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行動研究における生態学的アプローチ

一行動の適応と進化一

藤田　　統

An　eco1ogica1approach　to　the　study　of　behavior：Adaptation　and　evo1ution　of　behavior．

Osamu　Fujita
（Institute　of　Psycho1ogy，University　of　Tsukuba，Ibaraki305，Japan）

　　In　recent　years，an　increasing　number　of　behaviora1scientists　have　begun　to　study　animal　be－

havior　from　an　eco1ogica1perspective．In　this　paper，the　ecologica1approach　to　the　study　of　anim－

a11earning，aversive1y　motivated　behavior，reproductive　behavior，and　foraging　behavior　was

compared　with　the　traditiona1approach．

　　From　the　eco1ogica1point　of　view，1earning　cou1d　be　defined　as　the　modification　of　the　be・

haviora1re1ationship　between　an　animal　and　its　erlvironmenta1niche，whi1e　evo1ution　of　behavior

as　the　modification　of　the　behaviora1re1ationship　between　an　species　and　its　environmenta1niche．

　　Five　issues　were　proposed　for　the　coming　studies　of　behavior　from　the　eco1ogica1point　of

VieW．
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はじめに

　思えば長い間，動物行動の研究をしてきたもので

ある．最初に学会発表をしたのは，昭和28年の日本

動物心理学会であったから，それからでも37年経っ

ている．以降毎年，少な、くとも学会発表だけはして

きた．先日，自分は何回学会発表をしたのだろうと

勘定してみたところ，連名発表も含めて，日本心理

学会で86回，日本動物心理学会で97回，合計183回

発表していることが分かった．

　その間に，動物行動に関する様々な研究をしてき

た．初めは自発的交替行動の研究をしていたのだが，

そこから探索行動，そして情動性の研究へと進み，

さらにニワトリやアヒルの雛のインプリンテイング

の実験を含めた初期経験，初期行動の研究と，ラ’ツ

トやマウスの初期行動発達の研究を経て，いまから

　本年は筆者の筑波大学在職最後の年にあたる．この

ことに免じて，このような私的な論文を載せることを
お許し頂きたい．

20年ほど前からは，行動遺伝学という新しい分野に

興味を持つようになった．ショウジョウバエを飼っ

て実験したのも，その頃のことでである．

　以後は，主としてラットの情動性に関する選択交

配の研究を行ってきた．10年かかって作り上げた2

つの近交系がTsukuba情動系ラットとして国際登

録されたのは1984年である（Fujita，1984）．従って

最近は，この2系統に関する系統比較の研究発表が

多いが，8年前からは，ラットを野外フィールドに

放して，そこでも行動観察や実験をやってきた．

　このように，筆者の研究の興味や対象1キ，互いに

関連を持ちながらも次第に変わって行ったのである

が，同時に，行動研究に対する基本的姿勢というか，

基本的な考え方も次第に変わって行った．では，ど

のように変わって行ったのか．

　一口で言えば，初めの頃は「行動はどのようなメ

カニズムで生じるのか」ということに興味があった

のだが，それが次第に「行動はなぜ現にあるような

姿で発現するのか」ということに移って行ったと言
える．
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　従って本稿では，筆者が約40年間動物実験を行っ

てきた結果として，動物の行動研究について，どの

ような考えに至ったかを，述べさせて頂きたいと思
う．

　かってエソロジーの始祖であるTinbergen（1963）

は，エソロジーにおける4つの問題という形で，行

動研究のありかたを示した．第一が行動のメカニズ

ムに関する問題，第二が行動の個体発生に関する問

題，これは心理学でいえば発達の問題である．第三

が行動の機能（f㎜cti㎝）に関する問題，これは行

動の適応，つまり生存価（SurViVa1Value）に関係

する問題である．そして，最後が行動の進化に関す

る問題であった．

　このうち1と2は「行動はどのような仕組みで生

じるのか」という行動のメカニズムを問題としてい

るので，それらをAlcock（1975）はHow　Question

と呼び，また，Sociobio1ogyを書いたWi1son（エ975）

は，Proximate　factor（直接因）と呼んだ．

　それに対して3と4は「行動はなぜ現にあるよう

な姿なのか」ということを問題にしているから，こ

れらをA1cockはWhyQuestionと呼び，Wilsonは
U1timatefactor（究極因）と名づけた．このように，

動物行動を研究する場合には，解決すべき問題に2

種類のものがあり，従って研究者によって，その関

心の方向も大きく二つに分かれることになる．

　しかし，伝統的な心理学はもっぱらHow
Questionのみに関心を抱き，WhyQuestionには思

いもいたらなかった．このように心理学がWhy
Questionを無視していることに関しては，筆者はこ

れまでも何回となく警告を発した（藤田，1983a，b，

1984．1985一：藤田・加藤，1983a，b）．

　こう・して，心理学者がこれまで最も関心を持つて

きた学習に関しても，Tinbergenが述べたような

HowとWhyの分け方ができる．HowQuesti㎝とし
ては，How　do　anima1s1eam？すなわち，What
mechanism　the　anima1possesses　in　order　to　be　ab1e

to1eam？学習はどういうメカニズムで起こるのか
を追求する．

　これに対して，Why　Questionでは，．What　is

leami㎎for？何のために学習はあるのか．つまり，

What　the　anima1needs　to1earn　about　to　survive　and

livein　itsOwnenvir㎝menta1nicheその動物が，

自分の生態学的環境の中で生き抜くためには，何を

学習する必要があるのかを追求する．
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　ところが近年，心理学における動物行動の研究分

野において，生態学的アプローチ（eCo1ogiCa1

approach）と呼ばれるアプローチが興隆してきた

（Dewsbury，1990）．このアプローチは，Why
Questi㎝を正面からとりあげ，行動の適応性を重視

するところに特徴がある．

　その結果，最近では，伝統的アプローチの色彩の

濃い学習の分野においてすら，生態学的アプローチ

に基づいた著書が出るようになった（Johnston＆

Pietrewicz，1985；Bo1les　＆　Beecher，1988；Davey，

1989）．そこでまず学習理論を例にして，生態学的

アプローチと伝統的アプローチの違いを述べてみた

い．

　まず，これまでの伝統的学習理論の特徴は，異な

る種，異なる刺激，異なる反応，異なる強化子を越

えた一般性（generality）を追求したところにあった．

つまり，そこで得られた一般法則は，どんな種に対

しても，どんな刺激，反応，強化子に対しても適用

できるものと考えられた．換言すれば，種，’刺激，

反応，強化子には任意な互換性（任意性，
arbitrar｝ness）があると考えたわけである．

　ところが，1970年頃から，伝統的な学習理論の枠

組みに納まらない実験室データが増えてきた．更に，

生態学的分脈で初めて意味を持つ学習が発見されて

きた．こうした初期の研究のうち有名なものを4つ

挙げてみると，Garcia＆Koe11ing（1966）の味覚嫌

悪学習，Brown＆Jenkins（1968）の自動形成
（auto－shapi㎎），Bolles（1970）の種特異的防御反

応（SSDR），Se1igman（1970）の学習の準備性
（preparedness）がある．そして，これらの研究は，

生物学的制約（bio1ogica1constratints）という名の

下にまとめられ，伝統的学習理論の根底を揺さぶる

挑戦として立ち上がった．

　生物学的制約は，当初考えられた以上に，はるか

に強いショックを伝統的学習理論に及ぼした．今日

では，そのため伝統的学習理論の牙城はすでに崩壊

したのだと宣言する研究者すらいる（Bo11es，1985）．

しかし，それにしても今になって考えるならば，生

物学的制約という言葉は，現在，生態学的アプロー

チと呼ばれるようにな’った新しいアプローチの本来

の思想の普及にとっては，阻害するところが多かっ

たのではないかと思われる．

　なぜなら，彼らが発見したことが一般性に対する

単なる「制約」なのであれば，それは例外に過ぎな

いのであるから，従来の一般理論の中へ組み込んで

しまえば伝統的学習理論は安泰ということになるか
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らである．事実，ユ970～ユ980年代における伝統的学

習理論側の努力は，生物学的制約をいかにして一般

法則の中に統合するかという理論再構成への努力で

あった（例えば，Logue，1979；LoLord6．1979）1
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　しかし在がら，生物学的制約（生態学的アプロー

チ）が提出した問題は，これまでの伝統的なアプロー

チが持っていた世界観，あるいは基本的思想と異な

るものであった．

　Table1は，伝統的アプローチと生態学的アプロー

チが，動物，環境，刺激，反応について，どのよう

に考えているかを，筆者なりに比較してみたもので
ある．

　まず，動物については，伝統的アプローチでは，

動物とは行動のメカニズムを分析して一般法則を得

るための実験材料に過ぎなかった。現実にはいろい

ろな動物を使ってきたものの，実はハトであっても

ラットでもよかった．一般法則を導き易い動物であ

ればどのような動物種であってもかまわなかった．

いわば，種を越えた動物一般というものを考えてい

たわけで，この点で，伝統的アプローチでは，生物

というものを抽象的な存在として捉えるという致命

的な誤りを犯していたと言える．

　ところが，生態学的アプローチでは，動物を進化

の歴史の中で作られてきた種として促える．それ故

に，それぞれの種が環境に適応した結果として，特

色ある種特異性と呼べるものを備えていることを重

視する．刺激への感受性も反応の種類も，どういう

ことを学習しやすいか，しにくいかということにつ

いても，それぞれの種に特殊性があることを尊重す

る．この点が，伝統的アプローチと大きく相違する

ところである．

　次に環境については，筆者は伝統的アプローチで
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は，環境というもの引手とんど考えてこなかったの

だと思っている．もちろん，伝統的アプローチでも

環境に言及している．しかし，彼らが述べた環境と

は単に個体を取りまくものに過ぎなかった．それぞ

れの種に固有の生態学的環境があることなどはほと

んど頭に浮ばなかったのだと思う．

　従って，彼らは動物を白然環境から切り離しても，

少しも違和感を覚えなかった．確かに実験室にも必

ず動物をとりまくものはあるのだから，彼らの考え

た環境は存在する．だからこそ，動物の生態学的環

境とは全く似てもつかない実験条件を平気で設定で

きたのだろう．

　ところが，生態学的アプローチでは，環境とは自

然の選択の主役としてその種の行動を作りだしてき

たものなのである．また，いまその動物が示してい

る行動を判定することで，次世代の行動を作り出し’

つつある存在なのである。

　刺激についても，伝統的アプローチでは，刺激と

は単なる物理量であり，実験変数の一つに過ぎな

かった．従って任意に取り替えることができるし，

任意に操作できるものと考えてきた．しかし，生態

学的アプローチでは，刺激とはあくまでも生態学的

な意味を持った環境刺激の一部なのであるから，そ

れぞれの種にとってもともと意味のある刺激，ない

刺激があり，そう任意に取り脊えられるものではな

い．

　反応についても，伝統的アプローチでは，反応と

は個体に属するものとして考えてきた．そして，実

験に当っては，それがバー押し反応であれ，走行反

応であれ，とにかく一般理論形成のために便利な反

応でさえあれば，それを任意に選ぶことに対して，

なんら抵抗を感じなかったのである．

　しかし，生態学的アプローチでは，反応とはもと

もと進化の歴史の中で種に備わってきたものである

から，それぞれの種に特異的であり，しかも適応的

Tab1e，1 生態学的アプローチと伝統的アプローチの比較

伝統的アプローチ 生態学的アプローチ

動物 種を越えた動物一般 種としての特異性を持つ存在

環境 個体をとりまくもの 当該行動を作りだしてきたもの

（無生態学的） （生態学的）

刺激 実験変数の一つ（任意的特性） 生態的環境刺激

反応 個体が持つもの（任意的特性） 種が持つもの（適応的特性）

思想 還元主義 進化論



54 筑波大学心理学研究

であることは当然であると考えられている．

　以上の比較から分かるように，生態学的アプロー

チが基づく思想とは，進化論的世界観である．従っ

て，’自然選択の結果として生じた行動の適応性を正

面から取り上げる．その点で，還元主義的世界観に

基づいた伝統的アプローチが，行動の適応性を無視

してきたことと対照的である．

lV

　先に，生物学的制約の一例として，自動形成を挙

げた．言うまでもなく，自動形成とは，スキナー箱

音こおいて，トリの反応とは関係なくキイの照明と餌

の対提示を行なうと，そこにはキイつつきに対する

強化随伴性がないもかかわらず，やがてトリが自発

的にキイ刺激に対してつつきをするようになる事実

である．このことは，強化の随伴性を行動変容の必

須条件としたスキナー理論にとらては致命的な事実

であった．

　近年，Kami1＆Mauldin（1988）は自動形成され

た反応を，映画に撮って細かく分析した．それによ

ると，アオカケスがキイ刺激に対して自動形成した

反応型は，ちょうどアオカケスが自然環境で餌であ

るドングリをむく時に，ハンマーのような囑そそれ

を非常に強く叩k時の反応型とそっくりであった．

　コマッグミは虫を捕らえて食べるトリであるが，

自動形成した反応は，まずキイの方に向いて羽ばた

きを行い，それから突進して行ってキイをつつくと

いう反応であった．また，ホシムクドリは地中から

昆虫を探しだして食べるトリであるが，自動形成の

結果としてできてきた反応型は，餌を見つけるため

に土の中を探る時の反応とそっくりだったのであ
る．

　つまり；自動形成によって発現してきた反応型は，

3種とも，その種がもともと持っている餌を取る際

の行動型だったわけで，新しい行動が獲得されたわ

けではなかった．

V

　そこで，ここで改めて，心理学の研究対象である

行動とは，生体にとってどのような意義を持ってい

るものかを考えてみたい．

　Fig．1は，ヨーロッパにいる2種のケラの雄が掘

る穴の形である．このどちらの種の雄も，穴の中で

翅をこすりあわせて鳴き声を出し，それを聞いた雌

が穴に入ってきて交尾する．従って，このケラの雄

たちにとって，いま一番大事なことは自分の鳴き声

A
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Fig．1　2種のケラの雄が掘る穴の形（Bemet－C1ark，

　　　1970a）AとA’はG．gη〃o肋ゆα，BとB’はG．

　　　似伽2ω

をうまく穴の外に出して雌を呼び寄せ，交尾をして，

その結果，自分の遺伝子を確実に残すことである．

　ところが，見て分かるように，この2種では穴の

形が大きく違っている．横から見た場合には一方の

種ではこぶが一つだけだが，他方の種ではこぶが二

つある．また，上から見ると，一方の種では穴の出

口が二つだが，もう一方の種では沢山ある．もちろ

ん，それぞれの種の雄は，どの雄も自分の種に独特．

の穴を掘る．

　Bemet・C1ark（1970a，b）は，2種のケラの穴と

全く同じ模型を作り，中でいろいろの振動数の音を

鳴らして，どの振動数の音なら1ギ最もよく穴の形に

共鳴して，外に出ていくかを実験した．その結果，

2種のケラは振動数が違うのだが，驚いたことに，

それぞれの種のケラが作る穴の形は，その種の振動

数が最も効率よく穴の外に出ていく形になっていた

のである．

　また，’ケラは穴の一定の位置に頭をおき，奥の方

を向いて鳴く．このことについてもBemet－
C1arkは音を鳴らす位置を変えて調べた．その結果，

ケラは最も効率よく音が外に出て行く位置で，鳴い

ているいることが分かった．

　そこでいま，ケラが自分の遺伝子を残すための最

も効率のよい行動を考えてみると，少なくともまず

種に特有の形をした穴を掘り，穴の中の決まった位

置で，しかも穴の奥の方を向き，自分の種に特有の

振動数の鳴き声を出すことが必要である．この中の

どれか一つがうまくできなくても，例えば，穴の形

を変に掘っても，奥へ行きすぎても，穴の入口の方

を向いても，声が小さくても，鳴き声は効率よく穴

の外へ出て行かないから，雌はもっとうまくやって

のけた雄の方へ行ってしまう．失敗した雄は自分の

遺伝子を残せない．
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　では，どの行動が一番大事かというと，実は個々

の行動の効果は互いに補いあうことができる．穴を

少々変に掘っても，大きな声で鳴けばいいし，鳴き

声が少々弱くても，穴を見事に掘っていれば，声が

うまく穴から出て行く．要は，・最終的に，穴の外に

いる雌に，魅力的な声がどれだけうまく届くかが重

要なのである．

Vl

　藤田（1983a）はそれを行動の最終効果と呼んだが，

いくつかの行動のまとまりとして生じた最終効果

が，ケラにとって一番重要だといえる．従って，白

然選択（この場合には雌による選択）が作用するの

は，いま言った最終効果に対してであり，個々の行

動に対してではない．そして，その結果として，最

終効果を支えていた各行動，更にはその行動を支え

ていた各構造や器官のメカニズムが，白然選択され

ることになる．

　すなわち，生体には脳や神経系も含めて，いろい

ろな構造や器官やメカニズムがあるものの，それら

はすべて行動を支えるためにある．そして，それら

の総合戦力である行動が，個体の最終手段として環

境へ働きかけるのである．従って，「生きもの」が

持つ2つの大きなポイント，すなわち，個体の生命

維持と，種の保存は，行動によって初めて達成され

る．個体は一「行動」によって餌を入手し，「行動」

によって捕食者から逃げ，「行動」によって卵子と

精子を合体させねばならない．

　こうして，自然選択は，行動という形で個体が示

す最終効果を判定する；とで，ダーウィン適応度

（Darwinfitness）のより高い行動を残してきた．

ここでいう適応度（fitness）とは，「ある個体が一

生のうちで，どれだけ白分の子を残せるか」，すな

わち，自分と同じ遺伝子をどれだけ残せるかという

ことで示される尺度である．自分と同じ遺伝子とい

う意味は，Hami1ton（1964）が考えた包括適応度

（inc1usivefitness）を含んだものであり，行動が適

応的か否かということは，最終的には適応度で示さ

れなければならない．

　こうして，自然選択を遺伝子レベルで考えるなら

ば，それはある遺伝子型．を持った個体が，異なる遺

伝子型を持った個体よりも，次世代に多くの遺伝子

を残す過程である．つまり，自然選択とは一つの遺

伝子座における対立遺伝子間の競争のことである．

　しかし，その場合にも，遺伝子はあくまでも表現

型という形でしか発現できない三とは重要である．

さらに，一つの遺伝子が必ずしも一つの表現型を規
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定するとは限っていない．つまり，一つの遺伝子が

さまざまな表現型に作用することもあるし（多面発

現），ポリジーンのように，いくつもの遺伝子が集

まって一つの表現型を作ることもある．従って，こ

の場合にも，自然選択が作用するのは遺伝子が総合

的に発現した表現型（行動）・に対してなのである．

　TheSelfishGene（1976）を書いたDawkinsは，

「生体とは結局は遺伝子の揮び屋にすぎない」と

言っている．筆者もこのことには，基本的に賛成で

あるが，さらに「運び屋の振舞い（行動）の良し悪

しで，彼の（彼女の）遺伝子の運命は左右されるの

だ」とつけ加．えたい．

V11

　ここでもう一度，話を学習に戻そう．昔から，学

習とは固体の行動の変容であるとされてきた．そし

て，伝統的アプローチはその個体の行動変容のメカ

ニズムを追求してきた．

　しかし，筆者は学習の問題をこれまでのように個

体レベルに留めていたのでは，その本質は結局は分

からないのではないかと思う．なぜならば，学習と

いう現象は，生体の行動と環境とのかかわり合いか

ら生じるものであるが，これまで述べてきたように，

そもそも生体の行動と環境との間には，長い進化の

歴史を通じて，既にある深い関係ができあがってし

まっているからである．

　したがって，学習という現象は単なる個体の行動

の変容なのではなくて，その動物が，あるいはその

動物種が，既に自分と自分の生態学的環境との聞に

持っている行動的関係をどのように変えて行くかと

いうことなのだと思う．繰り返すと，学習によって

変容して行くのは，個体の行動そのものなのではな

くて，既に動物と生態学的環境との間に存在してい

る行動的関係なのだと，筆者は考えるようになって

きたのである．

　筆者がこのように考えるのは，学習がその種の生

物学的機能や適応にどのように役立っているかを重

視するからである．なぜなら，そもそもいま存在し

ている行動が，過去の進化の歴史の中で，なんらか

の生物学的機能との関連において作られてきた以

上，その行動的関係の変容もなんらかの生物学的機

能を有すると考えることは，当然のことだか’らであ
る．

　そして，このように考えるならば，個体レベルで

生じた「行動と生態学的環境との行動的関係の変容」

を「学習」と呼び，種レベルで起こった「行動と生

態学的環境との行動的関係の変容」を「行動の進化」
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と呼ぶことができる．

　また，学習というものを生体内で生じるものと考

えるがために，学習という概念は生体外にある環境

とは独立した概念だと考える者が多い．筆者も昔は

そのように考えていたような気がする．しかし，そ

もそも，生物というものが環境とのからみあいの中

で作られきたものである限り，環境とは単に動物を

取りまくものといった単純なものではない．その動

物種が経できたそれこそ何千万年，何百万年という

長い歴史の中で，その動物の内部構造や神経系まで

をも作ってきたものなのである．従って，学習と環

境とは決して独立した概念ではなく，前述のように，

関係概念として扱って行くべきであるというのが，

近年，筆者において次第に強くなってきた思いであ
る．

第13号

　ところが，残念なことに我々心理学者は，それぞ

れの動物種がどのような生態学的環境の中で，どの

ように振舞っているかを知らない．むしろ，知ろう

ともしないと言った方がいい．だから，心理学者が

環境という言葉を使う時には，かなり抽象的な状況

を概念化して使っていたり，漢然とした状況しか考

えていないことが多い．このためにも，筆者は敢え

て「生態学的」環境という言葉を使い，動物がその

中でどのように振舞うのかといったことを強調すべ

きだと思うのである．

Vll1

　Fig．2は，Timberlake（1990）からの引用であり，

これまで主として実験室において伝統的アプローチ
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Fig．2　ラットの採餌行動システムに関する機能的モデル（Timber1ake，1990）
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のもとで行動を研究してきた人たちと．，主として

フィールドにおいて生態学的アプローチのもとで行

動を研究してきた人たちが，これから一緒になって

更に行動研究を進めるためには，共通の土俵がない

とやっていけない．そのためには，お互いが持って

いる概念枠を共通にして，そこから出発したらどう

かという観点から，作られたものである．

　一見して分かるように，これは昔Tinbergen
．（1951）が作った行動の階層モデルによく似ている

が，ラットの採餌行動（Feedi㎎Behabior）に関す

る機能的なオーガニゼイションモデルである．左か

ら，System，Sub－system，Modu1e，Actionとなってい
る．

　Sub－systemはPredationとBrowsingに分れ，そ

れらは各々ModeとしてのGenera1search，Focal
search，Hand1e／c㎝sumeから成っている．そして，

これらの概念枠の設定に当たっては，反応トポグラ

フィが持つ潜在的な生態学的意味を保てるように具

体的にし，同時に，実験室でのパラダイムと原理を

扱えるように抽象性を持たせたと，Timberlakeは
書いてる．

　このモデルは，心理学の用語で言えば，欲求行動

の構造と呼んでいいように思える．ただし，機能的

な欲求構造（functiona1appetitive　structur）である．

そして，パヴロフ条件づけもオペラント条件づけも，

こうした生体の機能的欲求構造と環境とのかかわり

合いの中において，そのかかわり合いの変容として

生じることになる．

　Davey　（1989）　もBehavior’System，Subsystem，

Modu1es　or　Fixed　Action　Patterns，　Externa1

Releasersという形で，同じくラットの採餌行動に

ついて，Timber1akeと類似の機能的構造を示して
いる．

　先ほど，1970年頃から生物学的制約という形で伝

統的学習理論への挑戦が始まったことを述べた．こ

のことで，伝統的学習理論の内部では，新しい事実

を含むための理論修正が始まったのであるが，一方

においては，生物学的制約が示した本来的な姿を目

指した新しい形の研究が既にユ0年以上も重ねられ，

同時に，伝統的（実験室的）アプローチと生態学的

（フイールド的）アプローチを，新しい形で統合し

ようとする努力も始められているわけである．

1X

　Fig．3は，Fanse1ow＆Lester（1988）の本から抜

いてきたもので，Fig．2は摂査行動に関するモデル

であったカ㍉これは防衛行動に関寺るもので李る．
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捕食者切迫連続体（Predatory1mminence
Conti㎜umジというタイトルが付けられている．左

端の下へ行くほど太くなっていく矢印は，当該動物

の捕食者が次第に接近して来たこと，つまり危険が

切迫して来たことを示している．

　次の列が，その切迫の具体的な状況を示しており，

いちばん上からNoPredatoryPotential，Predatory

Potentia1，Predator　Detected，二Fredator　Makes　Con－

tact，PredatorMakestheKmとなっていく．

　次の列は，切迫状況に対応した当該動物の行動を

示しており，最上段は捕食者の現われる恐れが全く

ない状況であって，そこでは動物はPreferred
Activity，つまり，PatternofNonaversivelyMoti－

vated　Behaviorsを示している．具体的には，食べ

たり，飲んだり，交尾をしたり，子を育てをしたり

している．

　ところカ㍉次のPredator“otentia1，つまり，も

しかすると捕食者が現れるかも知れないという状況

になると，Pre－encomterDefensiveBehaviorと呼ば

れる行動が出てくる（この状況における行動につい

ては，この後で実験を一つ紹介する）．そして，当

該動物が捕食者の存在を認知（Predato・Detected）

すると，ここでPost－encomterDefensiveBehavior

が発現する．ラットの場合だと，まずフリージング

（free．ingresponse）が生じる．Bo11esがいった種

特異的防御反応（SSDR）は，この段階で生じるこ
とになる．

　ところで，ラットのフリージング反応とは，ラッ

トをオープンフィールドなどに入れた時に，ごく普

通に観察される反応であるが，従来はフリージング

とは移動行動が単に抑制された状態として解釈され

ることが多かった．しかし，最近ではそうではなく

て，フリージングとはラットが持っている積極的な

防衛行動の一部であり，ラットにとって非常に高い

生存価をもった反応だと考えられるようになってき
た．

　そして，フリージング反応そのものを研究する，

つまりフリージングは，どういった時に，どうのよ

うな場所で，どのような刺激で起こるのか，また，

例えば回避学習場面においては，条件刺激との関係

で，どの時点で，どの場所で，どのようなフリージ

ングが生じるのか，フリージングは何によって強化

され，あるいは抑制されるかといった分脈での研究

が盛んになってきた．さらに，こういった研究に伴っ

て，オープン・フィールド行動についても，従来と

はかなり異なった立場からの解釈がでてきている
（例えばSuarez＆Ga11up，1981）．

　さて，ここで当該動物はとうとう捕食者と遭遇す



58 筑波大学心理学研究 第13号

lnCreaSing

PredatOry

l　l11111i　nence

NoPredatory

POtent　i　a－1

■）redatory

Po士en七i　a1

Predator・

1〕e七ec七ed

　Predator

．晦kesContac七

　Predator

Makes　七he　Iくi11

　PreferredAc七ivi七y

Pa批ernofNonaversively　　RecuPera七ive
　　　　　　　　　　　ぐ一一一
　M〇七ivatedBehav，iors　　　　Behavior
　　　　　　介　　　　　　　　　、　　　　　　　　　　　　　　　　介

　
　
　
↓
　　　　　　1　　　　　　　　　　＼　　　　　　　　　　　　　　　　　・　　　　　　　　　　　＼　　　　　　I　　　　　　　　　　　　　　　　　l　　　　　　　　　　　＼
　　　　　、1　　　　　　　　　　　　　　　　　I　　　　　　　　　　　　＼
　　　　　　　　　　　　、　　　　　　　　　　　　　　　　　■　　　　　　1
　Pre・encounter　　　l　　1
0．f。。。i。。さ。h。。i。。　　1　1

　　　　　　　　　　　　　1　　　1
　　　　　　　　　　　　　　　　　1

　
　
　
↓　　　　　　　　　　　　I　　　　■
　　　　　　　　　　　　　　　　　I
　　　　　　　　　　　　I　　　　　　　　　　　　　　　　　1　　　　　　　　　　　　－
　　　　　　　　　　　　　　　　　1　　　　　　　　　　　／
　　　　　　　　　　　／　　　　　　　　　　　　　　　　　1　　　　　　　　　　■
　　　　　　　　　■　　　　　　　　l　POS　t－enCOunter　。■

O．f。。。i。。B．h。。iニ　　　ノ

　　　　　　　　　　　　　　。／

　
　
　
↓　　　　　　　　　　　　　　／
　　　　　　　　　　　　　／
　　　　　　　　　　　　！
　　　　　　　　　　　！
　　　　　　　　　　　！
　　　　　　　　　　／
　　　　　　　　　／
　　　　　　　　1　Circa－s七rike　　／

Defensive　Behavior

Po　i　nt　of　No　Retu　rn

Fig．3　捕食者の切迫度に応じた防衛行動の変化（Fanse1ow＆Lester，1988）

る1逃走するか，闘うか1従来の実験室場面での研

究では，急激な強い電気ショックを与えたときの

ラットの爆発的な反応などがこれに当たるだろう

が，この段階での捕食者に対する行動を実験的に調

べた研究は少ない（例えば，Bo11es，Ri1ey＆Meiss－

ner，1975）．そして，捕食者に食べられてしまう時

点が，PointofNoRetumである．なお，いちばん

右側の点線は，動物が闘争で怪我をした時の回復を

示している．

X

　ここで，Fanselow＆Lester（1988）の実験を紹

介したい．これは上述の捕食者切迫連続体上の

PredatoryPotentia1の段階で動物が示すPre－
encounter　Defensi÷e　Behaviorの特徴を調べようと

した実験である．

　Fig－4に示したチャンバーの右側が巣で，ここに

住むラットが左側のレバーのところへ行ってそれを

押すと餌が手にはいるようになっている．ただしそ

こへ往復する際に，グリッドからランダムに電気

ショックを受ける恐れがある．

　この中でラットに自由に生活させ，餌を自由に取

りに行かせるわけだが，一日のうちにラットがグ

リッドのところに出てきた時に，何回かランダムに

電気ショックを与える．その回数が右側の図の横軸

に示されている1

　図を見ると，まったく電気ショックを受けない時

には，ラットは一日に3．7回食べに行き，一回に75

個ほどのペレットを食べる．

　他方，グリッドで電気ショックを受ける回数が増

加してくると，餌を食べに出る回数が減って行き，

20回ショックを受けた場合には，一日2．4回にまで

下がってしまうことが分かる．ところが，一回に食

べる量は電気ショック回数に応じて増えて行って，

20回ショックの場合には一回に110何個も食べるよ
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Fig．4　Fanse1ow＆Lester（1988）が用いた装置と実験結果（□一口1日に食べに行く回数；○一一一0

　　　1回に食べる量）

うになる．要するに，ラットは巣の外が危ないなと

思うと，出かける回数を減らすかわりに，食べる時

には，がつがつと沢山食べるようになるのである．

回数と量を掛けると，摂取量はほとんど同じになっ

ている．

　先ほど筆者は，学習を行動と生態学的環境との関

係の変容として捉えることを提案したが，この

Fanselowたちの実験は，防衛行動の研究として優

れているばかりでなく，新しいタイプの学習の研究

としても大変興味ある研究であるといえよう．

　余談であるが，電気ショックの回数をさらに増し

ても，ラットが餌を食べに出かける回数は，一日一

回以下にはならないという．ラットは一日に一回は

食べないと生命を維持できないのであろう．

Xl

　近年，行動生態学（Behavior　Eco1ogy）と呼ばれ

る分野での研究が盛んになってきた（始まりは，例

えばKrebs＆Davies，1978）．同じく動物行動を研究

する我々にとっては脅威を感じる部分がある．従っ

て，行動生態学で用いられているつくつかの研究ス

タイルを紹介したい．Fig．5と6は，Krebs＆
Davies（1981）のAn1ntroductiontoBehavioura1

Ecologyから抜粋したも’のである．（この本は，

1987年に改訂2版がでている）．

　Fig5に示した研究は，Zach（1979）がカナダの

西海岸に生息するカラスの群れの採餌行動を研究し

たものである．このカラスたちは，引潮の時に海岸

から大きな貝を拾い，近くの岩のある所へ飛んで

行って，高いところから落として割って食べるとい

うことをする．

　Zachが観察したところでは，カラスはいつもだ
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Fig．5　カラスの採餌行動における最適理論の適用
　　　　（Za・h，1979）

いたい同じ高さから貝を落とす．なぜだろうか．そ

こで，Zachは自分で貝をいろいろな高さから落と

して，何回で割れるかを実験してみた．その結果が

上の方の図である．2mから落としたのでは，60回

近くも反復する必要があるが，5mから落とせば3

回ほζで割れる．しかし，あまり高いと1回で割れ

るかわりに粉々になってしまい，貝の肉を探すのが

やっかいになる．

　こうした結果から，貝を割るのに必要なカラスの

総飛翔距離を，飛び上がる高さとの関係から計算し

てみたところ，下の図のようになった．そして，実

際にカラスが飛び上がる高さ（5．2m）は，理論的
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Fig．6　フンバエの配偶行動における最適理論の適用（Parker，1978）

に最も効率のいい高さに近かったのである．ここで

。いう効率とは，貝を食べることで得られる利益（エ

ネルギー）と飛翔に必要な出費（エネルギージとの

関係から算出された．

　Fig．6は，Parker（1978）がフンバエの配偶行動

に最適理論を適用した研究結果である．まず上の図

から説明すると，横軸が交尾時間で，縦軸カ÷受精率

である．つまり，交尾時間が長いほど，受精率が高

くなって行く．これは実験によって確かめられてい

る．ところが，フンバエの雄の戦略，、つまり白分の

子をできるだけ多く残すという戦略からすれば，

ずっと一匹の雌に留まっているよりも，ある程度の

受精率に達したところでこの雌を離れ，別の雌を見

つけて交尾した方が，トータルとして得であるかも

しれない．

　そこで，実際に雄が次の雌を見つけるまでの時間

をしらべたところ，平均して156．5分であることが

分かっ牟一そこでこの156．5分を上図の横軸の左に

付け加えて，卵の受精率カーブヘ接線を引くと，ぶ

つかったところの交尾時間が，そこで交尾中の雌か

ら離れて，新しい雌を求めて飛び立った方が，結局

は自分の子を残す効率がよくなる時間である．そし

て，実測値はだいたいこの予測値と一致した（図b）．

　最近の行動生態学の研究セは，こうしたスタイル

の研究が多いのだが，それらはいわゆる最適理論

（Optima1ity　Theory）に立脚している．それは，行

動を利益（benefit）と出費（cost）のつりあい

（trade－off）から考えて行く理論であり，その場合

の通貨としてはエネルギーが考えられている．最近

のこうした文献を読むと，経済学の論文かと思うほ

どに，利益とか，出費とか，効率とかいう言葉が飛

び出してくる．

X1l

そして特に最近では，餌を取りに行く行動
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（foragi㎎behavior）についての研究が増えてきた．

まとまった著書としては，Kami1＆Sargeant（1981）．

がある．例えば，ミツドリがある餌場（パッチ）の

花から密を吸っている場面を考えると，そのパッチ

の花は次第に密を吸われていくので，採餌効率が悪

くなって行く．従って，ミツドリはどこかの時点で

いまのパッチをあきらめ，次のパッチヘ行った方が

いい．しかし，次のパッチヘ行くためにはエネルギー

を消費することになる．では，どの時点でいまの餌

場を離れたらいいのか．

　それを予測するためには，まずそれぞれのパッチ

では花がどれほど潤沢にあるのか，花はどのように

吸われて行くのかを実測する．次にトリが次のパッ

チを見つけるまでの時間を実測する．そして，さき

ほどのフンバエの交尾の図のように接線を引いて，

パッチを離れるまでの時間を予測し，それが実測値

とどの程度一致するかを調べるのである．

　また，最近になると，ラットやリスのように巣に

餌を持って帰る動物や，子を育てるために巣に餌を

運んで帰らなければならない動物を，centralp1ace

foragerと呼んで，それらの採餌行動（foraging

behavior）を研究することが流行りになってきた
（Lima，、Va1one　＆　Caraco，1985；Lima　＆　Va1one，

1986；Phe1pes＆Roberts，！989など）．．

　これらの研究では，餌場で餌を見つけるまでの出

費，餌を巣まで持って帰るための出費，さらには，

途中で捕食者に遭遇すること、で起こる出費などを考

えた時に，いったい動物はどれくらいの餌ならばそ

の場で食べた方が得なのか，それとも持って帰った

方が得なのか．それはどういう密度で餌がある時か，

捕食者がいる時といない時ではどう違って来るのか

などを予測して，実測値と比較するといった方法が

とられている．筆者の研究室でも，中津山（1991）

がcentral　p1ace　foragerとしてのラットの採餌行動

に関する研究を始めた．

白然遡択（摘食者）

　、

、
　　　、
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人為選択（実験者）

　、

　　　　久｛∩

　　　　隷
｝リ｝，一。砺撒亘
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　さて，ここで，筆者が研究してきたことの一部を，

上で述べたこととの関連から，少々述べさせて頂き
たい．

　筆者が，現在Tsu㎞ba情動系ラットと呼ばれて

いる2種類の系統（近交系）を作るために，情動性

に関する選択交配の実験を始めたのは1972年であっ

た．Fig．7は，筆者が行ってきた選択交配の基本的

な発想を示したものである．

　まず，ラットは地下に穴を掘って生活する動物で

あるという認識から出発する．そして，穴の中には

　　　　日uNW州　　　　　　　一　　5τMτ川080X
　　　　（地　　上）　　　　　　　　　　　　　（地下o穴）

Fig．7情動反応性に関する自然選択とランウエイテスト

　　　（藤田，1972）

ラットが食べる餌はないから，餌を得るためには，

ラットはとにかく穴の外へ出て行かねばならない．

　ところが，ラットは地上にいる時に，捕食者によっ

てかなり食べられる動物でもある．このため，ラッ

トが穴から外へ出て行く時には，一出て行くか，出て

行かないかで，相当，藤購する．また，地上に出て

いる時には，ちょっとした環境の変化に対してフ

リージングをしたり，急いで手近の穴にとびこんだ

りする．従って，こういう生態学的な場面における

自然選択が長い進化の歴史の中で現在のラットの情

動行動を作り上げたのではないか．それならば，そ

のような状況を実験室でシミュレイトすればよいと

考えたわけである．

　こうして，考案したのが，Fig．8に示したランウ

エイと呼ぶ非常に簡単な装置である．出発箱はラッ

トの穴の中をシミュレイトしているので暗くしてあ

る、走路部分は地上と考えるので，明るくしてある．

出発箱から走路部分への出口は，穴から地上への出

口に相当する．こうして，出発箱から騰購なく走路

部へ出て，フリージングすることなく歩き回るラッ

トを情動性が低いと考え，出発箱から走路部へなか

なか出られないで，フリージングばかりしている

ラットを情動性が高いと考えたわけである．

　そして，両極端のラットをそれぞれ選択交配して

行ったわけだが，こうした人為選択は，あくまでも

自然選択の代わりと考えた．行動に関する自然選択

とは，ある行動をした個体の子は残り，そうでない
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個体の子は残らないということである．だから，筆

者は，いわば自然になり代わって，ある行動をした

個体の子を残し，そうでない個体には子を残させな

いという仕事を何世代も続けたのである．

．Fig．9がこの選択交配の経過である．この図には

35世代までしか載っていないが，現在，50世代まで

進んでる．一見して分かるように，選択交配の結果，

情動性の高低に関する系統は，きれいに分かれて

行っ．た．選択交配によってこれほどわずかな世代で

行動が変わってしまったことは，筆者としては非常

に驚きだったし，同時に，自然に代わってそれを自

分が行ったのだ，それをこの目で見たという思いが

非常に強かった（藤田ら，1982）．

S

Fig．8

A
　　　B
　　　　　　C
　　　　　　　　　　D
　　　　　　　　　　　　　E

Tsukuba情動系ラットの選択交配に用いたラ
ンウエイ装置（藤田，1972）

S＝出発箱，A～E＝走路部
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　そして，このTsukuba情動系ラットについては，

種々の情動場面への対処行動様式の相違ばかりでな

く，様々の反射や初期行動の発達，貯蔵行動，攻撃

行動，社会行動，各種の学習行動，脳内生化学物質

などの相違，さらには各種薬物の効果＆両系統の遺

伝構造の分析，遺伝子座数の推定等，すでに60以上

の研究が報告されている．

XlV

　Fig．10は，我々が筑波大学に持っている野外

フィールドである．かなり大きいもので，作ってか，

ら8年の歳月が経っている1初めは，学会でもなん

でこんなことをするのだと言われたが，このフィー

ルドにTs｛kuba情動系ラットを投入して，雨が降

ろうが，雪が降ろうが，・そのまま7イールドに放置

しておき，自然繁殖にまかせたのである．

　ラットは地下にどんどんと穴を掘って生活して

行った．我々は，この野外フィールドを用いた研究

から，ラットの社会行動をも含めて，さまざまな行

動や繁殖経過に関して，実に多くのことを教えられ

た（藤甲，1984．1986．1989：藤田ら，1990）．

　とはいえ，野外フィールドで分かったことだけで

は，十分ではなかった．質的なことは分かっても，

量的なことが明確でないからである．従って，フィー

ルドで分かったことを実験室へ持ち込んで，いわば

大事な側面だけをカットアウトして，その側面を実
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　　　　　　H：Tsukuba高情動系，L：Tsukuba低情動系
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験によって詳しく調べることが，やはり必要となっ

てきた．野外フィールドで分かったことと，実験室

に持ち込んで分かったことを比較することが重要な

のである．

　その一例を示そう．Fig．11は，我々の実験室で穴

掘り行動を調べるために使っている装置である．

Tsukuba情動系ラットのうちのTsukuba高情動系

（THE）と呼ばれる臆病な系統は，Tsukuba低情動

系（TLE）と呼ばれるずうずうしい系統に比べて，

野外フィールドに投入されると早く穴を掘り，さら

に，土を沢山かきだす．

　このことは前から分かっていたが，野外フィール

ドではどの個体がやっているのか分からないし，量

的なことも測定しにくい．そこで，実験室に人工的

な装置を作って一匹ずつ実験した．その結果，北岡・

藤田（1988）が示したように，臆病な方の系統は，

野外フィールドで分かったのと同じように，どの個

体も早く穴を掘り，長いトンネルを作り，土を沢山

63

かき出して，山のような堆積を作るという特徴を示㌔

したのであった．

　Fig．12は野外フィールドに作られた穴に石膏を流

し込んで固め，掘り出して写生したものである．た

だし，ここに示したのは一つのフィールドの4分の

1だけである．穴の構造はこのように複雑で，途中

が膨らんでいたり，階層になっていたり，立体交差

していたりする。膨らんだ部分を割ってみると，中

にあるものから，ここは育児用の巣であるとか，ホー、

ディングしているといったことが分かった．ラット

はこのような迷路の中で生活しているのである．

　他方，Fig．13は，我々の研究室で使ってい．る八方

向型の放射状迷路である1放射状迷路はOlton
（1979）が考案した装置であるが，筆者は，この装

置はラットの生態学的状況にたいへんうまく適合し

た装置だと思うようになった．この装置では各迷路一

の先端に餌を置き，ラットに白由に選択をさせるの

だが，ラットはかなりでたらめな選択をしながらも，

1．8m

熱、．8、

一劾　楽、
Fig．10　ラット用野外フィールド（藤田，1984）

Fig．11　ラットの穴掘り行動を測定するための装置
　　　　（北岡・藤田，1988）

　　　Tsukuba高情動系ラットは特徴的な堆積を作

　　　る

Fig．12　ラットが野外フィールドの地下に作った穴

Fig．13　筑波大学心理学系動物棟において用いている

　　　八方向型放射状迷路
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前に行ったところを覚えていて，次々とまだ行って

ないところを間違いなく選択して行く．

　迷路の本数を増して24本にしても，まだ問違えな

いという報告を読んだ時には，初めは嘘だと思った．

ラットがそんなに頭がいいはずはないと思っていた

からである．ところが，我々のところで実際に実験

をしてみると，ラットはこの迷路をすごく早く，よ

く覚えるのである1そこで筆者も兜を脱いだ．

　考えてみると，ラットという種はあのようにすご

い迷路を地下に作って，その中で生活してきたので

ある．この放射状迷路ぐらいなら，たやすく覚える

のは当然のことなのであった．．

XV

　最後に，いままで述べたことを踏まえて，これか

らの行動研究への提言を5つばかり並べさせて頂き
たいと思う．

　第1は，まず，行動に関して基本的に生態学的発

想を持つことが重要である．つまり，行動研究に当．

たっては，適応・進化という発想（Why　Qesti㎝）

を持つことが必要だと思う．もちろん，適応や進化

を自分で調べることは困難ではあるが，少なくとも，

自分は生き物を扱っているのだ．換言すれば，物を

扱っているのではないのだということをはっきりと

認識したうえで，研究を出発させるべきだと思う．

　第2．は，自然環境における行動を重視することで

ある．たとえ自分では自然環境における観察や実験

ができなくても，自然環境における動物の行動に関

する知識を持ち，それを尊重することが重要である

し，少なくとも，自分が使う種についてはそうあっ

て欲しいと思う．

　第3は，生態学的に意味のある行動を研究するこ

とである．ここでいう生態学的に意味のある行動と

は，個体の維持と種の保存を支える行動のことであ

る．具体的には，前者には採餌行動や捕食者、の防

御行動などが含まれ，後者には，繁殖行動や養育行

動などが含まれる．

　つまり，行動研究に当たっては，ただやみくもに

行動を研究するのではなく，まず生態学的に意味の

ある行動に焦点をしぼり，それをとっかかりにして

広げて行く方が，研究に奥行きが生じ，心理学以外

の分野とのつながりも生まれ，結局，研究の戦略と

して得ではないかと思う．

　第4は，生態学的に意味のある状況を実験室にお

いてシミュレイトすることである．これは動物行動

を研究する心理学者にとっては，特に重要なことだ

と思う．なぜならば，我々心理学者の知りたいこと

第13号

は，．フィールドでの研究だけだは，必ずしも満足の

行くほど十分には手に入らないからである．どうし

ても多くの側面を統制したうえでの実験が必要と

なってくる．

　従って，フィールドでの生態学的状況を，実験室

においてどのようにうまくシミュレイトして実験を

行うか．・ここが，心理学者としては，いい研究か，

そうでないかの分かれ道になると思う．

　第5は，異なる種の行動を，生態学的観点から比

較することである．筆者は，行動の比較ということ

も，ただやみくもに行なってはあまり意味がないと

思っている1まずは，近縁種の行動を比較するとこ

ろからスタートしたほうがいい．その場合にも，生

態学的観点から比較することが重要である．

　以上，勝手なことを述べさせて頂いた．40年近く

動物を使って行動を研究してきたら，このような感

想を持つようになるものかと，お考え頂ければ幸い

である．
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