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論 文 要 旨  

 

第 1 部 .  限 界 値 定 理 の 理 論 的 背 景 と オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ

ー シ ョ ン 研 究 の 展 望  

 

採 餌 行 動 と 最 適 採 餌 理 論  

生 物 学 の 一 分 野 で あ る 行 動 生 態 学 は ， あ る 行 動 の 環 境 に 対 す

る 適 応 度 を 研 究 対 象 と し て い る 。 そ の 中 で も ， 動 物 の 採 餌 行 動

に 関 す る 研 究 が 重 要 視 さ れ て き た 。M a c A r t h u r  &  P i a n k a（ 1 9 6 6）

が 提 唱 し た 最 適 採 餌 理 論（ o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y ;  O F T）は ，

採 餌 行 動 の 定 量 的 分 析 を 可 能 に し た と い う 点 で ， そ の 後 の 研 究

に 大 き な 影 響 を 及 ぼ し た 。 O F T は ，自 然 選 択 の 結 果 ，動 物 の 行

動 は 環 境 に 対 す る 適 応 度 を 最 大 化 す る よ う な 合 理 的 な も の と な

っ て い る と い う 仮 定 に 基 づ い て い る 。ま た ， O F T は ，採 餌 行 動

の ど の よ う な 側 面 を 扱 う か（ 決 定 ），何 を 環 境 に 対 す る 適 応 度 の

指 標 と す る の か（ 通 貨 ），ど の よ う な 採 餌 場 面 に 対 し て 適 用 で き

る の か （ 制 約 条 件 ）， と い っ た 要 素 に よ り 定 式 化 さ れ て い る 。  

 

限 界 値 定 理  

本 研 究 は ， O F T の う ち ，餌 場 利 用 モ デ ル と し て 現 在 で も 重 要

視 さ れ て い る C h a r n o v（ 1 9 7 6 b）の 限 界 値 定 理 に 焦 点 を 当 て た 。

限 界 値 定 理 は ， 枯 渇 餌 場 が 点 在 す る 環 境 に お い て 、 動 物 が い つ

餌 場 を 離 れ る べ き か と い う 決 定 を 対 象 と し ， 単 位 時 間 あ た り の

エ ネ ル ギ ー 利 得（ エ ネ ル ギ ー 利 率 ）を 通 貨 と す る 。ま た ，「 他 個

体 と の 競 合 は な い 」，あ る い は「 餌 場 以 外 で 餌 を 得 る こ と は な い 」
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な ど の 制 約 条 件 が 設 定 さ れ て い る 。限 界 値 定 理 は ，「 餌 場 の 採 餌

効 率 性 が 採 餌 環 境 全 体 の 平 均 効 率 ま で 低 下 し た と き に 、 動 物 は

現 在 の 餌 場 を 離 れ る 」 と い う 理 論 的 枠 組 み に 基 づ い て 定 式 化 さ

れ て い る 。  

 

生 物 学 に お け る 研 究  

限 界 値 定 理 に お い て は ， 採 餌 行 動 に 関 わ る 変 数 が 明 示 さ れ て

お り ， そ れ ら を 操 作 す る こ と に よ り モ デ ル の 妥 当 性 を 検 証 可 能

で あ る 。 こ の た め ， 生 物 学 に お い て ， 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 に つ

い て ，多 く の 研 究 が 行 わ れ て き た（ 例 え ば ，C o w i e ,  1 9 7 7 ;  K r e b s ,  

R y a n  &  C h a r n o v,  1 9 7 4 ;  Te n t e l i e r ,  D e s o u h a n t ,  &  F a u v e r g u e ,  

2 0 0 6）。 例 え ば ， C o w i e（ 1 9 7 7） や K r e b s ,  e t  a l .（ 1 9 7 4） は ，

人 工 物 に よ り 自 然 場 面 を 模 し た 実 験 室 シ ミ ュ レ ー シ ョ ン に よ り ，

動 物 の 採 餌 行 動 が 限 界 値 定 理 の 予 測 と 傾 向 的 に 一 致 す る こ と を

示 し た 。 す な わ ち ， こ れ ら の 研 究 は ， 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 を 支

持 し て い る 。  

 

オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン を 用 い た 研 究  

心 理 学 に お い て も ， 限 界 値 定 理 に つ い て 多 く の 研 究 が 行 わ れ

て い る 。 そ の 中 で ， 採 餌 行 動 を オ ペ ラ ン ト と 見 な し た 実 験 室 シ

ミ ュ レ ー シ ョ ン の 有 効 性 が ， 生 物 学 と 心 理 学 の 双 方 で 主 張 さ れ

て い る （ L e a ,  1 9 8 1 ;  S h e t t l e w o r t h ,  1 9 8 8 ;  S t e p h e n s  &  K r e b s ,  

1 9 8 6）。 こ れ ら の オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン の 利 点 と し て ，

採 餌 環 境 を 正 確 に 設 定 で き る 点 や ， 採 餌 行 動 を 厳 密 に 測 定 で き

る 点 が 挙 げ ら れ る 。 す な わ ち ， オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン に
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よ り ， 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 に つ い て 定 量 的 分 析 が 可 能 と な る 。

オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン に よ る 研 究 の 多 く は ， 限 界 値 定 理

の 妥 当 性 を 支 持 す る と と も に ， 限 界 値 定 理 を 拡 張 す る 必 要 性 が

あ る こ と を 示 唆 し た （ 例 え ば ， H a c k e n b e r g  &  H i n e l i n e ,  1 9 9 2 ;  

R e d h e a d  &  Ty l e r,  1 9 8 8 ;  Wa n c h i s e n ,  Ta t h a m ,  &  H i n e l i n e ,  

1 9 8 8）。  

 

限 界 値 定 理 研 究 か ら 導 出 さ れ る 研 究 課 題 と 本 研 究 の 目 的  

限 界 値 定 理 は ， 様 々 な 制 約 条 件 に 基 づ き 定 式 化 さ れ る た め ，

簡 略 化 さ れ た 採 餌 場 面 に お け る 行 動 を 対 象 と し て い る 。 し か し

な が ら ， 現 実 の 採 餌 場 面 で は ， 限 界 値 定 理 が 想 定 し て い な い 変

数 が 行 動 に 影 響 を 及 ぼ し て い る 可 能 性 は 十 分 に 考 え ら れ る 。 し

た が っ て ， こ の よ う な 変 数 の 効 果 に つ い て 検 証 し ， よ り 広 汎 な

採 餌 場 面 に 適 用 可 能 と な る よ う に ， モ デ ル を 拡 張 し て い く こ と

が 求 め ら れ る 。  

従 来 の 研 究 は ， 採 餌 行 動 に よ っ て 消 費 さ れ る エ ネ ル ギ ー 量 の

代 替 変 数 と し て ， 反 応 数 や 反 応 従 事 時 間 を 測 定 し て い る 。 限 界

値 定 理 本 来 の 通 貨 が エ ネ ル ギ ー 利 率 で あ る こ と を 考 慮 す る と ，

限 界 値 定 理 の 妥 当 性 を 定 量 的 に 分 析 す る た め に は ， エ ネ ル ギ ー

消 費 量 を 厳 密 に 扱 う 必 要 が あ る 。 こ の た め ， オ ペ ラ ン ト 行 動 に

お け る 消 費 エ ネ ル ギ ー 量 を 制 御 で き る 手 続 き が 求 め ら れ る 。  

 以 上 の 研 究 課 題 に 基 づ き ， 本 研 究 は ， 限 界 値 定 理 の 適 用 可 能

性 に つ い て 検 証 す る こ と ， お よ び 消 費 エ ネ ル ギ ー 量 を 制 御 変 数

と す る 新 た な オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン 手 続 き を 開 発 す る こ

と を 目 的 と し た 。  
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第 2 部 .  オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン に よ る 採 餌 行 動 の 実

験 的 分 析  

 

実 験 1：枯 渇 場 面 に お け る ハ ト の 採 餌 行 動 -オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ

ー シ ョ ン の 適 用 可 能 性 と 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 に つ い て -  

 

・ 目 的  

 限 界 値 定 理 の 適 用 条 件 を 厳 密 に 満 た し た オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ

ー シ ョ ン に よ り ， 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 を 検 証 す る こ と を 目 的 と

し た 。  

 

・ 方 法  

 終 環 に F R と P R を 配 し た 並 立 連 鎖 ス ケ ジ ュ ー ル を 用 い た 。

餌 場 間 に お け る 移 動 を 表 す F R ス ケ ジ ュ ー ル を 完 遂 す る と ， 枯

渇 餌 場 を 表 す P R ス ケ ジ ュ ー ル（ 初 期 値 1，ス テ ッ プ 5）の 設 定

値 を 初 期 値 に リ セ ッ ト す る が ， 餌 は 提 示 さ れ な か っ た 。 す な わ

ち ， 本 実 験 の 手 続 き は ， 餌 場 以 外 で 餌 を 得 る こ と は 無 い と す る

制 約 条 件 を 満 た し て い た 。実 験 条 件 と し て F R 値（ 1 5，6 0，1 2 0）

を 操 作 し た 。  

 

・ 結 果 と 考 察  

 F R 値 の 増 加 に 伴 い 餌 場 居 留 時 間 は 系 統 的 に 増 加 す る 傾 向 を

示 し た 。 し た が っ て ， 本 研 究 結 果 は ， 限 界 値 定 理 の 予 測 と 傾 向

的 に 一 致 し て い る 。 し か し な が ら ， ハ ト は 限 界 値 定 理 に よ る 予
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測 値 よ り も 長 く 餌 場 に 居 留 す る 傾 向 を 示 し た 。 こ の よ う な 実 測

値 と 予 測 値 と の 差 は ，限 界 値 定 理 に フ リ ー パ ラ メ ー タ の K を 挿

入 す る こ と に よ っ て 分 析 で き た 。 す な わ ち ， 本 実 験 は ， 限 界 値

定 理 の 妥 当 性 お よ び 拡 張 性 を 示 唆 し た 。 た だ し ， 本 実 験 で は 消

費 エ ネ ル ギ ー 量 の 代 替 と し て 反 応 数 に 基 づ い て 採 餌 行 動 の 分 析

を 行 っ た 。 こ の た め ， 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 に つ い て 厳 密 な 定 量

的 分 析 を 行 う に は 制 限 が あ る こ と が 示 唆 さ れ た 。  

 

実 験 2： 消 費 エ ネ ル ギ ー 量 を 制 御 変 数 と す る 強 化 ス ケ ジ ュ ー ル

と F R ス ケ ジ ュ ー ル と の 等 価 点  

 

・ 目 的  

 多 く の O F T は ，エ ネ ル ギ ー 量 に 基 づ い て 採 餌 行 動 を 予 測 す る 。

し か し な が ら ， こ れ ま で の 研 究 に お い て エ ネ ル ギ ー 量 を 厳 密 に

扱 っ た も の は 散 見 さ れ る 程 度 で あ る 。 本 実 験 は ， オ ペ ラ ン ト 行

動 に お け る 消 費 エ ネ ル ギ ー 量 を 制 御 変 数 と す る 強 化 ス ケ ジ ュ ー

ル （ A E ス ケ ジ ュ ー ル ） を 開 発 し ， オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ

ン と し て の 有 効 性 を 検 証 し た 。  

 

・ 方 法  

 本 実 験 で は ， 消 費 エ ネ ル ギ ー 量 の 指 標 と し て ， ２ 反 応 間 の 時

間 と 距 離 に よ り ， 反 応 間 エ ネ ル ギ ー 量 （ I R E） を 算 出 し た 。 調

整 手 続 き に よ り ， A E ス ケ ジ ュ ー ル と ， 従 来 の 研 究 で 多 用 さ れ

て き た F R ス ケ ジ ュ ー ル と の 等 価 点 を 測 定 し た 。 調 整 手 続 き に

お い て ，被 験 体 で あ る ハ ト は ，F R 値 を 基 準 と し て A E 値 の 調 整
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を 行 っ た 。F R 値 に つ い て 、3 つ の 条 件 を 設 定 し た（ F R 1 5，F R 3 0，

F R 6 0）。  

 

・ 結 果 と 考 察  

 F R 値 の 増 加 に 伴 い ，等 価 点 と し て の A E 値 は 系 統 的 に 増 加 す

る こ と が 示 さ れ た 。 さ ら に ， A E ス ケ ジ ュ ー ル が 1 強 化 あ た り

の 総 I R E に 対 し ，系 統 的 な 効 果 を も た ら す こ と が 示 さ れ た 。す

な わ ち ，A E ス ケ ジ ュ ー ル と F R ス ケ ジ ュ ー ル と の 間 に 、系 統 的

な 等 価 関 係 の あ る こ と ，お よ び A E ス ケ ジ ュ ー ル が O F T を 検 証

す る た め の 手 続 き と し て 有 効 で あ る こ と が 示 唆 さ れ た 。  

 

総 合 考 察  

・ オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン の 有 効 性 に つ い て  

 採 餌 行 動 に 対 し O F T を 適 用 す る 場 合 ，そ の モ デ ル を 構 成 す る

決 定 ， 通 貨 ， お よ び 制 約 条 件 を 満 た し た 採 餌 場 面 を 設 定 す る 必

要 が あ る 。 実 験 1 に お け る 採 餌 場 面 は ， 決 定 お よ び 制 約 条 件 を

満 た し て お り ， 通 貨 に つ い て も ， 条 件 付 き で は あ る も の の ， 満

た し て い た 。 し た が っ て ， 実 験 1 の 手 続 き は ， 採 餌 シ ミ ュ レ ー

シ ョ ン 手 続 き と し て 理 論 的 に 妥 当 で あ る と 考 え ら れ る 。さ ら に ，

実 験 2 で は ， 限 界 値 定 理 本 来 の 通 貨 で あ る エ ネ ル ギ ー 量 を 制 御

変 数 と す る 手 続 き を 開 発 し 、 採 餌 シ ミ ュ レ ー シ ョ ン と し て 適 用

可 能 で あ る こ と を 示 し た 。 す な わ ち ， 一 連 の 実 験 に よ り ， 限 界

値 定 理 の 妥 当 性 を 検 証 す る 上 で ， オ ペ ラ ン ト シ ミ ュ レ ー シ ョ ン

が 有 効 な 手 続 き で あ る こ と が 示 唆 さ れ た 。  
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・ 限 界 値 定 理 の 妥 当 性  

 限 界 値 定 理 に よ る と ， 餌 場 間 の 移 動 時 間 が 長 い ほ ど 餌 場 居 留

時 間 は 長 く な る こ と が 予 測 さ れ る 。 本 研 究 の 実 験 1 や ， 同 様 の

手 続 き を 用 い た 先 行 研 究 は ， こ の 予 測 と 傾 向 的 に 一 致 す る 結 果

を 示 し た 。 他 方 ， こ れ ら の 研 究 は ， 餌 場 居 留 時 間 の 実 測 値 が 限

界 値 定 理 の 予 測 値 よ り も 一 貫 し て 長 く な る 傾 向 を 示 し た 。 こ の

よ う な 実 測 値 と 予 測 値 と の 差 は ， 限 界 値 定 理 に フ リ ー パ ラ メ ー

タ K を 挿 入 し た 修 正 モ デ ル に よ り 記 述 で き た 。K を 規 定 す る 要

因 は ， 限 界 値 定 理 に お け る 通 貨 の 問 題 ， お よ び 限 界 値 定 理 の 拡

張 性 と い っ た 視 点 か ら 分 析 で き る と 考 え ら れ る 。  

 

・ 今 後 の 研 究 課 題  

 本 研 究 に お い て ， A E 値 と オ ペ ラ ン ト 行 動 に お け る 消 費 エ ネ

ル ギ ー 量 と の 系 統 的 な 関 係 は ， 1 強 化 あ た り の 総 エ ネ ル ギ ー 量

に お い て の み 示 さ れ た 。 限 界 値 定 理 の 妥 当 性 に つ い て 定 量 的 分

析 を 行 う た め に は ， 消 費 エ ネ ル ギ ー 量 を よ り 正 確 に 制 御 で き る

よ う に ， A E ス ケ ジ ュ ー ル を 改 良 す る こ と が 要 請 さ れ る 。 そ の

た め に は ， 設 定 値 が 固 定 的 で あ る 単 一 ス ケ ジ ュ ー ル を 用 い て ，

消 費 エ ネ ル ギ ー 量 に 及 ぼ す 効 果 を 系 統 的 に 分 析 す る 必 要 が あ る

だ ろ う 。  

 本 研 究 や 同 様 の 手 続 き に よ る 先 行 研 究 の 結 果 は ， 限 界 値 定 理

の 修 正 モ デ ル に よ り 記 述 で き る こ と を 示 し た 。 修 正 モ デ ル に お

け る K を 規 定 す る 要 因 と し て ，限 界 値 定 理 で 想 定 さ れ て い な い

変 数 の 効 果 が 考 え ら れ る 。 研 究 結 果 を 考 慮 す る と ， 限 界 値 定 理

に 新 た に 挿 入 す る べ き 変 数 と し て ， 餌 場 の 枯 渇 速 度 や ， エ ネ ル
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ギ ー 利 率 を 算 出 す る 際 の 時 間 枠 の 範 囲 が 考 え ら れ る 。 し た が っ

て ， 今 後 の 研 究 で は ， こ れ ら に つ い て 検 証 し ， 限 界 値 定 理 を よ

り 包 括 的 な モ デ ル に 拡 張 す る 必 要 が あ る だ ろ う 。  


