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アブストラクト 
 

孵化後１週間のニワトリのヒヨコは、餌によっ

て強化される色弁別課題を容易に獲得する。連

合が成立した後に二つの色手がかりの択一選択

を行わせたところ、短期的な採餌効率を正しく

予期して選択することが分かった。さらに大脳

の腹側線条体・側座複合（基底核）と弓外套腹

側部（大脳連合野のひとつ）は、採餌効率の予

期値の異なる時間因子に預かることが判明した。

基底核を破壊すると、餌までの待ち時間を忌避

するように選択がシフトした。他方、連合野を

破壊した場合には、採餌局面における処理時間

を忌避するように選択がシフトした。以上の結

果から、ヒヨコの選択は①待ち時間（報酬遅延）

と処理時間（労働コスト）の和を分母とする採

餌効率の予期値に基づくこと、②これら二つの

時間要素は脳内の別の領域に神経的基盤を持ち、

神経生態学的に独立な因子であること、が判明

した。 

 

 

 

キーワード：採餌理論、利潤率、労働コスト、

選択、意思決定 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Abstract 

 

Week-old chicks quickly learn to peck colored beads 

when reinforced by food rewards.  In binary choice 

tests, the trained chicks made choices based on 

anticipated values of foraging efficiency.  Two 

forebrain regions proved to be involved in the 

anticipation, i.e., ventral striatum / nucleus 

accumbens complex (basal ganglia) and arcopallium 

(an association area of lateral forebrain).  Localized 

lesions of the basal ganglia caused an impulsive 

choice away from a long waiting time.  On the other 

hand, lesions of the association area caused an 

impulsive choice away from a long consumption 

time.  These results suggest that 1) chicks make 

choices based on foraging efficiency, in which sum 

of the waiting time (or time-to-reward) and the 

consumption time (or work cost) serve significant 

denominator, and 2) these two time domains have 

distinct neural substrates, thus are assumed to be 

neuro-ecologically distinct factors. 

 

 

Keywords: foraging theory, profitability, work cost, 

choice, decision making 
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1. はじめに 

 

1.1. 動物の「心」について 

動物に「心」があるだろうか。特に哺乳類以外の動

物にも、我々人間と類似の心的過程があるだろうか。

この問いは生物学にとって根源的な問いであったにも

かかわらず、「心」の真に生物学的な議論が困難であっ

たために、長い間満足のいく研究戦略が確立しなかっ

た。しかし近年、鳥を対象とした行動科学・認知科学

が急速に進展することによって、鳥にも我々人と類似

した認知過程があることが示唆されるようになった

（渡辺, 1997）。Pepperberg (1999）はオウムの研究から

鳥が音声表象を操作することを示した。カケスを用い

た研究から、Clayton (1998)は鳥がエピソード様の記憶

を持つこと、さらにEmery (2003)は「心の理論」を備え

ていることを示した。これらの研究は、豊富な実例に

よって鳥の心の世界を記述することに成功した。しか

し、その進化的背景は未だ推論の域にとどまっている。 

 同様に普遍的な切り口を持つ研究方略として、近年

の行動生態学の勃興がある。（Alcock, 2001を一般的な

概説書として薦める。）特にStephens & Krebs (1986)は採

餌行動の利益とコストを定量的に解きほぐすことによ

って、昆虫・魚類・鳥類を問わず成立する行為決定を

記述することに成功した。採餌の行為選択は種を超え

た共通の淘汰圧を受けて、経済的合理性を獲得してき

たと考えることが妥当である。脳と行動は実験室で進

化してきたものではない、野にあって淘汰を受け、今

あるものとなっている。しかし、そのような行動形質

を実現する過程とメカニズムについては関心が欠けて

おり、淘汰を受ける対象を正面から問うことは回避さ

れている。他方、脳科学も近年爆発的な展開を遂げた

学問領域である。数十年前まで感覚受容・運動パター

ン生成などの素過程の解析に留まっていた課題も、今

は情動・認知と行為決定、そして意識の実態に迫ろう

としている。しかし、動物（主に霊長類）の研究はあ

くまで人を解析するモデルに留まっており、真の比較

を求めるものは稀である。 

本論では、実験心理学的手法によって統制された実

験室内の行動に関する研究を紹介するが、その主眼は、

裏に隠れた採餌行動の生態学的背景と神経基盤を関連

させながら記述することにある。餌の様々な因子に対

する神経表象を探り、採餌選択のアルゴリズムを検討

した結果について述べる。その上で採餌決定に加わる

淘汰圧について考察したい。 

認知過程を神経科学と生態学のふたつの視点から見

ることによって、初めて「心の進化」を厳格に議論で

きる、最小限の仮定のもとで明示的に検討する方略が

立つ、と考えるからである。多様な系が同じ挙動を実

現するため、これを追求する試みはしばしば発散する

多くの解を見出してしまう。神経基盤と矛盾しないか、

脳科学的なリアリズムがあるかどうか、これを検討す

ることによって多くの可能な解の中から妥当なものを

絞り込むことができる。同様に、生態学的に蓋然性が

高いか、進化生物学的なリアリズムがあるかどうか、

これを検討することによって更なる拘束条件を設定す

ることができる。神経科学と生態学のふたつを試金石

として認知過程を議論する所以である（Matsushima et 

al., 2003）。 

その準備として、鳥の起源、鳥の脳の進化的な位置

づけ、そして最適採餌理論について簡潔に整理する。

なお本稿では行動生態学の採餌理論を中心にすえてヒ

ヨコの選択を検討する。行動経済学が蓄積した膨大な

知見に踏み込む事は避け、いくつかの重要な関連と異

同を指摘するにとどめる。 

 

1.2. 準備 

1.2.1. 鳥の起源 

 鳥類と哺乳類が共通の有羊膜類（初期爬虫類）から

分岐したのは、化石標本から古生代石炭紀、今から約3

億年前の事と考えられている（Carrol, 1988）。ペルム紀

（二畳紀）に入って著しい適応放散を遂げ、哺乳類へ

続く枝（単弓類）は多様な哺乳類型爬虫類を生み出し

たが、その殆どが約2.5億年前のペルム紀末の大量絶滅

で滅びた。中生代に入って多様化したのは、鳥へと続

く枝（双弓類）である。双弓類は多様な動物群を含む

が、その中の蜥形類と呼ばれる小さな動物群が中生代

の間に多様な恐竜と鳥すべてを派生した。中生代の鳥

類については、近年、羽毛を供えた化石標本が次々に

発見されている。鳥が他の恐竜から明瞭な形で分岐し

たのはジュラ紀と推定されるが、未だに確定していな
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い。彼らの多くは0.65億年前に起きたクレタ紀（白亜

紀）末の大量絶滅に（あるいはそれに先立って）、恐竜

と共に失われた。しかし「鳥」は残り、双弓類の叢生

の焼け跡からは、単系統ながらも多様な形質を備える

現生鳥類が放散した。単弓類の細い枝からは哺乳類（真

獣類）爆発的な放散を始めたが、これも新生代に入っ

てからのことである。 

1.2.2. 鳥の脳 

 鳥の脳は従来、哺乳類の脳に比べて質的に劣ったも

のと考えられてきた。20世紀初頭の比較解剖学達は鳥

の大脳の大部分を占める領域を哺乳類の線条体と相同

とみなし、それら全てに striatumを語幹として与えた。

いわくhyperstriatum、neostriatum、archistriatum。これら

の領域は、哺乳類の線条体とは発生学的にも神経回路

学的にも何の対応関係もない。それがようやく理解さ

れたのは近年のことである。しかし、この名前は残っ

た。この誤解を解消するため命名法を改訂する国際的

なコンソーシアムが形成されて、昨年その議論と合意

の内容が公開された（Reiner et al., 2004）。鳥の大脳の背

側を占める領域は、機能的には哺乳類の大脳皮質に相

当する領域とされ、palliumの語幹が与えられた。いわ

く、hyperpallium、nidopallium、arcopallium。頭文字はそ

のまま残そうと言う現実的な判断である。発生学的に

は哺乳類の扁桃体・前障複合と相同と考える説が、異

論があるものの有力である。脳室の腹外側壁の肥厚に

より形成された、いわば脳室内に向かって突出肥大し

た皮質である。これに対して大脳腹側に広がる基底核

系の解剖学的構造は、鳥と哺乳類との間でほぼ完全な

相同関係が保たれている。おそらく初期爬虫類の段階

で確立して以後、著しくは変化しなかったのだろう。

更なる議論は清水（2000）、Avian Brain Nomenclature 

Consortium（2005）を参照されたい。 

1.2.3. 最適採餌理論 

行動生態学上の最適採餌理論については、Stephens & 

Krebs (1986)がほぼ標準的な議論を展開している。また

粕谷（1990）は行動生態学の数量的な理論枠組みを厳

格に纏め上げて秀逸な著作であり、本稿は主にこれに

依拠する。紙面の制限上、Charnov (1976)が展開したふ

たつの古典モデルの定性的な紹介にとどめる。どちら

のモデルでも、単位時間あたりの採餌量（採餌効率、R）

を動物の決定に対する生態学的な評価関数として定義

し、どのような採餌戦略がこの評価関数を最大にする

か、を考える。なおStephens & Krebs (1986)は評価関数

を通貨（currency）と呼び換えているが、本稿では粕谷

（1990）に従い通貨の語句を用いない。 

1.2.3.1. 最適メニューのモデル 

いくつかの種類の餌が存在する環境に一匹の動物が

採餌する条件を考える。ここで、動物は餌を探し続け

ているか、あるいは見つけた餌を処理（摂取）してい

るか、どちらかの状態にあると仮定する。ひとつの餌

から得られるエネルギー利得(e)と処理時間(h)は、それ
ぞれの種類ごとに異なると仮定する。動物がある餌に

遭遇したとき、hの時間を消費してeの利得を確保す
ることが良い選択であるかどうか、を考えるのである。

もしその餌のe/h比が大きくRを押し上げるのであれ
ば、その餌を採るべきである。他方e/h比が小さけれ
ば、その餌を採らず（餌を「またいで」通り過ぎるこ

とによって）、処理時間hを更なる餌の探索に振り向け
るべきである。このモデルは餌のe/h比に従って、或
る値以上の餌をいつも採り、それ以下の餌をいつも「ま

たぐ」決定（これをゼロ―ワン選択と呼ぶ）が、最適

であることを示している。（図1A） 

1.2.3.2. 最適パッチ利用のモデル 

 １種類の餌がパッチを作って空間的に不均一に分布

する条件を考える。一匹の動物は時間をかけてパッチ

間を移動し、ひとたびパッチに入るとパッチ内滞在時

間に応じた量の餌が得られるものと考える。滞在時間 t
に対して餌量を与える関数を利得関数G(t)と呼ぶが、
その１階微分値G’(t)は正、２階微分値G’’(t)は負であ
ることを仮定する場合が一般である。つまり滞在時間

が長くなると共に、次第にパッチ内の餌をとりつくし

ていくため、収益低減が生じると考えるのである。パ

ッチにどれだけ滞在したらそこを離脱して新しいパッ

チへ向かうべきか、最適なパッチ滞在時間はG(t)によ
って決まる。このモデルはG’(t)が、この環境全体から
動物が期待できる平均採餌効率Rと等しくなった時点
でパッチを離脱する決定が、最適であることを示して

いる。（図1B） 
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1.3最適採餌理論と選択理論 

1.3.1. 最適採餌理論は動物の選択を問題にしている。 

 昆虫・魚・鳥類を対象とした多くの行動生態学研究

の結果、いくつかもの修正と仮定が必要であることが

判明したものの、最適採餌理論の二つのモデルは動物

の行動を簡潔かつ明示的に説明するものとして行動生

態学の基礎とみなされるに至った（粕谷、1990; Alcock, 

2001）。最適採餌を実現しているならば、動物には次の

認知過程が備わっていると期待して良い。すなわち、 

① 最適メニューを実現するために、動物は餌の利潤

率e/hを正しく予期し、それに基づいて餌を採る
か否か（attack or leave）の選択をしなくてはならな

い。 

② 最適パッチ利用を実現するために、動物は現在の

瞬間利得率G’(t)を正しく評価し、それに基づいて
パッチに居つづけるか否か（stay or leave）の選択を

しなくてはならない。 

 いずれの場合でも、最適採餌が突きつける問題は採

餌効率に基づいた選択である。（図2） 

1.3.2. 最適採餌理論は選択理論と同じ問題を扱ってい
る。 

どちらの場合でも選択は「近くて小さな餌」と「遠

くて大きな餌」との二者択一選択である。①の最適メ

ニューでは、目の前の利潤率e/hの餌と、更なる探索
の後に得られるより良い餌との二者択一である。②の

最適パッチ利用では、次第に餌の密度が低くなってい

く古いパッチに留まって次の餌を採るべきか、今その

パッチを立ち去って更なる移動の後に新しい（よって

豊かな）パッチを採るべきか、この二者択一となる。

Stephens（2001）は一連の理論的考察とカケスを被験者

とする行動実験の結果から、最適パッチ利用と自己制

御選択（self-control choice）の問題が定性的に同じ問題

であることを指摘している。本稿で述べるヒヨコを用

いた研究では、利潤率に基づく二者択一選択とその神

経基盤を扱う。 

なお次の諸点に留意する必要がある。第一に、行動

生態学的文脈で扱う選択はattack or leave、stay or leave

のように行為が非対称である。他方、以下の研究では、

二つの対象のどちらを同じ行為で選ぶかが問題であっ

て選択は対称的である。第二に、多くの自己制御選択

の課題では、報酬の量と報酬との時空間的な接近のみ

を問題にする。他方、以下の研究では生態学的な拘束

条件を考慮し、餌を処理する時間を明示的に扱う。 

 
2. ヒヨコの選択 

 

2.1. 評価関数は何か？ 

動物は何を評価関数として選択を行っているのだろ

うか。期待される餌の総量か、それとも餌量を時間で

割った採餌効率か。もし後者であるならば、（最適メニ

ュー・モデルのように）分母の時間因子に処理時間の

みを繰り込んだ利潤率e/hを考えるべきだろうか。そ
れとも（最適パッチ利用モデルのように）、待ち時間（あ

るいは移動時間）と処理時間の和を繰り込んだ採餌効

率Rを考えるべきだろうか。さらに、動物は本当に最
適メニュー・モデルから期待されるようなゼロ―ワン

選択をしているだろうか？また、最適パッチ利用モデ

ルから期待されるような餌からの離脱を示すだろう

か？我々は神経科学的な実験操作が容易であって行動

の統制が明確に行いうる実験材料として、家禽の雛（ヒ

ヨコ）を選んだ。 

 

2.2. 実験系 

ヒヨコは孵化後数日で独立した採餌を始める。新規

な物体に対する忌避は弱い。積極的に啄ばんで餌か否

かを吟味し、その視覚的特徴（主に色およびテクスチ

ャー）と餌場の空間的手がかりを急速に学習する。こ

の特性を利用し、餌を報酬として速やかに選択的な啄

ばみを獲得させることができる。 

 赤・黄・緑・青などに着色したビーズ（手芸店など

で売られているもの）をひとつ、アクリル棒の先端に

固定して1-2秒間ヒヨコに提示する。ヒヨコが啄ばめ

ば直ちにビーズは壁の中に引き込まれて、一定の遅延

時間の後に一定量の餌を与えた。（図3）例えば、緑ビ

ーズを啄ばめば１粒の餌がすぐに与えられる

（small-immediate reward）。赤ビーズを啄ばめば6粒の

餌が遅れて与えられる（large-late reward）。報酬の遅延

時間（０秒から３秒）と餌報酬の量（粟1粒あるいは

６粒）が実験変数である。青のビーズも用意して同様

に提示するが、青を啄ばんでも餌は与えない。孵化後
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１週間齢のヒヨコを2時間ほどトレーニングすれば、

ほぼ例外なくこの課題を習得し、赤と緑は確実に啄ば

むが青は無視して立ち去るようになる。 

このヒヨコに赤と緑の二者選択を迫った。二つのビ

ーズを同時にヒヨコに提示するのはこれが初めてであ

って、新たに選択行動を学習させることはなかった。

テストの結果を図4A（対照群の手術前のデータ：白丸）

に示す（Izawa et al., 2003）。６羽ずつ異なる遅延時間で

訓練された４群のヒヨコを用意し、データを独立に取

った。０秒の群ではテスト試行の８割まで赤ビーズを

選んで６粒を獲得し、２割ほどの試行では緑を選んだ。

他方、３秒の群では逆転し、赤を選んだ試行は３割程

度、残り７割の試行では緑を選び１粒を選んだ。 

 明らかに、ヒヨコは総収量を最大化していない。数

秒待てば大きな餌（６粒）が与えられるにも関わらず、

ヒヨコは待たずに直ちに与えられる小さな餌（１粒）

を選んだ。ヒヨコの評価関数は利潤率e/hではなく、
直近の未来における採餌効率Rであるように思える。
処理時間だけではなく、待ち時間をも考慮しなくては

ならないからである。また、ヒヨコは明らかにゼロ―

ワン選択をしていない。二者の間の採餌効率Rの相対
値に依って選択を変えていると考えるのが妥当である。 

 

2.3. 採餌効率 
 ヒヨコでは採餌効率Rを単純な式で推定することが
できる。利得と時間の様々な因子を全て明示的に扱う

ことができるからである。ここでn粒の餌の選択肢か
ら期待される採餌効率R(n)を次のように表現する。 
R(n) = (g·n − φ·κ·n) / (D + τ·κ·n)  (1) 

g: 一粒の餌から得られるエネルギー・ゲイン 
n: 粒の数 
φ: 一回の啄ばみのコスト 
κ: 一粒の餌を口に入れるために必要な啄ばみ数 
D: 餌の遅延時間（あるいは餌までのアクセス時間） 
τ: 一回の啄ばみに要する時間 

 餌は1種類しか考えないので、g = 1ゴマ単位
（sesame-unit: ゴマ一粒のエネルギー利得を１とする

換算値）とする。我々の一連の研究では、ゴマ一粒を

餌の最小単位として使っているからである。定数のう

ち実験的に与えられるものはn（= 1, 6）とD（= 0, 1, 
2, 3 sec）である。実験的に求められるものはκとτであ

る。τは0.3秒から0.5秒の範囲で、ほぼ個体ごとに決

まった一定の値をとる。他方、κは餌の形状・餌が撒か
れた基盤の機械的性状・ヒヨコの熟練などによって決

まる値であって、これも個体ごとにほぼ一定である。

餌を扱いにくい条件に追い込むと、ある上限値を示し

てヒヨコはそれ以上の啄ばみ投資をしなくなる。この

投資限界をκmaxとするが、この値はゴマに対して5から

10の間を取る。ヒヨコは1粒のゴマのために10回近く

の空振りを許容するのである。φの値は未知だが、高々
0.05ゴマ単位と推定されている。いずれにせよごく小

さな値である。 

 

2.4. 選択決定と理論的予測 

 ゼロ―ワン選択に替わる選択決定のルールとして、

ここでは仮に選択理論から対応法則（matching law；

Herrnstein, 1997）を援用する。即ち、採餌効率R(n)を
代入することによって赤ビーズを選ぶ試行の割合（選

択比）ratioは次のように与える。 

ratio = R(6) / {R(6) + R(1)}  (2) 
Herrnsteinの議論ではRとして報酬の強化率を代入し
ている。しかし、ここでは上記の実験結果に基づいて

採餌効率R(n)を代入する。簡単な数式処理によって、
次の二つの予測が実証可能な具体的な仮説として導か

れる。 

2.4.1. 予測１ 
二つの選択肢の遅延時間Dが異なる場合を考える。1

粒の小報酬には短い遅延時間D1が、6粒の大報酬には長

い遅延時間D2が割り振られる場合、ratioは次式(3)で与

えられる。 

ratio = 1 − {D2/(D2+6·D1+7·τ·κ} (3) 
 ここで上述の実験にあわせてD1を0.1～0.5 secとする

と、ratioはいずれもD2に対して単調減少して図5Aで

与えられる。D2が1～2秒の範囲で選択は逆転し、小報

酬を選ぶ選択の割合が大報酬より高くなる。図4Aの実

験値と定性的に良く一致することに留意してほしい。

ボトムアップに構成したこのモデルは、選択比の良い

予測を与える。 

2.4.2. 予測２ 

二つの選択肢の遅延時間Dが等しい場合、ratioは次
式(4)で与えられる。 
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 ratio = 0.5 + 2.5a / (7a + 2·κ)  (4) 
ただし、a = D / 6·τで与えられる定数である。同様にD 

= 0.2, 0.5, 1.0, 1.5, 2.0, 3.0, 4.0とすると、ratioはκに対し
て単調減少して図5Bで与えられる。つまり、κが大き
くなって啄ばみ投資限界κmaxに近づくほどratioは0.5

に近づく。κを大きくしても選択は反転しない、と予測
された。 

この予測２を検証するために、κを実験的に操作す
る実験を行った。図6Aのように2群のヒヨコを用意し

た。第一群は平坦な板の上にゴマを乗せて与えた。こ

のゴマは1粒あたり1回から2回啄ばめば良い。他方

第二群では、直径4ミリ深さ1.8ミリの穴を25個うが

った板の上にゴマを撒いた。この場合、κの値は有意
に高くなった。ゴマ粒が穴の中に入り込んで、何回も

啄ばまなければ取り出すことができなかったからであ

る。黄ビーズには6粒のゴマを、橙色のビーズには1

粒のゴマを、それぞれ連合させた。数日トレーニング

を加えた後、二者択一テストを実施して黄ビーズ（6

粒のゴマ）を選ぶ選択比平均を求めたところ（図5B）

予測と定性的に一致し、第一群では平均0.8弱、第二群

では平均0.5強となり、両者の間には有意な差が生じた。 

 

2.5. 独立な神経基盤があるか？ 

本研究が提示するモデルは選択比の実測値と良く一

致した。採餌効率R(n)の式を書き直すと次のように
なる。ただし、costとconsumption_timeは互いに他
の従属変数である。 

R(n) = (g·n − φ·κ·n) / (D + τ·κ·n) 
= (gain −cost) / (waiting_time + consumption_time) (5) 
 これは最適採餌理論と選択理論のあからさまな折衷

である。つまり二つの理論がいずれも、単独ではヒヨ

コの行動を十全に説明しないことを意味する。ヒヨコ

は長期平均利益率を最適化する戦略を採っておらず、

対応法則に従うことによって最適採餌から逸脱してい

る。選択理論との一致もまた部分的であり、採餌効率

を評価関数とすべきである。 

このモデルには神経科学的なリアリズムがあるだろ

うか。選択のアルゴリズムが明示的に記述できていな

い現段階では有効な検証点は多くないが、次を作業仮

説を実験的に検討することは可能だった。即ち、 

ヒヨコはgain, cost (consumption_time), 
waiting_timeの３変数について、 
独立な神経表象を持つ。 

 以下、局所的な脳破壊が選択に及ぼす効果について

述べる。実際、破壊の効果は部域特異的であって、こ

れら３つの変数のひとつだけに選択的な影響を及ぼす

ものだった。 

 

3. 脳の局所破壊と採餌効率に基づく選択 

 

3.1. 餌の予期に関わる脳部位 

課題遂行中のヒヨコの脳から、覚醒下・自由行動下

で神経活動を記録する実験を行うことによって

（Yanagihara et al.; 2001; Aoki et al., 2003）、餌報酬の予期

に関わる大脳の領域を絞り込むことができた。ひとつ

は腹側線条体から側座核に至る領域であり、これは哺

乳類の新線条体―側座核と解剖学的に相同である。も

うひとつは大脳外側に位置する弓外套であり、これと

相同関係をもつ哺乳類大脳の構造はいまだ同定されて

いない。進化の過程で独立な発達を遂げた脳部位と考

えることができる。 

 

3.2. 腹側線条体－側座核と衝動的選択 
破壊によってヒヨコの衝動性が亢進した（Izawa et al., 

2003）。図4Bの黒丸データに、実験群の手術後の選択

を示す。破壊前、１秒の後に得られる６粒の餌は直ぐ

に（0.1秒以上の遅延をもって）得られる1粒の餌に比

べて、より多く選ばれていた。しかし破壊後この選択

は逆転し、ヒヨコは1粒をより多く選ぶようになった。

２秒群・３秒群も同様である。しかし、０秒群（１粒

も６粒も約0.1秒強の遅延で与えられた群）では破壊

の効果はまったく見出されない。つまり予期される量

に基づいた選択には影響しなかった。このように腹側

線条体の破壊はヒヨコの持っていたわずかな自己制御

を奪い、ヒヨコは１秒を待てば得られる大きな餌を放

棄したのである。予期される餌のwaiting_timeだけを
実験的に操作することができた。 

 

3.3. 弓外套と労働回避選択 
破壊の効果は線条体の場合と大きく異なるものであ
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った（Aoki et al., submitted）。同様に餌の量に基づく選

択に変化はなかったものの、６粒の餌に対する明らか

な回避が見られるようになったのである。図6に弓外

套破壊の効果を示す。この場合報酬の遅延時間は1.4

秒に固定しており、選択肢によって変わらない。赤・

橙・黄・青の4色のビーズを用いた。赤は１粒のゴマ

団子（6粒のゴマを糊で固めたもの）、橙は１粒のゴマ、

そして黄は６粒のばらばらのゴマと連合させた。この

場合、ヒヨコの選択は例外なく赤＞黄、黄＞橙、赤＞

橙となった（図6、白丸）。ゴマ団子が最も良く、６粒

のゴマがそれに続いて、１粒のゴマが一番下となる。

ところが破壊の後は黄＞橙の選択だけが変化し、黄と

橙の選択がほぼ等しい頻度となった（図6、灰色丸）。

消費にたくさんの啄ばみが必要な餌を回避し、小さく

とも速やかに消費しつくすことのできる餌を選ぶよう

になった。選択は労働投資を回避する方向へシフトし

たのである。他方、腹側線条体-側座核を破壊した群

（ventral striatum）ではこのような効果がなかった。ま

た、どの群でも啄ばみの潜時や正確さなどに変化はな

く、運動障害を示唆する兆候は一切認められなかった。

またデータは省くが、弓外套を破壊しても3.2．で述べ

た選択には影響を生じなかった。餌の

consumption_timeだけを実験的に操作することがで
きたのである。 

いずれの破壊実験でも量に基づく選択には影響がな

かった。これらの実験は「gain, cost (consumption_time), 

waiting_timeが独立な神経表象を持つ」とする作業仮説

と矛盾しない。実際、ニューロン活動の解析から

waiting_timeと強く相関する活動を示すニューロン群

と、gainと相関するニューロン群とが、腹側線条体－

側座核から混合する形で見つかっている（Izawa et al., 

2005 in press）。餌のgainに基づく選択の神経基盤は、
今後別の脳部位に探っていかねばならない。また、選

択のアルゴリズムについてはいくつかの仮説を立てう

るものの、いまだ実験的検証の段階にない。今後の研

究に待ちたい。 

 

 

 

 

4. 利益の追求と逸脱 
 
4.1. 生態学的背景 
既に述べたように、ヒヨコの選択は直近の未来（高々

数秒後までの未来）における採餌効率に基づくものの、

平均利益率はこの実験条件では最大化されていない。

その生態学的背景は何だろうか。 

現在までのところ、ニワトリの原種のセキショクヤ

ケイに関して、野外の自然集団の生存曲線のデータが

得られていない。しかし地上に巣をつくる早成性鳥類

（precocial birds:孵化後速やかに自立して採餌する鳥類、

キジ目など）一般に着目すると、卵の65％～84％まで

が巣立ちまでに死亡している、と報告されている（Lack, 

D., 1954）。最大の死因は捕食によるものであり、さら

に餓死・寄生虫による病死と続く。この値は留巣性鳥

類（樹上などの解放性の巣で保育を受ける鳥類、スズ

メ目など）の22％～59％という死亡率よりはるかに高

い。巣立ちの後さらに10％以上が失われて、成鳥にな

るまでの死亡率は80％～93％（鳥類全体の数値）とき

わめて高い値になる。幼弱期の淘汰が極めて強い。 

ここからは推定による議論だが、孵化直後の速やか

な成長に寄与する遺伝的素因はより残りやすく、成長

を妨げる素因は速やかに除かれたものと考えられる。

対捕食者戦略を優先して身を隠し、少数の大きな餌を

狙ってじっくりゆっくりと育つ、という選択肢も理論

的にはありえたろう。しかし、彼らはこれを採らなか

った。小さく断片化されてパッチ状に広く分布する餌

（小さな昆虫やイネ科の植物の実）に依存したことが

究極要因となったようだ。同腹の個体と一緒に賑やか

に採餌することで捕食の危険を拡散し、ひとたび餌の

分布するパッチに入った時には速やかに餌を回収する

ことで他個体を出し抜く戦略を採った。啄ばみに要す

る時間的投資（τ：1回の啄ばみに要する時間）は、

star-nosed mole（モグラの一種）に見られるように

（Catania, K.C. & Remple, F.E., 2005）、1回の啄ばみによ

って得られるカロリー利得（投資限界）を下限として

限界まで短縮されたことだろう。 

予期される餌の脳内表象も、この生態学的背景のも

とではじめて理解できる。無論、外界の餌資源を正し

く表現するものでなくてはならない。脳内表象の不正
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確な個体は良い採餌決定をなしえず、速やかに淘汰さ

れたであろうからである。行為選択のアルゴリズムが

受けていた淘汰圧は、また別物だったと考えられる。

二つの因子が重要である(Matsushima, 2005 in press)。ひ

とつは行為決定に要する時間的投資である。決定時間

は確実な喪失機会としてヒヨコの経済学に繰り込まれ

たことだろう。 

 

4.2. 即時採餌効率からの逸脱 

 もうひとつの因子は、決定に当たって考慮に入れる

べき「未来」をどこまで繰り込むか、という点である。

実際、多くの動物において行為決定は近視眼的な採餌

効率からある程度開放されている。その１例に

contra-freeloadingと呼ばれる現象がある(Inglis et al., 

1997)。目の前のボウルに餌がある。壁の穴にも同じ餌

がある。ただし100ほどもうがたれた穴のうち、餌が

入っている穴は４分の１に過ぎない。このような鳥か

ごに入れられたムクドリは、はじめはボウルの餌を採

る。ムクドリはやがて壁に注意を向け、穴の覆いを一

つ一つ開けながら、より手間のかかる壁の餌を採るよ

うになる。「無料の餌」より「稼いだ餌」を選択するこ

の行動は、明らかに直近の未来における採餌効率を下

げている。しかし、餌を稼ぐ過程でムクドリはその場

の餌の空間的分布に関する情報をも稼いでいる。ボウ

ルの餌はいつか無くなる。壁の餌も同様であるが、少

なくとも壁の穴が餌を隠しているかどうか、この情報

がもつ長期的な価値は高い。少なくとも、腹が満ちて

いる今の時点では、ひとかけらのミールワームよりも

高い価値を割り振ってよい。このように、より遠い未

来に期待できる利益は採餌効率の近視眼的追求と対立

する。ヒヨコの選択に見られる経済学は即時採餌効率

に特化した系であって、極相を単純な形で表現してい

る。しかし、ヒヨコはいつまでもヒヨコではない。逸

脱は避けがたいのである。 

 即時採餌効率から逸脱した行為系は、今度は長期に

わたる平均利益率について正確な表象を備えなくては

ならない。今選び取る行為がもたらす利益が、過去の

長い間実現してきた利益率に対して、有意に高いと予

期される必要があるからである。情報の持つ見返りも、

その利益計算を長期的に算出する装置がなければ有効

ではない。よって、今後の研究課題は、長期平均利益

率の表象と保持、更新に関わるアルゴリズムの同定で

あるべきだろう。 
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図１ 最適採餌理論のふたつの古典モデ

ル 
A：最適メニュー・モデル。何種類もの餌
がある生息環境で採餌する一匹の動物を

考える。このモデルは「採って」当面の利

益を確保すべきか、それとも「またいで」

より良い餌に遭遇する機会を優先するべ

きか、この決定に関わる。その餌の利潤率

（e/h）が重要であり、その値がある値を
超えて大きい場合には、常にその餌を採る

べきである。それ以下ならば、常に「また

ぐ」べきである。 
B:最適パッチ利用・モデル。一種類の餌が
パッチ状に分布する生息環境で採餌する

一匹の動物を考える。このモデルはパッチ

内で採餌している時に、「留まってパッチ

の中で次の餌を探すべきか」、それとも「立

ち去って次のパッチに移動すべきか」、こ

の決定に関わる。パッチ内の滞在時間（t）
に対する利得の関数G(t)が重要であり、
その一階微分値G’(t)が生息環境の平均利
益率Rと一致した時点をもって立ち去る
のが、最適である。なぜなら、パッチ間移

動時間を考慮に入れた採餌効率（点線の傾

きによって与えられる値）が、この時点で

最大になるからである。滞在時間がそれ以

下でも以上でも、傾きは小さくなる。 
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図２ 最適採餌理論は動物の選択を問題にしている。 
最適採餌理論の古典モデルはいずれも、動物の選択を問題にしている。最適メニュー・モデルは、「目の前の餌」

と「探せば見つかる良い餌」との間の選択である。最適パッチ利用・モデルは、「パッチ内の次の餌」と移動して

得られる「新しいパッチの豊かな餌」との間の選択である。いずれの場合でも、「小さいが近い餌」を採るか（衝

動的選択）、「大きいが遠い餌」を採るか（自己制御選択）、この二者選択を問題にしている。 
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図３ ヒヨコの選択を計る実験手

順。 
緑色のビーズを啄ばめば、直ちに

１粒の粟（小報酬）を与えた。赤

色のビーズを啄ばめば、０秒から

３秒の遅延の後に６粒の粟（大報

酬）を与えた。この遅延時間はヒ

ヨコの群ごとに固定した。ビーズ

の色と報酬との連合が成立した後、

直ちに、緑と赤のふたつのビーズ

を提示して二者択一を迫った。１

０試行の中の何試行で赤ビーズを

選択したか、これを記録して選択

率を求めた。 
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図４ 報酬の遅延が選択率に及ぼす効果と、基

底核（内側線条体－側座核複合）の局所破壊が

選択に与える影響。 
大報酬の遅延を横軸とし、それぞれの群のヒヨ

コの選択率を縦軸としてプロットしたもの。そ

れぞれ６個体の平均値（丸）と標準誤差（エラ

ー・バー）を示す。白丸は手術前のテストの結

果、黒丸は手術後のテストの結果をそれぞれ示

す。手術前・手術後それぞれに、４つの群の結

果を実線で結んで示した。Aは対照群（シャム
手術を施した群）、Bは実験群（基底核破壊を
施した群）のデータを示す。二元配置分散分析

の結果、破壊は遅延時間に依存して選択率に有

意な影響を及ぼしたと結論された。 
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図５ 採餌選択に効果を及ぼすふたつの因子：短期

的な採餌効率と対応法則を仮定することで導かれる

ふたつの予測を示す。 
A:ふたつの選択肢が異なる遅延時間（待ち時間）を
持つ場合。横軸は大報酬に割り振られた遅延時間D2

を、縦軸は大報酬を選ぶ試行の割合を、それぞれ示

す。小報酬に割り振られた遅延時間D1の値が0.1秒、
0.2秒、 0.3秒、0.4秒、0.5秒の５つの場合について、
得られた値をプロットした。点線は選択率0.5のレ
ベルを示す。 
B:ふたつの選択肢が同じ遅延時間を持つ場合。横軸
はκ（一粒の餌を口に入れるために必要な啄ばみ数）

を、縦軸はAと同じく大報酬を選ぶ試行の割合を、
それぞれ示す。共通の遅延時間Dの値が0.2秒、0.5
秒、1.0秒、1.5秒、2.0秒の５つの場合について、得
られた値をプロットした。点線は選択率0.5のレベ
ルを示す。 
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図６ κが採餌選択に及ぼす効果。 
ゴマの餌を載せた底板の形状を変えることによって、

κの値を実験的に操作した。第一群（10羽）のヒヨ
コでは平らな板を用いたところ、κの値は1.90±0.08
（平均値±標準誤差）となった。この条件下で、黄ビ
ーズには6粒のゴマを橙ビーズには一粒のゴマをそ
れぞれ連合させた後、ふたつのビーズの二者選択を

調べた。その結果、下のグラフ左側に示すように黄

ビーズを選ぶ割合が高かった。白丸ひとつは一個体

のデータを示す。丸の上に重ね書きした横棒は、群

の平均値を示す。第二群（13羽）のヒヨコでは穴の
あいた凸凹の板を用いたところ、κの値は2.67±0.16
（平均±標準誤差）となった。選択率は下のグラフ右
側に示すように低くなった。両群の選択率は、統計

的に有意な差を示した。 
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図７ 弓外套破壊が選択率に及ぼす影響。 
赤ビーズはゴマ団子（6粒のゴマをでんぷんで
固めたもの）と、橙ビーズは1粒のゴマと、黄
ビーズは6粒のバラバラのゴマ粒と、それぞれ
連合させた。その後、赤ビーズと橙ビーズ（a）、
黄ビーズと橙ビーズ（b）、それぞれの二者選択
を調べて大報酬に対する選択率を求めた。それ

ぞれ8羽からなる破壊群と対照群を用意し、手
術前（白丸）と手術後（灰色丸）のテストの結

果を示した。一つの丸は一個体のデータを示す。

横棒は各群の個体平均値を示す。手術前・手術

後で独立に検定を行った結果、群間の差はbで
のみ統計的に有意だった。 
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