
217爬虫両棲類学会報　2023（2）　特集：爬虫両生類学分野の最近の学位取得者の研究領域

〈特集：爬虫両生類学分野の最近の学位取得者の研究領域〉

爬虫類と両生類の研究を通して動物の個性研究を振り返る

酒井　　理

183-8509 東京都府中市幸町 3-5-8　東京農工大学農学研究科地域生態システム学科

Reflecting on the research topic of animal personality through studies on reptiles and amphibians

By Osamu Sakai

Department of Environment Conservation, Tokyo University of Agriculture and Technology,  
3-5-8, Saiwai-cho, Fuchu, Tokyo 183-8509, Japan

要旨：動物行動学において個体差に着目する研究が 2000年代初期から活発に起こり始め，幅広
い系統分類群の動物を対象として「個性」という研究トピックが発展してきた．動物の個性研究が
世界的な盛り上がりを見せてきたのとは対照的に，日本において当該学術領域に精通する研究者は
非常に少ない．そこで，動物の個性研究の普及を目的とし，本総説では日本の爬虫両生類研究者に
向けて当該分野の成り立ち，概念と手法論，爬虫類と両生類を対象として行われた代表的な研究を
紹介する．個性研究の歴史を紐解くと，黎明期の記述的な研究をもとに様々な理論と仮説が提唱さ
れ，それらを検証する研究では更なる知見が蓄積されていった．その後，既存の理論や仮説の見直
しがなされ，現在は研究トピックの更なる成熟に向けて舵が切られようという時期にあたる．爬虫
類と両生類は個性研究においてマイナーな対象動物ながらも，当該分野の発展に貢献してきた．と
りわけ，「行動シンドロームに繋がる発見」は連続的な個体差を考慮する重要性を行動生態学に喚
起し，「個性と移動分散」と「個性の発達形成」においても重要な知見をもたらしている．しかし，
この四半世紀ではほとんど手が付けられてこなかった学術的な問いも残されており，また，対象動
物の個性を考慮することの重要性が群集生態学や保全生物学といった学術領域にも波及していくこ
とが今後期待される．
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はじめに

個体差とは生物に普遍的に存在し，各個体

は性別，成長段階，姿や形などで特徴づけら

れる．動物においては動きや立ち振る舞いに

も個体差がみられ，行動形質にみられる個

体差は英語では「Animal Personality」，日本

語では「個性」または「性格」として扱わ

れる（Carere and Maestripieri, 2013；Gosling, 

2001；今野他，2014；Vonk et al., 2017）．更

に，複数の行動形質間に見られる相関は「行

動シンドローム（Behavioral syndrome）」と

呼ばれ，簡潔に言えば，個性の高次構造とし

て解釈される（Sih et al., 2004a, 2004b, 2012）． 

学術的には個性を扱う研究のルーツはヒトを

対象とした心理学にあり，近年では動物行動

学においてもヒト以外の動物を対象として脚

光を集めている．この傾向は数値で見ると明

らかであり，動物行動学における主要 7雑誌

に掲載された論文のうち個性を扱ったものは

2005年あたりから増加傾向がみられ，2017

年頃には頭打ちとなってきたが，依然として

高い数値で推移している（図 1）．ここで留



218 爬虫両棲類学会報　2023（2）　特集：爬虫両生類学分野の最近の学位取得者の研究領域

意してほしい点は，個性研究において扱われ

る行動形質とは動物が示す傾向であり，身体 

能力に直結するものは含まれないことである． 

例えば，走行能力，持久力，飛翔能力，跳躍

能力，咬合力などは個性研究の対象にはなら

ない．また，これまでも動物行動学では代替

戦略や真社会性動物のカーストといった種内

多型を扱ってきたが，基本的には集団レベル

の行動の平均値に注目して最適行動という唯

一の解（時には複数の解）を探求してきた

（Davies et al., 2012；Krebs and Davies, 1997）．

伝統的な動物行動学の枠組みと比較して，個

性研究では行動形質の連続的な個体変異を許

容し，その意義や形成過程を探求するという

点で一線を画するものである（Bolhuis et al., 

2021；Carere and Maestripieri, 2013）．

動物の個性を扱う研究が世界的な盛り上が

りを見せているのとは対照的に，日本の学術

界において当該領域に精通する研究者はほと

んどいない（渥美他，2020；小泉，2020）．

特に，爬虫類または両生類を対象動物として

日本を拠点におこなわれた個性研究はこの総

説の執筆時（2023年 8月）において筆者の

論文以外には見受けられない．このような状

況を鑑みて，本総説では動物の個性研究の普

及を目的とし，日本の爬虫両生類研究者に向

けて当該分野をレビューする．まず，複数の

学術分野にまたがって発展してきた個性研究

の歴史と隆盛を振り返り，次に，当該分野に

おいて爬虫類と両生類を対象に行われてきた

研究例に触れる．そして，個性の発達形成の

観点から筆者が博士課程で取り組んだ研究を

その学術的な位置づけと併せて紹介する．最

後に，当該分野に残された課題や今後の展望

について議論する．

動物の個性研究のなりたち

この項では個性研究の興隆について紹介す

る．個性を扱う研究はヒトを対象としたパー

ソナリティ心理学を源流として持ち，ヒトで

発展してきた概念や手法が霊長類・伴侶動

物・畜産動物にも適用されてきた（Vonk et 

al., 2017；Weiss et al., 2012）．動物行動学や

生態学を背景にもつ研究者はパーソナリティ

心理学で培われてきた個性研究の知見を踏

まえつつも，幅広い系統分類群の動物種を

対象として，生態的・進化的・発達的な観

図 1．動物行動学における主要 7雑誌に出版さ
れた個性を扱った論文数の推移．学術文献検索エ
ンジンWeb of Scienceを用いて以下の条件に該当 
する1,097件の論文を抽出した．年ごとの推移を可 
視化することが目的のため，2023年の 1月から 8
月までに出版された 52本の論文は上記の棒グラフ
には含めていない．データベース：Web of Science 
Core Collection； キ ー ワ ー ド：“TS = (Animal 
personality)”；記事タイプ：“Article” and “Review 
Article”；標的雑誌：Animal Behaviour, Behavioral 
Ecology, Behavioral Ecology and Sociobiology, 
Ethology, Behaviour, Behavioural Processes, Journal of 
Ethology；検索日：2023年 8月 31日（検索クエ
リの詳細は以下を参照　https://www.webofscience.
com/wos/woscc/summary/04fb98a3-f9fa-4620-905e-
b35330170d2b-9a896864/relevance/1）．

Fig. 1.  The number of “animal personality” 
articles published in the seven leading journals in 
the research field of animal behavior. A total of 1,097 
articles were extracted by the academic literature 
search engine Web of Science. For visualizing the 
yearly transition, 52 articles published from January 
to August of 2023 are not included in the bar chart. 
The nominated articles met the following criteria: 
Database: Web of Science Core Collection; Keyword: 
“TS = (Animal personality)”; Article type: “Article” 
and “Review Article”; Target journals: Animal 
Behaviour, Behavioral Ecology, Behavioral Ecology 
and Sociobiology, Ethology, Behaviour, Behavioural 
Processes, Journal of Ethology; Search date: August 31, 
2023. (See also the detailed query for the search. https://
www.webofscience.com/wos/woscc/summary/04fb98a3-
f9fa-4620-905e-b35330170d2b-9a896864/relevance/1).
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点から個性の存在意義を探求する姿勢を持

つ（Dingemanse and Réale, 2005；Dingemanse 

and Wolf, 2010；Sih et al., 2012；Stamps and 

Groothuis, 2010a, 2010b；Wolf and Weissing, 

2012；Wolf et al., 2007）．このような学術分

野を跨いだ個性研究の発展に関しては，今野

他（2014）の総説が日本語で説明している

貴重な文献である．また，動物行動学におい

て個性研究に脚光が集まる切掛けとなった

文献としては，Carter et al.（2013），Gosling 

（2001），Réale et al.（2007），Sih et al.（2004a,  

2004b）の総説が挙げられる．最近では，
Laskowski et al.（2022a）の総説において当

該分野で過去 20年間に蓄積されてきた知見

と今後の展望がよくまとめられている．

これらの歴史に簡潔に触れると，黎明期に

は用語の統一がなされておらず，様々な系統

分類群の動物種で個性の存在を報告する記述

的な研究が多く見受けられる．数年のうちに

ある程度は用語の統一がなされ，個性を評価

する実験デザインの確立や統計手法の普及も

進んでいった．2000年代後半からは様々な

要素と組み合わせて動物の個性を扱うフレー

ムワークが提唱されていった．例えば，個性

と生活史形質と生理形質の統合的理解（Biro 

and Stamps, 2010；Goulet et al., 2017；Réale 

et al., 2010），個性と認知学的特徴の融合（Sih 

and Del Giudice, 2012），個性と空間生態学的

特徴の関連（Cote et al., 2010；Spiegel et al., 

2017），個性と性選択の関連（Munson et al., 

2020；Schuett et al., 2010），個性の発達形

成メカニズム（Stamps and Groothuis, 2010a, 

2010b），進化的観点での個性の創出モデル

（Wolf and Weissing, 2012；Wolf et al., 2007）

が代表的なものとして挙げられる．2010年

代には，これらのアイデアの検証を試みる研

究が増えていった．もちろん，科学が発展す

る際には肯定的な意見だけではなく否定的な

意見もあがり，個性研究が行動生態学に及ぼ

した貢献に疑問を投げかける動きも見受けら

れる（Beekman and Jordan, 2017）．そして，

2010年代後半にはこれまで提唱された理論

や仮説の検証結果に対する総括が出始める

が，メタ解析のアプローチによって結論を下

すには実証研究が不足しているということが

概ねの見解である（Dougherty and Guillette, 

2018；Niemelä and Dingemanse, 2018；
Moiron et al., 2020；Royauté et al., 2018）．ま

た 2020年代に入っても，これまでの個性研

究において見逃されてきた部分への注目を促

す声も上がってきている（Sih et al., 2023；
Stuber et al., 2022）．筆者が個性研究の動向

を実際に見てきたのは研究者として歩み始

めた 2013年からであるが，当該分野を長年

リードしてきた代表的な研究者の一人であ

るカリフォルニア大学デイビス校の Andrew 

Sih博士も筆者と同様の見解を持っているよ

うである（酒井，私信）．また，ここまでに

触れてきた内容は個性研究で湧き起こってき

た膨大な議論の一部に過ぎないことに留意し

てほしい．前述した各アイデアに細かく触れ

ることは本項の趣旨から逸れるため，詳細に

関しては重厚な総説の数々に説明を任せるこ

ととする．

次に，個性研究における方法論に関して簡

潔に説明する．動物は状況に合わせてある程

度柔軟に行動を変え得るため，「どのように

個性を評価するのか？」という問題に対して

多くの議論がなされてきた（Dingemanse and 

Wright, 2020；Dingemanse et al., 2009；Réale 

et al., 2007；Sánchez-Tójar et al., 2022）．ここ

で重要となってくる概念が行動形質の一貫性

である．具体的には，行動にみられる時間的

な安定性や状況を越えた安定性を評価するた

めに，同一個体を繰り返して観察する実験が

デザインされる．そして，同一個体の反復観

察から得られたデータを扱う統計手法の整備

が進み，級内相関係数（ICC）という指標に

より一貫性の程度を 0から 1の範囲で評価

することが普及してきた（Bell et al., 2009；
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Nakagawa and Schielzeth, 2010；Stoffel et al., 

2017）．具体的には，観察される行動形質の

分散（Vall）を個体差に起因する部分（Vbetween）

と個体内変動に起因する部分（Vwithin）に分

けるという処理をもとに ICCが計算される．

この「分散を各要因に分離する」という統計

手法の背景には混合効果モデルがあり，特

に，ランダム効果として各個体に考慮される

切片と傾きに対する理解が必要となる．そ

のため，初学者や統計学を得意としない研

究者にはやや敷居の高い解析手法に感じる

という声をよく耳にする．この点に関して

は，Dingemanse and Dochtermann（2013），
Nakagawa and Schielzeth（2010），Stoffel et 

al.（2017）の総説が非常に分かりやすく統計

手法を説明しており，日本語で書かれた文献

では渥美（2020）の総説でも ICCの具体的

な適用方法が簡潔に説明されている．

また，一貫性を評価する統計手法を習熟し

たとしても「行動形質にどのような呼称を与

えるのか？」というラベリングの問題に直面

するだろう．ヒトを対象とした研究では外

向性・神経症傾向・協調性・誠実性・開放

性の 5因子で性格が構成されることが認め

られている（ビッグファイブ理論 Costa and 

McCrae, 1995；Goldberg, 1990）．類似の性格

因子は類人猿にも適用され，動物種によって

因子の数に若干の違いはあるものの，ヒト

の性格を記述することに使われる用語が転

用されてきた（Vonk et al., 2017；Weiss et al., 

2012）．これらの研究は膨大なレーティング

調査（自己評価や他者からの評価）から得

られたデータを多変量解析にかけて主因子

を抽出するというアプローチをとる（今野

他，2014；Uher, 2011）．しかしながら，同

一個体の徹底的な観察が困難な野生動物を対

象とする場合には同様のアプローチを適用し

にくく，そもそもヒトと類似した性格構造

を示さない動物に対しては有効とは限らな

い．そこで，動物行動学で発展してきた個性

研究では，特定の文脈や状況を切り取って動

物を観察し，行動形質の測定値そのものが個

性の表出したデータとして扱われることが多

い．その際には Réale et al.（2007）の提案が

よく参照され，活動性・探索性・大胆さ・攻

撃性・社会性の 5種類が代表的な個性形質

の呼称として使われてきた．例えば，「大胆

さ」とはリスク受容傾向として扱われ，捕食

者を模倣した刺激に対する防御行動や逃避

行動がその指標として測定される（Wilson et 

al., 1994）．しかし，各用語の定義は曖昧さを

含み，Réale et al.（2007）の枠組みではとら

えきれない行動形質の呼称に関しても議論

と整備はあまり進んでいない（Beekman and 

Jordan, 2017；Carter et al., 2013；Greggor et 

al., 2015）．これらの用語問題を改善するため

には，当該分野に従事する研究者に対して指

針の制定が必要であろう．

続いて，個性の違いがもたらす影響に関し

て，様々な生態学的スケールに沿って紹介す

る．個体レベルでは，個性の違いは生活史形

質・生存率・繁殖行動と関連することが様々

な動物種で報告されている（Moiron et al., 

2020；Smith and Blumstein, 2008）．例えば，

シジュウカラ（Parus major）では，大胆で探

索的なオスほど早くから繁殖相手を見つけ，

つがいになったメスと強固なつながりを形成

しやすいことが知られる（Firth et al., 2018）．

個体群レベルでは，個性の違いは空間利用パ

ターンと関連し，集団内でも特定の個体が移

動分散や微環境選択においてキーとなる事が

分かってきている（Stuber et al., 2022）．例

えば，鳥類や哺乳類では大胆さと攪乱環境の

利用傾向に正の相関が報告され（Holtmann 

et al., 2017；Mortelliti and Brehm, 2020；
Samia et al., 2015；Schirmer et al., 2019），更

に，大胆で探索的で活動性の高い個体ほど移

入進出の傾向が高いことが知られる（Cote et 

al., 2011；Pintor et al., 2008）．また，群れで

生活する動物種では，集団の構成員の組成が
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集団全体の意思決定やパフォーマンスに影響

することも分かってきている．例えば，グッ

ピー（Poecilia reticulata）の魚群の構成を意図

的に偏らせた実験では，大胆な魚のみや臆病

な魚のみで構成される集団よりも，大胆さに

多様性のある集団の方が採餌に参加する個体

の数が多くなることが知られる（Dyer et al., 

2009）．種間相互作用のレベルでは，餌資源

利用の特殊化・被食者―捕食者関係・共生関

係・病原体の伝搬に個性の違いが寄与するこ

とが分かってきている（Sih et al., 2012）．例

えば，潮間帯の生態系においてタイセイヨ

ウマッドクラブ（Panopeus herbstii）は複数

の捕食者に狙われるが，大胆な個体は探索

型ハンターのアオガニ（Callinectes sapidus）

に，臆病な個体は待ち伏せ型ハンターのオ

イスタートードフィシュ（Opsanus tau）に捕

食されやすいことが分かっている（Belgrad 

and Griffen, 2016）．また，サンゴ礁の生態系

で掃除魚としての役割を持つシャークノー

ズゴビー（Elacatinus evelynae）では，個体の

活動性と大胆さによって掃除対象となる魚

のサイズや種類が異なることが報告されて

いる（Dunkley et al., 2019）．これらの事例か

ら，ある動物種の個性の違いが生存率・適応

度・個体群動態・種間関係にまで波及するこ

とが垣間見える．しかしながら，最近のメタ

解析では，蓄積されている知見をまとめても

一般的な法則は見つかりにくい，もしくは，

法則はあっても効果量が小さいという結論が

散見される（Dougherty and Guillette, 2018；
Moiron et al., 2020；Niemelä and Dingemanse, 

2018；Royauté et al., 2018）．この理由の 1つ

として，個性の違いがもたらす影響は対象動

物種やそれを取り巻く生態系によって異なる

ことが示唆されている．対象動物の生態学的

な特徴や進化系統学的な観点を考慮した解析

を可能にするために，当該分野における更な

る知見の蓄積が求められている．

この項の最後に個性研究の現状をまとめる

と，動物行動学において行動傾向の個体差に

着目する流れが 2000年代初期に起こり，そ

の現象を扱う用語の整理や統計手法が普及し

ていった．黎明期の記述的な研究をもとに新

たな理論や仮説が提唱され，それらを検証す

る研究では幅広い系統分類群の動物種を対象

として議論が展開されていった．また，個性

の違いがもたらす影響も様々な生態学的ス

ケールで明らかとなっていった．最近では蓄

積された情報をまとめる動きが活発となり，

既存の理論の修正と今後の展開を導く意見論

文も見受けられる．筆者は当該分野の動向を

フォローする中で，1つの学術トピックが発

展していく様子を目の当たりにしてきた．動

物の個性研究の隆盛から四半世紀が過ぎよう

としている現在は，更なる成熟に向けて舵が

切られようという時期に思える．

爬虫類と両生類を対象とした個性研究

まず念頭に入れてほしい事実として，爬虫

類または両生類を対象とした個性研究は他の

系統分類群の動物を対象としたものに比べて

少ないということである．しかし，爬虫類と

両生類を扱った個性研究のレビューが世に

出はじめ，実験方法や評価方法の確立は着

実に進んできている（Kelleher et al., 2018；
Waters et al., 2017）．また，当該分野におい

て重要な発見のいくつかは爬虫類と両生類を

対象とした研究から得られてきたことも忘れ

てはならない．そこでこの項では，3つの観

点から代表的な研究の数々を紹介していく．

最初に思い浮かぶ貢献は行動シンドロー

ムの概念に繋がった発見である（Sih et al., 

2003）．この研究ではサンショウウオの幼生

2種（Ambystoma barbouriと A. texanum）と

捕食者のグリーンサンフィッシュ（Lepomis 

cyanellus）の系において対捕食者行動を調べ

ている．サンショウウオ側にとって捕食者が

存在する水場での最適な振る舞いは「物陰に

じっと隠れている」であるが，最適生存戦略



222 爬虫両棲類学会報　2023（2）　特集：爬虫両生類学分野の最近の学位取得者の研究領域

の予測に反して特定の個体はサンフィッシュ

がいようが開けた場所で遊泳しやすく，また

別の個体は捕食者がいない状況にもかかわら

ず常に隠蔽的であるという結果が得られた．

隠れにくい個体は捕食者から逃れるという観

点では非適応的とみなされるが，サンフィ

シュのいない水場では多くの餌を獲得できる

利点があり，また，視覚依存のサンフィッ

シュによる捕食の脅威が低下する夜間には

隠れにくい個体は一時的に上陸して安全な

水場へと移り逃げやすいという利点もある．
Sih博士はこの発見から個体差に着目する重

要性の着想を得て，翌年には行動シンドロー

ムの概念を提唱している（Sih et al., 2004a, 

2004b）．この概念は行動生態学に以下のパ

ラダイムシフトを提起した：（1）動物の行

動的な可塑性には個体ごとに幅があること，

（2）一つの側面のみの観察では非適応的とみ

なされる個体でも，複数の異なる状況や文脈

から総合的に判断すると結論が変わり得るこ

と，（3）生態学的に異なる文脈間でのトレー

ドオフを想定することで行動形質の相関構造

とそれに沿う連続的な個体変異を許容するこ

と．行動シンドロームに関する 2つの総説は

累計で 5643件の引用数を誇り（2023年 8月

31日現在，Google Scholar調べ），世界中を

巻き込んで個性研究を盛り上げていくきっか

けとなっていった．

次に思い浮かぶ学術的な貢献として，移

動分散シンドロームの研究の数々が挙げら

れる．その先駆けとなったのはコモチカナ

ヘビ（Zootoca vivipara）を対象とした幼体分

散の研究であった（Cote and Clobert, 2007）．

コモチカナヘビには同種他個体の匂いに対す

る反応に連続的な個体変異が存在し，ある個

体は同種の匂いのついた隠れ場所を避ける

が別の個体は同種の匂いを好む．このよう

な行動傾向は社会性もしくは向社会的行動

（Sociality）として扱われ，生まれた直後の

集団内にも一貫した個体差が認められる．飼

育下で生まれた幼体の社会性を評価した後に

半野外の囲いに放逐して追跡したところ，同

種の匂いを避けた個体ほど放逐場所には留ま

らずに長距離分散する傾向が強いことが明ら

かとなった（Cote and Clobert, 2007）．この

研究は個性と移動分散傾向の関係性を自然下

に近い条件で実験的に示した成果として評価

を受け，その後 Cote博士らが移動分散シン

ドロームの枠組みに個性を考慮する意義を提

唱するきっかけとなった（Cote et al., 2010）．

また，外来種の分布拡大においても対象動物

の個性を考慮する重要性は浸透し，オースト

ラリアのオオヒキガエル（Rhinella marina）

の研究が代表的なものとして挙げられる

（Gruber et al., 2017a, 2017b）．本種はサトウ

キビ畑の害虫駆除の目的で 1935年にクイー

ンズランド州に人為的に導入されたが，ヒト

の制御の効かなくなった移入個体群はその後

80年あまりでオーストラリア大陸の西部と南

部に分布域を広げていった（Shine, 2010）．こ

れまでの研究から，最初に移入定着が起こっ

た地域の集団に比べて，移入前線の集団は細

身で後脚が長く持久力が高いことが知られて

いた（Brown et al., 2013；Phillips et al., 2006；
Rollins et al., 2015）．これは，移動分散しや

すい形態的及び生理的特徴が分布域の前線で

選択されてきたことが原因だと考えられてい

る（Shine et al., 2011）．これらの変異に加え

て行動形質にも集団間の差が見られ，移入前

線の集団は物陰に隠れている時間が短く，探

索傾向が高く，集合性が高いことが報告され

ている（Gruber et al., 2017a, 2017b）．大胆か

つ活動的な個体が移動分散をしやすく，それ

に伴い，地理的に離れた集団間で個性の偏り

が生じている事実を大陸スケールで示した研

究となった．また最近では，デリケートスキ

ンク（Lampropholis delicata）において在来個

体群（オーストラリア本島）と移入個体群（ハ

ワイ，ニュージーランド，ロード・ハウ島）

を比較した研究も発表されている（Chapple 
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et al., 2022）．太平洋の複数個所に跨る集団

比較から，移入個体群では探索性が増加し，

集団に含まれる個性の多様性が低下し，個体

レベルの行動可塑性の幅が増加していること

が判明した．この結果は移入に伴う選択的

フィルター仮説を支持するものであり，特定

の行動傾向を示す個体が移入進出と定着にお

いて成功しやすいことを示唆している．

また，個性の発達形成に焦点を当てた研究

においても爬虫類と両生類を対象におこなわ

れたものがいくつか見受けられる．代表的な

ものは無尾目を対象とした研究であり，「幼

生期の生育環境が個性形成に与える影響」と

「変態を通した個性の安定性」がよく調べら

れてきた．例えば，発達段階の初期にストレ

スを受けた集団には幼生後期に明瞭な個性が

認められるが，ストレスのない環境で育った

集団では明瞭な個性が確認されないことがダ

ルマチアアカガエル（Rana dalmatina）とトゥ

ンガラガエル（Engystomops pustulosus）で報

告されている（Beyts et al., 2023；Urszán et 

al., 2015a, 2015b, 2018）．しかし，イタリアア

マガエル（Hyla intermedia）を対象とした類

似の実験ではこの傾向はみられず，環境ス

トレスが個性形成に与える影響は想定より

も複雑なようである（Castellano and Friard, 

2021）．また，有鱗目を対象とした研究も

いくつか展開されており，キノボリイワト

カゲ（Egernia striolata）では飼育環境にお

ける同種他個体の存在とその序列関係が発

達を通して個性形成に影響し（Riley et al., 

2017），単為生殖をするオガサワラヤモリ

（Lepidodactylus lugubris）ではクローン集団

に個性が創出されていくメカニズムが調べら

れている（Sakai, 2018, 2019a, 2020）．オガサ

ワラヤモリを対象に行われた一連の研究は筆

者の博士課程の研究テーマであり，詳しくは

次項で紹介する．

これらの状況をまとめると，動物の個性を

扱う研究分野において爬虫類と両生類はマイ

ナーな対象動物ながらも存在感を放ってき

た．とりわけて「個性と移動分散」と「個性

の発達形成」においては特筆する成果をも

たらしている．一方で，「個性が集団の意思

決定や群れのパフォーマンスに与える影響」

や「個性と認知能力の関係性」ではほとんど

が魚類・鳥類・哺乳類を対象とした研究であ

り，爬虫類と両生類を対象とした研究は身を

潜めている．これは，爬虫類と両生類では基

本的に単独生活をおくる種がほとんどであ

り（Stamps, 1977），また，認知学的研究が

あまり進んでいない状況を反映しているため

仕方ないのかもしれない（Burghardt, 1977；
Szabo et al., 2021）．ともあれ，今後も爬虫類

と両生類の生物学的及び自然史的特徴を活か

した独創的な個性研究が展開されていくこと

に期待したい．

個性形成のメカニズム：発達的観点の研究

氏か育ちか？個性の違いはどのようにして

生み出されるのだろうか？この問いに関し

て，まずは個性の遺伝率を調べた研究例から

紐解いていきたい．ヒトを対象としたパーソ

ナリティ心理学では古くから同様の疑問が持

たれ，量的遺伝学のアプローチを用いた研究

によりヒトの性格の遺伝率は 0.15–0.49であ

ると推定されている（Bouchard and Loehlin, 

2001；Power and Pluess, 2015；Vukasović and 

Bratko, 2015）．動物行動学における個性研

究でも様々な動物種で遺伝率が調べられて

きたが，その推定値は概ね低い傾向にある

（Dochtermann et al., 2015）．例えば，イトヨ 

（Gasterosteus aculeatus）で 0.00–0.16（Bell, 2005）， 

シジュウカラで 0.22–0.25（Dingemanse et al., 

2002），オオツノヒツジ（Ovis canadensis）で

0.21と報告されている（Réale et al., 2000）． 

これらの研究例における個性の遺伝率推定で

は扱っている行動形質の種類や実験デザイン

が統一されていないという点はあるが，先

天的な要因だけでは個性のバリエーション
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を説明するのに不十分であることを意味し

ている．別の角度から個性形成を捉えると，

後天的な要因も行動傾向の違いに寄与する

ものとして挙げられる（Brommer and Class, 

2015；van Oers et al., 2005）．この後天的な

要因には個体が受ける全ての経験が含まれ

る．例えば，捕食者や同種他個体との過去の

遭遇経験がその後の大胆さや攻撃性に影響

し（Edenbrow and Croft, 2013；Urszán et al., 

2015a），また，孵卵温度や幼少期の日長条件

がその後の活動性や探索性を変化させること

が近年分かってきた（Guenther et al., 2014；
Siviter et al., 2016）．このような個性形成に

おける後天的な要因の影響を理解する際に

は発達的な観点の考慮が欠かせない．なぜ

なら，同じ経験であっても個性形成に与え

る影響は発達段階によって異なるためであ

る．例えば，発達心理学や表現型可塑性の研

究における Developmental Windowsの概念で

は，成長段階の進んだ後よりも幼少期の方が

可塑的な形質変化が起こりやすいことが見出

されてきた（Groothuis and Taborsky, 2015；
Hoverman and Relyea, 2007）．動物の個性研

究では，2010年代から行動傾向の一貫性と

発達可塑性を統合的に理解する試みが進めら

れてきた（Class and Brommer, 2015；Stamps 

and Biro, 2016；Trillmich and Hudson, 2011）．

その中でも重要な指針として Stamps and 

Groothuis（2010a, 2010b）の総説や Cabrera 

et al.（2021）の総説が挙げられる．これら

の論文では発達に伴う行動変化と行動の一貫

性を扱う概念や用語が整理され，さらに生態

的・進化的な側面において個性の発達形成を

考慮する重要性が提起されている．また，日

本語で書かれた文献では酒井（2020）の総説

において個体発達と個性の観点を扱うフレー

ムワークが簡潔に説明されている．そして，

ヒトやその他の動物で得られてきた共通認識

は「個性とは生涯安定なものではなく，成長

段階を跨ぐような時間スケールでは個体内で

変化していく」という事実である（Cabrera 

et al., 2021；Caspi et al., 2005）．

ここまで説明してきたように，先天的要

因と後天的要因の相互作用が個性形成に寄

与する（Brommer and Class, 2015；van Oers 

et al., 2005）．しかし，遺伝的に異なる個体

同士の比較からではこれらの要因を分離す

ることが難しい（Laskowski et al., 2019）．観

察される個体差のどの程度が後天的なものに

起因するのか？という問いは研究者たちを悩

ませてきた．そこで筆者はオガサワラヤモリ

に着目した．本種は絶対的単為生殖をおこな

う爬虫類の一種で，基本的にはメスのみで

構成されるクローン集団が自然下に生息す

る（Ineich, 1999）．単為生殖をする生物種に

は複数のクローン系統が含まれることが一般

的であり，オガサワラヤモリにも複数回起 

源したとされるクローンタイプが確認され 

ている（Ineich, 1999；Murakami and Hayashi, 

2019；Yamashiro et al., 2000）．これまでも本

種の行動形質や生態的ニッチをクローンタ

イプ間で比較した研究がなされ，遺伝的な

要因がクローンタイプごとの特徴の背景に

あることは知られていた（Bolger and Case, 

1994；Murakami and Hayashi, 2018；Short 

and Petren, 2008）．しかし，オガサワラヤモ

リのクローンタイプ内に生じている形質の多

様性に着目した研究は皆無であった．自然下

に生息し，かつ飼育も容易である点を踏まえ

て，オガサワラヤモリは個性形成における経

験要因の影響を探るうえで理想的な対象動物

である（Laskowski et al., 2019；Stamps and 

Groothuis, 2010a）．遺伝的な個体差がない集

団ではどのように個性が生じていくのか？個

性を獲得することは生態的にどのような意義

があるのか？筆者の博士課程の研究ではこれ

らの疑問に対する答えを探求していった．

最初に取り組んだのは自然下に生息するク

ローン集団における個性の存在の確認であ

る（Sakai, 2018）．クローン動物では先天的
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な個性の違いは僅かであるが，後天的要因の

違いが徐々に蓄積していくことによって集団

内に個性の多様性が増加すると予想される．

そこで，オガサワラヤモリの個性が成長段階

によってどのように変化していくのかを調べ

た．まず，沖縄島北部に分布する個体群の集

団構造の季節変化をもとに成長段階を推定し

（Sakai, 2016），様々な成長段階のオガサワラ

ヤモリを対象に大胆さと探索性を複数回測定

した．その結果，幼体・成体ともに大胆さと

探索性には一貫した個体差がみられ，自然下

のクローン集団にも個性が存在することが初

めて明らかとなった．更に詳しくデータを見

ていったところ，若い幼体はみな大胆な傾向

を示したが，成体には大胆な個体から臆病な

個体までが含まれていた（図 2a）．この結果

は「成長段階が上がるにつれて個性の多様性

が増加する」という当初の予想と一致した

が，臆病な個体が集団中に現れることにより

クローン動物に個性の多様性が創出されてい

ることを示唆している．

続いて取り組んだのは個性と関連した微環

境利用の解明である（Sakai, 2019a）．個体ご

との特徴に合わせた環境利用は様々な動物種

で報告されてきたが，各個体が自分の性格に

適した生息場所を選択するのか（環境マッチ

ング仮説），環境の違いがそこに生息する動

物の性格を変えていくのか（可塑性仮説）と

いう 2つの可能性は区別されていないこと

が多い（Cote et al., 2010；ただし Holtmann 

et al., 2017参照）．クローン動物では後天的

に個性を創出しているため，個性と生息環境

の対応関係がどのように生じるのか検証する

のに適している．そこで，特定の防風林に生

息するオガサワラヤモリの集団を対象に標識

再捕獲調査を行い，本種の空間利用と移動パ

ターンを把握し，個性と生息微環境との関連

を調べた．その結果，本種は狭い防風林内に

高密度（880–2,656個体/ha）で生息している

と推定され（Sakai, 2019b），林内でも特定の

樹種（モモタマナ Terminalia catappa）に局

在し，葉の付け根から染み出た蜜滴を積極的

に利用していた（酒井，2015）．また，各個

体は樹木内でも同じ枝から何度も捕獲され，

大胆な個体は林内のどこにでも生息するのに

対し，臆病な個体は道側に位置する低い枝に

のみ生息していた（図 2b）．研究対象とした

集団は非常に高い定住性を示し，各個体は林

内でもほとんど移動しないことから，環境

マッチング仮説は妥当ではない．調査地は浜

辺側と道側で人通りの量と頻度に差があるた

め，日常的に人為攪乱に晒される一部の個体

が臆病に変化していくことが現実的なシナリ

オとして考えられる．定住性の高い動物種の

場合，生息微環境が個性形成に寄与し，攪乱

というストレスに順応しやすい個体へと変化

していく可能性を示唆するものとなった．

最後に取り組んだのは，長期の飼育実験に

よる個性形成の仮説検証である（Sakai, 2020）． 

発達を通して集団内に多様性が生じるメカニ

ズムとして，状態と行動が相互に影響しあう

ことで個体差が徐々に増大していく「状態―

行動フィードバック」仮説が提唱されている

（Luttbeg and Sih, 2010；Sih et al., 2015）．例

えば，餌の獲得量が多い個体では成長率や体

サイズが増加し，それに伴う高い基礎代謝量

を維持するために餌を求めてより積極的に振

る舞うと予想される（Biro and Stamps, 2010）．

しかし，この仮説は理論的段階にとどまって

おり，実証的な研究が求められていた．そこ

で，孵化から性成熟に至るまでの 15ヵ月間

にわたって給餌量を制御して（少食群と多食

群を設けて）オガサワラヤモリを飼育し，通

常時の活動性・採餌への積極性・恐怖刺激に

対する大胆さを評価した．その結果，給餌量

の差は成長速度と繁殖開始齢に顕著な差をも

たらしたが，行動形質にはあまり影響せず，

成長が早いと大胆で活動的になるという予測

は支持されなかった．3つの行動形質の中で

は大胆さに影響が見られたが，初期の幼体で
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のみ急激な変化が起こり，発達を通して徐々

に行動傾向の個体差が広がっていくという予

想はオガサワラヤモリには当てはまらないこ

とを明らかとした（図 2c）．本研究は，遺伝

的な個体差を極力排除し環境要因も制御した

実験系において，個性形成のメカニズムが既

存のモデルよりも複雑であることを示したも

のとなった．また，得られた知見は「成長段

階特異的」な影響を考慮した新たな概念が個

性形成の理解には必要であることを提起する

ものである．

まとめとして，個性の発達形成を調べるう

えで理想的な対象動物としてオガサワラヤモ

リを選定し，野外調査と飼育実験を駆使して

研究を展開していった．最初の 2つの発見は

自然下に生息するクローン動物だからこそ成

し得た成果であり，3つめの発見は飼育下で

のクローン動物の長期観察ならではの成果で

ある．これらの一連の研究を通して「クロー

ン集団内に個性の多様性が生じるメカニズ

ム」の一端を明らかにしてきた．オガサワラ

ヤモリの個性研究と時を同じくして，他のク

ローン動物や遺伝的に均一な近親交配マウス

を対象として個性を調べる研究が世界中で行

われてきた（Bierbach et al., 2017；Freund et 

al., 2013；Laskowski et al., 2022b；Schuett et 

図 2．オガサワラヤモリを対象とした個性研究の概要．（a）自然下に生息するクローン集団では成長段
階が上がるにつれて臆病な個体があらわれ個性のバリエーションが増加することが判明（Sakai, 2018)．（b）
大胆さと生息微環境の関連を調べ，臆病な個体は道側に位置する低い枝にのみ生息することを明らかとした
（Sakai, 2019a）．（c）状態―行動フィードバック仮説（左図）を検証するために給餌量を制御してオガサワ
ラヤモリを孵化から性成熟まで飼育した．従来の枠組みにおける発達遷移の予想は実際に起こる行動の変化
とは乖離していることを明らかにし（右図），成長段階特異的な影響を考慮した新たな概念の必要性を提起
した（Sakai, 2020）．

Fig. 2.  Summary of personality studies in the mourning gecko, Lepidodactylus lugubris. (a) In a clonal population 
living in the wild, individual variation in boldness changed with the life stage as shy individuals appeared in the 
adult group (Sakai, 2018). (b) Boldness assays and field surveys together revealed that shy individuals only inhabit 
low branches on the roadside trees (Sakai, 2019a). (c) To test the state-behavior feedback hypothesis (left panel), 
geckos were reared from hatching to sexual maturity with diet restricted. The behavioral changes across the 
ontogeny deviated from the predictions of developmental trajectories based on the previous framework (right 
figure), which implies the need for a new concept that takes “life stage-specific effects” into account (Sakai, 2020).
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al., 2011）．これらの研究では，それぞれが対

象動物の特性を生かした成果を上げている

が，オガサワラヤモリでおこなわれた研究も

当該分野においてユニークな知見をもたらし

たと自負している．最後に，オガサワラヤモ

リを対象とした個性研究における今後の展望

について触れておきたい．筆者の研究で対象

としたのは 3倍体のクローン Cタイプであっ

たが，オガサワラヤモリには起源の異なる複

数のクローン系統が含まれ，太平洋の島嶼を

中心に熱帯から亜熱帯に分布域を広げてい

る（Ineich, 1999）．近年のゲノミクスの技術

革新に伴い，非モデルの生物であってもゲノ

ムワイドな解析が手の届くものとなってきて

いる．個性形成の背景にあるエピジェネティ

クスと生態学的な観点を統合する展開におい

て，広域に分布拡大をしている単為生殖種オ

ガサワラヤモリは魅力的な対象である．具体

的には，移入進出しやすいクローン系統とそ

うではない系統を個性の創出能力という観点

から比較していくことは興味深い．その実現

には太平洋広域にわたる共同研究が必至だろ

うが，実現した暁には他には類を見ない成果

がもたらされると期待している．

まとめと今後の展望

この総説では爬虫類と両生類を対象とした

研究例を中心に，動物の個性研究を紹介して

きた．学術分野の歴史としては，動物行動学

において一貫した行動傾向の個体差に着目す

る動きが 2000年代初期に起こり，黎明期の

記述的な研究をもとに新たな理論や仮説が提

唱され，それらを検証する研究では幅広い系

統分類群の動物種を対象として知見が蓄積さ

れていった．その中で，爬虫類と両生類はマ

イナーな対象動物ではあるものの，当該分野

において存在感を放ってきた．とりわけ，「行

動シンドロームに繋がる発見」は行動生態学

にパラダイムシフトを起こし，また「個性と

移動分散」と「個性の発達形成」においても

重要な知見をもたらしている．動物の個性を

扱う研究がある程度成熟してきた現在は蓄積

された知見をまとめる段階に差し掛かり，既

存の理論の修正と今後の方針が定まる時期の

ように思える．

しかしながら，当該分野においてあまり

開拓の進んでいない部分も存在する．例え

ば，ある動物種の個性の多様性や偏りが，そ

の上位または下位の栄養段階に位置する生物

相にもたらす影響，引いては群集全体への波

及効果に関してはほとんど理解が及んでいな

い（Nannini et al., 2022）．また，先にも紹介

したように，個性の違いは移動分散や移入進

出の際のフィルターとして作用し，地理的

に隔離された集団間で行動形質の差や偏り

が生じ得る（Chapple et al., 2022；Cote et al., 

2017；Gruber et al., 2017a, 2017b）．このよう

な空間的な個性の偏りが，移入地における在

来生態系や人為的に改変された都市の生態系

にどのような影響をもたらすのか？進化的な

時間スケールでは繁殖隔離を伴う種分化を駆

動し得るのか？これらの疑問に対する答えが

求められているが，実証的な研究は未だ不

足している（Canestrelli et al., 2016a, 2016b；
Ingley and Johnson, 2014）．さらに，個性研究

から得られた基礎的な知見を応用面へと適用

するアイデアも提唱されたばかりである．例

えば，各個体の個性に合わせて対象動物を管

理することは，侵略的外来種の効率的な防除

に繋がり，絶滅危惧種の保護と再導入の成功

率の向上にも貢献するだろう（Garvey et al., 

2020；Kelleher et al., 2018）．心理学で生まれ

動物行動学で独自の成長をしてきた動物の

「個性」という概念が，群集生態学や保全生

物学といった別の学術領域にも波及していく

ことが今後の展望として期待される．その動

向をフォローしていくためには，「幅広い系

統分類群の動物で蓄積される知見やそこで生

み出される概念にも目を向けるべき」という

研究者としての姿勢が必要である．現象を普
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遍的なものとして捉えるには，爬虫類と両生

類を対象とした研究を追うだけでは不十分と

いうことは自戒も込めて強調しておきたい．

最後に，この総説が多くの研究者を刺激し，

筆者と同じ興味を抱く後続を個性研究へと導

くことに繋がることを願う．
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