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1．　 は じめ に

　動物行 動の 数理 的 ・理 論 的 な 研究 と して は ゲ ーム 理 論

や 最 適制御 理 論 を応 用 した 数 理 モ デ リ ン グ に よ る もの が

あ る が，本 稿 で 紹 介 す る の は，将 来 期 待 さ れ る 利 得 を加

味 して 現 在の 行動 を最 適 に決 め る と い う観点か ら，数理

生 物 学 に お い て 動 物 行 動 を 数 理 的 に 考察 す る 際 の ダ イ ナ

ミ ッ ク ・プロ グラ ミ ン グ （動 的 計 画 法 ） を 応 用 した 数 理

モ デ リ ン グ に よ る 数理 的 研 究 例 で あ る，と くに，こ の 数

理 モ デ リ ン グの 具 体 例 と して ，親 の 繁殖 に 関 わ る 行 動 で

あ る 親 の 子 離 れ ，つ ま り親 に よ る 子の 世 話 の 終 了 の タ イ

ミ ン グ に 関 して 行 っ た数 理 モ デ ル 研究 ［11］を紹介す る．

2．　 行動選択の 連鎖の 数理 モ デ リン グ

　 動物行動 に 対す る ダ イ ナ ミ ッ ク ・プ ロ グ ラ ミ ン グ （動的

計画法）を 応用 し た 数理 モ デ リ ン グ は
，
Mangel と Clark

が 1988年 に 書 い た本 ［8］に よ っ て その 応用手法が整備さ

れ，そ の 後様 々 な動物行動 の 適応性 に 関 す る 考察 に お い

て そ の 数 理 モ デ リ ン グ，数理 モ デ ル 解析 が 応 用 さ れ て き

た．理 論 ・数理生物学 にお い て は ，動物行動 の 最適性 は し

ば し ば ゲ
ー

ム 理 論 の 枠組 み で 考察 され る （た と えば ［6，9］
を参照 ）が ，動 的計画 法 に よ る 数理 モ デ リ ン 茗 数理 モ

デ ル 解析 の 枠組 み は もう
一

つ の 有効 な 方針 とな っ て い る．

もち ろ ん こ れ ら二 つ の ア プ ロ
ー

チ は完 全 に異 な る も の で

も独 立 な もの で もな く，近 年，こ れ ら を結 び つ け た 理 論
・

数理 生 物学の 研 究 も発展 しつ つ ある ［5］．

　 こ の 数 理 モ デ リ ン グの 特 徴 の
一

つ は，い く度 か 繰 り返

され る行動 の 連鎖 を扱 うと こ ろ に あ る．そ して ，「今」の 行

動 の 最適化 を 図 る う えで，「将来」期待 され る利得 を問 題

に す る．そ れ は た と え ば，現在 の 持 ち 金 か らい く らか を

ギ ャ ン ブ ル に投資 す る場合，そ の 投資 の 決定 に つ い て ，そ

の 後 の ギ ャ ン ブ ル か ら期 待 され る 利得 が 現在 の 投資額 に

よっ て ど の よ う に 変 わ る か を考慮 す る こ と に 相当す る
1 ．

　 さて ，その よ うな 行動 の 連鎖 に お い て 「今」 の 行動 の

「最適化」 を 考 え る わ け で あ る が，常 に 問 題 に な る の が

「何 を最適 の 基 準 に 用い る か 」で あ る ．こ の 「何 を最適 の

’
広 島大学 　大学 院 　理 学研 究科
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，
　anima 且behaviour，　optimal 　theory ．

基 準 に用 い る か 」に関 して 構 成 さ れ るの が，い わ ゆ る 「評

価関数」で あ る，動物行動 の 問題 を含 む生 物学の 問題 に 関

して は，しば しば，そ れ は適応度関数 （fitness　function）

と呼 ば れ る も の に な る．そ して ，こ の 関数の 値 に よっ て

与え られ る 適 応 度 （fitness）（上 で 述 べ た 「利得」 に あた

る 〉が 生物学 的 に何 を 「意味 す る か 」が 数理 モ デ リ ン グ

に お い て 最 重 要 で あ る．適 応 度 と して は 自然淘汰に 対す

る 個体 の 有利
・
不利 の 程度 を 表す尺度 で ，あ る個体 の も

うけ た子 の うち，繁殖可 能 ま で 成 長 で きた （で きる と期

待 され る） もの の 数が 大抵 の 場合 に 用 い ら れ る．実際 は
，

適 応 度 と して 生 物学的 な何 を 取 り上 げ る か は 研究 の 対象

と な る動物行動 に よ っ て 異 な り得 る し，同 じ動物行動 を

対象 に して 行動 の 最適性 を 議論 して い る 複数の 研究 に お

い て す ら扱 っ て い る 適応度 が 同 じ生 物学的意味 を もつ と

も 限 ら な い ，適応 度 と して 生 物学的 な何 を取 り上 げ る か

は，対象 とす る 生 物現象の 科学的研究 に お ける 研究．ヒの

観点 や 立 場 を 表 して い る と い っ て もよ い ．

　 数理 モ デ リ ン グ に お い て 適応度関数 を 具体的 に 構成す

る た め に は 研究対象 とす る 個 々 の 生 物 現 象 に 関 わ る い く

つ か の 仮定 を 整理す る こ と が必要なの は言 うまで もない

が，本稿 で 問題 に す る 動物行動 の 連鎖 の 数理 モ デ リ ン グ

に お い て は
， 「ど の くら い の 」長 さ の 連鎖 を 考え る か が

明確 に して お くべ き最 も重要な項 目 の
一

つ で ある．数埋

的研究 に お い て は，無限 の 連鎖を考え，数理 モ デ ル の 数

理 的 解 析を単純 化 し よ り明 確 な 数 理 的 結 果 を導 くこ と に

よ っ て ， 本質的な生物学的考察を展開す る 方針 も ロ∫能 で

あ る ［1］． た だ し そ の よ うな場 合，当然 な が ら研 究 対 象

の 生 物個 体 の 年 齢 や 行動 期 間 の 長 さが ど の よ う に最 適 行

動 に 関 わ る か に つ い て の 議論は で きな い ．生 物個体 の 年

齢 や 行動期 間 の 長 さ を数理 モ デ ル に導入 す る こ と は，た

と えば 繁殖年齢 （繁殖活動 の で き る 初齢 と終齢）や 繁殖

期 間 （季節）を仮定す る 数理 モ デ リ ン グ に よっ て な され

うる．数理 モ デ リ ン グ に お け る そ の よ うな 仮 定 が 準 備 で

きれ ば，適応 度関数 の 最大 （あ る い は 最小）化 に よ っ て

最 適行動 を決定 す る ア ル ゴ リ ズ ム 偲 考過 程）を構成 す

1
した が っ て ，こ こ で 「動物 行動」 の 対 象 と なる動物 生態に

は，た とえ ば，繁殖 に 関す る 時 間 的 ス ケ ジ ュ
ール や （仔 数

な どの ） 量 的ス ケ ジ ュ
ール も含 ま れ て い る．
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る 次 の ス テ ッ プ に 進 む こ とが で きる ．

　動物行動 そ れ ぞ れ がそ れ ぞ れ の 特 異 性 を有して い る た

め，数 理 モ デ ル の 具体的 な 構成 方 法 に 関 して は
一

般的な

「マ ニ ュ ア ル 」 の よ うな もの が あ る わ け で は な い ．しか し

上 述 の ア ル ゴ リ ズ ム に 関 して ダ イ ナ ミ ッ ク ・プ ロ グ ラ ミ

ン グ を応用 した 数理 モ デ リ ン グ を採用 す れ ば，特徴的に

連 鎖 す る 最 適 行動 を 将来 か ら過去 へ 向 か っ て 瞰 理的 に ）

決め て ゆ く後進漸化式 （backward 　recurrence 　equation ）

が し ば しば 現 れ る （具体 的 に は 後 述 の 研 究 例 を参照 ｝．

既述 の よ う に 将 来 期待 さ れ る 結果 を加 味 して 現在 の 最適

行動 を決定し よ うとす る わ けで あ る か ら 当 然 と も思 え る

が，こ の 後進漸化式 が ゆ え に 数 理 生 物 学関 連 の こ の タ イ

プ の 数理 モ デ ル の 数理 的解析 は コ ン ピ ュ
ータに よ る 数値

計算 が 主 流 か の よ うに 考え られ て い る 節 が あ る
1．実際，

Mangel と Clark の 本 ［8］に お い て 解説 され て い る ダ イナ

ミ ッ ク
・プ ロ グ ラ ミ ン グ に よ る 動物行動 に 関 す る数理 モ

デ ル の 数理 的 解 析 の すべ て が数値計算 に よる もの で あ り，

本稿 の トピ ッ クで もある 親 に よ る 子 の 世話期間の 問 題 に

関 す る Clark ＆ Ydenberg に よ る 研究 ［2］に お い て も，数

値計算 に よ る モ デ ル 解析 の 結果 を用 い た議論が 行 わ れ て

い る ，数値 計 算 の た め に は数理 モ デ ル に 含 まれ る様 々 な

パ ラ メ
ータ に 具 体 的 な数 値 を与 え て や る 必要が あ る．し

か しそ れ らの 数値 を 「適 切 に 」決 め て や る こ とが 常 に 可

能 と は 限 ら な い ．そ れ は 観測 デ
ー

タ の 欠如 また は低 い 信

頼 性 に よ る場合が 多 い ，した が っ て ，欠如 また は低 い 信

頼性 を有す る パ ラ メ ータの 値 につ い て 適宜広い 範囲の 値

をあ て は め，そ の パ ラ メ
ータ 範囲 に おける 適切 な 数値計

算 に よ っ て 結果 を 考 察 す る 必 要 が あ る ．その よ うな 不定

な パ ラ メ
ー

タ を含 む 数理 モ デ ル の 解析 に お い て は，特定

の パ ラ メ
ー

タ の 値 の 組 合 せ に よ る 数値計算 だ けで は f分

に信 頼 性 の あ る 科学 的 な 考 察 は 期 待 で きな い ．一
方，パ

ラ メ
ー

タ の 値 を特定 しな い 数 学 的 な 「定性的」解析が 全

く不 則
’
能 か とい う と そ うで は な く，生物学的議論 に 足 る

だ け の 解 析結果 を得 る こ と も可 能 で あ る ，本稿 で 例述す

る 数理 モ デ ル 解析 の 結果 は す べ て そ の よ うな定性的解析

1
実 際に は，前進 瀬 化式 に よ っ て 数理 モ デ ル を構成 す る こ と

が で きる場合 もあ る だ ろ うが ，数理 的 解 析 が 数 値 計 算 に 流

れ が ちな理由 と なる 解析 Lの 難 し さに つ い て は，後進 漸化

式 の 場 合 と大 差 な い で あ ろ う，
2
繁殖価 （reproductive 　value ） は，あ る齢 の 個 体の ，その

後 の 生 涯に 産 む 子が 将来 の 個体 群 の 大 きさ に 寄 7 する 度合

い を表す指標で あ る．1930 年に R ，A ，　Fig．・her が 提 出 した

概 念で ある．本稿 で は，ある 齢 の 親の 繁殖 価は，その 齢に

お い て 「将 来 期待 で きる」産仔 数，も し くは，よ り
一

般的

に ，「将 来期待 で きる」 繁殖成功 と して 定 義す る，
3
利 己的遺伝子 （selfish 　gClle） と い うの は ．自然淘汰 の 単

位 が 遺伝子で あ り，生物の 多様 な性 質 は，そ の 性質 に 影響

して い る 遺伝 子 の 生 存や 増殖 に と っ て 有利 で ある た め に進

化 した とい う見方 を 示 す表 現で ，R ．　Dokins が 1976 年 に

提 唱 した ．

A 昭 ト
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第 1 図 　繁殖期 に お ける 親 に よ る 子の 世 話期 間 の 連 鎖 に関 す る

　 　 　 モ デ リ ン グ

に よ る もの で ある ．

3． 親の 子 離れ の最 適 タ イ ミ ン グと親子 間

　　 対立

　本稿 で は ，親 に よ る 子の 世 話期間の 長さに 関す る ダ イ

ナ ミ ッ ク ・プロ グ ラ ミ ン グの 考 え 方 を応用 した 適応戦略

理 論的数理 モ デ リ ン グ の 具体 的 な 過 程 を紹介す る．

　3．1　 適応度 と繁殖価

　年齢が α 歳 の 親 に と っ て の 適 応 度 J は，そ の 齢にお け

る繁殖期 お よ び 非繁殖期 に お け る 生 存確率 Fp ，　 a 十 1 歳

以 降 に期待 され る繁殖価
2R

， そ の 齢 に お い て も うけた 予

の 適応度 F 。 に よ っ て 与 え ら れ る．こ こ で は，親 に と っ

て の 適応 度 」 と して ，そ の 親 が 残す子 の うち 繁殖 で き

る ま で 生 き残 る 子 の 数 の 期待値 で 与 え られ る もの を考え

る．こ の 適応度 の 定義 は，生 物個体 は 自分の 遺伝子を残

す こ と を 目的 と して 行動す る と い う利己的遺伝子
3
の 立

場 に 基 づ く もの で あ る．こ の 概 念 に基 づ き，子 の 適応度

F 。と して は生 まれ 落ちて か ら 繁殖可能 に な る まで の 生

存確率 を用 い る．利 己 的遺伝子 の 概念 に 基 づ け ば 子 の 将

来 の 繁殖価 を そ の 子 自身の 適応度 に導入すべ きで あ る よ

うに 思 わ れ る が，こ こ で は あ る 親 に よ る 子の 世話行動 に

関わ る 適応度 に着 目す る が ゆ え に こ の よ うな定義 を用 い

る こ と に す る．つ ま り子 の 適応度 に つ い て は，生 まれ お

ちて か ら 繁殖 可能 に な る まで の 生存確率 に の み ，そ の 個

体 （子）へ の 親 の i比話が 関 わ る と考えて 数理 モ デ リ ン グ

を行 う，子 の 生存確率 に お い て ，親の 世 話行動 が 関 わ る

の は 子が 生 まれ お ち て 独 立 （親離 れ ）す る まで の 期間で

ある．

　3．2　 数理 モ デ リ ン グ

　こ こ で 述 べ る研究で 特 に 問題 に す る の は ，親の 子離 れ

つ まり親 に よ る 子 の 世話 の 終了 の タ イ ミ ン グ tsで あ る．

こ の タ イ ミ ン グ は 子 の 生 存率 に 直接関 わ り，ひ い て は 親

の 適応 度 に 反映 され る，い ま， 親 の 行動の 連鎖 に 関す る

第 1 図 に 示 さ れ る よ うなモ デ リ ン グ を考え る （変 数 ・パ

ラ メ
ータ の 意味 は 付録 に 後掲）．
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　3 ．2ユ 　 親 の 繁殖 価 と適 応 度

　 ま ず，α 歳 の 親 の 繁殖価 R と α ＋ 1 歳 に お け る 適応度

ノ の 間 に は 次 の よ うな 関係式 が 成 り立 つ ：

R （a ）＝・　awJ （t。；R （α ＋ 1）） （1）

す な わ ち，確率 砺 で 次 の 繁殖期 ま で 生存す れ ば a ＋ 1 歳

に お け る 適応度 J （t。 ；R （a ＋ 1））を獲得 で きる とい う意味

で あ る．つ ぎ に，α 歳 の 親 の 繁 殖 価 R と適 応 度 」 の 関

係 に つ い て は 次 の よ うに定義で きる ：

J （ts；・配（α ））＝Fo （ts）十 Fp （舌s ）R （α ） （2）

こ の 定義 は ，a 歳 の 親 の 適応度 は そ の 齢 に お い て もうけ

た子 の 適応度 か らの 寄与分 F 。 と親 が そ の 齢 （α 歳）の

繁 殖 期 を （生 存確率 易、で ）生 き延 び て 獲 得 す る将 来 の

繁殖 に よ る 適応度つ ま り繁殖価 R と の 和 に よ っ て 与え

られ る こ とを示 して い る．なお ，α 歳の 親 の 繁殖価 R（の

は こ れ らの （1），（2）式 か ら も明 白 な よ う に ，α ＋ 1 歳 以

降の す べ て の 繁殖期 に お け る 子 の 世 話 の 終 了 タ イ ミ ン グ

｛ts（a 十 1），ts（α 十 2），…，ts（al
− 1）7ts （al ）｝に 依存 し て 定

ま る．

　 3．2．2　 繁殖終齢

　 こ こ で ，個体 の 繁殖可 能年齢が 有限 な場 合 に つ い て ，繁

殖終齢 α1 （〈 十 〇Q ）に 至 っ た親 を 考え る，繁殖終齢の 意 味

は，そ の 次 の 繁殖期以 降 は 繁殖 が で きな い とい う状態 で

あ る か ら，将来期待 で き る繁殖 は あ りえ な い の で 繁殖価

R （at ）＝ 0 で あ る．α ＝ al を （2）式 に 代 入 す る と
， 繁殖終

齢 al の 親 の 適応度 」（ts；R （α1））は F 。 （ts）と等 しい こ と

が わ か る ．した が っ て ，1「。 （t。）を最大 に す る ts ＝ts（al ）

を繁殖期 に お ける 了
・
の 世話の 終了の タ イ ミ ン グ と し て 選

ん で や れ ば 繁殖終齢 al の 親の 適応度 は 最大 に で き，最大

適応度 」（t。；R（at ））を求 め る こ とが で きる ．求 め た 最大

適応度 を （1）式右 辺 に 代 入 す る こ と に よ り， α i
− 1 歳 の

親 の （最大つ まり最適）繁殖価 R （α i
− 1）が 決 まる こ と に

なる ，こ の 繁殖価 R （al　
− 1）は，　 al − 1 歳 の 親 の 繁殖期

に お け る 子 の 世 話 の 終了 の タ イ ミ ン グ ts に は 依存 しな い

こ とに注意す る．こ の 最適化繁殖価 R （a 厂
1）を （2）式 の

右辺 に代 入 す れ ば，結局 （2）式 の 右辺 は F。 （ts）と Fp（ts）
の 線形結合 に よ る ts の 関 数 で あ る か ら ，　 ts の 関 数 と し

て 最大値 を求め れ ば そ れ が at
− 1 歳の 親 に つ い て 求め る

べ き最 大適応度 を与える 子 の 世 話の 終 了 の タ イ ミ ン グ を

導 く．こ の 手順 を （後進 漸 化 式で あ る （1）式を 用 い て ）繰

り返 す こ と
1
に よ っ て，繁殖初齢 まで の 繁殖期 ご と に最 大

適 応度 を与える 子 の 世話 の 終了 の タ イ ミ ン グ を決 め て や

る こ とが で き る，こ の 手 順 に お い て 最 も 問
．題 と な る の は

F 。 （t。 ）と Fp （ts）の 具 体 的 な 関数 形 で あ る．

1
後進帰 納法 （backward 　inductiQn ） と呼 ぶ こ とが あ る ．

　 3．2．3 　 期待生 存確率

　 こ こ で 述べ る 数理 モ デ リ ン グ に お い て は
， 了

．と親 の 期

待 生 存確率 を 与 え る 関数 F 。 （ts）と Fp （ts）をつ ぎの よ う

に 構成 す る ：

Fo（1）＝r σ ：
「
φ（Y （T ；1））

　 　 　 　 ts − 1

F ・ （t・）一 Σ ・チ
ー1

（1一σ f）・ 乳
一1

σrづ ＋ 1

　　　　 厂 1　　　　　　 ・φ（y （71；ゴ））

Fp （1）一・」

＋σ广
’

σ1ヂ ’
σ

篇 歩翻

　 　 　 　 ts − 2

肺 ・ ）一Σ ・L
− 1

（1− c・・の・ f・7
一

ゴ

　 　 　 　 ゴ＝1

　　　　　 ＋・ t“− 2
・冫

s
− 1

σ艶
＋ 1

（3）

（4）

（5）

（6）

た だ し，こ れ ら の 期待 生 存確率 F
。 ，Fp は ，と もに 親 の 齢

α に は 依存せ ず に定まる と仮 定 して い る．（3）式 は生 まれ

お ちて か らま っ た く親 に 世話を さ れ な い 子 の 繁殖可 能 に

な る まで の 生 存確率の 期待値 で あ る．（4）式 の 第 1 唄 の

和の 各項 は ，子 の 世 話 を して い る 親 が 繁殖期途 中 の jH
目で 何 ら か の 理 由 に よ っ て 死 亡 して し ま っ た 場 合 に つ い

て の ，第 2項 は親が 子 の 世 話 を 止 め る ま で 生 き延 び た 場

合 につ い て の 繁殖可 能 に な る ま で の 子 の 期待生 存確率 へ

の 寄与で ある．（5）式 は，ま っ た く子の 世 話 を し ない 親の

繁殖期間 を通 して の 生 存確率 を 与 え，（6）式 の 第 1 項の

和 の 各項 は ，親 に よ る 了
．
の 世 話期 間 （繁殖期 間の 〕」 日

目 に お い て 子が 死 亡 した 場合 （親 は 子 の 世 話 をす る 必要

が な くな る ！）を 考慮 に い れ た 親 の 生 存確率 へ の 寄与 を

与え る．（6）式 の 第 2項 は 世話 を し て い る 期間 を通 して ，

子が 生存して い た場 合 の そ れ で あ る ．

　 あ る 繁殖期 の 終 わ りに お け る 体重 y の 子 が 繁殖期間

後繁殖 ロ∫能個体 まで 成長で きる確率 φ（y ）は 最終適応度

関数 （terminal 飢 ness 　function） と 呼ば れ ［1］，本稿で は

第 2 図で 与え ら れ る よ うな もの を 考え る．繁殖期間の 終

わ りの 体重 が 閾値 Y。 を越 え られ ない 子 は繁殖可能個体ま

で は 成 長で き な い と仮定 し て い る ，

　さ ら に ，繁殖期 に お け る 子 の 体重増加 と して
， 第 3 図

に 示す よ うな
一

目あ た りの 体重 の 増加分 を定数 で 与える

数理 モ デ リ ン グ を 考 え る ．た だ し，　 ・
日当 た りの 体重増

加分 の 大 きさが親の 世話 の 有無 に よ っ て 異な る，繁殖期

の 終 わ りに おける 子の 体重 Y （T ；ts）は 親 が 了の 世話を止

め る rl　ts に 依存 し て 決ま る．した が っ て ，子 が 繁 殖 可 能

個体 まで 成長で きる 確率 は
， 親 が 子 の 世話 を止め る タ イ

ミ ン グ ts に依存 し，結 果 的 に 親 自身の 適応度 J に反 映

され る ．
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第 2 図　子 の 体 重 y に対 す る最 終 適 応 度 関 数 φ（y ）

7

）

yLl

第 3 図 　繁殖期 tU 目の 子 の 体重 Y （t）

ω

　3 ．3 　 親の 立 場か ら み た ，子 の 世話の 最適終了 タ

　　　　 イ ミ ン グ

　 3 ．2 に 述 べ た 段 階 で 瑪 偽 ）と Fp （ts），　 J（ts；R （α））の

数 理 モ デ リ ン グ に よ り数理 モ デ ル が 完 成 した こ と に な る．

こ の 数 理 モ デ ル に 関 して も （と りわ け，子 の 体 重 増加 と

関 数 φ の 数 理 モ デ リ ン グ に 依 存 す る の で あ る が ），親

の 各齢 に お け る 繁殖期 ご と に 親 の 最大適 応 度 を与 え る子

の 世話 の 終 ∫の タ イ ミン グ をパ ラ メータ の 間の 関係式 と

し て 具 体 的 に 求 め る の は
一

般的 に は 困難 で あ る ，しか し

な が ら ，差 分 AF 。 （n ）≡ F 。 （n ＋ 1）− F 。 （n ）や AJ （n ）≡

」（n 十 1；R （a ））− 」（n ；R（a ））の 正負 に 関す る性質 を調 べ る

こ と に よ り，各齢 の 親 の 繁殖 期 に お け る 最大適応 度 を 与

え る 子の 世話の 終了の タ イ ミ ン グ tB の 候補を絞 り込む こ

と が 可 能 で あ る ［11］．す な わ ち，△ J （1）が 負 の 場合 に 限

りそ の 最適 タ イ ミ ン グ 傷が 1 とな り得 ， 産 み お と した だ

け で 子 の 世 話 は しな い 行動 が 親 の 適応度 を最大 に す る場

合 が 起 こ り得 る．一
方，AJ （T − 1）が 正 の 場合 に 限 り最

適 タ イ ミ ン グ 結が T とな り得 ， 繁殖期 の 終 わ りまで 子

の 世話 を続け る行動 が 親の 適応度 を最大 に す る場合 が 起

こ り得 る． △ J （1）が 正で か つ AJ （T − 1）が 負 の 場合 に

は，繁殖期 の 初 日 で も最終 日 で もな い 中途 の 日で 子 の 世

13 ．2 ．3 で 述 べ た 数理 モ デ リ ン グ で も明 示 した よ うに ，こ こ

で 述 べ て い る 数理 モ デ リ ン グ に お い て ，F 。は ，親 の 齢 a

に は 依存 しな い の で，子 の 立場 か らみ た，子の 世 話の 最適

終 了 タ イ ミ ン グ 越 も親 の 齢 a に は依 存せ ず に 定ま る．

話 を止 め る 行動 が 親 の 適応度 を最大 に す る，

　 3．4 　子 の立場 か らみ た，子の 世 話の最適終了 タ

　　　　 イ ミ ン グ

　 子の 適応度 F。 （t。 ）を 最大 に す る親 の 世話停止 タ イ ミ ン

グ 嬬 （＝ 繁殖期間 に お け る親 の 世話期間の 長 さ）は ど の

よ うに 求 め ら れ るで あ ろ うか ．実 は，差分 AF ． （n ）の 解

析 ［11］に よっ て ，親 か ら独立 した 後 よ り親 の 世話の もと

にあ る ほ うが 体重 増加率が 大 きい 場合 に は
， 子の 適応 度

Fe は 親が 繁殖期間中ず っ と世話 をして くれ る場合 に最 大

に な る．ま た，独 立 した 後 の 方 が 体重増加率が大きい 場

合に は，パ ラ メ
ータ に 依存 して ，繁殖期間中間 で の 独 立

が子 の 適応度 F 。 を最大 に す る
1．こ れ ら の 結果 か ら，親

の 適応 度 」 を 最大 に す る 親 の 世話停止 タ イ ミ ン グ 蕩 と

子自身の 適応度 F 。（ts）を最大 に す る 親 の 世 話停 止 タ イ ミ

ン グ 嬬 の 間 に はず れ が あ る こ と が わ か り， しか もそ の ず

れ は 艦＞ tl とい う タイ プの み で あ る こ と も明白 にホす こ

とが で きる ［11】．

　 3．5　 親子 間の 対立

　 3．3 と 3 ．4 で 示 さ れ た 稀と 嬬 の ず れ は ，親子間の 対立

（confiict ） の 原因 と な る．子 が 匿 話 を親 にせ が む 一・
方 で

親 は 子 の 世話 を しな くなる と い う観察例 は ，ア ヒ ル な ど

の 鳥類か ら ア カ ゲ ザ ル （ヒ トも ？！） に つ い て まで 数多 く

報告 され て い る ，こ の よ うな対立 が 起 こ っ て い る時期 に

お い て は，対立の ない 時期す な わ ち 親 の 世話 へ の 子 の 欲

求 と 親の 世話行動 が 合致 して い る 時期 に 比べ て ，子 も親

もその 対立関係 に対 して 余分 な エ ネ ル ギーを費や して い

る と考 える こ 乏が で きる．子 は 世 話 を した が ら な くなっ

た 親 に 世 話 をせ が む た め に よ り多 くの エ ネル ギ
ー

を必要

とす る （雛鳥の 親 に 向か っ て の さ え ず りな ど）．親 は た

とえ ば，子 に世 話 をせ が ま れ る こ と に よ る 余計なス ト レ

ス を受 け る ．こ れ ら は 親子双方 の 適応度を ト
’
げる （適応

度 に 対する コ ス ト）効果 を 持つ と考 え て よ か ろ う．した

が っ て，こ の コ ス トに も依存 して ，実際 の 子 の 独立 （親

の 子離 れ）が 定 ま る と考 え ら れ る ．3．6で は
，

こ の 親子問

対立 の 結果 と して 生 起 す る 子 の 独 立 タ イ ミ ン グ の 決定過

程 の 数理 モ デ リ ン グ に つ い て 述べ る ．

　3．6　 親子間対立の 解消

　3．5で 述 べ た 親子間対 立 と適応的行動 と の 間の 関係 に

つ い て 数理的 ・理論的研究を さ ら に展 開 す る こ とが で き

る （た と え ば 参考文献 ［2］）．こ の 対立 の 結果 と して い ず

れ か の 妥協 が 起 こ る と考え る ．親 の 妥協 と は子 の 世話 を

行 うこ とで あ り，子 の 妥協 と は親 か らの 独 立 を意味 す る．

この 妥協 に よ る親子間の 対立の 解消 （resolution ）につ い

て は 次 の よ うな考え 方 （モ デ リ ン グ）が で き る，

　対 立 が 継続 して い る 状況 で は ，双 方 の （累積）コ ス ト

は刻 々 と増加 して い く．い ま，親子 間 の 対立 が 起 こ っ て い

一10 一
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る 繁殖期 t 冂 目 に お い て，い ず れ か の 妥脇が 起 こ っ た 時

点 まで に か か っ た 子 の コ ス トを c とお き，親 の コ ス トを

α c と お く．パ ラ メ
ー

タ α は 親 と子 の 立 場 の 違 い に よ る

コ ス トの 大 きさ の 差を表す，本稿 で 述 べ て き た 数理 モ デ

ル で は ，対 立 初 期 に 起 こ る妥協 は 親 の 側 で あ る と考 え ら

れ る ．親 の 妥協 が 起 こ る と い う こ とは，対立 の 継続 を 選

択す る よ りも子 の 世 話をする こ とに よっ て そ れ 以 上 の コ

ス トを避 け る 方 を親 が 選 ぶ とい う こ と で あ り
， 親 の 妥協

が 起 こ る 時点 ま で は 子 は 対立 を継続 して 親 の 世話 をせ が

む行動 を選択 して い る，とい うこ とで あ る．こ の こ と に

つ い て は 次 の よ う な 数 理 モ デ リ ン グが 可 能で あ る ［3 ，
11］，

　今考え て い る t 日 日 に お ける妥協 が 起 こ っ た 時点 で ，

親 が 妥協 し な か っ た （子 の 世 話 の 拒否 を す る ） と した 場

合 に 親 が 得 る と期 待 で きる 適 応 度 分 Dp （t；a ）は次 の よ う

に与 え られ る ：

Dp （亡；α）＝」（tiR （α））
− 」（t ＋ 1；R （a ））一α c （7）

第 1 項 は t 日 目 に 子 の 世 話 を止 め て しま う場合 に 期待 さ

れ る 親 の 適応度 で あ り，第 2 項 は t 日 目 は子 の 世話 を し

て 次の 日 に 子の 世話を止 め て し まっ た 場合 の 期待適応度

で あ る ．対 立 に か か っ た コ ス ト分 α c を 差 し引 く．

　
一

方，t 日 目 に お け る妥 協 が 起 こ っ た時点で ，子が 妥協

して 親 か ら独立 した 場 合 と比 べ て ，子 が 妥協 し な か っ た

（親の 世 話 を 要求す る）場合 に 予が 得 る と期待 で きる 適応

度 分 D 。 （tlα ）は 同 様 な 考 え 方で 次 の よ う に 与 え ら れ る ：

D 。 （tia）＝Fo （t十 1；a ）
− F。（t；a ）

− c （8）

親の 妥協 が 起 こ る時点 で は，D 。 （t；α ）＞ 0 で あ る状況下 で

Dp （t；a ）＝0 が 起 こ っ て い る とい うこ と に な る．　 Dp （t；a ）
と D

。 （t；α）の 解 析 か ら次の よ うな 時点 t’の
一

意的 な存在

性 を示す こ とが で きる ［111： 傷≦t’か つ t＊く 嬬 で あ り，

t〈 t＊ な る t に 対 して は D 。 （t；α）＞ 0 か つ Dp （t；a ）＝0，

さ ら に，D 。 （t
＊

；a ）＝0 か つ Dp （t
’
ia）≧0．こ の t’

こ そ

が 実 際 の 子 の 親離 れ の H で ある．こ の と き，差 t’ 一
桔は

親子 間 対立 の 期 間 の 長 さ を表す．こ の よ うに，親子 間 の

対 立 に 関 す る コ ス トを導 入 す る こ と に よ っ て 実際 に 子 が

親か ら独 立 す る 日が一
意的 に 定 まる こ と，その 独立まで

の 親子 間 の 対 立 期 間で は 親が 妥協する こ と に よ っ て 親 に

よ る子 の 世 話 が 実 現 す る こ とが ，体系的 に 理解 で きる ，

　3．7 　親 の齢 へ の 依存性

　さて ，親 の 繁殖可能齢が 有限で あり繁殖終齢 が存在 す

る場合，3．6 まで の 議論 は どの よ うに 親の 齢 に依存す る で

あ ろ うか ．こ の 問題 の 考察 に お い て は ，親の 繁 殖価 R （a ）

が 親 の 齢 a の 減少関数 で あ る こ とが 重 要 な キ ーと な る，

こ の こ と は，親 の 齢 の 増加 に 伴 っ て，将来，繁殖活動 で

き る 繁殖期 の 回数 が 減少 して ゆ くこ と か ら も 自然 な 要素

で あ る ．本稿 で こ こ まで 述べ て きた 数 理 モ デ リ ン グ に よ

る 数 理 モ デ ル の 解析 ［11】の 結果，親 の 齢 に 依存 した
， 親

の 立 場 か らみ た 子 の 世 話 の 最 適 終 了 タ イ ミン グ tS（a ）が ，

親の 齢 a に つ い て 単調非減少で あ る こ と を 示す こ とが で

き る ，

　 と りわ け繁殖終齢 α ‘
の 親 の 立 場 か ら の 最適 な 子 の 世

話 の 終 アタ イ ミ ン グ稀（a ！）は，子 の 立 場 か ら の 最適 な 世

話 の 終了 タ イ ミ ン グ 媾 と 常 に一
致 し，繁殖終齢 に ある 親

は ，子 に とっ て 最 適 な 期 間 だ け 世 話 を す る の が 親 に とっ

て も最適 で あ る．なぜ な らば，3 ．2．2で 述 べ た よ うに，繁

殖終齢 の 親 に つ い て は 」（ts；R （al ））＝F 。 （ts）で あ る か ら ，

J を最大 に す る ts と F。 を最 大 に す る そ れ が一
致す る の

で あ る ．繁殖終齢 の 親 とそ の 子 の 問 に は 子の 世話 の 期 間

の 長 さ に 関 す る 対 立 は 生 じ得 な い ．

　要す る に，親 の 立 場 か らみ た 子 の 世話 の 最適終了 タ イ

ミ ン グ t；（a）は 親 の 齢 a の 増 加 に 従 っ て ，了
・
の 立 場 か ら

み た 世 話の 最 適終了 タ イ ミ ン グ 嬬 に 向 か っ て 増加 して ゆ

く．解析 ［11］の結果，親 の 齢 a に つ い て あ る 閾値 （い き

ち）ac （≦ at ）が 存在し，齢 α が a く ac な る 若 い 親 に つ い

て は 子の 世話期間の 長 さ に 関 して 子 と の 対立を引き起 こ

す が ，a ≧ α e な る齢 a を持 つ 年 を と っ た 親 に つ い て は 子

に と っ て 最適な長 さ だけ 子 の 世 話 を す る こ とが 親 に と っ

て も最適 に な り，親子間対立 は 起 こ らな い こ とが 示 され

る．また，3．6 で述 べ た，対 立 の 解消の 結果 と して定 まる

世話 の 終 了 タ イ ミ ン グ t＊＝♂ （a ）に つ い て もtB（α ）と 同

様の 傾向を もつ ．こ の こ とは，親の 齢 が 高け れ ば高い ほ

ど親子間 の （子の 世話 に 関す る ）対立 の 期 間 の 長 さが よ

り短 く な る こ と を意味す る ，ま た ，親 の 齢 が 高 くな る に

つ れ て 子の 独立 が 遅 くなる こ と も意味 して い る．

4．　 お わ りに

　 ダ イ ナ ミ ッ ク ・プ ロ グ ラ ミ ン グ に よ る 動物行動 の 数 理

モ デ リ ン グ は 決 して 難 し くな い ．ま た 複雑 で も な い ，解

析 は 困難 が 伴う こ と も多い が，動物行動 の 数理的研究 の

方針 の ひ とつ と して 疑うべ く もな く有用 で あ る ．そ の 数

理 モ デ ル の 解析 に よ っ て 導か れ る 最 適 行動 選 択 の 連鎖 は

あま り に も理 想 的 す ぎ て現 実 を 「説明 で きる 」 もの で は

ない ，と考え る向きは，ち ょ っ と浅薄 な 数理 的研究 に対す

る 考 え 方で ある ．数 理 モ デ ル 解 析 は 必 ず し も現実 を 「説

明 で きる か 」 とい う こ とで 評価 さ れ るべ きで は なく，得

られた結 果 を現 実と対比 させ る こ と に よ っ て 生 物学的 な

議 論 を よ り深 め る た め の 材 料 を提供 で き る と こ ろ に 大 き

な 意義 や 面 白 さが あ る．

　Mangel と Clark の 本 ［8i で は，体力 と相談 しな が らの

餌 場 選 択 行 動 （
‘
patch　selection

’

），ラ イ オ ン に よ る 狩 り

行 動，昆 虫 の 繁殖行動，プ ラ ン ク トン の 垂直分 布の 季節

変動，鳥類 に お け る親 の 世 話 と仔数，ク モ や 猛 禽類 に お
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け る 移動行動な ど の 具体的な例 が 取 り．．Lげ ら れ て い る ．

Kelly ＆ Kennedy の 論文 ［7］で は タ カ に お け る 了育 て 放

棄行動 に つ い て Houston らの 論文 ［4］で は 小鳥 に よ る さ

えず り行動 に つ い て の 考察 が 展開され て い る ．本稿の 筆

者 も 鳥類 に お け る 種内托卵行動 に 関 す る 動的計 画法 を 応

用 し た 数理 モ デ リ ン グ を 考察 し た ［10亅．

　 こ の よ うに，動的計画法 を応用 した 数理 モ デ リ ン グ，数

理 モ デ ル 解析 は ，さ ら に 多様 な 生 物 の 動態 に 関 し て 有効

に 使 え る と期待 で き る．

　　　　　　　　　　　　　　 （1999 年 12 月 3 日受付）
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付 録

数 理 モ デ リ ン グ の 変 数 とパ ラ メ
ーター

覧

（1）　お も に親 に 関 わ る も の

α ： 親の 齢 （単位 ：繁殖期）

af ： 初 め て 繁殖可 能 に な る 齢

at ： 繁殖可能 で ある 最終齢

T ： 繁殖期 の 長 さ （単位 ：日）

t： 繁殖期 が 始 ま っ て か ら の 日 数 （＝子 の 齢）

t。： 親 に よ る 世話が 終了す る 時 の 子 の 齢 （単位 ： 日 ）

σ
ノ

： 子 の 世 話 を す る親の 繁殖期 1 日あ た りの 生 存確率

σ p ： 子 の 世話 を 終 了 した 親 の 繁殖 期 1 日 あ た りの 生 存

　 確率

σ u 、： 繁殖可 能個体 （親）の 繁殖期後，次 回繁殖期 まで

　 の 生 存 確 率

R （a ）： a 歳 の 親 の 繁殖期 の 終 わ りに お け る 将来 の 期待

　 繁殖 価

Fp（ts）： 繁 殖 ma　ts 日 目 で 子 の 世 話 を や め る 親の 繁殖期

　 間中の 生 存確率

」（ts；R （o．））： 繁殖 期 ts 日 目で 子 の 世 話 を や め る a 歳 の

　 親 の 適 応 度

（2） お も に 子 に 関 わ る もの

Y （t）： 生まれ お ちて か ら t 円 目 の 初 め に お け る 予の 体重

y （T ；ts）： 繁 殖 期 ts日 目 で独 立 した子 の 独 立 直前 の 体重

φ（Y ＞： 独 立 時 に体重 Y の 子 が 繁殖 可 能個体 まで 成長す

　 る確率

Y。 ； 子 が 繁 殖 可 能 ま で 成 長 す る の に 最低 限 必 要 な 繁殖

　 期 終了時 の 体重

Yl ； 生 まれ お ちた 時 点 で の 子 の 体重

hl： 親 の 世 話 の 下 に あ る子 の 体 重 の 1 日あ た りの 増分

k2： 独 立 後 の 子 の 繁殖期 に お け る 体 重 の 1 日あ た りの

　 増 分

σ n ： 親の 世 話の 下 に あ る 了の 1 冂 あ た りの 生 存確率

σ 。 ： 独 立 後の 子の 繁殖期 に お け る 1 囗あた りの 生 存確率

F 。 〔ts）： 繁殖期 ts 日 目で 独 立 し た 子の 誕 生 後繁殖可 能

　 まで の 生 存確率
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