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 8 

本稿では、個性研究が発展してきた背景を概説し、個性研究を特徴づける 2 つの概念である「動9 

物の個性」と「行動シンドローム」を説明する。次に、個性が個体のどのような生態的側面に波10 

及するのか、さらには個体群・群集スケールのプロセスに影響しうるのか概説する。最後に、個11 

性研究の功績・問題点ならびに、進化学・生態学にどのような波及効果をもたらすのかについて12 

議論する。 13 

 14 

 15 

個性研究の背景 16 

ヒトの行動は状況や年齢に応じて変化すると同時に、個体によっても大きく異なる。その背景に17 

ある「性格」に大きな個体差があるためである。ヒトでは、行動記載やアンケートを通じた網羅18 

的なデータ収集と、それに基づいた多変量解析（主成分分析）に基づき、それぞれが独立した 519 

つの軸（big five: 外向性・神経症傾向・協調性・誠実性・経験への開放性）によって個人の性格20 

を記載する枠組みが提唱されている (Goldberg 1990)。霊長類やイヌなどの動物でも、網羅的な行21 

動記載をもとに、big five の様に独立した性格を記述する軸が見つかっている (King and Figueredo 22 

1997; Ley et al. 2008)。そのような一般に知能が高いと考えられる種以外の生物でも、年齢・状況23 

に左右されない大きな個体差が集団内にみられることは、淡水魚カワムツ (Katano 1987) などで24 

古くから記載されてきた。では、この個体差は、行動生態学ではどのように扱われてきたのだろ25 

うか。 26 



古典的な行動生態学は、「生物の行動には巨大な可塑性があり、生物は自身の状態・外的27 

環境を踏まえ最適に振舞えているだろう」という適応論的仮定の下で、行動の連続的・質的な変28 

異が性・年齢・社会的階級・代謝などで説明できることを、生活史理論・血縁淘汰・最適採餌理29 

論などの理論ベースで明らかにしてきた。その中で、性や年齢といった人にとって明瞭な個体の30 

性質だけでは扱いきれないような行動の変異は、単なるノイズとして扱われる傾向にあった。そ31 

れに対し個性研究は、行動を繰り返しはかることで、行動データのばらつきの中に一貫した個体32 

差を見出し（個性：animal personality、定義は次章参照）、その個体差がどのように形成され、繁33 

殖や移動分散といった個体の生態的特徴とどのような関係を持つのかを明らかにしてきた。行動34 

生態学において個性研究が盛り上がるようになったのは、複数の行動形質が相関するというアイ35 

デア、すなわち行動シンドローム（behavioral syndrome: Sih et al. 2004）が提唱されてからである。36 

採餌時や天敵との対峙時などの全く異なる場面においては、個体が最適にふるまった場合の行動37 

応答は場面に応じてバラバラで、行動応答同士の相関はみられないと期待できるだろう。しかし38 

現実には、天敵に対して怖じない個体は新しいタイプの餌を積極的にとる、天敵に対して怖気づ39 

く個体は新しいタイプの餌を食べないといった、異なる行動同士の間での相関がしばしばみられ40 

る (Sih et al. 2004)。繰り返し現れる行動での個体差や行動形質間での相関は、適応論では説明し41 

きれないかもしれない。行動の可塑性に限界があるために、生物は最適ではない振る舞いをして42 

いる可能性がある。このような、行動の可塑性に制限があるというアイデアのもとで、個性研究43 

は生物行動の多様性の包括的な理解を試みている。個性研究は比較的新しい研究分野で、2010 年44 

代に入ってもなお、個性・行動シンドロームやその多様性がどのように形作られ、どのように進45 

化・生態プロセスに波及するのかについて議論が盛んになされている (Smith and Blumstein 2008; 46 

Wolf and Weissing 2012; Sih et al. 2015)。また、個性研究の盛り上がりの下で、行動の個体間変異・47 

個体内変異や行動形質間の相関を捉える統計ツールが開発され (Houslay and Wilson 2017; Stoffel 48 

et al. 2017)、行動データは扱いやすくなってきた。個性研究の意義は、従来無視されがちだった49 

行動の可塑性の限界に着目し、その原因や帰結を分野横断的（統計学・行動遺伝学・動物心理学・50 

行動生態学・生態学など）に明らかにしようとする点にある。 51 



 52 

個性と行動シンドロームとは何か 53 

個性や行動シンドロームはどのように定義され、検出されるのだろうか。両概念の定義とその統54 

計的な扱いを紹介する。 55 

個性（単一形質の反復性） 56 

行動の個体差が時間を経ても安定的に維持される場合に、個性があるという（図 1, animal 57 

personality: Carter et al. 2013）。すなわち、個性を定義するうえで重要なのは、「他個体と比べた際58 

の形質値の相対的な順位が安定していること」であり、個体内で行動表現型が個体ごとにある一59 

定の値に収まるような個体内の安定性は重要ではない。定義上の問題は、行動を繰り返し測る時60 

間間隔に基準がないことである (Beekman and Jordan 2017)。個性形質として一般に用いられるの61 

は、リスクを取る傾向・探索性・攻撃性・社会性・活動性の５つである（定義や計測法の例は表62 

１、Réale et al. 2007）。この 5 つの形質は、採餌や天敵との遭遇といった生態的な場面に対する行63 

動のはたらきをもとにして提唱された。ヒトなどで用いられる big five は網羅的な解析から個性64 

に関係する軸を抽出したボトムアップ的アプローチであるのに対し、ここで扱っている 5 つの個65 

性形質は生存・繁殖において重要になるであろう特性を事前に決めるトップダウン的アプローチ66 

である (今野 et al. 2014)。 67 

個性の統計的な評価の仕方は 2 つある。一つ目は、2 回繰り返して行動を測った時に適68 

用できる、単純な相関係数によって一貫性を評価する方法である（test-retest repeatability）。二つ69 

目は、混合モデル（LMM あるいは GLMM）を使い、行動データのばらつきを個体間・個体内の70 

ばらつきに分割して、個体間での行動変異が大きいことを示す方法である。全分散に対し個体間71 

分散が占める割合（級内相関係数、Intraclass Correlation Coefficient: ICC, Nakagawa and Schielzeth 72 

2010）が 0.4 以上であれば、個性があると見なされる（ピアソンやスピアーマンの方法で高いと73 

される 0.8 以上の相関係数は、ICC では出にくい：Bell et al. 2009）。利点は、３回以上の繰り返74 

し測定データに適用できること、性・体サイズなどの測定可能な不均質性を固定効果に含められ75 

ることである。これによって、性・年齢・サイズといった既存の行動生態学で行動への影響が知76 



られている要因を排除したうえで、行動の個体差を調べることができる。この方法は、R パッケ77 

ージ・rptR  (Stoffel et al. 2017) で実行できる。混合モデルで検出された個体差が統計的に有意か78 

調べることもできる。ランダム効果として個体差を含むモデルと含まないモデルをたて、モデル79 

の当てはまりを比べる尤度比検定を行い、個体差が含まれるモデルの当てはまりが良いことを示80 

す方法である。しかし、帰無仮説検定は一貫性の強さの基準とはならないので、あくまで ICC の81 

推定値と信頼区間を示すことが重要である (Nakagawa and Schielzeth 2010)。 82 

行動シンドローム（反復した行動形質間の相関） 83 

上述の一般に用いられる個性形質５つは、ヒトの big five のように網羅的な行動記載から導かれ84 

た独立な軸ではない。したがって、これらの個性形質同士はしばしば相間する。例えば、「捕食85 

者がいる際に大胆な（リスクをとる傾向が高い）個体は同種に対する攻撃性も高い」、「探索性が86 

高い個体は活動性が高い」、などである。このような、別々の生態的な場面（採餌や天敵との遭87 

遇など）で示される平均的な行動応答の間での相関を、行動シンドロームとよぶ（図１, behavioral 88 

syndrome: Sih et al. 2004）。 89 

行動シンドロームの統計的な扱いはやや難しい。これまで多く見られたアプローチは、90 

反復試行間での個体の算術平均値あるいは混合モデルから得られる個体の平均値を使って、行動91 

形質間の相関を調べるものである。しかし、データが持つばらつきを消したうえで相関を調べる92 

これらの方法では、結論を誤る可能性がある (Houslay and Wilson 2017)。そこで、個体内のばら93 

つきを明示的に含む以下の値を行動シンドロームとする提案がなされた (Dingemanse et al. 201294 

中の rind0y, ind0zが該当)。 95 

Cov
(形質 xでの相対的な形質値,形質 yでの相対的な形質値)

√(形質 xでの個体内分散) × (形質 yでの個体内分散)

  96 

この値は、興味の対象となる行動形質すべてを応答変数に置いた混合モデルで算出できる（R パ97 

ッケージ ASReml-R と MCMCglmm を使用、R コード等を含めた詳細は Houslay and Wilson 201798 

を参照）。様々な固定効果を考慮しながら行動シンドロームの強さと統計的有意性を評価できる99 

ことから、この方法は今後広まっていくものと思われる。 100 



 101 

表１. 生態学において一般に用いられる個性形質とその計測方法の例。Réale et al. (2007) を改変 102 

 103 

 104 

 105 

 106 

 107 

個性形質名称 表現型の名称 代表的な実験方法 測り方 生態的文脈 

Boldness：リスクをとる

傾向・大胆さ 

Bold, docile, tame, 

unfearful ⇔  

Shy, untamed, fearful 

Predator presentation test 捕食者の存在を提示したときの反応 捕食リスクへの

応答 
Flight Initiation Distance 逃げ始めるまでの接近距離 

Exploration：探索性 
Exploratory, neophilic ⇔ 

Unexploratory, neophobic 

Open-field test 新奇環境で歩き回った距離 移動分散 

Novel object test 
新規物体を近くに置いた餌を捕食するま

での時間 

捕食リスクへの

応答 

Aggressiveness：攻撃性 Aggressive Mirror image stimulus 自身の写った鏡への攻撃的な反応 競争能力 

Sociability：社会性 Social, sociable Seperation test 
グループから隔離された際の反応、隔離

後にグループに戻るまでにかかる時間 
  

Activity：活動性 Active, inactive Open-field test 慣れ親しんだ環境で歩き回った距離 
移動分散、捕食

リスクへの応答 
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図 1. 個性（行動の一貫性）と行動シンドローム。個体 a–d の行動形質 X・Y を経時的（t1–t6）109 

に繰り返し測定した場合を想定している。行動に一貫性がある、すなわち個性があるとされ110 

るのは、全個体・全時点での行動の分散の中で個体間分散の占める割合が大きい時である（例111 

えば、形質値を他個体と比べた際の順位が個体ごとに安定している場合：A–B）。行動シンド112 

ロームは、２形質に一貫性があり、なおかつ形質間に相関がある場合を指す（A）。B では、113 

２形質に一貫性があるものの、形質間の相関が弱い。各時点で 2 行動形質の値は相関してい114 

ても、各形質値に一貫性がない場合は行動シンドロームに含まれない（C）。D では、形質の115 

一貫性と形質相関のいずれもない。 116 

 117 

  118 



波及的効果：個体の生態的側面 119 

個性形質が、繁殖・移動分散・生活史戦略といった個体の様々な生態的特徴と密接な関係をもつ120 

ことが、近年急速に明らかになってきている（表２）。その関係性について分類群横断的で統一121 

的な予測を立てようと試みる意見論文が多く出版されている一方で (たとえば Réale et al. 2010)、122 

それらのアイデアを検証する実証研究は多くはなく、さらにメタ解析のようなレビューでは統一123 

的な見方が否定されることが多い (Clobert et al. 2009; Royauté et al. 2018)。つまり、個性と生態的124 

特徴の関係は種依存的なことが多く、どのような個性表現型をもった個体がどのような生態的特125 

徴をもつのか、一般則はほとんど得られていないのが実情である (Dougherty and Guillette 2018)。126 

ここでは、ヒト以外の動物において個性形質が繁殖成功・空間分布・生活史戦略・意思決定・社127 

会的関係とどのような関係をもつのか紹介する（要約は表２）。 128 

 129 

表２. 実証・想定されている個性の主な波及効果。総説、メタ解析を文献として挙げている130 

波及効果については実証研究が多いことを暗示している。意見は実証研究、理論研究とも乏131 

しく、可能性が提案されたに過ぎないもの。ここではすべて、個性の種内多様性を扱った研132 

究に絞った。 133 

波及効果   文献 

繁殖 

同類交配 総説：Rosenthal 2017 

繁殖成功 メタ解析：Smith and Blumstein 2008 

繁殖にかける努力量（choosiness) 意見：Rosenthal 2017 

繁殖相手への好み 意見：Rosenthal 2017 

空間分布 

移動分散 意見：Clobert et al. 2009 

空間的隔離（spatial segregation） 
総説：Lowry et al. 2013 

意見：Wolf and Weissing 2012 

社会構造 

社会的位置 総説：Croft et al. 2016 

病原体/情報伝搬 実証：Keiser et al. 2016 ほか 

近隣個体への影響 
実証：Kazama and Watanuki 2010 ほか 

意見：Wolf and Weissing 2012 

認知 学習 メタ解析：Dougherty and Guillette 2018 

生活史戦略   
メタ解析：Royauté et al. 2018 

理論整理：Mathot and Frankenhuis 2018 



個体群パフォーマ

ンス 

促進作用（facilitation） 実証：Kazama and Watanuki 2010 

相互促進作用（mutual facilitation） 実証：Takahashi et al. 2018 

ポートフォリオ効果 意見：Bolnick et al. 2011 

ニッチ補償 意見：Bolnick et al. 2011 

種間相互作用 
資源利用 総説：Bolnick et al. 2003 

捕食者 実証：Belgrad and Griffen 2016 

群集構造 
栄養カスケード 実証：Katano 2011 

ネットワーク構造の安定 意見：Bolnick et al. 2011 

生態系機能   実証：Raffard et al. 2017 

種分化   意見：Ingley and Johnson 2014 

 134 

繁殖  135 

つがいで子育てをする生物において個性と繁殖成功の関連は比較的よく調べられている。それら136 

の研究が示すのは、つがいの間で個性がよく似ているほど繁殖成功が高い (Rosenthal 2017)、探索137 

的あるいは攻撃的なメスはつがい外での繁殖成功が高い (While et al. 2009; Patrick et al. 2012) と138 

いう関係である。前者に基づけば、特に子育てをする生物種では個性に基づいた同類交配が進化139 

しやすいと予測でき、淡水魚･シクリッドでの実証研究もこれを支持している (Schuett et al. 2010)。140 

興味深いのは、子育てをしないコガネグモ (Kralj-Fiser et al. 2013) やアメンボ (Montiglio et al. 141 

2016) でも個性に基づいた同類交配が見つかることであり、その適応的意義の解明が待たれる。142 

このような個性に基づいた同類交配および同類交配時の高い繁殖成功は、野外集団で個性の多様143 

性を保つ一つのメカニズムだと考えられる。つがいで子育てをしない種では、探索的あるいは大144 

胆な傾向が高いオスがそうでないオスに比べて繁殖成功が高い、という関係がみられている（シ145 

オマネキ、Reaney and Backwell 2007; カダヤシ、Wilson et al. 2010）。個性と繁殖成功の関連を生146 

むメカニズムの全貌を把握するためには、①繁殖相手の探索あるいは子育てといった繁殖にかけ147 

る投資量、②異性への性的な好み、③異性に対する性的な魅力の、それぞれと個性の間の関係を148 

知る必要があるが、これらはほとんど研究されていない (Schuett et al. 2010; Rosenthal 2017)。 149 

空間分布 150 

活動性や新規環境への対応を指す探索性は、その定義から移動分散との関連性があると想定され、151 

生理活性や生活史、形態形質とともに、移動分散に関連する形質群 dispersal syndrome に加えら152 



れてきた。しかし、種を超えた一般則は得られていない (Clobert et al. 2009)。分類群横断的な統153 

一見解を得ることは難しいかもしれないが、同一種内で見た場合には、似た個性が空間的に固ま154 

って分布する spatial segregation が広く支持されている (Ingley and Johnson 2014)。例えば、人間活155 

動の強い地域には、大胆あるいは探索的な個体が多い (Lowry et al. 2013)。このような空間的な隔156 

離が種分化を促進するのではないかという議論もなされている（personality drive: Ingley and 157 

Johnson 2014b; Rosenthal 2017）。しかし、spatial segregation がどのように形作られるのか、個性に158 

応じて移動あるいは生息地選択が異なるからなのか、生息地に応じて個性形質が変化するためな159 

のか、あるいは個性形質の適応度が地域的に異なるためなのか、そのプロセスは未解明である。160 

例外は鳥類･ヨーロッパカヤクグリでの野外研究で、人間活動が強い場所ほど大胆な個体が多く161 

みられること、行動は人間活動に応じて変わらないこと、生存率に個性が影響しないことを示し162 

た。そして、個性によって選ぶ生息地が異なるために、似た行動傾向の個体が空間的に偏って分163 

布すると結論付けた (Holtmann et al. 2017b)。 164 

社会構造 165 

人間と同様、動物個体の社会性にも個体差があることが明らかになりつつある (Croft et al. 2016)。166 

例えば、イトヨでは大胆な個体が、シジュウカラでは探索的な個体が、多くの個体と弱い関係を167 

結ぶ一方、そうでない個体は少数の個体と強い関係をもつことが報告されている (Pike et al. 2008; 168 

Aplin et al. 2013)。多くの個体と関係を結ぶ個体は、個体間で伝染するもの（情報・病原体など）169 

をより広範囲に運ぶ可能性がある。実際、クモの一種では体表の微生物伝搬に大胆さが大きく関170 

わっており、大胆な個体の比率が高い群れほど微生物の感染率が高い。興味深いのは、より大胆171 

な個体からそうでない個体への伝搬成功が高かったのに対し、逆方向の伝搬が失敗しがちであっ172 

たことである (Keiser et al. 2016)。事例研究が非常に少ないものの、群れ内での情報・病原体の伝173 

搬には、ネットワーク構造や相互作用方向の決定を介して個性が大きく影響すると考えられる。 174 

認知 175 

情報の獲得・処理・記憶・利用として定義される認知は、行動生態学において長年ブラックボッ176 

クスとして扱われてきたが、ここにも時間的に安定した個体差が存在することが分かってきてい177 



る (Cauchoix et al. 2018)。さらに、認知形質が個性形質と関連することも明らかになりつつある。178 

例えばカモの一種では、大胆な個体は、意思決定において自身の経験に基づいた学習を重んじる179 

傾向がある一方、臆病な個体は他個体からの学習に頼る傾向がある (Kurvers et al. 2010)。分類群180 

横断的なメタ解析では、大胆な個体は学習が早い傾向にあり、個性形質全般と認知形質の間に弱181 

いが有意な関係があることが判明した。しかし関係の正負は様々で、かつその原因は分類群や個182 

性・認知形質では説明できなかった (Dougherty and Guillette 2018)。認知形質の一貫性を扱った研183 

究自体が非常に少ないため、個性との関連を調べた研究も当然少ない。今後の研究が待たれる。 184 

生活史戦略 185 

生活史理論によって行動の変異を説明しようと試みているのが、pace-of-life syndrome 仮説である186 

(Réale et al. 2010)。成熟年齢・寿命といった生活史に集団内で個体間変異がみられることは古くか187 

ら知られている。成長が早い個体は成熟が早いが生存率が低く、成長が遅い個体は成熟が遅いが188 

生存率は高い傾向にあるため、両者はそれぞれ fast 型・slow 型（r 戦略的・K 戦略的）と呼ばれ189 

てきた (Stearns 1992)。このように、生活史の集団内変異が維持される背景には、成長・繁殖と生190 

存率の間のトレードオフがある。Pace-of-Life syndrome 仮説では、大胆・攻撃的・活動的・非社191 

会的といった表現型は生存率が低い fast 型の個性であるとして、生活史の fast 型と対応するとし192 

ている (Réale et al. 2010)。例えばスズキの一種を野外で追跡した研究では、初期の成長・成熟後193 

の活動性・繁殖への投資が相関することが判明した（Nakayama et al. 2017）。Pace-of-Life syndrome194 

のアイデアを用いれば、機能文脈間のトレードオフによって、集団内で個性の多様性が維持され195 

るメカニズムが説明できるかもしれない。例えば、大胆な個体（fast 型）は捕食者回避で不利で196 

あっても採餌や成長で有利となり、臆病な個体（slow 型）はその逆であるため、生涯適応度は大197 

胆な個体と臆病な個体の間でほぼ等しくなると予想できる。そのため、集団内で大胆さの多様性198 

は維持されると考えられる (Réale et al. 2010)。 199 

直観的なアピールに反して、生活史理論で個性の多様性維持メカニズムを説明するのは200 

難しいように思える。その理由は、生活史理論では一貫した行動の個体差を予測しづらいことに201 

ある。まず簡単に生活理論を説明しよう。生活史の変異は、将来期待できる繁殖成功に依存した202 



生存・繁殖への資源投資の配分によって生じると考えられている。現在の繁殖への投資が、将来203 

の繁殖に向けた生存への投資とトレードオフ関係にあると仮定すれば、将来高い繁殖成功が期待204 

できる個体は現在の繁殖よりも生存に投資をした方が適応的である。よって、齢ごとに期待され205 

る繁殖成功が若齢に偏る個体ほど生存への投資量が少なくなり、短命になると予測できる (西村 206 

2012)。ここで、将来期待される繁殖成功には、その個体の栄養状態も大きく影響する。栄養状態207 

は採餌などの行動によって大きく変化する。そのため、一貫した行動の個体差が予測できるのは、208 

栄養状態に応じた行動の変異がもともとあった栄養状態の変異を増幅させるような正のフィー209 

ドバックがかかるとき（state-behavior feedback: Sih et al. 2015）、あるいは行動が栄養状態に影響を210 

受けないときである(Mathot and Frankenhuis 2018)。しかし現実には、飢餓状態に応じた活発な採211 

餌戦略は捕食成功を通じて栄養状態を高めるといった、負のフィードバックも存在するはずであ212 

る。よって、pace-of-life syndrome 仮説に基づいて一貫した行動パターンが予測できる条件や形質213 

は限られている (Mathot and Frankenhuis 2018)。現に、メタ解析で検出された生活史形質と行動形214 

質の相関は、形質依存ではあるが弱い（r = 0.06; Royauté et al. 2018）。Pace-of-life syndrome 仮説は、215 

集団内で多様な個性が創出・維持されるメカニズムをひも解く手がかりとなるかもしれないが、216 

理論的な支持が限定的であることに注意すべきである。 217 

 218 

 219 

種間相互作用・群集・生態系への波及 220 

捕食・被食といった種間相互作用の相手種が個性に応じて違う、あるいは消費量が個性に応じて221 

異なることで、集団中の個性の組成が相互作用相手の量を左右し、ひいては生態系プロセスを変222 

える、といった群集・生態系レベルへの個性の波及効果が明らかになりつつある。上記のスズキ223 

の一種を野外追跡した研究では、活動的な個体はそうでない個体に比べ沖合の餌に依存すること224 

が分かった (Nakayama et al. 2017)。資源利用様式の一貫した個体差は、分類群横断的にみられる225 

普遍的な現象である（individual specialization: Bolnick et al. 2003）。一方でカニの一種では、個性226 

によって捕食者が異なっていた。隠れ家にこもらない個体はワタリガニに多く捕食された一方、227 



より隠れ家にこもる時間の長い個体は待ち伏せ型捕食のガマアンコウに多く捕食された 228 

(Belgrad and Griffen 2016)。 229 

資源利用の個体差が引き起こす群集への波及効果については、少数ながら実験研究があ230 

る。淡水魚・オイカワには体サイズと無関係に底生型・表層型と両方の性質を示す個体がいる。231 

後者２タイプは藻類食の無脊椎動物を流水中で食べることで藻類を増やす trophic cascade を引き232 

起こした一方、底生型は無脊椎動物の捕食時に底質をかく乱するため藻類を増やさなかった 233 

(Katano 2011)。ヤゴの活動性と捕食活動には個性および行動シンドロームがあり、活発なヤゴは234 

餌の量を大幅に減らすとともに、防御形質をもつ餌種に有利な淘汰圧を作り出した (Start and 235 

Gilbert 2017)。ザリガニでは、大胆さと採餌の活発さの間に行動シンドロームがあるため、大胆な236 

個体は葉の分解やアンモニア排出といった生態系機能がより高い傾向にあった (Raffard et al. 237 

2017)。 238 

個性のタイプが群集・生態系プロセスに影響することを以上では紹介した。それだけで239 

なく、個性の多様性も個体群・群集に何らかの波及効果をもたらすはずである。単一種で考えれ240 

ば、個体ごとに資源利用が異なることで種内競争が軽減されて個体群サイズが増大しやすくなる241 

と予測できる（niche complementarity、ニッチ補償：Bolnick et al. 2011）。加えて、密度効果が個体242 

群単位ではなく資源利用様式ごとにかかるようになるため、全体としての個体群サイズの変動が243 

小さくなることも予測できる（portfolio effect、ポートフォリオ効果：Bolnick et al. 2011）。多様性244 

は単純な足し合わせ以上の効果をもつこともあるだろう。例えば、ショウジョウバエ幼虫には活245 

動性と資源利用様式に遺伝的な二型があるが、両者をそれぞれ単型で飼ったときよりも混合して246 

飼ったときにバイオマスが大きくなる (Takahashi et al. 2018)。群集レベルで見れば、種間相互作247 

用相手が個体によって異なることで、相互作用ネットワーク中のリンクが増え、リンクごとの重248 

要性が低下することでネットワークがより頑健になると予想できる (Bolnick et al. 2011)。しかし、249 

複数種の個性とその機能を同時に扱った研究はほとんどなく、相互作用種の個性同士がどのよう250 

な関係をもっているのか、それは群集にどのような波及効果をもつのかは全く明らかになってい251 

ない。 252 



 253 

むすび：個性研究の功績と今後 254 

個性研究の功績は大きく２つあると考える。1 つは、行動という周囲個体に強くはたらく機能形255 

質での種内変異に焦点を当てることで、動物生態学において個体差の重要性を認識させたことで256 

ある。種内変異が群集や生態系に波及することを明らかにしてきた群集遺伝学は、生態系への影257 

響が大きな樹木といった基盤種を扱い、主にボトムアップ効果の種内変異に注目してきた 258 

(Whitham et al. 2006)。しかし個性研究により、消費者や捕食者の行動に種内変異があり、その変259 

異に応じて種間相互作用が変わることが明らかになってきている。このことから、トップダウン260 

効果の種内変異に着目する研究がみられるようになった（例えば Katano 2011; Start and Gilbert 261 

2017）。一方で、個性研究が盛んになって日が浅いからか、個体群のパフォーマンスや動態に個262 

性の多様性がどのように影響するのか明らかにした研究はほとんどない。これについては、風間263 

氏の稿をご覧いただきたい。個性やその多様性が、移動分散・資源利用・社会性・繁殖といった264 

様々な個体の生態的特徴への波及を介して個体群動態をどのように変えるのか、解明が待たれる。 265 

２つ目は、可塑性が強い“厄介な”形質である行動の個体内変異・個体間変異・形質相関266 

を、行動に影響しうる他の固定効果を考慮しながら評価できる統計手法を発展させたことである。267 

これらの画期的な手法は R に実装されており、簡便に使うことができる (Stoffel et al. 2017)。混268 

合モデルを駆使することで、性・体サイズ・年齢といった既存の理論から予測できる効果と、そ269 

の残差ともいえる個体差が行動に与える影響を同時に扱い、それらが行動に与える影響の相対的270 

な重要性を示すことができるようになった (Dingemanse et al. 2012)。このような多要因かつ定量271 

的なアプローチをとることで、個性や行動シンドロームの定義のあいまいさを克服できるだろう。272 

さらに、可塑性・個体差の双方を許容することで、個性研究は進化生態学のフロンティアともな273 

りうる。現代における進化生物学の主要課題の一つは、遺伝的な多様性と可塑性による多様性の274 

関係を明らかにすること (Ghalambor et al. 2015)、ひいてはそれらがどのように環境変化への対応275 

を可能にしているのか明らかにすることである (Snell-Rood et al. 2018)。行動の柔軟性が新規環境276 

への進出を可能にすることは以前より示唆されてきたが (例えば Sol et al. 2005)、可塑性による多277 



様性と遺伝的な多様性の相対的な重要性は不明である。個性形質を可塑的な形質と捉えて一般化278 

することで、個性研究は進化生物学を大きく進展させるだろう。また、野生動物の自動トラッキ279 

ング技術の急速な進歩が見込まれる今後は (Internet of Animals: 依田 2018)、大規模スケールでの280 

移動パターンの個体内変異・個体間変異も解明できるかもしれない。 281 

 分野の最大の課題は、個性がどのように形作られるのか、その至近要因の解明であろう。こ282 

れについては酒井氏の総説をご覧いただきたい。ヒトでは大規模ゲノミクスをもとに性格に影響283 

する責任遺伝子が次々と発見されているが (Montag and Reuter 2014)、非ヒト動物で責任遺伝子を284 

特定した例は非常に限られている。また、個性は状態―行動の正のフィードバックのような、非285 

遺伝的な要因によっても生じうる (Sih et al. 2015)。個性の遺伝的な多様性は、負の頻度依存淘汰286 

や空間的な環境の異質性などから生じる淘汰圧の時空間的な変異、あるいは他形質とのトレード287 

オフなど、既存の進化生物学の理論で説明できるだろう (高橋 2014)。しかし、非遺伝的な個性288 

の多様性には適応的・非適応的な場合の双方が想定できる (Sih et al. 2015)。したがって、個性が289 

生じる至近要因を明らかにしないことには、多様な個性が生じる究極要因が推測できない。当然、290 

行動の一貫性の強さも至近要因の解明なしには推測できない。その結果として、個性の多様性が291 

どのような生態的なインパクトをもつかについての理論的な予測が妨げられているように思え292 

る。非遺伝的な要因が行動に強く寄与する場合には、行動に明確な個体差がないこともあるだろ293 

う。複数存在するであろう個性創出要因の寄与率が種間・形質間で異なるために (Dochtermann et 294 

al. 2014; Holtmann et al. 2017a; Dougherty and Guillette 2018)、一貫性の強さや個性の生態的特徴へ295 

の波及に分類群横断的な見解が得られないのかもしれない。様々な生物で、個性の至近要因に関296 

する根気強い実証研究を行っていく必要がある。個体発生を追って個性形質の形成過程を明らか297 

にすることは、生態学においても大きな意味を持つと考えられる。生物は一般に、個体発生の過298 

程で相互作用する相手種を次々と変えるため（ontogenetic niche shift: Miller and Rudolf 2011）、成299 

長とともに個性形質の影響を受ける相手種が変わっていくからである。成長過程で形質が描く軌300 

跡とその個体差を明らかにすることで、各発生ステージでの機能形質の表現型多様性を把握し、301 

成長過程で変化し続ける種間相互作用・種内相互作用の全体像を把握できるようになるだろう 302 



(Atsumi, Koizumi & Kishida, in prep)。種間・種内の相互作用の理解に必要であるにもかかわらず、303 

成長過程での個体の生態学的な変化はこれまで見過ごされがちだった (Miller and Rudolf 2011)。304 

これまでに述べたように、個性形質は生存率といった集団のデモグラフィや捕食―被食といった305 

種間相互作用に直結する (Smith and Blumstein 2008; Wolf and Weissing 2012)。よって、個性の発達306 

過程を追うことは、個性形成の至近要因の解明だけでなく、生態学にも貢献するだろう。 307 

 これまで、世界的な個性研究の盛り上がりとともに、個性から生態・進化への波及について308 

の verbal な意見論文が乱立してきた (例えば Réale et al. 2010; Sih and Del Giudice 2012)。しかしこ309 

れらの意見論文には理論予測の欠落や定義の不備といった欠点も多く、実証研究も追い付いてい310 

ない。個性というキャッチ―な言葉に多くの研究者が振り回されているようにも思える。しかし311 

近年、そのような過熱気味の傾向に陰りが見えてきた。理論研究群のレビューに基づいた、verbal312 

な予測に対する反論や (Mathot and Frankenhuis 2018)、メタ解析による評価 (Royauté et al. 2018)、313 

個性研究の枠組み自体を批判する総説 (Beekman and Jordan 2017) が出版されるなど、冷静に個性314 

研究を捉える機運が高まっている。個性研究において周回遅れともいえる状況にある我々日本の315 

研究者がとるべきスタンスは、行動を可塑的かつ個体差がある形質だと捉え直して、生態学・進316 

化生物学のエッセンスとして個性研究の方法論を取り入れることなのかもしれない。 317 
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