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Abstract カラスは, 霊長類や鯨類などの社会性哺乳類と類似した. 固定的な個

体群が緩やかに結びついた離合集散型と呼ばれる社会を形成してい
る. そこでは, 個体間に競合関係や友好関係が生じ,
資源競合の解決策として機能している. 近年のカラス科の研究はその
証左としての優れた社会認知戦略を明らかにしてきたが, それらに不
可欠な個体認知機能のメカニズムは明らかにされていない.
個体の離合集散を伴う社会では, 音声による個体認知が有効であり,
実際に, 多くの社会性哺乳類がコンタクトコールと呼ばれる音声を用
いて個体認知を行うことが知られている.
鳥類の音声個体認知については, つがい相手や親と子, なわばり隣接
個体などの社会生態学的に固定的関係をもつ個体間に関するものが
ほとんどであり, 個体間の社会関係が時刻
と変化する複雑な社会において,
どのように個の個体を認知しているのかは不明であった.
本論文では, 離合集散型の社会を形成するハシブトガラス(Corvus
macrorhynchos)について, 我 が近年行ってきた研究の中から,
音声コミュニケーションについて紹介する.
彼らは音声能力に長けているとされながらも,
その多くは不明のままであったが,
野外観察研究と実験室研究の両者を行うことで,
コンタクトコールを特定し, それを用いたコミュニケーションが担う
個体認知機能を明らかにしつつある. これらの研究は, 従来なされな
かった社会性鳥類における音声個体認知のメカニズムとその機能を
明らかにするだけでなく,
社会性哺乳類の知見との比較議論を可能にし, 社会生態と音声コミュ
ニケーションの進化に関する理解を深める可能性をもつ.
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Why Crows Call?

Noriko Kondo, Ei-Ichi Izawa, and Shigeru Watanabe

カラスは� 霊長類や鯨類などの社会性哺乳類と類似した� 固定的な
個体群が緩やかに結びついた離合集散型と呼ばれる社会を形成してい
る� そこでは� 個体間に競合関係や友好関係が生じ� 資源競合の解決
策として機能している� 近年のカラス科の研究はその証左としての優
れた社会認知戦略を明らかにしてきたが� それらに不可欠な個体認知
機能のメカニズムは明らかにされていない� 個体の離合集散を伴う社
会では� 音声による個体認知が有効であり� 実際に� 多くの社会性哺
乳類がコンタクトコ�ルと呼ばれる音声を用いて個体認知を行うこと
が知られている� 鳥類の音声個体認知については� つがい相手や親と
子� なわばり隣接個体などの社会生態学的に固定的関係をもつ個体間
に関するものがほとんどであり� 個体間の社会関係が時�刻�と変化
する複雑な社会において� どのように個�の個体を認知しているのか
は不明であった� 本論文では� 離合集散型の社会を形成するハシブト
ガラス (Corvus macrorhynchos)について� 我�が近年行ってきた研
究の中から� 音声コミュニケ�ションについて紹介する� 彼らは音声
能力に長けているとされながらも� その多くは不明のままであった
が� 野外観察研究と実験室研究の両者を行うことで� コンタクトコ�
ルを特定し� それを用いたコミュニケ�ションが担う個体認知機能を
明らかにしつつある� これらの研究は� 従来なされなかった社会性鳥
類における音声個体認知のメカニズムとその機能を明らかにするだけ
でなく� 社会性哺乳類の知見との比較議論を可能にし� 社会生態と音
声コミュニケ�ションの進化に関する理解を深める可能性をもつ�
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1. 社会性動物における音声個体認知

動物は� 社会生活の様�な場面で同種他個体を認知する必要がある� 一
夫一婦制において繁殖相手の認知は夫婦関係の維持に必要であり
(Wanker, Apcin, Jennerjahn, & Waibel, 1998), コロニ�を形成し繁殖
する種では� 他個体が密集した中で� 親子が互いを認知することで給餌行
動が成立している (Beer, 1970; Charrier, Mathevon, Jouventin, & Aubin,

2001). 縄張りをもつ種では� 縄張りが隣接する個体は互いを認知し� 攻
撃性が融和された特異的関係を築いている� これは� dear-enemy仮説と
呼ばれ� 恒常的に遭遇し不可侵の隣接個体と� 潜在的な侵入者となる未知
個体を区別することで縄張り防衛機能を果たしているとされている
�Temeles, 1994によるレビュ�論文を参照�� これらの研究が対象とし
ているのは� 夫婦� 親子� 縄張り隣接個体など� 社会生態的に規定され安
定的な社会関係をもつ個体間の認知である� これらの個体認知は� 当該個
体をその他個体から排他的に区別すればよいのであり� 複数個体を個�に
同定する必要は必ずしもない� それゆえ狭義の意味では �個体弁別	 とい
うことができる�
一方� 複雑な社会形成する動物にとっては� 複数の構成員それぞれを同
定する �個体認知	 が不可欠である� なぜなら� そのような社会において
は� 個体間の関係はあらかじめ規定されたものではなく� 特定個体の死亡
や群れへの参入出による構成員の増減や第三者の協力などによってしばし
ば変化する� さらに� 個体認知は� 同一個体との繰り返し闘争を避けるた
めの優劣関係形成� 維持に必要であり� 毛づくろい (Silk, Seyfarth, &

Cheney, 1999; Watt, 2001)や物体共有 (de Kort, Emery, & Clayton,

2006)などの互恵性や協力の基盤となる親和関係の形成� 維持にも不可欠
である (Rendall, Rodman, & Emond, 1996)�

同種他個体を認知するためには� 個体間で異なる信号と� その信号を区
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別する認知能力が必要となる (Falls, 1982). 様�な動物が� それぞれの生
理的制約� 生態環境や進化的背景に応じて� 嗅覚 (Gheusi, Goodall, &

Dnantzer, 2002; Mateo, 2006), 視覚 (Palestis & Burger, 1999; Van

Dyk & Evans, 2007), そして聴覚 �Falls, 1982によるレビュ�を参照�
といった特定モダリティにおいて� 信号の個体性とそれらを区別する能力
を獲得し� 個体認知機能を発達させてきた� なかでも音声信号は� 視覚的
障害物に遮蔽されることなく長距離の情報伝達が可能なため� 離合集散を
伴う社会性動物にとって有効なコミュニケ�ション手段となるため� 聴覚
モダリティにおける個体認知機能の発達をもたらす進化的原動力として働
くだろう�
実際に� そのような社会をもつ多くの動物種が� 音声を用いた個体認知
を行うことが知られている� 個体認知に用いられる音声には� 大きく 2

種類が存在する� 個体間あるいは群れの維持機能をもつとされる �コンタ
クトコ�ル	 と呼ばれる音声と� 天敵などの危険察知時に発せられる �警
戒コ�ル	 と呼ばれる音声である� 警戒コ�ルも個体弁別に使用されるこ
とがあるが (Blumstein & Daniel, 2004; Sproul, Palleroni, & Hauser,

2006), 社会生活の中で頻繁に用いられ� 個体間関係や群れ形態の維持機
能という点で� 個体認知に重要な役割を果たしているのはコンタクトコ�
ルである (Marler, 2004). このことは� 多くの動物種において� コンタク
トコ�ルが個体認知を担う信号として機能していることからも明らかに
なっている �ピグミ�マ�モセット Cebuella pygmaea, Snowdon &

Cleveland, 1980; メキシコオヒキコウモリ Tadarida brasiliensis

mexicana, Balcombe, 1990; メジロ Zosterops lateralis, Robertson, 1996;

アカゲザル Macaca mulatta, Rendall et al., 1996; アフリカゾウ
Loxodonta africana, McComb, Moss, Sayialel, & Baker, 2000; ハンドウ
イルカ Tursiops truncates, Sayigh, Tyack, Wells, Solow, Scott, &

Irvine, 1998��
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2. なぜカラスの音声個体認知か�

鳥類の音声認知機能は� 豊富な生態� 神経科学の知見を背景に� 様�な
側面で盛んに研究されている (Konishi, 1985; Jarvis, 2004; Catchpole &

Slater 2008). 音声個体認知もそのひとつであるが (Falls, 1982), そのほと
んどがつがい間� 親子間� 縄張り隣接個体間といった� 生態学的に社会関
係が固定された少数の特定個体間における認知であり� 先の定義に従え
ば� 多くが個体弁別に分類される研究である� もちろん� そのような文脈
においては個体弁別が必要かつ十分な機能になると思われる� 鳥類の個体
認知は� 特定個体間に限定的なものであろうか� あるいは� 複数の個体そ
れぞれを特定の社会関係と結びつける狭義の意味での個体認知としての能
力� 機能をもつのであろうか� その答えを探すには� しかるべき複雑な社
会生態をもつ種に問いかける必要がある� カラスはまさにこれに適した鳥
類といえる� 彼らは� 社会性哺乳類に類似した� ゆるやかに固定されたメ
ンバ�による離合集散型の社会を形成しており� 同一複数個体が繰り返し
社会交渉を行う生態学的下地を備えている� そのような社会で生き残るた
めは� 優劣関係や親和関係を利用した社会戦略が有利にはたらくであろう
が� それらは複数個体を個�に同定する個体認知機能の上に成り立ってい
る� カラスの音声個体認知能力と社会生態における機能を明らかにしてい
くことは� 鳥類では従来行われてこなかった� 複雑な社会を支える音声コ
ミュニケ�ションの機能の解明をもたらす� また� それらを� 類似した社
会生態をもつ哺乳類の知見と比較することで� 社会的複雑さにおける音声
コミュニケ�ションの進化の理解につながっていく可能性を秘めている�
著者らが研究対象としているハシブトガラス (Corvus macrorhynchos)

は� スズメ目カラス科に属し� 離合集散型の社会を形成する鳥である� 彼
らは� 年齢や季節� 時間帯に応じて群れ� つがい� あるいは単独として行
動し� その社会形態を柔軟に変化させる� 成鳥は永続的な一夫一妻のつが
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いを形成し� 同一縄張りを数年�十数年にわたり長期間維持する� 一方�
1�2歳の若鳥は縄張りをもたず� 10�20個体からなる群れを形成し� お
およそ同じ地域内で移動しながら生活する �唐沢� 2003�� 成鳥も若鳥
も� いくつかの採餌場や水浴び場を固定し� それらを繰り返し利用する�
このような生活様式では� 同一個体に繰り返し遭遇し� 資源をめぐる対立
が生じる� そのため� 解決策としての優劣や親和関係といった社会的関係
の形成が重要となる� これらの社会的関係を形成�維持するためには個体
認知が必要となる� 実際に� 飼育下のハシブトガラスは� 優劣形成の際に
個体認知を用いることが報告されている (Izawa & Watanabe, 2008). ま
た� 集団飼育下のハシブトガラス若鳥に見られる相互羽づくろいは個体間
特異的に生じ �伊澤 印刷中�� 個体認知なしでは説明が困難である�
彼らはどのようにして個体認知を行っているのだろうか� ひとつの可能
性として音声が挙げられる� そもそもハシブトガラスは熱帯の密林を起源
とする動物であり (Kuroda, 1990), 森林地帯や半耕作地に生息してきた
(Goodwin, 1987). 現在の日本では� 高層ビルが林立する都市環境に適応
して生活している� 森林も都市も視覚的なコミュニケ�ションが限られた
環境であり� 音声コミュニケ�ションの役割は自ずと重要になってくるで
あろう� ハシブトガラスは他種のカラスに比べ� 頻繁に鳴き声を発するこ
とが知られており� 例えば Kurodaの観察記によると� そのレパ�ト
リ�は 30種類を超えるともされている (Kuroda, 1990). これらの生態的
背景と彼らのもつ複雑な社会形態� 実験と観察で得られた知見を踏まえる
と� ハシブトガラスが音声個体認知を行っている可能性は高いと考えられ
る� しかし� ハシブトガラスの音声行動については� これまでにわずかしか
行われておらず �Kuroda, 1990; Martens, Böhner, & Hammerschmidt,

2000; 相馬�長谷川� 2003�� 個体間の音声コミュニケ�ションに関する
知見は皆無であった�
著者らは近年� 野外と実験室において� ハシブトガラスの音声コミュニ
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ケ�ションにおける個体認知機能の研究を行い� 単発性 ka callと分類さ
れる鳴き声がコンタクトコ�ルとして機能しており� その鳴き声が個体認
知に用いられている可能性を見出した �Kondo, Watanabe, & Izawa, 投
稿中 ; Kondo, Izawa, & Watanabe投稿中�� 本論文では� それら一連の
知見を紹介しながら� ハシブトガラスの生態における個体認知について議
論する�

3. 野外におけるカラスの鳴き交わし

ハシブトガラスの鳴き声に関する記述は� Kuroda (1990)による特定
の一組のつがいの記録と集合音声の再生実験 �相馬�長谷川� 2003� だ
けであり� その音響学的� 機能的分類は全くなされていなかった� 我�は
まず� 個体間コミュニケ�ションに重要なコンタクトコ�ルを特定すべ
く� 野外においてカラスの音声コミュニケ�ションの観察を行った� 我�
自身による事前調査と� Kuroda (1990)の 	社会的群れ場面において発
せられる
 という観察記述を元に� 単発性の ‘ka’コ�ルに着目した� 単
発性の ka callの音響学的な特徴は� 持続時間が 0.3�0.4 sec, 0.4 kHz付
近を基本周波数とした明瞭な倍音構造をもつ点である �図 1��

ある種の鳴き声がコンタクトコ�ルとして機能していることを示すため
には� その鳴き声が �鳴き交わし に用いられていることを示すのが最も
直接的である� 鳴き交わしは� ある個体の鳴き声に対して� 直後に他個体
が鳴き返す現象のことで �図 2�� これによって当該個体が互いの存在を
確認することができる (Schleidt, 1973). 2個体が連続して鳴くため� 第 1

個体の鳴き声を基点とすると� 第 2個体の鳴き声の生起時刻は直後の特
定の時間間隔に集中することとなる� それゆえ� 2個体が連続して発した
鳴き声の時間間隔は� 比較的小さな値 �数百msec�数 sec� をとり� 特
定の時間枠に集中して分布することとなる (Yoshida & Okanoya, 2005).

そこで� 野外観察を行い� 複数個体のカラスが連続して発した ka callを
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図 1. 単発性 ka callのソナグラムの一例 0.3�0.4 secの持続時間と� 0.4 kHz
付近に基本周波数をもつ明瞭な倍音構造とが特徴である� ソナグラム
は� 1024-FFT length, Hamming window, 41-Hz bandwidthおよび
1.33-ms time resolutionで作成した�

図 2. 2個体の連続する単発コ�ルのソナグラムの例 矢印で示した部分が鳴
き声間間隔であり� 最初のコ�ルの終了から次のコ�ルの開始までと定
義された� ソナグラムは� 1024-FFT length, Hamming window, 41-
Hz bandwidthおよび 1.33-ms time resolutionで作成した�
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記録し� その時間間隔の分布を解析することで� 鳴き交わしを行っている
か否かを検証した �Kondo, Watanabe, & Izawa, 投稿中��
都内光が丘公園� 新宿駅周辺� 慶應義塾大学三田キャンパス� および�
札幌市すすきの地区� 北海道大学を調査地として� 2006年 3月から
2007年 7月の期間� ハシブトガラスの行動と音声のビデオ記録を行っ
た� 記録映像デ�タから� ka callを含む場面を音声デ�タとしてプ�ル
し� 鳴き声の間隔を計測した� 先に述べたように� ka callが鳴き交わし
に使われていれば� 2個体が連続して発した ka callの時間間隔は� 特定
の時間枠に集中することが予測される� この予測を検証するために� 第 1

個体の鳴き声の終点から第 2個体の鳴き声の始点までの時間を鳴き声間
隔と定義し� その確率分布を作成した�

2個体間の鳴き声間隔が特定の時間枠に集中していた場合� それが偶然
に起こりうるか否かを比較するための対照分布として� 複数の個体が互い
に無関係に ka callを繰り返す条件をシミュレ�ションし� そこで生じる
2個体間の鳴き声間隔の分布を作成した� シミュレ�ションは� 野外で記
録された群れの平均サイズである 7個体が 20秒間繰り返し ka callを発
したという条件で行った� シミュレ�ション個体それぞれが繰り返す ka

callの時間間隔は� 野外観察において単独個体が ka callを繰り返した場
合の時間間隔の確率分布を元に� そこからランダムに抽出した�
野外で観察された 2個体間の連続 ka callの間隔は� 0.2�1.0 secに明
瞭なピ�クを示した �図 3�� 一方� 複数個体が互いに無関係に鳴いたシ
ミュレ�ション条件では� そのようなピ�クは見られず� 0 secから指数
関数的に単調減少し� ランダム事象を示す分布となった� これは� 野外で
記録された 2個体間の鳴き声間隔は� 偶然では起こりえない時間的ル�
ルを伴って生じたことを示し� まさに鳴き交わしを行っていたことを意味
する�
また� 映像デ�タをもとに� どのような社会関係をもつ個体間において
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鳴き交わしが行われていたのかを検証した� 野外では個体同定が極めて困
難であったため� ほとんどのデ�タが未分類となってしまったが �572

ケ�ス 93.2��� 巣近くでの給餌や巣立ち雛の世話などの特徴から �つが
い間での鳴き交わし	 と分類されるデ�タが 23ケ�ス (3.7�), 残りの 19

ケ�ス (3.1�)は� 鳴き交わしに 3個体以上が参加している �複数個体間
での鳴き交わし	 と分類された� これらの観察事実は� カラスの鳴き交わ
しが� つがい間だけでなく� それ以外の個体間においても行われているこ
とを示唆する�
ハシブトガラスは誰と鳴き交わしているのだろうか� 他の哺乳類や鳥類
の場合との違いはあるのだろうか� 鳥類のコリンウズラ (Colinus

virginianus, Stokes & Williams, 1968)やアオメルリハインコ (Forpus

conspicillatus, Wanker et al., 1998)では� つがい個体間あるいは兄弟間

図 3. 鳴き声間隔の頻度分布 観察された 2個体間の鳴き声間隔 �実線�� シ
ミュレ�ションによる 2個体間の鳴き声間隔 �点線� および� 観察され
た単独個体の鳴き声間隔 �破線� の頻度分布を示した� 観察された 2個
体間の鳴き声間隔は� 0.2
0.4秒に鋭いピ�クが存在するが� 無関係に
複数個体が繰り返し鳴いた場合の鳴き声間隔は指数関数的な減少を示
し� 明瞭なピ�クが存在しない�
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でコンタクトコ�ルを鳴き交わすことが報告されている� つがい間の鳴き
交わしは� 本野外研究のカラスでも見られており� 科を問わず鳥類に広く
見られるのかもしれない� 兄弟姉妹間での鳴き交わしについては� 親離れ
前のひな鳥達の行動や� その後の生態をつぶさに観察しなければ� 推察す
ら難しいのが現状である� 霊長類では� リスザルの chuck call (Saimiri

sciureus, Smith, Newman, & Symmes, 1982; Masataka & Biben,

1987), ワタボウシタマリンの combination long call (Saguinus oedipus,

Kureta, 2000), ニホンザルの coo call (Macaca fuscata, Sugiura, 2001)

において� 同じ群れに属する個体間や親和的関係にあるメス間の鳴き交わ
しに用いられることが知られている� カラスにおいてもその可能性はあ
る� 本野外研究の記録実施中� 餌場の上空を他個体が通り過ぎる際に� 鳴
き交わしが生じる場合と生じない場合とがあり� 地上のカラスが区別的に
ka callを発していると推察される� 複数個体間での鳴き交わしという分
類事例をあわせて考えるならば� つがい以外の何らかの社会関係をもつ既
知個体とのコミュニケ�ションを行っている可能性は十分に考えられる�
集団飼育個体を対象とし� どのような社会関係にある個体が鳴き交わすの
かを観察や音声再生実験などを用いて検証し� また� 野外においてはなわ
ばり保有つがい個体を対象としたつがい相手または隣接なわばり個体の音
声再生実験などを行うことで� 鳴き交わしの機能を明らかにする必要があ
る�

4. カラスのコンタクトコ�ルの個体性

ハシブトガラスは� コンタクトコ�ルである単発性 ka callを用いて�
どのような情報を送受しているのだろうか� 彼らのもつ社会的な複雑さを
踏まえると� �個体� 情報が含まれる可能性がある�
複雑な社会性をもつ哺乳類� ニホンザルやハンドウイルカ� アフリカゾ
ウ� メキシコオヒキコウモリなどのコンタクトコ�ルには個体情報が符号
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化されており� それを用いた個体認知が報告されている (Ceugniet &

Izumi, 2004; Sayigh et al., 1998; Payne, 2003; Balcombe, 1990). 鳥類
ではオオサマペンギン (Aptenodytes patagonicus), メジロ� アオメルリハ
インコにおいて� コンタクトコ�ルを用いた親子間認知� つがい間認知が
報告されている (Jouventin, Aubin, & Lengagne, 1999; Robertson,

1996; Wanker et al., 1998). しかし� これら鳥類の先行研究は� 社会生態
学的に固定された個体間関係の認知であり� 社会関係がしばしば変化する
複雑な社会性をもつ種においては� アメリカカラス (Corvus

brachyrhynchos)の警戒コ�ルが個体性をもつ (Yorzinski, Vehrencamp,

Clark, & McGowan, 2006)という報告のみであり� コンタクトコ�ルに
関する報告はない� しかし� カラス科の鳥類メキシコカケス
(Aphelocoma ultramarina)は� 群れ間で異なるコンタクトコ�ルを元に�
群れの一員であるか否かを区別することが明らかにされており (Hopp,

Jablonski, & Brown, 2001), 鳥類が� 固定的な社会関係をもつ個体同士
だけでなく� より多様な社会関係を鳴き声を用いて認知している可能性を
示している�
ハシブトガラスが� 社会性哺乳類と同様に� コンタクトコ�ルを個体認
知の手がかりとして使っているのであれば� ka callが個体を表現するた
めの音響学的個体性� すなわち �個体 �間� で異なり� 個体 �内� で類似
した音響構造� をもつはずである� そこで� ka callの音響学的個体差を
調べ� 個体性の有無を検証した 	Kondo, Izawa, & Watanabe, 投稿中
�
人工飼育されたハシブトガラス 5個体の ka callを録音し� その特徴を
反映する音響パラメ�タ�を各サンプルから測定した� 各サンプルをソナ
グラム� パワ�スペクトラム� エンベロ�プカ�ブの 3種類の形式で表
示し� 時間� 周波数� 外形を反映する 26の独立変数を読み取り� 判別分
析によって �個体� をカテゴリ�とした分類が可能か調べた�
分析の結果� 5個体の ka callは� 音響学的に個体間で明瞭に異なって
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いることを見出した� ステップワイズ法によって選択された 14の変数か
ら構成された 4つの判別関数を用いることで� 5個体から得られた鳴き声
サンプル 200個 �1個体につき 40サンプル� を� 86� の予測率で分類
することができた� 判別関数 1と関数 2を用いた判別得点を元に� 各サ
ンプルを散布図に表したのが図 4である� 同一個体のサンプルは互いに
近傍に分布し� 異なる個体のサンプルは離れて分布していることが分か
る� また� 得られた判別関数係数 �表 1� から� ka callの個体性は� 少
なくとも音響学上は� 単一または少数の音響パラメ�タ�によるものでは
なく� 総体的な特徴によるものと考えられる�

ka callが総体的特徴として個体情報を符号化していること� ハシブト
ガラスの生息環境に適した信号形態であると考えられる� 単一または少数
の音響パラメ�タ�によって符号化された情報は� 障害物やノイズが多様
な環境下では阻害される危険性が高く� 総体的符号化による伝達のほうが

図 4. 判別関数 1と 2における判別得点の散布図 同一個体からのサンプル
は他個体とは離れてまとまった分布を示している� 異なるシンボルは異
なる個体を示し� シンボルひとつが各デ�タを示している� 判例のアル
ファベットは個体名を示す�
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情報の混信や損失を防ぐことができる (Hammerschmidt & Todt, 1995)�

例えば� 集団繁殖を行う種では� 繁殖コロニ�内に不特定多数の鳴き声が
飛び交い� 音声信号が混信する危険性をはらむため� 親と子は互いに総体
的特徴として個体性をもった鳴き声を備えており� お互いを認知している
ことが報告されている (Stoddard & Beecher, 1983; Jouventin et al.,

1999; Van Opzeeland & Van Parijs, 2004). 同じように� ハシブトガラ
スの生息環境である森林や都市が多様な障害物やノイズを多く含むことを
考えると� 個体情報が ka callの総体的特徴として表現されていること
は� 環境に適した符号化様式として作用しているのかもしれない� 符号化
様式の利点を理解するためには� 様�な騒音環境の中で� ka callの音響
構造がどのような影響を受けるのか� そして� 個体認知に基づいていると

表 1. 各判別関数の寄与率と構造行列

判別関数

1 2 3 4

寄与率 (�) 61.0 20.4 14.9 3.8
累積寄与率 (�) 61.0 81.3 96.2 100.0
変数

F0 max 0.41 0.25 �0.25 �0.12
F0 peak 0.32 0.23 0.02 0.21
F0 start 0.32 �0.09 �0.08 0.02
Duration F0 start�F0 max 0.32 �0.05 0.17 �0.03
F0 bandwidth 0.18 0.09 0.02 �0.11
Temporal location of F0 max 0.12 0.50 0.27 �0.34
F0 Duration 0.38 �0.45 0.37 �0.03
Slope F0 start�F0 end 0.04 0.23 0.16 0.16
Maximum frequency of dominant band 0.05 �0.01 �0.38 �0.19
Dominant frequency at F0 end 0.14 �0.02 �0.35 �0.10
Dominant frequency at F0 start 0.21 0.16 �0.30 �0.20
Power spectrum peak 0.08 �0.07 �0.39 �0.42
F0 end 0.00 0.11 �0.14 0.34
Dominant bandwidth 0.03 0.26 �0.04 0.27
Temporal location of F0 peak �0.02 0.11 0.08 0.18
Total bandwidth �0.05 0.02 0.06 0.06
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推察される鳴き交わしなどの行動がいかなる影響を受けるのかの検証が必
要である�

5. オペラント条件付けによる他個体の音声の弁別

鳴き声を手がかりとした個体認知には� 音響構造の個体差だけでなく�
それを区別する能力が必要である� ここまでに� ハシブトガラスが ka

callを用いて鳴き交わしを行っており� この鳴き声には個体情報が符号化
されていることを見てきた� カラスは� 他個体のこれらの ka callを区別
することができるのだろうか� これを検証するために行ったオペラント条
件付けを用いた弁別実験を最後に紹介する�
音響解析で用いたカラス 5個体を用い� ka callを元に他個体を弁別で
きるかを検証した� 訓練では� 被験体自身を除いた他の 4個体の ka call

を 1サンプルずつ� 計 4個を訓練刺激として用いた� うち 1個を S�, 他
の 3個を S�とし� 餌を強化子とした go/no-go法による弁別訓練を行っ
た� S�, S�への個体の割り当てはランダムに行い� ただし� 個体間でカ
ウンタ�バランスを保った� 連続 3セッションの 75� 弁別率を学習達成
基準とし� 学習成立後� 新規な ka callをプロ�ブ試行として挿入する般
化テストを行った�

5個体のうち 4個体が課題を学習し� うち 3個体がテストにおいて明瞭
な弁別反応の般化を示した� 学習が成立した 4個体は 33�74セッション
	平均 53.5セッション
 で学習基準に到達した� 残りの 1個体は� 訓練
途中で反応をやめてしまったため� 実験から除外した� 学習が成立した 4

個体のうち 3個体は� テストで提示された新規刺激に対しても訓練刺激
と同水準の弁別を示した 	Crow U, O, G; 図 5
� 個体 Tはテスト刺激に
対して� 低い弁別率を示しているが� これは同個体がテスト 3セッショ
ンのうち 2セッションにおいて� 新規刺激の提示に対してフリ�ズして
しまい� 全く反応を示さなかったことに起因する� 残る 1セッションの
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テストでは� 他個体と同水準の 71� の弁別率を示しており� カラスの神
経質な面が災いしてしまったが� おそらく新規刺激の弁別はできていたの
ではないだろうか�
これらの結果は� ハシブトガラスが他個体の ka callコ�ルを弁別する
能力をもつこと示すものである� もちろん� 訓練あるいはテストにおける
弁別が� �他個体� という表象に基づくものであるかどうかはこの実験か
らは結論することはできない� なぜなら� テスト刺激に対する反応の般化
は� 刺激間の音響的類似性から説明が可能だからである� 先に述べたよう
に� ka callの音響構造は個体間で異なり� 個体内で類似している� その
ため� 今回用いたオペラント条件付けのパラダイムでは �個体� という表
象化を行わずとも� 訓練刺激に類似した新規刺激に対する弁別が可能であ

図 5. 訓練成立個体のテストにおける訓練刺激と新規刺激に対する弁別結果
カラス U, O, Gは� テストセッションにおいて� 新規刺激 �白棒	 に対
して訓練刺激 �黒棒	 とほぼ等しい弁別率を示した� カラス Tも訓練
を続けた結果� 新規刺激に対する般化が見られた� 弁別率は 3回のテス
トセッションの平均であり� 誤差バ�は標準偏差を示す�
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るからである� しかし� 訓練に各個体 1個の鳴き声サンプルしか用いて
いない点は注目すべきであろう� わずか 1サンプルずつを用いた弁別訓
練を通して� S�に対する類似性のカテゴリ�を形成することは幾分考え
にくく� それでもなお� 被験体は訓練刺激と同水準の弁別を新規刺激に対
して示したのである� これは� 音響解析が予測するとおり� ka callが聴
覚レベルにおいても個体内で類似したのものとして知覚されていることを
示唆する� ka callに見られる個体性� すなわち個体間相違性と個体内類
似性は� 知覚レベルにおいても� �個体� という情報を読み取る上で信頼
できる安定した信号といえる� カラスはそのような鳴き声をコンタクト
コ�ルとして備えているのである�
認知機能という点から考え� 被験体が �個体� を表象化しているか� あ
るいはできるのかを調べるためには� 同一個体から得られた ka callとは
異なる鳴き声を用い� 両鳴き声間の般化を検証する必要がある� しかし�
ハシブトガラスの鳴き声については� 我�が同定した単発性 ka callのコ
ンタクト機能を除き� 種類� 機能のほとんどが不明なため� 上に挙げたよ
うな実験は現時点では困難である�
真の意味での個体認知とは� ある個体の �声� とその個体の �姿� を結
びつけることである� すなわち� 聴覚と視覚のように� 異なる感覚から入
力された他個体の情報を統合させてアイデンティティとして一致させる異
種感覚間個体認知 (cross-modal individual recognition)のことである�
この認知能力を実験的に示した例は� Kojimaらによる視覚�聴覚見本合
わせ課題を用いたチンパンジ� (Pan troglodytes)の個体認知研究のみで
ある (Kojima, Izumi, & Ceugniet, 2003). しかし� クロワカモメ (Larus

delawarensis)やアジサシ (Sterna hirundo)などを用いた他の研究におい
て� 被験体に視覚と聴覚の両モダリティの情報が与えられた場合� いずれ
か一方のモダリティだけが与えられた場合に比べ� 他個体の認知が促進さ
れるという報告があり� チンパンジ�に限らず� 個体認知における異種感
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覚の相互作用が示唆されている (Conover, Klopfer, & Miller, 1980;

Palestis & Burger, 1999). カラスが類人猿に匹敵する神経基盤を備えう
ることを踏まえると �Izawa & Watanabe, 2007; 伊澤� 印刷中�� 異種感
覚を統合した個体認知能力を備えうる可能性はあるだろう�

6. 社会性動物における音声コミュニケ�ションの進化的理解
に向けて
我�は� ここで紹介した一連の研究を通して� ハシブトガラスが音声個
体認知を行っている可能性を示してきた� 単発性 ka callについて明らか
にしてきた �個体性� とその �弁別能力� は� 他の動物において報告され
ているように� 音声個体認知の必要条件となる (Falls, 1982). そのような
条件を備えた社会性哺乳類は� 様�な文脈において個体認知を行っている
のに対し� 鳥類においては� 冒頭に述べたような生態的に規定された社会
関係をもつ限られた個体間の認知に研究が集中していた (Stoddard &

Beecher, 1983; Jouventin et al., 1999; Bee & Gerhardt, 2001; Van

Opzeeland & Van Parijs, 2004). おそらくそれは� 鳥類の多くに見られ
る一夫一妻という雌雄が強く結びついた婚姻形態� 哺乳類では比較的少数
である不特定多数による集団繁殖� などの生態面の違いに根ざした研究焦
点の違いによるものであろう� しかし� 近年のカラス科の鳥類に関する研
究が示すのは� 鳥類も社会性哺乳類と類似した複雑な社会形態を有し� 個
体を単位とした相互交渉が盛んになされているということである
(Clayton & Emery, 2007). 実際に多くの研究が� カラスやカケスが巧み
な個体間相互交渉を行っていることを明らかにしているが (Emery &

Clayton, 2004; Bugnyar & Heinrich, 2005), その多くは個体認知能力な
くしては説明できない� しかしながら� これまで� その心理メカニズムに
ついては検証がなされていなかった� ここで紹介した我�の一連の研究
は� 鳥類の個体認知が� 固定的な社会関係をもつ特定個体を識別するため
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の文脈限定的な能力ではなく� 日常的に関わり合いをもつ複数個体間に広
く用いられている可能性を示唆する�
音声が個体間相互交渉により広く用いられているならば� 送受すべき情
報は �誰� という個体性だけに限らず� 血縁や個体間の関係性など� より
多様な社会的情報になってくるであろう� この可能性は� カラスのコンタ
クトコ�ルが総体として個体情報を表現しているという符号化様式の点
で� 社会性哺乳類のそれと共通性をもつことを考えると� 十分にありうる
ことではないだろか� たとえば� ヒヒのある種の音声では個体性が符号化
されていることが知られているが� さらに近年� 優劣順位や血縁が符号化
され� 実際に用いられていることが明らかになっている (Bergman,

Beehner, Cheney, & Seyfarth, 2003). 鳥類においても� シベリアカケス
(Perisoreus infaustus)の警戒音声には天敵の種類と動きまで符号化され
ており� 指示的信号 (referential signal)として機能していることが報告
されている (Griesser, 2008)� これは� 総体的特徴としての符号化様式
が� 鳥類においても多くの情報を表現できる潜在能力をもつことを示唆す
る� カラスが� いかなる情報の送受を必要とする社会生態を持つのか� そ
れらの情報が単発性 ka callやそれ以外の音声にどのように符号化されて
いるのかを明らかにすることによって� 信号の符号化様式と受信者の心理
メカニズムという 2つの点から� 複雑な社会性を支えるの認知�行動基
盤としての音声コミュニケ�ションの進化を理解する重要な知見を与えて
くれるだろう�
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