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要　約

飼育下の大型ネコ科動物で問題とされている常同歩行の発現には環境エンリッチメント（以下エン
リッチメント）の有無や来園者の影響など複数の要因が絡んでいると考えられるが、複合的な検討は行
われていない。そこで本研究ではエンリッチメントの有効性及び来園者数と気温がトラの行動に与える
影響について検証した。京都市動物園で飼育されているアムールトラ 3 頭を対象とし、 3 分毎の瞬間サ
ンプリングを用いて行動を記録した。放飼場内に設置するエンリッチメントの種類が多いと、トラの
常同歩行頻度は有意に減少し（P < 0.05）、エンリッチメントの利用頻度が有意に増加した（P < 0.01）。
複数のエンリッチメントの設置はトラの常同歩行の抑制に効果的であり、探索行動や捕食行動等多様な
行動を引き出す上で有用であることが示唆された。また来園者の存在によって、トラの休息頻度が増加、
エンリッチメントの利用頻度が低下する可能性があると考えられた。
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緒言

トラ（Panthera tigris）はネコ科動物の中で最
大であり、最もよく知られている大型哺乳類の 1
種である（Sunquist 2010）。しかしながら 1940
年代以降 3 亜種が絶滅し、残る亜種も IUCN の
レッドリストにおいて絶滅危惧 IA 及び IB 類に
指定されている（IUCN 2018）。野生個体数の減
少の理由として、毛皮や骨の商取引及びそれに伴
う密猟、生息地の消失、餌となる獲物の減少等が
挙げられる（Lynam ら 2007）。現在では飼育下
の個体数が野生下での個体数を上回っていると
されている（Nyhus ら 2010）。「世界トラ回復プ
ログラム（Global Tiger Recovery Program）」が
2010 年に計画される等、トラの保全活動は行わ
れているが、生息域内保全と同時に動物園での生
息域外保全も重要である（Szokalski ら 2012）。

飼育されている動物は、野生下では見られない
異常行動をしばしば発現する（Rees 2016）。異
常行動は、要求対象物を得ることができなかった
り、行きたい場所に行くことができなかったり、
障害となるものから逃げることができなかった
りする時に、発現することがある（Rees 2016）。

通常、野生のトラは広い縄張りに単独で生息し、
日中は休息して夕暮れ時から夜にかけて縄張り内
を歩き回り狩りを行う（Sunquist 2010）。しかし
飼育下では野生とは比較にならないほど狭い「縄
張り」の中で、探索や狩りを行うこともなく、来
園者がいる日中に活動することを求められている

（Szokalski ら 2012）。その結果、飼育下のトラは
放飼場内を同じ道順で歩き回ったり、柵等の縁に
沿って行ったり来たりを繰り返す、常同歩行と呼
ばれる異常行動をよく発現すると考えられてい
る。また飼育下の食肉目では、日中のほとんどを
休息に費やしており、行動レパートリーが非常に
単純であるという報告もある（Morimura と Ueno 
1998）。

異常行動や単調な行動レパートリーに対しての
方策として、世界各国の動物園で環境エンリッチ
メント（以下エンリッチメント）が行われてい
る。エンリッチメントとは、行動生物学による知
見や生態史をもとに、飼育動物の生活環境を増強
するための積極的な工夫である（Barber 2009）。
エンリッチメントの目的として、動物の行動の選
択肢を増やすことで種が持つ適切な行動を引き出
し、その結果として動物福祉を高めることが挙げ
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られる（松沢 1999）。また福祉の向上とは別に、
適切な繁殖行動や保育行動を引き出す社会や生活
環境を提示することで、繁殖成功を向上させる、
野生下で生き残るために必要な種特異的な行動の
維持を促進する等、保全を進める上でも重要な手
段となる（Rees 2016）。

トラに対しても様々なエンリッチメントの取
り組みが報告されている。最も報告数が多い採
食にまつわるエンリッチメントでは、魚や骨を
与える（Bashaw ら 2003）、血液やドリップを凍
らせた氷を与える（Van Metter ら 2008）、動物
の死骸を与える（Stark 2005）などの報告があ
る。より積極的に狩猟行動を引き出すために、樽
や段ボール箱に餌を隠し木から吊るす（Jenny と
Schmid 2002）、小動物を模ったレプリカを設置
する（Markowitz と LaForse 1987）といったよ
うなエンリッチメントも行われている。このよう
なエンリッチメントの多くは種本来の様々な行動
を引き出し、トラの常同歩行を減少させることに
成功している。しかしネコ科動物は新奇環境への
適応が早いことが多いため、エンリッチメントの
効果が一時的であることも多く、長期継続的にエ
ンリッチメントの有効性評価を続けていく必要が
あるといわれている（Szokalski ら 2012）。エン
リッチメントの新奇性を保つために、複数のエン
リッチメントを組み合わせ、環境に変化を生じさ
せることが有効であると考えられる。しかしこれ
までの研究例では、単独のエンリッチメントの効
果の評価しか行われておらず、複数のエンリッチ
メントの効果については報告がない。

エンリッチメントは行ったとしても必ずしも動
物に利用されるとは限らないことが知られてい
る。エンリッチメントをより効果的に行うために
は、エンリッチメント利用に及ぼす環境要因につ
いても検討することが重要である。また、動物福
祉に影響を与える環境要因として、エンリッチメ
ントの他に来園者や気温、放飼場の広さや構造
等が考えられる（Margulis ら 2003；Mallapur と
Chellam 2002）。特に来園者の影響は多くの動物
種で検討されており、ある場合は動物にとって良
い刺激を与える正の効果を与え、ある場合には攻
撃性や緊張をもたらす負の効果を与えるとされて
いる（Davey 2007）。しかし、来園者をはじめと
する環境要因と動物のエンリッチメント利用の関
連についての検討は行われていない。

本研究では複数のエンリッチメントを組み合わ
せることの有効性を調べるために、複数種のエン
リッチメントを設置しトラの行動調査を行った。
エンリッチメントの複数設置がトラの行動の発現
頻度に与える影響を明らかにすることを目的とし
た。また気温や来園者、時間帯の各条件とトラの
行動や放飼場内の利用場所を比較することで、エ
ンリッチメントの他にトラの行動に影響を及ぼす

要因を検討することを目的とした。

材料および方法

1．供試個体
京都市動物園で飼育されているアムールトラ

（P. t. altanica）（F1: 雌 2004 生、M1、M2: と も
に雄 2010 生）3 頭を対象とした。展示場は屋内
外合わせて複数に分かれており、時間帯によって
各個体が利用する場所が変更された。10:00 に全
ての個体が来園者から見える屋外放飼場に放飼さ
れ、15:00 の給餌以降、一部の個体は昼間とは異
なる放飼場を翌朝まで利用した。給餌及びエン
リッチメントは 10:00 と 15:00 の 2 回行われた。
屋外放飼場と来園者通路の間は格子もしくはガラ
ス面で仕切られていた。放飼場にはプール（Pool）
とステージ台（Stage、高さ約 1 m）があり、ス
テージ台からは空中通路（Aerial passage）へと
上がれるようになっていた。本研究ではステージ
台より下のスペースを地面（Low Place）、ステー
ジ台より高い位置にあるスペースを高台（High 
Place）とした（Figure 1）。1 個体に与えられた、
ステージ台や高台を含むトラが利用できる放飼場
内の平均面積は 67.42㎡であった。

2．行動の観察方法
調査期間を 2017 年 6 月～ 11 月のうち絶食日

及びその翌日を除いた日とした（計 53 日間）。
10:00 ～ 12:00 と 13:00 ～ 15:00 の午前午後それ
ぞれ 2 時間ずつ、3 分毎の瞬間サンプリングを用
いて個体の行動を直接観察し記録した。行動の分
類を Table 1 に示した。行動を記録すると同時に、
個体が放飼場のどこにいるかを地面、高台、空中
通路、ステージ台の上、ステージ台の下、プー
ルの 6 カテゴリーのうちから記録した。Figure 1

Figure 1. The schematic map of tigers’ enclosure
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に屋外放飼場の概略見取り図を示した。
エンリッチメントは合計 10 種類行い、引き出

されるトラの行動から 3 タイプに大別した（Table 
2）。エンリッチメントは放飼時間前に飼育担当
者によって最大 10 種類設置された。エンリッチ
メントの種類が最大種数の半分（5 種類）以上で
あった日をエンリッチメントレベル Rich（n=42）、
5 種類未満の日をエンリッチメントレベル Poor

（n=11）とした。エンリッチメントはランダムに
組み合わせられた。行動型「Enrichment related」
に含まれる全ての行動の合計発現頻度をエンリッ
チメントの利用頻度として数えた。

3．気温と来園者数の記録
観察日の京都市の最高気温を国土交通省気象庁

のホームページから、京都市動物園の 1 日の総来
園者数を園の記録から引用し、トラ舎前に滞在す
る来園者の指標とした。ただし総来園者数とトラ
舎の前に滞在する来園者は必ずしも一致しないこ
とも考えられる。そこで本研究終了後の 2018 年
8 月 11 日から 9 月 24 日の間、トラ舎前に人数カ
ウンター（（株）センサーズ・アンド・ワークス、
神戸、日本）を設置した。このカウンターは有機
強誘電体薄膜の赤外線センサーを利用し、特定の
範囲にいる人の数をカウントするものである（堀
江と石田、2012）。トラ舎周辺に 4 台のセンサー

Figure 2. Average frequency of (A)pacing (B)use of enrichment and (C)resting  in 3 individuals. ***：P ＜
0.001　NS：P ≧ 0.05

Figure 3. Relationship between change in (A)pacing and (B) use of enrichment by time zone and 
enrichment level.

Table 2. Type of environmental enrichment.
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を設置して、そのセンサーに囲まれた範囲に滞在
した人の数をカウントした。その結果、総来園者
数とカウンターで得られた実際にトラ舎前にいる
人数間に強い正の相関が見られた（R = 0.964、P 
< 0.001）。そのため、総来園者数がトラ舎前の滞
在者数の代用となると考えられた。

4．統計分析
時間帯別の行動を記録する際には、観察時間

帯 を 30 分 毎 に 10:00 ～ 10:30、10:30 ～ 11:00、
11:00 ～ 11:30、11:30 ～ 12:00、13:00 ～ 13:30、
13:30 ～ 14:00、14:00 ～ 14:30、14:30 ～ 15:00
の 8 つに区切り、各時間帯における行動の合計を
求めた。場所利用と環境要因の関連において、最
高気温は低い（30℃未満、n=24）と高い（30℃
以上、n=29）の 2 項目、来園者数は休園日（0 人、
n=15）、少ない（2000 人未満、n=18）、多い（2000
人以上、n=20）の 3 項目に分けて解析を行った。
各々中央値を基準に分類した。

統計分析は統計ソフトウェア R（Ver.3.4.2）を
用いた。常同歩行とエンリッチメント利用の頻度
の分析は、個体ごとの 1 日ごとの行動発現頻度を
1 ポイントとした。固定効果にエンリッチメント
条件、変量効果に個体 ID を入れて、一般化線形
混合モデルを用いて行った。時間帯における行動
の変化に関しても、同様に固定効果にエンリッチ
メント条件及び時間帯を、変量効果に個体 ID を
入れて、一般化線形混合モデルを用いて行った。
パッケージ lme4 に含まれる glmer 関数を使用し
た。気温及び来園者の影響に限り、個体間のばら
つきが大きく結果が収束しなかったため、個体別
で解析した。固定効果に最高気温及び総来園者数
を入れて、同様に一般化線形モデルを用い、glm
関数を使用して分析した。全ての誤差構造の分布
にはポアソン分布を指定し、リンク関数にはログ
リンク関数を指定した。場所利用と最高気温及び
来園者との関係の分析は、カイ二乗検定を用い、
有意差があった場合は項目ごとの差を分析するた
めに残差分析も行った。各個体の放飼場及び各場
所のカテゴリーによって面積に差があったため、
各個体の利用回数をそれぞれの面積で割ることで
補正したものを 3 個体で平均化し、統計解析を
行った。

結　果

1．エンリッチメントの有効性
F1、M1、M2 の 3 個体における 1 日の平均常

同歩行、エンリッチメント利用、休息の各頻度を
Figure 2 に示した。3 個体の平均常同歩行頻度は
Poor 時の方が有意に多く発現していた（Estimate
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＝−0.2247、Std. Error ＝ 0.0375、Z ＝−5.992、
P < 0.001）。またエンリッチメントの平均利用
頻度は Poor 時に有意に減少した（Estimate ＝
1.2613、Std. Error ＝ 0.1229、Z ＝ 10.262、P < 
0.001）。エンリッチメントレベルが Rich の方が
常同歩行の頻度は低く、エンリッチメントの利用
頻度は高くなるという結果になった。休息の平
均頻度は Rich 時、Poor 時間で有意差は見られな
かった。

エンリッチメントレベルによって差が見られ
た、常同歩行及びエンリッチメント利用の 3 個体
における平均行動発現頻度と時間帯による推移の
関係を Figure 3 に示した。常同歩行は午後にか
けて有意に増加していき（Estimate ＝−1.15741、
Std. Error ＝ 0.19148、Z ＝−6.045、P < 0.001）、
14:00 ～ 14:30 にピークを迎える傾向が見られた。
エンリッチメントレベルの 2 項目間で比較する
と、Poor 時の方が 30 分間あたりの平均常同歩
行の頻度が多く、増加率も高かった。エンリッチ
メントの利用頻度は放飼場開放直後である 10:00
～ 10:30 に最も多く、その後時間とともに減少
する傾向が見られた。エンリッチメントレベル
の 2 項目間で比較すると、 Rich 時の方がエンリッ
チメントの最大利用頻度は高くなった。しかし、
11:00 をすぎると Rich 時においても 30 分あたり
の利用頻度は 1 回未満となった。

利用するエンリッチメントのタイプにおいて個
体間で差が見られた。全てのエンリッチメント
のうち、F1 は 63.0% を Play エンリッチメント、
M1 及び M2 はそれぞれ 55.1%、52.6% を Bite/
Lick エンリッチメントに費やしていた。探索行
動を引き出す Explore エンリッチメントの利用
は、どの個体においても 30% 前後の一定の割合
で見られた。

2．気温及び来園者と各行動の関連
エンリッチメントレベルが Rich 時における、

常同歩行、エンリッチメント利用及び休息の頻

度と最高気温、来園者数との関係を Table 3 に
示した。常同歩行は F1、M1 の 2 個体において、
気温が高い条件時に有意に減少していた（P < 
0.001）。M1 では気温が高い時にはエンリッチメ
ントの利用頻度の減少が見られたが、他 2 個体で
は有意な傾向は見られなかった。休息頻度は気温
が高くなればなるほど増加する傾向が 3 個体全て
において観察された（P < 0.01）。来園者数との
有意な傾向はほとんど観察されなかったが、M1
において来園者数が多いほど休息頻度が増加して
いた。

3．休息時の場所利用について
3 個体の休息時における放飼場内の各場所の

平均利用割合と最高気温及び来園者数の関係を
Figure 4 に示した。最高気温の 2 項目間で比較
すると、全ての場所において割合に有意な差が
あった（P < 0.001）。気温の低い時はステージ台
の上や高台、空中通路など、地面より高い所を満
遍なく利用する傾向が見られた。気温の高い時は
ステージ台の下の利用が 48.1% とほぼ半数を占
めていた。来園者数の条件間で比較すると、空
中通路とプール以外の場所において利用割合に
有意な差が見られた（P < 0.001）。来園者がいる
時と比較して、休園日には地面で休息することも
あった。来園者数が多い時は他2条件と比較して、
ステージ台の上や高台の利用がそれぞれ 15.2%、
21.5% と高い傾向が見られた。また、最も多く利
用された場所は、来園者の数に関わらずステージ
台の下だった。

考　察

トラを対象とした環境エンリッチメントは近
年数多く研究及び報告がされているが（例えば
Bashaw ら 2003；Van Metter ら 2008）、複数の

Figure 4. The place tigers used during rest and the maximum temperature (left) and number of visitors 
(right).
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エンリッチメントの効果を評価した研究はまだ少
ない。本研究の目的の 1 つである、トラに対す
る複数のエンリッチメントの有効性は、エンリッ
チメントレベルの条件間で行動を比較した結果か
ら、次のことが明らかになった。すなわち、放飼
場内に設置するエンリッチメントの種類が多い
と、トラの常同歩行は減少し、エンリッチメント
の利用回数が増加した。また時間帯別の平均常同
歩行頻度の推移から、常同歩行は午後から増加す
る傾向が示された。しかし、エンリッチメントの
種類が多い Rich 時において、午後からの増加率
が抑制された。これらのことから、複数のエンリッ
チメントはトラの異常行動の 1 つである常同歩行
を抑制すると考えられた。行動は大きく分けて、
動物が目的を達成するためにいろいろと試みる追
求行動と、動物が動因を低下させる最終目標達成
行動である完了行動に分けられる（Craig 1918）。
動物福祉の向上のためには、単に完了行動を満足
させるエンリッチメントではなく、完了行動まで
のプロセスを引き延ばし追求行動の発現を促進さ
せるようなエンリッチメントが求められている

（Jones と Pillay 2004）。ネコ科動物の常同歩行
の発現は、単に餌を摂取することだけでなく、餌
を得るための探索行動などが強く関わっている可
能性があることが言われている（須田ら 2006）。
餌の形を工夫する、様々な場所に餌を隠す等のエ
ンリッチメントを取り入れた本研究の結果から、
探索行動の発現がトラの福祉向上につながると考
えられた。またエンリッチメントの種類が増えれ
ば利用回数も増えたため、多様なエンリッチメン
トを設置することはトラの探索行動や捕食行動を
引き出す上で有用であると考えられた。しかし、
時間帯別のエンリッチメントの利用頻度の推移か
ら、エンリッチメントの利用は設置後 1 時間程度
に留まることが示唆された。本研究では一つ一つ
のエンリッチメントの効果や特定の組み合わせ、
効果の持続時間に関する検討は行っていない。今
後個体間における違いと合わせて、エンリッチメ
ントの種類が各行動に及ぼす影響や、より長期的
に利用が可能なエンリッチメントアイテム等に関
する、より詳細な検討が求められる。

エンリッチメントの有無の他にも様々な要因が
動物の行動発現に関わっていると考えられている

（例えば Margulis ら 2003；Mallapur と Chellam 
2002）。本研究では最高気温と来園者数がトラの
常同歩行やエンリッチメントの利用、休息行動の
発現頻度に及ぼす影響を検討した。最高気温が高
いと、常同歩行及びエンリッチメントの利用の有
意な減少、また休息行動の有意な増加が観察され
た。本研究で観察対象としたアムールトラの主な
生息地はロシアのアムール川流域に広がる森林地
帯であり（Miquelle ら 1999）、30℃を上回る気
温は本来の活動気温とは異なる。そのため、最高

気温が 30℃を超えるような日には全体の活動性
が低下し、常同歩行を含む移動やエンリッチメン
トの利用に伴う探索行動、捕食行動も抑制された
のではないかと考えられる。エンリッチメントの
目的の中には生息域での行動を引き出すことも含
まれる。そのためには給餌の工夫や遊具の導入だ
けでなく、気温や湿度といった基本的な環境を整
える必要性が示唆された。気温が高い時は休息場
所として影となるステップ台の下を特に好んで利
用していたことから、夏季の休息場所としてより
影となる面積を増やす工夫が求められるだろう。
本研究では湿度を含めた検討をしていないため、
今後気温だけでなく湿度や天気にも着目した検討
が必要であると考えられる。

気温の他にトラの行動に影響を与える要因とし
て来園者の存在についても多くの研究が行われて
いる。Rybak（2002）は来園者の近さや行動がネ
コ科動物の行動に重要な影響を与えていると報告
する反面、Margulis ら（2003）はネコ科動物は
人の行動に素早く反応することはないとも報告し
ている。Mallapur と Chellam（2002）はインドヒョ
ウにおいて来園者の存在は動物の活動レベルを低
下させるが、常同歩行とは関係がなかったと報告
している。本研究において、来園者数とトラの行
動との有意な相関は M1 における休息行動でのみ
観察された。本研究の結果はインドヒョウでの先
行研究（Mallapur と Chellam 2002）と同様であ
り、エンリッチメントを設置しても来園者の存在
はトラの常同歩行には影響を与えないが活動レベ
ルを低下させた。また来園者のいない休園日には
休息場所として 1 階の利用も度々観察されたが、
来園者の多い日はステップ台の上や高台等、人の
目線より上にいることが多く観察された。来園者
通路と放飼場の間は格子もしくはガラス面で仕切
られているため、トラと来園者の距離はとても近
い。野生のトラはほとんど木に登らないとされて
いるが、それは登る必要がないからだと言われて
おり、人の姿が見えた際に木に登って身を隠すこ
ともある（Sunquist と Sunquist 2002）。多くの
ネコ科動物同様、トラも休息場所として、また来
園者から隠れる場所として、地表から離れた高所
を好むことが示唆された。人数カウンターを用い
た結果から、総来園者数は実際にトラ舎前に来る
人数を反映していると考えられる。しかし、トラ
の活動レベルを低下させた原因を明らかにするた
めには、今後より詳細な来園者効果を測る必要が
ある。本研究を行った京都市動物園の園全体の同
時滞在者数は 13:00 ～ 15:00 にピークとなること
が報告されている（京都市動物園 2008）。単純な
人数を数えるだけでなく、トラ舎周辺にいる来園
者の行動や同時滞在者数等にも着目していくこと
が求められる。

休園日には開園日にはできない作業などを行う
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ことがあり、動物園職員の動きが変わることもあ
る。また、休園日には展示場内に整備作業が入る
こともあり、展示場の利用が変更になることもあ
る。これらのことから、休園日と開園日の違いは
来園者の有無に留まらないと考えられる。しかし、
今回のデータ収集日には展示場利用などに影響を
与えるような作業はなかった。また京都市動物園
のトラの放飼場は通用門に挟まれている構造を
とっており、開園日にも飼育担当者や作業車が休
園日と同等に頻繁に出入りしている。このことか
らも、本研究を行った京都市動物園では、トラの
行動に影響を与える環境要因として、特に来園者
の効果は大きいのではないかと考えられる。今後
他の動物園で開園日と休園日を比較する際には、
動物職員の行動や休園日特有の作業等の影響を考
える必要性がある。

以上より、複数のエンリッチメントの設置はト
ラの常同歩行の抑制に効果的であり、探索行動や
捕食行動等多様な行動を引き出す上で有用である
ことが示唆された。さらに本研究では来園者の存
在がトラの行動に影響を与えることが示唆された
が、今後より詳細な来園者効果の把握が必要であ
る。また、ただエンリッチメントを設置するだけ
でなく、最適気温を考慮することで、より効果的
にエンリッチメントを行えると考えられた。
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Summary

Zoo animals are often bred in environments that are significantly different from their natural 
habitats. As a result, abnormal behaviors, such as pacing and low diversity in the behavior repertoire, 
are problematic. These aspects are particularly noted in captive large felid species, such as tigers. 
To alleviate these problems, environmental enrichment is being conducted in many zoos. With pacing 
behavior, several factors are involved, including the presence or absence of enrichment and the influence 
of visitors, but such factors have rarely been investigated simultaneously. In the present study, we 
investigated the effectiveness of enrichment and the factors influencing the behavior of captive Amur 
tigers (Panthera tigris altaica).

We observed the behavior of 3 Amur tigers in the Kyoto city Zoo and examined the effect 
on behavior of types of enrichment, temperature, and number of visitors. The tigers’ behavior was 
directly observed and recorded using scan sampling every 3 minutes, for 2 hours each, in the morning 
and afternoon between June and November 2017. In addition to behavior, the maximum temperature, 
the number of visitors, and the types of enrichment were also recorded. When the greatest variety 
of enrichments was installed, pacing frequency of the tigers decreased significantly (P < 0.05), and 
the use frequency of the enrichments increased significantly (P < 0.01). High maximum temperatures 
significantly decreased the frequency of pacing and enrichment usage, and a significant increase in 
resting behavior was observed as temperatures rose. The presence of visitors did not affect pacing 
behavior but decreased tiger activity levels. Results suggest that installation of multiple enrichment 
features is effective for suppressing pacing in tigers and is useful for stimulating behaviors, including 
exploration and predatory behavior. Also environmental factors such as temperature and the presence 
of zoo visitors were thought to affect tigers’ behavior.
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