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研究成果の概要（和文）：進化の隣人であるボノボとチンパンジーを飼育下と野生で研究する世界的にユニーク
な研究パラダイムを構築した。ホルモンレベルの解析から、コンゴ民主共和国での新しい野生ボノボ調査地の開
拓・社会生態学的調査まで、研究手法は多岐にわたる。これまでヒトに特有と考えられてきた儀礼的な食物分配
や集団での協力行動などの萌芽を類人猿に見出し、協力や規範の進化について比較認知科学の視点から明らかに
した。2個体間の協力行動はボノボ型の寛容社会で発達し、集団での協力行動は、集団間関係が敵対的なチンパ
ンジー型の社会で発達するという仮説を提唱した。

研究成果の概要（英文）：I have established a unique 2-by-2 research paradigm: studying our 
evolutionary closest relatives, bonobos and chimpanzees, both in the wild and captivities. My 
research methodology varied from hormonal analyses to ecological and sociological survey in my newly
 established wild bonobo research site. I have found courtesy food sharing in bonobos and group 
cooperation in chimpanzees which used to be considered unique to humans, and investigated the 
evolution of cooperation and social norms from the viewpoint of comparative cognitive studies. I 
also proposed a hypothesis that dyadic cooperation develops in bonobo-type societies where 
inter-individual tolerance is high, while group cooperation develops in chimpanzee-type societies 
where inter-group competition is high.

研究分野： 比較認知科学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ヒトは助け合うこともあれば、殺しあうこともある。このような両極端な性質が進化してきた背景を、進化の隣
人であるボノボ・チンパンジーとの比較を通して明らかにした。協力と戦争という一見相反する性質が、互いに
密接に関係していることを示した。これからのヒトの未来社会を考えるうえで、重要な示唆に富む研究成果であ
ると考えている。また、ヒト科以外の動物にも研究が波及し、大規模な比較研究へと発展を遂げている。これら
の成果は、査読付き学術雑誌論文13編、英文学術書籍2編等の成果に結実した。また、本の章執筆（6編）や一般
向けの解説執筆（10編）や講演（26回）も精力的におこない、学術成果の社会還元にも貢献した。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 チンパンジーとボノボを実験室とフィールドで実証的に研究するという世界初の 2×2 パラ
ダイムをスタートさせた。本研究課題ではこのパラダイムを軌道に乗せるとともに、ヒトで直接
比較できる研究環境も整備する。ヒト科 3 種比較を通して、協力と規範の進化について個体・個
体間・社会・環境というさまざまなレベルからの包括的な理解を進めたい。 
 研究代表者は、これまでの自身の研究成果を基に、「要求に応じるチンパンジー、自発的に助
けるヒト」という仮説を提唱した（e.g. Yamamoto et al. 2009 PLoS ONE ）。相手に要求され
れば、チンパンジーは他者の置かれた状況に合わせて柔軟に手助け行動を変化させることも示
されている（Yamamoto et al. 2012 PNAS）。しかし、たとえ他者の欲求を理解できても、自発
的には手助けしないのがチンパンジーの特徴と言える。 
 それでは、なぜヒトはこれほどまでに自発的に、時にはおせっかいなほどまでに協力的なの
だろうか。この問題にアプローチするためには、従来の比較認知研究がおこなってきたように協
力行動を 2 個体間関係として捉えるだけでなく、社会や環境にまで視点を広げる必要がある。 
 この際「規範」がひとつのキーワードとなるだろう。ヒトは他者の目を気にする。目の写真が
あるだけで利他的な行動が促進されることが実証的に示されている。しかし、目が利他行動を促
進するメカニズムについてはよくわかっていない。目があることで、潜在的な評判を気にしてい
るのかもしれないし、見つめられることで自己認識が促進される可能性もある。それぞれ、社会
規範や良心・モラル（＝規範の内面化）といった問題に結びつく。これらの詳細な分析が課題と
して残されている。また、これら規範や良心・モラルといった問題は、ヒト以外の動物ではほと
んど実証的に調べられていないのが実情である。 
 チンパンジー・ボノボを含むヒト科 3 種比較は、協力や規範の進化を社会・環境の視点から検
討する上で非常に重要である。チンパンジーもボノボも、DNA 塩基配列の約９９％を共有する
ヒトに最も近縁な種である。チンパンジー・ボノボとヒトは今から約 700 万年前に共通祖先か
ら分かれ、チンパンジーとボノボは約 100 万年前に別々の道を歩み始めたと考えられている。
しかし、進化的には非常に近縁にもかかわらず、チンパンジーとボノボにはさまざまな種差が
みられる。これらの差異、とくに平和/競合社会や隣接群との関係、生息環境の違いは、協力行
動にも大
きく影響
を与える
と考えら
れ、本研
究におけ
る中心検
討課題と
する。 
 
２．研究の目的 
 ヒト科 3 種を比較することで、ヒトに特徴的な協力と規範の進化的起源について明らかにす
る。とくにチンパンジーとボノボにかんしては、飼育個体を対象とした統制のとれた実験研究と
野生個体を対象としたフィールドワークを組み合わせるという、世界でも他に類を見ない 2×2
の研究を推進する。チンパンジーとボノボは、約 100 万年前に分岐した進化的には非常に近縁
な種であるにもかかわらず、男性優位で競合的な社会をもつチンパンジー・男女に大差なく平和
的な社会を築くボノボといった、さまざまな違いが知られている。これら Pan 属 2 種＋ヒトと
いうヒト科 3 種を直接比較する研究パラダイムを構築し、どのような社会・環境で協力や規範
が進化してきたのかについて、比較認知科学の視点から実証的に検討する。 
 下記 3 点を有機的に結合し、協力と規範が進化する社会・環境要因を包括的に明らかにする。 
(1) 食物分配に影響する社会・環境要因 
協力行動の基盤ともなる食物分配が受ける社会・環境要因の影響を、Pan 属 2 種の比較を通し
て明らかにする。チンパンジーの研究は比較的進んでいるが、ボノボの食物分配にかんする詳細
な分析は近年緒に就いたばかりである。申請者の研究から、野生ボノボの食物分配が野生チンパ
ンジーのものと異なる主な点として、(1)メス優位個体からメス劣位個体への一方的分配、(2)豊
富な果実の分配、(3)異集団の個体とも平和的に分配、が明らかになった。とくに(2)(3)の特徴は、
食物の栄養面だけに着目したこれまでの経済学的な説明、つまり栄養獲得のために食物分配が
必要であるという説明だけでは解釈しきれない。ボノボは儀礼的な食物分配を介して社会関係
を構築している可能性がある。本研究では、この「儀礼的食物分配」仮説をより詳細に検証する。
野生集団内の社会関係や生態環境（食物量・質など）を同時に記録し、また飼育条件下ではそれ
らを実験的に操作することで、分配という協力行動に与える社会・環境要因を解明する。 
(2) 集団協力行動と隣接群関係との関連 
集団協力行動は、これまでヒトに特有の協力行動であると考えられてきた。協力行動というと一
般に「善」のイメージがあるが、必ずしもプラスの面だけとは限らない。集団内協力行動と戦争
が共進化したという説もある（Choi & Bowles 2007 Science）。この隣接群との関係が集団内で
の協力行動に及ぼす影響を、敵対的な集団間関係をもつチンパンジーと平和的なボノボの比較
を通して検証する。申請者が調査地とするボッソウ村（チンパンジー）とワンバ村（ボノボ）で

  ボノボ チンパンジー 
進化的近縁度： 両種とも DNA 塩基配列の約 99％をヒトと共有 
社会： 平和的 競合的 
順位制： ときにはメス優位 オス優位 
隣接群との関係： 平和的 

遊動域が重なることもある 
敵対的 
殺しあうこともある 

道具使用： 野生では非常にまれ 多種多様な道具を使用 



は、ともに生息域を分断する形で村道が走っており、道渡り時の集団協力行動を 2 種で直接比
較できる貴重な環境が整っている。また、野生集団だけでなく飼育下の集団を対象とした統制さ
れた実験も行い、集団協力行動が進化する社会・環境要因について明らかにする。 
(3) 目の存在が行動に与える影響のヒト科 3 種比較 
 ヒトの協力行動の多くは、規範や良心・モラルに支えられている。これは、ヒトが周囲の目を
気にすることからも伺えるが、目の存在が協力行動を促進するメカニズムについては未解明な
点も多い。本研究では、「周囲の目」の属性（内集団他者の目、外集団他者の目、鏡に映る自分
の目など）を実験的に操作することで、目の存在が行動に与えるメカニズムを明らかにする。同
様に、チンパンジーやボノボでも、課題遂行中の周囲の目の影響を統制された実験条件下で比較
検討する。ヒト以外の動物における規範や良心・モラルを実証的に研究する斬新な試みといえる。 
 
３．研究の方法 
 本研究手法の特色として、以下の 3点が挙げられる。 
(1) ボノボとチンパンジーを含めたヒト科 3 種を比較する 
 協力や規範の種差をそれぞれの社会性の差異と対応させて検討することにより、協力と規範
がどのような社会で、どのような必要性のもと進化してきたのかを明らかにできるだろう。ひと
りの研究者がヒト科 3 種・実験/観察のすべてに関わることにより、それぞれのメリットを活か
したスピーディーな研究が可能とし、各成果を有機的に結びつけた包括的な理解を得ることが
できる。 
(2) 協力と規範の進化を社会・環境と関連付ける 
 実験は要素の絞り込み、フィールド研究は要素を加算するアプローチだと言える。従来の比較
認知研究は、前者に力点が置かれ、実際の生活においてこの知性がどのように発揮されるのかを
みる視点に欠けていた。本研究では、双方のメリットを活かし、要素還元的にだけではなく、社
会全体や生態環境の中に適切に位置づけて協力・規範の進化を理解する。この理解は、社会・環
境が変わりゆく現代社会において、協力社会を構築するいく方策を考える上でも役に立つだろ
う。 
(3) 比較認知科学・行動生態学・社会心理学等を融合させ、ヒトの本質を包括的に理解する 
 本研究では、これら比較認知科学、行動生態学、社会心理学など、複数の研究分野を融合させ
る。従来の比較認知科学は、個体の知覚・認知を主に扱ってきた。近年社会性が注目を浴びては
いるが、多くは「個体間」にとどまっている。本研究では、その先にある「社会」に視野を広げ
る。1対 1 の関係だけでなく、社会の中で発揮される知性について、協力と規範を焦点に当てて
解明するものである。社会生活を営むヒトの本質を明らかにする。 
 
 具体的には以下の研究をおこなった。 
(1) 食物分配のチンパンジー・ボノボ比較 
 食物分配は、協力行動の典型例のひとつである。野生ボノボと野生
チンパンジーで食物分配の様相を比較する。この違いにどのような社
会・環境要因が影響しているのかを明らかにする。具体的には、個体
間親和度の変化（社会要因）や食物量・質の変化（環境要因）に伴っ
て食物分配に変化が見られるかどうかを検討する。 
 また、社会関係・生態環境を実験的に統制した飼育下でもチンパン
ジーとボノボの食物分配を比較する。とくに、ヒトの「おすそ分け」にみられるような食物分配
の社会関係構築における意義を明らかにする。ヒトのおすそ分けと同様の機能があれば、彼らが
社会関係を構築あるいは再構築しなければいけない場面、具体的には久しぶりに仲間と出会っ
たときやケンカの後などで食物分配が増加すると予測される。群れの構成や離合集散の頻度、分
配可能な食物を与えるタイミングなどをコントロールすることでこの仮説を検証する。また、分
配される食べ物の量・質・貴重さ・物質的特性を飼育下では統制することができる。チンパンジ
ーとボノボを厳密に同じ環境で直接比較することで、2 種間の食物分配の違いが食べ物の性質と
いった環境要因によるものなのか、他の社会的差異によるものなのかを特定する。 
(2) 集団協力行動のチンパンジー・ボノボ比較 
 危険な道渡り時にみられる集団協力行動を、新たに開発
したダイヤグラム分析法を用い、チンパンジーとボノボで
比較する。これまでの予備調査からは、道渡り時の集団協
力行動はボノボにくらべチンパンジーでよりみられるこ
とが予測された。この予測が正しければ、集団間関係が平
和的なボノボよりも敵対的なチンパンジーで集団内協力
が強いということになり、戦争と協力行動が共進化する可
能性を示唆することになる。 
(3) 周囲の目が協力行動に与える影響のヒト科 3種比較 
 ヒトは「周囲の目」があるときにはより利他的に振る舞うことが実証研究により明らかになっ
ているが、そのメカニズムとしては、潜在的な評判の意識、見つめられることよる自己認識の促
進などが考えられる。これらを詳細に分析するため、「周囲の目」の属性を統制して実験をおこ
なう。他者、特に内集団他者の目は社会規範への意識に強く作用し、鏡による自己観察は良心や



モラルにより強く結びつくのではないかと考えられる。 
 
４．研究成果 
 以下、予定していた研究だけでなく、研究の過程で新たに派生した研究の成果も含めて記す。 
(1) 野生ボノボでの「儀礼的食物分配」の存在の確認 
 野生ボノボの食物分配、特に豊富な果実の分配では、食物の栄養面に着目した従来の経済学的
視点からだけでは説明しきれない「儀礼的食物分配」が示唆された。チンパンジーでは、狩猟に
よって得た貴重な肉の分配が主であり、このようなありふれた食物での儀礼的分配は見られな
い。これはボノボとチンパンジーの置かれた生態的環境の違いによって説明された。ボノボの住
む熱帯多雨林は、比較的定常的に食物が豊富に存在する環境である。このような環境で、いわば
「衣食足りて礼節を知る」的な食物分配が発達したと考えられる。ヒト社会の「おすそ分け」の
起源とみなせるだろう。（Yamamoto 2015; Yamamoto & Furuichi 2017） 
 飼育下での統制のとれた研究では、仮説通り、社会関係の再構築が必要な場面（数日別の集団
で過ごしたあとに再会したとき）で食物分配が増加した。「儀礼的食物分配」の存在を支持する
結果である。（Yamamoto et al. in prep） 
 
(2) 集団協力行動の種差とその進化的説明 
 危険な状況における集団協力の様相がボノボとチンパンジーで異なることがわかった。危険
な村道を渡って森を行き来するとき、ボノボよりもチンパンジーのほうが集団を守る行動をよ
く見せた。ボノボは、おとなメスが主に自分の子どもを守るのに対し、チンパンジーでは、おと
なオスが、血縁に関係なく、他個体を待ったり見守ったりする行動が見られた。（Yamamoto et 
al. in prep） 

(3) 協力行動の進化に関する仮設の提唱 
 上記のように、食物分配のような 2個体間の協力関係はボノボでより発達し、集団でまとまる
協力行動はチンパンジーでより発達して
いることが示唆された。これらを基に、そ
れぞれの協力行動が別々の進化の過程で
形作られてきたとする仮説を提唱した。チ
ンパンジーは、比較的貧しい環境で集団間
の競合を勝ち抜くために集団での協力行
動を発達させ、ボノボは、豊かで安定した
環境で他者との争いを避ける方向に進化
し、個体間の寛容性が高まって 2個体間の
高度な協力を可能にした、という仮説であ
る。どちらの性質も併せ持つヒト社会の進
化を考えるうえで、重要な示唆に富むと考
えられる（Yamamoto, in press） 
 
(4) ボノボの認知にかんする英文書籍 2 編の出版 
 研究代表者自身の研究成果を含め、最新の研
究成果をまとめたボノボにかんする英文書籍
を Brill 社と Oxford University Press 社から
出版した。前者は原著論文を集めたもので、後
者は総説論文で構成されている。チンパンジー
に比べて研究の遅れていたボノボの認知・行
動・社会にかんする包括的な論文集になったと
自負している。また、ここでは、これまでの成
果をまとめ、ボノボ・チンパンジー・ヒトの 3
種比較を改めておこなった。これまでヒトに特
有だと考えられてきた性質が、ボノボあるいは
チンパンジーにも多数共有されていることが
明らかになった。同時に、ボノボとチンパンジ
ーの差異も際立っている。これらの差異がどの



ようにして生まれたのか、ヒト
の進化とどのように結びつい
ているのか、については今後さ
らなる詳細な研究が望まれる。
（ Hare & Yamamoto 2015, 
2017） 
 
(5) 共感性の進化に関するモ
デルの提唱 
 チンパンジー・ボノボの違い
から着想を得て、共感性の進化
について新しいモデルを提唱
した。これまで、共感性の進化
については、Frans de Waal の
ロシアンドールモデルが有名
かつほぼ唯一のモデルであった。このモデルでは、
情動伝染から高度な他者理解に基づく共感まで、
直線的に進化することが示唆されている。それに
対し、新たに提唱したモデルでは、共感性を「他
者との同一化」・「（自他分離を基にした）他者理
解」・「向社会性」という 3 つの要素の分け、高度
な（あるいは「ヒトらしい」）共感性はそれらの組
み合わせで表現できる。それぞれの要素は様々な
霊長類種でみられるが、要素が組み合わさった共
感性は、ヒトおよびヒトに近い類人猿など限られ
た種でしかみられないことを示した。（Yamamoto 
2016） 
 
(6) ヒトの衝動性にあたえる「目」の効果 
 ヒトの規範のベースとなると考えられている目の効果（watching-eye effect）を実験心理学
的に検証した。本研究では、ヒトの衝動性に着目し、内集団他者の目・外集団他者の目・自己の
目（鏡に映った自分の目）があるときに、ヒトの自制的選択が影響を受けるかどうかを調べたと
ころ、自己の目があるときに、衝動性が促進されることがわかった。自己の目のよって協力行動
が引き出されるのは公的自己意識によるものと言われているが，個人内要因である衝動性には
私的自己意識が影響を与えている可能性が考えられる。（Shinohara & Yamamoto 2016, 2018） 
 
(7) 生理学的視点を取り入れた比較認知科学研究への発展 
 これまで、認知・行動・社会を生態環境と絡めて議論してきたが、これらの生理学的基盤を明
らかにするため、ホルモン動態を調べる研究にも着手した。チンパンジーとボノボ（さらに、ウ
マ・イヌ）を対象にオキシトシンを経鼻投与する手法を確立し、比較研究ができる環境を整備し
た。チンパンジーとボノボでは、オキシトシン投与によってアイコンタクトが変化するという結
果が得られている。興味深いことに、チンパンジーとボノボでその動態が異なり、チンパンジー
ではアイコンタクトを避ける方向に、ボノボではアイコンタクトが増加する方向に変化するこ
とがわかった。（Brooks et al. in prep） 
 
(8) ウマやイヌへの研究の波及 
 ヒトに進化的に近縁な類人猿だけでなく、ヒト社会と密接な関係を築く伴侶動物（ウマ・イヌ）
に研究対象が広がった。他種であるヒトとも良好な関係を築けるウマやイヌは、協力行動の進化
を探るうえで非常に重要な種である。しかし、彼らの自然環境下における行動や、彼ら自身の社
会についてはわかっていないことが多い。そこで、飼育下での認知研究のみならず、ポルトガル
の野生ウマ社会の研究、台湾の野良犬社会の研究などにも並行して着手した。ドローンや GPSを
用いた研究から、彼らの社会について新たな知見が得られている（Ringhofer & Yamamoto 2017; 
Ringhofer et al. 2017, 2020; Inoue et al. 2019, 2020; Trosch et al. in press） 
 
(9) 論文・書籍等の出版、ほか成果発表 

これらの成果は、査読付き学術雑誌論文 14編、英文学術書籍 2編等の成果に結実した。また、

本の章執筆（6編）や一般向けの解説執筆（10 編）や講演（24回）も精力的におこない、学術成

果の社会還元にも貢献した。 
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