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研究成果の概要（和文）：鳥のオスはメスに対して求愛のために歌をうたうが、１羽でも歌をうたう。後者は内
発的動機づけによって維持されていると考えられるが、その実体は不明である。本研究では、鳴禽類の脳内で動
機づけがどのように生成され自発的な発声に至るのかを明らかにするために、中脳ドパミン神経系と大脳基底核
の神経活動を計測した。その結果、大脳基底核において、発声を開始する数秒前から緩やかな発火頻度の上昇を
示す一群の細胞を見出した。これに対し、腹側被蓋野・黒質において発声の開始時に一過的な神経活動の上昇を
示す細胞を見出した。これらより、中脳ドパミン神経が発声開始の最終的な引き金を引くことで発声が始まると
考えられる。

研究成果の概要（英文）：The male songbird sings to the female in courtship, and the bird sings to 
her even alone. The latter is thought to be sustained by intrinsic motivation, but its underlying 
neural mechanisms are unknown. In this study, we measured neural activity in the midbrain 
dopaminergic system and basal ganglia to determine how motivation is generated and leads to 
spontaneous vocalizations. We found a group of cells in the basal ganglia that showed a gradual 
increase in firing rate starting a few seconds before the onset of vocalization. In contrast, we 
found cells in the ventral tegmental area and substantia nigra showing a transient increase in 
neural activity at the onset of vocalization. These results suggest that the midbrain dopaminergic 
system pulls the final trigger to initiate vocalization.

研究分野： 実験心理学

キーワード： 鳴禽類　ドパミン　発声　動機づけ

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究の結果から、鳥が自発的に発声を開始する際に中脳のドパミン神経系が関与することが明らかになった。
最近のげっ歯類を用いた研究からも、自発的な歩行やレバー押し行動の開始に中脳ドパミンニューロンが関わる
ことが報告されている。これらより、内発的動機づけに基づく行動を支える神経機構は、哺乳類と鳥類の間で共
通していることが示唆された。

※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 

鳥類において見られる歌学習はその発達過程や神経制御がヒトの発話の獲得過程と類似して

いることから、言語の神経機構を理解する上でよい生物モデルである。幼鳥のオスは父親との視

聴覚・触覚的相互作用を社会的強化として歌を記憶する(Chen & Sakata PNAS 2016)。その後、

幼鳥は聴き憶えた父親の歌をお手本として自発的に発声練習を繰り返し、父親の歌と同じ歌を

うたうようになる。成鳥になると、メスからの視聴覚刺激が性的強化として働き、メスに向けて

求愛のために歌をうたうようになる。このように相手に対してうたう歌を「志向歌」という。と

ころが、オスの幼鳥は父親がいなくても 1 羽で歌をうたうし、成鳥もメスがいなくても独りで

歌をうたう。これらの「無志向歌」がどのように維持されているのかまだわかっていないが、明

確な外的強化要因がないことから、内発的動機づけにより維持されていると言われる(Galef 

Behav Proc, 2015)。しかし、その実体は不明である。 

 

２．研究の目的 

本研究では、鳴禽類（ジュウシマツ・ブンチョウ・キンカチョウ）を用いて無志向歌を維持す

る神経機構を探る。特に、中脳ドパミン神経系と大脳基底核に焦点を絞り、これら脳領域が無志

向歌の維持にどのように関わるかを明らかにすることで、内発的動機づけの生物心理学的理解

をめざす。 

 

３．研究の方法 

自由に行動している鳥の中脳腹側被蓋野 Ventral tegmental area(VTA)と黒質 Substantia 

nigra pars compacta(SNc)から単一ニューロン活動を計測し、歌をうたう際の神経活動を解析し

た。まず麻酔下において神経活動計測と色素注入をおこない、Tyrosine hydroxylase (TH)免疫組

織化学と組み合わせることで VTA/SNc に精度高く電極を刺入することができる座標を決定し

た。次に、この座標を用いて 16 本のワイヤ電極を慢性的に埋め込み、自由行動中の幼鳥の

VTA/SNc から同時に複数の単一ニューロン活動を長時間安定に記録する技術を確立した。この

手法により、鳥が内発的動機づけに基づいて無志向歌をうたう際の神経活動を計測した。さらに、

VTA/SNc から密な神経投射を受ける大脳基底核 Area X の神経活動計測もおこない、鳥が無志

向歌をうたう際の VTA/SNc と Area X の間で発声関連活動を比較した。 

 

４．研究成果 

幼鳥の中脳 VTA/SNc から記録した約 40%のニューロンが、発声行動に相関した神経活動を示し

た。これら発声関連活動を示すニューロンのなかには、歌の開始時に一過的な活動の変化を示す

ニューロンが存在することを見出した（図１）。これらニューロンは、歌の開始時に顕著な活動

の上昇または低下を示すが、歌の終了時には活動の変化を示さなかった。 



 

次に、これらニュー

ロンが歌の最初の音

節に対してのみ活動

変化を示すのか、それ

とも歌を構成する２

番目以降の各音節が

始まる際にも同様に

活動変化を示すかど

うかを検討した。各音

節が始まる瞬間で神

経活動を揃え、どの音

節で顕著な神経活動

の変化が生じている

かを調べた。その結

果、これらニューロン

は最初の音節におい

てのみ顕著な活動の

変化を示し、２番目

以降の音節に対して

活動の変化を示さな

いことがわかった（図２）。このことから、中脳 VTA/SNc には歌の開始信号の生成に関わるニュ

ーロンが存在することが示唆された。 

図１ 歌の開始時に顕著な活動変化を示すニューロンの例。a, 歌の開始時に一過的な活

動の上昇を示したニューロン。b, 歌の開始時に活動を低下させたニューロン。神経活動を

歌の開始または終了の瞬間に揃えた。 

図２ 歌の開始時に活動の変化を示すニューロンは最初の音節に対して

のみ顕著な活動を示した。各音節で神経活動を揃えて表示した。a, 歌の

開始時に活動が上昇したニューロン。b, 歌の開始時に活動が低下したニ

ューロン。 



さらに、VTA/SNc には発声の開始時においてのみ活動の変化を示すニューロン以外に、発声

中に持続的に活動を上昇または低下させるニューロンが存在することも見出した（図３）。歌の

最中に持続的な活動を示

すこれらのニューロン

は、開始した歌の系列を

維持するはたらきをもつ

と考えられる。 

 

 中脳ドパミン神経系は

歌制御に関わる大脳基底

核 Area X に密に投射し

ている。無志向歌をうた

う鳴禽の大脳基底核 Area 

X から神経活動計測をお

こない、VTA/SNc におけ

る発声関連活動と比較した。その結果、Area X には VTA/SNc で見られたような発声開始の瞬

間だけ活動を変化させるニューロンは見られなかった。しかし、発声の数秒前から発火頻度の上

昇を示す一群のニューロンが Area X に存在することを見出した。この Area X ニューロンの発

声関連活動は VTA/SNc と時間経過が顕著に異なり、発声開始に先立つ数秒にわたって緩やかな

発火頻度の上昇を示し、引き続く発声中も高い発火頻度を維持した。これらより、発声に先立つ

数秒前から徐々に高まる Area X の神経活動は、発声に関わる内発的動機づけの緩やかな高まり

を反映した準備的活動と考えられる。内発的動機づけに基づいて無志向歌が生成される際には、

大脳基底核 Area X において発声の準備に関わる神経活動が徐々に高まり、VTA/SNc から一過

的にドパミンが放出されることが引き金となって歌が開始すると考えられる。今後は、Area X

や VTA/SNc の神経活動を光遺伝学等の手法によって操作することで、無志向歌が生成されるか

どうか検討していくという研究の展開が考えられる。 

 

 本研究では、鳥の歌行動に着目することで自発的な発声の開始に VTA/SNc が関わるという新

たな知見を得た。最近のげっ歯類の研究から、SNc のドパミンニューロンが自発的な歩行や一

連のレバー押し行動の開始の瞬間に顕著な活動の上昇を示すことが報告されている（Klaus & 

Costa Ann Rev Neurosci, 2019）。これらの研究と本研究から得られた知見の比較から、哺乳類

と鳥類の間で内発的な動機づけに基づく運動の開始に中脳ドパミン神経系が関わるという共通

点が明らかになってきた。鳥類と哺乳類は長い進化の過程で異なる道筋を辿り、それぞれの環境

に適応した行動様式とそれを支える脳神経回路を獲得してきた。本研究により、内発的動機づけ

に基づく行動を支える神経機構の一端が明らかになり、両者の間で進化的に保存されているこ

とが示唆された。 

図３ 発声関連活動を示した VTA/SNc ニューロンのまとめ。歌の

開始時に活動を上昇・低下させるニューロンの他に、歌の最中持

続的に活動を上昇・低下させるニューロンも見られた。 
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