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研究成果の概要（和文）：模倣と共感の原始的モデルとして小鳥の歌学習とラットの情動伝染に共通する神経機
構を探った。小鳥が歌を学ぶ過程は音声模倣学習である。組織化学的な方法で小鳥の聴覚と発声の双方に応答す
る細胞を大脳基底核に同定し、その近傍にチロシン水酸化酵素（TH）を見出した。ラットは快情動下と不快情動
下で特異的な音声を発し、それらに接近または回避することから共感様応答が起きている。ラットの前帯状皮質
にはこれらの音声に応答する神経細胞があることを示し、同部位でもTHが発現することがわかった。これらの結
果は、模倣と共感に共通してミラーニューロン様細胞があり、それがドパミン系によって強化されていることを
示唆する。

研究成果の概要（英文）：We explored the neural mechanisms common to song learning in birds and 
emotional contagion in rats as primitive models of imitation and empathy. The process of birds 
learning songs is a form of vocal imitation learning. Using histochemical methods, we identified 
cells in the basal ganglia that respond to both auditory and vocal stimuli, and found tyrosine 
hydroxylase (TH) nearby. Rats emit specific vocalizations under both positive and negative emotional
 states, and they exhibit approach or avoidance behaviors, indicating empathy-like responses. We 
demonstrated that neurons in the rat anterior cingulate cortex respond to these vocalizations and 
that TH is also expressed in this region. These findings suggest that mirror neuron-like cells, 
reinforced by the dopaminergic system, are shared mechanisms underlying both imitation and empathy.

研究分野：生物心理学

キーワード： ミラーニューロン　ラット　ジュウシマツ　報酬　発声学習　情動伝染　ドパミン　コミュニケーショ
ン
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研究成果の学術的意義や社会的意義
模倣と共感は、ヒトを含む多くの動物の円滑な社会生活に必要な能力である。従来これらは個別に研究されてお
り、共通基盤があることは想定されていなかった。本研究では、ジュウシマツの歌学習を模倣のモデルに、ラッ
トの快不快音声への応答を共感のモデルとした。生物心理学的研究から、どちらの過程にも感覚と運動を統合す
るミラーニューロンと呼ばれる神経細胞があり、また、その神経細胞はドパミンを中心とする脳の報酬系によっ
て強化を受けていることがわかった。本研究はコミュニケーションの基盤として模倣、共感、報酬があることを
示た点で学術的な意義があり、コミュニケーション研究の今後の方向性を示した点で社会的意義がある。

※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、研究者個人に帰属します。
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１． 研究開始当初の背景 
 模倣と共感が共通した行動基盤を持つという指摘は早くからなされてきた（佐藤, 1967）。より
近年では、de Waal が「共感と模倣はどちらも生得的な知覚運動機構を核とした重層構造として
捉えるべきである」と述べている（de Waal, 2008）。de Waal のロシア人形モデル（入れ子モデル：
下図 de Waal 2008 より改変）によれば、動作模倣と情動伝染が同じ知覚運動メカニズムとしても
っとも核にあり、その外殻に目標の共有と同情がある。さらにその外殻に真の模倣と視点取得が
あるという。 

ここで言う知覚運動メカニズムは、今日ではミラーニュ
ーロンであると言い換えることができる。ミラーニューロ
ンとは、自らの行為のみならず他者の類似行為の観察でも
活動するニューロンのことであり（Rizzolatti et al, 1996）、当
初はサルの高次運動野で発見されたが、ヒトの下前頭回で
も同様な振る舞いを見せる部位が同定され（Kilner et al, 
2009）、歌を親から学習する歌鳥の高次運動野でも歌をうた
う際に活動するニューロンが同じ歌を聴く際にも活動する
ことが発見されている（Prather et al, 2008）。また、ヒトが嫌悪の表情を知覚する際とヒトが実際
に嫌悪を感じている際とで同じ脳部位（島）が活動することから、ミラーニューロンは共感にも
関連すると考えられるようになった（Wicker et al, 2003）。以上を受け、本研究における私の「問
い」は、模倣と共感に共通する知覚運動メカニズムがあるかどうか、そしてあるとすれば、それ
はどのように作られているのか、ということであった。 
 ミラーニューロンと報酬系の関連については、ヒトを対象とした研究がいくつかあるが、機能
的 MRI を用いた機能的接続の研究であり（eg., Shimada et al, 2016）、当然のことながら、神経細
胞レベルでの研究は難しい。ヒトでの知見を、動物実験により精緻化し細胞レベルの因果関係に
まで落とし込む必要がある。鳥類の歌学習（eg., Prather et al, 2017）、ラットの快・不快音声（eg., 
Saito & Okanoya, 2017）はともにさまざまな角度から研究が進められている分野であるが、これ
らを比較してミラーニューロンとドパミン神経細胞との関連を探ろうという研究は存在しなか
った。本研究で私が示そうとしていることは、模倣と共感がミラーニューロンと報酬系ドパミン
神経細胞との連結によって可能になっているという単純な仮説であったが、世界的にみても新
規性と独創性があった。 
 
２．研究の目的 

模倣と共感に共通する知覚運動メカニズムがあるかどうか、そしてあるとすれば、それはどの
ように作られているのか、という問いに対して、私が提案する仮説は「模倣も共感も、ミラーニ
ューロンと報酬系のドパミン神経細胞とが密に接続することで生起する」というものであった。 
このアイデアは模倣についてはヒトを対象とし MRI を使った研究で一部整合する結果が示され
ている。ミラーシステムがある運動前野と報酬系の一部とされる vmPFC との間に機能的接続が
あるというものである（Shimada et al, 2016）。これはたいへん興味深い結果であるが、私はより
直接にドパミン神経細胞とミラーニューロンがどのように関連しているのかを知りたいと考え
た。このことで、模倣に関わるミラーニューロンと共感に関わるミラーニューロンが共通の基盤
を持つのかどうか、また、ミラーニューロンがどのように形成されるのかについて、手がかりを
得ることを目指した。 
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３．研究の方法 

模倣については、さえずり（歌）を父親から模倣して獲得する鳴禽類の一種、ジュウシマツを
対象とした。共感については、快情動と不快情動に対応して音響学的に明瞭に異なる鳴き声を発
するラットを対象とした(Tachibana et al, 2020)。「模倣も共感も、ミラーニューロンと報酬系のド
パミン神経細胞とが密に接続することで生起する」という仮説を検証するため、以下の実験を行
なった。 

(1) 模倣と共感のミラーニューロンの組織化学的同定 
 鳥類では、歌をうたう行動をした鳥を麻酔して同じ歌を聴かせた。その後、脳を取り出し神経
活動によって発現する遺伝子である Arc の mRNA 発現を調べた。Arc は刺激を受けた直後は神
経細胞の核内で、その 20-30 分後は核外、細胞質内で発現する。この現象によればうたうことと
聴くこと双方に応答する神経細胞では核内・核外ともに遺伝子発現が見られるはずと仮定した。 

ラットを対象とした研究では、情動音声を発している状態と、それらを聞いている状態で、対
応する行動が発現することを確認した上で、鳥類と同様な遺伝子発現を利用する手法を試みた 
(Iizuka et al, 2023)。 

(2) ミラーニューロンの電気生理学的同定 
ミラーニューロンが存在する部位（模倣では運動前野と大脳基底核、共感では前部帯状回が予

想された）からの電気生理計測を行った。鳥類では有線マイクロドライブによる単一細胞記録の
手法を確立していたのでこれを利用した(Yanagihara et al, 2021)。ラットでは軽量なワイヤレス装
置を頭部に装着し、自由行動下の動物から神経記録が得られるシステムを立ち上げた。 

(3) ミラーニューロンと報酬系の関連 
 ドパミンなどのカテコルアミンの合成に必要なチロシン水酸化酵素の分布を指標として、ミ
ラーニューロンと報酬系の関連を探った。また、ミラーニューロンの生成に関連する部位にドパ
ミンを注入したり、ドパミンのアゴニストを注入することで、行動の変化を探ることを計画した。
さらに、鳥類でも哺乳類でも共通にドパミン細胞が密集している中脳の VTA を光ファイバーで
観察して、鳥においては歌を聴くときと歌うとき、ラットにおいては情動発声を聴くときと発す
るときの VTA の活動を観察することを試みた。 
 なお、ミラーニューロンの選択的損傷による模倣と共感の変容について検討する予定であっ
たが、こちらの研究は基盤研究（Ｓ）に引き継ぐこととなった。 
 
４．研究成果 
 「模倣も共感も、ミラーニューロンと報酬系のドパミン神経細胞とが密に接続することで生起
する」という仮説を補強する成果を得ることができた。 
 

(1) 模倣と共感のミラーニューロンの組織化学的同定 
 ジュウシマツを使った研究では、最初期遺伝子である Arc の
発現をもとに、歌をうたった際の遺伝子発現と歌を聴いた際の
遺伝子発現を時間的に分離することができた。その結果、従来
ミラーニューロンが存在することがすでに示されていた運動前
野に加え、歌学習に関与するとされてきた大脳基底核にもミラ
ーニューロンを同定することができた。 
  右図は、運動前野における Arc 遺伝子発現である。上段の白
抜き△は歌をうたったことによる細胞質内発現、下段の△は歌
を聴いたことによる核内発現である。同じ神経細胞に異なる深
さでフォーカスした写真である。ここにある神経細胞は、知覚

と運動のミラーニューロンである
といえる。 
 
左図は、大脳基底核におけるArc遺
伝子発現である。運動前野同様、上段の白抜き△は歌をうたった
ことによる細胞質内発現、下段の△は歌を聴いたことによる核内
発現である。この図からも、大脳基底核にも知覚と運動のミラー
ニューロンがあることが明らかである(Iizuka et al, 2022)。 
 
 
 
 
 

 



 ラットを使った研究では、最初期遺伝子の発現を明
瞭にラベルする抗体を入手することができなかった。
このため、より一般的な c-fos 遺伝子の発現を指標と
した研究に変更した。結果、情動伝染に関連する部位
として前帯状皮質を同定することができた（緑色の点
群）。しかしこの部位がミラー特性を持つかどうかは
現時点ではまだ明瞭ではない。なぜならば、この標本
は再生した情動音声を聞き続けた個体から得られた
もので、この個体が情動音声を発しているかどうかを
計測していないからである（右図）。 
 

以上まとめると、ジュウシマツの歌模倣のミラー
ニューロンは運動前野と大脳基底核にあることがわかった。ラットの情動音声に対する共感の
ミラーニューロンは、前帯状皮質にある可能性が高い。 

 
(2) ミラーニューロンの電気生理学的同定 
 ジュウシマツの大脳基底核にある解
剖学的に同定されたミラーニューロン
は、生理学的にもミラーニューロンと
しての機能を持つであろうか。これを
解明するため、大脳基底核に電極を留
置したまま、歌をうたった際に活動す
る神経細胞を保持し、そのまま同じ歌
を聴かせる実験を行った。結果、その
ような特性を持った神経細胞がいく
つか記録された(鈴木ほか, 2022)。その
１例を右図に示す。右図左はうたって
いるときの応答、右図右は聴いているときの応答である。１段目は歌の周波数ｘ時間表示、２
段目は歌の音圧表示、３段目は神経応答のラスター表示、４段目は神経応答のヒストグラム表
示である。この神経細胞は、歌の特定の要素について、うたっている際と聴いている際とで同
様に応答しており、生理学的なミラーニューロンの基準を満たしている。同様な成果は、運動
前からのカルシウムイメージングによる方法でも得られている。 
 ラットでは、覚醒・自由行動下の共感ミラーニュ
ーロンの存在を前帯状皮質で探索した。結果、一
部の神経細胞は快情動または不快情動により強
く応答することを発見した。右図の最上段は刺
激として与えた音声の周波数時間表示、中断は
左が不快音声、右が快音声への応答である。下
段は、不快音声、快音声をモデルに作成したノ
イズ刺激である。この神経細胞は、不快音声よ
りは快音声によりよく応答する傾向を持ってい
た(Koshiishi et al、2023)。この神経細胞がミラー
ニューロンであるかどうかを判断するには、情
動音声発声時のデータが必要である。 

 
(3) ミラーニューロンと報酬系の関連 

 ジュウシマツの大脳基底
核では、解剖学的に同定した
ミラーニューロンの近傍に
チロシン水酸化酵素への免
疫反応が見られた。左図は大
脳基底核に同定されたミラ
ーニューロンで、白抜△はう
たったことによる細胞質内
遺伝子発現、白埋△は聴いた

ことによる核内発現、そして矢印はチロシン水酸化酵素への免疫応答である。このことから、ミ
ラーニューロンの周りにはドパミンの放出があることが示唆される。 

ラットを対象とした研究でも、ミラーニューロンの候補と考えられる神経細胞がある前帯状
皮質を観察すると、c-fos の発現とチロシン水酸化酵素の発現が重なっていることがわかった（次
ページ図）。このことから、前帯状皮質でもミラーニューロンのドパミンによる強化が働いてい
ることが示唆される。 

以上まとめると、ジュウシマツの運動模倣（発声学習）においては運動前野と大脳基底核に聴



覚発声ミラーニューロンがあり、その周りにはドパ
ミンの放出があることがわかった。ラットの共感に
ついての研究はジュウシマツの結果ほど明瞭では
ないが、前帯状皮質にミラーニューロンの性質の一
部を持つ神経細胞（緑の点）があること、そしてそ
の周囲にはやはりドパミンの放出を示唆するチロ
シン水酸化酵素があることがわかった（白色の点）。
最適な抗体が見つかっていないことから、ラットの
組織化学の結果はまだ確定したものではない。しか
し電気生理学的なデータはより説得力がある。 
 

(4) 全体のまとめ 
 本研究により、模倣と共感の共通過程として、知
覚と運動、刺激と情動反応を結びつけるミラーニューロンがあること、そしてそれがドパミン系
によって調整を受けていることと矛盾しない結果を得ることができた。ドパミンのアゴニスト、
アンタゴニストによって模倣と共感にどのような影響が現れるかを解明するのが次の段階とし
て重要である。 
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