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総合序論 

 

 本研究では、鳴禽類における音声の認知について、発達・機能・神経機構の観点から

検討する。具体的には、鳥が発達初期に聴いた歌に示す「選好」に着目し、特定の音声

の経験がどのような行動上の機能をもち、どのような神経機構によって選好が表出する

か理解することを目指す。本章ではその導入として、前半で信号とコミュニケーション

を行動学的に定義し、研究対象である鳴禽類の歌について概説する。後半では、歌の選

好にかかわる過去の研究をまとめ、本研究の目的と構成を説明する。 

 

1 信号とコミュニケーション 

 動物行動学において、ある個体の形態や運動から生じる刺激を他個体が知覚して行動

を変化させるとき、この刺激を信号とよび、一連の過程をコミュニケーションという

(Dawkins & Krebs, 1978; Owren et al., 2010; Rendall et al., 2009) 。信号を発する個体を送信

者、知覚する個体を受信者とよぶ。送信者の発する刺激が受信者に一定の反応を引き起

こし、それが送信者の適応度を上昇させるものであるならば、その刺激が信号として進

化する (Hasson, 1994; Maynard Smith & Harper, 1995) 。信号は、光、音、化学物質、ある

いは機械的な刺激であり、それぞれ受信者の視覚、聴覚、嗅覚、触覚を通じて作用する。

たとえば、ヒトを含む霊⾧類のコミュニケーションでは、視覚と聴覚が優位である。光

（視覚）信号は、送信のコストが低く定位性が非常に高いが、遮蔽物のない明所で個体

間距離が比較的短い場合にしか伝達できない。いっぽう音（聴覚）信号には、送信者が

外敵から検出されやすい、環境中の物体や気象条件によってゆがめられるなどの欠点が

あるが、明暗や遮蔽物の有無によらず広範囲に伝達可能であり、信号源の定位が比較的

しやすい、といった利点がある (Catchpole & Slater, 2008; Rosenthal & Ryan, 2000) 。生息

環境の違いや系統発生上の制約によって、生成および知覚しやすい信号の種類が異なる

ため (Bradbury & Vehrencamp, 2011) 、それぞれの動物が種固有のコミュニケーション体

系をもち、行動文脈に応じて複数の感覚様相の信号が用いられる (Partan & Marler, 2005) 。 
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2 鳴禽類の歌 

 配偶の機会を得ることは有性生殖をおこなうすべての種にとって重要であり、求愛の

ための信号はさまざまな動物で普遍的に観察される。多くの種では、オスよりもメスで

繁殖のコストが高く、メス獲得をめぐるオス間闘争とメスによるオスの選り好みが起こ

る。性淘汰は、自然淘汰だけでは説明できないような、送信コストの高い信号の進化を

駆動するとされる (Darwin, 1871; Zahavi & Zahavi, 1997) 。鳴禽類の歌も、そのような複

雑な求愛信号の一例である。鳴禽類とは、スズメ目 Passeriformes のうちスズメ亜目 Passeri

に属す鳥の総称で、「鳴く鳥」という名のとおり（英語の呼称は songbird である）、音声

によるコミュニケーションを頻繁におこなう。鳴禽類の歌は、もっともよく研究されて

きた動物の音声のひとつであり、その機能、発達、メカニズムについて一定の知見が得

られている (Catchpole & Slater, 2008; D. E. Kroodsma & Miller, 1996; Zeigler & Marler, 2008) 。 

 

2.1 歌の機能 

鳴禽類の音声は、地鳴きと歌（さえずりともいう）の２つに大別される。地鳴きは全

般的に単一の音節からなり、持続時間が比較的短い。音声のパターンには雌雄差がない

ことが多く、捕食者に警戒する、ヒナが親に給餌を求める、といった行動の文脈によっ

て分類することができる (Marler, 2004) 。それに対して歌は、多数の音節が連なった、持

続時間が比較的⾧い音声である。鳴禽類のなかには雌雄ともに歌をうたう種もあるが(D. 

E. Kroodsma et al., 1996; Webb et al., 2016) 、とくに温帯には、オスのほうが歌の頻度や複

雑性が高い種や、うたうのがオスのみであり歌が完全に性的二型な行動である種が多く

分布している (Morton, 1996; Odom et al., 2014) 。こうした地理的な理由と歴史的理由か

ら、歌の機能に関する研究も、オスのみがうたうか主としてオスがうたう種を対象とし

たものが多数を占める (Riebel, 2016) 。 

野外調査や実験室での音声再生実験などのさまざまな研究から、求愛と縄張り防衛が

歌の主たる機能であることが明らかになっている (Catchpole & Slater, 2008) 。まず、基

礎的な観察として、歌の頻度にはつがい形成や産卵時期と相関する季節的な変動がある

ことが多くの種で認められており、これは歌が繁殖に関連した機能をもつことを強く示

唆する (Brenowitz et al., 1998; Catchpole, 1973; Schwabl & Kriner, 1991) 。また、野外ある

いは実験室で歌を再生したり、発声器官を損傷させて歌をうたえなくする操作を加えた
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りする実験を通じて、歌には概して敵対するオスを退け、メスを引きつける役割がある

ことが示されてきた (Eriksson & Wallin, 1986; D. E. Kroodsma & Byers, 1991; McDonald, 

1989) 。雌雄がともにさえずる種に関しては、メスの歌がオスの歌と異なる機能をもつ

かどうかについて今後の体系的な実証研究が待たれているものの (Riebel, 2016; Riebel, 

Odom, Langmore, & Hall, 2019) 、オスのみがうたう種と同様に、繁殖文脈における同性

間・異性間の相互作用に歌が重要であることはわかっている (Hall et al., 2015; Keen et al., 

2016; Langmore et al., 1996)。 

 

2.2 歌の発達 

鳴禽の歌は発声学習によって獲得される。発声学習とは、聴いた音声を自らの発声パ

ターンに取り入れる学習を指す。これは、多くの地鳴きが生得的な音声であり、経験に

依存せずに発達するのと対照的である。鳴禽の歌学習は、手本の聴覚記憶を形成する感

覚学習と、聴覚フィードバックを用いて自らの発声を手本に近づけていく感覚運動学習

の 2 つの過程からなる (Doupe & Kuhl, 1999; Konishi, 1965; Marler, 1970) 。感覚学習期の

開始は感覚運動学習期の開始に先行するが、前者が完了してから後者に移行するとは限

らず、種によっては 2 つの学習期が重複する（図 1a）。ジュウシマツ Lonchura striata var. 

domestica やキンカチョウ Taeniopygia guttata は、繁殖のしやすさなどから、実験室研究

に取り入れられてきた代表的な種である。これらの種では平均的に、巣立ち前後から 1

～2 ヶ月ほどが感覚学習期、巣立ち後から性成熟前までが感覚運動学習期に相当する 

(Brainard & Doupe, 2002; Okanoya, 2004) 。巣立ちとは初めて巣の外に出るときを意味し、

このタイミングで親鳥の姿や発声を含む外界の刺激にさらされる機会が増す。巣立ち後

も身体が成熟するまでは親の保護を受けるため、家族とともに生活する。 

感覚学習期には、幼鳥は父親などの身近なオスの成鳥の歌を聴いて記憶する。歌が遺

伝的に継承されるものではなく、このような聴覚経験をもとにして学習されることは、

幼鳥を親から隔離する実験や、異なるつがいの巣間で卵を交換する cross fostering の実験

（以下、里子実験とよぶ）から明らかにされてきた。卵を親元から離し、孵化してから

他個体の歌を聴かせないように実験者の手で育てると、幼鳥は正常な歌を発達させるこ

とができない (Clayton, 1987; Marler, 1970; Price, 1979) 。また、幼鳥を里親に育てさせた

り、録音した歌をスピーカーから聴かせたりすると、遺伝的な親の歌ではなく孵化後に



 

| 6  

 

聴いたものと似た歌をうたうようになる (Adret, 1993; Baptista & Petrinovich, 1986; Marler, 

1970) 。こうした感覚学習能力が保持されているのは、発達初期のある程度限定された

期間である。孵化後、聴覚系が十分に発達すると感覚学習が始まるが、感覚経験と運動

経験および加齢に依存して、新たに聴いた音声を自らの歌に取り入れる可塑性はいずれ

失われることがわかっている (Brainard & Doupe, 2000; Doupe & Kuhl, 1999; Nottebohm, 

1969) 。 

感覚運動学習期には、時間をかけて歌が変化していく（図 1b）。初期の歌は subsong と

よばれ、音響特徴も時間特徴も定まらない発声である。学習が進むと、ある程度手本に

近いが成鳥の歌よりもばらつきが大きく、まだ可塑性のある歌をうたうようになり、こ

れを plastic song という。さらに練習を繰り返すうちに、手本と同様に一定の音響特徴を

もった音要素が一定の遷移規則であらわれるような crystallized song となる。歌が完成す

ることを結晶化という。感覚運動学習期に聴覚を剥奪された幼鳥は、正常な歌を発達さ

せることができないため、歌の練習には幼鳥自身の発声の聴覚フィードバックが必要で

あることがわかっている (Konishi, 1965; Nottebohm, 1968; Price, 1979) 。 

歌の発達過程には種差があり、カナリア Serinus canaria のように成鳥になってからも

感覚運動学習期がおとずれ、繁殖期ごとに歌を変化させる種もあるが（open-ended learners

という）、ジュウシマツやキンカチョウなどの種では（closed-ended learners という）一度

結晶化した歌は基本的に変化せず、各個体が幼鳥期に獲得した歌を一生涯うたい続ける 

(Brainard & Doupe, 2002) 。なお、発達過程は類似しているが、ジュウシマツの歌とキン

カチョウの歌には音響的な特徴に差異があるのに加え、ジュウシマツのほうが音要素の

遷移規則が複雑であるという違いがある (Hosino & Okanoya, 2000; Okanoya, 2004; Sakata, 

Hampton, & Brainard, 2008; Tachibana, Koumura, & Okanoya, 2015) 。鳥種は研究の目的に応

じて使い分けられている。 

なお、鳴禽類の歌に関する文献では慣習的に、歌学習 song learning という用語はしば

しば歌の発声学習を指すものとして用いられる。ただし、歌を発声するための運動パタ

ーンを獲得する送信者としての学習と、歌の知覚や認知に関する受信者としての学習と

を区別するため、この論文ではこれ以降、文脈から明らかな場合を除き、前者を歌の生

成学習 song production learning とよぶこととする。 
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図 1：鳴禽が歌の生成を学習する過程 

（a）鳴禽の歌の実験室研究で用いられる代表的な 2 種について、歌の発達過程を示した。横軸は孵化

後日齢である。実線と点線が、それぞれ感覚学習と感覚運動学習のおよその期間をあらわしている（実

際には個体差がある）。これらの種では、2 つの学習期は大きく重複している。▲と△はそれぞれ、巣立

ちと性成熟のおよそのタイミングをあらわす。ジュウシマツの場合、孵化後およそ 4 週間（25～30 日

齢）で巣立ちを、およそ 4 か月（120 日齢）で性成熟をむかえるとされる。キンカチョウは、孵化後お

よそ 3 週間（20～25 日齢）で巣立ちを、およそ 3 か月（90 日齢）で性成熟をむかえるとされる。 

（b）ジュウシマツの歌の発達の例。各発達段階における幼鳥・若鳥の歌と、手本となった父親の歌を

示した。これらの図はサウンドスペクトログラムといい、音の各周波数成分の強度（色の濃さ）を時間

に対してプロットしたものである。44 日齢では音要素の特徴が一貫しない歌をうたっているが、72 日

齢では歌の音響的・時間的特徴が収束しつつあり、150 日齢では音要素が完成して、手本とよく似た歌

をうたえるようになっていることがわかる。 
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2.3 歌の発達過程の特異性 

コミュニケーションにかかわる形態や行動は、遺伝と環境との相互作用によって形成

される。身体の構造はそれぞれの種に固有であり、相対的には個体ごとの経験よりも、

遺伝的なプログラムに依存して発達するといえる。しかし、温度などの環境条件や栄養

状態といった要因が、個体間の形態差や個体内での行動調節につながることが、節足動

物や脊椎動物の複数の系統で確認されている (Beckers & Schul, 2008; Fonseca & Allen 

Revez, 2002; Nowicki et al., 2002) 。 

鳴禽類の歌学習は成鳥の歌を聴く経験に依存しているため、生体内外の物質的な条件

だけでなく、社会的な条件からも決定的な影響を受ける発達過程であるといえる 

(Bateson & Mameli, 2007; Marler, 1999) 。このような発達上の性質をもった信号は、自然

界にそう多くみられるわけではない。複雑な求愛音声の使用は、無脊椎動物から脊椎動

物まで非常に広範な動物種でみられるが、その多くは鳴禽類の歌とは違って生得的な発

声パターンであり、他個体の信号形質という社会的な刺激の経験は当該個体の発声パタ

ーンの発達に必須ではない (Bradbury & Vehrencamp, 2011) 。コオロギやカエルを発達初

期に他個体から隔離して育てた場合や (Gerhardt & Huber, 2002; Greenfield, 2002) 、マウ

スを対象として里子実験をおこなった場合 (Kikusui et al., 2011) 、通常の社会環境で育っ

た個体と質的に変わらない求愛音声が発達することが実証されている。 

物質的な環境の経験も、個体の信号形質の発達にかかわる後天的な要因であるが、発

達初期に他個体（成体）が発する信号にさらされる経験が、機能的な信号形質の獲得を

左右する場合、これは物質的環境から個体差がうまれる発達過程とは大きく異なるとい

える。さまざまな動物の信号のなかでも、鳴禽類の歌がさかんに研究されてきた理由の

ひとつは、こうした社会的な学習を含めたコミュニケーションの発達を調べることがで

きるためである。 

 

2.4 ヒト言語との類似性 

さらに、時間的に精緻な運動制御が必要な発声系列としての鳴禽類の歌は、ヒトの発

話学習や発話制御、言語にかかわる障害や疾患について理解するためのモデルとしても

有用である (Ackermann & Ziegler, 2013; Brainard & Doupe, 2002, 2013; Doupe & Kuhl, 

1999) 。 
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ヒトの発話獲得も発声学習の能力を基礎とするものであり、鳴禽類の歌学習とのあい

だには、行動レベルにおいていくつかの共通点がある。言語を学習する性質そのものに

は遺伝的な素地があるが、子どもが言語音の発声や知覚を発達させるには、周囲の大人

の発話を聴く経験が必要である。経験の時期も重要であり (Pallier, 2013) 、乳幼児期に言

語刺激にさらされない場合、母語話者の水準での第一言語獲得が困難となることが、孤

児の事例研究 (Fromkin et al., 1974) や手話の学習を対象とした研究 (Mayberry & Eichen, 

1991; Newport, 1990) から示されている。第二言語についても、習得の開始年齢と最終的

な熟達度には負の相関がみられる (Birdsong, 2005; DeKeyser, 2000) 。また、発話も喃語

とよばれる未熟な発声から始まり、徐々に成人が話すような音響特徴と規則性をもった

発声へと発達していく。この過程は聴覚に依存したもので、幼児期に耳が不自由である

ことは、発話の発達に著しい影響を及ぼす (Oller & Eilers, 1988; Stoel-Gammon & Otomo, 

1986) 。こうした遺伝と社会経験の相互作用のあり方や、学習の年齢効果（あるいは感受

性期、臨界期）、聴覚への依存性は、歌の感覚学習や感覚運動学習とよく類似している。 

また、ヒト以外の哺乳類では、発声学習する動物はゾウ、クジラ、イルカ、アザラシ、

コウモリといった分類群のうちの一部の種に限られている。いっぽう鳥類では、鳴禽類

に加え（鳴禽類は鳥類全体の種数の約半数を占める）、インコ（オウム目インコ科 

Psittaciformes Psittacidae）、オウム（オウム目オウム科 Psittaciformes Cacatuidae）、ハチド

リ（アマツバメ目ハチドリ科 Apodiformes Trochilidae）が発声学習をおこなう。これらの

動物の中でも鳴禽類は、古くから野外での観察が盛んであったこと、研究室での飼育と

実験が比較的容易であることから、歌の発達過程がよく記述されていた。このような理

由で、ヒトの発話獲得や発話制御の行動学、神経科学、遺伝学的メカニズムを研究する

動物モデルとしても利用されてきた経緯がある (Bolhuis, Okanoya, & Scharff, 2010; Doupe 

& Kuhl, 1999) 。 

 

3 歌の選好 

 鳴禽類に限らず動物一般を対象とした行動学的研究では、動物がある刺激に対して忌

避的でない反応を示し、その頻度や強度が他の刺激に対する反応よりも高いとき、動物

がその刺激に対して「選好 preference」をもっているという (Fraser & Matthews, 1997) 。

あるいは、複数の刺激のあいだで見られる反応の選択性のことを、選好とよぶ (Kirkden 
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& Pajor, 2006) 。忌避的でない反応とは、動物種や刺激の様式によってさまざまであるが、

典型的には刺激への接近や、刺激に注意が向いていることを示す身体の運動や発声など

が挙げられる。コミュニケーション信号はその定義からして、あらゆる対象に一様に作

用するわけではなく、受信者の側は信号の種差や個体差に敏感であり、他個体に由来す

るすべての刺激に一様に反応するわけではない。動物のコミュニケーションに関する研

究では、信号がどのように認知されているかを理解するために、特定の社会的な刺激の

あいだで選好が調べられることがある。鳴禽類における音声認知の研究でも、いくつか

の観点から歌の選好が調べられてきた。 

 

3.1 メス成鳥の配偶者選択にかかわる歌の選好 

オスの歌はメスを引きつけるが、繁殖の成功のためには配偶者選択が重要であり、メ

スの歌の選好についていくつかの予測が立つ。まず、生殖能力のある子孫を残すために

は異種のオスと交配してはならない。そこで、メスは同種の歌に対する選好をもってい

ると考えられ、これは複数の種で実際に確かめられている (Searcy & Yasukawa, 1996) 。

キンカチョウを用いた実験からは、歌を聴かずに育ったメスも同種歌に選択的な反応を

示すことや (Braaten & Reynolds, 1999; Lauay et al., 2004) 、孵化後の栄養状態を操作して

も同種歌への選好に影響がないこと (Woodgate et al., 2011) がわかっている。これらの研

究は、種認識に関する歌の選好が強い遺伝的な基盤に支えられていることを示唆する。

ただし、キンカチョウをジュウシマツの里親に育てさせて歌選好を調べると、測定手法

（行動指標）によっては同種歌に対する選択性が低下するという報告もある (Campbell 

& Hauber, 2009)。 

また、いくつかの種では地域ごとの方言や亜種による歌の差異が存在する (Catchpole 

& Slater, 2008)。同じ地域もしくは異なる地域のオスと交配することが適応的ならば、メ

スはそうした違いにも感受性をもっていると考えられ、この点もいくつかの種で実証さ

れている (ミヤマシトド Baker, Spitler-Nabors, & Bradley, 1981; キンカチョウ Clayton, 

1989; ウタスズメ Melospiza melodia Searcy, Nowicki, Hughes, & Peters, 2002) 。特定の方言

や亜種の歌への選択性には、遺伝的なバイアスにくわえて孵化後の経験が作用すると考

えられているが、種や実験手法の違いによって研究の結果はさまざまである (Hernandez 

et al., 2008) 。たとえば、キンカチョウには地理的に隔離された 2 つの亜種 Taeniopygia 
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guttata guttata と Taeniopygia guttata castanotis があり、通常の繁殖をおこなった場合、メ

スは自分の亜種の歌に対して選択的に求愛受容のディスプレイを示す (Clayton, 1989)。

しかし、里子実験によって幼鳥期の社会経験を操作した場合、T. g. guttata を里親として

育った T. g. castanotis のメスは T. g. guttata の歌に、T. g. castanotis を里親として育った T. 

g. guttata のメスは T. g. castanotis の歌に対して、それぞれ選択的に反応するという結果

が得られた (Clayton, 1990) 。いっぽう、イエスズメ Passer domesticus で同様の里子実験

をおこなうと、里親ではなく出生地の歌への選好がみられた (Hernandez & MacDougall-

Shackleton, 2004) 。 

それに対し、同種内の歌の個体差に関する歌の選好は、発達過程での聴覚経験を通じ

て学習される可能性が高い。キンカチョウを対象に、正常に歌を学習したオスとそうで

ないオスの歌を刺激として、音源接近を用いてメスの選好を調べた研究では、孵化後の

社会環境を操作すると、幼鳥期に歌を聴いて育った群のみで正常な歌への一貫した選好

がみられた (Lauay et al., 2004) 。また、幼鳥期に複雑性（構成する音要素の種類の多さ

や音響特徴の多様さ）の低い歌もしくは高い歌を聴かせる群を設け、成鳥になってから

歌の選好を調べた結果、複雑な歌への選好は幼鳥期に複雑な歌を聴いた群でより顕著で

あった (Vyas et al., 2009) 。また、配偶者選択というよりつがい維持に関連するが、同じ

くキンカチョウを対象とした研究から、メスは聴いたことのない同種歌よりもつがい相

手の歌に選好を示すことがわかっており (Miller, 1979a; Woolley & Doupe, 2008) 、成鳥に

なってからの繁殖経験も歌の選好を変化させると考えられる。 

さらに、オスの歌は社会的文脈によっても特徴が変化することがあるが、そうしたわ

ずかな差異に対する感受性も、発達初期に歌を聴く経験によって獲得されるようである。

キンカチョウやジュウシマツのオスは、メスに向かって求愛のためにうたうほか、周囲

に受信者となる個体がいない状況でも単独でうたう (Jarvis et al., 1998; Sossinka & Bohner, 

1980) 。前者はメス指向歌 female-directed song、後者は無指向歌 undirected song とよば

れ、指向歌は無指向歌よりもテンポが速く、音響的ばらつきが低い (Kao & Brainard, 2006; 

Sakata et al., 2008) 。メスは、このような違いを検出することができ、指向歌に対して選

好を示す (Woolley & Doupe, 2008) 。しかし、オスの歌を聴かずに育ったメスでは、同様

の選好がみられないことから、幼鳥期の聴覚経験は指向歌と無指向歌の弁別にも必要で

あることが示唆された (Chen et al., 2017) 。 
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以上の例から、メスは歌の種差、地域差、個体差、行動文脈の差などに敏感であり、

配偶相手としてより望ましい個体を選択できるような歌の選好を示すこと、その選好に

は遺伝的にプログラムされた側面と、経験によって獲得される側面があることがわかる。 

 

3.2 オス幼鳥の手本歌選択にかかわる歌の選好 

 オスの幼鳥は、成鳥の歌を手本として歌を学習する。感覚学習期にあたる時期に成鳥

の歌を聴くことができない場合や、異種の歌を手本とした場合には、種典型的な歌を獲

得できないことになる。前の節で述べたように、メスはこうした歌の違いを聴き分ける

ことができるため、オスが適切な手本を選択できるかどうかは、繁殖成功度に一定の影

響を与えると考えられる。キンカチョウ、ヌマウタスズメ Melospiza georgiana、ウタスズ

メなどの種では、オスの幼鳥に実験室でスピーカーから歌を呈示して学習させたとき、

同種歌と異種歌の両方を聴いても、同種の歌を学び取る傾向があることが示されている 

(Marler, 1999; Rodríguez-Saltos, 2017) 。ただしこれらの研究は、被験体が最終的に獲得し

た歌が、どちらの手本に類似していたかを調べたものである。したがって、被験体とな

ったオスが同種の歌を選択的に聴き覚えたのか（感覚学習における選択性）、どちらの歌

も聴き覚えたが異種の歌は発声することが困難であるために自身の発声パターンとして

獲得することができなかったのか（感覚運動学習における選択性／運動上の制約）、ある

いはその両方であるかを区別することはできない。 

一部の研究では、同種の歌を聴いた経験のないオスの幼鳥が、異種よりも同種の歌に

対して高頻度で地鳴きを発したり、同種歌の再生される止まり木に移動したりすること

が報告されており (Braaten & Reynolds, 1999; Nelson & Marler, 1993) 、幼鳥は「同種歌に

対する注意の向けやすさ」という意味での選好を有しており、それが学習対象の選択に

寄与しているとする考えもある。手本となる歌が再生されているときの刺激への注意状

態が高い個体ほど、その手本と近い歌をうたえるようになるという報告は (キンカチョ

ウ Chen, Matheson, & Sakata, 2016)、部分的にその仮説を支持する。 

 

3.3 発達初期に聴いた歌に対する選好 

 配偶者選択や歌学習の手本の選択のような特定の行動文脈からは離れて、キンカチョ

ウ、ジュウシマツ、ミヤマシトド Zonotrichia leucophrys など鳴禽類の一部では、発達初
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期に聴いた身近なオスの歌（多くの場合は父親の歌）に対する選好がみられることが報

告されている。こうした選好は、父親の歌とそれまでに聴いたことのない新奇な歌をス

ピーカーから呈示し、刺激に対する反応の選択性を調べる手法で測定され、キンカチョ

ウとミヤマシトドの幼鳥では雌雄両方で確認されている (Clayton, 1988; Nelson et al., 

1997) 。キンカチョウやジュウシマツでは、被験体が成鳥になり父親と離れて数ヶ月か

ら数年後に実験をおこなった場合にも、同様の刺激選択的反応がみられ、父親歌の記憶

は生涯にわたって保持されるものであると考えられる(キンカチョウオス Gobes & 

Bolhuis, 2007; ジュウシマツメス Kato, Hasegawa, & Okanoya, 2010; キンカチョウメス

Miller, 1979a; キンカチョウオス・メス Riebel, Smallegange, Terpstra, & Bolhuis, 2002) 。ま

た、遺伝的な親ではなく非血縁の里親の歌を聴いて育った幼鳥では、里親の歌への選択

的な反応がみられるが、親から隔離されて育った鳥は、父親の歌に対する選択的な反応

を示さない (Clayton, 1988; Nelson et al., 1997; Riebel, 2000) 。これらのことから、父親歌

に対する行動の選択性は遺伝的な機構にもとづくものではなく、孵化後の聴覚経験に依

存すると考えられている。 

 ここで挙げた研究は、いずれも歌の記憶・弁別能力や、過去に聴いた親近性の高い歌

への選好を調べることを目的としたものが多かった。一部の文献では、メスが父親の歌

を記憶するのは性的刷り込みであり、将来の配偶者選択に影響を与える可能性が議論さ

れた (Kato, Hasegawa, et al., 2010; Miller, 1979b) 。しかし、ズアオアトリ Fringilla coelebs

では幼鳥期に聴いた歌と聴きなれない歌とのあいだの選好に個体間で一貫した傾向がみ

られない (Riebel & Slater, 1998) 、カナリアでは育て親の歌よりも新奇な歌に対する選好

がある (Trosch et al., 2017) という報告もあり、いずれの研究も近親交配回避との関連を

考察していた。したがって、同種歌のなかでも発達初期に聴いた特定の歌（父親の歌）

を選好することが、配偶者選択と関連するのか、また関連するとしたら具体的にどのよ

うな機能をもつかは明らかになっておらず、種によって異なる可能性もある。 

 また、オスが父親の歌に対する選好を獲得することに、適応的意義があるのかどうか

もよくわかっていない。感覚学習において適切な個体の歌を手本として選択することを

促進する可能性や（3.2 節）、成鳥になってから歌を手がかりに他のオスの出生地や血縁

の近さを認識する可能性が考えられるが、いずれも直接的な検証には至っていない。 
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3.4 歌の選好の神経機構 

 以上のような歌の選好に関連した神経科学的な知見も得られている。これまでの研究

は、電気生理学、免疫組織化学、あるいは分子生物学的な手法によって歌に対する聴覚

領域の神経応答を調べ、行動レベルの反応との相関を示したものが中心となっている。 

メスについては、3.1 節で述べたような配偶者選択という文脈での歌選好に関して、刺

激の性質や行動と対応する高次聴覚領域（図 2）の神経活動が調べられてきた。以下の先

行研究はいずれも、音声刺激を呈示し、最初期遺伝子産物のタンパク質を免疫組織化学

的に検出することで、歌を聴いたあとの神経活動を定量したものである。Maney らはミ

ヤマシトドを対象に、歌を再生した際のメスの求愛受容ディスプレイと、高次聴覚領域

NCM（caudomedial nidopallium）および CMM（caudomedial mesopallium）の神経活動を調

べた (Maney et al., 2003) 。ミヤマシトドでは生息地域によって歌の方言がある。この研

究から、メスは自分の地域の方言に対してより高頻度でディスプレイを示し、NCM と

CMM では自分の地域の方言を聴いたあとのほうが多数の神経細胞が活動していたこと

がわかった。また Terpstra らは、キンカチョウのメスに父親の歌あるいは新奇な歌を聴

かせて NCM と CMM の神経活動を調べ、両方の領域において父親歌を聴いたあとのほ

うが活動した神経細胞が多かったことを示した (Terpstra, Bolhuis, Riebel, van der Burg, & 

den Boer-Visser, 2006) 。 

指向歌に対する選好に関連した研究もある。Woolley らは、キンカチョウのメスを対象

に、つがい相手のオスと新奇なオスの指向歌と無指向歌をそれぞれ刺激として NCM と

CMM の神経活動を調べた (Woolley & Doupe, 2008)。その結果、CMM では指向歌と無指

向歌のあいだで、NCM ではつがい相手と新奇なオスのあいだで、活動した神経細胞数が

異なることがわかった。さらに、発達初期の聴覚経験を操作した研究から、NCM の指向

歌に対する感受性は、幼鳥期に同種の歌を聴く経験に依存している可能性が示唆されて

いる (Chen et al., 2017) 。 

近年になって、成鳥のメスで NCM や CM（caudal mesopallium）を損傷あるいは不活性

化したり (Elie et al., 2019; Tomaszycki & Blaine, 2014) 、薬理的操作や光遺伝学的操作を

加えたりして (Barr et al., 2019; Day et al., 2019; Elie et al., 2019) 、操作前にもっていた歌

の選好が変化することを示した例もあり、相関だけではなく聴覚領域の神経活動と行動

の因果関係について研究が進みつつある。幼鳥期に脳損傷や神経活動操作をおこなった
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例はまだない。 

聴覚領域以外を標的とした研究では、幼鳥期に歌を聴いて育ったメスでは腹側被蓋野

VTA で指向歌に選択的な神経応答がみられるが、歌を聴かずに育ったメスではそのよう

なパターンが観察されないことがわかっている (Barr & Woolley, 2018) 。また行動との対

応は確認されていないが、哺乳類の扁桃体に相当する扁桃核 TnA では、聴かせる歌の時

間的な特徴もしくは親近性によって活動レベルが異なることや (Lampen et al., 2014) 、

同種内の音声に対して選択的に応答する神経細胞があることが (Fujii et al., 2016) 報告さ

れている。 

 

 

図 2：歌の知覚・認知に関連した脳部位 

鳴禽の脳の矢状断面を模式的に示し、本文中で言及した、歌の知覚や認知に関連した活動がみられる

脳領域と脳神経核を図示した。哺乳類の大脳の皮質構造とは異なり、鳥類の大脳では神経細胞が神経核

あるいは領域としてまとまっており、神経核／領域同士がネットワークを形成する構造をもっている。

しかし、哺乳類の大脳感覚皮質についても皮質以下の各脳部位についても、鳥類の脳でおおむね対応す

る構造があることが、細胞構築学、分子生物学、組織化学、生理学など複合的な観点から確認されてい

る (Jarvis et al., 2013; Reiner et al., 2004) 。図中に示した脳領域／神経核の略称は次の通りである。 

NCM: caudomedial nidopallium; CM: caudal mesopallium; CMM: caudal medial mesopallium（CM

のうち内側の下位領域）; TnA: nucleus taeniae of the amygdala; VTA: ventral tegmental area 
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オスについてもメスと同様に、高次聴覚領域では刺激の生態学的価値に対応した神経

活動がみられる。キンカチョウやカナリアを用いて、音刺激を呈示した後の最初期遺伝

子の脳内発現を調べると、高次聴覚領域 NCM や CM では同種の歌に選択的な神経活動

がみられることがわかった (Jin & Clayton, 1997; Mello et al., 1992) 。また、音声刺激に対

する神経活動を電気生理学的に調べた研究でも同様の結果が確認された (Chew et al., 

1996) 。 

オスの場合には、主に歌の発声学習の神経メカニズムを調べる枠組みのなかで、感覚

学習における手本の歌の記憶には NCM や CM が重要であるという仮説のもとに研究が

進められてきた (Bolhuis & Gahr, 2006) 。免疫組織化学的あるいは電気生理学的手法で、

キンカチョウ成鳥の高次聴覚領域 NCM の神経活動を定量すると、幼鳥期に聴いた手本

の歌を呈示したときのほうが、他の歌を呈示したときよりも多数の神経細胞が活動する

ことや (Bolhuis, Hetebrij, Den Boer-Visser, De Groot, & Zijlstra, 2001; Bolhuis, Zijlstra, den 

Boer-Visser, & Van der Zee, 2000) 、被験体が手本にどれだけ近い歌を学習できたかと、手

本歌を聴いたあとに活動した神経細胞数と間に正の相関がみられることが示された 

(Phan, Pytte, & Vicario, 2006; Terpstra, Bolhuis, & Den Boer-Visser, 2004) 。また、幼鳥が手

本となる歌を聴いている際に、NCM の神経活動を薬理的に抑制すると、正常な感覚学習

が阻害されることがわかっているほか (London & Clayton, 2008) 、実際に手本の歌を聴

く経験を経ることで、幼鳥の NCM の神経細胞に手本の歌に選択的に応答する性質が生

じることが、電気生理学的に確認されている (Miller-Sims & Bottjer, 2014; Yanagihara & 

Yazaki-Sugiyama, 2016) 。歌の発声学習ではなく、歌の選好（歌を聴いたときの反応）と

の関連を直接検討した研究は少ないが、オスの成鳥において NCM を薬理的に損傷する

と、幼鳥期に記憶した歌に対する接近行動の選択性が低下するという報告がある (Gobes 

& Bolhuis, 2007) 。このことから、NCM の刺激選択的な神経活動は、感覚学習だけでな

く過去の経験にもとづく歌の認知の基盤にもなっていると推測される。 

以上のような一連の研究から、聴覚領域 NCM や CM で、歌に対する反応と相関した

神経活動がみられることが明らかであり、実際の行動制御にそうした神経活動が必要で

ある可能性が高い。ただし、NCM や CM の神経活動が行動の出力に至るまでの神経回路

レベルのメカニズムは明らかになっていない。ここで、歌の選好の機能を行動レベルで

十分に検討することは、神経機構の研究方針にも大いに影響する可能性がある。これま
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でには、研究ごとに歌選好の測定に異なる行動指標が用いられることがあったが、異な

る行動に対して同様の神経回路メカニズムを想定することの是非は問われる必要がある。

また、特定の歌への選好について、その適応的意義が明瞭であれば、神経機構を調べる

ことの妥当性は高くなるといえる。 

 

4 本研究の目的と構成 

 キンカチョウやジュウシマツなどの鳴禽類では、幼鳥期に聴いた歌に対する選好がみ

られるという行動学的な証拠について、3.3 節で述べた。その選好にどのような機能（適

応的意義）があるのか、あるいは選択的な行動がどのような神経機構によって表出する

かは明らかでないが、これらの課題について検討することは、歌によるコミュニケーシ

ョンの至近要因と究極要因を理解するための一助となるだろう。そこで私は、父親歌へ

の選好がもつ機能と行動の表出機構を理解することを目的として、本博士研究をおこな

った。研究対象には、主として以下の理由からジュウシマツを選択した。①歌が完全に

性的二型な行動であるため、オスでは歌の生成学習、メスでは歌による配偶者選択と歌

の選好との関連を検討することができる、②鳴禽類のなかでは体系的に実験がなされて

きた種であり、歌の発達過程や認知について参照可能な知見がある、③メスの歌選好に

ついて歌の特徴に着目した研究が進められてきたいっぽうで、発達初期の経験の影響が

ほとんど検討されてこなかった。 

博士研究は 3 種類の実験（4 つの章）から構成される（図 3）。まず、父親の歌に選好

をもつことに適応的意義があるならば、歌を学習し生成するオスと、歌を評価するメス

とでは、発達段階によって表出される行動に違いがあると予測し、雌雄両方を対象に父

親歌への選好を縦断的に調べた（第 1 章）。そこで確認された接近および発声反応の性差

にもとづき、雌雄それぞれについて選好の機能を検討した。オスに関しては、第 1 章の

実験で得られたデータの分析することにより、幼鳥における父親歌選好と歌の感覚学習

の関連性を考察した（第 2 章）。また、メスの成鳥における父親歌選好が配偶者選択と関

連することを、より生態学的妥当性の高い行動を指標とした実験により検証した（第 3

章）。続いて、メスの成鳥における歌選好表出の神経機構について、これまでに研究され

てきた聴覚領域だけでなく、社会行動や繁殖行動にかかわる脳部位が関与するかどうか

を脳損傷実験によって検討した（第 4 章）。最後に、第 1 章から第 4 章の結果をまとめ、
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経験によって形成される歌選好と信号の進化との関連について考察し、実験室研究にお

ける歌選好の測定手法と定義について再考するとともに、本研究の限界点と今後の展望

を議論する。 

 

 

 

図 3：研究の構成 

 博士論文を構成する各章の位置づけと関係性を図式的に示した。第 1 章では、各性別と発達段階の鳥

が父親歌に対してどのように選好を示すかを調べた。そこで得られた結果をもとに、第 2 章と第 3 章で

それぞれオスの幼鳥とメスの成鳥における父親歌選好の機能を検討した。第 4 章では、第 1 章と第 3 章

で得られたメスに関する結果にもとづいて、選好表出の神経機構を検討した。第 1 章が行動の発達、第

2・3 章が機能、第 4 章が神経機構に関する研究である。 
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第 1 章 父親歌に対する選択的行動の発達と性差 

 

1 序論 

総合序論で述べたように、動物を対象とした行動学的研究では、特定の刺激への選択

的な反応（とくに忌避的でない反応）、あるいはその選択性のことを選好という (Kirkden 

& Pajor, 2006) 。これまでの鳴禽類に関する研究では、異なる種、齢、性別の鳥を対象と

して、いくつかの手法によって歌の選好が調べられてきた（表 1）。本章の実験では、性

別や日齢によって父親歌への反応の選択性が異なるかどうかを検討する。この目的に対

し、どのような手法（行動指標）を採用するかは本質的な問題となるため、ここで主要

な手法の利点や欠点を概説したのち、実験の目的とデザインをあらためて述べる。 

 

1.1 歌に対する選好の測定手法 

鳴禽類の歌の選好を調べる実験室実験では、多くの場合、2 種類の歌刺激のあいだで

反応の頻度や強度を比較する。実験の方法は、スピーカーから再生した歌に対する反応

を測定するものと、オペラント条件づけの手続きにより歌の再生と連合した反応を測定

するものとに大きく分かれる。前者では歌が聴こえたあとの行動を、後者では鳥が歌を

再生させる行動を測定していることから、それぞれ受動的／能動的とよばれることもあ

る (Gentner & Hulse, 2000; Holveck & Riebel, 2007; Kato, Hasegawa, et al., 2010) 。 

再生された歌を聴くと、鳥はさまざまな反応を示す。そのなかで音源接近は、実験者

の目にも顕著な反応のひとつであるが、日齢や性別を問わずに観察できることから、比

較的古くから近年にわたって繰り返し利用されてきた (Clayton, 1988; Gobes & Bolhuis, 

2007; Lauay et al., 2004; Miller, 1979b; Woolley & Doupe, 2008) 。接近行動がみられるとい

うことは、少なくともその刺激が動物の関心を引くものであり回避の対象ではないこと

を、場合によっては快情動価の高い刺激であることを意味する。他には、歌の再生に対

する発声が行動指標とされる場合もある。過去の研究では、地鳴きの発声頻度を測定し

たものが多い (Chen et al., 2017; Clayton, 1988; Dunning et al., 2014; Nagle et al., 2002; Nelson 

et al., 1997; Nelson & Marler, 1993; Van Ruijssevelt et al., 2018; Vyas et al., 2009) 。発声頻度

は経験的に、注意や覚醒度を反映する指標と考えられているが、その種におけるコミュ

ニケーションのなかで歌に対する応答に用いられることがわかっている発声の場合には、
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より動物の生態に則した解釈を与える指標といえる  (Dunning et al., 2014; Elie & 

Theunissen, 2016) 。また、発声は接近行動と同様に日齢を問わず利用でき、より若齢な

巣立ち前の幼鳥に適用される例もある (Wheatcroft & Qvanstrom, 2017) 。音源接近や発声

は自発的にみられる行動であるため、オペラント条件づけのような訓練が必要なく、観

察と測定が比較的容易であることも利点である。 

同様の実験系で、頭部や身体の向きの変化や運動頻度など、接近や発声以外の反応が

利用されることもある (Vyas et al., 2009) 。これらの行動は、記録することは容易である

が、生じる文脈や機能が必ずしも明らかではない。どちらかというと探索的に測定され、

事後的な分析から刺激呈示時の覚醒度や注意の変化にともなうものと考えられていた。

また、対象がメスの成鳥に限定される場合、歌に対する交尾誘発姿勢 (Searcy, 1992) や

営巣行動 (Okanoya & Takashima, 1997) のような、繁殖文脈における本来の機能が明瞭な

行動を利用することができる。ただし、前者では事前にエストロゲンを導入しておく必

要があるため、侵襲性と実験者のコストがやや高い。後者では、1 種類の歌につき数週間

ほどの実施期間が必要で (D. E. Kroodsma, 1976) 、異なる歌への反応を個体内比較する

ことが難しいという欠点がある。 

他方、オペラント条件づけを利用した選好の測定は Riebel らによって導入され、その

後広く用いられてきた (Anderson, 2009; Gentner & Hulse, 2000; Kato, Hasegawa, et al., 2010; 

Morisaka, Katahira, & Okanoya, 2008; Riebel & Slater, 1998; Schubloom & Woolley, 2016) 。標

準的な手続きは以下のようなものである。オペラント装置内に、つつくと歌が再生され

る 2 つのキーを用意する。鳴禽類は社会性が高く、社会的に隔離された状況では他個体

の発声（歌）が報酬として働くため (Adret, 1993; Stevenson, 1967) 、キーをつつく行動が

強化される。ここで、一方のキーをつつくと歌 A（たとえば父親歌）が、もう一方のキ

ーをつつくと別の歌 B（たとえば新奇な歌）が呈示される。歌 A と連合したキーをつつ

く頻度がもう一方のキーより相対的に高ければ、歌 A のほうが高い報酬価をもった刺激

であるということになる。このような原理を用いて、キーつつき行動の頻度によって、2

種類の歌のあいだで選好を測定することができる。測定する行動そのものは実験状況下

で獲得させたものであるものの、接近反応や交尾誘発姿勢を用いた実験とも整合する結

果が得られることから、妥当性がある程度担保されると考えられている (Anderson, 2009; 

Holveck & Riebel, 2007) 。ただし、選好をテストする前に訓練が必要であり、すべての（上
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記の例ならば 2 つの）反応キーについて歌刺激との随伴性を学習するまでに要した試行

の取り扱いが恣意的になることもある。別の問題として、被験体がオスの幼鳥の場合に

は、能動的なキーつつきで再生される歌を手本とした発声学習が起こりやすいという知

見があり (Adret, 1993; Lipkind et al., 2013; Tchernichovski, Lints, Mitra, & Nottebohm, 1999; 

Tchernichovski, Mitra, Lints, & Nottebohm, 2001) 、選好を調べる手続きが歌の生成学習に

干渉する可能性に注意する必要がある。 

 

表 1：歌への選好を測定する手法の比較 

過去の研究で用いられてきた行動指標について、特徴と対象を一覧とした。特徴については手法間の

相対的評価として、◎（高い）〇（普通）△（低い）の順で、大まかに表記した（詳細については本文

を参照されたい）。実施の容易さは時間や装置など実験のコスト、統制の容易さは個体内で刺激の特性

を統制できるか、対象の一般性は鳥の日齢や性別に関係なく適用可能かどうかを勘案したものである。

オペラント以外の 5 項目はすべて、歌再生に対する反応を測定する実験手法である。本実験では音源接

近と発声を反応として測定した（網掛け）。 

 

手法 
特徴 

実施の容易さ 統制の容易さ 生態学的妥当性 対象の一般性 

音源接近 ◎ ○ ○ ○ 

発声 ◎ ○ △～◎ ◎ 

その他の運動 ◎ ○ △ ○ 

交尾誘発姿勢 ○ ○ ◎ △ 

営巣行動 △ △ ◎ △ 

オペラント ○ ○ △～○ ○ 

 

1.2 過去の研究の問題点と本実験の目的 

 ジュウシマツでは、オスのみが発声学習をおこない、歌を生成する。したがって、異

性間の歌を使ったコミュニケーションにおいて送信者は常にオス、受信者は常にメスで

ある。また、縄張り防衛の同性間コミュニケーションでは送受信者がともにオスとなる。

このように歌に関する行動が雌雄間で異なるため、幼鳥期に形成される歌の選好がなん
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らかの機能をもつ場合、それは雌雄で異なるものである可能性がある。父親歌への選好

の機能を理解するためには、父親歌に対して各性別・各発達段階の鳥が示す行動を体系

的に記述することが役に立つと考えられ、これが本章の実験の目的である。 

 過去におこなわれた研究を総体としてみれば、幼鳥から成鳥まで、オスとメスの両方

で、父親歌への選択的な反応が報告されている (Clayton, 1988; Gobes & Bolhuis, 2007; Kato, 

Hasegawa, et al., 2010; Miller, 1979a; Riebel et al., 2002) （表 2）。しかし個々の研究をみる

と、研究によって選好の測定手法や対象とした種、幼鳥の成育条件などが異なり、研究

内で発達段階と性別が要因として検討されていないものもあった (Clayton, 1988) 。した

がって、研究間で結果を直接比較することは難しく、過去の研究を参照するだけでは性

別と発達段階によって行動が異なるかどうかを知ることはできない。そこで本章では、

オスとメスの両方について、幼鳥から成鳥まで縦断的にテストを実施することを計画し

た。また、オペラント行動によってキンカチョウ成鳥の父親歌への選好を測定した研究

では、雌雄差が認められなかったと報告されているが (Riebel et al., 2002) 、オペラント

行動と本来のコミュニケーションにおける歌への反応の親和性が低いという手法上の理

由から、性別による違いを検出できていなかった可能性も考えられる。そのため、ここ

では前節で述べた測定手法の特徴を鑑み（表 1）、性別と日齢を問わない、訓練を必要と

しない、オス幼鳥の歌の発声学習に干渉しない、生態学的妥当性が比較的高い、という

利点のある音源接近と発声を測定することとした。本章では 2 つの実験をおこなった。

主軸である実験 1 では、両親によって育てられた鳥を対象に、父親の歌を刺激として行

動テストを実施した。そこでみられた父親歌への選択的な反応が、経験によるものであ

るかを検討する目的で、実験 1 とは別の鳥を対象として、孵化後の社会環境を操作する

実験 2 をおこなった。 

 

表 2：過去の研究の対象と手法の一覧 

 父親の歌と新奇な歌を刺激として歌の選好を調べた過去の研究を一覧とし、比較のために末尾に本

実験の条件を示した。文献はスペースの都合上、第一著者と出版年のみを記した。種について、ZF は

キンカチョウ zebra finch、BF はジュウシマツ Bengalese finch、WS はミヤマシトド white-crowned 

sparrow の頭文字で略記したものである。 
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文献 
実験対象 

手法 注記 
種 性別 齢 

Miller, 1979a ZF メス 成鳥 接近  

Clayton, 1988 ZF メス・オス 幼鳥～成鳥 接近・発声 

データ取得は縦断的に行わ

れたが、日齢と性別による比

較がなされていなかった 

Nelson, 1997 WS メス・オス 幼鳥～若鳥 発声  

Riebel, 2000 ZF メス 若鳥・成鳥 オペラント  

Riebel, 2002 ZF メス・メス 成鳥 オペラント  

Gobes, 2007 ZF オス 成鳥 接近  

Kato, 2010 BF メス 成鳥 オペラント  

本実験 BF メス・オス 幼鳥～成鳥 接近・発声  

 

 

2 方法 

 行動テストの方法などは、基本的に実験 1 と 2 で共通しているため、以下では実験 2

で手続きが異なっていた場合に必要に応じてその旨を記述した。 

 

2.1 鳥の飼育と繁殖 

実験 1 ジュウシマツのオスとメスを 10 羽ずつ用いた。一部のオスとメスは同一の家

族（父親）に由来する個体であった（表 3）。これら 20 羽はすべて研究室内で繁殖させ

た。ジュウシマツのつがいを繁殖用のケージ（幅×奥行×高さ 29.7×23.6×33 cm）に導入し

たのち、産卵日と孵化日を記録し、幼鳥（行動テストに用いた個体）の日齢を特定した。

幼鳥が孵化後 120 日齢になるまで、両親および他のきょうだいとともに繁殖用ケージ内

で飼育した。ジュウシマツは約 120 日齢で性成熟に達するとされるため、このような手

続きをとった。1 つの繁殖用ケージでは 1 つの家族を飼育し、ケージどうしは不透明な

仕切りによって隔てた。この環境では、どの鳥も飼育室全体の音を聴くことが可能であ

ったが、幼鳥が十分な近距離で視覚および身体的な接触をともなって発声のやり取りが

できる個体は、家族に限定された。120 日齢に達したのち、被験体は繁殖用ケージから性
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別ごとに分けられた集団飼育ケージ（幅×奥行×高さ 37×41.5×44 cm）に移され、以後そ

のケージで飼育された。集団飼育ケージ 1 つの個体数は 8～14 羽であった。 

歌刺激を作成するために、被験体となった幼鳥の父親 11 羽を含む 29 羽のジュウシマ

ツのオスを用いた。これらの個体には、研究室内で孵ったものもあれば外部から購入し

たものもあったが、実験に用いた時点ではいずれも成鳥（180 日齢以上）であった。 

以上のすべての個体は、研究の全期間を通じて明期 14 時間・暗期 10 時間の⾧日照明

条件で飼育され、自由に飼料と水を摂取することができた。飼育室の温度と湿度は、そ

れぞれ約 25 ℃および約 60%に維持されるよう管理した。実験の手続きは、大学院総合文

化研究科に提出し、承認を受けた動物実験計画書（受付番号 27-9）に従うものであった。

また、東京大学動物実験実施規則および動物実験実施マニュアルを順守した。 

 

実験 2 行動テストの被験体としてジュウシマツのオスとメスそれぞれ 11 羽と 6 羽

を用いた。一部のオスとメスは同一の家族（父親）に由来する個体であった（表 3）。

実験 1 と同様に繁殖を開始した後、ヒナがかえって 7 日後から 14 日後に繁殖ケージか

ら父親だけを取り出し、繁殖ケージとは互いの発声が聴こえない別のケージへ移動させ

た。キンカチョウやジュウシマツでは、孵化後 10 日前後までは目が開いておらず、聴

覚も十分に発達していないため (Amin et al., 2007) 、この間に周囲の個体の歌を記憶す

ることはないとされる。その後幼鳥は母親によって育てられたが、一度に生まれたヒナ

数が 4 羽以上であった場合には、母鳥に過度な育雛の負担がかからないように、もう１

羽のメスの成鳥を繁殖ケージに導入して母親とともに幼鳥を育てさせた。幼鳥が孵化後

約 40 日齢に達して独力で採餌可能になった時点で巣を取り外し、幼鳥とは血縁関係の

ないオスの成鳥をケージに入れた。このオスは、父親の代わりに幼鳥と同じ環境で歌を

うたう個体として導入したもので、被験体が約 120 日齢になるまで同居させた。120 日

齢以降は、いずれの被験体も性別ごとに分けられた集団ケージで飼育した。加えて、刺

激を作成するために、先述の通り幼鳥と同居した個体 9 羽と、被験体が歌を聴いたこと

のない別のオスの成鳥 20 羽を使用した。ケージの大きさや温度・湿度などの飼育条件

は、すべて実験 1 と同様であり、飼育と実験も同様の承認および倫理的配慮のもとにお

こなった。 
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表 3：実験 1 と 2 の行動テストに用いた被験体の情報 

 家族 ID とは、被験体の両親（つがい）の ID である。雌雄どちらか一方の被験体数が 0 である場合、

その家族に生まれたオスまたはメスが実験に用いられなかったという意味で、必ずしもその家族にオス

とメスのどちらか一方しか生まれなかったことを意味するわけではない。 

 

実験 1       実験 2     

家族 ID 

被験体数 
 

家族 ID 

被験体数 

オス メス   オス メス 

A 2 2 
 

L 1 1 

B 1 2 
 

M 1 1 

C 1 1 
 

N 1 1 

D 2 0 
 

O 3 0 

E 1 0 
 

P 2 0 

F 1 0 
 

Q 2 0 

G 1 0 
 

R 1 0 

H 1 0 
 

S 0 2 

I 0 2 
 

T 0 1 

J 0 2 
    

K 0 1         

合計 10 10 
 

合計 11 6 

 

 

2.2 実験装置 

 行動テストは、防音室内（幅×奥行×高さ 163×163×215 cm）に設置したテストケージの

なかで行った（図 4）。テストケージは樹脂製の格子状ケージで、取り外し可能な仕切り

板によって区切られた 3 つの区画からなっていた（全体の大きさ 105×16×22 cm、各区画

の大きさ 35×16×22 cm）。中央の区画には飼料と水が置かれ、鳥はいつでも自由に摂取す

ることができた。後述する馴化時およびテスト間の待ち時間には、仕切り板が取り付け

られ、鳥は中央の区画に滞在した。テスト時には仕切り板が取り外され、鳥は 3 つの区

画内を自由に移動することができた。テストケージの両端にスピーカー（MM-SPL2N2、

SANWA SUPPLY）が置かれ、歌刺激が呈示された。テスト中の鳥の動きおよび音声を、

ケージの直上に設置したウェブカメラ（BSW200MBK、Buffalo）によって記録した。録
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画のフレームレートは 16 Hz、録音のサンプリング周波数は 44100 Hz であった。テスト

を行った防音室の明暗周期は飼育室の環境と同一であった。 

 

 

図 4：行動実験装置の概要 

 テストケージを上面もしくは側面からみた配置と寸法を示した。網掛けの部分が接近区画である。 

 

2.3 歌の録音と刺激の作成 

行動テストでは、被験体の父親の歌と、過去に聴いたことのないジュウシマツの歌を

再生し、父親の歌に対する相対的な選好を測定した。飼育室で複数の家族の繁殖を同時

期におこなっていた場合、被験体の幼鳥は別の家族の父親の歌を耳にした可能性があっ

た。ただしテストでは常に、被験体自身の父親の歌と、過去に耳にしたことのない個体

の歌を刺激として使用し、後者が他の家族の父親の歌であるかどうかは問わなかった。

これらの刺激を用意するため、事前に歌を録音した。対象となる個体を単独で防音箱内

のケージに入れ、ケージの上に設置したマイク（PRO35、Audio-technica）から音声を記

録した。マイクの出力はプリアンプ（QuadMic、RME）によって増幅されたのち、オーデ

ィオインターフェース（Delta66、M-AUDIO）によって 16 ビットの量子化ビット数、

44100 Hz のサンプリング周波数でデジタル化され、コンピューターに入力された。鳥の

発声のみを効率的に保存するため、Sound Analysis Pro 2011 ( Tchernichovski, Nottebohm, Ho, 

Pesaran, & Mitra, 2000) というソフトウェアを用いてコンピューターに入力されたデータ

をモニターし、特定の周波数成分を含む音が閾値を超える音圧で一定時間以上持続した

場合にのみ、音声ファイルとして最終的に保存された。録音環境への慣れに時間を要す
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る場合があること、歌の音響特徴には日内変動が存在することから、一個体につき最低

12 時間の録音を継続した。 

 刺激を作成するために、録音ファイルからひとつづきの歌を含む区間を切り出して用

いた。ジュウシマツは、各個体が一定の音要素のレパートリーを有し、一定の遷移規則

の歌をうたうが、実際の音響特徴や配列はうたうたびにある程度ばらつく。したがって、

各個体につき 5 つの刺激を準備した（図 5）。すなわち、録音ファイルの中から歌を含む

区間を 5 つ切り出した。1 つの刺激の持続時間は 6.94±0.88 秒（平均±標準偏差）であっ

た。各刺激について、その個体の典型的な音要素がすべて含まれること、および鳥の体

動などによる雑音が含まれていないことを確認した。切り出した音声ファイルは、

500 kHz 未満および 10000 Hz 以上の周波数を遮断する帯域通過フィルタで処理した。フ

ィルタリングには、Python（SciPy の signal という信号処理用のモジュール）で書いたプ

ログラムを使用した。その後、各ファイルの波形の振幅の標準偏差をそろえることによ

って、同一個体の 5 つの刺激、また比較する個体（父親と新奇な個体）のあいだで刺激

の音圧を統制した。最終的な音圧は、騒音計（NL-27、Rion）を用いて実験環境で等価騒

音レベルを実測し、スピーカーから 12.5 cm の距離での測定値が 70 dB になるように調

整した。 

 

 

図 5：歌刺激の例 

 あるオスから録音した 5 つの刺激の例を、スペクトログラムで示した。 
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2.4 実験スケジュール 

行動テストは、各個体に対して約 40、60、90、120、180 日齢の時点で縦断的に行った

（図 6 上段）。日齢には ± 5 日の幅があった。10 羽のオスのうち 1 羽のみ、40 日齢での

テストを実施することができなかった。それ以外のすべての鳥は、上記の 5 つの時点で

テストをした。テストを実施する日齢は、ジュウシマツの身体および行動の発達過程に

もとづいて決定した。ジュウシマツは雌雄ともに、約 40 日齢で親の給餌から独立して餌

をとれるようになり、約 120 日齢で性成熟に達する。オスの場合、およそ 60 日齢は手本

を聴き覚える感覚学習期の後期および発声の練習をする感覚運動学習期の初期に、90 日

齢は感覚運動学習期の後期にあたり、この間にもっとも大きく歌が発達する（図 1）。歌

は約 120 日齢の時点でおおむね結晶化するが、それ以降にも多少の変化はみられる 

(James & Sakata, 2014; Okanoya, 2004) 。したがって、身体および行動が完全に成熟してい

ると考えられる約 180 日齢においても、選好が維持されているかどうかをテストした。 

馴化およびテストは以下の要領で行った（図 6 下段）。テスト実施日の 3 日前に、被験

体を飼育室から防音箱（テスト用の防音室とは異なる）に移動し、他個体の歌を聴かせ

ないようにした目的はテスト時に歌を聴く動機を高めるためで、過去の研究で用いられ

てきた標準的な方法を踏襲した (Dunning et al., 2014; Woolley & Doupe, 2008) 。テスト実

施日の前日の午後に、鳥を防音箱から防音室内のテストケージ中央区画に移し、実験環

境への馴化を開始した。その際、被験体の母親を一緒にテストケージ中央区画に導入し

た。約 4 時間が経過したのち、母親のみをテストケージから取り出し、被験体は翌日の

テスト開始時まで中央区画に一晩滞在した。テストの前日から母親をともなって馴化さ

せるという手続きは、予備実験での観察にもとづいて決定した。予備実験において被験

体をテスト前の数時間のみ、あるいは単独で馴化させた場合、テスト中の活動量が少な

く分析に十分な接近行動や発声行動が見られない個体がいた。それに対し、実験環境に

他個体と同居すること、より⾧時間滞在することは、実験環境における鳥の恐怖を低下

させるものと推測され、テスト中の活動量を増加させた。同伴させる個体を母親とした

のは、被験体にとって親近性が高いこと、メスはうたわないためテストの結果に干渉し

ないと考えられたことによる。 

1 回のテストは、2 つのセッションから構成された。1 回目のセッションは 9 時ごろ、

2 回目のセッションは時間をおいて 14 時ごろに実施した。テストを開始する直前に、区
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画のあいだの仕切り板を取り外した。音源への接近として左右の区画に移動する行動を

調べる実験であるため、刺激呈示を開始する前に鳥が左右の区画に移動した場合、中央

の区画に戻るのを待ってからテスト（刺激呈示）を開始した。各セッションにおいて、

父親歌と新奇歌が左右のスピーカーから交互に呈示された。刺激オンセット間の時間間

隔は、平均 30 秒（最短 25 秒から最⾧ 35 秒）のランダムな値を取るように設定した。父

親歌と新奇歌はそれぞれ 20 回ずつ呈示された。各歌について 2.3 で記述した 5 つの刺激

が 4 回ずつ（5×4 =合計 20 回）、ランダムな順序で呈示された。すなわち、セッション

全体は 20 試行×2 個体（父親または新奇個体）の 40 試行で構成され、所要時間は約 20 分

（30 秒×40 試行）であった。1 回目のセッションが終了したら仕切り板を再度取りつけ

て左右の区画に移動できないようにし、鳥は 2 回目のセッションまで中央の区画で待機

した。刺激の呈示順序とスピーカーの位置の対応は、セッション間でカウンターバラン

スをとった。たとえば、1 回目のセッションにおいて父親歌／新奇歌が奇数番目／偶数

番目の試行に左側／右側のスピーカーから呈示された場合、2 回目のセッションでは父

親歌／新奇歌が偶数番目／奇数番目の試行に右側／左側のスピーカーから呈示された。

テストが終了したら、被験体は速やかに飼育室のケージに戻された。 

 

 

図 6：実験のスケジュール 

 上段には鳥の日齢に対して、飼育環境とテストのタイミングを図示した。各個体が日齢毎に異なる新

奇歌でテストされ、同じ日齢でも異なる個体には異なる新奇歌を使用した。下段には一つの日齢におけ

るテストのスケジュールを示した。 
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2.5 反応の定量方法および刺激選択性の分析方法 

刺激に対する反応は、音源への接近行動と呈示した歌に対する発声行動の 2 種類の指

標について定量化した。各種の行動について、反応がどちらかの刺激に選択的にみられ

たかどうか、また反応の選択性が日齢や性別によって異なっていたかを調べた。 

音源接近については、テストケージの 3 つの区画のうちスピーカーに近い左右の区画

（接近区画）に、鳥が訪れた頻度と滞在した合計時間を調べた。発声については、第一

に地鳴きの頻度を調べた。父親歌と新奇歌のそれぞれについて、歌の呈示中の地鳴きの

回数を記録した。ここでは種類を区別せずにすべての地鳴きを対象とした。刺激呈示の

間隔の発声は分析の対象に含めなかった。過去の研究では雌雄で共通して観察できる地

鳴きだけが測定されていたが (Clayton, 1988; Nelson et al., 1997) 、本実験においては複数

のオスに共通して刺激呈示中にうたう行動が確認されたため、歌の頻度も分析の対象と

した。頻度は刺激呈示中に歌が発せられた試行数としてカウントした。接近頻度あるい

は滞在時間、および発声の頻度は、刺激ごと（父親歌／新奇歌）に 1 回目と 2 回目のセ

ッションを合計して、その日齢のテストにおける反応の値として扱った。次節で説明す

る GLMM を用いた統計解析では、各刺激に対する反応頻度のデータを使用し、刺激の種

類や日齢がオスとメスの反応をどのように説明するかを検討した。 

頻度を集計後、2 種類の刺激に対する反応頻度の合計のうち父親歌に対する反応が占

める割合を算出し、父親歌に対する反応の選択性の指標とした。つまりこの割合の値は、

2 種類の刺激に等しく反応すれば 0.5 となり、新奇歌または父親歌への反応が多いほど 0

または 1 に近くなる。割合は、データを視覚的に示す目的に使用したほか、異なる種類

の反応のあいだで選択性の相関を調べるために用いた。後者は、歌への選好を測定する

ための行動指標の妥当性について検討するために実施した分析で、①接近頻度または滞

在時間から算出した選択性（反応の割合）と、②接近行動と発声行動の選択性のあいだ

の相関関係を検討した。あるテストにおいて、鳥が接近区画への移動や発声をまったく

示さなかった場合には割合は計算せず、グラフの作成や相関係数の算出にはその個体の

その日齢のデータを使用しなかった。データが有効であった個体数は、各グラフおよび

解析結果を報告する際に、その都度示した。 
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2.6 行動テストと反応の分析方法（実験 2） 

テストケージなどの行動実験に用いた装置、歌の録音と刺激の作成方法、馴化と各テ

ストのスケジュールは、すべて実験 1 と同様であった。テストを実施した日齢は実験 1

とは異なり、40 日齢を除いた約 60、90、120、180 日齢の 4 つの時点であった。日齢に

は ± 5 日の幅があった。また、メスの被験体 6 羽のうち 4 羽は、90 日齢と 120 日齢のテ

ストを実施することができなかった。実験 1 では父親歌と新奇歌を呈示したのに対し、

実験 2 では父親歌の代わりに同居させたオスの歌を呈示した。 

テスト中の反応についても実験 1 と同様、音源への接近と発声を定量した。音源接近

については鳥が左右の接近区画に移動した頻度を記録した。発声については、刺激呈示

中の地鳴き頻度に加え、被験体がオスであった場合には刺激呈示中に歌をうたった試行

数をカウントした。同居オスの歌に対する反応の頻度を、両方の歌に対する合計の反応

頻度で割った割合を算出し、同居オスの歌に対する反応の選択性の指標とした。どちら

の刺激に対しても反応がみられなかった場合には割合は計算せず、グラフの作成や相関

係数の算出にはその個体のその日齢のデータを使用しなかった。データが有効であった

個体数は、各グラフおよび解析結果を報告する際に、その都度示した。ここでは、各種

反応に関して、実験 1 で父親歌に対してみられた選択性と同様の傾向があるかどうかを

確認することが主目的であったため、またメスについてオスと比較するのに十分な個体

数からデータを得ることができなかったため、性差や日齢に関する詳細な分析は実施し

なかった。 

 

2.7 統計解析 

父親歌に対する選択的な反応が性別と発達段階によって異なるかどうかを統計的に分

析するために、一般化線形混合モデル（Generalized linear mixed model; GLMM）を用いて

行動テストにおける反応を解析した。概略としては、刺激の種類（父親歌／新奇歌）、テ

スト実施日齢およびそれらの交互作用が、各性別の反応をどのように予測するかをモデ

ル選択によって検討した。選択性の有無や発達による変化に性差があるならば、雌雄の

データで異なるモデルが選択されると予想した。音源接近と発声について、オスとメス

のデータに対してそれぞれモデルをあてはめた。つまり、音源接近（オス・メス）、地鳴

き（オス・メス）、さえずり（オス）の合計 5 つのデータセットについて、以下に述べる
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モデルの推定と比較をおこなったことになる。なお、性別を説明変数とせず、このよう

な解析方法を採用した主な理由は、とくに発声の反応については、行動の雌雄差が量的

ではなく質的である可能性が考えられたためである。仮に選択性の程度ではなく、選択

性の有無や方向が異なるならば、刺激間の反応の相対値を雌雄間で量的に直接比較する

よりも、各変数の反応の説明への寄与を性別間で比較する方法が適当であり、かつ音源

接近と発声を同じ枠組みで解析することができると判断した。 

音源接近の解析では接近頻度（各接近区画を訪れた回数）を、地鳴きの解析では発声

回数を、それぞれ応答変数とした。いずれの場合も、誤差構造にポワソン分布を指定し

てリンク関数は対数関数とした。地鳴きのデータに関してのみ、1 回以上の発声がみら

れた試行数の対数をオフセット項に設定した。さえずりの解析では、テスト全体 40 試行

のうち刺激の呈示中に１回以上の発声がみられた試行数を応答変数とし、誤差構造には

二項分布を指定してリンク関数はロジット関数とした。各性別の各種の反応について、

刺激の種類、日齢、およびそれらの交互作用（固定効果）の可能な組み合わせを説明変

数とする 5 種類のモデルをあてはめ（表 4）、赤池情報量基準（Akaike’s information criterion; 

AIC）にもとづくモデル選択をおこなった。AIC の小さいモデルが、よりよい予測を与え

るモデルであるとみなした。すべてのモデルについて、被験体の ID を切片と刺激の傾き

の変量効果に指定した。 

説明変数のうち刺激の種類は、便宜的に二値の変数として扱い、新奇歌に 0 を父親歌

に 1 を割り当てた。日齢については、60 日齢および 120 日齢における行動テストのデー

タをそれぞれ幼鳥と成鳥（性成熟の前後）の代表値とみなし、60 日齢に 0 を 120 日齢に

1 を割り当てて二値の変数として扱った。5 つの時点でテストを実施する実験計画は、ジ

ュウシマツの歌の発達や性成熟のタイミングを考慮して設定した。しかし、実際に得ら

れたデータの性質と制約から、統計解析においては日齢を幼鳥／成鳥というカテゴリで

扱うことが適当であると判断した。第一に、40 日齢において接近区画への移動もしくは

刺激呈示中の発声がまったくみられなかった鳥がいた（音源接近についてはオス 4 個体

とメス 1 羽、地鳴きについてはオス 3 羽、さえずりについてはオス 10 羽すべて）。その

ため、全個体について全日齢における反応を対象として分析を実施することが不可能で

あった。第二に、接近についても発声についても、選択性が日齢をまたいで複数回上下

するような複雑な反応の変化はみられなかったため（図 7～9）、すべての日齢の組合せ
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を比較することは有用とはいえず、かつ要因の水準数が増加するため係数の推定が困難

になる可能性があると考えられた。これらの理由から、日齢を上記のように二値的に扱

った。GLMM のあてはめは、ラプラス近似による最尤推定法でおこなった。係数の推定

値と標準誤差の推定にあたって z 値（Wald 統計量）を算出し、有意にゼロから離れてい

るかどうかの目安として結果に記載した。 

 モデルの推定と z 値の算出には、R version 4.0.2 (R Core Team, 2018) で書かれたパッケ

ージである lmer4 (Bates et al., 2015) と lmerTest (Kuznetsova et al., 2017) を使用した。各種

反応の刺激間の割合について、個体間平均と 95%信頼区間の算出と、グラフを描画する

目的には SciPy version 0.19.0（Python version 3.6.0）を使用した。信頼区間はブートスト

ラップ法（n = 1000）により算出された。最後に、異なる種類の反応のあいだで選択性の

相関を調べるために、R の関数 cor および cor.test を使用してピアソンの積率相関係数を

算出した。相関係数の算出は、個体と日齢をプールし、オスとメスそれぞれのデータに

ついておこなった。 

 

表 4：比較した GLMM の一覧 

 刺激（新奇歌=0, 父親歌=1）、日齢（60 日齢=0, 120 日齢=1）、刺激と日齢の交互作用のいずれか、

またはそれらの組合せを説明変数とする以下のモデルをあてはめ、各性別の各種反応について AIC が

最小となるモデルを選択した。モデル 0 は変量効果以外の説明変数を含まない null モデルである。 

 

モデル 説明変数（固定効果） （変量効果） 

0    個体 ID 

1 刺激の種類   個体 ID 

2  日齢  個体 ID 

3 刺激の種類 日齢  個体 ID 

4 刺激の種類 日齢 刺激の種類×日齢 個体 ID 
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3 結果 

3.1 から 3.3 節に実験 1 の結果を、3.4 節に実験 2 の結果を記載した。 

 

3.1 音源接近（実験 1） 

 まず、接近区画を訪れた頻度を指標として音源接近の刺激選択性を分析した。雌雄と

もに、いずれの日齢でも父親歌側への接近頻度の割合の個体間平均は0.5を上回り、全

体の傾向としては、父親歌に対する選択的な接近がみられた（図7a）。これは、幼鳥も

しくは成鳥のキンカチョウを対象として接近行動を測定した過去の研究の結果とも整合

するものであった (Clayton, 1988; Gobes & Bolhuis, 2007; Miller, 1979b) 。ただし、選択

性には日齢によって変動がみられ、とくにオスについては90日齢以降、父親歌側への接

近頻度が減少する傾向がみられた。ジュウシマツでは、90日齢から120日齢は歌の感覚

運動学習の後期にあたり、身体的にも性成熟が完了に向かう時期である（図1）。 

それぞれの性別において、刺激の種類と日齢がどのように接近頻度を予測するかを検

討するため、GLMM のあてはめとモデル選択をおこなった（表 5）。オスの反応について

AIC の値が最小だったモデルは、刺激の種類と日齢および両者の交互作用のすべてを説

明変数（固定効果）とするモデル 4 であった。いっぽう、メスの反応に関して AIC が最

小となったモデルは、刺激の種類と日齢を説明変数とするモデル 3 であった。選択され

たモデルの係数の推定値と標準誤差、z 値、p 値は表 6 の通りであった。オスとメスどち

らについても、刺激の種類（新奇歌, 父親歌＝0, 1）が父親歌であるほうが、また日齢（60

日齢, 120 日齢＝0, 1）が高いほうが、反応が多くなるという予測が与えられた。オスの場

合、モデル 4 の交互作用項の推定結果は、日齢が高いほうが刺激の種類の寄与が小さく

なるというものであった。まとめると、メスでは日齢にかかわらず接近頻度の父親歌へ

の選択性が維持されるのに対し、オスでは性成熟ごろを境に選択性が低下するという、

発達軸での行動の性差が確認された。 
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図 7：性別ごとの各日齢における接近行動の選択性 

(a) 音源接近の刺激選択性を、日齢に対してプロットした。刺激選択性（グラフの縦軸）は、2 種類の

刺激の接近区画に移動した合計頻度に対する、父親歌の接近区画に移動した頻度の割合である。●（実

線）と▲（点線）はそれぞれメスとオスの平均である。（平均値、95%信頼区間および個体数は、オス 

40 日齢 M = 0.774, CI = [0.464, 0.976], n = 6; 60 日齢 M = 0.837, CI = [0.734, 0.932], n = 9; 90 日齢 

M = 0.710, CI = [0.608, 0.823], n = 10; 120 日齢; M = 0.606, CI = [0.520, 0.716], n = 10; 180 日齢 M 

= 0.545, CI = [0.441, 0.641], n = 10; メス 40 日齢 M = 0.851, CI = [0.833, 0.915], n = 10; 60 日齢 M 

= 0.826, CI = [0.724, 0.930], n = 9; 90 日齢 M = 0.775, CI = [0.677, 0.851], n = 9; 120 日齢 M = 0.844, 

CI = [0.784, 0.898], n = 9; 180 日齢 M = 0.791, CI = [0.728, 0.858], n = 10） 

(b, c) GLMMによる解析に使用した、60日齢と120日齢における反応の実測値（接近頻度）を示した。

青色のバーが父親歌、灰色のバーが新奇歌に対応する。(b)がオス、(c)がメスの個体間平均である。

(a)から(c)のすべてのパネルについて、エラーバーは95%信頼区間を表している。 

 

表 5：モデル比較の結果（接近頻度） 

オスとメスの接近頻度のデータにあてはめた各モデルの AIC を示した。最小の AIC は太字で示した。 

モデル  AIC（オス） AIC（メス） 

0 （null モデル） 908.42 475.79 

1 刺激の種類のみ 903.04 460.00 

2 日齢のみ 449.17 331.94 

3 刺激の種類＋日齢 463.79 316.15 

4 刺激の種類＋日齢＋交互作用 370.65 317.59 
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表 6：選択されたモデルの推定結果（接近頻度） 

 項 推定値 標準誤差 z 値 p 値 

オス （切片） 0.443 0.458 0.968 0.333 

モデル 4 刺激種類 1.945 0.240 8.120 < 0.001 

 日齢 2.612 0.182 14.316 < 0.001 

 交互作用 -1.719 0.201 -8.539 < 0.001 

      

メス （切片） 0.524 0.476 1.101 0.271 

モデル 3 刺激種類 1.667 0.238 7.016 < 0.001 

 日齢 0.961 0.084 11.481 < 0.001 

 

なお過去の研究では、接近の頻度ではなく刺激付近での滞在時間をもとに父親歌への

選択性を評価したものが多かった (Clayton, 1988; Gobes & Bolhuis, 2007; Holveck & Riebel, 

2007) 。本実験の解析方法は主に、①一方の歌の区画に移動したのちに活動量が低下し、

⾧時間その区画内にとどまる個体が観察された、②各区画での滞在時間は独立でない、

という 2 つの理由から、接近の頻度を応答変数とすることで、鳥の行動の実態に即し、

かつ数学的に適切な分析が可能であると考えて選択した。しかし、解析結果が滞在時間

ではなく頻度を用いたことに依存していないかどうかを確認するために、両者の相関を

調べた（図 8）。接近頻度あるいは滞在時間を用いて算出した反応の割合のあいだで、ピ

アソンの積率相関係数を算出すると、オスのデータでは r = 0.786 （t (43) = 8.360, p < 

0.001）、メスのデータでは r = 0.770（t (44) = 8.011, p < 0.001）となり、頻度と時間のどち

らに着目しても、選択性の傾向はおおむね一貫していることが確認された。 

  



 

| 37  

 

 
図 8：接近頻度または滞在時間にもとづく音源接近の選択性の比較 

 接近反応の定量方法の妥当性を検討するために、頻度または時間から算出した父親歌に対する反応

の割合を比較し、相関をプロットした。1 つのデータ点は、1 個体のある日齢のテストの結果であり、

×と●はそれぞれオスとメスを表している（オス 40 日齢 n = 6, 60 日齢 n = 9, 90 日齢 n = 10, 120 日

齢 n = 10, 180 日齢 n = 10, 延べデータ数 45; メス 40 日齢 n = 10, 60 日齢 n = 9, 90 日齢 n = 9, 120

日齢 n = 9, 180 日齢 n = 10; 延べデータ数 47）。図中では個体と日齢を区別せずプロットしている。 

 

3.2 発声（実験 1） 

 発声については、まず地鳴きを対象として発声頻度の刺激選択性を分析した。その結

果、オスとメスとで刺激間の発声頻度のパターンが異なっていた。メスでは、個体間お

よび日齢間で一貫して父親歌呈示時の地鳴きの頻度が高く、テストしたすべての日齢に

おいて、行動の割合の個体間平均が 0.5 より大きかった（図 9a）。いっぽうオスでは、地

鳴き頻度の刺激選択性に強い傾向はみられなかったが、90 から 180 日齢においては行動

の割合の個体間平均が 0.5 より小さい値であった（図 9a）。 

 刺激の種類と日齢がどのように反応を予測するかを雌雄間で比較するため、音源接近

の場合と同様に GLMM による解析をおこなった。AIC が最小となったモデルは雌雄で

共通して、刺激の種類と日齢を説明変数とするモデル 3 であった（表 7）。オスのデータ

にあてはめたモデル 3 の推定結果をみると、日齢が高いと全般に反応が増えることを予

測するが、刺激の種類の係数は相対的に反応の予測への寄与が小さかった（表 8）。いっ

ぽうメスについては、日齢が高いと反応が増すことが予測されるが、とくに刺激の種類

の項では係数の値が大きくかつ標準誤差が小さく、父親歌であれば反応が多くなること

を示していた。このように、刺激の種類による地鳴きの頻度の違いはメスでより顕著で

あり、父親歌に対して選択的な反応がみられることがわかった。 
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図 9：性別ごとの各日齢における地鳴きの選択性 

(a) 地鳴きによる反応の刺激選択性を、日齢に対してプロットした。刺激選択性（グラフの縦軸）

は、刺激呈示中のすべての地鳴き頻度に対する、父親歌呈示中の地鳴き頻度の割合である。●（実

線）と▲（点線）はそれぞれメスとオスの平均である。（平均値、95%信頼区間および個体数は、メス 

40日齢 M = 0.680, CI = [0.599, 0.785], n = 10; 60日齢 M = 0.645, CI = [0.592, 0.707], n = 10; 90日

齢 M = 0.548, CI = [0.514, 0.592], n = 10; 120日齢 M = 0.545, CI = [0.518, 0.579], n = 10; 180日齢 

M = 0.562, CI = [0.532, 0.606], n = 10; オス40 dph M = 0.513, CI = [0.396, 0.621], n = 7; 60 dph M 

= 0.479, CI = [0.403, 0.560], n = 9; 90 dph M = 0.481, CI = [0.424, 0.546], n = 10; 120 dph M = 

0.383, CI = [0.301, 0.457], n = 10; 180 274 dph M = 0.421, CI = [0.337, 0.500], n = 10） 

(b, c) GLMM による解析に使用した、60 日齢と 120 日齢における反応の実測値（地鳴きの頻度）を示

した。青色のバーが父親歌、灰色のバーが新奇歌に対応する。(b)がオス、(c)がメスの個体間平均であ

る。(a)から(c)のすべてのパネルについて、エラーバーは 95%信頼区間を表している。 

 

表 7：モデル比較の結果（地鳴き） 

オスとメスの地鳴き頻度のデータにあてはめた各モデルの AIC を示した。最小の AIC は太字で示した。 

モデル  AIC（オス） AIC（メス） 

0 （null モデル） 327.00 369.03 

1 刺激の種類のみ 327.02 360.93 

2 日齢のみ 316.32 367.65 

3 刺激の種類＋日齢 315.73 359.47 

4 刺激の種類＋日齢＋交互作用 315.94 359.83 
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表 8：選択されたモデルの推定結果（地鳴き） 

 項 推定値 標準誤差 z 値 p 値 

オス （切片） 0.807 0.111 7.214 < 0.001 

モデル 3 刺激種類 0.099 0.055 1.795 0.073 

 日齢 0.172 0.047 3.626 < 0.001 

      

メス （切片） 0.809 0.103 7.855 < 0.001 

モデル 3 刺激種類 0.413 0.097 4.243 < 0.001 

 日齢 0.071 0.385 1.855 0.064 

 

最後に、オスが刺激呈示中にうたった頻度（試行数）の刺激選択性を分析した。40 日

齢ではテスト中にうたった個体がいなかったため、60 日齢以降のテストを分析の対象と

した。40 日齢ごろのオスのジュウシマツは、感覚運動学習期のごく初期にあり (Okanoya, 

2004) 、すでに subsong をうたうが発声の頻度は低い。また、実験ケージは普段の飼育室

と異なる新奇な環境でもあったため、40 日齢ではテスト中にうたう行動が観察されなか

ったものと推測された。60 日齢以降はいずれの日齢でも、父親歌呈示時にうたった試行

数の割合の個体間平均は 0.5 より低く、父親歌が呈示されたときよりも新奇歌が呈示さ

れたときにうたう頻度が高かった（図 10）。うたう行動についても、地鳴きと同様に

GLMM を用いた解析をおこなった。AIC が最小のモデルは、刺激の種類と日齢を説明変

数に含むモデル 3 であった（表 9）。選択されたモデルの推定結果をみると、刺激が新奇

歌であるほうが、また日齢が高いほうが、うたう行動の頻度が高くなることを予測する

ものであった（表 10）。 
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図 10：各日齢における歌の選択性（オス） 

(a) さえずりによる反応の刺激選択性を、日齢に対してプロットした。刺激選択性（グラフの縦軸）

は、刺激呈示中にさえずりが観察されたすべての試行数に対する、父親歌呈示中にさえずりが観察さ

れた試行数の割合として記述している。さえずり反応の分析は、オスのみを対象とした。（平均値、

95%信頼区間および個体数は、60日齢 M = 0.335, CI = [0.169, 0.496], n = 7; 90日齢 M = 0.304, CI 

= [0.171, 0.440], n = 10; 120日齢 M = 0.290, CI = [0.165, 0.433], n = 10; 180日齢 M = 0.262, CI = 

[0.142, 0.389], n = 10）(b) 一般化線形混合モデルによる解析に使用した、60日齢と120日齢における

反応の実測値（刺激呈示中にうたう反応みられた試行数）を示した。青色のバーが父親歌、灰色のバ

ーが新奇歌に対応する。(a), (b)ともに、個体間平均と95%信頼区間を表している。 

 

表 9：モデル比較の結果（歌） 

オスのうたった頻度のデータにあてはめた各モデルの AIC を示した。最小の AIC は太字で示した。 

モデル  AIC（オス） 

0 （null モデル） 251.55 

1 刺激の種類のみ 247.23 

2 日齢のみ 237.72 

3 刺激の種類＋日齢 233.39 

4 刺激の種類＋日齢＋交互作用 235.39 
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表 10：選択されたモデルの推定結果（歌、オスのみ） 

 項 推定値 標準誤差 z 値 p 値 

オス （切片） -1.937 0.387 -5.012 < 0.001 

モデル 3 刺激種類 -1.100 0.365 -3.013 0.003 

 日齢 0.614 0.155 3.974 < 0.001 

 

 発声に関する分析の結果をまとめると、どちらの刺激に対して高頻度で反応するかは

雌雄間で異なることがわかった。メスは、父親歌に対して高頻度で地鳴きを発したが、

オスの地鳴きの頻度には明確な刺激選択性はみられなかった。また、オスは父親歌より

も新奇歌が呈示されたときに歌をうたう頻度がより高かった。地鳴きについても歌につ

いても、日齢とともに行動量が全般に増加する傾向があったが、刺激選択性の発達によ

る変化は小さいと考えられた。 

 

3.3 接近と発声の選択性の相関関係（実験 1） 

最後に、接近と発声のあいだで選択性に相関がみられるかどうかを検討した（図 11）。

接近頻度または地鳴き頻度にもとづく選択性（父親歌への反応の割合）のあいだで、ピ

アソンの積率相関係数を算出すると、メスでは正の相関がみられたのに対し（r = 0.468, 

t(44) = 3.514, p = 0.001）、オスでは有意な相関がみられなかった（r = 0.247, t(43) = 1.670, 

p = 0.694）。また、オスについては接近頻度とうたった頻度にもとづく選択性のあいだで

も相関を調べたところ、同様に有意な相関はみられなかった（r = 0.217, t(35) = 1.317, p = 

0.196）。この結果は、メスの地鳴き頻度にあてはめたなかで選択されたモデルにおいて、

主に刺激の種類が反応を予測していたことと整合する（表 8、図 9c）。歌に対する接近と

発声の一貫性の有無は、これらの反応がメスでは共通した動機に、オスでは独立した動

機にもとづくものである可能性を示唆する。 
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図 11：接近と発声の選択性の相関関係 

(a) 接近または地鳴きの頻度から算出した父親歌に対する反応の割合を比較した。1 つのデータ点は、

1 個体のある日齢のテストの結果であり、×と●はそれぞれオスとメスを表している（オス 40 日齢 n 

= 6, 60 日齢 n = 9, 90 日齢 n = 10, 120 日齢 n = 10, 180 日齢 n = 10, 延べデータ数 45; メス 40 日齢

n = 10, 60 日齢 n = 9, 90 日齢 n = 9, 120 日齢 n = 9, 180 日齢 n = 10; 延べデータ数 47）。(b) オスの

接近または歌による反応について、同様に選択性の相関をプロットした（オス 60 日齢 n = 7, 90 日齢 n 

= 10, 120 日齢 n = 10, 180 日齢 n = 10, 延べデータ数 37）。個体と日齢は区別せずプロットした。 

 

3.4 父親でないオスの歌を聴いて育った鳥の行動（実験 2） 

 接近区画への移動頻度によって音源接近の反応を分析すると、実験 1 と同様にオスと

メスの両方において、約 40 日齢から同居したオスの歌に対して選択的な接近がみられ

た。いずれの日齢でも、同居オスの歌への接近頻度の割合の平均は 0.5 より高かった

（図 12a）。また、メスとの比較において顕著であったとは言い切れないが、オスでは

90 日齢以前の 2 時点よりも、120 日齢以降の 2 時点における選択性が低かった。 

 地鳴きの頻度を分析すると、メスでは同居したオスの歌に対して選択的な発声が見ら

れたが、60 日齢では地鳴き頻度の割合は 0.5 に近かった（図 12b）。60 日齢での選択性

が低かった理由としては、実験 1 の被験体に比べて父親の代わりとなったオスとの同居

期間が短かったことも考えられる。ただし、6 羽のうち最も選択性の低かった 1 羽では

（割合の値が 0.4）、地鳴きの頻度自体が同居オスの歌呈示中に 2 回、新奇歌の呈示中に

3 回と低かった（その他の日齢における地鳴きの頻度は、いずれにせよばらつきは大き

いものの、全個体・2 種類の刺激の平均±標準偏差で 87.97±58.33 であった）。実験 2 の

被験体が最初にテストを経験したのは 60 日齢であったために、一部の個体では行動量



 

| 43  

 

が少なかった可能性がある。また、実験 1 より個体数が少ない中で、結果として個体間

の平均としては同居オスの歌への選択性が低くなったのではないかと推測された。一方

オスにおける地鳴きの反応については、頻度の割合の平均値としてはいずれの日齢でも

0.5 を下回り、メスのように同居したオスの歌が呈示された際に頻繁に鳴く傾向はみら

れなかった（図 12b）。最後に、刺激呈示中にうたった頻度については、60 日齢のみに

おいて反応の割合が顕著に 0.5 を下回ったが、90 日齢以降のテストではいずれの歌刺激

にも選択的ではなかったと考えられた（図 12c）。 

 オスが歌をうたう反応について、実験 1 と 2 で結果が異なった理由は不明であるが、

音源への接近と地鳴きについて、全般的には実験 1（図 7, 9）と実験 2（図 12）で類似

した反応の傾向が確認された。つまり、父親の代わりに血縁関係がないオスの成鳥が身

近にいる環境で育った場合でも、幼鳥の一定の時期に歌を聴く経験によって、その個体

の歌に対する選好が形成されると考えられた。 

 

 

図 12：各日齢における接近または発声頻度の刺激選択性（実験 2） 

(a) 音源接近の刺激選択性を、日齢に対してプロットした。刺激選択性（グラフの縦軸）は、2 種類の

刺激の接近区画に移動した頻度の合計に対する、同居オスの歌の接近区画に移動した頻度の割合であ

る。●（実線）と▲（点線）はそれぞれメスとオスの平均である。（平均値、95%信頼区間および個体

数は、オス 60 日齢 M = 0.713, CI = [0.629, 0.805], n = 11; 90 日齢 M = 0.741, CI = [0.622, 0.856], 

n = 11; 120 日齢; M = 0.583, CI = [0.499, 0.673], n = 11; 180 日齢 M = 0.583, CI = [0.485, 0.679], n 

= 11; メス 60 日齢 M = 0.681, CI = [0.487, 0.871], n = 4; 90 日齢 M = 0.709, CI = [0.535, 0.883], n 

= 4; 120 日齢 M = 0.670, CI = [0.570, 0.770], n = 4; 180 日齢 M = 0.682, CI = [0.602, 0.794], n = 

4）(b) 地鳴きについて (a)と同様に日齢ごとに選択性をプロットした。（平均値、95%信頼区間および
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個体数は、オス 60 日齢 M = 0.413, CI = [0.290, 0.533], n = 10; 90 日齢 M = 0.325, CI = [0.172, 

0.480], n = 10; 120 日齢; M = 0.367, CI = [0.262, 0.465], n = 10; 180 日齢 M = 0.446, CI = [0.330, 

0.549], n = 10; メス 60 日齢 M = 0.561, CI = [0.485, 0.613], n = 6; 90 日齢 M = 0.687, CI = [0.534, 

0.841], n = 4; 120 日齢 M = 0.691, CI = [0.627, 0.754], n = 4; 180 日齢 M = 0.683, CI = [0.568, 

0.801], n = 6） (c) オスのうたう行動について (a), (b)と同様に日齢ごとに選択性をプロットした。

（平均値、95%信頼区間および個体数は、60 日齢 M = 0.272, CI = [0.098, 0.465], n = 10; 90 日齢 M 

= 0.547, CI = [0.293, 0.785], n = 8; 120 日齢; M = 0.541, CI = [0.271, 0.801], n = 8; 180 日齢 M = 

0.434, CI = [0.232, 0.656], n = 9） 

 

4 考察 

父親歌への選好に適応的意義があるならば、歌を学習し生成するオスと歌を評価する

メスとでは、発達段階によって選択性がみられる反応や程度が異なる可能性がある。過

去の研究を総合すると、キンカチョウを中心に雌雄の幼鳥と成鳥を対象として選好を調

べる実験がおこなわれてきたが (Clayton, 1988; Miller, 1979a; Riebel et al., 2002) （表 2）、

測定した行動や実験計画上の性質から、性別や日齢による反応の違いが十分に検討でき

ていなかった。そこで本章の実験では、生態学的妥当性が比較的高い行動指標を用い、

より網羅的に父親歌に対する反応の選択性を記述することを試みた。ここでは、接近お

よび発声反応にみられた性差から歌選好の機能について考察するとともに、結果を解釈

するうえでの注意点や限界点を議論する。 

 

4.1 父親歌への接近とオスの歌生成学習 

 音源接近の分析からは、オスにおいては日齢とともに反応の父親歌に対する選択性が

低下する傾向が見られた（図 7a、表 5, 6）。この実験は 2 種類の歌への反応を 1 回のテス

ト中に測定するデザインであるため、それぞれの刺激に対する反応性が独立に上昇また

は下降したかどうかを知ることはできない。ただし、日齢が上がると各接近区画への移

動回数は全般的に増加し（図 7b）、実験の中で、新奇歌が呈示された際に音源から遠ざか

る反応は観察されなかった。したがって、少なくとも接近頻度の選択性が刺激の忌避反

応の変化から説明される可能性は低く、どちらの歌にも接近する動機があったなかで、

父親歌への選択性が低下したと考えられる。 
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 父親歌への接近の選択性が高かった 40 日齢から 60 日齢は、ジュウシマツでは歌の感

覚学習期に相当し、手本となる歌（実験環境では基本的に父親の歌）を聴き覚える時期

である (Okanoya, 2004)（図 1）。それに対して 120 日齢は、性成熟をむかえ歌生成学習は

ほぼ完了する時期であり、180 日齢の鳥は完全な成鳥とみなすことができる。こうした

身体および行動の発達と、本章の実験で確認された接近反応の選択性の変化を比較する

と、若齢のオスでみられた父親歌に選択的な接近は、歌の感覚学習と関連する可能性が

考えられる。キンカチョウのオスを用いて、幼鳥と手本をうたう成鳥との社会的相互作

用について調べた研究の結果は、部分的にこの可能性を支持する (Baran et al., 2016, 2017; 

Chen et al., 2016) 。Baran らは、キンカチョウの幼鳥を対象に、親もしくは新奇な同種の

成鳥を刺激として（歌ではなく個体そのものを呈示した）接近反応の選択性を測定する

行動テストをおこなった (Baran et al., 2016) 。その行動テストの結果と、幼鳥の歌生成

学習の結果の関係を調べると、行動テストで親の近傍に滞在した時間の割合と、父親と

被験体のあいだの歌の類似度に正の相関がみられた (Baran et al., 2017) 。すなわち、親

に選択的に近づく性質をもった個体ほど、最終的にうたうようになった歌が手本に忠実

であった。別の研究では、手本となる歌をスピーカーからの再生、もしくは目の前でオ

スの成鳥がうたうことによって呈示したときの、刺激に対する幼鳥の注意と、歌生成学

習の結果の関係性が調べられた (Chen et al., 2016) 。この研究では、①音源であるスピー

カーもしくは生身の鳥に対して幼鳥の視線が向けられているか（頭部角度により測定）、

②歌の呈示中にエサを食べたりケージ内を移動したりする行動がみられないか、という

2 点にもとづいて操作的に注意が定義された。実験の結果、歌に対する注意が高かった

個体ほど、手本と類似度の高い歌をうたうようになっていた。 

 こうした刺激（手本の歌もしくは鳥）に対する反応と歌生成学習の結果の相関関係か

ら、因果関係は特定不可能であるものの、オスの幼鳥における父親歌への選好が歌の感

覚学習を促進する機能をもつという仮説が考えらえる。この仮説に関連して、本章の実

験で得られたデータにもとづく分析を第 2 章でおこなう。 

 

4.2 オスにおける地鳴きの選択性 

 発声についても、雌雄で異なる反応の傾向が確認された。地鳴きを分析した結果、実

験 1 と 2 の両方において、メスでは個体間で一貫して父親歌呈示時に高頻度の発声がみ
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られたのに対し、オスではどちらかの刺激への顕著な反応はみられなかった（図 9、表 7, 

8）。オスの鳥を対象としたこれまでの研究では、歌の弁別能力を調べるために地鳴きの

頻度が測定された例がいくつかあった (ジュウシマツ Abe & Watanabe, 2011; キンカチョ

ウ Stripling et al., 2003) 。これらの研究は、数時間から数日前にスピーカーから聴いた歌

と完全に新しく聴く歌とでは、前者に対する地鳴きの発声頻度が低かったことを示した

が、この結果は本章の実験のように数週間から数ヶ月の⾧期にわたって日常的に聴いた

刺激と新奇歌との比較には一般化されないのかもしれない。 

このように実験手法として利用された例はあっても、オスのジュウシマツが実際のコ

ミュニケーションでどのように地鳴きを使うかはよくわかっていない。実験者は経験的

に、地鳴きの中にもいくつかの種類があることに気づいているが、現状では鳥の行動の

文脈と地鳴きの特徴との対応が厳密に分析されていないためである。唯一、ディスタン

スコールという鳴き声は、鳥どうしが視覚的に隔離された状況で、これを鳴きかわすこ

とによって互いの存在確認や位置の同定をするとされている (Yoneda & Okanoya, 1991) 。

ただし本実験の録音データでは、再生した歌と被験体の発声が重複しており音響的な分

析が難しかったため、オスが発した地鳴きのなかにディスタンスコールがどの程度含ま

れていたかは調べることができなかった。したがって、本実験でオスの地鳴きに顕著な

刺激選択性がみられなかったことについて、より生態学的な議論をするためには、今後、

音響特徴にもとづく地鳴きの分類と行動文脈（相互作用にかかわっている個体の数や属

性、状況が親和的か攻撃的かなど）との対応を明らかにし、くわえて歌呈示中に発せら

れた地鳴きの分類をおこなう必要があるだろう。 

 

4.3 オスにおけるさえずりの選択性 

実験 1 で刺激呈示中に鳥がうたった頻度を分析すると、オスは日齢にかかわらず父親

歌よりも新奇歌が呈示されたときに頻繁にうたっていたことがわかった（図 10、表 10）。

このことから第一に、オスの成鳥で音源接近の選択性が低下したことや、刺激の種類が

地鳴きの頻度を予測しなかったことは（図 9、表 8）、オスが父親歌と新奇歌を弁別する

能力を失ったことを意味するわけではないとわかる。 

次に、新奇歌に選択的なうたう反応のメカニズムについて、たとえば刺激への馴化と

いう概念を用いて考察することが可能である。これは、呈示されている刺激に対して被
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験体が馴化すると刺激を聴くのではなく、歌をうたうという他の行動をとる頻度が増す、

というものである。これまでに、過去に聴いたことのある歌に対しては、新奇な歌より

も馴化が遅いという行動および神経生理学的な証拠が得られているため (行動・神経総

説 Dong & Clayton, 2009; ジュウシマツ神経 Ono, Okanoya, & Seki, 2016; キンカチョウ神

経 Phan et al., 2006; Stripling, Kruse, & Clayton, 2001)、本実験で観察された反応も刺激の親

近性と馴化のしやすさに関連付けられるであろう。 

また、選択的な反応を行動の機能の観点から解釈するならば、新奇な歌（あるいはそ

の歌をうたう新奇なオス）は敵対的・競争的な反応を誘発しやすいと考えることもでき

る。鳴禽類では、敵対するオスがさえずり始めるとうたい返すことで応じる countersinging

という行動が知られている (Catchpole & Slater, 2008) 。ただ、うたい返しの攻撃的信号

としての機能が検証されているのは基本的に縄張りをもつ種である (Hyman, 2003) 。縄

張りをもたない種や飼育環境下のジュウシマツでも類推が可能であるかどうかは不明で

あり、オスの成鳥における新奇歌呈示時に選択的なさえずりの機能については、現段階

では推測の域を出ない。ジュウシマツのオスが練習のために単独でうたう歌と、メスに

向けてうたう歌とでは、音響および時間的な特徴のばらつきが異なることがわかってい

る (Sakata et al., 2008)。ここではさえずりの頻度のみを分析したが、今後の研究でオスに

向けてうたう歌にも質的な変化があるかどうかが明らかになれば、本実験の結果と敵対

的な信号としての歌の機能の関連がより深く議論できるかもしれない。 

最後に方法論的な観点から、これまでの実験室研究では歌の再生中にさえずる行動に

よって鳥の刺激弁別能力を測定した例はなかったため、今後この行動の機能の検証が進

めば、オスにおける歌の弁別や認知を測定する指標として導入できることが期待できる。

縄張りをもつ種を対象とした野外実験では、再生した歌へのうたい返しの有無や頻度に

よって、オスが種や個体を認識しているかどうかが調べられてきた (Collins, 2004) 。実

験室で再生された他個体の歌を聴いたときの反応が、注意状態や敵対性を反映している

という生理学的もしくは行動学的証拠が得られれば、実験室実験でもオスの歌認知を行

動の機能の観点から研究しやすくなると考えられる。 

 

4.4 メスにおける父親歌選択的な反応の解釈 

 オスとは対照的に、実験 1 においてメスでは成鳥になってからも父親歌への接近の選
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択性が比較的高いまま維持されたことに加え（図 7、表 6）、いずれの日齢でも父親歌に

対してより高頻度の地鳴きがみられた（図 9、表 8）。ジュウシマツのメスの成鳥を対象

に、オペラント条件づけを利用して父親歌への選好を調べた過去の研究の結果は、これ

と整合する (Kato, Hasegawa, et al., 2010) 。メスの成鳥がなぜ父親歌に選好をもっている

かについては、幼鳥期に父親歌に対して性的刷り込みが起きているとする議論が一部の

研究でなされたが(ジュウシマツ Kato, Hasegawa, et al., 2010; キンカチョウ Miller, 1979a)、

具体的な検証には至っていない。メスのみを対象とした Kato らの実験結果に加え、本章

の実験で得られた接近と発声に関する雌雄の対比は、以下の理由からジュウシマツのメ

スが示す父親歌への選好が配偶者選択の機能に関連する可能性を支持する。 

 まず、歌への接近や地鳴きでの反応が、単純に刺激の親近性のみで説明されるならば、

同じ飼育環境で父親の歌を聴いて育ったオスにおいても同様の反応が観察されてもおか

しくない。しかし、成鳥における接近の選択性の維持と地鳴きの選択性は、歌にもとづ

く配偶者選択をおこなうメスのみで観察され、接近と地鳴きの選択性には個体間でも一

貫性がみられた（図 11）。また、ジュウシマツでは、歌に対するメスの地鳴きの頻度は交

尾誘発姿勢の頻度と相関するため、歌の性的な魅力度の指標となるという研究結果もあ

る (Dunning et al., 2014, 2020) 。ここで挙げたものはいずれも間接的な証拠であるが、第

3 章において、メスにおける父親歌選好の機能に関するより直接的な検証と詳細な議論

をおこなう。 

 

4.5 手法および実験デザインの特性と本研究の限界点 

 本章の序論で述べたように、幼鳥期に聴いた歌への選好に関する過去の研究では、必

ずしも異なる性別や日齢の鳥が対象に含まれていなかったか、性別や日齢が要因として

検討されていなかった（表 2）。ただし、Riebel らの研究はキンカチョウの成鳥を対象と

して、明示的に雌雄の選好を比較することを目的におこなわれた研究であった(Riebel et 

al., 2002) 。著者らは、歌の再生によって条件づけされたキーつつき行動を用いて選好を

測定し、父親歌と新奇歌が再生されるキーをつつく相対頻度には、統計的な雌雄間の差

が見られないことを報告した。この結果は、本章の実験でみられた雌雄差と一見矛盾す

るが、第一に鳥の種差、第二に測定手法の違いによるものである可能性が考えられる。

一点目に関しては、将来的に複数の手法による選好の測定を複数の種でおこなうことで、
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現象の種特異性あるいは一般性を検討していくことが期待される。とくに実験室におけ

る歌認知の研究では、実験動物として定着した数種のみが対象となる場合が多い。しか

し、歌の認知について究極要因を理解するうえでも、本来は系統発生上の近さや生態上

の類似性が異なる種を比較することが望ましい。二点目について、本章の実験は測定し

た行動そのものに加え、発達軸における反応パターンの変化として雌雄を比べている点

でも Riebel らの実験と異なっている。したがって、キンカチョウにおいても幼鳥期と成

鳥期の反応を縦断的に計測した場合には、雌雄間で差がみられる可能性もないとは言え

ない。 

また、各個体について縦断的にテストをおこなったことは、本研究の目的上必然的な

実験計画であり、これまでの研究と比較した際の強みでもあるいっぽうで、データを解

釈するうえで注意が必要となるデザインでもある。発達に沿って反復してテストを実施

する実験全般の問題として、発達そのものの影響とテストを繰り返し経験したことの影

響の交絡を避けることができない (Martin & Bateson, 2007) 。したがって、本来は各日齢

で初めてテストを経験する群を設け、異なる日齢の行動を個体内で比較することと、テ

ストを経験した影響の有無を個体間で比較することを、同時に実現するのが理想的であ

る。しかし、本研究を含め、発達に比較的⾧い時間がかかったり大規模に繁殖させるこ

とが難しかったりする種を対象とする場合には、そのような実験デザインは現実的では

ない。本研究でテストされた鳥は、実験中の限られた時間を除き、テストを経験してい

ない鳥と同様の環境で飼育されていたため、テストを通じて特殊な歌の認知を発達させ

た可能性は低いと考えられる。ただし、ある日齢のテストにおける経験が、次の日齢の

テストでの反応を変化させる可能性（たとえば、テスト環境に慣れているために行動量

が増加する、あるいは飽きのために行動量が低下するなど）が排除されていないことに

は、注意を払う必要がある。 

最後に重要な点として、本実験の結果だけにもとづいて、父親歌への選好が経験のみ

に依存すると断定することはできない。そのように断定するための必要十分条件は、里

子実験（巣間で卵を交換して血縁関係のない親にヒナを育てさせる実験）をおこなった

場合に、里親の歌に対しては選択的な反応がみられるが、遺伝的な父親の歌に対しては

選択的な反応がみられないと示すことである。本章では実験 2 によって前者を確認した

が、後者を確認することができなかった。そもそもオスの歌が遺伝的に継承されるので
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はなく学習によって獲得されるものである点と、キンカチョウにおける里子実験の結果 

(Clayton, 1988; Riebel, 2000 総合序論 3.3 節参照) にもとづいて、ジュウシマツにおける

父親歌への選好も生まれ持った性質ではなく、孵化後の経験によるものと推測されるが、

厳密には鳥種ごとに上記に述べた実証が必要となる。  
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第 2 章 オス幼鳥の歌選択的な行動と歌生成学習の関連 

 

1 序論 

第 1 章において、オスでは幼鳥期（40, 60, 90 日齢）に父親歌選択的な音源への接近が

みられ、成鳥になると（120, 180 日齢）その選択性が低下した。父親歌への選択性が顕著

だった時期は、ジュウシマツの歌の感覚学習期と重複していた（図 1, 7）。キンカチョウ

を対象とした近年の研究からは、手本となる歌への注意や親鳥との社会的な結びつきが、

歌生成学習を促進する機能をもつ可能性が示唆されていた (Baran et al., 2016, 2017; Chen 

et al., 2016) 。ここでいう「促進的な機能」とは、学習の手本となる音声が聴こえてきた

ときに選択的に反応する性質を備えることが、より正確な手本の聴覚記憶の形成と発声

学習を可能にする、という意味である。本章の目的は、ジュウシマツの幼鳥において父

親歌への選好が歌生成学習に関連した機能をもつかどうかを検討することである。その

ために、前章の実験 1 に用いたオスの被験体が成鳥になってから歌を録音し、歌生成学

習の結果を分析するとともに、実験 1 から得られた行動データとの対応を調べた。 

ここで、注意や選好は研究者が操作的に定義するものであり、歌生成学習の過程との

因果関係や内的なメカニズムを検証することは難しい点に留意が必要である。注意や選

好の指標となる行動を測定し、歌生成学習の結果との間に相関がみられたとき、「選好を

もっているために、父親歌に対して注意を向けてより正確に記憶することができた」と

いう関係性を想定することもできれば、「幼鳥は父親がうたったときに注意を向け、その

結果として正確な手本の記憶ができたと同時に（適応的意義の有無に関係なく）歌への

選好が獲得された」と解釈することも可能である。これらの可能性は、少なくとも過去

の研究や本研究の実験から分離・特定できるものではなく、解釈や記述には恣意性が含

まれる。しかし、もしジュウシマツの幼鳥における歌選好が歌生成学習を促進するなら

ば、幼鳥期に父親歌への接近の選択性が高いほど、最終的に手本に近い歌をうたえるよ

うになるだろうと予測することができる。この章では、前章の実験で得たデータがこの

予測と合致するかどうかを検証する。 
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2 方法 

2.1 概要および行動の分析 

 第 1 章 実験 1 の行動テストで測定した反応が、被験体が完成させた歌と手本の歌と

の近さを予測するかどうかを調べた。反応の種類としては、まず音源への接近を対象と

した。前章と同様に接近頻度を用いて、2 種類の歌への反応の合計に対する父親歌への

反応の割合を算出した（第 1 章 2.5 節参照）。第 1 章の実験 1 の結果、オスでは接近反

応に加えてうたう反応にも刺激選択性がみられた（図 10、表 10）。この場合、父親歌呈

示中にうたう頻度は低く、新奇歌呈示中にうたう頻度は高かった。前章の考察で述べた

ように、刺激が呈示されている最中に被験体自身がうたう行動を、その刺激に対する注

意の低下や欠如の結果ととらえるならば、父親歌の呈示中にうたった時間が短い個体の

ほうが父親歌を手本としてよく記憶したという予測が立つと考えた。そこで、行動テス

ト中の父親歌が呈示された試行において、刺激呈示と被験体のうたう行動が重複してい

た時間の⾧さも算出し、歌生成学習の結果との関係を調べた。とくに幼鳥の時期（感覚

学習期）の反応が歌生成学習の結果を予測するかを調べることが目的であるため、接近

頻度の割合についても、うたった時間の⾧さについても、60 日齢および 90 日齢のテス

トの結果の平均値を使用した。40 日齢のデータを使用しなかったのは、いずれの接近

区画にも移動しなかった個体が 3 羽いたためである。 

 

2.2 歌の録音と類似度の評価 

 父親歌に対する反応の選択性と、歌生成学習との関連を検討するために、実験 1 の行

動テストに使用したオスのジュウシマツ 10 羽の歌を、約 180 日齢になった時点で録音

した。録音に用いた装置と手続きは、すべて第 1 章と同様であった（第 1 章 2.3 節参

照）。時間帯による発声のばらつきや、解析に必要なデータの量を考慮して、1 羽につ

き 12 時間以上の録音をおこなった。被験体の歌生成学習の手本となった父親の歌は、

第 1 章の実験 1 で音声刺激を作成するために録音したデータを使用した。分析に使用す

るファイルには、鳥の動きなどによる雑音が含まれていないことを確認のうえ、録音環

境の背景雑音を除去するために、500 Hz を遮断周波数とする高帯域通過フィルタで処

理した。フィルタリングには、Python（SciPy の signal という信号処理用のモジュー

ル）で書いたプログラムを使用した。 
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 被験体となったオスが手本をどの程度正確に学習したかは、被験体が成鳥になってか

ら録音した歌と、父親の歌との間で音響的な類似度を算出することによって評価した。

音響類似度の定量化には、Sound Analysis Pro 2011 というソフトウェアの similarity 

measurements という機能を使用した (Tchernichovski et al., 2000)。この手法は、キンカチ

ョウやジュウシマツで歌の特徴を分析するために広く使用されてきたもので (キンカチ

ョウ総説 Gobes, Jennings, & Maeda, 2019; ジュウシマツ James, Sun, Wada, & Sakata, 2020; 

Urbano, Peterson, & Cooper, 2013) 、歌に含まれる音要素ごとのピッチ、ピッチの良さ

（goodness of pitch）、振幅変調、周波数変調、エントロピーの 5 つの特徴量を複合的に

評価し、異なる 2 個体のあいだで歌の音響的な類似度を数量的に表現する。具体的に

は、2 つの歌（それぞれ数秒程度のファイル）の入力に対して、最低 0 から最高 100 の

値で音響類似度が出力される。この手法を適用するため、被験体のオスと父親のそれぞ

れについて 30 ファイルずつ、約 1.9 秒（平均±標準偏差＝1.86±0.43 秒）の歌の断片を

切り出した。30 組の歌の対について類似度を算出し、その中央値を代表値とした。 

 

2.3 統計解析 

 行動テスト中の音源接近行動とうたう行動は独立であると仮定して、接近頻度の割合

もしくは父親歌呈示中にうたった時間の⾧さのいずれかを説明変数、音響類似度を応答

変数とする、最小二乗法による線形回帰をおこなった。また、父親歌呈示中にうたった

時間の⾧さは、テスト全体を通して（刺激呈示中か呈示間隔かにかかわらず）その鳥が

歌った時間の⾧さと相関していたかどうかを確認するため、スピアマンの順位相関係数

を算出した。以上の手続きは R version 4.0.2 (R Core Team, 2018) を使用しておこなっ

た。線形回帰には関数 lm を、相関係数の算出と無相関検定には関数 cor.test を使用し

た。図 13 のプロットと回帰直線の描画には SciPy（Python version 3.6.0）を使用した。 

 

3 結果 

 まず、感覚学習期（60 日齢と 90 日齢の平均）に測定された父親歌に対する接近頻度

の割合が、最終的な歌生成学習の結果を予測するかどうかを検討した（図 13a）。回帰

分析の結果は（推定値±標準誤差）、切片 99.87±22.70、傾き−44.35±29.55、調整済み

決定係数 R2 = 0.122（F(1, 8) = 2.252, p = 0.172）となった。過去の研究の結果からは
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(Baran et al., 2017) 、父親歌に対する接近反応の選択性が高い個体ほど、手本に近い歌

をうたえるようになると予想されたが、そのような関係はみられなかった。 

 次に、感覚学習期（60 日齢と 90 日齢の平均）の行動テストで父親の呈示中に被験体

がうたった時間の⾧さと、最終的な歌生成学習の結果との関係を検討した（図 13b）。

回帰分析の結果は（推定値±標準誤差）、切片 75.93±5.07、傾き−0.71±0.29、調整済

み決定係数 R2 = 0.368（F(1, 8) = 6.233, p = 0.037）となった。刺激呈示中にうたう行動

が、刺激に対する注意の低さを反映するならば、父親歌が呈示されている最中にうたっ

た時間が短い個体ほど、手本に近い歌をうたえるようになるという予想と合致する結果

となった。ただし、父親歌が呈示されたときにうたった時間が⾧かった個体は、テスト

中全般的によくうたっていた傾向がみられた（図 13c、スピアマンの順位相関係数 rs = 

0.612, p = 0.066）。したがって、父親歌への注意状態（刺激呈示中に他の行動をおこなわ

ないこと）ではなく、単にテストという状況のなかで個体が示す行動の傾向と、歌生成

学習とのあいだに相関があったという可能性も考えられた。 

 

図 13：行動テストにおける反応と歌生成学習の結果 

(a) 横軸は、父親歌側区画への接近頻度を両区画への接近頻度で割った割合である。0.5 は父親歌と新

奇歌に等しく接近したこと、1 は父親歌に完全に選択的であることを示す。縦軸は被験体のオスと父

親の歌の類似度である。(b) 横軸は、行動テストで父親歌の呈示中に被験体がうたった時間の⾧さで

ある（60 日齢と 90 日齢の平均値）。縦軸は(a)と同様の類似度である。(c) テスト中に被験体がうたっ

た時間の、父親歌呈示中とテスト全体のあいだの相関をプロットした。(a) から (c) すべてについ

て、データの数は 10 羽、実線は回帰直線である。 
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4 考察 

4.1 キンカチョウを対象とした過去の研究との比較 

 これまでにも、手本となる歌への選好と歌生成学習の関係を調べた研究がキンカチョ

ウで数件おこなわれていた (Houx & Ten Cate, 1999; Terpstra et al., 2004) 。ただし、いずれ

の研究も歌の生成と認識の学習の相関を検討することを目的としたもので、被験体が成

鳥になってからオペラント条件づけを用いて歌の選好をテストした。したがって、感覚

学習中の幼鳥の歌の選好が、その後の歌生成学習の結果を予測するかどうかは調べられ

ていなかった。Terpstra らの研究ではキーつつきの選択性と歌生成学習の結果に相関が

みられず、Houx らの研究では幼鳥がどのような環境で手本を学んだかによって相関の

有無が異なると報告された。いずれにせよ、成鳥が示す手本歌への選好と歌生成学習の

関係を支持する結果ではなかった。それに対して本研究では、幼鳥期に音源接近で選好

を測定したが、同様に歌生成学習の結果との間に特定の関係は見出されなかった。 

これらのデータからは、存在する関係を検出できなかったのか、あるいは歌選好と生

成学習には本来関係がないのかはわからない。仮に前者である場合、先行研究において

も本研究においても、テストという特殊な状況での刺激への反応を測定する限り、自然

な場面で幼鳥が父親歌に示す反応とは関係のない行動の個体差を検出してしまっている

可能性も考えられる。今後の研究では、テストにおける刺激への反応と、普段の飼育環

境での父親との社会的相互作用もしくは父親歌への反応が合わせて検討されることが望

まれる。 

また、父親歌の選好に歌生成学習を促進する機能あるという仮説は、手本を正確に学

習することが適応的であるという前提を暗に置いている。たしかに、成鳥の歌を聴かず

に育った鳥は、その種の典型的な歌をうたうことができず (Mann & Slater, 1995; Marler, 

1970; Price, 1979) 、メスから選択されにくくなる (Lauay et al., 2004; Williams et al., 1993) 。

しかし、種典型的な歌を獲得できる限りにおいては、特徴が手本から幾分か逸脱した歌

をうたうようになったとしても、メスからの反応が大幅に低減するような繁殖への影響

はないかもしれない (Lachlan & Nowicki, 2012; Tchernichovski & Nottebohm, 1998) 。した

がって、父親の歌に選択的に反応する性質を獲得することの機能は、父親の歌を正確に

学習することが繁殖の成功にかかわるかどうかと同時に問われる必要がある。加えて、

ここでは過去の研究に倣い、音響特徴の類似度を総合的に評価する方法を用いて歌生成
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学習の正確さを定量したが (Tchernichovski et al., 2000)、そもそも歌のどのような特徴を

測定することが、手本の歌と幼鳥がうたうようになった歌との妥当な比較を可能にする

のかについても、探索的な研究が必要となるだろう。 

 

4.2 ヒト乳幼児の発話学習との比較 

鳴禽類の歌生成学習とヒトの発話学習は、どちらも大人の音声を手本とした発声学習

であり (Doupe & Kuhl, 1999 総合序論参照)、成体との社会的相互作用は歌の感覚学習ま

たは言語の知覚学習を促進することが知られている(Baptista & Petrinovich, 1986; Chen et 

al., 2016; Eales, 1989; Kuhl et al., 2003) 。さらに、周囲の成体の音声への選好について

も、鳥とヒトとで類似した性質がみられる (Kuhl, 2010) 。たとえば、吸啜によって新

生児に音声刺激の呈示を制御させた実験からは、新生児は他の女性の声よりも自分の母

親の声を (Spence & Freeman, 1996) 、外国語よりも自分の母親の話す言語を (Moon et 

al., 1993) 選択的に聴くことが示されている。こうした養育者の発話や母語に対する選

好と学習の因果関係を明確にすることは、倫理的な問題からも難しいが、たとえば対乳

児発話（infant directed speech または parentese）は乳児の注意を引き (Cooper & Aslin, 

1990)、語の分節化をしやすくしたり (Thiessen et al., 2005) 活発な発話を促したりする

ことで語彙の発達を促進するといった知見は (Ramírez-Esparza et al., 2014) 、選好の学

習への寄与を示唆する。ただ、ヒト言語では、韻律、音素、音素配列が語や文の産出と

意味理解に重要であるのに対し、鳴禽類の歌は総体として機能するので構成要素に下位

の意味が存在するわけではない (Berwick et al., 2011) 。したがって、ヒト乳児が成人の

発話を聴くのと同様に、幼鳥が成鳥の歌の細部に注意を払う必然性があるとは言えない

ことには留意が必要である。しかし、もし歌生成学習における歌の選好の機能が明らか

になれば、発声学習と音声の選好の関係のより詳細な行動および神経メカニズムを研究

することができるだろう。 
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総合考察 

 

1 研究目的と結果のまとめ 

本研究では、鳴禽類において父親歌への選好がもつ機能と行動の表出機構を理解する

ことを目的として、ジュウシマツを対象とした行動実験をおこなった。第 1 章では幼鳥

から成鳥まで発達を追って雌雄の行動を記述し、父親歌に対する接近と発声の双方にお

いて、選択性に性差がみられることが明らかになった。また、同居個体を操作した補助

的な実験から、そのような反応の選択性は生得的なものではなく幼鳥期の聴覚経験に依

存することが示唆された。第 2 章では、オスの幼鳥でみられた選択的な反応が、父親の

歌を手本とした歌生成学習の結果を予測するかどうかを検討した。歌学習期の日齢で測

定された音源接近の選択性は歌生成学習の結果を予測しなかったが、歌呈示中の注意状

態と感覚学習との関連が示唆された。第 3 章では、メスの成鳥における父親歌への選好

の機能を調べた。メスは父親歌に対して高頻度で CSD を示したことから、ジュウシマツ

のメスは幼鳥期の聴覚経験を将来の配偶者選択に利用すると考えられた。最後に第 4 章

では、メスが特定の歌に選択的な行動を示す神経機構を検討した。予備的な結果である

が、扁桃核は歌の音源に対する接近行動の調節に関わっている可能性が示された。 

研究全体を通じて、第一に、ジュウシマツのメスでは幼鳥期の聴覚経験が将来の配偶

者選択で役割を果たしうるという知見が得られた。この点に関連して、本章の 2 節では

とくに歌によるコミュニケーションの至近要因の理解に対する本研究の貢献を説明する。

第二に、歌の選好を調べる研究では、測定する反応の選定や結果の解釈に際して、その

行動の機能的意義や行動が観察される社会的文脈を十分に考慮することの重要性があら

ためて明らかになった。つづく 3 節でこの点を詳述し、歌の選好をテーマとした研究を

より生産的にするための提案をする。最後に、残された課題と今後の展望を議論し、論

文の結びとする。 

 

2 メスの歌選好とオスの歌の進化に関する考察 

 鳴禽類のメスにおける父親歌への性的刷り込みは、第 3 章で議論したような一定の適

応的意義のために進化したと考えられる。ただし、これまでの進化の過程で、あるいは

現に自然環境や飼育環境で暮らしているメスの鳥が配偶者を選択する際に、実際にどの
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ようなオスと交配しているかは他のさまざまな要因に左右されるため、推測は容易では

ない。鳥類と系統は異なるが、体色や発声にもとづく配偶者選択がさかんに調べられて

きたカエルの野外研究からは、実際の配偶者選択は生息地の環境、個体群密度、形質の

相対頻度などに依存することが実証されており、個体がどのような選好をもっているか

と選好が交配にどれだけ反映されるかは、分けて検証する必要があるという議論がなさ

れている (Yang, Blomenkamp, Dugas, Richards-Zawacki, & Pröhl, 2019; Yang, Servedio, & 

Richards-Zawacki, 2019) 。また、配偶相手について強く選択的であることにはコストとベ

ネフィットがあるが、キンカチョウなどの鳴禽類を対象とした過去の研究ではコストが

あまり考慮されてこなかったと指摘する論文もある (Wang et al., 2017) 。これらを踏ま

えると、実験室では特定の形質に対して頑健な選択性が観察される場合にも、現実には、

とくに交配前に多数の配偶者候補と遭遇する機会がない生態学的条件では、異なる形質

をもつオスもある程度広く受け入れられている可能性もある。さらに、近距離における

鳴禽類のコミュニケーションでは聴覚にくわえて視覚も有意である。ジュウシマツのメ

スでは検証されていないものの、キンカチョウやダーウィンフィンチ類では体サイズや

くちばしの特徴などが配偶者選択の手がかりになっていることが示唆されており 

(Collins & ten Cate, 1996; Grant & Grant, 2008, 2018; ten Cate & Rowe, 2007) 、異なるモダリ

ティの信号の相対的な重要度についても実証的な研究が進めば、メスがどのようにオス

を選んでいるのかをよりよく理解することが可能になるだろう。 

こうしたメスの配偶者選択に関する議論は、歌の選好がどのように進化したかだけで

はなく、オスの形質の進化や種分化にどのような帰結をもたらすかにもかかわる。これ

までにも、学習によって獲得される選好が性淘汰や種分化に与える影響が、理論研究と

実証研究によって検討されてきた (Irwin & Price, 1999; Laland, 1994) 。そのなかで鳴禽類

の歌を対象とした野外調査や実験室実験による研究は、経験的知見を提供する役割を果

たしてきた (ten Cate & Vos, 1999; Verzijden et al., 2012) 。ジュウシマツに関して言えば、

歌の遷移規則が野生種のコシジロキンパラと比べて複雑であるという発見から (Honda 

& Okanoya, 1999) 、複雑な信号が進化する過程が検討されてきた (Okanoya, 2004) 。いく

つかの行動指標を用いた実験室実験や (Dunning et al., 2014, 2020; Kato, Hasegawa, et al., 

2010; Okanoya & Takashima, 1997) 複雑な歌の進化を駆動する要因を探索するシミュレー

ション研究などによって (Morisaka et al., 2008; Sasahara & Ikegami, 2007) 、メスの歌選好
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の特性が調べられてきた。しかしこれらの研究では、歌選好の個体差の原因や幼鳥期の

聴覚経験の機能的意義がほとんど考慮されてこなかった。そのなかで本研究は、仮に父

親とよく似た歌をうたうオスに出会った場合、ジュウシマツのメスはその個体と交配す

る可能性が高いことを実証した。これは、ジュウシマツのメスの歌選好およびオスの歌

の進化にかかわる実証研究やシミュレーション研究で、発達を考慮することの重要性を

示すものである。これまでの理論的枠組みのなかでは、オスが複雑な歌を学習するコス

トや生成することで生じるリスク、あるいはメスが複雑な歌をうたえる「質の高い」オ

スを選択することのメリットが、歌の進化に影響する要因として中心的に扱われてきた

(Kroodsma, 2017; Nowicki et al., 2002; Zahavi & Zahavi, 1997)。しかし、メスにとって異系

交配を回避することも重要であり、幼鳥期の聴覚記憶を使ってそれを実現しているなら

ば、今後の研究にこの視点を盛り込むことは、歌の進化に関するより妥当性の高い仮説

の生成と検証に一定の貢献を果たすだろう。 

 

3 歌選好研究における行動指標選択への示唆 

 メスの歌選好に関して、近年では歌呈示後の聴覚応答を調べるだけではなく、行動と

の相関を検討した研究や (キンカチョウ Chen et al., 2017; Van Ruijssevelt et al., 2018)、特

定の脳領域の損傷や不活性化 (ジュウシマツ Elie et al., 2019; キンカチョウ Tomaszycki & 

Blaine, 2014) 、歌の呈示と同期させた薬理操作や光遺伝学的操作 (キンカチョウ Barr et 

al., 2019; Day et al., 2019; ジュウシマツ Elie et al., 2019) が行動に与える影響を検討した

研究がおこなわれている。神経機構に関する研究は、個々の脳部位の神経活動を探索的

に調べる段階から、操作によって神経回路レベルのメカニズムの解明を試みる段階へ移

行しつつある。ここで、どのような行動によって選好を測定するかは重要である。過去

の脳損傷実験には CSD を測定したものもあるが (MacDougall-Shackleton et al., 1998) 、上

記のキンカチョウを対象とした研究の多くでは、生態学的な観点からの検証や正当化を

とくにおこなわず、地鳴きやオペラント行動が測定されていた (Barr et al., 2019; Chen et 

al., 2017; Day et al., 2019; Van Ruijssevelt et al., 2018) 。神経科学的な操作との併用しやす

さは重要だが、歌による配偶者選択の神経機構を明らかにするという目的に照らして、

複数の行動指標を利用したり個体レベルで指標間の相関を検討したりすることも必要で

あろう。たとえば本研究では、第 4 章の実験において扁桃核付近を損傷すると接近の選
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択性が変化した個体もいた一方で、地鳴きの選択性にはまったく変化がみられなかった。

このようにいくつかの行動を総合的に評価することで、関心のある脳部位の機能をより

慎重に検証することができるかもしれない。 

逆に、神経メカニズムの研究から副次的に行動の特性に関するフィードバックが得ら

れることもあるだろう。第 4 章の実験結果について、仮に扁桃核の損傷が新奇性恐怖の

低減を媒介して選択性を変化させたと解釈するならば、新奇な個体や歌に対する反応性

の個体差も、歌選好の個体差を説明する要因のひとつである可能性がある。 

 歌への反応の測定方法についてさらなる探究が求められるのは、オスの場合にも同様

である。第 2 章の分析では、幼鳥が手本となる歌にどのように反応したかと、その歌の

学習との間に明瞭な関係を見出すことはできなかったが、今後の研究では、より自然な

コミュニケーション場面において、そばで父親がうたっているときの幼鳥の行動を定量

すれば、オスの幼鳥がもつ歌選好と歌生成学習の関連性が確かめられるかもしれない。 

以上のように、とくに効率的に神経機構の研究を進めるためには、測定しやすい行動

を利用することはやむを得ない場合があり、一貫した操作的定義を用いて研究間の比較

を可能にすることは重要である。いっぽうで、生態学的な観点から行動実験のパラダイ

ムを見直すことも同様に重要になるだろう。本研究では、雌雄の幼鳥・成鳥の行動を探

索的に調べ、歌生成学習や配偶者選択との関連や神経メカニズムを検討した。結果の分

析を通じて、歌の選好（ある刺激に対する選択的な反応）の解釈の多義性や刺激への注

意や新奇性恐怖といった心理学的概念と関連付けられる可能性を具体的に示した。そこ

で、鳥の歌選好について、動物のコミュニケーションの実態に即した神経行動学的研究

を進めていくために、既存の実験パラダイムについても測定する反応が自然な行動のど

のような側面を切り取ったものなのかを問い、行動生態学的な研究と相互作用すること

の必要性をあらためて指摘したい。 

 

4 将来の展望 

 本研究では第 1 章から第 4 章まで、「父親歌に対する選択的な行動」に着目して、発

達・機能・神経機構を問う実験をおこなったが、父親歌への選好そのものの発達過程を

検証したわけではない。第 1 章で考察したように、歌自体が学習で獲得されるという事

実やキンカチョウなど他種でおこなわれた実証研究 (Clayton, 1988; Riebel, 2000) 、およ



 

| 100  

 

び第 1 章の実験 2 の結果（父親の代わりとなったオスの歌にも選択的な接近や発声がみ

られた）にもとづくと、ジュウシマツも父親の歌を聴く経験を通じて選好を獲得すると

推測される。今後の研究では、巣間で卵を入れ替えて遺伝的な親ではない成鳥（里親）

の歌を聴いて育った個体を使って、里親の歌に対する選好と遺伝的な親に対する選好の

有無をテストすれば、遺伝と経験の要因をより厳密に分離することができる。その際、

里親の歌を聴かせる時期を操作することで、学習にある種の臨界期や感受性期があるか

どうかを検証することも有用であろう (キンカチョウではすでに部分的に試みられた

Clayton, 1988) 。あるいは、オスの里親を同居させるのではなく、スピーカーで再生した

歌を聴かせることで、聴覚経験と社会経験を分離し、歌に対する刷り込みに生身の成鳥

の視覚的な情報や相互作用が重要であるかどうかを調べることも可能である (Beecher et 

al., 2007; Chen et al., 2016) 。その場合にも、可能な限り複数の行動指標を併用して選好を

測定すれば、歌の記憶能力だけでなく、その記憶の機能的意義が検証できる。 

 また、第 4 章では脳損傷の技術的問題に課題が残ったが、将来的にはある細胞集団の

みを損傷や操作の標的とするような技術を取り入れることも有効であろう。鳴禽類で導

入された例はまだ多くはないが (Hisey et al., 2018; Roberts et al., 2017; Sánchez-Valpuesta et 

al., 2019)、遺伝学的な手法で投射関係などにもとづいて特定の神経細胞集団のみをアポ

トーシスさせる技術を (Yang et al., 2013) 、接近、発声、CSD の行動アッセイと合わせて

適用することで、歌に対する各種の反応を担う神経回路メカニズムの解明が可能になる

だろう。加えて、本研究で見つかった行動の雌雄差が生じるメカニズムや、選好の表出

だけでなく選好が獲得される過程の神経機構についても、今後研究していく価値がある。 

最後に、コミュニケーションにおける音声の使用や特定の音声への選好は、鳴禽類に

限らず多くの種でみられる現象であり (Kuhl, 2007; Ryan et al., 2007; Wagner & Reiser, 

2000; Yoon et al., 2013) 、観察や実験から得られた行動学および神経科学的な知見を、鳴

禽類のなかの異なる種間や、ヒトを含む異なる系統間の動物で比較することによって、

音声コミュニケーションやそれを支える神経基盤の系統発生に関する理解が深まると期

待される。 
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