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要　　旨

楽音など周期性を持つ音は倍音成分からなり．基本周波数が音の高さに対応し，スペクトル

旬絡が音色に対応している．ヒトの母音は声帯の振動による倍音成分からなり，スペクトル匂

絡は声道における共鳴により幾つかの周波数帯で高まるというホルマント構造を持つ－　このホ

ルマントは．母音が何の音であるかを決めるのに重要である・音源となる周期的なパルス列を

共振回路に通すことによりホルマントをスペクトルの極（pole）として模擬し，複数の極を組

み合わせることで母音を極モデルとして近似することができる－聴覚野にはこのようにして合

成した母音に反応するニューロンが見つかっている・本研究では，母音の様な複雑なスペクト

ルパタン音の弁別学習が聴覚野に依存するか調べる目的で，聴覚野破壊の効果を検討した・ラ

ットに極周波数の異なる3－4個の極の組み合わせからなる音を弁別学習させることができ，

両側の聴覚野を破壊したラットではこの学習が阻害された・一方，1極の音の弁別や純音の周波

数弁別は聴覚野破壊によって阻害されなかった・これらより聴覚野は音の複雑なスペクトルパ

タンの学習に重要な・役割を果たしていると結論される―
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は じ め に

音の 聞こ えの三要素として 高さ, 大き さ, 音色

が あ げられて おり, それ ぞれ音の 周波数 , 振幅,

ス ペ ク トル に対応 する とい われる . ス ペ ク トル と

は どの 周波数の 成分が どれ だけの 振幅 ( ある い は

パ ワ
ー

) あ るか を示すもの で , 波形が異な っ て い

て もス ペ ク トル が 同 じならば同 じ音色 に聞 こえ る

場合が多い . 音の 聞 こ えとス ペ ク ト ル がよく対応

して い る ことか ら, 聴覚系 に は周波数分析とそれ

を基に した ス ペ ク トル パ タ ン弁別 の 仕組 み が存在

すると考えられて い る . 実際, 内耳の 蛸牛で は音

の 周波数によ っ て 基底膜 の 振動する位置 が異 な

り, あ る程度の 周波数分析が行 われて い る . さ ら

に聴覚神経系の ニ ュ
ー

ロ ン は上位中継核に行くほ

ど応答周波数範囲が狭く な っ て い き, 下丘 で も っ

とも鏡い 応答野 を示 す. これ ら の こ と か ら下丘 レ

ベ ル で周波数分析は完成する と考えられ る .

一 方,

大脳聴覚野で は ニ ュ ー

ロ ン の応答野 は多峰性で広

い周波数範囲にわた っ て い る場合が 多い 1) . こ れ

らより聴覚野 で は下位で の 周波数分析を基 に ス ペ

ク ト ル パ タ ン の弁別 が お こ なわれ る と考えられ

る .

ヒ トの音声母音は , 声帯振動の 基本周波数 ( ピ

ッ チ周波数) とその 倍音成分 か らなり, ス ペ ク ト

ル 匂終は声道が もつ 共鳴により 5 , 6 箇所の周波

数帯で 山をも つ .
こ れをホ ル マ ン トと い い , ホ ル

マ ン トの頂上と なる周波数 をホ ル マ ン ト周波数 と

い う . ホ ル マ ン ト は周波数の 低い 方から第1 ホ ル

マ ン ト
, 第 2 ホ ル マ ン ト,

･ ･ と呼ぶ が , 母 音が

/ a , i , u , e , o / の どれで ある か は主 に第 1 と第 2 ホ

ル マ ン ト周波数によ っ て決ま る こ と が分か っ て い

る 1) 2) . 母音は極 ( p ol e) モ デ ル によ り合成 する

こ とが で きる . こ れは 音源と な る周期的なパ ル ス

列 を共振回路に 人力する こ とで ホ ル マ ン トを模擬

した ス ペ ク ト ル の極を合成 し, さらに複数の極を

組み 合わせ て母音を合成 するも の で あ る
3) 4)

. こ

の ような合成母音に反応 する ニ ュ ー ロ ンが聴覚野

で見 つ か っ て い る 1) 4) . こ れらの 結 果 は母音の 様

な複雑なス ペ ク トル パ タ ン の 弁別が聴覚野で お こ

なわれて い る こ とを示唆して い る.

聴覚野 の機能に つ い て これまで聴覚野破壊によ

る研究が お こ なわれ て きた . それ によれば, 聴覚

野破壊動物で も音の 高さや大きさの 弁別 は でき る

が
, 周波数変調 (F M ) 音の 弁別

5) や 音の 順序の

弁別, 学習
6 ト 8) が阻害さ れる . こ の よう に

, 聴

覚野 が音の 時間パ タ ン の 学習に 関与 して い るこ と

を示す研究があ るが , ス ペ ク ト ル パ タ ン の 学習に

つ い て は明 らか で ない . そこ で本研究で は複雑な

ス ペ ク ト ル パ タ ン 音の弁別学習に聴覚野 が 関与し

て い る か行動実験 で調 べ た . まず, ラ ッ トが複数

の極 をもつ ス ペ ク ト ル音の 弁別学習をお こ なえ る

か を調 べ , 次 に聴覚野破壊動物で こ の 学習に対す

る効果を検討した . さらに ス ペ ク ト ル パ タ ンの 要

素の 弁別 につ い て も検討 した .

なお, 本研究は 平成 1 6 年度 医学研究実 習に お

い て得られた結果を基にまとめたもの であ る .

方 法

本研究は新潟大学動物実験指針に基づ い て おこ

なわれ た . 弁別学習実験の 方法は こ れまで用 い て

き た シ ス テ ム 8) - 1 0) と基本的 に 同 じで ある .
ス

キナ 一

箱内で ラ ッ トに ス ペ ク ト ル パ タ ン の異なる

2 種類の 音を聞か せ ,
一 方 の 音 (S ＋) が 鳴 っ て

い るときに給水 口 を試め ると報酬 と して 0 .5 % サ

ッ カ リ ン水を与え, 他方の音 (S - ) で は給水口

を試め て も水を与え な い よう に して , 2 つ の 音が

弁別 で きる か調 べ た ( 図 1 A B) . 実験は , 前日か

ら ラ ッ ト に水 を与えず, 24 時間後に S ＋ が 鳴 っ

て い る とき に給水口を諏め る と水を与え る こ と を

4 0 回繰り返しト レ ー ニ ン グ した . その 6 時間後に

弁別 テ ス トを開始 した . 試行 は 1 分毎 に S ＋ と

s - をラ ン ダ ム に 与え,
- 試 行中, 持続 500 m s

( 立 ち上 が り/ 下 が り 10 m s) の 音 を 1 秒毎に 1 0

回与えた ( 図 1 C) . ラ ッ トが音提示 直前に給水口

を試めて い た場合, その 試行 を中止 した . テ ス ト

セ ッ シ ョ ン は 1 日 12 時間 (72 0 試行) で, 4 日間

連続して お こ な っ た ( 図 1 D) . ラ ッ ト が十分水を

飲め るよう に長時間の セ ッ シ ョ ン と して い る .

刺激音は極 モ デル
1 1) により コ ン ピ ュ ー タ合成

し
, 極の頂点となる極周波数, 極の 銃さを表すQ
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図 1 弁別実験方法

A . 実験装置 の構成図 . B . 弁別学習 に使用 した 4 極音の ス ペ ク ト ル .

S ＋ の 極周波 数 - 2 .1
,
6 .6

,
9 .0

,
1 2 .5 k H z

,
S - の 極周波数 - 2 .7

,
4 .5

,

9 . 0
,
l l .5 k H z . 各極 の Q - 4 0

,
ピ ッ チ周波数 - 20 0 H z . C . 弁別音提示

の模式図. 5 0 0 m s 音を 1 秒毎に 1 0 回繰り返 して 1 試行と し
,
1 分毎に

S ＋または S - をラ ン ダム に与えた. D . 実験 ス ケジ ュ ー

ル
.
1 日 1 2 時

間 (7 2 0 試行) の セ ッ シ ョ ン を 4 日間連続して おこ な っ た .
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( - 極周波数/ 極の 半値幅) および, ピ ッ チ 周波数

を設 定する こ と が で き る . 各極 の 波形と して 式

(1) の 定常状態の 部分 を用 い た .

∑ A e
-‡`t- n O )

c o s 2 汀f (t - n O )
- ･

(1)

0 ⊂
)

n
-

0

(f - 極周波数, T
- Q / 7 r f , 0 - ピ ッ チ周期,

t - 時間, A - 定数)

こ れは余弦波の 振幅が指数関数的に減衰する波を

ピ ッ チ周期ごと に順次加算 したも の で ある . 余弦

波の周波数 f が極周波数 と なり, 振幅減衰の 時定

数 丁 が大きい ほ ど Q は大きくなる . 複数 の極を持

つ 音は各極の 波形を加算 し合成 した . 弁別実験に

は複雑なス ペ ク トル 音と して 4 つ の極か らなる音

を用 い た ( 図 1 B) . s ＋ の 極周波数 は , 2 .1
,
6 .6

,

9 .0 , 1 2 .5 k H z , S - の 極周波 数 は 2 .7 , 4 .5 , 9 .0 ,

l l .5 k H z , 各極 の Q は 4 0 , ピ ッ チ周波数 は S ＋ ,

S - と もに 2 00 Ⅲz で ある . 音庄 は ラ ッ トの 耳の付

近で約 7 5 d B S P L と した .

複雑なス ペ ク トル 音の 学習の 聴覚野依存性を調

べ るた め, 聴覚野 を破壊した ラ ッ トで 弁別 テ ス ト

をおこ な っ た . 聴覚野破壊手術は フ ォ
ー レ ン麻酔

下 ( 純酸素中1 % ) で , 無菌的に お こ な っ た . 辛

術部位に局所麻酔剤 ( マ ー カイ ン) を皮下注射 し

た後, 頭部の 皮膚を切開 し, 聴覚野を覆う骨をデ

ン タ ル ドリ ル で 開けた . 聴覚野破壊に は直径0 .3

m m の ス チ ー ル 線の 先端を電 解研磨 し, 先 端 0 .5

m m を残 し塩化 ビ ニ ル で 被覆 し た電極を用 い た .

B r e g m a よ り後方 2 .6 , 4 .1
,
5 .6 m m の 各位置で ,

外側 6 .O m m 付近の 背腹方向に 1 .5 m m 離れ た 二

箇所 ( 計 6 箇所) の 皮質に電極を 1 .O m m 刺人 し,

定電流装置よ り 5 m A の 電流 を 1 0 秒間ず つ 流 し

た . その 後, 手術別に抗生物質 ( 硫酸フ ラ ジオ マ

イ シ ン) を散布 し, 皮膚を縫合し た . 手術 1 週間

後に弁別 テス トを開始した . 聴覚野破壊動物で は

弁別実験終 了後, 大量 の麻酔薬 ( ネ ン ブタ
-

ル ,

10 0 m g / K g) を腹腔 内注射 した後, 経心臓的 に リ

ン酸緩衝生理食塩水 (P B S) を流 し, 続い て 4 %

パ ラ ホ ル ム ア ル デ ヒ ド P B S で 還流固定 をお こ な

い
,
脳 を取り出し た . さ らに 一 日間固定後, 破壊

部位を脳 表よ り確認 した 後, 凍結切 片 (3 0F L m )

を作成 し, ク レ シ ル ヴ ァ イ オ レ ッ ト染色 に より組

織学的検討をお こ な っ た .

結 果

4 極昔の弁別学習

まず, ラ ッ トが複雑なス ペ ク トル パ タ ン 音を弁

別 学習で き る か ど う か , 4 極 音を用 い て 調 べ た

( 図 1 B) . 1 日目の テ ス トセ ッ シ ョ ン で は ラ ッ トは

s ＋と S 一 に同 じよう に反応 して給水口 を試める

が, セ ッ シ ョ ン が進む に つ れて S 一 に対する水試

め行動が少なく な っ て い っ た ( 図 2 A ) . 実験 した

2 例の うち 1 例 は 2 日 目の 9 時間目以降, 他 の 1

例は 1 日目 の 6 時間目以降, S ＋に対する水耕め

行動 の 割合 と S - に対する水試め 行動 の 割合に

有意 差 が 認 め られ た ( x
2 テ ス ト

, p < 0 ･0 05) ･

s ＋で の 水試め行動の割合か ら S - で の 水試め行

動の 割合を引い た も の をテ ス トの 成 績とすると,

4 日間で 成績の 上昇が み ら れ た ( 図 2 B) . ま た
,

音が鳴り始めて か ら水試め行動まで の潜時は セ ッ

シ ョ ン が 進む と S ＋で S - よ り短く なる傾向が

み られ た ( 図 2 C) .
こ の ように , ラ ッ トで 4 極か

らなる複雑なス ペ ク トル パ タ ン音を短期 間に弁別

学習させ る ことが でき た .

4 極音の弁別学習の聴覚野依存性

複雑なス ペ ク トル パ タ ン音の 弁別学習が聴覚野

に依存するか を調 べ る ため , 聴覚野 を破壊 した ラ

ッ トで 同じ 4 極昔の弁別 テ ス トをお こ な っ た . 聴

覚野破壊群で は コ ン ト ロ
ー ル と比較 して弁別学習

の 成績が 低下 し て い た ( 図 3 A ) . 潜時 は S ＋ と

s - で差 が認め られず, また , 聴覚野破壊群で コ

ン トロ ー ル より短 い傾向がみ られた ( 図 3 B) . 弁

別実験後の 組織学的検査 で聴覚野
12) が破壊され

て い る こ とが確か められた (図 3 C) . これ らより

4 極 か らなる複雑なス ペ ク トル 音の 弁別学習は聴

覚野 に依存 して い ると い え る .

ス ペ ク トル 要素の弁別 の聴覚野非依存性

4 極音の 弁別学習に おい て どの 極が重要な役割

を果た して い る かを探る た め, まず,
一

番高い 極

周波数 1 2 .5 k Ⅲz と 11 .5 k H z の 1 極音を用 い 弁別
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園 2 4 極音の弁別学習

A . 水試め行動の割合. S ＋と S - のそれぞれに対し

水試 め行動 を した試行 の 割合を 3 時間毎に示 して あ

る. 刺激開始 の 直前に水試め を して い た た め中止 した

試行 の 割合も示 して い る . B . 弁別テ ス ト の 成績 . S ＋

と S - の 水試め行動 の 割合の 差 をテ ス ト の 成 績と し

た . C . 潜時 の変化 . 音の開始か ら動物が水を試めるま

で の 時間を S ＋
,
S - それぞれ に つ い て示 してある .



中山他 : 複雑なス ペ ク ト ル パ タ ン音の ラ ッ ト弁別学習の 聴覚野依存性

A
I O

′
‾

ヽ

登 8

! 6
6; 4

i 2
暮ト

B

′
‾ ●
ヽ

W
)

普
A

0

0

0

0

0

0

5

4

3

2

1

0

r i r C o n t r ol ( n = 2 )

･ < ト A C [ e si o n ( n = 2 )

き㌔

㌔
D a y l D a y 2 D a y 3 D a y 4

_ I C o n t r ol , S ＋

† ▲ C o n t r o暮, S
-

- 也 A C 暮e s i o n , S ＋ ( n = 2 )
- o A C 一e si o n , S

- ( n = 2)

野

D a y l

C

D a y 2 D a y 3 D a y ヰ

撃転;≡ぎ
乙

毒蓋選

∴ ぎ
′

･廻
憂
≡琴
…

葦_

▲
′
A C

l a m

図 3 4 極音弁別学習に対する聴覚野破壊の効果

A . ∴聴覚野破壊ラ ッ トに おける 4 極音の 弁別学習.
コ

ン ト ロ
ー

ル と比較して聴覚野破壊群で弁別成績が低下

して い る . B . 潜時. 聴覚野破壊動物で コ ン ト ロ ー

ル よ

り潜暗が短縮する傾向が見られた . C . 聴覚野 ( A C )

の破壊部位 (矢印) . ク レ シ ル バ イオ レ ッ ト染色 .
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図 4 1 極音および純音の弁別

A
.
1 極音 (極周 波数 6 .6 k H z と 4 . 5 k Ⅲz) 弁別 に お

け る聴覚野破壊 の 効果 .
B . 純音 ( 周波数 6 .6 k H z と

4 .5 k H z) 弁別 における聴覚野破壊の 効果.

テ ス トをお こ な っ た . 4 日間の テ ス トで 弁別成績

の 上昇は認め られなか っ た ( n - 1) .
二 番 目に高

い極 は S ＋, S
-

で極周波数が共通 (9 .O k H z) で

ある が,
一 番 目と二 番目の 極を組み合わせ る こ と

で弁別で きる かどうか, 1 2 .5 k H z と 1 1
.5 k H z の 極

それぞれ と 9 .O k H z の 極 を組 み合わせ た 2 極音で

弁別 テ ス トをお こ な っ た .
こ の場合も弁別成績の

上昇は認め られなか っ た ( n - 1) .
こ れらより上

2 極 は 4 極音の 弁別 を難 しく する こ と に働 い て お

り, 成績を良くする こ とに働 い て い る可能性は低

い と思われ る .

次 に 4 極 の うち, 極周波数に最 も差 があ る下か

ら二 番 目の 極周波数 6 .6 k H z と 4 .5 k H z の 1 極音

で 弁別 テ ス ト をお こ な っ た . 1 極音の 弁別成績は

2
,
3 日目で 高くな っ て おり, 4 極音の 成績より良

い傾向がみ られた (図 2 B , 4 A ) .
ス ペ ク トル パ タ

ン の要素の 弁別 に お ける聴覚野 の 関与を調 べ るた

め
, 聴覚野破壊ラ ッ トで 1 極音の 弁別 テ ス トをお

こ な っ た が, コ ン ト ロ ー ル に比 べ 成績の低下 は認

め ら れ なか っ た ( 図 4 A ) . さ ら に純音の 周波数

6 .6 k H z と 4 .5 k H z の 弁別 に つ い て も調 べ た . 4 極

音と比較すると純音はより早く弁別 でき る傾向が
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図 5 2 極音
,
3 極音の 弁別学習

A . 2 極 音 ( 極周波数 2 .1
,
6 .6 k H z と 2 .7

,
4 .5 k H z)

の弁別学習にお ける聴覚野破壊の 効果. B . 3 極音 (檀

周波数 2 .1 , 6 . 6 , 9 .O k H z と 2 .7
,
4 .5

,
9 .O k H z) の 弁別

学習における聴覚野破壊の効果 .

み られ た ( 図 2 B , 4 B) . 純音の 弁別成績に対する

聴覚野破壊 の 効果 は 認 め られ なか っ た ( 図 4 B) .

い ずれ も, 皮質の破壊範囲は聴覚野を十分覆 っ て

い る こ とが確か め ら れた . これ らよ り, ス ペ ク ト

ル パ タ ンの 要素である 1 極音の弁別や純音の周波

数弁別 は聴覚野無 しに可 能で あ る こ と が分 か っ

た .

弁別音の極数 と聴覚野破壊の 効果と の 関係を調

べ る た め, 下 2 極音, 下 3 極音に つ い て弁別 テ ス

トをお こ な っ た . 聴覚野破壊で下 3 極音の 弁別 の

成績は低下 し, 4 極音弁別 と 同程度に低下 して い

7 9

た ( 園 5 B) . 下 2 極音の弁別学習は中程度 に阻害

された ( 図 5 A) . 総 じて , 極数 が増え, ス ペ ク ト

ル パ タ ン が複雑 に な るに つ れて , 聴覚野破壊ラ ッ

トで弁別成績が低下 して い た ( 図 3 A , 4 A , 5 A B) .

こ れ らより, より複雑なス ペ ク トル パ タ ン 音の弁

別学習に聴覚野 の 関与が大きい と い う こ と がで き

る .

考 察

本研究で は複雑なス ペ ク ト ル パ タ ン を持つ 音の
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弁別学習が聴覚野 で お こ なわれて い る か 検討 し

た . まず, 複数 の 極を持 つ ス ペ ク トル 音をラ ッ ト

に短期 間で 弁別学習さ せ る こ とが で きた . そ して

3 - 4 極音の 弁別学習が聴覚野破壊で阻害され る

の に対 し, ス ペ ク トル の 要素で ある 1 極音の 弁別

や 純音の弁別 には聴覚野破壊の 効果が認 められ な

い こと が分 か っ た .
これ らより複雑なス ペ ク ト ル

パ タ ン音の 弁別学習が聴覚野 で おこ なわれて い る

とい う こ と が で きる . 視床内側膝状休ま で で ス ペ

ク ト ル 要素の 弁別 が おこ なわれ, こ れを基 に聴覚

野で 複雑なス ペ ク トル パ タ ン の 学習が お こ なわれ

る と考えられる .

弁別 テ ス トで は, S ＋と S 一 に対する水試め 行

動の 割合の 差 で表 した成績の 上昇のみ で なく , 普

刺激か ら水耕め行動ま で の潜時に も変化が認め ら

れ た . 4 極音の 弁別学習 が進む に つ れ て , S ＋ に

対する潜暗がS - の潜時より短く な っ た.
こ れは

動物 が S 一 に水試 め行動 を して しま っ た場 合に

も S ＋と神経活動 に差 が ある こ とを示 して おり,

弁別成績で表された以上に 2 つ の 音の 区別 がで き

て い る こ と を示 して い る .

一 方, 聴覚野破壊 ラ ッ

ト で は S ＋ と S - の 潜時 に差は 認 め られ なか っ

た
. ま た, 聴覚野破壊ラ ッ トで コ ン ト ロ ー ル と比

べ 潜暗が短く なる傾向が み られ た が, こ の点 に つ

い て は例数 が少ない こ と もあり, 再現性を含め さ

らに検討が必要で ある .
しか し

, その 理由と して ,

聴覚野破壊動物で は皮質で の 情報処理 が無くなる

こ とに より反応時間が短縮する可能性や , 聴覚野

破壊により皮質か らの抑制が無く なる こ と による

潜時短縮の可能性が考えられ る.

本研究により著菌類の 成熟動物で母音様の 複雑

なス ペ ク ト ル パ タ ン音の 学習がで き, こ れが聴覚

野 に依存する こ とが分 か っ た . ネ コ で は鳴き声 に

ヒ ト母音型 の もの が あり, 聴覚野 に合成母音に反

応 する ニ ュ ー

ロ ン が見 つ か っ て い る 1) 4) . ラ ッ ト

で は鳴き声に母音構造を持 っ た もの は明らか で無

く , 複雑なス ペ ク ト ル パ タ ン音の 学習はおもに環

境音 の弁別 に関与して い ると考え られる . しか し,

本研究の結果 は哨乳類に お い て複雑 なス ペ ク トル

パ タ ン音 の 学習 に共通部分が ある こ と, 著菌類で

の 解析が 可能で ある こ とを示唆 して おり, 今後の

研究の 発展が期待で きる .
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