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研究成果の概要（和文）：　本研究では、マーモセットを霊長類のモデルに、聴覚皮質の領野区分と視床との神
経結合を調べた。聴覚皮質に関して、コアーベルトーパラベルトのモデルが提案されている。本研究では、まず
コア領域の領野構成を確認できた。一方、ベルトにおいて、新奇な領野を二つ発見した。その一つはトノトピー
を持ち、MAL野と名付けた。もう一つは明確なトノトピーを持たず、NT野と名付けた。NT野は周波数情報を統合
し、時間情報の処理に関わる可能性が考えられる。一方、聴覚視床と聴覚皮質結合の解剖学的特徴の一部も明ら
かにした。本研究の結果は霊長類聴覚野モデルを修正する必要性を示している。

研究成果の概要（英文）：A prevailing model of the primate auditory cortex proposes a 
core-belt-parabelt structure. The lateral belt region in the model has three auditory areas, but 
this region has been mapped only at limited spatial resolution, and thus may contain more areas. 
Here we examined the auditory areas in the lateral belt region of the marmoset, using a 
high-resolution imaging technique. The three areas in the core region were readily identified from 
their tonotopy. Three known belt areas were also identified. Further, we found two novel areas; one 
was caudoventral to the core area R with a frequency gradient towards a ventrocaudal direction, and 
we named this area medial anteriolateral area (MAL); the other was a small area with no obvious 
tonotopy (NT), positioned lateral to MAL. Our results call for refinement of the current model of 
primate auditory cortex.

研究分野：神経科学

キーワード： マーモセット聴覚皮質　光イメージング
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１．研究開始当初の背景 
霊長類の聴覚皮質に関して，現在コアーベ
ルトーパラベルトのモデルが提案され，広く
受け入れられている（Kaas & Hackett, 2000）．
マーモセットに関しても，同様なモデルが提
案されている（de la Mothe et al. 2006a, b; 
Paxinos et al. 2012）．コア領域には，一次
聴覚野の A1と R野と RT野の存在が報告され
ており，そのいずれにも明確なトノトピーが
見られる．ベルト領域には 8個の領野の存在
が報告され，そのいずれにもトノトピーが存
在する（Petkov et al. 2006, 2008）．コア
領域に関しては，詳細に研究されてきたが
（Aitkin et al. 1986; Wang et al. 1995; Lu 
et al. 2001; Wang and Kadia 2001; Nagarajan 
et al. 2002; Lu and Wang 2004; Philibert 
et al. 2005; Bendor and Wang 2005, 2008; 
Feng and Wang 2017），ベルト領域に関する
研究は少ない（ Kajiwara et al. 2005; 
Rauschecker et al. 1995; Bieser and 
Muller-Preuss 1996; Recanzone et al. 2000; 
Tian et al. 2001; Rauschecker and Tian 
2004; Tian and Rauschecker 2004; Sweet et 
al. 2005; Petkov et al. 2006, 2008）．ま
た，これまでのベルト領域に関する研究は低
い解像度でのマッピングしか行われていな
い．例えば，Rauschecker のグループがマカ
クザルを使って盛んに研究を行ってきたが，
そのいずれも一本の線に沿ったマッピング
しか行っていない（Rauschecker et al. 1995; 
Tian et al. 2001; Rauschecker and Tian 
2004; Tian and Rauschecker 2004）．また，
Petkov らが fMRI の研究を行って，Kaas & 
Hackett（2000）のモデルを支持する結果を
報告しているが，fMRI の解像度は高いもので
はない．従って， ベルト領域の領野構成に
関しては果たして現在のモデルが正しいの
か，高い解像度で検証する必要がある．  
 
２．研究の目的 
本研究では，高い時間・空間分解能を有す
る光イメージング法を用いて，マーモセット
の外側ベルト領域を調べ、その領野構成を明
らかにすることを第一の目的とした． また、
同定したコア領域やベルト領域の領野に神
経トレーサを用いて、視床皮質間の結合様式
を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
３.１. 動物・手術 実験には 20 – 22 ヶ月
令 のマーモセットを 3 頭用いた．マーモセ
ットを用いたのは，そのコア領域の大部分と
外側ベルト領域の全てが上側頭回にあって
（de la Mothe et al. 2006a, b），イメージ
ングに適しているためである．外耳道，鼓膜
に異常のないことを確認した後，ケタミンと
キシラジンの筋肉内注射による全身麻酔下
で，頭蓋骨に頭部固定用の治具を取り付けた．
左聴覚野を覆う頭蓋骨を除去し，外側溝，上
側頭回，および上側頭溝を露出させた．血管

系の損傷を極力避けながら同部の硬膜を切
開，聴覚野を露出した．聴覚野を速応答性の
膜電位感受性色素 RH795に約120分間さらし
て，組織を染色した．実験中，保温パッドを
用いて，直腸温を 37 度前後に維持した． 
３.２. 光計測 CMOS イメージングシステ
ム  (100 ×  100 pixels; MiCAM Ultima, 
BrainVision) を用いて，聴覚応答に伴う蛍
光変化を0.5 kHz のサンプリングレートで検
出した．計測は，心電の R波をトリガーにし
て開始させた（Song et al., 2006）． 
３.３. 聴覚刺激 実験はすべて防音室で
行った．聴覚刺激には 60 dB SPL の多数の純
音 (持続時間：50 ms，10 ms onset and offset 
cosine ramps，30 ms plateau) をシーケン
スとして使用し，両耳に提示した．順応を避
けるために，シーケンスにおける純音の周波
数間隔を 1オクターブ以上にした．刺激に対
する応答は，すべて単一試行で記録し，50-80
試行記録した． 
３.４. データ解析 心拍の揺らぎにより，
純音のシーケンスに対するΔF/F に，強くて
ゆっくりと変化する成分が見られた．それを
除去するために，その微分信号を求めた（Δ 
(ΔF/F)）（Nishimura & Song, 2014）．50-80
の試行（記録）があるため，各ピクセルの各
時刻に関して，t-score を計算し，統計的に
有意なΔ(ΔF/F)信号（p < 0.01 または p < 
0.001）を画像化した． 
 
４．研究成果 
図1a1にイメージングを行った部位を示し
ている．外側溝（LS）と上側頭溝（STS）の
間の上側頭回（STG）部位から記録を行った．
現在のマーモセット聴覚野のモデルでは，図
１a2 に示している領野構成となっている（de 
la Mothe et al. 2006a, b）．まず，コア領

域にある領野の同定を試みた．そのために，
A1野とR野の境界は低周波の音で定義できる
ため，低周波に対する応答を調べた．マーモ
セットLから得られた結果を図１a3に示した． 
1kHz などの純音に対して，3ヶ所に反応が見
られた．それぞれの反応部位を楕円で近似し，

図 1  コ ア 領 域 の 全 領 野 の 同 定          
a1 マーモセット脳の左半球側面を表す
模式図．四角の部分はイメージング部位を
示している．a2 マーモセット上側頭回に
ある聴覚領野のモデル．a3 マーモセット
Ｌから得られた記録．a4 a3 の活動部位輪
郭の重ね書き．a5 a4 から同定した A1, R
と RT 野．それぞれのトノトピーは従来の
報告と一致する．スケールバー：a2 = a3 = 
1 mm，a1 = 5 mm． 



重ね書きしたのは図 1a4 である．そこから，
３つの周波数勾配と，２つの周波数勾配反転
部位が確認でき，従来のモデルと比較すると，
コア領域の全領野，即ち，A1，R，RT を同定
できる（図 1a5）．特に A1 と R の周波数勾配
の方向はマーモセットとマカクザルの両方
に一致する． 
一方，ベルト領域はコアに比べて，純音に
よって駆動されにくいと報告されている
（Rauschecker et al. 1995; Petkov et al. 
2006）．ベルトにある領野を可視化するため
に，反応の有意水準を図 1の 0.001 から 0.01
に変えた．その結果，図 2の矢じりに示され
ているような応答が見られた．それらの応答
の輪郭を重ね書きすると，2 つの周波数勾配

と 1つの勾配反転が見られ，コアの領野との
位置関係も鑑みると，ベルト領域の ML 野と
AL 野として，同定できる（図 2a3）． 
高い周波数に対する応答を調べたところ，
予期しないことに，R野と AL 野の間に，トノ
トピーを示す領野とトノトピーを示さない
領野を新たに同定できた（図 3）． 
図 3a1 に示しているように，高周波の純音
に対して，上側頭回の中央部分に活動する部

位が 2 ヶ所認められた（矢じり）．白の矢じ
りで示している部位は周波数に応じて位置
がシフトし，トノトピーを示した．この部位

をその位置から medial anteriolateral area 
(MAL)と名付けた．一方，黒の矢じりが示し
ている活動部位は周波数に応じて変化する
ことはなかったため，non-tonotopic area 
(NT)と名付けた．MAL 野と NT 野のいずれも広
い周波数範囲（1-24 kHz）の純音に反応した． 
 同定した皮質領域に一次野に、逆行性神経
ト レ ー サ で あ る Alexa-CTB555 と
Alexa-CTB488 を注入した結果、内側膝状体腹
側核内にラベルが見られ、特徴的な帯状の分
布を示した。しかし、イメージング後に注入
を行うため、動物へのストレスが強く、サバ
イバルが困難なケースが多かった。 
本研究では，電位感受性色素を用いた光イ
メージング法を初めて霊長類の聴覚皮質に
適用し，領野の同定を行った．その結果，ベ
ルト領域に MAL野と NT野を新たに見出した．
これらの領野の発見は，皮質活動を時間・空
間において，高い分解能で解析して初めて可
能となった． 
現在の霊長類聴覚野モデルでは，ベルト領
域のすべての領野にトノトピーがあるとさ
れている（図 1a2 参照）．本研究の結果は，
新たなトノトピーを持つ領野MALを加えるの
みならず，ベルト領域においてトノトピーを
持たない領野として初めてNT野を提示した．
コア領域の機能については，研究が進んでい
るが（Wang et al. 1995; Bendor and Wang 2005, 
2008; Feng and Wang 2017），ベルト領域の
機能は不明なままである．NT 野は広い範囲の
周波数に応答し，トノトピーを示さないこと
から，その機能は周波数統合を行い，時間情
報の処理に関わると推測することができる．
その証明は今後の研究を待たねばならない． 
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図３ 外側ベルト領域の新奇領野の同定          
a1 マーモセット M から得られた，高周
波数純音に対する応答．矢じりで示すベ
ルト領域の応答を新たに確認できた．a2 
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から同定した他の領野も点線で示した． 
a3 a2 から同定した MAL 野と NT 野．スケ
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