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研究成果の概要（和文）：言語の音声コミュニケーションである「話しことば」の生物学的基盤の進化プロセスを解明
するため、サル類での音声生成運動能力を検証した。マカクザルとマーモセットを対象にヘリウム音声実験を実施し、
サル類にもヒトと同様の音声フィルター理論があり、発声と構音が生理学的に独立していることを示した。また、マガ
クザルでは、音声の発声に関するオペラント条件付けに成功し、その訓練過程の分析から、彼らは、マニュアル操作に
比して音声の随意的制御が不完全であることを実証した。さらに、ウィーン大学と共同で、マカクザルでは音声の種類
に対応した声帯振動モードの使い分けがあることを示した。

研究成果の概要（英文）：This project examined the voice physiology in non-human primates. to explore the 
evolutionary process of the speech physiology. The helium voice experiments in macaques and marmosets 
were performed to show the Source-Filter Theory and source-filter independence in non-human primates. We 
were successful in operant conditioning of voice production in macaques, and analyzed its training 
process to show the lower regulation in vocalization compared to manual movements. The phonation was 
examined to show macaques have different modes in vocal vibration to produce varied vocalizations.
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１．研究開始当初の背景 
言語の音声コミュニケーションである「話し
ことば」の生物学的基盤は、人類系統で一つ
のパッケージとして、言語へ適応して形成さ
れたと考えられてきた。しかし、観察分析技
術の進歩にともなうヒト以外の動物におけ
る実証的比較研究の展開は、それら生物学的
基盤の霊長類的起源を続々と明らかにし、ヒ
トの「話しことば」とサル類の音声という二
項対立の伝統的な視点から、「話しことば」
の相対化を進めた。それは、それぞれの研究
者が、それぞれの対象のサルで、さまざまな
生物学的基盤を見出したからである。ところ
が、「話しことば」の生物学的基盤の体系的
な進化プロセスを描くにはいたっていない。
なぜなら、これまでの研究成果は、対象とし
たサル種も生物学的基盤もばらばらで、系統
樹の上に散発的に事実が載っているだけだ
からである。一つの種で音声生成の運動学的、
形態学的、認知科学的特性が相対照でき、ヒ
トと体系的に比較参照できるスタンダード
なサルモデルが求められていた。 
 
２．研究の目的 
言語の音声コミュニケーションである「話し
ことば」の生物学的基盤の進化プロセスを解
明するため、音声生成の運動能力に関してヒ
トと体系的に比較参照できるサルモデルを
創出する。ヒトは、話者の意図する種類の音
を意図する系列で連ねるために、音声生成の
運動を随意に制御する能力をもつ。本研究で
は、生物音響学的実験と機能形態学的分析と
を融合した生物・工学連携アプローチで、サ
ル類の音声生成の運動能力を正確かつ詳細
に評価し、それに対する解剖学的、認知科学
的制約等を総合的に解析することで、ヒトと
の体系的な比較を可能にし、「話しことば」
の霊長類学的基盤を明らかにする。それらの
知見をもとに、サル類の音声生成の随意運動
制御に関する、ヒトと比較、参照可能なサル
モデルを創出し、進化プロセスの理解を目指
す。 
 
３．研究の方法 
ヒトとの系統的位置関係を考慮して、ヒト上
科のテナガザル、オナガザル科のマカクザル
と広鼻猿類のマーモセットを対象とした。ま
ず、ヘリウム音声実験を行った。ヘリウム-
酸素混合気体空間内に対象個体を置き、ヘリ
ウム濃度の増減で声道の共鳴特性を操作し、
サル類での音声生理メカニズムを明らかに
する。発せられた音声の音響学的分析により、
ヘリウムの影響による音響学的特徴の変化
を見出し、声帯振動と声道共鳴の独立性を検
証するとともに、聞こえの変化に対する運動
変化の有無を検証する。また、同時に、Ⅹ線
テレビによる音声生成運動の動画データを
得て、音声器官の運動を分析する。つぎに、
生体ニホンザルおよび摘出喉頭を用いた声
帯振動の声門電図(EGG)による実験を行った。

EGG 信号は、声帯振動の様態を示す波形デー
タであり、非侵襲的に声帯振動を観測する手
法である。先のヘリウム実験で用いた個体で、
多様な音声を発声させ、音声の種類と声帯振
動モードとの対応関係を分析する。その振動
モードを、摘出喉頭を用いた風洞実験で再現
し、振動モードを変化させる運動パラメータ
ーを明らかにする。さらに、マカクザルでは、
音声発声のオペラント条件付け訓練を実施
し、その訓練過程での音響学的特徴や運動特
徴の変化、および訓練完了後のテストを通じ
て、音声生成運動の随意的制御のメカニズム
を検討する。 
 
４．研究成果 
テナガザル、マカクザルとマーモセットを対
象にヘリウム音声実験では、ヘリウム濃度の
増減に応じて、フォルマントの変動が観測さ
れたが、ピッチの変動は期待値を大きく下回
った。これは、声道の共鳴特性が、声帯振動
と独立に制御されていることを示している。
つまり、サル類にもヒトと同様の音声フィル
ター理論があり、かつ、発声と構音が生理学
的に独立していることを明らかにした。 
その中で、テナガザルは、ピッチと声道共鳴
の第一フォルマントを精密に一致させて、大
音量の純音的な音声を作っていることを示
した。これは、ヒトでのソプラノ歌唱のメカ
ニズムに類似している。高度な声帯振動と共
鳴特性の制御能力を示唆するが、ヒトの話し
ことばにみられる制御とはまったく異なる
ことを示した。つまり、ヒトの話しことばで
は、単一周波数成分の音量の最大化ではなく、
複数の共鳴周波数をバランス良く強調する。 
また、マーモセットでは、フォルマント上昇
にともなうピッチの若干の上昇がみられた。
音声音響シミュレーション分析を実施した
ところ、発声と構音の独立性は確かであるが、
声門周辺の形態学的制約から、両者の弱い相
互作用が働いた可能性を示唆した。サル類で
は、基本的にはヒトと同様に声帯振動と声道
共鳴が独立にはたらいているが、その運動制
御的、解剖学的制約から、発せられる音声の
特徴やその可変自由度が異なることが示さ
れた。 
これら、ヘリウム音声実験から、ヒトの話し
ことばの生理学的基盤である音源−フィルタ
ー理論がサル類に共通してみられることを
示した。音声生成の表面的な多様性は、その
共通する基盤をどう使うかという運用によ
っていることを示した。 
さらに、ウィーン大学認知生物学部と共同で、
ニホンザルの音声発声中における声帯振動
モードと音声データの同期観測に成功した。
また、その様態を摘出喉頭を用いた風洞実験
で再現し、詳細な分析を行った。まず、ニホ
ンザルで知られている3種の音声での音声と
声帯振動データの同期収集に成功した。その
結果、ニホンザルでも、音声の種類に対応し
た声帯振動モードの使い分けがあることを



示した。これは、ヒトの声区に対応する使い
分けであり、音声の多様性には、声道共鳴の
みならず、声帯振動の制御によっても実現さ
れていることを示した。さらに、摘出喉頭で
の実験で生体で得られた声帯振動を再現し、
高速度カメラで観測した。再現にあたり、喉
頭の各種運動単位を操作したところ、声帯弾
性の変化により、3 つの”声区”を再現でき
ることを示した。多様な声帯振動が、声帯弾
性の制御というシンプルな機構で実現され
ていることを示すとともに、ヒトと共通する
基盤の存在を示した。 
また、マガクザルでは、音声の発声に関する
オペラント条件付けに成功した。その条件付
け訓練過程における音声の音響学的特徴の
分析は、これまで困難とされてきたサル類の
音声条件付けが確実に成功したことを証明
した。また、音声生成と手によるマニュアル
操作の条件付けとの間で、それらのパフォー
マンスと自由度を比較したところ、サル類に
おける音声発声の制御は、手のマニュアル操
作とは異なるメカニズムでおこなわれてい
ることを示した。つまり、ヒトとは異なり、
音声の随意的制御が不完全であることを実
証した。これは、サル類では音声の条件付け
が極めて困難であるとの従来からの印象を、
初めて実証的に裏付けたものである。 
以上の成果をまとめると、音声フィルター理
論に代表されるヒトの話しことばの基本的
な生理学的メカニズムは、サル類に共通して
いることを示した。特に、声道共鳴のみなら
ず、声帯振動制御にも共通性を見出したこと
は特筆される。しかし、その共通する基盤を
どう制御し、運用するのかという点では、相
違点が見られる。発声と構音操作や、音声器
官の運動制御といった点である。特に、ヒト
では、後者に高度な随意性がみられるが、サ
ル類には乏しいのかもしれない。音声器官の
生理学的、形態学的基盤については、ヒトに
見られる特徴はサル類一般に見られ、霊長類
系統では進化的変化が乏しい。一方、それを
運用する認知科学的、神経科学的基盤には、
サル類との相違がみられ、霊長類系統におけ
る進化的変化が大きい。話しことばを含む音
声の多様性の進化プロセスは、特に後者の進
化的変化によっていることが示された 
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