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研究成果の概要（和文）：モルモットを用いて音識別学習系を確立し、音識別した動物の聴覚皮質における神経活動の
特徴、特に時間情報の表現、を見いだすことを目的とした。競争原理に基づいた新しいトレーニング法を開発し、訓練
が困難な動物の学習を容易にした。条件刺激音に対する訓練動物の聴覚野における活動（膜電位感受性色素を用いた光
学的イメージング）と、訓練を受けない対照動物での活動には明確な差がなかった。しかし条件刺激音を時間軸に沿っ
て反転した逆転音に対して、両群間で活動ピーク比の有意な差（対照＞訓練; p<0.05）を見いだした。この結果は聴覚
皮質の可塑的変化では、回路が時間情報の処理に特化するように変化した可能性を示唆する。

研究成果の概要（英文）：The current study is to illustrate changes in global activation pattern after cond
itioning to a natural sound (footstep, F sound). Our assumption is that behavioral achievement would be li
nked to changes in cortical network. This was revealed in the voltage sensitive dye optical imaging. Compe
titive training, in which multiple animals were trained together, facilitated animals to reach reward earl
ier than competitors. Imaging results showed that obvious differences in cortical activation have not been
 found between naive and trained animals with F sound. The time-reversed F sound, which is spectrally the 
same as but temporally reversed from F sound, resulted in reduced peak activation, both in naive and train
ed animals, but in much more reduction in trained animals. These results suggest that the cortical network
 which may have been dominantly tuned to F sound suppresses activation by its temporally-modified version 
more efficiently than the corresponding naive network.
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 Ｃ‐１９、Ｆ‐１９、Ｚ‐１９（共通）	
 

１．研究開始当初の背景 
	
 動物の生息する自然界では、音研究で従来
使用されて来た純音や白色ノイズのような
音響シグナルは極めて希で、多くが周波数軸
に沿った複数のエネルギーピークを示す音
響構造を持った広帯域ノイズである。また経
時的なエネルギー分布も音開始時点で強く
徐々に減弱していく特性を示すことが多い。
このような音響構造を示す自然音には、音を
識別する手がかりが複数あり、音識別を行な
う際に全体として”acoustic object"として捉
えられる。 
	
 この自然音刺激がどのように脳において
処理されるかは、純音での脳内処理や条件づ
けに関する知見（例えば LeDouex group の
業績）とは対照的に、まだ十分に解明されて
ない。特に自然音がどのように記憶され、識
別されているかは多くが未解明であり、動物
を用いた脳科学的アプローチに基づいた実
験系を必要としている。音の処理機構の解明
には音響要素（周波数とか時間情報）に対す
る応答性を丹念に調べ挙げて、それを統合し
ていくアプローチが従来行なわれて来た（例
えば Wang group の業績）。一方、自然音そ
のものを刺激単体として用いることは比較
的最近に始められ、一定の知見が得られてい
る。そこでは構成する周波数要素の役割がど
のように表現されているか、あるいは異なる
重みづけがどのようになされているかに関
して調べられてきている。 
	
 本研究では主に自然音に含まれる時間情
報を操作し、それに伴い動物の行動様式がど
う変更され、それに伴い脳内表現がどのよう
に活性化されるのかを神経行動科学的に解
明することを研究の目標とした。その際、あ
る特定の自然音を条件づけに用い、それと周
波数情報は同一だが時間関係が異なる時間
逆転音に対する応答性を訓練動物とナイー
ブ動物間で比較し、条件行動の惹起に対応し
て皮質活動性がどのように変化がするかと
いう観点から、この問題に挑んだ。 
 
２．研究の目的 
	
 上記の目標である音識別における時間情
報の意義を調べるため、時間情報を変調した
音に対する行動様式の変化を見いだし、かつ
呼応する聴覚皮質活動の変化を解析する実
験系を確立することをめざした。その際”自
然音を処理する”ということを、刻々と変化
する複数の周波数集合を対応周波数部位の
集団が逐次的に処理していくと仮定した。従
ってある自然音に特異的に条件づけられた
聴覚皮質は、特定の周波数表現部位が強く結
合し、また相互に結合する部位間には活性化
の方向性があると考えた。即ち行動-皮質活動
関連を解明するため、ある自然音に対して条
件付けされた実験群と条件付けされていな
い対照群と比べ、どのような点において皮質
活動の変化が生じているか、また、識別群と
それを学習していない対照群で、訓練音とは

時間情報のみが異なる時間逆転音に対しど
のように皮質応答性が変化するかを見いだ
す。その差異が条件行動の生起になんらかの
関与をすると推定する。 
 
３．研究の方法 
	
 多様な鳴き声ゆえ聴覚研究において頻繁
に使用されてきたモルモットを用いた。非嫌
悪性刺激を用いた自然音弁別の行動実験法
に、動物の社会行動を導入し、動物に競争原
理に基づいた積極的な行動を惹起させる実
験パラダイムを構築した。それにより定説で
あったモルモットの条件付けの困難さを克
服した。その後、音情報のどのような側面、
即ちスペクトル構成、音全体のリズム、構成
セグメントの配列や順序、が自然音弁別行動
に影響しているかを、条件音を音響編集ソフ
トを用いて変調し試験音として聞かせて、行
動学的に判定した。さらにこの刺激-行動関
連が形成された後、電気生理学的に膜電位感
受性色素を用い聴覚皮質活動性を訓練個体
と非訓練対照個体を用いて比較した。訓練固
体では周波数情報に特化した可塑性が生じ
ていると想定し、時間逆転音に対する活動性
の変化を調べ、そのような可塑性が生じてい
ない対照群と比較検討した。	
 
（１）全ての音は実験室内で動物の飼育環境
周囲から、高感度マイクロフォン（アコー
社;1/2 インチ 7146 型）を用いて採取した。
音編集ソフトとして Amadeus	
 Pro(Haire 社）
を用い周波数、時間要素、音圧等の変調を行
なった。音圧は平均 60	
 dB	
 SPL となるように
増減した。継続時間は、音の特性により統一
できなかったが、ほぼ 6 秒から 10 秒間であ
った。動物の反応開始時間が平均 3 秒である
ことから、この差の行動への影響は最小限と
考えられる。訓練は実験室内（即ち防音室外）
で約数日間条件付け後、防音室内に移して継
続した。其の際、条件音以外に 6-7 種の環境
音を混ぜた刺激音セットを用いて訓練を行
なった。訓練中はコンピューター上でファイ
ル化された刺激源音、行動タイミング、
reinforcement（給餌）のタイミング、ダイ
ナミックスピーカー(Yamaha 社；NS-10MM)か
ら供給された再生音の全てをデーターレコ
ーダ（SONY 社 DVCAM;	
 DSR-45A)に、映像と伴
に同期して記録・保存した。また行動のタイ
ミングは、給餌受け上部に設けた赤外線検知
器により急激な頭部運動ごとに TTL 出力とし
て記録した。	
 
（２）膜電位感受性色素による皮質活動	
 
	
 条件付け音に対し特徴行動が継続する３
回のセッション(6 試行／セッション）で平均
95%以上の確率で生起した場合条件付け群と
した。その後様々な試験音を用いた行動判定
試行に供された（下記参照）。この変調音に
よる試験終了後、動物は研究分担者へ輸送さ
れ、2-3 日静かな環境で飼育された後、防音
室内でのイメージング実験に供された。そこ
では訓練に使用した物とほぼ同一特性を有



するダイナミックスピーカーから条件音と
その時間逆転音をそれぞれ 4 回聞かせ、得ら
れた活動パターンを空間フィルターに通し
た後、平均化した。	
 
	
 動物はケタミン＋セラクタール麻酔・人工
呼吸下で開頭手術を行い、硬膜を剥離後色素
（RH795)を滴下した。励起光 580nm を照射し
吸光度の変化分として活動度とした。
2ms/frame で時空間データーとして保存。画
像化は off-line で行なった。	
 
（３）行動実験は代表者が行なった。膜電位
感受性色素による皮質活動の計測は分担者
である豊橋技術科学大学の堀川が指導を行
い、代表者の小島、および大学院生が実施し
た。データー整理は分担者と大学院生および
小島が行なった。論文は代表者と分担者が協
同で執筆ないし今後執筆予定である。	
 
 
４．研究成果	
 
（１）”競争原理”を用いた学習行動の促進	
 
	
 日々行う給餌の際、飼育者の接近に伴い生
じる足音（footstep	
 sound、F 音）を条件刺
激音とし、餌と連関させると容易に音識別学
習がなされることが判明した。さらに他の７
種類の自然音と組み合わせた試験音セット
を聞かせても、F 音(標的音)に対してのみ学
習行動が惹起された。この学習行動は特徴的
で、"急速で頻繁な首頭振り”行動と”大き
く円を描いて歩行する回転運動”の片方ある
いは両方からなった。これは条件音の無い時
に見られる自発的な餌探索行動から容易に
区別することが可能であるため、条件付けの
判定規範（条件行動）とした。	
 
	
 一方この学習過程において、個体ごとの訓
練では条件 F 音ではなく、それに続く餌供給
に伴う雑音に動物はしばしば条件づけられ
た。これを回避する方策として２匹同時に訓
練箱に置き餌獲得を行なわせると、条件音に
対してのみ容易にかつ安定して条件行動を
おこす事が可能になった。その理由として個
体間で競争の原理が働いたと考えた。即ち餌
を他より早く獲得しようとするため、給餌雑
音に先行する刺激音に注意を優先的に移行
するようになったと推定した。この新たな試
みを学会発表・誌上発表した。	
 
（２）音響特性に基づいた音識別	
 
	
 F 音から周波数要素と時間要素を独立に除
去した変調音を作成し、音識別における音響
要素の重要性を検討した。それら変調音に対
する条件行動の有無を指標にして、音識別の
際にどのような音響要素に依存しているか
を解析した。総数 18 匹のモルモットを用い
た。	
 
	
 使用したF音は10個のsegmentsからなり、
150Hz から 12kHz に分布するほぼ同一の周波
数帯域をもち、エネルギーピークは低周波域
に局在し 0.6kH、1.8kHz、3.0kHz に主要ピー
クを有する non-harmonic な	
 noise 様の自然
音である。	
 
	
 まず周波数要素の関与を調べるため、F 音全

体の周波数帯域をほぼ均等に３等分した周
波数帯域を持つ試験音と、エネルギー分布を
考慮し実効値が等しくなるよう３分割した
周波数帯域を持つ試験音を動物に聞かせた。
その結果、種特異的にある周波数帯域を優先
的に聞き分けるのではなく、エネルギー的に
パワーのある帯域が音識別に強く影響する
ことが判明した(図１）。	
 
	
 
	
 
	
 
	
 

	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 

	
 
	
 図１	
 条件音（T）とそれから周波数要素
を除去した試験音（横軸；-0.6k,	
 -1.3k,	
 
13.0k,	
 -4.9k)に対する条件行動の有無。赤
色は条件行動有り、青色は無しを個体（縦軸）
ごとに示す。	
 
	
 
	
 また時間要素に関しては F音を構成するセ
グメントの順序やセグメント間隔を変えた
変調音には、標的 F 音と同様な反応行動をお
こした。音圧を増幅した音、segment 間隔を
条件音と比較し半分に短縮したせわしない
音、2 倍、3 倍にした間延びした音は般化的	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 

	
 
	
 
	
 
	
 
	
 

	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 	
 	
 
	
 



図２	
 条件音から時間要素を変調して作成
した試験音（横軸：sR,	
 局所的に時間軸に沿
って segment を反転；R,条件音全体を反転；
Int,全 segments の間隔を 2 倍；Ord,	
 segment
の順序を変化）に対する条件行動の有無。棒
は+、四角は-を個体（縦軸）ごとに表示。	
 
	
 
な応答を示し、条件 F 音と区別しない事が判
明した。しかし条件 F 音全体を時間軸に対し
て反転した音（R）、また各 segment を局所
的に時間軸反転した音（sR）は、ほぼ全ての
個体において識別された(図２）。	
 
	
 以上から周波数要素と微細な時間要素に
依存して、モルモットは non-harmonic なノ
イズ様の自然音を識別していると考えた。	
 
（３）条件音とその時間逆転音に対する皮質
活動のイメージング	
 
	
 訓練済み動物 12 例、対照ナイーブ動物 12
例をイメージング実験に供した。刺激音は F
音の最後の 4 個の segments を使用した。	
 
①モルモット聴覚皮質のコア領域から活動

を記録した。コアを形成する AI および DC 領
域は，純音刺激に対し蝸牛末梢位置に対応す
る活動の分布（周波数局在）を示す事から、
この局在がイメージングできない個体は、そ
の後の試験刺激を用いた実験には使用しな
かった。	
 	
 
対照ナイーブ動物と条件付け動物の AI，DC

領域において条件 F 音に対する活動は，F の
4 個のセグメントに対応して 4 つの活動が現
れる。それぞれの活動は，ほぼ同形であり，
最初の鋭い興奮性活動とそれに続くマイナ
スの活動（抑制）、およびその後のゆっくり
した弱い興奮活動からなる。対照動物と条件
付け動物の比較では、各領域内における活動
ピーク値の大きさには有為な差を認めなか
った（図３）。また活動領域面積にも顕著な
差は見いだせなかった。	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
図３	
 条件付け音(footstep)に対する聴覚
皮質の活動。訓練動物(Trained)とナイーブ
対照動物(Naive)で比較した。1st	
 segment に
対する応答。AI,一次聴覚野;DC、背側皮質.	
 
	
 
しかし行動学的には、訓練群は例外無く F

音に対して条件行動を起こすのに、対照動物
は全く起こさないことから、回路の可塑的変
化は空間すなわち周波数情報より時間情報

を主に選別するような変化であろうと推定
した。そのため周波数成分は同一であるが、
微小時間で見ると時間経過が全く異なる時
間軸逆転音を用いて、この潜在的な可塑的変
化を見いだそうと探索した。	
 
②	
 segment 単位で局所的に時間軸に対して

反転した	
 (sRF）音に対する AI，DC の活動は，
訓練群、対照群とも鋭いピークが無く緩やか
な興奮活動が現われ、それにつづく減衰部分
に見られる抑制活動も明瞭ではなかった。し
かし sRF に対する AI，DC の活動は，一貫し
て全ての segment で対照動物よりも訓練動物
で活動が低下していた（図４）。	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
図４	
 条件付け音の segment を局所的に時
間反転した試験音に対する聴覚皮質の活動。
訓練(Trained)とナイーブ対照動物(Naive)
で比較。1st	
 segment に対する応答。	
 
	
 
③AI と DC における F 音と sRF 音に対する

活動の大きさの比（sRF に対する活動／F に
対する活動）の平均（n=9)を，対照群と条件
付け群で比較すると、AI では、この活動の減
少度合いが条件付け群の方で有意に大きか
った。DC においても同様の傾向が認められた
(図５)。	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
図５	
 活動ピーク値の訓練群と対照ナイー
ブ群間での比較。sRF に対する活動／F に対
する活動比に有意差(p<0.05)が認められる。	
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