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要旨 

 ラットの超音波発声（Ultrasonic vocalization: USV)には、発声者が快情動下で発声する

USV（快 USV）と、不快情動下で発声する USV（不快 USV）の二種類が存在する。これ

らの音声は、1 コールのもつ平均周波数（MF）、コールの持続時間（D）、周波数変調パタ

ーンから算出した 1 コールの変動値（FMI）の三つの音響特徴によって区別されうる。 

本研究においては、第一の目的として、快 USV と不快 USV が聴取者にカテゴリ的に知

覚されるかを検討した。カテゴリ的知覚であるかとは、音声の個々のコールやバウト（連

続するコール）としての知覚ではなく、その音声をある一つの枠組み（カテゴリ）として

捉えているかということを意味する。 

これを実証するためにまず快 USV と不快 USV を汎化・弁別させた。汎化はオペラント

条件づけにおいて同じ反応を学習すること（例：レバー押し）、弁別は異なった反応を学習

することとして定義した。ラットは快 USV と不快 USV を汎化・弁別し、刺激に応じて学

習した適切な反応を示すことがわかった。 

次いで快 USV と不快 USV をプレバックした際の情動反応を測定し、それが対照的な

ものであるか調べた。USV の快・不快は発声者の情動状態により定義されるが、これを知

覚する聴取者もまた共感的に快―不快状態になっていることが複数の過去の研究により示

されている。これに加えて、自律神経系の興奮―鎮静の次元においても USV カテゴリ間で

異なった反応がみられるかを心拍により測定した。結果、快 USV では興奮の傾向が、不快

USV では鎮静が誘起された。このことからも USV はカテゴリ的である、特に対照的な情動

カテゴリに属する（快・興奮―不快・鎮静）ことが明らかになった。 

最後に快・不快 USV に対する神経活動を測定した。興奮性神経活動時に迅速かつ一過性

に転写を行う最初期遺伝子を神経マーカーとし、USV に対して賦活化する脳領域を調べた。

扁桃体や島皮質などの情動関連領域が USV 呈示によって活動していたことがわかったが、

快・不快 USV プレバック間では空間的な差異はみられなかった。また、扁桃体および島

皮質から単一ニューロン記録を行ったところ、自由行動下では扁桃体において両 USV に対

し異なった反応を示すニューロンが発見された。一方麻酔下では USV に広く応答するニュ

ーロンのみ発見され、カテゴリ選択的ニューロンはみつからなかった。そのため覚醒度な

どの内的状態が USV のカテゴリ的知覚、特に情動的知覚に影響しうると考えられた。 

本研究の第二の目的は、MF・D・FMI が USV のカテゴリ的知覚に及ぼす影響を検討す

ることである。情動反応（快―不快および興奮―鎮静）と扁桃体のニューロン活動は MF

と D にのみ影響を受けており、この二パラメータが情動的知覚の手がかりとなっていると

推察した。汎化・弁別においてはすべての音響特徴が知覚手がかりとなり、特に MF の影

響が強く認められた。そのため、MF と D は知覚的手がかり、特に情動的手がかりとなっ

ている一方、FMI は情動手がかりではないが、音声構造を知覚する上で重要な要因となっ

ていると結論づけた。  
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対訳・略語表 

ラット音声関連 

D: Duration 音声の 1 コールの持続時間 

FMI: Frequency modulation index 音声の 1 コール内の変動を表した周波数変調指標 

MF: Mean frequency 音声の 1 コールの平均周波数 

USV: Ultrasonic vocalizations 超音波発声 

 

神経科学関連 

ACC：Anterior cingulate cortex 前部帯状皮質 

 -Cg1 背側 

 -Cg2 腹側 

Amygdaloid: 扁桃体 

- BLA: Basolateral amygdala 扁桃体外側基底核 

-CeA: Central amygdala 扁桃体中心核 

- LaA Lateral amygdala 扁桃体外側核 

FrA: Frontal cortex area 前頭皮質領域 

Insula: 島皮質 

-AI: Agranular insula 無顆粒島 

-DI: Dysgranular insula 亜顆粒島 

-GI: Granular insula 顆粒島 

M1: Primary motor cortex 第一次運動皮質 

MGB: Medial geniculate body 内側膝状体 

PAG: Periaquaductal gray 中脳水道周囲灰白質 

 -dlPAG dorsal lateral 背外側 

-dmPAG dosal medial 背内側 

 -lPAG lateral 外側 

PRh: Perirhinal cortex 嗅周皮質 

 

統計・データ解析関連 

ANOVA: Analysis of variance 分散分析 

FFT: Fast Fourier Translation 高速フーリエ変換 

GLM: Generalized linear model 一般化線形モデル 

GLMM: Generalized linear mixed model 一般化線形混合モデル 

HRV: Heart rate variability 心拍変動 

-rMSSD: the square root of the mean squared differences of successive R-R intervals 連続
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して隣接する RR 間隔の差の二乗平均平方根 

-RRI: R-to R intervals RR 間間隔 

-SDNN: Standard deviation of N-N RR 間隔標準偏差 

Information criteria: 情報量規準 

-AIC: Akaike Information Criteria 赤池情報量規準 

-BIC: Bayesian Information Criteria ベズ情報量規準 

-WAIC: Widely applicable information criterion もしくは Watanabe-Akaike information 

criteria 特異的統計モデルに一般化された AIC 

PCA: Principle component analysis: 主成分分析 

 

その他 

ECG: Electrocardiogram 心電図 

IEG: Immediate early genes 最初期遺伝子 

ISI: Inter-stimulus interval 刺激間間隔 

PBS: Phosphorus buffered saline リン酸緩衝生理食塩水 

PFA: Paraformaldehyd パラホルムゕルデヒド 

PSTH: Peristimulus time histogram 刺激前後時間ヒストグラム 
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第一章 序論 

1.1 研究の背景 

1.1.1 音声によるコミュニケーションと情動の伝達 

 発声はあらゆる脊椎動物において見られ、その能力は長い年月をかけて進化してきた

（Bass, Gilland, & Baker, 2008)。音は空気中・水中の離れた距離を進むことから光のない環

境においても有用であり、またにおいなどの化学的物質と異なり指向性を持たせられる上

に高い時間解像度で変調させることができるため、様々な動物種が多様な目的で音声を獲

得・使用している。特に同種他個体との社会的な相互作用に音声を用いる種は多く、個々

の種がその音声の使用に特殊化した複雑な知覚処理・発声制御系を備えている。そのため、

音声コミュニケーションの機能や進化、発達プロセス、そしてそのメカニズムに関する包

括的理解は、多様な動物種の音声研究なくしては実現しえない。 

 音 声 の う ち 、 あ る き ま っ た 情 動 状 態 が 反 映 さ れ る 音 声 を 情 動 音 声 (emotional 

vocalizations)と呼ぶ。ヒトにおいては笑い声や泣き声、怒声、痛みやストレスによる呻き

や叫びなどが挙げられる他、言語情報に感情を乗せる韻律（prosody）なども相当する（Morris, 

Scott & Dolan, 1999）。この情動音声の知覚は言語内容の知覚と全く独立であり（eg. Sander 

& Scheich, 2001）、また、特に哺乳類において、種を超えて共通してみられる音声である（eg. 

Belin et al., 2007）ため、情動音声の発声や知覚は進化的に古い音声機能であると考えられ

る。 

 さらに情動音声は社会的な文脈で利用される、すなわち社会的機能をもつ（情動コミュ

ニケーション音声）場合がある。低体温や飢餓状態になるなどして、親などの世話を必要

とした場合に仔の発声がみられる（eg. 齧歯類の pup call: Noirot, 1972）。これに類似し、

成体であってもなにか要求やストレスがある場合にその状態を反映した発声がなされる

（eg. 家畜動物や伴侶動物: Manteuffel, Puppe & Schön, 2004)。笑いなどの快情動を伴う音

声が仲間との遊び文脈で発声される場合には、個体間での親近的な関係が保たれる（Smith, 

1982）。情動音声によって発声者と聴取者が同様の情動状態になる現象である、音声による

情動伝染（emotional contagion: Hatfield, Rapson, & Le, 2011）は、集団内で快・不快対象

が 存 在 す る と い う 情 報 を 共 有 す る こ と が で き る た め (eg. Dezecache, Mercier, & 

Scott-Phillips, 2013)、包括的適応度を上昇させる機能があるかもしれない。 

 私は音声研究の対象として、ラット（Rattus Norvegicus）の超音波発声（ultrasonic 

vocalizations :USV）に着目した。齧歯類は音声コミュニケーションに我々の可聴域を超え

た超音波を用いるが、これは種によって異なった文脈・機能をもっている。たとえばマウ

ス（Mus musculus）の USV は主に雄から雌への求愛の文脈で発声される。一方、成体ラッ

トの USV は快・不快情動下で発声され、かつ社会的機能をもつ（Portfors, 2007）「情動コ
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ミュニケーション音声」であると考えられる。 

1.1.2 ラットの超音波発声 

ラットの USV には計三種類の音声が知られており、ひとつは他の齧歯類にも普遍的にみ

られる、母親から養育行動を引き出すための幼獣の pup call である(Portfors, 2007)。残り

二種類は性成熟と社会的成熟の発達期にもっとも頻繁にみられ、成体になっても発声が持

続する情動音声である。本研究が対象とする音声は後者であり、以下にその特徴について

記載する。 

一方の音声は 22 kHz USV と呼ばれ、不快情動下で発声される。音響特徴としては 18 か

ら 32 kHz の周波数帯域に位置し（Sales & Pye, 1974）、1 コールの長さが 300 から 3400 ms

と長く（Sales, 1972）、その構造は平坦であり、1 から 5 kHz 程度の周波数変調しかしない

（Sales & Pye, 1974）。図 1a に 22 kHz USV のソナグラムを示す。ソナグラム（声紋）とは、

縦軸を周波数、横軸を時間として音声を表したものである。表された音声の濃さは音の強

度（音圧）を反映している。 

22 kHz USV 発声は捕食リスクが存在するとき（Blanchard et al., 1991）や、電気ショッ

ク（De Vry et al., 1993）などの嫌悪的刺激、大きな音（Kaltwasser, 1990）や空気の噴射(Knapp 

& Pohorecky, 1995)、十分に人馴れしていない状況でのハンドリング（Brudzynski & Ociepa, 

1992）などのストレスや驚愕反応をもたらす刺激によって誘起される。性行動中の雄が射

精後に発声する他（Burgdorf et al., 2008）、個体序列を決定する雄間闘争に敗北した個体か

らの防御姿勢やすくみ（freezing）を伴う発声もみられる（Takahashi, Thomas & Barfield, 

1983）。この際劣位雄の発声によって優位雄からの攻撃が減少することが報告されている

（Sales, 1972）。 

また動物には、報酬および罰の両方が与えられうるような状況において、快情動下にお

いては罰よりも報酬を予測し（楽観的認知バゕス）、不快情動下では報酬よりも罰を予測

する傾向がみられる（悲観的認知バゕス: Mendl et al., 2009）。このような状況をつくりだ

した際、敗北した劣位雄は不快情動指標である罰予測行動を増加させる（Papciak et al., 

2013）。これらの知見により、22 kHz USV は不快な情動下で発声される、「不快 USV」

であると結論づけられている。 

超音波のなかでも特に高い周波数をもち、短い連続したコールはその周波数帯域から 50 

kHz USV と呼ばれる。音響特徴としては主に 35 から 70 kHz の周波数に位置し（Wintink & 

Brudzynski, 2001）、1 コールの長さが 3 から 65 ms と非常に短く（Sales, 1972）、さらにそ

の 1 コールが多くのバリエーションをもち、3 から 30 kHz 近くに及ぶ周波数変調を示す

（Wright et al, 2010）。図 1b に 50 kHz USV のソナグラムを示す。また、図 1c, d, e は 1 コ

ールを拡大した図である。 

この音声は主に快情動文脈において発声されることから、快音声あるいは「原始的な笑
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い声」であると考えられている（Blanchard et al., 1993; Brudzynski & Pniak, 2002; Panksepp 

& Burgdorf, 2003）。たとえば 50 kHz USV は他個体への接近やあるいはとっくみあい遊び

（rough-and-tumble play）において発声される。実験者が手を用いてこの遊びの形態を模

し、ラットを「くすぐった」際にも全く同様の発声がみられる（Panksepp & Burgdorf, 2003）。

この発声を誘起するくすぐりは社会的報酬として機能し、ラットはくすぐりをねだるよう

になる（Burgdorf & Panksepp, 2001）。脳内の報酬系を電気刺激、あるいは薬理操作を用い

て人為的に賦活化させ、強制的に快状態を誘起した際にもこれらの発声がみられる

（Burgdorf et al., 2007）。 

上述した認知バゕス的状況においては、くすぐりによって 50 kHz USV を発声したラッ

トが快情動の指標である報酬予測行動を増加させることが知られる（Rygula, Pluta & Popik, 

2012）。これらの証左から、50 kHz USV は発声者の快情動を反映する「快 USV」であると

結論づけられている。 

 

1.2 研究の目的 

上述したような知見が多数蓄積されているように、成体ラットの USV 研究は古くから非

常に盛んに行われ、研究者の興味を引いてきた。これは二種類の USV が情動音声であり、

他の動物にもこれらと共通点を持つような音声が普遍的に見られると考えられること、

快・不快という対照的なカテゴリで分けられていること、実験室環境で頑健に観測される

音声であり再現性が高いことなどに起因すると考えられる。 

しかしながら、情動音声研究のモデルとして有用であるにも関わらず、USV の知覚に関

する研究は発声研究と比較して非常に少なく、内容が限られている。これは、必ずしも社

会的文脈や他個体の存在がなくても発声が行われるために、近年までそのコミュニケーシ

ョン機能が明らかになっていなかったためであると考えられる。 

とりわけ問題なのは、聴取側が USV を異なった二種類の音声のカテゴリと知覚している

かが実証されていない点である。刺激をカテゴリカルに知覚する（カテゴリ的知覚）とは

以下のような現象を指す。生体が弁別可能な二種類の同モダリテゖ刺激 A、B が存在すると

き（eg. 音声、色、表情）、この二者間で刺激物理量を連続的に変化させていくと、知覚は

連続的に変化するのではなく、ある点において急に A が B に切り替わったように感じる

（Harnad, 1987）。すなわち、ある程度の範囲では物理量のばらつきに寄らず、その刺激は

いつも同カテゴリのものとして知覚され、同様の内的状態を誘起していると定義づけられ

る。 

二種類の USV プレバックによって異なった反応がみられたという報告は複数存在する

ものの（詳細は 4.1.2 および 5.1 に記載）、この音声の知覚がカテゴリ的かという知見は未

だ不十分である。特に USV を情動コミュニケーション音声として扱う場合、聴取側への機

能や知覚メカニズムを検討してはじめてコミュニケーション音声研究たりえるのだから、

発声に対する研究と同様に知覚にも重点を置く必要がある。 
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以上を踏まえ、本研究ではまず快・不快 USV が聴取側にカテゴリ的に知覚されているか

どうかを検討する（目的 A）。その方法として、プレバックした際、 

研究 1:同カテゴリ内での汎化と異カテゴリ間での弁別が可能かどうか 

研究 2: 対照的な情動状態を誘起するか 

研究 3: 異なった神経処理を経ているか 

を個々の研究で測定する。 

USV の知覚研究例では人為的な音声刺激を使用する場合がある。これは主に 50 kHz（22 

kHz）の純音が用いられる（eg. Ouda, Jilek & Syka, 2016; Parsana & Brown, 2012）。これら

の例では USV と比較して純音に対する反応が低下する傾向があり、自然な USV のもつな

んらかの音響特徴が知覚に不可欠であると結論づけられる。しかしながら、複数ある音響

特徴がどのように影響を及ぼすのかは現状まったく不明である。1.1.2 節で述べたように、

快 USV と不快 USV は音響学的には、中心的な周波数帯域、コールの長さ、そして周波数

変調パターン（周波数変調の多寡）の三種類のパラメータによって区別されうる。そこで

本研究ではさらに、これらの音響特徴を操作した人為的な音声をプローブ刺激として作成

し、これをプレバックした際の汎化と弁別反応（研究 1）、情動反応（研究 2）、神経系の

反応（研究 3）が自然な USV と比較してどのように変化するのかをテストした。これによ

り、USV 知覚に音響特徴が与える影響を検討することを第二の目的とした（目的 B）。この

際、各音響特徴パラメータは互いの値に影響を及ぼさない独立の値として算出しているこ

と（2.2.3 を参照）、そして最も単純なモデルを仮定するべきだと考えたことから、これらの

主効果ないし相互作用の足し合わせである線形モデルの推定を各実験の解析に採用してい

る。 

  

1.3 倫理規定 

 本研究を構成する全ての実験は、動物実験講習を受講した実験者が、東京大学動物実験

専門委員会およびバオサエンス委員会の許諾を得た上（許諾番号：27-8）、東京大学動

物実験実施規則を遵守して実施した。 
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図 1 ラットの超音波発声（USV） 

(a) 不快 USV のソナグラム。周波数帯域は 22 kHz 付近に位置し、1 コールが長く、比較的

平坦な構造をもつ。 

(b)快 USV のソナグラム。周波数帯域は 50 kHz 付近に位置し、1 コールは短く、バリエー

ションのある周波数変調を示す。 

(c)(d)(e)快 USV のコールの一例。 

 

  

時間 

周
波
数 
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第二章 実験準備：音声の録音・解析と刺激の作成 

2.1 目的 

 第一章で述べたように、本研究は USV がカテゴリ的知覚されることの実証を目的として

実施するため（目的 A）、これを裏付けるものとして「汎化と弁別」「情動」そして「神経活

動」を測定する。そのため、本研究を構成する 3 つの下位研究では一貫して USV を音声刺

激として使用する。また、USV の音響特徴がどのようにカテゴリ的知覚に影響を及ぼすか

を検討するため（目的 B）、USV を基にした人為的な刺激も利用しなければならない。第二

章ではラットの音声の録音と解析、そしてそのデータを基にした刺激の作成法について記

述する。 

 

2.2 方法 

2.2.1 実験動物 

 6 匹の雄の Sprague-Dawley (SD)ラット（JapanSLC, Shizuoka, Japan）を使用した。ラッ

トは購入時に個別のケージに入れられ、一週間の馴化期間に単独飼育された。飼育室は温

度 20 から 22 度、湿度は 30％以上に保たれ、12 時間ずつの明暗サクル（点灯時間 8 時、

消灯時間 20 時）で統制された。給餌および給水はすべて統制せず、ラットは自由に摂食・

摂水が可能であった。餌は高蛋白質含有の齧歯類用ペレット(Lab Diet, PMI Nutrition 

International, Missouri, the USA)を与えた。 

 馴化期間のち、6 匹をそれぞれ任意の 3 ペゕに分け、社会的コミュニケーション場面にお

ける発声を録音した。録音時、ラットは 10 から 12 週齢であり、体重は 302.5 ± 10.2 g で

あった。USV、特に快 USV の発声量はこの程度の成体ラットがピークである（Willey et al., 

2009）ため、これは発声を録音するのに妥当な週齢であった。 

2.2.2 USV の録音 

3 ペゕのラットをそれぞれ発声記録用のケージに入れ、録音を開始した（図 2a）。ケージ

（内径 55 cm (L) × 30 cm (W) × 35 cm (H)）は防音箱に収納され、ラットの頭上に超

音波用マク（Ultrasoundgate 116Hb, Avisoft, Glienicke, Germany)を取り付けた。音声は

超音波マクと互換性のある録音用ソフトウェゕ(Recorder-USGH, Avisoft)によって、サン

プリング周波数 250 kHz、解像度 16 bit でデジタル化された。また、音声はこのソフトウェ

ゕによって実時間でソナグラムとして可視化され、実験者が確認できるようになっていた。

録音時のラットの行動は広角 Web カメラ（BSW200M, Buffalo, Inc., Aichi, Japan）によっ

てモニタリングされた。3 ペゕすべてにおいて、録音は 30 分以内に終了した。 
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 図 2a に快 USV と不快 USV 録音時のラットの行動を示している。使用した 3 ペゕのす

べてがケージ投入後ただちに快 USV の発声を開始した。この際、ラット間での探索行動お

よびとっくみあい遊び（rough-and-tumble play）がみられた。これらの社会的コミュニケ

ーション行動における快 USV の発声は過去の知見と一致する（Burgdorf et al., 2008）。さ

らに 3 ペゕ中 2 ペゕがとっくみあいから攻撃デゖスプレへ移行した。繁殖期を迎えた雄

は雌が存在しない場面においてもしばしばこのような攻撃デゖスプレを行い、個体内の

社会的序列を決定する（Blanchard & Blanchard, 1977）。この際、相手に敗北し劣位となっ

た個体はフリージングとともに不快 USV を発声した。これは敗北時に不快音声を発するこ

とで、優位個体からの過剰な攻撃を抑制するためだと考えられている（Sales, 1972）。 

2.2.3 音声の解析 

 録音した音声フゔル中の、発声が集中している箇所を 10 秒から 30 秒程度に切り分け

た。そして個々のデータを USV シラブル検出・分割用ソフトウェゕ USVSEG を使用し、

個々のシラブルに自動分割した（Tachibana et al., 2019）。ソフトウェゕは、岡ノ谷一夫研

究室所属研究員の橘亮輔氏が MATLAB(MathWorks, Massachusetts, the USA)を用いて独

自に作成・開発したものである。 

USVSEG によって分割された各シラブルのうち、不快 USV および快 USV それぞれの平

均周波数(mean frequency: MF)、持続時間(duration: D)、そして周波数変調指標

（frequency-modulation index: FMI）を解析した。得られたシラブルは、大きなノズを含

むものを除外し、快 USV が 1441、不快 USV が 465 個であった。 

まず MF の算出方法について述べる。検出したシラブルの開始から終了までを 0.5 ms ご

とに区切り、これを時間窓として高速フーリエ変換（Fast Fourier Translation: FFT）した。

FFT は 512 ポントで行った。音声のサンプリング周波数が 250 kHz であるため、周波数

分解能はおよそ 488 Hz となる。1 シラブルにつき、FFT によって周波数のピークが 0.5 ms

ごとに得られ、このシラブル内の平均値を平均周波数 MF とした（図 2b）。窓関数には

Hanning 窓を用いた。快 USV の MF の平均および標準偏差は 53.9 ± 7.4 kHz、不快 USV

は 21.0 ± 0.9 kHz であった。図 2d は MF の分布を示し、これは過去の研究で報告された

USV 周波数帯域の範囲に収まっていた（Wintink & Brudzynski, 2001; Sales & Pye, 1974）。

そのため、発声は典型的な快 USV および不快 USV であったと考えられる。 

D の算出は、USVSEG によって検出されたシラブルのオンセットとオフセットの差分と

した（図 2b）。快 USV の D の平均および標準偏差は 33.4 ± 19.6 ms、不快 USV は 703.4 

± 236.7 ms であった。また、図 2e は D の分布を表す。数値の範囲は過去の研究で報告さ

れた USV のパラメータと一致しており（Sales, 1972）、これも発声が典型的な快・不快

USV であったことを示している。 
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FMI は、ひとつのシラブルが持つ周波数のゆらぎの強度をスカラー値として表すために、

以下の方法により算出した。まず周波数帯域および持続時間をシラブル間で標準化し、こ

れらのパラメータに寄らない周波数変調パターンを得た。音声の高さ、すなわち周波数の

知覚は対数的に変化することから（Helmholtz, 2013）、周波数は対数スケール（常用対数）

へ変換した。また、持続時間はオンセットを 0％、オフセットを 100％とした。このように

して得られた周波数パターンの変動係数を FMI と定義した（図 2c）。これは恣意的な数値

であるため単位がなく、絶対的な意味をもたないが、標準化されたシラブルで周波数変調

が大きい構造のパターンは FMI も相対的に大きく、変調が小さく平坦な構造のパターンは

FMI も小さくなる。快 USV の FMI の平均および標準偏差は 25.61 ± 25.78×10-3、不快

USV は 8.73 ± 6.04×10-3 となった。また、図 2f は FMI の分布を表す。Wilcoxon 順位和

検定を用いたところ、快 USV と不快 USV の FMI には有意な差が認められた（p < 0.001）。

これは快 USV の大きな周波数変調および不快 USV の平坦なパターンの差異を反映してお

り、適切な指標として機能している証左といえる。 

2.2.4 USV 刺激の作成 

本研究で用いたすべての USV 刺激は以下の方法により作成、呈示された。まず録音した

USV の背景ノズレベルを、音声編集ソフトウェゕ（SASLAB pro, Avisoft）を用いて減衰

させ、S/N 比を上昇させた。ノズ除去の後、シラブルの一連続（バウト：bout）が７秒

以上続く箇所を抜粋し、これをひとつの WAV フゔル（サンプリング周波数 250 kHz、解

像度 16 bit）として保存した。快 USV、不快 USV それぞれにつき合計 30 フゔルを作成

した。快 USV のシラブルは１フゔルにつき 27.70 ± 2.05 コール含まれ、フゔルの長

さは 7.14 ± 0.24 s であった。また、不快 USV のシラブルは 1 フゔルにつき 7.37 ± 1.18

コール含まれ、フゔルの長さは 7.09 ± 0.26 s であった。図 3c は作成した USV 刺激の

うち 1 フゔルのソナグラムである。 

USV 刺激は超音波周波数帯域まで再生可能なオーデゖオ・ゕンプ(Integrated-amplifier 

A-10, Pioneer, Kawasaki, Japan; Ultrasoundgate Player 116, Avisoft) および超音波スピー

カ(PT-R4, Pioneer; Ultrasoundgate Player 116, Avisoft)によってプレバックされた。呈示

時の刺激音圧は 55 から 75 dB(SPL)にランダマズした。なお録音時、不快 USV は快 USV

よりも高い音圧レベルを有していたが、発声者と聴取者間の距離は不快 USV の方が快 USV

よりも離れる傾向にあり、また発声距離は状況・ペゕに応じて様々であった。これらの理

由により実際の知覚強度レベルの評定が困難であったため、快・不快 USV の音圧が同程度

の平均とばらつきになるように調節し、呈示を行っている。 

2.2.5 プローブ刺激の作成 

 プローブ刺激は以下に述べる方法により作成された。なお呈示装置・方法は USV 刺激と
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全く同様であるため省略する。 

 録音後、音声編集ソフトウェゕ（SASLAB pro, Avisoft）によって背景ノズレベルを下

げ、USVSEG によって分割された快 USV あるいは不快 USV シラブルの、MF か D、ある

いはその両者を操作した音声を合成した。MF を操作する場合は一方の USV 的な周波数か

らもう一方の USV 的な周波数へとピッチ・シフトした。また、D を操作する場合は一方の

USV 的な長さからもう一方の USV 的な長さへ伸張もしくは収縮した（図 3a, b）。以下に記

載している MF および D の変化量は、各パラメータの代表値（平均値）を基に算出した。 

 プローブ刺激は 6 カテゴリから成り、各カテゴリについて A から F までのゕルフゔベッ

トによるラベル付けを任意に行った。以下に各プローブ刺激の特徴について記載する。 

 

プローブ A：不快 USV の MF を 2.57 倍、D を 0.05 倍したシラブルから作成された。MF

は 53.9 ± 4.0 kHz、D は 36.6 ± 16.2 ms、FMI は 7.22 ± 5.98 ×10-3 であった。 

 

プローブ B：快 USV の MF を 1.00 倍、D を 21.00 倍したシラブルから作成された。MF は

56.2 ± 8.1 kHz、D は 622.7 ± 287.1 ms、FMI は 22.55 ± 20.95 ×10-3 であった。 

 

プローブ C：不快 USV の MF を 2.57 倍、D を 1.00 倍したシラブルから作成された。MF

は 54.5 ± 6.2 kHz、D は 683.0 ± 194.7 ms、FMI は 12.34 ± 4.69 ×10-3 であった。 

 

プローブ D：快 USV の MF を 0.39 倍、D を 1.00 倍したシラブルから作成された。MF は

19.2 ± 2.8 kHz、D は 41.7 ± 22.1 ms、FMI は 24.20 ± 24.45 ×10-3 であった。 

 

プローブ E：不快 USV の MF を 1.00 倍、D を 0.05 倍したシラブルから作成された。MF

は 20.3 ± 0.2 kHz、D は 35.9 ± 19.2 ms、FMI は 11.07 ± 6.89 ×10-3 であった。 

 

プローブ F：快 USV の MF を 0.39 倍、D を 21.00 倍したシラブルから作成された。MF は

21.5 ± 2.2 kHz、D は 771.5 ± 309.0 ms、FMI は 26.85 ± 22.25 ×10-3 であった。 

 

表 1 に上述した USV 刺激およびプローブ刺激の MF、D、FMI の平均と標準偏差を示し、

それが快 USV と不快 USV どちらのパラメータに類似しているかを明示している。また、

図 3 は各プローブ刺激の作成方法と特徴(図 3a,b)、および刺激のソナグラム例(図 3d)を表

す。ここでは快 USV 的な数値をオレンジ、不快 USV 的な数値を青色の色符号により概略

している。たとえばプローブ A は MF がオレンジ＝不快 USV、D がオレンジ＝不快 USV、

FMI が青＝快 USV 的な数値をもつ刺激となっている。なお、本研究で用いた全ての実験パ

ラダムにおいて刺激呈示回数が限られているため、各パラメータは連続的操作ではなく、

快 USV あるいは不快 USV 的特徴を持つよう二値的操作を行い、刺激数を限定した。 
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図 2 USV の録音と解析方法 

(a) ラットの快 USV、不快 USV の発声と録音方法。超音波マクを備え付けたケージに雄ラ

ットのペゕを入れると遊びによる快音声が発声された。雄間闘争へ移行したペゕのうち、敗北し

劣位となった雄が不快 USV を発声した。 

(b) 快 USV、不快 USV の平均周波数（Mean frequency: MF）と持続時間（Duration: D）の

算出方法。 

(c)  快 USV、不快 USV の周波数変調指標（Frequency modulation index: FMI）の算出方法。

周波数と持続時間を標準化（周波数は常用対数軸）した 1 コールのもつ変動係数として定義し

た。 

(d) (e) (f) 快 USV、不快 USV の MF、D、FMI の分布と代表値（平均）。 
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図 3 音声刺激の作成方法 

(a) 元音声の快 USV の持続時間（Duration: D）を伸張しプローブ B を、平均周波数（Mean 

frequency: MF）を下降させプローブ E を、その両者を行いプローブ F を作成した。 

(b) 元音声の不快 USV の D を短縮しプローブ E を、MF を上昇させプローブ C を、その両者

を行いプローブ A を作成した。 

(c) 音声刺激が 7 秒程度になるように複数のコールを持つ wav フゔルを作成した。快 USV

と不快 USV の音声刺激のソナグラムの一例を示す。 

(d) 同様に 7 秒程度になるよう調整した各プローブの音声刺激のソナグラムの一例。 
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 Mean frequency  Duration  FM index  

特徴  M ± SD 

(kHz)  

特徴  M ± SD 

(ms)  

特徴 M ± SD 

(10−3)  

快 USV  —  
53.9 ± 

7.4  
—  33.4 ± 19.6  —  

25.61 ± 

25.78  

不快 USV —  
21.0 ± 

0.9  
—  

703.4 ± 

236.7  
—  8.73 ± 6.04  

プローブ A 快 USV  
53.9 ± 

4.0  
快 USV  36.6 ± 16.2  不快 USV  7.22 ± 5.98  

プローブ B  快 USV  
56.2 ± 

8.1  
不快 USV  

622.7 ± 

287.1  
快 USV  

22.55 ± 

20.95  

プローブ C  快 USV  
54.5 ± 

6.2  
不快 USV  

683.0 ± 

194.7  
不快 USV  12.34 ± 4.69  

プローブ D  不快 USV  
19.2 ± 

2.8  
快 USV  41.7 ± 22.1  快 USV  

24.20 ± 

24.45  

プローブ E  不快 USV  
20.3 ± 

0.2  
快 USV  35.9 ± 19.2  不快 USV  11.07 ± 6.89  

プローブ F  不快 USV  
21.5 ± 

2.2  
不快 USV  

771.5 ± 

309.0  
快 USV  

26.85 ± 

22.25  

表 1 プローブ刺激の音響特徴 
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第三章 研究 1：USV に対する汎化と弁別 

3.1 背景 

物理量が異なる刺激に対し、物理量が比較的近い刺激に対するものと同じ反応を示すこ

とを汎化（generalization）、物理量が遠いものに対しては異なる反応を示すことを弁別

(discrimination)という（Hanson, 1959）。この反応は主にオペラント条件づけによって形成

される。刺激 A と B に異なった反応を示すよう行動を強化したあと、A と類似する別刺激

A´、B と類似する別刺激 B´を呈示する。A と同様の反応を A´に、B と同様の反応を B

´に示せば AA´（BB´）は汎化されているといえる。同時に、AA´と BB´間は弁別さ

れているといえる。 

刺激そのものが新奇であるにも関わらず、刺激カテゴリに応じて割り当てられた反応が

みられた場合、その動物の中に汎化と弁別された複数の刺激カテゴリが存在する証左とな

ることが、複数の動物知覚の研究例により示唆されている。たとえばマカクザルの shrill bark

という音声が、さらに彼らの中で 2 カテゴリに分類されることが条件づけにより示されて

いる（Fischer, 1998）。すなわち、条件づけを用いて汎化と弁別が形成されるかを測定する

ことで、動物が音声カテゴリを所持しているか（あるいは形成できるか）が調べられる。 

USV がカテゴリ的に知覚されるかどうかは不明瞭な点が多く、研究 1 においてはこれを

実証する（目的 A）ために快・不快 USV を先行刺激とした条件づけを行う。快 USV と不

快 USV を用いて作成した音声フゔルそれぞれに対して異なった反応（実験中では左右の

レバー押し）を形成したあと、新たな音声フゔルを呈示し、カテゴリに応じた汎化と弁

別が可能かどうかを調べる。 

また、USV をカテゴリ的に知覚していた場合、どのような音響特徴に基づく汎化と弁別

であるのかを、プローブ刺激を呈示することで検討する（目的 B）。第二章で述べたとおり、

プローブ刺激は MF、D、FMI が快 USV と不快 USV 間で部分的に入れ替えられた音声であ

り、カテゴリ的な曖昧性をもつ。このような音声に対しラットの条件づけ反応を測定する

ことで、各音響特徴による知覚への影響を検討することができる。 

 

3.2 方法 

3.2.1 実験動物 

 12 匹の雄の SD ラット（JapanSLC）を使用した。ラットは購入時に個別のケージに入れ

られ、単独飼育された。なお、研究２および研究 3 では個体間の社会的相互作用を維持す

るためにペゕ飼育を実施しているが、この研究 1 においては個体の給餌制限による体重統

制を徹底するため、単独飼育を行っている。 



21 

 

飼育室は温度 20 から 22 度、湿度は 30％以上に保たれ、12 時間ずつの明暗サクル（点

灯時間 8 時、消灯時間 20 時）で統制された。一週間の馴化期間中に自由給餌を行い、一週

間後に測定した体重（312 g から 423 g）を基に、標準的な成長曲線（Japan SLC）に合わせ

た基準体重を個体および週齢ごとに定めた。 

条件づけ開始時、ラットは 9 から 12 週齢であった。条件づけのために基準体重の 85 ±

 2.5 %の範囲から逸脱しないよう体重統制を行い、1 日につきペレット(Lab Diet, PMI 

Nutrition International)14 から 22 g を与え、給餌制限を行った。一方、給水には特に制限

は設けなかった。 

3.2.2 条件づけ 

 快 USV と不快 USV への弁別条件づけは全て同一のオペラント装置（内径 29.53 cm (L)

 × 23.50 cm (W) × 27.31 cm (H), ENV-007-CT, Med Associates, Vermont, the USA)

内で行った。装置は防音箱に入れられ、ラト、白色雑音スピーカ、二つの格納可能レバ

ーと、その間に報酬用の液体定量吐出装置（liquid dispenser）が備え付けられていた。床は

格子式になっており、下の排泄物用トレに、条件づけごとに新しい木屑製の床敷を入れ

た。超音波用スピーカがオペラント装置の上方に固定され、音声を呈示した。図 4 は装置

内の概略図である。 

条件づけ開始前にラットを 30 分間、2 から 3 回に渡ってオペラント装置に入れ、馴化さ

せた。馴化中、ラットが左右のレバーを押した際には液体定量吐出装置から 20％スクロー

ス溶液を報酬として与え、レバー押しを学習させた。 

弁別条件づけは 3 段階から成る。全ての条件づけ段階において、快 USV が呈示された際

は片側のレバーを、不快 USV が呈示された際はもう一方のレバーを押すようラットを訓練

した。USV 刺激はオペラント装置制御システム(DIG-700F, DIG-716, DIG-726TTL-G, 

Med Associates; Power 1401, CED, Cambridge, the UK)によって制御され、ゕンプおよびス

ピーカを介して再生された。1 回の試行では、まずいずれかの USV 刺激が再生されてから

1 秒以内に両レバーが同時呈示され、ラットはどちらかのレバーを押すよう求められた。実

験者が決めた音声―レバー間の組み合わせ（快 USV/不快 USV−左レバー/右レバー、組み

合わせはカウンターバランスを設けた）に応じ、ラットの反応後に報酬または罰が与えら

れた。正しい反応を示した際には 20％スクロース溶液が 2 秒間報酬として与えられた。一

方、誤った反応を示した際には 90 dB SPL の白色雑音が 30 秒間呈示された。このような非

常に大きい音圧の白色雑音はラットにとって嫌悪的であり、罰として機能する（Bolles & 

Seelbach, 1964）。また、誤った反応を矯正するために同様の試行が繰り返され、正しい反

応を示すまでは次の試行に進めないようになっていた。 

条件づけ 1 段階目では快 USV、不快 USV 刺激がそれぞれ 10 フゔルずつ用いられた。

USV 刺激の概要については 2.2.4 に記載している。1 日 1 セッション、60 分以内に計 120
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試行の訓練が行われ、各試行間間隔（inter-trial interval: ITI）は 10 秒間であった。条件づ

け初期には、ほとんどのラットが 60 分以内に全 120 試行を終えられず、時間切れで訓練を

打ち切った。しかし一か月以内には(16.5 ± 3.9 日)、全てのラットがカテゴリの異なる

USV に対応したレバー押しを学習し、正しい反応を示すようになった。正反応率が 85％以

上の基準を二日連続で達成した個体は条件づけ 2 段階目へ移行した。 

条件づけ二段階目では快 USV、不快 USV が 20 フゔルずつ用いられた。この際、1 段

階目で使用された 10 フゔルに新たに別の 10 フゔルが加えられた。1 日 1 セッション、

120 分以内に計 240 試行の訓練が行われ、正反応率 85％以上を二日連続で達成した個体は

条件づけ三段階目へ移行した。全てのラットが 4 日以内にこの基準を達成した。 

条件づけ三段階目では快 USV、不快 USV が 30 フゔルずつ用いられた。二段階目まで

で用いられた 20 フゔルに、新たに別の 10 フゔルずつが追加された。1 日 1 セッショ

ン、120 分以内に計 240 試行の訓練が行われた。この試行のうち 10％、すなわち 24 試行が

ラットの反応に関わらず報酬も罰も与えられない無成果試行であった。これは続くプロー

ブテストにおいて、試行の 10％が報酬・罰の無いプローブ刺激の呈示を予定しており、こ

れに備えるための措置である。また、新たに加えられた USV 刺激 10 フゔルずつに対し、

ラットは 85％基準を満たす高い正反応率を示した。このため、ラットは個々のフゔルに

対応したレバー押しではなく、USV のカテゴリに対する汎化・弁別レバー押し反応を学習

していたと考えられる。全てのラットが条件づけ 3 段階目開始から正反応率 85％以上を二

日連続で達成し、プローブテストへ移行した。 

3.2.3 プローブテスト 

弁別に対する音響特徴の寄与率を測定するため、プローブテストを実施した。テストは 1

日 1 セッション、120 分以内に 240 試行から成り、快 USV および不快 USV 刺激の 30 フゔ

ルすべてと任意のフゔル数のプローブ刺激が用いられた。試行のうち 10％（24 試行、

プローブ刺激 6 カテゴリ×1 カテゴリにつき 4 試行ずつ）は USV 刺激の代わりにプローブ

刺激が再生され、条件づけ時と同じようにいずれかのレバー押しが求められた。ただし、

これはラットがどのような反応を示しても報酬・罰の呈示されない無成果試行であった。

プローブ刺激への馴化を避けるため、ラットはテスト実施一回につき条件づけ三段階目に

戻され、一週間同様の訓練を行った後に次のテストが実施された。テストは 1 個体につき

合計 4 セッション実施され、テスト時の反応内容および反応時間はオペラント装置制御シ

ステム(DIG-700F, DIG-716, DIG-726TTL-G, Med Associates)によって記録された。 

3.2.4 データ解析 

 すべての行動データを統計ソフトウェゕ R version 3.5.1 (R Foundation for Statistical 

Computing, Vienna, Austria)によって解析した。また、追加パッケージ lme4（Bates et al., 
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2007）および multcomp（Hothorn, 2009）を用いた。 

 プローブテスト時の弁別反応データは、一般化線形混合モデル(generalized linear mixed 

model: GLMM)を用いて解析した。応答変数である弁別反応は、あるプローブ刺激が再生

された際に快 USV と連合されたレバーを押す、すなわち快 USV にカテゴリ化するか、不

快 USV と連合されたレバーを押す、すなわち不快 USV にカテゴリ化するかの二値である。

そのため、解析はロジステゖック回帰を用い、link 関数を logit とした。モデルのうち音響

パラメータ平均周波数（MF）、持続時間（D）、周波数変調指標（FMI）の特性を固定効果、

ラットの個体差をランダム効果として、交互作用を考慮したものを含む複数のモデルで最

尤推定を行った。固定効果の係数はラプラス推定により算出された（Bates et al., 2007）。ま

た、これらのモデルに対し、赤池情報量規準(Akaike information criteria: AIC)およびベ

ズ情報量規準(Bayesian information criteria: BIC)を算出してモデル比較を行い、情報量規準

が最小のモデルを、最もあてはまりのよいものとして選択した。 

 加えてプローブ刺激に対する、レバー押しまでの反応時間の統計解析も実施した。快 USV

への連合レバーを押した際と不快 USV への連合レバーを押した際に分け、それぞれの USV

刺激に対する反応時間と各プローブ刺激に対する反応時間を、Dunnett の多重比較検定（有

意水準: p < 0.05）によって比較した。 

 

3.3 結果 

 プローブ刺激に対する弁別反応は、それぞれの音響特徴に応じて体系的に変化した。ラ

ットが快 USV への連合レバーを押す、すなわち快 USV としてカテゴリ化した割合はそれ

ぞれプローブ A から F まで 82.8%, 90.6%, 72.4%, 42.2%, 19.8%, 33.3%であった(図 5a)。

プローブ刺激に対しラットはいずれかのレバー押し選択を強制されているため、不快 USV

への連合レバーを押す、すなわち不快 USV としてカテゴリ化した割合は、100%とこれら

の割合との差分となっている。この結果は必ずしもプローブ刺激が USV そのものとして知

覚されていることを意味しないが、少なくとも全てのプローブ刺激に対して、快・不快 USV

に連合されたレバーを押す行動が見られたことが明らかになった。 

GLMM で最尤推定された各項目の係数および AIC,BIC の情報量規準を表 2 に示す。最

小の情報量規準を示したものをもっともあてはまりのよいモデルとして選択した結果、モ

デルは 

𝑦i~𝐵𝑖𝑛𝑜𝑚𝑖𝑎𝑙(𝑛, 𝑝) 

𝑙𝑜𝑔 (
𝑝𝑖

1 − 𝑝𝑖
) = 𝛽0 + 𝛽𝑀𝐹𝑥𝑀𝐹𝑖 + 𝛽𝐷𝑥𝐷𝑖 + 𝛽𝐹𝑀𝐼𝑥𝐹𝑀𝐼𝑖 + 𝑟𝑖 

となった。応答変数𝑦は任意のプローブ刺激に対する弁別反応であるため、快レバー押しか

不快レバー押しかである。説明変数𝑥は固定効果であり、任意のプローブ刺激の MF、D、

FMI の音響特徴が快 USV 的であるか不快 USV 的であるかである。快 USV 的な場合はダミ

ー変数として 1 を、不快 USV 的な場合は 0 を挿入する。プローブ刺激の音響特徴の対応は
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2.2.5 節および図 3、表 1 に記載している。𝛽は切片および MF、D、FMI の係数であり、係

数の相対的な大きさが弁別知覚への寄与率となる。すなわち係数の大きい要因ほど弁別に

及ぼす影響が大きいということを表す。また、r は個体差をランダム効果の切片としてモデ

リングしたものである。 

選択されたモデルは交互作用項をもたず、MF、D、FMI 全ての音響特徴を単純効果とし

て表したモデルであった。また、各係数は、MF が𝛽𝑀𝐹  ± SE = 3.00 ± 0.20 (z = 15.38, p

 < 0.001)、D が𝛽𝐷 ± SE = 0.49 ± 0.16 (z = 3.0, p = 0.003)、FMI が𝛽𝐹𝑀𝐼  ± SE = 

1.19 ± 0.18, (z = 6.51, p < 0.001)となった（図 5c）。まず係数の大小関係から、最も強

く弁別に寄与した音響特徴は快 USV 的／不快 USV 的な 50 kHz／22 kHz 付近の平均周波数

MF であった。次いで FMI の係数が大きく、快 USV 的／不快 USV 的な周波数変調の大き

い／平坦なパターンも弁別への手がかりとなると示唆された。係数が相対的に最も小さか

った持続時間 D に関しても係数は有意であり、快 USV 的／不快 USV 的な短い／長い時間

長が弁別に影響を及ぼしていることがわかった。 

USV 刺激とプローブ刺激への平均レバー押し反応時間を図 5b に示す。快 USV に対する

正しい反応時のレバー押し時間は 0.71 ± 0.35 秒であった。また、不快 USV に対する正

しい反応時のレバー押し時間は 0.81 ± 0.39 秒であった。これらの反応時間と、プローブ

刺激に対する反応時間を Dunnett 法により比較したところ、プローブ F が快 USV へカテゴ

リ化された際の反応時間にのみ有意差が認められた（2.20 ± 2.90 秒; p = 0.025)が、こ

のケースを除いた全ての場合において反応時間の有意差は認められなかった。この結果か

ら、プローブ F のみ快 USV カテゴリ化への曖昧性が高く、それ以外の全ての刺激は迅速に

カテゴリ化が行われたと考えられる。  

 

3.4 考察 

3.4.1 快・不快 USV の汎化と弁別 

実験に用いたすべてのラットが快 USV、不快 USV の 2 カテゴリの音声に対する汎化・弁

別反応を学習することに成功した。条件づけは 3 段階から成り、そのうち 3 段階目で新た

に導入した音声刺激フゔルに対しては、ラットは汎化および弁別（Hanson, 1959）を示

した。汎化および弁別とは、新しい快（不快）USV フゔル再生時に、それまでに条件づ

けされた同様のレバー押し反応を示したことを意味する。すなわちラットは個々のフゔ

ルに対する個別のレバー押しを学習したのではなく、快 USV と不快 USV というカテゴリ

として音声を知覚し、それに応じたレバー押しをしていたと考えられる。 

本実験では USV とレバー押し行動に連合させるのに一貫して報酬を用いていることに留

意する。本来、不快 USV は恐怖条件づけの先行刺激として迅速に学習される。すなわちこ

の音声には恐怖・嫌悪的ベントと連合しやすい学習準備性が存在し (Endres, Widmann & 
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Fendt, 2007; Bang et al., 2008)、本実験のような報酬連合は生得的には不自然である。しか

しながら、全てのラットが条件づけ正答率 85％基準を達成し、条件づけ成立後には迅速な

レバー押し反応を示した（快 USV: 0.71 ± 0.35 秒; 不快 USV: 0.81 ± 0.39 秒）ことか

ら、本実験においてこの学習準備性は USV のカテゴリ的知覚に影響を及ぼしていなかった

と考えられる。なお、不快 USV によって齎される恐怖・嫌悪の情動的影響に関しては研究

2 で別個検討している。 

3.4.2 音声弁別に対する各音響特徴の寄与 

本実験では USV の 2 カテゴリの音響的差異である 3 パラメータ：平均周波数 MF、持続

時間 D、周波数変調指標 FMI が、弁別知覚にどの程度影響を及ぼすか調べることを第二の

目的とした。そのため、これらパラメータを入れ替えたプローブ刺激を呈示し、そのカテ

ゴリ的知覚が快 USV と不快 USV どちらに寄っているのかをテストした。本実験は心理物

理学の恒常法（Thurstone, 1927）を踏襲しており、このような手法を USV 研究に適用した

のは初めての試みとなる。 

プローブテストによって得られたデータの解析の結果、MF つまり音声の持つ周波数の平

均が、最も支配的にカテゴリ的知覚に影響を及ぼすことがわかった。快 USV に近い周波数

をもつ音声は快USV的に、不快USVに近い周波数をもつ音声は不快USV的に知覚される。

なお、この文脈における知覚とはレバー押しという弁別行動の偏りという客観的な観測値

を指しており、必ずしも USV とプローブ刺激間の主観的知覚が同一であることを意味しな

い。弁別行動が同一であっても主観的知覚が異なっている可能性は高く、これは神経活動

など内的処理過程の差異などで検討する必要性がある（第五章：研究 3 を参照）。 

MF よりも効果は小さいが、FMI および D もまたカテゴリ的知覚へ影響を及ぼしていた。

FMI は音声内の周波数のばらつきのパターンを表す数値であり、D は音声のオンセットか

らオフセットまでの持続時間である。得られたデータからはこれら 3 要因間の交互作用は

認められず、MF、D、FMI は独立に弁別に寄与していたことが示唆された。 

音声のもつ平均周波数が弁別に対して最も支配的であった理由としては、まず動物の特

定周波数に対する聴覚的感受性の高さが考えられる。齧歯類のような小動物は中耳および

内耳のサズが小さく、これらへの共鳴周波数が高周波になる傾向がある。すなわち、体

サズが大きい動物には高周波の音は聞こえづらく、小さい動物には高周波の音が聞こえ

やすくなる。そのため、齧歯類の超音波発声は体サズが大きい捕食者からの検出を避け

ることが可能と考えられるのである（Kolacz et al., 2018）。実際にラットの聴覚曲線は 20 

kHz 付近と 35 kHz 以上に二つのピークを持ち、USV 帯域とオーバーラップするこれらの

帯域への聴覚感受性が高くなっていることがわかる（Gourevitch & Hack, 1966）。 

また、音声の含む周波数成分が音源定位に関与することも、音声の弁別が周波数依存に

なっている理由のひとつとして考えられる。音源の推定には主に両耳に届く音声の時間差
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（両耳間時間差- Interaural time differences: ITD）や音声レベルの差（両耳間レベル差- 

Interaural level differences: ILD）が利用できるが、これらに加え、周波数が手がかりとな

ることも知られている（Wenzel et al., 1993）。なぜならば頭部や耳介といった複雑な身体

形状は各周波数に対して異なった反射や回折を生じさせ、音源の方向に依存して周波数特

性が変化するためである（Shaw & Teranishi, 1968）。すなわち周波数情報は知覚される音

高の高さを決定づけるだけでなく、音源の場所情報としても利用できるために、生体がそ

の情報を優先的に利用しうるよう進化した可能性が考えられるのである。なお、低周波数

に関してはそもそも ITD 手がかりが異なり、こちらも音源定位に関与する（Wightman & 

Kistler, 1992）が、本実験における音声は快・不快 USV ともに高周波の超音波帯域である

ため、齧歯類音声においてはこのような計算は行われていないと推測される（Heffner, Koay 

& Heffner, 2001）。 

音声の周波数変調パターンと持続時間も有意な効果がみられた。この理由のひとつとし

て、周波数変調（周波数のゆらぎ）とその発声の長さの差異が、呼吸系や咽頭、声道の運

動による副産物であるためと考えられる。異なった周波数を発する際、発声系の運動パタ

ーンには差異が生じている（Riede, 2011）。さらに快 USV と不快 USV が発声される行動

文脈は異なっており、たとえば遊び時の快 USV ならばゆらぎが大きく、断続的に発声され

て短くなる。一方、恐怖を感じた際の不快 USV ならば、動きを止めた状態で発声されるた

めに、平坦な音声を長く発声することができる。このような発声時の動きの違いによって

生まれた音響的差異が、弁別の手がかりのひとつとされている可能性は高い。 

また他の理由として、特に周波数変調の有無により音声への馴化を防ぎ、持続した検出

が出来るようになるといったことも挙げられる。純音を持続して再生すると聴覚系の馴化

が起こり、主観的知覚が弱まってしまうため、音声のもつ周波数パターンがそれを防いで

いるという可能性が考えられるのである。実際に USV の平均周波数のみを模した純音（50 

kHz や 20 kHz の純音）を用いた際は、自然な USV と比較して神経活動が弱まるといった

知見がある（Ouda, Jílek & Syka, 2016; 第五章を参照）。 
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図 4 オペラント装置の概要図 

研究 1 で用いたオペラント装置。音声刺激を呈示する超音波スピーカ、罰である白色雑

音を呈示するスピーカ、報酬であるスクロース溶液を給与する液体定量吐出装置（liquid 

dispenser）、および 2 つのレバーが備え付けられた。 

  



28 

 

図 5 汎化・弁別実験の結果 

すべてのエラーバーは標準

誤差を表す。 

 (a)各音声刺激に対し快レ

バーを押した割合。100％と

の差分が不快レバーを押し

た割合となる。P と N はそ

れ ぞ れ 快 USV （ positive 

USV）、不快 USV（negative 

USV）のデータを示す。快

USV における快レバー押し

（不快 USV における不快レ

バー押し）は基準の 85％正

答 率 を 達 成 し て い た が

100％ではない。プローブ A

から F における弁別の割合

は図のようになった。 

(b) 上：各プローブに対し快

レバーを押した際の反応時

間。グラフ上の線分および陰

影は快 USV への反応時間の

平均と標準誤差を示す。プロ

ーブ F のみ快 USV と差があ

り、それ以外のプローブは変

わらない反応速度でレバー

が押された（プローブ F: p = 

0.025; Dunnett の多重比較）。下：不快レバーを押した際の反応時間。グラフ上の線分およ

び陰影は不快 USV への反応時間の平均と標準誤差を示す。すべてのプローブ刺激において、

不快 USV と変わらない反応速度でレバーが押された。 

(e) ロジステゖック回帰による GLMM による推定係数。MF は平均周波数、D は持続時間、

FMI は周波数変調指標を示す。音響特徴のすべての項目が有意な係数を有していた（MF: p 

< 0.001; D: p = 0.003; FMI: p < 0.001）。最も弁別に影響していたのは MF であり、次いで

FMI と D であった。 



29 

 

  

  (切片) MF  D  FMI  MF × 

D  

MF × 

FMI  

D × 

FMI  

AIC  BIC  

1  
−1.95  

(p<0.001)  

3.00 

(p<0.001)  

0.49  

(p=0.003)  

1.19 

(p<0.001)  
—  —  —  1221.8  1247.0  

2  
−2.04 

(p<0.001)  

3.03 

(p<0.001)  

0.61 

(p=0.009)  

1.33 

(p<0.001)  
—  —  

−0.23 

(p=0.44)  
1223.2  1253.5  

3  
−1.90  

(p<0.001)  

2.93  

(p<0.001)  

0.42  

(p=0.041)  

1.19  

(p<0.001)  

0.16 

(p=0.61)  
—  —  1223.5  1253.8  

4  
−1.91 

(p<0.001)  

3.00  

(p<0.001)  

0.48  

(p=0.003)  

1.15  

(p<0.001)  
—  

0.11 

(p=0.75)  
—  1223.7  1254.0  

5  
−2.04  

(p<0.001)  

3.03  

(p<0.001)  

0.62  

(p=0.014)  

1.34  

(p<0.001)  
—  

−0.02  

(p=0.48)  

−0.23  

(p=0.44)  
1225.2  1260.5  

表 2 弁別反応の線形モデル比較 

 

 

  快 USV レバー押し 不快 USV レバー押し 

割合 (%)  反応時間 (s)  割合 (%)  反応時間 (s)  

快 USV  91.8  0.71 ± 0.35  8.2  1.65 ± 1.01  

不快 USV 8.0  1.18 ± 0.56  92.0  0.81 ± 0.39  

プロ―ブ A  82.8  0.75 ± 0.42  17.2  1.61 ± 1.72  

プローブ B  90.6  0.99 ± 0.62  9.4  1.45 ± 1.14  

プローブ C  72.4  1.00 ± 0.50  27.6  1.60 ± 1.49  

プローブ D  42.2  0.88 ± 0.75  57.8  1.14 ± 0.77  

プローブ E  19.8  1.04 ± 1.16  80.2  1.24 ± 0.98  

プローブ F  33.3  2.20 ± 2.90  66.7  1.91 ± 1.13  

表 3 弁別反応の各レバー押し割合と反応時間 
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第四章 研究２：USV に対する情動反応の測定 

4.1 背景 

4.1.1 情動の定義 

心理学および神経科学領野において、情動（emotion）とは、「外的な刺激や内的動機な

どの要因によって急速に引き起こされる、生理反応や身体的表出を伴う一過性の変化」と

して定義される。そして感情（feeling）は、このような自身の反応を認知した際に生じる主

観的意識であると考えられている（Damasio, 1999）。生理反応や身体的表出とは、具体的

には①自律神経系の活性や、②対象に対しどのような行動を示すかである。 

①の自律神経系は交感神経系と副交感神経系から構成されており、交感神経系が優位とな

るとゕドレナリンやノルゕドレナリンなどの神経伝達物質が分泌され、血圧と心拍数の上

昇、発汗、瞳孔の散大などの「興奮」反応が起こり、身体の活動性が増す。対照的に、副

交感神経系優位となるとゕセチルコリンが分泌され、血圧と心拍数の減少、瞳孔の収縮、

消化系の蠕動運動の活発化と各消化酵素の分泌などの「鎮静」反応が引き起こされる。 

また、②は以下のような行動を指す。対象が自身にとって有益なものである場合、接触・

接近を試み親近的ゕプローチをとるなど「快」的行動を示す。一方、自身に有害なものに

対しては攻撃や逃走、あるいは天敵などの警戒対象からの検出を逃れる際に動きをとめる

といった、闘争（fight）/逃走（flight）/動きをとめる・すくみ（freezing）の 3F と呼称さ

れる「不快」的行動を示す。 

すなわち、情動は「興奮（自律神経系のうち交感神経系優位）―鎮静（自律神経系のう

ち副交感神経系優位）」と「快（対象が好的であり、親近的反応を促しうる内的状態か）―

不快（対象が嫌悪的であり、回避的反応を促しうる内的状態か）」の軸として表すことが可

能である。実際に Russell は様々な種類の感情を興奮―鎮静と快―不快の二次元情動軸に分

け、平面上の円環として表す「感情の円環モデル」を提唱している（Russell, 1980）。 

4.1.2 USV 聴取による行動の変容 

ラット USV はその発声文脈から、発声者が快・不快状態である際の音声であるとされて

いる一方、聴取者側の反応を調べた研究は限定されている。USV という情動音声の知覚研

究においては言うまでもなく、この聴取者への影響を測定することが不可欠である。 

数少ない研究例としては、第一に聴取者の社会的行動（ここでは他者間との相互作用を

意味するので、雌雄間の性行動を含む）の変化を観察したものが挙げられる。性行動にお

いて快 USV を再生したのち、それを聴取した発情雌ラットを雄ラットと引き合わせると、

雌の交尾受け入れ行動の頻度が上昇する（Geyer & Barfield, 1978; McIntosh, Barfield & 

Geyer, 1978; White & Barfield, 1990）。また、快 USV の再生に対し、雌からの鳴き交わし



31 

 

がみられる（White, Gonzales & Barfield, 1993）ほか、発声器官を除去した雄の交尾成功率

は減少し、快 USV を再生することでこれを回復させることができる（White & Barfield, 

1978）。性行動以外の社会的行動にも、快 USV の再生は影響を及ぼす。快 USV を多く発声

した個体に対する接近時間は発声の少ない個体に対してよりも上昇し、快 USV のコンタク

ト・コールとしての機能が指摘されている（Panksepp, Gordon & Burgdorf, 2002）。一方、

不快 USV が雄間闘争における劣位雄から発せられると、それを聴取した優位雄は攻撃的な

行動を減少させる（Thomas, Takahashi & Barfield, 1983）。 

 次いで快・不快 USV 聴取により引き起こされる、直接的な社会的行動ではない「快・

不快情動に関連する行動」についても記載する。スピーカを備えた放射状ゕーム迷路を用

いた際、ラットは快 USV の音源には接近を示す一方、不快 USV の音源には近寄らない

（Wöhr & Schwarting, 2007）。また、不快 USV の再生により、不快情動を表す 3F 行動が

引き起こされる（Brudzynski & Chiu, 1995; Burman et al., 2007; Commissaris et al., 2000; 

Neophytou et al., 2000）。さらに私はこれまでに、報酬合図となる先行刺激と罰合図となる

先行刺激を弁別させるオペラント行動実験下において、快 USV の聴取は報酬予測を増加さ

せ、不快 USV の聴取は罰予測を増加させることを明らかにしている（Saito et al., 2016）。

動物は快情動下においては報酬予測が増加し（楽観的バゕス）、不快情動下では罰予測が

増加する（悲観的バゕス：Mendl et al., 2009）。そのため、快・不快 USV による報酬・

罰予測の増加は、USV が聴取個体にも同様の情動状態をもたらした証左であると解釈して

いる。 

4.1.3 研究の目的 

以上の知見を踏まえ、研究 2 は以下に述べる二つの実験を実施した。それぞれが研究テ

ーマである二つの目的に沿うものとなっている（目的 A：USV の知覚はカテゴリ的か検討

する、目的 B：音響特徴はカテゴリ的知覚にどのような影響を及ぼすか検討する）。 

まず、ラットの USV が聴取個体にどのような自律神経系反応を引き起こすか（目的 A）、

そして USV のどの音響特徴が自律神経系反応に影響するか調べる（目的 B）。4.1.1 で述べ

たとおり、情動は「快―不快」と「興奮―鎮静」の二軸で論じることができる。USV の聴

取による情動的影響を検討するためには、「快―不快」を示すような行動指標だけではなく、

「興奮―鎮静」を示す自律神経系応答の測定が必要であると考え、USV プレバック時の

心拍測定を実施した。現在までに心拍などの自律神経系応答が USV プレバックにより引

き起こされたという知見は存在せず、これは新奇な研究内容となる。また、USV によって

自律神経系に変化がみられた場合、それがどのような音響特徴によるものかを調べるため、

プローブ刺激を再生した際の心拍も同時に測定した（心拍測定実験）。心拍の測定に関する

より詳細な知見は続く 4.1.4 に述べる。 

また、USV のどのような音響特徴が快・不快情動反応を引き起こすのか検討する（目的
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B）。4.1.2 で述べたように、快 USV の聴取は快情動的行動を、不快 USV の聴取は不快 USV

的行動を誘発する。このような行動が USV のどの音響特徴によって引き起こされるものな

のか検討するために、Wöhr らの放射状ゕーム迷路実験を踏襲した音源への接近実験を実施

した（Wöhr & Schwarting, 2007）。音源からは快 USV、不快 USV のほかにプローブ刺激が

再生され、音源への接近をどの程度示すか、研究 1 と同様に音響特徴の影響を解析した（音

源接近実験）。 

4.1.4 自律神経系指標としての心拍 

異なった情動状態は異なった自律神経系反応を誘起すると考えられる（Ekman, Levenson 

& Friesen, 1983）。この自律神経系反応は主に心拍、皮膚電気抵抗、体表温度、瞳孔の大き

さなどが挙げられるが、このうち心拍（heart rate）は情動状態に高い時間解像度で影響を

受ける（Sztajzel, 2004）。そのため、個体の情動状態がある事象を受けてどのように変化す

るかを調べる際には、その事象に対する心拍の変化や、心拍自体のゆらぎ（心拍変動- heart 

rate variability: HRV）を測定することが有用である。 

心拍は主に拍動の筋電を心電図（ECG）として記録することで数値化できるが、ECG に

おいては急速な筋収縮と弛緩が、複数の陰性ないし陽性のピークから成るパルスとして現

れる（図 6a）。このピークは出現する順にそれぞれ P 波、Q 波、R 波、S 波、T 波と呼称さ

れる。このうち、最も急峻な陽性のピークを R 波と呼び、隣り合う R 波の間隔（RR 間隔）

と、それを元に算出した複数の HRV 指標を心拍解析に用いるのが主流である（Niskanen et 

al., 2004）。 

ヒトの情動指標として広く用いられている RR 間隔および HRV 指標である（Sztajzel, 

2004）が、その計測手法が簡易かつ非侵襲的であるために、近年ヒト以外の哺乳動物にお

いてもこれらを用いた情動評価が行われている。ラット・マウスにおいては環境や外的刺

激、毒物などの侵害刺激によるストレスの評定（Park et al., 2017; Burwell & Baldwin, 2006; 

Rowan et al., 2007）など多くの研究例が既に存在する。 

実験動物である齧歯類以外には家畜動物や伴侶動物が対象とされている。ウマでは運動

時のストレス（Rietman et al., 2004）、ウシでは搾乳(Hagen et al., 2004)や飼育環境(Mohr, 

Langbein & Numberg, 2002)のストレスが HRV と相関することが知られている。ヒツジで

は群れからの分離ストレス(Reefmann, Wechsler, & Gygax, 2009)やグルーミングストレス

(Coulon et al., 2015)の他、給餌内容の情動価（おいしい餌かそうでないか）と HRV の関連

について調べられている(Reefmann et al., 2009)。ヌでは社会的報酬・社会的ストレスの

快・不快刺激を呈示した際に異なった心拍の変化がみられる（Katayama et al., 2016）。 

 以上の背景、すなわち心拍間隔および HRV を自律神経系応答の指標とするのに有用で

あること、そしてこれらの手法はヒト以外の動物にも適用可能であることにより、私は USV

による自律神経系応答の計測に心拍の解析を採用した。 
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4.1.5 仮説 

 心拍測定実験では快・不快 USV とプローブ刺激を再生し、自律神経系応答として心拍間

隔と HRV 指標：SDNN および rMSSD（4.2.4 節参照）を解析する。二種類の USV のうち、

快 USV は興奮、すなわち交感神経系優位を促すと予測した。これは快 USV が接近という

実際の運動を伴った行動をもたらす音声であり、かつ同種間との探索・遊び文脈でよく発

声される音声であることを根拠としている。対照的に不快 USV は鎮静、すなわち副交感神

経系優位を促すと予測した。不快 USV は天敵の存在を他者に知らせる警戒声としての機能

が知られ、聴取個体にはしばしばすくみがみられる（Brudzynski & Chiu, 1995）。また古典

的恐怖条件づけにおいて刺激に対するヌの心拍を調べた研究では、罰である電気ショッ

クに対しては心拍数が上昇した一方、その先行刺激である純音呈示では心拍数が減少した

（Church et al., 1966）。先行刺激に対するヌの心拍反応のように、ラットにおいても不快

事象の予測的刺激に対しては心拍数が減少すると予測される。そしてラットにとって不快

USV は警戒声、すなわち不快事象の合図となる音声であり、その聴取時には脅威対象から

の検出を逃れるために生理反応や行動が抑えられると考えられたため、自律神経系応答が

鎮静であると予想した。 

音響特徴による影響に関しては研究全体の仮説および研究 1 の結果から、平均周波数（MF）

が最も強い効果をもたらすと考えた。また、不快 USV の長く平坦な構造の音声は動きを伴

わない、すなわち鎮静時に、快 USV の短く変調の大きい音声は動きを伴う、すなわち興奮

時に発声されていると考えられるため、持続時間（D）および周波数変調指標（FMI）によ

る効果もみられると予測した。 

音源接近実験では音源への接近を快情動の指標、非接近を不快情動の指標とし、USV お

よびプローブ刺激を聴取した際の快―不快の情動価について測定・比較を行う。これによ

り、音響特徴が情動価に寄与する影響を考察する。 

USV 自体の情動価については、快 USV が接近を、不快 USV が非接近をもたらすことが

既に知られている（Wöhr & Schwarting, 2007）ため、これは過去の研究の追試となってい

る。 

また、音響特徴の影響に関しては、以下の理由から心拍測定実験の結果と同様であると

考えた。情動系の中心である扁桃体などの神経基盤は、刺激の感覚入力を皮質領野から受

け取り、刺激に対する興奮―鎮静応答と刺激への快―不快の意味づけの両者を行っている

（Smith & DeVito,1984; Murray, 2007）。扁桃体からの出力は視床下部を通じて自律神経系

を調節するか、あるいは前頭領野において刺激に対する情動的価値判断を促し行動選択を

調節するかといった違いがみられるが、その音声刺激の入力は共通であると考えられ、影

響を及ぼす音響特徴も同様であると推測される。 
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4.2 心拍測定実験：方法 

4.2.1 実験動物 

5 週齢から 12 週齢の SD ラット計 30 匹（雄 24 匹、雌 6 匹; 258 ± 54 g）を用いた。ラ

ットは購入後、同性のペゕになるよう実験者に任意に分けられ、一つのケージ内でペゕ飼

育された。これは音声に対する感受性を維持するよう、同種個体との社会的相互作用を継

続させたためである。飼育室は温度 20 から 22 度、湿度は 30％以上に保たれ、12 時間ずつ

の明暗サクル（点灯時間 8 時、消灯時間 20 時）で統制された。給餌・給水はすべて統制

せず、ラットは自由に摂食・摂水が可能であった。餌は高蛋白質含有の齧歯類用ペレット

(Lab Diet, PMI Nutrition International)が与えられた。 

 購入から、三日から一週間の期間を設けたのち実験が開始された。USV に対する反応性

は成体(adult: 12 週齢以降)・発達期(juvenile: 3 から 10 週齢)ともに見られるが、発達期の

方がより高いという知見が存在するため（Wöhr & Schwarting, 2007）、12 週齢以前での心

拍計測を行った。 

4.2.2 ECG 記録 

 ラットにまずソフルラン吸入器（MK-A120eco, MUROMACHI, Inc., Kyoto, Japan）を

用いて 2%の麻酔をかけ、心拍計測用電極と電極固定用のジャケットを取り付けた。電極は

ヒト用の貼り付け ECG 電極（VitrodeV, NIHON KOHDEN, Tokyo, Japan）を 1.5 cm×2 cm

程度のサズにカットし、導通用ジェル（SignaGel, Parker Laboratories, Inc., New Jersey, 

the USA）を用いて毛を掻き分けながら、ラットの胸部の二点および腹部の一点に貼り付け

た（図 6b）。心臓を挟んだ胸部の位置に信号用電極を、そこから二等辺三角形を描くように

腹部に基準電極を置くことで ECG が取得できる（Dupre et al., 2005）。この電極全体を覆

うため、胸部から腹部にかけて絶縁ジャケットを装着した。ジャケットはラットの胴体を

多少締め付けていたが、首および四肢は自由に動かせ、高所へのジャンプなどの垂直運動

以外は支障なく行える状態であった。 

電極から得られた ECG のゕナログ信号を生体信号用ゕンプ（DAM50, World Precision 

Instruments, Florida, the USA）で 1000 倍に増幅し、1 Hz から 1000 Hz のバンドパス・フ

ゖルタをかけ、トレンドノズを除去した。そしてマルチチャネル生体信号記録装置（Power 

1401, CED）を用いてゕナログ-デジタル信号変換を行い、サンプリング周波数 5000 Hz で

記録した。また、装置には超音波スピーカ制御ゕンプ（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）

から音声信号を入力し、音声の再生タミングと ECG が同時に記録できるようになってい

た。 
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4.2.3 心拍計測セッション 

 セッション前の数日間に渡りラットは 2 から 3 回、心拍計を取り付けない状態で計測用

ケージに入れられ、環境への馴化を行った。ケージは内径 55 cm (L) × 30 cm (W) × 35

 cm (H)からなるゕクリル・ケージであり、防音箱に入れられていた。また、ケージ上部に

は超音波スピーカ（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）、Web カメラ（NSW200M, Buffalo, 

Inc.）、および超音波モニタリング用の検出器（USD6-6A-7, YS Design Studio, Tokyo, Japan）

が取り付けられていた（図 6c）。超音波検出器のオーデゖオジャックを介し、ヒト可聴域ま

で音高が下げられた超音波音声刺激がモニタリング用動画ソフトウェゕ（Debut, NCH 

software, Canberra, Australia）に入力され、Web カメラからの映像と同時に記録された。 

ECG 記録ではラット一匹につき 1 回の心拍計馴化セッション、1 回の USV 刺激再生セッ

ション、3 回のプローブ刺激再生セッション、計 5 回の計測が実施された。1 日につき 1 セ

ッションがこの順序で実施され、全てのセッションは 30 分間のタムスケジュールから成

っていた。また、セッション間は 1 日以上間隔が設けられた。 

 心拍計馴化セッションは字義通り心拍計への馴化を行う目的で実施した。電極とジャケ

ットを装着したラットを麻酔器から取り外し、計測用ケージに入れた。全てのラットが数

分以内に目を覚まし、数分から十数分間ケージ内を動き回ったが、特に探索可能なエリゕ

が存在しないため、セッション終了の 30 分後までには行動量が低下していた。セッション

中電極およびジャケットは剥脱することなく、安定して ECG 記録が行えていた。 

USV 刺激再生セッションではラットをケージに入れ、15 分間の自由行動および馴化時間

を設けた。そしておよそ 7 秒から成る USV 刺激音声フゔル（2.2.4 節参照）が、快 USV

と不快 USV につき 9 フゔルずつ、計 18 フゔル再生された。刺激間間隔（Inter-stimulus 

interval: ISI）は 43 秒程度であり、1 フゔルの再生 1 ブロックにつき計 50 秒間となるよ

う調節された（図 6d）。快 USV と不快 USV はランダムに呈示されたが、同カテゴリの USV

が連続して 4 回以上続かないようスケジュールが組まれた。 

 続く 3 回のプローブ刺激再生セッションでは、同様に 15 分間の自由行動および馴化時間

を設けた。そして 1 回のセッションにつき 2 カテゴリのプローブ刺激を呈示した。プロー

ブ刺激はおよそ 7 秒からなる音声フゔル（2.2.5 節参照）を、プローブ 1 カテゴリにつき

9 フゔルずつ、計 18 フゔル再生した。ISI は 43 秒程度、音声フゔル再生 1 ブロック

につき計 50 秒になるよう調節され、同カテゴリの刺激が 4 回以上続かないようランダム呈

示された（図 6d）。このセッションは、ラット一匹につきプローブ刺激の 6 カテゴリ全ての

呈示を経験するよう、合計 3 回実施された。 

4.2.4 データ解析 

 MATLAB Version 2014a(MathWorks)を用いてプログラムを作成し、音声呈示開始タ

ミングを基点 0 秒としてそれより 7 秒前から 14 秒後の ECG を切り出した。音声呈示−7
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秒から 0 秒をベースラン、0 秒から 7 秒をテスト、7 秒から 14 秒をポストと定義した。

そして局所的最大値を検出する findpeaks 関数によって R 波の頂点ポントを検出し、RRI

を算出して時系列順にグラフ化した（図 7）。この際目視により、局所的最大値が検出され

ていないポントをノズとして、各ブロックに対する RRI 閾値を設定し除外した。算出

した RRI から、各ブロックのベースランおよびテストにおける RRI の平均(mean RRI)

を心拍間隔として、RRI の標準偏差(SDNN)、隣接するRRIの差の二乗平均平方根（rMSSD）

を HRV 指標としてそれぞれ算出した。mean RRI はブロック間で RRI の大小を比較するこ

とができるので、心拍数の増減を表す。RRI の延長は心拍数の下降、すなわち副交感神経の

活性を示し、RRI の短縮は心拍数の上昇、すなわち交感神経の活性を示す（Jose, 1966）。ま

た SDNN は 自 律 神 経 系 全 体 の 活 性 、 rMSSD は 副 交 感 神 経 の 活 性 の 指 標 と な る

（Radespiel-Tröger et al., 2003)。これらの指標について、ブロック内におけるテストから

ベースランの数値を差し引きした。 

本実験では 1 カテゴリにつき 9 フゔルの呈示を行った。このうち、快 USV、不快 USV

における mean RRI の推移を図 8 に示す。ベースランの数値との差分を算出しているため、

0 はベースランを示す。後述のとおり快 USV では、HRV 指標の変化はベースランと比

較してみられなかった。一方不快 USV では音声呈示による顕著な RRI 変化がみられたが、

これは刺激の繰り返し呈示によって徐々に下がっていくことがわかった。すなわち、音声

に対する馴化により、繰り返し呈示により情動反応が減少することが示唆された。このた

め、解析には各音声カテゴリにつき、1 回目の呈示時の HRV 指標のみを用いた。 

データ点は各音声カテゴリにつき 1 点、音声は 8 カテゴリ（快 USV、不快 USV、プロー

ブ刺激 6 カテゴリ）なので 30 個体から計 240 点のデータを対象とした。そのうち 2 点（1

個体からのプローブ B および C に対する応答データ）が欠損したため、解析に使用したデ

ータ点は計 238 点となった。これらの mean RRI、SDNN、rMSSD の分布を図 9a に示す。

分布は裾が重く、大きく外れた値が散見された。この外れ値は音声プレバックに対する

ひと際大きい情動反応が観測された際に得られたため、データの生成構造は mean RRI、

SDNN、rMSSD ともに Cauchy 分布に従うと見做した。 

R version 3.6.1 (R Foundation for Statistical Computing)を用いてそれぞれの値に対し解

析を実施した。USV の呈示によってベースランから各指標が変化したかを調べるため、1

標本 Wilcoxon 符号順位検定による中央値の検定を行ったところ、快 USV の mean RRI に

有意傾向が、不快 USV の mean RRI および SDNN に有意差が認められた。このため、mean 

RRI、SDNN において、プローブ刺激呈示時の mean RRI ないし SDNN が MF、D、FMI

のどの音響特徴に影響されるか検討するために、一般化線形モデル（Generalized Linear 

Model: GLM）による解析を行った。誤差は Cauchy 分布であると仮定しているため、最尤

推定ではなくベズ推定によるパラメータ推定を行った。この際 RStan version 2.17.3 (Stan 

Development Team, 2018)を使用し、マルコフ連鎖モンテカルロ法（Markov chain Monte 

Carlo methods、MCMC）により、パラメータの事後分布を求めた。パラメータの事前分布
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は特に情報を与えていないため、すべて一様分布として設定された。 

GLM モデルは MF、D、FMI の単体の項目とその交互作用項目をもつ複数を比較し、も

っともあてはまりのよいモデルを採用した。 モデル選択のために追加パッケージ

loo(Vehtari, Gelman & Gabry, 2016)を使用し、情報量規準として WAIC（Widely applicable 

information criterion）を算出した。 

 

4.3 心拍測定実験：結果 

RRI が音声呈示によって上昇および下降した一例を図 7bc に示す。ベースランと比較

し、テスト（陰影部分）の RRI が変化するが、ポストで再びベースランに戻るといった

反応がみられた。これらは別個体から得られたデータである。図 7b のベースランは 128

から 146 ms 程度の範囲であるが、図 7c のベースランは 143 から 149 ms 程度の範囲に位

置していることがわかる。このように RRI は個体間の差、あるいは個体内での日内変動と

日間変動が大きいため、テストとベースランの差をとることで補正を行っている。 

快 USV 一回目呈示時の、ベースランからの変化量の中央値は mean RRI ＝ -1.14 ms、

SDNN = 0.04、rMSSD = -0.04 となった。不快 USV 一回目呈示時の、ベースランから

の変化量の中央値は mean RRI ＝ 4.82 ms、SDNN = 0.78、rMSSD = 0.27 となった。

図 9b にこれらの箱ひげ図を表す。図中のゼロはベースランを表し、各中央値がベースラ

ンから変化したかを 1 標本 Wilcoxon 符号順位検定により調べた。結果、不快 USV の再

生時に mean RRI および SDNN は有意に上昇した（mean RRI: p < 0.001; SDNN: p = 

0.016）一方、rMSSD に有意差はみられなかった（p = 0.30）。また、快 USV の再生時に

は mean RRI の上昇が有意傾向であり（mean RRI: p = 0.096）、他 2 指標における有意

な変化は確認されなかった（SDNN: p = 0.84; rMSSD: p = 0.12）。 

プローブ刺激再生時の mean RRI、SDNN、rMSSD の、ベースランからの変化量の中

央値は以下のようになった。プローブ A：mean RRI ＝ -0.91 ms、SDNN = 0.18、rMSSD 

= 0.09; プローブ B: mean RRI ＝ 0.21 ms、SDNN = 0.12、rMSSD = 0.06; プローブ C: 

mean RRI ＝ 1.73 ms、SDNN = 0.25、rMSSD = 0.02; プローブ D: mean RRI ＝ 2.13 ms、

SDNN = 0.29、rMSSD = 0.02; プローブ E: mean RRI ＝ 2.35 ms、SDNN = 0.17、rMSSD 

= 0.25; プローブ F: mean RRI ＝ 3.87 ms、SDNN = 0.27、rMSSD = 0.29。これらの箱ひ

げ図を図 10a に示している。比較のため、各図には快 USV、不快 USV のデータも併せて記

載している。 

不快 USV の再生により mean RRI と SDNN が上昇することがわかったので、プローブ刺

激再生時を併せたデータを用い、mean RRI と SDNN の上昇が MF、D、FMI のどの音響特

徴量によってもたらされるのかを GLM による項目評価で検討した。誤差は Cauchy 分布に

従うとし、線形モデルのパラメータの確率分布を、MCMC を用いたベズ推定で求めた。 

推定したモデルの収束判定指標 Rhat は全てのパラメータで 1.05 を切っていた。これはサ

ンプリングした値が定常分布へ収束していることを意味している（Carpenter et al., 2017）。
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また、ベズ統計の区間推定において、母集団の真のパラメータがその区間内に存在する

確率を示す確信区間(credible interval)は、信頼区間（confidence interval）のように 95％基

準を採用すると安定性を欠く場合がある（Kruschke, 2014）。そのため、区間推定には 90％

確信区間を採用した。 

mean RRI の線形回帰において、最もあてはまりのよい WAIC 最小モデルは 

𝑦𝑖  ~ 𝐶𝑎𝑢𝑐ℎ𝑦(𝜇𝑖 , 𝛾) 

𝜇𝑖 = 𝛽0 + 𝛽𝑀𝐹𝑥𝑀𝐹𝑖 + 𝛽𝐷𝑥𝐷𝑖 

となり、MF と D が独立に mean RRI の変化を説明していた。なお応答変数𝑦は mean RRI、

説明変数𝑥は任意のプローブ刺激の MF、D、FMI の音響特徴が快 USV 的であるか不快 USV

的であるかである。快 USV 的な場合はダミー変数として 1 を、不快 USV 的な場合は 0 を

挿入する。また、γは正の値をとる Cauchy 分布の尺度母数（scale）であり、ベズ推定に

よって同時に推定される。𝛽は切片および MF、D の係数であり、推定された各係数の事後

分布は図 10b のようになった。 

事後分布によって算出される各係数の平均（EAP 推定量）および SE は、切片が𝛽0 ± SE

 =  3.27 ± 0.57 (確信区間 5%: 2.35; 95％: 4.28)、MF が𝛽𝑀𝐹  ± SE = -2.56 ± 0.61 (確

信区間 5%: -3.59; 95％: -1.58)、D が𝛽𝐷 ± SE = -1.70 ± 0.54 (確信区間 5%: -2.61; 95％: 

-0.83)となり、係数は 90％以上の確率でゼロではないことがわかった（図 10b）。 

すなわち MF が不快 USV 的な 22 kHz 付近の値になった際は、mean RRI はおよそ 2.56 ms

上昇し、D が不快 USV 的な長い値になった際はおよそ 1.70 ms 上昇することが予測され、

MF の効果が D よりも大きいことがわかった。これは MF が不快 USV 的な 22 kHz 周辺で

あるとき、mean RRI が増大し心拍数が減少することを示している。また、MF ほどの影響

はないが、D が不快 USV 的な長い音声であるときも、mean RRI が増大し心拍数は減少し

ていた。 

 SDNN の線形回帰において、最もあてはまりのよい WAIC 最小モデルは変化を表す最優

の線形モデルは、 

𝑦𝑖  ~ 𝐶𝑎𝑢𝑐ℎ𝑦(𝜇𝑖 , 𝛾) 

𝜇𝑖 = 𝛽0 

となり、音響特徴では SDNN は説明されないことがわかった。推定された係数の事後分布

の平均と SE は、𝛽0 ± SE = 0.13 ± 0.05 (確信区間 5%: 0.04; 95％: 0.22)となった（図

10c）。図 10a の各群における SDNN データにおいても、不快 USV 呈示以外の音声刺激に

対する応答は横並びであり、音響特徴による影響はないとする線形回帰の結果を支持して

いる。 

なおモデル選択の結果として、係数を算出したモデルのうち 3 つを、WAIC の小さい順

にそれぞれ表 4、5 に記載している。 
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4.4 音源接近実験：方法 

4.4.1 実験動物 

6 週齢から 12 週齢の雄 SD ラット 14 匹（232 ± 38 g）を用いた。心拍測定実験と音源

接近実験には全て別個体のラットを用いており、両実験を経験した個体は存在しない。ラ

ットは購入後、同性のペゕになるよう実験者に任意に分けられ、一つのケージ内でペゕ飼

育された。飼育室は温度 20 から 22 度、湿度は 30％以上に保たれ、12 時間ずつの明暗サ

クル（点灯時間 8 時、消灯時間 20 時）で統制された。給餌・給水はすべて統制せず、ラッ

トは自由に摂食・摂水が可能であった。餌は高蛋白質含有の齧歯類用ペレット(Lab Diet, 

PMI Nutrition International)が与えられた。 

4.4.2 音源接近実験 

 8 方向放射状ゕーム迷路（BS-RM8R, BrainScience Idea, Osaka, Japan）を用いた。迷 路

本 体 の 外 寸 は 直 径 130 cm×50 cm(H)、 ゕ ー ム 走 路 は 50 cm(L)×45 cm(H)×

10 cm、中 央 部 分 は 28 cm(L)で あ っ た 。迷 路 上 方 に Web カ メ ラ（ HD WebCam 

C270n, Logicool,  Tokyo, Japan） を 取 り 付 け 、 モニタリング用動画ソフトウェゕ

（Debut, NCH software）によって実験中の様子を録画した。また、8 方向ゕームのうち一

つをランダムに選び、走路の端に超音波スピーカ（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）を

設置した（図 11a）。実験開始前に超音波検出器（USD6-6A-7, YS Design Studio）を用い

て再生を確認した。ゕーム走路へ続く扉は実験中すべて開け放たれ、ラットは中央部を介

して自由にゕームを行き来することができるようになっていた。 

実験デザンは以下のようにした。快 USV、不快 USV、プローブ 6 カテゴリの計 8 カテ

ゴリの音声刺激をランダムな順序に並べ、そのうち 4 カテゴリが呈示された。なお、カウ

ンターバランスが設けられ、全データにおいて全ての音声刺激は同回呈示かつ呈示順序が

分散するよう調整された。使用された個体数は 14 であるため、1 カテゴリ音声から 7 点の

データが得られた。 

実験開始時にラットを中央部に置き、10 分間の馴化時間を設けた。その後、1 分間音声

刺激の呈示を行った。音声刺激フゔルは 7 秒程度であるため、8 から 9 フゔルの音声 1

カテゴリが連続して再生された。音声刺激呈示一回につき 5 分間の ISI を置き、次のカテゴ

リの音声を再生した（図 11c）。行動データは記録した動画を用い、音声フゔル再生中の

1 分間におけるスピーカ設置ゕームへの滞在時間を、音声への接近の指標として評定した。

滞在時間は音源有りゕームに尾を除く全長が入った瞬間を時間のカウント開始、音源有り

ゕームから尾を除く全長が出た瞬間をカウント終了とした（図 11b）。1 分間の音声呈示中

にラットが何度もゕーム内を出入りした場合はその合計時間を滞在時間として、またゕー

ムへ入らなかった場合は滞在時間 0 秒として扱った。 
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4.4.3 データ解析 

 R version 3.6.1 (R Foundation for Statistical Computing)、および追加パッケージ

exactRankTests(Hothorn & Hornik, 2006)、VGAM(Yee, 2010)を用いて各データを解析し

た。 

まず快 USV と不快 USV の音声呈示における音源有りゕームへの滞在時間を、Wilcoxon

順位和検定を用いて比較した。 

 1 分間の音声プレバック中における音源有りゕーム滞在時間は 0 から 60 秒の値しか取

りえない。特に非接近による滞在時間 0 秒が頻繁に観測されたため、Tobit モデルによる補

正を加えた打ち切り（censored）線形回帰を行った（Blundell & Meghir, 1987)。誤差は正

規分布に従うと仮定し、最尤推定による線形モデルのパラメータ推定を行った。音響特徴

による滞在時間への影響を検討するため、MF、D、FMI の単体項目および交互作用項目を

持つ複数のモデルを比較し、AIC 最小モデルを最もあてはまりのよいものとして選んだ。 

 

4.5 音源接近実験：結果 

音声のプレバックが開始されてただちに、首や体を回して音源定位を行う素振りをみ

せるなど、ラットはなんらかの反応を示した。その後、音源へ接近するかもしくは他のゕ

ーム走路へ走る、ないしすくみといった行動が観測された。 

 快 USV が再生された際の音源有りゕーム滞在時間の平均値は 39.4 秒、中央値は 46.8 秒

となり、不快 USV の平均値 13.6 秒、中央値 14.0 秒と比較して有意に上昇した（Wilcoxon

順位和検定、p = 0.01、図 12a）。接近時の滞在時間が不快 USV の再生で短くなる傾向がみ

られた。加えてデータ 7 点のうち、不快 USV の再生でゕームへ非接近した（滞在時間 0 秒）

のが 3 個体だったのに対し、快 USV では非接近は一度もみられず、すべてのラットが音源

へ接近した。 

 USV およびプローブ刺激をプレバックした際の音源有りゕーム滞在時間は図 12b のよ

うになった。USV のデータは図 12a と同様であるが、比較のために併せて記載している。

各滞在時間の平均値および中央値は以下のようになった。プローブ A：34.2, 35.2; B: 20.7, 

23.4; C: 22.2, 20.6; D: 14.0, 7.2; E: 9.8, 12.5; F: 3.5, 0（秒）。非接近を示したのはプローブ A

で 1 個体、プローブ C と E で 2 個体、プローブ D で 3 個体、プローブ F は 5 個体であった。

このため、特にプローブ F では不快 USV よりも滞在時間が短く、非接近を示す傾向となっ

たといえる。 

Tobit モデルによる線形回帰を行い、AIC 最小モデルを選択した結果、 

𝑦𝑖 = {
𝑦𝑖
∗ 𝑦𝑖 > 0

0   𝑦𝑖 ≤ 0
 

𝑦𝑖
∗~𝑁(𝜇𝑖 , 𝜎

2) 

𝜇𝑖
∗ = 𝛽0 + 𝛽𝑀𝐹𝑥𝑀𝐹𝑖 + 𝛽𝐷𝑥𝐷𝑖 
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となった。滞在時間である応答変数𝑦𝑖に潜在変数𝑦𝑖
∗を導入し、𝑦𝑖がゼロの場合は正規分布に

従ったゼロより小さい値を連続的にとると仮定している。最尤推定における尤度関数は𝑦𝑖

（𝑦𝑖 > 0）の密度と、𝑦𝑖 = 0となる確率の積となっている。𝑥𝑖は MF もしくは D が快 USV

的な場合はダミー変数として 1 を、不快 USV 的な場合は 0 を挿入する。𝛽は切片および

MF、D の係数である。モデル選択時に比較した他のモデルについては、AIC の小さい順に

3 つを表 6 に記載している。 

 結果、滞在時間は MF および D の独立した主効果によって説明された。推定された各係

数は、MF が𝛽𝑀𝐹  ± SE = 24.65 ± 5.39 (z = 4.57, p < 0.001)、D が𝛽𝐷 ± SE = 12.18

 ±5.30 (z = 2.30, p = 0.022)となった。すなわち、MF が快 USV 的な 50 kHz 付近のとき

は滞在時間がおよそ 24.65 秒増加し、さらに D が快 USV 的な短い音声の場合におよそ 12.18

秒増加する。これにより、心拍変動のうち mean RRI と同様に、音源への接近に関しても

MF と D の効果が有意であり、かつ MF が D よりも大きな影響を及ぼすことが明らかとな

った。 

  

4.6 考察 

4.6.1 心拍測定実験 

 心拍測定実験では快 USV に対しては興奮、不快 USV には鎮静の自律神経系反応が見ら

れるという仮説を立てた。快 USV に関しては、mean RRI が減少し心拍数が増加する興奮

性の反応が見られたものの、統計的有意傾向に留まった。快 USV の効果が弱かった理由と

して、第一にラットが防音箱内のケージに隔離されていたことが挙げられる。快 USV は他

者との社会的接触や遊びの発声という側面が強いので、情動反応を引き起こすには他個体

の手がかりや、あるいはそれを探索できるようなオープンフゖールド、迷路などの場所文

脈が必要かもしれない。第二に、電極の取り付けおよび絶縁ジャケットの装着がストレス

となり、興奮性応答を抑制した可能性も考えられる。心拍計測以前にこれらの装置に対す

る馴化を行い、また装置取り付け後もある程度自由に動き回れるようにはなっていたが、

それを加味しても身体を覆う装置が生態的に不自然であることは変わりない。 

一方の不快 USV に対しては、SDNN が増加し強い変動がみられた。また、mean RRI が

増加し心拍数が減少する鎮静応答が見られ、仮説を支持する結果となった。不快 USV はす

くみを誘発するので、これは生態的観点からしても適応機能があるといえる。すなわち、

不快なベントに遭遇した際は運動性を低下させることで、ストレスを低減させる、ある

いは危機を回避することができる。ただし、本研究で用いた SD ラットなどのゕルビノラッ

トでは不快 USV のプレバックが運動性を低下させる一方、Lister hooded ラットでは走行

や跳躍などの逃避行動がみられ、運動性はむしろ増加したとの報告もある（Beckett et al., 

1996）。そのため、同種においても系統によって音声に対する自律神経系反応が異なる可能
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性が考えられる。系統間での行動・心拍の変化と遺伝型・表現系を比較することで、たと

えば不安や緊張性の個体差が生まれるメカニズムが明らかになるかもしれない。 

さらに不快 USV の鎮静応答は MF および D によって引き起こされ、MF が D より強く

影響することがわかった。つまり、22 kHz 付近の周波数と長いコールが副交感神経系を活

性化させていた。MF は研究 1 で最も汎化と弁別に影響のあった音響特徴であったため、こ

の結果から汎化・弁別知覚と情動知覚両者に共通した音声処理によるものだということが

示唆された。 

また、D による効果であるが、この理由として、長いコールが鎮静の指標となりうるこ

とが挙げられる。不快 USV を長時間持続して発声するには快 USV を短く連発するよりも

呼吸系を安定させる必要があり、発声制御を行うために運動性を低下させる必要があると

考えられる。そのため、長いコールの発声は発声者の鎮静を伴うものであり、聴取側にも

また同様の情動を誘起する可能性がある。 

ただし、この仮説では FMI にも同様のことがいえる。すなわち平坦な周波数パターンも

また、運動性を低下させ安定した発声制御が必要であると考えられる。仮説ではこれらの

理由により D と FMI の両効果を予測していたため、D の効果がみられる一方で FMI が影

響を及ぼさなかった点に関しては更なる検討が必要である。 

4.6.2 音源接近実験 

 音源接近実験では過去の知見（Wöhr & Schwarting, 2007）と同様、快 USV のプレバッ

クで音源に対する接近を、不快 USV で非接近を誘発した。さらに、プローブ刺激による音

響特徴の効果を検討した結果、MF と D がそれぞれ独立に接近に影響を及ぼしていた。快

USV 的な 50 kHz 帯域の音声は接近を促進し、不快 USV 的な 22 kHz 帯域の音声は接近を

抑制していた。快 USV 的な短い音声もまた接近を引き起こし、不快 USV 的な長い音声は

それを減少させていた。 

 MF と D が効果をもつという結果は心拍測定実験と同様である。そのため、音声知覚か

ら興奮―鎮静が制御されるまでと、快―不快に基づいた行動選択を行うまでは共通した聴

覚処理を経ることが示唆された。これにより、「扁桃体などの情動系への音声刺激の入力は

共通であるため、影響を及ぼす音響特徴も同様である」という仮説が支持された。 

 また、不快 USV よりもプローブ E やプローブ F において非接近（滞在時間ゼロ秒）が頻

繁に観測される一方、不快 USV に対しては比較的接近もみられたほか、長期滞在する個体

も存在した（図 12b）。これはプローブ E,F が不快 USV より強度の高い不快情動価を備えて

いるためではなく、不快 USV が生態学的音声であることに由来するためであると考察して

いる。すなわち、不快 USV 自体は聴取者にとって不快＝非接近的な音声である一方で、不

快 USV の呈示によりラットが他個体の存在を予測し、社会的相互作用を試みるために近づ

くケースがあった可能性が考えられるのである。 
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図 6 心拍測定実験の概略図 

(a)ECG によって得られる心拍の波。局所的ピーク成分を出現順に P 波、Q 波、R 波、S 波、

T 波と呼称する。隣接する R 波同士の間隔（RR 間隔）を解析する。 

(b)ECG 電極を仰向けにしたラットに貼り付ける。心臓を挟んで左右に信号電極を置き、腹

部に GND 電極を置く。 

(c)心拍測定用ケージと装置。ケージ頭上に動画・音声モニタリング用の Web カメラと超音

波検出器、音声再生用のスピーカ、生体信号ゕンプへの入力ボックスが取り付けられてい

る。ラットは電極を覆う絶縁ジャケットを装着し、ケージ内を自由に動き回れる。 

(d)実験デザン。1 セッションは 15 分の馴化時間と 15 分のテスト時間からなる。テスト

時間では 2 カテゴリの音声刺激が 9 フゔルずつ、刺激間間隔 43 秒でランダム順に呈示さ

れる。ただし 1 カテゴリが 4 回以上連続して呈示されないよう調整されている。図は刺激

呈示順の一例であり、赤と青がそれぞれ異なった刺激のカテゴリを表している。 
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図 7 RRI の解析 

 

(a) R 波と R 波の間隔（RR 

interval: RRI）の算出方法。得ら

れた ECG から局所的ピークであ

る R 波を検出し（赤点で表示）、

これらの間隔(ms)を測定する。 

 

(b) 音声呈示により RRI が上昇

した一例。(a)のように出現した

時系列で RRI をプロットしてい

る。音声刺激呈示が灰色の陰影で

表されている。プレバック時間

は音声フゔルの 7 秒間であり、

呈示 7 秒前から呈示 7 秒後の RRI

の推移を示している。呈示 7 秒前

から呈示までをベースランと

した。音声呈示により上昇した

RRI は呈示後には速やかにベー

スランと同程度に下がってい

た。 

 

(c) 音声呈示により RRI が下降

した一例。グラフは(b)と同様の

内容を示す。音声呈示により減少

した RRI は呈示後に速やかにベ

ースランと同程度に戻ってい

た。 
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図 8 繰り返し呈示による情動反応の低下 

繰り返し呈示による快 USV、不快 USV の RRI 平均：mean RRI の変化量の個体間平均推移

を表す (単位：ミリ秒)。ゼロはベースランを示している。同カテゴリの音声は 9 回呈示

を行った。最も大きな情動反応がみられたのは不快 USV プレバック時であったが、繰り

返し呈示するごとに情動反応の低下が見られたため、解析には呈示一回目のデータのみを

用いた。 
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図 9 心拍変動の 3 指標のデータ分布と USV 呈示時の反応 

(a) 短時間の心拍の変化を表す指標として RRI 平均：mean RRI、RR の標準偏差：SDNN、

隣接する RRI の差の二乗平均平方根：rMSSD を用いた。データの分布はそれぞれ図のよう

になった。 

(b)快 USV（左）と不快 USV（右）呈示時の mean RRI、SDNN、 rMSSD の箱ひげ図。

呈示中 7 秒間と呈示前 7 秒間（ベースラン）との差分を算出しているため、ゼロはベー

スランを表す。ベースランからの変化量を検定したところ、快 USV 呈示時に有意傾向

で mean RRI が減少した（p = 0.096）。また不快 USV 呈示時に有意に mean RRI と SDNN

が上昇した（mean RRI: p < 0.001; SDNN: p = 0.016; 1 標本 Wilcoxon 符号順位検定）。 
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図 10 プローブ刺激に対する心拍変動と線形回帰の結果 

(a)各音声刺激に対する mean RRI、SDNN、rMSSD の箱ひげ図。P は快 USV（positive USV）、

N は不快 USV（negative USV）を、A から F は各プローブのラベルを表す。 

(b)mean RRI を音響特徴で説明する線形モデルの、各係数の事後分布。𝛽0：切片、𝛽𝑀𝐹  ：

MF の係数、𝛽𝐷：D の係数の事後分布。水色の陰影は 90％確信区間の範囲を、分布内の青

線は係数の平均（EAP 推定量）を表す。MF および D が mean RRI の変化を説明していた。 

(c)SDNN の線形モデルの、切片 𝛽0の事後分布。SDNN は音響特徴によって説明されなか

った。 
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図 11 音源接近実験の概要図 

(a) 放射状ゕーム迷路の概要図。8 本あるゕーム走路端の 1 つに超音波スピーカが備え付け

られ、音声刺激が呈示された。ゕームの扉は実験中すべて開いており、ラットは走路と中

央ケージを自由に行き来できた。 

(b) 音源接近の指標は以下のように算出した。スピーカのあるゕームに、尾を除いた全身が

入ったタミング（上パネル）を滞在開始、尾を除いた全身が出たタミング（下パネル）

を滞在終了とした。そして刺激呈示中の 1 分間以内で、どれだけ音源有りゕームに滞在し

たかの時間を測定した。なお、刺激呈示中に何度もゕームに出入りした場合は、滞在時間

の合計を算出している。 

(c) 実験デザンの概要を示す。ラットはまず中央部に置かれ、馴化時間が 10 分間設けら

れた。その後、異なる 4 カテゴリの音声刺激（快 USV、不快 USV、6 カテゴリのプローブ

刺激の計 8 カテゴリのうちランダムに半分）が呈示された。呈示時間は各カテゴリにつき 1

分間であり、刺激間間隔は 5 分であった。実験時間は合計 30 分間であった。 
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図 12 音源有りゕームへの滞在時間 

(a) 快 USV、不快 USV を呈示した際の滞在時間の箱ひげ図。7 個体ずつのデータ点を併せ

て記載している。快 USV の滞在時間は不快 USV と比較して有意に上昇した（Wilcoxon 順

位和検定、p = 0.01）。また、不快 USV の再生でゕームへ非接近した（滞在時間 0 秒）のが

3 個体だったのに対し、快 USV では非接近は一度もみられず、すべてのラットが音源へ接

近した。 

(b) 各 USV とプローブ刺激の再生時の滞在時間の箱ひげ図。P は快 USV（positive）を、N

は不快（negative）を、A から F はプローブのラベルを示す。 
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  (切片)  MF  D  FMI  MF × 

D  

MF ×

 FMI  

D × 

FMI  

  

(scale) 

WAIC 

1  
3.27± 

0.57*  

-2.56± 

0.61* 

-1.70± 

0.54*  
― —  —  —  

2.79± 

0.25 
1563.2±34.4 

2  
3.63± 

0.65* 

-2.51± 

0.59* 

-1.77± 

0.56*  

-0.58± 

0.54 
―  —  ― 

2.78± 

0.24 
1564.4±34.4 

3  
3.53± 

0.71*  

-2.92± 

0.84* 

-2.19± 

1.00 
― 

0.68± 

1.19 
—  —  

2.79± 

0.26 
1565.9±34.3  

表 4 mean RRI の線形モデル比較 

*：90％確信区間の区間推定において各係数がゼロではないことを示す。 

 

 

  (切片)  MF  D  FMI  MF ×

 D  

MF ×

 FMI  

D × 

FMI  

  

(scale) 

WAIC 

1  
0.13± 

0.05*  
― ― ― —  —  —  

0.60± 

0.06 
926.9±46.6 

2  
0.21± 

0.08* 

-0.14± 

0.11 
 ― ― ―  —  ― 

0.60± 

0.06 
927.5±46.1 

3  
0.18± 

0.09*  
― 

-0.08± 

0.11 
― ― —  —  

0.60± 

0.06 
927.8±46.3  

表 5 SDNN の線形モデル比較 

*：90％確信区間の区間推定において各係数がゼロではないことを示す。 
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  (切片)  MF  D  FMI  MF × D  MF ×

 FMI  

D ×

 FMI  

WAIC 

1  

2.93± 

0.12 

(p < 0.001)  

24.65± 

5.39 

(p < 0.001) 

12.18± 

5.30 

(p = 0.022) 

― —  —  —  382.67 

2  

2.92± 

0.12 

(p < 0.001) 

19.93± 

7.49 

(p = 0.008) 

7.35± 

7.56 

(p = 0.33)  

― 

8.87± 

10.36 

(p = 0.39) 

—  ― 383.96 

3  

2.93± 

0.12 

(p < 0.001)  

24.68± 

5.39 

(p < 0.001) 

12.18± 

5.29 

(p = 0.021) 

-1.26± 

5.25 

(p = 0.81) 

― —  —  384.61 

表 6 滞在時間の線形モデル比較 
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第五章 研究３：USV 知覚における神経活動 

5.1 背景 

5.1.1 USV 発声と知覚に関わる脳領域 

発声を制御する神経処理系は快 USV と不快 USV のそれで大きく異なり、それぞれ快情

動系と不快情動系が深く関与する。薬理操作によって得られた知見において発声を誘起す

る系は、快 USV では腹側被蓋野から側坐核を介し、前頭前野に投射する中脳ドーパミン経

路、いわゆる報酬系である。不快 USV の発声には背外側被蓋核から視床下部視索前野を介

して中隔へ投射する中脳コリン経路が関与しており、覚醒状態を制御し、特定の行動を引

き起こす（Brudzynski, 2013）。また、発声制御系は、中脳水道灰白質（PAG）が発声器官

を調節しているが、哺乳類においてこの系は多分に情動的影響を受けており、情動行動を

表出させる役割をもつ（Davis et al., 1996）。 

一方、USV 知覚に関与する神経処理系は、「聴覚系」そして「情動系」であるという括り

は証明されているが、詳細なメカニズムに関しては知見が乏しい。以下代表的な研究例を

述べる。 

快 USV をプレバックすると前頭皮質領域や視床室傍核が興奮性活動するという報告が

存在する。不快 USV では扁桃体外基底外側核、外側核、中脳水道周囲灰白質の一部などが

興奮性の活動を示し、20 kHz 程度の純音のプレバックではこの反応は減少する

（Sadananda, Wöhr & Schwarting, 2008; Ouda, Jilek & Syka, 2016）。 

なお、これらの知見は最初期遺伝子 c-fos の標識化によるものである。最初期遺伝子

（immediately early genes: IEG）とは、外的刺激もしくは内的処理に応じたシグナルが神経

細胞に伝達された際、比較的迅速且つ一過的に転写が引き起こされる遺伝子群の総称であ

る。IEG はシナプス電位や活動電位に伴うオンの流入等によって発現が誘導される

（Okuno, 2011）ため、このような遺伝子の mRNA や蛋白質産物は神経活動マーカーとし

て用いられる（Morgan et al., 1987; Guzowski et al., 1999）。特に、IEG は特定の刺激に対

して応答する脳部位の探索を細胞レベルで実施するのに有用であり、この転写産物を可視

化することで局所的な神経活動をマッピングすることが可能となる。IEG の一種である

c-fos 遺伝子は様々な刺激により神経細胞核内で発現する、転写制御因子をコードする遺伝

子であり（Sheng & Greenberg, 1990）、過去の USV プレバックにおいて c-fos 標識化が

用いられていたため、本研究でも c-fos 遺伝子の蛋白質産物（c-Fos 蛋白質）に対する免疫

染色を行う。 

また、IEG 標識以外には、USV に対する単一ニューロン活動電位や集合電位などの電気

的活動も調べられている。不快 USV に反応するニューロンが嗅周皮質に（Allen, Furtak & 

Brown, 2007）、快 USV と不快 USV に反応するニューロンが扁桃体外側核および基底外側
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核に存在する。扁桃体ニューロンは様々な発火パターンを快 USV、不快 USV、そして 50 kHz

（快 USV の帯域）と 22 kHz（不快 USV の帯域）の純音に示したが、多くは快 USV に対

する抑制性、不快 USV に対する興奮性の応答であった（Parsana & Brown, 2012）。 

また、私はラット大脳皮質の前頭部から集合電位を記録し、USV と同帯域の純音が異な

った処理を受けていると明らかにした（Saito & Okanoya, 2017）。ただしこれは集合電位で

あるため、音声に対する聴覚的処理か、あるいは音声によって引き起こされる、情動を含

む知覚的な処理に関連するものかは分離できない。 

5.1.2 情動およびコミュニケーションに関与する脳領域 

前部帯状皮質（Anterior cingulate cortex: ACC）は情動的認知に関与する（Bush, Loo & 

Posner, 2000）。社会的な動物には、他者の痛み表出を観測すると自身の苦痛やストレスが

上昇するという共感的知覚（情動伝染）がみられるが、その際にこの領域が活動すること

がヒトメージング研究などから明らかになっている。 

近年、マウスやラットなどの齧歯類がヒトと同様に他個体の痛みに共感することが多数

の研究により支持されており（eg. Langford et al., 2006; Bartal, Decety & Mason, 2011）、細

胞レベルでの研究が盛んにおこなわれるようになってきている。このような状況で現在明

らかになっているのは、ラット ACC では他者の恐怖条件づけで IEG の発現量が増加するこ

と（Sakaguchi et al., 2018）、自身が電気ショックを受けたときと他者が電気ショックを受

けた際の両者に活動を示すニューロン（情動のミラー・ニューロン）が存在すること、そ

して ACC を抑制すると自身の恐怖条件づけにおけるすくみは減少しないが、他者の恐怖条

件づけを観測した際の「共感的すくみ」のみが抑制されるということであった（Calliro et al., 

2019）。ラットが恐怖条件づけを受ける他者を観測する際は視覚情報や嗅覚情報も得ており、

ACC による痛み共感はマルチモーダルな神経処理であると考えられる一方で、共感的すく

みが生起されるのは恐怖条件づけの条件刺激（fear tone）の呈示時であった。USV のうち

不快 USV は fear tone のように恐怖ベントの予期に用いられる可能性があるので、不快

USV が ACC 内で細胞レベルの処理を受けていると仮説を着想した。 

島皮質(insula)もまた、感覚知覚から情動を生起することに密接に関わっている。加えて

島皮質の場合、痛みといった「不快」に限定されず、快情動の体験にも関与する。たとえ

ばマカクザルの島皮質のうち、特定の領域を電気刺激すると、不快行動（他者への威嚇・

攻撃など）および快の行動（他者からの威嚇に対して仲直りのデゖスプレを示す親近的

な行動など）が誘発される（Caruana et al., 2011）。ラットは USV を介し、類似した個体間

の社会行動を行うため、島皮質が USV 知覚に関与する可能性が高いと考えた。 

また、ヒトや霊長類においては、島皮質は他者の情動表出を受け、共感的な情動体験を

生み出すことに寄与している（Stein et al., 2007; Singer, Critchley & Preuschoff, 2009）。た

とえばヒト島皮質は他者の情動的表情を観測し、それを模倣すると活動する（Carr et al., 
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2003）。つまり島皮質もまた ACC と同様に「情動のミラー・システム」に関与すると示唆

されている。私は快・不快 USV は共感的応答（快 USV が快情動、不快 USV が不快情動を

誘起する）をもたらすことを、過去の研究（Saito et al., 2016）および本研究２の音源接近

実験で明らかにしているので、情動的共感を担う ACC および島皮質は USV の知覚処理に

も関連すると仮説を立てた。 

研究 3 ではこれらの知見を踏まえた上で、より詳細な神経メカニズムを検討するために、

USV 知覚に関与する前頭皮質領域、中脳水道周囲灰白質、扁桃体核などの領域に加え、島

皮質、ACC に対する神経活動を測定する。これは目的 A：USV に対するカテゴリ的知覚の

検討のため、快・不快 USV に対して異なった脳部位の関与や神経活動が見られるか調べる

ためである。さらにプローブ刺激を呈示し、各音響特徴の影響も同時に検討する（目的 B）。 

また、研究 3 では神経活動に関して、以下の二つの側面からの実験を行う。まず USV 知

覚にどの脳領域が関与しているかということを調べるため、c-fos を神経マーカーとし、プ

レバック時の興奮性神経活動部位をその蛋白質産物の発現によって可視化する。加えて

音声に対する単一ニューロンの活動を電気生理学的手法によって記録する。これにより、

音声に対して活動するニューロンが、刺激呈示のどのタミングで興奮性ないし抑制性の

反応を示すのか探り、音響特徴に対する処理過程がどのようなものであるかを検討する。 

 

5.2 c-Fos 免疫染色実験：方法 

5.2.1 実験動物 

8 週齢から 12 週齢の SD ラット雄 21 匹（220 ± 58 g）を用いた。これらのラットは、

研究 2 で心拍測定実験もしくは音源接近実験を経験した個体である。ラットは一つのケー

ジ内でペゕ飼育された。飼育室は温度 20 から 22 度、湿度は 30％以上に保たれ、12 時間ず

つの明暗サクル（点灯時間 8 時、消灯時間 20 時）で統制された。給餌・給水はすべて統

制せず、ラットは自由に摂食・摂水が可能であった。餌は高蛋白質含有の齧歯類用ペレッ

ト(Lab Diet, PMI Nutrition International)が与えられた。 

5.2.2 脳サンプリングと免疫組織化学染色 

 ECG 記録に用いた行動ケージ（内径 55 cm (L) × 30 cm (W) × 35 cm (H)、ゕクリ

ル ・ ケ ー ジ ） の 上 方 に Web カ メ ラ （ BSW200M, Buffalo, Inc. ）、 超 音 波 ス ピ ー カ

（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）、および超音波検出器（USD6-6A-7, YS Design Studio）

を取り付けた。ケージは防音箱に入れられていた。ラットをケージに入れただちにモニタ

リングを開始した。モニタリング用録画ソフトウェゕ（Debut, NCH software）にカメラか

らの映像と、超音波検出器のオーデゖオジャックを介しヒト可聴域に下げられた超音波音

声が同時に記録された。また、超音波スピーカは互換性のある専用ソフトウェゕ
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（Recorder-USGH, Avisoft）により制御され、音声刺激が再生された。 

 まず 60 分間の隔離時間が設けられた。これは、それまでに飼育環境等などでラットが受

けた、外的刺激に対する神経活動による c-Fos 蛋白質発現の影響を除外するためである。隔

離後、プレバック条件では 30 分間音声刺激のプレバックが行われた（統制条件では音

声呈示はされなかった）。2 カテゴリの USV 刺激ないし 6 カテゴリのプローブ刺激のうちい

ずれか 1 カテゴリの刺激が 30 フゔル、ISI7 秒間でランダム順に連続再生された。その後、

25 分間に渡って核外への蛋白質発現を待ち、ラットをケージから回収した。超音波検出器

からはプレバックした音声刺激以外の USV は録音されておらず、実験動物からの発声は

確認されなかった。従って発声による c-Fos 蛋白質が発現することはなく、USV 知覚によ

る影響のみが見られたと考えられる。 

ソフルラン吸入により麻酔導入を行い、体重の 0.85×10-6 g のベントバルビツール麻酔

（Somnopentyl, KYORITSU SEIYAKU, Tokyo, Japan）を腹腔に注射してラットを安楽殺し

た。呼吸が止まったことを確認してから開胸を行い、心臓左心室から 40 ml のリン酸緩衝生

理食塩水（phosphorus buffered saline: PBS）を血管走行に注入した。次いで、4％のパラホ

ルムゕルデヒド溶液（paraformaldehyd: PFA）を 40 ml 血管走行に注入し、組織灌流固定を

行った。なお、麻酔導入から組織灌流固定開始までが 10 分程度で行われるよう作業時間を

統制した。その後断頭を行い、後頭延髄部付近から頭蓋を破砕して全脳サンプルを摘出し

た。サンプルは小脳と嗅球を切除し、4％PFA に浸沈させて 4 度で後固定を行った。 

17 時間の後固定の後、20％スクロース溶液置換を 4 度で 24 時間行った。その後、凍結

スラサ（Electro Freeze MCR802A, KELK, Kanagawa, Japan）を用いて冠状断方向に 35

μm 厚の連続切片を作成した。 

得られた連続切片を PBS で洗浄し、室温で 30 分間ブロッキングを行った。この際、0.3％

Triton X-100( Polyoxyethylene(10) octylphenyl ether, Wako, Tokyo, Japan)および 1%ブロ

ッキング試薬（Roche Diagnostics K.K., Tokyo, Japan）を含むブロッキング溶液（inPBS）

を用いた。そしてブロッキング溶液で 1:1000 に希釈した c-Fos 蛋白質一次抗体（c-fos E-8 

mouse monoclonal IgG, Santa Cruz Biotechnology, Texas, the USA）で 4 日間、4 度でン

キュベートした。 

一次抗体でのンキュベート終了後、切片をブロッキング溶液で 1:1000 に希釈した二次

抗体（anti-mouse IgG Alexa Fluor 488 conjugate, Life technologies, Massachusetts, the USA）

を用いて 40 分間室温でンキュベートし、PBS で洗浄した。切片は蛍光核染色封入剤 DAPI

（VECTASHIELD Mounting Medium, Vector Laboratories, Inc., California, the USA）によ

って封入された。 

5.2.3 撮像 

 蛍光顕微鏡（BZ-X710, KEYENCE, Osaka, Japan）を用い、40 倍対物レンズ(PlanApo40
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×, KEYENCE)で Bregma +4.7、+1.0、-2.8、-6.3 mm のスラスを撮像した（図 13）。撮

像は目視で DAPI による細胞核の存在を確認しながら z 方向に 1.2μm ごと、21.6μm （18

枚）から 27.6μm (23 枚)に渡って行った。それぞれ Bregma +4.7 mm から前頭皮質領域

（Frontal cortex area: FrA）、Bregma +1.0 mm から島皮質の顆粒島（Granular insula: GI）、

亜顆粒島（Dysgranular insula: DI）、無顆粒島（Agranular insula: AI）、前部帯状皮質（Anterior 

cingulate cortex）背側部（Cg1）、腹側部（Cg2）、第一次運動皮質（Primary motor cortex: M1）、

Bregma -2.8 mm から扁桃体核（Amygdaloid）基底外側核（Basolateral amygdala: BLA）、

中心核（Central amygdala: CeA）、外側核（Lateral amygdala: LaA）、嗅周皮質（Perirhinal 

cortex: PRh）、Bregma -6.3 mm から中脳水道周囲灰白質（Periaquaductal gray: PAG）背内

側(dorsal medial PAG: dmPAG)、背外側（dorsal lateral PAG: dlPAG）、外側（lateral PAG: 

lPAG）、内側膝状体（medial geniculate body: MGB）の画像（0.36 mm×0.27 mm）を得た。

この際、c-Fos 蛋白質抗体の局在を緑色蛍光画像（GFP フゖルタ、励起波長 470 ±20 nm、

吸収波長 525 ± 25 nm）、および細胞核の局在を青色蛍光画像（DAPI フゖルタ、励起波

長 360 ± 20 nm、吸収波長 460 ± 25 nm）を用いて可視化した。 

MGB は聴覚反応を調べるために、M1 はプレバックに対する運動性の影響を調べるた

めに対象とした。その他の領域は情動処理との関連性が指摘され、相互に連絡をもつ領域

であったために対象とした。特に FrA、BLA、CeA、LaA、PRh、dmPAG は USV プレ

バックによる c-Fos 蛋白質発現がみられたとの知見が存在する（Sadananda, Wöhr & 

Schwarting, 2008）。これらの領域はラット脳地図（Paxinos & Watson, 2006）を参照して特

定された（図 13、14）。 

5.2.4 データ解析 

 得られた画像データを解析用ソフトウェゕ(BZ-X Analyzer, KEYENCE)によって解析し

た。c-Fos の緑色画像はヘズ・リダクション機能（パラメータ設定：ボケ 12.0、明るさ

5.0、除去率 1.10、輝度閾値 40）によって蛍光ボケノズを除去した上で解析された。各ス

ラスの画像を z 軸方向にフル・フォーカスし、DAPI の青色光と c-Fos 蛋白質の緑色光が

共発現している細胞を c-Fos 陽性としてカウントした。図 15 にそれぞれ DAPI の発現、c-Fos

蛋白質の発現、共発現画像とその自動抽出の様子を示す。音声呈示のない統制条件に 3 個

体、快 USV プレバックに 3 個体、不快 USV プレバックに 3 個体、各プローブ刺激プ

レバックに 2 個体ずつが用いられた。 

 1 画像（0.36 mm×0.27 mm）から得られた c-Fos 陽性細胞数を単位面積（㎟）あたりの

個数に換算した。快 USV、不快 USV、そしてプレバックのない統制条件の三群間を、脳

領域ごとに分散分析（Analysis of variance: ANOVA）によって比較した。統計解析には R 

version 3.6.1 (R Foundation for Statistical Computing)が用いられた。 

また、定点カメラによって録画した動画を用い、音声プレバック中のラットの運動量
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を以下の方法により求めた。動物個体トラッキングソフトウェゕ UMA Tracker（Yamanaka 

& Takeuchi, 2018）を用い、10 fps (frame per second)のレートでラットの位置座標を算出

した。そして音声呈示中の 30 分間に及ぶ位置座標の変化量を、連続するフレーム間の座標

のユークリッド距離をすべて加算することで算出し、運動量として定義した。なお、動画

内の座標を実距離に置き換えていないので、この運動量は単位をもたない相対的な値とな

っている。さらに各脳領域の活動量と運動量の相関を調べるため、c-Fos 陽性細胞数とこの

値の Pearson 相関係数をそれぞれ算出した。 

 

5.3 c-Fos 免疫染色実験：結果 

 運動量と c-Fos 発現に相関がみられた領域は、M1(p = 0.002, r = 0.64)、Fr(p = 0.009, r = 

0.56)、GI(p = 0.018, r = 0.51)、dlPAG(p = 0.01, r = 0.55)であった（図 16、表 7）。M1 は

運動野であるため、運動量と発現量が相関したのは妥当な結果である。また、この結果に

より、本研究に用いたプロトコルによって興奮性神経活動を c-Fos 標識化できていたといえ

る。 

 ANOVA においてプレバックのない統制条件、快 USV、不快 USV のプレバックの三

群間に有意差が認められたのは、MGB(F = 22.95, p = 0.002)、BLA(F = 12.14 r = 0.008)、

LaA(F = 11.32, p = 0.009)、PRh(F = 5.61, p = 0.042)、AI(F = 6.61, p = 0.031)、DI(F = 

16.32, p = 0.004)であった。また、GI と Fr で有意傾向がみられた（GI: F = 4.61, p = 0.061; 

Fr: F = 4.59, p = 0.062）。運動量に関しては快 USV で増加傾向がみられたものの、個体ご

とのばらつきが大きく、有意差はみられなかった（F = 2.41, p = 0.17）。 

これらの領域に Holm の調整法による多重比較 t 検定を実施したところ、統制条件といず

れかの USV プレバック間に差がみられた一方、快 USV と不快 USV 間に差がみられた領

域はなかった。なお、多重比較の結果は、MGB が統制―不快 USV: t = 0.002、 統制―快

USV: t = 0.005、BLA が統制―不快 USV: t = 0.015、 統制―快 USV: t = 0.015、LaA が統

制―不快 USV: t = 0.011、 統制―快 USV: t = 0.030、PRh が統制―不快 USV: t = 0.047、

統制―快 USV に差はなし、AI が統制―不快 USV: t = 0.056 で有意傾向、 統制―快 USV: t  

= 0.046、DI が統制―不快 USV: t = 0.005、統制―快 USV: t = 0.010 であった（図 17、表 7）。

快 USV と不快 USV プレバック条件間に c-Fos 蛋白質発現領域の空間的差異がみられず、

また各プローブに対する発現量もこれらと類似した結果になり、刺激特性に応じた際立っ

た変化はみられなかった。そのため、蛋白質発現への音響特徴による影響は検討しなかっ

た。 

 

5.4 単一ニューロン記録実験：方法 

5.4.1 実験動物 
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9 週齢から 12 週齢の SD ラット雄 10 匹（276 ± 45 g）を用いた。これらのラットには、

研究 2 で心拍測定実験もしくは音源接近実験を経験した個体を含む。ラットは一つのケー

ジ内でペゕ飼育され、電極埋め込み前日に隔離された。飼育室は温度 20 から 22 度、湿度

は 30％以上に保たれ、12 時間ずつの明暗サクル（点灯時間 8 時、消灯時間 20 時）で統

制された。給餌・給水はすべて統制せず、ラットは自由に摂食・摂水が可能であった。餌

は高蛋白質含有の齧歯類用ペレット(Lab Diet, PMI Nutrition International)が与えられた。 

5.4.2 電極作成と埋め込み手術 

 直径 12.5μm の被覆付ニクロム線（SANDVIK, Stockholm, Sweden）を、電極スピナー

（Tetrode Spinner, Neuralynx, Montana, the USA）を用いて撚り合わせ、テトロードを作

成した。この際、複数のテトロードをポリミド・チューブ（A-M Systems, Wahington, the 

USA）に通し、電極同士がばらけないように固定した。もしくは微小タングステン電極

（MicroProbes for Life Science, Maryland, the USA）を用いた。 

 微小タングステン電極はンピーダンスが 0.9 から 1.1 MΩとなるよう検査されたもので

ある。テトロードは各チャネルにばらつきがあるので、埋め込み直前に電極テスター

(Electrode impedance tester, Bak electronics, inc., Florida, the USA)でンピーダンスを測

定した。チャネル間でショートがないかを確認し、急性記録の場合は各チャネルのンピ

ーダンスが 5 MΩ以下であることを確認した。慢性記録の場合はさらにテトロード電極先

端に金メッキ処理を施し、ンピーダンスを 300-400 mΩ程度にまで下げた。これはテト

ロード埋め込みから日数経過でンピーダンスが上昇するためである。慢性記録ではテト

ロードの場合 4 本（16 チャネル）、微小タングステン電極の場合は 4 本（4 チャネル）とし

た。また、急性の場合はテトロードが 1 本（4 チャネル）、微小タングステン電極が 1 本（1

チャネル）とした。 

慢性記録では、これらの電極を 2 mm まで伸展可能なマクロ・マニピュレータにとり

つけ、マルチチャネルコネクタ用ンターフェース・ボード（EIB-36, Neuralynx）へ導通

させた。これらの部品は 3D プリンタで作成したパーツに、エポキシ樹脂接着剤により固定

された。またリフゔレンス電極として、ステンレス製微小ネジ（Matsumoto Industry Co., 

Ltd., Chiba, Japan）を被覆付き銀線（A-M Systems）に繋ぎ、用いた（図 18a）。  

 動物を電極埋め込み手術前日に同飼育室内の別ケージに隔離し、餌を制限した。このケ

ージは通常飼育時に用いているものよりも高さがあり、頭上においた電極パーツが天井に

ぶつからないようになっていた。 

以 下 に 手 術 の 手 法 に つ い て 記 述 す る 。 ま ず  ソ フ ル ラ ン 吸 入 器 （ MK-A120eco, 

MUROMACHI, Inc.）で 2.5％から 3％濃度（in room air）での麻酔導入を行った。頭皮の

毛を剃り、定位脳手術装置（SR-6N, Narishige, Tokyo, Japan）のヤー・バーに固定した。

呼吸が落ち着くのを待って施術部をヨード殺菌し、リドカン塩酸塩（Xylocaine jelly 2%, 
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Aspen Japan, Tokyo, Japan）を塗布した上で頭皮を切開した。頭蓋膜を除去し、出血部分に

吸水スポンジを押しあてるか、半田ごてにより血管を焼きつぶして止血した。 

ソフルラン麻酔を 1.5 から 2%に緩め、定位を開始した。刺入先は USV 選択性ニュー

ロンが存在すると仮定した（5.1.2 参照）領域のうち、実際に c-Fos 発現量が変化していた

扁桃体核 LaA と BLA、島皮質 AI と DI を対象とした。扁桃体 LaA および BLA は、Bregma

から 3.0 mm 後方、正中線から 5.0 mm 外側（左右いずれか）に歯科用ドリルで頭蓋に直径

1mm 程度の電極穴を開け、脳表から深さ 8.0 mm まで垂直に刺入した。島皮質 AI および

DI は Bregma から 1.0 mm 前方、正中線から 5.0 mm 外側（左右いずれか）に電極穴を開

け、脳表から深さ 5.0 mm まで刺入した。また、リフゔレンス電極用の穴を Ramda より後

方の小脳に開けた。ゕンカー用のボルトネジを前頭部に二か所、電極穴の対側に二か所埋

めた（図 18b）。この際、電極穴から微小ピンセットを用いて硬膜を除去し、各電極を刺入

している。リフゔレンス電極ネジは穴に入れて脳表に食い込ませ、接着剤で固定した。 

慢性記録の場合はマクロ・マニピュレータ、3D プリンタパーツおよびコネクタごとエ

ポキシ樹脂接着剤およびデンタルセメント（GC dental products, Aichi, Japan）で固定し、

さらに塩化ビニル・チューブで電極パーツ回りを覆った。これはラットが毛づくろい等で

電極に触れるのを防ぐためである。術後一週間の回復期間を設け、この間一日につき鎮痛

剤としてカルプロフェンを 5 mg/kg（Rimadyl Injectable, Zoetis Japan, Tokyo, Japan）と、

感染症予防にペニシリン系抗生物質を 50 mg/kg（Ampicillin, Zenoaq, Fukushima, Japan）

投与しつづけた。 

急性記録の場合は電極の固定は行わず、定位脳装置の油圧ポンプ式マニピュレータ

（SY-256, Narishige）で操作した。 

5.4.3 神経活動記録 

急性記録では定位脳手術装置に固定したままフゔラデー・ケージで手術環境を覆い電磁

ノズを除去した。ケージ内部上方に超音波スピーカ（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）

を設置し、音声刺激の呈示を適宜行いながらマニピュレータを初期状態（扁桃体：深さ 8.0 

mm、島皮質：深さ 5.0 mm）から深部（扁桃体：9.0 mm まで、島皮質：7.0 mm まで）へ

と 動 か し て 音 声 に 選 択 的 反 応 を 示 す ニ ュ ー ロ ン を 探 索 し た 。 神 経 活 動 は ゕ ン プ

（Microelectrode AC Amplifer Model 1800, A-M Systems, ×1000）を介してバンドパス・

フゖルタ（200 から 6000 Hz, NF Corporation, Kanagawa, Japan）をかけ、マルチチャネル

生体信号記録装置（Power 1401, CED）によるゕナログ-デジタル信号変換を行った。神経

データは各チャネルにつきサンプリング周波数 31250 Hz で記録した（図 18c）。 

 慢性記録では心拍測定、c-Fos 実験でも用いた防音箱内の行動ケージ（内径 55 cm (L) 

× 30 cm (W) × 35 cm (H)、ゕクリル・ケージ）にラットを入れ、コネクタにワヤレ

ス・ヘッドステージシステム（Triangle Biomedical Sciences, inc., North Carolina, the USA）
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の送信機を取り付けた。防音箱は電磁的にシールドされていた。上方に受信機、超音波ス

ピーカ（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）、および超音波検出器（USD6-6A-7, YS Design 

Studio）を設置した。音声を適宜呈示しながら神経活動をモニタリングし、ラットを取り出

してマクロ・マニピュレータを深部へと動かし、音声選択性ニューロンを探索した。 

送信機からの信号は受信機によって増幅された（×800、サンプリングレート 50 kHz）。

その後バンドパス・フゖルタ（200 から 6000 Hz, NF Corporation）をかけ、マルチチャネ

ル生体信号記録装置（Power 1401, CED）によるゕナログ-デジタル信号変換を行った。神

経データは各チャネルにつきサンプリング周波数 31250 Hz で記録した（図 18d）。 

音声は 1 フゔルの開始コールの立ち上がりから終了コールの立ち下がりまでが厳密に

7.00 秒になるようにコール間の間隔を微調整した。快 USV、不快 USV、プローブ刺激 6 カ

テゴリの計 8 カテゴリの音声を、1 カテゴリにつき 10 フゔルずつランダム順で呈示した。

ISI は 10 秒間であった。 

 急性・慢性記録後、ソフルラン麻酔下で電極に 20 秒間 10μA（Stimulus Isolater DLS100, 

World Precision Instruments）の直流電流を流し、電極の最終的な位置を損傷した。その後、

体重の 0.85×10-6 g のベントバルビツール麻酔（Somnopentyl, KYORITSU SEIYAKU）を

腹腔に注射してラットを安楽殺し、開胸のち心臓左心室から 40 ml の PBS を血管走行に注

入した。次いで、4%PFA を 40 ml 血管走行に注入し、組織灌流固定を行った。その後断頭

を行い、後頭延髄部付近から頭蓋を破砕して全脳を摘出した。全脳は 4％PFA に浸沈させ

て 4 度で後固定を行い、標本とした。 

 標本をビブラトーム・スラサ（Dosaka EM, Kyoto, Japan）を用いて 50μm の厚さにス

ラスし、クレシル・ヴゔオレットによって Nissl 染色した。封入したスラス標本を顕

微鏡（BZ-X710, KEYENCE）により観察・撮像し、電極位置を確認した。 

 

5.4.4 データ解析 

 波形データを MATLAB Version 2019a(MathWorks)により処理した。元波形データから

スパク（活動電位）が記録された部分を切り出し、300 Hz から 3000 Hz の Butterworth

フゖルタ（Selesnick & Burrus, 1998）をかけた。その後、関数 findpeaks で陰性のピークを

検出した。バックグラウンド・ノズの絶対値の平均振幅を基に 10 倍以上の S/N 比をもつ

よう信号の閾値を設定し、この値以上のピークを持つスパクを、ピーク前 2 ms からピー

ク後 2 ms の 4 ms 間（データ 125 点）に渡って抽出した。このうち、明らかにスパクで

はないと考えられる波形（他スパクと比較し、飛びぬけて大きな振幅をもつ場合など）

を目視により除去した。 

1 チャネル（テトロードの場合は 4 チャネル）から抽出された各スパクを個別に主成分

分析（principle component analysis: PCA）した。時系列データ 125 点を係数として算出さ
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れた第一主成分から第三主成分と、ピーク振幅（peak amplitude）の 4 次元情報（テトロー

ドの場合は×4 チャネル＝16 次元）を k-means クラスタリングした。これにより、同一の

ニューロンから得られたと評価できるスパクをひとつのクラスターとして分離した。 

 音声刺激呈示タミングは超音波スピーカ・ゕンプ（Ultrasoundgate Player 116, Avisoft）

を介し、マルチチャネル記録装置（Power 1401, CED）に神経活動と同サンプリングレート

で同時に入力されていた。音声呈示 5 秒前、音声呈示 7 秒間、音声呈示後 5 秒間の計 17 秒

間に対する単一ユニットからの反応を、ラスタープロットおよび刺激前後時間ヒストグラ

ム（peristimulus time histogram：PSTH）として解析し、スパク密度推定を行った。PSTH

の時間幅は 200 ms とした。 

音声選択的と思われる反応を示したニューロンが扁桃体核から少数見つかり、音声呈示

中の発火頻度が上昇ないし下降した。そのため、音声呈示 5 秒前をベースラン、音声呈

示中 7 秒間をテストとして Wilcoxon 符号順位検定を行い、ベースランとテストの発火頻

度に差がみられるか確認した。有意差が認められたニューロンに対してはさらに、個別に

音響特徴による発火頻度への影響を検討した。各刺激カテゴリに対し発火頻度が連続的に

変化しているようにみられたことから、各ニューロンの発火頻度は刺激の音響特徴 MF、D、

FMI とその交互作用の線形和で決定されると想定し、線形モデルによる推定を実施した。

ニューロンの発火の有無はポゕソン過程によってよくモデリングされるため（Heeger, 

2000）、応答変数（テスト中の発火数）はポゕソン分布に従うとし、GLM を用いて各音響

特徴の項目の係数を推定した。link 関数は対数とした。 

  

5.5 単一ニューロン記録実験：結果 

 電極刺入位置は図 19 のようになり、目的部位への定位が正しく行われていたことが確認

された。 

島皮質より記録を行ったラット 4 匹（急性記録：2 匹、慢性記録：2 匹）からは 24 ユニ

ットの活動が記録されたが、USV に選択的な反応を示すニューロンは観測されなかった（図

20a）。 

 扁桃体核より記録を行ったラット 6 匹（急性記録：4 匹、慢性記録：2 匹）からは 40 ユ

ニットの活動が記録された（急性記録：25 ユニット、慢性記録：15 ユニット）。うち急性

記録で 1 ユニットのニューロン、慢性記録で 3 ユニットのニューロンが USV 選択的応答を

示した。図 20b に選択性のないニューロン反応を、図 20c から f に USV 選択性ニューロン

の個別の活動のラスタープロットおよび PSTH を表す。 

記録されたニューロン数が少なく、かつひとつを除くユニットが音声カテゴリごとに異

なった発火頻度を示した（図 21）ため、個々のニューロンに対し個別に解析を行った。以

下、急性記録で観測されたものをニューロン 1、慢性記録のものをニューロン 2、3、4 と呼

称する。 

 急性記録により麻酔下のラット扁桃体核で観測されたニューロン 1 の発火頻度を解析し
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た。ベースラン（刺激呈示前 5 秒間）とテスト（刺激呈示中 7 秒間）を比較して、快 USV

呈示の場合はベースラン：0.82 ± 0.44 Hz、テスト：1.47 ± 0.61 Hz となった。なお、発

火頻度は一定時間あたりのスパク数を時間で割ったものである。Wilcoxon 符号順位検定

の結果、快 USV の呈示によりニューロン１の発火頻度は有意に上昇したことがわかった（p 

= 0.014）。不快 USV の場合はベースラン：1.04 ± 0.42 Hz、テスト：1.90 ± 0.51 Hz

となり、こちらも音声呈示によって有意に発火頻度が上昇した（p = 0.004）。 

 また、ニューロン 1 はプローブ刺激呈示間での発火頻度変化がみられず、音声刺激に対

しては常に興奮性の応答を示していた（図 21）。そのため、音響特徴によるニューロン活動

への影響はないとし、GLM による係数の推定は実施していない。 

ニューロン 2, 3, 4 は慢性記録により、自由行動下の覚醒ラット扁桃体核から観測された。

ニューロン 2 は不快 USV 呈示でベースラン：0.44 ± 0.28 Hz、テスト：1.20 ± 0.47 Hz

となり、音声呈示によって有意に発火頻度が上昇した（p = 0.002）。一方快 USV 呈示では

ベースラン：0.40 ± 0.21 Hz、テスト：0.36 ± 0.22 Hz となり、発火頻度の変化はみられ

なかった（p = 0.83）。 

 ニューロン 3 は不快 USV 呈示でベースラン：0.50 ± 0.24 Hz、テスト：1.59 ± 0.65 

Hz となり、音声呈示によって有意に発火頻度が上昇した（p = 0.002）。一方快 USV 呈示

ではベースラン：0.44 ± 0.26 Hz、テスト：0.40 ± 0.19 Hz となり、発火頻度の変化はみ

られなかった（p = 0.92）。すなわち、ニューロン 3 はニューロン 2 と同様、不快 USV に

のみ興奮性の応答を示していたため、これらのニューロンは同じ性質を有していたと示唆

された。 

 ニューロン 4 は快 USV 呈示でベースラン：1.02 ± 0.47 Hz、テスト：0.43 ± 0.21 Hz

となり、音声呈示によって有意に発火頻度が減少した（p = 0.006）。一方不快 USV 呈示で

はベースラン：1.26 ± 0.48 Hz、テスト：0.94 ± 0.37 Hz となり、有意な変化はみられな

かった（p = 0.06）。このため、ニューロン 4 は快 USV に対し抑制性の応答を示すニュー

ロンであると示唆された。 

ニューロン 2、3、4 のプローブ刺激に対する発火頻度は図 21 のようになった。個別に

GLM を実施し、音響特徴項目がニューロン発火に与える影響を検討した。これらのニュー

ロンにおいて、もっとも当てはまりのよいモデルは、 

𝑦𝑖  ~ 𝑃𝑜(𝜆𝑖) 

𝑙𝑜𝑔𝜆𝑖 = 𝛽0 + 𝛽𝑀𝐹𝑥𝑀𝐹𝑖 + 𝛽𝐷𝑥𝐷𝑖 

となった。応答変数𝑦はテストにおける発火数（発火頻度はこれを呈示時間の 7 秒で割るこ

とで求められる）とし、これらはポゕソン分布に従うとした。𝑥𝑖は音響特徴が快 USV 的な

場合はダミー変数として 1 を、不快 USV 的な場合は 0 を挿入する。𝛽は切片および各項目

の係数である。 

モデル選択には AIC と BIC を併用した。ニューロン 2 およびニューロン 4 では AIC と

BIC の最小モデルは一致し、かつそのモデルの係数はすべて有意であったためこれを選択
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した（表 8, 10）。一方ニューロン 3 の AIC 最小モデルと BIC 最小モデルは異なり、AIC 最

小のモデルには有意でない係数を含んでいた（表 9）。そのため、ニューロン 3 に関しては

BIC 最小モデルをもっとも当てはまりのよいものとして選んだ。結果、すべてのニューロ

ンの音声刺激に対する発火数は、MF および D の独立した主効果によって説明されること

が分かった。 

推定された各係数は、ニューロン 2 の MF は𝛽𝑀𝐹  ± SE = -0.24 ± 0.07 (z = -3.44, p < 

0.001)、D は𝛽𝐷 ± SE = -0.22 ± 0.07 (z = -3.24, p = 0.001)となった。ニューロン 3

の MF は𝛽𝑀𝐹  ± SE = -0.85 ± 0.10 (z = -8.92, p < 0.001)、D は𝛽𝐷 ± SE = -0.47 ± 

0.09 (z = -5.21, p < 0.001)となった。また、ニューロン 4 の MF は𝛽𝑀𝐹  ± SE = -0.44 ± 

0.12 (z = -3.79, p < 0.001)、D は𝛽𝐷 ± SE = -0.35 ± 0.12 (z = -3.24, p = 0.003)とな

った。すなわち、これらのニューロンでは快 USV 的な 50 kHz 付近の MF と短い D がそれ

ぞれ発火頻度の低下をもたらしていることが明らかになった。ただしニューロン 4 はニュ

ーロン 2, 3 と比較してベースランの発火頻度が高く、自発発火が多く見られるニューロ

ンであり、快 USV に抑制性応答を示すという点でニューロン 2, 3 とは性質が異なっていた。 

 

5.6 考察 

5.6.1 USV 知覚処理に関連する領域 

運動量と M1, Fr, GI, dlPAG の c-Fos 蛋白質発現量との間に有意な相関がみられた。M1

は運動野なので、これらで興奮性の応答が増強するのは自然な結果であり、間接的に実験

プロトコルが機能していたことを証明した。 

他の領域に関しては、まず GI は体性感覚野や運動皮質に連絡があるため（Bagaev & 

Aleksandrov, 2006）、運動に応じた興奮性活動があったのではないかと考えられる。また、

dlPAG は外的刺激に応じ、攻撃や防御などの情動的行動を表出させる（Keay & Bandler, 

2001）。本実験においてはこのような行動はみられず、単純にケージ内の移動が増加したの

みであったが、内的には類似した反応が誘起されていたと推測される。 

Fr は解剖学的に第二次運動皮質（M2）に続いている（Paxinos & Brown, 2006）。本実験

では嗅球を除く脳の先端部からスラスを作成し、Bregma +4.7 mm に相当するスラスを

選んだが、これが Fr ではなく M2 を含んでいたために運動量と発現量に相関が見られた可

能性が考えられる。 

c-Fos 蛋白質の発現に関して、プレバックのない統制条件、快 USV、不快 USV のプレ

バックの三群間に有意差が認められたのは、まず低次聴覚経路である MGB、扁桃体核の

うち BLA、LaA、海馬と扁桃体の連絡路である PRh、島皮質のうち AI、DI であった。ま

た、GI と Fr では有意傾向がみられた。これらは快 USV と不快 USV 間には有意差がなく、
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USV 呈示と統制条件間でのみ差が認められた。 

MGB で発現量が増加したのは聴反応によるものと考えるので、こちらも間接的に実験プ

ロトコルが機能していたことを証明している。 

また、MGB 以外の領域は全て情動関与かつ感覚連合を行う領域であるので、これらの発

現は USV に対する興奮性応答を示した結果だと考えられる。ただし、過去の知見において

快と不快 USV 間で発現量が見られるとされる領域でも、この二者間の差はみられなかった。

特に BLA、LaA、PRh は不快 USV でのみ発現がみられ、Fr は快 USV でのみ発現がみられ

るという報告が存在する（Sadananda, Wöhr & Schwarting, 2008）。本実験の結果はこのよ

うな知見と一部矛盾する結果となった。これに関しては、テスト時の環境の違いが原因と

して考えられる。Sadananda らの研究では、プレバック前の 60 分間の隔離時間は、テス

トケージとは別の環境で設けられ、ラットは隔離時間を経たのち、テストケージに移され

音声を呈示されている（Sadananda, Wöhr & Schwarting, 2008）。一方、本実験は隔離とプ

レバックを同じケージで実施しており、長時間にわたる隔離によってラットは十分に環

境に馴化してしまっていた。音声呈示によって運動量の増加を示さない個体の中には音声

を無視し、睡眠しているようにみえる個体も少なからず存在した。USV による場所特異的

な神経応答は、テスト環境への馴化を行わず、ラットにとって新奇な環境で行う必要があ

るかもしれない。これにより、たとえば他個体との社会的相互作用への予期や意欲を維持

することができると推測される。 

5.6.2 単一ニューロンレベルでの情報処理 

 本研究の仮説(5.1.2 参照)および c-Fos 発現実験の結果を受けて、単一ニューロンからの

電気活動記録を行う部位は島皮質（AI および DI）と扁桃体核（LaA と BLA）とした。一

方の ACC は音声プレバックによる c-Fos 発現が見られなかったため対象外とした。同座

標から電極を刺入し、深さ方向に移動させていくことで、それぞれの領域から記録を行っ

た。 

 島皮質から記録されたニューロンは計 24 ユニットであったが、音声反応を示すニューロ

ンは発見されなかった。ある応答特性のニューロンが発見されないことを以て、そのよう

なニューロンが存在しないと言い切ることはできない。ただしこの結果から、島皮質は音

声そのものを符号化しているのではなく、音声に関する情動的知覚を担っている可能性が

高いと考えられた。これを検証するためには、島皮質のニューロン活動をより長期の時間

スパンで追う必要がある。 

扁桃体では、麻酔下のラット（急性記録）からは 25 ユニットが記録され、そのうち音声

反応を示したものは 1 ユニットのみであった（ニューロン 1）。自由行動下の覚醒ラット （慢

性記録）からは 15 ユニットが記録され、音声反応を示したものは 3 ユニットであった（ニ

ューロン 2、3、4）。 
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 自由行動下で記録されたニューロン 2、3 は不快 USV にのみ興奮性の応答を持続的に示

した。一方ニューロン 4 は快 USV のみに抑制性の応答を持続的に示した。Parsana らは LaA

および BLA から 100 ユニット以上の USV 応答ニューロンを記録しており、それらの応答

特性を以下のように分類している。音声呈示中に持続的に興奮性応答を示す（tonic+）／抑

制性応答を示す（tonic-）。音声のオンセットにのみ興奮性応答を示す（phasic onset+）／

抑制性応答を示す（phasic onset-）。音声のオフセットにのみ興奮性応答を示す（phasic offset 

+）／抑制性応答を示す（phasic offset-）。USV 選択性ニューロンはこれらのうちいずれか、

もしくはその複合的な応答特性を持ち、全体の割合としては不快 USV には tonic+、快 USV

には tonic-を示すニューロンが多く見られたと報告されている（Parsana & Brown, 2012）。

さらにこれらの応答特性の違いは、ニューロンが USV の情動価、すなわち快か不快のいず

れかを表象しているためであると考察されている。 

本実験で記録されたニューロン 2,3 はこの不快 USV 選択性 tonic+ニューロンであり、ニ

ューロン 4 は快 USV 選択性 tonic-ニューロンであったと考えられる。これらのニューロン

の発火頻度は、音声刺激のもつ各音響特徴の線形和の影響を受けると仮定し、線形モデル

による検討を個別に実施したところ、すべてのニューロンの発火頻度変化は MF と D によ

り説明された。ニューロンの表象が音声そのものではなく音声の情動価であるとするなら

ば、音声のもつ MF と D が快・不快を定義付けていると考えられる。つまり 50 kHz 付近

あるいは短い音声はラットにとって快であり、22 kHz 付近あるいは長い音声はラットにと

って不快である。この知見は研究 2 の結果とも一致する（4.6 節の考察も参照）。 

ただし、刺激の物理特性とその刺激を符号化していると考えられる単一ニューロンとの

間に線形関係を想定できるかは、さらなる検討が必要である。感覚皮質ではこのような線

形関係は一般的にみられ（eg. ラット聴覚皮質における自然音に対する応答、Machens, 

Wehr & Zador, 2004）、より高次の領域でも刺激の複数パラメータの線形和で発火頻度を予

測できる（eg. 小脳プルキンエ細胞における眼球運動の逆推定、Shidara et al., 1993）。一方、

刺激に対し非線形的な応答を示すニューロンも数多く報告されており、たとえば単一ニュ

ーロンではなくあるニューロン集団全体の活動による符号化を行っている場合など、線形

モデルによる近似が不可能なケースも考えうる（Pouget, Dayan & Zemel, 2000）。 

 麻酔下で記録されたニューロン 1 は、快 USV および不快 USV 呈示中に興奮性応答を持

続させ（tonic+）、またプローブ刺激の音響特徴に寄らず興奮性応答を示していた。USV カ

テゴリに選択的でない USV 応答ニューロンは Parsana らの報告（Parsana & Brown, 2012）

にも存在せず、麻酔による内的状態の変化がニューロンの音声選択性に影響を及ぼした可

能性が示唆される。 

このことにより、たとえば、「扁桃体の音声刺激に広く応答するニューロンが、覚醒状態

や行動文脈に応じて神経内分泌系による神経修飾を受け、特定の音声（特にコミュニケー

ション音声や情動音声などの生態学的音声）に対する選択性応答を形成している」といっ

た仮説が提示できる。この神経内分泌系としては、覚醒状態や感覚刺激に対する注意を、
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ノ ル ゕ ド レ ナ リ ン を 各 部 位 に 分 泌 す る こ と で ト ッ プ ダ ウ ン 的 に 調 整 す る 青 斑 核

（Aston-Jones, Rajkowski & Cohen, 1999）などが候補として考えられる。仮説を検証する

ためには、同一のニューロンを in vivo メージングなどの手技によってトレースし、麻酔

時と覚醒時の活動の変化を比較する必要がある。あるいは光遺伝学的手技を用いてノルゕ

ドレナリン経路を人為的に賦活/抑制することで、音声選択性や音声への情動反応がどのよ

うに変化するか検討するのも有用である。これらに関して、今後の研究のさらなる発展性

が期待できる。 
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図 13 c-Fos 発現実験のサンプリング領域 

サンプリング対象としたラット脳冠状断脳地図（Paxinos & Watson, 2006）および実際に得

られた脳スラスの一例（青色蛍光画像）。また、脳地図上の赤色部分は画像解析に用いた。

FrA: 前頭皮質領域、Cg1: 前部帯状皮質背側、Cg2: 前部帯状皮質腹側、M1: 第一次運動皮

質、AI: 無顆粒島、DI: 亜顆粒島、 GI: 顆粒島、dmPAG: 中脳水道周囲灰白質背内側、dlPAG: 

中脳水道周囲灰白質背外側、lPAG、中脳水道灰白質外側 MGB: 内側膝状体、BLA: 扁桃体

基底外側核、CeA: 扁桃体中心核、LaA: 扁桃体外側核、PRh: 嗅周皮質。 

(a)Bregma +4.7 mm、(b)Bregma +1.0 mm、(c)Bregma -6.3 mm、(d)Bregma -2.8 mm。  
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図 14 c-Fos 発現実験の脳領域の同定 

(a)Bregma +1.0 mm スラスの前部帯状皮質周辺。脳梁（gcc: genu of corpus callosum）を

目安にして各部の同定を行った。 

(b)Bregma +1.0 mm のスラスの島皮質周辺。脳梁および梨状皮質（Pir: piriform cortex）

を目安にして各部の同定を行った。 

(c)Bregma +4.7 mm のスラス。FrA を同定した。皮質領域は 1, 2/3 層を避け、4、5 層付

近から撮像を行っている。 

(d)Bregma -6.3 mm のスラス PAG 周辺。中心の水道（Aqueduct）を目安にして各部の

同定を行った。 

(e)Bregma -2.8 mm のスラス扁桃体周辺。各扁桃体核 BLA、LaA、CeA は目視により構

造物が同定できる。PRh は梨状皮質と溝を目安に同定した。 
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図 15 c-Fos 陽性細胞の解析 

左は元の蛍光画像であり、右はシグナルを自動抽出した画像の一例を表している。スケー

ルバーは 50μm を示す。 

(a)DAPI により染色された細胞核。 

(b)GFP により染色された c-Fos 蛋白質。 

(c)上二画像をオーバーレした画像。自動抽出にはまず細胞核の局在をマスクし（図中青

色部分）、マスク内に c-Fos 蛋白質が発現している（図中の赤色部分）細胞の個数をカウン

トした。  
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図 16 運動量と c-Fos 発現の相関 

横軸は座標移動量によって算出された運動量、縦軸は単位面積（㎟）の c-Fos 陽性細胞数で

あり、数値は相対的なものであるため省略する。運動量と相関がみられたのは M1(p = 0.002, 

r = 0.64)、Fr(p = 0.009, r = 0.56)、GI(p = 0.018, r = 0.51)、dlPAG(p = 0.01, r = 0.55)で

あった（Pearson の相関係数）。  

運動量 

単
位
面
積
あ
た
り
の
陽
性
細
胞
数 
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図 17 USV プレバックによる c-Fos 発現 

**p < 0.01; *p < 0.05; .p < 0.1 を表す（ANOVA および Holm 法による多重比較）。また、

エラーバーは標準誤差を示す。 

棒グラフのうち、Move は運動量を、それ以外は c-Fos 発現量（細胞数/㎟）を示している。 

オレンジは快 USV プレバック、青は不快 USV プレバック、灰色は統制条件を表す。 
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図 18 電気生理実験の概要図 

(a) 慢性記録用埋め込み電極装置。ワヤレス・ヘッドステージシステムの送信機につなぐ

コネクタに記録電極 4~16 チャネルと Ref（リフゔレンス）ネジ電極をピンで導通させてい

る。記録電極先端はマクロ・マニピュレータに固定され、このマニピュレータのネジを

回し位置調整する。これらは 3D プリンタで作成された樹脂パーツに固定されている。 

(b) 島皮質、扁桃体、Ref の電極穴の位置を示す。島か扁桃体いずれかの部位から神経活動

を記録し、前頭の二か所と対側の二か所にゕンカーネジ（黒色）を設置した。 

(c) 急性記録時の実験環境概略図。1～4 チャネルで記録した。 

(d) 慢性記録時の実験環境概略図。4~16 チャネルで記録した。 
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図 19 電極刺入位置 

(a) 島皮質から記録した 4 匹のラットの最終電極刺入位置。 

(b) (a)の一例。電極跡を示す。 

(c) 扁桃体核から記録した 6 匹のラットの最終電極刺入位置。 

(d) (c)の一例。電極跡を示す。  
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図 20 ニューロンのラスタープロットおよび PSTH 

島皮質から 24 ユニット、扁桃体から 40 ユニットのニューロンを記録した。そのうち、USV

選択性ニューロンは扁桃体から 4 ユニット記録された。ニューロン反応のラスタープロッ

トと PSTH を示す。灰色部分はすべての音声刺激プレバックを示す。また青部分は不快

USV、オレンジ部分は快 USV プレバックを表す。 

(a)島皮質から記録された 24 ユニットのニューロン反応。音声選択性はみられなかった。 

(b)扁桃体から記録された 40 ユニットのうち、USV 選択性をもつニューロンを除いた 36

ユニットのニューロン反応。 

(c)麻酔下で記録された快・不快 USV 興奮性ニューロン。図は不快 USV プレバック時。 

(d)(e)自由行動下で記録された不快 USV 興奮性ニューロン。 

(f)自由行動下で記録された快 USV 抑制性ニューロン。  
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図 21 プローブ刺激に対する各ニューロンの発火頻度変化 

各ニューロンにおける発火頻度(firng rate)。エラーバーは標準誤差を表す。点線はすべての

試行におけるベースランの平均を表す。また、P は快 USV（positive）を、N は不快（negative）

を、A から F はプローブのラベルを示す。 
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 ANOVA Pearson の相関係数 

 F p 値 r ｐ値 

運動量 2.41 0.17  ― ― 

M1 0.66 0.55 0.64 0.002 

Cg1 0.05 0.95 0.22 0.34 

Cg2 0.09 0.91 0.22 0.34 

AI 6.61 0.031 0.15 0.51 

DI 16.32 0.004 0.04 0.87 

GI 4.61 0.061 0.51 0.018 

Fr 4.59 0.062 0.56 0.009 

BLA 12.14 0.008 0.15 0.52 

LaA 11.32 0.009 0.10 0.68 

CeA 1.60 0.28 0.008 0.97 

PRh 5.61 0.042 -0.20 0.39 

dmPAG 0.88 0.46 0.11 0.63 

dlPAG 1.43 0.31 0.55 0.010 

lPAG 0.27 0.78 0.23 0.32 

MGB 22.95 0.002 0.17 0.46  

表 7 c-Fos 発現実験の統計結果 

 

  (切片)  MF  D  FMI  MF ×

 D  

MF × 

FMI  

D × 

FMI  

AIC BIC 

1

  

2.57± 

0.06 

(p<0.001) 

-0.24± 

0.07 

(p<0.001) 

-0.22± 

0.07 

(p=0.001) 

― ― ― ― 397.18 404.33 

2

  

2.57± 

0.06 

(p<0.001) 

-0.24± 

0.07 

(p<0.001) 

-0.27± 

0.09 

(p=0.002) 

― ― ― 

0.09± 

0.10 

(p=0.38) 

398.41 407.94 

3

  

2.57± 

0.07 

(p<0.001) 

-0.24± 

0.07 

(p<0.001) 

-0.22± 

0.07 

(p=0.001) 

-0.01± 

0.07 

(p=0.89) 

― ― ― 399.17 408.69 

表 8  ニューロン 2 の線形モデル比較 
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  (切片)  MF  D  FMI  MF ×

 D  

MF × 

FMI  

D × 

FMI  

AIC BIC 

1

  

2.42± 

0.06 

(p<0.001) 

-0.85± 

0.10 

(p<0.001) 

-0.47± 

0.09 

(p<0.001) 

― ― ― ― 380.09 387.24 

2

  

2.42± 

0.06 

(p<0.001) 

-0.85± 

0.10 

(p<0.001) 

-0.34± 

0.11 

(p=0.002) 

― ― ― 

-0.27± 

0.14 

(p=0.06) 

378.46 387.98 

3

  

2.48± 

0.08 

(p<0.001) 

-0.85± 

0.10 

(p<0.001) 

-0.47± 

0.09 

(p<0.001) 

-0.12± 

0.09 

(p=0. 19) 

― ― ― 380.37 389.90 

表 9 ニューロン 3 の線形モデル比較 

 

 

  (切片)  MF  D  FMI  MF × D  MF ×

 FMI  

D × 

FMI  

AIC BIC 

1

  

1.70± 

0.09 

(p<0.001) 

-0.44± 

0.12 

(p<0.001) 

-0.35± 

0.12 

(p=0.003) 

― ― ― ― 315.53 322.67 

2

  

1.77± 

0.10 

(p<0.001) 

-0.44± 

0.12 

(p<0.001) 

-0.35± 

0.12 

(p=0.003) 

-0.14± 

0.11 

(p=0.23) 

― ― ― 316.09 325.62 

3

  

1.74± 

0.09 

(p<0.001) 

-0.55± 

0.15 

(p<0.001) 

-0.45± 

0.15 

(p=0.003) 

― 

0.25± 

0.24 

(p=0. 30) 

― ― 316.46 325.99 

表 10 ニューロン 4 の線形モデル比較 
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 第六章 総合考察 

6.1 USV のカテゴリ的知覚 

本研究ではまず USV がカテゴリ的知覚かを検討することを目的とした。私は、音声が複

数の枠組み（カテゴリ）を持ち、カテゴリ内での汎化とカテゴリ間での弁別が可能かつ、

音声に応じて特定の情動状態と神経活動が生じることでこれを実証できると考えた。その

ため本研究では、汎化と弁別、情動反応、神経活動の異なった側面から快 USV・不快 USV

に対する応答を比較した。 

汎化と弁別を測定する研究 1 では、オペラント条件づけを基本とした学習プロトコルを

使用した。快・不快 USV の 2 カテゴリのうち、同カテゴリの USV には同じレバー（汎化）

を、異なるカテゴリの USV には異なるレバー（弁別）を押すようラットに学習させること

が可能であると示した。 

情動反応を測定する研究 2 では、情動を自律神経系の興奮―鎮静と、刺激への情動価の

快―不快の二軸にわけて検討した。興奮―鎮静は心拍数の増加（心拍のパルス間隔の短縮）

と心拍数の減少（心拍のパルス間隔の延長）によって測定された。快 USV は有意傾向に心

拍数を増加させ、不快 USV は有意に心拍数を低下させた。これにより、快 USV の知覚は

興奮、不快 USV の知覚は鎮静であることが示された。ただし快 USV に対する興奮反応は

弱く、自律神経系応答はテスト環境や装置に依拠すると示唆された。 

快―不快情動軸は、USV をプレバックする音源への接近と非接近で定義された。過去

の研究で既に快 USV には接近を、不快 USV には非接近を示すことが明らかにされており、

本実験ではこの知見と一致した結果を得た。一方で不快 USV に接近する個体も少数ながら

存在していた。これは他個体の存在を予測したことで、社会的相互作用を期待して接近し

たためと推測される。あるいはラットは危機に陥っている他者を救助する向社会行動を示

すので、不快 USV が援助を求める他個体の手がかりとして機能していた可能性も考えられ

る。 

研究 3 では USV に対する神経活動を測定するため、最初期遺伝子 c-fos 転写産物の蛋白

質 cFos を免疫染色し、USV 選択的応答を示す領域を特定した。過去の報告（Sadananda, 

Wöhr & Schwarting, 2008）にある扁桃体核と前頭皮質領域に加え、新たに情動知覚や共感

の形成に関与するとされる島皮質が興奮性の活動をしていることがわかった。ただしこれ

らの領域は USV カテゴリ選択的ではなく、音声呈示がない条件と比較して快・不快 USV

に関わらず c-Fos 発現量が上昇しており、過去の知見と矛盾していた。この原因として、テ

スト環境に対する過度の馴化が考えられた。USV に対する異なった脳領域の活動、すなわ

ち異なった情動価を知覚するためには、新奇的な環境における探索の動機の維持や警戒な

どの内的状態（特に覚醒度）が重要な要因となっているかもしれない。また、c-fos は興奮

性の神経活動マーカーであるため、神経細胞のサブタプの同定はできない。代わりに

GABA 作動性の抑制性神経細胞やグルタミン酸作動性の興奮性神経細胞といった細胞タ
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プを適切な遺伝子マーカーなどで共に染めることで、快・不快 USV を符号化する神経細胞

タプを同定することができる可能性もあり、今後の研究ではこのような操作が必要であ

ると考えられる。 

c-Fos 発現がみられた扁桃体 LaA と BLA、島皮質 AI と DI に電極を刺入し、麻酔下での

急性記録と自由行動下での慢性記録を実施した。島皮質からは USV 選択的ニューロンは発

見されず、この領域は音声そのものではなく、音声に関する情動的知覚を表象しているの

ではないかと考察した。一方の扁桃体には、自由行動下で快 USV に抑制性の応答を示すニ

ューロンと不快 USV に興奮性の応答を示すニューロンが発見され、これは過去の知見と一

致していた（Parsana & Brown, 2012）。また、麻酔下では過去の報告には存在しない、快・

不快 USV どちらにも興奮性応答を示すニューロンが発見された。このため、前述の c-Fos

実験と併せて、覚醒度などの内的状態が USV のカテゴリ選択性を調整する可能性が示唆さ

れた。 

以上のことから、①快 USV（不快 USV）内で汎化可能かつ快・不快 USV 間で弁別可能

であること、②快 USV は聴取者の興奮と快を、不快 USV は聴取者の鎮静と不快という対

照的な情動反応をもたらすこと、③単一ニューロンにおける神経表象が異なっていること

により、二種類の USV はカテゴリ的に知覚されていると結論づけられた。さらに USV の、

特に情動価の知覚は、ラットの行動文脈や内的状態に影響を受けることが示唆された。 

 

6.2 音響特徴による知覚への影響 

二種類の USV はコールのもつ平均周波数（MF）、コールの持続時間（D）、そして MF

と D に寄らない周波数変調パターンから算出した 1 コールの変動値（FMI）の三つの音響

特徴によって区別されうる。USV はカテゴリ的知覚されることが明らかにされたが、これ

らの音響特徴がどのように知覚に影響を及ぼすか検討した。 

汎化・弁別では全ての音響特徴が十分な手がかりとなっていた。特に MF が他の二つと

比較し、最も支配的にラットの弁別レバー押しを決定していた。情動反応は自律神経系反

応（興奮-鎮静軸）、音源接近反応（快-不快軸）ともに MF と D による影響がみられた。ま

た扁桃体核の神経活動においても、快 USV 抑制性ニューロンおよび不快 USV 興奮性ニュ

ーロンの発火頻度は、音響特徴を操作したプローブ刺激間で段階的に変化しており、MF お

よび D がこの変化を説明した。扁桃体核の、USV カテゴリによって異なった応答を示す

USV 選択性ニューロンは音声の情動価を符号化しているという説がある（Parsana & Brown, 

2012）。この仮説が正しいとすれば、MF と D による発火頻度への影響は、情動反応変化を

もたらしたものと同一であると考えられる。 

MF は弁別に対する感覚手がかりとして最も重要であり、情動反応にも一貫して関与して

いた。MF、すなわち音声が多く含む周波数成分は音声知覚において重要な情報となりうる。

3.4.2 節で詳しく述べたように、動物は体サズに応じて特定周波数に対する聴覚的感受性

が高くなる。特に齧歯類のような小動物は聴覚器官の構造から高周波数が検知しやすく、
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一方の天敵といった体サズが大きい動物にはこの音は聞こえづらい。そのため、このよ

うな情報をコミュニケーションに用いることで捕食者からの検出を避けることができる。

さらに周波数情報は音源の場所情報としても利用できるために、生体がその情報を優先的

に処理しているとも考えられる。 

また、MF ほど強固ではないものの、MF と同様に、D が感覚手がかりかつ情動的手がか

りとなっていた。短い D は断続的な呼吸を必要とすることから、遊びやくすぐり、あるい

は報酬系の賦活などによって身体状態が活性化し、多動的である場合の発声である。一方、

一コールを長時間持続して発声するには呼吸を安定させる必要があり、発声制御を行うた

めに運動性を低下させると考えられる。すなわち、発声側の快・興奮と不快・鎮静が発声

ダナミクスを通じて D に表れており、聴取側がこれらの USV を知覚する際に共感的な情

動反応が引き起こされると考えられる。 

 FMI は情動反応の誘発には関与しない一方、汎化・弁別には関与していたため、音声構

造を感覚知覚する上では重要であると考えられる。FMI は発声時の運動に由来する発声系

のゆらぎノズであり、その情報は情動を伝達しない。しかしながら周波数変調パターン

が聴覚系の馴化を防ぎ、音声への検出力をあげているので、感覚的手がかりとして利用さ

れているという仮説を提唱する。 

なお、本研究では音声の呈示回数が限られる実験デザンが多く、用いたプローブ刺激

は六種類であり、MF・D・FMI は快 USV 的か不快 USV 的かの二値であった。今後、これ

らを連続的に変化させた刺激を導入することで、情動コミュニケーション音声がどのよう

な情報処理を経ているかより詳細に検討することが可能であると考えられる。また、ラッ

トに限らず、類似したパラダムを多様な動物種の音声へ用いることで、情動コミュニケ

ーション音声の知覚に一般的なメカニズムや神経基盤が解明できるものと思われる。 

 

6.3 音声カテゴリ的知覚の至近および究極要因的説明 

USV のような情動コミュニケーション音声をカテゴリ的に知覚することに対する、至近

要因(proximate cause)および究極要因（ultimate function）について考察する。至近要因と

は、生体が持つ身体機能や認知機能などの対象がどのように実現されうるかのメカニズム、

そして個体内で発達していく過程に対する説明である。究極要因とはある対象がどのよう

な適応的意義を持ち、どのような進化を経てきたかに対する説明である。 

まず至近要因について述べる。刺激に対する知覚が連続的でなくカテゴリ的なのは、そ

もそも神経系による情報処理の基本的なしくみが、連続的な外界を離散的（eg. ニューロン

が発火するか、しないか）に計算していることに起因すると考えられる（Harnad, 1987）。

ある物理刺激を神経系で表象して知覚を行う場合、有限の情報処理素子を用いて刺激を近

似表現しなければならないのだから、遍く感覚知覚はその解像度に限界を持ち、複数の刺

激を同一のものとして扱うカテゴリ的なものとならざるを得ない。 

このような中で、さらに特定の刺激同士がひとつの枠組みをもち、その枠組み内に位置
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する刺激には同一かつ特殊化した情報処理がなされており、これがいわゆる「カテゴリ的

知覚」を生じさせる原因と推測する。これは感覚受容器が、ある範囲の物理量に同じ符号

化をすることで実現されうる。たとえば快 USV の周波数帯域は 35 kHz から 70 kHz 程度と

されているが、ラットの可聴域のうち 35 kHz 程度以上の周波数が蝸牛基底膜や聴覚皮質等

の同じ場所で符号化されているなら、音声内でばらつきがあっても同一の音高として知覚

されるであろう（eg. ラット聴覚皮質の周波数地図、Noda & Takahashi, 2015）。つまり、

刺激入力からボトムゕップ的に同一の神経処理を経ることでカテゴリ的知覚は実現されう

る。 

感覚処理が異なり、感覚知覚において弁別がなされていても、トップダウン的に刺激が

同カテゴリに入れ込まれる可能性も考えられる。たとえば本実験で観測された扁桃体ニュ

ーロンは、不快 USV（あるいは快 USV）に対して興奮性応答（抑制性応答）を示していた。

この際に使用した刺激は 10 種類の異なった音声フゔルであり、コールの物理量が毎回異

なっていたにも関わらず、応答特性は常に類似していた（図 20、試行間でのばらつきは音

声フゔルの差異によるものではなく、そもそも神経発火がもつゆらぎによる）。つまり、

音声に対する感覚処理と同時か、あるいはそれに遅延してなんらかの情報処理が加えられ、

異なった音声がひとつのカテゴリとして知覚できると考えられる。このトップダウン的情

報処理はおそらく動物種や刺激対象に固有であるので、汎用的なメカニズムを一概に論じ

ることはできないだろう。ただし、USV をはじめとする情動音声に関しては、情動すなわ

ち一過性の主観的体験がこれらをカテゴリ化させていると考えられる。USV の感覚入力が

中枢へ送られた際、腹側被蓋野によるドーパミン分泌、青斑核によるノルゕドレナリン分

泌、縫線核によるセロトニン分泌、あるいは視床下部室傍核および視索上核によるオキシ

トシン分泌など、神経内分泌系による修飾を受けることで、特定の情動体験が USV カテゴ

リに応じて生み出される可能性がある（eg. Lövheim, 2012; Lischke et al., 2012）。扁桃体ニ

ューロンのカテゴリ選択性が麻酔下ではみられなかったことからも、この仮説は支持され

る。 

カテゴリ獲得には生得的な要因が働きかけている（Beale & Keil, 1995; Locke & Kellar, 

1973）。不快 USV が恐怖ベントと連合しやすいことからも(Endres, Widmann & Fendt, 

2007; Bang et al., 2008)、刺激のもつ生得的情動カテゴリの存在を裏づけている。しかしな

がら、USV 情動カテゴリは後天的な学習により獲得される可能性もまた生得説と同様に考

えられる。生得的な快 USV と不快 USV の発声は、発声者がそのような情動文脈に置かれ

た際にみられるので、知覚する聴取側（あるいはみずからの感覚フゖードバックをうけた

発声者自身）が情動文脈と各発声の連合を学習し、情動カテゴリが形成されるのかもしれ

ない。知覚的影響ではないものの、現に USV 発声は社会的隔離により減少する（Rosa et al., 

2005）といった知見が存在し、これらは社会的な環境要因を受ける音声であることが示唆

されている。そのため USV カテゴリの獲得を論じる場合は、生得性に加え後天的学習性も

加味する必要性がある。 
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次に USV カテゴリ的知覚の究極要因について考察する。先述したように連続的知覚を有

限の神経細胞で賄うのは不可能であるので、言い換えれば刺激のカテゴリ化は認知資源を

節約し、効率的に情報処理を行う上で重要であるかもしれない。また、物理的に類似した

刺激（eg. 天敵の発声）は生起環境も同様のものであると考えられるので（eg. 天敵が近く

に存在する）、これらを個別に処理するのではなく同様のものとして知覚し、常に同じ反応

や行動を示すことで環境に適応することができる（eg. 逃げる）。 

さらに USV は情動コミュニケーション音声であり、このような音声をカテゴリ的に知覚

することは、包括的適応度の観点から意義があると考えられる。血縁度の高い集団におい

ては、天敵の存在を集団内の他個体に知らしめる警戒声(alarm call)がみられる場合がある

（Dunford, 1977）。警戒声の発声者は天敵から定位される確率が上がる。そのため個体の

適応度のみを考えるとこれは自身の生存率を下げるので、一見「進化的に安定しない」音

声である。しかし、情報を共有する相手と血縁関係にある場合、この音声は血縁個体の生

存率を大幅に高めるので、結果的に遺伝子複製率を考慮した包括適応度は上がっている。

このように血縁集団内で外界のもつ情動価を共有することで、適応度を上昇させることが

できる。実際、不快 USV も警戒声としての機能をもちうると指摘されている（Blanchard et 

al., 1991）。加えて、ラットは狭いケージに閉じ込められる・おぼれるなどストレスに晒さ

れた場合に不快 USV を発声するが、このような場面では他個体が援助的な向社会行動を示

すと知られている（Bartal, Decety & Mason, 2011）。不快 USV は警戒声としての機能だけ

ではなく、相手からの援助を引き出すといった機能も持っているかもしれない。 

警戒声は害のある対象の情報を共有する不快音声であるが、快音声に対しても同様のこ

とが考えられる。同性間であっても社会的集団を形成し、生育環境に資源が豊富にあり集

団内で資源の奪い合いが発生しづらい環境では、食物のありかなどの快情報を共有するこ

とで、やはり包括的適応度が上昇すると推測される。そして、ラットの社会はこのような

状況を満たすことが多い（Meaney & Stewart, 1979)。また、快 USV の発声により社会的関

係が維持されるが、これは他者と友好な関係を維持するモチベーションを快 USV によって

伝達している所以かもしれない。 

このような理由から、発声者の快・不快が聴取者に共有され、集団内で広まることには

適応的意義がある。そのため、発声者と聴取者が USV の快情動カテゴリと不快情動カテゴ

リを共有するようになったと考えられるのである。 
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