
聴寛入力による音声パターン学習・

維持の神経機構
学習で獲得された発声パターンはいかに維持されるか ?

堀田悠人,和多和宏

ヒ トの言語獲得・生成と同様,ソ ングバー ドの発声学習・行動は聴覚フィー ドバックに大きく依存 _て _る  著

覚除去により,発声パターンを構成する音素音響構造と音素時系列配列がともに崩れる.し かし,天 :二 更貢 F｀

套)一 基底核―視床ループから運動経路への入力の有無によって,聴覚除去後の音素の音響構造変化 と音素三千冥■
_

配列変化が異なることが明らかになってきた 音響構造と音素配列の維持には別々の神経機構が関与 して_を 三

考えられる 六程で |ま .音声発声学習C≒賞ミ喜モデンレとしてのソングバー ドの発声学習行動研究を概説する
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多 くの動物は,後天的に学習によって獲得される行

動パターンをもつ。その行動パターン出力にはそれを

構成する行動素因を複合的に連動させ ,ミ リ秒スケー

ルで時系列的にコントロールする必要がある。ヒトの

言語発話.楽器演奏,運動選手の運動フォームなどが

こiliこ 該当する その行動パターンの生成 。維持は,学

奮 ,こ よ j́て 獲得さitる ことで自動的に,そ して永続的

二
~ 一 ドバ 'ク する感覚入力・神経

回路の存在によって |ま しめてモ■することができる.

本稿では,発声バターン■1奮 ・維持機構にフォーカ

スし, この研究領域で有用な動物モデ
'レ

として知られ

るソングバー ド (鳴 禽類 |を 用いた研究から近年得ら

れている知見を概説する.

‐ ソンクノヽ ― ド,その音声発声学習 と

それ を支 え る神経 システム

ソンケ ー 三 、■
~毒  さえず  |)_と して知

られる種■
=:I■

■■ 11-ン を後天的に学ぶ数少な

い動物種 _「′l′うてチ1 多くの動物種では,音声コミュ

ニケーション_~手段 二して一見複雑に聞こえる発声を

していても'三 f手

=.こ
た得されている音声パターンを出

しているに這きな、.一方でソングバードの発声パター

ンは,周 1支

=ti菱
などの制御を受けた音響特性をもつ

複数の音素が■系亨」的に規則性のあるパターンで配列

されることによって構成される.その学習には臨界 1適

応)期が存在し.ま た神経解剖学的にもヒトの言語野

と同様。その発声学習・生成に特化 した神経回路をも

つことなニ ヒト言語獲得・生成との類似点が多 く,

動物行動学・神経生理学研究が進んでいる
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Neural basis for rllaintenance of lear∩ed vocal patterns
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聴党入力による量欝パターン学書・維持の神経機構

A

鳴管・気管 呼吸系運動神経

後側

(posteriOr vocal pathway)

Area X投射ニューロン

前側
anterior vocal pathway)

RA投射ニューロジ

迷走神経核

鳴管・気管

▼

発声器官

図 1 ソ ングバ ー ド脳 と ヒ ト脳

上段 iソ ングバー ド (鳥類)と ヒト (哺乳類)と もに,大誼三貢 ヽ套  禄条■・tt奮球 ‐摂天 中脳・小脳といつた中枢脳

神経構造をもつ 最近の研究から,鳥類大脳外套|よ 哺乳類大誕更貢つょう芯琶嘱這 こ薄万したセグメント化された構造をもっ

てしヽると考えられている 下段 :ソ ングバー ドとヒトの発声学琶・三ず こEE｀じる■経回路 ともに運動制御系 (ソ ングバー

ドでは HVC→ RA→舌下神経核)に大脳皮質 (外套)― 基底核―視天 ンープからの入力を受ける HVC:a vocal∩ ucleus
(∩ o acronyrn), RA:robust nucle∪ s of the arcopa‖ lum. D卜Иido「 sal medial nucle∪ s of the midbrain, DLM i

dorsallateral medial nucleus of the thalam∪ s, Av:nucleus avalanche, Nlf iinterfacial nucleus ttf the

nidopa llum, MAN i magnocellular nuc e∪ s of the ante「 lo「 nldopalllum, LMAN ilateral MAN MMAN i media
MAN,nXllts i 1 2th∩ ucle∪ s,tracheosyrl∩ geal pa「t(舌下神経核), RAm/PAm:nucleus retroambigu∪ s/
parambiguus(文献4よ り引用)

● ソングバ… ドの音声発声学習を支える

神経システム

発声学習をする動物種のみが終脳に音素およびその

時系列配列を制御する脳部位をもつことが知られてい

る1).ソ ングバードの音声発声学習 。生成制御脳部位

は, ソングシステムとよばれ,終脳後側 (尾側)の運

動制御系 (posteriOr vocal pathway)と 終脳前側 (吻

側)の 迂 回学習系 〔anterior vocal(forebrain)

pathway〕 の2つ に大別される (図 lA).運動制御系

はHVC― RA― 舌下神経核への投射からなる発声運動制

御系である2).迂回学習系は,HVC(大 脳皮質に相当)

からArea X(基 底核)。 DLM(視床)。 LMAN(大脳

皮質に相当)を経てRA(大脳皮質第5層 に相当)に

投射する経路である (図 lA,B)314,.

運動制御系は,哺乳類脳の運動野に相当し,学習に

よって獲得した「発声パターンの生成」に必須な経路

呼吸系運動神経

後側 前側
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100  (日 歯詢

,際化 感覚学習期 (他個体の音声パターンの記憶 )

感覚運動学習期

音素音響構造の発達

音素配列の発達

(40日 歯詢 (64日 歯詢

図 2 ソングバー ドの発声学習 とその学習臨界期
詳細は本文を参照

モチーフ

である。発声パター ン生成の機能的階層性 をもち ,

HVCで は構成音素の時系列偏移制御にかかわり,RA
では各構成音素の生成にかかわっている5).迂回学習

系は,哺乳類の大脳皮質―基底核 ―視床ループに相当

し,「発声パターンの学習」に必要な経路である。実

際 , このループ回路を構成するLMANや Area Xと

いった神経核を破壊することで発声学習に障害が起き

る6)7).こ の大脳皮質 (外套)一 基底核―視床下部ルー

プは,記憶 した鋳型音声パターンと実際の音声出力と

の誤差を減少させていくような探索 (vocal exp10ra―

tiOn)を 運動制御系に与え,目 的指向性学習 (goal―

dレ ected ttarning)を 実行させる役割を担う神経回路

と考えられている.しかし,後述するように聴覚を除

去した際には, この回路の存在こそが,内部モデルと

運動出力の不一致から,せっかく学習した運動パター

ンを「積極的」に変化させていく実行因子となるので

ある.

② ソングバー ドの音声発声学習

ソングバー ドの音声発声学習 。生成には学習臨界

(適応)期が存在 し,個体発達過程で一定期間内にその

学習が成立する。ソングバー ドとして一般的に研究に

用いるzebra inchにおいては,孵化後約 1～ 3カ 月間

が音声発声学習の臨界期として知られ,こ の間に,父

親や他の成鳥の囀 リパターンを感覚学習期において記

憶 し, 自ら発声練習をくり返すことで音声パターンを

学習・獲得 していく.

Zebra finchの 発声パターンは,3～ 6個 の音素に

よって構成され,各々の音素ごとに異なる音響特性構

造をもつ。これら複数音素を並べ常時同じ時系列順序

に配置するモチーフ構造とよばれる発声パターンをつ

くる。このモチーフ構造を構成する音素の数・種類・

時系列順序によって,個体識別を可能とする個体シグ

ナルの意味をもつと考えられている8)。

Zebra finchの幼鳥は,孵化後約35日 齢から自ら発

声 subsOng(サ ブソング)を はじめるようなる.こ のサ

ブソングは,音圧が低 く不明瞭な音響特性をもつ音素

により構成され,規則的な配列 ももたない (図 2青色).

その後,孵化後～約85日 齢までには学習が進み,明確

な音響特性をもつ音素群が形成される.し かし,そ の

構成音素の時系列配列の固定化はまだされない 〔図 2

発生パターンの固定

Plastic song

聴覚除去個体

(20日 齢で聴覚除去 )

(109日 書討

0.2s
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彎覚入力:こ よ鶴曹欝バ留―ン学鸞 ,鍵誨鍮神経機構
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A  B  CC  D   EA  B
音素の音響構造 は保持 される

(エ ン ト回ピーは一定 )

聴覚除去による音素の音響構造変化の例

詳細|よ本文を参照

緑色 :plastic song(プ ラステイックソング)〕 .性的に

成熟する孵化後90日 齢以降では,明確な音響特性をも

つ音素群ともに,そ の構成音素が規則性をもった時系

列順序をもつようになり,cryStalized song(ク リスタ

ライズ ドソング)と よばれる (図 2橙色).つ まり,音

声発声パターンの学習は行動発達の視点から2つ の要

素に分別できる。「音素の音響特性学習 (構音学習 :

syllable learning)」 と「音 素 の時系 列 配列 学 習

(sequence learning)」
「
である.

ソングバー ドの音声発声学習は聴覚に依存 した学習

であり,学習臨界期前に実験的に内耳除去による聴覚

剥奪を受けたソングバー ドは明確な音声要素の規則的

な配列からなる正常な発声パターンを学習することが

できない (図 2下 ).

学習後の音声パターン維持のための

聴覚フィードバック

ヒト・ソングバー ドともに,後天的に学習によって

得た音声発声パターンは,そ の後自動的に,そ して永

続的に同質の出力が保障されているのでない。学習時

と同様に運動出力 と,そ れをモニターしフイー ドバ ッ

クされる感覚系 (聴覚)の存在によってはじめて維持

できる.事実,ヒ トにおいても先天的聴覚障害のみな

らず,若年～青年時における言語習得後の聴覚障害に

よっても後年発話パターンの維持が困難になる9)Ю ).

また成入以降においても遅延聴覚フィー ドバ ック・ ♂

(delayed auditory feedback:DAF)環 境下で,発話

出力と聴覚入力を数十～百数十 ミリ秒ずらすだけで瞬

時に発話異常が起こる・ ).

このような学習後の音声パターン維持のための聴覚

フイー ドバ ックのかかわりについて, ソングバー ドが

実質的な唯一の動物モデル系 としてその有用性を示 し

てきた。言語獲得後の聴覚フイー ドバック異常に付随

するヒトの発話パターンヘの影響 と行動学的に類似 し

た影響がソングバー ドの発声行動においてもみられる

のである 1の 10.こ れは aging― dependent効 果 (齢が若

い個体ほど聴覚フィー ドバ ック異常の影響は強 く,か
つ即時に発声パターン出力に影響すること)や DAFに

よる聴覚フイー ドバ ック攪乱実験によって検証されて

※1 音素の音響特性学習と
音素の時系列配列学習

例えば「北海道」と発声する場合,「ホッ」「力」「イ」「ド」「ウ」と

いう1音 ,1音の音響特性を音として出力することを学ぶことが
「音素の音響特性学習 (sy lable learning)Jで ある これに対し

て,それぞれの音素を「ホッ」→「力」→「イ」→「ド」→「ウJと

いう時系列順序に並べることが 「音素の時系列配列学習

(sequence ea「 ning)」 である この2つの学習が成立できてはじ

めて「北海道 (ホ ッカイドウ)」 という音声パターンが生成される

※2 遅延聴覚フィードバック
発話した音声を録音し,時間遅れを加えて録音した音を再生するこ

とで,通常時より時間遅れ分だけずれたタイミングで自らの発話を

聞くこと

実験医学 Vol.29 No.4(3月 号)2011
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ループからの出力の有無にかかわらずに止めることは

できない.しかし,構成音素が保持されるため,モチー

フの部分構造は維持される (図 4B,C).

また聴覚阻害による発声パターン変化 として音素音

響特性・配列変化が起 きてしまった後においても大脳

皮質 (外套 )一 基底核一視床ループからの出力をなくす

ことで,聴覚除去前の音響特性をもつもとの発声パター

ンに近いものに一時的に戻るが,モ チーフ構造が崩れ

るほどに音声パターンに変化が起 きた個体ではそのよ

うな回復がみられないことが報告された 1つ .こ れは
,

大脳皮質 (外套)一 基底核 ―視床ループが,聴覚を除去

した際には内部モデルと運動出力の不一致から,せっ

か く学習した運動パターンを「積極的」に変化させて

いく実行因子 として働いていることを示唆する.と 同

時に,音響構造と音素配列の維持には複数の神経回路

が各々の機能配分をもって関与していると考えられる

(図 5).聴覚除去時の音素配列変化は,変化 しづらい

モチーフ配列と変化 しやすいそれ以外の配列に区別さ

れる.音素配列はHVCに おいて制御されていることが

わかってきている.こ のHVCへの神経投射元である

NIfな どの神経核がモチーフのような複数音素群間の

遷移にかかわり,大脳皮質 (外套)一 基底核―視床ルー

プとは別に聴覚除去による発声パターン配列変化に働

いている可能性もある.どのように聴覚を除去した際

に内部モデルと運動出力の不一致を検出しているのか,

また実際に音素時系列配列の制御 。維持がどのように

なされているのかは,現在精力的に研究が進んでいる.

おわりに

「問題を解決するためにはその問題解決に最も適した

動物を厳選することが重要である」, 1920年 にノーベ

ル医学生理学賞を受賞 したAugust Kroghの 言葉であ

る。昨今の次世代シークエンサー技術などによるゲノ

ム・遺伝子発現情報の蓄積,遺伝子改変技術の進歩か

らも,「何をどのように研究するか」の自由度が大きく

変わっているのではないかと思う。従来のモデル動物

がもつ行動をうまく利用し,深 く理解していくだけで

なく,研究目的に合ったさまざまな行動様式をもつ動

物を用いることの重要性が高まっている.音声発声学

習能をもつ動物種は数少なく,聴覚障害に起因する発

話障害や失語症・吃音などの音声コミュニケーション

障害の動物モデルとしても,ソ ングバー ドに着目した

研究は今後,大 きな可能性をもっている。
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