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総 説

齧歯類と鳥類の音声関連領域の比較解剖学

九州大学大学院医学研究院 神経解剖学分野

藤 本 久 貴

はじめに

言語の学習過程とそれに関わる神経回路形成についての研究は，神経解剖学における重要なテーマの一

つである1)．後天的な音声学習を行うことが証明されている生物はヒト，クジラ，イルカ，コウモリ，鳥類

の一部であり2)，マウスやラットのみならずサルでさえも該当しない3)．音声言語の定義として 1）入れ子

構造を持つ文法ルールがある（「太郎は次郎が電車に乗るのを見た」など），2)主に親世代の会話などの周

囲の使用環境を通じて後天的に学習する，3）その音素（音節，音声の最小単位）に意味があり，意味を持っ

た伝達を行う手段として使用される，を満たすものとされる4)．このすべてを満たすのは，ヒト言語のみ

であり，モデル動物を通じた実験は難しい．

1．鳥類の音声の脳内情報処理

実験に用い得る数少ない動物種として，鳴禽類（songbird）と呼ばれる鳥類が存在する5)．ヒト言語と同

じく，若年期までに親世代のさえずり（song）を聞けなければ学習は成立しない6)．これは全ての鳥類が

そうではなく，遺伝的に発声が規定されている種類も存在する．原始的な発声は call（カラスの「カー

カー」など）と呼ばれるが，遺伝的に規定されており，後天的な学習には依存しない．また，call よりは複

雑な song 様の発声を行う鳥類も多い（ニワトリの「コケコッコー」など）が，ニワトリはそうであるが，

後天的な学習は行わない．このような鳥類は non-learner（非学習者）と呼ばれ songbird には含まれない

扱いとされる5)．

Songbird の学習様式にも複数の亜型がある．Songbird の音声学習の臨界期は 2 種類に分けられてい

る7)．一つは sensory period と呼ばれ，模範となる音声を記憶にとどめる時期である．この時期にその雛

が，音声を発するかどうかには関係しない．もう一つは sensorimotor period と呼ばれる未成熟な音声を

練習する時期である．この二つの臨界期は重なっていることもあるし，全く離れていることもある8)．

二つの臨界期が sensory period，sensorimotor period と連続しておりかつ重複している鳥類に錦華鳥

（zebra finch）と呼ばれる種があり，学習を通じていったん完成した song は生涯を通じて維持される．

Zebra finch は成熟がマウスと同程度に早いという特徴があり，songbird の研究で最も多用されている．

二つの臨界期が離れている鳥類もある．例えば季節性に song を再学習するウグイスなどがそうである．

前年に完成した song は初期化され，次の年の春には sensory period に戻り，sensorimotor period を通じ

て新しい年の song の完成に至る9)．

このような臨界期を担う神経回路が何かについては，歴史的に長い研究がなされ，関係する解剖学的構

造は song systemとして独立した脳内の領域を形成することが明らかにされている10)．Song systemは運

動前領域の大脳皮質 2〜3層に相当するとされるHVC（high vocal center)11)，大脳皮質 5（〜6）層に相当

するとされる RA（robust nucleus of the arcopallium)12)，基底核に相当するとされる AreaX と LMAN
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（lateral magnocellular nucleus of the anterior nidopallium）から成る13)．これらの相同性は主に遺伝子発

現14)~16) によって確かめられてきたが，近年のゲノミクスの発達によって，再定義されはじめている17)18)．

Songbird の聴覚上行性経路では，哺乳類の下丘は Mesencephalicus lateralis dorsalis に，内側膝状体は

Nucleus ovoidalis of thalamus に対応すると考えられ，概ねコンセンサスは得られている19)20)．Song

systemの成長が song の発達と強い関係があることが証明され21)，また各種の破壊実験によって歌学習の

阻害が認められることから22)，song systemが songbird での後天的音声学習に必須の役割を担っていると

考えられている．

また一部の鳥類の song は言語のような文法構造をもっている23)．これは正規文法と呼ばれる音素とそ

の間の遷移の情報で規定される文法ルールである．このような文法ルールに従って song を発する代表と

してジュウシマツが知られている．この種は東南アジア原産のアミメを原種とし，複雑なさえずりを鳴き

合わせ（江戸時代日本で行われた独自の競技，複雑で華麗なさえずりを見せた鳥を珍重する）で競うべく

目的で交配された，独自の進化を遂げた種である4)．ジュウシマツの文法ルールはその人工交配の結果と

考えられている．

HVCは発声に強い相関を持ち，まばらな発火を示す（ultra-sparse coding）ことが 2002 年に報告され

た24)．この測定系をジュウシマツに適応することで，筆者らは正規文法の生成にかかわる神経回路内制御

を明らかにした25)．この結果から，音素を選択的にコードする神経細胞と，音素間の遷移を選択的にコー

ドする神経細胞の少なくとも 2種類が存在することが明らかになった．さらにHVCの細胞は種類によっ

てはミラーニューロン（mirror neuron）としての性質を持ち，自らの song の録音を聞くことで，発生時と

相同の発火を示すことが近年発見された26)．筆者らはジュウシマツのミラーニューロンを同定すること

で，聴覚時の反応でも音素間の遷移選択制は保たれることも示した．このことは，HVCは，聴覚情報と発

声運動が統合的に処理されていることを示し，幼若期の音声学習時に重要な役割を果たすことを示唆して

いる．（図 1）
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図 1 齧歯類大脳皮質と songbird の song systemの神経回路における相同性



2．鳥類の後天的学習の解剖学的基盤

2014 年 12 月 12 日号の Science 誌では鳥類に関するゲノミクスの特集が組まれた．Whitney らは song

時に song systemで変化する遺伝子を網羅的に調べ出し，その発現パターンや時系列変化を解析し，全遺

伝子の 10％がさえずりに伴って変化することを示した18)．Pfenning らは，song system と言語野などの

ヒト脳領域の遺伝子発現を比較し，その相同性を見出そうという挑戦的な報告をした．それによれば，従

来から考えられていたようなヒトのWernicke 野や Broca 野といった言語野ではなく，むしろ中心前回の

一部が song systemとの類似性が高いという結果になっている17)．

しかし前者によれば発声で song system に共通して変化した遺伝子は 2,740 個中の 20 個に過ぎず，代

表格としてあげられているのは c-fos という当たり前の転写産物である．また後者によれば，ヒト相同領

域と共通する分子は parvalbumin（PV）と古典的でその部位特異性は低い27)．ゲノミクスの手法をもって

しても，何が song system を成立させているのかは単純な理解が成立しない，端的にいえば song system

の完成のマーカーとなるような物質は存在しないのかもしれないという状況にあった．

それに対し筆者らは，song system においてケラタン硫酸の成熟が生後発達に伴って進行することを見

出した28)．ケラタン硫酸は角膜から最初に単離された糖鎖で29)，コアタンパクに付随して30) きわめて大

きな分子量のプロテオグリカンを形成する31)．角膜のほか，軟骨などの細胞外マトリックスにも強く発現

し，組織の剛性を保ち強度を上げる役割を果たしている32)．高硫酸化型ケラタン硫酸は song systemに特

異的に発現する．その発現の上昇により sensory period と呼ばれる臨界期は閉じられることを示した．さ

らに低硫酸化型ケラタン硫酸は全脳に広く分布するが song system に強く発現し，その発現上昇により

sensorimotor period と呼ばれる臨界期は閉じられることを示した．これらの二つの本質的に異なる臨界

期が，硫酸化程度の異なる 2種類のケラタン硫酸によって統一的に支配されていると考えられる．さらに

全脳において低硫酸化型ケラタン硫酸の分布が見られるが，生後発達に伴って硫酸化が後天的学習に関係

する song system で特異的に行われることも示した．さらにその責任酵素（KSGal6ST)33) は song sys-

tem の PV陽性細胞にのみ特異的に発現し，それが高硫酸化型ケラタン硫酸の限局された発現を規定する

ことも明らかにした．

3．齧歯類および鳥類における比較解剖学

近年，songbird と齧歯類の脳の相同性が徐々に明らかにされつつある（図 2）．20 世紀初頭 Edinger ら

は鳥類の終脳は大半が基底核であると提唱し，その影響力は近年に至るまで大きかった．しかしながらト
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図 2 齧歯類終脳と鳥類終脳の領域相同性
B, nucleus basalis ; E, ectopallium ; L2, field L2 ; OB, 嗅球



レーサー実験34) および行動実験35) が発展するにつれ，その解剖学的理解は変遷し詳細なものへと変化し

た．かつて基底核と考えられてきた鳥類脳の大半（hyperstriatum，neostriatum，archistriatumと呼ばれ

ていたものが 2005 年以降それぞれ hyperpallium，neopallium，arcopallium と改名された）が体性感覚35)，

視覚36)，聴覚37) 入力を受け，むしろ，齧歯類の新皮質との類似性が考えられるようになった．またこれら

の領域は下行路が齧歯類の皮質脊髄路と類似していることも新皮質との類似性を強めた38)．また機能的

に齧歯類新皮質と同様に，これらの領域は運動制御や感覚運動学習にかかわっている事も明らかになって

きた39)40)．また発生学的解析が発達するにつれ，鳥類の hyperpallium や neopallium と呼ばれる領域は

EMX1，PAX6，TBR1 などの転写因子を発生過程で発現し，これらが齧歯類発声において大脳皮質特異的

であった．Arcopallium の属性については議論があったが41)，BDNFやmGluR2 の発現から大脳皮質と捉

えるのが妥当と考えられている42)．

このように大脳皮質とみなされるようになった songbird 終脳の領域の中でも，解剖学的な分類が進め

られた．視床よりの入力を主に受ける field L2，ectopallium and basalis といった領域が同定され，これら

は大脳皮質 4 層に相当すると考えられるようになった43)．さらに 4 層に特異的に発現する ROB-βや

EAG2 がこれらの領域で発現することも確かめられた44)．さらに arcopallium では大脳皮質 5層に特異的

に発現する転写因子 ER81 の発現がみられ，さらに下位神経核への豊富な下行出力を有することから 5層

に相当するとみなすことが適切であると考えられている45)．

4．齧歯類における音声処理およびその生後発達

齧歯類では前述のように言語に類似した発声は見られないと考えられてきた．そのため言語の発達のモ

デルとしての研究はなされていなかったが，超音波領域で音声コミュニケーションを行っていることが明

らかとなり，近年になって注目を浴びている46)．これらの齧歯類の超音波音声コミュニケーションは

ultrasonic vocalizations（USVs）と呼ばれている47)．齧歯類の遺伝的系統の種類によって，声の高さは異

なるが約 50〜80 kHz の間に主音が観察される48)．USVs には主に，性成熟した成体の雄が雌に対して発

する求愛の発声（courtship vocalization）と，仔が母に対して発するpup USVsの 2 種類がよく知られてい

る49)．前者が近年 love song と呼ばれるようになったものであり，ほかに雄の間で交わされる USVs や雌

の間で交わされるUSVsも存在するが50)，courtship USVsと pup USVsがより重要視され，また自閉症様

行動・コミュニケーションの指標としても広く用いられる51)~53)．雄齧歯類の求愛発声は，遅くとも 1970

年前半から報告されており54)，性行動もしくは雄特異的行動の文脈で研究がなされていた55)．しかし

2005 年になって雄齧歯類求愛発声に songbird と類似した歌様の構造が発見された56)．まず，齧歯類の求

愛発声には幾つかの種類の音素が存在する，という点が重要視された．そして，それら音素の配列が構成

される．単なる繰り返しではなく，様々な音素によって構成される配列が存在するという歌構造が，齧歯

類で初めて示された56)．また，その配列は個体ごとに異なる．この様に，単なる求愛の発声とみなされて

いた雄齧歯類USVsは，love song として「再発見」された．そのため以降のUSVs研究において，後天的

学習が存在するかどうかが争点となった57)．また，マウスでは遺伝子改変が可能である利点があったため，

マウスの歌構造は，遺伝子による影響を受けるかどうかも争点となった57)58)．しかし，任意の時期に有毛

細胞が破壊できるようにデザインされて最近の報告によれば，聴覚を介した音声のフィードバックは正常

な発声には必須でない59)．また，野生由来を含む多系統のマウスを比較した研究でも，USVs の特徴は遺

伝的系統によって異なっていた49)．以上から，齧歯類の歌の特徴は，学習ではなく遺伝によって決まると

結論付けられた．この様に，齧歯類の求愛歌に後天的学習が見られないことは，人間の言語とは異なる特

徴であるため，モデルとしての期待を裏切られたととらえる向きもある．

しかしながら聴覚入力の方に関しては，精緻な解析をすることで，後天的発達を示すことが明らかと

なっている．大脳皮質聴覚野では純音の周波数局在（tonotopy）が存在し60)61)，それが生後発達において

正常な環境においてのみ成熟してより明確となることが知られている62)63)．また，齧歯類では聴覚皮質と

ほぼ同数の神経細胞数を持つ下丘は，聴覚系の中で最も大きな神経核である64)65)．内耳よりの聴覚情報は
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様々な経路を経ていったん下丘に収斂したのち，上位に伝送される66)67)．下丘は聴覚情報を統合する神経

組織として重要である．音声遮蔽などの非生理的な環境では，下丘の発達に異常がみられることが電気生

理学的に示されている68)．このように下丘は重要な神経核であるにもかかわらず，その神経回路特性は不

明であった．また，下丘特有の細胞マーカーは知られているが，多重染色を用いた詳細な解析は今までな

されていなかった．

筆者らは，マウス下丘の神経化学的細胞構築の生後 2週以降の発達について調べた69)．この時期は生理

的聴覚が概ね形成された以降に対応する．この解析において，ニューロンを GABAergic と

non-GABAergic の 2 種類に分けて細胞密度を測定した．さらに PVと nitric oxide synthase（NOS）を用

いてニューロンを分類した．その結果，PVは代表的な抑制性神経のマーカーと考えられていたが，意外

にも下丘では約 50％の PV 陽性細胞は興奮性であることを見出した．また，生後発達において，抑制性

ニューロン全体の細胞密度は変化しなかったが，PV，NOSといったマーカーを用いると，生後発達に伴う

細胞密度の変化が観察され，その変化は下丘の中でも ICC と呼ばれる中心部70) で顕著であった．具体的

には，1）抑制性ニューロンの中では，PV単独陽性ニューロンが生後発達で減少した一方で PV・NOS両

陽性ニューロンは増加し，逆方向の変化を見せた．2）興奮性ニューロンの中では PV陽性細胞は増加し，

NOS 陽性細胞は減少した．この傾向は，上記の抑制性ニューロンとは逆で鏡像のような変化である．上

記 2種類の変化が認められた ICC は生後後期まで tonotopy の発達が続くことが知られており70)，今回筆

者らが見出した変化は系統的な回路全体の再編成を反映している可能性がある．

おわりに

ヒトの言語を含む後天的な音声学習は，発声器官を用いて音声を模倣学習することで行われる．音声学

習は音声の認識と，運動制御による発声の模倣と巧緻化のプロセスから成り，その厳密な区別は困難であ

ることが示されていたが，その神経回路基盤の研究はなかなか進展しなかった．しかし近年，成長に伴う

ヒト言語獲得過程を端的に表現している複数の動物のモデル系を研究することで，後天的な音声学習を担

う神経解剖学的構造が徐々に明らかにされつつある．本稿で示したように，songbird における臨界期を持

つ後天的音声学習や文法制御のメカニズム，齧歯類における生後後期の聴覚神経回路成熟などについては，

多くの研究の進展が認められる．また，近年のゲノミクスをはじめとする解析手法の進化によって，神経

解剖学的・生理学的な知見が飛躍的に増加しつつある．今後，異なる動物種からの知見を相互補完するこ

とで，最終的にはヒト言語といった高次機能の根本的な理解に近づくことが期待される. 
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