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小特集—聴覚末梢系に係る最近の研究事例—

聴覚末梢系の能動性*

木 谷 俊 介（北陸大学）∗∗

43.66.Dc; 43.80.Gx

1. は じ め に

カクテルパーティ効果 [1]として知られるよう
に，我々ヒトは様々な音の中から一つの音を選択
的に聴き取ることができる。このとき，注意を向
ける音を脳内で切り換えることによって，聴き取
ることができる音が変わる。音刺激の入力に対し
て，知覚が一意に決まるのではなく，たとえ入力が
同じであってもヒトの内的作用によって聴知覚が
異なるのである。このように，聴覚は能動的に働
くということは，本稿を読んでいる方はよくご存
知であろう。ここで，聴覚情報処理における各処
理段階での主要な特性を簡単に振り返り，聴覚の
能動的作用がどこで行われているのかを考えるこ
ととする。空気振動として耳に到達した音は，中
耳での機械振動への変換を経て内耳でのリンパ液
の変位に変換される。内耳では入力された音の周
波数分析が行われる。内耳（蝸牛）の基底膜はそ
の膜の厚さや太さが場所によって異なるため，基
底膜の振動による単純な物理メカニズムとして周
波数選択性を持つこととなる。周波数分析された
音は神経信号として聴神経を経て中枢へと伝わる。
中枢では末梢から伝わった周波数情報をオブジェ
クトごとに合成し [2]，それぞれの音として知覚さ
れると考えられる。以上のことを踏まえると，聴
覚の能動性は，中枢の合成段階で生じていると考
えることが自然であるし，事実そのとおりである。
一方で，そのメカニズムから常に一定の働きに落
ち着きそうな聴覚末梢系にも能動性があるとする
と驚きではないだろうか。本稿では，聴覚末梢系
で知られている “ある種” の能動性とその作用機
序について述べることとする。ある種と書いたの
は，能動性というと意識的に働きを変えることを
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想像すると思われるが，ここでは意識的であるか
無意識的であるかを区別せずに，入力に応じて働
きが変わるものを能動性として述べるためである。

2. 聴覚フィルタと能動性

2.1 音の周波数の違いに対する能動性

von Békésyは刺激音の周波数によって蝸牛内の
基底膜の振動位置が異なることを明らかにした [3]。
この周波数に応じて蝸牛基底膜の分析位置が異な
るという周波数選択性のモデルである聴覚フィル
タがFletcherによって提案された [4]。その後，聴
覚フィルタの特性を測定する方法としてノッチ雑
音マスキング法が提案され，この方法を用いて推
定された聴覚フィルタの特性（等価矩形帯域幅，
equivalent rectangular bandwidth: ERB）は生
理学データと対応がとれていることが知られてい
る [5]。ノッチ雑音マスキング法 [6, 7]を用いた聴
覚フィルタ形状の推定によって，ヒトの聴覚末梢
の周波数分析特性が計測されており，そこから聴
覚末梢の周波数分析特性の能動性が明らかになっ
てきている。
刺激音の周波数の違いによって，推定される聴
覚フィルタの特性を調べることで，聴覚末梢系に
おける周波数分析特性が刺激音の周波数によって
変化するのかどうかが調べられた [8–10]。実験で
は，刺激音の周波数ごとにノッチ雑音の条件を複数
用意し，条件ごとにマスキング閾値が測定された。
測定されたマスキング閾値データから聴覚フィル
タのモデル関数に適合することで，聴覚フィルタ
形状が推定された。この結果，刺激音の周波数が
高くなるほど聴覚フィルタ形状が鋭くなることが
示された（図–1）。聴覚フィルタ形状が鋭くなるこ
とは，フィルタを通過する周波数成分が減少する
ことを意味しており，周波数分析特性が向上する
ことを示している。周波数が高い音は波長が短い
ため，高い周波数分析性能が求められるが，聴覚
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図–1 刺激音周波数ごとの聴覚フィルタ形状（Oxenham
& Shera (2003) [8] より引用）
横軸は刺激音の周波数，縦軸はフィルタのゲインを表し
ている。実線と破線は，聴覚フィルタ形状の推定に用い
たモデルの違いである。刺激音の周波数が高くなるほど，
フィルタ形状が鋭くなることが分かる。

末梢系の周波数分析特性は，この機能を持ってい
ると言える。以上のように，刺激音の周波数に応
じて，聴覚末梢系の周波数分析特性は能動的に変
化している。

2.2 音圧レベルの違いに対する能動性

刺激音の周波数の場合と同様に，刺激音の音圧
レベルによる聴覚末梢系の周波数分析特性の変化
についても聴覚フィルタ形状の推定によって調べ
られている [11]。推定の方法は，2.1節で述べた方
法と同様で，ある刺激音の周波数に対して，30 dB
から 80 dBまで 10 dB刻みで音圧レベルの条件を
設定した。条件ごとにマスキング閾値を計測し，
計測されたマスキングデータから聴覚フィルタ形
状を推定した。その結果，刺激音の音圧レベルが
低いほど聴覚フィルタ形状が鋭くなることが示さ
れた（図–2）。音圧レベルが低い音は他の音刺激に
マスクされ易い音であるため，そのような音に対
する周波数分析特性を向上させることは，聴覚末
梢の後段の合成段階において有益に働くと考えら
れる。以上のように，刺激音の音圧レベルに応じ
て，聴覚末梢は周波数分析特性を能動的に変化さ
せている。

2.3 刺激音と雑音の時間配置による能動性

聴覚フィルタ形状は，単音の刺激音と帯域雑音
を用いたマスキング実験によって推定されている。
この刺激音と帯域雑音を同時に呈示する（同時マ

図–2 1,000Hz における刺激音の音圧レベルごとの聴覚
フィルタ形状（Glasberg & Moore (2000) [11] より引
用）
上図はフィルタのゲインが 0 dBの点で正規化したもの，
下図は相対ゲインである。横軸は周波数，縦軸はフィル
タのゲインを表している。刺激音の音圧レベルが高くな
るほど，フィルタ形状が鋭くなることが分かる。

スキング）か，あるいは帯域雑音の後に刺激音を
呈示する（順行性マスキング）といった刺激の時
間配置によって聴覚フィルタ形状が変化するのか
どうかについて検討されている [12, 13]。その結
果，順行性マスキングデータから推定された聴覚
フィルタの形状は，同時マスキングデータから推
定された聴覚フィルタの形状よりも鋭くなること
が示された（図–3）。また，雑音の呈示から刺激音
呈示の時間遅延が長くなるほど，聴覚フィルタ形
状が鋭くなることが示された。更に，刺激音の周
波数が高くなるほど順行性マスキングデータの方
がより鋭くなり，刺激音の周波数が低いほど順行
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図–3 同時マスキングデータと順行性マスキングデータから推定された聴覚フィ
ルタ形状（Unoki et al. (2007) [14] より引用）
上図は刺激音の音圧レベルが 10 dB，刺激音の音圧レベルが 20 dBの条件で
ある。横軸は周波数，縦軸はフィルタのゲインを表している。線種はマスキ
ングの種類を表しており，破線が同時マスキング，点線と実線が順行性マス
キングを表している。同時マスキングに比べ順行性マスキングで聴覚フィル
タ形状が鋭くなっていることが分かる。

性マスキングによる聴覚フィルタ形状の先鋭化が
小さくなることが示された [14]。刺激音と雑音の
時間配置による周波数選択性の能動性は，蝸牛は
入り口（前庭窓）側ほど高い周波数を，奥側ほど
低い周波数を分析しているため，同時に呈示され
た音であっても低い周波数成分の方が蝸牛内では
遅れが生じている [15]ことに起因すると考えらえ
ている。

2.4 遠心性の投射による能動性

ここまで述べてきたものは，音の周波数や音圧
レベル，刺激音と雑音の時間配置といった物理条
件によって聴覚フィルタ形状が変化するもの，つ
まり周波数選択性が変化すると考えられるものを
取り扱ってきた。ここまでに述べた蝸牛基底膜の
能動性は，基底膜の厚さや太さである程度説明が
可能である。そのため，求心性の処理だけで説明
ができることも多い。しかし，中枢系だけでなく，
聴覚末梢系においても遠心性の経路があることが
知られている [16, 17]。
中枢から末梢への遠心性コントロールには，耳
小骨筋の伸縮とオリーブ蝸牛束からの遠心性シス
テム（medial olivocochlear: MOC）がある [18]。
耳小骨筋の働きは，大きな音が到来した場合に，聴
力を保護するために鼓膜から耳小骨を介して内耳

に伝達される入力の減衰である。これも聴覚末梢
系の能動性と言えるであろう。
Kawase et al. は心理物理同調曲線を測定する
方法で遠心性経路による聴覚末梢における周波数
選択性の変化について調べた [19]。実験では，心
理物理的同調曲線を計測する反側耳への雑音呈示
の有無で心理物理的同調曲線を計測した。その結
果，反側耳へ雑音を呈示することによって，心理
物理的同調曲線が鋭くなった。このことは，左右
の内耳からの神経経路が交差する下丘からの遠心
性経路の働きによって，聴覚末梢の周波数選択性
が能動的に変化することを示唆している。
Vinay & Mooreは，様々な刺激音周波数を用い
て上記の Kawase et al.の実験を行った [20]。そ
の結果，刺激音周波数が 500Hz 及び 1,000Hz で
は心理物理的同調曲線が低域側・高域側ともに鋭く
なったのに対して，2,000Hz及び 4,000Hzでは低
域側だけが広がるという傾向が見られた（図–4）。
この結果から，聴覚末梢系への遠心性経路による
周波数選択性の変化は，刺激音の周波数によって
異なることが示唆されている。

2.5 注意による能動性

2.4節で述べた遠心性経路はどのような場合に
働くのであろうか。選択的聴取のように物理刺激



聴覚末梢系の能動性 653

図–4 検査耳の反側耳に雑音を呈示した場合と呈示しなかった場合の心理物理
的同調曲線（Vinay & Moore (2008) [20] より引用）
実線が反側耳に雑音を呈示しなかった条件，破線は反側時に雑音を呈示した条
件を表す。各パネルは刺激音の周波数を表し，横軸は周波数，縦軸はマスキン
グ閾値でのマスカの音圧レベルを表している。刺激音が低い場合に，反側耳
への雑音の呈示によって心理物理的同調曲線が鋭くなっていることが分かる。

は全く同じであっても，注意によって聴き取りの
仕方によって周波数選択性が変化する可能性が指
摘されている [21, 22]。
木谷らは，同時マスキングを様々な周波数成分
の中から一つの周波数成分を聴き取る選択的聴取
と捉え，聴取する目的の音を聴取する手がかりと
なる音（手がかり音）を事前に呈示するかどうか
によって聴覚末梢の周波数分析特性が変化するの
かどうかを検討した [23]。周波数分析特性は，2.1
節～2.3節までと同様の手法を用いて聴覚フィル
タ形状を推定することによって検討した。
実験では，手がかり音及び刺激音は，特定の周
波数が繰り返し呈示されることによって注意が誘
発されることを避けるために，四つの周波数を恒
常法で呈示した。手がかり音の呈示もランダムに
行い，マスキング閾値を計測した。計測されたマ
スキングデータから聴覚フィルタ形状を推定し，
フィルタの先端部の鋭さを比較した。その結果，
手がかり音を呈示することによって聴覚フィルタ
形状が鋭くなることが示された（図–5）。このこ
とは，中枢の処理であると考えられてきた注意に
よっても，聴覚末梢系の周波数選択性が能動的に

変化する可能性を示すものである。

3. 外有毛細胞の能動性

ここまでは，蝸牛の機能である周波数分析特性
が様々な条件で能動的に変化することについて述
べてきた。では，その作用機序はどのようになっ
ているのであろうか。よく知られているのが外有
毛細胞の能動性である [17]。外有毛細胞は，自身
の伸縮運動によって，小さな音の増幅や大きな音
の抑制を行っている，蝸牛内に存在する細胞であ
る。外有毛細胞の能動性を生み出す，外有毛細胞
の伸縮の効果については，外有毛細胞がある場合
とない場合の基底膜振動の計測によって知られて
いる [24, 25]。外有毛細胞がない場合は，刺激音の
音圧レベルに関わらず，刺激音の周波数の近傍周
波数すべてに対して平坦な反応を示す。一方，外
有毛細胞がある場合には，刺激音の周波数に対し
て急峻な反応を示す。また，刺激音の音圧レベル
が低い場合は高い場合に比べて急峻，かつより大
きな興奮を示す。これらのことから，2.1節や 2.2

節で述べた刺激音の周波数や大きさによる聴覚末
梢の周波数選択性の能動性は，この外有毛細胞の
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図–5 手がかり音を呈示した場合と呈示しなかった場合の聴覚フィルタ形状（木
谷ら (2012) [23] より引用）
実線が手がかり音を呈示した条件，破線は手がかり音を呈示しなかった条件
を表す。(a)～(d)の各パネルはそれぞれ実験参加者を，パネル (e)は 4人の
実験参加者の平均を表す。横軸は ERB の number，縦軸はフィルタのゲイ
ンを表している。手がかり音を呈示することによって聴覚フィルタの先端部
が鋭くなっていることが分かる。

能動性によるところが大きいと考えられる。
2.5節で述べた注意による聴覚末梢の周波数選
択性の能動性もまた外有毛細胞の能動性に起因す
ることが示唆されている [26]。文献 [24, 25]は生
理学の知見であるが，注意の影響を調べる場合は，
生きた上で，かつ何に注意を向けているのかが把
握できる必要があるため，生理学的なアプローチ
は難しい。文献 [26]では，耳音響放射 [27]と呼ば
れる外有毛細胞に起因して生じると考えられてい
る現象を用いて，視覚刺激や聴覚刺激によって実
験参加者の注意を変えることで耳音響放射が変化
するのかどうかを検討した。その結果，検査耳と
同側耳に注意を向けた場合に，反側耳に注意を向
けた場合に比べ，耳音響放射が小さくなった。こ
のことは，検査耳に注意を向けているかどうかに
よって外有毛細胞の働きが変化することを示唆し
ている。従って外有毛細胞は注意のようなもので
も能動的に変化する可能性があると言える。
注意のような場合，遠心性経路によって外有毛細
胞に何等かの情報伝達がなければならない。外有
毛細胞には，中枢からの遠心性神経が多くつながっ
ていることが知られている [28]。蝸牛神経核の上

段に位置するMOCの影響で，外有毛細胞が関与す
る基底膜振動に対して抑圧する効果を持っている
ことが知られている [29]。過大音に対するMOC

の外有毛細胞への寄与も明らかとなっている [30]。
MOCから外有毛細胞への神経伝達によって，外
有毛細胞が能動性を持った伸縮を行い，最終的に
基底膜振動に影響を与えると考えられる。この働
きが，聴覚末梢系における周波数分析特性の能動
性を生じさせていると考えられる。

4. お わ り に

本稿では，聴覚末梢系に見られる能動性として，
刺激音の周波数や音圧レベル，刺激の時間配置，注
意の影響による聴覚フィルタ形状の変化について
述べ，周波数分解能を向上させた方が有利である
と考えられる条件で，周波数分解能が能動的に向
上していることを述べた。また，これら聴覚末梢
系における周波数分析特性の向上の要因であると
考えられている，蝸牛内の外有毛細胞の能動性に
ついて述べた。音の周波数や音圧レベルによって
外有毛細胞の働きが変わることや，遠心性経路が
外有毛細胞につながっていること，注意によって
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も外有毛細胞の働きが変化すること，外有毛細胞
の能動性によって基底膜振動が変化することなど
部分ごとでは多くのことが分かってきている。し
かし，これらはある程度外有毛細胞の機械的な変
化であり，真に能動的と言えるような聴覚末梢系
の変化については明らかでない。聴覚末梢系の能
動性が更に解明されていくことが楽しみである。
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