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概 要

蝸牛の基底膜は入力信号の音圧レベルに対して非線形な応答を示すことが生理学的実験
および心理学的実験より明らかになっている．入出力特性は入力信号に対する出力信号の
特性をいう．蝸牛の基底膜の入出力特性は低い音圧レベルや高い音圧レベルで線形な特性
だが，中程度で圧縮的な特性を見せる．基底膜の非線形な入出力特性は外有毛細胞の働き
によって起こると考えられている．本論文は外有毛細胞の機能として外有毛細胞の伸縮運
動により生じる力について検討した．外有毛細胞の伸縮運動は外有毛細胞の不動毛束の傾
きによって生じるため，まず従来提案されているモデルを用いて基底膜の傾きによって生
じる不動毛束の傾きに付いて考察を行った．次に不動毛束の傾きによって生じる外有毛細
胞の伸縮運動について考察を行った．考察の結果，外有毛細胞により生じる力は不動毛束
の傾きを入力とする機械チャネルの非線形な開閉確率に依存することが分かった．これら
の検討より，外有毛細胞の伸縮運動を模擬する外有毛細胞モデルを組み込んだ非線形蝸牛
モデルを提案し，外有毛細胞の伸縮運動が基底膜モデルの振動に与える影響を検討した．
シミュレーションから得られた非線形な入出力関数は生理学実験や心理学実験より得られ
た入出力関数と等しいかった．その結果より，基底膜モデルの入出力特性は ���低い音圧
レベルで線形なのは外有毛細胞の伸縮運動が線形的であるため，���中程度の音圧レベル
で圧縮的なのは外有毛細胞の伸縮運動が圧縮的になったため，���高い音圧レベルで外有
毛細胞の伸縮運動が飽和し基底膜へ働く力はリンパ液による力が支配的になったため，こ
れらにより非線形な特性を示したことが示唆された．また，外有毛細胞の伸縮運動の非線
形性は外有毛細胞の機械チャネルの開閉確率の非線形性にあることも示唆された．
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第�章 序論

��� はじめに
我々は言葉を用いて思いを伝え，言葉を話すことが出来ない動物も泣き声で思いを伝え

る．このように音を用いて我々は他者とのコミュニケーションを行う．それ以外にも我々
は音を聞くことで感動を得ることがある．また，音を通じて周囲の環境を把握する．この
ように音には多様な情報が含まれていることが分かる．そして，我々はどのようにそれら
の情報を得ているのか疑問に思う．
これまでに生理学的実験や心理学的実験より脳内の情報処理の結果から音を認知して

いることが分かっている．しかし，脳内での音情報の処理に一つの障害がある．脳は電気
信号を用いた情報処理を行うが，外界での音は空気の圧力波である．したがって，情報表
現の不一致が生じる．このような異なる情報表現を橋渡しするのが聴覚末梢系の働きで
ある．
聴覚末梢系は外耳，中耳および蝸牛から構成される．外耳は外界に存在する音を効率よ

く集める．中耳は効率よく蝸牛へ音波を入力する．音波が蝸牛へ入力されると蝸牛内の基
底膜が振動する．基底膜の振動に応じて感覚細胞が電気信号を脳へ送る．基底膜の振動が
大きいほど感覚細胞はより多くの電気信号を脳へ送る．これにより我々は音の大きさを聞
き分けることが出来る．また，基底膜は音波の周波数に応じて振動の位置を変える．これ
により我々は音の高さを聞き分けることが出来る．このように基底膜の振動は音を聴くた
めの非常に基本的な処理を行っている．
基底膜の振動は生理学的実験や心理学的実験から調べられてきた．その結果，さまざま

な非線形性が観測されてきた．その中に入力信号の大きさに対する非線形な応答がある．
入出力特性は入力信号に対する出力の特性をいう．基底膜は小さな入力信号と大きな入力
信号での入出力特性に比べ，中程度の入力信号での入出力特性はなだらかである．この特
性により非常に小さな音から大きな音まで聴くことが可能になる．中程度の入力信号はお
よそ �� �' ()*から �� �' ()*である．音声など日常的に聴いている音の多くはこの範
囲にある．したがって，入力信号に対する非線形な入出力特性は音に含まれる多様な情報
を得るために欠かせない．また，その他の非線形性を聴覚系は積極的に用いている可能性
も否定できない．
非線形な入出力特性は小さな音から大きな音まで聴くために必要である．その原因は生

理学的実験や心理学的実験から基底膜の上にある外有毛細胞の働きであることが示されて
いる．そして，どのように外有毛細胞の働きがこの入出力特性を起こすのか疑問に思う．

�



しかし，計測手法の問題から蝸牛内での外有毛細胞の働きを観測することは非常に困難で
ある．その一方で蝸牛外の外有毛細胞の特性は電気生理学的実験から多くの知見が得られ
ている．蝸牛内で基底膜の機械的特性と外有毛細胞の電気生理的特性はお互いに影響を及
ぼしあっているが，現在は基底膜に関する機械的知見と外有毛細胞に関する電気生理学的
知見との間に溝がある．
この知見の溝に対して計算機モデルを用いて橋渡しを行うことが可能である．基底膜に

関する機械的な知見と外有毛細胞に関する電気生理学的な知見は多く得られているため，
それぞれの機能に着目したモデル化は可能である．これらの機能に着目した計算機モデル
を用いることで基底膜に関する機械的な知見と外有毛細胞に関する電気生理学的な知見
の間の関係を示す．また，心理学的実験から得られる初歩的なマスキング現象と生理学的
実験から得られる基底膜の振動の一部が一致するので心理学的実験から得られた知見と
外有毛細胞に関する知見の間の関係も示せる．これにより，生理学的視点と心理学的視点
からどのように音に含まれる情報を得ているのかその一端を理解することが出来る．
本論文は外有毛細胞の計算機モデルを用いて，小さな音圧レベルから大きな音圧レベル

まで聴くことを可能にしている基底膜の非線形な入出力特性がどのようにして起こるの
か明らかにすることを試みる．

��� 背景

����� 聴覚末梢系の生理学的特徴

外耳

外耳 +��,は耳介，耳介の付け根にある耳甲介および鼓膜へと通じる外耳道からなる．
外耳の機能は �つ考えられている．まず，共振により鼓膜での音圧を増幅する機能であ

る．ヒトの鼓膜は�	
  !"で入力信号に比べ音圧が�
-�� �$増幅する．耳甲介と外耳道を
組み合わせた働きにより �	
  !"で増幅のピークが得られ，また耳甲介の働きにより 
	


 !"で増幅のピークが得られる．これらの働きが相対的に働くことで�  !"から �  !"の
帯域で音圧が増幅する．次に，音源定位を助ける機能が考えられている．共振により生じ
る音圧の増幅の周波数特性は音波の入射角度により異なる．この情報を垂直方向の音源定
位に用いていると考えられている．

中耳

中耳 +��,は鼓膜，耳小骨および中耳腔で構成される．耳小骨は �つの骨のことを言う．
鼓膜のほうからツチ骨，キヌタ骨およびアブミ骨と呼ばれる．ツチ骨とキヌタ骨は固く結
合されている．音圧により生じた鼓膜の変位はツチ骨，キヌタ骨を通じてアブミ骨を変位
させる．アブミ骨は蝸牛の表面にある卵円窓に接合している．
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図 �	�� ���蝸牛管の長さ方向の断面図，�'�蝸牛管の横断方向への断面図，��� コルチ器
の断面図．

中耳の機能は主に外耳と蝸牛の間の音響インピーダンスを整合する働きである．空気
は音響インピーダンスが低く，蝸牛内のリンパ液は音響インピーダンスが高い．したがっ
て，音響インピーダンスの整合を行わなければ，蝸牛の前で音波は反射する．
中耳による音響インピーダンス整合は�つの原理で行われている．��� 鼓膜の面積は蝸

牛のアブミ骨接合部の面積よりも広い．そのため，鼓膜の圧力よりも高い圧力がアブミ骨
接合部へ加わる．この働きがインピーダンス整合の要因として最も大きい．��� キヌタ骨
の腕はツチ骨よりも短い．そのため，鼓膜とアブミ骨の間でてこの作用が働き，鼓膜に比
べアブミ骨での力は増幅し速度は減少する．��� 鼓膜が円錐形であるため，膜が前後に動
くと変形効果が生じ，ツチ骨の腕は鼓膜ほど変位しない．これもてこの作用であり，力を
増幅し速度を減少させる．
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蝸牛

蝸牛の構造はカタツムリの殻のように管がらせん状に巻かれている +��,. +��,．その管
の中は図 �	����に示すとおり，管の長さ方向へ三つのリンパ液に満ちた空間に分かれてい
る．それぞれ前庭階，中央階，そして鼓室階と呼ばれる．前庭階と鼓室階は蝸牛先端部に
ある蝸牛孔でつながっており同じ外リンパ液に満ちている．一方，中央階は内リンパ液に
満ちている．基底膜は中央階と鼓室階を隔てる膜である．
蝸牛への入力は中耳のアブミ骨とそれにつながる蝸牛の卵円窓の振動によって行われ

る．アブミ骨の振動により蝸牛へ音波が入力されたとき，基底膜は振動を起こす．この振
動は基底膜の基部から先端部へ進行波として起こる．進行波の振幅は蝸牛基部から徐々に
大きくなり，ある基底膜上の位置で最大になる急激に小さくなる．進行波の振幅が最大に
なる位置は音波の周波数により決まる．音波の周波数が高いほど基部で進行波の振幅は最
大になり，低いほど先端部で振幅が最大になる．これは基底膜の柔らかさが位置ごとに異
なるために共振周波数が位置ごとに異なるためである．
過去 ��年にわたり，基底膜の振動は調べられてきた +��,．蝸牛を管とその中を縦方向

に分ける �つの膜で構成されていると考えると，基底膜は線形に振動するはずである．し
かし，基底膜は 
つの非線形な振動を起こす +��,．それぞれ ��� 音圧レベルに対する圧縮
的な応答，��� 音刺激に対する基底膜の位置を直流的に変位させる，��� 一方の振動が他
方の振動を抑圧させる �音抑圧，�
� 複合音において音に含まれていない周波数で振動す
る混合歪みである．これらの非線形性は生体で観測されるが，死体で観測されない．

コルチ器

基底膜上に図 �	��'�に示すとおりコルチ器が存在する +��,．コルチ器の中に感覚細胞で
ある有毛細胞がある．有毛細胞は基底膜の振動に応じて刺激される．この刺激に応じて有
毛細胞は聴神経へ伝達物質を放出し，これにより聴神経が発火する．聴神経の発火が神経
情報である．基底膜は周波数ごとに共振の位置が異なるなるため，音波は周波数ごとに神
経情報へ分解される．
有毛細胞は形態学的，生理学的な特徴から �つに分類される．一つは内有毛細胞で求心

性の聴神経とほとんどシナプス結合される．もう一つは外有毛細胞で求心性の聴神経とは
あまりシナプス結合されず，遠心性の聴神経とシナプス結合する．内有毛細胞は物理情報
を神経情報へ変換する役割を果たすが，外有毛細胞はほとんどその役目を果たさない．

����� 蝸牛の圧縮特性

本論文は基底膜の非線形性の中で音圧レベルの増加に対する圧縮的な増加に着目する．
圧縮特性と同様な現象が心理学的な実験 +��,. +��,で報告されている．文献 +�,は生理学的
な実験結果と心理学的な実験結果の両方について体系的にまとめている．圧縮特性は実験
対象および音の周波数により程度は異なるが，その傾向は図 �	�の実線に示すとおりであ






図 �	�� 圧縮特性の模式図．実線：外有毛細胞が存在する場合，破線：外有毛細胞が存在
しない場合

る．非常に低い音圧と非常に高い音圧で傾きが � �$%�$だが，中程度の音圧レベルでは
その傾きは �	�-�	� �$%�$程度であると言われている．心理学的な実験で圧縮特性は上方
へのマスキングの拡がり ��/���� �/���� �0 1�� ����や聴覚フィルタの形状 +��,. +��,か
ら分かる．
圧縮特性があることで我々はレベルの小さな音から大きな音まで聴くことが出来る．圧

縮特性を失っために生じる聴覚障害に，音圧レベルの小さな音は聞こえないがある音圧レ
ベル以上になると急に音が聞こえ，高いレベルで健常者と変わらない聴力を持つ障害があ
る．これは補充現象と呼ばれる +�
,．
圧縮特性が起こる原因は図�	����に示すコルチ器の外有毛細胞にあることが示されてい

る．それは外有毛細胞に対して働く耳毒性の薬物を投与すると，基底膜の圧縮特性や心理
学的な測定で見られる圧縮特性は低下するためである． また，外有毛細胞は細胞体の膜
電位に応じて伸縮運動を起こす +
,．この伸縮運動が消失すると蝸牛の入出力特性が線形
になることが報告されている +��,．圧縮特性の低下は図 �	�中の破線のように現れる．
圧縮特性の原因は外有毛細胞であることは分かっているが，生理学的実験で外有毛細胞

がどのように働くことで圧縮特性を起こすのかは明らかになっていない．生理学的実験を
困難にする理由として ���生体の蝸牛でしか非線形性が観測されない，��� 外有毛細胞が






小さい，��� 外有毛細胞がコルチ器内で蓋膜と基底膜にはさまれているため，�
�基底膜
の振動によって外有毛細胞も振動するためなどが挙げられる．

����� 蝸牛モデル

生理学的な実験や心理学的な実験によって聴覚系の機能を調べることが出来ない場合，
調べたい機能に着目したモデルを計算機上でシミュレーションすることで，その機能につ
いて新たな知見を得ることができる．
従来，心理学的な実験から得られた圧縮特性について説明可能なモデル +��,が提案され

ている．また，生理学的な実験から得られた圧縮特性について説明可能なモデル +�
,が提
案され，後に心理学的な実験から得られた圧縮特性についても説明可能であることが示さ
れている +��,．しかし，これらのモデルは圧縮特性を説明しているが，蝸牛処理の機能モ
デルであるので，内部の詳細な機能として外有毛細胞の働きを調べることが出来ない．
一で内部の詳細な機能として基底膜を質量，ダッシュポッドおよびバネの物理的な振動

モデルで記述した生理学的モデルがある．これは基底膜へ働く圧力���により生じる基底
膜の変位 ��とすると運動方程式は

� � 2�� 3� � 4�� 3� � �� 5 ��� ��	��

である．ただし，4は時間による一階微分，�は基底膜の質量，�は基底膜の抵抗. �は
基底膜のスティフネスである．基底膜へ働く圧力 ���に対して基底膜の変位 ��は線形で
ある．生理学的な蝸牛モデルはこの基底膜の運動方程式を基にしてモデル化される．蝸牛
モデルは蝸牛の全体的な機構に着目したモデル �1���� 1��6������ 1�����と基底膜上の
ある位置の機構に着目したモデル �1���� 1��6������ 1�����に分けられる．蝸牛の全体的
な機構に着目したモデルを用いて，基底膜モデルの非線形な入出力特性を説明するモデル
は����#���と��������らのモデル +�
,と *�1らのモデル +��,がある．蝸牛の局所的な
機構に着目したモデルを用いて，基底膜モデルの非線形な入出力特性を説明するモデルは
!��7�らのモデル +��,と86����� のモデル +�,がある．
��������と��������+�
,は外耳，中耳および蝸牛までを �次元の電気回路でモデル化

した．外有毛細胞モデルが基底膜モデルへ与える圧力����は可変電圧源で表され，その
値は基底膜の速度 4��に比例する．外有毛細胞モデルにより生じる圧力は基底膜モデルへ
フィードバックし基底膜モデルの抵抗は減少する．フィードバック量は基底膜モデルの変
位 ��が大きくなると飽和し，外有毛細胞モデルにより生じる圧力が起こす基底膜モデル
の抵抗の減少は少なくなる．基底膜モデルの変位 ��が十分大きくなると，基底膜モデル
の抵抗の減少はほとんどなくなる．これにより基底膜の非線形な入出力特性が得られる．
*�1ら +��,は蝸牛を �次元でモデル化した．リンパ液と基底膜の運動方程式を�9$法を
用いて解いた．外有毛細胞モデルが基底膜モデルへ与える圧力 ����は音圧レベルに対して
飽和的である．このように外有毛細胞モデルは基底膜モデルへフィードフォワードする．
基底膜へかかる圧力は入力の音圧レベルが小さいと外有毛細胞により生じる圧力が支配
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的で，音圧レベルが高いとリンパ液により生じる圧力が支配的になる．これにより基底膜
モデルの非線形な入出力特性が得られる �文献 +��,，図 ��．!��7�ら +��,は基底膜の運動
を &�� ��� )��方程式で表した．&�� ��� )��方程式は

2�� 3
�
���� � �

�
4�� 3 	��� 5 � 　 ��	��

と与えられる．ただし，� は前庭階と鼓室階の圧力差である．式 �	�の左辺第 �項にある
減衰は ����� � ��である．小さな基底膜モデルの変位で基底膜モデルの減衰項は小さくな
り，大きな基底膜モデルの変位で基底膜モデルの減衰項は大きくなる．基底膜モデルの
入出力特性は高い音圧レベルでの線形性を示さないが，圧縮的な入出力特性を示す �文献
+��,. 図 ��．
以上のモデルは外有毛細胞モデルの働きによって基底膜モデルの非線形な入出力特性

を説明するが，外有毛細胞モデルの生理学的な特徴について考慮されていない．従って，
どのように外有毛細胞が基底膜の非線形な入出力特性を生み出すのか調べることが出来
ない．
86����� +�,は外有毛細胞の生理学的な特徴を考慮した局所的機構の蝸牛モデルを提案

した．基底膜の上にある蓋膜を基底膜モデルと同様に質量，ダッシュポッドおよびバネの
物理的な振動モデルでモデル化した．この蓋膜モデルを基底膜モデルの上に連結し，蝸牛
の局所的な機構として蓋膜モデルと基底膜モデルの連結振動系で表した．外有毛細胞モデ
ルは細胞体の伸縮運動をモデル化しており，蓋膜モデルの変位に対して外有毛細胞により
生じる力は飽和的である．外有毛細胞モデルにより生じた力は蓋膜モデルと基底膜モデ
ルへ働く．得られた微分方程式を1��7� ����� ��:1/7�7���を用いて解くと基底膜モデルの
非線形な入出力特性が得られる �文献 +�,. 図 ��	 外有毛細胞モデルにより生じる力の位相
は蓋膜モデルの変位の位相に対して ��度進んでいる．その生理学的な意味は分かってい
ない．

��� 目的
本論文の目的は音圧レベルに対する基底膜の非線形な入出力特性が外有毛細胞のどの

ような働きで起こるのか調べることである．背景で生理学的手法を用いて蝸牛の応答を観
測することは困難であることを述べ，その解決方法として計算機モデルを用いる方法を紹
介した．目的達成のため，本論文では外有毛細胞の機能について生理学的に説明可能な計
算機モデルを提案する．
本論文は外有毛細胞の機能として細胞体の伸縮運動に着目した．細胞体の伸縮運動は外

有毛細胞先端の不動毛束の傾きによって生じる．機能をモデル化するために入力と出力に
ついて検討する．外有毛細胞への入力として不動毛束モデルの傾き，外有毛細胞の出力と
して伸縮運動により生じる力について検討した．
まず，外有毛細胞への入力を検討する．外有毛細胞への入力は単に基底膜の振動に依存

したものではなく，蓋膜を通してなされる．そのため，従来提案されている蓋膜モデルに

�



ついて定量的な考察を行う．外有毛細胞への入力がどのようなタイミングおよび量である
のか知見を得る．
次に入力を受けた外有毛細胞がどのような働きをするのか調べるために，細胞体の伸縮

運動に着目した外有毛細胞モデルを提案する．この外有毛細胞モデルを従来提案されてい
る蝸牛モデルに組み込みシミュレーションを行う．シミュレーションより得られた基底膜
モデルの入出力特性を生理学的実験や心理学的実験から得られた入出力特性と比較する．
以上を行うことで外有毛細胞の伸縮運動により生じた圧力が基底膜へ働くことで得ら

れる基底膜の非線形な入出力特性について示唆を与える．

��� 論文の構成
� 第 �章
提案モデルの基となる��������と��������の聴覚末梢系モデルについて紹介する．
そして，数値計算法を示し，計算機上に実装する．

� 第 �章
��������と��������の聴覚末梢系モデルに含まれる外有毛細胞モデルを生理学的
に説明可能な外有毛細胞モデルと取り替える．まず，外有毛細胞への入力を検討す
るために，従来提案されている蓋膜モデルについて考察を行う．次に，有毛細胞の
伸縮運動を模擬するモデルを提案する．このモデルを��������と��������の蝸牛
モデルに組み込み，シミュレーションを行う．シミュレーションは第 �章で述べた
方法で行う．シミュレーションの結果と生理学的な実験や心理学的な実験の結果と
比較を行い，提案モデルの評価を行う．

� 第 �章
提案モデルのシミュレーションから得られた知見と今後に残された課題を述べる．

��� 生理学用語の英名と和名の対応
本論文で利用する生理学用語の英名に和名を対応させた表を表 �	�に示す．
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表 �	�� 生理学用語の英名と和名の対応
英名 和名
����7��: ����� 外耳道
'������ 1�1'���� 基底膜
'��7 0��;����: 最適周波数
�6����7����7�� 0��;����: 特徴周波数
���6��� 蝸牛
����6� 耳甲介
����� 6��� ���� 内有毛細胞
�:1/6 <��� リンパ液
1����� ��� 中耳
����� �0 8��7� コルチ器
��7�� ��� 外耳
��7�� 6��� ���� 外有毛細胞
/���� 耳介
����� 1���� 中央階
����� 7:1/��� 鼓室階
����� &��7�'��� 前庭階
�7��������� 不動毛
7��7���� 1�1'���� 蓋膜
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第�章 ������	�と
���
���の聴覚末
梢系モデル

本章では��������と��������の聴覚末梢系モデル +�
,について紹介する．

��� モデルの特徴
��������と��������の聴覚末梢系モデルの特徴は以下の示すとおりである．

� 生理学的なモデルである．
蝸牛の処理機能モデルではなく，基底膜モデルはインダクタ，抵抗およびキャパシ
タが直列に接続された電気回路で表される．これは機械モデルとしては質量，バネ
およびダンパの振動系である．また，外有毛細胞は可変電圧源である．可変電圧源
の値は機械モデルでは圧力である．そのため，外有毛細胞モデルへの入力および内
部処理を生理学的な特徴に基づきモデル化することで外有毛細胞がどのように基底
膜の振動へ働くか説明可能になる．

� 系が安定である．
本論文は外有毛細胞モデルをフィードバック系としてモデル化するため，系は不安
定になりやすい．アブミ骨の振動によって生じるリンパ液の流れを流体力学的にモ
デル化した蝸牛モデルが提案されている +�,. +��,．この蝸牛モデルは空間的に連続
なので数値計算が複雑になり，容易に発散する．��������と��������のモデルは
リンパ液が機能的にモデル化されており，蝸牛モデルは電気回路で記述されている
ためリンパ液を流体力学的にモデル化するよりも容易に数値計算が可能になる．

� 実験結果とシミュレーション結果の比較が容易である．
生理学的実験や心理学的実験は鼓膜面に音圧を加え，中耳を伝わった蝸牛の応答か
ら入出力関数を得ている．��������と��������のモデルは外耳，中耳，蝸牛およ
び内有毛細胞モデルまでが連続的に接続されているため実験から得られた結果と比
較が容易である．

以上より，本論文は��������と��������の聴覚末梢系モデルを用いた．

��



��� モデルの構成

図 �	�� ��������と��������の聴覚末梢系モデルの構成	 $=� $������ 1�1'����. >!8��

>�7�� 6��� �����

��������と��������の聴覚末梢系モデルは外耳モデル，中耳モデル，基底膜とリンパ
液モデル，外有毛細胞モデル，および内有毛細胞モデルの 
つのモデルから構成される．
外耳，中耳，および蝸牛モデルは電気回路で表される．これらが順にカスケード接続さ
れる．

����� 外耳モデル

図 �	�� 外耳の電気回路モデル．図中の �?7����� ���は聴覚系よりも外側の意味であって
外耳ではない．

�	�	�節で述べたとおり，外耳は耳介，耳甲介および外耳道から構成される．その機能
として，���入力信号の音圧レベルを増加させること，���音圧レベルの増加は音の入射
角度ごとに異なるため音源定位の助けを行うことを上げた．音の入射角度ごとに生じる
音圧レベルの変化は耳介の複雑な形状や上体や頭部などにより生じる回析により生じる．
そのため，��������と��������の外耳モデルはこれらの複雑な構造を剛球体と仮定して
いる．外耳モデルを図 �	�に示す．到来する音波に対する障害（上体と頭部）は半径 
�
の剛球体を用いて表される．聴覚系の開始部は球体表面の小さな開口部として表される．
開口部 
��は耳介の付け根にある耳甲介の半径として表される．図 �	�中に �つの電圧源

��



� ���. �� ���が外耳の電気回路モデルを同位相で駆動する．� ���は自由音波の音圧を表す．
これらの電圧源はインダクタ ��および抵抗��を用いて上体と頭部による回折をモデル
化する．
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�は空気の密度および �は音速を表す．�	と�	が剛球体の開口部の音響的放射インピー
ダンスに対する等価回路を形成する．これは質量がないピストンによる負荷が耳甲介の入
り口に位置し，外耳道へエネルギーを送る．これは以下のように与えられる．

�	 5
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� �	 5

��
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電圧 ��は耳甲介の入り口での音圧レベルである．
耳甲介は半径 
��と長さ ���の円筒形の音響共振器として近似され，図 �	�に示すとおり

*個の区間に分けて表される．それぞれの区間での音響質量と音響コンプライアンスは

��� 5

�
�
���

@���� ��� 5
�
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��

@��� ��	��

である．@��� 5 �����はそれぞれの区間の長さを表す．様々な機構により，また周波数に
依存するためエネルギーの損失の扱いは難しい．容易な近似として，減衰機構はそれぞれ
の区間で短絡コンダクタンス���によって表される．

��� 5
����
���

@� ��	
�

���は長さあたりの伝播する音波の減衰定数，��� 5
�
�������はそれぞれの分路のイン

ピーダンスである．
外耳道は不規則的な形状の音響的導波管であり，その長さは ���� !"近傍の音に影響を

与える �文献 +��,，図 �	��．約 ���� !"を超えたあたりで外耳道の形状は半径 
�
および長
さ ��
のまっすぐな円筒管として近似される．これは=個の区間に分けてモデル化され，
耳甲介モデルに似た電気回路モデルで表される．それぞれの区間での音響質量，音響コン
プライアンスおよび音響コンダクタンスは
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 5 ��
�� は各区間の長さ，��
は長さごとの外耳道の減衰定数および��
 5
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はそれぞれの分路のインピーダンスである．電圧 �������は鼓膜での音圧レベルと同様
である．

����� 中耳モデル

音波は外耳で集音され中耳の鼓膜を振動させる．中耳は音波を蝸牛へ入力する働きを持
つ．蝸牛内はリンパ液に満ちている．空気はリンパ液よりも機械インピーダンスが低い．

��



図 �	�� 中耳の電気回路モデル

中耳が存在しないと，空気を伝播する音波は蝸牛へ入力されるときはねかえされる．中耳
は機械的なインピーダンス整合器として考えることが出来る．
��������と��������の中耳モデルはアブミ骨筋の作用に合うよう，*�71��と=��7��

の中耳モデル +��,を改変した．アブミ骨筋は中耳のインピーダンス整合に大きな働きを
持つ．中耳モデルを図 �	�に示す．中耳の主要な機能は音響的なインピーダンス整合であ
る．この機能は図中の変圧器の変圧比 � � �によって鼓膜から卵円窓までの音響的な伝達
比として表される．変圧器によってアブミ骨にかかる圧力��は鼓膜面の圧力 ���� より
大きくなる．これは �	�	�節で説明した原理を機能的にモデル化したものである．これに
より，他の外耳や蝸牛の電気回路モデルとカスケード接続が可能になった．電流 ��
���は
アブミ骨の体積速度を表す．抵抗��
は卵円窓の音響インピーダンスに合うように付加さ
れた．また，時変なキャパシタ���はアブミ骨筋反射の応答に対するアブミ骨のサスペン
ションとして表される．

����� 基底膜とリンパ液モデル

音波は中耳を伝播し，前庭窓の振動を通じて蝸牛に入力される．基底膜は基部から先端
部へ進行波となって振動する．蝸牛モデルは図 �	
の電気回路で表される．アブミ骨に接
する前庭窓の体積速度は電流��
���で表される．蝸牛は音波に含まれる周波数ごとに基底
膜が空間的に異なった位置で共振を起こす，そのために基底膜の垂直方向への振動モデル

��



図 �	
� 蝸牛の電気回路モデル

が含まれる．基底膜の垂直方向への振動モデルはインダクタ ���抵抗���キャパシタ��

が直列結合された回路である．これは特徴周波数 ��で共振を起こす共振回路である．電
気回路中の要素は物理的に質量，ダッシュポッド，およびバネに相当し，その値は単位面
積あたりの値である．基底膜が �次元的に� セグメントに分割されることから，蝸牛モ
デルは長さ方向へ �次元的に�セグメントに分割される．電圧�����は前庭階と鼓室階の
圧力差を表し，電流 �����は基底膜の各セグメントでの体積速度を表す．
特徴周波数 ��はアブミ骨からの距離 ��の関数として���������の関数 +��,で表され

る．���������の関数は式 ��	��に示すとおりである．
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ただし，��� 
��  �は定数で生物の種類により値が異なる．��� は基底膜の長さである．式
��	��より，特徴周波数 ��の関数として表されるアブミ骨からの距離 ��は
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である．これより，各セグメントの長さは

@� 5
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�� ��� +��� 3 �� �  �� � ��� 3 �� �  ��,

� � �
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である．��は最大可聴周波数，�� は最小可聴周波数である．
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インダクタ���はリンパ液の音響質量を表す．音響質量は

��� 5
�
�@�

�����
��	��

で計算される．
�はリンパ液の密度と�����はそれぞれの階の断面積の平均である．
インダクタ ���キャパシタ ��，抵抗 ��は基底膜の質量，抵抗，コンプライアンスを

表す．
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��は基底膜の単位面積当たりの質量，!���は位置の関数としての基底膜の断面積，およ
び#�は共振回路のA値である．
電気回路の先端にあるインダクタ�� は蝸牛孔でのリンパ液の音響質量である．
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����� 外有毛細胞モデル

��������と��������は外有毛細胞が基底膜振動へ対して力を与える役割を持つと考え，
そのメカニズムが �つの段階を経ていると仮定した．���コルチ器の変位が外有毛細胞の
受容体電流を非線形な周波数依存で変換し，���外有毛細胞により生じる力は受容体電流
に依存する．これにより外有毛細胞により生じる力はコルチ器を通じてフィードバック系
を形成する．このフィードバックは基底膜の特徴周波数周囲で最も効果的であり，その影
響は基底膜振動の減衰を減少させる．これは基底膜振動の圧縮特性を再現するために必要
とされる．
外有毛細胞モデルは基底膜モデルへ圧力をフィードバックする．これは図 �	
中の可変

電圧源で表される．可変電圧源は高い振幅になると飽和する．
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� $ � � �はゲイン，�����は基底膜の変位，����は定数である．����は基底膜の変位が非
線形になるように，飽和する基底膜の変位に対して半分の値が設定される．外有毛細胞モ
デルにより生じる圧力 � ���

� は基底膜モデルの体積速度 ��に比例することから，減衰を減
少させている．
基底膜の垂直方向への振動モデルに前庭階と鼓室階の圧力差�����と外有毛細胞により
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生じる力 � ���
� がかかる．したがって，
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これより，基底膜の変位に応じて減衰項の大きさが変わっていることが分かる．基底膜の
変位が小さいと減衰は小さく，変位が大きいと減衰は基底膜の減衰と等しくなる．
基底膜振動の速度 %����と変位 �����は
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である．���は��で生じる電圧降下である．

��� 数値計算方法
数値計算は図 �	�の外耳モデル，図 �	�の中耳モデルと図 �	
の蝸牛モデルの電気回路

に閉路電流法 +�,を用いて閉路方程式を導き出した．閉路方程式をラプラス変換し，この
式を双一次変換 +�,を用いて "変換することで閉路方程式の離散化を行った．この方法は
文献 +�,で用いられている方法である．
閉路電流法により求めた閉路方程式を求める．外耳モデルは図 �	�より基本閉路が ���3

��3�個あり，中耳モデルは図 �	�より基本閉路が �個あり，蝸牛モデルは図 �	
より基本
閉路が� 3 �個ある．文献 +�
,より外耳の耳甲介の区間数� 5 �. 外耳道の区間数� 5 


とすると，外耳モデルの閉路電流を &�� &��，中耳モデルの閉路電流を &��� &��，蝸牛モデ
ルの閉路電流を &�� � &����とする．これより，電流のベクトルは
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とする．これより，閉路方程式は
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��はインダクタンスの行列，��はレジスタンスの行列，��は容量性サセプタンス �����

の行列を表す．また，電圧のベクトル �を音波の音圧レベルに相当する電圧のベクトル
�� と外有毛細胞モデルの可変電圧源のベクトル ����に分ける．
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これを用いて，式 ��	���を書き換える．
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式 ��	���をラプラス変換すると
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と書ける．これを双一次変換を用いて，�平面から "平面へ写像を行う．双一次変換は

' 5
�

(

�� )��

� 3 )��
5 �

�� )��

� 3 )��
��	���

である．但し，( はサンプリング時間である．これより，式 ��	���の "変換は
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ここで以下のように定義する．
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これを用いて，式 ��	�
�を書き換える．
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これに逆 "変換を行うと
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また，式 ��	���の外有毛細胞モデルで基底膜振動の変位 �����を用いている．� 5
� �

�
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とすると. 式 ��	���は
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と書き換えることが出来る．これに先ほどのように双一次変換を行い，�平面から "平面
に写像を行うと
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となる．これを逆 �変換する．
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しかし，時刻 � 5 �で式 ��	���の外有毛細胞モデルによって生じる圧力を計算すること
が出来ない．したがって ����の初期値を決めることが出来ない．ここで外有毛細胞によ
り生じる力が �サンプル時間遅れるとすると，式 ��	���と式 ��	���は
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となる．これにより，����の初期値を決めなくてよい．式 ��	���と式 ��	�
�から求めら
れる ��"�と ��"�を用いて，式 ��	�
�から基底膜振動の速度 %��"�および式 ��	���から変
位 ���"�を求めることが出来る．

��� モデルの実装
外耳，中耳および基底膜モデルの実装を評価するために文献 +�
,と同様なシミュレー

ションを行う．評価は ���� !"の純音を入力したときの基底膜振動の速度の振幅で行う．
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図 �	
� 実装した��������と��������モデルの基底膜の振動速度の振幅．横軸はアブミ
骨からの距離．�文献 +�
,. 図 �
�を再描画した．

シミュレーションに用いたモデルのパラメータの値は表 �	�に示すとおりである．パラ
メータの値はヒトの特性に適合するように選ばれている．サンプリング周波数は 
��  !"

である．これは �つの理由でこの値を選んだ．���双一次変換で生じる歪み +�,が生じない
ように最大周波数 ��よりも十分に大きい，���式 ��	���と式 ��	���に見られる外有毛細胞
モデルにより生じる力が遅延しすぎないためである．
シミュレーションは)8%BC互換機 �D�7��社 )��7��1
 � �!"�. オペレーティングシス

テムは�EF%*���?. および数値計算ソフトは=�76��� �社 =BC*B$�を用いて行った．
実装したモデルの基底膜振動の速度の振幅を図 �	
に示す．基底膜モデルの速度の振幅

はアブミ骨から約 � �1離れたところで最大になっている．音圧レベルが上がるにつれて
振幅は大きくなる．振幅が最大になった位置よりも蝸牛基部で振幅は音圧レベルの増加に
対して線形に増加するが，振幅が最大になった位置近傍で振幅は音圧レベルに対して圧縮
的に増加している様子が分かる．振幅が最大になる位置は音圧レベルの増加に対して蝸牛
基部へ移動している．振幅曲線の山は音圧レベルの増加に対して鋭いものから幅広いもの
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図 �	�� ��������と��������モデルから外有毛細胞モデルを外し，周波数領域解法を用
いて求めた基底膜モデルの振動速度の振幅横軸はアブミ骨からの距離．

に変化している．これらの特徴は文献 +�
,の図 �
と同様である．しかし，振幅が最大に
なった位置よりも蝸牛先端部でそれぞれの振幅が異なる．実装したモデルは蝸牛先端部で
各セグメントの共振周波数で振動している．これに対して，文献 +�
,の図 �
は蝸牛先端
部で振幅はほぼゼロである．式 �	��の閉路方程式は外有毛細胞モデルを外すと線形にな
る．これに入力信号が純音であるとき，回路方程式の解法として一般的に用いられている
周波数領域解法 +�,から定常解を求めることができる．図 �	�より，周波数領域解法によ
り求めた基底膜モデルの振動速度の振幅は蝸牛先端部でゼロになる．したがって，実装モ
デルは時間領域で式 �	��の閉路方程式の解法を求めたために誤差が生じたと考える．こ
の誤差は基底膜の最大振幅に対して最大 
� �$程度であり，本研究はモデルの評価に最
大振幅を用いるため許容できる．
以上より，��������と��������の聴覚末梢系モデルは適切に実装された．

��



��� 本論文の目的に対する問題点
��������と��������のモデルは �	�節に示した特徴の通り，基底膜の振動に対する外

有毛細胞の働きを検討するのに適したモデルである．外有毛細胞モデルの働きが基底膜の
非線形な入出力特性を生み出している．しかし，外有毛細胞モデル �式 ��	����は生理学的
な特徴について考慮されていない．この外有毛細胞モデルは基底膜の非線形な入出力特性
を説明するために機能的にモデル化したものである．どのように外有毛細胞が基底膜の非
線形な入出力特性に影響を及ぼすか検討できない．外有毛細胞モデル �式 ��	����は生理
学的な特徴を考慮したモデルと入れ替えることで入出力特性に及ぼす影響を検討できる．
そのために外有毛細胞の生理学的な特徴を考慮したモデルを�章で提案する．提案した外
有毛細胞モデルを式 ��	���の外有毛細胞モデルと入れ替え，シミュレーションを行う．こ
れにより，どのように外有毛細胞が基底膜の非線形な入出力特性に影響を及ぼすか検討を
行う．
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表 �	�� ����#���と��������の聴覚末梢系モデルに用いられたパラメータの値．���������

関数の係数の値は文献 +��,の値を参照した．ここに表記されていない中耳モデルのパラ
メータの値は文献 +��,の値を用いた．
����� ����

名前 値 意味
�� ���	 � �
�	���
	 空気の密度
�� ���
 �
 剛球体 �上体と頭部�の半径
� ���
 � �
� �
�� 音速
� � 耳甲介モデルの区間数
��� ��
 �
 耳甲介の半径
��� 
�� �
 耳甲介の長さ
��� 
�
��
�� 耳甲介での減衰定数
	 	 外耳道モデルの区間数
��
 
��� �
 外耳道の半径
��
 ���� �
 外耳道の長さ
��
 
����
�� 外耳道での減衰定数

������ ����

名前 値 意味

�
 �

 � アブミ骨輪状靭帯の音響質量
� �
 中耳の伝達比
��� � 
� アブミ骨筋のコンプアンス

������� 
�
������

名前 値 意味
�� ��
 ���
	 リンパ液の密度
� ��
 基底膜モデルの区間数
� 
�
�����
�� �
� 前庭階および鼓室階の断面積
� 
�
�����	�� �
 基底膜の幅
	� 
�
�� ���
� 基底膜の単位面積あたりの質量
��� ��� �
 基底膜の長さ
�� �
  ! 最小可聴周波数
�� ��


  ! 最大可聴周波数
�� � 基底膜の振動の "値
�� �#��	 $����%&&�の関数の係数 �式 ��'#��
�� 
�# $����%&&�の関数の係数 �式 ��'#��
�� � $����%&&�の関数の係数 �式 ��'#��

����� (��� ������

名前 値 意味
� 
��� 外有毛細胞モデルのゲイン
���� ��)��
 �
 基底膜モデルの変位に対する外有毛細胞モデルが飽和する位置

��



第�章 提案モデル

��� 提案モデルの全体像

図 �	�� 提案モデルの概要図．中耳モデルおよびリンパ液と基底膜のモデルは ��������と
��������のモデルを用いた．本論文は蓋膜モデルを考察しおよび外有毛細胞モデルを提
案する．$=�$������ 1�1'����. >!8�� >�7�� 6��� �����

本論文で提案するモデルの概要を図 �	�に示す．入力は音波の音圧を用い，出力は基底
膜の応答である．生理学的実験と心理学的実験で入力は鼓膜面の音圧レベルである．した
がって，提案モデルはシミュレーションと実験の条件をそろえるために入力を中耳に加え
る．そのため，外耳モデルは��������と��������のモデルから取り外した．中耳モデル
および蝸牛のリンパ液と基底膜の振動モデルは��������と��������のモデルを用いた．
従来提案されている蝸牛モデルは外有毛細胞モデルにより生じる力が基底膜の応答から

大きさを求められ，その力をフィードバックさせている +�
,. +�,．しかし，基底膜によっ
て生じた振動は基底膜上の蓋膜も振動させる．外有毛細胞は基底膜だけから刺激されるの
ではなく，蓋膜の振動からも刺激されるものと考えられる．本論文では外有毛細胞だけで
なく，蓋膜のモデル化についても検討する．
音圧は中耳モデルに入力され基底膜を振動させる．図 �	����より，基底膜の上に外有毛

細胞と蓋膜がある．外有毛細胞の先端部にある不動毛束が蓋膜と繋がっている．そのため，
基底膜の振動は不動毛束を通して蓋膜を振動させる．このモデルは �	�節で考察する．
外有毛細胞モデルは基底膜モデルと蓋膜モデルの運動によって生じた不動毛束の傾き

を入力とする．外有毛細胞モデルは不動毛束の傾きに応じて力を生じさせる．この力は図
�	
の可変電圧源として表され，基底膜モデルへフィードバックする．外有毛細胞モデル
は �	�節で提案する．

��



��� 蓋膜と不動毛束モデルの考察
図 �	�中の蓋膜と不動毛束モデルについて考察を行う．

����� 従来提案されている蓋膜モデル

蓋膜は基底膜と同様に蝸牛管に沿った一枚の膜であり，コルチ器を覆いかぶさるように
存在する．蓋膜は外有毛細胞先端部にある不動毛がささっている．基底膜の振動が不動毛
を通して伝わることで蓋膜を振動する．蓋膜と基底膜の相対的な運動が不動毛束を傾かせ
る．不動毛束の傾きは外有毛細胞への刺激である．不動毛束の傾きが大きいほど，外有毛
細胞への刺激量が大きい．そのため，蓋膜は外有毛細胞への刺激の（�）量および（�）タ
イミングを決める．従来提案されているモデルからこれらについて考察を行う．
これまでに蓋膜モデルはいくつか提案されている +
,. +�,. +��,．������� �のモデル +��,は

蓋膜の放射面上の振動および不動毛束のリンパ縁およびラセン隆起方向への振動を�次元
的にモデル化した．機械モデルとその等価回路モデルを図�	�に示す．モデルへの入力��
は網状板の振動速度である．網状板は外有毛細胞の細胞体と中央階を隔てる膜であり，十分
堅いため基底膜と同期して振動すると考える．蓋膜の質量は���，抵抗は���，そしてス
ティフネスは���で表される．不動毛束の抵抗は���
��，そしてスティフネスは���
��で表さ
れる．等価電気回路で網状板の振動速度��は電流 ���で表される．等価回路モデルの電流
&�と &�は不動毛束の速度と蓋膜の速度を表す．不動毛束と蓋膜のパラメータの値はスナネ
ズミを用いた生理学的実験によって得られた．特徴周波数は�  !"近傍である．不動毛束の
抵抗���
��はリンパ液との摩擦によって生じる抵抗が支配的であると考え，そこから計算し
た．蓋膜の抵抗���を調べることが出来なかったため，理論的な力学的特性が実験から得ら
れた結果に合うように決めた．���
�� 5 ���
����� �1���:��. ��� 5 �������� �1���:��

��� 5 ��

 ���1	 ���
�� 5 ��
� ��	 �:�������1�. ��� 5 ���� ��	 �:�������1� である．

����� 考察

図 �	�は ������� �の蓋膜と不動毛束のモデルから計算した周波数ごとの不動毛束の振
幅と位相である．不動毛束の振幅は網状板の振動に対して相対的な大きさである．
不動毛束の振幅は周波数が 
  !"近傍で最大になる．これは特徴周波数（8G5�  !"）

よりも高い周波数である．また，振幅の大きさは特徴周波数で基底膜の振幅の大きさと等
しく，最大で基底膜より �	
倍大きくなるになる．8��らのモデル +�,は蓋膜の振動が �次
元的な円運動であることを示し，特徴周波数が ��  !"以上で不動毛束の振幅は基底膜の
�倍程度になることを示した．図 �	�は蓋膜を �次元モデルで近似しているためにその振
幅は小さくなったと考える．
不動毛束の位相は基底膜が鼓室階に変位しているときを基準にして計算される．位相が

�度のとき，不動毛束は毛の長いほうへ傾く．また，位相が-���度のとき，不動毛束は毛

�




���

�'�

図 �	�� ������� �の蓋膜と不動毛束モデル．��� 機械モデル．�'� 等価回路モデル．

の短いほうへ傾いている．位相は特徴周波数近傍で-��度を示し，特徴周波数から離れる
にしたがって位相は-���度に近づく．位相が-��度のとき，不動毛束は毛の長いほう方へ
傾き，そのとき基底膜の変位はなく，基底膜は鼓室階に変位しようとしている．これは不
動毛束が基底膜の変位よりも ��度遅れていることを示す．基底膜の速度は基底膜の変位
を一階微分したものなので，調和振動では変位に対して速度は ��度進む．特徴周波数近
傍で不動毛束の振動は基底膜の速度に対して ���度遅れ，逆位相になる．

��� 外有毛細胞モデルの提案
前節で外有毛細胞への入力について定性的な考察を行った．本節は図 �	�中の外有毛細

胞モデルを提案する．

����� モデルの構成

本節は不動毛束の傾きによって生じる外有毛細胞の伸縮運動に着目したモデル化を行う．

�
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図 �	�� ������� �モデルの不動毛束の振幅と位相．実線が振幅，破線が位相を表す．（文献
+��,. 図 �	�）の再描画

外有毛細胞は細胞体の膜電位の変化によって細胞体が伸縮を起こす +
,．外有毛細胞の
静止膜電位は-�� 1H程度であるが，膜電位が浅くなると細胞体は縮み，膜電位が深くな
ると細胞体は伸びる �+
,. 図 ��．膜電位に対する細胞体の伸縮は非線形である．静止膜電
位近傍で伸縮は線形だが，膜電位が静止膜電位から離れると伸縮は飽和する傾向を示す．
線形な伸縮は膜電位が約-�
� 1Hから 
� 1Hの間である．また，膜電位が約-��� 1H以
下もしくは約 �
� 1H以上で伸縮は飽和する．
膜電位の変化は外有毛細胞先端部の不動毛束の傾きによっておこる +��,．膜電位の変化

は細胞内のイオン濃度の変化によって生じる．不動毛の先端部に機械的チャネルが存在
する．この機械的チャネルは開閉確率によってイオンの通過量が変化する．機械チャネル
の開閉確率は不動毛束が長いほうへ傾くと増加し，不動毛束が短いほうへ傾くと減少す
る．不動毛束は中央階に面しており，中央階の電位は �� 1Hである．外有毛細胞の電位
は-�� 1Hなので外有毛細胞に陽イオンが流入する．不動毛束が長いほうへ傾きくことで
機械チャネルの開閉量が増すと陽イオンの流入が増し膜電位が浅くなる．また，不動毛束
が短いほうへ傾きくことで機械チャネルの開閉量が減ると陽イオンの流入量が減り膜電位

��



が深くなる．したがって，不動毛束が長いほうへ傾くと外有毛細胞の細胞体は縮み，不動
毛束が短いほうへ傾くと外有毛細胞の細胞体は伸びる．
不動毛束の傾き *��
��に対する機械チャネルの開閉率��*��
���は式 ��	���次の$��7"1���

関数で近似される +��,．

��*��
��� 5
�

� 3���� 3���
��	��

�� 5 �?/
�

��*� � *��
���

�
　 ��	��

�� 5 �?/
�

��*� � *��
���

�
��	��


�� 
�� *�� *�は定数である．*��
�� + �のとき不動毛束は長いほうへの傾きを表し，*��
�� $ �

のとき不動毛束は短いほうへの傾きを表す．この機械チャネルの開閉率によって細胞内へ
流入するイオンの流入量が決まる．
基底膜の運動に外有毛細胞の伸縮運動は大きく寄与していると考える．外有毛細胞の

伸縮運動は基底膜の振動によっておこり，その伸縮運動によって生じた力が基底膜へ働
く．したがって，図 �	
に示す，基底膜と外有毛細胞はフィードバック系を形成する +��,．
フィードバック系には 
つの段階がある．
まず基底膜の振動により外有毛細胞の位置が変位し，不動毛束を通じて蓋膜が振動を起

こす．蓋膜と基底膜の働きにより，不動毛束が傾く �図 �	
中の ��．�つ目に，不動毛束の
変位によって，不動毛の先端にあるチャネルの開閉確率が変化し陽イオンの流入量が変化
する �図 �	
中の ��．チャネルの開閉確率はさきほどの式 ��	��で近似される．�つ目に，
陽イオンの流入量の変化が起こり，細胞内のイオン濃度が変わることで膜電位の変化が生
じる �図 �	
中の ��．外有毛細胞の等価回路モデル +��,より，このフィードバック系で考
えられる膜電位の変化量は �� 1H程度である．
つ目に，膜電位に応じて細胞体は長さ
を変える �図 �	
中の 
�．膜電位の変化量は静止膜電位から �� 1H程度はなれたところま
で線形であるので，膜電位の変化量が �� 1H程度で生じた細胞体の長さの変化は線形的
な特性とみなせる．最後に，細胞体の長さに応じて圧力が生じる �図 �	
中の 
�．この圧
力は不動毛束と蓋膜を通じて基底膜へかかると考えられる．不動毛が �度程度傾くと伸縮
運動は飽和し，また不動毛の長さは傾きにより生じる変位より十分大きいので，線形性で
あると考える．
以上より，不動毛束の傾きが起こす外有毛細胞の細胞体の伸縮運動により生じる力は，

不動毛束先端にある式 ��	��の機械チャネルの開閉確率に従うと考えられる．外有毛細胞
によって生じる基底膜への圧力 � ���

� は

� ���
� 5 � ������

� � I�*��
��� � ��	
�

I�*��
��� � 5 �
��*��
��� ������

����*��
��� �
��	
�

とする．� ������
� は最大圧力で，I�*��
��� �は正規化された圧力を表す．図 �	
に不動毛束

の傾きに対する外有毛細胞により生じる圧力を示す．提案した外有毛細胞モデル �式 ��	
��

��



図 �	
� 外有毛細胞の伸縮運動によって生じるフィードバック系．�．蓋膜の働きにより不
動毛束が傾く．�．外有毛細胞先端部にある機械的チャネルの開閉確率が変化し，陽イオ
ンの流入量が変化する．�．細胞内のイオン濃度が変化し，膜電位が変位する．
．膜電
位依存性の伸縮運動を起こす．
	 伸縮運動によって生じる圧力が蓋膜を通じて基底膜へ
働く．

を��������と��������の外有毛細胞モデル ��	���と取り替える．添え字の "は図 �	
の
電気回路の分路番号である．
�	�	�節で不動毛束の傾き *��
��� について蓋膜モデルを用いて考察を行った．その結果，

特徴周波数近傍で不動毛束は基底膜の速度 %�の逆位相で振動することが分かった．した
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図 �	
� 不動毛束の傾きに対する外有毛細胞が生じる力．式 ��	��の �次の $��7"1���関
数の係数は表 �	�	�に示す．符号が正のときは圧力が前庭階側に働き，負のときは圧力が
鼓室階側に働く．外有毛細胞により生じた圧力は不動毛束が毛の長いほうへ傾いたとき
（*��
��� + �）で細胞体は縮むので前庭階へ働き，不動毛束が毛の短いほうへ傾いたとき
（*��
��� $ �）で細胞体は伸びるので鼓室階へ働く．

がって，不動毛束の傾き *��
��� は

*��
��� 5 ���� � %� ��	��

とした．���は比例定数である．これにより生じる外有毛細胞の圧力 �式 ��	
��は基底膜
の速度と同位相である．この結果は����#���と��������の蝸牛モデルに含まれる外有毛
細胞モデルにより生じる圧力と同様である．また，生理実験からも外有毛細胞によって生
じる力が基底膜の振動速度と同位相であることが示唆されている +��,．
最大圧力 � ������

� は

� ������
� 5 � � !����@�

�



 ����
��	��

��



とする．� $ � $ �はゲイン係数である．� 5 �のとき基底膜運動の減衰がゼロになり，
� 5 �のとき外有毛細胞運動は基底膜運動に働かなくなる．

����� 計算機シミュレーション

��������と��������の聴覚末梢モデルに含まれる外有毛細胞モデル �式 ��	
��を提案
した外有毛細胞モデル �式 ��	����と取り替えるて数値計算を行う．
生理学的な実験や心理学的な実験で音刺激は鼓膜面に直接加えられるため，外耳モデル

を取り外してシミュレーションを行った．
数値計算法は �	�節で紹介した方法と同様に回路方程式を枝電流法を用いて求め，双一

次変換を用いて回路方程式を離散化する．提案モデルは外耳モデルを取り外しているた
め，回路方程式が �	�節と異なる．中耳モデルへ音圧� を入力として加えているため，中
耳モデルの端子電圧 ���� 5 � とする．式 ��	���の回路方程式の電圧ベクトル �は

� 5 �� 3 ���� ��	��
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とする．また，電流のベクトルは

� 5

	

�

&��

			

&����

�

� ��	���

とする．インダクタンスの行列��. レジスタンスの行列��および容量性サセプタンス
�����の行列��も同様である．以上の回路方程式を用いる．回路方程式の離散化は �	�

節と同様である．
中耳および蝸牛のパラメータの値，サンプリング周波数および使用した計算機の環境は

�	
節と同様である．外有毛細胞モデルのパラメータの値は表 �	�	�に示す．
入出力関数は基底膜の応答包絡から�つの評価方法で求めた．�つ目は，包絡で最も大

きい振幅を出力とする方法である．これは，心理実験では包絡が最大になる位置を中心に
純音を聞いていると考えたからである．�つ目は，特徴周波数の位置を決めて，その位置
での振幅を出力とする方法である．これは，生理実験では基底膜上の �点で振動を観測し
ているためである．特徴周波数の位置は � �$ ()*のときの共振の位置とした．

��



表 �	�� 提案した外有毛細胞モデルのパラメータの値．� 次の $��7"1��� 関数の係数

�� 
�� *�� *�の値は文献 +��,と +��,を参考にした．

名前 値 意味
� ���� 外有毛細胞モデルのゲイン
��� �
� 基底膜の速度に対する不動毛束の傾きの比例定数

� ���
 �������� �次の$��7"1���関数の係数 �式 ��	���


� ��� �������� �次の$��7"1���関数の係数 �式 ��	���

*� ��
� ������ �次の$��7"1���関数の係数 �式 ��	���

*� ��
� ������ �次の$��7"1���関数の係数 �式 ��	���

����� 結果と考察

入力に ����  !"の正弦波を加えたときの，基底膜の振動速度の振幅を図 �	�に示す．先
に図 �	
に示した��������と��������のモデルの出力結果と同様の結果が得られた．蝸
牛基部から徐々に基底膜の振動速度の振幅は大きくなり，基部から約 � �1離れた位置に
応答の頂点が見られる．頂点から蝸牛先端部へ向かって急峻に応答は小さくなる．また，
基底膜の振動速度の頂点の位置は，音圧レベルが上がるにつれて蝸牛基部へ移動してい
る．音圧レベルが 
� �$ ()*のときに �	
 �1あたりで現れる頂点は数値計算法の条件に
より異なる．したがって，数値計算上の誤差であると考える．また，蝸牛先端部で図 �	


と同様な誤差がみられる．これの誤差は提案モデルのほうが大きい．これは ��������と
��������のモデルの外有毛細胞モデルは基底膜の振動速度が大きくなるにつれて外有毛
細胞モデルによって生じる力が減少するのに対して，提案モデルは基底膜の振動速度が大
きくなるにつれて外有毛細胞モデルによって生じる力が飽和するため，外有毛細胞による
影響が誤差の大きさとして現れたと考える．
入出力関数は ��
. �
�. 
��. ����. ����. ����，
���. ����!"のときの基底膜の振動速

度から求めた．それぞれの入出力関数は図�	�-図 �	�
に示す．入出力関数は非線形な特性
を示している．低い音圧レベルでは線形である．これは �	
の外有毛細胞により生じる力
が線形であるためだと考える．音圧レベルが �� �$ ()*から �� �$ ()*のときにグラフ
の屈曲点が見え，傾きが � �$%�$未満になり圧縮特性を示す．音圧レベルが高くなると
再び線形になる．高い音圧レベルでは，外有毛細胞の働きがないときと出力の大きさが等
しい．これは基底膜へかかる圧力が外有毛細胞により生じる力よりもリンパ液によって生
じる圧力のほうが支配的になったためだと考える．また，入出力関数の低い音圧レベルの
線形な領域で出力は �� �$増幅した．生理学的実験や心理学的実験 +�,の結果から得られ
た入出力関数では 
� �$の増幅がみられている．モデルの出力は生理実験や心理実験と
比べて �� �$低い．また，出力の求め方により圧縮特性に違いが現れた．これは図 �	�よ
り，音圧レベルが増加すると基底膜の振動速度の振幅が最大になる位置は蝸牛基部へ移動
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図 �	�� 提案モデルの基底膜の振動速度の振幅．横軸はアブミ骨からの距離．入力周波数
は ����!"．入力音圧はグラフ上に記述された数値．

するためである．出力の求め方による圧縮特性の変化の大きさが周波数が高くなるほど少
なくなったのは，高い周波数では基底膜の振動速度の振幅の山の幅が狭いため，音圧レベ
ルの増加にともなう基底膜応答の蝸牛基部への移動量が少ないためである．
圧縮の割合を評価するために，入出力関数の傾きは �� �$ ()*から �� �$ ()*の間で

計算した．入出力関数の傾きを表�	�に示す．モデルを用いて基底膜の応答包絡の頂点か
ら得た出力は心理実験の結果 +��,.+��,とほぼ等しい．特徴周波数の位置から得た出力の傾
きと生理実験の結果から得られたものを比較する．生理実験では �	� �$%�$+�,なので，モ
デルから得られた全体的に生理実験よりも傾きが大きい．��������らのモデルから得た傾
きは生理学的な実験や心理学的な実験から得た出力の傾きと比較して大きい．

��



0 20 40 60 80 100 120
0

20

40

60

80

100

120

Intensity [dB SPL]

B
M

 v
el

oc
ity

 [d
B

]

 

 

with OHC [BF]
with OHC [CF]
without OHC

図 �	�� 基底膜振動の入出力関数 ���
 !"�．外横軸は音圧レベル．縦軸は相対的な基底膜
の振動速度．基底膜振動の出力は包絡応答で最も大きい振幅 �$G�と特徴周波数の位置の
振幅 �8G�．

表 �	�� 周波数ごとの基底膜の入出力関数の傾き ��$%�$�．傾きは �� �$ ()*と �� �$

()*の間から計算．基底膜振動の出力は包絡応答で最も大きい振幅 �$G�と特徴周波数の
位置の振幅 �8G�．
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第�章 結論

��� 本論文のまとめ
本論文は音圧レベルに対する基底膜の圧縮特性を起こすメカニズムについて生理学的

特徴を考慮した外有毛細胞モデルを用いて検討した．生理学的実験を行うことが実験手法
上困難であるので外有毛細胞の計算機モデルを提案した．
まず，外有毛細胞への入力のタイミングについて考察を行った．外有毛細胞への入力は

外有毛細胞先端の不動毛束の傾きであり，不動毛束は蓋膜と連結していることから，蓋膜
と不動毛束モデルを用いて考察を行った．その結果，特徴周波数近傍で外有毛細胞への入
力は基底膜の変位に対して ��度の遅れていることが分かった．
次に，入力を受けた外有毛細胞がどのような働きをするのかを示すために外有毛細胞の

モデル化について検討した．外有毛細胞により生じる力として不動毛束の傾きによって生
じる細胞体の伸縮運動に着目した．伸縮運動により生じる力は不動毛束先端の機械的チャ
ネルの開閉確率に依存していると考え，そのモデル化を行った．機械的なチャネルの開閉
確率は不動毛束の傾きに対して飽和的な特性を持つ．外有毛細胞モデルにより生じた力は
基底膜モデルの速度に対して同位相で基底膜モデルへ働いた．これは従来モデルで提案さ
れていることと同様であった．提案した外有毛細胞モデルによって生じた基底膜の振動は
圧縮的であり，心理学的な実験や生理学的な実験から得られた非線形関数を模擬可能であ
ることを示した．
以上を通じて，音圧レベルごとに

� 低い音圧レベル　
外毛細胞の伸縮運動によって基底膜へ力が働き基底膜の振動を増幅させる．

� 中程度の音圧レベル
外有毛細胞の不動毛束の機械チャネルが飽和し基底膜へ働く力が飽和する．これに
より基底膜は圧縮的な振動を見せる．

� 高い音圧レベル
外有毛細胞により生じる圧力が完全に飽和し，また基底膜へ働く力はリンパ液によっ
て生じる力が支配的になる．

が起こり，これらにより蝸牛の非線形な入出力特性を説明できることを示した．
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��� 今後の課題
今後の課題として以下の �つについて議論するべきだと考える．

�	 蓋膜モデルの実装
�	�節で蓋膜と不動毛束モデルを定性的に考察を行ったが，定量的な評価を行うため
に提案モデル内に実装する必要がある．������� �の蓋膜と不動毛束モデルは提案モ
デルと同様に �次元モデルであり，電気回路で表されているので容易に行えると考
える．

�	 生理学的実験への適合
提案モデルの中耳および蝸牛のパラメータの値はヒトに対して適合したものを用い
た．実験動物に対して適合するパラメータの値を求め，シミュレーションを行いた
いと考える．

�	 心理物理実験への適合文献 +��,は心理物理実験で行われたマスキング実験と同等な
シミュレーションを蝸牛の処理モデル上で行った．モデルから得られた入出力特性
は心理物理実験から得れた結果と等しかった．提案モデルも同様なシミュレーショ
ンを行うことで蝸牛内の各機能を説明することが可能になると考える．


	 そのほかの非線形現象の説明
文献 +�
,の蝸牛の処理モデルでは，本論文で紹介した音圧レベルに対する非線形な
入出力関数以外にも，��� �音抑圧および. ��� 混合歪みといった非線形性について
も模擬している．今後の提案モデルでもこれらの非線形性についても説明していき
たいと考える．


	 外有毛細胞により生じる力
本論文は外有毛細胞により生じる力として伸縮運動に着目した．そのほかに不動毛
束により生じる力が主に基底膜へ働くという報告 +�
,もある．外有毛細胞による働
きを調べるために，提案モデルにおいても不動毛束により生じる力について考慮す
べきであると考える．

�	 外有毛細胞の伸縮運動
外有毛細胞の細胞体は細胞膜の電位容量により低帯域通過フィルタを形成すること
が示唆された +��,．高い周波数で外有毛細胞の伸縮運動はその時定数により基底膜
の振動に追従することが出来ない．これに対して，生理学的実験や計算機モデルを
用いて高い周波数でも外有毛細胞が伸縮運動を起こすことが示唆されている +��,．本
論文はこの知見に従い，外有毛細胞モデルを提案している．しかし，遅い時定数を
もつ外有毛細胞の運動でも速い基底膜の振動を増幅することが可能なモデル +��,が
提案されている．このことから，圧縮特性を説明するために外有毛細胞の運動が基
底膜の振動に追従出来なくても良い可能性もあることから，外有毛細胞の伸縮運動
の時定数についても考慮していきたいと考える．

��



以上について議論することにより，基底膜の振動に対する外有毛細胞の働きについてよ
り深い示唆が可能になると期待される．
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