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Ultrasonic Communication of Rats and Mice: A Review 
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Rodents emit ultrasonic sounds in a variety of social contexts. In this paper, following de-

scription of surgical techniques for devocalization and deafening which have been used in studies 

of ultrasonic vocalization in rats and mice, we discussed roles of ultrasonic vocalization in com-

munication during mating, fighting and mother-pups interaction. Male rats vocalize 50-60kHz call 

during sexual behavior and 22-24kHz call following ejaculation, while female rats produce 

50-70kHz vocalization during mating. Since the ultrasonic vocalizations of male and female rats 

affect sexual activity each other, ultrasonic vocalization may function as a way of communication 

in rat sexual behavior. In contrast, ultrasonic vocalization in mice may play less roles in com-

munication during mating although they emit 50-70kHz call and female mice prefer the male 

vocalization. In fighting, dominant male rats produce 50kHz vocalization, whereas submissive 

males vocalize 22-24kHz call. Both devocalization and deafening, however, resulted in no change 

of aggressive behavior. Infants of rats and mice also emit 40kHz sound under low temperature 

stress. Although their mothers utilize it to find pups, maternal behavior appears without pup 

vocalization. We concluded that excepting rat sexual behavior, ultrasonic vocalization in rats and 

mice may be a kind of by-products for physiological states in social situations rather than posi-

tive communication means. 

Key words: ultrasonic vocalization, devocalization, deafening, communication, social interaction, 

rats, mice. 
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　ラットやマウスの超音波発声は，その動物のおか

れている社会的場面によって，発せられる声の周波

数領域が特殊化している．そのため，それぞれの社

会的場面と周波数について，いわば別個に研究が進

められているのが現状である．しかしながら，同一

の周波数領域の発声が，異なる社会的場面において

発せられる場合もあり，それぞれの周波数の発声の

場面特殊性に関しては，若干の疑問が生じているこ

とも事実である．もし，各周波数の場面特殊性が十

分でないのであれば，ラット・マウスの超音波発声

の持つコミュニケーション機能も再考が必要となる

だろう．先にも述べたように超音波コミュニケー

ションの研究は社会的場面ごとに別個に進められて

いるため，それぞれの研究の傾向性が分離してきて

おり，それらを単純には総括しにくい．そこで，超

音波発声の持つコミュニケーション機能を考察する

ためには，まず一旦，それぞれの研究の動向につい

て整理する必要があるだろう．本論文では，ラット・

÷ウスにおける超音波コミュニケーションの研究技

法と動向を概観し，そのコミュニケーション機能に

ついての再検討を行うことを目的とする．

研　究　技　法

1．測定法
　ラット’・マウスの発声している超音波は約20kH。

～100kHzであり，したがって，超音波コミュニケー

ションの研究には，少なくともその領域の音声を収

録・分析可能な機器を取りそろえる必要がある．

もっとも理想的には，超音波を収録可能なマイクロ

フオン（Brue1＆Kjaerno．4135．4138など）をアンプ

（Brue1＆Kjaer　no．2610など）に接続し，バンドパス

フィルター（Krone－Hite　no．3550など）によって必要

な周波数領域（20～100kH・）にソースを限定し，テー

プレコーダー（TEAC　no．R－2ユO－Aなど）に録音する

（see，Geyer，McIntosh，＆Barfie1d，1978；Haney＆

Miczek，1993；Takeuchi＆Kawashima，！986；Thomas

＆Barfie1d，1985）．このとき，できればテープレコー

ダーは録音・再生速度が可変のものを用いる．視覚

的に発声をモニターしたい場合には，オシロスコー一

プ（Text．onixno．5103Nなど）を用いる．声紋の分

析には，さらにサウンド・スペクトログラフ（Kay

no．7029A，7800など）にかける必要がある．また，

このようなラットの超音波発声の測定のために開発

されたシステムとして，国内ではダイヤメディカル

システム社のDAF－1000がある（see　Naito，Arishi－

ma，＆Tonoue，1995；Tonoue，Iwasawa，＆Naito，
！987）．

第19号

　これらの機器は非常に高価で設定などに労力がか

かることから，試験的な研究では利用しにくい．こ

れに対し，非常に安価で簡使であり，多くの研究者

に利用されているのはバット・ディテクター（QMC

S　lOO　heterodyne　receiverなど）による超音波音声

のモニターである．これは，特定の領域の超音波音

声を可聴域の音声に変換するもので，ほぼ10～

150kHzの音域に対応可能である．例えば，目盛り

を50kH。に設定するとその前後5kH。までの音声を

可聴域に変換する．これをそのままヘッドフォーン

でモニターする事もできるし，オシロスコープに接

続して視覚的にモニターすることも可能である．す

でに，発声される音声の周波数領域がはっきりとし

ている場合には，これで十分使用に耐える．国内で

も3万円程度で入手可能である．

2．損傷手術

　単独の被験体の発声を対象とする場合には，音声

の収録に関して問題はないが，コミュニケーション

場面では，目的とする被験体だけではなく，刺激と

して提示した相手個体の発声を同時に収録してしま

う可能性がある．実験によっては，これらの発声を

分離する必要があり，そのためdevoca1izationの手

術が行われる．また，超音波音声の機能の研究Iなど

においては，さらに受け手側の聴覚に操作を加える

こともある．以下のこれらの手法について説明する．

（1）devoca1i・atio・

　超音波発声を阻害する手術としては，下喉頭神経

（inferior1aryngea1nerve）を切除する方法がもっと

も一般的に行われている．ヒトでは甲状腺手術など

でこの神経が傷つけられた場合に，声帯のコント

ロールに障害が起き腹声となる．醤歯類の喉頭もほ

ぼ同様の神経支配を持つ．我々はThomas，Ta1a1as，
＆Barfield（ユ981）に基づいた手法を用いている2）．

　まず被験体を工一テルにより麻酔する．ネンブ

タールなどの強力な麻酔は手術中に呼吸器系に負担

をかけることになるのでなるべく用いない．手術中

も麻酔の状態によって，適時追加する．頚部の腹側，

下顎の辺りから胸部にかけての体毛を剃り，仰向け

の姿勢で被験体を固定する1頚部腹側を正中線に

沿って3cmほど切開する．次に組織を分け，胸骨

舌骨筋を露出させる．さらに，胸骨舌骨筋を正申に

沿って切り込みを入れ，左右に分けて気管を露出さ

せる．このとき胸骨舌骨筋をあまり傷つけると，術

2）反回神経切断による発声遮断術は，静岡大学理学部竹内

浩昭博士の助言を受けた．この場を借りて感謝の意を表し
たい．
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後の呼吸に障害を及ぼす場合があるので慎重に行

う．気管の側部に左右総頚動脈と平行して走ってい

る両側の反回神経（reCurrent　nerVe）を同定する．反

回神経は，気管に沿って上行し，下喉頭神経となっ

て喉頭に入る（図1）．この反回神経を分離し，1

Cmほど切除する．その後筋肉を元に戻し，表皮を

縫合する．疑似手術の場合には，神経を分離すると

ころまで行い，切除は行わない．このような手術に

より，被験体の可聴域の発声と超音波領域の発声が

阻害されることが明らかとされている（Roberts，
ユ975）．

　　喉頭

胸骨舌骨筋

甲状腺

迷走神経

浸

、◆

¢ミ

’

㌻　　　反回神経

へ　　気管

右総頚動脈

図1　ラット上胸部右側の解剖図（腹側から開
　　胸）．迷走神経から分岐した反回神経は，

　　腕頭動脈の下をくぐり，気管に沿って上行
　　　して喉頭・甲状腺に潜り込んでいる（神経

　　　は黒線で示してある）．図は右側の血管お

　　　よび神経の走行をはっきりさせるため，気

　　管を左側に寄せて描いてある（Greene，
　　　1935をもとに作成）．

（2）．d・・f・・i㎎

　聴覚阻害の簡便な方法は，耳管を異物によって塞

ぐことで行われる（see，Thomas，Haroutunian，＆

Barfield，1981；White＆Barfie1d，1987）．具体的に

は外耳管にプラスチックの鋳型を流し込み，さらに

耳介を縫合クリップによって閉じることによって，

耳管への音声入力を絶つのである．この方法により，

ラットは，生理学的にも，行動的にも超音波音に対

して反応しなくなることが確かめられており，音量

の減少は40－50dBと見積もられている（Thomas，

Haroutunian，＆Barfie1d，1981）．

　また，このほかに耳小骨の除去や過度の音響刺激

による難聴状態の形成などの方法もある（Borden，

Wa1ker，＆Latane，1977）．耳小骨の除去は，ネンブ

タール麻酔下で行う．まず先端の鈍な針によって鼓

膜を破り，耳小骨を取り出す．次に，コロジオンを

含ませた脱脂綿を中耳に詰め，さらに外耳を歯科セ

メントで埋める、音響刺激による場合は，麻酔下で

90分間2kHzの音をユ45dBで提示する．

研究　動向

　ラットやマウスにおいて超音波発声が確認されて

いる社会的場面には’性行動場面，攻撃行動場面，母

子相互作用場面などがある（see　Nyby＆Whitney，

1978）．ここでは，それぞれの場面で観察される超

音波発声の特徴とそれらの研究動向について説明す
る．

1．性行動場面
　ラットの超音波コミュニケーションの中で，もっ

とも研究が体系的に進められているのは性行動場面

においてである．

（1）オスの発声

　性行動場面において研究されているオスラットの

超音波発声には，大別して，メスヘのアプローチや

性行動の遂行中に発声される50kH・～60kH・のもの

と，射精後の不活動期に起こる22kHzのものがある．

　ラットのオスは発情しているメスと出会うと

50kHz～60kH・の発声を行うが（Geyer＆Barfie1d，

1978），その頻度は提示されるメスの状態によって

変化する．麻酔された発情メスやすでに数回の挿入

を受けているメスに対する発声は，正常な発情メス

に対する発声よりも低下する（Geyer＆Ba．fie1d，

！978）．また，同時にオス自身の性的条件によって

もこの発生は左右され，テスト前に3回の挿入をあ

らかじめ行わせておくと，発声の潜時が短くなり，

頻度も増加する（Geyer，Barfieid，＆McIntosh，

1978）．逆に，すでに一旦性的飽和の状態に入った

オスは，発声の潜時が長く，その頻度も低い（Geyer，

Barfie1d，＆McIntosh，ユ978）．また，去勢によって

も発声は低下する（Geyer，Barfie1d，＆McIntosh，

ユ978）．したがって，性行動場面で観察される50－

60kHzのオスの発声は，マウントなどのオスの交尾

行動同様，androgenのような性ホルモンによって

大きく影響されると考えられる．しかしながら，去

勢によって逆に発生を増加させるオスも存在するた

め（Matochik＆Barfield，1994），androgenだけが超
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音波発声を規定しているわけではない．

　このオスラットの50kHzの発声は，メスの行動に

様々な影響を与える．メスもオスと出会ったときに

50～70kH・の超音波発声を行うが（Thomas＆Ba・一

fie1d，1985），この発声はテープに録音されたオスの

50kH。の発声を提示しただけで誘発することができ

る（White，Gonza1es，＆Barfie1d，1993）．しかレ，射

精後の22kH・の鳴き声では，メスの発声は誘発する

ことができない（White　et　a1．，1993）．また，オスの

50kH・の発声は，メスの誘惑行動であるda・ti・gを誘

発することも知られている（Geyer，Barfie1d，＆Mc1n－

tosh，　1978；Geyer，McIntosh，＆Barfie1d，1978；

Thomas，Ta1a1as，＆Barfie1d，1981）．したがって，

オスの50kH・の発声は，明らかにメスの性行動に対

して促進効果を持っている．

　このような性行動遂行中の発声とは別に，ラット

のオスでは射精後に22kH・の発声が認められる
（Ad1er＆Anisko，1979；Parrott，1976）．オスラット

に充分交尾経験を積ませておくと去勢後も性行動を

維持することができるが，射精後に発声を示す被験

体の割合は去勢によって低減することから，この発

声もand．ogenによって影響を受けていると考えら

れる（Parrott，1976）．しかしながら，先にも述べた

ように，この発声によってはメスの行動に変化は起

こらず，コミュニケーションとしての機能は高くな

いと考えられる．

　マウスでも，オスはメスと出会ったときに70kHz
の発声を示す（Di．in．o＆Whitny1977；Maggio，Mag－

gio，＆Whitney，ユ983；Warburton，Sa1es，＆Mil1igan，

1989）．実際のメスだけではなく，発情メスの尿を

提示しただけでもオスは発声することから，発情メ

スの尿申にオスの発声を引き起こす”フェロモン”’

などの化学物質が含まれていると考えられている’

（Sipos，Kerchner，＆Nyby、ユ992）。また，人工的な

香料によって臭いづけされたメスとの交尾経験に

よって，その香料の臭いだけでオスの発声を引き起

こすこともできるようになる（Nyby，Whitney，

Schmith，＆Di．imo，1978）．このような学習には鋤

鼻器官が重要な役割を果たしており，交尾経験前に

鋤鼻器官を摘出するとメスの尿に対する発声は抑制

される（Wysocki，Nyby，Whitney，Beauchamp，＆

Katz，ユ982）．しかしながら，鋤鼻器官の摘出やそれ

とZnS04による嗅上皮の破壊の組み合わせによって

嗅覚系を完全に破壊し，メスの尿に対する発声が障

害されたオスでも，実際の発情メスと一緒にして性

行動を可能にすると正常オスと同様な発声が出現す

るので，嗅覚手がかりのみによってオスの発声が駆

動されているわけではないと考えられる（Sipos，

第ユ9号

Wysocki，Nyby，Wysocki，＆Nemura，1995）．

　オスマウスの発声も，性行動と同様に性ホルモン

の影響を受けており，去勢によって低下し，teStOS－

teroneやdiethy1stilbestrol，methy1trienoloneなどの

合成estrogenの投与によって回復する（Dizzino＆

Whitney，1977；Nyby＆Simon，ユ987）．さらに内側

視索前野にteStOSterOneを植え込むとやはり去勢オ

スマウスの発声を回復させることができることから

（Matochik，Sipos，Nyby，＆Barfie1d，1994），精巣由

来の性メテロイドは内側視索前野に作用して性行動

時の超音波発声を調節しているものと考えられる．

　メスマウスはこのオスの鳴き声に対して選好性を

’示すが（Pomerrantz，Nunez，＆Bean，1983），そのほ

かの行動に与える影響は，まだ明らかではない．メ

スによる発声は確認されておらず，マウスの性行動

時の発声が，ラットのような双方向性の音声コミュ

三ケーションを形成しているかどうかは不明であ
る．

（2）メスの発声

　先にも述べたように，メスラットは交尾時に50－

70kH。の超音波発声を行なっており，オスに接近し

たと．きによく発せられ，その基本的な音声構造はオ

スの交尾時の発声と類似している（Thomas＆Bar－

fie1d，1985）．このメスの発声は，直接のオスとの接

触ばかりではなく㌧オスの50kH。の発声（White　et

a1．，1993）や性的能力のある（去勢されてない）オス

の臭い（White，Co1ona，＆Barfie1d，1991）の提示に

よっても引き起こされる．

　メスの発声も性ホルモンによって影響を受けてお

り，発情によって発声の頻度は増加する（Matochik，

White，＆月arfield，ユ99芋）．さらに，卵巣摘出によっ

て発声は低下し（Thomas＆Ba・fie1d，1985），est・a－

dio1とprogesteroneを補足投与してやると高頻度に

回復する（Matochik，Barfie1d，＆Nyby，1992）．

　メスの発声は，オスからメスヘの接近や後追い，

臭いかぎなど，オスのメスに対する様々な行動に影

響を与える（White＆Barfie1d，1987．1989）．我々

の予備的な実験では，厚回神経切断によって発声で

きなくなったメスラットは，正常な（sham）メスに

比べて，オスから受ける性行動が低下した（富原・

近藤・佐久間，未発表）．また，発声を止められた

発情メスを提示して，録音しておいた交尾中のメス

の発声を聞かせると，オスはただのノイズを聞かさ

れた場合よりも頻繁に50kHzの発声を行うようにな

る（White＆Barfie1d，1987．1989）．さらに，発声

を止められるとメスは正常な場合よりも多くdart－

ingを示すようになるが，交尾中の発声を再生して

やると元のレベルに戻る（White＆Barfie1d，1987，
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1989）．これはメスの発声がオスの行動を変化させ，

それが間接的にメス自身の行動を変化させているの

だと考えられている（White＆Barfie1d，1989）．

　以上のことから，ラットの雌雄が性行動中に行っ

ている50kH。付近の超音波発声は，その音声をやり

とりすることによって相互の交尾行動を促進してお

り，したがってそれは双方向的な音声コミュニケー

ションとしてラットにおける社会的相互作用の一形

態を成していると言える．一方，オスが射精後に発

する22kH・の発声にはそのような双方向的なコミュ

ニケーション機能は認められず，もしコミュニケー

ションとしての機能があるとしてもそれはオスから

メスヘの一方向的な情報伝達のみであり，むしろオ

スの生理的あるいは一晴動的な状態の結果として表出

される発声なのかもしれない．

　一方，マウスの場合も，メスがオスの鳴き声に対

して選好性を示すことは明らかとなっており
（Pomer・ant・et　a1．，1983），オスの発声が何らかのコ

ミュニケーション機能を有していると推察される

が，逆にメスによる発声は確認されていないため，

ラットのような双方向性の音声コミュニケーション

として成立しているかは疑問である．

2．攻撃行勲場面

（ユ）同性同士の攻撃行動場面

　オスラット同士の攻撃行動場面では，優位個体が

50kH・付近の発声を示し，劣位個体が22～24kH・の

発声をすることが明らかとなっている（Corrigan＆

F1anne11y，1979；Sa1es，1972；Takahashi，Thomas，＆

Barfie1d，　1983；Thomas，　Takahashi，　＆　Barfieid，

1983）．特に劣位個体の発声は，優位個体からの攻

撃に対し服従姿勢を示したときに多く観察され
（Ghiseni＆Lariviere，1977），攻撃行動の生起頻度

と相関を持っている（Takeuchi＆Kawashima，
1986）1そのためSa1es（1972）は，この劣位個体の22

～24kH。の発声について，劣位の服従を表す信号と

なっており，優位個体の攻撃行動を抑制する機能を

持つと推測した．しかしながら実際には，劣位個体

の発声を除去しても，逆に優位個体の聴覚を損傷し

ても，優位個体の攻撃行動は変化しない（Takeuch

＆Kawashima，1986；Thomaseta1．，1983）．また，優

位オスの発声を阻害した場合（Takahashi　et　a1．，

1983）や別のときに録音された攻撃行動時の発声を

聞かせた場合（Berg＆Baenninger，1973）でも，オ

ス同士の攻撃行動には変化はなく，これらの発声が

攻撃行動の生起に果たしている役割は小さいものと

考えられる．

　また，近年メス同士の攻撃行動中でも20－32kHz
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および32－60kH。の帯域で発声が確認されているが

（Haney＆Miczek，1993），オスと基本的に類似した

発声のパターンをとることから，これも同様にコ

ミュニケーション機能は低いものと類推される．

（2）母性攻撃行動場面

　ラットのメスは，妊娠・授乳中，侵入者に対する

攻撃性が特に増大する．この攻撃場面においては，

侵入者のオスが最初50kH・で発声し，メスから攻撃

を受けると22kH。の発声を示すようになる（Ko1unie，

Stern，＆Barfie1d，1994）．しかしながら，オスの鳴

き声を人為的に止めても，逆に母親の耳を聞こえな

くしても，母性攻撃行動は変わりなく起こることか

ら（Ko1unie　et　a1．，1994），この場面の発声も母性攻

撃行動の出現にとって重要ではないと考えられる．

3．母子相互作用場面

　新生仔期のラットやマウスを，母親から単離し，

体温低下などのストレスにさらすと約40kH・で発声

する（Noirot＆Pye，1969）．仔ラットを24時間母親

から分離しても，それだけでは仔の発声は増加しな

いので，仔の発声は母親剥奪による心理的ストレス

よりも，体温低下などの生理的ストレスに直結して

発せられるものと考えられる（Ciru11i，Santu㏄i，

Lavio1al　A11eYa，＆Levine11994；Hofer，Brune11il＆

Shai・，1993）．

　ストレス時の仔の発声は，単離された仔の位置を

母親が同定することに役立つが（Brewster＆Leon，

1980；Brune11i，Shair，＆Hofer，1994；Smotherman，

Be11，Hershberger，＆Coover，1978），母親の仔戻し

行動は仔の鳴き声によっては増加しない（Brewster．

＆Leon，1980；Smothermaneta1．，1978）．母親はリ

ター中のいずれかの仔が鳴いていれば，どの仔が鳴

いているかに関わらずすべての子に対して仔戻し行

動を行う（Brewster＆Leon，1980）．また，遺伝的に

耳の聞こえない系統のマウスでも，正常な母親と同

様に母性行動を示す（D’Amato＆Populin，1987）．さ

らに，その系統の仔は聴覚の障害のために発声が低

下しているが，養母交換してやると，他系統の正常

母親は，その仔に対しても自身の仔と同等の母性行

動を示す（D’Amato＆Populin，1987）．したがって，

基本的には，仔の発声は母親の養育行動にとって必

須ではないようである．

　したがって，全体として見るならば，仔の発声は

母親にとって仔の位置の同定には役立つものの，母

仔コミュニケーションとしての意義は比較的低いと

考えられる．しかしながら，近年仔の超音波の鳴き

声によって，母親の仔に対する生殖器部位のなめ行

動が誘発されるという報告もあり（Brouette－Lah1ou．
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