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1.　はじめに

ヒトの脳は，長い進化の過程の中で，古い脳の上に新しい
層を積み重ねて作られてきた．そこには，ヒトならではの手
を使った巧緻動作や二足での歩行動作といった，複雑な動き
を可能にするための幾度とない挑戦があったからであると
いえる．この複雑な脳の進化は，単に感覚入力と運動出力を
結び付けることだけで成し得たものではない．絶え間ない
外界からの様々な感覚情報に対応しながら，それらを捉え，
情動や感情を基盤に意思や思考，創造を発動させることで発
達させてきた．脳に入力された感覚情報を適切に統合し組織
化していく処理過程を感覚統合というが，この感覚統合には
どのような感覚情報が入力されるかが重要となり，それに
よって出力応答内容が変化する．中でも，嗅覚は，感覚系に
おいて特に個体の行動と密接に関連する感覚情報とされ，
ヒトの創造性を広げ生活を豊かにする可能性をもつものと
考えられている．元来，ヒトの嗅覚は，視覚や聴覚といった
主感覚とは違いむしろ従感覚的な役割と考えられてきた．
しかし，このヒトの嗅覚は，八千万種以上の匂いを識別し，
視覚や聴覚，触覚（体性感覚）などの他の感覚が機能しない
状況下でも，常に機能している．そして，これら他の感覚が
薄らいでしまったあとでも，匂いは頭の中に記憶として残っ
ている．匂いと脳の関係について，進化論的には，左右大脳
半球は，嗅球や嗅索などから成る嗅葉といわれる旧皮質領
域が発達したものであるとされている．海のような水の中
でも働かせることのできる嗅覚器官は，いわば遠方探知器の
受信装置のようなものともいわれており，海の中での進化と
ともに，必然的に匂いに関連する脳領域が最初に発達した
とされる．
ヒトの第一次嗅覚皮質野は，側頭葉内側部に存在している

が，発生学的には古皮質であり三層構造となっている［1］．
嗅内皮質は，同じく古皮質である記憶や学習に携わる海馬へ
情報を伝達し，情動反応の処理や記憶固定に携わる扁桃体へ
と伝えられる．そのため，匂いが単に物理的な感覚情報で
あれば，匂いの感じ方には個人差が生じないはずであるが，
実際には同じ濃度の匂いであっても感じ方は異なる．多く
の研究から，質と強度が匂いを決める要素として明らかに
なればなるほど，感受性の異なるヒトにおいてはその影響
を客観的に結論付けることが難しくなる．匂いが，他の

感覚に比べ短い神経伝達プロセスで処理され，新皮質の
担う高次機能と旧古皮質の担う記憶や情動が関連しながら
処理されていくことを考えると，これらのメカニズムを
解明するためには，ヒトそれぞれの一瞬一瞬における心や
意識といった領域にも踏み込んで考える必要性がある．
そのためには，匂いの心象や官能的側面の評価のみならず，
刻一刻と変動する匂いの影響を受けた脳の活動状態を，
いかにリアルタイムに捉えるかが，匂いの本質的な評価と
なるのではないかと思われる．本稿では，まず匂いが脳内で
どのように処理されていくのかついて概説し，近年，飛躍
的に発展を遂げてきた非侵襲脳機能計測法である脳波解析
を用いた匂いの研究を中心に，脳は匂いをどのように捉え
ているのかについて考えてみる．

2.　匂いの脳内情報処理

2.1　匂いの受容機構
嗅覚神経ネットワークともいえる匂いの情報処理機構の

解明には，Buckら［2］が行った嗅細胞膜に存在する嗅覚
リセプター蛋白の遺伝子クローニング研究が重要な報告の
一つとなった．この報告により，匂い受容体遺伝子は，ヒト
では約350個の多重遺伝子ファミリーを形成していること
が明らかとなり，嗅細胞におけるトランスダクション機構
の基本原理が初めて解明された．個々の嗅細胞は一種類の
匂い分子受容体を発現することも明らかにされてきた［3］．
さらに，嗅細胞から伸長する嗅覚神経が，嗅球に分布する
糸球体へ投射する嗅神経ネットワークの原理について飛躍
的に解明がなされている［4］．中でも，嗅球内の匂いの種
類に応じた「匂い応答地図」は，匂い分子の化学的構造に
基づいた表現を担っており，嗅覚も視覚や体性感覚情報と
同様に脳内で空間的表現が行われているものと理解できる．
そして匂い応答地図には，後天的に獲得された匂いの質を
処理するための神経投射のみならず，先天的に侵害的な
刺激に対する忌避反応を誘発するような遺伝子が組み込ま
れた神経投射も関係していることが明らかとなっている．
では，嗅覚情報は，さらに上位の嗅覚領域ではどのように

処理されていくのであろうか．多様な領域で構成される中，
梨状皮質は主要な研究対象とされてきた［5］．Gireら［6］は，
梨状皮質ニューロンの電気生理学的解析を用いた研究の
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中で，匂いに対するニューロンの発火活動は，その匂いを
「報酬」と結びつける連合学習によって変化を示し，匂いが
意味する報酬の大きさ，つまり匂いの価値判断と有意に関連
することを報告した．嗅上皮と嗅球が匂いの種類を同定し，
梨状皮質の神経活動は，匂いの処理に関連する連合線維を
介する入力性に大きく依存している［5］ことから，本脳領
域は，匂いの種類を判別することより，脳内のネットワーク
を利用して，意味づけや価値づけの役割を担うものと思われ
る．これは，応答行動としての行動選択に向けたアクティ
ベーターとしての可能性を有する．

2.2　高次脳における匂いの情報処理
ヒトは匂いを脳内でどのように処理し，心身や行動へど

のように結び付けていくのか．我々は，生活の中で何らか
の匂いを嗅ぐと，過去の出来事（記憶）を鮮明に想起する
（プルースト効果）ことがある．例えば，木材を燃やす煙の
匂いは，暖炉やストーブから発せられる状況であれば心地よ
さを感じるかもしれないが，そのような状況でない所で
嗅ぐと不安を惹起させるかもしれない．同じ匂いであって
も，環境や行動の文脈に依存して「快」とも「不快」とも処理
される．これらのことは，嗅覚が複雑なメカニズムによっ
て処理されていることを示唆する．つまり，匂いが脳内で
表象されるためには，単に感覚量や刺激量といった情報を
脳内処理することだけでなく，意識状態の如何に関わらず
情動，記憶や注意などの脳機能との関連が必要な要素である
と考えられる．
神経学的にみると，嗅球より上位の神経路は，視床を経由す

る経路と経由しない経路の二つが明らかとなっている（図1）．
そして，嗅覚神経は新皮質に存在する前頭眼窩野に最終的
に投射する前に，海馬や扁桃体などの旧皮質の他の部位を
経由する．梨状皮質から嗅内皮質を介して海馬へ入力する
経路では「認識」に関する情報が，一方，扁桃体周囲皮質を
介して扁桃核に入力する経路では「情動」に関する情報が，
それぞれ階層的な段階を経て並列に処理されている［7］．
大気中には，無数の揮発性低分子が存在するとされる中，

ヒトは40万種以上の分子を匂いうると推定されている［8］．
脳はこの膨大な情報をどのように処理し脳内表象へと変容
させていくのであろうか．これらを解明していく上での

一つの手がかりとして，「脳の機能局在」がある．機能局在と
は，脳（主に大脳皮質）が領域ごとに異なる機能を担ってい
るとする理論である．機能局在は，ブローカやウェルニッケ
の失語症に関する臨床解剖学的記述によって発展を遂げた．
そして20世紀初頭に，大脳皮質の細胞構築学的分類による
機能的区分を実証的に行ったブロードマンは，「脳地図」を
作成し機能局在を詳細に作り上げた．このブロードマンの
脳地図は，もともと脳の各領域の層構造の違いに基づいた
分類であったが，この分類は機能的差異にもつながること
が多くの報告で示されてきた．現在では，脳機能局在論に
対して否定的な立場もあり，脳の機能は脳全体で処理され
ているという全体論的な考えも展開されているが，著者は
両者からの解釈が必要と考えている．匂いに対する脳の
反応は，全頭的な評価から捉えながらその様相や局在性を
明らかにすることが重要である．そして匂いは一瞬にして
脳内へ入力され処理される．そのため，時間分解能に長け
た解析方法が必要となり，かつその結果が情動，認知機能
さらには行動との因果性を証明できるものとならなければ
ならない．脳波を用いて匂いを捉えることは，これらのこ
とを解決できる一つの手段となりうる可能性を秘めている．

3.　脳波による匂いの脳機能評価

3.1　脳波とは
近年，ヒトの匂いに関する脳内情報処理の研究は，脳波

（Electroencephalography：EEG），磁気共鳴機能画像法
（functional Magnetic resonance imaging：fMRI），脳磁図
（Magnetoencephalography：MEG）や陽電子放射撮像法
（Positron emission tomography：PET）などによる非侵襲脳
機能計測法の発展に伴って進歩を遂げてきた．これらの
計測法には，時間分解を得意とするものや空間分解を得意
とするものなどそれぞれの特徴がある（図2）．
脳波は，1924年にドイツの精神科医ハンスベルガーが

ヒトで初めて計測を行い，1929年にヒトの脳内電気活動
には様々な波形成分やリズムがあることを報告して以来，
医学を中心に様々な領域で長きに渡って用いられている．
他の計測法に比べ，非侵襲性が高く，特に時間分解の側面

図1　嗅覚の処理経路 図2　非侵襲脳機能計測法の比較
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「匂い」を脳波から捉える

から解析が必要な研究においては有用な脳機能計測法であ
る．脳波は，ニューロンから生じる電気的活動を，頭皮上や
頭蓋内から電極間の電位差として計測したものである．その
発生源は，大脳皮質錐体細胞の樹状突起におけるシナプス
電位（主にシナプス後電位）とされ，数十万から数百万単位
のニューロンの電位が加重されて脳波として計測が可能と
なっている．一般に脳波といえば，狭義には自発的に生ず
る基礎活動あるいは背景活動のことを指す．この活動の
解析手法は，周波数解析などを用いて基礎律動を判読し，
その特性を神経生理学や心理学的側面などから評価すること
で行われる．一般的には次のような周波数で分類される．
  δ（デルタ）波：2（1.5）～4（6） Hz帯域．睡眠時に出現．
脳外傷でも出現する．

  θ（シータ）波：4（6）～8 Hz帯域．眠気にて出現．記憶
想起，イメージ時や緊張からの解放時に出現する．

  α（アルファ）波：8～13 Hz帯域．リラックス時に頭頂
後頭領域に出現・増加．深い自己内観時にも増加する

  β（ベータ）波：13～30（24） Hz帯域．覚醒時や集中時
に出現・増加．脳神経活動の基盤となる帯域である．

  γ（ガンマ）波：30（24）～70（100） Hz帯域．注意・認知
処理時に出現・増加．感覚統合時に出現する．

一方，外部から刺激を与えることにより，その刺激に対す
る反応として出現する波形は，誘発電位や事象関連電位
（Event-related potentials：ERP）（以下，ERP）といわれる．
ERPは，脳内における予期，知覚，注意，判断，意思決定
などの認知処理過程に関連した神経活動を反映した電位で
ある．1946年にWalterらが，期待，意欲や動機づけなどに
関連する随伴陰性変動（Cognitive negative variation：CNV）
を報告して以来，様々な脳波波形が報告されてきた．中で
も，P3（もしくはP300）成分は，ERPの代表的な脳波成分で
あり，視覚や聴覚刺激を中心としたオッドボール課題のよう
な認知課題を行った際に生じる内因性の活動電位を反映した
ものである．波形の時間要素を現す潜時は，刺激事象に対す
る脳内情報処理速度の指標とされ，振幅は，認知文脈が更新
された際に向けられる注意資源量を反映した指標と考えられ
ている［9］（図3）．

3.2　匂いの脳波研究
ヒトにおける嗅覚の非侵襲脳機能研究は，これまで様々な

ツールを用いて行われているが，EEG研究が最初とされる．
1962年，Moncrieff［10］は，匂い刺激時の脳波の原波形を視
察してα波帯域の神経活動が抑制されることを報告した．
1967年，Allisonら［11］が匂いをヒトの鼻孔に吹き付ける方
法によって大脳頭皮上から嗅覚誘発脳波を計測することに
成功し，匂いの脳内応答を脳波によって記録した．さらに，
外池ら［12］は，被験者の呼吸の吸期に同期して匂いを短い
パルス状にして鼻孔に吹き付ける呼吸同期式匂い刺激法を用
いて刺激後約1秒間の応答脳波波形を算出し分析した結果，
波形成分のもつ神経生理学的情報が主観的な匂い知覚成分
と対応する可能性を明らかにした．さらに現在に至るまで，
脳波を用いた様々な匂いに関する神経生理学的研究が進め
られてきた．
古賀［13］は，臭気時の安静脳波活動について検証してお

り，無臭対象として設定したホホバ油臭に比べ，ムスコン
臭は後頭部のα波帯域の振幅値を減少させることを報告し
た（図4）．
嗅覚刺激を用いたERP研究では，嗅覚事象関連電位

（Olfactory event-related potentials：OERP）（以下，OERP）と
呼ばれるERP同様の成分指標が用いられている．匂いの刺
激濃度が高くなると，刺激の知覚に伴って一般的注意を反映
するN1成分や，選択的注意によって誘起されるP2成分は
大きく増幅される．これらの成分は，刺激に対する脳内注意
資源量が大きいほど高振幅に記録される．OERPを用いた臨
床研究では，統合失調症を呈した患者は，健常者と比較し
N1およびP2成分の振幅が大きく減少［14］し，アルコール
依存症患者はN1－P2潜時の遅延とP2成分振幅値の減少を示
す［15］ことが報告されている．一方，P3成分は，N1やN2

に比べ処理過程に様々な要因が影響を及ぼす．匂い刺激の
呈示時間の違いは潜時の変化をもたらし，匂いを暴露させた
際の認知課題時のP3成分は，振幅が影響を受けるなど，
刺激条件や課題によって振幅や潜時が変化することが明らか
となっている［16］．
これらのように，脳波は，頭皮上の電極によって脳内で生じ

た神経細胞群による集合的な電位を経時的に記録し，匂いが
及ぼす繊細な脳機能の変化を捉えることを可能としている．
しかし，細胞から頭皮上までの構造が違うことから，電気抵抗
率にも違いが発生し電界歪の影響が生じるため，空間分解脳

図3　事象関連電位 図4　香りがα波帯域の活動に与える影響［13］
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が低い点が短所とされ，脳内神経活動領域や責任領域を推定
することが精度上困難とされてきた．近年，脳内の活動信号源
を推定する解析手法の発展に伴い，脳機能イメージング手法と
して神経活動領域を標準脳画像へ重畳し描き出せることがで
きるようになっている．著者は，この手法の一つである
LORETA（Low resolution brain electromagnetic tomography）
解析（https://www.uzh.ch/keyinst/loreta.htm）を用いて研究を
行っている．これにより時間的・空間的側面から脳活動を検証
することが可能となる．

4.　匂いが及ぼす脳機能への影響

4.1　匂いと認知機能
脳は，匂いを意識的に検出せずともその影響を受けるこ

とが明らかになってきている．このことを検証した最初の
研究として，Kirk-Smithら［17］は，検出されない匂いであっ
ても不安を生み出す無意識の条件付けになることを発見し
報告した．さらに，Lorigら［18］は，この研究を発展させ
脳波を用いて検証している．方法は，ガラクソリド（麝香臭）
を臭気刺激とし，それを低，中および高濃度条件に分類し投
与した際の脳波を分析した．低濃度は，意識的に検出できな
いレベルの臭気であった．続いて，被験者は，ランダム化さ
れた順序で提示されたすべての濃度条件および無臭統制条
件下にて，文字検出課題という認知課題を実施し，検出まで
の反応時間を計測した．その結果，低濃度条件に比べ無臭
統制条件の方がα波帯域の活動値が大きくなった．また，
反応時間においては，低濃度条件は，無臭統制条件に比べ
約二倍の時間を要する結果となった．さらに，匂いが及ぼ
す認知過程への影響を調べるために，事象関連電位P2とP3

成分を用いて検証を行っている．方法として，臭気中まれ
に発生する聴覚刺激（低音のトーン）の出現回数を数える
ように課題設定し，その際のERPを算出した．その結果，
P2およびP3成分は無臭統制条件に比べ臭気暴露時に振幅
値は増加した．これらのことから，匂いは，意識的に検出
されない場合でも，心身の緊張状態に影響を及ぼし，行動
に関連した中枢神経系への影響，つまり適切な刺激評価や
認知機能の遂行に必要な「文脈の更新」のプロセスに影響
を及ぼす可能性を有することが明らかになった．
また，匂いと記憶の機能の関連について，これまでの研究

では，EEG計測を行うとβ波からγ波帯域の神経オシレー
ション（振動）活動が観察されることが知られている．この
神経オシレーションの同期が，特化した機能をもつ脳領域群
を統合させる役割を持つことが明らかにされてきた．Igarashi

ら［19］は，海馬依存的な学習である「匂い－場所」連合課題
をラットに対して実施し，85%以上の正答率が得られるまで
三週間トレーニングさせ，その期間中の神経活動について検
討している．その結果，学習に伴い嗅内皮質と海馬の20－
40 Hz帯域のオシレーション活動の同期が強化された．嗅内
皮質の外側部は，嗅球や梨状皮質からの直接投射を受けて嗅

覚信号を海馬へと送り込む領域であり，海馬に豊富な神経連
絡を作っている．そのため，20－40 Hz帯域の同期強化が，
嗅皮質－海馬ネットワークの機能的結合を促進している可能
性を示唆している．Buzsákiら［20］も，陳述記憶の記銘およ
び想起の過程において，嗅内皮質と海馬のオシレーションが
作用していることを報告している．日常の中でよく起こるプ
ルースト効果の神経基盤にも，この活動同期性が関与するか
もしれない．ヒトの嗅覚は意識下に存在し，無意識のうちに
ヒトの脳活動や行動に影響を与えている［21］．Larssonら
［22］は，対象者に音，匂い，絵や単語などの手がかりを与
えて自身の体験を想起してもらった際，匂いを手がかりにし
た条件は，他の感覚刺激や言葉刺激の条件に比べ，自身に関
する事象や状況，感情などを鮮明に思い出す傾向が強くなる
ことを報告している．興味深いのは，半ば受動的な嗅覚刺激
によって，それをきっかけに記憶が意識化されることであ
る．そして単に言語的な想起にとどまらず，その時に感じた
情動や感情といったものを伴う記憶として思い出されるので
ある．匂いによる記憶想起の際には，扁桃体－海馬ネットワー
クが強く活性化され，前頭前皮質の神経活動性は相対的に少
ない［23］とされる．これらのことは，匂いをきっかけとす
る記憶想起の神経基盤には，認知機構よりも情動が大きく影
響を及ぼしている可能性を示唆している．

4.2　匂いと情動
匂いによって惹起される快・不快のような情動は，大脳辺

縁系，主に扁桃体の活動によって生じる．情動は，刺激や様々
なきっかけに対し直接的に脳内で意識されるものではなく，
むしろその多くを前意識的に評価したのちに，情動を内言
語的に顕在化させる機構の働きによって惹起される．これを
二次情動というが，この二次情動では，扁桃体を中心とす
る情動回路の中の特に前頭皮質にある前頭眼窩野が大きな
役割を果たす［24］．先に概説したOERPを用いて，バラの
香気成分（βフェニルエチルアルコール）が性差に及ぼす
影響を検討した研究［25］でも，嗅覚検査を行い，認知閾値
や検知知覚値といった嗅覚閾値にはともに差は認めなかっ
たが，P3成分には性差を認めた．つまり，嗅覚閾値などの
低次機能の差ではなく，香りによって影響を受けた情動や
より高次な皮質レベルでの機能の性差を反映した可能性を
示唆している．前頭眼窩野は，匂いの検出時よりも匂いの
親しみやすさを判断している際に活動性をより高め［26］，
機能解剖学的な性差を有することも明らかとなっているこ
とから，本結果には，本領野の関与が推察される．
これまで，情動に関連する脳機能に関して，自己や他者の

心の世界の推論に関連するメンタライジングネットワークや
身体認識の顕著性に関連するサリエンスネットワークなど，
いくつかのネットワークが明らかとなってきた．その背景に
は，脳機能は合目的的な条件下では，並行的あるいは相互依
存的に活動する機能的ネットワークとして捉えることの必然
性が存在する．その中の一つに，前頭眼窩野の一部をネット
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「匂い」を脳波から捉える

ワーク領域とする「デフォルトモードネットワーク（Default 

mode network）［27］」がある．これは，前頭前野内側皮質，
後部帯状回皮質や楔前部など大脳皮質正中線上に位置する領
域から成り立っている（図5）．
デフォルトモードネットワークは，外へ意識的な注意を

向けず，安静にしている状態で脳活動が高まる集合的な脳領
域の総称である．本ネットワークは，自己の身心内部に注意
が向けられている時と関係があり，自身の身体状態や感情状
態の認識と深く関わっているとされている［28］．これまで，
デフォルトモードネットワークにおける神経活動性の変化
については，α波帯域で検証した研究が報告されている．
本帯域の成分は，安静状態における情動変化を反映する脳波
であり，緊張状態やストレス状態時には振幅値やパワー値が
大きく変動する．
匂い刺激に対するα波帯域の変動を検証した研究報告で

は，好ましいと感じた快適臭はパワー値を増加させるという
報告［29］がある一方，Toriiら［30］は，好みの匂いを嗅い
だ時にはパワー値は減少するとしており，その理由に情動や
感情の誘起を挙げている．著者らは，段階的に濃度を変化さ
せたアンモニアを臭気刺激として，それらに対する瞬間的な
情動変化について，α波帯域成分を用いて比較検証した［31］．
α波帯域の活動値には，デフォルトモードネットワークのハブと
される頭頂葉楔前部領域の神経活動値をLORETA解析にて
算出し用いた．その結果，意識的には不快な匂いと評価され
なかった濃度の臭気刺激においても，無臭統制条件と比較し
て有意に神経活動値は減少を示した．この結果は，不快な
匂いがα帯域の活動性を減少させることを明らかにしたことだ
けでなく，匂いの処理システムにおいては，意識的な認知理解
と，無意識に脳内で処理される情動反応の間に機能的な差異
を有することを明らかにしたものと考えられる．ヒトの匂いの
知覚強度は対数関数的な増減を行うため，一概にアンモニア
含有量に比例して快不快が誘起されるものではない．そのた
め，匂いに対する意識的な主観感情は，一定の刺激量に達す
ることでしか誘起されないのであろう．匂いの脳内表現を捉え
可視化するということは，単なる嗅覚刺激の受容から誘起され
る経験，知識を加味した意識的な主観的判断のみを意味する
のではなく，その根底にある情動との関連性，つまりネットワー
クの視点から総合的に評価していくことなのではなかろうか．

5.　おわりに

匂いの非侵襲脳機能計測研究は，近年著しい発展を遂げ，
従来未解明であった嗅覚の情報処理システムに新しい重要な
知見を与えつつある．このような中で，匂いの処理過程に
おいては記憶や情動の機能が大きな影響を及ぼすことが明ら
かにされてきた．そして，より高次の嗅覚皮質が働くことで
さらにそれらは意識化されていく．ヒトの脳は，入力された
情報とそれに対してどのように応答するかの情報を常に
“結び付け（バインディング）”している．嗅覚で言えば，
匂いといういわばボトムアップ的なひとつの入力情報をきっ
かけに，嗅いだそのヒトの匂いに関するこれまでの情動的・
認知的な記憶や知識をバインディングさせるのである．その
ことによって，時に脳は無意識に匂いに反応し，さまざまな
感情を発現させ，生きていくために必要な行動や行為へと匂
いを活かしていくのである．しかし，嗅覚情報が並列的かつ
階層的な複雑な処理経路の中でどのようにバインディングさ
れているかは，まだ未解明の課題である．匂いが心身へ及ぼ
す影響をより詳細に検証するためには，脳内の時間的空間的
側面からの検証が必要である．そのための解決の一つの手段
に，脳波解析がなるかもしれないと考えている．
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