
I．はじめに

日常生活で我々が行動するとき，通常，目標を

達成し報酬を得ようという動機づけによって行動

を計画しそれを実行に移す．報酬が得られなけれ

ば試行錯誤によって行動を修正するよう学習し，

よりよい行動をとるようになっていく．この際，

我々は絶えず現在の状態と到達目標とを比較し，

目標に近づくほど期待が高まる．従って，このよ

うな動機づけに基づく目標到達行動の情報処理に

際しては，報酬に対する期待の大きさが重要な要

素の1つであり，これに対応するニューロン活動

が脳内に存在することが予想される．

さて，このようなニューロン活動を調べるため

のサルを用いた実験の経緯を私の研究を例に述べ

ていきたい．まず，脳のどの領野から記録したら

よいのであろうか？その候補となる神経回路を次

に述べる．

II．大脳基底核・視床・皮質ループと辺縁系ルー

プ回路

脳内には，様々な刺激に反応して運動を行なう

ための情報処理に関わっていると考えられている

領野がいくつかある．Alexanderら［1］は，解

剖学的な神経繊維連絡から5つのループ回路を提

唱した．これは，図1にあるように，大脳皮質→

大脳基底核→視床→大脳皮質，という共通のルー

プ状の構造を持っており，それぞれのループ回路

は異なる機能的役割があるとされている．このル

ープ回路のうち，大脳皮質のレベルで前部帯状皮

質を通るループ回路は，特に情動や動機づけに関
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た単一ニューロン記録により，辺縁系ループ回路に属する腹側線条体や前部帯状

皮質に，短期的及び長期的報酬期待の情報を持つと考えられるニューロンがそれ

ぞれ存在することがわかってきた．また，前部帯状皮質のニューロン活動は強化
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あることもわかってきた．
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連した重要な刺激に反応して運動を起こすときに

重要であると考えられているループ回路である

（Heimerら［2］）．このループ回路を，回路中の

それぞれの領野と神経繊維連絡のある関連の深い

領野も記したのが，図2である（過度に複雑にな

るのを避けるためすべてを記してはいない）．こ

のループ回路は，大脳基底核のレベルで腹側線条

体（側坐核を中心とした領域），腹側淡蒼球とい

うように，腹側を通るがこれら腹側領域は組織学

的類似性が大きく，辺縁系との関連が深いことか

ら辺縁系ループと呼ばれることがある．このルー

プ回路の内で，まず腹側線条体に注目した．腹側

線条体は，側坐核を中心に，嗅結節および尾状

核・被核の最も腹側部を含む領域で，その解剖学

的な位置から辺縁系と運動系のインターフェース

の役割を果たす可能性が考えられており，動機づ

けに最も深く関わっていると考えられていた．そ

こでまず，腹側線条体のニューロン活動を調べる

ことにした．

III．多試行報酬スケジュール課題：目標到達まで

の労働量を操作し，目標到達までに複数ステップ

が必要な過程を想定した課題

さて，次に必要となるのはサルに行わせるべき

課題設定である．生体が起こすあらゆる行動の基

本的要素として重要である動機づけであるが，基

礎研究レベルでは動機づけを定量的に計測するこ

とは難しく，これまでの研究はほとんどがマウス

やラットを用いた単純な課題の実験であり，霊長

類であるサルに複雑な課題を用いた研究はあまり

行われていなかった．そこでまず，動機づけに関

連した目標指向課題で報酬期待が変化するような

課題として「多試行報酬スケジュール課題」を開

発した［3―5］．

図3に示してあるのは，サルが課題遂行の際に

見ているコンピュータのモニターに映し出されて

いる視覚刺激で，サルはこの変化を検出してモン

キーチェア内のバーを握ったり離したりすること

で課題を遂行する．図3Aは単純な視覚弁別試行
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図1．大脳基底核─視床─大脳皮質回路
Alexanderらが1986年に提唱した5つのループ回路を示す［1］．［大脳皮質→線条体→淡蒼球→視床→大
脳皮質］という共通の構造を持つ．それぞれの回路は異なる機能を担うとされ，Alexanderら［1］に従
い，役割がわかってきているものについてはそれを，わかっていないものについては大脳皮質レベルの領
野を，それぞれのループ回路の上に記す．



を示している．最初，モニター上部に視覚的キュ

ーが現れ（後述），サルがモンキーチェアー内の

バーを握るとモニター中心に白い固視点が呈示さ

れる．サルがこの固視点を見続けると，赤いター

ゲットが呈示される．ターゲットの色が赤色の間，

サルはバーを手で握っており，この色が緑色に変

わったら1秒以内にバーから手を離さなければな

らない．これを正しく行えば，ターゲットの色が

青色に変わって正解したことを示し，報酬のジュ

ースがサルに与えられる．さて，Bに示す多試行

報酬スケジュール課題では，視覚弁別試行を複数

回続けて正解しないと報酬のジュースが与えられ

ないようにしてある．たとえば，報酬を得るまで

に4回の試行が必要なスケジュールの場合は，1

～3回目の試行を正解してもサルはジュースを与

えられない．しかし，これらを正解しなければ最

終的なジュースをもらえる4回目の試行に到達し

ない．従って，サルは1～3回目の試行では報酬

のジュースがもらえなくても最終的にジュースを

得られる4回目の試行を目指してこれらの試行を

正解しなければならないのである．つまり，この

課題はゴールに到達するまでの労働量を変化させ

ることによって動機づけの程度やそれに伴う報酬

期待の大きさをコントロールしようとするもので

ある．我々の日常生活では，ゴールに1ステップ

で到達することはむしろ稀であり，複数のステッ

プを経てようやくゴールに到達する場合が殆どで

あり，このような過程も念頭に置いた課題である．

この課題では，サルが報酬に至るまでの何回目の

試行を行っているかというスケジュール進行度

（図中で1/4，2/4，3/4，4/4と表してある）を，

モニタ－画面上部に白色の長方形（視覚的キュー）

を呈示して，その明るさを変えることで示した．

即ち，1回目の試行では視覚的キューは暗い灰色
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図2．前部帯状皮質を通る辺縁系ループ回路
前部帯状皮質を通るループ回路は情動や動機づけに関して重要な刺激に反応して運動を開始するのに役割
を果たすのではないかと考えられている（Heimerら［2］）．また，強化学習理論との関連から考えられて
いる各レベルでの役割を左側に記す．腹側被蓋野からのドーパミンニューロン入力はエラー訂正のための
信号（Temporal Difference 信号）を提供していると考えられる．ループ回路と腹側線条体へのドーパミ
ン入力は太線で示してある．



であるが，2回目，3回目と進行するにしたがっ

てだんだんと明るくなり，最後の報酬がもらえる

試行では，最も明るい白色となる．サルが視覚的

キューの意味を学習すれば，これによって報酬到

達までのスケジュールのうち，どの試行を行って

いるのかがわかるはずである．一方，対照条件と

して，視覚的キューの順序及び報酬投与をランダ

ムにした条件（ランダム条件）を設定した．ラン

ダム条件では，用いる視覚的キューやターゲット，

要求されるバーリリース反応は全く同じである

が，どの試行を正解した時に報酬がもらえるのか

はわからない．このような条件ではサルは常に一

定の行動反応を示すことが予想される．

さて，サルがこの課題を学習した時，課題遂行
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図3．視覚弁別試行と多試行報酬スケジュール課題
A，この課題は単純な視覚弁別試行からなる．最初，モニター上部に視覚的キューが現れ，その後800ms
以上経過し且つサルがモンキーチェアー内のバーを握るとモニター中心に白い固視点が呈示される．サル
がこの固視点を見続けると，400ms後に赤いターゲットが呈示される．ターゲットの色が赤色の間（400
～1200ms），サルはバーを手で握っており，この色が緑色に変わったら1秒以内にバーから手を離さなけ
ればならない．これを正しく行えば，ターゲットの色が青色に変わって正解したことを示し，250～
350ms後に報酬のジュースがサルに与えられる．B，多試行報酬スケジュール課題では，視覚弁別試行を
複数回続けて正解しないと報酬のジュースが与えられない．ここでは報酬を得るまでに4回の試行が必要
なスケジュールの例を示す．途中の試行を失敗すれば，その試行を正解するまで先に進めない．サルが報
酬に至るまでの何回目の試行を行っているかというスケジュール進行度（図中で1/4，2/4，3/4，4/4）は，
モニタ－画面上部に提示した白色の長方形（視覚的キュー）の明るさを変えることで示した．この明るさ
はスケジュール進行度に比例している．



中に報酬期待の大きさが変化しているのかどうか

を見るために，報酬期待を反映する行動学的指標

として，課題を行ったときの誤答率と，課題中バ

ーから手を離す反応時間を測定した（図4）．す

ると，サルは報酬から遠い試行ほど誤答率が高く

且つ反応時間が長い，そして報酬が近づくにつれ

て誤答率が下がり反応時間も短くなった．これは，

サルが視覚的キューの持つ意味を学習して，スケ

ジュール課題の進行に応じて報酬期待の大きさを

変化させていることを反映していると考えられた

［3―5］．一方，視覚的キューおよび報酬の順序を

ランダムにして，報酬がどこでもらえるかわから

なくしてしまうと，サルは常に一定の誤答率およ

び反応時間で課題を行うようになった［4, 5］．

さて，この課題を遂行中のサルの腹側線条体か

ら単一ニューロン活動を記録して調べた結果を次

に述べる．

IV．腹側線条体のニューロンは短期的報酬期待，

スケジュール進行の情報を持つ

腹側線条体では，多試行報酬スケジュール課題

の内の特定の試行で視覚的キューやバーリリース

の時，および報酬投与時に反応するニューロンが

存在した［3, 4］．記録を試みたニューロンの内，

この課題遂行中に反応するニューロンの割合は

60％と非常に高かった．後述する前部帯状皮質

では67％である．これは単一試行の課題を用い

て腹側線条体から記録した他の報告が7％（Api-

cellaら［6］），14％（Schultzら［7］）程度なの

と比べて非常に大きく，複数ステップを経てゴー

ルに到達するような過程が生体にとって極めて重

要であるということを示唆している．図5Aに報

酬投与の時に反応した腹側線条体ニューロンの例

を示す．ここでは試行数1～3のスケジュールを

用いたときのニューロンの反応を，スケジュール

進行度に従って分けて示してあり，通常のキュー

の条件とランダム条件のときの反応をスパイク密

度プロットで示してある．このニューロンは報酬

が得られる試行（3/3，2/2，1/1）で，報酬投与

に先行した反応が見られる．これは報酬投与に関

連した反応であるが，各試行において報酬投与開

始時点よりも先に反応が始まることから報酬期待

に関連する反応であると考えられる．ランダム条

件にしたときは，すべての試行で一定の反応が見

られるようになったが，これはどの試行で報酬が

もらえるかわからないために，どの試行でも報酬

が得られる可能性を期待していると解釈できる．

しかし報酬が確実に得られるとわかっている通常

のキュー条件の報酬試行での反応強度と比較する

と，それよりは弱い反応である．一方，視覚的キ

ューが呈示されたときに反応するニューロン群

は，かなり異なる反応様式を示す．図5B，Cは，

視覚的キューが呈示されたときに反応するニュー

ロンの例で，Bのニューロンは2/3，3/3，2/2と

いう，スケジュールの最初以外の試行で反応して

おり，一方，Cのニューロンは，1/3，1/2，1/1

という，スケジュールの最初の試行で反応してい

る．他に，報酬試行のみで反応するもの等もある

ことから，これらを組み合わせることによって，

スケジュールの開始，継続，最終的な報酬といっ

た，スケジュール進行に関するおおまかな情報を

もっているものと考えられる［4］．実際，これら

のニューロン反応がスケジュールの各状態に関し

てどのくらいの情報を持つのかを情報理論と

ANOVAによって解析した結果では，視覚的キ
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図4．スケジュール進行と行動学的パラメターの関係
A，スケジュール進行度と課題の誤答率の関係．B，
スケジュール進行度とバーリリースの反応時間の関
係．



ューに反応するニューロン群はスケジュールの進

行度に関する情報を持ち，バーリリースから報酬

投与に至る試行の後半部のニューロン反応は，差

し迫った報酬の有無に関する情報を持つことが示

されている［8］．

V．長期的報酬期待を表す前部帯状皮質のニュー

ロン

これまでの研究［3, 4］で，腹側線条体では，

複数のニューロンによってスケジュール進行の情

報を持ちうること，報酬に関しては短期的報酬期

待の情報を持ちうることがわかってきた．しかし，

これらのニューロンの反応強度は各試行で有意差

が無く（例えば，図5Bの2/3と3/3），1つのニ

ューロンが報酬スケジュール全体にまたがるよう

な情報を持ち得ないということがわかった．しか

し，複数の試行にまたがって，報酬へ近づき動機

づけ・期待が高まるのにつれて反応強度がだんだ

んと強くなる或いは弱くなるような「長期的」報

酬期待の情報を持つニューロンが脳内に存在して

も不思議ではない．もしあるとすればどの領野に

あるだろうか．

辺縁系ループ内で大脳皮質のレベルに相当する

前部帯所皮質に注目した．なぜならば，1）前頭

295LECTURES●

図5．腹側線条体ニューロンの反応
A 報酬投与の時に反応したニューロンの例．縦軸の位置で，報酬投与装置のバルブが開き始める．B，C
視覚的キューが呈示されたときに反応したニューロンの例．縦軸の位置が，視覚的キューの呈示開始時で
ある．各反応はスパイク密度プロットで表す．スパイク密度プロットとは，各試行のニューロン発火とガ
ウス関数とのコンヴォリューションを取って全試行の反応を加算したもので，ニューロンの平均的な活動
を表す．



葉内側部にある前部帯状皮質は，創造性や計画・

認知制御などにとって重要な役割を果たすといわ

れている前頭前野，及び，情動に深く関わってい

る辺縁系の色々な部位と神経繊維連絡があり，こ

れらの情報を統合しうる位置にあることから，動

機づけに基づいた計画・行動の制御に大きな役割

を担うことが予想される；2）ヒトを被験者にし

た機能的MRIやPETなどを用いた研究及びサル

を用いた単一ニューロン活動解析の研究では，前

部帯状皮質が，パフォーマンスのモニターやエラ

ーの検出，葛藤する条件がある時や特定の行動を

選択する時などに活動することが報告されている

が［9―15］，これらの機能は報酬への近さや見込

みを評価することに依存している機能であると考

えられる；3）動機づけの障害が背景機序として

推定される強迫性障害や薬物乱用の患者の脳を機

能的MRIやPETなどで調べると，前部帯状皮質

に通常よりも強い活動が見られるという報告があ

り［16―23］，また，鬱病患者では前部帯状皮質

の活動の減少が見られるという報告がある［24］．

これらのことから，前部帯状皮質には，動機づけ

によって行動する際の長期的報酬期待の大きさを

表すニューロンが存在する可能性があることが推

測されたため，この領野から単一ニューロン活動

を記録して調べることにした．

前部帯状皮質の単一ニューロン記録位置を図6

に示す．前部帯状皮質は上壁及び下壁があるが，

腹側線条体との投射がより強いと言われている下

壁より記録した（図6前額断のシェード部分）．

図7では，報酬到達までに4試行必要なスケジュ

ールの場合のニューロンの活動をスケジュール全

体という長い時間でプロットしており，1回のス

ケジュールごとのニューロンの発火をラスター表

示（点1つがスパイク1つを表す）及びスパイク

密度プロット（スパイクを加算平均した活動に相

当）で示している［5］．図7においてA，Cは試

行の特定のイベント（たとえば視覚的キューが呈

示された時）で一過性に反応が出るもの，B，D

は1つのスケジュールの間ずっと反応し続けるも

のの例である．この図の例ではすべて最終的に報

酬が得られる試行に向かってだんだん反応が大き

くなり，また，視覚的キューおよび報酬の順序を

ランダムにして報酬がどこでもらえるかわからな

くしてしまうと反応が消失するか，常に同じくら

いの大きさの反応になってしまうため，すべて報

酬に近づくときの長期的報酬期待に関連した活動

であると考えられる．ここでさらに良く観察する

と，A，Bのニューロンは，4回目の試行で報酬

が与えられるよりも前に反応が減少しており，一

方，C，Dでは，報酬試行で反応が最大になり報

酬を得た後で反応が減少している．前者は，報酬

が確実に得られるとわかる最後の試行では反応が

落ちてしまうことから，まだもらえぬ報酬への期

待を表しており，後者は報酬を得られる試行で反

応が最大になることから報酬までの近さを表して

いるのかもしれない［5］．また，前者は報酬がも

らえないにもかかわらず課題を続けなければなら

ない「無報酬」試行でのみ反応が見られることか

ら，葛藤する状態やいらだちに対応した成分を持

つ可能性もある．
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図6．サル前部帯状皮質の記録位置
前部帯状皮質は前頭葉内側部に位置し，帯状溝の背
側壁及び腹側壁に広がる帯状皮質の前半部である．
右の図は，左の図の点線の位置（Anterior24）での
前額断であり，ニューロン活動記録部位はシェード
をかけた腹側壁の部分である（Brodmannの24c野に
相当）．記録部位の確認は，電極刺入状態で頭部MRI
を撮ることにより行った．



VI．強化学習理論と前部帯状皮質ニューロン活動

学習理論との関連を考えてみる．前部帯状皮質

を含むループ回路は，最近話題の強化学習（報酬

の有無を手がかりとして試行錯誤によってゴール

に到達する際の学習方式）に関わっていると考え

られる回路の1つである．強化学習理論との関連

から提唱されている仮説を図2に記入してある

が，大脳皮質のレベルでは各種の状態を表現して

おり，線条体のレベルでは大脳皮質からの入力を

元にして現在の状態とその元で可能な行動出力を

予測し，淡蒼球から視床を経て大脳皮質に至る部

分で最適な行動出力が競合の結果選択される，と

いう情報処理を行っているとされる．そして，黒

質緻密部や腹側被蓋野などのドーパミンニューロ

ンからループ回路への入力がエラー訂正のための

信号（Temporal Difference信号）を提供してい

ると考えられている［25―28］．ここで，ゴール

に到達するまでに複数ステップがあるような場

合，中間ステップは無報酬であり，無報酬の中間

ステップでも学習を進めるためにはどうすれば良
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図7．前部帯状皮質ニューロンの活動4例
報酬到達までに4試行必要なスケジュールのニューロンの活動をニューロンの発火のラスター表示及びスパ
イク密度プロットで示す．黒線及び黒点は通常の視覚的キューが呈示されている時，グレーの線及び点はラ
ンダム条件での反応である．A，視覚的キュー呈示時に一過性の反応を示したニューロンの例．時間0は第4
試行の視覚刺激呈示時で，ニューロン反応は時間0に合わせてある（以下同様）．上部には，スケジュール内
の各試行のおおよその位置を示してある．B，報酬投与付近で一過性の反応を示しながら各試行にまたがっ
て漸増する反応が見られたニューロンの例．時間0は第4試行の報酬投与装置がONになった時．C，バーリ
リースの時に一過性の反応が見られたニューロンの例．時間0は第4試行でバーから手を離した時．D，スケ
ジュール全体にわたって反応が漸増したニューロンの例．時間0は第4試行の報酬投与装置がONになった時．



いかが問題となる．1つの解決方法は，内部的に

中間ゴールを設定する方法，たとえば，最初のス

テップで25点，2番目で50点，3番目では75点

という具合に，報酬がなくても中間段階での内部

評価値が上昇するような行動は良い行動であると

して強化するという方法である．前部帯状皮質で

観察された，スケジュール進行に伴って反応が漸

増するニューロンはこのような情報を担っている

可能性がある．しかし，漸増しても報酬試行では

反応しなくなるようなニューロンは，一見，強化

学習でも説明が困難と考えられる．これに対し，

石井ら［29］は強化学習とニューラルネットを組

み合わせたモデル（図8A）によって，多試行報

酬スケジュール課題遂行時のニューロン活動をシ

ミュレーションした．その結果，単一試行である

単純な視覚弁別課題から複数試行のスケジュール

課題に移行する際の内部評価値の学習によって，

前部帯状皮質に相当すると考えられるニューラル

ネット中間層に，図8Bに示すような，前部帯状

皮質と同様のニューロン活動が発現することを示
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図8．強化学習とニューラルネットを組み合わせたモデルとシミュレーション結果
A，ニューラルネットの出力を強化学習によって自律的に学習させるモデル．強化学習はactor-criticの学
習アルゴリズムを使用し，ニューラルネットの入力として，視覚刺激情報，バーリリース情報，報酬を用
いる．ニューラルネットの出力の1つは，現在の状態を評価するcriticとして用いられ，残りの3つの出力
ニューロンは行動選択（「バーを握る」，「バーを離す」，「そのまま」）を行うactorとして用いられる．こ
の時，それぞれのactor出力には乱数が加えられており，確率的に行動が選択される．また，過去の情報
を記憶するため，ニューラルネットの構造はエルマン型リカレント構造［30］とし，学習方法はBack
Propagation Through Time［31］を使用した．B，上位中間層の出力を2例について示す．単一試行の学
習から多試行報酬スケジュールに移行してある程度経過した時（総試行回数30000回時）の時の出力．a，
スケジュール進行に伴い出力が増加するが，報酬試行では活動が無くなる例．criticとは正の結合をして
いる．b，criticとは負の結合をしていることから，スケジュール進行に伴い活動が漸増して報酬試行で最
大になるニューロンに相当すると考えられる例．石井ら［29］より改変．



した．この図で，aの出力はcriticと正の結合を

しており，スケジュール進行に伴い活動が徐々に

大きくなっているが報酬試行では活動が無くなっ

ているニューロンに相当する．bの出力は，crit-

icと負の結合をしていることから形が反転するこ

とを考えると，活動が徐々に大きくなって報酬試

行で最大になるニューロンに相当すると考えられ

る．従って，前部帯状皮質のニューロンが内部的

な評価値の生成のための中間的な情報を担ってい

る可能性があると考えられる．

VII．おわりに

以上，動機づけに基づく目標到達行動の情報処

理に関して辺縁系ループ回路に属する領野のニュ

ーロン活動を研究した例を，報酬期待及び強化学

習という観点から述べてみた．この系の情報処理

機構の一端がわかってきたわけだが，このループ

回路全体での情報処理機構を解明するための道の

りはまだまだ遠い．まだ記録を行っていない淡蒼

球や視床のニューロン活動を調べる必要があり，

また，他の研究報告で述べられている前頭前野や

眼窩前頭皮質の長期報酬期待と関連すると思われ

るニューロン活動との関係はどうなのか等を調べ

なければならない．また，このループ回路に神経

繊維連絡のある辺縁系，特に扁桃体や傍嗅皮質，

島皮質，また，各種調節機能を果たしていると考

えられるモノアミン系の関与なども調べていかな

ければならない．情動・動機づけに深く関連する

目標指向行動と強化学習機構はおそらく行動発現

のメカニズムのなかでも最も重要なものであり，

これら知見を総合して近い将来，その動作原理が

解明されることが，学問的にも，やる気・意欲の

問題解決や精神疾患治療という観点からも大いに

期待されるところである．
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