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研究成果の概要（和文）：本研究では主に以下の4つの成果が得られた。第一に、コオロギの罰学習に予測誤差
理論という学習理論が適用可能であることがわかった。第二に、罰に関する予測誤差の情報を運ぶのがドーパミ
ンニューロンであることが示唆された。第3に、報酬に関する予測誤差の情報を運ぶのはオクトパミンニューロ
ンと考えられるが、その候補となるニューロンが形態学的に同定された。最後に、コオロギの学習には、予測誤
差理論では説明できない要素があることが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：I obtained four major findings in this study. At first, I showed that 
aversive learning in crickets can be accounted for by the prediction error theory. Secondly, I 
obtained evidence to suggest that dopamine neurons mediate aversive prediction error signals. 
Thirdly, I was successful to morphologically characterized octopamine-immunoreactive neurons that 
are likly to convey information about prediction error signals in appetitive learning in 
cockroaches. Finally, I showed that some features of learning in crickets cannot be accounted for by
 prediction error theory. In conclusion, I showed applicability of the predictor error to insect 
learning and also its limitations, and clarified some of its neural basis.

研究分野： 動物生理・行動学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は、昆虫の学習の主要な特徴が予測誤差理論で説明できることを初めて明らかにし、またそのニューロン
機構の一端を明らかにした画期的なもので、学術的に高い意義がある。
　また本研究は、学習の基本アルゴリズムが昆虫と哺乳類の間で共通であることを明らかにし、動物の脳の進化
の理解の鍵となる知見をもたらしたもので、社会的にも大きなインパクトを与えうるものである。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
学習の基本メカニズムの解明は神経生物学の最重要課題の１つである。哺乳類では、連合学習
が「予測誤差」に基づいて起こるという理論が Rescorla と Wagner (1972)により提唱されてい
る。しかしこの理論の当否や限界については議論があり、またそのニューロンレベルでのメカ
ニズムは十分には解明されていない。最近、申請者はコオロギの報酬学習に予測誤差理論が適
用できること、またオクトパミンニューロンが報酬予測誤差を運ぶことを示す明確な実験的証
拠を得た。この成果を基盤に本研究を企画した。 
 
２．研究の目的 
本研究の目標は、昆虫の学習が予測誤差学習理論によりどこまで説明できるかを明らかにする
とともに、予測誤差情報を運ぶニューロンを同定し、予測誤差計算の神経機構に迫ることであ
る。それらの解析を通して、昆虫と哺乳類の学習のメカニズムにどこまで共通性があるのかを
明らかにし、動物の脳進化について考える基盤とすることを目指す。 
 
３．研究の方法 
(1)ブロッキング実験による予測誤差理論の罰学習への適用可能性の検証：ブロッキングとは、
条件刺激 Xと US の条件付け訓練をすると、その後の Xと Yの複合刺激と US との条件付けを行
っても、Yの学習は起こらない（阻害される）という現象である。Kamin はこの観察から、「学
習には驚きが必要である」、と提案した。動物は最初の訓練で「X が US を予測する」ことを学
習するため、それに続く XY 複合刺激と US の条件付け訓練では、USが与えられても予想通りで
あるために学習が起こらない、との説明したのである。Rescorla と Wagner (1972)はこの考え
を予測誤差理論として定式化した。本研究ではコオロギが匂いと塩水を連合させる罰学習にお
いて、「ブロッキング」及び「オートブロッキング」と呼ばれる学習現象が起こるかを調べた。 
 
(2) オートブロッキング実験によるオクトパミンニューロンが罰に関する予測誤差を運ぶこと
の検証：オートブロッキングとは申請者が新規に発見した学習現象で、薬理学的な手段により
ブロッキングと同様な現象を薬理学的に引き起こすものである。オートブロッキング実験によ
り、罰に関する予測誤差を運ぶニューロンがどのような神経伝達物質を持つかを解析した。 
 
(3) 報酬予測誤差を運ぶオクトパミンニューロンの免疫組織化学的同定：報酬に関する予測誤
差を運ぶオクトパミンニューロンの形態学的な同定を目指す。それらは脳の連合中枢であるキ
ノコ体に投射すると考えられる。ワモンゴキブリを用い、オクトパミンおよびオクトパミン合
成に関わる酵素（TDC2）の免疫組織化学により、キノコ体に投射するオクトパミンニューロン
を同定した。 
 
(4) 予測誤差理論の適応限界についての検討：哺乳類で知られている抑制性学習現象の中には、
予測誤差理論では説明しにくい現象がいくつかある。それらの抑制現象は昆虫でも見られるの
だろうか？コオロギにおいて overexpectation, inhibitory learning, latent inhibition, 
spontaneous recovery といった種々の抑制性学習現象について解析し、それらが予測誤差理論
により説明可能かを調べた。 
 
４．研究成果 
(1) 本研究では第一に、コオロギの罰学習に予測誤差理論という学習理論が適用可能であるこ
とを明らかにした。具体的にはコオロギに匂いと塩水を連合させる学習において、「ブロッキン
グ」現象を確認した。ブロッキングを説明する理論は複数あるが、コオロギのブロッキングは
予測誤差理論により最もよく説明できることを明らかにした。これはコオロギの罰学習が、予
測誤差に基づいて起こることを示す成果であった。 
(2) さらに、罰に関する予測誤差の情報を運ぶのがドーパミンニューロンであることが示唆す
る結果を得た。ドーパミン受容体阻害剤を用いた実験により「オートブロッキング」と私が名
付けた学習阻害現象が起こることがわかり、罰に関する予測誤差の情報を運ぶのがドーパミン
ニューロンであることが示唆された。 
(3) 次に、報酬に関する予測誤差の情報を運ぶのはオクトパミンニューロンの候補と考えられ
るニューロンを形態学的に同定した。本研究では、ゴキブリの脳の連合中枢（キノコ体）に投
射するオクトパミン合成酵素（TDC2）に免疫陽性のニューロンのうち、キノコ体に投射するオ
クトパミン免疫陽性ニューロンには数種類あったが、そのうち傘（キノコ体入力部）に投射す
るニューロンの一部は食道下神経節から上行するニューロンであることがわかった。その細胞
体は食道下神経節の maxillary segments の DUM ニューロン (dorsal unpaired neurons)に属す
ることも突き止めた。種々の証拠から、このニューロンが罰予測誤差の情報を伝えるニューロ
ンの 1つであることが示唆された。このニューロンの活動の電気生理学的記録を試みたが、確
実な記録に成功するには至らなかった。 
(4) 更なる薬理学的解析により、オクトパミンニューロンとドーパミンニューロンの間には抑
制的な相互作用があることが示唆された。予測誤差の計算は申請者が最初に想定したよりも複
雑な仕組みで実現していることが示唆された。 



(5) 最後に、コオロギの学習には、予測誤差理論では説明できない部分があることが明らかに
なった。コオロギにおいて overexpectation, inhibitory learning, latent inhibition, 
spontaneous recovery,といった抑制性学習現象について解析した。そのうち overexpectation
などは予測誤差理論でよく説明できた。しかし latent inhibition や spontaneous recovery
などは、予測誤差理論での説明は困難であった。予測誤差理論は昆虫の学習を説明する中心理
論と言えるが、この理論だけで昆虫の学習を全て説明できるわけではないことが明らかになっ
た。そのメカニズム解明が次の課題となる。 
(6) これらの研究により、昆虫の学習と哺乳類の学習が予測誤差の補正という同一のしくみで
起こると結論づけられた。一方、脳において予測誤差の情報を運ぶニューロン機構には昆虫と
哺乳類の間で差異があった。具体的には哺乳類では報酬予測誤差は中脳ドーパミンニューロン
で伝えられると考えられているが、罰予測誤差を伝えるニューロンについてはわかっていない。
一方、昆虫では報酬予測誤差はオクトパミンニューロンで、罰予測誤差はドーパミンニューロ
ンで伝えられることがわかった。以上をまとめると、本研究により、予測誤差計算に基づく学
習のしくみは、哺乳類と昆虫では進化的に独立して獲得されたことが強く示唆された。今後そ
のニューロン機構の解明を進め、哺乳類と昆虫との間の共通性や差異について調べることで、
動物の脳進化についての新たな提案につなげていけると考える。 
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