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研究成果の概要（和文）：ふ化直後のヒヨコを用いて神経経済学的研究を行った。これまでに競争的な環境で採
餌をさせると選択衝動性が著しく亢進することを見出してきた。本研究では大脳線条体と扁桃体相同領域に着目
して、意思決定が報酬量・近さ・コスト・リスク・公共情報等多様な価値によってどのように決まるか、を実験
的に調べ、次の結果を得た。（１）競争の下では手がかり刺激から報酬量を想起するシステムが抑制を受ける、
（２）競争下ではより多くのエフォートを払うが、これは中脳の報酬系（ドーパミン系）ではなく情動系（扁桃
体）によって担われている、（３）餌量のリスクと競争が共にある場合に衝動性が亢進する、（４）競争の結果
餌の情報は共有される。

研究成果の概要（英文）：Neuroeconomical studies were performed using newly hatched domestic chicks. 
We have so far found that competition makes chicks impulsive. In this study, by focusing on basal 
ganglia and amygdala-homologous area, we analyzed how the multiple values (such as amount, 
proximity, cost, risk and public information) could determines decisions. As the results, we found 
(1) competition suppresses the neural representation of reward by associated visual cues, (2) chicks
 pay more effort under competition (social facilitation), which was not mediated by reward system 
(dopaminergic neurons) but by emotion system (limbic amygdala), (3) risk meets competition to yield 
choice impulsiveness, and (4) competition leads to formation of publicly shared information about 
the food resource, thus giving rise to optimal foraging of the group.

研究分野：神経行動学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
（１）神経経済学における先行研究：2000年
ころより行動経済学と神経経済学が急速な
進展を見せた。端緒の一つは D. Kahneman
（2002年ノーベル経済学賞受賞者）に代表さ
れる行動経済学である。ミクロ経済学と心理
学の統合によって、人間の経済行動の素子的
過程を実験室内で解析的に調べることが可
能になった。もう一つの重要な端緒はヒト脳
の非侵襲的イメージング解析法の開発と、主
にマカク猿を用いたシステム神経科学の展
開である。大脳の前頭葉、頭頂葉、そして大
脳基底核の解析によって、報酬の主観的価値
の細胞表現、対象や行為の選択に関わる神経
機構が明らかになった。 
 
（２）動物行動学における先行研究：餌をめ
ぐる意思決定の課題について、最適性の観点
から的確に課題を提起し解析を重ねてきた
もう一つの分野は、動物行動学である。1960
年代以来昆虫や鳥類の採餌生態に関する知
見を蓄え、それを基盤として 1970 年代には
理論面で大きな発展を遂げた。昆虫学者でも
あった Eric L. Charnovの寄与は極めて大きい。
彼は野外における餌資源が著しく不均一に
分布すること、また採餌者が餌資源に関して
ごく限定的な知識しか持ち得ないことを意
識し、その限定の下で最適な行為を検討した。
その成果は最適採餌理論と呼ばれ、その後の
社会採餌理論と合わせて動物行動学・行動生
態学の基礎理論とみなされるに至った。 
 
（３）我々の研究室における先行研究：1995
年以来我々の研究室はヒヨコ（初生雛）を対
象として、刻印付け（インプリンティング）
や強化学習、そして経済的意思決定の神経機
構を解析してきた。特に、大脳基底核（側坐
核とその近傍の内側線条体）の機能解析が端
緒となった。基底核ニューロンが実報酬のみ
ならず、報酬と結びついた手がかり刺激にも
強く反応すること（Yanagihara et al. 2001）、そ
の局所破壊が選択衝動性を亢進すること
（Izawa et al. 2003）、さらに側坐核に投射する
大脳弓外套が餌を処理するために投資すべ
きコストの計算に関わること（Aoki et al. 
2006）等が明らかになった。報酬となる「餌
の量」「処理時間と近さ」「処理にかかる労働
コスト」、これら 3 つの要因はヒヨコの脳内
の異なる部位で独立に処理され、実験的に分
離可能であることが判明した。さらに、リス
ク感受性の詳細な検討によって、「量の変動」
と「近さの変動」が分離されること（Kawamori 
& Matsushima 2000）、競争的他者を視覚的に
認めることに依って選択衝動性が亢進する
こと（Amita et al. 2010、2011）、同時に労働投
資量が著しく社会的促進を受ける事（Ogura 
et al. 2011）、同種他個体の生物的運動に対す
る選好性が刷り込みと同様の過程を経て孵
化後速やかに発達を遂げる事（Miura & 
Matsushima 2012）などが明らかになった。こ

の一連の成果については既に総説として
Matsushima et al. (2008) に整理した。 
 
２．研究の目的 
 2013 年度より始まる本研究ではこれまで
に得られた知見を総合的に俯瞰し、競争採餌
による衝動的選択や社会的促進、そして同種
他個体の視認知に関わる脳部位を特定する
ことを具体的な目的と定めた。経済的意思決
定は社会的諸関係の中に埋め込まれている、
という判断に基づく。その具体的な座位とし
て、基底核に投射する大脳弓外套（哺乳類の
辺縁系皮質、扁桃体核に機能的に相似な神経
核）に着目し、その機能解析を行う。さらに、
基底核と中脳被蓋の相互の神経投射に着目
して、強化学習における時間差信号計算の機
構についても検討する。 
 
３．研究の方法 
 古典的な神経科学の手法、すなわち神経解
剖学、神経生理学、そして定量的な行動研究
を総合的に活用する。価値の多元性をかいせ
きするために異時点間選択課題を用い、また
報酬量と労働コストを分離するために二つ
の給餌器を備えた I 型迷路におけるシャトル
課題を開発した。領域間の神経連絡に着目し
て局所破壊を施し、また課題遂行中の自由行
動下で単一ニューロン活動を導出すること
に依って、各領域の機能と情報表現を明らか
にする。 
 
４．研究成果 
（１）競争採餌は参照記憶に基づく報酬予期
の細胞表現を弱化する（Amita & Matsushima 
2014）。擬似的な競争条件を設けることで、
実際の餌報酬に競合なく、オペラント行動の
潜時短縮を起こすことができる。報酬と連合
した手がかり刺激に対する大脳基底核のニ
ューロン応答が、競争者の存在によって弱化
することが判明した。他方、遅延期の予期報
酬表現、また実報酬に対する神経活動には影
響がない。 
 
（２）実報酬の変動がなければ選択衝動性は
亢進しない（Mizuyama & Matsushima 2016）。
自然な局面では餌をめぐる競争は、競争的な
他者を視覚的に知覚するだけではなく、得ら
れる餌が毎回大きく変動する、リスクの経験
を強いられる。実験下においても同様に、リ
スク経験のみ、あるいは競争的他者の知覚だ
けでは選択衝動性の亢進は起こらない。両者
を同時に経験することによって、ヒヨコは初
めて選択衝動性を高めることが判明した。リ
スクを伴う選択肢だけではなく、その場で入
手可能なすべての選択肢の時間割り引きが
強化されることから、割引率が個々の選択肢
から独立した変数として機能することに、実
験的な根拠を与えた。 
 
（３）社会的促進は中脳被蓋のドーパミン系



ではなく大脳弓外套によって担われている
（Ogura et al. 2015, Xin et al 2017a）。従来社会
的促進は行動の「ドライブ」を高めることに
依って生じるものと考えられてきた。そこで
中脳被蓋のドーパミン起始核を損傷したと
ころ促進は確かに抑えられた。しかし、ドー
パミンニューロンのみを選択的に破壊した
ところ、その効果は消失したことから、ドー
パミン・ドライブ仮説を放棄するに至った。
中脳被蓋に投射する下行路を詳細に検討し
たところ、大脳弓外套の関与が疑われるに至
った。確かに弓外套の局所破壊は社会的促進
を減弱することが分かったが、効果は非選択
的で労働投資全般に減弱を生じる傾向があ
った。そこでさらに弓外套から出力する線維
連絡を解剖学的に検討したところ、弓外套外
側部は内側部と異なり、一連の辺縁系諸核
（海馬、中隔、IMM核、視床下部等）へ強く
投射していることが判明した。この外側部を
局所破壊したところ、ほぼ選択的に社会的促
進のみを抑制することができた。 
 
（４）中脳被蓋のドーパミン作動性ニューロ
ンおよびその近傍ニューロンの時間差表現
は、大脳基底核（内側線条体）から下降する
報酬表現、報酬予期表現の線型和によって計
算されている（Wen & Matsushima 2016）。遅
延報酬によって強化されたオペラント行動
は、報酬を消去すると徐々に消失に向かう。
この過程で、基底核における実報酬表現は直
ちに消失するのに対し、参照記憶に基づく手
がかり期の報酬予期表現はゆっくりと消失
する。他方、中脳被蓋核（黒質緻密部と網様
部）のニューロンの一部は価値の時間差を表
現すること、これらも報酬消去に伴ってゆっ
くりと活動を減弱することが分かった。基底
核（内側線条体）は中脳被蓋核に投射するが、
前者の単純な活動の総和は、後者の活動の変
化をかなり良く説明することが判明した。時
間差学習（temporal difference、TD-learning）
の全体像はまだ明らかになっていないが、少
なくとも単純線型和によって、TD 信号が算
出されている可能性が示唆された。 
 
（５）生物的運動は刷り込み学習を促進する
（Miura & Matsushima 2016, Takemura et al. 
2018）。ヨハンソンの生物的運動（biological 
motion, BM）に対する選好性は、ふ化後に運
動する物体の視覚刺激に曝されるだけで、非
特異的に誘導される。BM 性の刺激に曝され
ることに依ってBM選好性が学習されるので
はない（Miura & Matsushima 2012）。一連の行
動研究の結果、一度誘導されたBM選好性は、
本来の母鳥に対する選択的刷り込みを強化
することが分かった。誘導された BM選好性
の強さは、脳内の甲状腺ホルモン変換酵素
（Dio2）の発現量と有意な正の相関を示すこ
とから、BM 選好性の誘導は刷り込みのごく
初期から社会関係の形成に必須な要因とな
っていることが結論された。 

（６）競争採餌は労働投資量の促進と引き換
えに対応則を改善し、餌場に関する公共情報
による集合知を実現する（Xin et al. 2017b）。
競争採餌は労働投資量の著しい亢進をもた
らす、一見不合理な行動特性である。給餌率
に対する最適な滞在時間配分が、競争的採餌
の下で改善されるか、あるいは劣化するか、
検討した。その結果、2 羽のヒヨコは 1 羽単
独で採餌する場合に比べて、より正確な対応
則を示す事、また餌場の価値に関する長期記
憶を参照記憶として形成しやすくなること
が判明した。コストと引き換えに、餌場に関
する正確な情報が共有され、結果として個体
の採餌行動は最適化される。 
 
 以上の結果から、自然な物理的・社会的環
境に対し、ヒヨコが合理的行為（生態的・外
的蓋然性を備えた行為バイアス）を速やかに
築いていくことが分かった。 
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