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研究成果の概要（和文）：本研究はカテゴリという精緻化された知識を必要とするトップダウン的な行動制御
と、そのような制御を必要としないボトムアップ的な行動制御が脳のどこにおいて実現されているかを調べるも
のであった。サルが視覚刺激と結果（報酬または嫌悪刺激）を連合させる記憶課題を行っているあいだ、前頭連
合野を1 Hzの経頭蓋磁気刺激（Transcranial magnetic stimulation: TMS）することでその機能を抑制したとこ
ろ、トップダウン的な行動制御が可能である条件でのみ逆転直後の成績が悪くなった。この結果は、前頭連合野
がトップダウン的な行動制御に関わっていることを示唆している。

研究成果の概要（英文）：To study the neural mechanisms of top-down behavioral control that involves 
the use of category information, we applied repetitive transcranial magnetic stimulation (rTMS) to 
the prefrontal cortex (PFC) before a monkey performed a group-reversal task. The behavioral task had
 two types of reversals: whole reversal, where the stimulus-outcome contingency changed in all 
stimuli, and partial reversal, where the contingency changed in only half of the stimuli. In the 
whole reversal, the monkey could use category information for behavioral adaptation. In the partial 
reversal, on the other hand, the monkey had to relearn the relations between stimuli and the outcome
 (juice or saline). We found that the performance in the whole reversal was deteriorated, while that
 in the partial reversal was not affected, by inactivation of PFC with 1 Hz rTMS. The results 
suggest that PFC is involved in top-down, but not in bottom-up, behavioral control. 

研究分野： 神経生理学
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１．研究開始当初の背景 
動物は環境との相互作用を通して、刺激と

それに続く結果との関係や、自らの行動とそ
の結果との関係を学習し、より大きな利益を
得られるように行動を変化させる。サルなど
の高等動物では、経験した刺激と結果の関係
を個別に 1 対 1 で学習するだけでなく、同
じ結果と結びつく刺激を機能的に等価な意
味を持つグループ（カテゴリー）として認識
することで、個別の経験から得られた情報を
一般化した知識として蓄積していると考え
られている。前者のように個々の刺激と結果
のつながりから将来を予測して行動する場
合、動物はこれまでに経験した事象にしか対
応することができない。しかし、後者のよう
に経験を一般化した知識として活用する場
合、経験したことのない未知の事象に対して
も知識に基づく予測によって対応できると
いう利点がある。前者をボトムアップ的な行
動制御、後者をトップダウン的な行動制御と
呼ぶことができる。しかし、このようなトッ
プダウン的な行動制御とボトムアップ的な
行動制御が脳のどこで行われているのかは
まだ分かっていない。一方で、これまでの動
物を使った神経生理学的な実験によって、前
頭連合野が見た目の違いによって視覚刺激
をカテゴリー化していることが知られてい
る（Freedman etal., Science 291:312-316, 
2001 ）。 ま た 、 線 条 体 が 強 化 学 習
（reinforcement learning）に関係している
ことも知られている（Lauwereyns et al., 
Neuron 33:463-473, 2002）。さらに前頭連合
野と線条体はループ回路を構成しており、両
者の相互作用によって様々な学習や行動制
御が行われていると考えられている。これら
のことから１つの可能性として、比較的低次
元な学習である１対１の連合学習、すなわち
ボトムアップ的な行動制御は線条体で主導
的に行われているのに対し、刺激と結果の関
係をカテゴリー化し、その知識に基づいた高
次な行動制御、すなわちトップダウン的な行
動制御は前頭連合野において主導的に行わ
れているのではないかと考えることができ
る。 

 
２．研究の目的 
本研究では、カテゴリーの情報という高度

な知識を必要とするトップダウン的な行動
制御とそのような知識を必要としないボト
ムアップ的な行動制御が脳のどの部位で行
われているのかを調べるため、前頭連合野お
よび線条体の機能を可逆的に阻害したとき
にトップダウン的もしくはボトムアップ的
な行動制御を必要とする行動課題を遂行し
ているサルの成績がどうなるかを調べるこ
とを目的とした。 

 
３．研究の方法 
サルに状況の変化に応じた行動制御を行わ
せるために、複数の視覚刺激を用いた同時逆

転課題をサルに訓練した。見た目が異なる視
覚刺激４枚を１グループとして、２グループ
（計８枚）の刺激セットを作り、各刺激グル
ープと特定の結果（ジュースまたは食塩水）
の連合学習をサルに行わせた。すなわち、各
刺激グループに属する視覚刺激が提示され
たら、それに続いてジュースもしくは食塩水
をサルに与えた。同じ結果を予告するという
点で各グループの視覚刺激は同じ機能を持
っていた。ジュースはサルにとって報酬であ
るが、食塩水はサルにとって不快なものであ
った。そのため、ジュースと連合している視
覚刺激が提示されたときは与えられる液体
を飲もうとする行動が見られるのに対し、食
塩水と連合している視覚刺激が提示された
ときは口を閉じて液体が口の中に入らない
ようにする行動が見られた。課題遂行中に、
刺激グループと結果の関係を入れ替える逆
転学習を導入した。逆転条件には 2 種類あり、
それまでジュース（食塩水）を予告していた
４つの視覚刺激すべてが食塩水（ジュース）
予告するようになる逆転（全体逆転）と、４
つのうち２つの視覚刺激においてのみジュ
ースと食塩水の関係が入れ替わる逆転（部分
逆転）を設けた。全体逆転においては同じ結
果を予告する視覚刺激のグループが逆転の
前後で保存されるので、刺激のグループをカ
テゴリー情報として利用することができ、４
つの刺激のうち１つで結果との関係が変化
したことを経験すれば、残りの３つの刺激に
関しては実際に経験する前に、結果との連合
関係が変化したと予測することができるよ
うになっていた（図１）。それに対し、部分
逆転においては逆転前後で同じ結果を予告
する刺激グループが保存されないので、その
ようなカテゴリー情報を使った予測を行う
ことはできず、すべての刺激と結果の関係を
再学習する必要があった（図２）。 
1 日のセッションを始める前に、サルの前

頭 連 合 野 外 側 部 を 経 頭 蓋 磁 気 刺 激
（Transcranial magnetic stimulation: TMS）
によって低頻度（1Hz）刺激することで、刺
激部位の機能を抑制した。刺激後すぐにサル
に行動課題を遂行させたときの成績が、TMS
によってどのように影響されるかを調べた。 
 

 
図 1．全体逆転条件 
逆転によって予告する結果（＋：ジュース、



－：食塩水）は変わるが、同じグループの刺
激は常に同じ結果を予告している。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 2．部分逆転条件 
 逆転によって、同じ結果を予告する刺激グ
ループが変化する。 
 
 
４．研究成果 
 
図 3に TMS なしのセッションにおける全体

逆転および部分逆転条件での行動成績を示
した。全体逆転において、サルの逆転後の成
績（図 3右側の図、緑線）はほとんど下がら
ず、すぐに元のレベル（90%以上の正答率）
に戻ることが見て取れる。これは、サルがあ
る刺激の結果との関係性が変化したことを
経験すると、その他の刺激に対しては実際に
関係性が変化したことを経験する前から行
動を変化させたためである。この結果は、サ
ルが同じ結果を予告する刺激グループをカ
テゴリーとして認識しており、カテゴリーの
メンバーの特性（結果との関係性）の変化が
他のメンバーにも伝播したことを示してい
る。一方、部分逆転（図 3茶色線）において
は、逆転後の成績がチャンスレベル（50%）
前後まで落ち、元のレベルに戻るまで時間が
かかっているのが分かる。このことは、部分
逆転条件においてはサルがいったん学習し
た関係性から脱し、新たに刺激―結果の関係
を学習しなおしていることを示している。 
 

 
図 3．全体逆転（緑）および部分逆転（茶色）
における行動成績 
 右側の縦線の時点で刺激と結果の逆転が
起こっている。 
 
 
 一方、前頭連合野背外側部を 1Hz TMS で機

能抑制したときの成績を図 4に示す。逆転直
後のブロック（8 トライアル）での成績が全
体逆転で低下した（緑線）のに対し、部分逆
転（茶色線）においては成績に TMS による影
響は見られなかった。 
 

図 4．1Hz TMS を前頭連合野背外側部に与え
たときの全体逆転（緑）および部分逆転（茶
色）における行動成績 
 実線が TMS を行ったセッションでの成績、
点線は TMS なしのセッションでの成績。*は
TMS ありセッションとなしセッションで全体
逆転の成績に有意差があることを示してい
る。 
 
 また前頭連合野腹外側部を 1Hz TMS で機能
抑制したところ、同じような結果が得られた
（図 5）。 
 

 
図 5．1Hz TMS を前頭連合野腹外側部に与え
たときの全体逆転（緑）および部分逆転（茶
色）における行動成績 
 
 一方、前頭連合野の背側部分（背外側部よ
りもさらに背側部）を 1Hz TMS した場合、全
体逆転、部分逆転いずれにおいても成績に影
響は見られなかった（図 6）。 
 

 
図 6．1Hz TMS を前頭連合野外側部に与えた
ときの全体逆転（緑）および部分逆転（茶色）



における行動成績 
 
これらの結果は、前頭連合野のなかでも特

に主溝周辺（背外側部と腹外側部）がトップ
ダウン的な行動制御に関わっていることを
示唆している。 
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