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研究成果の概要（和文）：ニホンザルを被験体とした神経生理学実験と、強化学習モデルを用い

た計算理論によるシミュレーション・データ解析を組み合わせることによって、複数の報酬獲

得ステップを経てゴールに到達する状況において、中脳ドーパミン細胞が、将来期待される複

数の報酬情報を表現することを明らかにした。また、このような情報表現は、学習によっては

じめて獲得されることを示した。これらの成果は、遠い目的に到達するための意思決定や行動

選択にかかわる神経回路メカニズムの解明に貢献する。 
 
研究成果の概要（英文）：We showed that midbrain dopamine neurons encode long-term value 
and its expectation errors of future rewards. By using electrophysiological methods and 
computational simulations based on reinforcement learning theories, we recorded and 
analyzed dopamine neuron responses in monkeys performing a behavioral task in which they 
obtained multiple rewards by multi-step actions. We also confirmed that dopamine neurons 
evolved these activities by learning the task. These functions play an important role 
in decision-making and action selection to achieve a distant goal. 
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１．研究開始当初の背景 
われわれ人間や他の動物にとって、目先の

損得だけでなく、更に先の将来にわたる長期
的な報酬を予測し、それに基づいた意思決
定・行動選択を行うことは、コストを最小化
し、利益を最大化するために必須であり、生
き残るために重要である。そのような長期的
な将来報酬の情報を表現している脳神経メ
カニズムの解明は、神経科学のみならず、心
理学や経済学などの多くの分野からも期待
されている。大脳皮質−基底核系は、報酬に
基づいた行動の発現に中心的な役割を果た
していることが知られている神経システム

であるが、そのなかで中脳ドーパミン細胞は、
大脳前頭葉皮質や辺縁系、線条体などの広範
囲にわたる脳部位に情報を送り、それぞれの
脳部位でのシグナル伝達の可塑性を調節し
ている。現在までの研究によって、ドーパミ
ン細胞は食べ物や金銭などの報酬に対して
放電応答を示し、その放電頻度の変化は、刺
激の新規性や報酬の期待値を表現すること
が知られている（Salamon et al, 2005）。条
件刺激によって報酬が予告されていると、条
件刺激に対して予測される報酬の価値（報酬
量×報酬確率）を反映した応答がみられ
（Schultz et al, 1997, Morris et al, 2004）、
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実際に報酬が得られた/得られなかったとき
には、予測との誤差を反映した応答を示す
（Satoh, Kimura et al, 2003）。そのような
細胞活動は強化学習モデル（Sutton and 
Barto, 1998）でよく記述できることが知ら
れている。強化学習モデルのうち代表的なも
のは TD 学習（時間的差分学習）であり、報
酬価値に基づいた意思決定と行動選択を記
述する計算論的モデルとして、動物の神経シ
ステムが実装していると考えられている。こ
の学習モデルでは、行動選択のための価値の
推定に、ゴールに至るまでの各ステップで得
られることが期待される報酬の積算値を、よ
り遠いステップのものほど価値を割り引い
て（割引率：0≦γ≦1）利用する。しかしな
がら、従来までの多くの研究においては、報
酬価値・予測誤差を推定するにあたって、1
ステップで得られる 1回分の報酬価値につい
てしか調べられておらず、動物が長期的な将
来報酬を見込んで価値判断をしている際に、
その報酬価値がどのようにドーパミン細胞
および線条体細胞の活動を調節するのかに
ついては明らかではない。 
 
２．研究の目的 
ドーパミン細胞の活動が TD 誤差を表現す

るのであれば、それは、上述したような、長
期的な将来報酬情報を反映しうるはずであ
る。つまり、目前の報酬だけでなく、2手先、
3 手先でも報酬獲得が予測できる状況であれ
ば、それらも含めた、累積的な報酬情報が細
胞活動に反映されると考えられる。この仮説
を検証するため、ニホンザルに複数ステップ
の報酬獲得を経てゴールに到達する行動課
題を学習させ、課題遂行中の細胞活動を記録
し、強化学習モデルを用いた計算機シミュレ
ーション・データ解析を行うことで、ドーパ
ミン細胞および線条体細胞が長期的な将来
報酬価値を表現するかどうかを検証する。 
 
３．研究の方法 
ニホンザルを被験体として、1 ブロックが

3 回の報酬獲得試行からなる行動課題を学習
させ、課題遂行時の細胞活動を電極記録する
（図１）。この課題では、3つの選択肢（押し
ボタン）のうち 1つが報酬を得られる正解ボ
タンとなっており、動物は試行錯誤で正解ボ
タンを探す。正解ボタンを選んだ時は、報酬
として口元のパイプからジュースが与えら
れる。最初の試行（第 1 探索試行）で正解ボ
タン以外を選び、報酬が得られなかった場合
は、次の試行（第 2探索試行）で前試行とは
別のボタンを選び、そこでも正解できなけれ
ば、更に次の試行（第 3探索試行）で、残っ
た 1つのボタンを選ぶことになる。いずれの
場合でも、正解すれば、続く 2回の試行でも
同じボタンを選択することで、2 回目、3 回

目の報酬が得られる（第 1繰り返し試行・第
2 繰り返し試行）。第 1探索試行から第 3探索
試行にかけて報酬確率（報酬獲得率）は段階
的に上がってゆき、第 1 繰り返し試行・第 2
繰り返し試行においては、直前の行動を繰り
返すだけであるので、ほぼ確実に報酬が得ら
れる。よって、もし動物が目前の報酬のこと
しか考えていないのであれば、各試行開始時
に予測される報酬の価値は試行ごとの報酬
確率と相関するであろうが（γ=0）、1ブロッ
ク全体の報酬を見込んでいるのであれば、第
1～第 3探索試行開始時から、第 1・第 2繰り
返し試行の報酬も含んだ 3回分の報酬を予測
しているはずである（0<γ）。 

図１ 動物が学習した行動課題 

 
ドーパミン細胞は課題開始の合図である

視覚刺激と強化因子に応答し、それぞれの応
答は報酬価値と予測誤差を表現することが
分かっているので、強化学習則に基づいた計
算機シミュレーションによって算出した価
値と実際の応答を比較することで、将来報酬
の割引率などの定量的な解析を行う。実験終
了後、脳標本を作製し、細胞の応答特性と記
録部位を検討することで神経回路レベルの
脳機能に迫る。 
 
４．研究成果 
3 頭のニホンザルから、185 個のドーパミ

ン細胞の活動を記録し、課題遂行時の応答を
調べた。ドーパミン細胞は各試行開始時の視
覚刺激（条件刺激）に対して一過性の興奮応
答を示した（図 2A）。放電頻度の大きさは、
第 1探索試行から第 3 探索試行にかけて、報
酬確率に伴って増大したが、ほぼ確実に報酬
が得られる第 1・第 2 繰り返し試行では、む
しろ第 3探索試行よりも減少していた（図 2B）。



このことは、第 1～第 3探索試行開始時には、
第 1・第 2 繰り返し試行の報酬も含んだ 3 回
分の報酬価値を、第 1繰り返し試行開始時に
は、第 2繰り返し試行の報酬を含んだ 2回分、
第 2繰り返し試行開始時にはその試行 1回分
だけの報酬価値を（時間的に遠い報酬ほど価
値を割り引いて）それぞれ予測しており、そ
のような複数の報酬情報が細胞応答に反映
されていることを示唆している。これらの応
答をよく予測できるような将来報酬の割引
率（γ）を計算機シミュレーションによって
求めたところ、その値は動物の行動データ
（強化因子提示前のパイプなめ行動）から算
出した値とよく一致していた。また、予測誤
差を表現すると考えられている、行動選択の
結果（正解／不正解）を知らせる音刺激（強
化因子）に対する応答は、同じ割引率の値を
用いて計算した、複数回の報酬を含んだ TD
誤差の値との間に有意な相関が認められた
（図 2C）。 

 
図 2 （A）代表的な単一ドーパミン細胞の条件刺

激に対する応答。試行ごとにヒストグラム（上）

とラスタープロット（下）を表示している。（B）

課題習熟後における、条件刺激に対する 26個のド

パミン細胞集団の平均応答（棒グラフ）。折れ線グ

ラフは、強化学習理論に基づいて推定した、長期

的な報酬価値（実線）と各試行での報酬確率（点

線）。（C）（B）で示したドパミン細胞集団の強化因

子に対する平均応答（棒グラフ）。正解時（上）と

不正解時（下）に分けて表示している。折れ線グ

ラフは（B）で求めた割引率（γ=0.31）を用いて

計算した報酬予測誤差。 

 このような細胞活動は一朝一夕にあらわ
れるものではなく、3 回の報酬が得られると
いう課題構造を学習することによって獲得
されると考えられる。そこで、この行動課題
を学習している途中の時点と、課題習熟後の
時点でのドーパミン細胞の活動を比較した。
日ごとの報酬獲得率の上昇を学習の進み具
合の指標として、学習期間を初期と後期に分
けて応答を調べたところ、条件刺激に対する
応答は、学習初期には小さく、放電頻度に試
行間の差が認められなかったが、学習後期に
なって課題構造に習熟すると、ドーパミン細
胞は、第 3探索試行の応答が最大になるよう
な、大きな放電を示すようになった。それぞ
れの応答から計算した割引率（γ）の値は、
学習初期で 0.04、学習後期で 0.38となった。
つまり、学習初期では次試行以降の報酬価値
をほぼゼロまで割り引いているのに対して、
学習後期では、次試行、次々試行の報酬価値
も含めた、長期的な報酬情報を反映した応答
が見られるようになったといえる。以上の結
果から、学習によって、ドーパミン細胞の活
動が長期的な将来報酬情報を表現すること
が確かめられた。 
以上の結果を論文にまとめ、発表した。さ

らに、山田洋（国立精神・神経医療研究セン
ター）と共同で行った研究においては、同じ
行動課題を用いてニホンザルの線条体から
神経細胞活動記録を行い、ドーパミン細胞が
情報を送っている先の線条体においても、運
動情報などとともに、長期的な将来報酬の情
報が表現されていることを確かめ、論文とし
て発表した。また、ドーパミン細胞活動の解
析を進め、中脳において、長期的な報酬情報
の表現に部位特異性が認められる結果を得
たので、これらの成果をまとめ、学会や研究
会で発表した。 
これらの結果は、人間や他の動物が、変動

しつづける環境の中で、試行錯誤によって利
得を最大化していくメカニズムとして、神経
システムに実装されていると考えられてい
る強化学習モデルについて、物質的基盤とな
る知見を提供する。また、目先の利得にとら
われず、長期的なゴールに向かって意思決
定・行動選択をするための神経システムとし
て、ドーパミンや大脳基底核が中心的な役割
を果たしていることを明らかにし、詳細な神
経回路の解明に貢献する。 
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