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意思決定の計算神経機構
鮫島　和行

本稿では，脳を情報処理機械に見立てて理解する，神経科学における計算論的アプローチを解説する．特
に，不確実な環境においてわれわれヒトを含む生物がどのように学習・適応していくのかを数理的にモデル
化する強化学習の枠組みと，強化学習によって説明される大脳皮質と大脳基底核の神経回路の機能的役割に
ついての研究動向を紹介する．計算論的神経科学が，動物の神経生理学的研究やヒトの脳の機能マップで得
られるデータに対して，どのような解釈を与えるのかだけでなく，近年の脳神経操作手法における因果的な
実証実験における数理モデルの有効性と展望について議論する．
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1. 計算神経科学

計算神経科学 (Computational neuroscience)とは，
主に二つの立場からなる．一つは脳の仕組みを真似る
ことによって情報処理機械に活用する立場，もう一つ
は，脳を一種の情報処理機械としてなぞらえて見るこ
とによって神経における生命現象を理解する立場であ
る．前者は，既存の機械の情報処理方法とは違うなに
か新しい数理的方法を探るために脳をのぞき込み，ヒ
ントを得ようとする工学的立場であり，後者は，情報
処理機械として脳を眺める窓として数理を使って脳を
理解しようとする理学的立場ともいえる [1]．最近，パ
ターン認識性能などで話題になっている deep network

は前者の立場の例であろう [2]．一方で後者の例では，
脳を既存の情報処理機械のアルゴリズムやその実装神
経回路として捉えることにより，実際の神経回路では
どのような表現があり，その表現を使ってどのような
行動が現れるのかを仮説として予測し，実際にそのよ
うな表現があるのかどうかを生理学手法によって検証
することで，脳を理解する．しかし筆者は二つの異な
る立場があるとはいえ，根は同じであると考える．脳
をヒントに新しい数理的方法を発明することは，脳の
原理を解明することと同義であるし，脳を理解するた
めの窓を見つけることは新しく物事を捉える道具を発
明することと同義だと考えるからだ．しかし，前者は，
ひとたび新しい方法を見つけたらその方法が実際の脳
で行われているのかどうかを検証する必要はない．こ
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れまで，私は脳を数理モデルで表現するという方法だ
けでなく，モデルによる情報表現やその変化が，実際
の脳で実現されるのはどのようなメカニズムによって
いるのかを解明するために生理学的実験手法を用いて
研究を行ってきている．特に，不確実な環境において，
われわれヒトを含む動物がどのような意思決定をする
のかを，定量的・数理的に定義し，ある評価基準を最
適化する原理によって行動決定が行われると考え，そ
の評価基準は何か？　それを達成するためのアルゴリ
ズムや，実現している神経回路はどのようなものかを
研究してきた．本稿では，このような意思決定の神経
回路について，その計算メカニズムの理解の現状を解
説する．

2. 不確実な環境における意思決定のモデル

「一寸先は闇」．日常は，次におきることを完全には
予測できないという意味において，私たちは不確実な
環境の中で生きている．そうはいっても，明日になれ
ば一定の時間に朝は来るし，職場に行って日常を過ご
すことになるだろう，という予測は立つ．「ある程度」
予測ができるからこそ，過去の知識を利用し，過去に
した失敗を繰り返すようなことはなく，「うまく」過ご
すことができる．
この「ある程度」予測ができること，裏返せば「あ

る程度」予測が裏切られることや，「うまく」過ごすこ
とを，定量的に表すために，環境の状態の不確実さの
程度を確率変数として表現し，未来の状態を確率分布
として表現する．また，「うまく」過ごすことを定量的
に表現するために「報酬」を定義し，報酬ができるだ
け得られるような過ごし方をすることが「うまく」い
くことだと定義する．われわれ生物は，不確実な自然
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環境の中での生存戦略を進化させてきたと考えること
ができる．一方，生まれてから，環境の知識を得て，社
会の中で生き残る方法を学習によって獲得していると
も考えることができる．このように，数理的な定義に
基づいて適応や学習の問題を考えることは，不確実な
環境下における適応とその脳のメカニズムを考えるう
えで重要である．一般的に神経科学は，外部からの観
測に基づいて脳の中でなにがおきているのかを理解し
ようとする．一方で，計算論的神経科学では，脳がな
にを目的に，どのようなアルゴリズムを用いているの
かという仮説に基づいて，外部からの観測を理解しよ
うとするアプローチであるともいえる．意思決定の問
題では，生物が生存に必要とする食物や飲料，捕食者
に出会う（出会わない）確率などを報酬や罰であると
して考え，その期待値を最大化するための状態から行
動への変換則（方策）を経験のみから学習する問題で
あると，数理的に定義することによって，最適制御理
論等の知見やアルゴリズムを援用して，脳の情報処理
を理解することに相当する．
状態 sと行動 aと報酬 r という三つの変数を通して

環境と相互作用し，長時間にわたる報酬の積算を最大
化する問題設定は，強化学習と呼ばれている [3]．こ
の問題設定は，行動出力そのものの修正を直接例示さ
れる教師あり学習とは異なり評価値のみから修正する
必要がある．また，自ら探索的な行動をおこし「強化」
されることによって修正されることからこう呼ばれて
いる．最適制御との違いは，環境との相互作用を経験
を通して学習するところにある．最適制御の場合，未
来の状態の分布（状態遷移）や，報酬の与え方（報酬
関数）は既知であるものとして，最適な行動を解くこ
とによって「設計」することができるが，強化学習の
場合は，状態の遷移や報酬の与えられ方そのものも経
験から学習する必要がある．
この問題を解く方法（アルゴリズム）は，これまで

多数提案されてきているが，二つに大別される．状態
遷移や報酬関数を明示的に学習し，学習された内部モ
デルに基づいて行動を最適化するモデルベース強化学
習と，明示的には内部モデルの形では学習せずに，そ
れぞれの状態やそのときの行動から将来得られる報酬
の期待値（価値関数）を学習する方法や，直接方策を学
習する方法などのモデルフリー強化学習である [4]．モ
デルベース強化学習では，状態遷移が変化せずに報酬
関数のみが変動した場合に，即座に行動を変化させる
ことができる柔軟性があるが，行動するためには最適
化計算を必要とするために毎回の行動に対する時間的・

図 1 大脳基底核の神経回路の概略図．左は脳の前額断面
のうち左脳だけを模式的に表している．右は複数あ
る大脳基底核の神経核と大脳皮質が構成するループ
回路の模式図である．大脳皮質からの入力は線条体
に送られ，線条体は淡蒼球内節へ直接投射する直接
経路と，一旦淡蒼球外節を経て内節へとつながる間
接経路とを通じて視床に投射する．視床は大脳皮質
との間で相互につながりあっている．

計算的コストが問題になる．一方で，モデルフリー強
化学習では，直接方策または価値関数を学習し行動を
行うために，行動への反応を素早く実行できるが，経
験からの学習に多数の経験が必要となるため，環境変
動に対する柔軟性は低くなるという特徴がある．

3. 強化学習アルゴリズムと大脳基底核の価
値表現

大脳基底核は，大脳の深部にあり複数の神経核（神
経の塊）から成る（図 1）．大脳基底核は大脳皮質か
らの入力を受けていくつかの神経核を通して，脳幹か
ら直接眼球や手足を制御する出力と，視床を介して再
び大脳皮質の運動関連領野に戻るループ神経回路があ
る．大脳基底核の疾患の一つであるパーキンソン病で
は，動作の異常や最終的には無動などが発症すること
から，大脳基底核は運動制御系の一つであると考えら
れてきた．しかし，大脳皮質からの入力部である線条
体という神経核は，大脳皮質のほぼ全領域からの入力
のある神経核であり，運動ばかりではなく多様な認知
的機能に関わることも報告されている．特に，学習に
関しては，パーキンソン病患者において確率的な事象
の予測問題に異常があることが報告されている [5]．こ
のことからも，注意や作業記憶などの認知を含む行動
やその学習に大脳基底核が関わるのではないかと考え
られている．
線条体は，大脳皮質の全域からの入力を受ける領域

であるが，同時に，中脳のドーパミン細胞からの入力
もあり，脳内で最もドーパミン濃度の高い領域の一つ
である．中脳ドーパミン細胞において，モデルフリー
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強化学習アルゴリズムの一つである Temporal Differ-

ence (TD)学習則で用いられる誤差信号によく似た活
動が，報告されている [6]．TD 学習則とは，将来得
られる報酬の期待値である価値関数を学習するための
アルゴリズムの一つであり，最適制御理論でもよく用
いられるDynamic Programming (DP)アルゴリズム
を，onlineで行う手法に相当する．離散時間の問題の
場合，行動によって次状態 s(t+ 1)への遷移が行われ
た場合に，前状態における価値関数 V (s(t))を次の誤
差信号によって更新するというものである．

δ = r (t) + γV (s (t+ 1))− V (s (t)) (1)

ここで，γ は割引率であり，価値関数 V (s) は将来の
報酬を時間に応じて指数関数的に割いた総和の期待値
である．TD 誤差は，割り引かれた次状態と前状態の
価値の差分と現在得られる報酬 r(t)の和で構成されて
いる．すなわち，学習する前には報酬によって正の誤
差が発生するが，価値関数が学習されれば，価値関数
の差分によって相殺され誤差は発生しなくなる．その
代わり，報酬を予期できる状態変化によって誤差が発
生するように時間的に前へと誤差が移動することにな
る．また，もし価値関数によって予期された報酬が得
られなかった場合には，負の誤差が生じることになる．
中脳のドーパミン細胞では，まさにこれと同じ信号が
観測されている [6]．
ドーパミン細胞は，主に線条体と大脳皮質の前頭葉

へとその出力を送っている．パーキンソン病ではドーパ
ミン細胞が死滅し，線条体のドーパミン濃度が下がる．
パーキンソン病の治療薬として開発された人工ドーパ
ミンである L-DOPA の投与の有無によって，未知の
刺激と報酬の間の連合学習に影響があることや [7]，健
常者においても，L-DOPAの投与とドーパミン受容体
のブロッカーであるハロペリドールの投与で同様に視
覚的に与えられる記号と報酬との連合学習に影響があ
ることが報告されている [8]．
また，このような刺激と報酬との連合学習中に TD

誤差と fMRIによる線条体の脳活動が相関しているこ
とも報告されている．脳活動は物理的には血流を計測
するため，ドーパミンによる神経活動そのものを計測
しているわけではない．また，時間的にも，刺激のタ
イミングと報酬のタイミングが近ければ，どちらのタ
イミングで神経活動がおきているのかを分離すること
は困難になる．
筆者はこれまでに，動物実験によって線条体からの

単一細胞の神経活動記録を，強化学習を行っている際に

図 2 動物に行わせた意思決定課題と，神経活動の一例 [9]
より一部改変．A 動物に行わせた課題．B 課題に用
いた報酬確率の組み合わせ．C 神経活動の例

行ってきた．このような生理学的実験によって，線条体
の神経細胞が価値関数と似た信号を意思決定の直前に
していることを報告した [9]．線条体の活動は，様々な
刺激・運動・報酬のタイミングで活動がみられるが，こ
の実験では，運動の直前に意思決定を行っていると思わ
れる情報の入力や運動を行っていない期間に着目して神
経活動を解析した．動物は握っているレバーを左右に倒
すことで確率的に報酬を得る課題を遂行する（図 2A）．
このとき，報酬が得られる確率を 3 種類（10％，
50％，90％）設定し，一定期間ごとに変化させ，動物
に学習させた（図 2B）．また，左右の報酬確率は差が
40％異なっており，常にどちらかが有利な条件となっ
ている．このとき，ある線条体の単一神経細胞活動は，
図 2Cのような活動を示した．すなわち，仮に左を選
択したときの報酬の確率が 90％のときに 10％である
場合よりもより強く活動したことになる．一方で仮に
右を選択したときの報酬が変動しても神経活動は変化
していないことになる．このことから，神経細胞活動
が，ある行動 a(t)を仮に選んだとしたときの行動価値
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Q (s(t), a(t)) = E[
∞∑

k=0

γkr(t+ k)|s(t), a(t)]

と似た活動を示していることになる．この行動価値は
次の TD誤差によって学習することができる．

δ = r (t) + max
a∈A

Q(s (t+ 1) , a)−Q(s (t) , a (t))

ここで，Aは取りうる行動の集合，s(t), s(t+1), a(t)

はそれぞれ前状態，および次の状態，時刻 tでとった
行動を表す．
線条体に入力しているシナプスの可塑性が，ドーパ

ミンの濃度に依存して変化しているという報告がされ
ている [10]．すなわち，ドーパミンに依存して，線条
体の細胞の入力から出力までが変化し，刺激から報酬
を予期することを学習し意思決定に寄与するのではな
いかという情報処理モデルを考えることができる．す
なわち，TD 誤差によって行動価値関数が線条体にお
いて学習される，というモデルである．これまでに，手
の運動ばかりではなくサルの眼球運動 [11]や，ラット
のノーズポークによる意思決定課題での単一神経活動
と価値関数との相関が報告されている [12]．また，ヒ
トの fMRIを用いた実験でも同様に価値関数や価値関
数に基づく誤差信号と相関した脳活動が線条体におい
て報告されており，価値に基づく意思決定が大脳皮質
と大脳基底核を含むループ神経回路で実現されている
可能性が示唆されている．これらの報告では，なんら
かの強化学習モデルを仮定し，被験者や被験体の意思
決定の結果である行動選択をもっとも説明するモデル
パラメータを推定し，そのモデルパラメータにおいて
進行する価値関数の学習や誤差信号との相関を求めて
いる．いわば，脳をある強化学習アルゴリズムで学習
する機械になぞらえて見たときに，一見外部から観測
できない内部変数を仮定に基づいて推定し，その内部
変数と脳の信号との相関を求めていることに相当する．
このようなモデルに基づく神経活動の解析によって，直
接外部で観測できる変数との一致を見ることができな
いような内部変数の解釈が可能になる．

4. 意思決定における神経回路操作による因
果的証明

しかし，モデル変数と神経活動との相関による研究
のみでは，因果的な証明を行うことは不可能である．因
果的証明を行うためには，内部変数を表現している特
定の神経発火表現を操作することによって，意思決定
にどのような影響が現れるのかを検証する必要がある．

脳を操作することによる因果的証明は，これまでの
神経科学でも多く試みられてきている．ヒトの脳を操
作する研究は，外部から強力な磁界を発生させ脳に一
過性の電流を発生させることによる領域の遮断や促進
方法は TMS と呼ばれ多くの研究があるほか，頭表に
電流を流し頭蓋内の皮質に微弱な電位変化を発生させ
ることで，神経回路のなんらかの状態を変化させる研
究などが近年注目されている．動物実験では，神経回
路の破壊や冷却等の方法のほか，直接局所への注入な
どが行われている．また，薬理的操作は，シナプスや
神経膜上に存在する受容体やトランスポーターの働き
に変化を与えることで操作することができる．しかし，
これらの手法はいずれも神経回路の大きな領域での操
作であり，ミリメートル単位の細かな神経集団に対し
て，特定の神経回路を操作することに限界があった．
近年，光遺伝学的手法を用いて，特定の遺伝的に標

識された神経細胞の活動電位を発生させたり，遮断し
たりすることが可能になった [13]．脳は一つの領域の
中にも，多種類の神経細胞が混在しており，それぞれが
異なった分子を発現し，それぞれが異なる領域に接続
した複雑な神経回路を構成している．これまでは，た
とえ非常に微小な領域に対して電流注入や薬物注入を
行ったとしても，その周辺にいる全ての種類の神経細
胞に影響を与えてしまうために，神経回路の特定の配
線だけを操作することは困難であった．この技術を用
いて，線条体の細胞を種類ごとに分けて操作を行うこ
とで，意思決定への因果性が証明されている．
線条体では，大脳基底核の出力核である淡蒼球外節

や黒質網様部へ接続する直接経路を形成する神経細胞
と，淡蒼球内節を経由して出力核である淡蒼球外節へ
と接続している間接経路の形成する神経細胞が混在し
ている．直接経路を形成する神経細胞は主にドーパミ
ン D1-type受容体が発現しており，間接経路の細胞は
D2-type 受容体が発現していることが知られている．
このことを利用し，直接経路だけに光感受性のチャネ
ルを発現させることによって，レーザーによって直接経
路と間接経路をそれぞれ独立に操作することができる．
線条体と淡蒼球の神経細胞は，抑制性の神経細胞で

ある．したがって，直接経路は視床の神経細胞活動に
対して抑制している出力をさらに抑制することで，脱
抑制することが知られている．一方で，間接経路は線
条体から淡蒼球外節–内節–視床とつながるため，3重
の抑制となる（図 1右）．この直接経路と間接経路の神
経細胞は出力系への影響が拮抗する系と考えることが
できる．もし，これらの細胞活動が価値を学習・表現す
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図 3 左半球と右半球の線条体の直接経路と間接経路をそれ
ぞれ光遺伝学的手法によって刺激しわけた結果 [14]
の模式図．A 左パネル：右半球の直接経路および左
半球の間接経路を刺激した場合のマウスの左選択確
率，A 右パネル：左半球の直接経路および右半球の
間接経路を刺激した場合の結果．B 行動選択確率に
バイアスがのると仮定した場合の予測を表す．点線
は刺激しない場合の選択確率の変化，線の太さが太
いほど刺激強度が高い．

るのであれば，直接経路は特定の行動価値を上げてそ
の行動選択を促進することに，間接経路は行動価値を
下げて行動選択を抑制することに寄与するはずである．
また，線条体は，対側への行動を実行するときにより
活動するという対側優位性が知られている．もし，左
の線条体の直接経路の神経細胞が Q(s, a= right) を，
間接経路が−Q(s, a= right)と正負の行動価値を表現
し，反対に右の直接経路が Q(s, a= left)，間接経路が
−Q(s, a= left)が多く存在するのであれば，左右の線
条体に光ファイバーをインプラントして左右独立に直
接経路と間接経路を制御することによって，行動選択
を制御できるはずである．
Taiらは，この実験をマウスの線条体において行い，

左線条体の直接経路と右線条体の間接経路を刺激す
ることによって右の行動選択が増加し，逆に左線条
体の間接経路と右線条体の直接経路を刺激すること
によって左の行動選択が増加することを報告してい
る [14]．図 3 に示すように，左右の行動価値にガウ
スノイズが重畳してその競合によって行動選択がおき
るモデルを考えると，競合する価値の差を横軸にとっ
た選択確率のカーブは，S 字型のシグモイド関数にな
る．これをボルツマン選択と呼ぶ．光刺激によって，
右線条体の直接経路と左線条体の間接経路を刺激し
た場合，選択確率のカーブは負の方向にシフトした
（図 3A 左）．これは Q(s, a= left) − Q(s, a= right)

は擬似的に増加したと解釈することができる．また右

線条体の間接経路と右線条体の直接経路を刺激した場
合は，逆に正方向にシフトした（図 3A 右）．これは
Q(s, a= left)−Q(s, a= right)を擬似的に減弱させた
と解釈することができる．
この実験で重要なことは，刺激をすると常に同じ割

合で一定方向の行動がおきるというモデルでは説明で
きないことにある．もしそうであるならば，刺激の強
度が増すにつれて，上方向または下方向へのシフトが
見られるはずであると理論的には予測できる（図 3B）．
しかしこれは少なくともマウスの脳ではおこらなかっ
た．これは，線条体ではなくほかの領域ですでに意思
決定が行われ，その結果が送られて実行する系に対す
る操作が加わったのではなく，意思決定をする前段階
の価値の情報に対して操作が行われ，それが意思決定
に反映されていることを示唆している．

5. 最後に

意思決定の計算神経機構について，特にモデルフリー
強化学習のアルゴリズムが，大脳基底核の情報表現や
強化学習の神経によるメカニズムの理解に有効である
ことを，いくつかの研究を題材に紹介した．このよう
な，脳が対処している問題を定式化し，数理的な解析
を行うことで一定の解を求め，その解を実現するいく
つかの方法が，現実の脳でおきている現象の理解に貢
献していることを示した．
しかし，現存のアルゴリズムでは説明できない現象

が多数存在することや，脳は単一のアルゴリズムのみ
で意思決定を実現しているわけではなく，状況に応じ
ていくつかのアルゴリズムを使い分けることも考えら
れる．実験室の環境では，同じタスクを実行し確率的
に与えられる液体報酬や個体報酬の摂取を繰り返す中
で，効率よく行動することを要求するようなクリーン
な状況を想定している．自然環境の中では，柔軟性を
要求されるような環境の素早い変化や，一部のみの変
化から一般化するための能力が要求されたり，場合に
よっては，知識そのものが役には立たないが，探索戦
略のみが役に立ったりする場合も多い．モデルフリー
強化学習アルゴリズムが最適解を導けるような課題ば
かりではない．近年では，外界のモデルの学習や，特
定の事象（エピソード）から推論をする能力と，意思
決定の関係性が研究され，モデルベース強化学習がど
のように脳内で実現されているのかについて，理解が
進みつつある．
現状では，意思決定の一つのモデルとして強化学習

という枠組みとそのアルゴリズムが有用ではあるが，
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それは真実である保証はない．ほかの科学分野と同じ
ように，モデルとは矛盾する実験結果の発見とそれら
を説明するモデルの更新を繰り返すことによって定量
的に理解を進めていくことが重要ではないだろうか．
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