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反応選択処理の競合に伴う

動作配列への干渉の神経行動学的意義∗

鈴木 裕輔

内容梗概

環境の多様性は，そこに置かれた生物に多くの可能な行動の選択肢を提供する．

そのため，環境からの刺激に応じて適切な反応を選択する処理 (反応選択処理)

は，ヒトを含めた生物にとって極めて重要な機能である．一方で，環境からは絶

えず複数の刺激が入力されていて，それぞれに対する反応選択処理は常に競合状

態にある．そのため，しばしば，それらの処理の間に干渉が発生し，実行中の行

動は停止され，新たな行動が選択される．本研究では，心理学および神経行動学

的アプローチから，反応選択処理の競合から生じる干渉が行動をどのように分岐

させるのかを検証し，その意義を考察した．第 2 章では，ヒトを対象とした心理

実験から，反応選択処理の競合および干渉が，それがないときと比較してどのよ

うに行動を変化させるのかを示した．第 3 章では，行動を複数の単純な動作の配

列に細分化することで，現在実行中の行動のどの動作で干渉が発生し，どのよう

な動作配列に分岐するかを検証した．ラットを対象とした行動実験では，個体が

危険を知覚した際に選択される動作配列を通常時のそれを比較し，両者の分岐点

となった動作と，危険を知覚した際に特有の動作が示された．特に，後者に特有

の動作では，個体を危険源から遠ざけるような動作が促進される一方，その場に

留まるような動作が抑制された．本研究を通して，反応選択処理の干渉は，環境

に対して個体がより瞬時に適応的な振る舞いをするために重要な意義を持つと結

論された．

∗ 奈良先端科学技術大学院大学 情報科学研究科 情報生命科学専攻 博士論文, NAIST-IS-
DD1061013, 2013年 9月 18日.
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Neuroethological significance in interruption

from response selection processing

to ongoing motion sequence∗

Suzuki, Yusuke

Abstract

Enriched environment affords a set of alternatives of potentially available ac-

tions. Therefore, response selection processing that chooses an appropriate re-

sponse parallel to an input stimulus from the environment is critically significant

for organisms. However, we continuously perceive multiple stimuli from the en-

vironment, thereby response selections for each stimulus compete between them,

and particular interruption arises. Consequently, currently running action is of-

ten terminated, and then alternative action is newly selected. In this study, from

psychological and neuroethological perspective, a significance in such interrup-

tion was sought, through to examined how it divaricates the action properties.

In Chapter 2, psychological experiment for human revealed how competition be-

tween response selection processing interrupt currently and subsequently executed

action. In Chapter 3, an action was further segmented into a sequence constituted

from multiple but simpler motions on time series. This motion segmentation anal-

ysis enabled to detect when particular motions in the sequence were interrupted,

and how subsequent sequence divaricated. In behavioral experiment for rats, a

motion sequence selected in particular threatening scene was compared to that in

∗ Doctoral Dissertation, Department of Bioinformatics and Genomics, Graduate School of In-
formation Science, Nara Institute of Science and Technology, NAIST-IS-DD1061013, September
18, 2013.
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neutral scene. As a result, it was suggested that specific motions markedly arose

in the threatening scene, and another motion played a “turning point” between

the motion sequences in the threatening scene and that in the neutral. Especially

in the threatening scene, some motions like shutting rats away from a threatening

source was boosted, while others like keeping stay on-site was inhibited. Through

this study, it would be concluded that interruption from response selection pro-

cessing to currently and/or subsequently executed motions is significant so that

organisms rapidly and adaptively behave under ever-changing environment.

Keywords:

instinctive behavior，action selection, interruption, motion segmentation, Cubic

Higher-order Local Auto-Correlation, Mixtures of Factor Analyzers
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第1章 はじめに

環境の多様性は，そこに置かれた生物に多くの可能な行動の選択肢を提供す

る．そのため，環境からの刺激に応じて適切な反応を選択する処理 (反応選択処

理) は，ヒトを含めた生物にとって極めて重要な機能である．例えば，異性の存

在は交尾行動を，食物の存在は摂食行動を，危険の存在は防御行動を誘発する

が，我々はその都度，膨大な選択肢の中から適切な行動を選択し，それ以外を抑

制することが要求される (Cisek, 2007; Redgrave, Prescott, & Gurney, 1999)．一

方で，環境からは絶えず複数の刺激が入力されていて，それぞれに対する反応

選択処理は常に競合状態にある (Cisek, 2007)．そのため，しばしば，それらの

処理の間に干渉 (interruption) が発生し，実行中の行動は停止され，新たな行動

が選択される (Redgrave et al., 1999)．これが，どのようなアーキテクチャで実

装されていて，どのような行動として現れるのかは，心理学および神経行動学

(neuroethology) の分野で，行為選択 (action selection) の問題として定式化され，

活発に研究されてきた (Cisek, 2007; Redgrave et al., 1999)．一方，工学の分野で

は，この問題は例えば，フレーム問題をいかに解決するかという問題に置き換え

られる．ロボットが適切な行為を選択し，適切でないものを抑制するための認知

的な枠組みを設計することは非常に困難である．これは，ある問題を解く際に，

適切 “でない”行為の選択肢が無数に想定されるためである．しかし，生物が備

える行為選択のためのルール，例えば包摂アーキテクチャや強化学習，を模した

ロボットのいくつかは，環境や自分自身の状態に応じて反応選択処理間の支配関

係 (dominance relationships) を更新させることで，適応的に振る舞うことに成功

している (Brooks, 1994; Doya & Uchibe, 2005)．

本研究では，心理学および神経行動学的アプローチから，反応選択処理の競合

から生じる干渉が行動をどのように分岐させるのかを検証し，その意義を考察し

1



た．第 2 章では，反応選択処理の競合および干渉が，それがないときと比較し

て，現在および将来実行される行動をどのように変化させるのかを示した (次章

参照)．第 3 章では，行動を複数の単純な動作の配列に細分化することで，現在

実行中の行動のどの動作で干渉が発生し，どのような動作配列に分岐するかを検

証した．ラットを対象とした行動実験で，個体が危険を知覚した際に選択される

動作配列を通常時のそれを比較し，両者の分岐点となった動作と，危険を知覚し

た際に特有の動作を示した．最後に，後者に特有の動作が，危険に対してどのよ

うに適応的であったのかを議論した．

2



第2章 反応選択処理の競合が

行動に与える干渉の特性

–心理学的アプローチ–

1. 序論

反応選択処理の干渉は，心理的不応期 (psychological refractory period; PRP)

と呼ばれる，ヒトを対象とした心理実験から示される (De Jong, 1993)．この実

験では，参加者は異なる 2 つの認知課題を実行し，各課題では，刺激 (stimulus;

S) に対応する適切な反応 (response; R) を，可能な限り素早くかつ正確に実行す

ることが求められる．第 1 課題における刺激 (S1) と第 2 課題における刺激 (S2)

が提示される時間差 (stimulus onset asynchrony; SOA) が非常に短い条件では，

R1の反応時間 (reaction time 1; RT1) に比べ，R2の反応時間 (reaction time 2;

RT2) が遅延すること知られており，これは PRP効果と呼ばれる．日常的には，

スポーツ場面におけるフェイントが，この効果を活かした例と言える．

2. PRP効果の計測

PRP効果の心理学的モデルでは，Sが入力されてからRが出力されるまでに，

Sの知覚処理，Sと適切なRを対応付ける反応選択処理，その選択されたRの実

行処理，の 3 つの脳情報処理過程を想定する (図 2.1 a)．このうち，反応選択処

理では，複数の課題に対する並列処理を要求されたとき，各反応選択処理の間に

競合が発生する．そして，反応選択処理は，現在実行中の処理が完了するまで，

次の処理を開始させないことで，この競合を解決しようとする．この干渉効果は，

3



最終的にRT2の遅延という形で観察される (Marois & Ivanoff, 2005)．PRPパラ

ダイムでは，第 1 課題における S1と，第 2 課題において S2が，非常に短い時

間差で提示されることで，反応選択処理 1 と 2 の並列処理を要求されていると

考えられる．そのため，反応選択処理 1 が完了するまで反応選択処理 2 を開始

できず，これが “ボトルネック”となって PRP効果が生じる (図 2.1 b)．このこ

とから，反応選択処理それ自体の処理時間と SOAの両方が，PRP効果の大きさ

を左右すると予想できる．

2.1 材料と方法

筆者らは，上記の PRPパラダイムにおいて，反応選択処理の処理時間の異な

る 2 つの反応方略，単純反応方略と選択反応方略，を比較し，PRP効果が，後

者で大きくなることを確認した (Suzuki Naito, 2012)．単純反応方略では，参加

者は第 1 課題，第 2 課題とも，Sに関係なく常に 1 択のRが要求され，選択反応

方略では，予め教示された SとRの複数の対応関係の中から，現在入力されてい

る Sに応じた適切なRの選択が要求された．参加者は，PCモニタ上の “+” を注

視し，スロットマシンのように，注視点の左右のボックス内に 150 ms 間隔で出

現するランダムな図柄の中から，予期できないタイミングで出現する S1，S2に

対して，それぞれR1，R2を，可能な限り正確に素早く実行するよう求められた

(図 2.2)．このとき SOAは，50，150，500，1000 ms の中からランダムに設定さ

れた．両方略とも，Sとして “赤の 7” あるいは “緑の 7” の 2 種類が提示された

が，選択反応方略では，“赤の 7” に対応するRとして右手人差し指で “N” キー

を押下することを求められたのに対し，“緑の 7” では右手中指による “M” キー

の押下が，第 1，第 2 課題それぞれで要求された (図 2.2)．一方，単純反応方略

では，Sの種類に関係なく，第 1 課題で “N” キー，第 2 課題で “M” キーの押下

が要求された (図 2.2)．刺激の提示からキーの押下までの時間を反応時間 (RT)

として，RT1，RT2を計測した．実験には，23 歳から 42 歳までの 8 名の右利き

の参加者 (男性 7 名，女性 1 名) が参加した．本研究は，独立行政法人 情報通

信研究機構の倫理委員会の承認を得て実施され，全ての参加者に対しインフォー

ムトコンセントが実施された．実験はヘルシンキ宣言 (1975) に準拠して実施さ

4



れた．

図 2.1 生物の行動生成モデルと PRPモデル

(a) 環境から刺激 S が入力されてから，それに対応する反応 R が実行されるまでの脳情報処理過

程を示す．この例では，相手の提示するボディブロー (S) が知覚された後，反応選択処理は，可

能な反応 R のセットの中から，適切なものを 1 つ選択している．(b) (a) のモデルに基づく一般

的な PRPモデルを示す．PRPは，非常に短い時間差で個別の S が入力された時，最初に入力さ

れた S に対する反応選択処理が実行されている間，次の S に対する反応選択処理の実行は先送

りされるために，後者に対する反応が遅延するために生じると考えられている．先の例では，ボ

ディブロー (S1) に対する反応を選択したために，ストレート (S2) に対する反応の選択が遅れる

ことが予想される．

5



図 2.2 本実験で用いた PRPパラダイム
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2.2 結果と考察

RT1は，SOAに関係なく，単純反応方略よりも，選択反応方略で有意に長かっ

た (図 2.3 a)．これは，RT1についての，繰り返しのある 2 要因分散分析 [反応

方略 (単純反応，選択反応; 2) × SOA (50, 500ms; 2)] における，反応方略の要

因の主効果から示された [F (1, 7) = 42.3, p < .05]．この結果は，単純反応方略

に比べて，選択反応方略で，単一課題のRTが長くなるという先行研究からも支

持される (Donders, 1969)．一方，単純反応，選択反応方略のいずれでも， SOA

= 50 ms のときには，RT1に比べて RT2が遅延した (図 2.3 a)．RT1に対する

RT2の遅延量 (= PRP効果) として各 SOAでのRT1とRT2の差を算出し，これ

を反応方略間で比較すると， SOA = 50 でのRT1に対するRT2の遅延が，単純

反応よりも選択反応方略で顕著であった (図 2.3 b)．これは，RT1とRT2の差に

ついての，繰り返しのある 2要因分散分析 [反応方略 (単純反応, 反応選択; 2) ×
SOA (50, 500 ms; 2)] における，両要因の交互作用 [F (1, 7) = 26.3, p < .05] か

ら示された．この結果は，反応選択処理が，少なくとも 500 ms 以下の時間差で

並列処理が要求されたとき，PRP効果を増大させる要因となることを示す．すな

わち，単純反応方略に比べてより複雑な選択反応方略は，反応選択処理に長い時

間を要するため，短い SOAのもとでは，反応選択処理 1 が完了するまでの反応

選択処理 2 の待機時間が長くなり，PRP効果が増大したと考えられる (Donders,

1969; Marois & Ivanoff, 2005; Pashler, 1994; Sigman & Dehaene, 2005; Sigman

& Dehaene, 2008; Spence, 2008; Suzuki & Naito, 2012) (図 2.3 a, c)．

PRP効果に関するこれまでの多くの研究では，上述のような短い SOAでの，

反応選択処理 1 から反応選択処理 2 への干渉を報告しており，反応選択処理 1

は干渉を受けないと考えられてきた．しかし興味深いことに，本実験では，短い

SOAではこれが長い時と比較して，僅かではあるが RT1も遅延することを示し

た (図 2.3 a)．これは繰り返しのある 2要因分散分析 [反応方略 (単純反応,選択

反応; 2) × SOA (50, 500 ms; 2)] で，SOAの主効果が示されたことから示され

た [F (1, 7) = 10.4, p < .05]．この結果は，第 1 課題の前には先行する課題がない

ことから，従来の反応選択処理の “先送り” (postpone) 説では説明できない (図

2.1)．むしろ，第 2 課題での反応選択肢の数や，重要度に依存してRT1の遅延が

7



増加するように (Miller, 2006; Schumacher et al., 2001; Smith, 1969)，反応選択

処理 2 から 1 への干渉と考えるほうが自然であるように思われる (図 2.3 c)．実

際，単純反応 (18 ms) よりも選択反応方略 (34 ms) でRT1の遅延がより顕著で

あった (図 2.3 a)．以上の行動実験の結果から，反応選択処理が，入力された刺

激に対して適切な反応を選択する処理を実行しており，刺激が複数入力され，そ

れぞれに対して適切な反応を選択しなければならない場合，反応選択処理が競合

し，これによる干渉の影響は各反応の遅延として表出することが理解できる．
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図 2.3 PRPによる行動への干渉特性とそのモデル

選択反応，単純反応方略の SOA = 50，150，500，1000 ms における参加者の平均RT (a)，およ

び，RT1とRT2の差 (b) を示した．(a) の左側のパネルは，RT1，右側はRT2を示した．エラー

バーは標準偏差を示し，縦軸は RT (ms) を示した．(a), (b)とも，白色と黒色のバーはそれぞれ

単純反応方略と選択反応方略を示した (両方略とも，N = 8)．(b) (a) の結果から，SOAが短い

条件では，RT1，RT2両方の遅延が観察され，反応選択処理間の競合が，それぞれで選択された

行動に干渉する可能性が示された．さらに，その影響は，可能な反応の選択肢が多い条件 (選択

反応方略)で顕著になった．(b) では，干渉の方向を矢印の向きで，干渉の大きさを矢印の太さと

色の濃度で示した．



3. tDCS実験

PRP効果が観察されるとき，前頭–頭頂ネットワークからなる広範囲の脳領域が

活動するが (Sigman & Dehaene, 2008)，その中でも特に，運動前野背側部 (dorsal

premotor cortex; PMD) が，PRP効果の神経基盤の 1 つとして注目されている

(Ivanoff, Branning, & Marois, 2009; Koechlin, Ody, & Kouneiher, 2003; Koechlin

& Summerfield, 2007; Marois & Ivanoff, 2005; Marois, Larson, Chun, & Shima,

2006)．PMDは，ヒトの反応選択処理に関与する脳領域の 1 つであり，反応選択

肢が増加すると，その活動も増加することから，反応選択処理に関与する脳領域

の 1 つである (Koechlin et al., 2003)．PRPパラダイムにおいては，各タスクで

反応選択肢の数が増加することでPRP効果が増大したとき，これに伴ってPMD

の活動も増加する (Marois & Ivanoff, 2005; Marois et al., 2006)．以上の報告は，

PRPにおける反応選択処理間の競合および干渉が，PMDで発生している可能性

を示す．しかし，これがPMDにおけるどのような神経活動の結果発生したのか，

具体的には，各反応選択処理に割り当てられた神経活動が不足であるために発生

したのか，それとも過剰であるために発生したのかは明らかではなかった．

これを検証するため，筆者らは，経頭蓋直流電気刺激 (transcranial direct current

stimulation; tDCS)でPMDの活動を修飾した際の，上述のPRPパラダイムにお

ける参加者の成績を比較した．tDCSは，頭皮上に設置した陽極 (anodal electrode)

と陰極 (cathodal electrode) から微弱な直流電気刺激を非侵襲的に与えることで，

細胞膜電位を修飾し，電位依存性のチャネルの活動や，入力刺激に対する発火閾

値を変化させる (Hummel & Cohen, 2006; Nitsche & Paulus, 2000) (図 2.4 a)．

刺激領域の直上に陽極を設置した場合 (anodal tDCS)，その領域の神経活動を促

進し，これによって，神経生理学的な応答のみでなく，様々な認知・運動課題が

促進される．一方，陰極を設置した場合 (cathodal tDCS)，当該領域の神経活動

を抑制すると考えられている (Hummel & Cohen, 2006; Nitsche & Paulus, 2000)．

PRP効果に伴うPMDの活動が，反応選択処理に寄与する神経活動の不足を示す

のであれば，PMDへの anodal tDCSによってPRP効果が軽減される，すなわち，

RTの短縮が観察されるはずである．一方，それが過剰を示すならば，cathodal

tDCSでRTが短縮されると予想できる．
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3.1 材料と方法

上述のPRP効果の計測と同じ参加者が，単純反応または選択反応方略で，合計

4つのセッションに参加した (図 2.4 b)． 1つのセッションは， 2つのブロックか

ら構成された．両ブロックは，同日内に実施されたが，各セッションはそれぞれ

異なる日に実施された．いずれのセッションでも，ブロック 1 はベースラインと

し，常に tDCSのプラセボ刺激が与えられた．このプラセボ tDCSでは，anodal

tDCSもしくは cathodal tDCSを，試行開始から短時間続けた後，参加者に予期

できないタイミングで終了した．ブロック 2 では，anodal，cathodal，プラセボ

tDCSのいずれかが与えられた．anodal，cathodal tDCSは，参加者が課題を実

行している間，オンラインで与えられた (約 20 min)．一方，プラセボ tDCSは

ブロック 1 と同様の方法で与えられた．なお，参加者は，与えられた tDCSを区

別できなかった．

3.2 結果と考察

tDCSによるRTの効果を検証するために，各セッション内でのブロック 1 と

ブロック 2 の RTの差を算出した結果，選択反応方略の SOA = 50 ms での

み，anodal tDCSがRT1，RT2の両方を約 60 ms 短縮した (図 2.4 c)．これは，

SOA = 50 ms におけるRTについての，tDCS (anodal，cathodal，プラセボ) と

課題順序 (RT1，RT2) の，繰り返しのある 2 要因分散分析が，tDCSの主効果

[F (2, 14) = 3.94, p < .05] を示したことから支持された．この効果は，SOA =

500 ms では観察されず，sham，cathodal tDCSではいずれの SOAにおいても観

察されなかった．また，この効果は，単純反応方略に比べ，選択反応方略で顕著

であった (図 2.4 c)．この結果は，反応方略 (単純反応，選択反応) と反応順序

(RT1，RT2) の，繰り返しのある 2 要因分散分析における，反応方略の要因の主

効果から示された [F (1, 7) = 22.291, p = .05]．

以上の結果は，PRP効果が発生している際のPMDの神経活動で，反応選択処

理に割り当てられる神経活動が不足している可能性を支持する．PMDが反応選

択処理に関与していること，anodal tDCSが刺激領域の神経活動を促進すること
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から，PMDへの anodal tDCSは，PMDの反応選択処理に関与する神経活動を促

進していたと考えられる．しかし，SOA = 500 msではこの効果が観察されなかっ

たことから，anodal tDCSが単純に反応選択処理を促進していたとは考えにくい．

SOA = 50 msのもとでの選択反応方式は最も複雑な反応選択処理が要求され，最

もPMDの反応選択処理に割り当てられる神経活動が最も不足する条件だったこ

とから，このような条件で，anodal tDCSが最も効果を示した可能性がある．一

方，SOA = 500 msでは，反応選択処理の不足は生じておらず，従って，anodal

tDCSが反応選択処理を促進して RTを短縮する余地が殆どなかった可能性があ

る．PMDへの anodal tDCSがRTを短縮したのに対し，cathodal tDCSがこれと

逆の効果を示さなかったのは，anodal tDCSと cathodal tDCSの神経修飾効果が

非対称であることに起因する可能性がある．初期の tDCS研究では，anodal tDCS

は神経活動を促進し，cathodal tDCSは抑制すると考えられていた (Hummel &

Cohen, 2006; Nitsche & Paulus, 2000)．しかし，近年，cathodal tDCSの効果

は，生理学的にも心理学的にも anodal tDCSほどロバストに観察されるわけでは

ないことが報告されている (Boros, Poreisz, Munchau, Paulus, & Nitsche, 2008;

Nitsche et al., 2005; Wassermann & Grafman, 2005)．そのため，anodal tDCSと

cathodal tDCSが神経系に及ぼす作用が，正反対の関係にはなっていない可能性

がある．実際，anodal tDCSは対象となる脳領域を中心に，局所的にGABAの

放出を抑制するが，cathodal tDCSは広範囲に渡る GABAの抑制に加え，グル

タミン酸作動性シグナル伝達を抑制する (Stagg et al., 2009)．加えて，PMDに

存在する神経細胞種の分布によっても，この効果は変わってくることが予想され

る．そのため，今回の tDCS実験では単純に，cathodal tDCSの効果が観察され

なかった可能性がある．

第 2 章の実験から，環境から複数の刺激がほとんど同時に入力されると，各刺

激に対する反応選択処理が競合し，その干渉効果は各反応の遅延という形で表出

する可能性が示された．また，tDCS実験から，これが PMDでの各反応選択処

理に割り当てられる神経活動の不足から生じることが示唆された．
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図 2.4 PMD への anodal tDCSによる PRP 効果の軽減

(a) に，経頭蓋直流電気刺激の概観，(b) に tDCS実験のデザイン，(c) に，PMDへの anodal

tDCSによる PRP効果の軽減を示した．左側のパネルは，SOA = 50 ms での選択反応方略にお

ける anodal tDCS (黒色のバー, N = 8)，cathodal tDCS (濃い灰色のバー, N = 8)，プラセボ

tdCS (薄い灰色のバー, N = 8)，および単純反応方略での anodal tDCS (白色のバー, N = 8) に

よる RTへの効果を示し，右側は，SOA = 500 ms での結果を示した．
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第3章 反応選択処理の競合が

動作配列に与える干渉の特性

–神経行動学的アプローチ–

1. 序論

動物行動学者のニコ・ティンバーゲンは，トゲウオの本能行動の観察を通して，

生殖や防御などの本能行動は階層的に保存され，特定の環境から特定の信号刺激

(sign stimulus) が入力された際に，この階層構造の中から対応する本能行動を選

択し，出力 (release)すると主張した (Anderson, 2012; Tinbergen, 1996) (図 3.1)．

例えば，20-30 kHz は，ラットが捕食者等の危険源からの信号刺激を知覚した際

の “警戒声”で使用される周波数帯域であり，この帯域の音声刺激は，他個体に嫌

悪刺激として知覚され，生得的な防御行動を誘発する (Beckett, Aspley, Graham,

& Marsden, 1996; Beckett, Duxon, Aspley, & Marsden, 1997; Brudzynski, 2001)．

上記のモデルに基づけば，20-kHz の超音波刺激 (20-kHz ultrasonic stimulation;

20-kHz USS) が提示されると，ラットは最初に防御行動を選択した後，その下位

に位置する複数のより単純な防御行動の中から適切なものを選択し，最終的にそ

の行動は微細動作の配列として表出されると予想できる．

ティンバーゲンは，この階層構造に対応する神経回路，および個別の本能行

動を処理する神経核の存在を予見していた (Anderson, 2012; Tinbergen, 1996)．

その仮説によると，各神経核は相互に抑制しあっており，ある行動を選択する一

方で，それ以外の行動を抑制し，“XOR”のように機能するとされる (Anderson,

2012; Lin et al., 2011; Mongeau, Miller, Chiang, & Anderson, 2003; Tinbergen,

1996)．ティンバーゲンはこれを作業仮説として見なしていたが，最近の神経行動
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学の研究から，様々な階層の本能行動を処理する神経核が，同じ階層の別の行動

を処理する神経核の活動を抑制するように働き，これが，ヒトを含む多くの種に

共通して保存されていることが実証されている (Anderson, 2012; Lin et al., 2011;

Mongeau, Miller, Chiang, Anderson, 2003)．例えば，嫌悪刺激で誘発されるマウ

スの防御行動のうち，すくみ行動と逃避行動は，いずれも中隔核と視床下部の神

経核間および神経核内の相互抑制によってスイッチされており，その発現頻度は

負の相関を示す (Mongeau et al., 2003)．このとき，いずれの防御行動が観察され

ているかに関わらず，生殖行動に関与する神経核の活動は抑制される (Mongeau

et al., 2003)．同様に，マウスの生殖行動のうち，攻撃行動と交尾行動もまた相互

抑制を示す (Lin et al., 2011) (下記参照)．
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図 3.1 本能行動の階層構造

トゲウオの生殖行動を例に，本能行動とそれに対応する神経核が階層的に保存されている可能性

を示した概念図 (Tinbergen, 1996)．各生殖行動に対応する神経核がノードとして表現され，より

下位の行動に対応する神経核への出力がリンクで表現されている．この出力は，各神経核直下の

太い黒線で遮られているように，普段は抑制されている．しかし例えば，オスのトゲウオが生殖

行動を誘発する特定のテリトリーに侵入した時，生得的解発機構 (innate releasing mechanism;

図中の I.R.M) が，生殖行動に関連する最上位の神経核を脱抑制し，それより下位の神経核を活

動させる．その結果，闘争，造営，交尾等のより具体的な生殖行動が選択される．しかし，それ

らを誘発する信号刺激が入力されるまで，そこから更に下位の神経核への出力はまだ抑制されて

いる．例えば，そのテリトリーへのメスの侵入を検知した場合，交尾行動が選択され，次にそれ

を構成するより単純な動作が選択される．これらの動作に対応する神経核 (図中の，Weiss 5 以

下，Fins，Fin-rays など) は，信号刺激なしで活動し，異なる動作に対応する神経核と協調的に

働く (図中のノード間の水平な相互矢印)．一方で，上位の神経核間は，相互抑制の関係にあり，

交尾行動が選択実行されている間は，攻撃行動や造営行動等は抑制されている (ノード間のアー

チ型の相互矢印)．



しかし，環境からは常に複数の刺激が入力されているため，それぞれに対する

各神経核の反応選択処理が競合し，実行中の行動が何らかの干渉を受けることが

予想される (Redgrave et al., 1999)．現状では，マウスを対象とした光遺伝学的研

究から，生殖行動のうち，攻撃行動と交尾行動はそれぞれ異なる信号刺激で誘発

されるが，交尾行動時には攻撃行動が神経核レベルで抑制されていることを報告

している (Lin et al., 2011)．すなわち，攻撃行動は視床下部腹外側部への光刺激

によって誘発されるが，これが一連の交尾行動の特に性器挿入時に最も抑制され

た (Lin et al., 2011)．また，ヒトを対象とした fMRI実験からは，嫌悪刺激に対す

る生得的な防御反応が実行中の行動に干渉する可能性が示されている (Mobbs et

al., 2009)．この実験では，パックマンに類似したゲームをプレイし，プレイヤー

は追尾するモンスターに追いつかれると電気ショックを与えられた．追いつかれ

る確率が高い条件では，低い条件と比較して，モンスター接近時の操作ミス (壁へ

の衝突) の頻度が増加し，これに伴って中脳水道周囲灰白質 (periaquedctal gray;

PAG) の活動が増加した．PAGは，入力された嫌悪刺激に対して防御行動を選

択する処理を実行し (Fanselow, 1991; Fanselow, 1994)，同領域への電気刺激で，

ヒト，ラット共にパニック様の防御行動，および特有の自律神経応答が誘発され

る (Moers-Hornikx et al., 2011; Nashold, Wilson, & Slaughter, 1969; Schenberg,

Bittencourt, Sudré, & Vargas, 2001)．このように，本能行動は現在実行中の行動

に対し，階層構造内の支配関係 (dominance relationships) に基づいて干渉するこ

とが理解できる (Redgrave et al., 1999)．

しかし，行動が，複数のより単純な動作の配列から構成されていることを考え

ると，このような干渉が，実行中の行動のどの時点で発生し，どのような行動に

変化させたかを知るには，従来の行動レベルでの検証から，行動を動作のレベル

にまで分解して検証することが求められる (Benjamini, Fonio, Galili, Havkin, &

Golani, 2011)．加えて，従来の実験者によるアノテーションに頼った行動分類で

は，実験者の分類能を超えた微細動作や，これまでに発見されていない新規な行

動を見落とす可能性がある (Steele, Jackson, King, & Lindquist, 2007; Tecott &

Nestler, 2004)．遺伝子改変技術や光遺伝学的技術等によって神経細胞の活動を

微細なレベルで制御できるようになった現在では，それに対応する微細動作を検
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出できるような，定量的かつハイスループットな行動解析手法が求められている

(Goulding et al., 2008; Jhuang et al., 2010)．

そこで第 3 章では，動物の行動を記録した動画像内の統計的特徴のみから，行

動を時系列上の複数の動作の配列に分割する手法 (次節参照) を提案し，これに

よって上記の問題を検証した．自発的跳躍課題では，ラットがある距離の間隙を

跳躍する動作を録画し，通常時の動作配列を，20-kHz USS が提示された条件で

のものと比較した．20-kHz USS は，ラットに嫌悪刺激として知覚され，特定の

防御行動を誘発することから，もし，この刺激に対する反応選択処理が実行中の

跳躍行動に干渉するなら，跳躍行動を構成する動作配列の一部あるいは全てが，

防御行動を構成する動作に変化すると予想できる．実験の結果，20-kHz USS と

通常時における跳躍行動の動作配列は，両条件に共通して発生する 1つの動作か

ら分岐した可能性が示された．20-kHz USS は，通常時の跳躍行動で観察される

2 つの動作を抑制し，別の 2 つの動作を促進した．促進された動作は，抑制され

た動作に比べ， 20-kHz USS の音源から個体を遠ざけるように働いていた．一方，

抑制された動作は，その場に留まるように働いていた．以上の結果は，防御行動

間の相互抑制が，個体が環境の変化に対して瞬時に反応することを可能にするよ

うに (Fanselow & Lester, 1988)，実行中の動作配列への反応選択処理からの干渉

は，個体が環境の変化に対してより適応的に振る舞うために重要であるとの観点

を支持する．なお，予備実験からは， 20-kHz USS に伴う，PAGでの神経活動

(第 3 章，第 5 節)，および対応する自律神経応答 (第 3 章，第 4 節) が確認さ

れ，自発的跳躍課題でのそれが生得的な嫌悪刺激として機能していたことが支持

された．

2. 動作分割解析

動作分割解析は，特徴抽出と多変量解析の 2 つの処理から構成された．序論で

触れたように，行動の選択が階層的に実行されるとすれば，ある神経核がある行

動を選択した後，より多数の下位の神経核がそれを構成する動作を選択し，最終

的に，その行動は，より単純な複数の動作の配列として時系列上に表現できる．
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本実験では， 20-kHz USS から危険を知覚した時と通常時で異なる行動が観察

された場合，危険を知覚した際に特有の動作配列では，通常時で促進されていた

動作の抑制，通常時で抑制されていた動作の促進，あるいは両者に共通の動作が

観察され，その背後には各動作を選択した神経核が存在すると予想できる．動作

分割解析では，これらの動作が，CHLAC特徴量の 251 種の動作型の特定のパ

ターンで観察されると考え，これを行動が記録された動画像から抽出した．次に，

危険を知覚した時の動作および対応する神経核を潜在因子に想定し，CHLAC特

徴量を観測変数として，混合因子分析 (Mixtures of Factor Analyzers; MFA) を

行った．

2.1 特徴抽出; 立体高次局所自己相関特徴量

立体高次局所自己相関特徴量 (cubic higher order local auto-correlation, CHLAC)

は，動画像中の参照画素の隣接点と時間方向から構成される局所領域において，

251 種類の動作型について自己相関特徴を計算し，これを動画像全体に渡って積

分することで得られる統計的特徴量である (Kobayashi & Otsu, 2004)．CHLAC

特徴量は，次式で示されるように，動画像処理にとって好ましい 3 つの性質，す

なわち，位置不変性，加法性，汎用性を持つ (Kobayashi & Otsu, 2004)．位置不

変性は，対象がフレーム内のどこにいても, 最終的な特徴量は変化しないことを

示す．加法性は，フレーム内に複数の対象がいたとしても，最終的な特徴量は各

対象の特徴量の和として表現できることを示す．そのため，集団行動を想定した

実験にも応用しやすいことが予想される．そして，CHLAC特徴量は，環境や動

作についてのモデルを仮定しないことから，実験環境や動物の個体差などの変動

に対しても頑健であることが予想され，高い汎用性が期待できる．以上の理由か

ら，特徴抽出処理では，CHLAC特徴量を抽出した．

2 値化された動画像の，参照点 rの輝度値を f(r) とし，参照点近傍の N 個の

近傍点を a1, . . . , aN とすると，N 次のCHLAC特徴量は次式で表現される．

x(a1, . . . , aN) =

∫
f(r)f(r + a1) . . . f(r + aN)dr. (3.1)
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参照点 r, 近傍点 a は画像内の xy 座標および時間を成分とする 3 次元ベクトル

で，時間方向の積分範囲は，どの程度の時間方向の相関を取るかのパラメータで

ある．一般に，近接する画素間の局所的な相関の方が重要であると考えられるた

め，CHLAC特徴では，通常，次数を 0 次から 2 次までとする．従って，近傍点

の取りうる座標は，参照点に隣接する 3 × 3 × 3 画素から構成されるキューブ内

に限定され，平行移動して等価なものを除くと，全部で 251 通りになる (図 3.2

a)．参照点と近傍点から構成される各パターンは特定の動作型に対応する (図 3.2

b)．具体的には，動画像内の連続する 3 フレームからキューブを 1 つ取り出し，

ある動作型の参照点と近傍点で指定された画素の輝度値の積を算出した時，その

動作型と一致していれば 1，そうでなければ 0 になる．これを抽出したフレーム，

および時間窓全体に渡って積分すると，その時間窓内の動作が 251 次元ベクトル

のCHLAC特徴量で表現される．以降の各時間窓でこの手順を繰り返すと，最終

的に，CHLAC特徴量は，251 × W (時間窓の数) 行列で表現される．
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図 3.2 CHLAC 特徴抽出における局所領域と動作型のサンプル

CHLAC 特徴量を抽出する際に参照する局所領域のサンプル (a) と，動作型のサンプル (b) を示

した．局所領域は，参照点のあるフレームとその前後 2 フレームから，参照点を中心とした縦 3

pix.，横 3 pix.，時間方向に 3 pix. から構成されるキューブで示される．自己相関は，動作型の

参照点と近傍点でそれぞれ指定される局所領域中の画素の輝度値の積から算出される．(b) で示

した動作型の赤色の位置で参照点を，緑色と青色で近傍点を示し，それらの組み合わせは，特定

の形態や運動を示す．参照点のみの場合，参照点と局所領域での自己相関特徴を算出した後，こ

れを抽出された 3 フレーム，および設定された時間窓全体に渡って積分する.
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2.2 多変量解析; 混合因子分析

混合因子分析 (mixtures of factor analyzers; MFA) は潜在変数モデルであり，

因子分析 (factor analysis; FA) の拡張として理解される (Ghahramani & Hinton,

1996; Görür, Rasmussen, Tolias, Sinz, & Logothetis, 2004)．FAでは，観測変数

の生成モデル (図 3.3 a) は，次式で与えられる．

図 3.3 因子分析と混合因子分析の生成モデル

x = Λz + u. (3.2)

これは，p 次元の観測変数 x は，pよりも十分に小さい k 次元の潜在因子 z が，

因子負荷量 Λ だけ重み付けられ，これに誤差 u の影響を加えた結果，生成され

ることを示している．潜在因子は，N (0, I) のガウス分布に従い，I は k × k の

単位行列を示す．誤差 u は，N (0, Ψ) のガウス分布に従い，Ψ は p × p の対角

行列を示す．そのため，FAでは，潜在因子が与えられたとき，観測変数間が互

いに独立であると仮定し，観測変数は次式に従う．

p(x) = N (0, ΛΛT + Ψ). (3.3)
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FAでは，これの対数尤度関数を最大にする，すなわち観測されたデータの共

分散構造を最も説明するパラメータとして，共分散行列 ΛΛT + Ψの最尤推定値

を，EMアルゴリズム等を用いて数値的に求める．しかし上記のように，FAで

は，観測変数が 1つのガウス分布でしか表現されないため，複雑な構造の観測変

数を適切に捉えられない可能性がある．

これに対応するため，MFAが提案された．FAでは観測変数の平均値は大きな

意味を持たず，実際，平均値はこのモデルを当てはめる前に 0 に調整される．一

方，MFAでは，観測変数の生成モデル (図 3.3 b) は，次式のように M 個の FA

の線形和で表現され，FA毎に異なる平均値を割り当てることで，データへのよ

り良い当てはめを可能にする．

p(x) =
M∑
i=1

πi N (µi, ΛiΛ
T
i + Ψ). (3.4)

これは，観測されたデータの各部が，各FAで当てはめられていることを示す．混

合系数 (mixing coeffiicient) πi は，πi ≥ 0，
∑M

i=1 πi = 1 を満たし，全データ点の

うち，そのFAに割り当てられたデータ点の割合を示す．また，このモデルでは，

潜在因子 z に加え，指示変数 ω が潜在変数に想定されている．ω は，0 か 1 の

値を取り，ωi = 1 であれば，そのデータ点が i 番目の FAから生成されたことを

示す．

FAと同様にMFAでも，共分散行列の各パラメータ µi,Λi，Ψi, πi の最尤推定値

を，EMアルゴリズムで求める．

1. 各パラメータを初期化し，対数尤度の初期値を算出する．

2. Eステップ; パラメータのセット θold，指示変数 ω が与えられたもとでの，

潜在変数の分布 Q(x|ωi)，および θ についての完全データ対数尤度の期待

値 Q(θ，θold
) をそれぞれ算出する．
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3. Mステップ; パラメータの更新則は，各パラメータについての平均対数尤度

の微分係数を 0 とおき，その線形方程式を解くことで求められる．1

4. 対数尤度関数の増加分が設定された閾値を下回ったかどうかで，アルゴリ

ズムが収束したかどうか判定し，条件を満たしていなければ Eステップに

戻る．

3. 自発的跳躍課題

3.1 実験動物

7 匹の Long-Evans rat (8-12 週齢, メス，Japan SLC, Inc.) を使用した．各個

体は，シングルケージ (幅 = 345 mm, 奥行き= 403 mm, 高さ= 177 mm, CLEA

Japan, Inc.) において，午前 8時から午後 8時までの 12時間明暗周期，室温 (23-

24◦C，相対湿度 (50-70%)，自由給水および自由給餌 (pellets; Japan SLC, Inc.)

のもと，個別に飼育された．すべての行動実験は，明期に実施された．なお，飼

育環境および実験が実施された時間帯は，以降のすべての実験でも同様であった．

この実験は，奈良先端科学技術大学院大学動物実験委員会の承認を受けて実施さ

れた (承認番号 1004)．

3.2 材料と方法

本実験は，ハンドリング，馴化，胴長計測および赤外線センサ感度チューニン

グ，訓練，試験から構成された．ハンドリングは，以降のパートにおいて，装置

への搬送，あるいは薬剤投与等の取り扱いに動物を慣れさせる目的で実施された．

本実験では，そのため，実験動物へのストレスが他の手法と比較して軽微なこと

が報告されている，Tunnel handling methodを採用した (Hurst & West, 2010)．

今回のハンドリングでは，ラットは透明なアクリル円筒 (外径 = 100 mm, 内径

= 90 mm, 高さ = 250 mm) 内に 30 s の間待機した後，ホームケージに搬送され，

1 詳細な導出は付録及び (Ghahramani Hinton, 1997) を参照．
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そこで 60 s の間休息した．これを 1 試行として 6 試行 / 日 で実施し，これを

3 日間継続した．

馴化は、以降の訓練と試験で使用する装置 (下記参照)のある環境に慣れさせるた

めに実施された。ラットは、ホームケージから、跳躍台 (TAKAYOSHI KINZOKU

CO., LTD, Osaka, Japan) (図 3.4) のホームプラットフォームまで、ハンドリン

グで使用したものと同じアクリル円筒で搬送された．馴化時には，ホーム，およ

びターゲットプラットフォーム間の間隙距離 (gap distance; GD) は 0 mm に設

定された．跳躍台のゲートへの配置後，ラットがターゲットプラットフォームの

ホーム側から見て遠端に到達した場合、アクリル円筒によってホームケージに搬

送され、60 s の間休息した (図 3.5 a)．上記の過程を 1試行、5 試行 / セッショ

ンとし、5 セッション / 日で実施した．以降の訓練と試験でも，ホームケージと

跳躍台間のラットの搬送には，この方法を用いた．

胴長計測は，馴化の後，同じ日に実施された．ラットは再度ホームケージから

ホームプラットフォームにアクリル円筒で搬送された．その後，GD = 220 mm

にセットされ，両プラットフォーム間はアクリル円筒で連結されていた．ラット

がホームプラットフォームからこの円筒内を渡って，ターゲットプラットフォーム

に到達するまでを，高速マイクロスコープ (VW-6000，VW-Z1, KEYENCE CO.,

Osaka, Japan) で録画した．計測時の設定は，shutter speed = 1 / 4000 s，500

frame per second (fps) であった．録画時間は最大約 20 s で，それ以降は古いフ

レームから順に上書き保存された．なお，この設定は，以降の訓練，試験でも保

持された．録画終了後，動画の中から，ラットの胴長が計測可能な 1 フレームを

選定した．基準長を GD = 220 mm としたときの，対応する pixel数から，空間

解像度が算出され (0.81 mm / pix.)，これによって胴長が計測された (図 3.5 b)．

胴長は尾の基部から鼻の先端までと定義し，この範囲の幅を持つ物体が通過した

時のみ赤外線センサ (下記参照) が反応するように，実サイズのラットを用いて

感度をチューニングした．
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図 3.4 跳躍台の概観
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図 3.5 馴化の流れと実際の胴長計測
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訓練は，様々な長さの GD において，ホームからターゲットプラットフォーム

まで渡れるかどうかの判断を下し，それを実行するための技能を学習させるため

に設けられた (Pang et al., 2011; Voigts, Sakmann, & Celikel, 2008)．本実験では，

跳躍行動がGDによって異なるかどうか，また，各GDでの跳躍行動が訓練の経

過と共にどの程度変動するかを確認した．各試行の開始時に，ターゲットプラッ

トフォームを移動させて，胴長の 4/8 (× 4/8)，5/8 (× 5/8)，6/8 (× 6/8)，7/8

(× 7/8)，8/8 (× 8/8) 倍の 5 段階の中のいずれか 1 つをGDに設定した (図 3.6

a, c)．その後ラットは，ホームケージからアクリル円筒によってホームプラット

フォームに搬送され，両プラットフォームを隔てるゲートが開くまで待機した (図

3.6 a, c)．ゲートが開いた後，ラットがそこを通過すると赤外線センサ (LV-H300，

KEYENCE CO., Osaka, Japan) によって検知され，録画の開始がトリガーされ

た (図 3.6 a, c)．またこの時点から，試行中のセンサのON，OFFそれぞれの回

数と持続時間が計測された (図 3.6 a, c)．ラットが 20 s 以内に，ホームプラット

フォームから全肢が離れた状態でターゲットプラットフォームに到達した場合は

跳躍成功とし，先の円筒によってホームケージに搬送され，そこで 60 s の間休

息した． 20 s 以内に到達できなかった場合は，ゲートは閉じられ，次の試行まで

ホームプラットフォーム上で 60 s の間待機した．到達判定が困難だった場合は，

録画された動画をスロー再生することで判定し，上記の条件を満たしていなかっ

た場合は，ターゲットプラットフォームに到達していた場合であっても，ホーム

プラットフォームに搬送された．上記の過程を 1 試行として，5 試行 / セッショ

ンで実施した．なお，各GDは 1 セッションで 1 度しか出現せず，その出現順序

は，セッション内の試行数の増加に従ってGDも増加するような規則のもと，ラ

ンダマイズされた．これは，ラットが十分な学習を経ていない段階で長いGDに

直面し，課題に失敗することで，以降の訓練が忌避されることを防ぐためであっ

た．5 セッション / 日で，連続して 5 日間実施された．

試験では，20-kHz USSを提示した際の跳躍行動が，Neutralと比較して，どの

ように変化するかを検証し，それが最も顕著に観察されるGDを確認した．試行

数，セッション数は，20-kHz USSが提示される可能性があることと，セッション

内のGDの出現順序が試行経過に関係なく完全にランダマイズされたことを除い
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て，訓練と同じであり，連続して 2日間実施された．試験のうち一方は，20-kHz

USS が初日に提示され翌日は無音 (Neutral) であり，もう一方はこれとは逆で

あった．各ラットは，この 2通りのうちいずれか一方にランダムに割り振られた．

20-kHz USS は，録画と同期して提示された．すなわち，赤外線センサからのト

リガー入力を受けて，サウンドジェネレータプログラムで生成され，オーディオ

インターフェース (QUAD-CAPTURE, Roland CO., Shizuoka, Japan) で中継さ

れた後，ホームプラットフォーム後方 30 cm に配置されたスピーカー (GX-77M,

Onkyo CO., Osaka, Japan) から 20 s の間提示された (図 3.6 b, c)．このとき音

圧は，ホームプラットフォーム上で 70-80 dB であった．訓練，試験における，録

画開始・終了，聴覚刺激の生成・提示，赤外線センサのON・OFFの回数と持続

時間の計測は，LabVIEW (National Instruments Japan CO, Tokyo, Japan) で制

御した (図 3.6 b, c)．
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図 3.6 本実験で用いた自発的跳躍パラダイム

30



3.3 解析

試行毎に跳躍の成否を計測した．また，赤外線センサの ONとOFF状態の累

積回数とそれぞれの持続時間は，ゲート付近での行動を知る有用な指標となるの

で，それぞれ計測した．試行内でのONの持続時間の総和を累積回数で割ること

で，ON 1 回あたりの平均持続時間を算出した．また，ON，OFFの持続時間か

ら，跳躍までの潜時を概算した．これは，計測開始から，センサがONの状態と

OFFの状態を交互に繰り返していることから，跳躍が成功した場合には，制限

時間の 20 s から最後のOFFの持続時間 (ホームプラットフォームを離れてから

の持続時間) を引くことで求めた．一方，失敗した場合は潜時は上限の 20 s とし

た．検定における有意水準は，.05 とし，.05 ≤ p < .1 を有意傾向 (trend toward

significance)とした．また，効果量として ηG
2 を算出した．効果量は，サンプルサ

イズに依存しない，実験的操作（experimental manipulation）の効果や変数間の

関係についての強さ（strength of association）を表す指標である (Cohen, 1988)．

ηG
2 は，本実験のような反復測定を含む，被験者内計画や混合要因計画にも適用

できる (Olejnik & Algina, 2003)．一般的なガイドラインでは，効果量の大きさ

は，小 (> .01)，中 (> .06)，大 (> .14)として評価される (Cohen, 1988)．

訓練

訓練日で，跳躍の成功率と潜時，ON状態の累積回数と総持続時間，および 1

回当たりの平均持続時間の計 5種の行動指標について，個体平均および群平均を

算出した．その後，各指標についての，訓練日数の要因 (Day 1，Day 2，Day 3，

Day 4，Day 5)と，GDの要因 (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)の，繰り

返しのある 2 要因分散分析を行った．

試験

20-kHz USSおよびNeutralにおいて，上記の行動指標の個体平均，群平均を算

出した．その後，各指標について，聴覚刺激の要因 (20-kHz USS，Neutral) と，
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GDの要因 (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)の，繰り返しのある 2 要因

分散分析を行った．

動作分割解析

解析には，試験の際のGD = × 8/8の動画を使用した．これは，この条件では，

訓練による跳躍動作の変動が少なく，かつ 20-kHz USSが跳躍の動作に与える効

果が最も顕著に観察されたためである (結果参照)．また，各試行の録画時間は 20

s であったが，動画ファイルは，その容量が 2 GB を超える度に，分割保存され

た．処理の高速化のため，動画の時間と領域の一部を削減し，最終的に，Neutral

と 20-kHz USSにおけるGD = × 8/8の 1 試行目の動画が解析に使用された．各

動画は合計 5642 ± 2 フレーム (1 試行目の録画開始から 2 GB 分 ≈ 11284 ms)

から構成され，各フレームは，500 × 240 pix.の範囲にリサイズされた．

特徴抽出では，251 個の動作型のうち，ノイズに対しても応答しやすいと考え

られる 0 次と 1 次のテンプレートを削除し，動作を最も多彩に表現できる 2 次

の型のみを用いた (廣瀬，渡辺，personal communication)．また，この時の時間

窓は，300 msに設定された．これは，マウスの行動を判定するための最良の時間

窓は，25 fpsで計測したとき少なくとも約 300 msであることが先行研究で報告

されているためである (Burgos-Artizzu, et al., 2012)．

MFAでは，潜在変数として 6つの動作を想定した．これは，defensive response

として，5つの動作 (Immobility，Torroting，Galloping，Running，Jumping)が，

報告されており (Schenberg et al., 2001)，上記の 5 つの動作とそれ以外の動作を

想定したためである．FAの適正な数に関しては，これを示す文献が得られなかっ

たため，暫定的に動作数と同じ 6 に設定した．これは，各 FAによって 1 つの

動作が表わされると想定したためである．MFAによって跳躍行動が時系列上に

6 種の動作の配列に分割された後，個体毎に各動作の持続時間を求め，Neutral，

20-kHz USSの群平均を算出した．その後，持続時間についての，繰り返しのあ

る 2要因分散分析 [聴覚刺激 (20-kHz USS，Neutral) ×動作 (動作 1，動作 2，動

作 3，動作 4，動作 5，動作 6)]を行った．
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3.4 結果

訓練

跳躍の成功率は，GDの増加に伴って減少したが，その差は訓練の経過ととも

に変化した (図 3.7 a)．これは，成功率についての，繰り返しのある 2 要因分

散分析 [訓練日数 (Day 1，Day 2，Day 3，Day 4，Day 5) × GD (× 4/8，×
5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)] における，訓練日数とGDの交互作用から示され

た [F (16, 96) = 1.79, p < .05, ηG
2 = .09]．訓練日毎にGD間の成功率を比較する

と，Day 1 では，GD = × 4/8は× 6/8以上のGDと比較して，GD = × 5/8は

× 7/8以上と比較して，そしてGD = × 6/8は× 8/8 と比較して，高い成功率を

示した (p < .05)．Day 2 では，GD = × 4/8，× 5/8の両方が，× 7/8以上のGD

と比較して高い成功率を示した (p < .05)．Day 3 では，前日の結果に加え，GD

= × 6/8が，× 8/8に比べて高い成功率を示した (p < .05)．Day 4 では，GD =

× 6/8以下の全てのGDが，× 8/8に比べて高い成功率を示した (p < .05)．Day

5 では，GD = × 4/8，× 5/8が× 8/8に比べて高い成功率を示した (p < .05)．

次に，GD毎に訓練日間の成功率を比較すると，× 6/8以上のGDにおける訓練

日数の単純主効果が認められた (p < .05)．GD = × 6/8では，Day 4，5の両方

における成功率が，Day 1に比べて高かった (p < .05)．一方，GD = × 7/8，×
8/8では訓練日間の差を示さなかった．

跳躍の潜時は，GDに伴って増加したが，その差は訓練の経過とともに変化した

(図 3.7 b)．これは，潜時についての，繰り返しのある 2 要因分散分析 [訓練日数

(Day 1，Day 2，Day 3，Day 4，Day 5) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，×
8/8)]における，訓練日数とGDの交互作用から示された [F (16, 96) = 1.89, p < .05

，ηG
2 = .08]．訓練日毎にGD間の潜時を比較すると，Day 1 では，GD = × 4/8

は× 6/8以上のGDと比較して，GD = × 5/8は× 7/8以上と比較して，そし

てGD = × 6/8は× 8/8 と比較して，短い潜時を示した (p < .05)．Day 2 では，

GD = × 4/8，× 5/8の両方が，× 7/8以上のGDと比較して短い潜時を示した

(p < .05)．Day 3では，GD = × 4/8，× 5/8の両方が× 6/8以上の全てのGDと

比較して，GD = × 6/8は× 8/8と比較して，短い潜時を示した (p < .05)．Day

4 およびDay 5 では，GD = × 4/8，× 5/8の両方が，× 7/8以上のGDと比較
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して，GD = × 6/8は× 8/8と比較して短い潜時を示した (p < .05)．次に，GD

毎に訓練日間の潜時を比較すると，GD = × 4/8から× 7/8までで，訓練日数に

おける単純主効果を示し (p < .05)，GD = × 8/8ではその有意傾向が示された

(p < .1)．GD = × 6/8では，Day 4，5 の両方における潜時が，Day 1 に比べて

短かったものの (p < .05)，これ以外のGDでは，訓練日間の差を示さなかった．

跳躍時におけるON状態の総持続時間も，潜時と同様に，GDに伴って増加し

たが，その差は訓練の経過とともに変化した (図 3.7 c)．これは，総持続時間につ

いての，繰り返しのある 2 要因分散分析 [訓練日数 (Day 1，Day 2，Day 3，Day

4，Day 5) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)] における，訓練日数

とGDの交互作用から示された [F (16, 80) = 4.01, p < .05，ηG
2 = .21]．訓練日

毎にGD間の総持続時間を比較すると，Day 1 では，GD = × 4/8は× 6/8以上

のGDと比較して，GD = × 5/8は× 7/8と比較して，短い総持続時間を示した

(p < .05)．Day 2 からDay 4 にかけて，GD = × 4/8，× 5/8の両方が，× 7/8

以上のGDと比較して，GD = × 6/8が× 8/8と比較して短い総持続時間を示し

た (p < .05)．Day 5 では，GD = × 4/8が× 8/8と比較して，GD = × 5/8，が

× 7/8以上のGDと比較して，短い総持続時間を示した (p < .05)．次に，GD毎

に訓練日間の総持続時間を比較すると，GD = × 8/8を除く全てで，訓練日数の

単純主効果を示した (p < .05)．GD = × 6/8ではDay 4，5 の，GD = × 7/8で

はDay 5 の総持続時間がDay 1 よりも短かったが (p < .05)，これ以外のGDで

は，訓練日間の差を示さなかった．

ON 1 回当たりの平均持続時間も，総持続時間と同様に，GDに伴って増加し

たが，その差は訓練の経過とともに変化した (図 3.7 d)．これは，平均持続時間

についての，繰り返しのある 2 要因分散分析 [訓練日数 (Day 1，Day 2，Day 3，

Day 4，Day 5) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)] における，訓練

日数とGDの交互作用から示された [F (16, 80) = 2.08, p < .05，ηG
2 = .17]．訓

練日毎に GD間の平均持続時間を比較すると，Day 4 のみで，GD = × 4/8と

× 5/8の両方が，× 6/8以上の全てのGDと比較して，短い総持続時間を示した

(p < .05)．次に，GD毎に訓練日間の平均持続時間を比較すると，GD = × 4/8

から× 6/8までが，訓練日数における単純主効果を示したが (p < .05)，いずれも
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訓練日間の差を示さなかった．

ON状態の累積回数は，GDに伴って増加したが，その差は訓練の経過ととも

に変化した (図 3.7 e)．これは，累積回数についての，繰り返しのある 2 要因分

散分析 [訓練日数 (Day 1，Day 2，Day 3，Day 4，Day 5) × GD (× 4/8，× 5/8，

× 6/8，× 7/8，× 8/8)] における，訓練日数とGDの交互作用の有意傾向から示

唆された [F (16, 96) = 1.71, p < .1，ηG
2 = .09]．訓練日毎にGD間の累積回数を

比較すると，Day 1 では，GD間でON状態の累積回数に有意な差は検出されな

かった．しかし，Day 2 では，GD = × 4/8，× 5/8の両方が，× 7/8以上のGD

と比較して少ない ON状態の累積回数を示した (p < .05)．Day 3 および Day 4

では，前日の結果に加え，GD = × 6/8が× 7/8以上のGDと比較して，少ない

ON状態の累積回数を示した (p < .05)．Day 5 では，Day 3 と同様の結果が得ら

れた (p < .05)．次に，GD毎に訓練日間の累積回数を比較すると，GD = × 7/8

を除く全てで，訓練日数における単純主効果を示した (p < .05)．GD = × 4/8で

は，Day 5 の累積回数は，Day 2 と比較して少なかったが (p < .05)，これ以外の

GDでは，訓練日間の差を示さなかった．
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図 3.7 GDと訓練日数が跳躍行動に及ぼす影響

GDと訓練日数が，跳躍行動の成功率 (a) と潜時 (b)，赤外線センサが ONの状態の総持続時間

(c)，ON 1 回当たりの平均持続時間 (d)，ON状態の累積回数 (e) に及ぼす影響を示した．GDの

大きさは，カラーバーの色の濃度に対応しており，GD = × 4/8を最も薄い水色，GD = × 8/8

を濃紺で示した (各バーは，N = 8)．横軸に訓練日数を示した．(a) の縦軸は成功率 (%)，(b) の

縦軸は潜時 (ms)，(c)，(d) の縦軸は持続時間 (ms)，(e) の縦軸は回数 (回) を示した．エラーバー

は，95% 信頼区間を示した．



試験

跳躍の成功率は，GDに伴って低下したが，聴覚刺激の効果は観察されなかっ

た (図 3.8 a)．すなわち，成功率についての，繰り返しのある 2 要因分散分析 [聴

覚刺激 (20-kHz USS，Neutral) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)]

は，GDの主効果のみを示した [F (4, 24) = 7.78, p < .05，ηG
2 = .29]．下位検定の

結果，いずれのGD間にも成功率についての有意な差は検出されなかった．

跳躍までの潜時は，GDに伴って増加したが，聴覚刺激の効果は観察されなかっ

た (図 3.8 b)．すなわち，潜時についての，繰り返しのある 2 要因分散分析 [聴

覚刺激 (20-kHz USS，Neutral) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)]

が，GDの主効果のみを示した [F (4, 24) = 13.51, p < .05，ηG
2 = .40]．下位検定

の結果，GD = × 4/8，× 5/8の両方が，聴覚刺激に関係なく，× 8/8と比較し

て短い潜時を示した (p < .05)．

一方，ON状態の総持続時間は，Neutralに比べて 20-kHz USSで短縮されたが，

その差はGDに伴って増加した (図 3.8 c)．これは，総持続時間についての，繰り

返しのある 2 要因分散分析 [聴覚刺激 (20-kHz USS，Neutral) × GD (× 4/8，×
5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)]における，聴覚刺激とGDの間の交互作用の有意傾

向から示唆された [F (4, 24) = 2.54, p < .1，ηG
2 = .04]．聴覚刺激毎にGD間の総

持続時間を比較すると，Neutralでは，GD = × 4/8，× 5/8，× 6/8のそれぞれ

が，× 7/8以上のGDと比較して，短い総持続時間を示したのに対し (p < .05)，

20-kHz USSでは，これらの差が消失した．次に，GD毎に聴覚刺激間の総持続時

間を比較すると，いずれのGDでも，聴覚刺激の単純主効果を示さなかった．

ON 1 回当たりの平均持続時間も，総持続時間の結果と同様に，Neutralに比べ

て 20-kHz USSで短縮されたが，その程度はGDの増加に伴って顕著に観察され

た (図 3.8 d)．これは，平均持続時間についての，繰り返しのある 2要因分散分析

[聴覚刺激 (20-kHz USS，Neutral) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，× 8/8)]

における，聴覚刺激とGDの間の交互作用から示された [F (4, 24) = 3.04, p < .05

，ηG
2 = .05]．聴覚刺激毎にGD間の平均持続時間を比較すると，20-kHz USSで，

GD = × 5/8がGD = × 7/8と比較して短かったことを除き，いずれの聴覚刺激

条件でもGD間の差は同程度であった．次に，GD毎に聴覚刺激間の平均持続時
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間を比較すると，特にGD = × 7/8，× 8/8における平均持続時間が，Neutralに

くらべて 20-kHz USSで短縮されていた．これは，両GDにおける聴覚刺激の単

純主効果の検定における，有意傾向から示唆された (それぞれ，p < .1，ηG
2 = .02，

p < .1，ηG
2 = .11)．

ON状態の累積回数は，GDに伴って増加したが，聴覚刺激の効果は観察され

なかった (図 3.8 e)．すなわち，累積回数についての，繰り返しのある 2 要因分

散分析 [聴覚刺激 (20-kHz USS，Neutral) × GD (× 4/8，× 5/8，× 6/8，× 7/8，

× 8/8)] は，GDの主効果のみを示した [F (4, 24) = 8.57, p < .05，ηG
2 = .37]．下

位検定の結果，いずれのGD間にもON状態の累積回数についての有意な差は検

出されなかった．
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図 3.8 GDと 20-kHz USSが跳躍行動に及ぼす影響

GDと 20-kHz USSが，成功率 (a)，潜時 (b)，ON状態の総持続時間 (c)，ON 1 回当たりの平

均持続時間 (d)，ON状態の累積回数 (e) に及ぼす影響を示した．20-kHz USSでは，ON状態の

総持続時間と 1 回当たりの平均持続時間が顕著に短縮された．20-kHz USS (N = 7) を赤色の，

Neutral (N = 7) を灰色のカラーバーで示した．横軸に GDを示した．(a) の縦軸は成功率 (%)，

(b) の縦軸は潜時 (ms)，(c)，(d) の縦軸は持続時間 (ms)，(e) の縦軸は回数 (回) を示した．エ

ラーバーは，95% 信頼区間を示した．



動作分割解析

20-kHz USSおよびNeutralにおける跳躍行動が，6 種類の動作に分割され，そ

れらの配列として時系列上に表現された (図 3.9)．両条件に共通して，跳躍行動

は，動作 1 から開始され，同程度持続した (図 3.9)．一方，動作 2 は，20-kHz

USSでは観察されなかった (図 3.9 b)．動作 3 は，20-kHz USSとNeutralで，そ

の発生時点が共通していた (図 3.9)．興味深いことに，この動作を起点として，

以降の動作配列が条件間で分岐した．すなわち，Neutralでは，動作 3 に続いて

動作 4，5 が発生したのに対し，20-kHz USSでは，動作 3 がより長く持続した

後，動作 6 が発生した (図 3.9 b)．このとき，動作 3 に分類される割合が低下す

るのに伴い，動作 6 に分類される割合が増加した (図 3.9 b)．

実際に，各動作は，Neutralか 20-kHz USSかで持続時間が異なった (図 3.10)．

これは，各動作の持続時間についての，繰り返しのある 2要因分散分析 [聴覚刺激

(20-kHz USS，Neutral) ×動作 (動作 1，動作 2，動作 3，動作 4，動作 5，動作 6)]

における，聴覚刺激と動作の間の交互作用から示された [F (5, 25) = 6.80, p < .05

，ηG
2 = .35]．下位検定の結果，動作 5，6 における聴覚刺激の単純主効果が示

された (p < .05)．すなわち，動作 5 の持続時間は，Neutralと比較して 20-kHz

USSで短縮され，動作 6 ではその逆であった (図 3.10)．また，動作 4の持続時間

は，Neutralと比較して 20-kHz USSで短縮され，動作 3 ではその逆であった (図

3.10)．これは，動作 3，4における単純主効果の有意傾向から示唆された (p < .1)．

各動作が具体的にどのような動作であったのかを可能な範囲で記述するため，

各動作が発生した際の動画を確認した．Neutral，20-kHz USSの両方で観察され

た動作 1のムービークリップでは，13 匹中 9 匹で，後肢の踏み出しを伴う前進動

作が観察された (図 3.11)．Neutralで顕著に観察された動作 2，4，5 のクリップ

を，20-kHz USSでのそれと比較すると，これらの動作はホームプラットフォーム

から身を乗り出した状態で頸部を上下に動かす等の動作が観察された (図 3.11)．

実際に，動作 2 のクリップ中でこれを示していたのは，Neutralでは 6 匹中 3 匹

であったのに対し，20-kHz USSでは 7 匹中 2 匹であった．同様に，動作 4，5 の

クリップでこの動作を示した個体は，それぞれ，Neutralでは 5 匹だったのに対

し，20-kHz USSでは 2 匹のみであった．しかし，動作 2，4，5 のクリップのみ
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から，それぞれを分類することは困難であった．20-kHz USSで長い持続時間を

示した動作 3 のクリップを，Neutralのそれと比較すると，動作 3 は，成否に関

わらず跳躍直前の動作，すなわち前肢をホームプラットフォームから離す動作を

示すと考えられる (図 3.11)．20-kHz USSでは，3 匹が跳躍の際に，1 匹が落下

の際にこの動作を示したが，Neutralでは，1 匹のみがこれを示した．また，別

の個体では，繰り返し前肢がホームプラットフォームから離れるものの，その持

続時間は短かった．同様に，20-kHz USSで顕著に観察された動作 6 のクリップ

をNeutralのものと比較すると，動作 6はフレーム内の個体の有無を示している

と考えられる (図 3.11)．これは，20-kHz USSでは，録画開始から 8 s 以内に，

落下した 1 匹および跳躍に成功した 4 匹が，撮影範囲外に移動していた一方で，

Neutralでは，4 匹がホームプラットフォーム上に残っていたためである．
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図 3.9 20-kHz USSとNeutralにおける動作配列の比較

Neutral (a) と 20-kHz USS (b) での跳躍行動が，6 種の動作からなる配列として時系列上に分割

された．これは，各データ点における，混合要素 FAの事後確率の分布で示され，各データ点で

6 種の動作がそれぞれどの FAによってどの程度捉えられたかを示している．また，両群におい

て 7匹のラットの動作配列の平均を算出し，色の濃度が高いほど，多くの個体でその動作が同時

刻に発生したことを示した．(c) で，Neutralと 20-kHz USSの動作配列を直接比較するため，そ

れらを重ね合わせた．色が白色に近いほど，両条件で同程度その動作が発生していたことを示す．

縦軸は動作，横軸は時間軸，時間軸上の各データ点は 300 ms の時間窓を示した．



図 3.10 20-kHz USSとNeutralにおける各動作の持続時間の比較

20-kHz USSが，分割された各動作の持続時間に及ぼす影響を示した．20-kHz USSでは，Neutral

と比較して，動作 3 と 5 の持続時間を増加させ，動作 4 と 5 のそれを短縮した． 20-kHz USS

(N = 7) を赤色の，Neutral (N = 7) を灰色のカラーバーで示した．縦軸に動作を示し，横軸に

持続時間 (ms) を示した．エラーバーは，95 % 信頼区間を示した．+p < .1，∗p < .05．
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図 3.11 ムービークリップから確認された各動作の特徴
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4. 20-kHz USSに対する自律神経応答の計測

4.1 実験動物

7 匹のLong-Evans rat (15 週齢以下, メス，Japan SLC)を使用し，上記に記載

したものと同様の環境で飼育された．この実験は，奈良先端科学技術大学院大学

動物実験委員会の承認を受けて実施された (承認番号 1004)．

4.2 材料と方法

本実験は，ラットの頭部と定位固定装置を接合させるヘッドプレートの装着手

術，回復期間，試験の 3 つのパートから構成された．ヘッドプレート装着手術の

直前に，体重 200 g当たり，Ketamine (130 µl)，Xylazine (70µl)，distilled water

(720 µl)，10 × saline (80 µl) から構成された混合麻酔を腹腔内に注射した．こ

の状態から，頭頂部および頸部を除毛し，定位固定装置上に固定した後，頭蓋と

ヘッドプレートをセメントで接合した．なお，手術の途中にラットが覚醒状態に

戻るたびに，麻酔が最初の 20% の量で追加投与された．その後，定位固定装置

からラットを一旦取り外してホームケージ内に戻し，2 日間の回復期間が設けら

れた．

試験は連続して 2 日間実施された．初日の試験の開始直前に，ラットは上記の

量の麻酔を投与された後，頸部にパルスオキシメータ (MouseOx Plus, STARR

Life Sciences) のクリップセンサーを装着し，定位固定装置に固定された．覚醒

後，酸素飽和度，心拍数，呼吸数の 3 種の生理指標を，60 s の間，15 Hz のサン

プリングレートで計測した．最初 (Pre) と最後 (Post) の 20 s の間は刺激は提示

されなかったが，20 sから 40 sの間 (ON)では，ラットの左右の耳から 10 cmの

距離に配置されたステレオスピーカー (GX-77M, Onkyo CO., Osaka, Japan) か

ら，20-kHz USSあるいはホワイトノイズ (WN)が 30-40 dBで提示された．Post

の終了後 15 min の間待機し，ここまでを 1 試行とした．計測開始のトリガー，

および聴覚刺激の生成・提示は LabVIEWで制御された． 3 試行 / 日を実施し，

全試行で同一の聴覚刺激が提示された．2 日目の試験は，1 日目とは逆の聴覚刺
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激が提示されたことを除き，前日と同様のスケジュールで実施された．

4.3 解析

試行毎に，20-kHz USSおよびWNの，Pre，ON，Postの各フェイズにおける

酸素飽和度，心拍数，呼吸数それぞれの個体平均を算出した．次に，Preに対する

各生理指標の変化を示すため，Preフェイズと各フェイズの平均値の差を算出し

た後，その群平均を算出した．この過程で，群平均に対して標準偏差の ± 2 倍の

値を示した個体は，外れ値として除外した．聴覚刺激の要因 (20-kHz USS，WN)

とフェイズの要因 (ON，Post) が，各生理指標に与える影響について，繰り返し

のある 2要因分散分析を行い，効果量として ηG
2 を算出した．また，20-kHz USS

とWNのそれぞれについて，個体毎に各試行における各指標の最大値までの潜時

を求め，それぞれを計測開始から終了までの 10 s 毎のビンのいずれかに振り分

けた．全個体に対してこれを行い，各指標の最大値までの潜時のヒストグラムを

作成した．

4.4 結果

いずれの生理指標も，20-kHz USS条件下では，WNと比較して特徴的な変化

が観察された．心拍数は，1 試行目において，WNと比較して 20-kHz USSで減

少したが，その差はフェイズによって異なった (図 3.12, a)．心拍数についての繰

り返しのある 2 要因分散分析 [聴覚刺激 (20-kHz USS, WN; 2) × フェイズ (ON，

Post; 2)] における，聴覚刺激とフェイズの交互作用の有意傾向から示唆された

[F (1, 5) = 5.21, p < .1，ηG
2 = .02]．聴覚刺激の単純主効果の検定の結果，ONで

は有意傾向 (p < .1)，Postで有意な効果を示した (p < .05)．しかし，以降の試

行では，聴覚刺激，フェイズ共に心拍数に影響しなかった．心拍数の最大値が，

20-kHz USS提示中に出現したのは，全体のうち約 15% 程度であった (図 3.12,

b)．

呼吸数は，3試行目において，WNと比較して 20-kHz USSで増加した (図 3.13,

a)．これは，呼吸数についての繰り返しのある 2要因分散分析 [聴覚刺激 (20-kHz
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USS, WN; 2) × フェイズ (ON，Post; 2)] における，聴覚刺激の主効果から示さ

れた [F (1, 5) = 9.97, p < .05，ηG
2 = .25]．この効果は，1− 2 試行目では観察され

なかったものの，試行全体で，呼吸数の最大値までの潜時の約 40% が，20-kHz

USS提示中に現れた (図 3.13, b)．

酸素飽和度は，いずれの試行においても，聴覚刺激，フェイズの要因に影響さ

れなかった (図 3.14, a)．しかし，試行全体で，酸素飽和度の最大値までの潜時

の約 40%が，20-kHz USS提示中に現れた (図 3.14, b)．
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図 3.12 20-kHz USSが心拍数に与える影響

聴覚刺激提示 1 回目から 3 回目における，刺激提示前 (Pre) からの心拍数の変化を示した (a)，

20-kHz USS (N = 7) を赤色，WN (N = 7) を灰色で示し，縦軸に心拍数の Preからの変化量

(bpm)，横軸にフェイズを示した．また，最大値までの潜時のヒストグラムを示した (b)．20-khz

USSは赤色のバーで示され，WNは灰色の点線で示された．横軸は，10 s 毎のビンを示し，縦軸

に比率を示した．



図 3.13 20-kHz USSが呼吸数に与える影響

聴覚刺激提示 1 回目から 3 回目における，Preからの呼吸数の変化を示した (a)，20-kHz USS

(N = 7) を赤色，WN (N = 7) を灰色で示し，縦軸に呼吸数の Preからの変化量 (brpm)，横軸

にフェイズを示した．また，最大値までの潜時のヒストグラムを示した (b)．20-khz USSは赤色

のバーで示され，WNは灰色の点線で示された．横軸は，10 s 毎のビンを示し，縦軸に比率を示

した．



図 3.14 20-kHz USSが酸素飽和度に与える影響

聴覚刺激提示 1 回目から 3 回目における，Preからの酸素飽和度の変化を示した (a)，20-kHz

USS (N = 7) を赤色，WN (N = 7) を灰色で示し，縦軸に酸素飽和度の Preからの変化量 (%)，

横軸にフェイズを示した．また，最大値までの潜時のヒストグラムを示した (b)．20-khz USSは

赤色のバーで示され，WNは灰色の点線で示された．横軸は，10 s 毎のビンを示し，縦軸に比率

を示した．



5. 20-kHz USSに対するPAGの神経活動履歴の計測

5.1 実験動物

1 匹の Long-Evans rat (8 週齢, メス，Japan SLC, Inc.) を使用し，上述の環

境下で飼育された．この実験は，奈良先端科学技術大学院大学動物実験委員会の

承認を受けて実施された (承認番号 1004)．

5.2 c-Fos免疫染色

ラットは，ホームケージからアクリル円筒で跳躍台のホームプラットフォーム

に搬送された．ターゲットプラットフォームおよびゲートは撤去されており，ホー

ムプラットフォーム外への移動は制限されていた．ホームプラットフォームへの

到着から 1 分間後，20-kHz USSを 60 s の間提示し，ホームケージに搬送した．

c-Foc免疫染色は本研究室のプロトコルに基づいて実施された (桃田, 2012; 清

水, 2010)．ホームケージへの搬送から 90 分後，各ラットに，20% カルバミド酸

エチル (2000 µl/200 g) を投与し麻酔下においた．その後，Salineで脱血し，固

定液を用いて灌流固定を行った．脳を摘出した後，固定液中に入れ，4◦C で 1 晩

インキュベートした．その後，30% スクロース溶液中に移し，4◦C で 2 晩イン

キュベートした．脳が容器の底に沈殿するのを確認にした後，尾側を上に向けた

状態で木片上に垂直に配置し，tissue teck で接着した．その後これをドライアイ

ス中で 20 min の間インキュベートし凍結させた．凍結した脳をクリオスタット

の台に固定し，PAGの座標 (Bregma -4.84 mm) を中心に 1枚と前後枚，計 5 枚

の 40 µm 厚の冠状断切片を作成し，PBS を入れた 24 穴プレートに回収した．

1 日目はこれらに対し，0.3% Triton-X100 in PBS (PBST) で洗浄 (10 min × 3

回)した後，10% BSA-PBSTによるブロッキングを常温で 2 h行った．その後，1

次抗体 (rabbit anti-c-Fos 抗体) を，4◦C で一晩反応させた．2 日目は，PBSTに

よる洗浄の後，2次抗体 (ビオチン化 anti-rabbit抗体)を，4◦Cで一晩反応させた．

3 日目は，PBSによる洗浄後，ペルオキシダーゼ処理 (PBS, 70%; MeOH, 30%;

H2O2, 1%) を常温で 15 min の間行った．PBSによる洗浄後，ABC溶液 (PBS:A
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液, B液 =50:1:1, ABCkit) 用いて，常温で 2 h 反応させた．PBSによる洗浄後，

0.05 M Tris-HCl 溶液内で 5 min の間静置し，0.01% H2O2 を加えたDAB溶液で

5min の間反応させた．DAB溶液は，DAB 1 錠を 0.05 M Tris-HCl 溶液 20 mL

で溶解後，フィルター濾過して作成された．Tris-HCl溶液で反応を止めたのち，

切片をゼラチンコートしたスライドガラスに張り付けた．切片が乾燥したことを

確認後， 70，80，90，95，100，100% EtOH で脱水し，Hemo-De置換を 1 min

の間行った後，ENTELLAN neuを用いてカバーガラスで封入した．これが完全

に乾燥した後，顕微鏡で観察し，組織画像を保存した．計 5 枚の組織画像から，

中脳水道周囲灰白質の腹外側部 (ventrolateral periaqueducatl gray; vlPAG)と背

外側部 (dorsolateral periaqueducatl gray; dlPAG) のそれぞれの領域を抽出し，2

値化した後，半径 1 pix. 以上の白点を c-Fos陽性細胞数としてカウントした．

5.3 結果

vlPAGに c-Fos陽性細胞が観察された (図 3.15).　その数は 200 µm3 当たり

5.60 ± 4.35 個であった．特に，PAGの中心 (Bregma -4.84 mm) から 0.004 mm

尾側の切片では， 40µm3 当たり 25 個の細胞が観察された．一方，dlPAGでは

どの切片にも c-Fos陽性細胞は観察されなかった．
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図 3.15 20-kHz USS提示後に vlPAGで観察された c-Fos陽性細胞

解剖学的に定義された PAGの 4 つの領域 (dPAG，dlPAG，vPAG，vlPAG) における c-Fos陽

性細胞を示した．Cerebral aqueductは中脳水道を示した．陽性細胞は vlPAGで観察され，その

他の領域では皆無だった．陽性細胞は画像中の 1 pix. 以上の範囲を持つ白色の点で定義された．
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6. 考察

6.1 自発的跳躍課題

訓練では，跳躍行動の成功率，完了までの潜時，赤外線センサのON状態の累

積回数，総持続時間，および 1回あたりの平均持続時間の 5 つの行動指標をもと

に，跳躍行動がGDによって異なるかどうかを確認した．また，各GDにおける

跳躍行動が訓練の経過と共にどの程度変動するかも確認した．赤外線センサが設

置されていた位置から (図 3.6 c)，これがON状態のときは，跳躍に関連する行

動，すなわち，ホームからターゲットプラットフォームに向けて，センサを通過

するように身体を位置する行動を示すと想定した．その結果，GDの増加に伴っ

て跳躍の成功率が減少し，潜時，累積回数，総持続時間が増加することが示され

た (図 3.7 a, b, c, e)．一方，ON 1 回あたりの平均持続時間は，Day 4 を除く

全ての訓練日においてGD間で同等であった (図 3.7 d)．これは，一度の跳躍関

連行動に要する時間は GDに関係なくほぼ一定である可能性を示す．その結果，

GDが短い条件では (例えば，GD = × 4/8)，この行動をほぼ一度実行するだけ

で跳躍を完了できるのに対し，GDが長い条件では (例えば，GD = × 8/8)，こ

れを完了するまで何度か繰り返すために，潜時，累積回数，総持続時間が増加す

る．GDが長い条件で，ラットが何の跳躍関連行動も示さずに単にホームプラッ

トフォーム上のゲート付近で静止していた可能性は考えにくい．もしそうなら，

累積回数は 1 回に近づき，平均持続時間は短いGDのものと比べて顕著に増加す

ると予想されるためである．

5 日間の訓練日数で，跳躍行動の各指標が顕著に変化したのは，GD = × 6/8

のみだった (図 3.7)．一方，最も変化が少なかったのは，GD = × 8/8であるよ

うに思われる (図 3.7 )．実際，GD = × 8/8で訓練日数の単純主効果を示した指

標は，成功率とON状態の累積回数の 2 つのみで，これは，全てのGDの中で最

も少なかった (結果参照)．ただし，GD = × 8/8の成功率は，訓練初日ではほぼ

0% だったのに対し，最終日では 30% に増加したことから (図 3.7 a)，訓練日数

を 5 日間以上にすれば，他の指標にも変化があらわれる可能性はある．

試験では，上記の指標をもとに，20-kHz USSを提示した際の跳躍行動が，Neu-
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tralと比較して，どのように変化するかを検証し，それが最も顕著に観察される

GDを確認した．その結果，ONの総持続時間と平均持続時間の両方が，20-kHz

USSで短縮され，その差はGDの増加に伴い，特にGD = x 8/8で最も顕著に現

れた (図 3.8 c, d)．実際，Neutralにおける総持続時間は，GD = × 4/8，× 5/8，

× 6/8のそれぞれが，GD = × 7/8，× 8/8と比較して短かったにも関わらず，

20-kHz USSではこれらの差が消失した (結果参照)．これは，後者の条件におけ

るGD = × 7/8，× 8/8で，総持続時間が短縮されたためであると考えられる (図

3.8 c)．また，この可能性は，各GDは聴覚刺激の単純主効果の効果量が，GD =

× 4/8から× 7/8では .03 から .04 だったのに対し，GD = × 8/8では，.12 と

最も高い聴覚刺激の効果を示したことからも支持される (結果参照)．

ON 1 回当たりの平均持続時間は，訓練の結果から予想されるように，Neutral

ではGD間で同程度であった (結果参照)．しかし興味深いことに，20-kHz USSで

は，GD = × 7/8，8/8のみで，平均持続時間が短縮され (図 3.8 d)，両GDにお

ける聴覚刺激の単純主効果の効果量は，それぞれ .02，.11 であった (結果参照)．

すなわち，GDの増加に伴って，20-kHz USSでの跳躍 1 回あたりの持続時間が，

Neutralでのそれと比較して短縮され，これが試行内で累積した結果，ONの総持

続時間も減少したと考えられる．

跳躍の成功率と潜時が，GD = × 7/8，× 8/8ともに，聴覚刺激間で差がなかっ

たことから (図 3.8 a, b)，GDが長い条件では，ONの持続時間の減少に伴って，

ホームプラットフォーム上でのOFF状態，すなわち跳躍完了前の，ON状態の時

とは異なるホームプラットフォーム上での行動の持続時間が増加していたと考え

られる．実際，OFFの総持続時間は，Neutralでは，GD = × 4/8から× 6/8ま

でが，GD = × 7/8または× 8/8よりも長かったのに対し (p < .05)，20-kHz USS

ではこの差が消失した．これは，20-kHz USSでのGD = × 7/8および× 8/8に

おけるOFFの総持続時間が，× 6/8までのGDと同程度まで増加していた可能

性を示すと考えられる．

以上をまとめると，訓練の結果から，跳躍行動は，GDの増加とともに成功率

が低下し，潜時およびON状態の累積回数，総持続時間が増加することが示され

た．これは，1 回あたりの跳躍関連行動はGD間で同等であるものの，GDが長
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い条件では短いときと比較して，跳躍の完了までにその関連行動を繰り返す回数

が増加するためであると考えられる．そして，5 日間の訓練日数で，この跳躍関

連行動が最も安定して観察されたのが，GD = × 8/8であった．また，試験の結

果から，GD = × 8/8で，20-kHz USSのときの跳躍関連行動が，Neutralのそれ

から最も顕著に変化することが示された．このとき，ON状態で示される跳躍関

連行動の減少および，OFF状態でのそれの増加が認められた．これは，20-kHz

USSを受けて選択された防御に関連する行動と，現在実行中の跳躍行動が競合し，

どこかの時点の動作に干渉した結果，通常時と異なる跳躍行動が発生した可能性

を示す．

動作分割解析で，20-kHz USSとNeutralでの跳躍行動を，時系列上の 6つの動

作に分割し，その配列を比較した結果，両条件に共通する動作，異なる動作，お

よびそれらの分岐点が示された (図 3.9)．全体として，20-kHz USSではNeutral

と比較して，動作間の遷移が少なかった (図 3.9)．共通する動作としては，録画

開始から 300 ms までの後肢の踏み出しを伴う前進動作 (動作 l; (図 3.9 c), (図

3.10), (図 3.11)) と，その次の，前肢をホームプラットフォームから離す動作 (動

作 3; (図 3.9 c), (図 3.10), (図 3.11))が観察された．しかし，この動作は，20-kHz

USSではNeutralと比較して持続時間が 3000 ms程度長かった (図 3.10)．その後，

Neutralでは前述の動作に加え，頸部を上下に動かす等ホームプラットフォーム

での 3 つの動作 (動作 2，4，5; (図 3.9 a), (図 3.11)) が現れたのに対し，20-kHz

USSではそれらの代わりに撮影範囲外への移動を示した (動作 6; (図 3.9 b), (図

3.11))．そのため，動作 3 が，20-kHz USSとNeutralの跳躍行動の分岐点であっ

たと考えられる．特に，20-kHz USSで顕著に観察された動作 3，4 は，Neutral

で顕著に観察された動作 2，4，5 に比べて，個体がスピーカーから遠ざかるよう

に働いているように思われる．これは，20-22 kHzの超音波が，その音源からラッ

トを遠ざけるように働くことを報告した先行研究からも支持される (Brudzynski,

2001; Burgdorf et al., 2008; Sadananda, Wohr, & Schwarting, 2008)．

動作分割解析の結果をON，OFF状態の持続時間の結果と照合すると，ホーム

プラットフォームから身を乗り出した状態で頸部を上下に動かす等の動作 (動作

2, 4，5)の持続時間に伴って，ONの持続時間も増加すると考えられ，これは，両
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方の持続時間が，20-kHz USSと比較して　 Neutralで長かった結果と一致する

((図 3.8 c), (図 3.10))．一方，撮影範囲外に滞在している時間に伴って，OFFの

持続時間も増加すると考えられ，両方の持続時間が，Neutralと比較して 20-kHz

USSで長かった結果と一致する ((図 3.10), 上記参照)．しかし，前肢をホームプ

ラットフォームから離す動作は，ONの状態とOFFの状態の両方を含んでいる可

能性があるため，センサの状態のみから，この動作が 20-kHz USSとNeutralの

跳躍行動の分岐点であることを見出すのは困難であったと思われる．

本実験から，嫌悪刺激に対して選択された防御動作が，現在実行中の跳躍行動

のうち，前肢をホームプラットフォームから離す動作とそれ以降の動作に干渉し

た結果，通常時と異なる跳躍行動に分岐した可能性が示された．そして，この干

渉によって発生した動作は，個体を危険源から遠ざけるように働く動作を促進す

る一方で，その場に留まるように働く動作を抑制することが示唆された．

6.2 20-kHz USSに対する自律神経応答と

PAGの神経活動履歴の計測

2つの追加実験から，20-kHz USSが行動以外の神経・生理学的防御応答を誘発

することが確認され，この刺激がラットにとって嫌悪刺激として知覚されていたこ

とが支持された．ラットは，嫌悪刺激に対し，逃避可能な状況では逃避行動を，逃

避不可能な状況では不動状態を示し，それぞれに対しdlPAG，vlPAGが神経活動

を示す (Berton et al., 2007; Keay & Bandler, 2002)．加えて，両領域の活動は，そ

れぞれ特有の自律神経応答を誘発することが報告されている (Bandler & Shipley,

1994; Berton et al., 2007; Keay & Bandler, 2002)．自由行動下での 20-kHz USS

の提示は，逃避行動を誘発し，dlPAGの神経活動を増加させ (Nicolas, Klein, &

Prinssen, 2007)，心拍数の増加を誘発するが (Klein et al., 2010)，本実験では，音

源に対するラットの方向を一定に保ち，運動による自律神経応答への影響を排除

するために，拘束あるいは移動を制限した逃避不可能な状況で，20-kHz USSを

提示したことから，vlPAGの神経活動と，これに随伴する自律神経応答が観察さ

れると予想した．その結果，逃避不可能な状況での嫌悪刺激が vlPAGでの神経
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活動を増加させ，dlPAGでのそれを抑制するように (Berton et al., 2007)，本研

究でも，逃避不可能な状況での 20-kHz USSが，dlPAGよりも vlPAGでの神経

活動を誘発することを確認した (図 3.15)．また，20-kHz USSはホワイトノイズ

と比較して，顕著な心拍数の低下と呼吸数の上昇を示した ((図 3.12), (図 3.13))．

呼吸数の上昇は，ラット，ヒト共にパニック様状態で生起する生理状態と見なさ

れていることから，20-kHz USSがこの状態を誘発した可能性が示された．一方，

先行研究から，パニック様状態のときには，心拍数の増加が予想されるが (Klein

et al., 2010; Meuret et al., 2011)，本実験ではその顕著な低下を示した (図 3.12)．

これは，vlPAGの神経活動に伴う徐脈を示すものと考えられる．vlPAGへの電

気刺激が徐脈を誘発することが，先行研究で報告されている (Bandler & Shipley,

1994; Keay & Bandler, 2002)．しかし，20-kHz USSによる心拍数の低下は，1

試行目で観察されたのに対し，呼吸数の増加は 3試行目で観察された．これは，

20-kHz USSが両生理指標への効果を示すまでの潜時に違いがあることが予想さ

れるが，今後，より精緻な実験が必要とされる．
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第4章 総合考察

本研究では，心理学および神経行動学的アプローチから，反応選択処理の競合

によって生じる干渉が，行動をどのように分岐させるのかを検証し，その意義を

考察した．第 2 章ではヒトを対象とした心理実験から，反応選択処理の競合が，

現在実行中の行動の僅かな遅延と後続の行動の大幅な遅延の形で干渉することを

示した (図 2.3)．さらに，これは，PMDにおける各反応選択処理に寄与する神経

活動の割り当ての不足によって生じる可能性が示された．実際，tDCS実験では，

tDCS刺激領域の神経活動を促進する anodal tDCSが，これを抑制する cathodal

tDCSやプラセボ tDCSに比べ，各行動の実行時間を短縮した (図 2.4)．この神経

活動の割り当てにおける支配関係が，各行動の重要度で変化する可能性 (Miller,

2006; Schumacher et al., 2001; Smith, 1969)も考慮すると，上記の結果は，PMD

では，複数の反応選択処理が競合した場合，重要な行動を可能な限り素早く実行

させるように，その反応選択処理への神経活動の割り当てを増加させる一方で，

それ以外の反応選択処理への割り当てを減少させるように働く可能性を示す．

第 3 章では，神経行動学的アプローチに基づき，反応選択処理の競合で発生す

る干渉が，行動内の特定の動作を分岐点として，それが無い時とは異なる動作配

列に分岐させることを示した．行為選択における階層構造を予想したティンバー

ゲンの神経行動学的仮説に基づき (序論参照)，ラットを対象とした自発的跳躍パ

ラダイムでは，嫌悪刺激として知覚される 20-kHz USSの提示時と，通常時の跳

躍行動で，異なる動作配列が観察されると予想した．そのため，両条件での跳躍

行動の動画像に対し動作分割解析を行い，それを時系列上により単純な複数の動

作の配列に分割することで，行動のどの動作で干渉が発生し，どのような配列に

分岐するかを検証した．その結果，20-kHz USSでの跳躍行動の動作配列と，通

常時のそれが，共通する 1つの動作から分岐したことが示された (図 3.9)．さら
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に，20-kHz USSでは通常時に比べ，その音源から個体を遠ざけるような動作の

促進と，その場に留まるような動作の抑制が観察された (図 3.10, 3.11)．以上の

結果は，嫌悪刺激が入力された際に，それに対応する防御行動を選択するための

反応選択処理と，通常時に実行されている行動の反応選択処理が競合し，行為選

択における特定の支配関係に基づいて，生存価の高い動作を選択する一方，生存

価の低い動作を除外するように干渉する可能性が示された．

本実験では，20-kHz USSで観察された一連の動作配列の背後に，配列中の各動

作を選択した特定の神経核の存在を想定し，その候補の1つとして，中脳水道周囲

灰白質 (periaqueductal gray; PAG)の関与を予想した．これは，PAGは，入力さ

れた嫌悪刺激に対する反応選択処理を実行する領域であることに加え (Fanselow,

1991; Fanselow, 1994)，この領域が，行為選択の階層構造モデルにおける生得的

解発機構に対応する領域と見なせるためである (序論参照)．先行研究から，PAG

は，入力された嫌悪刺激と個体が置かれた環境に応じて特定の防御行動を選択す

る，すなわち，逃避可能な状況で提示される嫌悪刺激に対しては逃避行動を，逃

避不可能な状況では不動状態が選択され，前者に対して dlPAG，後者に対して

vlPAGが神経活動を示す (Berton et al., 2007; Keay Bandler, 2002)．加えて，

両領域の活動は，それぞれ特有の自律神経応答を誘発することが報告されている

(Bandler Shipley, 1994; Berton et al., 2007; Keay Bandler, 2002)．実際，予備実

験から，逃避不可能な状況で提示される 20-kHz USSが vlPAGでの神経活動を誘

発し (図 3.15)，同領域が活動することで誘発される特有の自律神経応答，すなわ

ち呼吸数の増加と心拍数の減少が確認された (図 3.13, 3.14)．一方，自発的跳躍課

題では，逃避可能な状況で 20-kHz USSが提示されたため，この時に観察された

動作のいくつかは，dlPAGで選択された逃避行動に含まれると予想できる．しか

し通常，防御行動を誘発するニューロン群は，PAGのGABA作動性の介在ニュー

ロンによって抑制されている (Reichling, 1991)．PAGでは，このGABA作動性

の抑制性介在ニューロンが主要な役割を担っていると考えられており (Reichling,

1991; Park et al., 2010)，実際，PAGの背側，腹外側，腹側では，全ニューロン

のうち最大で半数が，生合成の過程で GABAに分解されるグルタミン酸デカル

ボキシラーゼ (glutamic acid decarboxylase; GAD) によってラベリングされる
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(Reichling, 1991)．嫌悪刺激が提示された際には，PAGに投射するオピオイド作

動性抑制性ニューロンが，PAGのGABA作動性抑制性介在ニューロンを抑制す

ることで，防御行動を誘発するニューロンを脱抑制し，防御行動が誘発されると

考えられている (Reichling, 1991)．これは，PAGへの GABAA受容体の拮抗薬

の微小投与によって，同領域の神経活動履歴の増加と共に，特定の防御行動が観

察されることから示される (Reichling, 1991)．そのため今後の研究では，20-kHz

USSで観察された動作配列のどの成分が，dlPAGのGABA作動性介在ニューロ

ンによってコードされているかを検証していく必要がある．PAG，視床下部の各

神経核や扁桃体からなる “hard-wired”な神経回路は，異なる信号刺激に対する本

能行動間の相互抑制を実装し (Lin et al., 2011; Mobbs et al., 2007; Mobbs et al.,

2009; Mongeau et al., 2003)，個体が環境の脅威に対して瞬時に適応することを

可能にする (Fanselow Lester, 1988)．この仮説に着想されるように，本研究で

は，環境から絶えず入力される刺激に対して反応選択処理が常に競合し，実行さ

れる行動に干渉できることは，個体が環境の変化に対してより適応的な振る舞い

をするために重要な意義を持つと結論する．

61



第5章 今後の展望

第 3 章で提案した動作分割解析は，動画像の統計的特徴のみから，対象の行動

を時系列上により単純な複数の動作の配列に分割することで，行動レベルから動

作レベルの解析を可能にした．実際，動作分割解析は，特徴抽出と，多変量解析

の 2つの処理から構成され，実験環境や対象の行動に関する事前知識を必要とし

ない．しかし，この解析をより高い精度で多くの動作に適用することを考えた時，

両処理段階において複数の解析手法を組み合わせて使用できるプラットフォーム

が求められる．対象の行動を記述する特徴量は，今回採用したCHLAC以外にも

多くの特徴量が提案されており，それぞれが長所短所を持つ．例えば，今回使用し

たCHLAC特徴量の抽出アルゴリズムは，輝度値のフレーム全体に渡る積和演算

を含むため，撮影範囲内の特定の位置で特定の動作を表現した場合も，ランダム

な位置でその動作を表現した場合でも，同じ特徴量が出力される．また，カメラ

に向かって前進した場合，同じ前進動作でも位置によって特徴量が異なってしま

うといった短所を持つ．そのため，複数の相補的な特徴量をスタックし，Multiple

Kernel Learning (MKL) 等を用いて，ある動作を分類するための各特徴量の最適

な重みを計算し，それらを統合して使用することが望ましい．同時に，より良い

特徴量が発見される度に，それを上記にスタックしていくことも必要となる．

多変量解析で使用したMFAでは，想定した潜在変数 (動作) が，先行研究に

基づいて決定されており，適切であったかどうかには議論の余地がある．そのた

め，今後は，先行研究の知見を踏まえながらも，ノンパラメトリックベイズ法を

用いた，よりデータに忠実な動作数の推定が必要である．また，特徴量の場合と

同様に，解析手法毎に長所短所があるため，幾つかの異なる解析手法，例えば，

exponential principal component analysis (e-PCA) 等と比較の上，データの構造

をより正確に記述できる手法を使用することが望ましい．今回の解析では，各動
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作間の類似度や遷移パターンを定量化するには至らなかったが，今後は，ハミン

グ距離やマルコフモデル，逆相関法等も多変量解析に加え，それらを精査したい．

最後に，第 3 章で実施した自発的跳躍パラダイムから，20-kHz USS がラット

にとって嫌悪刺激として知覚され，恐らく dlPAGで，それに対応する特定の動

作が選択された可能性が示された．しかし，dlPAGが 20-kHz USSに対してこれ

らの動作を選択したことを示す直接的な証拠を示すには至らなかった．そのため

今後の実験では，dlPAGを電気生理学的あるいは光遺伝学的手法で直接刺激する

ことで，今回と同様の動作が観察されるかどうかを検証する必要がある．そのた

め，無線通信規格の 1つである ZigBeeを用いた，無線神経刺激装置を作成中で

ある．これは，既存の実験系への組み込みが容易で，例えば，赤外線センサから

制御 PCへのトリガー入力後に，リモートで PAGへの電気刺激が可能になると

期待できる．さらに，PAGにおけるGABA作動性抑制性介在ニューロンと，そ

の入力を受けてPAG外の領域に出力する非GABA作動性のニューロンの役割と

を切り分けるには (上記参照)，光遺伝学的手法を用いて，各サブタイプのニュー

ロン毎に光感受性イオンチャネルの ChR2やArchを発現させ，その活動性を制

御することで観察される行動表現形を検証する必要がある．
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付録

A. EMアルゴリズムを用いたMFAのパラメータ推定

MFAの各パラメータ µi,Λi，Ψi, πi の推定値は，EMアルゴリズムのMステッ

プにおいて，次式で示される対数尤度関数の期待値 Q を各パラメータに関して
微分し，その極大を求めることで得られる．

Q = E

[
ln

∏
i

∏
j

{
(2π)

p
2 |Ψ|

−1
2 exp

{
−1

2
[xi − µj − Λjz]

′ Ψ−1 [xi − µj − Λjz]

}}ωj

]
.

平均 µj と因子負荷量 Λj を同時に推定するため，因子 z を，

z̃ =

[
z

1

]

に固定し，Λj を

Λ̃j =

[
Λj

µj

]

に固定すると，Q は，

Q = E

[
ln

∏
i

∏
j

{
(2π)

p
2 |Ψ|

−1
2 exp

{
−1

2

[
xi − Λ̃j z̃

]′
Ψ−1

[
xi − Λ̃j z̃

]}}ωj

]

= c − n

2
ln|Ψ| −

∑
i,j

1

2
hijx

′
iΨ

−1xi − hijx
′
iΨ

−1Λ̃jE[z̃|xi, ωj]

+
1

2
hijtr

[
Λ̃′

jΨ
−1Λ̃jE [z̃z̃′|xi, ωj]

]
と表現できる．ここで，c は定数を示す．

Λ̃new
i は，Q を Λ に関して微分し，0 とおくことで推定できる．

∂Q
∂Λ̃j

= −
∑

i

hijΨ
−1xiE[z̃|xi, ωj]

′ + hijΨ
−1Λ̃new

j E [z̃z̃′|xi, ωj] = 0.

[
Λnew

j µnew
j

]
= Λ̃new

j =

(∑
i

hijxiE[z̃|xi, ωj]
′

) (∑
l

hljE[z̃z̃′|xl, ωj]

)−1

.

64



ここで，

E[z̃|xi, ωj] =

[
E[z|xi, ωj]

1

]

E[z̃z̃′|xl, ωj] =

[
E[zz′|xl, ωj] E[z|xl, ωj]

E[z|xl, ωj]
′ 1

]
.

また，Ψnew についてもこれと同様の方法で推定できる．

∂Q
∂Ψ−1

=
n

2
Ψnew−

∑
ij

1

2
hijxix

′
i−hijΛ̃

new
j E[z̃|xi, ωj]x

′
i+

1

2
hijΛ̃

new
j E[z̃z̃′|xi, ωj]Λ̃

new
j

′ = 0.

Ψnew =
1

n
diag

{∑
ij

hij

(
xi − Λ̃new

j E[z̃|xi, ωj]x
′
i

)}
.

混合比 πnew
j の推定には，次式で示される定義を用いる．

πj = p(ωj) =

∫
p(ωj|x)p(x)dx.

hij = p(ωj|xi) であり，p(x)の推定値としてデータの経験分布を用いることで，

πnew
j は次式のように表現できる．

πnew
j =

1

n

n∑
i=1

hij.

上記の通り，Mステップで更新されたパラメータのセット θ は，次のEステッ

プで用いられ，この手続は対数尤度関数の増加が収束するまで反復される．
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