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研究成果の概要（和文）：生体特有の適応運動制御機構を工学的に実現することを目指し, 生体運動制御の脳内メカニ
ズムを探り, 得られた知見をロボットや医療機器等の実機制御に応用することを目的とした．以下の成果を得た：1）
眼球運動学習時の小脳と脳幹神経活動を記録し，学習に伴う脳内信号伝達変化を見出した．2）これらの結果をもとに
小脳・脳幹ループを陽に記述した眼球運動の数理モデルを構築し，その有効性を確認した．3）このモデルを実時間動
作が可能となるよう改良し，実機適応制御器としてロボット制御に応用して，有効性を実証した．4）金魚小脳による
ロボット適応制御を実現するための小脳・マシンインタフェースを開発し，実験環境を整備した．

研究成果の概要（英文）：The aim of the research was to apply knowledges on neural mechanisms of 
biological adaptive control to various engineering problems. To achieve the goal: 1) We conducted 
neurophysiological experiments in goldfish while they were learning new eye movement control. We recorded 
single unit activities from the cerebellum and brainstem areas known to be involved in the oculomotor 
control, and identified their characteristics during the eye movement learning. 2) Based upon the results 
and accumulating related evidence from other labs, we configured a mathematical model of eye movements in 
which the cerebellar-brainstem loop is explicitly described, and demonstrated its validity. 3) By 
simplifying the model so that it runs in real time, we employed the model as an adaptive controller of 
robots, and demonstrated its validity in actual robot control experiments. 4) We further developed a 
cerebellum-machine interface that enables adaptive robot control by goldfish cerebellar neuronal 
activities.

研究分野：生体情報工学，神経科学
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１．研究開始当初の背景 
生体運動制御の特徴は,	
 その精緻性とロバ
スト性にあり,	
 さらに生涯に亘りこれらを
維持するための適応性にあると考えられる．
ロボット等の機械運動制御系では,	
 高い精
緻性を有するものの,	
 未だ実用上十分なロ
バスト性や適応性は実現されていない．すな
わち,	
 現在の実機制御技術では,	
 機械系の
経時・経年変化や故障に対し,	
 制御信号を適
応的に変化させ機能を最適に維持し続ける
ことは困難である．生体で実現される適応的
運動制御の中核は小脳が担っている．また，
小脳からの出力が脳幹等に存在する
pre-motor 神経回路を介して再び小脳に戻さ
れるフィードバックループが，生体適応制御
において重要な役割を果たしているものと
考えられている．本研究では，古くから小
脳・脳幹研究のモデルシステムとして用いら
れてきた前庭動眼反射(Vestibulo-ocular	
 
reflex:	
 VOR)と呼ばれる眼球運動の制御機構
と，視線移動時に生じる急速な眼球運動(サ
ッカード)後に必要とされる動眼神経積分器
(Oculomotor	
 neural	
 integrator:	
 ONI)と呼
ばれる眼位保持機構を対象とする．VOR およ
び ONI は，機能の明確さや観測の容易さに加
え,	
 解剖学的に小脳ならびに脳幹を含む神
経回路構造の詳細が同定されていることか
ら,	
 生体における適応運動制御を研究する
上で格好の対象とされてきた．申請者らはこ
れまで,	
 システム同定の観点から VOR 制御シ
ステムを捉え,	
 サルならびに金魚を用いた
適応学習実験を実施して,	
 小脳が適応の座
の一つであることを明示し,	
 かつその役割
を情報論的に明らかにしてきた	
 (Hirata	
 &	
 
Highstein,	
 J.	
 Neurophysiol,	
 2001;	
 Hirata	
 
&	
 Highstein,	
 Annals	
 NY	
 Acad.	
 Sci.,	
 2002;	
 
Brazquez,	
 et	
 al.,	
 J.	
 Neurosci,	
 2003;	
 
Blazquez	
 et	
 al.,	
 J.	
 Neuropysiol.,	
 2006).	
 
また,	
 従来広く用いられてきた単一正弦波
やステップ状の単純刺激に対し,	
 より複雑
な非線形信号変換を要する適応課題を用い,	
 
VOR 適応制御の柔軟さ(自由度)とその限界,	
 
ならびにそれらを規定する小脳神経回路網
による信号変換能力の重要性に言及した	
 
(Hirata	
 et	
 al.,	
 J.	
 Neurophysiol,	
 2002;	
 吉
川,	
 平田,	
 信学論 D,	
 2008)．さらに，小脳の
生理・解剖学的知見を忠実に盛り込み，小脳
神経回路モデルのプロトタイプを構築し，モ
デルが VOR に関する実験データを良く再現で
きることを示した(稲垣，平田，信学論 D，
2007;	
 稲垣他,	
 信学論 D,	
 2011)．また，この
モデルを実時間処理が可能なレベルに簡略
化し，適応制御コントローラとして用いるこ
とにより，実機 DC モータ制御において高い
適応制御能力を示す事(Hirata	
 et	
 al.,	
 
Neural	
 Control	
 of	
 Movement,	
 2008)，なら
びに二輪倒立型ロボットの単純な目標軌道
に対する倒立制御においても，負荷変化時に
良好な適応能力を示す事	
 (Tanaka	
 et	
 al.,	
 
IEEE	
 EMBS,	
 2010)	
 を実証している．また，

小脳神経活動と運動学習の間の直接的因果
関係を実証するために，小脳用ブレイン・マ
シンインタフェース(BMI)のプロトタイプを
構築し，単一 Purkinje 細胞によるロボット
アームの適応制御を試みていた(平田,	
 生体
の科学,	
 2011;	
 Clinical	
 Neurosci,	
 2011)．
一方，ONI については，左右眼それぞれにお
ける耳側と鼻側の眼位保持の学習特性に見
られる独立性と従属性を実験により世界に
先駆け明らかにした(Okamura	
 et	
 al.,	
 OCNS,	
 
2011)．当初，ONI の出力細胞と考えられてい
る脳幹神経細胞からの神経電位計測技術を
確立し，これらの独立性と従属性の起源を神
経生理学的に探っていた(Hirata	
 et	
 al.,	
 Soc.	
 
Neurosci.	
 Abstr,	
 2011).	
 また，これまでの
解剖学的知見を元に，脳幹において ONI の時
間積分機能を実現するための神経回路モデ
ルのプロトタイプを構築し(Inagaki	
 et	
 al.,	
 
Neural	
 Networks,	
 2011)，神経電位計測デー
タとの関係解析を開始していた(Okamura	
 et	
 
al,	
 JNNS,	
 2011)．	
 
 
２．研究の目的 
本研究では, 生体特有の適応運動制御機構を
工学的に実現することを目指し, 生体運動制
御の脳内メカニズムを探り, 得られた知見を
ロボットや医療機器等の実機制御に応用す
ることを目的とした．この目的を達成するた
めに，以下の具体的研究項目について研究を
実施した： 
1) VOR, ONI運動学習時の小脳，脳幹神経活
動評価：VORならびに ONI運動学習時の小
脳と脳幹 pre-motor細胞の活動を神経生理学
的手法により計測し，学習に伴う信号伝達変
化，特に小脳—脳幹ループ内の活動変化を明
らかにする． 
2) 小脳—脳幹ループを陽に記述した VOR, 
ONI運動学習モデルの構築：従来の解剖学的
知見と 1)の結果を統合し，小脳神経回路構造
ならびに脳幹 ONI 神経回路構造，および小
脳—脳幹ループ構造を陽に記述した数理モデ
ルを構築する． 
3) 小脳—脳幹型コントローラの構築：2)で構
築したモデルを実時間処理可能な規模に簡
略化し，外部機器の適応型コントローラを構
築する．その応用として制御が比較的難しい
不安定系である二輪倒立型ロボットの倒
立・移動制御と，近年需要が高まっているパ
ーキンソン病患者等に見られる手の震え（振
戦）を抑制するための制振自助具制御に応用
する． 
4) 小脳・脳幹BMIによるロボット制御：VOR
ならびに ONI 運動学習を担っているものと
考えられている前庭小脳の出力細胞
（Purkinje 細胞）活動により，BMI を介し
て外部機器（ロボットアーム）の制御を行う．
また，ONIを実現する脳幹 pre-motor細胞活
動を用いて同様の BMI実験を実施する． 
 
 



３．研究の方法 
研究項目 1)における行動・神経生理学実験に
は，これまでの申請者の研究で用いてきた体
長 12～15cm の和金	
 (Cyprinus	
 auratus)	
 を
用いる．和金の VOR ならびに ONI に関わる神
経経路は，小脳を含め，解剖・生理学的によ
く同定されている(Straka	
 et	
 al,	
 2006)．申
請者は海外共同研究者 Robert	
 Baker 教授
（New	
 York	
 Univ.）との研究交流を通し，金
魚の VOR ならびに ONI に関わる小脳および主
要神経核（前庭神経核，Area	
 I，Area	
 II）
からの単一神経細胞活動記録ならびに眼球
運動測定技術，VOR 適応誘発技術，ONI 適応
誘発技術を習得しており，本研究でもこれら
の基本技術（吉川，平田，2008;	
 Yoshikawa,	
 
Hirata,	
 2006;	
 Okamura	
 et	
 al.,	
 2011）を用
いる．眼球運動はサーチコイル法により両眼
の運動を測定し，そのため金魚には実験直前
に水槽内で eye	
 coil	
 (銅線，直径 5mm,	
 50 回
巻)を両眼の角膜上に縫付し，水槽外側に設
置された磁界発生コイルにより金魚眼球周
辺に一様交流磁界を生成する．神経電位計測
は，VOR ならびに ONI に共通して関わる前庭
小脳内と脳幹 pre-motor 領域 Area	
 I 内神経
細胞活動を単一ユニット細胞外記録法によ
りガラス微小電極（tip	
 diameter	
 2~3�m,	
 
impedance	
 2~4M�）で測定する．本研究では，
これまでの研究により確立された VOR ならび
に ONI 運動学習パラダイムを改良し，小脳・
脳幹神経回路の機能をより詳細に評価する
ために次のようなパラダイムを用いる：VOR
は，頭部運動時に眼球をそれとは反対方向に
ほぼ同じ速さで反転させる事により，視界の
ブレを防ぐ反射性の眼球運動であり，頭部運
動に視覚刺激（視野全体の一定方向への動
き）を組み合わせて被験動物に与える事によ
り，その運動学習を誘発できる．例えば，頭
部運動と同相に視覚刺激を与え続けると，10
分ほどで暗闇での「眼球速度／頭部速度」で
定義される VOR ゲインは有意に減少し，逆
に両刺激を逆相に与え続けると VOR ゲイン
は上昇する．金魚は水槽に固定されており，
頭部運動刺激は水槽を回転させる事により
与える．また，視覚刺激は水槽上部に取り付
けられているプラネタリウムにより，ランダ
ムドットパターンを水槽壁面に投影して金
魚に与える．本研究で用いる VOR 適応学習
のパラダイムは，従来のゲイン変化のみを要
する単純な適応制御課題ではなく,  非線形
な感覚－運動情報変換を要する複雑課題を
用いる．例えば, 正弦波状頭部刺激にこれを
全波整流した視覚刺激を組合せる場合, VOR
は一方向への頭部運動時にはゲインを 2倍と
し, 同時に他方向への運動時にはゲインを 0
にすることが要求される．これまでの研究に
より, 金魚ならびにサルはこうした半波整流
型運動制御を適応的に獲得できることを確
認している(Hirata et al., 2002; Yoshikawa et al., 
2004; 吉川，平田, 2008)．ONI は，視線移動時
に発生するサッカードと呼ばれる急速眼球

運動後に眼位を保ち，移動後の視線を保持す
るための機構である．これは，サッカードを
生じさせるために脳幹 Burst 細胞で生成され
るインパルス状活動変化を積分し，ステップ
状神経活動に変換することにより実現され
るものと考えられている（Robinson,	
 1974）．
その運動学習は，サッカード後の眼位に応じ
て視覚刺激を与える事により誘発できる．例
えば，サッカードにより中間眼位（null	
 eye	
 
position）から耳側に視線が移動した場合に
は鼻側に動く視覚刺激を与え，逆に鼻側に視
線移動した場合には耳側視覚刺激を与える
と，次第に暗闇での視線移動後の眼位が保て
なくなり，null	
 eye	
 position に向かってド
リフト（leak）するようになる．すなわち，
完全な積分器の伝達関数が 1/s であるのに対
し，学習後の積分器は1/(s+a),	
 a>0	
 となる．
逆に鼻側視線移動時に鼻側視覚刺激，耳側視
線移動時には耳側視覚刺激を与え続けると，
暗闇では視線移動後，null	
 eye	
 position か
ら眼位が遠ざかる(unstable)ようになる
（a<0）．これが通常行われる ONI の学習パラ
ダイムであるが(Major	
 et	
 al.,	
 2004)，本研
究では，ONI の左右眼差ならびに耳側・鼻側
眼位による差異を評価するために，片眼への
視覚入力を遮断し，さらに，眼位が耳側また
は鼻側にある時にのみ視覚刺激を与える片
眼眼位選択的パラダイムを用いる．例えば，
左眼を遮蔽し，右眼位置が鼻側にある時のみ
鼻側視覚刺激を与える学習を行わせると，各
眼の耳側，鼻側の ONI 特性は学習刺激を与え
た右眼鼻側が学習する(a が	
 “unstable”に
変化する)のみならず，同眼の耳側が反対側
に学習し(a が“leaky”に変化)，左眼の耳側，
鼻側も学習量は右眼より小さいものの，それ
ぞれ学習が進む	
 (Okamura	
 et	
 al.,	
 2011)．
本研究では，こうした VOR ならびに ONI に関
する様々な複雑適応制御課題中の小脳皮質
ならびに脳幹 pre-motor 神経細胞活動を眼球
運動（横,	
 縦方向眼球位置）とともに連続記
録し,	
 適応の可否と細胞活動ならびに適応
課題の複雑さの関係を調べる．研究項目 3)
では，これまでに構築し,	
 眼球運動ならびに
Purkinje 細胞活動を忠実に再現できること
を確認した VOR モデル(稲垣，平田，2007;	
 稲
垣他,	
 2011)に,	
 最新の知見に基づき小脳皮
質神経回路網内シナプス可塑性を実装する．
次に，これまでに構築した ONI を実現する脳
幹神経回路モデル(Inagaki	
 et	
 al.,	
 2011)を
両眼ならびに耳側・鼻側別の記述に拡張し，
解剖学的知見に基づいて上述の小脳モデル
に接続する．これにより，小脳・脳幹ループ
を陽に記述した VOR・ONI 両眼球運動ならび
にそれらの運動学習をシミュレート可能な
モデルが構築される．このモデルを用い，実
装した小脳皮質内シナプス可塑性の組合せ
により,	
 VOR・ONI に関する複雑適応制御課題
をシミュレートする．その際，VOR・ONI 運動
学習における各シナプス可塑性の役割を評
価すると同時に,	
 学習前・中・後の小脳皮質



内抑制性介在細胞の活動を解析し,	
 これら
の細胞がコードする情報を明らかにする．研
究項目 3)では，この時点までに得られた知見
を集約し,	
 小脳・脳幹型実機適応コントロー
ラを構築して，実機制御に応用する．応用例
として，不安定系で比較的制御の難しい二輪
倒立型ロボットの姿勢制御と，パーキンソン
病患者に見られる振幅や周波数が時変的な
手の振動（振戦）を補正するための制振自助
具制御に取り組む．小脳・脳幹モデルによる
制振自助具のアイデアは特許公開済みであ
り（九鬼他,	
 特開 2008-67936），二輪倒立型
ロボット制御に用いる小脳・脳幹型コントロ
ーラのパラメータを自助具制御用に最適化
し，実用化を目指す．これらと平行して，研
究項目 4)のために金魚小脳ならびに脳幹神
経細胞を用いた BMI 技術を確立する．小脳・
脳幹 BMI によるロボットアーム適応制御では，
金魚の VOR および ONI 適応学習機能を利用す
る．すなわち，ロボットアームの目標軌道を
水槽内に固定された金魚に前庭刺激として
与え，その時に得られる小脳 Purkinje 細胞
または脳幹 pre-motor 神経スパイク発火頻度
を整形し，ロボットアーム駆動用モータに入
力する．モータの動きをエンコーダで計測し，
目標軌道との差を視覚刺激として金魚に与
える．金魚はこの誤差信号(網膜像のブレ)を
低減するように VOR と ONI を適応させ，それ
に伴い神経細胞発火パターンが変化し，その
結果ロボットの動作が適応的に目標軌道に
近づくものと期待される．	
 
	
 
４．研究成果	
 
	
 
	
 研究項目 1)に関しては,前庭動眼反射
(Vestibuloocular	
 reflex:	
 VOR)ならび	
 に眼
球 運 動 積 分 器 (Oculomotor	
 neural	
 
integrator:	
 ONI)運動学習時の小脳と脳幹	
 
pre-motor	
 細胞の活動を神経生理学的手法
（ガラス微小電極による単一神経細胞活動
記録）により計測し,学習に伴う信号伝達変
化,特に小脳—脳幹ループ内の活動変化を明
らかにすることを目指した.その結果,VOR	
 
運動学習中の小脳	
 Purkinje	
 細胞活動の連
続記録に成功し,VOR ゲイン増加学習とゲイ
ン減少学習における小脳の異なる役割を示
唆する結果を得た	
 (Hirata,	
 2012nov).ONI運
動学習については,行動実験により左右眼の
ONI の独立性と従属性の存在を明らかにし,
後脳	
 Area	
 I 細胞からの神経細胞活動記録に
も成功した（岡村他,	
 2012mar;	
 太田，平田,	
 
2012sep）.	
 	
 
	
 研究項目 2)については，これらの実験デー
タならびに従来の解剖・生理学的知見をもと
に，これまでに構築し，眼球運動ならびに
Purkinje 細胞活動を忠実に再現できること
を確認した VOR モデルに，最新の知見に基づ
き小脳皮質神経回路網内シナプス可塑性を
実装した（Inagaki,	
 Hirata,	
 2016	
 to	
 be	
 
presented）．次に，これまでに構築した ONI

を実現する脳幹神経回路モデルを両眼なら
びに耳側・鼻側別の記述に拡張した（稲垣，
平田，2015jun）．これにより，小脳・脳幹ル
ープを陽に記述した VOR・ONI 両眼球運動な
らびにそれらの運動学習をシミュレート可
能なモデルが一通り実装された．	
 
	
 研究項目 3)では，これまでに得られた神経
生理学的知見ならびに行動実験の結果をも
とに，小脳・脳幹型コントローラを構築し，
実機制御に応用してその有効性を評価した．
すなわち，実時間で動作する小脳・脳幹神経
回路モデルを計算機上（LabVIEW,	
 National	
 
Instruments,	
 を使用）に実装し，直流モー
タ，二輪倒立ロボット，クアドコプタの制御
を行い，その有効性を実証した（Pinzon,	
 
Hirata,	
 2014）．また，これらの実機制御実
験を通し，小脳・脳幹神経回路による適応制
御の神経機構に関する興味深い知見を得た．
具体的には，我々の脳内に最も多く存在する
小脳顆粒細胞の数をコントローラ内で変更
し，実機適応制御における性能を評価した結
果，小脳顆粒細胞数が多いほど，コントロー
ラ内のシナプス荷重の初期値が実機制御精
度に与える影響が小さくなることが示され
た（Pinzon,	
 Hirata,	
 2015）．さらに，不安
定系で比較的制御の難しい二輪倒立型ロボ
ットの姿勢制御において，正弦波状の目標軌
道に対する追従制御途中に，ロボットに重り
を付加したり，動作平面を突然傾けたりする
実験を実施した．その結果，こうしたロボッ
ト自身の特性変化や動作環境の変化に対し
ても良好な適応制御能力を有することが実
証された（Pinzon,	
 Hirata,	
 2014）．一方，
研究計画では，制振自助具制御にも取り組む
予定であったが，研究遂行中に米国Lift	
 Labs
社が同様のスプーンを開発したことが報じ
られたため，本研究での開発は見合わせた．
今後，このスプーンを評価し，我々の技術に
優位性が認められれば開発に着手する．	
 
	
 研究項目 4)に関しては，これまでに実証さ
れている VOR の周波数別運動学習機構を利用
した実機制御を試みた．VOR 運動学習では，
異なる 2周波数で構成される頭部回転に対す
る眼球運動のゲインを，一方の周波数では増
加させ，当時に他方では減少させることがで
きる．こうした柔軟な適応制御が小脳内に存
在する１つの Purkinje 細胞により実現され
るという仮説に基づき，BMI 実験の環境を整
備し，金魚を用いた実験を実施している．そ
の結果，細胞により実機制御の適応能力が異
なることが見出され，2 周波数両方の適応に
関わる細胞といずれか一方の周波数の適応
に関わるものがあることを示唆する結果が
得られている（発表準備中）．脳幹 Area	
 I と
ONI 適応パラダイムを用いた BMI は，技術的
な問題（金魚 ONI 適応学中の Area	
 I 細胞か
らの長時間連続記録）により，当初の計画通
りには進まず，具体的な成果は現時点では得
られていない．	
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