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研究成果の概要（和文）：前庭動眼反射(VOR)は，小脳が関与する運動学習のモデルシステムとして古くから研
究されている．VORの運動学習では，頭部運動刺激の方向を区別して異なるパフォーマンスを獲得できることが
報告されている．こうした文脈に依存したVOR運動学習は，柔軟な小脳運動学習を実現する神経機構を探る上で
格好のパラダイムと考えられている．本研究では，小脳両半球構造を詳細に記述した数理モデルによるシミュレ
ーションにより，こうした頭部運動方向選択的なVOR運動学習を実現する柔軟な小脳の情報処理メカニズムを評
価した．

研究成果の概要（英文）：The vestibule-ocular reflex (VOR) has been one of the most popular model 
systems to investigate the role of the cerebellum in adaptive motor control. It was reported that 
performance of the VOR is modifiable context-dependently. Namely, VOR gain can be increased for 
leftward head rotation, while it can be decreased for rightward head rotation simultaneously. This 
instance implies the possibility that the cerebellum flexibly processes context dependent input 
signals. Presently, we conducted a simulation study on context-dependent VOR motor learning, 
especially in head direction selective motor learning, using the artificial cerebellar neuronal 
network model that we developed to understand the origin of the flexible cerebellar motor learning.

研究分野：計算論的神経科学
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  ２版
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１．研究開始当初の背景 

生物は，様々な環境に対して自らの動作特
性を変化させ，行動を選択する優れた能力を
有する．近年，こうした生物機能の工学的応
用が進み，例えばパワーアシストスーツのよ
うに様々なところで実用化されている．一方
で，加齢や疾病等による動特性の変化に適応
し，自律的に行動を選択・実行･学習するとい
った運動の制御・学習能力の工学的な応用は，
従来の制御機構に適応能力や精緻さを与える
ものと考えられ，早期の実現が望まれている． 

運動の制御・学習は，主に小脳を中核部位
とする脳神経システムにより実現されている．
従来，小脳の運動制御・学習に関するメカニ
ズムは，前庭動眼反射(VOR)や視運動性眼球
運動等の眼球運動をターゲットに研究されて
いる．ここで小脳は，どの部位をとっても 5 種
類の細胞と 2 種類の入力線維による一様構造
を持つことから，そこで実現される運動の制
御・学習は種類を問わず普遍的であると考え
られている．こうした観点から，前述の眼球
運動制御課題を通して，小脳で実現される運
動制御・学習のメカニズムを明らかにすれば，
小脳が担う他の運動制御・学習も共通の枠組
みで理解できると考えられている．こうした
小脳の運動制御・学習メカニズムの詳細を明
らかにするためには，個々の細胞活動と運動
(行動)との関連を調べる従来の電気生理学的
手法だけでなく，それらの知見を統合して小
脳神経回路網を数理モデルとして忠実に再現
し，システム全体として計算機シミュレーシ
ョンを行うことが重要である． 

これまでの研究により，小脳の運動学習は
平行線維－プルキンエ細胞間の長期抑圧によ
り実現されると考えられてきた①．しかしな
がら，最近 DeZeeuw らによって，長期抑圧の
みでは小脳の運動学習が実現できないことが
報告されるなど②，未だに小脳運動制御・学
習メカニズムの全容は理解されていない．ま
た，小脳は左右半球に区分できるが，運動制
御・学習における小脳半球ごとの役割や半球
間の相互作用についても不明瞭な部分が多い．
さらに VOR を対象とした運動学習では，左右
頭部回転方向を区別して，または頭部回転刺
激を構成する周波数成分を区別して，異なる
運動学習を誘発できるなど，複雑な課題に対
しても運動学習が成立することが報告されて
いる③．同知見は，複雑かつ複数の運動学習
課題を小脳の適応能力により柔軟に処理する
一例であると考えられる．こうした柔軟な小
脳の運動制御・学習を理解し工学的に模倣す
ることで，例えば複数の運動課題を同時並行
かつ適応的に制御する等，ロボットの運動制
御をより精細化することのみならず，複雑な
環境に対応する柔軟性や適応性の向上につな
がるものと期待できる．また，運動学習に関
する小脳神経回路網の情報処理が明らかにな
れば，生体を模範とした運動制御方法の確立
ならびにロボット制御への応用とその精緻化
が期待でき，さらに，近年，研究され始めてい

る小脳を対象としたブレイン・マシンインタ
フェース技術にも応用できると考えられ，高
齢者や身体障害者の運動・生活アシスト等，
医療・介護への貢献が期待されている． 

２．研究の目的 

本研究では，小脳における運動の制御・学
習の柔軟性を評価可能なパラダイムとして左
右頭部方向選択学習に着目する．一般に，VOR

の運動学習は，単一周波数の正弦波による頭
部回転刺激と視覚刺激の組み合わせで誘発さ
れる．一方で，左右頭部方向選択学習課題で
は，頭部回転方向を選択して視覚刺激を提示
することで異なる VOR 運動学習を同時に誘
発する．例えば，左方向頭部回転では視覚刺
激を同相，右方向頭部回転では逆相に提示す
ることで，左方向頭部回転時には，VOR の速
さを減少，右方向頭部回転では VOR の速さを
同時に増大することができる③．本研究では，
左右半球からなる小脳を詳細に記述した数理
モデルによる計算機シミュレーションと金魚
実験を並行したアプローチにより，前述の眼
球運動課題を通じて運動の制御・学習とその
柔軟性に関わる小脳の情報処理メカニズムを
探る． 

３．研究の方法 

(1)小脳モデル 

頭部運動方向選択的な VOR 運動学習のシ
ミュレーションには人工小脳モデル(図 1) ④
を用いた． この人工小脳モデルは，左右 2 つ
の小脳半球によって構成されている．また，
小脳外の VOR に関わる神経経路の信号処理
特性はリスザルの生理実験結果⑤をもとに 7

つの伝達関数で記述されている． 

図 1 に提案モデルの全体構造と小脳神経回
路内の内部構造を示す．𝐺𝑝𝑟𝑒𝐹𝐿

𝑒𝑐𝑜𝑝𝑦
(𝑠), 𝐺𝑝𝑟𝑒𝐹𝐿

𝑣𝑖𝑠𝑢𝑎𝑙(𝑠)
および𝐺𝑝𝑟𝑒𝐹𝐿

𝑣𝑒𝑠𝑡𝑖𝑏(𝑠)は，それぞれ眼球運動指令の
コピーが小脳へフィードバックする経路，網
膜像の滑り (視覚入力) が小脳へ至る経路，三
半規管で受容された頭部運動が小脳へ至る経
路を記述したものである．𝐺𝑖𝑜(𝑠)は，網膜像の
滑り (視覚入力) が下オリーブ核を介して登
上線維から小脳のプルキンエ細胞へ投射する
経路を記述したものである．なお，左右小脳
半球へ入力する信号は，それぞれ正負が反転
している．小脳を経由しない視覚系および前
庭系の神経経路については，それぞれ
𝐺𝑛𝑜𝑛𝐹𝐿
𝑣𝑖𝑠𝑢𝑎𝑙(𝑠)および𝐺𝑛𝑜𝑛𝐹𝐿

𝑣𝑒𝑠𝑡𝑖𝑏(𝑠)として記述されて
いる．𝐺𝑝𝑜𝑠𝑡𝐹𝐿(𝑠)は，小脳プルキンエ細胞の出
力から前庭神経核を介して眼球筋肉系へ至る
経路を記述したものである．小脳プルキンエ
細胞出力は，脳幹から眼球筋肉系までの特性
を表現した伝達関数により眼球運動へ変換さ
れる．これまでに小脳半球の切除実験により，
各半球は同側の眼球運動へ主に寄与している
ことが報告されており⑥，本人工小脳モデル
においてもこの知見を反映するように眼球運
動を計算している．  

左右半球に分けて構築されている小脳の神
経回路は，解剖ならびに生理学の知見(e.g.⑦)

に基づいて苔状線維(mf，600 本)，登上線維(cf，



20 本)，顆粒細胞(Gr,10000 個)，ゴルジ細胞(Go, 

900 個)，籠細胞・星状細胞(Ba/St, 60 個) およ
びプルキンエ細胞(Pk, 20 個)で構成され，それ
ぞれスパイクニューロンモデルで記述されて
いる．小脳内神経細胞間のシナプス接続に関
しては次のようである．苔状線維は，伝達関
数𝐺𝑝𝑟𝑒𝐹𝐿

𝑒𝑐𝑜𝑝𝑦
(𝑠), 𝐺𝑝𝑟𝑒𝐹𝐿

𝑣𝑖𝑠𝑢𝑎𝑙(𝑠)および𝐺𝑝𝑟𝑒𝐹𝐿
𝑣𝑒𝑠𝑡𝑖𝑏(𝑠)で処理

された，眼球運動，網膜像の滑り，頭部運動の
各信号を小脳の顆粒細胞とゴルジ細胞へ伝送
する．構築した神経回路モデルでは，苔状線
維により入力される頭部運動，眼球運動，網
膜像の滑りの組み合わせにより 9 つのタイプ
の顆粒細胞が異なる存在比で構成される④．
各顆粒細胞は，6 本の苔状線維入力と 3 個の
ゴルジ細胞入力を受ける．ゴルジ細胞は 20 本
の苔状線維入力と 100 個の顆粒細胞入力を受
ける．各籠・星状細胞は，250 個の顆粒細胞入
力を受ける．プルキンエ細胞は，1 本の登上
線維入力，10 個の籠細胞入力およびすべての
顆粒細胞(10000 個) からの入力を受け，複雑
スパイク(CS) と単純スパイク（SS）を発生さ
せる．こうした細胞数やシナプス数は，細胞
の接続比を保つようにネットワークを縮小し
て決定されている④． 

(2)VOR 運動学習シミュレーション 

VOR 運動学習シミュレーションでは，暗室
で頭部回転刺激のみを提示する VOR in the 

dark (VORd)，視覚刺激と頭部回転刺激を同相
で提示する VOR suppression (VORs)，両者を
逆相で提示する VOR enhancement (VORe)の計
3 つのパラダイムを用いた. すべてのパラダ
イムにおいて，頭部回転刺激と視覚刺激は，
周波数 0.5Hz，振幅 40deg/s の正弦波で構成し
た．VOR 運動学習のシミュレーションでは，
動物実験③⑤と同様に VORsまたは，VOReを 

図 2 提案モデルによるゲイン増加学習(赤)お
よびゲイン減少学習時(青)の VORゲインの変
化ならびに片小脳半球切除時の VOR ゲイン. 

 

2 時間継続して提示した．以降，VORs を用い
た学習パラダイムをゲイン減少学習，VOReを
用いたものをゲイン増加学習と呼ぶことにす
る．VOR 運動学習における小脳両半球構造の
役割を評価するために 2 時間の VOR 運動学
習シミュレーション後に，片側小脳半球の切
除シミュレーションを実施した．片側小脳半
球の切除は，対応する小脳半球の出力を 0 と
することで再現した． 

(3)頭部運動方向選択学習シミュレーション 

頭部運動方向選択的な VOR 運動学習のパ
ラダイム③のうち，左方向頭部運動で VOR ゲ
インを増加させ，右方向頭部運動で VOR ゲイ
ンを少させるパラダイム(以後，L-Enh/R-Sup

とする)を用いた．頭部方向選択的 VOR 運動
学習は， L-Enh/R-Sup パラダイムを 2 時間学
習させることで誘発した． 

図 1 小脳両半球を陽に記述した小脳モデル 



(4)運動学習の評価方法 

学習の進度を評価するために，(3)，(4)それ
ぞれのシミュレーションにおいて，30 分毎に
VORd を 60 秒シミュレートし，VOR ゲイン
を以下の式により計算した． 

e(t)=g∙h(t-τ)+dc+ϵ(t)                     

ここで h(t)，e(t)，dc および ϵ(t)は，頭部回転
運動速度，眼球運動速度，DC 成分および誤差
成分である． τ は，頭部回転速度と眼球運動
速度間の位相差である．なお，頭部運動方向
選択的な運動学習では，VOR ゲインを左右頭
部運動方向を区別して計算した． 

４．研究成果 

(1)VOR 運動学習シミュレーション結果 

はじめに，構築した小脳神経回路モデルに
よる VOR 運動学習シミュレーションを行っ
た．図 2 にゲイン増加学習時とゲイン減少学
習時の VOR ゲインの変化をまとめたものを
示す．この結果から，提案モデルにおいても
サル⑤や金魚の実験③で見られるような
VOR ゲインの変化が再現できることを確認
した．なお，2 時間の VOR 運動学習における
VOR ゲインの変化は，ゲイン増加学習で 0.80

から 1.04(+0.24)，ゲイン減少学習で 0.80 から
0.67(-0.13)であった． 

VOR 運動学習では，暗闇における VOR 眼
球運動の変化のみならず，プルキンエ細胞単
純スパイクの発火パターンも変化することが
報告されている⑤．具体的には，学習前の状
態では，VORd においてプルキンエ細胞単純
スパイクはほとんどモジュレートしないが，
ゲイン増加学習後では，頭部運動と同相に，
ゲイン減少学習後では，頭部運動と逆相にそ
れぞれモジュレートする．図 3 は，学習前
(naïve)と 2 時間の VOR 運動学習後(Low gain，
High gain)における VORd 時のリスザル(上段)

とシミュレーション(下段)のプルキンエ細胞
単純スパイクの応答をまとめたものである．
この結果からもわかるように，提案モデルに
おいてもサルの実験で確認されているような
VOR運動学習に伴うVORd時のプルキンエ細
胞単純スパイクの発火パターンの変化を再現
できていることがわかる． 

(2) 片小脳半球切除シミュレーション 

2時間のVOR運動学習後に片側小脳半球の
切除シミュレーションを実施した．図 2(Open 

Square)に，片側小脳半球の切除シミュレーシ
ョン時の VOR ゲインを示す． 

 小脳半球を切除したところ，ゲイン増加学
習後では，学習により獲得した VOR ゲインの 

図3 学習前(Naive)，ゲイン減少学習後(Low gain)およびゲイン増加学習後(High gain)のVORdに
おけるプルキンエ細胞単純スパイク応答．上段：リスザルによる実験結果，下段：シミュレー
ション結果 

図 4 頭部運動方向選択的 VOR 時における頭部運動，眼球運動および視覚刺激(A)，左右小脳
半球におけるプルキンエ細胞 SS（B：上段）と CS（B：下段） 



図 5 頭部運動方向選択的 VOR 学習による
VOR ゲインの変化(A：金魚実験③より改変，
B：シミュレーション)．黒色および灰色は，そ
れぞれ右方向頭部運動，左方向頭部運動に対
応した VOR ゲインである 

図 6 頭部運動方向選択的 VOR 学習前後の
VORdにおけるプルキンエ細胞 SS発火パター
ン 

 

ほとんどが消失する(切除前：1.04，切除後：
0.79，-0.25)が，ゲイン減少学習後では，切除
によるゲイン変化がわずかであった(切除前：
0.67，切除後：0.69，+0.02)．また，未学習時
において小脳半球を切除したところ VOR ゲ
インへの影響は小さいものであることが確認
された(切除前：0.80，切除後：0.72，-0.08，data 

not shown)．こうした結果から，ゲイン増加学
習とゲイン減少学習では，学習様式や学習に
よって獲得された VOR ゲインの記憶に関わ
る小脳の内部メカニズムが異なる可能性を示
唆した． 

(3)頭部運動方向選択 VOR 運動学習シミュレ
ーション結果 

図 4 に L-Enh/R-Sup 学習時の眼球運動と左
右小脳半球のプルキンエ細胞 SSと CSの発火
パターンを示す．図 4A から，L-Enh/R-Sup で
は，眼球運動が左頭部運動方向（負）で大き
く，右頭部運動方向（正）で小さくなることが
わかる．また，プルキンエ細胞 SS の発火パタ
ーン(図 4B)は左小脳で負の方向へ全波整流，
右小脳で正の方向に全波整流となる発火パタ
ーンとなることがわかる．一方で，プルキン
エ細胞 CSは SSと鏡像関係の発火パターンと
なることが知られている⑧．本シミュレーシ

ョンにおいても SS と鏡像関係の発火パター
ンを再現できていることがわかる． 

図 5A は，金魚を用いて 2 時間 L-Enh/R-Sup

パラダイムを学習した際の VOR ゲインの変
化である③．この結果から，左方向頭部運動
時の VOR ゲイン(図中灰色)は，学習時間とと
もに増加し，右方向頭部運動時の VOR ゲイン
(図中黒色)は，減少することが確認できる．図
5B に示す人工小脳モデルによるシミュレー
ションにおいても，定性的にはこうした実験
結果と同様の頭部運動方向に依存した VOR

ゲインの変化傾向を再現できていることがわ
かる． 

図 6 は L-Enh/R-Sup 学習前後の VORd にお
けるプルキンエ細胞 SS の発火パターンをま
とめたものである．学習前は左右小脳を問わ
ずプルキンエ細胞 SS は正弦波上の発火パタ
ーンを示している．2 時間の L-Enh/R-Sup パラ
ダイム学習により，プルキンエ細胞 SS の発火
パターンは，左小脳で DC 発火頻度の減少と
ともに負方向へ全波整流し，右小脳で DC 発
火頻度の上昇とともに正方向へ全波整流して
いることがわかる．こうしたプルキンエ細胞
SS の変化により，頭部運動信号とプルキンエ
細胞からの抑制信号を受ける前庭神経核では，
左方向頭部運動時で頭部運動信号の抑制が弱
まり，右方向頭部運動時で抑制が強くなる．
結果として，左方向頭部運動時には VOR が増
強され，右方向頭部運動時には VOR が減弱さ
れる頭部運動方向依存のゲイン変化が生じる
ことが示された． 
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