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研究成果の概要（和文）：小脳が滑らかな運動指令の生成にどのようにして貢献しているのかを

明らかにするために、腕運動と眼球運動に関する研究を行った。その結果、小脳のプルキンエ

細胞に腕の運動制御の力が表現されていることが明らかとなり、小脳が力の最適化に貢献して

いることが示唆された。眼球運動に関しては、大脳皮質の活動から運動の方向、振幅、タイミ

ングを推定し、その運動を実現するための滑らかな運動指令を工学的に生成することに成功し

た。 

 

研究成果の概要（英文）：We investigated how the cerebellum contributes to the generation 

of smooth motor commands. For this purpose, we carried out experiments in arm and eye 

movements. As a result, we showed that simple spike activities recorded from Purkinje 

cells in the cerebellum encoded dynamics of the arm movements. The results support the 

hypothesis that the cerebellum optimizes dynamics of the movements. As for eye movements, 

we estimated onset times, directions and amplitudes of saccadic eye movements from the 

neural activities recorded from cerebral cortices. We were successful in calculating 

optimized motor commands to achieve the estimated eye movements. 
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１．研究開始当初の背景 

 小脳は、生体が実現している滑らかな運動
制御の要である。小脳が障害されると、運動

の滑らかさは失われる。しかし、小脳が滑ら
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かな運動指令の生成にどのようにして貢献

しているのか、その機構は未解明の問題とし

て残されている。Kitazawa (2002) は「小脳

ランダムウォーク仮説」を提案した。この仮

説では、小脳は神経信号に内在するノイズを

積極的に利用しながら、能力の低い制御器を

巧みに組み合わせて滑らかな運動制御指令

を生成する。本仮説はまず小脳が運動指令と

して力を表現することを前提としている。そ

こで本研究では、まず小脳の神経活動が運動

の力を表現しているかどうかという問題を

腕運動を例に検討した。次に、眼球運動制御

を例に小脳ランダムウォーク仮説を検証す

ることを目的とした研究を行った。その際、

小脳そのものを調べて仮説を検証する代わ

りに、小脳への入力信号に相当する信号を大

脳から取り出し、脳の外部に「小脳」を構成

して「眼球ロボット」を現実に駆動してみせ

ることによって仮説を検証した。 

 
２．研究の目的 

(1) 腕運動の研究  

腕を静止した目標物に伸ばす腕の到達運動

では、網膜上の位置が入力として与えられ最

終的に脊髄の運動ニューロンから筋肉への

運動指令が出力される。この過程では、網膜

座標系の静止した信号から、動的な運動指令

の時系列が生成される。従って、視覚入力に

近い領域では空間的な情報、たとえば目標の

位置や方向が表現され、運動出力に近い領域

では筋活動や力と相関する運動指令が表現

されるものと想像される。 

 小脳はこの過程のどこに位置するのだろ

うか（図１）。小脳の情報処理で中心的な役

割を果たすプルキンエ細胞には平行線維か

らの信号と登上線維からの信号の 2系統の信

号が入力し、それぞれ発火頻度の高い単純ス

パイクと発火頻度の低い複雑スパイクを発

生する（図１）。本研究では橋核からの苔状

線維と顆粒細胞の平行線維を経て発生する

単純スパイクに注目した。 

 

図１ 小脳と大脳運動野が形成する神経回

路 (文献④） 

 第 V小葉を中心とするいわゆる手の領域の

プルキンエ細胞の単純スパイク活動は腕の

到達運動や手の運動の際に変化することが

知られている。過去の一部の報告は単純スパ

イクが手の運動の「力」を表現することを示

唆したが、腕運動に関する近年の報告では運

動の速度、方向、位置を表現するとする報告

が大勢を占め、力を表現するという報告はな

い。これはこの領域と緊密につながる一次運

動野に筋活動と相関する細胞活動があるこ

とと矛盾する。また、小脳には目標軌道を制

御トルク信号（力）に変換する逆ダイナミク

スモデルが存在するという有力な理論とも

相反する。なぜ腕運動中に運動のダイナミク

ス（力）と相関する活動が報告されていない

のか。「力か速度か」という問いに答えるに

は「同じ速度で力が異なる」、あるいは「同

じ力で速度が異なる」という条件を設定して

両者の相関を断ち切る必要がある。我々は同

じ速度で力が異なる運動をサルに訓練して



 

 

「力か速度か」という問題を解決することを

目的とした研究を行った(文献③）。 

(2) 眼球運動の研究  

 眼球運動に関しては、対象にすばやく眼を

向けるサッケード眼球運動の高次中枢とし

て知られている前頭眼野と補足眼野から記

録を行った(文献①②）。これらの領域の神経

活動からサッケードの振幅・方向・開始のタ

イミングの推定を行って、最適化された運動

制御信号を生成するためのアルゴリズムと

ハードウェアの開発を行う目的で研究を進

めた。 

 
３．研究の方法 

(1) 腕運動に関する研究 

 腕運動に関しては、マニピュランダムを握

ったサルに目標の位置に応じて、肘を 45度、

屈曲または伸展させて運動時間 400 ms 程度

の弾道的な到達運動を行わせた。モニターの

背景色が黒いときには速度に比例する正の

粘性場（抵抗力）を、赤いときには負の粘性

場（補助力）を発生させた（図２A)。負の粘

性場は自然界に存在しない新規な条件であ

る。数ヶ月の訓練の後、サルはどちらの条件

でも同じ速度波形（ピーク速度 約 70 cm/s）

で手を動かして正確に目標に到達できるよ

うになった（図２B）。ピーク時の外力は 2N

程度で、しかも方向が正反対なので、サルの

出す力は全く異なる。つまり、速度波形は同

じであるが、筋活動と力は全く異なる 2条件

が設定されたことになる。この 2条件で課題

を遂行中のサルの小脳皮質第 V－VI小葉のプ

ルキンエ細胞の単純スパイク活動を調べた 

(2) 眼球運動に関する研究 

 眼球運動に関しては、中心の固視点から、

8 方向、2振幅（13度または 18 度）の位置に

ある 16 か所の標的へ固視点が消えた直後に

サッカードするように、訓練した。マルチ電

極あるいは従来の単一電極を用いて、課題遂

行中の前頭眼野と補足眼野の神経活動を記

録し、これらニューロンの活動の性質を調べ

た。 

 さらに、記録された複数のニューロンの活

動からサッカードの方向・振幅・開示時刻を

推定し、推定した目標と開始のタイミングを

使って、ランダムウォーク仮説に基づいたロ

ボットの学習制御をオフラインで行った。 

 

４．研究成果 

(1) 小脳は腕運動の力を表現する  

 速度波形は同じであるが、筋活動と力は全

く異なる 2条件で課題を遂行中のサルの小脳

皮質第 V－VI小葉のプルキンエ細胞の単純ス

パイク活動を調べたところ、多くの（96 個中

94 個）プルキンエ細胞が二つの力場で異なる

単純スパイク活動を示した（例として図２C）。

細胞集団としては、運動開始の 80 ms前から

単純スパイク活動の違いが現れた。筋活動の

違いが現れる 25 ms 前に相当する。これらの

結果は、プルキンエ細胞の単純スパイクは腕

運動の筋活動、あるいは力を表現することを

示している。 

 

 

図２ 同じ速度で力が異なる条件で比較し

たプルキンエ細胞の活動(文献③)。A: 課題

の模式図。肘の周りの弾道的な単関節到達運

動。B:ベル型の速度波形。C: プルキンエ細

胞の発火頻度の例。明瞭な差を認める。記録

領域は小脳半球部第 IV-VI小葉。 

 

 この結果はゆっくりとした指標の追跡運

動を使って単純スパイクが速度を表現する

と結論した Pasalarら(2006)の報告とは矛盾



 

 

する。しかし、われわれのデータは速い到達

運動の制御においては、小脳にダイナミクス

（力）が表現されていることを明確に示して

いる。運動の最適化理論でも、トルク変化最

小モデルや終点誤差分散最小モデルでは、運

動指令（ダイナミクス）の時系列が最適化の

対象となっている。小脳のプルキンエ細胞に

ダイナミクスが表現されているという結果

は、小脳がダイナミクスの最適化に貢献して

いることを改めて支持する結果である。 

 

(2) 補足眼野ニューロンに関する新しい知

見 

 眼球運動に関しては、中心の固視点から、

8 方向、2振幅（13度または 18 度）の位置に

ある 16 か所の標的へ固視点が消えた直後に

サッカードするように、訓練した。 

マルチ電極あるいは従来の単一電極を用

いて、課題遂行中の前頭眼野と補足眼野の神

経活動を記録し、これらニューロンの活動の

性質を調べた。前頭眼野には従来の報告通り、

視覚目標の位置や運動の方向に応じて活動

するニューロンが存在した。一方、補足眼野

には、前回の試行の運動開始信号のタイミン

グに応じて発火の開始時期が変わるニュー

ロン(文献①）や、運動方向と報酬の組み合

わせに応じるなどの特徴を持つニューロン

(文献②、図３A）が存在した。これらは補足

眼野の従来の知見を更新する発見である。 

 

(3) 眼球運動の推定と眼球ロボットの制御 

 図３B に示すようなニューロンは、サッカ

ード開始直前から方向依存的に活動を開始

するので、サッカードのタイミングと方向の

推定に有用である。我々は、前頭眼野と補足

眼野から記録した神経活動から、、サッカー

ド開始のタイミング、方向、振幅の推定を行

うフィルターを開発した（図４）。 

 

 

図３ 補足眼野のニューロン活動(文献②）。

A:報酬と運動方向の組合せに応じるニュー

ロ ン (Reward-related activity with a 

Directional Tuning-cell)の例。サッカード

中には応答がなく、終了後に与えられる報酬

のタイミングにロックした報酬応答が、上方

向のサッカードの後にだけ観察された。 B:

サッカードの開始前から運動中に応答した

ニューロン(Saccade-related activity with 



 

 

a directional tuning-cell）。 

 

 

図４ サッカードの方向・振幅・開示時刻の

推定 A: 概念図。例として 10 個のニューロ

ンの 15 連続時刻におけるスパイク数の組合

せを 150次元の空間の 1点として表現してい

る。各標的へのサッケードの際のニューロン

群の活動を 10ms 毎にプロットしてテンプレ

ートの軌跡を作成し、推定したい活動とテン

プレートの距離を計算して、最短距離の点を

選んで、標的と時刻を推定する。B:推定の実

例。9番の標的に対する活動の前後で標的（上

パネル）と時刻（下パネル）の推定を行った

結果を重ね書きした。ヒストグラムは開始時

刻の推定結果を示す(Ohmae ら,投稿準備中）。 

 

前頭眼野 14 個のニューロンの同時計測デ

ータを用いた場合には、タイミングの正推定

率（誤差 0.1秒未満）は 34%、目標（16 目標）

の正推定率は 44%に達した。補足眼野 27個の

ニューロンの同時計測データを用いた場合

には、タイミングと目標の正推定率はそれぞ

れ 45%、38%だった。前頭眼野は補足眼野のお

よそ半数の細胞で同程度の推定精度を達成

できることが示唆された。 

研究を分担した産業技術総合研究所では、

眼球ロボットの２軸制御を、高速応答性、剛

性に優れたパラレルリンク機構により実現

した。取り付けるＣＣＤカメラや構成物の重

量をもとに必要トルク量、慣性モーメントな

どを考慮して機構設計を行い、サッケードの

最大速度 600[deg/s]の約 7 割、400[deg/s]

までの動作確認を行った（図５）。 

 さらにサッカード推定フィルターのハー

ドロジック設計と FPGA(Field Programmable 

Gate Array)チップへのアルゴリズム実装に

取り組みフィルター計算の一部をハードウ

ェア化した。フィルターで推定した目標と開

始のタイミングを使って、ランダムウォーク

仮説に基づいたロボットの学習制御をオフ

ラインで行い、理論的に予想される 1のと同

等の制御信号が生成できることを確認した

（図５）。    

                    

 
図５「人工小脳」の構成 
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