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研究成果の概要（和文）：  
 
興奮と抑制がバランスしているシナプス入力を受ける大脳皮質ニューロンや神経回路が、入力
の揺らぎを利用して情報を表現したり伝達したりする理論的方法を示した。また入力の揺らぎ
を利用して、完全時間積分を行う意思決定回路を提案した。報酬依存の意思決定の大脳基底核
メカニズムを定式化し、マッチング行動の情報理論的起源を明らかにした。大脳皮質の視覚経
験依存の回路形成において、抑制回路の可塑性が果たす役割を、実験と理論で明らかにした。
多電極記録のデータから多細胞のスパイク列を正確に分離する新しい数学的方法を考案し、ソ
フトウェアを供給した。 
 
研究成果の概要（英文）： 
 
We proposed theories to reveal how cortical neurons and networks receiving balanced 
synaptic input represent or transmit information. Perfect temporal integration of 
correlated spike input was proposed for a network mechanism of decision making. We 
formulated the basal ganglia mechanism of reward-driven decision making and clarified 
the information theoretic basis of matching behavior. We experimentally and theoretically 
revealed the essential role of inhibitory circuit plasticity in ocular dominance column 
formation.  We proposed an accurate spike sorting method for multiunit recordings and 
provided it with an open software package. 
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１．研究開始当初の背景 
近年、脳の高次機能の発現メカニズムを、神
経回路レベルから理解しようという機運が
高まりつつある。とりわけ大脳皮質－大脳基
底核ループ神経回路は狭い意味での運動生
成のみならず、広範な認知的機能において重
要な役割を果たしていると考えられている。
その仕組みの解明は動物や人間の正常な認
知・運動機能の理解だけでなく、パーキンソ
ン病など大脳基底核由来の運動疾患の機序
を明らかにし、治療への道を開くことにも貢
献する。 
神経回路の機能を明らかにするためには、単
一ニューロンの活動を観察するだけでは不
十分で、神経集団のスパイク活動を記録する
ことが必要になる。そのためにこの 10 年間
の間に、多細胞記録や光計測の技術が創出さ
れ、発展を遂げてきた。さらにさまざまな遺
伝子操作の手法などが開発され、特定のシナ
プス伝達をブロックしたり、細胞の種類を同
定したりすることが可能になりつつある。し
かし神経回路は膨大な数のニューロンが、複
雑に絡み合ったネットワークを形成してお
り、実験的手法だけで情報処理メカニズムを
解明することは不可能であり、計算モデルや
理論による解析が不可欠である。 
 大脳皮質の情報表現には未だ謎が多い。し
かし大脳皮質のニューロンやシナプスにつ
いて、近年、さまざまな知見が得られたこと
も事実である。たとえばシナプス可塑性は、
脳の学習機能の神経基盤であると考えられ
ているが、90 年代後半に、大脳皮質の興奮性
シナプスが、シナプス前ニューロンとシナプ
ス後ニューロンのスパイク発火の時間差に
よって調節されることが明らかにされた（ス
パイク時間依存のシナプス可塑性：STDP）。
STDP の機能的役割については、膨大な実験
的あるいは計算論的研究が為されている。 
また大脳皮質ニューロンの相互結合（リカレ
ント結合）の重要性に関する理解も進んでき
た。例えば徐波睡眠状態では、脳波はゆっく
りした振動状態を示すことが知られていた
が、この状態では大脳皮質ニューロンは、発
火を伴う UP 状態と発火しない DOWN 状態
間 を 自 発 的 に 遷 移 し て い る こ と や 、
UP-DOWN 状態遷移が大脳皮質のリカレン
ト神経回路の働きで起こることなどが明ら
かにされた。さらに UP-DOWN 状態遷移が
長期記憶の固定化に関与していることも示
唆された。しかし、この状態遷移を生み出す
回路メカニズムや、海馬から大脳皮質への情
報伝送と固定化のメカニズムについては、ま
だ解っていない。 
 意思決定についても多くの研究が為され、
大脳皮質や大脳基底核の本質的関与が明ら
かになってきた。動物の行動選択の統計的ル
ールについては、60 年代から多くの行動実験

が為されてきたし、80 年代に提案された強化学習
の時間誤差学習理論（TD 学習）によって、行動
選択課題を遂行する際に見られるドーパミン細胞
の活動が、うまく説明できることもわかってきた。
また、感覚入力の識別課題では、決定の根拠にな
る証拠集めに関与すると思われるニューロン活動
が、前頭皮質や頭頂皮質などで報告されている。
しかし神経回路レベルでの意思決定メカニズムの
理解はほとんど進んでいない。 
 
２．研究の目的 
大脳基底核は大脳皮質、特に運動関連の前頭皮質
領域と連携して、目的に沿った運動の計画、学習、
生成などに従事することが知られている。とくに
大脳基底核のドーパミン系は、報酬に依存する意
思決定において本質的な役割を果たすことが最近
の研究によって明らかになっており、ドーパミン
細胞の活動は強化学習の時間誤差信号として、う
まく解釈できることも示されている。しかし大脳
皮質や大脳基底核が意思決定に関わるさまざまな
情報を表現したり操作したりする方法や、お互い
に連携して行動学習や選択を行うための神経回路
メカニズムについては、あまりよくわかっていな
い。そこで本研究では、領域内外の実験グループ
と協力しながら、大脳皮質－大脳基底核ループ神
経回路の動態に基づく行動学習の計算論的モデル
の構築を目指した。また単一ニューロンの発火や、
ニューロン集団の活動が表現している情報を読み
解くための、強力な数学的手法の構築も行った。
特に今まであまり研究されてこなかった、層特異
的な大脳皮質ニューロンの性質や神経回路構造に
着目し、層依存の計算機能の解明を視野に入れた
研究を展開した。 
 
３．研究の方法 
当初は大脳皮質と大脳基底核にほぼ等分に比重を
置く研究計画を立てたが、大脳皮質について、よ
り大きな進展が望めそうなことがわかってきたた
め、後半では大脳皮質神経回路の情報処理機能の
解明に重点を置き、研究期間を有効に利用するこ
とに努めた。 
 
４．研究成果 
本研究で得られた主要な結果は以下のとおりであ
る。 
(1) 時間積分のための神経回路メカニズムの提案 
先に述べたように、意思決定では入力情報の時間
積分が必要になる。これは外部からの入力を時間
積分することで情報を蓄積し、蓄積量がある閾値
を越えた時点で、意思決定が為されるという仮説
に立っており、この仮説は電気生理実験のデータ
からも支持されている。ある心理実験の結果から、
脳の時間積分の計算精度は極めて高いことが示唆
されるが、今までに提案された時間積分の神経メ
カニズムでは、この性質がうまく説明できなかっ
た。そこで、大脳皮質ニューロンの不規則発火の
性質に着目し、興奮性シナプスによって相互に結 



分布が、ベキ則分布に従うという興味深い結果を
報告した。この現象は Neuronal avalanche と名付
けられ、皮質２/３層の神経回路に固有の現象であ
ることが報告されている。そこで同期発火伝播の
ベキ則分布を生み出す神経回路を、活動度依存に
生成する配線規則を理論的に考案した。この配線
規則は様々なサイズの興奮性細胞のセル・アセン
ブリを生成し、埋め込み可能なアセンブリの数に
は理論的上限が存在する。 

 
 
 
 
 
 
 
 
合する双安定な神経細胞の集団活動を確率
過程として定式化し、高精度な積分を行う新
しいメカニズムを提案した。このメカニズム
では、各ニューロンの発火状態への遷移は不
規則に起こるが、相互シナプス結合の効果で、
回路全体ではほぼ一定の遷移率が保たれる
ため、神経回路全体の活動は、時間に正確に
比例して上昇する（図 1A）。しかも回路への
シナプス入力の揺らぎを、スパイク同期の強
さによって制御してやると、活動の上昇率が
揺らぎの大きさに正確に比例して変化する
ことが理論的に予言された(図 1B)。この結果
は、大脳皮質の神経コードにスパイク同期が
積極的に関与している可能性を強く示唆す
る。なお、サルの帯状皮質の神経活動を解析
し、モデルの仮定である神経活動の双安定性
を確認する結果を得た。 
(2) 大脳皮質ニューロンの同期発火の性質
を詳細に調べるために、実験および理論によ
る解析を行った。まず 2/3 層と 5層の大脳皮
質ニューロンの位相応答曲線を、細胞内電極
記録法によって測定し、層による同期発火性
の違いを調べた。その結果、同期発火の周波
数が 30Hz ぐらいのときに層による違いが最
も顕著であること、またそのとき 2/3 層の錐
体細胞にはタイプＩＩの位相応答曲線を示
すものが多く、5 層の錐体細胞にはタイプＩ
の位相応答曲線を示すものが多いことがわ
かった。このことは上層の神経回路はガンマ
周波数帯で同期発火を好み、深層の神経回路
は非同期発火を好む傾向があることを示唆
している。さらに実験で示された多様な位相
応答をもつ神経集団で起こる同期発火の相
転移現象を、振動子の理論的モデルを構築し
て明らかにした。 
(3) 大脳皮質神経回路の自発発火活動のベ
キ統計から、神経回路の構造を推定した。
Plenz らは、ラットの大脳皮質スライス標本
から多電極アレイを用いて自発的神経活動
を記録し、成熟した大脳皮質 2/3 層の神経回
路では同期神経活動の生成と伝播が繰り返
され、さらにこれらの同期伝播活動の規模の   
 
 
 
 
 
 
 
 

(4) 大脳皮質ニューロンが不規則なスパイク発火
によって情報を表現するメカニズムを、情報幾何
学的手法で解明した。スパイク列の不規則性が大
きくなればなるほど、発火率情報を読み取ること
が難しくなる。しかしスパイク列がガンマ分布に
従う場合、揺らぎと発火率変動が情報空間内で直
交し、発火率変動に無関係に揺らぎの度合いを判
定することが可能になる。逆に揺らぎの度合いが
一定に保たれると仮定できれば、スパイク列から
発火率を推定することが容易になる。ダイナミッ
ク・クランプを用いた実験によって、ニューロン
がバランスしたシナプス入力を受けている場合に、
まさにそのような情報表現が実現されることを示
した。 
(5) 不規則な入力スパイク列に対する大脳皮質ニ
ューロンの応答は、高い再現性を示すことが知ら
れている。不規則入力に対する神経振動子の応答
メカニズムを理論的に明らかにし、その結果を拡
張して、応答の再現性は神経回路レベルでは必ず
しも保たれないことを証明した。これらの解析で
は、ニューロンは振動子とみなされているが、結
果はニューロンモデルの詳細にほとんど依存しな
いことを、数値シミュレーションによって確認し
た。 
(6) 大脳皮質の視覚野の局所回路モデルを構築し、
臨界期における視覚野神経回路の形成において、
抑制性神経回路が担う決定的な役割を明らかにし
た。ヘンシュ班員らは、抑制性神経細胞に引き起
こされる眼優位性応答は、単眼遮蔽により、最初、
遮蔽眼側に強くシフトした後、開眼側にシフトす
ることを発見した。この変化のパターンは興奮性
細胞には見られず、我々の予期に反する結果であ
った。そこで、神経回路モデルを構築して生物学
的メカニズムを探ったところ、抑制性ニューロン
に投射する興奮性シナプスに、図 2 のような可塑
性規則が働いていれば、パラドクス的な眼優位性
応答の変化が、うまく説明できることが明らかに
なった。実際、別の研究者の実験によって、類似
の可塑性規則が報告されている。この結果は 
Nature に掲載された。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



  
  
  
  
  
  
  
  
の停止には関わっていないことを強く示唆してい
る。 

(7) 大脳皮質の神経回路モデルを構築して、
UP-DOWN状態間の自発的遷移がSTDPにより自
己組織化されるメカニズムを提案した。さら
に、自己組織化された回路では、ミリ秒精度
の正確さをもつ UP 状態遷移の時系列が、繰
り返し生成されることを見出した。この精緻
な時系列は興奮性のシナプス伝達とＨ電流
由来の自発的な UP 状態遷移が協調すること
で生成されることを明らかにした。同様の神
経活動は実験においても報告されている。 

(10) 大脳皮質や基底核神経回路の働きは、多細胞
の神経活動を記録することでしか理解できない。
多細胞記録実験においては、記録した電気信号か
ら多細胞のスパイク活動を分離する必要があるが、
既存の方法は精度も低く、かなりの部分を人間の
手作業によって補完する必要があった。また分離
が不正確だと、神経集団の活動が表す情報を誤っ
て読み取ることにもなり兼ねない。そこでロバス
ト変分ベイズ法に基づく強力なスパイク分離アル
ゴリズムを開発した（図３）。得られた方法を人工
的なデータや、多細胞記録と細胞内記録の同時記
録実験の公開データに適用し、我々の方法の高い
性能を検証した。 

(8) 動物の確率的な意思決定においては、し
ばしばマッチング行動という選択行動が観
察される。マッチング行動では、ある行動を
選択する確率は、その選択肢から過去に得ら
れた報酬の量に比例して決まる。強化学習理
論でよく利用される Actor-Critic システム
では、それが最適行動でなくても、常にマッ
チング行動が実現されることを明らかにし
た。また行動を最適化する学習モデルを利用
していたとしても、真の最適化に必要な環境
の変数（例えば自己の選択行動が報酬確率に
与える影響）を正しく見積もれないような状
況下では、最適行動ではなくマッチング行動
が現れることを、理論的にはじめて示した。
ここで明らかにしたことは、最適化アルゴリ
ズムの詳細に依らず、きわめて一般的に成り
立つ結果であり、マッチング行動が最適行動
になっていないような実験課題を用いれば、
行動選択の計算論的ルールが心理実験によ
って確認できる可能性を示唆している。 
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