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研究成果の概要（和文）：小脳運動学習における最も重要な可塑性は平行線維－プルキンエ細胞間シナプスの長
期抑圧であると考えられるが、近年小脳内の様々な場所に分散された複数の可塑性が発見され、全てが運動学習
に関与していることが明らかになってきた。本研究では、それらの可塑性の相補的な役割と運動学習への影響
を、小脳の理論モデルを用いて明らかにすることを試みた。小脳運動学習の統一された理論的枠組みを提唱し、
さらに大規模数値シミュレーションによる検証と、スパコンを用いた巨大な小脳モデルの実装を行った。また、
小脳の計算機構の再検討を行い、従来考えられてきた教師付学習機械よりも高度な計算を行いうることを示唆し
た。

研究成果の概要（英文）：Long-term depression at parallel fiber-Purkinje cell synapses seems to play 
the essential role in cerebellar motor learning, but recent experiments demonstrate multiple 
plasticity mechanisms at distributed sites within the cerebellum. The present study aimed to clarify
 the synergistic role of those plasticity mechanisms for motor learning from the theoretical view 
point. We proposed a unified theoretical framework for cerebellar motor learning, and varidated our 
theory by large-scale computer simulation. We also built a very large-scale realistic cerebellar 
model on a supercomputer. Finally, we reconciled the computational principle of the cerebellum, and 
suggested that the cerebellum with multiple plasticity mechanisms could perform much stronger 
computation than that used to be considered as a perceptron.
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１．研究開始当初の背景 
小脳運動学習における最も重要な可塑性

は平行線維−プルキンエ細胞間シナプスの長
期抑圧であると考えられるが、近年小脳内の
様々な場所に分散された複数の可塑性が発
見され、全てが運動学習に関与していること
が明らかになってきた。本研究の目的は、そ
れらの可塑性の相補的な役割と運動学習へ
の影響を、小脳の理論モデルを用いて明らか
にすることである。これにより、小脳運動学
習の統一された理論的枠組みを提供すると
同時に、生物の運動学習機能と比較し得る学
習機能を有するロボットの制御技術の開発
に繋がることが期待できる。 
 
２．研究の目的 
小脳は運動制御・運動学習において重要な

役割を担っており、小脳を損傷すると運動失
調ならびに学習障害が起こる。小脳運動学習
の機序は平行線維−プルキンエ細胞間のシナ
プス結合が減弱する、1982 年に発見された
長期抑圧(LTD)と呼ばれるシナプス可塑性で
あるという仮説が有力であり、小脳の研究は
基本的にこの仮説に基づいて進められてい
る。 
ところが 2011 年に、LTD を阻害した遺伝

子改変マウスでも運動は正常であるとい 
う報告がなされ、LTD に基づいた従来の仮説
が疑問視されるようになってきた。さらに、
小脳内には様々な場所に分散された複数の
可塑性があり、それら全てが運動学習になん
らかの形で関与しているということがわか
ってきた。これにより現在、小脳運動学習の
神経機構に関する議論は極めて難解なもの
となっている。 
そこで本研究では、これまで申請者のグル

ープで開発してきた小脳モデルを拡張し、新
たに発見された可塑性を組み込んで数値シ
ミュレーションを行い、それらの可塑性が持
つ相補的な役割と運動学習における影響を
明らかにする。またそれを通して真に必要な
可塑性はどれなのかに関して理論的な立場
から議論を深める。本研究によって、小脳運
動学習の統一された理論的枠組みを構築す
ると共に、より優れたロボット制御技術の開
発に貢献する。 
 
３．研究の方法 
大きく 4つの研究を行った。 

(1) 苔状線維-小脳核間シナプス可塑性の機
能的役割の検討 

(2) 記憶定着の大規模シミュレーション 
(3) スパコンを用いた大規模小脳モデルの開

発 
(4) 平行線維-分子層介在ニューロン間シナ

プス可塑性の機能的役割の検討 
 
(1) 苔状線維-小脳核間シナプス可塑性の機
能的役割の検討 
小脳神経回路によるシナプス可塑性の数

理モデルを構築する。現象の本質をえぐり出
すために、詳細は極限までそぎ落とし、限り
なく少ないパラメータで多様な現象を説明
することを試みる、トップダウンのアプロー
チを採用する。そのモデルの元で、視機性眼
球運動(OKR)のゲイン適応を題材にし、記憶
の獲得と定着の可否を議論する。 
まず、従来運動学習の機序だと考えられて

きた平行線維-プルキンエ細胞間シナプスの
LTD に加えて、長期増強（LTP）も導入し、LTD
と LTP のバランスの重要性を議論し、LTP ノ
ックアウトの実験結果を再現する。次に本研
究の中心である、苔状線維-小脳核間シナプ
スの可塑性を定式化して組み込み、トレーニ
ング中の記憶獲得とトレーニング語の記憶
定着が安定して行われることを示す。同時に、
薬理実験や分散効果の再現も行う（図 1）。 
 

 
図 1. 小脳神経回路、シナプス可塑性の場所と OKR
ゲイン適応の関係 
 
(2) 記憶定着の大規模シミュレーション 
1. で構築するモデルは数学的に高度に抽

象化されたものであり、そのような抽象化が
果たして適切だったのか、また捨象された詳
細の役割や影響を議論することができない。
そこで、これまで我々が開発してきた詳細な
小脳スパイキングネットワークモデルで、1. 
の結果を再現する。我々のモデルがリアルタ
イムで動作する特長を活かし、1 週間の OKR
ゲイン適応のシミュレーションを現実世界
の 1週間で完了させ、ゲイン獲得のより詳細
な挙動を解析する。 
 
(3) スパコンを用いた大規模小脳モデルの
開発 
2. のモデルをさらに拡張し、スパコンを

用いて巨大な小脳神経回路のリアルタイム
シミュレーションを行う。これにより、将来
的に工学応用が可能な人工小脳の開発へと



繋げる。 
 
(4) 平行線維-分子層介在ニューロン間シナ
プス可塑性の機能的役割の検討 
分子層介在ニューロンは存在こそ古くか

ら知られていたものの、その機能的役割につ
いてはこれまで深く検討されてこなかった。
特に平行線維-分子層介在ニューロン間シナ
プスの可塑性は比較的近年になって研究対
象となったものであり、まだそれほど多くの
実験結果は得られておらず、その機能的役割
についてはほとんど未知である。平行線維-
プルキンエ細胞間シナプスのLTD/LTPに加え
てこの部位のシナプス可塑性を導入するこ
とにより、どのような計算が可能になるか検
討する。 
 
４． 研究成果 
 
(1) 苔状線維-小脳核間シナプス可塑性の機

能的役割の検討 
平行線維-プルキンエ細胞間シナプスの

LTD/LTP と苔状線維-小脳核間シナプスの
LTD/LTP の両方を持つ小脳の数理モデルを構
築し、長期 OKR ゲイン適応での挙動を解析し
た。トレーニング中に平行線維シナプスの
LTD によって記憶が獲得された。トレーニン
グ後はLTPによって獲得した記憶は徐々に消
失するが、その過程で苔状線維シナプスの
LTP によって小脳核に記憶が形成され、長期
記憶として定着することがわかった（図 2）。
また、トレーニング後に皮質をシャットダウ
ンすると定着が起こらないことや、平行線維
のLTPを止めると記憶の獲得も定着も起きな
いこと、さらに分散効果についても再現する
ことに成功した。また、非常にパラドキシカ
ルな報告として、平行線維の LTD が起こらな
いにも関わらず、運動学習が正常な遺伝子改
変マウスの実験結果があるが、この報告に対
する理論的な解釈を与えることもできた。運
動記憶の所在に関する議論は既に 30 年以上
に渡って続いているが、本研究はその問題に
対して理論的な観点から決着を試みたもの
である。査読付論文を PNAS 誌に掲載し（論
文 4）、プレスリリースを行った。 

 
図2. OKRゲイン適応における記憶定着のシミュレ
ーション。(A) 動物実験のゲイン(灰点±SEM)と理
論(赤線)の比較。横軸は時間、縦軸はゲインを表
す。(B) シナプス結合の重みの変化。青線: 平行
線維, 赤線: 苔状線維 
 
 

 
(2) 記憶定着の大規模シミュレーション 
これまでに我々が開発してきた小脳のス

パイキングネットワークモデルに苔状線維-
小脳核間シナプスの LTD/LTP を実装し、長期
OKR ゲイン適応のシミュレーションを行った。
顆粒細胞100万個からなるネットワークのシ
ミュレーションをリアルタイムで実行する
ために、グラフィクスプロセッシングユニッ
ト（GPU）を 4枚駆使した並列計算を行い、1
週間のトレーニングのシミュレーションを 1
週間で終えることができた。基本的な挙動は
数理モデルのそれと同等であるが、スパイキ
ングネットワークモデルの方は、苔状線維シ
ナプスの自然減衰や、毎回のトレーニングで
ゲイン変化が増大していく等の、より詳細な
挙動の再現ができることを確認した（図 3）。
査読付論文を出版した（論文 2）。 
 
 
(3) スパコンを用いた大規模小脳モデルの開

発 
理研情報基盤センターのスパコン「菖蒲」

を用いて、ネコ 1 匹分に相当する 10 億ニュ
ーロンからなる大規模小脳モデルを構築し、
高性能計算の手法を駆使してリアルタイム
シミュレーションを実現した（図 4）。査読付
論文が現在印刷中である（論文 1）。また各種
メディアに掲載された。 

 
図 3. 小脳スパイキングネットワークモデルによ
る長期 OKR ゲイン適応のシミュレーション。(A)
ゲイン変化。(B) シナプス結合の重み。表示は図
2と同様 
 
 
 

図 4. 開発した計算上の工夫の例。シナプス入力
の計算において、もしプレ側のニューロンが発射
したスパイクが正確な発射時刻を保ってポスト側
に送られる（A-C）とすると、スパイク伝播の通信
は 1 ステップ毎に行う必要があるが、もし毎回短
いランダムな遅延を載せて良いと仮定すると、複
数ステップの計算ごとに 1 回通信すれば良いこと
になり、通信回数を大幅に削減できる(D)。 



 
(4) 平行線維-分子層介在ニューロン間シナ

プス可塑性の機能的役割の検討 
 分子層介在ニューロンとプルキンエ細胞
からなるネットワークのスパイキングニュ
ーロンモデルを構築し、査読付論文として発
表した（論文 7）。また、平行線維-分子層介
在ニューロン間シナプスの可塑性もモデル
化し、査読付論文として発表した（論文 5）。 
 一方、平行線維-プルキンエ細胞間シナプ
ス可塑性と、平行線維-分子層介在ニューロ
ン間シナプスの可塑性を持つ数理モデルに
より、小脳皮質によって従来の教師付学習で
はなく強化学習が実装可能であることを発
見した。現在はその詳細を解析するとともに
強化学習アルゴリズムの代表的タスクであ
る、Cart-Pole 問題を解かせているところで
ある。 
 
まとめると、従来の平行線維-プルキンエ

細胞間シナプス可塑性と、苔状線維-小脳核
間シナプスおよび平行線維-分子層介在ニュ
ーロン間シナプスの可塑性を組み合わせる
ことにより、小脳全体でより高度な運動学習
および学習結果の蓄積が可能になることを
示した。また、GPU やスパコンを用いたリア
ルタイムシミュレーションにより、記憶の定
着過程を精緻な時間スケールで追跡するこ
とや、ネコ相当の巨大な小脳の再現が可能と
なった。 
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