
人間の小脳に獲得される内部モデル：脳機能イメージングによる検証

今水　寛

科学技術振興事業団川人学習動態脳プロジェクト

１．はじめに

　従来，小脳は運動制御のための神経機構であると言われてきた．しかし，人間の脳活動

を非侵襲的に計測できるようになり，そう単純には言い切れなくなった．言葉を連想した

り，パズルの解法を考えるなど，被験者が身体運動を伴わない認知的な課題を行っている

ときでも，小脳の活動レベルが上昇することが解ってきたからである．どのような課題を

行わせると小脳活動が上昇するかという経験的知見は，次々に蓄積されてきた（総説とし

て，Thach 1996; Desmond and Fiez 1998 など）．しかし一方で，活動の意味については，

多くの謎が残っている．人間以外の動物で詳細に調べられてきた神経生理学的知見と，そ

れに基づく理論的なモデルとどのように結びつくのか？　小脳はどのようなメカニズムで

認知機能に役立っているのか？

　筆者らはこの謎を解明するために，計算論的神経科学の枠組みに基づき，小脳で計測さ

れる活動が何を反映しているかについての仮説を立てた．さらに，人間の被験者が新しい

道具の使い方を学習しているときの小脳活動を計測し，仮説の妥当性を検証した．

２．これまでの研究

2-1. 内部モデル：理論的枠組み

中枢神経系における運動制御の仕組みを理解するうえで，内部モデルという概念が重要

になりつつある（総説として Kawato 1999）．随意運動における内部モデルとは，「ある

運動司令がどのような動作を引き起こすか」（順モデル），あるいは「ある動作を行いたい

ときに，どのような運動司令を出せばよいか」（逆モデル）という対応関係の内部表現で

あると考えられる．このような対応関係が，運動開始前から解っていれば，感覚フィード

バックに頼らなくても，速く正確な運動制御が行える．

内部モデルが，どのような仕組みで学習されるかということに関して，川人ら（Kawato,

Furukawa and Suzuki 1987; Kawato and Gomi 1992）は「フィードバック誤差学習ス

キーマ」というモデルを提唱した（図１Ａ）．運動のはじめは，感覚フィードバックに頼

ってぎこちない運動をしている（ａのループ）が，フィードバック制御システムの出力を

「誤差信号」として，内部モデルをトレーングする（ｂの矢印）．繰り返し練習すること

で，内部モデルは，意図した動作から，それを実現するための運動司令への変換ができる



ようになり（ｃのルート），感覚フィードバックに依存しなくても，速くて正確な制御が

できるようになる．

2-2. 内部モデル：神経生理学的実体

　上記のスキーマでは，小脳皮質のプ

ルキニエ細胞が内部モデルとして重要

な役割を果たしている（図１Ｂ）．プル

キニエ細胞には，主に平行線維入力と

登上線維入力という２種類の入力があ

る．例えば，随意運動の逆モデルを学

習する場合，このスキーマでは，平行

線維入力は「意図した軌道（動作）」を

表現し，登上線維入力は「意図した軌

道」と「実現した軌道」のずれ（誤差信

号）を表現していると考えられる．プル

キニエ細胞からの出力は「運動司令」である．学習のはじめ，誤差が大きいときには，登

上線維を伝って誤差信号が盛んに入力される．誤差信号はプルキニエ細胞のシナプスの伝

達効率を変化させ，最終的には小脳皮質において，「意図した軌道」からそれを実現させ

る「適切な運動司令」への変換ができるようになる．

登上線維入力によって複雑スパイクが，平行線維入力によって単純スパイクが引き起こ

されることが知られている（図１Ｂ左）．上記のスキーマは，複雑スパイクは誤差信号を

反映し，単純スパイクは内部モデルの出力である運動司令を反映すると予測する．実際，

サルを用いた神経生理学的な実験で，この予測が確かめられている（複雑スパイクに関し

ては，Kobayashi, et al. 1998； Kitazawa, Kimura and Yin 1998：単純スパイクに関し

ては，Shidara, et al. 1993；Gomi, et al. 1998）．

2-3. 内部モデル理論と非侵襲計測脳活動

　以上のような内部モデル理論は，学習中の小脳において２つのタイプの活動が計測でき

ると予測する．第一の活動は誤差信号を反映し（図２Ａ赤い曲線），第二の活動は学習に

よって獲得される内部モデルの活動を反映する（図２Ｂ水色の曲線）．誤差を反映する活

動は，学習の初期に誤差が大きいとき，広い範囲で信号値（ＰＥＴやｆＭＲＩの測定値）

の上昇として確認できるはずである．一方，内部モデルの活動は，学習が進むにつれて上

昇すると考えられる．
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図１　フィードバック誤差学習のスキーマ
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　これまでの脳活動非侵襲計測実験では，

ある新しい課題を学習するとき，初期には

小脳の広い範囲で強い活動の上昇が見られ，

学習が進むに従って，活動の範囲も強度も

減少すると言われてきた．Raichle ら

（1994）は名詞から動詞を連想する課題

で，Flament ら（1996）はジョイステッ

クを用いた視覚運動課題で，小脳活動が学

習とともに減少する様子を報告している．

内部モデル理論の枠組みで考えると，これ

らの先行研究は，主に第一の活動（誤差信

号を反映する活動）を見ていると思われる．

しかし，これらの結果は，「小脳皮質は学

習の初期にのみ重要な役割を果たし，練習

によって獲得された記憶は，脳の別な場所

に蓄えられる」という説（例えば Raymond,

et al. 1996）を支持し，小脳が記憶の座であ

る（例えば Ito and Kano 1982）という説を否定しているように考えられてきた．本当で

あろうか？

　内部モデル理論の妥当性を検証するには，第二のタイプの活動（内部モデルを反映する

活動）が計測できるかどうかを確認する必要がある．しかし，単純なイメージングの方法

では計測できない．なぜならば，誤差の情報は内部モデルが獲得される場所（図２Ｂのオ

レンジの領域）にも入力されるはずであり，観測できるのは第一の活動と第二の活動の和

（図２Ａのオレンジの曲線）である．そこで，筆者らは，テスト条件とベースライン条件

で，第一の活動レベルが同じになるような実験的操作を行い，第二の活動を計測すること

を試みた．

3．最近の研究

3-1. 学習に伴う小脳活動の変化

　具体的な実験としては，被験者が新しい道具の使い方を学習しているときの小脳活動を

計測した（Imamizu et al., 2000）．基本的な実験課題はコンピュータマウスを操作して，

画面上をランダムに動き回るターゲットを追跡することであった（トラッキング課題）．

ただし，テスト条件では，画面上のカーソルが１２０°回転した位置に表示された（回転

図２　小脳活動の理論的予測



マウス）．ベースライン条件では，そのような変換は行わなかった（通常マウス．被験者

はまず１１セッションのトレーングを受けた．１セッションは９分 23 秒で，35.2 秒ごと

に，テスト条件とベースライン条件が交替した．トレーング中，奇数番目のセッションで

は，ｆＭＲＩで小脳活動を記録した．

行動レベルのデータとしては，ターゲットカーソルの間の距離を 4.4 秒間（小脳活動の

スキャン間隔と同じ時間）積算した値を記録した．この値は「トラッキング誤差」であり，

完璧にターゲットを追跡できれば，０になる．図３Ａは，トレーング中にトラッキング誤

差がどのように変化したかを示している．ベースライン条件では，ほぼ一定であったのに

対し，テスト条件では次第に減少し，学習が進んでいることを示唆している．図３Ｂは，

同時に計測した小脳活動を統計解析した結果である．テスト条件で有意に信号値が上昇し

た場所を赤—黄色で示している．学習の始めは，小脳の広い範囲で信号値の増加が見られ

たが，学習が進むにつれて，活動領域は限定された．

3-2. 活動領域は消えるのか？

　ここまでは，学習とともに小脳活動が減少するという先行研究の結果と一致している．

問題は，テスト条件とベースライン条件で誤差を同じにしても（＝誤差を反映する活動を

ベースラインとして，さし引いても）活動は残るかということである．

　筆者らは次のような方法で誤差の統制実験を行った．まず，ベースライン条件でのトラ

ッキング誤差は，ターゲット速度に比例することが経験的に解っていた．そこで，通常の

マウスを用いて，様々なターゲットの速度でトラッキングを行ってもらい，被験者ごとに，

ターゲット速度とトラッキング誤差の間の関係を推定した．これによって，先行するテス

ト条件のトラッキング誤差に応じて，ベースライン条件でのターゲット速度を調節し，両
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図３ 学習に伴う小脳活動の変化
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　図３Ｃは，誤差の統制実験におけるトラッキング誤差を，図３Ｄは，同時に計測した脳

活動を示す．テスト条件とベースライン条件でトラッキング誤差に有意な差がないにも関

わらず，テスト条件で有意に信号値が上昇する小脳領域が存在していた．この活動は，誤

差の要因では説明できない．また，ベースライン条件でのターゲット速度の方が速く（平

均 2.71 倍），マウスの移動量（手の動き）・目の動き・視覚刺激の速さ・注意など，被験

者に対する認知的・運動的な負荷は，ベースライン条件の方が大きかった．従って，この

活動は，純粋に回転マウスの操作に必要な内部モデルの活動を反映していると考えられる．

3-3. 領域ごとの活動の時間変化

内部モデルを反映する活動領域と，誤差を反映する活動領域を調べた．テスト条件で１，

ベースライン条件で０となるステップ関数と，上記の誤差の統制実験で計測した小脳活動

の間で回帰分析を行い，回帰係数が有

意に０よりも大きい領域（p<.05，多

重比較の補正あり）を，「内部モデル

を反映する活動領域（図４Ｂの赤い領

域）」とした．また，トレーング中に

計測した小脳活動とトラッキング誤差

の間で回帰分析を行い，回帰係数が有

意に０よりも大きい領域を「誤差を反

映する活動領域（図４Ｂの青い領域；

オレンジの領域は，赤と青の共通領

域）」とした．

　図４Ａ・Ｃは，それぞれの領域に

おける信号値の上昇率（テスト条件に

おいて，ベースライン条件から何％上

昇したか）を示している．赤・オレン

ジの領域では，学習とともに信号値が

急速に低下していた（図４Ａ）．信号

値の上昇率と，トラッキング誤差の上

昇率の間で相関を調べると，有意な相

関が見られた（r2=.082, p< .005）．一図４　誤差を反映する活動と内部モデルを反映する活動



方，青・オレンジの領域では，赤い領域ほど低下していなかった（図４Ｃ）．トラッキン

グ誤差との相関も赤い領域ほど高くはなく，有意ではなかった（r2=.025）．トレーング期

間全体で，赤・オレンジ領域と青・オレンジ領域の信号上昇率の間で，有意差が見られた

（p<.05）．これは，青・オレンジ領域の信号値は，誤差だけでは説明できない成分を含ん

でいることを示唆している．赤い曲線からオレンジの曲線をさし引くことで，その成分が

求められる（図４Ｃの水色の曲線）が，学習開始とともに上昇している様子がわかる．こ

の成分は，学習によって獲得された内部モデルの活動を反映していると考えられる．

3-4. ２種類の活動がｆＭＲＩ信号に反映されるメカニズム

【誤差を反映する活動】

　誤差を反映する活動は，非常に強い信号値の上昇として観察できた．内部モデル理論で

は，登上線維入力によって引き起こされる複雑スパイクが，誤差の情報を反映すると考え

られる．神経生理学の研究（Hockberger, Tseng and Connor 1989, Hounsgaard and

Yamamoto 1979）は，小脳で最もエ

ネルギーを消費するのは，複雑スパイ

ク発火後のイオンの平衡状態の回復で

あると示唆している．従って，誤差を

反映する活動が強い信号値の上昇をも

たらすことは，理論的にも生理学的に

も矛盾しない．

【内部モデルを反映する活動】

一方，内部モデルの活動や学習過程

が，ｆＭＲＩの増加として計測できる

ことは，これまでの神経生理学的常識

とは矛盾するように思える．プルキニ

エ細胞のシナプス伝達効率を変化させ

るメカニズムとしては，LTD（Long-

term depression; Ito, Sakurai and

Tongroach 1982）が良く知られてい

るが，LTD はシナプス伝達効率を減

少させ，ｆＭＲＩ信号を減少させる方

向に働くと考えられるからである．
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LTD に関連するさまざまな化学反応の中には，信号増加の原因となるものも考えられる

（Ito 2000）．例えば，酸化窒素の増加は，毛細血管を広げて局所血流量を増加させる．し

かし，今回の実験では，テスト条件とベースライン条件が 35.2 秒という短い時間で交替

したので，そのような化学反応が短時間で急激に増加・減少するとは考えにくい．また，

ＬＴＤに関連する化学反応は，学習初期の広い範囲の活動は説明できても，学習後に誤差

のレベルを揃えた実験で，テスト条件で有意に信号が上昇したという結果は説明できない．

この場合，テスト条件でもベースライン条件でも，同じ大きさの誤差信号が小脳皮質に入

力され，LTD は同様に生じていたと考えられるからである．

内部モデルの活動が，信号を増加させるメカニズムとしては以下のようなことが考えら

れる．プルキニエ細胞は，平行線維入力の時間波形（図５Ｄ，Ｅ）を，単純スパイクの発

火頻度波形（Ｆ）に適切に変換することを学習する．例えば，プルキニエ細胞が運動制御

のための逆モデルとして機能するとき（Kawato and Gomi 1992；図１参照），平行線維

入力は意図した軌道に，単純スパイクの発火頻度は，その軌道を実現するフィードフォワ

ード運動司令に相当する．平行線維／プルキニエ細胞シナプスには，興奮性・抑制性のシ

ナプスが混在していること，平行線維入力からの情報は，発火頻度の増加で表現されてい

ることから，学習初期には，さまざまな時間波形の平行線維入力は互いに相殺され，単純

スパイクの発火頻度波形は平坦であると考えられる（図５Ｃ）．しかし，単純スパイクの

発火頻度波形が，フィードフォワード運動司令として機能するためには，単純スパイクの

発火頻度が時間とともに増加・減少する（モジュレーションがおきる）必要がある．これ

は，プルキニエ細胞のシナプス伝達効率が変化することで，おきると考えられる．伝達効

率を変化させるメカニズムとしては，LTD 以外にも， potentiation（Sakurai 1987）や

rebound potentiation（Kano, et al. 1992）が知られている．発火頻度の増加（図５Ｆの

黒い部分）には，potentiation が必要である．追従眼球運動の適応を説明するためには，

ＬＴＤと potentiation の両方が必要であることが，最近の研究（山本，小林，竹村，河野，

川人，1998）で明らかになった．potentiation や rebound potentiation によるシナプス

伝達効率の増加は，代謝活動の増加を引き起こし，ｆＭＲＩの信号増加としてとらえられ

るはずである．

４．おわりに

　本稿では第一に，小脳における内部モデル理論と，理論がどのような非侵襲計測脳活動

を予測するかについて述べた．第二に，新奇な道具の使い方を学習するときのヒト小脳活

動を計測した研究について述べた．この研究では，理論の予測通り，誤差を反映する活動

と内部モデルを反映する活動を確認した．第三に，計測された小脳活動の神経生理学的意



味について検討した．

 小脳皮質の神経回路構造は一様であるから，計算原理はどの部分でも共通であると考え

られる．一方，トレーサーを用いた解剖学的研究技術の進歩は，前頭葉，頭頂葉，後頭葉

の一部を含む広範な領域から小脳への投射と，小脳から前頭連合野の広範な領域への投射

を明らかにした．従って，小脳は内部モデルを獲得することで，運動制御に限らず，言語

や思考を始めとする高次認知脳機能においても，速く正確な情報処理を可能にしていると

考えられる．

　高次脳機能を支える内部モデルとして機能するためには，複数の内部モデルを混乱なく

学習したり，適切な内部モデルを選択する必要が生じる（モジュール性）．また，ある内

部モデルが他の内部モデルを要素として参照する必要も生じる（埋め込みによる階層構

造）．最近の計算論的研究では，小脳とその周辺の神経回路で，内部モデルのモジュール

的な学習と選択（Wolpert and Kawato 1998 など）や埋め込みによる階層構造（川人,

1997）を実現できることが明らかにされている．

 本稿で紹介した一連の研究は，回転マウスの使い方を学習する時の脳活動という，特殊

な事例に基づくことは否定できない．しかし，小脳活動の事例報告をひとつ増やしただけ

ではない．人間以外の動物で詳細に調べられてきた神経生理学的知見と，それに基づく計

算理論の立場から，ｆＭＲＩで計測した小脳活動の意味を詳細に解明した始めての研究で

ある．
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