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運動記憶の転送を行う小脳のスパイキングネットワークモデル
A spiking network model of the cerebellum for motor memory

transfer
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Abstract—We present a spiking network model of

the cerebellum that learns the gain of the optokinetic

response eyemovement in two different sites. Consis-

tent with experimental findings, learning takes place

firstly in the model cerebellar cortex, then the learned

gain is transferred to the model vestibular nucleus. We

suggest that two different mechanisms participate in

cerebellar motor learning and memory.
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1 序論
小脳が運動制御を担っていることは十分な了解が得ら

れているが、運動記憶が小脳内のどこに蓄えられるか
は議論が分かれている。一つの仮説 [1]では小脳皮質に
蓄えられるとし、別の仮説 [2] では小脳核に蓄えられる
とした (図 1)。ごく最近、運動記憶は短期的にまず小脳
皮質に形成され、学習を継続することでその記憶が徐々
に小脳核に転送され、長期的に固定化することがわかっ
てきた [3]。よってこの対決は一応の決着を見そうでは
あるが、そもそも記憶の転送が行われるメカニズムは全
くわかっていない。小脳前核 小脳核プルキンエ細胞顆粒層(顆粒細胞+ゴルジ細胞) 下オリーブ核単純パーセプトロンl i q u i d s t a t e m a c h i n e パーセプトロン教師信号苔状線維平行線維 登上線維 興奮抑制
図 1. 小脳回路の構造と記憶の場所。小脳は小脳皮質と小脳前
核–小脳核の回路からなり、それぞれ Liquid State Machine

と呼ばれる人工ニューラルネットと単純バーセプトロンと等
価であると考えられている [5]。伊藤仮説 [1]では平行線維–プ
ルキンエ細胞シナプス (☆)に、Miles-Lisberger仮説 [2]では
苔状線維–小脳核シナプス (★)に記憶が蓄えられるとした。

山崎と田中は小脳の大規模なスパイキングネットワー
クモデルを構築し、小脳運動学習の代表的課題である
瞬目反射の条件付けを計算機シミュレーションによっ
て再現した [4]。また小脳皮質は Liquid State Machine

(LSM)と呼ばれる人工ニューラルネットと等価であり、
小脳核を含む小脳全体は、LSMとパーセプトロンの 2

つの回路の合成であると主張した [5](図 1)。この構成で
あれば、プルキンエ細胞の出力を教師信号としたパーセ
プトロン学習により、小脳皮質で獲得された運動記憶を
小脳核へ転送することが可能になると考えられる。
そこで本研究では、彼らの小脳モデルを用いて小脳運

動学習の代表的課題である視機性眼球運動 (OKR)のゲ
イン学習を再現し、かつ苔状線維–小脳核シナプスでの
パーセプトロン学習則を組み込むことで、小脳皮質で獲
得されたゲインが小脳核に転送されることを計算機シ
ミュレーションによって示す。
2 モデル
本モデルは文献 [6]で報告されたOKRのモデルに基

づいている。簡単に説明すると、10万個以上の顆粒細
胞、ゴルジ細胞、プルキンエ細胞、星状細胞、前庭核細
胞、下オリーブ核細胞が、小脳の解剖学的構造に従って
結合している。特に顆粒細胞とゴルジ細胞はランダムな
抑制性再帰結合を成している。各細胞はコンダクタン
スベースの積分発火型ニューロンとして実装され、細胞
パラメータは実験的に知られているものを用いている。
平行線維–プルキンエ細胞シナプスの結合値は、平行線
維と登上線維が同時に発火すると減少、平行線維のみ発
火すると増加するとし、実験的に報告されている長期抑
圧 (LTD)と長期増強 (LTP)を模倣している。苔状線維
信号は視野像の移動速度を、下オリーブ核への入力信号
は網膜像のぶれを表し、共に正弦波状のポアソンスパイ
ク (1周期 2秒)と仮定している。刺激入力の 2周期を
1試行とし、50試行 (100周期)繰り返して学習を行う。
2.1 苔状線維–前庭核シナプス結合値の学習則

wMFを苔状線維–前庭核シナプス結合値とし、以下の
式で更新した。

τMF

dwMF

dt
= −wMF(t) + c

∫
T

0

zMF(s)zVN(s)ds. (1)



ここで τMF は時定数、c は係数、T は 1 周期 (2 秒)、
zMF(t)は苔状繊維の発火頻度、zVN(t)は前庭核細胞の
活動で、zVN(t) = f [zMF(t) − zPKJ(t)] と計算した。
zPKJ(t) はプルキンエ細胞の発火頻度、f [x] は閾値関
数であり、プルキンエ細胞からの抑制が外れたときのみ
正の値を取るものとした。プルキンエ細胞の脱抑制に
よって学習が行われるため、この学習則はパーセプトロ
ン則である。また、ここでの学習はタンパク合成を伴う
長期的な可塑性を仮定しており、τMFの値は小脳皮質で
の学習の時定数よりずっと大きいとした。
3 結果
3.1 顆粒層での liquid state生成
図 2は正弦波状の苔状線維信号に対する顆粒細胞の

発火パターンを表す。図 2上は発火した顆粒細胞の割合
をプロットしたもので、苔状線維の発火頻度に比例する
ことがわかる。つまり苔状線維の発火頻度は顆粒細胞
集団の発火頻度として表現される。図 2中はランダム
に選んできた 50個の顆粒細胞のラスタープロットであ
る。ゴルジ細胞との再帰結合により、個々の顆粒細胞は
ランダムにバースト発火・停止を繰り返すため、集団と
して見ると発火する顆粒細胞集団は刺激開始から時間
と共に変化し、かつある時刻で発火した細胞集団は別の
時刻で集団として現れることはない [4]。つまり顆粒細
胞集団の非再帰系列が生成され、これを用いて LSMを
構成することができる [5]。
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図 2. 顆粒細胞の発火パ
ターン。上: 発火した顆粒
細胞の割合。横軸は刺激
呈示からの時間、縦軸は
割合である。中: ランダム
に選ばれた 50個の顆粒細
胞の発火パターン。縦軸
は細胞の番号である。下:

苔状線維の発火頻度。

3.2 小脳皮質でのOKRゲインの学習
図 3は小脳皮質での学習による、プルキンエ細胞と

前庭核細胞の発火パターンの変化である。学習が進む
につれ、プルキンエ細胞の発火は苔状線維信号と逆位
相になり、振幅が徐々に大きくなる。前庭核細胞は脱抑
制によって苔状線維信号と同位相で発火し、その振幅が
OKRゲインを表すので、学習によってゲインが増大し
たことがわかる。
3.3 パーセプトロン学習による運動記憶の転送
小脳皮質での学習後、式 (1)を用いて苔状線維–前庭

核シナプス結合値を更新し、かつ平行線維–プルキンエ
細胞シナプス結合値を初期状態にリセットした。これを
5回繰り返し、前庭核細胞の発火頻度の振幅を図 4にプ
ロットした。
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図 3. プルキンエ細胞 (上) と前庭核細胞 (下) の発火パター
ン。左から 1,10,50試行目の結果を表す。横軸は時間、縦軸は
発火頻度である。
小脳皮質での学習によって増加した振幅は、平行線

維–プルキンエ細胞シナプス結合値をリセットすること
によって消失するが、一部は式 (1)によって苔状線維–

前庭核シナプス結合値に転送されるため、振幅の大きさ
は完全には初期値に戻らない。この状態で次の学習を行
うとまた振幅が増加し、リセットによって消失するが一
部は前庭核に保持される。このように、皮質による学習
の結果が徐々に前庭核に転送され、文献 [3]と類似した
結果を得ることができた。
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図 4. 前庭核細胞の発火頻度の振幅。5回の学習とリセットに
よって振幅は増加と減少を 5回繰り返すが、皮質での学習結
果が前庭核に転送されるため、振幅は徐々に増加する。
以上より、プルキンエ細胞の出力を教師信号とした

パーセプトロン学習を行うことにより、小脳皮質で獲得
された運動記憶を前庭核へ転送することが可能である
ことが示唆された。苔状線維–前庭核シナプスは、苔状
線維刺激と前庭核細胞の脱抑制を組み合わせるとLTP、
苔状線維刺激だけを与えると LTDになるという実験報
告があり [7,8]、この機構がパーセプトロン学習則に対
応すると考えられる。
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