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随意運動制御の計算モデル

並列分散処理研究分野川人光男

人や動物の速くて滑らかな運動はフィードフォワード制御で行われている。運動中の人腕の機械的剛性を夕、

イレクト・ドライブ・マニピュレータを用いて計測すると，姿勢保持中と同じか小さいぐらいで，腕などの制

御対象の内部モデルが脳内にあることが示唆される。小脳のマイクロゾーンの一つ一つが制御対象の異なる運

動での逆モデルを提供しているというモデルを提案した。眼球運動中のサルの小脳ブルキン工細胞の発火頻度

を解析すると，このモデルを支持する結果が得られた。

1.はじめに

並列分散処理分野では脳の情報処理機能を明らかに

しようとする計算論的神経科学の研究と，人工的な

ニューラルネットワークや並列計算機構の工学的応用

の研究が行われている。本稿では前者のしかも随意運

動制御の計算モデルについて紹介する。特に脳の中に

制御対象の内部モデJレが必要なのか，また学習でそれ

がどのように，どんな場所に獲得されるのかを中心に

話を進めていく。

E. Saltzmanや].Hollerbachの先駆的な研究に基

づいて，筆者らは随意運動制御に必要な計算を図1に

示すように列挙した。この図ではいくつかの計算過程

が直列的に並んでいるように描かれている。「机の上に

ある水の入ったコップを手に取る」という問題を例に

このモデルを説明する。まず，視覚系により位置が決

定されているコップの位置までの無数に存在する軌道

のうちからただ 1つの軌道を，視覚系の作業座標で決

定しなくてはならない。次にこのようにして決定され

た軌道を，筋肉の長さや関節角といった身体座標に変

換する座標変換を行わなければならない。最後に身体

座標で表現された軌道を実際に実現するためのトル

ク，筋の張力を発生する制御を行なう必要がある。以

上のように随意運動の制御では，軌道決定，座標変換，

制御の少なくとも 3つの問題が解決されなければなら

ない。これら 3つの問題が解かれなければいけないこ

とは確かだが，脳内でこれら 3つの過程がきれいに分

かれ，かつ直列的に独立して解かれているかどうかは

明らかではない。

図1の計算モデルでは，左から右に行くに従って，

情報表現が視覚の作業座標系からより筋肉骨格系に固

くむすびついた座標系へ，また目標点や運動の方向な

どよりキネマティックな量から筋肉の張力や関節のト

ルクのようなよりダイナミックな量へと変化してい

る。

計算理論の用語である順ダイナミクス，逆夕、イナミ

クス， I1贋キネマティクス，逆キネマティクスを説明し

よう。多関節の腕，体幹，調音器官などの運動制御対

象の状態の時間変化は次のような非線形の常微分方程

式系で表せる。

3つのレベルでの冗長俊

目標手先座楓 目棟軌道

|無数の軌道的|

図1 随意運動の制御における 3つのレベルでの冗長

性
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dθ/ dt = f(θ， u) 

ここで Oは制御対象の状態を表すn次元ベクトル u

は張力やトルクなどの制御入力を表すm次元ベクト

ル，fはn次元の非線形ベクトル関数である。生体の運

動制御の多くの場合， mがnより大きくなっていて，

ダイナミクスに冗長性があるという。例えば肘関節の

運動を考えると，回転角の自由度nは1であるが，肘

の運動にかかわる単関節筋や 2関節筋の数mは10個

前後もある。さて制御変数 Uの時間経過を決めて，状

態。の初期値を決めてやると，常微分方程式にした

がって状態 θの時間経過がすべて決まる。このように

運動指令 Mから軌道 θを決定する問題を順ダイナミ

クスと呼ぶ。逆に，望ましい軌道 θが与えられたとき

それを実現する制御変数 M を決定する問題を逆ダイ

ナミクスと呼ぶ。この問題を解くには軌道 0の時間微

分と軌道 θを上の常微分方程式に代入してやり uを

未知数と考えて Uに関する陰関数の方程式を解けば

よい。以上の順ダイナミクスと逆ダイナミクスは制御

対象のダイナミックな特性によって規定される計算問

題である。

次にキネマティクスを定義しよう。制御対象の身体

座標での状態が上と同様n次元ベクトル 8で表され

ているとする。これと同時に，作業座標で制御対象の

ある作用点の状態がk次元ベクトルxで表現されて

いるとする。例えば人の片腕で肩，肘，手首までの関

節を考えれば3+1+3=7自由度が身体座標の状態

θである。一方，手の三次元空間内での方向と位置を指

定するには 3+3=6自由度が必要で，これを表すの

が作業座標xである。運動制御の多くの問題では身体

座標系の方が作業座標系よりも自由度が大きいn>
k。このような制御対象をキネマティクスに冗長性を

もっという。一般に身体座標の状態。を決めれば作業

座標での作用点の状態xは，次のキネマティクスの方

程式にしたがって一意に決まる。

x = g((J) 
上の方程式にしたがって θから xを決める問題を

順キネマティクスと呼ぶ。逆に xから θを決める問題

を逆キネマティクスと呼ぶ。運動制御で必要となるの

は一般に，逆キネマティクスの問題である。例えば，

机の上のコップをつかむ運動を考えると，コップの位

置やコップの長軸の方向は視覚系によって計算され運

動系に渡される。把持運動のためには，手の位置と方

向をコップの位置と長軸方向に合わせなければならな

い。このためには，逆キネマティクスの問題を解いて，

それを実現できるような関節角や筋長を決めてやらな

ければいけない。以上の順キネマティクスと逆キネマ

ティクスは制御対象の幾何学的な(キネマティック)特

性によって規定される問題である。

E 仮想軌道制御仮説

Bizziらは正常なサルと求心性の体性感覚神経線維

を切断したサルに肘の単関節運動を行なわせた。発光

ダイオードで示された目標位置まで手先を動かすと

ジュースや水などの報酬がもらえる。十分訓練を繰り

返すと正常なサルだけでなく脱求心線維の手術を施し

たサルでも，自分の手先を見ることができないような

状況下で，課題が遂行できるようになる。手先の位置

に関する視覚情報が与えられない条件下では，脱求心

線維の手術を施されたサルは，自分の手先の位置を知

る感覚情報は体性感覚も視覚も全くないことになる。

目標位置の視覚情報は与えられるのだが，自分の手先

位置は分からないのだからフィードパック制御は使え

ない。これは完全なフィードフォワード制御だけで肘

の運動が行なえることを示している。しかも，肘の屈

筋と伸筋の活動レベルを調節することで，平衡位置が

決定されている。

このような制御は筋肉が持つパネ特性と，伸筋と屈

筋の釣り合いによって可能となっている。簡単のため

に，図2に示すように，肘関節に 1対の伸筋と屈筋だ

けがついているとして， A. Feldman， Bizziらによっ

て提案された平衡位置制御仮説を説明する。図3に伸

筋と屈筋が発生する張力を肘の関節角度の関数として

描いた。このような関係は所謂筋肉の長さ張力曲線に

図2 1対の伸筋と屈筋だけがついた単関節のモデル
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----一一一ー~古い連動指令
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〈'¥~一一一新しい還動指令
，...一一一一一一ー古い運動指令

伸展新しい釣り古い

関節の角度

古い釣り古い屈曲

伸
筋
と
屈
筋
の
張
力

(A) 

(8) 

~~い指令

二
つ
の
筋
肉
の
強
力

新しい運動指令」遺動指
令f中展屈曲

関節の角度
時間

新しい釣り合い位置

出竺ダ/一

時間

図4 前図と同じ関節について，今度は屈筋は運動指

令を下げて，伸筋は運動指令が大きくなったと

する(A)。ニのとき屈筋の張力は下がり，伸筋の

張力は上がるから，新Lい釣り合い位置は古い

釣り合い位置に比べて，より関節が伸びたもの

になる。 (8):(A)に示したような運動指令の変化

をある時刻に突然おニなっても. (c):腕のもっ

ている慣性や粘性のために，ヨlきつづいて起ニ
る手の運動はなめらかなものになり，観測され

る実際の運動と似たものになる。

関
節
の
角
度

(C) 

示されるより伸展したものとなる。したがってたとえ

自分の肘関節の位置が体性感覚や視覚情報で知ること

ができなくても，伸筋と屈筋に送る運動指令の組み合

わせを適当に調節することによって任意の姿勢を実現

由来する。つまり，筋肉を支配している運動神経の発

火頻度が同じであれば，筋肉の長さが伸ばされるほど，

大きな張力が発生する。これが筋肉のパネ特性である。

伸筋と屈筋では筋肉の長さが肘関節が曲がるにつれ，

それぞれより大きしまた小さくなるから，図3では

傾きが正負反対になっている。簡単のために，伸筋と

屈筋の肘関節でのモーメントアームが等しいとすれ

ば，肘関節は伸筋と屈筋の回転トルク，つまりこの簡

単な場合は張力が釣り合ったところが安定な平衡位置

となる。つまり図3で2つの張力曲線が交わる点での

関節角度が安定な姿勢となる。この平衡姿勢より関節

の曲がりが大きいと，屈筋はたわんで張力が小さくな

り，逆に伸筋は伸ばされて張力が大きくなる。その結

果，関節は伸ばされて平衡姿勢に戻る。関節がより伸

ばされたときにも，逆の事態がおきて平衡姿勢が達成

図3 伸筋と屈筋の張力と関節角

できるのである。

Bizziはこのような方法が姿勢制御だけでなく，運

動の制御にも使われていると考えて，図 4Iと図解する

終端位置制御仮説を提案した。このモデルでは，図4

(A)の実線の交点から破線の交点へ移動するような運動

を行なうとき，運動指令(筋肉を支配する神経の発火頻

度)を，実線を規定するものから破線を規定するものへ

図 4(B)で示すように階段関数的に変化させる。腕には，

↑貫性や粘性があるから，運動指令が瞬間的に変化して

も，関節角は滑らかに図 4(C)に示すように変化するの

である。この仮説は，サルの腕や頭部の運動中に瞬間

的に，あるいは継続的に擾乱や力を加える実験に基づ

いて提案されたもので，大変魅力的であるが，現在で

は実験データに基づいて否定されている。第一に，こ

-28-

される。

さて図3の実線の交点で示される姿勢で張力が釣り

合っているときに，屈筋を支配する神経の発火頻度が

減少し，逆に伸筋を支配する神経の発火頻度が増加し

たとする。すると図4(必の破線で示したように，屈筋

の長さ張力曲線は全体として小さくなり下に移動す

る。それに対して，伸筋の長さ張力曲線は全体として

大きくなり上に移動する。これは，同じ長さでは運動

神経の活動度が高いほど張力は大きくなるからであ

る。また長さ張力曲線の傾きは，筋肉が単位長さだけ

伸ばされたときに，張力がどれほど大きくなるかとい

う，機械的な剛性を表している。神経の活動度が上が

れば，同じ長さでも剛性が増えるのである。これらの

変化の結果，新しい平衡姿勢は 2つの破線の交点で



のモデルでは運動の開始時に力，ひいては加速度が不

連続になる。ところが実験データによれば，加速度は

運動の開始時にも連続的に変化する。

第2はBizzi自らのサルを用いた実験である。正常

又は脱求心線維手術を施したサルの運動中に，肘を取

付けたマニピュレータをサーボモータで強制的に目標

位置まで持ってくる。サーボの動作を，正常の運動時

間が終わる前に停止すると，手はいったん通常の軌道

の途中まで戻りその後通常の軌道にそって目標位置ま

で近づいていく(図5参照)。もし終端位置制御仮説が

正しいとすれば，サーボを切ったとき，手はすでに目

標位置に到達しているのだから，それ以上変化を起こ

す力は存在せず，手は目標位置に留まるはずである。

実験データが示しているのは，脳内で単に目標位置だ

けが指定されているのでなく，運動軌道全体が脳に

よって指定されていることを示している。これは図 1

で示した軌道が脳内に表現されていることを支持する

データである。ただしここでの軌道は視覚の座標系で

表されているか，関節角や筋肉の長さなどの身体座標

系で表されているかは分からない。 Bizzi，Hogan， 

Mussa-Ivaldiらはこの実験に基づいて，終端位置制御

仮説を発展させて，次に説明する仮想軌道制御仮説を

提案した。このモデルでは，平衡位置が軌道として計

画され，それが滑らかに変化する。実際の手の軌道は

この仮想軌道を追いかけるようにして実現される。

Feldman， Bizzi， Hogan， Mussa-Ivaldi， Flashと

いった研究者は，次式に示すように，脳は仮想軌道

( a ) ( b) ( c ) 

~LJ r 
州榊州榊哨州

ト寸三7→
図5 サル肘関節運動のサーボ動作による擾乱実験。
図上は肘関節角度を時間の関数としてプロット
している。図下は節電図。 (a)は正常の運動， (b)， 
(c)の横棒で示したところでサーボ動作により肘
を目標点まで強制的に動力、Lている(Bizziから
引用)。
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Xvi伽 lを脊髄の運動制御中枢に送り，実際の軌道

X削 lizedと仮想軌道X耐 ualの差に手が持つ剛性行列

K handがかけられて力が発生し運動が実現されている

と考えた。この剛性行列には筋肉のパネ特性による純

粋に機械的な剛性だけでなく，脊髄内の負のフィード

ノてック神経団路による寄与も含まれている。

F=K加吋 (Xvirtual- X 間 lized)

これを仮想軌道制御仮説と呼び，制御対象の機械的イ

ンピーダンスを能動的に制御しようという方法ととも

に計算論的神経科学やロボティクスで主流の考え方に

なっていた。このモデルの魅力はダイナミクスの複雑

な計算が必要でない点である。躍度最小モデルのよう

な簡単な直線軌道で仮想軌道を計画しても，実現され

た軌道が人聞のそれに近いなら，制御対象の内部モデ

ルを獲得したりそれを用いて逆ダイナミクスを解くな

どの複雑で困難な計算が不要となる。 Flashはかなり

大きな機械的剛性を仮定すると，これが可能であるこ

とを示した。しかし， D. Bennettや筆者らによる運動

中の人腕の機械的剛性の測定によれば，剛性はかなり

低く，姿勢制御中に比べて低いときもある。この測定

データに基づいて，筆者らはヒト腕の 2関節6筋モデ

ルを制御し，仮想軌道がまがりくねらないと直線的な

軌跡を再現できないことを示した。この研究によれば，

仮想軌道制御仮説の意義がほとんどなくなる。曲がり

くねった仮想軌道を計画し計算することは逆ダイナミ

クス問題を解くのと同じぐらい難しいし，広い見方を

すれば逆ダイナミクス問題そのものであるとも言え

るO これらの研究は，逆ダイナミクス問題を解くため

に脳が制御対象のモデルを獲得しなければならないこ

とを強く示唆している。

3 教師有り運動学習

逆ダイナミクスモデルを脳内に獲得するためには運

動学習が必要である。教師有りの運動学習は，高等動

物，特にヒトでは最も重要である。例えば，親が子に

言葉の発音を教えたり，スポーツの初心者が熟練者の

真似をするなどの例がある。ほとんどの場合に，教師

は，生徒に運動司令つまり筋肉へ伝えられる神経ノ¥}レ

ス列を直接示すことはできない。お手本となる運動ノf

ターンは，視覚や聴覚を通して観測できる。しかし生

徒(つまり運動制御を行う神経団路)は，実現された運

動パターンのお手本からのずれはわかるが，運動司令



脳が運動野からフィードノてック信号に関する情報を受

けて，筋骨格系の逆夕、イナミクスモデルを形成してい

ると考えた。

図6から一部を取り出してブロック図で書き表した

のが図7である。腕あるいはマニュピレータのような

制御対象に対して，まず最初はフィードパック制御を

行う。つまり，目標とする関節角軌道と実際に測定さ

れた関節角軌道との差をとって，これにたとえばPID

(比例:proportional，積分:integral，微分:differen 

tiaI)のゲインをかけてトルクを発生して制御を行う。

しかしこれだけではフィードパック制御であるから目

そこで

そのものの誤差を直接知ることはできない。

従って，運動制御の場合には，たとえ教師有り学習

でも，運動を制御する神経回路の出力について直接の

教師信号が得られない。このような困難は運動の制御

に特有の問題で，パターン認識の教師有り学習では生

じない。これをどのように解決するかを中心に話を進

標軌道を完全に実現することはできない。

フィードパックループと並列にフィードフォワード制

御を行う逆ダイナミクスモデノレを重畳する。この逆ダ

イナミクスモデルは，フィードパックコントローラが

めていきたい。

以下では筆者らが研究してきたフィードノfック誤差

学習を紹介した後で小脳の運動学習モデルとして議論

を行なう。最後にサルの小脳腹側傍片葉のプルキンエ

細胞の発火ノfターン解析から，小脳皮質に眼球プラン

トの逆ダイナミクスモデルの主要な部分があるという

最近の成果も紹介する。

出すフィードパックトノレクを誤差信号としてモニター

し，シナプス学習則を適用して形成されるもので，

の逆夕、イナミクスモデルから出力されるフィードフォ

でF

'-

ワードのトルクとフィードノTックトルクを足し合わせ

て制御対象に与えることにする。以上の学習則を

フィードパック誤差学習と呼ぶ。

目標軌道めが図 7に示すように，逆モデルと

フィードパックコントローラの両者に与えられる。学

習前には，制御は主に次式で与えられるフィードパッ

クコントローラからの出力によって行われる。

筆者らが提案した随意運動の制御モデルを図6に掲

げる.連合領で目標軌道が計画され，これが運動領へ

送られ，そこで筋張力を決定する運動司令となって筋

骨格系へ送られて実際に運動が行われる。そしてこの

とき実際に行われた運動は受容器が計測しトランス

コーテイカルループを介して再び運動領へフィード

フィードパック誤差学習則4 

τ月二 Kp(Bd- B)十 KD(θd一 θ)

十 KA(θd- B) 

パックされる。ところがこのフィードパックループは

ループ遅れが非常に長く(lOO~300 ミリ秒)，かつゲイ

ンが小さいので，これだけでは速くて滑らかで正確な

運動を行うことはできない.小脳の中でも外側小脳と

呼ばれる部分は連合野から目標軌道を受け取って出力

を運動野へ送っていると考えられる。筆者らは外側小 (1) 

基本的なフィードパックループの上に，

フォーワードコントローラとしての，逆モデルが重畳

されている o逆モデルは，シナプス荷重 wを可変ノfラ

メータとして持つ神経団路モデルの中に，制御と同時

にシナプス荷重を学習によって変化させて獲得されて

フィード

感覚連合野
2，51t 

目標軌道

関節角

フィードパック誤差掌習のブロックダイアグラ

ム

図 7
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いく。

逆モデルは，目標軌道，速度，加速度入力から，そ

のときのシナプス荷重に基づいて，次式にしたがって

フィードフォワ」ド運動司令を計算して出力する。

τF二 cp(w，θd，θd，θd) (2) 

関数¢は，具体的にどのような神経回路モデルが逆

モデルに使われるかに依存してきまる。つまりフィー

ドパック誤差学習は逆モデルを具体的に構成する神経

団路モデルより上のレベルの学習スキームである。

制御対象には，次式に示すようにフィードパックコ

ントローラからのフィードパック運動司令と，逆モデ

ルが計算するフィードフォワード運動司令の和が与え

られる。

h(θ，θ，θ)二 τfh+τff (~ 

ここで，制御対象のダイナミクスを hで表した。逆モ

デルの獲得は，次式で表されるフィードパック誤差学

習則によって行われる。

dw/dt =ε(OTff/oW)TT月 (4)

この式を，教師有り学習則として良く知られている

Widrow-Hoff則などと比べると，フィードパック運動

司令が，逆モデルを学習するための運動司令の誤差信

号として{動いていることがわかる。

フィードパック誤差学習は，関数空間の広義ニュー

トン法と見なせる(1)。この見方からすれば，フィード

ノfックコントローラは，制御対象の近似的で線形な逆

モデルを提供しており，作業座標の軌道の誤差を運動

司令の誤差に変換する役割をはたしている。

フィードパック誤差学習スキームでは，学習と制御

が同時に行える。さらに，目標指向性を持っているこ

とも証明できる(~つまり，シナプス荷重は逆モデルを

与えるという意味で最適の値に収束し，それと同時に，

実現された軌道は目標軌道に収束することが証明でき

る。証明では，学習方程式を確率微分方程式と見なし，

シナプス荷重の変化が軌道の変化と比べて十分遅いと

いう仮定のもとにその平均化方程式を導き，それにリ

ヤプノフの安定性理論を用いる。

またフィードパックコントローラが無数の解からた

だ一つを選んでくれるので不良設定な逆ダイナミク

ス，逆キネマティクスの問題も解ける。

5 小脳運動学習の計算モデル

フィードパック誤差学習は，図6に示したように，

元々は，小脳外側部と小細胞性赤核のモデルとして提

案された。逆モデルは小脳外側部と小細胞性赤核に，

フィ ドパックループはトランスコーテイカルループ

に，フィ ドパックコントローラ及びフィードパック

運動司令とフィードフォワード運動司令を足し合わせ

る部分は大脳皮質運動野に対応する。

小脳は系統発生的にも解剖学的にも，前庭小脳，小

脳虫部，小脳中間部，小脳外側部の 4部位に分かれて

いる。小脳半球は末梢からの直接のフィードノfック情

報を受け取らず，かなり純粋な形で前向き制御をして

いる。ところが，他の3部位はすべて末梢からフィー

ドパック情報を受け取っている。入力と出力が画然と

分かれているので，各部位で運動制御に果たす役割は

異なっている。しかし一方で，小脳皮質内の神経団路

網の細胞レベルでの構造は一様でトあるから，本質的な

情報処理原理は部位に依存しないと考えられる。

また伊藤正男らが発見した小脳皮質のプルキンエ細

胞のシナプス可塑性、長期抑圧かは小脳部位によらな

い。これはプルキンエ細胞の主要な2入力，平行線維

入力と登上線維入力が同時に発火すると平行線維入力

の伝達効率が減少するというものである。小脳皮質プ

ルキンエ細胞の長期抑圧と前庭動眼反射の適応的修飾

に関する知見などから，筆者ら (2)は図 8に示す小脳4

部位の統一的モデルを提案している。特に小脳半球に

ついて詳細な神経回路網を図9に示す。

ここで登上線維入力はフィードパックコントローラ

の運動司令を表現していると仮定する。筆者らは，

フィ ドパック誤差学習スキ ムが，不安定制御対象

を含む閉ループの，モデル規範形適応制御に適用でき

ることを見いだした。その制御ダイアグラムは，図8

に示すように，小脳虫部の姿勢制御の適応機構のモデ

ルと見なせることも指摘されている。

小脳の適応機構で最も有名なのは，伊藤正男らの研

究(3) と藤田昌彦のモデル(4)によって明らかにされた，

前庭動眼反射を適応的に修飾する小脳片葉のシナプス

可塑性であろう。このシステムには，神経回路として

のフィードパックループはないから，フィードパック

誤差学習の枠組みでは理解できないように見える。視

覚システムは，網膜上の像のブレから，頭と眼球の動

きの和の速度を計測している。実はこれは，眼球運動

にとって望ましい軌道，つまり頭の運動の符号をひっ

くり返した軌道から実際の眼球運動をひいて，時間微
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小脳半球
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(a)前庭動眼反射の適応機偶

皮質膏随路

e u 
実運
現動
軌指
道令

大脳小脳連関とフィードパック誤差学習

図は，小脳半球と大脳皮質の棺互連絡路である

大脳・小脳連聞が，どのようにフィードパック

誤差学習を実現する神経回路として理解できる

かを模式的に示したもの。図中 8は実現した軌

道， ()dは目標とする軌道， Uは運動指令， Ufbは

フィードパック指令， Uffはフィードフォワー

ド運動指令を示す。

フィードパックループ

(b).姿勢制御の適応機梅

図 g

(c)歩行の適応的制御

トランスコーテイカルループ

(d)随意運動の学習制御機構

図8 小脳の異なる部位の異なる入出力と機能が，

フィードパック誤差学習の枠組みで統一的に理

解できるニとを示したブロック図

小脳運動掌習の統一的計算モデル
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分を取っていることになる。これは，微分形のブイ

ドパックコントローラが計算する運動司令の誤差その

ものである(図8参照)。従って，小脳片葉の可塑性も

計算論的にはフィ ドパック誤差学習で，もう少し一

般的に言えば関数空間の広義ニュートン法として理解

できる 0)。

図 10に提案したモデルの概念図を示す。図 10で，

すべての小脳部位(CerebellarCortex)へ送られる登

上線維信号(Climbingfiber inputs)は，運動司令座標

系での誤差を表している。これは，図7に示したフィー



ドパック誤差学習における，フィードパック制御器の

出力に対応する。この誤差信号は，図 10に示されてい

るように，運動司令を生成する神経回路，すなわち脊

髄・脳幹・大脳皮質運動野などで生成される。特定の

小脳深部核とつながる小脳皮質のおのおののマイクロ

ゾーンでは，先に説明した長期抑圧によって平行線維

とプルキンエ細胞の聞の信号伝達効率が変化する。そ

の結果，環境との相互作用によって生ずるさまざまな

感覚受容器からの入力，あるいは大脳皮質からの信号

が，運動司令となって筋肉(MotorUnit)に伝わる際

に，それを調整して，多種の円滑な運動を実現する。

このスキームが以前のモデルに比べて発展した点は，

皮質各部位における学習を統一的に「フィードノfック

誤差学習」で説明していること，一部の機能について，

計算論的に実現可能であることを示していること，で

ある。特に，小脳への誤差信号が，各運動系における

運動司令座標系で表されていることを主張したこと

が，さまざまな運動に対する学習を統一的に計算論と

して扱うためのキーポイントであった。

ここで，モデルの中で学習のための誤差信号を表し

ている，下オリープ核を介して送られる登上線維信号

の生理学的側面を考えてみる。この信号は，非常に発

火頻度が低いため，誤差の方向性や大きさを表してい

ないととられることが多い。また.Premotor network 

がそのような誤差を生成できるかという問題も完全に

整理されているわけではない。しかし，小脳片葉に限っ

ていえば，登上線維信号の統計的な性質が，運動司令

誤差の方向性と大きさをコードしていることは，実験

的に示されている。さらに，その信号が網膜で検出さ

れ，網膜での像のぶれを表す信号であることも調べら

れている。これらの事実は，前庭動眼反射・視機性眼

球反応の適応系において，フィードパック誤差学習に

よる計算論的モデルと，神経回路・生理学的現象との

対応を示す上で重要なデータとなった。

さて，姿勢制御や歩行制御に関しては，その適応調

節機構と小脳との関係は古くから知られている。これ

らの部位では，おのおのの神経団路の様子から，主に

フィードパック制御適応系を構成していると考えられ

る。これは，計算論的にも理にかなっており，姿勢・

歩行は不安定制御系であるためフィードパック制御を

必要とする。これらの運動の小脳での学習モデルに，

前庭動眼反射適応モデ、ルおよび随意運動学習モデルで

の考え方を拡張すると，図 10に示したように，下オ

リーブ核からの情報が「運動司令誤差」を表す信号に

なってフィードパック誤差学習を行っているという推

察ができる。しかし，それらの部位でのより詳細なモ

デルを構築するためには，今後の生理学的データと計

算論的検討を待たなければならない。最近この点に関

して大きな進歩が得られた。電子技術総合研究所の設

楽・河野博士らと共同で(5)追従性眼球運動中のサル腹

側傍片葉のプルキンエ細胞の発火ノfターンを，眼球運

動に基づいて再構成した。その結果，小脳のこの部分

が眼球プラントの逆ダイナミクスモデルの主要な部分

をなしていることが明らかになった。この方向の研究

のさらなる進展が望まれる。
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