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研究成果の概要（和文）：ヒトは何故、二足で歩けるのか？直立二足歩行の獲得に際して、運動・姿勢戦略にど
のような変化があったのかを探るため、本研究では、神経、筋、運動の各レベルにおける二足歩行の特異性を明
らかにすることを目的とした。ニホンザルとラットモデル、およびヒトを用いた実験的アプローチから、二足歩
行時には特に足の動きが四足歩行時から大きく変わること、ヒト的歩行には後肢のスティフネスが重要であるこ
と等が明らかとなった。また、二足歩行の神経制御には反射経路の抑制が関与していること、不安定性には拮抗
筋ペアの共収縮で対処すること、大脳皮質運動野は強い機能的可塑性を有することも示唆された。

研究成果の概要（英文）：Why can we walk bipedally? In order to investigate what kinds of changes in 
locomotor / posture strategies occurred when our ancestors stood up bipedally, we aimed to elucidate
 specific nature of bipedal locomotion at the nervous activity, muscular activity, and 
kinesiological characteristics. Experimental approach using Japanese macaque and rat models and 
human subjects revealed that hindlimb use, especially ways of foot use are largely different between
 bipedal and quadrupedal locomotion, and that the hindlimb stiffness is one of the most important 
factors for human like bipedal walking. It is also suggested that suppression of reflex pathway is 
involved in neural control of bipedal locomotion, that co-contraction of antagonist muscle pair 
copes with the unstability in monkey bipedal walking, and that the motor cortex has strong 
functional plasticity.

研究分野： Biological Anthropology

キーワード： biomechanics　neural activity　EMG　primates　rat　evolution
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 ヒトは何故、二足で歩けるのだろうか？四
足歩行から直立二足歩行への変化は、単に肢
が４本から２本になっただけではない。脊椎
動物のロコモーションの進化において直立二
足歩行の獲得は革命的であった。体を左右に
振って進む魚類、両生類、爬虫類、体幹屈伸が
重要である四足哺乳類に対し、直立二足歩行
と腕渡りでは身体の回旋を推進に利用する。
つまり運動の軸が変わった。二足歩行では、
さらに上肢帯と下肢帯の反対回旋が加わる。
運動戦略や姿勢制御戦略にも大きな変化があ
ったはずである。しかし、二足戦略について
は不明な点が多い。戦略の特徴はどのような
動きに表れるのか、どのような筋の動員パタ
ンを必要とするのか、それらを統御する神経
活動はどのようなものか、といった点につい
てすら不明なままである。理由のひとつは、
神経活動の知見がほとんど無いことである。
神経系が信号を発し、筋がそれに応え、その
結果動きが生じるという考えに立つと、この
３つのレベルを全て押さえてこそ、運動や姿
勢の戦略を推測することが可能となる。もう
ひとつの理由は後肢以外の動きの知見が極め
て乏しいことである。動きの戦略の理解には
身体全体の協調的運動を知る必要がある。こ
れらの課題を克服するためには、多分野の協
力、および四足と二足の比較ができ、多様な
検討が可能な、モデル動物を用いた実験研究
が必要である。 
 
２．研究の目的 
 我々のグループではニホンザル（平崎、2012）
やラット（Wada ら、2008）の二足歩行モデル
を作成し、それらモデル動物が歩行する際の
神経活動や筋活動の記録を試みてきた（Mori
ら、2006；中陦ら,2007）。また、実験的には得
られない身体各部の動きの協調関係や生体内
部に働く力を分析するために、コンピュータ
シミュレーションモデルを作成してきた
（Ogihara ら, 2009）。本研究では、それらの
先行研究をさらに発展させ、ラットとニホン
ザルをモデル動物として用い、人類学、神経
生理学、機械工学の手法を最大限に利用する
ことで、二足歩行戦略の解明を試みた。これ
ら２種とヒトの知見を比較することで、ヒト
の二足歩行・姿勢の特異性を抽出するのみな
らず、二足能の哺乳類基盤を探る。 
 
３．研究の方法 
(1) 運動レベルにあらわれる戦略を調べる 

ニホンザルとラットの二足歩行および四足
歩行時の身体全体の動きと動的姿勢について、
ビデオ計測、足圧計測および床反力計測を主
とした運動力学的計測を行ない、それらの結
果を材料として各体節間の協調性について考
察するとともに、四足歩行との違いを探った。
ヒト歩行との比較も行った。 
(2) 筋活動レベルにおける戦略の解明 
ニホンザルとラットの歩行時の四肢と体幹

表層の主要筋の活動を筋電図法により調べる。
動きとの対応を見るとともに、二足性に特有
の戦略を探る。 
(3) 神経活動レベルでの戦略を知る 
ニホンザルとラットを用い、神経生理学的

手法により、歩行中の神経活動の記録を行っ
た。また、磁気刺激法を用いて、ヒトおよびニ
ホンザルの末梢神経と大脳皮質運動野を非侵
襲的に刺激し、それぞれＨ波と運動誘発電位
の記録を行った。 
 
４．研究成果 
 
(1)足の動きと形態からみた霊長類の二足歩
行と四足歩行 
 二足歩行には何が必要なのか、ということ
を知るためには、当然、二足歩行と四足歩行
を比較する必要がある。ただし、ヒトは二足
性獲得後に下肢が著しく長大化したため、も
はや自然な四足歩行を行うことが困難である。
二足性獲得直後の初期ヒト科のプロポーショ
ンが現代人のものより、非ヒト霊長類のそれ
に近かったことを考えると、比較はヒト以外
の霊長類種を被験体として用いて行うことが
妥当と言えるだろう。 
 我々は、ニホンザルをモデル動物として用
い、その二足歩行と四足歩行を比較すること
で、二足歩行に必要な戦略を探った。ニホン
ザルは系統的にヒトからはやや遠い。しかし、
系統的に遠い種であるからこそ、共有派生形
質も少なく、二足歩行という運動が要求する
生機構学的要因がより明確になる。 
 先行研究から、ニホンザルの二足歩行では
股関節と膝関節の伸展の程度や動きのパタン
が四足歩行時と比べ大きく変わることがわか
っている。しかし、足の動きについては詳細
な知見が欠けている。そこで、本研究では、歩
行中の足圧分布を計測するとともに、足底の
筋配置について肉眼的な観察を行った。その
結果、四足歩行では蹴りだし時の足圧中心が
第３趾にあるのに対し、二足歩行では第２趾
にあることが明らかになった。つまり、ニホ
ンザルが二足歩行を行うと、蹴り出し直前の
足圧中心と足関節をつないだ仮想の軸は「足
の機能軸」と呼ばれているが、四足歩行では
足の機能軸は第３趾上にあるのに対し、二足
歩行では第２趾上にあるということになる。
先行研究から、ヒト、ボノボおよびチンパン
ジーでも、二足歩行時の機能軸は第２趾にあ
ることがわかっている。我々の結果と先行研
究の結果を合わせて考えると、二足歩行は足
の機能軸の内側シフトと強く関連すると考え
られる。 
 足の動きの違いは筋配置にも反映していえ
ると考え、足底の筋をニホンザル、チンパン
ジー、ゴリラを含むいくつかの種で観察した。
足底の筋の中で明らかに足の機能軸と関係が
あると考えられるのは骨間筋群であった。こ
れらの筋のうち背側にある背側骨幹筋は、趾
を外転・底屈させる機能を持つが、ヒトでは



第２趾を中心に配置されているのに対し、サ
ル類では第３趾を中心に配置されていた。足
圧とよく一致する結果であった。ただし、類
人猿については、チンパンジーやゴリラにお
いては、ヒト型とサル型が混在していた。我々
は、この変異を、サル型からヒト型への移行
の途中にあるためではないかと解釈している。 
 足圧計測と、骨間筋の観察からの結果をま
とめると、二足歩行の進化において、足の機
能軸に内側シフトがあったことは明らかであ
る。ただし、移行のタイミングについては、足
の動きと骨間筋では異なるのかもしれない。
二足歩行時の足圧分布において類人猿の足の
動きの軸が第２趾に移っていることは明らか
である。一方、骨間筋から見た足の軸におい
て、類人猿に変異が大きかったことは、骨間
筋配置から見た機能軸はまだ移行の途中であ
ることを示す。動きの変化が形態の変化に先
行した可能性が高い。 
 
(2) 二足歩行時の脚スティフネスの定量化 
生得的に四足歩行するニホンザルの二足歩

行運動のメカニクスを、ヒトのそれと対比的
に明らかにすることは、ヒトの二足歩行の起
源と進化を明らかにする上で重要な示唆を提
供する。そこで本研究では、ニホンザルの二
足歩行運動の床反力と脚のスティフネスに着
目し、その移動様式の力学原理を検証した。 

京都大学霊長類研究所のニホンザル 2 頭を
実験室内の歩行路の上を歩行させ、歩行路に
設置した床反力計を用いて二足歩行中の床反
力を計測した。このとき歩行中の身体運動を
計 4 台のビデオカメラで撮影し、関節点をフ
レーム毎にデジタイズした。その結果より歩
行中の重心点の時間変化を求め、位置・運動
エネルギーを算出した（図１）。また、その点
と着力点を結ぶ脚軸の長さ変化と床反力デー
タから、脚のスティフネス（脚の弾性特性）を
算出した。脚スティフネスは、体質量と脚長
を用いて無次元化を行い、ヒトの二足歩行・
走行時の脚スティフネスを比較した。その結
果、ヒトの走行時よりもニホンザルの二足歩
行の脚スティフネスは小さいことが明らかと
なり、ニホンザルの二足歩行は両脚支持期が
あるにもかかわらず力学的には走行、すなわ
ち Grounded Running となっていることが明
らかとなった。 

 

 
図１．ニホンザル二足歩行のスティックピクチャ 

 

ニホンザルの二足歩行が、ヒトに見られる
倒立振子メカニクスを活用した二足歩行では
なく、Grounded Running となってしまう力学
的要因を考察するために、ヒト被検者 7 名に
ついて、二足歩行・走行・Grounded Running
を行わせたときの 3 次元身体運動をモーショ
ンキャプチャシステムと床反力計を用いて計
測し、ニホンザルと同様に位置・運動エネル
ギーと脚スティフネスを算出した。その結果、
ヒトの脚スティフネスは、走行時においても、
ニホンザルの二足歩行時のそれと比較して大
きいことが明らかとなった。ニホンザルの脚
筋骨格構造はヒトと比較して相対的に柔らか
く、立脚期時間が構造的に増大しやすいため、
ヒトのような倒立振子メカニクスに基づく二
足歩行を行うことができないことが示唆され
た。 
 
(3) ラットモデルを用いた二足歩行能の獲得
に関する運動学的、筋電図学的、神経生理学
的研究 
研究分担者（和田直己）は 2008 年（Brain 

Research）に確立したラット二足歩行モデル
（RBWM: rat bipedal walking model）を用い
て研究を行った。研究分担者が行った研究は
本来４足動物であるラットをトレーニングに
よって二足歩行を習熟させ、そのモデル動物
にどのような変化がおこるか、神経生理学的、
運動学的、解剖学的研究方法を用いて、二足
を行うのに要求される筋骨格系、神経制御を
明らかにし、それをヒトの二足歩行と比較す
るという方法である。ラットは離乳後、二足
による起立のトレーニング、その後の約 13 週
間の二足歩行教示装置によるトレーニングを
受ける。その結果、安定した二足歩行能力を
獲得する。二足歩行能力の判定は二足歩行中
の重心の左右への変位が抑制された状態で長
時間二足歩行を行う能力の確認である。能力
を獲得したラット、RBWM にはハード面、ソフ
ト面の二足歩行への適応変化が確認されてい
る。特にハード面での変化は、頭蓋骨の円形
化、腰椎の椎体の形状変化による腰部前湾の
出現があげられる。これらの RBWM の骨格の変
化は二足歩行時のバランス制御を容易にする
人の骨格の特徴と類似している。本研究課題
の研究期間中の研究結果は筋繊維の構成の変
化を示した。特に脊柱起立筋に速筋繊維の構
成比の増加が見られた。さらに腓腹筋を利用
して筋繊維構成と張力の関係についても研究
を実施した。これらの研究結果は解析継続中
である。運動学的、筋電図学的研究方法によ
って RBWM とヒトの二足、四足歩行の比較を行
った。運動学的研究結果は、トレッドミル上
の四足歩行では、人は股関節、膝関節、ラット
は膝関節と股関節を利用して行い、一方、同
様にトレッドミル上の二足歩行はヒト、ラッ
トともに主に股関節、足関節の可動域を抑制
し、大きな膝関節の運動を利用して達成され
ている。また筋電図学的研究結果はラット、
ヒトともに二足歩行、四足歩行に対応した筋



活動のパタンを有していることを示した。
RBWMの二足歩行時の筋放電パタンには人の二
足歩行にみられる筋放電で、RBWM の四足歩行
にみられない筋活動が出現する。つまり、RBWM
の二足歩行時の筋放電パタンはヒトの二足と
ラットの四足歩行時の筋放電パタンの混じっ
たものである。この事実は、本来四足歩行動
物はヒトが行う二足歩行の放電パタンと同じ
ではないが、類似した放電パタンを出現させ
る神経制御を有していることを示している。
また、RBWM には神経制御の変化として、後肢
の単シナプス性反射の抑制が示された。この
反射の抑制は皮質脊髄路の作用によることが
下行路の切断によって示された。つまりラッ
トの二足歩行の神経制御には上位中枢からの
下行路の活動による反射経路の抑制が関与し
ていることが示された。 
 以上の研究結果は以下のことを示している。
四足哺乳類はトレーニングによって安定した
二足歩行能力を獲得する。その能力の獲得に
は二足歩行時の重心の安定制御を可能にする
骨格の変化が伴う。また筋肉の筋繊維構成も
変化する。運動学的研究は後肢の二足歩行時
の関節運動は四足とは全く異なる。ヒトとラ
ットの二足歩行の後肢の関節運動には類似し
ている点が見られた。しかし、可動範囲はヒ
トと大きく異なる。四足ほ乳類[ラット]にも
二足歩行のヒトにも四足、二足の両方がある
ことが筋電図学的研究によって明らかとなっ
た。これらの事実をまとめて考えると、人類
が四足哺乳類から進化して安定した直立二足
歩行を獲得するには筋・骨格系の変化が必須
であり、先行しなければならない。神経制御
はハード面の変化後、修正変化が起こったと
考えられる。 
 
(4) 二足歩行はヒトのみが常用する種固有の
移動様式である。 
 四足動物が四足立位から直立位へと姿勢を
変換すると、地接した体肢で構成される支持
面の面積は減少し、各関節における重力負荷
のベクトルの大きさ・方向も変化するために、
後肢負荷は増大し、重心は上昇し、かつ体幹・
下肢の各関節は不安定となる。従って四足歩
行を常用していたヒト科の祖先の中枢神経系
は、これらの二足歩行に備わる生体工学的属
性を克服しながら直立し歩くことを遂行した
に相違ない。 
二足歩行の起源に関して化石標本を対象と

する人類学的研究は、進化の圧力の下での骨
形態と脳容積の変遷過程を明らかにしてきた。
一方、ヒト以外の霊長類の歩行を対象とする
研究は、運動学・運動力学的パラメータや筋
活動（中枢神経系からの最終出力）における
ヒトとの類似点・相違点を報告してきた。し
かしこれらの人類学的な動物実験において、
中枢神経系が二足歩行の生体工学的属性をど
のように克服するのか、に関する断面的研究
は極めて少ない。 

このような観点から我 （々分担者：中陦ら）

は、侵襲的実験手法を用いることが可能な二
足歩行モデル動物としてニホンザルを選択し、
サルに流れベルトの上を歩かせる馴化訓練法
を確立した。本研究の目的は、このサル二足
歩行モデルにおいて中枢神経系が用いる二足
歩行戦略を明らかにすることである。我々が
用いる運動課題の特徴は、単一個体（単一の
神経‐筋骨格系）から得られるデータを二足
歩行と四足歩行の間で比較することによって、
“二足で歩くサルがその生体工学的不安定性
をどのように克服するのか”を抽出しようと
する点にある。 
 そのため３頭のニホンザルを対象に、無拘
束の状態で四足歩行と二足歩行を交互に遂行
する運動課題を学習させ、高速ビデオカメラ
を用いて四足歩行と二足歩行を交互の遂行す
るサルを側方と後方から撮影し、同時に下肢・
体幹の筋活動を記録した。 
 得られた画像データでは、左右下肢におい
て着地と離床の瞬間を抽出し、歩行周期（着
地相と遊脚相、一脚支持期と二脚支持期）を
決定した。また四足歩行中と二足歩行中のそ
れぞれにおいて運動学的パラメータ（着地位
置や下肢関節角度、体幹軸角度など）を計測
した。一方、電気生理学的データでも同様に
四足歩行と二足歩行中に対して体幹・四肢筋
活動から整流化後の加算平均を作成した。そ
して二足歩行中の運動学的パラメータと筋活
動を四足歩行と比較した。 
 運動学的パラメータの解析結果は次の３点
に要約される。①二足歩行における歩幅（左
右着地足の前後の間隔）は、四足歩行に比べ
て減少したが、歩隔（左右着地足の左右の間
隔）は増加した。②二足歩行中の股関節角度
の可動域は四足歩行に比べて伸展位へと大き
く変移した。対して膝関節の可動域は屈曲位
へ、足関節の可動域は伸展位へと変移したが、
その程度は僅かだった。③四足歩行で水平位
に保たれていた体幹軸は二足歩行で鉛直位へ
と近づいた。四足歩行において下肢のステッ
ピングに伴う体幹軸角度の変化は不明瞭だっ
たが、二足歩行中の体幹軸では左右前方への
律動的運動が顕性化した。 
 筋活動の解析結果は次の３点に要約できる。
①一側下肢の抗重力筋群は四足歩行において
一脚支持期で相動的に活動した。二足歩行で
はその振幅は増加し、活動期間は離床直前の
二脚支持期にまで延長した。②左右の体幹下
部の抗重力筋群は四足歩行において右下肢と
左下肢の着地の瞬間に共収縮した。二足歩行
では筋活動は著しく増強され、大小二つの相
動的成分が新たに出現し、持続的成分に重畳
した。③下肢の拮抗筋ペアは四足歩行におい
て交代性に活動したが、二足歩行においては
共収縮するものが出現した。体幹の拮抗筋ペ
アでは四足歩行中の共収縮が二足歩行におい
て著しく増強された。 
 以上の結果から、次の３点が明らかになっ
た。サルが二足歩行に際して、①荷重負荷の
増大に対しては、支持面を修飾しながら下肢・



体幹筋活動を増強すること、②関節の不安定
化に対しては拮抗筋ペアの共収縮を動員する
こと、③体幹姿勢の不安定性に対しては下肢
のステッピングに協調的な新たな律動的体幹
運動を動員して平衡を担保すること。我々の
成績は、ニホンザルの中枢神経系には精緻な
体幹姿勢制御機能が備わっていることを示唆
しており、ヒト科の祖先においては同様の機
能が抗重力筋の増強と骨リモデリングを介す
る骨格系の適応的安定化を促したものと推定
できる。 
 
(5)大脳⽪質運動野活動から考察する二足歩
行能力の獲得 
本研究は「二足歩行を可能にする脳とはど

のようなものか？」という視点から発案され
た。これまでの四足歩行動物を対象とした歩
行運動の神経制御に関する基礎研究から、脳
内には電気または化学的刺激によって歩行運
動を誘発する事ができる歩行誘発野が少なく
とも 3 か所（視床下部、中脳、小脳）に同定
され、四足歩行運動の基本的制御機構は大脳
皮質にはなく、これらの上位神経機構は精緻
な歩行軌跡の生成など随意性の高い制御に関
与するものと考えられている。しかし、ヒト
において内包や皮質運動野が障害された場合
にはもはや立つことさえ困難となり、安定し
た歩行運動を行うことは極めて難しい。これ
は何を意味するのだろうか？考えられる可能
性の一つとして、動物種によって二足歩行を
行うための上位脳への依存度が異なることが
あげられる。すなわち、ヒトを含めた霊長類
では大脳皮質を含めたいわゆる上位脳の機能
を動員して二足歩行が行われていると考えら
れる。 

私たちは、これまで若齢ニホンザルは運動
学習により二足歩行能力を学習獲得し、その
歩容にはヒトと共通した運動学的・運動力学
的特徴が観察されること、さらにこれらのニ
ホンザルが二足歩行を実行する際に大脳皮質
運動野の活動性が上昇することを糖代謝を指
標とした PET（陽電子断層撮影法）で明らかに
してきた。しかし、この活動性の上昇が同部
からの出力に伴うものかまたは感覚野などの
ほかの脳領域からの入力を反映するものかは
明らかになっていない。そこで本研究では、
同領域の活動性の上昇の意義を検証するとと
もに同領域の機能的可塑性についても考察す
ることとした。 

ニホンザルの脳神経機構は解剖のみならず
機能的にもヒトとの類似性が多い。大脳皮質
運動野からの遠心路である皮質脊髄路（錐体
路）は脊髄運動細胞を直接的または間接的に
制御すること、また同運動野は頭頂葉感覚野
や他の前頭葉領域からも強い入力を受けるこ
となどが明らかになっている。本研究におけ
る実験項目は次のとおりである。 
①二足歩行能力獲得の有無は脊髄運動細胞の
興奮性に影響を与えるのか？ 
②大脳皮質運動野興奮性は運動に伴いどのよ

うな可塑性を発現するのか？ 
個々の実験では、磁気刺激法を用い非侵襲的
に末梢神経および大脳皮質運動野を刺激し、
①ではニホンザルから H 波を、②ではヒトか
ら運動誘発電位を記録した。①二足歩行学習
ニホンザルの後脛骨神経刺激に伴う H 波（腓
腹筋から記録）の振幅は二足歩行未学習サル
のそれよりも 20％程度小さく、脊髄運動細胞
の興奮性が低下していた。②ヒトの手関節固
定に伴う皮質興奮性の変化を経時的に記録し
た。その結果、手関節固定に伴い興奮性は経
時的に低下（12 時間で最大 50％）し、固定か
らの解放に伴う運動再開後に興奮性は回復し
た。 
これらの結果は、ニホンザルでは二足歩行

を実行する際に大脳皮質運動野からの出力が
脊髄神経機構を抑制することで二足歩行運動
が実行されている可能性があること、そして
する。ニホンザルは生得的には四足歩行動物
であり、自然界においてもその移動様式を用
いることが多い。しかし、その時々の環境の
中で彼らは巧みに二足歩行することも事実で
ある。本研究によってニホンザルには二足歩
行を可能にする極めて可塑性に富んだ脳神経
機構が内在されていること、そしてひとたび
二足歩行を学習した際にはその神経機構を巧
みに調節して安定した二足歩行を実行するこ
とが可能であることが示された。これまでの
霊長類における二足歩行に関する研究は霊長
類を対象として実施されるものが多いが、今
後はヒトの歩行機能破綻の観点からの研究も
霊長類の歩行機能獲得とその神経制御機序を
解明する手立てになるのではないだろうか。 
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