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研究成果の概要（和文）：運動の生成における神経・筋系の冗長多自由度性の問題に対して、実際の運動におい
ては複数の関節が時間的・空間的関係性を保ちながら動くというように、関節間の協調としての運動学シナジー
を環境の変化に適応的に制御することにより運動スキルは達成される。本研究は、歩行運動の際の環境の変化に
応じた新たなスキルの発現と獲得における脊髄小脳ループの役割について、ラットを用いた神経生理学的実験
と、ラットにおける神経筋骨格モデルによる動力学シミュレーションの両面から解析した。

研究成果の概要（英文）：It is generally accepted that the nervous system achieve adaptability of 
locomotion in diverse environments by controlling the redundant musculoskeletal systems. An 
available tool that has been used to investigate the locomotor adaptation in humans and animals is 
the split-belt treadmill. When the belt speed in the split-belt treadmill changes to asymmetric 
condition, animals as well as humans show immediate and gradual adaptation in locomotion parameters.
 Previous studies have shown that the cerebellum has a critical involvement for the gradual 
adaptation. In this study, we have the neurophysiological experiments in rodents and the dynamic 
simulation by the constructed neuromusculoskeletal model of the rat. When we incorporated a 
cerebellar model to change the temporal locomotion parameters based on the error information of foot
 timings, the gradual adaptation was observed. These findings will improve the understanding of the 
spinocerebellar loop for the adaptability of locomotion.

研究分野： 運動生理学・神経生理学
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１．研究開始当初の背景 
 運動スキルは種々のスポーツのみならず、
芸術や芸能、日常生活における諸動作に観ら
れる。ヒト及びほとんどの動物は、空間自由
度より大きい関節自由度を有しており、関節
運動を駆動する骨格筋はさらに冗長な自由
度を有している。運動の生成における冗長多
自由度性の問題に対して、複数の関節（筋）
が時間的・空間的関係性を保ちながら動くと
いうように、関節（筋）間の協調としての低
次元構造が観測され、運動学（筋）シナジー
と称される。運動スキルは、この運動学（筋）
シナジーを環境の変動に適応的に、あるいは
目的に最適化するように発現・獲得すること
によって達成されると言える。 
小脳皮質は、歩行運動の際に脊髄内に存在

する中枢パターン発生器 (central pattern 
generator, CPG)の律動的なニューロン活動
のコピーを腹側脊髄小脳路を介して、また、
複数の筋固有受容器を起源とする感覚情報
を統合した情報を背側脊髄小脳路 (dorsal 
spinocerebellar tract, DSCT)を介して受け
ている。特に、DSCT のニューロン活動は、
肢軸の向き・長さ、肢にかかる負荷などと強
い相関関係を有しており、小脳はこのような
肢の運動学的状態を符号化した情報を歩行
中に受け取って、出力としては小脳核・外側
前庭核を介して脳幹から脊髄への下行路を
構成するニューロンの活動を調節している
と考えられる。 
小脳皮質神経回路において、脊髄からの情

報をプルキンエ細胞へ伝送する平行線維‐
プルキンエ細胞シナプスの構造的障害を有
する変異マウスにおいては、重篤な歩行失調
を示し、とりわけ、後肢の運動学シナジー、
また肢内協調が障害されていることを我々
は報告している(Takeuchi et al., PLoS ONE, 
2012)。さらに、歩行中、前方に認知された
障害物を跨ぎ越して回避することは、歩行を
止めることなく持続して、かつ安全に遂行す
るために重要な動作である。この動作を適切
に遂行するためには、通常の歩行制御に加え、
障害物に関する視覚情報を基にして肢末端
部の軌道を適応的に制御する必要がある。
我々は、小脳皮質の外側半球部が障害物を跨
ぎ越す際のつま先の軌道の制御に重要な役
割を果たしていることを報告している(Aoki 
et al., J. Neurophysiol., 2013)。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、歩行運動の際の環境の変化に
応じた新たなスキルの発現と獲得における
脊髄小脳ループの役割について、生理学的実
験と運動学シナジーの解析、さらには、ラッ
トの解剖データから作成した神経筋骨格の
数理モデルによる動力学シミュレーション
を用いて検証する構成論的手法を連携させ
ることにより統合的に解明することを目的
とする。 
 

３．研究の方法 
 歩行運動時の運動学シナジーは、外乱を加
えることによって顕著に具現される。予測で
きない外乱を歩行中に加えれば、それに対す
る運動学シナジーの動態を観察することが
でき、さらに、外乱が毎歩、一定の部位に一
定の強さで加えられるようにすれば、外乱を
予測して適応する過程、すなわち歩行におけ
る運動の適応・学習を調べることができる。
左右分離型ベルトトレッドミル、すなわち、
左右のベルトが分離され各ベルトを独立に
制御できるトレッドミルは、そのような研究
目的に適合した実験システムといえる（図
１）。 

 
図１ 左右分離型ベルトトレッドミル上で歩行するラ

ット 

 本研究においては、実験動物としてラット
を用い、左右分離型ベルトトレッドミル上に
て後肢２脚で歩行させ、左右のベルトの速度
が異なる条件での歩行の適応現象をモーシ
ョンキャプチャシステムと筋電図法を用い
て調べた。１試行における左右分離型ベルト
トレッドミルのベルト速度条件として、Slow  
Tied 条件、Fast Tied 条件、Split-belt 条件
の 3 つの条件を用い、Slow Tied 条件、Fast 
Tied条件、Split-belt条件の順で実施した。
Split-belt 条件では左右のベルトは異なる
速度で動き、その時のそれぞれのベルト速度 
は事前に行った Slow Tied 条件と Fast Tied 
条件の速度とし、以降、各脚を slow leg、fast 
leg と称する。 
 さらに、解剖学的データに基づく筋骨格モ
デルと生理学的知見に基づく神経モデルを
統合した神経筋骨格モデルを構築し、動力学
シミュレーション上で歩行運動を再現する。
ラットの詳細な解剖学的解析（骨及び筋重量、
骨及び筋の長さ、慣性モーメント、筋の生理
学的断面積、筋の骨格に対する付着位置な
ど）を行い、筋骨格モデル（胴体 1リンクと
大腿・下腿・足の 3リンクからなる左右後肢
を用い、股関節・膝関節・足関節の回転関節
で結合された平面直鎖型剛体リンク系とし
てモデル化し、筋は主要な 7筋群から構成さ
れている）を構築した（Aoi et al., Biol. 
Cybern., 2013）。また、生理学的知見に基づ
いて歩行運動の発現・調節にかかわる神経制
御系をモデル化した。動力学シミュレーショ
ンの結果を実際の運動計測データと比較す



ることで、歩行運動の適応における運動学シ
ナジーの発現・獲得に寄与する脊髄小脳ルー
プの役割について詳細に検証した。              
 
４．研究成果 
 （１）ラットにおける左右分離型ベルトト
レッドミル歩行の運動学シナジー解析 
ラットの後肢 2 脚による左右分離型ベル

トトレッドミル歩行中の運動計測を行い、特
異値分解に基づいて左右脚運動の運動学シ
ナジーを抽出し、その特徴量、すなわち時間
基底および空間基底について解析した。トレ
ッドミルの速度条件に依らず、脚の 3関節の
運動は 2 つのモードで記述されることが確
認された。すなわち、3 次元角度空間におい
て軌跡は2次元の平面を描いていることを示
していた。Slow Tied 条件と Fast Tied 条件
において、歩行速度の違いによる時間基底の
変化は観察されなかったが、Split-belt 条件
においては、fast leg、slow leg ともに時間
基底に変化が見受けられた。これは左右非対
称な歩行環境に適応するために、時間的な要
素を調整することによって各脚において肢
内協調が達成されていたのではないかと推
察される。このことは、歩行運動において、
各脚は時間要素についてある程度独立して
調節することが可能であることを示唆して
いる。さらに、各脚における接地および離地
等のタイミング調節に関与している神経系
が自律分散的に振る舞うことによって各脚
では個別に時間的要素に基づいた運動調節
が実行され、その結果として全身としての運
動の協調が発現されるのかもしれない。 
 （２）ラットの神経筋骨格モデルに基づく
左右分離型ベルトトレッドミル歩行におけ
る適応 
 本研究においては、神経制御モデルに関し
て、先行研究（Aoi et al., Biol. Cybern., 
2013）で構築したものを基盤とし、長期的な
適応を発現するためのモデルとして運動の
誤差情報に基づいて運動指令を逐次更新す
る小脳の学習的制御モデルを追加した。運動
指令は各筋に伝わって運動が実行されるが、
小脳はその指令を遠心性コピーとして受け
取っている。小脳は遠心性コピーと事前に蓄
積された情報に基づいて運動の結果を予測
し、感覚情報に基づく実際の結果との誤差情
報を用いて運動の修正を行っていると考え
られている。左右分離型トレッドミル歩行中
の小脳プルキンエ細胞の発火活動に関して、
ネコの歩行実験においては、登上線維入力に
よるプルキンエ細胞の複雑スパイクの発火
頻度の増加が遊脚相から接地相への切り替
え期に顕著に観察されたことから、本研究で
は、基準接地位相と実際の接地位相の誤差を
基にして、筋シナジーの時間パターンを逐次
変更していく学習系を小脳回路モデルとし
て設定した。Split-belt 条件において引き起
こされる接地タイミングの変化を運動の誤
差情報として、その誤差情報に基づいて CPG 

で生成される筋シナジーの発火タイミング
を逐次的に変化させたところ、ラットにおい
て観察された歩行運動の適応が動力学シミ
ュレーションにおいても認められた。 
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