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研究成果の概要（和文）：イヌやウマといった一般的なほ乳類と、霊長類の四足歩行のあいだには、脚を動かす
順番に大きな違いが存在する。しかしその原因は現在まで十分明らかになっていない。本研究では、3次元四足
歩行モデルを構築し、接地パターンを変化させて四足歩行の動力学シミュレーションを行い、接地パターンの変
化が歩行に与える影響を評価することを試みた。また、霊長類にもかかわらずイヌ的歩行を採用していとされる
マーモセットの四足歩行運動を、ニホンザルのそれと対比的に分析し、接地パターンが異なる要因を考察した。

研究成果の概要（英文）：It is generally accepted that quadrupedal walking gait in primates differs 
from that in other mammals such as dogs hand horses, since primates generally employ a diagonal 
sequence walking gait but other mammals use a lateral sequence walking gait. However, the mechanism 
responsible for the unique characteristics of the quadrupedal walking gait in primates still remains
 unclear. The present study conducted a forward dynamic simulation of lateral- and diagonal-sequence
 quadrupedal gait to evaluate effect of the difference in footfall patterns on gait mechanics. We 
also analyzed quadrupedal walking gaits of the common marmoset, a primate species known to employ 
lateral sequence gait, and the Japanese macaque to comparatively investigate the mechanism 
responsible for the choice of gait sequence.

研究分野： 生体力学
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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 
 イヌやウマといった一般的なほ乳類の四
足歩行は、右後脚(RH)→右前脚(RF)→左後脚
(LH)→左前脚(RF)の順番に接地する lateral 
sequence 歩行を採用している（図１）。それ
に対して、ニホンザルやチンパンジーなど霊
長類の四足歩行は、右後脚 (RH)→左前脚
(LF)→左後脚(LH)→右前脚(RF)の順番に接
地する diagonal sequence 歩行を採用してい
る。このように、イヌやウマといった一般的
なほ乳類と、霊長類の四足歩行のあいだには、
脚を動かす順番に大きな違いが存在するこ
とが古くから知られている (Hildebrand, 
1967)。しかしなぜ、霊長類の四足歩行は、
他 の 多 く の ほ 乳 類 と 異 な る diagonal 
sequence 歩行を採用しているのだろうか？
このことについては、現在まで「神経構造仮
説 (Vilensky, 1989) 」、「 重 心 位 置 仮 説
(Rollinson, 1981) 」、「樹 上 安 定 性 仮 説
(Cartmill, 2002)」など様々な仮説が提案され、
多くの議論が展開されてきた。しかし、基本
的にはすべて仮説にとどまっており、歩行パ
ターンの違いがなぜ観察されるのか、そのメ
カニズムは実際にはほとんど明らかになっ
ていない。 
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図 1 Lateral sequence と diagonal 
sequence. 
 
２．研究の目的 
歩行運動は、脚により適切な反力を作用さ

せ身体を移動させる力学現象である。したが
って、上述のような接地パターンの違いは、
身体に作用する反力の時間変化を生み出し、
歩行中の身体運動、特に安定性や移動効率に
大きく影響していることが予想される。そこ
で本研究では、3 次元四足歩行モデルを構築
し、接地パターンを変化させて四足歩行の動
力学シミュレーションを行い、接地パターン
の変化が安定性や移動効率に与える影響を
考察する。また、霊長類にもかかわらず
lateral sequence を採用していとされるマー
モセットの四足歩行運動を、ニホンザルのそ
れと対比的に分析することを通して、一般的
ほ乳類と霊長類が異なる接地パターンを選
択する力学原理の一端を明らかにすること
を目的とする。 

 
３．研究の方法 
（１）歩行シミュレーション 
 本研究では、単純力学モデルを用いて四足

歩行の動力学シミュレーションを行い、イヌ
とサルが異なる接地パターンを選択する力
学的要因を探ることを目的とした。具体的に
は、四足歩行の力学モデルを構築し、脚の各
関節に目標軌道に追従するようにトルクを
作用させて歩行を生成した。接地パターン以
外はすべて同じ条件で歩行を生成させるこ
とで、接地パターンの違いが歩行中の 3 次元
身体運動に与える力学的影響を評価するこ
とが可能となる。 
 四足歩行の身体力学系は、体幹 2 節、各脚
2 節の計 10 節剛体リンクモデルとしてモデ
ル化した（図２）。体幹節の関節には、3 軸の
トルクバネを考慮し、体幹運動を再現した。
床面はバネとダンパーによってモデル化し
た。本力学モデルの構築には、動力学計算を
行う物理演算エンジン Open Dynamics 
Engine を用いた。 
動物の歩行は、脊髄に内在するリズム生成

神経回路網（GPG）が生成する歩行の基本的
リズム信号に基づいて生成されていると考
えられている。そこで本研究では、歩行周期
に一致した周期を持った位相振動子が各脚
に対応して存在し、CPG はそれら振動子のネ
ットワークとしてモデル化した。 
一方、各脚の運動制御には、目標軌道に追

従させる PD フィードバック制御則を用いた。
具体的には、体幹座標系で表した脚先の軌道
を、対応する振動子位相の関数として、立脚
期・遊脚期それぞれについて記述した。この
軌道を実現する各脚の関節角度変化を、逆運
動学問題を解くことによって求め、それを各
関節の目標軌道とした。 
 Lateral sequence と diagonal sequence 歩
行の比較には、神経振動子の位相差を適切に
定める必要がある。本研究では、脚間の位相
差をニホンザルの四足歩行データを参考に
定め、両接地パターンに基づく四足歩行を再
現できるようにした。 
 

 
図 2 四足歩行の力学モデル 

 
（２）マーモセットの四足歩行分析 
 霊長類にもかかわらず lateral sequence を
採用しているとされるマーモセットの四足
歩行運動の計測を行い、その歩行運動を典型
的な四足性霊長類対比的に分析した。成体マ
ーモセット 14 個体を対象に計測を行った。2
つの床反力計を接地したアクリル製のトン
ネル型歩行路の中を四足歩行させ、その様子
を複数台のハイスピードカメラで撮影した
（図３）。マーモセットには、片側 8 つの関
節点(第 5 中手指節関節、手関節、肘関接、肩
関節、第 5 中足趾節関節、足関節、膝関節、



股関節)に反射マーカーを貼付した。その位置
をフレーム毎にデジタイズし、各脚の接地・
離地時刻と 3次元座標の時間変化を算出した。
また、床反力計から、前後肢に作用する床反
力波形を計測した。さらに、床反力波形から
重心の位置エネルギと運動エネルギ変化を
求め、倒立振子メカニクスに基づく力学的エ
ネルギの回収率を評価した。 
 

 
図 3 マーモセットの歩行実験 

 
（３）マーモセット筋骨格モデルの構築 
 歩行運動の生体力学的解析には、力学モデ
ルが不可欠である。このため本研究では、マ
ーモセット筋骨格系の形態や構造が規定す
る運動学的・生体力学的拘束を再現する、解
剖学的に精密なマーモセットの 3次元筋骨格
モデルを構築した。まず、マイクロ CT 装置
を用いてマーモセットの全身 CT 画像を撮影
し、3 次元全身体表面形状と骨表面形状を抽
出した。そして各骨の形状情報から主軸を算
出し、各節の部材座標系を定義した。次に、
各関節面に対してその形態に応じて球、もし
くは円柱を誤差最小でフィットさせ、関節の
回転中心および回転軸を求めた。こうして求
めた回転軸と回転中心が一致するように各
関節の幾何拘束を定義し、直鎖リンク系とし
て骨格系をモデル化した。各関節の可動域は、
屍体を他動的に動かすことで求めた。各節の
剛体特性(重心位置、慣性テンソル)は、全身
体表面データを各関節の回転中心で分割し
て算出した。このとき身体材料の密度は、組
成の違いによらず 1.0g/cm3とした。 
マーモセットの筋の解剖学的情報を取得

するために、CT スキャンしたマーモセット
標本と同じ個体の解剖を行い、特に四肢の筋
について、起始・停止点、筋走行を確認する
とともに、筋質量、平均筋線維長を計測した。
この結果から筋を起始点から停止点まで、必
要に応じて経由点を介して結ぶ線分として
定義した。各筋が発揮しうる最大筋力は、そ
の生理学的断面積に比例するものとした。筋
骨格モデルの構築は AnyBody  Modeling  
System を用いて行った。 
 
（４）ニホンザルの四足歩行分析 
 霊長類の四足歩行が、他の多くのほ乳類と
異なる diagonal sequence 歩行を採用してい
ることを説明する有力な仮説の一つに「重心
位置仮説」がある。これは、霊長類が diagonal 
sequence 歩行を採用するのは体重心が相対
的に後方に位置するためという仮説である
が、これを検証するために、傾斜面を四足歩
行するニホンザルの接地パターンを計測・分
析した。具体的にはトレッドミル上を四足歩
行する 3 頭のニホンザルの接地パターンが、

トレッドミル傾斜角度の変化とともにどの
ように変化するかを、デジタルビデオカメラ
を用いて計測した。ここではトレッドミルを
傾斜させることで重心位置の変化によって
起こる前肢と後肢の体重支持の割合変化を
作りだし、分析することにした。また、ニホ
ンザルの体幹におもりを取り付けて重心位
置を前方にシフトさせた状態で歩行させる
計測も試みた。 
 
４．研究成果 
（１）歩行シミュレーション 
 四足歩行の身体力学モデルを用いて、
lateral sequence 歩行と diagonal sequence
歩行を順動力学的にシミュレートし、体幹運
動を比較した（図４）。ただし、本研究では
定常で安定な歩行の実現が困難であったた
め、現在のところ体幹の慣性モーメントを大
きく設定して定常な歩行を実現させている。
シミュレーションの結果、接地パターンの違
いにより床反力作用に差異が生じ、体幹挙動
に違いを生みだすことが示唆された。霊長類
は基本的には樹上で進化してきた動物であ
り、樹上生活への適応として体幹の可動特性
が変化した結果、接地パターンが異なる可能
性が示唆された。 
 

 
図 4 生成された diagonal sequence 歩行 

 
（２）マーモセットの四足歩行分析 
 動作分析の結果、マーモセットの接地パタ
ーンは、ニホンザルなど一般的な霊長類が採
用する diagonal sequence とは異なり、
lateral sequence であることが明らかとなっ
た（図５）。しかし、マーモセットの接地パ
ターンはイヌやウマと同じではなく、一般的
なほ乳類と霊長類の中間に位置づけられた。 
また、マーモセットは、ニホンザルに比べ

て相対的に脚を屈曲させた姿勢で歩行を行
い、床反力の鉛直方向のピーク値は、前肢の
ほうが後肢よりも大きくなることが明らか
となった。 
さらに、力学的エネルギ回収率はニホンザ

ルよりも低く、マーモセットの歩行は、倒立
振子メカニクスに基づく歩行ではなく、力学
的には走行に近いことが示唆された。 
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図 5 マーモセット(A)とニホンザル(B)の接
地パターン。 HL = hindlimb, FL = forelimb. 
i = ipsilateral, c = contralateral. 
 
（３）マーモセット筋骨格モデルの構築 
 構築したマーモセット筋骨格モデルを示
す。本研究では体幹部 4 節(頭部、胸郭、腰部、
骨盤)、前肢左右各 4 節(上腕骨、尺骨、橈骨、
手部)、後肢左右各 3 節(大腿骨、脛骨、足部)
の計 18 節からなる 3 次元剛体リンクとして
マーモセットの骨格系をモデル化した。肩甲
骨は胸郭部に含まれるものとした。尾は運動
の記述が困難なため今回は考慮しなかった。
このモデルの自由度は、骨盤の絶対空間に対
する並進 3、回転 3、骨盤-腰部関節の 3、腰
部-胸郭関節の 3、胸郭-頭部関節の 3、肩関節
の 3、肘関節の 1、橈尺連結の 1、手関節の 2、
股関節の 3、膝関節の 1、足関節の 2 の計 41
自由度である。筋走行を、経由点を用いて定
義することで、各筋の機能を正しく再現する
ことが可能となった。また、関節形状に基づ
いて回転軸を定めた結果、解剖学的にも妥当
な関節運動を再現することが可能となった。
さらに、計測した歩行データに構築した筋骨
格モデルをマッチングすることで、実計測が
困難な歩行中の筋骨格系の 3次元動態を再構
成することが可能となった。 
 

 

図 6 マーモセット筋骨格モデル 

 
（４）ニホンザルの四足歩行分析 
傾斜トレッドミル上を四足歩行するニホ

ンザルの接地パターンを比較・分析した。そ
の結果、前肢に作用する床反力がトレッドミ
ル の 傾 斜 に よ り 増 大 し て も 、 lateral 
sequence 歩行への遷移は基本的に観察され
なかった。また、ニホンザルの体幹におもり
を取り付けて重心位置を前方にシフトさせ
た状態で歩行させる計測も試みたが、基本的
には接地パターンに影響は見られなかった。
したがって、重心位置が接地パターンの直接
的決定要因ではないことが示唆された。 
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