
様式Ｆ-１９ 
 

 

科学研究費助成事業（学術研究助成基金助成金）研究成果報告書 

 

 

平成 25 年  5 月  17 日現在 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
研究成果の概要（和文）：本研究の課題は，学習を通じて二足静止立位姿勢を保持する運動機能

を獲得したニホンザルにおける立位姿勢の神経制御戦略を明らかにするための基盤開発であっ

た．特に，近年我々が提唱している「ヒト静止立位姿勢の間欠制御戦略」がニホンザルの静止

立位姿勢制御においても獲得されているとの仮説を立て，その仮説検証に必要な理論的および

実験的基盤の確立を目指し、本研究を通じてその目的が達成された． 
 
研究成果の概要（英文）：A challenge of this study was to develop theoretical and 
experimental bases for elucidating a neural control strategy acquired by a monkey (Macaca 
fuscata) during quiet upright stance. In particular, based the ``intermittent control 
hypothesis during human standing” that we recently proposed, we hypothesize that a 
neural control strategy acquired by the monkey through motor learning is consistent with 
the intermittent control. Thought this project, we successfully established the firm bases 
required for examining the hypothesis.  
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１．研究開始当初の背景 
ヒトにとって直立姿勢の安定な実現は歩行
をはじめとする身体動作の基盤である．しか
しその制御メカニズムは未だ十分に解明さ
れていない．ヒトの身体を多リンク機構と捉
えると，上下肢リンクの姿勢の安定化は，関
節の運動を駆動する拮抗筋の同時収縮度を
高め，その結果として，回転運動に対する関
節のインピーダンスを高めることで実現さ
れ て い る と 考 え ら れ て い る
[Winter,1998,JNP]．この考えに沿ったヒト
静止立位姿勢制御様式は，立位のスティッフ
ネス制御仮説と呼ばれ，これまで長い間支持
され続けてきた[Peterka,2004,JNP]．しかし

ながら，静止立位の制御に主要に関わる足関
節拮抗筋の活動は同時収縮を示さないこと，
静止立位中の前傾変位に対して，腓腹筋・ヒ
ラメ筋は，スティッフネス制御の予測(帰結)
に 反 し ， 伸 張 せ ず に 収 縮 す る こ と
(paradoxical stiffness)が筋の超音波イメー
ジ ン グ によ っ て明 らか に され た こと
[Loram,2005,JP]，神経フィードバック制御
が無い状況での足関節の受動的弾性係数は
重力による転倒トルクを表す負の弾性係数
の大きさの 8 割程しかなく，立位姿勢は受
動的足関節インピーダンスでは安定化でき
ないこと[Morasso,2005,G&P]，静止立位時
の姿勢ゆらぎ(重心動揺)は短い時間スケール
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では単純ランダムウォーク的だが，長い時間
スケールでは負に相関した偏ったランダム
ウォークであること[Collins,1994,PRL]など，
立位のスティフネス制御仮説の再検討を迫
る報告が集積している．直立姿勢維持の神経
制御メカニズムの本質的特徴は，身体運動の
柔軟性と運動の安定性が同時に実現されて
いる点にあると考える．運動の柔軟性と安定
性は，従来の生体運動制御理論の立場では互
いに相反する性質である．この特徴を矛盾な
く説明できる制御メカニズムとして，我々は
立位姿勢の間欠制御仮説と呼ばれる新しい
仮説を提案し[Bottaro,2008,HMS]，この仮説
に従う立位姿勢が示す特性を理論的に示し
[Asai,2009,PLoS]，その一般化を進めている． 
 
２．研究の目的 
 近年我々は直立姿勢を動的に安定化しつつ
同時に運動の柔軟性も確保することが可能
な新しい神経制御メカニズムを提案した．新
しい仮説は従来仮説に本質的修正を迫ると
考えている．新しい仮説では，脳神経系は，
「直立姿勢状態がサドル型の不安定性を有
する」という身体の機械力学的特性を利用し，
姿勢状態に依存した適切なタイミングで間
欠的に神経フィードバック制御を休止する
ことで，神経フィードバック時間遅れに対し
てロバストに，柔軟かつ高いエネルギー効率
で姿勢制御を実現していると考える．本研究
では，この間欠制御戦略が生体の脳神経系に
よって実際に利用されていることを検証す
るための方法論の確立に挑戦した．そのため
に，直立姿勢維持能力を学習によって獲得し
たニホンザルを用いた実験的および理論的
研究を実施した． 
 本萌芽研究の期間を超えた最終的な目的は，
我々が提案している静止立位の間欠制御戦
略が生体の脳神経系によって実際に用いら
れていることを検証することである．しかし，
上肢の随意的到達運動など他の運動制御戦
略の仮説検証研究の場合と同様に，こうした
仮説の直接的検証は容易ではない．そこで，
本挑戦的萌芽研究では，間欠制御戦略が生体
の脳神経系によって実際に利用されている
ことを検証するための方法論の確立に挑戦
した．そのために，直立姿勢維持能力を学習
によって獲得したニホンザルを用いた実験
的および実験結果の理論的解析を実施した．
本萌芽研究期間内の達成目標は，サルの静止
立位時および静止立位時の微小外乱に対す
る重心動揺および下肢筋活動を高精度で計
測する実験系を確立することとした． 
 
３．研究の方法 
本研究では，間欠制御戦略が生体によって実
際に利用されていることを検証するための
方法論を確立した．そのために，直立姿勢維

持能力を学習によって獲得したニホンザル
を用い，静止立位時および立位維持の微小外
乱に対する重心動揺および下肢筋活動応答
を高精度で計測する実験系の構築を目指し
た．  
 
４．研究成果 
 はじめに理論的基盤構築の成果をまとめ
る．サルの直立静止立位に対応する 2リンク
剛体モデル（倒立二重振子モデル）を構築し，
その静止立位が神経フィードバック時間遅
れを伴う間欠フィードバック制御によって
安定化できることを示すことを試みた．また，
間欠制御による姿勢の安定化が，従来仮説で
ある持続的フィードバック制御に比べてロ
バストであるか否かを調べた． 
 具体的には，サルの立位姿勢を足および股
関節に対応する 2つの関節を持つ倒立二重振
子でモデル化した．各関節に作用する関節ト
ルクは，関節の機械力学的特性に起因する受
動的粘弾性（受動的スティフネス）と，神経
系を介した神経伝達遅れを含む能動的 PD フ
ィードバック制御トルク（能動的トルク）の
和であると仮定した．後者は神経指令によっ
て生成されるものであり，それらが作用する
場合と作用しない場合を考えることができ
る．これにより，足および股関節に能動的ト
ルクが作用する組み合わせが異なる 4つのモ
デルを定義した．姿勢制御がこれらの 4つの
モデルのうち単一のモデルのみによって記
述される姿勢制御モデルを持続的制御モデ
ルと呼ぶ．これに対し，本研究では，姿勢制
御の記述がこれら 4つのモデル間を振子の状
態に依存して時間的に遷移するハイブリッ
ド力学系モデルとして間欠的制御モデルを
構築した．  
 まず，4つの持続的制御モデルの平衡点（直
立姿勢）の安定性解析を行った．フィードバ
ック経路に含まれる時間遅れにより，たとえ
能動的 PD フィードバック制御の比例ゲイン
が十分に大きな値であっても，平衡点が不安
定化する可能性がある．これはシステム制御
理論の基本的性質によるものである．足およ
び股関節の受動的スティフネスの大きさを
固定し，能動的 PD フィードバック制御の比
例ゲインおよび微分ゲインを様々に変えて
平衡点の安定性を調べた．これにより，フィ
ードバック経路に含まれる時間遅れが持続
的制御モデルの平衡点を不安定化させるた
めに，モデルのゲインパラメータ空間内の安
定領域が極めて限定的になることを示した．
また，本研究で構築した間欠制御モデルを構
成する 4つの制御モデルのそれぞれの平衡点
は不安定であり，そのゲインパラメータは，
個々の制御モデルの安定領域から大きく離
れており，かつ小さな値であることを示した．  
 次に，倒立二重振子の間欠制御モデルの数



 

 

値動態シミュレーションを行い，平衡点が不
安定な 4つの持続的制御モデルを時間的に適
切に切り替えることにより，倒立二重振子の
立位姿勢を安定化することができることを
示した（図１参照）．さらに，股関節の受動
的スティフネスの大きさに依存して間欠制
御モデルのダイナミクスが定性的に変化す
ること，および間欠制御モデルはゲインパラ
メータの変化に対してロバストに姿勢を維
持できることを示した． 
 

 
実験的基盤構築の成果： 
 直立姿勢および直立二足歩行運動を学習
したニホンザルを用いた．このニホンザルに
外科手術を施し，複数下肢筋群に慢性ワイヤ
電極を設置した．床反力計上で静止立位を維
持させ，姿勢，床反力作用点(重心)の動揺と
下肢筋群の活動を同時計測する系を構築し
た．具体的には，ニホンザルが自立して立位
姿勢を取る際の下肢筋活動および足圧セン
サーシートを用いた重心位置変動の記録を
行った．これまでの研究ですでに報告してい
るように，ニホンザルは約 2年の経過で垂直
に近い直立姿勢を獲得し，安定した二足歩行
が可能になる．今回はこのようなサル 1頭を
実験対象として，立位時の両側の前脛骨筋
（TA）と内側腓腹筋（MG）から筋活動を 5分
間記録した．サルの頭部は固定されておらず，
無拘束状態である．一定時間間隔で報酬を与
える際に生じる頭部～体幹の小さな運動は
静止立位を持続する際の外乱となる．筋活動
を観察すると，静止立位時には MG が時々バ
ースト的に活動するのに対し，TAはほぼ無～
低活動であった（図 2 参照）．外乱が加わっ
た際に始めて，TAの筋放電が観察されること
が多かった．これはヒト型の立位時の筋活動
様式と同様の結果であり，安定した立位姿勢
を取ることが可能なサルはヒトと同様の立
位姿勢制御メカニズムを発動している可能
性が示唆された． 
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