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特定領域研究「移動知」とその成果の概要 

 

身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発現 

－移動知の構成論的理解－ 

 
東京大学 淺間 一 

 
1. はじめに 
平成 17 年度より，文部科学省科学技術研究補助金

特定領域研究「身体・脳・環境の相互作用による適
当的運動機能の発現－移動知の構成論的理解－」が
スタートした1-3)

 

．本特定領域は，５年間のプロジェ
クトである．本稿では，移動知の概念や，移動知研
究の目的，そのアプローチ，最近の成果などについ
て紹介する． 

2. 移動知研究とは 
2.1 移動知研究の目的 
人間，動物，昆虫などは，様々な環境において適

応的に行動することができる．このような適応行動
は，これらの生物が生存する上で，最も基本的で必
須な知的機能（生存脳機能）である．この適応的行
動能力は，脳や身体の損傷によって損なわれること
が知られている．パーキンソン病は，典型的な適応
的運動機能障害の例であるし，自閉症や統合失調症
なども社会的な適応機能障害であると考えることが
できる．近年，高齢化や社会環境の変化によって，
このような適応的行動障害を持つ人の割合が急激に
増加しており，それに対する取り組みが急務となっ
ている．しかし，このような適応行動がどのような
メカニズムで発現するかについてはほとんど明らか
になっていない．移動知研究は，まさにこのような
生物の適応的行動がどのようなメカニズムで発現す
るのかを解明することを目的としている． 

 
2.2 移動知の概念 
本特定領域では，これら生物が有する適応的行動

能力は，「動く」ことによって発現すると考えている．
生物は，静止している状態では，極めて限定された
環境情報しか得ることができない．しかし，一旦身
体を動かすと，身体を動かすための信号が脳から身
体に活発に出力され，また身体と環境との相互作用
が生まれる．それによって，動的に環境情報を取得
し，適応的な行動が生成されると考えることができ
る．このように，動くことで生じる，「脳」と「身体」
と「環境」の動的な相互作用によって適応的に行動
する知が発現するという考え方を「移動知」
(Mobiligence)と呼んでいる．移動によって得られる，
適応的な行動を生成する上で重要となる情報は，以
下のようにまとめられる． 
• 場所を変えることによって得られる多様な情報 
• 運動・動作によって得られる動的（力学的）情報 
• 経験 
移動知の考え方は，従来のロボティクスの考え方

とは異なる．従来のロボティクスでは，図 1(a)に示

すように，環境をセンサによって知覚し，認識する
ことが最初のステップである．認識結果に基づき，
知識を適用することによって運動や行動を計画し，
アクチュエータを制御して，身体を動作させること
によってその運動や行動が実現される．その結果，
行動主体（ロボット）は環境に何らかの変化をもた
らす．しかし，移動知の考え方では，図 1(b)に示す
ように，行動が知覚に先立つ．行動することによっ
て，豊富な情報を環境から動的に取得する．得られ
た情報は，経験として知に蓄えられると同時に，得
られた情報に応じて実時間での行動選択，運動生成
に活用される．これらの二つの考え方を結合させる
ことで，認知と行動の連続的なループを形成するこ
とができる． 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

(a)          (b) 
図 1 (a)ロボティクスの考え方・(b)移動知の考え方 

 
2.3 生工融合による構成論的アプローチ 
これまでの生物学の研究によって，神経回路や，

そこで働く神経修飾物質などに関して，多くのこと
が明らかになってきた．その知見の多くは，動物実
験など，解析的手法によって得られたものであるが，
このアプローチでは，動物が静止した状態での脳単
体の機能しか観測することができない．すなわち，
運動中の生体内の状態，脳と身体と環境の動的相互
作用を計測する手段は極めて少なく，従来の生物学
の分析的アプローチだけによって移動知発現のメカ
ニズムを解明することは難しい．そこで，移動知研
究では，神経生理学，生態学などの生物学的方法論
と，システム工学，ロボティクスなどの工学的方法
論を融合させ，動的な生体システムモデルから適応
的運動や行動を構成することによって，それが生成
されるメカニズムの理解に迫ることとした．我々は，
それを生工融合による構成論的アプローチと呼んで
いる．図 2 に移動知，および生工融合による構成論
的アプローチの概念図を示す． 
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図 2 生工融合による構成論的アプローチ 

 
2.4 移動知の研究体制 
移動知研究では，適応的行動機能の中でも，環境

の変化を認知し情報を生成するメカニズム（環境適
応），環境に対して身体を適応させ制御するメカニズ
ム（身体適応 ），他者ならびにその集合体としての社
会に適応させるメカニズム（社会適応）の三つの適
応メカニズムに注目し，それぞれ A 班，B 班，C 班
という研究班を組織し，具体的な適応行動の発現メ
カニズムの解明に関する研究を行っている． 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

図 3 移動知研究の体制 
 

また，A，B，C 班で，個々の生物のある特定の適
応行動に注目して，そのメカニズムの解明に向けた
研究を行う一方で，それらの適応的行動のメカニズ
ムの背後にある，移動知生成共通の力学的原理（共
通原理）の導出を目的とした研究を，D 班という研
究班を組織化し，行っている．移動知生成の共通原
理の解明により，適応的なシステムの設計原理が得
られることを期待している．図 3に特定領域研究「移
動知」の体制を示す． 

 
3. 移動知の主な研究成果 
3.1 各研究班における研究成果 

移動知の研究成果の例について紹介する．  
A班（班代表：伊藤宏司先生（東工大））では，環

境適応研究として，環境の変化を認知し身体を動作

させるのに必要な情報を生成するメカニズムに関す
る研究を行っている．特に，生物が外部環境を内部
に表象する（内部モデル）ことで，予測不可能な環
境変化に対し，実時間で予測的に運動指令を生成す
るメカニズムについて研究が進められている4)

 

．こ
れまでに，図 4 のような上肢到達（リーチング）運
動を例として，局所的な拘束条件（みなし情報）の
競合により，実時間で適応行動を生成する工学モデ
ルを開発した．また，到達運動，キャッチング動作
を例に，内部モデル形成とそれに基づく予期適応の
メカニズムを実験的に解析し，行動発現がフィード
フォワード的にプログラムされていることを明らか
に し た ． こ の 機 能 を 予 期 適 応 （ Anticipatory 
Adaptation）と呼び，適応のメカニズムを，生成の複
雑性に応じて，パラメータ適応，状態適応，文脈適
応という三層に分類した．  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 4 上肢到達（リーチング）運動 
 

B班（班代表：土屋和雄先生（同志社大））では，
身体適応研究として，個体レベルで，環境に対して
身体を適応させ制御するメカニズムに関する研究を
行っている．特に歩行に関する研究に関しては， 
System Biomechanics注 1) と呼ぶ方法論に基づき，環
境変動に対応した適応的歩行運動パターンの選択と
実時間形成のメカニズムの解明，および環境適応機
能を持ったロボットの開発に焦点をあてて研究を行
っている．これまでに，筋緊張の抑制に関与する脊
髄内の介在細胞の同定と機構の解明を行い，ニホン
ザルのX線CTデータ，解剖データを元に，図 5 に示
すような筋骨格系の要素モデルを開発した5)．また，
ニホンザルなどを用い，大脳皮質から大脳基底核，
脳幹，脊髄へ投射する皮質出力系の機能分化に注目
し，どこの領域が，肢運動・姿勢・行動開始に寄与
するかを同定した6) 7)

 
．  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 5 ニホンザルの筋骨格系モデル 

注１ 神経生理学研究で得られた脳神経系モデルと人類学お
よび工学的手法によって得られた筋骨格系モデルを統

合し，システム論的に適応的運動の生成メカニズムを解
明する生工融合の方法論である． 
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C班（班代表：青沼仁志先生（北大））では，社会
適応研究として，群レベルで，他者ならびにその集
合体としての社会に適応させるメカニズムに関する
研 究 を 行 っ て い る ． こ れ ま で に ， Synthetic 
Neuroethology注 2) と呼ぶ方法論に基づき雄コオロギ
どうしの喧嘩行動（図 6）を題材として生理学実験
と行動学実験を基にモデルを構成し，シミュレーシ
ョンによって，個体間の相互作用と密度に応じて，
図 7 に示すように攻撃的な個体数が変容し，異なる
社会が創発されることを明らかにした8) 9)．系統的に
異なる動物（昆虫，トリ，サル，ヒト等）の社会的
適応行動の発現機構についても，コミュニケーショ
ン行動に注目し，社会的順位形成やカースト形成の
生理機構におけるフェロモン，神経伝達物質・修飾
物質，ホルモン等の作用の重要性を，行動学や生理
学の実験，およびモデル構築，シミュレーション実
験から解明しようとしている．また，カイコガの脳
の適応的行動生成機能については，Brain Machine 
Integrated System注 3) と呼ぶ方法論に基づき，図 8の
ような触角や脳などの生体要素と，アクチュエータ
で駆動可能な移動ロボットの機械的身体を統合した
ハイブリッドシステム（サイボーグ）を構成するこ
とによって，その生体要素の機能とメカニズムの解
明に迫っている10)

 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 6 雄コオロギの喧嘩行動 
 

．  
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 7 個体密度（フィールドサイズ）に応じて 

攻撃的な個体数が変化するシミュレーション結果 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 8 カイゴガの脳を組み込んだ移動ロボット 
 
D班（班代表：大須賀公一先生（神戸大））では，

共通原理研究として，移動知生成の力学的原理に関
する研究を行っている．特に，適応行動のための制
御メカニズムの複雑化を防ぐ機構の受動性と自己安
定性に注目した研究が行われている．これまでに，
受動的動歩行とアメーバ型群ロボットを例に，力学
的側面からの移動知の共通原理に関する議論を行っ
ている．受動歩行に関しては，歩行力学系自体に歩
行を安定化させるフィードバック構造が内在してい
ることが明らかになった11)．また，真性粘菌とアメ
ーバ型ロボットを対比させ，アメーバ型ロボット（図
9）の要素間の連結度合いの強度と環境適応機能に相
関があることを明らかにした12)

  
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 9 アメーバ型ロボット Slimebot 
 

．また，これらの受
動的動歩行やアメーバ型ロボットの研究を通して，
身体自身にもある種の適応機能が内在しており，身
体（機構系）と脳神経系（制御系）のバランスが重
要であることが指摘された． 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 10 移動知生成メカニズムの共通的性質 

注２ 断片的に得られた神経生理学知見を工学的手法によっ
て統合し，システム論的に適応的行動選択のメカニズム
を解明する生工融合の方法論である． 

注３ 生体要素と工学要素を統合し，ハイブリッドシステム
（サイボーグ）を構成することによって，生体の適応行
動生成のメカニズムを解明する生工融合の方法論であ

る． 
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3.2 移動知の共通的性質 
移動知の研究はまだ発展途上であり，その共通原

理がまだ解明されたわけではない．しかし，これま
での移動知の研究から，移動知生成メカニズムの共
通的な性質がわかってきた．それを図 10 に示す．
我々は，移動（運動）することで，無限定な環境（外
界）の膨大な情報を，感覚機能によって圧縮しなが
ら知覚し，取得する．しかし，それは必ずしも，行
動（運動）を生成するのに十分であるとは限らない．
我々生物は，そのような状況でも「みなし」13)

本稿で紹介した研究成果は，移動知研究のごく一
部であり，このほかにも，より多様な生物の多様な
適応メカニズムについて多数の興味深い研究成果が
これまでに得られている．なお，その成果の詳細に
関しては，すでに学会の会誌の特集号や論文誌

によ
って，脳の中で情報（すなわち行動（運動）のため
の拘束条件）を生成し，それによって超多自由度の
身体を動かすことができる．そこでは，当然ながら
身体性が重要となる．行動（運動）を実時間で生成
するには，脳の中に内部モデルを構成することが必
要であり，我々は，それを生成したり，切り替えな
がら，認知と行動を結び付けているのである． 

14-16)

で発表を行っているので，それをご参照いただきた
い．また，最新の研究成果のいくつかについては，
2008 年 10 月に行った第２回移動知国内シンポジウ
ムにおいて報告された．2009 年 11 月には，第３回
移動知国際シンポジウムを開催する予定である3)

4. おわりに 

．  
 

 平成 17 年度より開始した，文部科学省科学技術研
究補助金特定領域研究「身体・脳・環境の相互作用
による適当的運動機能の発現－移動知の構成論的理
解－」（略称：移動知）の概要について述べた． 
 移動知研究は，生物学分野の研究として，生物の
持つ様々な適応的行動のメカニズムを解明すること
のみならず，医療分野における運動障害の新治療法
の発見，リハビリ支援システムの開発などにおいて，
また工学分野における知的人工システムの設計原理
の導出において，大きな貢献を果たすと考えている．
さらには「移動知」という新しい研究分野を開拓し，
生工融合型の研究組織を立ち上げ，生物学研究を行
える工学研究者，工学研究を行える生物学研究者の
育成を図りたいと考えている（図 11）． 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 11 移動知研究の波及効果 
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身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発現に関する総括研究 
 

淺間 一，土屋和雄，伊藤宏司，矢野雅文，大須賀公一， 

高草木 薫，神崎亮平，青沼仁志，石黒章夫，太田 順 

1. 目的 

 本特定領域研究「移動知」の総括研究として，特

定領域研究全体の研究方針の策定，研究項目間の企

画調整，研究成果に対する評価・助言を行うととも

に，公募方針の決定などを行う．また，関連研究分

野の活性化を目的としたシンポジウムや研究会を企

画し，研究成果の一般への広報活動を行うとともに，

研究者間の密な情報交換，相互理解と交流を推進す

る．中間評価，事後評価のみならず，定期的に国際

研究集会や国際会議・国内学会学術講演会のオーガ

ナイズドセッションを企画し，研究成果の国際的評

価を実施する．さらに，生工連携研究に取り組める

人材の育成のため支援活動を実施した． 

 

2. 2008年度総括班活動概要 

計画班および 2008 年度より採択となった新たな

公募班が，本領域の特徴とする生工連携がスムーズ

にかつ効果的に行えるように，班ごとのテーマの調

整を行い，班間の連携を促進した．  

また，国内ワークショップの開催，非公開シンポ

ジウムの開催，内部評価の実施，国際会議・国内学

会講演会などでのオーガナイズドセッションの企画，

移動知教科書シリーズ出版企画，若手の会の支援，

ホームページの更新，2008年度より採択となった公

募班を掲載した新規パンフレットや研究成果・活動

記録に関するデータベースの作成などの広報，報告

書の作成などを行った． 

 

3. 総括班会議の実施 

以下の 2 回の総括班会議および 2 回の総括班幹事

会を実施し，研究課題に関する企画・調整，研究方

針策定に関する議論を行った． 

 第１回総括班会議 

日時：2008 年 10 月 21 日（火）12:20～13:40 
場所：東京大学先端科学技術研究センター 

 第２回総括班会議 

日時：2009 年 3 月 4 日（水）12:00～13:30 
場所：ホテル松島大観荘 

 第１回総括班幹事会 

日時：2008 年 10 月 13 日（月）20:00～22:00 
場所：淡路夢舞台国際会議場 405 会議室 

 第２回総括班幹事会 

日時：2009 年 3 月 4 日（水）13:30～15:30 
場所：ホテル松島大観荘 

4. 出版編集会議の実施 

移動知教科書シリーズ出版企画のための出版 WG
および出版編集委員会を行った．2010 年度 3 月まで

に移動知教科書シリーズ全 5 巻をオーム社から出版

することとなった．出版 WG および出版編集委員会

の詳細は以下のとおりである． 

 第１回出版 WG 
日時：2008 年 4 月 26 日（土）10:00～12:30 
場所：東京大学工学部 14 号館 321 号会議室 

 第２回出版 WG 

日時：2008 年 5 月 26 日（月）14:00～16:00 
場所：東京大学工学部 14 号館 713 号会議室 

 第３回出版 WG 

日時：2008 年 7 月 23 日（水）10:00～12:00 
場所：北海道大学電子科学研究所２階講堂 

 第４回出版 WG 

日時：2008 年 8 月 29 日（金）10:00～12:00 
場所：東京大学工学部 14 号館 713 号会議室 

 第５回出版 WG 

日時：2008 年 10 月 13 日（月）13:00～18:00 
  2008 年 10 月 14 日（火）9:00～12:00 
場所：淡路夢舞台国際会議場 405 会議室 

 第１回出版編集委員会 

日時：2009 年 2 月 4 日（土）15:00～17:30 
場所：東京大学工学部 14 号館 330 会議室 
 

5. シンポジウムの開催 

5.1 移動知国内ワークショップの開催 

下記のとおり，移動知国内ワークショップ「移動

知の新展開」を開催した．  
日時：2008 年 4 月 25 日（金）13:20～18:00 
場所：東京大学工学部 11 号館講堂 

特定領域研究「移動知」の概要紹介と 8 件の新規

公募採択テーマの研究紹介および計画に関する発表

を行った．参加者は，57 名であった． 
5.2 第２回移動知公開シンポジウムの開催 

下記のとおり，第 2 回移動知一般公開シンポジウ

ム「生命と機械の融合から探る移動知」を開催した．  
日時：2008 年 10 月 21 日（火）10:00～17:00 
場所：東京大学先端科学技術研究センター 

 領域代表による移動知の概念と特定領域研究の概

要の紹介が行われ，また日立製作所基礎研究所小泉

英明氏による基調講演「移動知と脳機能描画」が行

われた．また，A, B, C, D 各班から，高松敦子氏（早

大），倉林大輔氏（東工大），櫻井芳雄氏（京大），

鈴木隆文氏（東大），藤井直敬氏（理研），横井浩
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史氏（東大），稲邑哲也氏（国立情報学研）らの講

演が行われた．参加者は 80 名であった．シンポジウ

ムの模様についての動画記録を行い，公開している

[1]． 
5.3 非公開シンポジウムの開催 

2009 年 3 月 2 日（月）～4 日（水）に，内部評価

も兼ねた非公開シンポジウムがホテル松島大観荘に

おいて行われた．三日間にわたり，計画班，公募班

も含めたすべての研究代表者のオーラルプレゼンテ

ーションおよび個別の研究者によるポスター発表で

研究の進捗状況の報告が行われ，質疑応答が行われ

た．また，理化学研究所木村英紀氏による基調講演

が行われた．さらに，若手の会による，ナイトセッ

ションも開催された．参加者数は 118 名であった． 
 

6. 国内外における情報発信・広報 

本プロジェクトでは移動知研究の国内外における情報

発信を積極的に行っている． 

6.1 論文誌および学会誌での特集号の企画・発行 

欧文論文誌 Advanced Robotics において移動知の Special 
issue を企画し発行した． 
 Advanced Robotics, Vol.22, No.15, (2008), 5 件 

6.2 国際会議におけるオーガナイズドセッション 

国際会議におけるオーガナイズドセッション，ワ

ークショップを開催した． 以下に代表的なものを示

す． 
 The IEEE International Conference on Robotics and 

Systems (IROS2008) , Nice, September (2008), 
workshop, 12件 

 The 9th International Symposium on Distributed 
Autonomous Systems, Tsukuba, November. (2008), 
organized session, 3件 

 SICE Annual Conference 2008, Chofu, organized 
session, 5件 

 Fourth International Symposium on Adaptive Motion 
of Animals and Machines, Ohio, 2008, 11件 

6.3 国内会議におけるオーガナイズドセッション 

国内会議におけるオーガナイズドセッションを開催し

た．以下に代表的なものを示す． 
 日本機械学会ロボティクス・メカトロニクス講演会

ROBOMEC2008, 長野, 6月 (2008), 11件 
 日本ロボット学会学術講演会, 神戸, 9月 (2008), 4件 
 計測自動制御学会システムインテグレーション部門講

演会, 岐阜, 12月 (2008), 8件 
 計測自動制御学会自律分散システムシンポジウム，鳥取，

1月（2009）, 6件 
 

6.4 広報活動 

広報活動の一環としてホームページを随時更新

するとともに[1]，本特定領域研究の活動をまとめ

たデータベース化を行い，ホームページ上に「活動

記録」として掲載した[2]．また，公募を行うにあ

たり，その募集に関する広報活動を行った．日本語

および英語の報告書の取りまとめ，製作を行うとと

もに，移動知の概念や研究成果を，インターネット

配信番組である NetRush 等で行った[3]． 
 

7. チュートリアル・セミナー・勉強会等の企画・実施 

チュートリアル，ワークショップ，セミナー，勉

強会等を企画し，実施した．主なものを以下に記す． 

 チュートリアル「認知から運動や行動の発現へ」 
  日時：2008 年 6 月 5 日 10:00～16:00（2008 日本機械

学会ロボティクス・メカトロニクス講演会併催） 

 
 場所：メルパルク長野 
ワークショップ「ロボティックスとバイオロジーの連携

による超個体の適応的行動の研究

  日時：2008 年 8 月 23 日 12:00～14:30（2008 日本進化

学会年会東京大会併催） 

」 

 場所：東京大学駒場キャンパス 
 「動物の運動制御に関する研究討論会」 

日時：2008 年 12 月 19 日 13：30～17：50 
場所：東北大学電気通信研究所 

 移動知セミナー「昆虫の社会性に関する生態と生理」 
 日時：2009年1月12日 13:00～17:00 
場所：兵庫県立大学環境人間学部 音楽堂 

 

8. 内部評価 

前述の国内非公開シンポジウムにおいて，北村新

三先生（神戸大），森 茂美先生（生理学研），鈴木

良次先生（金沢工大）の３名の国内評価委員，およ

び総括班メンバーによる内部評価を行った．研究の

進捗状況，実績，生工連携などの項目に関して評価

を行い，結果を各研究代表者にフィードバックし，

今後の進め方の参考にしていただくこととした． 
 

9. 移動知若手の会 

 移動知若手の会の以下の活動を支援した． 
 （共同企画）2008移動知&比較生理生化学会 若手の会共

同企画研究会（2008/7/21） 
 用語集の作成(作業中) 
 

参考文献 

[1]http://www.robot.t.u-tokyo.ac.jp/mobiligence/ 
[2]http://www.robot.t.u-tokyo.ac.jp/mobiligence/act/ind

ex.html 
[3] http://www.netrush.jp/science_top.htm 
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A班：環境適応

研究活動報告

東京工業大学大学院 知能システム科学専攻　伊藤 宏司

I. 研究概要

A班では，(1) 予測不可能な未知環境の下で適応的に行動
するために必要な認知情報を生成する脳－環境連関の解明，
(2) 動的環境に対する行動適応機能の生物学的解明，(3) 身
体－脳－環境から構成される適応機能のモデル化を目指し
て研究を進めている．これらの課題を遂行するため，本年
度は，計画・公募班に新たなメンバーを加えてプロジェク
トを推進した．以下に各研究項目の内容を示す．

A01：未知環境下における随意運動発現・調節の脳内機構の
解明

環境の文脈に即した運動制御・適応戦略の選択に関する
脳内メカニズムを，実験的・構成論的に解明することを試
みる．

A02：動的環境における感覚・運動連関の予期適応

運動学習において経験する環境の順序や学習者の内部状
態（意識レベル，情動，性格）の文脈と，獲得される内部
モデルの関係を実験的に解析し，未知環境に予期適応する
メカニズムを明らかにすることを試みる．

II. 班構成

A班は 2つの計画班と 7つの公募班から構成されている．
各研究班の研究課題名は次のとおりである．

1) 計画班 A01-01 伊藤宏司（東京工業大学）
未知環境下における随意運動発現・調節の脳内機構の
解明

2) 計画班 A01-02 近藤敏之（東京農工大学）
動的環境における感覚・運動連関の予期適応

3) 公募班 A01-11 松島俊也（北海道大学）
即時利益率の計算アルゴリズム

4) 公募班 A01-12 小池康晴（東京工業大学）
視覚と触覚に関する環境情報の不一致を利用した学習
と制御モデルに関する研究．

5) 公募班 A01-13 小川正（京都大学）
未知環境下における意義情報の抽出と知識の確立過程

6) 公募班 A01-14 沢田康次（東北工業大学）
先行制御による動的適応メカニズム

7) 公募班 A01-15 村田哲（近畿大学）
自己認識に関わるミラーニューロンシステム

8) 公募班 A01-16 稲邑哲也（国立情報学研究所）
マルチモーダルミラーニューロンモデルによる未知環
境下での行動想起・誘発機構

9) 公募班 A01-17 谷 淳（理化学研究所）
探索運動を介した認知カテゴリー形成ダイナミクスの
構成論的研究

III. 研究成果

各研究班の研究成果は，個々の報告で詳しく述べられて
いるので，ここでは，平成 20年度に行われた計画班の研究
成果をピックアップして概要を述べる．

A. 力場環境下における内部モデル制御とインピーダンス制
御の協調機構（A01-01 伊藤宏司，東京工業大学）

対象物操作や道具操作など，外力が加わる環境下で腕運
動を行う際には，人間の中枢神経系は，内部モデルによる
制御と腕インピーダンスによる制御をフィードフォワード
的に協調させる必要がある．近年，生体運動制御・計算論的
神経科学の分野では，到達運動中の人間の手先に負荷を加
える実験によって，外部負荷に対する腕運動の適応プロセ
スが詳細に調べられてきた．しかしながら，未だ，上記 2つ
の制御戦略（内部モデル制御とインピーダンス制御）を協
調させるメカニズムは明らかにされていない．本研究では，
従来研究で用いられた 2つの力場（速度依存力場 V と位置
依存力場 P）を足し合わせて合成力場V + P を作り，この
力場環境における人間の 2 点間到達運動学習を解析した．
実験の結果，被験者は力場 V + P に関する正確な内部モ

デルを学習しておらず，腕インピーダンスによる制御を主
要な補償法として適応していることを確認した．本実験よ
り，運動中に負荷の向きが逆転するような複雑な時間変化
パターンの環境下では，人間は，内部モデル制御を用いる
代わりに腕インピーダンスによる制御を使用するケースが
あることがわかる．すなわち，負荷の時間変化パターンの
複雑さに応じて，2つの制御戦略の協調の仕方が変化する．
今後は，中枢神経系が両制御戦略を協調させる過程のシス
テムモデルを構築する予定である．

B. 相反する視覚運動変換の同時学習（A01-02 近藤敏之，東
京農工大学）

我々は外界の脳内表象（内部モデル）に基づいて環境を認
知するとともに適切な運動を生成することができる．この
内部モデルは生後の知覚運動経験により獲得されるが，そ
の獲得過程は，経験の順序や学習者の内部状態（意識レベ
ル，情動，性格）の文脈に大きく影響されることが知られ
ている．
たとえば，相反する二種類の運動課題を同時学習させる

状況において，試行前に各課題と対応する色手がかり（文
脈情報）を与えることは，異なる内部モデルを同時獲得す
ることに一定の効果があることや，各課題を交互に経験さ
せた場合とランダムに経験させた場合とでは，後者の方が
高い学習効果を示すことが報告されている．ここで，試行
前に文脈情報を与えることは，学習者に環境の変化を陽に
意識させるため，異なる内部モデルを同時学習する上で一
定の効果があると推察される．しかしながら，ランダムな
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順に経験させることが，交互に経験させる場合と比べて何
故有意に学習効果を高めたのかという点については，依然
として明瞭な説明がなされていない．
我々はこの現象の説明として，ランダム提示条件では同

じ課題が連続する期待値が二回となり，直前の試行結果を
参考にした運動学習の機会が与えられることによって学習
効果が向上するという仮説を立て，相反する運動課題（90
度回転／- 90度回転マウス）を同時学習させる状況におい
て，二回ごと交互に学習するという条件を追加して，先の 2
条件との比較を行った．その結果，同じ環境を連続して経
験する機会を与えることは，同時学習に寄与すること，及
びランダムに経験することが交互に経験することと比べ依
然として学習効果が高いことを明らかにした．

IV. 班会議他

• 第 1回班会議（A・D班合同班会議）
日時：2008年 7月 23日 (水) 13:00–17:30
会場：北海道大学電子科学研究所 2階講堂
出席者：班メンバー他，合計 30名
話題提供：

1) 衝動性を統制するもの—利潤率原則を超えて— (松
島俊也，北海道大学)

2) ボールキャッチングにおける気づき— (小池康晴，
東京工業大学)

3) 先行運動性を可能にする必要条件 (沢田康次，東
北工業大学)

• The 2008 IEEE/RSJ International Conference on Intelli-
gent Robots and Systems (IROS2008)における Full Day
Workshop企画
日時：2008年 9月 26日 (金) 9:00–18:00
会場：Acropolis Convention Center, Nice, France
出席者：50名
計画班の伊藤・近藤が中心となって，IROS2008併設の
国際Workshopを企画した．同Workshopは終日開催さ
れ計 12件の発表があった．午前中には A班の研究に
関係が深い，University of Genovaの Pietro G. Morasso
教授とMcGill Universityの David Ostry教授に招待講
演をお願いした．

1) Internal Model Control and Impedance Control in
Human Voluntary Movements (Koji Ito, Tokyo In-
stitute of Technology)

2) Effect of Successive Trials during Simultaneous
Learning of Conflicting Visuomotor Transformation
Tasks (Toshiyuki Kondo, Tokyo University of Agri-
culture and Technology)

3) Bimanual interactions in humans and humanoid
robots (Pietro G. Morasso, University of Genova)

4) Specificity of Motor Learning (David Ostry, McGill
University)
他 8件

• 第 2回班会議
日時：2008年 11月 6日 (木) 13:00– 7日 (金) 15:30

会場：国立情報学研究所学術総合センター 1208会議室
出席者：班メンバー他，合計 30名
話題提供：

1) 視覚運動学習と内因性バイアス (近藤敏之，東京
農工大学)

2) 力場環境下における内部モデル制御とインピーダ
ンス制御 (登美直樹，東京工業大学)

3) 筋活動・運動方向に基づいて修飾される両指間相
互作用 (櫻田武，東京工業大学)

4) 視覚と触覚の感覚統合について (小池康晴，東京
工業大学)

5) F5と AIP野の手操作関連ニューロンの情報量解
析 (村田哲，近畿大学)

6) 行為・運動学習に伴う機能的階層性の発現につい
て (谷淳，理化学研究所)

7) [招待講演] 脳の数理：情報処理・意志決定・学習
(中原裕之，理化学研究所)

8) 複数の距離センサを持つ移動ロボットの環境形状
認識 (郷古学，東京工業大学)

9) ヒューマノイドロボット間の対話に基づく感覚運
動パターンの抽象化空間の適応的獲得 (稲邑哲也，
国立情報学研究所)

10) 機能的電気刺激 (FES)による脚運動野における事
象関連脱同期 (ERD)への影響 (高橋光，東京工業
大学)

11) [招待講演]環境の不確かさに対する脳情報処理 (井
沢淳，Johns Hopkins University)

12) リスク感受性選択—階層ベイズモデルを用いた解
析—(川森愛，北海道大学)

13) 競争採餌は衝動性を亢進する (松島俊也，北海道
大学)

14) 視覚的注意の神経機構 (小川正，京都大学)
15) 追従運動におけるリズム生成の条件 (沢田康次，東

北工業大学)

• 計測自動制御学会システムインテグレーション部門学
術講演会 (SICE-SI2008)における移動知オーガナイズ
ドセッション
日時：2008年 12月 5日 10:00–12:00
会場：長良川国際会議場
出席者：40名
テーマ：身体・脳・環境の相互作用により適応的運動
機能の発現
発表件数：8件
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I. はじめに 

初めて触れる道具の操作や鏡に映った絵をなぞるなど，

我々はそれまでに経験したことがないダイナミクスやキネマ

ティクスの変換を持つ外部環境であっても，能動的な運動と

それに基づく感覚フィードバックの受容を繰り返すことによ

って，適切な運動が可能になる．そして，この知覚運動経験

の結果として，我々の脳内には状況に応じて適切な運動指令

を生成するための感覚運動連関が内部モデルとして獲得され

る．しかしながら，我々を取り巻く外部世界は複数のダイナ

ミクスやキネマティクス変換が複雑に合成された無限定環境

であり，その変化に頑健な内部モデルが脳内でどのように表

象されているかという問題については，依然として明瞭な説

明がなされていない． 
A01-01班は未知環境における到達運動学習および両指の協

調運動課題を用いて運動適応の脳内機構の解明に取り組んで

いる．また，運動学習に関する知見に基づき，脳卒中患者の

運動機能再建を目的としたリハビリテーションシステムの開

発を行っている．本稿では，本年度に我々が取り組んだ各研

究について紹介する． 

II. 力場環境下における内部モデル制御とインピーダ

ンス制御の協調機構 

対象物操作や道具操作など，外力が加わる環境下で腕運動

を行う際には，人間の中枢神経系は，内部モデルによる制御

と腕インピーダンスによる制御をフィードフォワード的に協

調させる必要がある．近年，生体運動制御・計算論的神経科

学の分野では，到達運動中の人間の手先に負荷を加える実験

によって，外部負荷に対する腕運動の適応プロセスが詳細に

調べられてきた[1][2]．しかしながら，未だ，上記2つの制御

戦略（内部モデル制御とインピーダンス制御）の協調メカニ

ズムについては明らかにされていない． 

そこで本研究では，従来研究で用いられた回転性の速度依

存力場(V)と位置依存力場(P)の2つの力場を線形に足し合わ

せた合成力場(V+P)を作成し，これに対する人間の2点間到達

運動学習を解析した．その結果，被験者は合成力場に関する

正確な内部モデルを学習しておらず，腕インピーダンスによ

る制御を主要な補償法として適応していることを確認した

[3]． 

A. 実験設定 
学生15名を被験者とし，右腕による水平面内の2点間到達運

動を実験課題とした．実験装置としてFig.1(a)に示す2次元マニ

ピュランダムを用いた．被験者は前方のスクリーンを見 

V+P                  V

Board

Target

x

y

Start

Screen

Manipulandum

Cursor

x [m]

y 
[m

]

≒ -13.75N≒ 13.75N

-0.05 0 0.05

0

0.05

0.1

0.15

-0.05 0 0.05

0

0.05

0.1

0.15

x [m]

y 
[m

]

Start

Target

≒ -20N

 
(a) Robotic manipulandum            (b) Force fields 

 
Fig.1 Experimental setup 

 
ながら，右腕を開始点から目標点に向かって動かす課題(2点

間到達運動)をくり返し行った．運動距離0.125m，運動方向は

8方向，目標運動時間は300±50msとした． 

運動中の被験者の手先には，マニピュランダムによって負

荷を加えた．これを力場と呼ぶ．本実験では，次の2種類の力

場を用いた． 

 
V ：     xBF &=                                   （１） 

 
V+P：    KxxBF += &                     （２） 

 
x（x=[x,y]T）は作業空間における手先位置，F（F=[Fｘ,Fｙ]T）

は力場が生成する力ベクトルを表す．B，K は係数行列であり，

B=[0 -25;25 0]，K=[0 110;-110 0]とした．(1)式は被験者の手先

速度に比例して負荷を生成する速度依存力場 V，(2)式は被験

者の手先速度及び手先位置に比例して負荷を生成する合成力

場 V+P である．各力場が生成する負荷パターンを Fig.1(b)に
示す．力場 V+P の場合，運動中に腕に加わる負荷の向きが逆

転する． 
実験では被験者を 2 グループに分けた．まず，各グループ

が無負荷環境下（Null）で到達運動を十分に練習した後（200
試行），グループ 1 は合成力場 V+P，グループ 2 は速度依存力

場 V の学習を行った（200 試行）． 

B. 実験結果と考察 
 Fig.2(a)は，各力場学習時の学習初期（Before learning）

と学習後期（After learning）の被験者の典型的な手先軌道

である．破線が学習前の軌道，実線が学習後の軌道を表す．

図より，学習前には，各被験者ともに力場の生成する負荷の

影響で直線的な到達運動が実現できない．学習後には，いず

れの力場においても手先軌道が直線的になることが確認でき

る． 

伊藤宏司 郷古 学（東京工業大学） 

感覚・運動連関の実時間拘束ダイナミクスの構成論的理解 
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5cm

V+P V V+P V  
(a) Before and after learning          (b) After effects 

 
Fig.2 Hand trajectories 

 

 
(a) V+P              (b) V 

 
Fig.3 EMG 

 

Fig.2(b)は，アフターエフェクト試行（学習直後に行った

Null試行）時の被験者の典型的な手先軌道である．力場V学習

者の手先軌道は力場の生成する負荷と反対方向に湾曲してお

り，あらかじめ負荷の向きを予測して，それを打ち消す向き

に運動を生成していることがわかる．一方，V+P学習者の手先

軌道はほとんど湾曲していない．したがって，V+P学習者は事

前に負荷の向きを予測し，それを打ち消すような制御（内部

モデル制御）を行っていないといえる． 

Fig.3は，各力場学習後の被験者のEMG（上腕二頭筋と上腕

三頭筋）の活動パターンの一例である，運動方向はy軸方向で

ある．V+P学習者の場合，運動中に上腕二頭筋と上腕三頭筋が

同時活性している．したがって，V+P学習者は，内部モデル制

御を用いる代わりに，腕インピーダンスを高めることで負荷

を補償していることがわかる（インピーダンス制御を行って

いる）．以上述べたそれぞれの実験結果は，各グループ間に

統計的有意差がみられた． 

本実験より，運動中に負荷の向きが逆転するような複雑な

時間変化パターンの環境下では，人間は，内部モデル制御を

用いる代わりに腕インピーダンスによる制御を使用するケー

スがあることがわかる．この結果より，負荷の時間変化パタ

ーンの複雑さに応じて，2つの制御戦略の協調の仕方が変化す

ることが示唆される．今後は，両制御戦略の協調メカニズム

を考慮した到達運動に関する計算モデルを構築する予定であ

る． 

III. 両側運動に関わる基準座標系 

人間の脳は左右の半球に分かれており，それぞれの半球は

対側の身体を主に制御している．このような制御系を持ちつ

つ人間は両側の身体を巧みに動かすことが出来る．両側運動

制御に関するこれまでの先行研究から以下のような事実が知

られている． 
①脳梁などに代表される神経接続により，片側の半球にお

ける情報が対側の半球に影響を与えるといった左右制御系間

の相互作用が生じる．②脳半球間相互作用が両側運動のリズ

ムの安定性に関わる要因となる．③両側運動のリズムの安定

性は左右対称性（左右の相対的な筋活動パターン）などに依

存して変化する特性を持っており，左右対称な運動において

はリズムが比較的安定的である． 
左右制御系間相互作用に関するこのような知見に対し，具

体的なメカニズムは未だ解明されていない．そこで本研究で

は，両示指による協調運動課題を用いて，運動リズムの安定

性に関わるとされる脳半球間相互作用のメカニズムの解明を

試みた．  

A. 実験設定 
本研究では，どのような基準（座標系）に基づいて脳内の

相互作用が調節され，両側運動の安定特性が決定づけられて

いるかを検証した．具体的に着目した座標系としては,従来か

ら着目されてきた，筋活動を表現する内部座標系に加え，身

体の運動方向などを表現する外部座標系にも着目した．つま

り，両側運動の相互作用と左右対称・非対称あるいは左右運

動方向の一致・不一致との関係を検証した． 

以上二つの座標系の関与を検証するためFig.4に示す4条件

を設定した．課題は両示指によるリズミックな曲げ伸ばし運

動とした．被験者は運動中あるタイミングで随意的に右示指

のみ振幅を変化させる．左示指に関しては常に一定の振幅を

維持することが目標とされている．このような課題において，

右示指振幅の随意的に変化させた際に，無意識的な左示指振

幅の変化が観察される．この左示指応答を左右制御系間の相

互作用による結果と見なし，各条件において評価した[4]． 
 

 
 
Fig.4 Relative phase between both fingers based on intrinsic and 
extrinsic coordinate frame 
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Fig.5 Interaction strength (A) and coordination stability (B) of each 
condition. 
 

B. 実験結果と考察 
Fig.5Aに右示指振幅変化時に生じる左示指の応答強度を示

す．値は右示指の振幅変化量で正規化したものを示している．

結果から，Fig.4における条件4以外の条件において強く左示指

運動が影響を受けていることが分かる．条件1および2に関し

ては同時刻に左右同じ筋を用いた対称運動であり，カップリ

ングの強い運動であるという従来研究の知見に一致する．一

方で，条件3は非対称な運動であるにもかかわらず，対称運動

と同等の相互作用が観察された．つまりこれらの結果は，内

部座標系における運動の対称性のみでは説明ができず，外部

座標系で定義された運動方向も両側運動制御において相互作

用を調節する基準となっていることを示唆している． 

対側運動に影響を与えるということは，何かしらの強い脳

半球間相互作用が働いているということである．この相互作

用は左右制御系における情報の共有化によって生じていると

すると，条件1と2では用いる筋が同じであるため，左右制御

系からは同等の運動指令が出力される．また，条件1と3では

運動方向が一致しているため，左右制御系は外部空間におい

て同じ空間的情報で運動計画を行うこととなる．このような

同じ情報が左右制御系に存在する場合には半球間で情報を共

有し，脳の処理負担を軽減していると考えられる．先行研究

においても，両側運動時には左右非対称な脳活動がイメージ

ング研究により報告されている．今回の結果はこのような機

能的な情報処理メカニズムが複数の座標系に基づいて働いて

いる示唆として期待される． 

一方で，この相互作用が運動の安定性に寄与するのであれ

ば，安定性も同様に両座標系に関与した特性を示すはずであ

る．Fig.5Bにその結果を示す．値は運動中における左右位相差

の標準偏差を示しており，数値が高いほど安定性が低いこと

を示している．解析の結果，運動の安定性は筋活動の対称性

のみに依存することが明らかとなった．特に条件3は相互作用

が強いにもかかわらず，安定性は他の条件に比べて相対的に

低い結果となった．つまり，先に述べた二つの座標系で定義

される相互作用は脳機能として別の処理過程によって生じて

いる可能性が高い．一つの可能性としては，相互作用が脳の

情報処理過程の中で多段階的に生じ，外部座標系は運動計画

など上位の情報処理に関わるのに対し，内部座標系は運動指

令など下位の情報処理に関わることが考えられる． 

 今後はより具体的な脳機能を同定するためfMRIによる検証

を行っていく．先行研究では両側運動制御に関わる領野とし

て補足運動野や一次運動野などが議論されている．これらの

領野は半球間の接続が強いことも示唆されており，本研究に

おける相互作用にも重要な領野と考えられる．各領野におけ

る半球間接続がどのような役割を持つか明らかにしていく． 

IV. 脳波(EEG)と電気刺激(FES)による運動機能再建手

法の開発 

脳卒中からの運動機能再建に対して，運動学習の視点から，

随意運動の反復による脳神経回路再建・強化手法が注目を集

めている．本研究では，運動関連領野に生起される患者の運

動意図を脳波の一つである事象関連脱同期(ERD)から抽出し，

FESにより当該筋群を駆動させ，体性感覚をフィードバックさ

せるシステムの構築を目指している(Fig.6)．本手法により，

随意的な運動を模倣した運動指令-感覚フィードバックの閉

ループが脳内に形成されることが期待される． 

これまでの研究により，ERDは事前の運動想起訓練なしでは

出現が困難であることが知られている．そのため，提案手法

を実現するためには，まず短期間での訓練効果を確認する必

要がある．また，FESによる感覚フィードバックがERDへと及

ぼす影響についても確認しなくてはならない．本研究では，

健常者を用いた実験により，運動想起訓練によるERD出現の変

化およびFES感覚フィードバックによるERDへの影響について

の確認を行った． 

A. 実験設定 
運動想起訓練は，10名の健常者で実験を行った．訓練は被

験者に運動想起をさせ，その際のERD検出の有無を，スクリ

ーン上のカーソルでリアルタイムに知らせるというものであ

る．この訓練を1日1時間，3日間連続で行った．１日の最後に

運動想起有無時の脳波をカーソル提示がない状態で取得し，

訓練効果の評価として使用した[5]． 
FESによる感覚フィードバックの影響を調べる実験では，

健常者(17名)の両脚の大腿四頭筋群にFESを印加し，脳波の反

応を調べた．実験では，被験者の膝が30度伸展する場合(FES 
normal)を基準に，その強さの1/3の値(FES 1/3)および，30度伸

展する強度において，脚を固定した場合(leg fixed)，固定しな

い場合(leg free)を比較した．これらの各条件を比較すること

により，筋，腱，関節，皮膚の各感覚の影響度を調べた[6]． 
 

 
 

Fig.6 EEG-FES system for stroke patients 

13



  

各実験の評価方法として，運動想起訓練の場合は，運動想起

有り・無しの際の脳波をそれぞれ x 群， y 群に分け，以下

に示す 2r 値を算出した． 
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ここで yx nn , は，それぞれ x 群， y 群のデータ数である． 

2r が大きい場合 (各群の郡内分散が小さく，群間分散が大き

い)，ERDの生起していると考える． 

FESによる影響に関する実験においても， FES印加有り・無

しの際の脳波データを x 群， y 群に分け，同様に 2r 値を算

出した． 
 

B. 実験結果と考察 

運動想起訓練による 2r 値の変化をFig.7に示す．これより， 
3日間という短期間の運動想起訓練であっても，ERD出現に効

果があることを確認することができる．この結果から，事前

に脳卒中患者に対しても訓練を行うことで，より明確に運動

意図を抽出できることが期待できる． 
また，FESの影響については，FESの強度を通常(FES normal)

と1/3にした場合(FES 1/3)，および脚固定しない場合(leg free)
と固定した場合(leg fixed)双方において，有意差が認められた

(Fig.8)．この結果は，筋および関節感覚が主に運動野付近の

ERD生起に寄与していることを示唆する． 
この結果から，運動野付近の脳波(ERD)から運動意図を識別

し，そのタイミングに合わせてFESにより体性感覚をフィー

ドバックする提案システムが有効に働く可能性が示唆された． 
 

 
 
Fig.7 Imagery training effect( 2r value：10 subjects’ average and 
variance) 

 

 
Fig.8  FES effect for ERD( 2r value：17 subjects’ average and 
variance) 

V. おわりに 

本稿では，本年度A01-01班で実施した三つの研究事例（力場

環境下における内部モデル制御とインピーダンス制御の協調

機構，両側運動に関わる基準座標系，脳波(EEG)と電気刺激

(FES)による運動機能再建手法の開発）について簡潔に述べた．

今後も引き続き研究を進め，環境認知と運動適応の脳内機構

の構成論的解明を目指す．また，IV章で紹介したリハビリテ

ーションシステムに関して，実際の脳卒中患者への適用と，

効果の検証を予定している． 
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動的環境における感覚・運動連関の予期適応

東京農工大学大学院共生科学技術研究院
近藤 敏之

I. はじめに

道具を操作したり，鏡に映った線画をなぞるなど，我々は
過去に経験したことが無い未知の環境であっても，能動的
な試行を繰り返すことによって適応することができる．そ
してこの運動学習の結果，我々の脳には，状況に応じて適
切な運動指令を生成するための感覚運動連関が内部モデル
(internal model)として獲得されると考えられている．これ
までに，回転粘性力場下の到達運動や回転マウスの操作な
ど，外部環境の動力学や運動学の特性を仮想的に変更した
環境の下で，様々な運動学習の心理物理実験が行われ，内
部モデルの獲得過程やその神経機構にまつわる数多くの研
究報告がなされている [1]．
たとえば，Shadmehrらは，回転粘性力場（手先速度に比

例した大きさの外力が，手先速度方向とは一定角度回転さ
せた方向に加わる動的環境）下における上肢到達運動学習
実験を行い，手先外力の影響を補償する内部モデルの形成
過程を調べている [2]．また，今水らは，座標系に回転変換
を施したデジタイザを用いて被験者に追跡課題学習を行わ
せ，運動中の脳活動を f-MRIで計測した結果，学習の前後
で小脳の賦活パターンに有意な差が見られることから，小
脳に視覚運動共応の内部モデルが形成される可能性を報告
している [3], [4]．
このような運動学習の心理物理実験において，先に獲得

された運動技能 (motor skill)が後段の運動学習に与える影
響は，学習心理学の分野では転移 (transfer)として知られる
現象であり，既学習の運動技能を汎化することによって試
行錯誤を低減し適応を促進するなど，機械学習の観点から
も非常に興味深い [10]．特に，運動学習を阻害する負の転
移 (negative transfer) は干渉 (interference) と呼ばれている．
Krakauerらは，今水らと同様なデジタイザを用いて，被験
者に相反する幾何回転変換（30度または-30度回転）の下で
到達運動学習を連続して行わせたところ，相反する回転変
換を同日中に訓練した被験者群は，干渉のため運動技能が
保持されなかったと報告している [5]．また，Karnielらは，
試行ごとに特性が逆転する二つの回転粘性フォースフィー
ルドの下で到達運動を繰り返し行わせたところ，やはり被
験者は二つの環境を同時に学習することができなかったと
報告している [6]．
これに対し，大須らは，Karnielらと同種の相反する回転

粘性力場を用いた同時学習実験において，運動開始前に各
力場の特性と関連づけた文脈手がかり（色や形などの視覚
刺激，音声などの聴覚刺激）を与えるという条件の下で，い
ずれかの力場をランダムな順に提示して被験者に経験させ
た結果，相反する二つの環境を同時に学習させることがで
きたと報告している [7], [8]．ここで，試行前に文脈手がか
りによって次に提示される環境（力場）の情報を与えるこ
とは，学習者に色と環境の対応関係を陽に意識させるため，
異なる内部モデルを同時に学習する上で，あらかじめ内部
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]
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mouse

flat table

high back chair
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tablet

Fig. 1. Experimental setup.

モデルを切り替える効果があると推察される．しかしなが
ら，ランダムな順に経験することが，交互に学習すること
よりも相反課題の同時学習になぜ有効であるのかは依然と
して不明瞭なままであった．
これに対し我々は，同じ環境（すなわち同じ回転変換）が

連続して提示される平均回数（あるいは環境が切り替わる
頻度）に着目した．1回ごと交互の学習条件では，同じ環境
を連続して経験する機会は一切与えられず，直前の試行の
結果を反省して学習することができないが，ランダム条件
の場合には，同じ環境が平均 2回連続して提示される．も
しこの同一環境の期待連続回数が同時学習を可能とする主
要因であれば，交互学習条件であっても，条件を整えるこ
とで相反課題の同時学習は可能と考えられる．そこで本研
究では，被験者を (1) 1回ごと交互 (ALT1)，(2) 2回ごと交
互 (ALT2)，(3) ランダム (RAND)の 3群に分け，相反する
回転変換を施した二種類の回転マウスを用いて到達運動学
習実験を行い，上記仮説の妥当性の検証を試みた．

II. 実験方法

A. 被験者

本実験は，コンピュータマウスを日常的に右手で使用す
る 12名の被験者（男性 8名，女性 4名，年齢 21.0±2.0歳）
の協力の下に行われた．各被験者にはあらかじめ実験目的
以外のすべての実験手順について口頭で説明し，書面にて
同意を得た上で実験を実施した．

B. 実験設定

図 1に本実験の設定を模式的に示す．被験者は高さが調節
可能な背もたれのある椅子に深く腰かけ，マウスカーソルの
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移動速度を普段使用している程度に調節した．被験者の前方
正面には，マウスカーソル (cursor)とターゲット (target)を
表示するための液晶ディスプレイ（Hewlett-Packard社製 20
インチ LCDモニタ, hp2035）を設置した．被験者とディス
プレイの距離はおよそ 600mmであった．被験者の右前方に
は，カーソルを操作するためのPCタブレット用コンピュー
タマウス装置 (WACOM, PTZ-631W) 1を設置した．また，被
験者が作業領域を直接見ることができないように遮蔽板を
立てた．
実験中，黒い背景のディスプレイには，被験者が操作す

るカーソル（直径約 4mmの白色の円）とターゲット（一辺
が約 6.5mmの緑色の正方形）が表示される．ターゲットは，
ディスプレイ中央のカーソル初期位置から100mmの距離に
ある同心円上の 8つの候補位置（鉛直上向きを基準として，
右回りに 0°, 45°, 90°, 135°, 180°, 225°, 270°, 315°
の位置）から，試行ごとにランダムに選択・表示される．被
験者にはターゲットが出現後，カーソルをできるだけ速く，
まっすぐにターゲットに到達させるように指示を行った．
本実験では，マウスの位置 (x, y) とカーソルの位置

(Xc, Yc)の間に，次式に示す回転変換を施した．

(
Xc

Yc

)
= κ

(
cos θ sin θ

− sin θ cos θ

) (
x
y

)
(1)

ここでκはマウスの速度係数，θは回転変換の角度である．本
実験では，時計回りに 90度回転 (CW90)，回転なし (NULL)，
反時計回りに 90度回転 (CCW90)，の計三種類の回転変換
を用いた．
すべての被験者は，実験開始前に NULLの環境で試行を

繰り返し経験し，実験手順に習熟した状態から同時学習実
験を開始した．
同時学習実験における各試行は，次のような手続きにて

行われた (Fig. 2)．

1) 被験者はマウスデバイスをタブレットの中心へ移動さ
せる．

2) 被験者のマウスクリックと同時に，ディスプレイの背
景色を 1秒間だけ次試行の回転変換と関連する色（青
(#000080)：CW90，赤 (#800000)：CCW90）に変更し
た後，黒色にリセットする．

3) 背景色が黒色に戻った 1秒後，カーソルとターゲット
を表示する．

4) 被験者はターゲットが表示されると同時にマウスを操
作してカーソルをターゲットに到達させる．

5) 被験者がカーソルをターゲットに到達させると，マウ
スをタブレットの中心へ戻すことを促す指示が画面上
に表示される．

6) 上記 1～5を 1試行と呼び，これを一定回数繰り返す．

本実験では 32試行を 1セットとし，各セット中，8箇所
のターゲット位置候補がランダムな順に各々4回ずつ表示さ
れるようにした．ただし，同じ位置のターゲットが連続し
て提示されることが無いように制約した．また，疲労の蓄
積を防ぐため，各セット間には 90秒の休憩を入れた．

1PC タブレット用のマウスは，通常の光学式マウスとは異なり，マウス
自体を回転させても，カーソルの運動方向には影響しない．

target

cursor

ψ
φ(l)

(Xg, Yg)

(Xc(l), Yc(l))

(Xc(0), Yc(0))

initial position

Fig. 3. Directional error criterion.

C. 運動の評価

先にも述べたように，被験者には，ターゲット出現後，カー
ソルをできるだけ速く，まっすぐにターゲットに到達させ
るように指示した．各被験者の運動を定量的に評価するた
め，到達に要した時間Tiに加え，Fig.3に示すように，カー
ソルの運動方向 φ(l)と初期位置から見たターゲット方向 ψ
の方向誤差の絶対値を，ターゲットに到達するまでに要し
た時間で積算した値 Ei を計測した．

Ei =
Li∑
l=1

|φ(l) − ψ| ,

ψ = arctan
[
Yg − Yc(0)
Xg −Xc(0)

]
,

φ(l) = arctan
[
Yc(l) − Yc(0)
Xc(l) −Xc(0)

]
,

ここで Xg と Yg はターゲットの位置，Xc(l)と Yc(l)は時
刻 lのカーソル位置である (Fig. 3)．したがって，Xc(0)と
Yc(0)はカーソルの初期位置となる．Liは i回目の試行にお
ける到達時間である．

D. 訓練手順

同時学習実験では，相反する回転変換（CW90とCCW90）
のいずれか一方が，各被験者群ごとに異なるスケジュール
で提示された．ただし，各セット内における各回転変換の
総経験回数は，被験者群間で同一になるように調整された．
各被験者は Table Iに示す 3つの被験者群のひとつに無作為
に割り当てられた．ここで ALT1は 1回ごと交互提示条件
(N = 4)，ALT2は 2回ごと交互提示条件 (N = 4)，RAND
はランダム提示条件 (N = 4)である．
訓練は，90分間の休憩を挟んで前後半 10セット（各 320

試行）ずつ，計 640回実施した．
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CW90

CCW90

target ON

visual cue

reaching

time

blackout

1 sec.

1 sec.

Fig. 2. Procedure of a trial.

TABLE I

TRAINING PROCEDURE OF THE EXPERIMENT.

ALT1 ALT2 RAND
(N = 4) (N = 4) (N = 4)

first half alternating alternating random
(1st-10th) (trial by trial) (every two trials)
rest 90 min.
second half alternating alternating random
(11th-20th) (trial by trial) (every two trials)

III. 実験結果及び考察

A. 基準評価値

被験者間で評価値を比較できるようにするため，すべての
被験者は同時学習実験の開始前にNULL環境の下で 1セッ
ト分の試行を行い，計測された評価値から，次式のように
基準評価値 (ĒBSL

i ) を算出した．

ĒBSL =
NS∑
i=1

EBSL
i /TBSL

i

NS
.

ここでNS は 1セット内の試行回数（すなわち 32）である．
この基準評価値を各被験者群間で分散分析した結果を Fig. 4
に示す (F2,9 = 0.695, p = 0.524)．この結果から，訓練開始
前には各被験者群間の評価値には有意差は見られないこと
が確認できる．

Fig. 4. Baseline performances of each group of subjects. The accumulated
directional errors measured in a NULL set were divided by the corresponding
reaching time, and the normalized directional errors were averaged across
trials. ANOVA revealed no significant differences among the groups (F2,9 =
0.695, p = 0.524).

B. 学習性能の評価

各試行の評価値 (Ei)を基準評価値 (ĒBSL) で正規化した
誤差指標Ri(= Ei/Ē

BSL)を被験者ごとに算出し，訓練条件
の違いによる学習性能の比較評価を試みる．
学習条件の効果を検証するために，訓練の最初と最後の

5セットの誤差指標について，平均と標準偏差を比較した結
果を Fig. 5に示す．
分散分析の結果，すべての被験者群内において，学習の前

後および回転変換の違いに関して，誤差指標に有意差が認め
られた（ALT1 (CW90: F1,38 = 5.95，p = 0.0195; CCW90:
F1,38 = 6.01，p = 0.0190)，ALT2 (CW90: F1,38 = 36.2，
p < 0.001; CCW90: F1,38 = 13.8，p < 0.001), RAND
(CW90: F1,38 = 23.3，p < 0.001; CCW90: F1,38 = 22.7，
p < 0.001）.

C. 訓練条件の違いの評価

被験者群間の観点から実験結果を分析した結果を Fig. 6
に示す．同図より，各回転変換において，最初の 5セット
の誤差指標には，すべての被験者群間に有意差が無いこと
が見て取れる（CW90: F2,57 = 2.58，p = 0.0844; CCW90:
F2,57 = 2.68，p = 0.0770）．
一方，最後の 5セットの誤差指標には，各回転変換とも

に被験者群間に有意差が見られた（CW90: F2,57 = 7.73，
p = 0.00107; CCW90: F2,57 = 6.31，p = 0.00334）．そこ
で，Bonferroni-Dunnの補正法を用いて多重比較を行ったと
ころ，二つの回転変換ともに，RAND条件とその他の条件
（すなわち ALT1および ALT2条件）の間に有意差が認めら
れた（CW90 (ALT1vs.ALT2: p = 0.0948，ALT1vs.RAND:
p = 0.00161，ALT2vs.RAND: p = 0.00554)，CCW90
(ALT1vs.ALT2: p = 0.212，ALT1vs.RAND: p = 0.00506，
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Fig. 6. Change in the average error rates between the first and last five sets under the three training conditions. (Left: averaged across CW90 trials. Right:
averaged across CCW90 trials)

Fig. 5. Comparison of the error rates averaged within CW90 (or CCW90)
trials between the first and last five training sets for each training group (a:
ALT1 group, b: ALT2 group, and c: RAND group).

ALT2vs.RAND: p = 0.000733)）．ただし，ここでの有意水
準は p = 0.0167(= 0.05/3)である．

IV. おわりに

相反する 2つの視覚運動課題を被験者に同時学習させる
際，ランダムな順に経験させることが効果的であることが
先行研究により報告されているが，その理由は明確には説
明されていない．本研究では，同じ環境（課題）が連続して
提示される平均回数（あるいは環境が切り替わる頻度）に
着目し，交互学習条件であっても，条件を整えることでラ
ンダム学習条件と同程度に相反課題の同時学習は可能であ
る，という仮説を立て，実験的にこの仮説の検証を試みた．

ALT1（1回ごと交互学習条件）と ALT2（2回ごと交互学
習条件）を比較した結果から，試行が連続することは同時
学習に対して若干の正の影響を与える可能性も捨てきれな
いが，有意な差異は認められなかった．一方，RAND（ラ
ンダム学習条件）は，他の二つの被験者群との間に有意差
が認められた．このことから，同じ環境が連続する頻度で

はなく，環境の提示順序が不規則で予測不能であることが
相反課題の同時学習に効果があることが確認された．
今後の課題としては，規則的ではあるが複雑なシーケン

スで環境を切替える条件とランダム条件の比較を行うこと
で，相反課題の同時学習において，長期的に環境を予測で
きることが本質的であるのか，同一環境の反復回数が様々
に変化することが本質的であるのかを明らかにすることを
試みる．また，ランダム条件時の文脈手がかりの提示時間
を長くすることで，被験者にタイムプレッシャー [9]がかか
らない状況をつくり，この条件の下でも依然としてランダ
ム学習に有意性があるかのを調べることにより，学習環境
に対する被験者の予期（構え）と学習効率の関係について
も明らかにしたい．
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Ⅰ．システム神経生態学 

 

Abstract—動物に心があるだろうか。哺乳類以外の動物に

も、われわれ人間の心と同じ内的な過程がるのだろうか。

この問いは不良に設定された課題として、長いあいだ問う

事自体が避けられてきた。しかし近年、鳥を対象とした認

知科学的研究により、彼らトリと我々ヒトには相似の認知

過程があることが示唆されるようになった。ここでは、ニ

ワトリのヒヨコを対象として採餌行動を調べた結果につい

て述べる。 進化的淘汰圧は、経済的に合理的な（すなわ

ち、利益の期待値を最大化する）行為者に対し有利に作用

するであろう。 この淘汰圧が心の構造を一意に規定する

なら、系統的に異なる動物の間にも相同の認知過程が生ま

れるだろう。この仮説の妥当性は、「動物の採餌は本当に

最適か」を問うことによって知り得る。この戦略のもとに

20年度は次のような一連の結果を得た。（1）選択のリスク

感受性を、報酬量の変動と報酬遅延の変動の二つの状況下

で比較した。量変動に対してはリスク回避が生じたのに対

し、遅延変動に対してはリスク選好が見いだされた。動的

に変わる餌状況とそれに対する選択の変化を、階層ベイズ

モデルを用いて解析した結果、量と遅延は独立の内部表現

を持つことが示唆された。（2）異時間選択課題における衝

動性が競争採餌によって亢進する現象を、個体の発達に即

して検討した。その結果、競争状況は自己制御性の発達を

抑制することが見いだされた。（現在、競争採餌による大

脳遺伝子発現の変化をDNAマイクロアレイ法により検討中

である。）（3）収益逓減を示す餌場からの離脱はポアソン

過程によって近似できることが判明した。離脱の決定は、

次の餌までの期待遅延（前向的時間知覚）にも、予期され

る餌量にもよらず、直近の過去の報酬履歴（逆向的時間知

覚）によってほぼ一意に決まっていた。さらに行動薬理実

験から、内側線条体のセロトニン系が逆向的時間知覚にも

関与していることを示す実験的根拠を得た。以上の結果か

ら、次の示唆を得た。 ①ヒヨコの採餌選択は多元的な評

価関数（報酬の量・遅延・リスクなど）の上に成り立って

いる。 ②直近の未来と過去の時間知覚はリンクしている。 

 

 
年、さまざまな動物の認知の比較研究が進展

した結果、ヒト以外の動物にも我々と同様の認

松島俊也、北海道大学・理学研究院・生命理学部門・行動知能学

研究室Ⅲ、〒060-0810 札幌市北区北10条西8丁目、電話・ファック

ス：011-706-3523、電子メール：matusima@mail.sci.hokudai.ac.jp 
 

知過程があることが示唆されるようになった。 
Pepperberg [1]はオウムもヒトの自然言語を用いてコ

ミュニケートする能力を備えていることを示した。

Clayton [2]はカケスの貯食行動の解析から、カケスが

エピソード様の記憶を持つと主張した。さらにEmery 
[3]はカケスが他個体の認知内容を推定して行動を選

び取っていることを示唆する結果を示した。いずれ

も豊富な実例によって、トリの知の世界をあぶりだ

すことに成功した。では、これらの例は「鳥にも我々

と同じ心がある」事を示すのだろうか？ 
「心」を実在論的に議論すれば、この問題は不良

設定にならざるを得ない。「未知数の数」が「連立

方程式の数」より多く、「解けない」のである。な

らば、リアリスティックな拘束条件をできる限り集

めれば良いだろう、という戦略が生まれる。 
本稿では、ヒヨコを対象として実験心理学的に統

制された行動研究を紹介する。その裏に隠れた採餌

行動の生態学的な背景とその神経基盤を関連させな

がら述べることにある。認知過程を生態学と神経科

学の二つの視点から見ることによって初めて「知の

進化」を厳格に議論する準備が整う、少ない仮定の

下に議論できる、と考えるからである。 
さまざまな系が同じ挙動を実現するため、収束す

る解を求めることは容易でない。神経基盤と矛盾し

ないか、生理学的に妥当か、これによって多くの可

能な解から妥当なものを絞り込む必要がある。同様

に、生態的な基盤と矛盾しないか、進化生物学的に

妥当かを吟味することによって、更なる拘束条件を

設定できる。本研究はそのような試み、システム神

経生態学（system neuro-ecology）の試論である。 
 

Ⅱ．最適採餌理論 

Charnov [4]は採餌行動（foraging behavior）を数理

的に厳格に議論することを目的として、実証可能な

二つのモデルを提唱した。一つは最適餌メニューモ

デル（optimal prey menu model）、もうひとつは最適

餌パッチ利用モデル（optimal patch use model）と呼

最適移動投資：即時利益率の計算アルゴリズム  

松島俊也 北海道大学・大学院理学研究院・生命理学部門 

近 

19



ばれる。いずれも動物が喪失機会（lost opportunity）
に対してどのように対処するか、を繰り込んだもの

である[5]。 
 

図１餌メニューモデルとパッチ利用モデル 
A 多種類の餌をランダムに探索する採餌者を考える。餌と

の遭遇はポアソン的である。ある餌に出会ったとき、これ

を採るべきか。採ると決めれば、その餌の処理に費やす時

間を失う。もし採らないと決めれば、処理時間を新たな探

索に振り向けることによって、より良い餌を得るかもしれ

ない。 
B １種類の餌が空間的にパッチをなして不均一に分布する

状況を考える。パッチとの遭遇はやはりポアソン的である

とする。パッチにたどりついて採餌を続けると、時間とと

もに資源が枯渇するため、即時利益率は逓減する。ある最

適値を超えて滞在を続ければ、移動時間と滞在時間の和に

対する利得、つまり長期利益率が劣化する。最適な行為者

は、利得の逓減率を微視的に検出して、離脱を決定すべき

である。 
 
現実の生態環境では、事情はさらに複雑である。

餌は空間的に不均一に分布して、餌パッチを形成し

ている。採餌者はパッチとパッチの間の空間を移動

し、ひとたび餌パッチにたどり着くとようやく餌に

ありつく。たどりついた直後の採餌効率は極めて高

い。しかし、採餌を続けるうちにパッチの餌密度は

徐々に低下するから、即時利益率は逓減せざるを得

ない。そのパッチの餌を食い尽くすまで採餌を続け

れば、滞在の喪失機会は著しく大きなものとなる。

だから、採餌者はある時点で（そのパッチにまだ餌

が残っているにもかかわらず）離脱すべきである。 
昆虫・鳥・魚など、多くの動物の実証的な研究に

よって、この二つのモデルは採餌決定をよく近似す

ることが示された。このような巨視的（molar）挙動

は種の違いを超えて普遍的であって、長期にわたる

平均利益率を最大化するものであった。では、この

巨視的挙動を実現するための微視的（molecular）な

認知過程は、進化的に保存されているだろうか。こ

れが本研究を貫く問題意識である。 
 

Ⅲ．選択理論 

 
鳥は飛ぶために航空力学を学ぶ必要がない。同様

に、最適採餌を実現するためには、生態学も経済学

も学ぶ必要がない。行為者のもつ認知的な過程は、

行為者を取り囲む世界について、正しくかつ完全な

表象を備える必要はないのである。ここでは、行為

者が真に備えるべき認知の、微視的過程に注目する。 
最適採餌を実現する行為者は、常に二者択一の選

択を迫られていることに、注意を喚起したい。つま

り、「小さくても近い餌」（目の前にある餌、直近

の未来に期待しうる餌）と、「遠くて大きい餌」（喪

失機会）との選択である。前者を採ることを「衝動

的選択」と呼び、後者を採ることを「自己制御選択」

と呼ぶ。人間の場合、未来に期待される報酬の時間

的割引率が１に近いため、「衝動」と「自己制御」

の損益分岐点の時間単位が長く、しばしば数日、数

ヵ月後の利益を繰り込む行動をとる。少なくとも、

そのような行為者がより適応的である、と見なす社
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会的合意がある。ヒトにおいて「自己制御」は適応

的な形質である、と見なされている。[6] 
 

 
図２ 二つの採餌モデルは異時間選択の枠組みで統

一的に理解することが可能である。 
 
しかし、自然な環境下で採餌を続ける動物は強い

衝動性を示し、数秒遅れて現れる餌の価値を強く割

り引く。時間は選択を決定する重要な因子である。

なぜだろうか？ 
自然環境における採餌局面を考えてみよう。目の

前の餌は1分後、1時間後、1日後にも、そこにあるか？ 

餌も生き物である以上、採餌の淘汰圧に対して対抗

戦略を備えている。逃げるか、もぐるか、いずれに

せよ長くは留まっていない。また、その餌を競合す

るほかの採餌者がいるような社会的要因を考えよう。

目の前の餌は、ただちに横取りされてしまうかもし

れない。これらの状況の下では、一定の衝動性を備

えた行為者は、即時利潤に特化した近視眼的な行為

を積み重ねることによって、長期的な利益率を高め

ている可能性がある。長期的なカロリー利得収支は、

より早い繁殖期の到来（より長い繁殖期と、より多

くの子供たち）を介して、進化的に安定な形質とな

りうる。 [7] 
 
Ⅳ．収益逓減・セロトニン・時間知覚・意思決定 
 
今年度は、3つの課題に焦点を絞って検討を加えた。 

（１） 主観的価値を推定する統計学的方法の確立 
（２） 衝動性の発達と関連遺伝子群の網羅的探索 
（３） 収益逓減する餌場からの離脱決定の解析 
本稿では以下、（３）を中心に述べる。 
 図３のように収益が逓減する状況を実験的に再現

した。滞在時間の分散は平均値のほぼ二乗に比例し、

指数分布に近似できることが分かった。これは離脱

決定が基本的にポアソン過程であることを示唆して

おり、滞在時間の平均値が離脱確率の逆数として適 

 
図３ 実験に用いたI‐迷路と給餌パターン 

A ヒヨコがセンサを踏み込むと、右（赤）から給餌が始ま

る。粟は一回に１粒（あるいは2粒）ずつ給餌される。その

間隔を B の様に与えた。右の餌場から離脱して、左の餌場

（餌は供給されない）に踏み込むと、右は閉鎖され給餌プ

ログラムはリセットされる。ヒヨコは左右の餌場を繰り返

し行き来するようになる。food patchを模した右の餌での滞

在時間を計測した。 
B 間隔の初期値（0.5秒または2.0秒）及びその増加率（公

比1.1または1.2）を与えた。2粒ずつ給餌することで利益率は

2倍になるが、間隔は変わらない。このようにして時間要因

と報酬量要因を分離した。 
 

切な指標であることを示唆する。 

 離脱の瞬間の状況をさらに詳細に検討した。最後

に餌を得た時、その餌間隔は何秒だったか、これを

逆向性時間知覚の指標とした。他方、もし離脱をす

ることなく留まっていたなら何秒後に次の粟粒が得

られた筈だったか、これを前向性時間知覚の指標と

した。その結果を図4に示す。 

図４Aに示すように、1粒であれ2粒であれ、離脱に

先立つ給餌間隔に差はなかった。予想に反し、餌量

の有意な影響は認められない。他方、収益逓減がよ

り急峻である場合（公比=1.2）、滞在時間は有意に
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短かった（ANOVAによる検定の結果：詳細略）。他方、

図４Bに示すように、直近の未来の餌までの時間は離

脱決定と相関を示さなかった。明らかに、予期報酬

の時間的近さに基づく決定ではない。 

図４ 離脱の瞬間の状況：時間の逆行性知覚と前

向性知覚（説明は本文参照） 

 

すなわち、図２に示した統一的理解は、少なくと

も本実験条件におけるヒヨコの行動には当てはまら

ない。最適餌メニューモデル（図１A）が前向性時間

知覚に依存する予期利潤率に基づく決定である（昨

年度の報告参照）のに対して、最適パッチ利用モデ

ル（図１B）は逆行性時間知覚に依存する決定である。 

両者の分離は、さらにセロトニン（5-HT）系の関

与においても明確に示された。すでに昨年度報告し

たように、前向性時間知覚に基づく決定状況（異時

間選択）において、5-HTの取り込み阻害剤(SSRI: 

selective serotonin reuptake inhibitor；本研究

ではfluvoxaine(以下fluと略)を用いた)の投与は、

ヒヨコにおいても衝動性を抑制し、ヒヨコは長く待

ってもより大きな餌を取るよう、その選択を変える。 

実際、fluの全身投与は内側線条体（採餌決定にお

ける予期報酬に基づく選択に関わる脳部位）におけ

るセロトニン濃度を上昇させた（図５参照）。その

選択性に疑問符がつくものの、fluは確かにSSRI作用

を持ち、5-HTを増強した。 

図２の統一的理解が正しいならば、SSRIは自己制

御選択を強め、よってより大きな移動投資による新

しいパッチ探索へ、ヒヨコを誘うはずであった。実

際には、逆にヒヨコは逓減に耐え、古い餌場にとど

まったのである。なお、両者はいずれも内側線条体

を責任部位とする。[8,9] 

 
図５in vivo microdialysisの結果 

5-HT(A)とDA（B）いずれもfluにより上昇したが、5-HTがよ

り顕著である。矢印はfluを投与した時点。 

 

Ⅴ．結論 

 

古典的採餌理論は、餌選択に関わる「最適餌メニュ

ーモデル」と「パッチ利用モデル」の二つのモデル

を提案してきた。両者は形式上同一の意思決定を含

み、異時間選択によって統一的に理解できるように

思われた。しかし、収益逓減に対する離脱決定とそ

の行動薬理学的性質は、この仮説を却下した。餌メ

ニューモデルの認知的基盤は、直近の未来の時間（予

期：前向性知覚）である。他方、パッチ利用モデル

の認知的基盤は、直近の過去の時間（間隔タイミン

グ：逆行性知覚）である。  
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接触タイミング予測における視覚と触覚の関係

小池　康晴
東京工業大学　精密工学研究所

Abstract—接触タイミングの予測機構を解明するために，現実
では起こらない視覚と触覚のタイミングがずれている環境での
適応過程を実験的に調べた．視覚刺激は同じで，接触するタイミ
ングを−60 msec，あるいは 60 msecずらして提示し，繰り返し
試行を行った．その結果，被験者はほとんどタイミングのずれに
気がつかずに 60回程度の繰り返しにより接触タイミングの予測
時間が触覚のタイミングに変化していった．このことを調べるた
めに，視覚刺激は一定のまま様々な触覚タイミングで，接触時に
視覚が速いか触覚が速いかを選択する課題を行った．この結果，
±60 msec でおよそ 7 割程度時間のずれに気がついていること
が分かった．

I. はじめに
人は生まれながらに地球上の環境に適応しているわけで

はなく，日々の学習により環境に適応していく．特に視覚
により自分の周りの環境を認識に，その色，形，あるいは
手触りといった外的な特徴だけでなく，その重さや柔らか
さといった物理的な特性も学習していく．この能力は視覚
だけにより獲得されるのではなく，手で物を触れたり，操
作することで初めて分かる情報もあるため，触覚など他の
感覚も必要となり，それらの複数の情報が統合されて物体
の認識が行われる．このとき物体を操作するためには脳は
腕を制御するための運動指令を生成する必要がある．さら
に，その指令に従って動作を行ったとき，その結果がどの
ような物かも推定していると言われている [10]．このこと
から，感覚による物体の認識だけではなく，操作による認
識も考慮に入れた場合，視覚，触覚の感覚を統合するだけ
でなく，運動指令も含めて議論する必要がある．
これまで，視覚による物体の認識という課題において，

形状の認識と運動の生成は脳の中では別のパスで情報が
処理されていることが知られている [7]．スリットの傾き
を口頭で答えることが出来なくても，そのスリットに物体
を挿入することが可能であることからこれらの別々のパス
の役割が議論されていた．また，動いているときに手を伸
ばして物体を取る課題においては，環境の動きに合わせて
運動指令が変化し，手の軌道が曲がることが見いだされた
[8]．しかしながら，この適応は追従性眼球運動と似た性質
を持ち，約 100 msで反応が現れることから，反射に近い
活動であると考えられている．また，視覚の座標変換につ
いては，マウスのカーソルを追従するタスクや，ドットパ
ターンが移動するタスクなどが行われている [5], [4]．こ
れらは視覚座標系で変換を加えており，運動系は変換が行
われていない．
一方，視覚ではなく，触覚への刺激を用いた形状知覚の

実験では，腹側視覚路と背側視覚路の相互作用の検討を
行っている [2]．また，力場への適応課題は，同一のター
ゲットに対して力場を適応した条件とそうでない条件で比

東京工業大学　精密工学研究所, 226-8503 　神奈川県横浜市緑区長津
田町 R2-15, koike@pi.titech.ac.jp
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Fig. 1. 実験装置

較するため，視覚は同一で異なる運動指令を出す必要があ
る [9]．しかしながら，視覚からは力場の状態が認識でき
ないため，腕の軌道の誤差を修正するという方策により，
試行錯誤により学習する必要がある．
視覚と触覚の関係を見るときに座標変換や力の変換以外

にも，それらの感覚の時間差に注目した研究も行われてい
る．視覚信号は常に遅れて脳に到達するため，今見ている
物は過去の情報となる [1]．しかし，様々な感覚の時間遅
れが異なるため，同時だと判断するためにはずれを無視し
て同時だと判断する仕組みが必要となる [3]．このように，
視覚と聴覚の時間差や，視覚と触覚の制御や座標変換につ
いてはよく調べられているが，視覚と触覚の時間タイミン
グがずれているときにどのように運動が変化するかについ
てこれまで調べられていなかった．本研究では，視覚と触
覚の時間的同時性について，現実には起こらない環境への
適応過程により調べた結果について述べる．

II. 実験方法
A. VR環境の提示
図 1のような環境で実験を行った．また，図 1は実験

に用いた装置の概略である．被験者の手先位置の取得と触
覚情報の提示には，3次元の位置計測と 3自由度の力が提
示可能な力覚提示装置 SPIDARを用いる [6]．今回使う 4
個のモータ (Maxon DC motor，RE25，定格出力 20W)を
搭載した SPIDAR では，モータからの糸を球形のグリッ
プに取り付ける．各モータに接続されたロータリエンコー
ダを用いて，1kHzのサンプリングレートで糸の長さを計
測することにより，手先の位置を計算できる．その糸の張
力をトルク制御し，手先に力情報を与えることができる．
視覚情報の提示には，縦に設置したプラズマディスプレイ
(PDP503-CMX，50”，Pioneer社)を用いる．このディスプ
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レイには，ボール，手の基準位置を示す基準線，現在の手
の位置を示すカーソルが表示される．ボールは，球の下
側に陰影をつけることにより立体的に表示される．以上の
VR環境提示のためのシステムは 1台の PCによって制御さ
れる．またこの PCからは，各試行の前と後に，計測用の
PCに対し記録開始と終了の指令がネットワーク（TCP/IP）
を通して送られる．さらに，ボールの落下開始時，ボー
ルとカーソルが画面上で接触した時，SPIDARに力が出力
された時に立ち上がる信号が，アナログ入出力 PCカード
(ADA16-32/2(CB)F，CONTEC社) を介して計測用 PCに
送られる．被験者は，いすに座り，肘を机の上に置き，手
首を支持台の上に置いて SPIDARのグリップを握る．力は
下向きにのみ提示されるので，手の運動は手首の屈曲／伸
展のみとなる．ボールを受け取ろうとする時に発生する筋
肉の活動を筋電計測装置（Bagnoli 16-ch，Delsys社）を用
いて筋電を 2kHzで計測した．手首の屈曲を計測するため
に，電極を長掌筋上の皮膚に貼り付けた．
手先の位置の変化は SPIDAR を用いて計測した. 計測

値はアナログ入出力 PCカードを介して計測用 PCに送ら
れる.
ボールの受け取りには，ボールが衝突する前に手首を

上方に動かす方法と，屈筋と伸筋に力をこめ手首のスティ
フネスを高めることでボールの衝突に備える方法がある．
後者の場合，手先位置の変化から正確な運動開始時刻を知
ることができない．そこで筋電計測装置（Bagnoli 16-ch，
Delsys社）を用いて筋電を 2kHzで計測した．
手先位置と筋電，そして前節で述べたタイミングを知ら

せる信号は計測用 PCに送られ同時に記録される. これに
よって，VR環境の状態と手先位置，筋電の時間的対応関
係を正確に計測することができる．

B. キャッチングタスク
本実験では，視覚刺激として画面上のボールの軌跡，触

覚刺激としてボールが手に接触したときの力を SPIDARを
用いて提示する．このとき，視覚情報と触覚情報のタイミ
ングをずらすことで，新奇な環境を作り出した．
被験者は手首を台座に乗せ，SPIDARのグリップを握り，

手先を SPIDARの中心付近に上げる．最初にカーソルが 2
本の基準線に挟まれる位置にセットされ，ボールが規定の
高さに表示される．この時被験者の注意を促すため，予告
音を提示する．
その後，ランダムに決まる 2.5～3.5秒の時間が経過する

と，ボールが初速度 0 m/s，加速度 9.8 m/s2（地球上の重
力加速度とほぼ同じ）で落下を始める．ボールが手の位置
を示すカーソルに画面上で接触し，それと時間差をつけて
約 500gの力が被験者に提示される．その後 1.0秒間力が
提示され続け，力覚提示終了後に次のキャッチングタスク
に移る．
被験者は，各試行の後に，衝突したのは力覚が先か，視

覚が先かを 2者択一で回答してもらった．

III. 結果
A. 実験 1

実験 1では，以下の二つの条件で実験を行った．視覚刺
激は 9.8 m/s2 でボールの軌跡を提示し，力のタイミング
は，別の加速度のタイミングで提示する（青丸）．逆に，力
のタイミングは 9.8 m/s2で提示し，ボールの軌跡は，別の
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Fig. 2. Ball trajectories for different acc conditions.

加速度のタイミングで提示する（赤丸）．この被験者の場
合は，確率が 0.5になるときの時間差が 0ではなく 30 ms
程度ずれていた．また，視覚刺激を変更した場合は，学習
を行っていないため，ほぼ 9.8 m/s2 のタイミングでボー
ルを受け取ろうとする．このため，傾きが小さくなり，学
習も難しかったと思われる．
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図 3に結果を示す．各被験者毎に傾向は異なるが，ほぼ
全ての被験者は，視覚と触覚が同時に提示されたときに
同時だと感じていることが分かる．また，提示の時間差が
50 ms以上であれば，ほぼ 7割から 8割程度どちらが先
かが分かっていることになる．このことから，60 msの時
間差を与え，それぞれの試行では時間差があることにほと
んど気がつかないにもかかわらず，時間差に応じてボール
キャッチングのタイミングを適応させることが出来たのだ
と考えられる．

B. 実験 2

実験 2では，時間差を付けた状態に充分学習して慣れ
た後に実験 1と同じプロトコルで，同時性の判断を行って
もらった．図 5に適応後の同時性の判断の結果を示す（赤
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Fig. 3. Psychometric functions for visuotactile pairing for all subject

丸）．その結果，十分した後は，加速度と力の発生タイミ
ングも同じ時間差程度ずれた物になった．
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Fig. 5. Psychometric functions after adaptation

IV. まとめ
本報告では，視覚と触覚の時間差を被験者が認識してい

るかどうかについてボールキャッチングと同じ環境を用い
て調べた結果について述べた．実験では，視覚と触覚が一
致しない状態において，視覚と触覚のどちらが早く起こっ
たかを回答してもらうことで，二つの感覚の同時性につ
いて調べた．その結果，視覚が一定で触覚が変化するとき
と，触覚が一定で視覚が変化するときでは，同時性の判断
の感度が異なる傾向があることを見いだした．多くの被験
者は，視覚よりも触覚のほうが感度が高く，時間差が小さ
くてもそのずれを知覚している傾向があった．これは，今
回のタスクがボールを受け取るために力を入れるタイミン
グが視覚よりも重要であったことが影響している可能性が
あるが，詳細については今後検討していきたい．

V. MRI COMPATIBLEハプティックデバイス
同時性を調べる実験は，視覚と触覚刺激を提示して実験

を行う必要がある．また，単なる触覚刺激ではなく，物体
が衝突した感覚を生じさせる必要がある．しかし，fMRI
の中では普通のモータは磁気の関係から使用できない．そ
こで，超音波モータを用いたハプティックデバイスを開発
した．このデバイスは筋肉の活動から推定した関節の釣合
位置と関節のスティフネスを指令として制御される．
関節周りの筋肉を図 6の様に仮定し，筋肉を筋電信号に

より変化するバネとして取り扱う．このとき，計測した信
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Fig. 6. Wrist model

号から関節の角度が釣り合うように各筋肉のパラメータを
推定することで，精度良く関節の角度を推定することが出
来るようになる．さらに，同じ筋肉のパラメータを用いて
関節のスティフネスも推定することで，同じ姿勢であって
も異なるインピーダンスで制御が可能となる．

Fig. 7. Haptic Device

図 7に実際のデバイスを示す．関節の軸に超音波モータ
が取り付けられており，ダイレクトに関節を制御する．関
節角度の推定値が遅れなくほぼ正確であるため，実際に手
に装着しても違和感なく動かすことが出来る．また，力も
同時に与えることも出来るため，無拘束で物体の接触時だ
け力を出すことが可能である．
図 8に平衡位置とトルクの推定値を示す．このように 2

箇所の筋電信号だけからトルクと関節位置を同時に精度良
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Fig. 8. Estimation result

く推定することが出来た．
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I. はじめに 

 

要旨 —視覚探索において目標となる物体を見つけ出すために

は、個々の物体がもつ刺激特徴と目標刺激を選ぶための行動課

題情報が重要となる。しかしながら、目標となる物体が同定され、

その位置に対して視線位置を向ける段階においては、目標とな

る物体がどんな刺激特徴を有するかよりも、その物体がどこに位

置するかの方がより重要な情報になると考えられる。このように視

覚選択においては、重要となる情報が視覚選択処理の進行とと

もに本質的に変化する：すなわち  ’nonspatial, feature-based 
target selection’ から ‘spatial-based target selection’ へ移行する

と考えられる。この変換過程で機能する神経メカニズムを明らか

にするため、視覚探索課課題を遂行中のサル後頭頂葉からニュ

ーロン活動を記録し、ニューロン活動が物体の刺激特徴と目標

刺激を選択するための探索条件にどのように依存するかを調べ

た。その結果、一部の後頭頂葉ニューロン群では、目標刺激が

特定の刺激特徴をもち、かつ特定の探索条件で探されていると

きのみ、目標刺激の位置を反映するニューロン活動を示した。一

方、別のニューロン群は、そのような刺激特徴や探索条件に対す

る依存性は示さず、いつでも目標刺激の位置を反映するニュー

ロン活動を示した。これらの結果は、後頭頂葉における神経情報

処 理 が 、 nonspatial target selection から spatial-based target 
selection への変換が実行されている階層に位置し、その変換過

程に関与していることを示唆する [25]。 

複数の物体が存在する視覚的環境から意図する物体を見

つけ出す視覚探索において、目標となる物体を見つけ出す

ためには、視野内に存在する個々の物体の特徴情報と、目

標となる物体を特定するための行動課題情報が重要となる。

しかしながら、目標となる物体が特定され、その物体が存在

する位置に対して視線位置を移動させる時点においては、

その物体がどんな刺激特徴を有するかよりも、その物体が

どこに位置するかの方がより重要な情報になると思われる。

このように視覚選択処理の前半と後半過程では、必要不可

欠 な 情 報 が 質 的 に 変 化 す る と 考 え ら れ る （ す な わ

ち  ’nonspatial, feature-based target selection’ か ら 
‘spatial-based target selection’ へ移行する）。 

先行研究による神経生理学的知見は、このような情報の

変換過程が行われる脳部位として後頭頂葉（the posterior 
parietal cortex, PPC）の重要性を示唆している。後頭頂葉は、

視覚－運動野であり[1]-[3]、視覚選択[6], [9], [21], [23]、空

小川  正, 京都大学大学院医学研究科 認知行動脳科学, 606-8501
京都市左京区吉田近衛町 , (電話 : 075-753-4678, 電子メイル : 
togawa@brain.med.kyoto-u.ac.jp)。 

原論文はJournal of Neurophysiology  誌に、2008年7月28日投稿、

12月4日採択された。本研究の実施にあたり、科学研究費 特定領域

研究「移動知」より部分的な援助を受けた。 

間性注意（spatial-based attention）・期待 [5], [7], [8] [10] 、
及びサッカード眼球運動の準備[20]に関連したニューロン

活動が報告されている。 一方、後頭頂葉には色や形などの

刺激特徴を表現するニューロン活動も報告され、視覚野と

しての特性も有していることが知られている [11], [15], [18], 
[19], [22]。このように後頭頂葉は、nonspatial target selection 
から spatial-based target selection への変換を実行するため

の脳部位として最も適した処理段階に位置している。 
本研究では、後頭頂葉がこのような変換過程において果

たす役割を明らかにするため、サルに視覚探索課課題を遂

行させ、そのときのニューロン活動が、呈示された物体の刺

激特徴と目標刺激を探すための探索条件にどのように依存

するかを調べた。 

 

II. 実験方法 

本研究では、仮想円周上に６個の刺激要素から成る刺

激アレイを呈示し、その中から目標となる刺激を探す視覚

探索課題をサルに訓練する（多次元視覚探索課題、図１）。

各刺激アレイは、形も色も同一である４つの背景刺激

刺激特徴と探索条件に依存的、非依存的な刺激選択過程を示す 
サル後頭頂葉ニューロン活動 

小川  正 

 
 
Fig. 1.  Stimulus conditions for the experiment. Two singleton stimuli, 
one unique in the color dimension, the other in the shape dimension, 
were presented simultaneously with four additional identical stimuli. 
Open and filled symbols correspond to cyan and yellow, respectively. 
Monkeys had to make a saccade (arrows) to one of the singleton 
stimuli, depending upon the instructed target-defining dimension. In 
the shape search (upper row), the shape singleton was the target and 
the color singleton was the distractor. In the color search  (bottom row), 
the shape singleton was the distractor and the color singleton was the 
target. The nonsingleton stimulus never became the target (nontarget). 
Examination of the two search conditions was conducted in separate 
blocks. The ongoing target-defining dimension was signaled by the 
color of the fixation spot. 
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（nonsingleton）、形次元で背景刺激と異なる１つの刺激

（shape singleton）、及び色次元で背景刺激と異なる１つの

刺激（color singleton）から構成される。各刺激要素の形は

縦棒か円形であり、色は水色か黄色である。視覚探索課題

では、形もしくは色次元で周囲刺激と異なる刺激が目標刺

激となり、どちらの刺激が目標となるかは刺激アレイが呈示

される前の注視期間中に呈示される注視点の色で教示さ

れる（形次元探索、赤色注視点；色次元探索、青色注視

点）。形次元探索のときは、形次元で異なる刺激（shape 
singleton ） が 目 標 刺 激 、 色 次 元 で 異 な る 刺 激 （ color 
singleton）は妨害刺激となる （図１上段）。色次元探索のとき

はそれら２つの刺激の役割は入れ替わる（図１下段）。 

III. 実験結果 

単一ニューロン活動による目標刺激の選択過程 
多くの後頭頂葉ニューロンは、サルが受容野に呈示され

 
 
Fig. 2.  A parietal neuron showing dependence on stimulus features and 
the target-defining dimension 
(A-D) Spike density functions during the multidimensional visual 
search task. Thick black and gray lines indicate the responses to the 
shape and color singleton stimuli appearing in the receptive field. 
Dotted thin gray lines indicate the responses to a nontarget 
(nonsingleton) stimulus. Solid and dashed lines respectively indicate 
that the stimulus in the receptive field was the target or distractor. The 
responses are temporally aligned at the onset of the stimulus array. (E) 
Normalized mean responses (with SE) of the same neuron for the entire 
set of 24 trial conditions, which were calculated by dividing the 
responses to the 24 different stimulus conditions by their average. 
Upper insets indicate the stimulus features in the receptive field in the 
shape search (left) and the color search (right). In each set, three 
connected circles respectively indicate from left to right that the 
stimulus in the receptive field was the target (T), distractor (D) or 
nontarget (NT). Asterisks indicate significant difference from the two 
other responses in each set (Mann-Whitney U test, p < 0.01). 
 

 
 
Fig. 3.  A parietal neuron showing no dependence on stimulus features 
or the target-defining dimension 
The activity of this neuron always exhibited significant discrimination 
of the target from the other stimuli, irrespective of the stimulus features 
and target-defining dimension. Conventions are the same as in Fig. 2.  
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た目標刺激に向かってサッカード眼球運動を行うときにニュ

ーロン活動を増大させた。しかしながら、一部の後頭頂葉ニ

ューロンでは、そのようなニューロン活動の増大が刺激特徴

と探索条件に強く依存にした。図２では、そのようなニューロ

ンの代表例を示す。ニューロン活動は、形探索条件におい

て受容野に黄色・棒状刺激が呈示されたときに最大となっ

た（図２A、太い黒色線）。 このような条件化では、目標刺激

に対するニューロン活動の大きさは妨害刺激や背景刺激に

対する活動よりも有意に大きかった（Mann-Whitney U test, p 
< 0.001）。一方、目標刺激が黄色・棒状刺激から水色・円形

刺激に変化した場合（図２B、太い黒色線）、探索条件が形

探索条件から色探索条件に変化した場合（図２C、太い灰

色線）、及び刺激特徴と探索条件の両方が変化した場合

（図２D、太い灰色線）、ニューロン活動の強度は著しく減衰

し、妨害刺激や背景刺激に対するニューロン活動と有意差

が生じなかった（Mann-Whitney U test, p > 0.05）。 
このように、このニューロンにおける発火活動では、目標

刺激に対する活動増強が特定の刺激特徴と探索条件の組

合わさったときのみ特異的に生じている。 
別の代表的なニューロン例を図３に示す。 このニューロ

ンでは、目標刺激に対する応答が刺激特徴や探索条件に

依存しなかった。ニューロン活動は、色探索条件において

受容野に黄色・棒状刺激が呈示されたときに最大となり（図

３C、太い灰色線）、妨害刺激や背景刺激に対するニューロ

ン活動よりも有意に大きくなった（Mann-Whitney U test, p < 
0.01）。目標刺激が水色・円形刺激に変化した場合（図３D、

太い灰色線）、探索条件が形探索条件に変化した場合（図

３A、黒色線）、及び刺激特徴と探索条件の両方が変化した

場合でも（図３B、黒色線）、ニューロン活動の強度はほとん

ど 変 化 せ ず 、 最 大 応 答 の 場 合 と 有 意 差 は な か っ た

 
 
Fig. 4. Time course of the population responses 
Average population responses of the variant type neurons (n =21) in the shape search (A, B) and the color search (C, D). For clarity, only neurons that 
preferred the shape dimension are shown. The stimulus shown in the receptive field had either the preferred (A, C) or nonpreferred (B, D) stimulus features. 
Traces in each panel are aligned at the time of array presentation (left panel) or saccade initiation (right panel). Thick solid, thick dashed and thin dotted lines 
indicate the population responses to the target, distractor and nontarget stimuli, respectively. Black, light gray and dark gray lines respectively correspond to 
the responses to a shape, color and non singleton stimuli. Shaded areas indicate 1 SE. Three triangles respectively denote mean saccade reaction times when 
a shape, color, or non singleton stimulus was presented within the receptive field. Horizontal black lines below the spike density functions indicate the period 
during which the target was significantly discriminated from the distractor and nontarget stimuli (permutation test, p < 0.01). The number above this 
horizontal line indicates the first time after the stimulus onset that target discrimination became significant and continued for at least 50 ms. (E-H) Time 
course of the population responses of the feature type neurons (n = 11) are shown in the same format as in A-D. (I-L) Time course of the population responses 
of the invariant type neurons (n = 35). 
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（Mann-Whitney U test, p > 0.1）。 
 

ポピュレーションニューロン活動による目標刺激の選択

過程と時間特性 
図４A-Dに、目標刺激の選択過程が刺激特徴と探索条

件に依存した “variant type ニューロン”（n = 21）のポピュレ

ーション応答を示す。受容野内の目標刺激が最適な刺激

特徴（形、色）をもち、かつ目標刺激が最適な探索条件で

探索されているとき、ニューロン活動は妨害刺激や背景刺

激が呈示された場合より活動強度が増大した（図４A）。しか

しながら、目標刺激が非最適な刺激特徴をもつ場合や図４

B）、探索条件が非最適である場合は（図４C, D）、明確なニ

ューロン活動の増大は生じなかった（permutation test, p > 
0.01）。 

図４E-Hに、目標刺激の選択過程が刺激特徴に依存し

た ”feature type ニューロン”（n = 11）のポピュレーション応答

を示す。受容野内の目標刺激が最適な刺激特徴をもつ場

合、ニューロン活動は増大したが（図４E, G）、目標刺激の

特徴が非最適なものに変化したとき（図４F, H）、ニューロン

活動は大幅に減弱した。 
図４I-Lに、目標刺激の選択過程が刺激特徴や探索条件

に依存しない ”invariant type ニューロン” （n = 35）のポピュ

レーション応答を示す。受容野に目標刺激が呈示された場

合はニューロン活動が増大し、刺激呈示後130-140 ms で

目標刺激とそれ以外の刺激に対する活動強度に有意な差

異 が 生 じ サ ッ カ ー ド が 開 始 さ れ る ま で 維 持 さ れ た

（permutation test, p < 0.01） 。 

IV. 考察 

後頭頂葉のニューロン活動による目標刺激の位置表現に

は多様なバリエーションがあることが示された。ニューロン活

動による目標刺激の表現には、刺激特徴や探索条件に依

存 し た 目 標 刺 激 の 位 置 表 現 （ NONSPATIAL TARGET 
SELECTION）とそれらに依存しない表現（SPATIAL TARGET 
SELECTION）が混在していた。前者の表現は視覚野のニュー

ロンで典型的に見られる活動様式であり、後者は前頭眼野

(THE FRONTAL EYE FIELD)や上丘（SUPERIOR COLLICULUS）な

どの視覚－運動野で典型的に見られる活動様式であること

から、後頭頂葉における神経処理過程は、NONSPATIAL 
TARGET SELECTION から SPATIAL-BASED TARGET SELECTION 
への移行段階として機能していることを示唆する。 
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相互追従実験によるヒトーヒト間協調的適応の最適化の研究            
 

沢田康次（東北工大）、林叔克（東北工大） 
  sawada@tohtech.ac.jp 

 
１． コミュニケーションの成立条件 

言語によるコミュニケーションは人間 
社会、人間文化の根幹をなすものである。

一方、非言語コミュニケーションは人間以

外の動物の間でも広く行われていて、その

情報量は言語コミュニケーションより多い

といわれている。非言語コミュニケーショ

ンの中でも一番単純なものは相互運動によ

るコミュニケーションである。このコミュ

ニケーションの初期的実験を図１と図２に

示す。 
図 1 は reactive tracking, すなわちお互い

に相手を示すカーソルに出来るだけ正確に

追従する課題で、図2はproactive tracking,
すなわち、お互いに相手のカーソルにでき

るだけ正確に、しかし追い抜かれないよう

に心掛けて tracking する課題に対する速

度相互相関関数である。前者にたいしては 
τ＝０ での値（同時相関係数）が零に近

く、後者ではその値が大きくなっている。 
 

 
図 1．reactive 相互追従実験における速度相関関数 

 
図 2.．proactive 相互追従実験における速度相関関数 

 
同時相関の値が大きいことは、コミュニケ

ーションがよいことの指標であるからここ

でも proactive control との関連が重要とな

る。 
 
２. 先行制御の重要性 
 人や動物が変化する環境に対応したり、

類似個体群の中で滑らかなコミュニケーシ

ョンをとるためには、相手の運動を予測す

る機能がきわめて重要で、これ無くしては

リアルタイムに対応できない。人や動物の

運動機能は、ロボットのようにミリ秒単位

の対応は不可能であり、単に脳の予測機能

だけでは対応に遅れが生じるので、予測値

を超えて手の運動を先行させる先行制御が

実験で観測される。環境に対して先行させ

ることのメリットは、ターゲットに予測さ

れない変化が発生したときの手の誤差を確

率的に小さくでき、人が通常自分の感覚―

運動系に備えている先行制御はその先行度

合いは人によって異なるものの、誤差を最

小にする最適値を選んでいることが実験的
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に示された（１、２、３）。これ は移動知を

構成する大切な骨組みのひとつであると考

えられる。 
 
３．先行制御における予測機能の問題点 
この先行制御には環境変化を予測するフ

ィードフォワード機構が必要であるが、δ

秒前（δは脳内処理と筋肉指令に要する時

間）のターゲット速度に 1 以上の定数倍か

けたものを用いることにより実験の大まか

な説明は可能である（参考文献１，３，４）

が、このモデルでは以下の実験事実を説明

できていなかった。 
① 直線状を周期的に運動するターゲッ

トの追従実験では、低周波領域

（f<0.3Hz）において、先行度は負に

なるがこのモデルでは必ず正となる。 
② 円軌道を一定速度で運動するターゲ

ットでは多くの被験者では先行しな

い周波数領域がさらに大きくなるが、

このモデルでは直線運動との違いが

ない。 
 
４．本研究の目的 

予測機能には速度認識がまず必要であ

るにもかかわらず、速度を認識する機構の

モデル表現が不明であった。その点を解明

するために本研究は以下の目的で行った。 
前年度までの研究で、トラッキングにお

いて手がターゲットを先行するためには、

リズム成分の存在が不可欠で、その値が一

定以上になって初めて手が先行することが

わかったが、なぜリズムが発生するのかを

明らかにする。 
 
５．実験内容 

１）直線軌道における追従実験とパワース

ペクトル 
リズム発生の原因を知るには円軌道のトラ

ッキングではその対称性の破れから生じて

いる可能性があるので、直線軌道でのトラ

ッキングでの手の運動の特徴を知る必要が

ある。 
２）ブラインドトラッキング（軌道は常に

提示されているがターゲットは示さない）

とパワースペクトル。 
３）インターミッテントブラインド（Blind 
領域と visible 領域が交番する）トラッキ

ングとパワースペクトル。Blind 領域は円

軌道の上下端を中心に各３0％の幅で設定

した。 
 
５．実験の結果と考察 
１）直線軌道における追従実験 
ターゲット速度 V=300 ㎝/37.5s,  
スクリーンまでの距離 d=400 ㎝,  
最大視覚 80 degree)による追従速度のパ

ワースペクトルを図３に示す。 

 

図３ 直線軌道トラッキングスペクトル 

 
速度スペクトルに１Hz 近辺のブロード 
ピークが観測された。これは今まで報告 
してきた運軌道追従実験の速度スペクト 
ル（図４）と一致している。追従エラー 
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の訂正に必要な運動の特徴を示す。 

 
図４．円軌道追従スペクトル f=0.1Hz 

 
２）ブラインドトラッキング 
ｆ＝０．１Ｈｚで円軌道は示されているが

ターゲットが見えないトラッキングのパワ

ースペクトルはターゲットが見える場合の

トラッキングとは決定的に異なる。（図５） 

 
図５ 円軌道ブラインドトラッキングスペクトル 

 
図３、図４のターゲットが見える場合と異

なって 1Hz 近辺のブロードなピークは見

られず、ロングテールは高周波側に伸びて

いる。 
３）インターミッテントブラインドトラッ

キング 
Blind 領域と visible 領域が交番する軌道 
のトラッキングにおけるパワースペクトル。 
図６はｆ＝0.1Hz，図７はｆ＝0.7Hz． 

 
図６ 円軌道インターミッテントブラインドートラッキ

ングの速度スペクトル（赤線）。黒線は比較のため全軌道

でターゲットが見える場合を示した。ｆ＝0.1 Hz 

 

図７ 円軌道インターミッテントブラインドートラッキ

ングの速度スペクトル（赤線）。黒線は比較のため全軌道

でターゲットが見える場合を示した。ｆ＝0.7 Hz 

 
図 6（低速の場合）の結果より、追従軌道

の上に構造がなければ軌道が直線でも円で

もフィードバック機構のみ働く。低速の場

合でも軌道上に構造（インターミッテント

構造）があればその構造の周期に対応した

リズムｆおよび２ｆが発生すると考えられ

る。 
図７（高速の場合）の結果よりインターミ

ッテント構造の有無に関係なくｆと２ｆの 
リズムが発生する。この理由は円軌道の持

つ全対称性が眼球運動の上下方向と水平方

向の移動しやすさの違い（高速でのみ顕著）
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で低下したためとも考えられる。つまり、

直線軌道トラッキングでインターミッテン

ト構造がない場合は、フィードバック成分

が示す（図 3）ブロードなピーク以外にリ

ズムが現れるとは考えられないからである。 
 
６．結言 
１）コミュニケーションの成立条件の基礎

研究としての先行制御メカニズムに必

要な誤差訂正運動（フィードバック）

と予測運動（フィードフォワード）を

分離可能な実験パラダイムを用いて速

度パワースペクトルを測定し、両者の

特徴を明らかにした。 
２）追従運動の誤差訂正スペクトルは約

1Hz を中心とし、0.3Hz－1.5Hz 帯に

分布するブロードなガウス分布に近い。 
３）軌道に存在する構造の通過時間が～１

秒よりも長い時はフィードバックが有

効に働く。逆にそれより短い場合は全

スペクトルを使えなくなるのでフィー

ドバックの働きが悪くなる。 
４）軌道は見せるがターゲットは見せない

運動のスペクトルは、ロングテールの

パワースペクトルに近い。軌道のずれ

訂正はターゲットとの誤差訂正に比し

て長周期成分が多いからと考えられる。 

５）フィードフォワード機構は軌道上に構

造が存在するとき、その周期性をリズ

ムとして記憶し、予測機能に用いてい

ると考えられる。この機能が十分強い

場合に先行性が生まれると考えられる。 
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自己と他者の身体認識の脳内メカニズムの解明 
村田 哲†   石田裕昭†

†近畿大学医学部 〒589-8511 大阪狭山市大野東 377-2 

    

 

要旨 頭頂葉には多種感覚を統合して，自己の身体表

現に関わるニューロン活動が知られている．一方で，

他者行為の視覚的表現が自己の運動の表象の上に表現

されているミラーニューロンは，単一神経細胞のレベ

ルで自己と他者が共存していることを示唆する．こう

したニューロンの存在は，他者の身体と自己の身体表

現の共有を予測させる．本年は，こうした自他の身体

共 有 に 関 わ る ニ ュ ー ロ ン の 実 験 結 果 が ， J Cog 
Neurosci[2].に受理されたのでデータも含めて内容を

報告する．また，電気通信大学との共同研究により手

指の操作運動に関連する頭頂葉のニューロンと腹側運

動前野の F5 のニューロンのスパイクデータを用い，

時系列でどのような情報処理をしているか明らかにす

るため，情報量解析を行ったのであわせて報告する．  
 

1. 他者の身体の脳内表現についての研究  
脳内においては，頭頂連合野が自己の身体の表象に

深く関わっていると考えられる．身体の知覚，特に身

体の保持感には，体性感覚と視覚の統合が重要な要素

となっている．頭頂葉のいくつかの領域には，多種感

覚，たとえば視覚と体性感覚を統合するニューロン活

動が知られている．これらの領域のなかで VIP 野（図

１）は，自己の身体や身体周辺の空間をコードしてい

ると考えられる．この領域のニューロンは，主に顔に

対する体性感覚刺激に反応するが，同時にその体性感

覚の受容野のすぐ近傍の空間に視覚受容野を持つ [3]．

このような反応は，自己の身体部位の脳内のマッピン

グに関わると考えられる．  

一方，脳内に自己と他者の共存を示す例が知られて

いる．ミラーニューロンはその一例で，他者の動作の

視覚的表現が，自己の動作運動の信号の上に存在する

ニューロンである．これらのニューロンは，他者の動

作の理解や模倣の神経基盤にもなっていると推測され

ている．このようなニューロンの存在は，他者の身体

を知覚するメカニズムが必要であると考えられる．ま

た、模倣においては，自己と他者の身体像をいかに重

ね合わせるかが問題となるであろう．脳内には，自己

の身体のみならず他者の身体を認識するメカニズムの

存在が予測されるが，未だ明らかにはなっていない．  

Decety ら [4]は，自己と他者の身体の表現は，共通した

脳領域が関わっていると示唆している．また，最近，

他人が身体を触られるのを観察すると，まるで自分が

さわられているように感じる事例が報告されている

[5]．頭頂葉の障害例では，自分の身体の麻痺症状を否

定する病態失認が知られているが，こうした患者の中

に，他の患者の麻痺症状をも否定することがあるとい

う報告もある [6]．以上のことは，他者の身体の認識に

関して，自己の身体像が関わっていることを示唆して

いる．我々は，自己の身体の脳内マッピングが他者身

体の知覚において参照されている，あるいは自己身体

のマップの上に他者の身体像がマップされると推測し，

それを支持する結果を得て，論文発表を行い J Cog 

Neurosci.に受理された．また，FENS2008 でも発表し

た [7]．  

実験 

方法 

（1）サルの体性感覚・視覚受容野のマッピング 

図１  身体感覚に関わる頭頂葉―運動前野のネット

ワーク  
AS AI： 弓状溝 PS：主溝 CS : 中心溝 STS：上

側頭溝 IPS：頭頂間溝 LS : 月状溝  vPM：腹側

運動前野 dPM：背側運動前野 VIP：腹側頭頂間溝

領域 AIP：前頭頂間溝領域 IPS, STS, LS のそれぞ

れの脳溝は広げて表してある．（文献 [1]より転載） 
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図２ サルの体性感覚受容野 (A)と視覚受容野 (B)
は左頬周辺にあり，視覚受容野は 30ｃｍ以内にあ

る．同じニューロンは対面した実験者の右頬の周

辺にも視覚受容野をもっていた．文献 [2]より  

ニホンザル三頭の四半球の頭頂間溝の前方部分に

電極を刺入し，視覚と体性感覚の両方に反応する多種

感覚ニューロンを探索した．電極が頭頂間溝の深部に

達すると多くの多種感覚ニューロンが記録される．こ

の領域を VIP 野と定義した．個々のニューロンの触覚

と視覚の受容野の広がりをそれぞれ調べた．触覚受容

野は実験者がサルの顔および腕・手や下肢に直接触れ，

反応の有無とその広がりを確かめた．続いて，触覚刺

激に反応した身体部位周辺の空間や，サルの前方の空

間に実験者が視覚刺激を提示して視覚受容野の広がり

と奥行きを調べた．  

（２）他者身体上への視覚刺激 

多種感覚ニューロンの受容野のマッピングの後，実

験者がサルの前に座り，サルに実験者の身体を注目さ

せた．そしてニューロンの受容野の位置と対応する実

験者の身体部位（顔・腕・手・下肢）に視覚刺激を提

示し，その時の神経活動の有無を調べた． 

このとき，サルと実験者の間隔は，約 1.2m に固定

した．VIP 野のニューロンの視覚受容野の奥行き方向

への広がりは，サルの体表面から 5cm～50cm 以内とい

うことが知られている．本研究ではサルと実験者の間

の空間上に視覚刺激を提示したときの反応を調べた．

この検査の際，もしニューロンの視覚受容野の広がり

が実験者の位置を越えて 1.2ｍ以上あった場合は，そ

の後の分析を中止した． 

また，サルと対座している実験者自身が自分の体を

触るときと，その実験者が別の実験者に触られている

ところをサルに注目させ，その時のニューロン活動を

比較した． 

 

結果 

頭 頂 間 溝 の VIP 野 お よ び ， 頭 頂 間 溝 外 側 の 7b

（PF/PFG）と呼ばれる領域から触覚と視覚刺激の両方

に反応する多種感覚ニューロン 541 個を記録した．身

体の一部分に受容野があるものが 451 個で，このうち

サルの顔面周辺に触覚受容野を持つニューロンが 294

個，腕や手が 131 個，体幹，下肢に受容野を持つニュ

ーロンが 26 個であった．これらの 96％において，視

覚受容野は，体性感覚受容野の受容野の位置は一致し

ていた． 

記録したニューロンのうち 48 個が，実験者の身体

周辺への視覚刺激に反応を示した．このうち 23 個につ

いては受容野の分布を詳しく調べることができた．こ

れらのニューロンは，サルの身体上の感覚受容野の位

置（顔や手，足の皮膚とその周辺の空間）と対応する

実験者の身体部位上に，視覚刺激を提示した時に反応

した．たとえば，図２のニューロンは，サルの左頬周

辺に触覚受容野をもち，またその身体部位の近傍で

30cm 以内の空間に視覚受容野をもっていた．この同じ

ニューロンは，実験者の右頬周辺に提示された視覚刺

激をサルが観察した時にも反応した．このニューロン

の受容野の身体上の位置は，自己と他者でミラーイメ

ージ（サル：左 vs. 実験者：右）になっていた．こう

した対応関係を持つニューロンは，23 個のうち 10 個

見つかった． 
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このほか，サルの受容野が身体の中央付近にあった

り，両側にあるようなニューロンでは，実験者の周辺

の視覚受容野も同様に身体の中央部や両側にまたがる

ものがあった（n=10）．  

一方，鏡像的な対応とではなく解剖学的対応のある

受容野の対応を見せたニューロンも記録された．たと

えば，サルの右頬周辺に受容野があり，実験者の右頬

周辺が視覚刺激されるところをサルが観察したときに

反応する解剖的対応（サル：右 vs. 実験者：右，ｎ=3）

が記録された．VIP のニューロンの殆どは，受容野は

顔面に限定されるが，７ｂでは顔だけでなく手や腕に

受容野のあるニューロンも見つかった．  

 また，これらの多種感覚ニューロンの視覚受容野

は，サルの身体の近くに限定されている．さらに他者

が対面した場合の広がりも調べると，図３のニューロ

ンでは，その視覚受容野は，サル自身と対面した実験

者の身体から 30cm 以内の空間内にあり，視覚刺激が両

者の間の空間内にあるときには，反応が無くなってい

た．さらに，他者が移動してもこの受容野の身体上の

位置に変化は認められなかった．  

以上のように，VIP 野の自己の身体に関連して活動

するニューロンには，他者の身体像にも関連して活動

することが明らかになった．こうしたニューロンは，

他者身体の認識のメカニズムについて重要な示唆を与

える．他者の身体は自己の身体を参照して認識してい

る可能性がある．言い換えれば，自己と他者が，同じ

身体構造を持つことが，他者認識の基盤となると考え

られる．また，こうしたニューロンはミラーニューロ

ンのように視覚的に他者の行為を表象するニューロン

の身体情報に関する情報ソースになっていると予測さ

れる．実際，頭頂葉の PFG 野では，ミラーニューロン

が記録されているが，VIP 野はその領域と解剖学的結

合が認められている．ミラーニューロンは動作に関連

するニューロン活動であるが，感覚モダリティにおい

てもミラーニューロン様の反応が見られることが初め

て明らかにされた．こうしたことは，適応ロボット構

築においても重要な示唆を与える．いかにして他者身

体を工学的に認識するかは，重要な問題である．この

ような自己と他者の身体のマッチングを取るシステム

は，模倣や他者の行為の認識など，ミラーニューロン

の工学的なモデル構築に重要な示唆を与える． さらに

他者の感覚の予測などのモデルにとっても大変参考に

なると考えられる．  

 

2. AIP 野手操作運動関連ニューロン活動の情報量解析  

側頭葉の顔ニューロンの活動に対しては，実際のス

パイクデータを使い時系列で情報量を解析した結果が

報告されている．それによれば，顔ニューロンが処理

する情報が時間とともに変化し，より大まかな情報か

らより顔の細かな情報表現へと変わっていくことが明

らかなっている．こうした情報量解析は，あらゆるス

パイクデータに応用でき，運動制御システムに適用し

た場合，時系列の情報表現を明らかにすることにより

領域内，領域間での時系列での情報処理のダイナミク

スを明らかにできると考えられる．  

そこで，本年度，電気通信大学阪口研究室主導によ

図３ 身体上の視覚受容野は自

己と他者の身体のごく近くにあ

り，他者が移動しても受容野は

同じ身体上にある．文献 [2]より  
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る共同研究により，頭頂葉の AIP 野とイタリア Parma 

大学のグループより供給された腹側運動前野 F5 で記

録された単一ニューロンのスパイクデータを基に，情

報量解析が行われた [8]．課題は，LED の合図を基に，

物体を注視してから，物体に手を伸ばして，物体をつ

かむことが要求された．これまでの研究から，頭頂間

溝外側壁にある AIP という領域のニューロンは，手指

の細かな運動（手操作運動）に関連して活動し，視覚

と運動の要素を持った視覚運動型，視覚の入力のみを

受けると考えられる視覚優位型，運動の要素のみをも

つ運動優位型があることがわかっている．視覚入力を

受けているニューロンは，さらに物体注視に反応する

対象型と反応しない非対象型に分類される．一方，腹

側運動前野の F5 では，視覚優位型は見つからず，視

覚運動型と運動優位型のみが見られた．   
情報量の計算は，ニューロンのこれらのタイプごと

に行い，また，異なる物体に対するスパイクデータを

組み合わせて計算した．また，つかむ物体は，板，リ

ング，立方体，円柱，円錐，球などの３次元物体であ

った．データの解析は５０ｍｓごとに時系列で，以下

の計算を行った．  

この式で，H はエントロピー，S は物体のセット（６

種類の物体の組み合わせ），R はスパイク数に関する確

率変数である．以前の研究では，これらのニューロン

は特定の物体を操作するときの反応選択性を解析した

が，今回の解析では 6 つの物体を二つに分けて，どの

組み合わせで情報量のピークが大きくなるかを視情報

量のピークが，時間的な経過でどのように変化してい

くのかを調べた．  
その結果，まず AIP 野の視覚運動型の対象型では，

物体の情報が含まれていると考えられているが，この

タイプの情報量は，F5 の同じタイプのニューロン群と

比較して最初の情報量のピークが早く現れており，ま

た F5 では課題の進行（運動の遂行）とともにだんだ

んと MI が上昇していくことが明らかになった．また，

AIP 運動優位型のニューロンでは，物体をつかむ前の

プリシェイピングの間にピークを認めたが，F5 の視覚

優位型対象型でも同様の傾向であった．このように

AIP 野と F5 の MI は，時系列に従って変化し，記録領

域によってピークのタイミングが異なることが明らか

になった．こうした結果は，AIP 野が，視覚，運動の

情報をいずれかの領域から受けて，F5 ではそれを視覚

運動変換することを反映していると考えられる．  
AIP 野は，腹側運動前野の F5 との結合が強いことが

知られている． AIP 野は，視覚情報を頭頂葉の CIP 野

から受け，その情報を腹側運動前野に送り，運動のパ

ターンが選択される．これは第一次運動野に送られる

が，一方でその運動の情報のコピーが，AIP 野に送ら

れ視覚情報とのマッチングが起こると考えられている．

情報量解析を用いて，手操作運動に関わる神経回路に

含まれる．これらの領域の神経活動の情報量解析をよ

り詳しく行うことで，情報の時系列の流れが明らかに

なるのではないかと考えられる．  
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感覚運動情報の抽象化空間と対話に基づく他者感覚情報の推定

稲邑哲也，奥野敬丞

Abstract— We propose an adaptive acquisition method to
infer model of others’ sensorimotor patterns, using the mimesis
model. The model abstracts others’ motion patterns and links
to a primitive symbol representation based on self body config-
uration. It, however, doesn’t concern the structural difference
between self and other. Furthermore, unobservable inner sen-
sory information such as torque cannot be treated. We utilize
symbol communication to solve these problems.

I. INTRODUCTION

研究代表者の稲邑はヒューマノイドロボットにおける動
作の抽象化表現として，ミメシスモデルに基づく原始シン
ボル空間と呼ばれる手法を提案して来ている [1][2][3]．こ
の原始シンボル空間は，隠れマルコフモデル（以下HMM）
を用いて抽象化した動作パターン間の関連性を表現するた
めの空間で，各動作パターンに対応する HMM パラメー
タ間の距離を Kullback-Leibler情報量を用いて計量し，多
次元尺度法で空間を構成していた．この空間では運動パ
ターンが静止した状態点すなわち原始シンボルとして変換
され，未知の動作パターンであってもある状態点に変換す
る事が可能であった．また，基本動作パターンの合成処理
を，状態点同士の内分点や外分点に相当する原始シンボル
から新規動作パターンを生成する処理に帰着させる事が可
能であり，この認識・生成の二つの処理を結びつける事で
未知動作の模倣行動を実現可能としていた．
これらの先行研究に於ける原始シンボル空間はある特定

の人間，もしくはヒューマノイドロボットの感覚運動情報
について議論しているが，人間とヒューマノイド，もしく
は 2体のヒューマノイド間の模倣行動等，自己と他者の二
者が存在する際，特に他者と自己の身体構造が異なる場合
に，他者の感覚運動情報モデルを管理する事が出来ないと
いう問題が残されていた．この問題を解決するためには，
他者の感覚運動情報を推定する事ができるミメシスモデル
を目標として，他者の原始シンボル空間を推定し，自己の
原始シンボル空間との対応関係を獲得する手法が求められ
る．他者と自己の対応関係を獲得するという趣旨では，例
えば Yokoyaら [4]は，疑似シンボルを表現可能なRNNPB
において，他者と自己の関係を表現するモデルを構築して
いるが，他者の立場でなければ観測できない情報は用いら
れておらず，他者の視覚情報と運動情報が与えられた状態
で学習が行われていた．しかしながら体勢感覚のような内
部状態を推定する問題になった場合，提案されている手法
では限界があった．
このような背景を踏まえ，本稿では，他者と自己の身体

性の違いを考慮しつつ，他者の感覚運動パターンを推定す
る事ができるミメシスモデルへの拡張を目指す．特に，直

稲邑哲也：国立情報学研究所情報学プリンシプル研究系 准教授
inamura@nii.ac.jp
奥野敬丞：総合研究大学院大学複合科学研究科情報学専攻

k-okuno@nii.ac.jp
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Fig. 1. Conventional mimesis model that uses sole proto-symbol space
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Fig. 2. Proposed mimesis model that consists of two proto-symbol spaces

接観測することのできない他者の内部状態・感覚パターン
を扱うために，２者間の対話を通じて内部状態を推測し，
他者のミメシスモデルを段階的に獲得する戦略を提案す
る．Fig.1に従来までのミメシスモデルによる模倣の流れ，
Fig.2に本稿で目標とする，自己と他者の双方のミメシス
モデルが存在する場合の模倣の流れを示す．

II. 他者の感覚運動情報の推定モデルの適応的獲得手法

Fig.2に示したように，2者間で感覚運動パターンを推
測・模倣する際には，他者と自己で異なるミメシスモデル
が使用されるべきである事は明確である．しかし，従来研
究で実現されていたような行動模倣を Fig.2で実現する場
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合，直接他者の運動情報を自己のミメシスモデルに入力
する事ができないという問題がある．また，他者の感覚パ
ターンは観測不可能であるため，なんらかの方法で観測可
能な運動パターンから感覚パターンを推定する必要もある．
そこで，Fig.3のように，自己のミメシスモデルと他者

のミメシスモデルの推定モデルを同時に自己の立場で保持
する戦略を考える．また，ミメシスモデルは基本となる感
覚運動パターンのデータベースと，そのデータベースから
構成される原始シンボル空間の事を意味するので，今後ミ
メシスモデルの獲得を原始シンボル空間の獲得として表現
することとする．
また，説明を簡便にするため，自己が保持する自己の

原始シンボル空間を PSSself，他者が保持する他者の原
始シンボル空間を PSSother，自己が保持する他者の原始
シンボル空間の推定モデルを ˆPSSother と表記する．他者
の身体における感覚運動パターンは観測不可能であるた
め， ˆPSSother を構成するための感覚運動パターンのデー
タベースDother は PSSself を構成するためのデータベー
スDself のコピーを用いる事で学習を開始する．学習ルー
プでは，以下のようなプロセスが実行される．

1) 他者と自己が双方情報を共有することのできる客観
的な運動パターンを対象として，他者がその運動パ
ターンを実行する事で観測するであろう感覚パター
ンを ˆPSSother を用いて推定する

2) 推定した感覚パターンと実際に他者が感じた感覚パ
ターンの差分を，会話によって検出する

3) 会話の結果に基づいて，推定した他者の感覚を修正
し， ˆPSSother を構成するためのDother を更新する

以上のプロセスを繰り返すことで，徐々に他者の原始シン
ボル空間の推定モデル ˆPSSother を，他者が保持している
真の他者の原始シンボル空間 ˆPSSother に近づけて行く．

III. 対話に基づく原始シンボル空間の獲得

A. 獲得の基本戦略

具体的に，ロボットR1が身体構造の異なるロボットR2

の感覚運動情報を推定する事を考える．お互いが情報を共
有することができる運動パターンとして関節角度を対象と
し，直接観測する事が不可能である感覚パターンとして，
アクチュエータに加えるべきトルクを対象とする．原始シ
ンボル空間を構成するための，基本となる感覚運動パター
ンのデータベースDは，各関節の角度からなるm個の運
動パターンM = (M1,M2, · · · ,Mm)と，各関節にかかる
トルクからなるm個の感覚パターンS = (S1, S2, · · · , Sm)
の集合からなる．この Dに基づいて，他者の感覚パター
ンを推定するための原始シンボル空間 ˆPSSR2 を獲得する
問題を考える．
ここで，以下のような手順で ˆPSSR2 を獲得する．

1) 　R1が推定するR2の原始シンボル空間 ˆPSSR2 を
構成するデータベースDR2 の初期値として，R1 に
おけるM とSの集合からなるDR1 のコピーを代入
する．すなわち ˆPSSR2の初期状態はPSSR1となる．

2) 　データベースDR2 に含まれる動作パターンMiを
ˆPSSR2に入力し，感覚運動パターン Ŝiを求める．こ

れはR1がR2における感覚運動パターンを推定する
処理に相当する．
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Fig. 3. Concept of the acquisition of other’s proto-symbol space

3) R2は対象となっている運動パターンMiをR2の身体
上で実行し，その際に得られた感覚パターン Sをシ
ンボル化してシンボルインデックス kR2 を計算する．

4) 推定した感覚パターン Ŝiと実際の感覚パターン Sの
差，すなわち推定誤差を求めるため，R1は推定した
感覚パターンをシンボルインデックス kR1 に変換し，
R2 が出力する kR2 に対して相違が無いかどうかを
確認する会話を行う．

5) kR1 と kR2 の関係に応じて，推定した感覚パターン
Ŝを修正し，データベースDR2 中の該当する感覚パ
ターンに置き換えた後， ˆPSSR2 を再構築する．

6) 上記の手順 2から 5を繰り返し，適応的に ˆPSSR2

を獲得していく．
この一連の処理の流れの概略を Fig.4に示す．

B. 実験の条件と評価基準

実験には，シミュレータ環境において，富士通ヒューマ
ノイドロボットHOAP-2と同等の機構を持つ，質量 2.4[kg]
と質量 4.8[kg]のヒューマノイドロボットR1とR2を用い
る．このロボットにおいて，Fig.5のように右手を振り上
げる 4種類の基本動作M を対象とし，右手にかかるトル
クについて前節までに説明した手法で実験を進める．まず
Fig.5に示すような 4つの基本動作を準備し，原始シンボ
ル空間 PSSRi

(i = 1, 2)を構築する．なお，Sとして，右
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Fig. 4. Block diagram of the revision of estimated proto-symbol space

Fig. 5. Four basic motion patterns :M

肘，右肩 pitch軸，右肩 roll 軸の関節トルク [τ1 τ2 τ3]を，
M として関節角度 [θ1 θ2 θ3]を用いる．ただし，θi, τiは
時系列パターンを表す．
感覚パターン S に対する会話を行う際には，以下の手

順でシンボルインデックスを求める
• R2 によって観測される最大のトルクを τMAX とし，

g =
1
T

∫ T

0

|τ1(t)| + |τ2(t)| + |τ3(t)|
τMAX

dt (1)

によって定義される正規化されたトルクの値を定義す
る．ただし，T は τi(t)の時間長である．なお，本稿
では τMAX を 0.4[Nm] とした．

• R1, R2 間の会話のシンボルインデックス kを定義す
るために，gの取り得る区間を，表現の種類数を表す
パラメータ dで等分し，Table.1で定義されたそれぞ
れの区間に対する kを定める．

TABLE I

RELATION BETWEEN EXPRESSION AND DENSITY OF THE EXPRESSION

k d=2 d=4 d=6 d=8
1 軽い 軽い 凄く軽い 凄く軽い
2 重い 少し軽い 軽い かなり軽い
3 - 少し重い 少し軽い 軽い
4 - 重い 少し重い 少し軽い
5 - - 重い 少し重い
6 - - 凄く重い 重い
7 - - - かなり重い
8 - - - 凄い重い

会話に基づくデータベースの更新，および原始シンボル
空間の更新については，動作パターンMiに対する kR1 と
kR2 の比の値に沿って，データベース中の感覚パターン Si

を kR2/kR1 倍し，データベースを更新する．データベー

Fig. 6. A result of matching ratio through conversation

ス中に存在する 4個の動作パターンに対してこの操作を
行い，少なくとも一つの動作パターンの更新がある場合に
は，データベースから原始シンボル空間を再構築する．
推定された原始シンボル空間 ˆPSSR2 が，他者が持つ真

の原始シンボル空間 PSSR2 に対してどの程度精度良く近
似されたのかを評価するために，N 個の評価用の未知運
動パターンM

′

i (i = 1, · · · , N)を対象として，以下の評価
基準を考える．

a) シンボルインデックスの一致率: 各M
′

i に対して
算出された双方のシンボルインデックス kiR1

と kiR2
が一

致する率．
b) シンボルインデックスの差分: 単に kiR1

と kiR2
が

一致するか否かだけではなく，どの程度表現が掛け離れて
いたのか，を評価するための基準で，次式で定義される．

kdiff =
1
N

N∑
i

|kiR1
− kiR2

|
d

(2)

なお，この定義より kdiff の範囲は 0 ≤ kdiff ≤ 1である．
c) 推定トルク値のエラー: R1が推定したトルク値と，

実際にR2において観測されたトルク値の差．運動パター
ンMi に対して，式 (1)を用いて R1 によって推定された
トルクの正規化された値を ĝi，実際にR2において観測さ
れたトルク値の正規化された値を gi として，次式で定義
される．

e =
1
N

N∑
i

|ĝi − gi| (3)

C. 実験結果

適切に原始シンボル空間 ˆPSSR2 が獲得されている事を
確認するために，まず，シンボルインデックスの一致率の
結果を考察する．Fig.6は III-A 節で説明した獲得のための
手順のループ回数（これを今後会話数と呼ぶ）を横軸に，
10個の未知の運動パターンに対する kR1 と kR2 の一致率
を縦軸にして，d = (2, 4, 6, 8)の各ケースに対してプロッ
トしたグラフである．図から分かるように，多少の変動が
観察されるものの，会話数が増えるにつれて，未知の動作
パターンであっても表現の一致率が増加して行くことがわ
かる．

Fig.6において，d = 6, d = 8の場合に，一致率が局所的
に悪くなる現象が見られるが，これは推定したトルクの値
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Fig. 7. Difference of the symbol index for basic motion patterns

Fig. 8. Difference between estimated torque and actual torque by 6 words
(d=6)

が見当外れな値を取っているわけではない．Fig.7は，式
(2)で定義された，シンボルインデックスの差分が会話回
数をおうごとに変動して行く様子を d = 2, 4, 6, 8に対して
プロットしたものである．d = 4の時にはやや変動幅が大
きいが，d = 6, 8の場合には，差分がかなり低く抑えられ
ている事が分かる．Fig.6ではR1, R2お互いのシンボルイ
ンデックスが単に一致するかどうかで評価されていたが，
この図からは表現の種類が細かいほど，お互いの表現の
「程度の差」が少ない事を示している．
次に，会話を重ねるごとに，実際に推定したトルクの値

がどのように変動するかを確認する．Fig.8は，式 (3)で計
算された推定トルクの推定誤差 eの推移を示している．こ
のグラフでは d = 6が使用されており，データベースDR2

に含まれている運動パターンM に対するトルクと，評価
用の未知の運動パターンM ′ の双方に対する結果が描か
れている．図から分かるように，完全に 100%の一致率を
とらなくても，推定したトルク値は実際の値からたかだか
0.05[Nm]程度の誤差に収まっている．M ′から推定したト
ルクの値はおおよそ 0.2～0.25[Nm]であり，データベース
DR2 に含まれている運動パターンM であれば約 10%の
誤差で，未知の運動パターンM ′であっても 20%～25%の
誤差でトルク推定する事が実現できている事が分かる．

Fig. 9は，上記のFig.8のグラフを d = 2, 4, 6, 8の各ケー
スについて重ね合わせて表示したものである．Fig.9は評
価のための未知の動作パターンM ′ に対するトルクの推
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Fig. 9. Error of estimated torque for unkown motions

定を示している．図から分かるように推定トルクのエラー
は全体の約 20%程度となっており，比較的安定してトルク
の推定が可能である事を示している．これらの結果は上記
の Fig.7の結果とも連動しており，お互いの結果を裏付け
合っていると言える．

IV. まとめと今後の課題

本研究では従来のミメシスモデルにおいて問題点となっ
ていた，自己と他者の感覚運動情報の対応問題に取り組み，
他者の感覚運動情報を抽象化する原始シンボル空間を，対
話によって推定する手法を提案した．具体的には観測不可
能な感覚パターンを表現するためのシンボルインデックス
を導入することで対話のプロトコルを定義し，他者のトル
クセンサ情報を推定する手法について定量的評価を行い，
その性能について議論を行った．
今後の課題としては，推定した感覚運動情報をどのよう

に会話のためのシンボルに変換するかの手法についての検
討がある．本稿では単純に式 (1)のようにトルクの時間平
均を用いたが，状況やタスクに応じて適応的に獲得する必
要がある．また，会話のためのシンボルインデックスは原
始シンボル空間とは直接関係を持たない表現であり，理想
的には，原始シンボル空間を用いてシンボル化された表現
が用いられるべきである．今後，会話のためのシンボルを
生成する規則と原始シンボル空間の持つ性質の関連性につ
いて議論を進めて行く予定である．
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Abstract— The present study examines the possible roles
of cortical chaos in generating novel actions for achieving
specified goals. The proposed neural network model consists of
a sensory-forward model responsible for parietal lobe functions,
a chaotic network model for premotor functions and prefrontal
cortex model responsible for manipulating the initial state of
the chaotic network. Experiments using humanoid robot were
performed with the model and showed that the action plans
for satisfying specific novel goals can be generated by diversely
modulating and combining prior-learned behavioral patterns
at critical dynamical states. Although this criticality resulted
in fragile goal achievements in the physical environment of the
robot, the reinforcement of the successful trials was able to
provide a substantial gain with respect to the robustness.

I. はじめに
我々は日常生活の中で様々な行為を行っているが，それ

らの中には，複雑な行為であってもあまり意識せずに行っ
ているものもある．例えば誰かと会話をしながらコーヒー
カップに手を伸ばし，それを把持して口元まで運び，その
中に入っているものを飲むとことが出来る．この時，意識
は会話の方にむけられており，動作の生成に向けられるこ
とはあまりない．神経科学の分野では，このような意識の
働きは前頭葉の機能と深い関係があると考えられている．
実際に，前頭葉に障害を負った患者は，常日頃行っている
習熟した行為を行う場合には問題がない．しかしながら，
新奇な行為を行うように指示された場合に，その行為を行
うことが出来ないという症状があることが知られている
[1], [2]．前者の場合は，与えられた指示に従うための動作
を計画するために，意識をむけて心の中で動作のイメージ
を生成・操作する必要があり，前頭葉の活動が必要となる．
一方，後者の場合は前頭葉はそれほど活動せず，自動的に
動作が生成されているように見える．このような現象を説
明するために，どの様なモデルが考えられるだろうか？
本研究ではこの問題に対して，ダイナミカルシステムを

用いたアプローチ [3], [4], [5] とロボットを用いた実験を
合わせた構成論的な方法で取り組む．我々は特に，新奇な
動作を生成する際に皮質の持つカオス的な特性が果たす役
割に注目している．これまでの研究では，ある行為を行っ
た際にセンサ・モータから得られる時系列データを学習す
ることで，その行為の中に含まれる組み合わせ的な構造
を，神経回路のダイナミクスとして自己組織的に学習する
ことが出来るモデルを提案してきた [4], [6], [7]．本研究
ではこれらの研究で得られた成果に基づき，どの様にした
ら学習した結果を使って，新奇な動作のメンタルイメージ
(imagery[8])を生成することが出来るのかという問題に取
り組む．

II. 提案モデル
我々の提案するモデルにおいて，脳の中のそれぞれの部

位がどの様に相互作用し，機能しているのかを表した概略

を図 1に示す．
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Fig. 1. Correspondences of the model to the brain anatomy where the
execution of skilled goal-directed actions in (a) and searching for action
plans for novel goal states in (b)

A. 習熟した行為の生成

まず，提案するモデルにおいて，習熟した行為を生成す
る場合を図 1 (a)に示す．このモデルでは，様々な目標を
達成するための複数の行為を一つの神経回路モデルに学習
させるが，このときに初期値敏感性を利用する．つまり，
神経回路モデルを非線形システムとして考えると，その時
間発展は初期値によって変わる [9]．このこと利用し，複
数の目標志向行動をそれぞれ別の初期値に対応づけること
で，一つの神経回路モデルにこれらの行為を同時に学習さ
せることが出来る．ここで，このモデルに目標となる状態
が与えられた場合，それが過去に経験したものであれば，
その行為に対応する初期値が PMvに相当する部分にセッ
トされる．図中の PMvと IPLは単一つの continuous time
recurrent neural network (CTRNN)[10], [11]として実装さ
れている．. この CTRNNの中で，PMvに相当する部分は
カオス的な挙動を示すように，あらかじめニューロン間の
結合強度が設定されている．ここで，カオス的であること
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の基準としては，最大リャプノフコンポーネントが正の値
をとることとした．一方で IPLに相当する部分の結合強度
は学習過程を通して，自己組織的に決められる．
これら，PMvと IPLに相当する部分は相互に結合され

ており，IPLに相当する部分は視覚-体勢感覚情報の詳しい
時間発展を学習する．これによって時間ステップ tでの視
覚-体勢感覚情報 (Vt+1, Pt+1)から次の時間ステップでの
それらの値 (Vt+1, Pt+1)を予測できるようになる．一方の
PMvに相当する部分では，IPLが記憶している視覚-体勢
感覚のパターンを操作し，それらを組み合わせるような働
きを学習する．本モデルでは，この PMvに相当する脳の
部位では皮質の持つカオス的な特性を利用し，その初期値
敏感性により様々な行為のパターンを作り出しているので
はないかという仮定を置いている．つまり，PMvのなか
のニューロンの発火状態を操作することで，異なる目標志
向動作を生成しているのではないかと考えている．
本モデルの学習アルゴリズムにはBPTT[12]を利用する．

教師信号としては人がロボットの腕を把持し動作をさせた
ときのセンサ・モータ情報を用いた．学習時には，神経回
路の出力とこの教師信号との誤差信号が IPLと PMv内の
全てのシナプス結合を通って逆伝搬され，それに基づいて
IPL内のシナプス結合が調整される．ここで，PMv内のシ
ナプス結合は学習を始める前に，予めカオス的な挙動を示
すように調節されており，IPLはこの部分とも結合されて
いる．したがって，学習過程では，目標志向行動に応じて
PMv内のニューロンの初期値を変えることで PMvは様々
なパターンを生成し，IPLの部分はこのパターンと与えら
れた教示動作とを関連づけて学習することになる．また，
個々のニューロンの持つ時定数は，PMv内のニューロンの
方が IPL内のニューロンより相対的に大きく設定されてい
る．この時定数の大きさによって，IPLは視覚-体勢感覚の
パターンの詳細な変化を学習し，PMvはそれらの組み合
わせを変化させるという役割分担が生まれる．このニュー
ロンの持つ時定数の違いにより，一連の動作を学習時に分
節化するという特性に関しては，我々の最近の論文の中で
詳しく報告している [7].

B. 新奇な行為の生成

次に，この節では新奇な目標志向行動を生成するメカニ
ズムについて説明する.学習した視覚-体勢感覚のパターン
の一部を組み合わせて新たな行為を生成する方法として，
まず，提案するモデルに確率的なノイズを加えることが考
えられる．しかし，本研究では皮質の持つカオス的な特性
に着目しており，別の方法として決定論的カオスを利用す
る方法を提案する．いま，視覚-体勢感覚のパターンを予
測する順モデルが，カオス的なダイナミクスを持った神経
回路と関係づけられていると，その初期値と生成される視
覚-体勢感覚のパターンとの関係は，カオスの持つ強い初
期値敏感性により非常に複雑なものになる．このような場
合，初期値を変えることで，順モデルはそれまでに覚えた
視覚-体勢感覚のパターンを組み合わせ，非常に多様な視
覚-体勢感覚のパターンのメンタルイメージを創り出すこ
とが出来る．したがって，これらのメンタルイメージの中
から与えられた目標に到達するものを探し出し，これに対
応する初期値を見つけることが出来れば，新奇な目標志向
行動を生成する事が出来る．

このときのモデルの動きを図 1 (b)で説明する．まず，
このモデル外の部分から目標とする状態が与えられ，それ
が前頭葉の背側部 (DLPFC)にあると考えられるワーキン
グメモリに記憶される．そして，前述の PMv・IPLによる
順モデルにある初期値を与えたときに生成された視覚-体
勢感覚のパターンの最終状態と，ワーキングメモリの中に
記憶されている目標状態とを比較する．この手続きでは，
モータコマンドを実行せずに，IPLによって予測された視
覚-体勢感覚の状態を次の時間ステップでの入力として扱
うクローズドループを形成することによって，視覚-体勢
感覚のメンタルイメージを生成する [4], [13], [14]．
これを用いて，メンタルイメージの中の最終状態とワー

キングメモリに記憶された目標状態とを比較することで，
実際に環境中で行為を行わなくても，ある初期値から目標
状態に到達する行為を生成する事が出来るかどうかを判定
することが出来る．もし，ある初期値から生成された行為
が目標状態に到達することが出来なければ，また別の初期
値を試し，目標状態に到達するものが見つけられるまでこ
の手順が繰り返される．最終的に，メンタルイメージの中
で目標状態に到達する行為を生成する初期値が見つかった
ら，図 1 (a)に示した例と同じように，その値を PMvに
セットすることで，実際の環境中で行為が生成される．

III. ロボット実験

A. ヒューマノイドロボットへの実装

実験には HOAP3という小型のヒューマノイドロボット
を使用した．このロボットはステレオカメラを搭載した頭
部と，それぞれ 4つの自由度を持つ 2本のアームを有し
ている．このロボットから神経回路モデルには次の 3種
類の情報が入力される．まず，体勢感覚として双腕の計
8自由度の関節角度 Pt，カメラの向きを表す首の 2つの
関節の角度 V d

t ，そして頭部に搭載されたカメラから取得
した画像（16x12ピクセル）である．ここで，首の関節は
PID制御器によって動かされており，赤い物体に追従して
常にカメラの中心にその物体が写るようになっている．あ
る時間ステップでのこれらの視覚-体勢感覚の入力データ
(Pt, V

d
t , V v

t )を基に，神経回路モデルは次の時間ステップ
でのこれらの値 (Pt+1, V

d
t+1, V

v
t+1)を予測する．そして，ロ

ボットのアームは PID制御器によって動かされており，こ
の予測された値のうち Pt+1 を目標角度として用いること
で動作している．
ここで，ロボットから取得するセンサー情報は，CTRNN

に入力される前に TPMによって処理される．その詳しい
数学的な詳細は山下らの論文で報告されている [7]．

B. タスク設定

実験ではロボットは椅子に固定されており，その正面に
机が置かれている．ロボットの真正面の机の上には，赤と
青で半分ずつ塗り分けられた直方体の操作対象物が置かれ
ている．また，ロボットから見てその少し奥には高さの低
い台が置かれている．
ロボットは図 2に示す 5つの行為を教示される．具体的

には，(a)立った状態の物体をそのまま左の方へ動かす, (b)
立った状態の物体を持ち上げて台の上にのせる, (c)立った
状態の物体を倒して横に寝かせる, (d) 横に寝ている物体
をそのまま右の方へ動かす, (e)横に寝ている物体を持ち
上げて台の上にのせる，以上の 5つの動作である. (a)か
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Starting posture with 
the object standing on 
the base

Starting posture with 
the object lying on the 
base

(a) Move the 
standing object 
to the right

(b) Move the 
standing object 
onto the 
pedestal

(c) Knock over the 
standing object 
to lie

(d) Move the lying 
object to the 
right

(e) Move the lying 
object onto the 
pedestal

Fig. 2. Five types of goal-directed actions

ら (c)の動作では，最初に物体は立った状態でロボットの
正面に置かれており，(d)(e)の動作では物体は寝ている状
態でロボットの左手の方に置かれている．この 5つの動作
をそれぞれ，対象物の初期位置を変えて 3回繰り返し教示
する．ここで，物体を置く場所は基準位置，基準位置から
±2cmずらした位置とした．したがって，教師データとし
ては合計で 15個の視覚-体勢感覚のパターンを用いた．
ロボットにこれらの動作を学習させた後，行為の生成に

関して 2種類の実験を行った．まず一つ目は，教示データ
の中に含まれる 5種類の行為を再生成することが出来るか
どうかの確認である．この実験では，5種類の行為に関し
て，それぞれ学習過程を通して自己組織的に決められた初
期値を用い，対象物を学習時と同じ位置に置きロボットに
動作をさせた．つまり，対象物を学習時と同じく，基準位
置，基準位置から±2cmずらした位置に置いたそれぞれの
場合に関して，ロボットの動作確認を行っている．
次に，教示データの中には含まれない新規な行為を，学

習した行為を組み合わせることで生成することが出来るか
どうかを確認した．ここでロボットには目標状態として，
物体が横に寝ている状態で台の上に載っている視覚イメー
ジを与え，初期状態としては物体が机の上に立った状態で
置かれている視覚イメージを与えた．この条件を満たすた
めには，教示データの中から，まず対象物を倒し，次に横
に寝ている物体を台の上にのせる，という 2つの動作を
順に組み合わせる必要がある．この実験では，PMv内の
ニューロンの初期値を探索し，それぞれの初期値から生成
された最終状態と与えられた目標状態とを比較し，それら
が最も近くなる初期値を見つけ出す必要がある．この過程
では，探索に用いる初期値を 2次元とし，それぞれ 0.05
から 0.95まで，0.1刻みで変化させ，計 100回の探索を行
うこととした．その結果得られた最も良い行為を生成する
初期値を用いてロボットを動かし，実際の環境中でその行
動を実行させた．

C. 結果

1) 教示した目標志向行動の再生成: CTRNNの学習を行
う前に，アームの関節角度，首の関節角度，画像入力を処
理する TPMには予め 15種類の教示データを全て学習さ
せた．その後，CTRNNの学習を行い，その結果得られた

シナプス結合の値を使いロボットを動かすことで，教示し
た目標志向行動を再生成することが出来るかどうかを確認
した．それぞれの目標志向行動について，操作対象物の位
置を，基準位置，基準位置から左右にずれた位置の 3カ所
に置き，それぞれ 3回の試行中の成功回数を数えた．その
結果，5種類の目標志向動作と，3種類の物体の位置の組
み合わせで，計 15種類の動作に関して成功率は約 70%で
あった．詳しい結果を表１に示す．この表から，物体の位

TABLE I

THE NUMBER OF SUCCESSFUL TRIALS WITHIN THREE TRIALS IN

REGENERATION OF THE TRAINED ACTIONS.

Specified goal-directed Position ofthe object
action 2cm left original 2cm right

(a) standingobject to right 3 2 2
(b) standingobject onto
the pedestal 0 3 1
(c) standingobject to lying 3 3 3
(d) lying object to right 0 3 2
(e) lying object onto
the pedestal 3 3 0

置が基準位置に置かれている場合を取り上げると，そのと
きの成功率は 93%であることがわかる．一方，基準位置か
ら左右にずれた位置では成功率が低くなっている．これら
のことから，ロボットは教示した目標志向行動を再生成す
ることが出来たといえる．この実験の中で，CTRNNによ
る順モデルは，照明の状態によるカメラ画像の変動に対し
て，非常に大きな影響を受けることがわかった．

2) 新規な目標状態に到達するための行動計画: この実
験ではCTRNNによる順モデルを用いて，ある時間ステッ
プの視覚-体勢感覚の状態から次の時間ステップでのそれ
らの値を予測し，その予測された値を再び入力として利用
することで，仮想的な動作イメージを生成する．この動作
イメージは実際にロボットを動かさずに生成することが出
来る．動作イメージを使って，PMv内のニューロンの初期
値の探索を 100回繰り返したところ，与えられた目標状態
に到達することの出来る動作イメージを 1つだけ生成する
ことが出来た．そのときの初期値は (0.35, 0.95)であった.
図 3にこのときの動作イメージを示す．図の上の部分は

予測された視覚イメージを示しており，その下の四角は首
の関節角度を処理している TPMの様子を示している．こ

The object  standing 
on the base

Knock over the object 
by  right arm

The object  lies on the 
base

Hold up the object  by 
both arms

Put the object  on the pedestal

Fig. 3. Imaginary sequence generated with the initial state (0.35, 0.95)
where the upper part shows the retinal image and the lower part does for
the TPM population coding for the camera head direction.

の図から 0ステップでは 2色で塗り分けられた物体が立っ
ている状態で，30ステップで右手でこの物体を倒してい
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ることがわかる．さらに，45ステップでは倒された物体
をつかみ 90ステップでそれを持ち上げて台の上に置いて
いることがわかる．ここで，45ステップから 210ステッ
プまでは視覚イメージには変化が見られないが，首の関節
角度を表現している TPMには変化が見られる．これはロ
ボットが対象物をつかんだまま，それを注視しつつ持ち上
げて台の上にのせているため，ロボットのカメラが追従し
ているものと考えられる．したがって，ロボットは対象物
を倒した後，それを台の上にのせるという 2つの動作を組
み合わせて，正しい動作イメージを生成することが出来た
といえる．
次に，正しい動作イメージを生成する事が出来た初期値

(0.35, 0.95)を使い，実際のロボットを動かしたときにそ
の行為を生成する事が出来るかどうかの確認を行った．実
験の結果，この初期値ではロボットは違う行為を生成して
しまい，与えられた目標状態に到達することが出来なかっ
た．そこで，この初期値付近の (0.3-0.4, 0.9-1.0)の範囲で
初期値を変化させ，そのときに生成されるロボットの行為
を調べた．その結果，40回の試行のうち目標状態に到達す
ることが出来る初期値が 2つ得られた．このときのロボッ
トの動きを図 4に示す．さらに，与えられた目標状態に到

Fig. 4. Actual performance of the robot to achieve the given novel goal
state. The upper graph shows the activation of chaos network units. The
bottom graph shows the proprioceptive state (PS) for four joint angles in
the right arm. Bottom pictures show the actual state of the robot at specific
time steps.

達することの出来る初期値を用いて，繰り返しロボットを
動かしたところ，同じ初期値を用いているにもかかわらず
行為の生成に失敗することがあった．つまり，教示された
行為に比べると，これらを組み合わせることで生成された
新奇な行為は，初期値の小さな変化や，環境から受ける外
乱に対して非常に敏感であるといえる．

3) 新奇な行為を安定して生成するための強化学習: 次
に，外乱に対して非常に敏感ではあるが，与えられた目標
状態に到達する行為を生成する事が出来た場合，これを安
定して生成する事が出来るように強化することを試みた．
ここでは，前節で述べた実験で得られた 2つの成功例を，
元の学習データセットに加え，追加学習を行った．
その結果，追加学習によって，非常に不安定であった新

奇な行為の生成が安定化され，この行為を生成する事が
出来る初期値の範囲が広がった．また，この範囲に含ま
れる初期値を使って，繰り返しロボットを動かしたところ
70%の成功率であった．従って，不安定ではあっても一度
生成された新奇な行為に関して追加学習を行うことで，こ

の行為を安定して生成できるようになることが確認できた．

IV. まとめ

本研究では，習熟した行為を基に，それらを組み合わせ
ることで，与えられた目標状態に到達するための行為を生
成する構成論的な神経回路モデルを提案した．このモデル
をロボットに実装して実験を行った結果，(1)教示した行為
に関しては，学習過程で得られた初期値を用いることでそ
れぞれの行為を再生成する事が出来た，また (2)これらの
教示された行為を組み合わせることで，与えられた目標状
態に到達する新奇な動作イメージを生成する事が出来た，
さらに，(3)この新奇な行為の生成は非常に不安定であり
(4)追加学習を行うことで，これを安定化できることを示
した．
これらの結果から，創造的な行為や新奇な行為を生成す

るためには，次の 2つの特徴が必要になるのではないだろ
うか．まず，非常に多くの多様性に富んだ経験を，自己組
織的に再利用可能な構造を作りつつ，その構造の中に記憶
すること．そして，これらの経験をもとに様々な行為の組
み合わせを生成する事が出来るように，カオスの持つ多様
な振る舞いと経験した行為とを結びつけることである．多
様な経験と，その定着学習による構造の自己組織化を繰り
返し行うことが，人間のようなの open-endedな知能の発
達には欠かせないのではないだろうか.

REFERENCES

[1] A. R Luriia. Higher cortical functions in man. Basic Books, New
York, 1966.

[2] W. Penfield and J. Evans. The frontal lobe in man: A clinical study
of maximum removals.Brain, (65):115–133, 1935.

[3] R.D. Beer. A dynamical systems perspective on agent-environment
interaction.Artificial Intelligence, 72(1):173–215, 1995.

[4] Jun Tani. Model-based learning for mobile robot navigation from the
dynamical systems perspective.IEEE Trans. on SMC (B), 26(3):421–
436, 1996.

[5] T. Ziemke. On ’parts’ and ’wholes’ of adaptive behavior: Functional
modularity and diachronic structure in recurrent neural robot con-
trollers. In From animals to animats 6, pages 171–180, Cambridge,
MA, 2000. MIT Press.

[6] J. Tani, R. Nishimoto, and R. Paine. Achieving ”organic composition-
ality” through self-organization: Reviews on brain-inspired robotics
experiments.Neural Networks, 21:584–603, 2008.

[7] Yuichi Yamashita and Jun Tani. Emergence of functional hierarchy
in a multiple timescale neural network model: a humanoid robot
experiment.PLoS Computational Biology, 4(11), 2008.

[8] Marc Jeannerod. The representing brain: Neural correlates of motor
intention and imagery.Behavioral and Brain Sciences, 17(2):187–245,
1994.

[9] Ryunosuke Nishimoto, Jun Namikawa, and Jun Tani. Learning multi-
ple goal-directed actions through self-organization of a dynamic neural
network model: A humanoid robot experiment.Adaptive Behavior,
16(2-3):166–181, 2008.

[10] Ronald J. Williams and David Zipser. A learning algorithm for con-
tinually running fully recurrent neural networks.Neural Computation,
1(2):270–280, 1989.

[11] Kenji Doya and Shuji Yoshizawa. Memorizing oscillatory patterns in
the analog neuron network. InProc. of 1989 int. joint conf. on neural
networks, volume 1, pages 27–32, Washington, D.C., 1989.

[12] David E. Rumelhart, Geoffrey E. Hinton, and Ronald J. Williams.
Learning internal representations by error propagation, volume 1 of
Parallel distributed processing: explorations in the microstructure of
cognition. MIT Press, Cambridge, 1986.

[13] Jun Tani. An interpretation of the ”self” from the dynamical systems
perspective: a constructivist approach.Journal of Consciousness
Studies, 5(5-6):516–42, 1998.

[14] G. Hesslow. Conscious thought as simulation of behaviour and
perception.Trends in Cog. Sci., 6(6):242–247, 2002.

46



B班研究活動報告

同志社大学理工学部　土屋和雄

I. 研究概要
動物の巧みな運動は，筋骨格系と脳神経系の動的な相互

作用の中で創発的に形成される．従来，動物の運動の力学
的な側面はバイオメカニクスにおいて，また，情報論的な
側面は運動神経生理学において個別に研究が進められて
きた．本研究グループは，運動生理学研究を行う生物学研
究者とバイオメカニクス，ロボティックス研究を行う工学
研究者との共同研究で研究を行っている．研究方法論とし
て，神経生理学的な研究方法とともに，その成果をバイオ
メカニクス研究に取り入れて歩行運動の神経筋骨格モデル
を構成しシミュレーションを行う方法，およびハードウエ
アモデルを開発して実環境でシミュレーションを行う方法
など，システム論的にその原理を解明することを目指した
構成論的な研究方法（システムバイオメカニクス）を積極
的に用いている．これらの研究を通して，神経生理学にお
いては，神経生理学的研究で明らかにされたそれぞれの神
経部位で処理される情報の機能的な役割を明らかにすると
ともに，工学においては，環境の変化に対して適応的な行
動をとる機能を持った機械システム「柔らかな機械」の設
計原理を明らかにすることを目的としている．

II. 研究組織
研究組織は，計画班 (3)と公募班 (8)から構成されてい

る．各研究班の研究課題および研究代表者は以下のとおり
である．

• B01-01 大脳皮質運動領域と姿勢・歩行の協調 (高草
木薫 旭川医科大学)

• B01-02 ニホンザル歩行運動のシステムバイオメカニ
クス－神経筋骨格モデルによる歩行知能の探求－ (荻
原直道 京都大学大学院理学研究科)

• B01-03 脳・環境・身体の動的相互作用による適応的
ロコモーションの工学的実現 (細田耕 大阪大学大学
院工学研究科)

• B01-11 歩行困難者補助のための反射運動系のモデル
化に関する研究 (横井浩史 東京大学大学院工学系研
究科)

• B01-12 ラット－マシン融合システムと多機能神経電
極による生体運動中枢の適応機能の解明 (鈴木隆文 東
京大学大学院情報理工学系研究科)

• B01-13 情報を表現する神経活動における身体の役割
を BMI法で解析する (櫻井芳雄 京都大学大学院文学
研究科)

• B01-14 脳幹－中枢－基底核におけるやる気の生成，
強化学習機能の解明 (小林康 大阪大学大学院生命機
能研究科)

• B01-15筋シナジーを形成する脳内機構を解明する (関
和彦 生理学研究所発達生理学研究系)

• B01-16 大脳基底核による最適運動制御 (南部篤 生理
学研究所統合生理研究系)

Fig. 1. 歩行行動を制御する中枢神経系の重層的機能構造

• B01-17 小脳および基底核疾患における適応・制御異
常の筋空間での定量的評価 (筧慎治 財団法人東京都
医学研究機構東京都神経科学総合研究所)

• B01-18 多角的計測に基づく歩行の環境適応メカニズ
ムの計算論的理解 (花川隆 国立精神・神経センター神
経研究所)

III. 研究成果

平成 20年度に行われた研究の概要を計画班の研究を中
心に簡単に紹介する．公募班を含む B班全体の詳細な研
究成果については各班の報告を参照されたい．

A. 大脳皮質運動領域と姿勢・歩行の協調（B01-01 高草木
薫 旭川医科大学）

B01班は，主に歩行時における姿勢制御の神経生理学的
研究を行い，これらの研究成果を基に歩行と姿勢筋緊張の
制御に関与する神経回路網の重層的機能モデルを提案し
た (図 1)．歩行と姿勢筋緊張とを制御する基本的な神経機
構は脳幹と脊髄に存在し，下行性の信号と末梢の感覚情報
は，脊髄で統合される．本年度は，脳幹から脊髄に下行し
て姿勢筋緊張の活動を抑制する網様体脊髄路系が脊髄の反
射経路の活動をどの様に修飾するのか，また，末梢の感覚
情報がどの様に筋緊張抑制系の作用を修飾するのかを明ら
かにする研究が行われ，脊髄に存在する筋緊張の抑制系が
同定された．また，同定された筋緊張抑制系と屈曲反射経
路の間には相互抑制作用のあることが証明された．屈曲反
射経路内の介在細胞は CPGの主要な構成要素であること
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Fig. 2. トレッドミル上を二足歩行するニホンザルの運動計測

Fig. 3. 二関節筋を持つ三次元二足ロボット

から，この相互作用が歩行時における筋緊張レベルの調節
に寄与すると考えられる．

B. 筋骨格モデルを用いた歩行分析（B01-02 荻原直道 京
都大学大学院理学研究科）

B02班は，ニホンザル (Macaca fuscata)の二足歩行を対
象として，筋骨格構造の解剖学的数理モデルを構築し，実
歩行中に見られる適応現象のバイオメカニクス的分析を進
めている (図 2)．本年度は，ニホンザルの二足歩行を計算
機内で動力学的に再現し，その移動効率が筋骨格系の構造
的・形態的制約や歩容の改変の影響をどのように受けてい
るのかを仮想実験を通して構成論的に分析する研究が行わ
れた．筋骨格系を， 2次元 7関節の剛体リンクとしてモ
デル化し，そのパラメータは，解剖学的に構築した精密な
ニホンザルの全身 3次元筋骨格モデルに基づいて決定され
た．基準とする歩容は，二足歩行の 3次元運動データから
求めた．歩行速度を変化させたシミュレーションでは，対
象としたサルは速度変化に対応して，その移動仕事率を最
小化するように適応的に歩容を変化させていることが明ら
かとなった．

Fig. 4. 空気圧人工筋駆動四足ロボット

Fig. 5. 空気圧アクチュエータを用いたヘビ型ロボット

C. 適応的ロコモーション創発のための反射と志向性の相
互作用設計（B01-03 細田耕 大阪大学工学研究科）

動物の四肢の各関節にはいくつもの筋が付着し，それら
は互いに共同筋，拮抗筋として働く．そして，これらの筋
の冗長性が上位の制御系と下位の制御系の役割分担や協調
に大きな影響を与えていると考えられている．B03班では，
空気圧人工筋駆動のロボットの開発を行い，関節の柔らか
さが歩行運動に及ぼす効果を工学的に明らかにしてきた．
(1) 二関節筋を持つ二次元跳躍ロボット
二関節筋が動的なロコモーションにどのような影響を持つ
かを調べるため，跳躍ロボットを試作し (図 3)，静止状態
から飛び上がる実験，空中から着地する実験，継続的に跳
躍する実験など，跳躍に関する基礎的な実験を行い，二関
節筋の役割を確かめた．
(2) 四脚ロボットにおける胴体の可変剛性と歩行安定性に
関する考察
空気圧アクチュエータで駆動される四脚ロボットを試作し
た (図 4)．空気圧を変化させることにより体幹の剛性を変
化させ，ウォークとトロットにおける歩行の体幹の剛性の
相違による安定性の相違を，数値シミュレーションおよび
ハードウエア実験を通して検証した．その結果，それぞれ
の歩容において，歩行運動が安定となる体幹の剛性が個別
に存在することが明らかとなった．
(3) ヘビの筋骨格系を模倣するヘビ型ロボットの構築と制
御・生体ヘビの観察
ヘビ型ロボットにおける適応運動を実現するために必要と
なるセンサの開発し，生物模倣型ヘビ型ロボットを開発し
た (図 5)．開発したヘビ型ロボットを用いて，関節の柔軟
性が持つ運動性能への影響の解析が行われた．その結果，
単純な制御にも関わらず，ヘビの見せる 3種類の運動（蛇
行運動・サイドワインディング運動・直線運動）がなめら
かに実現可能であることが明らかとなった．
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抄録 – 手足体幹の運動は脊髄反射経路を介して誘発され

る．特に，外界からの環境にリアルタイムに適応して運動

を誘発するためには，体性感覚情報と上位運動中枢から

の情報を統合して，目的とする運動とこれを実現させるた

めの姿勢制御が必須となる．そこで本年度は，筋緊張レベ

ルの調節に係る網様体脊髄路と末梢からの体性感覚とが

脊髄レベルにおいてどの様に相互作用するのかを解析し

た．得られた研究成果から，姿勢と運動の統合における脊

髄反射経路の機能的役割を考察する．

I. はじめに

運動の調節には感覚情報は必須である．しかし，
号がどの様に運動を調節しているのか，
十分ではない．脊髄反射は最も単純な運動
上下肢の運動は全て脊髄反射経路を介して誘発される
ことを考慮すると，脊髄反射の仕組みを理解するこ
動機能を構成論的に解明するための必要条件である．適切
な運動機能の発現には，その運動に最適な姿勢筋緊張レ
ベルの調節が必要となる．歩行と姿勢筋緊張とを制御する
基本的な神経機構は脳幹と脊髄に存在する．大脳基底核，
小脳，大脳辺縁系の出力は主に脳幹に，そして，大脳皮質
の出力は脳幹と脊髄に作用する．従って，運動を誘発する
下行性の信号は脊髄に収束する．一方，脊髄には
皮膚，そして関節に由来する感覚情報が
下行性の信号と末梢の感覚情報は脊髄
統合の場としては運動細胞よりも，むしろ
ある[1]．加えて，歩行のリズム生成機構（
generators ；CPGs) が脊髄の介在細胞群のネットワーク
成される[2]ことを考慮すると，上位中枢からの
報が脊髄の介在細胞群に対してどの様な作用を誘発する
のか？そして，介在細胞は双方の信号をどの様に統合して，
適切な運動パターンを生成するのかを
的な運動機能を理解する上で極めて重要である

本年度は，１）脳幹から脊髄に下行して姿勢筋緊張の活
動を抑制する網様体脊髄路系が脊髄の反射経路の活動を
どの様に修飾するのか，２）末梢の感覚情報がどの様に筋
緊張抑制系の作用を修飾するのか？の
て解析を試みた．研究には脊髄反射や
行運動の解析に極めて有用である除脳ネコ標本を用い
得られた研究成績から，姿勢筋緊張と運動の制御に係る脊
髄反射経路の機能的役割を考察した．

高草木薫 旭川医科大学 医学部 生理学講座神経機能分野

森大志 山口大学 農学部 獣医生理学講座

中陦克己・稲瀬正彦 近畿大学 医学部 生理学第一講座

柳原大 東京大学大学院 総合文化研究科

中里泰三・吉見健二・北澤茂 順天堂大学 医学部

松山清治 札幌医科大学 保健医療学科

小山純正 福島大学 共生システム 理工学類

奥村利勝 旭川医科大学 医学部 総合診療部

B01; 脊髄反射経路における姿勢と運動

高草木 薫，森 大志，中陦

手足体幹の運動は脊髄反射経路を介して誘発され

特に，外界からの環境にリアルタイムに適応して運動

を誘発するためには，体性感覚情報と上位運動中枢から

の情報を統合して，目的とする運動とこれを実現させるた

が必須となる．そこで本年度は，筋緊張レベ

ルの調節に係る網様体脊髄路と末梢からの体性感覚とが

脊髄レベルにおいてどの様に相互作用するのかを解析し

た．得られた研究成果から，姿勢と運動の統合における脊

考察する．

運動の調節には感覚情報は必須である．しかし，感覚信
しているのか，その知見は決して

ない．脊髄反射は最も単純な運動である．体幹や
上下肢の運動は全て脊髄反射経路を介して誘発される[1]

を理解することが，運
の必要条件である．適切

発現には，その運動に最適な姿勢筋緊張レ
と姿勢筋緊張とを制御する

な神経機構は脳幹と脊髄に存在する．大脳基底核，
は主に脳幹に，そして，大脳皮質

．従って，運動を誘発する
．一方，脊髄には骨格筋，

感覚情報が収束する．即ち，
脊髄で統合される．その
むしろ介在細胞が重要で

生成機構（Central pattern
介在細胞群のネットワークで構

中枢からの信号と感覚情
報が脊髄の介在細胞群に対してどの様な作用を誘発する

して，介在細胞は双方の信号をどの様に統合して，
かを解明することは適応
重要である．

本年度は，１）脳幹から脊髄に下行して姿勢筋緊張の活
動を抑制する網様体脊髄路系が脊髄の反射経路の活動を
どの様に修飾するのか，２）末梢の感覚情報がどの様に筋
緊張抑制系の作用を修飾するのか？の2点にポイントを絞っ

や筋緊張，そして，歩
除脳ネコ標本を用いた．

成績から，姿勢筋緊張と運動の制御に係る脊

生理学講座神経機能分野

獣医生理学講座

生理学第一講座

生命環境科学系

医学部 生理学第一講座

II. 研究の方法

１）実験動物；実験には成ネコ（体重
研究手順は Guide for the Care and Use of Laboratory Animals
（NIH Guide；1996年改定）に基づ
２）手術；ハロセン・笑気ガス麻酔
腰髄～第２仙髄を露出した．さらに同髄節レベルの
し，その中枢側に刺激電極を装着した．左
び皮膚神経を切断し，それらの中枢側に
また，第１腰髄（L1）に刺激電極を装着した．
で脳幹を切断し，上位脳を除去した
椎を脳定位固定装置に固定した
３）刺激と記録；延髄網様体の筋緊張抑制野
gigantocellularis; NRGc，図１Ｂ）に
矩形波刺激（20-50A, 3連発，5 ms
在細胞，そして感覚線維に誘発される
の背面から脊髄背面電位（Cord dorsum potentials; CDP
た．第７腰髄～第１仙髄（L7-S1
する運動細胞の細胞内活動を記録した．運動細胞は，
根（Ventral root; VR）刺激による逆行性応答
に基づいて分類した．介在細胞
細胞は前根刺激およびL1刺激による
た，筋神経や皮膚神経から介在細胞への感覚入力を同定した．
筋神経の刺激により誘発される脊髄背面電位の
（Threshold; T）は筋紡錘由来の
腱器官由来の Ib 線維群の興奮，そして，
器やⅡ群線維からの屈曲反射経路（
の興奮と判定した[1]．第5腰髄の後根
部に記録電極を装着し，各々
DRP）と前根電位（Ventral root potentials
４）スパイク・トリガードアベレージング法；
活動をトリガーとして，標的とする神経細胞の膜電位を
回程度の平均加算を行い，誘発されるシナプス後電位の有無に
より，抑制性あるいは興奮性のシナプス接続の有無を判断した．

脊髄反射経路における姿勢と運動の制御

大志，中陦 克己，柳原 大，中里 泰三，吉見 健二，北澤

松山 清治，小山 純正，奥村 利勝

図１ 実験の方法

ネコの脳幹～脊髄の手術摸式図．A
張抑制領域．詳しい説明は本文参照

研究の方法

体重2.8 - 3.5 kg）を用いた．全ての
Guide for the Care and Use of Laboratory Animals

年改定）に基づいた．
笑気ガス麻酔下にて椎弓切除術を施し，第５

を露出した．さらに同髄節レベルの左前根を切断
その中枢側に刺激電極を装着した．左後肢の骨格筋神経およ

を切断し，それらの中枢側にも刺激電極を装着した．
）に刺激電極を装着した．その後，中脳レベル

除去した（図１Ａ）．手術後，頭部と腰
椎を脳定位固定装置に固定した．

筋緊張抑制野（Nucleus reticularis
）に微小電極を刺入し，この部に短
5 ms 間隔）を加え，運動細胞や介

に誘発される作用を解析した．第7腰髄
Cord dorsum potentials; CDP）を記録し

S1）から後肢伸筋および屈筋を支配
する運動細胞の細胞内活動を記録した．運動細胞は，L5-S1の前

）刺激による逆行性応答と Ia EPSP のパターン
介在細胞は第5-7腰髄から記録した．介在

刺激による逆行性応答が欠如する．ま
た，筋神経や皮膚神経から介在細胞への感覚入力を同定した．

により誘発される脊髄背面電位の閾値の1.0~1.3倍
の Ia 線維群の興奮，1.4~2.5T は，

線維群の興奮，そして，2.6 T 以上は，関節受容
屈曲反射経路（Flexion reflex afferent; FRA）

腰髄の後根および第7腰髄の前根の一
各々後根電位（Dorsal root potentials;

Ventral root potentials；VRP）を導出・記録した．
４）スパイク・トリガードアベレージング法；一個の介在細胞の発射
活動をトリガーとして，標的とする神経細胞の膜電位を1000~4000
回程度の平均加算を行い，誘発されるシナプス後電位の有無に
より，抑制性あるいは興奮性のシナプス接続の有無を判断した．

制御

健二，北澤 茂，稲瀬 正彦

実験の方法

A；電極の配置．B；延髄網様体の筋緊
張抑制領域．詳しい説明は本文参照
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III. 研究成績

１． 筋緊張抑制系と脊髄反射弓の興奮性

筋緊張抑制系はどの様に脊髄反射弓の活動を
のであろうか？感覚線維と運動細胞の興奮性とを評価する
ため，後根電位と前根電位，そして後肢の運動細胞の細胞
内活動を記録した（図２）．1Hzの頻度で
を加えると運動細胞と前根には過分極電位
には脱分極電位が誘発された（図２A）．
算すると，その時間経過が詳細に解析でき
細胞と前根電位には，刺激から20ms以内
30-70ms（遅い潜時）で抑制性シナプス後電位
postsynaptic potential; IPSP）が誘発され
後根にはPrimary afferent depolarization
れた（三段）．PAD は遅い潜時のみに誘発された．
面電位（CDP）には，脱分極が誘発され
は，延髄抑制野の刺激により，脊髄への
ブロックされ，脊髄運動細胞の活動も抑制
ている．運動細胞へのシナプス後抑制は
達物質とする抑制性介在細胞を興奮させることにより
れる[1]．また，PAD は感覚線維にシナプス前抑制が誘発さ
れたことを示しており，これには，GABA
する脊髄内介在細胞が関与する[1]．
各々の抑制効果を誘発する領域は共に

部（NRGc）に分布していた（図３ＡＢ）．また
間には強い正の相関が認められた（図３

図３ 運動細胞と感覚線維に対する抑制作用

A；延髄の前額断面上において，前根（運動細胞）にシナプス後抑制を
誘発した領域の分布．B；後根（感覚線維）にシナプス前抑制を誘発した
領域の分布．強い抑制作用を誘発する領域は，ともに延髄網様体の内
側部に分布していた．強い抑制作用を誘発する部位は大きい●で示し
た．C；シナプス後抑制とシナプス前抑制作用の関係．強いシナプス後
抑制を誘発した領域の刺激な強いシナプス前抑制を誘発した．

興奮性

どの様に脊髄反射弓の活動を修飾する
のであろうか？感覚線維と運動細胞の興奮性とを評価する

て後肢の運動細胞の細胞
の頻度で抑制野へ電気刺激
過分極電位が，そして後根

）．これらの電位を加
解析できる（図２Ｂ）．運動

以内（早い潜時）と約
で抑制性シナプス後電位（inhibitory

誘発された（上二段）．一方，
Primary afferent depolarization （PAD） が誘発さ

は遅い潜時のみに誘発された．脊髄背
が誘発された（下段）．この成績

への感覚情報の流入が
抑制されることを示し
は glycine を神経伝

を興奮させることにより誘発さ
にシナプス前抑制が誘発さ

GABAを神経伝達物質と

共に延髄網様体内側
．また，双方の振幅の

認められた（図３Ｃ）．従って延髄

抑制野への刺激は抑制性介在細胞を介して運動細胞
のシナプス後抑制と感覚線維
発する可能性がある．一方，これらの抑制作用は屈曲反射
経路の活動により減弱することが明らかとなった．

図４は，その代表例である．延髄抑制野の刺激
IPSP を，後根に PAD を誘発
（Plantaris; Pl）神経のⅡ群線維（
ると，前根には単シナプス反射が，
れた（図４Ｂ）．この屈曲反射経路の活動を
先行させると，抑制野由来の
幅はともに減少した（図４Ｃ）．
ナプス後抑制と感覚線維への
介在細胞は共に屈曲反射経路から抑制を受ける
唆する，そして，同一の介在細胞が双方の抑制
可能性があると推定した先の実験成績を強く支持する．

２． 筋緊張抑制系と脊髄の神経細胞活動

異なる機能を有する脊髄反射弓を構成する介在細胞や
覚線維の種類は異なる．従って，
種類の運動細胞や介在細胞，そして，感覚線維に
な作用を誘発するのかを検討する必要がある．
抑制野への刺激により，脊髄の
内電位の代表例である．α および
髄反射を媒介する Ia 介在細胞，
や皮膚からの入力を受ける介在細胞（
が誘発された．特に，各々の
であった．また，Ia 群線維や皮膚線維には，
れた（図５ＧＨ）．

運動細胞と感覚線維に対する抑制作用

；延髄の前額断面上において，前根（運動細胞）にシナプス後抑制を
；後根（感覚線維）にシナプス前抑制を誘発した

領域の分布．強い抑制作用を誘発する領域は，ともに延髄網様体の内
側部に分布していた．強い抑制作用を誘発する部位は大きい●で示し

；シナプス後抑制とシナプス前抑制作用の関係．強いシナプス後
抑制を誘発した領域の刺激な強いシナプス前抑制を誘発した．

図４ 屈曲反射経路による延髄抑制野の刺激効果の修飾

A；延髄抑制野の刺激により誘発される前根（上段；
根（中段；DR-PAD）への抑制作用．下段は脊髄背面電位
底筋神経に屈曲反射を賦活させる強度
ナプス反射が，後根には PAD が誘発された．
は，延髄刺激によるシナプス後抑制と前抑制を減弱させた．破線は，Ａと
Ｂとを単純に加算した電位．

図２ 筋緊張抑制系により誘発される脊髄反

A；ポリグラフの記録．上段から後大腿二
頭筋支配運動細胞の膜電位，第一仙髄の
前根電位，第一仙髄の後根電位，脊髄背
面電位．上向き矢印は延髄網様体の微小
電気刺激．運動細胞と前根電位には過分
極が，後根には脱分極電位が誘発された．
B；各々の電位の平均加算記録．延髄網様
体刺激により短潜時および長潜時の過分
極電位が誘発された．後根には長潜時の
脱分極電位のみが誘発された．詳しい説
明は本文参照

抑制性介在細胞を介して運動細胞へ
シナプス後抑制と感覚線維へのシナプス前抑制とを誘

一方，これらの抑制作用は屈曲反射
減弱することが明らかとなった．

図４は，その代表例である．延髄抑制野の刺激は前根に
誘発した（図４Ａ）．また，足底筋

のⅡ群線維（屈曲反射経路）を興奮させ
ると，前根には単シナプス反射が，後根には PADが誘発さ

Ｂ）．この屈曲反射経路の活動を抑制野の刺激に
由来の 前根 IPSP と後根 PAD の振

Ｃ）．この結果は，運動細胞へのシ
へのシナプス前抑制を誘発する

屈曲反射経路から抑制を受けることを示
同一の介在細胞が双方の抑制を誘発する

先の実験成績を強く支持する．

緊張抑制系と脊髄の神経細胞活動

異なる機能を有する脊髄反射弓を構成する介在細胞や感
異なる．従って，筋緊張抑制系が様々な

介在細胞，そして，感覚線維にどの様
な作用を誘発するのかを検討する必要がある．図５は延髄

脊髄の細胞群に誘発された細胞
およびγ運動細胞（図５ＡＢ），脊

介在細胞，Renshaw 細胞，Ⅱ群線維
や皮膚からの入力を受ける介在細胞（図５Ｃ-Ｆ）にはIPSP
が誘発された．特に，各々の IPSP の時間経過はほぼ同一

群線維や皮膚線維には，PAD が誘発さ

屈曲反射経路による延髄抑制野の刺激効果の修飾

；延髄抑制野の刺激により誘発される前根（上段；VR-IPSP）および後
）への抑制作用．下段は脊髄背面電位(CDP)．B；足

底筋神経に屈曲反射を賦活させる強度の刺激を加えると，前根に単シ
が誘発された．C；足底筋神経への刺激

シナプス後抑制と前抑制を減弱させた．破線は，Ａと

筋緊張抑制系により誘発される脊髄反
射弓の興奮性変化

；ポリグラフの記録．上段から後大腿二
頭筋支配運動細胞の膜電位，第一仙髄の
前根電位，第一仙髄の後根電位，脊髄背
面電位．上向き矢印は延髄網様体の微小
電気刺激．運動細胞と前根電位には過分
極が，後根には脱分極電位が誘発された．
；各々の電位の平均加算記録．延髄網様

体刺激により短潜時および長潜時の過分
極電位が誘発された．後根には長潜時の
脱分極電位のみが誘発された．詳しい説
明は本文参照
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図６Ａに神経細胞記録の成績をまとめた．
刺激により 98% の運動細胞がシナプス後抑制を，そして，
78% の感覚線維がシナプス前抑制を受け
在細胞には様々な作用が誘発された．
奮する細胞（29%），抑制される細胞（35%
の細胞（36%）が記録できた．また，興奮を受ける介在細胞
はRexed Ⅶ層（脊髄中間層～深層）に分布していた．
野から興奮作用を受ける介在細胞の代表例を図７に示した．
抑制野から興奮を受ける介在細胞の多くが，延髄抑制野か
ら単シナプス性および遅い潜時の興奮作用と屈曲反
らの抑制作用を受けていた（45/55個
（18%）の介在細胞は，Ⅰ群線維からの単シナプス性の興奮
作用を受けていた．これらの成績は「延髄抑制野の出力は
運動細胞，脊髄反射を媒介する介在細胞群，そして，感覚
性線維の活動を抑制することにより，筋緊張を減弱・低下さ
せる」ことを示唆する．また，次の基準を満たす介在細胞が
筋緊張の抑制を誘発すると考えられる．
興奮性入力を受ける．②屈曲反射経路からの抑制作用を
受ける．③一部は筋の長さや張力のフィードバックに関連

図５ 運動細胞，介在細胞，感覚線維に対する延髄抑制野刺激効果

A；ヒラメ筋支配α運動細胞．B；γ運動細胞．C
Ia 介在細胞．D；反回抑制を誘発するRenshaw 細胞
力を受ける介在細胞．F；皮膚反射経路の介在細胞．
膚線維．FRA; flexion reflex afferent (屈曲反射入力
（前根）, Q; quadriceps （大腿四頭筋）, LG-S; lateral gastrocnemius soleus
（外側腓腹ヒラメ筋）, SP; superior peroneal（浅腓骨神経）

図６ 延髄抑制野への刺激による脊髄神経細胞群の活動

A；延髄網様体刺激による運動細胞（上段），介在細胞（中段），感覚線
維（下段）に対する作用．黒；抑制，白；興奮，灰色；反応なし．
制野の刺激により興奮した介在細胞の局在．全て屈曲反射から抑制を
受けた．□；Ⅰ群線維からの興奮を受けた細胞，○；受けなかった細胞．

とめた．延髄抑制野の
シナプス後抑制を，そして，

シナプス前抑制を受けていた．一方，介
在細胞には様々な作用が誘発された．抑制野の刺激で興

35%），そして，無反応
が記録できた．また，興奮を受ける介在細胞

Ⅶ層（脊髄中間層～深層）に分布していた．抑制
介在細胞の代表例を図７に示した．
介在細胞の多くが，延髄抑制野か

の興奮作用と屈曲反射か
個; 82%）．また，10個

の介在細胞は，Ⅰ群線維からの単シナプス性の興奮
延髄抑制野の出力は

運動細胞，脊髄反射を媒介する介在細胞群，そして，感覚
性線維の活動を抑制することにより，筋緊張を減弱・低下さ

次の基準を満たす介在細胞が
抑制を誘発すると考えられる．①延髄抑制野から

屈曲反射経路からの抑制作用を
筋の長さや張力のフィードバックに関連

するⅠ群線維からの興奮性入力を受ける
に存在する．

３． 筋緊張の抑制を誘発する抑制性介在細胞の同定

次に，上の基準を満たす介在細胞が
介在細胞にシナプス後抑制を誘発するのか？そして，感覚
線維にシナプス前抑制を誘発するのか？
には Spike-triggered averaging
な記録である．上記基準を満たす介在細胞群を細胞外に
て記録し，発射活動をトリガーとして，
胞の細胞内膜電位を平均加算した．

その結果，延髄抑制野から抑制作用を受ける運動細胞
（図８Ａ）や介在細胞（図８Ｂ）には，
維には PAD を誘発する（図８Ｃ）
立証することができた．特に，運動細胞に対しての抑制作
用を詳細に検討すると，一個の介在
細胞に IPSP を誘発することが明らかとなった．
関係を持つ複数の運動細胞群に対して抑制を誘発する介
在細胞は証明できなかった．

IV.

１．筋緊張抑制系による脊髄反射弓の制御

図９に筋緊張抑制系をまとめた．この系は
コリン作動性細胞に始まり,橋網様体

運動細胞，介在細胞，感覚線維に対する延髄抑制野刺激効果

C；相反抑制を媒介する
細胞.E；Ⅱ群線維から入

；皮膚反射経路の介在細胞．G；Ia 線維．H；皮
屈曲反射入力), VR; ventral root

S; lateral gastrocnemius soleus
（浅腓骨神経）

延髄抑制野への刺激による脊髄神経細胞群の活動

；延髄網様体刺激による運動細胞（上段），介在細胞（中段），感覚線
維（下段）に対する作用．黒；抑制，白；興奮，灰色；反応なし．B；延髄抑
制野の刺激により興奮した介在細胞の局在．全て屈曲反射から抑制を
受けた．□；Ⅰ群線維からの興奮を受けた細胞，○；受けなかった細胞．

図７ 延髄抑制野刺激により興奮する介在細胞

延髄網様体刺激による単シナプス性（
作用．皮膚反射経路（屈曲反射経路）から抑制を受ける（
から単シナプス性の興奮作用と２シナプス性の抑制作用を受ける．
medial gastrocnemius （内側腓腹筋），

図８ Spike-triggered averaging

外側腓腹ヒラメ筋運動細胞（Ａ）と大腿四頭筋から
受ける介在細胞（Ｂ）に誘発されたIPSP
に誘発されたPAD（Ｃ）．上から，トリガーとなる介在細胞の発射（
均加算された細胞内電位（b），そして，細胞外の加算電位（
矢印は IPSP の開始．上向き△は，介在細胞の
位．△と↓までの時間がシナプス遅延（約
回，Bでは，２回の加算記録をSuperimpose

の興奮性入力を受ける．④ Rexed VII層

筋緊張の抑制を誘発する抑制性介在細胞の同定

介在細胞が，運動細胞や他の
を誘発するのか？そして，感覚

シナプス前抑制を誘発するのか？を解析した．これ
triggered averaging 法を用いた．図８は代表的

上記基準を満たす介在細胞群を細胞外に
をトリガーとして，Target とする神経細

細胞内膜電位を平均加算した．

その結果，延髄抑制野から抑制作用を受ける運動細胞
（図８Ａ）や介在細胞（図８Ｂ）には，IPSP が，そして，感覚線

を誘発する（図８Ｃ）介在細胞が存在することを
立証することができた．特に，運動細胞に対しての抑制作
用を詳細に検討すると，一個の介在細胞でも，複数の運動

を誘発することが明らかとなった．しかし，拮抗
関係を持つ複数の運動細胞群に対して抑制を誘発する介
在細胞は証明できなかった．

考察

１．筋緊張抑制系による脊髄反射弓の制御

をまとめた．この系は脚橋被蓋核の
橋網様体細胞，延髄網様体脊

延髄抑制野刺激により興奮する介在細胞

延髄網様体刺激による単シナプス性（A），および，遅い潜時（B）の興奮
作用．皮膚反射経路（屈曲反射経路）から抑制を受ける（C）．Ⅰ群線維
から単シナプス性の興奮作用と２シナプス性の抑制作用を受ける．MG;

（内側腓腹筋），Sur ; Sural nerve （腓腹神経）．

triggered averaging により同定した抑制性介在細胞

運動細胞（Ａ）と大腿四頭筋からのⅡ群線維の入力を
IPSP．外側腓腹ヒラメ筋からのＩａ線維

（Ｃ）．上から，トリガーとなる介在細胞の発射（a），平
），そして，細胞外の加算電位（c）．下向き

．上向き△は，介在細胞の軸索の終末脱分極電
位．△と↓までの時間がシナプス遅延（約 0.4 ms）に相当する．Aでは，３

Superimpose した．
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髄路細胞，そして脊髄の抑制性介在細胞を次々と興奮さ
せ，伸筋や屈筋を支配するα-及びγ-
射を媒介する介在細胞群にシナプス後抑制を誘発する．
加えて骨格筋や皮膚からの感覚線維に
抑制を誘発する．即ち，筋緊張の抑制は，脊髄反射弓の
力部（感覚線維），統合部（介在細胞），そして，
動細胞）の全てを抑制することにより実現される．従って，筋
緊張を制御するということは，脊髄反射弓の興奮性を調節
することであるという解釈が成り立つ．

筋緊張抑制系は脊髄において，どの様に運動時の筋緊
張を制御するのだろうか？屈曲反射経路内の介在細胞は
CPGの主要な構成要素である[3]．筋緊張抑制系と屈曲反
射経路の間には相互抑制作用のあることが証明された（図
４，５，７）．この相互作用が歩行時における筋緊張レベルの
調節に寄与すると考えられる．さらに，同定できた
はⅠ群線維からの興奮作用を受けることを考慮すると
緊張制御系は筋張力情報に基づく Negative feedback
格筋に及ぼすことで，運動時における
与している可能性がある．

２．筋緊張抑制系による脊髄反射弓の制御

筋緊張抑制系に対する屈曲反射経路の接続様式を摸
式図に示した（図10A）．抑制系の脳幹出力部である延髄
網様体（NRGc）は抑制性介在細胞を介して，伸筋および
屈筋支配α運動細胞を抑制する．この抑制性介在細胞に
は屈曲反射経路（FRA）の介在細胞が抑制作用を及ぼす．

運動には全身性運動，複数の脊髄髄節が関与する髄節
性運動，そして，特定の部分の動きによる局所
できる．筋緊張抑制系を構成する延髄網様体脊髄路は，頸
髄・胸髄・腰髄・仙髄のレベルに両側性に作用を及ぼすの
で，この系の活動が変化すると，全身の筋緊張が変化する
（図10B）．レム睡眠時における全身の骨格筋活動の消失
（General inhibition）はこの系の活動により誘発されると考え
られる[4]．歩行における下肢の運動は髄節性運動の代表
である．歩行時には，骨格筋や皮膚，関節に由来する
の屈曲反射経路が歩行周期に依存して動作するため，屈
曲反射経路は抑制系の介在細胞をリズミカルに抑制する．

図９ 筋緊張抑制系の概要

筋緊張抑制系が活動すると
維，脊髄反射を媒介する介在細胞，そ
して，運動細胞の活動が抑制
果として運動が抑制される．この抑制系
は脳幹のレベルで
縁系，そして，
を受ける．また，脚橋被蓋核
大脳基底核の出力部である黒質網様
部（SNr）からの
投射を受ける．縫線核群
DR）からPPNや橋網様体への投射によ
り，この抑制系の活動は抑制される．
レム睡眠時の筋緊張消失にはこのシ

ステムが活動すると考えられている．覚
醒時には，大脳皮質・基底核・辺縁系，
そして小脳からの投射により，運動時に
おける筋緊張レベル

GABA; -アミノ酪酸，
核； Ach;アセチルコリン，
トニン, NRPo;
巨大細胞性網様核
Ia 線維, Ib; Ib
CPG; リズム生成器

，そして脊髄の抑制性介在細胞を次々と興奮さ
-運動細胞や脊髄反

細胞群にシナプス後抑制を誘発する．
感覚線維に対してシナプス前

，筋緊張の抑制は，脊髄反射弓の入
介在細胞），そして，出力部（運

動細胞）の全てを抑制することにより実現される．従って，筋
緊張を制御するということは，脊髄反射弓の興奮性を調節

どの様に運動時の筋緊
ろうか？屈曲反射経路内の介在細胞は

．筋緊張抑制系と屈曲反
あることが証明された（図

相互作用が歩行時における筋緊張レベルの
と考えられる．さらに，同定できた介在細胞

ことを考慮すると，筋
Negative feedback を骨

，運動時における筋緊張の調節に関

．筋緊張抑制系による脊髄反射弓の制御

屈曲反射経路の接続様式を摸
）．抑制系の脳幹出力部である延髄

を介して，伸筋および
運動細胞を抑制する．この抑制性介在細胞に

の介在細胞が抑制作用を及ぼす．
全身性運動，複数の脊髄髄節が関与する髄節

性運動，そして，特定の部分の動きによる局所運動に分類
延髄網様体脊髄路は，頸

に両側性に作用を及ぼすの
で，この系の活動が変化すると，全身の筋緊張が変化する

．レム睡眠時における全身の骨格筋活動の消失
はこの系の活動により誘発されると考え

における下肢の運動は髄節性運動の代表
骨格筋や皮膚，関節に由来する下肢

経路が歩行周期に依存して動作するため，屈
は抑制系の介在細胞をリズミカルに抑制する．

この作用は複数の腰・仙髄レベルで働く．
下の運動細胞は興奮することが可能にな
は左右肢の交互運動をアシスト役目を果たすことになる
10C）．一方，親指と人差し指で物を
の精緻運動は屈曲運動が主体
は指屈筋を支配する運動細胞と
反射経路を興奮させる．これ
を抑制するため，指屈筋を支配する運動細胞の
みが上昇し，その運動に必要
し，この運動に寄与しない骨格筋を支配する
奮しない．この様に，皮質脊髄路
経路と筋緊張抑制系の相互作用
緻運動時における筋緊張制御の仕組みに新たな解釈を
えることができる（図10D）．
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1. はじめに 

動物は，冗長で複雑な筋骨格構造を巧みに協調させ，多様

な環境に適応的な歩行運動を生成することができる．こうし

た動物の優れた歩行生成知能は，従来，生体神経回路網の精

巧な制御機構に帰着されてきた．しかし動物は，身体筋骨格

構造に生得的に内在する自然な運動特性を合目的的に利用す

ることによって，環境との適切な相互作用を可能とし，適応

的かつ効率的な歩行運動を実現していることも明らかとなっ

ている．すなわち，動物の適応的歩行生成原理の解明には，

神経制御系単体の解析のみでは限界があり，その筋骨格構造

や環境との動的相互作用の中で創発的に行われる情報処理の

メカニズムを分析することが重要であると考えられる． 
このため我々のグループでは，ニホンザル(Macaca fuscata)

の二足歩行を対象として，筋骨格構造の解剖学的数理モデル

を構築し，実歩行中に見られる適応現象の生体力学的分析を

進めている．さらに，神経制御系の数理モデルを構築して筋

骨格モデルに実装し，身体筋骨格系・神経系・環境系の適切

な相互作用により発現する歩行運動を動力学的に再現するこ

とを通して，歩行の適応現象のメカニズムを構成論的に解明

することを目指している．本稿では，こうしたニホンザル歩

行運動のシステムバイオメカニクス研究について，現在まで

の進捗状況を報告する． 
 

2. 二足歩行の 3 次元キネマティクスとその速度

変化 

時速 3, 4, 5 km/h に設定したトレッドミル上を二足歩行する

ニホンザル２個体(KA = 12.3 kg, KU = 9.2 kg)の全身運動を，4
台のハイスピードカメラ（ナックイメージテクノロジー・

HotShot1280）を用いて同期撮影し，その歩行運動を運動学的

に分析した．撮影周波数は 125 frame/sec，シャッター速度は

1/250 sec とした．本研究で用いたトレッドミル（マルヤス機

械・MMX300-FG-140）は 600 x 400 mm の床反力計（共和電

業・EFP-S-1.5KNSA13）を組み込み可能なように特別に設計

したものである．これを用いて歩行中のニホンザルの右足に

作用する鉛直方向床反力も同時に計測した．得られた 4 方向

の動画像フレーム毎に，片側 8 個の標識点（第五中足骨頭，

腓骨外顆，大腿骨外顆，大転子，肩峰，上腕骨外顆，尺骨茎

状突起，第五中手骨頭）の位置をデジタイズし，その 3 次元

位置の時系列データを算出した（図 1）． 
二足歩行時の標点の 3 次元運動データに，構築した解剖学

的に精密なニホンザルの 3 次元全身筋骨格モデル（20 節 41
関節自由度）[1]をマッチングしてやれば，筋骨格系各要素の

歩行中 3 次元動態を推定することが可能となる．具体的には，

計測した標点位置とモデル上の標点位置の誤差，および各関

節の可動域中心からの偏差を最小化するモデルの姿勢（関節

角度）を計算し，筋骨格系の動態を可視化した[1]．標点の位

置情報は，モデルの自由度を規定するには不十分であるが，

筋骨格構造に内在する運動学的な拘束を利用することにより，

解剖学的に無理のない自然な筋骨格運動を推定することがで

きていることが分かる（図 2）． 
求めた二足歩行中の後肢各関節の 3 次元角度変化を分析し

た結果，猿まわしサルの二足歩行では，1)大腿骨は骨盤に対

して常に外転位にあり，また接地時に相対的に外旋，離地時

に内旋する，2)歩行速度が大きくなるにつれて股関節が離地

時により大きく伸展する一方，膝関節は立脚期中により大き

く屈曲するなど，歩行速度の増大とともに適応的に歩容を変

化させている，こと等が明らかとなった．このことは，一定

の目標軌道に基づいて歩行が生成され，リズム生成器の周波

数変調でその速度が制御されているわけではないことを示唆

している．一方，同時計測を行った床反力パターンを比較す

ると，どの歩行速度においてもヒトの歩行に見られる二峰性

にはならず，立脚期前半にそのピークが起こる一峰性になる

こと，また床反力のピークは歩行速度が大きくなるにつれ増

大することが確認された[2]． 
 
3. 二足歩行の移動仕事率 

ニホンザルの二足歩行には，移動効率を最大化する最適速

 
 
図 1 トレッドミル上を二足歩行するニホンザルの運動計測．
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度が存在するのであろうか．そのことを明らかにするため，

ニホンザルの二足歩行中の移動仕事率（単位質量・単位移動

距離当たりの消費エネルギ量：Cost of Transport）を計算し，

歩行速度との関係を求めた．具体的には，気密性チャンバー

内に設置したトレッドミル上でニホンザル（猿まわしサル 2
個体：個体 1 = 12 kg，個体 2 = 5.5 kg）に二足歩行を行わせ，

チャンバー内の二酸化炭素濃度の時間変化(CO2 ppm/sec)を，

赤外線式ガス濃度感知装置（島津製作所 CGT-7000）により

計測した[3,4]．そしてこの値にチャンバー容積を乗じて単位

時間当たりの二酸化炭素排出量を求め，呼吸商を 0.85 と仮定

して酸素消費量に換算した．これに単位酸素消費量当たりの

代謝エネルギ消費量 20.1 J/ml [5]を乗じてエネルギ消費量を

推定し，移動仕事率を算出した． 
図 3 に歩行速度と移動仕事率の関係を示す．ヒト成人の二

足歩行の場合，歩行速度と移動仕事率の関係は約 1.3 m/s で極

値を持つＵ字型となり，ヒトの自由歩行ではその極値に対応

する歩行速度が自然と選択されていることが知られている．

しかしニホンザルの場合，歩行速度が小さい領域では移動仕

事率は高くなるものの，歩行速度が大きい領域では増大せず，

ほぼ一定かむしろ若干減少する傾向があることが明らかとな

った． 
ニホンザル二足歩行の移動仕事率が極値を持たないのは，

速度が大きくなる比較的早い段階で，すでにメカニクスとし

ては歩行から走行に遷移している可能性が考えられる（duty
比が 0.5 以上でも）．ヒトの走行時の移動仕事率は速度の増大

と共に単調減少する曲線となり，ヒトは両曲線が交わる速度

約 2.5 m/s で歩行から走行に遷移することが知られている[6]．
ニホンザルの場合，走行の移動仕事率曲線が歩行のそれより

相対的に下方に位置するため，ヒトに見られる明瞭な極値が

見られない可能性が示唆された． 
 

4. ニホンザルの二足歩行シミュレーション 
ニホンザルの二足歩行を計算機内で動力学的に再現し，そ

の移動効率が筋骨格系の構造的・形態的制約や歩容の改変の

影響をどのように受けているのかを仮想実験を通して構成論

的に分析することができれば，直立二足歩行の起源と進化を

理解する上で重要な示唆を提供するものとなる．このため PD
フィードバック制御則に基づくニホンザルの二足歩行運動の

動力学的シミュレーションを行い，歩容の仮想的改変が移動

効率に与える影響を検討した． 
ここではニホンザルの筋骨格系を，図 4 に示す 2 次元 7 節

の剛体リンクとしてモデル化し，片側 8 つの主要な筋を考慮

した．各節や筋のパラメータは，構築した解剖学的に精密な

ニホンザルの全身 3 次元筋骨格モデル[1]に基づいて決定した．

足部節は足根中足部と，質量ゼロの指部によりモデル化した．

中手指節関節の運動は予め規定されているものとした． 
運動の生成は以下の手順で行った．まず，二足歩行の 3 次

元運動データから歩行の目標軌道を求めた．具体的には，上

述の方法により計測した前肢の 3 標点を除く片側 5 点と，本

シミュレーションのために新たに計測した足先点，計 6 点の

3 次元運動データを矢状面に投影し，各歩行速度(3, 4, 5 km/h)
の 2 次元平均歩容を求めた．歩行データは筋骨格モデルの寸

法とほぼ一致する個体 KA のものを用いた． 
股関節点の軌跡は基本的には正弦曲線で表される．ここで

はその運動を，以下の正弦関数で最小二乗法近似した． 

cos[4 ( )]
x

z a b
s

π θ= − +    (1) 

ここで(x,z)は股関節点の座標，s はストライド長，a,b,θは係数

であり，それぞれ正弦曲線の振幅，地面からの高さ，位相差

を表す．本研究ではこの 3 変数を変更することによって股関

節点の軌跡を仮想的に変更し，様々な仮想歩容を生成した．

具体的には各歩行速度の 3 係数を，1)変更なし，2) 位相差 θ
をヒトの値に変更する，3) θ をヒトの値に変更し，さらに a
に-1 を乗ずる，4) a をゼロにする，という 4 つの条件で股関

節点の軌道を生成し，それを満たすように膝関節点，足関節

点，肩峰点の座標を再計算した（足部の軌跡は実歩行のから

変化させなかった）．図 5 に算出した各歩行速度の歩容（条件

1）と、4 km/h における仮想歩容（条件 2,3,4）を示す．条件 1
はニホンザルの実計測歩行，2 は重心の上下動の位相がヒト

と一致したヒト的歩行，3 は重心の上下動がヒトと逆相にな

 
 
図 2  3 次元筋骨格構造の動態推定（左：接地，右：離地時）．
 

 
図 3  ニホンザル二足歩行の移動仕事率と速度の関係．
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図 4  ニホンザルの 2 次元筋骨格モデル． 
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るコンプライアント歩行，4 は重心が上下動しないフラット

歩行と対応している． 
各歩行速度の 4 条件，計 12 の目標軌道（関節角度）につい

て，目標軌道を筋座標に変換した．そして以下に示す 2 つの

振動子と PD 制御則に従って各筋への運動指令を算出した[7]． 

*

sin( )
sin( )

( ( ))
m

L L R

R R L

m m m

K
K

a

φ ω φ φ π
φ ω φ φ π

κ ξ ξ ϕ ση

= − − −
= − − −
= − +

   (2) 

ここで φL, φR はそれぞれ左右肢に対応する振動子の位相，ω
は振動子の周期を規定するパラメータ(2π/T), T は歩行周期，K
は係数，a は運動指令（ただし a<0 のとき a=0），ξ, ηはそれ

ぞれ正規化筋長，正規化筋収縮速度，ξ*は筋の目標軌道（φ
の関数），σ, κはゲイン係数である．筋が発揮する力の大きさ

F は運動指令 a に比例し，1 のとき最大筋張力を発揮する． 
歩行中のエネルギ消費は，簡易的に筋の機械仕事に基づい

て以下のように計算した． 

1
m m

m

E F v dt
e

= ⋅ ∑∫    (3) 

ここで E は代謝エネルギ，v は筋収縮速度，e は生体の代謝エ

ネルギから機械仕事への変換効率である．ここでは e = 0.25
とした[8,9]． 
図 6A に実計測データ（条件 1）について，歩行周期を 0.75, 

1, 1.5 倍に変化させて歩行を行わせたときの移動仕事率を示

す．この歩行周期の変更は，キネマティクスを変えずに歩行

速度をそれぞれ約 1.3, 1, 0.7 倍することに対応する．歩行速度

が低いときは 3km/h，高いときは 5 km/h，その間は 4 km/h の

歩容において移動仕事率が相対的に低くなっていることがわ

かる．すなわち，猿まわしサルは速度変化に対応して，その

移動仕事率を最小化するように適応的にキネマティクスを変

化させている．また 3, 4 km/h の歩容では歩行速度の増大とと

もに移動仕事率が高くなる傾向があるのに対して，5 km/h で

は逆に減少する傾向が見られた．この減少傾向は，走行にお

ける移動仕事率と速度の関係[6]に類似している．体重約 10kg
のニホンザルが 5 km/h で歩行しても duty 比は 0.5 を下回るこ

とはないが，このときの歩行は力学的には走行になっている

ことを示唆した． 
3 段階の歩行速度の 4 歩容について，移動仕事率をプロッ

トした結果（図 6B），条件 2，すなわち重心移動をヒト的に

変更した歩行が最も移動仕事率が低くなることが明らかとな

った．これは，ヒトの歩行に見られる重心移動のパターンが

歩行効率の向上に実際に寄与していることを示している．一

方，条件 2 の移動仕事率を条件 1 のそれと比較すると前者の

ほうが小さい，すなわち骨格構造上はヒト的歩行の獲得が可

能であるにもかかわらず猿まわしサルはその最適な歩容を採

用していないことが分かった．この原因としては，筋や靱帯

といった軟部組織による関節運動の制約が，高度な訓練にも

関わらずヒト的歩行の獲得を妨げている可能性が考えられる．

ただし，本シミュレーションでは筋骨格系内の弾性要素を考

慮していないため，5 km/h の移動仕事率は相対的に高めに見

積もられている可能性もある．移動仕事率の算出結果（図 3）
によると、歩行速度が増大しても移動仕事率はほとんど変化

しない．今後弾性要素も含めて筋骨格系の構造が二足歩行機

能に与える影響を検証していく必要があると考えられた． 

 
5. 適応的歩行運動の生成 
上述のフィードバック制御に基づく歩行生成では，各関節

に非現実的な大きいゲインを仮定する必要があり，また神経

情報伝達の時間遅れを考慮すると系が不安定化してしまう．

また目標軌道が規定されているため，身体や環境の変動に対

して歩行が自律的に適応変化することはない．動物がこうし

た問題を回避し，適応的な歩行運動を生成できるのは，フィ

ードフォワードに基づく運動制御が同時に行われているため

と推測される． 
Ivanenko らは，ヒトの歩行中の下肢筋の筋電図を解析し，

歩行中の筋活動パターンは約 5 つの主成分（主波形）の組み

合わせですべて表現されうることを明らかにした[10-11]．こ

うした筋の時不変的協働パターンは，脊髄に存在する機能的

ユニット(spinal module)でコードされていることが示唆され

ている[12]．本研究では，このような脊髄に内在する筋の活

動パターンが組み合わされて，歩行運動の基本的運動指令パ

ターン，すなわちフィードフォワード指令を作っており，こ

れが姿勢制御などフィードバック系と協調的に動作すること

によって適応的で柔らかい歩行が実現されていると考え，新

たな歩行生成神経系の制御モデルを構築した（図 7）．具体的

には，spinal module の生成する主波形を 5 つの矩形波で近似

できるものとし，それら主波形の足し合わせにより各筋の基

 
図 5  シミュレーションに用いた歩容の例．A-C: 3, 4, 5 km/h

の実計測データ（条件 1），D-F: 4 km/h の条件 2,3,4． 

図 6  生成された歩行の移動仕事率と歩行速度の関係．
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本活動パターンは作られていると仮定した．またこの主波形

は CPG から出力される位相信号の関数として表現されてお

り，各筋へ運動指令はこの位相に基づいて出力されるものと

した．近年 CPG は，リズムを生成するリズム生成層(rhythm 
generator: RG)と，そこから出力される位相信号に基づいて各

筋の運動指令を作るパターン生成層(pattern generator: PG)の 2
層構造で構成されていることが示唆されている[13-14]が，主

波形の足し合わせにより各筋の基本活動パターンは作られる

過程は，この PG に対応する． 
一方，体幹の姿勢制御はフィードバック系により行われて

いると考えられている．ここでは体幹節の姿勢を維持するた

め体幹の慣性空間に対する目標姿勢を実現する股関節周りの

PD フィードバック系として姿勢制御系をモデル化した．さら

に歩行速度の制御のため，体幹節の重心の水平速度に基づく

フィードバック系を足関節周りの筋に考慮した．また CPG の

振動位相が接地・離地のタイミングに基づいてリセットされ

ることが生理学的に明らかとなっている．この CPG の位相リ

セット系もモデル化した．さらに本モデルでは，感覚情報伝

達の時間遅れを考慮し，その値を 80 ms とした． 
この歩行制御モデルを 7 節片側 9 筋のヒト 2 次元筋骨格モ

デル[15,7]に実装し，二足歩行運動の生成を試みた．神経系モ

デル内に存在する各パラメータは，実計測歩行データを目標

軌道とする PD フィードバック制御により再現した歩行の筋

活動波形を参考に，試行錯誤的に決定した． 
歩行の生成を試みた結果，両脚支持期が殆ど存在しないな

どの問題は残るものの，ヒトの実歩行とほぼ対応する運動を

再現することができた．また本モデルは，体幹節に作用する

外力，体幹節質量の増加，床面の傾斜，といった歩行中の外

乱や環境変動に対して，ある程度自律的に適応して歩行を持

続できることも確認した（図 8）．今後この歩行生成モデルを

上述のニホンザルの解剖学的筋骨格モデルに適用し，その 3
次元歩行運動の動力学的再現を試みる予定である． 

 
6. おわりに 
動物は，複雑な筋骨格系を巧みに協調させ，強靭で効率的

な歩行を実現している．こうした動物の優れた歩行生成知能

の解明に向けて，ニホンザルの歩行運動を中心に我々が進め

ているシステムバイオメカニクス研究の現状を報告した．

我々の最終的な目標は，ニホンザルに見られる歩行の適応現

象を，シミュレーションにより定量的に再現できる程度に理

解することにある．このため次年度以降も，工学的発想から

歩行の生成にかかわる生理学的知見を統合し，また実歩行の

分析結果を精査することにより神経系モデルの深化を進め，

動物の適応的歩行運動の発現メカニズムに迫っていきたいと

考えている． 
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図 7 主波形の重ね合わせによる基本筋活動パターンの構成．

図 8 坂道に対する歩行の自律適応．A: 位相リセットなし，

B: あり． 
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Abstract—ロボットの行動は，制御則，環境そして身体の

相互作用によって生み出される．B03班では，このような相

互作用を利用し，二足，四足，ヘビ型ロボットについて適応

的ロコモーションを工学的に実現する手法について研究す

ることを目的としている．2008年度は，（１）人間の下肢の

筋構造を模したロボットによる実験（２）四脚ロボットにお

ける胴体の可変剛性と歩行安定性に関する考察（３）ヘビ型

ロボットにおける適応運動を実現するために必要となるセ

ンサの開発，実現した生物模倣型ヘビ型ロボットの柔軟性が

持つ運動性能への影響の解析，および生体のヘビを用いた運

動の計測を行った． 

I. はじめに 

文部科学省科学研究費補助金特定領域研究「身体・脳・

環境の相互作用による適応的運動機能の発現－移動知

の構成論的理解」は，2005年より5年間の計画で始まっ

た．本プロジェクトの主な目的のひとつに，適応的ロ

コモーション創発のための設計原理の解明がある．適

応的ロコモーションは，制御則，環境，そして身体の

相互作用から創発するが，B03班はさまざまな移動モー

ドについて，この問題に構成論的な立場から取り組む

ことを目的としている．2008年度は，（１）人間の下

肢の筋構造を模したロボットによる実験（２）四脚ロ

ボットにおける胴体の可変剛性と歩行安定性に関する

考察（３）ヘビ型ロボットにおける適応運動を実現す

るために必要となるセンサの開発，実現した生物模倣

型ヘビ型ロボットの柔軟性が持つ運動性能への影響の

解析，および生体のヘビを用いた運動の計測を行った 

II. 二足ロボット：人間の下肢の筋構造を模したロボッ

トによる実験（細田，田熊） 

A. 概要 
ヒトの筋骨格系においては，複数の関節にまたがる

二関節筋が関節間の連動などに重要な役割を果たして

おり，また冗長な駆動系がもたらす効果は，二足歩行

を実現する上において無視できない．これらがもたら

す冗長性が，上位の制御系と下位の制御系の役割分担

や協調に大きな影響を与えていると考えることもでき

る．本年度は，昨年度試作した二関節筋を持つロボッ

トを改良し，跳躍，二足3次元歩行などの動的ロコモー

ションについての調査や実験を行った． 

B. 二関節筋を持つ二次元跳躍ロボット 
二関節筋が動的なロコモーションにどのような影響

を持つかを調べるため，二次元の跳躍ロボットを試作

した（図１）． 

 
試作したロボットは胴体部・大腿部・下腿部・足部

の４リンクからなり，三つの関節を６本（３対）の単

関節マッキベン型空気圧人工筋と３本の二関節人工筋

によって駆動する構造となっている．ロボットの状態

は，人工筋に装備された圧力センサから計測され，そ

の情報をもとに，各人工筋の駆動タイミングを制御す

る．試作したロボットを用いて，（１）静止状態から

飛び上がる実験，（２）空中から着地する実験，（３）

継続的に跳躍する実験など，跳躍に関する基礎的な実

験を行い，二関節筋の役割などを確かめた． 

C. 二関節筋の機能の調査 
ロボットには，大腿直筋，ハムストリングス，腓腹

筋の3つの二関節筋が装備されている．それぞれの筋肉

は，股関節と膝関節，または膝関節と足首関節の連動

をつかさどっており，他の一関節筋によって単独の関

B03班：適応的ロコモーション創発のための反射と志向性の相互

作用設計 2008年度報告 
細田 耕 大阪大学大学院工学研究科 

木村 浩 電気通信大学 

辻田勝吉 大阪工業大学 

井上康介 茨城大学工学部 

田熊隆史 大阪工業大学 

1 
2 4 

3 5 

6 

7 8 9 

図１：二関節筋を持つ二次元跳躍ロボット 
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節を駆動した場合にも，これらの二関節筋の影響によ

って，他の関節へと駆動力が伝達される． 

膝関節のみを駆動した場合，膝の伸展は腓腹筋を介

して足首を駆動し，またハムストリングスを介して股

関節を伸展させる．設計パラメータである各筋肉のモ

ーメントアームにも影響を受けるが，図１のロボット

の場合，これらの筋肉の緊張が大きくなるにしたがっ

て，このような連動が起こり，結果的にロボットは回

転を起こしにくくなることが実験的に示された．膝の

みを駆動した場合に腓腹筋に空気を供給する時間を長

くすることによって緊張を高めると，その強度にした

がってロボットの回転が抑えられる様子を図２に，腓

腹筋の緊張と回転の関係を計測したデータを図３に示

す． 図３において，横軸は着地時の胴体のつま先に対

する角度，縦軸は跳躍，離床後胴体がもっとも高い場

所での角度を示している．この図より，腓腹筋の緊張

が強まれば強まるほど，回転をほとんど起こさなくな

ることがわかる． 

 

 

 
 

(a) 腓腹筋への吸気 0ms の場合 

 

 
 

(b) 腓腹筋への吸気 10ms の場合 

 

 
 

(c) 腓腹筋への吸気 150ms の場合 

 

図２：腓腹筋への空気供給と跳躍の変化 

 

 

 

 

D. 三次元二足ロボットによる跳躍・走行の実現 
図１に示す一足ロボットでの実験の知見を利用し，

昨年試作した三次元二足ロボットを改良した．特に走

行を目指し，抗重力筋の並列化による強化や，人工筋

肉の筋長の増加による関節可動域の拡大を図った． 

試作したロボットによって歩行，跳躍，走行の実験

を行った．その結果，歩行時には腓腹筋が足首の背屈

を促して床でのつまづきを避けることができること，

上体が小さい図１のロボットに比べ，大きい状態を支

えるために，腰の二関節筋である大腿直筋とハムスト

リングスの調整が敏感であることなどがわかった． 

図４：二関節筋を持つ三次元二足ロボット 

図３：腓腹筋への空気供給と回転に関する実験結果 
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III. 四脚ロボットにおける胴体の可変剛性と歩行安定

性に関する考察（辻田） 

A. 概要 
本研究では，空気圧アクチュエータで駆動される四

脚ロボットに対して振動子型歩行制御系を設計し，そ

の制御系を用いてロボット胴体の剛性の変化に対する

歩行パターンの安定性を考察した．設計した制御系で

は，脚の周期的な運動は位相リセット機能を持つ振動

子ネットワークにより生成され，かつ制御される．こ

の種の制御器は歩行条件や環境の変化に対してロバス

トであると言われているが，アクチュエータの応答の

遅れや位置決め精度の低さ等の困難な条件下では，充

分に安定性を持って動作するとは限らない．そこで，

我々はそのような条件の下での位相リセット機能を持

つ振動子型歩行制御系の有効性を検証した． 

また，歩行運動の安定性はロボットの身体メカニズ

ムの力学特性に強く依存し，特に関節などの身体剛性

が歩行運動の安定性確保に重要な要因となっているこ

とが明らかになりつつある．本研究では，ロボットの

体幹の関節に空気圧アクチュエータを用いて，空気圧

を変化させることにより体幹の剛性を変化させ，ウォ

ークとトロットパターンにおける歩行の体幹の剛性の

相違による安定性の相違を数値シミュレーションおよ

びハードウエア実験を通して検証した．その結果，そ

れぞれのパターンにおいて，歩行運動が安定となる体

幹の剛性が個別に存在することが明らかとなった．

 

B. モデルと安定解析 
本研究で開発したロボットを図５に示す．ロボット

の歩行運動の安定性は次の変数を導入することにより，

ポアンカレ写像の固有値 )8,,1(, =kkλ を調べること

により検証した． 

[ ]TB
y

B
p

B
y

B
pX )()()0(

2
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)()()0(
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1 θθθθθθθθ =  
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2θ  はそれぞれ，胴体の姿勢ロール角

と姿勢ピッチ角である． )(B
pθ ， )(B

yθ  はそれぞれ，体幹

のピッチ角とヨー角である．

 
 

C. 結果 
図６は，様々なデューティ比 β ，および体幹の剛性 

spK  

における歩行運動の ポアンカレ 写像の最大固有値を

示したものである．β が 0.75 （ウォークにおける代表

値）付近では，体幹剛性が低い領域で歩行が安定なこ

とが判る．一方，β が 0.50 （トロット における代表値）

付近では，逆に体幹剛性が高い領域において歩行は安

定化している．体幹剛性が中程度の領域では，ウォー

ク，トロットいずれの歩行パターンでも安定な歩行は

実現が難しいことが判る．これらのことから，それぞ

れのパターンにおいて，歩行運動が安定となる体幹の

剛性が個別に存在することが明らかとなった．また，

ロボットの歩行条件や環境に応じて体幹の剛性を意図

的に変化させることにより，それぞれの条件下で安定

な歩行パターンを遷移させるなど，多様な振る舞いを

発現させることができる可能性を示唆している． 
また，ハードウエア実験の結果，路面の僅かな凹凸

などの影響により多少の変動はあるものの，ロボット

は転倒することなくウォークとトロットの両方の歩行

パターンにおいて安定な歩行を実現することが確認で

きた．このことから位相リセット機能を持つ振動子型

制御系を用いて応答に遅れなどのある系においても有

効に機能することが確認された． 
(b) 実機 

図５：空気圧人工筋駆動四足ロボット 

(a) CAD図面 

図６：ポアンカレマップの最大固有値 
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IV. ヘビの筋骨格系を模倣するヘビ型ロボットの構築

と制御・生体ヘビの観察（井上） 

A. 概要 
ヘビは細長いひも状の身体を有する動物であり，そ

の身体をくねらせることで身体の底面・側面における

環境との間の摩擦・押しつけなどの力学的相互作用を

作り出すことで推進を行う．その運動の様式は，二脚・

四脚歩行動物とは質的に異なるものである．このよう

な運動様式を用いて，生物のヘビは凹凸を含む地面，

ぬかるみ，砂地や樹上など，多様な環境での適応的行

動能力を発揮している．ヘビの運動・行動能力の背景

にある移動知のメカニズムを探ることで，運動様式に

依存する知能・依存しない知能についての知見が得ら

れることが期待される． 
今年度は，ヘビ型ロボットにおける適応運動を実現

するために必要となるセンサの開発，実現した生物模

倣型ヘビ型ロボットの柔軟性が持つ運動性能への影響

の解析，および生体のヘビを用いた運動の計測を行っ

た． 

B. 適応運動のためのセンサの開発 
ヘビが見せる環境に適応した運動を従来開発したヘ

ビ型ロボット（図７）において実現・解析するため，

運動過程における力学的相互作用を計測するセンサシ

ステムを開発した．このロボットでは，アクチュエー

タとしてマッキベン型空気圧アクチュエータを用いる

ことで，身体の生物的な粘弾性を実現している．蛇行

運動の低次制御系において本質的な情報は，この人工

筋の状態量と，ロボット・環境間に作用する力の情報

であると考えられるため，ここではロボットと環境（地

面）の間に作用する力（側方抗力および垂直抗力）を

計測する外力センサ（体表の力覚感覚器に相当），お

よび人工筋の長さ（進展スピード）・張力を計測する

筋センサ（筋内部の感覚器である筋紡錘・腱器官に相

当）を設計・開発した．これまでに，それぞれのセン

サの設計・試作を行い，予備実験に基づく設計の改良

を施している． 
これらのセンサを用いることにより，地面の凹凸に

適切に身体を押しつけることによる効率的な推進運動

や，状況に応じた身体の柔らかさの調節などが可能と

なる． 

C. 粘弾性を有するヘビ型ロボットの運動性能の解
析 
開発したロボットにおける身体の粘弾性の運動制御

や運動性能への寄与について解析・評価を行った． 
身体の粘弾性の優位点として第一に挙げられるのは，

単純な制御で複雑な身体運動を制御可能であることで

ある．そこで，一定のタイミングでそれぞれのアクチ

ュエータへの高圧空気の注入・排出を切り替えるとい

う単純な制御でなめらかな運動を実現可能であるかを

検証した．その結果，そのような単純な制御にも関わ

らず，ヘビの見せる3種類の運動（蛇行運動・サイドワ

インディング運動・直線運動）がなめらかに実現可能

であることを示した．  
一方，従来多く開発されてきた電気モータを利用し

たヘビ型ロボットとの運動性能の比較をシミュレーシ

ョン上で行い，粘弾性による受動的変形により，従来

型のロボットよりも狭隘な環境において，より推進能

力が高いことを示した（図８）． 

D. 生体を用いた運動計測 
生体のヘビ（コーン・スネーク，Elaphe guttata，

図９）を飼育し，運動の計測を行っている．現在まで

に，カメラによりヘビの背中に取り付けたマークをト

ラッキングするシステムを実現し，蛇行運動について

運動軌跡の計測（図１０）を行った．年度末までに，

詳細な身体構造をCTスキャンを用いて撮影するととも

に，特定の適応運動の過程における筋電計測を予定し

ている. 

 
図７：  空気圧アクチュエータを用いたヘビ型ロボット 

 

図：８  狭隘環境での運動性能のシミュレーション 

 

図９：  実験動物（Elaphe guttata） 

 

図１０：  絨毯環境での蛇行運動のキネマティクス 
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概要—この報告書は，特定領域研究「移動知」B班の公募

研究（横井，瀧田）において，2009年度に実施された研究の

成果についてまとめた報告書である．研究目的は歩行困難者

のためのバイオフィードバックシステムの構築であり，この

研究枠内でシステムを構成する主要な要素を整備することを

目的とした．要素は，運動意図推定，筋群のアシスト，感覚

フィードバックより構成されており，2009年度は特に筋群の

アシストに注力して成果をまとめた． 

I. 緒言 
半身不随や下肢麻痺などの感覚運動系の疾患は，人の基本

的移動手段を奪い，日常生活の利便性を大きく阻害する．本研

究は，歩行困難者の歩行運動機能の再建に資することを目的と

して，運動意図推定のための感覚運動系の解明および機能再

建スキームの構築を試みてきた． 

我々のグループでは，「動物を用いた生理学的アプローチ」と，

「人と機械の相互適応系を対象とする工学的アプローチ」を平行

して行い，人の感覚運動系に適合する計測・制御システムに統

合構築することを到達目標としているが，この報告書では，2009

年度は特に，感覚運動系に対する電気刺激応答について詳しく

調査し，まとめることができたので，その成果について報告する． 

 

 

Concept of Bio-feedback system for Reflex Walk 

II. 電気刺激によるバイオフィードバックを用いた反

射運動誘発システムの開発 

感覚運動系の疾患を持つ人の日常生活支援に応用するため

には，利用者個々人の意図を反映した適応学習機能を有する姿

勢制御と，利用環境の変化に柔軟に適応する動的安定性の確

保が不可欠となる.  

中枢神経系の損傷による上位運動ニューロン障害におい

 
横井浩史：東京大学大学院工学系研究科精密機械工学専攻，

Tel03-5841-8549, Email hyokoi@robot.t.u-tokyo.ac.jp 

瀧田正寿：産業技術総合研究所・人間福祉医工学研究部門・ニューロ

バイオニクスグループ, 029-861-6632 FAX: 同-6633, E-mail: 

takita.m@aist.go.jp  
 

ても，末梢神経系や筋肉は機能しているため，脊髄や脳から

の指令の代替となるシステムさえあれば，これらの機能を利

用することが可能となる．この原理に基づき，開発されたの

が，電気刺激により生体の制御や補助を行う機能的電気刺激

（FES）である．利用者の制御命令を入力とし，電気刺激を

出力するシステムを FES システムと呼ぶ．FES システムの概

念図を Fig.2 に示す． 

 
Fig..2. Component of Reflex Walking 

 

この FES システムを用いるためには，補助対象となる運動

を誘発する場所に適切な電気刺激を印加することを要する

ため，運動と電気刺激との関係をモデル化する必要がある． 

 

 
Fig.3. Modeling of Reflex Walk for FES System 

 
 FESシステムの出力する電気刺激は，Fig.4に示すように，

双極性矩形波を基本波形とする低周波電気刺激であり，内部

パラメータとして，振幅，キャリア周波数，バースト周波数，

デューティ比を有する．内部パラメータは，利用者の制御入

力に基づいて任意に調整可能である．この電気刺激を出力す

るために，アナログスイッチを16ビット組込マイクロコント

ローラにより制御する方式を用いて，専用デバイスFig5(a)を
製作した．利用者は，このデバイスからの出力信号をFig5(b)
に示す電極パッドにより，補助対象となる筋群の近傍か，ま

たは，神経組織の近傍に接着させる． 

歩行困難者補助のための反射運動系のモデル化に関する研究 
横井浩史，瀧田正寿 
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Fig.4.Wave Form of Functional Electric Stimulation 

 

  
(a) Developed Device         (b) Surface Electrode 

Fig.5. FES System 

 

III.電気刺激－下肢関節運動の関係のモデル化 
FESシステムを用いて，補助対象となる運動を誘発するた

めに，運動と電気刺激との関係を示すモデルを作成する．以

降では，内部パラメータ(振幅，キャリア周波数)の変化に対

する特徴的な筋群の応答を調査したうえで，下肢の運動を作

り出すためのモデル化を行う． 
 

Table 1．Relation among stimulus amplitude and ankle joint 

 
 

 
Fig.6. Relation of strength of electric stimulus 

 

III-a. 振幅に対する応答 
Table1およびFig.6に振幅を変化させたときの結果を示す．

ただし，Vrms，Irmsはそれぞれ電気刺激のRMS 値であり，Rrms 

はVrms をIrms で除算した値である． 

振幅が5[v]のときには，足関節の動きはなく，感覚も生じ

なかったが，10[v]になると，感覚が生じ始め，15[v]では足

の指先のみが背屈，17.5[v]以上で足の背屈が起こった．ま

た，17.5[v]までは電気刺激されている状態で，足を動かす

ことが可能であるのに対して，20[v]ではほぼ不可，22.5[v]

では不可という結果が得られた．  

 

III-b. キャリア周波数に対する応答，  
Fig.7には，キャリア信号が運動に及ぼす影響を示す． 

ID1 の結果において，1[kHz]では足が動かず，2[kHz]では足

が底屈，3[kHz] ～5[kHz]では腿上げの運動がみられた，す

なわち股関節および膝関節の屈曲がみられた． 1[kHz]にお

いて足が動かずに，2[kHz]で足が底屈したことから，1[kHz]

では，前脛骨筋を支配する神経を刺激されず，2[kHz]では前

脛骨筋を支配する神経を刺激されたと考えられる． 

ID2 の結果において，2[kHz]では足が動かず，2[kHz]では

腿上げの運動がみられたが弱く，4[kHz]および5[kHz]になる

と安定した腿上げの運動がみられた． 

ところが，より高い7[kHz]になると再び動きが弱くなった．

このことから，安定した運動を行うには適切なキャリア周波

数の範囲に設定する必要があるといえる． 

また，電流量をみると，ID1，ID2 ともに足が動かない場合に

は40[mA]流れ，足が底屈あるいは上がるといった運動がみら

れた場合には50[mＡ]流れたことがわかる． 

  
Fig.7. Muscle activation on the FES parameter of carrier 

signal 

これらのことから，電気刺激においてキャリア周波数を変

更することは，刺激深度を変化させることに対応し，キャリ

ア周波数が低いうちは浅部を刺激し，キャリア周波数を高く

することで，より深部への刺激が可能となることが明らかと

なった． 

 

III-c. 下肢筋群の反射運動系のモデル化 
上記刺激パラメータを用いて，下肢筋群の反射運動系のモ

デル化を行った．神経支配と下肢筋群の運動の関係をTable

とFig.8に示す．刺激部位を，Fig.10に示す．ID3 を刺激した

結果，膝の伸展がスムーズに行われた．これは，大腿直筋の

腱部分の位置に当たり，腱内部の傷害受容器を刺激すること

で反射を誘発し，大腿直筋を駆動していると考える．被験者

のコメントより，大腿直筋を直接刺激し駆動するよりも楽に

膝が伸びるということであった．これより，筋肉よりも腱に

刺激を与えた方が，補助への有効性，具体的には筋肉の駆動

速度や効率が高い可能性があることを確認した． 

ID1 とID2 に対して刺激した結果をFig.10に示す．また，

その際の股関節・膝関節・足関節の角度の推移をTable.2に示
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す．ID2 の結果，股関節・膝関節が伸展し，足関節が底屈し

た．これは，下肢が伸び上がるときの動作に対応するため，

起立動作の補助に有効であると考えられる．ID1 の場合，両

足股関節の屈曲において，ID2 とは大きく異なる現象がみら

れた． ID1 とID2 の刺激位置の間隔は，50[mm]であるが，こ

の程度の刺激位置のずれで，大きく異なる現象がみられるこ

とは，適切な刺激位置を同定することの必要性を示唆してい

るといえる．下肢麻痺患者において，ID1 やID2 を刺激した

結果，誘発された反射は，健常者においてはみられなかった． 

一方，ID5 およびID6 を刺激した結果，腿上げ動作が起こ

った．関節運動としては，股関節および膝関節の屈曲である．

この腿上げ動作は，歩行時に必要な動作であり，これらの刺

激―関節運動の関係は，歩行の補助へ有効である． 

 

 
Fig.8. Functional Electric Stimulation for Reflex 

Motion 

 

Table 2. Nerve innervations 

 
 

 
Fig.9. Nerve innervations of Lower leg motion 

 

Table.3. Candidate of stimulus position 

 

 
Fig.10.  Stimulation effects of ID1 and ID2 

 

 
Fig.11. Stimulus timing for lower leg angle concerning on 

ID2 

 

III-d. 多チャンネル刺激 
多チャンネルによる電気刺激になると，1 チャンネルの場

合と比較して，電気刺激の効果が変わる．本節では，1 チャ

ンネル，2 チャンネル，3 チャンネルのそれぞれの場合にお

ける関節運動を調査した実験について説明する． 

実験方法：被験者1 名（60 代健常男性）に対し，1 チャン

ネル，2 チャンネル，3 チャンネルのそれぞれの場合におけ

る関節運動を調査した．本実験において，電気刺激する位置

と刺激パラメータの条件をFig12に示す． 

 
 

Fig.12. Position and parameters on multi –functional 

electric stimulation 
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Table.4. 1ch stimulation 

 
Table.5. 2ch stimulation 

 
 

Table 6．3ch stimulation 

 
 

被験者の通常の起立動作に比べて，電気刺激による補助を行

った場合，起立に要した時間は，5.4[s]から5.0[s]に減少し，

7.0[％]減少した．また，1.8[s]から5.0[s]における関節角度

の推移を図に示す．図をみると，刺激のない場合の起立動作

に比べ，刺激による補助を行ったほうが緩やかに遷移してい

るのがみてとれる． 

 

 
Fig.13. Time series data of knee angle of standing up 

motion 

 

次に，歩行動作に対する補助を実施した．被験者の歩行に

おいて必要となる運動は，遊脚期における左下肢の尖足の改

善を目的とした足関節の背屈運動および脚の持ち上げ動作，

すなわち股関節および膝関節の屈曲運動である． 

Table 1,4,5,6に示した多チャンネルに対する刺激―運動の

モデルを用いて，直接電気刺激と反射電気刺激を用いて，歩

行動作を実現した．直接電気刺激では，前脛骨筋への直接電

気刺激を行い，足関節の背屈運動を生成し，また，反射電気

刺激により，膝裏の大腿2 頭筋部位下を通る脛骨神経を刺激

し，脚の持ち上げ動作を生成した．これにより，被験者の運

動意図を反映して，歩行速度を変更できることを確認した．

速の歩行速度は，健常人と同等の速度を実現した(Fig.14)．

さらに，階段昇降についても歩行と同様の刺激条件で行い，

麻痺足が階段に引っかかることなく，階段昇降を実施するこ

とが可能となった(Fig.15)． 

 

 
Fig.14. Reflex walking assist for arbitrary speed 

 

 
Fig.15. Reflex walking assist for climbing up steps. 

 
IV．結言 

半身不随や下肢麻痺などの感覚運動系の疾患に対して，歩

行運動機能の再建に資することを目的として，機能的電気刺激

を用いた下肢の運動機能補助の方法を提案した．電気刺激と運

動の関係を実験的に明らかにし，感覚運動系に対する電気刺激

応答についてモデル化を行った．さらに，このモデルを用いて起

立動作，歩行動作について運動機能補助の可能性を確かめた．  
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概要—  本研究では，ラットと機械を融合させることに

より身体環境条件を任意に変化させることが可能なシ

ステムを構築し，さらに多機能神経電極を組み合わせ

て用いることによって，脳，特に運動中枢の環境適応

特性を解明することを目指した．本年度は，ラットの

運動野の神経情報によって制御される車両システムを

構築し，神経信号からの歩行速度や歩行方向の推定を

行うとともに，車体への接続時における神経発火の時

間変化を解析するため，各神経ユニットと歩行速度と

の相関関係を表すモデルパラメータに着目した手法を

提案し，実際にラットから計測した神経信号に対して

適用できることを示した．また，多機能神経電極とし

ては，マイクロダイアリシスプローブ機能を備えた神

経電極を開発中であり，これについても報告する． 

I. はじめに 

本研究課題は，ラットと機械を融合させることによ

り，身体環境条件を任意に変化させることが可能なシ

ステムを構築し，さらに多機能神経電極と統合的に使

用することによって，脳，特に運動中枢の環境適応特

性の解明を図ることを目指して行われた．融合させる

機械としては，ラットの運動野（あるいはそれ以外の

部位）の神経情報によって制御される車両システム（以

降ではRatCarシステムと呼ぶ）を想定した．このよう

なシステムにおいては，運動指令信号（計測した神経

信号から推定したもの）と人工効果器（の実際の動作）

との関係を任意に設定，さらには動作中に変化させる

ことが容易に実現できるが，さらにこうしたシステム

の中で，多機能神経電極（多点の神経信号計測機能に

加えて，薬液注入のための微小流路とを備えた特殊な

神経電極など）を用いることにより，脳の環境適応特

性を様々な視点から検討することが可能になると考え

ている．  

近年，脳から計測した神経信号によって外部機器の

制御を行う，いわゆるBrain-Machine Interface (BMI)シス

テムの研究が革新的に進み，生体の運動野の神経信号

でPCのカーソルやあるいはロボットハンドなどの人工

機器が制御可能であることが示されている．しかしな

がら，新しい機器を接続した際に，運動中枢がその身

体環境の変化にどのように適応していくのかについて

は，未だ解明が進んでいない．この点にいち早く着目

し，研究を進めることが，本研究課題の特徴である． 

  以降では，まずRatCarシステムの概要について述べ

たあと，RatCarへの接続時における神経発火の時間変

化を解析するため，各神経ユニットと歩行速度との相

関関係を表すモデルパラメータに着目した手法を提案

し，実際にラットから計測した神経信号に対して適用

できることを示す．また，多機能神経電極としては，

半透膜と微小流路を統合することによりマイクロダイ

アリシスプローブ機能を備えた神経電極を開発中であ

り，これについても報告する． 

II. 研究成果 

A) RatCarシステム[1, 4, 5, 6] 
ここではまずラットカーシステムの概要について述

べる．RatCarシステムのBMIシステムとしての特徴は， 
車体上に操作者たるラット自身を搭載し，システム全

体として移動することを目指している点である．この

ときラットには単にデバイスを操作するに止まらず，

視覚，髭感覚，体性感覚を介して，あたかも自身の四

肢を用いて移動するかのように感覚フィードバックを

与えることが可能である[1]．本節では，このような環

境下でラット脳が示すBMI への適応・変化の様子を解

明可能な実験系の構築について述べる．すなわち

RatCarシステムの枠組みにおいて，歩行速度を内部状

態として表現する状態空間表現モデルを用い，これを

Kalman filter 型アルゴリズム[2]によって推定する．この

際，個々の神経細胞の発火頻度と歩行速度との相関関

係を事前に同定するが，ここでも逐次的なKalman filter 
型時間更新アルゴリズムを使用することによって，随

時，両者の関係を観察することができる．ここでは，

まず非車載時における両者の相関関係変化の様子を示

す．この結果は，車体あるいはBMI とは無関係に生じ

る変化量すなわちコントロール群として用いられるも

のである．一方，車載時については，未だ信頼に足る

結果を得ていないため，現在進めている実験の手法と

課題について述べる． 
 
■神経信号計測 

*東京大学大学院情報理工学系研究科システム情報学専攻 

ラット－マシン融合システムと多機能神経電極による 

生体運動中枢の適応機能の解明 

研究代表者  鈴木 隆文*， 分担研究者 満渕邦彦* 
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図1にRatCarのシステム構成を示す．RatCar システム

では，被験動物としてWistar 系ラット(オス) を用いて

いる．ここでは，12 週齢前後のラット5 匹を用い，脳

定位座標[3]に基づき，bregma 点から尾側0.7 mm, 右外

側2.5 mm, 脳表深度1.6 mm の大脳皮質一時運動野に対

して神経電極束を刺入した．この電極束は，直径40 μm 

のタングステン(W) 線にパリレンC(ポリクロロパラキ

シリレン)を厚さ5μm皮膜し，これを６本束ねて作成し

た．この埋め込み手術は東京大学動物実験委員会の定

めるガイドラインに基づき，ネンブタール麻酔下にお

いて行われた． 
次に，埋め込み手術の後1～14日の間にかけて，図1 に

示す実験系の平面上を，およそ60 秒間自由に歩行させ

るセッションを行った．ここで，神経信号は生体アン

プ(Multichannel Systems PGA-64) を通じて5,000 倍/ 300 
Hz . 5 kHz に増幅/ 帯域制限され，A/D ボード(National 
Instruments PCI-6071E) を介して25kHz サンプリングに

てコンピュータに取り込まれた．一方，ラット頭部に

はLED が固定され，この発光を画像処理装置(Keyence 
CV-3000) によって計測し，フレーム毎差分をとること

によって，ラット歩行速度の近似値を得た． 
 

■歩行速度との相関付けアルゴリズム 
神経信号およびラット歩行速度が同時入力されたコ

ンピュータ上では，神経信号波形から個々の神経ユニ

ットへの弁別，およびΔt = 100ms 毎の発火頻度の算出

を行い，これをラット歩行速度と対応付けることによ

って，両者の対応関係を示すパラメータを得た．また，

この対応関係を利用し，神経信号情報に基づき歩行速

度を推定した．本アルゴリズムは，次の状態空間表現

モデルを中心に構成される． 
 

 
ここで，x(t) は100 ms 毎の処理フレーム時刻t におけ

る歩行状態を表し，実測されたラット歩行速度と，そ

の1, 2 階フレーム差分からなるベクトルである．また，

y(t) は，同じく100 ms 毎の神経発火頻度に対し，主成分

分析による直交化と分散・期待値の規格化を施したも

のである． 
さらに，状態遷移行列を 

 
とし，システム誤差変換行列G = I として固定値に設定

し，逐次更新されるシステム誤差ベクトル，出力誤差

ベクトルとしてξ ,η を置いた． 
このとき，式(1) は神経発火に無関係な歩行速度変化

の特性を表す状態遷移方程式であり，式(2) はパラメー

タa i によって規定される神経発火頻度y のユニット毎

での自己回帰過程と歩行状態x とを行列H を介して関

係づける出力方程式である．特に歩行状態の実測値x と
神経発火y の値が揃って与えられるとき，H およびai  は
Kalman filter 型の観測更新アルゴリズムを用い，歩行速

度の実測値と推定値の二乗誤差を最小化するようなモ

デルパラメータへと漸近的に最適化される．ただし，

初期値は全て1 とした．同時に，歩行速度の推定値x(t) そ
のものについても，時間更新・観測更新によってy(t) か
らオンライン推定される． 

本発表では，このモデルに対するH, a i 

同経過を(b) で辿ると，冒頭の5 秒間では歩行速度の

推定値と実測値とは全く無関係に変動しているが，

徐々に同期を生じ，10～30 秒の区間では歩行開始およ

び終了のタイミングが概ね一致した．40 秒以降の区間

 およびy(t) が
更新される経過を用い，特にH の1 列目に現れる神経発

火頻度と歩行速度の相関関係に着目し，この時間的な

変化を観察した． 
 

■歩行推定に伴う神経活動評価 
図2 に，実験に用いたラットのうち1 匹について平面

上を自由に歩行運動させたとき，(a) 歩行速度の実測値

および神経発火頻度情報の同時入力によって更新され

るモデルパラメータH（そのうち歩行速度との対応を示

す1 列目要素）の最適化過程，また(b) 同時に推定され

た歩行速度x（実線）を実測値（破線）とを併せて示す．

まず(a) の全体的な傾向として，初期値1 から冒頭の5
秒間で激しいパラメータ値の変動が見られた後，時間

経過につれて徐々に値が変化し，30～40 秒後には±0.1 
程度の範囲内の変動に収束したことが分かる． 

Fig. 1. RatCar system to estimate locomotion velocity of a 
rat by neural signals. 
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では同期が損なわれたが，このことは(a) において一度

収束したパラメータが再び変化した様子にも見られる．

なお，この区間でのラットの行動を観察すると，立ち

上がりなど歩行とは異なる動作を示していた．他の試

行・個体においても，パラメータの収束傾向や収束に

要する時間の傾向は同様であったが，歩様・歩行以外

の動作の有無に応じて，パラメータ変動の幅，歩行速

度推定の精度は異なっていた． 
本手法では，弁別された各神経ユニットと歩行速度

との相関関係を歩行速度の推定と同時に連続して評価

することが可能である．この関係が仮に時不変なもの

であれば，ラットの歩行速度によらず速やかに一定値

へと収束することが予想される．図2(a) にも見られる

通り，この関係が時間変化する様子は各ユニットによ

って異なり，比較的滑らかに推移するものや歩行以外

の動作によって大きく変動するものも存在する．今後，

このような特性を利用し，各ユニットの歩行に関する

統計的性質を明らかにし，電極埋め込みおよびBMI 接
続からの時間経過に応じた特性変化の比較に用いるほ

か，歩行推定の目的に対して適切なユニットを事前に

選別し，推定精度の改善を図る． 
ところで，ラットを車載した場合，これまでの実験

ではラットの車体への馴化が不十分であったため，ラ

ットが車体上から逃走する，または逃走には至らない

ものの頭部の位置が車体上で著しく変化する等の問題

があり，信頼に足る結果が得られなかった．対策とし

て，ラットを安定して保定できる構造を有する新型車

体の開発を進めている． 
 

B 多機能神経プローブの開発 

上述のRatCarシステムと統合して，脳の適応機能解明

に用いるための多機能神経プローブの開発を行った． 

ここでは，半透膜と微小流路を統合することによりマ

イクロダイアリシスプローブ機能を備えた神経電極の

開発について報告する[7]． 

この電極においては，単一のプローブによって脳内

の電気生理学的応答と生化学的応答をともに計測する

ことを目指し，神経電極へのマイクロダイアリシス機

能の付加を試みた．我々はこれまでに流路を備えた柔

軟神経電極等の開発を行なってきており，その過程で

培われたMEMS技術を用いた電極の作成方法を応用し

て本プローブが試作された。

III. おわりに 

概念図を図３に示す． 

本研究で作成した神経プローブは1つの流路と4つの

電極から構成される．高分子材料であるパリレンC（ポ

リクロロパラキシリレン）を用いて流路を形成し，そ

の一部に半透膜を製膜した．一部に半透膜を有するこ

の流路は神経伝達物質の回収を可能とし，マイクロダ

イアリシスプローブとして機能する．なお、本研究で

は半透膜として酢酸セルロース膜を採用した．4つの電

極は流路の近傍に配置され，流路による神経伝達物質

の回収とともに、その周囲の脳神経細胞の電気的な活

動が計測できるように設計された． 

作成した神経プローブの写真を図4に示す，往路、復

路2本の流路と4つの電極を含むプローブの外形は幅

1.2mm，コネクタ部を除いた長さは12mmである．流路の

サイズは幅170μm，高さ30～40μm，プローブ先端で折

り返している流路の総延長はおよそ15mmである．流路

上へ貼られた半透膜の膜厚は約15μmであった． 

 

ラット－マシン融合システムを利用して脳の身体環

境変化への適応能力の解明することを目的として，研

究を行なった．具体的にはラットの運動野神経信号に

よって車両を制御するRatCarシステムにおける歩行状

態推定精度の向上にむけて様々な推定モデルの有効性

Fig. 2 (a) Identified model parameters to describe 
correlations between locomotion velocity and neural 
firing rates (each line corresponds to a sorted neural unit). 
(b) Estimated locomotion velocity (solid line) according 
to neural signals and optically recorded actual locomotion 
velocity (dashed line). 
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を評価するとともに，車体への接続時における神経発

火の時間変化を解析するため，各神経ユニットと歩行

速度との相関関係を表すモデルパラメータに着目した

手法を提案し，実際にラットから計測した神経信号に

対して適用できることを示した．また，多機能神経電

極としては，マイクロダイアリシスプローブ機能を備

えた神経電極を開発中であり，これについても報告し

た． 
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Fig. 3. Conceptual illustration of a probe. (a) Overview image of the probe. The probe is inserted into biological tissue. (b) Tip of the 
probe with recording electrodes and a fluidic channel. The fluidic channel is covered with a semipermeable membrane. When the probe 
is inserted into the brain, the microelectrodes record neural signals, and the fluidic channel collects neurotransmitter from the 
extracellular fluids around the point of interest. 
 

 
Fig.4  The probe was fabricated on a 25-μm-thick parylene C substrate. (b) The fluidic channel is U-shaped at the tip of the probe. 
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Ⅰ．はじめに 

 

Abstract —  本研究は、脳の情報表現（情報コーディング）

と身体性の関係について、マルチニューロン活動の記録とブ

レイン－マシン・インタフェース（BMI）を活用し明らかに

することを目指す。本年度は、昨年度に引き続き、ラットの

海馬ニューロン活動がBMIに繋がり行動の代わりとして機

能すると、短期間で発火頻度が大きく変化することがより明

確となった。また、海馬では同期発火も変化し得ることもわ

かった。さらに、新たなBMI課題として目標操作課題を本格

的に開始した。まだ予備的な結果であるが、ラットが自ら目

標点へ接近する代わりに、海馬のニューロン活動で目標点を

操作し接近させることが可能であることがわかり、その際発

火頻度が大きく変化することが明らかになった。 

  個体の適応的行動には、まず環境を認識すること、

すなわち有意な情報を外界から検出することが必要

であり、それは脳独特の情報表現により初めて可能

となる。脳の情報表現の実体は、かつて心理学者

Hebbが提案したように、セル・アセンブリと呼ばれ

る神経細胞（ニューロン）の機能的集団の動的活動

とその変化として記載可能であり（図１）、最近の

神経科学的研究はその姿を次第に明らかにしつつあ

る。しかし、心理学者Gibsonも指摘したように、環

境内のどの情報がどのように有意であるかは、個体

がその環境に働きかけることで初めて認識可能とな

る。すなわち、個体がその身体を働かせ環境と能動

的に相互作用することにこそ、脳独特の情報表現の

本質が現れているはずであり、その本質部分を実験

的に捉えることが必要である。 
BMIで生じるセル・アセンブリの機能的再編成

 

 

Ⅱ．目的 
 昨年度に引き続き、すでに構築し改良を進めている

ブレイン－マシン・インタフェース（BMI）を活用す

ることで、身体の働きが脳の情報表現にどのような役

割を持つかについて、実験的に明らかにすることを目

指す。具体的には、ラットが自らの身体で反応する場

合と、BMIにより身体を介さず特定の神経活動が反応

を代行する場合について、同じマルチ（多数）ニュー

ロン活動を記録し解析する。そして、ニューロン活動

の頻度や同期を両場面で比較するにより、情報表現に

おける身体性の役割について明らかにする。記録部位 
については、皮質－辺縁系の相互連関に的を絞り、特

に、記憶・学習を担う可塑的機能が明らかとなってい

る海馬体とその周辺領域から同時記録する。 

 Ⅲ．独自性 

 本研究は、従来の神経科学的研究のように、脳を単

に情報を受け取り処理する受動的な装置とは捉えな

い。脳の情報表現における身体性の役割に注目し、神

経活動と身体・環境の相互作用について実験的に解明

するものである。また、本研究で用いるBMIシステム

を確立するためには、新しいハードウエア技術（脳計

測回路など）とソフトウエア技術（ネットワークモデ

ルなど）の協調が必要であり、さらに、心理学的な行

動実験と神経生理学的な記録実験も協調させる必要

がある。すなわち本研究は、情報工学、心理学、ネッ

トワーク理論、神経科学という異なる分野を融合させ

た学際的研究である。これらは全て「移動知」の目的

に合致し、その推進に貢献できると思われる。 

Ⅳ．方法 

 すでに昨年度までの研究により、マルチニューロン

活動の長期間記録法を確立し、さらにそれを個々のニ

ューロン活動へと高精度に分離する自動的スパイ

ク・ソーティングのシステムRASICA (Realtime and 
Automatic Sorting with Independent Component 
Anaysis）を開発済みである。これは特殊電極（ドデ

カトロード）と独立成分分析（ICA）を組み合わせた

情報を表現する神経活動における身体の役割をＢＭＩ法で解析する 
櫻井芳雄 京都大学大学院文学研究科 

図１： セル・アセンブリの概念図。個々のニューロン

（○）が同期することで、大小さまざまな機能的集団

（点線の円）を動的に形成する。 
  

69



マルチニューロン活動記録解析システムであり、これ

をBMIの基本システムとして活用している。また、

BMIとつなげるラット用学習課題をいくつか考案し、

すでに提示刺激や反応時間等のパラメータを決定し

た。さらに、実際にラットに学習課題を行わせ，その

間のマルチニューロン活動を記録し解析し、同時に、

BMIを活用することで、その同じマルチニューロン活

動に行動の代わりとして課題を行わせた。そして、行

動の代わりとなった場合のマルチニューロン活動の

変化を解析した。  
 図２は最も基本的な課題である自由反応課題（free 
operant課題）におけるBMIシステムである。身体を

使う場合、ラットは眼前にある小さな穴に鼻を入れる

（ノーズポーク反応）ことで報酬を得ることが出来る

が、BMI課題では、穴の前には透明なアクリル版があ

り、特殊電極で検出されたマルチニューロン活動が身

体運動の代わりとなり、餌を得ることが出来る。 

ドデカトロード報酬

マルチニューロン活動

ラットのBMIシステム

(Takahashi & Sakurai, 2005) （Patent 2005-118969）

Real-time and Automatic Sorting with ICA  (RASICA)

Task control PCRaw dodecatrode data    Realtime spike sorting

 
 
 
 
  BMI課題で行動の代わりとなるニューロン活動を

神経コード（neuronal code）と呼ぶが、RASICAは

２種類の神経コードをリアルタイムに検出すること

ができる。１つは一定時間内の発火頻度の加算値であ

り（発火頻度コード）、もう１つは一定時間幅でのニ

ューロン間の同期発火である（同期発火コード）。こ

れら２つのコードのいずれが行動の代わりとしてよ

り機能するのか、また、各コードの機能とニューロン

の種類や数との関係はどうかについて、解析を進めた。

図３は、RASICAによる発火頻度コードと同期発火コ

ードの検出を示しており、特に複数ニューロンによる

スパイクオーバーラップ問題を解決して同期発火を

検出できることに特徴がある。図４はRASICAによる

BMIシステムを動作させている際のコンピュータ画

面である。 
 

マルチニューロン

発火同期コード
ICA

スパイク・オーバー
ラップ

ドデカトロード

ICA 発火頻度コード

シングルニューロン

BMI

 
 
 
 
 
 

  

  
 
 
 
 
 

図２：自由反応課題におけるBMIシステム。特殊電極（ド

デカトロード）と自動的スパイクソーティングシステム

（RASICA）から構成されている。   

同期発火コード 

発火頻度コード 

図３：RASICAによる発火頻度コードと同期発火コ

ードの検出。ドデカトロードとICAを活用すること

で正確なスパイクソーティングと同期発火の検出

が可能である。   

図４：RASICAによるBMIシステムのコンピュータ画面。 
上は12本の電極上のスパイクとICAで分離された個々の

ニューロンのスパイク波形を表示しており、下は分離さ

れた16個のニューロンによる発火頻度の加算値（画面左

下）と同期発火の検出（画面右下）を表示している。   
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Ⅴ．成果 

  昨年に引き続き、BMIとつながることでラットの

海馬に生じるニューロン活動と同期発火の変化を明

確に検出した。まずラットに、壁の穴に鼻先を入れる

とペレット（報酬）が出るノーズポーク反応課題を訓

練した。次に、同時記録した多数のニューロンからな

るマルチニューロン活動をBMIシステムに入れ、発火

頻度コードあるいは同期発火コードをノーズポーク

反応の代わりとして報酬を与えた。 
  図５は、１日目に行動によるノーズポーク反応課

題、２日目に発火頻度コードによるBMI課題、３日目

に同期発火コードによるBMI課題を行わせた際にラ

ットが得た報酬量の変化を示したものである。報酬量

の増減は、反応や神経コードの出現の増減を示してい

る。記録部位は新皮質（運動野または体性感覚野）で

ある。２日目の発火頻度コードは有効であり、コード

の出現が増大すると共に報酬量も増大した。しかし、

３日の同期発火コードは有効でなく、コードの出現は

ほとんど増大しなかった。このことから、新皮質の神

経活動については、発火頻度を用いる限りBMI用の神

経コードとして有効であるが、同期発火は神経コード

として有効出ないことがわかった。 
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 図６も同様のデータであるが、記録部位は海馬CA1
である。２日目の発火頻度コードは有効であり、コー

ドの出現が増大すると共に報酬量も増大した。また、

３日の同期発火コードも有効であり、コードの出現は

はある程度増大した。このことから、海馬の神経活動

については、発火頻度と同期発火共に、BMI用の神経

コードとして有効であるがわかった。 
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 昨年開発した移動式反応ノーズポーク課題を改良し

た目標接近課題と、BMIによる目標操作課題をラット

に訓練した。目標接近課題とは、ラットが反対側の壁

へ移動して接近し、壁にある穴に鼻先を入れる（ノー

ズポーク）課題である。目標操作課題とは、同じ装置

内で、ラットは自らが移動する代わりにBMIに繋がっ

たマルチニューロン活動により壁を接近させノーズ

ポークする課題である。訓練により、どちらの課題も

学習可能であることがわかった。図７は目標操作課題

の概略図であり、図８は、目標接近課題と目標操作課

題を実際に行っている時のラットの写真である。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

BMI マルチニューロン活動 

図７： 目標操作課題の概略図。マルチニューロン活

動とBMIシステムが作る神経コードにより、左側の

黒い壁（ノーズポーク用の穴があいている）がラッ

トの方向へ接近する。 
  

図５：行動と神経コードによる報酬量の変化。記録部位

は新皮質。ラット３匹の結果を合わせている。発火頻度

コードは、ニューロン集団（５～８個）が40ミリ秒間

に２回以上発火すること、同期発火コードは、ニューロ

ン集団内の２つ以上のニューロンが２ミリ秒以内に同

期発火することである。  

図６：行動と神経コードによる報酬量の変化。記録部位

は海馬CA1。ラット４匹の結果を合わせている。発火頻

度コードは、ニューロン集団（６～１０個）が40ミリ

秒間に２回以上発火すること、同期発火コードは、ニュ

ーロン集団内の２つ以上のニューロンが２ミリ秒以内

に同期発火することである。  
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 目標接近課題を行っている時と目標操作課題を行っ

ている時の同じ海馬CA1のニューロン活動を解析し

た。目標接近課題ではそれらニューロン活動を記録し

ているだけであり、目標操作課題では、図５・６と同

様の発火頻度コードにより壁を接近させた。図９に、

それぞれの課題を２日間訓練した際の発火頻度の変

化を示す。予備的な結果であるが、目標操作課題にお

いてのみ発火頻度の増大が見られた。 
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図９ 目標接近課題と目標操作課題における海

馬CA1ニューロンの発火頻度。目標操作課題では

発火頻度コードにより壁を接近させた。 
 

図８：上は目標接近課題を行っているラット。右側

の壁から左側の壁へ移動し、点灯している穴に接近

しノーズポークする。下はBMIによる目標操作課題

を行っている同じラット。ニューロン活動による神

経コードで右側の壁を接近させノーズポークする。  

目標接近課題       目標操作課題 
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概要 近年，報酬に基づく強化学習の神経生理学的研究の発

展には、自律的に行動するロボットの開発、教育現場への応

用、神経生理学に基づく新しい経済学理論の創発等に対して

非常に強力なインパクトを与えるという期待の強まりをう

けて，広い分野から注目が集まっている。強化学習理論では

予測される報酬と実際に得られた報酬の差（報酬予測誤差）

がどうやって計算されるかということが実験的、理論的に最

も重要な問題の一つであると思われる. 脚橋被蓋核(PPTN)

は脳幹のもっとも主要なアセチルコリン性細胞の核であり，

古くから睡眠覚醒の調節，運動制御，注意や学習と関係が深

いと考えられてきたが、本年度はPPTNからの入力信号が，報

酬予測誤差信号生成に重要な役割を果たしていることを示

唆する生理実験データを得たので報告する。 

 

はじめに 

 

報酬に基づく強化学習[1, 2]の神経生理学的研究の発展には

神経科学のみならず、自律的に行動するロボットの開発、教

育への応用や脳科学に基づく新しい経済学理論の創発等に

対して非常に強力なインパクトを与えるという期待の強ま

りから、広い分野から注目が集まっている。 

中脳の黒質緻密部や腹側被蓋野のドーパミン細胞(DAcell)

は報酬との連合で学習された手がかり刺激や報酬に対して

一時的なバースト応答をすることによって大脳皮質、基底核

などに報酬予測誤差（報酬に対する予測と現実に得られた報

酬の差）を送り、強化学習における大脳皮質、大脳基底核で

のシナプス可塑性を制御していると考えられている[2]。 

強化学習機構を解明する上で、「報酬予測誤差がDAcellでど

のように計算されているのかということ」が生理学的、計算

理論的に最も重要な問題の一つであると考えられる[1, 3, 

4]。DAcellはドーパミン放出によるシナプス可塑性の制御

[5]という形で強化学習に重要な役割を果たしている。また

DAcellはさまざまな部位から[6]興奮性、抑制性（最近では

habenulaなど[7]）入力を受けているが、それぞれの入力信

号の性質が計算論的に明らかにされていないために、いまだ

に報酬予測誤差の計算過程がわかっていない。 

さらに、DAcellに対して興奮性入力がなければDAcellはバー

スト応答をすることが困難であるため、特にDAcellに対する

興奮性入力の重要性が浮かび上がってくる。 

脚橋被蓋核(PPTN)は脳幹のもっとも主要なアセチルコリン

性細胞の核であり、古くから注意や学習と関係が深いと考え

られてきた[8]。PPTNが報酬情報処理に関係した大脳基底核、

大脳皮質などから入力を受け[9, 10]、また、DAcellに対し

てPPTNが強力な興奮性入力を供給していること[11, 12]から

PPTNからの興奮性入力が、DAcellにおける報酬予測誤差信号

の生成に重要な役割を果たしていることが示唆される。 

最近、従来の視床下核を標的にした脳内深部刺激（Deep Brain 

Stimulation, DBS）のみならず、PPTNを標的としたDBSがパ

ーキンソン氏病による運動障害の改善に効果がある[13]と

いう報告が数多くなされている。また一方で、PPTNと学習や

報酬情報処理[14, 15]の関係を示す知見が数多くなされてい

る。これらの知見が相互に関係しているかどうかは今後の研

究の発展を待たねばならないだろうが、ここでは特にPPTNの

報酬情報処理機構に絞って議論したいと思う。 

 

I. 脚橋被蓋核に対する古典的理解 

 

数多くの解剖学的、生理学的所見より、アセチルコリンシス

テムは中枢神経系におけるもっとも重要な神経伝達調節系

のひとつであり、特に選択的注意などによってダイナミック

に変化する神経活動を制御していると考えられている[16]。 

脚橋被蓋核(PPTN)はアセチルコリン、グルタミン酸作動性細

胞を含み[17]、脳幹のもっとも主要なアセチルコリン性細胞

の核であり、古くから睡眠覚醒の調節、歩行制御、知覚、注

意や学習と関係が深いと考えられてきた[8]。 

解剖学的にはPPTNは基底核群（視床下核、淡蒼球、 黒質な

ど）と双方性結合をもっている[10]。この基底核群との密接

な結合関係から、最近ではPPTNが基底核群の一部として議論

されることもある[10]。さらに、PPTNは脳幹のカテコールア

ミンシステム（青班核：ノルアドレナリン作動性、 放線核：

セロトニン作動性）とも双方的に結合がある [18]。 この「基

底核－PPTN－カテコールアミンシステム複合体」が随意運動

や、様々な選択的注意に関係した行動をトリガーしていると

考えられている[9]。このように、高度な行動発現に対する

PPTNの重要性を示す豊富な生理学、解剖学的知見に関わらず、

PPTNの機能的重要性はよく理解されていない。 

 
II. 報酬情報処理と学習におけるPPTNの役割 

 

解剖学的知見 

解剖学的に、PPTNは大脳基底核[10]、視床下部外側野[19]、

大脳皮質[20]、大脳辺縁系[21]などから報酬関連入力を受け

取り、またDAcellに多くの投射線維を送る[22]ことが知られ

ている。さらに、PPTNはDAcellに対して強力な興奮性シナプ

ス入力を供給している[11]。 

また、PPTNの電気刺激によっておきるPPTNからのアセチルコ

リン放出によってDAcellのムスカリン受容体[23]、ニコチン

受容体[24]の活性化が起こり、DAcellがphasicなバースト活

動を引き起こすこと[25]などから、PPTNからの興奮性入力が

DAcellにおける報酬情報処理過程に重要な役割を果たして

いることが示唆される。 

脳幹-中脳－基底核におけるやる気の生成、強化学習機構の解明 

小林 康 

大阪大学大学院・生命機能研究科・脳神経工学講座 
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破壊、薬物投与、ニューロン記録実験 

最近のげっ歯類を使用した破壊実験と薬物投与実験によっ

て、PPTNがさまざまな報酬による強化過程（摂食調節、ニコ

チン嗜癖、強化学習）に関与していることが示されている[14, 

26]。また、PPTNを破壊するとDAcellが機能しなくなる[27]

ことが知られている。また、ネコを用いた生理実験によれば、

PPTNが条件けされた手がかり刺激や報酬に関係した活動を

示し[28]、さらにリドカイン、ムシモルの局所注入による

PPTNの活動停止が一時的に動物の課題に対する動機付け（報

酬への期待）を低下させることが示されている[15]。 

 

III. 視覚誘導性サッケード課題中のサルPPTNのニューロン

活動 

 

これらのさまざまな研究にも関わらず、報酬、動機付けに基

づく行動の制御という側面から見たPPTNの機能については

これまで詳しく調べられていない。眼球運動課題、特にサッ

ケード課題では反応時間などが空間的注意や動機付けの影

響を受けやすいので、動機付けに基づく行動の調節の解析に

適していると思われる。そこで、我々は視覚誘導性サッケー

ド課題遂行中のサルのPPTNからニューロン活動を記録した

[29, 30]。 

 

報酬スケジュールの系統的変化が行動に及ぼす影響 

視覚誘導性サッケード課題において、サルは画面中央に呈示

される注視刺激を一定時間注視し、その後注視刺激が消灯し

画面周辺に標的が呈示されると、標的に向かってサッケード

を行う(Fig. 1A)。ただし一定時間注視し、正しくサッケー

ドが行われた場合にのみ液体報酬が与えられる。 

我々は特に報酬による動機付けとの関連を調べるため、成功

試行に対する報酬量を系統的に変化させ、課題遂行によって

期待できる報酬量を変化させた。すると、連続した試行で報

酬量が多いと成功確率は高くなり、逆に報酬量が少なくなる

と成功確率は減少した(Fig. 1B)[30]。 

このように、動物の動機付け（報酬への期待）を変化させる

とPPTNのニューロン活動はどのようになるのだろうか。 

 

注視刺激点灯時から始まる、課題遂行度に依存的な持続的

ニューロン活動 

PPTNの中に、成功試行において、課題が始まった直後（注視

刺激点灯後約100 ms）から課題終了後（報酬時）にかけて持

続的に発火するニューロンが見つかった(Fig. 1B)[29] 。こ

のような活動は記録されたニューロンの約30%で見られた。

このニューロンの失敗試行における活動は成功試行と比べ

て非常に小さくなった。この注視刺激点灯後のニューロン活

動と課題の成功確率との関係を調べると、成功確率が発火頻

度の明確な増加形の飽和関数になる。また、課題中に報酬量

を増加させ予測される報酬量を増やすと、PPTNの持続的なニ

ューロン活動が上昇する(Fig. 1B)。逆に報酬量を減少させ

ると、PPTNの持続的なニューロン活動が減少する(Fig. 1B)。

また、失敗試行（おそらく動機付けは最も低い）においてニ

ューロン活動はもっとも低いレベルであった(Fig. 1C)。こ

の結果はこの持続的なPPTNのニューロン活動が、課題の成功

確率や予測される報酬量つまり、課題遂行に対する動機付け、

報酬への期待に関係していることを示唆していると思われ

る[30]。 

 

 
 

Fig. 1. 視覚誘導性サッケード課題中のPPTNのニューロン活動 (A) 

視覚誘導性サッケード課題の時間経過。 注視刺激 が画面中央に現

れサルが注視する。 注視期間後 (400-1000 ms),  注視刺激が消え、

サッケード刺激が画面の周辺に現れる。サルはサッケード刺激に向

かってサッケードを行い、報酬としてジュースが与えられる。 (B) 

課題遂行中のニューロン活動。 試行は上から順に報酬があたえら

れるものから、与えられないものへと移行する。(C) ニューロン活

動と予測される報酬、課題達成度の関係。 

 

与えられた報酬によって生じる一時的ニューロン活動 

PPTNの約30%のニューロン(上記の持続的活動を示す30%のニ

ューロンとは排他的な集団)で課題と無関係に報酬を与えた

後、約200 msの潜時でニューロン活動の急激な上昇が見られ

た(Fig. 2A)。これらのニューロンで課題遂行中にも報酬後

の反応がみられるが、そのニューロン活動はこの例のように、

報酬が与えられた後、一過性の活動上昇として見られる(Fig. 

2B)[29, 30]。なお、報酬反応の潜時(約100 ms)は報告され

ているDAcellの報酬反応の潜時(113 ms[31])よりやや短かっ

た。またこの報酬反応は報酬の期待度や課題の達成度に無関

係で、DAcellの報酬反応のように課題の進行に伴い反応が変

化することがなかった。 

まとめると、われわれが行った視覚誘導性サッケード課題中

のサルのニューロン活動解析[29, 30]によって、以下の２種

類のニューロン活動が見つかった。 

1） 課題の達成度、あるいはサルの報酬期待度によって大き

さが変わる、注視刺激呈示から始まり，報酬時まで続く

持続的応答(Fig. 1) 

2） 報酬期待の度合いに無関係で一時的な報酬に対する直

接の応答(Fig. 2) 

が観察された。 

次に、これらのニューロン活動からPPTNにおける報酬情報処

理について議論したい。 

 
Fig. 2. 与えられた報酬対する一時的なニューロン活動 報酬に対

する 一時的なニューロン活動。 (A)課題とは無関係に報酬のみを

与えたときの反応、(B)課題中の報酬反応（課題の進行に従って反

応が変化することはない）。 
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IV. PPTNの報酬情報処理 

 

PPTNで我々は動機付けに関係した（報酬予測的な）ニューロ

ン活動を記録した(Fig. 1)が、今後このニューロン活動が強

化学習に必要な報酬予測信号のどの要素（手がかり刺激と報

酬量の連合、正確な報酬量、報酬タイミングの予測）を満た

しているのか詳細に調べる必要がある。 

ところで、PPTNはどこから動機付け、報酬予測に関連した信

号を受け取っているのだろうか。 第一に興奮性信号は腹側

線条体－腹側淡蒼球経路の二重抑制でやってくると思われ

る[10, 32-34]。この経路ではPPTNの興奮は二重抑制によっ

て生じると思われる。 

第二に興奮性信号源が扁桃体や視床下核[19]である可能性

が考えられる。また、第三に興奮性信号源が大脳皮質である

という可能性が考えられる。最近松村はパーキンソン氏病と

の関連からPPTNに対する大脳皮質由来（特に運動野）の入力

に着目している[20]。また、PPTNは帯状回や前頭葉から報酬

予測信号を受け取っているのかもしれない。 

また我々はPPTN で報酬予測には無関係で、与えられた報酬

に関係したニューロン活動を記録した(Fig. 2)。この実報酬

信号は視床下部外側野からやってくると思われる[35]。この

経路は単シナプス性にPPTNを興奮させ[19]、一過性のバース

トを生じさせる[28]。このPPTNでの一過性バーストが DAcell

の「予期せぬ報酬に対する一時的な興奮性応答」を引き起こ

しているのかもしれない。今後このニューロン活動が強化学

習に必要な実報酬信号のどの要素（報酬量の正確な計測、報

酬予測との関連性）を満たしているのか詳細に調べる必要が

ある。 

 

V. 報酬予測誤差の計算過程 

 

報酬に基づく強化学習において、報酬に対する予測と実際に

得られた報酬の差、「報酬予測誤差」は強化学習の非常に重

要な要素であり、まさにそれが強化学習の教師信号であると

考えられている。実際に、この報酬予測誤差を教師信号に使

うことで自律的に学習するロボットが設計されている。 

最近のいくつかの生理学的研究から黒質のDAcellの活動が

この報酬予測誤差に関係しているということが示されてき

た。それらの研究において、動物は刺激と報酬の条件付け学

習を行っている。まず学習が初期の段階で、動物にとってあ

る刺激による報酬の連合予測が不完全な状態では、DAcellは

得られた報酬に対してのみ強力に反応する。また、条件刺激

に対してはなんの反応も見られない(Fig. 3①)。 

ところが学習が進行しある刺激による報酬の連合予測が完

成していくと、DAcellにおける「与えられる量やタイミング

が予測できる」、実際に与えられた報酬に対する反応がなく

なり、さらに学習前には存在しなかった条件付け刺激に対す

る短潜時の一過性の応答が生じる[2] (Fig. 3②)。また、学

習後、予期したはずの報酬が与えられない場合には報酬がも

らえるはずの時点で抑制反応が見られる(Fig. 3③) 

このようにDAcellは、「ある刺激によって量的、時間的に予

想できる報酬に対しては、抑制性の報酬予測信号によって得

られた報酬に対する興奮性の報酬信号をうち消す」という形

で予測報酬と実際に得られた報酬の差を検出している[36]。 

 

 
 
Fig.3. 学習に応じて変化するDAcellの活動パターン 

 

この、DAcellの特徴的な活動パターンはよく知られた計算

モデルTD(temporal difference)理論で説明されている。TD

理論においては、大脳基底核で生じた持続的な価値関数（手

がかり刺激で生じ、報酬のタイミングで消滅するパルス上の

報酬予測のワーキングメモリー(Fig. 4④)）が時間微分され、

この時間微分された報酬予測信号（手がかり刺激によって一

時的な興奮が起こり、報酬のタイミングで一時的な抑制が起

きる）と興奮性の実報酬信号(Fig. 4③)が加算されて報酬予

測誤差(Fig. 4①)としてDAcellで表現されていると考えられ

ている[1, 3, 4]。従来の時間差分的なTDモデルでは、DAcell

に対する時間的に進んだ（速い）興奮性（大脳基底核内の二

重抑制）の持続信号(Fig. 4④)と、時間的に遅れた（遅い）

大脳基底核由来[37]の抑制性の持続的信号(Fig. 4⑤)を加算

することによって差分的に時間微分を実現している[3]。こ

れまでに示したサッケード中のサルのPPTNニューロン活動

記録からわれわれは、DAcellに対する２種類の興奮性の信号

（報酬予測信号(Fig. 4④)、実報酬信号(Fig. 4③)）が、PPTN

からの直接の興奮性入力由来であると考える。 

では報酬予測的な抑制性の持続的信号(Fig. 4⑤)が存在する

と仮定すると、その信号はどこから来るのであろうか。理論

上は線条体からこの持続的な報酬量とタイミングの予測に

関係した抑制性入力が一定の時間遅れでやってくると考え

られている[38]が実体はまだ不明である。最近DAcellが量的

にもタイミング的にも正確な報酬予測誤差を検出している

という報告がなされている[39]。今後PPTNで報酬量とタイミ

ング予測について詳細に調べ、報酬予測誤差計算過程におい

てPPTNが報酬量、タイミング予測に果たす役割について調べ

たい。 

 

 
 
Fig.4. DAcellの報酬予測誤差計算される過程 
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I. はじめに 

 

随意運動制御の神経機構を理解する上で最も困難な問題

が、生体の筋骨格系の有する高度な冗長自由度である（1）。

例えば、ヒトの手は39種類の骨格筋と27 種類の骨を有す

るため、物体を把握する際には目的物の形状や重さなどに

応じて多数の筋の活動を同時に制御する必要がある。では、

脳はこの高度な冗長自由度をどのように制御しているの

であろうか？その仕組みの一つとして提唱されてきたの

が「シナジー」、つまり上記の自由度がひとつの機能的単

位として結合することによって多自由度の運動が制御さ

れているという考え方である[1]。そのシナジーの一つと

して、運動に関連した多数の筋の共同的活動を生み出す筋

シナジーの存在が想定されてきた。例えば把握運動では把

握の種類に応じて必要な筋シナジーが存在し、脳は把握運

動を行うために、個々の筋ではなくこの筋シナジーを制御

する。筋シナジーを用いることによって、膨大であった自

由度が脳によって制御可能なレベルに減少させることが

できるという考え方である。しかし、シナジーを生成する

具体的な神経機構については現在までほとんど明らかに

されていない。我々はこのような筋シナジーの形成に脊髄

神経回路が関わっているという仮説をもとに研究を進め

ている。この仮説は、以下の点で妥当であると考えている。

（a）歩行運動の基本的運動出力は脊髄に存在する歩行中

枢によって生成される事はすでに知られている。脊髄で生

成されるのはリズミックな運動出力だけではない。目的と

する歩行に応じた協調的筋活動パターン（歩行運動時の筋

シナジー）も脊髄によって形成されている事が示唆されて

いる。 

（b）脊髄反射回路は特定の末梢入力に応じて、特定の筋

群を活性化させる。例えば、皮膚感覚神経入力によって駆

動される屈曲反射回路は、複数の屈筋を同時に興奮させる

（反射運動時の筋シナジー）。 

 

II. 目的 

このような背景から昨年度は、サルに把握運動を遂行させ

その際の脊髄局部フィールド電位と筋電図活動との相関

を報告した。本年度は引き続きサルの把握運動における、

 

脊髄神経活動と筋活動との関連性を検討する。本年度は、

第一に把握運動遂行中のサル頸随から単一神経活動を記

録し、それらと筋電図活動との関連性を調べる方法論を確

立する事を目的とする。第二にそれらを用いて、脊髄ニュ

ーロンによる筋シナジー形成に関する予備的な実験デー

タを収集する事を目的とする。 

 

III. 方法 

本実験は3頭のニホンザルを対象として行なった。実験に

際して、米国国立衛生研究所が作成したガイドライン「The 

National Institutes of Health Guidelines for the Care 

and Use of Laboratory Animals」を遵守し、さらに生理

学研究所動物実験委員会の承認に基づいて実験を行った。 

サルには、左手の示指と母指で2本のレバーを把握する課

題（精密把握課題）を訓練した。この課題のために特別に

製作したマニピュランダムを使用した(Fig.1AB)。サルの

前方にはコンピュータディスプレイを設置し、各レバーの

位置を画面上の2本のカーソルとして提示し、さらにター

ゲットとして二つの長方形を提示した(Fig.1C)。まず初め

運動課題 

把握運動の制御における脊髄神経回路の役割 

自然科学研究機構・生理学研究所  武井智彦・関和彦 

Figure 1. 
Experimental setup. A,B: diagrams of the custom-made manipulandum 
for the precision grip task in top view (A) and lateral view (B). C: 
Sequence of a trial. Lever positions were reported to the monkey as two 
visual cursor signals on the computer display (gray bars). Two target 
boxes were also displayed (black rectangles). D: Example of finger 
movements during a single trial. Upper arrows indicate the time point of 
each task event. Two traces show lever positions (upper: index finger, 
lower: thumb). Shaded area indicates the time range where frequency 
analyses were performed (from 0 to 2.048 sec after ‘Grip Onset’). 
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に二つのターゲットを画面の上下に提示し、サルにはレバ

ーに触れるだけの状態を要求した（Rest、1.0～2.0秒間）。

その後、ターゲットを画面中央に移し（Go）、サルに対し

てレバーを摘むことを要求した（Grip）。この際に必要な

レバーの移動距離は0.7～1.3cm(サルA)および0.3～

0.8cm(サルU)で、それぞれ0.9～1.1 N(サルA )と0.4～0.6 

N（サルU）のバネ負荷に相当した。このレバーを摘んだ状

態を1.0～2.0秒間サルに保持させた後（Hold）、画面上の

ターゲットを元の位置に戻し（Go2）、レバーを元の位置

に戻すように要求した（Release）。これらの動作が指示

通りに行なわれた場合、成功報酬としてアップルソースを

与えた。サルが約80%の成功率で1500回／日の成功を行え

るようになるまで訓練を続けた。 

課題訓練の終了後、まず、神経活動の記録中にサルの頭部

が動くことを制限するため、二つのプラスチックチューブ

をチタニウムネジと歯科用セメントを用いてサルの頭蓋

骨に固定した。実験中はプラスチック棒を用いて、このチ

ューブをモンキーチェアに固定した。次に上肢筋群の筋電

図（electromyography、EMG）を記録するため、EMG用のス

テンレスワイヤ電極(AS632、Cooner wire社)を上肢19個の

筋肉に慢性的に埋め込んだ。対象となった筋は、第一背側

骨間筋(FDI)、母指内転筋(ADP)、短母指外転筋(AbPB)、小

指外転筋(AbDM)、浅指屈筋(FDS)、深指屈筋橈側部および

尺側部(FDPr、FDPu)、橈側手根屈筋 (FCR)、尺側手根屈筋

(FCU)、長掌筋(PL)、第二三指伸筋(ED23)、総指伸筋(EDC)、

第四五指伸筋(ED45)、橈側手根伸筋長頭および短頭(ECRl、

ECRb)、尺側手根伸筋(ECU)、腕橈骨筋(BRD)、円回内筋(PT)、

上腕二頭筋短頭(BB)であった (Fig.3)。サルが二つの手術

から十分に回復した後、脊髄記録用チャンバーを装着する

手術を行った。 

神経活動と筋電図の記録 

IV. 結果 

データ解析 

まず、個々のニューロンの把握運動遂行における発火頻度

の変化パターンを類別化する。具体的には把握時・静的筋

力維持時・脱力時に発火頻度を変化させるニューロンに分

類した。次に脊髄介在ニューロンのスパイク活動 (Fig.2)

をトリガーにして、同時に記録される筋活動の加算平均を

行った（spike-triggered averaging）[2]。脊髄介在ニュ

ーロンが運動ニューロンに対して興奮性の単シナプス結

合をしている場合、介在ニューロンが発火すると運動ニュ

ーロンに興奮性シナプス後電位が起こるため、ニューロン

発火の直後に運動ニューロンの発火確率が上昇する。その

ため、筋活動の加算平均を行うと、脊髄神経活動から運動

ニューロンへの神経結合を同定することが可能となる。 

 

 

３頭のサルの下位頸髄から、合計199個のニューロン活動

が記録された。そのうち、大半のニューロンは運動に依存

した発火頻度の変化を示した（n=160, 80%）。それらの変

化が３つに大別できた。一つ目は動的運動時に発火頻度を

変化させるタイプ（138/199、69％）、二つ目は静的張力

維持時に発火頻度を変化させるタイプ、そして三つ目に脱

力相で発火頻度を変化させるタイプであった。１９９個の

ニューロンのうち、３つは運動ニューロンと同定された。

本研究では脊髄介在ニューロンの活動を記録する必要が

あるので記録されたニューロンから運動ニューロンを同

Figure 2 - A: Experimental setup for extracellular recording 
of spinal neurons from a monkey performing a precision grip 
task. The monkey squeezed spring-loaded levers with his 
index finger and thumb. Lever positions were recorded with 
muscular activities of hand/finger muscules and spinal 
neurons. B: Schematic diagram of recording procedure. A 
grass-insulated tungsten microelectrode was inserted into 
spinal cord by a hydraulic microdrive. Signal from the 
microelectrode was amplified and recorded, while EMG 
signals were simultaneously recorded. Inset: sample record 
of spinal neuron action potential (10 traces overlayed). 
Consistant waveform indicates the stable recording of action 
potentials. D, distance from the depth where the first neural 
activity were recorded in single penetration. 

Fig.3. EMG recordings during precision grip task 

78



定し、データセットから除外する必要がある。そこで運動

ニューロンの同定には以下の方法を用いた。まず、任意の

ニューロンの活動電位50個をトリガーに非整流筋電図を

加算した。50個のトリガーは経シナプス的出力効果を評価

するには少なすぎる事がすでに知られている[2]。そこで、

50個のトリガーで筋電図に興奮性の出力効果をもつニュ

ーロンは運動ニューロンとして解析から除外した。その結

果、３つのニューロンが記録された一つの筋に対して明確

な運動単位様特徴を示したため運動ニューロンと同定た。

従ってそれらは解析から除外し、残りの196個を用いて次

の解析を行った。また、以下の解析結果のうち、明らかに

筋— 筋間の電気的クロストーク[3]に起因すると判断され

たものは除外した。 

 次に、解析対象となったニューロンそれぞれの活動電位

を用いて、整流筋電図のSpike triggered averaging（STA）

を行った。このSTA解析は合計3920のニューロン-筋ペアに

対して行われた。そのうち、３０ニューロンが56の有意な

筋出力を示した。その内訳は51ニューロンが促通効果、5

ニューロンが抑制効果であった。さらにそれらの筋出力が

純粋なスパイク後効果によるものか、または筋出力を示す

他のニューロンの活動と単に同期しているだけなのかを

調べた。両者はスパイク後効果の出現潜時および半減時間

という二つの基準によって分類した[4]。21のニューロン

によって生成された48のスパイク後効果がこの二つの基

準を満たした。つまり、運動ニューロンに直接投射を持つ

ニューロンにおけるスパイク後効果出現の最速潜時（脊髄

への電気刺激（30µA以下）によって推定、手内筋4.7ms, 前

腕筋3.7ms）より潜時が長く、さらに7ms以下の半減時間を

示すスパイク後効果であった。これらのニューロンを我々

は純粋な筋出力効果をもつpremotor介在ニューロンと定

義した（PreM-INs）。 

 これら21 PreM-INｓの多く（13ニューロン、62％）は

一つ以上の筋に出力効果を示していた。筋フィールドのサ

イズ（２）（単一PreM-INが何個の筋に出力を持っている

か）は平均2.3個であった。その大多数（n=19）は促通性

出力であり、残りの2ニューロンが抑制性出力効果を示し

ていた。単一ニューロンの筋フィールドは主に手内在筋

（4/13ニューロン、46％）または手内在筋— 外在筋間（4/13

ニューロン、31％）において認められた。これらの筋は精

密把握運動時に協調的に働く筋であった。以上の結果は脊

髄ニューロン一つによっても、把握運動時に必要な筋群の

共興奮を引き起こすことが可能なことを示唆していた。 

 

V. 議論 

本年度はサルに把握運動を行わせ、その際の脊髄介在ニュ

ーロンの活動様式を明らかにすること、またそれらの活動

電位を用いてSpike-triggered averagingをおこなう事に

より、単一脊髄介在ニューロンの筋出力パターンを調べて、

それぞれの筋フィールドを評価することを目的としてい

た。この目的は上述のように達成されたと考えられる。第

一に、記録された大半(約80％)の脊髄ニューロンは把握運

動の課題依存性変化を示していた。これまで、把握運動中

の脊髄ニューロン活動を記録した報告は皆無である。本研

究によって、覚醒動物の比較的間接自由度の多い運動課題

（たとえば手首屈曲進展課題[5,6]と比較して）において

も脊髄ニューロン活動の安定的な記録が可能なことが明

らかになった。また、８０％のニューロンが課題依存性変

化を示したという事実は、脊髄介在ニューロンが単なる単

一筋への筋出力やその増減だけでなく、様々な側面から把

握運動制御に関わっている可能性を示唆していた。後述す

る筋シナジー形成への貢献はその一部に過ぎないと予想

される。第二に、脊髄介在ニューロンの筋フィールドは主

に手内在筋または手内在筋— 手外在筋の中に存在してい

た。このことは、脊髄ニューロンが把握運動の主働筋・共

働筋活動に関わるような筋シナジーの形成に関わってい

る可能性を示唆している。脊髄ニューロンの筋フィールド

については、これまで前腕筋(特に手首屈曲伸展に関連す

る筋群)については調べた報告[5]が存在するが、把握運動

に関わる筋群についてはこれまで存在しなかった。今後、

個々のニューロンの投射筋と把握運動中の活動パターン

との連関を詳細に調べることによって、脊髄ニューロンが

筋フィールドを持つことの機能的な意義について調べる

必要がある。第三に、脊髄ニューロンの筋フィールドは平

均2.3個から形成されていた。これは、脊髄ニューロンの

前腕筋群への筋フィールド[5]に比べて、筋肉数が多い傾

向にある。このことは、脊髄ニューロンが手首運動よりも

手指運動において、その筋シナジー形成に優位な貢献をし

ている可能性を示唆している。この点については、今後単

一個体を手首、手指複合型運動を行わせ、その際の脊髄ニ

ューロンの筋フィールドを検討する実験などで検証する

必要がある。第四に、本研究において記録されたPreM-IN

ｓの多くは興奮性ニューロンであった一方、筋フィールド

を持つ抑制性ニューロンは少なかった。この結果は脊髄に

よる筋シナジーの形成は主に興奮性ニューロンによって

もたられた事実を反映しているのかもしれない。本研究で

用いた方法では、抑制性ニューロンの筋出力降下を過小評

価している可能性が高いため、興奮性ニューロンまたは抑

制性ニューロンの優位性を論じることは難しい。むしろ、
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我々は興奮性ニューロンがもつ筋フィールドを抑制性ニ

ューロンが目的とする運動制御に適合させるように最適

化するような、両者の相互作用によって機能的筋シナジー

が形成されるのではないかと考えている。この仮説は、今

後抑制性ニューロンの評価方法を工夫することによって

検証してゆきたい。 

 

VI. 今後の展望 

本研究では脊髄の持つ筋フィールドが把握運動の筋シナ

ジー形成における貢献について調べてきた。今後も同様な

神経生理学的実験を行うことによって、これまで知られて

いなかった脊髄の随意運動への貢献が説明できると思っ

ている。一方、把握運動の筋活動が脊髄ニューロンを経由

する神経回路のみによって形成されるのではないことは

自明である。たとえば皮質— 運動ニューロン路の把握運動

制御に対しての貢献については多くの知見が確立してい

る[7-9]。従って今後は、把握運動時の筋活動形成におけ

る大脳皮質と脊髄の役割を明らかにしてゆきたい。図４に

我々の現在の作業仮説を示す。ここで２つの異なった筋シ

ナジーが必要な運動課題を想定している。上段・下段はこ

の筋シナジーを形成する二つの戦略を示している。上段に

示す戦略の場合、個々のPreM-INｓは筋フィールドを持た

ず、単一筋の制御に関わる。従って異なった筋シナジーを

形成するためには多くのPreM-INｓが活動パターンを変化

させる必要がある。一方、下段に示す戦略はPreM-INｓが

行おうとする運動に要求される筋シナジーを反映した筋

フィールドを持っているため、これら特定のPreM-INｓの

活動を変化させるだけで必要な筋シナジーを形成できる。

本研究で言及している脊髄介在ニューロンの持つ筋フィ

ールドは、上位中枢がより少ないコストで筋シナジーを形

成するために用いられているのかもしれない。一方で、上

段の戦略は筋シナジーの形成よりむしろ、上位中枢が把握

運動時の個々の筋活動を微細に調節し、より精度の高い把

握力制御を行う際に用いられているのかもしれない。次年

度は、この仮説を検証できるような実験を行う予定である。 
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I. はじめに 

 

要旨— 大脳基底核疾患のうち、ヒトDYT1ジストニア

の原因遺伝子であるDYT1を組み込んだ遺伝子改変マウ

スの神経活動を調べた。このマウスは、持続的に回転

運動をするなど行動が亢進している。筋電図を記録し

てみると、主動筋と拮抗筋の共収縮、持続的収縮など

ジストニアに特徴的な異常な筋活動を示した。覚醒下

で大脳基底核から神経活動を記録すると、淡蒼球外節

と内節において、バースト発射やポーズ（休止期間）

を伴う発射頻度の減少が見られた。大脳皮質運動野を

電気刺激すると、淡蒼球外節・内節において、正常例

においては観察されない早い興奮とそれに引き続く長

い抑制という応答が観察された。また、淡蒼球外節・

内節の体部位局在も乱れていた。大脳皮質からの入力

によって、淡蒼球内節に生じる長く続く抑制が、視床・

大脳皮質を脱抑制することによって、不随意運動が起

こっていると解釈できる。これらのことから大脳基底

核は、不必要な運動を抑制し、必要な運動を必要なと

きのみ引き起こすことに役だっていると考えられる。 

 
 大脳基底核に異常がある際、すなわち大脳基底核疾

患の際、どのようなメカニズムで症状が出現するかを

調べることで、大脳基底核の機能を明らかにできるの

ではないか、という発想のもとで本実験を行った。 

 大脳基底核疾のひとつであるジストニアは、不随意

かつ持続的な筋肉の収縮と異常姿勢によって特徴づけ

られる神経疾患で、有病率はパーキンソン病の数分の

一と稀ではない。しかし、症状の割には病理学的な変

化が殆どなく、何らかの機能的な異常と考えられるな

ど、病態に関しても不明な点が多い。 

 一方、ジストニアの一部は遺伝性で、第９染色体上

にあるDYT1遺伝子に欠損があり、その産生タンパク質

であるtorsinAのグルタミン酸が失われることによっ

て、発症することが解ってきた。それに伴って遺伝子

改変技術によりマウスに同様な遺伝子異常を組み込み、

疾患モデルが作られるようになってきたが、必ずしも

症状が出ないなど、問題もあった。 

 今回用いたマウスは、米国マウントサイナイ医科大

学のPullanipally Shashidharan博士が、ヒトDYT1ジス

トニア患者のDYT1遺伝子を組み込んで開発したもので
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門、愛知県岡崎市明大寺町字西郷中３８phone: 0564-55-7771; 
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（Shashidharan et al., 2005）、必ずしもヒトの臨床

症状とは同じではないが、それなりの症状も出ている。 

 本研究ではジストニアの病態を調べることにより、

大脳基底核の正常な機能に迫りたい。 

II. 実験方法 

 
 遺伝子改変技術によりヒトDYT1患者のDYT1遺伝子を

組み込み、産生タンパク質である異常torsinAを過剰発

現させたマウスから記録を行った（Chiken et al., 

2008）。 

 大脳基底核疾患の際、大脳基底核ニューロンの発射

頻度や発射パターンが変化し、これによって病態を説

明しようと、議論されてきた。一方、動物実験におい

て、全身麻酔をするとニューロンの発射頻度が減少し

たり、発射パターンが変わることが知られている。そ

のため、神経活動を記録し病態を調べるためには、麻

酔の影響を排除し、できれば覚醒下で記録する必要が

ある。 

図１に示すように、頭部固定と記録用のチェンバー

を頭部に固定する手術を、麻酔下であらかじめ行って

おく。また、大脳皮質一次運動野（Motor cortex）の

上肢領域と口腔顔面領域をマッピングしておき、それ

ぞれに刺激電極を埋めておく。このような手術により、

動物に痛みを与えることなく、頭部を固定することが

でき、十分、馴らしておけば、実験台の上で２− ３時

間は大人しくしていてくれる（図２左）。そして、金

属電極（ガラス被覆エルジロイ電極）を、チェンバー

を通して、大脳基底核内に刺入し、単一ニューロン活

動を記録した（図２右）。記録した部位は、淡蒼球外

大脳基底核による最適運動制御-疾患モデルによる検討 

南部 篤 

 
 

図１ 実験のセットアップ。 

左, 動物の固定方法；右, 刺激部位と記録部位を示す模式図。

GPe, 淡蒼球外節；GPi, 淡蒼球内節；Motor cortex, 大脳皮質

運動野；SNr, 黒質網様部；Striatum, 線条体 
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節（external segment of the globus pallidus, GPe）

と淡蒼球内節（ internal segment of the globus 

pallidus, GPi）（古典的には、げっ歯類では、それぞ

れ淡蒼球、脚内核というが、最近では霊長類との相同

性を強調して、このまま呼ぶことも多い）であるが、

両者とも良く似た変化を示したので、以下の実験結果

は主に淡蒼球内節について述べる。また、細いワイヤ

ー電極を上腕二頭筋と三頭筋に埋め込み、筋電図の記

録も行った。 

III. 筋電図活動 

 
 本モデルマウスはhyperactiveで、しばしばケージ内

を回転運動している。回転運動はジストニアらしくな

いが、時として頸部にジストニア様症状も現れる。 

 まず、本モデルマウスがジストニアに特徴的な筋電

図を示すのか調べた（図２）。正常マウスでは、主動

筋と拮抗筋である上腕二頭筋と三頭筋が同時に収縮す

ることはない（図２A）。一方、本モデルマウスでも多

くの場合、正常マウスと同じような活動パターンを示

した（図２B）。しかし、時として主動筋と拮抗筋が時

間的に同期して収縮したり（共収縮、図２C）、１０秒

以上にわたるような持続的収縮（図２D）を示した。こ

のような主動筋と拮抗筋の共収縮や持続的収縮は、ジ

ストニアに特徴的な筋電図所見である。 

IV. 大脳基底核ニューロンの自発発射活動 

 
 次に電極を脳内に刺入し、大脳基底核のうち淡蒼球

外節・内節の活動を調べた（図３）。正常マウスの淡

蒼球内節ニューロンは５０Hz前後の高頻度で休止期間

なく発射をしている（図３A, C）。本モデルマウスで

は約２８Hzと発射頻度が減少していた（図３B, C）。

また、短い時間に複数の発射が見られるバースト発射

が増えたり、発射が暫くないポーズ（休止期間）が見

られるなど、発射パターンも変わっていた（図３A, B）。

このような異常発射は、正常マウスに比べて、本モデ

ルマウスに有意に多く観察された。 

 これまでヒトジストニア患者に対し定位脳手術を施

行する際、淡蒼球外節・内節からニューロン活動を記

録したところ、発射頻度減少、発射パターンの変化な

どが報告されてきた。しかし、多くの場合プロボフォ

ールなどの全身麻酔下で手術を行うので、このような

観察結果が、麻酔の影響ではないかとの疑問があった。

今回、本モデルマウスでもヒト患者と同等なニューロ

ン活動の変化が観察されたことにより、このような異

常活動は麻酔の影響ではなく、ジストニアの病態と関

わっていることが示唆された。 
 

 

V. 大脳皮質刺激に対する応答と体部位局在 

 

 大脳皮質を電気刺激（0.2msの単発刺激、20-50μA）

すると、淡蒼球外節・内節のニューロンは、正常例で

は、早い興奮、抑制、遅い興奮の３相性のパターンで

応答する（図４A）。これまでの霊長類を用いた実験な

どから、早い興奮は大脳皮質— 視床下核— 淡蒼球内節

路（ハイパー直接路）、抑制は大脳皮質— 線条体— 淡

蒼球内節路（直接路）、遅い興奮は大脳皮質— 線条体

— 淡蒼球外節— 視床下核— 淡蒼球内節路（間接路）を

介した反応であることがわかっている。 

 
 

図２ 上腕三頭筋（Triceps m.）と上腕二頭筋（Biceps m.）

の筋電図。 

A, 正常マウス；B-D, ジストニアモデルマウス。 

 
 

図３ 淡蒼球内節（GPi）ニューロンの自発発射活動。 

正常マウス（A）とジストニアモデルマウス（B）における自発

発射パターンを、パルス列で示す。C, 平均発射頻度の比較。 
 

82



 本モデルマウスでは、一部、正常マウスと同じよう

な反応も観察されたが、多くのニューロンにおいて、

（２相性の）早い興奮とそれに引き続く長い抑制が観

察された（図４B）。このような反応は、正常マウスで

は観察されないものである。早い興奮と遅い興奮の由

来は、現在のところ不明であるが、早い興奮の少なく

とも第一成分は、正常の早い興奮の潜時と同じことか

ら、ハイパー直接路を介していると考えられる。抑制

が増強した成因としては、（１）直接路の興奮性増強、

（２）視床下核から淡蒼球外節・内節への興奮性入力

の減弱、（３）淡蒼球外節・内節ニューロンそのもの

の変化（例えばイオンチャネルの変化など）が考えら

れる。早い興奮がハイパー直接路を介しているとすれ

ば、視床下核から淡蒼球外節・内節への投射も正常と

考えられ、（２）の可能性は低い。また、線条体を刺

激した予備的な実験でも、通常は観察されない長い抑

制が淡蒼球外節・内節に観察されることから、（１）

と（３）の可能性が高い。 

 

 大脳皮質運動野の上肢領域と口腔顔面領域を別々に

刺激し、淡蒼球外節・内節ニューロンの反応を記録す

ることにより、どの大脳皮質から入力を受けているの

か同定することができる（図５）。 

 正常マウスの淡蒼球内節では、多くのニューロンが

上肢領域の刺激に反応し、口腔顔面領域の刺激に反応

したものの数は少数であった（図５A, Normal）。また、

その両者から入力を受けるニューロンも少数であった。

淡蒼球内節での分布を見てみると、上肢領域の刺激に

応じるニューロンは淡蒼球内節の中央部に、口腔顔面

領域の刺激に応じるものは、わずかに最外側部に観察

された（図５B, Normal GPi）。また、最内側部は、何

れの刺激にも反応しなかった。このことから、淡蒼球

内節は非常に小さな核であるが、その中に体部位局在

があることを示している。 

一方、本モデルマウスを調べてみると、上肢領域の

刺激に応答するニューロン以外に、口腔顔面領域に応

じるニューロンも多く観察され、とくに両者から入力

を受けるニューロンの数が有意に増えていた（図５A, 

Transgenic）。淡蒼球内節での分布を見てみると、上

肢領域の刺激に応じるニューロンは依然として核の中

央部に存在するが、口腔顔面領域や、両者から入力を

受けているニューロンが外側部だけではなく、中央部

にも侵入していることがわかる（図５B, Transgenic 

GPi）。一方、最内側部には応答を示さない領域が残さ

れていた。このように、本モデルマウスの淡蒼球外節・

内節では体部位局在が乱れ、重なっていることがわか

った。 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

図４ 淡蒼球内節ニューロンの大脳皮質運動野刺激に対する応

答。 

正常マウス（A）とジストニアモデルマウス（B）における大脳

皮質刺激に対する応答を、刺激前後時間ヒストグラム

（peri-stimulus time histogram, PSTH; bin幅, 1ms; １００

回加算）で示す。 
 

 
 
図５ 淡蒼球内節ニューロンの大脳皮質運動野刺激に対する応

答。 
A, 大脳皮質運動野の上肢領域（forelimb）と口腔顔面領域

（orofacial）から入力を受けるニューロンの割合を正常マウ

ス（Normal）とジストニアモデルマウス（Transgenic）で示す。 

B, 大脳皮質運動野の上肢領域と口腔顔面領域から入力を受け

るニューロンの淡蒼球内節における分布を、正常マウスとジス

トニアモデルマウスで示す。 
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VI. ジストニアの病態と大脳基底核の機能 

 

 以上、本モデルマウスの淡蒼球外節・内節において、 

１） 発射頻度減少、バースト発射や長いポーズなどの

発射パターンの変化 

２） 大脳皮質刺激に対する興奮＋長い抑制の反応 

３） 体部位局在の乱れ 

が観察された。 

 まず、最初に、このうちどれが第一義的な変化か考

察してみたい。電気刺激と同様に、大脳皮質の自発神

経活動が淡蒼球外節・内節に、早い興奮と長い抑制を

もたらしているとすれば、それぞれバースト発射とポ

ーズに対応すると考えられる。また、大脳皮質由来の

抑制が増強すれば、淡蒼球外節・内節の発射頻度が減

少する。さらに前節において、直接路の興奮性増強に

よって長い抑制が起こる可能性を考えたが、そのメカ

ニズムのひとつとして、体部位局在が乱れていること

から、ひとつの淡蒼球内節ニューロンが、多数の線条

体ニューロンから多重支配を受けている可能性がある。

したがって、３）→２）→１）という因果関係が考え

られる。 

 つぎに、ジストニアの病態について考察してみたい。

本モデルマウスでは、直接路を介した抑制が増強し、

その結果、大脳皮質の小さな興奮が淡蒼球内節を広く、

あるいは時間的に長く抑制することになる（図６B）。

淡蒼球内節の過剰な抑制は、視床を脱抑制し、大脳皮

質を過剰に興奮させ、その結果、不必要な運動が抑制

されず、意図しない時間に引き起こされる。このよう

にしてジストニアでは不随意運動が起こっていると考

えられる。また、淡蒼球内節において体部位局在が乱

れていることから、例えば上肢の運動を行う際、淡蒼

球内節において口腔顔面領域にも情報が伝わることを

意味している（図６B）。これによって、意図した体部

位以外の運動が起こり、ジストニア患者で観察されて

いる筋電図のオーバーフロー現象に相当するのではな

いかと考えられる。 

今後の課題としては、大脳皮質由来の抑制が増強し

ているメカニズムを明らかにすることが第一である。

これが明らかになれば、病理所見が乏しいジストニア

の病態の本質に迫れるし、また、何らかの方法で増強

された抑制を除いてやれば、ジストニアの治療法に結

びつくかもしれない。さらに、全身性ジストニア、と

くにDYT1ジストニアに対して、淡蒼球内節に対する脳

深部刺激療法（GPi-DBS）が著効を示し、治療の第一選

択となりつつあるが、そのメカニズムは不明である。

これら治療メカニズムに関しても、本モデルマウスを

使うことにより明らかにしていきたい。 

また、これらの観察から、直接路が必要な運動を引

き起こし、間接路、ハイパー直接路が不必要な運動を

抑制している（図６A）、すなわち正常な大脳基底核の

機能としては運動の選択をしていると考えられる。 
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図６ 正常（A）とジストニア（B）の大脳基底核の活動を示す

模式図。 

STN, 視床下核 
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I. はじめに 

 
要旨— 本論文では，神経疾患における異常運動の病態を

定量的に評価するため，関節の動きに加えて運動発現にか

かわる筋活動を同時に分析する運動解析システムを構築し

た．このシステムを用いて，小脳疾患における手関節運動

の解析を行い，その異常運動を定量的に評価した．実験課

題として，健常者8人と小脳疾患患者8人に8方向のステップ

型の手関節運動を行わせ，手関節の動きと手首の主動筋

（ECR，ECU，FCR，FCU）の筋電図を同時記録した．小脳疾

患における異常運動を，運動の正確さや速度について定量

的に分析し，正常被検者と比較した．更に手首の動きから

求めた手関節のトルクと4個の筋活動の線形和を最適近似

し，小脳疾患における異常運動をその原因である運動指令

の異常として精度良く(R=0.80-0.85）再構成できた． 

従来，神経学における運動機能は症候学に基づいた神経学

的診察手技により定性的に評価されてきた．しかし，このよ

うな評価法では検者の主観性や経験が影響するため，異なる

被検者間の比較，或いは同じ被検者における病態の変化を評

価するには正確さを欠く難点があった．近年，小脳疾患やパ

ーキンソン病に対する定量的上肢運動機能評価システムが

いくつか提案され，疾患による運動失調，振戦など，異常運

動の「動き」の評価については定量性の向上が図られた1)～4)．

しかし神経疾患における病態生理解明の精度を高めるため

には，異常な動きに加えて中枢からの運動指令の指標として

の筋電図活動を同時記録し，分析することが必要である５)～

７)．そこで，我々は手首運動を用いて神経疾患における異常

運動と筋活動の異常を分析できる定量的運動評価システム

を構築した8)．そして手首の4個の主動筋の筋活動パターンの

中に，手首の異常運動を十分に説明できる情報が含まれてい

ることを確認した．しかしこのシステムでは，筋電図から筋

張力を求めるのに使われたローパスフィルターの特性や，手

関節における非線形

的性質12)

筧 慎治，李鍾昊 @(財)東京都医学研究機構 東京都神経科学総

合研究所 認知行動研究部門 (e-mail:

を考慮しな

かった点に問題があ

り，小脳患者の激しく

突発的な異常運動で

は筋活動の分析精度

が若干落ちた．そこで

今回我々は，手首を動

かす筋肉に最適なフ

ィルターを導入し，さ

らに手首の非線形的

性質を考慮した最適

近似を行うことによ

kakei-sj@igakuken.or.jp). 

鏡原康裕 @東京都立神経病院,脳神経内科. 

り，異常運動を運動指令レベルでより高精度に分析できる定

量的異常運動解析システムとして改良した． 

II. 実験方法 

A. システムの概要  

手首運動を利用した定量的異常運動解析システムの概要

を図 1に示す．このシステムは，人間用の手首マニピュラン

ダム，ノートPC，小型軽量のUSB接続A/D変換インターフェー

ス，表面筋電図測定装置の4点で構成されている．被検者は

椅子に座り，前腕を支持台に載せ，右手で手関節マニピュラ

ンダムを操作する．マニピュランダムの２個の位置センサー

により手関節の２自由度の動きが計測され，被検者は手首の

動きに連動する画面上のカーソルを上下左右に操作して実

験課題を行う．この際，手関節の動きと4チャネルの筋電図

を2KHzのサンプリングレートで同時に記録・解析する． 

このシステムでは，手関節マニピュランダムをいわばマウ

スとして用いて，多様な手首運動を行い，その際の異常運動

とその原因である筋活動の異常の対応関係を分析できる点

に特徴がある． 

B. 対象と実験方法 

対象は，臨床的に小脳失調症を有する患者8名(平均年齢

59.5歳；遺伝性脊髄小脳変性症7名，多発性硬化症1名)と神

経疾患の既往のない健康成人8名（同50.9歳）を動員した．

小脳患者の罹病期間は2～9年であり，小脳性失調症により起

立・歩行障害が存在していたが，全例とも上肢の運動失調は

軽度から中等度であり，今回の実験課題を遂行することがで

きた．実験に先立って内容を説明して理解していただき，口

頭あるいは書面による同意を得た．本研究では8方向のステ

ップ型の手関節運動（Step-Tracking Wrist Movement）10)

III. 実験結果 

を

課題とした．被検者はモニターの中央に直径１cmの丸いター

ゲットが表示されると，手首を動かして連動するカーソルを

丸いターゲットに保持し，モニター上の周辺（手関節の角度

で18度に相当）に新しいターゲットが表示されたら，“でき

るだけ早く，できるだけ正確に”手首を動かしてカーソルを

新しいターゲットの中に入れるように指示された．その際，

2自由度の手関節の位置と手首運動に関わる4個の主動筋（橈

側手根伸筋(ECR)，尺側手根伸筋(ECU)，尺側手根屈筋(FCU)，

橈側手根屈筋(FCR））の活動を同時に記録した．筋電図は，

一対の銀塩化銀表面電極を用いて表面電位を双極誘導し，差

動増幅した筋電図を2kHz，12bit でサンプリングした．電極

の直径は5mmで，電極間の距離が10mm となるように筋線維に

沿って貼った． 

Ａ．表面筋電図と運動指令 

手首運動における定量的異常運動評価システムの構築 

筧 慎治, 李 鍾昊, 鏡原康裕 

 
図１.  実験の概要. 
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中枢神経系からの運動指令は脊髄運動ニューロンに到達

し，筋肉を収縮させる．この筋肉収縮の興奮電位を皮膚上で

計測したものが表面筋電図(以下筋電図)であり，この筋電図

の大きさは筋張力と比例関係にあると報告されている9)．し

かし，測定した筋電図は皮膚抵抗や電極位置により記録され

る信号の大きさが異なるため，そのままでは定量的な分析に

は適当でない．そこで筋電図の大きさを関節トルクの値に換

算する正規化を行った．各筋肉の最大活動方向(Preferred 

direction)に基づいて等尺性収縮時の関節トルクが0.8Nmの

ときの筋電図が1になるように正規化した．さらに正規化さ

れた筋電図は，神経インパルスに対する筋収縮の遅れを補正

するためにローパスフィルターを通す．このフィルターは神

経生理学的な研究11)

FCRFCUECUECR ,,,

から，2次のローパスフィルターで十分

なことが知られており，本論文では手首を動かす筋肉に適切

なフィルターとして，Cut-off 4Hz，2次のButterworth filter

を用いた．そして，ローパスフィルタリングされた各筋肉の

筋電図の大きさ( )を脳から筋肉へ送

られた運動指令としてみなして解析を行った． 

 

B．手首の動きと運動指令である筋活動の同定 

手首運動に関係する4つの筋活動

（ FCRFCUECUECR ,,, ）から手首運動を精度よく解析でき

るように関節トルクによる最適近似を行った． 

まず手首運動の軌道情報(角度，角速度，角加速度)から手

関節トルクのX成分とY 成分を，次の式(1)と式(2)の運動方

程式を用いて各々求める． 

)()()()( tftkttI xxxx =++ θθηθ           (1) 

)()(cos)()()( tftmgctkttI yyyyy =+++ θθθηθ     (2)      

ここで， )(txθ と )(tYθ は手関節の角度のX成分とY 成分で

あり，θとθ は手首の角速度，角加速度を表す．I は慣性モ

ーメントであり，手を鋼体と見なして求める．Ηとk は粘性

係数と弾性係数であり，今までに報告12),13)

)(tf x

された値に基づい

てη=0.03Nms/rad, k =0.2Nm/radにする．Mとcは手の質量と

質量中心であり，手の体積を測って被験者毎に求める．gは
重力加速度(g=9.8m/s2)であり， と )(tf y

は手首運動の軌

道から求めた手関節トルクのX成分とY 成分を示す． 

4つの筋肉(ECR，ECU，FCU，FCR)の筋活動と手関節トルク

との関係は，各筋肉の機械的作用の方向(Pulling 

direction)10)

)()()()()( 44332211 tgteateateatea xxxxx =−−+

に基づいて次の式(3)と(4)のようにX成分とY

成分で分解して表現できる． 

      (3) 

 )()()()()( 44332211 tgteateateatea yyyyy =+−−          (4) 

ここで， )(),(),(),( 4321 tetetete は，各4つの筋肉(ECR，ECU，

FCU，FCR)のローパスフィルタリングされた筋電図の大きさ

( FCRFCUECUECR ,,, )であり， )(tg x と )(tg y
は各筋電図の

線形和で求めた手関節トルクのX成分とY 成分を表す．

xx aa 41 − と 
yy aa 41 − は各筋肉の作用ベクトル(Pulling 

Vector)の各x成分とy成分であり，各筋肉の機械的作用の方

向と手関節の非線形的性質を考慮して4個の筋電図から手関

節トルクを求めるパラメータである( xx aa 41 − >0， 

yy aa 41 − >0)． 

式(3)と式(4)を用いて各筋電図の線形和g(t)が手関節ト

ルクf(t)と一番合うように最適近似を行い，各筋肉の作用ベ

クトル(Pulling Vector)の成分， xx aa 41 − と
yy aa 41 − を決め

る．これにより，4個の筋電図から手関節のトルクを求める

ことができる． 

 

C. 異常運動における動きの解析 

図2に実験課題として行った8方向の手首運動の実験結果

の例を示す．健常被検者(図 2a)は中心から各方向のターゲ

ットへほぼ直線の運動軌道を描きながら手首運動を行って

いるのに対して，小脳疾患の患者(図2b)では最初からターゲ

ットと異なる方向に手首が動き始める場合が多いなど運動

軌道のバラツキが激しい．そこで，小脳疾患における異常運

動に関して，運動の正確さや運動の方向性，速度成分につい

て定量的に分析を行い，正常被検者と比較した(図3)． 

1) 運動の正確さ 

運動の正確さは，中央のターゲットと周辺のターゲットの中

心を結ぶ直線(理想軌道）からの運動軌道のズレ(最短距離）

と定義し，次式のように定量化して図3aに示した． 

ｔ
運動の正確さ

∑
==

n

i
ti

D
1        (5) 

 
図2. step-tracking 手首運動の軌道. (a) 正常被験者, (b) 小

脳患者 

 
図3.  正常被験者と小脳患者における運動キネマティクスの比

較. (a) 運動の正確さ, (b) 平均速度. 
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ここで，ｔは運動時間であり，
1t

D はある時刻ｔ１におけ

る手首位置の理想軌道からの距離を表している．図 2と図 3a

から分かるように小脳疾患の患者には軌道の乱れが多いの

で，平均角度値(m=1.8度)が正常被検者(m=0.75度)より3倍程

度大きくて，さらに高度の有意差（ｐ＜0.001）があること

が確認された． 

 2)平均速度 

8方向の手首運動における平均速度を図3bに示した．図 3bに

示されたように小脳疾患の患者の場合，従来の報告で繰り返

し確認されてきたように動きが遅く，平均速度(平均値

m=23.5度/s)が正常被検者(平均値m=36.2度/s)より有意に低

かった(ｐ＜0.001）． 

以上の結果からみると，小脳障害で見られる典型的な異常

運動の特徴3)

D. 異常運動における運動指令レベルでの解析 

が，本研究の実験課題の中でも明らかに出てお

り，我々のシステムを用いて小脳疾患の異常運動(動き)の特

徴を定量的に分析できることが確認できた． 
 

図 4に小脳疾患において8方向の手首運動における軌道か

ら求めた手関節トルク(青い線)と筋活動から求めた手関節

トルク(赤い線)の一致具合を示した．そして，正常被検者と

小脳疾患の患者に対する最適近似の結果を表 1に示した．図 

4と表 1に示したように健常者，患者の区別無く，手首のト

ルクと4つの筋活動の間に極めて高い相関（相関係数

R=0.80-0.85）が見られた． 

この結果は，4つの筋肉(ECR，ECU，FCU，FCR)の筋活動に

基づいて手首の異常運動を運動指令レベルから精度よく解

析できることを意味している．つまり，最適化によって決め

られた各筋肉の作業ベクトル(Pulling Vector) 
xx aa 41 − ，

yy aa 41 − を用いることにより，様々な手首の運動において

個々の筋肉の寄与の仕方(各筋肉への運動指令)が詳細に分

析でき，神経疾患における異常運動の中枢メカニズムの推定

も可能になる．その一例として，小脳疾患の激しく振れる異

常運動(jerky movement)における運動指令レベルからの解析

を図 5に示した．上図は100msec毎の手首の動きをベクトル

で表す．下図は対応する上図の瞬間の各筋肉の寄与の程度を

矢印の長さで示す．図 5の上図を見ると，小脳疾患の患者で

は手首が最初から目標と反対の方向へ動いたり，途中で止ま

って別の方向へ逸れたりする異常運動が生じている．我々の

システムでは下図に示されているように，各瞬間の手首運動

を主導している原因の運動指令を，各筋肉が出しているトル

クの大きさとして分析できる．例えば運動の最初(0ms）に，

本来抑制されるべき手首を上に引っ張るECRに異常な運動指

令が送られ，手首が上に動いてしまったことがわかる．その

後，正しい運動指令が手首を下に引っ張るFCUへ送られて本

来の下向きの軌道に復帰したが(100ms），その後(400ms）で

FCRに異常な運動指令が送られて手首が左に引っ張られ，軌

道が左に逸れつつあることがはっきりとわかる． 

つまり，今までの神経疾患における異常運動の分析は，図 

5の上図のような動きについての特徴のみを抽出して数値化

 
図4  小脳患者における手首運動のキネマティクスから推定さ

れた手関節トルク（青線）と4個のＥＭＧ信号の線形和（赤線）

の対応関係の一例. 上段は手首運動の方向を示す. 

 
図5  小脳患者における4個の筋活動と突発的異常手首運動の因果関係. 上段のパネルは100msec おきの手首速度ベクトルを示す. 

0msec は運動開始時点. 下段のパネルは対応する時刻における4個の筋活動を示す. 筋活動はベクトルとして表現されている. 

表１ 手関節トルクと筋活動の相関 

 Correlation R of 
normal control 

Correlation R of 
cerebellar patient 

Torque X 0.81±0.08 0.81±0.09 

Torque Y 0.84±0.05 0.81±0.05 
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していたが，我々のシステムを使うことによって異常運動の

原因である運動指令の異常までも詳細に分析できるように

なる． 

IV. 考察 

従来神経疾患における上肢運動機能評価システムは専ら

動きの情報を分析し，各疾患における上肢運動機能を評価し

てきた1)～4)．村山ら2)はデジタイザーとパーソナルコンピュ

ータを組み合わせて，デジタイザー上での描円運動の速度，

加速度成分の分析により，小脳疾患の患者の上肢運動失調を

定量的に評価するシステムを開発した．さらに，このシステ

ムに反応運動や姿勢保持などの運動課題が組み込まれ，パー

キンソン病の障害度の判別にも応用された4)．しかし，異常

運動を捉えただけでは，その原因である関節の動き，更には

筋活動（＝運動指令）の異常にさかのぼることは原理的に不

可能（不良設定性）であるため，動きをいくら高精度で分析

しても異常運動の中枢機序に迫ることはできない．つまり，

神経疾患の病態をより根本的に評価するには，「動き」の原

因である運動指令（筋活動）の異常を捉えることが必要であ

る5)～7)．我々が開発したシステムは手首運動とそれに関わる

筋肉の筋活動を同時に分析することにより，神経疾患におけ

る異常運動とその原因の運動指令である筋活動の異常を同

時に分析できるシステムである．従って，“脳からの運動指

令がどのように乱れた結果，このような異常運動が起こるの

か”など，神経疾患における異常運動の中枢メカニズムの解

明や，筋活動を指標にした全く新しいリハビリテーションに

も応用できると期待される． 

本システムに組み込まれた8方向の手首運動は，手関節に

よる2自由度の全方向の動きが含まれている課題なので，手

首運動に関係する4個の筋活動だけから2自由度の手首運動

をどのぐらい説明できるかを確認できる重要な運動課題で

ある．本論文では，手首運動に関係する4つの筋活動から手

首運動を精度よく解析できるように関節トルクレベルで最

適近似を行った．特に筋電図から筋張力を求めるのに使われ

たローパスフィルターとして，手首を動かす筋肉に適切なフ

ィルター(Cut-off 4Hz，2次のButterworth filter)を導入し，

さらに各筋肉の機械的作用の方向(Pulling direction)10)

文献 

と

手関節の非線形的性質を考慮した各筋肉の作用ベクトル

(Pulling Vector)を導入することにより，小脳患者の激しく

突発的な異常運動(jerky movement)でも運動指令レベルから

精度良く(相関係数R=0.80-0.85)分析できる異常運動解析シ

ステムとして改良できた． 

最後に，たった4個の筋活動で異常運動を運動指令レベル

から精度よく分析できることは，このシステムの開発におけ

る大きな進歩であり，臨床現場の実用上特筆すべき利点であ

る．つまり，手首運動に関与しうる前腕の筋肉は24個も存在

するが，仮にその全ての活動を記録しなければ手首の動きが

説明できないとすれば，本システムのように表面電極では済

まず，苦痛を伴う多数の針電極の使用が不可避である．そう

なれば筋肉を同定しながら電極を設置するだけで数時間を

要し，臨床現場の実用的な検査とは到底なり得ず，繰り返し

検査することも不可能である．しかし，本システムでは4個

の電極を皮膚に貼り手首運動を行うだけで疾患における異

常運動を運動指令レベルから分析できるので，臨床の現場で

簡便に使える非侵襲的運動機能検査システムであると考え

られる． 
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I. はじめに 

 

要約：(1) 歩行など運動課題中に計測される脳活動の解

釈を深めるため、経頭蓋磁気刺激（TMS）、表面筋電

図（sEMG）と機能的MRIの同時測定系を用いて、一

次運動野 （M1）に様々な強度のTMSを与え、誘発筋

電図とMRI信号変化を測定した。TMS刺激により、

M1だけでなく刺激部位から離れた補足運動野などに

おいても、TMS強度に対して非線形的に応答する脳活

動が誘発されることを示した。(2) 一過性に脳機能を変

化させる非侵襲脳刺激法である経頭蓋直流電気刺激

（tDCS）を用いて、下肢運動機能を向上させる予備的

研究を開始し有望な結果を得た。 
 

トの二足歩行は決して安定な移動形態とは言え

ない。疾病や加齢に伴い転倒の頻度は著明に増加

し、大腿骨頸部骨折などによる寝たきりの原因となる。

ところが療養施設での転倒防止は、現代においても介

護従事者の労働に依存している。超高齢化社会を迎え

る日本において、マンパワーが一層不足していくのは

明らかであり、転倒を予防する積極的手段を講じてい

くことが必要である。ところが、そのような目的に資

するべき、加齢に伴う姿勢歩行障害の原因解明は遅れ

ており、対策を作成する上の律速段階になっている。

本研究は、床反力や筋電図など従来型の指標測定に加

え、脳血流や脳波など脳活動の情報を同時測定するこ

とにより、姿勢歩行障害の原因を解明するとともに歩

行の中枢神経制御の理解を深め、計算論的神経科学の

方法を用いて歩行の中枢神経制御をモデル化し、歩行

運動と環境の関わりの構成論的理解に寄与することを

意図している。さらに、得られた知見を活かし、新し

い神経リハビリテーション法の開発や脳活動に基づき

装具や外部装置を制御する brain machine/computer 
interface（BMI/BCI）の開発につなげていく。 
平成18-19年度には、(1) 歩行運動の観察や想像の課題

本研究は、文部科学省科学研究補助金・特定領域研究（領域番号454 
身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発現－移動知の

構成論的理解－）の補助を受けた。 
花川 隆（研究代表者＠国立精神・神経センター 神経研究所、

〒187-8502 東京都小平市小川東町4-1-1、℡ 042-341-2711、FAX 

042-346-1748、hanakawa@ncnp.go.jp） 
田中悟志（研究協力者＠東京大学・先端科学技術センター、〒

153-8904 東京都目黒区駒場4丁目6-1） 

を用いて、外側運動前野（PMC）などの高次運動野が

視覚情報に基づく歩行計画に関わる可能性を示した 
[1]。(2) 加齢に伴う虚血性白質障害患者の歩行分析と歩

行時の脳血流測定を行い、歩行障害を持つ患者ではそ

うでない患者と比較して、補足運動野（SMA）と視床

で歩行中脳活動が低下し、右PMCは代償性の過活動を

示すことを示した。これらは、パーキンソン病の歩行

障害に伴う脳活動変化と共通であり、虚血性白質障害

に伴う歩行障害がパーキンソン病による歩行障害と類

似するという臨床的知識を説明するものである（投稿

中）。(3) 磁気共鳴機能画像（fMRI）中に表面筋電図

（sEMG）と経頭蓋磁気刺激（TMS）を同時に計測でき

るシステムを構築し、運動制御の出力を反映する脳活

動と、運動に伴う体性感覚入力の処理を反映する脳活

動を区別する問題にアプローチすることを開始した。 
本年度は、TMS-sEMG-fMRIの同時計測系を用いた研

究と、経頭蓋直流電気刺激（tDCS）により足の運動機

能を促進する予備的研究の結果について報告する。 

II. TMS-SEMG-FMRIの同時計測系を用いたTMS刺激

強度と誘発筋電図・脳活動の量的関係の検討 

A. 背景 
TMSとfMRIの同時記録が可能になり、運動発生メカ

ニズムの研究が進展すると期待されているが、運動閾

値上のTMS刺激による誘発脳活動は、運動誘発の結果

としての感覚処理に伴う脳活動を含むため、解釈には

注意が必要である。本年度は、TMS-sEMG-fMRIの同時

計測システムを用いて、単発TMSの刺激強度を運動閾

値下から運動誘発電位（MEP）を誘発する閾値上まで

広い範囲で変化させ、刺激強度と誘発される脳活動の

間の刺激反応関係を詳細に調べた研究  [2] を報告する。

今後、計算論的アプローチを行う上で、運度出力と結

果としての感覚入力の処理に伴う脳活動を分離して解

釈するために重要な基礎資料になると考えられる。 

B. 方法 
１） 対象：てんかん性疾患などの精神・神経疾患の既

往がなく、薬剤投与を受けていない19名の健康な

右利き被験者（平均年齢31歳）が研究に参加した。

大須理英子（連携研究者＠国際電気通信基礎技術研究所・脳情報

研究所、〒619-0288 京都府相楽群精華町光台2-2） 

多角的計測に基づく 
歩行の環境適応メカニズムの計算論的理解： 

平成２０年度報告書 
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全員から書面によるインフォームドコンセントを

得た。 
２） TMS-sEMG-fMRI同時計測：外径70 mmのMRI専用8

の字コイル（Magstim社製）を、Magstim Rapid刺激

装置に接続した。撮像前に、左一次運動野へのTMS
刺激を行いながら、右短拇指内転筋（APB）に生

じるMEPsを記録した。sEMGは、銀・塩化銀シー

ルド電極とSynAmp（Neuroscan社製）を用いて、サ

ンプリングレート1 kHzで記録した。まずAPBの
MEPが最大になるコイルの位置を同定し、撮像中

に動かないように専用器具で固定した。固定後、

MRI内でMEPをモニターしながら安静運動閾値

（rMT）を決定した。fMRIは3テスラMRI（Siemens
社製Trio）と頭部送信・受信用コイルを用いて行

った。T2*強調グラディエントエコー・エコープラ

ナー撮像の一種であり、脳波など電気信号の同時

記録の際に重畳するノイズを低減するよう設計さ

れたstepping stone撮像法[3]を用いて、水平断スラ

イスによりほぼ全脳の撮像を行った（TR/TE = 
2700/30 ms、撮像間遅延時間 = 200 ms、フリップ角 
= 90度、3×3×3.75-mmボクセル、30スライス）。3 分 
9秒間の各fMRIラン中、単発TMS刺激を一定の強

度で20回与えた（頻度0.07-0.125 Hz）。fMRIラン

の間で、TMS刺激強度を機械出力の30%から95%
の強度（7名の被験者では特殊なブースターを用い

てオリジナル機械出力の110%の強度まで刺激し

た）で5%または10%刻みで変化させた。各被験者

につき16回から21回のfMRIランを行った。 
３） データ解析：MEPはScan4ソフトウェア（Neuroscan

社製）を用いて解析し、刺激強度ごとに平均振幅

を測定した。fMRIデータはSPM2とMATLABによ

り解析した。予備的処理として、スライス撮像時

間の補正、頭部の位置補正、標準テンプレートに

合わせた解剖学的正規化、6  mmのガウシアンフィ

ルターによる空間的平滑化を行った。TMS刺激を

イベントとみなし、TMS刺激のタイミングに一致

して変化する血液動態関数でfMRI信号をモデルし、

このモデルを説明変数として一般線形モデルに基

づく統計解析を行った。最大強度刺激と最低強度

刺激の条件間でベータ値の比較を行い、得られた

各ボクセルのベータ値の差分を個人レベルのマッ

プとして書き出したのち、全員分のデータを用い

てt検定を行い、統計値（t値）マップを作成した。

マップに基づいて代表的な活動領域に関心領域を

置き、それぞれの刺激強度でTMS刺激に応答して

生じるfMRI信号の大きさを計算し、TMS刺激強度

の関数として評価した。TMS刺激強度として、TMS
刺激の物理的強さ（%機械出力）と個人のRMTを
考慮した生理的強さ（%rMT）の双方を考慮した。 

C. 結果 
１） MEP：単発刺激TMSによるMEPの刺激強度依存性

変化（図1）は、先行研究に[4]一致したパターンを

示した。 
２） fMRI活動分布：19名中3名の被験者は、十分なMEP

が誘発されなかったなどの理由で解析から除外し

た。運動閾値上の単発刺激TMSにより誘発された

脳活動は、刺激直下の一次運動野（M1）や体性感

覚野、SMAの腹側から尾側帯状回運動野

（SMAv/CCZ）、両側PMC、二次体性感覚野、視

床、小脳などの体性運動関連領域に加え、聴覚野

や、前頭前野、側頭葉の一部など体性運動に直接

関連のない領域にも広く分布した（図2）。 
３） fMRI活動のTMS強度依存性変化：直接刺激された

左M1に加え、他の運動関連領域や聴覚野などから

抽出したfMRI信号を、刺激強度の関数として評価

した。左M1と遠隔運動領域であるSMAv/CCZに誘

発されたfMRI信号を図3に示す。M1の活動は運動

閾値レベルから急速に増加し、SMAv/CCZの活動

は閾値下レベルの強度でも上昇を認めたが、共に

刺激強度に対して非線形的な応答を示した。 

D. 考察 
 運動課題に伴い運動関連領域に生じる脳活動を解釈

する上で、感覚入力に伴って生じる活動の割合を明ら

かにしていく必要がある。TMSにより運動野に誘発さ

れる脳活動は刺激強度に対して非線形に応答していた。

運動閾値での急激なM1活動増加の一部は、感覚入力処

理に伴う神経活動増加に由来する可能性があるが、末

梢神経刺激による筋活動の場合M1活動の増加は著明

ではないことから、TMS刺激による神経活動の誘発が

非線形的な過程、即ち興奮性が運動閾値付近で正規分

布に従って分布しているような細胞集団を仮定すると、

運動閾値付近の刺激は神経細胞集団を非線形に動員す

る現象を一部反映している可能性がある。遠隔領域で

あるSMAの脳活動が、直接刺激されたM1よりもむしろ

弱いTMS刺激で発生するという知見は先行研究[5]の結

果と一致する。この結果は、神経細胞の興奮に必要な

エネルギーの一部がTMSにより外部として与えられる

M1と比較して、神経伝達物質を介して生じる遠隔運動

野の活動のほうが、より多くの局所エネルギー生成を

要求することを意味すると考えられる。 
 

図1: sEMGの同時記録により、fMRI撮像中に記録された

MEPのTMS刺激強度依存性変化。代表的被験者のデータ。

文献[2]のFigure 2を改変。 
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III. 経頭蓋直流電気刺激による 
下肢運動機能増強の試み 

Ａ．背景 

近年、反復刺激TMSに代わる脳機能修飾法として、1 
mA程度の微弱な直流電流を経頭蓋的に通電すること

で、電極直下の神経細胞群の興奮性を変化させるtDCS
が注目を集めている [6,7]。tDCSはTMSに勝るいくつか

の特徴を持っている。まずtDCSは刺激電極の極性によ

りその直下の脳機能を促進（陽極: anodal tDCS）もしく

は抑制（陰極: cathodal tDCS）することが可能である。

これまで痙攣等の重篤な副作用は報告されておらず、

刺激中にはチクチクという弱い感覚が刺激の開始から

数十秒ほど感じられる程度であり、不快感はTMSの半

分程度とされている。これらの特徴によりtDCSはTMS
より盲検条件での対照実験が行いやすい。また、装置

本体の大きさは文庫本程度で携帯性に優れ、かつ価格

はTMSよりも安価であることから、リハビリテーショ

ンへの応用を含め、一般臨床に広く普及するための条

件を備えている。 

これまでに、tDCSで上肢の運動機能を一時的に促進

できたという報告がある。例えば、健常者と脳卒中患

者のM1に1mAのtDCSを20分間与えると、標準的な上肢

運動機能検査の成績が一時的に向上することが示され

ている[8, 9, 10]。これらの研究成果は、tDCSが運動障

害からの機能回復を促進する有効なツールとなる可能

性を示しており興味深いが、歩行を含む下肢の運動機

能に関しては未だ検討が行われていない。上肢のM1に
比べて、下肢のM1は頭蓋から離れてやや深い位置にあ

るため、tDCSの効果がどの程度生じるかは不明である。

今回、足指間挟力と反応時間という比較的単純な下肢

運動機能についてtDCSの促進効果を検討した。 

Ｂ．方法 
7名の健常被験者がインフォームドコンセントのも

と実験に参加した。被験者はtDCSの施行前、施行中、

施行30分後及び60分後に運動課題を行った。tDCSとし

て強度2mA、10分間の直流電気刺激を行った。食塩水

を含ませたスポンジタイプの電極 （面積35 cm2） を、

 
 
図3: 左一次運動野（M1）と補足運動野腹側－尾側帯状回運

動野（SMAv/CCZ）から抽出したTMS強度依存性fMRI信号

変化。TMS強度を機械出力の%（左パネル）として表し、

機械出力の30%の強度の刺激で誘発された脳活動と比較す

ると、M1では運動閾値上の刺激でのみ脳活動の増加が見ら

れたのに対し、SMAv/CCZでは閾値下の刺激でも信号増加

がみられた(†P < 0.05, ‡P<0.01, # P<0.001)。TMS強度を安静

時運動閾値の%として評価（右パネル、灰色の点は個人の1
刺激条件に対応する脳活動）すると、M1では運動閾値付近

で急激に脳活動が増加する非線形性が著明なのに対し、

SMAv/CCZでは閾値下レベルから信号増加が認められる。

黒線はボルツマン関数による非線形フィッティングの結

果。 

 
 
図2. 最も強い刺激条件（機械出力の95-110%）と弱い刺激条件（機械出力の30%）の比較により描出された、運動閾値上単発TMS
刺激に伴う誘発脳活動。左一次運動野と体性感覚野、補足運動野、帯状回運動野、外側運動前野、視床、二次体性感覚野、聴覚野、

小脳など多くの領域に活動を認める。文献[2]のFigure 3を改変。 
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右半球の下肢M1領域の直上と対側の額の上に置いた。

運動課題として、指の挟力を計測する課題（Pinch Force 
Task）と視覚ターゲット刺激に反応してボタンを押す

早さを評価する反応時間課題（Reaction Time Task）の2
種類を用いた。被験者はそれぞれの課題を左下肢と左

上肢で行った。 
下肢の挟力課題では、左足母指と第2指を使って強く

挟み込む足指間挟力を計測した（SHINKIKAKU 
SHUPPAN, Sokushi Checker, Tokyo, JAPAN）。上肢の挟

力課題では、左母指と第2指の手指間挟力を計測した 
（BASELINE Hydraulic Hand Dynamometer, Irvington, 
USA）。挟力は3回計測し、そのうち最大値を測定結果

とした。 
反応時間課題では、被験者はコンピュータモニタ上

に提示されるGOシグナル（赤色の刺激）をみたら、左

足で踏んでいるペダルをできる限り速く離すように指

示された。手の反応時間課題では、同じくGOシグナル

をみたら、左親指で押しているボタンをできる限り速

く離すよう指示された。 
陽極刺激、 陰極刺激及び最初の10秒間だけ刺激を行

うシャム刺激（偽刺激）の3種類の刺激セッションを設

けた。セッション間には約一週間のインターバルをお

いた。 

Ｃ．結果 
足指間挟力については、陽極で足のM1を刺激してい

る間に、刺激前に比べて有意な筋力の増強が認められ

た（図4）。効果は一時的であり、60分後には刺激前と

差のない値にまで戻っていた。陰極刺激あるいはシャ

ム刺激に関しては、統計的に有意な刺激効果は観察さ

れなかった。また手指間挟力に関しても、統計的に有

意な効果は認められなかった。反応時間課題に関して

は、上肢下肢ともに、どの種類の刺激によっても統計

的に有意な効果は認められなかった。 

Ｄ．考察 
まだ被験者数が少ないため、予備的な結果ではあるが、

下肢M1への陽極tDCSにより、足の筋力を一時的に促進

しうることが初めて示された。一方、統制条件として

設けた上肢の運動機能に影響を与えなかったことは、

今回の刺激プロトコールでtDCSが体部位局在性に作用

したことを意味する。本研究により、tDCSが上肢のみ

ならず高齢者の転倒防止にも重要な下肢運動機能にも

促進効果を及ぼすことが示され、tDCSが下肢運動機能

障害及び歩行障害の機能回復を促進するために有効な

ツールとなる可能性が示唆された。まず被験者数を増

やし、今回の研究から確実な結論を得たうえで、疾患

への応用を考えたい。 

IV. 結語 

運動課題中に観察される運動野活動の一部が、運動の

結果生じる感覚刺激の処理に関わる可能性は高い。現

在、TMS-sEMG-fMRIの同時計測系を応用し、TMSによ

る誘発運動に自発運動、末梢神経電気刺激などの条件

を加えて詳細な検討を行っている。今後、歩行課題中

に測定される脳活動の解釈と計算論的研究に生かして

いく。tDCSは健常者における予備的検討で有望な結果

が得られたため、脳卒中後やパーキンソン病などの神

経疾患に伴う歩行障害や下肢運動障害のリハビリテー

ション促進に応用することを計画している。 
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図4：tDCSの足指間挟力への影響。陽極刺激中に足指間挟力の

有意な促進が認められた。*p<05 
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I. はじめに 

生物に見られる多様な適応行動は，生物が長い時

間をかけて進化させたひとつの形質といえる． C班で

は，生物が構成する集団や社会を一つの環境要因と

して捉え，生物が社会における適応を実現するメカ

ニズムを明らかにすることを目的として研究を進め

ている.社会的適応行動の発現メカニズムの解明，社

会構造の構築メカニズムの解明にあたり，Synthetic 
NeuroethologyとBrain-Machine Hybrid Systemの２つの

方法論から研究を展開している．これらの方法論で

は，社会適応を実現する仕組みについて，生理学実

験から得られた知見を連結・統合する動的モデルの

構築や生体素子と人工的素子を組み合わせた統合シ

ステムを構築して，その挙動を解析し，行動学実験

でその妥当性を検証している．  
社会適応の基盤となるメカニズムともいえる個体

間の競合行動による順位形成，個体間の情報伝搬，

社会構築や維持などのメカニズム解明には昆虫を題

材にして研究を進めている．また，高度な社会適応

機能である個体間の優劣関係の形成，他者認識や他

者理解，さらに社会における適応障害疾患などのメ

カニズムの解明には，ヒトを含めた脊椎動物を題材

にしている．C班では，様々な階層において社会適応

を実現する仕組みについて研究をすすめ，最終的に

は各階層で得られた知見をつなぎ合わせたマルチス

ケールモデルを構築し，社会適応のメカニズムの理

解をめざしている． 
 

II. 研究内容と展望 

昆虫は，社会適応を生み出す基盤的なメカニズム

を研究する上で有効な題材である．単独生活を営む

コオロギやカイコと，社会性昆虫のミツバチやアリ

やシロアリなどの特徴的な社会的適応行動に注目し

研究を進めた．昆虫は，哺乳類の脳に比べ100万分の

1以下という非常に少ない神経細胞から構成された

小規模な神経系をもつ．コオロギやカイコを使い，

行動発現の動機づけ，闘争行動による優劣形成，交

尾行動を司る神経システムの働きを調べている．さ

らに，社会性昆虫を使って，社会集団における情報

の伝搬や共有，カーストの形成や維持，社会秩序の

構築と維持などにかかわる分子機構から生理機構を

調べている．これらの研究から得られた生物学的な

知見を得た上で，動的なモデルの構築とシミュレー

ションを行いながら，モデルの修正を進めている．

このようなアプローチにより昆虫の自律分散型シス

テムといえる適応メカニズムは，新規の人工システ

ム開発へとつながることが期待できる. 

鳥類や哺乳類などの脊椎動物は，個体認識やコミ

ュニケーションをはじめ，高度な社会を構築し維持

している．情動，個体間のコミュニケーション，他

者理解などは社会的適応行動の発現メカニズムを理

解する過程で重要な課題である．音声コミュニケー

ションによる社会的適応行動の獲得機構を理解する

ためには鳴禽類(song bird)を用い，また，社会的な地

位形成に伴う行動決定の脳機能についてはニホンザ

ルを用いている．さらに，人間社会における適応に

おいて重要な要素のひとつである他者理解の研究は，

統合失調症等の発生過程の理解につながる重要な課

題である． 
C班では，個別研究を進める過程で計画班と公募班，

生物学研究グループと工学研究グループが有機的に

連携しあい共同で研究を進めている． 
計画班の青沼，公募班の長尾らは，計画班の太田

らとの共同研究では，クロコオロギの闘争行動や交

尾行動などを題材として，社会的な経験に基づく行

動の選択と発現機構について異なる階層における知

見，すなわち，個体の神経生理学的知見，個体間相

互作用に関する知見，集団の挙動に関する知見等の

統合的理解を目指している．闘争経験による行動選

択，孵化後の幼虫期や成虫期における社会的な環境

要因により可塑的に変容する行動などに伴う動機付

けの神経生理機構の研究成果をもとに，行動レベル

の動的モデルと，神経生理モデルを提案した．前年

度に提案したモデルのシミュレーション結果をもと

に，モデルの不具合について検証と検討を進め，特

に，一酸化窒素や生体アミンなどの脳内作用物質の

働き考慮した神経生理モデルにおいては，オープン

ループモデルに多重フィードバックを組み込みクロ

ーズドループモデルにすることで実際のコオロギの

行動を再現できることが示せた．この仮説に基づき，

現在，生物学実験による検証を進めている．さらに，

コオロギの内部モデル構築から集団挙動の再現を目

指すボトムアップ的モデル化手法と，センサ系のマ

ルチモダリティから内部構造を推定するトップダウ

ン的モデル化手法，の二種類の研究を行い，相互に

議論しながら全体像の構築を目指している．更には，

コオロギの発達と成長過程における社会経験を考慮

したモデル化の研究を進めている． 
計画班の倉林らのグループでは，身体・脳および環

境の相互作用が発揮する適応能について，行動面か

らの解析と，脳・神経系の電気的・化学的作用から

の解析の統合を目指している．個体行動を司る脳内

神経回路において，適応的行動を支える機能的なネ

ットワーク構造の存在が予想されている．そこで，

情報処理および相互作用ネットワークの機能解析と

工学的再構成を試みている．また，昆虫操縦ロボッ

ト・昆虫脳操縦ロボットと分子遺伝学的・生理学的
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解析による適応能発現の解析を中心に，相対的に少

数な神経細胞によってもたらされる情報処理機構お

よび身体・環境との相互作用によって形成されるネ

ットワークの機能的作用解析等によって，身体・脳・

環境の相互作用と適応能の連関について解明を進め

ている． 
社会性昆虫のミツバチ，オオシロアリ，トゲオオ

アリを用いた研究により，分業，栄養交換，カース

ト形成などを基盤としたコロニー（社会集団）の構

築と維持について，統合的な研究を公募班のグルー

プを中心に進めている．  
 伊藤らのグループは，社会性昆虫であるミツバ

チの「８の字ダンス」を題材として，個体間の「コ

ミュニケーション」によって，情報を共有し，知を

蓄積し集団を維持する仕組みについて研究を進めて

いる．８の字ダンスを社会性維持のための「情報の

伝搬と共有」のモデルとしてとらえ，巣内外の環境

変化とミツバチのダンス行動や採餌行動を詳細に観

察し，その結果を盛り込んだ数理モデルを構築し，

それをもとにコンピュータ・シミュレーションを行

うことで，最終的にコロニーが得る利得という視点

から８の字ダンスのコロニーへの効果とコロニーの

環境変化への適応性を検証することを目指している． 
三浦らのグループでは，「超個体」とも呼ばれる

社会性昆虫のコロニーにおける，カースト間の分業

とコミュニケーションに基づいて社会行動に注目し，

状況に応じた適切なカーストへ分化するシステマテ

ィックな制御の存在を想定している．オオシロアリ

を対象に形態形成・行動分化・生理機構・遺伝子発

現などの解析を行った成果をもとに，シロアリの社

会性の解釈に構成論的な視点を導入したモデル構築

の試みを行った．更に分析・解析が必要な要素に焦

点を絞った解析を推し進めるとともに，各カースト

での神経支配・統合についての神経行動学的解析も

推進し，社会行動の制御機構への理解に取り組んで

いる．また，竹内らを中心に，魚類のメダカの群れ

行動に関わる脳機能に必要な要素群（遺伝子，神経

回路，脳領域）を同定し，これと併行して構成論的

手法によりメダカの群れ行動を可能にする脳情報処

理過程を推定することを目指している．  

辻らのグループでは，個体としては非力なアリが

集団として高い機能を発揮する仕組みについて統合

的な理解を進めている．アリのコロニーには個体の

脳・神経ネットワークに相当する固定的な情報伝達

処理システムは存在しない．にもかかわらず適切に

集団行動が制御されるのは，ルールに内在するフィ

ードバック機構が社会全体を「適応的状態」に自己

組織化するためであることを示した．アリがコロニ

ーサイズに依存し，適切に行動を切り替える化学生

態学的基盤と自己組織化的制御機構の解明を行い，

そのようなシステムを自然発生させた進化力学的機

構の考察を行なっている．また，これらの統合的な

理解のため，シミュレーションおよび実ロボットに

よる制御機構のテストを行い，ロボット工学への直

接的応用に資するであろう知見を集積する．また，

自然選択で進化すると予測されるシステムと実アリ

のシステム，そしてロボットによるシステムの３者

を比較し，社会の制御機構を進化させる「自然の設

計原理」の解明を目指している． 
岡らは，キンカチョウの雌雄のコミュニケーショ

ンを題材に，個体認識のメカニズムについて分子レ

ベルから行動レベルの各階層における研究から統合

的に理解を進めている．キンカチョウにおいて，情

報の送り手であるオスに対して，情報の受け手であ

るメスキンカチョウがどのようにオスのさえずりを

認識するのかのメカニズムに注目して研究を進めて

いる．その結果，従来注目されていなかったメスの

海馬体領域で神経活動をcatFISH法により検出するこ

とに成功した．海馬体での神経情報処理については

いまだ十分な解剖学的な知見がないため，具体的な

モデルつくりには神経回路についての網羅的な研究

が必要と考えpHイメージングによるさえずりに応答

する神経回路の可視化，遺伝子銃と脂溶性蛍光色素

を用いた網羅的な神経細胞可視化技術，という２つ

の可視化技術を併用することにより，「海馬体では

さえずり情報はどのように処理されているのか？」

を明らかにするために研究を進めている． 
藤井は，自分を取り巻く環境を適宜認知し，その

中で自己の欲求実現を最大化できるような行動を無

意識のうちに選択する仕組みに注目している．現実

と直結した脳内部の仮想空間を介して，個体は環境

を認知・操作し，行動を最適化し，社会的に正しい

行動を行っていると考えた．社会的脳機能という

我々の行動を大きく左右する根本的な機能でありな

がら，殆ど研究対象とされることの無かった未知の

脳機能を明らかにすることを目指している． 
 加藤らは，他者の視線や表情の理解が，社会的信

号認知の理解に重要であり，また意図理解や共感の

起源であと考えて研究を進めた．統合失調症の研究

から得られた知見を基に，社会適応能力を有する人

工物やヒューマンインタフェイスの設計を考案した．

社会的認知ができる人工物に必要となる機能として，

人の行為の認知行動特性を取り入れた．また，意志

作用感とその障害を説明する認知モデルについて研

究し，行為の自他帰属性解明へのフォワードモデル

を提唱した． 
  
 個々の詳細な研究成果については，各研究代表が

まとめている．  
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要旨－多くの生物は，刻一刻と変化する環境に応じ

て状況に応じた行動を選択し発現すること適応してき

た．生物が構築する社会は，環境要因のひとつとみな

すことができる．個体が複数集まり集団や社会を構築

すると，動物は，その社会環境に応じて適応的に行動

を発現している．この動物に特有の，社会適応機能を

司る神経生理機構を明らかにするため，昆虫のクロコ

オロギにおける社会行動のひとつである闘争行動を題

材に研究を進めている．コオロギの闘争行動は，体表

のフェロモン物質により解発されるフェロモン行動の

ひとつである．闘争行動の発現機構を理解するため，

コオロギの攻撃行動を誘発するフェロモン候補物質の

同定と有機合成を行った．また，攻撃誘導フェロモン

の情報処理機構，行動発現にかかわる脳内における一

酸化窒素・オクトパミン系の働きについて薬理学・行

動学的な研究と神経生理学的な研究を行った．個体間

相互作用による行動発現や行動選択の神経機構の研究

から得られた知見を用いて，工学研究グループと共同

で動的モデルを構築し，そのシミュレーションを行い

妥当性の検討と生物学研究による検証を進めている． 

 

1. はじめに 

生物は，変化する環境に適応するため，長い時間をか

けて多様な適応機構を進化させてきた．そのひとつに脳

神経系の働きがある．動物は，外界の環境要因により，

行動の選択や決定，発現を適応的に行っている．個体が

集団や社会の一員になると，そこには社会という新たな

環境要因が生まれる．すなわち，社会はひとつの環境要

因として捉えることができる．複数の個体が集まると個

体間では相互作用が生じ，動物は，その状況に応じた適

応的な行動を発現する．我々の班では，動物が，社会環

境の中で状況に応じて行動を選択し発現するメカニズ

ムの解明を目指し研究を進めている． 

我々は，直翅目昆虫のクロコオロギで見られる社会行

動のひとつである闘争行動に焦点をあて，動物が刻々と

変化する社会環境の中で，実時間で行動を選択し発現す

るための神経生理機構を明らかにし，神経系の適応行動

を司る神経系の設計原理や動作原理を理解しようとし 

ている．昆虫の身体は脊椎動物などに比べ小さく，微小

な脳神経系はわずか 106

2. 研究目的 

個程の細胞からなるが，優れた

感覚受容機構，情報処理機構，運動発現機構をもち環境

に適応している．昆虫を実験材料に用いることで，細胞

レベルから個体の行動レベルまでの各階層における一

連の研究が可能である．さらに，研究で得られた知見を

もとに，工学系のグループとの連携により，社会適応を

司る神経生理機構の構成論的な理解を目指している． 

 

ヒトを含む動物が状況に応じて適応的に行動を発現

する仕組みを司る脳機能を理解するには，感覚情報の

処理・統合過程，運動や行動パターンを創り出す過程

における脳における内部状態の調節機構を明らかにす

ることが重要である．昆虫はダイナミックに変化する

環境情報を微小な神経システムで処理し，運動系を適

切に制御して環境変化に適応した行動を発現する．昆

虫は外的な環境要因や内的な環境要因に依存して行動

解発の閾値や行動パターンをダイナミックに変動させ

て，適応的に行動を発現する．特に，生殖行動や闘争

行動などの社会的な経験は，引き続き起こる行動に大

きな影響を与える(1)

環境に適応するための高次行動を制御する 
神経生理機構のシステム的理解 

． 

本研究では，群や社会をひとつの環境要因として捉

え，個体間の相互作用や社会的な経験に基づき，個体

が適応的に行動を選択し発現する神経生理機構の解明

を目指し，クロコオロギの闘争行動を題材に研究を進

める．コオロギのオスは他のオス個体に遭遇すると互

いに威嚇し闘争を開始する．一方，一度闘争に敗れた

個体は，闘争の終結後しばらくの間，他のオス個体に

遭遇しても攻撃行動は示さず，相手を避ける忌避行動

を示す．コオロギの闘争行動を題材として，化学感覚

情報の受容から，脳内信号処理，異種感覚統合，行動

発現にいたるシステム的な解析から，社会的適応行動

発現に関わる神経機構の解明にせまる．さらに，行動

学実験や生理学実験から得られた知見をもとに，太田

班と共同で動的システムモデルの構築と計算機シミュ

レーションを進め，これまでに構築した行動モデルと

神経生理モデルの修正と検証を進める． 

青沼仁志（北海道大学） 
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3. 研究成果 

 社会的な経験に基づく柔軟な行動選択と行動発現を

司る神経生理機構を明らかにするため，直翅目昆虫の

クロコオロギの闘争行動を題材に研究を進めた．これ

までに，個体自身の内部状態が行動の選択に影響を与

えることが行動学実験と，モデル構築の研究から示唆

された．そこで，攻撃行動を誘発する体表フェロモン

の成分分析，誘発物質の有機合成，異なるモダリティ

の刺激が攻撃行動の発現に与える影響，一酸化窒素

(NO)・オクトパミン(OA)系の攻撃行動発現に対する効

果を調べた．また，それらの実験から得られた結果を

もとに，もとに工学グループと共同で，構築した動的

行動モデルと神経生理モデルの修正と妥当性の検討を

進めた． 

 

 3-1 コオロギの攻撃誘発フェロモンと闘争行動 

クロコオロギ(Gryllus bimaculatus)を実験材料に，社会

的な経験や個体間相互作用に基づく適応的な行動選択

の神経機構をしらべるため，クロコオロギのオスにお

ける闘争行動を題材に研究を展開した．コオロギのオ

スは他のオス個体に遭遇すると互いに威嚇しあい，ど

ちらかが退かなければ，次第に激しい攻撃へと遷移し

て，闘争行動を開始する(図1)．オスコオロギが，他の

オスに遭遇し，相手の体表物質を受容すると攻撃行動

が解発される．これまでに，体表の炭化水素が主成分

の物質が攻撃の誘発にかかわると考えられてきたが，

どの成分が攻撃行動の誘発を引き起こすのかは不明で

あった．そこで，公募班の山岡（京都工芸繊維大学）

とともに，生化学分析と行動検定を進め，候補物質の

モノエンとジエンについて有機合成を行い，その合成

物質を用いた行動検定を進めている．生物検定の結果

をもとに，合成物質を用いた生理学実験に移り，攻撃

行動を誘発する情報処理経路の特定を進める予定であ

る． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

クロコオロギの触角からの感覚情報は，脳に入り化

学感覚情報と機械感覚情報が別々の処理経路をたどり

処理統合される．触角感覚神経から蛍光色素を導入し

て脳内の投射パターンを調べると， 49個ある糸球体の

形態は，個体差や雌雄差が非常に少ない．また，上位

中枢への経路となる投射ニューロンでは，触角葉由来

の投射ニューロンはキノコ体傘部の上方端と側角に，

腹側域由来の投射ニューロンはキノコ体傘部や前大脳

側部下側と上側に投射している．触角葉の糸球体の活

動パターンで表現されている化学情報，腹側域の層で

表現されている機械情報が，高次中枢においても空間

的に表現されていることを示唆している(2)

コオロギは，体表の炭化水素を主成分とした化学物

質を触角で相手の体表に触ることで検出し，相手がメ

スであれば求愛行動，オスであれば攻撃行動を発現す

る．オス同士の闘争に敗れた個体に他のオスの体表物

質の抽出物を提示すると，忌避行動を示すことからも

触角からの感覚情報は攻撃行動や忌避行動を引き起こ

す段階で重要な鍵刺激となっていることが示唆される．

しかし，闘争の際に触角が果たす役割については未だ

十分に理解されていない．昨年度に引き続き，闘争行

動における触角の役割を理解するため，左右の触角を

除去した個体を用いて種々の条件下で闘争行動を観察

した．左右両方の触角を除去した個体同士をアリーナ

に入れて対戦させると，相手に対して攻撃行動を示す

個体の割合は触角を除去していない正常個体同士と比

較して有意に低くなることから，オスコオロギが相手

個体に攻撃行動を仕掛ける際には触角が必要であると

いうことが示された

．このような，

解剖学的な知見に基づき，合成した攻撃誘発フェロモ

ンの情報処理経路について，今後さらに詳細に調査し，

攻撃行動の発現にかかわる脳領域の特定を進める予定

である． 

 

3-2 闘争経験による行動選択と視覚・機械感覚入力 

オスのコオロギ同士の闘争において，闘争が終結し，

勝敗がつくと，勝者のコオロギは引き続き闘争性が高

く相手を威嚇・攻撃するのに対し，敗者のコオロギで

は，他のオス個体に対して忌避行動を示し，相手を感

知するとその場から退く行動を示す．この歯医者個体

の忌避行動は，敗退後後しばらくの間続く．このクロ

コオロギの闘争行動と敗者の忌避行動の切り換えは，

社会的な経験や個体間相互作用に基づく行動選択を司

る神経機構の解明を研究するモデルシステムとして有

効である． 

(3)．そこで，触角を除去した個体で

は，闘争性が低くなるのかを確認するため，左右の触

角を除去した個体と正常個体と対戦させた．その結果，

図1. オスのクロコオロギ同士の闘争行動． 
体表物質を検出すると相手を威嚇し、次第に

激しい攻撃行動へとかわる。 
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触角除去個体同士の場合と比較して有意に高い割合で

攻撃行動を示した．さらに，触角を除去した個体と，

正常な個体とを対戦させると，闘争行動の激しさのレ

ベルは，正常個体同士の闘争行動と有意な差が見られ

ない．すなわち，触角からの入力情報は，相手を感知

し，攻撃を仕掛ける行動を発現する際には必要なであ

るが，相手から仕掛けられた攻撃にたいして応戦する

際は触角からの感覚情報は必要ないことが示せた．こ

れらの結果から，オスコオロギの攻撃行動発現機構に

は，触角からの化学感覚入力や機械感覚入力を介する

経路と触角から感覚入力を介さない経路の少なくとも

２つあることが示唆された．さらに，触角除去個体は

正常個体に対して，明条件下でも暗条件下でも同様な

攻撃行動を示すことから，触角を介さない経路には，

相手個体の触角による体表面への機械感覚刺激が関与

していると考えられる．また，左右の触角を除去した

個体を用いて，闘争での敗退経験が攻撃から忌避行動

へ切り替わるがについて調べた．触角を除去した個体

と正常な個体とを対戦させて，その闘争で触角を除去

した個体が負けた場合，それぞれの個体を15分間それ

ぞれ隔離して，その後， 同じ相手と再び対戦させた時

に，触角を除去した個体が示す行動を観察した．その

結果，触角を除去した個体では正常個体と比較して２

度目の対戦で攻撃行動を示す割合が有意に高くなった．

このことから，闘争経験に基づく行動の切り替えには，

上述の攻撃行動を発現する２つの経路のうち触角を介

する経路が関与することが示唆された．では，異なる

モダリティの感覚情報が，攻撃行動の発現にどのよう

な重みで影響するのだろうか．現在，太田らの研究グ

ループと，触角からの感覚情報や視覚情報を遮断した

時の攻撃行動の発現について，新たにモデル構築を進

めている． 

 

3-3 闘争行動の発現と一酸化窒素が機能するタイミン

グ 

これまでに，コオロギの脳内におけるNO/cGMPシグ

ナル系が，コオロギの闘争行動の発現に関与すること

を薬理行動学実験により示した．特に，最初の対戦で

はNO/cGMPシグナル系を阻害しても通常と同様に逃走

行動を示すが，その対戦に於いて，敗者の個体は，２

度目の対戦でも有意に攻撃行動を示すことがわかって

いる．一方，触角を除去した個体でも，NO/cGMPシグ

ナル系を薬理学的に阻害したときと同様に，敗者は2度
目の対戦でも攻撃行動を発現する割合が高くなった．

このことから，触角を介して攻撃行動を発現する経路

にNO/cGMPシグナル系が関わっている可能性が示唆さ

れた．そこで，NOシグナル系が，闘争行動のどの段階

で機能的に働くのかを調べるために，NO合成酵素阻害

剤であるL-NAMEを最初の対戦前，もしくは，対戦後に

投与し，NO産生のタイミングと闘争により敗退したあ

との行動選択の関係を調べた． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

NOは，脳内で10-100nM程度の濃度で放出され(4)

 

，お

よそ100μm/secの速さで拡散する神経修飾物質である．

NOS阻害剤L-NAMEは，投与後，80分後に効果が表れる

ことを確かめた(図2)．NOSを阻害すると，2度目の対戦

時に，敗者の個体が攻撃行動を発現する割合が増える

ことから，NOが，どのタイミングで働く必要があるの

か確かめるため，最初の対戦直後にNOSの活性を阻害

したところ，敗者個体は攻撃行動を示さなかった(図3)．
こ時もしくは，その前にNOが出る時間を従って，この

ことから，NOは，最初の対戦時に働くことで，敗者は，

闘争における敗退経験を記憶し，他個体に対する忌避

行動を示すようになることが示唆された．オスコオロ

ギでは，オスの体表物質による刺激で脳の触角葉から

NOが放出されることから，触角で他個体を感知して威

嚇や攻撃行動を始める時に放出されるNOが，敗者では

敗退経験によるオスに対する忌避行動を持続的に発現

することにかかわると考えられる． 

 

 

 

 

 

 

 

 

図2. NOS阻害L-NAMEによる攻撃行動の発現への

影響． L-NAMを投与してから1時間後に1回目、そ

の15分後に2回目の対戦を行った．また， 投与して

から20分後に1回目、その1時間後に2回目の対戦を

行った． *: P<0.05, Mann-Whitney U-test 

図3. 1回目闘争直後に

L-NAMEを投与し，その

80分後に2回目の対戦を

行った．NS: 有意差なし, 
Mann-Whitney U-test 

97



3-4 闘争行動の発現にかかわるオクトパミンの作用 

昨年までの生化学実験で，NOは，脳内のオクトパミ

ンレベルを低下させる効果があることを示した．また，

闘争行動の前後で，コオロギの脳内の生体アミンレベ

ルを比較すると，闘争の終結直後には，特に，オクト

パミン(OA)レベルが低下する．また，アミンレベルの

低下は，勝者と敗者の両者で見られるが，敗者では顕

著にOAレベルが低下する．さらに，OAレベルの低下が

闘争開始前の状態に戻るまでの時間は，敗者ではおよ

そ1時間程度かかり，勝者では敗者に比べて比較的早く

もとの状態に戻ることが示唆された．そこで，OAが攻

撃行動の発現や闘争性の強さにどのように影響を与え

るか調べるため，薬理学的にOAレセプター阻害を投与

し攻撃行動を観察した．その結果，オクトパミン阻害

剤を投与することで有意に攻撃性が低下することが分

かった(図4)．このことから，闘争時のNOは，オクトパ

ミンの働きを抑制する作用があり，それにより攻撃行

動が抑えられ，敗者では他個体に対して忌避行動を発

現することが示唆された．今後，NO供与剤とOA阻害剤

を同時に投与し，攻撃行動の発現や，敗者の忌避行動

への行動切り替えにかかわる影響を調べる予定である． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4. 今後の研究計画 

コオロギの闘争経験に基づく行動選択の神経生理機

構について，生理・生化学実験と行動学実験により，

ON/cGMP/OA系の働きについて調べてきた．また，こ

れらの知見をもとに，工学系のグループとともに，動

的行動モデル及び，神経生理学モデルの構築とシミュ

レーションによる妥当性の検討を進めてきた．その中

で，個体密度にともなう行動選択のメカニズムを司る

内部状態として，NOやOAのような神経作用物質の役割

を想定してきた． 

現在，行動モデルから，個体密度を変化させた時に

起こる個体行動の挙動が，実際のコオロギを使い行動

実験した時と似た挙動を示すのかについて，検証実験

を行っている．モデル上で，特定の密度以上の環境下

では，1匹のオスが優位な個体となり攻撃性を示し，他

の個体は他個体に対して忌避行動をとるような環境で，

優位個体を抜き去ると，比較的早い時間で優劣関係が

再構築される．そこで，コオロギを用いた実験で同様

の状況を再現して検証したところ，同様な挙動を示す

結果が得られた．このことから，他個体との相互作用

により，内部状態が更新され，行動選択が起こること

が示唆された．そこで，このときの内部状態としての

神経系の働きについて生理学・生化学実験を行い調べ

ていく予定である． 

NO/OA系の働きをもとに構築した神経生理学モデ

ルでは，オープンループモデルでは高密度状態の行動

の挙動が説明できなかったので，感覚系への多重フィ

ードバックを組み込んだところ，比較的よく行動を再

現できるようになった．そこで，この多重フィードバ

ックを創る神経機構について調べることでモデルから

得られた仮説について生物学実験で検証する． 

最終的に，他者との相互作用により更新される内部

状態の仕組みが社会適応を創り出すメカニズムであり，

その内部状態の更新には多重フィードバックが重要な

働きをしていることを示す． 
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明とその工学的応用 46 (12) 903-909. 
2. Yoritsune A and Aonuma H (2007) 3-D atras of the 
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図4 オクトパミン阻害による闘争性に対す

る影響．オクトパミン阻害剤を投与してか

ら1時間後に1回目，その6時間後に2回目の

対戦を行った．*: P<0.05, Kruskal-Wallis test 
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コオロギの喧嘩行動の多階層モデリング 

 
東京大学 太田 順, 淺間 一, 理化学研究所 川端邦明 

Multi-layered Modeling of Fighting Behavior in Crickets 

Jun OTA, Hajime ASAMA, The Univ. of Tokyo, Kuniaki KAWABATA, RIKEN 
 

Abstract: 動的モデリング技術に基づく生物の社会的適応行動解明を目指して，コオロギの内部メカニズム，

二匹のコオロギ間の喧嘩行動，コオロギ集団の挙動の関係についてモデリングを行っている．さらに，コ

オロギの発達と成長に関するモデリングも行っている． 
Keywords: multi-agent robot systems, crickets, adaptive behavior 

１．はじめに 
本グループではクロコオロギの喧嘩行動を対象と

して，図１に示すように，(a)コオロギの内部モデル

構築から集団挙動の再現を目指すボトムアップ的モ

デル化手法と，(b)センサ系のマルチモダリティから

内部構造を推定するトップダウン的モデル化手法，

の二種類の研究を行い，相互に議論しながら全体像

の構築を目指している．更には，コオロギの発達と

成長をも考慮したモデル化研究も行っている．以降

２章において，クロコオロギ単体と集団的挙動との

関係を表す行動モデル化について述べる．３章にお

いて，クロコオロギの神経生理モデルに基づいた群

挙動の検証結果について述べる．４章において，ク

ロコオロギの生育環境と成長の関係を表すモデル化

について述べ，５章でまとめを述べる． 

２．クロコオロギの行動モデル化[1] 

本節では，モデリングの基礎となる行動実験を行

う．具体的には，コオロギ二体の喧嘩行動時におい

て他者識別しているか調べる． 

2.1 実験方法 

具体的な実験方法を以下に示す． 

(1) 3～4 日隔離したコオロギを，実験容器に仕切り

板を隔ててそれぞれ 1 匹ずつ入れ，15（min）放

置し，コオロギを落ち着かせる． 

(2) 仕切り板をはずし，一回目の接触をさせる． 

(3) 喧嘩の勝敗がつき，さらに 30（s） 経過した後

に仕切り板をおろし，再び 15（min）隔離する．

ここで，喧嘩行動を示さず，回避行動を示したペ

アは次の実験には使用しない． 

(4) 負けた方の個体はそのままにし，勝った方の個体

を実験容器ごと（a）一回目に対戦した優位なコ

オロギ（Familiar dominant），（b）未対戦の優位

なコオロギ（Unfamiliar dominant），（c）喧嘩経

験のないコオロギ(Naïve），（d）未対戦の劣位な

コオロギ（Subordinate）が入った容器と交換し，

対戦相手を代え二回目の接触をさせる． 

この実験で，一度負けた個体が対戦相手に応じて

行動に違いが生じるかを調べる． 

2.2 実験結果 

2.2.1 １回目の接触 

個体が示した行動を Fig. 2 に示す（N=126）．75％
のペアが喧嘩行動を示したが，21％の個体は回避行

動を示した．また，残りの 4％のペアは 5（min）経

過しても接触せず，反応を示さなかった． 

(a) ボトムアップ的モデル（３章） (b) トップダウン的モデル（２章）

+
(c)発達と成長を考慮したモデル（４章）

コオロギ単体 コオロギ２体 コオロギ集団

Wandering

Obstacle
Avoidance

Fighting

α

図 1 三種類のモデリング 
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2.2.2 ２回目の接触 

一回目の接触時に負けた個体が，対戦相手を変え

たときに示した行動を Fig. 3 に示す． 
(a) vs. Familiar dominant （N=17） 

82％のペアは一回目に負けた個体が，即座に回

避行動を示し，対戦相手は，回避した個体を追い

かけまわす威嚇行動を示した．また 12％のペア

は再び喧嘩行動を示した．残りの 6％のペアは 5
（min）経過しても接触せず，反応を示さなかっ

た． 
(b) vs. Unfamiliar dominant （N=22） 

59％のペアは一回目に負けた個体が，即座に回

避行動を示し，対戦相手は，回避した個体を追い

かけまわす威嚇行動を示した．また 27％のペア

は再び喧嘩行動を示した．残りの 14％のペアは 5
（min） 経過しても接触せず，反応を示さなか

った． 
(c) vs. Naïve （N=10） 

80％のペアは一回目に負けた個体が，即座に回

避行動を示し，対戦相手は，回避した個体を追い

かけまわす威嚇行動を示した．また残りの 20％
のペアは再び喧嘩行動を示した． 

(d) vs. Subordinate （N=14） 
86％のペアは先に他個体の存在に気づいた個

体が先に回避行動を示した．このとき，このペア

は喧嘩行動は行わなかったが，残った個体は逃げ

た個体を追いかけ，威嚇行動を示した．残りの

14％のペアは再び喧嘩行動を示した． 
2.3 結果の考察 
以前の対戦経験の違いで，行動が変化しているかど

うか調べるために（a）vs. Familiar dominant と（b）
vs. Unfamiliar dominant を比べると，行動に有意な差

は見られなかった（P=0.169）．また，対戦相手の優位

さの違いに応じて行動が変化しているかどうか調べ

るために，（b）vs. Unfamiliar dominant，(c) vs. 
Naïve，(d) vs. Subordinate を比べると，どの行動に

対しても有意な差は見られなかった（b-c: P=0.425，
b-d: P=0.142，c-d: P=1.000）．すなわちクロコオロギ

は，（ⅰ）以前喧嘩で勝った相手・負けた相手の識別

はしていない．また（ⅱ）対戦相手の優位さの識別も

していないことがわかった．すなわち，負けコオロギ

が他個体と接触し，喧嘩・回避行動の選択を行う際，

他者情報を用いていないと解釈できる． 

３．クロコオロギの神経生理モデル化 

今年度は，個体間相互作用を考慮にいれたモデル

の構築とともに，このモデルを用いて複数個体環境

下での計算機実験を行った． 
 昨年提案した個体間相互作用の影響を考慮にいれ

たモデルとして，具体的に感覚入力感受性の状態 S を

式(1)のように設定した．  

    dS
dt

= −ρS + aA − bFin  S ≥1.0( )      (1) 

ここで，AはOA量を示し，
inF を接触による効果として，

ステップ上の入力が15秒程度持続するように設定した． 

また，各係数パラメータは，生物学実験において，15

分おきに三回喧嘩行動を選択し，全てに勝ったコオロ

ギの三回目の喧嘩後のOA量を測ったデータに合わせて

設定した．シミュレータ上において設定されたパラメ

ータは，それぞれ 0.1,0.2,8.0 === baρ とした．このと

きのコオロギエージェントの内部状態を図 4 に示す．

なお，グラフは上述の刺激を受けたコオロギエージェ

ントの内部状態の推移と，触角からの感覚入力感受性

の推移を表している．また，接触については 1 の時に

接触，0の時に非接触を表す．実験では高頻度で他者と

接触することで，コオロギエージェントがどのような

行動選択をする状態になるか調べた．接触頻度は高密

度環境を再現した時のコオロギの接触回数を参考に 15

秒間隔に 50 回連続で他者と接触する状態とした． 

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 

 
 

図 4 接触頻度が低い場合の内部状態の変化  
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図 3 ２回目の喧嘩結果 
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図 5 接触頻度が高い場合の内部状態の変化 
 

 また，上記の条件で time=300 より接触させた際の実

験結果を図 5 に示す．構築したモデルにより，コオロ

ギエージェントは 1 度目の喧嘩以降，接触頻度が高い

ことから触角からの感覚入力感受性が下がり，喧嘩行

動を選択しない．再び喧嘩行動を選択出来る状態にな

ったのは，他者との接触がなくなった直後からであっ

た．この結果は，クロコオロギの行動観察で見られた

密度による行動の変容という生物学的な現象の基礎と

なるものと捉えることができる． 

 つづいて群レベルの挙動変容について確認するた

めに，4 個体のコオロギエージェントが存在する環

境で 4000 [sec]行い，アグレッシブな個体が何個体

存在するか計数した．計算機実験の環境は人工コオ

ロギの大きさを考慮に入れ，実際の環境と条件が等

しくなるように設定した．高密度，中密度，低密度

は各環境の大きさはそれぞれ 100×75[pixel]，200
×150[pixel]，400×300[pixel]とした．喧嘩行動を

選択する条件は OA が 0.5 且つ，S が 1.0 より大きい

値を取るときとした．また，接触による抑制効果を

接触後から 30[sec]と設定している．計算機実験の結

果を図 6 に示す．なお，試行回数は各環境下で 50 回

行った． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 6 群シミュレーションの結果 
 

 計算機実験の結果は高密度環境では全ての個体が

アグレッシブな状態にならず，中密度環境では 0 も

しくは 1 個体がアグレッシブになるという結果とな

った．また，低密度環境においては 1 個体あるいは

2 個体のコオロギがアグレッシブな状態となり，密

度が低くなるにつれアグレッシブな個体が増えてい

くという生物学での知見を定性的に再現することを

確認した． 
 この結果により，触角からの感覚入力感受性を導

入したモデルは個体レベルで見せる行動の変容と群

レベルで見せる行動の変容を同時に説明可能なモデ

ルであることが確認できた．  

４．生育環境の影響による成長のモデル化 

脊椎・無脊椎動物の多くで，幼齢期の隔離などによ

る社会的経験の欠如が，将来的な攻撃性を過剰に発達

させると報告されている．ヒトも例外ではなく昨今“キ

レる子ども” などとして注目されている．このような

攻撃性発達の詳細な研究は数種の脊椎動物でのみ行わ

れてきた．一方，無脊椎動物研究の利点は神経系がシ

ンプルかつ個体差が少ないことであり，コオロギ研究

によって攻撃性の種間共通的知見の解明が期待される． 

さて，生物の攻撃性は主に餌・雌といった資源競争

に必要である．つまり攻撃性の変化は，例えば，採餌

競争の結果である体重の時間発展に写像されていると

考えられる．そこで本研究は体重の成長に着目した．

まず隔離の実験から相互作用すなわち喧嘩の無い成長

関数を構築した．これはLogistic 関数によってよく表

された(図7)．図8 は集団飼育の平均成長曲線であり，

隔離との差が相互作用の効果と考えられる． 

喧嘩はBonabeau のモデルがよく研究されており，こ

図 7 実線が相互作用効果のない成長関数[2] 

図 8 集団飼育の成長曲線[3] 
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れを拡張して用いた．Bonabeau モデルは勝敗によって

増減する強気度h があり，このh が以後の勝敗に影響

するモデルである．コオロギは喧嘩で勝つと一定時間

次の喧嘩にも勝ちやすくなるため，妥当である．h は

勝つと“+1” 負けると“-F” され，勝ち負けの効果

比が“1:F” となるようF で調整できる．h の減衰率，

つまり忘却率は生物実験から算出した(図9)．また，生

態学的知見から，強気度の高い個体ほど採餌効率が高

くなるよう設定した(図10)．以上のモデルを用い，今

回は勝ち負けの効果比“1:F” に関して定性的解析を

行った．さて，図11は，隔離と集団の母集団から同じ

だけ個体数を集めた実際の体重分布である．集団では

体重分布の分散が大きく，平均が小さくなることが分

る．一方“F=0.5” と“F=2” で計算を行い，体重分

布を確認したのが図12,13 である．この結果および方

程式系の解析的研究から，生物の知見に合うのはF > 1 

が必要であることが分かった．つまり，コオロギは勝

ちよりも負けを重視するということが確認された．展

望として，“1:F” のF を，ダイナミクスを持った関

数にした上で，定量的評価を行うことが期待される． 

５．おわりに 

 さまざまな時空間階層におけるクロコオロギ喧嘩行

動のモデルを構築し，シミュレーション等で評価を行

った．今後は，より詳細なパラメータの導出，生物学

実験によるモデルの詳細化，モデルの評価をする予定

である． 
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図 11 白：集団の最終体重，黒：隔離の最終体重

[2] 

図 9 相互作用を含む方程式系 

図 10 強気度 h と採餌効率[4] 

図12 F=0.5or2 における体重分布の（集団の分散

-隔離の分散）(x 軸・y 軸は環境の温度・餌質)

図13 F=0.5or2 における体重分布の（隔離の平均

-集団の平均） 
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生体の適応行動発現に対するネットワーク機能構造からの理解
C01-03 倉林大輔 神埼亮平

Adaptive behaviors emerged by functional structures in intearction networks

Daisuke Kurabayashi Ryohei Kanzaki

Abstract– Insects have only a little brain but the behavior is highly adaptive. We consider that physical
structure of the interaction network works on the creation of the brain function and model the behavioral
processor that controlled by its structural disposition. In this research, we investigate mechanisms for
intelligent behaviors through novel approach called bio-machine hybrid systems. We focus on (i) insect-
driven robot to see adaptabilities, (ii) cyborg contained by insect-brain and mechanical body, and (iii)
network property to expse long-term responses.

Key Words: Bio-machine hybrid system, network, Bombyx mori

1 はじめに
本研究では，生物の持つ多様な環境適応能の中で，行

動の選択・切替過程について研究する．
生物が見せる巧みな適応行動は，環境と脳，そして身

体を含めた三者の相互作用を介して進化してきた．生
物行動の発現機構の研究はこれまで脳機能に重点がお
かれ，構成素子たる神経細胞を要素還元論的に分析す
るアプローチが主であった．しかし脳を環境や身体か
ら独立させて，その適応能を理解することは不可能で
ある．つまり，脳を構成する素子・神経細胞からボト
ムアップに脳機能を推定しても，その機能の妥当性の
評価・検証が困難で，適応的脳機能をとらえるには限
界が生じる．
そこで我々は，このようなボトムアップアプローチ

を補完するための，適応能そのものを評価・検証でき
る新たなアプローチ昆虫-機械融合システムを軸に据え，
実験システムを通じた知見の統合によって，微小脳に
おける移動知発現メカニズムの理解を目指す．
すなわち，環境・脳・身体において，身体をロボッ

トに置き換える (図 1）．この置換により，我々が昆虫
の移動により生じた感覚フィードバックを自由に操作
できることになる．人為的なフィードバック操作もた
らす行動変容を計測することによって，適応能の評価・
検証ができると考える．
本項では (1)昆虫操縦ロボットによる適応能解析，(2)
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Fig. 1: Bio-machine hybrid system

昆虫脳操縦ロボットによる適応能解析，(3)振動子回路
網による機能構造モデルの検討，について本年度の進
捗を述べる．
なお，本研究では，雌の性フェロモン刺激によって，

明瞭な本能行動であるフェロモン源定位行動を発現す
る 雄カイコガ (Bombyx mori)を主たるモデル生物と
した．カイコガ雄は図 2に示すように，雌の出す性フェ
ロモンを感知すると，翅をはばたかせながら，まず少
し前進 (Surge) した後，左右に 2，3回ジグザクに動き
(Zigzag-Turn)，最終的には回転 (Loop) する．この一
連の行動中に，再びフェロモン刺激を受けると，行動
パターンをリセットし，再び Surgeから行動を開始す
る 1)．これらの解発に係る脳機能については，多くの
分析研究知見の蓄積 1)-7) がある．

Surge Zigzag-turn Loop

Fig. 2: Motion sequence of a silkworm moth.

2 昆虫操縦型ロボット
本章では，昆虫の歩行運動そのものをモニタし，実

際のロボットの運動に変換する際の対応関係を人為的
に操作可能とした実験プラットフォーム「昆虫操縦型
ロボット」について述べる．昨年度は，ロボットのモー
タゲインの操作に対するカイコガの補償を解析し，視
覚情報の役割を明らかにした．本年度は，このロボッ
トを用いて，運動系の遅れに対するカイコガフェロモ
ン源探索行動の適応性の評価を行い，嗅覚・視覚の統
合機構を考察した．

2.1 運動系の時間遅れの設定

Fig. 3(a)に昆虫操縦型ロボットを示した 3)．背中を
固定された雄カイコガは，ロボット上のボールを歩行
運動によって回転させる．光学センサによってこの回
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(a) Overview (b) Gain setting

Fig. 3: Experimental setup of insect-controlled robot.

Fig. 4: Relationship between success rate and delay
of motor control.

転は読み取られ，ロボットの運動として再現される．
カイコガのフェロモン源定位戦略の適応性を評価す

るために，カイコガの歩行運動とロボットの運動との
間に時間遅れ（0-1000 ms）を設定し，雌性フェロモン
源に対する定位実験を行った．また，Fig. 3(b)に示す
ように，左右非対称なモータ回転のゲインを設定した
条件でも同様の評価を行った．実験はそれぞれ 10個体
を用い，各時間遅れに対して 1試行ずつ行い，適応性
評価の指標として定位成功率を計算した．

Fig. 4に，時間遅れに対する定位成功率の変化を示
す．標準の左右対称なゲイン（1:1）の条件では，600
msの時間遅れに対しても，80%の定位成功率を示した．
また，1000 msの遅れに対しても 50%の個体が定位に
成功した．一方，左右非対称なゲイン（1:4）では，時
間遅れに対して急激に成功率が低下し，400 msの時間
遅れで 50%にまで低下した

2.2 カイコガの適応能

標準のモータゲイン（1:1）の条件で，時間遅れに対
しても高い成功率を示したことは，フェロモン源探索
行動にとって，時間遅れに厳密な実時間フィードバッ
クが重要でないことを意味する．空気中で匂い分子は
離散的に分布するため，濃度勾配に依存した化学走性
（反射）による定位が難しいこと，そして，カイコガの
定位行動プログラムが，反射（実時間フィードバック
による行動）ではなく，定型的な本能行動であること
は，この実験結果を強く支持する．一方，非対称なゲ
イン設定で，時間遅れに対する定位成功率が急激に低
下したことは，この条件下では実時間フィードバック
による行動調節が強く働いていることを示唆する．こ
れまでの研究から，Fig. 3(b)に示した非対称なゲイン

Fig. 5: Silkworm moth’s nerves and 2ndCNa.

設定の条件では，カイコガは視覚フィードバックを用
いて補償することが示唆されている．したがって，今
回の結果は，視覚情報が，反射のような高速な実時間
フィードバックによって行動の修飾に機能することを
支持するものである．
昨年度のモータゲイン操作の実験結果とともに，本

年度の研究によって，本能行動であるフェロモン源探
索行動と，反射である視覚フィードバックの 2つの異
なる感覚情報・行動発現機構が統合されることで，複
雑な匂い環境や，身体性の変化に対しても高い定位能
力を発揮することが示された．

2.3 今後の課題

これまでに，雄カイコガフェロモン源定位行動にお
ける複数感覚統合という”hard-wired”な適応性につ
いて明らかにした．今後は，神経系の可塑性に基づく
適応性に焦点を当てて，昆虫操縦型ロボットを用いた
学習実験の系を確立し，実験を進める予定である．

3 昆虫脳操縦ロボットによる適応脳解明
本章では，胸部神経節を介さずに機械身体を駆動す

る，昆虫脳操縦ロボットについて述べる．本年度は計
測系・情報処理系・駆動系・電源の全てを内包する昆
虫脳操縦ロボットを完成させ，神経パルスからの運動
再構成および定型行動観測を達成した．

3.1 神経信号の計測と行動への変換則

本研究ではカイコガの頚運動神経 2ndCNa から運動
指令を計測する．2ndCNa は左右それぞれ 5本の神経
からなり，それぞれ頚を左右に振る筋肉に接続されて
いる (Fig. 5:A)．腹や胸の神経節から脳へ戻る神経は
切断してしまうため，カイコガの体性感覚は脳にフィー
ドバックされない．脳において体感覚よりも視覚や嗅
覚の入力が主に出力を決定していると考え，このよう
な計測手法をとった．
実験には 4 ℃で約 30 分間麻酔したカイコガを用い

る．腹，翅，脚を除去した上で仰向けに固定し，頚運
動神経を露出させる．露出部にリンガー液を与え，先
端を約 30μmに尖らせたガラス管の内部に銀線を末端
から通し，神経束を負圧をかけて吸引測定する．
無風状態で雄カイコガの片側または両側の触角に

一過的なフェロモン刺激（幅 0.1秒）を一回だけ与え
た場合の計測結果 8) を，行動再構築の基準として用
いる．定型行動中のカイコガは，平均回転角速度は約
π/9[rad/s]，最大回転角速度は約 π/3[rad/s]，平均前進
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Fig. 6: Overview of the brain-machine hybrid system

速度は約 25[mm/s]，最大前進速度は約 80[mm/s]とさ
れている 9).
カイコガの行動観察結果から，頚の角度と体軸の角

度変化はともに二値的であり中間値はほとんど取らな
いこと，頚の角度と体軸の角速度の変化量がよく一致
していることがわかった．これらのことから，体軸角度
を θ，体軸に対する頚の角度を φとすると，θ̇ = aφ+C
と表現できる．ここで a，C は定数である．
次いで，測定された神経パルス信号から行動への変

換則を求める．カイコガの頚の最大曲げ角度 φmax，パ
ルス計数周期を 10[Hz]，単位計測時間中の左右のパル
ス数をそれぞれ nl，nr とする．これらの値が二値的な
値をとることから，適切なスレッショルドを hと設定
し，スレッショルドを超えない範囲であればなめらか
に変化することとする．

φ =

{
sig(nd) ∗ φmax (if |nd| > h)
nd ∗ φmax (otherwise)

. (1)

式 (1)より，神経信号から体軸角度への変換を決定し
た．ここで nd � nl − nr である．

3.2 昆虫脳操縦システムの実装と実験
これまでの検討に基づき，カイコガ頭部・記録電極・

アンプを含め，完全自律な移動神経計測システムを製
作した (Fig. 6) ．
この実験システム用いて，風洞にて実験を行った．風

洞は幅 840[mm]，長さ 1500[mm]，高さ 240[mm]で，吸
気側のスリットにより整流され，排気ダクトにより外
部へ放出されている．風洞内でフェロモン単発刺激を
与え，その行動軌跡を解析した．実験 15例のうち，比
較的良好な神経計測と走行結果が得られた 1例を図 7
に示す．図中右側が風上であり，昆虫脳操縦ロボットは
左端から行動を開始した軌跡である．行動軌跡から身
体置換によるドリフト成分と考えられる要素を引いた
結果を図 8に示す．計測された神経信号から算出，実
現した体軸角度は，細かい振動要素の他に，長い周期
で正／負の間を行き来している．この点から、実物の
カイコガで観測された体軸角度同様，ジグザグ走行を
発現していると考えられる．これにより，カイコガの
神経信号から行動変換は妥当であり，得られた移動結
果はカイコガの行動を再現できていると考える．

Fig. 7: An example of trajectory of the moth-borg.

Fig. 8: The angle of body axis.

3.3 現状と今後の課題

現時点では実験例数が多くない．今後は条件を整え，
実験例数を重ねることで，実験の再現性を高めるとと
もに，昆虫操縦ロボットおよび数理モデルとの統合に
よって適応脳発現メカニズムの理解を目指す．

4 振動子回路網による機能構造モデルの検討

カイコガのジグザグ歩行のように，生物は神経細胞
単体の応答時間に比べ非常に長期の応答を発現できる．
また，その神経系は複数の素子によって構成されてい
る．このようなシステムを理解するために，振動子を素
子とする回路網をモデルとし，構造によってもたらさ
れる長期応答および応答切り替え機構の解析を試みた．

自律発火を表現する最も単純な素子として位相振動
子に着目する．素子の出力を状態量 φiの関数 f(φi)と
表す．本報では f(φj) = cos20(φj

2 )とし，パルスに近い
形状とした．

 0
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 0.8
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π−π−2π−3π 2π 3π0
x

f (
x)

Fig. 9: An example of a 2π-periodic, single-peaked,
non-negative function

複数の振動子からなる回路の出力 F を (2) とした．
N は素子の総数である．

F (φ) =
1
N

N∑
i=1

f(φi) , φ = [φ1, φ2, · · · , φN ]T (2)

ここで，各振動子の運動方程式を (3)と設計する．aij

は素子 iと jが接続されているときに 1，それ以外で 0

105



となる係数で，接続関係を表現している．

φ̇i = ω +
κ

Ni

N∑
j=1

aijf(φj)g(φi) + αi + βi (3)

ここで g(φi) = sin(φi)は入力感度を表す関数，αiおよ
び βi は応答開始および停止を与える外部入力とする．
このシステムは，素子の位相が同期した状態から動

作させると徐々に位相が分散していく．このため，出
力 F の縫絡線 Fp は Fig. 10(a)に示すように一定時間
高い値を保った後，低下するという長期応答を発現す
る．このとき，

φ̇i ≈ ω + κ
2πNi

∑N
j=1 aij sin(φi − φj)

≈ ω + κ
2πNi

∑N
j=1 aij(φi − φj) (4)

と近似すると，ネットワークの接続関係を表すグラフ
ラプラシアン Lを用いてシステムの挙動を (5)と表す
ことができる．ただし 1N = [1, 1, · · · , 1]T の意である．

φ̇ = ω1N +
κ

2π
Lφ (5)

素子の位相差をシステム平均値からのずれ ψi(6)と
考えると

ψi = φi − 1
N

1T
Nφ (6)

であり，その挙動は (7)となり，もはや素子の固有振動
数 ωと無関係に，ネットワーク構造 Lのみによって挙
動が求まる．

ψ̇ =
κ

2π
L̂ψ , L̂ ≡ (I − 1

N
1N1T

N )L (7)

これらにより，応答時間，入力 αi および βi がグラフ
上の制御理論を用いて解析・設計が可能となり，Fig.
10(b)のような長期応答，応答の再開，停止が発現可能
となった．

5 おわりに
本年度までに，昆虫－機械融合システムの中核をな

す実験システムを稼動させ，実験結果を得つつある．次
年度は数理モデルを含む多面的な知見の統合を行い，移
動知発現に対する機能構造からの理解を行う．
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緒言 

 

要旨— 

シロアリなどの社会性昆虫のコロニーには様々な機能を

果たすカーストが存在し，複雑なコミュニケーションに基づ

く精巧な分業を行うことで社会行動を成立させている．また，

メダカに見られるような群れ行動においても個体間の相互作

用が重要な役割を果たす．我々は，動物にみられる組織的な

行動とその分子基盤を明らかにすることで，生物社会の仕組

みと進化を理解し，新たな生命システムを見いだすことを目

的として，多角的に研究を進めている．本年度は，シロアリ

の行動分化を担う生体アミンの測定や，カースト特異的形態

形成を司るインスリンシグナリングの機構についていくつか

新たな知見が得られた．また，メダカの群れ行動に関して，

視運動反応による群れ行動の誘導系の確立，脳内の神経ペプ

チドの同定，視運動反応の数理モデルの作成などを行った．

本稿ではそれらの成果と今後の展望について報告する． 

 生物の世界では，自己組織化や複雑系システム論で注目さ

れているように，様々なレベルで個々のユニットが集合し，

秩序ある総体を創り出す現象がしばしば見られる．本研究テ

ーマでは，シロアリとメダカを用いた２つのサブテーマに関

して研究を展開している． 

サブテーマ１：オオシロアリのカースト分化と社会行

動の制御 

 シロアリなどの社会性昆虫は，極めて秩序立った綿密な分

業体制に基づく社会行動を行う [1]．コロニーには繁殖・非

繁殖個体が存在し，さらに非繁殖個体は採餌・防衛などに従

事する．このようにタスクに特殊化した形態や行動を示す個

体をカーストと言い，「どのような発生機構でさまざまなカ

ーストが生じるのか」「いかにしてカースト特異的な行動が

発現されるのか」は，最も根本的な問題とされる．本稿では

オオシロアリの社会行動とカースト分化，更にそれらに基づ

く自己組織化機構に関する本年度の研究成果を報告する． 

 シロアリの社会行動は，血縁個体からなるカースト間の分

業により精巧に組織化されている．各個体は発生過程で環境

要因を感受して生理状態を変化させ，発生経路を切り替えて，

様々なカーストになる [2]．我々は，シロアリにおけるカー

スト分化と社会行動の仕組みを詳しく調べるために，オオシ

ロアリHodotermopsis sjostedtiを用いて，生態から神経生理，

分子機構，さらには数理モデルに至る多面的なアプローチで

この問題に取り組んでいる． 

 

 本年度は，カーストごとの生体アミン濃度の測定や，幼若

ホルモンやインスリンなどの内分泌因子の解析，また，これ

らの因子をパラメータとした形態形成分化モデルの構築など，

様々な局面で飛躍的な成果が上げられた． 
 
＜兵隊分化における生体アミンシステムの改変＞ 
 社会性昆虫において，カーストの行動分化のメカニズムは

社会行動やその進化を論じる上で重要であるにも関わらず，

理解の遅れている分野である．これまでの我々の研究によっ

て，シロアリのカーストのなかでも特徴的な形態・行動を示

す兵隊の神経系で特殊化が起こっていることが示されている

[3]．本年度は更に神経調節物質である生体アミンがどのよう

にこの行動分化に関わるのかを解析した． 
 まず，兵隊およびワーカーの脳Brain及び食道下神経節SOG
における生体アミン濃度をHPLCを用いて測定した．ドーパミ

ンDA，セロトニン5HT，オクトパミンOA，チラミンTAを計

測したが，兵隊とワーカーに有意差はなかった（Fig.1）．オ

クトパミンの前駆体であるチラミンは兵隊で高い傾向が見ら

れた． 
 

 
Fig.1. オオシロアリの兵隊とワーカーにおいて，脳内・食道

下神経節内の生体アミン量に顕著な違いはなかった． 
 
 生体アミンをはじめとする神経調節物質は，放出部位で局

所的にはたらき，近傍にあるシナプス感受性を調節すること

が知られている．しかし今回用いたような神経節ごとの測定

では，局所的な差が存在しても検出できなかったと考えられ

る．そこで次に，生体アミン抗体で生体アミン合成細胞を可

視化し，カースト間で比較することで，局所的な差異の検出

することを試みた．今回は単独性昆虫において攻撃性に関連

すると考えられているオクトパミンに注目して解析を行った．

免疫染色の結果，オクトパミン合成ニューロンは11個のクラ

スターに分かれて存在していた．兵隊とワーカーでこれらの

ニューロンを比較すると，DUM1,DUM2クラスターの最も大

きいニューロン２個（DUM1-L, DUM2-L）が兵隊で肥大化し

ていることが分かった（Fig. 2A）．その他のニューロンに関

しては大きさの差は認められなかった．DUM1-L，DUM2-L
ニューロンに関して細胞内染色で観察したところ，その投射

社会行動を司る生理機能をモデルとした移動知研究 

三浦徹1・竹内秀明2・石川由希1・服部章子1・今田はるか2・末廣勇司2・池本有助3・佐々木謙4・青沼仁志5・浅間一3 
1 北大・地球環境，2 東大・理，3 東大・人工物セ，4 金沢工大，5 北大・電子研
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部位には後大脳，大顎筋などが含まれていた（Fig.2 B）． 
 本研究から，シロアリの神経系においては，DUM1-L，
DUM2-Lニューロンが兵隊特異的に肥大化しており，これら

のニューロンが後大脳や大顎筋に大量のオクトパミンを放出

することによって，兵隊の行動分化をもたらしている可能性

が示唆された．今後はDUM1-L，DUM2-Lニューロン投射部位

のさらなる解析やantagonistやagonist投与による機能解析によ

って，兵隊の行動分化における生体アミンの機能を明らかす

る予定である． 

 
Fig. 2. オクトパミン合成ニューロンのうち，DUM1-L, 2-Lが
兵隊において肥大化していた．これらのニューロンの投射部

位には後大脳，大顎筋などが含まれていた． 
 

 社会性昆虫の行動分化に関与する遺伝子は，これまで多く

の興味を集めてきたが実際に明らかになった例は少ない．こ

れまでの我々の研究で，兵隊シロアリ特異的な神経改変は兵

隊分化の途中で起こることが明らかになっている [3]．このこ

とは，シロアリの行動分化には生体アミンのような反応閾値

を調節するような物質の変化だけでなく，神経ネットワーク

そのものの改変も重要であることを示唆している．このよう

な，兵隊の行動分化の基盤となる神経改変をもたらす遺伝子

は，兵隊分化過程で発現することが予想される．そこで我々

は兵隊分化過程の脳と食道下神経節における遺伝子発現変動

をスクリーニングすることで，兵隊シロアリの行動分化の分

子基盤を探ろうと試みた．スクリーニングの結果，予想通り

兵隊分化過程の神経系では多くの遺伝子が発現していること

が示唆された．得られた候補配列を解析した結果，兵隊分化

特異的に発現が上昇する11配列が得られた．これらにはニュ

ーロンの移動（neuronal migration）に関連するシグナル分

子14-3-3 epsilonやアクチンの重合を制御するCiboulot，細

胞骨格の構成因子であるβ-tubulinが含まれていた．14-3-3 

epsilon，Ciboulot，β-tubulinは全てニューロンの形態変化

に関連することが知られている．このことから，これらの遺

伝子は兵隊分化過程で発現し，神経ネットワークをワーカー

型から兵隊型に改変することで，兵隊の行動分化に寄与して

いると考えられる．今後は今回得られた遺伝子の発現部位解

析や機能解析を行い，これらの遺伝子が兵隊分化に果たす役

割を詳細に明らかにしたい． 

 

＜神経系における遺伝子発現の解析＞ 

＜インスリンシグナリングによる形態形成の制御＞ 
 シロアリの兵隊分化では攻撃行動を効率よく発揮できる特

殊化した形態を備えている．オオシロアリの場合，兵隊分化

の過程で大顎が伸長する[4]．近年，昆虫においてインスリン

シグナリング経路が，相対的な部位の成長（アロメトリー）

を制御するという報告が相次いでいる．そこで本研究では，

インスリン経路を担う因子をシロアリからクローニングし，

その発現動態の解析およびRNA干渉法による機能解析を行っ

た．インスリン受容体であるInRは，兵隊分化の過程で前兵隊

へと脱皮する直前で発現が上昇することが明らかとなり，InR
のRNA干渉法により，大顎の伸長が妨げられることが示され

た．以上の結果より，オオシロアリの兵隊分化ではインスリ

ン経路が重要な役割を果たすことが示唆された．今後はもう

ひとつの重要な内分泌因子である幼若ホルモン（JH）との関

わりなどについても詳しく検討していきたい． 

 
Fig. 3. RNA干渉法によりインスリン受容体遺伝子（InR）を阻害する
と，兵隊分化時の大顎形成の程度が弱まることが示された．これに
より，インスリンシグナリングの経路は少なからず大顎形成の過程

に関与することが示唆された． 
 

 今後の課題として，本モデルは多くの仮定が含まれている

ため検証実験が必要であるが，JH の計測が極めて困難である

ことや，現象の複雑さを考慮すると，モデルによって得られ

た結果は，今後の検証実験のための現象予測になり得ると考

えられる．この数理モデルは，カースト分化をシミュレート

＜カースト分化における形態改変モデルの構築＞ 
 シロアリのカースト分化の経路ではいろいろな発生および

生理制御因子の作用により，形態や行動の変化が引き起こさ

れる．これらの仕組みを理解するためには，個体の内分泌系，

個体の行動，さらに群れ行動といったマルチレベルの振る舞

いを総合的に取り扱う，数理モデリングからのアプローチが

有効な手段となると考えられる． 
 これまでのシロアリのカースト分化研究では，体内の幼若

ホルモン（JH）の変動により，どのカーストに分化するかの

発生運命が決定することが分かっている．今回我々は，JHが

個体の内部状態を決定するモデルを構築することにより，形

態変化を伴うカースト分化を計算機上でシミュレーションす

ることを試みた．シミュレーションにより再現されたJHの変

動パターンは，我々のグループにより実際に測定された実験

結果と合致しており[5]，JH類似体を投与したときに得られる

実験結果[6]とも同様の形態変化パターンを実現させる事も可

能となった (Fig. 4)．このため，考案されたモデルの妥当性

が評価され，JHが環境要因と内部状態のメディエイターとし

ての役割を果たすことが示唆された． 
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することができた．さらに，複数の分化経路を表現可能であ

るため，実際のオオシロアリの分化経路に似ていると言える．

また，係数を適切に設定すればより詳細な分化機構を設計す

ることが可能であるため，分化の一般的モデルとして用いる

ことが可能である．現在ではこのモデルに更に改良を加え，

一般的に表現型多型が進化するメカニズムに迫ろうとする試

みを行っている． 
 

 
Fig. 4. カースト分化に関わるとされる内分泌因子などを想定し，カー

スト分化を再構成するモデルを考案した．シミュレーションの結果，
実際にカーストを分化させることに成功し，パラメータの変化によ
り大顎などの兵隊形質が変化することが分かった（A）．また，分化

における幼若ホルモン濃度の変化も実際の測定結果に類似した変動
を再現することができた（B）． 
 

サブテーマ２：メダカの群れ行動を可能にする脳情報

処理過程の数理モデル化と分子神経基盤の解析．  

 
 本研究では分子遺伝学的手法を用いてメダカの群れ行動に

関わる脳機能に必要な要素群（遺伝子，神経回路，脳領域）

を同定し，これと併行して構成論的手法によりメダカの群れ

行動を可能にする脳情報処理過程を推定することを目指して

いる．最終的にはこれら２つの手法を統合し，脳情報処理過

程の各モジュールと脳機能に関わる各要素との関連を解明す

ることを試みる． 

 

メダカの群れ行動を可能にする脳情報処理過程及び神経•分

子的基盤を解析するためには研究室内で再現性良くメダカの

群れ行動を誘導する実験系が必須である．そこで本研究では

視運動反応を利用してメダカの群れ行動を解析する新規行動

実験系の確立を行った．視運動反応とは背景を動かすと，魚

が視野を一定に保つように背景に追従して遊泳する反応であ

り，この性質により魚は水流や群れの中で定位置を保つこと

ができる．固定した円形水槽の周りで縞模様が描かれた筒を

回転させることで実験室内で視運動反応を誘導することが可

能であり，水槽内の魚は縞模様との相対位置を保つように周

回遊泳する（Fig. 5A,B）．1970年代に大型水槽にタラなどの

海水魚を集団でいれて視運動反応を誘導するとSchooling行

動することが知られていた[7]．そこで，本研究では小型水槽

の中にメダカ二匹を入れて視運動反応を誘導したところ，個

体間距離が約2〜4センチの間に保たれた状態で遊泳すること

を発見した（Fig. 5C）．また他の小型魚類（小型淡水フグ）

を用いて同じ実験を行ったところ，同様の傾向が見られた．

一方で異種個体間（小型フグとメダカ，ゼブラフィッシュと

メダカ）の間では個体間距離は大きく変動した．以上の結果

から，本実験系では

＜視運動反応を利用したメダカの群れ行動（School）実験系

の確立＞ 

同種認識を介した個体間相互作用を検出

できると考えられる．魚類のSchooling行動においては同種で

個体間距離を保ちながら集団で移動する性質があるので[8]，

本実験系はSchooling行動の解析に使用できると考えている． 

 

＜メダカ脳に存在する神経ペプチド群を網羅的に同定＞ 

 メダカの行動制御に関わる分子として本研究では神経ペプ

チドに注目した．神経ペプチドは通常脳内に数十種類以上存

在して，神経細胞上の受容体に結合して神経細胞の活動を制

御する働きがある（神経修飾因子）．無脊椎動物から脊椎動

物に至るまで特定の神経回路で機能し，様々な行動様式（摂

食行動，攻撃行動，配偶行動，社会性行動）に影響を与える．

神経ペプチドは遺伝子にコードされているため，遺伝子操作

によってメダカの神経ペプチド発現を制御できれば特定の神

経回路を人工的に制御する良いツールになる．しかし，メダ

カではまだ神経ペプチドが同定されていなかったので，MALD

I-TOF/MS法を用いて，メダカの終脳，視床下部，脳下垂体に

存在するペプチドを合計16種類同定した[9]．終脳から同定さ

れたペプチドの一つサブスタンスPをコードする遺伝子の発

現様式をin situ hybridizationで解析したところ，終脳の

一部の領域と自律神経（生理状態）の中枢である視床下部に

発現が見いだされた（Fig. 6）．終脳はほ乳類の大脳に対応

する脳構造体である[10]．ほ乳類の脳では脳室周辺（海馬や

扁桃体など）は内側に存在するが，硬骨魚類は脳発生段階に

おいて脳室内側が外側に開くため，終脳表面部がほ乳類の脳

室周辺（海馬や扁桃体など）に対応している．さらに金魚で

は終脳表面部を部分切除すると空間記憶に異常が起こる事か

らほ乳類と機能的にも相同であることが示唆されている．ま

た終脳は様々な感覚情報を統合する高次中枢であり[11]，社

会性を持つ魚類で発達している傾向があることから[12]，行

動目的の設定などの高次な情報処理を担うモジュールに対応

すると予想している．つぎはこれらの神経ペプチドをコード

する遺伝子を調節した遺伝子改変メダカを作成して終脳の機

能を修飾することで，メダカの行動に異常が生じるか否かを

検定していく． 

 

本研究ではメダカの群れ行動（Schooling）に関わる要素（脳領

域，遺伝子，化合物）の検索と併行して，メダカの群れ行動を可

能にする脳情報処理過程をアルゴリズムとして記載し，シミュレ

ーションにより群れ行動を再現しようと考えている．本実験系で

は視運動反応装置を用いることにより，背景の模様や動きなどの

＜１匹の視運動反応の脳情報処理過程のモデル化＞ 
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実験条件を人為的にコントロールすることが可能である．これに

より任意の条件下でシミュレーション上の魚の動きが実際の魚

とどの程度一致しているかを検証し，アルゴリズムの妥当性を検

討することが可能になったと考えている．最終的には微小脳領域

に異常を持つ個体の行動異常をアルゴリズムの一部の処理過程

を改変して再現することを検討し，アルゴリズムの素過程と脳神

経回路を対応づけることを試みる．これまでに予備的な解析とし

て，一匹のメダカの視運動反応について数理解析を行った結果，

メダカは外界変化に厳密に反応せず，数秒おきに自発的に目標設

定を生成•更新している可能性が考えられた．この仮説に従って

数理モデルを作成した結果，実際のメダカの視運動反応のいくつ

かの行動特性をシミュレーションで再現することができた[13]． 

 

 
 
Fig. 5. 小型魚類の視運動反応及び群れ行動の行動アッセイ系 A. 実

験装置を横から見た図．図中では円筒は正面を開けているが，実際

は筒型に閉じている．水槽は水槽台に置いて固定されてて動かない．

B. Aの装置に，魚を入れた水槽を置いた状態を上から見た図．円筒

が回転すると魚は外界が動いたと認識して縦縞を追従する行動をす

る（視運動反応）．C. ペアーで視運動反応を誘導すると個体間距離

が２〜４cmに保たれた状態で遊泳する（Schooling行動）． 

 

 
Fig. 6. Substance Pの前駆タンパク質をコードする遺伝子の発現様

式．AからEはメダカ脳前方部から後方部にかけて調整したパラフィ

ン切片．Dl, Dm: 終脳．GL: 嗅球．OT: 視蓋．HD, HV: 視床下部．

NIII: 動眼神経．発現部位を矢印で示す．＊は非特異的シグナル 

 

 

 今後，遺伝子操作個体を用いて同定したペプチドをコード

する遺伝子の発現を脳内で人為的に制御することで，群れ行

動に関わる要素群（遺伝子，神経回路）を検索する．さらに

メダカの群れ行動を可能にする脳情報処理過程を数理モデル

で再現する．最終的に当該数理モデルを改変することで遺伝

子操作個体の行動異常を再現し，脳情報処理過程と各要素と

の関連を考察する． 
 

＜今後の展望＞ 

展望 

 本稿では，シロアリと魚類における社会行動の基盤の解明

を目指した研究成果を報告した．今年度は，シロアリにおけ

る神経制御・形態形成などの知見，メダカの群れ行動に関す

る実験系の構築など様々な成果が得られた．今後はそれらの

知見や実験系を駆使し，社会行動の総合的な理解につなげた

い．更に，生工連携を実現した共同研究体制を敷き，包括的

な社会システムの理解を目指し，新しい自律分散システムの

設計など工学への応用的側面に関しても貢献していきたい． 
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昆虫社会における自律分散制御機構の進化  

 
辻 和希（琉球大学), 山岡亮平(京都工芸繊維大学). 

 菅原研(東北学院大学) 

 
概要:  昆虫社会における自律分散的制御機構の進化力学に関する理論的研究を行った。性比、雄

生産権、コロニー維持と繁殖、これらに係る利害対立が同時に働くハチ目社会で、生殖的分業を

成立させる利己性相互抑制行動（ワーカーポリシング）の進化条件を動的ゲーム解析によって予

測した。 

 

階層性の進化機構は生物学上の重要問題である

(Maynard Smith and Szathmáry 1995)。ここでは下部ユ

ニット間の対立を超え上部ユニットがいかに成立し

たのかが議論の焦点となる。近代進化生物学理論は

超個体たる社会性ハチ目コロニーの内部においてさ

え様々な進化的利害対立が存在すると予測する。 

Pamilo (1991a) それらを主要な３カテゴリーに分類

した: (1) 性比、すなわち繁殖カースト生産時の雌雄

の比率に関するもの、 (2) 雄生産権、すなわち誰が

雄を産むかに関するもの、 (3) 繁殖配分、すなわち

繁殖（繁殖カースト生産）かコロニーの維持（ワー

カー生産）かに関するもの。しかし、3 つの対立を同

時に考慮した現実的な理論モデルはない。そこで

我々は３つが同時に働く条件下で女王とワーカーが

達成し得る適応戦略を動的ゲーム解析により予測し

た（詳細は Ohtsuki and Tsuji 2009).  

 

モデル 

単女王制、女王１回交尾の１年性の社会性ハチ目コ

ロニー仮定する。ワーカーは交尾不能だが雄になる

未受精卵を産めるとする。コロニーは時間 t = 0 に 1

匹の女王と最少数W0

 ワーカー個体 i はどちらも時間の関数であ

る生活史戦略 si(t) と pi(t) を持つ。si(t) は社会戦略 

[

, で創設されるとする。この仮

定は非独立創設を意味しない。モデルでは子の成長

期間をゼロとしたので創設女王が最初に産んだ仔が

ワーカー（あるいは時期繁殖虫）として最初から存

在してしまうことによる。コロニーの寿命はT (一定)

とした。すべての個体は時間t と Tを正確に認識で

きるとする。女王はコロニーの終わりまで常に存在

し、ワーカーの死亡率も無視した。従ってモデルの

コロニーのサイズが減少することはない。 女王の交

尾回数は k. 人口統計学的変数, W = W(t), は時間 t

におけるコロニーのワーカー数を示す.   

0 ≤ si(t) ≤1]であり、労働と自己繁殖という 2 つの

目的のどちらに多く努力を配分するかを表す。ワー

カー産卵のコストゆえ、両者はトレードオフの関係

にあると仮定した。ある時間 t においてワーカー個体 

i は、全努力のうち si(t) を養育などの労働に費やし

残りの [1 −  si(t)] を自己繁殖に費やすとした。pi(t) 

はポリシング戦略 [

 

0 ≤ pi(t) ≤1 ]で巣仲間ワーカー

の産卵をどれくらい強く取り締まるかを表す。この

モデルでは先行研究と違い p 自体が可変であり、 ポ

リシングなし (平均 p = 0) から完全ポリシング (平

均 p = 1) の間を制約なしに進化可能とした。ポリシ

ング行動自体には行為者に対する直接のコストが存

在しないとした。 

 女王は十分な数の雄（半数）卵と雌（倍数）
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卵を産み、ワーカーがそれらを雄、新女王、ワーカ

ーに育てる（３者の養育コストは同じ）とした。卵

の生産コストはゼロと仮定した。各カーストへの資

源配分は２つのパラメータで決まり、f は雌の生産

に配分された資源の比率であり、従って (1 −  f) が

雄生産に投入された資源の率である。w は雌に向け

られた資源のうちワーカー生産に費やされた率であ

り、よって (1 −  w) が新女王に向けられた率であ

る。 まとめれば、ワーカー、新女王、雄はそれぞれ 

fw、 f(1 −  w)、(1 −  f) の資源配分を受けることに

なる。 f も w も時間の関数である。では、誰がこ

れらパラメータを制御するのか。 f(t) に関して女王

は１次性比だけを制御できると仮定した。すなわち

女王は、「十分な数の雌卵だけ産む」「十分な数の雄

卵だけ産む」「十分な数の両性の卵を産む」の３者の

うち１つを選択できる。 女王のこれら戦略をそれぞ

れ r(t) ＝diploid、 haploid、both と表記する。女王が

r(t) = diploid を時間 t において選択するとコロニー

は自動的に f(t) = 1 になる。同様に r(t) = haploid の

ときは f(t) = 0 となる。女王が r(t) = both が選択し

たときは、ワーカーが各カテゴリーの女王由来卵へ

の資源配分をコントロール可能である。 fi(t) 

[

 

0 ≤ f i(t) ≤1 ] をワーカー個体 i の資源配分戦略

とし、そのコロニー平均が時間 t における各カースト

への資源配分を決定すると仮定した。w(t) ワーカー

が 100％制御すとした。すなわち wi(t) [

 

0 ≤ wi(t) ≤1] 

はワーカー個体 i のもう１つの資源配分戦略を示す。

時間 t において雌卵のうちワーカー生産に利用され

る率 w(t)は wi(t)のコロニー平均とした。以上を要約

すれば、女王は戦略 r(t)を有し、ワーカー個体 i は

戦略

 

vi(t) = si(t), pi(t), fi(t),wi(t)[ ]を持つ。.  

 ワーカーの努力により幾つの卵が成虫に育つかが

決まる。成虫羽化数はその時間におけるコロニーの

実際の労働力に比例すると仮定した。我々はこの総

労働力の示数を繁殖力

 

σ = β si
i

∑ ,とよぶ。ここでβ 

は一定の比例係数である（以後しばしば簡単のため t

を章楽するが、表記を略しただけで時間の関数であ

ることは変わらない） 。 

 全ワーカーが 100％コロニーのための労働に努力

を向けるとき (si = 1), 女王は σ の子を作ることが

できる。しかしワーカーが努力の一部を自己繁殖に

向けるとき、 σ は全産卵者の子に配分される。こ

こで単純 egg raffling、すなわち産卵速度に比例して

配分され、より多く産卵している個体がより多く直

接の子孫を残せると仮定した。 

 女王の潜在相対産卵速度 q は最大速度で産卵する

ワーカーに対する女王の産卵速度で表した。 ワーカ

ー i の実現繁殖速度は(1 −  si)(1 −  p-i)で計算され

る。ここで p-i ワーカーi を除いたコロニーのワーカ

ーの平均ポリシングの強度を表す。 (1 −  p-i) はワ

ーカー個体 i の繁殖速度のポリシングによる減少分

である。本モデルでは女王ポリシングは仮定しない。. 

f と w を考慮し以下のコロニー内人口動態が描か

れる: 

 

 

d
dt

W(t) =
q
C

σ
 
 
 

 
 
 ⋅ fw,   (1a) 

 

 

d
dt

G(t) =
q
C

σ
 
 
 

 
 
 ⋅ f (1− w),   (1b) 

 

 

d
dt

M(t) =
q
C

σ
 
 
 

 
 
 ⋅ (1− f ),   (1c) 

 

 

d
dt

mi(t) =
(1− si)(1− p− i )

C
σ ,   (1d) 

ここで W(t) は時間 t までに生産された総ワーカー数. 

G(t), M(t), mi(t) は総新女王数, 総女王由来の雄数, 

ワーカー i 由来の雄数総数である。 C は規準化のた

めの係数である。  

 女王とワーカーはそれぞれ独立に自身の包

括的適応度の最大化させるべく戦略を選択すると仮

定する。包括適応度は新女王、女王由来雄、ワーカ

ー由来雄で直接・間接的に得られる。しかしこれら

のカーストの包括適応度上の価値は血縁度が異なる

ゆえに立場によって異なり、時間と相手の出方に依
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存する動的ゲーム状況である(詳しくは Ohtsuki and 

Tsuji 2009)。女王とワーカーi が最大化すべき目的変

数である包括適応度はそれぞれ 

 

 

φQ = VG
QG(T) + VM

Q M(T) + Vm j

Q mj (T)
j

∑  (2a) 

 

 

φWi = VG
Wi G(T) + VM

Wi M(T) + Vm j

Wi mj (T)
j

∑ ,    

   (i=1,2,…)    (2b) 

であり、

 

VA
B
は個体 B（Q 女王、Wi ワーカーi）にと

ってカースト A（G 新女王、M 女王由来雄、mj ワー

カーj 由来雄）対する単位投資当たりに得られる包括

適応度を表す血縁価である (Ohtsuki and Tsuji 2009)

が、この価はコロニーの終了時に測られるとした。

式(2) の包括適応度とは個体の次世代遺伝子プール

へのインパクトの絶対的大きさを表す。簡単のため

繁殖カーストはコロニー終了時に同時に一斉放出さ

れるとした。 

 上記の動的ゲームの単型 Nash 平衡解を解いた。デ

フォルトとして k = 1 (女王１回交尾) で q = 1 (女王

とワーカーの潜在繁殖速度が同じ).個体群性比, X:Y, 

のような人工統計学的パラメータは平衡状態にある

と仮定した（他の条件下の解は Ohtsuki and Tsuji 

2009 にある）。 

 

結果 

図 1 に 女王およびワーカーの 動的ゲームの Nash 

平衡下の戦略を示した。時間 t = 33.4 でフェーズ転

移が観察できる。t = 33.4 までは全ワーカーが全ての

努力を労働に費やし(s = 1： 図 1ad)、女王は雌卵だ

けを産む(r = diploid f = 1： 図 1c), そしてこれら雌卵

は全てワーカーに育つ (w = 1；図 1c)。 この時期ワ

ーカーポリシングの強度が最強なので (p = 1； 図 

1b)、ワーカー産卵が万一起こったらそのワーカーか

あるいはワーカーが生んだ卵は他のワーカーに最も

激しい罰を受けることになる。しかし、モデルはワ

ーカー産卵行為自体が実際には生じないだろうと予

測する (i.e., s = 1；図 1a)。これに対しフェーズ転移

後はワーカーは全努力の 85.7% を労働に費やし残

りの 14.3% ワーカー自身の繁殖に費やすだろうと 

(s = 0.857； 図 1a)予測される。このフェーズが過ぎ

ても女王は雌卵だけを産み続けるが (r = diploid, f = 

1；図. 1c、2e)、ワーカーはこれらを新女王に育てる

(w = 0； 図 1c)。その結果、この時期のコロニーは

ワーカー由来の雄と新女王を生産すると予測される

（図 1e）。この時期のワーカーポリシングは不完全で

ある (p = 0.933；図 1b)。平均ポリシング強度の減少

はわずかだが (p = 1.000 から 0.933 への変化)、この

減少によりコロニー全体としては多数のワーカー由

来雄の羽化が起こる。なぜなら多数のワーカーが産

卵を開始するからだ。しかし後述するように、この

時期のポリシング行動は真のワーカーポリシングで

はなく、ワーカー間の単なる利己的競争である。 他

の結果については Ohtsuki and Tsuji(2009)を参照。 

 

 
図 1. 動的ゲームの平衡解。それぞれの図は Nash 平衡下の戦略と人口

統計学パラメータの値を示す。水平軸は時間, t で t=0 でコロニーが

始まり 50 で終わる。劇的変化は t=33.4 で訪れる。説明しやすいよう

に t=33.4 以前を 労働ステージと呼び、 t=33.4 以後を繁殖ステージ

と呼ぶ。これに加え労働ステージを３つのサブステージに分けた ： 
(第一サブステージ) t<23.4, 第２サブステージ) 23.4<t<29.2, (第３サ

ブテージ e) 29.2<t<33.4.  
(a) Nash 平衡下でのワーカーの社会戦略の平均値。s(t)は、労働ステー
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ジで全ワーカーが努力を労働に費やし (s=1)、繁殖ステージではワー

カーの努力の 85.7% がコロニーの労働に費やされ、14.3% がコロニ

ーの繁殖に使われる 
(b) ワーカーのポリシング強度の集団平均, p(t)。 労働ステージでは

ワーカーポリシング強度は最強(p=1)である。繁殖ステージではワー

カーポリシングは不完全(p=0.933)で、約 6.7% のワーカー産卵由来

の巣が羽化する。 
(c) 各カーストへの資源分配。女王の平衡解は労働ステージだろうと

繁殖ステージだろうと雌卵を産み続ける事である(r=”diploid”)。その

結果女王は雌だけを産みコロニーからは雌が羽化する (f=1)。労働ス

テージではワーカーは雌卵からワーカーを育て(w=1）繁殖ステージ 
(w=0)では新女王を育てる。.  
 

 
図 1(つづき).Nash 平衡下の人口統

計学的パラメータ。横軸は時間 t
を指す。(d)コロニー内ワーカー数

W(t)の経時推移。W(t)は労働ステ

ージでは指数的に増加するが、繁

殖ステージでは増加が止まる（死

亡率を無視しているので一定化）。

(e)コロニーが生産した各カースト

の数。縦軸は時間当たりの各カー

ストの生産数。労働ステージでは

ワーカーだけが生産され、繁殖ス

テージでは新女王とワーカー由来

雄だけが生産される。平衡下の個

体群性比は雌：雄＝1：1（0.501：
0.499）となるとモデルは予測する。 
 
 
 

考察 

本研究は社会性ハチ目における３つの進化的利害対

立の研究に初めて動的ゲームモデルを導入した。仮

定には依存するが、本研究は幾つかの新規な予測を

導いた。最も重要なのは単女王性女王１回交尾のハ

チ目社会においてもワーカーポリシングが存在する

と予測した点である。ワーカーポリシングはコロニ

ーのステージに依存し、労働ステージの若いコロニ

ーで特に強いポリシングを予測された。女王多数回

交尾は女王１回交尾から派生した形質であることと、

血縁度に関係なくワーカーポリシングが遍在すると

いう観察事実から、本モデルから次の重要な新仮説

が導かれる。ワーカーポリシングは血縁度非対称性

にもとづいた血縁選択説を支持する最も強力な証拠

の１つと近年信じられているが（Ratnieks et al. 2006） 

ワーカーポリシング行動は血縁度非対称ゆえでなく

元来コロニーレベルの生産性維持のために進化し、

あとで二次的に女王多回交尾下の血縁度非対称性に

よるワーカー間コンフリクトの精算に使われるよう

になったのはないか。 

 一方、雄の由来に関する予測は血縁度ベースの理

論（Ratnieks et al. 2006）と一致した。すなわち、単

女王性女王１回交尾のハチ目社会ではワーカーは自

分自身で雄を直接生産するだろうと予測された。雌

バイアスの性比は本モデルでは予測されなかった。  

モデルは多数のワーカーの集合的な利益がコロニー

の意思決定に反映されるだろと予測した。生産繁殖

ステージにおいて雄はワーカーが全てを生産し、繁

殖ステージ切り替えのタイミングもワーカーにとっ

ての最適値となった。繁殖ステージでは女王はワー

カー産卵の制御力を失い、自ら雄を産む事を諦める

ことが、自然選択で進化しうる女王の適応戦略であ

ると予測された。 

 現在これらの予測とワーカーポリシングの化学生

態学的機構を実アリで検証中である。 
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特 定 領 域 研 究 「 移 動 知 」 領 域 C  
 

生 工 連 携 的 手 法 によるメス鳥 さえずり受 容 ・識 別 メカニズム
の定 量 的 理 解  

 
岡 浩 太 郎 、 藤 村 彬 、 高 山 文 博 、 岩 崎 麻 衣 、 萩 原 将 文 * 、 伊 澤 栄 一 ＊ ＊  

慶 應 義 塾 大 学 理 工 学 部 生 命 情 報 学 科 、 情 報 工 学 科 * 、  

社 会 学 研 究 科 ＊ ＊  

 

〒 2 2 3 - 8 5 2 2  横 浜 市 港 北 区 日 吉 3 － 1 4 － 1  

e - m a i l : o k a @ b i o . k e i o . a c . j p  

 

要旨 メスキンカチョウ脳内で異種さえずりがどのように

情報表現されているのかを調べ、音声識別の定量的モ

デルを構築するために研究を進めている。昨年度まで

に最初期遺伝子発現と蛍光イメージング手法により、海

馬体がさえずりにより神経応答することが明らかになっ

た。本年度はこの海馬体の構造に焦点を絞り、その神経

構築を明らかにする研究を進めた。特に種々の蛍光イメ

ージング法を利用して、海馬体の神経構築を明らかにし

た。また神経活動を蛍光イメージングしたところ、海馬体

表面において神経興奮領域が伝播するという新規な現

象を見出すことができた。 

 

１． 海馬体とさえずりとの関係 

 キンカチョウはさえずり（Song）によってコミュニケ

ーションを行っている。オスによるさえずりは多様であ

り、メストリはこのさえずりから繁殖相手を選択するこ

とが知られている。そのためメストリの脳内でどのよう

にオストリのさえずりを情報処理しているのか知ること

は重要であるが、従来あまり研究されていない。そこで

情報の受け手であるメス鳥が、その神経回路でどのよう

に情報を処理し、歌を聞き分けているかに注目し、海馬

体に狙いを定め、分子生物学的、ならび電気生理学的研

究を行ってきた。 
キンカチョウなどの小鳥の海馬体は解剖学的、発生学

的に哺乳類と相同性があり、空間記憶や性的刷り込みへ

の関与が知られている。我々の行った先行研究から、海

馬体と聴覚回路との関連が示されており、海馬体で聞き

分けが行われている可能性は高い。昨年までの研究から、

メス鳥にさえずりを聴かせると高次聴覚野であるNCM 
(caudomedial nidopallium)、CMM (caudomedial 

mesopalliuにおいて神経活動が起きることを最初期遺伝

子Arcの発現パターンから明らかにした [1]。 

 
Fig. 1 メス鳥脳の断面図 

A:ほぼ脳正中線での断面図（４倍の対物レンズで取得

した画像を16枚張り合わせて作成。B: A図を強拡大した

もの。海馬体は細胞の粗密で幾つかの領域を分けること

ができる。C: Bの海馬体部位の強拡大図。脳表層（図の

左側）にミエリンが観察できる。 
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さらに驚くべきことに海馬体でも神経活動が検出され

たことである[1]。これらのことから海馬体での音声識別

のメカニズムを探るべく研究を進めてきているが、海馬

体の細胞構築等は不明な点が多かった。そこでまずこの

海馬体の細胞構築を明らかにするために、組織染色によ

る解剖学的な検討した。 
 

２． 海馬体の細胞構築の網羅的調査 

Fig. 1Aはメスキンカチョウ脳の断層像を示している。

この図は異なる３種類の蛍光色素により細胞構築の違い

を明らかにしたものであり、青は細胞体をDAPI染色し

たもの、赤は神経細胞をニッスル染色で示しており、緑

はミエリンを蛍光染色している。これらの結果から脳深

部ではミエリン化が進んでいることがわかる。またさら

に小脳と海馬領域を強拡大して観察すると、その細胞構

築が明らかとなってくる(Fig.1.B)。ハト海馬体の先行研

究から海馬が小脳に接して脳内部に潜り込む箇所にはV
字の構造が見られることが報告されており、この部位は

哺乳類海馬の歯状回に対応するものと考えられている[2]。
キンカチョウ海馬でもハトと同様な細胞構築が観察され

ている(Fig.1.B)。特に海馬体においては、その脳表面に

強く緑色蛍光が見られることから、脳表面にミエリン化

した神経線維が走行していることがわかる（Fig. 1C）。
後述するように海馬脳表面では神経興奮領域がanterior 
– posteriorの軸に沿って移動する現象が頻繁に観測され

ており、これら脳表に配向しているミエリン化した神経

線維と興奮伝播との関連は海馬機能を理解すためにも重

要であると考える。 
 

３． 海馬体細胞構築の詳細な調査 

海馬での細胞構築をより詳細に調べるためにはゴルジ

染色などを用いることにより、個々の神経細胞の形態を

調べることは重要である。しかしながらゴルジ染色法で

は染色された個々の神経細胞の形態を細部まで調べるこ

とが可能ではあるものの、神経細胞同士の接続状態まで

を調べることは難しい。それは個々の細胞を別個に識別

することが困難であるためである。 
そこで本研究では遺伝子銃と脂溶性蛍光色素を用いた

網羅的な細胞蛍光染色方法により、海馬体における神経

構築を調べることとした [3]。遺伝子銃とは元来生体組織

や線虫などの小型の生物個体に物理的に遺伝子導入する

方法のひとつであり、微細な金粒子に導入したい遺伝子

プラスミド等を付着させ、ショットガンのように金粒子

を組織に打ち込むことで遺伝子導入する装置である。本

研究では金粒子を脂溶性蛍光色素DiI, DiO, DiDとその

２つまたは３つの混合色素により染色し、その金粒子を

直接海馬スライスに打ち込むことにより、海馬体での神

経細胞構築を高速に検索するものである。 
実際に用いた蛍光色素と、それを打ち込むことにより

得られた蛍光像を示す（Fig. 2）。この実験には断頭して

急速に脳を取り出した、組織固定していない海馬体スラ

イス標本を用いている。遺伝子銃による色素導入後、30
分程度で色素は金粒子がヒットした細胞を隅々まで染色

することができることがわかった。また下図は実際に得

られた蛍光像を共焦点レーザ顕微鏡で観察したものであ

る（表層から90 μｍまでの共焦点像を深さ方向に重ね

て表示している）。この蛍光像より、海馬体には広く脳表

に水平な方向に広がる長い樹状突起を有する神経細胞と

短い線維をもつ神経細胞など、種々の構成神経細胞が存

在することが初めて明らかにした。 

 
Fig. 2 遺伝子銃と脂溶性蛍光色素による海馬細胞構築の

詳細なイメージング 
 上図は用いた蛍光色素のサンプルを示している。下図

はマルチカラーレーザ共焦点顕微鏡で観察した海馬体内

部の神経細胞の様子。 
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４． pHイメージング法による海馬神経活動の可視化 

４．１ 鳥の準備と実験方法 

キンカチョウ（浅田鳥獣）は飼育室の鳥かごの中でえ

さと水が自由に摂取できる環境で飼育した。飼育室の温

度は26 ℃ で、 6時から 20時のあいだ太陽光に近い

VITALITE (TL-ST, Light source, USA) が点灯するよう

にした。動物の扱いは慶應義塾大学動物実験ガイドライ

ンに従った。 
成鳥期のメスキンカチョウ (11.0 ～ 15.0 g) の4個

体を、 実験前の30分間 隔離を行った後、 腹腔内に

ketamine (40 ml/kg) / xylazine (8 ml/kg) 混合液を約

180 ～ 200 μl 注射して麻酔し、 完全に動かなくなる

まで約30分間暗所に静置した。その際体温の低下を防ぐ

ため、市販されている使い捨てカイロによりキンカチョ

ウの体を温め続けた。麻酔後、後頭部の毛を取り除き、

顕微鏡下に固定して開頭できるようにした。頭皮を切り、 

頭蓋をむき出しにした後、右海馬体（ブレグマより前方1 

～ 4 mm、 側方 1 ～ 4 mm）部分の頭蓋骨と硬膜を取り

除いた。むき出しになった海馬体にneutral red（10 mM, 

pH 7.4）を滴下し、 45分間染色した。その後、人工脳脊

髄液で余分なneutral redを洗い落とした。蛍光実体顕

微鏡 (MZ95, Leica, Germany) のステージ上に固定装置

を用いて固定して、ソケット内を人工脳脊髄液で満たし

測定を行なった（Fig. 3）。昨年度からpHイメージング

を行ってきたが、大きなシグナルが計測できることを期

待して蛍光色素であったにも関わらす、心拍等のノイズ

により期待していたようなSNを稼ぐことができなかった。

ここで導入したソケットを用いたチャンバにより、飛躍

的にSNを改善することができた。  

観察には蛍光実体顕微鏡（MZ95, Leica, Germany）を

用いた。蛍光画像は顕微鏡にマウントされたリアルタイ

ムイメージングシステム(MiCAM01, BrainVision Inc, 

Japan) を用い、視野範囲4.5×3 mmで取得した。 励起

光源には15 V, 150Wのハロゲンランプ(LM-150, MORITEX, 

JAPAN) を使用し、光学系には, 565 nmのダイクロイック

ミラー, 520-550 nmの励起フィルター, 580 nmの吸収フ

ィルターを用いた。データの取得にはMiCAM01解析用ソ

フト（BV-Analyzer, BrainVision Inc, Japan）を使用し

た.  カメラの撮影は15.0 Hzで合計5461フレームの画

像を取得した(Fig. 3) 。 

 

 

Fig. 3 pH イメージングのための光学系（上図）と実際

の実験の様子（下図） 

 下図に示すような電気部品のソケットを利用したチャ

ンバに人工脳脊髄液を充填し、そのソケットをクランプ

することで計測のSNを飛躍的に向上させた。 

 

４．２ 自発的な神経活動の計測 

pHイメージングで観測することにより、無刺激状態に

おいて、しばしば海馬体表面で自発的な神経活動が見ら

れた。このような自発応答の計測に成功したのは、導入

したチャンバによるSNの改善によるものである。自発的

に生じた活動は、その活動領域が伝播し、 伝播速度は 

44.9±25.4 μm/sとなった。 

またこの自発応答の波形は、 蛍光変化量のピークが 3

～6 %前後、1 pixelあたりの応答の持続時間が4～8 秒

であった。この相対蛍光変化は、おおよそpHは 7.4 か

ら 7.3の細胞内pH変化に対応している。 活動領域の移

動方向は, coronalセクションのlateral方向を0°とし

たとき、 0°- 90°を緑色、 90°- 180°を黄色、 0°-  

-90°を青色, -90°- -180°を赤色で表した (Fig.4 )。

このベクトル図によって、特定方向に興奮伝播する領域

が海馬領域に存在することがわかった。 
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Fig. 4 海馬表面での神経興奮領域の伝播の様子 

伝播方向に応じて４色に色分けしてある。 

 

４．３ さえずりに応答する領域の抽出 

 音刺激には、ホワイトノイズ、地鳴き、 pure song、

逆再生song、複合的song (複数のsongを同時に流す) を

用いた。音刺激後、応答を示さない場合と、直後に応答

する場合があった。神経活動が観測できる場合でもその

タイプは大きく分けて興奮領域の伝播を伴うものと伴わ

ないものの二種類に分類できた。具体的には、伝播は音

刺激後から海馬体の広範な部分で蛍光変化量が変化する

ものと、自発的な神経活動と同様に活動領域の伝播が生

じたものであった（Fig. 5） 。 

 

５． 考察 

キンカチョウ海馬体について定量的な神経モデルを構

築するためには、その要素である神経構築についての詳

細な情報が必要である。しかしながらハト脳の海馬につ

いてはそのような報告がある[2]ものの、キンカチョウに

ついては皆無であった。そこで我々は網羅的に神経構築

を調べるイメージング手法を利用してこれを明らかにす

ることを進めており、coronalおよび sagittal方向の連続

切片については、海馬と周辺領域との神経接続について

の神経解剖学的研究の端緒となるものと期待している。

また海馬体内部の神経接続の解析には遺伝子銃と脂溶性

蛍光色素の併用が有効であることも示すことに成功した。 
またpH変化に着目した蛍光イメージングから、海馬

表面には特異的な神経応答を示すユニット構造があり、

そのユニット間を神経興奮の伝播より100倍程度遅い神

経興奮が伝播していることが明らかとなった。海馬表面

のミエリン化した神経線維配向とこれらユニットとの関

係についても今後検討が必要であり、将来モデル化を行

う上でのキーとなることが期待される。 

 
Fig. 5 音刺激伴う神経応答部位の位置（A）と４つの部

位における神経活動の経時変化（B） 
Bの一番下のトレースは音刺激を示している。 
 
６． 結論 

 新規な蛍光イメージング法を利用することにより海馬

体での神経構築について網羅的に調査するための方法を

確立した。また海馬脳表で音刺激に対応する神経活動を

昨年度より安定して計測できる系を構築し、神経活動部

位が伝播する様子を観察することに成功した。 
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視線効果が注意の場に与える変化について 

：特に加齢が視線認知に与える影響に関する研究 

 
加藤元一郎(1)、中本周平(2)、大武美保子(2)、淺間一

 

要旨 

 視線は人にとって重要な生物学的シグナルで

ある。今回は、視線効果が注意の場に与える変

化について検討し、さらに、その効果に加齢が

与える影響を検討した。結果として、 1. 高齢

者は矢印方向よりも視線方向に強く注意が誘導

される。 2. 高齢者は若者よりもターゲットが

出現することによる効果（出現効果）が小さい

ことがわかった。これらは、加齢にともなう脳

変化が、視線認知に関係する脳機能に何らかの

影響を与えることにより生じると考えられた。 

 

1. はじめに 

視線は我々の注意を強く引き付ける．視線の持

つ力の一例である「視線効果」に関しては，これ

まで数多くの研究が行われてきた[Driver 

99][Friesen 98]．この効果は、他者の視線の先に

出現したターゲットには視線反対方向の刺激より

も早く反応できるという現象で，他者が見ている

ものに注意を向け，周囲の環境を効率よく把握す

るために必要である.  

視線を処理する脳領域については、Akiyama ら

は，扁桃体や上側頭葉損傷により、他者の視線に

よる注意の誘導効果が減少すること、さらには、

上側頭溝を損傷すると視線方向の判断に困難を生

じることを明らかにした[Akiyama 06a, 06b, 07]．

しかし，視線の代わりに矢印を用いたタスクでは，

いずれの患者も健常者との差が顕著ではなくなっ

た。このことから，矢印と視線では処理を担う脳

部位が異なっていることが示唆される．また，統

合失調症の患者も，視線認知に関して、健常者と

は異なった特性を持つとされている[Akiyama 08]． 

(2) 

(1) 慶応義塾大学医学部精神神経科 

(2) 東京大学人工物工学研究センター 

加齢と注意の関係を調べた研究も行われている．

例えば，McCalley らは注意の分布をうまく説明す

るモデルが若者と高齢者で異なることを示し

[McCalley 95]，Calder らは表情認知における加

齢の影響が表情の種類によって異なることを示し

た[Calder 03]．しかし，視線認知実験において，

モニタ全体にわたる範囲での加齢の影響を調べる

ことは行われていなかった． 

そこで本実験では，若者と高齢者の2 集団につ

いて，視線が注意の場に与える影響の違いを検討

した。また、視線のコントロール刺激として、矢

印という生物学的特徴を持たない手がかりを用い

た検討を行った。と視線手がかりとの比較も行う． 

 

2. 視線認知実験の方法 

2.1 実験の構成と対象 

ターゲット出現の直前に現れる図形（手がかり，

Cue）は「手がかりなし」，「矢印（左・中立・右）」，

「視線（左・中立・右）」の7 種類を用いた．手

がかりなし条件は，モニの中心に注視点を置いた

ときの注意の場，つまりもともと人間が持つ注意

の特性を調べるものである．ターゲットへの反応

時間に影響を与える要素は，矢印や視線が示す左

右の方向情報による影響（誘導効果）だけではな

い．注視点から遠ざかるにつれて減少す視覚由来

の注意特性や，手がかりが出現したこと自体によ

る影響（出現効果）の存在も考えられる．さらに

その出現効果も，モニタに図形が出現したことに

よる効果（「図形の出現効果」とする）と生物学

的特徴を持つ手がかりが表れたことによる効果

（「顔の出現効果」とする）に分けて考えること

ができる．図形の出現効果は矢印条件の反応時間

から手がかりなし条件の反応時間を引くことで，

顔の出現効果は視線条件の反応時間から矢印条件

の反応時間を引くことで求めることができる（図

1）．また、本研究の対象を表１に示す. 
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図１ 実験のデザイン 

 

 

2.2 実験の手順 

本実験の基礎的な部分は, Posner Cueing 

Paradigm に基づくAkiyama らの手法と同様に行

った．実験にはA4 サイズ（高さ210mm，幅297mm）

のノートPC を用いた．被験者はモニタから約50cm 

離れたところに座り，キーボードを押す際には右

手中指を用いた．実験用ソフトとしてMacromedia 

社のFlash8 を用いて作成したプログラムを用い，

それをフルスクリーンで表示した．実験は「手が

かりなし」，「矢印（左・中立・右）」，「視線

（左・中立・右）」の3 条件からなっており，そ

れぞれの条件について被験者は1 分程度の休憩を

挟み100 回の試行を2 セット行った（100 回× 3 

条件× 2 セット＝計600回）．矢印・視線条件に

おいて左・中立・右のうちどの方向手がかりが表

示されるかはランダムである．さらに，3 条件の

順番は被験者ごとに変え，条件の順番が偏らない

ようにした．  

 ターゲット出現範囲は，手がかりなし条件にお

いては左右±16.1◦，上下10.9◦ の範囲に，矢印・

視線条件においては手がかり出現位置付近である

左右0◦ ∼ ±2.0◦，上下0◦ ∼ ±2.3◦を除く範囲と

した（図2） 

 

 

 

実験の流れは図3 に示した通りである．まず，

モニタ中心に注視図形（fixation point）が現れ

る．手がかりなし条件では十字型の図形，矢印条

件では横に長い十字型の図形，視線条件 

では黒目が描かれていない顔である．そして675ms 

後，左・中立・右方向のいずれかの手がかりが提

示される．手がかりが現れてからターゲットが出

現するまでの時間（待機時間：SOA）は，100ms，

300ms，700ms の3 種類からランダムに決定される．

その後，後述する範囲におけるランダムな位置に

×字型のターゲットが現れる．被験者はターゲッ

トが現れたらできるだけ早く正確にスペースキー

を押すように指示されており，押すことにより1 

回の試行は終わり，同時に再び注視図形が表示さ

れる．この試行を100 回連続して行うことで1 セ

ットが終了する． 

2.3 解析方法 

得られた反応時間に関してt 検定を行った．待機

時間100ms のデータは誘導効果が得られにくいた
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めに解析からは除外した．そして，視野を水平方

向に5 分割，垂直方向に3 分割し，それぞれの範

囲において平均反応時間を求めた.グラフでは反

応時間の軸を反転し，反応時間の早さが注意の高

さとして表れるようにしてある．グラフの軸は画

面中央を原点として，x は右方向を正方向とする

モニタのx 軸を，yは下を正方向とするモニタのy 

軸を表す． 

 

3. 視線認知における加齢の影響 

3.1 高齢者と若者における注意の分布比較 

全ての条件において高齢者は若者よりも約80ms 

反応が遅かった．さらに，両者ともにモニタ端に

近づくにつれて反応が遅くなり，その度合いは高

齢者のほうが大きくなる傾向が見られた．手がか

りなし条件においては，若者・高齢者ともに左右

視野の差は見られなかった[t(4006) = −0.14, p = 

0.88] [t(2707) =−0.50, p = 0.62]（図4）．左矢

印条件においては，若者・高齢者ともに有意な差

は見られなかったが，若者はわずかに左視野のほ

うが反応が早かった[t(1322) = −0.74, p = 0.46] 

[t(907) = −0.09, p = 0.93]（図5）．右矢印条件

においては，若者では有意に右視野のほうが反応

時間が早かったが，高齢者では違いが見られなか

った[t(1299) = 2.82, p < 0.01] [t(925) = −0.06, 

p = 0.95]（図6）．左視線条件においては，若者・

高齢者ともに有意とまでは言えないが左視野のほ

うが反応時間が早かった[t(1273) =−1.20, p = 

0.23] [t(930) = −0.40, p = 0.69]（図7）．右視

線条件においては，若者では右視野のほうが反応

時間が早く，高齢者も有意までではないが右視野

のほうが反応が早かった[t(1298) = 3.13, p < 

0.01] [t(891) = 0.79, p = 0.43]（図8）． 

3.2 出現効果 

本研究では図1 の考えに基づき，矢印条件全体

から手がかりなし条件の平均反応時間を引いたも

のを「図形の出現効果」，視線条件全体から矢印

条件全体の平均反応時間を引いたものを「顔の出

現効果」とし，若者と高齢者で比較した．なお，

この値が正であれば反応を遅らせる効果，負であ

れば反応を早める効果となる．まず，図形の出現

効果は若者が26.6ms，高齢者が21.0ms となり，手

がかりの出現がターゲットへの反応時間を遅らせ

る度合いは若者のほうが大きいことが分かった．

また，顔の出現効果は若者が−7.6ms，高齢者が−

1.2ms となり，生物学的特徴を持つ手がかりが反

応時間を早める度合いも若者のほうが大きいこと

が分かった． 

 

4. 考察 

4.1 高齢者と若者における注意の分布比較 

まず全条件における傾向から，加齢によって注

意全体が低下し，注意の範囲も狭くなることが示

された．矢印条件においては，若者では特に右矢

印条件において指示方向における注意の高まりが

見られたが，高齢者では見られなかった．一方視

線条件においては，特に高齢者において，矢印条

件よりも指示方向における注意の高まりが強い傾

向がみられた．高齢者が視線に対して矢印よりも

強く反応するということは，矢印と視線では処理

を担う部位が異なるという従来の知見から，脳部

位によって加齢の影響の大きさが異なる可能性を

示唆する． 

なお，矢印条件で高齢者の注意が指示方向に誘

導されなかったことは，高齢者でも誘導効果が見

られた多くの先行研究と異なる[Akiyama 06b, 08]．

これは，先行研究ではターゲット出現位置が左右

の2 点であったのに比べ，モニタ上のあらゆる場

所に出現させた本実験では，はるかに広い範囲に

わたる注意を必要となり，相対的に手がかりへの

注意が減ってしまったことに由来すると考えられ

る． 

4.2 出現効果 

図形の出現効果はターゲットへの反応時間を遅

らせ，顔の出現効果は反応時間を早めることが分

かった．さらにその絶対値，つまり効果の大きさ

はともに高齢者のほうが小さいことが分かった．

加齢が進むにつれて，ターゲットへの反応時間そ

のものが遅れるだけでなく，刺激が注意に与える

影響も減少することは興味深い。 
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I. 攻撃行動 

 

要旨— コオロギの雄同士が出会うと、触角の触れ

合いから始まって激しい攻撃へと至る一連の定型的

な闘争行動を示す。この闘争行動は、Gタンパク質共

役受容体を介して、神経ホルモン、神経調節物質、

神経伝達物質として働いているオクトパミンの下で調

節されている。この調節のしくみを明らかにするため

には、中枢や末梢におけるオクトパミンの働きを細胞

レベルで明らかにする必要がある。そこで我々は、オ

クトパミンが作用する細胞を特異的に阻害する細胞

毒の開発を計画した。 

 動物の攻撃行動は、複雑な社会的相互作用の結

果であり、多くの内因と外因によって影響される行動

である。攻撃的な性質は、動物界において広く存在

する。同種の個体間で敵対関係がとられることは、最

も下等な原生動物からヒトまで、広く観察され、一般的

な現象となっている[1]-[3]。哺乳動物では、内分泌系

のノルアドレナリンは、攻撃行動の重要な調節因子で

ある[4]。例えば、ノルアドレナリンの合成に関係する

酵素ドーパミンβヒドロキシラーゼの遺伝子を破壊し

たノックアウトマウスは、攻撃的な性質を見せなくなる

[5]。ノルアドレナリンの影響は単純ではない。血液中

のアドレナリンの濃度が少し増加するとき、攻撃行動

は促進される。一方、大きく増加した場合は、攻撃行

動が抑えられる。節足動物において、ノルアドレナリン

と化学構造が類似した生体アミンのオクトパミンは、ほ

乳類におけるノルアドレナリンと同様の作用を持つ [6]。

昆虫においても、オクトパミンによる神経修飾が攻撃

 

行動に関係するので、昆虫は複雑で可塑的な行動の

生理学的な基礎を理解するための実験モデルとなっ

ている[7]、[8]。 

II. コオロギの攻撃性 

 コオロギでは、性行動、闘争行動、逃避行動と生体

アミンの関係が調べられている[9]- [11]。隔離した 2匹

コオロギの攻撃行動を調べるための新しいツールの開発 

－オクトパミンが相互作用する細胞を殺すための人工的な標的毒素－ 

金沢工業大学 人間情報システム研究所 

岸上 明生、佐々木 謙、田森 佳秀、長尾 隆司 
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の雄コオロギを引き合わせると、最後に闘いへと発展

するまでに、定型的な一連の行動を示す[12]。攻撃レ

ベルを示す段階は、図 1 のように区別される [9]、[12] 、

[13] 。レベル 0は、どちらのコオロギも闘いをお互いに

避ける状態であり、攻撃行動は認められない。レベル

1 は、一方が闘いになる前の優勢な状態であり、優勢

な雄が近づくと、もう 1 匹は、退却する。レベル 2 は、

対等な立場な状態で、触角を接触させ、お互いをむ

ち打つ。レベル 3 では、1 匹が他方に下顎を大きく広

げ顔を向ける。その行為に引き続いて、レベル 4 では、

2 匹のコオロギが、お互いに下顎を広げて向き合う。

下顎を広げることは、対等な同種間の遭遇において

行われる。レベル 5 では、闘争中の 2 匹は、互いの広

げた下顎を合わせて、それぞれが後ろ足で地面を踏

ん張りながら前へ押し合う。レベル 6では、2匹は全力

を挙げて闘う。お互いに攻撃し、相手を噛もうとして、

断続的に突撃し、お互いに合わせた下顎が外れても、

また合わせなおし何回も対戦することになる。どの攻

撃段階にあっても、1 匹が退却することによって闘い

は完結し、明らかな勝者と敗者が確定する。勝者は、

体を揺する動きと共に闘争歌を発する。 

  コオロギの中枢神経系からオクトパミンやドーパミン

を激減させると、この攻撃性は減退する。しかし、セロ

トニンの減少には影響されなかった[10]。脳内のオクト

パミン受容体を薬理学的な方法で阻害的に操作する

ことによって、コオロギの攻撃性が激しさを増しより長く

闘うようになる理由は、オクトパミンが、敵から退却する

判断の閾値を上げるためであり、その決定が遅れるこ

とになる結果、コオロギの攻撃性を促進させる主要な

神経調節因子の役割をもつためであると提案されて

いる[8]、[10]。 

III. オクトパミンと昆虫のオクトパミン受容体 

 オクトパミン(p-hydroxyethanolamine)は、最初、タコ

(Octopus vulugaris) の唾液腺で見つかった[14]。オク

トパミンは、フェノール環の3位の水酸基の欠失によっ

て、ノルアドレナリンと、区別することができる（図２）。

どちらのフェノールアミンも、無脊椎動物や脊椎動物

の中枢神経系と末梢神経系で、生理的に目立った働

きを持っている。両化合物は、似たような効果を示す

ことから、脊椎動物におけるノルアドレナリンによる調

節は、無脊椎動物では、オクトパミンによる調節に置

換されていると考えられてきた[7]。末梢神経系、中枢

神経系、そして、他の様々な昆虫組織で、オクトパミン

は高い濃度で存在する[15]。オクトパミンは、昆虫の

末梢神経系と中枢神経系の両方で神経伝達物質と

神経調節物質として利用され、体内を循環している神

経ホルモンとして機能している。末梢神経系では、オ

クトパミンは飛翔筋、脂肪体、卵管、血液細胞のような

周辺器官、そしてほとんど全ての感覚器官を調節す

る。中枢神経系では、オクトパミンは欲求、感覚入力

の脱感作、様々なリズム行動の開始と維持、学習と記

憶に含まれる複雑な行動の調節に重要な役割を担っ

ている。オクトパミンの調節機構は、無脊椎動物にお
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いて、主要な機能であると考えられる。なぜなら、オク

トパミン受容体は、脊椎動物では見つかっていない。

オクトパミンが昆虫の行動を制御している主要な神経

調節系であることは、多くの研究結果によって強く提

示されている[7]、[8]、[15]。 

 オクトパミンが効果を発揮するのは、Ｇタンパク質共

役受容体(GPCR)のスーパーファミリーに属し、7 本膜

貫通構造を持つ特別なタンパク質と結合するときであ

る[8]。それは、オクトパミン受容体である。昆虫のオク

トパミン受容体は、ショウジョウバエで単離されたオクト

パミン受容体と脊椎動物のアドレナリン受容体との間

で構造の特徴や情報伝達系の特徴の相似性に基づ

いて、3 つのクラスに分類されている。オクトパミンと受

容体の相互作用は、細胞内の様々なセカンドメッセン

ジャーの情報伝達系を導く[16]。そのセカンドメッセン

ジャーとは、Ca2+、cAMP、イノシトール 1,4,5 三リン酸、

ジアシルグリセロールである。オクトパミンを介して作ら

れたこれらのセカンドメッセンジャーは、細胞内応答

の変化に連携し、昆虫の行動に影響する[17]、 [18]。

一般に、オクトパミン受容体のような GPCR がアゴニス

トによって活性化されるとき、G タンパク質を介して効

果器の酵素が活性化するだけでなく、GPCR の情報

伝達を時間的に、また、空間的に調節するために、エ

ンドサイトシスによる受容体の取り込みと輸送も開始

する。エンドサイトシスとは、細胞が膜タンパク質を含

む細胞膜の一部を細胞内部に取り込む過程のことで

ある。取り込まれた膜タンパク質は、細胞内小胞から

再利用されるために形質膜に戻される場合もあれば、

分解経路のリソゾームへと運ばれることもある[19]。 

IV. イムノトキシン 

 リボゾーム不活性化タンパク質(RIP)は、リボゾームに

直接結合して不活性化させることによって、あるいは、

タンパク質翻訳の段階、たいていは伸長の段階に関

係する因子を修飾することによって、タンパク質合成

を阻害する毒性タンパク質のファミリーである。これら

の毒は、広い種類の植物で作られることが知られてい

る。植物のRIPの例は、アブリン、リシン、ジェロニン、

モモルディン、サポリンなどである[20]-[23]。I型のRIP

は、毒性のサブユニット(A鎖)だけで構成されているの

に対し、II型のRIPは、A鎖とレクチン様のサブユニット

(B鎖)がジサルフィド結合でつながって構成されている。

A鎖の毒性は、RNA-N-グリコシダーゼの酵素活性に

よるものである。この酵素活性により、28Sリボゾーム

RNAの4324番目のアデニンを脱プリン化させる。この

酵素活性は、翻訳時の移動の間に伸長因子が結合

するためのステムーループ構造が作られるのを妨げる。

この活性が行き着く結果は、細胞内のタンパク質翻訳

の完全な阻止である。B鎖の役割は、形質膜の糖タン

パク質や糖脂質の糖に特異的に結合し、エンドサイト

シスによって細胞内に取り込まれることによって、RIP

の細胞内部への輸送を助けることである。細胞表面

上にRIPが結合した後、エンドサイトシスの過程は、膜

輸送システムのさまざまな輸送経路へと振り分けられ

て行く初期細胞内小胞へとRIPを運ぶ。輸送された

RIPは、ゴルジ体に運ばれ、そこからさらに小胞体

（ER)へ運ばれる。RIP分子、あるいは、少なくても酵素

活性のある部分は、基質となるリボゾームに接するた

めに、細胞質内に入らなければならない。リシンの場

合、細胞質への移動は、ERで起こっている。いくつか

のRIPが毒として働く過程で異なる役割を持つ2つの

部分から構成されることが明らかになると、細胞表面
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に結合する部分は、細胞表面の抗原に対する抗体の

ような他の結合部分に置き換えても毒として働くだろう

という考えが現れた。特に、毒を結合させた抗体で構

成される融合タンパク質は、イムノトキシンと呼ばれ、

ガン細胞、自己免疫細胞、ウィルス感染細胞を死滅さ

せることに使われている[23]-[25]。関心のある対象細

胞に作用させる毒を作るために、他にホルモンや成

長因子のような物質も使われている。 

V. 展望 

  コオロギの闘争行動におけるオクトパミンを介した神

経調節の分子機構の理解を進めるために、行動生理

学の解析と組み合わせて分子標的法で研究すること

が隠れた部分により光を当てることになると期待される。

コオロギの神経系に特異的なオクトパミン受容体やタ

ンパク質を持つ細胞の破壊による行動への影響を調

べるために、我々は、細胞表面にオクトパミン結合タ

ンパク質を含む細胞を標的とする毒の作成を試みて

いる。我々は、ビオチン化したオクトパミンとアビジンを

融合させたサポリンを調製した。2 つを混ぜ合わせた

後、特異性のある毒をカラム精製した。この毒につい

て、コオロギに効果的な濃度や注入する場所などを

試す予定である。特別なオクトパミン受容体やトランス

ポーターは、サポリンに融合させる候補である。それら

は、コオロギの攻撃性の増減に関わるオクトパミンの

空間的、時間的調節のしくみを説明するための強力

なツールとなるだろう。 
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要旨—ミツバチは訪れた花の位置（情報）を8の字ダンスに

よって巣内の他のミツバチに伝える。われわれはこの行動

を社会性維持のための「情報の伝搬と共有」のモデルとし

てとらえ、8の字ダンスのコロニーへの効果を、行動観察の

結果を盛り込んだ数理モデルによるコンピュータシミュレー

ションを用いて調べている。  
今年度は、昨年度構築した採餌行動の数理モデルの改

良を行った。同時に、その基礎となる巣内状態や個体行動

データの取得を進めた。その結果、ダンスを聴いている追

従バチのほとんどは高々2回しかダンスを聴いていなかった。

また、追従バチは採餌飛行前に、複数のダンスバチのダン

スに追従する可能性があることがわかった。さらに、巣内で

の歩行軌跡を解析したところ、巣内のほとんどのミツバチは

歩行していないことがわかった。これらと平行して、効率よく

行動パラメータを取得するために、ベクトル量子化法を用

いた、ミツバチの自動追跡システムを開発した。また、ミツバ

チの行動は巣内外の環境に柔軟に適応して調節されるの

で巣内外の環境を自動で経時的に計測するためのシステ

ムも同時に構築した。これらのことから得られる結果を組み

合わせることで、ダンス行動によるコロニー維持の効果や情

報の伝搬様式のさらに深い理解につながると期待される。 
 
１ はじめに 
 

われわれヒトが作っているような高度な社会を構成するに

は、個体間の「コミュニケーション」が必要不可欠である。ミ

ツバチは餌場を他の働きバチに伝える「8の字ダンス」と呼

ばれるコミュニケーションの能力をもっていることが知られて

いる（図1；[1]-[4]）。この８の字ダンスは、翅を上下に震動さ

せながらぶるぶると尻を振って直進する成分（尻振り歩行）

 
 
 

とぐるりと円を描いて元の位置に戻ってくる成分からなる（図

1）。これまでの研究の結果、尻を振りながら直進する向きと

重力方向との角度が太陽に対する巣と餌場の角度を、尻を

振って直進している時間が餌場までの距離を表しているこ

とがわかっている（図1）。  
われわれは、8の字ダンスを社会性維持のための「情報の

伝搬と共有」のモデルとしてとらえ、コロニーが得る利得とい

う視点から8の字ダンスのコロニーへの効果を、行動観察の

結果を盛り込んだ数理モデルによるコンピュータシミュレー

ションを用いて調べている [5, 6, 7]。 
われわれはこれまで、（１）採餌行動のモデルを組み込ん

だシミュレーション実験で、ダンスによって花を訪れるミツバ

チの数が増加すること、（２）ミツバチの行動観察を行い、ダ

ンスの位置がクラスター状に分布すること、（３）ダンスの情報

に大きな誤差が含まれていることを見つけてきた [5, 6, 7]。 
今年度は、これまでにわれわれが蓄積してきた生物デー

タをもとにモデルを改良した。また、生物実験を継続させ、

巣内のミツバチの歩行パターンおよびダンス情報を受け取

る追従バチの行動パターンを解析した。さらに、生物データ

の迅速な取得のために、巣内ミツバチの自動追跡システム

[8] と、巣内外の温度、湿度、CO2濃度などの環境データの

自動計測システム [9] を構築した。 
 

２ 結果 
 
２－１ 行動観察の結果 

2006-2007年の8-10月に、札幌市で午前8時30分から午

後4時までミツバチの行動観察を行った（ほとんどすべての

場合、気温は摂氏25-36度）。巣箱から取り出した巣板をビ

デオカメラ（Victor GR-HD1）で毎秒30フレームで撮影した

あと、ダンス位置、追従バチの数などをひとこまずつ記録、

解析した。 
 
２－１－１ 追従バチの行動パターンの解析 

追従バチのダンスに関する行動パターンを知るために、

４匹のダンサーを囲んでいたのべ355匹の追従バチが続け

て追従した尻振り走行の数を数えたところ、80%の追従バ

チは高々2回しか続けて尻振り走行を追従せず、5回以上

連続して追従したのは4%以下だった。さらに、1匹の追従

社会性適応のための行動変容機構の研究 
伊藤悦朗（徳島文理大学香川薬学部）・池野英利（兵庫県立大学環境人間学部）・       

大橋瑞江（兵庫県立大学環境人間学部）・木村敏文（兵庫県立大学環境人間学部）・       

岡田龍一（徳島文理大学香川薬学部） 

図1 8の字ダンスをするミツバチ（A）と、ダンスと餌場
の関係（B）。 
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バチに着目し、5分間に追従するダンサーを観察したところ、

追従バチはある特定のダンサーだけを追従するのではなく、

複数のダンサーに追従した（図2）。さらに、ダンサーの指し

示す餌場の位置には無関係であった（図3）。追従バチがど

のダンサーのダンス情報を利用するのか、またどのようにし

て利用するダンスを決定するのかは非常に興味深く、さら

に実験が必要である。追従バチのこのような特性をモデル

に組み込むために、詳細な解析を引き続き行っている。 
 
２－１－２ 巣内でのミツバチの歩行パターン 

モデルやシミュレーションに不可欠な、巣内でのミツバチ

の歩行パターンをビデオから解析した。巣板の片面上にい

る全753匹のミツバチの位置を1秒毎に10秒間追跡したとこ

ろ、7530の歩行機会のうち約80%は0.4 cm 以下の移動しか

しなかった。ダンスをしていないミツバチの1秒間の最大歩

行距離は約2 cm であった。ここで、計測誤差を考慮に入れ

て2.5 mm以上の移動だけを「移動」と定義し、10 秒間で2.5 
mm 以上移動したものをmover（492匹）, それ以下のものを

stayer （232匹）と分類して、さらに詳細に解析した。 10秒間

の計測を１秒毎に１０個の機会として、それぞれのミツバチ

が何回移動したかを数えたものが図4である。その結果、た

とえmover であっても10秒間ずっと歩行し続けることは非常

にまれであることがわかった。また、ミツバチは短時間（1秒）

では体軸の前方に移動する傾向があるものの、長時間（10
秒）では360度にほぼランダムに移動していた。今後も解析

を引き続き行い、数理モデルに反映させていく予定であ

る。 

 
２－２ 採餌行動のモデル化とシミュレーション                

昨年度、われわれは8の字ダンスの効果を検証するため

に、ミツバチは休止、巣内歩行、採餌の３つの状態を確率

的に遷移すると考え、個体ベースのシミュレーションプラット

フォームを構築し、ダンスの重要性を示した[6, 7] 。今年度、

ミツバチの行動を細分化し、新モデルを構築した（図5）。新

モデルでは、ミツバチは、巣内で休止（resting）、巣内を歩

行（wandering）、餌場の探索飛行（scouting）、餌場発見の

成功（exploiting）、餌場発見の失敗（returning）、成功後の

採餌飛行（foraging）、ダンス（dancing）、ダンスの追従

（following）の８つの状態を確率的に遷移し、巣内での歩

行を経て、巣の中から外に出て採餌飛行の後、帰巣する。

巣内のミツバチは、われわれが行動解析から取得した歩行

に関するパラメータをもとに巣内を移動する。飛行中のミツ

バチの移動パターンは文献から引用した[10]。このモデル

図5 シミュレーションに用いている行動遷移確率モデル。
各個体の行動をダンスコミュニケーションと採餌行動に関
わると考えられる8つの行動に分けている。それぞれの行動
の遷移確率は行動実験的に取得している。 

図2 追従バチ１匹が追従したダンサー。縦軸はダンサー
の個体番号、横軸は追従バチが追従したダンスの順番。
１匹の追従バチはある特定のダンサーを追従するのでは
なく複数のダンスバチを追随した。 

図4 巣内のミツバチをmover, stayer, follower に分類し、
それぞれが10秒間に何回移動行動を示したかを示した。
mover であっても10秒間ずっと移動行動し続けることは
まれで、むしろ移動行動を起こさないことが多い。 

図3 それぞれのダンス
バチが指し示していた
餌場の相対的な位置。巣
箱は中心にある。 
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図8 ミツバチコロニー自動観測システム。巣箱の内部は薄い

アルミ板で二つに仕切られており、片方には巣板が、もう片方

には温度、湿度、CO2濃度のセンサーが巣箱の3か所に取り

付けられている。電磁弁は自動開閉し、巣箱内部のCO2濃度

の上昇率を測定する。また重量計で巣の重量を測定する。全

てのデータは連続的に取得され、コンピューターに送られて

自動的に記録される。 

をもとに実時間12時間相当の採餌行動のシミュレーション

を行った。餌場を記憶することが出来るコロニーと記憶出来

ないコロニーを比較した場合、餌場を記憶できるコロニーは

約1.8倍の餌場訪問が観察された。これまでの研究で得ら

れた状態遷移確率や行動に関するパラメータだけではまだ

不十分なので、引き続き、行動実験とビデオ解析を行うと同

時に、開発中の自動計測システムでのパラメータ取得を進

め、モデルをさらに改良していく予定である。 
 
２－３ 巣内の複数のミツバチの自動追跡システムの構築 

巣のミツバチの詳細な動きを知ることはモデル化やシミュ

レーションにとって不可欠な作業である。一般的にこの作
業は、ビデオカメラで観察巣板上のミツバチの行動を
記録し、手作業で解析しているため、多くの時間と労
力を費やしている。そこで、われわれはこの作業の効率化

を目的として、複数のミツバチを同時に自動追跡するシス

テムを開発した[8]。 
われわれが開発したシステムは、次の３つの作業を自動

で行う。１）画像上でミツバチと思われる領域とそれ以外を

分離する、２）ミツバチの体の形と大きさを用いてミツバチの

個体領域を抽出する、３）ミツバチ個体領域の時間的、空

間的関係から個体の識別および追跡を行う。 
10 秒間（30 fps）の映像を間引きせず解析したところ、全

300 フレームから無作為に選んだ3 フレーム全てで、72% 
以上の個体（500個体以上）を自動で識別できた（図6）。さ

らに、各個体を300 フレーム（10秒間）で自動追跡し、各個

体の行動軌跡を抽出した。その結果、 50% 以上の個体の

行動を追跡できた（図7）。次年度では、モデルやシミュレー

ションに必要なパラメータを自動で抽出できるように、このシ

ステムをさらに発展させる予定である。 
 
２－４ ミツバチ巣内外の環境自動観測システムの構築 

ミツバチのダンスによる採餌行動は、巣内外の環境に対

して適応的に変化する。そこで、環境に対する適応性を数

理モデルに組み込むことを最終目標に、環境因子とミツバ

チの行動の同時観測システムを開発した（図8）。 
観察巣箱の内部を、多孔性の薄型のアルミ板で2つに仕

切り、ミツバチを片側に、もう片側に温度、湿度、CO2 センサ

ーを置いた。同時に巣箱から約1 mを離れた場所の気温と

湿度も測定した。ミツバチの行動をCCDカメラで、巣の出入

りをフォトインタラプターで計測・記録した。全てのデータは

巣の総重量とともに継続的に測定し、コンピュータに記録し

た。 
図9と図10は2008年8月における巣内外の環境因子の

典型的な変化を示している。重量は午前中に減少し、
午後に増加した。これはミツバチの採餌行動の活発化
と蜜の消費に起因すると考えられた。巣内の温度は日
中に増加し、夜間に減少した。夜間の巣内温度は巣外
よりも約3℃高かった。外部の湿度が夜間に増加、日中
に低下したのに対し、巣内の湿度の変化は極めて小さ

く、巣箱の湿度は常に外部より高かった。このように
巣の内外での変動パターンが温度と湿度とで異なるの
は、ミツバチがこれら2つの環境因子を別々のメカニズ
ムで制御していることを示唆している。 

巣内CO2濃度は測定期間中、1日に2つのピークがあった。

1つ目は明け方の大きなピーク、2つ目は夕方の小さなピー

図6  事前にマークをしなかったミツバチの自動識別結果。

右図は左図の四角で囲んだ領域の拡大図である。 

図7  ミツバチの行動を同時に自動追跡した結果。右図は左

図の四角で囲んだ領域の拡大図である。 
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クであった（図9）。これらの急激な増加は、ミツバチの概日

リズムに起因している可能性があると考えられた。巣箱の

CO2生産量は明け方に高く、午後に低下し、コロニーのミツ

バチ活動度の変化と一致した（図10）。早朝にCO2生産量

が増加したのはミツバチの活動量が高まったためと考えら

れる。さらにCO2生産量とCO2濃度の増加に続く巣箱重量

の減少は、採餌バチが採餌のために巣を離れたことを示し

ていると考えられる。 
このシステムを用いて長期間の観測を行うことで、ダンス

行動だけでなく、ミツバチの他の社会性行動のメカニズム

についてもより深い理解が得られると期待される。 
 
３ 今後の計画と本研究の工学的貢献 

 
ミツバチのダンスにかかわる行動は、1）多くの追従バチ

は高々2回尻振りに追従してダンサーから離れる、2）追従

バチは複数のダンスバチのダンスを聴く、3）巣内を歩行す

るミツバチは少なく、歩行も長時間継続することはまれであ

る、という性質があるのがわかってきた。ミツバチのダンス情

報には大きな誤差が含まれている[5, 6, 7]ので、採餌の失

敗の確率が高いと予想されるが、採餌に向かうハチの数が

多ければ、コロニーレベルでは結果として情報を平均化し

たのと同じことになる。ミツバチの場合、多くの仲間を採餌

に動員することによって、情報の曖昧さを補っているのかも

しれない。この点は、失敗が許されない工業製品の設計原

理とは大きく異なる点である。 
次年度は、行動実験を継続しながら、開発した２つの自

動計測システムから得られる、多くのパラメータをモデルに

組み込む。さらに、シミュレーション実験を完了させ、採餌

行動におけるミツバチの適応的な行動メカニズムを提出す

ることを目指す。 
最後に、ミツバチの8の字ダンス行動は情報伝達だけでな

く、コロニーの維持機構という点にも着目すると、例えば、多

エージェントによって散在する鉱物資源の採取や災害時の

瓦礫の撤去などに適用可能なアルゴリズムを創出するなど、

システム工学に応用可能な要素を含んでいる。今後の研究

で領域を超えるような発見や設計原理の提案に結び付けて

いきたい。 
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図10 CO2生産量とコロニーの活動。2008年8月6－7日にかけ

て巣箱の上部と中部で測定されたミツバチコロニーのCO2生

産量は、明け方に増加する傾向が認められた。また、これら

はミツバチの活動状態と関連をもつことが示唆された。 

図9 コロニー環境観測結果。2008年8月7－9日のコロニー重

量、巣内・巣外の温湿度とCO2濃度。重量は夜間減少し、日

中には回復した。温湿度は、巣内と巣外で差が認められた。

巣内のCO2濃度は明瞭な日変動が認められた。 

2008/8/6                                                2008/8/7 
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Abstract—従来の報酬獲得行動に関する研究は、社会
的文脈を伴わなかった。しかしながら、社会的行動中に

は、自分より上位の他者の影響により報酬獲得行動を抑

制しなければならない事がある。我々は、その抑制の仕

組みを理解するため、日本ザルに二つの行動課題を課し、

神経細胞活動を記録した。課題１では、ヒトがサルの隣

に座り、エサを巡って争う、課題２では、サルにエサを

手渡すが、エサをとる瞬間に手を広げて手渡す、手を開

かずエサを渡さない、エサを落とすの3種類の行動を行

う。我々は、前頭前野、頭頂葉と尾状核から神経細胞活

動を記録した。これらの領域の全てが報酬獲得行動に従

って反応を見せたが、その他の領域と比べて尾状核の神

経細胞活動は、社会的リスクの高さに応じて、高い活動

をみせた。この活動様式は、尾状核が社会的認知機能に

おける、社会的圧力情報表現に関与している事を示唆し

た。  

I. INTRODUCTION 
他動物種と比べて突出している我々ヒトの知性は、

社会環境の中での戦略的行動選択の必要によって進化

的に獲得したものであると考えられる。そのような知

性は、社会的知性と呼ばれ、私たちは複雑な社会的行

動（同盟やルールを作ったり壊したり、嘘をついたり、

わざと惑わせたり）を戦略的に行う事が出来る。それ

らの社会行動は状況に応じて意図的に選択され、最大

の効果が得られる瞬間に実行される。 
しかしながら、我々の日常では通常戦略的行動を必

要とされず、むしろ戦術的行動の方が重要である。社

会的脳機能で最も重要な要素は、社会的意思決定であ

る。社会的脳機能は、最小の社会的リスクで最大の利

益を得ることを目指す、そのためある行動を起こすか

起こさないかを決定する事が最も重要である。しかし、

それを実現する神経機構はまだ明らかではない。 

過去数年の間、我々は社会的脳機能を明らかにする

ための技術開発を行ってきた。その技術は、多次元生

体情報記録手法（MDR）と呼ばれ、慢性多電極神経活動

記録とモーションキャプチャ技術を組み合わせたもの

である。それによって、自由行動中のサルの行動と、

脳内多点からの神経細胞活動を同時に行う事ができる

ようになった。我々は、多次元生体情報記録手法を用

いて、頭頂葉と前頭前野の神経細胞が、その瞬間の社

会文脈に応じて反応特定を変化させる事を明らかにし
 

1Integrated Theoretical Neuroscience Lab, RIKEN BSI, Japan, 2 
Symbolic Cognitive Development Lab, RIKEN BSI, Japan 3 ISI, School 
of Info. Science and Tech., U. of Tokyo, Japan, 4 Adaptive Intelligence 
Lab, RIKEN BSI, Japan,5 Comp Intelli and Syst Sci., Tokyo Inst. of Tech., 
Japan 

た。 [1-3] 頭頂葉細胞は、自己及び他者の運動への反応
性を変化させ、一方前頭前野は上位のサルとして振る

舞うか、下位のサルとして振る舞うかという行動タイ

プに応じてベースライン活動レベルを上下した。これ

らの結果を元に、従来殆ど手つかずであった社会的意

思決定についての神経機構を理解する道筋を作ること

が出来た。 

一方、報酬獲得行動に関する従来の研究では、社会

的要素が全く考慮に入れられていなかった。しかしな

がら、上下関係をもつサルは、上位のサルに対すると、

報酬獲得行動を抑制することが知られおり、その神経

機構は明らかではない。そこで、我々は、その点につ

いて、他者と競合中の日本ザルの神経活動を記録し、

明らかにする事とした。 
 

II. METHOD 

今回の実験では、２頭の日本ザルを用いた。実験の

前に、微小タングステン電極を、前頭前野、尾状核、

頭頂葉に留置した。神経細胞活動はこれらの 3 カ所か

Social risk representation in primate caudate nucleus 
Gustavo S Santos1, Yasuo Nagasaka4, Kazuhito Takenaka3, Atsushi Iriki2, Hiroyuki Nakahara1,5 and 

Naotaka Fujii4  

Fig 1. Monkey and human competitors sit side-by-side and get baits 
placed by experimenter. The human competes for the baits between 
himself and the monkey. Trials are segmented into 3 Periods 
according to the motion of experimenter, human and monkey. 
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ら記録し、サルは記録中に餌取り課題と、GO/No-GO 課

題を行った。(Figure 1 and 2) 
 

本課題で用いられた餌取り課題 (Figure 1) は、以前の
課題で用いられたものとほぼ同じである。一点異なる

事は、以前の課題では、２頭のサルが競合していたの

に対し、今回の課題では、サルとヒトが空間に関して

競合関係を持つ。通常、２個体の身体空間が重なると、

その場所に置かれるエサを巡って競合関係が生ずる。

そのような環境では下位のサルに社会的抑制がかかる

ため、上位のサルがエサの殆どを獲得することになる。

今回の実験では、餌取り課題のライバルとして、ヒト

が参加する事になった。ヒトは状況に応じて上位のサ

ルになったり、下位のサルになったりして、行動パタ

ーンを切り替えるようにした。もし、ヒトが上位モー

ドの場合、ヒトは、常にエサ獲得に対して非常に積極

的な態度を取る。一方、ヒトが下位モードだとすると、

競合空間に置かれたエサに対しての興味を見せず、エ

サをとろうとしない。サルは、このヒトの態度に応じ

て行動を切り替え、上位サルと下位サルの間を行った

り来たりする。この課題は、ヒトが自由に社会的地位

を操作出来るので、以前の課題と比較して非常に簡便

に社会的文脈を操作可能である。  
GO/No-GO 課題 では(Figure 2), 餌取り課題のような

社会的空間競合は発生しない。各試行では、実験者は

片手にエサを握り、その手をサルに向かって差し出す。

GO 課題では、実験者はサルにエサを手渡す、しかし

No-GO 課題では、実験者は差し出した手を決して開かず、

閉じたままにする。そして、Drop 課題では、サルがエ

サに手を伸ばそうとした瞬間に実験者は意図的に指の

間からエサを落とした。これらの３つの課題条件はブ

ロックによって切り替えられた。 
 
 

 TABLE 1 
 

III. RESULTS 

本実験で我々は、２頭のサルの前頭前野 (n=128), 頭

頂葉 (n=110) and 尾状核 (n=177)の合計 3 カ所から神

経細胞活動を記録し (Table 1)、ヒトとサルの行動の

うち、 運動準備期間 ('pre-motion intervals')と運

動期間('motion intervals')の二つの期間の神経細胞

活動を解析の対象とした。 

 

多くの尾状核神経細胞と、頭頂葉の神経細胞の両方

で、ヒトが上位サルモードから下位のサルモードに行

動を切り替えて、サルが競合空間でのエサをとるよう

になった時に、神経細胞活動が上昇する現象が運動期

間において見られた。その反応には、ヒトがサルの左

右どちらに座っているかは関係なかった。 競合空間以

外の場所に置かれたエサに向かう到達運動についても、

Fig 2. Experimenter hands food directly to 
monkey in Go-NoGo Task. As the monkey 
reaches the food, the experimenter may: let 
the monkey take it (Go); close the hand 
abruptly (NoGo); or drop it out of reach 
(Drop).  Each condition occurs in blocks of 
5~6 trials.Periods used for analysis.  Intervals 
depends on the specific motions above. 
Monkey motion (M) period is defined in 
trials when the monkey makes a 
reward-reaching motion, independent of trial 
condition. 

Fig 3. A sizeable ratio from all areas had significant activity relative 
to Inter-Trial Intervals (ITI) over all periods and tasks.  Frames of 
significant motion were excluded from ITI. 
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それらの神経細胞は反応を見せたが、個別のニューロ

ンレベルでも、集団レベルでもそれほど強い反応性を

見せなかった。競合空間への到達運動関連の反応と、

非競合空間への到達運動への反応の差が一番大きかっ

たのは、尾状核の神経細胞であった。 

一方、前頭前野の神経細胞は、運動期間の反応性が

異なっていた。前頭前野の神経細胞は、ヒトが記録領

野から見て反対側に座っている時のヒトの競合空間で

の動きに強く反応を示し、一方で、同側へのサルの到

達運動へは神経細胞活動を抑制していた。  

 

運動準備期間の頭頂葉と尾状核の神経細胞は、エサ

の置かれる場所が、記録半球から見て反対側であった

場合に強い反応を見せた。また、尾状核の神経細胞は、

ヒトの位置に関しても、同じように反対側への選択性

を見せた。これらの反応選択性は、競合ブロック、つ

まりヒトが上位の状態である間、保たれていた。この

ことより、尾状核の準備期間の活動は、報酬獲得に関

連する社会的制限を反映し、サルの運動そのものには

関係ないのではないかと考えた。 

そこで我々は、社会的文脈によって神経細胞活動の

課題選択性がどのようになっているかを調べてみる事

にした。すると、競合空間への到達運動において、運

動期間の神経細胞活動を観察すると、競合空間への反

応性が、有意に非競合空間のそれと比較して高い事が

明らかになった。この性質は、前頭前野と頭頂葉では

見る事が出来なかった。 

図の４は、尾状核の神経細胞が、競合空間への到達

運動に対して、強い選択性を示していることを表して

いる。この性質は、現在の状況が、ヒトとの間に社会

的な競合が起きているかどうかというよりも、むしろ、

到達しようとしている空間が、潜在的に社会的な競合

を生み出す可能性があるか無いかという点が影響を与

えているように見受けられた。そのことは、到達運動

への反応性が、ヒト優位でヒトが競合空間でエサ取る

時と、さらには、サル自身が優位で、競合空間へ到達

運動を行っている時のどちらでも同じように活動を見

せ、その他の課題条件では反応を殆どみせていないこ

とから示唆される。この結果は、尾状核の神経細胞は、

サルの社会的地位によらず、競合空間で発生している

運動と、競合が起きていない場所での運動の弁別に役

に立つと考えられる。 この場合の反応で強調すべきこ

とは、尾状核の神経細胞が、競合空間での自分の運動

だけではなく、他者の運動にも反応を示している点で

ある。 

 

さらにわれわれは、Go/No-Go 課題を用いて、尾状核

神経細胞の反応性を調べた。すると、尾状核の神経細

胞は、No-Go 課題において、より強い反応を示し、Go

課題、Drop 課題では殆ど反応を見せなかった。図５は

尾状核の神経細胞が No-Go 課題に選択性を持っている

様子を示している。この性質は２頭のサルで同じよう

に示されている。 

Fig 4. Histogram of net preference vectors for Food Location in 
Competition task.  Note strong preference for Conflict location during 
Period M (indicated by  △ ). 

Fig 5. A) Differential activity of the neurons from Fig. 4 over 
different periods. Population preference for Conflict location becomes 
significant only in Period M. B) Relation between modulation in 
Period M of Fig. 4 and modulation between Drop and Go trials in 
Period M of Go-NoGo task. The strong correlation suggests a 
common function for the CN neurons across tasks. C) Strong CN 
neuron preference for NoGo condition during period P. 
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この結果と、図４に示す選択性を合わせると、尾状

核の神経細胞は、社会的圧力が高い条件に対して強い

選択性を持つと言える。しかし、尾状核は Drop と Go

課題では反応しなかった。 

そこで、果たしてこの異なる種類の課題で生じた社

会的競合が、神経細胞活動にどのように反映されるの

かを調べるために、二つの課題間での神経細胞活動の

相関をプロットしてみた。すると図５Bに見られるよう

に、両者の間には、高い相関が見られた。(r=0.71) 
 

IV. DISCUSSION 

我々は、２頭のサルを用いて、二つの課題中の社会

的行動と報酬獲得行動の関係性を探った。記録を行っ

た脳領域は、前頭前野、頭頂葉、尾状核の 3 領域であ

る。 

解析の結果、３つの領域で多くの神経細胞が、様々

な課題期間で様々な課題関連活動を見せた。特に尾状

核の神経細胞は、競合空間における、ヒトの到達運動、

サルの到達運動の両方で、強い反応を見せ、その他の

非競合空間での運動には反応を見せなかった。 

これらの結果は、尾状核が予測困難な社会環境にお

いて、社会的に正しい行動を行うために必要な、社会

文脈の認知メカニズムに関与していることを示してい

ると考えられた。  
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D 班：移動知の共通原理 

神戸大学 大須賀公一 
 
１．はじめに 

Ｄ班では様々な生き物に見られる移動知の共通原理

について考察する．そのためには，できるだけ客観的

な表現で語らねばならない．すなわち，生物の内部で

発生している様々な現象をできるだけ力学系（数学）

の表現で記述することである．これまでにＤ班では，

「階層構造」，「多重フィードバック構造」，「多重最適

化」，「予測構造」などの作業仮説を示してきた．これ

らを力学系の言葉で統一的に表現できれば移動知の共

通原理の一つがみえてくると考えられる．本稿では，

それらについてＤ班内での役割について報告する． 
 
２．Ｄ班の構造 

Fig.1 に現在のところＤ班で生まれてきている仮説

とＤ班内の研究グループの関係を示す．以下，班毎に

その研究概要を紹介する． 

 
Fig.1 移動知構造と研究分担 

 
D01-01 大脳皮質運動関連領野が創る「見なし情報」に
よる随意運動制御）（研究代表者：矢野雅文・東北大学） 

「見なし情報」は，運動遂行における最上位の拘
束条件であり，そのもとで，下位の複数レベルの拘
束条件がリアルタイムに生成・充足されなければな
らない．本年度は，腕到達運動制御に関し以下の研
究を行った． 
(1)動き易さ優先化に基づく腕到達運動の自律分散
的制御モデルの数理的解析を行った．制御モデルに
は相反する２つの制御モードが含まれていること，
これらのモードが各関
節の動き易さの評価に
応じてリアルタイムに
切り替わることを明ら
かにした．  
(2) 腕到達運動解析装
置であるマニピュラン
ダムの設計・開発を行っ
た(Fig.2)．本年度は，
目標到達運動において，

試行ごとに異なる回転座標変換を視覚的手先位置に
加えることで，予測不可能的に変化する環境に対す
る運動の適応過程を検討した． 
D01-02 移動知の力学的共通原理の発見と展開－人工
物と生物の共通理解－（研究代表者：大須賀公一・神
戸大学） 

移動知を考えるためには運動制御機能が不可欠に
なるという考えからスタートすることで，制御対象
と制御則の「不可分問題」を考察した．その結果，

制御則が制御対象（＋環境）に埋め込まれていると
いう図式を明示し，その具体例がこれまで当グルー
プで研究していた受動的動歩行にあることを示した． 
D01-03 単純な運動機能を有する結合振動子系から探

る移動知発現の力学的共通原理（研究代表者：石黒章

夫・東北大学） 

平成20年度は効果的な実験を可能とするアメーバ
様モジュラーロボット Slimebot の実機開発を目的
とした．Slimebot 実機
による予備的な実機実
験の結果，モジュール
間の結合の着脱が繰り

返される状況下で頑健
かつ安定なモジュール
間通信，ならびに，モ
ジュール間の結合トポ
ロジの改変に対して適
応的な制御系と機構系

の連関を伴うロコモー
ションの発現といった
興味深い結果が確認さ
れた（Fig.3）． 
D01-11 生命の自律性解明のためのロボットの自律運
動生成実験とハエの探索行動実験（研究代表者：池上
高志・東京大学) 

生物学的ならびに人工的な自律性の研究を，ハエ
の探索行為とロボット MIURO の運動を観察すること
でおこなった．主な発見は次の３つである．１）カ
オス的遍歴がどちらにもみられた，２）ハエの場合
には異常拡散がみられる，３）第３の時間スケール

をロボットに導入す
ることで，自律性と
エージェンシーを両
立させた． 
D01-12 蝶の羽ばたき

飛翔における環境創

成による移動知発現

のメカニズム（研究代

表者：泉田啓・京都大

学） 
A. 生物学的アプ

ローチ 

Fig.3 Slimebot 

Fig.4 Experimental system 
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Fig７ Measurement system 

実験装置を構築して観測実験を行い，蝶の運動と空
気力を計測した．また，可能な能動的動作を知るた
めに，マイクロ CT画像を用いて解剖学的理解を進め
ている． 
B. 工学的アプローチ 
2 次元数値モデルの姿勢を拘束することにより安定
な飛翔状態を実現した．また，3次元数値モデルを構
築し，実験で得られた観測データと比較して，妥当
性や精度を検討している．  
D01-13 動的素子のネットワークに於ける環境に対す
る適用メカニズムの研究）（研究代表者：青柳富誌生・
京都大学） 

今年度は，神経系のネットワークに関して以下の
二つの研究を行った．最初の研究は，周期発火して

いるニューロン集団を考え，その発火状態により結
合強度が変化していく状況を非常に一般的な枠組み
で研究した．解析の結果，3つの典型的な挙動を示す
ことがわかった．系の持つ機能性に関してヘッブ的
な学習ルールの場合は二値記憶と同等の記憶能力が
あり，STDP 的な学習ルールではいろいろなタイミン

グや時間的シーケンスが記憶可能であることを示し
ている．次に，エピソード記憶形成が如何に行われ
るかを理解するために，海馬のニューラルネットを
モデル化し，海馬の役割に関する計算論的な研究を
行った．モデルＣＡ３では事象記憶の列が生成され，
各事象記憶間を連結する軌道はカオス軌道であり，

いわゆるカオス的遍歴が生じることが分かった．ま
た，共同研究による実験により，ラット海馬がカン
トルコーディングを行なっている可能性を強く示唆
する結果が得られている．  
D01-14 ばらつきを許容する生体の運動計画とその実

現アルゴリズム（研究代表者：西井 淳・山口大学） 

本年度は生体が運動時に自由度の(1)拘束と(2)活
用をどのように行い，また，(3)どのように多自由度
の運動を効率良く獲得しうるかを以下のように考察
した． 
 (1)後進歩
行やサルの遊

脚運動につい
ても消費エネ
ルギー最小軌
道に近い軌道
をとっている
ことを確認し

た．(2)サルの
二足歩行中の
脚軌道のばら
つきを分析したところ，遊客終期においては腰に対
する足先の位置のばらつきは小さくするような関節
間の協調運動(シナジー)が強く生じている事がわか

った(Fig.5)．(3)冗長アームの学習制御実験を行い，
手首関節のスティフネスを運動の習熟度にあわせて
徐々に解放していくことによって，タスク達成を早
く実現する効率の良い学習を行えることを示唆する
結果を得た． 
 

D01-15 真正粘菌変形体の環境依存の動的ネットワー

ク形成による適応行動と機能創発（研究代表者：高松 

敦子・早稲田大学） 

真正粘菌変形体は多核単細胞の巨大なアメーバ様
細胞である．これまで環境条件に依存して変化する
管ネットワークの形態に着目し，管ネットワーク・
トポロジーの構造解析を行ってきた．H20年度は，こ
れをさらに発展させ，ネットワークの成長パターン

について，ノー
ド・リンクで形
成されるネット
ワークトポロジ
ーだけでなく，
ノードダイナミ

クス，リンクの
詳細情報の取得
を行い，誘引/忌
避環境の動的ネ
ットワーク構造
の特徴を抽出し

た(Fig.6)． 
D01-16 生体の運動習熟過程の計測とモデル化（研究代

表者：川村貞夫・立命館大学） 

生体の運動習熟過程の解明を目的とする．このた
めに，次の二つのアプローチをとる． 
［１］ 数理モデルアプローチ 

①機械的弾性の適応調節により関節剛性を最適化し
て，アクチュエータの必要エネルギーを最小化する
方法を提案した．  
②２関節６筋モデルにおいて，作業座標系のフィー
ドバック制御，繰り返し学習制御等における作業空
間から筋空間への非線形変換とその結果生じる筋群

間の内力の関係を明らかにする．このために，２関
節６筋のシミュレータを開発した．特に，筋空間か
ら作業空間（極座標系）への変換は，線形変換とな
ることを解明した． 
［２］ 生体計測アプローチ 
手先に慣性，弾性等の負荷を与える装置を製作し，

被験者が目標運動に習熟する過程を，上腕三頭筋外
側頭，大胸筋，腕
トウ骨筋，三角筋
後部，上腕二頭筋
長頭，上腕三頭筋
長頭の６筋の活

動を筋電によっ
て計測できるシ
ステムを実現し
た．（Fig.7）． 

 

３．まとめ 
 本稿では移動知の共通原理をもとめて活動している

Ｄ班において明示化されつつある移動知機構の構造に

ついて述べ，その中において各班がどのような位置づ

けにあり，どのような結果を出しているかを紹介した． 

Fig. 5 Time profile of variability of joint 
angle during biped walking of Japanese 
monkey. 

Fig.6 Network morphology 
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大脳皮質運動関連領野が創る「見なし情報」による随意運動制御

東北大学電気通信研究所 矢野雅文

1 序論

環境に合わせて目的を設定・達成する行動が随意運

動である．システムが仮設する「みなし情報」は随意

運動制御に必要な最上位の拘束条件となり，それによ

り運動目的が設定される．運動目的を実現する各階層

構造内で必要となる拘束条件は，仮設された「みなし

情報」に依存して決定される．これら拘束条件生成充

足機構は大脳皮質運動領野を中心として小脳や基底核

などを含む階層構造として実現されていると考えられ

る．さらに，環境及びシステムの状態の予測不可能的

変化に対応するためには，「見なし情報」を環境との相

互作用から時々刻々生成し，それをリアルタイムで充

足する必要がある．これらの過程こそが，随意運動を

実行するために運動制御系すなわち大脳皮質運動関連

領野に求められる計算論的課題となる．本年度は腕到

達運動制御に関し，１）動き易さ優先化に基づく腕到

達運動の自律分散的制御モデルの数理的解析，２）腕

到達運動解析装置マニピュランダムの設計・開発，を

行った．

2 自律分散制御モデルの適応性の数理解析

環境や身体の変化に柔軟に適応するために, 人間の腕
は冗長な構造を持つが，冗長系を制御するためには, 制
御器は次の 2つの不良設定の変換問題を解消する必要
がある: (1)目標の手先位置から手先変位, (2)手先変位
から関節変位. 数理的には, 何らかの変換行列を計算す
ることでこれらの変換は実現できる. 従って，制御器が
適応性を有するためには，変換行列の計算が，自律的

かつ実時間で行われなければならない. 本研究グルー
プでは，自律分散的手法に基づく新しい腕到達運動制

御モデルを提案してきた [1]. 本モデルでは，複数の制
御器が，個々の関節に分散的に配置され，それぞれが

自身の動き易さを評価しながら，この情報を制御器間

で連絡することで，全体としての目標指令である目標

手先速度を満たしながら，動き易い関節が優勢に働く

運動パターンが発現する. この働きによって，環境や
身体構造の変化に対し自律的かつ実時間に対応できる.
このモデルでは，制御器は分散的に記述されるため，

変換行列全体は明示的に計算されないが，そこには何

らかの形で，変換行列を自律的かつ実時間で巧みに計

算する数理が含まれていると考えられる．この数理を

明らかにするために以下では，個々の制御器をまとめ，

Fig. 1: Three-joint arm model. A: Definition of local vector for
joint i and its residual vector. B: Definition of coupling term
relating joint j and joint i.

集中型の制御器と直接比較できる行列式に変換した [2]．

2.1 自律分散制御モデル

2次元平面内m関節腕の自律分散的な制御モデルを

次のように実装した. 先ず，変換 (1)を実時間で解消す
るために，目標手先速度を次のように生成した:

vd = Gt(xd ¡ x), (1)

ここで，xd, Gt, x はそれぞれ，目標手先位置，時間ゲ

イン，現在手先位置である．

vdを動き易い関節に分配するために，関節に対する

速度指令 ṽdi を，次の自律分散的なネットワークに基

づき決定した:

ṽdi = Πm
j 6=i(1 ¡ kj)vl

di + Σm
j 6=ikjv

cj
di, (2)

ここで，vl
di は，vd に対して寄与できる最大のベクト

ル (局所ベクトル, Fig.1 A)，vci
dj は，関節 iから関節 j

に要請される指令 (カップリング速度, Fig.1 B)である.
ki はセンサ情報により更新される動き易さの指標であ

り，動き易い時に 1，動きにくいときに 0に近づく:

ki = exp[¡4 ln 2(‖vl
di ¡ vi‖2 + ε1)/(‖vl

di‖2 + ε2)],
(3)

ここで，vi は関節 iの回転によって手先位置に生成さ

れる速度，ε1, ε1, は微小量である.
式 (2)によって与えた速度指令 ṽdiを，次式により目

標関節角速度，目標トルクに変換した：

θ̇di = ṽdi ¢ exi/‖ai‖, (4)

τdi = Gi(θ̇di ¡ θ̇i), (5)

ここで，Gi は関節 iの比例ゲインである．
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2.2 自律分散制御モデルの行列表現

自律分散的に表現された個々の制御器 (4)および (5)
のそれぞれをまとめると目標角速度ベクトル θ̇dおよび

目標関節トルク τ d を次のような行列表現で表せる：

θ̇d =
[
KlD

−1JT + D−1J⊥
T JD−1KcJ⊥

T
]
vd.

(6)

τ d = J̃(θ, θ̇)T Gt(xd ¡ x) ¡ Gθ̇ (7)

ただし，θ̇d = [θ̇d1, ¢ ¢ ¢ , θ̇dm]T，τ d = [τd1, ¢ ¢ ¢ , τdm]T，
G =diag[G1, ¢ ¢ ¢ , Gm], J = ∂x/∂θ, J⊥ = R90J(R90

: 回転行列)，D = diag(JT J)とおいた．また，J̃(θ, θ̇)
は可変ヤコビアンとよび次式のように定義した：

J̃(θ, θ̇)

≡
[
GKlD

−1JT + GD−1J⊥
T JD−1KcJ⊥

T
]T

(8)

2.3 可変ヤコビアンの特徴

可変ヤコビアン (8)は，動き易さの指標 kiの関数で

あり，運動中にはその性質は複雑に推移する．一方，以

下に示す 2つの極端なケースでは，明確で特徴的な挙
動を示すことが解析的に分かった．

2.3.1 全ての ki が 0である場合

この条件では，式 (8)におけるKlとKcは，それぞ

れ単位行列と 0行列である．よって，式 (8)は次のよ
うに書ける：

J̃(θ, θ̇) = [GD−1JT ]T (9)

従って，制御器 (7)は，

τ d = GD−1JT Gt(xd ¡ x) ¡ Gθ̇. (10)

第 1 項に含まれる D−1JT Gt(xd ¡ x)，は，vd =
Gt(xd ¡ x) を各関節に対し関節位置，手先位置間の
距離で重み付けすることで独立に分配したときの角速

度を表している．よって，制御器 (10)は，手先が目標
位置に向かうように全関節をバネ的に駆動させる．こ

の意味から，式 (9)をバネ行列とよぶこととする．

2.3.2 全ての ki が 1である場合

この条件では，式 (8)におけるKlとKcは，それぞ

れ 0行列と単位行列である．よって，式 (8)は次のよ

うに書ける：

J̃(θ, θ̇) = [GD−1J⊥
T JD−1J⊥

T ]T (11)

従って，制御器 (7)は，

τ d = GD−1J⊥
T JD−1J⊥

T Gt(xd ¡ x) ¡ Gθ̇.

(12)

と書ける．ここで，簡単な解析から，第 1項における
行列 (D−1J⊥

T JD−1J⊥
T )が次のような性質を満たす

ことを証明できる:

6 [J(D−1J⊥
T JD−1J⊥

T vd)] = 6 vd. (13)

従って，項D−1J⊥
T JD−1J⊥

T vd，に従い各関節が動

くと，手先は正確に vd = Gt(xd ¡ x)の方向に移動す
ることになる．

以上のことから，ki が全て 1である極端なケースで
は，可変ヤコビアンは，各関節が手先の直線性を保つ

ように厳密な速度分配を実現する変換行列になるとい

うことができる．この意味から，式 (11)を方向調整行
列とよぶこととする．

2.3.3 変換行列の自律的生成機構

運動中には ki は 0から 1までの中間的な値をとり，
さらに関節によって異なる値をとる．最も kiの大きい

関節では，Kl の第 (i, i)要素が他の要素よりも大きく
なる．従って，最も kiの大きな関節は，主に第 1項の
バネ行列 (9)に従って動き，それ以外の関節は，主に第
2項の方向調整行列 (11)に従って動くこととなる．ki

は関節の動き易さを実時間で評価した指標であり，動

き易い関節ほど 1に近い値をとる．従って，可変ヤコ
ビアンは，より動き易い関節に優先的にバネ行列を割

り当て，その他の関節に方向調整行列を割り当てる自

律的な機能を持つ行列であるということができる．

以上の解析から，もしターゲット位置のシフト，運動

に伴う姿勢の変化，部分的な関節の故障が突発的に起

こったとしても，制御器 (7)は，可変ヤコビアンを変化
させ，その場でより動き易い関節をバネ的に，その他

の関節を直線性維持のための補助として使うように関

節のパターンを変えることができる．この結果，制御

器は，動きにくい関節を使うことを回避し，制御性能

を維持することが原理的に可能とすることが分かった.
既存の集中型の制御器では，変換行列は一定の構造

を持つことが多い. 本制御器では，不良設定の変換問
題 (1)(2)を解消するために必要となる変換行列をセン
サ情報に基づき実時間で生成する. このような自律分
散的な不良設定問題の解消方法は，予測不可能な環境

変化に適応する有効な手段ととらえることができる.
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3 マニピュランダムの設計・開発

3.1 マニピュランダムの設計

生物は予測不可能的に変化する実環境内で運動目標

を自ら設定し，その目標を達成するような運動を実現

することができる．このようなゴール指向的な運動を

随意運動と呼ぶが，なかでも重要なのが視覚誘導性の

腕到達運動である．日常生活において視覚情報を頼り

に手を伸ばす場面は多いが，目標が動く場合もあれば，

視覚情報を頼りに仮の到達目標を生成しひとまずそこ

へ手を伸ばす場合もあり，柔軟な運動生成能力が必要

となる．このように，視覚情報により得られる運動目

標は運動中に変化しうるため，目標変化にリアルタイ

ムに対応し運動の到達性や安定性を大域的に保証する

機構が必要不可欠となる．

脳神経科学の分野では，マニピュランダムと呼ばれる

マニピュレータにより生成された仮想的な動的環境に

対して，被験者の適応・学習過程を調べることでさまざ

まな人の運動機能が研究されてきた．マニピュランダム

を用いた従来の腕到達運動の研究では，主にトライア

ル間の学習過程現象を取り扱う事が多い．この学習ス

キームでは，タスク実行前後の Knowledge of Results
に基づき，次トライアルで運動の修正が行われる．環

境変化に対する学習は主に内部モデルの修正により行

われ，トライアルを繰り返すことによりプラニング系

やフィードフォワード，フィードバック系が精密になる

ことで環境適応を行う．

しかしながらこのスキームでは，動的な環境変化に

対する即時的適応過程を理解することは困難である．

我々は新規環境に対するトライアル内での適応過程

の解明を目的としている．到達運動中に様々な視覚的・

力学的擾乱を加えた際の運動軌跡を計測することで，運

動の初期・中期・後期における動的な環境適応過程を

理解することができると思われる．

この動的適応過程を観測するために，被験者に対す

る力学的・認知的負荷を可能な限り低減した状態で腕

到達運動を計測することが出来るマニピュランダムを

開発した．機構的特徴は，位置追従制御と手先への負

荷制御とが機構的に分離独立していることである．位

置追従制御に伴い被験者が感じるフリクションは数 N
程度であり，被験者は手先追従時に余分な力を入れる

ことなく運動することが可能である．また，ハーフミ

ラーによる光学系を有するため，視覚座標系と身体座

標系とのずれをもたない．これにより座標変換に関す

る認知・学習の影響を低減し，日常生活に近い自然な

状態で運動を計測することが可能となった．

Fig. 2: Manipulandum setup.

3.2 マニピュランダムの構成

本研究では，動的な環境適応過程を観測するための

マニピュランダムを開発した (Fig.2)．マニピュランダ
ムは２つの機構，(1)手先追従装置と (2)視覚刺激提示
装置とに分かれている．(1)手先追従装置は水平面内を
運動する被験者の手先に追従して運動軌道計測および

手先負荷提示による力学的擾乱の生成を目的としてい

る．サーボ機構全体は，位置追従サーボ機構 (XY直交
系)と外力提示用サーボ機構 (２軸シリアルリンク系)
に分かれており，XY直交系の上に２軸シリアルリン
ク系が乗った２重座標系となっている (図 Fig.3)．
被験者はマニピュランダムのグリップを握り，提示

された目標まで手先追従運動を行う．グリップ部はス

カラロボットのような２軸シリアルリンク系となって

おり，このグリップの変位量 Θ1, Θ2 をゼロとするよう

に XY直交駆動系が追従動作する．また，シリアルリ
ンク系の各軸には負荷提示用の小型モータが配置され

ている．このモータを駆動してシリアルリンク系を動

かすと，グリップ部に変位が生じ，変位に応じて XY
直交駆動系が追従動作する．グリップを目標点に固定

するためには，変位量をゼロにするような応力を被験

者自身が発揮し続けなければならない．つまり，グリッ

プを握った被験者に対して変位量に応じた外力を提示

することが可能となる．

動作範囲はヒトの上肢可動範囲ほぼ全領域となる

1000mm × 600mmをカバーできる．また，位置追従

制御に伴い被験者が感じるフリクションは，グリップ

と台座との間に発生する滑り摩擦成分のみである．摩

擦成分は数 N程度であり，被験者は手先追従時に余計
な力を入れることなく，自然な状態での運動が可能で

ある．このように駆動機構を，位置追従サーボ機構と
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Table. 1: Manipulandum specification

Strokes X = 1000mm, Y = 600mm

Maximum hand speed 2m/s

Maximum hand acceleration 6m/s2

Positional resolution 12.5µm/count

Hand force sensor ±60N(10%)

Hand force application range ±20N(±5%)

�������

�	��
� � �����	�����

Fig. 3: Manipulator-slider mechanism.

外力提示用サーボ機構とに機械的に分けることで，慣

性補償・低フリクション・高精度高速追従を実現した．

手先追従装置仕様を Table.1に示す．
(2)視覚刺激提示装置はハーフミラーを有する光学系

で構成され，被験者に対して視覚刺激と手先位置を提

示する機能を有する．上部に設置されたプロジェクタ

からの視覚刺激情報は，光学系上面のフロストガラス

に投影される．投影された視覚刺激はハーフミラーに

より反射され被験者に到達する．マニピュランダムの

手先位置はハーフミラーを透過して到達するため，視

覚座標系と身体座標系のずれを原理的にゼロにするこ

とができる．これにより座標変換に関する認知・学習

の影響を低減することが可能となった．

3.3 マニピュランダムを用いた腕到達運動の計測

予測不可能的に環境が変化する場合の適応過程を検

討するために，目標到達運動において，試行ごとに異

なる回転座標変換を視覚的手先位置に加えたときの運

動の計測を行った．マニピュランダムにより取得した

手先位置はプロジェクターにより正立したスクリーン

に投影した．スクリーン上に投影された始点から動目

標まで手先位置を動かすことで，目標到達運動を実行

する．始点は固定し，始点から 15cm，45度間隔で離
れた８つの円（φ= 8mm）を運動目標とした (Fig.4A)．
視覚的手先位置の回転座標変換は，始点を中心とした

8方位（0, 45, …, 315度）とし，ターゲットへの到達

Fig. 4: Measurements of the arm reaching movements. A: Vi-
sual information. The starting point, the target position and
the hand positions are presented on the upright screen. Red
circle, starting point; blue circles, eight target positions; red
square, hand position. B-C: Typical experimental results un-
der three rotation conditions, 0 deg in B, 45 deg in C, and 90
deg in D. The trajectories and velocity profiles to the eight tar-
gets are shown in left and right panels respectively. Each color
indicate the data obtained from respective target position.

運動のときのみ与え，始点へ戻る際には与えないもの

とした．被験者には出来るだけ速く目標円内に止まる

よう教示した．1セッションは，８運動方向×８回転変
換の 64試行で校正され，運動方向・回転変換の呈示は
ランダムとした．3つの回転変換条件における到達運
動の測定例を Fig.4B–Dに示す．回転変換条件に依存
して軌道及び速度プロファイルが変化することがわか

る．回転変換条件を固定した場合や，変更方法を変え

た場合のデータと比較することで，適応制御メカニズ

ムを明らかにすることが可能になると考えられる．
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移動知の力学的共通原理の発見と展開 

－ 人工物と生物の共通理解 － 
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Abstract－In this note, we discuss the stand point of re-
search of passive dynamic walking in the research of Mobi-
ligence. Concretely speaking, we formulate Embedded 
problem. This problem says that there is a possi-bility of 
existence of implicit control law in the dynamics of con-
trolled object. To solve the problem, we intro-duce a prob-
lem of inseparability and a closed loop problem and show a 
way to solve the two problems. 

Key Words:  Passive dynamic locomotion, Mobiligence, 
Embedded problem, Implicit control law 

 

１．はじめに 

本報告は，受動的動歩行の研究が移動知研究におい

て果たす役割について考察する． 

受動的動歩行という現象が知られている 1)．これは

アクチュエータを持たない多リンク型歩行機構が緩や

かな坂道を歩き下る現象で，この受動的動歩行を行う

歩行機械を受動的動歩行機(PDW: Passive Dynamic 

Walker)と呼ぶ（Fig.1参照)2)～5）．  

 
Fig.1 Passive Dynamic Walkers 

 
PDWは，全身フルコントロールの能動的な歩行であ

るZMP規範型歩行が行われている現在のほとんどの

二足歩行ロボットとは対極の存在であり，歩行現象と

しては安定であるにもかかわらず，その歩行原理（安

定化原理）は未だに完全に明確にされていない．歩行

という運動を完全に理解するためには能動的歩行と同

等程度に受動的動歩行の原理を理解しなくてはならな

いが，未だその目標は達成されていない．そんな中で，

実験やシミュレーションあるいは理論解析によって

PDWには歩行機械（制御対象）と斜面（環境）の干渉

によって生まれている安定化制御則（さらには適応的

機能）が埋め込まれていることが徐々に明らかになっ

てきた6)～9)のが現状である．これを筆者らはImplicit 
Feedback Structureと呼んでいる7)9)． 

一方，生物は「移動知」を持っており，そのメカニ

ズムの理解と応用についての研究が進められている10)．

その能力は移動能力の存在が前提にされていることか

ら「運動制御機能」の上に構築されているとみるべき

であろう．すなわち，「移動知」に迫るためには「運

動制御機能」のメカニズムを探るところから始める必

要がある，すなわち，生物を「制御系としてシステム

解析」を行うことの必然性に到達する．ところが本問

題を考えはじめようとすると，（２章で述べる）「不

可分問題」と「閉ループ問題」という二つの本質的な

問題によって明確にすることが難くなっている，「埋

込問題」が表出する．すなわち，「移動知」を理解す

るためには，まず「埋込問題」を明確化しなくてはな

らないという考えに至る． 
本報告では，２つの本質的な問題を回避した上で「埋

込問題」を解明するための足がかりとして「受動的ロ

コモーション」が希有な例として捉えられることを示

す．そしてそのことを足がかりに移動知の理解への示

唆を与えることを試みる． 
本稿の構成は次の通りである．２章で移動知システ

ムの制御系について考察し，「不可分問題と閉ループ

問題」およびその奥に存在する「埋込問題」の明示化

を行う．３章では不可分問題と閉ループ問題の回避方

策のイメージを示す．４章では３章で示した問題回避

方策の一具体例が受動的ロコモーションになっている

ことを述べ，埋込問題に対する解の候補になり得る陰

的制御則(Implicit Control Law)について考察する．最後

に５章でまとめる． 
 

２．移動知システムの制御系 

 前章で述べたように移動知を理解するためには，生

物を制御系として捕らえ，その中の「制御則を明確化

する」必要がある．本章では，そのためにはさらに奥

に存在している問題「埋込問題」を考える必要がある

ことを述べる． 
そこで，Fig.2のように制御工学で見られる制御系の

一般構造を考え，様々な生物に対してこの図に要素を

当てはめてみる．  
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Fig.2 Traditional expression of control system 

 
そうすると容易に次のような疑問が出てくる． 

[Q1] 一個体をみたとき，その中のどこが制御対象で，

どこが制御則なのだろうか？ 
[Q2] 制御対象と制御則の境界，あるいは環境との区別

は明確にできるのだろうか？ 
このような疑問は，Fig.3のような除脳ネコの実験を

みるとより深まる．この猫は大脳が除去されている（す

なわち素朴な意味での制御則が無い）にもかかわらず，

トレッドミルの速度に応じて歩行パターンが変化する．

その要因として残留神経系の中にCPG(central pattern 
generator)が残っており，それがパターン変化を生み出

しているという類推が一般的である．しかし，近年，

４脚受動的動歩行機が傾斜面の変化に応じて歩行パタ

ーンを変化させるシミュレーションが報告されている
5)．これはある意味で制御則が無くても歩行が実現可

能であることを示唆している．一方では，意味のある

運動を行っているのであるから，何らかの制御則が存

在しているとも考えられる． 

 
Fig.3 Decerebrate cat 

 
 以上の考察をふまえて，あえて生物を制御系として

表現するとFig.4のように描ける．本図は概念図である

が，このような絵を描くことによって，制御則を理解

するためには，制御対象と制御則の重なって見える部

分の存在を明確にしなくてはならないことが再認識さ

れる．すなわち，次の問題が明確に意識される． 
[埋込問題] 制御則の一部が制御対象に組み込まれて

いる可能性を考察する問題（制御対象に制御則が埋め

込まれているかどうか，さらに，埋め込まれているな

らばどのようなものか，を明確にする）．  □ 

 
Fig.4 Realistic expression of control system in living thing 
 
したがって，結局，移動知を真に理解するためには

この埋込問題に対する明解な解答を得なくてはならな

い，という結論が得られる．Fig.5参照． 

 

Fig.5 Structure of our question 
 
ここで，本研究で取り扱う問題をまとめておくと次の

ようになる． 
[問題]次の仮説のもと，目標へと進むこと． 
[仮説] 移動知システムにはFig.4のような構造が多く

存在する．すなわち，「埋込問題」を考察する問題構

造は移動知を考える上での共通構図である． 
[目標]

 

「埋込問題」を解明した上，「制御則」を明ら

かにする． 

３．問題回避方策 

「埋込問題」を解明するのに問題を難しくしている
要因として，次の２つがあげられる．  
[不可分問題]生物の運動制御系では，制御則と制御対

象が渾然一体となっており，両者の境界や役割分担が

必ずしも明確ではない．           □ 
[閉ループ問題]元来が閉ループ系になっているため内

部信号の解析では原理的に制御則や制御対象自体を理

解（同定）することはできない．       □ 
本章では，「不可分問題」と「閉ループ問題」を回

避する方策について考察する． 
まず，Fig.4 のように制御則と制御対象（さらには環

境）に重なりが見えるのは，真に交わりがある場合と，

観察によって交わっている様に見える場合，の２つの

可能性があると考える．そうであれば，もしも Fig.6
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左図のように何らかの回転軸（に相当する視点の移動）

が想定でき，かつ，その軸周りに有る角度回転させる

ことができた結果，Fig.6 右図のように見えることがあ

ったとすると，この重なりに対する不明瞭さは消失す

ることになる．すなわち，「非干渉化」が達成される．

さらに，もしもそのような事ができたにも関わらず，

未だに制御対象の中にある種の制御則が埋め込まれて

いることがわかったら，それを「陰的制御則(Implicit 
Control Law)」と名付けよう．そして今後のため，図の

ように分離された（赤い）制御則のことを「陽的制御

則(Explicit Control Law)」と呼んでおくことにする． 

 
Fig.6 Transformation of problem: Decoupling 

 
 次に閉ループ問題を回避することを考える．そのた

めには何らかの方法でループを切断する必要がある．

Fig.7 参照．この切断は物理的（解剖学的レベル）に切

る方法と，運動の選択によってループを消滅させる方

法が可能性としては考えられる． 

 
Fig.7 Closed loop to Open loop  

 
 いずれにしても，Fig.6～Fig.7 の操作ができれば，埋

込問題を考えやすくなる．その方法は２段階でも，同

時でもよい(Fig.8 参照)． 
ただし埋込問題へのアプローチの難易度は，どのよ

うな対象・運動に注目するかに依存することが予想で

き，以下のようにレベルわけしておく． 
[LebelA] 対象に分解や解剖学的操作などを施すこと

なく，何らかの環境における有意味な運動を実施する

ことで非干渉閉ループ化が実現できる． 
[LebelB] 対象を分解や解剖学的操作などを施せば非 

 
Fig.8 One-shot transformation 

 
干渉閉ループ化が実現できる． 
[LebelC] 対象に分解や解剖学的操作などを施すこと

が出来ず，非干渉閉ループ化が実現できない． 
 

４．受動的ロコモーション 

 本章では，埋込問題を考える上で（その第一段階と

して）上述の３レベルのうちで最も単純な LebelAにつ

いて考察する．そのためには，様々な運動（状況）の

中から，条件 

[C1] ある状況でみられる意味のある運動であること． 

[C2] その運動自体が安定であること． 

を満たすものを見つける必要がある．それは唯一とは限

らないが，少なくとも一つの例を見つけなくてはならな

い．検討の結果，筆者らは，「受動的ロコモーション」

がその条件を満足する希有な例であると考え，次の命題

を提案する．  

[命題] 受動的ロコモーションは，非干渉閉ループ問題を

回避し埋込問題を浮き彫りにすることができる運動例の

単純化モデルになっている（LebelA問題）． □ 

論証）なぜなら， (a)Fig.9 に示すように歩行という動

作は現実的であり，それは坂道を歩き下ってもその状況

は変化しない，(b)その状況を単純化した受動的動歩行は

運動としては同じ分類にある，(c)しかも明らかに能動的

な制御は必要としていない，すなわち，開ループであり

安定な運動になっている，からである．      ■ 

 
Fig.9 An example of the transformations 
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 そこで，これまで受動的動歩行などに関する研究か

らわかってきた歩行に関する「陰的制御則」の候補を

図示しておく（Fig.10）．紙面の制約上ここでは詳細

は省略するが，C1)～C3)6)-9)までは受動的動歩行や受動

的走行に関する数学モデルに基づく理論的帰結であり，

C4)5)C5)11)についてはシミュレーションや実験により，

4 脚 PDW における陰的制御則の存在が示唆されてい

るものであり，これらについての理論的検討は今後の

課題である． 

 
Fig.10 Candidates of Implicit Control Laws 

 

５．おわりに 

 本稿では受動的動歩行の研究意義が，移動知の核に

関わる部分に深く関係しているという観点を述べた．

以下に考察しておく． 
 まず，ここでは陰的制御則の存在を受動的動歩行と

いう一例について考察したが，移動知システムには陰

的制御則の中身は異なるが，このような埋込問題は共

通的に存在していると考えている． 

 
Fig.11 Appearance of Implicit Control Law 

 
また，本稿では「制御対象に埋め込まれた制御則」と

いう表現を用いているが，より正確には「制御対象と

環境の接触によって生まれる制御則」である．すなわ

ち，Fig.11 右に示すように，上で述べた陰的制御則は

一般には制御対象単独では現れず，環境と制御対象が

一体化して（Fig.11 左）はじめて表出するものである．

したがって，同じ制御対象であっても運動や状況によ

っては別の陰的制御則が現れることを示唆している．  
次に今後の課題を３点述べておく．第一に，陰的制

御則が明確になった後，それと整合する陽的制御則を

如何にして構築するかを探求することである．そして

そのような構造が生物の中に見られることを検証しな

くてはならない．第二に，本稿では LebelAの問題を考

察したが，LebelB，LebelCの問題を如何に取り扱うか

を考えなくてはならない．第三に，ここでは最下層の

制御則について考察したが，移動知の全体へと進むに

は，さらに上層部を取り扱う必要がある．すなわち，

有る意味で「知能則」を考えなくてはならないが，こ

の知能則と制御則にも「埋込問題」が存在している可

能性があり，今後は「多重埋込問題」を取り扱わねば

ならない． 
 最後に，本稿では「陰的制御則がわかれば移動知が

わかる」と述べているのではなく，「移動知を理解す

るためには陰的制御を明確に理解しなくてはならな

い」ということを主張していることを明確にしておき

たい．まだ陰的制御則の実態は完全には明らかにはな

っていないが（スタート点についたと捉えている），

今後はこのような観点でこれまでの移動知研究で得

られてきた個々の結果を再解析してゆきたい． 
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単純な運動機能を有する結合振動子系から探る移動知の発現原理
～実機実験に向けたアメーバ様ロボットの製作～

石黒 章夫, 清水 正宏, 郷原 一寿

Abstract— This paper discusses experimental verifications of
a two-dimensional modular robot called “Slimebot”, consisting
of many identical modules, each of which has simple motile
functions. We have so far investigated a fully decentralized
algorithm able to control the morphology of the modular robot
in real-time according to the environment encountered. One
of the most significant features of our approach is that we
explicitly exploit “emergent phenomena” stemming from the
interplay between control and mechanical systems. In order to
verify our proposed cotrol scheme, we have constructed real
physical Slimebot. Preliminary experiments suggest that this
robot enables real-time reconfiguration.

I. はじめに

移動知は，行動主体のロコモーションを介して自発的に
顕在化する環境との相互作用なしには発現しえない知の形
態である [1]．自然界には，様々なロコモーション様式が
存在し，それぞれの種に対応した移動知が個々に存在して
いると考えられる．本研究では，意図的に最も原初的なロ
コモーション様式の一つであるアメーバ様ロコモーション
に着目することで，多種多様な移動知に見られる共通の発
現原理に関わる知見の抽出を試みる．自然界のアメーバ様
の生物 (粘菌等)は，自身の原形質を体内で流動させること
による形態変形を伴ったロコモーション (原形質流動) を
行う. 特筆すべきことは，ロコモーション制御は中枢神経
系の介在無しに自律分散的に実現されている点である．そ
こで, 本研究では, 状況の変化に応じてモジュール間の相
対位置関係を改変することにより，形態変形・移動を可能
とするモジュラーロボットを用いてアメーバ様生物のロコ
モーションをモデル化する．
モジュラーロボットの従来研究においては，自律的な移

動を可能とするモジュラーロボットが開発されてきた [2]-
[7]．しかしながら，それらは中央集権的・計画的な制御
方策や電磁的・機械的に剛性の高いモジュール間結合方策
が採用されており，環境との相互作用を通して状況依存的
な振る舞いが創発するような方策は採用されてはいなかっ
た．また，設計論の観点からは，設計者が明示的に設計可
能であるのは，制御系と機構系のみであるということに注
意しなければならない．
上記の考察を通して筆者らは，これまで大自由度を有す

る二次元モジュラーロボット（Slimebot）を開発し，実時
間かつ合目的的に形態変形を可能とする制御系と機構系
の設計方策に関する考察を進めてきた [8]．Slimebotはそ
の制御系と機構系に (1)機能性素材の有する力学的特性の
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活用，ならびに (2)非線形振動子の相互引き込み現象の活
用という二つの工夫を主として導入した．そして，前者を
モジュール間の受動的かつ自発的な着脱機構として，後者
をロコモーションの生成機構として活用することにより，
実時間適応性が発現することをシミュレーション，ならび
に 17個の空気圧駆動モジュールから構成される Slimebot
の実機実験により示した．しかしながら，これまでに開発
したモジュール実機には以下の改良すべき問題点が存在し
ていた：(問題 1) 空気圧アクチュエータの採用に起因して
Slimebotの移動速度が低速である点; (問題 2) モジュール
間通信に採用していた赤外線のセンシティブな通信可能範
囲に依存して通信が不安定となる点である．これらの問題
点により，これまでは実機実験の遂行が容易ではなかった．
以上から，平成 20年度は効果的な実験を可能とするア

メーバ様モジュラーロボット Slimebotの実機開発を，目
的とした．具体的には，次の工夫により上述の問題を解決
した: 問題 1を解決するために，DCモータとラック・ピ
ニオン機構によりアクチュエーションに関わる可動部分の
増大と非可動部分の縮小を実現し，Slimebotの移動速度を
高速化した; さらに，問題 2を解決するために，モジュー
ル間通信経路として I2Cバスをモジュール間で電気的に直
接接触させる手法を採用し，通信の安定化をはかった．新
しく開発した Slimebot実機による予備的な実機実験の結
果，モジュール間の結合の着脱が繰り返される状況下で頑
健かつ安定なモジュール間通信，ならびに，モジュール間
の結合トポロジの改変に対して適応的な制御系と機構系の
連関を伴うロコモーションの発現といった興味深い結果が
確認されたので報告する．

II. 粘菌型モジュラーロボット SLIMEBOT

これまでの研究において，Slimebot(Fig. 1参照)は優れ
た環境適応性を示すことがシミュレーションにより確認さ
れた．しかしながら，本提案手法の妥当性を高い信頼性
を持って確認するためには，シミュレーションのみならず
実機を用いた検証実験が必要不可欠である．そこで，本研
究では、新たに DCモータと接触型 I2C通信を実装した
Slimebot実機を開発した．以下，Slimebotを構成する機構
系，制御系について説明する．

A. 機構系

Fig. 2に開発した Slimebot実機を示す．この図は，3モ
ジュールから構成される Slimebot実機を示している．モ
ジュールの機構系の写真ならびに CAD図を Fig. 3に，ま
た機構系を制御するための電子回路を Fig. 4に示す. 各モ
ジュールは，DCモータとラック・ピニオン機構により伸
縮可能な複数の腕と地面との接地摩擦の大小を制御でき
る機構を有している．各モジュールの移動は，他モジュー
ルと物理的に結合した腕の伸縮と地面との摩擦を活用す
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ることにより生成される．したがって，各モジュールは自
走機能は持たず，複数のモジュールが協調してはじめてモ
ジュールの移動が可能となる．そこで，モジュール間の協
調を可能とするために物理的に結合したモジュール間にお
いて I2Cバスを介した局所通信機能を実装した．さらに，
誘引刺激（すなわち，移動目的方向からの光）を検知する
センサも併せて実装した．また, 実験結果のデータ採取は,
ZigBee無線通信モジュールを介して PCに送信されること
で実現される.

Slimebotの形態変形を実現するためのモジュール間結合
は，機能性素材 (ベルクロテープ)を介して行われる (Fig.
5参照)．そのため，接触すると互いが容易に結合し，剥離
強さ以上の力がかかると自動的に離れるという，この素材
自体が有する力学的特性を活用することで，形態制御に自
発的かつ受動的特性が発現することが期待される．またこ
れは，従来のモジュラーロボットにおける機械的・電磁的
に剛性の高い結合機構には見られなかった興味深い特性で
あることに注意されたい．

B. 制御系

本節では，モジュール群としてのコヒーレンシーを維持
しながら合目的的に形態を改変可能な制御方策を述べる．
ここで注意すべきことは，実装すべき制御方策は群の形態
やモジュール数に依存してはならない，ということである．
この要請（すなわち拡縮性）を満たすために，筆者らは，
非線形振動子群が発現する相互引き込み現象に着目した．
本研究では，各モジュールに非線形振動子を実装し，これ
ら振動子間（結合したモジュール間）の相互引き込みを通
して，各モジュールが有する腕の伸縮ならびに接地摩擦制
御のタイミングの整合を図る．以下，その制御方策を端的
に紹介する．
Activeモードと Passiveモード: 各モジュールは，自身が
移動する「Activeモード」と，自身は移動しない「Passive
モード」と呼ばれる二つの基本動作モードを持つ．Active
モードでは，各モジュールは結合している腕の伸縮を意図
的に行うと同時に，地面との摩擦を低くすることで群内に
おける移動を生成する．一方，Passiveモードでは，各モ

Fig. 1. : Representative data of qualitative agreements between the Slimebot
and rhythmic protoplasmic movement in the true slime mold.

Fig. 2. : Real physical Slimebot consisting of 3 modules.

(a) Oblique view (b) 3D CAD

Fig. 3. : (a)Photo of the improved real physical module. (b)3D CAD data
of the same module. The module has 7 DC motors, 6 motors of which are
for extension/contraction of the arms, and the rest is for the ground friction
control mechanism.

Fig. 4. : Schematic representation of the control system for the real physical
Slimebot.

ジュールは腕を自然長に戻すと同時に地面との摩擦を高く
するモードである．このモードにあるモジュール自身が動
くことはないものの，Activeモードにあるモジュール群が
効率よく進むための支点として機能する．
非線形振動子の引き込み現象による等位相面の構成: 二つ
の動作モード（Activeモードと Passiveモード）の切り替
えタイミング生成のために，各モジュールに次式のような
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Fig. 5. : The physical connection control mechanism by exploiting
genderless velcro straps.

VDP (van der Pol) 振動子を導入した：

αiẍi − βi(1 − x2
i )ẋi + xi = 0 (1)

ここで，αiは振動数を，そして βiは非線形振動のリミット
サイクルに収束する速度をそれぞれ規定するパラメータで
ある．次に，結合した振動子間の互いの位相差を平均化す
るように作用する，単純な拡散的相互作用を採用する．説
明の便宜上，相互作用前のモジュールの振動状態を xtmp

i ，
相互作用によって更新された状態を xiと表すことにする．
具体的に用いた式を以下に示す:

xi = xtmp
i + ε

 1
Ni

Ni∑
j=1

xtmp
j − xtmp

i

 (2)

式中の Ni は，時刻 tにおいてモジュール iに隣接するモ
ジュールの数を表している．隣り合うモジュール群が最密
充填構造を形成したときに，もっとも多いNi = 6となり，
結合しているモジュールが無い場合には，式 (2)は計算さ
れない．従来の非線形振動子間の相互引き込みを議論する
多くの研究においては，非線形振動子群のトポロジーは不
変であるとされている．本稿においては，この点に関して
多くの従来研究とは異なり，非線形振動子群のトポロジー
が動的に変化する．ここで，複数のVDP振動子が式 (2)に
従って相互作用する際に，一部の振動子に対して式 (1)に
おける αi の値に変化を与えることで，振動子間に有意な
位相分布を構成することができる．そこで，ロコモーショ
ンを状況依存的に発現させるために，次式のように αi の
値を改変するようなセンサフィードバックを導入した：

αi =

 0.7 : if the goal light is detected
1.3 : if the module is outer surface
1.0 : otherwise

(3)

ロコモーションの生成: 効率的なロコモーションの生成の
ために，二つの動作モードの切り替えタイミングは，式 (1)
による VDP振動子の位相と対応づけられる．動作モード
切り替えのタイミングが進行波としてモジュール群内部の
位相が最も進んだ点（VDP位相勾配の頂上）からその周
囲へ伝播する．この際，各モジュールのActiveモードにお
ける腕の伸縮に必要な力を，最近接モジュールとの位相差
に比例するように与える．この結果，各モジュールの実効

Fig. 6. : A verification of mutual entrainment among the VDP oscillators
embedded into the modules.

的な腕の伸縮量は等位相面の法線方向で最も顕著となり，
モジュールは VDP位相勾配の頂上に向かって移動する．

III. 少数モジュールによる予備実験

以上の開発した新実機モジュールから構成される Slime-
bot実機を用いて，モジュール間の相互引き込み, 結合の
着脱, ならびにロコモーションに関して予備的な実機実験
を行った．以下にその結果を示す.
モジュール間の相互引き込み: ここでは, モジュール実機
を直列に 3個結合させた状態で VDP振動子間の相互引き
込み実験を行った. 結果を Fig. 6に示す. 図中において, 横
軸は時間発展を, また縦軸は振動の状態を示す. 灰色の領
域では, 全モジュールが α = 1.0に設定されているため, 振
動子間の相互引き込みを通して完全に同期するようすが見
てとれる. 白色の領域では, モジュール aのみ光センサ刺
激により α = 0.7となることで, 最終的に一様な位相勾配
が生成される様子を示している.
結合の着脱と動的な位相調整: Fig. 7は，2個のモジュール
間において結合の着脱が繰り返される状況下で，モジュー
ルに実装された VDP振動子が頑健かつ安定に相互引き込
みを行う様子を示している．これは, モジュール間の物理
的な結合の着脱が起こり, VDP振動子間のトポロジが改変
を受けても動的な位相調整が可能であることを意味してい
る.
拡縮性を有するロコモーションの発現: Fig. 8は，初期状
態において 2 個のモジュールが結合されている Slimebot
が，モジュール数を 3個に変化させながらロコモーション
を発現している様子を示す．これは，モジュール群の結合
トポロジが改変を受けながらも，VDP振動子群の相互引
き込みを通して制御系と機構系が有機的に連関した結果で
ある．また, モジュール数が異なっていてもロコモーショ
ンが発現していることから, Slimebotが拡縮性を有するこ
とが見てとれる.

IV. まとめおよび今後の課題

平成 20年度は，制御系と機構系に機能性素材の有する
力学的特性の活用，ならびに非線形振動子の相互引き込
み現象の活用という二つの工夫を主として導入した二次
元モジュラーロボット（Slimebot）の実機開発を行い，新

147



Fig. 7. : A verification of connection mechanism.

Fig. 8. : Experimental verification of locomotion with the change in the
number of modules. See from (a) to (c).

型の実機モジュールによる予備的な検証を行った．新実機
においては，DCモータと接触型 I2C通信を実装すること
により，量産性の向上，Slimebotの移動速度の高速化，モ
ジュール間通信の安定化をはかった．新実機による予備的
な実機実験の結果，モジュール間の結合の着脱が繰り返さ
れる状況下における頑健かつ安定なモジュール間通信，な
らびに，モジュール間の結合トポロジの改変に対して適応
的な制御系と機構系の連関を伴うロコモーションの発現が
確認された．現在は，新実機モジュールを量産中であり，
今後はこれらを用いて実験を行い，Slimebot実機の環境適
応性，拡縮性，耐故障性を検証をする予定である．
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生命の自律性解明のためのロボットの自律運動生成実験とハエ
の探索行動実験

池上高志, 嶋田正和
東京大学大学院、総合文化研究科、広域システム系

Abstract: ロボットの制作／シミュレーションと
ハエの自律運動の解析を通じて、人工と自然のシ
ステムにおける自律性の意味を考える。今回の実
験から、ハエの自律運動にみられる異常拡散、運
動を構成する実効的な自由度が時間的に変動する
こと、ロボットにおける第三の時間スケールの導
入の必要性とエージェンシーについて、報告する。

1 研究目的

生命と無生命の違いのひとつに自律性の有無があ
る。自律性とは、自発的に動機付けをし、認識／行
動をすることである。どんな複雑な機械も制作者
が与えない限り、動機あるいは行動の目的を自分
でつくることはできない。しかしどんな単純な生
命システムもこの意味で自律的である。したがっ
て生命とは何か、を考える上で自律性を理解する
ことは重要かと思われる。このことに対し、国内
外にロボット実験のアプローチがある。国外では
R. ブルックスによって始められた「サブサンプ
ションアーキテクチャー」やR.ファイファーらに
よるスタンピーなどがある。国内では、谷淳 (理
研)の巡航するロボットや國吉康夫（東大）の胎
児のロボットである。一方生物実験的なアプロー
チとして、最近になってハエ (Greenspanら)やヒ
ル（Kristanら）を使った自発性の研究が報告さ
れるようになってきた。しかしロボット、生物実
験ともに自律性の理論的な指針はあまりみられな
い。ここでは自律性研究を新しく構築するもので

ある。

これまでに自律性の生成に関する理論的なア
イディアとして、環境との相互作用を作ったり消
したりする自律的相互作用のダイナミクス (au-
tonomous coupling)＝AC [7]や、新しいカオス的
遍歴現象（Embodied Chaotic Itinerancy=）ECI
[6]を池上は提唱してきた。ACは、センサーと内
部の神経ネットワークのコネクションの強さその
ものを、内部のダイナミクスに応じてコントロー
ルするというものだ。このことにより、環境との
切り結びを自律的に行うエージェントが作り出せ
る。このエージェントを使って、光源の明滅の振
動数を区別するエージェントを進化させることが
できる。次に内部に FitzHugh南雲方程式をラン
ダムに結びつけて作ったネットワークを持たせた
エージェントをつかったモデルである。このネッ
トワークに時間遅れの相互作用をもたせてやると、
さきのACと同様に、内部状態（カオスか周期的
か）に応じて、エージェントは外からのセンサー
情報を内部に取り入れたり取り入れなかったりす
る。その機構は、運動のスタイルが内部状態によ
るため、センサー入力にはいる信号の時系列が変
動し、それに依存してセンサーが発火する場合と
そうでない場合が生まれるからである。

これらの理論モデルをもとに、人工と自然の自
律性に関して研究を進めて行くのが、本プロジェ
クトの目的である。ここで考える自律性は、単に
カオス力学系のようなものとして捉えるだけでな
く、身体を持って運動するという観点を取り入れ
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た形で考えなくてはいけない。身体性は単に物理
的なサイズをもつことではなく、環境とのあいだ
で行為を自己組織化するための媒介性をもたなく
てはならない。
本プロジェクトではこの理論をロボット実験と

ハエの実験を使って、実証的に展開していく予定
である。具体的には、実験を２つ遂行中である。
i) 自律移動ロボットを使った自律運動の生成実験
を計画している。ひとつにはMiuro（音楽を両脇
のスピーカーから出しつつ、自分の運動パターン
を変化させる特徴を持っている）を使って、どう
いう音楽に対し自律的にどのようにパターンを作
り変遷させるかの研究。ii) ハエの実験では、１匹
のハエの自律運動と２匹のハエを使った自律運動
の比較実験を行なう。特に記憶に関する変異体の
ハエを使って、自律走行パターンのバリエーショ
ンをつくる実験を行ない、自律性の生物学的プロ
セスを明らかにする。

2 方法論

下図 aは ECIエージェントの、２次元の格子パ
ターン上を運動する運動軌跡である。運動パター
ンが変遷する時には、内部のダイナミクスも変遷
する。このアイディアを小型ロボット (下図１)に
応用し、ipodから流れる音楽にあわせて、ダンス
スタイルを変遷させる自律運動を実際のロボット
（図２）で生成した。こうした自律的なスタイル
の変遷は、生物ではどうか。そこで、ハエを使っ
た自律走行の行動解析実験を行なった（図３）。
そこで、初年度の計画として
1)株式会社 ZMPのロボット「Miuro」（ミュー

ロ）を用い、自律運動をするロボットをどのように
作り出すかを研究する。Miuroは動くスピーカー
とでもいうべきロボットで音楽と身体運動パター
ンを結びつけている。ECIを使って自律的に音楽
と運動パターンを関係つけて行く仕組みをデザイ
ンする。できればその特徴つけも行う。
２）イエバエとショウジョウバエを用いたハエ

Figure 1: この時間ステップでのECI エージェン
トの示すトラジェクトリー [6]

の自律運動の動物行動実験を行なう。ケージの中
にハエを一匹入れ、数カ所に砂糖水をたらして、
ハエの探索パターンを定量的に調べる。記憶の変
異体を持つショウジョウバエを使って記憶構造と
の関係をつける。次に２匹のイエバエを使って、
個体間相互作用と自律運動の関係を解析する。　
　

3 成果

3.1 ロボット実験

Miuro（ミューロ）は、円形で車輪を２つ持った
自走型のロボットで、最大の特徴は両側にスピー
カーを持っていることである。Miuroは頭に ipod
を乗せて、ipodで演奏する音楽をスピーカから流
しながら、その音楽を入力として内部状態を変化
させ、結果として「ダンス」の仕方を変化させる
ことができる。また、CCDカメラによる視覚情
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Figure 2: ロボットMIUROの外観 [1]

報や４つの IRセンサーや触覚センサーなども搭
載している。このロボットにECIのプログラムを
搭載し、音楽に合わせてダンスの仕方を自律的に
変化させるロボットを発表した [1, 2] 。このとき
に分かったこととして、３番目のロボット時間ス
ケールを導入の必要性が認識された。神経ネット
ワークの状態遷移の時間スケールが約 5msec,ロ
ボットとコンピュータの通信が約 100msec、この
ままやると音楽とまったく関係のない運動が生ま
れてしまう。そこで、約 30msecごとに神経ネット
ワークの状態をサンプルし、それを使って運動を
つくると、ダンスとして音楽と相関を作りつつ、
それが自発的に壊れて行くパターン、カオス的遍
歴をつくることができる。このサンプルする時間
スケールをロボットの時間スケールとよぶ。また
このカオス的遍歴を相互情報量を使って計量する
ことも行った [2]。

3.2 ハエの自走実験

共同研究者の嶋田正和氏の研究室で、ビデオシス
テムやガラスケージなどを利用してハエの探索活
動の観察実験を行なった。ケージ (47cm平方、深
さ 2cm)の中に砂糖水をばらまき、ハエがどのよう
にケージの中を歩き回るかを撮影し、ソフトウェ

Figure 3: ケージの中のイエバエの軌跡 [4]

ア Rを用いることでその探索パターンを統計解
析する。特に局所的な Autoregression(AR)法を
用いることで、この軌跡の時系列データから、探
索運動の自由度の変遷などを解析した結果、その
探索行為に異常拡散（記憶効果のあるような）が
観察され、さきのロボットと同じように最低２つ
の運動のスタイルを自発的にスイッチしながら運
動することが分かった　 [4]。また今回、記憶能力
が劣るようなショウジョウバエの変異体を用いる
ことで、その拡散パターンがどう変るか、運動パ
ターンの変遷がどうなっているか、それを解析し
たが、記憶に関してはその運動の振る舞いを変化
させることはなかった [3]。また、エサがあるなし
に関わらず，ハエは異常拡散を示すことが明らか
となった [4]。また現段階では、２匹のハエの実験
は１匹と比べて明らかな違いは見つかっていない。
このことの考察は次年度以降に持ち越される。
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4 次年度に向けて

今年度はこのほかに、能動的な知覚に関する研究
もすすめ [8, 9]、身体運動をどのように知覚にむす
びつけるか、の研究が進んだ。これを進化的なコ
ンテキストで展開し、例えば恒常性のダイナミッ
ク版 (homeodynamics)としてどのように異論を
するめるか [5]あるいは、身体運動と知覚の共進
化をどう見いだすか [10]、などが今後の研究の方
向である。特に、次の２点に注目している。

1)人工と自然のシステムにおける「ロバストネ
ス（頑強性）」を考えることで、環境との調整機
構としての行為の意味を議論する。

2)人工と自然のシステムにおける「オンライン
学習」を、よりオープンな環境で考えることで、
開かれたダイナミクスとしての行為の構造につい
て議論する。
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１．はじめに 

1.1 研究目標 

蝶の羽ばたき飛翔は，生成される流場を環境とす

る，移動知の一例である．実際，(a)神経系－身体－

環境の動的相互作用による運動形態である，(b)身体

と環境の相互作用の力学的非線形性を利用して移動

知を発現させている，等，他の移動知と本質的に同

じ問題構造を持っている．ここでは特に，羽ばたき

により創成される渦列流場という環境が安定化とマ

ヌーバに与える影響という観点から，飛翔における

蝶の適応的行動能力を発現するメカニズムを解析す

る．これにより，環境創成による移動知という新領

域を開拓しつつ，他の移動知にも共通する移動知発

現の力学的共通原理の解明に貢献することを目指す．

具体的には，(1) 生体の蝶の感覚器（センサ）入力

および身体の応答動作との関係，(2) 蝶の安定飛行

と状態間遷移飛行を実現する制御機構に環境（流れ

場）がどのように影響するか，という２点について，

生体の蝶の実験観測による生物学的な解析と様々な

モデルの構築をとおした工学的な実現というシステ

ム論（構成論）的アプローチにより調査する．以上

を研究期間にわたる目標とする． 
1.2 研究の概要 

「A. 生物学的アプローチ」と「B. 工学的アプロ

ーチ」として，今年度は以下の項目を実施した．関

連する研究業績は文献[1]-[16]に示す． 

A1. 飼育 アサギマダラ蝶を経常的に供給するため，

野外から採集した雌成虫から採卵し，成虫になるま

で大阪府立大学の飼育設備で飼育できるようにした． 

A2. 実験観測 実験装置を構築して観測実験を行い，

蝶の運動と空気力を計測した．観測データは，数値

シミュレーションの妥当性評価用でもある． 

A3. 解剖学的観測 可能な能動的動作を知るために，

マイクロ CTを用いて解剖学的理解を進めている． 

B1.  2 次元数値モデルによる検討 飛翔安定化お

よびマヌーバビリティ(状態遷移能力)を探るために

2 次元数値モデルを構築した．現在，安定な飛翔状

態を実現して大摂動に対する回復過程を調査してお

り，状態遷移能力の解析に繋げる予定である． 

B2.  3 次元数値モデルによる検討 現実の蝶につ

いて，自由飛翔の安定性を解析する等の目的で，3

次元数値モデルを構築している．実験で得られた観

測データと数値シミュレーション結果を比較して，

数値モデルの妥当性や精度を検討している．  

２．蝶の観測実験 

図１に示す実験装置を構築し，蝶の運動と空気力

を計測した．実験では，胸部を天秤に固定したアサ

蝶の羽ばたき飛翔における環境創成による移動知発現のメカニズム 

泉田 啓 (京都大学)，飯間 信 (北海道大学)，平井規央 (大阪府立大学) 

 

図１：羽ばたく蝶の運動と空気力の計測システム 

 

図２：運動の計測例 (主流 1.5m/s, 胸部仰角 30 度) 
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ギマダラ蝶を風洞中に置き，一様流中で羽ばたかせ

る．その際の運動を高速ビデオカメラで３方向から

撮影し，同時に蝶に働く空気力を天秤で計測する．

撮影されたビデオ映像から身体上の特徴点位置を計

測し，関節角といった運動学パラメータに変換する． 

得られた羽ばたき一周期分の運動計測と力計測例

(揚力，抗力，ピッチング・モーメント)を図２と図

３に示す．各計測条件において羽ばたき周期が概ね

一定であること，翅を打ち下ろす運動は概ねコサイ

ン曲線になり，腹部角は逆位相になることが解る．

異なった個体と実験条件で複数のデータを得たが，

この特徴は共通する．一方で,実験条件により変化す

ることから，能動的に制御に用いると考えられるも

のもあった． 

３．蝶の解剖学的観測 

アサギマダラの飛翔に関わる筋肉を明らかにし，

可能な能動的動作を知るために，冷凍保存した標本

を 用 い て マ イ ク ロ CT 装 置 Comscantecno 

 

 

 

図３：空気力計測例 (主流 1.5m/s, 胸部仰角 30 度) 

 

図４：アサギマダラ蝶のマイクロCTによる撮影

画像から合成された3D画像 
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ScanXmate-A080S を用いて撮影した．撮影条件は，

解像度 18 µm，管電圧 70 kV, 管電流 90 µA である．

ソフトウェア Analyze を用いて，撮影された画像を

コンピューター上で 3D 画像に合成した．図４は合

成された画像で，翅はほぼ水平な状態である． 
得られた画像を用いて，Emoto（1983）によるギ

フチョウの筋肉と胸部外骨格の構造を参考に各部の

同定をおこなった．その結果，主な間接飛翔筋であ

る背縦走筋，背腹筋など比較的大型の筋肉が同定さ

れ，構造や付着点が明らかになった．また，直接筋

についても比較的大型のものは同定可能であった．

今後は，基翅節片周辺の直接筋等について，さらに

細部の同定を進める予定である． 

４．2 次元数値モデルによる検討 

本年度は飛翔安定化の解析およびマヌーバビリテ

ィ（状態遷移能力）解析についてのモデル構築及び

検討を行った．これらの検討結果に基づき状態遷移

能力の解析に有用なアイデアを得た．  

 昆虫飛翔で特徴的なのは翼から生み出される渦に

より周囲に環境を生み出し，その環境と翼の相互作

用により望む運動を実現する点にある．このような

環境の特性を解析的な理論により明らかにすること

が出来れば，有効に活用できることが期待できる．

蝶を含む昆虫飛翔は一般に渦の生成とその運動を伴

う系であるので，一見このような解析的理論は実現

困難であると思われるが，遠方場に着目することで

その困難を解決することが可能である．これに関連

してまず遠方場に着目した飛翔理論の構築を行った

[3],[7],[8]． 

 次に飛翔安定化および状態遷移能力の解析に適し

たモデルの構築を行った．主に２次元モデルを用い

て重心運動と翼が生成する力を仮定した常微分方程

式モデルを作成し，その不安定定常（周期）解を求

めることで，安定化すべき状態を得ることができれ

ば環境生成の意味を探る上での第一歩となる．いき

なり解を求めることは簡単ではないと思われるので，

自明と思われる解を与えるパラメータからスタート

し，分岐解析ソフトを活用して分岐枝を延長するこ

とで適切な解を求めることを考えている．しかし現

在の所，解の分岐が多数起きるためにパラメータを

現実的な所まで延長することが出来ずにいる．対流

の問題で対流セル間の強い相互作用を解析した際

[5]には相互作用を定める不安定解の候補を選ぶた

めにパラメータを変えたときの相互作用をしらべ，

定性的結果が切り替わる場所に注目する，また空間

対称性を課すなどの工夫により適切な不安定解を求

めた．一方，2.で述べたように，蝶の自由飛翔時に

おける飛翔パラメータの幾つかは観測データ毎に大

きな変動を見せ，なんらかの制御運動を示唆してい

ることが分かった．このような事を勘案して，何ら

かの制限をモデルに加えることで安定飛行を実現し，

その上で遷移ダイナミクスの特徴を考えるという方

針をとることとした． 

 このような考えに基づいて安定飛翔を可能とする

２次元数値モデルを構築した．このモデルにより渦

とはばたき翼の相互作用による状態遷移能力の違い

を見ることが可能となった．このモデルは定常翼近

似を用いても周囲の渦運動を考えても重心運動は安

定である． 

 現在このモデルに大摂動を加えた場合の回復過程

について調べている途中である．予備的な結果とし

て，渦運動を考慮した場合は大摂動からの回復が非

 

図５: ２次元モデル．角度αは与えられた運動を行

い，位置x, y は環境（渦）から決まる力に基

づいて運動する． 

 

図６: 安定性回復の一例．下から空気の固まりをぶ

つけた後，定常状態に収束する様子．数周期

でほぼ基に戻っていることがわかる． 

155



常に速やかであり渦が作り出す環境が確かに飛行の

安定性回復に役立っているように思われる．現在実

験との対応を良くするためにパラメータのチューニ

ングを行っている最中である． 

５．3 次元数値モデルによる検討 

渦法の一種であるパネル法による 3 次元モデルを

開発している．開発してきた計算コードで計算精度

が低下する状況があったので，改善を加えて計算精

度を向上させた．得られたモデルに図２の運動をさ

せたときの空気力を図３に実験結果とともに示す．

数値シミュレーションによる計算結果は実験結果と

比較的良く一致する．揚力に比べて抗力で若干誤差

が大きいため，改善できないか継続的に検討する． 

蝶を一様流中で羽ばたかせ，スモーク・ワイヤー

を用いて可視化した実験画像と対応する数値計算結

果を図７に示す．実験結果から，羽ばたきによって

後流中に放出される自由渦により，複雑な流れ場が

形成されることがわかる．また，数値シミュレーシ

ョンがその様子を概ね捉えている．  
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動的素子のネットワークに於ける環境に対する適応メカニズムの研究

研究代表者　青柳　富誌生　京都大学情報学研究科　
研究分担者　津田　一郎　北海道大学電子科学研究所

Abstract—動物が外部環境に応じて高度な適応能力を発
揮するのは、外部環境の情報をモニターしながら次の行動
を決定し、能動的に環境に働きかけることが本質にある。
それを可能にしているのは脳・神経系であり、その適応メ
カニズムの基本的プロセスを研究することは重要である。
今年度は、神経系のネットワークに関して以下の二つの研
究を行った。最初の研究は、周期発火しているニューロン
集団を考え、その発火状態により結合強度が変化していく
状況を非常に一般的な枠組みで解析した。このような系は
神経活動が結合変化の影響を受ける一方、神経活動に依存
して結合もまた時間変化することで多様な振る舞いを示
す。解析の結果、3つの典型的な挙動を示すことがわかっ
た。系の持つ機能性に関してヘッブ的な学習ルールの場合
は二値記憶と同等の記憶能力があり、STDP的な学習ルー
ルではいろいろなタイミングや時間的シーケンスが記憶
可能であることを示している。次に、エピソード記憶形成
が如何に行われるかを理解するために、海馬のニューラル
ネットをモデル化し、海馬の役割に関する計算論的な研究
を行った。モデルＣＡ３では事象記憶の列が生成され、各
事象記憶間を連結する軌道はカオス軌道であり、いわゆる
カオス的遍歴が生じることが分かった。また、共同研究に
よる実験により、ラット海馬がカントルコーディングを行
なっている可能性を強く示唆する結果が得られている。

I. はじめに

神経ネットワークの最も顕著な特徴として、シナ
プス結合強度が活動パターンに応じて動的に変化す
る可塑性がある [1], [2]。これは、神経ネットワーク
の高度で柔軟な情報処理を実現するための学習や記
憶の神経基盤であり、活発に研究が行われている。環
境に対する適応メカニズムの基盤として、以上のこ
とは極めて重要である。本年度は、大きく分けて二
つの研究を行った。一つは、シナプス可塑性と結果と
して出現するダイナミクスを明らかにすることであ
る。例えば、ＳＴＤＰなどの結合の学習則を仮定し
て、周期的に発火しているニューロンがネットワー
クを形成したとき、最終的状態はどの様になるのか？
こういった方向の研究が最近数多く行われるように
なってきた。具体的に、シナプスの可塑性としてＳ
ＴＤＰを仮定すると、同期しているニューロンがグ
ループ化してグループ内の結合がゼロになる現象な
どが報告されている [3]。我々は、もう少し問題設定
を一般化して、図（1）のように結合の学習則は位相
差に依存するある関数で決まっていると仮定したと

き、どの様な最終状態が出現するのか？また、機能
として果たし得る役割は何があるのか？に的を絞り
研究を行った。結果として、構造安定に 3つの状態
が出現することがわかった。もう一つの研究は、エ
ピソード記憶の形成とカオス的アトラクターの関係
についてである。海馬という大脳辺縁系に属する場
所はエピソード記憶の形成に必須であると考えられ
てきた。また、近年では海馬が想像力とも関係があ
るとする臨床報告もなされている。本研究では、海
馬CA3の数理モデルが創発するカオス遍歴的なダイ
ナミックスのもとで記憶の連続想起を説明すること
を示し、海馬 CA1の数理モデルが CA3からの時系
列出力をカントール集合上に表現することを示した。
さらに、カントール集合が生成するためのルールと
して縮小アフィン写像の組が自己組織されることを
理論モデルで予測した。さらに、それらを確認する
実験をラット海馬のスライスを用いて行い、縮小ア
フィン写像の存在と膜電位応答に階層的なクラスタ
リングを発見し、理論の予言を実証した。以上、2つ
の研究結果について、以下に説明する。

1 2

34

Anti Hebbian-like

−π 0 π

STDP-like

−π 0 π

Hebbian-like

−π 0 π

two-cluster state

coherent state

chaos

Fig. 1. 結合が前後の振動状態の位相に応じて変化する振動子
ネットワーク。周期発火しているニューロンのネットワークと思
えば、結合の変化は前後のニューロンの発火タイミングの関数と
して変化する学習則と見なせる。構造安定に出現する３つの状
態は、結合の変化規則がヘッブ則に近い場合は２クラスター状
態（２状態の情報を保持）、STDPに近い場合はコヒーレント状
態（位相関係の情報を保持）、反ヘッブ則に近い場合はカオス状
態を示す。
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I I . 結合が変化する位相振動子のモデル

結合が与えられたときの周期発火しているニュー
ロンの力学系は、位相振動子モデルで本質的に記述で
きることが知られている。問題は、結合の変化規則で
あるが、前後の２ニューロンの位相差にのみに依存す
るルールを考える。これは、絶対的な時間ではなく、
相対的な時間差が物理的に意味があることの反映で
ある。学習ルールを規定するΛ(φ)や位相の結合関数
Γ(φ)の形に依存して、最終状態はどの様な動的振る
舞いが生じるか、系統的に調べておけば、個別的に
調べられた今までの知見を見直し、今後の研究にも
重要な指針を与えることができるであろう。興味深
いことに、学習関数の形に応じて３つの典型的な状
態が構造安定なものとして出現することがわかって
きた [4]。学習ルールが Hebb的、すなわち近い位相
のニューロンの結合は正の方向へ強化し、異なる位
相のニューロンの結合は負の方向へ強めるルールに
すると、最終的に２クラスター状態に分かれる。２
グループのニューロンの比は初期条件などに応じて
色々な値を取り得る。学習ルールが非対称 STDP的、
すなわち位相差の符号に学習ルールが依存する場合、
最終的にニューロン間の発火順序を保持するコヒー
レントな定常状態に落ち着く。学習ルールは反Hebb
的なルール、いつまでたっても定常状態に収束せず、
カオス状態となる。上の３つの状態において、初期
状態に設定した位相と最終状態との間の相互情報量
を取ると、コヒーレントな状態が一番情報量が多く、
次に２クラスター状態であり、ほぼゼロに近いカオ
ス状態となる。ここから、Hebb的な学習ルールは２
値記憶と同等の連想記憶能力があり、ＳＴＤＰ的な
学習ルールは色々なタイミングや時間的シーケンス
が記憶可能であることを示している。

III. 海馬 CA3のモデルとカオス

次に、エピソード記憶のメカニズムを調べるため、
海馬CA3のモデルを構成した。この場合、記憶パター
ン間のカオス的遍歴 [5]を生み出すので、それを説明
するアトラクター概念が必要になる。従来の幾何的
アトラクターの定義を示し、それが適用できない力
学系を示す。その場合をも説明できるようにアトラ
クター概念を拡張する。新しいアトラクター概念を
使うことでカオス的遍歴のメカニズムを解明する。

a) : 定義 (幾何的アトラクター)
M をコンパクトで滑らかな多様体とする。 f : M→

M をM上の連続写像とする。補足領域 N を Mの部
分集合として、 f (N)⊂ inter(N)（ただし inter(N) は
Nの内部）を満足する物とする。このような補足領
域に対して、 A = ∩∞

n=0 f (n)(N) は吸引集合を定義す
る。吸引集合の中で最小のものをアトラクターとい
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Fig. 2. 多体系おける相図 (N = 200)。α: シナプス伝達遅れ, β :
結合変化則の制御因子。定常状態は Two-cluster, coherent, chaotic
statesの 3状態をとる。相図の 3点における各定常状態を示し
た．Order parameterと結合変化量，位相分布 (t = 1000)と位相パ
ターンの自己相関関数，結合行列 ki j (t = 1000)を示した。Index
は位相 φi の昇順に並べている。

う。あるいは、位相的に推移的な吸引集合をアトラ
クターという。この二つの表現は等価である。

b) : これは通常のアトラクターの定義であり、
特に幾何的アトラクターということがある。しかし
ながら、このアトラクターの定義では ω-極限集合は
必ずしもアトラクターにはならない。時間が正の無
限大の極限で初期値がその集合に収束するにもかか
わらずである。たとえば、次のような間欠性への臨
界を考えよう。

c) : 間欠性への臨界 [6]
f をRの単位区間上で定義されたC1 写像とする。

具体的に次の写像を考える。

xn+1 = f (xn) mod1 (xn ∈ [0,1),∀n≥ 0), (1)

f (x) = x−ω cos(2πx)+ω, ω =
1
2
. (2)

不動点は幾何的アトラクターではない。不動店は不
安定方向を持っているので、補足領域が定義できな
いからである。ところが任意の初期点はこの不動点
に収束する。つまりアトラクターと呼んでよいよう
に思われる。ミルナーはこのような力学的振る舞い
もアトラクターとして認めるために次のようにアト
ラクターを拡張した。

d) : 定義 (ミルナーアトラクター [7])
M を相空間、Bを集合とする。 Bの流域は次で定

義される。ρ(B) = {x|ω(x) = B,x∈M}.ミルナーアト

158



Chaotic 

Itinerancy

distance from invariant subspace

Fig. 3. μモデルのギャップジャンクション結合系（拡散型結合）
に典型的に見られるカオス的遍歴.　上の左図は on-off間欠性で
ある。上の右図はそこから転移したカオス的遍歴。下の図はその
時系列である。

ラクターは次の二条件を満足する集合 Bとして定義
される。

1. µ(ρ(B)) > 0,ただし µ はルベーグ測度と等価な
測度である。

2. µ(ρ(B)\ρ(B′)) = 0を満たす Bの真部分集合 B′

は存在しない。
e) : このように、幾何的アトラクターはミルナー

アトラクターであるが、逆は必ずしも真ではない。

A. 神経回路のカオス的遍歴

神経回路でのカオス的遍歴もよく研究されている
が、われわれが開発した µモデル [8]の拡散結合によ
るカオス的遍歴をの典型例を図に示す（図 3参照）。
µ モデルは以下のようなモデルである。µ-model:





dx
dt

= −y−µx2( x− 3
2

)+ I

dy
dt

= −y+ µx2.

(3)

これは、ホジキン・ハクスレーモデルの２次元還元
がフィッツヒュー・南雲方程式であるのに対して、カ
ノー方程式の二次元版である。リミットサイクル振
動子が基本解としたときの拡散的結合（ギャップジャ
ンクションの数学モデル）がリミットサイクルへの
同期とそれからの脱同期を交互にカオス的に繰り返
す振る舞いを生み出す。数学的にはもっと複雑で多
様な内部構造が存在することがわかった。

B. CA3におけるカオス的遍歴

CA3は反回性回路を有するが、それは錐体細胞の
軸策側枝が他の錐体細胞の樹状突起とシナプス結合
をするためである。この確率分布は何であろうか。海
馬における分布は知られていないように思われる。新
皮質の錐体細胞に関する分布は知られているのでほ

ぼガウス分布であるので空間的に相関がありほぼ全
結合が保証されるような臨界幅が存在するだろう。そ
れはガウス分布の標準偏差程度であると推定される。
このように考えると、反回性回路のモジュール構造
ができるだろう。モジュール間の結合は第ゼロ近似
としては拡散型と考えるのが妥当だろう。それぞれ
のモジュールはヘブ学習によって連想記憶回路にな
ると考えられる。xiをニューロン iの膜電位（あるい
は同じことだが平均発火率）のような活動状態とす
る。ネットワークの状態をここのニューロンの状態
を成分とするベクトルX = (x1,x2, · · · ,xN)で表す。こ
こで、Nはニューロンの個数である。このベクトル
は記憶状態を表すと仮定する。µ 番目の記憶状態は
X(µ) = (x(µ)

1 ,x(µ)
2 , · · · ,x(µ)

N )によって表現される。こ
こで、ヘブ学習はwi j = ∑M

µ=1x(µ)
i x(µ)

j によってニュー
ロン iとニューロン jの間の結合強度wi j を決めるこ
とで与えられる。ただし、Mは記憶状態の数である。
これは自己想起型の連想記憶モデルである。
このモデルに海馬CA3で発見されている抑制性細

胞と中隔核の抑制性細胞からのシータリズムに同期
した脱抑制の硬貨を入れると、連想記憶間のカオス的
遍歴が現れる。我々はこのCA3の動的遷移過程がエ
ピソードの再生成に相当するという予想を立ててい
る。すると、CA3で再生産されたエピソードが時系
列として出力され、CA1に入力する。CA3での連想
記憶部分はシグナルとして CA1でコードされるが、
それらをつなぐカオス部分はCA1ではシグナルとし
てコードはされず、入力時系列をよりよく学習するた
めの連想記憶間の時間間隔の確保に当てられるだろ
うと考えている。以下の研究はこの仮定のもとでの
CA1におけるカントールコーディングの研究である。

C. CA1におけるカントールコーディング

ニューロンモデルとして生理学的に洗練された
Pinsky-Rinzel型の２－コンパートメントモデル [9]
を用い、不規則なパタン時系列の入力に対して、カ
ントールコーディング [10], [11]が可能かどうか、ま
たそれらがどのようにデコードされるかを詳しく検討
した [12]。その結果、CA1錐体細胞の閾値下のダイ
ナミックスに限らずパルス出力がある場合にも CA1
錐体細胞の膜電位にカントール集合状のクラスター
が形成され、その各要素クラスターはある有限の長
さの入力パタン時系列であることが分かった。さら
に、カントールコーディングされた入力時系列がデ
コードされるかどうかを調べた。CA1錐体細胞の膜
電位分布を調べると、丁度ニューロンの閾値を堺に
２双性の分布が得られた。これは、膜電位にコード
された時系列情報を出力パルスの有る無しの二値で
再表現される可能性を表している。そこで、この二
値からなる出力パルス時系列に入力の時系列情報が
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どの程度残っているかを計算したところ、およそ８
割がたの情報が残っていることが分かった。従って、
入力時系列はCA1錐体細胞がパルスを出すか出さな
いかというパルス系列にデコードされ得るというこ
とである。
次にカントール集合がどのようにして生成された

かを調べた。モデルCA1にランダムな入力時系列を
入力したときの錐体細胞の応答を主成分解析すると、
第一主成分、第二主成分に縮小型のアフィン変換が
現れることを観察した。このように、少なくともモ
デルCA1のネットワークはアフィン変換を自ら生成
することでカントール集合を錐体細胞の膜電位に作
り出し、入力時系列を表現しているということが分
かった。
次に、このようなカントールコーディングが海馬

で行われているかどうかを確認するために、我々は
ラット海馬のスライス実験を行った。シャーファー側
枝に空間パタンのランダムな時系列を入力し、CA1
の錐体細胞の膜電位を観測した。その結果、深さ２－
３程度の時系列の再帰的なクラスタリングが観測さ
れた [13]。さらに、このデータを解析して、縮小型
のアフィン変換が実際に生成されていることを確認
した [14]。このようにして、我々はエピソード記憶
形成の機構に関する数学的な理論を発展させ、海馬
のダイナミックモデルを提案した。さらに数学モデ
ルから得られた結果から、海馬の機能の障害に関す
る仮説を追加しておく。

(a)入力時系列は CA3ネットワークのカオス的遍
歴的な活動状態によってCA3で再表現される。エピ
ソード的な出来事は注意の機構により選択され記憶
として残る。CA3のこの過程が傷害されれば、おそ
らく作話 が起こるであろうと考えられる。

(b)カオス的遍歴はミルナーアトラクター間の遷移
によって起こりうる。ミルナーアトラクターは学習
過程においてシナプス結合の組にみられる冗長性の
ために普遍的に現れる。

(c) 入力時系列は CA1ネットワークの膜電位に自
己組織される縮小アフィン写像が生成するカントー
ル集合によってコードされる。もしこのシステムが
障害を受けると、言い間違い が起こるだろう。

(d) 入力時系列は CA1の出力のパルス列によって
デコードされる。もし新皮質がこの情報を正しく受
け取れないならば、想起に障害が起こるであろう。

IV. CONCLUSIONS AND FUTURE WORKS

本研究では、周期的発火状態に限定しているが、非
常に一般的な条件で、様々な結合の変化規則（学習
ルール）に対し、3つの典型的な状態が実現すること
を確認した。一つの結果として、Hebb的な学習ルー
ルは２値記憶と同等の連想記憶能力があり、ＳＴＤ

Ｐ的な学習ルールは色々なタイミングや時間的シー
ケンス（すなわち位相情報）が記憶可能であること
を示している。一方、反Hebb的な学習ルールの場合
には、カオス状態が出現したが、この機能的役割や、
現実との対応は今後の課題である。また、エピソー
ド記憶形成の機構に関する数学的な理論を発展させ、
海馬のダイナミックモデルを提案した。今後、これ
らの知見を基礎に、ブレインマシンインターフェイ
スや培養神経系の実験データの解析を行い、具体的
に環境との相互作用や情報と移動の関係など、更に
踏み込んだ研究を進めていく予定である。

V. 謝辞

本研究の成果に関して、共同研究者の野村氏
（CREST研究員)、青木氏（CREST研究員)、田中氏
(京大医博士課程）に感謝する。

REFERENCES

[1] D. O. Hebb,The Organization of behavior: A Neuropsycho-
logical Theory. Wiley, New York, 1949.

[2] G. Q. Bi and M. M. Poo, “Synaptic modifications in cultured
hippocampal neurons: dependence on spike timing, synaptic
strength, and postsynaptic cell type,”J. Neurosci., vol. 18, pp.
10 464–10 472, Dec. 1998.

[3] H. Cateau and T. Fukai, “Local synchrony formed by spike-
timing-dependent plasticity working on asynchrony-favoring
neurons,”Neurosci. Res., vol. 58, p. S53, 2007.

[4] T. Aoki and T. Aoyagi, “Co-evolution of phases and connec-
tion strengths in a network of phase oscillators,”Phys.Rev.Lett.
in press.

[5] Kaneko, K. and Tsuda, I., eds.:Focus Issue on Chaotic
Itinerancy. Chaos13: 926-1164, 2003.

[6] Tsuda, I. and Umemura, T., Chaotic itinerancy generated by
coupling of Milnor attractors.Chaos13 (3) (2003) 937-946.

[7] Milnor, J.: On the concept of attractor.Comm. Math. Phys.
99: 177-195, 1985.

[8] Tsuda, I.,Fujii, H., Tadokoro, S., Yasuoka, T., and Yamaguti,
Y. Chaotic Itinerancy as a Mechanism of Irregular Changes
between Synchronization and Desynchronization in a Neural
Network. J. of Integrative Neuroscience3(2004) 159-182.

[9] Pinsky, P. F. and Rinzel, J., Intrinsic and network rhythmoge-
nesis in a reduced traub model for CA3 neurons.J. Comput.
Neurosci. 1(1994), 39-60.

[10] Tsuda, I. and Kuroda, S.: Cantor coding in the hippocampus.
Japan J. Indust. Appl. Math.18: 249-258, 2001.

[11] Tsuda,I.: Towards an interpretation of dynamic neural activity
in terms of chaotic dynamical systems.Behav. Brain Sci.24:
793-847, 2001.

[12] Yamaguti Y., et al. in preparation, 2008.
[13] Fukushima, Y., Tsukada, M., Tsuda, I., Yamaguti, Y., and

Kuroda, S., Spatial clustering property and its self-similarity in
membrane potentials of hippocampal CA1 pyramidal neurons
for a spatio-temporal input sequence.J. Cogn. Neurodynamics
1 (2007) 305-316.

[14] Kuroda, S.,et al, submitted to J. Cogn. Neurodynamics, 2008.

160



ばらつきを許容する生体の運動計画とその実現アルゴリズム

西井淳
山口大学大学院理工学研究科

Abstract—高い自由度をもつ身体を有す生体がなんらかの運
動を行うとき，この自由度を如何に拘束するかが問題となる。そ
の一方で冗長な自由度の活用によって生体は様々な環境に柔軟
に対応することができる。本年度は生体が運動時に自由度の (1)
拘束と (2)活用をどのように行い，また，(3)どのように多自由
度の運動を効率良く獲得しうるかを以下のように考察した。(1)
に関してはヒトの歩行時の遊脚運動は消費エネルギー最小軌道
に近い軌道をとっていることを申請者らは示してきたが，本年度
はさらに後進歩行やサルの遊脚運動についても消費エネルギー
最小化が強い拘束として働いていることを示唆する結果を得た。
一方で，観測される運動軌道は一定ではなく若干のばらつきが
観察される。そこで，(2)サルの二足歩行中の脚軌道のばらつき
を分析したところ，遊脚期後半から両足支持期にかけて，腰に対
する足先の位置のばらつきを小さくするような関節間の協調運
動 (シナジー)が生じている事がわかった。(3) に関しては，ヒト
が運動習熟とともに関節スティフネスを低くしていくことに注
目し，このように自由度の凍結と解放を行う学習シミュレーショ
ン実験を行ったところタスク達成を早く実現する効率の良い学
習を行えることを示唆する結果を得た。

I. はじめに

高い自由度をもつ身体を有す生体がなんらかの運動を
行うとき，この自由度を如何に拘束するかが問題となる。
その一方で冗長な自由度の活用によって生体は様々な環境
に柔軟に対応することができる。20世紀前半に活躍した
ロシアの生理学者 Bernsteinは，運動における重要な問題
は自由度を操ることにあると考え「運動の巧みさ」と関連
づけて議論した [1]。本年度は生体が運動時に自由度の (1)
拘束と (2)活用をどのように行い，また，(3)どのように
多自由度の運動を効率良く獲得しうるかを以下のように
考察した。(1)は，生体がある運動を行うときに無数にと
りうる運動軌道から特定の軌道をどのような基準で選択
しているかという問題である。これは，運動学習のゴール
はどこにあるかを知るためにも重要な問題である。(2)は，
生体が様々な外乱下で運動するとき，どのように冗長な自
由度を利用して運動を実現しているかという問題である。
Bernsteinが「熟練した鍛冶屋は正確に一定の位置を鎚で
打つにも関わらずその関節軌道にはばらつきがある」と指
摘したように，生体の運動には十分習熟していると思われ
る運動であってもある程度のばらつきが観察される。この
運動の試行毎のばらつきの解析により生体が如何に自由度
を拘束・活用しているかを知る事ができれば，生体が適応

山口大学大学院理工学研究科, 753-8512 山口市吉田 1677-1
nishii@sci.yamaguchi-u.ac.jp
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図 1. ヒトの後進歩行における遊脚期の計測軌道と最適軌道。(a)は計測
軌道, (b) は最適軌道を表す。各グラフ中上から順に膝関節，踝関節，足
関節の位置を表しており，股関節位置を原点としている (図中 (c)参照)。
右が進行方向である。

的な運動を実現するために行っている制御メカニズムを知
る手がかりにもなる。

Bernsteinは，ヒトは運動学習初期には関節スティフネ
スを高くして自由度を拘束することにより学習を促し，習
熟ととも自由度を解放してより巧みな運動を獲得している
と指摘した。(3)は，このように習熟度に応じた自由度の
解放により熟練した運動を効率良く獲得できるかを検討す
るものである。以下にそれぞれの概要を述べる。

II. 自由度の拘束

申請者は先行研究により，歩行運動の平均的な特徴の多
くが消費エネルギーの期待値最小化で説明できることを示
唆する結果を得てきた [2], [3], [4]。本年度はさらに後進
歩行やサルの遊脚運動について消費エネルギー最小化規範
で説明できるかを検討した。Grassoらは，後進歩行は前進
歩行の脚軌道を逆再生したような運動であると述べている
が [5]，筆者らが後進歩行を計測した結果によると，着地
や遊脚開始における脚姿勢が前進歩行の逆再生したものと
は若干異なるものとなっていた。また，計測された遊脚軌
道の始点と終点をつなぐ消費エネルギー最小軌道を計算し
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図 2. サルの二足歩行における遊脚期の計測軌道と最適軌道。(a) は計
測軌道, (b) は最適軌道を表す。各グラフ中上から順に膝関節，踝関節，
足関節の位置を表しており，股関節位置を原点としている進行方向は左
側である。

たところ，その特徴は計測軌道の特徴とよく一致した (図
1)。このことは，後進歩行においても少なくとも遊脚期は
消費エネルギー最小化に基づく最適化がよく行われている
事を意味する。歩行時の様々な特徴が消費エネルギー最小
化でよく説明できるとする多くの報告があることを鑑みる
と，後進歩行についても消費エネルギーを低く抑える軌道
が選択されており，単に前進歩行のキネマティクス情報の
逆再生を行っている訳ではないと考えるのが自然なように
思われる。
さらにニホンザルの二足歩行の遊脚軌道に関しても最適

性の検討を行ったが，計測軌道では水平面方向の足の捻り
が生じる遊脚終了付近をのぞけば，計測軌道と最適軌道の
特徴はよく一致するものであった (図 2)。このことも，消
費エネルギー最小化が運動習熟における重要な拘束となっ
ている事を示唆する。

A. 到達運動における運動計画

前節でもふれたように歩行運動に関してはその特徴を消
費エネルギーの最小化で説明できる事を示唆する研究成果
がこれまでに多く報告されてきた。一方で腕の到達運動に
ついては消費エネルギー最小規範とは異なった規範に基づ
くと考えられてきた [6], [7], [8]。そこで筆者らは，運動指
令への生体ノイズの影響を考慮し，消費エネルギーの期待
値を最小にする軌道を計算したところ，計測軌道とよく似
た軌道が得られた [9]。到達運動の最適性に関する従来の
研究においては，手先の速度波形がベル型になる 1秒程度
までの運動を対象に議論されてきたが，本研究結果では，
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図 3. サルの二足歩行中の関節角度の時間推移。実線は股関節角度，破
線は膝関節角度，一点鎖線は踝関節角度を示す。

ベル型の速度波形が崩れる長い運動時間の軌道の特徴も消
費エネルギーの期待値最小規範により説明できることを示
唆するものであった。観察される速度波形が運動時間が 1
秒を超える場合にベル型から崩れる要因の一つとして，遅
い到達運動に対してはヒトが未習熟である可能性が考えら
れるため，約１週間に亘って到達運動の学習タスクを被験
者に課し，練習とともに速度波形がベル型に近づくかどう
か確認したが，速度波形の変化は見られなかった [10]。以
上の結果は，到達軌道においても消費エネルギー最小化が
軌道決定のための基本戦略である事を示唆する。また，消
費エネルギー最小化が期待値に対して働くということは，
過去の長期的な経験に基づいて運動が学習されている事を
示唆している。

III. 自由度の活用
生体の運動は習熟しているように見えるタスクにおいて

もしばしば試行毎にバラツキを示す。図 3は 8年間二足歩
行の訓練を行った 9才の芸ザル (ニホンザル)の二足歩行
時の脚関節軌道である。このサルの歩行の様子を観察する
と二足歩行に十分習熟しているように見え，また，その遊
脚軌道は図 2でも示したように消費エネルギーに基づいて
よく最適化されている。しかし，図 3を見ると関節軌道は
一歩毎にばらついているいることがわかる。このような運
動のばらつきに Scholzと Schönerは注目し，Uncontrolled
Manifold (UCM)[11]の概念を発表した。UCMとは，冗長
な変数 (関節角度等)がタスク達成という拘束下で作る多
様体を指す。たとえば，仮に歩行中のある瞬間において腰
に対する足先の位置を一定に保つ事が重要であったとする
と，その位置関係を実現する関節角度の組み合わせは無数
にあり (図 4)，その組み合わせが作る空間をUCMと呼ぶ。
生体の運動制御はなんらかの拘束条件に基づく一つの最適
解のみを安定化しているというよりもむしろ，この UCM
を安定化する一方でUCM上でのある程度の運動のバラツ
キは許容することにより冗長な自由度を活用した運動を実
現していると考えられる [12]。
図 5はニホンザルの２足歩行中において，どのように

関節角度がばらついているかを示したものである。図中の
σx
‖ と σx

⊥はそれぞれ股関節に対する足先の x座標位置 (座
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図 4. UCM に注目したばらつきの解析。冗長アームである手先位置を
実現する関節角度の組み合わせは無数にあり，多様体として表現される
(図中の曲線)。図 5 の解析では，座標軸は脚の各関節角度を表す。また，
白丸は歩行における着地等のある瞬間に各関節がとる角度の平均値を表
し，曲線はその瞬間の股関節に対する足先の平均位置を実現しうる角度
の組合せ (UCM) を表す。σ‖ および σ⊥ は白丸で表す点における UCM
の接線方向および接線に直交する方向の偏差をあらわす。前者は足先の
位置には影響を与えない偏差であり，後者は影響を与える偏差である。
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図 5. ニホンザルの２足歩行における脚軌道のばらつき。時刻 0%は遊
脚開始時刻であり，時刻約 37%で接地，時刻 100%は接地終了時刻であ
る。細い実線と破線はそれぞれ σx

‖ と σx
⊥ であり，太い実線と破線はそ

れぞれ σy
‖ と σy

⊥ である。

標軸の定義は図 1(c) 参照)と UCMに直交する向きの標準
偏差を示している (図 4)。σy

‖ と σy
⊥は同様に足先の y座標

位置が一定になるようなUCM方向及びそれに直交する方
向の標準偏差である。歩行の周期全体にわたって σy

⊥は低
い値になっているが σy

‖ は σy
⊥の数倍の値になっている。こ

のことは，股関節位置に対する足先の高さのばらつきが小
さくなるように関節間の協調 (シナジー)が強く働いてい
る事を示している。遊脚中期 (時刻 10-20%)には σy

⊥ 以外
の値はいずれも大きくなっている。すなわち，この期間に
おいては足先の高さに影響を与えない関節角度のばらつき
が増大している。しかし，遊脚終期 (時刻 30-37%)におい
ては σx

⊥は急激に減少している。すなわちこの期間におい
ては接地のために足先位置を正確に調節するような関節間
の協調が働いている事がわかる。

IV. 自由度の凍結と解放
運動の習熟とはタスクを実現するためのUCMの発見と

獲得に関連づけて捉える事ができる。多自由度の身体を持

θ3

θ1

θ2

図 6. 冗長アームによる２点間到達運動は，関節角空間では多様体間の
移動として表現される。運動習熟における重要な要素の一つは，タスク
を達成出来る様々な解を表す多様体の広がりを獲得することである。

(a) (b)

図 7. 学習方法の模式図。図は関節角等の制御変数の空間を，局面はタ
スクを達成できる制御変数の組合せを表す多様体である UCMを，UCM
上の点は最適点を，点のまわりの陰で表した領域は許容される最適点か
らのズレを表す。アクチュエータの自由度が高い場合には，(a)従来の工
学的手法でしばしば行われていたように始めから最適解を探索するより
も，(b)図のように学習初期には自由度の拘束により探索空間を狭め (矢
印 (i))，UCM上の点を発見した後に自由度を解放して UCMの探索をし
ながら最適解に近付く方が (矢印 (ii))，タスクを早く実現できるという
意味で良い習熟方法と考えられる。

つ場合にはタスクを達成できる解を表すUCMの大きさを
広げることができるため適応能力の向上を期待できる。し
かしその一方で，如何に学習の効率化を図るかが問題にな
る。Bernsteinは，ヒトは運動学習初期には関節スティフ
ネスを高くして自由度を拘束することにより学習を促し，
習熟とともに自由度を解放してより巧みな運動を獲得して
いると指摘した。

UCMに注目すると，このような運動の習熟過程には以
下の 4つの段階がありうることに気づく。

1) UCMの発見: あるタスクを達成できる身体座標や関
節トルク等の組み合わせの作る多様体 (UCM の形)
上の点を発見する。言いかえるとタスクを実現でき
る一つの解を発見する。

2) UCMの獲得: UCMの形状を探索・学習していくこ
とにより，タスクを達成できる様々な解を獲得して
いく (図 6)。

3) UCMの安定化: 任意の初期状態もしくは外乱後の状
態に応じて，タスクを達成するためのUCM上に (な
んらかの意味で)効率よく移動できるようにUCMを
安定化する (図 7)。例えば初期姿勢に応じて，UCM
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(b)
図 8. 2関節アームの倒立学習。(a)は学習実験で用いた倒立振子を，(b)
は学習結果を示している。横軸は学習ステップ数，縦軸は倒立で得られ
た高さの平均値を表している。各学習ステップ毎に倒立振子はランダム
な初期姿勢からの起き上がりを行い，100 ステップ毎に起き上がりの評
価テストを 100回行っている。さらにこのようなシミュレーションを 10
回行うことによって起き上がりで得られる高さの平均値を求めた。グラ
フ中の実線，点線，破線はそれぞれ，膝関節を凍結した場合，凍結しな
い場合，徐々に膝関節の凍結を解放した場合のグラフである。

上の最も近い姿勢に移動できる制御方法を獲得する。
4) UCM上の最適化: UCM上の (なんらかの意味で)よ
り良い解を獲得する。例えばタスクを達成できる姿
勢の中でも，より少ない消費エネルギーで実現でき
る姿勢を見つける。

Bernsteinが述べたような自由度の凍結は上記の 1におい
て有効に働くと考えられる。また，自由度を解放していく
過程は上記の２から４を行う習熟段階に重要であろう。こ
の自由度の解放の段階でタスクを達成しうる変数を表す多
様体 (UCM)を安定化しながら，その UCMの広がりを十
分獲得できれば，あるタスクを達成できる様々な姿勢を学
習したことになるので運動の巧みさは向上する。さらに身
体パラメータや環境の変動に対して最適な運動パラメータ
が変化した場合にも適応しやすいシステムになると考えら
れる。ここで特に問題になるのは，(1)において自由度の
拘束をどのように行うべきかという点と，自由度の解放を
どのように行うかという点にある。
今年度はこのような考え方に基づく学習方法の有効性

をシミュレーション実験により検討した。図 8は強化学習
によってこの倒立振子の起き上がりの学習を行った例であ
る。はじめ膝関節を固定し，習熟度に応じて関節スティフ
ネスを徐々に低くしていくことにより，はじめから膝関節
の拘束が無い場合に比べて早い段階でタスクをある程度達
成しつつ，学習をすすめることができている。

V. まとめ
生体の運動においてどのように自由度が拘束・活用され

ているかに関して研究を進めてきた。その結果，習熟した
運動においては消費エネルギーの最小化が自由度の拘束
に関して重要な基準であることを示唆するいくつかの結果
を得た。実際の運動はその最適解の近辺でばらつくが，ニ
ホンザルの歩行データ解析によって示したように，運動タ
スクのパフォーマンスを決定するなんらかの変数のばらつ

きを押さえるような関節間協調が強く生じるポイントが存
在する。このようなポイントを知る事は生体が適応的な運
動を実現する制御メカニズムを理解する重要な鍵になると
考えられる。次年度はさらにヒトの歩行を含めた解析を進
め，ヒトがどのような歩行制御を行っているかについて考
察していく予定である。また，自由度の凍結と解放の手法
は，上記のようにタスク達成という拘束条件の下で消費エ
ネルギー最小化を効率よく行っていくための重要な手法と
考えられる。来年度には，本年度構築した倒立振子モデル
を拡張することで，歩行の学習制御のモデルを考察してい
く予定である。
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Abstract—真正粘菌変形体 (Physarum polycephalum)は多核単
細胞のアメーバ様細胞である。細胞の厚みを振動させながら環境
中を這いまわり、環境からの情報を細胞の状態・形態にフィード
バックしながら行動する。一見、特異な生物だが、「移動知」と
いう概念から見た場合、生物実験系のモデル生物として最適な
生物システムのうちの１つであろう。
この細胞は振動性の細胞であり、どの部分を人工的に切り取っ

てきても細胞の機能を失うことなく独立な細胞として振動し行
動できるので、ほぼ同一の要素が集合した要素集団系（結合振動
子系）として捉えることができる。この細胞全体を眺めて見る
と管状構造のネットワークで構成されている。管内では原形質流
動という往復流動が見られ細胞の部分間、つまり、要素間の相互
作用はこの流動を通して行われている。興味深いことに、この
細胞は環境の状況に応じてその形態 (管ネットワークの形態)と
振動周期を著しく変化させる。つまり、管ネットワークの幾何が
生物としての機能に大きな影響を与えていることが予想される。
これまで、管ネットワークのトポロジーに着目し、ネットワーク
幾何と生物の機能の関係を明らかにするため、各環境における
ネットワーク構造の解析を行ってきた。本研究では、これをさら
に発展させ、環境との相互作用まで視野に入れた動的ネットワー
ク構造と生物としての機能の解析を実験・理論の両側面から行
い、動的ネットワークによる適応行動の実験事実に基づいたアル
ゴリズムの抽出を行う。それによって、要素集団系の「移動知」
の共通原理の考察を行うことを目指す。

I. はじめに
生物は体中に酸素や栄養分を行き渡らせるために輸送

管ネットワークを形成している。我々ヒトを含めた動物で
いえば、血管ネットワークであり、植物でいえば葉脈や道
管などである [1]。個体群にまで拡張すれば、蟻補食時の
トレイルパターン [2]やヒトが作る道路網 [3]、さらには
人工物として電力網なども含まれる。これら輸送管ネット
ワークの形態は生物の種、状況に応じて異なっており、そ
の結果、何かしら生物としての機能差が生じているはずで
ある。本稿では、真正粘菌変形体 Physarum polycephalum
という巨大なアメーバ様の原生生物を例に輸送管ネット
ワークの形態による環境適応機構を探る。

II. 真正粘菌変形体から学ぶ
真正粘菌変形体 (以降、単に粘菌と呼ぶ)細胞サイズが

数ミリからメートル単位にまでおよぶ。この細胞を２つに
切り分けても別々の個体として生存でき、逆に、２つの細
胞を接触させておくと１つの細胞に融合して 1個体として
行動する。このような切り貼りが可能なのは、1つの細胞

*atsuko ta@waseda.jp

に多数の核を含む多核単細胞生物だからである。単細胞と
しては非常に大きな細胞体を維持するために、粘菌は細胞
自体が輸送管ネットワークであるという特殊な形態を発達
させた。粘菌は細胞の厚みを振動させながら環境中を這い
回り、拡がっていく。その際、ネットワーク状に張りめぐ
らされたチューブ状構造が形成される。このチューブの中
では原形質流動という流れが生じており、細胞内小器官と
ともに栄養分、酸素などが細胞の隅々まで運搬される。
粘菌は変形菌と呼ばれるくらいであり細胞の形は自由自

在に変化する。しかも、環境に応じてその形は特徴的であ
る [4]。栄養分が豊富で培地の表面が足場として堅固な場
合には、全体の形は薄いシート状となり、チューブネット
ワークの形を見るとメッシュ状 (Fig.1(a,b))となっている。
一方、忌避物質を含ませた足場の弱い軟らかい培地上では、
樹状のチューブネットワークが形成される (Fig.1(d))。こ
れらのネットワーク形態は、培地の条件 (栄養分濃度、忌
避物質濃度、培地の堅さ)に依存して連続的に変化し、培
地に栄養分も忌避物質も含まず中程度の堅さの場合には両
者の特徴を混合した中間的なもの、つまり、中心部はメッ
シュ状で周辺部は樹状の形態となる (Fig.1(c))。
外部環境に応じて輸送管ネットワーク形態が著しく変

化する現象について、(1)このような環境依存の形態形成
はどのような物理的メカニズムによって行われているか、
(2)環境適応の観点から生物機能がどのように機能的、効
率的になっているか、ということを明らかにすることが最
終ゴールである。そのためには、粘菌ネットワークの成長
過程を数理モデル化し、モデルに基づいて機能性、効率性
について議論を行うべきであろう。本稿では、まず各環境
におけるネットワーク形態の定量化を行い (§III, §IV)、次
に形態変化によってエネルギー効率はどう変化するか調べ
各ネットワークの環境適応の有効性を考察し (§V)、最後に
人工物への応用の試みを紹介する (§VI)。

III. ネットワークトポロジーの解析 (伊藤,高松)

ここでは、粘菌の輸送管ネットワークのトポロジーを
次のように定義した。チューブ構造のつながりにだけ注目
し、チューブが合流する点 (あるいは分岐する点)を頂点
(vertex)、合流点間を結ぶチューブ構造を辺 (edge)と定義
して頂点間の連結情報を調べた (Fig.2(c), [10])。辺と定義
したチューブ中では実際に原形質流動が見られ、頂点と定
義した合流点では原形質の流れが合流する。
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Fig. 1. Environment dependent morphology.(a) Concentric network, (b)
mesh, (c) mixture of mesh and tree, (d) tree network. All plasmodia were
cultured on 0.9 w/v% agar media including 10 w/v% oat meal extract (a,
b), 10mM KCl (d). Pictures were taken at 470 min (a), 690 min (b), 710
min (c), 465 min (d) after sample set up.

これらの頂点とリンク情報から、粘菌輸送管ネットワー
クトポロジーについて、通常の複雑ネットワーク解析でよ
く用いられる平均次数 (mean degree; 隣接頂点数 (2値画像
の場合には各頂点の交差数に等しい)の平均値) < k >、ク
ラスター係数 (Clustering coefficient) C、平均頂点間距離
(mean node-node distance) L [6]、2次元上ネットワーク解
析に有用であるメッシュ度 (Meshedness coefficient) M [7]
を計算した。その結果の代表的なものを Fig.3に示す。誘
引環境 (餌であるオートミールを含む 1.5 w/v%寒天培地)
と忌避環境 (忌避物質である 10 mM KClを含む 0.3 w/v %
寒天培地)の 2つの環境条件についてネットッワーク解析
し、頂点数 nと、平均頂点間距離 Lおよびメッシュ度M
との関係を示している。
平均頂点間距離 Lは、注目しているネットワークにお

いて、全ての 2頂点の組を結ぶ最短距離 (ここでは辺の数
を数える)を平均したものであり、ネットワークがどれだ
け拡がりをもっているかの目安となる。Fig.3(a)に頂点数
nと平均頂点間距離 Lの関係を示している。誘引環境の
場合には Lはゆっくりとした増加傾向にあり、一方、忌避
環境の場合には途中までは誘引環境とほぼ同じ増加傾向を
示すが、ある時刻を境に急激に Lをのばしているのがわ
かる。
理想的な 2 次元格子上のネットワークでは L ∝

√
n、

tree-graph上のネットワークでは L ∝ log nであることが
知られている [8]。Cross-validation法 [9]により線形も含
めたモデル選択を行った結果、誘引環境では格子状の忌避
環境では tree-graph状のネットワーク成長をする傾向があ
る。しかしながら、大多数のサンプルは両モデルよりも
線形モデルが最も良くフィッティングされることから粘菌
ネットワーク成長は単純にその２つのモデルでは分類でき
ないようである。
メッシュ度M は 2次元平面上のネットワーク内の任意

の多角形面がつくるサイクル構造の密度を示す。2次元平
面上のサイクル構造の数はオイラーの定理を用いることで
検出する。ある平面図形の頂点数を n, 辺の数をm, 面の

(a) (b)

(c) vertex

edge

Fig. 2. Method for the network analysis.(a) Binary image of 1(c). (b)
Skeletonized image of (a). Note that the thickness of the skeletons was
dilated here for presentation. (c) Magnified picture of (b). The picture is
original skeletonized one not but dilated one. All image processing were
performed by a image processing software Image J [5]
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Fig. 3. Mean node-node distance and meshedness.(a)n-L plot. (b)n-M
plot. Closed triangles and open triangles denote the data for 1.5 w/v% agra
medium with 10 w/v% oat extract and 0.3 w/v % agar medium with 10
mM KCl, respectively. Lines are connected in order of time.

数を f とすると、オイラーの定理より、f = 1− n + mが
成り立つ。また、nを固定したときそこに辺を加えて面を
構成するとその最大値 fmax = 2n− 5であることがわかっ
ているので、メッシュ度をM = f/fmax として定義する
[7]。

Fig.3(b)に各条件における頂点数 nとメッシュ度M の
関係を示している。誘引環境 0.20以上まで増加している。
一方忌避環境では一旦増加するが、その後 0.05–0.10と非
常に小さい値まで減少している。

M はネットワークを構成するサイクルの構造がどのよう
な多角形であるのかを見積もるのに直感的に役立つ。例え
ば、Tree-graphであればM = 0, 六角格子では 0.15–0.25,
四角格子では 0.65–1.00と見積もられる。このことから、
粘菌輸送管ネットワークは 6角格子と Tree-graphの中間
の形状であり、誘引環境では 6角格子に近く、忌避環境で
Tree-graphに近いネットワークとなっていると言える。
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IV. ネットワーク形態の解析 (岡本,高松)

輸送管ネットワークの機能を考える上では、ネットワー
クトポロジーだけでなく、チューブ径やチューブ実長さな
どの情報が必要である。Fig.4にその一例としてネットワー
ク中のチューブ径分布を示した。誘因環境では、培養開始
後 3 時間ではあまりはっきりとしたチューブ構造は形成
されず、チューブ径の分布は小さいものから大きいものま
で指数分布的な連続的分布をしている。培養開始後 11時
間では、太いチューブ (0.2–0.3mm)が分布のピークとして
見えてくるサンプルもあるものの、連続的な分布を維持
しているサンプルが大多数であった。一方、無栄養あるい
は忌避環境では、培養開始後３時間では連続的な分布をし
ているものもあるが、太いチューブ (0.3mm前後)が既に
形成されている。さらに１１時間後では全てのサンプルで
0.3–0.4mmにピークを持つ分布となっている。また、忌避
環境のほうがより早く、より太いチューブが形成される傾
向にある。
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Fig. 4. Distribution of tube thickness in networks. (a,b) Conditions were
1.5 w/v% agra medium with 10 w/v% oat extract. (c,d) Conditions were
1.5 w/v% agra medium without chemicals. (e,f) Conditions were 0.3 w/v %
agar medium with 10 mM KCl. (a,c,d) After 5-hr-clutivation. (b,d,f) After
11-hr-cultivation. Each line was obtained from single sample. 5–7 samples
were tested for each condition. Dashed lines denote undetected extremely
thin tubes by the image processing method illustrated in Fig.2.

V. ネットワークのエネルギー消費量 (五味,高松)

忌避環境では、比較的太いチューブで構成される tree-
graph状に成長するネットワーク形状をしていることが前
節で示された。誘因環境では、比較的細いチューブとシー
ト状の構造で構成されるメッシュ状のネットワーク形状を
していることが示された。これらの各環境条件に応じて、
つまり、ネットワーク形状に応じてエネルギー消費量が変
化するか調べるために、単位時間あたりの酸素消費量を計
測した。Fig.5にその結果を示している。誘因環境下の方
が忌避環境下よりも変形体の酸素消費量が大きいことが示

された。この酸素消費量が形状だけで制御されているかど
うかを調べることは今後の課題である。
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Fig. 5. Oxygen consumption in tree-structured plasmodium (0.3 % agar
medium) and mesh-structured plasmodium (1.5 % with 5 w/v % oatmeal
extract). Weights of plasmodium are 0.10±0.01 (g).The value p = 0.028 <
0.05 in two sample one sided t-test and p = 0.027 < 0.05 in Wilcoxon
rank sum one sided test. Variances were evaluated as equal by F-test (p-
value = 0.15 > 0.05).

VI. 粘菌ネットワークアルゴリズムの応用
ここまで、環境依存する変形体の形態解析を通して、輸

送管ネットワーク形状の重要性を見てきた。ネットワーク
形状による環境適応のアルゴリズムの抽出は未完である
が、輸送管ネットワークに着目して、この機構が適用でき
そうなアプリケーションへの取り組みをいくつか紹介する。

A. アメーバロボットへの応用を目指した障害物通り抜け
タスクの解析 (荒船, 高松; 東北大学 清水, 加藤, 石黒との
共同研究)

石黒と清水 [11]によって開発された振動子モジュラーロ
ボットで構成されるアメーバロボットは、前方から後方に
向かって進行波を伝搬させながら前進する。障害物通り抜
け時には振動の時空間パターンが螺旋状に変化し、前進速
度が劇的に現象することがシミュレーションによって確か
められている。同様のタスクを変形体に課し時空間パター
ンを観察した結果を 6に示す。その結果、障害物が小さい
場合には、進行波パターンも進行速度もほとんど変化する
ことなく通過し、障害物が大きい場合では螺旋波が観察さ
れることがあったが、進行速度にはほとんど変化しなかっ
た。別の実験で、輸送管が消失し小さな螺旋パターンを生
じる場合には進行速度は劇的に現象する。一方 Fig.6に見
るように、輸送管ネットワークは障害物の有無に関わらず
維持されこでが障害物通り抜けタスクを効率化しているも
のと思われる。

B. 粘菌 Path finding アルゴリズム [12]による鉄道ネット
ワークの最適化 (渡邊, 手老, 高松, 中垣)

手老らは、真正粘菌を模した path findingアルゴリズム
を開発した [12]。これは餌間を結ぶ管の原形質流量に着目
したモデルに基づいていいる。ここでは、そのアルゴリズ
ムを鉄道網に適用し現存の JRにおける乗客輸送量と比較
した結果、Fig.7に示したように良好な一致をみた。今後
は、手老らのモデルが、本研究の環境依存ネットワーク形
成の問題に適用可能か検討していく。
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(a)
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(e)

(f)

Obstacle

Fig. 6. Plasmodium passing through an obstacle and spiral waves. (a–e)
Time-differential images. White/black image indicates decreasing/increasing
thickness, respectively. Time intervals are 8 sec. Spiral waves are observed
couterclockwisely. (f) Schematic diagram of experimental condition. Pass
width is 15 mm, diameter of obstacle is 2.8 mm. Culture medium was
1.5w/v% agar and culture condition was 25oC, RH85%

VII. まとめと今後の課題
環境に依存して形態を変える粘菌輸送管ネットワークの

トポロジーの定量的解析を行った。メッシュ度の解析結果
から、誘引環境では 6角格子状に近いネットワークを形成
し、忌避環境では Tree-graph状に近いネットワークを形成
していることがわかった。しかし、頂点数と平均頂点間距
離の関係の解析から格子または Tree-graphにおいて頂点
が一様に付け加えられて成長するようなネットワークでは
ないことがわかった。頂点数の時系列データから、特に、
忌避環境では途中から頂点が減少している様子が見られ
る。このことから、ネットワークの成長過程で頂点および
辺が生成・消滅するような過程を考える必要があるかも知
れない。
第 II節で掲げた最終ゴール、(1)環境依存の形態形成の

メカニズム、(2)各形態について環境適応の機能性、効率
性を達成するために、それらの前段階として、各環境で
のネットワーク成長の様子を定量化し、成長過程の規則に
ついてある程度ヒントを得た。環境適応機能について定
性的に次のように議論することはできる。たとえば、忌避
環境にいる粘菌は限られた材料できるだけ触手を遠くま
で伸ばしより良い環境を発見する最も効率の良い形状は
Tree-graph状である。一方、栄養培地にいる粘菌はできる
だけそこから移動しないように、また、密度の高いネット
ワークを張りめぐらし効率よく栄養分を吸収するために格
子状のネットワークを形成するのがよさそうである。しか
しこのことを科学的に議論するには実際に移動効率はどう
か、栄養分の吸収・輸送効率はどうか、異なる環境の発見
確率は Tree-graph状のとき本当に高いのか、という点につ
いて定量的に計測していく必要がある。それらの結果と比
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Fig. 7. Optimum thickness distribution in JR-line network calculated with
a path finding algorithm by true slime mold [12]. (a) Simulation result.
Dots denote stations and lines denote railroads. (b) Calculated thickness of
transportation lines and transportation number of people in real system.

較可能なネットワーク形成の数理モデルを構築し、各環境
における最適形態形成のメカニズムを探ることが今後の大
きな課題である。
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I. はじめに 

本研究の最終的な目的は，人間の運動習熟過程を解

明することである．特に，本研究では人間が習熟によ

って消費エネルギーの少ない運動を実現できることに

注目する．スポーツや武道では，高速又は高精度な運

動をするために，筋の力を抜くことが重要となること

が知られている．このような運動の習熟過程を解明す

るために，本研究では以下の２通りのアプローチを行

い，それらの有機的統合を検討する． 
(1) 数理モデルによるアプローチ 
本アプローチでは，人間の運動制御の数理モデルを

考え、何が運動習熟にとって本質となるかを理論的に

調べる．このとき，問題を明確化するために，人間は

運動制御を行う際に運動学や動力学の詳細な情報を用

いないという仮説を導入する．数理モデルとしては，

２脚歩行モデルと２関節６筋を有するアームモデルを

対象とする．  
(2) 生体計測によるアプローチ 
本アプローチでは，人間の運動習熟過程を生体計測

によって直接的に観測する．我々はすでに，負荷の慣

性や弾性が可変な運動計測システムを開発している．

この計測システムでは，人間が運動パターンを学習す

る際の６筋（上腕二頭筋，上腕三頭筋外側頭，腕橈骨

筋，大胸筋，三角筋後部，上腕三頭筋長頭）の筋活動

を筋電により計測できる． 

II. 数理モデルによるアプローチ 

A. 二脚歩行モデル 

(A-1) 関節剛性と運動パターンの同時適応制御 

人間やロボットなどの多関節構造体では，ダイナミ

クスは非線形となり，自由度は複数となる。このよう

な場合に、ロボットが省エネルギーな運動を生成する

問題を考えると，一般には複雑な数値解法を用いる場

合が多い。このような数値解法では通常、ロボットや

環境を詳細にモデル化し、膨大な数値計算を用いる。

しかし、生物のように新しい環境に適応することを目

的とする場合、詳細なモデル化や膨大な数値計算は、

その実現の障害となると考えられる。 

一方で、ロボティクスの分野では、多関節構造体の

特徴を生かした制御法が提案されつつある[1]。このよ

うな制御法では、非線形・多自由度のダイナミクスに

もかかわらず、制御対象の詳細な情報や、複雑な数値

計算を用いずに制御目的を実現する。よって、適応的

な運動を実現するためには、ダイナミクスの特徴を生

かす方法が重要と考える。 

そこで、本研究では多関節構造体の最小トルク周期

運動生成が、関節速度の線形フィードバックにより実

現できることを利用する[2]。この性質は、我々の従来

研究で明らかにしたものである。その上で、本研究で

はロボットの関節剛性と運動パターンを適応的に調節

[3]することで、最小トルクで歩行運動を生成する制御

方法を提案する。運動パターンの調節則には遅延フィ

ードバックの構造[4]を用いた。 

(A-2) 問題設定 

本研究では、下記のようなロボットのダイナミクス

を対象とする。 

 
(2A-1) 

 

 本研究では、周期運動を生成しながらアクチュエー

タトルクを最小化することが目的である。よって、評

価関数J は以下のように設定する。 

 
(2A-2) 

 

(A-3) 最適アクチュエータトルク 

 式（２）の評価関数を最小化するアクチュエータト

ルク    は、次式のように関節速度   の線形フィード

バックで表せる[2]。 

 
(2A-3) 

 

 この関係は、エネルギーに基づいた解析や、ハミル

トン・ヤコビの方程式を用いた解法で示せる。 

 本解析結果は、速度の線形フィードバックにより最

小トルクで周期運動を生成できるという意味で、従来

の線形システムで用いられてきた共振と一致する。よ

って、本解析結果は従来の共振を多関節構造体に拡張

したものとみなせる。 

生体の運動習熟過程の計測とモデル化 

川村 貞夫，満田 隆，植村 充典，関本 昌弘，伊坂 忠夫 （立命館大学）  
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(A-4) 制御則 

 本研究では、以下のような制御則を提案する。 

 
(2A-4) 

 
(2A-5) 

 
(2A-6) 

 
(2A-7) 

 

 提案制御則は、式（2A-4）の ( )dv qqK  −−  と式(2A-6)

の遅延フィードバックの構造と式(2A-5)、(2A-7)のパ

ラメータ調節則により構成される。遅延フィードバッ

クにより dqq  →  となれば、式(2A-4)は式(2A-3)の

最適制御と一致する。また、 dqq  →  は周期運動を

生成することも意味する。 

 よって、本制御則は制御対象の詳細な情報や複雑な

数値計算を用いずに、周期運動を最小トルクで生成で

きる可能性がある。 

(A-5) シミュレーション 

 提案方法の有効性を確認するため、数値シミュレー

ションを行った。シミュレーションモデルは、下図の

様な歩行ロボットとした。ただし、本シミュレーショ

ンではロボットは転倒しないものとした。 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fig.1 Simulation Model 

 

 シミュレーションの結果、提案制御則は周期運動を

生成しつつ、アクチュエータトルクは式(2A-3)の状態

になった。よって、最小トルクで歩行運動を生成でき

ることが確認できた。 

B. 2関節6筋アームモデル 

ここで対象とする数理モデルは，Fig.2のような２関

節６筋のアームモデルである．ここでの最終目的は，

人間の運動学習の過程を説明する数理モデルを構築す

ることである．そのためには，センサー情報を用いた

フィードバック制御が，どのように構築できるかを調

べることが重要となる．本報告では，以下の２つの項

目について述べる．一つは，作業空間と筋空間のマッ

ピングの線形性に関する報告である．もう一方は，ロ

バストなアーム制御法の提

案と安定性解析に関する報

告である． 

(B-1) 筋骨格モデルにおけ

る手先座標から筋長へのマ

ッピングの線形性評価 
人間の上肢随意運動研究

において，視覚と運動のマッ

ピングは重要な課題である．

視覚目標へのリーチング動

作は通常，アームの逆運動学，つまり目標位置のデカ

ルト座標からアームの関節角度へのマッピングによっ

て行われる．この変換は非線形式として表される． 

一方，位置をデカルト座標ではなく視空間座標とし

て表現すると，手先位置から関節角度への変換が線形

式で近似できることが示されている[5]．マッピングが

線形式としてあらわされると制御を単純化できる．本

研究では，上記研究を筋骨格モデルに適用して，手先

位置と筋長のマッピングの線形性を評価した． 

視空間は，輻輳角と視線方向角で定義される．上肢

は肩関節と肘関節で構成される２リンク２関節モデル

とし，水平面を運動するものとする． 

本研究では以下３つのモデルを用いて筋長を計算した． 

 

 

 

 

 
Fig.2 musculo-skeletal models 
 

モデル1 プーリーモデル(Fig.2(a)) 

モーメントアームが一定としたモデル．多くの研究で

用いられている． 

モデル2  筋が骨格に直接付着したモデル（Fig.2(b)） 

モデル3  Pigeonらによる解剖モデル[6] 

モデル1における単関節筋の長さは関節角度に比例

するので，筋長と手先位置のマッピングは線形近似で

きる．また，モデル2とモデル3においても，単関節筋

の筋長は特異姿勢を除いて，ほぼ関節角度に比例する． 

また，モデル2とモデル3では，上腕二頭筋の筋長が頭

部からの距離のみで線形近似できることがわかった．

人間の筋骨格モデルはタスクに特化した単純な座標系

によって線形的に表されるのかもしれない．今後は筋

骨格モデルを３次元に拡張し，上肢筋の運動学が線形

化もしくは単純化できる座標系を調べることで随意運

動発現モデル解明にアプローチしたい． 

 

 
 

Fig.2 Arm Model 
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(B-2) ロバストセンサフィードバックによる運動制御 

図２に見られるアームの関節トルク τ (2x1) と筋張力 
α (6x1) の間には次式の関係が成り立つ． 

                 τ = W(q) α                               (2B-1) 

ただし，W(q) (2x6) は行列であり， q (2x1) は関節角度

ベクトルである． 
ここで，本研究では次のロバストセンサフィードバ

ック制御則を提案する． 

                 α = M { Kp (xd - x) - Kv x  }               (2Β−2) 

ただし， M (2x6) は適切な行列であり，Kp (2x2)はフィ

ードバックゲイン行列，Kp=kpI，kp はフィードバック

ゲイン，I は単位行列，Kv (2x2) は速度フィードバック

行列，Kv=kvI，kv はフィードバックゲイン，x(t) (2x1) は
アームの手先位置を表すベクトル，xd

x
 (2x1) は手先の目

標位置を表すベクトル，  は速度ベクトルである．こ

こでは，簡単化のため重力は無視する． 
もし運動学的パラメータが正確に求まる場合，行列 

M は容易に次式のように設定できる． 

M = W+JT                                      (2B-3) 

ただし， W+ = WT(WWT)-1 (6x2) は擬似逆行列であり，J   
(2x2) は関節座標系から作業座標系へのヤコビ行列で

ある．制御系の安定性と目標位置 xd への収束性は理論

的に示されている [7]．しかしながら，各座標間の関係

が正確に求まらない場合，運動学パラメータは誤差が

含まれる．パラメータ誤差に対する制御系のロバスト

性は，人間の運動制御にとって非常に重要と考えられ

る．本研究では，ロバスト性が確保される条件として，

次式の関係を明らかにした． 

   WMJ > 0                                   (2B-4) 

安定性の証明は，スペースの都合により割愛する．

シミュレーション結果でも，行列 M の要素が定数で

あっても安定な動作が実現されることを確認している．

具体的には，次式のような定数行列を設定した． 

 M = Wc J(qd)                                 (2B-5) 

ただし，J(qd) は目標位置におけるヤコビ行列であり，  

Wc 

T









−−
−−

111100
110011

=            (2B-6) 

である．手先は目標位置に収束し，各筋間の内力は適

当な範囲に収まった．筋が収縮力しか発揮できないこ

とを考慮し，本シミュレーションでは式(2B-2)の α の
各要素が負になったとき，筋力は 0 に設定した．  

前章では，視空間と筋空間の線形性を明確にした．

よって，式(2B-4)の安定条件を満足するような行列 M 

は比較的広い範囲で存在すると考えられる． 

III. 生体計測によるアプローチ 

生体（筋骨格モデル）の運動習熟過程の制御モデル

を構築するために，人間の上肢運動およびそのときの

筋群の活動推移について調べる．弾性力場，粘性力場

環境下における人間の運動学習を計測した結果は，す

でに数多く報告されている[8]．しかし，本研究では，

運動学習過程の力学特性を明らかにすることを目指し

ており，実験設定も含め，計測データを多方面から詳

細に考察する必要がある．そのため，実際に，弾性力

場でのパイロット実験を行った． 

Fig.1に示すように，ここでは，人間の上肢平面運動

を実験対象とする．手先運動負荷を与えるため，また，

被験者の手先位置計測のために，平面内を動く２関節

アーム（マニピュランダム）を製作した．実験中，被

験者はアーム先端部にあるハンドルを把持しているが，

アームの高さは，予め，被験者が運動のしやすい高さ

に調整された．弾性力場を与えるために，ロボットア

ームのそれぞれの関節部分にはバネ（バネ定数：

4.52N/mm）が取り付けられており，運動中，このバネ

弾性力が被験者の手先に加わる．また，被験者の手先

位置は，アームの関節部分に取り付けられたロータリ

ーエンコーダ情報とアームの幾何学情報から計算され，

運動中，目標位置とともに，リアルタイムでディスプ

レイ上に表示される．ディスプレイ上の手先位置は，

目標位置の半径4[cm]未満にあるときには青色，それ以

外のときには赤色で表示され，運動中，被験者はそれ

を確認できるようになっている．さらに今回は，手先

情報計測とともに，表面筋電計測装置 (ML880 PowerLab 
16/30(AD instruments社製), DL-141(S&ME社製))を用い

た，６つの筋：上腕二頭筋(Biceps brachii)，上腕三頭筋

外 側 頭 (Triceps brachii, lateral head) ， 腕 橈 骨 筋

(Brachioradialis)，大胸筋(Pectoralis major)，三角筋後部

(Deltoideus, posteriror)，上腕三頭筋長頭(Triceps brachii, 

 
 
Fig. 4.  An experimental setup 
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              (a)  x-component                           (b) y - component 
 
Fig. 5.  Transient responses of endpoint position of the subject 
 

long head)の筋電図計測（サンプリング：4kHz）を行っ

た． 
目標運動は，Fig.1に示すようなy軸方向に0.2[m]離れ

た２点間の周期運動とし，2[s]で１往復する正弦波が目

標軌道関数として与えられた．実験は，１往復の運動

を１回の運動として全部で196試行，試行毎に止めるこ

となく，リズミカルに行われた．この実験では，持続

的な筋の緊張状態が続くため，運動中の疲労を考慮し，

被験者の自己申告により途中で適度（7～8回程度）の

休憩を取った． 
Fig.2は，全試行のx軸・y軸方向それぞれの手先軌道

の時間応答結果（赤色）を目標軌道（黄緑色）ととも

に示している．また，Fig.3は，各筋の試行推移に対す

る筋電図の時間積分値の変化を示している．ここで，

筋電データは全波整流し，5～1kHzのバンドパスフィル

タをかけた後，試行毎に積分された．これらの結果か

ら，試行を重ねるにつれて，上腕三頭筋長頭，大胸筋

には有意な傾向は見られなかったものの，上腕二頭筋，

腕橈骨筋，上腕三頭筋外側頭には増加傾向，三角筋後

部には減少傾向が見られた．今後は，運動学習過程に

おいて，得られた結果が力学的にどのような意味をあ

るのか，他の実験設定との結果の比較検討も含め，調

べていく． 

IV. 結論 

本報告では，2つの基本的な数理モデルを設定した． 

一方は，省エネルギーを実現する運動技能モデルであ

り，もう一方は筋冗長系に対する運動制御モデルであ

る．両モデルとも，生体運動との対応は明確になって

いない．今後は，計測した生体情報と提案モデルとの

関係を調べる予定である．   
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    (a) Biceps brachii                            (b) Triceps Brachii lateral  
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Fig. 6.  Alteration of the EMG values for the six muscles according to 
increase of trials 
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836. 植村充典，川村貞夫, 歩行運動に対する拡張版共振概念に基づいた関節剛性と運動パターンの同時適応制御法, 第9回計測自動制御学会システムインテグ

レーション部門講演会(SI2008)論文集, 9-10, 2008 

198



837. 関本昌紘，有本 卓，川村貞夫, リーマン距離に基づく慣性運動メジャー, 第 9 回計測自動制御学会システムインテグレーション部門講演会(SI2008)論文

集, 1199-1200, 2008 

 

受賞 
1. 花川隆： 第 8 回日本神経科学学会奨励賞, 「高次運動制御と認知制御を介在する神経機構の解明」．, 平成 20 年 7 月 9 日, 

（http://www.jnss.org/japanese/invite/assist/syorei_top.html） 

2. 青沼仁志 2008年9月 Zoological Science Award 2008,  The Zoological Society of Japan「Tsuji E., Aonuma H., Yokohari F. and Nishikawa M. (2007) 

Serotonin-immunoreactive neurons in the antennal sensory system of the brain in the carpenter ant, Camponotus japonicus. Zool. Sci., 24: 836-849.」 

3. 石川麻乃，三浦徹：日本進化学会第１０回大会，優良ポスター賞，「アブラムシの表現型多型を制御する遺伝子群の網羅的研究」，2008年8月24日，社団

法人 日本動物学会 第79回大会予稿集，p.100, 2008 

4. 森英章，佐々木智基，長谷川英祐，土畑重人，千葉聡，辻 和希：第 55回日本生態学会大会（福岡国際会議場），優秀ポスター賞，「働かない働きアリの

侵略-アミメアリの種内社会寄生は２度進化した？」，2008年3月15日，第55回日本生態学会大会講演要旨集，pp.291, 2008 

5. 儀間朝宜，辻 和希：第55回日本生態学会大会（福岡国際会議場），優秀ポスター賞，ウスキシロチョウにおける翅型決定要因と密度高価」，2008年3月

17日，第55回日本生態学会大会講演要旨集，pp.458, 2008 

6. 佐々木謙： 第30回日本比較生理生化学会，吉田奨励賞， 「社会性昆虫のカースト転換における脳内アミンの役割」，2008年7月20日， 第30回日本

比較生理生化学会 大会予稿集, pp18-19, 2008 

7. 神﨑亮平：日本比較生理生化学会 吉田記念賞「昆虫とロボットで探る脳」, 2008年7月20日，第30回日本比較生理生化学会予稿集, p．18, 2008 

8. 藤原輝史, 加沢知毅, Stephan S. Haupt, 福島亮太,神崎亮平：日本比較生理生化学会 ポスター賞，「電気穿孔法による昆虫触角葉の複数の単一神経細胞

Ca2+イメージング」，2008年7月21日，第30回日本比較生理生化学会予稿集，p．23, 2008 

9. 坂本一寛: 日本神経回路学会 平成20年度「研究賞」 受賞対象 NC2007-39，「サル前頭前野興奮性細胞・抑制性細胞における行動目標表現の遷移」 

10.  Dai Owaki, Koichi Osuka and Akio Ishiguro： ICRA2008,  IEEE Robotics and Automation Society Japan Chapter Young Award, “On the Embodiment 

That Enables Passive Dynamic Bipedal Running”， May 19-23, 2008,  2008 IEEE International Conference on Robotics and Automation proceedings， 

pp 341-346， 2008   

11. 北村太一, 梅舘拓也, 石黒章夫：第243回SICE東北支部研究集会，優秀発表奨励賞，「可変弾性要素と原形質量保存則を活用したアメーバ様ロコモーショ

ンの実現」，2008年6月20日，2008 

12. 加藤拓真，清水正宏，Max Lungarella，石黒章夫： 第244回SICE東北支部研究集会，優秀発表奨励賞， 「粘菌型ロボットから探る自律分散個間の相互

作用様式のあり方に関する考察」2008年7月2日，2008 

13. Dai Owaki , Koichi Osuka , Akio Ishiguro: SICE Annual Conference Young Author's Award of the SICE2008，“Gait Transition between Passive Dynamic 

Walking and Running by Changing the Body Elasticity”，August 20-22, 2008，SICE Annual Conference 2008，pp 2513-2518，2008 

14. Dai Owaki , Koichi Osuka , Akio Ishiguro： Finalist in the SICE Annual Conference International Award，“Gait Transition between Passive Dynamic 

Walking and Running by Changing the Body Elasticity”，August 20-22, 2008，SICE Annual Conference 2008，pp 2513-2518，2008 

15. 坂井善行，石田怜，大脇大，手老篤史，石黒章夫： 第245回SICE東北支部研究集会，優秀発表奨励賞，「周波数と位相の調整が可能なマルチリズミック

オシレータモデル －一次元ホッピングロボットの跳躍学習への適用－」，2008年10月24日，2008 

16. Toshiyuki Nakagaki, Hiroyasu Yamada, Ryo Kobayashi, Atsushi Tero, Akio Ishiguro, Ágotá Tóth： 2008 Ig Nobel Prize （Cognitive Science Prize）,  

For discovering that slime molds can solve puzzles， October 2, 2008 

17. 日本昆虫学会賞, N. Hirai and M. Ishii, A danaid butterfly, Ideopsis similis, overcomes parasitization by a tachinid fly, Sturmia bella. 

18. Masahiro Sekimoto, Suguru Arimoto, Sadao Kawamura, and Ji-Hun Bae: 2008 IEEE International Conference on Robotics and Automation (ICRA2008), 

Best Manipulation Paper Award Finalist, “Skilled-Motion Plannings of Multi-Body Systems Based upon Riemannian Distance,”Proc. of the ICRA2008, 

pp.1233-1238, Pasadena, CA, USA, May 19-23, 2008.  

19. 関本昌紘，有本卓，Jin-Hun Bae，川村貞夫: (社)計測自動制御学会システムインテグレーション部門 研究奨励賞 (2008年12月6日)，「歩行遊脚期にお

ける慣性作用と運動生成」, 第8回計測自動制御学会システムインテグレーション部門講演会(SI2007)予稿集, pp.1051-1052, Dec. 20-22, 2007. 

20. 植村充典，川村貞夫 (社)計測自動制御学会システムインテグレーション部門２００７優秀講演賞受賞「機械的弾性要素とアクチュエータの統合による省

エネルギ制御法」第8回計測自動制御学会システムインテグレーション部門講演会(SI2007)予稿集,pp611-612， Dec. 20-22, 2007. 

 
 

特許 
1. 筋骨格系モデル作成装置および該方法，筋骨格系機構制御装置ならびに筋骨格系機構システム, 小池康晴，川瀬利弘, 日本, 出願済, 2008.9.5, 特願

2008-229026 

2. 定量的運動機能評価システム, 筧 慎治，李 鍾昊，鏡原 康裕, 国際, 出願済, 2008.8.26, PCT/JP2008/053735 
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活動記録 
 

詳細はホームページ（http://www.robot.t.u-tokyo.ac.jp/mobiligence/act/index.html）参照のこと． 

 
1 日時： 2008/3/17 9:00-19:00 
  場所： 生理学研究所 
  名称： 研究打ち合わせ(第５回) と実験 
2 日時： 2008/4/7 9:00-19:00 
  場所：  生理学研究所  
  名称：  研究打ち合わせ(第６回) と実験  
3 日時： 2008/4/14-16 9:00-19:00 
  場所： 福島県立医科大学 
  名称： PPN における GABA 放出量測定の共同実験 
4 日時： 2008/4/15-16 10:00-17:00 
  場所： 東京大学 
  名称： D 班会議 
5 日時： 2008/4/15-16 10:00-17:00 
  場所： 金沢大学 
  名称： 蝶に関する移動知研究会 
6 日時： 2008/4/18-19 
  場所： 兵庫県立大学環境人間学部 
  名称： 社会性昆虫に関する国際セミナー 
7 日時： 2008/4/19 13:00-4/20 12:00 
  場所： 山口大学連合獣医学研究棟会議室 
  名称： CPG 研究会 
8 日時： 2008/4/25 
  場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 11 号館講堂 
  名称： 移動知ワークショップ「移動知の新展開」 
9 日時： 2008/4/25 12:00-22:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： 研究打ち合わせ 
10 日時： 2008/4/26 9:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチの巣箱の二酸化炭素濃度を測定するための共同予備実験 
11 日時： 2008/4/28 10:00-17:00 
  場所： 東京大学 
  名称： 移動知ワークショップ 
12 日時： 2008/4/28 12:00-18:00 
  場所： 京都工芸繊維大学 山岡研究室 
  名称： コオロギ研究会 
13 日時： 2008/5/12-15 9:00-17:00 
  場所： 旭川医科大学生理学第二講座・神経機能分野 
  名称： サルの歩行に関する脳幹の領域からの記録方法についての研究打ち合わせ 
14 日時： 2008/5/20-21 9:00-17:00 
  場所： 旭川医科大学生理学第二講座・神経機能分野 
  名称： サルの歩行に関する脳幹の領域からの記録方法についての研究打ち合わせ 
15 日時： 2008/6/3 8:30-19:30 
  場所： Case Western Reserve University, Creveland, Ohio, USA 
  名称： OS "Mobiligence" at 4th International Symposium on Adaptive Motion of Animals and Machines 
16 日時： 2008/6/5 10:00-16:00 
  場所： ビッグハット（長野市） 
  名称： 日本機械学会 ロボティクス・メカトロニクス講演会 (Robomec 2008)，移動知チュートリアル：

「認知から運動や行動の発現へ」 
17 日時： 2008/6/9 13:00-20:00 
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  場所： 金沢工業大学人間情報研究所 
  名称： コオロギ研究会 
18 日時： 2008/6/13 12:00-13:00 
  場所：  京都駅ホテルロビー  
  名称：  研究打ち合わせ(第７回)  
19 日時： 2008/6/16 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
20 日時： 2008/6/18-19 10:00-17:00 
  場所： 大阪府立大学，京都大学 
  名称： 蝶に関する移動知研究会と撮影実験 
21 日時： 2008/6/23 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
22 日時： 2008/6/28 9:30～17:00 
  場所： スイス連邦工科大学(ETHZ) 
  名称： 国際会議ワークショップ "Control of locomotion: from animals to robotos" 
23 日時： 2008/6/30-7/5 13:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチのダンス行動に関する共同実験 
24 日時： 2008/7/4 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
25 日時： 2008/7/11-12 
  場所： 京都 (関西セミナーハウス） 
  名称： Agency に関する国際ワークショップ 
26 日時： 2008/7/15 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
27 日時： 2008/7/22-23 13:00-18:00 
  場所： 北海道大学電子科学研究所 講堂 
  名称： 合同班会議 
28 日時： 2008/7/25 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
29 日時： 2008/8/6-7 9:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチの行動に関する共同実験 
30 日時： 2008/8/6 16:00-17:30 
  場所：  東京大学先端科学技術研究センター4 号館 5F セミナー室  
  名称：  移動知研究会  
31 日時： 2008/8/12 13:00-18:00 
  場所：  大阪大学生命機能研究科・脳神経工学講座・視覚神経科学研究室 
  名称：  サルの歩行に関する脳幹の領域からの記録方法についての研究打ち合わせ 
32 日時： 2008/8/18 17:00-19:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
33 日時： 2008/8/21 13:15-15:15 
  場所：  電気通信大学 
  名称：  SICE Annual Conference Organized Session オーガナイズドセッション "Biomimetic Approach on 

Robot Design and Control for Dynamic Locomotion" 
34 日時： 2008/8/22 10:00～16:00 
  場所：  東京大学（駒場） 身体運動科学研究室 
  名称：  B 班研究会 
35 日時： 2008/8/24-26 12:00-17:00 
  場所：  旭川医科大第二生理 
  名称：  二足歩行モデル研究打ち合わせ（第１回） 
36 日時： 2008/8/28 13:00-16:00 
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  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
37 日時： 2008/9/13 10:00-12:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
38 日時： 2008/9/10 12:30-14:30 
  場所：  神戸大学 工学部 
  名称：  第 26 回 日本ロボット学会学術講演会，展開セッション「移動知」 
39 日時： 2008/9/15 14:30-2008/9/7 13:00 
  場所： 旭川市蔵囲夢デザインギャラリー 
  名称： 無脊椎動物神経生物学研究会 
40 日時： 2008/9/17 
  場所： 大阪大学 
  名称： B01-03 班会議 
41 日時： 2008/9/20 13:00-15:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称： セミナーと研究打ち合わせ 
42 日時： 2008/9/22 14:00～17:00 
  場所： 国立身体障害者リハビリテーションセンター 
  名称： 二足歩行制御研究会 
43 日時： 2008/9/25-10/7 9:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチの巣内行動に関する共同実験 
44 日時： 2008/9/25 11:00-14:00 
  場所： 東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称： 自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
45 日時： 2008/9/25 19:30-21:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称： セミナーと研究打ち合わせ 
46 日時： 2008/9/26 9:00-18:00 
  場所：  Acropolis Convention Center， Nice， France  
  名称：  IROS2008 Full Day Workshop  
47 日時： 2008/10/1-2 
  場所：  東京（東京大学駒場キャンパス） 
  名称：  国内ワークショップ "Artificial Life: Half way through" 
48 日時： 2008/10/9-10 10:00-16:00, 10:00-14:00 
  場所：  旭川医科大第二生理 
  名称：  二足歩行モデル研究打ち合わせ（第 2 回） 
49 日時： 2008/10/10 13:30～18:00 
  場所：  京都大学宇治キャンパス風洞実験室 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
50 日時： 2008/10/14-16 9:00-19:00 
  場所： 福島県立医科大学 
  名称： PPN における GABA 放出量測定の共同実験 
51 日時： 2008/10/14 18:30-20:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称： セミナーと研究打ち合わせ 
52 日時： 2008/10/15 9:30-12:00 
  場所：  京都工芸繊維大学 
  名称：  共同研究に関する研究打ち合わせ 
53 日時： 2008/10/17 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
54 日時： 2008/10/21 10:00-17:40 
  場所：  東京大学先端科学技術研究センター4 号館 2Ｆ講堂  
  名称：  第 2 回移動知一般公開シンポジウム  
55 日時： 2008/10/22 9:30-16:00 
  場所：  東京大学 
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  名称：  D 班会議 
56 日時： 2008/10/23 18:00-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
57 日時： 2008/10/24 13:00-17:00 
  場所：  東北大学 
  名称：  受動的動歩行の研究会 
58 日時： 2008/10/24 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
59 日時： 2008/10/30 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
60 日時： 2008/10/31 18:30-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
61 日時： 2008/11/6 13:00～18:00, 11/7 10:00～15:30 
  場所：  国立情報学研究所学術情報センター1208 会議室 
  名称：  A 班第 2 回班会議 
62 日時： 2008/11/8 15:00-17:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
63 日時： 2008/11/7 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
64 日時： 2008/11/14-15 10:00-17:00 
  場所：  九州大学 
  名称：  蝶の移動知研究会・日本鱗翅学会 
65 日時： 2008/11/14 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
66 日時： 2008/11/14 17:00-19:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
67 日時： 2008/11/15 18:00-19:00 
  場所：  ワシントン DC  
  名称：  研究打ち合わせ(第８回)  
68 日時： 2008/11/17 15:15-16:45 
  場所：  つくば国際会議場 
  名称：  OS "Mobiligence" at The 9th International Symposium on Distributed Autonomous Robotic Systems 

(DARS2008) 
69 日時： 2008/11/20 11:15-13:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
70 日時： 2008/11/21 13:30～18:00 
  場所：  京都大学宇治キャンパス風洞実験室 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
71 日時： 2008/11/21 13:30-18:00 
  場所：  東北大学 大学院工学研究科電気・通信工学専攻 石黒研究室 
  名称：  研究打ち合わせ：真正粘菌変形体の適応機能におけるサイズ効果に関する議論 
72 日時： 2008/11/21 19:00-21:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
73 日時： 2008/11/26 15:15-17:20 
  場所：  姫路市国際交流センター 
  名称：  計測自動制御学会 システム・情報部門講演会において OS「移動知：随意運動と環境適応」 
74 日時： 2008/11/27 15:00-17:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
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  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
75 日時： 2008/11/28 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
76 日時： 2008/12/1 18:00-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
77 日時： 2008/12/4 11:00-13:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
78 日時： 2008/12/5 10:00-12:00 
  場所：  長良川国際会議場 
  名称：  計測自動制御学会システムインテグレーション部門学術講演会(SICE-SI2008) オーガナイズドセ

ッション「身体・脳・環境の相互作用により適応的運動機能の発現」 
79 日時： 2008/12/5 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
80 日時： 2008/12/11 14:30-16:00 
  場所：  東京(本郷)  
  名称：  研究打ち合わせ(第９回)  
81 日時： 2008/12/15-16 
  場所：  東京（東京大学駒場キャンパスおよび、統計数理研究所） 
  名称：  「動的システムの情報論（８）ロボットにおける境界」に関する国内ワークショップ 
82 日時： 2008/12/16-17 10:00-17:00 
  場所：  大阪府立大学 
  名称：  蝶の移動知研究会 
83 日時： 2008/12/18 10:00-17:00 
  場所：  東北大学 
  名称：  研究討論会 
84 日時： 2008/12/18 13:00-20:00 
  場所：  東京大学大学院理学系研究科細胞生理化学研究室 
  名称：  群れ行動の計測とモデル化に関する研究紹介と議論 
85 日時： 2008/12/18 14:00-12/19 12:00 
  場所：  東北大学 電気通信研究所 
  名称：  東北大学電気通信研究所共同プロジェクト研究「生物における環境調和型適応システムの解明と

工学応用」研究会 
86 日時： 2008/12/19 13:30-17:50 
  場所：  東北大学 電気通信研究所 
  名称：  動物の運動制御に関する研究討論会 
87 日時： 2008/12/25-26 9:00-19:00 
  場所：  徳島文理大香川薬学部 
  名称：  研究打ち合わせ 
88 日時： 2008/12/25 13:00-15:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
89 日時： 2008/12/26 13:00-18:00 
  場所：  早稲田大学 電気・情報生命工学科 高松研究室 
  名称：  研究打ち合わせ：真正粘菌変形体の適応機能におけるサイズ効果に関する議論 
90 日時： 2009/1/5 13:00-19:00 
  場所：  金沢工業大学人間情報研究所 
  名称：  研究打ち合わせ 
91 日時： 2009/1/5 13:00-19:00 
  場所：  金沢工業大学人間情報研究所 
  名称：  研究打ち合わせ 
92 日時： 2009/1/5 13:30-1/6 11:00 
  場所：  淡路夢舞台 国際会議場 
  名称：  歩行に関するシンポジウム 
93 日時： 2009/1/8 18:30-20:00 
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  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
94 日時： 2009/1/9 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
95 日時： 2009/1/12 13:00-17:00 
  場所：  兵庫県立大学環境人間学部 音楽堂  
  名称：  移動知セミナー「昆虫の社会性に関する生態と生理」 
96 日時： 2009/1/13 9:30-18:00 
  場所：  兵庫県立大学姫路新在家キャンパス 環境人間学部 音楽堂  
  名称：  C 班班会議  
97 日時： 2008/1/14 15:00-20:00 
  場所：  徳島文理大学香川薬学部 
  名称：  共同研究に関する研究打ち合わせ 
98 日時： 2009/1/16 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
99 日時： 2009/1/20 16:00-20:00 
  場所：  東北学院大学教養学部 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
100 日時： 2008/1/23 13:00-16:45 
  場所：  とりぎん文化会館（鳥取県立県民文化会館） 
  名称：  第 21 回 自律分散システム・シンポジウムにおいて OS「移動知」 
101 日時： 2009/1/28 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
102 日時： 2009/1/28 18:00-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
103 日時： 2009/2/03-04 10:00-17:00 
  場所：  北海道大学 
  名称：  蝶の移動知研究会 
104 日時： 2009/2/4 
  場所：  東京工業大学 
  名称：  教科書の出版に関する検討会議 
105 日時： 2009/2/4 17:30-18:30 
  場所：  東京（東京大学駒場キャンパス） 
  名称：  セミナー 
106 日時： 2009/2/7 13:00-15:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
107 日時： 2009/2/13-2/19 9:00-19:00 
  場所：  北海道大学電子科学研究所 
  名称：  海外研究者の招聘と研究打ち合わせ等 
108 日時： 2009/2/13 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
109 日時： 2009/2/13 17:00-19:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビデオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
110 日時： 2009/2/18 9:00-20:00 
  場所：  生理学研究所 
  名称：  研究打ち合わせ(第 10 回) と実験 
111 日時： 2009/2/18 
  場所：  北海道大学電子科学研究所 
  名称：  無脊椎動物神経科学研究会 
112 日時： 2008/2/19 10:30-13:30 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
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  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
113 日時： 2009/3/2 13:40-3/4 12:00 
  場所：  ホテル松島大観荘 
  名称：  第４回移動知シンポジウム 
114 日時： 2009/3/11 13:30-17:30 
  場所：  早稲田大学 大久保キャンパス 63 号館第 3 会議室 
  名称：  第 6 回 SICE 生物制御システム調査研究会&移動知合同研究会 
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