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特定領域研究「移動知」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－」[1]
がスタートした[2]．本特定領域は，５年間のプロジ
ェクトである．平成 17年度から計画班による研究が
開始されたのに続き，平成 18年度からは公募班によ
る研究も開始された．この特定領域研究の目的，そ
の研究の概要などについて述べるとともに，いくつ
かの研究の例を紹介する． 
 
2. 移動知研究の目的 
 
我々生物は，無限定の環境においても，環境に応
じて適切に行動する知的能力を有している．たとえ
ば，いかなる複雑な環境においても，歩行，遊泳，
飛翔などの移動，リーチング，捕獲などの腕・手の
動作，他の個体に対するコミュニケーションなど，
様々な場面において，多様な行動パターンを創造し
ながら，スムーズでかつ安定した行動を，状況に応
じて適切に行うことができる．我々はそれを，適応
的行動と呼んでいる．これは，動物が生存する上で
最も基本的，かつ必須な機能であり，我々はそれを
生存脳機能と呼んでいる[3]． 
しかし，このような適応的行動は，脳疾患によっ
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，う
つ病や自閉症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[4]，それに対する取り組みが
急務となっている．しかしながら，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．  

 
3. これまでの取り組み 
 
移動知研究は，科学技術研究補助金重点領域研究
「自律分散システム」（平成 2～4年度，代表：伊藤
正美）[5]，「創発的機能形成システムのシステム理
論（通称：創発システム）」（平成 7～9年度，代表：
北村新三）[6]に端を発する．「自律分散システム」
では，様々な自律分散システムが有する適応的な機

能に関する分析的な研究や自己組織化の原理に関す
る研究が行われた．それを受け，創発システムでは，
適応的な機能を持つシステムの設計原理を求めて，
様々な取り組みが行われた．しかし，創発的な設計
手法に関しては多くの成果が得られたものの，創発
システムの設計論に関しては，重点領域研究期間内
に十分な成果を得ることが必ずしもできなかった． 
適応的な機能を有する生物が，いかにして適応的
に振舞うことができるのか，そのメカニズムがわか
れば，それは適応的なシステムの設計原理を知る上
で大きなヒントになる．これまで，Bio-mimeticsや，
Bio-inspired Roboticsと呼ばれる研究分野でも，同様
な発想で研究が行われてきた．しかし，生物がどの
ようなメカニズムで適応的な行動を生成しているの
かという問題については，いかなる生物の専門家に
聞いても，未解明という答えが返ってくるばかりで
あった．もちろん，適応的行動に関与する脳・身体
に関する様々な知見が，これまでの脳生理学，生態
学，認知科学，分子生物学，社会生物学などの生物
学研究から得られている．しかし，それらの知見は
いずれも要素的・個別的・部分的であり，適応的行
動が発現するシステムとしてのメカニズムを説明す
る知見はほとんどないということがわかってきた．
脳科学研究においても，我々人間や哺乳類が持つ，
思考，記憶，言語，コミュニケーションなど，高次
脳機能に関する解析的な研究は，統合脳研究[5]など
で活発に行われているものの，運動や振る舞いなど
のレベルに関する研究は少ない．運動中の脳の活動
を計測することが，現在の技術では困難であること
もその要因の一つであろう． 
以上から，我々は，適応的な機能を有するシステ
ムの設計論を得るには，まず生物がいかに適応的な
行動を生成しているのか，そのメカニズムを解明す
ることが先決であるとの結論に達した． 
東北大学電気通信研究所での研究プロジェクト
（代表：矢野雅文）や，平成 14年度日産科学技術振
興財団「移動知の発現システムの構築と制御メカニ
ズムに関するワークショップ」（代表：太田 順）な
どで議論を重ね，平成 15年 1月からは，計測自動制
御学会システム・情報部門調査研究会「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
る調査研究会」を発足させ，動物が有する適応機能
のメカニズム解明に向け，生物学と工学の研究者が
一緒に議論を行い，そして特定領域「移動知」の発
足に至ったのである． 
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4. 移動知研究のコンセプトと研究体制 
 
我々は，動物が有する適応的行動能力は，「動く」
ことによって得られると考えている．静止している
状態では，「脳」と「身体」と「環境」の相互作用は
比較的少ないが，一旦動きはじめると，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，身体を通じて
大量の感覚情報が脳に入ってくる． 
従来のロボティクスは，まず知覚（センシング），

次にそれに基づく行動計画，行動（アクシュエーシ
ョン）という流ればかりが注目されてきたが，そも
そも行動しなければ，知覚情報はほとんど得られな
い．行動によって知覚，認知し，それが行動を生む
という連関で適応的行動の知を捉える必要がある．
我々は，このように，動くことで「脳」と「身体」
と「環境」の動的な相互作用が生じ，それによって
適応的行動能力が発現するのではないかと考えてお
り，このような考え方を，移動知(Mobiligence)と呼
んでいる． 
これまでの神経生理学など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，生物学における既存のアプローチ
では，動物が静止した状態での脳単体の機能しか観

測することはできない．すなわち，このアプローチ
では，我々が注目している，動いている状態での脳
と身体と環境の相互作用に関して観測することはで
きない．パーキンソン病の例では，これまでの脳生
理学の研究によって，黒質緻密部の異常，ドーパミ
ンの低下などの生理学的知見が得られているものの，
それがどのようなメカニズムで歩行運動障害を引き
起こしているのかについてはいまだ謎となっている． 
我々はそのような問題に対し，生物学の研究者と
工学の研究者が一体となり，生物学で得られた神経
生理学モデルに基づき，工学の動的なシステムのモ
デリング手法を応用することで生体システムモデル
を構成するという，構成論的・システム論的アプロ
ーチによって移動知発現のメカニズムを明らかにし
ていきたいと考えている．具体的には，生理学的解
明（生物学），モデル生成と人工システムによる実験
（工学），モデルの検証（生物学），原理の解明・応
用（工学）という，生物学と工学の融合プロセスに
よって研究を推進する．ここで，構成論的アプロー
チとは，対象をモデル化し，それをシミュレータや
ロボットなど，システムとして人工的に構成して，
実験的に動作させその挙動を解析することで，対象
を理解したり，仮説を生成，検証するアプローチを
言う． 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Fig. 1 Framework of Mobiligence Project 
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 移動知研究では，適応的行動能力の中でも，(1) 環
境の変化に適応させ，認知するメカニズム（環境へ
の適応），(2) 環境に対して身体を適応させるメカニ
ズム（身体の適応）， (3) 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（社会への適
応），という三つの適応機能に注目し，それぞれ A
班，B 班，C 班という研究グループを組織し，研究
を行っている．また，A，B，C班の各研究課題にお
いては，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が行われる
のに対し，それらに共通する適応メカニズムの原理
を導出することを目的としたD班という研究チーム
が組織化されている．移動知生成の普遍的な共通原
理が解明できれば，適応的なシステムを設計する原
理が得られると考えている．Fig. 1 に移動知研究の
枠組みを示す． 
 
5. 移動知で行われている研究例 
 
研究は，計画班と公募班に分かれているが，相互
に密に連携を取りながら一体とした研究体制を組ん
でいる．個々のテーマについては，紙面の制約上こ
こでは紹介できない．計画班での研究例についてい
くつか紹介する． 

A 班の班代表は，伊藤宏司先生（東工大）が務め
られており，A 班の計画班では，予測不可能な環境
から行動に必要な認知情報（みなし情報）を生成す
る脳－環境連関および環境への適応機能の生物学的
解明とモデル構成に関する研究を行っている．反射
適応，状態適応，文脈適応という 3つのレベルに適
応機能を分類し，腕のリーチング動作を例に取り上
げ，その適応メカニズムの解明に向けた研究を行っ
ている． 

B 班の班代表は，土屋和雄先生（京大）が務めら
れており，B 班の計画班では，脳生理学からの脳・
神経系のモデルと人類学・工学からの筋・骨格系の
モデルを融合したシステムモデルを構築することに
よって，適応的歩行運動の制御機構の解明を目指す
とともに，歩行運動のバイオメカにクスの構築を目
標としている．すでに，人間の歩行のモデルおよび
シミュレータを構築し，パーキンソン病患者が，ド
ーパミン低下によって，大脳規定核から脳幹・脊髄
への抑制性の投射が増大し，それによって筋緊張が
増加し，筋緊張制御系とリズミックな歩行運動制御
系とのバランスが崩れ，安定な歩行ができなくなる
ことを示したが（Fig. 2），現在は，ニホンザルを対
象とした精密なモデルを開発して，4 足歩行から 2
足歩行に歩行パターンが変化するメカニズムの解明
を目指している． 

C 班の班代表は，青沼仁志先生（北大）が務めら
れている．C 班の計画班では，昆虫の社会的行動を
例に取りながら，社会の構築メカニズムの生物学的
解明とモデル構成化，社会適応のメカニズムの解明，
社会（ネットワーク）構築の設計原理の解明を目指
している．具体例としては，クロコオロギの雄どう
しの闘争行動（Fig. 3）において，コオロギの脳内の
神経就職物質である NO（一酸化窒素）が低下する
と，そのアグレッシブ性が高まるなどの生理学的知
見から，その脳・神経系のモデルを構築し，社会行

動をシミュレートする研究を行って，すでに行動レ
ベルにおいて，実際のコオロギと近い社会行動を行
うモデルが構築されている． 
最後に，D 班の班代表は，大須賀公一先生（神戸

大）が務められている．これまで，生物の持つ様々
な適応メカニズムとして，バランスの力学とも呼ぶ
べき原理があるのではないかと考えられている．計
画班では，受動歩行における安定性や，粘菌などが
持つ適応的な行動メカニズムを対象として，移動知
の共通原理に迫ろうとしている．共通原理を説明す
る数理的なモデル構築を目指す一方で，適応的な機
能を持つシステムの設計原理を導出しようとするチ
ャレンジングな研究が行われている． 
そのほかにも，多数の興味深い公募班の研究があ
り，より多様な生物の多様な適応メカニズムについ
て白熱した議論が行われている．これらの研究成果
の詳細については，2007年 7月に行う第二回移動知
国際シンポジウム[7]で発表される予定である．移動
知研究に興味を持たれた方は，是非ご参加いただき
たい． 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Fig. 2 Simulation based on biped locomotion model 
(Prof. Masafumi Yano in Tohoku Univ.) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Fig. 3 Battle behavior by two male crickets 
(Prof. Hitoshi Aonuma in Hokkaido Univ.) 
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6. 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(Fig. 4)． 
平成 19年秋には，平成 20年度から開始する特定
領域「移動知」の公募を行う予定である．移動知の
研究を希望される方は，是非応募していただければ
幸いである． 
 

謝辞 
 

ここで紹介する移動知の概念や研究は，これまで
に，土屋和雄先生，伊藤宏司先生，矢野雅文先生，
高草木薫先生，神埼亮平先生，太田 順先生，石黒
章夫先生，青沼仁志先生，大須賀公一先生などを初
め，本特定領域研究の計画班の多くのメンバーと議
論してきた内容をまとめたものである．紙面の制約

上，すべての研究者のお名前を列記することはでき
ないが，すべての移動知研究計画班メンバーに，こ
の場を借りて御礼申し上げる．また，移動知研究の
評価にあたっては，Prof. Sten Grillner (Korolinska 
Inst.)，Prof. Avis H. Cohen (Univ. Maryland)，Prof. Rolf 
Pfeifer (Univ. of Zurich)，森 茂美先生（生理学研），
鈴木良次先生（金沢工大），北村新三先生（神戸大）
にも大変お世話になっている．御礼を申し上げる． 
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[1] http://www.arai.pe.u-tokyo.ac.jp/mobiligence/ 
[2] 計測と制御「特集：移動知：能動的な移動機能
がもたらす創発的知能」，計測自動制御学会，vol. 
44, no. 9, (2005). 

[3] 高草木 薫，淺間 一：移動知：行動からの知
能理解－構成論的観点と生物学的観点から，計
測と制御，vol. 44, no. 9, pp. 580-589, (2005). 

[4] 厚生労働省 HP. 
[5] 伊藤正美：自律分散システム，文部省科学研究
費補助金平成 2～4年度「自律分散システム」研
究成果報告書，(1994)． 

[6] 北村新三：文部省科学研究費補助金研究の成果
の概要と評価「創発的機能形成のシステム理論」，
(1998). 

[7] http://www.arai.pe.u-tokyo.ac.jp/mobiligence/annou
nce/doc/intsymp.pdf 
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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

人材の育成のための教育・研究プログラムを設計し，

本特定領域の研究拠点や研究組織の設置を図る． 

2. 2006 年度総括班活動概要 
計画班および公募班が，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，国内シンポジウムの開催，一般公開シンポ

ジウム，非公開シンポジウム，チュートリアルの企

画・実施，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，ホ

ームページの構築，研究成果・活動記録に関するデ

ータベースの作成と広報，報告書の作成などを行っ

た．さらに，若手研究者の育成・交流を目的として，

「移動知若手の会」を発足させ，そこでの活動を支

援した． 

3. 総括班会議の実施 
以下の総括班会議を実施し，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． 

（１） 第１回総括班会議 

日時：2006年 6月 25日（日）12:00-14:30 
場所：洞爺サンパレス 

（２） 第２回総括班会議 

日時：2007年 3月 10日（土）12:00-14:00 
場所：洞爺サンパレス 

4. シンポジウムの開催 
4.1 国内シンポジウム 

2006年 6月 23日（金）～25日（日）に，洞爺サ
ンパレスにおいて国内シンポジウムを実施した．初

日に公募班も始めて含めた各班の班会議を行った．

また二日目は，領域代表である淺間が本特定領域研

究の概要について講演を行うとともに，A, B, C, D

班の代表である，伊藤，土屋，青沼，大須賀が，各

班における研究の目的，計画研究の内容，進捗状況

などについて講演を行った．また，下澤盾夫先生（北

大）および五味裕章先生（NTT コミュニケーション

科学基礎研究所）による招待講演が行われた．移動

知研究に関する活発な議論が行われた．若手の会に

よる，ナイトセッションも開催された．三日目には，

公募班の 6名の研究代表による講演が行われ，日本
人の 3名の評価委員（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））か

ら講評をいただいた．参加者数は 106名であった． 
4.2 一般公開シンポジウム 
 2006 年 12 月 1 日（金）に，理化学研究所におい
て一般公開シンポジウムを実施した．領域代表であ

る淺間が移動知の概念と特定領域研究の概要につい

て，またその意義と展望について医学応用の観点か

ら高草木が講演を行うとともに，移動知と関連の高

い「統合脳」研究から伊佐 正先生（生理学研究所）

による招待講演が行われた．また，近藤敏之氏（農

工大）が移動知における適応の考え方について講演

を行うとともに，生物の持つ適応機能を生工連携に

よってどのように明らかにするかについて，システ

ムバイオメカにクス，ニューロインフォマティクス，

生態学と生理学という 3つの観点から，それぞれ荻
原（京大），神崎（東大），太田（東大）が講演を行

った．さらに，それらを通して得られる共通原理に

ついて，石黒（東北大）が講演を行った．参加者数

は 93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]． 
4.3 非公開シンポジウム（内部評価） 

2007年 3月 8日（木）～10日（土）に，内部評価
も兼ねた非公開シンポジウムが洞爺サンパレスにお

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による研究の進捗状況の

報告が行われ，総括班メンバーによる内部評価が行

われた．若手の会による，ナイトセッションも開催

された．参加者数は約 90名であった． 
5. チュートリアルの企画，策定 
生工融合研究としての移動知研究を行うための人

材を育成するために，以下の実験実習プログラムお

よびチュートリアルを企画し，開催した． 

（１） 第２回実験実習プログラム 

日時：2006年 9月 4日（月）～5日（火） 
場所：東京工業大学 

計測・信号処理に関するセミナーを実習形式で行

った． 

（２） 第３回実験実習プログラム 
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日時：2006年 12月 4日（月）～9日（土） 
場所：金沢工業大学人間情報システム研究所 

コオロギの神経系に含まれる生体アミンの微量検

出技術の研修 

（３） セミナー・勉強会 

 移動知に関連した先駆的な研究を行っている研究

者を招待し，以下のセミナーを行った． 

○ Morasso教授ほかによる講演会 
 日時：2006年 10月 31日（火） 
場所：ジェノバ大学 DIST 

○ Dr. Tiaza Bem-Sojka，Dr. Pierre Meyrand講演会 
 日時：2006年 11月 27日（月） 
場所：京都大学工学部物理系校舎 

 また，生工連携を促進するため，相互の知識を交

換するための以下の勉強会を開催した．  

○ 研究会：ヒトの歩行のモデリングによる解析，

制御から疾患の理解まで 

 日時：2006年 4月 15日（土） 
場所：京都大学芝蘭会館 

○ 群ロボットと昆虫の内部モデルの勉強会 

 日時：2006年 4月 18日（火） 
場所：北海道大学電子科学研究所 

○ 脳生理学と生工連携についての勉強会 

 日時：2006年 6月 9日（金）～10日（土） 
場所： 旭川医科大学 

○ 振動子とネットワークについての勉強会 

 日時：2006年 7月 21日（金） 
場所： 北海道大学電子科学研究所 

○ 生物学論文輪講会 

 日時：2006年 9月 18日（月）～20日（水） 
場所： 支笏湖観光ホテル 

 これら以外にも，9 回の班会議を行うとともに，
43 回の班内の生工連携のためのミーティングを実
施した．さらに D班では，共通原理を探るための個々

の研究者に対するインタビューを 8回実施した． 
6. 内部評価 
前述の国内シンポジウムでは，前記３名の国内評

価委員による，また非公開シンポジウムでは，それ

に加えて総括班メンバーによる内部評価を行った．

今年度は研究の初年度であることから，国内シンポ

ジウムでは，主に領域研究の構想と計画に関する評

価を行った．非公開シンポジウムでは，研究の内容，

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． 

7. オーガナイズドセッションの実施 
以下の国内学会学術講演会および国際会議にお

いて，オーガナイズドセッションを企画した． 

（１） 日本機械学会ロボティクスメカトロニクス

講演会(発表 11件) 

 日時：2006年 5月 27日（土） 
 場所：東京工業大学デジタル多目的ホール 

（２） 日本ロボット学会学術講演会(発表 4件) 
 日時：2006年 9月 14日（木） 
 場所：岡山大学津島キャンパス 

（３） 第 16 回インテリジェントシステムシンポ
ジウム(キーノート＋発表 7件) 

 日時：2006年 9月 26日（火） 
 場所：東京大学柏キャンパス 

（４） IEEE/RSJ Int. Conference on Intelligent Robots 
and Systems (IROS 2006) (発表 4件) 

 日時：2006年 10月 11日（水） 
 場所：Beijing, China 

（５） SICE-ICCAS Joint Conference 2006 
(SICE-ICCAS 2006) (招待講演＋発表 9件) 

 日時：2006年 11月 21日（土） 
 場所：Busan, Korea 

（６） 計測自動制御学会システム・情報部門講演

会（SSI2006） (発表 4件) 
 日時：2006年 11月 28日（火） 
 場所：筑波大学 

（７） 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（SI2005）(発表 15件) 
 日時：2006年 12月 15日（金） 
 場所：札幌コンベンションセンター 

（８） 計測自動制御学会自律分散システムシンポ

ジウム(発表 23件) 
 日時：2007年 1月 29日（月） 
 場所：東京工業大学 

8．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． 

(a) SSI2006 での OS 企画(2006/11/28) 
(b) 第 19 回自律分散システム・シンポジウム OS 企
画(2007/1/29) 

(c) 用語集の作成（進行中） 
9. 広報活動，その他 
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[2]，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[3]．また，公募班も含めた

パンフレットを製作し，配布した．また，報告書の

取りまとめ，製作を行った．2006 年 4 月には電気

通信大学において CPG を用いた歩行制御と移動知

活動についてマスコミ発表を行った． 

 

参考文献 

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

ex.html 
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A 班：環 境 適 応 

研 究 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 
 

１．研究計画 

A班では，1) 予測不可能な環境から行動に必要な

認知情報（みなし情報と呼ぶ）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) 脳―身体―環境系から構成される適

応機能のモデル構成を目指している．これらの課題

を遂行するため，以下の研究項目を設定している． 

A01：環境に適応する運動発現を可能にする拘束条件

のリアルタイム生成

生物の運動制御系は，行動を出力し，情報を受け

取る＜身体＞，制御中枢である＜脳＞および＜外部

環境＞から構成される．身体は多数のセンサ，アク

チュエータ（効果器）群から構成され，環境との相

互作用を媒介する．身体・環境の相互結合は，環境

を規定するとともに，自由度に制約を与える．した

がって，予測不可能な実環境においてリアルタイム

に目的を達成するには，脳―身体―環境からなる冗

長多自由度系に対して適切な拘束条件，つまり「見

なし情報」を時々刻々生成し，充足しなければなら

ない．このような動的秩序生成のメカニズムを理論

的・実験的に明らかにすることを目指す． 

A02：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 

多様に変化する環境下で柔軟かつ迅速に適応行動

を実現するためには，自らの身体自由度を状況の文

脈に基づいて適切に統合できることが肝要である．

本研究項目では，状況に対応した感覚・運動写像の

獲得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． 

A03：感覚・運動統合の計算論的解明

視覚・聴覚など感覚・知覚ダイナミクスに基づい

た環境認知・運動拘束のメカニズムをシステム論的

手法により解析し，生物の実時間感覚・運動統合機

能のモデルを構築する． 

２．班構成 

・計画班 
1) 矢野雅文（東北大学）：環境に適応する運動発現

を可能にする拘束条件のリアルタイム生成 

2) 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． 

・公募班

3) 塩入 諭（東北大学）：視覚の意識的処理と無意

識的処理の役割． 

4) 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． 
5) 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． 
6) 前田雄介（横浜国立大学）：環境とのインタラク

ションを伴う物体操作における人間の技能の解

析． 
7) 松島俊也（北海道大学）：最適採餌戦略：海馬・

基底核・上丘系による予期報酬の空間表現と最適

移動投資． 
8) 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． 
9) 市川純章（諏訪東京理科大学）：柔軟な分布感圧

センサを装着したロボット身体の運動による体

性感覚情報形式の研究． 
10) 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． 
11) 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． 

３．研究成果 

 本年度の研究成果は，各研究班の報告で詳しく述べ

られている．ここでは，いくつかの成果をピックア

ップして概要を述べる． 

A01：環境に適応する運動発現を可能にする拘束条件

のリアルタイム生成 

(1) 「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，到達運動を例として，運動学・

動力学変化を手先・関節・筋空間に実時間で反映す

る自律分散制御機構を実現した． 

i) 手先速度から関節速度への冗長なマッピングに対

して，各関節の “Mobility”を評価指標とした拘束生

成と充足． 

ii)各筋のエネルギー効率を尺度とした関節トルクか

ら筋収縮力へのマッピングに対する拘束生成と充

足．

本手法は，局所的な拘束生成と競合により，予測不

可能な環境変化に対して実時間で適応動作を生成可

能であり，随意運動の基本的制御スキームになり得

ると考える． 

(2) 脳神経回路のシナプス伝達特性は，モノアミン，

コリン作動性物質などの神経修飾物質により変化す
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ることが知られている．本年度は，この内因性神経

修飾をモデル化した多形神経ネットワーク・モデル

（連続時間リカレントニューラルネットワーク：

CTRNN with neuromodulatory bias）を提案した．この

モデルを到達運動の感覚・運動マップ生成に適用し，

異なる環境に対して，感覚・運動連関の文脈に基づ

いて神経回路構造が動的に変化し，リアルタイムに

環境適応可能であることを確認した． 

A02：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 

(1) 生物の運動制御系は，外部環境を内部に表象し

(内部モデルと呼ばれる)，そこで得られる情報を予測

的に用いて運動指令を生成していると考えられてい

る．本年度は，身体・環境系の物理特性を単純な物

理特性に分離して内部モデルを獲得する分離認知に

ついて実験的考察を行った．その結果，異なるダイ

ナミクスを線形合成した環境では，手先空間におけ

る環境との相互作用パターンが時間的あるいは空間

的に分離できる場合は，個別に内部モデルを形成で

きることを明らかにした．今後は，分離認知と道具

使用の関係を解析し，身体像や自己認知形成との関

係を考察する予定である． 

(2) 頭頂葉AIP野では，物体の3次元的な特徴（形，

大きさ，傾き）と手操作運動に対して反応選択性を

示すニューロンがある．また，PFG野では，手の動

きの視覚フィードバックに選択的に反応するニュー

ロンがある．下頭頂葉では体性感覚フィードバック

にも反応する．これらの実験データから，頭頂連合

野と運動前野のネットワークは，内部モデルを介し

て，体性感覚，視覚フィードバック，運動指令コピ

ーを統合し，運動主体（自己，あるいは他者）の認

識や身体像の構築に関与していることが示唆され

る．これらはまた，他者の身体表現が脳内でどのよ

うなメカニズムで記述されているかに対する手がか

りを与える． 

A03：感覚・運動統合の計算論的解明 

(1) 落下物体のキャッチング動作を例として，視覚情

報と触覚情報がタイミング予測学習に与える影響に

ついて実験的に考察した．VR環境内でキャッチング

時の接触力情報を±60msecの範囲で微小時間ずらし

て被験者に提示した．このとき，視覚情報は通常の

環境と同様に提示している．学習後，被験者はずら

した時間によらず，接触力情報が提示される時刻の

一定時間（約100msec）前に動作を開始した． 

 従来研究では，落下物体のキャッチング問題は，

速度・加速度推定も含めて視覚に関する問題として

扱われてきた．本研究の結果は，環境への適応が視

覚だけでなく，触覚のような体性感覚情報も重要な

役割を果たしていることを示唆しており，感覚・運

動統合の計算論モデルを考察する上で貴重な示唆を

与える． 

(2) 脳・身体系は，複数の部位に対して意図した時間

順序で運動指令を出力し，協調的な動作を生成して

いる．本年度は，日常生活で多く見られる左右の協

調運動を成立させる制御メカニズムついて考察し

た．その結果，1)左右の同相運動では相互関係が強

く，逆相運動では独立の制御系になる傾向が強いこ

と，2)その協調制御はフィードフォワード系として

相互関係を持ち，特に，変位情報の相互依存性が強

いこと，3)左右手先の空間距離が近いほど相互依存

性が強くなることを示唆する実験結果を見いだし

た．今後，脳イメージング手法と組み合わせて，こ

のような左右協調の運動学的時空間特性と脳運動制

御機構の関係を明らかにする予定である． 

４．班会議他 

・班会議

日時：2006 年 6 月 23 日 13:30-17:30 
会場：洞爺サンパレス会議室 
出席者：班メンバー他，合計 20 名  
計画班・公募班研究代表者による研究計画，進捗状

況の報告および総合討論． 
日時：2006 年 11 月 20 日(月）13:00～21 日(火) 16:30 
会場：東北大学電気通信研究所 2 号館 4 階大会議室 
出席者：A 班，B 班メンバー他，合計 50 名  
下記 4 件の招待講演を含め，班員による研究成果

発表および環境適応に関する総合討論． 
1) 福島菊朗（北海道大学・医学部）：視標追跡眼球

運動の制御機構. 
2) 大須理英子：（情報通信研究機構/ATR 脳情報研究

所）：運動の制御と学習－行動実験の立場から－.   
3) Tiaza Bem-Sojka (Department of Bionics, Institute of 

Biocybernetics and Biomedical Engineering, Polish 
Academy of Sciences): “Multistability and neuro- 
modulation: two mechanisms of network activity 
reconfiguration”. 

4) Pierre Meyrand (Laboratoire de Neurobiologie des 
Reseaux. CNRS/ University of Bordeaux1): 
“Reconfiguration of a rhythmic motor program by a 
mechanoreceptor neuron”. 

・招待講演 
日時：2006 年 10 月 31 日(火) 15:00-16:30 
会場：ジェノバ大学 DIST(Dept. of Informatics， 

Systems， Telecomunications)（イタリア） 
出席者：PhD 学生，研究者（15 名） 
講演者：伊藤宏司 
講演タイトル：Adaptive Motor Functions through 
Dynamic Interactions among the Body, Brain and 
Environment. 

移動知プロジェクトの紹介を中心に講演． 
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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，随意運動として腕到達運動に焦点

を絞り研究を行った．

2 随意運動制御における運動インピーダンス
マップ

腕到達運動制御の計算論的課題を明確にする上で，

Fig.1に示す運動インピーダンスマップは有用である [1]．
Fig.1の行にあたる要素はそれぞれ “運動”と “力”の次
元を表す．列はそれぞれ手先空間，関節空間，筋空間と

いった身体の各配置空間を表す．行間のあるいは配置空

間同士の変換には，それぞれ行列が必要となる．腕到達

運動制御の計算論的課題は手先空間から筋空間への変換

れに必要な行列を定めることである．しかしながら，生

命システムの身体は冗長で不良設定性が存在するため，

制御系には行列を決定するための拘束条件が必要となる．

Fig. 1 An impedance map of the body for reaching move-
ment.

これまでの腕到達運動制御モデル [2–6] では，運動実
行中において環境・身体は不変と仮定され，この条件に

おいて機能する拘束条件を用いて変換行列が決定されて

きた．これは，既存の拘束条件がそれ自体では環境やシ

ステム自身の変化への適応性を有しないことを意味する．

試行錯誤的に行列を推定しなおす学習機構は提案されて

いるが，その適応性は学習の時間スケールより十分遅い

変化に限定される．予測不可能的変化に対応するために

は，拘束条件自体が適応性を有する必要がある．以下で

は，腕到達運動に必要な変換行列をリアルタイムかつ自

律分散的に決定することで拘束条件自体に適応性を導入

する制御手法を提案する．

3 目標手先速度から各関節速度への自律分散
的最適分配機構

運動実行中に得られる運動学的（キネマティクス）情

報に基づいた腕到達運動制御手法を提案する．平面内を

運動する 3関節 3リンク系冗長腕を考える（Fig.2）．上
位拘束としての目標手先ベクトルをリアルタイムのセン

サ情報から生成する．

vd = (xd − xh)/td. (1)

ここで，xd, xh, td はそれぞれ目標手先位置，現在手先

位置，運動時間ゲインである．

Fig. 2 Three joints arm model (A) and definitions of a local
command, its residual (B), and coupling commands(C).

3.1 自律分散的制御則

vd を充足するために，コントローラは各関節の目標

速度ベクトル ṽd1 を次式の自律分散的関節間相互作用に

より決定する．

ṽd1 = (1 − k2)(1 − k3)vl
d1 + k2v

c2
d1 + k3v

c3
d1

ṽd2 = (1 − k1)(1 − k3)vl
d2 + k1v

c1
d2 + k3v

c3
d2 (2)

ṽd3 = (1 − k2)(1 − k1)vl
d3 + k2v

c2
d3 + k1v

c1
d3.

vl
di, vcj

di は，Fig.2で定義される各関節のローカル指令
とカップリング指令である．kiは各関節の動きやすさを

評価する指標（運動評価指標，Mobility Measure）で，
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Fig. 3 A block diagram of the decentralized autonomous
controller.

次のように定義した：

ki = exp[− ln 2‖vl
di − vi‖2/(‖vl

di‖/2)2]. (3)

ṽdiは式（2-4）(2-5)により，目標トルクへと変換される．

θ̇di = ṽdi · exi/‖ai‖ (4)

τdi = Gi(θ̇di − θ̇i). (5)

ここで，Gi は関節の比例ゲインである．式 (2)(3) は，
センサ情報から得られる各関節の現在の運動評価指標に

基づいて，動きやすい関節が主動的に働く相互作用を導

入したことになる．モデルのブロック・ダイアグラムを

Fig.3に示す．

3.2 制御則の機能的表現

自律分散的表現である式 (1) から (4) は，n 次元空

間，m自由度系に一般化しヤコビアン J = [J1 · · ·Jm],
J i = ∂xh/∂θi ∈ �n×1 を用いて，システム全体として

の機能的表現に書き直すことができる [7].

θ̇d = K ldiag(JT J)−1JT vd

+ diag(JT J)−1JT (KcV
r
d)

T . (6)

ここで，K l = diag[Πm
j �=1(1 − kj), · · · , Πm

j �=m(1 −
kj)] ∈ �m×m，Kc = [k1 · · · km] ∈ �1×m, V r

d =
[vr

d1 · · ·vr
dm] ∈ �n×m とおいた．右辺第１項，第 2 項

は式 (2)のローカル指令，カップリング指令に対応する．
式 (6)は ki の値に応じて特徴的な挙動を示す．ki=0の
場合：第 1項のみが残り，手先は目標位置の方向に向く
弾性力を受けて運動する．行列の逆演算を行わないため

特異点を含むあらゆる腕姿勢からの到達が保障される．

Fig. 4 Simulated results of normal reaching with different
arm geometries. Ai: Hand trajectories with one example of
arm postures traced every 0.1 s with stick lines. Aii: Spa-
tial map of kinematical mobility measures for the shoulder
(f1), elbow (f2), and wrist (f3). Aiii: Spatial map of joint
mobility measures for the shoulder (k1), elbow (k2) and
wrist (k3). B; Corresponding results when the first link
was lengthened.

ki=1の場合：第 2項のみが残り vdの方向に関する解析

解となる [8]．運動実行中に kiは中間的な値を取りうる．

kiが各関節の運動学的・動力学的動きやすさを適切に評

価できれば，自律分散的制御則はシステム全体として瞬

間瞬間で効率の良い関節を主導的に働かせる運動パター

ンを発現することが期待できる．

3.3 シミュレーション結果

典型例として通常時と第１リンクの長さを2倍にした
場合の結果を Fig.4に示す．両条件において，手先軌道
は運動方向によらずほぼ直線となった．図中の fi は運

動中のリンク配置から計算される運動学的動きやすさを

示す．評価指標 ki はリンク長変化により生じた関節の

運動学的動きやすさの違いを適切に反映し，主導的に働

く関節を運動方向に応じて自律的に切り替えていること

が分かる．また，モデルは，関節粘性（動力学的動きや

すさ）の変化，ターゲット位置変化，特異姿勢からの運

動においても柔軟に対応した．
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4 手先速度拘束のリアルタイム生成と目標関
節トルクから各筋収縮力への自律分散的最
適分配機構

本節では，運動目的が変化しても追従できる手先速度

拘束の生成方法及び，運動実行中に得られる動力学的

(ダイナミクス)情報に基づいた腕到達運動制御法 [9]を
提案する．平面内を運動する 6筋 2関節 2リンクの冗長
筋骨格系を用いる (Fig. 5)．

Triceps lateral head

Posterior Deltoid Triceps long head

Brachioradialis

Biceps brachii

Pectoralis major

y

1
θ

2
θ

1
s

2
s

1
l

2
l

1
m

2
m

1
T

2
T

x0

A B

Fig. 5 Arm model of 2 joints - 2 links with 6 muscle types
moving in 2D plane. A: Two joints arm model. B: Muscle
configuration.

4.1 上位中枢による手先速度拘束のリアルタイム生成

上位中枢は運動目的と連続性をキネマティクスレ

ベルで常に保証する必要がある．運動目的は境界条

件を満たすことで実現できる．運動開始時刻，現在

時刻，目標運動終了時刻，目標到達位置をそれぞれ，

t0, tnow, td, Xd としたとき，境界条件は，Ẋ(t0) =
0, X(tnow), Ẋ(tnow), X(td) = Xd, Ẋ(td) = 0, Ẍ(td) =
0 の 6つである．上位中枢は境界条件と運動の連続性条
件を常に満足するような手先速度プロファイルをリアル

タイムに生成する．

X(t) =
5∑

i=0

1
i!

Cit
i. (7)

Ciは境界条件に関わる連立方程式の解として求まる係数

ベクトル．次に速度プロファイルから，次ステップ∆t[s]
の目標手先速度ベクトルXd，加速度ベクトル Ẍd を式

(7)より求める．

Ẋd =
5∑

i=1

1
(i − 1)!

Ci(tnow + ∆t)i−1, (8)

Ẍd =
5∑

i=2

1
(i − 2)!

Ci(tnow + ∆t)i−2. (9)

得られたリアルタイムの目標手先速度・加速度ベクトル

は下位 (ダイナミクスレベル)の拘束条件として機能し，
運動目的の変化に対しても常に成り立つ．

4.2 目標手先速度ベクトルから関節トルクへの変換

上位中枢で生成した目標手先速度ベクトル Ẋd，加速

度ベクトル Ẍdは以下の式により目標関節トルクへ変換

する．

Td,i = Iv,iθ̈d,i + Ki

(
θ̈d,i − dθ̇i

dt

)
. (10)

θ̈d,i, Iv,iは，関節 iの目標角加速度,筋肉の機械受容器に
より評価される関節 iでの仮想的な慣性モーメント．右
辺第 1項は慣性モーメントと目標関節角加速度から生成
されるフィードフォワード項．第 2項は目標関節角加速
度のフィードバック成分．Ki は定数．

4.3 筋効率を局所評価関数とした筋収縮力の自律分散

的最適分配法

「目標関節トルク (制約条件)を維持しつつ，腕全体の
利潤を最大化 (目的関数)する筋収縮力の最適分配」は
以下のような数理計画問題として定式化できる．

目的関数:

max
p

f(p, ṗ, t) = P0
tη(p). (11)

制約条件:

g(p, ṗ, t) = T − Rp = O. (12)

ここで，P 0 ∈ �n×1, η ∈ �n×1, R ∈ �r×n, p ∈
�n×1, T ∈ �r×1．r, nは，関節数と筋肉数．P0,i, ηi, pi

は筋肉 iの最大筋収縮力，筋効率 (利潤関数)，筋収縮力.
Tj, Rjiは，関節 jのトルク，筋肉 iの関節 jに対するモー
メントアーム．

各筋肉がもつそれぞれの利潤関数は凸関数であり [9]，
制約条件は線型であることから，本問題は等式制約計画

問題における 1次の最適性条件を満たす．ゆえに局所最
適解は大域的最適解となる．ラグランジュの未定乗数法

により，最適分配を実現する利潤関数の微係数条件は，

P b
0,1

∂ηb
1

∂pb
1

= . . . = P b
0,k

∂ηb
k

∂pb
k

=
l∑
i

Pm
0,i

∂ηm
i

∂pm
i

(13)

となる．ここで添え字 b, mはそれぞれ二関節筋,単関節
筋，k, lは主動筋側の二関節，単関節筋数を示す．式 (13)
は筋肉間の自律分散的ネットワークにより実現され，ダ

イナミクスレベルの拘束条件となる (Fig. 6)．

4.4 シミュレーション結果

Fig.7に典型的なリーチングと，運動開始後に目標位
置を変化させた例を示す．目標位置の変化によらず，典

型例とほぼ同様の手先接線方向速度プロファイルを実現
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Fig. 6 Decentralized autonomous interactions among the
muscles using the information about the muscle efficiency.

Fig. 7 Typical arm movements (A, C) and hand velocity
profiles (B, D). A, B: Normal case. C, D: Case when the
target was shifted(inverted triangle).

できた．次に，筋収縮力の自律分散的最適分配法が実現

されているかどうか確認した (Fig.8)．式 (11)が最大と
なるように解析的に求めた筋収縮力と自律分散的に生成

された筋収縮力とを比較した．単関節，二関節筋の主動

筋同士が活動する場合において理論値とおおむね一致す

る結果が得られた．

5 結論

提案した制御則は Fig.9のようにまとめられる．3章
で提案した制御則は，手先速度空間から関節速度空間へ

の変換（Fig.9，矢印２）の不良設定性を解消する拘束条
件と捉えることができる．この拘束条件は運動評価指標

kiにより関節の運動学的・動力学的動きやすさをリアル

タイムに反映したものとなる．

4 章で提案した手先速度拘束のリアルタイム生成則
（Fig.9，矢印 1）は，環境の変化に対して運動の目的と
連続性条件をキネマティクスレベルで保証し，手先空間

Fig. 8 Comparison between the analytical solution and the
simulated forces of each muscle.

Fig. 9 Summary of the proposed decentralized autonomous
mechanisms in the impedance map.

で実現される手先軌道の不良設定性を解消する上位拘束

として働く．
また，リアルタイムの筋効率を評価指標とした自律分

散的最適分配機構（Fig.9，矢印 3）は，ダイナミクスレ
ベルで運動を最適化し，関節トルク空間から筋収縮力空
間への変換の不良設定性を解消する拘束条件として機能
する．よって，これらの提案手法は，実世界へ対応する
ための２つの問題，不良設定性の解消と予測不可能な環
境変化への適応の問題を同時に満たすことができる．
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A02班研究報告: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

伊藤 宏司
東京工業大学 大学院総合理工学研究科

近藤 敏之
東京農工大学大学院共生科学技術研究院

I. はじめに

我々は経験したことがないダイナミクスを持つ環境でも，
数十回の試行により適切な運動指令を生成することができ
るようになる．そして，この運動学習の結果として，脳内
に運動の逆モデルが内部モデルとして獲得されると考えら
れている．しかし，道具を用いて物体を操作するなど，複
数のダイナミクスが合成された運動も難なくこなすことが
できるように，内部モデルが脳内でどのように構造化され，
表現されているのかについては，依然として明確にされて
いない．また，獲得された複数の内部モデルを，適切な状
況（環境）で利用するためには，感覚運動連関の文脈に基
づいて行動・運動を選択するための環境認知モデルの存在
も併せて考える必要がある．

A02班は，未知動的環境下の上肢到達運動を学習課題と
して設定し，心理物理実験と計算機シミュレーションの両側
から研究を進めることで，この環境認知と運動適応の脳内
機構を計算論的にモデル化することを目的としている．本
稿では，「動的環境下における到達運動学習とダイナミクス
の分離」及び「内因性神経修飾による多形神経ネットワー
クモデル」に関する研究成果について報告する．

II. 動的環境下における到達運動学習とダイナミクスの分離

従来の運動学習の枠組では，脳を制御器，身体と環境を
制御対象とみなして運動を解析するアプローチがとられて
きた [1]．しかしながら，水の入ったコップを扱う動作を例
にとれば明らかなように，我々は制御対象中の個別のダイ
ナミクスを分離して認知し，適応的な運動を生成すること
ができる．このように，複雑な制御対象中に含まれる個々
の単純な物理特性（ダイナミクスやキネマティクス）を分
離して認知したり，または単純なモデルを合成して複雑な
行動パターンを生成する原理に関しては，近年，精力的に
研究が進められている [2]．
本研究では，二つの異なるダイナミクスを線形に重ね合

わせた環境において，運動学習によって脳内に獲得された
内部モデルが，後の単独ダイナミクス環境下の運動学習過
程に与える影響について考察する．

A. 実験の設定

男性 10名 (21-25歳 右利き)を被験者とし，上肢による水
平面内の二点間到達運動を実験課題とした．計測装置とし
て，Fig.1に示す 2次元運動マニピュランダム（サンプリン
グ周波数 2[kHz]）を用いた．被験者の前方 0.8[m]の位置に
垂直に設置したスクリーンには，現在の手先位置に対応す
るカーソル（半径 1.6[mm]），始点領域（半径 10[mm]），目
標点領域（半径 15[mm]）を表示した．運動開始点は，肩関
節の前方 0.45[m]の位置とし，運動距離は水平面内 90[deg]
方向に 0.125[m]とした．実験中，被験者の前腕を遮蔽板で
覆い，到達運動時に手先カーソルをスクリーンに表示しな

かった．したがって，被験者はスクリーンに映し出された始
点領域，目標点領域の視覚情報のみをたよりに始点から目
標点に向かって到達運動を行った．目標運動時間は 300±
50[ms]とし，運動開始・終了のタイミングをビープ音，始
点・目標点領域の色の変化により示した．被験者には，(A)
始点領域から目標点領域の中心に向かってまっすぐ運動す
る，(B)目標点領域の中心で静止し，一定時間止める，(C)
運動時間を守る，の三点を指示した．運動後，スクリーンに
被験者の手先軌道を表示し，運動時間が目標時間外である
場合にはビープ音を鳴らした．これらの情報をもとに，被
験者には自身の運動を修正するよう指示した．

Fig. 1. Experimental setup．

以上の手続きのもとで，以下に示す二つの異なる力場を
用いて実験を行った．

F = BẊ (1)

F = KX (2)

ここで，X=[x, y]T，F =[Fx, Fy]T とする．X は 2次元
作業空間における手先位置，F は手先が力場から受ける力
ベクトルである．式 (1)は被験者の手先速度に比例して負荷
がかかる粘性場 (以降Vと表記)，式 (2)は被験者の手先位置
に比例して負荷がかかる弾性場 (以降 Pと表記)である．各
力場の粘性係数，弾性係数はそれぞれB=[12 -12; -12 -12]
[N/(m/s)]，K=[50 50; 50 -50] [N/m] とした．
実験は 2グループ（Group A:3人，Group B:3人）に分け

て二日間行った．初日は，力場のかかっていない環境（以
降 Nullと表記）で十分に練習した後，両グループともに V
の学習を行った．次に，Group Aは粘性場と弾性場を線形
加算した合成場（以降 V+Pと表記）の学習を，Group Bは
再度 Vの学習を行った．二日目は，初日の最後に学習した
力場について再適応実験をした後，両グループともに Pの
学習を行った．各ブロックの試行回数は合計 160試行とし，
後半以降 15回に一回ずつ，五回のアフターエフェクト試行
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Fig. 2. Force fields.

(Null)を挿入した．また初日，二日目とも各ブロックの間に
は 25分間の休憩を入れた．

Group Aは，合成場V+Pの学習を二日間かけて行うため，
V+Pの内部モデルを十分に獲得することができると予想さ
れる．ここで，もし V+Pの内部モデルから，Vおよび Pの
個々の動特性を独立したモデルとして学習することができ
れば，最終ブロックにおける Pの学習はすみやかに進行す
るはずである．このように，重なり合った複合ダイナミク
ス環境から個々のダイナミクスモデルを分離・獲得する機
能を，本研究では「ダイナミクスの分離学習」と呼ぶ．一
方，Group Bに課したタスクは，Group Aが V+P試行にお
いてダイナミクスの分離学習を行っているか否かを検証す
るためのコントロール課題である．
なお本実験では，被験者の学習を評価するために次式に

よる運動評価を行った．

E1 =
∫ tf1

t0

|x||ẏ|dt (3)

E2 =
∫ tf2

tf1

√
(xd − x(t))2 + (yd − y(t))2

tf2 − tf1

dt (4)

式 (3)は躍度最小軌道に対する手先軌道の絶対値面積誤
差である．本実験では t0（運動開始時刻）を運動開始直後，
初めて進行方向速度が 0.05[m/s] に達する 20[ms]前の時刻
とした．また，tf1 （運動終了時刻）を運動開始後，初めて
進行方向速度が 0[m/s]を下回る時刻とした．式 (4)は運動
終了後の目標点に対する位置誤差の時間平均である．目標
点座標を (xd, yd) とし，tf2を tf2=tf1+600[ms]とした．

B. 実験結果

各力場学習時の代表的な被験者の手先軌道を Fig.3，Fig.4
に示す．Fig.3は Group A，Fig.4は Group Bの被験者の実
験初日の手先軌道である．図には，試行初期 1～10回の手
先軌道（Before learning），試行終盤 100回目以降における
10回分の手先軌道 (After learning)，アフターエフェクト試
行における手先軌道（After-effect）を示してある．いずれの
力場においても，試行初期に被験者は力場の生成する負荷
に押し流されて正確な到達運動を行うことができない．Vお
よび V+P試行では，x軸方向に対する運動誤差が運動後半
にかけて非常に大きくなっている．これは本実験で用いた
粘性場Vが，x軸方向に対して発散する性質（不安定性）を
持っているためである．このような状況下でも，学習が進む

と運動誤差が減少し，正確な到達運動ができるようになる
（Fig.3，Fig.4 After learning）．また，アフターエフェクト
試行における手先軌道より，被験者は各力場に対して負荷
がかかる向きと反対方向に運動を計画していることが見て
とれる．これにより力場の生成する負荷を打ち消すことで，
直線的な到達運動を行うことができる．合成場 V+Pにおい
て被験者は右方向に運動を計画していることから，軌道制
御時の V+Pの動特性は Vと似ていることが示唆される．

Fig. 3. Trajectories under force field V+P (Group A)．

Fig. 4. Trajectories under force field V (Group B)．

C. 結果の解析

二日目の最終ブロック（P試行）におけるGroup A，Bの
学習過程の解析結果を Fig.5に示す．本実験では，特に試行
初期 1～10回までの両グループの運動にどのような差異が
あるかを解析した．Fig.5(a)は，式 (3)及び (4)で定義され
た二つの運動評価に基づく試行初期 1～10回の学習曲線で
ある．図中のエラーバーは標準偏差を示す．両グループと
もに数回の試行でエラーが下がっていることが分かる．評
価指標 E1については，両グループのエラーの下がり方に差
が見られないのに対し，評価指標 E2については，Group A
の方が Group Bよりもエラー値が小さくなっている．これ
は，Pに対する軌道制御時の評価に関しては，両グループの
間に差がないのに対し，運動後に正確に腕の運動を止める
という点に関しては Group Aの方が優れていることを表し
ている．Pのダイナミクスの特徴は，運動の後半にかけて負
荷が大きくなる点である．したがって，合成場 V+Pを経験
した Group Aは，Pにおける到達運動の後半部分の動特性
をよく予測できているといえる．次いで Fig.5(b) は，試行
初期 1～10回の両グループの手先軌道（左図，代表的被験
者のもの），および軌道の x方向に対する標準偏差（右図，
全被験者の平均）である．それぞれ，1～5回までの試行と
6～10回までの試行を分けて記載した．なお，標準偏差は運
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動中 y方向に対して目標到達距離の 2分の 1(0.0625[m]) ま
で運動した際の手先の x方向に関するばらつきを評価した
ものである．図より，1～5回までは，Group Bの手先軌道・
運動方向が一定していないのに対し，合成場を経験してい
るGroup Aの運動は試行初期 1～5回の段階からよく整って
いることが分かる．6～10回では，両者の運動のばらつきは
ほぼ同程度となっている．最後に Fig.5(c)に試行初期 1～10
回の両グループの x方向に対する手先力を示す（代表的被
験者のもの）．図は横軸に被験者の x方向手先力，縦軸に手
先位置の y座標値をとっている．一般に力場のかかった環
境下で直線的な到達運動を行うためには，非運動方向に力
場が生成する負荷を打ち消すような手先力を発生させねば
ならない．同図より，合成場を経験している Group Aの被
験者は，試行初期 1～5 回から力場に対抗する手先力をきれ
いに生成できていることが分かる．一方，Group Bの被験
者の手先力はばらつきが大きく一定していない．この結果
は，Group Aの被験者が試行初期から Pのダイナミクスを
よく予測できているのに対して，Group Bの被験者は，試
行初期にダイナミクスの特徴を十分に把握できていないこ
とを意味している．

Fig. 5. Analysis of the experiment．

III. 内因性神経修飾による多形神経ネットワークモデル

脳の神経ネットワークは単なる電気回路ではなく，多種
多様な神経伝達物質を媒介とする複雑なダイナミカルシス
テムである．また，神経ネットワークの機能を決定するシ

ナプスの伝達特性は，モノアミン，コリン作動性物質など
の神経修飾物質により変化する．これは感覚運動連関の文
脈に基づいて脳神経ネットワーク内に拡散される神経修飾
物質の時空間的な分布によって神経回路の多形性が実現さ
れていることを示唆している．本年度は，このシナプスの
内因性神経修飾をモデル化した多形神経ネットワークモデ
ルを提案した．
提案モデルでは感覚運動連関の文脈に基づいて神経修飾

物質の生成量が変化し，その結果として各中間層ニューロ
ンの伝達特性が修飾を受ける．提案モデルを用いて拮抗筋
駆動型 2リンクアームモデルの感覚運動写像を表現し，複
数種類の回転粘性力場下で頑健な到達運動を実現するパラ
メータを遺伝的アルゴリズム（genetic algorhitms）を用いて
同定した．その結果，バイアスニューロンの活性度は感覚
運動連関の文脈に応じて固有の変化を呈し，またその結果
として神経回路構造を動的に変容させることを確認した．

A. 多形神経ネットワークモデル

本研究では，連続時間リカレントニューラルネットワーク
（continuous time recurrent neural networks, CTRNN）を基礎
として，多形神経ネットワークモデルを構成する（Fig.6）．
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Fig. 6. CTRNN with Intrinsic Bias

提案モデルの各ニューロンは，次の積分発火型（integrate-
and-fire）のダイナミクスを有するものとした．

Ti

dsi(t)
dt

= −si(t) +
Nh∑
j=1

wijhj(t) +
Ns∑

k=1

wikIk(t) (5)

hj(t) =
1

1 + exp [− (sj(t) − θj)]
(6)

ここで，si(t)と hi(t)は各々ニューロン iの内部状態と出
力値，Ns とNhは入力，内部ニューロンの個数である．Ti

はニューロンの時定数であり，wij と wik はシナプス結合
の強度，θj はニューロンの発火閾値である．
また同図に見られるように，提案モデルには，NMバイ

アス（neuromodulator Bias）と呼ぶ付加的な入力ニューロン
ζi がある．これは RNNPB（recurrent neural networks with
parametric bias）[3] と同様に，バイアスニューロンの値に
よって CTRNNの特性を修飾する効果をもたらすためのも
のである．神経修飾物質の放出と受容反応が同一の神経回
路内で行われることは，神経生理学的には，特に内因性神
経修飾（intrinsic neuromodulation）と呼ばれている [4]．本
提案手法では，文献 [5]で提案されている内因性神経修飾モ
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デルを参考に，NMバイアスの活性度が過去の感覚運動連
関の文脈に基づいて時間発展する方法を採用した．これに
より，複数の環境の認知と適切な運動パターンの想起を同
一の神経回路で実現することが期待できる．

Fig.6に示すように，提案モデル内の各ニューロンは，高々
一種類の神経修飾物質を放出する能力を持つものとする．一
方，各ニューロンが固有の NMを実際に放出するか否かは，
式 (7)で与えられる放出関数によって決定される．

ζi(t) = exp

[
(hj(t) − µj)

2

2σ2
j

]
(7)

たとえば図中網掛けのニューロンは，NM2（λ = 2）を
濃度 ζ2 で放出することができる．

B. 計算機実験

提案手法を，Fig.2と同様の回転粘性力場下の上肢到達運
動制御課題に適用することで，その有効性を検証する．本実
験では，上肢の筋骨格系を二関節四筋の平面 2リンクアー
ムモデルとしてモデル化した．また，手先外力Fは次のよ
うに与えた．

F = BẊ (8)

B =
(

b11 b12

b21 b22

)
= n

(
0 −1
1 0

)
(9)

たとえば，式 (9)の特性を持つ環境で到達運動を行う時，
n=0 の場合には手先外力を受けないが，n=5.0の場合には，
手先速度 Ẋ に比例する外力を，運動と直交する方向に受け
る．本実験では，上記の 2種類の環境（n=0.0，n=5.0）を
各々環境 1，環境 2とし，提案する内因性神経修飾機能を持
つ多形神経ネットワークモデルを用いて，その両方の環境
下で適切に到達運動を実現する制御器を学習によって獲得
することを試みる．

C. 実験結果

先にも述べたように，多形神経回路モデルで実装した感
覚運動写像のパラメータを，式 (9)においてn=0.0とn=5.0
とした 2種類の動的環境下で，適切な到達運動を実現でき
るように最適化した．パラメータを，先の評価規範の下で
遺伝的アルゴリズムを用いて最適化した結果，2種類の環境
下で到達運動を実現する感覚運動写像が獲得された．
学習によって獲得された神経回路モデルの環境変化に対す

るロバスト性を検証するため，式 (9)の nを 0.0，2.5，5.0，
7.5と変化させた場合の到達運動の手先軌道を調べた．ここ
で，n=0.0とn=5.0は最適化に用いた環境条件であり，一方，
n=2.5と n=7.5は未学習環境である．さらに言えば，n=2.5
は既学習環境の内挿環境，n=7.5は外挿環境に相当する．

Fig.7に到達運動時の手先軌道を示す．提案手法は内挿・
外挿環境ともに高い運動制御性能を示すことが示された．そ
こで，環境パラメータ（式 (9)の b12，b21）を b12 ∈ [-3,
-7], b21 ∈ [3, 7]の範囲で網羅的に変化させた際の到達運動
の評価を計測した．Fig.8に結果を示す．
上図より，提案手法は環境パラメータ（式 (9)の b12，b21）

が対角的に変化する領域で高い評価値を示すことが見てと
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Fig. 8. Robustness of the trained neural controllers while viscous parameters
(b12 and b21) are exhaustively changed.

れる．このことは，提案手法が，単に学習時に経験した環
境の逆モデルを獲得したのではなく，粘性力場の対角的な
構造を利用した適応戦略を獲得することができていること
を意味している．

IV. おわりに

本稿では，本年度 A02班で行った二つの研究事例（動的
環境下における到達運動学習とダイナミクスの分離及び，内
因性神経修飾による多形神経ネットワークモデル）につい
て簡潔に述べた．今後も引き続き，人間の未知環境適応に
ついて，心理物理実験と計算機シミュレーションの両側か
ら研究を進め，環境認知と運動適応の脳内機構を計算論的
に解明することを目指す．
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概要̶ 視覚探索課題において，特定の刺激配置を繰り返して
用いると，被験者はそれに気付かないにもかかわらず目標 刺

激の検出が早まることが知られている．本研究では，この効

果（文脈手がかり効果）を用いて意識的学習と無意識的学習

の処理過程の違いを調べた．その結果，意識的学習条件では、

無意識的学習条件に比べて、探索時間の短縮効果が小さいこ

とが示された．この結果は、意識的に視覚刺激の配置を覚え

るよりも,繰り返し観察する方が,学習にとって有利であるこ

とを示唆する．無意識的学習は複雑な場面を記憶する際に効

果的であり，視覚探索のような能動的な視覚処理の効率化に

貢献していると考えることができる. 

キーワード：無意識的学習，視覚探索，文脈手がかり効果 

 

I. はじめに 

 我々は，通常何かを見ているというとき，その対象
に気づいていると感じている．この視覚的な気づきの

感覚は，視覚系が処理内容を意識にのぼらせている結

果であると考えることができる．ここで「意識にのぼ

らせうる処理」というものを持ち出すのは，これまで

の視覚研究が視覚情報処理の多くは無意識的であるこ

とを示しているからである．実際に視覚現象には，直

観に反し，しかも意識の影響が及ばないものが数多く

知られていて，無意識処理の重要性が強調されている．

例えば，動きが実際の対象の動きと反対方向に見えた

り1，知覚される動きの方向が刺激の時間条件に応じて

変化したりする2．我々の気付かない多くの処理を視覚

系（に限らず他の感覚系も）は行っているといえる．

一方，注意を向けることによる処理の促進は，意識す

ることによる大きな利点を示す．全く知覚されないも

のが注意を向けることではっきり分かることを示す劇

的な現象も多く，意識することの重要性を示す．この

ようにを考えると，感覚知覚系の脳機能を考える上で

も，それを踏まえて最適なマシンインターフェースや

教育システムを構築する上でも，意識処理と無意識処

理の相違について検討することは，非常に価値のある

ことであるといえる．しかし，意識がなんであるかが

明確に理解されていないし，また意識と無意識の違い

を調べる方法も確立されていない．これらの問題を解

決することは簡単ではないが，我々は意識や無意識に

ついての定義などをさけ実験操作の結果への影響を検

討することから調査する．実験条件により意識的と無

意識的な視覚処理をわけ（そう仮定し），具体的な視

覚処理の実験を行うことで，意識と無意識の相違につ

いて調べるという方略である． 

 
 

 本研究では，視覚の無意識的学習の１つである文脈

手がかり効果と呼ばれる現象を用いる．行動制御にお

ける無意識的な学習効果に関しては多くの研究が行わ

れている3, 4が，知覚に関わる無意識的な学習効果に関

しては．多くは知られていない．文脈手がかり効果は

視知覚に対して生じる無意識的学習効果5, 6であり，無

意識過程の特性を調べることができる数少ない知覚現

象といえる．文脈手がかり効果は，視覚探索課題を遂

行する際に，目標刺激と妨害刺激の配置が固定した刺

激を繰り返し用いると目標刺激の探索が早まる効果で

ある．文脈手がかり効果の最初の報告5では，２４試行

からなる１ブロックの実験の１２試行は新規な配置を

作成するが，残りの１２試行ではすべてのブロックで

繰り返し利用される配置を使う．このような刺激セッ

トを用いると，ほとんどの被験者は刺激セットの中に

繰り返し配置があることに気づかない．また，視覚探

索を終えた後，刺激配置の再認テストを行うと，繰り

返し呈示に意識に気づいた被験者でも再認の成績はチ

ャンスレベルとなる． 

 本研究の目的は，視覚探索課題を遂行する際に視覚

の意識的記憶と無意識的記憶がどのように異なるのか

を調べることである．そのために，刺激配置に関する

意識的な学習条件と無意識的な学習条件を用いて，そ

れぞれの反応時間と眼球運動への影響を調べた．無意

識条件では，被験者は繰り返しに関する情報は与えら

れずに，単純に目標刺激の探索を繰り返した．一方，

意識条件では，後に続く探索課題で用いられる配置で

あることが明示され，その刺激配置を記憶するよう指

示された．この２つの条件間における学習効果の違い

は，反応時間，学習の時間経過，眼球運動特性の違い

で評価された． 

 意識的学習と無意識的学習との比較実験（実験２）

を行う前に，文脈手掛り効果の時間的な効果を検証す

る実験を行った（実験１）．実験１は，先行刺激が文

脈手がかり効果が現れるかどうかを調べたもので，こ

の効果の一般化を示すことが目的である．もし，先行

刺激の文脈が探索二影響するのであれば，日常生活に

おいて重要な機能と考えられる．それにより，あとで

生じうる出来事を予測するために，時間的な文脈を有

効することができるはずである． 

 

II. 実験１：先行刺激の効果 

A．実験方法 
 Fig. １は探索刺激の一例である．目標刺激は１つの

Tであり，妨害刺激は１１個のLであった．時間的な文

脈手がかり効果を調べるために，５種類の刺激が順に

呈示され，５種類の刺激配置のうちの１つに目標刺激

視覚の意識的処理と無意識的処理の役割 
塩入 諭，松宮一道，栗木一郎 

東北大学 
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が含まれていた．各ブロックは２４試行から成り，１

ブロックのうちの半分の試行は繰り返し配置，残りの

半分は新規配置であった．繰り返し配置は，目標刺激

と妨害刺激の位置が同じもので，個々の刺激の方位と

色は試行ごとに無作為に変化した． 

 被験者は５種類の連続呈示される刺激配置の中から

目標刺激を探す．目標刺激を見つけたらば，その目標

刺激Tがどちらに向いていたか(Tの足が右向きかか左

向きか)を２つのボタンのうち１つを押すように教示

された．被験者は，実験の目的など知らない５名の大

学生であり，各被験者は２５ブロックの実験を行った．

刺激は２１インチのCRTモニターに呈示され，視覚刺激

はViSaGe（Cambridge Research Systems 社）により制

御された．視距離は３８cmであった． 

 

 

Fixation dot 500 ms

No target frame 750 ms

Target frame 750ms

Fixation dot 500 ms

target frame

no target frame

 
Fig 1. Examples of the target frame (top) and no target frame (left). 

Five frames (one target frame and four no target frames) were 
presented sequentially.  
 

 

B．結果 
 Fig. ２(a)は，エポックに対して平均反応時間を示

す．１エポックは，５ブロックをまとめたものである．

Fig. ２(b)は，目標刺激が何番目のフレームに呈示さ

れたかによる反応時間の違いを示す．これらの結果は，

文脈手がかり効果が本実験条件でも確認され，また目

標刺激が呈示されるフレームが後になる効果が大きく

なることが示す．これは，前の刺激配置の文脈が目標

刺激の探索に影響を与えていると考えられ，視覚系が

時空間的な文脈を利用していること示唆する．この時

空間的な文脈の利用は，慣れた道路での車の運転や家

の冷蔵庫から食べ物を探すような日常的な場面におい

て有効な機能であろう． 

 

 

 

Fig. 2 Reaction time as a function of epoch (group of five blocks) for 
new and old sets of frames (left). The difference between the new 
and old sets (amount of contextual cueing effect) 
 

III．実験２：意識的・無意識的記憶 

A．実験方法 
 探索刺激は，実験１で用いられたものと同じであっ

たが，実験２では１フレームだけ用いられた．この実

験では，２種類のセッションが用意された．１つは記

憶セッションと呼び，もう１つは記憶なしセッション

と呼ぶ．両方のセッションにおいて，３２ブロックの

うちの８ブロックが学習フェーズ，残りのブロックが

探索フェーズであった．各セッションには，無意識刺

激条件，意識刺激条件，新規刺激条件の３条件を設定

した．各ブロックは，意識刺激，無意識刺激，新規刺

激それぞれ６試行，計１８試行からなる．探索フェー

ズでは，刺激条件間で違いはなかった． 

 意識刺激試行の前には，一様な灰色画面上に，目標

刺激の位置を示す赤い円が呈示された．被験者が手元

のキーを押すと意識的刺激配置が１秒間呈示された．

記憶条件と記憶無し条件では，被験者には異なった指

示が与えられた．記憶条件では，その刺激配置は後の

探索課題においても使用されことが伝えられ，被験者

は目標刺激と妨害刺激の位置を記憶するよう指示され

た．記憶無し条件では，単純に目標刺激Tの向きを応答

するよう指示され，探索フェーズのときに同じ刺激配

置が用いられることも伝えられなかった．この記憶な

し条件の意識的刺激条件は，単純に目標刺激位置が知

らされた刺激配置を観察した場合の促進効果を見るた

めに設定した． 

 無意識配置刺激と新規配置刺激の試行の前には，灰

色画面の中央に緑の円が呈示された．緑の円は，被験

者に探索条件であることを知らせるもので，被験者の

キーにより刺激呈示が開始され，目標刺激の方向を応

答するキー入力によって呈示が終了した．記憶条件，

記憶無し条件いずれも，探索フェーズでは刺激条件間

の違いはなかった．探索刺激が呈示される前に，画面

中央に固視点が呈示され，被験者のキーによって刺激

が呈示され，応答とともに呈示は終了した．探索フェ

ーズ終了後に再認テストがあり意識刺激，無意識刺激

の１２種類の繰り返し配置と６種類の新規配置を順次

呈示し，被験者はそれぞれについて見たことがある配

置であるか否かを答えた． 
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Fig.3 Sequence of trials in the learning phase. A precue frame 
with a red (in the explicit display) or a green circle (implicit and new 
displays) was presented before each stimulus display.  
 刺激呈示装置は実験１と同じであるが，運動測定器

（Cambridge Research Systems社）により探索中の被

験者の視線位置を記録した．被験者は大学生１０人で，

そのうち５人が記憶セッションに，残りの５人が記憶

無しセッションに参加した． 

 

B．結果 
 Fig. ４はエポック（実験２では４ブロックが１エポ

ック）に対する反応時間の平均を示す．Fig. ４(a)は

記憶条件，(b)は記憶無し条件の結果を示す．Fig. ５

は新規配置に対する相対的な反応時間を示す．ここで

相対値を用いるのは，記憶条件と記憶なし条件で異な

る被験者を用いたため生じる個人差の影響を排除する

ためである．個人差の影響を考えると，記憶条件と記

憶無し条件のでの意識刺激，無意識刺激の結果を直接

比較することはできないが，新規条件で正規化するこ

と意味のある比較が可能となる． 
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Fig. 4 Reaction time as a function of epoch (group of four blocks) for 
three stimulus types in the memory condition (left) and in the no 
memory condition (right). 
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Fig. 5 Reaction time relative to that of new stimulus for explicit 

and implicit stimulus types as a function of in the memory condition 
(left) and in the no memory condition (right). 

 

 

 記憶条件の結果は，刺激配置を意識的に記憶しよう

とした場合は，単純な探索の繰り返しよりも文脈の学

習効果が低いことを示す．エポック１，２は学習フェ

ースであるが，そこでの探索時間が平均で１秒以下で

あることを考えると，意識的学習刺激呈示１秒が短い

ための結果とはいえない．記憶無し条件の結果は，意

識的刺激と無意識的刺激で同程度の文脈手掛り効果が

得られていることを示す．また，記憶条件と記憶無し

条件の無意識的刺激をFig. 5で比較すると，記憶条件

でやや効果が小さい．これは，意識的記憶が無意識的

学習に影響する可能性があることを示す．ただし．こ

の結果が意味のあるものかどうかは，今後さらに詳細

な検討が必要である． 

 Fig. ６は各条件における再認課題の再認率を示す．

再認率は，１つの条件を除いてほぼチャンスレベルで

ある．例外は．記憶条件の意識刺激で，再認率が60%を

越えたことでえある．この値はそれほど高くはないが，

他の条件がほとんどチャンスレベルに近いことを考え

ると，意識的学習が再認課題で用いられる記憶に寄与

していることを示唆する．探索時間と再認の意識的学

習，無意識的学習の間の違いは，意識的学習と無意識

的学習が質的に異なることを示唆する． 
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Fig. 6 Recognition rates for three stimulus types in the memory 

and no memory conditions. 
 
 

 Fig. ７は眼球運動測定から求めた固視時間と固視回

数を示す．反応時間の短縮は，固視時間と固視回数の

減少に対応するので，これらの変化から反応時間の短

縮に関わるメカニズムについて検討できる．Fig. ７か

ら，新規刺激に対する固視時間と固視回数の差異が意

識刺激と無意識刺激の条件間で異なることがわかる．

これらのうち，無意識的学習条件における固視回数の

減少は，過去の報告と一致する7, 8．しかし，多くの試

行で複数の注視が必要であることから，配置を記憶す

ることによって目標刺激に直接視線が移動するわけで

ではないことは明らかである．固視回数の減少は一般

的には，一回の注視における処理範囲（有効視野）の
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広がりと考えることができる．ここでも，なんらかの

形で処理範囲が広がったものと考えることができる．

一方，Fig. ７によると，記憶条件の無意識刺激配置の

結果で，固視時間の短縮がみられる．固視時間につい

ては探索時間の短縮に大きく寄与しないとの報告もあ

るが，この結果をそれとは一致しない．以上から現状

では，眼球運動の要因と意識的処理と無意識的処理の

関係は明確とはいえない．ここでは，それぞれの過程

が眼球運動に異なった影響を与える可能性があること

を指摘しておく． 
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Fig. 7 Eye movement results for explicit and implicit stimuli. 

Fixation numbers and fixation duration relative to those for new 
stimuli are shown for explicit and implicit stimuli. 
 

 

IV. 考察 

 視覚探索における反応時間と眼球運動の結果より，

意識的処理と無意識的処理は視覚像の空間配置を記憶

する際に異なった機能を持つ可能性を示した．特に，

意識的な学習が単純な繰り返しによる無意識的学習ほ

ど効率的でないということ結果は，興味深く重要なも

のと考える．効率的な知覚および行動（ここでは視線

移動）について考えるとき，意識的努力と繰り返しに

よる無意識的な学習効果の役割の違いについて考慮す

る必要があるといえよう． 

 今後の課題として，いくつか重要な問題がある．１

つ目は，学習フェーズにおける刺激呈示時間の１秒間

が，意識的記憶に十分であったかの問題である．呈示

時間がより長ければ，意識的記憶条件においてより高

い効果が得られたかもしれない．２つ目は，眼球運動

への影響が明確でないという問題であり，より多くの

被験者を使う必要がある．３つ目は，意識処理と無意

識処理の各々に関連した脳活動の検討である．これら

について，今後検討していく予定である．最後に，意

識過程と無意識過程の確率操作への頑健性に違いの検

討がなされていな点である．この問題は，当初から重

要な課題であるが，具体的な実験手続の考案にいたっ

ていない．これらの問題を中心に今後研究を進める予

定である． 
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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

国立情報学研究所／総合研究大学院大学
稲邑 哲也

Abstract— Memorization, abstraction, and generation of a
time-series of sensors and motion patterns are some of the
most important functions for intelligent robots, because these
memories are useful for situation recognition and behavior
decision making. In conventional research, recurrent neural
networks are often used for such memory functions. However,
they cannot memorize a lot of patterns and its learning
algorithm is unreliable. In this paper, we propose a method
for the induction of behavior and situational estimation based
on Hidden Markov Models, which is currently one of the
most useful stochastic models. With the proposed method, we
show the feasibility of: (1) Both recognition and association
are executed at the same time, and (2) A multiple degrees of
freedom and multiple sensorimotor patterns are acceptable.

I. はじめに

画像や音声など数多くのセンサ情報に基づいて行動を決
定していく知能ロボットにとって，各情報間の時系列的な
相互相関関係を記述し記憶しておくことは，状況の予測・
認識や自律行動生成などにとって欠かすことのできない要
素である．従来リカレントニューラルネットなどを中心に，
時系列データを力学的なモデルで表現し，想起，予測，認
識などを行う例が多かったが，大規模データへの対応が困
難であることや，学習の収束が保障されていないなどの問
題があった．本稿では統計的学習モデルとして定評の高い
隠れマルコフモデルを用いて，複数・多次元の感覚情報と
全身の多自由度の運動パターンの相互関係を記述し，想起
や予測に用いる手法を提案する．

II. 幾何学的なシンボル表現に基づく未知状況の認識と新
規動作誘発

我々は今までに，ミラーニューロンの機能を工学的に実
現するための数理モデルとして，Fig.1に示すようなミラー
ニューロンモデル（別名ミメシスモデル）を提案してきて
いる [1]．このモデルでは，動作パターンからシンボル表現
を創発させることが可能であるが，この抽象化プロセスで
は，連続分布型の隠れマルコフモデル (Continuous Hidden
Markov Model)を用いている．この連続分布型 HMMは，
統計的な時系列パターンの認識・生成モデルで，任意の次
元のベクトルを物理量とする時系列データを取り扱うこと
ができる．例えば，ヒューマノイドの動作の場合であれば，
20次元の関節角度列をベクトルとして表現し，そのベク
トルの時系列を，HMMのパラメータとして学習し記憶す
る．音声認識・合成のアプリケーションであれば，10数次
元の音声特徴量が用いられる．
従来での連続分布型HMMの使用事例では，音声認識な

らば音声特徴量，ヒューマノイドの動作認識であれば関節
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Fig. 1. An outline of mirror nuerol model (mimesis model)

角度，と，単一のモダリティに限った特徴ベクトルを取り
扱っていたが，数理的には自由に物理量を組み合わせても
問題ない．そこで本研究では，ヒューマノイドロボットに
必要となる様々な感覚運動データのうち，基本的でありか
つ次元数が多いデータとして，画像，動作パターン，音響
データに着目し，Fig.2のように，それらの感覚運動情報
をもとに状況を認識し，適切な動作パターンを相互的に想
起しつつ全体の行動を生成することのできるシステムの実
現を目指す．

Fig.3に本稿で用いる CHMMを示す．CHMMは状態の
有限集合S = {s1, · · · , sN}，状態遷移確率分布A = {aij}，
出力確率分布B = {bi}，で記述され，Fig.3のように，確
率的に状態遷移を繰り返しながら，各時刻において連続値
ベクトルを出力する．aij は状態 iから j への遷移確率を
示し，bi はガウス分布の線形結合で近似される．ここで，
Fig.3のように各関節の角度と出力ベクトル oを対応させ
ることによって，行動パターンが一つの CHMMで抽象化
されることになる

2つのパラメータA, Bによって確率過程の特性が決定
する．言い換えればこれらのパラメータの内部に行動のダ
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イナミクスが抽出されていると考える事ができる．そこで，
この 2つのパラメータの組 λ = {A, B} を原始シンボル
と定義する．運動パターンは HMMを用いて抽象化され，
動作認識に用いられる．また，逆に抽象化されたパラメー
タから動作パターンの再現する手法も考案した．これらに
よって運動の認識と生成の双方向計算を実現している [1]．
ここで，シンボルの持つ側面として，パターン間に存在

する関係性を抽象化されたシンボルで記述し，その抽象化
された世界でシンボル操作を行うことでパターンの情報
処理を行う．という特徴がある [2]．CHMMを用いた行動
のハイパーパラメータ表現は，ある原始シンボルを特定の
種類の運動に対応付けているのみであり，運動パターン同

pour
pitch bye

Fig. 4. Proto-symbol space based on time-series patterns of multi-modal
sensors

士の関係性や原始シンボル同士の関係性を扱う事はできな
い．抽象化されたシンボルを操作する事で新しい行動を生
成するために，空間的な原始シンボルの位相構造を構築す
る．この位相構造表現により，幾何学的な操作に基づく，
行動の認識・生成を実現する [3]．

A. 原始シンボル空間の位相構造決定

空間を構成するためには距離情報が必要となる．本研究
で原始シンボルとして用いたHMMは確率モデルであるた
め，確率分布間の隔たりを定量的に表す Kullback-Leibler
情報量を用いて，次式のようにHMM間の隔たりを表す量
Ds を定義する．

Ds(λ1, λ2) =
1
2
{D(λ1, λ2) + D(λ2, λ1)} (1)

D(λ1, λ2) =
1
n

n∑
i

1
Ti

[log p(yTi
1 |λ1) − log p(yTi

1 |λ2)] (2)

ここで，λ1,λ2 は対象となる 2 つの HMM のパラメータ，
yTi

1 は λ1 の学習に用いた長さ Ti の時系列データ，nは観
測された時系列データの数である．
最終的に，上式で定義された距離から空間を構成するた

めに，多次元尺度法を用いる．この手法により，Fig.4の
ように，ロボットに搭載されている各種マルチモーダルセ
ンサ情報の時系列情報を抽象化した空間を形成することが
可能となる．

B. 未知動作の認識と新規動作の生成

空間が形成された後，新しくシステムに入力された動作
パターンは認識プロセスを経て原始シンボル空間上の静
止した状態点に射影される．ここで特徴的なのは，入力さ
れた感覚運動パターンを既知のパターンと照らし合わせて
最も近いものを認識結果として返すような，従来の認識と
は異なるプロセスであることである．この認識プロセスで
は，未知のパターンが与えられたとしても，既知のパター
ンの線形結合で表現した場合の結合係数が認識結果として
出力される．すなわち，この原始シンボル空間を用いるこ
とで未知の状況・未知の感覚運動情報に対応することが可
能となる．
逆に任意の位置の状態点から動作パターンを再生する事

も可能である．その際には既存の原始シンボルに割り当て
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られている HMMのパラメータを以下の式 (3)ように線形
結合することで新規動作に対応した新規 HMMを作成し，
その HMMから最も得られる可能性の高い動作パターン
をモンテカルロ法に基づいて求める．

bi(y) =
M∑

m=1

1
dl

∑
l

1
dl

cN(µl
im, ρl

im

2
)

aij =
M∑

m=1

1
dl

∑
l

1
dl

al
ij (3)

ただし，ここで dl は既知の原始シンボルと入力された感
覚運動パターンとの距離を，µimと ρimは出力確率 bi(y)
を構成するm番目のガウス分布の平均，共分散行列をそ
れぞれ表している．

III. マルチモーダル情報への応用

従来まではミラーニューロンモデルはヒトやヒューマノ
イドの全身運動のみを対象としていたが，ビジョンセンサ
やマイク入力，力センサなど，多種多様な情報を扱うため
に以下のような拡張を行った．

A. 物音情報への応用

ヒューマノイドに実現させる行動として本研究で目指し
ているのは，人間の使う道具を扱いながら日常生活環境で
活動するような行動である．そのような行動空間では，視
覚とともに音響情報も非常に有力な情報源となる．そこで
音を原始シンボル空間で表現し，物を叩いて生じる物音か
ら物体の種別を認識する実験を行った．
具体的には，ヒューマノイドにペットボトル，アルミ缶，

スチール缶の 3種類の飲料容器をもたせ，それを自ら机に
叩きつけて生じさせた音を録音した．その音の 30[ms]の
時間区間に対する 20次のケプストラム特徴量ベクトルを
10[ms]の時間区間ごとに算出し，衝突音全体の 600[ms]の
時間長に対して 58個のベクトルを算出する．各飲料容器
ごとに 30個ずつ衝突音を録音し，状態数 10の left-to-right
型の隠れマルコフモデルを用いて学習させた．識別実験に
対して音響特徴量による認識率はアルミ缶 93.3%，スチー
ル缶 96.7%，ペットボトル 93.3%であった．

B. ジェスチャ認識・生成への応用

全身の関節角度が計測できない状況を想定し，ステレオ
画像処理で得られた人間の動作の概要情報に基づいてジェ
スチャを認識し，ロボットがそのジェスチャを模倣するシ
ステムを実現させた [4]．具体的にはステレオカメラで人
間の手先の位置座標（3次元）を計測し，両手先の位置，
すなわち 6次元のベクトルを対象として原始シンボル空間
を形成した．その結果を Fig.5に示す．

C. 画像と運動の高次元感覚運動パターンの学習・認識

次に，ヒューマノイドが動作する際の運動パターンと視
覚に入って来る画像情報との相互関係を HMMに学習さ
せ，部分的な手がかりから行動を想起させる実験を行った．
全身運動だけではなく，マルチモーダル情報を扱う場合に
考慮しなければならないのが，次元の大きさに関する問題
である．従来までのミラーニューロンモデルでは，全身運
動の次元数として 20～30次元程度を扱っていた．しかし
特に画像情報は情報の次元が莫大になる．そこで，画像情

Fig. 5. A Proto-symbol space created by observation of gesture patterns

報と動作パターンを同時に抽象化して行動の再現が正常に
行えるかどうかを確認した．
画像情報として，Fig.7に示すように，32× 32画素の

グレースケールの画像を用いた．すなわち，画像情報ベク
トルは以下のような 1024次元のベクトルになる．

ovision = (I11, I12, · · · , I32 32) , (4)

ただし， Iij は (i, j) の座標にある画素数の輝度値を示す．
全身運動情報としては 20個の関節の角度列情報

omotion = (θ1, θ2, · · · , θ20) . (5)

を用いた．すなわち，全体で 1044次元のマルチモーダル
運動感覚ベクトル

omulti =
(

ovision

omotion

)
(6)

を用いて行動を表現する．
まず，あらかじめ設計した歩行動作パターンに基づき

ヒューマノイドを約 10秒間歩行させ，その際に得られた
画像と動作パターン（合計 1044次元ベクトルのパターン）
を，ノード数 10，ガウス分布の混合数 20,の連続分布型
HMMで学習させた．
次に歩行を始める際に見た最初の 1フレームの画像を

ヒューマノイドに入力し，その時刻の後に出力するべき時
系列の運動パターンを想起させた．学習させた運動と想
起された運動の，それぞれ股，膝，肩の関節の関節角度を
Fig.6に示す．図に示すとおり，ほぼ記憶させた運動パター
ンと同等のパターンが想起されており，わずかな手がかり
情報から将来とるべき動作を正しく予測できることが確認
された．
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Fig. 6. Original motion pattern and generated motion pattern

Fig. 7. Observed image data on a mobile robot

D. 部分観測情報からの行動誘発

ミラーニューロンモデルを用いることで，現在行われて
いる他者の行動，もしくは自身の行動を原始シンボル空間
上の状態点に常に射影させることができる．ここで，現在
の認識結果である状態点と，既存の原始シンボルを表す状
態点との距離を観察することで，どの程度既存の行動に類
似した行動を取っているのか，ということを評価すること
ができる．この距離がある閾値以下になった時に，その類
似した行動を取るべきであると判断させ，行うべき行動を
その既存行動に修正することで行動誘発を行う [5]．

Fig.8 は行動誘発の動作原理の模式図である．例えば，
ユーザに直接身体を保持された状態でロボットが動作を教
示されている状況では，教示されている行動の認識結果が
状態点として表現される．この状態点と既存の原始シンボ
ルの状態点との距離が閾値以下になれば，教示モードから
自律行動実行モードに切り替え，「手取り足取り教えても
らう」状態から，「自ら行動する」モードに移行することが
できる．

IV. おわりに

現段階の問題点としては，入力される情報のサンプリン
グレートの不一致問題がある．画像，音声，運動データ，

pitch

pour bye

Fig. 8. Behavior Inductoin by proto-symbol space

距離センサ情報など，感覚の種類によってそのサンプリン
グレートはまちまちであり，それらを非同期的に扱う必要
性がある．通常の HMMでは，基本的に各データは同期
して与えられることを想定しているため，多空間上の確率
分布を用いた HMM[6] などを利用する必要があると思わ
れる．
また，実際のヒューマノイドでリアルタイムで時系列

データを想起するには，やや計算量が多く，数秒の遅れが
生じてしまう．今後はHMMに基づく時系列データの生成
アルゴリズムとして，並列演算が可能な手法を採用し，分
散計算によって実現可能な処理速度について調査をして行
く予定である．
本研究では，ミラーニューロンモデルを拡張し，全身運

動動作だけでなく，音響情報，動画像情報，手先位置，力
センサ情報などのマルチモーダルな感覚運動情報を扱う事
のできるシステムとするための基礎実験を行った．また，
学習に用いた既知動作のみを認識・再生するのではなく，
既知動作の組み合わせとして新規動作を認識し，さらに動
作の組み合わせを行う事で新規動作の生成を実現した．
来年度は個別に実現を確認した各種モダリティを統合

し，各種センサ間を縦横的想起・再生できるシステムの実
装を行う．また，これを上記の新規動作の認識・再生の枠
組みに適用することで，未知の感覚運動情報，すなわち未
知状況を認識し，適切な動作を生成するシステムの実現を
目指す．
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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

Yasuharu Koike

Abstract—ヒトは重力加速度で落下する物体を受け取るとき
に，物体と手が衝突する時刻を予測し，衝突時刻の一定時間前に
筋肉に力を入れ始める．落下加速度が重力加速度でない環境下で
は，学習により接触タイミングの予測を調整し，やはり衝突の一
定時間前に力を入れ始めるようになる．しかし受け取り動作の代
わりに物体をパンチする実験では十分に学習できないことから，
受け取り動作の場合において常に与えられる触覚情報が学習に
重要な役割を果たす可能性があると考えた．
本研究ではこのことを検証するため，力情報の提示タイミン

グを微小時間ずらしたバーチャルリアリティ環境内で，重力加速
度で落下するバーチャルボールを繰り返し受け取るタスクを用
い，被験者がどのように運動開始タイミングを調整するかを調
べた．力情報をずらす時間としては，±60ms，±30ms，0ms（ず
れなし）を用い，各ずれに対し 80回ずつタスクを行った．
実験の結果，ずれの値によらず，被験者は力情報が提示され

る時刻の一定時間前に運動を始めるようになった．よって，接触
タイミング予測の学習においては，視覚情報だけでなく，接触
タイミングを提示した触覚情報も重要な役割を果たすことがわ
かった．

I. はじめに

本研究は，落下物体を受け取る際のヒトの接触タイミン
グ予測メカニズムについて調べることを目的とする．
われわれの文化的生活の中には，ある感覚情報に対し，

それに応じた適切な運動をできるように学習する機会が
多くある．例えば野球のバッターは，飛んでくるボールを
視覚により捉え，ちょうどよいタイミングでバットを振り
ボールに当てようとするが，初心者は最初はこのようなこ
とができないので練習によりこの技能を獲得する．このよ
うな感覚運動連関の学習がどのように行われるか調べるこ
とは，スポーツなどの適切な教示法を考えることに役立つ．
また，バーチャルリアリティ（VR）環境や宇宙空間など，
われわれが普段過ごしているのと違う環境を利用する際，
どの程度まで環境に適応できるか，また適応後にどのよう
な影響が現れるかが問題となる．これらを知る上でも，感
覚運動連関の学習について研究することは重要となる．
このような研究の対象のひとつとして，落下するボール

を受け取る動作について過去に調べられてきた．
Lacquanitiらは，落下するボールを受け取るタスクにお

いて，ボールを落とし始める高さによらず，手とボールの
衝突時刻の約 100ms前に腕の筋肉が活動し始めることを
発見した [1]．そして，脳の計算論的な概念に基づき，ヒト
は落下する物体の瞬間速度と加速度を入力パラメータとす
る内部モデルを用いて，衝突までの時間（time-to-contact，
TTC）の推定を行っていると解析した．
この研究で扱われているのは，落下加速度が地球上の重

力加速度である場合である．これは我々が生まれ育った環
境ではほとんどの場合に成り立っている条件である．そこ
で，この条件が変わった場合にヒトが新たな環境に適応で

P & I Laboratory, Tokyo Institute of Technology, R2-15, 4259, Nagatsuta-
cho, Midori-ku, Yokohama, 226-8503 koike@pi.titech.ac.jp

きるか，また環境に応じ適切な反応の仕方に切り替えるこ
とができるかが研究された．

Zagoらは，VR環境で物体の落下加速度が 1Gあるいは
0Gになる環境を作り，被験者に落下するボールをパンチ
してもらう実験を行った [2][3]．その結果，1G環境下では
正確なタイミングでパンチできたのに対し，0G環境下で
は，ずれたタイミングでしかパンチできなかった．
一方洪らは，VR環境において落下するバーチャルボー

ルを受け取るタスクを，落下加速度を回ごとに数種類の中
からランダムに選んだ加速度に切り替えながら，複数回連
続して行った [4]．その結果，回を重ねることで，どの加
速度においても，1Gの時と同じく手とボールがぶつかる
時刻の約 100ms前に筋肉が反応するようになった．
洪らの実験で異なる加速度環境を学習した際に，被験者

が使った情報としてまず考えられるのは，視覚から得た加
速度情報である．しかし，ヒトが加速度を十分な精度で計
測できることを支持する研究は少なく，視覚情報から学習
をしたとはっきり言うことはできない．
そこで本研究では，落下物体を受け取る実験をVR環境

を使って再現し，さらに力情報の提示タイミングを微小時
間ずらすことで，ヒトがどのように受け取り動作を学習す
るかを調べる．この実験では視覚情報は通常の環境と等し
くしたまま触覚情報のタイミングのみを変化させるので，
ヒトが接触タイミング予測の学習に触覚情報を利用して
いるとすれば，運動開始タイミングが触覚情報のタイミン
グに合わせて変化することが予想される．実験の結果ほぼ
予想に沿った結果を得たので，この結果を元にヒトの接触
タイミング予測の学習の方策について脳の計算論的に考察
する．

II. 実験
A. 実験の目的
この実験では，落下物体を受け取る動作の学習において，

触覚情報がどのような役割を果たすのかを調べる．そのた
めに，力情報の提示タイミングを微小時間ずらしたVR環
境内で，重力加速度で落下するバーチャルボールを繰り返
し受け取るタスクを用い，被験者がどのように運動開始タ
イミングを調整するかを調べる．

B. 実験システム
図 1，2に実験システムの構成を示す．
1) VR環境の提示: 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 [5]．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
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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
スプレイには，図 1のように，緑色を背景とし，赤色のボー
ル（直径 10cm），手の基準位置を示す基準線（白線），現
在の手の位置を示すカーソル（黒線）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．ボールの色と大きさは実験を通して変わらない．
以上の VR環境提示のためのシステムは 1台の PC（図

2の PC1）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（図 2の PC2）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
上がる信号が出力され，後述する計測装置に送られる．
被験者は，いすに座り，肘を机の上において 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，主に手首の屈曲／伸展，肘の屈曲／伸展となる．

2) 計測装置: 手先の位置の変化は SPIDARでも取得で
きるが，グリップが高速に動いているときに，糸のたるみ
によって取得位置に大きな誤差が出る可能性がある．そ
こで，手先の位置の変化を正確に計測するために，3次元
位置センサOptotrak 3020（Northern Digital社）を用いて，
200Hzでグリップの位置を計測した．
外部座標系だけでなく内部座標系の変化を見るために，

筋電信号計測装置（Bagnoli 16-Ch，Delsys社）を用いて
筋電信号を 2kHzで計測した．電極を貼り付ける筋肉は，
手首の屈曲／伸展に関わる筋肉として長掌筋と尺側手根伸
筋，肘の屈曲／伸展に関わる筋肉として，腕橈骨筋，上腕
三頭筋内側頭，上腕二頭筋，上腕三頭筋長頭とした．
手先位置と筋電信号は，II-B.1節で述べた，タイミング

を知らせる信号と同期を取って記録される（手先位置につ
いては Optotrak Data Acquisition Unit II（Northern Digital
社）によって，筋電信号についてはAD変換ボードによっ
て実現される）．これによって，VR環境の状態と手先位
置・筋電信号の時間的対応関係が正確にわかる．

C. キャッチングタスク
この実験は，落下物体を受け取るタスクを，パラメータ

を変えて複数回連続して行うことで行われる．そこで，単

Fig. 1. 実験のための VR 環境

Fig. 2. システム構成概要．図中の OPT は Optotrak，SCU は System
Control Unit を，ODAU II は Optotrak Data Acquisition Unit II を示す．

位となる 1回のタスク（キャッチングタスク）について説
明する．
被験者は先に SPIDARのグリップを握り，手先を SPI-

DARの中心付近に上げる．最初にカーソルが基準線と同
じ位置にセットされ，ボールが，中心位置が被験者の手の
上 80cmとなるように表示される．その後，ランダムに決
まる 0.75～1.25秒の時間が経過すると，ボールが初速度
0m/s，加速度 9.8m/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，同時に（あるいは次節で述べるように時間
差をつけて）約 500gの力が被験者に提示される．その後
1.1秒間力が提示され続け，力提示終了の 5.2秒後に次の
キャッチングタスクに移る．
力提示開始の 0.6秒後に力提示終了を予告する音が，力

提示終了の 4.0秒後に次のキャッチングタスクを予告する
音が再生される．被験者は力提示終了の予告音から次の
キャッチングタスクの予告音の間，手先を SPIDAR底面ま
で降ろし手を休めることができる．次のキャッチングタス
クの予告音が聞こえたら，被験者は手先を SPIDAR中心
付近に上げ，次のキャッチングタスクに備える．

D. 分析方法
実環境で落下物体を受け取る際，手先位置はボールが

手に衝突する約 100ms前に上昇し始める [1]．このタイミ
ングはボールの初期位置や初期速度によらないことから，
TTC予測の結果が反映されていると考えられる．よって，
今回の実験ではこの手先位置上昇のタイミングの推移を調
べる．手先位置のデータとしては，Optotrakの位置データ
の上下方向成分のみを使用する．
上昇のタイミングを見やすくするために，上昇前の手先

位置を 0としたいが，手を SPIDARの中心付近に上げる
動作の影響がタスク初期に手のぶれとして表れてしまうこ
とがあるため，手先位置がある程度安定化したところを基
準位置とする必要がある．そこで今回は，手に反力が加え
られられた時刻の 200ms前の手先位置を 0とし，その位
置よりも手先位置が高いときに手先位置を正に，低いとき
に負とする．
筋電信号に対しては，以下のような処理を行う．
1) 2kHzでサンプリングした，1回のキャッチングタス
クにおける各筋肉の筋電信号を全波整流した後，10
点ごとの平均を取る．
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2) 続いて，次の式で示されるインパルス応答 h(t)を用
いてフィルタリングする．

h(t) = 6.44 × (e−10.80t − e−16.52t)

3) こうしてできた各筋肉の波形に対し，手首の運動に
関わる筋群（長掌筋，尺側手根伸筋），肘の運動に関
わる筋群（腕橈骨筋，上腕三頭筋内側頭，上腕二頭
筋，上腕三頭筋長頭）のそれぞれの間で総和をとる．

4) 手首と肘の波形のそれぞれについて，1回のキャッチ
ングタスク中での最小値が 0，最大値が 1となるよ
うに正規化を行う．

最終的に，手首と肘に対し 1つずつ波形が作られるこ
とになる．この波形は，各関節の総筋活性度（TCL）を正
規化したものを近似的に求めたものとなっている（筋張力
の作用線と関節の距離をすべて等しいとし，主要な筋肉の
みを計算に用いている）．総筋活性度は，腕のスティフネ
スとほぼ線形的な関係にある [6]．また落下するボールを
受け取るとき，手にボールが衝突する一定時間前に腕のス
ティフネスが上昇しているという報告がある [1]．よって
手先位置と同様，この波形の立ち上がりが TTC予測を反
映していると考えられるので，この波形の立ち上がりに着
目して解析する．以後は，ここで求めた波形を，手首や肘
の TCLと呼ぶことにする．

E. 実験の手続き
1) タスクセット: この実験で使われる，キャッチングタ

スクを連続して行うタスクセットを説明する．実数のパラ
メータ dを持つタスクセット Set(d)を以下のように定義
する．

Set(d)は，100回連続してキャッチングタスクを行うタ
スクセットである．first stage（1～10回目）では，ボールが
カーソルに画面上で接触すると同時に力を提示する．main
stage（11～90回目）では，d ms ずらして力を提示する．
last stage（91～100回目）は，first stageと同様の実験を
行う．

main stageでは，視覚情報における接触時刻に対し，手
に反力が加わる時刻が d[ms]遅れることになる（d < 0の
場合には近似的にそのようになる）．first stageと last stage
は，main stageの間に生じる可能性のある学習の効果を，
次の main stageの前に消す役割を果たす．

2) 全体の実験手続き: 10～20回のキャッチングタスク
（力提示の遅れなし）を練習として行ったあと，Set(−60)，
Set(−30)，Set(0)，Set(30)，Set(60)の計5つのタスクセッ
トを，ランダムに決めた順番で連続して行った．異なるタ
スクセットとの間には 1分以上の休憩が挟まれた．
被験者には実験の最初に，キャッチングタスクの間，基

準線からできるだけ手を動かさないように指示した．
実験には 3人の被験者 S1，S2，S3（男性 2人，女性 1

人，23～27歳）が参加した．

III. 実験結果
A. 筋電信号
図 3に，被験者の，main stageでの手首・肘の TCLの推

移を示す．これらは，各試行での TCLを，10回ごとに平

均を取ったものである．また，被験者の手に力を加えた時
刻を 0とし，力が加わる前の時刻を負の数で表している．

Set(0)での TCL（青線）に着目すると，どの被験者の
どのグラフにおいても，手に力覚が加わるよりも前に上昇
を始めていることがわかる．上昇が始まる時刻は，被験者
S2の手首の TCLを除けば，力提示のおよそ 100ms前に
なっている．

Set(0)以外のタスクセットでの TCLでは，試行の繰り
返しによって特徴が変化する様子が見られる．main stage
初期の 11～20回目では，力提示のタイミングが早まった
場合（Set(−60)（赤線），Set(−30)（緑線））は遅い時間
に上昇を開始し，力提示が遅い場合（Set(30)（水色線），
Set(60)（紫線））は早い時間に上昇を開始する傾向がある．
そして，被験者 S3の Set(60)を除けば，試行を重ねるご
とに，上昇開始時刻が Set(0)の場合に近づいている．こ
のことは，TCLの上昇のタイミングが，力提示のタイミ
ングの約 100ms前に動いていることを示す．

IV. おわりに
本研究では，ヒトの落下物体を受け取る動作の学習にお

いて触覚が与える影響を知るため，力情報の提示タイミン
グを微小時間ずらしたVR環境内で，重力加速度で落下す
るバーチャルボールを繰り返し受け取るタスクを用いた実
験を行った．その結果，ずらした時間によらず，被験者は
力情報が提示される時刻の一定時間前に運動を始めるよう
になった．この結果から，今回のタイミング学習が TTC
予測の学習で行われたとすれば，TTC予測の学習に体性
感覚が大きな影響を与えていることがわかった．また，今
回の実験における学習の方策について，TTC予測部の学
習と考えるほかに，腕の内部モデルの学習を使っていると
考えることもできることを述べた．
従来の研究では，落下物体を適切なタイミングで受け取

ることに関する問題は，新たな加速度環境への適応も含め
て，視覚に関する問題として扱われてきた．本研究は，新
たな環境への適応については視覚だけではなく触覚情報も
重要であることを示唆しており，この問題に対して新たな
視点を提供したと言える．
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Fig. 3. 被験者 S1の手首・肘の TCLの推移．左の列が手首，右の列が肘の TCLで，各タスクセットの main stageで 10回ごとに平均を取ったもの
を上から順に並べてある（ただし機器のエラーで測定できなかった 27 回目，53 回目は除いて計算した）．時刻は手に力覚がかかった時刻を 0 とし
た．赤は Set(−60), 緑は Set(−30)，青は Set(0)，水色は Set(30)，紫は Set(60) のデータであることを示す．実線は TCL の変化を，破線はボー
ルが落下を始めた時刻の 10 回平均を，一点鎖線は画面上でボールとカーソルが接触した時刻の 10 回平均を示す．
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環境とのインタラクションを伴う物体操作における人間の技能の解析
—人間の行うピボット操作の隠れマルコフモデリング—

前田 雄介 杉内 肇

Abstract— In this paper, a method to model human opera-
tions using Hidden Markov Models (HMM) is presented. The
“optimal” HMM with an appropriate number of states is deter-
mined based on the MDL (Minimum Description Length) crite-
rion. Human pivoting operations, a typical graspless manipula-
tion, are modeled using Gaussian mixture HMMs. The obtained
HMMs are analyzed by metric MDS (Multidimensional Scaling)
to reveal individual characteristics in the operations.

I. はじめに

ロボットに人間のような器用なマニピュレーションを実
現させるためには，人間の高度な技能のモデル化が必要と
考えられる．人間の作業データには通常ばらつきがあり，
そのようなデータをモデル化する上で，隠れマルコフモデ
ル (HMM) [1]は有用である [2]–[7]．本研究では，MDL
(Minimum Description Length) 基準 [8]を用いてHMM の
トポロジーを決める方法 [9] を利用して，人間の行うピ
ボット操作 [10]のモデル化と解析を行う．
ピボット操作は，物体を完全には把持しないで操る典型

的なグラスプレス・マニピュレーションであり，二本の指
で物体をつまんで少しずつ旋回させながら動かす (Fig. 1)．
この操作は，物体の重量を指ですべて支える必要がないの
で，比較的重い物体の操りに適している．また，環境との
インタラクションを伴う操作の典型例である．

(a) Pivoting

(b) Sequential Pivoting (top view)

Fig. 1. Pivoting Operation

〒 240-8501 横浜市保土ヶ谷区常盤台 79-5 横浜国立大学大学院工学研
究院システムの創生部門 {maeda, sugi}@ynu.ac.jp

II. HMMへの MDL基準の適用

A. MDL 基準

T 個のデータから構成されるシーケンス O のモデル化
を考える．Mc 個の候補の中の i 番目のモデルをこのシー
ケンスに適用すると，MDL 基準は以下のように表される
[8]．

l
(i)
R = − log pT

θ̂(i)(O) +
Li

2
log T + log Mc (1)

ここで，θ̂(i) は i 番目のモデルのパラメータの最尤推定量
であり pT

θ̂(i) はその尤度，Li はモデル次数である．(1) を
最小化するようなモデルが，MDL 原理の観点からは最も
「良い」モデルであると考えることができる．モデル次数
Li を増やすと，(1) の第一項− log pT

θ̂(i)(O) が減少するが，
第二項 Li

2 log T は増大する．この二つの項のもっともバ
ランスの取れたところが最良のモデルを与える．なお，第
三項の log Mc は定数なので以降では無視する．

B. 混合ガウス分布 HMM への MDL への適用

ここでは以下のパラメータを持つ混合ガウス分布 HMM
λ を考える．

λ = (A, w, µ,Σ, π)

A = [aij ] ∈ R
N×(N+1)

w = {w1, . . . , wN}
wn = {wn1, . . . , wnM}

µ = {µ1, . . . , µN}
µn = {µn1, . . . , µnM}
Σ = {Σ1, . . . ,ΣN}

Σn = {Σn1, . . . ,ΣnM}
π = [1, 0, . . . , 0] ∈ R

N ,

ここで A は遷移確率行列であり，
∑N+1

j=1 aij = 1 である．
また，π は初期状態の存在確率，N は状態数，M は各
状態での混合要素の数，S は観測ベクトル o の要素数と
する（o ∈ R

S）．また，n 番目の状態の混合ガウス型確
率密度関数を bn(o) としたとき，重み wnm ∈ R，平均
µnm ∈ R

S，共分散 Σnm ∈ R
S×S はその m 番目の混合

要素のパラメータであり，

bn(o) =
M∑

m=1

wnmN (o; µnm,Σnm) (2)
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Fig. 2. Data Acquisition Setup

ここで
M∑

m=1

wnm = 1 (3)

N (o; µ,Σ)

=
1√

(2π)S detΣ
exp

(
−1

2
(o − µ)T Σ−1(o − µ)

)
(4)

である．計算に HTK (Hidden Markov Model Toolkit) [11]
を使用した関係で，HMMはシンボルを出力しない終端状態
を一つ持つようになっており，そのためにAは N×(N+1)
の行列となっている．
問題を単純化するために，共分散行列 Σnm は対角行列

であると仮定する．このとき，HMM のトポロジーに制限
を加えなければ，この HMM のモデル次数はN(N +M −
1+2SM) である．K 組の観測シーケンス O(1), . . . , O(K)

から HMM を生成する場合，MDL 基準 (1) は以下の式で
与えられる．

−
∑

k

log p(O(k)|λ)

+
N(N + M − 1 + 2SM)

2
log

∑
k

T (k) (5)

ここで p(O(k)|λ) はHMM λ によってシーケンスO(k) が
生成される尤度，T (k) は O(k) の長さである．状態数の異
なるさまざまな HMM を生成すれば，その中から (5) を
最小化するような HMM を最も「良い」モデルとして選
ぶことができる．

III. 人間のピボット操作のモデル化

A. ピボット操作のデータ収集

人間の行うピボット操作のデータを得るために，Fig. 2
に示すような環境を構築した．操作対象としたのは 0.36
[kg] の天然ゴム製の直方体で，寸法は 50×50×100 [mm]
である．この対象物は，二本指でつまみあげるには少々重
く，ピボット操作に適当であるということから選定した．
対象物の位置・姿勢は Polhemus 社の Fastrak，人の指の

動きは（株）帝健製のデータグローブ StrinGlove で測定
した．事前に被験者の指の寸法を測っておくことで，指の
関節角データを得ることができる．また，床反力をニッタ

TABLE I

OVERVIEW OF PIVOTING DATA

Operation Time [s]
Operator average S.D. max min

A 4.45 0.44 5.58 3.75
B 3.62 0.42 4.70 2.85
C 3.54 0.52 5.73 3.06
D 5.58 0.55 7.50 4.82
E 3.13 0.37 3.76 2.58
F 5.07 0.50 6.18 4.26
G 4.23 0.51 5.69 3.67
H 4.72 0.79 6.37 3.49
I 3.69 0.36 4.61 3.13
J 6.34 0.58 7.41 5.44
K 6.83 0.74 9.44 5.53
L 4.94 0.51 6.61 4.36

TABLE II

OBTAINED HMMS

Operator # of States Log Likelihood MDL [nat]
A 36 4.96 × 103 −1.44 × 105

B 29 2.71 × 103 −0.77 × 105

C 25 1.81 × 103 −0.51 × 105

D 34 5.25 × 103 −1.48 × 105

E 22 3.01 × 103 −0.86 × 105

F 32 5.96 × 103 −1.71 × 105

G 38 2.90 × 103 −0.79 × 105

H 34 2.43 × 103 −0.64 × 105

I 35 3.42 × 103 −1.00 × 105

J 42 7.29 × 103 −2.05 × 105

K 28 7.35 × 103 −2.14 × 105

L 35 4.92 × 103 −1.43 × 105

（株）の 6軸力センサ IFS-67M25A 50-I で測定した．これ
らのデータは Linux PC から 120 [Hz] で取得している．
ここで対象としたのは，対象物をピボット操作でできる

だけ速く 300 [mm] 搬送する，というタスクである．12名
の 20台男性を被験者とし (Operator A~L)，数回の練習動
作の後に，それぞれ 30回以上の作業を行い，そのデータ
を収集した．得られたデータの概要を Table Iに示す．

B. 隠れマルコフモデリング

本報では，モデル化の対象として，重要と思われる示指
の MP，PIP，DIP 関節角（屈曲／伸展）および母指の IP，
MP 関節角（屈曲／伸展）のみを選ぶ．これらのデータが
一つの観測ベクトルを構成し (S = 5)，その時系列を，混
合数 2 (M = 2) の混合ガウス分布 HMM でモデル化した．

HMM のパラメータ推定には前述のように HTK [11] を
利用した．パラメータ推定に用いられる Baum-Welch ア
ルゴリズムは局所最適解しか求められないので，乱数を用
いて 6種類の異なる初期解を設定して Baum-Welch アル
ゴリズムを適用することとした．そして，HMM の状態数
を変化させながら (5) の値を計算し，それが最小となる
HMM を選定した．得られた HMM を Table II に示す．

C. 作業の類似性の解析

二つの HMM 間の確率的距離尺度 Ds(λ1, λ2) を，以下
のように定義することができる [1]．

D(λ1,λ2) =

∑
k

{log p(O(k)
1 |λ1) − log p(O(k)

1 |λ2)}
∑

k

T
(k)
1

(6)
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TABLE III

HMM DISSIMILARITY

A B C D E F G H I J K L
A 0.0
B 31.3 0.0
C 39.2 25.9 0.0
D 57.5 67.2 70.6 0.0
E 96.4 69.0 33.5 157.7 0.0
F 104.4 123.6 200.0 190.7 114.8 0.0
G 45.3 45.2 36.5 62.3 41.5 59.0 0.0
H 53.3 90.5 36.7 127.5 101.7 150.8 17.9 0.0
I 21.2 44.6 40.5 26.0 121.1 53.5 27.5 54.7 0.0
J 44.5 45.9 73.0 65.0 70.9 86.6 16.0 18.7 52.8 0.0
K 32.7 107.9 168.3 46.9 303.8 129.6 96.3 188.9 38.2 94.9 0.0
L 9.3 18.7 27.3 36.9 66.8 133.3 33.4 33.5 20.2 46.4 37.5 0.0
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Fig. 3. MDS Result

D(λ2,λ1) =

∑
k

{log p(O(k)
2 |λ2) − log p(O(k)

2 |λ1)}
∑

k

T
(k)
2

(7)

Ds(λ1,λ2) =
1
2
{D(λ1, λ2) + D(λ2, λ1)} (8)

この距離尺度は人間の技能の間の類似性を解析するのに有
用である [5]．

Table IIIは (8)によって求めた距離尺度の値である．この
関係を直感的に理解できるように，MDS (Multidimensional
Scaling) を用いて各 HMM を二次元平面にプロットする
ことを考える．統計ソフト R [12] を用いて，古典的 MDS
によりプロットした結果を Fig. 3 に示す．

図からわかるように，Operator E, F, K は特徴的なピ
ボット操作をしており，他とは著しい違いがある．これら
の被験者の実験データの典型的な例を Fig. 4~6 に示す．実
は Operator E は最も高速にピボット操作を行った（平均
3.13 [s]）被験者であり，逆に Operator K は最も低速（平
均 6.83 [s]）の被験者であった．したがって，これらの被
験者の HMM が左右の両端に配置されているのは妥当な
結果である．Operator F は操作のスピードという点では特
徴的ではないが，示指の MP 関節の屈曲／伸展をほとん
ど使用せずにピボット操作を行っている，という点が他の
被験者と大きく異なっており，このことから離れた位置に
プロットされていることが分かる．
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Fig. 5. Typical Joint Data of Operator F

IV. おわりに

本研究では人間の行うピボット操作の隠れマルコフモデ
リングを行った．ピボット操作中の指の動きを計測し，混
合ガウス分布 HMM を使ってモデル化を行い，HMM の
状態数についてはMDL 基準を用いて決定した．また，得
られた HMM について，その類似性の解析を HMM の距
離尺度と計量 MDS を用いて行った．人間の操作をより詳
細に解析するとともに，その結果をロボットマニピュレー
ションへと応用することが今後の課題である．
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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あるのだろうか。

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実験心理学的に統制された選択行動の研

究の成果について述べる。次のような一連の結果を得た。

（１）最適パッチ利用モデルを実験室内の行動として再現し

た。計測された滞在時間の比は、予期利潤率に基づく選択と

異なり、対応法則に正確にしたがうものであった。（２）最

適餌メニューモデルを再現した行動タスク系において、「小

さくて近い」餌と「大きくて遠い」餌との間の二者択一の結

果を調べた。前者を選ぶ割合（衝動性の程度）は動物の認知

に依存し、「近さが変動して、それを予期推定する状況」に

おいて、衝動性は最も高いものとなった。（３）現実の多く

の催事状況において、最適採餌の前提の一つ、「全知の採餌

者」の仮定は成立しない。餌の量（大きさ、利潤率）はしば

しば変動し、採餌者はその期待値を最大化するものと考えら

れる。餌量が試行ごとに変動する（リスクを伴う）餌場と、

餌量の変動しない（ノー・リスクの）餌場の間の二者択一選

択の結果、ヒヨコは一貫してリスクを回避した。以上一連の

研究の結果から、次の結論を得た。 ①採餌選択が多元的な

評価関数（予期報酬の量・遅延・消費コスト・リスクなど）

の上に成り立っている。 ②多元的な価値の表象は脳内の異

なる領域に多重分離される。 ③採餌選択は利益率を最大化

するものではない。  
 

Ⅰ．認知と行動 
 
 

年、トリを用いた行動科学の進展によって、

トリにも我々ヒトに“似た”認知過程があること
が示唆されるようになった[1]。 Pepperberg [2]はオウ
ムも音声ラベルを操作的に扱うことを示した。

Clayton [3]はカケスの貯食行動の解析からエピソー
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ド様の記憶を想定した。さらにEmery [4]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、「心の理論」を備える可能性を示唆した。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、解はし

ばしば発散する。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

なものを絞り込むことができる。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するこ

とが可能となる。本研究はそのような試み、神経生

態学（neuro-ecology）の試論でとなるものである。 
  
 

Ⅱ．最適採餌理論 

 
 

Charnov [5]は昆虫の行動に立脚し採餌行動
（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

最適採餌戦略：海馬・基底核・上丘系による 

予期報酬の空間表現と最適移動投資 

松島俊也 北海道大学・理学研究院・生命理学研究部門 
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（optimal patch use model）と呼ばれる。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[6]。 

 

餌メニューモデルとパッチ利用モデル 
一様に配置された多種類の餌の間をランダムに走

査する採餌者一人を考える。ある餌に出会ったとき、

これを採るべきか、これが選択課題である。それを

採る決定をすれば、その餌の処理に投資する時間を

費消する。もし採らないという決定をすれば、その

時間を新たな餌の探索に回すことによって、より良

い餌を得るかもしれない。すなわち、ある餌を採る

ことの損益は、常にそれによる喪失機会の代償によ

ってはじめて決まるのである。 

現実の生態環境では、さらに事情は複雑である。

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「砂漠」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。初めの内は採餌効率が高い。しかし、

採餌を続けるうちにパッチの中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、

最適な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）、そこを離脱すべきで

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）選
択行為と、その認知的基盤はいかなるものだろうか。 
 
 

Ⅲ．選択理論 

 
 
鳥は飛ぶために航空力学を理解する必要がない。

同様に経済的に合理的な行為者は最適採餌を実現す

るためには、経済学を理解する必要がない。ここで

は微視的過程に着目する。 
最適採餌を実現する行為者は、基本的に二者択一

選択に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

会的合意がある。「自己制御」は適応的な形質であ

る、と見なされている。 
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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？ 
自然な採餌の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

長くはいない。また、その餌を競合するほかの採餌

者がいる。より良いものを探すうちに、目の前の餌

は横取りされてしまうかもしれない。これらの条件

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通して、実は長期的

な利益率を上げ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。 
 
 

Ⅳ．認知的文脈とリスク 
 
 
これまでの一連の研究（局所破壊実験、および単

一ニューロン活動の解析）の結果、予期報酬の量・

遅延（時間的・空間的な接近・消費コスト）が多重

に分離しうる因子であること、それらは脳内の異な

る領域に表象をもつこと、などが明らかとなった

[7-10]。すなわち、生態学における最適採餌理論は、
認知科学における選択理論と同型であって、同一の

問題を扱っている。いずれの課題においても、現実

の動物が直面する採餌状況を著しく単純化し、そこ

における利益最大化を図る合理的行為は何であるか

を問題としている。しかし、現実の餌の時空間分布

には常に変動があり、量・接近・コストは確率的に

のみ与えられる。そこで、今回は変動する要因が何

であるか、に着目した。 
「量」が変動して少なくなっても、「接近＝近さ」

が変動して遠くなっても、餌の客観的な価値は損な

われる。選択の時点で与えられる手がかりが「量」

に関する情報を与えてそれを確定する状況、他方、

「接近」に関する手掛かりとなる状況、この二つを

比較した。利潤率を同じ値に設定することによって、

経済的な価値は等価に定めた。その結果、「量」が

認知的手掛かりとなる状況に比べて、「接近」が認

知的手掛かりとなる状況において、動物はより高い

衝動性を示すことが判明した。つまり、「餌の近さ

が毎回変動するが、手がかり刺激が近さを教える」

状況では、動物の選択を支配する主な要因は「接近

＝近さ」となるのである。選択は認知的背景に強く

規定され、その行為は経済的（生態的）合理性、す

なわち単位時間当たりの利益率の最大化から逸脱す

る。 
 次に、「量」が変動する局面において、一切の手

がかりを動物に与えない状況を作った。毎回の試行

でえさの量が変動する餌場を一方におき、餌の期待

値は同じであるが変動しない餌場をもう一方におい

て、ヒヨコの選択を調べた。その結果、ヒヨコは一

貫してリスクを回避し、量が少なくとも変動を示さ

ない餌場を選んだ。この結果は、予期報酬量が線形

に主観的価値関数を決めているのではないこと、主

観的価値の量に対する二次微分は負であって、上に

凸な関数として表現されることを意味する。感覚の

知覚におけるWeber則（主観的感覚は刺激の物理的エ
ネルギーの対数に比例する）は、予期報酬量の評価

においても成立し、主観的な効用を与えると考える

ことが可能である。 
 これら一連の結果は、ヒヨコの選択が高度に認知

的な過程であることを示す。さらに、その設計原理

として生態学の最適採餌理論は部分的にしか適用し

えず、その選択は認知的文脈やリスクによる割引に

曝されている。明らかに、ヒヨコの選択は生態学的

合理性（利益率の最大化）から逸脱する。第一の解

釈は「ヒヨコはパンのみにて生きるにあらず」、つ

まり、利益の最大化から動物の行為を逸脱させる、

何らかの隠れた適応度を考えるという可能性である。

第二の解釈は「チャールズ・ダーウィンは根本的に

誤っていた」、つまり適応度最大化が動物行動を規
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定しない、という可能性である。 
 

Ⅴ．結論 

 

① 採餌選択は、多元的な評価関数（予期報酬の量・遅
延・消費コスト・リスクなど）の上に成り立つ。  

② 多元的な価値の表象は、脳内の異なる領域に多重分
離される。 

③ 採餌選択は、利益率を最大化していない。最適戦略
は、一意に決まる解を与えないかもしれない。 
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Fig.1   Fourier pectrum of the hand speed when the hand 

tracks a circular orbit. The abcissa if the frequency and the 

ordinate represent the Fourier component. 

2. EXPERIMENTALS 

Fig.2  A schematic drawing of the power spectrum 

showing that it is composed of the broad spectrum and 

a shap rhythmic spectrum. 
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                Fig.4   (Left) The strength assumed for the 

feedback factor as a function of the target 

frequency 

Fig.5 The strengthes of the  spectra for the 

feedback(P2) and feedforward 

(P1)components calculated by 

the model used here. 
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接触センサを持つ柔軟な指ロボットの接触情報による物体識別
～接触の近傍情報を特徴量とした角柱物体形状の識別～
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1．緒 言

体性感覚は解剖学的に大きく２つの種類に分け
ることが出来る．ひとつは触感に関わる皮膚感，
もうひとつは姿勢感覚などに関わる深部感覚であ
る．一般的に身体の運動を停止して安静状態を保
つと自らの身体のイメージは消失し，身体を少し
でも動かすと直ちに身体のイメージが復活する．
また指先での触感，物体把持からの特徴の認識の
際にも物体の把握を繰り返すことや，さする動作
をするなど，必ず身体運動を伴っている．このこ
とは，体性感覚情報の形成が身体運動と密接な関
係にあることを示唆している．人の皮膚感覚に関
して解剖学的には，皮膚表面から入った刺激が脊
髄内で反射に関わるシナプスを経由して延髄にて
側抑制のシナプス回路を経て脳の一次体性感覚野
に至り，手触り，立体感に関与しているという報
告がある．しかし，これらの刺激信号がどのよう
に処理されて触覚イメージあるいは身体イメージ
を形成しているかはまだよく分からない． 
筆者らは，感覚処理のメカニズムに関して，外
界に関する中枢神経での素早い認知処理は，外界
に対する柔軟な適応能力を発揮する出発点である
と考えている．そして皮膚感覚の情報は全身の多
数の感覚器から中枢神経に集中することから，皮
膚感覚イメージを素早く形成するためには，皮膚
感覚の受容器から脳までのシステム中でなんらか
の合理的な情報処理メカニズムが存在することを
期待している． 
本研究では指の皮膚感覚の機械的受容器につい

て，接触の持続に応答する遅順応型と，接触状態の

変化に応答する速順応型に着目する[1][2]．これら

応答特性の異なる 2 種類の受容器からの刺激信号は，
脳あるいは脳に達する以前の神経回路にて，物体と

指の接触状態の時間的および空間的な変化情報を形

成得ると仮定し，皮膚感覚のイメージ形成に関す
る脳での高次処理は，これら刺激信号の頻度の組み
合わせ処理からなるのではないかという仮説を立
てた．頻度に関して処理を行うことで刺激位置の
情報は無くなり，皮膚感覚情報は大幅に削減され
ることになる．この仮説に基づき，皮膚感覚の空

間的，時間的な動的情報について統計処理の視点
から物体の識別性を評価し，その仮説に基づく皮
膚感覚イメージの形成の可能性を指ロボットモデ
ルによる実験から明らかにしていく．具体的には，
物体を識別ができるということは，その元となった

特徴量が物体の特徴を十分に表していると考え，皮

膚感覚情報処理に関する特徴量の抽出についての考

察を行う．

指ロボットによる物体の形状識別の研究は古く
から行われているが、その多くは接触の位置や指
の角度を詳細に取り扱い、それらの特徴から識別
を行っている[3][4][5]。本研究は人の取得する位
置や角度の身体情報は工学的な計測量とは異なる
と考え、これらの工学的な計測量に依存しない情
報処理方法の仮説を採用している． 

2．指ロボットによる接触情報処理

指ロボットの基本構造は，人の人差し指，手のひ

ら，親指に相当する 5 つのリンクからなる（Fig.1）.

各リンクの大きさと質量を表１に示す．指先に固

定したから１本のワイヤに張力を加えることで，屈

C Dimension[mm] Mass[kg]

1 80 x 30 x 40 0.12

2 135 x 30 x 40 0.2

3 150 x 30 x 40 0.26

4 225 x 30 x 40 0.47

5 165 x 30 x 40 0.33

A 65 -

B 105 -

C 120 -

Table 1 Dimension and 
mass of the links 

Fig.1 Finger-type link 
model

Shaft

Wires
Pulleys  
Spring

1 2 
3
4 5 

B 
A

Leg Leg  

C

D 

A 

B E 

A: 4.6[mm] 
B: 3.0[mm] 
C: 4.2[mm] 
D: 7.5[mm] 
E: 0.1[mm] 

Projection 
Force F 

Fig.2 Structure of a mechanical 
touch-sensor switch
(Compliance = 0.001[m/N]) 

Fig.3 Sectional view of a 
semi-circular soft silicone 
base; Comp.=0.004[m/N]

40
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曲動作を実現する．これは指の屈曲に関わる代表的

な筋肉を模している．基本的に屈曲動作は力学的な

バランスから第一関節から始まり，順次第二関節，

第三関節へと進む．

2.1 人工皮膚の構造

人の指の形状と柔軟性有する特徴を考慮して断面

が円弧状のシリコン土台(Fig.3)で指ロボットの表皮

を構成し，その表面に格子状にスイッチ(Fig.2)を配

置した．このスイッチは，物体と接触すると図中

「Projection」部分が押されてオンになる．スイッチ

は，7×10mmの格子状に配置し，各リンク上の個数

は指先から 35，35，45，75，45個ずつであり，合

計で 5行 47列の 235個である．この土台の断面形

状は円弧状であることから，接触の初期段階では点

での接触であるが，接触力の増加とともに土台が変

形し，その接触面積は増加していく．スイッチはこ

の接触面積の増加を検出する．

Fig. 4(a) は指ロボットの全景であり，Fig. 4(b)
は円形物体を把握している図である．

2.2 接触データの取得方法

 指ロボットの張力ワイヤの巻き取り速度を一定
として，把握の開始から終了まで 250 ステップ
(12.5 [s])間にスイッチの状態を時系列データと
して取得する．このサンプリングレートは 0.05 
[s]である． 
 スイッチのオン・オフデータは 1 ステップ当た
り，5×47（＝235）個である．スイッチのオン状
態を 1 として各列方向に 5 つ分の和を取り，47
行についての情報を得る．全体で 250 ステップ間
となり，47 行×250 ステップの行列データとなる．
この行列データの列方向は接触位置の意味を持ち，
行方向は時間推移の意味を持つ． 

2.3 8近傍パターンによる形状特徴のベクトル表現

行列データの各成分をセルと呼ぶことにする．
各セルの値は接触の強さを 5 段階で示しているが，
本研究では初期段階として，接触の有無の 2 値の
みを用いることにする．セルの値が 1 以上となっ
たセルに対して，最近傍 8 セルの領域を考える

(Fig. 5)．この近傍 8セルのオンオフパターンは理
論的には 256 種であるが，本研究では，空間方向
すなわち上下方向に対称なパターンを同一とみな
し，1 種類として数える．この対象処理により
256 種は 144 種にまとめることができる．この
144 種のバリエーションを特徴パターン pi(i=1-
144)と呼ぶ． 
 対象物体の把握時に得られた行列データ中の
pi の頻度を成分とする 144 次元のベクトルは,対
象物体の形状の特徴を示すと考えられる．これを
特徴ベクトルと呼ぶことにする． 

2.4 特徴ベクトルの低次元化と物体識別処理

 特徴ベクトルの成分は 144 種の pi からなるが，
全ての成分が重要であるわけではない．把握動作
時に現れない pi もあり得る．さらに出現しても
物体の特徴として統計的に無視できるものもある
と考えられる．そこで複数対象物体の把握実験か
ら取得した特徴ベクトルのサンプルについて pi
に関する主成分分析を行う．主成分分析の詳細に
ついては紙面の都合で省略するが，主成分分析の
結果を元に，各主成分の寄与率の高さと固有ベク
トル係数の絶対値の大きさから特徴ベクトルにお
いて重要度の高い pi を順に選択する．選択した
pi によって改めて特徴ベクトル空間を定義する．
このときの pi の選択数により 144 次元の特徴ベ
クトルを低次元化することが可能となる． 
 改めて形成する特徴ベクトル空間に関して，握
った物体の特徴ベクトルと既知の特徴ベクトル同士

の分布からマハラノビス距離を用いることで判別を

行う．

３．対象物体形状の識別実験

3.1 対象物体

12種の物体を識別対象として実験を行う．対象物

体の形状は指ロボットで十分に握り込める大きさの

φ100mmの円柱（SC）と，断面がφ100mmの円に

内接する大きさの 11 の正多角形柱 S3，S4，S5，S6，

S8，S10，S12，S15，S18，S20，S24とする．添え

字の数字は角数を示す．

3.2 物体形状と識別対象のクラス

ランダムに初期配置した角柱物体を指ロボットで

数回把握と解放を繰り返すと，物体の最終的な位置

と姿勢はその物体に固有して数種に収束することが

分かった．その収束姿勢の数は，SCに 1種，S3に

2種，S4に 1種，S5に 2種，S6に 1種あり，S8か

ら S24には区別可能な収束姿勢は無かった．

本研究では，区別可能な収束姿勢単位で物体の識

Fig. 4 Finger-type link equipped with soft tactile
sensors (a) and the state of object-grasping (b) 

(a) (b) 
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別を取り扱い，これらを識別対象のクラスと呼ぶ．

基本的に物体の名称をクラスの名称とするが，同一

物体が複数の収束姿勢を持つ場合は S#-1, S#-2の様

に記す．12 物体に関して識別のクラスは（SC，S3-1，
S3-2，S4，S5-1，S5-2，S6，S8，S10，S12，S15，
S18，S20，S24）の 14つであった．

3.3 識別実験の結果

実験での把握は，各クラスの収束姿勢を初期位置

としてから行った．表 3は，14クラスについての主

成分分析の結果である．寄与率の高い順に第 5主成

分までの範囲で，累積寄与率は 0.9999となった．さ

らに第 5主成分までで各固有ベクトル係数の絶対値

が 0.3以上であった piは，p143，p91，p21，p53，
p122，p138，p55，p140，p62，p51，p67の 12種で
あった．この 12種の piを Fig. 6に示す．
 Fig. 6に示した順を元に，Fig.7中の右表の様に特

徴ベクトルの次元数を 2次元から 12次元までの範

囲で類別を行った結果を Fig.7左に示す．次元の増

加とともに識別率は高まるが，2次元から 3次元に

増加したところで大きく 55％程度まで上がり，それ

以降 10次元まで徐々に増加し 75%程度まででそれ

以降はほぼ飽和する傾向が現れた．

 表 4に，10次元での類別結果を示す．表の縦の列

方向は対象物体のクラスであり，横の行方向は識別

されたクラスであり，表の値はその度数である．

AR列には分類の正当率を示す．正当率は S6までは

100%であり，S10物体以降で低下している．S8は

正当率こそ 100%であったが，他の物体(S10, S12, 

S18, S20, SC)から誤認されている．こうした誤認は

表中右下部のクラスで集中して起きている．これら

のクラスは収束姿勢の無かった物体であり，相互に

誤認が認められる．

４．特徴ベクトルの考察

4.1 収束姿勢のある 7クラスのみの識別率

誤認は収束姿勢無しの物体同士で起こっているこ

とから，改めて収束姿勢のある 7 クラス（SC，S3-1，
S3-2，S4，S5-1，S5-2，S6）のみを対象として主成
分分析を行った．その結果，第 6主成分までで累積
寄与率が 0.9999となり，3.3と同様の手法により
14種の pi（ｐ143，ｐ91，ｐ21，ｐ53，ｐ138，ｐ
122，ｐ51，ｐ55，ｐ129，ｐ140，ｐ4，ｐ62，ｐ36，
ｐ67）からなる特徴ベクトルを用いて識別率を評価
したところ，わずか 3次元で 90％程度となり，6次
元以上では，ほぼ 100％となった． 

4.2 特徴パターンの持つ動的情報

 特徴パターンは，縦方向が空間，横方向が時間
に関しての接触状態情報であり，動的な情報とし
て，接触の「開始」「継続」「拡大」「縮小」の
4 つに分けられる．先ほどの 7 クラスの識別に用
いた 14種の piを動的情報の種類毎に分類すると
Fig. 8 に示すように，「継続」に p143，p91，p21，
「拡大」に p53，p138，p122，p51，p62，「縮
小」に p55，p129，p140，p36，p67，「開始」に
p4が属すると考えられる．Fig. 6の結果をこの観
点から見ると，上位 1～3 が「継続」であり，こ
れが最も特徴を反映影していると考えられる．ま
た継続の 3 種は全面的接触 p143 と接触端 p91 と
点接触 p21 に分けられる． Fig.7 より，継続の中
でも点接触 p21 の特徴が入ると 50%以上になり，
後拡大の特徴が加わると更に識別率が高くなる傾
向があり，接触の「継続」と「拡大」の情報の重
要性を指摘できる． 

-

-

(a) (b)

p143p3p0 p1 p2 p142

Fig. 5 8-cells pattern (a), and example of 144 
contracted patterns (b) 
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2 p143 p91

3 p143 p91 p21

4 p143 p91 p21 p53

5 p143 p91 p21 p53 p122

6 p143 p91 p21 p53 p122 p138

7 p143 p91 p21 p53 p122 p138 p55

8 p143 p91 p21 p53 p122 p138 p55 p140

9 p143 p91 p21 p53 p122 p138 p55 p140 p62

10 p143 p91 p21 p53 p122 p138 p55 p140 p62 p51

11 p143 p91 p21 p53 p122 p138 p55 p140 p62 p51 p67

12 p143 p91 p21 p53 p122 p138 p55 p140 p62 p51 p67 p36

Patterns for classification

Fig. 7 Classification accuracy of dimensional 
characteristic about S objects 

Table 3 Results of PCA for selecting dominant   
patterns for S objects (Main coefficients of 

eigenvectors of principal components) 
P.C.

p143 0.945 p91 0.926 p21 0.909 p53 0.524 p62 0.510
Patterns p91 0.349 p122 0.391 p51 0.484

and p138 0.391 p67 0.317
Their Coefficient p55 0.367 p36 0.305

p140 0.308
A.Proportion

5th

0.6147 0.9102 0.9997 0.9998 0.9999

1st 2nd 3rd 4th

11 12

p55 p140 p62 p51 p67 p36

7 8 9 10

p122 p138p143 p91 p21 p53

5 61 2 3 4

Fig. 6 Dominant patterns for S objects 

S3-1 S3-2 S4 S5-1 S5-2 S6 S8 S10 S12 S15 S18 S20 S24 SC N.A. A.R. C.A.[%]

S3-1 8 3 80

S3-2 10 100

S4 10 100

S5-1 10 100

S5-2 10 100

S6 10 100

S8 10 100 77.86

S10 1 9 90

S12 1 1 7 1 70

S15 5 5 50

S18 1 3 2 4 40

S20 1 1 1 6 1 60

S24 2 3 1 4 40

SC 3 1 6 60

Table 4 Classification results at 10-dimensional vector

space for S objects 
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4.3 収束姿勢のある 7クラスのクラス間比較

  Fig.9 は，収束姿勢のある物体の 7 クラスに関
して識別に重要な上位 6 種の pi（p143，p91，
p21，p53，p138，p122）の平均度数と標準偏差を
示している。6 方の軸は各 pi の頻度であり特徴
は色領域で示している．標準偏差は色領域の外周
を囲む線で示している．ただし「継続」に属する
p143, p91, p21 の度数は，1/100 スケールで示し
ている． 
これらは各クラスの特徴ベクトルを平面図形に
表し視覚化したものである．7 クラスに関する色
領域形状の相互に異なる特徴がよく見て取れ、こ
れらはクラス間の統計的な独立性を示していると
いえる。一方で、外周する標準偏差の線の色領域
との幅は特徴量 pi の度数のばらつきである。こ
の間隔が狭いことから，クラス毎に特徴の再現性
があることを示している．  
 

 

4.4 誤識別の多い 7クラスのクラス間比較

表４にて誤類別を起こしている 7 クラス（S8，
S10, S12, S15, S18, S20, S24 ）の特徴ベクト
ルを 4.3と同様の手法で Fig.10に示す．Fig.9と比
較すると，Fig.10 の 7 クラス間の形状は相互に類

似した形状ともいえる．これは表 4 にて相互に誤
認識が起こることの原因であるといえる． 
 

 

５．まとめ

 本研究は，人の皮膚感覚処理について，皮膚の
機械的受容器の刺激情報から比較的低次な処理で
形成可能な空間的情報と時間的情報の２種につい
ての刺激近傍処理に着目した．これらは刺激の 8
近傍のパターンにまとめて指全体でのそのパター
ン頻度から特徴ベクトルを形成し，工学的な見地
から統計処理を行った． 
実験の結果，代表的な近傍パターン 3 つで 3～

8 角形の多角形の識別が十分行えることが分かっ
た．重要な近傍パターンを調べると，接触の継続
に属する特徴の影響がもっとも強く，続いて接触
の拡大を示す特徴であることが分かった．対象物
体として扱った形状の特徴は多角形であり，突形
状の数の違いが支配的である．画数が 8 角形以上
では触覚の特徴に関して統計な差異が少なくなり，
相互に誤認識されるようになった． 
実験結果より実験対象とした形状特徴の範囲で
は，皮膚感覚について刺激近傍の局所的な特徴頻
度の統計量からは、十分に形状特徴が識別可能で
あることが示されたといえる．今後は対象物体の
柔らかさの識別についても同様の分析を行い，刺
激近傍の特徴量の頻度情報からの識別可能性につ
いて更に深めていく． 
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自己認識に関わるミラーニューロンシステム 

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 身体感覚に基づく自己の認識は，自他区別

の過程でもっとも基礎にあると考えられる．この

過程は，運動と同時に起こる実際の体性感覚や視覚フ

ィードバックと遠心性コピーとの照合が重要で，運動

に関わる神経回路と回路を共有し，ミラーニュー

ロンシステムを含む頭頂連合野と運動前野とのネット

ワークで行われている可能性がある．このシステムは，

運動の主体の認識に関わり，そのことによって身体に

基づいた自己と他者の区別に関わると考えられる．ま

た，頭頂葉には自己と他者の身体マップが同時に表現

される領域も見つかった．脳内の自己と他者の認識の

メカニズムについてこれまでの研究の成果を概説する． 

 

1. はじめに  

運動制御において，身体は切っても切り離せない．

また、認知的な脳の高次機能においても、身体性がき

わめて重要な役割を果たすといわれている。たとえば、

コミュニケーションや模倣、心の理論といった社会性

に関わる認知機能も、身体が介在し、それを基盤とし

た自己と他者の表現が脳内にあってこそ実現されると

考えられる。自己意識は、まず身体意識を基礎として

いる．こうした身体意識には，自己の身体の保持感や，

運動の主体の認識が含まれる．自己の身体感覚は、運

動の信号（遠心性コピー）や多種の感覚フィードバッ

クが統合されることによるダイナミックな意識である．

このようなシステムは、頭頂連合野、腹側運動前野な

どの感覚運動制御に関わる神経回路に組み込まれてい

ると推側される．また一方で，コミュニケーションや

模倣、心の理論のような機能は，他者の行為を認識す

ることが必要である．後述するように，これらの機能

にはミラーニューロンの関わりが指摘されているが，

自己の身体のみならず他者の身体を認識するメカニズ

ムの存在を考える必要がある．特に模倣においては，

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．以下の研究においてそうしたメカニズ

ムの関わると考えられるニューロン活動を報告する．  

  

2. 物体の情報に基づく手操作運動制御のため
の神経回路  
心理物理学的実験では，３次元的な奥行きの情報が

手の運動の制御に重要な役割をはたしていることが知

られている１）．手操作運動に関連する脳内領域が頭頂

連合野の AIP 野と腹側運動前野 F5（図１）に存在する

ことが、サルを用いた実験で明らかになっている．こ

れらの領域間には解剖学的に結合が知られ，いずれの

領域にも物体をつかむときに反応するニューロンが記

図１  身体感覚に関わる頭頂葉―  
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．（村田ら 2006電子情
報学会技術報告より許諾転載  文献２５） 
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録される。さらにこれらのニューロンには，運動の信

号のみ持つタイプや物体を注視したときの視覚の反応

を示すタイプが認められる．  

このうち AIP野は村田らによって，視覚反応が物体の３次

元的な特徴（形，大きさ，傾き）に対して反応選択性を示す

ことが明らかにされている．AIP では，物体についての３次元

特徴と，運動の要素とマッチングしていると考えられる２）．一

方，F5 は Rizzolatti らのグループが手操作運動に関連する

ニューロン活動を見つけた領域で，いろいろな手の運動の

パターンに反応選択性を示すので，手の運動のボキャブラ

リーを持っていると彼らは述べている３）．我々は，AIP 野との

違いを明らかにするために F5 においても，AIP 野と同じ課

題で研究を行った 28)。その結果、３次元物体を注視して反

応するニューロンが記録された．ただし，AIP 野とは異なり，

F5 の物体を注視したときに活動するニューロンの反応は，

物体の特徴ではなくそれをつかむときの手の形に選択性を

持った．また，AIP 野よりも多くのニューロンで，暗室内で運

動に先行した活動を示すものが多く見つかった４）．以上のこ

とから，視覚領野で処理された３次元の視覚情報は，AIP

野経由で F5 に送られる．F5 では物体の３次元的な特徴に

基づいた運動のプログラムの選択が行われると解釈される５）． 

また，AIP 野での運動の信号は，この F5 からの遠心性コピ

ーとして考えられ，出力された運動のプログラムをもとに自己

の運動のモニターを行っていると考えられる６）．  こうした結

果は，子供の発達段階におけるアフォーダンス獲得の計算

論的モデルにもいかされている２６）． 
 

3. 感覚フィードバックと身体感覚  
運動制御のためのもう一つの感覚情報として，感覚

フィードバックがある． 頭頂連合野という場所は，

視覚情報のみならず，体性感覚の入力が同時に入って

きているニューロンが見つかるところであり，フィー

ドバックをもとにした運動の制御において大変重要な

位置にあると考えられる．先述の AIP 野においても，

視覚入力を受けているニューロンが，物体を見ている

だけでは反応しないことがわかっている２）．これらの

ニューロンは，ある物体をつかむときにだけ反応する

ので，運動している手の視覚像に反応していると推測

された．そこで，我々は手の運動の視覚フィードバッ

クに反応するニューロン活動が実際にあるかどうか調

べる実験を現在おこなっている．サルには自分の手は

直接に見えないようにして，サルの手の運動をビデオ

カメラで撮影した．そして , サルの前のモニターにカ

メラからの映像を呈示し，サルがそれを見ながら物体

をつかむ手操作運動課題，手を動かさずにモニター上

の同じ手の運動の動画だけを注視する課題を設定し，

頭頂葉の PFG 野から単一ニューロン活動を記録した．

その結果，PFG 野の手の運動に関連して活動するニュ

ーロンが，物体像には反応せず，手の運動の動画に反

応することが明らかになった．このような視覚反応は，

運動の要素を持つニューロンでも見つかっており，先

に述べたように運動の遠心性コピーと実際の視覚フィ

ードバックを比較する役目があると考えられる７） 10)． 

実は，この PFG 野にはミラーニューロンが存在する

ことが明らかになっている 25)．もともとミラーニュー

ロンは Rizzolatti のグループによって，腹側運動前野

の F5 から記録され１６）．他者の動作を観察していると

きに反応し自ら同じ動作をするときにも反応するニュ

ーロンである。我々の研究では，先の視覚フィードバ

ックに関わる頭頂葉のニューロンの多くが，ミラーニ

ューロンとしての性質も持つことが明らかになった

11）．このことから，PFG 野のミラーニューロンが自己

の運動の視覚フィードバックに関わっていることが考

えられる．発達の過程ではこうした感覚運動制御のシ

ステムにおいて，視覚フィードバックとして働くとと

もに，運動のプログラムと動作の視覚表現が強く結び

つき，視覚表現から運動のプログラムが立ち上がるミ

ラーニューロンが形成されたのではないかと考えられ

る９） 10)．   

下頭頂葉では視覚フィードバックの他に，関節の動

きなどの体性感覚のフィードバックも入ってきている．

視覚フィードバック，体性感覚フィードバック , 遠心

性コピーの三つの要素は，自己の運動の認識にとって

は重要で 10），これらが頭頂葉内で運動に伴い時間的な

同時性をもって照合されることが考えられる．こうし

た感覚フィードバックと遠心性コピーの間に不一致が

おきたときには自己の身体意識が崩れてしまうことが

知られている 20）．我々の研究では，こうした状況でニ

ューロン活動がどのように変化するかを調べることに

した．先述のモニター上に映る手の動きの視覚フィー

ドバックが時間的遅延をもって見える状況で遠心性コ

ピーや体性感覚とマッチングをとるような課題では，

頭頂葉の活動に変化が起こることが示された 11）．実際，

縁上回の破壊された症例では，ビデオモニターに映っ

た手の動きが，実際の自分の手の動きと同じような動

作の場合，自分の動作か他人の動作か区別できなくな
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ることが報告されている１２）．体性感覚と視覚フィー

ドバック，それに加えて遠心性コピーの３者の照合に

よって運動感覚が意識され，運動の主体が誰であるか

認識され，ひいては自己と他者の区別へと結びつく８）．

こうした自己の運動の認識システムは，自己の運動を

常にモニターしながら，ボディーイメージの獲得にも

関わるのではないかと推測される１３）．頭頂葉では，

道具使用中のニューロンの視覚受容野が，拡大するこ

とが知られており１４），拡張されたボディーイメージ

の神経基盤として考えられる．これも，先の３つの要

素の統合の結果であることが示唆される．   

運動制御において、内部モデルは以前から計算論に

おいて小脳モデルとして考えられていたが 23)，大脳皮

質のいくつかの領域においても，内部モデルを考えに

入れることが可能であると考えられる．さらに，自己

と他者の運動を区別することは，模倣やコミュニケー

ションにとっても重要である１５）．模倣や自他の区別

が，コミュニケーションの能力へ発展していくその神

経基盤として頭頂葉の関与が考えられる１７）２１）．自

己と他者の区別のメカニズムについて，運動制御シス

テムと共有した内部モデルを基にする考えは、ロボテ

ィクスで現在議論されている身体性や自他の区別を自

己創発的に獲得しうるモデル構築に重要な示唆を与え

る。  

 

4. 他者の身体の脳内表現  
以上述べたように，脳内においては，頭頂連合野と

運動前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．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の統合したニューロン活動が

知られている．これらの領域のなかでたとえば VIP 野

（図１）という領域は，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に一致して，そのすぐ近傍

の空間に視覚受容野を持つ 18)．このような反応は，自

己の身体部位中心座標系の表現と言い換えることもで

きる．  

ところで，自己の身体の表現の他に，脳内において

は他者の身体の表現も必要であると思われる．他者の

動作認識や自他の区別，他者の模倣などの能力には，

自己だけでなく他者の身体を認識する必要がある．実

は現在のところ他者の身体の表現はいかなるメカニズ

ムで脳内に表現されているかは明かではない．Decety

らは，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８）．また，最近，他者の

他人が身体を触るのを観察すると，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１９）．  

我々の研究室では，他者の身体の部位の認識に自己

の身体のマップがどのように関わっているかを現在調

べている  22)．この研究では，実験者がサルの前に対面

して座り，その身体を触ったり，その身体周辺の空間

に視覚刺激を出して，それをサルが観察したときの

VIP の多種感覚ニューロンを記録した．その結果，VIP

野の前方の部分には，顔だけでなく手や体幹に視覚と

体性感覚受容野を持つニューロンが少なからず認めら

れ，確かに自己身体部位の座標系を表現していると考

えられた．さらに，これらのニューロンのなかに対面

した実験者の身体部位に，視覚刺激を提示されると，

活動するものがあった．この視覚受容野の位置は，多

種感覚ニューロンのサルの身体の上の受容野と同じ部

位にあったが，サル自身の受容野と左右がミラーイメ

ージになっていた．つまりサルの右の顔に多種感覚受

容野があった場合，対面する実験者の左の顔の視覚受

容野が認められた．このことは，他者の身体像コーデ

ィングが自己身体像と同じ領域で起こっていることを

示すともに，他者の身体の認識には自己の身体像を参

照して用いていることが示唆される．子供では，鏡像

模倣（左右がミラーイメージの模倣）の方が解剖模倣

（左右が一致した模倣）よりも発達のより早い段階で

出てくることが知られている．このことの神経生理学

的メカニズムを説明する一つのデータと考えられる．

また，工学的には，模倣において他者の身体像をいか

に脳内に表現しているか問題となっている．他者身体

を認識する場合に，自己の身体マップを参照するモデ

ルの構築，あるいは自他の身体像を重ね合わせる場合
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のモデル構築に重要な示唆を与えると考えられる．  

 

5. まとめ  
本報告では，脳内における自己と他者の区別，認識

のメカニズムについて我々の研究の成果を報告した．

頭頂連合野と運動前野のネットワークは，感覚運動制

御に関わる機能があるが，このシステムは運動を制御

するだけでなく，内部モデルのようなメカニズムを介

して，遠心性コピーと感覚フィードバックを統合し，

運動の主体の認識や身体像の構築に関与すると考えら

れる．ミラーニューロンも，もともと自己の身体の視

覚像に反応し，運動と視覚の表現の統合が起こったも

のと推測される．内部モデルを基にした考えは，他者

の模倣や心をシミュレーションに関わるミラーニュー

ロンのモデル構築に重要な示唆を与える 27)．また，他

者の身体像は，脳内では未だどのようにコードされて

いるかわかっていないが，自己の身体像を使って，そ

れを参照して認識を行う可能性が示唆される．こうし

たことは生理学的問題のみならず，他者認識の工学的

モデルの構築にも重要であると考えられる．  
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タスク環境に適応するための行為の能動的学習過程の構成論的解明

有江 浩明, 菅野 重樹
早稲田大学理工学術院

谷 淳
理化学研究所脳科学総合研究センター

I. はじめに

我々人間は試行錯誤を繰り返す中で，自らの経験を通し
て，道具の使用方法や物体操作などの様々な運動スキルを
獲得してゆく．これらのスキルを獲得する方法を考える場
合，獲得されたスキルの組み合わせ可能性という点が重要
となってくる．
もしロボットがある特定の環境のなかで，決められた作

業のみを繰り返し行う場合，ロボットはその 1 つの運動
スキーマを覚えるだけでよい．しかし，常に変化し続ける
動的な環境におかれたロボットがさまざまなタスクを行う
ことを考えた場合，複数の運動スキーマを覚える必要があ
る．またこの場合，変化し続ける環境に適応し，目的とな
るタスクを遂行するためには，さまざまな運動スキーマを
有機的に組み合わせて用いる必要がある．例えばコップに
入っている水を飲む動作は，コップに手を伸ばし，コップ
をつかみ，口元までコップを持ってくるという一連の運動
スキーマの組み合わせであると考えることができる．この
ように，それぞれの運動スキーマは，コップに入っている
水を飲むという与えられた目標を達成するための構成要素
として組み合わせて用いられる．
このように全体の行動シーケンスを再利用可能な構成

単位に分解するという考え方は，Arbibらによって運動ス
キーマ理論として提案されている [1]．しかし，我々は，運
動スキーマを明確に定義され切り分けられるものではなく，
その時々の状況に応じて適応的に修正して用いられる柔軟
なものとして獲得されているのではないかと考えている．
例えば，対象物をつかむという運動スキーマについて考え
てみると，それは対象物の形状や置かれている位置の変化
など様々な状況において適応的に適用可能であることが求
められる．したがってこれらの運動スキーマの学習には汎
化という能力が必要となる．さらに，これらの運動スキー
マを組み合わせて行動を生成する場合，Luriaらが [2]のな
かで”キネティック・メロディー”と例えたように，そのコ
ンテキストも考慮することが重要となる．例えば，コップ
をつかむという運動スキーマは，目標を達成するためにそ
の後に続く次の運動スキーマによって影響を受ける．より
具体的にいえば，コップの中の水を飲むためにつかむ場合
と，コップを洗うためにつかむ場合とではつかみ方が変わ
る．したがって，目標となる意図をもとにコンテキストを
踏まえて全体の行動を生成することで，生物のような滑ら
かな行動を生成することが可能となると考えられる．ここ
で，有機的に組み合わせることができる運動スキーマをど
のように学習過程で獲得するのかという点が問題となる．
我々は脳科学の観点から，このような組み合わせ可能な

運動スキーマは，センサ・モータの軌跡を繰り返し学習す
ることにより Inferior Parietal Lobe(IPL)に形成されるので
はないかと仮定している．この仮定は伊藤らが [3]で指摘
していることを参考にしている．それは，外界のモデルは

まず Parietal Cortexに記憶され，その後，徐々に小脳に定
着してゆくというものである．従来，Parietal Cortexは多
種感覚入力の統合・連想において重要な役割を果たす部位
であると考えられていた [4], [5]．しかしながら，近年の
神経心理学の研究では，観念運動失行症や観念失行症など
の失行症において IPLが運動スキル，特に物体操作におけ
る運動スキルの表現に関連しているのではないかと指摘さ
れている [6], [7]．そこで，我々はこの領野が内部モデル
の役割を担っており，運動行為の結果として引き起こされ
るセンサ入力の予測をしているのではないかという仮定を
おいている．さらに，IPLはミラーニューロン [8]で知ら
れている Ventral Premotor(PMv)と密接な相互作用を行う
ことで，目標を持った行為の生成と認識も行っているので
はないかと考えている [9]．
この数年の間，我々は IPLと PMvのインタラクションに

より有機的に組み合わせ可能な構造がどのように獲得され
るのかという問題について研究を行ってきた．その成果の一
つとして我々は Recurrent Neural Network with Parametric
Biases(RNNPB)[10], [11]というモデルを提案している．こ
のモデルでは Recurrent Neural Network(RNN)を用いてい
るが，Parametric Biases(PBs)の値によってセンサ-モータ
シーケンスをパラメータによって表現することで複数の順
モデルを RNNに覚えさせることができる．これはすなわ
ち，RNNの順ダイナミクスを力学系の分岐パラメータに
あたる PBの値によって変更することができるというもの
である．
この PBの値は運動を生成する場合にも，運動の認識に

も用いることができ，運動行為の目標に対応すると考えて
いる．運動を生成する場合は，その目標に対応する PBベ
クトルを設定し RNNの順モデルを用いることで，目標ま
でのセンサ入力の時系列データを予測することができる．
ここで生物学的モデルとの関係を考えると，PBベクトル
の値は PMv によって設定され，IPL に対応する RNN に
よる順モデルはセンサ入力の値を予測していると考えてい
る．この IPLによって予測されるセンサ入力には，手足の
姿勢などの自己受容感覚も含まれている．したがって，こ
の手足の姿勢の時間的な変化に関する情報がM1と小脳に
送られ，そこで逆モデルを用いた計算を行うことでその軌
跡を生成するための運動指令に変換されるのではないかと
考えている．
つぎに運動の認識に関して，他者の運動行為の目的の認

識は自身の順モデルを使い仮想的に生成したセンサ入力の
軌跡と，観測して得られた他者の軌跡とを比較しているの
ではないかと考えている [10], [12]．RNNPBを用いたモデ
ルにおいて，センサ入力の軌跡が得られたとすると，その
軌跡を予測する際の誤差を最小化する PBベクトルの値を
繰り返し計算を行うことで求めることができる．予測計算
の際に PBベクトルによって目的を表していたように，観
測された軌跡から事後計算された PBベクトルの値は観測
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した他者の運動の目的をあらわしていると考えられる．

今年度はこれまでの RNNを用いたモデルの拡張を行っ
た．その中の研究のひとつとして，PBベクトルの値の事後
計算と RNNPBの順計算をリアルタイムに行うことで，環
境とのインタラクションを通して，その文脈に合わせて動
的に行動を切り替えられることを示した [13]．また，行動
を切り替えるのに PBベクトルを用いるよりもさらに単純
な方法として，RNNの初期値敏感性を利用して，ひとつの
Continuous Recurrent Neural Network(CTRNN)に複数の目
的行動を埋め込めることを示した [14]．さらに，ロボット
を用いた実験によって，下層の時定数の小さいニューラル
ネットに運動スキーマを自己組織化し，上層の時定数の大
きいニューラルネットがそれらを用いて行動を生成すると
いうモデルの検証を行った [15]．これらの実験の解析から，
様々なセンサ-モータ情報を学習させることにより，汎化
された有機的に組み合わせ可能な構造が，階層構造の中に
獲得されることが確認された．

さらに新たな試みのひとつとして，運動スキルの学習に
能動的な探索行動を導入するモデルを提案している．以下
ではこの試みについて詳しく述べる．探索的な学習におい
ては，Basal Gangulia(BG)が重要な役割を果たしていると
いう指摘がある [16]．しかしながら，BGは強化学習のよ
うなオンライン学習に重要な役割を果たしていると考えら
れているが，長期間にわたり保持される運動スキルの学習
において，運動スキルが BGから脳の他の領野へ移って定
着するのか BGに残るのかは断定されていない．いくつか
の神経心理学の研究 [6], [7], [2], [17]によると物体操作ス
キル，特に道具を使用したスキルについては，初期の段階
ではオンライン学習により BGに獲得され，睡眠時のオフ
ライン学習によって徐々に IPLに定着してゆくのではない
かと考えられている．さらに，IPLに定着してゆくと同時
に，PMvに表現されていると仮定される，行動の目的と
の関連付けも同時に起こるのではないかと考えられる．人
間の脳の仕組みに関するこれらの仮定から，本稿では，一
時的に記憶された探索行動によって得られた経験から，構
造化された運動スキルを徐々に獲得して定着して行く過程
に関してモデルを提案する．

このモデルを検証するに当たり，我々は実機のロボット
を用いる．その理由として，提案するアルゴリズムがシ
ミュレータのような理想的な環境だけでなく，実際の環境
でも適用可能であるということを示すことが挙げられる．
しかしながら，モデルの中の多数のパラメータを適切に設
定するためには，試行錯誤的な実験が必要となり，実機の
ロボットを用いることによる制限もある．したがって，長
時間の探索的な学習を行う実験を，実機のロボットで行う
にはそれに耐えうるだけの仕様を満たしたロボットが必要
となる．そこで，モータと歯車を組み合わせたロボットで
はなく，よりやわらかい動きが可能な各関節に弾性を備え
たワイヤ駆動式のロボットの開発を行っている．

以下の章ではまず我々の提案するモデルについて説明
し，ニューラルネットを用いたモデルの実装について述べ
る．また，現在得られている結果として，提案するモデル
の一部を用いたシミュレーションと開発したロボットにつ
いて述べる．

II. 生物学的モデル

ここでは，我々の提案する脳科学の知見に基づいたモデ
ルについて詳しく述べる．図 1 に示すように提案するモ
デルは 2つの部分によって構成されている．まず 1つは
PMv-IPL-M1ネットワークであり，この部分は目的をもっ
た行動の認識・生成を行うミラーシステムである．従来の
研究では，この部分を教師データを用いて学習させる手法
を用いてきた [12], [13], [14]．
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Fig. 1. brain model

このモデルにおいて行動の生成を行う場合，PMvによっ
て目標となる情報が生成され，これが順モデルの役割を
担っている IPL の内部状態 (PB ベクトルの値や RNN の
コンテキストニューロンの値)として設定される．そして，
IPLによって感覚入力情報の時系列データが予測され，そ
れが Primary Sensor(S1)に伝達され，さらに各関節の角度
を表現するように変換された情報がM1と小脳に送られる
ことで，対象とする運動を行うための運動指令が生成され
る．またそれと同時に，IPLでは視覚情報の予測も行い，
V1のような初期の視覚エリアにおける実際の入力データ
との比較を行う．これらの予測した情報と実際の感覚入力
との誤差を常に計算し，PMvへ逆伝播することで誤差を
小さくするように内部状態の再設定を行う．この内部状態
の再設定を行うことで，環境中でのコンテキストの変化に
適応した行動生成が可能となる [13]．
次にこのモデルを構成する 2つ目の部分として，現在の

行動によって得られる累積的な報酬を評価する BGに相当
する部分がある．我々のモデルでは，BGは短期記憶の役
割を担っており，より多くの報酬が得られた場合のセンサ・
モータ情報を記憶している．ここで記憶しているパターン
を教師データとして，オフライン学習によって徐々に前述
の PMv-IPLに相当するネットワークにパターンを記憶さ
せてゆく．これによって，ロボットの試行錯誤的な行動の
中から，より多くの報酬が得られる様々な運動パターンが
PMv-IPlに相当するネットワークの中に獲得されることが
期待される．
この 2つの部分からなるモデルを作成する前に，それぞ

れの部分について検証を行ったので，本稿ではそれについ
て報告する．まず，BG-IPLのモデルに関しては，強化学習
の枠組みを用いて，より多く報酬が得られる行動が IPLに
相当する部分に徐々に定着してゆく過程を，動力学シミュ
レーションを用いて確認した．また，実機のロボットによ
る実験を行うためにワイヤ駆動式のロボットを開発してお
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り，これを制御する為に IPL-M1のモデルを導入した．

III. BG-IPLインタラクションモデル

A. 提案モデル

本モデルで用いる Actor-Critic法は TD誤差を用いた強
化学習法の一つである．図 2に示すように，学習器はActor
と Criticと呼ばれる二つの部分で構成される．図中の r(t)

Environment

Robot

Critic

Actor

Critic

Actor

U(t)�action

X(t)�sensory-input

r(t)�rewardr(t)�reward

^

r(t)�TD errorr(t)�TD error

Fig. 2. Actor-Critic Model

は環境からの報酬，X(t)はロボットのセンサによって観測
される状態量，U(t)はロボットの行動出力を表す．ロボッ
トの行動は Actorによって決定され，Criticはその行動の
良し悪しを評価し，Actorの方策を改善するのに必要とな
る TD誤差を計算する．Criticは次式で定義される状態価
値 V (t)を予測するように学習を行う．ここで，状態価値
V (t)は，ロボットがある状態に置かれたときに，現在の
Actorが持っている方策によって行動した場合に，将来に
わたって得られる報酬の減衰つき積分値を表している．

V (t) =
∫ ∞

t

1
τ

e−
s−t

τ r(s)ds (1)

この式から，TD誤差は以下のように定義される．

r̂(t) = (1 − ∆t

τ
)V (t) +

∆t

τ
r(t) − V (t − 1) (2)

ここで，TD誤差が正の値になった場合，より多く報酬が
得られたことを意味し，そのときの行動を学習することで
Actorの方策を改善してゆく．
提案するモデルではActorとCriticを構成する学習器には

CTRNNを用いる．ここで，CTRNNのコンテキストニュー
ロンの値は学習時に適切な内部状態を形成するように自己
組織的に決定される．したがって，この内部状態を Actor
と Critic とで共有することができるよう，一つの CTRNN
に Actor と Critic を組み込むこととした．CTRNNの学習
アルゴリズムには Back Propagation Through Time(BPTT)
学習法を用い，強化学習を行うために誤差の伝播方法を変
更した．以下にその手順を示す．

1) Criticの出力 V (t + 1)と得られた報酬 r(t)から式 2
によって TD誤差を求める

2) Actorの方策の改善を行うために，BPTTの各ステッ
プにおいて計算されるCTRNNの出力ノードU(t+1)
の誤差信号に TD誤差をかける

3) Criticが出力する状態価値の予測に対しては，TD誤
差を，BPTTの各ステップにおける CTRNNの出力
ノード V (t + 1)の誤差信号とする

強化学習は試行錯誤を通して徐々に方策を改善してゆ
く学習方法であり，一回の試行ごとに追加学習を行う必要

がある．そこで，我々の提案するモデルでは BGの短期記
憶の役割に相当する部分として，複数の試行における軌跡
を記憶しておくデータベースを用いる．CTRNNの学習お
行うときに，このデータベースに記憶された複数の試行の
データをあわせて学習を行うこととした．また，各試行の
中で得られる報酬の合計値を計算し，過去の試行で得られ
た最大の報酬値と比較して優れているもののみをデータ
ベースに記憶させている．

B. 振り子の倒立制御への適応

提案するアルゴリズムの検証を行うために，まず，1自
由度の振り子を倒立させる実験を行った．実験に用いた
CTRNNの構成は隠れ層に 10ノード，コンテキスト層に 3
ノードとし，入力に関節角度X(t)と現在のトルクU(t)，自
身が予測した状態価値 V (t)の 3つを与え，CTRNNは 1ス
テップ後のそれぞれの値を予測する．また，学習器に与えら
れる報酬は関節角度を θとして，r(t) = {(1−cos(θ(t))/2}2

とした．
このタスク設定では，学習器は振り子を長く倒立位置に

維持するほど，より多くの報酬を得ることができる．した
がって，倒立位置付近で関節の回転速度を小さくすること
が重要になるが，学習器の入力には回転速度が含まれてい
ない．したがって，学習器は入力に含まれる関節角度など
の情報から，隠れ状態である回転速度を推測する必要があ
る．また，振り子に加えることの出来るトルクはmgl/2よ
り小さく設定されており，振り子が下にある状態から何度
か勢いをつけて振り上げる必要がある．
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Fig. 3. Learning curve
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Fig. 4. Time course of system dynamics in trial 342

図 3に各試行において得られた報酬の合計値の変化を
示す．ここで，学習に用いているのは過去の試行と比較し
て優れているもののみであり，グラフの横軸である試行回
数はこれらの試行のみを数えている．このグラフから，学
習の初期では得られる報酬の合計値が約 2.5であるが，最
初の 30回の試行の中で，20以上の報酬が得られるように
方策が改善されていることがわかる．また，342回目の試
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行で倒立に成功したとき関節の角度とトルクの変化を図 4
に示す．関節角度の軌跡を見ると，振り子を左右に振り，
勢いをつけてから振り上げ，倒立位置に到達していること
がわかる．また，CTRNNの内部状態であるコンテキスト
ニューロンの挙動に，振り子の回転速度と同期したものが
見られ，これによって入力に陽には含まれない情報を推測
し，タスクを遂行できていることが確認された．

IV. IPL-M1インタラクションモデル

本研究で提案するモデルを実機のロボットを用いて検証
するために，新たに人型の上半身を備えたロボットの開発
を行っている．提案するモデルではロボットの能動的な試
行錯誤をとおして行動を学習してゆく枠組みを提案してい
る．したがって，実機のロボットで実験を行う場合，人の
幼児のように，探索行動を行っている中で環境との接触や
自身の体との衝突などが起こりうる．
これらの接触・衝突に対応できるよう，ロボットアームの

各関節には柔軟性を供えている必要がある．そこで，我々
はワイヤ拮抗駆動式の機構を採用し，ワイヤ巻取り部にバ
ネを組み込むことで柔軟な関節を開発した．各関節は拮抗
する 2本のワイヤによって駆動されており，対応するバネ
の伸展長を PID制御することでワイヤ張力を制御してい
る．これにより，もしもアームに外力が加えられても，バ
ネがその力を吸収することで，外力にあわせた動きが生成
される．
しかしながら，ワイヤ駆動方式を採用したことにより

ワイヤの伸びや摩擦などの影響が大きく，非線形な特性と
なっているため関節にくわえられるトルクに対して単純な
PID制御を行うと振動的になってしまう．そこで，IPL-M1
モデルを参考に，CTRNNを用いた順・逆モデルを導入す
ることで制御を行うシステムを開発している．今後はこの
部分の実装を行いその特性を評価し，その後に BM-PMv
もでると野統合を行う予定である．

Fig. 5. tendon-driven robot
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B班研究活動報告

京都大学工学研究科　航空宇宙工学専攻　土屋和雄

I. 研究計画

動物は，冗長で複雑な筋骨格系を巧みに協調して，多様
に変化する環境の中で適応的な歩行運動を行っている．従
来，バイオメカニクスでは，協調的な骨格運動における筋
肉の役割を力学的に検討してきた．また，一方，運動神経
生理学では，運動に関与する神経細胞の活動の導出記録を
行うと共に，その神経細胞活動の運動の実行における機能
的役割を動物実験にもとづいて評価してきた．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．本研究グループでは，動物の歩行運動，
特に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を目的として，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研究を行う工
学研究者との共同研究を行う (図 1)．生物学研究者は，ヒ
ト，サル，ネコ，ラット等を対象として，歩行運動に関与
する神経細胞の活動記録と共に，その運動の実行における
役割を動物実験に基づいて検討する．一方，工学研究者は，
動物の筋骨格構造の解剖学的数理モデルと，神経生理学的
知見に基づく歩行神経制御系の数理モデルをもとに神経筋
骨格力学系を構成し，歩行運動をシミュレートし，運動神
経生理学実験結果との比較を行うことによって，神経細胞
の適応的運動生成における役割を構成論的に解明する．そ
して，これらの共同研究をとおして，バイオメカニクスと
神経生理学を統合した新しい研究分野「システムバイオメ
カニクス」を開拓していくことを目標とする．更に，新し
いロボティクス「バイオロボティクス」の構築，人類学お
よびリハビリテーションへの応用をめざす．ここでは，平
成 18年度に行われた代表的な研究を紹介する．尚，詳細
な研究成果については B01，B02，B03班の報告を参照さ
れたい．

II. 歩行運動における大脳皮質運動領域の機能的役割の
解明

霊長類において，前頭葉の大脳皮質運動領域は脳幹や脊
髄に豊富な神経線維を投射する．手や指の運動において大
脳皮質運動領域は機能的に一次運動野 (M1)，補足運動野
(SMA)，そして運動前野 (PM)に分類されている．本研究
では，歩行行動の実行に際しても，各々の運動領域は特有
の機能を果たすか否かを評価することを行った．実験には
無拘束でトレッドミル上の歩行を訓練した２頭のマカクザ
ルを用い，以下の検討を行った (図 2)．(1) トレッドミル歩
行において各々の大脳皮質運動領域から神経細胞の活動を
記録し，それらの神経細胞が特有の発射特性を持つか否か
を検討した．(2) その発射特性が四足から二足歩行への移
行に伴いどの様に変化するかを解析した．(3) GABAA 受
容体の作動薬であるムシモールを皮質運動領域に微量注入
し，各々の領域に特異的な歩行障害が誘発されるか否かを
検討した．

Fig. 1. B班研究計画

Fig. 2. 歩行行動における皮質 運動領域の神経細胞活動

起立時及び歩行時において記録した神経細胞の発射活動
は次の様にまとめられる：(1) 歩行開始前には，殆どの細
胞の発射頻度が低い．(2) 歩行（四足及び二足）の開始に
先行して一部の背側運動前野細胞が発射活動を示す．(3)
一次運動野の細胞は主に歩行ステップと関連した律動的な
発射活動を示す．(4) 大多数の補足運動野細胞は持続的発
射活動をする．(5) 大多数の背側運動前野細胞は相動的あ
るいは相動的かつ持続的発射活動を示す．(6) 何れの領域
の神経細胞も四足歩行よりも二足歩行において高い発射頻
度で活動した．
この研究は，霊長類の運動皮質における体幹/下肢領域

の神経細胞が四足歩行や二足歩行の実行に寄与することを
直接示した最初の研究であり，研究結果は，各々の皮質運
動領域が特有の役割を持つ可能性を示唆する．すなわち，
一次運動野は歩行時における対側下肢のリズム運動の調節
に，補足運動野は姿勢制御に，そして，背側運動前野は姿
勢と歩行（リズミカルな肢運動）の協調的制御に加え，歩
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Fig. 4. ニホンザル四足歩行運動のシミュレーション結果

Fig. 3. ニホンザルの全身骨格モデル．前後肢は右側のみ表示し
ている

行の開始にも寄与すると考えられる．さらに，二足歩行で
は四足歩行よりも強い大脳皮質活動が必要であると考えら
れる．

III. ニホンザルの神経筋骨格モデルの構築

本研究では，ニホンザル (Macacafuscata)の歩行運動を
対象とした筋骨格モデルを構築した．図 3に構築した全身
骨格モデルを示す．ニホンザルの全身骨格を，体幹部 4節
（頭部，胸郭，腰部，骨盤），前肢左右各 5節（肩甲骨，上
腕骨，尺骨，橈骨，手部），後肢左右各 3節（大腿骨，脛
骨，足部）の計 20節から成る直鎖リンク系として表現し
た．体幹の関節は，それぞれ 3軸の関節としてモデル化し
た．肩甲骨の運動は，モデル化の困難さから従来ほとんど
考慮されて来なかったが，実際には歩行の推進力の生成に
とって重要な要素であることが指摘されている．このため
本研究では，胸郭面に沿って並進し，その面に垂直な軸ま
わりに回転する肩甲骨の自由度を 3軸の回転関節でモデル
化した．
また，ニホンザル新鮮屍体（オトナメス）の解剖を行い，

特に四肢の筋について起始点，停止点，筋走行を確認する
とともに，筋重量と平均筋線維長を計測し，その観察・計

Fig. 5. 床反力計を埋め込んだトレッドミル上を歩行するニホン
ザル

測結果を元に，骨格系に対する筋の幾何学的配置の数理
モデル化を行った．筋走行は，起始点から停止点までを，
必要に応じて経由点を介して結ぶ線分として定義した．こ
れより筋力の作用方向を定義することができる．各筋が発
揮しうる最大筋力は，その生理学的断面積に比例するもの
とした．生理学的断面積は，筋容積を平均筋線維長で除す
ることによって求めた．各脚と体幹に対して歩行周期に一
致する周期を持った振動子（CPG）が存在し，その位相が
脚と体幹のキネマティクスをコードしていると仮定して神
経系モデルを構築した．この CPGからの指令に基づいて，
各関節のトルクを PDフィードバック制御則により与え，
歩行運動の生成を行う．振動子の位相は，接地のタイミン
グに基づいてリセットされ，支持脚相を開始する．また四
肢間の協調的な運動を実現するため，振動子の位相に適切
な相互作用を仮定した (図 4)．
一方，時速 3km/hのトレッドミル上を四足・二足歩行す

るニホンザルの身体運動を，計 4台のデジタルビデオカメ
ラを用いて同期撮影した．そして身体に貼付した片側 8個
の標点（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求め
た．更に，新たに床反力計を埋め込み可能なトレッドミル
を製作し，歩行中のキネマティクスと床反力の同期計測を
進めている (図 5)．
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要旨；本研究では霊長類の大脳皮質運動領域がどの様に

歩行の制御に関与するのかを解析した．実験には無拘束

のマカクザルを用い，トレッドミル上の歩行運動時において

大脳皮質運動領域から神経細胞の活動を導出・記録した．

四足歩行では，一次運動野から記録できる多くの神経細胞

に歩行サイクルに対応したリズミカルな発射活動が誘発さ

れたが，補足運動野の神経細胞の多くは持続的な活動を示

した．サルが四足から二足歩行へと歩容を変化した場合，

両領域の神経細胞活動は著名に増加した．一方，背側運動

前野における神経細胞の多くは持続的でかつリズミカルな

発射活動を示したが，一部の神経細胞は歩行開始に先行し

て一過性の強い発射活動を示した．一次運動野の下肢領

域にムシモールを微量注入すると，反対側の下肢の運動不

全麻痺が誘発された．しかし，ムシモールを対側の補足運

動野・体幹/下肢領域に注入した場合，運動麻痺が顕著で

ないにも関らず，歩行運動時の姿勢維持は困難となった．

一方，背側運動前野にムシモールを注入すると，外界の変

化に対応して運動を開始することが困難になった．これらの

成績は，大脳皮質運動領域には，歩行行動に寄与する機

能局在が存在することを示唆する．即ち，背側運動前野は

歩行の開始，補足運動野は姿勢制御，そして，一次運動野

は歩行時のリズミカルな運動に関与する可能性がある．各

領域の神経細胞活動は，四足歩行よりも二足歩行で著名に

増加したことから，（直立姿勢での）二足歩行は，より強い大

脳皮質運動領域の活動を必要とすると考えられる．  
 
キーワード ；大脳皮質運動領域，二足歩行と四足歩行，姿勢制御，

大脳基底核，脳幹，脊髄 

 
1. はじめに 

運動制御という用語は，姿勢と運動の研究のみならず，姿

勢と運動を支配する心と身体の機能に関する研究という意味

をも包含する．“姿勢”は肢や体幹，そして，身体全体の姿勢

は積極的な筋収縮により維持される．一方，“運動”はある姿

勢から別の姿勢への移行によって実現される [1]. ダイナミッ

クな姿勢変化を必要とする代表的な運動の一つが“歩行”で

ある．歩行の開始には，重力に対抗して加重を維持し，かつ，

移動させる必要がある．従って，ダイナミックな姿勢の変化は

目的とする運動の初期段階と考えられる．  

姿勢と歩行の制御に関与する基本的神経機構は脳幹と脊

髄に存在する[2]．ゆえに，大脳皮質や大脳辺縁系により駆

動される適応的な歩行行動は脳幹や脊髄の活動を介して発

現される共に，大脳基底核や小脳により調節される．大脳皮

質は視覚により誘導される歩行の正確な足踏み動作の制御

に関与する．実験的にネコの大脳皮質に損傷を与えても平ら

な床面での歩行動作は影響を受けない．しかし，梯子を歩く，

あるいは，連続する障害物を踏み越えるというような高度の視

覚と運動の協調機能を要するタスクは激しく障害される[3]．こ

れら技能を要する歩行動作には大脳皮質運動野に存在する

数多くの神経細胞に誘発される強い活動変化が必要である

[4]．臨床的に，パーキンソン病では深刻な二足歩行の障害

が出現することが知られている．典型的な症例では，患者は

歩行の開始をためらい（すくみ足），歩いたとしても前屈姿勢

を伴った腕の振りの乏しい，ゆっくりとした歩行動作が観察さ

れる[5, 6]．しかし，この様な歩行障害は視覚入力により改善

することが知られている（逆説性歩行）．この歩行障害の改善

は，視覚刺激によって頭頂葉と前頭葉の活動が亢進すること

によることが明らかにされた[7]． 

霊長類において，前頭葉の大脳皮質運動領域は脳幹や

脊髄に豊富な神経線維を投射する．手や指の運動において

大脳皮質運動領域は機能的に一次運動野（M1），補足運動

野（SMA），そして運動前野（PM）に分類されている．そこで，

本研究では，歩行行動の実行に際しても，各々の運動領域

には特有の機能を果たすか否か評価することとした．実験に

は無拘束でトレッドミル上の歩行を訓練した２頭のマカクザル

を用いた．最初に，トレッドミル歩行において各々の大脳皮質

運動領域から神経細胞の活動を記録し，それらの神経細胞

が特有の発射特性を持つか否かを検討した．加えて，その発

射特性が四足から二足歩行への移行に伴いどの様に変化す

るかを解析した．次に， GABAA 受容体の作動薬であるムシ

モールを皮質運動領域に微量注入し，各々の領域に特異

的な歩行障害が誘発されるか否かを検討した．本研究の成

績に基づき，皮質下運動システムの制御における大脳皮

質運動領域の機能的役割を姿勢と歩行の協調制御につい

て考察する． 
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2. 研究の方法 
 
実験には 2 頭のマカクザルを用いた（体重 7.5 kg と 8.5 kg）． 

1996 年に改定された Guide for the Care and Use of Laboratory 
Animals（NIH Guide）に基づいて全ての研究を遂行した．研究で
は動物の苦痛と数を最小に留める様，最大限努力した． 

 
手術：手術前にドレッドミル上で四足歩行と二足歩行ができる様に
サルを訓練した．ペントバルビツレート麻酔 (20mg/kg, 腹腔内投
与) にて手術を施行した．脳定位固定装置に頭部を固定し，並列
した２本のステンレス製パイプをアクリルレジンと金属ネジを用いて
頭蓋骨に装着した．次に皮質運動領域を覆うように chamber を装
着し，神経細胞活動の記録とムシモール注入に備えた． 

 
大脳皮質神経細胞の記録；手術からの回復後，自作のマイクロマ
ニィピュレータを用いてタングステン微小電極を一次運動野，補
足運動野，背側運動前野の体幹/後肢領域に刺入した．そしてト
レッドミル上での四足および二足歩行時における大脳皮質の神経
細胞外活動を導出・記録した．各々の実験の最後に，皮質内微
小電気刺激（5.0-50μA, 333 Hz, 12-22 パルス) を加え，神経細
胞を記録した領域を確認した． 

 
ムシモール注入；ムシモールの注入前に，一次運動野，補足運動
野，背側運動前野の体幹/後肢領域を，皮質内微小電気刺激を
用いて正確に同定した．GABAA 受容体作動薬の一つであるムシ
モール（5.0～10.0μg/μl, 1.0～4.0μｌ）を，テフロンで被覆したタ
ングステンワイヤーを貼り合わせたハミルトンマイクロシリンジ
（10 ⎧l）を用いて各々の領域に微量注入した．注入の効果は，タ
ングステンワイヤーにより記録できる神経細胞の自発発射活動の
減少により確かめた．その後，サルをドレッドミル上で歩く様に誘
導し，ムシモール注入前後の歩行姿勢を比較した． 

 

3. 結果 

3-1. 歩行運動時における大脳皮質神経細胞の発射特性 

現在まで，サルの一次運動野，補足運動野，背側運動

前野の体幹/後肢領域から 82 個の皮質細胞活動をトレッド

ミル上の四足歩行，または，二足歩行時に記録した（図１

A）．そのうち 54 個の細胞が歩行タスクに関連する発射活

動を示した．それらの歩行関連ニューロンの発射特性を解

析するため，対側下肢のサイクルタイムに関連した発射頻

度ヒストグラムを作成した（図１B，C）.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

歩行開始前，四足での起立時には，全ての領域の神経

細胞は散発的に発射していた．しかし，サルが歩行を開始

し始めると，大多数の神経細胞の発射頻度は増加した．図

２B に示すように，皮質細胞の発射特性は主に４パターンに

分類できる．それらは，相動的（相動的発射細胞；a）或は持

続的（持続的発射細胞；b）,そして，双方のパターン（相動

的―持続的発射細胞；c）である． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図３は，各々の運動皮質領域において四足歩行（A）お

よび二足歩行（B）時に異なる発射パターンを示した細胞の

相対的比率を表したものである．四足歩行において（図３

A），一次運動野の 21 個の細胞のうち，15 個の歩行関連ニ

ューロンは相動性発射細胞であった．図１B はその例であ

る．各々の細胞では,ステップサイクルにおける発射のピー

クは大きく異なる．反対に，補足運動野（7/13）と背側運動

前野(8/20)の神経細胞の多くが持続性或は相動性―持続

性発射ニューロンであった．注目すべきは，幾つかの背側

運動前野細胞が歩行の開始に先行して強い一過性の発射

活動を示したことである（図２Bd,３B）．  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

サルが四足歩行から二足歩行に移行する際（図２A）に

図１ 歩行時における一次運動野細胞の活動 

A. 大脳皮質の運動関連領域 B 四足歩行における右側の一次運動野

の神経細胞活動．発射活動は主に左下肢の着地相に対応している．C. 

歩行のサイクルタイムに対応する神経細胞の発射ヒストグラム. 1 ステップ

サイクルを 50 等分のヒストグラムで示した．着地相と遊脚相を各々黒と灰

色のヒストグラムで示している cs; central sulcus, ps; principal sulcus, 
ips; intraparietal sulcus, spcd; superior precentral dimple, as; 
arcuate sulcus. 

図３ 歩行時における大脳皮質運動領域の細胞活動パターン 

四足歩行（A）及び二足歩行（B）における，各々の皮質運動領域の神経

細胞発射パターンとその相対的比率 

図２. 歩行行動における皮質運動領域の神経細胞活動.  
A. サルの四足歩行（左）と二足歩行（右）における姿勢変化 B. 皮質運動

領域の神経細胞の活動パターンは，主に律動性（a）, 持続性（ｂ），律動性

および持続性（ｃ），一過性（ｄ）の４種類に分類される．詳しくは本文参照．
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は，全ての皮質運動領域の神経細胞の多くが発射頻度を

増加させた．四足歩行に比べて，顕著な特徴の一つは，補

足運動野と背側運動前野の持続性発射細胞と相動性―持

続性発射細胞の割合は二足歩行時に増加したことである．

加えて，四足歩行時には散発的な発射しか示さなかった７

個のうち，５個の細胞は二足歩行時に持続的な発射活動を

示すようになった．また，四足歩行の開始に先行して発射し

た一過性発射細胞は，二足歩行の開始に先行しても同様

の発射特性を示した（図３B）． 
 
3-2. ムシモール注入による皮質運動領域の非活化と

二足歩行の歩容変化 

さらに各々の皮質運動領域の機能的役割を評価するた

めに，ムシモールを一次運動野，補足運動野，背側運動

前野の体幹/下肢領域に選択的に微量注入した．一側の

一次運動野にムシモールを注入すると姿勢の動揺を伴

わない反対下肢の不全麻痺が誘発された．反対に，両

側の補足運動野にムシモールを注入すると下肢の不全

麻痺よりもむしろ姿勢の動揺が顕著となった．しかし，

ムシモールの注入を一側の補足運動野に限定すると，

顕著な姿勢維持障害は出現しなかった．ムシモールを

背側運動前野に注入するとサルは報酬（餌）の提示や

トレッドミルを駆動した際など，外界事象の変化に伴

う感覚誘導性の歩行開始が不可能であった．しかし，

サルは，この場合，自発的に歩行を開始することは可

能な様であった．  
 

4. 考察 

起立時及び歩行時において記録した神経細胞の発射活

動は次の様にまとめられる：(1) 歩行開始前には，殆どの細

胞の発射頻度が低い．(2) 歩行（四足及び二足）の開始に

先行して一部の背側運動前野細胞が発射活動を示す．(3) 

一次運動野の細胞は主に歩行ステップと関連した律動的

な発射活動を示す．(4) 大多数の補足運動野細胞は持続

的発射活動をする．(5) 大多数の背側運動前野細胞は相

動的あるいは相動的かつ持続的発射活動を示す．(6) 何

れの領域の神経細胞も四足歩行よりも二足歩行において

高い発射頻度で活動した． 
 
4-1. 大脳皮質からの下行性信号と姿勢・歩行の協調制御 

歩行時のリズミカルな肢運動は脊髄のパターン生成機構

（CPG）の活動により誘発される（図４A）[11]．従って，一次

運動野の神経細胞活動はリズム生成よりむしろ，錐体路を

介して標的とする運動細胞や介在細胞の興奮性の修飾に

寄与し（図４B），歩行運動時において特定の脊髄髄節の反

射ループの興奮性を適切に調節する様に働くのであろう．

しかし，一次運動野は体性感覚野や，視床を介して大脳基

底核と小脳からの入力を受ける．従って，一次運動野のニ

ューロンで観察される発射活動のモジュレーションは運動

野間の相互連絡や体性感覚野或は大脳基底核と小脳から

の入力によると考えられる．これは，補足運動野や背側運

動前野においても同様であると思われる． 

補足運動野の細胞は歩行時に持続的に発射する．補足

運動野は大脳基底核や小脳とのループを介して一連の運

動パターンのプログラム生成に寄与している[7,12,13]．また，

この領域の神経細胞の出力は，姿勢反射や姿勢筋緊張，

歩行の制御に関る基本的神経機構が存在する中脳や橋・

延髄網様体に投射する[2]．ムシモールを補足運動野に注

入すると姿勢制御が障害されることから，この領域の神経

細胞の持続的発射活動は，脳幹―脊髄投射系，特に網様

体脊髄路系，を介して歩行中の姿勢の平衡維持に寄与す

るであろう（図４C）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

大多数の背側運動前野ニューロンが持続的かつ相動的

な発射活動を示した．この発射パターンには補足運動野や

一次運動野からの投射も関与する予想される．一部の背側

運動前野ニューロンだけが歩行に先行して発射活動を一

過性に増加させた．この領域へのムシモールの注入によっ

て，餌の提示やトレッドミルの動きによる体性感覚の変化な

ど，外界事象の変化によりサルは歩行を開始できない様で

あった．背側運動前野は頭頂葉からの多種多様な感覚情

報を受け取る．そして，大脳基底核に加えて脳幹に非常に

強い投射を送る（図４D）．恐らく，背側運動前野の一活性

のシグナルは脳幹への直接投射と基底核を経由する投射

を介して脳幹の姿勢や歩行のシステムを活動させるのであ

ろう． 

最近の研究により，皮質運動領域の出力は，脳幹への

直接投射と基底核を介しての間接投射により歩行行動を制

御することが分ってきた[2]．前者はグルタミン酸作動性の

図４ 大脳皮質による歩行行動制御の神経機構  
A. 大脳皮質運動領域間における相互神経結合. B-D. 一次運動野(B), 

補足運動野(C), 背側運動前野(D)からの皮質線条体投射，皮質網様体投

射，皮質脊髄路系と歩行の制御．詳しくは本文参照 
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興奮性作用を，後者は GABA 作動性の抑制作用を脳幹の

運動系に誘発する．従って，大脳皮質の活動増加は直接

投射による興奮と間接投射による脱抑制により脳幹の活動

を促通させるであろう． 

ゆえに，補足運動野や背側運動前野の持続的な神経細

胞の発射活動は歩行時における定常的なリズミカルな肢運

動と姿勢筋緊張の維持に関与するであろう．一方，背側運

動前野ニューロンの一過性の活動増加は脳幹の運動系に

対して強力な大脳皮質から興奮と一過性の基底核出力の

減少を誘発し，これが，歩行行動開始前の“運動セット”に

寄与すると考えられる． 

パーキンソン病の患者では，視覚入力が，姿勢維持障

害を伴うすくみ足や小刻み歩行などの歩行障害を改善させ

る（逆説歩行）．視覚入力が頭頂葉や背側運動前野の活動

を活性化することにより歩行運動のプログラムを改善させる

のであろう[7]．従って，背側運動前野は歩行行動の開始や

プログラムの生成に重要な役割を果たすと考えられる． 
 
4-2. 歩行行動に関与する大脳皮質運動領域の機能構築  

霊長類の前頭葉には随意運動の実行と制御に関与する

複数の皮質領域が存在する．手の運動に関連して，それら

の運動皮質は機能的かつ解剖学的な構築（機能局在）を

持つ[8, 9]．これらの領域は皮質間における豊富な相互連

絡がある（図４A）[10]．これらの領域からの下行性投射に関

しては，一次運動野，補足運動野，背側運動前野の何れも

脳幹や脊髄への線維投射がある（図４B-D）[8, 14]． 

本研究は，歩行運動時に，一次運動野（主に相動的な

発射活動），補足運動野（主に持続的な発射活動），背側

運動前野（相動的・持続的発射活動）の神経細胞に異なっ

た発射パターンが誘発されることを示した．加えて，ムシモ

ール注入の効果はそれらの領域に各々特徴的なものであ

った．未だ，記録した神経細胞の投射先は同定していない

し，また，記録サンプル数は少ないが，本研究の成績は，

歩行行動の制御におけるこれらの領域が果たす機能的な

役割の相違について注意深く考察するきっかけとなる． 

特記すべき成績の一つは，殆どの皮質ニューロンが四

足歩行よりも二足歩行で高い発射頻度で活動していたこと

である．これは，二足歩行が強い大脳皮質活動を必要とす

ることを示唆する．また，この成績は PET を用いた我々の研

究と良く合致する．即ち，二足歩行では，マカクザルの一次

運動野や補足運動野の活動が四足歩行よりも非常に強く

なっている．強い大脳皮質活動は体幹や下肢の筋に強い

収縮力を与え，二足での起立や歩行の際の身体の平衡維

持を可能にするものと想定される． 
 
5. まとめと結論 

この研究は，霊長類の運動皮質における体幹/下肢領

域の神経細胞が四足歩行や二足歩行の実行に寄与するこ

とを直接示した最初の研究である．研究成績は，各々の皮

質運動領域が特有の役割を持つ可能性を示唆する．一次

運動野は歩行時における対側下肢のリズム運動の調節に，

補足運動野は姿勢制御に，そして，背側運動前野は姿勢

と歩行（リズミカルな肢運動）の協調的制御に加え，歩行の

開始にも寄与すると考えられる．さらに，二足歩行では四足

歩行よりも強い大脳皮質活動が必要であると考えられる． 
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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，動物の筋骨格構造の解剖学

的数理モデルと，神経生理学的知見に基づく歩行神経制御系

の数理モデルを構築し，神経筋骨格力学系と，重力や環境と

の適切な相互作用により発現する歩行運動を，計算機内にシ

ミュレートすることを通して，構成論的にその原理を解明す

ることを目指している．特に本研究では，ニホンザル(Macaca 
fuscata)の歩行運動を対象として研究を進めている．これは，

(1)ニホンザルが歩行神経生理学の実験動物として用いられ

ているため，生理学的実験とシミュレーション実験の対比が

可能となること[1-2]，(2)ニホンザルの四足歩行から二足歩行

への遷移が，二足歩行の起源を探る上で人類学的に興味深い

研究対象となっていること[3-7]，(3)ヒトと系統的に近い霊長

類の歩行を分析することは，ヒトの歩行メカニズムの普遍性

や特異性を明らかにする上で重要であり，またそこから得ら

れる知見は，ヒトにも直接応用可能であると期待されること，

による． 
歩行運動の情報処理知能を，身体筋骨格系，脳神経系，環

境系の力学的相互作用の中に理解しようとするアプローチを，

我々はシステムバイオメカニクスと呼んでいる．筋骨格構造

の力学的挙動や負担を，機械工学的に解析するバイオメカニ

クスに対し，システムバイオメカニクスは，神経情報処理系

を含めた生体構造系を一つの力学系として捉え，秩序だった

適応的歩行運動が発現するメカニズムをシステム論的に解析

する点に特色がある．もちろん，筋骨格構造の力学的（物理

学的）挙動は，ダイナミクスの一部を構成する重要な要素で

あるため，バイオメカニクスは内包関係にあることになる． 
本稿では，ニホンザル歩行運動のシステムバイオメカニク

ス研究，すなわち，解剖学的に精密に模擬した 3 次元筋骨格

モデルを用いた歩行分析と，順動力学シミュレーションにつ

いて，現在までの進捗状況を報告する．  
 

2. ニホンザル全身筋骨格モデル 
 
筋骨格系の形態や構造が規定する運動学的・生体力学的拘

束を，モデルで正確に再現するために，本研究ではニホンザ

ル新鮮屍体（オトナオス）を，X 線 CT を用いてスキャンし，

得られた計 1935 枚の連続断層画像から，ニホンザルの全身 3
次元体表面形状と骨形状を抽出した．取得した各骨の形態情

報から主軸を計算し，部材座標系（骨座標系）を定義した．

そして，各関節面形状を二次曲面で近似し，骨座標系に対す

る二次曲面の向きから関節面座標系を，この座標軸から関節

の回転軸を，二次曲面頂点の曲率から回転中心を決定した．

こうして求めた関節面の形状情報に基づき，隣接する骨を関

節させることによって，関節運動の幾何学的拘束を表現した．  
図１に構築した全身骨格モデルを示す．本研究では，ニホ

ンザルの全身骨格を，体幹部 4 節（頭部，胸郭，腰部，骨盤），

前肢左右各 5 節（肩甲骨，上腕骨，尺骨，橈骨，手部），後肢

左右各 3 節（大腿骨，脛骨，足部）の計 20 節から成る直鎖リ

ンク系として表現した．体幹の関節は，それぞれ 3 軸の関節
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図１ ニホンザルの全身骨格モデル．前後肢は右側のみ表示

している． 
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としてモデル化した．肩甲骨の運動は，モデル化の困難さか

ら従来ほとんど考慮されて来なかったが，実際には歩行の推

進力の生成にとって重要な要素であることが指摘されている

[8]．このため本研究では，胸郭面に沿って並進し，その面に

垂直な軸まわりに回転する肩甲骨の自由度を 3 軸の回転関節

でモデル化した．前肢の肩甲上腕関節は 2 軸，肘関節と橈尺

連結は 1 軸，手首（橈骨手根関節）は 2 軸の関節で表現した．

後肢の股関節，膝関節，足首（距腿関節）は，それぞれ 3，1，
2 軸の関節でモデル化した．したがってモデルの自由度は計

45 となる．骨格系の構造制約をその形状情報に基づいて正確

に記述した結果，関節の回転軸が部材座標系の軸と必ずしも

一致しない． 
各節の剛体特性（重心位置，慣性テンソル）は，体表面デ

ータを各関節の回転中心で分割して算出した．身体材料の密

度は組成の違いによらず 1.0 g/cm3とした．この結果，本モデ

ルの体重は 10.0 kg と推定された．これはニホンザルオトナオ

スの平均的な体サイズとほぼ一致する． 
ニホンザルの筋の解剖学的情報を定量的に示した研究報告

は，一部の筋群については存在するものの[9-10]，そのすべて

を体系的に計測した試みは著者の知る限り存在しない．そこ

で本研究では，ニホンザル新鮮屍体（オトナメス）の解剖を

行い，特に四肢の筋について起始点，停止点，筋走行を確認

するとともに，筋重量と平均筋線維長を計測した．その観察・

計測結果を元に，骨格系に対する筋の幾何学的配置の数理モ

デル化を行った．筋走行は，起始点から停止点までを，必要

に応じて経由点を介して結ぶ線分として定義した．これより

筋力の作用方向を定義することができる．各筋が発揮しうる

最大筋力は，その生理学的断面積に比例するものとした．生

理学的断面積は，筋容積を平均筋線維長で除することによっ

て求めた． 
 

3. 筋骨格モデルを用いた歩行分析 
 
歩行運動は，多数の筋と骨が連結して構成される構造体が，

外界と相互作用することによって織りなされる複雑な力学現

象である．その現象の理解には，まずは実際の運動を詳細に

分析する必要がある． 
そのため本研究では，時速 3km/h のトレッドミル上を四

足・二足歩行するニホンザルの身体運動を，計 4 台のデジタ

ルビデオカメラを用いて同期撮影した．そして身体に貼付し

た片側 8 個の標点（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求

めた．求めた標点の運動データに，上述の筋骨格モデルをマ

ッチングしてやれば，実計測が困難な歩行中の骨格運動の推

定が可能となる．具体的には，計測標点とモデル上の対応す

る点の距離の自乗和と，各関節の可動域中心からの偏差の自

乗和を最小化する骨格の姿勢を，準ニュートン法を用いて計

算した（図２）．計 16 標点の位置情報は，骨格モデルの自由

度を規定するには不十分であるが，解剖学的な制約を利用す

る，すなわち各関節の運動学的拘束をその形状に基づいて正

しく規定し，関節可動域のなるべく中心で運動を推定してや

ることにより，解剖学的に無理のない，自然な骨格運動を推

定することができていることがわかる． 
歩行中の骨格運動を求めることができれば，筋の幾何学的

な状態変化，例えば筋長や筋収縮速度変化，を推定すること

が可能となる．また，同時に床反力データを計測すれば，逆

動力学計算により，各関節で発揮すべきトルクや筋張力の変

図２ ニホンザルの全身 3 次元骨格運動の推定．四足歩行から二足歩行への遷移を示す． 

 

 
図３ 床反力計を埋め込んだトレッドミル上を歩行するニホ

ンザル． 
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化パターンを，さらに筋の力学モデルを用いて各筋の活動状

態を推定することもできる．一方，歩行生成に密接に関係し

ていると考えられる，筋紡錘やゴルジ腱器官などの自己受容

器からの求心性信号も，それらが感知する状態量（筋長，収

縮速度，筋張力）から推定することが可能である．歩行運動

中の感覚運動神経系の全体的挙動を，電気生理学的に計測す

ることは非常に困難であると思われるが，構築したモデルに

よれば，巨視的にではあるが，ある程度それが可能となる．

推定される感覚運動神経系の活動状態と運動の相関を分析す

ることで，歩行運動の神経系情報処理のメカニズムに迫るこ

とができればと考えている．このため，本年新たに床反力計

を埋め込み可能なトレッドミルを製作し，歩行中のキネマテ

ィクスと床反力の同期計測を進めている（図３）． 
 
4. 歩行生成シミュレーション 

 
歩行運動のようなリズム運動は，上位中枢が一つ一つの筋

活動を細かく制御するのではなく，脊髄に存在するリズム生

成神経回路網(CPG)が発生する交代性の運動指令により自律

的に生成されていると考えられている[11-13]．しかし，CPG
単独で環境や外乱に対して自律適応する歩行を生成すること

ができるわけではなく，様々な感覚器からの情報や上位神経

系からの入力に基づいて CPG の発生するパターンが協調的

に変化することによって，適応的な歩行が生成されている． 
CPG の状態変数が具体的に何をコードしているのかは必ず

しも明らかになっていない．しかし近年，脊髄から小脳に脚

の感覚情報を投射する神経の生理学的研究から，自己受容器

からの局所的感覚情報は介在ニューロンにより脊髄レベルで

統合され，脚全体の大域的な運動状態，すなわち脚の最近位

関節から接地点をむすぶ軸（脚軸）の向きと長さに変換され

てコードされていることが明らかとなってきた[14-16]．この

ことは，脚の運動パターンを適応的に変化させるための求心

性信号として，個々の筋や関節といった多数の局所的感覚信

号ではなく，脚のキネマティクスを表現する大域的パラメー

タが用いられていることを示唆している． 
一方，キッキングや歩行のような四肢の運動は，脊髄に存

在する機能的ユニット(spinal module)で作られる筋活動の不

変的協働パターンの組み合わせによって生成され，その組み

合わせをコントロールすることによって，脚の位置や運動方

向といったキネマティクスを組織的に変化させることが示唆

されている[17-19]．また Grasso らは，ヒトの前進２足歩行と

後進２足歩行では，筋活動パターンは大きく異なるものの，

関節角度変化パターンはほとんど変化しないことから，歩行

運動の生成はキネマティクスに基づいて行われていることを

指摘した [20]．さらに近年，腕の運動における小脳プルキン

エ細胞の活動は，腕のダイナミクスに関連するのではなく，

手先の位置や運動の向きといったキネマティクス情報を表現

していることも報告されている[21]． 
これらの知見を総合すると，(1)超多自由系である筋骨格系

を協調的に活動させるためのグローバルパラメータが脊髄に

存在し，これに基づいて上位と下位の神経系が情報のやりと

りを行っている，(2)このグローバルパラメータは，脚のキネ

マティクス，すなわち脚の中心軸の向きと長さに対応し，こ

れによって運動指令や脚の大域的状態も表現されている，

(3)CPG の状態変数はこのグローバルパラメータの位相をコ

ードしており，それに基づいて各筋への運動指令が spinal 
module で作られている，(4) CPG の位相差が，CPG 間の相互

作用や脚からの感覚信号によってダイナミックに変化するこ

とによって環境や外乱に対して適応的な歩行が生成されてい

る，と考えることができる． 
したがって本研究では，各脚と体幹に対して歩行周期に一

致する周期を持った振動子（CPG）が存在し，その位相が脚

と体幹のキネマティクス（脚軸の向きと長さ）をコードして

いると仮定して神経系モデルを構築した．現在のところ，こ

の CPG からの指令に基づいて，各関節のトルクを PD フィー

ドバック制御則により与え，歩行運動の生成を試みている．

各脚と体幹のキネマティクスは，計測した運動データ（図 2）
を修正して与えた．振動子の位相は，接地のタイミングに基

づいてリセットされ，支持脚相を開始するようにした．また

四肢間の協調的な運動を実現するため，振動子の位相に適切

な相互作用を仮定した． 
順動力学的に歩行生成シミュレーションを行った結果を図

 

図４ ニホンザル四足歩行運動のシミュレーション結果． 
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４に示す．安定性など多くの問題がまだ残されているものの，

ニホンザルの身体力学系，振動子により構成される神経力学

系，環境系の相互作用により，歩行が実現できていることが

確認できる．こうした生物学的に適切なモデルに基づく構成

論的なアプローチが，歩行のメカニズムを明らかにする上で

非常に重要であることが近年特に強く指摘されている[22,23]．
本シミュレーションを足がかりに今後さらなる生理学的知見

の検証を進め，神経制御系のモデル化を進めていく予定であ

る．  
 

5. 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例に我々が進めて

いるシステムバイオメカニクス研究の現状を報告した．筋骨

格系の形態情報と，その動きを支配する物理学的法則を解剖

学的に詳細に記述した本モデルによる解析は，直接的計測が

困難な生体内の運動中の力学現象と，動的な情報処理のメカ

ニズムを明らかにする上で有効なツールとなる．今後，上述

した分析的・構成論的アプローチを駆使し，コンピュータ内

で神経筋骨格系全体の振る舞いをシステム論的に考察するこ

とを通して，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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B03班：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），木村浩（電気通信大学情報システム学研究科）
辻田勝吉（大阪工業大学工学部），井上康介（茨城大学工学部）

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．B–3 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．2006年度は，筋緊張の調整による二足ロボットの歩
行速度制御，二足ロボットの走行，跳躍の基礎実験，CPGを用
いた二足歩行の安定化，四足ロボットの不整地適応走行，空気圧
駆動ヘビ型ロボットの試作などを行った．

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，そして進退の相互作用から創発
するが，B–3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．

2006年度は，筋緊張の調整による二足ロボットの歩行
速度制御，二足ロボットの走行，跳躍の基礎実験，CPGを
用いた二足歩行の安定化，四足ロボットの不整地適応走行，
空気圧駆動ヘビ型ロボットの試作などを行った．

II. 筋緊張の調整による二足ロボットの歩行速度制御

従来のモータによる二足歩行制御の場合には，歩行速度
は上位の制御系からトップダウンに目標値として与えられ
る．しかしヒト二足歩行においては，歩行速度は制御系と
身体，環境との相互作用から決定される．特に，筋緊張が
歩行の速度に大きく影響を及ぼしていると考えられる．こ
のような緊張系と環境との相互関係による歩行の創発は，
適応的歩行のための重要な要素であると考えられる．
本章では，空気圧アクチュエータで駆動される二足歩行

ロボット (Fig.1)について，筋緊張を変化させることによっ
て歩行速度を調整できることを実験的に示す．
歩行のためのバルブ操作を Fig.2に示す．足先センサに

接地の情報が入ってから，主動側アクチュエータでは Ts[s]
間空気が供給されたのちにバルブが閉じられる．一方拮抗
側は Te[s]の間排気されてのちに閉じられる．実験の結果
得られた Ts，Te と歩行速度の関係を Fig.3に示す．Te は
腰関節の緊張と強い関係があり，Fig.3よりわかるように，
筋緊張が強いと歩行速度が大きくなることが実験により示
された．

III. 二足ロボットの跳躍と走行

空気圧による拮抗駆動を利用して，二足ロボットの跳躍
と走行が可能であることを確認した．二足歩行ロボットは
先の実験により用いられたロボット (Fig.1)に足首関節を

Fig. 1. A biped robot driven by agonistic and antagonistic pneumatic
actuators

装備したロボット (Fig.4)を用いた．走行の場合にも，歩行
同様ロボットの動特性を利用し，弾道学的な運動を利用す
るため，足先センサの信号を計測し，各アクチュエータに
関しあらかじめ決められた時間給排気することによって，
跳躍，走行を実現することができた．

IV. CPGを用いた空気圧二足歩行の安定化

二足歩行は本質的に遊脚相と支持脚相２つの運動要素か
ら構成される．遊脚相においては，各関節のアクチュエー
タは弛緩し，関節剛性は低下し，運動は受動的となる．一
方，支持脚相では，各関節における伸展・屈曲双方の拮抗
アクチュエータの出力により関節剛性は増加する．関節の
拮抗アクチュエータの出力バランスや収縮タイミングを調
整・制御することにより，歩行中の路面状態の変化など，
環境変動に対して適応性を持つロボットの開発が期待で
きる．
本章では，各関節において空気圧アクチュエータを拮

抗メカとして配置した二脚ロボットに対し，振動子ネット
ワークによるタイミング制御を行なうことにより，歩行安
定化を図る．提案する制御系は各関節に対応した非線形振
動子のネットワークから構成される．脚の遊脚／支持脚切
り替えのタイミングは振動子の位相により決定する．各振
動子間の相互作用ダイナミクス，および足先の接地センサ
からのフィードバック信号による振動子の位相リセットを
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Fig. 2. Valve operation for walking with a compliant hip joint
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Fig. 3. Relationship between supply duration of agonistic hip actuator Ts,
expel duration of antagonistic hip actuator Te, and walking velocity

行なうことで，相互引き込みを利用した安定な歩行リミッ
トサイクルを実現する．

A. 制御系の構成

図に提案する制御系の構成とハードウエアモデルを示
す．まず，各関節に対応した非線形振動子を配置する．次
に脚の遊脚／支持脚切り替えのタイミングを振動子の位相
により決定する．各関節の拮抗アクチュエータは振動子の
位相の関数として伸展・屈曲のタイミングが制御される．
各振動子は相互作用ダイナミクスを持ち，また足先の接地
センサからのフィードバック信号により対応する振動子の
位相リセットを行なう． 脚 k，関節mに対応する振動子
の位相を φ

(k)
m とすると，振動子の位相ダイナミクスを次

式で設計する．

zk
m = exp (jφ(k)

m ) (1)

φ̇(k)
m = ω + K(φ(l)

m − φ(k)
m − γlk) + δ(φAk − φ(k)

m )(2)

γ12 = γ21 = π (3)

Fig. 4. A biped robot driven by agonistic and antagonistic pneumatic
actuators for running and jumping

Fig. 5. Jumping experiment: the flight time and height were 270[ms] and
120[mm], respectively. Air pressure was 0.6[MPa]. The robot could jump
several times.

Fig. 6. Running experiment: the flight time and speed were 0.12[s] and
1.13[m/s], respectively. Air pressure was 0.6[MPa]. It could run 5 steps at
most.
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Fig. 7. Walking cycle of a CPG driven biped robot

Fig. 8. Basin of attraction of walking cycle of a CPG driven biped robot

T (k)
mn = F (φ(k)

m ) (4)

Fig.7に歩行中の歩行周期の履歴を示す．提案した制御系
を用いて，歩行開始時のふらつきは短時間で消失して安定
な歩行を実現していることが判る．Fig.8に振動子の基準
となる歩行周期と実際に得られた歩行周期の関係を示す．
図から判るように，様々は歩行周期（歩行速度）において
も安定な歩行を実現していることが判る． これらのこと
から提案する制御系を用いて，本ロボットの歩行安定化と
幅広い引き込み領域を実現していることが判る．

V. 四足ロボットの不整地適応走行

ロボット走行の理想的な運動状態として，摩擦や衝突の
ない準受動走行を考える．定常的な準受動走行は，離散力
学システムのポアンカレマップ上の固定点として求めるこ
とができる．漸近安定な固定点に対応する遊脚着地角度を
設定すれば，運動は固定点まわりに自己安定化される．一
方，実際のロボットの走行において脚質量や摩擦が小さい
場合には，摩擦や衝突を準受動走行の固定点まわりの運動
に発生した外乱と捉え，このような外乱を抑制する制御を
考える．

A. バウンド歩容の生成と制御

1) リズム生成部: バウンド歩容のリズム生成部におい
て n番目のステップでの各脚の位相 φl を次式のように定
義し，φl > 0の時は遊脚相，φl ≤ 0の時は支持脚相の制
御を行うよう前後の腰関節トルク出力部にそれぞれ指令を
出力する．

φl = sin(ωl t + ψl) + φ0l , ωl =
2π

Tl [n]
(5)

ここで，Tl[n]，ωl は n番目のステップでの脚 lの周期と
角振動数，ψl は歩容を生成させるための初期位相1，φ0l

は各脚のデューティ比を与えるオフセットである．Tl[n]
は V-A.3で述べる遅延フィードバック (DFC)により計算さ
れる．

2) 腰トルク出力部: 各脚の腰関節トルク出力部はリズ
ム生成部から脚の位相 φl を受けとり，その正負により以
下のように制御系を切り替える．

φl > 0の時は遊脚相：PD制御

τl(t) = Kp(γl − γtd
l ) + Kdγ̇l (6)

φl ≤ 0の時は支持脚相：一定トルク出力

τl(t) = τ st
l [n] (7)

遊脚相の制御で，γtd
l は遊脚目標着地角度，KpとKdは

PD制御ゲインである．支持脚相の制御で，τ st
l [n]は V-A.3

で述べる DFCにより計算される．
3) 支持脚期間を用いた遅延フィードバック: 離散力学

システムの状態変数 (x)と観測量 (y)として次式を用いる．

x[n] = [Tf [n], Th[n], τf [n], τh[n]]T (8)

y[n] = [tst
f [n], tst

h [n]]T (9)

ここで，tst
l [n]は n番目のステップで接地センサにより計

測された脚 lの支持脚期間である．この計測された支持脚
期間の変化を用いて，次式のような遅延フィードバックを
用いる．

Tl[n + 1] = Tl[n] − KDF ·T (tst
l [n] − tst

l [n − 1]) (10)

τ st
l [n + 1] = τ st

l [n] − δ(l)KDF ·τ (tst
l [n] − tst

l [n − 1])
(11)

δ(l) =
{ −1, l = f : foreleg

1, l = h : hindleg

ここで，式 (10)と式 (11)はそれぞれ脚の位相関数の周期
への遅延フィードバックと支持脚腰関節トルクへの遅延
フィードバックであり，KDF ·T とKDF ·τ はそれぞれの遅
延フィードバックゲインである．提案された制御手法の有
効性がシミュレーションにより確認されている．

B. 実験

本研究で用いる四脚ロボット「RUSH」(Fig.9)は，腰関
節のみにモータが塔載されているので，駆動系としては腰
関節が能動，膝関節が受動となっている．それぞれ 2つの
ピッチ方向の回転関節を持つ．DCモータは 19の減速比，
27.5(w)のモータを腰関節に 1つずつ塔載している．そし

1バウンド歩容の場合 ψfl,fr = 0, ψhl,hr = π，ここで，初期位相 0
は遊脚期から π は支持脚期から始まることを意味する．
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Fig. 9. Quadruped robot: Rush. The size is 30 (cm) in length and 20 (cm)
in width. The height of leg is 20 (cm). The total weight is 4.3 (Kg).

Fig. 10. Snapshots of Rush running over a step in the bounding gait.

て，バネがそれぞれの腰関節と膝関節を繋ぐ部分に塔載さ
れている．これは，跳躍後の着地に生じる衝突のエネルギ
をバネエネルギとして保存し，再び跳躍する時の手伝いを
するために塔載されている．センサとしては，遅延フィー
ドバック制御で用いられる支持脚期間を測定するための接
地センサが足先に塔載されている．さらに，関節角度を測
定するためのエンコーダが，各脚の腰関節と膝関節に 1つ
ずつ合計 8つ塔載されている．
上述した制御をRushに適用した．実験での制御パラメー

タと遅延フィードバックの初期値はシミュレーションと同
じものを用いた．Rushはシミュレーションと同様に，静
止状態から定常バウンド走行に自律的に遷移することがで
きた．また，Rushは接地センサのみを用いて，定常状態
から自律的に 2cmの段差を越えることが出来た (Fig.10)．
結果として，過渡状態や不整地適応などの非定常状態に

おいてはリズム生成部が有効に働き，定常状態ではバネ・
質量系という受動ダイナミクスが主に働くという系が，切
り換えを必要とせずに一つのシステムで構成できた．

VI. 空気圧駆動ヘビ型ロボットの開発

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
によって推進を行う．その運動は，二脚・四脚歩行動物と
は質的に異なる運動様式を有している．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，ヘビにおける移動知を明らかにするための初

期段階として，まずヘビに関する解剖学・バイオメカニク
スに基づき，柔軟な身体を有するヘビ型ロボットを開発し

Fig. 11. A Snake robot prototype driven by pneumatic actuators

ている．更に，ヘビの脊髄に存在し，蛇行運動などのリズ
ミカルな運動の下位の制御を司っていると考えられる中枢
パターン発生器 (CPG) をモデル化し，環境との力学的相
互作用の情報を用いて環境変動に適応する神経的コント
ローラを構築している．

A. ヘビの筋骨格系を模倣するヘビ型ロボットの構築

ヘビの柔軟な身体を再現する機械モデルを構成するた
め，従来のロボットにおいて用いられていた電気モータ
に代わって，アクチュエータに粘弾性を有する空気圧アク
チュエータである日立メディコ社製のエアマッスルを利用
したロボットを構築した．実際のヘビの筋骨格系を模倣し，
このアクチュエータを背側・腹側・左右側面に配置してい
る．Fig.11に試作したヘビ型ロボットを示す．

B. 適応的な神経コントローラの構成

ヘビは置かれた状況に応じて柔軟にその運動を適応さ
せる動物であり，これを実現する生物学的な原理を探るこ
とが大きな目的となっている．今年度はそのための基礎と
して，CPGに基づく運動制御系に基づき，地面摩擦係数
の変動に対する蛇行運動の適応を実現する神経系の構築を
行っている．ヤツメウナギに関する生理学研究から得られ
た Ekebergモデルおよび工学的に得られたMatsuokaモデ
ルという 2つの CPGモデルを利用し，摩擦係数の異なる
環境間を遷移することで蛇行運動が適応する神経系を構築
した．
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要旨－脳幹における筋緊張の調節は，視床下部や大脳基底核
の影響下にある．本研究では，視床下部からのオレキシン作

動性出力が大脳基底核や脳幹のGABA作動性ニューロンを興
奮させ，筋緊張の抑制系を抑制することを以下の実験結果に

よって示した．(1) 筋緊張抑制系（脚橋被蓋核: PPN）のアセ
チルコリン作動性ニューロンは，その近傍に投与したオレキ

シンの直接作用によって興奮するが，周辺に投与すると，間

接的作用によって抑制される．(2) PPNのアセチルコリン作動
性ニューロンは，覚醒時にGABA作動性ニューロンによる抑
制を受けている．(3) PPNへのオレキシン投与により，PPNで
のGABA放出量が増加する． 
 

I. はじめに 
 

行や運動の基礎となる筋緊張の調節は，脳幹の筋緊張

調節系と歩行調節系との協調作用によって行われてい

る．図１に示すように，筋緊張は，青斑核（LC）から
のノルアドレナリン（NA）作動性ニューロン，大縫線核（RM）
からのセロトニン（5HT）作動性ニューロンによって保たれ
ている。一方，筋弛緩には，脚橋被蓋核（pedunculopontine 
tegmental nucleus : PPN）のアセチルコリン（ACh）作動性ニ
ューロンが関与している．PPNのアセチルコリン作動性ニュ
ーロンの出力は，網様体脊髄路を介して最終敵に脊髄運動ニ

ューロンを抑制し，筋緊張を抑制する．また、中脳歩行誘発

野（mibrain locomotion region; MLR）のグルタミン酸（Glu）
作動性ニューロンは，歩行パターンの発現に重要な役割を果

たしている[1]． 

 
 
 
この筋緊張調節系は，視床下部・大脳基底核からの入力を受

けている[2]．例えば，視床下部からのオレキシン作動性入力
がなくなると，ナルコレプシーという重篤な睡眠障害が起こ

るが，その症状の一つに情動性脱力発作（カタプレキシー）

 
 

という症状がある[3,4]．これは，笑い，恐れなど，情動性の
刺激によって，四肢の筋緊張が消失する症状である．われわ

れは，ネコを用いた実験で，脳幹の筋緊張調節系に対するオ

レキシンの作用について解析し，今までの研究成果から，図

２に示すような仮説を考えている[5]． 
 

 
 
 
 
 
 
 
つまり，視床下部（LHA）に存在するオレキシン作動性ニュ
ーロンは， 
(1) MLRに興奮性に作用して歩行パターンを誘発する． 
(2) 黒質網様部（SNr）からの，あるいはPPN内の介在性GABA
作動性ニューロンを介して脳幹（PPN）の筋緊張抑制系(アセ
チルコリン作動性ニューロン)を抑制する．その結果，筋緊張
が上昇する． 
(3) 従って正常動物では，餌，敵などの情動刺激（Emotional 
stimuli）は，視床下部のオレキシン作動系を賦活することに
よって歩行運動を誘発するが，脳幹の筋緊張抑制系はオレキ

シン作動系から間接的な抑制を受けているため，賦活される

ことはなく，筋緊張の消失は起こらない．それに対して，オ

レキシン作動系の欠損しているナルコレプシーの状態では，

筋緊張抑制系に対する抑制が働かないため，情動刺激はPPN
を直接に活性化し，筋緊張の消失（カタプレキシー）が起こ

る． 
この仮説を検証するため，本研究では，以下の実験から，

脳幹の筋緊張抑制系に対するGABA作動系の作用を明らかに
した． 
 

 

視床下部・大脳基底核を介する筋緊張調節のメカニズム 

－GABA作動性ニューロンの関与について－ 

小山純正1，高橋和巳2，児玉亨3 
1福島大学共生システム理工学類 

2福島県立医科大学生理学第二講座 
3東京都神経総合科学研究所心理学部門 

歩 

図１ 脳幹における筋緊張の調節系 

図２ 視床下部―大脳基底核―脳幹による筋緊張調節に関するシ
ェーマ 
上段は正常動物, 下段は視床下部のオレキシン作動系ニューロン
の欠損動物の場合を示す。 
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１．オレキシンによるアセチルコリン作動性ニューロンの抑

制作用 
 
オレキシンは，多くのニューロンに対して興奮性に作用する

ことが知られており[6]，脳幹のアセチルコリン作動性ニュー
ロンに対しても，興奮性作用が報告されている[7,8]．しかし，
筋緊張に関するわれわれの実験結果から得られる結論は，こ

の報告と一致しない．オレキシンが筋緊張を増加させている

のだから，脳幹のアセチルコリン作動性ニューロンは，抑制

されていると推測される．この矛盾点を解明するため，オレ

キシンを２種類の投与法で投与した． 
 
方法 
 
 ウレタン麻酔下のラットを脳定位装置に固定し，ガラス微

小電極により単一神経活動を記録する．以下の2通りの方法で
オレキシンの効果を調べる（図３）． 
(1) オレキシンを記録ニューロンのごく近傍に少量投与し，

オレキシンの直接効果を調べる.    
(2) オレキシンを記録ニューロンから離れたところに多量に

投与し，オレキシンが間接的に記録ニューロンに作用し

たときの効果を調べる． 
(1)の場合，オレキシン投与用に，直径10μｍ以下の多連ガラ
ス電極を用いる．これを記録電極の先端から２０μmほどの
ところに貼り付ける． 
(2)の場合，オレキシン投与には直径50μｍほどの単一ガラス
管を用いる．これを記録電極から100μｍほど離して貼り付け
る．オレキシンの投与は圧注入用ポンプを用いる． 

 
 
 

」 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
研究成果 
 
 （１）の方法により，アセチルコリンニューロンの近傍に
オレキシンを投与した場合の結果を図４に示す．オレキシン

投与後，ゆっくりとした発火頻度の上昇が見られた．この作

用には容量依存性があり，４0psiでは2分以上続いた．8個中6
個のニューロンで，図のような持続時間の長い興奮作用が観

察された．残りの2個には効果がなく，抑制作用は全く観察さ
れなかった．  

 
 

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
（２）の方法でオレキシンを多量に投与した場合，興奮作

用は見られず，2分ほどの潜時の後，10分以上続く長い抑制
作用が観察された（図５A）．このとき油圧マニピュレータ
ーによって電極をさらにニューロンに近づけ，再度オレキ

シンを投与すると，投与数秒後から顕著な興奮作用が観察

され，その後，長い抑制が続いた（図５B）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
以上の結果から，（１）の方法で投与したオレキシンは，

その直接作用を観察していると考えられる．（２）の方法

で投与したオレキシンは，記録ニューロンの周辺のやや広

範な領域に広がり，その近傍の抑制性介在ニューロンを介

して二次的な作用をおよぼしたと推測できる． PPNの周辺

には，多数のGABA作動性ニューロンが分布している[9]．ま

た，視床下部のオレキシン作動性ニューロンは，PPN周辺の

広範な領域に投射しており[10,11]，オレキシン作動性ニュ

ーロンが生体においてもPPN周辺のGABA作動性ニューロン

を興奮させている可能性は十分考えられる． 

 

図３  アセチルコリン作動性ニューロンへのオレキシンの作用を調べ
る実験の概略図 

図４ オレキシンをニューロンのごく近傍に投与した時の作用 

黒線の期間，オレキシンを圧注入法によって投与．数字は投与に用

いた圧（psi）を示す．下段は，記録したニューロンの活動電位と記録

部位を示す．

図５  オレキシンをニューロンから離れたところに投与したときの作用 
A，オレキシン投与により，ニューロン活動が抑制される．B, さらに電極を近づ

けてオレキシンを投与したときの作用 
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２．アセチルコリン作動性ニューロンに対するGABAの持続

的抑制作用 

 
オレキシン作動性ニューロンは覚醒時に活動が上昇し，

睡眠時には低下する[12 ]. PPNのアセチルコリン作動性ニュ
ーロンはレム睡眠時に活動し，レム睡眠時特有の筋弛緩を

引き起こし，覚醒時には発火を停止して筋緊張の維持に作

用している[13-15]．GABA作動性ニューロンがオレキシン作
動性ニューロンの影響を受け，PPNのアセチルコリン作動性
ニューロンに作用するならば，その作用は，PPNニューロン
の覚醒時の活動を持続的に調節していると考えられる． 
そこで次に，PPNのアセチルコリン作動性ニューロンが，

覚醒時にGABA作動性入力を受けているか否かを検証した． 
 
方法 
 
実験には、無麻酔で、頭部に埋め込んだアクリルプレート

で，頭部のみを無痛的に脳定位装置に固定したラットを用い

た．ラットは，この状態で睡眠・覚醒を繰り返すので，図３A
に示したような多連電極を用いて、神経活動の記録と薬物の

投与をおこなう．薬物は電気泳動によって投与した． 
 
研究成果 
 
図６に結果を示すが，覚醒中に活動を停止し，レム睡眠中に

活動が上昇することから，レム睡眠中の筋緊張の消失に関与

していると考えられる．このタイプのニューロンに対して，

覚醒中つまり神経活動が停止している時に，GABAレセプタ
ーの阻害剤であるビキュキュリンを投与すると，活動の上昇

が見られた． 
この結果は，覚醒中にPPNのアセチルコリン作動性ニューロ

ンはGABAニューロンの抑制を受けて，その活動を停止してい

ることを示唆する． 
 

 
 
 
 
 
 
 

３．オキシンによるPPNでのGABAの放出 

 

それでは実際にPPN領域において，オレキシンによってGABA

作動性ニューロンからのGABA放出が上昇しているのだろうか．

この点を明らかにするために，ラットを用いてPPNでのGABA

放出量を測定した． 

 

方法 
 
1週間ほど前にガイドカニューレの埋め込み手術を済ませ

たラットのPPNに，図７のようにマイクロダイアリシス用透
析プローブを刺入し，自由行動下で，約3時間後から10分ごと
にサンプルの回収を始める．1時間後，マイクロダイアリシス
プローブに貼り付けた注入用カニューレから，オレキシンA
（1mM, 0.25 μl）をマイクロダイアリシスカニューレのごく
近傍に注入する．その後１時間サンプルを回収する．高速液

クロマトグラフィー（HPLC）法によりサンプル中のGABAの
量を測定する． 

 
 

 
図７ オレキシン投与とGABA測定実験の概略図 

 
 
研究成果 
 
 図８に示すように，PPNへのオレキシン投与後最初の10分
間で約40％のGABA放出量の増加が見られた．次の10分間（投
与後10~20分）から投与後30~40分の間，対照として溶媒の人
工脳脊髄液を投与したグループ(Cont.)に比べ, GABA放出量は
有意に増加していた(p<0.05)．PPN後方の橋網様体にオレキシ
ンを投与した場合，このような増加は見られなかった．また，

同じ回収液中のグルタミン酸の放出量には，顕著な増加は見

られなかった． 以上の結果から，PPNへのオレキシン入力
は，PPNでのGABAの放出を促進していることが示唆された． 
 

 
図８ PPNにオレキシンを投与した時のPPNにおけるGABA放出量の変化 

投与前1時間の値（Pre）を基準に，相対的な変化量を示す．＊は対照

（Cont.）との差をｔ-testで比較した結果（p<0.05）を示す． 

 
 

まとめと今後の課題 

図６ PPNのアセチルコリン作動性ニューロンに対するビキュキュリン(Bic)

の作用 

活動がほとんど停止している覚醒時にビキュキュリン(Bic)を80nAの電流

で投与すると，活動上昇が見られる． 
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脳幹のアセチルコリン作動性ニューロンに対するGABA作動
性入力が明らかになった。このGABA作動性ニューロンを介
して，正常個体では，オレキシン作動性ニューロンが筋緊張

抑制系を抑制することにより，筋緊張の維持に働き，情動刺

激に遭遇したときに歩行運動などの適切な反応が可能になる．

オレキシン系の欠損によるナルコレプシーの際に見られる情

動的脱力発作は，このGABA作動性ニューロンの賦活の不足
によって説明できる．このシステムは，個体が外的環境の様々

な刺激に応答して適切な行動を発現さるための神経的基盤と

なっている．今後は，情動刺激がどのように視床下部－基底

核－脳幹の筋緊張調節系に影響を与えているかを検討してい

きたい． 
 
 

引用文献 
 
[1]  K. Takakusaki, T. Habaguchi, J. Ohtinata-Sugimoto, K. Saitoh and T. 

Sakamoto.  "Basal ganglia efferents to the brainstem centers controlling 
postural muscle tone and locomotion: a new concept for understanding 
motor disorders in basal ganglia dysfunction," Neuroscience, vol.119, 
pp.293-308, 2003. 

[2]  K. Saitoh, S. Hattori, W.J. Song, T. Isa and K. Takakusaki.  "Nigral 
GABAergic inhibition upon cholinergic neurons in the rat 
pedunculopontine tegmental nucleus," Eur J Neurosci, vol.18, 
pp.879-886, 2003. 

[3]  R.M. Chemelli, J.T. Willie, C.M. Sinton, J.K. Elmquist, T. Scammell, C. 
Lee, J.A. Richardson, S.C. Williams, Y. Xiong, Y. Kisanuki, T.E. Fitch, 
M. Nakazato, R.E. Hammer, C.B. Saper and M. Yanagisawa.  
"Narcolepsy in orexin knockout mice: molecular genetics of sleep 
regulation," Cell, vol.98, pp.437-451, 1999. 

[4]  L. Lin, J. Faraco, R. Li, H. Kadotani, W. Rogers, X. Lin, X. Qiu, P.J. de 
Jong, S. Nishino and E. Mignot.  "The sleep disorder canine narcolepsy 
is caused by a mutation in the hypocretin (orexin) receptor 2 gene," Cell, 
vol.98, pp.365-376, 1999. 

[5]  K. Takakusaki, K. Takahashi, K. Saitoh, H. Harada, T. Okumura, Y. 
Kayama and Y. Koyama.  "Orexinergic projections to the cat midbrain 
mediate alternation of emotional behavioural states from locomotion to 
cataplexy," J Physiol, vol.568, pp.1003-1020, 2005. 

[6] C.B. Saper, T.C. Chou and T.E. Scammell.  "The sleep switch: 
hypothalamic cintrol of sleep and wakefulness," Trends Neurosci, vol.24, 
pp.726-731, 2001. 

[7]  S. Burlet, C.J. Tyler and C.S. Leonard.  "Direct and indirect excitation of 
laterodorsal tegmental neurons by hypocretin/orexin peptides: 
Implication for wakefulness and Narcolepsy," J Neurosci, vol.22, 
pp.2862-2872, 2002. 

[8]  K. Takahashi, Y. Koyama, Y. Kayama and M. Yamamoto.  "Effects of 
orexin on the laterodorsal tegmental neurons," Psychiatry Clin Neurosci, 
vol.56, pp.335-336, 2002. 

[9]  C.J. Holmes, L.S. Mainville and B.E. Jones.  "Distribution of cholinergic, 
GABAergic and serotonergic neurons in the medial medullary reticular 
formation and their projections studied by cytotoxic lesions in the cat." 
Neuroscience, vol.62, pp.1155-1178, 1994. 

[10] T. Nambu, T. Sakurai, K. Mizukami, Y. Hosoya, M. Yanagisawa and K. 
Goto.  "Distribution of orexin neurons in the adult rat brain," Brain Res, 
vol.827, pp.243-260, 1999. 

[11] C. Peyron, D.K. Tighe, A.N. van den Pol, L. de Lecea, H.C. Heller, J.G. 
Sutcliffe and T.S. Kilduff.  "Neurons containing hypocretin (orexin) 
project to multiple neuronal systems," J Neurosci, vol.18, 
pp.9996-10015, 1998. 

[12] M.G. Lee, O.K. Hassani and B.E. Jones.  "Discharge of identified 
orexin/hypocretin neurons across the sleep-waking cycle," Journal of 
Neuroscience, vol.25, pp.6716-6720, 2005. 

[13] A.E. El-Husseini, C. Bladen, J.A. Williams, P.B. Reiner and S.R. 
Vincent.  "Nitric oxide regulates cyclic GMP-dependent protein kinase 
phosphorylation in rat brain," J Neurochem, vol.71, pp.676-683, 1998. 

[14] Y. Kayama, M. Ohta and E. Jodo.  "Firing of 'possibly' cholinergic 
neurons in the rat laterodorsal tegmental nucleus during sleep and 
wakefulness," Brain Res, vol.569, pp.210-220, 1992. 

[15] M. Steriade, S. Datta, D. Pare, G. Oakson and R.C. Curro Dossi.  
"Neuronal activities in brain-stem cholinergic nuclei related to tonic 
activation processes in thalamocortical systems," J Neurosci, vol.10, 
pp.2541-2559, 1990. 

70



 
 

 

  

概要̶  本研究の目的は，ラット－マシン融合システム

を利用して脳の適応機能を解明することである．本年

度は，この目的達成のための基盤技術の開発を中心に

行なった．具体的にはラットの運動野神経信号によっ

て車両を制御するラットカーシステムにおける歩行状

態推定精度の向上や，神経信号の慢性計測実験のため

のプローブ周辺の基盤技術の開発を行なった． 

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，これによって，脳，特に運動中枢の

環境適応特性の解明を図るものである．融合させる機

械の一例として，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（ラットカーシステム）を考

えている．このようなシステムにおいては，運動指令

信号（から推定した運動指令）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

化させることすら容易に実現できるが，さらにこうし

たシステムの中で，多点の神経信号計測機能と，薬液

注入のための微小流路とを備えた特殊な神経プローブ

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．本研究グループではこれまでに，ラット運動

野から計測した多点神経信号によって，ラット自身の

乗った車を制御する「ラットカー」システムの研究開

発を進めてきた．また，薬液注入のための流路を備え

た柔軟微小神経電極についても研究を進めてきたが，

これらの成果を統合することによって，上述した目的

の達成を目指している． 

 
*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 

本年度は，目的達成のための基盤技術の開発を中心に

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ラットカーシステムにおける

歩行状態推定精度の向上や，神経信号の慢性計測実験

のためのプローブ基盤技術の開発を行なった．次節で

は，各基盤技術毎に成果の報告を行う． 

II. 研究成果 

A) ラットカーシステム 
このラットカーシステムは，BMI においてbrain を構

成するラットと，machine を構成する車体とが，一体と
なって移動するという特徴を有する．すなわち，ラッ

トが移動の意図を持ち四肢を動かすとき，その結果は

車体全体の動作として，直感的にフィードバックされ

る．その結果，ラットの脳がより迅速な可塑的変化を

生じ，車体制御に対応する可能性がある．またその一

方，四肢の動作による移動と車体の動作による移動を

完全に一致させた場合，車体による移動を自身の四肢

による移動と錯覚し，何ら脳の状態変化が生じないこ

ともあり得る．こういったBMI の接続が脳に及ぼす影
響については，前述した先行研究などにおいても指摘

されているが，その出現の様子や機序については未だ

明確となっていない．将来的には，RatCarシステムで
の長時間計測を通じ，これらの問題についても何らか

の知見が得られることが期待される．我々は，これま

成果報告 B-12:  

ラット－マシン融合システムにおける脳の適応機能の解明 

研究代表者  鈴木 隆文*， 分担研究者 満渕邦彦* 

Fig. 1. Flow diagram of the RatCar system 
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でに神経信号を用いた歩行速度推定および歩行方向変

化の判別を実現し，基本的な車体動作に必要となるラ

ットの歩行状態の自動推定システムを開発してきた．

さらに，従来の報告において問題となった推定結果の

誤差およびばらつきに対応するため，推定モデルに対

して時間的な拡張を行ない，条件に応じた推定結果の

改善を検討したので報告する． 
システム 

Fig. 1 にシステムの構造を示す．実験には，オスの
Wistar 系ラットで，生後約15 週齢のものを用いた．神
経信号の記録に用いる電極は，予め運動野内に埋め込

み，頭部に固定されたコネクタを通じて信号の計測可

能な状態とした．また，食餌制限や特定運動の学習は

特に行っていない．ラットの大脳神経活動は，脳内に

刺入された神経電極を通じて電気的に観察される．こ

の信号は，生体アンプによる増幅・フィルタリングを

経て，A/D 変換ボードを介してコンピュータに取りこ
まれる．一方，車体の動作はD/A変換ボードによって生
成したPWM 指令信号によってモータを駆動すること
により実現される． 
ラット搭載車両 
車体は全長30 cm，幅20 cm 程の台車状の構造であり，

背部中央の縦長の空間に覚醒状態の成獣ラット１匹を

搭載する．この時，ラットの下肢は地面に接している

が，車体の自重がラットに比べて重いため，ラットは

地面を直接蹴ることで移動することはできない．車体

の後輪には左右それぞれにモータが接続され，任意速

度で回転する．両輪は独立して制御されており，車体

中心を軸として小回りの利く構造となっている． 
神経信号計測 
神経信号の計測はワイヤ電極束を用いた．個々のワ

イヤ電極は，直線状のf50 mm のタングステン線を用い，
これを電解研磨した後にパリレンを用いて厚さ約5 mm

の絶縁コートを施し，さらに先端付近を切断して計測

点を作成した．この電極を生理食塩水に浸し，1kHz, 
20mV の正弦波電圧を印加した時，計測点から十分遠方
のリファレンス点までのインピーダンス（電極インピ

ーダンス）は，およそ100 - 300 kΩであった． 
このワイヤ電極を，26G のステンレスチューブによ

って４本ずつ束ねたものを２組作成し，それぞれ左脳，

右脳の大脳皮質一次運動野に刺入した．ここで，一次

運動野は体部位局在を有するとされることから，齧歯

類の運動野機能マッピングに基づき，後肢から前肢に

かけての範囲を埋め込み部位とした． 
埋め込んだ電極は，歯科用接着剤を用いて頭蓋表面

に固定し，体外の一端を着脱可能なコネクタに加工し

た．さらに，このコネクタを含めた構造物全体を，頭

蓋および頭蓋に配置したネジに接着した． 
神経信号からの特徴量抽出 
フィルタリングおよび増幅神経信号は，各領野に刺

入された電極束を構成する4 本のワイヤのうち，任意の
2 本間の差動電位として計測した．次に，この信号を，
日本光電社製の生体アンプMEG-6116 によってフィル
タリングおよび増幅し，10 kHzサンプリングのA/D ボ
ードを介してコンピュータに取り込んだ．ただし，バ

ンドパスフィルタの帯域は500 Hz - 3 kHz とし，増幅率
は概ね10 万倍程度としたが，計測信号やノイズの状態
の変化に応じて調整した．神経発火弁別コンピュータ

上においては，まず信号に典型的なスパイク波形に対

するテンプレートマッチングをかけ，S/N 比の改善と
動作等に伴なうアーチファクトを除去した．次に，同

一の神経細胞から生じた神経発火は同程度のスパイク

高さを有するものと仮定し，テンプレートとの相関信

号の局所ピーク値を混合正規分布(GMM) に従うよう
分類を行なった．ここでは，GMM のパラメータ同定に
EM アルゴリズムを用いた． 

 
Fig. 2. A rat in exercise wheel. The wheel was supported 
by bearings that allowed it to rotate freely in both 
directions. The neural signal of the rat and the rotation 
speed of the wheel were simultaneously recorded while 
the rat walked inside of the wheel. 

 
Fig. 3. A rat in a Y-branch passage. A rat was released at 
one end of the passage (left side of the figure) and guided 
to walk through one of the branches. Neural signals were 
recorded for 1 s before a rat passed over the detector 
installed at the entrance of each branch. 

72



 
 

 

歩行状態推定モデル 
RatCar システムでは，歩行の速度および方向変化に

応じた運動野の活動を計測し，両者の対応関係を導く

ことによって車体の動作モデルを構築することを目指

している．ここでは，弁別された神経の発火頻度を以

て，運動野の活動を定量化した． 
一般化逆行列を用いた歩行状態推定 
次に，処理時刻t における神経ユニットn (n = 1～N; N 

は検出された神経ユニットの個数) の発火頻度をxn(t) 
とし，xn(t)と歩行状態との対応付けを以下のように行っ
た．ただし，歩行状態は各処理単位時間t 毎の速度や方
向の変化を一般化したものであり，v(t) として表す．
xn(t) とv(t) の間に，t に対して不変な線形の関係 

 
を仮定する．ここで，an は神経ユニットn の発火頻度

xn(t) が歩行状態v(t) に対して有する重み係数と考える
ことができ， 

 
と記述できる．ここで，検出された神経ユニット数N に
比べて十分に多くの試行によってv を実測すれば，一般
化逆行列を用いて， 

 
と推定される．このとき，a は式(2) の最小自乗誤差規
範に従う． 
歩行速度推定 
歩行状態のうち，歩行速度に着目した場合Fig.2に示

す小動物の運動用車輪を用いて神経信号と歩行速度を

同時計測し，重みベクトルa，および100ms 間隔での歩
行速度v の推定を行った． 
歩行方向変化の判別 
一方，歩行状態のうち歩行方向に注目した場合にも，

同様の意図抽出アルゴリズムを用いて推定を行なった．

Fig. 3 に歩行方向の変化と神経信号を同時計測するた

めに用いた実験装置を示す．基本的な構造は，生理学

実験で汎用されるY maze と同様であり，ラットの体幅
程度の直線通路がYの字状に分岐したものである．ラッ
トは３方向の経路のうち１つから進入して分岐点を通

過し，左右いずれかの枝の末端に至る．各枝の入口に

はラットを検知するセンサを設置し，ラットがこのセ

ンサ上を通過する直前1 s 間の神経信号を計測した．次
に，この計測区間全体にわたる神経発火の頻度から，

分岐点でのラットの進路方向変化の予測を試みた．こ

の実験系では予測されうる結果が左または右の２値と

なる．そこで，歩行状態量v については 
左に曲がる場合： v = +1 
右に曲がる場合： v = -1 

と設定した．なお、以上の実験は東京大学動物実験委

員会の定めるガイドラインに準じて行われた． 
結果 

Fig. 4 に歩行速度推定結果の一例を，Fig. 5に歩行方
向の判別結果を示す． 
考察 
今回のような一般化した線形モデルのパラメータ同

定を行う手法では，本来の計測対象である神経信号以

外の信号波形までも入力として取り込んでしまう恐れ

がある．これを防止するためには，良好な計測環境の

構築と，神経以外の情報を内包しにくい特徴量を選択

する必要がある．テンプレートマッチングや混合正規

分布を用いた自動的な発火検出・分布により，計測デ

ータへの動作アーチファクトや環境雑音の影響を軽減

することができた．一方，混合正規分布に用いる

Gaussian数や神経発火として判定する発火頻度，発火電
位の条件など，人為的な要素も残されており，今後と

もこれらの自動設定化を進めていきたい． 
また，この手法では，検出された神経ユニットが具

体的に運動発現のどのような機序に関与するのか明ら

かにできない．しかし，逆にこれらのメカニズムが未

 
Fig. 4. Actual (black) and estimated (gray) walking speed 
of a rat 

 
Fig. 5. Estimated direction values, which should be -1 for 
left and 1 for right 
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解明あるいは同定不可能な場合においても，BMI コン
トローラとして適用可能である点は有力な長所である． 
今回は，入力信号の処理フレームを複数用いた場合

との比較も行ったが，歩行速度推定においては，処理

フレームを複数用いることによる精度向上の可能性が

示された．3 個以上のフレームを用いることも考えられ
るが，最小二乗推定の性質上，発火頻度パターンの次

数に対して十分な計測点数を得られない場合，逆行列

の計算精度において破綻を生じる．両者のトレードオ

フの均衡点を探ることも，今後の検討課題である． 
一方，歩行方向変化の判別値については，推定結果

のばらつきは小さくなったものの，判別結果としては

むしろ曖昧なものとなった．歩行速度推定でみられた

ように，対象となる行動の数百ms 前の状態が推定結果
に影響を与える可能性もあり，実測判別値の設定につ

いて再検討を行いたい．最後に，ラットを車体上に搭

載して平面上での移動では，従来の歩行状態推定では

影響の小さかった，ラットの姿勢変化，車体への慣れ

による影響，車体上での移動の意図抽出および動機づ

けといった課題も生じている．これらはフィルタリン

グや車体の設計改善のような工学的対策だけでは限界

があり，ラットの生態や学習能力も利用しつつ解決し

ていきたい． 
 
B 慢性実験（長期データ取得）のための基盤技術 

この他に，長期間の安定した神経信号計測を実現する

ための以下の基盤技術の開発を行なった． 

 

B-1 タングステン電極アレイ 

実験目的に応じた電極配置を容易に実現できるタン

グステン電極アレイを開発し，推定効率に与える影響

について検討した (Fig. 7)． 
 

 
Fig. 7. Tungsten multi-electrode array 

 
B-2 流路電極 

 神経電極と微小流路を統合した新しい神経プローブ

の，特に埋め込み型への改良に向けての開発研究を行

った． 

B-2 液圧マイクロドライブ 

 電極アレイの個々の電極の位置を，埋め込み後に調節

するためのマイクロドライブについて，液圧を利用し

た新しい方式のものを開発し評価を行なった． 

III. おわりに 

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，本

年度は主に基盤技術の開発を中心に行なった．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

ラットカーシステムにおける歩行状態推定精度の向上

や，神経信号の慢性計測実験のためのプローブ周辺の

基盤技術，特にタングステン電極アレイの開発や，流

路を備えた神経プローブの慢性埋め込み型への改良，

さらに液圧を利用したマイクロドライブ等について，

研究開発を行なった．次年度にはこれらの成果を統合

して，計画に沿って研究課題を遂行する予定である． 
 

 
Fig. 6. Estimated direction values for each 100 (ms) as a 
rat walked toward the detectors. The upper and lower 
figures are for trials where a rat walked respectively to 
the left or to the right. The times on the x-axis indicate the 
remaining time until a rat stepped on either detector. 
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要約—ヒト二足歩行の環境適応メカニズムの解明を目指

し、現在四足歩行動物で提唱されている歩行の機能解剖モ

デルと過去のイメージング研究を参考にしてヒト二足歩行

の機能解剖モデルを提唱した。パーキンソン様歩行障害を

示しうる白質障害患者を対照として、歩行時脳血流の評価

を行い、運動関連脳皮質機能のヒト歩行における重要性を

確認した。 

I. はじめに 

 齢化社会の到来を迎え、移動障害は認知障 

害と並んで医療・介護上益々大きな問題にな

ってきている。人間にとって、老化は発達により獲得

した“移動知”を失っていく過程と言っても過言では

ないだろう。特に、環境や外乱に応じて、歩行パター

ンや姿勢を柔軟に変化させる適応力が低下すること

は、高齢者の転倒の原因として社会的にも重要な問題

である。ヒト二足歩行の環境への適応能力の低下が移

動困難や転倒傾向にいたるメカニズムを理解し、移動

障害の緩和や転倒予防に有効な対策を立案していく

ことが必要である。 

ヒトの歩行制御の基本システムは、四足歩行動物の

それと同様、脊髄・脳幹レベルに存在すると考えられ

る。しかし、周囲の環境や外乱に適応するためには、

大脳皮質、基底核や小脳のような神経システムが、二

足歩行の基本システムの機能を修飾することで、重要

な役割を果たしている可能性が高い。個体発達をみて

も、広い足幅で不安定な歩行から環境の変化に適応で

きる柔軟な歩行へと発達する過程は、小脳や高次運動

野の発達と姿勢歩行制御機構の密接な関係を示唆す

る。一方、老化は環境に応じた柔軟な歩行・姿勢制御

が困難になっていく過程であるが、老化と関係の深い

パーキンソン病の歩行障害は、外的刺激によりむしろ

改善する場合がある。このように、環境と老化に伴う

 
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―）の補助により行った。 
花川 隆（研究代表者＠国立精神・神経センター 神経研究所 

疾病研究第七部、〒187-8502  東京都小平市小川東町4-1、℡ 
042-341-2711、FAX 042-346-1748、hanakawa@ncnp.go.jp） 
井関一海（研究協力者＠京都大学大学院医学研究科・附属高次

脳機能総合研究センター・脳機能イメージング、〒606-8507 京都
市左京区聖護川原町54、iseki@kuhp.kyoto-u.ac.jp） 
橋川一雄（分担研究者＠京都大学大学院医学研究科・附属高次

脳 機 能 総 合 研 究 セ ン タ ー ・ 脳 機 能 イ メ ー ジ ン グ 、

hashikawa@kuhp.kyoto-u.ac.jp） 
本田 学（分担研究者＠国立精神・神経センター 神経研究所 

疾病研究第七部、honda@ncnp.go.jp） 

移動知の衰えの関係は単純に理解できるものではな

い。“移動知”の典型である人間と環境の関わりは老

化や疾病というファクターによってダイナミックに

変化する。環境に応じて人間が姿勢・歩行を調整する

能力が、加齢や疾患過程によりどのような変化するか

を知ることは、“移動知”と環境の関わりを理解する

うえで重要であると考える。 

本研究課題は、ヒト二足歩行・立位の適応的制御の

メカニズムとその加齢や疾病による変容を、経頭蓋磁

気刺激、脳波・筋電図、シングルフォトン断層像（以

下SPECT）、ポジトロン断層像（以下PET）、や磁気
共鳴画像（以下MRI）などの非侵襲脳機能測定法を用
いて明らかにすることを目的としている。本年度は、

高草木ら [1] のモデルを参考にし、われわれ自身の過
去の研究に基づいて改変したヒト二足歩行の中枢神

経機構とドパミン作動性ニューロンの機能異常に伴

うパーキンソン歩行発現のモデルを提唱し[2]、その
妥当性を検証していく試みの一つとしてSPECTによ
る脳血流測定を応用した瀰漫性白質病変に伴うパー

キンソン病様歩行障害の病態生理の解明を行った[3]。 
 

II. ヒト二足歩行の中枢神経機構とその破綻による歩
行障害発現のモデル化 

A. 正常ヒト二足歩行システムのモデル（Fig. 1） 
未だ直接的な証明は乏しいものの、脊髄損傷患者の

研究などから、ヒトにおいても魚類や四足歩行動物と

同様に、脊髄に中枢パターン発生器（CPG）が存在す
ることを示す間接的な証拠が示されている。脊髄CPG
は自ら周期的なステッピング運動を生成することの

できる神経回路であると考えられているが、正常状態

では末梢あるいは中枢性の神経信号により制御され

ており、不随意に自動運動を生じることはない。ネコ

ヒト二足歩行の環境適応メカニズムの多角的解明： 

平成１８年度報告書 

花川 隆、井関一海、橋川一雄、本田 学 

高 

 
Fig. 1.  正常ヒト歩行の機能解剖モデル（[2]のFigure2aを改変） 
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を始めとする四足歩行動物では、脊髄CPGに影響を与
え、歩行運動を発現させることのできる機能を持つ高

位の中枢として、中脳歩行野（MLR）が良く知られ
ている。MLRの近傍には筋トーヌスの制御に関わる
と考えられている脚橋被蓋核（PPN）が存在しMLR
とともに歩行に関わる脳幹の重要な中枢になってい

ると思われる。われわれは以前、ヒト二足歩行中に脳

幹背側の脳血流が増加することを示しており[3]、ヒ
ト歩行においても脳幹歩行中枢が重要な働きを果た

していると考えてよいだろう。また、小脳

（cerebellum）が歩行運動と歩行に伴う姿勢制御に重
要な役割を果たしていることを示す知見は多くある。 
 MLR/PPNは黒質網様部（SNr）から抑制性投射を受
けている。また、SNrは視床下核（STN）や淡蒼球内
節とともに大脳基底核出力核を形成しており、大脳基

底核からの出力は視床を介して運動関連皮質の機能

を修飾している。そして運動関連皮質は、歩行・筋ト

ーヌス調整中枢のある脳幹網様体ならびに脊髄に投

射すると同時に、大脳基底核の入力核である線条体

（striatum）へ投射している。大脳から基底核への投
射によりフィードバックループが形成され、大脳皮質

からの出力は大脳基底核の状態によって修飾された

後、自らの興奮性を制御するフィードバック信号とな

って運動関連皮質の機能を制御する。ここで留意すべ

きことは、一次運動野（M1）、補足運動野（SMA）、
外側運動野（PM）と少しずつ機能の異なる運動関連
皮質は、それぞれ線条体の異なった部位に投射してお

り、基本的に独立したループ構造を形成していること

である。M1、SMA、PMはヒト二足歩行中に著明な活
動上昇を示しており[2]-[3]、ヒト二足歩行維持に機能
していることは明らかであるが、それぞれの領域がど

のような機能分担をしているのかは不明である。そし

て、大脳基底核の状態を制御する信号として最も重要

なものの一つが、黒質緻密部（SNc）から線条体に投
射するドパミン（DA）作動性ニューロンである。 
 

B. パーキンソン病における中枢歩行システムの変
容（Fig. 2） 
パーキンソン病では、SNcのDA作動性ニューロンの
変性の結果、線条体から基底核出力核への促進が弱ま

り、結果として基底核出力核からの過大な抑制が視床

に影響を及ぼすことで、大脳皮質から脳幹や脊髄への

出力が減弱し、無動・寡動が生じると考えられている。

また基底核出力核から脳幹（特にPPN）への過剰抑制

が筋トーヌスの異常亢進をもたらしている可能性が

ある[1]。これら皮質-脊髄路と脳幹-脊髄路を中心とす
る複数の経路の異常の複合状態としてパーキンソン

病の歩行障害が生じていると考えられる。われわれは

以前、パーキンソン病患者において、歩行運動中の前

補足運動野の活動が、低下していることを示している

[3]。 
 

C. パーキンソン病における視覚刺激による歩行改
善のメカニズム（Fig. 3） 
歩行障害が進行し、“すくみ足”を生じるようにな

ったパーキンソン病患者であっても、強い驚きや適度

な間隔を持った横線（横断歩道のような）刺激を受け

た際に歩行障害が著明に緩和される場合がある。この

ような現象を一般に逆説的運動（kinesie paradoxale）
と呼ぶ。われわれは以前、視覚刺激によるパーキンソ

ン歩行の改善に伴い、頭頂葉背側の視覚関連領野

（dorsal visual areas）、小脳、PMの活動が亢進するこ
とを示した[4]。 

 
横線など、ある種の視覚刺激は頭頂葉背側視覚野や

小脳で処理されることが知られている。また頭頂葉背

側視覚野とPMは直接解剖学的結合を持ち、視運動課
題の遂行に関係が深いと考えられている。すなわち、

適当な視覚刺激の存在下で歩行運動を行う場合には、

頭頂葉→小脳→視床→PMおよび頭頂葉→PMの2経路
でPMの活性化が生じる可能性があり、PMの活性化が
脳幹網様体や脊髄に促進的に働き、歩行をリストアし

ている可能性があるのではないだろうか。 

III. 虚血性白質病変患者におけるパーキンソン病様
歩行障害の病態解明 

A. 虚血性白質病変患者の歩行障害 
主に微小血管障害による脳内白質病変（いわゆる

leukoaraiosis）が歩行障害と関連が深いことは良く知
られており、歩行障害を呈して入院した患者の診断と

して、パーキンソン病に次いでSAE/SVE（subcortical 
arteriosclerotic encephalopathy or subcortical vascular 
encephalopathy）が多かったとする報告もある[5]。
SAE/SVEのうち、認知障害を主徴とするBinswanger
病も時に“lower body parkinsonism” （上肢に症状が
なく歩行障害を中心として下肢に目立つパーキンソ 

Fig. 2.  パーキンソン歩行の病態モデル（[2]のFigure2bを改変） 

 
Fig. 3.  逆説的歩行のモデル（[2]のFigure2cを改変） 
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ニズム）を呈するとされており[6]、特に 脳室周囲の
白質病変は“lower body parkinsonism”に特徴的であ
るといわれている。SAEを含む脳血管障害は、いわゆ
る前頭葉歩行障害（frontal gait disorder）の原因として
最も頻度が高いとされている[5]。 
歩行障害のパターンとしては、移動と平衡機能のい

ずれもが障害されることが多い[7]。SAE/SVE症例に
おける歩行分析の結果から、ケイデンスの著明な減少、

及び両脚支持期の有意な増加が確認されている[8]。 
歩行障害の機序としては、前頭葉と皮質下の歩行中

枢の連絡障害が推測されているが、その病態生理は未

だ明らかでない。LeukoaraiosisはMRIで描出されるた
め、MRI上の病変と歩行障害の間に相関があるかどう
かはまず検討に値するであろう。ところが、ある横断

研究においては、T2強調MRIの変化と歩行障害の重篤
さとの間に良い関連は見出せなかった。SAE症例には
重篤な白質病変を伴っていても重篤な歩行障害を来

たさないものもあれば、特徴的な歩行障害を示してい

ても必ずしもMRI上の著明な変化を伴わないものも
あった、と報告されている[6]。さらに、SAE/SVEに
おいては、基底核の多発ラクナ梗塞が合併しているこ

とが多いため、歩行障害のどの程度が白質病変による

もので、どの程度が基底核障害によるものかを判定す

ることは難しい。また、T2強調画像で描出される異
常信号には、脳脊髄液の染み出しや血管周囲空の拡大

といった非特意的変化も反映することも問題点とし

て考えられる。 
我々はこれらの事実に基づき、SAE/SVEにおける歩

行障害病態解明を目指し、かつ先に提示したヒト歩行

の神経機能解剖モデルの検証を行うことを目的とし

て、白質病変を呈する患者を歩行障害の程度に応じて

分類し、歩行時脳活動の比較を行った。歩行時の脳活

動を測定する手段としては、われわれの研究室におい

て実績のあるsplit-dose methodを基づいたSPECTによ
る脳血流賦活検査を用いることとした。トレーサーと

し て は 、 以 前 の 研 究 で 用 い た 99mTc-PAO
（99mTc-hexamethyl-propyleneamine oxime）と同様に、
投与後数分で局所脳血流を反映して脳内に固定し、そ

の後数時間に渡って安定に脳内に留まるという特徴

を持ち、かつより取り扱いが簡便な 99mTc-ECD
（99mTc-ethylcysteinate dimer）を用いた。 

B. 方法 
1) 対象  

MRIで検出されるleukoaraiosisの程度の評価基準
として、Fazekasの分類[9]が広く用いられている。
今回、Fazekasのgrade3以上、すなわち―脳室周囲
の白質病変が不規則に広がり深部白質にまで及ん

でおり、深部白質の病変が大きく合流しているか

のように見える―SAE/SVE患者を対象とした。尚、
検査の少なくとも1ヶ月前までに急性脳梗塞での
入院の既往のある患者、少なくとも6ヶ月前までに
腰椎症で手術を受けた患者、或いは腰痛や膝の痛

みの訴えのあった患者は、研究から除外した。参

加に際しては、インフォームドコンセントを取得

した。最終的に18名の白質病変患者が被験者とし
て研究に参加した。平均年齢は75歳（範囲 68-81
歳）であり、18名の内訳は男性10名、女性8名であ
った。 
2) 歩行障害の評価  
対象となった被験者における歩行障害の程度を

評価するため、歩行分析検査を施行した。床反力

計、及び主要関節に置いたマーカーの追跡からの

解析により、歩行周期、ケイデンス、両脚支持期、

単脚支持期、歩隔の算出を施行した。さらに、各

被験者に10メートルの通常歩及び速歩を命じ、歩
行速度及びケイデンスの算出を行った。また、質

問紙法により“すくみ足”を中心とする主観的な

歩行障害の指標として用いられるFOGQ[10]スコ
アを測定した。 
白質病変患者の歩行障害を分類するためのgold 

standardは未だ存在しない。そこで、ビデオ供覧に
より3人の神経専門医が歩行障害の有無を評価・判
定することとした。この結果により白質病変患者

の分類し、脳血流や歩行分析結果の比較を行った。 
3) 脳血流測定 
歩行分析検査の過程において、トレッドミル上

歩行による転倒の懸念が払拭された患者に対し、3
ヘッド型SPECT装置による歩行中脳血流測定を施
行した（Prism3000、Picker社製）。トレーサーと
しては99mTc-ECDを用いた。一人の被験者について、
二条件において脳血流の測定を行った。半数の被

験者は、医師の監督の下、まずトレッドミル上で

の歩行を行った。監督者は歩行が定常状態に達し

たと判断した時点で、ECD約300 MBqを経静脈的
に投与し、被験者はその後さらに5分間歩行を続け
た。その後被験者はSPECTスキャナー上に移動し、
ECD投与後約10分後からスキャンを開始し、24分
間に渡りスキャンを行った（歩行条件）。スキャ

ン終了から約5分後に、ECD 500MBqを経静脈投与
し、投与後約10分後から臥位でのスキャンを24分
間に渡り施行した（安静条件）。なお、半数の患

者においては、歩行 条件と安静 条件の順序を逆に
して検査を施行した。 

 SPM2による脳血流画像の解析を行った。同一
被験者における二回の撮像の間の頭の位置のずれ

を補正し、全被験者の能血流像を解剖学的に標準

化、空間的平滑化を行った後、一般線形モデルに

基づいてボクセル毎の脳血流相対値の統計比較を

行った。 

C. 結果 
 10名の患者に歩行障害あり、8名の患者は歩行障
害なしと判定された。詳細は省くが、二群間で歩行

パラメーターに有意な差を認めた。 
 脳血流データの予備的解析を示す。全患者をプー

ルし、歩行条件と安静条件の間で脳血流を比較する

と、歩行時にはM1の下肢領域、PM、SMAなどの運
動関連皮質、一次体性感覚野を中心とする頭頂葉を

含む広範な前頭―頭頂葉の活動に加え、視覚野並び
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に小脳虫部・傍正中部を中心とする領域に脳血流の

有意な増加が認められた（Fig. 4）。 

 歩行障害がある群において、歩行障害がない群と

比較して有意に脳血流が低下していた部位として、

左PMと後頭葉―頭頂葉の視覚連合野を認めた
（Figure 5）。一方、歩行障害群で活動が増加してい
た場所はSMAであった。 

D. 考察 
歩行時脳活動のパターンは以前に報告したパーキ

ンソン病対照の高齢者群のそれと極めて類似してお

り、ヒト歩行中に運動関連脳皮質を中心に、視覚野、

小脳といった脳領域が活動していることが裏付けら

れた。一方、歩行障害群における、PMの活動低下と
SMAの活動上昇は、むしろパーキンソン病で見られ
るパターンと逆である。現在、得られた歩行パラメー

ターを用いたさらに詳細な解析を行っているところ

である。 

IV. 結語 

 ヒト歩行の神経機能解剖モデルと、歩行障害を示す

白質障害患者における脳血流異常の予備的な結果を

考え合わせると、SMAとPMの機能異常はいずれも歩
行障害を引き起こし、他の領域の代償的活動増加を伴

う、という仮説を立てることができる。今後も引き続

き様々な角度からモデルの検証を行っていく。 
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Fig. 4. 白質病変患者において、安静時と比較して歩行時に脳血
流が有意に増加していた脳領域（P < 0.05, FDR corrected）。

 
 
Fig. 5. 歩行障害群において、非歩行障害群と比べて歩行時脳血
流が低下していた部位（P < 0.005, uncorrected）。四角（シアン）
内に左運動前野（PM）の活動を示す。 
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【要約】四足歩行では左右肢間および前肢‐前後間

の協調が必要となる。本研究ではウサギの歩行運動

に着目し、四肢協調歩行発現に関わる脳幹‐脊髄機

構を明らかにしようとした。除脳ウサギ標本では中

脳楔状核への電気刺激により、後肢には左右同位相

で後方への強い伸展を伴う跳躍運動が誘発されたが、

前肢では基本的に左右交代性の屈伸運動が発現した。

前肢と後肢における発現運動の違いはそれぞれの歩

行パターン生成回路（CPGs）が機能的に異なる構成
を持つためと考えられる。しかし、この違いにも関

らず、後肢に一旦跳躍運動が発現すると、前肢の運

動周期は後肢の周期に一致することから、前肢 CPGs
と後肢 CPGs は脊髄固有神経系を介して強い機能的
結び付きを持つと考えられた。このような中枢内の

広範な協調機構は四肢全体に協調が必要される歩行

運動の発現には必須な機構である。 
 

I. はじめに 
 すべての哺乳動物はそれらを取巻く様々な外部状

態に的確に応じて自由に行動する能力を持つ。この

ような円滑な行動発現のためには、運動の発現・調

節に関わる“体性神経系”と身体の内部環境の調節

に関わる“自律神経系”の協調した働きが必要とさ

れる。本研究ではそれぞれの神経系の代表的機能で

ある歩行運動と呼吸運動に着目し、これらの中枢調

節機序を明らかにすることで、両者の協調・統合に

関わる神経機序解明を試みている。 
 歩行運動と呼吸運動はリズム運動として共通の特

徴を持ち、それらの調節に関わる神経機構は脳幹脊

髄に存在する。このため本年度は脳幹‐脊髄系を対

象として、1）ウサギの四足歩行発現に関わる神経機
構、2）ラット延髄縫線核の呼吸運動調節機序[1] に
ついて研究を進めてきた。とくに前者の研究では、

除脳ウサギを用いて歩行標本を開発し、この標本に

誘発される歩行運動の特徴とその発現機構について

研究を行った。この成果について以下に解説する。 
 

II. 研究成果 
ウサギの四肢協調歩行発現に関わる 

脳幹‐脊髄神経機構 
1. 目的 
 四足動物の歩行運動では左右肢間と前肢-後肢間
の協調が必須である。ネコやイヌなど多くの四足動

物の通常歩行では左右肢の交互運動と前肢‐後肢の

同期運動が基本特徴である[2]。しかし高速度移動の
場合には、左右後肢が同位相運動を示す gallop が発
現する。このような歩容変化に関わる神経機構を明

らかにすることは、歩行の適応メカニズムを理解す

る上で重要と考えられる。このため本研究では、

gallop に類似して左右後肢が同位相運動を示すウサ
ギの歩行運動に着目し、1）歩行運動時の左右肢間と
前肢-後肢間の協調運動の特徴、2）協調運動発現に
関わる脳幹‐脊髄機構を明らかにしようとした。 
 

行動の発現制御における体性神経機能と自律神経機能の 
相互連関統合メカニズム 
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図 1. 除脳ウサギを用いた実験セットアップ（A）と中脳内の跳躍運動誘発部位（B） 
A: 反射直立姿勢を維持している除脳ウサギ歩行標本。四肢骨格筋の筋電図（EMG）を記録するため、左右前
肢の上腕二頭筋（Bi）と上腕三頭筋（Tri）、左右後肢の外側広筋（VL），大腿二頭筋（PB），腓腹ヒラメ筋（GS），
前脛骨筋（TA）に一対のホルマル線（直径 75 µm）を刺入した。ウサギの左サイドにビデオ撮影用の CCD カ
メラを設置した。B: 跳躍運動の誘発部位である中脳楔状核（CNF）の位置を示す。 
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2. 実験方法 
a. 除脳ウサギ歩行標本の作製 
 実験にはオスの成ウサギ（New Zealand White, 体重
2～3kg）を用いた。ハロセン－酸素混合ガス吸入に
よる深麻酔下で、上丘前縁と乳頭体後縁を結ぶ面で

上位脳を離断剔除し除脳ウサギ標本を作製した。ウ

サギの頭部を脳定位固定装置に固定し、胸部と腹部

をゴムベルトで保持し、体幹軸をトレッドミル床面

と平行な水平位に設定した（図 1A）。両側後肢を伸
展させ足底部をトレッドミルベルトまたはその上に

敷いた滑らかな床材シート面に着地させ、後肢によ

る反射直立姿勢を維持した。ウサギの前肢は後肢に

比べて極端に短く、後肢による反射直立姿勢を維持

するため両側前肢は宙に浮いた状態とした。 
 
b. 実験手順 
 先端を炭素繊維で置換し Wood 金属を封入した

微小ガラス管電極をネコで同定された中脳歩行誘発

野 [2] と同じ部位である中脳楔状核（CNF）に刺入
した（図 1B）。電極先端より楔状核に連続電気刺激
（50 Hz, 持続 0.2 ms, 強度 10~110 µA, 5~15秒間）を
加え歩行運動を誘発した。歩行運動時の前肢と後肢

の伸筋と屈筋から筋電図（EMGs）を記録すると同時
にウサギの運動を左側面よりビデオ撮影した。 
 一部の実験では一連の観察終了後に除脳ウサギを

再度ハロセン麻酔し、下部胸椎の椎弓切除後に下部

胸髄に完全切断または半切断を施した。麻酔回復後

に楔状核を再度刺激し、誘発された運動を観察する

とともに、その発現メカニズムについて考察した。 
 
3. 実験成績 
a. 除脳ウサギの楔状核刺激により誘発される歩行 
 運動の特徴 
 除脳ウサギの楔状核を電気刺激すると、両側後肢

に律動性で左右同位相の跳躍運動が誘発された。こ

の運動はトレッドミル回転ベルト上や滑らかな静止

床面上のどちらでも誘発された（図 2）。また、どの
刺激強度においても、ネコに見られるような左右交

互歩行運動が誘発されることはなかった。刺激強度

を上げると後肢跳躍周期が短縮し跳躍頻度が増加し

たが、これは跳躍周期の支持相の短縮によるもので

あった（図 2）。 
 図 3Aに示すように楔状核刺激により、両側前肢に
も律動性運動が発現した。前肢の運動リズムは後肢

の跳躍リズムと一致していたが、前肢の運動は後肢

とは異なり基本的には左右交互運動であった。 
 跳躍１周期における後肢の筋活動位相について見

 
 

図 3. 楔状核刺激で誘発された跳躍運動中の前肢・後肢筋の筋電図記録 
A: 未処理の筋電図トレース。跳躍運動は静止床面上において楔状核 70µA 刺激により誘発された。左右肢の
EMGsをそれぞれ黒と青で示した。矢印で示した点線の前後で左右前肢間の運動位相が異なる（後述）。B: 四
肢筋の活動位相の比較。A の筋電図記録を全波整流し、左外側広筋（L-VL）の活動開始時期（白破線）を基
準として全跳躍周期について加算平均した。跳躍周期の支持相と遊脚相を灰色と青色で示した。支持相から遊

脚相への転換時期は外側広筋（VL）の活動終了時期に相当する。 

 
 

図 2. 楔状核刺激（60µA, 70µA）により静止床面上で
誘発された跳躍運動時の後肢歩容。跳躍周期を支持

相（support phase）と遊脚相（swing phase）に分け、
左後肢の運動軌跡をビデオ動画から作成した Stick 
picture（1/60 秒間隔）で表示した。支持相は後肢が
床面着地開始から後方へ向かい最大伸展するまでの

期間と定義した。図中の Stick数から、70µA刺激で
は 60µA刺激に比べて支持相の短縮が見られる。 
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ると（図 3B）、支持相では左右の大腿二頭筋と腓腹
ヒラメ筋の両者が徐々に活動を高め、この相の後半

にピークに達した。加えて、支持相の終了直前には

左右の外側広筋が一過性の強い活動を示した。この

ような支持相後半における後肢筋群の一斉活動は、

跳躍運動の特徴である強い推進力を発生させるため

の後肢の後方への強力な伸展運動を示している。 
 一方、前肢では同一肢における伸筋と屈筋は逆位

相の関係で活動しており（図 3B）、左右の同名筋も
ほぼ逆位相活動を示す（図 3A）。この筋活動パター
ンから、左右前肢の基本運動は単純な伸展‐屈曲運

動を伴う左右交互運動であることが示された。 
 
b. 歩行運動時における四肢協調運動パターン 
 除脳ウサギの楔状核刺激で誘発される後肢跳躍運

動では、どの刺激強度でも両者の協調関係に変化は

無く、常に左右同位相運動であった。しかし、左右

前肢間や前肢－後肢間について見ると、強い刺激に

よりそれらの協調関係に変化が見られた。 
 図 4には 60, 70, 80 µA刺激で誘発された歩行各周
期における左右の前肢間および左前肢と左後肢間の

伸筋活動開始の位相のずれ（位相差）を示した。右

前肢-左前肢間の位相差について見ると（図 4A）、
60µA刺激と 70µA刺激の前半では 180度付近に分布
し、両者はほぼ逆位相であった。しかし 70µA刺激の
後半に位相差が突然 250度付近へと変位した（図 3A

参照）。この変位は 80µA刺激でも続いた。次に左前
肢－左後肢の位相差について見ると（図 4B）、60µA
刺激と70µA刺激前半では位相差が0度付近に分布し、
両者はほぼ同位相である。しかし、70µA刺激後半に
両者の位相差が突然 120 度付近へと変位し、これは
80µA刺激中も続いた。 
 表 1 に示すように刺激強度を増大すると後肢跳躍
周期は短縮するが、これは移動速度の上昇を意味す

る。従って、除脳ウサギの歩行運動では移動速度の

程度に関らず両側後肢は同位相運動を示すが、左右

前肢間と前肢‐後肢間の協調運動パターンは移動速

度の上昇に伴って変化することが明らかとなった。 
 
c. 四肢の協調歩行運動形成に関る神経機構 
 四足動物で前肢と後肢が協調した歩行を発現する

ためには、頸髄および腰髄に存在する前肢と後肢の

歩行パターン発生回路（CPGs）の協調した活動が必
須となる。この CPGs 活動の協調には脊髄内で複数
の髄節にわたり線維を投射する脊髄固有神経系

propriospinal systemが重要な役割を持つ[3,4]。 
 我々は脊髄固有神経系がウサギの歩行における前

肢－後肢間の協調運動形成にどのような働きをする

かを知るため、下部胸髄で完全または半切断した除

脳ウサギを用いて、楔状核刺激により誘発される運

動を観察し、その特徴からその機能を考察した。 
 第 12胸髄を完全切断した除脳ウサギの楔状核を刺

表 1. 刺激強度と後肢の平均跳躍運動周期時間の関係 
 

Stim intensity Mean cycle period (sec) 
60 µA 0.52 ± 0.03  (n = 3 + 4) 
70 µA  (First half) 0.51 ± 0.01  (n = 6) 
70 µA  (Last half) 0.49 ± 0.01  (n = 6) 
80 µA 0.46 ± 0.01  (n = 14) 

 
60µA刺激では 2回の試行結果を合わせて示した。70µA
刺激では前半と後半で平均周期時間が異なる。 

 
 

図 4.  楔状核刺激（60, 70, 80µA）で誘発された跳躍運動
の個々の周期における右左上腕三頭筋（A），左上腕三頭
筋と左外側広筋（B）の活動開始位相のずれを Circular plot
に表した。60µA刺激のプロットには 2回の試行を重ねた。
70µA刺激の前半と後半の値を黒と青でプロットした。各
位相のずれの値を円中心から始まる長さ 1 のベクトルと
みなし、それぞれの分布における平均角度（Φ）と平均

ベクトル長（r）を求めて矢印で示した。 

 
 
図 6. 左: 第 12 胸髄が完全切断された除脳ウサギの楔
状核刺激（80µA, 100µA）中に記録された前肢筋筋電図。
右: 楔状核刺激中における左右上腕三頭筋の活動開始
時期の位相差（R-Tri - L-Tri）の Circular plot。
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激すると両側前肢に律動性運動が発現した。この運

動は左右逆位相の交互運動であった。刺激強度を上

げると運動周期時間は著明に短縮した（図 5左）。し
かし左右前肢の伸筋活動開始の位相差を 80µA と
100µA 刺激で比較したところ、両者とも同じ象限の
同じ領域に分布し（図 5右）、脊髄無傷ウサギで観察
された刺激強度の増大による左右前肢間の運動位相

変位は見られなかった。 
 第 12胸髄を右半切断した除脳ウサギで左楔状核を
60µA 刺激したところ、後肢には運動は誘発されず、
左右前肢に律動性の交互運動が発現した（図 6 左）。
90µA刺激では、左右前肢に加えて左後肢にも律動性
運動が発現した（図 6右）。このとき前肢の運動周期
は後肢の運動周期に一致しており、その周期時間は

60µA刺激の前肢の周期時間の約 2倍に延長していた。
これは一側後肢に運動が発現しただけでも前肢の運

動発現は強い修飾を受けることを意味する。 
 
4. 考察 
 歩行発現に関わる基礎的神経機構は脳幹-脊髄内
に分布する神経サブシステムにより構築される[2]。
図 7 に示すように、上位からの歩行駆動信号は網様
体脊髄路を介して頸髄と腰髄に存在する前肢と後肢

の CPGs に伝達される。脊髄の各髄節に分布する交
連ニューロンは正中を越えて反対側に強い線維投射

をしており[5]、このため左右の CPGs は交連ニュー
ロンを介して相互連絡していると考えられる。CPGs
は単独でも歩行リズム発生が可能であるが、左右協

調した歩行リズムの発現のためにはこの相互連絡が

必要とされる[6]。また交連ニューロンの多くは網様
体脊髄路から入力を受け、歩行に関連してリズム発

射することから、交連ニューロンの一部は CPGs の
基本神経要素であると推測されている[7]。 
 本研究で除脳ウサギに誘発された歩行運動では、

前肢と後肢には異なるパターンの左右協調運動、即

ち前肢には左右交互運動、後肢には左右同位相運動

が発現した。これは左右の前肢 CPGs または後肢
CPGs を相互連絡している頸髄または腰髄交連ニュ
ーロンの機能の違いがあるからと考えられる。 
 さらに、後肢では強力な駆動力発生のために支持

相後半の強い後方への伸展運動を特徴としたが、前

肢では単純な屈伸運動が基本であった。この前肢と

後肢の運動パターンの違いは、それぞれのパターン

発生に関わる CPGs が機能的に異なる構成を持つた
めと考えられる。この違いにも関わらず、後肢に一

旦跳躍運動が発現すると、前肢の運動周期は後肢に

一致することから、中枢内には上行性脊髄固有神経

系を介して前肢と後肢の CPGs を協調させる神経機
構が構築されていると考えられる（図 7）。この中枢
内の広範な協調機構は四肢全体の協調が必要とされ

る四足動物の歩行運動発現には必須な機構である。 
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図 6. 第 12 胸髄右半切断処置が施された除脳ウサギ
で左楔状核への 60µA, 90µA 刺激中に記録された前
肢筋および後肢筋の筋電図 

 
 

図 7. ウサギの協調的跳躍運動の発現に関わると推定 
  される脳幹‐脊髄神経機構の概略図 
CN, 交連ニューロン； PS, 上行性脊髄固有神経投射； 
RS, 網様体脊髄路投射 
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位相ダイナミクスに基づく歩行CPGモデル

西川 郁子，立命館大学

要旨—振動子結合系を用いて多脚歩行のCPG(central pattern
generator)をモデル化する．各振動子は，高次運動中枢から運動
制御入力を受けて，各脚の周期運動を制御する．ここでは，複素
変数で表されるニューロンモデルにより各振動子をモデル化し，
その相互結合系である複素 Hopfieldネットワークによって脊髄
CPGをモデル化する．ある種の複素 Hopfieldネットワークは，
その位相についてのダイナミクスを，位相振動子の結合系とみな
せることがわかっており，ここでもその性質を満たすネットワー
クを用いる．以下では第一に，二脚歩行に対して，一対の振動子
系を用いて CPGをモデル化し，高次中枢からの制御入力に相当
する一定入力の強度に応じた，歩容のパターンを解析する．数値
計算により，左右脚への入力強度差に応じていくつかの特徴的な
パターンが確認された．それらは，Fitzhugh-Nagumo モデルを
用いたより複雑な CPGにおいて見られた結果と一致するが，そ
れはまた，パーキンソン病による不規則な肢間協調の臨床デー
タとも合致することが報告されている．確認されたパターンは，
対称な逆位相，非対称な一定位相差および振動数引込みの破れの
各パターンだが，それらは Hopfieldネットワークのエネルギー
関数の存在条件や，位相振動子系の引込み条件から理解でき，制
御入力による振動数の変調が本質的である．第二に，四脚歩行
に対して，四つの同一振動子を単純な対称性で結合して CPGを
モデル化する．C2対称性をもつ環状結合を与えた場合について，
パラメータ空間におけるウォーク，バウンド，プロンク，トロッ
トやペースの各歩容の存在範囲を確認した．

I. はじめに

リミットサイクル振動子の結合系を用いて，二脚および
四脚歩行の脊髄 CPGをモデル化する．各振動子は，各脚
の周期運動を制御するものとする．ここでは，複素変数で
表されるニューロンモデルを用いて各振動子をモデル化し，
その相互結合系である複素Hopfieldニューラルネットワー
クによって CPGをモデル化する．

II. 複素ホップフィールドニューラルネットワーク

A. ネットワークダイナミクスと安定平衡点

CPGを構成する各振動子として，複素変数で表される
ニューロンモデルを用いる．この複素ニューロンは一般に，
複素平面における回転運動を自律的に行っている．これら
が相互に結合した複素 Hopfield ニューラルネットワーク
は，以下の式で表される [3], [4]；⎧⎪⎪⎨

⎪⎪⎩
dzi(t)

dt
=

(
− 1

τi
+ ıωi

)
zi(t) +

N∑
j=1

wijuj(t) + θi(t) ,

ui(t) = f(zi(t)), i = 1, . . . , N .

(1)

ただし，N はニューロン数，ui(t), zi(t)および θi(t)は，i
番目のニューロンの出力，内部状態および外部入力で，い
ずれも複素数で与えられる．線形項の係数もまた複素定数
−1/τi + ıωiである（ただし，ıは虚数単位）．τi > 0のと
き，zi(t)は安定固定点 zi = 0をもち，τi ∈ R が時定数を
表す．このときまた，係数の虚部 ωi ∈ R は，複素平面に
おける角振動数を表す．wij は，第 j ニューロンから第 i
ニューロンへの複素結合荷重である．

活性化関数 f : C → C は，全てのニューロンで共通
とする．さらに以下では，f の関数形を制限することで，
ネットワークのエネルギー関数の存在を保証する．ここ
でエネルギー関数は，通常の実変数 Hopfield ニューラル
ネットワークに対するエネルギー関数を拡張して定義され
[3]，系のリアプノフ関数として安定平衡点への収束を保
証する．f の関数形を具体的に示すために，まず，複素変
数 zi(t)を偏角 φi(t)と絶対値 ri(t) ≥ 0による極形式で表
現する；zi(t) = ri(t) exp(ıφi(t)) . このとき，以下で用い
る f は，次の式で表されるものに限定する；

f(zi(t)) = fR(ri(t)) · exp(ıφi(t)) . (2)

ここで fR(·) は，fR : R+ → R+（ただし，R+ = {r ≥
0, r ∈ R}）なる非線形関数である．
この形の f に対しては，∀i, ωi = 0という条件下で，ネッ

トワークのエネルギー関数が存在する十分条件がわかって
いる．すなわち，まず結合荷重 wij に対しては，実ネット
ワークにおける対称性条件に対応して，エルミート性が
条件となる．また活性化関数 f に対しては，fR(r)が有界
でかつ r ∈ R+ について連続微分可能なとき，∀r ∈ R+,
dfR(r)

dr
> 0 かつ lim

r→0

fR(r)
r

> 0 が十分条件となる．
ネットワーク (1) が ∀i, ωi = ω と同一のニューロンか

ら構成され，また活性化関数 f が式 (2)の関数形をとる場
合には，振動数 ω �= 0で回転するニューロン群からなる
ネットワークは，任意の ωに対して，ω回転変換によって
ω = 0のネットワークに変換することができる．それゆえ，
上述の ω = 0で成り立つ十分条件は，任意の ωをもつネッ
トワークに対して成り立つことになる．

B. 位相と振幅のダイナミクス

上述のエルミート条件を満たす複素結合定数wij を，偏
角 δij と絶対値 Kij ≥ 0を用いて，以下のように表すこと
にする；

wij =
1
2
{
Kij exp(−ıδij) + Kji exp(ıδji)

}
= w∗

ij .

さらに，複素入力 θi(t) も同じく偏角 γi(t) と絶対値
Θi(t) ≥ 0 による極形式で次のように表す；θi(t) =
Θi(t) exp(ıγi(t)) .
このとき，式 (1)は，その実部と虚部をとることで，各

ニューロンの振幅（絶対値）および位相（偏角）のダイナ
ミクスを与える以下の各式に分解することができる．
実部から得られる振幅のダイナミクス：

dri

dt
= − 1

τi
· ri +

∑
j

1
2
f(rj){Kij cos(φj − φi − δij)

+Kji cos(φj − φi + δji)} + Θi cos(γi − φi) . (3)
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虚部から得られる位相のダイナミクス：

dφi

dt
= ωi +

∑
j

1
2

1
ri

f(rj){Kij sin(φj − φi − δij)

+Kji sin(φj − φi + δji)} + 1
ri

Θi sin(γi − φi) . (4)

位相に対する式 (4)は，位相振動子としてよく知られてい
るモデル [1]のN 個の結合系となっており，振幅 rjは振動
子間の結合強度を変調していることがわかる．よって，位
相振動子系でみられる同期現象がこのネットワークでも生
じることがわかる．著者らは，このネットワークにおける
同期時の位相差が制御可能なことを用いて，交通信号機の
オフセット制御に適用し有効性を示してきた [2], [4], [5]．

III. 二脚歩行の CPGモデル

制御入力を受けた一対の振動子を用いて，二脚歩行の
CPGをモデル化する．高次運動中枢から受ける運動制御
入力の強度が分岐パラメータとなって，Hopf分岐が起こ
り，リミットサイクルが生じる．ここでの CPGモデルは，
Asai ら (2003)[7] により提案された CPGモデルの枠組み
に沿ったものである．以下では，まず，Hopf分岐に対する
Poincaréの標準形を簡単に復習し，その標準形に基づいて
Hopf分岐後の振動を複素変数ニューロンでモデル化する．

A. ホップ分岐に対するポアンカレの標準形

Hopf分岐を生じる二次元力学系は，分岐点近傍におい
て Poincaréの標準形で表される [6]．以下で簡単に復習し
ておくことにする．
なめらかな関数 f を用いて記述される二次元力学系x =

(x, y)T ∈ R2,
dx

dt
= f (x, α), α ∈ R を考える．ここで，

α = 0において平衡点 x0 = 0が純虚数の固有値 λ1,2 =
±ıω0, ω0 > 0をもつとする．このとき，十分小さな |α|に
おいては，上記の系に対する α 依存の可逆変換によって，
以下のような複素変数 z に対する Poincaréの標準形に変
換することができる．

dz

dt
= λ(α)z + c1(α)z2z̄ + O(‖z‖4) . (5)

ここで，係数 λ1,2(α) = μ(α) ± ıω(α), c1(α) ∈ C はいず
れも，f(x, α)から陽に書き下すことができる．
複素変数 z を偏角 φ と絶対値 r ≥ 0 によって極形式

z = r exp(ıφ) で表すと，極座標表示での標準形 (5)は，α
と rの最低次で以下となる；

dr

dt
= d̃ · αr + ãr3 + higher order , (6)

dφ

dt
= ω0 + c̃ · α + b̃ · r2 + higher order . (7)

新たな係数はそれぞれ，ã = �c1(0), b̃ = 	c1(0), c̃ = ω′(0)
および d̃ = μ′(0)で与えられる．

B. ホップ分岐近傍のダイナミクスの複素変数ニューロン
による表現

超臨界 Hopf分岐となる d̃ > 0, ã < 0の場合，式 (6)の
平衡点 r0 は，分岐の前後でそれぞれ以下のように与えら
れる；

r0(α) =

{
0 for α ≤ 0 ,√

d̃α/|ã| for α > 0 .
(8)

他方，相互作用のない複素変数ニューロン (3),(4) に対
して，φi(t)で回転する一定振幅の外部入力 γi(t) = φi(t),
Θi(t) = Θ (const.)を与えると，

dr

dt
= −r + Θ ,

dφ

dt
= ω ,

で表され，平衡点 r0 = Θへ指数的に収束する（ただし，
簡単のため τ = 1とする）．それゆえ，式 (8)との比較によ
り，上記の系に以下の外部入力を与えることで，Hopf分
岐近傍の r(t, α)のダイナミクスを表現することにする；

Θ(α) =

{
0 for α ≤ 0 ,√

d̃α/|ã| for α > 0 .

位相のダイナミクスは，式 (7)で与えられるような α, r
に依存する振動数 ωによって表される．すなわち，α > 0
に対しては，ω(r, α) = ω0 + c̃ · α + b̃ · r2 となる．

C. 一対の複素変数ニューロンによる CPGモデル

Asaiら [7]は，同一の二振動子を相互抑制的に結合した，
以下のような単純な CPGモデルを提案した．各振動子は，
各脚の周期運動を制御し，高次運動中枢から運動制御入力
を受けているものとする．この CPGモデルを用いて，両
脚が独立に運動できる特殊なエルゴメータ上でのペダル踏
み運動時の，肢間の協調動作が説明されている．協調動作
は，両脚の回転速度波形の振幅と位相差により定量化され
ているが，特に，パーキンソン病患者に特徴的に見られる
いくつかの不規則な協調動作パターンとよく一致する結果
が，CPGモデルの数値計算によって得られている．ここ
での振動子は Fitzhugh-Nagumoモデルで与えられ，二つの
振動子を以下のように結合した CPGモデルである；⎧⎪⎨

⎪⎩
dxi

dt
= c (xi − 1

3x3
i − yi + αi) + δ(xj − xi) ,

dyi

dt
=

1
c

(xi − byi + a) + εxj , i, j = 1, 2, i �= j .

(9)

αiは i番目の振動子への一定入力であるが，Hopf分岐を
生じる分岐パラメータの役割を果たす．すなわち，ヌルク
ライン ẋi = 0を垂直に押し上げることで Hopf分岐を生
じる．ε項が主たる抑制性結合であり，両振動子が逆位相
をとるようにはたらく．ここで，0 < b < 1 および c > 1
とする．このとき，上記の系では α = α∗ において超臨界
Hopf分岐が起こり，安定なリミットサイクルが生じる．こ
の系に対する Poincaréの標準形 (6),(7) は，以下のような
係数を用いて陽に得られる；

α∗ =
1
b

{
a −

(
1 − 2

3
b − b2

3c2

√
1 − b

c2

)}
,

ω0 =

√
1 − b2

c2
> 0 ,

d̃ =
bc

√
1 − b

c2

1 − b2

c2

, c̃ =
b2

√
1 − b

c2

(1 − b2

c2 )
3
2

> 0 .

そこで，N = 2 の場合の式 (3),(4) を用いて，上記の
CPG をモデル化する．結合は対称とし，二つの振動子は
同一の自然振動数 ω0 をもつものとする．ここで，歩行や
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ペダル踏み運動での両脚の位相差を考え，抑制性結合を与
える．これは，結合荷重 w = K cos δ の負符号に対応す
るため，記法を簡単化し，あらためて正定数K > 0を用
いて w = −K と書くことにする．これにより，分岐パラ
メータ αi (i = 1, 2)を含む次式を得る；⎧⎪⎨

⎪⎩
dri

dt
= −r1 − Kf(rj) cos(φj − φi) + Θi(αi) ,

dφi

dt
= ωi(ri, αi) − K

1
ri

f(rj) sin(φj − φi) ,

where Θi(α) = A · α1/2, (10)

ωi(r, α) = ω0 + C · α + B · r2, i, j = 1, 2, i �= j .

D. 数値計算

エネルギー関数の存在条件を満たす活性化関数 f とし
て，fR(r) = tanh(r)を用いる．ただし以下では，異なる
α1 と α2 を与えた場合，二つの振動子の振動数 ω1 と ω2

は一致せず，エネルギー関数の存在条件はもはや成り立
たない．パラメータ値は，A = 1.0, B = 0, C = 0.51,
ω0 = 0.73 および K = 0.1 とした．異なる α1, α2を与え
るため，α1 = α, α2 = α + Δαとおき，Δα値を 0.0 また
は −0.2として，α値を 0から 10.0まで変えた．

Δα = 0 および −0.2のときの結果を，それぞれ図 1(a)
および図 1(b)に示す．Δα = 0の場合には，振幅 r1, r2 お
よび位相差 Δφ = φ2 − φ1 = π は一定値に収束し，両振
動子は逆位相となる．しかしΔα = −0.2の場合には，図
1(b) に示されるように，位相差 Δφの一定値はもはや π
ではなく，αの増加とともに減少している．α値をさらに
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(b) Δα = −0.2

Fig. 1. r1, r2 and Δφ for α = 0 – 2.0 or 10.0 with C = 0.51

10.0まで上げるとやがて α = α∗ � 3.6において r1, r2 お
よびΔφ は一定値をとり得なくなり，両振動子は異なる振
動数で回転し始める．すなわち，α > α∗ では振動数同期
が破れる．図 2に見られるように，位相差 Δφ(t)は単調
に減少し，各振幅 ri(t)は長い周期（� 2π/|dΔφ

dt |）で小さ
く振動する．ri(t)の振動は，ṙi に対する式 (10)における
相互作用項の影響である．なお図 1(b)において，α > α∗

に対する ri 値は平均値を示す．
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Fig. 2. r1(t), r2(t) and Δφ(t) for t = 0 – 300 with C = 0.51, Δα =
−0.2 and α = 10.0

以上の結果を表 Iにまとめる．さらに，(i) Δφ = π, (ii)
Δφ = const. �= π および (iii) 単調減少 Δφ(t) という三つ
のパターンを表 IIにまとめる．これらは，[7]の図 1に示
されているように CPGモデル (9)の数値計算結果，およ
び，パーキンソン病患者の臨床データで共通に見られたパ
ターン 1, 2 および 3に対応している．よって，不規則な
パターン 2と 3の成因は，C �= 0 である CPG系に対して
与えられる入力の差異Δα �= 0が原因となり，左右の振動
数に差異が生じること ω1 �= ω2 が本質的だと考えられる．

TABLE I

SATISFACTION OF THE SUFFICIENT CONDITIONS FOR THE EXISTENCE OF

THE NETWORK ENERGY OF EQ.(10)

System External Sufficient ri and φi

Parameter Input ωi(ri, αi) Conditions ri Δφ

C = 0 Δα = 0 ω1 = ω2 = ω0 ◦ r1 = r2 π
Δα < 0 ω1 = ω2 = ω0 ◦ r1 > r2 π

C > 0 Δα = 0 ω1 = ω2 > ω0 ◦ r1 = r2 π
Δα < 0 ω1 > ω2 × r1 > r2

TABLE II

THREE PATTERNS CLASSIFIED BY THE PHASE DIFFERENCE

C, Δα α Δφ Pattern in [7]

C = 0 or Δα = 0 ∀α Δφ = π 1
C > 0 and Δα < 0 α ≤ α∗ Δφ �= π 2

α > α∗ dΔφ
dt

< 0 3

ここで用いた式 (10)は，Hopf分岐近傍の振舞いを記述
するものであるため，[7]の図 1に見られるカオス的なパ
ターン 4と 5を表すことはできない．

IV. 四脚歩行の CPGモデル

N = 4 の場合の式 (3),(4)を用いて，四脚歩行の CPGを
モデル化する．結合は適当な対称性をもち，四つの振動子
i = 1, . . . , 4 の振動数は全て ωとする．まず IV-A節では，
C2 対称性をもつ結合系を用いて，各種の歩容に対応する
アトラクターの存在領域を結合パラメータ空間で調べる．
続く IV-B節で，結合がもつべき対称性を考察する．

A. C2 対称性をもつ環状ネットワーク

Collinsら [8]は，四脚歩行CPGを，図 3(a)に示されるよ
うなC4（位数 4の巡回群）対称性をもつ環状に結合した四
つの非線形振動子系としてモデル化した．ここで，振動子
i = 1, 2, 3および 4は，それぞれ左前肢，左後肢，右後肢お
よび右前肢に対応する．非線形振動子として，Steinニュー
ロンモデル，Van der Pol モデルおよび Fitzhugh-Nagumo
モデルの 3つを用い，数値計算によっていずれのモデルに
おいても，モデルパラメータに応じて，ウォーク，トロッ
トおよびバウンドの三種の歩容の生成と，歩容間の遷移が
確認された．
本節では，同一の自然振動数ωをもつ四つの振動子を，図

3(b)に示すC2対称な環状に結合した系 (3),(4)を用いる．こ
こでも φi(t)で回転する一定振幅の外部入力 γi(t) = φi(t),
Θi(t) = Θを考えることにすると，系のダイナミクスは次
の式 (11)で与えられる．単純な対称性しかもたない二脚
歩行の場合と異なり，ここでは，図 4に示すように結合パ
ラメータ δ, δ′が本質的であることがわかる．
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ṙ1 = −cr1 + 1
2{K ′f(r3) cos(φ3 − φ1 − δ′)

+Kf(r2) cos(φ2 − φ1 + δ)} + Θ

ṙ2 = −cr2 + 1
2{Kf(r1) cos(φ1 − φ2 − δ)

+K ′f(r4) cos(φ4 − φ2 + δ′)} + Θ

ṙ3 = −cr3 + 1
2{Kf(r4) cos(φ4 − φ3 − δ)

+K ′f(r1) cos(φ1 − φ3 + δ′)} + Θ

ṙ4 = −cr4 + 1
2{K ′f(r2) cos(φ2 − φ4 − δ′)

+Kf(r3) cos(φ3 − φ4 + δ)} + Θ

φ̇1 = ω + 1
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φ̇2 = ω + 1

2
1
r2
{Kf(r1) sin(φ1 − φ2 − δ)

+K ′f(r4) sin(φ4 − φ2 + δ′)}
φ̇3 = ω + 1

2
1
r3
{Kf(r4) sin(φ4 − φ3 − δ)

+K ′f(r1) sin(φ1 − φ3 + δ′)}
φ̇4 = ω + 1

2
1
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Fig. 4. Attractors for the gaits in a parameter space (δ, δ′) with K = K′

図 4に，K = K ′のときのパラメータ空間 (δ, δ′)におけ
る，各種歩容に対応するアトラクターの分布を示す．結合
荷重の振幅パラメータK/K ′は，図に見られる直線形状を
曲線状に変えるに過ぎない．各種歩容での位相差を表 III
に示す．以上より，C2 対称結合を用いた上記モデルにお
いては，ウォーク，バウンド，プロンク系列と，トロット，
ペース系列が共存するパラメータ領域は存在しない．

TABLE III

PHASE DIFFERENCES IN VARIOUS GAITS

Gait φ1 φ2 φ4 φ3

Pronk 0 0 0 0
Walk 0 0.75 0.5 0.25

Bound 0 0.5 0 0.5
Reverse Walk 0 0.25 0.5 0.75

G1 0 0.75 0 0.75
Trot 0 0.5 0.5 0
G2 0 0.25 0 0.25

Pace 0 0 0.5 0.5

B. 結合のDN/2対称性

CPGモデルにおける結合を考える際には，生物学的な
妥当性とともに，対称性の考察も重要である．特に歩行の
ように，対称性をもつ系における周期運動を考える場合に
は，空間および時間についての対称性 [9]を考慮する必要
があり，群論的表記が有効だと思われる．ここで，空間対
称性とは，N 個の振動子の置換（N 脚の置き換え．例え
ば，左右肢や前後肢の置き換え）に対する対称性であり，
時間対称性とは，単位円あるいは円周群 S1 = R/Z 上で
の位相シフトに対する対称性である．

N 個の振動子を環状あるいはそれに近い様式で結合し
た系では，位数 N の巡回群 CN が重要だが，左右対称性
をもつN 脚歩容においては位数N の正二面体群DN/2が
重要だと考えられる．N = 2に相当する二脚歩行におい
ては，位数 2の有限群は一つしかなく C2 = D1 で与えら
れる．他方，N = 4に相当する四脚歩行においては，位
数 4の有限群は二つあり，C4 および D2 = C2 × C2 であ
るが，歩容には後者のD2が重要であろう．

V. 次の課題

四脚歩行の CPGモデルに対して，IV-B節での考察に基
づいて適切な結合様式を明らかにした上で，環境適応メカ
ニズムとしての歩容間の動的遷移機構を解析する．モデル
に対する次なる拡張としては，環境からの入力の付加，結
合関数の拡張による安定平衡点の設計，一般の 2n脚歩行
の CPGモデルなどが含まれる．
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はじめに̶ 動物は、自分をとりまく外部環境に関する
必要な情報を得るために運動を行う。運動によって目
的としている外部環境に到達し、その外部環境に関す
る情報を感覚受容器を用いて抽出し、それらが中枢神
経系によって認知されるのである。「移動知」の概念
として特徴づけられているこのような動物の動的な感
覚抽出において最も重要な神経機構の一つは感覚神経
系と運動神経系の相互作用であろう。つまりほとんど
の場合、感覚情報の抽出は動的な運動の最中になされ
ており、さらに末梢感覚受容器からの情報と運動指令
に関わる情報は中枢神経系の様々なレベルで合流して
いる事が知られている。古典的な生理学的研究ではこ
の感覚系と運動系の相互作用のうち、感覚→運動とい
う情報の流れに焦点が当てられていた。例えば感覚入
力が直接運動を引き起こす、脊髄反射や姿勢反射など
はそのよい例である。しかし最近になって、運動→感
覚という情報の流れ、つまり運動指令が感覚入力を制
御している事を示唆する神経生理学的知見が多く報告
されるようになった [1,2]。この場合、感覚入力はも
はや受動的なものでなく、行っている運動によって強
調されたり抑圧されたりといった制御の対象となる。
つまり「動く」という行為自体がすでに感覚抽出の初
期段階になっていると考えられる。われわれは、この
運動指令系による感覚入力の制御の制御に関わる具体
的な神経機構に興味を持って、覚醒行動下の日本サル
を対象に研究を進めている。 

I. INTRODUCTION 
ヒトの脳全体には約1000億個の神経細胞が存在すると
言われている。そして、歩く、食べる、喜ぶ、見る、聞
く、覚える、話す、考える、など我々の脳が発現する多
種多様な機能は、これら多数の神経細胞が特定のパター
ンで活動している様子を投影しているにすぎない。つま
り脳がどのように情報処理を行って任意の機能を発現
するのかを知るためには、複数の神経細胞が協調してど
のような情報処理を行っているのかを知ることが極め
て重要である。この点で神経細胞と神経細胞のつなぎ目
で行われる「シナプス伝達」はこの協調的な情報処理が
行われる際の機能単位ということができる。このシナプ
ス伝達は長く興奮性の伝達によると考えられてきたが、
１９５０年頃ジョン・エックルス（John C. Eccles）が
IPSPを発見し、シナプス伝達の様式に「興奮性」だけで
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なく「抑制性」があることが証明された。さらに、1950
年代終わりに軸索間シナプスによってもたらされる「シ
ナプス前抑制」が発見され、IPSPを伴った「シナプス後
抑制」とは異なった独自の機構でシナプス伝達を修飾し
ている事が現在までに明らかにされている。しかし、シ
ナプス伝達を修飾する基礎要素であるシナプス前抑制
が、動物の行動制御にとってどのような機能を持ってい
るのかについては、確実な証拠がなく推測の域を出てい
ない。そこで我々は生体がこのシナプス前抑制をどのよ
うに組み込んで行動の制御を行っているのかを知るこ
とを、研究目的として設定した。具体的には、鎮静下ま
たは覚醒行動下におけるサルの脊髄神経回路を対象と
して、末梢神経から中枢神経系への感覚入力がシナプス
前抑制によってどのように修飾されているのか、またそ
のシナプス前抑制が駆動される原理について調べた。 

II. METHODS  

A. 実験装置、記録方法 
申請者らはこれまで、覚醒サルの頚髄上にﾁｪｲﾝﾊﾞｰを装
着してサル頚髄における刺激・記録を行う方法
（Fig.1[3]）、および皮膚神経に慢性電極を装着して刺
激・記録を慢性的に行う方法を組み合わせて、無麻酔行
動下のサルにおける脊髄ニューロンを同定し、その活動
を記録してきた。特にこれまではサルの前腕にある橈骨
神経浅枝（SR）にカフ電極を慢性的に埋入し、それによ

随意運動に伴う感覚ゲーティングの神経機構 
自然科学研究機構• 生理学研究所 関 和彦 

 
Fig. 1.  Schematic diagrams of the surgical procedure for 
implanting a stainless steel chamber over a unilateral laminectomy 
of the C5-T1 vertebrae and of the system for advancing metal 
recording electrodes through the chamber into the spinal cord 
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って脊髄ニューロンを同定してきたが、本年度は、皮膚
神経に加えて筋神経も含めた実験系を確立した。前腕や
手指を支配する筋神経で、カフ電極が容易に装着できる
太さをもつ神経に正中神経と尺骨神経が挙げられる。し
かし、これらの神経には筋神経と皮膚神経が混在してお
り、興奮性試験において誘発される逆行性電位が筋感覚
神経・皮膚神経のどちらに由来するのかを判別すること
が不可能であった。そこで、本研究においては純粋な筋
神経であり、皮膚神経を含んでいない橈骨神経深枝(DR)
にカフ電極を装着する事を試みた。このDRは上腕末端部
深部にあり、周辺部の血管や他の筋神経の筋支配部を損
傷することなくカフ電極を装着することは難しい。そこ
で、これまでよりもさらに2mm短い（全長8mm）のカフ電
極を開発することによって、DRへの装着をより容易にし
た。DRへのアプローチはヒトの整形外科における手術方
法を参考にした。 

B. 実験手順 
３頭のサルを対象に実験を行った。行動訓練および記
録実験の間、サルをモンキーチェアに座らせ、左手は
イスに軽く固定した。また右腕も同様に肘部にて固定
し、手首および指は伸展位にて、ﾏﾆﾋﾟｭﾗﾝﾀﾞﾑ（タスク
制御装置）に固定した。サルには手首屈曲伸展運動の
訓練を施し、実験に十分な試行回数を行えるようにさ
せた後、（１）頭部の動きを制限するための固定具、
（２）前腕筋群の活動を記録するための筋電図電極、
（３）末梢求心神経を刺激するためのカフ電極、およ
び（４）脊髄からニューロン活動を記録するためのチ
ェインバー、をそれぞれ外科的手術によって装着した。
手術から回復後、次の手順で実験を行った。 
 まず、頭部に装着された固定具と脊椎に装着された
チェインバーをモンキーチェアに固定することによっ
て、サルの動きを制限した（この拘束に対するサルの
適応は早く、１週間以内に拘束前と同様な時間・正確
性で運動課題を遂行することが可能であった）。その
後、脊椎チェインバーに、電極位置設定用のXY-stage
および電極移動装置（マニピュレーター）を装着した。
サルに運動課題を遂行させている間にマニピュレータ
によってガラス被覆を施したタングステン電極を脊髄
内に挿入し、末梢神経に対する刺激に単潜時（単シナ
プス性）に応じるニューロン（一次介在ニューロン）
を検索した（図２）。実験中末梢神経は連続的（１－
３Ｈｚ）に刺激し、刺激強度はそれぞれのニューロン
の反応が認められる強度（閾値）程度とした。末梢刺
激に対して単潜時に応答する脊髄ニューロンが記録さ
れた場合、それらの応答性が運動課題の各位相でどの
ように異なるか統計的に検証した。 

C. シナプス前抑制の評価方法 
運動が行われている際、一次介在ﾆｭｰﾛﾝの反応が、ｼﾅﾌﾟ
ｽ後電位に非依存的に抑制されると考えられる現象が
認められる事がある。つまり、運動課題遂行に依存し
てニューロンの発火頻度が増加する一方、末梢神経刺
激に対する応答性が減衰する現象である。この現象は
FrankとFuorte[4]がｼﾅﾌﾟｽ前抑制の概念の提唱した際、
よりどころにした現象と同一のものであり、我々もこ
の現象の有無をシナプス前抑制の第一の基準とした。

さらに,Wall[5]によって開発されたシナプス前抑制の
サイズを評価する方法（興奮性試験）、つまり皮膚神
経末端に微小電気刺激を与え、誘発される逆行性電位
のサイズを皮膚神経遠位部で記録する方法をシナプス
前抑制、特にPrimary afferent depolarizationを伴う
GABA-a受容体を介したシナプス前抑制の評価として用
いた。つまり、一次介在ニューロンが存在する脊髄内
部位に微小電流刺激を行い、カフ電極で記録される逆
行性電位の振幅の随意運動の各位相における変化を観
察する。運動開始前に比べて逆行性電位の振幅が増大
す る 場 合 、 そ の 位 相 で Primary afferent 
depolarizationが起こっている、つまりシナプス前抑
制が起こっている事の確実な証拠となりうる 

D. 末梢自然刺激によるシナプス前抑制の誘発方法 
上記の実験系ではサルに随意運動を行わせ、その際シナ
プス前抑制がどのように末梢感覚入力を変化させるか
をしらべる。覚醒行動下の動物で同種の実験を行った例
はこれまで存在せず、オリジナリティの高い実験系であ
る。一方、 脊髄におけるシナプス前抑制は１）下降性
指令、２）末梢感覚入力両方によって引き起こされてい
る事が既にしられているが、随意運動時に両者を分離す
る事は難しい。また、これまで末梢由来のシナプス前抑
制は末梢神経に電気刺激を行う事によって誘発されて
きたが、そもそも自己の運動の結果引き起こされる感覚
入力(reafference)がシナプス前抑制を引き起こす事が
できるのか、については十分知られていなかった。そこ
で、我々は軽麻酔下のサルを対象に上記の興奮性試験を
おこなった。つまり手背部及び手掌部に対するブラシ刺
激が脊髄微小刺激によって末梢神経に誘発される逆行
性電位の振幅を変化させうるかについて検討した。 
 

Fig. 2.  Peristimulus time histograms (PSTH; bin width, 0.5 
ms) below raster plots of the action potentials. Each plot was 
aligned with the SR stimuli (blue line).  Trace above shows the 
CDP with afferent volley (CDV) marked by vertical green line. 
Height of each PSTH bin represents the normalized probability 
of spike occurrence per stimulus.  From top to bottom, 
responses compiled during different task epochs (indicated on 
torque traces to left): rest, active movement, active hold, and 
passive movement.  Number of stimuli delivered in each epoch 
shown above each PSTH.   
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III. RESULTS 
A. 随意運動遂行時におけるシナプス前抑制のサイズ変
化 
1)皮膚神経へのシナプス前抑制 
単シナプス性ピークのサイズは屈曲・伸展運動ともに
動的運動時に小さかったが（p< 0.05）、一方ニューロ
ンの発火頻度は動的運動時に最も大きかった(Fig.2)。
発火頻度がニューロンの興奮性を、単シナプス性ピー
クのサイズがSR刺激に対する応答性を反映していると
考えると、ニューロンの興奮性が最も上昇している局
面で、SR刺激への反応性が最も低下している事になる。
通常の状態では両者間には正の相関が想定されるので、
この結果はSR神経からこれらのニューロンへの入力が、
選択的に抑制されている事を示唆している。 
 では、何がこの選択的抑制を引き起こしたのであろ
うか。２つの可能性がある。まず手首の屈曲伸展運動
によって皮膚や筋内の受容器は刺激を受け、それがSR
神経の脊髄ニューロンの応答性を抑制した可能性
（reafferent仮説）が考えられる。一方、運動を引き
起こす上位中枢からの運動指令が筋へ指令を送る一方、
SR神経の入力を抑制している可能性もある（下降路仮
説）。この場合、re-afferentは運動開始後（正確には
筋電図出現後）に起こる事を利用して、両者による抑
制を区別する事が可能である。つまり、筋電図出現以
降に引き起こされる抑制は両者によって起こりうるが、
出現以前の抑制は下降路によって引き起こされている
と考えてよい。そこで１４個の脊髄ニューロンのSR刺
激に対する応答性を筋電図出現時間に合わせて再計測
した結果、筋電図出現以降に大きな抑制が認められる
一方、筋電図出現より400ms以前から統計的に有意な抑
制が始まっていた。この結果から、少なくともSR刺激
に対する応答性の低下の一部は上位中枢からの運動指
令に依存していると結論づける事が可能であった。 
 では、上位中枢からの運動指令はどのようにして（ど
のような神経メカニズムを用いて）SR神経からの入力

を抑制しているのであろうか。前述のようにこの抑制
は一次介在ﾆｭｰﾛﾝの反応が、ｼﾅﾌﾟｽ後電位に非依存的に
抑制されていると考えられるため、シナプス前抑制が
用いられている可能性が高い。この仮説を検証するた
め、興奮性試験を行うと、逆行性電位の振幅は動的運
動時において最も大きかった。この結果は、動的運動
時に最も大きなシナプス前抑制がSR求心神経に引き起
こされている証拠であり、我々の仮説を裏づける結果
であった。以上の結果から、動的な運動時には皮膚神
経から脊髄への入力がシナプス前抑制によって抑制さ
れ、そのシナプス前抑制の一部は上位中枢からの下降
性指令によって、引き起こされていると考えられた
(Fig.3.)。 
2)筋神経へのシナプス前抑制 
本年度より、皮膚神経を対象に行ってきたと同様な実
験を筋神経を対象にして始めた。以下にこれまで得ら
れた結果を示す。記録されたニューロン(n=13)は全て
中枢潜時1ms以下で応答を示し、また潜時のばらつきは
小さかった (1ms)。全てのニューロンにおいて運動に
応じた発火頻度の上昇が認められた。発火頻度の上昇
は屈曲・伸展運動両方で認められ(p< 0.01)たが、その
変化は伸展運動において大きな傾向にあった。またそ
れらの活動電位をトリガーにして筋電図を加算
(spike-triggered averaging)した結果、これらのニュ
ーロンの一部が伸筋への興奮性出力(n=5)及び屈筋へ
の抑制性出力(n=1)をもつ事が明らかになった。またニ
ューロン近傍への微小電気刺激(10μA以下)を行うと、
ほとんどの記録部位(n=11)から複数筋への応答が誘発
された。これらの結果は、記録されたニューロンの多
くが運動ニューロンに直接投射する介在ニューロンで
ある事を示唆していた。一方筋神経刺激による単ｼﾅﾌﾟｽ
性応答のサイズは手首屈曲運動時においては低下して
いたが(p< 0.05)、伸展運動では変化が認められなかっ
た。これらのニューロンの活動性は両方向への運動時
に上昇していた事から、手首屈曲時における単ｼﾅﾌﾟｽ性
応答のサイズの低下は、シナプス前抑制によると考え
られる。以上の結果から、I群求心神経へのシナプス前
抑制は、I群求心神経の活動によって引き起こされる反
射運動が随意運動と拮抗する場合に大きくなる可能性
が示唆された。 

 
Fig. 4.  Primary afferent depolarization evoked  by natural stimulation 
(brushing stimuli). While stimulating afferent terminal (1), dorsal 
surface of hand were lightly brushed by an experimentor (2). Note that 
the larger antidromic volley was evoked during brushing. 

 
Fig. 3.  Summary 
During active movement, sensory input from cutaneous afferent are 
suppressed by motor command. 
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B.自然刺激によるシナプス前抑制の誘発 
これまで１頭のサルを対象した実験が終了した。下位
頚髄(C6-T1)の異なった脊髄内部位（n=22）において興
奮性試験を行った結果、５９％（n=13）の部位におい
てPrimary afferent depolarization (PAD) の振幅が
ブラシ刺激によって有意に増加（50%）または減少(9%)
していた。また平均すると、PADの振幅はブラシ刺激前
の164%まで増加していた。図4にPADの増加が認められ
た一例を示す。これらの結果は、自然刺激にように個々
の感覚神経が非同期的に刺激される場合にもそれらの
脊髄への入力はシナプス前抑制を誘発しうる事を示し
ていた。 

IV. DISCUSSION 
動物は自分を取り巻く外部環境に関する必要な情報を
抽出するために、目標物に向かってまず能動的に運動
を行ない、その結果として目標物が感覚器の受容野内
に入り、感覚器が目標物の情報を抽出する。この一連
の過程において、励起される感覚入力は１）外部環境
（目標物）を特徴づける情報、２）自己の運動に起因
する感覚情報(reafference)に大別される。前者はもち
ろん特徴抽出に必須であるが、後者によって運動の過
程における身体の位置などの情報を最小の時間差で中
枢神経系に伝達され、それによって正確な運動が誘導
される。しかし、この際問題となるのは末梢感覚入力
の持つ情報量の膨大さである。例えば、歩行時の単一
筋感覚神経の発火頻度は200Hzに達し、中枢神経系に入
力される総和は800kHzに達すると推定されている[6]。
一方、本研究において最も重要な発見は筋神経及び皮
膚神経へのシナプス前抑制は動的運動時に増大するこ
とであった。脊髄は末梢感覚が中枢神経系にフィード
バックされる際の最初の中継地点の一つであり、一次
介在ニューロンに伝達された感覚情報は上位中枢や脊
髄神経回路網によって行われている情報処理に大きな
影響を与える。従って、末梢入力が感覚情報処理機構
への入力段階で抑圧されていた事は、中枢神経系の感
覚情報処理の計算負荷を軽減するため合目的的なメカ
ニズムであると言える。このように、末梢感覚フィー
ドバックのもつ膨大な情報量は、中枢神経系が処理可
能なレベルまで減衰される必要があり、それらを行う

神経メカニズムとしてシナプス前抑制が使われている
と思われる。 
 今後明らかにする必要がある最も重要な問題は、こ
のシナプス前抑制によって動的運動中に抑圧される情
報、されない情報の内容を特定する事である。我々が
外部環境にアクセスするために行なう運動（例えばリ
ーチング、歩行、急速眼球運動など）は多数の繰り返
しによって運動スキルが確立した後の、定型的な側面
を持つ場合がほとんどである。運動制御理論の立場か
ら見ると、このようなreafferenceは運動の内部モデル
によって予測可能であると考えられている（Fig.5, 
[7]）。そして内部モデルによって予測された感覚フィ
ードバック（この場合予測されたreafference）によっ
て実際の感覚フィードバック（この場合実際の運動に
よって生じたreafference）がキャンセルされ、予測し
得なかった情報、つまり外部環境にある目標物に関す
る情報が抽出されると考える事ができる。様々な研究
成果から、運動の内部モデルは小脳に存在する可能性
が高い[8]。しかし、内部モデルで予測された
reaffernceによって実際のreafferenceがキャンセル
される神経機構はこれまで明らかでなかった。我々は、
これまで明らかにしてきたシナプス前抑制がこのキャ
ンセリングに用いられているという仮説を持っている。
つまり、内部モデルによって予測された感覚フィード
バック情報を持つ下降性指令が、自らに合致したモダ
リティなどをを持つ感覚神経の活動を、シナプス前抑
制によって選択的に抑圧しているのではないか。この
仮説を実証するためには、少なくとも運動の各局面に
おいて、どのような感覚入力がシナプス前抑制の対象
となり、反対にどのような情報が中枢神経系に減衰さ
れずに伝達されるのかを知る必要がある。そのため、
現在新たなパラダイムを用いた実験を計画している。 
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I. はじめに 

我々C班は，生物の社会適応のメカニズム解明に向
けて研究を進めている．今年度から計画班に公募班

の研究者が加わりプロジェクトを推進している． 
自然界には多様な生物が生息し，刻々と複雑に変

化する環境の中で生活している．生物の多様性は生

物の長い時間をかけた進化を反映しているといえる．

また，動物は進化の過程で，複雑に変化する環境に

適した行動を即座に発現するための適応機構として

脳神経系を獲得した．適応的行動の生成メカニズム

を理解することは，生物がいかにして進化してきた

のかを理解する上で重要であり，また，生物が長い

時間をかけて獲得した情報処理機構やネットワーク

の設計原理を解明し応用につなげる上でも重要であ

る．我々は，社会や集団をひとつの環境要因と捉え，

生物が進化の過程で獲得してきた様々な社会への適

応機能を理解することで，その中から共通の設計原

理を見つけ出そうとしている． 
 

II. 研究内容と展望 

 公募班の参加により，無脊椎動物からヒトを含め

た脊椎動物まで多くの生物種において，1) 遺伝子，
細胞レベルから個体や集団の行動レベルまでの各階

層における詳細な生物学的な研究と，2) それらの動
的モデリングとシミュレーションを使ったシステム

工学的な研究，の2つのアプローチで生物の社会的適
応機能について構成論的に研究を推進する体制が整

った． 
 研究体制を大きく分類すると，1)昆虫をモデル動物
として社会的適応行動の発現機構について研究を推

進するグループ，2)鳥類のコミュニケーションを題材
に社会的適応行動がいかに獲得されるのか研究する

グループ，3)サルやヒトなどの高等哺乳類における社
会的適応行動について社会的順位や他者理解に焦点

を当てて研究を推進するグループ，そして，4)ヒトと
人工物のインターフェイスについて考察することで

社会的適応機能の基本原理にアプローチするグルー

プに大別される．それぞれのグループは生物学研究

をする研究者とモデリングを行う研究者から構成さ

れ一丸となって研究を推進している．簡単にそれぞ

れの研究内容と，全プロジェクトの中での位置づけ

を解説する． 
昆虫を社会適応の解明のためのモデル動物として

扱う研究グループでは，コオロギやカイコのような

単独で生活する昆虫とミツバチやアリそしてシロア

リのようなコロニーで生活する社会性昆虫を対象に

それぞれ研究を進めている．昆虫は，哺乳類の脳に

比べて100万分の1以下という非常に少ない神経細胞
から構成された神経系をもつ．このような脳は別名

「微小脳」とも呼ばれている．微小脳のような細胞

数が少ない神経系しか持たなくとも，昆虫はすばら

しい適応能力，すなわち学習や記憶をはじめ，複数

の世代が同居する社会を形成し維持する能力など，

高次な脳機能を持つことが知られている．現在既存

の人工システムにはこのような能力は無く，高度な

適応性を有する昆虫の脳機構の解明は，自律分散型

システムのような適応的システムの開発へとつなが

ることが期待される. 
青沼，神崎らのグループは，クロコオロギやカイ

コガを使い，フェロモン行動が社会も含めた環境要

因によってどのように変容するのかを研究している．

コオロギでは喧嘩行動が負け経験により闘争から回

避行動へ変容する仕組みを理解することで社会適応

の基盤となる神経生理機構の解明を目指している．

また，カイコガでは環境要因を人為的に操作した時

の反応から，昆虫の適応行動（特に，コミュニケー

ション行動）の発現メカニズムを理解しようとして

いる． 
また，長尾らのグループにより「社会的経験によ

る昆虫本能行動の発達調節とその脳内分子機構」の

研究が進められている．孵化後幼虫期や成虫になっ

てからの社会的な環境要因はクロコオロギの他個体

に対する行動パターンの形成に重要で，特に攻撃性

にその影響が現れることなどが明らかとなっている． 
これらの生物学的な研究成果は，太田，川端，浅

間らの研究グループ，そして倉林らの研究グループ

と共有され，昆虫における社会適応性の発現機構の

構成論的理解が進められている． 
太田，川端，浅間らの研究グループは，雄コオロ

ギが集団の中でどのように振舞うか，行動レベルの

動的モデル生成を行い，密度による集団内での個体

行動の変容について理解を進めている．さらに，一

酸化窒素や生体アミンの脳内における作用を考慮し

て，個体内部の神経生理モデルの構築を行い，昆虫

の社会的経験により変容する適応機構の解明に取り

組んでいる． 
倉林らの研究グループは，昆虫の神経生理モデル

をさらに一歩進め，脳神経系に存在するであろう振

動子の役割を予測し（仮説），振動子をつなぐネッ

トワークの機能構造がすばやい行動選択や行動切り

換え，さらには学習や記憶の過程において重要な役

割を担っていると考えている． 

C班：社会適応 
研究活動報告 
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社会性昆虫に分類されるアリ，ミツバチそしてシ

ロアリは，分業，栄養交換，階級性の形成などによ

りコロニーを維持し，全体であたかもひとつの生物

個体のように振舞う．このことから社会性昆虫は超

個体とも呼ばれている．そこで，コロニー内の個体

が形態分化や脳機能分化をとおして，いかにして巣

仲間を認識し，階級の維持や分業を行い，さらには

外界や社会環境の学習や記憶をしているのかについ

て研究を進めている． 
三浦らのグループは，主にシロアリを研究対象と

して，形態分化と脳機能分化が発生過程でどのよう

に起こり，昆虫社会の分業と協同からなる精巧な社

会行動が発現するのか，また，それによりどのよう

にコロニーとしてのパフォーマンスがあがるのかに

ついて分子遺伝学的なアプローチを行っている．環

境要因により脳機能ばかりではなく形態までも変化

させてコロニー社会を維持する生物の適応機構の解

明に挑んでいる． 

伊藤らのグループは，ミツバチを使って，外界の

環境を学習した個体が巣に戻り，学習した情報をど

のようにコロニーの他個体に伝えるかについて研究

している．行動学的な研究をもとにしたモデル生成

も進めており，昆虫のコロニー社会における情報伝

達とコロニーの維持機構について理解することで生

物の社会適応機構の解明に挑んでいる． 

辻らのグループは，アリの社会が全体として適応

的に制御されるのは，下位の階層である個体間のい

かなる相互作用によるのか．巣内密度調節とコロニ

ーサイズ認識という2つの現象に注目し，内在するで
あろうフィードバック機構に関する作業仮説を軸に

研究を展開している．さらに，菅原らにより，動的

なモデリングと実機を使ったシミュレーションを行

い，仮説の検証を進めている． 
個体間のコミュニケーション，情動，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

程で重要な課題となる．これらの課題に対して，我々

はヒトを含めた脊椎動物を実験対象に選び研究を進

めている．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鳥類（キンカ

チョウ）を，また，社会的な地位の形成とそれに伴

う行動決定の脳機構についてはニホンザルを，さら

に，他者理解に関しての研究ではヒトや自動機械の

ような人工物を研究対象に採用して研究を推進して

いる． 
岡らの研究グループは，キンカチョウを使い，さ

えずり識別のメカニズムについて神経回路レベルで

の定量モデル構築を進めている．鳥類の脳の解剖学

的な特徴は，哺乳類の海馬に相当する海馬体が脳の

表層に位置しており，分子遺伝学実験，光学イメー

ジングを用いた実験や生理学実験に有効な点である．

海馬体は空間記憶，生得的刷り込み，同種のトリの

歌識別に関与していると考えられている．この海馬

体に着目した生物学実験の成果をもとに，トリが社

会的環境について学習するプロセスをシステム工学

的に解明しようとしている． 
 

藤井らの研究グループは，複数のニホンザルの間

に形成された社会的な順位により決定される社会的

適応行動を通して，それぞれの個体が持つ環境に応

じた動作選択の仕組みを明らかにし，さらにその動

作選択の元となる，脳神経機構を明らかにすること

を目指している． また，サルの動作から内的な意思
を抽出し，サルの表現している非言語性情報を外部

のシステムが抽出し理解することで，よりスムーズ

な機械とヒトのインターフェイスが構築できないか

と検討している． 

ヒトと人工物のインターフェイスは社会的適応行

動の発現機構の解明には有効な手段となる．特に，

ヒトと自動化機械のインターフェイスの協調系を構

築する上では，ヒトが自動化機械を道具として操る

際の身体知の獲得過程や他者理解の過程を解明する

ことが重要になる． 
椹木，堀口らの研究グループは，社会的コミュニ

ケーションモデルに基づく移動体インターフェイス

の設計論について研究を進めている．この研究によ

り，ヒト（操作者）が自動機械を心的に内化する過

程を理解することが期待できる．すなわち，生物や

人工物に共通した他者理解の基本原理を解明するこ

とにつながる 
他者理解の神経機構を理解することは，ヒトの社

会的適応行動の発現メカニズム解明においても重要

な課題である．社会問題のひとつでもある統合失調

症は，脳における他者理解の機能障害と考えること

ができる． 
加藤らの研究グループは，ヒトを対象として他者

理解と適応的運動の社会神経科学的研究を進めてい

る．統合失調症においてagency taskを作成し行動実験
を行うとsense of agencyの異常があることがわかって
きた．他者理解の神経基盤を探索するため，視線認

知および視線による注意の転導効果の神経基盤につ

いて，脳機能画像(fMRI)法や神経心理学的手法を用い
て研究を進めている．また，視線認知・行動ロボッ

トの開発への応用を検討中で，他者理解の側面から

ヒトの社会的適応機構の構成論的理解に挑んでいる． 
 以上が，C班のメンバーにより推進している研究内
容である．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－社会適応の神経基盤を解明するため，昆虫の社会的適

応行動の発現と行動切り換えのメカニズムについてコミュニ

ケーション行動のひとつであるフェロモン行動を題材に研究

している．コオロギやカイコのフェロモン情報処理機構，行

動発現機構について行動学的な実験と生理学的な実験を行っ

た．個体間相互作用による行動発現や行動切り換えの神経機

構について工学系のグループと連携して動的モデリングおよ

び計算機シミュレーションと生物学的評価を進めている． 
 
1. はじめに 

生物は，長い進化の過程でひとつの適応機構として神

経系を獲得し，複雑に変化する環境下ですばやく適応的

な行動を示すことができる．行動発現にかかわる環境要

因には様々なものがある．個体が複数集まると個体間の

相互作用が生じ，その状況に応じた行動を発現する．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．我々C01 班は，生物の社会的適応行動の発現メカ

ニズムの解明を目指し，昆虫をモデル動物として研究を

進めている．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．我々は，昆虫の神経系における行

動プログラムの実時間選択の神経機構を明らかにする

ことで，動物がいかにして環境の変化に対して適応的

な行動を発現するのかを理解し，神経系の設計原理や動

作原理を解明しようとしている．そのために，従来の生

物学的な解析に加え，C02, C03 班との連携により構成

論的な手法を取り入れ研究を行っている． 
 
2. 研究目的 

生物の社会的適応行動の発現機構を解明するため，

カイコガやコオロギなどの昆虫のフェロモンを使った

コミュニケーション行動を対象として研究を進める．

昆虫は絶えず複雑に変化する環境情報を微小な脳シス

テムで処理し，運動系を適切に制御することにより，

環境変化に適応した行動を発現する．従来，昆虫の行

動は単純な反射や定型的行動パターンから主に構成さ

れ，その行動パターンはほとんど変化しない固定的な

ものと考えられてきた．特にフェロモン行動はその典

型的な例と考えられていた．しかし，昆虫は(1)内的要

因（例えば概日リズム），(2)同じ匂刺激が繰り返され

る経験（慣れ），(3)背景の匂い環境や異種感覚情報な

ど，昆虫を取り巻く内的，外的状況に依存して行動解

発の閾値（感覚感度）や行動パターンを時々刻々とダ

イナミックに変動させることにより，適応的行動を発

現することが次第に明らかになり，特に，生殖行動や

闘争行動などの社会的な経験により，引き続き起こる

行動がドラスティックに変容することが明らかになっ

てきた(1)．本研究では，特に昆虫の嗅覚により発現する

コミュニケーション行動を対象とし，嗅覚情報の受容

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の神経

機構を解明にせまる． 
 
3. 研究成果 
 本研究では，フェロモンにより発現する鱗翅目昆虫

カイコガ(Bombyx mori)の匂い源定位行動と，直翅目昆

虫コオロギ(Gryllus bimaculatus)の喧嘩行動を対象とし

て，行動の解発閾値や行動パターンが社会的な経験，

概日リズム，異種感覚情報などの内的または外的な状

況に依存して変容し，行動発現が調節される機構を神

経行動学的に分析している． 
 
3-1. カイコガのフェロモン経験と行動閾値 

カイコガの配偶行動におけるフェロモン経験による

感度低下（慣れ）と脱慣れ，およびセロトニンとの関

連を分析した． 
 ケース内に配置したオスカイコガに対して，ボン

ビコール1000ng，500msのパフ刺激をケース内に導入し，

30秒間その環境に暴露することにより，明瞭なフェロ

モンに対する感度低下（慣れ）が見られた．この効果

は30分後も持続し，1.5時間後には回復した．さらに，

暴露5分後にリナロール(860µg)を500 ms ×3 回(刺激間

隔=500ms)，1分間の刺激を行なうことで，30分後にみ

られた感度低下は見られなくなった（脱慣れ），しか

し，暴露28分後にリナロールで同様の刺激を与えても，

感度の回復は見られなかった（図1）．それぞれの条件

において，脳内に含有される生体アミン（セロトニン）

量を計測すると，慣れ状態ではセロトニン量が有意に

減少することが示唆された． 
これらの結果から，フェロモンにより発現するカイ

コガの雌雄間のコミュニケーション行動を対象として，

フェロモンに対する感度が，フェロモンの短期的な経

験により低下し(慣れ)，また他の一般臭により脱慣れし

感度が回復することを見出した．また，この脱慣れは

フェロモン暴露後の時間に依存することも示唆された． 
 
 

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 
青沼仁志(北海道大学)・神崎亮平（東京大学） 
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3-2. フェロモン情報経路への視覚情報の統合 
フェロモンにより解発される配偶行動における視覚

情報の影響について分析した．カイコガのフェロモン

源定位行動の鍵刺激となる性フェロモン，および自身

の運動に対する視覚フィードバックとして作用する

optic flow （視覚情報の流れ）を視覚刺激として昆虫に

提示し，頸運動神経の活動（定位行動のモニター）の

変化を解析した．optic flowは左右に移動する格子状の

パターンとし，視覚情報のみを提示したところ，左右

の頸運動神経は視覚情報の流れに対して方向選択性を

示し，その動きに追従する反応を示した （図2A）．こ

れは，運動の方向のずれなどを視覚フィードバックに

よ っ て 補 正 す る 視 運 動 反 射 と 考 え ら れ る ．   
 フェロモン刺激と視覚刺激を組み合わせたところ，

視覚刺激の方向によってはフェロモン刺激の応答が強

く抑制されることが観察された（図2B）．これは，脳

内のフェロモン情報処理経路に視覚情報が統合される

ことを示す． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
また，背景の状況，とくに異種感覚情報（視覚情報

など）により，フェロモンにより発現する定型的な行

動パターンが修飾されることを見出した．これまで，

定型的といわれてきたカイコガのフェロモンにより発

現する行動が，内部状態や外部状態により，時々刻々

と行動解発閾値や行動パターンを変容しながら，環境

の変化に即応した応答を示すことが明らかになった．

この背景には，内部環境や経験に応じて，脳内に放出

される神経修飾物質（例えば，5-HT）が関与すること

が示唆された． 

 フェロモンは昆虫には第一義的な情報であり，それ

により発現する行動は最も優先順位の高いものである．

しかし，フェロモンあるいは他の匂いを受容した経験

が，その感度（優先順位）をダイナミックに調整し，

それまでは無視されてきた他の感覚情報（たとえば視

覚情報など）の感度（優先順位）を変えることにより，

行動を修飾するか，または異なる行動パターンへの切

り替え（たとえば視覚より雌を認知し，探索行動から

交尾行動への行動パターンのスイッチなど）を起こし

ている可能性が推測される． 
 
3-3. ｢昆虫操縦型ロボット｣による昆虫適応能力の計

測系の確立 
昆虫の適応行動と環境との相互作用を評価するため，

ロボット上の昆虫が自ら操縦を行う「昆虫操縦型ロボ

ット」というアプローチを提案し，ロボットの試作を

行った．これは，昆虫を含むロボットそのものを一つ

の「身体」とみなすことで，人為的な身体の操作を可

能にするものである．したがって，身体と環境との相

互作用によって発現する適応行動を評価する上で，最

適なアプローチと考えている．これにより，上述のフ

ェロモンにより生じた慣れによる感度低下，さらには

視覚などの異種感覚情報の効果が評価可能となる． 
  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
試作したロボットを図3Aに示した．背部で固定され

た昆虫は，空気で浮上させたボール上を歩行する．こ

の歩行に伴うボールの回転を入力として左右のモータ

が制御され，ロボットの操作が行われる．93 %の高い

精度で昆虫の行動を再現できた．フェロモン刺激に対

して明瞭な定位行動を発現するオスのカイコガをモデ

ルとして，実環境における適応性の評価を行った．ロ

ボットは，風洞内でのフェロモン源に対してカイコガ

と同様に定位した．さらに，モータの出力をカイコガ

の出す制御量の2倍に操作した状態で，フェロモン源へ

の定位実験を行ったところ，操作に応じた速度の増加

が見られたものの，すべて定位に成功した (図3B) ． 
昆虫操縦型のロボットをとおして，昆虫の運動機能

を変化させても，昆虫は行動目的を達成することが示

図1．リナロール刺激による脱慣れ． 

図2．頸運動神経の視覚刺

激による影響．A: 左右の

Optic flowに対する左側頸

運動神経(L-NMN)の応

答．B: 視覚刺激によるフ

ェロモン応答の抑制． 

図3．昆虫操縦型ロボット．A: ロボットの外観と模式図．B: 
フェロモン源に対するロボットの定位行動について，標準（上

図）とモータの速度を2倍にした際（下図）のそれぞれ10例の

軌跡．
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された．このように本ロボットによって，カイコガは，

行動出力の操作を許容できるロバスト性を脳神経系に

もつことが示された． 
 
 

3-4. コオロギの喧嘩経験と行動切り換え 
クロコオロギを実験材料に，個体間の相互作用と，

その社会的な経験により，引き続く行動がいかに選択

され適応的な行動が発現するのか，その神経基盤を解

明しようとしている．クロ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喧嘩を始める(図4A)．
この喧嘩行動は，相手の体表物質を受容すると解発さ

れる行動である．ところがが，喧嘩に負けた個体はそ

の後一定時間の間，他のオス個体に遭遇しても喧嘩を

せずに回避行動を示すことが知られている(図4B)． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
コオロギの体表物質は炭化水素で構成されており，

その一部の成分がフェロモンとして働き，威嚇行動を

解発すると考えられる．しかし，フェロモンとして働

く成分についてはまだ不明である．そこで，体表フェ

ロモンの性質を調べるため，前翅を切除してから一定

時間たった翅を刺激源としてオスコオロギの行動発現

を調べた．すると，切除後3時間以上たった翅に対して

は威嚇行動を示さないことが判明した．さらに，切除

した翅を熱風乾燥すると，さらに短時間でコオロギは

応答しなくなることが判明し，揮発性のある物質もし

くは分解されやすい物質が威嚇フェロモンとして働い

ていることが示唆された(図5)． 
威嚇行動を解発させる化学物質は，クロロホルムで

抽出が可能である．そこで，体表物質の抽出物を用い

て，喧嘩に勝ったコオロギと負けたに提示し，それぞ

れの応答を調べた．喧嘩を経験していない個体や喧嘩

に勝った個体は，この抽出物に対して威嚇行動を示し

たが，負けた個体は体表物質に対して回避行動を示す

ようなった(図6)．この結果から，喧嘩行動のような社

会的経験により，その後の行動発現パタンが切り換わ

ることを示せた．社会的な経験により行動閾値が変わ

るか，あるいは，中枢における行動プログラムの選択

機構が変容することを示唆している． 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

3-5. コオロギの喧嘩経験の記憶とその神経生理機構 
コオロギの喧嘩経験の記憶がいかにして保持される

のか，その神経機構の解明を目指している．それぞれ

隔離飼育した雄個体を観察用の容器に移し喧嘩させる．

決着がついたら仕切り板でそれぞれの個体が接触しな

いように隔離し一定時間放置し，その後仕切り板を外

して，負けコオロギの行動パターンを観察すると，喧

嘩後の隔離時間に伴い，回避行動を発現する個体の数

が減少する．現在，体表物質の情報が，コオロギの脳

内でどのような経路をたどり処理されているのか，そ

の神経回路網の詳細を調べている．コオロギの威嚇行

動は，体表物質の化学刺激と，触角での接触刺激によ

り段階的に闘争性があがるので，化学感覚情報と機械

感覚情報の異種感覚が処理・統合される経路を探索し

ている．これらの行動学的な知見をもとにC02班の太田

グループと共同でコオロギの行動の動的モデル生成を

進めている． 
 
3-6. コオロギ脳におけるNO/cGMPシグナル系と生体

アミン系 
コオロギの喧嘩行動の発現機構には体液中の生体ア

ミン，特にオクトパミン(OA)が関与することが知られ

図4．コオロギの喧嘩行動．A: オスコオロギが出会うと

触角を鞭打つように相手を威嚇し，次第に噛み付き合い

の喧嘩行動へと発展していく．B: 負け経験の忘却． 

図6．コオロギの

喧嘩経験と体表

物質に対する応

答． 

図5．コオロギ前翅の体表

物質に対する雄コオロギ

の応答．前翅を切除し，

熱処理すると闘争行動が

発現する割合が減った． 

A

B
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ている(2)．一方，我々は，喧嘩経験の記憶や順位形成に

は脳内のNO/cGMPシグナル伝達系が関与することを

明らかにしてきた(3)．コオロギの脳には，NO合成酵素

(NOS)ニューロンや，OAニューロンが存在する(図7)．
喧嘩行動の発現機構において，NO/cGMPシグナル伝達

系とOAによる調節系が独立に働くのか，それとも修飾

作用を修飾する関係になるのかを確かめるため，薬理

学実験を行った．NOSニューロンが触角葉やキノコ体

に多く局在することから，NOにより生体アミン系の働

きが修飾されていると仮説を立てている． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 

 
仮説を検証するため，まず，薬理行動学実験を行っ

た．コオロギの脳内のNO産生を抑制するため，NOS阻
害剤のL-NAMEを隔離飼育したオスコオロギの脳に投

与し，喧嘩行動を観察すると最初の対戦ではL-NAME
を投与しない個体と同じように喧嘩を始めた．喧嘩が

終結した後，10分間隔離し，再び対戦させると，負け

たコオロギは再び喧嘩を始めた．このことは，NOシグ

ナル系が喧嘩行動の発現機構に関与しており，特に負

け経験の記憶に関与することを示唆する． 
 一方，喧嘩が終結した直後の生体アミンの状態を調

べると，OA, セロトニン(5HT), ドーパミン(DA)の脳

内レベルが低下することがわかった．長尾らとの共同

研究により，特に，3回続けて喧嘩に負けた個体では，

有意にこれらのアミンレベルが低下することがわかっ

た(図8A)．さらに，コオロギの脳にNO供与剤(NOR3)
を投与すると，脳内のOAレベルが低下し， NOS阻害剤

L-NAMEあるいは可溶性グアニル酸シクラーゼ阻害剤

ODQを投与すると逆に上昇することが判明した．この

ことから，NO/cGMPシグナルは，脳内アミンレベルを

調節する働きがあることがわかった(図8B)．また，こ

れまでの研究から，オスコオロギの触角をオス体表物

質で刺激すると触角葉周辺ではNOレベルが上昇する

ことがわかっている．これらの結果から，コオロギは

他個体と接触することで脳内のNOレベルが上昇し，そ

れにより脳内アミンレベルを調節することが示唆され

た．現時では，個々の細胞の同定にまでは至っていな

いが，現在，体表物質の化学情報処理経路の特定を進

めているので，今後，さらに同定ニューロンにおける

NOシグナルやアミン類の働きについて明らかにして

いきたい．しかしながら，化学情報処理と喧嘩行動の

発現にかかわる細胞数は非常に多く存在することが予

想される．そこで，これまでの知見をもとに，C02班の

川端，浅間らと共同でコオロギの内部モデルの生成を

進めている．さらに，脳内ネットワークの動作につい

ては，C03班の倉林らと共同でモデル生成を進めている
(4,5)． 

 
 
 
 
 
4. 今後の研究計画 

社会的適応行動発現の神経生理機構を解明するた

め昆虫のフェロモンを介したコミュニケーション行動

の発現機構と環境要因の変化，特に他個体との相互作

用により作り出される社会的な環境要因の変化に伴う

実時間における行動切り換え機構について研究を進め

ている．これまで，生物学的な知見をもとに，工学系

のグループと密接な連携をとりながら社会適応機構の

神経機構について構成論的に解析を進めてきた．今後

さらに，我々が得た生物学知見をもとに，個体間相互

作用の行動モデルや神経モデルを工学系研究グループ

と協力して生成し，そのモデルの動作と実際の動物の

行動発現や神経回路の動作を比較しながら，繰り返し

検証することで社会的適応行動の発現に関わる神経機

構の設計原理を理解する．最終的には，動物の個体認

識や個体認識など個体間相互作用，コミュニケーショ

ンや社会適応にかかわる神経系の設計原理を理解する． 
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図7．コオロギ脳の産生NO細胞（右）とOAニューロン（左）．

図8．コオロギ脳におけるOAレベル．A: 喧嘩を3回続け

てさせた直後の勝った個体と負けた個体の脳内OAレベ

ル．B: 薬理学的に脳内NO/cGMPカスケートを操作した

ときの脳内OAレベル． 
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コオロギの喧嘩行動の神経機構モデリング 

 
東京大学 太田 順, 淺間 一, 理化学研究所 川端邦明 

Modeling of Neuronal Mechanism 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，コオロギの喧嘩行動に起因
する集団の「密度に伴う行動の変容」をとりあげ，その解析を行っている．コオロギの行動モデリング手

法，神経機構モデリング手法について述べ，その妥当性について議論する．これらの解析の応用例の一つ

としてロボット群の餌あさり行動アルゴリズムを提案し，その有効性を示す． 
Keywords: multi-agent robot systems, crickets, adaptive behavior 

1. はじめに 

自然界における生物は，他個体との相互作用により

社会を形成し，協調・競合しながら生存している．

このことは，各個体が複雑かつ多様な環境において

相互に適応的に行動する機能を有していることを意

味する．このようなメカニズムを解明することは非

常に重要である． 
本研究では，生物の社会的適応行動を以下の視点

からとらえる．(a) 他者との相互作用による経験に基
づき自身の行動パタンを変更できる機能（これをこ

こでは社会的適応性と考える）を有する個体が存在

する．(b)個体間の相互作用が生じ，各個体の経験に
より行動パタンが異なってくる．(c) その結果，個体
群としての大域的秩序が形成される． 
上記問題の解明のためには，個体自身の構造なら

びに行動ができるだけ単純である方が望ましいと考

え，ここでは昆虫に注目する．これは，人間の脳に

は神経細胞が約 1000 億個存在するのに対して昆虫
では体全体でも神経細胞がおよそ 100 万個程度であ
り，行動とその基盤となる神経活動を関連づけて議

論しやすいからである．我々は，フェロモン行動，

回避・喧嘩行動という特徴ある個体間の相互作用を

伴うクロコオロギ(1)に注目し，それらにおける社会適

応性の構築メカニズムのシステム工学的解明を試み

る．第一ステップとして，コオロギのオス同士の喧

嘩行動に着目する． 

２．コオロギ群の密度に伴う行動の変容 

クロコオロギは社会性昆虫に見られるような社会

的階層（カースト）を構成せず，各個体が単独で生

活を営むが，繁殖や生存のための同性間あるいは異

性間の相互作用，すなわち単純な形態の社会的な行

動が存在する．コオロギのオス同士が出会うとメス

を争う喧嘩行動を始める．オスは相手の体を触角で

触りオスの体表フェロモンを検出すると，回避行動

もしくは威嚇行動，喧嘩行動を発現する．回避行動

とは，喧嘩を避け逃げ出す行動を意味する．喧嘩は

オスコオロギ同士の接触後，両方もしくは片方が喧

嘩を放棄することにより終了する．残ったコオロギ

が闘争歌（Aggressive song）を歌い相手を威嚇しなが
ら追い払うことで喧嘩は終了する． 
この喧嘩時間は経験によって変化する．すなわち，

一度喧嘩に負けると，次回他個体と接触があっても，

喧嘩時間が短くなり，場合によっては即座に逃げる

ようになる．また，別の実験結果によりこのような

コオロギの逃避傾向は時間の経過とともに劣化する

という実験結果も得られている． 
自然界におけるコオロギは1m2あたり数匹程度の

低密度な環境で生きている．このような環境では，

各個体同士喧嘩を行う．ここで人工的にコオロギを

高密度環境で生活させると，ほとんどのコオロギが

まるで共同生活によって協調性を身につけたかのよ

うに回避行動を主として行い，喧嘩を行わなくなる．

低密度と高密度の中間の密度（中密度と呼ぶ）の環

境においては，高密度と同様に主に回避行動を行う

個体が群の大多数を占めるが，その中に1 匹あるい
はごく少数の個体だけが喧嘩行動をするようになり

個体間の優劣が生じる．この現象をここではコオロ

ギの「密度に伴う行動の変容」と呼び，解析対象と

する． 

３．社会適応行動をするコオロギの機構 

前章で示したコオロギの適応的行動の神経機構モ

デリングを目指す．問題解決に際して，以下の二段

階に分けて議論を行う． 
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1. 個々の行動から集団構造が自己組織化される過
程を説明する行動モデリング 

2. コオロギ個体において，知覚情報取得から行動ま
でのフローを表現する神経構造モデリング 
以下それぞれを節毎に議論する． 

３．１ 「密度に伴う行動の変容」を発現する行動

モデリング 

人工コオロギを構成するにあたり，まず，コオロ

ギの観測機能と運動機能のモデル化（Fig.1）を行う． 
・ 観測機能については先端の触角と交差した障害物，
他個体を検知・識別可能であるとする．これはコオ

ロギの触角による機械情報検知機能をモデル化して

いる． 
・ 同じく観測機能について，個体長よりやや広い範
囲で規定されるパーソナルフィールド内に侵入した

他個体を検出できるとする．これは触角による化学

情報（フェロモン）検知機能をモデル化したもので

ある． 
・ 運動機能については，ある瞬間に±90°の範囲内
で向きを変えることができ，現在の向きに一定速度

で移動できるものとしている． 
 行動モデルとしては，彷徨（wander），回避（avoid），
喧嘩（fight）の三種類の基本状態から構成される有
限状態機械モデル（Fig.2）を採用した． 
コオロギは，自身の経験により行動に差異が生じ

るため，最低一つの内部状態変数が必要である．こ

こでは，コオロギの回避傾向度合い（弱気度合い）

を採用する．すなわち，喧嘩をしている際に，各ス

テップにおいて，確率P で自分の負けを認め，確率
1-P で喧嘩を続行するものする．この確率P を，コ
オロギの弱気度合いを表す唯一の状態変数αによっ

て決定する．すなわち，以下のようにする． 

(0 1)P α α= ≤ ≤     (1) 

このαを以下の式に基づいて更新する． 

1 (1 )n n lose lose win winα ω α ε η ε η+ = − + −   (2) 

但し， 

1 1
,

0 0lose winη η
⎧ ⎧

= =⎨ ⎨
⎩ ⎩

負けたとき 勝ったとき

そうでないとき そうでないとき
 

, :win loseω ε ε， 設計パラメータ 

なお，式(2)の右辺第一項は時間の経過と共に弱気度
合いが減少する（強気になる）忘却項，第二項は喧

嘩に負けた際に弱気度合いが増加する項，第三項は

喧嘩に勝った際に弱気度合いが減少する項である．

このアルゴリズムを計算機環境に実装し，式(1),(2)
の更新則の検証をおこなった．具体的には， 
128×128(pix)，256×256(pix)，512×512(pix)のフィー
ルドサイズをそれぞれ高，中，低密度とみなし，そ

れぞれに人工コオロギ 4個体を放した場合の各個体
の行動をシミュレートした．設計パラメータを適切

な値にチューニングした時の結果を Fig.3 に示す．
上図はαの値の時間応答を，下図は各個体が他個体

と遭遇した際に，最初から回避行動をとらなかった

回数の割合を表している．この結果より，2 章で説
明したコオロギ群の密度に伴う行動の変容が人工

コオロギ環境においても実現できていることがわ

かる．設計パラメータを種々に変更した際の結果よ

り「密度による行動の変容」を発現する条件に関し

て以下の考察ができる． 
・ 提案モデルにおける喧嘩時の個体の意思決定時

においては他個体の状態を利用としない，いわ

ゆる「がまん比べ」モデルとなっている．その

ような単純なモデルにおいても，密度による行

動の変容を再現できることがわかった． 
・ εlose の方がεwin より大きな値をとる必要があ

る．このことは勝負に負けたコオロギの内部状

態変化の方が大きいことを意味しており，生理

学実験において，負けたコオロギの体内組成の

変化の検出をする重要性を示唆している． 
詳細については文献(2)を参照されたい． 

Fig.2 人工コオロギの行動モデル 

1.6cm
2.0cm

1.0cm/s3.0cm

1.6cm
2.0cm

1.0cm/s3.0cm

 
Fig.1 人工コオロギの形状とパーソナルフィール
ド 
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Fig.3 人工コオロギによるシミュレーション結果 

３．２ 知覚情報取得から行動までのフローを表現

する神経構造モデリング 

 コオロギの脳細胞や神経細胞に関する研究は数多

く行われており，コオロギの攻撃性には，コオロギ

体内（脳内や体液中）に存在する一酸化窒素（以下

NO）/サイクリックGMP（以下cGMP）カスケードや，
オクトパミン（以下OA），ドーパミン，チラミン等
アミン系の働きが関与していることが知られている．

実際，喧嘩前のコオロギ，喧嘩後の勝者コオロギの

OA量と喧嘩後の敗者コオロギのOA量には有意差が
存在することがわかっている（青沼未発表データ）．

このように多く得られている生物学的知見を包括的

に矛盾なく説明できる神経回路モデルの構築が必要

である．文献(3)では，そのような目的設定の下で，
Fig.4に示した神経修飾物質の効果を用いた神経回路
モデルに基づく適応的行動選択方法を提案している．

詳細については文献(3)に譲るが，NO濃度の拡散方程
式モデル，cGMPならびにOA濃度の微分方程式モデ
ル，OA濃度から行動生成への閾値モデルを直列に組
み合わせて一連の反応系をモデル化した．このモデ

ルでは， OAの濃度により行動選択が操作されると
の仮説から，閾値（この場合0.5）よりOA濃度が高い
場合に喧嘩行動をとり，低い場合に回避行動を選択

することとした．シミュレーションにより，喧嘩行

動によりNO濃度が上昇するとともにcGMP濃度も上
昇する効果を再現し，cGMP濃度上昇とともにOAが
消費される効果も再現した．また，喧嘩行動での敗

北経験を記憶する機構として，喧嘩行動の後に勝者

には一定量のOA濃度が上昇する効果，敗者には喧嘩
時間に比例してOA濃度が下降する効果をとりいれ
た．これにより， Fig.5に示すように勝者，敗者それ
ぞれに関する内部状態量の過渡応答が得られている．

勝者はOA濃度は常に閾値以上に推移しており，喧嘩
行動を選択する状態を維持している．また，敗者は

OA濃度が閾値以下に推移している状態がしばらく
続き，回避行動を選択する状態であることを示して

いる．これは前章までに述べたコオロギの喧嘩行動

における生物学的知見と矛盾しておらず，このこと

より，Fig.4の構造は実際のコオロギの内部構造を説
明するモデルの一つとして考えることができる．今

後はこの基本モデルをベースにコオロギ内部に存在

する他の状態量の時間発展方程式を組み入れること

で，相互作用する個体群の行動と各個体内の生理状

態とを統一的に記述できるモデル化ができると考え

られる．また，それによりコオロギの適応的行動原

理を解明する生理学実験の方針を立てることが可能

となる． 
 

４．群ロボット系の行動制御への展開 

 ここまでで，コオロギの社会的適応行動の神経機
構モデルが提案できた．本章における設定は以下の

二つの動機付けに基づいている． 
• なぜコオロギ集団は「密度に伴う行動の変容」と
言った行動をするのか．そこにはどのような合理

性が内包されているのか仮説構成をしたい． 
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• そのようなコオロギの社会的適応行動をロボッ
トに代表される人工物の設計問題に展開したい． 

生物集団の順位形成過程のモデルについては，既に

多くの先行研究がなされている（例えば文献(4)）が，
前章までで提案したモデルの特徴は，空間内の個体

密度に応じて相互作用の量が規定され，順位階層が

明確に形成される場合，されない場合が生じ得る自

由度の高い構成になっているということである．文

献(5)では，動的環境下における対移動量作業効率を
重視したロボット群の餌あさり問題という設定を行

っている．この問題に対して，ロボットの動きの悪

さの度合いを前章のαに対応させることで，作業空

間の広さ（ロボットの密度）のバリエーションに応

じて，適正台数分のロボットのみが活動的になるこ

とで，対移動量作業効率の良いロボットの行動則が

設計できることを示している．Fig.6はシミュレーシ
ョン結果であり，提案手法は，活動的なロボット台

数が固定されている場合と比較して，作業環境の広

さのバリエーションに応じて良好な対移動量作業効

率を得ていることがわかる．すべての作業環境に対

して平均すると22％程度他手法と比べて良好な値が
得られていることがわかる．これより提案アルゴリ

ズムの有効性を示せている．また，このことより，

少なくとも文献(5)で用いた問題設定では，そこで用
いた評価指標の意味において，コオロギの「密度に

伴う行動の変容」は合理的である，と言える． 

５．おわりに 

 生物の社会的適応行動を解明することを目指して，

コオロギの「密度に伴う行動の変容」発現メカニズ

ムを，行動モデルの観点と，内部状態モデル（神経

生理モデル）の観点から検証した．また，ロボット

群の餌あさり作業への適用により，そのメカニズム

の工学的応用への方向性を示すことができた． 
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Fig.5 内部状態の過渡応答(3) Fig.6 作業環境広さと評価値との関係 
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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
倉林大輔 舩戸徹郎

Analysis of adaptive behaviors emerged by functional structures in intearction
networks

Daisuke Kurabayashi, Tetsuro Funato

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 from the viewpoint of network property. We focus on (i) modeling of behavior-switching
by nonlinear oscillator network, (ii) direct feedback system employing actual brain of silkworm, (iii) extended
pheromone model for emergence of transportation network.

Key Words: Network, oscillator, virtual body

1 はじめに
本課題では、生物の持つ多様な環境適応能力の中で、

行動の選択過程について考察する。生物の動作のうち、
空間内の移動は他個体との遭遇、環境への情報拡散と
いった作用をもたらし、これら環境情報からの合目的
挙動生成という形でフィードバックを形成する。
適応とは、限定された知覚・行動能力を用いて外界

状況を内部状態へ反映させ、それに基づく行動出力の
変容を生じさせることであると考えられる。昆虫は身
体の大きさ、神経細胞数などに大きな制約を持ちなが
ら、いまだ工学システムでは成しえない適応的行動を
実現している。したがって脳機能の実現に, 素子数のみ
では議論できない効果が存在するといえる。
これに対し、グラフ理論からネットワークが構造自

体に機能 1)-4)を持つことが明らかになりつつある。生
物の脳においても, 機能的な面から, 触角葉における
Small World構造の指摘 5) され, 線虫の神経の構造的
特徴 1)といった主張も存在する。本研究では、生体・環
境および生物間に見られる相関をネットワーク的に表
現し、その構造と機能の関係から環境適応能力の理解
と再構成を試みる。本年度は、(i)触覚からの入力に対
応する行動出力を、構成要素間の接続構造遷移によっ
て多形化するモデル、(ii)生体神経系から直接行動指
令を抽出し、人工（仮想）身体による空間内定位行動
を計測するシステム、(iii)環境への情報記述とそれが
発現させる誘導ネットワークの構造、について研究を
行った。

2 振動子網の構造遷移による行動切替モデル
2.1 触角からの情報の流れ

触覚葉からの入力と内部状態に応じて、対応する行
動出力の切替メカニズムを構成する 6)。記号的処理を
経ない回路構成によって移動ロボットを実現し、生体
との挙動比較による内部状態変化との対応関係を考察
する。
触角を通して入力された嗅覚情報は受容体で感知さ

れ, 触角葉に送られる。 触角葉には糸球体とよばれる
複数の球状の器官が存在し,刺激の種類に応じて分類さ
れ, プロジェクションニューロン (PN) によってキノコ
体, 及び行動へとつながる 7)。 PN は局所介在ニュー

anttenal lobe

LPr, MPr

motorantenna

local inter neurons
glomeruli

Fig. 1: Information flow through antennal lobe

motor

anttenal lobeantenna

Fig. 2: Connection of oscillators

ロン (LIN) によって接続されている。このような知見
を模式的に Fig. 1と表現する。
生物の嗅覚の処理において, バッタ, ゴキブリ, ミツ

バチ, スズメバチなど, 様々昆虫で 15-30[Hz]程度の振
動が確認され 8), 臭いに応じて振動の同期関係が変化
することが報告されている 9)。そこで振動的な入力か
らの出力選択モデル化を行うに当たり, 本研究では非線
形振動子の接続関係に応じた同期, 収束状態遷移を用
いることとした。情報処理を振動子の接続関係に置き
換えた図を Fig. 2に示す。図において小円が振動子を
表す。

2.2 振動子による多形出力モデル

嗅覚情報に応じて振動子の同期関係を切り替える機
能を考える。Fig. 3(a)において、各振動子の固有振動
数に差を設けると, 刺激がない状態では同期を生じな
い。 この系への入力を糸球体 (黒円)の振動とすると,
これが周りの振動子に伝わり、引き込みによって同期
を生じさせる。
振動子網では、振動子間の接続重みと固有振動数の

差によって同期・非同期が切り替わる 10) ことが分かっ
ている。Fig. 3のように 6個の振動子に 0.5 から 1.0
までの固有振動数を割り振ると、入力振動数との差が
0.05 以下の時に同期をし, 互いの振動数の中間の振動
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(a) no interconnection (b) with local connections

Fig. 3: Network with and without local connections
Table 1: Synchronization among oscillators

Input w Sync. Osci.
(a) (b)

0.55 None None
0.65 O1+O2 O1+O2+O3

0.75 O2+O3 None

になるような特性を持たせることができる。
また、同期条件はネットワーク構造に依存して変化

11) する。神経修飾物質によって Fig. 3(b)のように接
続関係が変化すると、Table 1のように収束関係が変化
する。ここで得られた結果は, 同じ入力信号に対して,
接続が切り替わることによって選択される出力挙動が
切り替えられることを示している。

2.3 出力信号の生成

モデル化した特性は特定の振動子に依存するもので
はない。ここでは振動子としてよく知られた van del
Pol 振動子 (VDP)(1)を用いる。

ẍ1 − ε1(1 − x2
1)ẋ1 + ω2

1x1 = 0 (1)

非線型振動子同士を結合すると, 互いに同じ周期に引
き込もうとする力を発生する。 この作用は

xi(t + 1) = x̃i(t) + ε

⎧⎨
⎩ 1

Ni(t)

Ni(t)∑
j=1

xj(t) − xi(t)

⎫⎬
⎭ (2)

という式で表すことができる。 ただし x̃i(t)は時刻
t から t + 1 に 1のみによって更新された後の状態を
表す。

VDP振動子はトンネルダイオードを用いてアナログ
回路として構成できる。Fig. 4に実装を示す。接続構
造の変化は、図中の抵抗R1, R2に対応する。出力端子
out 1, out 2, out 3がそれぞれ Fig. 3のO1, O2, O3に
対応する。Fig. 5より、Table 1の関係が実現できたこ
とが分かる。ここで out 1と out 2、out 2と out 3を
加算し、一定の閾値以下の値を制約することで、同期
時には高い、非同期時には低いデューティー比の出力
信号を得ることができる。
これをブライテンベルグビークル 12) と呼ばれるシ

ンプルな感覚－出力結合モデルを持つロボットに適用
することで、攻撃指向あるいは逃走指向の振る舞いを
切り替えることができる (Fig. 6)。
今後は、電気生理学を専門とする研究支援員と協力

し、生体の行動選択過程についてより具体的に検討する。

400
R2

400
R1

L=500mH
VDP-

L=700mH
VDP-

V1

L=300mH
VDP-

R4 400

R5 400

R6 400

out1

out2
out3

A VDP oscillator

Input 2
(L=800mH)

Input 1
(L=800mH)

Output 2
(L=900mH)

Output 3
(L=700mH)

Interaction coefficients
(Resistance)

Output 1
(L=1100mH)

Fig. 4: Implementation of oscillators

O1

O3

O2

O1

O3

O2

(a) without local connections(b) with local connections

Fig. 5: Outputs depend on the local connections

3 生体神経回路出力を用いた行動出力
3.1 神経回路への行動出力フィードバック

空間内の適応的行動として、フェロモン刺激を与え
た生体（カイコガ）の脳神経系から抽出された出力信
号に基づく機械的行動出力メカニズムを構成し、空間
内探索動作における適応性と、それを生成する構造的
性質について考察する。
カイコガは空気中を浮遊するメスのフェロモンを検

知し、その発信源たるメスの場所へ定位を行う。空気
中でのフェロモンは理想的な拡散状態とは程遠く、複
雑かつ非均質な分布をとり、その発信源への定位は自
明な問題ではない。制御器として見たとき、カイコガ
の神経－行動系は乱流中での分子拡散を補償する性能
を有していると考えられる。
カイコガの嗅覚神経系については C01-01 班の神崎

らによって網羅的な解析が進められており、その接続
関係を工学的に再構成したロボット 13) も提案されて
いる。しかし、再構成モデルの妥当性や制御性能の評
価などはいまだ残された課題である。
ここでは、カイコガの神経系を直接ロボットに接続

し、身体および環境を操作することでそれが内包する
機能要素の理解を目指す。

3.2 生体と機械システムの結合

カイコガの神経系は、頭部の脳と胸部の神経節に別
れており、脳で生成された動作信号が胸部神経節に伝
達され、足の動きに変換される。そこで、刺激として
フェロモンを触覚に与え、脳の情報処理結果を電気的
に計測し、メカニカルな動作指令へ変換する。ここで、
カイコガの移動方向と首の向きに高い相関があること

Moter Moter

1.1

1.0

0.9

1.2

0.8

Fig. 6: Implementation on Braitenberg vehicle
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Fig. 7: Schematic view of the experimental system

Fig. 8: Virtual neck system

から、より少数の神経から信号を取り出しやすい首駆
動ニューロン (NMN)から信号を計測する。
身体駆動の準備として、首駆動信号による模擬身体

駆動実験系を Fig. 7, 8に示す。電磁弁によってフェロ
モンを照射されたカイコガは首駆動指令を生成し、そ
れを受けて機械の首の向きを変える。機械の首に取り
付けらたセンサがフェロモンを模擬した領域を検知す
ると、それに対応するカイコガの触覚へフェロモンが
照射される。このようなフィードバックによって、シ
ステムにおける一定の方向定位が確認できた。
これを身体動作に拡張し、カイコガとシミュレーショ

ン空間を接続し定位実験を行っている。PC上に構築
されたシミュレータには、平面空間に仮想フェロモン
源（定位目標）とカイコガの仮想身体が配置され、仮
想フェロモン源から仮想身体に向けてフェロモン塊が
照射される。仮想身体の左右触角にフェロモン塊が触
れると、カイコガの生体に向けて実際のフェロモン物
質を仮想的な接触状態に対応させる形で照射する。そ
の反応として得られる、左右 NMNから計測された信
号を PC上に取り込み、神経電位の単位時間内発火数
に比例する形で、シミュレータ内に置かれたカイコガ
の仮想身体を駆動する。
カイコガは翼を振るわせることによって触角周囲の

整流を行っており、これによって風下のフェロモン塊
への定位を防いでいる。このような効果を仮想空間内
での挙動に組み入れた結果、20%程度の確率での定位
が達成され、その中でカイコガの持つジグザグ－回転
挙動と思われる動作が確認された (Fig. 9)。
今後、シミュレーション空間に代えて機械身体と実

空間での定位実験を行い、カイコガの持つ定位制御器
の適応的機能発現構造を解析する。

4 環境への情報記述とネットワーク構造
4.1 環境を介した情報交換のネットワーク的特徴

アリなどの社会性生物は足跡物質塗布によって環境
に情報構造を付与し、その行動を最適化していること

Fig. 9: Odor-searching of virtual body driven by brain
(white dots indicate the trajectory)

が知られている。このようなシステムでは、時間経過
に伴う情報の減滅と利用頻度に応じた強化が本質的な
効果を持つと予想される。このような特性を、巣－餌
場の関係だけでなく、都市間輸送網のような多対多の
関係へ拡張したとき、どのようなネットワーク特性を
発現するかを調べた 14)。
平面上に複数のノードが分布する環境を想定し、ノー

ド数 Nv、ノード集合 V = {v1, v2, · · · , vNv} とする。
ノード間をエージェントが行き来し、荷物を搬送する
作業を想定する。ノード間にはあらゆる組み合わせに
対応した経路（辺）がある。その総数は Ne = NvC2、
その集合 E = {e1, e2, · · · , eNe}と表す。エージェント
総数は Na (Na > Ne)であり、搬送タスクは全ての頂
点間で均等に発生する。ノード iから j への発生確率
は 1

Ne
であるとする。

あるエージェントは、後に述べる移動コストに基づき、
これを最小化する辺の組み合わせであるルートを決定
する。エージェント iのルート rj = (ei1, ei2, · · · , eimi)、
ただしmi は含まれる変数である。
ルートに関する和集合 W = ∩i ri と頂点集合 V に

よって、グラフG(V, W )が生成される。これを搬送ネッ
トワークと呼ぶ。

4.2 ネットワーク構造遷移
ある辺を移動するためのコストは、その長さだけで

なく利用者の数の関数と考える。これは、その辺の維
持コストを利用者間で分担していると考えることがで
きる。
ある辺の利用エージェント数の期待値から、あるエー

ジェントが決定したルート ri に対する寄与密度 ηi を
(3)により求める。

ηi =
Na

Ne

1
|ri| ただし |ri| =

∑
j|ej∈ri

|ej | (3)

ある辺の利用者総数は、その辺をルートに含むエー
ジェント数の和であるので、辺に対する密度 ρj を (4)
により求める。

ρj =
∑

i|ej∈ri

ηi (4)

ある辺 iの移動コストについて、長さが長いほどコ
ストがかかり、エージェント密度が高いほど誘導信号
が強化され、コストが下がると考える。このことから、
辺 iの移動コストを (5)とモデル化する。

fi(|ei|, ρi) =
|ei|

pi(ρi)
(5)

すなわち、pi(ρi)をその辺における両頂点の結合率
と考える。
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これによってコンピュータシミュレーションを行った
(Fig. 10)。エージェント数が非常に少ない 1000台の場
合、有効な構造は創発されず、ほぼ完全グラフのまま
のネットワークとなる。エージェント数が 3000程度に
増加すると、ネットワーク構造が劇的に変化し、ルー
プを持たない木構造（ハブを持つ構造）となる。エー
ジェント数が 5000, 10000と増加してくると、木構造
ネットワークの一部の末端同士が連結され、ループ構
造の集合体となる。

(a) 1000 agents (b) 3000 agents

(c) 5000 agents (d) 10000 agents

Fig. 10: Emerged Networks

これらの結果において、ネットワーク平均距離およ
びクラスタ係数を調べた結果、レギュラーグラフおよ
びランダムグラフに比べスモールワールド的な特性を
強く持ち、ネットワーク構造の面からも効率の高いグ
ラフとなっていることが分かった。このことで、モデ
ル化した経路発現システムは、多対多の経路生成につ
いても有効であるといえる。
今後、ミツバチ巣内における外界情報伝達機構など、

生体の伝播ネットワークについて特性を調べる。

5 まとめ
本研究では, 生物の適応的な行動選択機能について、

固体内・個体間・環境－個体の関係性をネットワーク
構造の観点から考察し、単純なロボットモデルに実装
することによってその性能について考察した。各レベ
ルの相互作用について、生物的知見を基にモデル化を
行い、その機能発現について考察した。
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要旨̶ミツバチやアリ，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，それらの間

で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，

コロニーという家族単位での活動を成立させるためには巣仲

間認識などの複雑なコミュニケーションも必要とされる．社

会性昆虫の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の理解を深めるとともに，新た

な自律分散システムを見いだすことを目的として，我々は多

角的に研究を進めている． 

I. 緒言 

 シロアリ（等翅目）や社会性ハチ類（膜翅目）はコロニー

を形成する昆虫であり，極めて秩序立った社会行動を行う[1]．

社会行動に重要なのは綿密な分業体制である．コロニーには

繁殖個体と非繁殖個体が存在し、非繁殖個体は採餌，防衛，

保育などに従事する。このようにタスクに特殊化した形態や

行動を示す個体を一般にカーストと言う．社会性昆虫に秘め

られた謎は，統率の取れた社会行動の組織化の仕組み，それ

ぞれのカーストの進化した過程，コロニー存続のための最適

なカースト比の調節など様々だが，「どのような発生の調節で

さまざまなカーストが生じるのか」ということは最も基礎的

な問題である．本稿ではオオシロアリ，ミツバチ，クロオオ

アリの社会行動とカースト分化がどのようにして起こるかを

解説し，我々が分子生物学的アプローチを用いていかにして

カースト分化の謎に迫ろうとしているのかを紹介したい． 

 

II. シロアリにおけるカースト間の分業 

我々がボルネオ島で採餌行動における分業を研究していた

コウグンシロアリHospitalitermes medioflavusは，シロアリ

科に属す．シロアリ科は“高等シロアリ”と呼ばれ，カース

ト分化や社会行動も複雑かつ多様な様相を示すが，コウグン

シロアリも例外ではない．彼らはその名の通り列をなして森

を行進し、樹皮上の地衣類をかじり取って巣に運ぶという生

態を持つ。この種では，生殖カーストと不妊カーストが比較

的早い段階で分かれたあと，雌雄でさらに異なるカースト分

化経路をたどる．このことにより，性や幼虫齢によりタスク

の異なるいくつかのタイプのカーストを生じることに成功し

ている[2]．コウグンシロアリのオスは，３齢幼虫が小型のワ

ーカーとして採餌行動における餌のかじり取りを行い，のち

に脱皮をして前兵隊（４齢）になり，さらに脱皮して兵隊（５

齢）になる．メスは，３齢が中型，４齢が大型ワーカーとな

る．ワーカーの中でもタスクは細分化されており，採餌にお

                                                           
 

いて大型ワーカーは餌の運搬に専門化するが，中型ワーカー

はかじり取りと運搬の双方の作業を行う(Fig. 1) [3]．社会

性ハチ目においては，ワーカーは全てメス成虫なのでこのよ

うな性による分業は見られない．このことからも，不完全変

態であり不妊カーストに雌雄の個体が存在するというシロア

リの個体発生の特徴がうまく社会行動に反映されていること

がわかる． 

 

 
Fig. 1. コウグンシロアリのワーカー間に見られる分業． 

 

III. カースト発生の調節と遺伝子発現 

このように，シロアリの社会行動はカースト間の分業と協

同により精巧に組織化されている．この社会行動が滞りなく

効率的に行われるためには少なくとも二つの仕組みが存在し

ているはずである．ひとつはシロアリがどの個体でも全ての

カーストへと分化できる遺伝子のセット（ゲノム）を持つこ

とである．ヒトのような多細胞生物の全ての細胞はそれぞれ

特有の形や性質（筋細胞や神経細胞など）を持つにも関わら

ず，個体を構築する全情報をゲノム中に持っている．つまり，

細胞は将来成りうる全ての細胞の情報を持っているのである．

同じように，シロアリは成りうる全てのカーストの情報をゲ

ノム中に持っている．さらにシロアリをはじめとする社会性

昆虫では，各カーストが適切な比率でコロニー内に存在する

ことも必要である（もし全ての個体が不妊の兵隊になってし

まったら，そのコロニーは滅びてしまう）．このため，シロ

アリは個体発生の過程で，体外の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．つまりシロアリは「表現型多型」と「フィードバック機

構」によって，タスクに特殊化した形態（及び行動）を，環

境に応じた割合で生み出しているのである[4]． 

これらの仕組みを詳しく調べるために，我々はカースト間

の表現型の違いを司る遺伝子発現の差を検出しようと考え

た． 

昆虫の社会行動を統御するための脳分化の解析 

三浦徹（北大・地球環境）・竹内秀明（東大・理）・尾崎まみこ（神戸大・理） 
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Fig.2. オオシロアリの兵隊分化過程．プレソルジャー（前兵隊）と

いう段階を経て兵隊へと分化する． 

 

カースト特異的遺伝子発現の探索するために，我々はオオ

シロアリの兵隊分化プロセスを実験系に選定した．オオシロ

アリの兵隊は，ワーカーとして働く擬職蟻から前兵隊を経て

兵隊へと分化する（Fig. 2）．兵隊分化の過程では，体の前

方が肥大・伸長し，防衛・攻撃に適したボディプランを構築

する．特に，大顎の伸長が顕著である．兵隊分化の過程では

幼若ホルモンによる内分泌環境の変化が大顎などの形態形成

を引き起こし，増殖した大顎上皮が脱皮の際に伸長すること

によって兵隊の形態が作られる（Fig. 3）． 

 

 

Fig.3. オオシロアリの兵隊分化に際する大顎の伸長．大顎の中でも

先端部の方が寄り伸長し，それに伴い積極的な上皮細胞の増殖も見

られる． 

 

我々は兵隊分化に際して特異的に発現する遺伝子をいくつ

か同定している．分化途上で発現が変化する遺伝子として，

チトクロームP450遺伝子やCiboulot遺伝子などが同定されて

いる．これらは幼若ホルモンに応答して形態変化を引き起こ

すのに寄与していると考えられており，現在RNAiなどによる

機能解析法を開発しつつある．これ以外にも形態形成に関わ

るとされる転写因子やシグナル伝達因子の発現解析を行って

いるが，その中のいくつかは兵隊分化特異的な発現パターン

を示すことが最近になって明らかになってきた． 

また，成熟した兵隊で特異的に発現する遺伝子のうち，

SOL1と命名した遺伝子は，成熟した兵隊の大顎腺で非常に強

く発現されていることが確認された（Fig. 4）[5]．最近の結

果では，この遺伝子の産物は分泌タンパクであり，大顎腺か

ら外部に大量に分泌していることが明らかになった（三浦 未

発表）．さらにこのSOL1タンパク質は，高次構造予測からリ

ポカリンファミリーに属することが明らかとなり，栄養交換

により他個体へと受け渡される可能性が示された．これらの

ことから，SOL1は何らかの個体間相互作用やカースト比の調

節に関与している物質ではないかと推測されている． 

 

 

Fig.4. 兵隊特異的遺伝子であるSOL1は大顎腺で発現する．  

IV. 社会行動を司る神経系の特殊化 

シロアリのカースト間で異なるのは形態だけではない．兵

隊は外敵を積極的に攻撃するが，擬職蟻は巣内に逃げ込む．

この行動の違いを生む神経基盤を知るために，オオシロアリ

兵隊の神経系を擬職蟻と比較した．その結果，兵隊の神経系

では口器を支配している食道下神経節が肥大化していた（石

川 未発表）．この兵隊の食道下神経節内部では，発達した大

顎筋を支配する大顎筋運動ニューロンが約1.5倍に大きくな

っていた(Fig. 5)（石川 未発表）．ニューロンが大きくなる

と，神経伝導速度が増し，神経伝達物質合成量も増加するこ

とから，この神経改変は兵隊に強く素早い大顎運動能力をも

たらしていると推測される．このことから、シロアリの分業

には形態に伴って神経の改変も必要だということがわかる．

兵隊では運動ニューロンだけではなく，感覚毛も特殊化する

ことが明らかとなっており，感覚→統合→攻撃を司る神経回

路でそれぞれ兵隊カースト特異的な修飾があるのではないか

と考えている．これらの仮説に基づき，現在我々は神経系の

兵隊分化を司る遺伝子をディファレンシャル・ディスプレイ

法により探索中であるが，神経の改変に必要な遺伝子候補や，

兵隊の攻撃性に関与する可能性がある遺伝子候補が同定され

つつある． 

 

 

Fig.5.  食道下神経の大顎運動ニューロンは兵隊カースト分化に伴

い巨大化する．  
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V. ミツバチの社会行動を制御する脳の分子的基盤の

解明 

ミツバチは社会性昆虫であり、個体間分業、個体間コミュ

ニケーションなど高度で多彩な社会性行動を示す。働き蜂間

では加齢分業が成立しており若齢蜂は巣内で育児・掃除を行

い、老齢蜂は巣外で採餌を行う。またその働き蜂は、8字ダン

スにより記憶した花の位置を仲間に教えるという高次行動を

示す。またミツバチ脳では高次中枢（キノコ体）が発達して

おり、社会性行動の制御に関わると考えられている[6]  (Fi

g. 6)。これまでに脳内でキノコ体選択的に発現する遺伝子の

検索を行った結果、変態ホルモンであるエクダイソンのシグ

ナル経路に関わる転写因子（Mblk-1/E93, E74, BR-C, HR38,

 EcR, USP）をコードする遺伝子がキノコ体選択的に発現する

ことを見いだした[6,7,8,9] (Fig. 7)。 

 
ショウジョウバエの変態過程ではエクダイソンは核内受容

体（EcR）と USP のヘテロダイマーに結合して、一連の転写

因子群（Mblk-1/E93, E74,E75, BR-C）の発現誘導をする。

また HR38 は USP に結合し、EcR/ USP ヘテロダイマーの形

成を阻害する。HR38 はキノコ体の小型ケニヨン細胞選択的に

発現し、働き蜂間で採餌蜂選択的に発現する[7]。よってエク

ダイソン依存のシグナル伝達様式がミツバチの加齢分業依存

に変化することが示唆された。 

 また Mblk-1/E93 遺伝子は変態期のキノコ体形成過程から

大型ケニヨン細胞に発現することから、ケニヨン細胞の分化

過程にも関わることが考えられる。幼虫後期から蛹中期にか

けて神経前駆細胞からケニヨン細胞が誕生し、その後キノコ

体の神経回路が形成される。キノコ体発生前期と後期に誕生

した神経細胞は小型ケニヨン細胞(S-II前期, S-I後期)に分

化し、発生中期に誕生した神経は大型ケニヨン細胞(L)に分化

する (Fig.6B)。よってエクダイソンによる転写因子群（Mbl

k-1/E93, E74, BR-C）の時期特異的な発現誘導が、ミツバチ

（ハチ目）固有な脳構造（ケニヨン細胞の機能分化）を作り

出した可能性がある。今後は、エクダイソンおよび同定した

遺伝子とミツバチの社会性行動との関連を解析し、多彩で精

緻な社会性行動の制御機構の一端を明らかにしたい。 

 
 

VI. クロオオアリ外勤ワーカーの巣仲間識別機構 

 今回は，シロアリと並んで真社会性昆虫のクロオオアリを

モデルに，主に巣外で採餌活動に従事する外勤ワーカーの行

動に的を絞って報告する。まず，巣仲間識別の仕組みについ

て情報の流れを，１）識別要因となる化学物質 ２）感覚器 

３）脳内投射 の順で紹介する。クロオオアリの巣仲間識別

の鍵となる化学物質は18種類の体表炭化水素混合物の混合パ

ターンであることがほぼ明らかになっている。このような複

合フェロモンの嗅覚のパターン受容は，約130個の感覚細胞を

格納する特殊なセンサーユニットで行われる(Fig. 8)[10]。

このセンサーユニットは全体として同巣のパターンには応答

せず，それとある程度異なりさえすればどのような変化にも

応じて，活動電位を脳内触角葉の約130個の糸球体からなる特

異的な領域へ送ることがわかった(Fig. 9 水色領域)。また，

異巣個体同士の攻撃閾値設定に関わるオクトパミンによる液

性調節について，自発的に活動性を低下させているワーカー

について調べると、攻撃性が下がるとともに脳内のオクトパ

ミンレベルが上がっていることが明らかになったことから、

オクトパミンが攻撃性をコントロールすることが示唆された。

普通に活動している個体にオクトパミンを注射すると、攻撃

性が低下することも確かめられた。さらに、同巣足跡物質に

よる行動変化についても解析を行い、同巣の足跡物質が存在
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する場所で異巣個体と遭遇すると、攻撃性が上がり、勝つ割

合が増えることが分かった。同巣の足跡物質の情報入力のセ

ンサーの同定が待たれる。 

 
Fig.8.  クロオオアリの体表炭化水素のセンサーである感覚毛． 

 
 

 
Fig. 9. クロオオアリの嗅覚葉は，７つの糸球体領域に分か

れる． 

 

VII. 展望 

 本稿では，精巧な社会生活を営むシロアリ・ミツバチ・ア

リにおける社会行動の基盤とその解明を目指した私たちの研

究例を紹介した．最近ではシロアリや社会性膜翅目以外の社

会性昆虫においても分子生物学的アプローチがなされるよう

になり，また，2006年秋にはミツバチゲノムの概要配列が公

開された．将来，単独性の昆虫と社会性の昆虫のゲノムを比

較すれば，社会制御と社会進化の謎が解明できるのではない

だろうか．この分野の研究者はまだそれほど多くなく，社会

性昆虫における社会行動の分子生物学的な研究は，まさに宝

の山であるといえよう．今後もさらに研究結果が蓄積し，こ

の分野がいっそう盛り上がることを期待している．また，社

会性昆虫の社会行動のメカニズムを知ることで，新しい自律

分散システムの開発など，工学への応用的側面に関しても期

待が持たれる． 

 

文献 

 

[1]松本忠夫（1983）社会性昆虫の生態．培風館． 
[2]三浦徹（2000）コウグンシロアリの分業システム．昆虫

と自然 35: 4-7. 
[3] Miura T, Roisin Y, Matsumoto T (1998) Developmental 

pathways and polyethism of neuter castes in the processional nasute 
termite Hospitalitermes medioflavus (Isoptera: Termitidae). 
Zoological Science 15: 843-848. 

[4] Miura T (2005) Developmental regulation of caste-specific 
characters in social-insect polyphenism. Evolution & Development 
7: 122-129. 

[5] Miura T, Kamikouchi A, Sawata M, Takeuchi H, Natori S, 
Kubo T, Matsumoto T (1999) Soldier caste-specific gene expression 
in the mandibular glands of Hodotermopsis japonica (Isoptera: 
Termopsidae). Proceedings of the National Academy of Sciences 
USA 96: 13874-13879. 

[6] Takeuchi H.(2006) Gene expression in the Honeybee Brain 
Mushroom Body and its Gene Orthologues. In "Evolution of 
Nervous Systems. Vol1" Ed by Jpn H Kaas, Elsevier, pp 457-469. 

[7] Yamazaki, Y et al., (2006) Differential expression of HR38 in 
the mushroom bodies of the honeybee brain depends on the caste and 
division of labor. FEBS Lett. 580, 2667-2670. 

[8] Paul, R. K., Takeuchi, H. and Kubo, T. (2006) Expression of 
two ecdysteroid-regulated genes, Broad-Complex and E75, in the 
brain and ovary of the honeybee (Apis mellifera L.). Zool. Sci. 23, 
1085-1092. 

 [9] Takeuchi, H. Paul, R. K. et al., (2007) EcR-A expression in 
the brain and ovary of the honeybee (Apis mellifera L.). Zool. Sci. in 
press. 

[10] Ozaki M, Wada-Katsumata A, Fujiwara K, Iwasaki M, 
Yokohari F, Satoji Y, Nisimura T, Yamaoka R (2005) Ant nestmate 
and non-nestmate discrimination by a chemosensory sensillum. 
Science 309: 311-314. 
 
 

112



 
 

 

  

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。本年度は、採餌行動の数理モデルの構築を行い、

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。行動観察から、８の字ダンスは巣板上の特定の

場所で数回踊った後、別の場所に移動して再び踊るこ

とを繰り返す傾向があり、また、伝達する餌場情報に

はかなり誤差が含まれていることがわかった。さらに

は、情報伝達の基本信号と考えられるダンス音の録音、

巣内活動度の計測、評価方法についても検討を行うと

同時に、８の字ダンスに関わる脳・神経機構を明らか

にするために、脳内における情報伝達において重要な

働きをする一酸化窒素合成酵素の遺伝子発現領域など

を染め出した。来年度は引き続き生物データの取得を

続け、モデルの改良を通して、８の字ダンスがコロニ

ー維持に及ぼす効果の理解を目指す。 

 
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）。

  

 
 

ミツバチの巣の中は暗いのでミツバチは視覚情報を

使わずに、尻振り中の翅の震動によって発生する音（約

260 Hzの空気の揺れ）を「聴いて」、ダンス情報を解読

している。ダンス音は距離とともに著しく減衰し、ダン

スバチのごく近傍にしか伝搬しない[5]。そのため、ダ

ンスバチのもつ情報はごく限られた範囲にしか伝わら

ず、コロニーの大きさを考慮に入れると、情報を受け取

れるミツバチはほとんどいないことになる。 

この事実にもかかわらず、ミツバチはダンスを行い、

コロニーを維持している。一体、「８の字ダンス」をす

ることによって、ミツバチコロニー（社会）全体はどれ

くらいの利益を得るのか？ダンス情報はどのようにし

て巣内に伝搬し、どれくらいのミツバチがその情報を共

有すればコロニーが維持できるのか？われわれは、この

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。 

本年度は、（１）採餌行動のモデルの構築とシミュレ

ーション、および（２）ミツバチの採餌行動の観察を行

い、モデルに必要なパラメータを検討し、（３）来年度、

モデルに組み込むべきパラメータを行動実験から抽出

するためのプログラムの開発を行った。 

 

２ 結果 

２－１ 採餌行動のシミュレーション 

８の字ダンスの効果を検証するために、まず採餌行

動のモデルを構築した。採餌の行動決定においてミツ

バチの採餌行動は、（１）巣内で休止している（休息）、

（２）巣内を歩行している、（３）採餌をしている、

という状態が遷移して起こると考え、これまでの他の

研究で得られた状態遷移確率をパラメータにして、餌

場を記憶しない場合、餌場を記憶するがダンスを行わ

ない場合、餌場を記憶しかつダンスを行う場合の採餌

効率をシミュレーションした（図２）。その結果、予

想通り、短時間では3者に違いはほとんどなかったが、

長時間の採餌行動（何度も採餌をすることに対応す

る）では餌場を記憶しかつダンスをする場合が最も餌

場への到着回数が多かった。 

しかし、このモデルは非常に簡略化されており、モ

デルとして耐えうるだけの正確なパラメータが含まれ

ているとは考えにくい。そこでわれわれは、正確にミ

社会性適応のための脳システム変容機構の研究 

伊藤悦朗（徳島文理大学）・池野英利（兵庫県立大学）・岡田龍一（徳島文理大学） 

図１ ８の字ダンスをするミツバチ（左図）と、ダンス

と餌場の関係（右図）。 
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図３ 尻振りをした場所と歩行の軌跡。歩行の開始位置を

丸で記し、その中の数字は尻振りの順番を表す。軌跡は開

始位置と終了位置を単純に直線で結んだ。スケールは図毎

に異なり、ハニカムとミツバチを各図に示す。Aでは2匹の

ハチが同時に踊っていた。それぞれ、26回（A, Bee11）、

20回（A, Bee10）、30回（B, Bee12）踊った。 

ツバチの採餌行動を表現するには、少なくとも（A）ダ

ンスバチの行動パターン、（B）方向と時間に関するダ

ンスの性質、（C）追随バチの行動パターン、（D）巣

内全体の活動度、などをモデルに組み込む必要がある

ことから、それらのパラメータを得るためにミツバチ

の８の字ダンスの行動観察を進めた。 

 

２－２ 行動観察の結果 

2006年8月と9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、ダンス（尻振りの直進成分）の巣内位置、尻

振りの時間を解析した。 

 

２－２－１ ダンスバチの行動パターン （上記Ａ） 

  １回の８の字ダンスは複数回の尻振りを行う。11匹の

ミツバチについて合計202回（1匹平均18.4回）の尻振

り歩行を解析した結果、尻振りは巣内のランダムな位

置で行われるのではなく、ある場所で数回踊った後、

移動し別の場所で再び踊ること、踊った場所に着目す

るとそれが巣内でクラスター状に分布する傾向がある

ことがわかった（図３）。Bee10の場合（図３Ａの赤）、

２つのクラスターに分けられた。20回の尻振りのうち、

13番目まではクラスターIに分類でき、その後、20回目

まではクラスターIIの場所で尻振りをした。同様な傾

向は他のミツバチにも見られた（図３, Bee11, Bee12）。

しかし、明瞭でない場合も数例あった。現在、踊る場

図２ A, B: ミツバチの採餌行動のシミュレーション。

巣（Aの中央）からミツバチは餌場へ向かう。内部状態

がミツバチ毎に異なり、それが色で表現される（B）。

C: 訪問回数の時間変化。D, E: 3条件での総訪問回数

とその時間変化。 
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図５ ダンスの尻振り時間。尻振りごとに尻振りの継続時間をプロットした。尻振りが約1秒のもの(A)と長いもの(B)をそ
れぞれ2匹分示した。尻振りの平均時間はそれぞれ、Bee3: 8.37秒, Bee6: 11.81秒, Bee11: 1.08秒, Bee12: 1.08秒。  

所の定量的な評価を目的として、全ダンスについて、

クラスター分析を試みている（図４）。 

 
２－２－２ 方向と時間に関するダンスの性質（上記Ｂ） 

10回以上尻振り歩行をした9匹のミツバチの合計140

回（最少14回、最多26回）の尻振り歩行時間を解析し

た結果、ダンスバチの尻振り時間は、同一個体の一連

のダンスでもまちまちであった（図５）。Bee12の場合、

尻振り時間は平均1.08秒であったにもかかわらず最大

で0.87秒、尻振り時間に差があった（4回目の尻振りは

1.47秒、3回目の尻振りは0.6秒）。尻振り時間が長い

Bee3（平均8.37秒）とBee6（平均11.81秒）では、平均

の尻振り時間と1秒以上差があるダンスがBee3で21回

中16回、Bee6で14回中9回もあった。 

一方、花の位置を示す直進方向の向きは同じ個体の

同じダンス中であっても尻振り歩行ごとに少しずつ異

なった。追随バチがすべての尻振りを聴くわけではな

い（後述）ことを考慮に入れると追随バチは、誤差を

含んだダンスによって広い範囲を餌場情報として受け

取っていることが推察される。 

このように、追随バチは餌場の方向・距離に関して

「あいまい」な情報をもとに採餌に向かうことになる。 

 

ダンス情報の自動計測 

モデルの信頼性を獲得するには、多くの実験データ

が必要である。迅速にダンスに関する大量のデータを

得るには、計測の自動化が必須である。われわれはダ

ンス中に発生する音に着目し、音源の移動を複数のマ

イクでとらえて、ダンスバチの位置やダンス情報など

を取得するシステムの構築を目指している。そこで、

まず小型集音マイクロフォンを用いて、ダンス音の録

音が可能かどうかを検証した。その結果を図６に示す。

ダンス音は短いパルス状の音が短い間隔でいくつも連

続して続く（図６Ａ）が、単純な振動波ではなく、複
図４ 図３のBee12のクラスター分析の結果。4つの

クラスターがある。 

図６ 録音したダンス音と周波数スペクトル。A: 録音し
たダンス音。B: Aの時間軸を引き伸ばしたもの。C: 周波
数スペクトル。 
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雑な波形をしている（図６Ｂ）。FFTでスペクトル解析

すると、260 Hz付近にピークが観察されるものの、ピ

ークのS/N比は低く、しかもブロードなものであった

（図６Ｃ）。われわれの目指すダンス音源の追跡を目

的とするような質の高いデータを得るためには、ダン

ス音付近の周波数特性がより直線的な集音システムを

用いる必要があると結論した。また、ダンス音がパル

ス状の音の連続であることから、定常的な解析手法で

あるフーリエ解析ではなく、短時間フーリエ変換、ウ

ェーブレット変換などの非定常解析手法を適用してい

く必要があると結論し、ダンス音を詳細に解析するた

めにマイクロフォンシステムの製作も含めた実験系の

構築を進めている。 

 

２－２－３ 追随バチの行動パターン（上記Ｃ） 

ダンスの追随バチは何度かダンスを聞いて採餌飛行

に飛び立つが、追随バチのなかには1度きりで追従を止 
めるものや10度以上しつこく追従するものなど多様で

あった。また、ダンス中、1匹にも追従されないダンス

もあれば8匹以上に囲まれてしまうようなダンスもあ

った。追随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う。 

 

２－２－４ 巣内全体の活動度（上記Ｄ） 

ミツバチのダンスによる情報共有が採餌行動に及ぼす

影響を検討するモデルやシミュレーションには、巣全

体としてみた時空間的な活動状態を計測、評価する必

要がある。ダンスバチは音を発生するので、音源を追

跡すればダンスバチの活動度は計測可能であるが、追

随バチは音を発生しないので、この方法では巣全体の

活動度を計測することはできない。そこで、巣全体の

活動度をパラメータ化するための前段階として、巣内

における活動度の空間的パターンを検出するプログラ

ムを作製し、巣内の活動度を計測した（図７）。この

図において活動度の高いところは白く表示され、低い 

ところは黒く表示される。ここでは、ダンスをしてい 

るミツバチが白く検出されている。また、ミツバチの

移動など何らかの動作が生じた場所を元の画像に重ね

るとダンスバチの周囲の追随バチと予想されるミツバ 

    

チにも微小な動作が生じていることがわかる。今後は

このプログラムを用いて、巣全体の活動度を評価する

指標を導出し、ダンスに伴う巣の活性度変化を数理モ

デルに反映させていく予定である。 

 

２－３ ダンス行動に関わる脳内部位 

ミツバチのダンス行動は脳神経系によって制御され

ている。そこで、われわれは８の字ダンスなどの学習

記憶系の修飾に重要な役割を果たしている一酸化窒素

などのガス状伝達物質の遺伝子発現領域を調べた[6]。

その結果、一酸化窒素の合成酵素の遺伝子は脳内のキ

ノコ体や視葉で強く発現しており（図８A）、一酸化窒

素の合成酵素活性は脳のキノコ体、中心複合体、触角

葉、視葉、側葉などで観察された（図８B）。今後引き

続き、ダンス行動に関与する神経ネットワークを明ら

かにしていきたい。 

 
 

 

 

３ 今後の計画と本研究の工学的貢献 

 

来年度は、本年で構築した数理モデルに組み込むパ

ラメータの生物学的データを取得し、モデルを再構築

する。最後に、モデルによって予想される結果が実際

の生物現象をどれくらい反映しているかを、行動実験

によって検証する。 

われわれの研究は情報共有による社会性の維持やそ

のメカニズムはマルチエージェント環境下でのロボッ

ト制御などシステム工学に応用可能である。 
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図７ 巣内の活動度の分布。左図では活動度の高い所は白

く表示される。ダンスバチが検出されている。右図は活動

があった場所を元の画像に重ねたもの。 

図８ 一酸化窒素合成酵素遺伝子の発現場所（A）と、そ

の酵素活性が見られる細胞（B）。 
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昆虫社会の適応的行動と個体をつなぐ制御力学 

 
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: アリの社会が全体として適応的に制御されるのは，下位の階層である個体間のいかなる相

互作用によるのか．巣内密度調節とワーカー数認識という２つの現象に注目し，内在すると考え

られる個体間の身体的接触を介したフィードバック機構を明きかにすべく研究を展開した．これ

と並行し，巣や餌のない密閉空間におけるアリのワーカー単体の行動を記録し，速度変化と方向

転換の時系列解析を行った．とくに，速度については４種のアリに関し長時間にわたる相関の存

在が示唆された．すなわち時間とその間のアリが進む距離のゆらぎの間にある種のべき乗則が成

り立つことが判明した．これらの結果から単独のアリ歩行を再現する簡単なモデルを提唱した． 

 

本研究では、昆虫の「社会」はヒトの社会のよう

な中央集中的な意志決定システムを持たず、個々の

個体は出会った局所的情報に対し単純なルールに従

い機械的に反応しているだけだが、にもかかわらず

集団全体として適応的な機能が「創発する」とする

社会生理学的な観点に立ち研究を進める。社会生理

学ではこれまで主として分業や採餌に焦点が当てら

れてきた。しかしこの２現象以外にも昆虫社会が示

す制御機構が未解明な一般的現象は存在する。この

研究では、アリが行う巣内の個体密度調節とワーカ

ー数の認識機構を主な研究対象とした。アリは巣内

で個体密度を調節している。すなわち広い空間に置

かれれば集合し，狭い空間に置かれれば巣を拡大す

ることで、結果空間当たりの個体数をほぼ一定に保

つ。また、アリのコロニーはワーカー数に依存し、

個体の行動や生産する子のカーストを適応的切り替

える。これらはアリに限らず、社会性昆虫では一般

的に見られる現象だが制御機構は不明である。暗闇

の巣内で個々のアリ個体が仲間の個体数や密度を直

接的に鳥瞰できる可能性は低い。我々はそこには個

体間の身体的接触を介した自己組織的フィードバッ

ク機構が存在するのではと考えた。この研究ではそ

のような機構の存否を実験的に示すとともに、数理

モデル化による挙動の予測とその経験的なテストを

行い、制御機構を定量的に明らかにする。この研究

が目指すものは、基礎生物学的な観点から動物の社

会行動を制御している一般的なメカニズムの解明で

あり、工学的には自律分散型ロボットの制御プログ

ラムの開発に応用可能な技術の蓄積である。 

 

密度調節 

 

密度調節機構とワーカー数認識機構の実験には我々

がモデル生物と位置づけるトゲオオハリアリを用い

た。一定の大きさの巣に、収容するワーカー数を変

化させ、巣にアリを導入してから静止するまでの時

間を計測した。実際の巣内の密度に近い個体数時に

は、最短時間で移動中の個体数が減少し多くの個体

が静止した「落ち着いた状態」になった。それに対

し、それより低密度（通常に 1/5̶ 10 倍）でも高密
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度（約 2.5倍）でも静止により長い時間がかかった。

この結果は、アリの個体が密度情報を認識し適正密

度から外れている場合は、移動することを示唆して

いる。ただし、超高密度（５倍以上）下では移動中

の個体が急激に減少し通常より移動個体数の少ない

状態で定常になった。これは強すぎる密度刺激に対

する慣れのせいかもしれない。 

 

ワーカー数認識 

 

トゲオオハリアリの女王は巣内を歩行しながら直接

身体的な接触することでワーカーに自分の存在情報

を伝えている（Tsuji et al.1999）。女王のこの行動を

我々はパトロールと定義する。大きなコロニーでは

情報伝達にはより多くの労力が必要である。詳細な

観察から、実際、女王はコロニーサイズが大きくな

るにつれ、時間当たりのパトロール回数、パトロー

ル持続時間、パトロールに費やす時間の比率、すべ

てを上げることが判明した。すなわち女王は一見コ

ロニーの大きさを認識しているかのように「適応的」

に行動した。ワーカー１個体当たり時間当たりの女

王との平均接触頻度はコロニーサイズにかかわらず

ほぼ一定であったが、コロニーが大きくなるにつれ

長時間女王との接触を欠く個体が存在するようにな

った。これは確率的に予測される現象だが、これに

対応してコロニーサイズが大きいコロニーでは、ワ

ーカー間の順位行動やポリシング行動が見られるよ

うになった。ワーカーのこれらの行動は孤児化した

コロニーに特徴的な行動である。この結果から、女

王のパトロール行動のコロニーの大きさに相関した

変化は、生理的に孤児化したワーカーの存在に対す

る反応ではないかと考え、コロニーサイズ一定の条

件下でワーカーに占める孤児化個体率を変え、女王

の反応を見る実験を行った。結果、孤児化ワーカー

存在下で女王はパトロールの平均持続時間を延長す

ることが判明した。現在、上記実験結果から考えら

れるフィードバック機構のモデル化を進めている。 

 

女王の存在情報 

 

社会性昆虫には女王物質が存在し、その存在下では

ワーカー自身の利己的産卵が抑制されると考えられ

ている。しかしアリでは女王物質は同定されていな

い。近年、体表に存在する炭化水素が女王物質の化

学的実体ではと議論されてきた。トゲオオハリアリ

にも直接接触でしかワーカーに伝達されない女王の

存在情報が示唆されている。また女王は特異的な長

鎖の体表炭化水素成分（C36-41）を持つことも知ら

れている。女王の体表抽出物を生物検定した結果、

炭化水素成分だけに孤児化直後のワーカーの順位行

動を抑制する効果が認められた。これは体表炭化水

素の女王物質機能の世界初の証明である。現在炭化

水素成分を女王特異的な長鎖成分と非特異的な短鎖

成分に分離し、さらなる生物検定を行っている。 

 

アリにおける個体の移動とゆらぎ 

 

密度制御とワーカー数認識には、ともに個体の移動

行動を介したフィードバック機構の存在が示唆され

た。そこで、モデル化の前にアリの個体の移動行動

の特徴を解析した。個体移動に関するパラメータの

基本値を決めるため何ら社会的相互作用のない条件

下におけるアリの移動行動の解析を行った。 

ここで注目したのは移動に関するゆらぎである。

ゆらぎはミクロな世界からマクロな世界まで様々な

スケールの現象で観測される。生物の行動において

もゆらぎは観測されている。興味深い点としてはこ

れらのゆらぎがホワイトノイズではなく、時間依存

性のあるゆらぎとして振舞うところである。ここで

はアリの歩行行動に見られるゆらぎについて研究を

行った。アリの研究の多くは化学走性や採餌行動に

着目したものが多い。しかし巣も餌もない環境下で
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のアリの行動についてはあまり知られていない。そ

こで巣や餌場のない環境での単体のアリの行動を解

析した。その結果、移動速度には長時間にわたる相

関が、角度変化には短時間の相関があり、特に移動

速度についてはゆらぎが時間間隔に対してべき乗で

あることが見出された。また、これをもとに単独ア

リの歩行行動を再現する簡単なモデルを提唱した。

以下に行った実験の概要を記す。 

今回の実験にはテラニシシリアゲアリ、トゲオオ

ハリアリ、アシジロヒラフシアリ、トビイロシワア

の 4種類のアリを用いた。正方形の 2次元平面内に

アリを閉じ込め、そのアリの歩行様子を撮影（撮影

時間は 10分～1時間程度）し、アリの歩行の速さと

身体の向きの変化についてゆらぎの解析を行った。 

 

（１）速さの時間依存性 

アリの速さの時系列データを求め、スペクトル解析

を行った結果、アリの歩く速さに長時間相関が見ら

れた(図１)。またアリが時間Δtの間に進む移動距離

L(Δt)と、そのゆらぎσL の間にはσL∝Δtαの関係

が成り立ち、α>0.5であることが認められた。 

 

（２）角度変化の時間依存性 

アリの身体が向いている方向を角度θとして、速さ

と同様に角度変化Δθのスペクトル解析と、θのゆ

らぎ計算を行った。その結果θのゆらぎσθにはσθ

∝Δtβとなる数秒の短時間相関はあるが、長時間相

関は見られなかった(図２)。 

 

今後は、実験装置の境界の影響の定量化、移動距離

  
図１：2種類のアリの移動速度のスペクトル（左）と移動速度のゆらぎ（右） 

   
図２：アリの身体の向きの変化のスペクトル（左）と向きの変化のゆらぎ（右） 
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の相関時間の定量化など、単体のアリの行動をより

詳細に調べながら、トゲオオハリアリの女王のパト

ロール行動という具体的な対象の行動の解析・モデ

ル化を行うと共に、複数個体における個体間相互作

用の行動に対する影響の定量化という普遍性の高い

側面の探求を行っていく予定である。 
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特 定 領 域 研 究 「 移 動 知 」 領 域 C  

キンカチ ョウさえずり識 別 メカニズムの神 経 回 路 レベルでの  

定 量 モデル構 築  

岡 浩 太 郎 、 藤 村 彬 、 萩 原 将 文 *  

慶 應 義 塾 大 学 理 工 学 部 生 命 情 報 学 科 、 情 報 工 学 科 *  
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要旨 メスキンカチョウ脳内でどのように異種さえずりが

神経細胞興奮パターンとして表現されているかを明らか

にするため、Arc 遺伝子の発現パターン解析をした。異

なるさえずりはオーバーラップする細胞ポピュレーション

として CMM および HF 領域にコーディングされているこ

とを明らかにした。このことは脳内情報表現のモデル作

りに役立つ。 

 

１． はじめに 

 キンカチョウはさえずり（Song）によってコミュニケ
ーションを行う。オストリの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

トリの歌を情報処理しているのかについて知ることは重

要であるが、そのような研究は従来あまり行われていな

い。 

 
Fig.1 キンカチョウ脳内の神経回路 

歌を聴くための経路と歌をさえずるための経路が明らかにさ

れてきている。 

 一方オストリがどのように音声を生成し、最終的に自

分の歌を獲得するのかについては、解剖学的、電気生理

学的、分子生物学的方法を利用して解析が進められてお

り、脳内部位の関係がわかってきている（Fig.1）[1]。そ
の結果、歌を憶えるために用いられている神経系路と歌

を実際にさえずるための 2つの経路がオストリの脳内に
存在することが明らかにされてきた。また最近ではこの

歌学習について神経回路の解剖学的な知見と電気生理学

的な知見を交えた神経回路モデルが提案されてきている

（Fig.2）[2, 3]。 
 

 
Fig.2 音声生成のための神経回路モデル 

さえずりは複数の神経細胞ポピュレーションとして脳内に情

報表現されており、複数の神経細胞が協調的に発火することに

より、さえずりは生成される。また自分のさえずりは、聴覚系

を介してHVCにフィードバックされ、HVCでは細かなチュー
ニングが行われる。HVC: Hyperstiatum ventrale, pars cauda; 
RA: Robust nucleus of the acropallium; AFP: Anterior 
forebrain pathway 
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このモデルにおいては、トリ歌の構造と神経細胞との

関係が仮定されており、歌を構成する音素(note)に対応す
る神経細胞が神経細胞ポピュレーションとして選択され

るものと考えられている。そのような神経細胞のポピュ

レーションは HVC と呼ばれる脳部位に存在するとされ
ている。オストリは自らのさえずりを、聴覚系を介した

フィードバックシグナルとして HVC 神経細胞の発火を
チューニングし、最終的に個体固有のさえずりを獲得し

ているものと考えられている。それではメストリの脳内

ではどのようにオストリの音声を識別し、認識している

のであろうか？ 
 そこでメストリの音声識別を行う神経回路とその情報

表現の調査を行うこととした。まず脳のどの部位が音声

認識に利用されているのかを明らかにしよと考えた。そ

のためには、異なる複数のさえずりがどこで、どのよう

な神経細胞を利用して情報処理されているのかを明らか

にする必要がある。ある程度応答する脳部位がわかって

いれば電気生理学的な解析方法が利用できるものの、現

在そのような知見はない。そこで catFISH（cellular 

compartment analysis of temporal activity by 

fluorescence in situ hybridization）法[4, 5]を利用

してさえずり識別部位を解析することを試みた。 

 

２． catFISH法 

 最近Arc（activity-regulated cytoskeleton-associated 
protein，またはarg3．1）という最初期遺伝子（IEGs）
がキンカチョウやカナリアの聴覚回路において発現して

いることがわかってきた。Arcはeffector IEGsと呼ばれ
るものの1種であり、effector IEGsは細胞の構造や成長
などに直接関わっている。 

Arcの特徴的な点は、そのmRNAの細胞内局在が時間
依存的であるということである。刺激を与えると一過的

に核内で転写が起こり，核外へと移行し、最終的には刺

激が伝わってきたポストシナプスまで移行して、そこで

局所翻訳される。Arc タンパク質の機能はまだ解明され
ていないが、アクチン結合タンパク質であることから、

シナプス後部の形態変化を介して、シナプス可塑性に関

与している可能性がある。Arc を用いたニューロンの活
性を調べる方法として catFISH法 （Fig.3）が提案され
ている。 
   

 
Fig.3  catFISH法による神経細胞応答 

 catFISH法の概要を示す。Song Aを聞いた直後には、それに
応答した神経細胞の核内転写翻訳点においてシグナルが検出さ

れる。それから 50分ほどの間に、mRNAは核外に移行する。
その後 Song B の刺激により再び応答した細胞で転写翻訳点で
シグナル検出が見られる。Song Bの直後に脳切片を調べると、
応答しない細胞（シグナルなし）、Song Aのみに応答した細胞
（細胞質にシグナルが見らる）、Song Bに応答した細胞（核の
みにシグナルが見られる）、Song AとBの両方に応答した細胞
（核と細胞質の双方にシグナルがある）に分類することができ

る。 

 
この方法を用いると、単一細胞レベルで 2種類の異な
る刺激に対応するニューロンの応答を調べることが可能

となる。これは前述したArc mRNAが時間依存的に細胞
内を移動するという性質を利用する。１つ目の刺激を与

え、しばらくしてから２つ目の刺激を与えると、１つ目

の刺激で転写されたArc mRNAは核外に存在し、２つ目
の刺激で転写された mRNA は核内の転写サイトに存在
することになる。このmRNAの局在により２種類の刺激
それぞれに反応したニューロンを識別することができ、

ひいてはニューロンの刺激に対応した活性マップを作る

ことができる。 
 本年度はキンカチョウ脳よりこの Arc遺伝子に対する
mRNAプローブを作製し、異なる2種類のさえずりをメ
スキンカチョウに聴かせた際の神経応答マップの作成を

試みた。 
 
３． 実験方法 
（１） Arc mRNAプローブの作製 
 当研究室で作成したキンカチョウ（メス）の脳の cDNA
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ライブラリーより、Arc 遺伝子の部分配列の単離を行っ
た。Arcの部分配列（ACCESSION No.AY792623）から
NCBIのORF Finderを用いてORF配列を決め、プラ
イマー設計ソフトPrimer3を利用してArcの部分配列か
ら約400bpの長さの配列を単離するためのプライマーを
設計した。これらのプライマーを用いて2段階のPCRに
よりArcの部分配列を増幅した。 
 FISH 用のプローブを作るために、制限酵素サイト付
き Arc の DNA を制限酵素でカットし、プラスミド
（pBluescriptⅡ SK+）に組み込み、これを大腸菌
（Competent Cell，TOYOBO）に取り込ませて培養した。
その後プラスミドをQuickGENE Plasmid kit Sにより
抽出した。制限酵素でカット後、T3/T7 プライマーを用
いてDIG（Digoxigein）を付加したArcのアンチセンス
鎖およびセンス鎖を作成した。このプローブを用いて in 
situ ハイブリダイゼーションを10~12 μｍの薄切切片
にしたメスキンカチョウメス脳に対して行った。 
（２） さえずり認識実験 
 キンカチョウは実験前日から 1羽だけ防音箱に入れて
おき、少なくとも 12時間以上は外部環境から隔離した。
聴覚刺激を提示後，適切な時間を置いてから断頭し、脳

を取り出した。取り出した脳をTissue-tekで包含した状
態で急速冷凍し、－80 ℃で保存した。脳はクリオスタッ
トで傍矢状に 10～12 μmの厚さに切ってスライドガラ
スに貼り付け、使用するまで－80 ℃で保存後、Arc 
catFISHを行った。 
 
４． 結果 

（１）Arc mRNAの細胞内移動の可視化 
メスキンカチョウにオスのさえずりを聴かせてから 10
分，30分および 60分後にFISHを行うと，トリの聴覚
回路の一部である Caudal medial mesopallium 
（CMM）において，Arc mRNAが時間依存的に核内か
ら核外へと移行するのが確認できた（Fig.４）。CMMは
キンカチョウ聴覚野に一つであり、一般にはトリのさえ

ずりに選択的に応答する細胞が存在する部位として従来

知られている[6]。 
このように細胞内を Arc mRNA が移行することが確
認できたことは、キンカチョウ脳標本について、異なる2
種類の歌に応答する神経細胞ポピュレーションを可視化

することができる可能性を示している。また異なる音声

刺激を 60 分程度の時間差でメスキンカチョウに聞かせ

ることが必要であることがわかった。 
 

Fig.4 細胞内を移動する
Arc ｍRNA 
刺激から時間が経過するにつ

れて、核内の転写開始点（矢印）

から細胞質、細胞体外（矢頭）

へ移動する。 

 
 
 
 
 
 
 

（２）脳内での応答部位の差異 
Hyperpallium ， Brain Stem ， Cerebellum ，

hippocampal formation (HF) ， caudal medial 
nidopallium (NCM)の5ヵ所のArcの発現率を調べた結
果、脳の部位によって Arcの発現率が大きく異なること
がわかった（Fig.5, 6）。 

Brain StemとCerebellumではArcのシグナルは全く
観察できなかった。さえずりを自ら生成するような課題

を与えていないため、これらの部位で神経応答が観察さ

れなかったのは妥当であるが、従来聴覚系とは関係しな

いと考えられていた HFで神経応答が観察されたことは
興味深い。 

 
Fig. 5 脳内でのArc mRNA発現部位 

さえずりを聴かせた後のメスキンカチョウ脳内での Arc の発
現は、脳内の場所により異なっていた。NCMの他に、従来音声
との関連が示されていなかったHFで細胞応答が検出された。 
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Fig.6 Arc mRNA発現細胞数の比較 

Arc 発現が確認された部位でもその発現量は異なり、特に
NCMで多くの応答が観察された。 

 
（３） 異なるさえずりに対する応答 

CMMとHFにおいて 2種類のさえずりを聞かせた場
合の神経細胞の応答を調べた（Table 1）。 

 
Table 1 異種さえずりに対する細胞応答 

 
 
 この結果からCMMとHFには異なるさえずりに応答
する細胞ポピュレーションが存在することがわかった。

これらの細胞ポピュレーションは一部オーバーラップし

ながらさえずりをコーディングしているものと考えられ

る。 
 
５． 考察 

 本研究では、メスキンカチョウ脳内において異なるさ

えずり刺激に対する細胞ポピュレーションを可視化する

方法として、Arc mRNAの発現パターンを catFISH法
を利用して解析した。その結果、刺激開始から60分ほど
の間に、Arc mRNAは核内の転写開始点から細胞質、さ
らには細胞の末梢部位へ移行することがわかった。その

ため2つのさえずり刺激を与える感覚をおおよそ60分離
して与えれば、それぞれに対応した神経細胞応答を仕分

けることができるものと考えた。 
 またこの細胞応答は部位ごとに異なり、さえずりとそ

れ以外の音を仕分けていると考えられているCMMで顕
著な応答を観察することができた。また従来聴覚神経活

動との関係が指摘されていない海馬領域でも応答が観察

され、さらにこれら 2つの領域で応答した神経細胞の割
合は一致した。これらのことはCMMからHFへ神経投
射の可能性を示している。この海馬領域での応答から、

ラットの場所細胞（place cell）との関係や、また昆虫に
おけるキノコ体での役割等と関連づけて今後議論ができ

るものと期待される。 
 またさえずりを認識する神経細胞が、その個々の歌の

特徴を反映するような神経細胞ポピュレーションとして

分散表現されている可能性が示された。このことは、今

後神経細胞の定量的モデルを構築する際の指針となる。 
 
６． 結論 

 メスキンカチョウ脳内で、異なる歌を細胞ポピュレー

ションとしてコーディングしている複数の領野の存在を

示し、またさえずり識別に海馬域が関与している可能性

を示した。 
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はじめに 

他者知覚は、社会的信号の認知の最も重要な領域である。他

者の顔については、個人の弁別や同定、表情の認知、そして視

線方向の検出が重要であり、また他者の動きについては、人は

動きから情動的な信号を得るだけでなく、それに対して意図や

志向性（intentionality）があることを推測する。社会的な信号の知

覚、認知、判断、推論に関与する脳領域としては、紡錘状回、扁

桃体、上側頭回・溝領域、前頭葉外側部および内側部、そして、

前頭葉眼窩野が重要である。 

ここでは、他者の視線の認知ないしは理解に関する３つの研

究を報告する。視線認知に重要な脳部位は、まず上側頭溝領域

(superior temporal sulcus region, STS)、そして扁桃体である。我々

は、この人における視線認知の障害を、選択的なSTS限局損傷

例、限局性扁桃体例、および統合失調症において調査した。用

いた神経心理学的検査は、Poaner(1980)により開発され、Friesen

ら(1998)によって改変された視線 / 矢印方向による注意転導実

験である1,2)。 

上側頭溝領域(superior temporal sulcus region, STS)は、視線の

向きや動き、言語的・非言語的な口の動き、手の動き、手話やジ

ェスチャー、個体の体の動きなどに呼応して活動する。いわゆる、

生物学的な動き（biological motion）の認知に関与している。紡錘

状回と同様に視覚野から入力を受けながらも、紡錘状回よりも背

側、すなわち頭頂葉寄りに位置するに上側頭溝領域に関する研

究は、1980 年代におけるサルを用いた Perrett らの膨大な研究

によって開始された。彼らは、サルの上側頭溝領域に存在する

多くの神経細胞が、動物の体・頭部・視線の特定の方向に特異

的に興奮することを、単一神経細胞研究の手法で示した。すな

わち、サルなどの動物において、上側頭溝領域には、視線や

頭・体の向きに特異的に反応する神経細胞が密集している。ま

た、この研究に基づいたサルの両側上側頭溝領域の損傷研究

では、損傷後に視線方向判断能力の低下が認められている。ま

た、1990 年代後半からは機能画像を応用することにより、人にお

ける上側頭溝領域の機能が詳細に検討され、サル研究の結果

に矛盾しない、多彩な認知機能を担っていることが明らかにされ

ている。すなわち、ヒトにおいて、視線の向きや動き、言語的・非

言語的な口の動き、手の動き、手話やジェスチャー、体の動きな

どの生物的動きの刺激呈示を受けると STS が特異的に活動する

ことが、fMRI、PET、ERP などの様々な脳賦活研究において示さ

れるようになった。上側頭溝領域は生物的な動き、なかでも社会

的に価値のある動きに関する情報を処理していると考えられる。

生物的な動きからの情報を基にして、我々はその動きに情動的な

意味や意図・志向性を与えるのであろう。社会的認知の面から見る

と、対面しているものがどこを見てどんな動作をしているのか（自分

に対して攻撃的な姿勢、すなわちにらみつけて牙をむき出してい

るのか、それとも協調的であるか、つまり横たわって目を閉じて眠っ

ているのか）を把握する情報の分析を可能にしていると考えられ

る。 

顔の認知の領域に限れば、上側頭溝領域は、紡錘状回と異なり、

その動的な側面、すなわち表情、視線のシフト、口の運動について

の情報に関与している。また、上側頭溝領域は、形態そのものとそ

の運動に関する情報を統合する領域であるという報告もあり、この

見方では、紡錘状回と上側頭溝領域は、顔に関する異なった側面

の情報の処理を担当する相互に連結されたシステムを構成してい

るとも考えられる。 

一方、周知のごとく、紡錘状回外側部の損傷例では、熟知相貌の

認知障害である相貌失認が出現する。すなわち、紡錘状回は、顔

に関する構造的で静的な特徴の処理に関与する。他者の顔を見た

場合、その形態的認知とパラレルに表情の認知が行われる。特に

恐怖表情には扁桃体の活動が重要と言われる。この活動は、迅速

かつ自動的で、前意識的・前注意段階で行われる。扁桃体は、外

的刺激をいち早く察知し、その価値をおおまかに快・不快レベルで

判断し、不快刺激であればしかるべき逃避/闘争反応を起こすとい

う社会的機能を持っている。 

 

上側頭溝領域（STS）と視線認知 

他者の視線を見た時、ヒトは以下の２つの処理を行うと考えられる。

一つは、他者はどこを、なにを見ているかという処理である。「どこ

（何を）を見ている？ 私を見ている？ 別のところ？壁の絵を見て

いる？」という認知であり、自分を含めた場所や物への空間性注意

と強い関連をもった処理である。もう一つは、視線の社会的な意味

を解釈する、すなわち、他人のこころの状態を推測するという処理

である。「なぜ私をみている？」「怒っている？好意的？」という認知

であり、いわゆるメンタライジング（mentalizing）と関連をもった処理

である。この２つの意味で、視線の認知は、他者理解の基礎になっ

ていると考えられる。乳児はすでに他者の目に強く惹きつけられ、

追視行動を示す。次第に、他者が視線を向けている先にその人の

興味対象があることを理解するようになり、注意の共有(shared 

attention)が可能となる。そして、このような基本的な他者認知から、

他者の心の推測、共感などのより高次の社会性認知が発展するも

のと考えられている。実際、乳児期より目に興味を示さない自閉症
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児は、それ以降の社会性獲得にも失敗する。近年この疾患群にお

いて、上側頭溝領域の形態異常や機能障害が報告されている。こ

れらの報告は、上側頭溝領域が視線認知に大きく関与している可

能性、またその視線認知がより高次の社会性認知の基盤となって

いる可能性を強固に示唆している。 

 

１ 症例 

発症時 54 歳、右利き女性。頭痛、嘔気、軽度左麻痺、軽度意

識混濁で発症し、救急搬送される。頭部CT上、右側頭葉に出血

巣を認め、同日血腫除去術を施行された。術後の経過は良好で

あったが、「左側が見えにくい」という訴えが存在し、視野検査に

て左同名半盲を認め、左の半側無視も強く疑われた。受傷後

2-4 ヶ月の間に第 1 回目の神経心理学的検査を施行した。この

時には、左半側空間無視、それに伴う動作性IQの低下、視覚性

記憶障害などが認められたが、その他の知能および記憶検査の

成績は良好に保たれていた。1 年後の再検査では、左半側空間

無視は認められず、動作性IQおよび視覚性記憶にも改善を認

めた。この時期の神経心理学検査の成績を表１に示す。また、

Fig.1 に受傷 2 年後の脳MRIを示す。右上側頭溝領域全域に限

局した損傷が描出された。このような限局病変は、動静脈奇形に

伴う脳出血に因るものであることが、その後の検査により明らか

にされた。また、右側頭葉内側部の中等度萎縮、右側脳室の軽

度拡大を認めた。この症例の臨床上際立った特徴は、視線をな

かなか合わさないことであった3)。 

 
Fig.1. MRI scan of M.J.’s lesion. A rare lesion almost completely 

circumscribed to the entire right STG, which is indicated by the 

arrow, is shown in a sagital slice. 

 

２ 方法 

実験は、Friesen ら(1998)の視線 / 矢印方向による注意転導実

験に従って行われた。すなわち、PC上に、Cue画面として、その

中央に右あるいは左向きの①矢印、②だ円の目を呈示し。その

後、Target 画面として、cue と同じ刺激に加え、cue の右あるいは

左に target となる×印を呈示した。Cue で示された方向と target

が出現する方向が一致する確率、一致しない確率は同率とした。

被験者は注視点を保ちつつ、×印を検出したらボタンを押すこ

とを求められ、Target 画面呈示からのボタン押しまでの反応時間

が測定された（Fig. 2）。健常者においては、cue が注意を転導す

る方向に target が出現する施行、すなわち cue-target 一致条件

において、cue となる矢印や視線の方向に注意がひきつ

 
Fig.2. Illustration of the trial sequence in the experiment. A fixation 

display was presented for 675 ms, followed by a cue display which was 

either gaze or arrow direction. The cue was displayed for either 100, 

300, or 700 ms, then a target was presented, either to the right or left 

of the cue, and irrespective of cue direction. 

 
Fig.3. Results of the experiment. The mean RTs of M.J. (line) and 

normal controls (NC; dotted lines) for each cue type, as a function of 

cue-target congruency and SOA length. (Note that the results for M.J. 

include right target trials only.) 

けられ、反応時間が短い（反応が速い）のに対し、不一致施行では

遅くなった。健常例においては、矢印（→）も視線も同様の効果を示

した4)。しかし、右側頭回損傷を有する本例においては、矢印方向

には健常者と同様に注意がひきつけられるのに対し、視線方向に

よるcue-target一致条件では反応時間の短縮が全くみとめられず、

視線方向には全く注意が引き付けられなかった（Fig.3）。 

すなわち、右上側頭葉回限局損傷例では、視線方向による判断

障害が出現すると同時に、視線の向きが空間性注意に与える影響

が見られなかった。すなわち、右上側頭葉回損傷により注意の共有

の起源に強く関連している機能が障害されること、言い換えれば、

上側頭葉溝領域が、shared attention という社会的認知の起源ともい

える機能に深く関与していることが示唆される。なお、繰り返しにな

るが、本例では、単なる矢印（→）に対する注意転導反応が保たれ、

また視線認知検査において眼に似た図形（四角い眼）における向き

の判断は保たれていた。この事は、視線判断は単純なパターン認

識ではなく、視線という生物学的な認知カテゴリーが存在し、この機

能が上側頭溝領域と深い関連を持っていることを示唆している。 

以上、上側頭溝領域の活動およびその損傷と視線認知との関連

について述べた。重要なことは、本例おいては、視線認知障害が、

視線を合わさないという症候や他者の注意への反応の異常という

社会的行動の変化に反映されていたことである。これは、視線認知

が、より高次な社会的認知の基盤になっているとする仮説を支持す
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るものであると考えられた。   

さらに、上側頭溝領域の活動は、視線以外の他者の身体的動

きとその模倣（imitation）にも関連している。すなわち、上側頭溝

領域で処理された視覚的な動きについての情報は、運動感覚性

情報をコードしている頭頂葉後部領域に送られ、さらに前頭葉外

側部（前運動野）のミラーニューロンシステムに送られる。前頭葉

は運動の目標をコードしている。そして、前頭葉そして頭頂葉の

運動実行系からの再求心性（遠心性）コピーは、上側頭溝領域に

送られる。そして、上側頭溝領域において、最初に観察され処理

された動きないしは行為の視覚的記述と計画された模倣行為か

ら予想される感覚性帰結との照合が行われ、うまく適合していた

ら、その後模倣が開始されるという仮説がある。ミラーニューロン

とは、自らの行為の実行間にも他者の行為の観察間にも活動す

る神経システムであり、主に前運動野と頭頂葉下部が活動する。

ミラーニューロンは、物品使用などの目的をもった他者の行動を

観察している時にのみ反応し、また生物学的な動きに対して活

動が大きいと言われている。今後、模倣と上側頭溝領域の活動

の関連についての研究が望まれる。 

 

扁桃体と視線認知 

扁桃体が視線認知に関与していること5)は、サルの扁桃体神

経細胞が視線方向に鋭敏に反応すること、ヒトの損傷例で視線

認知障害の報告があること、機能画像において恐怖を示す目に

対して扁桃体が賦活されることなどから指摘されている6)。また、

非常に興味深いことに、両側扁桃体損傷例において他者の顔を

眺める時に目領域を注視しないことが報告されている7)。このこと

より扁桃体は視線認知以前に、視線など重要な情報源を検出し

そこに注意を向ける機能を担っている可能性が示唆される。そこ

で扁桃体損傷例において、視線および矢印方向に誘発される注

意転導が障害されているかどうかを検討した8)。 

対象は片側扁桃体に限局損傷を持つ５症例と健常例 12 例で

ある。これらの扁桃体損傷のケースのＭＲＩ画像を、Fig.4 に示す。

実験は、STS のケースにおける方法と同様である。健常群では

従来の報告と同様、全条件において cue-target 一致施行の RT

が不一致施行の RT より有意に短かった(矢印効果、視線効果を

認めた)。一方、扁桃体損傷群においては、有意な矢印効果は

認められたが、一方、視線効果を認めなかった（Fig.5）。 

視線や矢印が指し示す方向に重要な情報があることは度重なる

学習から獲得されており、それを手がかりに注意が有効に転導

させられていることが健常者の結果より示された。一方、扁桃体

損傷例では、視線が注意転導の手がかりとならないことが今回

の結果から推測された。扁桃体は、情動的刺激というよりむしろ

社会的に有意味な刺激を検出し、その情報を読み取り、さらに注

意を誘導することにより、情報を自らの行動に生かしていく機能

を担っていると考えられた。扁桃体は、ＳＴＳと同様に、生物学的

に意味のある刺激を検出する機能を有していると考えられた。す

なわち、扁桃体とＳＴＳは、相互に神経連絡を有し、視線など

 
Fig.4. MRI of 1-5 (a-e, respectively), each depicting a lesion in the 

unilateral (case 1 and 2, right; case 3-5, left) amygdale. 

 
Fig.5. Results of the experiment. The mean RTs of the amygdale group 

(AM, lines) and normal controls (NC, dotted lines) for each cue type, as 

a function of cue target congruency and SOA length. 

の社会的に有意義な刺激を協調して検出・分析していると考えられ

た。この中で、扁桃体は、特に非常に迅速で自動的であるがやや

大まかな刺激の検出に、一方、ＳＴＳは、扁桃体で処理を受けた刺

激のより精緻な処理に関与していることが示唆される（Fig.6,7） 

you
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統合失調症と視線 

統合失調症では、その慢性期に社会的な引きこもりが生じる。

この時期の臨床的な特徴の一つに、他者との対人関係上の障害

が存在し、視線への感度の低下が想定される（逆に、急性期で

ある幻覚妄想状態の場合は、他者の視線に対して感度が上昇し

ているという仮説もある）。我々は、22 例の慢性期統合失調症に

対して、上述の実験を試みた。その結果、統合失調所では、視

線による注意の転導が低下していることが確認された。近年の神

経画像学的研究では、統合失調症におけるＳＴＳの形態異常を

示唆しているものがある。以上の結果からは、統合失調症にお

ける視線感度の低下が、その社会的障害を説明する一つの要因

である可能性を示唆している9)。 

 

今後の課題 

本年は、視線による注意転導課題を用いて、他者視線の理解

の神経基盤とそのメカニズムを探った。今後は、視線認知の認知

モデルを構成し、また、視線・意図認知の計算論的シミュレーシ

ョンに関する共同研究を行う予定である。また我々は、現在、

sense of agencyに関する検討を、行為とその帰結の時間的関連

ないしはバインディングについて課題を用い、健常例と統合失

調症を対象として施行し、この行動実験の結果を説明できる計算

論的なシミュレーションを試みている10)。これらの研究は、人・ロ

ボット間の「感情に優しいインターフェイス」の考案やデザインに

寄与する可能性があると思われる。 
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図 1．雄コオロギの性行動パターン  
精包準備から求愛発音までの期間 (PSPS)は、
約 1 時間で一定である。  

１ はじめに 

性行動や摂食、闘争、逃避といった行動は、種によ

って特有の定型的な行動パターンを示し、本能行動と

して学習に基づく後天的な行動と区別されてきた。本

能行動を引き起こすしくみは本能プログラムと呼ばれ、

生得的、すなわち動物に生まれつき備わったものと考

えられてきた。たとえば､コオロギの鳴く能力は生まれ

つきのものである｡雄は､他の雄の鳴き声を経験しなく

ても正常に鳴くことができる。Bentley と Hoy1)は､

様々な種のコオロギの交雑実験によって､鳴き声のパ

ターンは種特異的であり､鳴くメカニズムは複数の遺

伝子によって支配されていることを明らかにした。 
しかし、同じ鳴き声でも鳥の場合は話が異なる。多

くの種の鳥は､鳴いている雄から隔離して育てられる

と正常な種固有の鳴き声を出すことができない。他の

雄の鳴き声を学習することによって初めて正常に鳴く

ことができる 2)。つまり､コオロギは本能プログラムの

みによって鳴くことができるのに対し､鳥の場合は､本

能プログラムだけでなく経験､すなわち環境情報が不

可欠なのである。現在では､多くの脊椎動物において､

本能､学習の何れもが行動の発達に関わっていること

が明らかになっている。それでは､脊椎動物に比べて神

経系が単純な昆虫の場合､経験を必要とせず､本能プロ

グラムのみですべての行動ができあがっているのだろ

うか。 

2 コオロギの性行動 

コオロギ、バッタ、キリギリスなどの直翅類昆虫に

おいては、雄は直接精子を雌の体内に送り込むのでは

なく、精包と呼ばれる精子の詰まった球を雌に渡すこ

とで交尾を完了する｡雄は、交尾に至るまでに長短の差

はあるが求愛行動を示す｡クロコオロギの雄は、交尾相

手の雌が近くにいなければ前翅をすり合わせてコーリ

ングソングと呼ばれる発音行動を行う。雌は、このコ

ーリングソングに誘われて雄に近づいていく。 
雄は雌の存在に気づくと、ただちに鳴声をコートシ

ップソング(courtship song)と呼ばれる超音波成分か
らなる特徴的な求愛発音に切り換える｡求愛に促され

て雌が雄の背後から馬乗りになると、雄は交尾器を結

合し精包を雌の生殖口に取り付けて交尾を終える。そ

の後しばらくすると、雄は次の交尾に用いる精包を生

殖口に押し出す（精包準備行動）｡このようにコオロギ

の雄の性行動は、求愛発音、交尾、精包準備の 3つの
定型的な要素の流れとして現れる(図 1)｡ 

このような行動要素の一連の流れは決して固定的な

ものではなく、状況に応じて自在に変化する｡雄は他の

雄に出会うと必ず闘争行動に入る｡雄は性行動の途中

であっても他の雄に出会うと直ちに闘争行動に切り換

える｡その後､雌に出会うと再び求愛発音に入る。しか

し､雄は雌に出あえば必ず性行動、すなわち、求愛発音

に入るとは限らない｡一連の行動実験と神経生化学実

験の結果、雄コオロギの性行動の動機づけには、オク

トパミンとセロトニンの 2つの生体アミンが神経ホル
モンとして拮抗的にはたらいていることが明らかにな

っている 3)。 

3 コオロギの闘争行動 

クロコオロギの雄は､他の雄と出会うと､必ずといっ

てよいほど闘争を行う。雄どうしは出会うと､触角を激

社会的経験による昆虫本能行動の発達調節とその脳内分子機構 

金沢工業大学人間情報システム研究所 

 長尾 隆司、佐々木 謙、村上 準 
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図 3 集団コオロギ (上 )とインターネットコ
オロギ (下 )。左が雌、右が雄。  

図 2 体重差が闘争の勝敗におよぼす影響  
横軸は体重比 (重い個体／軽い個体 )､縦軸は
重い個体が勝った割合。  

図 4 生育環境が発育におよぼす影響  
それぞれの生育環境が ､成虫時の体重 ､幼虫

期間､成虫期間におよぼす影響を示す。  

しく打ち震わせあう｡その後､しだいに前傾姿勢となり

体全体で相手に突っかかろうとする｡この最初の出あ

いで一方が逃げ出し勝敗が決まることも少なくない｡

しかし､どちらも引かない場合は､いっそう攻撃性が高

まり､大顎を開いて相手に体全体で突進するようにな

る｡この時､翅をこすり合わせてアグレッシブソングと

呼ばれる闘争歌を発する｡さらに闘争が続くと､激しい

体当たりが繰り返され､ついには大顎で相手にかみつ

くようになる｡それでも決着がつかなければ､脚が取れ

たり､クチクラが傷ついて体液が流れたりするような

激しい闘争が展開される｡ 
体重と勝敗の関係を調べてみたところ､明らかに重

いコオロギほど勝つ傾向にあることがわかった(図 2)｡
複数の雄をケースに入れて観察すると､闘争を繰り返

すごとに攻撃的になり勝ち続けるものがいる一方で､

闘争どころか出あったとたんに逃げ出すものもいる。

闘争行動を解析するためには､各個体の内部状態をで

きる限り均一にする必要がある｡そこで､生育環境が発

育におよぼす影響を一定にし､さらに社会的な環境条

件を整えるために､コオロギを集団と単独隔離に分け

て飼育することにした｡ 

4 生育環境が発育におよぼす影響 

クロコオロギは飼育環境に応じて顕著なこみあい効

果(crowding effect)を示す 4)。集団飼育と単独隔離飼育

では､発育状態に明らかな違いが現れた。隔離コオロギ

は､発育が早く､黒く大きく育つのに対し､集団コオロ

ギは逆に､発育が遅く､体色は薄茶色で､成虫になって

も小さかった（図 3）。過密になると体重のばらつきも
大きくなるが､平均体重は､隔離コオロギの半分程度で

あった。そこで、集団飼育を飼育密度の高い方から、

Ca、Cb、Ccの 3段階に分けた。 
隔離は透明なケースと完全な遮光ケースの２種類を

用いて行った。透明隔離のコオロギは、触覚のみが遮

断されている状態、つまり、見聞きはできるが触るこ

とができないので、インターネットコオロギ(Internet 
cricket)と命名した。実際に行った飼育方法は、以下の
9通りである 

①集団飼育(Crowded) 
Ca：底面積＝45ｘ70cmに 250匹 
Cb：24ｘ32cmに雄雌 6匹ずつ 
Cc：17ｘ22cmに雄雌 3匹ずつ 
②隔離飼育 
 a.透明隔離(Internet)：透明ケースで隔離 
Int-E：卵から隔離 
Int-3：集団飼育の後､3齢幼虫から隔離 
Int-L：集団飼育の後､最終齢から隔離 
  b.遮光隔離(Hidden)：遮光ケースで隔離 
Hid-E：卵から隔離 
Hid-3：集団飼育の後､3齢幼虫から隔離 
Hid-L：集団飼育の後､最終齢から隔離 

 過密状態の集団コオロギ(Ca)は､隔離コオロギはも
ちろん､Cb や Cc の集団コオロギと比べても明らかに
小さく､また羽化するまでの期間､つまり､幼虫期間も
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図 5 生育環境が攻撃性におよぼす影響  
それぞれの環境下で育てた雄どうしを闘わ

せた時に勝利個体が示した最も高い攻撃性

を示す。  

長かった(図 4)。これに対し､卵からの隔離コオロギ
(Int-E､Hid-E)は､もっとも大きく育ち､幼虫期間はも
っとも短かった。しかし､成虫期間は､逆に､Int-E や
Hid-Eが有意に長かった(図 4)。 

5 生育環境が本能行動におよぼす影響 

5. 1 社会的経験と闘争行動 
体重差が 100mg以内の 2匹を選んで闘争行動を調
べた。前述のように闘争の内容は､接触の少ないディス

プレイ中心の穏やかなものから､激しい接触をともな

って相手を傷つけるものまでさまざまである。そこで､

これらを 7つのレベルに分け､攻撃性の指標とした。 
それぞれのグループから選んだコオロギ 2匹を 3つ
に仕切られた底面積 12cm×36cm のプラスチックケ

ースの両端に入れ､落ち着かせるために 5 分間放置し
た｡その後 2 つの仕切りをはずし 5 分間闘争行動を観
察した｡図 5は､勝敗の結果を 5分間の闘争で見られた
最も高い攻撃性のレベルごとにまとめたものである｡ 
集団コオロギどうしの闘争では､短時間で終わる穏

やかなものが多いのに対し､隔離コオロギどうしでは､

激しい攻撃性を長く保持する個体が多く現れた。隔離

コオロギは､集団コオロギに比べて明らかに攻撃性も

活動性も高かった。同じように隔離したコオロギでも､

隔離の期間が長いものほど高い攻撃性を示した｡中で

も､透明な飼育ケースで卵から隔離飼育したインター

ネットコオロギ(Int-E)は､他のコオロギに比べて異常
なまでの凶暴性 5)を示した (図 5)｡相手が傷ついても
攻撃を止めず､死ぬまで攻撃し続けるものもいた。 
このように、社会的経験の少ないコオロギは、攻撃的

になりやすいことが明らかになった。つまり、コオロ

ギの闘争行動は、全てが遺伝的に決まっているのでは

なく、生育環境の影響を強く受けるということになる。

ただし、これは相手が同じ雄の場合である。それでは、

ふれ合いのないまま育った雄は、雌に対してどう振る

舞うのだろうか。 

5. 2 性行動の発達と雌への攻撃 
 一般的に昆虫が成虫になるというのは、翅が生える

こと(羽化)を指す。雄の多くは翅を使ってラブソング
を奏で、上手に雌を口説いたものが交尾に至り子孫を

残すことになる。しかし、コオロギは羽化すると直ち

に性行動ができるわけではない。集団のコオロギの場

合、羽化してから交尾ができるようになるまでに雄で

3日、雌では 1日半が必要である。雄の求愛に対して
交尾拒否を示す雌も少なくないが、いくら交尾拒否を

繰り返されても集団の雄は決して雌を攻撃しなかった

(図 6A)。 
それでは、他の雄に対して異常な攻撃性を示すイン

ターネットコオロギの雄は、生まれて初めて出会う雌

に対してどう振る舞うのだろうか。羽化したインター

ネットコオロギの雄に対して、12時間おきに性的に成
熟した集団コオロギの雌を出会わせてみた。羽化後 2
日半までは一匹として交尾に成功するものがおらず、

6割以上の雄が雌に対して攻撃を行った(図 6B)。しか
も相手が雄の場合同様、高い攻撃性を示してひたすら

相手を攻撃し続け、最後には相手を殺してしまうケー

スが多かった。しかし、羽化後 3日目以降になると、
次第に交尾ができる個体が増えていき、7日目には全
ての個体が交尾に成功した。交尾の成功率に呼応する

かのように、雌への攻撃は次第に減少していき、羽化

後 6日目には見られなくなった(図 6)。 

5. 3 社会的経験と本能行動の発達 

次に、接触などによる社会的経験を制限するために、

触角や肢のふれ合いが可能となるようにコオロギの成

長に応じて 3種類のメッシュサイズの金網ケースを用
意した。その中で卵から隔離したコオロギを、金網ケ

ースごと集団コオロギの飼育ケース内に入れた。集団

コオロギも隔離コオロギも積極的に金網ケースによじ

登ることが多く、両者のふれ合いの頻度は高かった。 
 羽化した金網隔離コオロギの雄に対して 12時間お
きに性的に成熟した集団コオロギの雌を出会わせた。

金網隔離コオロギの雄は、羽化後 2日目から交尾がで
きるものが現れはじめ、4日半で全ての個体が交尾で
きるようになった(図 6A)。性行動の発達は、集団コオ
ロギ、金網隔離コオロギ、インターネットコオロギの
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図 6 羽化後の雄の雌に対する行動の変化  

順に遅れる結果となった。金網隔離コオロギの雄も雌

を攻撃したが攻撃性は低く、羽化後 4日半以降攻撃は
まったく見られなくなった。以上の結果は、生育時の

社会的経験の程度が攻撃性や性行動の発達に深く関わ

っていることを示している。 

6 おわりに 

 社会的環境刺激の遮断(隔離)が動物の行動の発達に
影響することは､ラット､マウス､サルなどを用いた実

験でよく知られている 6, 7, 8)｡ラットやマウスを長期間

隔離すると活動性が高くなり、攻撃性が増大して仲間

を攻撃するようになり、また、異常な性行動が現れる。

ラットの場合、マウスに出会わせるとかみ殺す行動

(muricide)が現れる。サルでは、ハーロー (H. F. 
Harlow) らのアカゲザルを用いた一連の厳密な隔離
実験が有名である 9)。出生直後から完全に隔離された

サルは、子供のときには無関心や社会的行動の欠如、

恐怖や自己に対する攻撃などを示し、大人になると子

供に対して攻撃するようになる。このように哺乳動物

では、社会的経験の遮断によって、本能行動の発達異

常が引き起こされることが多く知られている。 
コオロギは社会性昆虫ではないが､すべての動物が

そうであるように､限られた餌をめぐって同種の他個

体との間で闘争を行い､子孫を残すために同種の異性

個体との間で繁殖活動を行う。さらに､配偶者を獲得す

るために同種の同性個体との間でさまざまな生殖上の

競争を行っている。このような個体維持と繁殖に関わ

る活動は､必然的に個体間の社会関係の上に成り立つ

ものであり､その個体にとっては､社会関係を形成する

まわりの個体も自分を取りまく環境のひとつである。

コオロギも､サルやげっ歯類と同様に､長期間の隔離に

よって攻撃性を増大させたり、性行動の発達の遅れや

異常を示すことがわかった。このことは､遺伝的に備わ

っているはずの本能プログラムが環境要因(社会的経
験)によって変容することを示しており、行動が社会的
な経験を通して発達するというしくみが、行動の適応

性を保証するための基本原理として、高等動物だけで

なく広く動物共通に組み込まれていることを意味して

いる。 
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D 班：移動知の共通原理 
神戸大学 ○大須賀公一， 東北大学 石黒章夫，京都高度技術研究所 鄭心知 

 
Abstract: In this note, we consider a basic structure of adaptive mechanism in Mobiligence. Concretely, 
considering the results of passive dynamic walk, we propose a primitive-template-structure of the 
adaptive structure. The simplest structure consists of a passive part and a active part. More 
complicated structure is built by these structures and constructs a multi-layered structure. 

 
１．はじめに 
本稿では移動知の適応機構の共通原理について考察する．

そのためには，(a)適応機構の枠組み（構造），(b)適応機構の

方策（アルゴリズム）を考察する必要があるが，今回は第１

段階として枠組みについて考察する． 
具体的には，受動的動歩行に内在している適応機能[1]をベ

ースに拡大推察することで，適応機構の構造が持つ基本的テ

ンプレートとして『「受動的適応機能」と「能動的適応機能」

の二重構造』を想定し，『一般的な適応機構はこのテンプレー

トが入れ子構造的に構築されている』という仮説を提案する．

様々な種における様々なレベルの適応機能は，この構造にお

ける「受動的適応機能」の差および入れ子の階数の違いで表

現できると推察する． 
以下，本稿の構成は次のようになっている．第２章では受

動的動歩行が持っている受動的適応機構（受動的適応機能と

受動的キャナライゼーション）についての考察を行う．第３

章で，その考え方を核にした移動知の適応機構の基本構造を

提案する．第４章でまとめる． 
 

２．受動的動歩行の適応機能 
 これまでの筆者等の研究から受動的動歩行については以下

のようなことが知られている[1]．Fig.1． 

Fig.1 Passive dynamic walker 

ただし，各パラメータを以下のように定義する．M：腰部質

点の質量=10.0[kg]，m：脚部質点の質量=1.0[kg]，ℓ：脚長=0.3[m]，
r：腰部から脚部重心までの距離=0.15[m]，g：重力加速度

=9.8[m/s2]，α ：坂道の傾斜角[rad]，θp：腰部から坂道への

垂線から測った支持脚の角度[rad]，θw：腰部から坂道への垂

線から測った遊脚の角度[rad]（※時計回りを正方向にする）． 
１）Implicit Feedback Structure：受動的動歩行は歩行が継続

するという意味で安定な現象である．その理由は，歩行を周

期運動と捉えて求めたポアンカレ写像の内部に安定化のため

のフィードバック構造が内在していることである． 
２）適応機能：受動的動歩行機械において，傾斜角や身体性

の変化（これらは環境変動と見なすことができる）が生じた

場合，それらが微少変化であれば受動的動歩行が有している

安定性によってロバストに歩行が継続される．それらがある

一定以上大きくなると歩行パターンを変化させることによっ

て（フィードバック構造の選択：Fig.2）歩行の継続を続けよ

うとする．この現象は受動的動歩行には受動的な適応機能が

備わっているとみなすことができる．  

 

Fig.2 Implicit Feedback Structure in PDW 

 また，連続的な環境変化に対する適応機能を別の見方をす

ると，達成し易い１歩行周期（あるいは歩行し易い身体性）

を一端実現しておいて，連続的にパラメータ(αやμ)を変化

させると容易に多周期歩行や歩きにくい身体性による歩行が

実現できることを示している．これは発生学で言われている

「キャナライゼーション」に通じるものを感じる． 
 以上から得られている知見をまとめると次のようになる． 
知見：受動的動歩行には受動的適応機能（受動的キャナライ

ゼーションを自然に含む）が内在している．さらに大きな環

境変動に対処するためにはこの機能の上位に能動的な適応機

能を構築すればよい． 
 
３．移動知の構造に関する一推測 
 本章では前章の結果を拡張することで，移動知の適応機能

に関する構造について考察してみる．具体的には，様々な種

に見られるいくつかの特徴を列挙しそれらと先の考察とを勘

案して一つの構造を提案する．そのために，3.1 では生物にお

ける移動知について状況を把握する．そして 3.2 でそれを元

に移動知の構造を推測する． 
3.1 状況の把握 
 まず，生物には運動を実現させるための身体系（粘菌なら

流動的な，軟体動物なら軟組織が，脊椎動物なら筋骨格系や

内臓系），あるいは処理系（様々な化学物質の授受や生成など）

が存在する．そして，脊椎動物の脳構造は階層的になってい

る．すなわち進化の過程と連動して，古皮質（生存脳），旧皮

質（情動脳），新皮質（創造脳）と層構造になっている[2]．
この下層脳になるほど身体の運動系と直接的な関係が深くな

る．さらに，高等生物では，上位脳は基本的な処理を下位脳

θp −θw

M

α

m

l rr
m l
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に委譲することを基本としているように見える．これらから

次のような移動知発生における基本制約が得られる． 
身体性：生物は力学的（物理的な動特性や化学的な反応特性）

「身体」を有する． 
脳構造：脳は階層構造を有しており，上層脳は下層脳の存在

を受けて存在している．最下層脳は身体の運動系と強い連係

がある． 
委譲性：上層脳は下層脳で処理できるものはできるだけ下層

脳に任せようとする傾向がある． 
また，生物では１個体の中でも複雑な移動知の表象が見ら

れ，様々なレベルの適応機能が階層的に併存している．さら

に，社会的な組織においても社会の移動知が存在し，そこで

も個体から小グループ，さらには種族全体というような階層

的な構造が存在している．これらのことから移動知の存在に

関して次のような状況が想定できる． 
複雑性：１個体の行動においてその内部において複雑な適応

機能が存在する． 
社会性：個体の行動と社会の行動の中に階層的な適応機能が

存在する． 
そして，これまでの進化過程を結果論的に見ると，生物はそ

れぞれの環境において何等かの意味での最適化（至適化）を

目指して適応（あるいは適応・学習）してきている．ただそ

の際の，探索空間はあたかも何かで制約されているかのよう

に，ある種の定まったルートに従って最適化がなされてきて

いる．この状況証拠は，上で見たような様々な適応機能の発

現を促すドライビングフォースとなる 
最適化：移動知の発現においては様々なレベル（複雑さや

時間スケール）に対する最適化が働いている． 
運河化：発生しつつある系はその道筋に固執するような傾

向を持っている．「キャナライゼーション」である[3]． 
3.2 移動知構造の推測 
 上節の考察からまず浮き彫りになるのが「階層性」である．

その際，自然界は単純を好むという推察から「同構造による

階層性」が想定される．そしてその階層性を最下部まで下が

ると身体の動特性と直接深く関わり「受動性」が関係してく

ることがわかる．その一つの例が歩行に関する前節の受動的

動歩行である．  

 

Fig.3 例：歩行における受動的適応機能 

すなわち，歩行における適応機能は受動的な適応機能や受動

的なキャナライゼーションが核になり，その上位に能動的な

適応機能やキャナライゼーションが構築されると考えること

ができる．Fig.3 参照． 

この考えをベースにすると，移動知の基本的なテンプレー

トとして次のような構造が推測できる． 
移動知のテンプレート：上下２層層構造をもっており，下位

層は上位層からみて受動的（力学的に自律系に見える），上位

層は下位層に対して能動的であり，より上位からの刺激に対

して能動的な力学的制御系が構成されている（最適性の原理）．

Fig.4 参照． 

 
Fig.4 移動知のテンプレート 

 このテンプレートを元に複雑かつ階層的な移動知を得るた

めには同構造の階層化を行えばよい．すなわち，次を得る． 
移動知の多重力学構造：「どの階層を見ても上位(能動的)と下

位(受動的)と２重層構造になっている」とみなす．Fig.5 参照．  

 

Fig.5 移動知の多重化 

この考え方の妥当性は，能動的な部分を停止させても受動的

部分で力学的に合理的にある程度の環境変化への適応機能が

存続する構造になっていることから類推される． 
 
４．おわりに 
 本稿では，受動的動歩行における受動的適応機能を軸によ

り一般的な移動知の持つべき構造について考察した．ここで

のポイントは，「力学系の上に皮がかぶさり力学系になり，そ

の上に皮がかぶり力学系になる．力学系の芯のあるタマネギ

をトップダウンで作り込むのではなくボトムアップでできる

だけ統一的に力学系を構築する」という考え方である．ある

意味の多重フィードバックの考え方[4]であるが，そこにより

強く慎重に力学系を意識しようとしたものである． 
 

参考文献 
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[4]金子,児玉：逆システム学―市場と生命のしくみを解き明かす，岩
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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— 

神戸大学 大須賀公一， 東北大学 石黒章夫， 京都高度技術研究所 鄭心知 

 

概要：本稿では，移動知の共通原理を探求すること

を目的として構成されたＤ０１班の平成１８年度の活

動報告をまとめる．本年度は特に，A.究極に単純化

したシステム（受動的動歩行）における適応機構の解

析，B.究極に大自由度を想定したシステム（モジュラ

ーロボット）の実時間形態変形制御，を重点的に考

察を行い，移動知の共通的な構造について考察を

行ったのでそれらについて報告する． 

 

１．はじめに 

 Ｄ班では，移動知の共通原理として「バランス」をキ

ーワードに考える．すなわち，種々の場面（Ａ班，Ｂ班，

Ｃ班）における移動知には何らかのバランス，言い換

えれば，フィードバック構造が内在していると考える．

Ｄ班では，色々な移動知を抽象的にモデリング行い，

そこから共通的な力学構造（何らかのフィードバック

構造）を探索する．その結果は，生物をはじめロボット

における移動知の設計原理に還元されることを期待

している． 

 

２．移動知共通原理への二極接近法 

移動知の発現原理と構築原理を構成論的に理解

するためには，最低限の設定から基本論理を探って

いくという，いわゆる「ミニマルデザイン」あるいは

「KISS(Keep-It-Stupidly-Simple) 原理」と呼ばれる立

場に基づくことが肝要である．その際に重要となるの

が，起点とすべき最低限の設定をどのようなものにす

ればよいのか，ということである． 

Ｄ０１班では，次のような二つの意味での「ミニマル

デザイン」から考察を行っている．Fig.1 参照． 

 

 
Fig.1 移動知への接近 

 

Ａ）自由度を究極まで少なくした受動的動歩行にみら

れる運動の多様性． 

Ｂ）構成要素を究極まで単純化しておきその構成要

素の数を究極まで大きくすることで現れる運動の多

様性． 

以下では，この２つのアプローチについて紹介を

行い，そこから想定される移動知の基本構造につい

て考察を行う． 

 

３．受動的動歩行における適応機能 

本節ではまず，受動的動歩（ＰＤＷ）という現象が

持っている興味深い性質について概観しておく．ま

ず，ＰＤＷは安定である．さらに歩行周期に分岐現象

が観察される．シミュレーションでは 1996 年位にその

結果は知られていたが，実験において 2000 年に

我々がはじめてその存在を確認した．Fig.2 参照． 

Fig.2 PDW における安定性と分岐現象 

 

この安定性の理由を理解するために，我々はＰＤ

Ｗの歩行を表現するモデルである離散力学系にお

けるポアンカレ写像 Pk の内部構造を解析的に調査 

した．その結果，ポアンカレ写像の中にフィードバック

構 造 が 内 在 し て い る こ と が わ か っ た （ Implicit 

Feedback Structure と呼ぶ）[2]．Fig.3 参照． さらに，

多周期歩行に対応するためのフィードバック構造が

多重に内在していることがわかってきた．Fig.4 参照． 
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Fig.3 Implicit Feedback Structure 

 

Fig.4 フィードバック構造の多重構造 

 

 近年，筆者らは興味深いシミュレーション結果を得

た．以下ではそれを紹介し，ＰＤＷには受動的な適

応機能が内在していることを紹介する． 

3.1 シミュレーション結果 

Case1) 環境変化:緩やかに変化する傾斜面角度 

これまでの経験上，１歩行周期歩行を実現する初

期値の探索は容易であるが（ある程度ひろい領域で

ある），２－４－歩行周期歩行などは歩行を実現する

初期値の選択が困難になる（初期値領域が狭くなる）．

しかしながら，傾斜角度α(t)を緩やかに変化させて

ゆくと（Fig.5 参照），容易に多歩行周期歩行が実現

できることがわかった． 

 

Fig.5 傾斜角の変化 

                        

Case2) 身体性: 身体パラメータの変化 

 これまでのシミュレーション経験から「小型ロボット」

は歩きやすく，「大型ロボット」は歩きにくいということ

が知られている．ここで「小型」と「大型」の違いは，胴

体と脚の質量比μで表すとしている．ここでμ=m/M

で，M は胴体の質量，m は脚の質量である． 

 ここで，μを小さいものから緩やかに大きなものに

する（すなわち「小さなロボット」から「大きなロボット」

に徐々に変化させる）と容易に「大きなロボット」が歩

行できる．Fig.6 参照． 

 

Fig.6 徐々に成長するロボット 

 

 Fig.5，Fig.6 の結果をグラフにしたのが Fig.7 である．

図からわかるように，本シミュレーションは初期値の探

索を行っているとみることもできる． 

 

Fig.7 シミュレーション結果 

 

3.2 受動的適応機能 
 上の結果から生物が持っている移動知（適応機

能）に関する基本構造がみえてくる． 

 まず，3.1 の結果は発生学におけるキャナライゼー

ションの妥当性を示唆するものと考えられる．またこ

れらのシミュレーション結果はある意味の環境変化に

対して歩容を自律的に変化させて対応していると解

釈することができる．この事実は，受動的動歩行とい

う現象の中に「受動的な適応機能」が内在していると

見なすことができることを示唆している．もちろん，生

物においてはこの受動的適応機能のみでは十分で

はなく，より大きな環境変化に対応するために，受動

的適応機能の上位に「能動的適応機能」が付加され

てきたと考えられる．Fig.8 参照． 

 すなわち，移動知の基本構造として「受動的適応機

能と能動的適応機能」という二重構造が考えられる． 
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Fig.8 受動的適応機能と能動的適応機能 

 

4．アメーバー様ロボットおける適応機能 

ここでは，結合振動子系を用いて，アメーバ様ロコ

モーションを発現するモジュラーロボットを事例として

考察を進めている． 

4.1 考え方 

我々は，ミニマルデザインの思想に基づき，以下

のような制約を意図的に課している． 

・ 単体では移動機能すら発現できないような単純

な運動機能と物理的実体を各要素（非線形振動

子）に与える． 

・ 要素間の情報のやりとり（相互作用の様式）は，

局所（最近傍）かつ拡散的なものに限定する． 

・ すべてのモジュールは，同じ機能と構造を持つこ 

とにする（要素の同質性）． 

 我々は，スライムボットを用いて，Fig.9 に示すような

体と制御系の役割分担について探求する．すなわち，

生物のもつ多様な適応行動は，図の中庸であるとの

仮説のもと，構成論的にそれを検証することを考え

る． 

 

Fig.9 体と制御のバランス 

 

4.2 スライムボット 

 ここで試作するロボットは，遭遇する環境に応じて２

次元モジュールロボット「スライムボット」を制御可能な

完全分散制御アルゴリズムについて考察する．ここで

試作するスライムボットは，多数の単一のモジュール

から構成されている．Fig.10 参照． 

 

Fig.10 スライムボットの１台 

 

Fig.11 モジュラーロボットの概念図 
 

 ここでのアプローチの大きな特徴は，単純なシステ

ムが多数集約して行動を起こすとき，環境との干渉に

よって「創発的現象」が発現し，それが適応的行動へ

とつながるとみるところである． 
 提案するモジュールを複数個集めて Fig.11 のような

モジュール群を形成した場合，これを群としてのまと

まり（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考える．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，我々は，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．具体的には，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． 
Fig.12 はシミュレーション結果である．どちらも環境

の中間点付近に円筒状の障害物が存在するとしてい

る．(a)はモジュール数が 100 の場合，(b)はそれが

500 の場合であるが，いずれも環境の状況に応じて

適切に適応的な形態変化が誘発されていることがわ

かる．本結果は，提案アルゴリズムの妥当性を示して

いる．Fig.13 は開発中のスライムボットである． 
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(a) モジュール数：１００ 

 
(b)モジュール数：500 

Fig.12 スライムボットのシミュレーション 

 

Fig.13 開発中のスライムボット 

 

5. まとめと考察 
ここでは動作反復・習熟過程に見る受動的・能動

的適応構造について考察する． 

前節までのように，移動知理解にその内在する行

動発現能力もしくは適応的機能の構造について，能

動的適応機構と受動的適応機構とからなるテンプレ

ートの多重構造の考え方に基づく考察ができる．一

方，人間を含む生物において，「移動」（環境（他者）

との力学的・情報学的係わりを得るための何がしかの

行為）によって得られる「知」（その環境下の行動発現

能力と発現行動）は，生来（生得）のものと，短期，中

期ないし長期的適応によるものとがある．生来のもの

の中でも，遺伝子（情報）のように突然変異のものと，

筋骨格系のように成熟に伴い成長のものとがあり，い

ずれも一世代においては基本不変もしくは時定数の

非常に大きいものと見なせるとし，多重適応構造にお

ける受動的適応にあたる．一方，不整地走行，スポ

ーツ・技能作業におけるスキル習熟，新病原菌抗体

形成は，いずれも定常時と異なる出現環境への適応

的機能であり，多重適応構造における能動的適応に

あたる．後者においてその適応に一般に要する期間

からそれぞれ短期的適応，中期的適応，（しばしば

世代交代を伴う）長期的適応となり，明らかに時間ス

ケールの異なるものである． 

中でも，技能スポーツの習得・上達過程において

は，「練習」という動作の反復によってそのスポーツと

いう「環境」と自らの身体のとの力学特性に適した動

作の発現，すなわちそのスポーツの目的を上手く達

成させるための適応ができるのである．ここでは，身

体にスポーツ目的という「環境」が加わった力学系に

おいて，何らかの適応原理（規範）が働いて，反復に

よってフィードワード的な動作のリファインメントが行

われ，すなわち，一種の受動的適応機能が働いてい

ると見ることができる．テニスや野球での打球動作が

そのよい例であるが，これらのスポーツにおいてはさ

らに特徴的なのは，たとえばテニスのフォアハンド打

球もしくはバックハンド打球のための動作や野球の左

打ちもしくは右打ちのための動作だけの反復練習，

いわゆる離散運動で得られる適応動作は，両サイド

動作をランダムで交互に行ういわゆる複合動作で得

られるそれとは著しく異なってくることが知られている．

これらの適応（行動発現）機能は，従来制御工学に

おける単一（離散）目標軌道への追従を目的とした学

習制御や周期目標軌道追従のための繰り返し制御と

も異なる理論的枠組みで議論されるものとなろう．こ

のこととこれらの適応動作を実戦において臨機応変

に用いていくのが一種の能動的適応機能といえよう． 

これらの構造と関係性を理解，設計する原理を求

め，その適応機能の知を明らかにしようとしている．ま

た，これで得られる工学的適応的機能（その力学・情

報学的構造，それへの理解・設計手法）がたとえば

運動生理学の観点による人間（生物）の適応的機能

への知見との関連やそのそれぞれの妥当性の相互

検証が行われようとしているものである． 
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ダイナミカルシステムとしての生物
－時空間階層性とインテリジェンス－

北海道大学大学院工学研究科　郷原一寿

1 はじめに

多数の要素が非線形に相互作用しながら時間発展する

システムを取り扱う方法論は複数存在するが、中でも力

学系（ダイナミカルシステム）はもっとも基本的な方法

論であり、生物のような複雑なシステムを理解するため

には必要不可欠な理論的基盤である。力学系とは常微分

方程式または差分方程式を基礎にした学問体系であり、

『変化を記述する体系』または『変化する系』そのもの

を指す [1, 2]。

ある一つの生物を力学系とした場合、その力学系と環

境としての外界との関係をどのように記述したら良い

か？有限時間幅を持つ連続時間信号を一つのまとまりと

し、その集合が生物に対する外、すなわち外界と捉える

と、極めて一般的な外界のモデルとなる。この場合、力

学系による記述・解析を行うと、外界とターゲットシス

テムとの相互作用は、階層構造を持つフラクタル集合と

して特徴付ける事ができる [3]。本報告では、これまで

の結果に対する解析をさらに進めて、フラクタル集合が

マルチフラクタルとして定量化できる事を示す。

2 切換え入力に対するダイナミクス

外界と相互作用するシステムを常微分方程式を基本と

した連続力学系の確率的切換えとしてモデル化すること

を考える。以下の非自励力学系について考察する。

ẋ = f (x, I(t)),　 (1)

x, I ∈ Rn.

ここで、 x, f , I,tは状態、ベクトル場、外部入力、時間

をそれぞれ表すものとする。この式は,状態 xの時間発

展が,他のシステムから入力 I によって影響を受けるこ

とを表現している。

2.1 周期入力

周期入力 I(t) = I(t + T )に対しては、角度変数 θ ≡ 2π
T t

を導入することにより、以下の連続力学系が定義できる。

ẏ = fI(y), (2)

y ≡ (x, θ) ∈ Rn × S 1 :M.
また、θ = 2πでポアンカレ断面 Σ を導入することによ

り、以下の離散力学系が定義できる。

xτ+1 = gI(xτ), (3)

xτ ∈ Rn : Σ.

ここで、周期入力 I、ベクトル場 fI、写像 gI の対応関

係を強調するために模式的に以下のように書くことに

する。

I → fI → gI . (4)

2.2 切換え入力

次に、複数の入力が確率的に切換えられるダイナミク

スを考察する. 入力は周期関数の 1 周期分と定義する。

例えば、周期関数をフーリエ級数で表せば、振幅 A ∈ Rm

と時間長 T ∈ R1 をパラメータとして、有限時間幅で時

間的に変化する入力を、入力空間

I = I(A,T ) (5)

の一点として一般的に表すことができる。この空間で N

個の要素からなる入力集合 {Ii = Ii(Ai,Ti)}Ni=1を定義する。

以下、集合の添え字は省略する。周期入力の場合と同様

に、入力の集合 {Ii}に対して、以下のようにベクトル場
の集合 { fi}、写像の集合 {gi}を対応させる。

{Ii} → { fi} → {gi} . (6)

ここで、写像の集合は Barnsleyによって IFSと名付けら

れており、全ての写像 giが縮小写像で、それらを等確率

1

147



で切り換えた場合には、以下の式を満たす、吸引的で唯

一の不変集合 Cに収束することが証明されている [4]。

C =
N⋃

i=1

gi(C). (7)

従って、入力が等確率で切換わる場合には、方程式 (1)

の解は円筒空間Mで、Σ 上の不変集合 Cを初期状態集

合とする、以下の不変軌道集合 Γ(C)となる。

Γ(C) =
N⋃

i=1

γi(C). (8)

ここで、γi(C)は入力 Iiに対する初期状態集合 Cから出

発する軌道集合である。さらに gi が縮小写像でない場

合にも式 (7)、(8)が満たされること、入力にノイズが重

畳した場合のフラクタルな階層構造に対する効果、不

変集合 C および Γ(C)を包み込む閉包が存在すること、

周期軌道で近似が可能であることなどが数値的に示さ

れている [5, 6, 7, 8, 9]。また、式 (7)、(8)を検証するた

めの実験が、リカレントニューラルネットワークモデル

[10, 11]、バネの振動 [12]、ＬＣＲ電気回路 [13]、テニ

スの運動 [14, 15]などの異なる対象について行われてお

り、良い一致を見せている。

3 マルチフラクタル

3.1 定式化の概略

式 (7)、(8)のフラクタル集合を定量化することを考え

る。giが縮小率 siで表せる相似縮小（similitude）な縮小

写像で、かつ開集合条件 (open set condition)を満たし、

切換え確率が pi であるとき、

N∑

i=1

s−τ(q)
i pq

i = 1, (9)

q ∈ R,

が成立する。ここで、

τ(q) = (q − 1)Dq, (10)

であり、Dqは一般化次元である。また、ルジャンドル変換

によってマルチフラクタルスペクトルが求まる [16, 17]。

一般化次元、マルチフラクタルスペクトルは複雑性、エ

ントロピーなどと関係付けることができる。

問題の出発点は常微分方程式なので、縮小率 siを (1)

式から求めることを考える。例えば、 fiが線形ならば gi

も線形となり、独立な線形空間での gi の縮小率は fi の

固有値で表され、それによって、式 (9)を書き換えるこ

とが可能である。ここでは、 fiが非線形でも適用可能な

表式を導出したい。円筒空間Mとポアンカレ断面 Σ の
体積変化率が等しいこと、および Liuvilleの定理より、

J(gi) = e
∫ Ti
0

div fidt, (11)

が得られる。J(gi) ≡ Ji は写像 gi のヤコビアンである。

この式は giが未知でも、fiのみによって、giのヤコビア

ンが求められることを意味している。ここで、等方的な

縮小性を仮定してみる。即ち、

si = J
1
n
i , (12)

である。この仮定が成立する場合には、式 (9)は、以下

のようになる。

N∑

i=1

e−
τ(q)

n

∫ Ti
0

div fidt pq
i = 1 . (13)

この式は、常微分方程式の確率的切り換えによって構成

されるフラクタルな解集合のマルチフラクタル表現を与

えている。

ベクトル場 fiに条件を付加することで、この式はさら

に考察できるが、ここでは例として以下の場合を考える。

div fi = λ = const. < 0,Ti = T = const.,∀i. (14)

この条件では、

Dq =
n

q − 1

ln
N∑

i=1
pq

i

λT
, (15)

となり、一般化次元が陽に表現できる。ただし、λT → 0

の場合には、開集合条件を満たさず成立しない。

この式には外部入力の振幅パラメータ Ai が入ってい

ない。このことは、Dq が時間長と切換え確率以外は外

部入力の詳細に依らないことを示しており、興味深い。

また、外部入力の時間長 T と対象システムの散逸パラ

メータ λは、等価なパラメータである事に注意する必要

がある。このことは、対象システムにとって、外部のパ

ラメータである入力の時間長 T とシステムの散逸パラ

メータ λが同等であることを意味している。

3.2 具体例

１つの例として、図 1に２次元の状態を持つシステム

に３つの異なる連続時間信号を確率的に切り替えて入力

2
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した場合、ポアンカレ断面に見られるフラクタル集合に

対して、フラクタル次元（q = 2)の入力時間幅依存性を

示す [6]。グラフの上にはフラクタル集合の例を示して

いる。シェルピンスキーのガスケットと呼ばれる、フラ

クタル集合の典型的な形が現れている。ポアンアカレ断

面上の図形は離散的な点集合であるが、もとは１本の連

続した軌道であり、連続と離散の関係がポアンカレ断面

で結びついていることに注意する必要がある。入力時間

長がシステムの散逸に比べて十分長いとき（右端）、近

似的に３つの入力に対応した周期アトラクタに対応する

３つの固定点のみとなり、次元は０次元に漸近する。逆

に非常に早く入力が切り替われば（左端）、アトラクタに

行き着くことなく切り替わりが起こり、状態空間を埋め

尽くすランダムな点集合となり、次元は２に漸近する。

これらの中間では、入れ子のクラスタにより構成される

フラクタルで特徴付けられる階層構造を持ち、各クラス

タには時間の順序をを示すアドレスが付けらる。

例えば、システムの”動き（運動）”に対応させれば、

次元が低い右端では外界に対して正確に対応する極め

て機械的な硬い動きであり、次元が高い左端では外界か

ら影響を受けているにも関わらず全く規則性が見られな

い不規則な動きである。興味あるのはこれらの中間であ

り、外界の入力の数（この例では３つ）以上に、システ

ムの動きにはバリエーションが生じる。一つ一つの動き

は、入力の過去の履歴を考慮したものであり、”外界の

環境を予想した動き”を示すことになる [15]。特に、そ

れぞれのクラスタが一点で接する Just touching（正確に

はその直前）では、有限な状態空間のボリュームを最も

効率よく使用した、”巧みで多様な動き”を見せること

になる。

4 考察および今後の課題

IFSによって構成される不変集合およびそのマルチフ

ラクタル表現については、既に詳細な研究が進められて

いる [17]。これらは離散力学系集合に対する研究である

といえる。一方、連続力学系集合についてはこれまで殆

ど研究がない。離散および連続力学系集合として、現象

を整理して行くことは、生物システムを研究して行くた

めの新しい重要な切り口であると考える。

フラクタルの階層構造には記憶、履歴、文脈依存性な

どの機能を持たせることができるが、これらを積極的に

創り込むことは、学習、制御、設計などの問題となる。

例えば、図 1 で示したシェルピンスキーはデモンスト

レーションのために解析的に設計したものであるが、学

習・制御によって自動的に生成するということが可能で

ある。環境との相互作用を行いながら、生物として生存

に必要な機能を時空間階層構造として創りこんで行くプ

ロセスが存在する。これが学習であり、世代を越えれば

進化の問題につながっている。階層性は論理的な記述を

可能とすることから、生物の“インテリジェンス”を創

出する基礎となっていると思える。生物はダイナミカル

DDD

図 1: フラクタル次元（q = 2）の λ依存性

3

149



システムの中で特異な位置を占め、数学的にも特別なク

ラスとして実現されていると考えている。特に運動はイ

ンテリジェンスが発現する最もプリミティブな生物特有

な機能であり、運動が力学系の拘束条件として作用し、

個々の生物の特徴的な階層構造を創出している可能性が

ある。

最後に今後の課題を挙げる。ウェットな生物を用いた

実験的研究、ロボットなどの人工物を用いた構成的な研

究と強くリンクして、理論を深く掘り下げる事が必要で

ある [18, 19, 20]。また、実空間は状態空間の投影なの

で、実空間構造も階層性を反映している。よって、移動

知の身体に、２次元または３次元で特定な構造を持たせ

た場合には、その時空間構造に特徴的な階層性が見られ

る。その特徴について考察を進めることは興味ある重要

な課題であると考えている。
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移動知における大脳辺縁系の役割

津田一郎 北海道大学電子科学研究所
山口裕 北海道大学大学院理学院数学専攻

Abstract— Walter J. Freeman の 5 つの情報ループで構成さ
れた知能の理論に刺激されて，移動知の生成・消滅の機構に関す
る理論の構築を Freemanの情報ループを修正した“移動知ルー
プ”の概念によって試みた．身体性を確立するために，再求心性
コピーという新しい概念を導入し，それと von Holstの遠心性コ
ピーとの関係を論じた．ここで，身体性を身体に“現在”の感覚
を構成する過程において現れるものと仮定した．この枠組みに
基づいて，大脳辺縁系の一部である海馬の数学モデルを構築し
た．海馬は最新の臨床データによると過去の経験（エピソード）
の想起だけではなく未来の事柄を想像することに必須の場所で
あると考えられているので，まさに“現在”の身体性の構築に必
須の場所であると考えられるからである．特に，ＣＡ１のモデル
においてカントル集合が神経回路の活動状態に表れた．このカ
ントル集合は事象の時系列の長さに応じて階層的に時系列情報
をコードすることができる．さらに，我々はカントル集合を生成
する神経回路内部に創発されたアフィン変換を発見した．

I. 移動知におけるループ

移動による新しい知能の獲得様式において大脳辺縁系の
役割から考察を加え，新しい知見を得ることが本研究の目
的である．まず，注目すべきは辺縁系における情報のルー
プ構造である．Walter J. Freemanは Fig. 1のような５つ
のループを考え，これが働くことが知の獲得であると考
えた [1]．運動野や小脳，あるいは基底核といった運動系
を使って環境を能動的に探索しそれを受容体で感受する．
この情報は感覚情報として内嗅野に送られ運動系に戻る．
このループを運動ループと言う．しかし，運動には身体を
使うので，運動系から身体を制御する制御ループが働くは
ずである．また身体から感覚系への再求心性ループがある
が，これらは自己受容ループとして成立する．さらに，こ
の過程に内嗅野と海馬との相互作用系としての時空間ルー
プが関与する．
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Fig. 1. 大脳辺縁系におけるループ構造 (Freeman[1] より改変).

我々はこの Freemanのアイデアをもとに，それを次のよ
うに修正した移動知ループの構築を試みた．まだ，不十分
ではあるが，ここで簡単にまとめる（Fig. 2参照）．身体運
動に対する環境をとおした受容体からの応答に関する内部
イメージを遠心性コピーとして導入する．この定義は von
Holstのもともとの定義「感覚系は期待される刺激への応
答を修正するためにその正確に負のイメージを利用する」
[2]と若干異なっているように見えるが，次の意味で本質
は同じである．遠心性コピーは運動パターンが正しいかど
うかの判定にとどまらず，active(voluntary) movementsと
passive movementsの移動知ループ内における身体効果の
差を引き出すのにも重要だと考えられる．これで，感覚・
運動系のハーネシングとしての身体性の確立は可能なはず
である．
遠心性コピーの役割には少なくとも二つの側面があるよ

うに思われる．一つは，身体の環境とのかかわりによる感
覚系の応答の情報を純粋に環境からの情報と区別するため
に，自己の関わりの部分を負の応答としてコピーしておく
ことである．つまり，移動知を形成するために複合した情
報を分離し区別するためである．他の一つは，身体が環境
へ働きかけるときの主観的な身体性と客観的な身体応答と
の差を求めることである．しかし，遠心性コピーだけでは
後者を十分に機能させることは難しいように思われる．そ
こで，遠心性コピーを解釈し，正しく身体を制御するため
の情報として新しく「再求心性コピー」を定義する．これ
によって，後者のような現象学的認知が可能になると思わ
れるのである．これらのコピーの成立には自己受容ループ
だけではなく，内臓感覚の成立を意味する内受容ループの
存在も必要である．
以上の全体像はこのプロジェクトの期間を通して練り

上げていくが，より具体的に今年度は辺縁系の中でも海馬
に着目し，特にＣＡ１の数理モデルを考えた．それは時空
ループによって移動に伴うエピソードの時空パターンがど
のようにコードされるのかを知りたかったからである．具
体的には空間パターンの時系列のコーディングの機構につ
いて研究した．以下に概略を示す．

II. 海馬 CA1の数理モデル

A. ネットワーク

CA3から入力を受ける CA1のネットワークを Fig. 3(a)
に示す．CA3 は Nca3 個の出力ニューロンによって表現
されており，前もって与えられた M 個の発火パターン
X(0), ..., X(M − 1) が回路内に記憶として埋め込まれて
いると仮定する．個々の発火パターンは，CA3の状態空間
に存在するアトラクタと対応しており，それぞれのアトラ
クタはエピソード記憶に関係する個々のエピソードやイベ
ントを表現しているとする．
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Fig. 2. 本研究で構築する移動知ループ.

Nca1j1

0 m-1

... ...
...

...

wij

k... ...

ξ =ΣwijXi(k)

1

i

Nca3

...
...

0
1

1

1

0

1
1

0
0

Xi(k)

input patterns from CA3

0

1

1

1

0

j
k

CA1

0 0 21

T

input pattern

stimuli to
 the neuron j

membrane
potential

time

2 1 20

ξ 0

j

# of spikes

(a) (b)

Fig. 3. CA1 モデル回路網の模式図. (a) ネットワークの結合 (b) CA1 ニューロンへの入力と応答．

CA1の錐体細胞は，これらの CA3のニューロンからの
入力を AMPA型シナプス及び NMDA型シナプスを通し
て受け取る．CA3の i番目のニューロンから CA1の j 番
目のニューロンへののシナプス結合強度 wij は，Hebb学
習則 wij = Smax

∑M−1
k=0 Xi(k)Yj(k)によって与えられる

とする．ここで Yj は入力パターン kに対するニューロン
j の応答，Smaxは入力強度を調整するパラメータである．
簡単のため，ここでは錐体細胞のみをモデル化し，CA1の
ニューロン間に相互結合は無いとする．

B. ニューロンモデル

CA1のニューロンモデルとしては，Pinskyと Rinzel[6]
が海馬の錐体細胞のモデルとして提案した２コンパートメ
ントのイオンコンダクタンス型モデルを用いる．ニューロ

ンの膜電位の変化は次の式によって記述される：

CmV ′
s = − ILeak(Vs) − INa(Vs, h) − IK−DR(Vs, n)

+ (gc/p)(Vd − Vs) + Is/p
(1a)

CmV ′
d = − ILeak(Vd) − ICa(Vd, s) − IK−AHP(Vd, q)

− IK−C(Vd, Ca, c) − ISyn/(1 − p)
+ (gc/(1 − p))(Vs − Vd) + Id/(1 − p),

(1b)

ここで Vs, Vd は細胞体と樹状突起部の膜電位, Cm は膜の
コンダクタンス，各 Izは各種のイオンチャネルを流れる電
流, ISynはシナプス入力，gc, p は２区画間のコンダクタン
スと，細胞体の表面積が全体に対して占める割合である．

C. 時系列のコーディング

CA3では，間隔Tごとにm(< M)個の発火パターンのど
れかひとつが活性化され，CA1に入力されるとする．各時
刻独立に等確率で確率的にひとつのパターンが選択される．
に選ばれる．パターンの添字の集合をS = {0, ...,m−1},時
刻 t = kT にCA1に入力されたパターンの添字を s[k](∈ S)
とする．t = kT から t = (k + 1)T までの各ニューロンの
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状態遷移規則は，入力 sk によって定まるので，この遷移
は形式的に

XCA1[k + 1] = Fs[k](XCA1[k]]), s[k] ∈ S (2)

と記述できる,ここでXCA1[k]は t = kT における全ニュー
ロンの状態を表すベクトル，Fs はその状態空間上の写像
とする．これは，この系が Iterated Function System(IFS)[7]
として扱えることを示している．
ここで注目するのは，ある時刻の CA1ニューロン集団

の発火パターンの中に，CA3からの入力された時系列の
情報がどのように表現されているかである．時刻 kT から
k(T +1)の間にニューロン jが発火した回数を yj [k]とし，

y[k] = (y1[k], ..., yNCA1 [k]) (3)

をこの区間における CA1の出力と考える．また，時刻 kT
から d回前までの入力時系列を

sd[k] = (s[k], s[k − 1], ..., s[k − d + 1]) ∈ Sd (4)

とする．

III. 結果

A. カントールコーディング

カントールコーディングが実現された例を Fig. 4に示す．
図中の各点は，出力状態 {y[k]}に対して主成分分析を行
い，変換した出力の第三成分までの値 uspj [k](j = 1, 2, 3)
を表し，各点の記号は，そのときに入力されていた時系列
sd[k]を表している．CA1の状態は，入力時系列に依存し
て配置されており，自己相似的にクラスター化されている
ことが観察された．状態はまず直前の入力によって３個の
クラスターに区別され (Fig. 4(a)) )，さらにその一つ前の
入力によって再び３個のクラスターに分けられていること
がわかる (Fig. 4(b) )．
第一,第二主成分について，uspj [k]を横軸に，uspj [k+1]

を縦軸に取ったリターンマップを Fig. 5 に示す．Fig. 4と
同様に，各記号は入力 s[k]を表している．各成分の各入力
に対する反応は

uspj [k + 1] = as[k]uspj [k] + bs[k] (5)

の形のアフィン変換によりよく近似されている (as, bs ∈ R)．
さらに as[k] < 1であることから，この写像は縮小写像であ
り，元の空間を射影した空間の中に，IFS的なダイナミッ
クスが表れていることを示している．Fig. 4におけるフラ
クタル的な構造は，このダイナミックスにより生成されて
いると考えられる．
これらの結果は，CA1の状態空間上にカントール集合

的な構造によって時系列がコーディングされていることを
示している．

B. コーディング性能の評価

コーディングの性能を評価するために，次の指標を導入
する．各時系列 sd 毎に，それに対応する出力状態の集合
の平均ベクトルを

ȳ(sd) =
∑

sd[k]=sd

y[k]/Nsd (6)

とする．そして，各出力状態 y[k]の最も近傍にある平均
ベクトルに対応する入力列を

ŝd[k] = arg min
sd∈Sd

|y[k] − ȳ(sd)| (7)

とする．各入力列に対応する状態の集合が，他の入力列に
対応する状態の集合と状態空間上で分離している度合い
を，sd[k]と ŝd[k]が異なる確率として

e(d) =
L∑

k=1

δ(ŝd[k], sd[k])/L (8)

により評価し，これをクラスター指数と呼ぶ, 但しここで
Lは総データ数，δ(x, y)は x = yのときのみ 1,それ以外
で 0をとる関数である．eが 0に近ければ，各入力列に対
応するする集合は空間上で他の集合と分離されていると考
えられ，空間上に時系列の情報が重ならずにコーディング
されていると考えられる．入力間隔 T と刺激の Smaxをパ
ラメータとしたときの，e(d)の変化の様子を Fig. 6に示
す． T = 80 ∼ 100付近で適当な入力強度の時に，クラス
ター指数が低くなり，異なった時系列間の分離が良好であ
ることがわかる．
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外部環境の因果関係を学習し行動するための
神経メカニズムのモデル

青柳　富誌生

〒 606-8501 京都市左京区吉田本町　京都大学情報学研究科

概要

脳がどのように働くのかを理解するために、多くの実験や理論的研究が行われている。その目
的のための最も野心的で重要な神経科学の試みのひとつが、直接計測した神経活動から、例え
ば行動などに翻訳可能な、デコードの手法を発見しようとするものである。多様な神経活動パ
ターンのうち、特に認知や行動に関連した同期的活動が多くの部位で観測されている。本研究
では、最初に、発火タイミングに依存したシナプス可塑性（STDP）により形成された神経ネッ
トワークが、外部刺激のパターンを記憶する能力があるだけでなく、外部から一様な同期発火
を受けることで、記憶した発火パターン間を学習した順番に従い遷移する現象が見られること
を示す。次の、条件付弁別課題をこなすように訓練されているラットの海馬CA1から記録した
マルチニューロン活動の解析を行った結果を報告する。解析では、２種類の統計的手法（カー
ネル k-means clustring、カーネル主成分分析) を用いた。その結果、ラットの行動は、マルチ
ニューロン活動のある一定の長さのパターンから予想できる可能性があることが示唆された。

I. はじめに

神経科学における最も重要で野心的な試みのひと
つは、神経活動の解読法を発見することであり、た
とえば行動や選択、意思決定などを神経活動から予
測することである。多様な神経活動のどの部分に情
報がコードされているのか、現在も研究が進行中で
ある。特に、行動や認知に関連した同期的神経活動
が多くの神経系において観測されている [1], [2], [3]。
しかしながら、その機能的役割ははっきりしない [4],
[5]。そのような、一旦生成された同期的神経活動パ
ターンは再びほかの神経回路へ入力信号として入っ
ていくと考えられ、それにより神経ネットワークの機
能に影響を与えると考えるのは妥当であろう。近年
発見されたもう一つの現象として、スパイクタイミ
ングに依存したシナプス可塑性（STDP）がある [6],
[7], [8]。この学習則により、大脳皮質の回路網が経
験した事象の因果関係を神経活動の時間的パターン
としてコードすることで、学習することが可能とな
ると考えられている。これらの神経系の機能に影響
を与える二つの事象を考慮すると、ＳＴＤＰにより
形成された神経ネットワークに対して同期的活動パ
ターンの入力がどのような影響を与えるのか、それ
を調べるのは自然な事に思われる。この疑問に答え
るため、まずシナプス結合がＳＴＤＰにより更新さ
れるスパイキングニューロンのネットワークを考え
よう。そのネットワークは、既に外界の事象を反映
した特定の外部入力パターンにより学習が完了して

いる状況を考えよう。

II. 脳における同期の機能的役割

A. スパイキングニューロンのネットワークモデル

ここで考えるネットワークモデルの概略を図１ aに
示した。そこでは leaky integrate-and-fire ニューロン
モデルを、ＳＴＤＰ学習ルールに従う興奮性シナプ
ス結合により相互に結合している。具体的には、シナ
プス前細胞と後細胞の発火時刻がそれぞれ tpreと tpost

であるとき、シナプス結合のコンダクタンス gは図
１ bに示された STDP window 関数F(tpre− tpost)の値
だけ加算されることにより更新される。付加的条件
として、シナプスコンダクタンス g の値は 0と gE

max
の間に制限する。この制限を実現するために、もし
ＳＴＤＰルールの適用時に値が範囲外になった場合
は、制限を超えた値を対応する制限値にリセットす
る。加えて、学習を行わない全結合の一様抑制シナ
プス結合も仮定した。
外部入力として二つのタイプの入力を考える。ひ

とつは刺激入力層であり、試行時の初期パターンや
学習時のトレーニング用パターンの入力などを行う。
学習時に用いるパターンは図１ cに示されるような
シンプルなものである。このトレーニングパターン
はA,B,Cの三つの基本パターンから構成されており、
各パターンでは、特定のニューロンが周期的に発火
しており、発火しているニューロン同士が特定の位
相関係を保っている。学習時には、この３つの基本
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Fig. 1. (A) スパイクタイミング依存のシナプス可塑性 (STDP)
をもつ神経ネットワークの概略. (B) STDP ウインドウ関数. (C)
学習の際に入力層に入力される神経パターンれ.　黒点は刺激入
力層におけるスパイクを表す．学習パターン全体は一定の順番
A,B,C,A,B,C· · · からなる３つの基本パターンより成る．

パターンが決まった順番で刺激入力層に提示される。
概念的には、このパターンは外界のある種の事象の
因果関係を表現しており、その規則を神経活動パター
ンに表現したものと見なされる。
もう一つの外部入力は活性化入力層と呼ばれるも

のであり、全てのニューロンへ一様に投射される入
力である。この入力は神経ダイナミクスの同期入力
の効果を調べるために用いる。神経生理学的観点か
らは、回路網全体を活性化させるためのバックグラ
ウンド入力と見なせ、各ニューロンが適切な条件下
で意味のある発火を行えるように回路全体の活性化
を行う入力と考えることができる。活性化入力層に
は同期・非同期の二つのモードがある。非同期モー
ドでは、スパイク列はポアソン過程によりランダム
に生成される。学習時には、常に非同期モードを用
いる。同期モードでは、一定比率のニューロンが同
期的に発火しており、残りのニューロンはランダム
に発火している状態である。その比率の違いにより
同期の度合いをコントロールする。本研究では発火
率の違いによる効果を排除するため、何れのモード
でも、平均発火率は２５ Hz の一定の値に設定して
ある。
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Fig. 2. STDP学習により構成されたスパイキングニューロンの
ネットワークにおける典型的な同期入力の効果。a. 同期による
スイッチング現象（Synchrony-induced switching behavior）b. グ
レイスケールにより規格化された興奮性シナプス結合強度のマ
トリックス。入力パターンの STDP 学習による結果により、パ
ターン間の因果関係が非対角ブロックに表現されている。c. 同
期によるスイッチング現象の力学的観点からの解釈

B. 一様同期入力の機能的役割

本研究での主に問題とするのは以下に説明する事
である。STDP学習を完了した後に、結果として形成
された神経ネットワークではどのような神経活動パ
ターンを示すのか？この疑問を解明するため、最初に
非同期的モードに活性化入力層を設定したケースを
考察しよう。そこでは活性化入力層のバックグラウン
ド入力により、各ニューロンが刺激入力に適切に反応
し発火できるようになっており、更にSTDP学習によ
り形成されたリカレント興奮性結合により、刺激入力
がなくても発火活動が維持される状況になっている。
典型的な発火パターンを図２ aに示した。ネットワー
クの発火パターンを上図に、活性化入力パターンを
下図にラスタープロットとして示した。最初、ネット
ワークは非同期モードにあり、パターン Aの状態に
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Fig. 3. 条件付弁別課題の概念的説明図。提示される音の高低に
応じて、ラットは左右のホールの何れかに鼻を入れる。正解なら
報酬である餌が与えられる。

安定している。この場合はネットワークは通常の連
想記憶的性質を持っていると考えられる。シナプス
結合に関しては、図２ bに示される通り、３つの基
本的な対角ブロックが見られる。これは学習パター
ンにおける３つの基本パターンを STDP学習した結
果であり、各パターンを連想記憶的に想起すること
を可能にしている。加えて、非対角ブロックにも結
合も存在するが、これは基本パターン間の遷移から
形成された結合であり、パターン間の遷移は頻度が
少ないことから若干弱い結合となっている。非対角
ブロックの結合が弱いことにより、結果として対角
ブロックの結合が支配的となり、２つの基本パター
ンが安定に想起される結果となる。
興味深いのは、図２ aに示されるとおり、短時間の

一様同期入力がこの弱い結合を活性化し、パターン
間の遷移を促す事ができる点である。すなわち、活
性化入力層が同期モードに短時間スイッチすること
で、パターンAからパターン Bへ遷移が起こる。更
に重要な点は、一様同期入力は、学習時に提示したパ
ターンの順番に従った遷移を引き起こす事ができる
点である。力学的観点でこの現象を解釈すると、一様
非同期入力の際には、システムは STDP学習により
形成された幾つかのアトラクターをもっている。(図
2c 左). しかし、アトラクター間の弱い結合により学
習されていた遷移のパスを一様同期入力が活性化し、
学習した順番に従ったアトラクター間遷移を引き起
こすことが可能である (図 2c 右)。

III. 脳の神経活動の解析

マルチ電極は現在神経科学における標準的なツール
となってきており、特定の脳の部位から複数のニュー
ロンの神経活動を同時に計測することが可能である。
脳の情報コーディングに関しては現在も論争が続い
ており、特に複数ニューロンが特定の脳の機能とど
のようにかかわって動作しているのか、大きな問題
である。この方向で研究を進めるには、複数ニュー
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Fig. 4. カーネルＰＣＡによるデータの分離。この場合のデータ
からの正答率は７５％であった。

ロンのスパイクデータを処理し、そこから本質を抜
き出すための統計的手法の開発が不可欠である [9].
近年盛んに研究されているブレインマシンインター
フェイスは、脳活動から直接ロボットなどを操作し
ようという野心的な試みであるが、そのために必要
な脳の情報表現の解明は末梢系以外はそれほど進ん
でいないのが現状である [10]。ブレインマシンイン
ターフェイスのような新たな実験パラダイムは、医
療の観点から重要なだけでなく、脳の情報表現を解
明する手段としても期待できる。その意味で我々も
研究を開始しているが、その途中過程で得られた予
備的データの解析結果を照会する。

A. 実験データ

解析に用いたデータは、ラットの海馬CA1からテ
トロード電極により記録されたものである。ラット
は提示される音の高低から、左右の何れかのホール
に鼻を入れるように訓練されており、正答すると餌
が与えられる（図 3）。記録は、ラットがこの条件付
き弁別課題の学習を完了した状態で、課題遂行中に
行った。マルチニューロン活動の生データからスパ
イクソーティングを用い前処理を行ったが、詳細は
文献を参照されたい [9]。我々はスパイクの分離など
の前処理が済んだデータを用い解析を行った。

B. 統計解析

カーネル法とは、データ中の共通する特徴を発見す
るための強力な手法の一つであり、バイオインフォー
マティクス、文字認識、パターン認識など多くの問
題に適用されている [11][12]。本研究では、ラットが
条件付き弁別課題を遂行中のマルチニューロンデー
タをカーネル法により解析した。用いたカーネルは
Shpiegelmanが提唱したもので、マルチニューロンの
スパイク系列間の類似性を、神経科学の観点から妥
当であると思われる仮説をもとに構成されたもので
ある (詳しくは [13]を参照)。具体的には、一定系列
の複数ニューロンから構成されるスパイクパターン
を比較して、多少のスパイクの歯抜けや時間が非線
形に伸縮しても、類似したパターンと見なせるよう
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にカーネルを構成してある。例えば、カオス的に変
動する有限位相差などのパターンも抽出可能である
と考えられる。

C. 解析結果

解析では、記録したマルチニューロンデータを
100msのビン幅でスパイク数をカウントし、その結
果に上記カーネル法を適用した。まず最初に、カー
ネル　 K-meansクラスタリングを適用して、左右の
行動の差が上手く 2クラスターに分かれるか調べた。
データによっては上手く分離できなかったが、図 4
に示した例では上手く分離できた。図 4では、カー
ネル主成分分析（ＰＣＡ）を用いて、データを固有
値が大きい 3軸を取り出して射影して表示したもの
であり、確かにデータが若干分離できている事が見
て取れる。この場合のクラスターに分けたデータを
用いたラットの行動の予測正答率は約７５％であっ
た。カーネルのパラメータの一つに、どこまでの長
さのスパイク系列を考慮するかとものがある。何れ
のデータも、ある程度の系列の長さを考慮した場合
に最も正答率が高く、平均発火率しか見ない場合に
は行動を予測することができなかった。このことは、
ある一定長の時空間スパイク系列が、特定の行動や
判断に深く関与していることを示し、また同時に、そ
れらの特徴は従来の線形のデータ解析では取りこぼ
す可能性があることも示唆している。

IV. 結論と今後の課題

最初の結果は、同期スパイクは生物において、外
界の刺激と一連の行動を関係づけるシグナルの役割
を果たしている可能性を示唆している [2], [14]。この
結果から、神経ネットワークのダイナミクスの特性
を変化させることで、情報の流れをコントロールす
ることが、同期発火活動の一つの可能な役割ではな
いかと推測できる。また、実際に実験で観測された
認知や行動に伴った神経同期活動を、これらの結果
を用いて再解釈することが可能ではないかと考えて
いる。
次に、条件付き弁別課題を遂行中のラットの海馬

CA1から計測したマルチニューロン活動のデータを
カーネル法を用いて解析した結果を示した。一つの
結果として、ラットの行動はマルチニューロン活動
の一定長の特定パターンにより予測可能であること
が示唆された。しかし、より信頼できる結論を得る
ためにはデータがまだ不十分であり、カーネルパラ
メータの調整などの課題もある。今後、更に研究を
進め、これらの課題を解決していく予定である。
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生体の運動計画における基本戦略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

I. はじめに

生体は生存のためのエネルギーを得るために様々な運動
を行う。この運動に要する消費エネルギーと獲得できたエ
ネルギーの利得のバランスがその個体の生存確率を大きく
左右することになる。適当な淘汰圧下において，なんらか
の最適化によってこの利得を高くすることができた個体や
その群は生存確率をあげることができる。生体が進化や個
体発生後の学習によってこの利得を高くするために獲得し
た「なにか」を，群行動や個体行動，そして運動における
「知」と捉えることができる。筆者はこのような視点に基
づき，(1)個体間の協調行動や利他行動の発現は自然淘汰
の視点からどのように説明できるか，および (2)個体の運
動における知は何かを探るための研究を行っている。以下
では，本研究課題の当初課題である (2)に関して本年度に
得た研究成果を紹介する。
生体が進化や学習の結果獲得した運動における知を探る

には，運動自体がどのようなものであるか，言いかえると
あるタスクを達成するための運動を一意に決定するための
基本戦略は何かをまず理解する必要がある。この基本戦略
を理解してはじめて，生体がその戦略に基づく運動を様々
な環境下で柔軟に実現するための学習・適応能力の検討が
可能になる。
生体が自然淘汰を生き延びるための最適化をとげている

とすれば，前述の通り運動のための消費エネルギーを低く
抑えることは重要であり，多くの運動軌道を決定する基本
戦略となっていると考えられる。そこで，本年度は (1)歩
行中の遊脚軌道を消費エネルギー最小化規範で説明できる
か，(2)リーチング運動は消費エネルギー最小化規範で説
明できるか，(3)なんらかの拘束条件を満足する運動を，高
次中枢とパターン発生器 (CPG)が協調して学習・実現する
メカニズムはどのようなものかについて考察をすすめた。

II. 歩行運動における軌道選択基準

歩行中の遊脚運動は振子運動であると考える振子仮説
は，バイオメカニクスの分野のみならずロボティクスの分
野においても多くの研究者を魅了してきた。しかし，歩行
動物の歩行時の遊脚軌道は振子運動とは異なることを示唆
する研究結果が近年多く報告されている。例えば，遊脚終
了時の関節トルクは，足先を引き戻して滑らかに接地でき
る方向に働いており [1], [2]，これが安定な歩行の実現に
寄与していることが示唆されているが，弾道モデルでは必
ずしもこのような引き戻しは得られない [3]。
そこで筆者らは歩行の安定化のための足先の滑らかな接

地を境界条件とし，消費エネルギーの最小化を拘束条件と
する最適な遊脚軌道を計算し，得られた軌道の特徴が実際
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Fig. 1. Horizontal view of the trajectories of ankle joint (upper lines) and
toe (lower lines) during 3 km/h walking. Walking direction is the left side
of the figure. Solid lines show the measured trajectories and dashed lines
shows the optimal ones which minimize the energy cost.
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Fig. 2. Ankle speed during 3 km/h walking. Solid line shows the measured
trajectory and dashed line shows the optimal one which minimizes the
energy cost.

の遊脚軌道と多くの点で一致することを報告して来た [4],
[5]．消費エネルギーに注目したこのような研究において
は，運動中の筋活動と消費エネルギーの関係をどのように
見積もるかが問題になる。しかし，その関係に関しては生
理学的にも十分なデータは得られていないため，これまで
の研究では消費エネルギーの見積もりに直流モータモデル
を用いてきた。直流モータモデルは熱散逸や機械的仕事な
どの消費エネルギーの本質的な部分を表現されていると考
えられるが，歩行運動の最適性を探るには他の筋モデルに
よる最適軌道との比較検討も行っていくことにより，消費
エネルギーを低く抑える運動軌道とはどのようなものかそ
の本質的な性質を探っていく必要がある。
そこで，今年度はAlexanderが提案した筋肉の消費エネ

ルギーの推定式 [6]を用いて最適遊脚軌道の計算を行った
[7]。その結果得られた最適軌道の特徴は定性的にも定量的
にも多くの点で実測軌道と一致した (図 1,図 2)。この結果
は，遊脚軌道は転倒のリスクを考慮したやや長期的な評価
のもとで消費エネルギーを最小にするように選択されてい
ることを示唆する。ただし，遊脚開始時の脚の蹴りだしか
ら持ち上げの軌道形状を最適軌道は十分再現しておらず，
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Fig. 3. Schematic view of an arm reaching movement.
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Fig. 4. Average numbers of corrective sub-movements required to reach
the target area by criteria of minimization of the energy cost (○), the
endpoint variance (□) and the torque change (△). The movement duration
was determined by Fitts’ law. The error bar shows the standard deviation.

0 0.01 0.02 0.03 0.04 0.05
Noise parameter k

4

6

8

10

T
ot

al
 e

ne
rg

y 
co

ns
um

pt
io

n 
 [

Js
]

Fig. 5. Energy consumptions required to reach the target area by criteria
of minimization of the energy cost (○), the endpoint variance (□) and the
torque change (△). The movement duration was determined by Fitts’ law.
The error bar shows the standard deviation.

この点については踵関節の運動に影響を及ぼす腱の働きを
考慮する必要があると考えている。この腱の影響および支
持脚相を考慮した最適軌道の検討を行うことが今後の課題
であり，その準備もすすめている。

III. リーチング運動における軌道選択

ヒトが上肢到達運動を行う際の手先の運動軌道はほぼ
直線であり，その速度波形はベル型になることが知られて
いる [8]．このような運動を脳が決定する運動規範として
は運動のなめらかさに注目した躍度最小規範や [9]，トル
ク変化最小規範 [10]，近年では生体ノイズが運動指令に影
響を与えることを考慮した終点分散最小規範 [11]が提案
され，いずれも手先の運動の特徴をよく表すものとして比
較検討が行われてきた。一方，消費エネルギー最小規範も
腕の到達運動に関して検討されてきたが [6], [12]，消費エ
ネルギーを最小にする上肢運動軌道は運動初期や終了時に
速度の変化が大きくなる等の点で実際のヒトの運動の特徴
と異なることが示されている [12]．この結果は，到達運動
の運動軌道が滑らかさや外乱等の要因のみで決定されてお

Fig. 6. A hierarchical control lerning model by a higher center and the
CPG. The higher center evaluates the result of movements and learns the
control signal to the CPG. The CPG tunes its parametes so as to decrease
the control signal from the higher center.

り，消費エネルギーとは無関係に計画されていることを意
味するのだろうか．
本研究では，実際の到達運動軌道に運動終了位置の補正

のための補間運動がしばしば観察されることに注目し，生
体ノイズの影響下において補間運動も含めた到達運動の総
消費エネルギー量を低く抑える規範は，消費エネルギー最
小，終点分散最小，トルク変化最小のどの規範であるかに
ついて比較を行った (図 3)。その結果，従来生体ノイズの
影響を無視して議論されていた消費エネルギー最小軌道は
生体ノイズの影響をうけやすいために，到達タスク達成の
ためには多くの補間運動が必要となり (図 4)，総消費エネ
ルギーも他の規範に比べて大きくなることがわかった (図
5)[13]。
本結果は，従来消費エネルギーの最小化とは独立に考

えられていた腕の到達軌道も，消費エネルギーの最小化に
基づいて選択されていることを示唆するものである。ただ
し，その最適化はノイズにさらされた環境下において期待
値としての消費エネルギーを低く抑えるようにはたらいて
いると考えられる。さらに到達運動の消費エネルギーに関
する最適性を検討するため，ノイズの影響下で消費エネル
ギーを最小にする最適な到達軌道の計算および検討をすす
めている [14]。

IV. 運動の階層的学習制御モデル

歩行や遊泳などの運動の指令は，脊椎動物なら脊髄に
存在して上位中枢からのバースト信号により周期的な運
動指令を発生するパターン発生器 (CPG, Central Pattern
Generator)と，運動の開始・停止といったスイッチングや
外乱への対応等を行う高次中枢の様々な部位が協調して生
成している。筆者らは CPGと上位中枢による制御モデル
をこれまで検討してきたが [15]，本年度はその研究をベー
スとして，CPGと高次中枢による運動制御に関する次の
３つの問題点を考察し，階層的な学習制御モデルを構築
した。(1) CPGと高次中枢が全く独立に筋肉に運動指令を
送っていては望ましい運動を実現するのは難しい。これら
の運動指令はいったいどのように競合を避けつつ，全体と
してまとまった運動を実現しているのだろう。(2) 歩行等
の運動の実現のためには，運動指令を出す周期，位相（タ
イミング），そしてその大きさを調節しなければならない。
これらの各パラメータはどのようにして独立に調節されて
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Fig. 7. Height of hopping robot during learning. By learning the height
approaches to each target height 0.9, 1.0, 1.1 m.
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Fig. 8. Activity of the higher center during learning of the target height
1.0 m. Upper figure and lower one show the activity in the beginning of the
learning and after a sufficient learning time, respectively. In each subfigure,
upper graph shows the control signal, i.e., excitatory signal and the inhibitory
signal, from the higher center to the CPG and lower shows the amplitude
of the motor command which is determined by the higher center. In the
beginning of the learning (t = 50− 150 s in Fig.7), higher center searches
an appropriate signal set. After a sufficient learning time (t = 120000 −
120100 s in Fig.7), desired hopping is realized without control signal to
the CPG and without fluctuation of the amplitude of the motor command.

いるのだろうか。(3) 高次中枢からの入力がない状態でも，
ある程度望ましい運動指令を CPGのみで発生できること
から，CPGには運動指令の学習能力があると考える研究
者は多い。しかし，脊髄等の下位中枢にある CPGが運動
結果の評価に基づいた学習をどのように実現しうるだろう
か。以下では，このような問題点を考慮して構築した階層
的な学習制御モデルの概要を説明する。
脊髄内には脳幹や大脳皮質などの様々な箇所からの投射

があり，これにより視覚や平衡器官等からのセンサ入力に
基づいた運動指令が送られていると考えられる [16], [17]。
しかし，外乱に対して上位中枢が運動神経に直接指令を送
れば，筋骨格系の状態と CPGの活動との整合性がとれな
くなる。そこで，上位中枢は CPGの状態に応じて，CPG
の即時発火や発火の抑制等を行う制御信号を必要に応じて
CPGに送っていると考えると，高次中枢は運動の調節と
ともに CPGの状態の調節も行うことができる。実際高次
中枢から脊髄への投射の多くは直接運動ニューロンに投射
するのではなく脊髄内の介在ニューロンに投射しているこ
とが報告されており，少なくともヤツメウナギ等の場合で
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Fig. 9. Response to perturbation. Upper graph shows the height of robot,
middle one shows the control signal to the CPG and bottom one shows the
amplitude of motor command.

は，この介在ニューロンは CPGを構成するニューロンの
一部であることが多い [17]。また，脳幹や小脳などの上位
中枢は，各種センサ情報のみならず CPGからの遠心性コ
ピーも受け取っており，CPGの状態に応じた制御信号を
CPGに送っている可能性は高い。
適切な運動を獲得するには，運動指令の周期とタイミン

グの他，その大きさも調節する必要がある。筆者らはこれ
までに，歩幅やデューティ比等の歩行パラメータが，消費
エネルギーを低く抑えるように実にきめ細かく調整されて
いる可能性を示唆して来た [5], [18], [19]。この結果は歩行
に係わる様々な制御変数を独立に制御されていることを示
す。しかし非線形振動子である CPGのみで運動指令のタ
イミングや大きさを独立に制御するのは数理的に考えると
困難なように思われる。生理学実験においては，サルの歩
行中に前運動野を阻害した場合には歩行は継続するものの
踵関節等の遠位の筋緊張が弱まり [20]，補足運動野 (SMC)
の活動を阻害した場合には全身の筋緊張が弱まることが報
告されている [21]。また，脚橋被蓋核 (PPN)や中脳歩行誘
発野 (MLR)からは CPGへの投射とは独立に，運動ニュー
ロンの活動度を調整する投射があることも報告されている
[22]。このような知見より，CPGは運動指令のタイミング
を決定する一方で，CPGから運動ニューロンを介して出
力される運動指令の大きさは皮質等からの投射により調節
されていると考えると良さそうに思われる。
歩行等の運動の学習については，CPGの神経回路が未

発達な段階では，高次中枢がまず運動学習を行って CPG
の制御を行っていると考えると，その制御信号自体がCPG
の学習のための教師信号として働くことができる。すなわ
ち，制御信号から受ける影響が小さくなるように CPGが
学習をすすめていけば，最終的には CPGのみで適切な運
動指令を出す能力を獲得できる。
このようにして構成した階層的学習制御モデル (図 6) を

用いて 1 次元ホッピングロボットの運動学習制御実験を
行った結果の例を図 7,図 8に示す [23]。高次中枢の制御に
は強化学習を，CPGの学習には Nishiiによる振動子によ
る学習則モデルを用いている [24]。学習とともに目標の高
さによるホッピングが可能になる様子がわかる (図 7)。ま
た，学習初期には高次中枢が CPGに制御信号を頻繁に出
力して最適解の探索を行っているが，学習がすすむと高次
中枢からの信号はなくなり出力の大きさも一定になる (図
8)。このとき CPGによって運動指令のタイミングは決定
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されて望ましい高さのホッピングが実現されている (図 7)。
図 9は，学習後にロボットに外乱を与えたときの高次中枢
の活動の様子を示しているが，外乱に対応するための制御
信号を高次中枢が出力することによってもとの目標値に復
帰している様子がわかる。このような CPGと高次中枢に
よる多重制御によって，CPGのみによる制御の場合より
も外乱に強い系になっていることもシミュレーション実験
で確認している。

V. 学習と時間スケール

歩行運動等の学習を行うとき，学習するべきパラメータ
が多くなることが問題になる。また，学習を行うための評
価を行う時間スケールもパラメータ毎に異なる場合があ
る。例えば物理系である身体の運動と CPGの活動は同期
をとる必要があるので，CPGの固有周波数は，短い時間
スケールでの調整が必要であり，CPGと運動系の間の位
相関係の学習はそれよりゆっくりした時間スケールでの調
整が必要となる。このような時間スケールをどのように選
ぶかは問題であるが，適切に決めることができれば，運動
に必要な多くのパラメータを時間スケールで分離して学習
することが出来る。
個体は様々な運動要素からなる運動，さらに一連の運動

から構成される行動を行う。各運動要素の最適化をすすめ
ることによってはじめて最適な行動選択ができることから，
運動と行動に関してもその学習の時間スケールは異なるこ
とがわかる。そして，最適化の規範は，個体がおかれた環
境の淘汰圧によって決まるものである。このように考える
と，底辺に運動単位を，頂点に個体をおいて時間スケール
で学習パラメータを分離した階層構造を考えることができ
る。個体にとって，コストの見積りと最適化は底辺から行
う必要があるが，評価は上層から行われる。この各層およ
び各層間における最適化メカニズムが生体の知と捉えるこ
とができる。このような構造化と最適化のメカニズムを考
察することが，運動知や社会行動の知を理解するための問
題でもあり，さらに，生物とはなにかという本質の情報論
的意味を知ることにも係わる重要な問題である。

VI. まとめ

今年度は，本研究課題の当初目的である「個体の運動に
おける知は何か」を探るために，(1)「生体はどのような
運動を実現しているか」(2)「生体はどのようなメカニズ
ムで運動を実現しているか」という問題に関する研究を行
い，その具体的な内容についてもほぼ当初の計画計画通り
に進めてきた。また，本稿では詳しくはふれなかったが，
当初目的以外にも「移動知」研究に関連して，「個体間の協
調行動や利他行動の発現は自然淘汰の視点からどのように
説明できるか」といった問題も扱っている [25]。これにつ
いては今後の機会に紹介させていただく予定である。
今後はさらに，接地も含めた歩行運動の最適性の検討

や，生体ノイズ下における最適な随意運動軌道の検討を行
い，その結果を考慮した上で運動学習メカニズムの検討を
行っていく予定である。またその過程で，生体の学習にお
ける時定数による変数分離の問題も同時に考察していきた
いと考えている。
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真正粘菌のネットワーク幾何と生物としての機能発現
高松 敦子*, 伊藤 昌明, 加川 友己

早稲田大学 理工学部 電気・情報生命工学科
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Abstract—真正粘菌 (Physarum polycephalum)変形体の形態
と行動は環境条件に応じて劇的に変化するが、これを「移動知」
による適応行動であるとここでは考えてみる。この研究では, 真
正粘菌変形体の動的な振る舞いについて、変形体を構成する管
状構造のネットワークの形に着目し, ネットワーク幾何と生物の
機能関係を調べることを目標とする。簡単のために、変形体の
管ネットワークのトポロジーのみに着目し、ネットワークがノー
ドとリンクだけで構成されると仮定する。複雑ネットワーク科学
の観点から、様々な環境条件下で、管ネットワークの構造を調べ
た。結果として、トポロジーだけを考えた場合には変形体の管
ネットワークはスケール・フリーのような構造は持たないことが
分かった。予備的な解析から、そのような性質は、むしろリンク
の重みや長さに埋め込まれていることが示唆された。次に、簡単
なルールに基づいたセル・オートマトンモデルを用いて変形体の
成長パターンについての再構築を試みた。このような系統的解析
手法と構成的手法を組み合わせることで、要素集合系の形態に
よる適応行動のアルゴリズム抽出が可能となると考えられる。

I. はじめに
真正粘菌 (Physarum polycephalum)変形体は振動性のア

メーバのような細胞である。細胞の厚みを周期的に変動さ
せながら環境中をはい回り、一方で細胞の形態を著しく変
化させることで環境へ適応する。変形体は原始的で特異的
な生物かもしれないが、「移動知」について構成的・系統
的手法で調べるという意味では、理想的なモデル生物であ
る。この研究は、変形体の管状構造が形成するネットワー
クの「形」に着目して、変形体の動的挙動について解析を
行い、ネットワーク幾何と生物としての機能の関係を明ら
かにすることを目的とする。

A. 振動する要素の集合体 -分散するセンサー、アクチュ
エータ、情報処理装置-

変形体細胞は通常の細胞に比べ非常に大きく、10µm−1m
と様々な大きさをとる。このような大きな体を維持するた
めに, 変形体は多核単細胞という方法をとっている。つま
り、１つの大きな細胞の中に遺伝子の入れ物である核を多
数含んでいる。このおかげで、変形体は複数の部分に切り
分けられても生物としての機能を失うことなく生存でき
る。逆に、複数の変形体細胞を１つの細胞に融合すること
もできる。いわば、切り分けられたどの単位要素も個々に
センサー、アクチュエータ、情報処理装置を持っており、
それぞれが個々に機能できる。従って変形体はこのような
要素が集合して全体を構成している系であると捉えられ
る。この点が、高度に分化し、生物の機能を保持したまま
切り分けることなどできない高等生物と大きく異なる。脳
を持つ、つまり中央処理装置依存の高等生物とは違って、
変形体は分散した要素で構成される「体全体」で環境情報
を感知し、処理し、行動する。このようにして、えさには
集合し有害物質からは遠ざかるなどの生物機能を示す [1]。

*atsuko ta@waseda.jp

このような生物としての機能は変形体に見られる振動現
象に関連しているかも知れない。変形体では、ATP、Ca2+

などの細胞内化学物質濃度、細胞厚みやそれに伴う収縮弛
緩リズムなどに周期的変動が見られる [2]。このような振
動現象を生じる最小単位を振動子と定義すると、変形体は
振動子集団として扱うことができる [3], [4]。
変形体の部分要素は原形質流動で繋がっている。原形質

流動は細胞の収縮弛緩リズムで生じる圧力差によって変形
体の管構造内に発生する原形質の流れであり、これもまた
振動している [5]。従って変形体の振動子は原形質流動で
相互作用しているといえる。

B. 形態変化による適応
変形体は Fig.1に示したように、環境条件に応じてその

形態が著しく変化する [6]。環境が変形体にとって好まし
くない場合 (KClなど有害な化学物質がある場合)には、樹
状に広がる。このとき、はっきりとした管状の構造が見ら
れる。一方、環境が好ましい場合 (オートミールなどのエ
サがある場合)には、変形体はディスク状に広がる。この
ときには、顕微鏡で観察すると微細な管状構造の密なネッ
トワークが見られる。このような形態変化による適応行動
には数時間を要する。

5mm

(a) (b)

Fig. 1. 粘菌変形体の環境依存の形態. (a) 好ましくない環境下の樹状の
形態, 10 mM KCl を含んだ 0.3% 寒天培地上. (b) 好ましい環境下のディ
スク状の形態, 0.1 g/ml のオートミール粉を含んだ 1.5% 寒天培地上.

一方、短時間スケール (変形体の振動周期, 1-2分の数倍
の時間スケール)では、振動の周期が変化する。このとき、
悪条件では振動が遅くなり、好条件では速くなる [7]–[9]。
これは、環境からの情報入力の符号化と考えても良いかも
知れない。局所的に入力されて振動数に符号化された環境
情報は、管状構造を介して細胞の部分間、ひいては細胞全
体に伝達される。情報入力があった箇所から逃避するか、
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接近するかは、情報入力部近辺あるいは細胞全体に生じる
振動数勾配 (または位相勾配)から短時間で決定されると
考えられる。これは短時間スケールの適応行動と捉えられ
る。一方、形態変化ももちろん環境情報の局所への入力に
よって生じるものであるが、こちらは長時間スケールの適
応行動といえるだろう。
変形体の形態変化による適応について調べるには、管状

構造ネットワークの幾何またはトポロジーの特徴について
知る必要がある。この研究の最終目的は複雑ネットワーク
ダイナミクスの観点から生物のネットワーク幾何と生物機
能の関係について明らかにすることである。この報告書で
は、まず変形体管状構造ネットワークの特徴を定量的に解
析し、環境依存の変形体の形態の適応をアルゴリズムとし
て記述するために、非常に単純なセル・オートマトンモデ
ルを提案し、実験データと比較していく。

II. ネットワーク構造の解析
近年、World Wide Web、細胞の遺伝子制御ネットワー

ク、伝染病の感染ネットワークなどの複雑ネットワークの
研究が進み、非常に大きな数の動的要素が相互作用してい
る動的複雑ネットワーク系を解析する道具立てがそろって
きた [10]–[12]。このような解析手法を変形体の管状構造
ネットワークに適応する。ここでは２つの典型的な環境条
件、好ましい環境に対応する 1.5%寒天培地上と、好まし
くない環境に対応する 0.3%寒天培地上1の変形体について
解析を行った。

A. ノードとリンクで構成されるネットワーク
まず簡単のために、変形体ネットワークは、Fig.2に示

したようにノード (vertex) とリンク (edge)で構成されて
いると考える。ただし、リンクの長さと相互作用の強さに
ついてはこの段階では考えない。ノードは 3つ以上の原形
質流が合流する点 (変形体管状構造の分岐点)に定義する。
リンクはノードをつなぐ管状構造に定義する。ネットワー
クを特徴づける量には、全ノード数 n, 全リンク数 m, 平
均次数 <k>(１つのノードにつながっているリンクの数の
ネットワーク中での平均), 次数分布 p(k), 平均ノード間距
離 l(任意の 2点間をつなぐのに経由する最短リンク数の
ネットワーク中での平均), クラスター係数 C(局所的な閉
じたリンクの度合い)などがあり [10]–[12]、これらを見積
もった。
各環境条件 (悪条件：0.3% 寒天培地上、好条件：1.5%寒

天培地上)について約 10サンプルずつ培養７時間後の画
像を用いて解析をおこなった。その結果を Fig.3に示して
いる。Fig. 3(a)から環境条件に関わらずmは nに比例す
ることがわかる。ただし、好条件でのノード数は悪条件で
ノード数より多い傾向がある。

B. リンク
平均次数 <k> は関係式 <k> = 2m/n でも求められ

る。Fig.3(a) のデータから線形回帰解析により見積もった
係数を用いて求めた曲線と画像データから直接求めたもの
とを比較して Fig.3(b)に示している。 <k> は約 2.5であ
り nに依存してわずかに増加する。この 2.5という値は、

1変形体の形態は培地の化学物質濃度だけでなく、培地表面の堅さにも
依存することがわかっている。変形体は 0.3%寒天培地上 (軟らかい) よ
りも 1.5%寒天培地上 (堅い) を好む [6]。

(a) (b)

Fig. 2. 変形体管状構造ネットワークの解析 (a) 無栄養 1.5%寒天培地
上のディスク状の形態. (b) ネットワーク構造解析についての説明図. 丸
印はノード, 線分はリンクを表す。画像処理ソフト Image J [13] を用い
て, 元画像の 2値化画像を線画化し, リンクや端点に対応する点の座標と
ノードの接続関係を求めた. ネットワークの特徴量は 複雑ネットワーク
解析ソフト Pajek [14] を用いて解析した.
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Fig. 3. ノード数とリンク数の関係. 白丸は 1.5%寒天培地上のネット
ワークデータ (11サンプル), 黒丸は 0.3%寒天培地上のネットワークデー
タ (10サンプル). 画像データは培養開始後７時間後のものを用いている.
(a) 全ノード数 n と全リンク数 m の関係. 直線は線形回帰したものであ
り, m = (−1.39± 0.04)n+(−80.0± 19.7) の関係が求められた. (b) 全
ノード数 n と平均次数 <k> の関係. 曲線は (a) で求めた関係式を用い
て <k> = 2m/n をプロットしたものである.

原形質流動の流れが分岐する場合には通常２つに分かれる
ので、変形体ネットワークでは多くのノードが次数３をも
ち、さらに、端点である次数１のノードを考慮すると、画
像から直接観察される直感と合致する。
次に、次数分布 p(k)を求めた。その結果、いわゆる scale-

freeのような分布ではなく２項分布型となっていることが
わかった。変形体は２次元上に広がるネットワークであり、
リンクの相互作用の強さや長さを考慮に入れない限り当然
のことのように思われる。これは道路網、鉄道網、電送網
と同様である。そこで、リンクについてより詳しい情報を
得るために、変形体ネットワークを構成する管状構造の直
径の分布を予備実験として調べた。その結果、管径の分布
は指数分布または冪分布に近い形となることがわかった。
これは管径は広範囲にわたる階層構造をなしていることを
示し、このことが scale-freeネットワークのように機能す
る可能性がある。

C. その他のネットワークの特徴量
その他に、ノード間距離 l とクラスター係数 C を見積

もった。平均ノード間距離 <l>の n 依存性からはネット
ワークがどのくらいの大きさか知ることができる。また、
成長過程での <l>を調べることで、ネットワークがどの
ようなトポロジーを持っているかがわかる。変形体につい
ての予備的な解析により、悪条件の場合には「木」の構造
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に近く、好条件の場合には「格子」の構造に近いことが示
唆されている。これらの観察結果も現画像から読み取れる
直感的観察と矛盾しない。
クラスター係数 C はネットワークの局所的な結合度合

を表し、最も簡単な計算方法として、３頂点が結ばれるも
のが可能な数のうちいくつできるかという割合で求める方
法がある2。変形体ネットワークでは、環境条件に係わらず
0.01−0.03と非常に小さい値となった。これは small-word
ネットワークとして特徴付けられる標準的な社会ネット
ワークよりもかなり小さく (0.1-0.6)、インターネットのよ
うな技術関連のネットワークとは同程度である [10]。好条
件の変形体ネットワークではノードが局所的に密に結合し
ていることから、悪条件の場合よりも C は大きい値にな
ることが期待されるが、今回のデータでは特徴的な差異は
なかった。従って、頂点間の関係を表す基準となる図形を
４角形、５角形、６角形も考慮に入れるなど計算方法に工
夫が必要となる。

D. 振動子としてのリンク
この報告書の段階では、ノードが振動子としての性質を

持っていることは考慮していない。振動周期は環境条件に
依存することから、ノードが振動現象を示すこと、また、
それら振動子がネットワーク中でどのように協同的に働
き、いかに生物としての機能に利益をもたらすかなど、今
後考えていく必要があるだろう。

III. 形態形成のためのセル・オートマトンモデル
構成的かつ系統的な手法を進めるに当たり、次に、セル・

オートマトンモデルを用いて変形体ネットワークの再構成
を試みた。前述したように、ネットワーク構造は環境条件
に依存し、２つの極端な例は、樹状の形態とディスク状の
形態であった。このような形態の著しい違いを制御するパ
ラメータがどのようなものであるのかを理解するために、
次のシンプルな仮定を置いた。まず、悪条件に対応する樹
状の形態形成では、変形体ネットワークの成長課程で管状
構造がいったん形成されると、管状構造が形成される方向
がそのまま保持されるとした。一方、好条件に対応する
ディスク状の形態形成では、方向の指向性はないとした。

A. セル・オートマトンモデルのルール
簡単のためにここでは２次元平面上の 6方格子上にノー

ドを配置するセル・オートマトンを考える。まず、格子平
面の中心に１つのノードを配置し、そのノードを中心に 6
方向のリンクを新規のノードにのばすことを考える。その
確率を po とする。次のステップでは、まだ６本のリンク
で満たされていない現在あるノードから新規のノード jに
次式で定義した確率 Pj でつなぐ。

Pj =
6∏

h=1

p
(h)
j , (1)

ここで、 h は今考えているノードにすでに繋がってい
るまたはこれから繋ぐリンクの番号を、 また p(h) =
(p(h)

j ) = (p(h)
1 , p

(h)
2 , · · · , p

(h)
6 ) は h に依存した指向性を

考慮した確率ベクトルを表す。p(h) は、例えば h = 3
が既に繋がっているリンク番号であるとすると、p(3) =

2友達の友達が友達である率

(q(1), q(2), 0, q(−2), q(−1), q(0)), となる。ただし、指向性
q(i) は次の式で定義する。

q(i) = po exp(−a|i|). (2)

ここで、i = 0,±1,±2 は取り得るリンクの相対位置を表
す番号である。リンク hが既に繋がれている場合には、そ
こへは新たにリンクを繋ぐことができないので、p

(h)
j=h = 0

であることに注意しておきたい。h = 3 が既にリンクし
ている場合の例を Fig.4(a) に示す。既存リンクの反対側の
方向に取り得るリンクの相対番号を i = 0, その隣のリン
クの相対番号を i = ±1, さらにその隣を i = ±2とする。
Eq. (2)では、a は指向性を表すパラメータであり、q(i)の
例を Fig.4(b)に示している。a が大きい場合には、リンク
の伸展する方向には異方性があり、一方、aが小さい場合
には等方性がある。 poは既に繋がれているリンクが唯一
である場合の伸展確率の最大値である。リンク番号 hに
リンクが存在していない場合には、p(h) = (1, 1, 1, 1, 1, 1)
として Eq.(1)を計算する。最終的に、確率 Pj は、今考え
ているノードに既に存在しているリンクに由来する指向性
すべてが考慮された Eq.(1) で決定される。Fig.4(c), (d) は
リンク番号 h = 1, 3が既に存在している場合の例である。
この方法を繰り返しネットワークを成長させる。
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j,h=1
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i=2(a) (b)
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(d)

k
2 4 653

po

1

j,h=4

j,h=3j,h=2

j,h=5j,h=6

j,h=1

(c)

Pk

small a

large a

Fig. 4. 指向性を考慮したセル・オートマトンモデルのルール. (a) リン
ク番号 h = 3 が既に存在している場合の例. (b) Fig. の場合の指向性を
表す確率分布 (a). (c),(d) Probability considering directivity when 複数の
リンク h = 1, 3 が存在している場合の指向性を考慮した確率分布.

B. 結果

Fig. 5は、上述のセル・オートマトンモデルによるシミュ
レーション結果であり、実験結果をよく再現している。悪
条件でのパターンをシミュレーションした Fig. 5(a)では、
少ない数のノードとリンクで構成された樹状ネットワーク
が形成された。好条件でのパターンをシミュレーションし
た Fig. 5(b)では、多数のノードで構成され、リンクがその
間を密に結合したディスク状ネットワークが形成された。
これらのネットワークの特徴量についてはまだ計算してい
ない。また、ネットワークの成長速度については、実験結
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果とは逆の傾向を示している3。この点については、環境
依存の振動周期などを考慮してく必要があるだろう。

(a) (b)

Fig. 5. セル・オートマトンによるシミュレーション結果. 白丸はノー
ド、線分はリンクを表している. (a) 樹状形態. a = 2, po = 1, (b) ディス
ク形態. a = 0.5, po = 1.

IV. まとめと今後の課題
A. まとめ
真正粘菌変形体のネットワーク・トポロジーを複雑ネッ

トワークの解析手法で調べた結果、その特徴量であるノー
ド数と、リンク数またはノード間距離の関係には環境依
存の傾向があることがわかった。今後はリンクの相互作用
様式つまり、変形体の管径や長さなどの量を計測して、生
物ネットワークのさらなる本質的特徴を捉えていく必要が
ある。
次に、セル・オートマトンモデルを用いて、リンク生成

に指向性を取り入れるというシンプルな仮定の下、変形
体ネットワークの再構築を試みた。形態としては実験結果
と酷似した結果を得たが、環境適応する動的な生物ネット
ワークとして系を捉えるためには、「時間 (振動周期)」も
併せて考えていく必要がある。

B. 今後の課題
前述の問題点を踏まえ当初の研究目的達成のためには、

以下の課題が残されている:
実験系としては以下の量を計測する必要がある:

• リンクの特徴量 (管径、管長さ、原形質流動の流量),
• ノードの特徴量 (管分岐点における原形質流動または
厚みの振動周期と振幅),

• その他のネットワークとしての特徴量の環境依存性
(フラクタル次元など),

• 生物としての活動量 (代謝, 成長速度).
セル・オートマトンモデルとしては次の事項を考慮する必
要がある:

• ノードに振動子としての性質を取り入れる,
• 相互作用の強度、時間遅れを考慮する4.
• 振動子としてのノードからの情報も取り入れた成長す
るネットワークのモデリング.

本研究から得られる知見は、エンジニアリングの立場か
ら見た場合には、単純要素から構成される系の「形による
適応戦略」を記述するアルゴリズムのヒントを与えるもの
と期待できるだろう。

3成長速度は悪条件下での方が速い。
4粘菌変形体ネットワークでは相互作用の時間遅れが無視できないこと

がすでに報告されている [4]。
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511. 袴着, 堀口, 椹木,知覚行為と移動行為の協調構造の分析と移動体操作系設計への適用,第 19 回

自律分散システム・シンポジウム資料, 245-250,2007 
512. 谷口忠大，椹木哲夫,シェマモデルとSTDP則の結合による記号過程の創発,第20回人工知能学

会全国大会, CD-ROM,2006 
513. 谷口忠大，小川賢治，椹木哲夫,動的目標変化を含む協調タスクに対する状況弁別型強化学習機
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構の適用,第５０回システム制御情報学会研究発表講演会, 61--62,2006 
514. 田渕一真，谷口忠大，椹木哲夫,模倣学習と強化学習の調和による効率的行動獲得,第20回日本

人工知能学会全国大会, CD-ROM,2006 
515. 田渕一真，谷口忠大，椹木哲夫,観察模倣と自律強化の融合による学習機構に関する研究,第５

０回システム制御情報学会研究発表講演会, 29--30,2006 
516. 谷口忠大，椹木哲夫，小川賢治,状況弁別型強化学習機構に基づく 自己閉鎖的な他者意図推定

の実現,第49回 自動制御連合講演会, CD-ROM,2006 
517. 田中勇作，谷口忠大，堀口由貴男，中西弘明，椹木哲夫,自動化機械に対するユーザの複数内部

モデルの構成過程,第19回 自律分散システム・シンポジウム, 97--102,2007 
518. 谷口忠大，椹木哲夫,シェマモデルとSTDP則の結合による記号過程の創発,第12回創発システ

ムシンポジウム, CD-ROM,2006 
519. 辻 和希 ,血縁淘汰・包括適応度と社会性の進化,齋藤成也，佐藤矩行，長谷川眞理子（監修）

進化学 ６巻 行動・生態の進化，岩波書店,6, 55-120,2006 
520. Hayashi, R., Tsuji, K. ,Spatial distribution of turtle barnacles on the green sea turtle, Chelonia mydas. 

Ecological Research,Ecological Research , (in press),2007 
521. Suwabe, M., Ohnishi, H., Kikuchi, T., Tsuji, K. ,Nestmate discrimination in the queenless ponerine ant 

Diacamma sp. from Japan.,Entomological Science, (in press),2007 
522. Takaki Maeda, Motoichiro Kato, Haruo Kashima,The sense of agency in schizophrenia：disturbance of the 

self.,第 28回日本生物学的精神医学会、第 36回日本神経精神薬理学会、第 49回日本神経化学
会大会 合同年会 抄録集, P35,2006 

523. 新井航平、大武美保子、川端邦明、池本有助、前田貴記、加藤元一郎、淺間一,行為の自他帰属
性の解明へのフォワードモデルからのアプローチ,計測自動制御学会 弟１９回自律分散シス
テムシンポジウム資料, 125-129,2006 

524. 佐々木 謙，山崎 和久,フタモンアシナガバチのワーカーにおける脳内アミンと産卵・順位行動
との関係,第50回日本応用動物昆虫学会大会講演要旨集, 156,2006 

525. 佐々木 謙，朝岡 潔,味覚情報によるカイコ幼虫の飲み込み運動リズムの調節,第28回日本比較
生理生化学会大会講演要旨集, 37,2006 

526. 村上 準, 青沼 仁志, 長尾 隆司,闘争行動時の NO 信号伝達系によるクロコオロギ脳内アミン
レベルの調節,日本動物学会第77回大会, 71,2006 

527. 佐々木謙，朝岡潔,周期的運動パターンの形成とその調節,New Food Industry,48, 41-47,2006 
528. 田森 佳秀,神経活動の時空間パターンとクオリアの表現,「ニューロインフォマティクス」（甘

利俊一監修、臼井支朗編） オーム社, 2007 
529. 成田 朱紀，佐々木 謙，佐藤 俊幸，小原 嘉明,セイヨウミツバチの卵巣発達に対するドパミン

の影響,第25回動物行動学会大会講演要旨集, 28,2006 
530. 佐々木 謙,社会性膜翅目のカースト転換における脳内アミンの関与,昆虫ウォークショップ 06

講演要旨集, 11,2006 
531. 佐々木 謙，吉田 祐太郎，荒屋 賢治，朝岡 潔,カイコの形態形成突然変異系統における神経系

の再構成と配偶行動の異常,第51回日本応用動物昆虫学会大会講演要旨集, 2007 
532. 竹中一仁, 日原さやか, 中原裕之,入来篤史, 國吉康夫, 藤井直敬,選択的エサとり行動における

サルの意思決定の推定,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, 2N1-5,2006 
533. 入部正継，大須賀公一,PLL回路との相似性を用いた受動歩行ロボットの一設計方法,第49 回自

動制御連合講演会, SU8-1-3,2006 
534. 大須賀公一,移動知の適応機構についての一推測,第７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講演論文集, 862-863,2006 
535. 大須賀公一,受動的動歩行に隠されている環境適応機能,第７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講演論文集, 29-32,2006 
536. 杉本 靖博・大須賀 公一・杉江 俊治,連続型遅延フィードバック制御に基づく脚ロボットの準

受 動的歩行安定化制御,日本ロボット学会誌,23,4,53-60,2005 
537. 大須賀公一,「コウモリ」と「工学」,日本機械学会論文集C,72,716,1015-1020,2006 
538. 大須賀公一,受動的動歩行に隠された謎とは？,日本機械学会誌,109,1051,436-437,2006 
539. 大須賀公一,ダイナミクスベースド制御の「こころ」 ,日本ロボット学会誌,24,7,23-25,2006 
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540. 伊藤，大須賀，石黒，古山,実世界の性質を利用した知覚と制御,日本ロボット学会
誌,24,7,33-37,2006 

541. 大脇 大，松野 善幸，石黒 章夫,パルス化CPGを活用した二脚歩行ロボットの高効率実時
間適応制御,第49回 自動制御連合講演会, SU9-2-6,2006 

542. 清水 正宏，石黒 章夫,アメーバ様ロコモーションを可能とするモジュラーロボットの創発的
形態制御,計測自動制御学会（SICE）システム・情報部門学術講演会 2006, 111-114,2006 

543. 大須賀 公一，石黒 章夫，鄭 心知,移動知の適応機構についての一推測,第 7 回 計測自動制
御学会 (SICE)システムインテグレーション部門講演会, 862-863,2006 

544. 河野 紀明，清水 正宏，Max Lungarella，石黒 章夫,不均質な着脱特性を有するモジュラー
ロボットから発現する適応的運動機能,第 19 回 自律分散システム・シンポジウム資料, 
15-20,2007 

545. 前川 知毅, 鈴木 雄也, 清水 正宏, 石黒 章夫,モジュラーロボットによる異方性を有する
形態への自発的な自己組み立て,第19回 自律分散システム・シンポジウム資料, 151-156,2007 

546. 佐藤 智紀, 坂井 善行, 大脇 大, 石黒 章夫,身体剛性の動的改変による四脚歩容遷移時の初期
値依存性の緩和,第19回 自律分散システム・シンポジウム資料, 213-218,2007 

547. 大脇 大,松野 善幸,石黒 章夫,運動軌道の「あそび」に着目した制御系と機構系の有機的連
関 -二脚歩行ロボットを用いた事例研究-,第 19 回 自律分散システム・シンポジウム資料, 
219-222,2007 

548. 渡邉 航，梅舘 拓也，石黒 章夫,可変弾性要素を活用した制御系と機構系のウェルバランス
ト・カップリング -2次元ヘビ型ロボットを用いた事例研究-,第 19回 自律分散システム・シ
ンポジウム資料, 233-238,2007 

549. 石黒 章夫, 清水 正宏,川勝 年洋,単純な運動機能を持つ結合振動子系から創発する知能,物
性研究, 2007 

550. 石黒 章夫,しぶとさを持つ人工物の実現を目指して,日本機械学会誌,109,1049,281-284,2006 
551. 石黒 章夫,知の基盤としてのしぶとさの創成,日本ロボット学会誌,24,7,800-803,2006 
552. 石黒 章夫,松場 弘明,前川 知毅,清水 正宏,制御系 - 機構系間の連関を通した自己組み立て・自

己修復の実現,日本ロボット学会誌,24,7,881-888,2006 
553. 石黒 章夫,制御系と機構系の有機的連関から創発する知能-しぶとさやたくましさを持つ人工

物の構築を目指して-,第50回システム制御情報学会研究発表講演会講演論文集, 27-30,2006 
554. 清水 正宏，川勝 年洋，石黒 章夫,制御系と機構系間の相互作用に着目した移動知の力学的

理解,ロボティクス・メカトロニクス講演会2006, 1A1-D05,2006 
555. 森 貴章，清水 正宏，石黒 章夫,創発的形態制御を目指したモジュラーロボット実機の開発,

ロボティクス・メカトロニクス講演会2006, 1A1-D07,2006 
556. 大脇 大，石黒 章夫,機構系ダイナミクスの能動的改変による環境適応走行運動の実現,ロボ

ティクス・メカトロニクス講演会2006, 1A1-D10,2006 
557. 梅舘 拓也，田中 直人，山田 康武，石黒 章夫,高い実装性を有する実時間可変弾性機素の

開発-拮抗筋型関節駆動機構への適用-,ロボティクス・メカトロニクス講演会2006, 1P1-B23,2006 
558. 佐藤 智紀，大脇 大，石黒 章夫,身体ダイナミクスの動的変動による四脚ロボットの歩容遷

移安定化,ロボティクス・メカトロニクス講演会2006, 2A1-E34,2006 
559. 渡邉 航，山田 康武，石黒 章夫,実時間可変弾性要素を活用したヘビ型ロボットの開発-制

御系と機構系の有機的連関を目指して-,ロボティクス・メカトロニクス講演会 2006, 
2A1-E36,2006 

560. 前川 知毅, 石黒 章夫,細胞分化を導入したモジュラーロボットによる自己組み立て,ロボテ
ィクス・メカトロニクス講演会2006, 2P2-C31,2006 

561. 石黒 章夫,単純な運動機能を有する結合振動子系から創発する知能 - 生命状態を持つような
人工物構築を目指して - ,第15回相互作用と賢さ研究会, 2006 

562. 石黒 章夫,単純な運動機能を有する結合振動子系から創発する知能 - アメーバ様ロコモーシ
ョンからのアプローチ - ,生命リズムと振動子ネットワークプログラム&アブストラクト, 
26-45,2006 
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564. 前原洋祐，内田真人，塩谷浩之，大森隆司,アンサンブル学習における符号を保つ重み正規化手
法に関する検討, 電子情報通信学会論文誌D,89,10,2370-2375,2006 

565. 伊藤孝男、津田一郎,フィードバック回路を持つネット枠における入力シグナルの伝播と保持,
物性研究,87,4,598-599,2007 

566. 津田一郎,脳の数理ー動的脳の側面から,数学,58,2,133-150,2006 
567. 津田一郎,脳の中のカオス,数学通信,11,1,6-14,2006 
568. 佐藤譲、津田一郎,水滴系のカオス,岩波書店, 1-102,2006 
569. 津田一郎,カオス１－力学系入門,シュプリンガー東京, 1-227,2006 
570. 津田一郎,カオス２－力学系入門,シュプリンガー東京, 1-227,2006 
571. 青柳富誌生 ,神経ネットワークにおける情報表現と機能発現 ,システム /制御 /情

報,49,12,482-487,2005 
572. Takaaki Aoki, Toshio aoyagi,Effect of incoming spike synchronization on retrieving information from 

sequential associative memory,Neuroscience Research,52, S208,2005 
573. Takashi Takekawa, Toshio Aoyagi, Tomoki Fukai,Synchronized activities during slow-wave sleep in a 

cortex network model,Neuroscience Research,52, S94,2005 
574. Masaki Nomura, Toshio Aoyagi,Synchrony-asynchrony dynamics of inhibitory neurons in the 

thalamocortical loop,Neuroscience Research,52, S34,2005 
575. Tanaka Tanaka, Fumino Fujiyama, Masaki Nomura,   Toshio Aoyagi, Takeshi Kaneko ,Roles of 

presynaptic AMPA receptors on corticostriatal terminals in up-states of medium-sized spiny 
neurons,Neuroscience Research,55, S120,2006 

576. Takashi Takekawa, Masaki Nomura, Toshio Aoyagi, Tomoki Fukai,Synchrony-Induced transition 
behaviors organized under spike-timing dependent plasticity for retrieving the memorized 
patterns,Neuroscience Research,55, S180,2006 

577. Takaaki Aoki, Toshio Aoyagi,Synchronization properties of a reduced model with a variety of firing 
patterns,Neuroscience Research,55, S239,2006 

578. 谷合 由章, 西井 淳,生体ノイズの影響下におけるリーチング運動の消費エネルギーに基づく
最適性,電子情報通信学会技術報告, (in press), 

579. 橋爪 善光, 西井 淳,自然淘汰における利他的行動の出現とそれに伴う共有語彙の獲得,電子情
報通信学会技術報告, (in press), 

580. 藤井  彰広, 末長  宏康, 谷合 由章, 西井 淳,筋代謝特性を考慮した消費エネルギー最小規範
に基づくヒトの遊脚運動の考察,電子情報通信学会技術報告, (in press), 

581. 宮崎 裕子, 日置 智子, 西井 淳,周期的な運動を獲得する階層的学習モデル,電子情報通信学会
技術報告, (in press), 

582. 伊藤 昌明, 高松 敦子,真正粘菌の成長に伴って形成する管のネットワーク構造解析,第 16 回
「非線形反応と協同現象」研究会, 15,2007 

583. 高松 敦子, 伊藤 昌明,輸送機能のあるネットワークの解析 -真正粘菌ネットワークを例として
-,第16回「非線形反応と協同現象」研究会, 15,2007 

584. 高松 敦子,複雑な振舞いをする細胞観察のための構成論的アプローチ-真正粘菌変形体に見ら
れる自発遷移現象-,共創と複雑系シンポジウム予稿集, 46-49,2005 

 
受賞 

1. 冨田 望, 矢野 雅文「筋緊張調節系による身体力学特性のリアルタイム制御」計測自動制御学
会第 6 回システムインテグレーション部門学術講演会(SI2005)CD-ROM(613-614) 2005 年 12
月16日-18日, 熊本SI2005ベストセッション講演賞受賞 

2. Masashi Ito and Masafumi Yano 4th joint meeting of ASA/ASJ, 28 November--2 December 2006, 
Honolulu, Hawaii, The second place winner of the Best Student Paper in Speech Communication, "Pitch 
determination and sinusoidal modeling for time-varying voiced speech," J. Acoust. Soc. Am. 120(5), pp. 
3376. 

3. 杉本靖博，大須賀公一：第１１回ロボティクスシンポジア，特別奨励賞，「解析的なポアンカレマップ

を用いた受動的歩行における分岐現象の解析」，2006 年 3 月 16 日，第１１回ロボティクスシンポジ

ア予稿集，pp.92-97, 2006 
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4. 杉本靖博，大須賀公一:日本機械学会ロボティクスメカトロニクス部門 Robomec 賞，2006 年 5 月 27

日 
5. 杉本靖博：日本ロボット学会 研究奨励賞，2006年9月15日 
6. 田熊隆史, 細田耕：第 6 回（社）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, ベスト

プレゼンテーション賞, 「空気圧拮抗駆動型歩行ロボットにおける受動性」, 2005 年12月16日-18

日, 第6回（社）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予稿集, pp919-920, 2005 
7. Yasuaki Kuroe and Hitoshi Iima：World Congress of Computational Intelligence, Best Session Paper 

Award, A Learning Method for Synthesizing Spiking Neural Oscillators, July 20, 2006, Proc. of 
International Joint Conference on Neural Networks, pp.7613-7617, 2006 

8. 足利 昌俊：第12回創発システム・シンポジウム「創発夏の学校」ベストポスター賞(2006年
8月19日受賞）"足利 昌俊，菊地 美香，平口 鉄太郎，佐倉 緑，青沼 仁志，太田 順，コオ
ロギ群の喧嘩行動を用いた移動ロボット群の採餌行動"のポスター発表に対して 

9. 寺林 賢司：第12回創発システム・シンポジウム「創発夏の学校」特別審査員賞(2006年8月
19日受賞） "寺林 賢司，宮田 なつき，河内 まき子，持丸 正明，太田 順，異なるサイズの
手体験システムのための視覚遅延効果の検証"のポスター発表に対して 

10. 岡田龍一：第２８回日本比較生理生化学会，吉田奨励賞，「運動制御における昆虫の脳の基本
設計」，2006年7月28日 

11.  谷口忠大，椹木哲夫，2006年度システム制御情報学会学会賞「論文賞」,2006年5月11日, 谷
口忠大, 椹木哲夫: 身体と環境の相互作用を通した記号創発：表象生成の身体性依存について
の構成論, システム制御情報学会論文集, 49(12), pp.440-449  (2005) 

12. 梅舘拓也，岸弘朗，山田康武，石黒章夫：ロボティクス・メカトロニクス講演会，ベストプレ
ゼンテーション表彰「実時間可変弾性要素の開発」，2006年5月27日，ロボティクス・メカト
ロニクス講演会‘05 学会予稿集，1P2-S-005, 2005 

13. Takuya Umedachi, Akio Ishiguro: 2006 IEEE Robotics and Automation Society Japan Chapter Young 
Award (IROS)「Development of a Fully Self-contained Real-time Tunable Spring」,2006年10月11日 
Proc. of 2006 IEEE/RSJ International Conference on Intelligent Robots and Systems, WP2-6(3), 2006 

14.  清水正宏，川勝年洋，石黒章夫：第 18 回自律分散システム・シンポジウム，2006 年度計測
自動制御学会学術奨励賞 研究奨励賞，「力学系の時空間構造に基づく移動知理解に向けての一
考察 ‒モジュラーロボットを用いた事例研究‒」，2006年1月27日，第18回自律分散システム・
シンポジウム資料，pp217-222，2006 

 

特許 
1. 音響信号分析方法および音響信号合成方法，伊藤仁，矢野雅文，特願2006-074939 
2. 超音波モータの制御装置，該方法，該プログラム及び記録媒体並びに超音波モータシステムス，

溝上浩司，米村紹芳，小池康晴，キムドンオク，特願2006-240349 

3. 等輝度測定装置、等輝度測定方法、ディスプレイ装置およびコンピューターグラフィックス処
理装置，田森 佳秀，特願2006-236920 

4. 多関節構造体、それを用いた装着具、システムおよびヒューマンマシンインターフェース，大
須賀公一，中川志信，和田貴志，北田安輝，楠健司，特願2006-234946 
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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． 
 

日時 2006年 4月 10日 14:00～16:30 
場所 電気通信大学 P棟 316室 

1. 

名称 CPGを用いた歩行制御と移動知活動のマスコミへの説明 
日時 2006年 4月 15日 13:30-17:00 
場所 京都大学 芝欄会館別館 研修室 II  

2. 

名称 第 3回 新 BI研究会 
日時 2006年 4月 17日－4月 21日 
場所 北海道大学 電子科学研究所 

3. 

名称 C班 計画班共同研究 
日時 2006年 4月 24日 15：30～18：00 
場所 東京大学 本郷キャンパス 工学部 14号館 321号室  

4. 

名称 A班報告会 
日時 2006年 4月 27日 19:00～22:00 
場所 名古屋大学 

5. 

名称 D班・計画班会議 
日時 2006年 4月 28日 9:00～11:30 
場所 名古屋大学 

6. 

名称 D班・計画班会議 
日時 2006年 5月 18日 10:00～17:30 
場所 神戸大学 工学部 機械工学科 小会議室 

7. 

名称 D班・計画班会議 
日時 2006年 5月 18日 10:30-12:00 
場所 国立情報学研究所 稲邑研究室 

8. 

名称 A班研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 18日 15:00-16:30 
場所 東京理科大学 市ヶ谷キャンパス 市川研究室 

9. 

名称 A班研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 21日 
場所 北海道大学 電子科学研究所 

10. 

名称 第 1回 C班 全体班会議 
日時 2006年 5月 22日 16:30-18:00，5月 23日 10:00-17:00 
場所 東京大学 駒場キャンパス 先端研 4号館 

11. 

名称 C班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 23日 14:00-17:00 
場所 東北大学 電気通信研究所 会議室 

12. 

名称 A班研究打ち合わせ 
13. 日時 2006年 5月 24日 10:00-16:00 
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場所 東京工業大学 理工学研究科 
名称 C班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 26日 14:00-16:00 
場所 北海道大学 理学部 松島研究室 

14. 

名称 A班研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 26日 14:00-16:00 
場所 北海道大学 地球環境科学研究院 

15. 

名称 C班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 26日 10:30-12:00 
場所 横浜国立大学 前田研究室 

16. 

名称 A班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 5月 27日 
場所 早稲田大学 理工学部 

17. 

名称 日本機械学会 ロボティクス・メカトロニクス講演会 (ROBOMEC2006)，オ
ーガナイズドセッション「身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能

の発現」(発表 11件) 
日時 2006年 6月 6日 14:00-16:00 
場所 近畿大学 医学部 村田研究室 

18. 

名称 A班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 9, 10日 
場所 旭川医科大学 

19. 

名称 勉強会 
日時 2006年 6月 10日 14:00～18:00 
場所 京都キャンパスプラザ 

20. 

名称 第 1回 D班全体会議 
日時 2006年 6月 13日 11:00-12:00 
場所 理化学研究所 脳科学総合研究センター 谷研究室 

21. 

名称 A班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 14日 14:0～18:00 
場所 福島県立医科大学 生理学第二講座 

22. 

名称 B班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 16日 14:00-16:00 
場所 近畿大学 医学部 

23. 

名称 B班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 19日 
場所 大阪大学 吹田キャンパス 機械系M4棟 203号室 

24. 

名称 B班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 22日 
場所 北海道大学 地球環境科学研究院 

25. 

名称 C班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 23日 13:30～17:30 26. 
場所 洞爺サンパレス 
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名称 移動知 国内シンポジウム (A～D班 班会議，各グループリーダー講演，招待
講演 2件，公募班研究者講演，総括班会議) 

日時 2006年 6月 27日 16:00 
場所 大阪大学 吹田キャンパス 機械系M4棟 203号室 

27. 

名称 B班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 6月 29日 
場所 大阪大学 吹田キャンパス 機械系M4棟 203号室 

28. 

名称 B03班 研究打合せ 
日時 2006年 7月 13日（木） 10:00～17:00 
場所 早稲田大 久保キャンパス 51号館 9階-02A室 

29. 

名称 第 1回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 7月 21日 
場所 大阪大学 吹田キャンパス 機械系M4棟 203号室 

30. 

名称 研究打合せ・見学 
日時 2006年 7月 21日 14:00～18:30 
場所 北海道大学 電子科学研究所 E501 

31. 

名称 C班 勉強会 
日時 2006年 7月 22日 10:00～16:30 
場所 京都大学 吉田キャンパス 11号館 講義室 

32. 

名称 B班 第 3回班会議 
日時 2006年 8月 21日 10:00-11:30 
場所 諏訪東京理科大学 

33. 

名称 研究ディスカッション 
日時 2006年 8月 22日（火） 14:00～18:30 
場所 北海道大学 工学部・工学研究科 A棟 2－66室 

34. 

名称 第 2回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 8月 23日（水） 9:00～17:00 
場所 北海道大学 電子科学研究所 W404室 

35. 

名称 第 3回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 8月 25日 13:00-16:30 
場所 京都大学 航空 11号館 213号室 

36. 

名称 B02班 班会議 
日時 2006年 9月 4日 
場所 北海道大学 地球環境科学研究院 三浦研究室 

37. 

名称 C班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 9月 4日～5日 
場所 東京工業大学 大岡山キャンパス 254実験室 

38. 

名称 第 1回 移動知工学セミナー 「計測・信号処理セミナー」 
日時 2006年 9月 7日（木） 10:00～17:00 
場所 京都大学 工学部 8号館 4Ｆ403Ｗ  

39. 

名称 第 4回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 9月 14日 40. 
場所 岡山大学 津島キャンパス 
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名称 日本ロボット学会 第 24回学術講演会 オーガナイズドセッション「移動知～
身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発現～」，発表 4件 

日時 2006年 9月 18日から 20日 
場所 支笏湖 

41. 

名称 C班勉強会 
日時 2006年 9月 21日 10:30～17:00 
場所 山口大学 吉田キャンパス 総合研究棟 303号室（西井研究室） 

42. 

名称 第 5回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 9月 26日 12:50～16:10 
場所 東京大学 柏キャンパス 人工物工学研究センター 

43. 

名称 第 16 回インテリジェント・システム・シンポジウム (FAN’06), オーガナイ
ズドセッション「移動知」，キーノートスピーチ＋発表 7件 

日時 2006年 9月 27日 10:00-17:30 
場所 京都大学 宇治キャンパス 土屋研究室 

44. 

名称 B02班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 9月 28日 13:00-29日 16:00 
場所 早稲田大学 大久保キャンパス 51号館 3階 第四会議室 

45. 

名称 第 3回 D班会議 
日時 2006年 10月 11日 
場所 中国 北京 

46. 

名称 国際会議 IEEE/RSJ International Conference on Intelligent Robots and 
Systems，オーガナイズドセッション”Mobiligence”，発表 4件 

日時 2006年 10月 16日 
場所 東北学院大学 菅原研究室 

47. 

名称 ミーティング 
日時 2006年 10月 16日 13:30～18:00 
場所 北海道大学 電子科学研究所 W501室  

48. 

名称 第 6回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 10月 17日 9:00～15:00 
場所 旭川医科大学 生理学第二講座 会議室 

49. 

名称 第 7回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 10月 19日 9:30-19:00 
場所 東北学院大学 泉キャンパス 

50. 

名称 研究ミーティング 
日時 2006年 10月 30日 14:00-18:30 
場所 京都大学 宇治キャンパス 土屋研究室 

51. 

名称 B02班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 10月 31日 15:00-16:30 
場所 イタリア，ジェノバ大学 DIST (Dept. of Informatics，  Systems，

Telecomunications) 

52. 

名称 セミナー 
日時 2006年 11月 13日 15:00～18:00 53. 
場所 東京大学 本郷キャンパス 工学部 14号館 

200



名称 C班 勉強会 
日時 2006年 11月 13日 
場所 東京大学 本郷キャンパス 工学部 14号館 825号室  

54. 

名称 研究打ち合わせ 
日時 2006年 11月 20日 13:00～21日  16:30 
場所 東北大学 電気通信研究所 2号館 4階 大会議室 

55. 

名称 A・B班 合同班会議 
日時 2006年 11月 21日 
場所 BEXCO（韓国，釜山） 

56. 

名称 国際会議 SICE-ICCAS Joint Conference 2006 オーガナイズドセッション
“Mobiligence”，招待講演 1件，発表 9件 

日時 2006年 11月 24日 15:00-17:30 
場所 京都大学 宇治キャンパス 土屋研究室 

57. 

名称 B02班 研究打ち合わせ 
日時 2006年 11月 28日 
場所 筑波大学 大塚キャンパス 

58. 

名称 計測自動制御学会システム・情報部門学術講演会，オーガナイズドセッショ

ン「歩行力学を突破口に移動知を考える」(発表 4件) 
日時 2006年 12月 1日 
場所 理化学研究所 

59. 

名称 研究打ち合わせ 
日時 2006年 12月 1日 15:00～16:30 
場所 立命館大学 理工学部 ロボティクス学科  

60. 

名称 研究者直撃インタビュー 番外編 
日時 2006年 12月 4日から 9日 
場所 金沢工業大学 人間情報システム研究所 

61. 

名称 共同研究 
日時 2006年 12月 4日 13:00～17:00 
場所 琉球大学 農学部 生産環境学科 亜熱帯動物学講座 辻研究室 

62. 

名称 第 8回 研究者直撃インタビュー 
日時 2006年 12月 6日 
場所 金沢工業大学 人間情報研究所 

63. 

名称 C班 勉強会（コオロギモデルの勉強会） 
日時 2006年 12月 12日 15：00～17：00 
場所 東京大学 駒場第二キャンパス 4号館 527号室 

64. 

名称 研究打ち合わせ 
日時 2006年 12月 14日 
場所 札幌コンベンションセンター 

65. 

名称 研究打合せ 
日時 2006年 12月 15日 66. 
場所 札幌コンベンションセンター (SORA) 
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名称 第 7 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，オーガ
ナイズドセッション「身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発

現(1)～(3)」(発表 15件) 
日時 2006年 12月 25日 14:00-19:00 
場所 京都大学 宇治キャンパス 土屋研究室 

67. 

名称 B02班 研究打ち合わせ 
日時 2007年 1月 9日 13:00～2007年 1月 10日 16:00 
場所 KKR山口あさくら会議室(平成の間) 

68. 

名称 第 4回 D班会議 
日時 2007年 1月 18日 10:30-14:00 
場所 東京大学 本郷キャンパス 工学部 2号館 313号室 

69. 

名称 C01-C03班研究打合せ 
日時 2007年 1月 23日 13:00～18:00 
場所 理化学研究所 

70 

名称 C班研究打ち合わせ 
日時 2007年 1月 29日 
場所 東京工業大学 デジタル多目的ホール 

71. 

名称 計測自動制御学会 第 19回自律分散システム・シンポジウム オーガナイズド
セッション「移動知若手の会企画オーガナイズドセッション」（発表 4件），「身
体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発現 (1)～(4)」（発表 19件）

日時 2007年 2月 2日 15:00-17:00 
場所 山口大学 農学部 230号室 

72. 

名称 研究打合せ 
日時 2007年 2月 6日 15：00～21：00 
場所 京都大学 宇治キャンパス 土屋研究室 

73. 

名称 研究打ち合わせ 
日時 2007年 2月 10日 9:00～19:00 
場所 琉球大学 50年記念会館 

74. 

名称 C班 班会議 
日時 2007年 2月 11日から 2月 13日 
場所 沖縄県 石垣島 

75. 

名称 コオロギ生態調査研究 
日時 2007年 2月 16日 9:00-17:00 
場所 東京大学・駒場キャンパス 3号館 1階 113 

76. 

名称 B01班会議 
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自然科学研究機構生理学研究所教授 伊佐 正先生による外部評価 
平成１８年１２月１日に開催された特定領域研究「移動知」に一般公開シ ン
ポジウムに参加させていただいた。公募班員を迎えて１年目の後半を迎えられ

たとのことであるが、実際に研究班としての活動にふれさせていただいての現

況に関する感想を述べたい。 
身体・脳・環境の相互作用によって生じてくる適応的な運動機能を生物に学

び、機械の設計にも活かしたい、とする「移動知」のコンセプトは明快で、今

後の工学が発展すべき方向としても、また生物学研究の目指す方向としても重

要な考え方であると思う。 
今回のシンポジウムでも、歩行や姿勢制御に関わる神経機構をどのように医

療応用に展開するか、という高草木先生の講演、ニホンザルの骨格モデルから

歩行生成のシミュレーションに発展させようとする萩原先生の講演、手の移動

と実際に動かす方向を様々に変換したマウスの操作学習に関する近藤先生の講

演、昆虫の適応学習からロボット政策に発展させる神崎先生の講演、コオロギ

の社会行動から神経機構モデリング、そして群ロボットの設計につなげようと

する太田先生の講演、モジュラーロボットの行動に関する石黒先生の講演など

それぞれどれも大変ユニークでかつ冒頭で淺間領域代表が述べられた「移動

知」のコンセプトをよく反映させたものだった。それぞれの現段階での生物と

工学との融合度は様々であったが、今はまだどのように生物と関連するのか明

確にはわからない石黒先生のモジュラーロボットのお話が大変面白かったよう

に、様々なステージにある課題についての研究が並行して進められることが重

要だという印象を得た。 
今回のシンポジウムでの講演や議論に参加させていただいて、計画班での１ 
年の活動を踏まえた上での今年度の活動は大変活発であり、工学系の研究者と 
生物系の研究者が互いに学び合おうとする熱気が強く感じられた。しかし、よ

く理解できることだが、このような学際的な活動の場合、どうしても音頭をと

る中核的な人たちの間では共有されているコンセプトが学生も含めた若手研究

者にまで浸透するには少し時間がかかると思う。質疑応答にもっと若い人が自

由に参加するようになればもっと良いと思うが、１年目の途中としては現状は

決して悲観すべきものではない。今回のシンポジウム以外にも様々な講演会 や
チュートリアルやセミナーシリーズが開催されており、私の研究室の若い研究

者や大学院生も計測・信号処理セミナーに参加させていただき、大変有意義で

あった。このような地道な活動が確実に浸透していくことにも期待したい。 
このようなボトムアップ的な若手の教育は大変重要であるが、一方で今後研 
究班としての活動をさらに発展させていくためにはやはり具体的な課題に関す

る共同研究を行っていくことであろう。そのような実例を実際にいくつか班の

活動の柱として作っていくことで、さらに相互の理解も深まり、学問が大きく

発展することだろう。今後の発展を期待しています。 
 
平成１８年１２月６日 
自然科学研究機構生理学研究所 
伊佐 正 
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