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特定領域研究「移動知」とその成果の概要 

 

身体・脳・環境の相互作用による適応的運動機能の発現 

－移動知の構成論的理解－ 

 
東京大学 淺間 一 

 
1. はじめに 
平成 17 年度より，文部科学省科学技術研究補助金

特定領域研究「身体・脳・環境の相互作用による適
当的運動機能の発現－移動知の構成論的理解－」が
スタートした 1-3)．本特定領域は，５年間のプロジェ
クトであり，本年度が最終年度である．本稿では，
移動知の概念や，移動知研究の目的，そのアプロー
チ，主要な成果などについて紹介する． 

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

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

 
2.2 移動知の概念 
本特定領域では，これら生物が有する適応的行動

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

とは異なる．従来のロボティクスでは，図 1(a)に示

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

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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

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

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

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

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

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

図 3 移動知研究の体制 
 

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

 
3. 移動知の主な研究成果 
3.1 各研究班における研究成果 

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

境適応研究として，環境の変化を認知し身体を動作

させるのに必要な情報を生成するメカニズムに関す
る研究を行っている．特に，生物が外部環境を内部
に表象する（内部モデル）ことで，予測不可能な環
境変化に対し，実時間で予測的に運動指令を生成す
るメカニズムについて研究が進められている 4)．こ
れまでに，図 4 のような上肢到達（リーチング）運
動を例として，局所的な拘束条件（みなし情報）の
競合により，実時間で適応行動を生成する工学モデ
ルを開発した．また，到達運動，キャッチング動作
を例に，内部モデル形成とそれに基づく予期適応の
メカニズムを実験的に解析し，行動発現がフィード
フォワード的にプログラムされていることを明らか
に し た ． こ の 機 能 を 予 期 適 応 （ Anticipatory 
Adaptation）と呼び，適応のメカニズムを，生成の複
雑性に応じて，パラメータ適応，状態適応，文脈適
応という三層に分類した．  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 4 上肢到達（リーチング）運動 
 

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

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 5 ニホンザルの筋骨格系モデル 

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

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

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 6 雄コオロギの喧嘩行動 
 

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

攻撃的な個体数が変化するシミュレーション結果 
 

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

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

図 9 アメーバ型ロボット Slimebot 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 10 移動知生成メカニズムの共通的性質 

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

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

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

理がまだ解明されたわけではない．しかし，これま
での移動知の研究から，移動知生成メカニズムの共
通的な性質がわかってきた．それを図 10 に示す．
我々は，移動（運動）することで，無限定な環境（外
界）の膨大な情報を，感覚機能によって圧縮しなが
ら知覚し，取得する．しかし，それは必ずしも，行
動（運動）を生成するのに十分であるとは限らない．
我々生物は，そのような状況でも「みなし」13)によ
って，脳の中で情報（すなわち行動（運動）のため
の拘束条件）を生成し，それによって超多自由度の
身体を動かすことができる．そこでは，当然ながら
身体性が重要となる．行動（運動）を実時間で生成
するには，脳の中に内部モデルを構成することが必
要であり，我々は，それを生成したり，切り替えな
がら，認知と行動を結び付けているのである． 
本稿で紹介した研究成果は，移動知研究のごく一

部であり，このほかにも，より多様な生物の多様な
適応メカニズムについて多数の興味深い研究成果が
これまでに得られている．なお，その成果の詳細に
関しては，すでに学会の会誌の特集号や論文誌 14-16)

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

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

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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

淺間 一（東大），土屋和雄（同志社大），伊藤宏司（東工大），矢野雅文（東北大）， 

大須賀公一（阪大），高草木 薫（旭川医大），神崎亮平（東大），青沼仁志（北大）， 

石黒章夫（東北大），太田 順（東大） 

 
1. 目的 

 本特定領域研究「移動知」の総括研究として，特

定領域研究全体の研究方針の策定，研究項目間の企

画調整，研究成果に対する評価・助言を行うととも

に，公募方針の決定などを行う．また，関連研究分

野の活性化を目的としたシンポジウムや研究会を企

画し，研究成果の一般への広報活動を行うとともに，

研究者間の密な情報交換，相互理解と交流を推進す

る．中間評価，事後評価のみならず，定期的に国際

研究集会や国際会議・国内学会学術講演会のオーガ

ナイズドセッションを企画し，研究成果の国際的評

価を実施する．さらに，生工連携研究に取り組める

人材の育成のため支援活動を実施した． 

 

2. 2009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，班間

の連携を促進した． 

また，国際シンポジウムの開催，非公開シンポジ

ウムの開催，内部評価の実施，国際会議・国内学会

講演会などでのオーガナイズドセッションの企画，

移動知教科書シリーズ出版企画，若手の会の支援，

ホームページの更新，研究成果・活動記録に関する

データベースの作成などの広報，報告書の作成など

を行った． 

 

3. 総括班会議の実施 

以下の 2 回の総括班会議および 2 回の総括班幹事

会を実施し，研究課題に関する企画・調整，研究方

針策定に関する議論を行った． 

 第１回総括班会議 

日時：2009 年 11 月 21 日（火）14:00～15:00 
場所：淡路夢舞台国際会議場 

 第２回総括班会議 

日時：2010 年 3 月 3 日（水）12:30～13:30 
場所：ホテル松島大観荘 

 

4. 出版編集会議の実施 

昨年度に引き続き，教科書シリーズ「移動知」出

版編集委員会を行い，出版の最終確認を行った． 
 第１回出版編集委員会 

日時：2009 年 11 月 20 日（土）12:20～13:30 
場所：淡路夢舞台国際会議会場内 301 会議室 
 

5. 教科書シリーズの出版 

2010 年 2 月末に，オーム社から教科書シリーズ「移

動知」全 4 巻を出版した（図１）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図１ 教科書シリーズ「移動知」 
 

6. シンポジウムの開催 

6.1 第３回移動知国際シンポジウムの開催 

2009 年 11 月 19 日（木）～21 日（土）に，淡路夢

舞台国際会議場において国際シンポジウム 3rd 
International Symposium on Mobiligence を実施した

（実行委員長：大須賀公一（阪大））．3 日間にわか

り，A, B, C, D 班がオーガナイズしたセッションが実

施され，3 件の招待講演を含め，26 件のオーラルプ

レゼンテーション，81 件のポスタープレゼンターション

と質疑応答を行った．なお，招待講演者は，Joel W. Burdick 
(California Institute of Technology, USA)，Martin S. Fischer 
(Friedrich-Schiller-Universität (Germany), Yoshiharu 
Yamamoto (Univ. of Tokyo, Japan)の 3 名である．本特定領

域の研究者による講演では，これまでの研究成果が紹介さ

れた．また，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 137 名であった．シンポジウム

の様子を図 2 に示す．なお，このシンポジウムにお

いて，海外２名および国内３名の外部評価委員およ

び総括班メンバーによる評価を行った．この詳細に

ついては後述する．なお，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]． 
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図２ 第３回移動知国際シンポジウムの様子 

 
6.2 非公開シンポジウムの開催 

2010 年 3 月 1 日（月）～3 日（水）に，内部評価

も兼ねた非公開シンポジウムがホテル松島大観荘に

おいて行われた．三日間にわたり，計画班，公募班

も含めたすべての研究代表者のオーラルプレゼンテ

ーションおよび個別の研究者によるポスター発表で

研究の進捗状況の報告が行われ，質疑応答が行われ

た．また，大阪大学浅田 稔氏による基調講演が行

われた．さらに，若手の会による，ナイトセッショ

ンも開催された．参加者数は 113 名であった． 
 

7. 国内外における情報発信・広報 

本プロジェクトでは移動知研究の国内外における

情報発信を積極的に行っている． 
7.1 論文誌および学会誌での特集号の企画・発行 

以下の論文誌において移動知の Special issue を企

画し発行した． 
 Advanced Robotics, Vol.23, No.5, (2009), 5 件 
 また，前述の第３回移動知国際シンポジウムで発

表された論文の中で優秀なものを 
 Journal of Robotics and Autonomous Systems 
の Special Issue に推薦することとした． 
また，国内学会の学会誌での移動知の特集号を企

画し発行した． 

 特集「身体・脳・環境の相互作用による適応的ロ

コモーション機能」，計測と制御，Vol. 48, No. 9, 
(2009)，計測自動制御学会, 7 件 

 
7.2 国際会議のワークショップ 

以下の国際会議におけるワークショップを企画・

実施した． 
 Workshop on Future Trends of Mobiligence: Adaptive 

Motor Function through Dynamic Interactions among 
the Body, Brain and Environment, 2009 IEEE 
International Conference on Robotics and Automation 

(ICRA 2009), Kobe, Japan, May (2009), workshop, 6
件 

 Workshop on Mobiligence: Social Adaptive Functions 
in Animals and Multi-Agent Systems, 2009 IEEE/RSJ 
International Conference on Intelligent Robotics and 
Systems (IROS2008) , St. Louis, USA, Sep. (2009), 
workshop, 9件 

 
7.3 国内学会のオーガナイズドセッション等 

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

ROBOMEC2009, 福岡, 5月 (2009), 7件 
 日本ロボット学会学術講演会, 横浜, 9月 (2009), 6件 
 第19回インテリジェント・システム・シンポジウム, 会

津, 9月 (2009), 4件 
 計測自動制御学会システム情報部門講演会, 横浜, 11月 

(2009), 4件 
 計測自動制御学会システムインテグレーション部門講

演会, 東京, 12月 (2009), 15件 
 計測自動制御学会自律分散システムシンポジウム，名古

屋，1月（2010）, 6件 
 

7.4 広報活動 

広報活動の一環としてホームページを随時更新

するとともに[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，公募を行うにあ

たり，その募集に関する広報活動を行った．日本語

および英語の報告書の取りまとめ，製作を行うとと

もに，移動知の概念や研究成果を，インターネット

配信番組である NetRush 等で行った[1]． 
 

8. 講演会・研究会・チュートリアル・セミナー・

勉強会等の企画・実施 

チュートリアル，ワークショップ，セミナー，勉

強会等を企画し，実施した．主なものを以下に記す． 

 チュートリアル「環境適応－予測と内部モデル」 
  日時：2009 年 5 月 24 日 13:00～17:00（2009 日本

機械学会ロボティクス・メカトロニクス講

演会） 
 場所：福岡国際会議場 
 共通原理班研究会 
  日時：2009 年 6 月 3 日 10:30～17:00 
 場所：大阪大学豊中キャンパス 
 第 44 回自律分散システム部会研究会「ネットワー

クと相互作用」 
  日時：2009 年 6 月 19 日 13:30～16:00 
 場所：東京大学本郷キャンパス 

 身体適応班研究会 
  日時：2009 年 7 月 20 日 10:30～17:00 

 場所：同志社大学有徳館東棟 
 環境適応班研究会 
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  日時：2009 年 8 月 28 日 14:00～30 日 12:00 
 場所：常盤ホテル 
 公開シンポジウム「動物行動学とロボット工学の

ホットな出会い」 
  日時：2009 年 11 月 27 日 16:30～19:00（2009 日本

動物行動学会第 28 回大会） 
 場所：筑波大学 
 東北大学電気通信研究所共同プロジェクト研究会

「生物の適応的運動機序の構成論的解明」 
日時：2009 年 12 月 18 日 13:30～19 日 12：30 
場所：東北大学電気通信研究所 
東北大学電気通信研究所共同プロジェクト研究会 
 社会適応班研究会 
  日時：2010 年 2 月 1 日 10:20～16:00 
 場所：北海道大学電子科学研究所 

 

9. 内部評価 

国際シンポジウムにおいて，  Prof. Rolf Pfeifer 
(University of Zurich, Switzerland), Prof. Avis H. Cohen 
(University of Maryland, USA)，北村新三先生（神戸

大），森 茂美先生（生理学研），鈴木良次先生（金

沢工大）の合計 5 名の総括班評価委員を招聘し，シ

ンポジウムに参加していただいた上で，特定領域「移

動知」の運営全般に関する評価，各班の研究の成果・

進捗状況に関する評価をしていただいた．その結果，

重要でかつ新しい研究領域が確実に創造されつつあ

ること，順調な研究成果が生まれつつあることが指

摘され，非常に高い評価を得た．この詳細について

は，別途報告書としてまとめる予定である． 
前述の国内非公開シンポジウムにおいて，北村新

三先生（神戸大），森 茂美先生（生理学研），鈴木

良次先生（金沢工大）の３名の国内評価委員，およ

び総括班メンバーによる内部評価を行った．研究の

進捗状況，実績，生工連携などの項目に関して評価

を行い，結果を各研究代表者にフィードバックし，

今後の進め方の参考にしていただくこととした． 
 

10. 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． 
 計測自動制御学会自律分散システムシンポジウム

（若手の会企画OS），名古屋，1月（2010）, 3
件 

 用語集の作成（移動知教科書シリーズに掲載） 

 

11. 移動知の将来構想の検討 

 総括班の一部のメンバーによる WG において，特

定領域研究「移動知」終了後，本領域をさらに発展

させるための新プロジェクトに関する検討，立案を

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/ 

index.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．研究目的 

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研究を進めてきた． 
これらの課題を遂行するため，計画班・公募班では，

以下の研究項目を設定している． 

A01：未知環境下における随意運動発現・調節の脳内

機構の解明 

状況の文脈対応した感覚・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． 

A02：動的環境における感覚・運動連関の予期適応 

運動学習において経験する環境の順序や学習者の

内部状態（意識レベル，情動，性格）の文脈と獲得

される内部モデルの関係を実験的に解析し，未知環

境に予期適応するメカニズムを明らかにすることを

試みる． 

２．班構成 

1) 計画班 A00-01 伊藤宏司（東京工業大学） 

未知環境下における随意運動発現・調節の脳内機

構の解明． 

2) 計画班 A00-02 近藤敏之（東京農工大学） 

動的環境における感覚・運動連関の予期適応． 

3) 公募班 A00-11 松島俊也（北海道大学） 
最適移動投資：即時利益率の計算アルゴリズム． 

4) 公募班 A00-12 小池康晴（東京工業大学） 
視覚と触覚に関する環境情報の不一致を利用し

た学習と制御モデルに関する研究． 
5) 公募班 A00-13 小川 正（京都大学） 

未知環境下における意義情報の抽出と知識の確

立過程． 
6) 公募班 A00-14 沢田康次（東北工業大学） 

相互追従実験によるヒト– ヒト間協調的適応の

最適化の研究 
7) 公募班 A00-15 村田 哲（近畿大学） 

自己と他者の身体認識の脳内メカニズムの解明． 
8) 公募班 A00-16 稲邑 哲也（国立情報学研究所） 

9) 公募班 A00-17 谷 淳（理化学研究所） 
脳モデルに基づいた行為･認知のための階層性の

構成に関する研究 
３．研究成果 

 各研究班の研究成果は，個々の報告で詳しく述べ

られているので，ここでは，計画班の研究成果をピ

ックアップして概要を述べる． 

 (1) 観察と動機づけによる模倣学習の促進 

我々は日常的に多くの情報を視覚から得ている．

たとえばスポーツのトレーニングにおいて，熟練者

の巧みな運動を観察することが初心者にとって有益

であることは誰もが経験的に知っていることであ

る．Matterらは回転粘性力場下の到達運動を課題とし

た運動学習実験において，学習前に他者が試行錯誤

する様子をビデオで観察することが運動学習を促進

する効果を持つことを報告している． 

一方，近年の脳機能イメージング技術の飛躍的な

進展により，運動の観察時やイメージ時には運動前

野などの運動関連領野に，実際に運動を行っている

場合と類似の活動が見られることが明らかになって

いる．神経生理学の分野でも，自らが運動する場合

に加えて他者の運動意図を推測する際にも活動する

ニューロン群（ミラーニューロンシステム）が同定

され，運動の模倣との関連が指摘されている． 

本研究ではMatterらの実験パラダイムを参考に，回

転粘性力場下の上肢到達運動課題を用いて，被験者

ごとに「他者の運動の様子を観察すること」と「運

動学習を動機づけること」の条件が異なるような実

験設定とした上で，各々の学習効果を分離して評価

することを試みた．12名の被験者に対して模倣運動

学習の実験を行った結果，観察の目的が運動を模倣

することであると明示的に動機づけられた被験者群

は，学習の初期に有意に高い成績の向上がみられた．   

一方，観察の有無は最終的に獲得される運動の模

倣精度に影響した．これは，目標となる運動を一度

でも見たことがあるという経験が，学習の到達目標

を脳内でイメージできたためと推察される． 

(2) 脳波(EEG)と電気刺激(FES)による脳卒中患者に

対する運動機能再建 

 脳卒中患者への運動機能回復リハビリテーション

の中で，運動学習の視点(繰り返し運動を行うことに

よる脳内神経回路の更新過程)の重要性を唱える研

究例が数多く存在する．本研究では，脳卒中の運動
ミラーニュロンモデルに基づく異種感覚運動情

報の統合と他者自己間行動誘発． 
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機能回復を運動学習の側面で捉え，脳波(EEG)と機能

的電気刺激(FES)を組み合わせた，運動意図を反映で

きるリハビリテーションシステムの構築および検証

を行った．運動意図情報として事象関連脱同期(ERD)
を使用し，関連する基礎研究を行ってきた．ここで

は，提案システム(EEG-FESシステム)を実際に脳卒中

患者に適用した際の短期訓練効果(1日)について報告

する． 

 1名の脳卒中患者(男性， 年齢=55歳， 発症後30カ
月経過)で実験を行った．被験者は脳幹部位に梗塞が

あり， 左半身にマヒが生じている．リハビリテーシ

ョンでは足首の背屈運動に重要な前脛骨筋を対象と

して訓練してきているが，事前評価ではほとんど筋

駆動をできない(SIAS, foot-pat test: 0/5)．タスクはマ

ヒ側前脛骨筋運動に伴うERD検出の有無を，ディス

プレイ画面上のbarの高さおよび前脛骨筋に添付し

たFESの出力値変更により，患者に500msecずつ更新

し提示した．1回1分間のタスクを計20回行わせた．

EEG-FESシステムによる訓練の前後に，足首の背屈

運動のみを繰り返しCue提示に合わせて行わせ(計30
試行)，訓練前後の評価とした． 

 訓練前は，前脛骨筋を動かそうとしても，膝関節

が動いてしまっている．しかし，訓練後では足首背

屈運動が実現できるようになった．また，訓練前後

の1試行の前脛骨筋EMGでも，筋活動に改善が見ら

れた．全30試行分のEMGを全波整流平滑化後，6秒
から9秒間の動作中最大EMGを用い定量化筋活動を

評価したところ，訓練前後において有意(p < 0.05)に
差があることが示された． 

 以上のように，脳卒中患者に提案システム

(EEG-FESシステム)を適用したところ，1日20分程度

の訓練にも関わらず，全く動かすことができなかっ

たマヒ側前頸骨筋に有意な改善が見られた．回復メ

カニズムは不明であるが，運動指令とそれに伴う感

覚フィードバックを組み合わせることにより，脳内

において運動学習による神経可塑性を進行させたと

予想され，提案システムの有用性が示唆された． 

４．班会議他 

・A 班，B 班合同班会議 

日時：2009 年 12 月 18 日（金） 
13:30～19 日（土）12:30 

会場：東北大学電気通信研究所会議室 
研究会趣旨： 
「移動知」プログラムにおける活動を通して、この

分野における個々の研究成果とともに生物学研究

者と工学研究者の共同研究の基礎となるネットワ

ークが構築されてきている。これらの成果を踏まえ、

自発的な共同研究の議論が活発におこなわれるこ

とが期待される。本研究会では、この分野における

最近の研究成果の報告とともに研究の将来構想に

ついての活発に意見交換をした。今後の方向性を探

る意味で有意義な会議であった． 
出席者：A 班，B 班メンバー他，合計約 30 名  
第１日目（担当・B 班） 
１．「移動知」プログラムの到達点Ⅰ：神経生理学か

らのまとめ（60 分） 
・話題提供：高草木薫（旭川医科大），柳原 大

（東京大学） 
２．「移動知」プログラムで研究を始めた若手研究者

による研究紹介（60 分） 
・舩戸徹郎（同志社大学），清水正宏（東北大学） 

３．移動知研究の今後を考えるⅠ：システム工学の

立場から（60 分＋討論） 
・太田 順（東京大学） 

第２日目（担当・A 班） 
４．「移動知」プログラムにおける研究報告（60 分） 

・松島俊也（北海道大学），小池康晴（東京工業

大学） 
５．「移動知」プログラムの到達点Ⅱ：システム生物

学からのまとめ（60 分） 
・伊藤宏司（東京工業大学） 

６．「移動知」研究の今後を考えるⅡ：生物学の立場

から（60 分） 
・矢野雅文（東北大学） 
・自由討論 

・ROBOMEC 2009 in FUKUOKA チュートリアル 
日時：2009 年 5 月 24 日（日）13:00-17:00 
会場：福岡国際会議場 
 福岡で開催された日本機械学会ロボティクス・メ

カトロニクス部門主催の学術講演会で，移動知 A 班

の研究内容についてチュートリアル講演を実施し

た．100 名近い参加者で大変好評だった． 
テーマ：「環境適応-予測と内部モデル」 

13:00-13:50 近藤敏之（東京農工大学） 
「視覚運動連関の予期と運動学習」 

13:50-14:40 小池康晴（東京工業大学） 
「運動予測における視覚と触覚の役割」 

14:40-15:00 Coffee Break  
15:00-15:50 稲邑哲也（国立情報学研究所） 

「感覚運動情報の抽象化空間モデルによ

る行動生成」  
15:50-16:40 伊藤宏司（東京工業大学） 

「動的環境に対する予測適応と内部モ

デル」   
16:40-17:00 「総合討論」 
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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　　郷古　学（東京工業大学）

�� はじめに

初めて触れる道具の操作や鏡に映った絵をなぞるなど，
我々はそれまでに経験したことがないダイナミクスやキネ
マティクスの変換を持つ外部環境であっても，能動的な運
動とそれに基づく感覚フィードバックの受容を繰り返すこ
とによって，直ちに適切な運動ができるようになる．そし
て，この知覚運動経験の結果として，我々の脳内には状況
に応じて適切な運動指令を生成するための感覚運動連関が
内部モデルとして獲得される．しかしながら，我々を取り
巻く外部世界は複数のダイナミクスやキネマティクス変換
が複雑に合成された無限定環境であり，その変化に頑健な
内部モデルが脳内でどのように表象されているかという問
題については，依然として明瞭な説明がなされていない．
本稿では，������班が本年度に取り組んだ研究の中か

ら，力場環境下での上腕到達運動学習による脳内機構の解
明に関する研究を始め，四件の研究事例を紹介する．

��� 力場環境下における内部モデル制御とインピーダンス
制御の協調機構

対象物操作や道具操作など，外力が加わる環境下で腕運
動を行う際には，人間の中枢神経系は，内部モデルによる
制御と腕インピーダンスによる制御をフィードフォワード
的に協調させる必要がある．近年，生体運動制御・計算論
的神経科学の分野では，到達運動中の人間の手先に負荷を
加える実験によって，外部負荷に対する腕運動の適応プロ
セスが詳細に調べられてきた．しかしながら，未だ，上記
�つの制御戦略（内部モデル制御とインピーダンス制御）
を協調させるメカニズムは明らかにされていない．本研究
では，従来研究で用いられた �つの力場（速度依存力場
と位置依存力場）を足し合わせて合成力場を作り，この力
場環境における人間の二点間到達運動学習を解析した ��	．
また，さらに，実験結果を，最適レギュレータを用いた腕
の運動制御モデルの観点から理論的に検証した ��	．

�� 力場環境での二点間到達運動に関する心理物理実験

学生複数名を被験者とし，右腕による水平面内の二点間
到達運動（右腕をある 
���点から �����点に向かって素
早く動かす運動．運動距離は ������，目標運動時間は ���

± ����．）を実験課題とした．実験装置として二次元マニ
ピュランダム（��	参照）を用いた．
実験では，被験者は � 種類の力場環境で到達運動を学

習した．�つは，被験者の手先速度に比例した負荷が腕に
加わる速度依存力場（
����� ����������）であり，もう
�つは被験者の手先速度と位置に比例した負荷が腕に加わ

���� �� ���	
��� �������� ����� �
� ������ �����������

���� �� ���	
��� �������� ����� �
� 	����� �����������

る合成力場（������� ����������）である．各力場の作
る負荷のパターンはそれぞれ �����，�����に示した矢印の
ようになる．合成力場（�����）は，運動中に腕に加わる負
荷の向きが左から右向きに逆転する点で速度依存力場より
も複雑な力場となっている．

�����，�����は，各力場で到達運動を学習した際の学習
初期（����� �������，破線），学習後（���� �������，実
線），キャッチトライアル（��� ! ����，学習後の無負荷
試行）での手先軌道，及び学習後の上腕二頭筋・三頭筋の
"#$パターンを示している．�����より，合成力場では速
度依存力場に比べて，キャッチトライアルでの手先軌道の
湾曲が少なく，筋が同時活性していることがわかる．これ
は，被験者が，あらかじめ負荷の向きを予測して，フィード
フォワード的に負荷に対抗する力を生成する制御戦略（内
部モデル制御）をとっているのではなく，腕のインピーダ
ンスを高めること（インピーダンス制御）で負荷を補償し
ていることを示している．このように，力場の複雑さに応
じて，�つの制御戦略の協調の仕方が変わってくることが，
実験より明らかとなった．

�� 腕運動の計算モデルを用いた数値シミュレーション

環境の複雑さに応じて，内部モデル制御とインピーダ
ンス制御の協調の仕方が変化するという，前節の心理物理
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���� �� ��������� �����

���� �� ��������� ������� ����� �
� 	����� �����������

実験結果を，最適レギュレータを用いた腕の運動制御モ
デルを用いて理論的に検証した．モデルの概要を �����に
示す．図のように，制御器は最適レギュレータと順モデル
を組み合わせた構造となっており，順モデルによる内部シ
ミュレーションを利用してフィードフォワード制御則を計
算する．最適レギュレータは，運動の終端精度と消費エネ
ルギーで表される評価関数を最小にするような最適フィー
ドバックゲインを計算する．制御対象である腕は，環境
（力場）から負荷を受けると共に筋インピーダンスによる
フィードバック力を受ける（詳細は ��	参照）．

����%は，本モデルを用いて，合成力場での到達運動を
シミュレーションした結果である．図は学習後の手先軌道
と肩単関節筋の筋スティフネスの時間変化パターンを示し
ている．ここでは，破線，一点鎖線，実線となるにつれて，
最適レギュレータの評価関数の終端精度の重みを大きくし
ている．図より，重みが大きくなるにつれて，筋スティフ
ネスが大きくなり，筋が同時活性することがわかる．すな
わち，最適レギュレータを用いた計算モデルの観点からは，
複雑な環境では，人間は運動の終端精度をより重視してお
り，結果としてエネルギー損失が生じるため，単純な環境
と比べて腕のインピーダンスが高くなると解釈できる．

���� 左右制御系間相互作用と両側運動

人間は日常生活の様々な場面において両側身体を用い
た巧みな運動を行っている．タイピングや野球でバットを
振るなどの動作は，左右の身体運動が目的に応じて時空
間的に組み合わされた協調運動の良い例である．このよう
な両側身体による協調運動を生成する際には，左右の運動
情報を統合する必要があり，左右脳半球に代表されるよう

���� �� ���� 	������� ����� � �
� 
����� ���	�� �	�������� ��� �
�

������� ����	�����

���� ��  �������� ���!	����� " ���
� !���� #���
� !��$ ��� ��"� !����

������� #��"� !��$ �� ��	
 	�������

な，両側に分かれた身体の運動制御系にまたがった情報処
理（相互作用）が重要となる．しかし，ピアノ演奏などの
ように左右の身体を独立な動作パターンで動かす場面など
では，片側の身体運動が反対側の身体運動に干渉してしま
い，意図した運動が出力しにくいなどの特徴がある．つま
り，目的に応じて協調運動を生成するためには，この相互
作用を適切に調節し，左右身体間の協調性を切り替えるメ
カニズムが必要となると考えられる．以上のような仮説の
もと，本研究では，左右身体の動作パターンに依存した協
調運動制御系の情報処理の解明を試みた．
実験では左右人差し指によるリズミック（運動周波数：

���&'）な屈曲�伸展運動課題を設定し，右指の運動振幅を
随意的に増減させた際に生じる左指の振幅変化応答を左
右制御系間相互作用の強さとして定量的評価を行った．ま
た，比較する条件として，左右同名筋活動および運動方向
の位相差に基づいた %つの状態を設定した（�����）． 結
果，等価な右指の振幅修正量のもとで観察された左指の振
幅変化応答は，左右同名筋が逆相活動であり，かつ，左右
の指先運動方向が逆向きとなる条件において他の条件に
比べ有意に弱くなる傾向を示した（����(）．これらの結果
は，中枢神経系が左右身体の動作パターンに依存して左右
制御系間の相互作用を調節するメカニズムを有しているこ
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とを示唆している．また，観察された修飾様式から，筋活
動（内部座標系情報）や運動方向（外部座標系情報）が左
右身体運動として一致する場合には，その共通した情報を
積極的に相互作用させることで両側身体のカップリングを
構築していると予想される．逆に，条件４のように両側身
体で共通する運動情報が存在しない場合には，相互作用を
抑制することで左右身体間の運動干渉を軽減し，独立な左
右動作パターンによる協調運動を生成しやすくする意味合
いがあると考えられる．このように中枢神経系は，目的に
応じて適切に協調運動生成のための情報処理を切り替える
機能的な側面を有していることが示唆された．さらに，各
条件において両側間の運動のばらつきから安定性を評価し
たところ，同名筋が同時に活動する両側運動（条件１およ
び２）では，同名筋が交互に活動する両側運動（条件３お
よび４）に比べて，ばらつきの小さい安定的な動作が出力
されていることが確認された．つまり，左指応答から評価
した相互作用の強さが等価である条件１，２および３は，
その協調性に何らかの質的な違いが含まれていることを意
味している．

そこで，各条件の運動を行う際に左右制御系間で相互作
用される運動情報の解明を試みたところ，条件３では誤差
情報（視覚空間情報）のみが対側運動に影響を与えうる運
動情報であったのに対し，条件１および２では誤差情報に
加えて実際の指運動に関する振幅修正量（筋空間情報）も
対側運動に影響を与えていることが明らかとなった．これ
らの結果から，両側運動時に生じる相互作用は複数の座標
系情報が関わる多段階的な情報処理であり，左右制御系間
による相互作用を解した情報共有がどの空間情報を用いて
行われるかに依存して最終的な両側身体の協調特性が決定
されることが示唆された．

　今後は，�#)�などのイメージング手法により，これ
まで示唆された左右制御系間にまたがる情報処理に関わる
脳部位を同定し，さらに具体的な制御系を解明していく必
要がある．

�*� 脳波 �����と電気刺激 �����による脳卒中運動機能
再建システムに関する研究

脳卒中患者への運動機能回復リハビリテーションの中
で，運動学習の視点 +繰り返し運動を行うことによる脳内
神経回路の更新過程,の重要性を唱える研究例が数多く存
在する．しかし，本視点にもとづき，筋駆動をできない脳
卒中患者に対してのシステムはほとんど存在しない．そこ
で本研究では，脳卒中の運動機能回復を運動学習の側面で
捉え，脳波 +""$,と機能的電気刺激 +�"
,を組み合わせ
た，運動意図を反映できるリハビリテーションシステムの
構築および検証を行った +����-,．本システムに関して，こ
れまでに運動意図情報として事象関連脱同期 +").,を使
用し，基礎研究を行ってきた ��	/ �%	．本稿では，提案シ
ステム +""$��"
システム,を実際に脳卒中患者に適用し
た際の短期訓練効果 +�日,について報告する．

���� %� &�	������ ���������� " ''()�'� �*�����

���� +� &������� " ���� ����*��� ��� ',(- #�$ ��� ���� " ��"��

��������. #�$ ��� ���� " �"��� ��������. #	$ ��/ ',( �	�����* " ��"��

��������. #�$ ��/ ',( �	�����* " �"��� ���������

�� 実験条件

�名の脳卒中患者 +男性，年齢0��歳，発症後 ��カ月経
過,で実験を行った．被験者は脳幹部位に梗塞があり， 左
半身にマヒが生じている．訓練では足首の背屈運動に重要
な前脛骨筋を対象としており，事前評価ではほとんど筋駆
動をできない +
��
， �������� ����1 �2�,．タスクはマヒ側
前脛骨筋運動に伴う").検出の有無を，����-に示すよう
に画面上の 3�の高さおよび前脛骨筋に添付した �"
の
出力値変更により，患者に ������ ずつ更新し提示してい
る．�回 �分間のタスクを計 ��回行わせた．""$��"
シ
ステムによる訓練の前後に，足首の背屈運動のみを繰り返
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し �4�提示に合わせて行わせ +計 ��試行,，訓練前後の評
価として用いた．

�� 実験結果及び考察

����5+�,は訓練前の脚動作のうち ��サンプルを提示し
たものであり，����5+3,は訓練後を示している．訓練前は，
前脛骨筋を動かそうとした結果，膝関節が動いてしまって
いるが，訓練後では足首背屈運動を実現できていることが
わかる．����5+ ,，+6,は訓練前後の �試行の前脛骨筋"#$

を示しており，�秒から ��秒までの間に動作指示をして
いる．����5+6,の訓練後において，筋活動に改善が見られ
た．全 ��試行分の "#$を全波整流平滑化後，(秒から 7

秒間の動作中最大 "#$を用い定量化筋活動を評価したと
ころ，訓練前後において有意 +� � ����,に差があることを
示した．
以上の結果，提案システム +""$��"
システム,の適用

により，�日 ��分程度の訓練にも関わらず，全く動かす
ことができなかったマヒ側前頸骨筋に有意な改善が見られ
た．回復メカニズムは不明であるが，運動指令とそれに伴
う感覚フィードバックを組み合わせることにより，脳内に
おいて運動学習による神経可塑性を進行させたと予想さ
れ，提案システムの有用性を示唆するものとなる．

*� センサ情報の変化に基づく環境のモデル化と識別

人間は，ある場所が以前に訪れたことのある場所かどう
かを判断 +識別,することができる．これは，その環境に
関するモデルを獲得・保持しておくことで実現していると
考えられる．このような環境のモデル化と識別は，様々な
環境に適応し，作業を行う自律移動ロボットにとって重要
な機能である．
本研究では，低精度な複数の距離センサ +赤外線センサ,

しか持たない移動ロボットを対象とした，環境識別の精度
向上を目的とする．このような単純なロボットであっても
高い識別能力を示すことが可能ならば，実装の容易性に加
え，$8
 やコンパス等による大域的情報の取得が困難な
環境への適用も期待できる．また，カメラなどの視覚情報
を用いた手法の問題点である，照明条件の変化に対する影
響を受けないという利点がある．
本研究では，環境を部屋のように壁に囲まれた閉領域で

あると仮定し，複数の異なる環境 +形状が異なる閉領域,の
モデル化と識別を行った +����7,．先行研究では，同様の問
題設定に対し，ロボットに環境の特徴 +形状,を反映する
行動として，壁沿い移動を実行させて得られたセンサ情報
からモデルを生成し，識別する方法が提案されている ��	/

�(	．
同一環境下で，同じ制御則により壁沿い移動を繰り返し

行った場合でも，観測されるセンサ情報にはばらつきが生
じる．このようなばらつきは識別性能の低下を招く．ばら
つきの原因として，センサ出力値のゆらぎが挙げられる．
さらに，移動中にセンサによる検出距離と実際の距離との
間に徐々にずれが生じる場合がある．また，床との摩擦な
どにより，同じ制御指令から生成される行動自体がばらつ
きを持っていることも，観測情報のばらつきにつながる．

���� 0� 1������/ " �
� ������������ ������!	�����

本研究では，センサ情報のばらつきを考慮した状態表現
として，センサ出力値の時間変化に基づく状態表現法を提
案し，それを用いた環境のモデル化を行った．さらに，実
機を用いた識別実験により提案手法の有効性を検証した．
実験では，低精度な複数の距離センサを有する小型の自

律移動ロボットを用いて，��種類の環境の識別を行った．
提案手法の有効性を確認するため，従来手法の一つである
�"#�(	による識別率との比較を行った．実験の結果，提
案手法と�"#の最大識別率はそれぞれ，77��9，--�79で
あり，提案手法の高い識別率を確認することができた +詳
細は �-	を参照のこと,．
提案手法は，ロボットのサイズやセンサのレイアウトに

依存して，生成される環境のモデルが異なる．そのため今
後は，これらが識別性能に与える影響について調査してい
く予定である．

*�� おわりに
本稿では，本年度 ������班で実施した四つの研究事例

について簡潔に述べた．今後も引き続き研究を進め，環境
認知と運動適応の脳内機構の構成論的解明を目指す．
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動的環境における感覚・運動連関の予期適応

東京農工大学大学院共生科学技術研究院
近藤 敏之

I. はじめに

我々を取り巻く環境は，様々なダイナミクスを併せ持つ
動的環境である．我々は視覚や触覚などの感覚器を通して
環境を知覚し，目的に合わせて適応的に運動を生成するこ
とができる．しかしながら，知覚と運動生成の間には常に有
限の時間遅れが伴なうため，我々の脳は，文脈 (context)に
基づいて想起される環境のモデルと相互作用しながら，み
ずからの運動を予測的に計画していると考えられる．
一方，我々は有限の経験しか持ち得ないため，完全な環

境モデルを網羅的に習得しているとは考え難い．すなわち，
我々が日々直面する動的環境は一期一会の未知環境である
とも言える．そのような動的環境の下でも我々が予測的に
運動を生成することができるのは，過去の経験に基づいて
仮設的に環境モデルを生成する能力（見なし適応）を有す
るためであると考えることができる．
我々の研究グループでは，上記のような環境適応を予期

適応 (anticipatory adaptation)と呼び，我々人間が，未知環境
の下で運動技能を習得していく際，環境に対して不可避的
に形成する予期 (anticipation)が，その運動学習過程に及ぼ
す影響について，心理物理的実験を通じて明らかにするこ
とを目指してきた．本稿では，我々が二年間の研究期間に
おいて実施した「相反する視覚運動変換の同時学習」なら
びに「観察と動機づけによる模倣運動学習の促進」という
二つの実験について概観する．

II. 相反する視覚運動変換の同時学習

先に獲得された運動技能 (motor skill)が後段の運動学習
に与える影響は，学習心理学の分野では転移 (transfer)とし
て知られる現象である [1]．既得の運動技能を汎化すること
によって試行錯誤を低減し，それによって適応が促進され
ることは特に正の転移と呼ばれ，段階的な強化学習という
観点から見ても非常に興味深い．
一方，学習を阻害する負の転移 (negative transfer)は干渉

(interference) と呼ばれている．Krakauerらはデジタイザを
使用した視覚運動回転変換（30度または-30度）の下で被
験者に到達運動を続けて訓練させたところ，相反する回転
変換を同日中に訓練した被験者群は，干渉のため運動技能
が保持されなかったと報告している [2]．また Karnielらも，
試行ごとに特性が逆転する二つの回転粘性フォースフィー
ルドの下で到達運動を繰り返し行わせたところ，やはり被
験者は二つの環境を同時に学習することができなかったと
報告している [3]．それに対し大須らは，Karnielらと同種の
相反する回転粘性力場を用いた同時学習実験において，運
動開始前に各力場の特性と関連づけた文脈手がかり（色や
形などの視覚刺激，音声などの聴覚刺激）を与えるという
条件の下で，いずれかの力場をランダムな順に提示して被
験者に経験させた結果，相反する二つの環境を同時に学習
させることができたと報告している [4]．

ここで試行前に文脈手がかりによって次に提示される環
境（力場）の情報を与えることは，学習者に色と環境の対
応関係を陽に意識させるため，異なる内部モデルを同時に
学習する上で，あらかじめ内部モデルを切り替える効果が
あると推察される．しかしながら，ランダムな順に経験す
ることが，交互に学習することよりも相反課題の同時学習
になぜ有効であるのかは依然として不明瞭なままであった．
これに対し我々は，同じ環境（すなわち同じ回転変換）が
連続して提示される回数（あるいは環境が切り替わる頻度）
に着目した．1回ごと交互の学習条件では，同じ環境を連
続して経験する機会は一切与えられず，直前の試行の結果
を反省して学習することができないが，ランダム条件の場
合には，同じ環境が平均で 2回連続して提示される．もし
この同一環境の期待連続回数が同時学習を可能とする主要
因であれば，交互学習条件であっても，条件を整えること
で相反課題の同時学習は可能と考えられる．そこで本研究
では，被験者を (1) 1回ごと交互 (ALT1)，(2) 2回ごと交互
(ALT2)，(3) ランダム (RAND)の 3群に分け，相反する回
転変換を施した二種類の回転マウスを用いて到達運動学習
実験を行い，上記仮説の妥当性の検証を試みた．

A. 実験方法
本実験は，コンピュータマウスを日常的に右手で使用す

る 12名の被験者（男性 8名，女性 4名，年齢 21.0±2.0歳）
の協力の下に行われた．各被験者にはあらかじめ実験目的
以外のすべての実験手順について口頭で説明し，書面にて同
意を得た上で実験を実施した．被験者の前方正面には，マウ
スカーソル (cursor)とターゲット (target)を表示するための
液晶ディスプレイ（HP社製 20インチ LCDモニタ, hp2035）
を設置した．被験者の右前方には，カーソルを操作するた
めの PC タブレット用コンピュータマウス装置 (WACOM,
PTZ-631W) 1を設置した．実験中，黒い背景のディスプレ
イには，被験者が操作するカーソル（直径約 4mmの白色の
円）とターゲット（一辺が約 6.5mmの緑色の正方形）が表
示される．ターゲットは，ディスプレイ中央のカーソル初
期位置から 100mmの距離にある同心円上の8つの候補位置
（鉛直上向きを基準として，右回りに 0°, 45°, 90°, 135°,
180°, 225°, 270°, 315°の位置）から，試行ごとにラン
ダムに選択・表示される．被験者にはターゲットが出現後，
カーソルをできるだけ速く，まっすぐにターゲットに到達
させるように指示を行った．
本実験では，マウスの位置 (x, y) とカーソルの位置

(Xc, Yc)の間に，次式に示す回転変換を施した．
(
Xc

Yc

)
= κ

(
cos θ sin θ

− sin θ cos θ

) (
x
y

)
(1)

1PCタブレット用のマウスは，通常の光学式マウスとは異なり，マウス
自体を回転させても，カーソルの運動方向には影響しない．
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ここでκはマウスの速度係数，θは回転変換の角度である．本
実験では，時計回りに 90度回転 (CW90)，回転なし (NULL)，
反時計回りに 90度回転 (CCW90)，の計三種類の回転変換
を用いた．すべての被験者は，実験開始前にNULLの環境
で試行を繰り返し経験し，実験手順に習熟した状態から同
時学習実験を開始した．
同時学習実験における各試行は，次のような手続きにて

行われた．
1) 被験者はマウスデバイスをタブレットの中心へ移動さ
せる．

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

3) 背景色が黒色に戻った 1秒後，カーソルとターゲット
を表示する．

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

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

6) 上記 1～5を 1試行と呼び，これを一定回数繰り返す．
本実験では 32試行を 1セットとし，各セット中，8箇所

のターゲット位置候補がランダムな順に各々4回ずつ表示さ
れるようにした．ただし，同じ位置のターゲットが連続し
て提示されることが無いように制約した．
各被験者の運動を定量的に評価するため，到達に要した

時間 Tiに加え，カーソルの運動方向φ(l)と初期位置から見
たターゲット方向 ψの方向誤差の絶対値を，ターゲットに
到達するまでに要した時間で積算した値Ei を計測した．

Ei =
Li∑
l=1

|φ(l) − ψ| ,

ψ = arctan
[
Yg − Yc(0)
Xg −Xc(0)

]
,

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

]
,

ここで Xg と Yg はターゲットの位置，Xc(l)と Yc(l)は時
刻 lのカーソル位置である．したがって，Xc(0)と Yc(0)は
カーソルの初期位置となる．Li は i回目の試行における到
達時間である．
同時学習実験では，相反する回転変換（CW90とCCW90）

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

試行）ずつ，計 640回実施した．

TABLE I

TRAINING PROCEDURE OF THE EXPERIMENT.

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

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

B. 実験結果及び考察
分散分析の結果，すべての被験者群内において，学習の前

後および回転変換の違いに関して，誤差指標に有意差が認め
られた（ALT1 (CW90: F1,38 = 5.95，p = 0.0195; CCW90:
F1,38 = 6.01，p = 0.0190)，ALT2 (CW90: F1,38 = 36.2，
p < 0.001; CCW90: F1,38 = 13.8，p < 0.001), RAND
(CW90: F1,38 = 23.3，p < 0.001; CCW90: F1,38 = 22.7，
p < 0.001）.
被験者群間の観点から実験結果を分析した結果を Fig. 1

に示す．同図より，各回転変換において，最初の 5 セッ
トの誤差指標には，すべての被験者群間に有意差が無い
ことが見て取れる（CW90: F2,57 = 2.58，p = 0.0844;
CCW90: F2,57 = 2.68，p = 0.0770）．一方，最後の 5
セットの誤差指標には，各回転変換ともに被験者群間に
有意差が見られた（CW90: F2,57 = 7.73，p = 0.00107;
CCW90: F2,57 = 6.31，p = 0.00334）．そこで，Bonferroni-
Dunn の補正法を用いて多重比較を行ったところ，二つの
回転変換ともに，RAND 条件とその他の条件（すなわち
ALT1およびALT2条件）の間に有意差が認められた（CW90
(ALT1vs.ALT2: p = 0.0948，ALT1vs.RAND: p = 0.00161，
ALT2vs.RAND: p = 0.00554)，CCW90 (ALT1vs.ALT2: p =
0.212，ALT1vs.RAND: p = 0.00506，ALT2vs.RAND: p =
0.000733)）．以上の結果から，環境切替頻度が等しいALT2
条件と比べても，依然として RAND 条件で学習することは
効果的であることが確認された．

III. 観察と動機づけによる模倣学習の促進
「百聞は一見にしかず」と言われるように，我々は日常

的に多くの情報を視覚から得ている．たとえばスポーツの
トレーニングにおいて，熟練者の巧みな運動を観察するこ
とが初心者にとって有益であることは，誰もが経験的に知っ
ていることである．Matterらは，回転粘性力場下の到達運
動を課題とした運動学習実験において，学習前に他者が試
行錯誤する様子をビデオで観察することが運動学習を促進
する効果を持つことを報告している [5]．
これに加えて近年，理想的な運動を頭の中で繰り返しイ

メージすることで運動技能の向上をはかるメンタルプラク
ティス (mental practice)の有効性が一般に認められつつあ
る．実際，近年の脳機能イメージング技術の飛躍的な進展
により，運動の観察時やイメージ時には運動前野などの運
動関連領野に，実際に運動を行っている場合と類似の活動
が見られることが明らかになっている．
また神経生理学の分野でも，自らが運動する場合に加え

て他者の運動意図を推測する際にも活動するニューロン群
（ミラーニューロンシステム）が同定され，運動の模倣との
関連が指摘されている [6], [7]．ところで我々が模倣による
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Fig. 1. Change in the average error rates between the first and last five sets under the three training conditions. (Left: averaged across CW90 trials. Right:
averaged across CCW90 trials)

学習を必要とする状況として考えられるのは，運動の初心
者の場合である．ミラーニューロンシステムは他者の運動
を観察して運動意図を推測する際に活動すると考えられて
いるが，運動がイメージできるためには，そのターゲットと
なる運動を既に習熟している必要があると考えられる．こ
れについて Calvo-Merinoらは，バレエダンサーは自身が習
熟しているダンスを他者が行っている時ほどミラーニュー
ロンシステムが強く活動することを報告している [8]．一方，
Rizzolattiらによるギターコードの押さえ方に関する運動学
習実験によれば，演奏技能を持たない初心者の方がミラー
ニューロンシステムが強く活動することを報告している [9]．
このことから，未習得の運動を観察する場合には，観察者
自身が模倣しようとする強い動機づけを持つことでミラー
ニューロンシステムが活動し，運動学習が促進される可能
性が示唆される．
そこで本研究ではMatter[5]らの実験パラダイムを参考に，

回転粘性力場下の上肢到達運動課題を用いて，被験者ごと
に「他者の運動の様子を観察すること」と「運動学習を動
機づけること」の条件が異なるような実験設定とした上で，
各々の学習効果を分離して評価することを試みた．

A. 実験方法
本実験は 20 代の男性被験者 12 名の協力の下に行われ

た．被験者は手先に回転粘性力を発生する力覚提示デバイ
ス（SensAble Technology社製 Phantom Omni）を把持し，こ
れを鉛直面内で操作することで，正面に設置されたスクリー
ン上に表示されるカーソルをターゲットまで到達させる視
覚運動課題を実行する．実験では次に示す一連の手順を 1
試行とし，被験者には一定回数繰り返すことで運動学習を
行ってもらった．
1) 被験者が赤色のカーソルをホームポジションにセット
するとカーソルが黄色に変化（待機モード）．

2) 待機モードに遷移してから 1秒後，ホームポジション
から等距離にある 3 箇所の候補位置からランダムに選
ばれた場所に青色のターゲットが出現し，同時にカー
ソルが青色に変化する（実行モード）．実行モードの
間は手先に粘性外力が作用する．

3) カーソルがターゲットに到達したら（あるいは到達し
なくても 3秒が経過した場合は），カーソルとホーム
ポジションを赤色に変更して試行終了とする（ホーム
モード）．この間に被験者はカーソルをホームポジショ
ンに移動させる．

4) 上記を 1試行と呼び，これを一定回数繰り返す．

すべての被験者には，あらかじめ，カーソルをなるべく
速く，まっすぐにターゲットまで到達させるように指示がな
された．またカーソルの位置はリアルタイムに視覚フィー
ドバックされていた．

Fig. 2. Experimental procedure and conditions.

実験の手順を Fig.2に示す．まず最初に，すべての被験者
には手先に回転粘性力が加わらないNull条件の下で 36回の
到達運動を行ってもらい，実験課題に慣れさせた．次に，被
験者を無作為に 3つの群（Rest, Observation, Motivation）
に分け，各々異なる条件の下で観察を行わせた．ここで，Rest
は観察を行わない統制群であり，観察のかわりに休憩を与え
た．一方，ObservationとMotivationは実験群であり，熟
練者が回転粘性力場下で到達運動している様子を撮影した
ビデオ映像を各々4分間観察させた．さらにMotivation群
の被験者には，観察の目的が模倣であることを動機づける
ために，観察の直前に口頭で「今からお見せする映像と同
じ運動課題を観察後に実際に行ってもらいますのでよく観
察してください」とだけ注意を与えた．ただし，具体的な
回転粘性力場の特性については説明しなかった．観察終了
後，すべての被験者に対し，直ちに時計回りの回転粘性力
場下で，72 回の到達運動学習を行わせた．

B. 実験結果および考察
Fig.3に，各被験者群内で平均をとった誤差積分値の推移

を示す．ただし誤差積分値とは，ホームポジションとター
ゲットを結ぶ直線とカーソル座標間の距離の絶対値を全運
動時間に渡って積算した値である．
同図から，学習開始とともにすべての被験者群で，誤差

積分値は急速に減少し，約 30 試行で一定の値に収束する
様子が見てとれる．また，30試行以降の誤差積分値につい
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Fig. 3. Transition of cumulative trajectory error.

ては，観察をしない群 (Rest)と観察をした群 (Observation，
Motivation)の間に傾向の違いが見てとれる．
次に，観察を動機づけることが運動学習に及ぼす影響に

ついて，この実験結果から評価することを試みる．Fig.4は，
ObservationとMotivationの二群について誤差積分値の推
移を標準偏差をつけて比較した結果である．

Fig. 4. Comparison of Observation and Motivation.

同図より，観察前に模倣することについて動機づけを行
うことは，学習開始直後の誤差の減少に少なからず貢献す
る様子が見て取れる．
以上の結果から，熟練者の運動をお手本として観察する

機会を得ることは．その運動を模倣することが動機づけられ
ている／いない，にかかわらず運動学習の最終的なパフォー
マンスに影響する可能性が示された．これは被験者が最終
的に達成すべき運動を正確に把握できたためと考えられる．
一方，観察に先立って模倣することを動機づける指示を被
験者に与えることは，運動学習の開始直後の成績向上に関
係する可能性が示された．このことは，観察の目的が主体
的な模倣運動に制約されたことで，運動をイメージする行
為が誘発され，その結果として順モデル，逆モデルの選択
や，身体動作のコーディネーションが内的にリハーサルさ
れた可能性を示唆している．

IV. おわりに
相反する二つの視覚運動課題を被験者に同時学習させる

際，ランダムな順に経験させることが効果的であることが

先行研究により報告されているが，その理由はまだ明確に
は説明されていない．本研究では，同じ課題が連続して提
示される回数（あるいは環境が切り替わる頻度）に着目し，
交互学習条件であっても，条件を整えることでランダム学
習条件と同程度に相反課題の同時学習は可能である，とい
う仮説を立て，実験的にこの仮説の検証を試みた．ALT1（1
回ごと交互学習条件）と ALT2（2回ごと交互学習条件）を
比較した結果から，試行が連続することは同時学習に対し
て若干の正の影響を与える可能性も捨てきれないが，有意
な差異は認められなかった．これに対し RAND（ランダム
学習条件）では，他の二つの被験者群との間に有意差が認
められた．このことから，同じ環境が連続する頻度ではな
く，環境の提示順序が不規則で予測不能であることが相反
課題の同時学習に効果があることが確認された．
一方，熟練者の運動を観察することが運動学習に及ぼす

影響を調べた実験では，観察すること自体の有無に加え，観
察の目的（すなわち模倣すること）を明確に動機づけるこ
との効果を実験的に検証した．その結果，観察の目的が運
動を模倣することであると明示的に動機づけられた被験者
群は，学習の初期に有意に高い成績の向上がみられた．一
方，観察の有無は最終的に獲得される運動の模倣精度に影
響した．これは，目標となる運動を一度でも見たことがあ
るという経験が，学習の到達目標を視覚的にイメージでき
たためと考えられる．
以上の結果から，未知動的環境下で我々が運動学習する

際には，その感覚運動連関のみならず，過去の知覚運動経
験に基づいて無自覚に想起される予期が影響し，したがっ
てどのような文脈で学習するか，ということが運動技能の
記憶を強化するためには重要な要素になることを示唆して
いる．
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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。進化的淘汰圧

は、経済的に合理的な（すなわち、利益の期待値を最大化

する）行為者に対し有利に作用するであろう。この淘汰圧

が心の構造を一意に規定するなら、系統的に異なる動物の

間にも相同の認知過程が生まれるだろう。この仮説の妥当

性は、「動物の採餌は本当に最適か」を問うことによって

知り得る。この戦略のもとに孵化直後から2週齢のニワトリ

雛（ヒヨコ）を用いて次のような一連の結果を得た。2006
～2009年度の4年間研究の結果である。（1）選択のリスク感

受性を、報酬量の変動と報酬遅延の変動の二つの状況下で

比較した。量変動に対してはリスク回避が生じたのに対し、

遅延変動に対してはリスク選好が見いだされた。動的に変

わる餌状況とそれに対する選択の変化を、階層ベイズモデ

ルを用いて解析した結果、量と遅延は独立の内部表現を持

つことが示唆された。（2）異時間選択課題における衝動性

が競争採餌によって亢進する現象を、個体の発達に即して

検討した。その結果、競争状況は自己制御性の発達を抑制

することが見いだされた。競争に伴って実際に利益損とリ

スクが発生するが、これらの純経済的要因はいずれも抑制

をもたらさなかった。競争的他者を知覚するだけで自己制

御性の抑制には十分であり、社会的要因によるものである

と結論された。（3）直近の手掛かりなく給餌が行われる時

にも、競争的他者の存在は運動投資量の増大をもたらした。

この場合も実際の収益損ではなく、競争的他者の知覚だけ

で充分であった。（4）収益逓減を示す餌場からの離脱はポ

アソン過程によって近似できることが判明した。離脱の決

定は、次の餌までの期待遅延（前向的時間知覚）にも、予

期される餌量にもよらず、直近の過去の報酬履歴（逆向的

時間知覚）によってほぼ一意に決まっていた。さらに行動

薬理実験から、内側線条体のセロトニン系が逆向的時間知

覚にも関与していることを示す実験的根拠を得た。（5）刷

り込み（刻印付け）手順によって静止画あるいは動画刺激

に曝されることによって、ヨハンソンの生物的運動

（Biological Motion）に対する選好性が増強する事が判明し

た。性差があり、増強効果はオスにおいてより顕著であっ

た。以上のことから、ヒヨコには、（A）他者認知の機構が
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生得的に備わっているが、（B）それは視覚経験によって始

めて誘導発現するものであって、（C）競争的他者の認知は

運動投資量を過剰にすることを介して、（D）自己制御性の

発達を抑圧し（衝動性の発達をうながし）、その結果、（E）
競争的採餌条件下での個体の採餌率を社会生態的条件に応

じて最適化している、と結論する。 
 

Ⅰ．神経生態学 
 

年、さまざまな動物の認知の比較研究が進展

した結果、ヒト以外の動物にも我々と同様の認

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

ミュニケートする能力を備えていることを示した。

Clayton [2]はカケスの貯食行動の解析から、カケスが

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

び取っていることを示唆する結果を示した。いずれ

も豊富な実例によって、トリの知の世界をあぶりだ

すことに成功した。では、これらの例は「鳥にも我々

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

設定にならざるを得ない。「未知数の数」が「連立

方程式の数」より多く、「解けない」のである。な

らば、リアリスティックな拘束条件をできる限り集

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

制された行動研究を紹介する。その裏に隠れた採餌

行動の生態学的な背景とその神経基盤を関連させな

がら述べることにある。認知過程を生態学と神経科

学の二つの視点から見ることによって初めて「知の

進化」を厳格に議論する準備が整う、少ない仮定の

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

る解を求めることは容易でない。神経基盤と矛盾し

ないか、生理学的に妥当か、これによって多くの可

能な解から妥当なものを絞り込む必要がある。同様

に、生態的な基盤と矛盾しないか、進化生物学的に

妥当かを吟味することによって、更なる拘束条件を
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設定できる。本研究はそのような試み、神経生態学

（neuro-ecology）の試論である。 
 

Ⅱ．採餌理論 

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

的に厳格に議論することを目的として、実証可能な

二つのモデルを提唱した。一つは最適餌メニューモ

デル（optimal prey menu model）、もうひとつは最適

餌パッチ利用モデル（optimal patch use model）と呼

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

である[5]。 
現実の生態環境では、事情はさらに複雑である。

餌は空間的に不均一に分布して、餌パッチを形成し

ている。採餌者はパッチとパッチの間の空間を移動

し、ひとたび餌パッチにたどり着くとようやく餌に

ありつく。たどりついた直後の採餌効率は極めて高

い。しかし、採餌を続けるうちにパッチの餌密度は

徐々に低下するから、即時利益率は逓減せざるを得

ない。そのパッチの餌を食い尽くすまで採餌を続け

れば、滞在の喪失機会は著しく大きなものとなる。

だから、採餌者はある時点で（そのパッチにまだ餌

が残っているにもかかわらず）離脱すべきである。 
平均利益率を最大化するものであった。では、こ

の巨視的挙動を実現するための微視的（molecular）
な認知過程は、進化的に保存されているだろうか。

これが本研究を貫く問題意識である。 
 

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

餌に出会ったとき、これを採るべきか。採ると決めれば、

その餌の処理に費やす時間を失う。もし採らないと決めれ

ば、処理時間を新たな探索に振り向けることによって、よ

り良い餌を得るかもしれない。 
B １種類の餌が空間的にパッチをなして不均一に分布する

状況を考える。パッチとの遭遇はやはりポアソン的である

とする。パッチにたどりついて採餌を続けると、時間とと

もに資源が枯渇するため、即時利益率は逓減する。ある最

適値を超えて滞在を続ければ、移動時間と滞在時間の和に

対する利得、つまり長期利益率が劣化する。最適な行為者

は、利得の逓減率を微視的に検出して、離脱を決定すべき

である。 
 

Ⅲ．選択理論 

 
鳥は飛ぶために航空力学を学ぶ必要がない。同様

に、最適採餌を実現するためには、生態学も経済学

も学ぶ必要がない。行為者のもつ認知的な過程は、

行為者を取り囲む世界について、正しくかつ完全な

表象を備える必要はないのである。ここでは、行為

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

択を迫られていることに、注意を喚起したい。つま

り、「小さくても近い餌」（目の前にある餌、直近

の未来に期待しうる餌）と、「遠くて大きい餌」（喪

失機会）との選択である。前者を採ることを「衝動

的選択」と呼び、後者を採ることを「自己制御選択」

と呼ぶ。人間の場合、未来に期待される報酬の時間

的割引率が１に近いため、「衝動」と「自己制御」
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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。ヒトにおいて「自己制御」は適応

的な形質である、と見なされている。[6] 
 
 

図２ 二つの採餌モデルを異時点間選択の枠組みで

統一的に理解することが理論的には可能である。 
 
しかし、自然な環境下で採餌を続ける動物は強い

衝動性を示し、数秒遅れて現れる餌の価値を強く割

り引く。時間は選択を決定する重要な因子である。

なぜだろうか？ 
自然環境における採餌局面を考えてみよう。目の

前の餌は1分後、1時間後、1日後にも、そこにあるか？ 

餌も生き物である以上、採餌の淘汰圧に対して対抗

戦略を備えている。逃げるか、もぐるか、いずれに

せよ長くは留まっていない。また、その餌を競合す

るほかの採餌者がいるような社会的要因を考えよう。

目の前の餌は、ただちに横取りされてしまうかもし

れない。これらの状況の下では、一定の衝動性を備

えた行為者は、即時利潤に特化した近視眼的な行為

を積み重ねることによって、長期的な利益率を高め

ている可能性がある。長期的なカロリー利得収支は、

より早い繁殖期の到来（より長い繁殖期と、より多

くの子供たち）を介して、進化的に安定な形質とな

りうる。 [7] 
 

Ⅳ．リスク・不確実性・競争社会 
 
p<1の確率で一定利益Aを得る状況における利益の

客観的期待値は積pAで与えられる。動物であれヒト

であれ、pに関する完全な情報に基づいて一貫した行

動を取る場合、リスクがある、という。他方、探索

を通してpを推定し、かつ推定の信頼度が低い場合、

不確実である

 

、という。不確実な採餌環境は、物理

的環境が予測しえない変動を備えている場合、及び、

競争的他者が介入して、いわゆる「回収リスク」を

生じる場合、の二通りがありうる。 

（１）一連の研究の端緒として、ヒヨコのリスク

感受性を検討した。[10] 利潤率は収量が減っても遅

延（処理時間）が伸びても下がる。よって、リスク

には収量の変動によるものと、遅延の変動によるも

のと、二通りある。二者択一による行動実験（行動

滴定法）の結果、二つの条件でリスク感受性に差が

あることが見出された。著しい個体差のために一貫

した結論が得られがたかったが、ベイズ推定を適用

することによって主観的価値の推定を個体ごとに行

ったところ、集団レベルでの一貫した傾向を見出し

た。ヒヨコは収量の変動を嫌い、遅延の変動を好ん

だ。この結果は、主観的価値が利潤率の形で一元化

された内部表現をもたないことを示唆する。 
（２）競争的他者の介入は、不確実性を高める。

競争採餌の異時点間選択課題に対する影響を吟味し

た。[11] その結果、競争は衝動性を高めること（遠

い餌の時間割引を強めること）を示唆する結果を得

た。競争による収量の変動のみをポアソン性を仮定

しながら再現したが、これだけでは衝動性亢進は見

られなかった。他方、実際の収量に変動が生じない

よう、競争的他者を透明な板で隔離した場合、他者

を知覚するだけで衝動性亢進が生じた。この結果は、

社会的要因が現実の収益損を経験させることなくヒ

ヨコの価値関数に介入していることを示唆する。衝

動性が亢進する事によって、ヒヨコは一定量の餌を

確実に確保する事を得て、餓死線下に陥る危険を回

避すると考えることができる。すなわち、競争は適

応的な反応として衝動性を生みだすのである。 
（３）競争的他者の介入が、採餌のための労働投

資量に及ぼす影響を吟味した。[12] 給餌間隔を疑似

ポアソン的に変動させた給餌装置を二つ用意し、そ

の二つを一つの通路で結んだ I-字迷路を用いた。二

つの餌場の間を、ヒヨコは速やかに往還するように

なるが、往復回数ではかられる労働投資量は、初め

から即時回収の最大投資量を超えていた。更に、競

争的他者のある状況（2羽の状況）では、2羽の往還

運動は高く同期し、その軌跡は共役する非線型振動
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子と相似だった。ただし、日が経つにつれて逆位相

に共役する頻度が高まった。前述の実験同様に透明

な板で隔離し、実際の収量が脅かされない条件では、

同位相の共役のみ生じ、逆位相の増加はなかった。

この結果は、競争的他者のもたらす第一義的な効果

は、労働投資量の増大であることを示唆する。現在、

この急性効果に伴う大脳基底核（特に側坐核周囲）

のドーパミン・セロトニン放出量をマイクロダイア

リシス法により検討中である。 
（４）収益逓減を示す餌場からの離脱を解析した。

[13] 離脱までの時間（餌場に滞在する時間）はガン

マ分布によって近似されたことから、離脱はポアソ

ン的過程であると示唆された。次の餌までの時間が

長かろうと短かろうと、ヒヨコはそれに顧慮するこ

とがなく、離脱確率のみを行動変数として取ってい

ると考えるもっとも単純なモデルが、現象を良く説

明した。最適パッチ利用を実現していない。この実

験条件下において、セロトニン再取り込み阻害剤の

全身投与は、滞在時間を延伸した。よって、パッチ

利用行動（離脱決定）は異時点間選択とは全く異な

る認知神経過程に基づくと結論された。 
（５）他者の認知に関わる視覚的手掛かりを分離

する目的で、Johansson’s biological motion (BM)の視覚

弁別を、孵化直後のヒヨコ（すなわち、一切の視覚

経験を持たない動物）を対象として、刻印付け手順

に基づいて調べた。[14] その結果、刻印付けを行わ

ないナイーブなヒヨコはBMに対する選好性を示さ

なかったのに対し、一定時間動画に曝されたヒヨコ

は、特にオスにおいて、BM選好性が誘導された。曝

す刺激はBMである必要はなく、ランダムな光点の集

まりであっても、あるいは周期的に動く二次元の振

り子像であっても、十分である。この効果は持続的

で24時間後も観測され、かつヒヨコはニワトリのBM
とネコのBMを明確に弁別した。この結果は、ヒヨコ

がBM、特に同種の運動の視覚的特徴に対する生得的

な鋳型を備えていること、鋳型が機能的に発現する

ためには視覚経験が必要であることを示唆する。 
 

Ⅴ．結論 
 

古典的採餌理論は、餌選択に関わる「最適餌メニュ

ーモデル」と「パッチ利用モデル」の二つのモデル

を提案してきた。両者は形式上同一の意思決定を含

み、異時間選択によって統一的に理解できるように

思われた。しかし、収益逓減に対する離脱決定とそ

の行動薬理学的性質は、この仮説を却下した。 
リスクおよび不確実性に対する体系的な行動研究

の結果は、多元的価値関数による意思決定を示唆し

た。特に競争的他者の知覚は、直近の効果として労

働投資量の過剰な上昇をもたらし、より長期的な効

果として衝動性発達を亢進した。他者の知覚は生得

的であって、視覚経験によって誘導されるBM選好性

に基づくと考えられる。これら一連の結果から我々

は、ヒヨコが経済的合理性のグリーディーな追及者

ではないということを学ぶ。むしろ、彼らは所与の

社会生態学的な条件に適応する行動特性を進化の過

程で獲得したものと理解すべきだろう。 
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接触タイミング予測における視覚と触覚の関係

小池　康晴
東京工業大学　精密工学研究所

Abstract—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．
視覚刺激は同じで，接触するタイミングを−60 msec，あるい

は 60 msecずらして提示し，繰り返し試行を行った．その結果，
被験者はほとんどタイミングのずれに気がつかずに 60回程度の
繰り返しにより接触タイミングの予測時間が触覚のタイミング
に変化していった．また，新たな環境を学習した場合，時間差と
してではなく，異なった加速度として学習していることを示唆し
ていた．

I. はじめに
これまで，視覚による物体の認識という課題において，

形状の認識と運動の生成は脳の中では別のパスで情報が
処理されていることが知られている [9]．スリットの傾き
を口頭で答えることが出来なくても，そのスリットに物体
を挿入することが可能であることからこれらの別々のパス
の役割が議論されていた．また，動いているときに手を伸
ばして物体を取る課題においては，環境の動きに合わせて
運動指令が変化し，手の軌道が曲がることが見いだされた
[12]．しかしながら，この適応は追従性眼球運動と似た性
質を持ち，約 100 msで反応が現れることから，反射に近
い活動であると考えられている．また，視覚の座標変換に
ついては，マウスのカーソルを追従するタスクや，ドット
パターンが移動するタスクなどが行われている [5], [4]．こ
れらは視覚座標系で変換を加えており，運動系は変換が行
われていない．
一方，視覚ではなく，触覚への刺激を用いた形状知覚の

実験では，腹側視覚路と背側視覚路の相互作用の検討を
行っている [2]．また，力場への適応課題は，同一のター
ゲットに対して力場を適応した条件とそうでない条件で比
較するため，視覚は同一で異なる運動指令を出す必要があ
る [13]．しかしながら，視覚からは力場の状態が認識でき
ないため，腕の軌道の誤差を修正するという方策により，
試行錯誤により学習する必要がある．
視覚と触覚の関係を見るときに座標変換や力の変換以外

にも，それらの感覚の時間差に注目した研究も行われてい
る．視覚信号は常に遅れて脳に到達するため，今見ている
物は過去の情報となる [1]．しかし，様々な感覚の時間遅
れが異なるため，同時だと判断するためにはずれを無視し
て同時だと判断する仕組みが必要となる [3]．このように，
視覚と聴覚の時間差や，視覚と触覚の制御や座標変換につ
いてはよく調べられているが，視覚と触覚の時間タイミン

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

グがずれているときにどのように運動が変化するかについ
てこれまで調べられていなかった．本研究では，視覚と触
覚の時間的同時性について，現実には起こらない環境への
適応過程により調べた結果について述べる．

II. 実験方法
A. VR環境の提示
被験者の手先位置の取得と触覚情報の提示には，3 次

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

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

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

せる信号は計測用 PCに送られ同時に記録される. これに
よって，VR環境の状態と手先位置，筋電の時間的対応関
係を正確に計測することができる．
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III. ボールキャッチングと運動生起
ボールが衝突するまでの時刻（Time-to-Contact）を推定

する研究は古くから行われている [11], [10], [8], [7]．視
覚情報だけから物体に接触した時刻を答えさせる研究や，
実際に物体が衝突したときの体性感覚を与える研究などが
ある．
本節では，まず，複数の加速度で落下する物体を受け取

る際の手動作について実験的に解析した結果について述べ
る．この実験では，視覚により加速度の違いを認識して，
ボールが手に衝突するまでの時刻を予測しなければならな
い．地球上の重力加速度は 9.8 m/s2 であるが，どの程度
の範囲の重力加速度であれば正しく受け取れるようになる
かを調べた．
次に，視覚と触覚の間に実際には起こりえない時間差を

与えたとき，人がどのような環境として認識するかを両感
覚の同時性を調べることで検証した．

A. 加速度環境提示装置
人のキャッチング特性を調べるために，加速度環境や接

触時の力提示をバーチャルリアリティ技術を用いて構築
した．

ボール

カーソル

手

力覚装置

Fig. 1. 力提示実験装置

図 1にシステムの構成を示す．６自由度の位置計測と３
自由度の力の提示が可能な力覚装置 SPIDARを用いた [6]．
SPIDARには４個のモータ (Maxon DC motor, RE025-055,
定格出力 20W)が搭載されている．まず，モータからの４
本の糸をボールに取り付ける．そして，各モータにはロー
タリエンコーダが接続され，1KHzのサンプリングレート
で糸の長さを計測することにより，手先位置を計算する．
また糸の張力をトルク制御し，手先に力覚情報を与える．
外部座標系の変化だけではなく，内部座標系の変化を調べ
るために筋電信号を計測した．銀塩化銀表面電極を長掌筋，
長橈側手根伸筋の 2ヶ所に貼り付け，差動増幅した筋電信
号を 1KHz，16bitでサンプリングした．筋電信号を全波整
流後，10点間平均を取り，最大値と最小値を用いて正規化
(0～1)した．被験者に落下する物体を表示するために 50イ
ンチプラズマディスプレイ (PDP503-CMX,50”,Pioneer社)
を縦に設置し，必要な落下距離を確保した．
画面上には，白色の初期位置線，SPIDARから計測され

た被験者の手先位置を示す黒いバー，及び，あらかじめ設
定された高さに赤いボールが表示される．ボールは，試行
開始の合図から 1～3秒の間のランダムな時刻に落下する．

一方，被験者は椅子に座り，腕を椅子に付いている支持台
に乗せる．そして，SPIDARのグリップを軽く握り，画面
に表示される初期位置線に手先位置を示す黒いバーを合わ
せて，手首を使って落下するバーチャルボールを受け止め
る．手先位置を表すバーが落下するボールと接触するとき，
SPIDARを通して所定の加速度や力を提示した．被験者に
は，手先が初期位置からできるだけ離れないようにキャッ
チングをすることを指示した．

B. 複数加速度実験
複数の加速度環境でのボールキャッチング実験を通して，

人が持つ接触タイミング予測について調べた．実験では，
5.8 m/s2～ 11.8 m/s2 (Step:1m/s2)の間で計 7種類の加速
度をパラメータとして用意した．加速度以外の要素 (重さ，
落下距離，初期速度)は，SPIDARにより提示される手先
力を 4.9N(500 g 相当)，落下距離を 80cm，初期速度を 0
m/sとした．被験者がボールの落下開始時刻を予測できな
いように，ランダムなタイミングで一つ選び，任意の瞬間
でボールを落下させた．各加速度ごとに 30回，合計 180
回の試行を行った．本実験には 6人の被験者 (男性 5人，
女性 1人，24～31才)が参加した．全被験者の平均と標準
偏差を用いて実験結果を解析する．
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Fig. 2. 評価関数のパラメータ

ボールが落下する距離，速度などの物理パラメータが
異なると，手の運動開始時刻も異なる．従って，重要なパ
ラメータの一つは，ボールが手と接触する前に筋肉が活性
化し始める時刻，すなわち運動開始時刻である．そして，
いま一つは，ボールが手先に当たる時刻である．そこで，
我々は，図 2に示すように筋電信号からキャッチングを開
始する時刻（tc），その時刻から実際にボールが手に触れ
るまでの時間（Δ t）を求めた．
図 3は，全被験者から得られた各加速度におけるキャッ

チング開始時刻の平均値と標準偏差を表している．横軸は
各加速度を，縦軸はボールが落下し始めてからの時刻を表
している．破線は高さ 80 cmから，手の初期位置線まで
の落下時間の理論値である．最初の 5回 (黒いバー)と最
後の 5 回 (白いバー) の試行について，キャッチング開始
時刻を解析した．まず，最初の 5回では，すべての加速度
におけるキャッチング開始時刻に有意な差は見られなかっ
た (ANOVA,F (0.05, 5, 30) = 0.91, p = 0.48)．一方，最初
の 5回と最後の 5回を t検定した結果，9.8 m/s2以外の加
速度では，有意な差があり (t-test,t(5) > 7.71, p < 0.05)，
最後の 5回で，被験者が加速度ごとに異なる時刻でキャッ
チングを開始したことが分かる (ANOVA, F (0.05, 5, 30) =
39.98, p < 0.01)．このように，9.8 m/s2 より加速度値が低
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Fig. 3. キャッチング開始時刻と加速度との関係

くなると，キャッチング開始時刻は初期の 5回に比べて遅
くなり，加速度値が 9.8m/s2 より大きくなるとキャッチン
グ開始時刻は早くなることが分かる．

C. 視覚と触覚のタイミングずれ
(1) 学習過程

先の実験で動きの情報から正しく加速度の違いを識別でき，
どの加速度でも正しくボールを受け取ることができるよう
になった．仮想環境の技術を用いると視覚と触覚（体性感
覚）の間の関係をさまざまに変化させることができる．例
えば，画面上では手にボールが衝突しているが，手には，
しばらく遅れて接触力が加わる．あるいは逆に，手にボー
ルがまだ接触していないにも関わらず，手には接触力がか
かるなどである．
タイミング実験では，画面上の重力加速度は 9.8 m/s2に

設定した．そして，接触力を手に加えるタイミングを画面
上の接触に対して，−60 msec，0 msec，60 msecの 3通
り用意した．被験者には，80 cmの高さより落下してくる
ボールをなるべく手を動かさないように受け取るように指
示した．試行は 100回連続して行い，最初の 10回はボー
ルが画面上で接触すると同時に接触力を提示した．その後
80回は，接触タイミングをずらした試行を行った．80回
の試行中は同じ接触タイミングのずれにした．+60 msec
の場合は，ボールが画面上で接触してから 60msec後に力
を提示した．−60 msecの場合は，ボールが画面上で接触
する 60 msec 前に接触力を提示する．最後の 10回（91～
100回目）は，ボールが画面上での接触と同時に力を提示
する．これは，学習した環境を忘れるためのものである．
図 4に実験結果を示す．横軸は 10試行をリセットとし

たときのセット数，縦軸は落下開始からキャッチングまで
の時間である．グラフの各値は，10試行の平均値と標準
偏差である最初の 10回は時間差がないので，どの条件で
も同じタイミングでキャッチングを行っている．その後 20
回程度タスクを続けていると徐々に与えた時間差に応じて
力を入れるタイミングが変化してくる．そして，約 50回
の学習で，ほぼ正しくボールを受け取れるようになった．
最後の 10回では，時間差の無い環境に戻して適応させて
いるため，時間差のある環境を忘れ，最初の 10回と同じ

タイミングで力を入れるように元に戻っていることが分
かる．
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Fig. 4. タイミングの変化

(2) 同時性の知覚
いま，「2音が呈示され,そのどちらかの周波数が高い場合，
どちらの音が高いかを判断する」というような実験を二肢
強制選択法で行うことを考える．この課題は，物理的に周
波数が異なる２つの音に対して，音の高さをどこまで正確
に識別できるかを調べるものである．この課題において，
完全に世界が分かる時には正答率は 100%になる. 一方,全
く分からずランダム答えても,選択肢は２つであるから,半
分は正当できる. つまり正答率が 100%に近いときの刺激
の物理量と，50%に近いときの刺激の物理量との間に閾値
や弁別限が存在する. そして，得られた正答率を縦軸に，
横軸をその正答率を与える刺激の物理量としてグラフを描
く．そのグラフは，心理測定関数（Psychometric function）
と呼ばれている．

1) 実験中，「力覚情報を先に感じた」を１，「視覚情報を
先に感じた」を０として，「力覚情報を先に感じた」
割合を求める.

2) yを「力覚を先に感じた割合 (%)」,xを「(視覚衝突
時刻)-(触覚衝突時刻)[ms]」として，係数 a，bを求
めるため，ロジスティック回帰分析を行う.

y =
1

1 + e−(ax+b)
(1)

時間差のある環境への適応を調べるために以下に示す 3
つの実験を行った．

(a) 実験タスク１
この実験は,力覚提示タイミングのずれを持つ実験環
境 (Delay state)とずれのない実験環境 (Standard state)
から構成される. 標準環境 (Standard state)は,視覚情
報と力覚情報の時間的ずれのない環境であり,全 state
中最も現実世界に近い環境でキャッチングタスクを
行う. 力覚差がある条件 (Delay state)は,視覚情報と
触覚情報に差がある環境であり, ボールがカーソル
に触れた約数ms前 (または後)に力覚が提示される.
視覚情報と触覚情報の差は,± 0, ± 30, ± 50, ± 70,
± 100, ± 120, ± 150,± 180msの 15状態である. 各
状態 20回ずつで,計 300回のキャッチングタスクと
なる.各状態はランダムに出現する. 各キャッチング
タスク後,被験者に視覚情報と力覚情報のどちらを先
に感知したのかを聞き,それを記録する. これら state
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を交互にしてもらい,実験全体で計 600回のキャッチ
ングタスクが行われる.

(b) 実験タスク２
まず,学習タスクとして,ボールがカーソルに触れた
約 60ms前後に力覚が提示される環境を学習する. そ
の後,標準環境を加速度 9.8m/s2,触覚差+60msで, 実
験環境を加速度 9.8m/s2,触覚差を実験タスク 1の触
覚差+60msとして, 実験タスク１を行う.

(c) 実験タスク３
この実験での標準環境 (Standard state)は,実験タス
ク１と同じである.
視覚を変えた実験環境 (Delay state)は,視覚情報と力
覚情報に差がある環境であり, ボールがカーソルに
触れた約数ms前 (または後)に力覚が提示される. 視
覚情報と力覚情報の差は,± 0, ± 30, ± 50, ± 70, ±
100, ± 120, ± 150, ± 180msの 15状態である. 各状
態 20回ずつで,計 300回のキャッチングタスクとな
る.各状態はランダムに出現する. 各キャッチングタ
スク後,被験者に視覚情報と力覚情報のどちらを先に
感知したのかを聞き,それを記録する.
これらの環境を交互にしてもらい,実験全体で計 600
回のキャッチングタスクが行わせた.

図 5に実験結果を示す．
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Fig. 5. 実験結果

どの被験者も，触覚が遅れている状態を同時だと思って
いる．また，時間差のある環境に適応した後は，同時性も
シフトしていることが分かった．さらに，被験者毎のバラ
ツキが大きいが，傾きはそのままで時間差分シフトしてい
る場合と，関数の傾きが変わり，さらい遅れ大きいという
結果になっていた．

D. まとめ
以上のように，仮想現実の技術を用いて複数の加速度環

境を実現することにより，新しい環境への適応について調
べた．その結果，複数の加速度を同時に識別できることが
分かった．適応の初期は，通常の重力加速度（9.8m/s2）の
タイミングで筋肉に指令を送っていたが，数十回の繰り返
しにより，それぞれの加速度に適したタイミングで力を入
られるようになった．次に視覚と触覚のタイミングをずら
して提示すると，筋電信号の立ち上がりは，触覚刺激に同

期するように変化した．このとき，視覚と触覚が同時だと
感じるタイミングも，同様に触覚刺激に同期して通常のタ
イミングよりもずれて知覚するようになった．両刺激が起
こるタイミングがずれていても，同時だと知覚するとこか
ら，脳は複数の感覚刺激間に時間差が存在しても，それを
同時だと判断する機構が備わっていることが示唆される．
さらに，モデルを仮定して筋電信号の立ち上がり時間を解
析した結果，単純に高さからタイミングを計算しているの
ではなく，何らかなの物理的特性を仮定してタイミングを
予測している結果となった．
また，60 msec程度の時間差は，被験者はほとんど気が

つかなかった．しかし，適応は徐々に進み，力のタイミン
グに応じて筋電信号の立ち上がりタイミングも変化した
ことから，脳は何らかの変化を知覚していたと思われる．
脳では，全ての感覚器の入力信号には時間差が存在するた
め，数十ミリ秒の短い時間差は，特に意識に上ることなく
処理されている可能性も考えられる．
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試行錯誤行動を伴った知識ベース学習における 

前頭前野外側部の機能的役割 
 

藤本 淳、田中 智洋、小川 正 
 要旨—未知の問題に直面したとき、我々は試行錯誤をす

ることにより知識を獲得し適切に問題を解決することが

できる。しかしその過程における神経メカニズムについ

ては十分に知られていない。この問題を調べるため、我々

は試行錯誤を伴う視覚探索課題（trial-and-error visual 
search task）を開発し、前頭前野外側部（ the lateral 
prefrontal cortex, LPF）から単一神経細胞記録を行った。 

この課題でサルは、6 つの異なる色刺激の中から 1
つの色刺激を選択する。選択された色刺激が、実験者が

事前に決めた目標色であれば報酬（ジュース）が得られ

る。目標刺激の色は試行ブロックが変わるごとにランダ

ムに変更されるが、サルには目標刺激の色、更新タイミ

ングに関する情報が一切与えられない。このため、報酬

のフィードバックにもとづいて試行錯誤により目標とな

る色刺激を探索する必要がある。サルは目標刺激の色が

変更された後、通常、数試行にわたって目標以外の色刺

激を選択するが、一度でも目標である色刺激を選択する

とステップ状の正答率変化を示し、それ以後は 90％程度

の高い正答率を維持した。このようなステップ状の正答

率変化は、知識ベースの学習様式であることを示唆する。 
目標刺激の色が変更されてから最初の成功試行が生

じるまでの期間（試行錯誤期間）と、それ以後の高い正

答率が維持される期間（メンテナンス期間）で LPF の神

経活動を比較したところ、試行錯誤期間において特異的

な活動を示すニューロン群を見出した。作業仮説として、

知識ベースの学習が確立されるより前の「試行錯誤期間

（異なる色刺激を次々に選択することが必要）」と、問題

を解決するための適切な知識が確立された後の「メンテ

ナンス期間（同一の色刺激を選択することが必要）」では、

色刺激を選択するための方略が大きく異なると考えられ

るが、見出された LPF の活動は 2 つの期間を区別するこ

とが可能であった。このことから、試行錯誤を伴った知

識ベースの学習において、LPF がオブザーバー的な役割

を果たし、2 つの期間で異なる方略を使い分けることを

可能にする神経機構の形成に役立っている可能性が考え

られた。 
 

1. 背景 
 
ヒトや動物は未知の環境下にあっても、「環境と

の試行錯誤的なコミュニケーション」によって、生

存するための「新しい知識」を確立することができ

る。例えば、初めて遭遇した未知の森で、さまざま

な色の木の実を食べたとき、「赤色の実は美味しか

ったが、他の色の実は不味かった」という試行錯誤

的な経験を繰り返せば、最終的には「赤い色 → 美
味しい」という新たな知識を獲得して、最初から赤

い色の木の実を探すようになるだろう。 
このような柔軟な適応的行動の形成は、（１）「環

境との試行錯誤的なコミュニケーション（刺激情報

―行動選択―結果）を繰り返すことによって意義の

ある刺激情報（赤い色）を見出す過程」から、（２）

「明示的に新しい知識を学習したあと、試行錯誤な

しに適切な行動選択を行う過程」への遷移と見なす

ことができる。このとき、最も知的・創造的な脳活

動は、後半過程ではなく、環境との試行錯誤的なコ

ミュニケーションを行うことによって意義情報を

未知状態から既知状態に変えていく前半過程にあ

る。 
環境からの刺激情報と特定の行為選択を柔軟に

結び付ける適応的学習には、前頭前野（特に外側部）

の働きが重要であることが破壊実験から知られて

いる(Buckley et al., 2009)。しかしながら、従来のサ

ルを用いた研究では、後半過程における神経メカニ

ズムのみが調べられ、前半における「環境との試行

錯誤的なコミュニケーション」を行っているときの

脳機能は全く調べられていなかった(Sakagami and 
Niki, 1994; Hoshi and Tanji, 2000; Ogawa and Komatsu, 
2004, 2006, 2009)。また「ウィスコンシン・カード

分類課題」のように課題ルールを教示しない実験で

あっても(Mansouri et al., 2006)、課題ルールが 2 種

類しか用いられなかったため、サルは事実上 1 回の

失敗試行で正しい課題ルールを推定することがで

き、試行錯誤によって新しい知識を獲得するような

実験状況ではなかった(Kamigaki et al., 2009)。 
本研究では、「環境との試行錯誤的なコミュニケ

ーションよって新しい知識を獲得」するときの神経

メカニズムを明らかにするため、「試行錯誤を伴っ

た視覚探索課題」を開発し、被験者（サル）に訓練

した。この課題では目標刺激を選ぶための探索ルー

ルは教示なしで更新されるが、ルール更新を繰り返

し行っても、サルは試行錯誤を行い、新しいルール

を見出した。また、課題遂行中のサル前頭前野から

は、「課題ルールが未知の試行錯誤期間」と「課題

ルールが既知となり高い成功率を維持する期間」で

活動を特異的に変化させるニューロン群を見出し、

前頭前野ニューロンが試行錯誤の期間とそれ以外

の期間を正確に区別して監視している可能性が示

された。 
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2.実験方法 

 
【視覚刺激と行動課題】 
「試行錯誤を伴った視覚探索課題」をサルに十分

に訓練する。課題において、各試行は注視点の呈示

により始まり、6 色の刺激から成る刺激アレイの呈

示後、注視点の消灯を合図にサルは刺激アレイの中

から 1 つの色刺激を選択しなければならない（図 1）。
特定の色をもつ刺激が目標となるが、サルに対して

目標刺激の色は明示的には教示されず、成功試行の

場合は報酬（ジュース）と高音ビープ音が、失敗試

行の場合は低音ビープ音が与えられる。このため、

サルは報酬の有無によって、目標刺激を決めている

色を試行錯誤的に見出すことが求められる。試行は

ブロックごとに行われ（20~40 試行）、同一のブロ

ック内では目標刺激の色は同一にした。 
 

【ニューロン活動記録】 
「試行錯誤を伴った視覚探索課題」を十分に訓練

したサルを用いて、前頭前野外側部から単一ニュー

ロン活動の記録を行う。同一ニューロンからの記録

において目標刺激の色の更新は複数回行う。 
コントロール実験として、目標刺激の色に対する

選択性を明らかにする「色選択性テスト」と、報酬

サイズに対する依存性を明らかにする「報酬サイズ

依存性テスト」を、記録する個々のニューロンごと

に行う。 
 
● 色選択性テスト 
最初に目標刺激を決める色が教示される以外は、

「試行錯誤を伴った視覚探索課題」と同一である。

このテストにより、個々のニューロンにおける目標

刺激の色に対する選択性を調べる。 
 
● 報酬サイズ依存性テスト 
「試行錯誤を伴った視覚探索課題」と基本的に同

一であるが、報酬の量が多い試行と少ない試行の 2
種類を用意し、試行開始時に報酬サイズの大小を明

示的にサルに教示する。このテストにより、個々の
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ニューロンにおける報酬サイズに対する選択性を

調べる。 
 

3. 実験結果 
 

【行動データの解析結果】 
サルは目標刺激の色が教示なしに変更されると、

その後数試行においては目標刺激の色が未知のた

め、目標以外の刺激を数試行に渡って試行錯誤的に

選択した（図２）。しかしながら、一度でも目標刺

激を選択すると、その後は正答率をステップ状に上

昇させ、90％程度の高い正答率を維持した（図３）。

正答率におけるこのようなステップ状変化は、サル

が知識ベースで成功試行を導く目標刺激の色を学

習したことを示唆する。 
 

【ニューロンデータの解析結果】 
各試行ブロックにおいて、1 度目の成功試行が生

じるまでの期間を「試行錯誤期間」、最初の成功試

行が生じた後で高い正答率が持続的に維持される

期間を「メンテナンス期間」として分割し、それぞ

れの期間における前頭前野の神経活動を比較した。 

 
― 作業仮説 ― 
「試行錯誤期間」では、成功試行を導く目標刺激

の色が未知のため、試行ごとに異なる色刺激を選択

することが必要となる。これに対し、「メンテナン

ス期間」では目標刺激を決める色が既知となるため、

目標刺激の色を継続して選択することが必要とな

る。このように、「試行錯誤期間」と「メンテナン

ス期間」では、報酬を得るために必要となる色選択

の方略が全く異なる。このため、呈示される視覚刺

激（感覚入力）と実行するべき眼球運動（運動出力）

は 2 つの期間で同じであるにもかかわらず、「試行

錯誤期間」と「メンテナンス期間」を区別して表現

するニューロン活動が脳内に存在すると予想され

る。 
 
図４に、前頭前野外側部から記録された代表的な

単一ニューロン活動を示す。このニューロンでは、

「試行錯誤期間」における発火活動が、「メンテナ

ンス期間」におけるそれと異なるダイナミクスを示

し、２つの期間を区別して表象していることがわか
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る。興味深いことに、「メンテナンス期間」では少

数の失敗試行も生じるが、そのときのニューロン活

動は成功試行と同様のダイナミクスを示しており、

報酬量（無報酬）が同一となる「試行錯誤期間」の

失敗試行とは活動のダイナミクスが異なる。このよ

うな発火様式は、先行研究で示された成功・失敗試

行の予測的な発火活動では説明できない(Okada et 
al., 2009)。 

 
4. 考察 

 
一度の成功経験のみで、正答率がステップ状に上

昇し、その後も持続的に高い正答率を維持するよう

な学習様式を、実際の行動学的データによって示す

ことができた。このようなステップ状の正答率の変

化は、知識ベースの学習様式であることを示唆する。 
また、そのような知識ベースの学習が確立される

以前の「試行錯誤期間（異なる行動選択を次々に生

成することが必要）」と、問題を解決するための適

切な知識が確立された以後の「メンテナンス期間

（同一の行動選択を維持することが必要）」では、

行動選択においてとるべき方略が大きく異なると

考えられるが、前頭前野外側部では２つの期間を区

別するようなニューロン活動が見出された。 
これらの結果から、試行錯誤を用いた知識ベース

の学習において、前頭前野外側部がオブザーバー的

な役割を果たすことが可能であり、２つの期間で異

なる方略を使い分ける神経機構の形成を可能にし

ていると考えられる。 
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相互追従実験によるヒトーヒト間協調的適応の最適化の研究

沢田 康次、林 叔克

Abstract— A series of mutual tracking experiments verified
that the optimization of cooperative adaptation for the motional
communication is realized by creating a common rhythm,
whenever possible, and thereby reducing the fluctuation of the
relative position between the two persons.

I. 序論

コミュニケーションは言語コミュニケーションと非言語
コミュニケーションに分けられ、前者は手紙・電話・電子
メールなど人類しかできない深い情報交換の手段である
が、言語のもつ性質から一固まりの情報を得るには時間を
要し、リアルタイム性が弱い。後者は深い意味を持つ情報
を作り出すことよりもむしろ、身体の運動情報でコミュニ
ケーションを行い、その瞬間・瞬間にお互いに情報が交換
できるリアルタイム性がある。動物の脳は進化の初期にお
いては運動機能を優先的に発達させてきたこと、また運動
情報は言語情報に比べて測量しやすい利点を考え、我々は
運動情報による同時コミュニケーションの成立条件を相互
追従実験によって研究した。

II. 背景

人の動的な環境に対する応答を調べるために、環境の変
化を視覚情報としてとらえ、自己運動を制御する視覚追従
実験を行ってきた [1]。具体的には、等速で円運動するター
ゲットを手運動と連動したトレーサでできるだけ正確に追
従することを被験者に課す実験である。視覚情報にもとづ
いて、追従するときの人の運動特性から、以下のことを実
験的に明らかにした [2][3]。

1) 位置誤差補正機能と予測追従機能は同時には発現せ
ず、ターゲットの速度によってどちらかが選択される。

2) ターゲット速度が速い場合、すべての情報を取り入
れて処理することが不可能になるので、断続的に視
覚情報を取り入れる。視覚情報を取り入れない領域
では、認知時間の短縮により内部イメージを先行さ
せるが、視覚情報を取得する領域においては、内部
イメージと運動体の位置を一致させる。全体として、
相対位置誤差は手運動がターゲット運動に先行する。

3) 予測機能を通して発現するこの先行性は、外部環境
の変化に対しての自分の運動を最適化することから、
生物の進化の方向とも一致する。また、因果律の逆
転という錯覚の原因になっている可能性がある [4]。

III. 目的

これら先行研究の結果を踏まえて、変化する環境が人で
ある場合に、どのような視覚運動制御を行うのかを明かに
するために、我々は以下のような相互追従実験を企画した。

1) お互いに相手の運動を視覚でとらえ、追従する相互
視覚追従の場合は位置誤差補正機能、予測追従機能
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は、等速ターゲット追従の場合と同じパラメーター
領域で切り替わるか？

2) 位置誤差補正運動の特徴は、等速ターゲット追従の
場合とはどう違うか？

3) 予測追従運動の特徴は、等速ターゲット追従の場合
とどう違うか？

4) 予測追従運動の場合は、等速ターゲット追従の場合
のようにどちらかが先行するか、先行が交番するか、
もしくは、位相が一致するのか？

5) 運動情報の同時コミュニケーションの成立条件は何
か？

IV. 実験システム

視覚追従運動はターゲットの運動情報（位置、速度）を
視覚情報として脳内に取り入れ、可能な限り正確にター
ゲットの位置と一致させるように手を運動させることであ
る。被験者は 2人 1組がペアとなり、2台の PCを使用し
て行った。PCはクロスケーブルによって接続し、両 PC間
の通信の時間遅れを 10msec程度にまで押さえた。PC画面
のフラッシュレートが 20msec程度であるので、本視覚追
従実験にとって十分な通信精度であると考えられる。また
被験者の目と PCの画面との距離は、約 45cmに設定した。
被験者は、PCのマウスの運動と同期したトレーサによっ

て、ターゲットを追従する。実験開始後 10秒間は、一定
周波数で円軌道上 (直径 13cm)を運動するターゲットを追
従し、その後、ターゲットは相手のトレーサの運動に切り
替わり、相互追従が 40秒間、開始される。被験者には以
下の 2点を要請した。

1) 提示周波数をできるだけ維持し、相互トラッキング
を行うように。

2) ターゲットとトレーサの位置をできるだけ正確に合
わせるように。

各実験とも被験者は、規則的な運動を行う対象の視覚追
従実験に熟練した 20代前半の者を対象に、N = 5組で行っ
た。各実験条件に対し、適度な休息を入れながら実験を繰
り返した。各被験者のトレーサの速度の時系列をもとに、
速度のパワースペクトルと、速度相関関数を計算し、試行
回数 10回の平均値を実験データとした。本稿においては、
1組のペアの実験データを主に示すが、他のペアも同様の
実験結果を示した。
視覚情報提示の実験条件としては、以下のように 3種類

の条件を設定した。

A. ターゲット全軌道表示トラッキング

ターゲットの速度を f = 0.1 Hz, 0.3 Hz, 0.5 Hz, 0.7 Hz
の周波数で、半径 13cmの円軌道上において、ターゲット
を等速で運動させ、視覚追従実験を行った。ターゲットは
赤丸で表示し、トレーサは青丸で表示した。
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B. Read-inトラッキング実験

相互追従においては、相手が自己の運動によって変化
し、相互に定常的な追従運動を行うシステムである。ここ
で、相互追従の意味をよりはっきりさせるために、まず被
験者 A と被験者 Bに相互追従を行ってもらい、次に相互
追従の際の被験者 A のトレーサの位置の時系列を読み込
み、被験者 Bに追従してもらうRead-inトラッキング実験
を行った。

C. ターゲット断続表示トラッキング

Visible region

Blind region

Target (subject A)

Tracer (subject B)
Radius 65mm

Fig. 1. 断続表示の場合の相互追従実験の画面：円軌道上において、上
下端を中心に各 40％の幅で、追従相手の運動を反映したターゲットを
非表示にする領域を設定した。

フィードバック機構である位置誤差補正運動と予測運動
機構を分離するために、円軌道上において、上下端を中心
に各 30％と 40％との 2種類の幅で、ターゲットを非表示
にする領域を設定し、断続表示による視覚追従実験を行っ
た（Fig.1）。提示ターゲット速度は全軌道表示の場合と同
様に設定した。

V. 実験結果

A. 全軌道表示相互追従実験

Fig. 2. 提示ターゲットの周波数とコミュニケーション周波数: 実線は全
軌道表示実験の場合を表し、点線は断続表示実験の場合を表す。

相互追従において、できるだけ一定の追従速度を維持さ
せるために、トラッキング実験の最初の 10秒間は、プログ
ラムされたターゲットを追いかける。提示されたターゲッ
トの速度に対し、相互追従においては、できるだけ同じ速
度で運動を行おうとするが、相互が維持しやすい速度に緩
和し、定常的に相互追従を行う。この定常的な相互追従の

周波数をコミュニケーション周波数と定義する。Fig.2に、
提示ターゲットの周波数とコミュニケーション周波数の相
関を示す。提示ターゲットの速度に対し、コミュニケーショ
ン周波数は小さくなっていることがわかる。また全軌道表
示の場合には、コミュニケーション周波数は、断続表示の
場合よりも小さくなっている。等速ターゲット追従実験に
おいても、全軌道表示の場合は、ターゲットの周波数の増
大にともなって、トレーサは後行する。常に位置誤差補正
を行うことにより、環境の変化に対し、時間遅れをともっ
た応答を行う。相互追従トラッキングにおいても、相互の
トレーサ速度の低下をまねくと考えられる。

Fig. 3. 全軌道表示した場合の速度スペクトル：提示ターゲットの周波
数は、0.1 Hzである。等速ターゲット追従実験に現れたブロードな 1 Hz
近辺の補正運動スペクトルは見られず、平均スペクトルはロングテール
をもつ。標準偏差の平均は 0.017である。

全軌道表示の実験において、Fig.3は、提示ターゲット
が比較的低速な場合におけるパワースペクトルである。等
速で運動するターゲットを追従する場合 (比較的低速な場
合)は、相対位置誤差補正を反映した 1 Hzにピークをもつ
ガウス分布に近い分布が得られたが、相互追従実験におい
ては、相対位置誤差補正を反映した特徴的な時間スケール
は見られず、トレーサの速度のパワースペクトルは、高い
周波数まで強度が維持されるロングテイルとなっている。

Fig. 4. 相互追従実験における速度相関関数：全軌道表示の場合であり、
提示ターゲットの周波数は、0.1 Hzである。± 0.3～0.4秒にピークがみ
られる。標準偏差の平均は 0.13である。
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全軌道表示におけるターゲットの周波数が 0.1 Hzの場
合、相互追従実験における速度相関関数を Fig.4に示した。
緩和時間が 0近辺における相関係数に注目すると、下に凸
の曲線を描いていることがわかる。また谷の両側のピーク
の位置は、+0.3～0.4秒と-0.3～0.4秒である。
このことから、被験者同士が、お互いに相手のトレーサ

の運動に対し 0.3～0.4秒程度の時間遅れを伴って、速度の
増減を行っていることがわかる。これは相手のカーソルの
位置にできるだけ正確に合わせることを要求する課題にお
いて、視覚運動系の制御における時間遅れを伴った reactive
な運動制御を行っているためと考えられる。
正と負の領域に 2つのピークがあるが、これは速度変化

に追従する際に、追従する側が被験者間で、交番している
ことを示している。被験者はある時は自分が先導して手運
動に変化を起こし、他者を自分に合わせようとするが、一
方で、相手に先導させて、自分は他者の変化に追従する。
この 2つのモードが交番していること考えられる。被験者
は、ある期間他者に追従しているが、自発的に追い抜き他
者が逆に追従する期間がつづいていること考えられる。
次節の Read-inトラッキング実験で明かになるが、1つ

のモードだけであれば、ピークは 1つしか生まれない。こ
の状況は、どちらが先行性を発現するか、という意味で、
交番が自発的に起きていると解釈できる。この揺らぎが、
手運動の速度に反映されるため、トレーサの速度のスペク
トル (Fig.3)においては、特徴的な時間スケールが存在せ
ず、高周波側まで、ロングテールであると考えられる。
速度の増減には、時間遅れをともなっているが、お互い

のトレーサの相対位置誤差の分布の中央値は、0のところ
にあり、位置誤差補正制御が正確に行われている。ここで
はデータは示さないが、先行の持続時間は 6秒以内に分布
していて、位置の先行性の交番は、自発的に行われている
と考えられる。

B. Read-inトラッキング実験

Fig. 5. Read-in-dataを追従したときの速度スペクトル：Read-in-dataと
して使用したデータは、提示周波数が 0.1 Hzのものである (点線で表
示)。被験者の速度スペクトルは低周波側において、Read-in dataと酷似
している。標準偏差の平均は 0.015である。

相互追従は、相手が自己の運動によって変化し、相互に
定常的な追従運動を行うシステムである。Read-inトラッ
キング実験において取り込まれるデータは、相互追従の

特性を反映しているが、自己の運動によって可変なもので
はない。Read-in-dataを追従したときの速度スペクトルを
Fig.5に示した。被験者の速度スペクトルは、相互追従し
た際の相手の低周波スペクトルと酷似している。また、高
周波においては、Read-inトラッキングにピークが見られ
ないのは、Read-inトラッキングする際には、低周波の運
動が比較的追従しやすかったためと考えられる。

Fig. 6. Read-in-dataを追従したときの速度相関関数：Read-in-dataとし
て使用したデータは、提示周波数が 0.1 Hzのものである。-0.3～0.4秒
の片側のみにピークが見られる。標準偏差の平均は 0.038である。

Read-in-dataを追従したときの速度相関関数を Fig.6に
示した。速度の増減に対する時間遅れを示す-0.3秒にピー
クが存在する。このことから、相互追従の実験における±
0.3～0.4秒のところにあるピークは、相互追従において、
視覚情報にもとづいた運動制御の時間遅れを反映し、追従
運動における交番の結果を反映したものであると結論で
きる。

C. 断続表示相互追従実験

Fig. 7. 断続表示の場合の相互追従実験における各両各被験者のトレー
サの速度スペクトル：提示周波数は 0.7 Hzであり、断続表示は 2帯の
20％の表示領域で行った。標準偏差の平均は、被験者 A は 0.79であり、
被験者 B は 0.43である。

断続表示実験においては、提示ターゲットの周波数が
0.3 Hz以上になった場合、トレーサの速度のパワースペ
クトルに、2f（f：コミュニケーション周波数)の位置に
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ピークがみられる。手運動にリズムが生成されていること
を示している (Fig.7)。提示周波数が0.3Hz以上になった場
合に、リズム生成がおこり、周波数が増大するに従って、
リズムの強度は増大する。Fig.8にみられるように、提示
周波数が 0.7Hzの場合に、相互の手運動が同期することか
ら、リズムが生成されることが手運動が時間遅れなく、同
期することの条件になっている。

Fig. 8. 断続表示の場合の相互追従実験における速度相関関数：提示周
波数は 0.7 Hzであり、断続表示は 2帯の 20％の表示領域で行った。標
準偏差の平均は 0.081である。

Fig. 9. 相対位置誤差の偏差値とリズムの強度：断続表示の場合におけ
る相対位置分布の偏差値 (○で表示)、リズムが発生している場合におい
て (■)、リズム成分の寄与を差し引いた標準偏差を示した (●で表示)。
予測制御を行うことによって位置誤差の偏差値を減少している。相対位
置誤差の偏差値は 10回の実験の平均をとったものであるが、その標準
偏差の平均は 0.042 radである。

相互追従実験において、手運動にリズムが発生している
場合、両被験者間で、リズムの周期は同期しているが、リ
ズムの振幅が異なっていることが考えられる。断続表示実
験において、コミュニケーション周波数が 0.5 Hz以上の
場合においては、可視領域において、局所的に位置合わせ
を行っていることが考えられ、リズムの振幅の差を軌道全
体における相対位置誤差の標準偏差から差し引くことで、
被験者間における位置誤差揺らぎが計算できる。

Fig.9に、各被験者の 2f のリズム強度を加算したリズム
強度と、被験者間のリズム成分の振幅差の寄与を差し引い
た標準偏差を示した。リズムが生成されると、円軌道全体
における標準偏差は増大するが、両被験者間のリズムの振

幅の差は揺らがないのでその寄与を差し引くと、両者の相
対位置誤差の揺らぎは抑えられることを示している。

VI. 結論

ヒトは環境と情報を交換しながら条件として、できるだ
け正確に環境との位置を一致することが課題として要求さ
れた場合に以下のことが言える。

A. 環境が、ヒトが発する情報に関係なく自律的に動く場合

1) その運動が複雑に動く場合、ヒトは環境を常時後追
い追従する。

2) その運動が単純で予測可能なとき (運動の予測可能
性はリズミカルな運動に限る)、自己運動は環境の運
動に先行する。

B. 環境が、もう一人のヒトの場合で、お互いに情報交換
を行う場合

1) 全時間情報取得する場合は、自己が他を追従する時
間帯と他が自己を追従する時間帯とが交番して出現
する。速度相関関数は相関時間がゼロの点で極小と
なり、± 0.3～0.4秒の点で極大値をとる。

2) 軌道上の一部における相手情報の機械的消滅、また
は軌道外の注視点設定などによる自発的な情報の間
欠的非入力の場合は、お互いに共通のリズムを生成
し、リズム運動を用いた予測運動を行い、相手情報
を入力可能な点で相手との位置誤差補正を行う。速
度相関関数は、相関時間がゼロの点で極大値を取る。

VII. 終わりに

二人の間で言語による情報交換を行い、コミュニケー
ションが成立したという時、普通は、その中の一人がある
時間帯に主体的に発言して他がそれに追従し、次の時間帯
ではその逆が起きる。これは主体性の交番のコミュニケー
ションともいうべきものである。本相互追従実験において
も、コミュニケーションが低速で行われる場合は、先行性
の交番がおこり、言語コミュニケーションに類似した現象
が見られている。
次に、コミュニケーション周波数が増大した場合は、主

体性の交番ではなく、両者を一体化した共通のリズムを生
成することで位置誤差の揺らぎの精度を増加させている。
このことにより、相対誤差の揺らぎを減少させることで、
協調適応の最適化を行っている。
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自己と他者の身体認識の脳内メカニズムの解明 
村田 哲†    

†近畿大学医学部 〒589-8511 大阪狭山市大野東 377-2 
 

要旨 頭頂葉には多種感覚を統合して，自己の身体表

現に関わるニューロン活動が知られている．本研究の

目的の一つは，自己の身体意識の脳内のメカニズムの

解明であるが，それには大脳皮質にある感覚運動制御

のメカニズムを明らかにする必要がある．本年は，電

気通信大学阪口らの主導による共同研究により手指の

操作運動に関連する頭頂葉のニューロンのスパイクデ

ータを用い，時系列でどのように情報処理をしている

か明らかにするため，情報量解析をおこなった．こう

した分析は，頭頂葉と運動前野のネットワークの情報

の流れを明らかにするとともに，身体感覚のメカニズ

ムの解明にもつながる．また本年は，自他の身体の共

有表現について論文をはしたのであわせて報告する．  

1. AIP 野のニューロン活動に対する情報量解析  
脳内においては，頭頂連合野が自己の身体の表

象に深く関わっていると考えられる．身体の知覚，

特に運動の主体感には，感覚運動制御に必要な遠

心性コピーと視覚や体性感覚フィードバックを

統合し，比較するメカニズムが必要であるといわ

れている．頭頂葉の AIP 野（図１）は，手指の操

作運動に関わるニューロン活動が記録される．ま

た，これらの記録領域は運動の表出に関連する運

動前野 F５との解剖学的な結合がしられており頭

頂葉と運動前野のネットワークが感覚運動制御

に重要な役割を果たすことを示している．  
頭頂葉の手指の操作運動に関わるニューロン

は，その視覚的な反応が，物体の 3 次元的な特徴

の情報のコーディングをしていることがわかっ

ている．一方で，頭頂葉の体性感覚ニューロンに

は，腕の受動的な多関節の複雑な動きに関連した

活動が知られている．さらに視覚的な動きやと体

性感覚を統合するニューロン活動も我々の研究

では見つかっている．こうした活動は，頭頂葉の

ニューロンが，視覚や体性感覚のフィードバック

情報を基にして運動をモニターする役割がある

事を示唆する．我々の以前の研究 [2]では，いろい

ろな三次元的な形をした物体を明るいところと

暗いところでつかむ時のニューロン活動と，ただ

物体を見ているときの活動を比較し，AIP 野の手

操作ニューロンを三つのタイプに分けた．一つは，

明るいところで物をつかむときには反応するが，

暗いところでは反応がなくなってしまうタイプ

で，視覚入力だけを受けていると考えられる（視

覚優位型）．もう一つは，暗いところで物をつか

む時に明るいところと比べて反応は弱くなるが

反応が残っているタイプで，視覚と運動に関して

活動するタイプ（視覚運動型）である．そして，

残りが明るいところも暗いところでも，つかむ運

動をしているときに反応するタイプで運動の情

報のみを符号化しているタイプ（運動優位型）に

分類された．この中で，視覚の入力を受けるニュ

ーロンには，物体を見ただけでも反応するタイプ

のものがあり（対象型），つかむ物体の三次元的

な特徴（形，構造，傾きなど）を表現していると

考えられる．頭頂連合野の CIP 野という領域には

平面の三次元的な傾きを符号化するニューロン

があり，この情報を受けていると考えられる．ま

図１  身体感覚に関わる頭頂葉―運動前野のネット

ワーク  
AS AI： 弓状溝 PS：主溝 CS : 中心溝 STS：上

側頭溝 IPS：頭頂間溝 LS : 月状溝  vPM：腹側

運動前野 dPM：背側運動前野 VIP：腹側頭頂間溝

領域 AIP：前頭頂間溝領域 IPS，  STS，  LS のそ

れぞれの脳溝は広げて表してある．（文献 [1]より転

載） 
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た，視覚入力を受けるタイプのニューロンでも，

物体を注視するだけでは反応しないニューロン

も存在する（視覚運動型と視覚優位型の非対象

型）．このタイプのニューロンは，手の視覚情報

を受けている可能性がある．実際，この移動知の

研究における研究では，このタイプのニューロン

で，物体を操作するときの手の映像に反応するも

のが見つかっている．  
一方，AIP 野は腹側運動前野の F5 と解剖学的

な結合がある．F5 には，やはりいろいろな把持運

動に関わるニューロン活動が記録される．これま

での研究では，F5 のニューロンは視覚運動型と運

動優位型のみが記録され，視覚優位型は見つかっ

ていない [3]．これらの異なる領域の異なるタイプ

のニューロンは，当然のことながら異なる役割が

あると考えられる．  
そこで，これらのニューロンの時系列の情報表

現の変化を明らかにすることにより領域内，領域

間での情報処理のダイナミクスを明らかにでき

ると考えられる．本年度は，昨年度に引き続き電

気通信大学阪口研究室主導による共同研究によ

り，頭頂葉の AIP 野のスパイクデータを基に，よ

り細かな相互情報量解析が行われ現在投稿中で

ある [4]．  
情報量の計算は，ニューロンのタイプごとに行

い，また，異なる二つ物体の組み合わせ（15 組）

で相互情報量の計算した．つかむ物体は，板，リ

ング，立方体，円柱，円錐，球などの３次元物体

であった．それぞれデータの解析は５０ｍｓごと

に時系列で，以下の計算を行った．  

∑
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この式で，H はエントロピー，p(r)  p(s) S は物体

のセット（２種類の物体の組み合わせ １５通り

ある），R はスパイク数に関する確率変数である．

この研究では 6 つの物体うちの二つの物体の組み

合わせ（15 通り）で，ニューロンのタイプ別に情

報量のピークが大きくなるか，時間的な経過でど

のように変化していくのかを調べた．課題は，サ

ルが物体を注視している注視期間と物体に手を

伸ばしてつかむ到達期間，そして物体を握ってい

る把持期間で構成される．  

その結果，視覚運動型や視覚優位型の物体に視

覚的な反応を示すタイプは，物体を見ているとき

に情報量が立ち上がり，その物体に手を伸ばしつ

かむ間もずっと持続して上がっていた．これは個

別のニューロンで見てもタイプ別の平均で見て

も同様の傾向であった．これらのニューロンは，

物体の 3 次元的な特徴をコードすると考えられる．

実際，相互情報量の大きな物体の組み合わせは，

物体の形に大きな特徴の違いがあるものに情報

量の大きく認められた．また，これらのタイプの

注視期間における情報量の立ち上がりは同じタ

イプのニューロン，あるいは同じニューロンであ

っても物体の組み合わせによって，注視期間の情

報量の立ち上がり時間が異なっている．これは，

物体を区別する特徴の抽出が，物体によって異な

るタイミングで行われていることを示している．

また対象型のうち視覚運動型のニューロンは，注

視期間と到達期間，把持期間と課題の進行に従っ

て，情報量の大きな物体の組み合わせが変化をし

ていくことが少なからず認められた．これは，物

体の 3 次元的な特徴以外の情報がのってきている

ことことを示している．たとえば手の形の視覚フ

ィードバックの可能性がある．また，前研究で視

覚運動型の場合には，腹側運動前野から出力され

る運動情報のコピーが含まれると考えたがそれ

とも矛盾しない．  
一方，運動優位型は運動開始に伴って到達期間

に情報量の立ち上がりが見られた．非対象型のニ

ューロンもほぼ同じ期間で立ち上がるが，このタ

イミングは運動優位型の方が幾分早かった．また，

これらのニューロンは，対象型のニューロンと比
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較すると課題の進行に伴う情報量の内容（物体の

組み合わせ）の変化が少なかった．このことは到

達期間の情報の内容が，課題終了まで一貫して保

持されていることを示している．これらのタイプ

の反応選択性は物体をつかむ時の手の形に依存

していることがわかっている．  
以上の結果は，以前の研究で考えられた機能的

なモデルを支持するものである， AIP 野のそれぞ

れのニューロンのタイプの流れを以下のように

説明することができる． AIP 野の対象型のニュー

ロンは，物体の形についての空間的な特徴を分析

しセレクションする役割があると考えられる．こ

のうち視覚優位型においては物体の情報を課題

遂行中ずっと保持している一方で，視覚運動型は

物体に関する情報を運動前野に送る．運動前野で

はそれに基づいて運動をプランニングし、その情

報のコピー（遠心性コピー）を AIP 野で受け取り，

手のイメージと物体のイメージの照合に関わる

と考えられる．  
また，運動優位型は運動前野から受け取った遠

心性コピーそのものであると考えられる．また，

非対称型の視覚優位型のニューロンは，視覚フィ

ードバックを表現していると考えられる．従って，

この視覚フィードバックと遠心性コピーとのマ

ッチングをとるのが，非対称型の視覚運動型とな

ると考えられる．  
2. AIP 野における座標表現  

これまで述べてきたように，AIP 野は対象の空

間的特徴の表現に関わっていることが明らかで

ある．これらの物体の表現は，いかなる座標上で

表現されているのであろうか．特に物体に複数の

アフォーダンスがある場合に，そのアフォーダン

スの選択において物体本体の中でのどのような

位置関係にあるのかの情報は重要である．そこで，

AIP 野のニューロンが，ターゲットの物体を中心

にした位置関係を表現するかを調べる研究を準

備中である．  
予備実験においては，四角い箱の一つの面に押

しボタンを取り付けターゲットとし，そのターゲ

ット押すことによる到達操作課題をサルに訓練

して AIP 野からニューロン活動を記録した．この

とき，ターゲットの位置をサルの身体中心座標に

固定して，物体に対する位置を相対的に変えた

（左右，上下，前後など）．すると，対象型のニ

ューロンの一部は，ターゲットの身体中心座標に

対する位置が同じにもかかわらず，物体に対する

相対的位置に対して選択性を示した．また，これ

らのニューロン活動は，物体の身体中心座標にお

ける位置や網膜状の位置や無関係に物体中心座

標におけるターゲットの位置を表現していた．こ

のようなニューロンは，物体の 3 次元的な構造や

アフォーダンス表現にも重要な役割があると考

えられる．また，運動優位型でも同様の活動が認

められ，物体中心座標系における手の軌道の表現

である可能性を示唆していた．  
3. 身体感覚と AIP-F５ネットワークとの関係  

身体感覚の中で，運動主体感は，運動実行する

ときの遠心性コピーと感覚フィードバックを比

較するメカニズムが必要だと考えられている．本

研究において，遠心性コピーと考えられる信号が

情報量解析の結果からも AIP 野で認められたこと

は，頭頂葉にそのようなメカニズムが存在するこ

とを示唆する．実際，この移動知の研究において，

物体をつかむ時の視覚フィードバックに反応す

るニューロン活動を見つけている．このニューロ

ンは，頭頂葉におけるミラーニューロンの一部で

あり，他者の動作観察にも反応するニューロンで

あった [1]．  
4. 他者の身体の脳内表現についての研究  

把持運動に関わるニューロン活動は物体を中

心にした座標系での表現の可能性があるが，一方

我々の研究では，他者身体については，自己身体

と他者の身体共通の表現されている可能性があ

ることが明らかになった [5]．  
最近の様々な研究の結果かから，脳内に自己と他者

の共存を示す例が知られている．ミラーニューロンは

その一例で，他者の動作の視覚的表現が，自己の動作

運動の信号の上に存在するニューロンである．このよ

うなニューロンの活動は，脳内に自己の身体のみなら

ず他者の身体を認識するメカニズムの存在が予測され

るが，未だ明らかにはなっていない．我々は，自己の

身体の脳内マッピングが他者身体の知覚において参照

されている，あるいは自己身体のマップの上に他者の

身体像がマップされると推測し，それを支持する結果

を得て，論文発表を行い本年， J Cog Neurosci.に掲載

された．  
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この研究では， VIP 野および，頭頂間溝外側の 7b

（PF/PFG）の多種感覚ニューロンの受容野のマッピン

グの後，実験者がサルの前に座り，ニューロンの受容

野の位置と対応する実験者の身体部位（顔・腕・手・

下肢）に視覚刺激を提示し，その時の神経活動の有無

を調べた． 

記録したニューロンのうち約 10％のニューロンが，

実験者の身体周辺への視覚刺激に反応を示した．これ

らのニューロンは，サルの身体上の感覚受容野の位置

（顔や手，足の皮膚とその周辺の空間）と対応する実

験者の身体部位上に，視覚刺激を提示した時に反応し

た．たとえば，図のニューロンは，サルの左頬周辺に

触覚受容野をもち，またその身体部位の近傍で 30cm

以内の空間に視覚受容野をもっていた．この同じニュ

ーロンは，実験者の右頬周辺に提示された視覚刺激を

サルが観察した時にも反応した．このニューロンの受

容野の身体上の位置は，自己と他者でミラーイメージ

（サル：左 vs. 実験者：右）になっていた．これらの

ニューロンは，さらに，他者が移動してもこの受容野

の身体上の位置に変化は認められなかった．他者の身

体は自己の身体を参照して認識している可能性がある．

言い換えれば，自己と他者が，同じ身体構造を持つこ

とが，他者認識の基盤となると考えられる．また，こ

うしたニューロンはミラーニューロンのように視覚的

に他者の行為を表象するニューロンの身体情報に関す

る情報ソースになっていると予測される．また，ミラ

ーニューロンは動作に関連するニューロン活動である

が，感覚モダリティにおいてもミラーニューロン様の

反応が見られることが初めて明らかにされた．こうし

たことは，適応ロボット構築においても重要な示唆を

与える．いかにして他者身体を工学的に認識するかは，

重要な問題である．このような自己と他者の身体のマ

ッチングを取るシステムは，模倣や他者の行為の認識

など，ミラーニューロンの工学的なモデル構築に重要

な示唆を与える． さらに他者の感覚の予測などのモデ

ルにとっても大変参考になると考えられる．今後，身

体の座標と物体の座標表現との関係も明らかに

する必要がある．  
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ミラーニューロンモデルに基づく
他者自己間の感覚運動パターンの誘発と推定

稲邑哲也，奥野敬丞

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

I. INTRODUCTION

研究代表者の稲邑はヒューマノイドロボットにおける動
作の抽象化表現として，ミメシスモデルに基づく原始シン
ボル空間と呼ばれる手法を提案して来ている [1][2]．この
原始シンボル空間は，隠れマルコフモデル（以下 HMM）
を用いて抽象化した動作パターン間の関連性を表現するた
めの空間で，各動作パターンに対応する HMM パラメー
タ間の距離を Kullback-Leibler情報量を用いて計量し，多
次元尺度法で空間を構成していた．この空間では運動パ
ターンが静止した状態点すなわち原始シンボルとして変換
され，未知の動作パターンであってもある状態点に変換す
る事が可能であった．
移動知公募班での取り組みは，この原始シンボル空間と

呼ばれる表現を用いて，動作模倣のコンセプトを中心とし
て，環境に適応した適切な動作を他者の動作を模倣するこ
とで生成する手法についての議論を行った．
まず最初の２年間では，単なる動作パターンだけではな

く，感覚情報と運動情報とが統合したパターンを扱うこと
ができるような拡張を行った．また，基本動作パターンの
合成処理を，状態点同士の内分点や外分点に相当する原始
シンボルから新規動作パターンを生成する処理に帰着させ
る方法 [3]を提案した．この手法により，少ない種類の既
知動作しか経験に無い場合でも，認識・生成の二つの処理
を結びつける事で，数多くの種類の未知動作の模倣行動を
実現可能としていた．
これらの先行研究に於ける原始シンボル空間はある特定

の人間，もしくはヒューマノイドロボットの感覚運動情報
について議論しているが，人間とヒューマノイド，もしく
は 2体のヒューマノイド間の模倣行動等，自己と他者の二
者が存在する際，特に他者と自己の身体構造が異なる場合
に，他者の感覚運動情報モデルを管理する事が出来ないと
いう問題が残されていた．この問題を解決するためには，
他者の感覚運動情報を推定する事ができるミメシスモデル
を目標として，他者の原始シンボル空間を推定し，自己の
原始シンボル空間との対応関係を獲得する手法が求められ
る．他者と自己の対応関係を獲得するという趣旨では，例
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奥野敬丞：総合研究大学院大学複合科学研究科情報学専攻

k-okuno@nii.ac.jp

-20 -10
0 10

20 30
-20

0

20

-10

-5

0

5

10

walk
stretch
kick
squat
throw
stoop

first dimension se
co

nd d
im

en
sio

n

th
ir

d
 d

im
en

si
o
n

Fig. 1. Conventional mimesis model that uses sole proto-symbol space

えば Yokoyaら [4]は，疑似シンボルを表現可能なRNNPB
において，他者と自己の関係を表現するモデルを構築して
いるが，他者の立場でなければ観測できない情報は用いら
れておらず，他者の視覚情報と運動情報が与えられた状態
で学習が行われていた．しかしながら体勢感覚のような内
部状態を推定する問題になった場合，提案されている手法
では限界があった．
このような背景を踏まえ，本稿では，他者と自己の身体

性の違いを考慮しつつ，他者の感覚運動パターンを推定す
る事ができるミメシスモデルへの拡張を目指す．特に，直
接観測することのできない他者の内部状態・感覚パターン
を扱うために，２者間の対話を通じて内部状態を推測し，
他者のミメシスモデルを段階的に獲得する戦略を提案す
る．Fig.1に従来までのミメシスモデルによる模倣の流れ，
Fig.2に本稿で目標とする，自己と他者の双方のミメシス
モデルが存在する場合の模倣の流れを示す．

II. 他者の感覚運動情報の推定モデルの適応的獲得手法

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

のミメシスモデルの推定モデルを同時に自己の立場で保持
する戦略を考える．また，ミメシスモデルは基本となる感
覚運動パターンのデータベースと，そのデータベースから
構成される原始シンボル空間の事を意味するので，今後ミ
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Fig. 2. Proposed mimesis model that consists of two proto-symbol spaces

メシスモデルの獲得を原始シンボル空間の獲得として表現
することとする．
また，説明を簡便にするため，自己が保持する自己の

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

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

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

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

以上のプロセスを繰り返すことで，徐々に他者の原始シ
ンボル空間の推定モデル ˆPSSother を，他者が保持してい
る真の他者の原始シンボル空間 ˆPSSother に近づけて行く
[5]．

III. 対話に基づく原始シンボル空間の獲得

A. 獲得の基本戦略

具体的に，ロボットR1が身体構造の異なるロボットR2

の感覚運動情報を推定する事を考える．お互いが情報を共
有することができる運動パターンとして関節角度を対象と
し，直接観測する事が不可能である感覚パターンとして，
アクチュエータに加えるべきトルクを対象とする．原始シ
ンボル空間を構成するための，基本となる感覚運動パター
ンのデータベースDは，各関節の角度からなるm個の運
動パターンM = (M1,M2, · · · ,Mm)と，各関節にかかる
トルクからなるm個の感覚パターンS = (S1, S2, · · · , Sm)
の集合からなる．この Dに基づいて，他者の感覚パター
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Fig. 3. Concept of the acquisition of other’s proto-symbol space

ンを推定するための原始シンボル空間 ˆPSSR2 を獲得する
問題を考える．
ここで，以下のような手順で ˆPSSR2 を獲得する．

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

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

れはR1がR2における感覚運動パターンを推定する
処理に相当する．

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

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

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

6) 上記の手順 2から 5を繰り返し，適応的に ˆPSSR2

を獲得していく．
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Fig. 4. Block diagram of the revision of estimated proto-symbol space

この一連の処理の流れの概略を Fig.4に示す．

B. 実験の条件と評価基準

実験には，シミュレータ環境において，富士通ヒューマ
ノイドロボットHOAP-2と同等の機構を持つ，質量 2.4[kg]
と質量 4.8[kg]のヒューマノイドロボットR1とR2を用い
る．このロボットにおいて，右手を振り上げる 4種類の基
本動作M を対象とし，右手にかかるトルクについて前節
までに説明した手法で実験を進める．4つの基本動作を準
備し，原始シンボル空間 PSSRi(i = 1, 2)を構築する．な
お，S として，右肘，右肩 pitch軸，右肩 roll 軸の関節ト
ルク [τ1 τ2 τ3]を，M として関節角度 [θ1 θ2 θ3]を用いる．
ただし，θi, τi は時系列パターンを表す．
感覚パターン S に対する会話を行う際には，以下の手

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

g =
1
T

∫ T

0

|τ1(t)| + |τ2(t)| + |τ3(t)|
τMAX

dt (1)

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

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

TABLE I

RELATION BETWEEN EXPRESSION AND DENSITY OF THE EXPRESSION

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

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

を kR2/kR1 倍し，データベースを更新する．データベー
ス中に存在する 4個の動作パターンに対してこの操作を
行い，少なくとも一つの動作パターンの更新がある場合に
は，データベースから原始シンボル空間を再構築する．
推定された原始シンボル空間 ˆPSSR2 が，他者が持つ真

の原始シンボル空間 PSSR2 に対してどの程度精度良く近
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Fig. 5. Difference of the symbol index for basic motion patterns

似されたのかを評価するために，N 個の評価用の未知運
動パターンM

′

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

a) シンボルインデックスの一致率: 各M
′

i に対して
算出された双方のシンボルインデックス kiR1

と kiR2
が一

致する率．
b) シンボルインデックスの差分: 単に kiR1

と kiR2
が

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

kdiff =
1
N

N∑
i

|kiR1
� kiR2

|
d

(2)

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

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

e =
1
N

N∑
i

|ĝi � gi| (3)

C. 実験結果

適切に原始シンボル空間 ˆPSSR2 が獲得されている事を
確認するために，以下の評価を行った．

Fig.5は，は III-A 節で説明した獲得のための手順のルー
プ回数（これを今後会話数と呼ぶ）を横軸に，式 (2)で
定義された，シンボルインデックスの差分を縦軸として，
10個の未知の運動パターンに対する推定の変動の様子を
d = 2, 4, 6, 8の各ケースについてプロットしたものである．
d = 4の時にはやや変動幅が大きいが，d = 6, 8の場合に
は，差分がかなり低く抑えられている事が分かる．Fig.??
では R1, R2 お互いのシンボルインデックスが単に一致す
るかどうかで評価されていたが，この図からは表現の種類
が細かいほど，お互いの表現の「程度の差」が少ない事を
示している．
次に，会話を重ねるごとに，実際に推定したトルクの値

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

に含まれている運動パターンM に対するトルクと，評価
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Fig. 6. Difference between estimated torque and actual torque by 6 words
(d=6)
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Fig. 7. Error of estimated torque for unkown motions

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

Fig. 7は，上記のFig.6のグラフを d = 2, 4, 6, 8の各ケー
スについて重ね合わせて表示したものである．Fig.7は評
価のための未知の動作パターンM ′ に対するトルクの推
定を示している．図から分かるように推定トルクのエラー
は全体の約 20%程度となっており，比較的安定してトルク
の推定が可能である事を示している．これらの結果は上記
の Fig.5の結果とも連動しており，お互いの結果を裏付け
合っていると言える．

IV. 感覚パターンのシンボル変換戦略の推定

しかしながら，この手法では，他者が感覚情報をシンボ
ルインデックスに変換する際の変換規則が，既知情報とし
て自己に与えられていた．これは本来未知であり，また状
況によって動的に変化する可能性がある．この点が解決す
るべき問題点として残されていた．よって，直接は観測不
可能な感覚情報のシンボルインデックス変換規則を自己が

推定する事が求められる．文献 [6]で提案した会話手法を
用いて、この変換規則を推測する為の質問と動作のセット
を用意することで変換規則を推定可能ではある．しかし，
候補となる変換規則の数とほぼ同等かそれ以上の回数の
質問が必要となってしまう．このコミュニケーションで用
いられている質問は open questionと呼ばれるタイプであ
り，回答の候補となる選択肢は 2つ以上，最悪の場合は回
答の候補が半無限に存在することとなる．具体的な例とし
ては，他者が動作実行時に必要とした負荷の度合いをシン
ボルインデックスに変換して回答するような場合である．
人間とロボットのインタラクションを考慮した時，ロボッ
トからユーザへの質問数はなるべく少なく押さえ，かつ，
回答の選択肢がなるべく少なくなるような closed question
と呼ばれるタイプの質問をすることが望ましい．
そこで，質問回数を削減し，質問に回答する負荷を減ら

すために，動作付き相対評価型質問を提案する．この手法
では，他者に二種類の動作を実行してもらい，どちらの動
作がより大きな負荷を観測したかを質問する．回答は二つ
の負荷の大小関係を表現することとなり，closed question
となる．この動作付き相対評価型質問を提案手法 [6]の枠
組みの中で用いる事で，本来は未知である感覚情報をシン
ボルインデックスに変換する規則を推定する [7]．

V. まとめと今後の課題

本研究では従来のミメシスモデルにおいて問題点となっ
ていた，自己と他者の感覚運動情報の対応問題に取り組み，
他者の感覚運動情報を抽象化する原始シンボル空間を，対
話によって推定する手法を提案した．具体的には観測不可
能な感覚パターンを表現するためのシンボルインデックス
を導入することで対話のプロトコルを定義し，他者の身体
で発生しているトルクを推定する手法，および，そのトル
クをシンボルに変換する規則の推定手法を提案し，その性
能について議論を行った．
今後は，推定した感覚運動に基づいて，言葉による指示

と動作のパフォーマンスの双方を統合した動作のコーチン
グ課題を対象として研究を発展していく予定である．
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複雑な行為生成を可能とする高次脳機能のメカニズムについてのモデル構成論的な
理解

有江 浩明, 谷 淳

I. はじめに

筆者らの本プロジェクトでの研究目的は高次認知における合
成可能性 (compositionality)を可能とする脳内メカニズムの理解
を深めることであった。認知科学における合成可能性とは、ある
全体は再利用可能な部分の組み合わせから構成可能であること
を示す。たとえば複雑なゴール志向の行為を生成する場合、その
行為の全体はよく利用される運動単位の順序組み合わせから再
構成可能であるといった Arbibのモータ・スキーマ理論は、行為
における合成可能性を表している。このような合成可能性は従
来の認知科学においては、記号表現とその操作により実現可能
と考えられてきたが、筆者らはそれはセンソリ・モータレベルで
の蓄積的な学習に伴い自己組織化される神経回路内部での分散
的な神経活動ダイナミクスにて実現可能であろうと考えてきた。
　このような動機に基づき、またさまざまな認知神経科学の

知見を鑑みながら、コネクショニストのレベルでの幾つかのモデ
リング研究を行なった。そのようなモデルはロボット実験プラッ
トフォームに組み込まれ、神経ダイナミクスと物理的身体および
環境の相互作用において発生する多様な現象を実験的に探索す
ることにより、脳の持つ自明ではないダイナミックなメカニズム
の理解を試みた。
　まず最初に、複数の運動単位に対応するセンソリ・モータパ

ターンがどのようにして一つの神経回路上に分散的に学習獲得可
能か、Recurrent Neural Network with Parametric Biases (RNNPB)
というモデルを提案し、そのモデルについて研究を行った。筆者
らはロボット実験を通して、本モデルはいかに高い般化学習能力
を発揮するか、また学習獲得された運動単位は regressionのメカ
ニズムを用いることにより、いかにその場の状況に適応してシフ
ト可能か調べた。
　その次に、筆者らは学習獲得された運動単位はどのような

神経メカニズムによって時間方向に組み合わされ、要求される行
為全体が構成されうるのかについて研究を行った。本研究におい
て筆者らは、時定数の異なる部分ネットワークから構成される神
経回路モデルを提案し、そのモデルを適用したロボット実験の結
果から、ネットワークの内部に時定数の違いを利用することによ
り、機能的階層性が自己組織化されることを示した。より具体的
には、時定数の速い部分ネットワークには複数の運動単位が埋め
込み学習され、時定数の遅い部分ネットワークには、各ゴール
達成のための運動単位の組み合わせ時系列パターンが複数学習
されることが示された。この得られた結果について、筆者らは、
遅い時定数をもつ部分ネットワークはより高次認知機能を担当
する前頭葉に対応し、また速い時定数のそれは、頭頂葉などを含
む後頭皮質に対応するという解釈を示した。
　さらに筆者らは、前頭葉の特異的な機能であると考えられ

ている、トップダウンのタスク実行制御のメカニズム及びタスク
実行に関する自己確信度のモニタリングといったメタ認知に関
するメカニズムについて、Wisconsin Card Sorting Test (WCST)
に類似したルール切り替えタスクをシミュレーションのロボット
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に学習獲得させる実験を行うことにより、実験的に調べた。その
結果、ルールの切り替えは神経回路内部に獲得された対応する
アトラクター間の状態遷移によって実現され、また自己の各ルー
ルに関する確信度は対応して獲得されたアトラクターの安定性
に比例表現されることが判明した。以下にそれぞれの研究内容
についてより具体的に報告する。

II. 研究成果

A. 運動単位の学習

まず、複数のセンソリ・モータパターンの中に頻繁に現れる運
動単位を、認識・生成が可能な形で獲得するモデルについて検討
を行った。。この目的に対して、筆者らは再起結合を持った神経
回路モデル (RNNPB: Recurrent Neural Network with Parametric
Biases) を提案した [14], [15], [16]。RNNPB は離散時間再起結
合神経回路モデル (RNN) にパラメトリックバイアス (PB) を導
入した物である。このモデルでは、個々の運動要素が異なる PB
の値に自己組織的に対応づけられることによって、複数の運動
要素を分散的に学習することが出来る。学習アルゴリズムには
BPTT(Back Propagation Through Time)と呼ばれるアルゴリズム
を用いており、PBの値もこのアルゴリズムを用いて計算される。
学習後に得られた PBの値をモデルに設定することで、学習した
センソリ・モータパターンを生成することが出来る (Fig.1a)。ま
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た、センソリ・モータパターンが与えられれば、対応する PBの
値を逆に計算することも出来る。この逆計算は、与えられたセ
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ンソリ・モーターパターンを教師信号として BPTT の計算アル
ゴリズムを適用することによって行われる (Fig.1b)。このモデル
を用いた筆者らの実験では、複数の到達運動や周期運動が、固
定点アトラクタやリミットサイクルアトラクタとしてそれぞれ
学習されることを示した [1]。このとき PBはアトラクタ－の間
を遷移するための分岐パラメータとして働いていると考えられ
る。また、運動パターンが似ているほど、対応する PBの値も近
くなることが分かった。この特徴によって、高い汎化能力を有す
ることが期待される。さらに、谷 [2]はパターンの主要な特徴を
表す次元が、PBベクトルの次元に含まれることを示した。これ
らの結果は、提案するモデルが学習によりある種の汎化能力を
示すことを示唆している。PBの逆計算をオンラインで行うこと
で、ロボットは動的に変化する環境に適応し、生成する行動を切
り替えることが出来る。この例として、４自由度のアームを有
するヒューマノイドロボットに、人が動いている様子を見せて、
複数の運動要素を模倣させる実験を行った [2]。具体的には、ロ
ボットと教示者が向かい合わせになり、ロボットには教示者の腕
の動きを予測するように、また、教示者の腕の動きと自身の腕
の動きが対応するように学習をさせた。学習後に模倣実験を行っ
たところ、教示者が動作を切り替えたときに、ロボットは PBの
値をオンラインで変更することで、自身の動作をそれまでに行っ
ていた動作から、対応する適切な動作に切り替えることが出来
た (Fig.1c)。このモデルでの PBは、Rizzolattiによって猿の腹側
運動前野で発見されたミラーニューロンの役割を果たしている
と考えられる。なぜならば、教示者の動作の認識と、対応する自
身の動作の生成を行うどちらの場合においても、同じ PBの値で
動作が表現されているからである。
また、もう一つの代表的な例として、ロボットによる 2 種類

のボール遊び動作 (左右にボールを転がす動作とボールを持ち上
げてから放す動作)の学習実験がある [3]。この実験では 2つの
動作パターンはボールの不規則な動きに合わせて切り替わる。こ
の不規則なボールの動きが予測誤差を生み、これを修正するよ
うに PBの値を逆計算する。この修正された PBの値によって動
作が切り替えられるのである。

B. 機能的階層性の自己組織化

次に筆者らは目標指向行動を生成するために、獲得した運動
要素をつなぎ替える方法について研究を行った。この目標に向け
て筆者らはMTRNN[4]と呼ばれる連続時間神経回路モデルを提
案した。このモデルは時定数の小さな早いダイナミクスを持つ
部分（下位）と、時定数の大きなゆっくりと変化するダイナミク
スを持つ部分（上位）によって構成される (Fig.2a)。ここで、そ
れぞれの神経モデルの活動ダイナミクスは次の式で表される。

τ u̇i = −ui +
∑

wijaj + Ii, ai = Sigmoid(ui) (1)

式中の ui は神経モデルの内部ポテンシャルを表す。

筆者らは遅いダイナミクスを持つ部分は、神経の活動を起こす
のに必要な準備期間が秒単位で長い、前頭葉と運動前野に対応す

ると考えている。一方の早いダイナミクスを持つ部分は後部皮質、
特に下頭頂葉に対応すると考える。後部皮質の神経の多くは、活
動を起こすのに必要な準備期間が秒単位よりも短い。下位ネット
ワークはある時点での視覚・体勢感覚 (VP)情報 (Vt, Pt)を入力
として受け取り、次の時間ステップでのそれらの値 (Vt+1, Pt+1)
を予測する。ここでいう、体勢感覚情報とはロボットの姿勢を表
す関節角度を指す。この神経回路モデルは、初期値敏感性を利用
することにより上位ネットワークの初期状態によって様々な VP
パターンを生成することが出来る。この神経回路モデルの学習
過程では、教示データに含まれる VP パターンを生成すること
が出来るように、シナプス結合の強さや、VPパターンに対応す
る上位ネットワーク中のいくつかの神経モデルの初期状態が計
算される。また、神経回路モデルは、自身で予測したセンソリ・
モータの情報を次の時間ステップでの入力として用いることで、
実際にロボットを動かさなくても運動の心像 (imagery)を作り出
すことが出来る。このモデルでは特に、IPLは前部皮質によって
選択された運動要素を用いて動いた際におこる、マルチモーダ
ルな入力情報の変化を予測していると仮定している [5]。
上述の MTRNNモデルを用いて、ロボットに物体操作に関す

るタスクを段階的に教示する実験を行った。実験には、到達運動、
上下移動運動 (UD)、左右移動運動 (LR)、前後移動運動 (FB) そ
して回転運動 (RO)によって構成される動作を用いた [5]。Fig.2b
に実験結果を示す。この図は、繰り返し教示を行い最終的に得ら
れた神経回路モデルが生成した VP パターンと、上位ネットワー
クと下位ネットワークの動きを、それぞれのタスクについて示し
た物である。この図から、遅いダイナミクスを持つ上位ネット
ワークは、それぞれのタスク（運動要素の並び）に応じて異なる
初期状態となっていることが分かる。従って、この初期状態が運
動プログラムを表していると言える。また、早いダイナミクスを
持つ部分は VPパターンと似た動きをしていることが分かる。こ
れらの結果や、そのほかの解析 [4]から、早いダイナミクスを持
つ下位に運動要素が埋め込まれ、遅いダイナミクスを持つ上位が
下位と相互作用することによりこれらの並び方を決めているこ
とが分かった。このような特性により、上位の初期状態を変化さ
せることで、様々な運動要素の並びを生成することが可能となっ
ている。この遅いダイナミクスを持つ上位の役割は RNNPBモデ
ルにおける PBの役割に類似している。我々の解析 [4]では上位
と下位の 2 つの部分で異なる時定数を持つことが、このような
機能的階層性を自己組織化するために必要であることが確認さ
れた。この自己組織化のメカニズムは学習アルゴリズム (BPTT)
に依存する物ではなく、一般的に言えるのではないかと考えてい
る。なぜならば、遺伝的計算を用いた実験においても、同じよう
に時定数の違いを利用して機能的階層性を獲得していることが
確認されたからである [6]。
段階的な教示による学習過程を見ると興味深いことが分かっ

た。それは、実際にロボットが動けるようになる前に、運動心像
を生成できるようになることである。さらに、下位の運動要素が
先に獲得され、その後、それらの順序が上位に獲得されることが
分かった。これらの現象は幼児の発達に関する実験的な研究と関
連があるのではないかと考えられる [5]。
さらに、MTRNNは与えられた目標状態に到達する行動を、獲

得した運動要素を組み合わせることで生成できることが示され
た [7]。具体的には、VP パターンの心像を生成し、この VP パ
ターンの到達状態と目標状態とを比較しながら上位ネットワー
クの初期値を変更することによって、目標状態へ到達できる初期
値を探すことが出来る。この方法を用いることで、獲得した運動
要素を用いた物であれば新奇な組み合わせも生成できることが
確認された。
最近、筆者らは CTRNN は確率的に遷移する運動単位のシー

ケンスを観測学習の結果、決定論カオスを内部に自己組織化して
それを再構成しうることを発見した [17], [18]。さらなる実験に
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おいて、そのようなカオスは時定数の遅い上位ネットワークに自
己組織化されることが判明した。このことは、人間のもつ自由意
志のメカニズムについて一つの可能な説明を与える。人間はあ
る時間ごとに任意の行動をあたかも自由に選択しているように
思われ、そのような行為の時系列は外から与えられるノイズに
よって摂動されて発生するという考えが支配的である。しかしな
がら本実験結果は、そのような一見自由でランダムに生成され
る行為の時系列は前頭葉に構成された決定論カオスによって初
期値敏感性をもって生成される可能性もあることを示している。
最後に、MTRNN モデルが持つもう一つの特徴である、運動

要素の結合の仕方について着目する。運動要素間の遷移部分を
見ると、早いダイナミクスと遅いダイナミクスを持つ部分が同
化している状態で学習を行うため、単純に切り替えているので
はなく、非常になめらかに繋がっている。さらに、遅いダイナミ
クスを持つ部分は文脈に関する情報、例えば周期的な運動要素
の繰り返し回数などを表している。ただし、我々の実験では繰り
返し回数はあまり正確ではなく、±1回程度の誤差を含むことが
多かったが、運動要素の途中で遷移が起こるということはなかっ
た。このように、運動パターンが文脈情報を持っており、汎化さ
れた運動要素をスムーズに遷移するような構造は、組み合わせ
可能であるだけでなく有機的であるといえる [8], [5].

C. 前頭葉における実行制御及びメタ認知のメカニズムについて

筆者らの本研究での興味は前頭葉がどのように、（１）ルール
切り替えに適応したトップダウンの実行制御を行い、（２）また
その各ルールの実行についての確信度をモニターし自己の行為
に反映しうるのか、その神経メカニズムを探ることにあった。そ
こで筆者らは、WCSTに類似した規則切り替えタスクを考案し、
さらにその各ルール実行においてその成功具合を予測し獲得さ
れる報酬について「賭け」をするという枠組みを導入し、その
タスクをシミュレーション上のある神経回路モデルを搭載した
ロボットに学習獲得させる試みを行った [Mani09a]。図 3(a)に示
すように、ロボットは異なる入力刺激に対する３種類の応答の
ルールを獲得することを考える。同じルールは数試行にわたり繰
り返されるが、それらルールは実験者により予告なく別のルー
ルに変更されることがある頻度で行われる。ロボットは試行が
成功すると報酬がもらえるが、失敗すればペナルテイを受ける。
ロボットはそのような報酬・ペナルテイのフィードバックを利用
し、現在適応している規則を適時切り替えていくことが要求され
る。さらにロボットは各試行の直前にその試行における自分の成
功について賭ける。大きく賭けると、試行が成功すれば、報酬は
その掛け率に比例して増幅されるが、失敗すれば逆に大きなペ
ナルテイを受けることになる。したがってうまく「賭け」をする
には、自己のルール実行に関する確信度のモニタリングが必要
になってくる。筆者らは、本研究において図 3(b)の左側に示す
ような神経回路モデルを想定した。本モデルは Continuous Time
RNN (CTRNN) を利用するものであるが、前頭葉に相当すると
考えられる上位ネットワークと、後頭部皮質に相当すると考えら
れる下位ネットワークの間にボトルネック型の結合を想定した。
上位ネットワークと下位ネットワークはこのボトルネックに設
けられた少ない数の神経ユニットを通してのみ相互作用しあう。
本ネットワークは下位部にはセンサー入力（障害物レンジセン
サー、ライトセンサー）と車輪モータ出力があり、上位部に各試
行終了時に受ける報酬・ペナルテイの入力端、そして試行開始直
前に出力する「賭け」出力が設けられている。このようなボトル
ネック型の神経回路モデルと同数の神経ユニットを有する全結
合型の CTRNN（図４ (b)の右側）とタスクの実行性能の比較を
行った。これら神経回路モデルにおけるシナプス結合重みは遺伝
子アルゴリズムを用い、報酬獲得最大になる方向に進化的に最
適化適応させた。進化計算の初期状態においては神経回路の結
合はランダムに与えられ、ロボットは障害物回避もできない状態
からスタートすることになる。
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Fig.3 Simulation set up. (a) Three rules were used: the robot 
should enter the branch on the same side as the light turning on 
under the “same side” (SS) rule; it should move in the opposite 
direction under the “opposite side” (OS) rule; and it should remain 
near the start position independent of the side of the light source in 
the “no response” (NR) rule. (b) CTRNNs with bottleneck and 
fully-connected architectures. In the network with a bottleneck, the 
lower part receives light and range sensor inputs and it outputs 
motor commands, whereas the higher level receives reward and 
punishment signals in their corresponding zones and it outputs 
betting rate. There are no input/output related segregations in the 
fully-connected case.

シミュレーションの結果において、ボトルネックを持つ回路モ
デルのタスク実行成績は全結合型回路モデルのそれを大きく上
まった。この結果は、脳の高次認知処理において、前頭葉と後頭
葉が分離して、それらの間での情報のやりとりにある程度の制
限をあることが重要である可能性を示唆するものである。神経
回路内部の活動を解析してみると、図 4 に示すように、前頭葉
に相当する上位の部分ネットワークのダイナミクスに３個のア
トラクターが自己組織化され、それらは３つのそれぞれのルー
ルを埋め込んでいることが明らかになった。またルールの切り替
えは、ペナリテイを外部から受けたときに、神経活動の状態が現
在のルールを保持しているアトラクターから他のルールを表現
するアトラクターに遷移することで実現されることが判明した。
これらの結果は、現在従事しているルールのワーキングメモリー
は上位部分ネットワークに保持され、一方各ルールに基づいたセ
ンソリ・モータレベルのスキーマは下位の部分ネットワークに獲
得されるといった、機能の分離がボトルネック結合があることに
より発現したことを示している。この結果は、人間などの脳にお
いても、前頭葉は比較的に高次の認知機能をにない、それより後
方の皮質部位はセンソリ・モータ処理に近い機能をになうという
事実にも対応するであろう。
さらなる解析において「賭け」のスキーマは、上位ネットワー

クの活動状態から「賭け」の出力へと適切なマッピングが自己
組織化されることに伴い獲得されることが判明した。「賭け」出
力は神経活動状態が前述のアトラクター普遍集合上にあるとき
は大きくなり、またその外では小さくなることが分かった。つま
り、一つのアトラクター内部に神経活動状態が収斂していると
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いうことは、ロボットが連続した試行においてある一つのルー
ルを適応してゴールを連続して達成していることを示しており、
また一方神経活動状態がどのアトラクターにも収斂せずそれら
の外を浮遊しているということは、実験者の切り替えた規則と、
ロボット自身が想定した規則がマッチせずに、ロボットはペナル
テイを受けて神経活動状態が摂動されていることを示唆する。つ
まりロボット自身は、自らの神経活動状態がアトラクターの内部
にあるか外部にあるかで、自己の次回の試行達成確信度をモニ
ターしているといえよう。
本シミュレーション実験では１５回の独立な進化適応の試行

を行い、その結果ボトルネックつきの回路モデルにおいては６回
においてタスクの進化学習が成功した。その６回の成功した例
についてのアトラクター内部表現を解析してみると、図 4 に示
すようにな Type-Aと Type-Bといった二つのタイプに分けられ
ることが分かった。Type-Aにおいては、ルール間の類似度は現
れた対応するアトラクター間の距離に反映する。（図５の Type-A
において SS 規則と OS 規則は NR 規則よりも行為的に近いた
め、それら二つのアトラクターには重なりがある。）しかしなが
ら Type-Bにおいては、それぞれのアトラクターは距離をとって
配置されている。このようなアトラクタ集合の位相空間上での配
置のされかたの違いは、それらアトラクター自身のノイズに対
する安定性に影響を及ぼす。事実 Type-Aにおいては、重なり合
いがある SS規則と OS規則はお互いに不安定に状態遷移しがち
であり、それによりロボットはこれらの二つの規則に従って試行
を繰り返しているときは、たとえ報酬を各試行において受け取っ
ていても、行為は完全には安定しきれず試行が失敗することが
発生しうる。したがって、この二つのルールに関する「賭け」出
力は３番目の安定なルール「NRルール」に比べて小さくなる。
一方、Type-Bにおいてはそれぞれのアトラクターは十分に安定
となり、どのルールを適応する場合においても「賭け」出力は大
きくなる。Type-A と Type-B の二つの記憶構造の発現は、人間
の規則の獲得のしかたに関するありようを暗示している。つま
り人間は規則の集合を Type-Aの示すように類似的に記憶するこ
ともあり、また Type-Bの示すようにより明示的に記憶すること
もあるということである。
本研究では、各ルールはアトラクターの形で獲得され、それ

らの切り替えはアトラクター間の状態遷移で実現されることが
判明した。またさらにそのアトラクターの構成のされ方は、自己
の確信度といったメタ認知のレベルに反映されうるといった興味
深い結果を得ることができた。
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B班研究活動報告

同志社大学理工学部　土屋和雄

I. 研究概要
動物の巧みな運動は，筋骨格系と脳神経系の動的な相互

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

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

る．平成 21年度の各研究班の研究課題および研究代表者
は以下のとおりである．

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

• B01-02 ニホンザル歩行運動のシステムバイオメカニ
クス－神経筋骨格モデルによる歩行知能の探求－ (荻
原直道 慶応大学理工学部)

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

• B01-11 歩行困難者補助のための反射運動系のモデル
化に関する研究 (横井浩史 電気通信大学知能機械工
学科)

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

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

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

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

Fig. 1. Neural mechanisms of predictive and real-time motor control

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

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

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

III. 研究成果

本研究グループにおいておこなわれた研究の概要を，計
画班の研究を中心に簡単に紹介する．公募班を含む B班
全体の詳細な研究成果については各班の報告を参照され
たい．

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

脳神経生理学研究班 (B01班)は，適応的な歩行行動の発
動と選択に関不する神経機構の解析を試みてきた．動物を
取り巻く環境は絶えず変化するため，運動に先行する姿勢
制御は “予測的”である．また，適応的な運動の遂行には，
感覚情報の変化に基づく “リアルタイムの姿勢制御”が要
求される．従って，適応的な運動のメカニズムを理解する
ためには，1. 予測的な姿勢制御 (anticipatory or predictive
postural control)と，2. リアルタイムの姿勢制御 (real-time
postural control)の仕組みを解明する必要がある．B01班
では，サル，ネコ，ラットを実験動物として用い，電気生
理学手法，神経薬理学的手法，分子遺伝学的手法を駆使し
た脳生理学研究を展開し，歩行と姿勢の統合的神経機構の
解析を試みた．得られた研究成績は “大脳皮質-網様体脊髄
路，ならびに大脳皮質-小脳間の神経回路が予測的姿勢制
御”に，そして，“大脳-小脳-脊髄連関，ならびに，脊髄反
射の利得調節に寄与する筋緊張制御系がリアルタイムの姿
勢制御”に，各々，関与することを示唆する (図 1)．加え
て，大脳基底核は，大脳皮質と脳幹に作用することにより，
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Fig. 2. 2D musculoskeletal model of the Japanese macaque and com-
parisons of simulated and experimentally obtained mass-specific cost of
transport of bipedal walking in Japanese macaque

Fig. 3. 3D simulation of bipedal walking of the Japanese macaque

双方の姿勢制御プロセスに関与し，ドーパミン，オレキシ
ンなどの神経修飾物質はこれらの神経機構の恒常的な興奮
性維持に寄与する．

B. 筋骨格モデルを用いた歩行分析 (B01-02 荻原直道 慶応
大学理工学部)

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．B02班では，
ニホンザル (Macaca fuscata)の二足歩行を対象として，筋
骨格構造の解剖学的数理モデルを構築し，動力学的シミュ
レーションを行い，歩行周期や歩行のキネマティクスの改
変が歩行の移動効率に与える影響を評価した．その結果，
ヒトの二足歩行では歩行速度と移動仕事率の関係はＵ字形
になるが，ニホンザルの二足歩行では，歩行速度の上昇に
伴い，移動仕事率 (単位質量・単位移動距離当たりの消費
エネルギ)が減少することがわかった (図 2)．またニホン
ザルの二足歩行を仮想的にヒト的に変更すると，移動仕事
率が低くなることが明らかとなった．これは，ヒトの歩行
に見られる重心移動のパターンが歩行効率の向上に実際に
寄与しているにもかかわらず，ニホンザルはこうした歩行
を採用できていないことを示している．これは，筋や靱帯
といった軟部組織による関節運動の構造的制約に起因して
いると考えられる．さらに，神経制御系の数理モデルを構
築して筋骨格モデルに実装し，身体筋骨格系・神経系・環
境系の適切な相互作用により発現する歩行運動を動力学的
に再現することを通して，歩行の適応現象のメカニズムを
構成論的に解明することを進めている (図 3)．

Fig. 4. A jumping robot with anthropomorphic muscular skeleton structure.
Muscles #1 (iliacus) and #2 (gluteus maximus) are monoarticular muscles
driving the hip joint. Muscles #3 (vastus lateralis) and #4 (popliteus) drive
the knee and muscles #7 (tibialis anterior) and #8 (soleus) drive the ankle
joint, respectively. Muscles #5 (rectus femoris), #6 (hamstring muscles) and
#9 (gastrocnemius) are biarticular muscles that drive not only one but also
two joints.

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

動物の四肢の各関節にはいくつもの筋が付着し，それら
は互いに共同筋，拮抗筋として働く．そして，これらの筋
の冗長性が上位の制御系と下位の制御系の役割分担や協調
に大きな影響を与えていると考えられている．B03班では，
空気圧人工筋駆動のロボットの開発を行い，関節の柔らか
さが歩行運動に及ぼす効果を工学的に明らかにしてきた．
(1)二関節筋を持つ二次元跳躍ロボット二関節筋が動的な
ロコモーションにどのような影響を持つかを調べるため，
跳躍ロボットを試作し (図 4)，静止状態から飛び上がる実
験，空中から着地する実験，継続的に跳躍する実験など，
跳躍に関する基礎的な実験を行い，二関節筋の役割を確か
めた．(2)四脚ロボットにおける胴体の可変剛性と歩行安定
性に関する考察空気圧アクチュエータで駆動される四脚ロ
ボットを試作した．空気圧を変化させることにより体幹の
剛性を変化させ，ウォークとトロットにおける歩行の体幹
の剛性の相違による安定性の相違を，数値シミュレーショ
ンおよびハードウエア実験を通して検証した．その結果，
それぞれの歩容において，歩行運動が安定となる体幹の剛
性が個別に存在することが明らかとなった．(3)ヘビの筋
骨格系を模倣するヘビ型ロボットの構築と制御・生体ヘビ
の観察ヘビ型ロボットにおける適応運動を実現するために
必要となるセンサの開発し，生物模倣型ヘビ型ロボットを
開発した．開発したヘビ型ロボットを用いて，関節の柔軟
性が持つ運動性能への影響の解析が行われた．その結果，
単純な制御にも関わらず，ヘビの見せる 3種類の運動 (蛇
行運動・サイドワインディング運動・直線運動)がなめら
かに実現可能であることが明らかとなった．
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することを示唆する．大脳基底核は，大脳皮質と脳幹に作用

することにより，双方の姿勢制御プロセスに関不すると考え

られる．ドーパミンやオレキシンなどの神経修飾物質はこれ

らの神経機構の恒常的な興奮性維持に寄不する． 

I. はじめに 

現在の日本はこれまで経験をしたことの無い超高齢化社会

を迎えた．高齢化による脳神経系や筋骨格系の機能低下に伴い，

運動機能障害の有病率が増加している．運動機能障害を克服す

ること，即ち，適応的な運動機能を構築することは，移動知研

究プロジェクトの目標の一つである． 

脳神経生理学研究班（B01班）は，適応的な運動の代表とし

て「歩行運動」を選び，“適応的な歩行行動の発動と選択に関

不する神経機構”の解析を試みてきた．実験動物として，サル，

ネコ，マウス，ラットを用い，電気生理学的手法や神経薬理学

的手法，そして，分子遺伝学的手法を組み合わせることにより，

歩行運動の制御に関わる神経機構の解明を試みてきた． 

そこで，本（最終）年次報告では，B01班における，これま

での移動知研究５年間の成果を基に，適応的な歩行運動を支え

る“予測的姿勢制御”と“リアルタイムの姿勢制御”に関わる

神経機構について考察する． 

II. 歩行運動の枠組みと姿勢制御 

我々の適応的な行動の発現には，環境と身体，そして，神経

系の相互作用が必要である．そして，行動の表出様式は，内的

環境（意志・情動・意識）や外界の環境に強く依存する． 

 
高草木薫 旭川医科大学 医学部 生理学講座神経機能分野 

森大志  山口大学 農学部 獣医生理学講座 

中陦克己・稲瀬正彦 近畿大学 医学部 生理学第一講座 

柳原大  東京大学大学院 総合文化研究科 生命環境科学系 

中里泰三・吉見健二・北澤茂 順天堂大学 医学部 生理学第一講座 

松山清治 札幌医科大学 保健医療学科 

小山純正 福島大学 共生システム 理工学類 

奥村利勝 旭川医科大学 医学部 総合診療部 

図１は，運動制御に関わる中枢神経系における基本的な情報

の流れを示したものである．歩行運動は大脳辺縁系（以下，辺

縁系）や視床下部から脳幹への投射系により誘発される情動行

動の一つと考えられていた [1]（図1B），しかし，障害物を避

けるような動作はリーチングと同様に正確な制御を要する運

動であり，大脳皮質，大脳基底核（以下，基底核），そして，

小脳による随意的で認知的なプロセスで制御される [2, 3, 4]

（図1A）．情動行動であれ随意的歩行であれ，歩行時の筋緊

張レベルや姿勢反射，そしてリズミカルな手足の動作は自動的

制御され，そのプロセスには脳幹-脊髄系が重要な役割を担う 

[5, 6]（図1C）． 

III. 研究成績 

１．大脳皮質運動関連領域と歩行 

大脳皮質には複数の運動関連領域が存在する（図 2A）．一

次運動野（Primary motor cortex; M1），補足運動野（Supplementary 

高草木 薫，森 大志，中陦 克己，柳原 大，中里 三，吉見 健二，北澤 茂，稲瀬 正彦 

松山 清治，小山 純正，奥村 利勝 

B01; 適応的移動行動の発動と選択に関不する神経機構 

= 予測的な姿勢制御とリアルタイムの姿勢制御 = 

Figure 1 Neuronal pathway involved in volitional (A), 
emotional (B) and automatic (C) locomotor control 

Figure 2 Role of motor cortical areas for quadruped and 

biped locomotor behaviors 
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motor area; SMA），そして，運動前野（Premotor area; PM）で

ある．では，各々の領域は，歩行の制御にどの様に関不するの

だろうか？中陦・森・稲瀬は，二足歩行を学習レたニホンザル

（m. fuscata）を用いて，歩行における皮質運動関連領域の機

能を解析した（図 2B）．まず，各領域に抑制性伝達物質であ

るGABA（γ-アミノ酪酸）のアゴニストであるムシモールを微

量注入し，トレッドミル上での歩行を解析した（図 2C）．一

次運動野の下肢領域にムシモールを注入すると反対側下肢の

丌全運動麻痺が誘発された．一方，両側の補足運動野へのムシ

モール注入では体幹は動揺し，二足歩行は丌安定になった．運

動前野背側部（PMd）へムシモールを注入した場合，自発的な

歩行の開始は阻害されなかったが，視覚誘導性の歩行開始は困

難になった（図 2C）．  

次に，各領域のニューロン活動を記録し，四足及びニ足歩行

時における発射動態を解析した（図 2C）．一次運動野ニュー

ロンの大多数は対側下肢の運動に対応するリズミカルな発射

を示した．一方，補足運動野には歩行リズムに対応して発射す

るニューロンよりもむしろ，持続的に発射するニューロンが多

く記録された．運動前野背側部では，これらの活動パターンに

加えて，歩行の開始に先行して一過性に活動するニューロンも

記録された．また，二足歩行では四足歩行よりも各々のニュー

ロン活動の発射頻度は増加していた． 

解剖学的には [7]，一次運動野からの出力は皮質脊髄路を経

由して反対側の脊髄へ投射し（直接路），運動前野や補足運動

野の出力は主に脳幹網様体を介して脊髄に投射する（間接路）

ことが分かっている（図 3A）．従って本研究の成績から次の

ような考察が可能になる．① 歩行運動において大脳皮質には

機能局在が存在する；一次運動野は反対側下肢の運動に，補足

運動野は姿勢制御に，そして，背側運動前野はこれらに加えて，

歩行の開始に関不する．② 二足歩行は四足歩行よりも大脳皮

質の関不が大きい．③ 補足運動野や運動前野では姿勢制御と

精緻運動のプログラムが生成され，一次運動野に伝達される信

号は皮質脊髄路を下行して歩行時における下肢の精緻運動の

制御に，そして，脳幹に伝達される信号は網様体脊髄路を介し

て歩行時の姿勢制御に関不すると考えられる（図 3B）．従っ

て，④ 大脳皮質で生成される運動指令のプログラムは“予測

的な姿勢制御の情報”を持つと想定される． 

２．小脳微小神経回路と歩行の制御 

小脳は大脳皮質，脳幹，そして脊髄との神経回路（図4A）
を用いて，運動制御のみならず運動の学習や記憶に関不する

[8]．小脳には苔状線維と登上線維の二種類の入力系がある．
双方の信号は小脳内の微小神経回路で処理され，プルキンエ細
胞の出力が小脳核を介して大脳皮質と脳幹とに伝達される（図 

4B）．苔状線維は大脳皮質や脳幹，脊髄など中枢神経系の広
範な領域の信号を平行線維に伝達する．そして，多数の平行線
維の活動によりプルキンエ細胞に単純スパイクが誘発される．
一方，下オリーブ核に起始する登上線維は，強力な興奮性作用
によりプルキンエ細胞に複雑スパイクを誘発させる． 

これまでの知見によると，苔状線維は大脳皮質からの運動指
令（efference copy）と運動感覚（feedback）を照合し，双方の
誤差信号を補正することにより運動を調節すること，そして，
登上線維は，新たな instruction が不えられた際の運動学習に，
寄不することが明らかとなっている．では，小脳の微小神経回
路は，どの様に歩行の制御に関不するのであろうか？ 

柳原らは，遺伝子ノックアウトマウスや神経薬理学的手法
を用いて，苔状線維系と登上線維系とが歩行にどの様な機能的
役割を持つのかを解析した（表１）．① SCA-3 transgenic マウ
ス はヒトの 3型脊髄小脳変性症のモデル動物で，小脳全体が強
く萎縮している．② グルタミン酸δ2受容体遺伝子が変異され
た Ho15J mouseでは，平行線維-プルキンエ細胞間シナプスの発
達異常により長期抑制作用が欠如する．③ Cerebellin1 knockout 

マウスでは Ho15J mouse よりもさらに重篤な平行線維-プル
キエンエ細胞間シナプスの形成丌全が観察される．④ 薬理学
的に下オリーブ核を選択的に破壊したマウスでは，主として登
上線維の機能が障害される． 

SCA- 3 transgenicマウスは，歩行時の体幹位置が低く，着地
相において膝関節は過屈曲し，踵関節は床に接している．これ
は体重を支持するだけの筋緊張が丌足している（姿勢筋緊張低
下）ことを示している．また遊脚相においても，関節は過屈曲
しており，肢を必要以上に高く挙上させる傾向が認められた． 

 Ho15J mouse と Cerbellin1 knockoutマウス においては，より
強い後肢関節の屈曲位と姿勢筋緊張の低下が認められた．しか
し，前・後肢の挙上も顕著に認められた．反対に，下オリーブ
核を薬理学的に破壊した場合，筋緊張の低下は顕著では無かっ

Figure 3 Role of corticospinal and cortico-reticulospinal 
systems on posture and locomotor control  

Figure 4 Input to and output from the cerebellum  

Table 1 Cerebellar deficiency mouse model and locomotion  
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たものの，遊脚相における肢の挙上は顕著であり，特に障害物
を跨ぐ際には必要以上に肢を挙上させる尺側過大（hypermetria）
が認められた． 

これらの成績は，① 苔状線維の信号は姿勢筋緊張の維持に
重要である．② 苔状線維と登上線維の何れの機能低下によっ
ても肢の屈曲位が誘発される．③ 筋緊張レベルが運動感覚の 

feedback gain に多大な影響を齎すことを考慮すると，苔状線維
は feedback による運動制御に重要な役割を，そして，登上線
維は，対象物の scaling に必要な feed-forward 制御（あるいは，
予測的な運動制御）に関不すること，などを示唆する． 

３．基底核による運動と姿勢の制御 

基底核の出力は大脳皮質に作用して，随意運動の発動や認
知機能に，脳幹に作用して歩行や姿勢制御に，そして，辺縁系
に作用して情動の表出などに関不する [9]．歩行や姿勢の制御
に関不する基本的な神経機構は脳幹と脊髄に存在するので，高
草木らは除脳ネコ標本を用いて，基底核から脳幹への投射系が

どの様に歩行と姿勢の制御に関不するのかを解析した [4, 10]． 

 図 5A は実験の模式図である．ネコの中脳を外科的に離断
すると，除脳固縮により，ネコは反射直立姿勢を維持する．脳
幹には，脳歩行誘発野（Midbrain locomotor region; MLR）と脚
橋被蓋核（PPN; Pedunculopontine tegmental nucleus）の筋緊張抑
制野が存在する．また，双方の領域には，基底核の出力核の一
つである黒質網様部（Substantia nigra pars reticulata; SNr）から
の GABA 作動性投射がある．図 5B において，MLR に 50 Hz

の連続電気刺激を加えると，後肢ヒラメ筋（Soleus; Sol）の活
動が増加し，足踏み（歩行）運動が誘発された．次に SNr に
100 Hz の連続電気刺激を加えると，歩行リズムが消失し，筋
緊張は高いレベルで維持された．SNr 刺激を停止すると歩行リ
ズムが再開した．では，骨格筋を支配する脊髄のα運動細胞に
はどの様な活動が誘発されるだろうか？図 6C は下肢屈筋の
後大腿二頭筋（図 5Ca）と伸筋の外側腓腹ヒラメ筋（図 5Cb）
を支配するα運動細胞の細胞内記録である．MLRへの刺激は
双方の運動細胞にリズミカルな膜電位のオシレーション（歩行
リズム）を誘発した．ついで SNr に刺激を加えると膜電位は
脱分極したままオシレーションが停止した．これは，基底核の
出力が増加すると，歩行運動が抑制され，筋緊張が増加するこ
とを示している． 

次に，基底核がどの様に筋緊張を調節するのかを解析した．
青斑核脊髄路は筋緊張促通系（excitatory system）の一つである．
起始核である青斑核（Locus coeruleus; LC）に短いパルス刺激
を加えると運動細胞に興奮性シナプス電位が，そして，また抑
制系（inhibitory system）の起始核である PPN に刺激を加える
と抑制性シナプス電位がそれぞれ誘発される．そこで，SNr に
100 Hz の条件刺激を加えると，青斑核からの興奮性電位は増

強され，PPNからの抑制電位は減弱した．この成績は，基底核
出力の増加により，筋緊張抑制系の活動は低下して，促通系の
活動が亢進する結果，筋緊張が亢進することを示唆する． 

従って，基底核から脳幹への抑制出力が増加すると，伸筋と
屈筋の共収縮が誘発されて肢関節の stiffness が増加する．基底
核の出力増加により，肢関節が固定され，これが歩行停止の際
の姿勢安定化に繋がると考えられる． 

 基底核の出力は，① 皮質運動関連領域に作用して運動プロ
グラムの生成や随意運動の発現に（運動ループ），前頭前野に
作用して意志の発動や行動計画（認知ループ）に，そして，③ 

辺縁皮質に作用して情動表出（辺縁系ループ）に，関不する．
基底核からの抑制出力が増加すると，これらの機能が低下する
ため，運動の減尐，思考停滞，情動表出の減尐などが誘発され
る．また，基底核から脳幹への出力が増加すると歩行は抑制さ
れて筋緊張が増加する．パーキンソン病では，基底核からの抑
制出力が亢進すると考えられており，上記の考察はこの疾患の
臨床症状を極めて良く説明することができる． 

４．脳幹-脊髄の筋緊張制御系による歩行の制御 

脊髄反射に関不する神経細胞群が脊髄の歩行神経機構を構
成する．概略を図7にまとめた．Central pattern generator (CPG) は
屈曲反射を媒介する介在細胞群の神経回路網で構成される．
CPG で生成された歩行リズムの信号は歩行パターンを生成す
る介在細胞群に伝達される．それらは，運動細胞に直接作用す
る介在細胞であり，Ia 介在細胞（相反抑制に関不），Ib 介在
細胞（自原抑制に関不），そして，レンショウ細胞（反回抑制
に関不）などである．歩行パターンは，各々の介在細胞が標的
とする運動細胞群に伝達され，運動細胞の出力が骨格筋を収縮
させる．この様な仕組みが，上下肢（前後肢）の運動に寄不す

る頚髄・腰髄・仙髄に広く分布している． 

高草木と松山は，脳幹-脊髄における歩行制御の仕組みを解
析した．歩行誘発野からの出力は網様体脊髄路（歩行実行系）
を介して，頚髄から腰髄・仙髄までの広範囲に作用することに
より，各々の髄節に存在する脊髄歩行神経機構に作用すること
により，リズミカルな定常的な歩行動作を発現させる．骨格筋
や皮膚・関節からの運動感覚は，リズムやパターンを生成する
介在細胞，そして，運動細胞にも作用する．即ち，運動感覚情
報は脊髄反射を介してリアルタイムに歩行を調節する．大脳皮
質からの運動指令は外側皮質脊髄路を下行して，脊髄の歩行運
動機構に作用して，歩行時における個々の骨格筋の運動をアシ
ストする．障害物の回避など正確な制御が必要な時は大脳皮質
からの信号が標的とする骨格筋の活動を直接制御することに
より，インテンショナルな歩行動作を実現する． 

Figure 5 Basal ganglia - brainstem system and locomotion 

Figure 6 Spinal locomotor network and supraspinal control 

53



 

 

 

筋緊張抑制系（PPN から始まる橋・網様体脊髄路）は，脊
髄の抑制性介在細胞を介して，歩行神経機構の各エレメントで
ある感覚線維，介在細胞群，そして，α-，γ-運動細胞に抑制
作用を誘発する．そして，筋緊張促通系（モノアミン作動性下
行路や促通性網様体脊髄路，前庭脊髄路）も，介在細胞や運動
細胞に作用して歩行を制御する（図 6）． 

従って，１）大脳皮質，歩行誘発野，そして，筋緊張制御系
からの下行性信号と末梢からの運動感覚情報が脊髄の歩行神
経機構において統合されることによりリアルタイムな歩行の
調節が可能になる．２）特に，① 大脳皮質からの信号は局所
的な骨格筋の随意的制御に，② 歩行誘発野からの信号は自動
的な歩行リズムと歩行パターンの生成に，そして，③ 筋緊張
抑制系からの信号は，脊髄反射弓を校正する感覚線維，介在細
胞，運動細胞の興奮性を同時に調節することにより，筋緊張
レベルに見合った歩行運動を実現させる． 

５．情動行動と歩行・筋緊張 

辺縁系は“闘争か？逃走か？”で例えられる情動行動の発現
させる．歩行も情動行動の一つである．通常，驚きや恐怖など
の情動刺激は辺縁系や視床下部を介して脳幹に作用して筋緊
張の亢進や歩行運動（逃避）を誘発すると考えられている．し
かし，ナルコレプシー（Narcolepsy）と呼ばれる疾患では，情
動刺激により突如筋緊張が消失する（情動性脱力発作）．レム
睡眠時には辺縁系や基底核などの皮質下構造の活動が高く，筋
緊張が消失する．ナルコレプシーの脱力発作はレム睡眠と同様
の状態が覚醒時においても誘発されることを示している．従っ
て，辺縁系‐脳幹投射系は，歩行と筋緊張消失の何れかを誘発
する仕組みを持っていると考えられる． 

ナルコレプシーでは，視床下部外側部のオレキシン作動系
ニューロンが変性消失している．高草木，小山，奥村は，オレ
キシン作動系による歩行と筋張の制御メカニズムを解析した 

[11]．視床下部に起始するオレキシンニューロンは，大脳半球，
小脳，脳幹，脊髄など隈なく中枢神経系に隈なく神経線維を投
射していた．特に黒質（SN），歩行誘発野（MLR），脚橋被
蓋核（PPN）そして，青斑核（LC）など，歩行と筋緊張の制
御に関不する領域に豊富な線維投射を有していた．除脳ネコを
用いた研究の結果，オレキシン作動性投射は，① MLR や LC に
作用して，それぞれ，歩行運動と筋緊張の亢進を誘発させるこ
と，② PPN や SNr に作用して，筋緊張抑制系の活動をブロッ
クすること，などが明らかとなった [11]．  

図7 はオレキシン作動系の作用をまとめたのである．オレ
キシン存在下（正常・覚醒時 A）では，脳幹から脊髄に下行
する歩行運動系や筋緊張促通系の興奮性が高く維持され，筋
緊張抑制系と急速眼球運動誘発系（REM 発生器）は抑制され
ている．情動刺激の信号は，辺縁系と視床下部を経由して，

脳幹の筋緊張促通系と歩行運動系を駆動するので歩行行動が
誘発される．一方，ナルコレプシーではオレキシンが減尐す
る（図 7B）ので，歩行運動系や筋緊張促通系の興奮性は低下
し，筋緊張抑制系の興奮性が上昇する．従って，情動刺激は，
興奮性が高く維持されている筋緊張抑制系を駆動する．その
結果，レム睡眠と同様の筋緊張の消失（情動性脱力発作）が
誘発される．即ち，情動行動の発現は“歩行運動系―筋緊張
促通系”そして“筋緊張抑制系”の何れの興奮性が優位であ
るか（Excitability preference）に依存すると考えられる．オレ
キシン作動系は，セロトニンやノルアドレナリンなどのモノ
アミン作動系（筋緊張促通系）を興奮させて，覚醒時の筋緊
張維持に関不する．従って，オレキシンやモノアミンなど，
広汎性投射系は，state-modulator として，中枢神経系のシステ
ムの興奮性の調節に関不している [10]． 

６．報酬とドーパミン作動系 

ドーパミン作動系は，ノルアドレナリン作動系やセロトニン

作動系とは異なり，投射領域が大脳皮質前頭連合野（計画性），

辺縁系（情動・評価・記憶），線条体（運動・認知）の３領域

に限られる．ドーパミン作動系は報酬と密接に関連しており，

適応的な行動の発現や制御に重要な役割を担う・吉見，中里，

北澤らは，In vivo voltammetry 法を用いて，行動と報酬，そし

て，運動機能の発現をドーパミン放出との関連において解析す

る試みを開始した． 

図 8Cに示すように，報酬が期待できるタスクの際，サルの

中脳ドーパミンニューロンは Cue の提示から約300ms以内に

発射する [9]．ドーパミンニューロンは尾状核（基底核）に投

射するので，ダイヤモンド電極を線条体に刺入してドーパミン

電流が検出できるか否かを検討した．図 8B に示すように，報

酬の Cue が提示されると，尾状核においてドーパミン電流が

検出され，その時間経過はドーパミンニューロンの活動を反

映することが分かった．サルの視覚を遮断してサルが報酬 

Cue を見ることが出来ない場合，報酬予測を反映するドーパ

ミン電流は検出できなかった． 

ドーパミン電流検出の時間解像度は，神経細胞の発射活動

と非常に良く合致出来る程度にまで，実験の精度を上げるこ

とに成功したことは，この研究手法が今後，適応的な行動発

現における報酬予測と大脳皮質・基底核，そして辺縁系の機

能的役割の解明に多大な貢献をもたらすと期待できる． 

IV. 考察 

姿勢制御は全ての運動に先行する．環境は絶えず変化して

いるので，目的とする運動（Goal-directed movements）を実現

させるための姿勢制御は常に“予測的”である．一方，運動遂

Figure 8 Reward and 
dopamine secretion revealed 

by in vivo voltammetry 

Figure 7 Orexinergic modulation muscle tone and locomotion 
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行中における適応的な動作には，感覚情報の変化に基づくリ

アルタイムの姿勢制御が要求される． 従って「適応的な歩行 

運動」には，予測的な姿勢制御と，リアルタイムの姿勢制御

（real-time postural control）の仕組みがある．歩行と姿勢制御

の神経機構を図 9 にまとめた．  

1．“予測的な運動制御のプログラム”は，大脳皮質・基

底核・小脳ループで生成される 

補足運動野（SMA）や背側運動前野（PMd）には，前頭前

野や頭頂葉から豊富な線維投射がある．前者は行動計画の情

報を，後者は体性感覚情報や空間的認知情報を有している．

従って，SMA や PMd はこれらの情報を基に運動のプログラ

ムを生成する．このプロセスには，基底核や小脳との神経回

路網の活動が必要である．本研究の成績は，ドーパミン作動

系による基底核出力の修飾と，小脳への登上線維系の働きが

運動プログラムの生成に重要であることを示唆する． 

 

運動プログラムには，姿勢制御のプログラムと精緻運動の

プログラムが含まれる．SMA や PMd からの皮質網様体投射

は，目的とする運動を実現する上で必要な“予測的姿勢制御

のプログラム”を脳幹網様体に伝達する．そして，網様体脊

髄路を中心とする脳幹-脊髄投射系が姿勢反射や姿勢筋緊張

を調節する．即ち，大脳皮質-網様体脊髄路系の働きにより予

測的な姿勢制御が実現される（図 9A ）． 

パーキンソン病や前頭葉の障害によって「すくみ」の出現

することは，SMA や PMd，ならびに，これらの皮質領域とル

ープ構造を持つ基底核の機能が予測的姿勢制御に関不するこ

とを推定させる．加えて，基底核からの抑制出力が低下する

ハンチントン舞踏病では，異常な姿勢や手足の丌随意運動が

出現する．これは，大脳皮質で生成される丌要な運動プログ

ラムを基底核が抑制できないために誘発されると考えられる． 

２．脊髄・脳幹・小脳によるリアルタイムの運動制御 

中枢神経系のほぼ全ての領域がリアルタイムの運動（姿勢）

制御に関不する．ただし，ここで考察するリアルタイムの制

御は“運動器や皮膚からの運動感覚情報フィードバックに依

存する制御”と定義する．この意味において“脊髄反射”は

最もシンプルなリアルタイムの運動制御機構である．歩行の

リズムやパターンも脊髄反射に関不する介在細胞群で生成さ

れるため，歩行リズムやパターンは，末梢からの運動感覚情

報により修飾される． 

筋緊張制御系は脊髄の介在細胞群や運動細胞

に作用することにより，姿勢筋緊張のみならず，

歩行のリズムやパターンを修飾する作用を持つ

（図 6）．さらに，脊髄反射経路への作用によ

り，上位運動中枢（大脳皮質・脳幹・小脳）に

伝達される運動感覚フィードバック信号の利得

調節にも関不する．従って“脊髄反射経路，並

びに，筋緊張制御系はリアルタイムの運動調節

の仕組みの基本である”と考えられる． 

しかし，脊髄反射経路による運動調節のみで

は“運動の補正や修正”には限界がある．運動

の補正には“運動の指令”と“運動の結果”の

双方を比較するメカニズムが必要であり，小脳

がこれを担当する． 

小脳の運動制御の特徴は，皮質運動野からの

運動指令（遠心性コピー；efference copy）と運

動感覚フィードバックの比較と補正である．柳原らの研究成

果では，苔状線維の障害や苔状線維－プルキエンエ細胞のシ

ナプス伝達の異常により，筋緊張低下や接地相および遊脚相

における過度の肢関節の屈曲が観察された．これらの成績は

苔状線維が運動指令と運動感覚のフィードバック信号を用い

て適切な運動を生成するために重要な役割を持つ”ことを示

している．即ち，大脳，小脳，そして，脊髄を結ぶ長ループ

回路（大脳－小脳－脊髄連関運）がこのプロセスに関不する．

一方，登上線維の障害では，障害物回避の際に必要以上の肢

挙上が出現した．これは，大脳皮質で取得した視覚認知情報

から，次の運動を遂行するための予測的な運動プログラムを

生成する際に登上線維の機能が重要な役割を担うことを示し

ている．即ち，登上線維の障害により運動プログラムの生成

に失敗した結果，丌適切な軌道の肢運動が誘発された可能性

がある．従って，大脳皮質-小脳間の神経回路は予測的な姿勢

制御にも関不すると考えられる． 

３．基底核による運動と姿勢の制御 

基底核は，運動感覚のフィードバック情報を受容しない．

基底核は大脳皮質運動関連領域の神経回路（大脳皮質-基底核

ループ）を用いて行動の計画や運動プログラムの生成に関不

する．中陦，森，稲瀬らの研究成績は，SMAやPMd では姿勢

制御のプログラムと手足の運動プログラムの双方が生成され

ることを示しており，この運動皮質領域と神経回路を構成す

る大脳皮質-基底核ループは予測的な運動（姿勢）の制御に関

不すると考えられる．基底核の興奮性はドーパミン作動系に

より強く修飾される．ドーパミン作動系の作用による報酬予

測や強化学習の獲得 [9] には，大脳皮質-基底核ループによる

予測的な運動制御のプロセスが強く関連する（図9A）． 

高草木は，基底核の出力は脳幹に働くことにより歩行と筋

緊張を調節することを明らかにした．基底核-脳幹投射系は筋

緊張レベルを制御して，運動により生じる感覚信号の利得を

調節するので，結果として，基底核-脳幹系はフィードバック

による運動制御にも間接的に関不すると考えられる（図9B）．  

４．神経修飾物質と中枢神経系の興奮性 

 オレキシンやモノアミン（ノルアドレナリン・セロトニン

など）の神経修飾物質は広汎性投射系を構成し，中枢神経系

全体の興奮性を変化させる．例えば，モノアミン系が亢進す

ると筋緊張は増加し，運動機能や認知機能も亢進する．その

結果，異常姿勢や異常運動を誘発することもある．即ち，こ

れらの神経修飾物質は，中枢神経系の恒常的な状態を調節し

Figure 9 Neural mechanisms of Predictive and Real-time motor control 
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ている．覚醒時や睡眠時における運動制御には，これら神経

修飾物質による状態依存的（State-dependent）なメカニズムが

関不する．ナルコレプシーは，オレキシン作動系という神経

修飾物質の機能障害に基づく適応的な情動行動発現機構の異

常と解釈することができる． 
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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，ニホンザル(Macaca fuscata)

の二足歩行を対象として，筋骨格構造の解剖学的数理モデル

を構築し，実歩行中に見られる適応現象の生体力学的分析を

進めている．さらに，神経制御系の数理モデルを構築して筋

骨格モデルに実装し，身体筋骨格系・神経系・環境系の適切

な相互作用により発現する歩行運動を動力学的に再現するこ

とを通して，歩行の適応現象のメカニズムを構成論的に解明

することを目指している．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，(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[1-5]，
による．本稿では，こうしたニホンザル二足歩行運動のシス

テムバイオメカニクス研究について，過去 4 年半の研究成果

を報告する． 
 

2. ニホンザル精密筋骨格モデルの構築 

ニホンザルの筋骨格系の形態や構造が規定する運動学的・

生体力学的拘束を再現する，解剖学的に精密な筋骨格モデル

を構築した[6]．まず，ニホンザル新鮮屍体を X 線 CT を用い

てスキャンし，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

としてモデル化した．肩甲骨の運動は，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 3 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 47 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．筋系のパラメータは，ニホンザル新鮮屍体

（オトナメス）の解剖を行い，その観察・計測結果基づいて

モデル化した．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．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は，ニホンザルの二足歩行運

動中の力学現象と情報処理のメカニズムを明らかにする上で

重要なツールとなる． 
 

Fig. 1 Whole-body musculoskeletal model of the 
Japanese macaque.  
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3. 二足歩行運動のキネマティクス 

時速 3, 4, 5 km/hに設定したトレッドミル上を二足歩行する

ニホンザル 2 個体の全身運動を，4 台のハイスピードカメラ

（ナックイメージテクノロジー・HotShot1280）を用いて同期

撮影し，その歩行運動を運動学的に分析した[7]．撮影周波数

は 125 frame/sec，シャッター速度は 1/250 sec とした．得られ

た 4 方向の動画像フレーム毎に，片側 8 個の標識点（第五中

足骨頭，腓骨外顆，大腿骨外顆，大転子，肩峰，上腕骨外顆，

尺骨茎状突起，第五中手骨頭）の位置をデジタイズし，その

3 次元位置の時系列データを算出した（図 2）． 
二足歩行時の標点の 3 次元運動データに，構築した解剖学

的に精密なニホンザルの 3 次元全身筋骨格モデルをマッチン

グしてやれば，筋骨格系各要素の歩行中 3 次元動態を推定す

ることが可能となる．具体的には，計測した標点位置とモデ

ル上の標点位置の誤差，および各関節の可動域中心からの偏

差を最小化するモデルの姿勢（関節角度）を計算した．標点

の位置情報は，モデルの自由度を規定するには不十分である

が，筋骨格系に内在する運動学的な拘束を利用することによ

り，解剖学的に無理のない自然な運動を推定することが可能

となった．この推定結果から，歩行中の身体重心位置 COM
の時間変化，位置エネルギ，運動エネルギを算出した． 
求めた後肢各関節の 3 次元角度変化を分析した結果（図 3），

猿まわしサルの二足歩行では，体幹や股関節でヒトと比較し

て相対的に大きな回旋運動が起こり，その歩行運動は本質的

には 3 次元運動であることが明らかとなった．また歩行速度

が大きくなるにつれて股関節が離地時により大きく伸展する

一方，膝関節は立脚期中により大きく屈曲するなど，歩行速

度の増大とともに適応的に歩容を変化させている，ことがわ

かった．さらに，ニホンザルの二足歩行では倒立振子メカニ

ズムと呼ばれる位置エネルギと運動エネルギの相互変換によ

る移動の効率化が図られているものの，その効果は歩行速度

が比較的遅いときに限られ，接地率が 0.5 以上であっても弾

性を利用して移動効率の向上を図る走行へ遷移している可能

性が示唆された． 
 
4. 二足歩行運動の床反力 

歩行とは，床面から足裏に作用する反力によって身体を移

動させる運動である．したがって歩行運動の力学的特徴は，

端的に床反力パターンに表れる．一般にヒト以外の霊長類を

二足歩行させたときの垂直床反力のパターンは一峰性を示す

が，ヒトの垂直床反力の波形は特徴的な二峰性パターンを示

す．このヒトに特異的な反力パターンによって，ヒトの二足

歩行時の体重心の上下振動と歩行速度の変動（位置エネルギ

と運動エネルギ）は逆相となり，エネルギ効率の良い歩行を

達成していることが明らかとなっている． では高度な二足歩

行訓練を受けた猿まわしサルの床反力波形は，ヒトと同じよ

うな二峰性を示すのであろうか． 
猿まわしサルの二足歩行中の床反力を計測した結果（図 4），

その床反力波形はピークが立脚期前半にみられる一峰性で，

二峰性を示さないことが明らかとなった[8]．しかし，普通の

ニホンザルの床反力波形ではそのピークが立脚期中期である

のに対して，猿まわしサルのそれは立脚期前期にシフトして

いることが明らかとなった．床反力波形から積分処理により

重心の運動を計算した結果，重心の上下動振幅は普通のサル

と比較して大きいが，運動エネルギの変動と完全な逆相にな

らない，すなわちヒトにみられる倒立振子メカニズムによる

エネルギ節約効果は，猿まわしサルの二足歩行においては限

定的であることが示唆された．二足歩行中，腸腰筋や大腿筋

膜張筋などの股関節伸展筋は，特に立脚期後期で股関節が伸

展するときに大きく引き延ばされ，その可動域を制限する．

こうした筋骨格系の構造的制約がニホンザルの二足歩行にお

いて効果的な蹴り出しを妨げている．ヒト的な二足歩行の進

化には，股関節，特に屈筋群の構造的改変が重要であると示

唆された．  
Fig. 2 Kinematic analysis of bipedal walking. A 
Japanese macaque walking on a treadmill was filmed 
using 4 highspeed cameras. 
 

Fig. 3 Reconstructed whole-body musculoskeletal 
kinematics of bipedal walking using a model-matching 
method.  

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

の移動効率が筋骨格系の構造的・形態的制約や歩容の改変の

影響をどのように受けているのかを仮想実験を通して構成論

的に分析することができれば，直立二足歩行の起源と進化を

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

動力学的シミュレーションを行い，歩容の仮想的改変が移動

効率に与える影響を検討した[9]． 
ここではニホンザルの筋骨格系を，図 5 に示す 2 次元 7 節

の剛体リンクとしてモデル化し，片側 8 つの主要な筋を考慮

した．各節や筋のパラメータは，前述の全身 3 次元筋骨格モ

デルに基づいて決定した．足部節は足根中足部と，質量ゼロ
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Fig. 5 2D musculoskeletal model of the Japanese
macaque and comparisons of simulated and
experimentally obtained mass-specific cost of
transport of bipedal walking in Japanese macaque. 
 

 
Fig. 6 3D simulation of bipedal walking of the
Japanese macaque. 
 

Fig. 4 Vertical ground reaction forces for a single 
bipedal-walking step. The curves were averaged out per 
subject. (A) trained, (B) ordinary macaques. Forces 
were normalized by body weight (BW).  

の指部によりモデル化した．中手指節関節の運動は予め規定

されているものとした． 
運動の生成は以下の手順で行った．まず，二足歩行の 3 次

元運動データを矢状面に投影し， 2 次元平均歩容を求めた．

そしてその歩容を再現する各筋の筋長変化を求め，2 つの振

動子と PD 制御則に従って各筋への運動指令を算出した． 
この歩行生成手法を用いて，歩行周期や歩行のキネマティ

クスの改変が歩行の移動効率に与える影響を評価した．歩行

中の消費エネルギ量は，筋の機械仕事に基づいて算出した．

その結果，ヒトの二足歩行では歩行速度と移動仕事率の関係

はＵ字形になるが，ニホンザルの二足歩行では，歩行速度の

上昇に伴い，移動仕事率（単位質量・単位移動距離当たりの

消費エネルギ）が減少することがわかった（図 5）．またニホ

ンザルの二足歩行を仮想的にヒト的に変更すると，移動仕事

率が低くなることが明らかとなった．これは，ヒトの歩行に

見られる重心移動のパターンが歩行効率の向上に実際に寄与

しているにもかかわらず，ニホンザルはこうした歩行を採用

できていないことを示している．これは，筋や靱帯といった

軟部組織による関節運動の構造的制約に起因していると考え

られる．こうした筋骨格系の構造制約が，倒立振子メカニズ

ムの効果的活用を制約していることがシミュレーションの結

果からも明らかとなった．我々は，同様の手法を用いてニホ

ンザルの 3 次元筋骨格モデルによる歩行生成も試みている

（図 6）．数歩の歩行が生成されているが，具体的な成果は今

後の課題である． 

 
6. 位相リセット 
歩行運動は，脊髄に存在するリズム生成神経回路網(CPG)

が生成する各筋への交代性の運動指令によって比較的下位の

神経系で自律的に生成され，その運動指令が感覚器からの情

報や上位神経系からの入力に基づいて協調的に変化すること

で，外環境の変化や外乱に対して高い適応性を実現している．

このような運動指令の調整には，多くの神経系が関与してい

ると思われるが，感覚刺激に対してリズミックな運動指令の

位相をシフトし，リズムをリセットする調整がなされている

ことが神経生理学的にも明らかとなっており，適応的な歩行

運動の生成にこうした位相リセットが寄与していることが示

唆されている．そこで我々はヒトの 2 次元筋骨格モデルを用

いて位相リセットが歩行の強靱性に与える影響を評価した．

近年，CPG は，リズムを生成するリズム生成層(RG)と，そこ

から出力される位相信号に基づいて各筋への運動指令を作る

パターン生成層(PF)の二層構造で構成されていることが示唆

されている．この RG の数理モデルとして位相振動子を用い

た．一方，PF は位相信号に基づいて PD フィードバック制御

則により各筋の運動指令を生成するものと仮定してモデル化

した．各脚と体幹の目標軌道は，計測した運動データを修正

して与えた． 
シミュレーションの結果，接地情報に基づく位相リセット

は，歩行中の外乱に対する歩行の強靱性の向上に寄与してい

ることを示した[10]．しかし，このようなフィードバック制

御に基づく歩行生成では，各関節に非現実的な大きいゲイン

を仮定する必要があり，また神経情報伝達の時間遅れを考慮

すると系が不安定化してしまう．また目標軌道が規定されて

いるため，身体や環境の変動に対して歩行が自律的に適応変

化することはない．動物がこうした問題を回避し，適応的な

歩行運動を生成できるのは，フィードフォワードに基づく運

動制御が同時に行われているためと推測される． 
そこで我々はより生理学的に妥当な数理モデルを提案した．

ヒトの歩行中の下肢筋の筋電図を解析した結果から，歩行中

の筋活動パターンは約 5 つの主成分（主波形）の組み合わせ

ですべて表現されうることが報告されている．こうした筋の

時不変的協働パターンは，脊髄に存在する機能的ユニット

(spinal module)でコードされていることが示唆されるが，本研

究では，このような脊髄に内在する筋の活動パターンが組み

合わされて，歩行運動の基本的運動指令パターン，すなわち
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フィードフォワード指令を作っており，これが姿勢制御など

フィードバック系と協調的に動作することによって適応的で

柔らかい歩行が実現されていると考え，新たな歩行生成神経

系の制御モデルを構築した（図 7）[11]．具体的には，spinal 
module の生成する主波形を 5 つの矩形波で近似できるものと

し，それら主波形の足し合わせにより各筋の基本活動パター

ンは作られていると仮定した．またこの主波形は CPG から出

力される位相信号の関数として表現されており，各筋へ運動

指令はこの位相に基づいて出力されるものとした．主波形の

足し合わせにより各筋の基本活動パターンは作られる過程は，

この PF に対応する．ここに体幹節の姿勢を維持するため股関

節周りの PD フィードバック系を姿勢制御系としてモデル化

した．さらに歩行速度の制御のため，体幹節の重心の水平速

度に基づくフィードバック系を足関節周りの筋に考慮した．  
このモデルに基づいて歩行シミュレーションを行った結果，

フィードフォワード信号のみでは歩行は数歩しか生成されな

いが，位相リセットを統合した結果，安定な歩行を生成する

ことが可能となった（図 8）．また本モデルは，体幹節に作用

する外力，体幹節質量の増加，床面の傾斜，といった歩行中

の外乱や環境変動に対して，ある程度自律的に適応して歩行

を持続できることも確認した．神経生理学的知見に基づいて，

フィードフォワード信号と感覚情報に基づく運動指令の調整

メカニズムを考慮することにより，ヒトの二足歩行運動の適

応性をある程度再現することが可能となった． 
 

7. おわりに 
ニホンザルの二足歩行運動を中心に我々が進めているシス

テムバイオメカニクス研究の研究成果のいくつかを報告した

（[12]も参照）．我々の目標は，ニホンザルに見られる歩行の

適応現象を，シミュレーションにより定量的に再現できる程

度に理解することにある．今後も工学的発想から歩行の生成

にかかわる生理学的知見を統合し，また実歩行の分析結果を

精査することにより，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． 
 
Fig. 7 Five basic activation patterns prescribed in the
spinal cord level to form feedforward muscle activity. 

 
Fig. 8 Simulated walking patterns using only 
feedforward signals (A) and incorporating feedforward
signals, posture control, and phase resetting (B). 
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摘要 B03班の研究目的は，生物の適応的行動の生成原理と考

えられる仮説をロボットに適用し，構成論的にその有効性を

検証，さらには新たなロボットに対する設計論を生み出すよ

うなバイオロボティクスの手法の確立である．生物のさまざ

まな適応的行動の中から特にロコモーションに注目し，反射

やCPGなどによってもたらされるリズミックな制御系と，振る

舞い全体を修飾する調整制御系の相互作用によって適応性の

実現を試みた．また，これらの実現には生物のような筋骨格

系が大きな役割を果たしているとの仮説のもとに，二足，四

足，ヘビ型とさまざまなロコモーションについて筋骨格から

なる新しいロボットを多数試作し，リズミック制御系と調整

制御系の役割を実験的に検証した． 

I. はじめに 

生物が持つ環境への適応性を再現するべく，これま

で多くのロボット研究に労力が費やされてきたが，実

際に実現されたものは生物のそれに比較して驚くほど

劣っているのが現状である．移動知研究は，このよう

な状況を打破するために，これまでのように生物から

得られている知見をヒントにするだけでなく，生物の

力学的，生理的構造に学び，根本から設計原理を見直

すことによって，新たなロボット設計のパラダイムを

創り上げることができる可能性がある． 

プロジェクトを通してB03班では，生物の適応的行動

の生成原理と考えられる仮説をロボットに適用し，構

成論的にその有効性を検証，さらには新たなロボット

に対する設計論を生み出すようなバイオロボティクス

の手法の確立を目指してきた．特に，適応的ロコモー

ションが，反射やCPGなどによってもたらされるリズミ

ックな制御系と，振る舞い全体を修飾する調整制御系

の相互作用から生み出されるという前提に立ち，二足，

四足，ヘビ型とさまざまなロコモーションについて実

験，調査を行った．また，このような制御系を構成す

る上で筋骨格構造が果たす役割が少なくないと考え，

さまざまな新しいロボットを試作し，リズミック制御

系と調整制御系の役割を実験的に検証した． 

II. 筋骨格構造と移動知研究 

生物の適応的なロコモーションの実現には，それが

持つ筋骨格構造が大きな役割を果たしていると考えら

れる．特に本プロジェクトのように，リズミック制御

系と調整制御系という構造を持つロコモーション制御

を実現するには，電気モータに比べてさまざまな利点

がある．また，生物ロコモーションの適応性に大きな

役割を果たすと考えられている前反射（preflex）を時

間遅れなしに実現できるという利点も備えている． 

しかし一方で，現存の技術の中で筋骨格構造を構成

できる唯一の可能性である空気圧人工筋は，その時間

遅れや非線形性から，制御性が悪く，さまざま運動を

生み出すためには不適であると多くの研究者から敬遠

されてきた．本プロジェクトでは，あえてこのような

空気圧人工筋を用いることによって，新しい制御パラ

ダイムに基づくロボット群を構成し，その可能性と移

動知研究への貢献を示した．以下に，二足，四足，ヘ

ビ型について，試作された筋骨格型ロボットを中心に

実験結果を示す． 

III. 二足ロボット（細田，田熊） 

A. 概要 
二足ロボットについては歩行と跳躍という二種類の

ロコモーションを取り上げた．歩行に関しては，反射

に基づく弾道学的歩行制御系と筋緊張制御系の組み合

わせによって，安定な歩行を実現しながら，その歩行

速度が調整できることを示した．また跳躍に関しては，

複数の関節にまたがる二関節筋が関節間の連動などに

重要な役割を果たしていると考え，跳躍を実現する単

関節筋と，方向を調整する二関節筋という役割分担が

可能であることを示した． 

B. 筋緊張の調整による歩行速度制御 
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目標値としてトップダウンに

与えられる．しかし人に足歩行においては，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．

特に筋緊張が速度に大きな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作用による

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． 

そこで空気圧人工筋によって駆動される二足歩行ロ

ボット（図１）について，筋緊張と歩行速度の関係を

実験的に検証した（図２）．図２の横軸はそれぞれ，

拮抗する筋肉の駆動時間であり，これらを変化させる

ことによって拮抗の強さを調整し，結果的に歩行速度

を変えることが示されている． 

B03班：適応的ロコモーション創発のための 

反射と志向性の相互作用設計 

細田 耕（大阪大），辻田勝吉（大工大），井上康介（茨城大） 

田熊隆史（大工大），木村 浩（京都工繊大） 
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C. 二関節筋を用いた跳躍方向制御 
ヒトの筋骨格系においては，複数の関節にまたがる

二関節筋が関節間の連動などに重要な役割を果たして

おり，また冗長な駆動系がもたらす効果は筋骨格のも

たらす適応性を調べるうえで無視することができない．

そこでヒトの下肢の基本的な筋骨格構造を模した跳躍

ロボット（図３）を試作し，その機能を検証した． 

ロボットには大腿直筋，ハムストリングス，腓腹筋

の３つの二関節筋が装備されている．それぞれの筋肉

は，股関節と膝関節，または膝関節と足首関節の連動

をつかさどっており，他の一関節筋によって単独の関

節を駆動した場合にも，これらの二関節筋の影響によ

って他の関節へと駆動力が伝達される．膝関節のみを

駆動した場合，膝の伸展は腓腹筋を介して足首を駆動

し，またハムストリングスを介して股関節を伸展させ

る．設計パラメータである各筋肉のモーメントアーム

にも影響を受けるが，図３のロボットの場合，これら

の筋肉の緊張が大きくなるにしたがって，このような

連動が起こり，結果的にロボットは回転を起こしにく

くなることが実験的に示された（図４）．膝のみを駆 

 
(a) 腓腹筋への吸気 0ms の場合 

 

 
(b) 腓腹筋への吸気 10ms の場合 

 

 
(c) 腓腹筋への吸気 150ms の場合 

 

図４：腓腹筋への空気供給と跳躍の変化 

 

動した場合に腓腹筋に空気を供給する時間を長くする

ことによって緊張を高めると，その強度にしたがって

ロボットの回転が抑えられる様子が見て取れる．また，

図３のロボットは上半身が小さいため，大腿直筋とハ

ムストリングスの影響は小さいが，下半身と上半身の

割合がヒトのそれとほぼ同等のロボットを試作し，こ

れらの二関節筋がもたらす影響についても実験的に調

査した． 

 

図１：空気圧人工筋駆動歩行ロボット 

図２：主動筋と拮抗筋への給気時間と歩行速度の

関係 

1
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図３：二関節筋を持つ二次元跳躍ロボット 
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IV. 四足ロボット（辻田） 

A. 概要 
四足ロボットについては，周期的な歩行を生み出す

ための位相リセット機能を持つ振動子型歩行制御系と，

その運動を修飾する体幹の剛性について実験を行った．

まず体幹を含め，全身が空気圧人工筋によって駆動さ

れるような空気圧駆動四足ロボットを試作した． 

歩行運動の安定性はロボットの身体メカニズムの力

学特性に強く依存し，特に関節などの身体剛性が歩行

運動の安定性確保に重要な要因となっていることが明

らかになりつつある．ここではロボットの体幹の空気

圧人工筋の圧力を変化させることにより剛性を変化さ

せ，ウォークとトロットパターンにおける歩行の体幹

の剛性の相違による安定性の相違を数値シミュレーシ

ョンおよびハードウエア実験を通して検証した．その

結果，それぞれのパターンにおいて，歩行運動が安定

となる体幹の剛性が個別に存在することがわかった． 

B. 体幹の剛性と歩容の安定性解析 
本研究で開発したロボットを図５に示す．脚の各関

節は，拮抗する空気圧人工筋によって駆動されている．

また体幹のピッチ・ヨー方向にも４本の空気圧人工筋

が装備されており，体幹の剛性を変えることができる． 

このロボットの動特性をモデル化し，ポアンカレ写

像を基にした固有値解析を行った．その結果を図６に

示す．この解析では，振動子型制御系によって歩行の

デューティ比を変化させたときの，体幹の弾性とポア

ンカレマップの最大固有値の関係が示されている．β 
が 0.75 （ウォークにおける代表値）付近では，体幹剛

性が低い領域で歩行が安定であり，β が 0.50 （トロッ

トにおける代表値）付近では，逆に体幹剛性が高い領

域において歩行は安定化している．すなわち，それぞ

れのパターンにおいて，歩行運動が安定となる体幹の

剛性が個別に存在することが明らかとなった． 
同様に，実際の空気圧駆動四足ロボットで，クロー

ル，トロットそれぞれについて，体幹の剛性と安定性

を実験的に調べた結果を図７に示す．この場合もシミ

ュレーションによる固有値解析と同様に，それぞれの

歩行パターンにおいて，体幹の剛性に歩行安定性を実

現するためには適度な値の領域が存在し，かつ，それ

ぞれの領域が分化していることが明らかになった． 

 

 

図５：空気圧人工筋駆動四足ロボット 

図６：ポアンカレマップの最大固有値 

図７：空気圧四脚ロボットの体幹剛性に対する

安定性．（上）クロール，（下）トロッ

トの場合． 
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V. ヘビ型ロボット（井上） 

A. 概要 

紐状の身体をくねらせることにより，陸上のほとん

どの環境に適応する動物であるヘビについて，その独

特の運動様式のメカニズムを解明し，これを通じて運

動様式と適応機能の関係性を明らかにすることを目的

として研究を行った． 

B. CPGモデルに基づく蛇行運動の適応 
動物のリズム運動制御において，脊髄などに内在す

るCPG（中枢パターン発生器）と呼ばれる神経系が運

動の生成・制御に関わっていることが指摘されている．

凹凸のない平面上を蛇行するヘビでは，このような自

励振動する神経素子の影響が支配的であることが想定

されるため，CPGに基づく蛇行運動の制御系を開発し，

この制御系によってヘビと同様の蛇行運動をシミュレ

ーションおよびヘビ型ロボットにおいて発現すること

を確かめた． 
さらに，水平面を蛇行するヘビにおいて，ヘビの腹

と地面との摩擦係数が変動するとくねり運動のパラメ

ータが適応的に変化することが知られている．ここで

は，ヘビ腹面が地面から受ける反力情報が用いられて

いることが想定できるため，ヘビ型ロボットの腹に取

り付けられた受動車輪が環境から受ける反力を計測す

るセンサをロボットに搭載し，反力情報をCPGにフィ

ードバックするCPG制御系を開発してパラメータを最

適化した結果，ヘビと同様の適応を実現した． 

C. 仮想ヘビシミュレータの開発 
従来の生物学による知見，実験動物の解剖・CT撮像

による知見から，ヘビは一般的な哺乳動物に比較して

きわめて長い体軸筋を多数駆動することで適応的なロ

コモーションを実現していることが分かった．この筋

骨格構造が運動においてどのように作用するかを詳細

に解析するため，動物実験から得た骨格の詳細な形状

や筋付着点の座標，筋の束の断面上の座標等のデータ

を用いてコンピュータ内に仮想的なヘビの動力学モデ

ルを構築した．モデルが再現する運動と実際のヘビに

おいて計測した運動データの比較を通じて，個々の

筋・骨格の力学的作用や筋に対する神経的制御のあり

方に関する知見が得られることが期待される． 

D. 人工筋を用いたヘビ型ロボット 
動物の身体運動のダイナミクスに含まれる筋骨格系

の粘弾性が適応性の発現に寄与していることが近年指

摘されており，このような柔軟な身体を有するヘビ型

ロボットとして，空気圧アクチュエータの拮抗配置に

よる筋骨格系を持つヘビ型ロボットPAS-1を開発した． 

PAS-1は，近年人工筋として広く用いられているマッキ

ベン型空気圧アクチュエータをジョイントの上下左右

に配置した構造を持ち，3次元的運動が可能である． 
 PAS-1においては，電気モータによる制御においてと

は異なり，精密な角度・トルク等の制御をしなくても，

身体の受動的変形によって環境に適合した滑らかな運

動が実現されることが予想される．そこで，空気圧ア

クチュエータをON/OFF制御する，すなわち特定のタイ

ミングで高圧空気を注入する弁を開き，別のタイミン

グで排出弁を開くことを繰り返すことにより，速い運

動であればこのような単純な制御によって滑らかな全

身運動が実現されることが確認された．また身体の柔

軟性を活用することで，複雑な形状の環境においても

環境に倣った身体形状が受動的に形成され，適応性が

向上することが確かめられた． 
 さらに，PAS-1に環境との力学的相互作用を計測する

反力センサ，筋紡錘・腱器官センサを搭載した．これ

により，反射等の脊髄神経回路の働きの解析を行い，

環境に即応した適応運動を実現した． 
 さらにヘビの詳細な筋骨格系のデータに基づき，ヘ

ビと同様の超多関節筋による駆動を実現する空気圧型

ヘビ型ロボットPAS-2を設計した．PAS-2は2種類の筋

（半棘筋-棘筋と腸肋筋）の7関節筋（1シャーシあたり

実ヘビの3椎骨を対応させた）6本の束が左右各2本ずつ

通る構造を持っている．このように実際のヘビの筋骨

格構造を忠実に再現したハードウエアを開発し，これ

を用いて運動を解析することを通じて，ヘビ式運動様

式における環境との力学的相互作用に関する知見が期

待される． 

図９：空気圧人工筋駆動ヘビ型ロボット

図８：仮想ヘビシミュレータ 
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Abstract—この報告書は，特定領域研究「移動知」B班の公募

研究（横井，瀧田）において，2010年度に実施された研究の

成果についてまとめた報告書である．研究目的は歩行困難者

のためのバイオフィードバックシステムの構築であり，この

研究枠内でシステムを構成する主要な要素を整備することを

目的とした．要素は，硬膜外計測BMIによる運動意図推定，筋

反射を用いた歩行補助法，感覚フィードバックより構成され

ており，2010年度は筋反射の安定的な出力性能の確保とラッ

トにおける硬膜外計測BMIの歩行運動に関する意図推定の性

能について成果をまとめた． 

 

I. 緒言 
半身不随や下肢麻痺などの感覚運動系の疾患は，人の基本 

的移動手段を奪い，日常生活の利便性を大きく阻害する．本

研究は，歩行困難者の歩行運動機能の再建に資することを目

的として，運動意図推定のための感覚運動系の解明および機

能再建スキームの構築を試みてきた． 

 

 
Fig.1 Concept of reflex walking assist based on low invasive BMI 
 

我々のグループでは，「動物を用いた生理学的アプローチ」

と，「人と機械の相互適応系を対象とする工学的アプローチ」

を平行して行い，人の感覚運動系に適合する計測・制御シス

テムを構築することを目的として，反射運動を利用した歩行

補助法と，低侵襲型のBMI(Brain Machine Interface)を開発

した． 以降，II,IIIには，電気刺激装置を用いた反射運動の

This work was supported in Grant-in-Aid for Scientific Research on 
Priority Areas "Emergence of  Adaptive Motor Function through Interaction 
between Body, Brain and  Environment - Understanding of Mobiligence by 
Constructive Approach -" from  the Japanese Ministry of Education, Culture, 
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誘発法とこれを用いた歩行補助の実験，及び，馴れによる刺

激効果の低下に対する対策に関する成果について記述し，IV

には，低侵襲型BMIの研究成果について述べる． 
 

II. 電気刺激によるバイオフィードバックを用いた反

射運動誘発システムの開発 

中枢神経系の損傷による上位運動ニューロン障害におい

ても，末梢神経系や筋肉は機能しているため，脊髄や脳から

の指令の代替となるシステムさえあれば，これらの機能を利

用することが可能となる．この原理に基づき，2009年度には，

電気刺激により生体の制御や補助を行う機能的電気刺激

（FES）を開発した．  

 

 
Fig.2. Modeling of Reflex Walk for FES System 

 
 FESシステムの出力する電気刺激は，双極性矩形波を基

本波形とする低周波電気刺激であり，内部パラメータとして，

振幅，キャリア周波数，バースト周波数，デューティ比を有

する．内部パラメータは，利用者の制御入力に基づいて任意

に調整可能である．この電気刺激を出力するために，アナロ

グスイッチを16ビット組込マイクロコントローラにより制

御する方式を用いて，専用デバイスFig4(a)を製作した．利用

者は，このデバイスからの出力信号をFig4(b)に示す電極パッ

ドにより，補助対象となる筋群の近傍か，または，神経組織

の近傍に接着させる． 
FESシステムを用いて，補助対象となる運動を誘発するた

めに，Fig.3に示す位置に電気刺激パッドを貼付し，運動と

電気刺激との関係を調べた．実験は，各電気刺激位置への刺

激に対する大腿関節，膝関節，足関節の関節角度変化を計測

した．実験の様相をFig.4に示す． 
 

歩行困難者補助のための反射運動系のモデル化に関する研究 

横井浩史，瀧田正寿，北佳保里 

65



 
Fig.3.Wave Form of Functional Electric Stimulation 

 

  
(a) Developed Device         (b) Surface Electrode 

Fig.4. FES System 
 

 
Fig.5. Test position of electrical  Fig.6. Experimental setting for  
  stimulation           Reflex Motion 
 

実験の結果，電気刺激のキャリア周波数の変化に対して，

5種類の運動パターンが得られた．得られた特徴的な筋群の

応答をTable 1に示す．図において，Reflexは反射による関節

運動，Muscleは直接刺激による筋収縮と関節運動，Smallは微

細な筋収縮，Slowは0.8[rad/s]以下のゆっくりした関節運動，

Muscle twitchは内転を伴う関節運動，Noは運動が見られなか

った場合を示している． 
 

Table 1. Relation among stimulus position to reflex motion 

 
 

III.反射運動を用いた歩行補助とその課題 
上記で求めた電気刺激法と刺激位置を用いて，立ち上がり動

作の補助と歩行補助を行った．刺激位置は，股関節近傍の

ID1とID2，および，膝関節裏側ID6，足関節アキレス腱外側

ID5に対してその効果を確かめた． 

 

 
Fig.7. Electrical stimulation position of reflex motion for standing 

up and walking 
 
被験者の通常の起立動作に比べて，電気刺激による補助を行

った場合，起立に要した時間は，5.4[s]から5.0[s]に減少し，

7.0[％]改善された．また，1.8[s]から5.0[s]における関節角

度の推移をFig.8に示す．Fig.8には，刺激のない場合の起立

動作に比べ，刺激による補助を行ったほうが緩やかに遷移し

ていることが示されている． 

 

 
Fig.8. Time series data of knee angle of standing up motion 

 

次に，歩行動作に対する補助を実施した．被験者の歩行に

おいて必要となる運動は，遊脚期における左下肢の尖足の改

善を目的とした足関節の背屈運動および脚の持ち上げ動作，

すなわち股関節および膝関節の屈曲運動である． 

Fig.7に示した多チャンネルに対する刺激―運動のモデルを

用いて，直接電気刺激と反射電気刺激を用いて，歩行動作を

実現した．直接電気刺激では，前脛骨筋への直接電気刺激を

行い，足関節の背屈運動を生成し，また，反射電気刺激によ

り，膝裏の大腿2 頭筋部位下を通る脛骨神経を刺激し，脚の

持ち上げ動作を生成した．これにより，被験者の運動意図を

反映して，歩行速度を変更できることを確認した．最速の歩

行速度は，健常人と同等の速度を実現した(Fig.9)．さらに，

階段昇降についても歩行と同様の刺激条件で行い，麻痺足が

階段に引っかかることなく，階段昇降を実施することが可能

となった(Fig.10)． 

 
Fig.9. Reflex walking assist for arbitrary speed 
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Fig.10. Reflex walking assist for climbing up steps. 

 
次に，受動的な刺激入力に対しては，刺激に対する注意を

集中することが困難であり，また，馴れの影響が強く働くな

ど，その効果を継続させることは難しい．単一の刺激入力に

対する体性感覚野の賦活の様相をFig.12に示す．Fig12(a)は，

MRI撮像時のブロックデザインを示しており，1[volume]は，

TR=5[s]，刺激時間3[s]，休止時間2[s]により構成され，これを

5[volume]×8を一単位として解析を行った．また，刺激パター

ンは，刺激電圧，Carrier周波数，Duty比を共通とし，Burst周
波数を50Hz,100Hzの2種類P1,P2を用意した．その結果をFig12 
(b)に示す．両者の刺激パターに対して，体性感覚野に賦活は

見られるものの，不鮮明であるとともに，T値の算出もできて

いない． 
 

 
(a) Block design of f-MRI analysis 

 

 
(b) f-MRI result for Pattern 1 and 2 

Fig.12. f-MRI analysis for single pattern of electric stimulation 
 

そこで，このような刺激入力に対する馴れの影響を減少さ

せるために，複数の刺激パターンを連続的に入力し，部分的

に変動させることにより動的パターンによる刺激法を提案し，

2種のパターンの混合比率を最適化を行った． MRI撮像時のブ

ロックデザイン(Fig13(a))は，上記と同様，1[volume]を，TR=5[s]，
刺激時間3[s]，休止時間2[s]とし，刺激時間内にP1とP2を下記

に示す比率で混合し刺激を行った．これを5[volume]×8を一単

位として解析を行った．刺激パターンの比率は5:5, 7:3, 8:2, 9:1
の4種類について行った結果をFig13(b)に示す．その結果，7:3
の比率で刺激を与えた時に最もはっきり賦活が表れた．この

刺激パターンの混合比率を用いて安定的に刺激を継続するこ

とが可能となった． 
 

 
(a) Block design of f-MRI analysis 

 

 
(b) f-MRI result for mixed pattern 

Fig.13. f-MRI analysis for single pattern of electric stimulation 
 

IV．ラットを用いた低侵襲型BMIの検討 
 BMI技術は高度で自然な外部機器の操作を可能にすると考え

られ，身体障害者に対する運動機能の再建，さらに人全般に

対する身体的，あるいは知的機能拡大が期待されている．本

稿では従来よりも低侵襲なBMI技術を目指し，脳神経計測手法

として硬膜外電極を使用してラットの運動時の計測を行った．

また，得られた硬膜外電位から短時間フーリエ変換と人工ニ

ューラルネットワーク（ANN）を用いて，運動状態の識別を行

い，硬膜外電極において有効な電極位置と信号周波数帯を検

証した． 

 硬膜外電極は頭蓋骨と硬膜の間に電極を置き，硬膜外電位

を計測する方法により信号を得た（Fig. 1）．この計測法は，

硬膜の外に電極を置くために脳漿を侵すことを避けられ，脳

免疫系に対しても不干渉であることが特徴である．一方で神

経活動の信号は硬膜を通過した後に計測されるため，ECoGに

比べ減衰・重畳による情報量の減少が起きる点が欠点となる

が，外部機器操作に十分な情報量が得られるならば問題はな

い（Fig. 2）． 
Fig. 13 The locations of 
an epidural electrode and 
conventional electrodes 
for recording cerebrum 
activities. The names of 
body tissues are written 
in italic letter. 
 

 

 

 
Fig. 14 The concept of epidural electrodes. 
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Fig. 15.  Locations of the recording 
electrodes. The grid represents 1 
mm2. The locations were determined 
by relative distances from the 
bregma. “A-F” are the recording 
electrodes. The skull image is taken 
from [2] 
 

 
 実験ではラットに硬膜外電極を留置し，自由運動時の硬膜

外電位によって運動状態を推定した．その結果から硬膜外電

位計測により運動状態が推定可能であるか，またどのような

電極位置，信号の周波数帯が有効であるかを検証した[3][4]．

計測には生後9 週目のオスのSD ラットを用いた．計測電極に

は金めっきピンを用い，運動野を中心に6 ヵ所に配置した

（Fig.3）．電極はデンタルセメントで頭蓋骨に固定した．ま

た計測電極とは別に頭蓋骨へのアンカーねじを参照/接地電

極とし，一級グラウンドと接続した．計測は参照電極と計測

電極による単極誘導としたが，解析においては同相ノイズ除

去のために2 種の電極間の差分を取ったものも用いた．信号

はアンプにより1000 倍に増幅し，±10Vを12bit でA/D 変換

した上で20kHz のサンプリングレートで記録した．また，ラ

ットの自由運動を記録するため，電極による計測と同期して

デジタルビデオカメラを用いた撮影も行った．計測実験は電

極留置手術の1週間後に行った．ラットを450mm 四方のケージ

に入れ，自由運動を行う際の電位を記録した． 

 運動状態の推定に有効な電極位置，信号の周波数帯

を検証するため，電極，使用周波数を変更させながら

実際にSVM(Support Vector Machine) による識別を行

い，その識別率を算出した．硬膜外電位の周波数解析

には短時間フーリエ変換を用い，得られたパワースペ

クトルの組み合わせを特徴ベクトルとした．これらの

特徴ベクトルをSVN への入力とし，映像で確認したラ

ットの運動状態を出力として学習・識別を行った． 
 

Fig. 16.  Sample of the 
measured data. 
a)Differential potential 
between electrodes A and 
E during 2.0 seconds. 
b,c)Power spectra of a). Z 
scale is different between 
b) and c). d)Pictures of 
the rat recorded below the 
cage. Roman numbers at 

the upper left of the pictures indicate a time-line marked between a) and b). 
The rat set forefeet on ground during i–iii, and lifted them during iv–vi. 
 
 対象とするラットの運動状態として，停止(Stop)，安静状

態(Rest)，歩行時に右前足を持ち上げている状態(RFF)，歩行

時に左前足を持ち上げている状態(LFF)，及びケージの壁に向

かって両前足を持ち上げている状態(BFF)を採用した．歩行状

態の遷移は非常に短時間であるため，フーリエ変換の窓幅を

およそ0.05[sec]とした．この際の周波数解像度は約20Hz で

ある．このパワースペクトルを5つずつ，0-100Hz，60-160Hz，

100-200Hz，160-260Hz，200-300Hz，260-360Hz，300-400Hz，

400-500Hz の組に分け，それぞれを特徴ベクトルとした．た

だし，0-100Hz に関しては50Hz 近傍のハムノイズによる影響

を避けるため，40-60Hz のパワースペクトルを除外している．

電極に関しては，6 つの計測電極からペアを作り差分を取っ

た15ch を用いた． 

 
Table 2.  
Classification 
results of the 
motions. In the 
Motion section, 
RFF, LF,F and 
BFF mean right 
forefoot lifting, 
left forefoot 
lifting, and both forefeet lifting, respectively. 
 
それぞれの電極，周波数帯の特徴ベクトルを一動作あ

たり20 点程度ずつ取り出し，そのうち約1/3 を学習用

データ，残りを識別率評価のための検証用データとし

た．学習用データは，動作を行った実験中時間が偏ら

ないよう選択した．学習と識別は，運動状態からいく

つかの組み合わせを作り，その組ごとに行った．ANN を

用いず，無作為に運動状態を選んだ場合に正しいもの

を選択する確率は100/(組内の運動状態数)[%]である． 
手術から5, 6, 7, 13日目となる，計測1, 2, 3, 4 日目にお

ける全電極，周波数帯を含めた375 次元ベクトルを使用した

識別率をTable 2に示す．計測を行った4 日間において，識別

率の変化幅は一部を除き10%未満であった．数カ月単位の長期

間の計測実験は実施出来なかったが，手術から10 日程度なら

ば本実験の手法にて計測・解析が可能であることが示されて

いる． 

 
IV．結言 

運動系の麻痺に対する補助方法を開発することを目的として，

下肢の運動補助については，筋反射を対象とした電気刺激を用

いた歩行困難者のためのバイオフィードバックシステムの

構築した．電気刺激を行う下肢の場所に対する筋活動の様相

を明らかにし，刺激反応地図を求めた．この刺激反応地図を

用いて，起立動作，歩行動作について運動機能補助の可能性を

確かめた．一方，運動推定については，ラットを用いた動物

実験により，硬膜外計測信号から，左右の足の上下動につい

て判別を行った．SVM を用いた判別によって，停止，両前足

持ち上げ，右前脚持ち上げ，安静状態の 4状態を 70％程度の

精度で判別することが可能であることが確かめられた． 
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Num. of 
motions

Combination 
of motions

Accuracy [%]
Day 5 Day 6 Day 7 Day 13

Two

Stop- BFF 75.8 85.6 83.2 —
Stop-RFF 89.0 87.1 80.2 81.1
Stop-LFF 80.5 85.2 87.4 65.0
Stop-Rest 96.1 89.7 98.6 97.3
RFF-LFF 46.5 55.5 38.6 50.0
RFF-BFF 70.8 68.0 77.1 —

Three Stop-RFF-BFF 66.3 65.7 72.6 —
Four Stop-RFF-BFF-Rest 73.2 71.2 77.3 —
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ラット－マシン融合システムと多機能神経電極による 
 

生体運動中枢の適応機能の解明 
 
 

研究代表者  鈴木 隆文*， 連携研究者 満渕邦彦* 

 
 
 

*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 

概要—  本研究課題は，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，ラットと機械を融合させ

ることにより構築し，さらに多機能神経電極を組み合

わせて用いることによって，脳，特に運動中枢の環境

適応特性を解明することを目指して行われた．ラット

の運動野等の神経情報によって制御される車両システ

ムを構築し，神経信号からの歩行速度や歩行方向の推

定を行うとともに，様々な推定モデルの有効性を検討

した．一例として状態空間モデルを用いることにより，

歩行速度等の推定を行うと共に，車載時の脳の内部状

態の変化をパラメータの変化によって解析する可能性

を示した．動作に同期した電気刺激を行うことによる

ラット運動野の神経細胞の応答特性の変化についても

検討を加えた．また，多機能神経電極の一例として，

マイクロダイアリシスプローブ機能を備えた神経電極

の開発を行った． 

 
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，さらに多機能神経電極と統合的に使

用することによって，脳，特に運動中枢の環境適応特

性の解明を図ることを目指して行われた．融合させる

機械としては，ラットの運動野（あるいはそれ以外の

部位）の神経情報によって制御される車両システム（以

降ではRatCarシステムと呼ぶ）を想定した．このよう

なシステムにおいては，運動指令信号（計測した神経

信号から推定したもの）と人工効果器（の実際の動作）

との関係を任意に設定，さらには動作中に変化させる

ことが容易に実現できるが，さらにこうしたシステム

の中で，多機能神経電極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

ると考えた．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

神経信号でコンピュータのカーソルやあるいはロボッ

トハンドなどの人工機器が制御可能であることが示さ

れている．しかしながら，新しい機器を接続した際に，

運動中枢がその身体環境の変化にどのように適応して

いくのかについては，未だ解明が進んでいない．この

点にいち早く着目し，研究を進めることが，本研究課

題の特徴である． 

  以降では，まずRatCarシステムの概要について述べ

たあと，RatCarへの接続時における神経発火の時間変

化を解析するため，各神経ユニットと歩行速度との相

関関係を表すモデルパラメータに着目した手法を提案

し，実際にラットから計測した神経信号に対して適用

できることを示す．また，多機能神経電極としては，

半透膜と微小流路を統合することによりマイクロダイ

アリシスプローブ機能を備えた神経電極を開発中であ

り，これについても報告する． 

II. 研究成果 

A) RatCarシステム[1, 4, 5, 6] 
A-I) 背景 

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

として移動することを目指している点である．このと

きラットには単にデバイスを操作するに止まらず，視

覚，髭感覚，体性感覚を介して，あたかも自身の四肢

を用いて移動するかのように感覚フィードバックを与

えることが可能である[1]．ここでは，このような環境

下でラット脳が示すBMI への適応・変化の様子を解明

可能な実験系の構築について述べる．すなわちRatCar
システムの枠組みにおいて，歩行速度を内部状態とし

て表現する状態空間表現モデルを用い，これをKalman 
filter 型アルゴリズム[2]によって推定する．この際，個々

の神経細胞の発火頻度と歩行速度との相関関係を事前

に同定するが，ここでも逐次的なKalman filter 型時間更

新アルゴリズムを使用することによって，随時，両者

の関係を観察することができる．まず非車載時におけ

る両者の相関関係変化の様子を示す．この結果は，車

体あるいはBMI とは無関係に生じる変化量すなわちコ

ントロール群として用いられるものである． 
 
A-II)  方法 
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図1にRatCarのシステム構成の一例を示す．歩行計測

のために回転型の歩行装置を用いることもある．被験

動物としてはWistar 系ラット(オス) を用いている．典

型的な例では，12 週齢前後のラット（この例では6匹）

を用い，脳定位座標[3]に基づき，bregma 点から尾側0.7 
mm, 右外側2.5 mm, 脳表深度1.6 mm の大脳皮質一次運

動野に対して神経電極束を刺入している．この電極束

は，直径40 μm のタングステン(W) 線にパリレンC(ポリ

クロロパラキシリレン)を厚さ5μm皮膜し，これを束ね

て作成した．この埋め込み手術は東京大学動物実験委

員会の定めるガイドラインに基づき，ペントバルビタ

ール麻酔下において行われた． 
次に，埋め込み手術の後1～14日の間にかけて，図1 に

示す実験系の平面上を，およそ60 秒間自由に歩行させ

るセッションを行った．ここで，神経信号は生体アン

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

てコンピュータに取り込まれた．一方，ラット頭部に

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

によって，ラット歩行速度の近似値を得た． 
神経信号およびラット歩行速度が同時入力されたコ

ンピュータ上では，神経信号波形から個々の神経ユニ

ットへの弁別，およびΔt = 100ms 毎の発火頻度の算出

を行い，これをラット歩行速度と対応付けることによ

って，両者の対応関係を示すパラメータを得た．また，

この対応関係を利用し，神経信号情報に基づき歩行速

度を推定した．本アルゴリズムは，次の状態空間表現

モデルを中心に構成される． 
 

 
ここで，x(t) は100 ms 毎の処理フレーム時刻t におけ

る歩行状態を表し，実測されたラット歩行速度と，そ

の1, 2 階フレーム差分からなるベクトルである．また，

y(t) は，同じく100 ms 毎の神経発火頻度に対し，主成分

分析による直交化と分散・期待値の規格化を施したも

のである． 
さらに，状態遷移行列を 

 
とし，システム誤差変換行列G = I として固定値に設定

し，逐次更新されるシステム誤差ベクトル，出力誤差

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

の特性を表す状態遷移方程式であり，式(2) はパラメー

タai によって規定される神経発火頻度y のユニット毎

での自己回帰過程と歩行状態x とを行列H を介して関

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

度の実測値と推定値の二乗誤差を最小化するようなモ

デルパラメータへと漸近的に最適化される．ただし，

初期値は全て1 とした．同時に，歩行速度の推定値x(t) そ
のものについても，時間更新・観測更新によってy(t) か
らオンライン推定される．このモデルに対するH, ai  お
よびy(t) が更新される経過を用い，特にH の1 列目に現

れる神経発火頻度と歩行速度の相関関係に着目し，こ

の時間的な変化を観察した． 
A-III)  結果，考察 

Fig.2 に，結果の一例を示す．平面上を自由に歩行運

Fig. 1. RatCar system to estimate locomotion velocity of a 
rat by neural signals [6] 

 
Fig.2 Identified model parameters to describe 
correlations between locomotion velocity and neural 
firing rates (each line corresponds to a sorted neural 
unit) [6] 
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動させたときの歩行速度の実測値および神経発火頻度

情報の同時入力によって更新されるモデルパラメータ

H（そのうち歩行速度との対応を示す1 列目要素）の最

適化過程である．全体的な傾向として，初期値1 から冒

頭の5秒間で激しいパラメータ値の変動が見られた後，

時間経過につれて徐々に値が変化し，30～40 秒後には

±0.1 程度の範囲内の変動に収束したことが分かる．他

の試行・個体においても，パラメータの収束傾向や収

束に要する時間の傾向は同様であったが，歩様・歩行

以外の動作の有無に応じて，パラメータ変動の幅，歩

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

との相関関係を歩行速度の推定と同時に連続して評価

することが可能である．この関係が仮に時不変なもの

であれば，ラットの歩行速度によらず速やかに一定値

へと収束することが予想される．Fig.2にも見られる通

り，この関係が時間変化する様子は各ユニットによっ

て異なり，比較的滑らかに推移するものや歩行以外の

動作によって大きく変動するものも存在する．今後，

このような特性を利用し，各ユニットの歩行に関する

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

か，歩行推定の目的に対して適切なユニットを事前に

選別し，推定精度の改善を図る予定である． 
これ以外の試みとして，ラット運動野の神経細胞の

応答特性を，レバー押し等の動作に同期した電気刺激

を行うことによって人為的に変化させ得るかどうかの

検証も行った．これは侵襲的BMIシステムにおいて，

計測可能チャネル数が時間経過とともに生理的，構造

的な影響の為に減少してしまう問題への対処を目指し

たものである． 
 

B) 多機能神経プローブの開発 

脳の適応機能解明に用いるための多機能神経プロー

ブの開発を行った．ここでは，半透膜と微小流路を統

合することによりマイクロダイアリシスプローブ機能

を備えた神経電極について報告する[7]． 

この電極においては，単一のプローブによって脳内

の電気生理学的応答と生化学的応答をともに計測する

ことを目指し，神経電極へのマイクロダイアリシス機

能の付加を試みた．我々はこれまでに流路を備えた柔

軟神経電極等の開発を行なってきており，その過程で

培われたMEMS技術を用いた電極の作成方法[8など]を

応用して本プローブが試作された。概念図をFig.3 に，

作成方法をFig.4 に示す． 

本研究で作成した神経プローブは1つの流路と4つの

電極から構成される．高分子材料であるパリレンC（ポ

リクロロパラキシリレン）を用いて流路を形成し，そ

の一部に半透膜を製膜した．一部に半透膜を有するこ

の流路は神経伝達物質の回収を可能とし，マイクロダ

イアリシスプローブとして機能する．なお、本研究で

は半透膜として酢酸セルロース膜を採用した．4つの電

極は流路の近傍に配置され，流路による神経伝達物質

の回収とともに、その周囲の脳神経細胞の電気的な活

動が計測できるように設計された． 

作成した神経プローブの写真をFig.5 に示す，往路、

復路2本の流路と4つの電極を含むプローブの外形は幅

1.2mm，コネクタ部を除いた長さは12mmである．流路の

サイズは幅170μm，高さ30～40μm，プローブ先端で折

り返している流路の総延長はおよそ15mmである．流路

上へ貼られた半透膜の膜厚は約15μmであった． 

 

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，研

究を行なった．具体的にはラットの運動野神経信号に

よって車両を制御するRatCarシステムにおける歩行状

態推定精度の向上にむけて様々な推定モデルの有効性

を評価するとともに，車体への接続時における神経発

火の時間変化を解析するため，各神経ユニットと歩行

速度との相関関係を表すモデルパラメータに着目した

手法を提案し，実際にラットから計測した神経信号に

対して適用できることを示した．動作に同期した電気

刺激を行うことによるラット運動野の神経細胞の応答

特性の変化についても検討を加えた．また，多機能神

経電極の一つとして，マイクロダイアリシスプローブ

機能を備えた神経電極の開発を行った． 
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Fig. 3. Conceptual illustration of a probe. (a) Overview image of the probe. The probe is inserted into biological tissue. (b) Tip of the 
probe with recording electrodes and a fluidic channel. The fluidic channel is covered with a semipermeable membrane. When the probe 
is inserted into the brain, the microelectrodes record neural signals, and the fluidic channel collects neurotransmitter from the 
extracellular fluids around the point of interest [7] 

 
Fig.4  Fabrication process of the probe[7] 

 
 

 
Fig.5  The probe was fabricated on a 25-μm-thick Parylene C substrate. (b) The fluidic channel is U-shaped at the tip of the probe [7] 
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Abstract —  本研究は、脳の情報表現（情報コーディング）

と身体性の関係について、マルチニューロン活動の記録とブ

レイン－マシン・インタフェース（BMI）を活用し明らかに

することを目指す。本特定領域研究に参加した４年間で、 新

しい高精度なBMIによる実験システムを開発した。そして、

ラットのニューロン活動をBMIを介し行動の代わりとして

機能させると、その発火頻度が短期間で大きく増大すること

がわかった。また特に海馬では、複数ニューロンの同期発火

のみを行動の代わりとすると、発火頻度同様に同期発火も増

大することがわかった。すなわちBMIを介し身体という拘束

条件を取り去ることで、脳は自身のニューロンの発火頻度と

同期発火を大きく変化させ得ることが明らかとなった。 

 

  

Ⅰ．はじめに 

 個体の適応的行動には、まず環境を認識すること、

すなわち有意な情報を外界から検出することが必要

であり、それは脳独特の情報表現により初めて可能

となる。脳の情報表現の実体は、かつて心理学者

Hebbが提案したように、セル・アセンブリと呼ばれ

る神経細胞（ニューロン）の機能的集団の動的活動

とその変化として記載可能であり、最近の神経科学

的研究はその姿を次第に明らかにしつつある。しか

し、心理学者Gibsonも指摘したように、環境内のど

の情報がどのように有意であるかは、個体がその環

境に働きかけることで初めて認識可能となる。すな

わち、個体がその身体を働かせ環境と能動的に相互

作用することにこそ、脳独特の情報表現の本質が現

れているはずであり、その本質部分を実験的に捉え

ることが必要である。 
 

Ⅱ．目的 
 本研究の目的は、まず高精度なブレイン－マシン・

インタフェース（BMI）を構築することである。次に、

そのBMIを活用することで、身体の働きが脳の情報表

現にどのような役割を持つかについて、実験的に明ら

かにすることを目指す。具体的には、ラットが身体に

よる行動で課題を行う場合と、BMIにより身体を介さ

ずニューロン活動が行動を代行する場合について、海

馬と新皮質からマルチニューロン活動を記録し解析

 

する。そして、情報表現における身体の役割について

明らかにする。  

 Ⅲ．独自性 

 本研究は、従来の神経科学的研究のように、脳を単

に情報を受け取り処理する受動的な装置とは捉えな

い。脳の情報表現における身体性の役割に注目し、神

経活動と身体・環境の相互作用について実験的に解明

するものである。また、本研究で用いるBMIシステム

を確立するためには、新しいハードウエア技術（脳計

測回路など）とソフトウエア技術（ネットワークモデ

ルなど）の協調が必要であり、さらに、心理学的な行

動実験と神経生理学的な記録実験も協調させる必要

がある。すなわち本研究は、情報工学、心理学、ネッ

トワーク理論、神経科学という異なる分野を融合させ

た学際的研究である。これらは全て「移動知」の目的

に合致し、その推進に貢献できると思われる。 

Ⅳ．成果１（独自方法の開発） 

 まず、マルチニューロン活動の長期間記録法を確立

し、さらにそれを個々のニューロン活動へと高精度に

分離する自動的スパイク・ソーティングのシステム

RASICA (Realtime and Automatic Sorting with 
Independent Component Anaysis）を開発した。こ 

れは特殊電極（ドデカトロード）と独立成分分析

（ICA）を組み合わせたマルチニューロン活動記録解

析システムであり、それを組み込んだBMIシステムを

構築し活用した（図１）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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

Multi-neuronal 
Activity 

 Amplifier 

 Data Recorder 

Code 
Signal  

  
  Spike Sorter 
 
 
 
 
 Code Detector 

Action Device 

R

 

Reward 

  Task Apparatus 

  Behaving Animal  

 

Control Computer   

Dodecatrodes 

図１ BMIの全体システム。太枠内がRASICAに相当する。 
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 次に、マルチニューロン活動を長期間にわたり安定

して記録し続けるためのマイクロドライブと電極を

開発した。また、数ヶ月にわたる長期間記録を保証す

るため、極小のポリカーボネイト（ＰＣ）ネジを頭蓋

骨に埋め込む新たな手術法を開発した（図２）。ＰＣ

ネジはデンタルセメント（レジン）および頭蓋骨との

親和性が高いため、半年以上の長期間にわたり、マイ

クロドライブを頭蓋骨上に安定して固定出来た。 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
   
 
 
 
 
 ラットの行わせる課題としては、まず最も基本的な

自由反応課題（free operant課題）を中心に用いた（図

３）。ラットが身体を使う場合、眼前にある小さな穴

に鼻を入れる（ノーズポーク反応）ことで報酬を得る

ことが出来るが、BMIを介した課題では、穴の前には

透明なアクリル版があり、特殊電極で検出されたマル

チニューロン活動が身体運動の代わりとなり、餌を得

ることが出来た。 

ドデカトロード報酬

マルチニューロン活動

ラットのBMIシステム

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

Real-time and Automatic Sorting with ICA  (RASICA)

Task control PCRaw dodecatrode data    Realtime spike sorting

 
 

また、ラットの移動行動を操作する目標接近課題と目

標操作課題も開発し活用した（図４・５）。目標接近

課題とは、ラットが反対側の壁へ移動して接近し、壁

にある穴に鼻先を入れる（ノーズポーク）課題である。

目標操作課題とは、同じ装置内で、ラットは自らが移

動する代わりに、BMIを介したマルチニューロン活動

により壁を接近させノーズポークする課題である。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
   
 
 
 
  
 BMIを介し行動の代わりとした特定のニューロン活

動を神経コード（neuronal code）と呼んだ。本BMI
システムは２種類の神経コードをリアルタイムに検

出することができた。１つは一定時間内の発火頻度の

加算値であり（発火頻度コード）、もう１つは一定時

間幅でのニューロン間の同期発火である（同期発火コ

ード）。これら２つのコードのいずれが行動の代わり

としてより機能するのか、また、各コードの機能とニ

ューロンの種類や数との関係はどうかについて、解析

を進めた。図６は発火頻度コードと同期発火コードの

検出を示しており、特に複数ニューロンによるスパイ

図３：自由反応課題におけるBMIシステム。特殊電極（ドデ

カトロード）と自動的スパイクソーティングシステム

（RASICA）から構成されている。   

図２： 手術により固定用のＰＣネジを埋め込んだ状態。 
ＰＣネジは直径1.5ミリで、特殊なタップで頭蓋骨にネジ

を切った後に慢性的に埋め込む。この後で、電極の付い

たマイクロドライブをデンタルセメントで固定する。 
  

BMI マルチニューロン活動 

図４： 目標操作課題の概略図。マルチニューロン活動と

BMIシステムが作る神経コードにより、左側の黒い壁（ノ

ーズポーク用の穴があいている）がラットの方向へ接近

する。 
  

図５： 目標接近課題と目標操作課題用の装置の写真。左側

の黒い壁（小さな穴が開いている）が、その後ろにある報

酬ペレット提示装置と共に前方に移動する。 
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クオーバーラップ問題を解決し同期発火を検出して

いることも示す。図７はBMIシステムを動作させ神経

コードを検出しているコンピュータ画面である。 
 

マルチニューロン

発火同期コード
ICA

スパイク・オーバー
ラップ

ドデカトロード

ICA 発火頻度コード

シングルニューロン

BMI

 
 
 
 
 
 

  

  
 
 
 
 
 

Ⅴ．成果２（神経活動の変化） 

 自由反応課題において、BMIを介し行動の代わりと

なったニューロン活動は、短時間で大きく増大した。  
 図８は、行動による自由反応課題の結果（１日目）、

発火頻度コードによる結果（２日目）、同期発火コー

ドによる結果（３日目）である。縦軸は課題でラット

が得た報酬量を示しているが、その増減は行動や神経

コードの出現の増減を示している。記録部位は新皮質

（運動野または体性感覚野）である。２日目の発火頻

度コードは行動の代わりとして有効であり、コードの

出現が増大すると共に報酬量も増大した。しかし３日

の同期発火コードは有効でなく、コードの出現はほと

んど増大しなかった。このことから、新皮質に関して

は、ニューロンの発火頻度は神経コードとして有効で

あり、身体による行動の代わりとして機能し、報酬を

得るために短時間で増大したが、同期発火は神経ード

として有効ではなく、行動の代わりとしては機能しな

いことがわかった。 
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 図９も同様のデータであるが、記録部位は海馬CA1
である。２日目の発火頻度コードは有効であり、コー

ドの出現が増大すると共に報酬量も増大した。また３

日の同期発火コードも有効であり、コードの出現はは

ある程度増大した。このことから、海馬の同期発火は

神経コードとして有効であり、身体による行動の代わ

りとして機能し、報酬を得るために短時間で増大する

ことがわかった。  

図８：行動と神経コードによる報酬量の変化。記録部位

は新皮質。ラット３匹の結果を合わせている。発火頻度

コードは、ニューロン集団（５～８個）が40ミリ秒間

に２回以上発火すること、同期発火コードは、ニューロ

ン集団内の２つ以上のニューロンが２ミリ秒以内に同

期発火することである。  

同期発火コード 

発火頻度コード 

図６：RASICAによる発火頻度コードと同期発火コ

ードの検出。ドデカトロードとICAを活用すること

で正確なスパイクソーティングと同期発火の検出

が可能である。   

図７：RASICAによるBMIシステムのコンピュータ画面。 
上は12本の電極上のスパイクとICAで分離された個々の

ニューロンのスパイク波形を表示しており、下は分離さ

れた16個のニューロンによる発火頻度の加算値（画面左

下）と同期発火の検出（画面右下）を表示している。   
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また、目標接近課題を行っている時と目標操作課題を

行っている時の同じ海馬CA1のニューロン活動を解

析した。目標接近課題ではそれらニューロン活動を記

録しているだけであり、目標操作課題では、図８・９

と同様の発火頻度コードにより壁を接近させた。図１

０は、目標接近課題と目標操作課題をそれぞれ２日間

訓練した際の発火頻度の変化である。目標操作課題に

おいてのみ、すなわち海馬ニューロンの発火頻度によ

り目標を操作し動作させる時のみ、発火頻度の増大が

表れた。 
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概要 報酬に基づく強化学習理論では予測される報

酬と実際に得られた報酬の差（報酬予測誤差）がど

うやって計算されるかということが実験的、理論的

に最も重要な問題の一つであると考えられている。 

脚橋被蓋核(PPTN)は脳幹の主要なアセチルコリン性

細胞の核であり、古くから睡眠覚醒の調節、運動制

御、注意や学習と関係が深いと考えられてきた[1]。

2年間にわたる移動知による研究でPPTNのニューロ

ン活動が、報酬予測誤差信号生成に重要な役割を果

たしていることを示唆する神経生理実験データを得

た。そして、研究成果をいくつかの学術雑誌に掲載

[2-3]したので報告する。 

 

I. 序論 

 

中脳の黒質緻密部や腹側被蓋野のドーパミン細胞

(DAcell)は報酬との連合で学習された手がかり刺激

や報酬に対して一時的なバースト応答をすることに

よって大脳皮質、基底核などに報酬予測誤差（報酬

に対する予測と現実に得られた報酬の差）を送り、

強化学習における大脳皮質、大脳基底核でのシナプ

ス可塑性を制御していると考えられている。 

強化学習機構を解明する上で、「報酬予測誤差が

DAcellでどのように計算されているのかというこ

と」が生理学的、計算理論的に最も重要な問題の一

つであると考えられる。DAcellはドーパミン放出に

よるシナプス可塑性の制御[5]という形で強化学習

に重要な役割を果たしている。またDAcellはさまざ

まな部位から興奮性、抑制性（最近ではhabenulaな

ど）入力を受けているが、それぞれの入力信号の性

質が計算論的に明らかにされていないために、いま

だに報酬予測誤差の計算過程がわかっていない。 

さらに、DAcellに対して興奮性入力がなければ

DAcellはバースト応答をすることが困難であるため、

特にDAcellに対する興奮性入力の重要性が浮かび上

がってくる。 

脚橋被蓋核(PPTN)は脳幹の主要なアセチルコリン性

細胞の核であり、古くから注意や学習と関係が深い

と考えられてきた。PPTNが報酬情報処理に関係した

大脳基底核、大脳皮質などから入力を受け、また、

DAcellに対してPPTNが強力な興奮性入力を供給して

いることからPPTNからの興奮性入力が、DAcellにお

ける報酬予測誤差信号の生成に重要な役割を果たし

ていることが示唆される。 

最近、従来の視床下核を標的にした脳内深部刺激

（Deep Brain Stimulation, DBS）のみならず、PPTN

を標的としたDBSがパーキンソン氏病による運動障

害の改善に効果があるという報告が数多くなされて

いる。また一方で、PPTNと学習や報酬情報処理の関

係を示す知見が数多くなされている。これらの知見

が相互に関係しているかどうかは今後の研究の発展

を待たねばならないだろうが、ここでは特にPPTNの

報酬情報処理機構に絞って議論したいと思う。 

数多くの解剖学的、生理学的所見より、アセチルコ

リンシステムは中枢神経系におけるもっとも重要な

神経伝達調節系のひとつであり、特に選択的注意な

どによってダイナミックに変化する神経活動を制御

していると考えられている。 

脚橋被蓋核(PPTN)はアセチルコリン、グルタミン酸

作動性細胞を含み、脳幹のもっとも主要なアセチル

コリン性細胞の核であり、古くから睡眠覚醒の調節、

歩行制御、眼球運動、知覚、注意や学習と関係が深

いと考えられてきた[1]。 

解剖学的にPPTNは基底核群（視床下核、淡蒼球、 黒

質など）と双方性結合をもっている。この基底核群

との密接な結合関係から、最近ではPPTNが基底核群

の一部として議論されることもある。さらに、PPTN

は脳幹のカテコールアミンシステム（青班核：ノル

アドレナリン作動性、 放線核：セロトニン作動性）

とも双方的に結合がある。 この「基底核－PPTN－カ

テコールアミンシステム複合体」が随意運動や、様々

な選択的注意に関係した行動をトリガーしていると

考えられている。このように、高度な行動発現に対

するPPTNの重要性を示す豊富な生理学、解剖学的知

見に関わらず、PPTNの機能的重要性はよく理解され

ていない。また、PPTNは大脳基底核、視床下部外側

野、大脳皮質、大脳辺縁系などから報酬関連入力を

受け取り、またDAcellに多くの投射線維を送ること

脳幹-中脳－基底核におけるやる気の生成、強化学習機構の解明 
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が知られている。さらに、PPTNはDAcellに対して強

力な興奮性シナプス入力を供給している。 

また、PPTNの電気刺激によっておきるPPTNからのア

セチルコリン放出によってDAcellのムスカリン受容

体、ニコチン受容体の活性化が起こり、DAcellが

phasicなバースト活動を引き起こすことなどから、

PPTNからの興奮性入力がDAcellにおける報酬情報処

理過程に重要な役割を果たしていることが示唆され

る。 

最近のげっ歯類を使用した破壊実験と薬物投与実験

によって、PPTNがさまざまな報酬による強化過程（摂

食調節、ニコチン嗜癖、強化学習）に関与している

ことが示されている。また、PPTNを破壊するとDAcell

が機能しなくなることが知られている。また、ネコ

を用いた生理実験によれば、PPTNが条件けされた手

がかり刺激や報酬に関係した活動を示し、さらにリ

ドカイン、ムシモルの局所注入によるPPTNの活動停

止が一時的に動物の課題に対する動機付け（やる気、

報酬への期待）を低下させることが示されている。 

これらのさまざまな研究にも関わらず、報酬、動機

付け（やる気）に基づく行動の制御という側面から

見たPPTNの機能についてはこれまで詳しく調べられ

ていない。眼球運動課題、特にサッケード課題では

反応時間などが空間的注意や動機付けの影響を受け

やすい[1]ので、動機付けに基づく行動の調節の解析

に適していると思われる。本研究ではサルに手がか

り刺激で報酬量を予測させるような視覚誘導性サッ

ケード課題を行わせ、PPTNのニューロン活動を記録

した[2]。 

 

II. 実験方法 

報酬条件付け視覚誘導性サッケード課題中の 

サルPPTNのニューロン活動記録 

 

視覚誘導性サッケード課題において、サルは画面中

央に呈示される注視刺激を一定時間注視し、その後

注視刺激が消灯し画面周辺に標的が呈示されると、

標的に向かってサッケードを行う。ただし一定時間

注視し、正しくサッケードが行われた場合にのみ液

体報酬が与えられる。我々は特に報酬による動機付

けとの関連を調べるため、サルに手がかり刺激で報

酬量の大小を予測させるような視覚誘導性サッケー

ド課題（図1A）を行わせ、PPTNのニューロン活動を

記録し、報酬予測誤差に対するPPTNのニューロン活

動の寄与を調べた(図1C)。 

 

 
 

図1 実験方法の概要 （A）報酬量予告サッケード課題：FT

（注視刺激）の属性（形状や色など）によってサルに報酬量

の大（■）小（●）が予告されている。(B) 予告報酬量によ

るST（サッケードターゲット）への反応時間の違い。(C)記

録部位 

 

III. 実験結果 

 

サルに報酬量を予測させるサッケード課題をおこな

させると、手がかり刺激で期待される報酬量が多い

と成功確率は高くなり、逆に報酬量が少なくなると

成功確率は減少した。また、標的(ST)に対するサッ

ケードの反応時間は大報酬が期待される試行では短

くなった(図1C)。 このように、動物の報酬への期待

を変化させるとPPTNのニューロン活動はどのように

なるのだろうか。ニューロン活動記録の結果、PPTN

において、以下の2種類の報酬依存的なニューロン活

動がそれぞれ独立したニューロン群から得られた。 

 

１） サルに報酬予告刺激を呈示すると活動が始ま

り、予測報酬量の大きさによって活動の大きさ

が変わる、課題終了まで続く持続的な活動（報

酬予測反応：図2A-C）と、 

２）  実際にサルに報酬が与えられると活動が始

まり、実際に与えられた報酬量の大きさで大き

さが変わる活動（実報酬反応：図2D-F） 

 

この結果から脳内報酬予測の更新に必要な、記憶

された予測報酬の情報と実際に得られた報酬の情報

が、それぞれ分離独立した形でサル脳幹 PPTNに表現

されているということが明らかになった。従って、

報酬予測誤差計算に PPTN が重要な役割を果たして

おり、さらに DA neuron での報酬予測誤差計算過程

に、報酬予測の短期記憶（ワーキングメモリー）情

報と実報酬情報が関与している（短期記憶された報
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酬予測情報と実報酬情報が PPTNで同時表現され、予

測と現実の誤差が計算される）ということを明らか

にした。 
 

 
  

図2 PPTNで見つかった報酬予測反応と実報酬反応 

 

A-C）予測報酬量の度合いによって大きさが変わるワーキン

グメモリー応答。  

FT（注視刺激）の属性（形状や色など）によってサルに報酬

量の大（黒）小（灰）が予告されている。ニューロン活動は

予測報酬量の度合いによって大きさが変わる。また、報酬予

告刺激が消灯し、報酬予告と無関係なサッケードを行ってい

るときも報酬予測反応は持続されたままである。この応答は

報酬が与えられ(RD)、課題が終了するまで持続される。 

A, 黒線：大報酬が予測される試行の活動電位、灰：小報酬

が予測される試行の活動電位（横軸：時間、縦軸：各試行, 

■,●報酬量予告刺激:■報酬量大/●報酬量小,黒線：報酬量

と無関係な周辺刺激呈示、▼報酬量と無関係な周辺刺激に向

かうサッケード開始、青線：与えられた報酬（大3滴、小1滴）） 

B, ラスターグラム(A)を平均したもの。ラスターグラムの時

刻は報酬予告刺激(FT)でそろえてある。 

C, ３０個の報酬予測細胞のニューロン活動平均 

 

D-F) 実際に与えられた報酬に対する応答。 

サルに実際に報酬が与えられた直後に起こり、与えられた報

酬量（黒/大,灰/小）に従って大きさが変わるニューロン活

動。このニューロン活動は報酬予測反応と違い短時間で終了

する。また、課題の進行に従ってこの反応が変化することは

ない。 

D, 黒：大報酬が予測される試行、灰：小報酬が予測される

試行のラスターグラム 

E, ラスターグラム(D)を平均したもの。ラスターグラムは報

酬が与えられた時刻(RD)でそろえてある。 

F, １５個の実報酬細胞のニューロン活動平均 

FT: 報酬量予告刺激提示 ST: サッケード開始刺激提示 RD: 

ジュース報酬。 

 

 

IV. 考察 PPTNの報酬情報処理 

 

次に、これらのニューロン活動からPPTNにおける報

酬情報処理について議論したい。PPTNで我々は動機

付けに関係した（報酬予測的な）ニューロン活動を

記録したが、このニューロン活動が強化学習に必要

な報酬予測信号のどの要素（手がかり刺激と報酬量

の連合、正確な報酬量、報酬タイミングの予測）を

満たしているのか詳細に調べる必要がある。 

ところで、PPTNはどこから動機付け、報酬予測に関

連した信号を受け取っているのだろうか。 第一に

興奮性信号は腹側線条体－腹側淡蒼球経路の二重抑

制でやってくると思われる。この経路ではPPTNの興

奮は二重抑制によって生じると思われる。 

第二に興奮性信号源が扁桃体や視床下核である可能

性が考えられる。また、第三に興奮性信号源が大脳

皮質であるという可能性が考えられる。最近松村は

パーキンソン氏病との関連からPPTNに対する大脳皮

質由来（特に運動野）の入力に着目している。また、

PPTNは帯状回や前頭葉から報酬予測信号を受け取っ

ているのかもしれない。 

また我々はPPTN で報酬予測には無関係で、与えら

れた報酬に関係したニューロン活動を記録した。こ

の実報酬信号は視床下部外側野からやってくると思

われる。この経路は単シナプス性にPPTNを興奮させ、

一過性のバーストを生じさせる。このPPTNでの一過

性バーストが DAcellの「予期せぬ報酬に対する一時

的な興奮性応答」を引き起こしているのかもしれな

い。今後このニューロン活動が強化学習に必要な実

報酬信号のどの要素（報酬量の正確な計測、報酬予

測との関連性）を満たしているのか詳細に調べる必

要がある。 

最近の研究から中脳のDAcellの活動が報酬予測誤差

に関係しているということが示されてきた。それら

の研究において、動物は刺激と報酬の条件付け学習

を行っている。まず学習が初期の段階で、動物にと

ってある刺激による報酬の連合予測が不完全な状態

では、DAcellは得られた報酬に対してのみ強力に反

応する。また、条件刺激に対してはなんの反応も見

られない。ところが学習が進行しある刺激による報

酬の連合予測が完成していくと、DAcellにおける「与

えられる量やタイミングが予測できる」、実際に与

えられた報酬に対する反応がなくなり、さらに学習

前には存在しなかった条件付け刺激に対する短潜時

の一過性の応答が生じる。また、学習後、予期した

はずの報酬が与えられない場合には報酬がもらえる

はずの時点で抑制反応が見られる。 

このようにDAcellは、「ある刺激によって量的、時

間的に予想できる報酬に対しては、抑制性の報酬予
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測信号によって得られた報酬に対する興奮性の報酬

信号をうち消す」という形で予測報酬と実際に得ら

れた報酬の差を検出している。 

この、DAcellの特徴的な活動パターンはよく知られ

た計算モデルTD(temporal difference)理論で説明

されている。TD理論においては、大脳基底核で生じ

た持続的な価値関数（手がかり刺激で生じ、報酬の

タイミングで消滅するパルス上の報酬予測のワーキ

ングメモリー(図3④)）が時間微分され、この時間微

分された報酬予測信号（手がかり刺激によって一時

的な興奮が起こり、報酬のタイミングで一時的な抑

制が起きる）と興奮性の実報酬信号(図3③)が加算さ

れて報酬予測誤差(図3①)としてDAcellで表現され

ていると考えられている。従来の時間差分的なTDモ

デルでは、DAcellに対する時間的に進んだ（速い）

興奮性（大脳基底核内の二重抑制）の持続信号(図3

④)と、時間的に遅れた（遅い）大脳基底核由来の抑

制性の持続的信号(図3⑤)を加算することによって

差分的に時間微分を実現している。これまでに示し

たサッケード中のサルのPPTNニューロン活動記録か

らわれわれは、DAcellに対する２種類の興奮性の信

号（報酬予測信号(図3④)、実報酬信号(図3③)）が、

PPTNからの直接の興奮性入力由来であると考える。 

では報酬予測的な抑制性の持続的信号(Fig. 4⑤)が

存在すると仮定すると、その信号はどこから来るの

であろうか。理論上は線条体からこの持続的な報酬

量とタイミングの予測に関係した抑制性入力が一定

の時間遅れでやってくると考えられている[38]が実

体はまだ不明である。最近DAcellが量的にもタイミ

ング的にも正確な報酬予測誤差を検出しているとい

う報告がなされている。今後PPTNで報酬量とタイミ

ング予測について詳細に調べ、報酬予測誤差計算過

程においてPPTNが報酬量、タイミング予測に果たす

役割について調べたい。 

 
 

図3. DAcellの報酬予測誤差が計算される過程 
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【はじめに】 

私は平成19年度から22年度までの4年間、特定領域研

究「移動知」において公募班員として活動した。この

研究領域では「随意運動の制御における脊髄神経回路

の機能解明」という研究テーマを軸に、覚醒行動下の

霊長類の脊髄を対象とした実験的研究を進めてきた。

当該研究期間のうち平成19年度は随意運動時の感覚情

報処理の脊髄内機構、平成20年度は脊髄神経細胞群に

よる随意運動時の筋活動生成様式、平成21年度及び22

年度は脊髄単一細胞レベルでの筋活動生成様式につい

て研究を進めてきた。移動知B班の研究テーマである

適応的移動行動の発現や制御は中枢神経系の様々なレ

ベルで行われていると想定される。その中で脊髄は運

動器や感覚器から物理的に最も近く、感覚系の第一中

継地点かつ運動系の最終中継地点という特徴を持って

いる。従って、脊髄における感覚情報処理はその後の

中枢神経系における情報処理全てに影響を与え、一方

脊髄における下降路などからの運動指令の修飾は発現

される運動に直接的な影響を与える。従って脊髄は適

応的行動制御の中枢のひとつと考える事ができるが、

覚醒動物の運動出力の形成に脊髄がどのように関わっ

ているのか、またその結果感覚器において生成される

感覚情報が脊髄においてどのように制御されているの

か、これらの点については実験的に明らかにする必要

があった。4年という期間でこれらの問題について包

括的な知識を供給することは不可能であった。しかし、

それらを実験的に検証することが不可能ではないこと

を示すことができたと考えている。以下、個々の研究

成果の概略をまとめる。 

 

【研究方法の概要】 

日本サルおよびアカゲ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

屈曲伸展運動または精密把握運動の訓練を施し、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(図1)、

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。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

移動知の基盤としての脊髄神経機構 

関和彦  

(国立精神神経センター･神経研究所・モデル動物開発部) 

 
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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したタングステン電極を脊髄内に挿入し、当該運動課

題進行に応じて活動性の変化を示すニューロンを検索

した。個々のニューロンへの入力の同定はカフ電極へ

の電気刺激によって、またニューロンから運動神経核

-筋への出力パターンはSpike-triggered averaging法

によって同定した。 

 

【随意運動にともなう感覚ゲーティングの脊髄内機構

（平成19年度）】 

Introduction: 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 。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。平成19年度は、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

的な神経機構として脊髄内のシナプス前抑制の機能に

ついて調べた。 

結果：

 

皮膚神経刺激による単シナプス性応答のサイズ

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。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刺激に対する応答性を

反映していると考えると、この結果は皮膚神経からこ

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。また、その抑制は筋電図開始前

3-400msに始まることから、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。最後に、上位中枢がど

のような神経メカニズムを用いて皮膚神経入力を抑制

しているかを、Wallの興奮性試験を用いて調べた。そ

の結果、動的運動時に最も大きなシナプス前抑制が皮

膚神経に引き起こされている証拠が得られた。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。 

【把握運動時における脊髄フィールド電位— 筋電図間

のコヒーレンス（平成20年度）】 

Introduction: ヒトやサルをはじめとする霊長類の中

枢神経系では、神経細胞が周期的な活動を示す現象

（発振、オシレーション）が数多く報告されている。

特に、一次運動野におけるオシレーションが上肢運動

制御と関連していることについて、多くの知見が存在

している。例えば、手の示指と母指で物を把握する運

動(精密把握運動)中に、サルの一次運動野から記録し

た局所電場電位(local field potential、LFP)がオシ

レーションを示すことが報告されている。また、この

オシレーションが反対側の上肢筋活動と周波数領域で

の相関を示すことから（皮質-筋活動間コヒーレンス）、

大脳皮質運動野において認められるオシレーションが

把握運動の制御に機能的な役割を果たしていると考え

られている。この皮質-筋活動間コヒーレンスの背景

にある神経メカニズムとして、これまで大脳皮質での

オシレーションが下行路によって筋へと伝達されてい

ることが考えられてきた。さらに近年になって、末梢

からの求心性感覚入力が運動野のオシレーションの発

生に関与していることが明らかになってきた。脊髄は、

求心性感覚入力が下行性運動指令と一番初めに統合さ

れる部位である。特に脊髄介在ニューロンは、さまざ

まな運動中枢の下行性投射と末梢の求心性投射を収束

して受けている(4)。従って、下行性・上行性のオシ

レーションが脊髄介在ニューロンでどのように統合さ

れているのかを明らかにすることは、随意運動に関わ

るオシレーションの機能を理解する上で非常に重要で

あると言える。ところが、脊髄におけるオシレーショ

ンの存在およびその機能的な意義は現在までほとんど

明らかにされていない。そこで平成20年度は、精密把

握運動中のサル（図2）の脊髄からLFPを記録すること

で、脊髄においてオシレーションがどのように存在し
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ているのか、また上肢運動制御においてどのような機

能的な役割を持っているのかについて検討した。 

結果：

 

22箇所から記録された全てのLFPのうち、14箇

所 (64%)のLFPがオシレーションのピークを示し、これ

らのピーク周波数は全て10～30Hzの帯域に存在してい

た。また同時に記録された手内在筋（FDI）のEMGパワ

ースペクトルは、両者ともに30Hz付近にピークを示し

ていた。LFPおよびEMGのパワースペクトルにおいて、

この２つペア間で相違は認められなかった一方、両者

のコヒーレンススペクトルは大きく異なった特徴を示

した。最初の例では、19～24.9Hzという非常に限局し

た周波数帯域で有意なコヒーレンスを示した(ピーク

幅：5.9Hz、図中灰色部分)。一方、2つ目の例は、解

析対象のほぼ全帯域にわたる周波数帯域で有意なコヒ

ーレンスを示した (周波数帯域：10.3～95.2Hz、ピー

ク幅：85.0Hz)。次に、有意なコヒーレンスを示す

LFP-EMGペア(n＝60組)を対象に解析を進めた。コヒー

レンスのピーク幅は3～85Hzの範囲に広く分布し、か

つ二峰性の分布をしていた。そこで、25Hzを基準とし

て、より狭い帯域のピークを持つ群（narrowband（NB）

群、n=50）と、より広い帯域でコヒーレンスを示す群

（broadband（BB）群、n=10）にLFP-EMGペアを分類し

た。NB群は10～40Hzの帯域に限局した有意なコヒーレ

ンスを示し、一方、BB群は10～95Hzにわたる有意なコ

ヒーレンスを示した。このことから、脊髄-筋肉間コ

ヒーレンスには10～40Hzに限局した狭帯域コヒーレン

スと、10～95Hzにおよぶ広帯域コヒーレンスの二種類

のタイプが存在することが示された。さらに解剖学的

検索からNBコヒーレンスを示すLFPは0～3000μmまで

の広い範囲から記録されるのに対して、BBコヒーレン

スを示すLFPはより腹側の限局した部位（2000～3000μ

m）から記録された。以上の結果から、脊髄— 筋間のコ

ヒーレンスに2モードの存在が確認された。そのうち、

BBコヒーレンスは運動ニューロンが直接筋を動員する

という生理学的事実を反映している一方、NBコヒーレ

ンスは脊髄反射ループの振動性活動を介して動的筋力

が制御されている事を示唆していた。 

【把握運動の制御における脊髄介在ニューロンの役割

（平成20-21年度）】 

Introduction: 随意運動制御の神経機構を理解する上

で最も困難な問題が、生体の筋骨格系の有する高度な

冗長自由度である（1）。例えば、ヒトの手は39種類の

骨格筋と27 種類の骨を有するため、物体を把握する際

には目的物の形状や重さなどに応じて多数の筋の活動

を同時に制御する必要がある。では、脳はこの高度な

冗長自由度をどのように制御しているのであろうか？

その仕組みの一つとして提唱されてきたのが「シナジ

ー」、つまり上記の自由度がひとつの機能的単位とし

て結合することによって多自由度の運動が制御されて

いるという考え方である。そのシナジーの一つとして、

運動に関連した多数の筋の共同的活動を生み出す筋シ

ナジーの存在が想定されてきた。例えば把握運動では

把握の種類に応じて必要な筋シナジーが存在し、脳は

把握運動を行うために、個々の筋ではなくこの筋シナ

ジーを制御する。筋シナジーを用いることによって、

膨大であった自由度が脳によって制御可能なレベルに

減少させることができるという考え方である。しかし、

シナジーを生成する具体的な神経機構については現在

までほとんど明らかにされていない。我々はこのよう

な筋シナジーの形成に脊髄神経回路が関わっていると

いう仮説をもとに2年間の研究を行った。 

結果：３頭のサルの下位頸髄から、合計199個のニュ

ーロン活動が記録された。そのうち、大半のニューロ

ンは運動に依存した発火頻度の変化を示した（n=160, 

80%）。それらの変化が３つに大別できた。一つ目は動

的運動時に発火頻度を変化させるタイプ（138/199、

69％）、二つ目は静的張力維持時に発火頻度を変化さ

Fig. 2. 
Experimental setup. A,B: diagrams of the custom-made manipulandum 
for the precision grip task in top view (A) and lateral view (B). C: 
Sequence of a trial. Lever positions were reported to the monkey as two 
visual cursor signals on the computer display (gray bars). Two target 
boxes were also displayed (black rectangles). D: Example of finger 
movements during a single trial. Upper arrows indicate the time point of 
each task event. Two traces show lever positions (upper: index finger, 
lower: thumb). Shaded area indicates the time range where frequency 
analyses were performed (from 0 to 2.048 sec after ‘Grip Onset’). 
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せるタイプ、そして三つ目に脱力相で発火頻度を変化

させるタイプであった。１９９個のニューロンのうち、

３つは運動ニューロンと同定された。本研究では脊髄

介在ニューロンの活動を記録する必要があるので記録

されたニューロンから運動ニューロンを同定し、デー

タセットから除外する必要がある。そこで運動ニュー

ロンの同定には以下の方法を用いた。まず、任意のニ

ューロンの活動電位50個をトリガーに非整流筋電図を

加算した。50個のトリガーは経シナプス的出力効果を

評価するには少なすぎる事がすでに知られている。そ

こで、50個のトリガーで筋電図に興奮性の出力効果を

もつニューロンは運動ニューロンとして解析から除外

した。運動ニューロンとして同定された３つのニュー

ロンは解析から除外し、残りの196個を用いて次の解

析を行った。 

 解析対象となったニューロンそれぞれの活動電位を

用いて、整流筋電図のSpike triggered averaging

（STA）を行った。このSTA解析は合計3920のニューロ

ン-筋ペアに対して行われた。そのうち、３０ニュー

ロンが56の有意な筋出力を示した。その内訳は51ニュ

ーロンが促通効果、5ニューロンが抑制効果であった。

さらにそれらの筋出力が純粋なスパイク後効果による

ものか、または筋出力を示す他のニューロンの活動と

単に同期しているだけなのかを調べた。両者はスパイ

ク後効果の出現潜時および半減時間という二つの基準

によって分類した[4]。21のニューロンによって生成

された48のスパイク後効果がこの二つの基準を満たし

た。つまり、運動ニューロンに直接投射を持つニュー

ロンにおけるスパイク後効果出現の最速潜時（脊髄へ

の電気刺激（30µA以下）によって推定、手内筋4.7ms, 前

腕筋3.7ms）より潜時が長く、さらに7ms以下の半減時

間を示すスパイク後効果であった。これらのニューロ

ンを我々は純粋な筋出力効果をもつpremotor介在ニュ

ーロンと定義した（PreM-INs）。 

 これら21 PreM-INｓの多く（13ニューロン、62％）

は一つ以上の筋に出力効果を示していた。筋フィール

ドのサイズ（２）（単一PreM-INが何個の筋に出力を持

っているか）は平均2.3個であった。その大多数

（n=19）は促通性出力であり、残りの2ニューロンが抑

制性出力効果を示していた。単一ニューロンの筋フィ

ールドは主に手内在筋（4/13ニューロン、46％）また

は手内在筋— 外在筋間（4/13ニューロン、31％）にお

いて認められた。これらの筋は精密把握運動時に協調

的に働く筋であった。以上の結果は脊髄ニューロン一

つによっても、把握運動時に必要な筋群の共興奮を引

き起こすことが可能なことを示唆していた。現在はこ

れらのニューロンと一次運動野に存在する皮質運動ニ

ューロン細胞の筋支配パターンの相違について解析を

進めている。この解析によって、筋シナジーが中枢神

経系の複数領野によってどのように形成されているの

かを明らかにする予定である。 

【まとめ】 

1. 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

こされている事が示された。この実験によって随意運

動時における脊髄内の感覚ゲーティング機構の一部が

明らかになった。 

2. 脊髄フィールド電位と筋電図活動間のコヒーレン

スには二つのモードが存在することが明らかになった。

そのうち、BBコヒーレンスは運動ニューロンが直接筋

を動員するという生理学的事実を反映している一方、

NBコヒーレンスは脊髄反射ループの振動性活動を介し

て動的筋力が制御されている事を示唆していた。 

3. 脊髄介在ニューロンの多くは把握運動時に課題依

存性の活動変化を示し、それらの一部において主に手

内在筋または手外在筋の複数の筋への投射が確認され

た。この結果は脊髄ニューロン一つによっても、把握

運動時に必要な筋群の共興奮を引き起こすことが可能

なことを示しており、脊髄介在ニューロンが筋シナジ

ー形成に関わる可能性を強く示唆していた。 
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要旨―大脳皮質からの情報は、大脳基底核で処理された後、

視床を介して再び大脳皮質に戻るというようにループ回路

をなしている（大脳皮質―大脳基底核ループ）。大脳基底核

の神経回路は、良く知られている直接路（大脳皮質―線条体

―淡蒼球内節路）、間接路（大脳皮質―線条体―淡蒼球外節

―視床下核―淡蒼球内節路）以外に、ハイパー直接路（大脳

皮質―視床下核―淡蒼球内節路）があり、これらの３経路が、

大脳基底核の出力核である淡蒼球内節の活動を変化させる

ことにより、随意運動をコントロールしていると考えられる。

大脳基底核が障害されると、パーキンソン病やジストニアな

どの大脳基底核疾患において見られるように、随意運動の遂

行が困難になる。これらの疾患の病態は、３経路を介した活

動性のバランスが崩れることで、ある程度、説明がつく。一

方、このような大脳基底核疾患において、大脳基底核の一部

を小さく壊したり高頻度連続刺激を加えたり（脳深部刺激療

法）すると、諸症状が改善されるが、そのメカニズムには不

明な点が多い。 

 

I. はじめに 

 大脳基底核（basal ganglia）は小脳とともに視床を

介して大脳皮質の活動を制御し、随意運動やその他の

高次脳機能をコントロールしている。大脳基底核は、

大脳皮質の広い領域から入力を受けている。大脳基底

核で処理された情報は、一部は脳幹に下行するものの、

大部分は視床（thalamus, Th）を介して前頭葉を中心

に大脳皮質に戻る。したがって、大脳皮質と大脳基底

核は、大脳皮質―大脳基底核ループ（cortico-basal 

ganglia loop）を成している。 

 大脳基底核のうち線条体（striatum）が大脳基底核

の入力部であり、大脳皮質から入力を受けている。線

条体の投射ニューロンは伝達物質と投射部位によって、

２種類に分けられる。これらのニューロンからなる以

下の２種類の経路によって、線条体の情報は、出力部

である淡蒼球内節（internal segment of the globus 

pallidus, GPi）と黒質網様部（substantia nigra pars 

reticulata, SNr）に送られる（図１）[1]。 

１）直接路（direct pathway）:線条体の投射ニューロ

ンのうち、GABA（γアミノ酪酸）、P物質を持っている

ニューロンが、直接、淡蒼球内節と黒質網様部に投射

している経路。 

２）間接路（indirect pathway）:線条体の投射ニュー

ロンのうち、GABAとエンケファリンを持っているニュ

ーロンは、淡蒼球外節に投射している。淡蒼球外節

 
南部 篤、生理学研究所生体システム研究部門、総合研究大学院

大学生理科学専攻、愛知県岡崎市明大寺町字西郷中３８(e-mail: 

nambu@nips.ac.jp) 

 

（external segment of the globus pallidsu, GPe）

と視床下核（subthalamic nucleus, STN）を順に経由

して、多シナプス性に淡蒼球内節と黒質網様部に至る

経路。 

II. ハイパー直接路：もうひとつの神経経路 

 ところで視床下核は大脳皮質より機能局在的な投射

を受けており、線条体と同様に大脳基底核の入力部と

考えられ [2, 3]、直接路、間接路以外にも以下の経路が

提唱された（図１）[4]。 

３）ハイパー直接路（hyperdirect pathway）：大脳皮

質から入力を受けた視床下核ニューロンが、淡蒼球内

節・黒質網様部に投射している経路。ハイパー直接路

は、大脳皮質からの興奮性入力を、直接路、間接路よ

りも速く淡蒼球内節・黒質網様部に伝えている。 

 実際、大脳皮質を電気刺激し、淡蒼球内節でニュー
ロン活動の記録を行うと、早い興奮、抑制、遅い興奮
の３相性の応答が記録される。様々な実験から、各応
答成分は、それぞれ、ハイパー直接路、直接路、間接
路を経由したものであることがわかってきた [5-8]。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

大脳基底核による最適運動制御 

南部 篤 

図１ 大脳基底核を巡る神経回路 

Cx：大脳皮質，DA：ドーパミン，direct pathway：直接路， 

GABA：γ-アミノ酪酸，glu：グルタミン酸，GPe：淡蒼球外

節，GPi：淡蒼球内節，hyperdirect pathway：ハイパー直接

路,indirect pathway：間接路，SNr：黒質網様部，STN：視床

下核，Str：線条体，Th：視床。[4]を改変。 
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III. 淡蒼球内節の活動 

 淡蒼球内節は、大脳皮質からハイパー直接路、直接

路、間接路を介して機能局在を保った投射を受けてい

る。淡蒼球内節の上肢運動領域（淡蒼球内節の尾側で

腹側２／３）のニューロンは、上肢の運動に際し活動

を変化させる[9-12]。この活動変化は、線条体からの

GABA作動性抑制性入力と視床下核からのグルタミン酸

作動性興奮性入力、すなわちハイパー直接路、直接路、

間接路からの入力を反映したものである。実際、これ

らの各入力が、淡蒼球内節の活動にどれほど貢献して

いるのかは不明である。しかし、上肢運動時の淡蒼球

内節は、活動増加を示すニューロンの方が活動減少を

示すものより多いことから[9-12]、視床下核からの入

力の貢献が大きいと考えられる。 

IV. 大脳基底核の機能 

 大脳基底核からの出力によって、投射先である視床

ニューロンは常に抑制された状態にある（図２）。大

脳皮質からの入力によって、線条体ニューロンが活動

すると、線条体―淡蒼球内節・黒質網様部投射は抑制

性なので、淡蒼球内節・黒質網様部ニューロンは一時

的に抑制される。その結果、出力部からの連続した抑

制が一時的に除かれ(脱抑制、disinhibition）され、

投射先である視床ニューロンや、その先にある大脳皮

質が興奮する。その結果、必要な運動が引き起こされ

る。 

 一方、ハイパー直接路や間接路は、淡蒼球内節・黒

質網様部に興奮性の作用をもたらし、視床ニューロン

に対する抑制を強めるように働く。各経路を介する伝

達速度を考えると、まず、ハイパー直接路を介した情

報が視床の活動を抑制し、次に直接路を介した情報が

脱抑制し、最後に間接路を介した情報が抑制すること

になる。したがって、ハイパー直接路と間接路は、直

接路によって引き起こされる運動の開始と終止を明確

にしていると考えられる（図２）[4]。 

 ハイパー直接路、直接路、間接路は、このように時

間的に働くばかりでなく、空間的にも働いている。解

剖学的検索によれば、視床下核から淡蒼球内節への投

射は、線条体からの投射に比べて、より広い領域で、

細胞体の近い領域に終わっている。したがって、直接

路は視床の限られた領域を脱抑制するのに対し、ハイ

パー直接路や間接路のように視床下核を経由する経路

は、淡蒼球内節・黒質網様部の広い領域を興奮させ、

したがって視床の広い領域を抑制することになる。す

なわち、ハイパー直接路や間接路を介するシグナルは、

引き起こされる運動とは関わらない視床の周辺領域を

抑制し、不必要な運動を抑制している（図２）[4, 

13-15]。 

 このように、ハイパー直接路、直接路、間接路を介

するシグナルは、空間的、時間的に投射部位の活動に

影響を与え、必要な運動を適切なタイミングで引き起

こし、逆に不必要な運動を抑制するのに役立っている。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図２ 大脳基底核の機能 

 随意運動の際の、線条体（Str）、視床下核（STN）、淡蒼球内節・黒質網様部（GPi/SNr）、視床（Th）の活動性の時間的分布を図の

両側に、空間的分布を図の中央に示す。直接路（direct pathway）は、淡蒼球内節・黒質網様部のうち、必要な運動に関連している領

域（中央部分）を抑制し、その結果、視床を脱抑制（disinhibition）することによって必要な運動のみを引き起こす。ハイパー直接路

（hyperdirect pathway）と間接路（indirect pathway）は、淡蒼球内節・黒質網様部に、時間的・空間的に広い興奮をもたらす。その

結果、視床の中央部分において、運動の開始と終了を明確化するとともに、それ以外の視床の周辺部において抑制を強め、不必要な運

動を抑制していると考えられる。[16]を改変。 

 

86



V.  大脳基底核疾患の病態 

 大脳基底核疾患は、運動量の多寡によって、運動開

始や遂行が困難になる運動減少疾患（hypokinetic 

disorder）と、不随意運動を伴う運動亢進疾患

（hyperkinetic disorder）とに大きく分けられる。ま

た、筋緊張も、正常と比べて、亢進するか低下してい

る。現在の説によれば、大脳基底核疾患の病態は、直

接路と間接路のバランスが崩れ、大脳基底核の出力部

の発射頻度が変化することにより、説明されている[17, 

18]。たとえばパーキンソン病（Parkinson disease）

の場合、黒質緻密部のドーパミン作動性ニューロンが

変性・脱落し、ドーパミンによる線条体の直接路ニュ

ーロンへのドーパミンD1受容体を介した興奮性入力と、

間接路ニューロンへのD2受容体を介した抑制性入力が

無くなる。その結果、下流である淡蒼球外節の平均発

射頻度低下、淡蒼球内節・黒質網様部の平均発射頻度

亢進を招き、最終的に視床、大脳皮質運動野の活動が

低下し無動や寡動を来す。 

 しかし、線条体ニューロンは自発発射が殆どないの

で、このような変化は線条体ニューロンや、その下流

である淡蒼球外節・内節、黒質網様部ニューロンの平

均発射頻度に与える影響は少ないと考えられる。一方、

前節での大脳基底核のモデルを援用することにより、

大脳基底核疾患の病態を次のように説明することがで

きる。パーキンソン病の場合、実際に運動を遂行しよ

うとして大脳皮質から線条体に入力が入ると、正常と

比べて直接路のニューロンが興奮しにくく、間接路の

ニューロンが興奮しやすくなっている。このような変

化によって、淡蒼球内節の抑制が減少し、また周辺の

興奮が増大し、その結果、視床を十分、脱抑制できな

くなり、無動や寡動が出現する（図３左）。 

 一方、運動亢進疾患の場合、ハイパー直接路と間接

路の興奮性低下（ヘミバリスムで視床下核が破壊され

た際、あるいはハンチントン病で線条体―淡蒼球外節

投射ニューロンが脱落した際）、あるいは直接路の活

動性亢進（ジストニアの際）[19]により、大脳皮質の

小さな活動が、淡蒼球内節に大きな抑制をもたらし、

その結果、視床や大脳皮質を脱抑制するとともに、こ

れらを十分抑制できなくなり、不必要な運動が不適当

なタイミングで起こるようになり、これが不随意運動

と解釈される（図４右）。 

 

VI. 定位脳手術の治療メカニズム 

 パーキンソン病に対して淡蒼球内節や視床下核をタ

ーゲットとした脳深部刺激療法（deep brain 

stimulation, DBS）が広く行われるようになってきた

[20-23]。パーキンソン病では運動時の視床下核および

淡蒼球内節の活動性が増強しているため、視床下核を

破壊することにより、症状が改善されると考えられる。 

 

 

 

 一方、DBSの作用メカニズムは良くわかっていない。

DBSには、通常、持続時間の短い（数十µs）高頻度（100Hz

以上）刺激が用いられる。電極面積が広いため（約

6mm2）、1mA程度の電流が流れると考えられるが、電流

密度は低い。このような高頻度連続刺激が、局所のニ

ューロン活動を抑制することによって症状を改善させ

るという考えと、興奮させることによって症状を改善

させるという全く相反する考えがある [23]。現在、そ

れぞれを支持する実験結果や説などが出ているが、ま

だ決着がついていない。パーキンソン病では運動時の

視床下核と淡蒼球内節の活動性が亢進しているが、DBS

を加えることにより、そのような亢進した活動が次の

核に伝達されるのをブロックすると解釈した方が良い

かもしれない。 

 一方、ジストニアとくにDYT1ジストニアに対して淡

蒼球内節をターゲットとしたDBSが著効を示すことが

わかり、治療の第一選択となりつつある。しかし、ジ

ストニアの際には、淡蒼球内節の活動性が下がってい

るのに、DBSがなぜ効果があるのか、そもそも局所のニ

ューロンを抑制しているのか興奮させているのか、パ

ーキンソン病に対するDBSの作用機序と同じなのか、不

明である。ジストニアの症状が改善するには、数週か

ら数ヶ月かかることから、何らかの可塑的な変化を伴

っているのかもしれない。 

VII. おわりに 

 大脳基底核がどのような機能を果たしているのか、

大脳皮質や小脳などと比べると、以前はよくわからな

い点が多かった。しかし、この２０年間で、大脳基底

核に関する研究が飛躍的に進展してきた。これらの成

果をもとに、大脳基底核の機能、および大脳基底核の

図４ 大脳基底核疾患の病態 

左、パーキンソン病の際には、直接路の活動性低下、ハイパー

直接路・間接路の活動性亢進により、淡蒼球内節・黒質網様部

の抑制が減少し、その結果、視床の脱抑制も減少し、運動を起

こせなくなる、すなわち無動（akinesia）が生じる。右、ジス

トニアの際には、直接路の活動性亢進により、淡蒼球内節・黒

質網様部の抑制が増大し、その結果、視床の脱抑制も増大し、

不必要な運動が不適当なタイミングで引き起こされる、すなわ

ち不随意運動（involuntary movement）が生じる。 
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病態・治療法などに関して、統一的に説明しようと試

みた。しかし、線維連絡を単純化しすぎていたり、説

明のつかない現象も多い。 
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要旨̶本論文では，手首運動を用いて神経疾患における

異常運動の病態を定量的に評価する新しい方法を提案す

る。具体的には、パーキンソン病や小脳疾患における運

動機能を表面筋電図信号に基づいて運動指令レベルから

定量的に把握することを目指した．つまり疾患の病態を

より根本的に評価するには、動きの原因である運動指令

（筋活動）の異常を捉えることが望ましい．そこで我々

は、手首運動を利用して異常運動だけではなく、その原

因である筋活動の異常を同時に分析できるシステムを開

発し、手首運動に関わる4個の筋活動（ECR、ECU、FCU、

FCR）の中に、異常運動を十分に説明できる情報が含まれ

ていることを確認した．今回は、4個の筋活動から各疾患

における病態の評価及び診断に有用なパラメータを抽出

することを試みた．これらのパラメータは単独でも筋活

動のパターンを特徴付ける固有の機能的意味を持つが、

組み合わせて評価することにより、疾患の位置づけや治

療のナビゲーションへの応用等で有用性が増すと期待さ

れる． 

I.  はじめに 

従来神経疾患における定量的運動機能評価は専ら上肢運動

の「動き」情報を分析し、各疾患における上肢運動機能を評

価してきた[1,2]．つまり小脳疾患やパーキンソン病に対する

運動失調，振戦など，異常運動の「動き」の評価について定

量性の向上が図られた．しかし、手先の軌道の異常を捉えた

だけでは、不良設定性の問題により、その原因である関節の

動き、更には筋活動（＝運動指令）の異常にさかのぼること

は原理的に不可能であるため、動きをいくら高精度で分析し

ても異常運動の中枢機序に迫ることはできない。つまり、神

経疾患の病態をより根本的に評価するには、「動き」の原因

である運動指令（筋活動）の異常を捉えることが必要である

[3,4]．そこで，我々は手首運動を用いて神経疾患における異

常運動と筋活動の異常を分析できる定量的運動評価システム

を構築し、手首の4個の主動筋の筋活動パターンの中に，手首

の異常運動を十分に説明できる情報が含まれていることを確

認した．さらに手首運動における原因の筋活動と結果の動き

成分の因果関係を関節トルクレベルから同定を行い、異常運

動を原因の運動指令である筋活動から詳細に分析できるよう

になった[5]． 

そして本論文では、次のステップとして、種々の神経疾患

における運動機能を表面筋電信号に基づいて運動指令レベル

から定量的に把握できる方法を確立することを目指した．具

体的には、4個の筋活動から小脳疾患やパーキンソン病におけ

る病態の評価及び疾患の診断に有用なパラメータを抽出した．

特に、これらのパラメータは単独でも筋活動のパターンを特
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徴付ける固有の機能的意味を持つが、組み合わせて評価する

ことによって疾患の位置づけや治療効果の視覚化ができるよ

うになった． 

II.  実験方法 

A.  対象と実験内容 

対象は，臨床的に小脳失調症を有する患者５名(平均年齢

64.0歳；脊髄小脳変性症２名，多系統萎縮症２名，多発性硬

化症1名)とパーキンソン病の患者４名（同70歳）、神経疾患

の既往のない健康成人６名（同47.17歳）を動員した．被験者

全員において実験に先立って内容を説明して理解していただ

き，口頭あるいは書面による同意を得た． 

本研究で用いた実験装置である手首運動評価システムの概

要と実験の様子を図１(a)に示す。被験者は椅子に座り、前腕

を支持台に載せ、右手で人間用の手首関節マニピュランダム

をつかむ。マニピュランダムに付いている２個の位置センサ

ーにより手首関節の動きが計測され、被験者は手首の動きに

連動する画面上のカーソルを上下左右に操作して実験課題を

行う。この際、手首関節の動きと4チャネルの筋電信号を２KHz

サンプリングレートで同時に記録および解析する簡単な仕組

みをもつシステムである。実験タスクとして、被験者に等速

（平均速度：6.2deg/sec）で動くターゲットを追跡する手首

筋活動パラメータに基づいた神経疾患の定量的評価 

李 鍾昊, 鏡原康裕, 筧 慎治 

 
図１. 実験装置と実験の様子（a）と実験タスクである指標追跡

運動(b) 

89



  

運動を行うようにする．運動の開始点はモニターの左上

（X=-10°,Y=8°）である。最初に、モニターの左上にターゲ

ットが表示されると、被験者は手首を動かして連動するカー

ソルを開始点に移動しそこに保持する。3秒後、ターゲットが

ほぼ等速で数字２の軌道を描きながら動き始めるので、被験

者は手首を動かして動いているターゲットの中に可能な限り

カーソルを保ち続けるように指示した。各被験者はこのタス

クを十分に理解できるように2‐3回練習した後、5回ずつの本

番のトライアルを行った。 

その際，2自由度の手関節の位置と手首運動に関わる4個の

主動筋（橈側手根伸筋(ECR)，尺側手根伸筋(ECU)，尺側手根

屈筋(FCU)，橈側手根屈筋(FCR））の活動を同時に記録した．

筋電図は，一対の銀塩化銀表面電極を用いて表面電位を双極

誘導し，差動増幅した筋電図を2kHz，12bit でサンプリング

した．電極の直径は5mmで，電極間の距離が10mm となるよう

に筋線維に沿って貼った．特に表面電極による筋電図記録で

は、記録されている筋肉の同定が重要である。我々の実験系

における同定の信頼性を評価するために、予備実験として一

人の被験者において表面筋電図とワイヤー電極による表面電

極直下の筋肉からの直接記録と比較し、筋肉の同定と表面筋

電図による記録の有効性を確認した． 

B.  表面筋電図と運動指令 

中枢神経系からの運動指令は脊髄運動ニューロンに到達し，

筋肉を収縮させる．この筋肉収縮の興奮電位を皮膚上で計測

したものが表面筋電図(以下筋電図)であり，測定した筋電図

信号は、活動電位に対する筋収縮の遅れを補正するためにロ

ーパスフィルターを通す．このフィルターは神経生理学的な

研究から，2次のローパスフィルターで十分なことが知られて

いる[7]．また、この筋電図の大きさは筋張力と比例関係にあ

る．しかし，測定した筋電図は皮膚抵抗や電極位置により記

録される信号の大きさが異なるため，そのままでは定量的な

分析には適当でない．そこで筋電図の大きさを関節トルクの

値に換算する正規化を行った．各筋肉の最大活動方向

(Preferred direction)に基づいて等尺性収縮時の関節トル

クが0.8Nmのときの筋電図が1になるように正規化した．さら

に正規化された筋電図を全波整流した後、２次のローパスフ

ィルター (cut-off frequency: 2.2Hz)[8]を通して筋肉の推

定張力を求めた。本研究では、以上のような処理を経た各筋

肉の筋電図を脳から筋肉へ送られた運動指令とみなして解析

を行った。 

III.  実験結果 

Ａ．筋活動の異常パターンとパラメータ 

健常被験者と小脳疾患の患者さんの指標追跡運動における

軌道と筋電図信号の一例を図２に示す。図２(a)に示されたよ

うに、手首の動く方向に必要な筋肉だけを適切に活性化し、

動くターゲットの中にカーソルを入れるなど、滑らかな追跡

運動を行っている．その半面、小脳疾患の患者さんの場合は、

主動筋の選択やその切り替えが悪いなどの異常な筋活動によ

る軌道のブレを防ぐために、患者さんは追跡運動前も運動中

も、全ての筋肉の活動を高く保つ同時活性化が起こっている．

その結果、軌道の乱れや滑らかな追跡運動が無くなり、不規

則的なステップ型の追跡運動[9]が見られている．つまり本研

究で行った指標追跡運動はターゲットが滑らかに動くため、

滑らかな運動指令(筋活動)の変化が要求される．またこのタ

スクをエネルギー消費の観点からみると、主動筋と拮抗筋の

活動のコントラストが最大し、消費エネルギーを最小化する

ことが理想的である。そこで我々は筋活動の変化や効率性の

概念に基づいて神経疾患の異常筋活動パターンを特徴づける

３つの筋活動パラメータ：総筋活動変動率(Variability of 

Total Contraction, VTC)、筋活動の方向性 (Directionality 

of Muscle Activity, DMA)、総筋トーヌス(Total Muscle Tonus, 

TMT)を抽出した． 

1) 総 筋 活 動 変 動 率 (Variability of Total 

Contraction, VTC)  

総筋活動変動率(VTC)は各筋肉が出しているトルクの大き

さの総和の変動率を表す。まず各筋肉が出しているトルクを

式(1)のように計算する． 

           (1) 

 
図２.  指標追跡運動における軌道と筋電図信号．(a)健常被験

者の例． (b)小脳疾患の患者の例. 
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ここで、  (≧0)と  (≧0)は筋張力から関節

トルク(X成分とY成分)に変換する筋骨格系のパラメー
タである．  

          (2) 

そして、式(2)に示されたように、4個の筋活動(筋張力)の

総和の瞬間変動の大きさを計算し、運動時間に対する平均値

で求める． 

2) 筋活動の方向性  (Directionality of Muscle 

Activity, DMA)  

筋活動の方向性(DMA)は筋活動から求めた手首関節のトル

クの大きさと各筋肉が出しているトルクの大きさの総和との

比率で評価する． 

まず式(3)を用いて4個の筋活動(筋張力)から手首関節トル

クを次のように求める． 

                 (3) 

ここで、gx(t)とgy(t) は4個の筋活動(筋張力)から手首関節
トルクのX成分とY成分を表す． 

                  (4) 

そして、式(4)に示されたように、各筋肉が出しているトル

クの大きさの総和に対する筋活動から求めた手首関節のトル

クの大きさの比率を計算し、運動時間で正規化することによ

って求められる． 

3) 総筋トーヌス(Total Muscle Tonus, TMT)  

総筋トーヌス(TMT)は上述のＤＭＡと双対をなすパラメー

タであり、式(5)のように、1から筋活動から求めた手首関節

のトルクの大きさと各筋肉が出しているトルクの大きさの総

和との比率を引き算して求められる． 

                 (5) 

B．神経疾患と筋活動パラメータ  

小脳疾患の患者とパーキンソン病患者の手首運動中の筋活

動から筋活動パラメータ、特に総筋活動変動率(VTC)と総筋ト

ーヌス(TMT)を抽出し、その有効性を検討した． 

総筋活動変動率(VTC)は機能的に運動指令(筋活動)の変化

の激しさを表す．従って筋活動が突発的に大きく変動する場

合に大きくなる．例えば、図2(b)に示されたように小脳障害

による運動失調では、運動の間中、４つの筋肉の活動が規則

性なく突発的に大きく変動し続けるため、VTCが非常に高くな

る(図3(a))．対照的に、パーキンソン病においてはどの筋の

活動も変化に乏しく、メリハリ（articulation）のない筋活

動になるため、VTCは非常に低くなる(図3(a))．また、正常コ

ントロールでは、メリハリのある活発な筋活動を示す場合に

は高めのVTCとなり、非常に滑らかな筋活動の変化を示す場合

には低めのVTCとなり、その分布に幅があるのが特徴となる

(図3(a))．VTCは運動指令の変化の滑らかさとは逆相関を持つ

パラメータであるが、その評価には運動生理学的な観点から

も重要な意味がある．VTC以外にも総筋活動変動率の分散、総

筋活動度、総筋活動度の分散、各筋肉の変動率等のパラメー

タがVTCとの相関が非常に高く、運動指令の変動の激しさを表

現するパラメータとして有用である． 

ＤＭＡは筋肉の活動がトルクに現れる効率の良さを表現す

るなら、ＴＭＴは逆に筋活動が同時活性化に消費され、トル

クに現れない部分を評価する．この部分の筋活動は手首周り

で釣り合い、関節トーヌスとして現れ、姿勢の保持に貢献し

ていると考えられる．つまりＴＭＴは筋活動が平衡してトル

クがゼロの時に最大値１をとり、逆に１個の筋のみが活動し

て他の筋の活動がゼロの時（実際にはあり得ない状況）に最

小値０をとる．結果として、図3(b)に示されたように小脳疾

患とパーキンソン病の両方ともＴＭＴが大きくなることに対

して、正常コントロールではＴＭＴは小さくなる． 

従来の関節トーヌスという概念は、神経疾患の病態を評価

するパラメータとして臨床の現場で極めて重要な役割を果た

してきた．ただし、ここでいう関節トーヌスは受動的な運動

によるものであり、具体的には患者が脱力した状態で医師が

患者の手足の関節を動かす際の主観的な抵抗として、半定量

的に評価される．これに対して、ＴＭＴは運動中の関節トー

ヌスを反映する定量的パラメータであり、これまで臨床の現

場では得られなかった全く新しい情報を提供する．さらに、

運動中の関節トーヌスの推定は、実験室内で極めて高価で大

がかりな計測器具と長い時間と極めて複雑な方法によるしか

なかったため、ほとんど行われていない．今回抽出した筋活

動パラメータであるＴＭＴの計算は、運動中の関節トーヌス

を極めて簡便に推定する方法を確立したことになり、その臨

床的な意義は特筆すべきものと考えられる． 

 
図３  神経疾患と筋活動パラメータ．(a) 総筋活動変動率(VTC). 
(b) 総筋トーヌス(TMT) 
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C. 筋活動パラメータと疾患の位置づけ 

以上のように運動のダイナミクスを十分に説明できる４個

の筋活動から病態の評価および疾患の診断に有用な、ユニー

クで多様なパラメータを抽出した．特にこれらのパラメータ

は単独でも筋活動のパターンを特徴付ける固有の機能的意味

を持つが、組み合わせて評価することにより、さらにその評

価の意義と精度が向上する． 

例えば総筋トーヌス(TMT)だけでは小脳疾患とパーキンソ

ン病の区別は明らかではないが(図3(a)）、図4(a)のように総

筋トーヌス(TMT)と総筋活動変動率(VTC)を組み合わせて評価

することにより、正常コントロールとパーキンソン病患者、

小脳疾患患者が明瞭に異なるクラスターとして分類されるこ

とがわかる．さらに図4(b)のように運動の正確さの指標（追

跡の成功率、SRV）を加えれば，正常コントロールと患者の間

には大きなギャップが存在することが浮き彫りになる．また、

正常コントロールと患者のクラスターの位置関係から、治療

の目指すべき方向が明らかになり、さらには正常域への接近

の程度から治療効果の評価を行えることになる． 

IV.  考察 

本研究では手首運動を用いて神経疾患における異常運動の

病態を定量的に評価した．特に表面筋電信号に基づいてパー

キンソン病や小脳疾患における異常運動を運動指令レベルか

ら定量的に評価する新しい方法を提案した．つまり従来には

神経疾患における運動機能評価が専ら動きの情報だけを分析

し，各疾患における上肢運動機能を評価してきた[1,2]．例え

ば村山らはデジタイザーとパーソナルコンピュータを組み合

わせて、デジタイザー上での描円運動の速度、加速度成分の

分析により、小脳疾患の患者やパーキンソン病の患者に対す

る上肢運動失調を定量的に評価してきた．しかし、手先の軌

道の異常を捉えただけでは、不良設定性の問題により、その

原因である関節の動き、更には筋活動（＝運動指令）の異常

にさかのぼることは原理的に不可能であるため、動きをいく

ら高精度で分析しても異常運動の中枢機序に迫ることはでき

ない．つまり、神経疾患の病態をより根本的に評価するには、

「動き」を評価することより、「動き」の原因である運動指

令（筋活動）の異常を直接評価する必要がある[3,4]．その目

的で我々は手首運動における原因の筋活動と結果の動き成分

の因果関係を関節トルクレベルから同定を行い、異常運動を

原因の運動指令である筋活動から詳細に分析した[5]．その次

のステップとして、我々は4個の筋活動に基づいて小脳疾患や

パーキンソン病における病態の評価及び疾患の診断に有用な

幾つかのパラメータを抽出した．特に総筋トーヌス(TMT)と総

筋活動変動率(VTC)の筋活動パラメータを組み合わせて評価

することにより、正常コントロールとパーキンソン病患者、

小脳疾患患者が明瞭に異なるクラスターとして分類できた

（図4(a)）．つまり正常コントロールと患者のクラスターの

位置関係から、治療の目指すべき方向が明らかになり、さら

には正常域への接近の程度から治療効果の評価を行えること

になる．このように本論文で提案した方法は、様々な神経疾

患による脳内のメカニズムの異常を運動指令(筋活動)レベル

から定量化したパラメータに基づいて疾患の診断や治療のた

めのナビゲーションシステムに役に立つことが期待される． 
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要約：歩行の環境適応メカニズムを計算論レベルで理

解するための知識の獲得と必要なシステム構築を目

的として、（1）歩行運動の想像と観察課題を用いた

fMRI実験による歩行計画の神経基盤の解明、（2）歩

行分析と歩行時の脳血流測定による加齢に伴う虚血

性白質障害患者の歩行障害病態解明、（3）経頭蓋磁

気刺激、末梢神経刺激、筋電図とfMRIの同時計測シ

ステムによる運動制御に関わる脳活動と固有知覚入

力処理に関わる脳活動を見分ける研究、（4）経頭蓋

直流電気刺激による下肢筋力の増強と歩行リハビリ

テーション応用、（5）動作解析と脳活動（脳波、近

赤外線スペクトロスコピー）同時計測系の構築を行っ

た。 

 

I. はじめに 

直立二足歩行は安定した移動形態ではない。直立二

足歩行を移動手段として用いるヒトでは、疾病や加齢

に伴い歩行中に転倒する危険性が増加し、大腿骨頸部

骨折などによる寝たきりの原因となる。また、二足歩

行の獲得には生後一年以上という他の動物種と比較し

て極めて長い期間を要することも、生存や養育コスト

を考えると不利に思える。一方、二足歩行により上肢

が自由になったことがヒトの知性を発達させる要因と

して寄与し、固有の文明を産み出す礎となった可能性

はよく指摘される。すなわち、ヒトの直立二足歩行は、

移動の安定性を犠牲にしても、上肢巧緻性と知性を発

達させることで、地球上の環境により良く適応するこ

とを進化的に選択した結果であると考えられる。した

がって、ヒト歩行を理解するためには、環境と身体、

身体と脳、脳と環境の関係をそれぞれ規定するバイオ

メカニクス、運動制御、高次脳機能はリンクしている

という視点から研究することが重要である。 

本研究は、床反力や筋電図などキネティクス・ダイ

ナミクス的生体情報と脳血流や脳波などの脳情報の同
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時測定系を構築することにより、歩行の中枢神経制御

のモデル化に寄与する情報を蓄積し、歩行による環境、

身体と脳の関係の理解に寄与することを意図している。

さらに、得られた知見を活かし、新しい神経リハビリ

テーション法の開発や脳活動に基づき装具や外部装置

を制御するbrain-machine interface（BMI）の開発に繋げ

ることを目標としている。具体的には、平成18-21年の

間に以下の5つの研究を推進し成果を上げた。 

（1）歩行運動の想像と観察課題を用いた磁気共鳴機能

画像（fMRI）による歩行計画の神経基盤の解明 [1]。 

（2） 加齢に伴う虚血性白質障害患者（age-related white 

matter changes, ARWMC）の歩行分析と歩行時の脳血流

測定実験 [2]。 

（3）経頭蓋磁気刺激（TMS）、表面筋電図（sEMG）

とfMRIの同時計測システム [3] を応用し、末梢神経刺

激（peripheral nerve stimulation, PNS）条件を加えること

で、運動制御に関わる脳活動と運動の結果である固有

知覚入力処理に関わる脳活動を見分ける研究 [4]。 

（4）歩行リハビリテーション応用を目的として、経頭

蓋直流電気刺激（tDCS）による下肢筋力の増強を試み

る研究 [5]。 

（5）床反力計、sEMGと高速カメラによる動作解析と

脳波（EEG）、近赤外線スペクトロスコピー（NIRS）

による脳活動同時計測系の構築。 

II. FMRIによる歩行計画の神経基盤の解明 

脳幹以下の神経機能が重要である四足歩行と比較し

て、ヒト直立二足歩行には複数の大脳皮質運動野の機

能が重要であることを示す証拠が蓄積しつつあるが、

異なる運動野がどのように歩行運動を制御しているの

か不明である。最近、運動想像や運動観察パラダイム

により特定の運動野の活動が誘発されること、これら

の運動野活動が運動の計画や他者運動の理解に関わる

可能性が示唆されている。そこで、歩行想像と歩行観

察中の脳活動を測定し、自己の歩行計画と他者の歩行

計画理解に関わる大脳皮質運動野を明らかにする実験

を行った [1]。 

16名の健常被験者が説明と同意のもと実験に参加し

た。被験者はMRIガントリー内で仰臥位をとり、プロ

ジェクターにより投射される各種の動画を見るよう指

示された。自分が歩行している時のように変化する周

囲の情景を観察しながら行う歩行の想像課題に加え、

他者の歩行、足踏み運動や立位姿勢の観察課題を用い

多角的計測に基づく 
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て実験を行った。脳活動は3テスラMRI（Siemens社

Trio）を用いてT2*強調画像の連続撮像（TR=2.5秒）を

行うことで測定し、課題に伴う血液動態反応変化を仮

定した一般線形モデルにより統計解析を行った。 

結果、背外側運動前野（PMd）と補足運動野（SMA）

の一部が、歩行の観察と歩行の想像課題に共通した活

動を示した（図1右）。われわれの過去の研究は、運動

を想像する際には、運動計画に関わる領域が活動する

ことを示している [6]。事実、MRI外における行動実験

で、歩行中と想像課題中の単位距離当たり歩数の間に

有意な相関を認めたことから（図1左）、歩行運動の想

像の際には歩行計画に関わる領域が活動していると考

えられる。 

歩行運動計画に関わるPMdとSMAの活動は、他者の

歩行運動を第三者の立場から観察する場合にも生じて

おり、このことは他者の歩行運動の理解が、自らの運

動計画プログラムを応用して行われていることを示唆

する。本研究は、自らの運動と他者が行う運動の観察

にともに関わる、いわゆる“ミラーニューロンシステ

ム”が歩行についても存在する可能性を示唆するが、そ

の証明は将来の研究を待つ必要がある。またこの研究

は、他者歩行の視覚刺激により歩行リハビリテーショ

ンを促進する試みや、脳活動を利用して車椅子や歩行

補助ロボットを動かすBMI開発などの応用研究に繋が

る可能性がある。また、PMdとSMAは歩行の計画や他

者の歩行計画の認知に広く関わるとされる“高次歩行

表象”に相当する可能性があり、この領域の機能障害は

いわゆる“高次歩行障害”の病態と関わるかもしれない。 

III. ARWMCに伴う歩行障害の病態解明 

高次歩行表象の機能異常に伴い、歩行失行あるいは

高次歩行障害と呼ばれる歩行障害が生じるという考え

方があるが、その実態は明確でない。高次歩行障害を

呈する疾患の例として、高度のARWMCや多発性脳梗

塞があげられる。一方で、ARWMC患者はパーキンソ

ン症状が下肢や歩行に限局して現れるlower-body 

parkinsonismと呼ばれる特異な病態を呈することがあ

る。そこで、ARWMC患者の一部が呈するパーキンソ

ン病型または高次歩行障害の病態とSMAやPMdなどの

高次歩行を表象する大脳皮質機能との関係を調べ、パ

ーキンソン病の歩行障害の病態と比較することで、歩

行制御の神経基盤の理解に貢献することを目的として、

様々な程度の歩行障害を持つ20名のARWMC患者にお

いて、歩行分析とシングルフォトン断層像（SPECT）

による歩行時脳血流評価を行った [2]。 

臨床診断により、20名の患者は歩行障害群11名、非

障害群9名に分類された。歩行分析（住友金属

GATAL-ITS-60とベルテック9090S）では、歩行障害群

における歩行速度減尐、両脚支持期の増加、歩隔の増

加が明らかになった。歩行時と安静時の脳血流の評価

は、3ヘッド・ガンマカメラ型SPECT装置（Picker社製 

Prism 3000）と99mTc-ethyl cysteinate dimerを用いて行っ

た。 

一般線形モデルにより歩行時と安静時の脳血流を比

較する統計解析を行った結果、SMA、一次運動野（M1）

と一次体性感覚野の下肢・体幹領域、視覚野、脳幹、

小脳に歩行時の活動増加を認め、健常高齢者やパーキ

ンソン病における報告と一致した [7]。歩行障害群と非

歩行障害群の比較を行うと、歩行障害群において、歩

行時のSMA、視床、基底核の活動低下が示された（図2）。

これら領域の活動は、歩行分析から得られた両脚支持

期の長さと逆相関を示した。すなわち歩行障害が強い

患者ほどSMAや視床の活動が低下していた。逆に、右

PMdは歩行障害群でむしろ過剰活動を示しており、

PMdはSMAの機能障害を補正するために代償的に働い

ている可能性が示された。 

これらの結果は、ARWMCとパーキンソン病の歩行

障害の病態にオーバーラップがあり、高次歩行障害と

パーキンソン歩行の間に連続性があることを示唆する。

ARWMCにおける基底核、視床、運動皮質機能の異常

は、これらの領域を結ぶ白質線維の障害に伴うと推測

される。現在、ARWMC患者群における拡散テンソル

MRI画像の解析を進めており、この推測を支持する予

備的結果が得られている（投稿準備中）。一方、この

ような歩行中脳活動の測定結果を解釈する上の困難は、

脳活動変化が歩行障害の原因か、歩行障害の結果かが

明確でない点である。このような解釈上の問題が生じ

る理由の一は、歩行を含む運動時の脳活動には、運動

に伴う固有知覚入力処理が含まれていることによる。 

  
図1: 実歩行のケイダンス（横軸）と歩行想像中のケイダンス（縦

軸）は優位に相関（左）。歩行想像と歩行観察で共通にみられ

る両側PMdとSMAの活動（右）。文献[1]より改変。  
 

図2: ARWMC歩行障害群における歩行時脳血流低下部位 は補足

運動野（SMA）、右視床（thalamus）並びに基底核の一部（globus 

pallidus）に認められた。文献[2]より改変。 
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IV. TMS/PNS-SEMG-FMRI同時計測系を用いた運動

生成と固有知覚受容による脳活動の分離  

TMSとfMRIの同時記録が可能になり、運動発生メカ

ニズムの研究が進展すると期待されているが、運動閾

値上のTMS刺激による誘発脳活動は、運動誘発の結果

としての感覚処理に伴う脳活動を含むため、解釈には

注意が必要である。そこでTMS- fMRIの同時計測シス

テムを応用し、sEMGの同時計測と中枢神経系の運動指

令を伴わないPNSによる筋活動誘発条件を併用するこ

とで、運動に伴い発生する固有知覚入力を補正するこ

とのできる脳機能イメージング手法の開発を行った。 

TMS-sEMG-fMRIの同時計測システム開発研究には、

19名の健康な右利き被験者が参加した [3]。MRI専用8

の字コイルを刺激装置に接続し（Magstim社Rapid）、

コイルが撮像中に動かないように専用器具で固定する

ことでMRI-TMS同時計測を実現した。左M1へのTMS

刺激を行いながら右短拇指内転筋（APB）に生じる

sEMGを記録し（Neuroscan社SynAmp）、安静運動閾値

（RMT）を決定した。fMRIは3テスラMRI（Siemens社

Trio）を用いて行った。単発TMS刺激の頻度は0.07-0.125 

Hzとの間で変化させ、強度は機械出力の5%または10%

刻みで変化させた。刺激強度ごとのMEP平均振幅を計

算し、fMRIデータは一般線形モデルにより統計解析を

行った。 

sEMGの同時計測により、単発刺激TMSによるMEP

の刺激強度依存性変化をMRI環境で検出できた。運動

閾値上の単発刺激TMSにより誘発された脳活動は、刺

激直下のM1や体性感覚野、SMAの腹側から尾側帯状回

運動野（SMAv/CCZ）、両側PMd、二次体性感覚野、視

床、小脳などの体性運動関連領域に加え、聴覚野や、

前頭前野、側頭葉の一部など体性運動に直接関連のな

い領域にも広く分布した（図3左）。直接刺激された左

M1に加え、他の運動関連領域や聴覚野などから抽出し

たfMRI信号を、刺激強度の関数として評価した。左M1

と遠隔運動領域であるSMAv/CCZに誘発されたfMRI信

号を図3右に示す。M1の活動はRMTレベルから急速に

増加し、SMAv/CCZの活動はRMT以下の強度でも上昇

を認めたが、共に刺激強度に対して非線形的な応答を

示した。RMT付近での急激な運動野活動増加の一部は、

感覚入力処理に伴う神経活動増加に由来する可能性が

あるが、筋活動による固有知覚入力が運動を行ってい

る間の脳活動に与える影響を明らかにした研究は知る

限りない。 

そこでPNSによる誘発筋活動条件を加え、運動生成

に伴う脳活動と固有感覚入力に伴って生じる活動を同

時に評価する手法の開発を行った  [4]。34名の健常被験

者において、TMSクリック音に合わせた自発運動と閾

値上TMS刺激条件を行い、うち19名は右正中神経PNS

条件での実験も行った。SynAmpまたはBrain Product社

BrainAmpを用いてsEMGの同時計測を行い、一般線形

モデルによりfMRI解析を行った。閾値上TMSによる脳

活動は自発運動に伴う運動野脳活動と重複していたが、

この重複部位にはPNSに伴う活動も認めたため、脳活

動の分布からは目的の脳活動を分離できなかった。

sEMGの大きさをすべての条件で定量化（mV × ms）し

たところ、閾値上TMS条件と比較してMNSでは有意に

sEMG定量値が大きかった。そこでsEMG定量値で脳活

動を標準化し、閾値上TMSとMNS条件の間で脳活動を

比較したところ、M1とSMAを始めとする運動野に閾値

上TMSで誘発され、かつ固有知覚重要では説明できな

い活動を検出することができた。本手法は、TMSによ

る運動生成と固有知覚入力に伴う脳活動を定量的に分

離する初の試みであり、今後歩行運動を含めた様々な

研究に応用できる可能性がある。また、脳機能を一過

性に促進する反復刺激TMSやtDCSのリハビリ応用が注

目されている現在、TMSやtDCSが脳機能を促進するメ

カニズムの理解にも重要な役割を果たすと期待される。 

V. 経頭蓋直流電気刺激の歩行リハビリ応用 

反復刺激TMSに代わる脳刺激法として、1-2 mA程度

の微弱な直流電流を経頭蓋的に通電するtDCSが注目を

集めている。tDCSで上肢の運動機能や運動学習を一時

的に促進できたという報告があり、tDCSが運動障害か

らの機能回復を促進する有効な手段となる可能性を示

    
図3: 最も強い刺激条件（機械出力の95-110%）と弱い刺激条件（機械出力の30%）の比較により描出された、運動閾値上単発TMS

刺激に伴う誘発脳活動（左）。左一次運動野（Left M1）と補足運動野-帯状回運動野（SMAv/CCZ）から抽出したTMS強度依存性fMRI

信号変化（右）。文献[3]より改変。 
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しており興味深い。しかし、tDCSが歩行を含む下肢の

運動機能に関してどのような影響を与えるかについて

はまだ検討が行われていない。足指間挟力と反応時間

という比較的単純な下肢運動機能についてtDCSの促進

効果を検討し [5]、その結果に基づいて脳卒中後患者の

下肢運動機能を促進する応用研究を開始した。 

10名の健常被験者がインフォームドコンセントのも

と実験に参加した。被験者はtDCSの施行前、施行中、

施行30分後及び60分後に運動課題を行った。tDCSとし

て強度2 mA、10分間の直流電気刺激を、下肢M1領域に

対して行った。運動課題として、指の挟力を計測する

課題と視覚ターゲット刺激に反応してボタンを押す早

さを評価する反応時間課題の2種類を用いた。被験者は

それぞれの課題を左下肢と左上肢で行った。陽極刺激、 

陰極刺激及び最初の10秒間だけ刺激を行うシャム刺激

（偽刺激）の3種類の刺激セッションを設けた。セッシ

ョン間には約一週間のインターバルをおいた。 

足指間挟力については、陽極で足のM1を刺激してい

る間と刺激終了30分後に、刺激前に比べて有意な筋力

の増強が認められた（図4）。効果は一時的であり、60

分後には刺激前と差のない値にまで戻っていた。陰極

刺激あるいはシャム刺激に関しては、統計的に有意な

刺激効果は観察されなかった。また手指間挟力に関し

ても、統計的に有意な効果は認められなかった。反応

時間課題に関しては、上肢下肢ともに、どの種類の刺

激によっても統計的に有意な効果は認められなかった。 

M1への陽極tDCSにより、上肢だけでなく下肢の筋力

も一時的に促進しうることが初めて示された。本研究

により、tDCSが上肢のみならず下肢運動機能にも促進

効果を及ぼすことが示され、tDCSが下肢運動機能障害

及び歩行障害の機能回復を促進するために有効な手段

となる可能性が示唆された。現在、tDCSが脳卒中後患

者の下肢運動機能に与える影響の検討を行っている。

さらにtDCS前後の下肢運動や歩行中脳活動を計測する

ことで、tDCSがどのように運動機能を改善するのかを

理解するためのシステム構築を行っている。 

VI. 床反力、筋電図と脳活動の同時計測系の構築 

歩行や姿勢に伴って動的に変化するキネマティクス、

キネティクスやダイナミクスの変化と神経活動の相関

を精密に照合し、計算論的理解に活かせるような質の

情報を計測できるレベルにまで高めていくには、

SPECTやfMRIで測定できる血液動態の変化よりもさら

に時間解像度の良い手法を開発する必要がある。そこ

で、歩行・姿勢制御課題中に脳波とNIRSを同時に測定

することのできるシステムを開発した。 

歩行・姿勢制御に伴う動作解析のためピエゾ素子を

使用した床反力計（キスラー社）とプラットフォーム、

歩行や姿勢課題時に懸念される動作ノイズに強いアク

ティブ電極による8チャンネルEMGとサンプリング100 

Hzの高速カメラを統合した計測システムを構築した。

脳活動の計測系としてトレッドミル歩行時の計測にも

応用可能なNIRS装置（島津製作所）とアクティブ電極

による脳波計（Biosemi社）の同時計測が可能なNIRSプ

ローブと電極の一体型フォルダーを導入し、動作解析

と脳活動の同時計測システムを完成させた。 

VII. 今後の展望 

本研究で得られた歩行計画・歩行実行中の脳活動の

計測による知識、運動生成と固有知覚受容に関わる脳

活動を分離するための手法は今後動作解析と脳活動の

同時計測系の結果解釈に活かすことで非侵襲計測によ

る情報を計算論的理解に生かせる水準にまで洗練させ

ていく。tDCSは脳卒中後やパーキンソン病などの神経

疾患に伴う歩行障害や下肢運動障害のリハビリテーシ

ョン促進に応用し、動作解析と脳活動の同時計測系に

よって評価を行っていく。 
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I. はじめに 

生物は，長い進化の歴史の中で様々な適応機能を

進化させてきた．社会の構築は，ひとつの適応と捉

えることができるが，個体が相互作用することでダ

イナミックに変化する環境ともいえる． C班の研究目

的は，生物が構成する集団や社会を一つの環境要因

として捉え，生物が社会における適応を実現するメ

カニズムを明らかにすることである.そこで，研究を

推進するに当たり，Synthetic Neuroethologyと
Brain-Machine Hybrid Systemの２つの方法論を確立し

研究を展開している．これらの方法論では，社会適

応を実現する仕組みについて，生理学実験から得ら

れた知見を連結・統合する動的モデルの構築や生体

素子と人工的素子を組み合わせた統合システムを構

築して，その挙動を解析し，行動学実験でその妥当

性を検証している．  
我々は，社会適応のメカニズムについて，基盤的

なメカニズムと高次的なメカニズムに分け，個々の

適応のメカニズムを理解し，その背景にある共通性

を理解しようとしている．社会適応の基盤となるメ

カニズムともいえる個体間の競合行動による順位形

成，個体間の情報伝搬，社会構築や維持などのメカ

ニズム解明には昆虫を題材にして研究を進め，また，

高次的な社会適応機能である個体間の優劣関係の形

成，他者認識や他者理解，さらに社会における適応

障害疾患などのメカニズムの解明には，ヒトを含め

た脊椎動物を題材にしている．C班では，様々な階層

において社会適応を実現する仕組みについて研究を

すすめ，最終的には各階層で得られた知見をつなぎ

合わせたマルチスケールモデルを構築し，社会適応

のメカニズムの理解をめざしている． 

II. 研究内容と展望 

社会適応を創り出す脳機能は，ヒトを含めたすべ

ての動物の行動に大きく影響する根本的な機能であ

りながら，これまで殆ど研究対象とされなかった．

社会適応を生み出す基盤的なメカニズムを研究する

上で，昆虫は有効な題材となる．単独生活を営むコ

オロギやカイコと，社会性昆虫のミツバチやアリや

シロアリなどの特徴的な行動に注目し，社会的適応

を作り出すメカニズムの理解を深めた．昆虫は，哺

乳類の脳に比べ100万分の1以下という非常に少ない

神経細胞から構成された小規模な神経系をもつ．コ

オロギやカイコを使い，行動発現の動機づけ，闘争

行動による優劣形成，交尾行動を司る神経システム

の働きを調べている．さらに，社会性昆虫を使って，

社会集団における情報の伝搬や共有，カーストの形

成や維持，社会秩序の構築と維持などにかかわる分

子機構から生理機構を調べた．行動実験，生理学実

験，分子生物学実験を通して得られた詳細な知見を

もとに，動的なモデルを構築し，そのモデルの計算

機シミュレーションを行うことでモデル妥当性を検

証し，必要に応じて修正を行った．この作業を繰り

返すことで，個体行動と生理機構，個体行動と社会

全体の振る舞いの間にあるギャップをつなぎ合わせ，

社会適応を創り出すメカニズムの解析した．また，

このようなアプローチにより昆虫の自律分散型シス

テムといえる適応メカニズムを埋め込んだ新規な人

工システムの開発が期待できる. 
鳥類や哺乳類などの脊椎動物は，個体認識やコミ

ュニケーションをはじめ，高度な社会を構築し維持

している．情動，個体間のコミュニケーション，他

者理解などは社会的適応行動の発現メカニズムを理

解する過程で重要な課題である．音声コミュニケー

ションによる社会的適応行動の獲得機構を理解する

ためには鳴禽類(song bird)を使って研究を進めた．ま

た，社会的地位の形成と，その社会構造の中で個々

の個体が行動を決定する過程の脳機能についてはニ

ホンザルを使って研究を進めた．ヒトの社会構造は，

これまでに述べた動物に比べ，より複雑な社会構造

を形成する．ヒトの社会適応のメカニズムの中で重

要な要素のひとつに他者理解がある．他者理解のメ

カニズム解明は，統合失調症等の発生過程の理解に

つながる重要な課題である． 
C班では，個別研究を進める過程で計画班と公募班，

生物学研究グループと工学研究グループが有機的に

連携しあい共同で研究を進めてきた． 
計画班の青沼，公募班の長尾らの研究グループで

は，計画班の太田らのグループと共同で，昆虫のコ

オロギでみられる闘争や交尾などの行動を題材にし

て，個体が以前の社会的な経験に基づいて行動を選

択し発現するメカニズムを理解するため，個体の神

経生理学的な研究結果，個体間相互作用で変化する

行動学実験の結果，さらに集団としての挙動に関す

る知見を統合的に理解するためモデルの構築とシミ

ュレーション実験を行った．闘争経験による行動選

択，孵化後の幼虫期や成虫期における社会的な環境

要因により可塑的に変容する行動などに伴う動機付

けの神経生理機構の研究成果をもとに，行動レベル

の動的モデルと，神経生理モデルを提案した．その

結果，一酸化窒素や生体アミンなどの脳内作用物質

の働き考慮した神経生理モデルにおいては，オープ

ンループモデルに多重フィードバックを組み込みク

ローズドループモデルにすることで実際のコオロギ

の行動を再現できることが示せた．また，コオロギ

の内部モデル構築から集団挙動の再現を目指すボト

ムアップ的モデル化手法と，センサ系のマルチモダ

リティから内部構造を推定するトップダウン的モデ

ル化手法による研究から，社会的経験に基づいた行

動の選択・決定のメカニズムの全貌をの理解を目指

している．また，コオロギの発達と成長過程におけ

る社会経験を考慮した神経内部モデルの構築とその

機能について研究した． 

北海道大学 電子科学研究所 青沼仁志 
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計画班の倉林らのグループでは，Brain-Machine 
Hybrid System の方法論で，身体と脳と環境の相互作

用によって創り出される適応能について，行動面か

らの解析と，生理学的な研究・分子生物学実験から

の研究結果を統合して解析を行った．個体行動を司

る脳内神経回路には，適応的行動を支える機能的な

ネットワーク構造が存在することが予想される．そ

こで，情報処理および相互作用ネットワークの機能

解析と工学的再構成を試みた．昆虫操縦ロボット・

昆虫脳操縦ロボットと分子遺伝学的・生理学的解析

による適応能発現の解析を中心に，相対的に少数な

神経細胞によってもたらされる情報処理機構および

身体・環境との相互作用によって形成されるネット

ワークの機能的作用解析等によって，身体・脳・環

境の相互作用と適応能の連関について解明を目指し

た． 
昆虫の中には，比較的高度な社会構造を構築する

ものもいる．社会性昆虫と呼ばれる昆虫で，ミツバ

チ，シロアリ，アリなどの仲間である．そこで，こ

れらの昆虫を使って，分業，栄養交換，カースト形

成などを基盤としたコロニー（社会集団）の構築と

維持について，統合的な研究を公募班のグループを

中心に進めた．  
 三浦らのグループでは，社会性昆虫のコロニー

における，カースト間の分業とコミュニケーション

に基づいて社会行動に注目し，状況に応じた適切な

カースト分化がシステマティックに制御されるメカ

ニズムを明らかにした．オオシロアリを対象に形態

形成・行動分化・生理機構・遺伝子発現などの解析

を行い，その結果をもとに，構成論的な視点を導入

したモデルを構築を行い，「超個体」と呼ばれる社

会性昆虫シロアリでみられる社会性のメカニズムに

ついての解釈を試みた．更に分析・解析が必要な要

素に焦点を絞った解析を推し進めるとともに，各カ

ーストでの神経支配・統合についての神経行動学的

解析を推進し，社会行動の制御機構の理解に取り組

んだ．さらに，竹内らを中心としたグループにより，

魚類のメダカの群れ行動に関わる脳機能に必要な要

素群（遺伝子，神経回路，脳領域）を同定し，これ

と併行して構成論的手法によりメダカの群れ行動を

可能にする脳情報処理過程を推定するモデル構築を

試みた．  

辻らのグループでは，比較的少数の個体でコロニ

ーを形成するトゲオオハリアリを使って研究を進め

た．個体としては非力なアリが集団として高い機能

を発揮する仕組みについて統合的な理解を進めた．

アリのコロニーには個体の脳・神経ネットワークに

相当する固定的な情報伝達処理システムは存在しな

いにもかかわらず，適切に集団行動が制御されるル

ールに内在するフィードバック機構が存在し，社会

全体を「適応的状態」に自己組織化することを示し

た．アリがコロニーサイズに依存し，適切に行動を

切り替える化学生態学的基盤と自己組織化的制御機

構の解明を行い，そのようなシステムを自然発生さ

せた進化力学的機構の考察を行った．また，これら

の統合的な理解のため，シミュレーションおよび実

ロボットによる制御機構のテストを行い，ロボット

工学に応用につながる知見を集積した．また，自然

選択で進化すると予測されるシステムと実際のアリ

のシステム，さらにロボットシステムの３者を比較

し，社会の制御機構を進化させる「自然の設計原理」

の解明を目指した． 
伊藤らのグループは，ミツバチの採餌行動でみら

れるダンス言語と呼ばれる「８の字ダンス」を題材

として，個体間の「コミュニケーション」によって，

情報を共有し，知を蓄積することで集団を維持する

仕組みについて研究をした．ダンス言語が社会性を

維持するために重要な要素としての「情報の伝搬と

共有」の基盤となるものと捉えた．巣内外の環境変

化とミツバチのダンス行動や採餌行動を詳細に観察

し，その結果を盛り込んだ数理モデルを構築した．

計算機シミュレーションを行ったところ，情報伝搬

の曖昧さが社会性の維持には重要であることが示唆

された． 
岡らは，キンカチョウを使い，情報の送り手（オ

ス）に対して，情報の受け手（メス）が，オスのさ

えずりを認識する脳のメカニズムを調べることで個

体認識のメカニズムの解明に挑んだ．catFISH法によ

り，メスの海馬体領域で最初期遺伝子の発現を確認

し，これまで解明されてこなかったコミュニケーシ

ョン行動における海馬体の働きをあきらかにした．

また， pHイメージングにより，さえずりに応答する

神経回路の可視化，遺伝子銃と脂溶性蛍光色素を用

いた網羅的な神経細胞可視化技術，という２つの可

視化技術を併用することにより，海馬体でさえずり

情報が処理されている仕組みについて理解を深めた． 
藤井は，ニホンザルを使い社会脳の発現機構を研

究した．サルが，周囲の社会的な環境を適宜認知し，

その中で自己の欲求実現を最大化できるように無意

識に行動する仕組みに注目した．その結果，個体は，

現実と直結した脳の内部に作り上げた仮想空間とを

介して環境を認知・操作し，行動を最適化すること

で社会的な行動を発現していることを示唆した． 
 加藤らは，他者理解の社会的な行動に重要である

と考え，ヒトの視線や表情が理解される仕組み，社

会的信号認知の理解，意図理解や共感のメカニズム

等について研究を行った．統合失調症の研究から得

られた知見を基に，社会適応能力を有する人工物や

ヒューマンインタフェイスの設計を考案した．社会

的認知ができる人工物に必要となる機能として，人

の行為の認知行動特性を取り入れた．また，意志作

用感とその障害を説明する認知モデルについて研究

し，行為の自他帰属性解明へのフォワードモデルを

提唱した． 
 以上の研究成果から，個体は，他者との接触（相

互作用）によって，常に自身の内部状態を更新し，

その集団（社会）環境に応じた行動を選択する神経

生理機構を持つことを明らかにした．このとき見ら

れる脳におけるフィードバック構造と社会環境を通

してのフィードバック構造，また，脳におけるフィ

ードフォワード構造が社会適応のメカニズムには重

要であることがわかった．  
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要旨－生物は，時々刻々と変化する環境に応じた行

動を発現できる．複数の個体が集まると集団や社会を

形成する．すなわち，社会はひとつの環境要因として

働き，動物は社会環境に応じて適応的に行動を発現し

ている．この動物に特有の，社会環境への適応のメカ

ニズムを明らかにするため，昆虫であるクロコオロギ

を題材に，闘争経験に基づく行動の決定と発現のメカ

ニズムを研究してきた．闘争行動は，多くの動物で見

られる社会行動のひとつである．コオロギでは，闘争

行動は，体表フェロモンにより解発される．闘争行動

の発現機構を理解するため，攻撃を誘発する化学物質

の同定と有機合成を行った．また，攻撃誘導物質の脳

内での情報処理機構の研究と，行動発現にかかわる脳

内の一酸化窒素・生体アミン系の働きについて薬理行

動学実験と神経生理学実験を行った．さらに，個体間

相互作用による行動の発現メカニズムを理解するため，

工学系グループと共同で動的モデルの構築とそのシミ

ュレーションを行い妥当性の検討と検証を行った． 

1. はじめに 
生物は，長い時間をかけて様々な適応機能を進化させ

てきた．そのひとつが脳機能である．動物は，外界の環

境変化に応じて行動を決定し発現する．動物は，しばし

ば集団や社会を形成する．社会は，ひとつの環境要因が

として働き，それぞれの個体行動を拘束する．我々の研

究班では，動物が社会環境の中で状況に応じて行動を決

定し発現する適応的なメカニズムの解明を目指した． 
我々は，昆虫のクロコオロギで見られる社会行動のひ

とつでの闘争行動に焦点をあて，動物が刻々と変化する

社会環境の中で，実時間で行動を決定し発現する際の神

経生理機構を明らかにして，適応行動を司る神経系の設

計や動作を理解しようとしてきた．昆虫は脊椎動物に比

べ．体が小さく，脳神経系は小規模でわずか 106個程の

細胞から構成されている．ところが，その小規模な脳を

使い，優れた感覚受容，情報処理，運動発現などのメカ

ニズムをもち，環境に適応している．動物の学習・記

憶・知能をはじめ，動機づけによる行動の修飾，階層

的ルールに基づく行動選択や決定など，高次行動制御

の神経生理学的機序を解明するためには，従来の行動

観察や細胞レベルでの生理学的な解析に，構成論的ア

プローチを取り入れて，社会適応のメカニズムの解明

に挑んできた．  

2. 研究目的 
本研究では，社会をひとつの環境要因として捉え，

個体間相互作用や社会的経験に基づいて，個体が実時

間で行動を決定し発現する神経生理機構を明らかにす

ることを目指している．動物が状況に応じて適応的に

行動を発現する仕組みを理解するには，感覚情報の処

理・統合や行動パターンを創り出す脳の働きとしての

内部状態の調節機構を明らかにすることが重要である．

昆虫は常に変化する環境情報を小規模な神経系で処理

し，適切な行動を選択して環境に適応している．昆虫

は外的および内的な環境要因に依存し，行動発現閾値

や行動パターンをダイナミックに変動させて，適応的

に行動する．特に，生殖や闘争などの社会的な経験は，

引き続き起こる行動決定に大いに影響を与える(1)． 
具体的には，クロコオロギの闘争行動を題材に社会

適応のメカニズムを明らかにするため研究を行った．

コオロギのオスは他のオスに遭遇すると互いに威嚇し

闘争を始める．一方，闘争に敗れると，敗者は他の個

体に遭遇しても攻撃をすることなく相手から逃げ出す

忌避行動を示す．この闘争行動を題材に，化学感覚情

報の受容から，脳内信号処理，異種感覚統合，行動発

現にいたるシステム的な解析を行い，社会的適応行動

の発現に関わる神経機構を解明しようとした．さらに，

行動学実験や生理学実験から得られた知見をもとに，

工学系のグループと共同で動的システムモデルの構築

と計算機シミュレーションを行い，より深く社会適応

のメカニズム理解に努めた． 

3. 研究成果 
 社会的な経験に基づく柔軟でリアルタイムな行動の

決定と発現を司るメカニズムを解明するため，昆虫の

仲間のクロコオロギを使って，闘争行動を題材に研究

を進めた．これまでに，各個体の内部状態が行動の発

現に大いに影響を与えることを行動学実験と，システ

ムモデルの構築と計算機シミュレーションから示唆し

てきた．攻撃行動を誘発する体表フェロモンの成分の

化学分析と有機合成，異なるモダリティの刺激が攻撃

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） 
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行動の発現に与える影響，一酸化窒素(NO)やオクトパ

ミン(OA)をはじめとした生体アミンが攻撃行動の発現

に及ぼす効果を薬理学的，生理学的な実験で調べた．

実験から得られた結果をもとに，工学グループと共同

で，動的行動モデルと神経生理モデルを改良し妥当性

の検討を進めた． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 3-1 コオロギの攻撃誘発フェロモンと闘争行動 
クロコオロギ(Gryllus bimaculatus)を実験材料に，社会

行動のひとつである，闘争行動を題材に，社会的経験

や個体間相互作用にもとづいて適応的な行動の決定と

発現にかかわる神経メカニズムを調べた． 
オスは他のオス個体に遭遇すると互いに威嚇しあい，

どちらかが退かなければ，次第に激しい攻撃へと進展

し，闘争が始まる (図1)．攻撃は，オスが，別のオスの

体表物質を受容すると解発される．攻撃を誘発させる

化学成分について，公募班の山岡（京都工芸繊維大学）

等とともに，生化学分析と行動検定を行い，候補物質

を突き止めた．  
クロコオロギは，相手の体表に触角で触り，化学感

覚情報を受容する．そこで，解剖学的に，脳内の空間

的な配置を調べた．受容した情報は，脳内では化学感

覚情報と機械感覚情報に分かれた別々の経路で処理さ

れることが分かった．触角感覚神経から蛍光色素を導

入して脳内の投射パターンを調べ， 49個ある糸球体の

形態には個体差や雌雄差が少ないことが分かった．ま

た，上位中枢への経路となる投射ニューロンでは，触

角葉由来の投射ニューロンはキノコ体傘部の上方端と

側角に，腹側域由来の投射ニューロンはキノコ体傘部

や前大脳側部下側と上側に投射していることが分かっ

た．すなわち，触角葉の時空間的な活動パターンで表

現される化学情報と，腹側域で表現される機械情報が，

高次中枢においても時空間的な活動パターンとして表

現されることが示唆された(2)． 
 
 

3-2 闘争経験による行動選択と視覚・機械感覚入力 
オス同士の闘争で勝敗が決定して闘争が終結すると，

勝者の闘争性はそのままの状態で維持され，相手が近

づくと威嚇や攻撃をするのに対し，敗者では，他個体

の存在に気づくと忌避行動を示し相手から速やかに離

れる．この敗者で見られる忌避行動は，勝敗が決まっ

てから比較的長い時間続くことから，コオロギが，社

会的な経験や個体間相互作用によって行動を適応的に

決定することを示している． 
コオロギは，体表炭化水素を触角で検出し，相手が

メスなら求愛行動を，オスなら攻撃行動を発現する．

オス同士の闘争で敗れた敗者は，他個体から抽出され

た体表物質を提示するだけでも忌避行動を示す．この

ことから触角で受容する感覚が攻撃や忌避を引き起こ

す重要な鍵刺激であることが判明した．一方，闘争の

際に触角が果たす役割を明らかにするために行動学実

験を行った．左右両方の触角を切除した個体同士を対

戦させると，攻撃行動を示す個体の割合が優位に減少

した．このことから，オスが攻撃を仕掛けるには触角

から入ってくる情報が必要であることが示唆された(3)．

次に，触角を切除した個体では闘争性が減少している

のか確認するため，左右の触角を除去した個体と正常

個体とを対戦させた．その結果，触角除去個体同士の

場合と比較して有意に高い割合で攻撃行動を示した．

さらに，触角を除去した個体と，正常な個体とを対戦

させると，闘争行動の激しさのレベルは，正常個体同

士の闘争行動と有意な差が見られない．すなわち，触

角からの入力情報は，相手を感知し，攻撃を仕掛ける

際には必要だが，相手から仕掛けられた攻撃に対する

応戦には必要ないことを示した．これらの結果から，

攻撃行動の発現には，触角からの化学感覚入力や機械

感覚入力を介する経路と触角からの入力を介さない経

路の２つが少なくとも存在することが示唆された．さ

らに，触角切除個体は正常個体に対して，明条件下で

も暗条件下でも同様な攻撃行動を示すことから，触角

を介さない経路には，相手個体の触角による体表面へ

の機械感覚刺激が重要と考えられる．左右の触角を切

除した個体で，敗退経験と忌避行動の関係を調べた．

触角を除去した個体と正常な個体とを対戦させて，そ

の闘争で触角を除去した個体が負けた場合，それぞれ

の個体を15分間それぞれ隔離して，その後， 同じ相手

と再び対戦させたところ，触角を除去した個体では正

常個体に比べ２度目の対戦で攻撃を示す割合が有意に

増えた．つまり，闘争経験に基づく行動の切り替えに

は，上述の攻撃行動を発現する２つの経路のうち触角

を介する経路が関与することが示唆された．  

 

図1. オスのクロコオロギ同士の闘争行動．体表物質を検出

すると相手を威嚇し、次第に激しい攻撃行動へとかわる． 
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3-3 社会的順位の形成とNO/cGMPシグナル 
行動決定の神経機構には，神経伝達や神経修飾の働

きが重要である．薬理行動学実験から，闘争行動の発

現には，NO/cGMPシグナル系が重要な役割を担うこと

を示した．闘争の開始15分前に予めNOS阻害剤L-NAME
を頭部に注入し対戦させると，通常と同様に闘争が観

察できる．ところが，対戦後隔離してから再び両者を

対戦させると，敗者は再び相手を攻撃することが分か

った（図２）．同様の結果は，sGCの阻害剤ODQを頭部

に注入しても観察され，NO/cGMPシグナル伝達系が，

闘争行動に深くかかわることがわかった． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 3-4 闘争行動の発現と一酸化窒素が機能するタイミ

ング 
コオロギの脳内におけるNO/cGMPシグナル伝達系が，

闘争の発現に関与する．最初の対戦ではNO/cGMPシグ

ナル伝達系を阻害しても闘争は起こる．ところが，闘

争に敗れた個体は，２度目の対戦でも攻撃を行う．一

方，触角を除去した個体では，敗者が２度目の対戦で

攻撃をする割合が増えることから，触角を介して攻撃

を発現する経路にNOがかかわることが示唆された．そ

こで，NOが，闘争行動のどの段階で機能的に働くのか

調べるために，L-NAMEを最初の対戦前，もしくは，対

戦後に投与し，NO産生のタイミングと闘争により敗退

した後の行動決定の関係を調べた．最初の対戦直後に

NOSの活性を阻害したところ，敗者個体は攻撃行動を

示さなかったことから，NOは，最初の対戦時に働くこ

とで，敗者は，闘争における敗退経験を記憶し，他個

体に対する忌避行動を示すようになることが示唆され

た．オスコオロギでは，オスの体表物質による刺激で

脳の触角葉からNOが放出されることから，触角で他個

体を感知して威嚇や攻撃行動を始める時に放出される

NOが，敗者では敗退経験によるオスに対する忌避行動

を持続的に発現することにかかわると考えられる． 

3-5 闘争行動の発現にかかわるオクトパミンの作用 
生体アミンは，闘争行動や生殖行動の発現に深く関

与する．中でもオクトパミン(OA)は，闘争行動の発現

に深く関与する．また，我々は，NOが，脳内のOAレベ

ルを低下させる働きをもつことを示した．一方，闘争

の前後で，コオロギの脳内の生体アミンレベルの変化

を比較すると，闘争の終結直後には，特に，OAのレベ

ルが低下した．また，アミンレベルの低下は，勝者と

敗者の両者で見られるが，敗者ではより顕著にOAレベ

ルが低下する．さらに，OAレベルの低下が闘争開始前

の状態に戻るまでの時間は，敗者ではおよそ1時間程度

かかり，勝者では敗者に比べて比較的早くもとの状態

に戻ることが示唆された． 
次に，OAが攻撃行動の発現や闘争性の強さにどのよ

うに影響を与えるか調べるため，薬理学的にOAレセプ

ター阻害を投与し攻撃行動を観察した．その結果，OA
阻害剤であるミアンセリンを投与すると，有意に攻撃

性が低下することが分かった(図3)．すなわち，闘争時

のNOは，OAの働きを抑制する作用があり，それにより

攻撃行動が抑えられ，敗者では他個体に対して忌避行

動を発現することが示唆された．  
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

そこで，さらにNO供与剤とOA阻害剤を同時に投与し，

攻撃行動の発現や，敗者の忌避行動への行動切り替え

にかかわる影響を調べた． OAの阻害剤ミアンセリンや

エピナスチンを頭部に投与すると，攻撃行動の回復に

は有意に長い時間がかかるようになったが，これらの

薬物はどれも闘争の直後に投与してもその効果は現れ

図2.  NOS阻害剤L-NAMEの闘争行動に対する効果．L-NMAE
を投与した個体では，敗者は 2戦目でも攻撃行動を示した． 

図3. OA阻害剤ミアンセリンの闘争行動に対する効果．ミア

ンセリンを頭部に投与した個体では，濃度依存的に，初戦
での闘争生は低下した．さらに，6時間後に行った2戦目で
も濃度依存的に闘争性が低下し，敗者は忌避行動を示した． 
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なかった．ところが，NOS阻害剤の L-NAMEとミアン

セリンを同時に投与すると，それぞれの薬物の効果が

打ち消されることが分かった．すなわち，NOとOAが中

枢神経系のなかでは協調して働くことで，それぞれの

個体の攻撃性を調節していることが示唆された（図4）
(5)． 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

4. まとめと展望 
社会をひとつの環境要因として捉え，動物がどのよ

うに実時間で状況に応じた行動を決定し発現するのか

を，昆虫のクロコオロギを使って闘争行動を題材に調

べてきた．生理・生化学実験と行動学実験を組み合わ

せて，闘争での勝敗結果によって，闘争後に接触する

他個体に対する行動の変化を調べたところ，ON/cGMP
シグナル伝達系と，OAをはじめとしたアミン系の働き

が重要な役割を担っていることを示した．我々は，こ

れらの知見をもとに，工学系の研究グループ共同で，

動的行動モデルと神経生理学モデルの構築を行い，そ

の計算機シミュレーションで妥当性を検討してきた．

また，実際のコオロギの行動とシミュレーション結果

を比較しながらモデルの改良を共同で進めた．また，

その過程で，個体密度にともなって闘争性が変化する

行動発現のメカニズムについて，内部状態として働く

NOやOAの役割を仮説として想定し，内部状態の形成過

程について考察した．行動モデルから，個体密度を変

化させた時に起こる個体行動の挙動が，実際のコオロ

ギを使い行動実験した時と似た挙動を示すのかを検証

実験したところ，コオロギの集団では，構築したモデ

ルと同様に，それぞれの個体が他個体と接触し，その

相互作用で常に内部状態が更新されることが適応的な

行動の発現に重要であることが示唆された．同様に，

NO/OA系の働きをもとに構築した神経生理学モデルで

も，オープンループモデルでは高密度状態の行動の挙

動が説明できず，脳内での情報処理過程でのフィード

バックと，他個体との接触による社会環境を通したフ

ィードバックという多重フィードバック構造が社会適

応を創り出す上で重要なメカニズムであることが理解

できた． 

 
 
 
 
 
 
  

5. 参考文献 
1. 青沼 仁志，長尾隆司，太田 順，川端邦明．浅間一 

(2007) 社会的適応行動の動的モデリングと工学応

用―コオロギの喧嘩行動を対象として―, 計測と

制御 特集号「移動知：生物の社会適応機能の解

明とその工学的応用 46 (12) 903-909. 
2. Yoritsune A and Aonuma H (2007) 3-D atras of the 

cricket antennal lobe. Proc. International Symp. 
Mobiligence, 2: 187-190 

3. Sakura M, Yoritsune A, and Aonuma H (2007) Fighting 
experiences modulate aggressive and avoidance 
behaviors in crickets against male cuticular substances. 
Proc. 2nd International Symp. Mobiligence, 2: 243-246 

4. Aonuma H., Kitamura Y., Niwa K., Ogawa H. and Oka 
K. (2008) Nitric oxide-cGMP signaling in the local 
circuit of the cricket abdominal nervous system. 
Neuroscience.157: 749-761. 

5. Sakura M., Kikuchi M.  and Aonuma H. Role of nitric 
oxide and octopamine in the aggressive behavior of the 
cricket, Proc. 3rd International Symp. Mobiligence, 3 : 
328-331 (2009) 

図4.  NOS阻害剤L-NAMEとOA阻害剤ミアンセリンを同時

に投与したときの攻撃行動の変化．ミアンセリンとともに

L-NAMEを投与して，6時間後に2戦目の対戦を観察すると，

ミアンセリンの効果が打ち消され，再び攻撃行動を示す． 

図5.  社会適応を創り出す重フィードバック構造．脳神経系

におけるフィードバック構造は，神経系と液性系が関与し

ていると考えられる．社会環境を通したフィードバック構

造は，他個体との相互作用や個体群間の相互作用などで形

成される． 
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コオロギの社会性発現機構の構成論的理解 
 

東京大学 太田 順, 淺間 一, 理化学研究所 川端邦明 

Constructive understanding of the mechanism for formation of sociality in insect 
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と集団

との関係について解析を行っている．コオロギに関する様々な階層のコオロギの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． 
Keywords: multi-agent robot systems, crickets, adaptive behavior 

１．はじめに 

本グループではオスクロコオロギの喧嘩行動を題

材として，相互作用するクロコオロギ集団のモデル

化および解析を行う．これより，生物の社会適応行

動の基盤を明らかにすることを目指す．ここでは，

動的モデリング技術を用いたアプローチにより，コ

オロギ群の相互作用を，神経生理レベルから行動レ

ベル，群挙動レベルまで一貫して議論し，それらの

機構の解明を目指している．以降２章において，ク

ロコオロギ単体と集団的挙動との関係を表す行動モ

デル化について述べる．更にマルチモダリティ感覚

と行動との関係について述べる．３章において，ク

ロコオロギの神経生理モデルに基づいた群挙動の検

証結果について述べる．さらに，４章において，ク

ロコオロギの生育環境と成長の関係を表すモデル化

について述べ，５章でまとめを述べる． 

２．クロコオロギの行動モデル化 

クロコオロギのオスはメスを獲得するためにフ

ェロモンを用いて，オス同士，闘争行動とる特徴

ある社会を構成する（Fig. 1）．自然界におけるク

ロコオロギは1m2 あたり数匹程度の低密度な環境

で生きているが，人工的にコオロギを高密度環境

で生活させると，コオロギの振る舞いは一変しほ

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忌避行動を主として行

い，闘争を行わなくなる．低密度と高密度の中間

の密度（中密度）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

が闘争行動を示すようになり個体間の優劣を生じ

る．この現象を解析の対象とした． 
オスクロコオロギにおける他者識別能力の解析を

行うために，オスクロコオロギは闘争行動時に対戦

相手に応じて行動を切り替えているかどうか，行動

実験を行い解析した[1]．実験結果から，（ⅰ）以前

闘争で勝った相手・負けた相手に応じて行動を切り

替えていない．また（ⅱ）対戦相手の優位さに応じ

て行動を切り替えていないことが分かった(Fig.2)．

すなわち，クロコオロギは闘争行動時において，対

戦相手に応じて行動を切り替えていないということ

が分かった．  

これらのオスクロコオロギの闘争行動や，環境

適応に関する知見をふまえ，生理学的な知見を基

にコオロギの外界情報取得からから行動選択に至

るまでのモデル化を行った（Fig. 3）．そしてその

モデルを基に行ったシミュレーション（Fig. 4）か

ら，実際のクロコオロギの喧嘩行動やそれに伴い

生まれる社会性に対応する結果が得られた[2]．  
クロコオロギにおける個体密度に応じて異なる優

劣関係を形成するという現象を，移動ロボット群の

制御アルゴリズムに応用し，活動度を調整する群ロ

ボットアルゴリズムを提案した[3]．ロボット群の採

餌作業モデルの用いたシミュレーション実験を行っ

た．その結果，活動度を設定しないロボット群より

も，餌の出現頻度や作業環境の広さが変化する動的

環境下において，良い適応性を示すことがわかった． 
クロコオロギの闘争時には，マルチモダリティ

な感覚情報を用いた行動生成を行っている．ハン

ディキャップコオロギを用いることでそれらの関
 

Fig. 1 Fighting behavior of male crickets 
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係について行動実験を行い，多種感覚行動連関に

ついてモデル化を行った[4]（Fig. 5）． 

 

３．クロコオロギの神経生理モデル化 

本研究の目的は，クロコオロギの闘争行動におけ

る行動選択に関わる神経生理学による知見の動的な

モデルの構築である．我々は，これを構成論的神経

行動学アプローチと呼び，行動学の知見と比較する

ことで，妥当性について議論した．  
３.１ 個体行動変容を再現可能なNO/cGMP-OAモ

デル 
我々はクロコオロギ個体が闘争行動において経験

や時間経過によって，選択する行動が変化すること

に着目した．そこで，クロコオロギ脳内での化学物

質（一酸化窒素：NO,環状グアノシン一リン酸：cGMP，
オクトパミン：OA）の生成と消費に関する知見に基

づいた個体行動の変容を再現可能な NO/cGMP-OA
モデルを構築した（Fig. 6）． 
このモデルでは脳内の各化学物質の静的なデータ

と仮説をもとにした微分方程式によって，行動選択

のダイナミクスを表現している．このモデルを用い

た計算機実験により，経験にもとづいた個体行動の

変容を再現することが確認された． 
３．２ 個体／群行動変容を同時に再現可能な拡張

モデル 
前述した NO/cGMP-OA モデルを用いた群計算機

実験の結果から，実際のクロコオロギに観られる，

密度による行動変容を説明することができなかった．

そこで，我々は生体アミンと感覚情報感受性の変化

や，生育密度による他個体との接触頻度変化に関す

る仮説から，NO/cGMP-OA モデルを拡張した（Fig.7）． 
 
本モデルでは，他個体のオスフェロモンを感受し

た際，OA値と触角からの感覚入力感受性(Efficacy)
値を比較し，Efficacyを闘争行動における行動選択の

閾値として用いて行動選択を行うモデルとなってい

る．ここで，Efficacyとは一次嗅覚中枢における情報

の伝達効率に相当するものを想定している．ここで，

他者との接触時に，OA値がEfficacy値を上回る状態

の際に喧嘩行動を選択し，これと逆の場合には無反

応を選択する．また，喧嘩行動を選択した後，喧嘩

行動中にOA値がEfficacy値を下回った場合，その個

体は逃避行動を選択するものとなっている． 
ここで，OA 値は前述の NO/cGMP-OA モデルのよう

に振る舞うとし，闘争行動後の Efficacy(E)の変化を

次のようにモデル化した．闘争に勝った経験によりE
を定めた値分減少させ，負けた経験により E を定め

た値分増加させることとした．また，その後の

Efficacy（E）の回復に関わる動特性を式(1)のように

表現した． 
)(10 in

t FgBAE ++×= α          (1) 

ここで，A，B， は定数，tは闘争終了後の時間を

表す．闘争直後は強く経験を保持しているが時間経

過とともに忘却されることが知られているため(未
発表データ)，第1項及び第2項に経験を保持する効果

を導入している．続いて第3項は接触による影響を表

したものである．接触による影響は，他個体との接

触時のみ影響を及ぼす要素とするため式(2)のように

表現した． 

 

g(Fin ) = −β × Fin                 (2) 

 

Fin =
1 contact with anotherone
0 otherwise

 
 
 

 

ここで

 

βは接触による抑制性の影響の程度を，

 

Fin

は接触の有無を表わす．このような特性を持つ

 
Fig. 6 NO/cGMP-OA model 

Wandering

Obstacle
AvoidanceFighting

α

 
Fig. 3 Behavior Model of Crickets 

 
(a) initial state (b) final state 

Fig. 4 Example of simulation results 

 
Fig. 5 Sensory-behavioral model [4] 
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EfficacyとOA量を参照することで行動選択を切り替

えていくモデルとなっている． 
このモデルを用いた計算機実験の結果，一回の闘

争行動による経験から，個体行動が変化する現象を

再現することができた．一方で，拡張モデルを持っ

た群環境（４匹，フィールドの大きさを可変）での

計算機実験を行った結果をFig. 8に示す． 
ここで，

 

β = 0.005と設定した場合に高密度環境で

は強気個体が出現せず，環境の面積を広げていくと

強気個体数が増加するという生物学的知見の傾向と

同様の結果を得た．このことから，構築したモデル

において，行動選択の閾値としてのEfficacyに対して，

他個体との接触が抑制性の影響を持つことが群行動

の変容に効果を示すことが分かった．つまり，クロ

コオロギ脳内での感覚入力感受性が闘争行動におけ

る行動選択に重要な役割を果たしている可能性があ

ることがわかった． 

４．生育環境の影響による成長のモデル化 

脊椎，無脊椎動物の多くで，幼齢期の社会的隔離の

結果，攻撃性が過剰に発達すると報告されている．昨

今の研究では，ヒトにおいても“キレる子ども”と養

育状況の相関関係から，同様の現象が注目されている．

このような攻撃性発達の詳細な研究は，主に数種の脊

椎動物で行われている．しかし無脊椎動物は，神経系

が脊椎動物のものより小規模で個体差が少ない．また

数種の昆虫で同様の現象が報告されていることから，

本研究では昆虫を対象にして，現象理解に臨む．この

現象が報告されている昆虫としてはショウジョウバエ

とクロコオロギがあり，後の解剖ないし生理実験によ

る検証を考え，その体サイズから後者を採用した．本

研究により攻撃性の種間共通的知見の解明が期待され

る．また将来的にそのモデルに基づく攻撃性の制御を

目指す． 

攻撃性は脳内の神経修飾物質であるOctopamine（OA），

Serotonin(5-HT)により調整を受けることが様々な生

物学的研究から知られており，本研究では，まずこの

関係をシステムとして再構成した（Fig.9）． 

5-HT神経はその受容体型が複数報告されているが，

特に攻撃性に関するものとして，多くの生物で自己受

容体の関与の有無が争点となっている（Fig.10）．そ

こで自己受容体の役割である自己抑制の有無で，それ

ぞれ5-HT神経系モデルを微分方程式で書き下した．投

薬による予備実験でコオロギ脳内の5-HT量が喧嘩開始

に関与することが確認され，また脳内5-HTは喧嘩に負

けることで減少するという報告があることから，減少

の回復速度が喧嘩の忘却速度と相関をもつと予想でき

る．そこで先の微分方程式を数値計算し喧嘩忘却率の

実験値と比較したところ，忘却曲線は自己抑制を有す

るモデルでのみよく説明できた（Fig.11）[5]．そこで本

研究では5-HT神経系のモデルとして自己抑制有のモデ

ルを採用した．OAは自己抑制無の条件でモデル化した． 

以上のようにして内部モデルを構築し，このモデル

を持った個体群で多体系シミュレーションを行った．

生物学実験の知見に基づいて一回の喧嘩で減少する

5-HT量，OA量を計算し，その回復の時定数を計算した．

その上で，5-HTおよびOAが多いほど攻撃性が高くなる

ようなパラメータを用意した．過去の研究から，喧嘩

をする相手の選び方は攻撃性の高さと相関があるとし

て，喧嘩のペアリング率をFig.12のように設定した．

更に，空間の広さを考慮するため，この喧嘩開始率に

対し，空間の広さの逆数ρを乗じた．これで空間が広

ければ根本的に接触が発生しないようになる． 

提案モデルで喧嘩を開始し，内部パラメータとして

5-HTの自己抑制に関わる受容体数を観察したところ，

Fig.13のように臨界的な広さが存在し，それより狭い

空間では個体同士の受容体保有量が分岐すること，そ

の集団の平均値が単調減少することがわかった．また，

攻撃の強さFの形式的解析により，広いパラメータ領域

で自己抑制型受容体の増加は攻撃性を単調に増加させ

ることが判明した（Fig.14）[6]．これは隔離飼育時に攻

撃性が増加する実験事実とよく合致している． 

 
Fig. 7 Extended NO/cGMP-OA model with efficacy 
effect 

 
Fig.8 Simulation result 
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５．おわりに 

 さまざまな階層におけるコオロギの動的モデルを

構築し，シミュレーション等で評価を行った．喧嘩

行動を行うコオロギの内部構造について仮説的知見

を与えることができた． 
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Fig. 9 Behavior is determined by an amount of 
Octopamine (OA). Behavior is neuro-modulated by 
an amount of serotonin (5-HT). 

 
Fig. 10 Inhibitory effect caused by autoreceptor-like 

negative feedback [6] 
 

 
Fig. 11 It shows forgetting curves derived by the 

model with negative feedback (green), and the model 
without negative feedback (blue), and experimental 

data (discrete point). 

 
Fig. 12 It shows a probability of pairing between 

cricket i and j. Toughness of them  
(i. d. Fi and Fj) is determined by an amount of OA 

and 5-HT. 

 
Fig. 13 Relation between spatial density ρ and an 

amount of auto-receptor. High density produces low 
auto-receptor. 

 
Fig. 14 Large amount of auto-receptor causes high 

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

Adaptive behaviors emerged by functional structures in interaction networks

Daisuke Kurabayashi Ryohei Kanzaki

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

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

1 はじめに
本研究では，生物の持つ多様な環境適応能の中で，行

動の選択・調整過程について研究を行った．
生物行動の発現機構の研究はこれまで脳機能に重点

がおかれ，構成素子たる神経細胞を要素還元論的に分
析するボトムアップアプローチが主であった．しかし
脳を環境や身体から独立させて，その適応能を理解す
ることは不可能である．つまり，脳を構成する素子・神
経細胞からボトムアップに脳機能を推定しても，その
機能の妥当性の評価・検証が困難で，適応的脳機能を
とらえるには限界が生じる．
そこで我々は，ボトムアップアプローチを補完し，適

応能そのものを評価・検証できる新たなアプローチ “昆
虫-機械融合システム”を軸に据え，実験システムを通
じた知見の統合によって，微小脳における移動知発現
メカニズムの理解を行った．このシステムは，身体を
ロボットに置き換えることで，昆虫の移動により生じ
た感覚フィードバックを我々が自由に操作できる，新
規な方法論を提供するものである．
これと並行して，神経細胞を模した最も単純な表現

素子である位相振動子を用い，素子ではなく構造がも
たらす機能について定式化し，同定に際して１つの可
能性を示した．
なお，本研究では，雌の性フェロモン刺激によって，

明瞭な本能行動であるフェロモン源定位行動を発現す
る 雄カイコガ (Bombyx mori)を主たるモデル生物と
した．カイコガ雄は，雌の出す性フェロモンを感知す
ると，翅をはばたかせながら，まず少し前進 (Surge)
した後，左右に 2，3回ジグザクに動き (Zigzag-Turn)
，最終的には回転 (Loop) する．この一連の行動中に，
再びフェロモン刺激を受けると，行動パターンをリセッ
トし，再び Surgeから行動を開始する 1)-6)．

2 昆虫操縦型ロボットによる適応能計測
「昆虫操縦型ロボット」は，搭載された昆虫の歩行

運動によって操縦される移動ロボットである 7)．移動
ロボットのモータパラメタを操作して意図しない運動
を引き起すことで，昆虫自身の持つ適応能力を評価で
きる．ここでは，このシステムによって得られた，カ
イコガのフェロモン源定位行動における視覚情報の役

(a) Overview (b) Gain setting

Fig. 1: Experimental setup of insect-controlled robot.

割と運動補償機構の知見について述べる．

2.1 視運動反応による本能行動の修飾

Fig. 1(a)に昆虫操縦型ロボットを示した 8)．背中を
固定された雄カイコガは，ロボット上のボールを歩行
運動によって回転させる．光学センサによってこの回
転は読み取られ，ロボットの運動として再現される．
まず，Fig. 1(b)に示すように，左右非対称なモータ

回転のゲインを設定した条件（時計回り，もしくは反
時計回りのバイアス）で，ロボットを操縦するカイコガ
が，視覚情報によってゲインのバイアスを補正し，フェ
ロモン源へ到達できるか評価した．昆虫の多くは，自
身の運動による背景の相対的な動き（Optic flow）を検
出し，視運動反応（Optomotor response）と呼ばれる
反射の系で経路の補正を行うことが知られている．し
かし，カイコガではフェロモン刺激によって解発され
るプログラム行動の影響が強く，その効果を行動学的
に調べることは困難であった．本研究では，この視覚
情報（Optic flow）の有無を，カイコガの前面に透明
なカバー (視覚情報有），もしくは白色のカバー (視覚
情報無）を取り付けることで操作した．ロボットを雌
性フェロモンの主成分である bombykolの流れる風洞
(1800(L) x 900(W) x 300 mm(H))へ入れ，スタート地
点より 60 cm離れたフェロモン源への定位を観察した．
視覚情報の有無によるそれぞれの定位行動の軌跡（時

計回りのバイアス 7例）を Fig. 2に示した．すべての
実験の結果，Optic flowありでは 7個体 14例中 11例
で定位に成功したのに対して，Optic flowなしでは 7
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Fig. 2: Trajectories of the manipulated robot with
(left) and without optic flow (right).

個体 14例中わずか 4例の成功にとどまった ．また，通
常の左右対称なゲインで走行中に，急に非対称なゲイ
ンに切替えたところ，バイアスを打ち消す方向へ有意
に旋回を始める補償運動は，切り替え後 1秒以内に起
こることも分かった．以上から，カイコガは，視覚情
報を定位行動中に利用しており，ゲイン操作に対して
反射的な補償（視運動反応）を行い，フェロモン源へ
定位できることが明らかになった．

2.2 時間遅れに対する感覚－運動系の応答評価

時々刻々と変化する環境に適応するためには，状況
に即した行動を発現する必要がある．一方で，視覚情
報による反射と嗅覚情報による本能行動とでは，それ
ぞれの感覚－運動系の実時間性が大きく異なることが
予想される．このことを確認するために，カイコガの
歩行運動とロボットの運動との間に時間遅れ（0-1000
ms）を設定し，雌性フェロモン源に対する定位実験を
行った．また，左右非対称なモータ回転のゲインを設
定した条件でも同様の実験を行い，前述の視運動反射
の実時間性を評価した．実験はそれぞれ 10個体を用い，
各時間遅れに対して 1試行ずつ行い，適応性評価の指
標として定位成功率を計算した．

Fig. 3に，時間遅れに対する定位成功率の変化を示
す．標準の左右対称なゲイン（1:1）の条件では，600
msの時間遅れに対しても，80%の定位成功率を示した．
また，1000 msの遅れに対しても 50%の個体が定位に
成功した．一方，左右非対称なゲイン（1:4）では，時
間遅れに対して急激に成功率が低下し，400 msの時間
遅れで 50%にまで低下した

標準のモータゲイン（1:1）の条件で，時間遅れに対
しても高い成功率を示したことは，フェロモン源定位
行動にとって，時間遅れに厳密な実時間フィードバッ
クがそれほど重要でないことを意味する．空気中で匂
い分子は離散的に分布するため，濃度勾配に依存した
化学走性（反射）による定位が難しいこと，そして，カ
イコガのフェロモン源定位行動が，反射（実時間フィー
ドバックによる行動）ではなく，定型的な本能行動，す
なわち感覚入力によって解発される定型的なプログラ
ム行動であることはこの実験結果を強く支持する．一
方，非対称なゲイン設定で，時間遅れに対する定位成
功率が急激に低下したことは，この条件下では実時間
フィードバックによる行動調節が強く働いていること
を示唆する．このことは，視覚情報が，高速な実時間
フィードバックによる反射の系によって行動の修飾に
機能することを支持するものである．

Fig. 3: Relationship between success rate of localiza-
tion and delay of motor control of the robot.
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Fig. 4: A schematic drawing of the pheromone search-
ing behavior of the silkmoth.

2.3 カイコガフェロモン源定位行動の適応性

本研究によって，本能行動であるフェロモン源定位
行動と，反射である視覚フィードバックの 2つの異な
る感覚情報・行動発現機構が統合されることで，複雑
な匂い環境や，身体性の変化に対しても高い定位能力
を発揮することが示された（Fig. 4）．しかし，具体的
な調節の経路，すなわち視運動反応の経路が，中枢レ
ベルで直接プログラム行動を修飾するのか，それとも，
より下位の運動パターン形成を修飾するのかは不明で
ある．この点に関しては，次のような実験を検討してい
る．このロボット上にイメージセンサを搭載して optic
flowを検出し，視運動反応のモデルを用いて，視野を
被覆したカイコガの操縦に割り込ませるのである．こ
れにより Fig. 2で見られるような補償が実現すれば，
より下位のレベルでの統合が行われていることが予想
される．このように，昆虫と機械を融合させた利点を
活かすことで，実環境で振舞う昆虫の適応行動のメカ
ニズムにさらに迫ることができよう．さらに，これま
では，複数感覚統合という比較的”hard-wired”なし
くみによる適応性について明らかにしたが，神経系の
可塑性に基づく適応性にも焦点を当てて，昆虫操縦型
ロボットを用いた学習実験の系を確立し，実験を進め
る予定である．

3 昆虫脳操縦ロボットによる適応行動発現

本章では，胸部神経節を介さずに機械身体を駆動す
る，昆虫脳操縦ロボットについて述べる．本研究では，
計測系・情報処理系・駆動系・電源の全てを内包する
昆虫脳操縦ロボットを完成させ，神経パルスからの運
動再構成および定型行動観測を達成 9) した．
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Fig. 5: Silkworm moth’s nerves and 2ndCNb.

Fig. 6: Overview of the brain-machine hybrid system

3.1 神経信号の計測と行動への変換則

本研究ではカイコガの頚運動神経 2ndCNb から運動
指令を計測する．2ndCNb は左右それぞれ 5本の神経
からなり，それぞれ頚を左右に振る筋肉に接続されて
いる (Fig. 5:A)．腹や胸の神経節から脳へ戻る神経は
切断してしまうため，カイコガの体性感覚は脳にフィー
ドバックされない．脳において体感覚よりも視覚や嗅
覚の入力が主に出力を決定していると考え，このよう
な計測手法をとった．
無風状態で雄カイコガの片側または両側の触角に一過

的なフェロモン刺激（幅 0.1秒）を一回だけ与えた場合
の計測結果 10)を基準として，神経信号から行動の再構
築を行った．定型行動中のカイコガは，平均回転角速度
は約 π/9[rad/s]，最大回転角速度は約 π/3[rad/s]，平均
前進速度は約 25[mm/s]，最大前進速度は約 80[mm/s]
とされている 11).
体軸角度を θ，体軸に対する頚の角度を φとすると，

θ̇ = aφ+C と表現できる．ここで a，Cは定数である．
次いで，測定された神経パルス信号から行動への変

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

φ =

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

. (1)

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

3.2 昆虫脳操縦システムの実装と実験

これまでの検討に基づき，カイコガ頭部・記録電極・
アンプを含め，完全自律な移動神経計測システムを製
作した (Fig. 6) ．

この実験システム用いて，風洞にて実験を行った．風
洞は幅 840[mm]，長さ 1500[mm]，高さ 240[mm]で，吸
気側のスリットにより整流され，排気ダクトにより外
部へ放出されている．風洞内でフェロモン単発刺激を
与え，その行動軌跡を解析した．実験における走行結
果を図 7に示す．図中右側が風上であり，昆虫脳操縦
ロボットは左端から行動を開始した軌跡である．実験

Fig. 7: Experimental trajectories.

では 14個体のカイコガのうち 11例で定位が見られた．
この結果は，本研究にて製作した昆虫脳操縦システム
が，実際のカイコガが発揮する行動について，定位を
実現するのに十分な範囲での再現が可能であることを
示している．このことは，実際のカイコガと異なる駆
動方式及びボディサイズにおいても定位が可能である
との結果であり，身体の機械による置換によって適応
能を計測する，という昆虫脳操縦システムの目的が達
成されていることを示している．

4 振動子回路網による機能構造モデル
本研究では，生体の直接的なモデル化と並行して，振

動子を素子とした機能的構造のモデル化 12)13) を進め
た．カイコガのジグザグ歩行のように，生物は神経細
胞単体の応答時間に比べ非常に長期の応答を発現でき
る．また，その神経系は複数の素子によって構成され
ている．このようなシステムを理解するために，振動
子を素子とする回路網をモデルとし，構造によって発
揮される長期応答 14) と，これに基づく定型行動生機
構の解析 15)を行った．
自律発火を表現する最も単純な素子として位相振動

子に着目する．素子の出力を状態量 φiの関数 f(φi)と
表す．本報では f(φj) = cos20(φj

2 )とし，パルスに近い
形状とした．
複数の振動子からなる回路の出力 F を (2) とした．

N は素子の総数である．

F (φ) =
1
N

N∑
i=1

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

ここで，各振動子の運動方程式を (3)と設計する．aij

は素子 iと jが接続されているときに 1，それ以外で 0
となる係数で，接続関係を表現している

φ̇i = ω +
κ

Ni

N∑
j=1

aijf(φj)g(φi) + αi + βi (3)

ここで g(φi) = sin(φi)は入力感度を表す関数，αiおよ
び βi は応答開始および停止を与える外部入力とする．
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Fig. 8: Switching of F and Fp by external inputs

このとき，

φ̇i ≈ ω + κ
2πNi

∑N
j=1 aij sin(φi − φj)

≈ ω + κ
2πNi

∑N
j=1 aij(φi − φj) (4)

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

φ̇ = ω1N +
κ

2π
Lφ (5)

素子の位相差をシステム平均値からのずれ ψi(6)と考
えると

ψi = φi − 1
N

1T
Nφ (6)

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

ψ̇ =
κ

2π
L̂ψ , L̂ ≡ (I − 1

N
1N1T

N )L (7)

これらにより，応答時間，入力 αi および βi がグラフ
上の制御理論を用いて解析・設計が可能となり，Fig. 8
のような出力 F 及びその縫絡線 FP の長期応答，応答
の再開，停止が発現可能となった．
これを規範とし，容量性結合 15)を用いて回路を拡張

することにより，カイコガ定型行動（直進・ジグザグ・
旋回）を位相振動子という均質素子の構造によって生
成することができることを示した．Fig. 9は時刻 0で
応答動作指令（刺激入力）を与えた後の右（上段）及
び左（下段）出力の時間発展を示している．これによ
り，刺激後左右交互に出力が高まった後，一方向の出
力のみとなり，最終的に沈静化する，という行動出力
が実現されている．

5 おわりに
本研究では，昆虫－機械融合システムの中核をなす

実験システムを稼動させ，実験結果を得た。これらか
ら，身体改変に対してカイコガが発揮する適応能の知
見を得た．また，数理モデルを用いて，構造によっても
たらされる機能によって定型行動的動作が実現可能で
あることが分かった．これらによって，脳の機能構造同
定への道を開くことができ，微小脳のシステム同定と
いう形で適応的行動の理解を行うことが可能となった．

Fig. 9: Sequential pattern generated by the oscillator
network
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要旨— 
シロアリなどの社会性昆虫のコロニーには様々な機能

を果たすカーストが存在し，複雑なコミュニケーション

に基づく精巧な分業を行うことで社会行動を成立させて

いる．また，メダカに見られるような群れ行動において

も個体間の相互作用が重要な役割を果たす．我々は，動

物にみられる組織的な行動とその分子基盤を明らかにす

ることで，生物社会の仕組みと進化を理解し，新たな生

命システムを見いだすことを目的として，多角的に研究

を進めている．本年度は，シロアリの分業を制御すると

考えられるフェロモンの分析を精力的に行い，カースト

特異的なタンパクや炭化水素の同定を行った．更に，社

会行動の１つである防衛行動に焦点を当て，カーストに

よる行動の違いを見いだし，状況に応じて可塑的にカー

ストの行動が制御されていることを明らかとした．さら

に，フェロモン分析が進展し，発生のゆらぎにより遺伝

子ネットワークが構築されるというモデルの結果も得ら

れた．更に魚の群れ行動についても行動学的および神経

生物学的な知見が蓄積された．	 

 

緒言  

	 生物の世界では，自己組織化や複雑系システム論で注目さ

れているように，様々なレベルで個々のユニットが集合し，

秩序ある総体を創り出す現象がしばしば見られる．本研究テ

ーマでは，シロアリとメダカを用いた２つのサブテーマに関

して研究を展開している．	 	 

	 

サブテーマ１：オオシロアリのカースト分化と社会

行動の制御  

	 

	 シロアリなどの社会性昆虫は，極めて秩序立った綿密な分

業体制に基づく社会行動を行う	 [1]．コロニーには繁殖・非

繁殖個体が存在し，さらに非繁殖個体は採餌・防衛などに従

事する．このようにタスクに特殊化した形態や行動を示す個

体をカーストと言い，「どのような発生機構でさまざまなカ

ーストが生じるのか」「いかにしてカースト特異的な行動が

発現されるのか」は，最も根本的な問題とされる．本稿では

                                                             
 

オオシロアリの社会行動とカースト分化，更にそれらに基づ

く自己組織化機構に関する本年度の研究成果を報告する．	 

	 シロアリの社会行動は，血縁個体からなるカースト間の分

業により精巧に組織化されている．各個体は発生過程で環境

要因を感受して生理状態を変化させ，発生経路を切り替えて，

様々なカーストになる	 [2]．我々は，シロアリにおけるカー

スト分化と社会行動の仕組みを詳しく調べるために，オオシ

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

理，分子機構，さらには数理モデルに至る多面的なアプロー

チでこの問題に取り組んでいる．	 

	 本年度は，カーストごとの生体アミン濃度の測定や，カー

スト間の行動傾向の違い，カーストによるフェロモンの相違

などを明らかにした．また，モデル構築とシミュレーション

により，発生のゆらぎが遺伝子ネットーワークのモジュール

化に貢献することも明らかにした． 
 
＜コロニー防衛に関する行動分化の定量化＞  
	 

	 シロアリは多くの捕食者の標的であるため、いかに適切に

防衛するかがコロニーの繁栄にとって非常に重要な命題であ

る。これまで、コロニー防衛のうち、敵への攻撃を主とする

直接的な防衛行動は兵隊が、巣を建造、修復するという間接

的な防衛行動はワーカーが主に担っていると考えられてきた。

しかし一方で、直接的な防衛行動に関してもワーカーが何ら

かの役割を担っている可能性も指摘されてきた。実際、いく

つかの種類においては、ワーカーがある程度の攻撃性をもち、

特に他コロニーに対して敵対行動を示すことが知られている。

また、テングシロアリ科の一種である Nasutitermes	 

exitiosusのワーカーがアリに対して効果的な咬みつき攻撃

するという古い報告もある。しかし、コロニーの防衛に関し

て、ワーカーと兵隊の役割の違いを定量的に比較した例はな

かった。	 

	 カーストごとの攻撃性の違いを検討するため、我々は人工

巣にオオシロアリHodotermopsis	 sjostedtiの兵隊、ワーカ

ー、補充生殖虫（王・女王に替わり生殖活動を行うようにな

った個体）を導入し、防衛行動の定量を試みた。単独では、

兵隊、ワーカー、補充生殖虫の順に防衛行動（外敵に対する

定位、咬みつきなど）の頻度が高く、これは野外で見られる

傾向とよく一致していた。次に随伴するカーストによってこ

れらの攻撃性が変化するかを調べた。すると、兵隊や補充生

殖虫の攻撃性はどんな場合でもほぼ一定であるが、ワーカー

の攻撃性は随伴するカーストによって変化することが分かっ

動物の社会行動を司る生理機能をモデルとした移動知研究  
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た（Fig.	 1）。補充生殖虫に随伴する場合、ワーカーは頻繁

に外敵に攻撃したが、兵隊に随伴する場合は普段より低い攻

撃性を示した。このことは、兵隊の存在がワーカーの攻撃性

を抑制し、生殖虫の存在がワーカーの攻撃性を促進している

ことを示している。これまでシロアリにおいては兵隊の存在

がワーカーの兵隊分化を抑制することが知られていた。しか

し分化には一ヶ月以上かかるため、このメカニズムだけでは

コロニーの危機に対して短時間で対応することは出来ない。

ワーカーが兵隊の存在によって攻撃性を変化させることで、

シロアリは外敵に対して短時間で対応することができるので

あろう。さらに、ワーカーは生殖虫にも兵隊にも分化しうる

ため、コロニーの生殖機能に貢献する可能性は補充生殖虫と

よりは低いが、完全不妊である兵隊よりは高い。ワーカーが

コロニー防衛に関して柔軟に攻撃性を変化させることで、コ

ロニーにおいて生殖を担う個体を効果的に残すことができる

と考えられる（Fig.	 1）。	 

 
 

 
Fig.	 1.	 オオシロアリのカーストによる攻撃性の相違．兵隊は，
どのカーストと共存していても高い攻撃性を示す（上左）のに

対し，ワーカーは状況依存的に攻撃性を変化させる（上中）．

一方繁殖虫は常に攻撃性が低い（上右）．ワーカーの攻撃性は
可塑的であり，おそらく兵隊の存在により抑制されていると考

えられる（下）．	 

 
 
＜兵隊分化における生体アミンシステムの改変＞  
 
	 これまでの我々の研究によって，シロアリのカーストのな

かでも特徴的な形態・行動を示す兵隊の神経系で特殊化が起

こっていることが示されている[3]．本年度は更に神経調節物
質である生体アミンがどのようにこの行動分化に関わるのか

を解析した．まず，兵隊およびワーカーの脳Brain及び食道
下神経節SOGにおける生体アミン濃度をHPLCを用いて測定
した．ドーパミンDA，セロトニン5HT，オクトパミンOA，
チラミンTAを計測したが，兵隊とワーカーに有意差はなかっ
た（Fig. 2）．オクトパミンの前駆体であるチラミンは兵隊で
高い傾向が見られた． 
	 生体アミンをはじめとする神経調節物質は，放出部位で局

所的にはたらき，近傍にあるシナプス感受性を調節すること

が知られている．しかし今回用いたような神経節ごとの測定

では，局所的な差が存在しても検出できなかったと考えられ

る．そこで次に，生体アミン抗体で生体アミン合成細胞を可

視化し，カースト間で比較することで，局所的な差異の検出

することを試みた．今回は単独性昆虫において攻撃性に関連

すると考えられているオクトパミンに注目して解析を行った．

免疫染色の結果，オクトパミン合成ニューロンは11個のクラ
スターに分かれて存在していた．兵隊とワーカーでこれらの

ニューロンを比較すると，DUM1,DUM2クラスターの最も大
きいニューロン２個（DUM1-L, DUM2-L）が兵隊で肥大化し
ていることが分かった（Fig. 3A）．その他のニューロンに関
しては大きさの差は認められなかった．DUM1-L，DUM2-L
ニューロンに関して細胞内染色で観察したところ，その投射

部位には後大脳，大顎筋などが含まれていた（Fig.3B）． 
	 本研究から，シロアリの神経系においては，DUM1-L，
DUM2-Lニューロンが兵隊特異的に肥大化しており，これら
のニューロンが後大脳や大顎筋に大量のオクトパミンを放出

することによって，兵隊の行動分化をもたらしている可能性

が示唆された．今後はDUM1-L，DUM2-Lニューロン投射部位
のさらなる解析やantagonistやagonist投与による機能解析によ
って，兵隊の行動分化における生体アミンの機能を明らかす

る予定である． 
 
 

 
Fig. 2. オオシロアリの兵隊とワーカーにおいて，脳内・食道下神

経節内の生体アミン量に顕著な違いはなかった．  

	  
 

 
Fig.	 3.	 オクトパミン合成ニューロンのうち，DUM1-L,	 2-Lが

兵隊において肥大化していた．これらのニューロンの投射部位

には後大脳，大顎筋などが含まれていた．	 
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＜カースト特異的腹板腺タンパクの同定＞  
 
	 シロアリの代表的な外分泌腺として，道しるべフェロモン

を分泌することで知られる腹板腺がある．腹板腺の役割はワ

ーカーにおいてはよく知られているが兵隊における腹板腺の

役割は分かっていない．そこで，本研究では兵隊およびワー

カー間の腹板腺におけるタンパク質レベルでの分化の解析を

行った．まず，兵隊及びワーカーの腹板腺をそれぞれ解剖し，

作成したタンパク質粗抽出液のサンプルを二次元電気泳動に

より分画した．これらのスポットパターンを比較することで

カースト特異的に発現の見られるタンパク質の探索を行った．

結果として，兵隊の腹板腺において発現量が有意に上昇して

いる6個のタンパク質を発見でき，それらはどれも分子量が

約15	 kDaであることがわかった	 (Fig.	 4)．また，ワーカーの

腹板腺において発現量が有意に上昇するスポットは見られな

かった．発現量が上昇しているタンパク質の存在が明らかに

なったことから，兵隊の腹板腺における機能分化の可能性が

示唆された．今後はこれらのタンパク質の同定、機能解析を

行うことで，兵隊における腹板腺の機能を明らかにしていく

予定である．	 

 
 

 

 
 

Fig.	 4.	 兵隊において発現量が2倍以上上昇するタンパク質ス

ポットデータ(３回の再現性を比較)．兵隊においてのみ有意に
発現量が上昇しているスポットが複数得られ、腹板腺の兵隊に

おける特異的機能の存在が示唆された．グラフ縦軸は相対発現

量．	 

 
 
＜個体間コミュニケーションに関わるフェロモン分子の

探索＞  
 
	 個体間のコミュニケーションは組織的な社会を保つのに

欠かせない重要な能力である．視覚が発達していないシロア

リは、嗅覚や味覚に関わる化学物質を用いたケミカルコミュ

ニケーションがよく発達していることが知られている．同種

他個体のコミュニケーションに関わる化学物質はフェロモン

とよばれ，個体の生理状態を変化させる「プライマーフェロ

モン」と個体の行動に変化を与える「リリーサーフェロモン」

の二つに分類される	 (Fig.	 5)．これまでの我々の研究から，

オオシロアリの外分泌腺においてカースト特異的な発達や遺

伝子発現が確認されている．このことから、カースト特異的

なフェロモンを介したコミュニケーションシステムの存在が

示唆される．そこでオオシロアリの各外分泌腺に含まれるフ

ェロモン分子を探索し，その機能を解析した．	 

各外分泌腺抽出物に対するワーカーの行動を調べた結果，

兵隊とワーカーの腹板腺からは巣仲間を動員する道しるフェ

ロモンが分泌されていることがわかった．さらに，兵隊とワ

ーカー由来の道しるべフェロモンを同時に提示し，ワーカー

がどちらのフェロモンに動員されるかを調べたところ，ワー

カー由来の道しるべフェロモンに強い動員効果が確認された．

このことから，ワーカーと兵隊は質的もしくは量的に異なる

道しるべフェロモンを分泌している可能性が示唆された．	 

次に，ガスクロマトグラフィーを用いて各分泌腺に含まれ

る化学物質の検出を試みた．その結果、大顎腺には兵隊特異

的な化学物質が含まれていることがわかった．シロアリでは

兵隊頭部由来の化学物質は兵隊へのカースト分化を抑制して

いると考えられているが、現在までカースト分化を調節する

ようなフェロモン分子は同定されていない．今後，化学物質

の構造決定や機能解析を行い、カースト分化を調節するプラ

イマーフェロモンの特定を試みる予定である．	 
 
 

 
Fig.	 5.	 オオシロアリの腹板腺からは巣仲間に対して動員活性

を持つリリーサーフェロモンが分泌されていた（左）．また大
顎腺には兵隊特異的な化学成分が含まれていることがわかり，

カースト分化において何らかの機能を果たしている可能性が考

えられる（右）．	 
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＜発生過程のノイズにより促進される遺伝子発現ネット

ワークのモジュール進化モデル＞  
 
	 これまで我々はシロアリのカースト分化モデルなどを発展

させ，生物の表現型多型の進化モデルなどを構築し，シミュ

レーション解析を行ってきた[4]．それらの結果から，多型を

生むためには発生過程の揺らぎ（ノイズ）が重要であること

が分かってきた．そこで今年度は発生のノイズにより遺伝子

ネットワークのモジュール化が促進されるかをモデル構築及

びシミュレーションにより解析した．	 

	 生物における遺伝子発現ネットワークの多くがモジュール

構造を有していることが明らかになっており，その構造の進

化原理を探る研究が盛んに行われている．これまで，モジュ

ール構造を有する個体ほど環境変動に対し比較的少ない突然

変異で適応可能なため，変動する環境下において方向性淘汰

が何度も繰り返される状況ではモジュール構造が進化する，

という説が提案されている.我々は別の原理として，「発生過

程で生じる遺伝子発現のノイズによる表現型の多様性」に対

しても選択圧が働くことによって，モジュール構造の進化は

促進される，という仮説をたてた．この仮説を検証するため，

変動しない環境を前提とし，遺伝子発現にノイズを付加した

遺伝子発現ネットワークを有する個体ベースの進化モデルを

構築し，計算機シミュレーションを行なった	 (Fig.	 6)．その

結果，発生過程のノイズにより遺伝子発現のモジュール構造

が進化することを示した．	 

 
 

 
Fig. 6. A.	 計算機シミュレーション結果 1:環境ニッチ分布の共分
散に依存してモジュール構造が進化.それぞれの遺伝子ネット

ワークモジュールは hub 構造を有するクラスタを形成．B.	 計算

機シミュレーション結果 2:各モジュールに fitness	 gain が大
きい gene が存在する．  

 
 
 
 
 

サブテーマ２：メダカの群れ行動を可能にする脳情

報処理過程の数理モデル化と分子神経基盤の解析．  

	 

	 研究分担者の竹内は，本年度は以下の３点を明らかにした．	 

(1)	 メダカ２個体の同調的行動は幼魚では生じない．幼魚は

視運動反応が正常に生じることから，個体間相互作用に必要

な脳機能は生後成長に伴って発達することを示した．	 

(2)	 メダカの生後の脳機能の発達の様式を記載する目的で，

脳内で細胞増殖（神経新生）が生じている箇所を17カ所同定

した[5]．	 

(3)	 メダカの環境適応（視運動反応）において，低周期（0.1

ヘルツ）で変化する視覚刺激には反応するが，高周期（1ヘル

ツ）で変化する視覚刺激には反応しないことを示した．	 

このことからメダカは環境適応する過程で，外界情報をロー

パスフィルターで処理をしている可能性がある．	 

	 

	 

展望	 

	 本稿では，シロアリと魚類における社会行動の基盤の解明

を目指した研究成果を報告した．今年度は，シロアリにおけ

る行動の可塑性の制御およびフェロモンコミュニケーション

などの知見，メダカの群れ行動に関する行動神経学的知見な

どの成果が得られた．今後も引き続きそれらの知見や実験系

を駆使し，社会行動の総合的な理解につなげたい．更に，包

括的な社会システムの理解を目指し，新しい自律分散システ

ムの設計など工学への応用に関しても貢献していきたい．	 

文献 
[1]Wilson EO (1971) Insect Societies. Harvard． 
 
[2] Miura T (2005) Developmental regulation of caste-specific characters 

in social-insect polyphenism. Evol Dev 7: 122-129. 
 
[3] Ishikawa Y, Koshikawa S, Miura T (2007) Differences in 

mechanosensory hairs among castes of the damp-wood termite 
Hodotermopsis sjostedti (Isoptera: Termopsidae). Sociobiol 50: 895-907. 

 
[4] Ikemoto Y, Ishikawa Y, Miura T, Asama H (2009) A mathematical 

model for caste differentiation in termite colonies (Isoptera) by hormonal 
and pheromonal regulations. Sociobiol 54: in press 

 
 [5] Kuroyanagi Y, Okuyama T, Suehiro Y, Imada H, Shimada A, Naruse 

K, Takeda H, Kubo T, Takeuchi H (2010) Proliferation zones in the adult 
medaka (Oryzias latipes) brain. Brain Res.: in press. 
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I. アリの社会内コンフリクトのモデル 

 

 

個体としては非力なアリが集団として高い機能を発

揮するのはなぜか。超個体としてのアリのコロニーに

は個体の脳・神経ネットワークに相当する固定的な情

報伝達処理システムは存在しない。かわりに、コロニ

ーを構成する個体が移動しながら局所的情報に対し単

純なルールに従い反応しているだけである。にもかか

わらず適切に制御されるのは、これまでの研究によれ

ば、ルールに内在するフィードバック機構が社会全体

を「適応的状態」に自己組織化するからである。本研

究では、まず（１）アリがコロニーサイズに依存し適

切に行動を切り替える化学生態学的基盤と自己組織化

的制御機構の解明を行い、つぎに（２）そのようなシ

ステムを自然発生させた進化力学的機構の考察を目的

とした。  

 コロニーサイズの変化に反応し女王やワーカーが

どう行動や内部状態を切り替えるのが自然選択上生き

残る戦略なのか、集団遺伝学的な数理モデル（動的ゲ

ームモデル）を立て検討した（Ohtsuki & Tsuji 2009, 

図 1,2）。その結果、単女王性女王１回交尾下でもワー

カー間の相互産卵監視行動が進化しることが予測され

たが、これは従来の理論とは異なる予測である。この

モデルが予測するワーカー産卵およびその監視行動の

コロニーサイズ依存性をトゲオオハリアリ（Kikuchi et 

al. 2008）でテストした。結果はモデルの予測（大コ

ロニーではワーカー産卵が制御されないのが適応的）

を強く支持するものであった。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
図 1.動的ゲームモデルが仮定したコロニーの生活史のフローチ

ャート 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
図 2.動的ゲームモデルの解析結果 

 

 

II. 個体間の化学コミュニケーション 
  
一般的にアリは巣が乾燥したり、巣の一部が壊れた

りすることにより生息環境が悪化すると、巣移動をお

こなうことが知られている(Hölldobler et al. 1974; 

Smallwood J. 1982)。巣に含まれる全個体を確実かつ

効率的に新たな営巣場所へと導くためには、巣移動の

際の個体間コミュニケーションが重要な役割を担って

いると考えられている。個体間コミュニケーションの

昆虫社会における自律分散的制御機構の進化 

辻 和希, 山岡亮平, 菅原研, 菊地友則, 大西一志, 下地博之, 大槻久, 辻井直, 藤木悠里,

結城麻衣, 八重樫和之, 林叔克 
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例として、これまで道しるべフェロモンの利用や、縦

列行進や集団移動をおこなうことが報告されている

(Liefke C. et al. 2001)。  

 動員行動の中でも、縦列行進（tandem running）

は 先 導 す る 個 体 (leader) と 、 誘 導 さ れ る 個 体

(follower)から成り立っており、1 度に 1 頭の個体のみ

を目的地まで導く。この際、follower は leader の腹部

や後脚を触角で繰り返し触れながら、leader の後方を

付いて行くことが観察され、2 個体の連結には leader

から分泌される何らかのシグナルが followerの定位行

動を誘起し、行進を維持すると考えられている。この

行動はハリアリ亜科に属するアリ種においては、腹部

の背板の６番目と７番目の間の節間膜にある尾節腺か

ら分泌される化学物質が関与することが示されている

(Traniello & Hölldobler 1984; Hölldobler & 

Traniello 1980a, b)。また、縦列行進を形成するアリ

個体についても、leader となる個体は外役である場合

が多いといった報告もある(Möglich & Hölldobler 

1974; Fukumoto Y & Abe T 1983) 。 

われわれのグループでは、沖縄に生息する日本産ト

ゲオオハリアリ(Diacamma sp. from Japan)を用いて、

本種の巣移動に関わる個体間コミュニケーションの解

明を試みた。本種は 30～300 個体の小規模なコロニー

で生活しており、巣の環境が悪化すると縦列行進によ

り巣移動を始めるということは 1983 年に Fukumoto ら

によって報告されている。しかしながら、それ以後こ

の現象についての研究はなされてきていない。 

 本研究では、日本産トゲオオハリアリ(Diacamma sp. 
from Japan)において、どのような個体が leader にな

るのか確認するとともに、縦列行進を維持する機構を

解明することを目的とし、行進中、follower が触れて

いる leader の腹部表面に follower の縦列行進維持に

関わる化学シグナルが存在しているのか、もし存在す

るとすれば、どこから分泌されているのか、また、フ

ェロモンはどのような化学的性質をもつのかを調べた。 

 実験室内で、巣移動を誘発し、その際の行動を観

察した結果、本種において成虫の巣移動は全て縦列行

進によりおこなわれていることが確認できた。また、

その際の leader は常に外役（巣外で採餌活動などをお

こなう個体）であった。 

Leader 個体の切り離した腹部に対し、ほぼすべての

follower は定位したが、ヘキサンで体表面上の化学物

質を除去した腹部は定位活性を失った。この活性は除

去した体表面上の化学物質を再塗布することにより回

復したことより、leader 個体の腹部表面上にある化学

物質が縦列行進時における 2 頭を強く結びつける化学

シグナルが存在していることが示された（Fig. 1）。

この化学シグナルが腹部のどこに由来するものかを調

べたところ、腹部先端に開口している Dufour’s 腺が

分泌源であると特定できた。各種クロマトグラフィー

を用いて活性物質の精製を試みたところ、活性は最終

的に不飽和炭化水素画分に溶出した（Fig. 2）。この

画分には 1ピークのみが検出され、GC分析および GC-MS

分析の結果を総合し、Heptadecene であると推定できた。

誘導体化により分子内の二重結合位置の特定を行った

結果、活性物質は最終的に 8-Heptadecene と同定でき

た。 

これまで、縦列行進に関わる化学物質について、さ

まざまな行動学的実験がおこなわれ、縦列行進を形成

する 2 頭をつなぐ化学物質についても検討がなされて

きた。しかしながら、分泌源の特定に至るものはあっ

ても、活性物質が同定できた例はない。また、本種に

おいては、同巣認識やカースト識別など、他の社会行

動において鍵となる情報が体表上に存在する炭化水素

群であることが示されている。同族化合物である

8-Heptadecene が縦列行進に関わることが明らかにな

ったことより、縦列行進時には同時に受容されうる複

数の化学情報をどのように処理し、行動を決定してい

るのか、さらなる研究をおこなう予定である。 

 
Fig. 1 体表成分中の縦列行進維持活性（n=15）  
 カイ二乗検定: P<0.05, Fisherの直接法(期待度数が5未満のため):両側

P<0.0167 
 

 
 
Fig. 2 縦列行進維持に関わる活性物質の精製 
 

III. トゲオオハリアリの行動解析とモデル化 

 
我々は行動レベルでアリの動きに注目し、単体アリの

行動特性、少数働きアリが示す周期的な振る舞い、コ

ロニー内における女王アリの行動のモデル化などのテ

ーマを具体例として取り扱うことでアリがもつ社会性

の仕組みに迫ることを目指した。 以下に各取り組みの

結果を簡単に示す。 
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A. 単体アリの行動に見られるゆらぎの特性 
単体アリの行動を物理的な粒子と見立てて、その行動

を観察すると、そこにどのような特性を見出すことが

できるであろうか？我々は巣も餌もない環境下での蟻

の行動を記録し、単体の蟻における速度変化や方向転

換の時系列解析を行った。ゆらぎの観点から行動特性

解析を行ったところ、速度の分散と身体の向きの変化

に関して時間に対するべき乗則があることを発見した。

特に速度に関しては長時間にわたる相関(Fig.1)があ

ること、また、角度に関しては 1 秒程度の短時間相関

はある一方、長時間では無相関になることがわかった。 

 

  
 

Fig.1. Spectrum of walking velocity (left) and fluctuations of the walking 
velocity (right). 
 
これらの結果を踏まえて蟻の歩行を模擬する確率的な

モデルを提唱した。 

           








=

−+⋅=

∫
∫

∞−

−

∞−

t

t

L

sdst

stsdstvtL L

)()(

)()()( 2
1

θ

α

ξθ

ξ
           (1) 

 

B. 少数働きアリにみられるリズム現象と引き込み 
社会性昆虫の集団行動の基本は2個体間、もしくは少

数個体間の局所的なやりとりにあると考えられる。し

たがって、餌や巣などがない単純化した状況下(Fig.2)
にて少数のアリの行動を観察し、特に「近距離相互作

用」と個体の行動の関係を解析することで、社会性の

形成において基本的かつ本質的な相互作用の特性を明

確にすることが期待できる。軌跡の計測を行ったとこ

ろ、Fig.3に示すように空間的な偏りが生じることが分

かった。また、軌跡が密になっているところが重なっ

ていること、そこでの接触頻度が高いことから、アリ

には積極的にコンタクトをとるダイナミクスが存在す

ることが示唆される。一方、移動速度に関する結果か

ら、active-inactiveの繰り返しが生じることが分かった。

さらに、active-inactiveが相互に現れることがあること

から、アリの内部状態において、周期性の存在と引き

込み的な相互作用が存在することが示唆される。本研

究ではこの現象を理解へ向けて簡単な引き込みモデル

を仮定し、シミュレーションを行った(Fig.4)。 
 

   )(])sin([
1 ij

N

j ijii rr
N
K  −−+= ∑ =

δφφωφ        (2) 

 

   
Fig. 2 Experimental setup 
 

 
Fig.3. Trajectory of two ant workers (left) and contact points of them (right). 
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Fig.4. Binarized velocity of two ant workers and contact time(top). 
Simulation result (bottom). 
 

C. トゲオオハリアリの女王が示すパトロール行動の
モデル化 
トゲオオハリアリの女王は移動と休止を繰り返しな

がら全ワーカーと接触する行動（パトロール行動）を

示す。このときパトロール時間はコロニーサイズに依

存することが報告されている。この行動において、女

王はどのようなメカニズムでコロニーサイズを知るの

であろうか？この行動を局所的な相互作用をベースと

して理解できないだろうか？我々は女王、ワーカーそ

れぞれに簡単な内部状態を導入し、接触によりそれら

が相互作用するモデルを構築し、この現象を定性的に

再現することを試みた。女王アリの内部状態を Ig、ワ

ーカーi の卵巣の発達具合を表す内部状態を Iwi とし、

接触によりそれらの内部状態が相互作用するモデルを

考える(Fig.5)。  
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Fig. 5. Diagram of proposed model 

 
この状態遷移図からそれぞれの内部状態の解を求め

ることができる。  
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女王は内部状態に応じて移動時間τw と休憩時間τq を確

率的に変動させるものとする。 

                                                                      (4) 
 

以上のモデルに基づいてシミュレーションを行った結

果を Fig.6 に示す。コロニーサイズが大きくなるにつれ

てパトロール回数、パトロール時間が増える特性が得

られている。この結果は実験により得られている事実

と定性的に合うものとなっている。 

 
Fig.6. Total patrol time and total number of patrolling. 
 

REFERENCES 
[1] Kikuchi, T., Nakagawa, T., Tsuji, K. 2008 Changes in relative 

importance of multiple social regulatory forces with colony size in the 
ant Diacamma sp. from Japan. Animal Behaviour 76：2069-2077. 

[2] Ohtsuki, H., Tsuji, K. 2009 Adaptive reproduction schedule as a cause 
of worker policing in social Hymenoptera: a dynamic game analysis. 
The American Naturalist 173: 747-758. 
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要旨—メスキンカチョウ脳内で異種さえずりがどのように

情報表現されているのかを調べ、音声識別の定量的モデル

を構築するために研究を進めてきた。特に従来あまりさえ

ずり研究では注目されてこなかった海馬体に注目し、種々

の蛍光イメージング法を利用して、海馬体の細胞構築と神

経活動計測を進めてきた。その結果海馬体が脊椎動物とは

大きく異なった細胞構築を示すこと、またさえずりにより

特徴的な神経応答を示すことを明らかにしてきた。過去4年

間の本課題への取り組みでわかってきたこと、および今後

の展望について説明する。 

 

I. はじめに 

キンカチョウはさえずり（Song）によってコミュニ

ケーションを行っている。オスによるさえずりは多様

であり、メストリはこのさえずりから繁殖相手を選択

することが知られている。そのためメストリの脳内で

どのようにオストリのさえずりを情報処理しているの

か知ることは重要であるが、従来あまり研究されてい

ない。そこで情報の受け手であるメス鳥が、その神経

回路でどのように情報を処理し、歌を聞き分けている

かに注目し、海馬体に狙いを定め、解剖学的、分子生

物学的、および種々のイメージング技術を併用して明

らかにしてきた。 

ここではこの４年間に我々の研究グループが行って

きた研究について紹介し、何が明らかになり、今後何

を行う必要がるのかについての展望を述べる。 

II. 海馬体の解剖学的な構築 

鳥の脳は哺乳類とは大きく異なる神経構築でできて

いる。哺乳類脳では新皮質に層状構造が見られるのが

普通であるのに対し、鳥脳は神経核の相互結合により

構成されているため、哺乳類脳に見られるような層構

造を見出すことはできない。図1Aはメスキンカチョウ

脳の断層像を示している。この図は異なる３種類の蛍

光色素により細胞構築の違いを明らかにしたものであ

り、青は細胞体をDAPI染色したもの、赤は神経細胞を

ニッスル染色したものを示し、また緑は神経線維ミエ

リンを蛍光染色している。まずこれらの結果から脳深

部ではミエリン化が進んでいることがわかる。またさ

 

らに小脳と海馬領域を強拡大して観察すると、その細

胞構築が明らかとなってくる(図1.B)。ハト海馬の先行

研究から海馬が小脳に接して脳内部に潜り込む箇所に

はV字の構造が見られることが報告されており、この部

位は哺乳類海馬の歯状回に対応するものと考えられて

いる。キンカチョウ海馬でもハトと同様な細胞構築が

観察されている(図1.B)。特に海馬体においては、その

脳表面に強く緑色蛍光が見られることから、脳表面に

ミエリン化した神経線維が走行していることがわかっ

た（図1.C）。 

 
図 1 メス鳥脳の断面図 

A:ほぼ脳正中線での断面図（４倍の対物レンズで計測したものを

16枚張り合わせて作成。B: A図を強拡大したもの。海馬体は細胞の

粗密で領域を分けることができる。C: Bの海馬部位の強拡大図。脳

表層（図の左側）にミエリン（緑色）が観察できる。 
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さて図１のような標本を作製することにより神経構

築を調べることはできるものの、実際にどのような神

経細胞が特定の脳領域に存在し、またそれらの神経細

胞がどのような神経回路を構成しているのかはわから

ない。しかしながらこれらの情報は構成論的な神経行

動学研究では必須となる。特にさえずり受容の問題を

考える場合には、海馬領域と聴覚野の間に直接的な神

経接続があるのかどうかを明らかにする必要がある。 

そこで我々は脂溶性蛍光色素を脳局所に添加し、細

胞膜をこの色素が拡散することを利用した染色方法に

より、海馬と聴覚野との神経接続を調べることとした。

具体的には摘出・固定した鳥脳の海馬体と聴覚野の双

方に異なる蛍光を発する色素を局所注入し、後日連続

切片を作製して染色される領域を調べた（図２）[1]。 

 

 
 

図 ２ 脂溶性蛍光色素を用いた海馬体と聴覚野神経接続の可視化 

正中線(M0.0)から順に0.4, 0.8, 1.2 MM離れた箇所の連続切片

像。矢頭の位置で聴覚野L2が２重に染色されている。 

 
 この染色結果から海馬領域と高次聴覚野L2とが直接

神経接続されていることが判明した。従来 NCM 

(CAUDOMEDIAL NIDOPALLIUM)、CMM (CAUDOMEDIAL 

MESOPALLIU) などの高次聴覚野は鳥さえずりを他の音

と識別している領域であると考えられていたが、これ

らの領域と隣接しているL2が海馬体と直接接続してい

るという知見は、海馬領域でさえずり識別が行われて

いる傍証となるものと考えている。 
 次に海馬体の機能に迫ることを考え、海馬体の神経

構築を網羅的に調べた。海馬での細胞構築を局所神経

回路レベルで理解するには、ゴルジ染色などを用いる

ことにより、詳細な細胞形態を調べる必要がある。し

かしながらゴルジ染色法では個々の神経細胞の形態を

細部まで調べることは可能ではあるものの、神経細胞

同士の接続状態までを調べることは難しい。それは

個々の細胞を別個に識別することが困難であるためで

ある。 

そこで本研究では遺伝子銃と脂溶性蛍光色素を用い

た網羅的な細胞蛍光染色方法により、海馬体における

神経構築を調べることとした[1, 2]。遺伝子銃とは元来

生体組織や線虫などの小型の生物個体に物理的に遺伝

子導入する方法のひとつであり、微細な金粒子に導入

したい遺伝子プラスミド等を付着させ、ショットガン

のように金粒子を組織に打ち込むことで遺伝子導入す

る装置である。本研究では金粒子を脂溶性蛍光色素DII, 
DIO, DIDとその２つまたは3つの混合色素により染色し、

その金粒子を直接海馬スライスに打ち込むことにより、

海馬体での神経細胞構築を共焦点レーザ顕微鏡を用い

て高速に検索するものである。実際に用いた蛍光色素

と、それを打ち込むことにより得られた蛍光像を示す

（図３）[1]。 
 

 
 

図３ 遺伝子銃と脂溶性蛍光色素による海馬細胞構築の詳細なイ

メージング  

上図は用いた蛍光色素のサンプルを示している。数はマルチカラ

ーレーザ共焦点顕微鏡で観察した海馬体内部の神経細胞の様子。 

 
この実験には断頭して急速に脳を取り出した、組織

を固定していない海馬体スライス標本を用いている。

遺伝子銃による色素導入後、30分程度で色素は金粒子

がヒットした細胞を隅々まで染色できることがわかっ

た。また図3下図は実際に得られた蛍光像を共焦点レー

ザ顕微鏡で観察したものである（表層から90 µMの共焦

点像を深さ方向に重ねて表示している）。この蛍光像

より、海馬体には広く脳表に水平な方向に広がる長い

樹状突起を有する神経細胞と短い線維をもつ神経細胞

など、種々の構成神経細胞があることが初めて明らか
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となった（表１）。これらの神経細胞の幾種類かは、

ゴルジ染色を用いた先行研究[3]では報告されていない

ものである。 
 

表１ 鳥海馬領域で見られる種々の神経細胞と細胞体サイズ 

 
 

III. 海馬体での神経応答解析 

それでは海馬体では実際にさえずり受容に関わる神

経活動が観察されるのであろうか？この問いに答える

には通常は微小ガラス電極等を用いた電気生理実験を

行う必要がある。しかしながら生きた鳥でさえずりを

聞いている際の電極応答を計測することは難しいため、

本研究では神経興奮に伴う最初期遺伝子の発現パター

ンを調べることにより、まずさえずりに伴う神経細胞

応答を調べることとした。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。 

最近になって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。この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することが知ら

れている。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。そこでまずさえずりによりメス鳥

脳のどの部位で神経活動が活性化しているかを調べた

（図4）。 

この結果、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の発現率は大きく異なることが

わかった。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

うな運動課題を行っていないため、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。 

 
図 4 さえずりを聞かせたことによる神経活動の可視化 

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海馬体（HF）で細胞応答が検出された。 

 

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ところ、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。 

以上の結果は、さえずり識別には海馬体は関与して

いないという従来研究と大きく異なるものであり、海

馬神経回路を構成論的神経行動学の立場から調べるこ

との重要性を示すものである。 

上記に述べた最初期遺伝子を用いた応答神経細胞の

解析方法は、細胞レベルでの神経応答知見が得られる

という点で画期的ではあるものの、さえずりがリアル

タイムに神経活動として計測できている訳ではない。

また海馬体が鳥では脳表に存在することから、イメー

ジングによる神経活動計測を行うには理想的な標本で

ある。そこで神経細胞が興奮することにより細胞内pH

が低下することに着目し、これをpH感受性蛍光色素ニ

ュートラルレッドにより可視化する研究を進めた。本

研究を行うためには、麻酔下の鳥の動きを抑制するな

どの技術的にクリアしなければならない問題が多くあ

ったが、特別な計測用チャンバーの利用等によりこれ

らの問題を解決し、神経応答をpHイメージとして計測

することに初めて成功した[6]。音刺激には、ホワイト

ノイズ、地鳴き、 pure song、逆再生song、複合的song 

(複数のsongを同時に流す) を用いた。音刺激後、応答

を示さない場合と、直後に応答する場合があった。神

経活動が観測できる場合でもそのタイプは大きく分け

て興奮領域の伝播を伴うものと伴わないものの二種類

に分類できた。（図5）。また海馬体はさえずりとは異

なる単純な雑音音に対しては応答しないこともわかっ

た[6]。 

121



 
図５ 音刺激伴う神経応答部位の位置（A）と４つの部位における神

経活動の経時変化（B）（B）の一番下のトレースは音刺激を

示している。 

 

現在この計測系を用いることにより、異なるさえず

りが異なる海馬領域を興奮させることを見出しつつあ

る。本計測系は脳表からの観察に限られるものの、繰

り返しのさえずり刺激に対する応答の減弱等を解析す

ることにより、慣れなどの学習に関わるプロセスを解

析できるものと期待している。 

IV. まとめと展望 

 鳥海馬体は空間認知、性的刷り込みなどに役立って

いることは従来より知られていたが、本研究からメス

鳥がさえずりを認識する場合に特別な役割も担ってい

ることがわかってきた。特に新規なイメージング技術

をこの脳領域に適用することにより、大規模かつ網羅

的な神経機能解析を行うための方法論を整えながら、

「海馬がどのようにさえずりを識別しているのか？」

について、定量的なモデル構築することを目指した研

究を行ってきた。 
 神経回路を網羅的に調べる方法としては、特に脂溶

性蛍光色素を利用したイメージング技術が細胞レベル

の神経接続を解析するために強力なツールとなりうる

ことがわかった。特に従来のゴルジ染色と同等な神経

細胞形態観察が可能であるだけでな、隣接神経細胞間

のシナプスレベルの接続までも明らかにできる可能性

を示すことができた。しかしながら高等脊椎動物脳に

見られるようなコラム構造等の特徴的な構造を見出す

ことができなかったため、今しばらくは詳細な神経構

築を調べながら図6に示したようなコロナルセクショ

ン標本を用いたカルシウムイメージング等を利用して、

生標本での情報伝搬を細胞レベルで解析する研究を継

続して進める必要がある。 
 またpHイメージングにより脳表より神経活動を計測

する方法は、メス鳥脳海馬体のさえずり識別について

詳細に調査するための理想的なツールとなる。この方

法と細胞レベルでの神経応答解析（catFISH法）を併用

することにより、神経細胞レベルのネットワークと動

態の知見を統合することが可能となり、さえずり受容

の神経回路についての定量的モデルへの道が開かれる

ものと考えている。 

 
図６ 哺乳類と鳥との海馬領域の比較 

哺乳類海馬領域の神経接続（A）と、鳥海馬体のコロナルセク

ション（B）と神経投射関係（C）。 
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統合失調症における sense of agency の異常 
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要旨 

 独自のagency判断課題を作成し、統合失調症

の臨床型によって sense of agency の異常パタ

ーンがどのように異なるかを検討した。妄想型

統合失調症ではover-attribution、残遺型で

under-attribution 、解体型では confusional 

pattern で、臨床型によって異なったパターン

を示した。様々な現われをする統合失調症の自

我障害の形成機構について考える上で興味深い

結果である。 

 
１．はじめに                          

統合失調症の一級症状でみられるような自我

障害（Ichstörung）は、統合失調症に極めて特

異的かつ本質的な症状であると考えられており、

認知機能障害研究のターゲットとして重要であ

る。しかし、自我障害は主観的体験であり、方

法論的に評価することが困難であり、これまで

科学的研究の対象とはなりえなかった。しかる

に、近年、意識の神経科学、特に自己意識

（ self-consciousness ）に関する神経科学が進

められつつあり、特に統合失調症の自我障害と

の関連で注目されてきているのが、「 sense of 
agency （意志作用感・自己主体感 ）」 に関す

る研究である。 sense of agency とは、自己が

行為や思考の作用主体（ agent ）であるという

感覚、すなわち自己の身体運動や外界で生じる

事象を自己によって制御（ control ）できると

いう主観的体験のことである（１ ）。  
これまでに、いくつかのsense of agency課題

が考案されてきたが、主として、随意的行為と

その結果として生じてくる外的事象の因果連関

に関して、時間軸上で主観と客観について対比

するという実験系で行われている。その手法に

は、主観的体験をどのように評価するかにより、

大きく分けて以下の二つの方法がある。  
一つは、随意的行為と外的事象との因果連関

における物理的時間を操作し、それに応じた

agency に関する主観的体験の変化について問

うという explicit な手法で、多くのsense of 
agency 課題では、この方法をとっている。具

体的には、コンピューターを用いて、被験者の

操作（ key press, joy stick など）と画面上の反

応に時間バイアス（ delay ）をプログラムして

おき、被験者に自己が agent であると感じるか

どうかについて問うものである。 
例えば、Franckらの研究では、ジョイスティ

ックを握る自己の画像をコンピューター画面に

作成し、実際にジョイスティックを操作させる。

画像は操作と連動して動くが、この時、被検者

の操作と提示される画像との間に、応答性に関

してバイアスが入る。つまり、被験者の意図と

視覚フィードバックの間にズレが生じるように

プログラムされている。バイアスとしては、角

度のバイアス（シフト）と時間のバイアス（遅

延）とが用いられた。健常例が画像を自己と感

じる閾値は、角度では15度と遅延では 150ms で

あったが、被影響体験のある患者では各々30度

と 300ms であった。すなわち、被影響体験のあ

る統合失調症患者ではズレに気づく閾値が高く、

agencyを自分に帰属させるover-attribution傾

向が認められた（２ ）。  

 いま一つは、随意的行為とその結果生じてく

る外的事象において、時間体験そのものを問う

implicit な手法である。例えば、自己の行為と

それに引き続いて起きる外的事象との‘時間的

関連付け効果（ Binding Effect ）’ に関する

Haggardらの研究がある（３ ）。 用いる課題は

Libet 課題で、被験者がボタンを押して

250msec の time lag の後に音が鳴るようにし

ておき、被験者が主観的にはどれくらいの time 
lag として体験しているかについて問うもので

ある。時間体験の問い方については、スクリー

ン上を時計回りに一定のスピードで回転する点

を見ながら、ボタンを押したと感じたタイミン

グと音が鳴ったと感じたタイミングで、点がど

こに位置していたかについて報告させ、間接的

に主観的時間体験を測定する。自分で能動的・

意図的にボタンを押すことによって音を鳴らす

場合、物理的時間よりも短く体験している。こ

のとき、行為は結果により近づけて、結果はよ

り行為に近づけて体験している。これを、‘時
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間的関連付け効果（ Binding Effect ）’ という。

この研究は、①主観的時間体験は、物理的時間

からみれば、ある種の‘錯覚’の構造を有して

いること（ perceptual compression of 
subjective time ）、 ②主体が能動的・意図的に

関与する条件で初めてこのような‘錯覚’が生

じるということを示した点で極めて重要である。

特に、後者の知見、すなわち意図的な状況での

みみられるという知見は重要であり、彼らは

‘ intentional binding ’とも表現している。統

合失調症における‘時間的関連付け効果’につ

いては、単なる外的事象の継起を静的に観察す

る場合には健常人と差はないが、能動性を発動

した場合の‘時間的関連付け効果’は、健常人

よりも効果が強く現れる（４ ）。 つまり、統合

失調症では、能動性の発動様態によって時間的

関連付けの意識が変化するが、能動性を発動す

る場合に、より強く関連付けられる傾向がある

ということである。この結果の意味するところ

は、統合失調症では、自己の行為と外界の事象

とを異常に強く結び付けて、近づけて体験して

いるということである。いずれにしても、これ

までの研究では、実験上、 over-attribution 傾

向がとらえられてきた。 
 我々は、これまでのタスクに比べて施行が容

易で、臨床的に重症な症例をも対象とし得るよ

うな新たな sense of agency task を考案し、臨

床型によって、どのような異常パターンを示す

かについて検討した。   
 
２．方法 
2.1  対象 

DSM- Ⅳによって診断された慢性期の統合失

調症患者 30 名。うち、妄想型 12 名、残遺型

12 名、解体型 6 名。コントロール群として、

双極性障害 8 名。健常群 22 名。各グループの

詳細は Table １に示す。本研究は、桜ケ丘記念

病院の倫理委員会に承認され、検査はインフォ

ームドコンセントを得た上で施行した。

TABLE 1  

 Paranoid type  Residual type Disorganized  type
Bipolar disorder
in remission

 Normal controls

（N=12） （N=12）  (N=5) （N=8） (N=22)

　Age  39.8（14.5）  36.0(8.2)  42.8(9.5) 34.8(9.5) 33.9(9.7)
　Gender  M 7, F 5  M 6, F 6  M 4, F 1  M 4, F 4  M 10, F 12
　Education(years)  13.3（2.1）  14.1(2.5)  13.2(1.8) 13.4(1.8) 16.5(1.3)
　Outpatient/Inpatient  10/2  10/2  4/1  7/1 ー
　Duration of illness(years)  12.8（12.1）  10.5(6.7)  23.0(7.2) 14.6(8.2) ー
　Neuroleptic dosage

　(HP-mg)

　GAF  53.0（15.4）  45.6(17.6)  27.2(3.0) 84.0(10.5) ー
　PANSS （total score）  79.1（12.2）  85.8(17.0)  123.4(5.9) ー ー
  　 Posit ive symptoms  21.4（5.7）  18.2(4.7)  23.4(2.6) ー ー
   　Negative symptoms  16.0(2.9)  24.4(4.3)  34.4(2.4) ー ー
   　General psychopathology  41.7(6.1)  43.3(9.8)  65.6(2.3) ー ー

Means(SD)

 12.1（11.5）  15.7(15.5)  33.2(17.5) ー5.76(6.60)

 
 
2.2  実験手続 
 14 インチのパソコンモニターを用いて施行。

各試行は、 5mm 四方の四角形がスクリーンの

下方から上方へ一定のスピード（ 22 ｍ /sec ）
で進む。被験者は、音を合図にボタンを押すよ

うに指示され、そのボタン押しに連動して四角

形の piece が35mm上方へジャンプするように

プログラムしてある（Figure１ ）。 その際、ボ

タン押しとジャンプの間に 0 ～ 1000msec
（100msec毎）の delay をランダムに導入し

(Figure 2a)、一試行毎に “piece を自分で動かし

た感じがするか否か?”あるいは“自分がコント

ロールしている感じがするか否か？”と

agency 判断を行い、YES-NOの回答を求めら

れる。また、 sham 条件として、ボタン押しに

ではなく、音に連動して反応する条件も設定

（delay: －100ms, 0ms, 100ms）（ Figure 
2b ）。 各条件 10 試行で合計140 試行を行う。 
 グループごとに各条件の中央値（ median ）

を計算し、各条件ごとに比較する。統計解析は

Mann-Whitney’s U検定による。 
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FIGURE 1  

 

FIGURE 2  

 
 
３．結果 
健常群と比べ、妄想型では delay が長くても

自己を agent と判断、すなわち self-agency の

増強（ over-attribution ）、 残遺型では delay
が少しでもあると自己が agent ではないと判断、

すなわち self-agency の低下

（ under-attribution ）がみとめられた。解体

型では self-agency が一定せず

over-attribution と nder-attribution とが併存

しており、 agency 判断が混乱していた

(confusional pattern) （Figure 3）(Table 2)。
このように、統合失調症では、あらゆる臨床型

において sense of agency の異常が認められる

が、そのパターンは質的に異なるものであった。

双極性障害では健常パターンを示した。 sham
条件については、健常群では、 YES 判断はみ

られないが、統合失調症では YES 判断がみら

れた（Figure 3）(Table 2)。  
 

４．考察 
統合失調症における sense of agency は臨床

型によって異なるパターンを呈することを示し

た。妄想型においては、先行研究と同様に

over-attributionを呈した。一方、残遺型統合

失調症では、 under-attribution を示した。こ

れまでの報告では、統合失調症において実験的

に under-attribution をとらえた研究はない。

今回の研究により、自我障害のシミュレーショ

ンモデル上で予想された、 under-attribution

がはじめて実験上確認された。本研究では検査

が平易なため、臨床的に重度の残遺型を対象と

することができたことによるものと考える。 

先に紹介した Haggard らの‘ Binding 
Effect ’に関する研究によれば、統合失調症で

は、意図的・能動的に行為したときにのみ、健

常人よりも強くbinding effectが現れるというこ

とであった。これは、主体の態度、すなわち能

動性の発動様態が規定条件となって、統合失調

症の自我障害dynamicに変化するということで

あり、自我障害は static なものではないという

ことである。臨床型による agency 異常の差異

は、主体の能動性に関連する strength of 
intention の機能状態の差異に因るのではない

かと考えられる。すなわち、残遺型では

strength of intention が低下しているために外

界の事象に対して agency が低下するが、妄想

型では strength of intention が保たれていおる

ために、‘ Binding Effect ’と同様に外界の事

象と自己とが結びつくため agency が強まるの

ではないかと考えられる。自我障害は基本障害

から直接的に導かれるものではなく、能動性の

発動状態という非特異的要因が症状形成的に作

用しているものと考えられる。 
臨床的観点から言えば、あらゆる臨床型にお

いて agency の異常が認められることから、本

テストが、統合失調症の客観的な診断マーカー

となりうるのではないかと考えている。  

 

FIGURE 3  
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TABLE 2  

      Paranoid  VS  NC      Residual  VS  NC   Disorganized  VS  NC      Bipolar  VS  NC

    Temporal bias (msec) U ｚ p U ｚ p U ｚ p U ｚ p

Beep-linked sham ‐100 71 3.11 0.002 95.5 2.14 0.033 23.5 2.63 0.009 80.5 0.81 0.416

0 63.5 3.18 0.001 88.5 2.22 0.026 0.5 4.19 　<0.001 73.5 1.15 0.250
100 91.5 1.71 0.087 94.5 1.59 0.112 2.5 3.37 0.001 75.5 0.73 0.468

Action-linked 0 131 0.04 0.969 125.5 0.26 0.798 15.5 2.61 0.009 75 0.66 0.511
100 119 0.76 0.445 119 0.67 0.506 13 3.26 0.001 83 0.36 0.717
200 128 0.23 0.814 101.5 1.56 0.119 0 4.26 　<0.001 78 0.73 0.468
300 130.5 0.07 0.946 50.5 3.19 0.001 25 2.16 0.030 62.5 1.39 0.165
400 100 1.22 0.221 42 3.30 0.001 50 0.32 0.747 79.5 0.41 0.679
500 78.5 1.96 0.050 44.5 3.19 0.001 53.5 0.09 0.925 84 0.19 0.850
600 25.5 3.89   <0.001 73 2.26 0.024 18 2.37 0.018 80.5 0.36 0.716
700 26 3.89 　<0.001 68.5 2.62 0.009 17 2.39 0.017 67.5 1.03 0.302
800 11 4.58 　<0.001 99.5 1.58 0.114 16.5 2.71 0.007 69.5 1.12 0.263
900 29 4.26 　<0.001 124.5 0.48 0.629 4 3.95 　<0.001 86.5 0.12 0.905
1000 44 3.83 　<0.001 130.5 0.11 0.913 3 4.22 　<0.001 84.5 0.32 0.753

  Paranoid  VS  Bipolar   Residual  VS  Bipolar Disoragnized  VS  Bipolar

    Temporal bias (msec) U ｚ p U ｚ p U ｚ p

Beep-linked sham ‐100 31.5 1.50 0.135 40 0.81 0.416 10 1.34 0.181

0 32 1.35 0.176 41 0.64 0.525 4 2.18 0.029
100 41 0.59 0.554 42.5 0.47 0.642 4.5 2.03 0.042

Action-linked 0 40 0.66 0.507 43 0.41 0.681 8 1.82 0.069
100 46 0.30 0.767 41 0.77 0.439 4.5 2.61 0.009
200 44 0.44 0.656 41 0.67 0.504 0 3.09 0.002
300 30.5 1.50 0.134 22.5 2.00 0.046 9.5 1.61 0.108
400 27 1.71 0.087 16 2.48 0.013 20 0.00 1.000
500 23 1.96 0.050 12.5 2.79 0.005 20 0.00 1.000
600 8 3.13 0.002 20 2.32 0.020 6.5 2.04 0.041
700 1 3.67 　<0.001 33.5 1.61 0.108 5 2.29 0.022
800 0.5 3.77 　<0.001 46 0.30 0.767 4.5 2.59 0.010
900 9.5 3.14 0.002 46 0.30 0.767 1 3.05 0.002
1000 19 2.41 0.016 45.5 0.37 0.711 2 2.87 0.004

  Paranoid  VS  Residual Paranoid VS Disorganized Residual  VS  Disorganizd

    Temporal bias (msec) U ｚ p U ｚ p U ｚ p

Beep-linked sham ‐100 51.5 1.33 0.185 23 0.13 0.897 16.5 1.05 0.294

0 52 1.24 0.215 11.5 1.55 0.122 1.5 2.88 0.004
100 69.5 69.50 0.877 10 1.75 0.081 8 2.00 0.046

Action-linked 0 68 0.25 0.802 7 2.54 0.011 10.5 2.14 0.032
100 59 1.16 0.247 6.5 3.09 0.002 8.5 2.55 0.011
200 57 1.14 0.254 0 3.55 　<0.001 5 2.81 0.005
300 21.5 3.04 0.002 9 2.41 0.016 22.5 0.80 0.425
400 3.5 4.01 　<0.001 12.5 2.00 0.046 2.5 2.92 0.003
500 0.5 4.17 　<0.001 13.5 1.77 0.076 1.5 3.06 0.002
600 0.5 4.23 　<0.001 16.5 1.46 0.146 0.5 3.30 0.001
700 0 4.38 　<0.001 18 1.27 0.203 1.5 3.53 　<0.001
800 0.5 4.36 　<0.001 27.5 0.27 0.789 6.5 3.08 0.002
900 11 3.76 　<0.001 22 0.86 0.391 1 3.59 　<0.001
1000 22 3.25 0.001 17 1.43 0.154 1 3.59 　<0.001  
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 要旨－昆虫はわずか数万個程度の神経で、性行動

や闘争行動などの複雑な行動を状況に応じて発現

する。コオロギの場合、生得的とされてきた本能的

行動の発現や発達が生育環境によって大きく変化

する。社会的経験を通して行動が発達するしくみが、

行動の適応性を保証する共通原理としてコオロギ

にも組み込まれていると考えられる。その実現には

性行動や闘争行動の動機づけを担っている生体ア

ミンを中心としたホルモン調節系が深く関わって

いる。 

１．はじめに 

今日の技術をもってすれば、予測可能な環境変化に

対応するロボットを作ることはもちろん容易いが、予

測できない環境変化にも対応できるように学習させる

となると途端に話は難しくなる。だからこそ、工学的

な視点からすれば、昆虫は、まさにデザインの宝の山

である。にもかかわらず、昆虫はどちらかといえば生

得的な定型的行動に注目されることが多く、これまで

の動物生理学や神経行動学は、機械的な生得的解発機

構の神経基盤の解明に精力を注いできた。 
一方、分子生物学的な手法は行動への遺伝的アプロ

ーチにも大きな成果をもたらし、神経系や行動の発生

に関わる遺伝子の役割が注目されるようになった。S. 
Benzer らに代表される行動遺伝学者達は、遺伝子に

は神経系の構造や機能、そしてその結果である行動の

ための回路図に関する情報が含まれているという立場

を貫いてきた。果たして、行動の発現に必要な神経系

の回路図は、どこまで遺伝子に書き込まれているのだ

ろうか。 
神経系の回路図とは、実体としての構造と isometric

でなければならない。動物の神経系や行動のレパート

リーの構成単位やモジュールをコードした遺伝子や遺

伝子群は存在しておらず、遺伝子の中に神経系の回路

図が書き込まれていないことは明らかである。一方で

knock out や RNAi などを用いた genetic dissection
によって、神経系の発生や行動の発達に関わる遺伝子

が次々と明らかになっている。つまり、遺伝子に書き

込まれているのは、神経系の回路図ではなく、神経系

を構成するためのプログラムということになる。 
環境変化に対応した適応的な行動を設計することが

工学的に困難なのは、「どこまでを定型的な行動として

組み込み、学習的な要素をどの程度組み込めばよいの

かは、環境の変化の程度に依存する」からである。自

然界に目を向けてみると、構造が複雑な脊椎動物は当

然としても、昆虫のように構造が単純な動物であって

も、実に巧妙な適応システムを身につけていることに

驚かされる。その巧妙な適応システムが、わずか数万

個のニューロンによって構成されていること自体が驚

きだが、個体発生の過程においてそのようなシステム

を発達させる仕組みが組み込まれていることには更に

驚かされる。 
人間からみれば、経験を通しての学習こそ、動物が

自分をとりまく環境に適応するための最良の方法のよ

うに思えるが、部品数の少ない昆虫などにしてみれば

それが最善の方法とは限らない。ふ化したての幼虫で

あっても、捕食者との初めての出会いに適切に行動し

なければならない。つまり、個体が生き残るためには、

発達のすべての段階で適応的な行動をとる必要がある。

このように、昆虫の行動の発達には自然淘汰がデザイ

ンした巧妙な仕掛けが隠されている。 

2 コオロギの生得的行動と動機づけ調節 

 脊椎動物に比べて極端に体のつくりが単純な昆虫で

は、定型的行動を引き起こす鍵刺激(あるいはそれを含

むリリーサ)や IRM(生得的解発機構)といった考え方

に基づいて多くの行動を説明することができる 1)。 
 クロコオロギの雄は、最終脱皮によって羽化すると、

やすり状の突起のついた翅をこすり合わせて鳴く。雄

は、雌に対して calling song と courtship song の 2 つ

の鳴き声を発する。前者は交尾相手の雌を近くに引き

寄せるためのものであり、後者は近づいてきた雌を交

尾に誘うためのものである。これら 2 つの鳴き声の他

に、雄は闘争の際に発する aggressive song をもって

いる。雄の courtship song に誘われて雌が雄の背に馬

乗りになると、精子の詰まった精包が雄から雌に渡さ

れて交尾が完了する。 
 このような性行動のパターンはコオロギに生得的な

コオロギ本能プログラムの発現と発達の調節のしくみ 

 長尾 隆司1、岸上 明生1、田森 佳秀1、佐々木 謙1、小川 宏人2 
1金沢工大 人間情報システム研、2北大 生命理学部門 行動知能 
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図 1 雄コオロギの性行動の動機づけを調節

する神経ホルモン  
精包準備時 (SP)と求愛発音時 (CS)における

中枢と体液中の神経ホルモンの分布  

図 2 羽化後の性行動の発達  
羽化後 12 時間ごとの雄 (A)、雌 (B)が示した

性行動のレパートリーの発現率  

ものであり、一定の環境条件のもとで、一定の刺激を

受けるとコオロギは決まりきった定型的行動を示すと

されてきた。しかし、リリーサがあればコオロギは機

械仕掛けのように同じ行動を起こすかといえばそうで

はない。体内の状態によってリリーサの有効、無効を

調節する動機づけと呼ばれる機構が備わっており、生

体アミンなどの神経ホルモンによる神経系への修飾作

用などが知られている。 
雄コオロギの性行動の各レパートリーの発現とリリ

ーサの関係や中枢、体液での神経ホルモンの消長とい

った神経生化学的な分析の結果、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た(図 1)2)。 

3 性行動の発達 

 羽化、すなわち成虫になれば、コオロギは直ちに性

行動ができるのではない。羽化したての雄、雌を同じ

ケース内に入れておいても、その日のうちは性行動に

関わるどんなレパートリーも現れない。そこで、羽化

したての雄に対して性的に成熟した雌を、それとは逆

に羽化したての雌に対して性的に成熟した雄を 12 時

間ごとに出会わせた場合の性行動の発現を調べてみた。

その結果、すべての個体が交尾を完了できるようにな

るには、雄の場合羽化後 3 日、雌では羽化後 1.5 日の

時間経過が必要であることがわかった(図 2)。  
 発音行動に必要な効果器である筋肉や前翅などの部

品は羽化とともに完成するが、行動プログラムを担う

神経回路の基本構成は、遺伝子に書き込まれた仕様書

にしたがっておそらく幼虫期に出来上がっているのだ

ろう。そして、羽化後の時間経過とともに神経回路の

仕上げやそれを取りまくホルモン環境が整備されてい

くものと考えられる。 

4 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。体重と勝敗の関係を調べたと

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｡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､コオロギを集団と隔離

に分けて飼育した｡ 
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 3)ので、集団飼育を飼育密度

で 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なので、インター

ネットコオロギ(Internet cricket)と命名した。 

5 生育環境が行動におよぼす影響 

5. 1 社会的経験と闘争行動 
それぞれのグループから体重差が 100mg 以内の 2

匹を選んで闘場となるプラスチックケース内で出会わ

せ、闘争の勝敗と攻撃性を調べた。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､インターネットコ
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図 4 羽化前後の隔離飼育がインターネット

コオロギの行動の発達におよぼす影響  
インターネットコオロギを羽化後一定時間

隔離した場合 (A)と羽化後集団飼育した場合

(B)の交尾率と雌への攻撃率  

図 3 羽化後の雄の雌に対する行動の変化  
羽化後 12 時間ごとに雄が成熟雌に対して示

した攻撃率 (A)と交尾率 (B) 

オロギは､凶暴ともいえる異常な攻撃性 4)を示した｡ 

5. 2 性行動の発達と雌への攻撃 
 3 で述べたように、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 3A)。 
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、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 3B)。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 3)。 

 さらに、接触などによる社会的経験を制限するため

に、金網ケースで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て育てた。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 3A)。性行動の発達は、集団、金網隔離、

インターネットコオロギの順に遅れた。 

6 社会的経験による行動の発達調節 

 以上の結果から、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は明らかで

ある。しかし、社会的経験の欠如によって性行動や闘

争行動の発達が遅れはするが、定型的行動そのものが

くずれることはなかった。3 の性行動の発達で述べた

ように、羽化後の 3 日間は雄の性行動が完成するため

の大切な時期である。そこで、卵から隔離したインタ

ーネットコオロギを羽化後一定時間隔離した後、12 時

間おきに成熟した雌に出会わせた場合の交尾率と雌へ

の攻撃率を調べてみた(図 4A)。 

 5.2 の図 3 では、羽化後 1 週間経過するとインター

ネットコオロギもすべて交尾を完了すると述べたが、

その後観察を続けてみると、交尾ができず雌を攻撃す

るものが現れた(図4A)。羽化後3日以上隔離した場合、

交尾率は 100％にならず、雌への攻撃は消えなかった。

そこで、羽化後すぐに一定時間インターネットコオロ

ギを集団飼育させてから 12 時間おきに成熟雌と出会

わせてみると、羽化後 3 日以降は交尾率が 100％とな

り、雌を攻撃するものは一匹もいなかった(図 4B)。 
 5.1 や 5.2 の結果では、コオロギの性行動の発達に

は幼虫期の社会的経験が不可欠であるように見える。

しかし、隔離によって雌の存在が雄の性行動のリリー

サとして機能しなくなっても、羽化直後の社会的経験

によって回復することがわかった。そこで、幼虫期を

集団飼育し、羽化後一定期間隔離した場合の性行動と

闘争行動の発達を調べた。幼虫期を集団で過ごしても、

羽化後隔離すると雌への攻撃と性行動の発達の遅れが

現れた(図 5)。したがって、性行動の発達に不可欠なの

は、幼虫期の社会的経験ではなく羽化後の社会的経験

と考えられる。 
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図 5 羽化後の隔離や社会的経験が集団飼育

コオロギの行動の発達におよぼす影響  
集団のコオロギを羽化後一定時間隔離 (A)、羽
化後も一定時間集団飼育 (B)、羽化後 1 週間

隔離 (C)、成熟後 10 日間隔離した場合 (D) 

 性行動の発達の遅れが羽化後 1週間以内の社会的経

験によって回復することから、性行動のプログラムそ

のものが隔離によって損なわれたとは考えにくい。む

しろ、3 で述べたように、本能プログラムの基本構成

は、社会的経験とは無関係に構築されるが、リリーサ

を検知する機構やその後の行動の選択に関わる機構の

完成に社会的経験が関わっている可能性が高い。 

7 社会的経験のしくみ 

 コオロギがコミュニケーションに用いている主な

感覚は、聴覚、触覚、そして体表化学物質による化学

感覚とされている。成虫のコオロギは夜行性を示し、

視覚情報が無くても交尾や闘争を行う。しかし、明期

には視覚を活用していることが行動実験によって明ら

かになっている。同じ隔離でもインターネットコオロ

ギは、遮光コオロギよりも高い攻撃性を示し性行動の

発達も大きく遅れることから、行動の発達への視覚情

報の関与が考えられるが、インターネットコオロギを

ケースごと集団飼育の中で飼育しても闘争行動や性行

動の発達に変化は見られなかった。 
 そこで、行動の発達に関わる社会的経験の構成要素

を絞り込むために、人為的な機械刺激と体表化学物質

による化学刺激をインターネットコオロギの幼虫期に

与えてみた。その結果、機械刺激では攻撃性は低下す

るが性行動の発達の遅れは解消されなかった。一方、

化学刺激を与えた場合は、攻撃性に変化は見られず性

行動の発達も遅れた。このことは、闘争行動の発達に

は幼虫期の機械刺激が重要だが、幼虫期の触れ合いに

伴う機械刺激や化学刺激は性行動の発達に関わってい

ないことを裏付けている。 

 機械刺激や化学刺激を羽化直後から 1週間インター

ネットコオロギに与えてみると、機械刺激は性行動の

発達の遅れを解消できなかったが、化学刺激によって

回復することがわかった。 
 以上の結果から、闘争行動の発達には幼虫期の機械

刺激による社会的経験が重要であるが、性行動の発達

には、羽化直後の化学刺激による社会的経験が深く関

わっていることが明らかになった。 

8 おわりに 

 社会生活を営む動物は、社会的経験による行動プロ

グラムの変容可能性を組み込むことで進化してきた。

コオロギは決して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､限られた資源をめぐって同種

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。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。 
 サルやネズミと同様に､コオロギも長期間の隔離に

よって攻撃性を増大させ、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によって変容す

ることを示している 5)。そして、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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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きた。 
生物データの取得のためにミツバチのダンス行動をビデ

オ撮影した。解析の結果、巣内ミツバチの歩行パターンと1
秒あたりの最大移動距離、ダンスの発生場所の分布、ダン

ス情報の性質、追従バチの追従パターンなど、モデル構築

に必要な多くのパラメータを取得した。これらのパラメータを

利用して、ミツバチの採餌行動のマルコフモデルを構築後、

シミュレーション実験を行った。その結果、われわれのモデ

ルはミツバチの採餌行動をよく表現できていること、ダンス

による情報伝達は採餌の効率をあげていることがわかっ

た。 
これらと平行して、ミツバチの行動は巣内外の環境に柔

軟に適応して調節されるので巣内外の環境を自動で経時

的に計測するためのシステムも同時に構築した。また、効

率よく行動パラメータを取得するために、ベクトル量子化法

を用いた、ミツバチの自動追跡システムを開発した。これら

のことから得られる結果を組み合わせることで、ダンス行動

によるコロニー維持の効果や情報の伝搬様式などのより深

い理解につながると期待される。 
 
１ はじめに 
 

われわれヒトが作っているような高度な社会を構成するに

は、個体間の「コミュニケーション」が必要不可欠である。ミ

ツバチは餌場を他の働きバチに伝える「8の字ダンス」と呼

ばれるコミュニケーションの能力をもっていることが知られて

 
 
 

いる（図1；[1]）。この８の字ダンスは、翅を上下に震動させ

ながらぶるぶると尻を振って直進する成分（尻振り歩行）と

ぐるりと円を描いて元の位置に戻ってくる成分からなる（図

1）。これまでの研究の結果、尻を振りながら直進する向きと

重力方向との角度が太陽に対する巣と餌場の角度を、尻を

振って直進している時間が餌場までの距離を表しているこ

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

伝搬と共有」のモデルとしてとらえ、コロニーが得る利得とい

う視点から8の字ダンスのコロニーへの効果を、行動観察の

結果を盛り込んだ数理モデルによるコンピュータシミュレー

ションを用いて調べている 。 
われわれは研究期間の４年間で、実際にミツバチの行動

をビデオ解析してモデルに必要な生物データを取得し、そ

のデータと文献から得たデータを元にタイマー機能のつい

たマルコフ型の数理モデルを構築した。このモデルを元に

シミュレーション実験で採餌行動におけるミツバチの8の字

ダンスの効果を明らかにした。さらに、巣内外の温度、湿度、

CO2濃度などの環境データの自動計測システムと生物デー

タの迅速な取得のための巣内ミツバチの自動追跡システム

を構築した。これらの結果の一部はすでに学術誌に発表さ

れている[2-5]。ここではそれらの研究成果を紹介する。 
 

２ 結果 
 
２－１ 実際のミツバチの行動の解析 

2006-2007年の8-10月に、札幌市で午前8時30分から午

後4時までミツバチの行動を記録した。巣箱から取り出した

巣板をビデオカメラで毎秒30フレームで撮影したあと、歩行

パターン、ダンスパターン、追従パターン、ダンス位置、ダ

ンス情報などをひとこまずつ解析した。 
ビデオ解析によってモデルとシミュレーションに不可欠な

重要なパラメータを取得した。すなわち、（１）巣内でのミツ

バチの歩行機会のうち約80%は1秒あたり0.4 cm 以下であり、

最大距離は約2 cm であった。10秒間ずっと歩行し続けるこ

とはまれであり、短時間（1秒）では体軸の前方に移動する

傾向があるものの、長時間（10秒）では360度にほぼランダ

ムに移動すること（図2A）、（２）尻振り走行は巣内のある
場所で数回踊った後、移動し別の場所で再び踊るため、

ダンス場所は巣内でクラスター状に分布する傾向があること

（図2B）、（３）80 %以上の尻振り走行は角度にして最大で

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

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

岡田龍一（徳島文理大学香川薬学部） 

図１ 8の字ダンスをするミツバチ（A）と、ダンスと餌
場の関係（B）。 
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±15度、距離に換算して約56%の尻振り走行が±15%の誤

差を持つこと（図2C）、（４）追従バチの80%は高々2回しか

続けて尻振り走行を追従しないこと（図2D）、などが明らか

になった。 
 
２－２ 採餌行動のモデル化とシミュレーション 

ミツバチの行動を、巣内で休止（resting）、巣内を歩行

（wandering）、餌場の探索飛行（scouting）、餌場発見の成

功（exploiting）、餌場発見の失敗（returning）、成功後の採

餌 飛 行 （ foraging ） 、 ダ ン ス （ dancing ） 、 ダ ン ス の 追 従

（following）の８つに分類し、それらが確率的に遷移するマ

ルコフ型モデルを構築した（図３）。 
このモデルをもとに、われわれが行動解析から取得した

パラメータと文献から得たパラメータを用いてシミュレーショ

ン実験を行った。実際のミツバチを用いた先行実験[6]とほ

ぼ同様の条件で実時間８時間相当の採餌行動のシミュレ

ーションを行ったところ、実際のミツバチコロニーの挙動とシ

ミュレーション結果が高い精度で一致した（図４）。このこと

から、我々のモデルはミツバチの採餌行動をよく記述でき

ていると結論した。 
さらに、ダンス行動の効果を検証するために、このモデル

を用いて４種類の仮想コロニーを設定した。コロニー１は餌

場の位置を記憶しないし、ダンスもしない。コロニー２は餌

場位置を記憶するがダンスしない、コロニー３は餌場を記憶

してダンスをするがデタラメな位置情報を伝達する、コロニ

ー４はダンスによって餌場を仲間へ伝達する。これらのコロ

ニーの餌場訪問の回数を比較したところ、コロニー４は、コ

ロニー３の2.2倍、コロニー１の6.2倍の平均約160回の訪問

が観察された（図５）。コロニー４の訪問回数は他のコロニー

に比べて有意に多かった。また、コロニー１の訪問回数は

他のコロニーに比べて有意に少なかった（図５）。 
 

図２ 取得した生物データの例。A: 巣内歩行パターン。
0.4 cm 以下に全体の80% が含まれていた。B: ダンス場
所。2匹のダンスバチを示している。それぞれ、2または3
のクラスターになっていた。C: ダンスの示す方向情報の
分布。±15度の誤差があった。D: 追従バチが連続して
追従した尻振り走行数。80%のミツバチが高々２回しか追
従しなかった。 

図４ シミュレーション実験と実際の生物実験の比較。
可能な限り、生物実験と同じ条件でシミュレーションし
た。シミュレーションの結果（A）はSeeley らによる生物
実験の結果（B）によく合致した。 

図３ 構築した採餌行動のマルコフモデル。ミツバチの
状態は確率的に遷移する。さらに、いくつかの状態には
タイマー機能がついている。 

図５ 仮想の４タイプのコロニーの餌場訪問回数の比較。
コロニー４は有意に多くの回数餌場を訪問した。コロニ
ー１が有意に少ない回数しか餌場を訪問しなかったこと
からランダムサーチが不利であることがわかる。カラム
の上の文字は有意差のないグループを示している。 
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２－３ ミツバチ巣内外の環境自動観測システム 
 ミツバチの採餌行動は巣内の環境によって影響を受ける。

コロニーにおける炭素の流れはミツバチの活性と関連する

と考えられるため、炭素循環モデルを構築することで、コロ

ニーのエネルギー収支とミツバチの社会性行動との関連を

理解することが可能となる。 
女王を含む2枚の観察巣板を観察巣箱に入れ、巣箱ごと

重量計に設置した。巣の入り口と換気孔を電気バルブを使

って閉じて巣内環境を測定した。CO2濃度を１秒毎に、温

度、湿度、巣重量はそれぞれ５分毎に測定し、コンピュータ

に連続的に記録した。巣を出入りするミツバチを観察巣箱

の入り口の赤外線カメラで数えた。さらに、デジタルカメラで

巣板の両側を撮影し、コロニー内のミツバチ個体数を目視

で数えた。2009年7月7日から11日まで、姫路市兵庫県立

大学新在家キャンパス内で測定した。 
1時間おきに5分間、単位時間当たりのCO2 濃度増加速

度 C⊿  (ppm s-1) を、直線回帰の傾きから求めた。さらに炭

素放出量 Cout (g hr-1) を次式を用いて算出した。 
 

360010 6・・・・⊿ −

= gCC
RT
PVCout  (1) 

 
ここで Pは大気圧で1 (atm), Rは気体定数で0.082 
( 11 Kmolatm −−

⋅⋅⋅l ), gC は炭素質量で12 (g), Vは巣箱の体

積で19.5 ( l ) 、 T (K)は巣内温度を表す。  
2008年8月と2009年5月に、巣に戻った採餌バチの数と

採餌バチが持ち帰る平均の蜜量及び花粉量を測定し、炭

素流入量Cin を下記の計算式で求めた。 
 

pollenpollenpollenforage

nectornectornectorforagein

CPQN
CPQNC

・・・
・・・

+

=

    (2) 

 
ここでは、全採餌バチ（Nforage）に対する蜜と花粉を運ぶハ

チの割合（Pnector と Ppollen）を6:4 とした。蜜に含まれる炭素の

濃度（Cnector) を0.343 g g-1 （40%ショ糖と等価）、花粉に含ま

れる炭素（Cpollen）を30% とした。採餌バチ1匹が運ぶ蜜と花

粉の量（Qnector と Qpollen）は、巣を出入りする1個体の平均重

量の差から、それぞれ40 mg、10 mgと推定した。 
測定期間中、コロニーは採餌に伴う蜜と花粉の収集によ

り1日に最大3.59 g hr-1 の炭素流入が認められた(図６)。1日

の炭素流入量は8-15 g day-1であった。一方、0.66 g hr-1 の
炭素が呼吸として流出した。1日の総炭素放出量は20 g 
day-1となり、 コロニーはエネルギーの消費量が貯蓄量を上

回り、貯蔵した蜜や花粉の一部を消費していたと推測され

た。採餌による炭素流入量と呼吸による炭素放出量の差で

見積もられたコロニーの炭素収支量は16.2-7.9 g day-1であ

った。また、この3日間に40-80 g day-1 の重量減少が認めら

れた。また、ミツバチコロニーの炭素動態は、コロニー内外

の温度や水分、CO2濃度と有意に相関があった(表１)。 

 ミツバチコロニーのような多くの要素で構成されるシス

テムは、安定でかつ適応的な特性を持つことから、新たな

情報処理や制御機構の開発においても有効な知見をもた

らすことが期待できる。 
 

 

 

C outflow C inflow C balance
Hive
Temperature -0.71 0.66 0.55
Humidity 0.74 -0.56 -0.44
CO2 conc. 0.64 -0.60 -0.52

Control  
Temperature -0.72 0.66 0.54
Humidity 0.45 -0.30 -0.22
CO2 conc. 0.50 -0.18 -0.08

Difference of control and hive
Temperature 0.14 -0.02 0.03
Humidity 0.72 -0.59 -0.47  

 
２－４ 行動解析のための複数ミツバチ追跡システム 
 ミツバチの社会性を解明する上で巣板内にいるミツバチ

の詳細な動きを知ることは重要であり、モデルやシミュレー

ションのパラメータを得る上でも不可欠である。我々はこれ

らの作業の効率化を目的に、画像処理技術を用いた行動

解析のための複数ミツバチ追跡システムを開発している。

昨年度、我々は各フレームでミツバチ個体を自動で検出し、

個体の識別番号を付与するシステムを創出した。このシス

テムでは、ミツバチの位置の時間変化を追跡することで、移

動軌跡を求めることができた。実験ではフレームごとに 500
匹以上の個体を自動で検出し、約350個体の移動軌跡が

得られた。 
 今年度は行動解析に利用できるシステムへ改良した。行

動解析には、個体ごとの動きを視覚的に確認すると共に、

個体の位置、移動速度、移動方向、移動距離が必要となる。

イタリックで表された数値は統計的に有意な相関で
あることを示す(p < 0.05). 

図６ ミツバチコロニーの炭素フロー 
●が炭素流出量を、○が炭素流入量を表している。ど
の日も午後早くに炭素流入のピークが認められる。 

表１ 炭素フローと環境因子との相関係数 
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移動軌跡を抽出できた個体についてそれぞれの位置を各

フレームで算出すると、移動距離 li は次の式で求めることが

できる。 
 

　　∑
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=
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tpttpl )()(  

 
ただし、時間 t における個体 i の x 、y の位置をxi (t), yi (t) と
して、pi (t) = ( xi (t), yi (t) ) である。また、Δt は単位時間、si, 
ei はそれぞれ個体 i の追跡開始時間、追跡終了時間であ

る。時間 t における移動方向θi (t)は次の式から得られる。 
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ビデオカメラで記録した観察巣箱映像 100 秒 （720 x 480 ピ
クセル, 30fps） に対して、実験を行った。Δt=1(s)として、10
秒ごとの移動距離と巣板に対する移動方向を求めた。さら

に、移動距離から単位時間あたりの移動速度を計算した。 
追跡できた個体のほぼ 8 割が 10 秒間に 15 mm 以下の移

動距離であった。移動方向については、左上方向に移動

する個体が多かった。このような情報は 8 の字ダンスのよう

な特徴的な動き（図７）を検出するためには重要であり、こ

のシステムは行動解析を行う上で、強力なツールになると

考える。 
 
３ 本研究の成果と工学的貢献 

 

本研究期間でわれわれは以下のような成果を得た。（１）

行動解析からミツバチのダンスには大きな誤差があることや

追従バチの多くはダンスをほとんど追従しないことなどを見

つけた[2, 3]。（２）行動解析から得られたパラメータを用い

て採餌行動の数理モデルを構築しシミュレーションした結

果、ダンス行動が確かに採餌に有利であることを見つけた

[3, 4]。（３）ミツバチの社会的適応行動に影響を与える巣内

環境の持続的な観測システムを構築した[5]。（４）ミツバチ

の行動解析の効率化を図るためにベクトル量子化法を用

いて複数ミツバチを自動で追跡するシステムを開発した。 
われわれの研究からミツバチはダンス行動によって効率

的な採餌が行われていることが示唆されたが、その一方で

ミツバチのダンス情報には大きな誤差が含まれていることも

明らかになった。つまり、ダンスをしてもなお、採餌の失敗

の確率が高いと予想される。しかし、もし採餌に向かうハチ

の数が多ければ、コロニーレベルでは結果として情報を平

均化したのと同じことになる。ミツバチの場合、多くの仲間を

採餌に動員することによって、情報の曖昧さを補っているの

かもしれない。この点が、失敗が許されない工業製品の設

計原理とは大きく異なる点である。 
最後に、ミツバチの8の字ダンス行動は情報伝達だけでな

く、コロニーの維持機構という点にも着目すると、例えば、多

エージェントによって散在する鉱物資源の採取や災害時の

瓦礫の撤去などに適用可能なアルゴリズムを創出するなど、

システム工学に応用可能な要素を含んでいる。今後の研究

で領域を超えるような発見や設計原理の提案に結び付くと

期待される。 
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図７ 8 の字ダンスの検出。ミツバチは 8 を描いていることがわ

かる。○はスタート地点、□はミツバチの位置を示す。画像の

順番はアルファベット順である。 
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サル前頭葉ネットワーク構造の社会文脈依存的変化

竹中 一仁, 柳川 透, 長坂 泰勇, 藤井 直敬

Abstract— We aimed to develop novel approach to describe
social brain function by modulation of neural network struc-
ture. We recorded neural activity from Japanese macaque by
using electrocorticogram (ECoG) array implanted on lateral
frontal cortex and applied Granger Causality (GC) analysis
to measure causal relationship between regions. The analysis
showed that causal relationship from prefrontal cortex and
premotor cortex to frontal eye field was suppressed when
human competitor sat next to the macaque regardless of
hierarchical conditions. The findings suggest that the method
is useful for describing complex neural functions in terms of
network relationship between brain regions.

I. INTRODUCTION

我々ヒトは、極めて社会的な生き物である。社会との関
わりの中で正しく振る舞う能力、つまり社会的適応能力
は、自分が現在埋め込まれている社会環境文脈の変化に応
じて自分自身の行動を切り替える脳機能と言い換える事が
可能である。我々の脳がもつ社会的適応機能については、
社会行動学的な研究は比較的多く行われきたが、神経科学
的な研究はまだ十分であるとは言えない。その理由として
様々な技術的困難が挙げられるが、最大の問題点は、社会
的適応行動が発現する現実的環境を実験環境として用いる
ことが困難であったことにある。
これまでの神経科学的手法では、検証しようとする仮説

に対して最適化した行動課題を設定しその課題で設定し
た以外の環境変数を全て一定にした状況で研究を行ってい
た。この方法は限られた範囲の適応的行動の仕組みを理解
するには有効であった。しかし、他者の行動を含んだ予測
困難な現実的社会環境での適応的行動の脳内メカニズムを
理解するためには、より多くの課題変数を扱わなければな
らず、より自由度の高い現実的環境での実験を行う必要が
あるが、それを行う方法が確立されていなかった。
また、脳機能計測に関しても問題があった。社会的適応

機能は、環境がもつ複雑な文脈情報を多面的に理解し、そ
の瞬間のルールに合わせて、行動を適応的に制御するしく
みである。そうであるなら、それを実現する脳機能も、脳
内の複数の領域が統合的に働く事が必要なのは間違いな
い。しかし、これまでの脳機能計測は、脳内の多領域から
の同時記録を、十分な空間、時間解像度をもって記録する
事が出来なかった。そのため、脳内複数領野が同時に働く
仕組みを理解することが出来なかった。
さらに、もし複数領野からの神経活動が記録出来たとし

ても、行動と脳活動の自由度が極めて高いため、行動と神
経活動を相関づけるために、多次元情報を解析するための
方法も整備されていない。つまり、社会的適応機能を明ら
かにするには、環境情報と脳神経活動を含む多次元情報を
記録、解析するための新しい方法が必要とされる。

竹中一仁：東京大学大学院情報理工学系研究科知能機械情報学専攻
柳川 透, 長坂 泰勇, 藤井 直敬：理化学研究所 脳科学総合研究センター

そこで、我々はこの問題を解決するために、社会的適応
能力の高いサルを対象として、多次元生体情報記録手法と
いう技術を開発し、これまで社会的脳機能の解明を試みて
きた [1][2]。多次元生体情報記録手法は、モーションキャ
プチャによる身体拘束の少ない行動計測と、複数脳領域か
らの神経活動記録技術を統合したものである。我々はこれ
まで、前頭前野と頭頂葉の神経細胞活動が、社会的文脈に
応じて切り替わる行動の変化に応じて変化する事を明らか
にしてきた。しかし、その際に用いられた神経活動記録手
法は、脳内の狭い領域をカバーしたに過ぎず、ネットワー
クレベルの脳活動を調べる事が出来なかった。そこで、本
実験では、ECoGと呼ばれる電極を用いて、ニホンザルの
前頭前野から頭頂葉にかけての広い領域を記録対象とし、
社会的文脈依存的な適応行動と大脳皮質神経活動との関係
をネットワークレベルで明らかにすることを目的とした。

II. METHOD

A. Recording

本実験では、ECoGと呼ばれる電極を用いて神経活動を
計測した。ECoGは皮質表面に複数の電極を配置し、比較
的広い領域から電気信号を同時に計測する。本実験では
64電極をニホンザルの左半球の前頭前野から頭頂葉にか
けて配置した (Fig.1)。これにより 64次元の時系列データ
を 1042Hzのサンプリングレートで記録した。また同時に
モーションキャプチャによる身体行動の計測も行った。

dl-PFC (dorsal)

dl-PFC (ventral)

FEF

PMv

PMd

M1

S1

Parietal

IPS

64ch electrode array

Fig. 1. ECoG array position

B. Task

サルの神経活動に対して社会的な環境が及ぼす影響を見
るために、実験は社会的に異なる 3環境下で実験者がサル
にえさをやるというタスクを行った (Fig.2)。1番目の環境
(MonkeyAlone) では、実験はサルと実験者のみで行い実験
者はサルの左右にエサをおきすべてのトライアルでサルは
エサを獲得した。2番目の環境 (MonkeyHigh) では、実験
はサルと実験者以外にもう一人ヒトがサルの隣に座った環
境で行うが、ヒトは何もしなかった。これは他者が存在す
るが、それがサルにとっては自分より下位の個体である場
合を想定している。この場合も、サルはすべてのトライア
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ルでエサを獲得した。3 番目の環境 (MonkeyLow) では、
MonkeyHighと同様にサルの隣にヒトが存在するが、今度
はサルとヒトの間にエサがおかれた場合には、ヒトがエサ
をとるようにした。これはサルにとって自分よりも上位の
個体が存在する場合を想定している。この場合、サルのど
ちら側にエサがおかれたかによって、サルがエサを獲得で
きるトライアルとできないトライアルかが生じる。このよ
うな 3環境を、お互いの相対位置を変えながら計測した。

Food
Set

Food
Place

Task
Prep

Monkey
Alone

1.7 sec 2.7 sec

Food
eat

Food
touch

0.8 sec 0.8 sec

Monkey
High

Monkey
Low

delay period

Fig. 2. Social Condition Task

C. Analysis

複数領域の神経活動の間のネットワーク関係を調べるた
めに、ECoGによって計測された 64次元の時系列データ
に対して、GrangerCausality(GC)とよばれる統計的因果指
標を用いた [3]。これはある 2つの時系列データ {xt}, {yt}
があった場合に、一方の時系列を予測するのに、他方の時
系列が寄与するかどうかを因果の指標とするものである。
すなわち xt+1を予測する AR(auto-regressive) モデルを複
数作り、{xt}のみを使った場合 (Eq.1)と、{xt}、{yt}の
両方を使った場合 (Eq.2) との間の予測誤差の違いを因果
の指標とする (Eq.3)。

xt+1 = A · X(m)
t + εx

t (1)

xt+1 = B · X(m)
t + C · Y (m)

t + ε
x|y
t (2)

GC = log(V ar(εx
t )) � log(V ar(εx|y

t )) (3)

ただしここでX
(m)
t は {xt}をm次まで時間埋め込みし

たベクトルとする。(X(m)
t = (xt, xt�1, · · · , xt�m)t). 本研

究では、この次数を決定するため赤池情報量規準 (AIC) を
計算したが、パラメータ数が 4次程度まではAICの値は急
激に減少したが、最小値を持たずその後も漸近的に減少し
ていくため、次数をやや多くとり埋め込みベクトルは 10
次とした。
定義からわかるように、GCは予測モデルに基づいた指

標であるため、値に方向性を持つ。すわなち電極 Aから
電極 Bへの GCと電極 Bから電極 Aへの GCは異なる値
を持つ。これは従来よく使われてきた相関関係などと大き
く異なる点である。
このようなGCは計測される時系列データが定常である

ことを仮定しているが、神経活動とそのネットワークは状
況に応じてダイナミックに変化することが予想される。そ
こで計測された時系列を幅 500サンプルの時間窓で抽出
し、その時間窓を 100サンプルずつずらしながらGCの計
算を行った [4]。

III. RESULT

実験は 1頭のニホンザルに対して 4日間行い、3環境で
それぞれおよそ 240トライアルのデータを計測した。
それぞれの条件においても、エサを置く位置やサルとヒ

トの位置関係などの様々なパラメータが存在する。特に右
手を使ったか左手を使ったが、といった運動の左右差や、
サルがヒトより下位な条件下で発生するサルがエサを獲得
できない状況は神経活動に大きな差異を生むことが予想さ
れる。今回は社会的条件の影響を調べるため、そのような
差の生まれない delay期間に焦点を絞って解析を行った。
この期間ではどちらにエサがおかれるかがまだ決定してお
らず、サルの運動計画や報酬予測の影響は少ないと考えら
れる。

A. Behavior

サルはタスク中はエサを獲得できる場合 (Alone条件、
High条件および Low条件でヒトでない側にエサがおかれ
た場合)には必ずエサを獲得した。またモーションキャプ
チャのデータを解析した結果、エサへのリーチングに関し
ては社会的な条件によって手先速度が変化するといったこ
とはなかった。

B. Event Related Potential

まずはじめに、各電極の時系列データそのものの傾向を
見るために、トライアル中の各時刻の電極の値をイベント
で整列した。Fig.3-Aは電極ごとに平均 0、分散 1に正規
化した後の時系列データを、delay期間の終わりで整列し
たものである。また Fig.3-Bはそれらの間の平均値の差を
t検定によって検定した際の有意確率である。
これを見ると、時刻 1sを中心として特定の電極の活動

が増加しているが、このパターンの発生と社会的環境との
間には関係がみられないことがわかる。また delay期間に
おいては、特に特徴的なパターンは発生していなかった。
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Fig. 3. Event Related Potential

C. Granger Causality

次に各電極の活動ではなく電極間の関係、すなわちネッ
トワークとしての活動をみるために GCを計算した。GC
は電極間の関係を示し方向性を持つので、その次元はもと
のデータ次元の 2乗のオーダーであり、時系列の変化を直
接見るのは困難である。そこで、まずは GCを delay期間
で平均したもので傾向を見た (Fig.4)。
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Fig.4上段は delay期間中の各電極間の GCの平均を示
している。この両者をみると、まず社会的な条件に関わら
ず特定のパターンがあることがわかる。また Fig.4下段は
それぞれの条件間 (Alone-High, Alone-Low, High-Low)の
GCの差の絶対値をとったものである。これをみると、特
定の電極間の因果関係のみが社会的な条件によって変化し
ているのがわかる。
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社会的な条件によって最も因果関係に差が出た電極のペ
アは電極 6(領域:PFCd)から電極 21(領域:EFE)であった。
この電極間の GCについてより詳しく調べるため、GCの
確率分布をした寝たのが Fig.??である。左がヒストグラム、
中央が中間値および四分位点、右が累積分布関数を示して
いる。ヒストグラムをみると、3条件であまり違いが見ら
れないが、中間値はAlone条件のみでおおきくなっており、
累積分布関数をみるとAlone条件の分布の裾が正の方向に
広がっていることがわかる。これに対し、社会的条件に対
する因果関係の差が大きくなかった電極の組み合わせにお
いては、累積分布関数においても差はみられなかった。
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Fig. 5. GC distribution from Elec.6 to Elec.21

以上のように電極単位で社会的条件によって因果関係が
変化するものとしないものがあることがわかったが、Fig.4
をみると因果関係に影響を受ける電極は近い空間ごとに
似た傾向を示していると予想される。そこで因果関係の
マトリクスを Fig.1で示した領域ごとに平均化した。結果
を.6に示す。Alone条件と High,Low条件の間で “PFCdか
ら FEF”と “PMdから FEF”の 2つの因果関係が特に大き
な差を示している。
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最後にこのように因果関係がどのような時間変化を伴っ
ているのかをみるために、各自国での GCの値を Fig.3と
同じ形式で図示した。ただし GC は次元が多く可視化が
困難なため、特に変化の大きい PFCdから他領域への因果
(Fig.7)と他領域から FEFへの因果 (Fig.8)のみ図示した。
これをみると、やはり PFCから PMまでの前頭皮質内での
因果関係の値が大きく、社会的な条件によって変化するの
は “PFCdから FEF”と “PMdから FEF”という特定の因果
関係であることがわかる。またこの条件による因果関係の
違いはある特定の瞬間に発生するのではなく delay期間中
は継続的に発生しており、delay期間が終わりサルがリー
チング運動を開始すると同時に差が消失していることがわ
かる。
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Fig. 7. GC time-series from PFCd

D. Causal Network

これまでに解析した電極間の因果関係に従って、脳内の因
果的なネットワークを記述することができる。delay期間で
の GCの値を用いてネットワーク構造を描いた図が Fig.9
である。社会的な条件に関わらず、PFCd、PFCv、PMd、
PMvが相互に関係するような因果関係が存在しており、こ
れに対し隣にヒトがいないAlone条件でのみ PFCv,PMvと
FEFの間で因果関係が発生している。また対照的に S1,M1
といった運動そのものに関係するような領域は delay期間
ではあまり多領域と関連を持っていないと考えられる。
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IV. CONCLUSION AND FUTURE WORKS

A. Conclusion

本研究では、脳の単一部位の活動をみるのではなく複数
の部位での活動の関係をみることで、これまでの方法では
みることのできなかった脳のネットワークとしての機能の
差を解析することを試みた。その結果 ECoGにおいては、
社会的な条件の差は各電極の神経活動ではなくそれらの関
係を因果指標を用いて記述したものに対して発現すること
を確かめた。また、その因果関係の差は脳全体に発生する
のではなく、ある特定の部位間の関係のみに影響すること
を発見した。
具体的には、“隣にヒトが存在するか”ということに対応

して因果関係は変化するが、そのヒトとサルとの相対的な
序列に関してはあまり変化を及ぼさなかった。これは delay
期間を経たあとのリーチング運動時にはMonkey-High条
件と Monkey-Low条件で行動そのものが異なることを考
えると興味深い。すなわち隣の他者を気にするということ
自体が、脳の機能的なネットワーク構造を変化させている
可能性を示唆している。
またサル単独の場合に存在した因果関係が隣にヒトがい

る場合に消失しているが、これは実際に各々の領域の活動
がより独立になったという可能性以外に、今回計測してい
ない皮質下の領域との関係がより強くなり相対的に皮質上
の領域との関係が弱くなったとも考えられる。

B. Future Works

本研究は ECoGという他領域から同時に神経活動を計
測する技術によって初めて可能になったものであるが、今
後はより広い領域を覆うこと、あるいは針電極と組み合わ
せることでより深い領域の神経活動も同時に計測し、それ
らの関係を解析していくことが期待される。
また今回はヒトが隣にいるかどうかという条件に焦点を

しぼって解析を行ったが、他者との間での相互作用がおこ
る社会的環境においては無数の条件パラメータが存在して
おり、またそれを統制することは容易ではない。そのよう
な環境下で神経活動と強く関連するような条件を適切に抽
出する手法も今後必要になっていくと考えられる。
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D班：移動知の共通原理 

大阪大学 大須賀公一 
 
１．はじめに  
Ｄ班では様々な生き物に見られる移動知の共通原理

について考察する．これまでにＤ班では，「階層構造」，

「多重フィードバック構造」，「多重最適化」，「予測構

造」などの作業仮説を示してきた．これらを力学系の

言葉で統一的に表現できれば移動知の共通原理の一つ

がみえてくると考えられる．本稿では，そのような指

針に基づいた研究活動の結果表出した「移動知の原理

の候補」を示す．それは「移動知の陰的制御と陽的制

御による双対構造」である． 
 

 

Fig.1 移動知の双対構造 
 
２．Ｄ班の構造  

D班の研究グループを示し，Fig.2にＤ班で考察して
きた作業仮説とＤ班内の研究グループの関係を示す．  

 

 
Fig.2 移動知構造と研究分担 

 
D01-01 大脳皮質運動関連領野が創る「見なし情報」

による随意運動制御）（研究代表者：矢野雅文・東北大

学） 

D01-02 移動知の力学的共通原理の発見と展開‐人工

物と生物の共通理解‐（研究代表者：大須賀公一・大

阪大学） 

D01-03 単純な運動機能を有する結合振動子系から探

る移動知発現の力学的共通原理（研究代表者：石黒章

夫・東北大学） 

D01-11 生命の自律性解明のためのロボットの自律運

動生成実験とハエの探索行動実験（研究代表者：池上

高志・東京大学) 

D01-12 蝶の羽ばたき飛翔における環境創成による移

動知発現のメカニズム（研究代表者：泉田啓・ 

京都大学） 

D01-13 動的素子のネットワークに於ける環境に対す

る適用メカニズムの研究）（研究代表者：青柳富誌生・

京都大学） 

D01-14 ばらつきを許容する生体の運動計画とその実

現アルゴリズム（研究代表者：西井 淳・山口大学） 

D01-15 真正粘菌変形体の環境依存の動的ネットワー

ク形成による適応行動と機能創発（研究代表者：高松

敦子・早稲田大学） 

D01-16 生体の運動習熟過程の計測とモデル化（研究

代表者：川村貞夫・立命館大学） 

 

３．共通原理仮説 
 本章では，D 班の研究内容を総合した結果生まれた
移動知の共通原理の候補を紹介する． 
 まず，移動知の設計原理を理解するためには，生物

の運動制御系の設計原理を解明する必要がある．そこ

で，生物を従来の制御工学的に表現しようとすると，

いくつかの問題点にぶつかる．中でも，制御対象と制

御則，場（環境の一部）を明確に分離できないという

「不可分性」が本質的である．そのような考えから生

物制御系を表現しようとすると Fig,3のようになる． 
 

 
Fig.3 生物制御系のとらえ方 

 
 ここで生物を制御系として捉えたときこれまでのと
らえ方と異なる点がいくつかあり，それを下に示す． 

・ 制御対象と制御則と場の境目がはっきりしない． 

・ 基本的に閉ループ系である． 

・ 制御対象と制御則の境界は固定的ではない． 

・ 自己言及的である（目標値を内部で発生できる）． 

・内部エネルギー発生源をもっている． 

このうち，第一番目の性質が最も重要であり，それが

解決できるとそれ以外の項目も理解できるようになる

と考える．そこでのポイントは「如何に重なり部分を

捉えるか」である． 
 このような議論をより深く進めるにあたって，議論

展開が不明確にならないためには，制御対象や制御則

などの用語を改めて定義しておかねばならない．そし

てそのためには，定義の起点として，その対象物を注
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目している「主体とその意図」の存在を仮定すること

からはじめよう．詳細な検討は省略するが，多くの人

工物の場合，主体はその人工物の設計者や使用者にな

る．あるいは生物の場合，主体はその生物に興味があ

る解析者，あるいは自然界（あるいは遺伝的に発現す

る本能）であるとみなそうということである．また，

考えるレベルによっては，ここで注目している運動制

御系よりも上位に構成されている情報処理系（例えば

脳など）が主体と考えた方がいい場合もある． 
 上のような準備のもとで，まず，すべてが含まれて

いる空間全体を「環境 E」としよう．その中に，主体の
「意図（あるいはそれによって生成された運動目的）T」
が存在し，それに従って運動させたいと意図されてい

る考察の対象が存在しているとする．このとき，その

対象のことを「制御対象 P」と呼ぶ．すなわち 
 P=P(T)    (1) 
である．本稿では，制御対象は意図があってはじめて

意味が生まれるものという立場をとっている． 
 そして，環境の一部分であって制御対象を含み，か

つ，特にいま注目している意図に直接関連し，その意

図の達成に効果的に働く集合が存在する場合，それを

「場：F」と定義する．環境は主体とその意図とは無関
係に存在しているが，場は意図 T や制御対象 P に依存
して存在・不存在が定まることがあり，あるいは，物

理的には存在していても意図に因って場としての意味

が表出したり消失したりすると考えている．すなわち 
F=F (E,T,P)    (2) 

である．上式における T や P の寄与度は場合によって
異なる．またいうまでも無く，環境 E の変化に応じて
場 Fも変化する． 
 次に，意図 T，場 F，制御対象 Pが存在する中で，制
御対象を意図にそって運動させるのに有効に働く要素

がある場合，それを「制御則 C」と呼ぼう．すなわち 
C=C (E,T,P)    (3) 

である．最後に，場 F，制御対象 P，制御則 Cをあわせ
た全体を「制御系 S」と呼ぶ．すなわち 

S=S (F,P,C)    (4) 
である． 
 以上のような準備のもとで，要素間の重なりに対す

る一つの回答として，「制御対象，制御則，場の３要素

に加えて，３要素の間に第４の要素を考える」ことを

提案する．この第４の要素を「陰的制御則:CI」と名付

ける．そして従来からの意味の制御則を「陽的制御則：

CX」と呼ぶことにする．すなわち，制御則 Cは陰的制
御則と陽的制御則の合成で構成される．次式参照． 

C = CX ⊕CI    (5) 
ただし，演算 A⊕ Bは要素 A と B との間に共通要素が
ないとしたときの複合を意味するものとする．さらに，

形式的に陰的制御則は次のように３つの部分制御則の

合成で構成されると考える Fig.4参照）． 
CI = CF ⊕CP ⊕CFP    (6) 

ただし， 
 CFP：場・制御対象と陽的制御則との相互作用の結果 
     生まれる陰的部分制御則 

 CP：制御対象と陽的制御則との相互作用の結果生まれ 
     る陰的部分制御則 
 CF：場と陽的制御則との相互作用の結果生まれる陰的 
     部分制御則 
である． 

 

Fig.4 移動知制御系の内部構造仮説 
 
 陰的制御則CFPは次のような性質を持っていると考

えられる． 
・ 意図 T，場 Fと制御対象 Pとの相互作用をもつこと
で生まれた制御則である．  

・ 場 Fと制御対象 Pとの相互作用がなくなると消える． 
・ 場 F あるいは意図 T がリアルタイムに変化すると，
それと共にリアルタイムに変化する． 

・ 陰的制御則CFPは，無数に存在する場 Fと制御対象 P 
との関係を集約して表現されたものである． 

以上から，「移動知」を以下のように理解する． 
[存在 ] 生物のリアルタイム環境適応機能（＝移動知）
の必然性は陰的部分制御則CFPの存在性からきている． 
[機能 ] 生物のリアルタイム環境適応機能（＝移動知）
とは，環境 E の変化とともに時々刻々変化する場 F に
応じて変化する陰的部分制御則 CFPを有効活用すべく

陽的制御則CXをリアルタイムに適応させる能力である． 
[理解 ] 生物のリアルタイム環境適応機能（＝移動知）
を理解するには，陽的制御則CXと陰的制御則CFPを併

せた理解が必要である．その際，陰的制御則CFPは場を

切り離しては議論できないため，生物を場から切り離

してその個体の制御能力を解明しても，それはCXのみ

の理解にとどまり，望んでいるリアルタイム環境適応

能力（＝移動知）の理解には到達しない． 
 

４．まとめ 
 本稿では移動知の共通原理をもとめて活動している

Ｄ班において明示化されてきた移動知機構の構造につ

いて述べた．現段階での結論の一つは，移動知は「陰

的制御と陽的制御の双対構造を持っている」というこ

とである． 
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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ために，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。我々は平成 17 年度から 21 年度
において，二足歩行モデルの構築，腕到達運動制御機構

のモデル化と予測不可能環境における腕到達運動に関す

る心理物理実験，冗長アクチュエータを有するアームロ

ボットの構築，を行った．

2 筋緊張レベル制御系を備えた二足歩行モデ
ル

歩行は地面と脚の力学的な接触が不連続に繰り返され

る運動であり，重力場内で行われるので，身体に加わる

瞬間的な外力や荷物などの定常的負荷，路面状況による

負荷の変化にリアルタイムに対応する必要がある．その

ため，歩行系がリアルタイムに環境に適応するためには，

歩くことにより自分自身の神経生理学的/ 身体力学的な
特性，すなわち筋緊張レベルを変化させる機構が必要不

可欠である．しかしながら適切な身体特性は実際に「歩

く」ことでしかわからない．我々は二足歩行モデルを構

築し，環境と身体との力学的相互作用項である床反力情

報を用いて筋緊張レベルを適切に設定し続けることで，

歩行運動におけるロバストな環境適応能力が得られるこ

と明らかにした．

モデルの制御系は位相調節と筋緊張調節の 2つの制御
パスを持ち，身体系は片脚 5 筋, 腰部 4筋の計 14筋，体
重 60kgとした (Fig.1)．歩行は重力場で行われるので，
身体に加わる瞬間的な外力や荷物などの定常的負荷，路

面状況による負荷の変化にリアルタイムで対応すること

が必要になる．環境/状況変化に即した身体剛性の調節
を働かせた結果，定常歩行中の不意の外乱 (60kg の負
荷)に対しても適切に応答し歩行を維持し続けることが
分かった (Fig.2)．また提案モデルが臨床現場で観察さ
れている様々な運動失調の理論的解析に有用であること

を示した．

dV Vestibular Organ
PPN/DTFCNF/MLR

dT

Higher Center (brain)

Sensory info.

muscleu

Cerebellum

R RR RR RR R
Rx 4 14 Nsx

Stepping reaction
Basal Ganglia
brainstem
Spinal cord

LegLLegRArmR ArmL

M MM MNs NsNs NsNs NsNs NsNs NsNs NsNs NsNs Ns M MM MM MM M

BppnG

Nsx

Muscle tone control path.Phase control path.
Stretch ref. Postural  ref. quadricepsbicepsgluteus iliopsoasr.abdominuserector spinae

soleus7
14 147 77

Fig. 1 Bipedal walking model.

Fig. 2 Simulation result. 20kg weight is added to the waist
during a walk.

3 腕到達運動制御機構モデル

腕到達運動制御の計算論的課題を明確にする上で，

Fig.3 に示す運動インピーダンスマップは有用である．
列にあたる要素はそれぞれ “力” と “運動” の次元を表
し，行はそれぞれ手先空間，関節空間，筋空間という身

体配置空間を表す．列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．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
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る必要がある．我々は，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として以下の 2つを提
案した．

Fig. 3 An impedance map of the body for reaching move-
ment.

3.1 運動学的情報に基づく自律分散的モデル

平面内を運動する 3関節 3リンク系冗長腕を考え (Fig.
4)，運動実行中に運動学的情報がリアルタイムで得られ
るとする．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 = Gt(xd − x), (1)

ただし，xd, Gt,x はそれぞれ，目標手先位置，時間ゲ

イン，現在手先位置である．vd を動き易い関節に分配

するために，関節に対する速度指令 ṽdiを，次の自律分

散的なネットワークに基づき決定した:

ṽdi = Πm
j ̸=i(1 − kj)vl

di + Σm
j ̸=ikjv

cj
di , (2)

ここで，vl
diは，vdに対して寄与できる最大のベクトル

(局所ベクトル, Fig.4 A)，vci
dj は，関節 iから関節 j に

要請される指令 (カップリング速度, Fig.4 B)である. ki

はセンサ情報により更新される動き易さの指標であり，

動き易い時に 1，動きにくいときに 0に近づく:

ki = exp[−4 ln 2(∥vl
di−vi∥2 + ϵ1)/(∥vl

di∥2 + ϵ2)], (3)

速度指令は式 (4)(5)によりトルク指令へ変換される．

θ̇di = ṽdi · exi/∥ai∥, (4)

τdi = Gi(θ̇di − θ̇i). (5)

モデルは，予測不可能的に変化する環境においても

運動目的を達成することができ，関節粘性の変化，ター

ゲット位置の変化，特異姿勢からの運動においても柔軟

に対応し，5自由度系への拡張も容易であった (Fig. 5)．
自律分散的に表現された個々の制御器 (4)および (5)

は次のような行列表現にまとめることができる：

θ̇d =
[
KlD

−1JT + D−1J⊥
T JD−1KcJ⊥

T
]
vd,

(6)

τ d = J̃(θ, θ̇)T Gt(xd − x) − Gθ̇. (7)

Fig. 4 Three-joint arm model. A: Definition of local vector
for joint i and its residual vector. B: Definition of coupling
term relating joint j and joint i.

また，式 (8)を可変ヤコビアンとよぶ：

J̃(θ, θ̇)

≡
[
GKlD

−1JT + GD−1J⊥
T JD−1KcJ⊥

T
]T

.

(8)

可変ヤコビアンは，動き易さの指標 ki の関数であり，運

動中にその性質は状況に応じて適切に変化する．すなわ

ち，本制御器は，腕到達運動における不良設定問題を解

消するために必要となる変換行列をセンサ情報に基づき

実時間で生成する. このような自律分散的な不良設定問
題の解消方法は，予測不可能な環境変化に適応する有効

な手段ととらえることができる.

3.2 動力学情報に基づく姿勢制御モデル

身体に加わり姿勢を変化させる力やトルクは，筋自体

が出力する “能動的成分” と運動や外力によって生じる
“受動的成分”に分けられる．ここでは能動的成分を筋
トルク，受動的成分を相互作用トルクとする．相互作用

トルクは，関節を介して授受される慣性力，反作用力，

反作用トルクより定義される．

生物の筋肉や関節には様々な特性を持つ機械受容器が

備わっており，身体各部位に加わる力情報を検知するこ

とができる．そこで本モデルでは，能動的成分である筋

トルクと，受動的成分である相互作用トルクを機械受容

器でリアルタイムに検知できるとした．

受動的成分を直接制御することは不可能だが，身体姿

勢が変化すればその成分も相対的に変化する．受動的成

分が能動的成分をサポートできる方向に各リンクの姿勢

を変化させれば，身体姿勢は局所的なエネルギー効率最

適解にむかう．個々の関節に配置された制御器は筋トル

クと相互作用トルクとを比較，筋肉が楽できる姿勢変化

方向を決定し，目標姿勢変化トルクを生成する．目標姿

勢変化トルクは動力学的情報に基づく姿勢制御指令とし

て働く．

上記アルゴリズムを自律分散的に実装したモデルに対

して手先負荷を加えると姿勢が変化した (Fig.6)．最終到
達姿勢は解析的に得られたトルク二乗和最小姿勢と一致
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Fig. 5 Rotating movements by 5 dof arm. A: Normal condi-
tion. B: Perturbed condition, in which the viscosity of the
two joints 3 and 5 were abruptly increased from 0.4 to 10
kg m2/s during motion(shown by tick circles). Joint color
shows which joint is instantaneously mobile. Black: mobile
joint(ki = 1). White: immobile joint(ki = 0).

した．この結果は，Fig.3のインピーダンスマップにおけ
る “ 力”の次元，すなわち動力学的情報のパスを利用し
て運動姿勢を最適化したことを示す．このような制御を

用いれば，上位中枢が決定した運動目的（拘束条件）を

下位神経系が外部負荷に応じて再設定することができ，

それにより随意運動をより環境適応的に実行することが

可能となる．

4 予測不可能環境における行動発現

我々は，新規環境に対する運動の適応過程解明を目的

とし，到達運動中に様々な視覚的・力学的擾乱を加えた

際の運動軌跡を計測するマニピュランダムを開発した

(Fig.7）．機構的特徴は，位置追従制御と手先への負荷
制御とが機構的に分離独立していることである．位置追

従制御に伴い被験者が感じるフリクションは数 N程度
であり，被験者は手先追従時に余分な力を入れることな

く運動することが可能である．また，手先位置をリアル

タイムに測定し PC-プロジェクターシステムにより手先
情報を与えることで，視覚座標－身体座標の関係を任意

に設定できる．これにより座標変換に関する認知・学習

の影響を低減し，日常生活に近い自然な状態で運動を計

Fig. 6 Simulation result of the posture controller. External
force (10N) was added to the hand. As a result, model
was able to change own posture to the analytically optimal
posture. The stick figure was traced every 1.0 second.

Grip

Y-axis Motor

Fig. 7 Slider mechanism of the Manipulandum.

測することが可能となった．

予測不可能的に環境が変化する場合の適応過程を検討

する心理物理実験として，目標到達運動において，試行

ごとに異なる回転座標変換を視覚的手先位置に加えたと

きの運動の計測を行った．結果の典型例を Fig.8に示す．
被験者は，実際に動くことで始めて視覚回転変換情報を

取得し，その情報に基づいて運動を修正しゴールへ到達

する．1試行内で実行されるこの過程は，予測不可能な
環境への対応を繰り返すことで，よりすばやく実行でき

るようになることを確認した．また，タスクにおける予

測不可能性の程度が，この適応過程に影響することも見

出した．

5 アームロボットの構築

我々が提案してきた随意運動制御則は，身体の関節・

筋の冗長性及び豊富な感覚器からの情報という生物とし

ての特徴を最大限に生かすことで，リアルタイム環境適

応的運動を生成するものとなっている．提案制御則の実

世界における有効性を検証するため，冗長な制御自由度

を有し様々な感覚器を備えた水平面内 2 関節 6 筋の冗長
アームロボットの設計・開発を行った (Fig. 9)．冗長筋
による関節駆動のもっとも大きな特徴は，姿勢維持のた

めに拮抗筋同士の共収縮によって関節インピーダンスを

143



5th session1st sessiontraining training postpre

Fig. 8 Typical reaching movements during the visual rotation task. The visual rotation angle (VRA) is 0 degree in pre-
and post-sessions, and one of 0, ±45,±90,±135, or 180 degree during training sessions. In this figure, panels of the
training sessions only show the results when V RA = 45 degree. Top, trajectory of the hand-end; Bottom, velocity profile
of the hand-end.

Fig. 9 The robot system with 2-joints-6-muscles.
A:Overview. B: Block diagram of the control system.

制御できることである．そこで開発したロボットシステ

ムの動作試験として，共収縮によって関節のインピーダ

ンスを制御できるかを評価した．Fig.10 は共収縮拮抗ト
ルクを 3段階に設定し，外乱を与えたときの関節角度の
時間遷移を表したものである．共収縮拮抗トルクの大き

さによって，収束する関節角度が変わることが分かる．

これらの結果から共収縮によって関節インピーダンスを

調節することが可能であることが分かった．

Fig. 10 Modulation of joint impedance due to co-contrac-
tion.

6 結論

本研究では，歩行及び腕到達運動において，環境や身

体の情報に基づいた拘束条件のリアルタイムな生成・充

足機構が，運動制御システムが予測不可能的に変化する

環境で機能するために必要不可欠であることを明らかに

した．本研究において提案した制御手法は，実世界で柔

軟に機能するシステムの原理的機構となりうる．
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D01-02班: 移動知の力学的共通原理の発見と展開

大須賀公一（大阪大学），鄭心知（京都高度技術研究所），
大金邦成（九州大学），足立二郎（北海道大学）

I. はじめに

D班は移動知の共通原理を探求することをその目的とし
ており，これまでに様々な移動知の構造仮説を考案してき
た．その結果，一つの仮説として陰的制御と陽的制御の双
対構造という考えを生み出すに至った．
本報告では，陰的制御の一般的考察を行うための第一段

階として，いくつかの特解を示す．特解の存在によって一
般解の存在を仮説しようという立場である．
具体的には，非常にシンプルであるが多くの重要な示唆

を含んでいると考えられる例として「マニピュレータの姿
勢制御問題」の中に見られる陰的制御を取り上げる．その
他には歩行や走行問題にみられる陰的制御なども特解とし
て見つけられているが，誌面の都合からそれらは参考文献
の紹介にとどめておく．

II. 陰的制御則

本章では，生物制御独特の問題である「不可分問題」（本
報告書D班の総括参照）への一つの攻略法として埋め込み
問題を定義し，その一つの解として陰的制御則を考える．

A. 重なりの捉え方

生物制御における不可分問題には様々な様相があり，制
御対象，制御則，場の三者がほぼ分離できていると見なせ
る場合から，実質的に融合して事実上分離は不可能にみえ
る場合までと広いスペクトルを有していると考えられる．
本章では，このように定性的な状況を定量化する工夫につ
いて考察する．ポイントは「重なっている」という定性的
な感覚をどう捉えるかである．
例えば，前章の除脳猫をはじめとして，生物の運動には

しばしば脳神経系の寄与が小さいと考えられるものがみ
られる．その最も極端な例として捉えられる受動的ロコ
モーションや，R.Pfeiferらが提案しているMorphological
computingなどの研究結果 [1] をなどを外挿すると，制御
系からいわゆる制御則を取り除いてもまだ何らかの意味の
制御則が残っているのではないか，という類推が得られる．
我々は，前章でみたいくつかの事例を考察し発展させた

結果，この「３要素間の重なり」をそれらの間に「制御則
的な働きを果たす何らかの第４の要素が挟み込まれてい
る」と捉えることで形式的に分離することが一つの有効な
考え方であろうという推察を得るに至った．すなわち，不
可分問題を考察するための一つの考え方として，Fig.1の
ように見なすことを提案する．
そして，もし何らかの制御則が埋め込まれていると見な

せるならば，その部分の制御則を次のように定義しよう．
定義 1: 陰的制御則と陽的制御則：意図 T，制御則Cと

制御対象 P あるいは場 F との相互作用の結果，制御対象

大阪大学大学院工学研究科機械工学専攻，大阪府吹田市山田丘２－１，
osuka@mech.eng.osaka-u.ac.jp

や場にある種の制御則が存在するとみなされるとき，そ
の制御則を「陰的制御則 CI (Implicit Control Law)」と呼
び，制御則から陰的制御則を除いたものを「陽的制御則
CX (Explicit Control Law)」と呼ぶ．すなわち，制御則 C
(Control Law)は陰的制御則 と陽的制御則 の合成で構成さ
れる．次式参照．

C = CX

⊕
CI (1)

演算 A
⊕

B は要素 Aと B との間に共通要素がないとし
たときの複合を意味するものとする．
さらに，形式的に陰的制御則は次のように３つの部分制

御則の合成で構成されると考える（Fig.1参照）．

CI = CFP

⊕
CP

⊕
CF (2)

ただし，
CFP ：場・制御対象と陽的制御則との相互作用の結果

生まれる陰的部分制御則
CP ：制御対象と陽的制御則との相互作用の結果生ま

れる陰的部分制御則
CF ：場と陽的制御則との相互作用の結果生まれる陰

的部分制御則
である． 2

Explicit control law： 

Implicit control law： 
Control law： 

Fig. 1. Structure of implicit control law

除脳ネコや粘菌，アメーバなどをみると，陽的制御則が
なくても（あるいは効果が小さくなっても）ある種の運動
が実現できているようにみえる．また，生物から脳神経系
を完全に除去した（すなわち，完全に陽的制御則がない）
ものとみなせる受動的動歩行に関する様々な結果をみると，
陰的制御則は確かに存在しているように思える．一方で，
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これらの運動は単なる非線形力学的現象であり，それ以上
でもそれ以下でもないという捉え方も成立する．確かにそ
ういう側面をあるが，筆者らの目標は単に生物運動の説明
ではなく，上で定義した陽的制御則の設計原理を理解した
いということである．そのためには，眼前の挙動を単なる
力学現象としてひとまとめにして理解するよりも，その中
に陰的制御則を見いだして陽的制御則はそれを活用すると
考えたほうが生物制御の理解へとつながるだろうと考えて
いる．

B. 陰的制御則の特解

これまでの議論から，生物制御を考える際のターゲット
が絞られ，その第一歩として陰的制御則を導入してきたの
で，本節ではこの陰的制御則について考察する．
陰的制御則を一般的に求めることはまだできていない

が，ある特殊な場合の陰的制御則を例示することはでき
る．いわば，「特解」なら示せるということである．現段階
では，何等かの特解を示すことで，それを含む「一般解」
も存在するに違いないという推測（期待）を持っていると
いうことである．
特解を求める方法の一つとして考えられるのは，考察の

対象に分解や解剖学的操作などを施すことなく，何らかの
場における有意味な運動を実施することでフィードバック
ループが消え（フォードフォワードになり），陽的制御則
が見えなくなる（制御入力が 0になる）状況を作りだすこ
とである．逆に，そのような状況を生む意味のある運動が
見つかれば具体的な陰的制御則が見つかるということであ
る．そのための運動が満たすべき条件は次のようなもので
ある．
定義 2: 運動条件：次の２つの条件を満たす運動を開ルー

プ非干渉化運動と呼ぶ．

条件 1その運動が意味のある運動であること（現実的な
状況での運動）．

条件 2その運動自体が安定であること（すなわち入力を
０で実現可能）． 2

本節では上の運動条件を満たすある種の運動を考え，陰
的制御則の具体例を示す．これまでに受動的ロコモーショ
ン関係にいくつかの特解が存在することをみてきたが [2]，
ここでは最もシンプルな特解を示すことで移動知との関
連を考察する [3]．いま Fig.2左上のように，重力加速度 g
による下向きに作用する力が存在する環境下におかれた腕
（以下一端拘束された n自由度マニピュレータとする）の
姿勢制御問題を考える．ただし，簡単のため関節はすべて
回転関節で紙面に垂直方向に回転軸があり，関節にはクー
ロン摩擦項はなく，すべての関節にトルクを加えることが
できるものとする．また自由空間の運動を考える．
この問題の範囲で上の条件を満たす運動として，Fig.2

右上のように「意図 T：鉛直下向きに姿勢を制御する」こ
とが考えられる．実際，鉛直下向きの姿勢制御は現実的な
姿勢制御問題であり，しかも直観的に鉛直下向きは重力に
よって安定になるため，先にあげた運動条件を満たしてい
る．以下，これを確認して本ケースにおける陰的制御則を
明示する．すなわち埋め込み問題を解く．
まず，本マニピュレータの運動方程式を書くと

J(θ)θ̈ + c(θ, θ̇) + Bθ̇ + h(θ, g) = u (3)

gravity（g） 

Configuration control problem 

gravity 

（g） 

 Field  

Control 

law Plant 

Fig. 2. From closed loop system to open loop system

となる．ここで，θ = [θ1, θ2, · · · , θn]T は関節角度ベクトル
で Fig.2右上のような鉛直下向きになったところを θ = 0
とする．また，uは n次元入力トルクベクトル，J(θ)は
慣性行列，c(θ, θ̇)は遠心力・コリオリ力，Bθ̇は粘性摩擦
力項，B = diag [B1, B2, · · · , Bn] は各関節に存在する粘
性摩擦係数．h(θ, g)は重力項であり，h(θ, 0) = h(0, g) =
h(0, 0) = 0を満たしている．
このとき，次の結果が得られる．
結果 1: マニピュレータの姿勢制御問題 T における陰的

部分制御則 CP，CFP は

CP : uP = −Bθ̇ (4)
CFP : uFP = −h(θ, g) (5)

である．また，この場合の場F は重力場である．Fig.3参照．

P 

:Plant dependent sub-implicit control law 

:Plant-Field dependent sub-implicit control law 

Fig. 3. Two implicit control laws

証明）マニピュレータ (3) において，目標姿勢を θd =
[0, 0, · · · , 0]T = 0とすれば，u = 0のとき limt→∞θ(t) =
θdとなる．この事実に対する証明から（例えば [4]参照），
uP は状態の漸近安定性を生み出しており，uFP は，マニ
ピュレータの姿勢を目標姿勢に制御している．またこの場
合には u = 0なので陽的制御則は無い（したがってCF は
ない）．さらに，uP = −Bθ̇ は重力加速度 g の変化に対
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しては普遍であり，uFP = −h(θ, g)は重力加速度 g，マ
ニピュレータの物理パラメータによっても変化する．そし
て，uP と uFP は意図 T に沿った効果を発生しており，し
たがってこの場合の重力場は場 F となっている．以上の
考察と，CP と CFP の定義より，(4)式は制御対象依存の
陰的部分制御則 に，(5)式は場・制御対象依存の陰的部分
制御則 になっているとわかる．いずれも，いま考えてい
る意図 T に有効に働くので陰的制御則とみなしている点
に注意されたい．この事は逆に言うと，意図 T に応じて
は同じ要素でも制御則にも外乱にもなり得ることを意味し
ている．また場 F についても同様で，ここで考えた意図
T の場合には重力場が場 F になっている，ということで
ある． 2

上の例では，３つの陰的部分制御則のうち，CP とCFP

を例示したが，CF については触れなかった．この陰的部
分制御則は陽的制御則 CX と場 F との間に生まれるとし
ている．したがって，この陰的部分制御則を有する個体に
は必然的に陽的制御則の存在が要求される．すなわち，素
朴な意味で高度な運動制御能力を有していると考えるべき
であろう．また具体的には，場とのやり取りを力学的相互
作用で行うのではなく，情報的相互作用で行っていると考
えなくてはならないかもしれない．これについてはまだ十
分な考察ができていないが，矢野らのみなし情報 [5]の生
成に深く関連しているように思われる．今後の課題である．

III. 陰的制御則と移動知
前章で，生物制御系における不可分問題に対する一つ

の解として陰的制御則を導入したが，実はこの陰的制御則
は，生物が持っているリアルタイム環境適応機能（すなわ
ち移動知）の発現に対する重要な鍵になっていると考えら
れる．本章では３つの陰的部分制御則の内，最も環境適応
機能に関係が深いと考えられる CFP について，環境適応
機能という観点から，詳細に検討する．
これまで直感的に，「陰的部分制御則 CFP は場 F と制

御対象 P との相互作用によって生まれるものである」と
表現をしてきたが，実際，先のマニピュレータの姿勢制御
問題（意図 T）においては，マニピュレータが場 F（重力
場）におかれることで陰的部分制御則 CFP は生まれてお
り，重力加速度が 0になる，すなわち場を取り除くとCFP

は消失する．さらに意図 T が変わると，それまで場であっ
たものが場では無くなり別の場が表出することもある．ま
とめると次のようになる．Fig.4参照．

• 陰的部分制御則CFP は，意図 T，場 F と制御対象 P
との相互作用をもつことで生まれた陰的制御則であ
り，場 F と制御対象 P の間にフィードバック構造が
生まれたことによって得られる．このようにして生ま
れるフィードバック構造を「陰的フィードバック構造
（Implicit Feedback Structure）」と呼ぶ．

• 陰的部分制御則 CFP は，場 F と制御対象 P との相
互作用がなくなると消失する．

• 陰的部分制御則CFP は，制御対象 P が不変であって
も場 F あるいは意図 T がリアルタイムに変化すると，
それと共にリアルタイムに変化する．

• 陰的部分制御則CFP は，無数に存在する場 F と制御
対象 P との関係を集約して表現されたものである．

これまでの考察を総合すると，生物が持っているリアル
タイム環境適応機能に対する次のような筆者らの解釈が得

S.I.C.L 

Plant : P 

Augmented Plant  

Implicit Feedback Structure 

Field : F 

(a) If Plant and Field are interacted,  

      then Implicit Feedback Structure 

      is constructed.  

(b) If Plant and Field are decoupled, 

     then, Implicit Feedback Structure  

     is disappeared. 

Plant : P 

Field:  F 

 S.I.C.L 

kekka2

Fig. 4. Appearance and disappearance of CFP

られる．
まず，何らかの意図 T を持った（あるいは与えられた）

生物を想定する．このとき，この生物を取り巻く環境 E
は様々な要因で変化する（環境そのものの変化もあれば生
物が移動することによって生物から見た環境が変化するこ
ともある）．それに対して生物は，その変化に対応して自
分自身全体が意図 T に沿うように，制御系内に何等かの
調整機構を内蔵させていると考えられる．もしそうである
なら，その調整が可能なのは設計の自由度が許されている
陽的制御則 CX であるという考察が導かれる．なぜなら，
陰的制御則 CI は場 F や制御対象 P などに依存した拘束
がかけられているので直接的な設計はやりにくいと考える
からである（ただし，意図 T によって間接的に設計可能
な場合もある）．
次に，環境E，意図 T，制御対象 P が存在し，それらの

相互作用によって場 F と陰的制御則CI が表出され，その
設定において何らかの陽的制御則 CX が構成されており，
全体としてある秩序状態になっている状況から考えよう．
そのとき，環境に変化があった場合，その変化がどのよう
に波及してゆくかを考察してみる（意図 T は変化しない
としておく）．環境の変化は，場 F の変化を生み，それと
連動して陰的部分制御則 CFP の変化を誘導させる．生物
の目標が常に自分自身を意図 T に沿うように行動させる
ことだとすると，環境の変化は，当初設定されていた陽的
制御 CX の不整合性を生む．すなわち，意図 T に沿わな
い行動になってしまうことを意味する．そのため，意図 T
に沿うためには，生物の陽的制御則CX は陰的部分制御則
CFP の変化にリアルタイムに適応的に対処できる能力を
兼ね備えておく必然性が生まれる．この対処は「繰り返し
学習」では対応できない．なぜなら場 F の変化がリアル
タイムになっており，同じ場 F が続かないからである．
その調整は，環境の変化を反映している陰的制御則CFP

を併せた制御則 C が制御系全体を力学的に合理的になる
ようになされると推察される．以上から次の結論を明示し
ておく．
結論 1: 移動知：生物が持っているリアルタイム環境適

応能力（＝移動知）を以下のように理解する．
存在 生物のリアルタイム環境適応機能創出（＝移動

知）の必然性は陰的部分制御則 CFP の存在性か
らきている．

機能 生物のリアルタイム環境適応機能（＝移動知）と
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は，環境 E の変化とともに時々刻々変化する場
F に応じて変化する陰的部分制御則 CFP を有効
活用すべく陽的制御則CX をリアルタイムに適応
させる能力である．Fig.5参照．

理解 生物のリアルタイム環境適応機能（＝移動知）を
理解するには，陽的制御則 CX と陰的制御則 CI

を併せた理解が必要である．その際，陰的制御則
CI は場を切り離しては議論できないため，生物
を場から切り離してその個体の制御能力を解明し
ても，それはCX のみの理解にとどまり，望んで
いるリアルタイム環境適応能力（＝移動知）の理
解には到達しない． 2

Implicit C.L 

Plant : P 

Augmented Plant  

Implicit Feedback Structure 

Field : F 

 
C

X

Explicit C.L 

Implicit Control Law 

Explicit Control Law 

Fig. 5. Explicit Control Law and Implicit Control Law

生物のリアルタイム環境適応機能（＝移動知）を理解す
るには陰的制御則と陽的制御則の両方の理解が必要である
ことを論理的に導いてきたが，その意味では，従来からの
この分野における研究は陽的制御則の探求に集中していた
と言える．今後の課題は，「陰的制御則の実態を見極め，そ
れに整合した陽的制御則がどのように設計されているかを
再探求する」である．

IV. おわりに

様々な動くものをみていると，なぜこんなに簡単な制御
則しか内蔵されていないのに，このように合目的な作業が
実現できるのだろうか，と疑問に思うことがある．この感
覚は生物でも人工物でも味わうことがある．特に微小脳し
か持っていない昆虫の動きなどをみるとしばしばそのよう
に感じる．このようなとき，筆者らは，制御対象と場の相
互作用によって陰的制御則が生まれており，それが陽的制
御則を補完しているに違いないと考えている．ロボットに
対してリアルタイム環境適応機能を期待する場合，まさに
同じような問題に直面すると言えよう．いくら陽的制御則
の能力を高めても昆虫のような環境適応能力が見えてこな
い理由の一つに陰的制御則を考慮してこなかったことがあ
るのではないだろうか．
移動知（あるいはロボットの知能）を考える際には陽的

制御と陰的制御の両方をあわせて取り扱わなくてはならな
い，というのが本稿の主張である (Fig.??)．
有本らは「日常の物理」などと言いその重要性を指摘し

ている [6]．本稿の主張は，そのような考え方の換言であ
るとも言えるが，筆者らには陰的制御則という考え方に
よって考えるべき問題の所在がこれまで以上に明確化でき
たと考えている．もちろん，これでリアルタイム環境適応

機能が理解できたわけではなく，それを理解するためには
何を理解しなくてはならないか，がわかったという段階で
ある．
ここで紹介した議論はまだまだ仮説の段階で，今後はよ

り多くの例題の探索と理論解析，そして，生物における陰
的制御則の発見を目指す必要がある．それと同時に，最初
に述べた生物制御系独特のいくつかの特徴を合理的に説明
することができるモデルの提案も今後の課題である．また，
「場」を制御系の外と考えるのではなく，一体化して陽に
考慮する制御系を考えると興味深いに違いない．そして，
このようなことで得られた制御系の設計原理をもとに，逆
に人工物の制御系の構成法を考える問題へと展開できる．
また，生物学の用語に「生態学的ニッチェ（生態学的地

位）」という言葉がある [12]．動物は自分の周りの環境を
なんらかの意味で改造する，このとき，そうやって作り上
げたものが生きてゆく上で有効に働くあらたに環境になる
とき，「ニッチ構築」をしたという．１章であげたシロアリ
の蟻塚構築やビーバーのダムなどもその好例だと言われて
いる．すなわち，（本稿では）場が制御対象などに働きかけ
をするという図式を想定しているように見えるが，実は制
御対象が場を改変して自分に有利なような環境を得ること
もある．このような相互作用はどんどんエスカレートして
進化に通づると考えられている．
このように，制御対象と場との相互作用は文字通り相

互に作用し合い，全体の力学系として意図からみて安定な
存在になるように全体として動いている，と見なすべきだ
と考える．本稿によると制御対象と場の橋渡しをするのが
陰的制御則だと考えられる．概念的に考えられていたニッ
チェ構築の定量的な表現と説明ができる可能性を感じる．
今後はこのような観点からの考察も深める必要がある．
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結合振動子系から探る移動知の力学的共通原理

石黒章夫（東北大学） 清水正宏（東北大学） 郷原一寿（北海道大学）

Abstract— This paper discusses experimental verifications of
a two-dimensional modular robot called “Slimebot”, consisting
of many identical modules, each of which has simple motile
functions. We have so far investigated a fully decentralized
algorithm able to control the morphology of the modular robot
in real-time according to the environment encountered. One
of the most significant features of our approach is that we
explicitly exploit “emergent phenomena” stemming from the
interplay between control and mechanical systems. In order to
verify our proposed control scheme, we have constructed real
physical Slimebot. Experiments with 10 modules suggest that
this robot exhibits significant abilities, i.e., adaptivity, scalability.

I. はじめに

生物は，形と機能とのつながりを時空間的にうまく結
びつけることにより，適応的機能を発現している [1]．自
然界には，様々な形態を有する生物が生存しており，それ
らは，身体部位間の相対的位置関係を動的に改変すること
で，歩く，飛ぶ，泳ぐといった環境に適した移動機能を発
現している．一方で，工学においてこれらの適応的機能の
実現に向けた設計原理の理解は，いまだに概念の域にとど
まっているのが現状である．本研究では，モデル生物とし
てアメーバ様生物（真正粘菌変形体，等）[2][3]に着目す
る．なぜならば，形と機能の関係をもっとも単純かつ原初
的な様式で結びつけているのが，可変形態型の身体を有す
るアメーバ様生物だからである．自然界のアメーバ様の生
物 (粘菌等)は，関節を有する手足ではなく，自身の原形質
を体内で流動させることにより形態変形を伴ったロコモー
ション (原形質流動) を行う．すなわち，身体の形状変化
とロコモーション機能が直接的に連関しているのである．
そこで，本研究では，モジュール間の相対位置関係を改変
することにより，形態変形・移動を可能とするモジュラー
ロボットに着目する．
これにより，筆者らは，アメーバ様生ロコモーションを

工学的に実現することで，適応的形態変形を可能とする
ロボットの設計原理の理解へ向けた知見抽出を試みる．従
来のモジュラーロボット研究においては，自律的な移動を
可能とするモジュラーロボットが開発されてきた [4]-[11]．
しかしながら，それらは中央集権的・計画的な制御方策や
電磁的・機械的に剛性の高いモジュール間結合方策が採用
されており，環境との相互作用を通して状況依存的な振る
舞いが創発するような方策は採用されてはいなかった．ま
た，設計論の観点からは，設計者が明示的に設計可能であ
るのは，制御系と機構系のみであるということに注意しな
ければならない．
上記の考察を通して筆者らは，これまで大自由度を有す

る二次元モジュラーロボット（Slimebot）を開発 [12]し，
実時間かつ合目的的に形態変形を可能とする制御系と機
構系の設計方策に関する考察を進めてきた（Fig.1参照）．
Slimebotはその制御系と機構系に (1)機能性素材の有する
力学的特性の活用，ならびに (2)非線形振動子の相互引き

Fig. 1. A real physical Slimebot consisting of 10 modules.

込み現象の活用という二つの工夫を主として導入した．そ
して，前者をモジュール間の受動的かつ自発的な着脱機
構として，後者をロコモーションの生成機構として活用す
ることにより，実時間適応性が発現することをシミュレー
ションのみならず実機を用いた検証実験により確認した．
本稿では，特定領域研究「移動知」において筆者らの取

り組んできた，結合振動子系から探る移動知研究を報告
する．

II. SLIMEBOTの機構系と制御系

本研究では，シミュレーションにおいて，環境適応性，
拡縮性さらには，真正粘菌変形体の生物実験結果との定
性的一致が確認されてきた．さらに，これらのシミュレー
ション結果に基づき，Slimebotの実機を開発した．本節で
は，提案してきたモジュラーロボット Slimebotについて，
その機構系の構造ならびに，制御系を述べる．

A. 機構系

各モジュールは Fig.2, 3に示すような機構系を有する．
各モジュールは，目的方向の光を検知するセンサを有して
おり，Slimebotはその光を目指して動く走光性を示す．各
モジュールの移動は，腕の伸縮と地面との摩擦を活用す
ることにより生成される．したがって，各モジュールは自
走機能を持たず，複数のモジュールが協調してはじめてモ
ジュールの移動が可能となる．Fig.2に示すように，各モ
ジュールは，移動を生成するために伸縮可能な複数の腕
（DCモータとラック&ピニオン機構）と地面との接地摩擦
の大小を制御できる機構（DCモータとウォームギア機構）
を有している．
また，Fig.3に示すように，モジュール間の結合は機能

性素材 (ベルクロテープ)を介して行われる．接触すると
互いが容易に結合し，そして剥離強さ以上の力がかかると
自動的に離れるという，この素材自体が有する力学的特性
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Fig. 2. Photo of the real physical module. The module has 7 DC motors.
6 motors of which are for extension/contraction of the arms, and the rest is
for the ground friction control mechanism.

Fig. 3. The physical connection control mechanism by exploiting gender-
less velcro straps.

を活用することで，形態制御に自発的かつ創発的特性が発
現することが期待される．換言すると，無理な応力のかか
るモジュール間が脱離することから，常に，身体に局所的
に応力の集中することのない形態が実現される．ここで，
結合したモジュール間においては局所的な通信（I2Cバス
の電気的な直接接触）が可能である．

B. 制御系

本節では，提案するモジュールを複数個集めてモジュー
ル群を形成した場合，これを群としてのコヒーレンシーを
維持しながら合目的的に形態を改変可能な制御方策を述べ
る．本研究では，各モジュールに非線形振動子を実装し，
これら振動子間（結合したモジュール間）の相互引き込み
を通して，各モジュールが有する腕の伸縮ならびに接地摩
擦制御のタイミングの整合を図る．以下，その制御方策を
端的に紹介する (Fig.4参照) 1.
各モジュールは，自身が移動する「Activeモード」と，

自身は移動しない「Passiveモード」と呼ばれる二つの基本
動作モードを持つ．Activeモードでは，各モジュールは結
合している腕の伸縮を意図的に行うと同時に，地面との摩
擦を低くすることで群内における移動を生成する．一方，
Passiveモードは，各モジュールは腕を自然長に戻すと同
時に地面との摩擦を高くするモードである．このモードに
あるモジュール自身が動くことはないものの，Activeモー

1詳細については，参考文献 [12] を参照されたい．

ドにあるモジュール群が効率よく進むための支点として機
能する．Activeモードと Passiveモードは，次式のような
VDP (van der Pol) 振動子の位相状態により切り替わる：

αiẍi − βi(1 − x2
i )ẋi + xi = 0 (1)

ここで，αiは振動数を，そして βiは非線形振動のリミット
サイクルに収束する速度をそれぞれ規定するパラメータで
ある．次に，結合した振動子間の互いの位相差を平均化す
るように作用する，単純な拡散的相互作用を採用する．説
明の便宜上，相互作用前のモジュールの振動状態を xtmp

i ，
相互作用によって更新された状態を xiと表すことにする．
具体的に用いた式を以下に示す:

xi = xtmp
i + ε

 1
Ni

Ni∑
j=1

xtmp
j − xtmp

i

 (2)

式中の Ni は，時刻 tにおいてモジュール iに隣接するモ
ジュールの数を表している．
ここで，複数の VDP振動子が式 (2)に従って相互作用

する際に，一部の振動子に対して式 (1)における αi の値
に変化を与えることで，振動子間に有意な位相分布を構成
することができる．ここでは，ロコモーションを効果的に
発現させるために，次式のように αi の値を設定した：

αi =

 0.7 : if the goal light is detected
1.3 : if the module is outer surface
1.0 : otherwise

(3)

以上のような設定により，モジュール群内部に自発的に生
成された位相勾配に比例するようにモジュールの腕を伸縮
させることで，Slimebotのアメーバ様ロコモーションは発
現する．効率的なロコモーションの生成のために，二つの
動作モードの切り替えタイミングは，式 (1)による VDP
振動子の位相と対応づけられる．動作モード切り替えのタ
イミングが進行波としてモジュール群内部の位相が最も進
んだ点（VDP位相勾配の頂上）からその周囲へ伝播する．
この際，各モジュールの Activeモードにおける腕の伸縮
に必要な力を，最近接モジュールとの位相差に比例するよ
うに与える．この結果，各モジュールの実効的な腕の伸縮
量は等位相面の法線方向で最も顕著となり，モジュールは
VDP位相勾配の頂上に向かって移動する．

III. シミュレーション結果

以上の機構系，制御系に基づき，Slimebot の動力学シ
ミュレーションを行った．ここでは，特に，環境適応性検

Fig. 4. Generation of locomotion.
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Fig. 5. Representative data of qualitative agreements between the Slimebot
and rhythmic protoplasmic movement in the true slime mold. Note that no
active control mechanism that precisely specifies connection/disconnection
among the modules is implemented. Instead, a spontaneous connectivity
control mechanism exploiting a functional material, i.e., genderless Velcro
strap, is employed. Experimental results(i.e., a1 and a2) of true slime mold
were provided by Prof. Takamatsu, Waseda University.

証と粘菌との定性的比較を紹介する．Slimebotは，力学環
境に応じて自身の形態変形に伴い結合振動子系のトポロジ
を動的に改変する．改変された振動子群のネットワークは，
Slimebotの次の動作を出力する．これらの因果関係が繰り
返されることにより，力学的に最も無理のない形態に変形
しながら環境に適応することを可能としている．
そこで，Slimebot の環境適応性を検証するために，円

筒状の障害物が配置された環境下において，1000個のモ
ジュールから構成される Slimebotを配置した．そして，障
害物の方向に向かってロコモーションを開始するように誘
引刺激を与え，その後の時間発展を観察した．結果をFig. 5
に示す．ここで，モジュール群の色の差は，VDPオシレー
タの位相差を示す．図から，Slimebotは，障害物の存在す
る環境下において，自身の形態を変形しながら障害物を乗
り越えている様子が見て取れる．また，興味深いのは，適
応の過程において真正粘菌変形体と同様に螺旋波，進行波
が観察されていることである．このことから，Slimebotは
真正粘菌との定性的一致を示していることが示唆される．

IV. 実験結果

以上に述べた機構系と制御系の下で，アメーバ様モジュ
ラーロボット Slimebotの実機による実験的検証を行った．
以下では，予備的な検証として実機モジュール間の相互引
き込みに関する検証を行い，その後，10個のモジュール
から構成される Slimebot実機による拡縮性，環境適応性
の検証を行った．
モジュール間の相互引き込みに関する検証: ここでは，モ
ジュール間の局所通信の安定性を検証した．Fig. 6は，2
個のモジュール間において結合の着脱が繰り返される状
況下で，モジュールに実装された VDP 振動子が頑健かつ
安定に相互引き込みを行う様子を示している．これは, モ
ジュール間の物理的な結合の着脱が起こり, VDP 振動子間
のトポロジが改変を受けても動的な位相調整が可能である

ことを示している.
拡縮性の検証: Fig.7に，拡縮性の検証結果を示す．ここで
は，初期状態として，3個のモジュールと 7個のモジュー
ルに分離している Slimebotを配置し，図中左方向から誘
引刺激を与える．このとき，（a）実験開始直後は分離して
いる Slimebotはそれぞれロコモーションを開始する．（b）
やがて，合体して一つにまとまった Slimebotとなる．（c）
（d）その後，一つにまとまった Slimebotのままロコモー
ションを継続する様子が確認された．ここでは，実験を通
して Slimebotの身体性（i.e., モジュール数，結合トポロジ

Fig. 6. A verification of connection mechanism.

Fig. 7. Experimental verification of the scalability. See from (a) to (d).
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Fig. 8. Experimental verification of the adaptivity with 10 modules in
the environment containing two cylindrical obstacles. See from (a) to (f).
Note that these behavior are not pre-programmed, but are totally emergent
through the interplay between the control system (i.e., coupled oscillators),
the mechanical system (i.e., velcro strap) and the environment (i.e., two
cylindrical obstacles).

）が変化しても，状況依存的にロコモーション機能を発現
できていることに注意されたい．
環境適応性の検証: Fig. 8に，環境適応性の検証結果を示
す．ここでは，円筒状の障害物（図中の青色の物体）の存
在する環境において，10個のモジュールから構成される
Slimebotが，状況に応じてモジュール間の相対位置関係を
改変させることで変形し，環境を走破している様子を示
す．興味深いことに，Fig. 8(c)(d)において，一度脱離した
モジュール（図中の左下）が再結合している．これは，ベ
ルクロテープと表面張力効果 [12]により達成されている．
ここでは，変形の手順に関する制御を一切行っていないこ
とに注意されたい．モジュールの動く方向，モジュール間
着脱の位置，タイミングは全て，自律分散的に実現されて
おり，制御系，機構系，環境間の相互作用の下で創発した
結果である．

V. まとめ

移動知を発現するためには，「行動主体の振る舞い生成
に創発の余地を残すように制御系と機構系を設計すべし」，
「環境との相互作用の結果，行動主体の振る舞いがはじめ
て決まるようにすべし」というのは，重要な設計原理とな
りうる．しかしながら，これをどのように具体的に実現す
るかは依然として明らかではない．本研究で取り組んでき
た真正粘菌変形体に着目したモジュラーロボット Slimebot
では，受動的・自発的なモジュール間着脱機構から生み出
される「現在進行中の動きに対して自然で無理のない形態
変形」を活用している．このようなメカニズムは，結合振
動子系による陽的制御に対して，陰的制御として働く．具
体的には，モジュール間の結合の着脱を決定するのはベル
クロテープの降伏応力であるために，最終的に無理な応力
集中が無いような形態がつくられる．実際，Fig. 8に示し
た結果は，このような陰的制御機構が内在することで初め

て実現した結果である．本研究では，結合振動子系による
アメーバ様ロボット Slimebotにおいて陽的制御と陰的制
御の適切なカップリングが重要であることが示唆された．
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生命の自律性解明のための
ロボットの自律運動生成実験とハエの探索行動実験

池上高志, 嶋田正和
東京大学大学院、総合文化研究科、広域システム系

Abstract: ロボットの制作／シミュレーション
とハエの自律運動の解析を通じて、人工と自然の
システムにおける自律性の意味を考える。2008年
には、ハエの自律運動にみられる異常拡散、運動
を構成する実効的な自由度が時間的に変動するこ
と、ロボットにおける第三の時間スケールの導入
の必要性ついて報告した。2009年は、生物シス
テムと工学システムの双方に重要な「ロバストネ
ス」に注目し、LEGO Mindstormを使った実験
[6]と、自走する油滴システムを用いた化学実験
[5]を行った。

1 研究目的
生命と無生命の違いのひとつに自律性の有無があ
る。自律性とは、自発的に動機付けをし、認識／行
動をすることである。どんな複雑な機械も制作者
が与えない限り、動機あるいは行動の目的を自分
でつくることはできない。しかしどんな単純な生
命システムもこの意味で自律的である。したがっ
て生命とは何か、を考える上で自律性を理解する
ことは重要かと思われる。
これまでに自律性の生成に関する理論的なア

イディアとして、環境との相互作用を作ったり消
したりする自律的相互作用のダイナミクス (au-
tonomous coupling)＝AC [7]や、新しいカオス的
遍歴現象（Embodied Chaotic Itinerancy=）ECI
[9]を池上は提唱してきた。
他の特徴として、ロバストネスがある。ロバス

トネスは、外部的内部的な摂動に対して、その機
能を維持するものと定義しよう [10]。これは生物
系、工学系にとって非常に重要な性質である。こ
の問題に関し、われわれは以前シミュレーション
モデルを研究し、”ホメオダイナミクス”という
新しい構成原理を提案した [8]。システムは、パラ
メターや境界条件を変化させて環境へ適応する。
これによってわれわれはホメオダイナミック状態
とよぶある特別な状態へと導かれる。
これらの理論モデルをもとに、人工と自然の自

律性に関して研究を進めて行くのが、本プロジェ
クトの目的である。ここで考える自律性は、身体
を持って運動するという観点を取り入れた形で考
えなくてはいけない。身体性は単に物理的なサイ
ズをもつことではなく、環境とのあいだで行為を
自己組織化するための媒介性をもたなくてはなら
ない。
本プロジェクトではこの理論をロボット実験と

ハエの実験を使って、実証的に展開していく。具
体的には、2008年は、ロボットmiuroの設計とハ
エの運動軌跡の解析実験。2009年は、Lego MIND
stormを使ったロボット設計と実験、および油滴
の新しい自走実験を中心に行った。

2 方法論
1. 2008年

初年度は、ECIを小型ロボット (Fig.1)に応
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Figure 1: Appearance of the robot MIURO [1]

Figure 2: A fruit fly in a cage [11]

用し、ipodから流れる音楽にあわせて、ダ
ンススタイルを変遷させる自律運動を研究し
た。こうした自律的なスタイルの変遷を、実
際の生物（ここではハエを使って）行い、自
律走行の行動解析実験を行なった（Fig. 2）。

1)株式会社ZMPのロボット「Miuro」（ミュー
ロ）を用い、自律運動をするロボットをどの
ように作り出すかを研究する。Miuroは動く
スピーカーとでもいうべきロボットで音楽と
身体運動パターンを結びつけている。ミュー
ロに PCからプログラムをおくり、自律的に
音楽と運動パターンを関係つけて行く仕組み
をデザインした。

２）イエバエとショウジョウバエを用いたハ
エの自律運動の動物行動実験を行なう。ケー
ジの中にハエを一匹入れ、数カ所に砂糖水を
たらして、ハエの探索パターンを定量的に調
べる。記憶の変異体を持つショウジョウバエ

Figure 3: The Lego Mindstorms platform[6]

を使って記憶構造との関係をつける。

2. 2009年
ロバストネスに関し、移動ロボット (Fig.3)と
自律運動する油滴 [3](Fig.4)を用いて調べる。
1)ロボットは、Lego Mindstorms NXT (Fig.
3)を用いる。これは、モーターやセンサーや
他の構造モジュールから組み立てて作る。実
際の部屋の中でこのロボットを動かし、ター
ゲット探索を行う。
2) 　油滴システムは、純粋なオレイン酸
(NuChek Prep, Elysian, MN) を用い、これ
をアルカリ水溶液 (pH 11)と反応させること
で自走する油滴を作り出し、実験を行う。ま
た、0.5 Mのニトロベンゼン (Kanto Chem-
ical Co., Inc.) をこの油滴に加えることで、
油滴を安定化し、油滴のサイズを変化させる
ことができる。

3 成果
3.1 ロボット実験 1

Miuro（ミューロ）実験でに分かったこととして、
３番目の時間スケールを導入の必要性が認識され
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Figure 4: Characteristic convection flow pattern
is visible in the moving droplet.[5]

た。神経ネットワークの状態遷移の時間スケール
が約 5msec(NTS)、ロボットとコンピュータの通
信が約 100msec(RTS)である。このままではカオ
ス的遍歴運動 (ECI)はみられないので、約 30msec
ごとに神経ネットワークの状態をサンプルし、そ
れを使って運動をつくると、ダンスとして音楽と相
関を作りつつ、それが自発的に壊れて行くパター
ン、カオス的遍歴をつくることができる。このサ
ンプルする時間スケール (MTS)がうまく調整さ
れることが不可欠である。またこのカオス的遍歴
を相互情報量を使って計量することも行った [2]。

3.2 ロボット実験 2

Lego のMind Storm を組み立てて、光と音のセ
ンサーを持たせる [6]。入力は、少し複雑だが７つ
あり、現在の入力と過去の入力の差分によりイン
プットの値が変化する。また、４つのモーター出力
（右回転、左回転、前進、後退）との結線を、ヘッ
ブ則により、変化させる。いま、環境に音と光の
両方の目標を置き、グリッドに仕切ったアリーナ
の各点から始めて、目標にたどりつけるかを調べ
た。その結果、光に頼るのが一番ロバストで、音
と光の両方を使うことでむしろロバストネスは減

少した。音にノイズを加えたときには、光も信号
として使うことで音だけよりもロバストとなった。

3.3 ハエの自走実験
局所的なAutoregression(AR)法を用いることで、
ハエの軌跡の時系列データから探索運動の自由度
の変遷などを解析した結果、その探索行為に異常
拡散（記憶効果のあるような）が観察され、最低
２つの運動のスタイルを自発的にスイッチしなが
ら運動することが分かった　 [11]。また、記憶能
力が劣るようなショウジョウバエの変異体を用い
やが、異常拡散などその運動の振る舞いを変化さ
せることはなかった [4]。また、エサがあるなしに
関わらず，ハエは異常拡散を示すことが明らかと
なった [11]。ただし、記憶変異体のハエは自分で
そこには入らないような不思議な禁止区域をつく
ることがわかった。

3.4 油滴
油滴の自走運動の解析を行った。これは、以前か
らHanczyc、池上らによって進められてきたもの
[3]で、アルカリ水溶液中で無水オレイン酸がミセ
ル様の物体をつくり、運動を開始する。今回は油
滴にニトロベンゼンを混ぜて安定化させ、そのサ
イズ依存性を調べ解析した。結果、油滴はあるサ
イズ付近で形が変形しはじめ、より前進運動を好
む馬蹄形に変形することが観測された。またさら
にサイズを増すことで、複雑な振動モードを示す
ことも分かった。サイズに伴う運動モードの変化
を、Stop-go の時間間隔分布や、相関関数の時間
依存性から調べたが、ほとんどの場合にベキ則を
示し、ハエの運動との類似性が見られた [5]。

4 結論
このプロジェクトから次の３点が指摘できる。

1) 人工と自然のシステムにおける自律性は、
coupling/de-couplingから理解可能であろう。な
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ぜなら、システムを問わずこの傾向は観察されて
いる。将来的には、多チャンネルの coupling/de-
coupling系の研究が必要であろう。

2) 人工と自然のシステムにみられる「ロバス
トネス（頑強性）」を考えるのに、新しい原理が
必要である。ホメオダイナミクスはその候補とな
る。ロバストネスは、システムと環境との間の自
己調節機構の結果とみることができる。ロバスト
ネスを作り出す機構がどのように決定されるかは、
すぐには分からない。しかし、このロボットの実
験や化学実験はさまざまなパラメターがあり、プ
ラットホームとして有効である。

3)システムの内部の時間スケールを生成し、そ
の階層構造を研究することは、今後やらなければ
ならないことである。LEGOロボットのタイムス
ケールをいろいろ変えてみることで、ロバストネ
スの度合いをいろいろと変化させることができる。
現在それを研究中である。
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１．はじめに 

蝶の羽ばたき飛翔は，生成される流場を環境とす

る，移動知の一例である．ここでは特に，羽ばたき

により創成される渦列流場という環境が安定化とマ

ヌーバに与える影響という観点から，飛翔における

蝶の適応的行動能力を発現するメカニズムを解析す

る．具体的には，生体の蝶の実験観測による生物学

的な解析と様々なモデルの構築をとおした工学的な

実現というシステム論（構成論）的アプローチによ

り調査する[1]．今年度は以下の項目を実施した．  

A. 生物学的アプローチ アサギマダラ蝶を経常的

に供給できるようにした．実験装置を構築して観測

実験を行い，蝶の運動と空気力を計測した．可能な

能動的動作を知るために，マイクロ CT を用いて解剖

学的理解を進めた． 

B. 工学的アプローチ 飛翔安定化およびマヌーバ

ビリティ(状態遷移能力)を探るために 2 次元数値モ

デルを構築し，大摂動に対する回復過程と、飛翔の

数理構造の解析に基づいた遷移制御の研究を行って

いる． 3次元数値モデルを構築し，実験観測データ

と比較して，数値モデルの妥当性や精度を検討した．

また，羽ばたき飛翔の周期解の探索，渦列流場と翅

の柔軟性が安定性に及ぼす影響について検討した． 

２．蝶の観測実験 

図１に示す実験装置を構築し，蝶の運動と空気力

を計測した．まず，胸部を天秤に固定したアサギマ

ダラ蝶を風洞中に置き，一様流中で羽ばたかせる．

その際の運動を高速ビデオカメラで３方向から撮影

し，同時に蝶に働く空気力を天秤で計測する．撮影

されたビデオ映像から身体上の特徴点位置を計測し，

関節角といった運動学パラメータに変換する．次に，

流路内で蝶を自由飛翔させ，ビデオ映像から関節角

のみならず，胸部の位置姿勢を計測する． 

胸部固定実験の結果は，昨年の報告書に記載した．

計測された自由飛翔の運動を図２，連続する 3 回の

羽ばたき運動を図３に示す．羽ばたき周期が概ね一

定である，翅を打ち下ろす運動は概ねコサイン曲線

で，腹部角は逆位相になることなどは，胸部固定実

験と変らない特徴である．関節角の動作が僅かに異

なるだけで，胸部運動が大きく変ることがわかる． 

３．蝶の解剖学的観測 

アサギマダラの飛翔に関わる筋肉を明らかにする

ために，冷凍保存した標本を用いて（Comscantecno 
ScanXmate-A080S）により，CT 撮影を行った．撮影

は，翅を水平にした状態，上部に振り上げた状態，

下部に打ち下ろした状態の 3 通りで解像度は 18 µm
である．得られた画像は，コンピューター上で 3D
に合成し（図４），様々な方向から画像を解析した． 
また，筋肉の付着点を明らかにするために骨格の

形状を調べる．一定時間 10％KOH 水溶液に浸した

標本を実体顕微鏡下で観察（図５）した． Ehrlich and 
Davidson (1961)， Ehrlich (1958) によるオオカバマ

ダラ，Emoto（1983）によるギフチョウの筋肉と骨

蝶の羽ばたき飛翔における環境創成による移動知発現のメカニズム 
泉田 啓 (京都大学)，飯間 信 (北海道大学)，平井規央 (大阪府立大学) 

 

図１：羽ばたく蝶の運動と空気力の計測システム 

 
図２：アサギマダラ蝶の自由飛翔の実験計測データ

(上)と3次元モデルにその関節動作をさせた

場合の飛翔運動(下) 
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格の構造などを参考に各部の同定をおこなった． 
主要な間接飛翔筋である背縦走筋，背腹筋など大

型の筋肉が同定され，構造や付着点が明らかになっ

た．直接筋については，翅の基部について詳細に骨

格と筋肉の関係を観察した．その結果，骨格では左

側面からの写真で，翅を前後に動かす筋肉と関係す

る basalare，subalare や pleural wing process が確認さ

れた．また，左翅基部の背面からの写真で costal 
sclerite，1st-4th axillary，postalar plate などが確認され

た．CT 画像では，関連する basalar mascle，axillary 
mascle，subalar mascle などの直接筋が確認された． 
以上から，本種においても他の鱗翅類で知られる

ように，羽ばたきの主要な動作は大型の間接筋によ

るものの，直接筋とそれにつながる骨格によって翅

の前後方向の動作も可能であると考えられた． 

４．2 次元数値モデルによる検討 

昨年度の結果に基づいてアサギマダラの飛翔モー

ドの解析とそれを応用したマヌーバビリティ（状態

遷移能力）を研究した．環境と個体の相互作用が作

る飛翔モードはアサギマダラのパラメータ近傍で遷

移を起こす．それを利用して僅かなパラメータ変化

により状態遷移を起こすことができることを示す． 
 昆虫飛翔で特徴的なのは翼から生み出される渦に

より周囲に環境を生み出し，その環境と翼の相互作

用により望む運動を実現する点にある．このような

環境特性の解析理論を遠方場に着目して構築し，幾

つかの応用例を示す[3][4]とともに，より低いレイ

ノルズ数で，はばたき運動を利用した推進モデルに

ついても考察した[5]．この場合流体環境という意味

では同じであるが流れの特性が異なるためターゲッ

トにしている蝶の飛翔とは特性が全く異なる[6]． 
 次にアサギマダラの 2 次元飛翔モデルを構築した．

文献[7]のモデルを拡張し，重心の水平・鉛直運動は

考慮するが，理想的なピッチング角制御を仮定し，

常に一定角が保たれるとしたモデルを用いた（図６）．

 

図４：アサギマダラ蝶のマイクロCTによる撮影

画像から合成された3D画像 

 

 

図３：アサギマダラ蝶の自由飛翔の実験計測デー

タ．連続する３回の羽ばたき動作と胸部運動． 
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この仮定により渦とはばたき翼の相互作用による状

態遷移能力の違いを見ることが可能となった．この

モデルは周囲の渦運動を考えても重心運動は安定で

ある．パラメータはアサギマダラの計測値[8]を用い

た．ただし，2 次元モデルであるのでそのまま用い

ると水平飛行ができなかったため，翼面積をすこし

大きくしてモデルパラーメータを設定している．こ

のモデルを用いて，解析した結果は２つある． 
 一つはこのモデルに渦対を用いて大摂動を加えた

場合の回復過程である[9]．この場合，回復にかかる

時間はおおむね 10 周期程度で摂動の強さにはあま

り依存しない（図７）．一方，摂動の強さがある臨

界値を超えると回復過程が遷移を起こすことがわか

った．この臨界値は摂動の特徴的な流速で表すと，

モデル後方に形成される流れの特徴的な速度に近く，

摂動の特徴的速度がこの流速より小さい場合は摂動

過程はスケーリングすることにより普遍的な回復過

程を示すことがわかった． 
  もう一つは，制御の試みである．ここで用いたパ

ラメータは実際の蝶から採用したものであり，その

パラメータ値を用いた飛行では制御など生物の運動

や移動知に関係する重要な数理構造が埋め込まれて

いることが予想される．そこで，ここで採用したパ

ラメータ値を基準に，1)重力加速度 g  2)はばたき

の振幅 A0 3) はばたき面の角度 β を 変えたとこ

ろ，これら３つのどの場合においても採用値からす

こしずらしたところで飛翔モードが（ほぼ）水平飛

行から下降飛行へと遷移を起こすことがわかった．

これはパラメータをわずかに変更するだけで飛翔モ

ードが大きく変化することを意味し，制御に関して

有用であることを示唆している．そこではばたき面

の角度 βを採用値 (80 度)と 75 度（飛翔モードは

下降飛行）の間を 20周期毎に切り替えた． 
 図８にその時の一周期平均速度の時系列を示す．

（ほぼ）水平飛行のモードから下降飛行への切り替

 

 

 
図５：アサギマダラ蝶の外骨格とマイクロCT

による3D画像 

 
図６: ２次元モデル．角度αは与えられた運動を

行い，位置x, y は環境（渦）から決まる力

 

 
図７: 安定性回復の一例．前方から空気の固まり（渦

対）をぶつけた後，定常状態に収束する様子．

横軸は時間（周期），縦軸は定常状態と摂動を

受けた場合との一周期平均の速度差を表す．

10周期程度でほぼ元にに戻っている． 

159



わりの際はわずか数周期でモードが切り替わってい

るが，逆の場合は定常状態に達するまでに 10周期程

度の時間を擁している．この切り替わりの際最初に

できる渦パターンは定常状態で見られるものと上下

が逆であるため，この際できる渦パターンをうまく

制御するようなはばたき運動を発見できればより迅

速に遷移が起こせるものと期待される． 

５．3 次元数値モデルによる検討 

渦法の一種であるパネル法による 3 次元モデルを

開発している．今年度は，計算コードに改善を加え

て計算精度を向上させた．得られたモデルに実験で

計測された関節動作をさせたときの自由飛翔運動を

図２に実験結果とともに示す．多少違いはあるもの

の数値モデルは実物の蝶と同じ関節動作で飛翔し，

モデルの精度が確認できた． 

このモデルを用いることにより文献[1]と同様に，

後流の自由渦による空気力を考慮する方が考慮しな

い場合より安定であることが示された．後流の自由

渦が，蝶の飛翔の安定化に本質的な役割を担うこと

がわかる．この系は，胸部運動の誤差を抑制する直

接的なフィードバック制御は持たないが，後流の自

由渦を伴う流れ場により，安定化効果が生じている．

このことは「身体」が翅で「流れ場」と空気力をや

りとりする際，後流の自由渦が存在することで，あ

る種のフィードバック安定化効果をもつ相互作用を

生じていることになる．これは，流れ場が持つ力学

的特性を介してこの系にもたらされた移動知の共通

原理，陰的制御と捉えることができる． 

構造柔軟性により生体の蝶で生じる翅の変形に起

因して飛翔安定性がどのように変化するか解析した

[2]．これまでのモデルで飛翔軌道探索によって得ら

れた羽ばたき運動，および，翅のねじれをモデル化

した場合の羽ばたき運動の軌道を図９に示す．墜落

時に観られる胸部角の加速度 tθ の振動が，翅のねじ

れにより抑えられている．これは，墜落の原因の一

つと考えられる胸部角の振動の発散を翅の構造柔軟

性が減衰したためであると考えられる．これは，翅

の構造柔軟性という身体の力学的特性により系にも

たらされたフィードバック安定化効果である．

preflex の一種であるとともに，移動知の共通原理

の陰的制御と捉えることができる． 
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図９：翅のねじれの有無による羽ばたき飛翔の変化．

飛翔高度(上)と胸部角加速度(下) 

 
図８: 飛翔制御の一例．20周期毎にはばたき面の角

度βを5度だけ変えた場合の一周期平均速度

の時系列．（ほぼ）水平飛行と平均速度が負

の下降飛行のモードが切り替わっている． 
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動的素子のネットワークに於ける環境に対する適応メカニズムの研究

研究代表者　青柳　富誌生　京都大学情報学研究科

Abstract—動物が外部環境に応じて高度な適応能力を発
揮するのは、外部環境の情報をモニターしながら次の行
動を決定し、能動的に環境に働きかけることが本質にあ
る。それを可能にしているのは脳・神経系であり、その適
応メカニズムの基本的プロセスを研究することは重要で
ある。神経系や粘菌・歩行などの生体系では、しばしば振
動的リズムが重要な運動の基本的要素である。その観点
で、可塑的ネットワーク力学系に関して以下の３つの研究
を行った。最初の研究は、周期発火しているニューロン集
団を考え、その発火状態により結合強度が変化していく状
況を非常に一般的な枠組みで解析した。このような系は神
経活動が結合変化の影響を受ける一方、神経活動に依存し
て結合もまた時間変化することで多様な振る舞いを示す。
解析の結果、3つの典型的な挙動を示すことがわかった。
系の持つ機能性に関してヘッブ的な学習ルールの場合は二
値記憶と同等の記憶能力があり、STDP的な学習ルールで
はいろいろなタイミングや時間的シーケンスが記憶可能で
あることを示している。2番目の研究では，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 (Synchrony-induced
switching behavior)が見られることを示す。最後に，神経
ネットワークの形成は一般的にどの様な規則で行われてい
るのか、情報量最大化という観点から統一的な理解を試み
る。高度な知性を発揮するには再帰的なシナプス結合は不
可欠であると考えられるが、そのようなリカレントネット
ワークでの情報量最大化の理論的研究はあまりなされて
いない。本研究では、発火状態の遷移の過程において情報
損失をなるべく少なくする (Recurrent Infomax)ように構
成される学習アルゴリズムを構築し、自発発火から刺激に
対する応答までの実験結果を統一的に理解可能であること
を示した。以上の結果は、BMI や培養神経系を用いた環
境との相互作用の実験的検証を行う次のステップに進む際
に、抽象的な意味での移動知の理解の基礎となると考えて
いる。

I. はじめに

神経ネットワークの最も顕著な特徴として、シナ
プス結合強度が活動パターンに応じて動的に変化す
る可塑性がある [1], [2]。これは、神経ネットワーク
の高度で柔軟な情報処理を実現するための学習や記
憶の神経基盤であり、活発に研究が行われている。環
境に対する適応メカニズムの基盤として、以上のこ
とは極めて重要である。また、そこでは D班におい
て移動知の基本的原理と推定されている陰的制御則
の基礎理論への手がかりがあるのではと考えている。
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Fig. 1. 結合が前後の振動状態の位相に応じて変化する振動子
ネットワーク。周期発火しているニューロンのネットワークと思
えば、結合の変化は前後のニューロンの発火タイミングの関数と
して変化する学習則と見なせる。構造安定に出現する３つの状
態は、結合の変化規則がヘッブ則に近い場合は２クラスター状
態（２状態の情報を保持）、STDPに近い場合はコヒーレント状
態（位相関係の情報を保持）、反ヘッブ則に近い場合はカオス状
態を示す。
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Fig. 2. 移動する振動子集団の典型的な二つの形態。集団は環境
が良いときには円状の形を形成し、悪い環境の時はツリー状の
ネットワーク構造となる。色は振動子の位相を示す。

この 4年間を通じて研究した、その根幹に関わる 3つ
の研究結果を以下に報告する。

II. 結合が変化するリミットサイクル振動子集団の
ダイナミクス

結合が与えられたときの周期発火しているニュー
ロンの力学系は、位相振動子モデルで本質的に記述で
きることが知られている。問題は、結合の変化規則で
あるが、前後の２ニューロンの位相差にのみに依存す
るルールを考える。これは、絶対的な時間ではなく、
相対的な時間差が物理的に意味があることの反映で
ある。学習ルールを規定するΛ(φ)や位相の結合関数
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Γ(φ)の形に依存して、最終状態はどの様な動的振る
舞いが生じるか、系統的に調べておけば、個別的に
調べられた今までの知見を見直し、今後の研究にも
重要な指針を与えることができるであろう。興味深
いことに、学習関数の形に応じて３つの典型的な状
態が構造安定なものとして出現することがわかって
きた [4]。学習ルールが Hebb的、すなわち近い位相
のニューロンの結合は正の方向へ強化し、異なる位
相のニューロンの結合は負の方向へ強めるルールに
すると、最終的に２クラスター状態に分かれる。２
グループのニューロンの比は初期条件などに応じて
色々な値を取り得る。学習ルールが非対称STDP的、
すなわち位相差の符号に学習ルールが依存する場合、
最終的にニューロン間の発火順序を保持するコヒー
レントな定常状態に落ち着く。学習ルールは反Hebb
的なルール、いつまでたっても定常状態に収束せず、
カオス状態となる。上の３つの状態において、初期
状態に設定した位相と最終状態との間の相互情報量
を取ると、コヒーレントな状態が一番情報量が多く、
次に２クラスター状態であり、ほぼゼロに近いカオ
ス状態となる。ここから、Hebb的な学習ルールは２
値記憶と同等の連想記憶能力があり、ＳＴＤＰ的な
学習ルールは色々なタイミングや時間的シーケンス
が記憶可能であることを示している。（図 1)
また、上のモデルの拡張版として、位相勾配に従

い移動する振動子が 2次元平面上において相互作用
している系に関しても研究を行った。相互作用は媒
質に広がる化学物質の濃度などを通じておこなうこ
とで、実効的結合が変化する可塑的ネットワーク集
団と見なせる。この系は、振動数を上昇させる物体
に対しては近づく誘引的挙動を，振動数を減少させ
る物体に対しては離れる忌避的挙動を示す。また振
動数変化によってフィールド全体を誘引的状態から
忌避的状態に設定することで，集団形態が円状の集
団状態から枝状の状態に自発的に変化することがわ
かった（図 4）。これは、実際に粘菌で観測されてい
る実験事実とも符合する結果である。

III. 同期入力の機能的役割

次の研究では、生理学実験で数多く観測されてい
る状況依存の同期発火に関して、その機能的役割を
評価した。その検証のため、興奮性ニューロンと抑
制性ニューロンのネットワークモデル考えた。興奮
性シナプス結合は STDPの学習ルールに従うものと
しており、抑制性結合は一様な固定した結合として
いる。また、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 25Hzの一
定の値に設定してある。

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？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３ 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。興奮性シナプス結合に関して
は、図３ 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が存在する
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
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起される結果となる [12]。
興味深いのは、図３ 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
３ c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３ c 右)。

IV. I NFOMAX FOR RECURRENT NEURAL NETWORKS

人も含めた動物が移動という手段を獲得した事は、
抽象的には外部環境の情報を得て、その内容から生
存に有利となるような能動的な最適な行動を取ると
いう意味と、より有用な情報を取得するため自ら移
動するという二つの意味があるように思える。その
ため、得られた情報を柔軟に処理し行動を決定する
ための専用の器官として、神経系が発達したと考え
られる。それでは、神経系は外部の情報をどの様に
処理するのであろうか？外部の情報に基づき学習し
環境に適用する神経基盤の原理は何か？その原理の
一つとして、情報量最大化の原理 [7]がある。従来の
提唱されている理論では、入力と出力のパターンの
相互情報を最大化するように回路を決定するもので、
高次機能に不可欠と考えられる再帰的結合を考慮し
た研究はほとんどなされていない。その一番の理由
は、再帰結合があると、入力に対する出力が一意に
決まらず、履歴やネットワークの構造から決まるア
トラクターなどの力学的特性が重要になり、簡単に
出力の確率分布および相互情報量が計算できないか
らである。本研究では、ある種の近似を行うことに
より、この困難を克服し、リカレントネットワークで
も情報量最大化を行う結合の学習則を導くことに成
功した（図４）。導出された学習則は必ずしも局所的
なルールではなく、生物学的妥当性には疑問が残る。
しかし、この学習則により視覚野のニューロンの刺激
選択性 [8]や、自発発火状態における synfire chain[9]
、間欠的バースト発火などの現象 [10]が統一的に説
明できる。図５に結果の一例として、学習後に示さ
れた間欠的バースト発火を示した [11]。特に、バー
ストサイズの冪的振る舞いが再現できているのが興
味深い。これ以外にも、抑制性シナプス結合は比較
的一様に広く弱い結合が形成されるが、興奮性結合
はごく少数の特定の強い結合が形成される事も示さ
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Fig. 3. STDP学習後の神経ネットワークにおける一様同期入
力の典型的な効果。a:同期入力によるアトラクター遷移の様子。
活性化入力層が非同期モードの時は、特定の学習したパターン
のいずれかが持続的に発火する。一時的に同期モードにするこ
とで、学習時に遷移した順番に従い、パターンの遷移が起こる。
b:STDP学習後の興奮性シナプス結合（最大値で規格化）記憶し
た３つのパターンに対応する対角ブロックパターン (A, B and C)
が見られる。また、非対角ブロックには、学習時に提示した順序
に応じた弱い結合 (A → B, B → C, and C→ A) が見られる。c.
力学系として見たときの同期入力の効果の概念図。同期により、
学習していたパターン間の因果関係を読み出す事ができる。こ
の際、一様な同期入力で良いことが重要であり、同期はパターン
の因果関係を読み出す一種のコードとしての役割を果たす。

れており、これは高次の情報を処理する神経系一般
に見られる事と合致する。

V. 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。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
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Fig. 5. 信頼性が低い神経細胞（入力が十分強いのに発火する
確率が 50%）のネットワークにおける学習前後の自発発火状態。
ランダムな発火の学習前 (a1)から間欠的なバースト状の発火に
学習後 (a2)は変化する。

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、
リカレントネットワークでの情報量最大化の原理に
よるシナプス結合形成の理論であるが、これは情報
を最大限活用して環境に適応する為には極めて自然
な原理である。また、この原理から神経系の情報処
理との関係が不明瞭な自発発火状態（バーストサイ
ズの冪分布等）の現象が説明できることも興味深い。
今後、これらの知見を基礎に、ブレインマシンイン
ターフェイスや培養神経系の実験データの解析を行
い、具体的に環境との相互作用や情報と移動の関係
など、更に踏み込んだ研究を進めていく予定である。
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ばらつきを許容する生体の運動計画とその実現アルゴリズム

西井淳
山口大学大学院理工学研究科

Abstract—高い自由度をもつ身体を有す生体がなんらかの運
動を行うとき，この自由度を如何に拘束し，そして活用するかが
問題となる。本年度はヒトの歩行とバッタの跳躍について, その
運動のばらつきを手がかりにして冗長な自由度を束ねる関節間
協調がどのように働いているかを検討した。その結果，ヒトの二
足歩行においては遊脚中に足を前に降り出す際のつまづき易い
瞬間や地面から衝撃をうける接地の瞬間などにおいては関節間
協調 (シナジー)を用いて巧みに足先の位置や速度を調整してい
る事がわかった。さらにバッタの跳躍においては胴体の回転を抑
える関節間協調が働いていることを確認した。本稿ではこれら
の結果を概説し，また，バッタの関節間協調は簡潔な陰的制御で
実現されていると考えられることを説明する。

I. はじめに
20世紀前半に活躍したロシアの生理学者 Bernsteinは，

運動における重要な問題は自由度を操ることにあると考え
「運動の巧みさ」と関連づけて議論した [1]。そして，「熟練
した鍛冶屋は正確に一定の位置を鎚で打つにも関わらずそ
の関節軌道にはばらつきがある」と指摘し, 生体は冗長な
自由度を駆使してタスクを達成する一方で，タスク達成に
おいて重要でない点にはあまり注意を払っていないと述べ
た。実際に生体の様々な運動を計測してみると, 十分習熟
していると思われる運動であってもその運動軌道にはある
程度のばらつきが観察される。この試行毎の運動軌道のば
らつきを分析することにより, 生体が様々な運動を行う際
に注意を払っている点がどこかを知ることができれば, 生
体が運動実行時に如何に自由度を拘束・活用して適応的な
運動を実現しているか，その制御メカニズムを知る手がか
りにもなる。以下ではこのような運動のばらつきによりヒ
トの歩行やバッタの跳躍においてどのように冗長な自由度
が活用されているかを関節間協調に注目して解析した結果
を示す。

II. 歩行における関節間協調
筆者らはこれまでに, ヒトの二足歩行時の遊脚軌道は着

地直前の足の引き戻しを条件とする消費エネルギー最小
規範に基づいた軌道に近いことを示唆する結果を得てきた
[2]。また，着地直前の引き戻しは着地時の衝撃を抑え歩行
の安定化に重要であることことがいくつかの研究により示
されている [3], [4]。ヒトの歩行時の脚運動軌道にはばら
つきが存在するが (図 1)，もし着地直前の引き戻しが上記

山口大学大学院理工学研究科, 753-8512 山口市吉田 1677-1
nishii@sci.yamaguchi-u.ac.jp
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図 1. ヒトの歩行中の関節角度変化。(a) は時刻 0%のとき上から順に
股関節角度 (実線)，膝関節角度 (破線)，踝関節角度 (一点鎖線) を示す。
時刻 0%は接地開始時刻であり，時刻 100%は遊脚終了時刻である。股，
膝，踝関節角度の定義は (b) に示す。

のように歩行の安定化に重要ならば，着地直前の足先位置
もしくは速度のばらつきは抑えられているはずである。こ
の際，単に各関節角のばらつきを抑えるだけでなく，股，
膝，踝関節の関節間協調を活用している可能性もある。本
研究ではこのような関節間協調は実際に存在するか，さら
に着地以外の時刻においても歩行の安定化に寄与するよう
な何らかの関節間協調が存在するのかを股関節に対する足
先の運動に注目した UCM解析によって検討した [5], [6],
[7]。

A. 実験手法
1) 歩行計測方法: 被験者の体側片側の股，膝，踝の各

関節と第五中足骨の基部 (以下では足先と書く)に反射マー
カーをとりつけ, トレッドミル上で 3, 4.5, 6 km/h で歩行
する際の矢状面上の様子をモーションキャプチャシステム
(ひまわり SP200，ライブラリ社製)により 200fpsで撮影
した。取得データは遮断周波数 6Hzの 6次バターワース
フィルタによってスムージングを行った。被験者は健常な
20代 4名で，被験者には実験の目的は伝えていない。計
測前にはトレッドミル上の歩行に慣れるための練習も行
なった。

2) 関節運動のばらつきの解析: 関節運動のばらつきの
解析に用いた UCM解析について簡単に述べる。UCMと
は，冗長な変数 (関節角度等)がタスク達成という拘束下で
つくる多様体を指す [8]。例えば，股関節に対する足先の目
標位置を実現するための股，膝，踝関節角度の組合せは無
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図 2. UCMに注目したばらつきの解析。座標軸は脚の各関節角度を, 黒
丸は歩行における着地等のある注目した瞬間における一歩毎の関節角度
を，また，白丸はその平均値を表し，曲線はこの足先の平均位置を実現
しうる角度の組合せ (UCM)を表す。σ‖ および σ⊥ は白丸で表す点にお
ける UCM の接線方向および接線に直交する方向の偏差をあらわす。前
者は足先の位置には影響を与えない偏差成分であり，後者は影響を与え
る偏差成分である。

数にあり，その関節角度の組合せの作る多様体を UCMと
呼ぶ。例えば，歩行中の脚が接地する瞬間に注目し, その
1歩毎の姿勢を比べたとき, 関節角度にはばらつきがあっ
ても腰に対する足先位置が変化していないならば，脚関節
は足先位置のばらつきを抑える関節間協調 (シナジー)が
あると判断する。この場合の UCMは, 腰に対する足先の
平均位置を実現する関節角の組み合わせを表現する多様体
であり, 一歩毎の関節角がこの UCM上に分布するならば
関節間協調により足先位置が調整されていることを意味す
る。本研究での具体的な解析方法は以下の通りである。
本研究では，各被験者に対してそれぞれ歩行中の 25周

期 (接地開始時から遊脚終了時まで)の関節角度軌道を計
測し，歩行周期で正規化した。このときの k歩目の軌道を
�k(t) =

(
θk
1 (t), θk

2 (t), θk
3 (t)

)T で表す (図 1(b))。ここで，添
字 i = 1, 2, 3はそれぞれ股，膝，踝関節を表す。さらに被
験者毎に平均軌道 �̄(t) =

(
θ̄1(t), θ̄2(t), θ̄3(t)

)T を計算し，
これに対する 1歩毎の偏差 σk(t) = �k(t)− �̄(t)の分布に
対して UCM解析を行った。
もし, 偏差 ε(t) = �(t) − �̄(t)が次式を満たすならばそ

の偏差は足先の高さ y(�)に影響を与えない。

∇y · ε = 0

このような偏差を ε‖ と以下では書く。各試行毎の角度の
偏差 σk(t)を ε‖(t)方向に射影した成分の大きさが足先の
高さに影響を与えない偏差成分であり, その大きさの平均
値を σ‖(t)と書く (図 2)。また，上 ε‖に直交する σk の成
分の大きさが足先の高さに影響を与える偏差成分であり,
その大きさの平均値を σ⊥(t)と書く。
各関節角度のばらつき成分のうち，σ‖ が σ⊥ より大き

ければそこには関節間協調が存在していると言える。そこ
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図 3. 歩行中の腰に対する足先位置に注目した脚関節間協調. (a) と (b)
はそれぞれ股関節に対する足先の水平位置のばらつきを抑えるような協
調があるかに着目して，また，(c)と (d)は股関節に対する足先の高さの
ばらつきを抑えるような協調があるかに着目してそれぞれ接地相と遊脚
相について解析した結果である。(a)(b) において実線は協調度 Sx, 破線
は σ

‖
x, 一点鎖線は σ⊥

x を表し, (c)(d) において実線は協調度 Sy , 破線は
σ
‖
y , 一点鎖線は σ⊥

y を表す。歩行速度は時速 4.5 km であり, 4 人の被験
者それぞれの歩行データについて UCM 解析を行った結果を平均したも
のである。

で，次式で与えられる値を協調度を表す指標 S とした。

S(t)=
σ‖(t)
σ⊥(t)

.

以上では, 股関節に対する足先の高さのばらつきを抑え
る関節間協調があるかについて解析する方法を紹介した
が，本研究では関節に対する足先の水平位置, 高さ, 速度
の水平成分, 鉛直成分のそれぞれに関してばらつきを抑え
るような関節間協調があるかを調べた。以下ではそのそれ
ぞれに関する協調度等の記号に x, y, vx, vyという添字を
つけて区別する。

B. 実験結果
1) 足先位置のばらつきを抑える関節間協調について:

図 3は, 時速 4.5kmの歩行において股関節に対する足先の
水平位置と高さのばらつきを抑える関節間協調があるかに
ついて UCM解析を行った結果である。これらの図より，
歩行の周期ほぼ全体に渡って協調度 Sx, Sy の値が 1より
大きく，足先の位置のばらつきを減らす関節間協調が存在
することがわかる。ただし, Sxはやや低い値にとどまって
おり, 関節間協調は足先の水平位置よりも高さの調整に活
用されていることを示している。
接地相においては両脚支持期に入る接地時刻 83%の付

近で協調度 Sy が高くなっており，両脚支持に入る際の腰
の高さのばらつきを抑える関節間協調が生じていることが
わかる (図 3(b))。遊脚期には接地期よりも，全般に協調度
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図 4. 歩行中の腰に対する足先速度に注目した脚関節間協調. (a) と (b)
は股関節に対する足先速度の水平方向成分のばらつきを抑えるような協
調があるかに着目し，また (c)と (d)は股関節に対する足先の垂直方向成
分のばらつきを抑えるような協調があるかに着目してそれぞれ接地相と
遊脚相について解析した結果である。(a)(b) において実線は協調度 Svx,
破線は σ

‖
vx, 一点鎖線は σ⊥

vx を表し, (c)(d) において実線は協調度 Svy ,
破線は σ

‖
vy , 一点鎖線は σ⊥

vy を表す。歩行速度は時速 4.5km であり, 4
人の被験者それぞれの歩行データについて UMC 解析を行った結果を平
均したものである。

Sy が高く (図 3(c)(d))，特に遊脚中期の足先が最も床に近
づく時 (遊脚時刻 60%頃) には，協調度 Sy が著しく増加
する (図 3(d))。このことは関節間協調により足先の高さを
調整することでつまづきを回避している事を示唆する。ま
た，遊脚終期 (遊脚時刻 95%付近)から着地にかけては σ

‖
x,

σ⊥
x , σ

‖
y , σ⊥

y のいずれも減少しており (図 3(b)(d))，接地時
には脚姿勢が一定になるように制御されていることを示唆
する。以上の結果は計測を行ったどの歩行速度に関しても
ほぼ共通して観察される結果であった。

2) 足先速度のばらつきを抑える関節間協調について:
図 4は, 時速 4.5kmの歩行において股関節に対する足先速
度の水平成分と垂直成分のばらつきを抑える関節間協調
があるかについて UCM解析を行った結果である。協調度
Svx，Svy はいずれも歩行周期のほぼ全体に渡って 1以上
の値となっており，股関節に対する足先の速度のばらつき
を減らすような関節間協調が生じていることがわかる。ま
た, 接地相において両脚支持期の開始前 (接地時刻 20%付
近)と終了前 (接地時刻 80%付近)において Svx が大きく
なっており, 股関節の水平方向成分のばらつきを低く抑え
る関節間協調が働いていることがわかる (図 4(a))。
遊脚終期から着地 (時刻 95-100%)においては，σ

‖
vx, σ⊥

vx,
σ
‖
vy , σ⊥

vy いずれの値も減少する (図 4(b)(d))。すなわち，毎
回着地における足先の着地速度を一定にすることで，着地
時に床から受ける衝撃を同程度にしていると考えられる。
以上の結果は計測を行ったどの歩行速度に関してもほぼ共

図 5. トノサマバッタの関節。腿節は, 撮影画像において位置を確認し
やすくするために着色している。

通して観察される結果であった。

C. 歩行における関節間協調
以上の結果より，ヒトの歩行においては関節間協調が活

用されており, 特に両脚支持期開始時の腰の高さや，両脚
支持期開始・終了時の腰の水平速度のばらつきを抑える関
節間協調は強く働いていることがわかった。さらに，着地
直前における遊脚の足先の位置と速度のばらつきも抑え
られている事も実験結果は示している。はじめにも述べた
ように，着地直前の脚のひきつけ運動が歩行安定化に有効
であることがいくつかの研究により示唆されており，特に
Wisseは着地時の脚の速度制御が安定化に有効であること
を数理的手法で述べている [3]。本研究結果は, ヒトはこ
のような速度制御に加えて両脚姿勢の調整も行うことに
よって歩行の安定化を図っていることを示唆している。ま
た，遊脚中期の足先が最も床に近づく時にも足先位置の鉛
直方向のばらつきを抑えるような関節間協調が顕著にみら
れた。脚歩行ロボットを製作する際，遊脚時に足が地面に
接触しないように前に振り抜くことは，転倒をさけるため
の重要なポイントの 1つであるが，ヒトは関節間協調を活
用して，つまずきを防いでいる事を本研究結果は示唆して
いる。

III. バッタの跳躍における姿勢制御
トノサマバッタの跳躍は，跳躍開始から離陸までの数 10

ms 程度の間に後肢で強い力を出して実現されている。生
物の脚で出すことが出来る力は関節まわりの回転を生む
トルクであるので，各関節トルクの組み合わせを綿密に計
画しないと, 跳躍時に胴体は回転してしまうはずであるが,
多くの場合跳躍における胴体の回転は抑えられている。で
は，跳躍時の脚軌道は実際に綿密に計画されており跳躍毎
のばらつきは少ないのだろうか。それとも, 脚軌道には跳
躍毎にばらつきがあるが関節間の協調によって胴体の回転
を抑えているのだろうか。この問題を考察するために, ト
ノサマバッタ (Locusta migratoria) の跳躍運動についても
UCM解析を行った。

A. 実験方法
バッタの跳躍の様子を高速度カメラ (ひまわり SP200，

ライブラリ社製)により 1000fpsで撮影し, 体軸, 基節-転節
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図 6. トノサマバッタの跳躍動作中の関節間協調. 体軸の水平面に対す
る角度が変化しないような関節間協調の大きさ S を示す。

関節, 腿節-脛節関節, 脛節-ふ節関節の角度を計測した (図
5)。体軸の角度は計測したその他の関節角度を使って表現
できるが, その関係式より体軸の角速度を 0にするような
関節間協調が見られるかを調べるために跳躍の各瞬間につ
いて UCM解析を行った。解析に用いたバッタは 4匹であ
り，それぞれの 7回から 20回の跳躍について，前肢が地
面が離れてから後肢の脛節-ふ節関節が地面から離れるま
での時間で関節軌道を正規化したデータについてUCM解
析を行い，その 4匹の解析結果の平均を求めた。また，以
下ではこの解析の対象とした期間における運動を跳躍運動
と呼ぶことにする。

B. 実験結果
図 6は, 跳躍動作の各瞬間において体軸の水平面に対す

る角度を一定に保つ関節間協調の度合い S を示しており,
常に高い関節間協調が生じていることがわかる。バッタ
が跳躍により移動するためには, 関節トルクを発生する際
の仕事が胴体の回転エネルギーに奪われるのは得策では
ない。上記の結果は, バッタは跳躍において関節間協調に
よって効果的に筋肉による仕事を跳躍のための運動エネル
ギーに変換していることを示唆する。

IV. 関節間協調を生むメカニズム
前節でバッタの跳躍において体軸の回転を抑えるような

関節間協調が観察されることを示した。バッタの跳躍を観
察すると跳躍中に脚を滑らしたときにも体軸の回転は起
きにくい。前節での解析の対象とした跳躍運動は長くても
20 msと極めて短時間のものであるので, 神経系により関
節運動をフィードバック制御しているとは考えにくい。ど
うやらバッタは非常に簡潔な仕組みでこのような関節運動
を実現しているようである。跳躍運動の原動力は腿節-脛
節関節部にある半月状器官と脛節部の腱 (apodeme) に蓄え
られた弾性エネルギーを解放することによって得られてい
る。バッタの重心位置はほぼ基節部の位置と一致するが,
基節部の関節の回転摩擦を無視でき，跳躍時に発生する力
は腿節-脛節関節部のトルクのみと仮定すると, 跳躍中に重
心に常に同じ方向の力を加えることができ, 実際の跳躍中
のバッタの重心運動をよく説明することができる [9]。同
じ仮定にたてば，胴体を回転させることなく跳躍運動を行

えることは容易に推察出来る。このバッタの例は，関節間
協調を行っているように見える運動が, 実は極めてシンプ
ルな物理系のデザインで実現されているらしいという点で
魅力的に思われる。
ヒトの歩行における関節運動に関してはどのようなメカ

ニズムが背景に隠されているかはまだ不明であるが，2関
節筋により複数の関節間に物理的拘束を作る等の簡潔な方
法で実現している可能性もある。この点の検討は今後の課
題である。

V. まとめ
本稿ではヒトの歩行やバッタの跳躍の運動において関

節間協調が巧みに活用されていることを紹介した。また，
バッタの例では関節間協調が物理系の設計により容易に実
現出来る場合があることを紹介した。特に移動等の生物に
とって生存に関わる基本的な運動については, 物理系の活
用により神経系による制御を単純化した陰的制御が活用さ
れていることが多いと考えられる。なんらかの関節間協調
が生体の運動に観察された時，その実現プロセスが神経系
等の制御によるのか，バッタの例のように物理系が駆使さ
れた陰的制御が活用されているのかを判断することは必ず
しも容易ではない。しかし, この点を考察することは生体
が進化の過程で獲得してきた適応的な運動を実現する仕組
みを知る上で非常に重要であると考えられる。
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Abstract—真正粘菌変形体 (Physarum polycephalum)は多核単
細胞のアメーバ様細胞である。細胞の厚みを振動させながら環境
中を這いまわり、環境からの情報を細胞の状態・形態にフィード
バックしながら行動する。一見、特異な生物だが、「移動知」と
いう概念から見た場合、生物実験系のモデル生物として最適な
生物システムのうちの１つであろう。
この細胞は振動性の細胞であり、どの部分を人工的に切り取っ

てきても細胞の機能を失うことなく独立な細胞として振動し行
動できるので、ほぼ同一の要素が集合した要素集団系（結合振動
子系）として捉えることができる。この細胞全体を眺めて見ると
管状構造のネットワークで構成されている。管内では原形質流動
という往復流動が見られ細胞の部分間、つまり、要素間の相互作
用はこの流動を通して行われている。興味深いことに、この細胞
は環境の状況に応じてその形態 (管ネットワークの形態)と振動
周期を著しく変化させる。つまり、管ネットワークの幾何が生物
としての機能に大きな影響を与えていることが予想される。
本研究では、管ネットワークのトポロジーと形態に着目し、各

環境でのネットワークの構造解析を行った。その結果、忌避環境
では、Tree-graph状のネットワークを形成し、限られた材料で
効率的に現環境から遠くへ触手を伸ばしていることがわかった。
このとき、Tree-graph状の形態が低燃費であることも酸素消費
量を計測により確かめた。一方、誘引環境では、太い管から細い
管をフラクタル的に分岐させたメッシュ状のネットワークを形成
し、誘引物質表面との接触面積を最大限にした形態をしている
ことがわかった。これらのことから粘菌において形態による環境
適応機構の存在を明らかにした。本研究で着手した数理モデル
を発展させ、適応機構のメカニズムを明らかにすることが残さ
れた課題である。

I. はじめに

生物は体中に酸素や栄養分を行き渡らせるために輸送
管ネットワークを形成している。我々ヒトを含めた動物で
いえば、血管ネットワークであり、植物でいえば葉脈や道
管などである [1]。個体群にまで拡張すれば、蟻補食時の
トレイルパターン [2]やヒトが作る道路網 [3]、さらには
人工物として電力網なども含まれる。これら輸送管ネット
ワークの形態は生物の種、状況に応じて異なっており、そ
の結果、何かしら生物としての機能差が生じているはずで
ある。本稿では、真正粘菌変形体 Physarum polycephalum
という巨大なアメーバ様の原生生物を例に輸送管ネット
ワークの形態による環境適応機構を探る。

*atsuko ta@waseda.jp, †現所属:早稲田大学 ナノ理工研
究機構

II. 真正粘菌変形体から学ぶ

真正粘菌変形体 (以降、単に粘菌と呼ぶ)は、細胞サイ
ズが数ミリからメートル単位にまでおよぶ。この細胞を２
つに切り分けても別々の個体として生存でき、逆に、２つ
の細胞を接触させておくと１つの細胞に融合して 1個体と
して行動する。このような切り貼りが可能なのは、1つの
細胞に多数の核を含む多核単細胞生物だからである。単細
胞としては非常に大きな細胞体を維持するために、粘菌は
細胞自体が輸送管ネットワークであるという特殊な形態を
発達させた。粘菌は細胞の厚みを振動させながら環境中を
這い回り、拡がっていく。その際、ネットワーク状に張り
めぐらされた管状構造が形成される。この管の中では原形
質流動という流れが生じており、細胞内小器官とともに栄
養分、酸素などが細胞の隅々まで運搬される。
粘菌は変形菌と呼ばれ細胞の形は自由自在に変化する。

しかも、環境に応じてその形は特徴的である (Fig. 1) [4]。
栄養分が豊富で培地の表面が足場として堅固な場合には、
全体の形は薄いシート状となる。一方、忌避物質を含ませ
た足場の弱い軟らかい培地上では、樹状となる。
本研究では、外部環境に応じて輸送管ネットワーク形態

が著しく変化する現象について、(1)環境依存のネットワー
ク構造の特徴を抽出し、(2)環境適応の観点から生物機能
がどのように機能的、効率的になっているかを調べ、粘菌
の輸送管ネットワークの適応機構の解明を目指す。

III. 環境依存形態解析 (横谷,高松) [4]

まず、環境パラメータに応じて、形態がどのように変化
するか定量的に調べた。Fig. 1には、環境パタメータとし
て、誘引物質濃度 (オートミール抽出液濃度)、忌避物質濃
度 (KCl濃度)、培地表面の硬さ (寒天濃度)を設定し、培
養８時間後の形態をまとめたものを示している。これら
の形態について、フラクタル次元、円形度、面積、扁平度
などを調べ定量化した。また、形態先端の拡がり角、培地
との接触角を調べ、変形体先端と環境との局所的な相互作
用も定量化した。これらの結果に基づいて後述する §VII
で、粘菌パターン形成のネットワーク上の数理モデル化を
行った。
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Fig. 1. Environment dependent morphology in plasmodium of Physarum
polycephalum [4]. After 8 hours cultivation under constant temperature at
25◦ and humidity at RH85 %. Initial weight of plasmodia were 0.005 ±
0.001 (g).

IV. ネットワークトポロジーの解析 (伊藤) [5]
ここでは、粘菌の輸送管ネットワークのトポロジーを次

のように定義した。管構造のつながりにだけ注目し、管
が合流する点を頂点 (vertex)、合流点間を結ぶ管構造を辺
(edge)と定義して頂点間の連結情報を調べた [5]。
これらの頂点とリンク情報から、粘菌輸送管ネットワー

クトポロジーについて、通常の複雑ネットワーク解析で
よく用いられる平均次数 (mean degree; 隣接頂点数の平
均値) < k >、クラスター係数 (Clustering coefficient) C、
平均頂点間距離 (mean node-node distance) L [6]、2次元
上ネットワーク解析に有用であるメッシュ度 (Meshedness
coefficient) M [7]を計算した。
代表的な結果を Fig.2に示す。誘引環境と忌避環境の 2

つの環境条件において培養した粘菌の成長過程を観察し
た。その画像に基づいてネットッワーク解析し、頂点数 n
と、平均頂点間距離 Lおよびメッシュ度M との関係とし
て示している。
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Fig. 2. Mean node-node distance and meshedness.(a)n-L plot. (b)n-M
plot. Closed triangles and open triangles denote the data for 1.5 w/v% agra
medium with 10 w/v% oat extract and 0.3 w/v % agar medium with 10
mM KCl, respectively. Lines are connected in order of time.

平均頂点間距離Lは、ネットワークがどれだけ拡がりを
持つかの目安となる。Fig.2(a)に頂点数 nと平均頂点間距
離 Lの関係を示している。誘引環境の場合には Lはゆっ

くりとした増加傾向にあり、一方、忌避環境の場合には途
中までは誘引環境より少し早いか、ほぼ同じ増加傾向を示
すが、あるノード数を境に急激に Lをのばしているのが
わかる。
メッシュ度Mは 2次元平面上のネットワーク内の任意の

多角形面がつくるサイクル構造の密度を示す [7]。Fig.2(b)
に各条件における頂点数 nとメッシュ度M の関係を示し
ている。M はネットワークを構成するサイクルの構造が
どのような多角形であるのかを見積もるのに直感的に役
立つ。例えば、Tree-graph であれば M = 0, 六角格子で
は 0.15–0.25, 四角格子では 0.65–1.00と見積もられる。こ
のことから、粘菌輸送管ネットワークは 6角格子と Tree-
graphの中間の形状であり、誘引環境では 6角格子に近く、
忌避環境で Tree-graphに近いネットワークとなっていると
言える。

V. ネットワーク形態の解析 (岡本) [8], [9]

2次元平面上を広がるネットワークでは、次数よりも頂
点間相互作用強度の方が、また、辺の数として数え上げた
頂点間距離よりも実長さの方が、ネットワークの特徴を知
る上でむしろ重要な指標となると考えられる。そこで、そ
れぞれに対応して、管径や管実長さの分布を粘菌の成長
過程において調べた。誘因環境では、培養初期ではあまり
はっきりとした管構造は形成されないが、次第に管径の分
布は小さいものから大きいものまで指数またはべき分布的
な連続的分布をしていること、別の言い方をすると、フラ
クタル構造をとることがわかった。一方、無栄養あるいは
忌避環境では、培養初期では連続的な分布をしているもの
もあるが、次第に太い管 (0.3mm前後)が形成され、最終的
に 0.3–0.4mmにピークを持つ分布となることがわかった。
このことは、２次元上のネットワークでは、スケール・フ
リー的な性質が相互作用強度分布に埋め込まれていること
を示唆するかも知れない。忌避環境では、その構造が崩れ
ることも興味深い。今後、分布検定も含めた精緻な解析が
必要である。

VI. 粘菌振動パターン (高松) [9]

粘菌は振動性細胞であり、ネットワーク形態に依存して
振動パターンが変化することが期待される。誘引環境初期
の細かい管で構成されたメッシュ状のネットワークでは、
波長の短い螺旋パターンが観察された。一方、忌避環境の
太い管で構成された樹状のネットワークでは、波長の長い
横断的な振動波パターンが観察された。§VIIで述べるネッ
トワークモデルで、この観測事実と比較する。

VII. ネットワークモデル (加川,高松) [4], [10]

ここでは、環境依存の粘菌の輸送管ネットワーク形態に
ついて簡単な数理モデルに基づいた検証を試みる。§IIIで
は、粘菌と環境の局所的な相互作用が環境に依存すること
を明らかにした。その観測事実基づき、三角格子上に頂点
と辺が成長するセルオートマトン的モデルを構築した。本
モデルでは、誘引物質と忌避物質の含有量に応じて辺の広
がる範囲を変化させ、また、培地の硬さの応じて、新しい
頂点を設定する確率を変化させた。その結果を、Fig.3に
示している。Fig. 1と比較するとよく再現出来ていること
が確認できる。このことから、変形体では、環境との局所
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相互作用と、変形体内での局所相互作用でマクロなパター
ンが形成されていることが示唆された。
次に、ネットワーク形状に依存した振動パターンについ

て、結合振動子モデルを構築して観察した。ここでは、同
心円状に広がるメッシュ状ネットワークを用意し、動径方
向と円形方向の結合強度を変化させ、擬似的にメッシュ状
のネットワークと木グラフ状のネットワークを生成した。
その結果、§VIで観察された振動パターンの一部が、ネッ
トワーク形状の応じて生成されることを確認した。
ここで述べた、ネットワーク生成モデルと、結合振動子

モデルを組み合わせることで、より現実的な粘菌数理モデ
ルを構築し、次に述べる、粘菌の環境適応行動生成のメカ
ニズムを数理的立場から明らかにすることが、今後の課題
である。
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Fig. 3. Simulation results with the network growth model. Only edges
are shown with lines. The diameter of the triangle lattice plane is 29: the
maximum numbers of vertices and edges are 1519 and 4422, respectively.
Blue circles show initial positions. Red circles show centroids of the final
patterns. Dashed lines denote the parameter values for the experimental
conditions.

VIII. 粘菌ネットワーク形態と生物機能 (五味,平井,遠
藤,横谷,高松

粘菌が環境に応じて形態を変化させることは、生物機
能としてどのような役割があるか考察するために、まず、
様々なネットワーク形状におけるエネルギー消費量 (単位
時間あたりの酸素消費量)を計測した。栄養状態、培養時
間などの条件はそろえ、ネットワークの形態だけを制御し
た粘菌を用い、ネットワークの形態と酸素消費量関係を調
べた結果を Fig.4に示した。ここで、ネットワーク形態の
指標としてフラクタル次元を用いている。フラクタル次元
が低下するに応じて、酸素消費量も低下することが示され
た。つまり、忌避的状態の粘菌ネットワークはエネルギー
消費も最低限となる低燃費型のネットワーク形状であるこ
とがわかっった。

次に、粘菌の振動パターン、管成長、行動の関係を調べ
た。Fig. 5に、成長する粘菌で観察された振動パターン (振
動数分布)の時系列変化と、重心座標の移動の対応関係を
図示している。成長の初期過程では、振動数分布は１つの
ピークを持つが、しばらくすると、高振動数成分と低振動
数成分に分岐する。そのとき、粘菌の移動が始まり、中間
環境および忌避環境では、最終的に低振動数成分が残り、
移動が継続する。このとき、管径の分布は比較的太いとこ
ろにピークを持つことがわかっている。つまり、太い管径
によるネットワークが、ゆっくりとした、また、長波長の
振動を生成し、それが、効率的な移動を生成すると考えら
れる。
さらに、複雑な環境における粘菌の行動を調べるため

に、２つの異なる環境の境界に粘菌を置き、その時の成長
パターンと移動の様子を調べた。Fig.6に、境界の左右に
広がる粘菌の面積比をプロットしたものを示す。左右で誘
引・忌避のはっきりとした環境差がある場合、粘菌は忌避
環境には全く広がることなく、誘引環境をすぐさま選択し
ている (a)。一方、左右の環境差が曖昧なとき、一旦一方
の培地に移動するが、その後、逆の培地に少し移動し、さ
らに、また逆というように、いわば ”迷い”のような行動
を示す。最終的に、一方向の培地を選び、その後は迷うこ
となく行動する様子が見られた (b)。このとき、それぞれ
の培地に広がる粘菌の形態は、これまでに見てきた環境依
存のパターンとほぼ同様のパターンが見られた。この”迷
い”行動の中にこそ、移動知の本質が隠されている可能性
がある。

1.6 1.7 1.8 1.9 2.0

0
.0

0
0
.0

4
0
.0

8
0
.1

2

Fractal dimension

O
2
 c

o
n
s
u
m

p
ti
o
n
 (

m
l/
h
r)

Fig. 4. Relation of oxygen consumption with fractal dimension in
tree-structured plasmodium in 0.3 % agar medium (triangles) and mesh-
structured plasmodium in 1.5 % (circles). Weights of plasmodium are
0.10 ± 0.01 (g).

IX. その他の取り組み (渡邊,手老,中垣,松本,荒船)

この他に、モジュラーロボットとの比較行動解析1、鉄
道ネットワークにおける輸送量最適化 [11]–[13]、粘菌の
位相応答曲線解析 [14]2の問題に取り組んだ。

X. まとめと今後の課題
本研究では、まず、環境に依存して形態を変える粘菌輸

送管ネットワーク形態の定量的解析を行った。メッシュ度
の解析結果から、誘引環境では 6 角格子状に近いネット
ワークを形成し、忌避環境では Tree-graph状に近いネット
ワークを形成していることがわかった。しかし、頂点数と

1東北大学 清水, 石黒との共同研究
2京都大学 大田, 青柳との共同研究
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Fig. 5. Bifurcation of oscillation frequency (a) and trajectory of centroid
position (b). (a) The density of oscillation frequency versus time were
plotted with dots whose diameter are proportional to the frequency density.
The large dots represent the main peaks in the histograms. Hand-writing
curves follows the primary, second and third peaks in the histograms. (b)
Centroid position of the plasmodium calculated from the binary image
was plotted. Origin was set when the plasmodium was set up at first.
Plasmodium was cultured at neutral conditions, 0.9 w/v% agar medium
without chemicals.

平均頂点間距離の関係の解析から格子または Tree-graphに
おいて頂点が一様に付け加えられて成長するようなネット
ワークではないことがわかった。頂点数の時系列データか
ら、特に、忌避環境では途中から頂点が減少している様子
が見られる。このことから、ネットワークの成長過程で頂
点および辺が生成・消滅するような過程を考える必要があ
り、現在その解析を行っている。
第 II節で掲げた粘菌の輸送管ネットワークの適応機構の

解明という最終ゴールに対しある程度の成果を得た。これ
までの観測事実に基づいて環境適応機能について次のよう
に定性的にまとめられる。忌避環境にいる粘菌は限られた
材料で、低燃費で、また、きるだけ触手を遠くまで伸ばし
より良い環境を発見する最も効率の良い形状は Tree-graph
状である。一方、栄養培地にいる粘菌はできるだけそこか
ら移動しないように、また、密度の高いネットワークをフ
ラクタル的に張りめぐらし効率よく栄養分を吸収するため
に格子状のネットワークを形成するのがよさそうである。
しかしこのことを科学的に議論するには実際に移動効率は
どうか、栄養分の吸収・輸送効率はどうか、異なる環境の
発見確率は Tree-graph状のとき本当に高いのか、という点
について定量的に計測していく必要がある。それらの結果
と比較可能なネットワーク形成の数理モデルを構築し、迷
い行動も含めた適応的行動のメカニズムを明らかにするこ
とが今後の大きな課題である。
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I．はじめに 

本究では，人間が習熟によって消費エネルギーの少
ない運動を実現できることに注目する．スポーツや作
業の熟練では，高速又は高精度な運動をするために，
適切に脱力することが重要と考えられる．このような
運動の習熟過程を解明するために，本研究では，人間
の運動計測から得られた特徴を基盤に，筋骨格モデル
やロボットモデル等の数理モデルにおいて，運動の習
熟モデルを提案する．筋骨格系を有する人間の運動制
御は，複雑な制御系を必要とするように思える．しか
し，本研究からは，感覚器から筋肉への線形変換等の
構造が簡単な方法によって，運動の習熟モデルを構築
できることを示す．線形変換等によって，目標とする
運動が実現でき，エネルギー消費が少なくできる事実
は，人間のような筋骨格系の動力学や運動学の特徴を
生かした方法の存在を示したこととなる．これらは，
本「移動知」で考える陰的制御[1]と理解することもで
きる．結果的に本研究で対象とする多関節構造体での
運動制御では，従来必要と思われてきた運動学，動力
学，逆運動学，逆動力学等が必要ないことを数理モデ
ルによって示す．本研究の全体構成をFig.１に示す． 

       

  

II. 生体計測 

人間の上肢平面運動を実験対象とし，Fig.２に示す実

験環境を設定する．手先運動負荷と手先位置計測のた

めに，平面内を動く２関節アームを製作した．実験中，

被験者はアーム先端部にあるハンドルを把持している．

弾性力場を与えるために，それぞれの関節部分にはバ

ネ（バネ定数：4.52N/mm）が取り付けられており，こ

のバネ弾性力が被験者の手先に加わる．また，被験者

の手先位置は，アームの関節部分に取り付けられたロ

ータリーエンコーダ情報とアームの幾何学情報から計

算され，運動中，目標位置とともに，リアルタイムで

ディスプレイ上に表示される．ディスプレイ上の手先 

 

位置は，目標位置の半径4[cm]未満にあるときには青色， 

それ以外のときには赤色で表示され，運動中，被験者

はそれを確認できるようになっている．さらに今回は，

手 先 情 報 計 測 と と も に ， 表 面 筋 電 計 測 装 置 

(ML880PowerLab 16/30  (AD instruments 社 製 ), 

DL-141(S&ME社製))を用いた，６つの筋：上腕二頭筋，

上腕三頭筋外側頭，腕橈骨筋，大胸筋，三角筋後部，

上腕三頭筋長頭の筋電図計測（サンプリング：4kHz）

を行った． 

目標運動は，Fig.2に示すようなy軸方向に0.2[m]離れ

た２点間の周期運動とし，2[s]で１往復する正弦波が目

標軌道関数として与えられ

た．実験は，１往復の運動を

１回の運動として全部で196

試行，試行毎に止めることな

く，リズミカルに行われた．

この実験では，持続的な筋の

緊張状態が続くため，運動中

の疲労を考慮し，被験者の自

己申告により途中で適度（7

～8回程度）の休憩を取った． 

これらの表面筋電計測結

果から，試行を重ねるにつれ

て，上腕三頭筋長頭，大胸筋には有意な傾向は見られ

なかったものの，上腕二頭筋，腕橈骨筋，上腕三頭筋

外側頭には増加傾向，三角筋後部には減少傾向が見ら

れた．全体として，顕著に習熟過程を表面筋電のみか

ら明確に示す結果は見いだせなかった．ただし，被験

者からのヒアリングでは，運動に習熟するにしたがっ

て，不必要な筋の緊張は緩むとの報告があった． 

 

III.適応剛性による運動の省エネルギー化 

A. 関節剛性と運動パターンの同時適応制御 

人間の歩行等を観察すると，重力から発生するポテ

ンシャルエネルギーと各関節の弾性エネルギーの特徴

をうまく利用して，筋が発生するエネルギーを小さく

していると思われる．すなわち，歩行運動習熟によっ

て，弾性と能動的筋活動を，巧妙に補い合う制御を実

現していると思われる．そこで，本研究では多関節構

造体の最小トルク周期運動生成が、関節速度の線形フ

ィードバックにより実現できることを利用する[2][3]．

その上で，本研究ではロボットの関節剛性と運動パタ

ーンを適応的に調節することで，最小トルクで歩行運

動を生成する制御方法を提案した．運動パターンの調

節則には遅延フィードバックの構造を用いた． 
 

生体の運動習熟過程の計測とモデル化 
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B.問題設定 

本研究では，下記のようなロボットのダイナミクス

を対象とする． 

 

(1) 

 

 周期運動を生成しながらアクチュエータトルクを最

小化することが本研究の目的である．そこで，評価関

数J は以下のように設定する． 

 

(2) 

 

C. 最適アクチュエータトルク 

 式（２）の評価関数を最小化するアクチュエータト

ルク    は，次式のように関節速度   の線形フィード

バックで表せる[2]． 

(3) 

 

 この関係は，エネルギーに基づいた解析や，ハミル

トン・ヤコビの方程式を用いた解法で示せる． 

 本解析結果は，速度の線形フィードバックにより最

小トルクで周期運動を生成できるという意味で，従来

の線形システムで用いられてきた共振と一致する．よ

って，本解析結果は従来の共振を多関節構造体に拡張

したものとみなせる． 

D. 制御則 

 本研究では，以下のような制御則を提案する． 

 

(4) 

 

(5) 

 

(6) 

 

(7) 

 

 提案制御則は、式（4）の  dv qqK    と式(6)の遅

延フィードバックの構造と式(5)，(7)のパラメータ調

節則により構成される．遅延フィードバックにより 

dqq    となれば、式(4)は式(3)の最適制御と一致する．

また， 
dqq    は周期運動を生成することも意味する．

よって，本制御則は制御対象の詳細な情報や複雑な数

値計算を用いずに，周期運動を最小トルクで生成でき

ることが特徴である． 

E.シミュレーション 

 提案方法の有効性を確認

するため，数値シミュレー

ションを行った．シミュレ

ーションモデルは，Fig.3

の歩行ロボットとした．シ

ミュレーションの結果，提

案制御則は周期運動を生成しつつ，アクチュエータト

ルクは式(3)の状態になった．よって，最小トルクで歩

行運動を生成できることが確認できた[4]． 

 

IV．２関節６筋モデルの線形変換による運動制御 

A. 概要 

ここの対象モデルは，

Fig.4のような２関節６筋

のアームモデルである．ア

ーム手先の視覚情報を得

て，どのように筋肉を運動

させるかが問題となる．た

だし，問題を簡略化するた

めに，感覚器から筋肉への

運動には動的遅れはない

と仮定する．したがって，

ここでの目的は，冗長・干

渉駆動系である筋骨格構造について，感覚から運動へ

の線形変換によって，フィードバック制御およびフィ

ードフォワード制御の実現を示すことである．さらに，

初めの運動時には拮抗的配置の筋肉の両方が緊張し， 

運動の習熟に伴って，不必要な拮抗筋の緊張が少なく

なる運動習熟の過程を実現する方法を提案する． 

 

B.手先座標から筋長へのマッピングの線形性評価と 

二関節筋を利用したマッピングの対角化 

視覚目標へのリーチング動作は通常，アームの逆運

動学，つまり目標位置のデカルト座標からアームの関

節角度へのマッピングによって行われる．この変換は

非線形式として表される．一方，位置をデカルト座標

ではなく視空間座標として表現すると，手先位置から

関節角度への変換が線形式で近似できることが示され

ている[5]．マッピングが線形式としてあらわされると

制御を単純化できる．本研究では，上記研究を筋骨格

モデルに適用して，手先位置と筋長のマッピングの線

形性を評価した．視空間は，輻輳角と視線方向角で定

義される．上肢は肩関節と肘関節で構成される２リン

ク２関節モデルとし，水平面を運動するものとする．

本研究では以下３つのモデルを用いて筋長を計算した． 

 

 

 

 

 

 

Fig.5 musculo-skeletal models 
 

モデル1 プリーモデル（Fig.5（a））  

モーメントアームが一定としたモデル． 

モデル2  筋が骨格に直接付着したモデル(Fig.4) 

モデル3  Pigeonらによる解剖モデル[6] 

モデル1における単関節筋の長さは関節角度に比例
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Fig.4 Arm Model with 2DOF 

and 6 muscles 

 
Fig.３ Simulation Model 
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するので，筋長と手先位置のマッピングは線形近似で

きる．また，モデル2とモデル3では，上腕二頭筋の筋

長が頭部からの距離のみで線形近似できることがわか

った． 

この知見の工学的応用として,モデル1における肩関

節と肘関節のモーメントアーム比を調節することによ

りマッピングを対角化する手法を提案した．つまり, 上

腕二頭筋の筋長は頭部からの距離のみに比例し，上腕

三頭筋の筋長は頭部からの方向のみに比例する筋骨格

モデルを提案した．Fig.5(b)に示すようにプーリー形

状を変えて,モーメントアームが関節角度によって変

化するモデルを採用すると，マッピングの線形化と対

角化の近似精度をあげることができる．上腕二頭筋に

対してモーメントアームの最適化を行ったところ，解

剖モデルのモーメントアームと類似の結果が得られた．  

 

C．線形変換によるフィードバック制御 

Fig.4に見られるアームの関節トルク τ (2x1) と筋張

力 α (6x1) の間には次式の関係が成り立つ． 

                  = W(q)                                (8) 

ただし，W(q) (6x2) は行列であり， q (2x1) は関節角度

ベクトルである．（詳細は参考文献［8］） 

ここで，本研究では次のロバストセンサフィードバ

ック制御則を提案する． 

                 = M [ Kp (xd - x) - Kv x  ］ 

ただし， M (2x6) は適切な定係数行列であり，Kp (2x2)

は位置フィードバックゲイン行列，Kv (2x2) は速度フ

ィードバック行列，x(t) (2x1) はアームの手先位置を表

すベクトル，xd (2x1) は手先の目標位置を表すベクトル，

x  は速度ベクトルである．ここでは，簡単化のため重

力は無視する． 

もし，運動学的パラメータが正確に求まる場合，行

列 M は容易に次式のように設定できる． 

M = W
+
J

T 
                                     (10) 

ただし， W
+ 
= W

T
(WW

T
)

-1
 (6x2) は擬似逆行列であり，J   

(2x2) は関節座標系から作業座標系へのヤコビ行列で

ある．制御系の安定性と目標位置 xd への収束性は理論

的に示されている [7]．しかしながら，各座標間の関係

が正確に求まらない場合，運動学パラメータは誤差が

含まれる．パラメータ誤差に対する制御系のロバスト

性は，人間の運動制御にとって非常に重要と考えられ

る．本研究では，ロバスト性が確保される条件として，

次式の関係を明らかにした[8]． 

   WMJ > 0                                   (11) 

シミュレーション結果でも，行列 M の要素が定数

であっても安定な動作が実現されることを確認してい

る．具体的には，(12)式のような定数行列を設定した．

手先は目標位置に収束し，各筋間の内力は適当な範囲

に収まった．筋が収縮力しか発揮できないことを考慮 

M = 

T














111100

110011
           (12) 

し，本シミュレーションでは式(9)の  の各要素が負

になったとき，筋力は 0 に設定した．  

 運動の安定性はリアプノフ関数を用いて証明され，

幾何学的条件，PDゲイン比条件，ゲイン条件が明確に

得られた．さらに，シミュレーション結果から筋骨格

構造ロボットで，目標運動に収束することが確認され

た．詳細は参考文献［8］参照されたい． 

筋力αを正に保った状態での制御を可能とするた

めに以下のPIDフィードバック制御も可能である． 

 

 

 

 

                         (13) 

 

ここで，注目すべきは，筋力同士の内力を構成す

るバイアス項α0も適当な定数で与えてよいことで

ある．すなわち，筋ベクトルの運動方向と内力方向

がお互いに干渉している状態でも目標値への収束は

保証されることが示された． 

 

D.線形変換によるフィードフォワード制御 

目標運動を時間的な軌道として与え，この目標運

動を繰り返し動作の過程で実現する「繰り返し学習

制御」を適用する．運動学習は以下に示される． 

 

                       （14） 

 ただし，                   

運動学習後のシミュレーション結果で各筋力の時間変

化をFig.6に示す．この場合も，(12)式の線形変換行列を

利用する．すなわち，センサ座標系での軌道追従誤差

を適当な線形係数行列Mによって変換し，筋力として

運動学習を行う．その際，筋配置等の幾何学的な情報

を利用していない点が特徴である． 
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Fig.6 Simulation results of each muscular force 
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 E.筋内力低下の習熟モデル 

Fig.6の結果は，筋力αの各要素をすべて正とできる．

しかし，θを大きく設定する必要がある．これは，拮

抗筋にあらかじめ大きな内力を与えることになる．人

間が未習熟時に拮抗筋をすべて緊張させている状態に

近い．習熟によって拮抗筋の不要な筋力を減少させる

モデルは以下のように構成できる． 

 

 

                   (15) 

Fig.6に示されるように，繰り返し学習制御で得られ

た筋力αの各成分で，θの値（θ＝60）以下の部分を

削除して，再度繰り返し学習制御を行う．この学習過

程の繰り返し回数をｊと表記する．θの値以下で開始

した学習制御によって得られる筋力αの各成分は，ゼ

ロに近い成分が少なくなっているので，ｊ＝２のため

に，θの値にλ（０＜λ＜１）をかけて，次のθｊと

する．本シミュレーションでは，λ＝0.9とした．この

結果，ｋ＝１５，ｊ＝１３で，各筋力は，Fig7に見ら

れるような形となり，目標運動を正確に実現しつつ，

拮抗筋の緊張は低減されたパターンを獲得した． 

V. おわりに 

人間の運動習熟で重要と思われる関節の弾性の適応

調節および筋骨格系の内力の低下を可能とする運動学

習モデルを提案した．通常，人間では筋の弾性要素の

ために，内力が大きい場合には関節剛性も高まり不自

然な運動を生み出している．筋構造に剛性特性を入れ

て，剛性の視点からも運動の習熟を検討することが今

後の課題の一つである．本研究で得られた結果は，Fig.1

に示されるように，人間の運動制御の解明への役立て

られることが期待できる．一方，線形変換による視覚

から運動への制御方法は，既存の産業用ロボット等へ

の応用が興味深い．たとえば，線形変換によれば，関

節角座標系をセンサによって計測する必要がない．す

なわち，エンコーダ等のセンサや信号処理部をもたな

くても，ビジュアルフィードバックが可能となる[9]．

これらの結果は，ロボットを最少の要素で実現する場

合や関節角度が計測困難な場合に有効であり，工学的

に新しいロボット創造の手がかりとなると思われる． 
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Fig.7 Simulation result of internal force reduction  
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C01-02 連携研究者 千葉 龍介 首都大学東京 システムデザイン学部・助教 
 

C01-03 代表者 倉林 大輔 東京工業大学 大学院理工学研究科・准教授 
 

C01-03 分担者 神崎 亮平 東京大学 先端科学技術研究センター・教授 
 

D01-01 代表者 矢野 雅文 東北大学 電気通信研究所・教授 
 

D01-01 分担者 坂本 一寛 東北大学 電気通信研究所・助教 
 

D01-01 分担者 牧野 悌也 東北大学 電気通信研究所・助教 
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D01-02 代表者 大須賀 公一 大阪大学 大学院工学研究科・教授 
 

D01-02 分担者 鄭 心知 京都高度技術研究所 研究部・主席研究員 
 

D01-02 分担者 足立 二郎 北海道大学 大学院理学研究科 
 

D01-02 分担者 大金 邦成 九州大学 大学院数理学研究院 
 

D01-03 代表者 石黒 章夫 東北大学 大学院工学研究科・教授 
 

D01-03 分担者 清水 正宏 東北大学 大学院工学研究科・助教 
 

D01-03 分担者 郷原 一寿 北海道大学 大学院工学研究科・教授 
 

評価 北村 新三 兵庫県立工業技術センター・所長 
 

評価 鈴木 良次 金沢工業大学・教授 
 

評価 森 茂美 生理学研究所・名誉教授 
 

評価 Rolf Pfeifer チューリッヒ大学 情報工学科・教授 
 

評価 Sten Grillner カロリンスカ研究所・教授 
 

評価 Avis H. Cohen メリーランド大学 生物学科・教授 
 

A01-11 代表者 松島 俊也 北海道大学 大学院理学研究院・教授 
 

A01-12 代表者 小池 康晴 東京工業大学 精密工学研究所・教授 
 

A01-12 連携研究者 奥田 次郎 京都産業大学 コンピュータ理工学部・准教授 
 

A01-12 連携研究者 神原 裕行 東京工業大学 精密工学研究所・助教 
 

A01-12 連携研究者 松田 哲也 玉川大学 脳科学研究所・講師 
 

A01-13 代表者 小川 正 京都大学 大学院医学系研究科・講師 
 

A01-13 分担者 熊田 孝恒 産業技術総合研究所 人間福祉医工学研究部門・グ

ループリーダー 
 

A01-14 代表者 沢田 康次 東北工業大学 工学部・教授 
 

A01-15 代表者 村田 哲 近畿大学 医学部・准教授 
 

A01-16 代表者 稲邑 哲也 国立情報学研究所 情報学プリンシプル研究系・准教

授 
 

A01-17 代表者 谷 淳 理化学研究所 脳科学総合研究センター・チームリー

ダー 
 

A01-17 分担者 有江 浩明 理化学研究所 脳科学総合研究センター・助手 
 

A01-17 分担者 菅野 重樹 早稲田大学 理工学術院・教授 
 

B01-11 代表者 横井 浩史 東京大学 大学院工学系研究科・准教授 
 

B01-11 分担者 瀧田 正寿 産業技術総合研究所 人間福祉医工学研究部門・主

任研究員 
 

B01-12 代表者 鈴木 隆文 東京大学 大学院情報理工学系研究科・講師 
 

B01-12 連携研究者 満渕 邦彦 東京大学 大学院情報理工学系研究科・教授 
 

B01-13 代表者 櫻井 芳雄 京都大学 大学院文学系研究科・教授 
 

B01-14 代表者 小林 康 大阪大学 大学院生命機能研究科・准教授 
 

B01-15 代表者 関 和彦 国立精神神経センター 神経研究所・モデル動物開発

部・部長 
 

B01-16 代表者 南部 篤 生理学研究所 統合生理研究系・教授 
 

B01-17 代表者 筧 慎治 東京都医学研究機構 東京都神経科学総合研究所・

研究員 
 

B01-17 連携研究者 戸松 彩花 東京都医学研究機構 東京都神経科学総合研究所・

流動研究員 
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B01-17 連携研究者 李 鍾昊 東京都医学研究機構 東京都神経科学総合研究所・

流動研究員 
 

B01-18 代表者 花川 隆 国立精神・神経センター 神経研究所・室長 
 

B01-18 連携研究者 大須 理英子 国際電気通信基礎技術研究所 脳情報研究所・主任

研究員 
 

C01-11 代表者 三浦 徹 北海道大学 大学院地球環境科学研究院・准教授 
 

C01-11 分担者 竹内 秀明 東京大学 大学院理学系研究科・助教 
 

C01-11 連携研究者 淺間 一 東京大学 大学院工学系研究科・教授 
 

C01-11 連携研究者 青沼 仁志 北海道大学 電子科学研究所・准教授 
 

C01-12 代表者 辻 和希 琉球大学 農学部・教授 
 

C01-12 分担者 山岡 亮平 京都工芸繊維大学 大学院工芸科学研究科・教授 
 

C01-12 分担者 菅原 研 東北学院大学 教養学部・准教授 
 

C01-13 代表者 岡 浩太郎 慶応義塾大学 理工学部・教授 
 

C01-13 分担者 萩原 将文 慶応義塾大学 理工学部・教授 
 

C01-13 分担者 伊澤 栄一 慶応義塾大学 大学院社会学研究科・特別研究准教

授 
 

C01-14 代表者 加藤 元一郎 慶応義塾大学 医学部・准教授 
 

C01-14 連携研究者 大武 美保子 東京大学 人工物工学研究センター・准教授 
 

C01-15 代表者 長尾 隆司 金沢工業大学 人間情報システム研究所・教授 
 

C01-15 分担者 田森 佳秀 金沢工業大学 人間情報システム研究所・准教授 
 

C01-15 分担者 岸上 明生 金沢工業大学 人間情報システム研究所・准教授 
 

C01-15 分担者 佐々木 謙 金沢工業大学 人間情報システム研究所・准教授 
 

C01-15 分担者 小川 宏人 北海道大学 大学院理学研究院・准教授 
 

C01-16 代表者 伊藤 悦朗 徳島文理大学 香川薬学部・教授 
 

C01-16 分担者 池野 英利 兵庫県立大学 環境人間学部・教授 
 

C01-16 分担者 大橋 瑞江 兵庫県立大学 環境人間学部・准教授 
 

C01-16 分担者 木村 敏文 兵庫県立大学 環境人間学部・助教 
 

C01-16 分担者 岡田 龍一 徳島文理大学 香川薬学部・学術研究員 
 

C01-17 代表者 藤井 直敬 理化学研究所 脳科学総合研究センター・チームリー

ダー 
 

D01-11 代表者 池上 高志 東京大学 大学院総合文化研究科・教授 
 

D01-11 分担者 嶋田 正和 東京大学 大学院総合文化研究科・教授 
 

D01-12 代表者 泉田 啓 京都大学 大学院工学研究科・教授 
 

D01-12 分担者 飯間 信 北海道大学 電子科学研究所・助教 
 

D01-12 分担者 平井 規央 大阪府立大学 大学院生命環境科学研究科・助教 
 

D01-13 代表者 青柳 富誌生 京都大学 大学院情報学研究科・講師 
 

D01-14 代表者 西井 淳 山口大学 大学院理工学研究科・准教授 
 

D01-15 代表者 高松 敦子 早稲田大学 理工学部・教授 
 

D01-15 連携研究者 中垣 俊之 北海道大学 電子科学研究所・准教授 
 

D01-16 代表者 川村 貞夫 立命館大学 理工学部・教授 
 

D01-16 分担者 満田 隆 立命館大学 情報理工学部・教授 
 

D01-16 分担者 関本 昌紘 立命館大学 総合理工学研究機構・ポストドクトラルフ

ェロー 
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D01-16 分担者 伊坂 忠夫 立命館大学 理工学部・教授 
 

D01-16 分担者 植村 充典 立命館大学 理工学部・助教 
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研究業績・受賞・特許 
 

研究業績 
 2005年度 
1. Naohiro Saito, Hajime Mushiake, Kazuhiro Sakamoto, Yasuto Itoyama, Jun Tanji, Representation of Immediate and Final 

Behavioral Goals in the Monkey Prefrontal Cortex during an Instructed Delay Period, Cerebral Cortex, 15, 10, 1535 - 
1546, 2005 

2. Yoshinari Makino, Masafumi Yano, Pictorial Cues Constrain Depth in da Vinci Stereopsis, Vision Research, 46, 1-2, 
91-105, 2006 

3. Toshiyuki Kondo, Koji Ito, Periodic Motion Control by Modulating CPG Parameters based on Time-Series Recognition, 
Lecture Notes in Artificial Intelligence, 3630 (Proceedings of 8th European Conference, ECAL2005), 3630, , 906-915, 
2005 

4. Masahiko Inase, Bao-Ming Li, Ichiro Takashima, Toshio Iijima, Cue Familiarity Is Represented in Monkey Medial 
Prefrontal Cortex during Visuomotor Association Learning., Experimental Brain Research, 168, 1-2, 281-286, 2006 

5. Oshio Kenichi, Atsushi Chiba, Masahiko Inase, Delay Period Activity of Monkey Prefrontal Neurons during 
Duration-Discrimination Task., European Journal of Neuroscience, 2006 

6. Hirohumi Harada, Kaoru Takakusaki, Shinichi Kita, Mitsuyoshi Matsuda, Satoshi Nonaka, Takashi Sakamoto, Effects of 
Injecting GABAergic Agents into the Medullary Reticular Formation upon Swallowing Induced by the Superior 
Laryngeal Nerve Stimulation in Decerebrate Cats., Neuroscience Research, 51, 395-404, 2005 

7. Hiroto Yamada, Nobuhiko Takahashi, Satoshi Tanno, Miho Nagamine, Kaoru Takakusaki, Toshikatsu Okumura , A 
Selective Orexin-1 Receptor Antagonist, SB334867, blocks 2-DG-Induced Gastric Acid Secretion in Rats, Neuroscience 
Letters, 376, 2, 137-142, 2005 

8. Kaoru Takakusaki, Kazumi Takahashi, Kazuya Saitoh, Hirofumi Harada, Toshikatsu Okumura, Yukihiko Kayama, 
Yoshimasa Koyama, Orexinergic Projections to the Midbrain Mediate Alternation of Emotional Behavioral States from 
Locomotion to Cataplexy., Journal of Physiology, 568, 3, 1003-1020, 2005 

9. Kaoru Takakusaki, Kazuya Saitoh, Satoshi Nonaka, Toshikatsu Okumura, Naoyuki, Miyokawa, Yoshimasa Koyama, , 
Neurobiological Basis of State-Dependent Control of Motor Behaviors, Sleep and Biological Rhythms, 2006 

10. Futoshi Mori, Katsumi Nakajima, Shigemi Mori, Cortical and subcortical neural mechanisms for controlling bipedal gait 
in humans and Japanese macaques, Human Movement Science , in press 

11. Taizo Nakazato, Striatal Dopamine Release in the Rat during a Cued Lever-press Task for Food Reward and the 
Development of Changes over Time Measured Using High-speed Voltammetry., Experimental Brain Research, 166, 1, 
137-146, 2005 

12. Shigeru Kitazawa, Kenji Kansaku, Sex difference in language lateralization may be task-dependent, Brain, 128, 5, E30, 
2005 

13. Shinya Yamamoto, Shunjiro Moizumi, Shigeru Kitazawa, Referral of tactile sensation to the tips of L-shaped sticks, 
Journal of Neurophysiology, 93, 5, 2856-2863, 2005 

14. Kenji Kansaku, Shigeru Muraki, Shinji Umeyama, Yasunori Nishimori, Tomoyuki Kochiyama, Shigeru Yamane, 
Shigeru Kitazawa, Cortical activity in multiple motor areas during sequential finger movements: an application of 
independent component analysis, Neuroimage, 28, 3, 669-681, 2005 

15. Shigeru Kitazawa, Daniel M Wolpert, Rhythmicity, randomness and synchrony in climbing fiber signals, Trends in 
Neurosciences, 28, 11, 611-619, 2005 

16. Shigeru Kitazawa, Daniel M Wolpert, Response to Gilbert: Rhythmicity, randomness and synchrony in climbing fiber 
signals, Trends in Neurosciences, 29, 2, 66-67, 2006 

17. Sho Kakizawa, Taisuke Miyazaki, Dai Yanagihara, Masamitsu Iino, Masahiko Watanabe, Masanobu Kano, Maintenance 
of Presynaptic Function by AMPA Receptor-Mediated Excitatory Postsynaptic Activity in Adult Brain, Proceedings of the 
National Academy of Sciences of the United States of America, 102, 52, 19180-19185, 2005 

18. Yukihiro Takayasu, Masae Iino, Wataru Kagegawa, Hiroshi Maeno, Kei Watase, Keiji Wada, Dai Yanagihara, Taisuke 
Miyazaki, Okiru Komine, Masahiko Watanabe, Koichi Tanaka, Seiji Ozawa, Differential Roles of Glial and Neuronal 
Glutamate Transporters in Purkinje Cell Synapses, Journal of Neuroscience, 25, 38, 8788-8793, 2005 

19. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Locomotion Control of a Biped Robot Using Nonlinear Oscillators, Autonomous Robots, 
19, 3, 219-232, 2005 

20. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Bifurcation and Chaos of a Simple Walking Model Driven by a Rhythmic Signal, 
International Journal of Non-Linear Mechanics, 41, 3, 438-446, 2006 

21. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Self-stability of a Simple Walking Model Driven by a Rhythmic Signal, Nonlinear 
Dynamics, in press 

22. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Stability Analysis of a Simple Walking Model Driven by an Oscillator with a Phase Reset 
Using Sensory Feedback, IEEE Transactions on Robotics, in press 

23. Katsuyoshi Tsujita, Hiroomi Toui,  Kazuo Tsuchiya, Dynamic Turning Control of a Quadruped Locomotion Robot 
using Oscillators, Advanced Robotics, 19, 10, 1115-1133, 2005 

24. Masato Nakatsukasa, Eishi Hirasaki, Naomichi Ogihara, Energy expenditure of bipedal walking is higher than that of 
quadrupedal walking in Japanese macaques, American Journal of Physical Anthropology, in press 

25. Y. Matsumoto, S. Unoki, H. Aonuma and M. Mizunami, Nitric oxide-cGMP signaling is critical for cAMP-dependent 
long-term memory formation, Learning & Memory, 13, 1, 35-44, 2006 

26. Jun Ota, Multi-agent Robot Systems as Distributed Autonomous Systems, Advanced Engineering Informatics, 20, 1, 
59-70, 2006 

27. Hiroshi Kimura, Kazuo Tsuchiya, Akio Ishiguro, Hartmut Witte (Eds.), , Adaptive Motion of Animals and Machines, 
Springer (2006), 2006 

28. Taizo Nakazato, Maki Kagohashi, Kenji Yoshimi, Influence of pH on Voltammetric Measurement of Dopamine., Bigenic 
Amines, 2006 

29. Taizo Nakazato, L-DOPA Itself Causes Increased Activity in Rats: the Clinical Implications. , The Ｐrobable Roles of 
Dopa as a Neurotransmitter. Eds: Misu Y and Goshima Y, CRC Press, NY, 229-241, 2005 

30. K. Niwa, J. Sakai, T. Karino, H. Aonuma, T. Watanabe, T. Ohyama, O. Inanami and M. Kuwabara, Reactive oxygen 
species mediate shear stress-induced fluid-phase endocytosis in vascular endothelial cells, Free Radical Research, 40, 2, 
167-174, 2006 

31. J. Nagamoto, H. Aonuma and M. Hisada, Discrimination of conspecific individuals via cuticular pheromones by males of 
the cricket Gryllus bimaculatus, Zool. Sci, 22, , 1079-1088 , 2005 

32. Kanzaki R, Nagasawa S and Shimoyama I, Neural basis of odor-source searching behavior in insect brain systems 
evaluated with a mobile robot, Chem Senses, 30, suppl 1, i285-i286, 2005 

33. Wada S and Kanzaki R, Neural control mechanisms of the pheromone-triggered programmed behavior in male silkmoths 
revealed by double-labeling of descending interneurons and the motor neuron, J Comp Neurol , 484, , 168-182, 2005 

34. Iwano M and Kanzaki R, Immunocytochemical Identification of Neuroactive Substances in the Antennal Lobe of the 
Male Silkworm Moth Bombyx mori, Zool Sci, 22, , 199-211, 2005 

35. Namiki S, Kazawa T and Kanzaki R, Basic characteristics of neuronnetwork components in the antennal lobe of the 
silkmoth, Chem Senses, 30, , A149-A150, 2005 

36. Yamasaki T, Isokawa T, Matsui M, Ikeno H and Kanzaki R, Reconstruction and simulation for three-dimensional 
morphological structure of insect neurons, Neurocomputing, 2006 

37. Yoshinari Makino, Hisanori Makinae, Tsukasa Obara, Masafumi Yano, Brain Regions Related to Odor Learning and 
Memory in Terrestrial Slug, Inciralia Fruhstorferi: Two Lobes of the Cerebral Ganglion Show Different Spatiotemporal 
Activities, Proceedings of the 11th International Symposium on Artificial Life and Robotics, OS7-1, 2006 

38. Ikuo Matsuo, and Masafumi Yano, A Computational Model of Echolocation: Restoration of an Acoustic Image from a 
Single-Emission Echo, The Journal of the Acoustical Society of America (149th Meeting of the Acoustical Society of 
America), 117, 4, 2553, 2005 

39. Masashi Ito,  Masafumi Yano, A Local Vector Coding for High Quality Voice Analysis/Synthesis, The Journal of the 
Acoustical Society of America (150th Meeting of the Acoustical Society of America), 118, 3, 2024, 2005 

40. Koji Ito, Takeshi Sakurada, Makoto Doi, Toshiyuki Kondo, Impedance Adaptation of Arm Movements under Dynamic 
Environments, Proceeding of SICE Annual Conference 2005, WP1-03-02, , 3305-3310, 2005 

41. Koji Ito, Takahiro Shioyama, Toshiyuki Kondo, Lower-limb Joint Torque and Position Controls by Functional Electrical 
Stimulation (FES), Proceeding of Complex Medical Engineering (CME2005), 559-564, 2005 

42. Tomoaki Nagano, Toshiyuki Kondo, Koji Ito, Motion Pattern Generation for Multi-link System based on Distributed 
Kinematics and Dynamics with Time Delay, Proceedings of SICE Annual Conference 2005, MA2-01-6, 2005 

43. Akira Mura, Masahiko Inase, Self Generated Action Monitoring by Mirror Neurons in the Inferior Parietal Cortex., 
Proceedings of Vision Science Society 5th Annual Meeting, Satellite Workshop, From Eye to Hand: The Role of Vision in 
Grasping, 2005 

44. Atsushi Chiba, Kenichi Oshio, Masahiko Inase, Neuronal Activity in the Monkey Striatum during a Duration 
Discrimination Task., Proceedings of Neuroscience 2005, 35th Annual Meeting of Society for Neuroscience,  413.5, 
2005 

45. Kaoru Takakusaki, The Control of Basal Ganglia on Postural Muscle Tone And Locomotion, 35th International Union of 
Physiological Science, 2005 

46. Kaoru Takakusaki, Kazuya Saitoh, A New Category of Spinal Interneurons That Mediate Atonia in Cats, Proceedings of 
Neuroscience 2005, 35th Annual Meeting of Society for Neuroscience, 863.17, 2005 

47. Hirohumi Harada, Kaoru Takakusaki, Yoshio Bando, Satoshi Nonaka, GABAergic Control of Swallowing in Cats, 
Proceedings of Neuroscience 2005, 35th Annual Meeting of Society for Neuroscience, 573.24, 2005 

48. Futoshi Mori, Katsumi Nakajima, Hideo Tsukada, Shigemi Mori, Primary, supplementary and premotor cortices are 
involved in the execution and control of operant-trained bipedal treadmill walking in Japanese monkey,, Proceedings of the 
2006 International Congress on Gait & Mental Function, 2006 

49. Naomi Wada, Futoshi Mori, Norihiro Kato, Shinji Hirano, Wakana Iwamoto, Go Suzuki, Shigemi Mori, Kinematic and 
electromyographic studies on rat bipedal-walking model,  International Society for Postural and Gait Research XVIIth 
Conference, 2006 

50. Norihiro Kato, Shinji Hirano, Wakana Iwamoto, Go Suzuki, Futoshi Mori, Naomi Wada, Shigemi Mori, Influence of 
bipedal walking on neural systems: spinal reflexes in the lumbar spial cords in rat bipedal walking models,  International 
Society for Postural and Gait Research XVIIth Conference, 2006 

51. Kenji Yoshimi, Taizo Nakazato, Kazue Takahata, Seiichiro Shimazu, Akira Komatsu, Nobutaka Hattori, Yoshikuni 
Mizuno, Voltammetric Measurement of Striatal ExtracellularDopamine Changes Induced by Physiological Stimuli and 
Trace Amine Mimetics, , 2005 

52. Maki Kagohashi, Taizo Nakazato, Shigeru Kitazawq, Yoshikuni Mizuno, Dopamine Release in the Rat Striatum during 
the Cued Lever-press Task and the Effect of Serotonin Neuron on Its Release., , 2005 

53. Shigeru Kitazawa, Where tactile stimuli are ordered in time, Neuroscience Semiar Series 2005, 2005 
54. Shigeru Kitazawa, Frames of reference for tactile perception., Cognition and Action, JSPS-UCL symposium, 2005 
55. Shigeru Kitazawa, Where tactile signals are ordered in time, ESF-EMBO Symposium on Three-Dimensional Sensory 

and Motor Space: Probabilistic Mechanisms of Learning and Development in Sensorimotor Systems. , 2005 
56. Shigeru Kitazawa, Inferring the level of language comprehension during story listening., Neuroethics of Nurturing the 

Brain, Annual Meeting 2005, Japanese Society for Neuroscience, 2005 
57. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Transition from Quadrupedal to Bipedal Locomotion, Proceedings of the 2005 IEEE/RSJ 

International Conference on Intelligent Robots and Systems, Edmonton, Canada (IROS2005), 3419-3424, 2005 
58. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Turning of a Biped Robot Driven by Nonlinear Oscillators, Proceedings of the 3nd 

International Symposium on Adaptive Motion of Animals and Machines, Illmenau, Germany (AMAM2005), 2005 
59. Shinya Aoi, Kazuo Tsuchiya, Feedback Control of a Simple Walking Model Driven by an Oscillator, Proceedings of the 

2004 IEEE International Conference on Robotics and Automation, Orlando, FL (ICRA2006), accepted 
60. Katsuyoshi Tsujita, Manabu Kawakami, Kazuo Tsuchiya, Optimal Gait Pattern of a Quadruped Locomotion Robot, 

Proceedings of the 3nd International Symposium on Adaptive Motion of Animals and Machines, Illmenau, Germany 
(AMAM2005), 2005 

61. Naomichi Ogihara, Eishi Hirasaki, Masato Nakatsukasa, Energy efficient bipedal locomotor strategy in bipedally-trained 
Japanese macaques, Proceedings of the 3nd International Symposium on Adaptive Motion of Animals and Machines, 
Illmenau, Germany (AMAM2005), 2005 
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2315. Akio Ishiguro,  *Masahiro Shimizu, On the Task Distribution between Control and Mechanical Systems: A Case Study 

with an Amobeboid Modular Robot, 50 Years of Artificial Intelligence: Essays Dedicated to the 50th Anniversary of 
Artificial Intelligence（Eds. M. Lungarella,  F. Iida,  J. Bongard,  and R. Pfeifer），Springer, 144-153 

2316. Masahiro Shimizu,  Takuma Kato,  Max Lungarella,  *Akio Ishiguro, Adaptive Modular Robots Through 
Heterogeneous Inter-Module Connections, Journal of Robotics and Mechatronics, 20, 3, 386-393 

2317. Takuya Umedachi，Taichi Kitamura,  *Akio Ishiguro, An Amoeboid Locomotion That Exploits Real-Time Tunable 
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5. 近藤 敏之 第 17 回インテリジェントシステムシンポジウム ベストプレゼンテーショ
ン賞 「相反する道具操作の同時学習と環境文脈による内部モデル選択」，平成 19 年 8
月11日 

6. 花川隆、澤本伸克、本田学：パーキンソン病における運動・認知速度低下の病態解明．
第 28 回国立精神・神経センター神経研究所研究発表会 ポスター部門臨床系最優秀賞 
平成19年3月14日 

7. 番浩志、山本洋紀、花川隆、浦山慎一、福山秀直、江島義道：遮蔽表面知覚の時間的・
空間的手掛かりと脳活動との関係 －fMRI 研究－．電気情報通信学会 ヒューマンコミ
ュニケーション賞 平成19年3月24日 

8. 高橋和巳： 日本睡眠学会研究奨励賞 Neural activity of histaminergic tuberomammillary 
neurons during wake-sleep-states in the mouse  

9. 高橋和巳、小山純正、香山雪彦、酒井一弥：第 11 回日本ヒスタミン学会第 4 回和田記
念賞 結節乳頭核ヒスタミンニューロン活動が覚醒状態の発現に果たす役割 

10. 青井伸也, 荻原直道, 土屋和雄：計測自動制御学会 学術奨励賞，2008.2.21「ニホンザル
の詳細な骨格モデルとキネマティクスデータに基づく歩行生成」， システム・情報部
門学術講演会（SSI2006）予稿集，2006 

11. 佐倉緑、北海道大学電子科学研究所神経情報研究分野・学術研究員（移動知ポスドク）
コオロギの闘争行動にかかわるクチクラ体表物質識別の神経機構の解明 (社) 日本動物
学会 女性研究者奨励ＯＭ賞 

12. 新井航平：日本設計工学会，武藤栄次賞（優秀学生賞） 
13. 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学術業績賞, 2007 
14. 清水 正宏，石黒 章夫：第 1 回生理学研究所MotorControl 研究会 ベストプレゼンテ

ーション賞，「制御系と機構系の連関から創発するモジュラーロボットのアメーバ様ロ
コモーション」, 2007 

15. 北村 太一，梅舘 拓也，石黒 章夫：第 13 回創発システム・シンポジウム ベスト
ポスター賞，「可変弾性要素と原形質量保存則を活用したアメーバ様ロボット」，2007 

16. 渡邉 航，石黒 章夫：第13回創発システム・シンポジウム 特別審査員賞，「身体部位
間の力学的相互作用を活用した学習の高効率化」, 2007 

 2006年度 
17. 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 

18. 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. 

19. 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１
１回ロボティクスシンポジア予稿集，pp.92-97, 2006 

20. 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 

21. 杉本靖博：日本ロボット学会 研究奨励賞，2006年9月15日 
22. 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 

23. 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 

24. 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 

25. 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 

26. 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 

27.  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) 

28. 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 

29. 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 

30.  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 
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 2007年度 
31. Masashi Ito and Masafumi Yano, 19th international congress on acoustics, 2-7 September 2007, 

Madrid, SpainYoung Scientist Conference Attendance Grant in 19th international congress on 
acoustics" Articulatory feature estimation for nonstationary vowels based on a local vector coding,"  

32. Sakurai T, Uchino K, Sezutsu H, Tamura T and Kanzaki R: 4th Asia-Pacific Conference on 
Chemical Ecology Best Poster Award“Axonal projections of pheromone receptor neurons to the 
antennal lobe macroglomerular complex in the silkmoth, Bombyx mori.” (Epocal Tsukuba, 
Tsukuba, Japan, Sep 10-14) 

33. Tadahiro Taniguchi, Kenji Ogawa, and Tetsuo Sawaragi,̀ Ìmplicit estimation of other’s intention 
without direct observation of actions in a collaborative task: Situation-Sensitive Reinforcement 
Learning'', SICE Annual Conference 2007, in CD-ROM, (2007) SICE Annual Conference 2007 
International Award Finalist 

34. 登美 直樹 計測自動制御学会 第13回創発システム･シンポジウム 特別審査員賞「速
度依存力場と位置依存力場の分離学習」計測自動制御学会第 13 回創発システム・シン
ポジウム「創発夏の学校」講演資料集, pp.111-112 

35. 近藤 敏之 第 17 回インテリジェントシステムシンポジウム ベストプレゼンテーショ
ン賞 「相反する道具操作の同時学習と環境文脈による内部モデル選択」，平成 19 年 8
月11日 

36. 花川隆、澤本伸克、本田学：パーキンソン病における運動・認知速度低下の病態解明．
第 28 回国立精神・神経センター神経研究所研究発表会 ポスター部門臨床系最優秀賞 
平成19年3月14日 

37. 番浩志、山本洋紀、花川隆、浦山慎一、福山秀直、江島義道：遮蔽表面知覚の時間的・
空間的手掛かりと脳活動との関係 －fMRI 研究－．電気情報通信学会 ヒューマンコミ
ュニケーション賞 平成19年3月24日 

38. 高橋和巳： 日本睡眠学会研究奨励賞 Neural activity of histaminergic tuberomammillary 
neurons during wake-sleep-states in the mouse  

39. 高橋和巳、小山純正、香山雪彦、酒井一弥：第 11 回日本ヒスタミン学会第 4 回和田記
念賞 結節乳頭核ヒスタミンニューロン活動が覚醒状態の発現に果たす役割 

40. 青井伸也, 荻原直道, 土屋和雄：計測自動制御学会 学術奨励賞，2008.2.21「ニホンザル
の詳細な骨格モデルとキネマティクスデータに基づく歩行生成」， システム・情報部
門学術講演会（SSI2006）予稿集，2006 

41. 佐倉緑、北海道大学電子科学研究所神経情報研究分野・学術研究員（移動知ポスドク）
コオロギの闘争行動にかかわるクチクラ体表物質識別の神経機構の解明 (社) 日本動物
学会 女性研究者奨励ＯＭ賞 

42. 新井航平：日本設計工学会，武藤栄次賞（優秀学生賞） 
43. 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学術業績賞, 2007 
44. 清水 正宏，石黒 章夫：第 1 回生理学研究所MotorControl 研究会 ベストプレゼンテ

ーション賞，「制御系と機構系の連関から創発するモジュラーロボットのアメーバ様ロ
コモーション」, 2007 

45. 北村 太一，梅舘 拓也，石黒 章夫：第 13 回創発システム・シンポジウム ベスト
ポスター賞，「可変弾性要素と原形質量保存則を活用したアメーバ様ロボット」，2007 

46. 渡邉 航，石黒 章夫：第13回創発システム・シンポジウム 特別審査員賞，「身体部位
間の力学的相互作用を活用した学習の高効率化」, 2007 

 2008年度 
47. 花川隆： 第8回日本神経科学学会奨励賞, 「高次運動制御と認知制御を介在する神経機

構の解明」．, 平成20年7月9日, （http://www.jnss.org/japanese/invite/assist/syorei_top.html） 
48. 青沼仁志 2008年9月 Zoological Science Award 2008,  The Zoological Society of Japan

「Tsuji E., Aonuma H., Yokohari F. and Nishikawa M. (2007) Serotonin-immunoreactive neurons 
in the antennal sensory system of the brain in the carpenter ant, Camponotus japonicus. Zool. Sci., 24: 
836-849.」 

49. 石川麻乃，三浦徹：日本進化学会第１０回大会，優良ポスター賞，「アブラムシの表現
型多型を制御する遺伝子群の網羅的研究」，2008年8月24日，社団法人 日本動物学会 第
79回大会予稿集，p.100, 2008 

50. 森英章，佐々 木智基，長谷川英祐，土畑重人，千葉聡，辻 和希：第 55 回日本生態学
会大会（福岡国際会議場），優秀ポスター賞，「働かない働きアリの侵略-アミメアリの種
内社会寄生は２度進化した？」，2008年3月15日，第55回日本生態学会大会講演要旨
集，pp.291, 2008 

51. 儀間朝宜，辻 和希：第 55 回日本生態学会大会（福岡国際会議場），優秀ポスター賞，
ウスキシロチョウにおける翅型決定要因と密度高価」，2008年3月17日，第55回日本
生態学会大会講演要旨集，pp.458, 2008 

52. 佐々 木謙： 第 30 回日本比較生理生化学会，吉田奨励賞， 「社会性昆虫のカースト
転換における脳内アミンの役割」，2008年7月20日， 第30回日本比較生理生化学会 大
会予稿集, pp18-19, 2008 

53. 神﨑亮平：日本比較生理生化学会 吉田記念賞「昆虫とロボットで探る脳」, 2008 年 7
月20日，第30回日本比較生理生化学会予稿集, p．18, 2008 

54. 藤原輝史, 加沢知毅, Stephan S. Haupt, 福島亮太,神崎亮平：日本比較生理生化学会 ポスタ
ー賞，「電気穿孔法による昆虫触角葉の複数の単一神経細胞 Ca2+イメージング」，2008
年7月21日，第30回日本比較生理生化学会予稿集，p．23, 2008 

55. 坂本一寛: 日本神経回路学会 平成 20 年度「研究賞」 受賞対象 NC2007-39，「サル前
頭前野興奮性細胞・抑制性細胞における行動目標表現の遷移」 

56.  Dai Owaki, Koichi Osuka and Akio Ishiguro： ICRA2008,  IEEE Robotics and 
Automation Society Japan Chapter Young Award, “On the Embodiment That Enables Passive 
Dynamic Bipedal Running”， May 19-23, 2008,  2008 IEEE International Conference on 
Robotics and Automation proceedings， pp 341-346， 2008   

57. 北村太一, 梅舘拓也, 石黒章夫：第243回SICE東北支部研究集会，優秀発表奨励賞，「可
変弾性要素と原形質量保存則を活用したアメーバ様ロコモーションの実現」，2008 年 6
月20日，2008 

58. 加藤拓真，清水正宏，Max Lungarella，石黒章夫： 第244回SICE東北支部研究集会，
優秀発表奨励賞， 「粘菌型ロボットから探る自律分散個間の相互作用様式のあり方に
関する考察」2008年7月2日，2008 

59. Dai Owaki , Koichi Osuka , Akio Ishiguro: SICE Annual Conference Young Author's Award of the 
SICE2008，“Gait Transition between Passive Dynamic Walking and Running by Changing the 
Body Elasticity”，August 20-22, 2008，SICE Annual Conference 2008，pp 2513-2518，2008 

60. Dai Owaki , Koichi Osuka , Akio Ishiguro： Finalist in the SICE Annual Conference International 
Award，“Gait Transition between Passive Dynamic Walking and Running by Changing the Body 
Elasticity”，August 20-22, 2008，SICE Annual Conference 2008，pp 2513-2518，2008 

61. 坂井善行，石田怜，大脇大，手老篤史，石黒章夫： 第245回SICE東北支部研究集会，
優秀発表奨励賞，「周波数と位相の調整が可能なマルチリズミックオシレータモデル －
一次元ホッピングロボットの跳躍学習への適用－」，2008年10月24日，2008 

62. Toshiyuki Nakagaki, Hiroyasu Yamada, Ryo Kobayashi, Atsushi Tero, Akio Ishiguro, Ágotá Tóth： 
2008 Ig Nobel Prize （Cognitive Science Prize）,  For discovering that slime molds can solve 
puzzles， October 2, 2008 

63. 日本昆虫学会賞, N. Hirai and M. Ishii, A danaid butterfly, Ideopsis similis, overcomes 
parasitization by a tachinid fly, Sturmia bella. 

64. Masahiro Sekimoto, Suguru Arimoto, Sadao Kawamura, and Ji-Hun Bae: 2008 IEEE International 

Conference on Robotics and Automation (ICRA2008), Best Manipulation Paper Award Finalist, 
“Skilled-Motion Plannings of Multi-Body Systems Based upon Riemannian Distance,”Proc. of the 
ICRA2008, pp.1233-1238, Pasadena, CA, USA, May 19-23, 2008.  

65. 関本昌紘，有本卓，Jin-Hun Bae，川村貞夫: (社)計測自動制御学会システムインテグレー
ション部門 研究奨励賞 (2008年12月6日)，「歩行遊脚期における慣性作用と運動生成」, 
第 8 回計測自動制御学会システムインテグレーション部門講演会(SI2007)予稿集, 
pp.1051-1052, Dec. 20-22, 2007. 

66. 植村充典，川村貞夫 (社)計測自動制御学会システムインテグレーション部門２００７
優秀講演賞受賞「機械的弾性要素とアクチュエータの統合による省エネルギ制御法」第
8 回計測自動制御学会システムインテグレーション部門講演会(SI2007)予稿集,pp611-612， 
Dec. 20-22, 2007. 

 2009年度 
67. Yoshikatsu Hayashi, Young Author Award at the 14th International Symposium on Artificial Life 

and Robotics, Oita, Japan, February 5.7, 2009 
68. 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１
１回ロボティクスシンポジア予稿集，pp.92-97, 2006 

69. 鏡原 康裕, 李 鍾昊, 筧 慎治, 日本臨床神経生理学会・奨励論文賞（2009年11月）, 「手
首運動を利用した定量的異常運動解析システムの構築」, 臨床神経生理学，Vol.36, No.6 
pp.633-641 (2008-12)，査読有 に対して 

70. 安 琪, 2009 IEEE Int. Conf. on Mechatronics and Automation (ICMA '09), Best Student Paper 
Award, Q. An, H. Matsuoka, Y. Ikemoto, H. Asama: "Extraction of Behavior Primitives for 
Understanding Human Standing-up Motion", Proc. of 2009 IEEE Int. Conf. on Mechatronics and 
Automation (ICMA '09), pp. 1800-1805, Changchun, China, Aug. (2009). 

71. Ji-Soo Keum, Hyon-Soo Lee, Masafumi Hagiwara: Best paper award in International Symposium 
on Advanced Intelligent Systems (ISIS 2009), "A novel speech/music discrimination using feature 
dimensionality reduction," International Symposium on Advanced Intelligent Systems (ISIS 2009), 
pp.129-132, 2009-08. 

72. 加藤元一郎（放射線医学総合研究所須原哲也先生らと共同受賞）, 「精神疾患の病態解
明と客観的治療評価に向けたPETイメージング研究」, 第46回（2009年度）エルウィ
ン・フォン・ベルツ賞（一等賞）, 平成21年11月18日 

73. 藤井 直敬, 毎日出版文化賞, 「つながる脳」, NTT出版, 2009年11月3日 
74. 山口伸一，小山真理，久保翔達，大脇大，石黒章夫： 第15回創発システム・シンポジ

ウム，奨励賞, 「二次元受動走行機械の開発」，2009 年8 月10 日，第15 回創発システ
ム・シンポジウム予稿集，P09, P.P. 105-108，2009 

75. 武田孟，塚辺有哉，清水正宏，石黒章夫： 第15回創発システム・シンポジウム，奨励
賞, 「自律分散的に形態変形を行うモジュラーロボットの実機検証」，2009年8月10日，
第15回創発システム・シンポジウム予稿集，P01 P.P. 79-82，2009 

76. 武田光一，梅舘拓也，中垣俊之，小林亮，石黒章夫： 第15回創発システム・シンポジ
ウム，優秀賞, 「アメーバ様ロコモーションから探る大自由度システムの自律分散制御
方策」，2009年8月10日，第15回創発システム・シンポジウム予稿集，P02 P.P. 83-86，
2009 

77. Masahiro Shimizu and Akio Ishiguro：IROS 2009，The 2009 IEEE/RSJ International Conference 
on Intelligent RObots and Systems，Best Paper Finalist，An Amoeboid Modular Robot That 
Exhibits Real-time Adaptive Reconfiguration，2009/10/14， IROS2009，Molll14.3 pp.1496-1501，
2009 

78. 大脇 大，大須賀 公一，石黒 章夫： 日本ロボット学会，第 24 回研究奨励賞, 「受
動走行の背後に潜む安定化構造の解明」（2008年9月第26回日本ロボット学会学術講演
会），2009年9月16日，第26回日本ロボット学会学術講演会予稿集，pp．3B1-09，2009 

79. 飯間 信 : ベストオーサー賞（論文部門） （日本応用数理学会）, 「蝶の飛翔に潜む数
理構造」応用数理, 18 pp.39-51, 2008 

80. 満田 隆，川村 貞夫，関本 昌紘，植村 充典，伊坂 忠夫, 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 優秀講演賞, 「筋骨格モデルにおける手先座標から筋長
へのマッピングの線形性評価」，2008年12月, 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, pp.7-8, 2008 

 

特 許 

 2005年度 
1. 生体計測データから時間相関のあるノイズ除去を行うアルゴリズム, 田森佳秀，冨田教

幸 ,日本,2月23日に出願予定,2008.2.23,特願2008-未定 
2. 能動連結機構及びその位置姿勢の検出方法及びその制御方法,鄭心知,日本,出願

済,2007.7.30,特願2007-196835 
3. フレキシブルセンサチューブ, 大須賀公一，和田貴志 ,日本,出願済,2005.6.7,特願

2005-166558 
4. 運動データの生成装置、方法、及びロボット装置 , 稲邑哲也，李海妍，柴田智広 ,日本,

出願済,2007.9.12,特願2007-236629 

 2006年度 
5. 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 
6. 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 
7. 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 
8. 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 

 2007年度 
9. 生体計測データから時間相関のあるノイズ除去を行うアルゴリズム, 田森佳秀，冨田教

幸 ,日本,2月23日に出願予定,2008.2.23,特願2008-未定 
10. 能動連結機構及びその位置姿勢の検出方法及びその制御方法,鄭心知,日本,出願

済,2007.7.30,特願2007-196835 
11. フレキシブルセンサチューブ, 大須賀公一，和田貴志 ,日本,出願済,2005.6.7,特願

2005-166558 
12. 運動データの生成装置、方法、及びロボット装置 , 稲邑哲也，李海妍，柴田智広 ,日本,

出願済,2007.9.12,特願2007-236629 

 2008年度 
13. 筋骨格系モデル作成装置および該方法，筋骨格系機構制御装置ならびに筋骨格系機構シ

ステム, 小池康晴，川瀬利弘, 日本, 出願済, 2008.9.5, 特願2008-229026 
14. 定量的運動機能評価システム, 筧 慎治，李 鍾昊，鏡原 康裕, 国際, 出願済, 2008.8.26, 

PCT/JP2008/053735 
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活動記録 
 

詳細はホームページ（http://www.race.u-tokyo.ac.jp/~ota/mobiligence/act/index.html）参照のこと． 

 

 2005 年度 
1 日時： 2006/3/29 9:30-18:00 

 場所： 金沢工業大学人間情報システム研究所 

 名称： コオロギの振る舞いに関するミーティング 

2 日時： 2006/3/14-17 

 場所： 北海道大学電子科学研究所/旭川医科大学 

 名称： 工学系研究者のための生物学チュートリアル 

3 日時： 2006/3/13 18:00-22:00 

 場所： 北海道大学青沼研究室 

 名称： コオロギの群行動の共同研究に関する打ち合わせ 

4 日時： 2006/3/10-23 

 場所： 北海道大学青沼研究室 

 名称： コオロギの群行動解析に関する共同研究 

5 日時： 2006/3/8 

 場所： 東京大学柏キャンパス総合研究棟 

 名称： IAS-9 オーガナイズドセッション 

6 日時： 2006/2/23 9:30-17:00 

 場所： 北海道大学電子科学研究所５階セミナー室 

 名称： C 班企画セミナー「ネットワーク構造と社会性」 

7 日時： 2006/2/11 10:00-16:30 

 場所： 京都大学 理学部 2 号館 3 階 315 セミナー室 

 名称： AB 班 合同班会議 

8 日時： 2006/1/31 9:30-18:00 

 場所： ぎのわんセミナーハウス 中会議室 

 名称： C 班・総括班企画「社会性昆虫セミナー」 

9 日時： 2006/1/28 10:00-17:00 

 場所： 京都大学 理学部 2 号館 3 階 315 セミナー室 

 名称： B 班 班会議 

10 日時： 2006/1/27 

 場所： 福井県国際交流会館 

 名称： 自律分散システムシンポ移動知オーガナイズドセッ
ション 

11 日時： 2006/1/13 13:30-17:30 

 場所： 東京工業大学 80 周年記念館２階会議室  

 名称： 第２９回 マイクロ/ナノシステム研究専門委員会に
おける講演 

12 日時： 2006/1/6 10:30-13:00 

 場所： 京都大学大学院工学研究科 11 号館土屋研究室 

 名称： B02 班会議 

13 日時： 2006/1/6 13:00-16:30 

 場所： 名古屋大学 工学部 5 号館 5 階 508 室 

 名称： D 班・班会議 

14 日時： 2005/12/22 

 場所： 旭川医科大学 

 名称： 研究室見学とディスカッション 

15 日時： 2005/12/20 

 場所： 洞爺サンパレス（北海道） 

 名称： 研究ミーティング 

16 日時： 2005/12/17 

 場所： 熊本電波高等専門学校 

 名称： システムインテグレーション部門学術講演会移動知
オーガナイズドセッション 

17 日時： 2005/12/9 13:00～17:00 

 場所： 京都大学大学院理学研究科 2 号館 315 セミナー室 

 名称： B02 班勉強会 

18 日時： 2005/12/5 

 場所： 北海道大学学術交流会館第３会議室 

 名称： 総括班会議 

19 日時： 2005/12/4 

 場所： 北海道大学学術交流会館第 1 会議室 

 名称： Mobiligence'05（国際シンポジウム） 

20 日時： 2005/12/2 9:30-11:30 

 場所： 東京大学工学部 14 号館 825 号室 

 名称： 日本とイタリアの移動知研究に関するディスカッシ
ョン 

21 日時： 2005/12/1 13:30～17:00 

 場所： 京都大学大学院工学研究科航空宇宙工学専攻土屋研
究室 

 名称： B02 班勉強会 

22 日時： 2005/12/1 17:00～19:30 

 場所： 東京医科歯科大学 D-569 

 名称： 移動知関連広報 

23 日時： 2005/11/28～12/7 

 場所： 北海道大学青沼研究室 

 名称： コオロギの群行動解析に関する共同研究 

24 日時： 2005/11/28 10:20-12:00 

 場所： 九州大学医学部百年講堂 

 名称： SSI 移動知オーガナイズドセッション 

25 日時： 2005/11/22 13：00～16：00 

 場所： 東京大学神崎・高橋研究室 

 名称： 神経行動学研究法の紹介とデモ 

26 日時： 2005/11/22 9:00-12:00 

 場所： 東大工 14 号館 7 階会議室 

 名称： C01 班 02 班ミーティング 

27 日時： 2005/11/21 

 場所： 東大工 14 号館 7 階会議室 

 名称： 移動知：研究教育拠点形成 WG 
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28 日時： 2005/11/1814:00～17:00 

 場所： 神戸大学工学部４階多目的会議室 

 名称： Ｄ班班会議 

29 日時： 2005/11/15 13:00-17:00 

 場所： 北海道大学青沼研究室 

 名称： コオロギの群行動の共同研究に関する打ち合わせ 

30 日時： 2005/11/14 

 場所： 京都大学大学院工学研究科 11 号館２F 会議室 

 名称： H. Geyer, A. Seyfarth 博士講演会と議論 

31 日時： 2005/11/10 

 場所： 大阪大学大学院工学研究科 

 名称： Hartmut Geyer(University of Jena)による歩行・走
行モデルに関する講演と議論 

32 日時： 2005/11/7 

 場所： 大阪大学吹田キャンパス 創発ロボティクスグループ 

 名称： 研究打ち合わせ・見学 

33 日時： 2005/11/06～18 

 場所： 北海道大学青沼研究室 

 名称： コオロギの群行動解析に関する共同研究 

34 日時： 2005/10/24 

 場所： 山口大学 農学部 獣医生理学教室 

 名称： Ｂ班 個別班会議 

35 日時： 2005/10/14 

 場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 713 号室 

 名称： 総括班会議 

36 日時： 2005/10/3 

 場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 713 会議室 

 名称： 運営方針に関する会議 

37 日時： 2005/9/29 

 場所： 旭川医科大学 機器センター会議室 

 名称： B 班 班会議 

38 日時： 2005/9/22 10:00～17:30 

 場所： 北海道大学電子科学研究所Ｎ５０９号会議室 

 名称： C 班班会議 

39 日時： 2005/9/15 13:00-17:00 

 場所： 近畿大学 医学部 生理学第一講座  

 名称： Ｂ班個別研究検討会 

40 日時： 2005/9/7 14:00-17:00 

 場所： 京都高度技術研究所 9F 会議室 

 名称： D 班班会議 

41 日時： 2005/9/5 10:00-12:00 

 場所： 順天堂大学 医学部 生理学第一講座 

 名称： Ｂ班個別研究検討会 

42 日時： 2005/8/18-19 

 場所： 富山県大山研修センター 

 名称： 会議＋講演会 

43 日時： 2005/7/28-29 

 場所： 仙台市岩松旅館 

 名称： 東北大学電気通信研究所共同プロジェクト研究とジ
ョイントの講演会 

 2006 年度 
1. 日時： 2006 年 4 月 10 日 14:00～16:30 

場所： 電気通信大学 P 棟 316 室 
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 
2. 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  
名称： 第 3 回 新 BI 研究会 

3. 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 
名称： C 班 計画班共同研究 

4. 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  
名称： A 班報告会 

5. 日時： 2006 年 4 月 27 日 19:00～22:00 
場所： 名古屋大学 
名称： D 班・計画班会議 

6. 日時： 2006 年 4 月 28 日 9:00～11:30 
場所： 名古屋大学 
名称： D 班・計画班会議 

7. 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 
名称： D 班・計画班会議 

8. 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 
名称： A 班研究打ち合わせ 

9. 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 
名称： A 班研究打ち合わせ 

10
. 

日時： 2006 年 5 月 21 日 
場所： 北海道大学 電子科学研究所 
名称： 第 1 回 C 班 全体班会議 

11
. 

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 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

12
. 

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 
名称： A 班研究打ち合わせ 

13
. 

日時： 2006 年 5 月 24 日 10:00-16:00 
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 

14
. 

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 
名称： A 班研究打ち合わせ 

15
. 

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 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

16
. 

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 
名称： A 班 研究打ち合わせ 

17
. 

日時： 2006 年 5 月 27 日 
場所： 早稲田大学 理工学部 
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) 

18
. 

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 
名称： A 班 研究打ち合わせ 

19
. 

日時： 2006 年 6 月 9, 10 日 
場所： 旭川医科大学 
名称： 勉強会 

20
. 

日時： 2006 年 6 月 10 日 14:00～18:00 
場所： 京都キャンパスプラザ 
名称： 第 1 回 D 班全体会議 

21
. 

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 
名称： A 班 研究打ち合わせ 

22
. 

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 
名称： B 班 研究打ち合わせ 

23
. 

日時： 2006 年 6 月 16 日 14:00-16:00 
場所： 近畿大学 医学部 
名称： B 班 研究打ち合わせ 
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24
. 

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 
名称： B 班 研究打ち合わせ 

25
. 

日時： 2006 年 6 月 22 日 
場所： 北海道大学 地球環境科学研究院 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

26
. 

日時： 2006 年 6 月 23 日 13:30～17:30 
場所： 洞爺サンパレス 
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) 

27
. 

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 
名称： B 班 研究打ち合わせ 

28
. 

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 
名称： B03 班 研究打合せ 

29
. 

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 
名称： 第 1 回 研究者直撃インタビュー 

30
. 

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 
名称： 研究打合せ・見学 

31
. 

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 
名称： C 班 勉強会 

32
. 

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 
名称： B 班 第 3 回班会議 

33
. 

日時： 2006 年 8 月 21 日 10:00-11:30 
場所： 諏訪東京理科大学 
名称： 研究ディスカッション 

34
. 

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 
名称： 第 2 回 研究者直撃インタビュー 

35
. 

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 
名称： 第 3 回 研究者直撃インタビュー 

36
. 

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 
名称： B02 班 班会議 

37
. 

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 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

38
. 

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 
名称： 第 1 回 移動知工学セミナー 「計測・信号処理

セミナー」 
39
. 

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  
名称： 第 4 回 研究者直撃インタビュー 

40
. 

日時： 2006 年 9 月 14 日 
場所： 岡山大学 津島キャンパス 
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 

41
. 

日時： 2006 年 9 月 18 日から 20 日 
場所： 支笏湖 
名称： C 班勉強会 

42
. 

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） 
名称： 第 5 回 研究者直撃インタビュー 

43
. 

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 
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 

44
. 

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 
名称： B02 班 研究打ち合わせ 

45 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 

名称： 第 3 回 D 班会議 
46
. 

日時： 2006 年 10 月 11 日 
場所： 中国 北京 
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 

47
. 

日時： 2006 年 10 月 16 日 
場所： 東北学院大学 菅原研究室 
名称： ミーティング 

48
. 

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  
名称： 第 6 回 研究者直撃インタビュー 

49
. 

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 
名称： 第 7 回 研究者直撃インタビュー 

50
. 

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 
名称： 研究ミーティング 

51
. 

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 
名称： B02 班 研究打ち合わせ 

52
. 

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) 
名称： セミナー 

53
. 

日時： 2006 年 11 月 13 日 15:00～18:00 
場所： 東京大学 本郷キャンパス 工学部 14 号館 
名称： C 班 勉強会 

 
54
. 

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  
名称： 研究打ち合わせ 

55
. 

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 
名称： A・B 班 合同班会議 

56
. 

日時： 2006 年 11 月 21 日 
場所： BEXCO（韓国，釜山） 
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 

57
. 

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 
名称： B02 班 研究打ち合わせ 

58
. 

日時： 2006 年 11 月 28 日 
場所： 筑波大学 大塚キャンパス 
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) 

59
. 

日時： 2006 年 12 月 1 日 
場所： 理化学研究所 
名称： 研究打ち合わせ 

60
. 

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  
名称： 研究者直撃インタビュー 番外編 

61
. 

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 
名称： 共同研究 

62
. 

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 
名称： 第 8 回 研究者直撃インタビュー 

63
. 

日時： 2006 年 12 月 6 日 
場所： 金沢工業大学 人間情報研究所 
名称： C 班 勉強会（コオロギモデルの勉強会） 

64
. 

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 
名称： 研究打ち合わせ 

65
. 

日時： 2006 年 12 月 14 日 
場所： 札幌コンベンションセンター 
名称： 研究打合せ 

66
. 

日時： 2006 年 12 月 15 日 
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) 

67
. 

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 
名称： B02 班 研究打ち合わせ 

68
. 

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) 
名称： 第 4 回 D 班会議 

69
. 

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 
名称： C01-C03 班研究打合せ 

70 日時： 2007 年 1 月 23 日 13:00～18:00 
場所： 理化学研究所 
名称： C 班研究打ち合わせ 

71
. 

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 
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） 

72
. 

日時： 2007 年 2 月 2 日 15:00-17:00 
場所： 山口大学 農学部 230 号室 
名称： 研究打合せ 

73
. 

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 
名称： 研究打ち合わせ 

74
. 

日時： 2007 年 2 月 10 日 9:00～19:00 
場所： 琉球大学 50 年記念会館 
名称： C 班 班会議 

75
. 

日時： 2007 年 2 月 11 日から 2 月 13 日 
場所： 沖縄県 石垣島 
名称： コオロギ生態調査研究 

76
. 

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 
名称： B01 班会議 

 2007 年度 
1. 日時： 2007 年 3 月 9 日 20:00～21:00 

場所： 洞爺サンパレス 
名称： B 班研究打ち合わせ(第一回)  

2. 日時： 2007 年 3 月 12 日 13:00～17:00 
場所： 京都工芸繊維大学ベンチャーラボラトリー

1F ラウンジホール 
名称： C 班ワークショップ「昆虫の炭化水素とコミ

ュニケーション行動」 
3. 日時： 2007 年 3 月 12 日 9:30 から 12:00 

場所： 京都工芸繊維大学山岡研究室 
名称： C 班研究打ち合わせ 

4. 日時： 2007 年 3 月 13 日 10:30 から 12：30 
場所： 神戸大学理学部尾崎研究室 
名称： C 班研究打ち合わせ 

5. 日時： 2007 年 3 月 13 日―14日 
場所： Dept. of Biomechatronics, TU-Ilmenau 
名称： B 班研究会 

6. 日時： 2007 年 3 月 14 日 13:00-16:00 
場所： 電気通信大学情報システム学研究科 P310 室 
名称： B 班西東京トレッドミル・ミーティング 

7. 日時： 2007 年 3 月 15 日 
場所： Locomotion Laboratory， Jena Univ.  
名称： B 班研究会 

8. 日時： 2007 年 3 月 16 日 
場所： Institute of Sport Science， Jena Univ.  
名称： B 班研究会 

9. 日時： 2007 年 3 月 21 日  
場所： 京都大学 宇治キャンパス土屋研究室 
名称： B 班研究打ち合わせ 

10. 日時： 2007 年 3 月 26 日 17:00～18:30 
場所： 北海道大学電子科学研究所 W405 室 
名称： ミツバチの採餌行動に関する勉強会 

11. 日時： 2007 年 4 月 4 日―6日 
場所： イタリア・パドバ大学・ヴィチェンザキャン

パス、パドバキャンパス 
名称： International Workshop on Mobiligence 

12. 日時： 2007 年 4 月 10 日 12：00～13：30 
場所： チューリッヒ大学 
名称： C 班ディスカッション 

13. 日時： 2007 年 4 月 12 日―13日 
場所： 近畿大学 医学部 生理学第一講座 
名称： B 班研究打ち合わせ 

14. 日時： 2007 年 4 月 14 日 13:00～16:00 
場所： 東北大学工学研究科石黒研究室 
名称： D 班会議 

15. 日時： 2007 年 4 月 18 日 10:00～16:00 
場所： 旭川医科大学医学部生理学神経機能分野 
名称： 共同研究計画の打合せ 

16. 日時： 2007 年 4 月 19 日 15:00～19:00 
場所： 京都大学 宇治キャンパス風洞実験室 
名称： B 班研究打ち合わせ 

17. 日時： 2007 年 4 月 21 日 10:00～16:00 
場所： 京都大学吉田キャンパス物理系校舎 122 会議

室 
名称： B 班研究会 

18. 日時： 2007 年 4 月 26 日―27 日 14:00-22:00，
9:00-14:00 

場所： 山口大学総合研究棟 303 号室 
名称： A, D 班研究打ち合わせ 

19. 日時： 2007 年 5 月 10 日 
場所： 秋田メトロポリタンホテル 
名称： C 班打ち合わせ 

20. 日時： 2007 年 5 月 14 日 15:00～21:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス２号館４２号室 
名称： C 班共同研究打ち合わせ 

21. 日時： 2007 年 5 月 16 日 10:00～23:00 
場所： 旭川医科大学医学部生理学神経機能分野 
名称： B 班共同研究の実施 

22. 日時： 2007 年 5 月 18 日  
場所： 自然科学研究機構 生理学研究所 
名称： B 班共同研究打ち合わせ 

23. 日時： 2007 年 5 月 21 日 
場所： 慶應大学 日吉キャンパス 来往舎 
名称： C 班班会議 

24. 日時： 2007 年 5 月 23 日 19:00-22:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 825

号室 
名称： C 班ディスカッション 

25. 日時： 2007 年 5 月 24 日 10：00～12：00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 713

号室  
名称： C 班ディスカッション 

26. 日時： 2007 年 5 月 24 日 10:00～19:00 
場所： 札幌医科大学医学部生理学第二講座 
名称： B 班共同研究の実施 

27. 日時： 2007 年 5 月 25 日 10：00～17：00 
場所： 京都大学宇治キャンパス土屋研究室 
名称： B 班ディスカッション 

28. 日時： 2007 年 5 月 28 日 13:30 
場所： 山口大学連合獣医研究棟会議室 
名称： B 班会議 

29. 日時： 2007 年 6 月 1 日 13:30～17:30 
場所： キャンパスイノベーションセンター東京

(CIC) 303 号室 
名称： A 班会議 

30. 日時： 2007 年 6 月 2 日 9:00～17:00 
場所： 東京国際フォーラム会議室 
名称： Ｄ班会議 

31 日時： 2007 年 6 月 6 日 10:00～24:00 
場所： 旭川医科大学医学部生理学神経機能分野 
名称： B 班共同研究の実施 

32. 日時： 2007 年 6 月 11 日 13:30～18:00 
場所： 兵庫県立大学環境人間学部 
名称： カイコガ神経系の解析とモデル構築セミナー 
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33. 日時： 2007 年 6 月 14 日 13:00-17:00 
場所： 東北大学石黒研究室 
名称： C 班 D 班ミーティング 

34. 日時： 2007 年 6 月 14 日―17日 9:00～18:00 
場所： Universidate Tecnica di Lisboa, Portugal 
名称： The 3rd International Symposium on 

Measurement ，  Analysis and Modeling of 
Human Functions (ISHF2007) 

35. 日時： 2007 年 6 月 16 日 13:30～19:00 
場所： 山口大学理学部１１番教室 
名称： B, D 班研究会 

36. 日時： 2007 年 6 月 20 日 9:00～19:00 
場所： 札幌医科大学医学部生理学第二講座 
名称： 共同研究の実施 

37. 日時： 2007 年 6 月 22 日 13:00-16:30 
場所： 山口大学総合研究棟 303 号室 
名称： 研究打ち合わせ 

38. 日時： 2007 年 6 月 22 日―23日 09:00～17:00 
場所： 国際高等研究所 
名称： 「生物進化の持続性と転移」 07 年度第 1 回

研究会 
39. 日時： 2007 年 6 月 24 日―27日 09:00～17:00 

場所： 琉球大学農学部 
名称： 研究打ち合わせと試料採集 

40. 日時： 2007 年 6 月 25 日 14:00～16:00 
場所： 北海道大学 
名称： C 班共同研究打ち合わせ 

41. 日時： 2007 年 6 月 25 日 16:00～18:00 
場所： 北海道大学 
名称： C 班共同研究打ち合わせ 

42. 日時： 2007 年 6 月 25 日 13：00-18：00 
場所： 琉球大学農学部 372 室 
名称： C 班公募研究課題「昆虫社会の適応的行動と

個体をつなぐ制御力学」の研究打ち合せ 
43. 日時： 2007 年 6 月 25 日 15:00～17:00 

場所： 福島県立医科大学神経生理学講座 
名称： B 班研究打ち合わせ 

44. 日時： 2007 年 6 月 26 日 9:00～12:00 
場所： 北海道大学電子科学研究所 
名称： 移動知学術講演会 

45. 日時： 2007 年 6 月 26 日 10:00～21:00 
場所： 福島県立医科大学神経生理学講座 
名称： 共同実験 

46. 日時： 2007 年 6 月 27 日 14：00～15：00 
場所： 北海道大学電子科学研究所 
名称： C 班研究打ち合わせ 

47. 日時： 2007 年 6 月 28 日 19:00～20:00 
場所： 生理学研究所 
名称： B 班研究打ち合わせ(第二回) 

48. 日時： 2007 年 7 月 3 日 10:00～12:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス２号館４２号室 
名称： C 班共同研究打ち合わせ 

49. 日時： 2007 年 7 月 9 日 13:00-18:00 
場所： 兵庫県立大環境人間学部 
名称： C 班研究打ち合わせ 

50. 日時： 2007 年 7 月 11 日 9:00～17:00 
場所： 札幌医科大学医学部生理学第二講座 
名称： B 班共同研究の実施 

51. 日時： 2007 年 7 月 11 日 17:30～19:00 
場所： 札幌医科大学医学部生理学第二講座 
名称： B 班セミナー 

52. 日時： 2007 年 7 月 13 日 14:00～16:00 
場所： ブラジル サルバドール 
名称： 国際日悪生理生化学会シンポジウム 

53. 日時： 2007 年 7 月 16 日―20日 8:45～17:00 
場所： ETH Zurich， University of Zurich 
名称： ICIAM07 (6th International Congress on 

Industrial and Applied Mathematics) 
54. 日時： 2007 年 7 月 17 日 10:00～12:30 

場所： 電気通信大学 P 棟 305 室 
名称： コーエン教授による生物とロボットにおける

ロコモーション生成・適応機能についての講
演 

55. 日時： 2007 年 7 月 18 日 19:00～20:00 

場所： 淡路夢舞台国際会議場 
名称： 研究打ち合わせ(第三回) 

56. 日時： 2007 年 7 月 18 日―20日 13:30～12:00 
場所： 兵庫県立淡路夢舞台国際会議場 
名称： 第 2 回移動知国際シンポジウム in 淡路 

57. 日時： 2007 年 7 月 20 日 15:00～16:30 
場所： 兵庫県立淡路夢舞台国際会議場 
名称： 総括班会議 

58. 日時： 2007 年 7 月 23 日 14:00～18:00 
場所： 京都大学 百周年時計台記念館 国際交流ホ

ール 
名称： Prof. K. Pearson 講演会 

59. 日時： 2007 年 7 月 24 日 13:00～18:00 
場所： 近畿大学医学部第一生理 
名称： B 班ディスカッション 

60. 日時： 2007 年 7 月 25 日―26日 10:00～1:00 
場所： 旭川医科大学医学部生理学神経機能分野 
名称： B 班共同研究の実施 

61. 日時： 2007 年 7 月 31 日―8月 1 日 13:00～12:00 
場所： 霧島ホテル 
名称： 総括班メンバーミーティング 

62. 日時： 2007 年 8 月 2 日 10:00～17:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 330

号室 
名称： コオロギに関する勉強会 

63. 日時： 2007 年 8 月 6 日  
場所： 東京大学工学部 国吉康夫教授研究室 
名称： 講演・D 班研究打合せ 

64. 日時： 2007 年 8 月 10 日 16:00～18:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 825

号室 
名称： ミーティング 

65. 日時： 2007 年 8 月 13 日 10:00～18:00 
場所： 札幌医科大学医学部生理学第二講座 
名称： B 班共同研究の実施 

66. 日時： 2007 年 8 月 14 日 9:30～16:00 
場所： 札幌医科大学医学部生理学第二講座 
名称： B 班共同研究の実施 

67. 日時： 2007 年 8 月 20 日 10:00～20:00 
場所： 金沢工業大学 人間情報研究所 
名称： C 班コオロギ研究会 

68. 日時： 2007 年 8 月 24 日 16:00～20:30 
場所： 京都大学 宇治キャンパス風洞実験室 
名称： B2 班研究打ち合わせ 

69. 日時： 2007 年 8 月 29 日 14:00～18:00 
場所： 東京工業大学すずかけ台キャンパス伊藤宏司

研究室 
名称： A02 班研究打合せ 

70. 日時： 2007 年 8 月 30 日 13:00～18:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 713

号室  
名称： 総括班メンバーミーティング 

71. 日時： 2007 年 9 月 1 日 10:00～12:00 
場所： 早稲田大学 
名称： 総括班メンバーミーティング 

72. 日時： 2007 年 9 月 4 日 11:00～13:00 
場所： 東京大学先端研神崎研 
名称： 研究ミーティング 

73. 日時： 2007 年 9 月 4 日 14:00～18:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 825

号室  
名称： 研究打ち合わせ 

74. 日時： 2007 年 9 月 5 日―7日 8:30～16:20 
場所： ライフォート札幌（札幌市） 
名称： 第 36 回制御理論シンポジウム 

75. 日時： 2007 年 9 月 6 日 14:00～18:00 
場所： 東北大学工学部電気情報系 1 号館 5 階 517 号

室 
名称： 共同研究打合せ 

76. 日時： 2007 年 9 月 7 日 10:00～17:00 
場所： 京都大学 宇治キャンパス風洞実験室 
名称： B 班研究打ち合わせ 
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77. 日時： 2007 年 9 月 8 日 16:00～16:45 

場所： 東京国際フォーラム G603 
名称： B03 班会議 

78. 日時： 2007 年 9 月 11 日 10:00～12:00 
場所： 関西大学 
名称： 総括班メンバーミーティング 

79. 日時： 2007 年 9 月 14 日 9:30～11:30 
場所： 千葉工業大学 
名称： 総括班メンバーミーティング 

80. 日時： 2007 年 9 月 18 日 14:00～18:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 713

号室  
名称： 総括班メンバーミーティング 

81. 日時： 2007 年 9 月 19 日 10:00～12:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 321

号室  
名称： 総括班メンバーミーティング 

82. 日時： 2007 年 9 月 19 日―20日 9:00～12:00 
場所： 北海道大学遠友学舎 
名称： D 班 班会議 

83. 日時： 2007 年 9 月 25 日 15:00～18:00 
場所： 北海道大学電子科学研究所 W406 室 
名称： コオロギの体表フェロモンについての研究打

ち合わせ 
84. 日時： 2007 年 9 月 26 日 9:30～17:00 

場所： 北海道大学電子科学研究所 E502 室 
名称： C 班 コオロギ研究会 

85. 日時： 2007 年 9 月 27 日―29日 14:00～14:00 
場所： 沖縄県石垣島 
名称： クロコオロギ生態調査 

86. 日時： 2007 年 9 月 28 日 10:00～16:00 
場所： 山口大学総合研究棟 207 号室 
名称： 共同研究打合せ 

87. 日時： 2007 年 10 月 2 日 9:30～16:00 
場所： 理化学研究所(名古屋)BMC研究センター会議

室 
名称： 第 9 回研究者直撃インタビュー 

 
88. 日時： 2007 年 10 月 3 日―4日 17:00～13:00 

場所： 東北大学工学研究科石黒研究室・物理学研究
科川勝研究室 

名称： 力学系勉強会 
89. 日時： 2007 年 10 月 4 日 13:30～15:00 

場所： 北海道大学電子科学研究所 W404 室 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

90. 日時： 2007 年 10 月 9 日  
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 321

号室 
名称： 総括班メンバーミーティング 

91. 日時： 2007 年 10 月 15 日 9:00～11:00 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

92. 日時： 2007 年 10 月 15 日―20日 9:00～17:50 
場所： コープイン京都（京都府京都市） 
名称： 西宮・湯川記念理論物理学国際シンポジウ

ム：What is Life? The Next 100 Years of 
Yukawa's Dream 

93. 日時： 2007 年 10 月 17 日 13:30～17:00 
場所： 大阪大学 工学部 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

94. 日時： 2007 年 10 月 17 日 14:00～16:00 
場所： 東京大学先端研神崎研 
名称： ミーティング 

95. 日時： 2007 年 10 月 25 日 17:00～19:00  
場所： 北海道大学理学部 5 号館 
名称： 最適性に関する討議（２） 

96. 日時： 2007 年 10 月 27 日 9:30～16:00 
場所： 北海道大学大学院工学研究科応用物理学専攻

B11 講義室 
名称： D班による力学系セミナーシリーズゥ(第1回 

基礎) 
97. 日時： 2007 年 11 月 6 日 14:00～15:30 

場所： 京都大学吉田キャンパス物理系校舎１０７号
室 

名称： 講演・B，C 班研究打合せ 
98. 日時： 2007 年 11 月 7 日―12日 14:00～11:00 

場所： University of Montevideo, Uruguay 
名称： NEURAL CODING 2007 

99. 日時： 2007 年 11 月 13 日 16:30～18:30 
場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 14 号館 713

号室  
名称： 事務連絡会議 

100. 日時： 2007 年 11 月 17 日―22日 15:00～09:00 
場所： 湘南ビレッジセンター（神奈川県葉山市） 
名称： The 3rd Yamada Symposium (YS3) 

101. 日時： 2007 年 11 月 17 日―21日 8:30～12:30 
場所： East China University of Science &amp; 

Technology Convention Center，  Shanghai， 
China 

名称： ICCN'07 &amp; SICPB'07 
102. 日時： 2007 年 11 月 22 日 9:00～18:00 

場所： 北海道大学電子研 
名称： C 班グループミーティング 

103. 日時： 2007 年 11 月 23 日 14:00～15:00 
場所： キャンパスプラザ京都・立命館大学会議室 
名称： CPG 研究会 

104. 日時： 2007 年 11 月 26 日 10:00～12:05 
場所： 国立オリンピック記念青少年総合センター

4F 
名称： SICE-SSI2007 移動知オーガナイズドセッシ

ョン 
105. 日時： 2007 年 11 月 28 日 10:00～120:00 

場所： 東北大学電気通信研究所 
名称： 研究打ち合わせ 

106. 日時： 2007 年 12 月 1 日 11:00～16:00 
場所： 神戸市中央区三ノ宮研究センター 
名称： D 班会議 

107. 日時： 2007 年 12 月 4 日 14:00～18:00 
場所： 東北大学工学部電気情報系 1 号館 5 階 517 号

室 
名称： 共同研究打合せ 

108. 日時： 2007 年 12 月 14 日 11:00～12:00 
場所： 東京大学工学部 14 号館 
名称： B 班 研究打ち合わせ(第４回) 

109. 日時： 2007 年 12 月 14 日―15日 12/14 13:00～12/15 
15:40 

場所： 東京工業大学すずかけ台キャンパス・知能シ
ステム科学専攻会議室 

名称： A 班「環境適応」・B 班「身体適応」合同班会
議 

110. 日時： 2007 年 12 月 14 日 10:00～11:00 
場所： 東京工業大学すずかけ台キャンパス 
名称： B 班 研究打ち合わせ 

111. 日時： 2007 年 12 月 20 日―21日 
9:00～12:00(20 日)，13:00～17:00(21 日) 

場所： 広島オフィスセンター(20 日)，RCC 文化セン
ター(21 日) 

名称： 歩行の構成論的理解と生理現象の整合性に関
する会議 

112. 日時： 2007 年 12 月 20 日―21日  
16:30～18:00(20 日)，9:00～10:30(21 日) 

場所： 広島国際大学国際教育センター 
名称： SI2007 移動知オーガナイズドセッション 

113. 日時： 2007 年 12 月 26 日 15:00～18:00 
場所： 京都大学吉田キャンパス航空11号館223号室 
名称： B2 班研究打ち合わせ 

114. 日時： 2008 年 1 月 5 日 10:00～12:30 
場所： 北海道大学電子科学研究所 W405 室 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

115. 日時： 2008 年 1 月 5 日 9:30～17:00 
場所： 北海道大学電子科学研究所講堂 
名称： CD 班 合同班会議 

116. 日時： 2008 年 1 月 5 日 18:00―6日 12:00 
場所： 北海道大学理学部 5 号館 
名称： 最適性に関する討議（３） 

117. 日時： 2008 年 1 月 11 日 14:00～18:00 
場所： 京都大学 宇治キャンパス風洞実験室 
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名称： B2 班研究打ち合わせ 
118. 日時： 2008 年 1 月 18 日 15:00～18:00 

場所： 京都大学吉田キャンパス航空11号館223号室 
名称： B2 班研究打ち合わせ 

119. 日時： 2008 年 1 月 18 日 16:00―19日 14:00 
場所： 北海道大学理学部 5 号館 
名称： 最適性に関する討議（４） 

120. 日時： 2008 年 1 月 21 日 13:00～16:00 
場所： 京都大学大学院理学研究科動物学教室自然人

類学研究室 
名称： Ｂ班 共同研究打ち合わせ（第 2 回） 

121. 日時： 2008 年 1 月 28 日 16:00～17:00 
場所： 福島大学講義棟 
名称： 講演会 

122. 日時： 2008 年 2 月 2 日 10:00～17:00 
場所： 大阪工業大学 大阪センター ３０３会議室 
名称： CPG 研究会 

123. 日時： 2008 年 2 月 4 日 14:00～17:00 
場所： 京都大学吉田キャンパス航空11号館223号室 
名称： B2 班研究打ち合わせ 

124. 日時： 2008 年 2 月 4 日 10:00～12:30 
場所： 東京工業大学工学部 
名称： C 班 研究打ち合わせ 

 2008 年度 
1 日時： 2008/3/17 9:00-19:00 
  場所： 生理学研究所 
  名称： 研究打ち合わせ(第５回) と実験 
2 日時： 2008/4/7 9:00-19:00 
  場所：  生理学研究所  
  名称：  研究打ち合わせ(第６回) と実験  
3 日時： 2008/4/14-16 9:00-19:00 
  場所： 福島県立医科大学 
  名称： PPN における GABA 放出量測定の共同実験 
4 日時： 2008/4/15-16 10:00-17:00 
  場所： 東京大学 
  名称： D 班会議 
5 日時： 2008/4/15-16 10:00-17:00 
  場所： 金沢大学 
  名称： 蝶に関する移動知研究会 
6 日時： 2008/4/18-19 
  場所： 兵庫県立大学環境人間学部 
  名称： 社会性昆虫に関する国際セミナー 
7 日時： 2008/4/19 13:00-4/20 12:00 
  場所： 山口大学連合獣医学研究棟会議室 
  名称： CPG 研究会 
8 日時： 2008/4/25 
  場所： 東京大学本郷キャンパス工学部 11 号館講堂 
  名称： 移動知ワークショップ「移動知の新展開」 
9 日時： 2008/4/25 12:00-22:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： 研究打ち合わせ 
10 日時： 2008/4/26 9:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチの巣箱の二酸化炭素濃度を測定するための

共同予備実験 
11 日時： 2008/4/28 10:00-17:00 
  場所： 東京大学 
  名称： 移動知ワークショップ 
12 日時： 2008/4/28 12:00-18:00 
  場所： 京都工芸繊維大学 山岡研究室 
  名称： コオロギ研究会 
13 日時： 2008/5/12-15 9:00-17:00 
  場所： 旭川医科大学生理学第二講座・神経機能分野 
  名称： サルの歩行に関する脳幹の領域からの記録方法につ

いての研究打ち合わせ 
14 日時： 2008/5/20-21 9:00-17:00 
  場所： 旭川医科大学生理学第二講座・神経機能分野 
  名称： サルの歩行に関する脳幹の領域からの記録方法につ

いての研究打ち合わせ 
15 日時： 2008/6/3 8:30-19:30 
  場所： Case Western Reserve University, Creveland, Ohio, USA 
  名称： OS "Mobiligence" at 4th International Symposium on 

Adaptive Motion of Animals and Machines 
16 日時： 2008/6/5 10:00-16:00 
  場所： ビッグハット（長野市） 

  名称： 日本機械学会 ロボティクス・メカトロニクス講演会 
(Robomec 2008)，移動知チュートリアル：「認知から
運動や行動の発現へ」 

17 日時： 2008/6/9 13:00-20:00 
  場所： 金沢工業大学人間情報研究所 
  名称： コオロギ研究会 
18 日時： 2008/6/13 12:00-13:00 
  場所：  京都駅ホテルロビー  
  名称：  研究打ち合わせ(第７回)  
19 日時： 2008/6/16 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
20 日時： 2008/6/18-19 10:00-17:00 
  場所： 大阪府立大学，京都大学 
  名称： 蝶に関する移動知研究会と撮影実験 
21 日時： 2008/6/23 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
22 日時： 2008/6/28 9:30～17:00 
  場所： スイス連邦工科大学(ETHZ) 
  名称： 国際会議ワークショップ "Control of locomotion: from 

animals to robotos" 
23 日時： 2008/6/30-7/5 13:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチのダンス行動に関する共同実験 
24 日時： 2008/7/4 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
25 日時： 2008/7/11-12 
  場所： 京都 (関西セミナーハウス） 
  名称： Agency に関する国際ワークショップ 
26 日時： 2008/7/15 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
27 日時： 2008/7/22-23 13:00-18:00 
  場所： 北海道大学電子科学研究所 講堂 
  名称： 合同班会議 
28 日時： 2008/7/25 18:00-20:00 
  場所： ビデオ会議 
  名称： セミナー 
29 日時： 2008/8/6-7 9:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチの行動に関する共同実験 
30 日時： 2008/8/6 16:00-17:30 
  場所：  東京大学先端科学技術研究センター4 号館 5F セミナ

ー室  
  名称：  移動知研究会  
31 日時： 2008/8/12 13:00-18:00 
  場所：  大阪大学生命機能研究科・脳神経工学講座・視覚神経

科学研究室 
  名称：  サルの歩行に関する脳幹の領域からの記録方法につ

いての研究打ち合わせ 
32 日時： 2008/8/18 17:00-19:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
33 日時： 2008/8/21 13:15-15:15 
  場所：  電気通信大学 
  名称：  SICE Annual Conference Organized Session オーガナイ

ズドセッション  "Biomimetic Approach on Robot 
Design and Control for Dynamic Locomotion" 

34 日時： 2008/8/22 10:00～16:00 
  場所：  東京大学（駒場） 身体運動科学研究室 
  名称：  B 班研究会 
35 日時： 2008/8/24-26 12:00-17:00 
  場所：  旭川医科大第二生理 
  名称：  二足歩行モデル研究打ち合わせ（第１回） 
36 日時： 2008/8/28 13:00-16:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
37 日時： 2008/9/13 10:00-12:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
38 日時： 2008/9/10 12:30-14:30 
  場所：  神戸大学 工学部 
  名称：  第 26 回 日本ロボット学会学術講演会，展開セッショ

ン「移動知」 
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39 日時： 2008/9/15 14:30-2008/9/7 13:00 
  場所： 旭川市蔵囲夢デザインギャラリー 
  名称： 無脊椎動物神経生物学研究会 
40 日時： 2008/9/17 
  場所： 大阪大学 
  名称： B01-03 班会議 
41 日時： 2008/9/20 13:00-15:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称： セミナーと研究打ち合わせ 
42 日時： 2008/9/22 14:00～17:00 
  場所： 国立身体障害者リハビリテーションセンター 
  名称： 二足歩行制御研究会 
43 日時： 2008/9/25-10/7 9:00-19:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部 
  名称： ミツバチの巣内行動に関する共同実験 
44 日時： 2008/9/25 11:00-14:00 
  場所： 東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称： 自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
45 日時： 2008/9/25 19:30-21:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称： セミナーと研究打ち合わせ 
46 日時： 2008/9/26 9:00-18:00 
  場所：  Acropolis Convention Center， Nice， France  
  名称：  IROS2008 Full Day Workshop  
47 日時： 2008/10/1-2 
  場所：  東京（東京大学駒場キャンパス） 
  名称：  国内ワークショップ "Artificial Life: Half way through" 
48 日時： 2008/10/9-10 10:00-16:00, 10:00-14:00 
  場所：  旭川医科大第二生理 
  名称：  二足歩行モデル研究打ち合わせ（第 2 回） 
49 日時： 2008/10/10 13:30～18:00 
  場所：  京都大学宇治キャンパス風洞実験室 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
50 日時： 2008/10/14-16 9:00-19:00 
  場所： 福島県立医科大学 
  名称： PPN における GABA 放出量測定の共同実験 
51 日時： 2008/10/14 18:30-20:00 
  場所： 兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称： セミナーと研究打ち合わせ 
52 日時： 2008/10/15 9:30-12:00 
  場所：  京都工芸繊維大学 
  名称：  共同研究に関する研究打ち合わせ 
53 日時： 2008/10/17 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
54 日時： 2008/10/21 10:00-17:40 
  場所：  東京大学先端科学技術研究センター4 号館 2Ｆ講堂  
  名称：  第 2 回移動知一般公開シンポジウム  
55 日時： 2008/10/22 9:30-16:00 
  場所：  東京大学 
  名称：  D 班会議 
56 日時： 2008/10/23 18:00-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
57 日時： 2008/10/24 13:00-17:00 
  場所：  東北大学 
  名称：  受動的動歩行の研究会 
58 日時： 2008/10/24 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
59 日時： 2008/10/30 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
60 日時： 2008/10/31 18:30-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
61 日時： 2008/11/6 13:00～18:00, 11/7 10:00～15:30 
  場所：  国立情報学研究所学術情報センター1208 会議室 
  名称：  A 班第 2 回班会議 
62 日時： 2008/11/8 15:00-17:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 

63 日時： 2008/11/7 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
64 日時： 2008/11/14-15 10:00-17:00 
  場所：  九州大学 
  名称：  蝶の移動知研究会・日本鱗翅学会 
65 日時： 2008/11/14 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
66 日時： 2008/11/14 17:00-19:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
67 日時： 2008/11/15 18:00-19:00 
  場所：  ワシントン DC  
  名称：  研究打ち合わせ(第８回)  
68 日時： 2008/11/17 15:15-16:45 
  場所：  つくば国際会議場 
  名称：  OS "Mobiligence" at The 9th International Symposium on 

Distributed Autonomous Robotic Systems (DARS2008) 
69 日時： 2008/11/20 11:15-13:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
70 日時： 2008/11/21 13:30～18:00 
  場所：  京都大学宇治キャンパス風洞実験室 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
71 日時： 2008/11/21 13:30-18:00 
  場所：  東北大学 大学院工学研究科電気・通信工学専攻 石黒

研究室 
  名称：  研究打ち合わせ：真正粘菌変形体の適応機能における

サイズ効果に関する議論 
72 日時： 2008/11/21 19:00-21:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
73 日時： 2008/11/26 15:15-17:20 
  場所：  姫路市国際交流センター 
  名称：  計測自動制御学会 システム・情報部門講演会におい

て OS「移動知：随意運動と環境適応」 
74 日時： 2008/11/27 15:00-17:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
75 日時： 2008/11/28 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
76 日時： 2008/12/1 18:00-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
77 日時： 2008/12/4 11:00-13:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
78 日時： 2008/12/5 10:00-12:00 
  場所：  長良川国際会議場 
  名称：  計測自動制御学会システムインテグレーション部門

学術講演会(SICE-SI2008) オーガナイズドセッション
「身体・脳・環境の相互作用により適応的運動機能の
発現」 

79 日時： 2008/12/5 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  文献紹介とディスカッション 
80 日時： 2008/12/11 14:30-16:00 
  場所：  東京(本郷)  
  名称：  研究打ち合わせ(第９回)  
81 日時： 2008/12/15-16 
  場所：  東京（東京大学駒場キャンパスおよび、統計数理研究

所） 
  名称：  「動的システムの情報論（８）ロボットにおける境界」

に関する国内ワークショップ 
82 日時： 2008/12/16-17 10:00-17:00 
  場所：  大阪府立大学 
  名称：  蝶の移動知研究会 
83 日時： 2008/12/18 10:00-17:00 
  場所：  東北大学 
  名称：  研究討論会 
84 日時： 2008/12/18 13:00-20:00 
  場所：  東京大学大学院理学系研究科細胞生理化学研究室 
  名称：  群れ行動の計測とモデル化に関する研究紹介と議論 
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85 日時： 2008/12/18 14:00-12/19 12:00 
  場所：  東北大学 電気通信研究所 
  名称：  東北大学電気通信研究所共同プロジェクト研究「生物

における環境調和型適応システムの解明と工学応用」
研究会 

86 日時： 2008/12/19 13:30-17:50 
  場所：  東北大学 電気通信研究所 
  名称：  動物の運動制御に関する研究討論会 
87 日時： 2008/12/25-26 9:00-19:00 
  場所：  徳島文理大香川薬学部 
  名称：  研究打ち合わせ 
88 日時： 2008/12/25 13:00-15:00 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
89 日時： 2008/12/26 13:00-18:00 
  場所：  早稲田大学 電気・情報生命工学科 高松研究室 
  名称：  研究打ち合わせ：真正粘菌変形体の適応機能における

サイズ効果に関する議論 
90 日時： 2009/1/5 13:00-19:00 
  場所：  金沢工業大学人間情報研究所 
  名称：  研究打ち合わせ 
91 日時： 2009/1/5 13:00-19:00 
  場所：  金沢工業大学人間情報研究所 
  名称：  研究打ち合わせ 
92 日時： 2009/1/5 13:30-1/6 11:00 
  場所：  淡路夢舞台 国際会議場 
  名称：  歩行に関するシンポジウム 
93 日時： 2009/1/8 18:30-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
94 日時： 2009/1/9 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
95 日時： 2009/1/12 13:00-17:00 
  場所：  兵庫県立大学環境人間学部 音楽堂  
  名称：  移動知セミナー「昆虫の社会性に関する生態と生理」 
96 日時： 2009/1/13 9:30-18:00 
  場所：  兵庫県立大学姫路新在家キャンパス 環境人間学部 

音楽堂  
  名称：  C 班班会議  
97 日時： 2008/1/14 15:00-20:00 
  場所：  徳島文理大学香川薬学部 
  名称：  共同研究に関する研究打ち合わせ 
98 日時： 2009/1/16 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
99 日時： 2009/1/20 16:00-20:00 
  場所：  東北学院大学教養学部 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
100 日時： 2008/1/23 13:00-16:45 
  場所：  とりぎん文化会館（鳥取県立県民文化会館） 
  名称：  第 21 回 自律分散システム・シンポジウムにおいて

OS「移動知」 
101 日時： 2009/1/28 13:30～18:00 
  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
102 日時： 2009/1/28 18:00-20:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
103 日時： 2009/2/03-04 10:00-17:00 
  場所：  北海道大学 
  名称：  蝶の移動知研究会 
104 日時： 2009/2/4 
  場所：  東京工業大学 
  名称：  教科書の出版に関する検討会議 
105 日時： 2009/2/4 17:30-18:30 
  場所：  東京（東京大学駒場キャンパス） 
  名称：  セミナー 
106 日時： 2009/2/7 13:00-15:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
107 日時： 2009/2/13-2/19 9:00-19:00 
  場所：  北海道大学電子科学研究所 
  名称：  海外研究者の招聘と研究打ち合わせ等 
108 日時： 2009/2/13 13:30～18:00 

  場所：  同志社大学京田辺キャンパス 
  名称：  研究ディスカッション 
109 日時： 2009/2/13 17:00-19:00 
  場所：  兵庫県立大環境人間学部/徳島文理大香川薬学部（ビ

デオ会議） 
  名称：  セミナーと研究打ち合わせ 
110 日時： 2009/2/18 9:00-20:00 
  場所：  生理学研究所 
  名称：  研究打ち合わせ(第 10 回) と実験 
111 日時： 2009/2/18 
  場所：  北海道大学電子科学研究所 
  名称：  無脊椎動物神経科学研究会 
112 日時： 2008/2/19 10:30-13:30 
  場所：  東北大学大学院工学研究科石黒研究室 
  名称：  自己組立システムに関する研究打ち合わせ 
113 日時： 2009/3/2 13:40-3/4 12:00 
  場所：  ホテル松島大観荘 
  名称：  第４回移動知シンポジウム 
114 日時： 2009/3/11 13:30-17:30 
  場所：  早稲田大学 大久保キャンパス 63 号館第 3 会議室 
  名称：  第 6 回 SICE 生物制御システム調査研究会&移動知合

同研究会 

 2009 年度 
1 日時： 2009/1/5 13:00～19:00 

 場所：  兵庫県立大学姫路新在家キャンパス 環境人間学
部 音楽堂 

 名称：  進捗状況確認とディスカッション 

2 日時： 2009/1/12 13:00～17:00 

 場所：  北海道大学電子科学研究所 

 名称：  カナダ・カルガリー大 Ken Lukowiak 教授を招い
ての講演・議論 

3 日時： 2009/1/13 9:30～18:00 

 場所：  北海道大学電子科学研究所 

 名称：  カナダ・カルガリー大 Ken Lukowiak 教授を招い
ての講演・議論・セミナー 

4 日時： 2009/1/14 15:00～20:00 

 場所：  金沢工業大学人間情報研究所 

 名称：  研究打ち合わせ 

5 日時： 2009/2/13～19 9:00～19:00 

 場所：  徳島文理大学香川薬学部 

 名称：  共同研究についての打ち合わせ 

6 日時： 2009/2/18 17:00～16:30 

 場所：  生理学研究所  

 名称：  研究打ち合わせ(10 回目)と実験 

7 日時： 2009/2/18 09:00～20:00 

 場所：  徳島文理大学香川薬学部 

 名称：  ミツバチの偏光視に関する共同研究の打ち合わせ
及び予備実験 

8 日時： 2009/3/27 09:00～20:00 

 場所：  筑波大学 大学会館ホール 

 名称：  動物行動学とロボット工学に関する移動知研究成
果発表 

9 日時： 2009/4/13 13:00～17:00 

 場所：  筑波大学 大学会館ホール 

 名称：  動物行動学とロボット工学に関する移動知研究成
果発表 

10 日時： 2009/4/30 12:00～18:00 

 場所：  東京工業大学 

 名称：  コオロギの行動解析についての研究打ち合わせ 

11 日時： 2009/6/2～5 16:00～12:00 

 場所：  北海道大学電子科学研究所 
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 名称：  コオロギの社会行動を解析するツール開発に付い
ての打ち合わせ． 

12 日時： 2009/6/3 10:30～17:00 

 場所：  石垣島 

 名称：  コオロギの生態調査および研究打ち合わせ 

13 日時： 2009/6/10 14:00～16:00 

 場所：  北海道大学電子科学研究所 

 名称：  研究成果の確認と書籍執筆についての打ち合わせ 

14 日時： 2009/7/3 10:00～18:00 

 場所：  北海道大学工学部 

 名称：  研究の推進状況の確認，書籍出版についての打ち合
わせ． 

15 日時： 2009/7/6 13:00～18:00 

 場所：  北海道大学工学部研究 

 名称：  研究成果発表と進捗状況確認 

16 日時： 2009/7/28 09:00～19:00 

 場所：  北海道大学工学部 

 名称：  コオロギの闘争行動を誘発する環境要因の研究 

17 日時： 2009/7/30 12:00～18:00 

 場所：  金沢工業大学人間情報研究所 

 名称：  アイオワ大上田先生の講演 

18 日時： 2009/8/4～12 9:00～20:00 

 場所：  慶応義塾大学理工学部 

 名称：  Gene gun によるコオロギの脳回路の可視化 

19 日時： 2009/8/4 09:00～20:00 

 場所：  北海道大学電子科学研究所 

 名称：  班会議および研究会¥n カルガリー大学 Lukowiak
教授による講演 

20 日時： 2009/8/5 09:00～21:00 

 場所：  生理学研究所 

 名称：  研究打ち合わせ(11 回目)と実験 

21 日時： 2009/8/6 10:00～18:00 

 場所：  東京(本郷) 
 名称：  研究打ち合わせ(12 回目) 
22 日時： 2009/8/6 

 場所：  09:00～12:00 

 名称：  東京(本郷) 
23 日時： 研究打ち合わせ(13 回目)と実験 

 場所：  2009/9/8 14:00～19:00 

 名称：  生理学研究所 

24 日時： 研究打ち合わせ(14 回目)と実験 

 場所：  2009/11/23 16:30～19:00 

 名称：  生理学研究所 

25 日時： 研究打ち合わせ(15 回目)と実験 

 場所：  2009/11/23 16:30～19:00 

 名称：  生理学研究所 

26 日時： 研究打ち合わせ(16 回目)と実験 

 場所：  2009/12/2 18:00～20:00 

 名称：  生理学研究所 

27 日時： 研究打ち合わせ(17 回目)と実験 

 場所：  2009/12/18～19 13:00～18:00, 9：00～12：00 

 名称：  京都 

28 日時： 研究打ち合わせ(18 回目) 
 場所：  2010/1/19 10:00～16:00 

 名称：  東北大学電気通信研究所中会議室 

29 日時： 移動知研究の到達点と方向性についての議論 

 場所：  2010/2/1 10:00～18:00 

 名称：  大阪大学豊中キャンパスΣホールセミナー室 1 
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