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緒緒  言言  
 
ヒト立位姿勢は、ふくらはぎの抗重力筋の持続的活動と伸張反射に因る足関節の高剛性によって安定化されると考え

られてきた。10年前、我々はこの定説と対立する間欠制御仮説を提案した［1，2］。ここ数年、生体情報学分野の複数
の研究者、および我々の研究グループによって、新仮説モデルと静止立位姿勢動揺データをデータ同化する試みがなさ

れ、定説よりも我々の新仮説モデルの方が、データ当てはめの精度（モデルのデータ説明能力）が格段に高いことが示

されつつある［3，4］。また、神経内科分野の権威ある雑誌BRAINに、パーキンソン病患者に対する深部脳刺激が姿
勢機能に与える影響の評価には、我々が提唱する間欠制御モデルの制御パラメータ値を動的バイオマーカーとして用い

るべきであるという記事が掲載された［5］。このように、今後は間欠制御仮説が立位姿勢制御メカニズムの定説として
定着することが予想される。そこで、本研究では、立位姿勢のバイオメカニクス計測に加え、姿勢の神経制御に関わる

脳活動（脳波）を計測し、立位姿勢の間欠制御仮説の脳内メカニズムの解明を目指した。随意的運動の終了後や運動実

行抑制時に現れる脳波ベータ帯域の同期現象（βリバウンド）の機能的意味の解明は上肢の運動関連脳波研究の主要な

課題のひとつであるが［6］、自動運動である立位姿勢制御に対する関連研究はほとんどなされていない［7］。そこで、
本研究では、インパルス的床面移動外乱に対する立位姿勢応答とそれに伴う脳波・筋電図応答を計測し、βリバウンド

に対応する脳波応答の存在を示し、それが姿勢制御に対して果たす役割に迫った。特に、間欠制御に基づく立位姿勢制

御モデルに当該外乱を加えたコンピュータシミュレーションにおいて、立位姿勢応答に長潜時（1秒以上）で、かつ長
時間（数秒間）に渡って発生する間欠的フィードバック制御のスイッチをオフにする現象が、能動的な姿勢への介入を

伴わない姿勢の直立性の能動的モニタリング機能を反映したβリバウンドとして出現するという仮説を立て、その検証

を目指した。 
 

方方  法法  
 
11．．理理論論的的背背景景  
はじめに、本研究の背景である姿勢の間欠制御モデル［2］と、床面移動外乱に対するモデルの応答を概説する   

（詳細は［8］を参照）。ヒト身体をモデル化した倒立二重振子の運動方程式は以下のように表される。 
𝑴𝑴(𝜽𝜽)𝜽̈𝜽 + 𝑪𝑪(𝜽𝜽, 𝜽̇𝜽) + 𝑮𝑮(𝜽𝜽) = 𝑻𝑻  

ここで𝜽𝜽 = (𝜃𝜃a, 𝜃𝜃h)𝑇𝑇は角度ベクトル、 𝑻𝑻 = (𝜏𝜏𝑎𝑎, 𝜏𝜏ℎ)𝑇𝑇は関節トルク、𝑴𝑴(𝜽𝜽)，𝑪𝑪(𝜽𝜽, 𝜽̇𝜽)，𝑮𝑮(𝜽𝜽) はそれぞれ慣性行列、遠心
力とコリオリ力、重力項を表す。関節トルク𝑻𝑻は以下のようにモデル化する。 

𝑻𝑻 = 𝑻𝑻𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩 + 𝑻𝑻𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚 + 𝑻𝑻𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫 + 𝑻𝑻𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩  
ここで、𝑻𝑻𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩 = (𝜏𝜏apass, 𝜏𝜏h

pass)𝑇𝑇は関節トルクの受動的トルクで以下のようにモデルする。 

𝑻𝑻𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩𝐩 = (𝜏𝜏a
pass

𝜏𝜏h
pass) = −(𝐾𝐾a𝜃𝜃a + 𝐵𝐵a𝜃̇𝜃a

𝐾𝐾h𝜃𝜃h + 𝐵𝐵h𝜃̇𝜃h
) 

ここで𝐾𝐾aと𝐵𝐵aは足関節の粘弾性、𝐾𝐾hと𝐵𝐵hは股関節の粘弾性を表す。間欠制御モデルでは、足関節の受動的トルクのみ
では姿勢を安定させることができないと考えられ、したがって𝐾𝐾aと𝐵𝐵aは小さな値に設定される［2］。 
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図1．倒立二重振子の間欠制御モデルの床面移動外乱に対する応答 
A） モデル相平面上のCoM角度、角速度の軌道。 
B） Aにおける姿勢応答終盤の軌道の拡大図。灰色領域は能動的トルクがOFFとな
るオフ領域 𝒟𝒟OFF。青線は短潜時反射による制御が作用する時間帯の軌道、赤

線は能動的トルクがOFFである時間帯の軌道。 
C） CoM角度応答の時間波形。 

 
  𝑻𝑻𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚 = (𝜏𝜏a

act, 𝜏𝜏h
act)𝑇𝑇は静止立位状態で姿勢を安定させるための能動的なフィードバックトルクで、ここでは簡単のた

め足関節にのみ作用するとする。また能動的トルクは中枢神経系によるフィードバック制御であり、神経伝達時間遅れ 

∆= 0.2 s の影響を受け、∆秒前の姿勢状態 𝜽𝜽(𝑡𝑡 − ∆)、𝜽̇𝜽(𝑡𝑡 − ∆)に依存して𝑻𝑻𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚 = (𝜏𝜏a
act 0)𝑇𝑇は以下のようにモデル化 

する。 

𝜏𝜏a
act(𝑡𝑡) = { 0 if (𝜃𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆), 𝜃̇𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆))𝑇𝑇 ∈ 𝒟𝒟OFF 

𝑃𝑃𝜃𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆) + 𝐷𝐷𝜃̇𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆) if (𝜃𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆), 𝜃̇𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆))𝑇𝑇 ∈ 𝒟𝒟ON
 

 
能動的トルクは比例・微分ゲイン𝑃𝑃、𝐷𝐷とCoMの角度𝜃𝜃CoMと角速度𝜃̇𝜃CoMで定義される。間欠制御モデルでは能動的

トルクが常にオンの場合には直立姿勢が不安定となる𝑃𝑃、𝐷𝐷が採用され、姿勢の安定化のためには適切なタイミングで
のオン・オフの切り替えが重要となる。ここでは能動的フィードバックトルクは姿勢の状態が𝒟𝒟OFFにあるときにオフ、

𝒟𝒟ONにあるときにオンに切り替えることで姿勢を安定化させている（図1A）。𝑻𝑻𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫は反射による制御トルクで摂動後

の短い時間（t＝230 msまで）だけ、足関節にのみ作用するとし、𝑻𝑻𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫 = (𝜏𝜏a
reflex 0)𝑇𝑇を次式でモデル化する。 

 
𝜏𝜏a

reflex(𝑡𝑡) = 𝑃𝑃reflex𝜃𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆reflex) + 𝐷𝐷reflex𝜃̇𝜃CoM(𝑡𝑡 − ∆reflex) 
 
ここで∆reflex＝50 msで神経伝達遅れ∆よりも小さな値とした。また𝑻𝑻𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫が作用している間は𝑻𝑻𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚𝐚＝0とした。 
図 1Aは摂動後のモデルの姿勢状態の相平面上での軌道を表しており、図 1Bは摂動終盤部分の拡大図である。図中
の青色軌道は 𝑻𝑻𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫𝐫  が作用している時間帯を、赤色軌道は能動的トルクがオフになっている時間帯である。この図か
ら、姿勢制御モデルの摂動に対する応答の終盤において、姿勢が直立姿勢状態にゆっくり回復する際に、能動的トルク

がオフ（零）になり続けることが分かる。これは、姿勢応答の終盤において、能動的な姿勢への介入を伴わない姿勢の

直立性の能動的モニタリングが直立姿勢の安定化に重要な役割を果たしていることを示唆している。本研究の目的は、

このような能動的トルクがオフにされている状況における脳活動を明らかにすることである。 
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図2．摂動の開始を基準とした事象関連平均 
A） 姿勢応答（CoM）の前後方向位置の事象関連平均。 
B） Cz電極のERSP。ブートストラップ法で有意でない値を0 dB（緑色）にマスクした。 
C） Cz電極の ITC。ブートストラップ法で有意でない値を0 dB（緑色）にマスクした。 
D） Cz電極のERP。 

 
22．．計計測測方方法法とと解解析析方方法法  
本研究は大阪大学大学院基礎工学研究科の「人を対象とした研究に関する倫理委員会」において承認を受けて実施し

た。9名の若年健常者を被験者とし、全員から書面でインフォムードコンセントを取得した。被験者に対して、静止立
位条件と摂動条件を各条件2回ずつ、計4回の計測を行った。静止立位条件では参加者は7分間の静止立位を行った。
摂動条件においては参加者に対して 4 m/s２で 100 ms 加速し、100 ms 減速する摂動を 20 秒間隔で 20 回与えた。  

被験者の姿勢キネマティクスを計測するため 3 次元光学モーションキャプチャシステム（SMART-DX、BTS 
Bioengineering）を用いた。光反射マーカを外踝、大転子、肩峰に貼付し 300 Hz のサンプリング周波数で計測した。
また皮質の神経活動を32電極のウェアラブル脳波計（eegosports、ANT Neuro）を用いて計測した。脳波計のAg/AgCl
電極は国際10/10系に従って配置された。またCPz電極をリファレンス、AFz電極をグラウンドとして2,048 Hzで計
測した。計測中電極の接触抵抗は20 kΩ以下を維持した。 
姿勢状態はヒト身体を上述の倒立二重振子でモデル化し、その姿勢をモーションキャプチャを用いた被験者の姿勢計

測データに基づき推定した。特に、時刻 tの全体重心（CoM）の前後方向位置を𝑥𝑥CoM(𝑡𝑡)として推定した。推定された
𝑥𝑥CoM時系列は摂動の開始時刻を基準（t＝0）とし、t＝－5秒から t＝15秒の区間を切り出し加算平均した（図 2A）。
また、𝑥𝑥CoMの変化からCoM速度を計算し、図1に示したモデルの姿勢応答の場合と同様に、姿勢応答軌道を相平面上
にプロットした（図3）。 
計測した脳波はハイパスフィルタ、Artifact subspace reconstruction（ASR）、リリファレンシング、独立成分分析
を用いた眼電位・筋電位成分を除去等によって、ノイズを取り除いた［8］。ノイズ除去後の脳波時系列を摂動の開始時
刻を基準として－5秒から 15秒の区間を切り出し加算平均し、事象関連電位を計算した（図 2D）。また摂動の開始時
刻を基準に－5秒から 15秒の区間を切り出した脳波時系列にwavelet変換を行い時間周波数領域に変換した後、摂動
開始時刻を基準に加算平均を行った。その後摂動前の区間［－5、－1］sのパワーをベースラインとして対数をとるこ
とでEvent-related spectral perturbation（ERSP）を計算した（図2B）。計算されたERSPはブートストラップ法で
有意水準 5％として検定を行い、ベースラインのパワーと比べて有意ではなかった領域の値を 0 dBとした。βリバウ
ンドが発生する時間帯と相平面上の姿勢応答軌道、および間欠制御モデルにおいて制御がオフとなる時間帯の間の関係
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を調べるために、高β帯域（21～30 Hz）のパワーの平均値を相平面上の軌道の色として表示した（図3）。さらにトラ
イアル間の位相の一貫性を調べるために Inter-trial coherence（ITC）も計算した（図2D）。 
 

結結  果果  
  
摂動直後のCoMの前方移動と同時に、θ帯域（4～7 Hz）、α帯域（8～12 Hz）、低β帯域（13～20 Hz）で事象関
連同期（Event-related synchronization：ERS）が現れた（図 2B の当該時間帯の赤色領域）。この ERS に対応する
ITCは有意に高く、複数の先行研究で確認されている事象関連電位（P1、N1、P2）が現れたタイミングとよく一致し
た（図2B、C、D）。その後γ帯域 （40～60 Hz）のERSが200 ms を中心に現れた。摂動が終了した200 msから
CoM は回復をはじめ数秒をかけてゆっくりと直立姿勢へと回復していく。これと同時（200 ms 頃）に、高β、α、   
θ帯域の脱同期（Event-related desynchronization：ERD）が見られた（図2Bの当該時間帯の青色領域）。高βERD
の後 1 sごろから有意に大きな高βERS、すなわちβリバウンドが現れ（図 2Bの当該時間帯の横に長い赤色の帯）、 
θERS（図 2Bの当該時間帯の横に長い青色の帯）と共に長時間（約 3 s）持続した。高βERDと ERSは、Cz電極
（登頂葉後部）周辺の電極だけで発生した。高βERSはCoMの相平面上の軌道では姿勢回復の終盤に直立姿勢に近づ
く時間帯で現れたが（図3）、この時間帯は間欠制御モデルにおいて能動的制御がオフになる時間帯（図1A、Bの赤色
の軌道）と一致した。 

 

図3．相平面上のCoMの事象関連平均軌道と高β帯域のパワー 
左）CoMの前後方向の相平面上の軌道の全体像。 
右）姿勢応答終盤の拡大図。 
図中の色は高β帯域（21～30 Hz）の振幅の大きさの平均値を表している。 

 
考考  察察  

 
摂動直後に現れたθ、α、低βERSは先行研究でも報告されており［7］、本研究の結果とよく一致した。また、これ
らの事象関連同期の ITC が高いことから、これらが事象関連電位 N1の時間周波数成分であることが示された。摂動
の終盤に現れ長時間持続する高β帯域ERS（βリバウンド）およびθ帯域ERDは、姿勢の外乱に対する脳波応答とし
ては、本研究によって新規に同定された。本研究で同定された高βERSの出現パターンは、上肢の随意運動［6］や意
思決定に関わる手指のGo-NoGo課題［9］と同様に、βERDの発生とそれに引き続くβERSの発生という経過を示し
た。しかし、βERDおよびβERSの発生潜時が有意に長い点、また、上肢・手指の随意運動におけるβERSの発生は
運動完了後であるのに対して、姿勢応答におけるβERS は姿勢回復応答が完了する前に開始され、姿勢応答が十分に
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完了するまでの長期（約3 s）に渡り持続する点は、現在のところ、姿勢応答に特異的な特徴と考えられる。 
βERS の長時間の持続性は、姿勢の回復過程の時定数が大きいこと、すなわち、回復過程全般に渡って能動的な制
御が持続的に施され続けることは無く、回復過程の終盤においては能動的制御をスイッチオフにして、純粋に受動的 

（機械力学的）な運動によって姿勢が直立姿勢に接近するために、ゆっくりとした遅い姿勢回復ダイナミクスが実現さ

れていることに起因すると考えられる。また、βERS の発生場所が登頂葉後部であることに関しては、前庭や視覚な
どの感覚フィードバック情報が補足運動野や運動前野、および皮質・基底核ループと大脳小脳連関によって処理された

結果として頭頂葉後部において直立姿勢の身体スキーマが持続的に生成され続け、そのスキーマとゆっくり回復する姿

勢状態の持続的比較が行われていること［10］に関連する可能性が考えられる。 
以上の結果と考察から、我々は、立位姿勢応答に長潜時かつ長時間に渡って発生する間欠的フィードバック制御の 

スイッチをオフにする現象が、能動的な姿勢への介入を伴わない姿勢の直立性の能動的モニタリング機能を反映した 
βリバウンドとして出現しているという立位姿勢の間欠制御に関わる脳内機構の仮説を得ることができた。間欠制御に

おける能動的制御のスイッチオフ状態と高βERSの発生の間のより直接的な相関を示すことが今後の課題である。 
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