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第I章 序論

1． ヒト化研究

 生物入類学（ないし自然人類学）という学

問分野において、 その中心をなす課題は、 入

間が現在の姿、 すなわち生物学的な意味での

ヒトになったのはどうしてかという問題であ

る。 かってキリスト教的世界観では、 すべて

の生物は神が創造したと規定することによっ

て、 この問題の答えとし、 疑問を封じ込めた。

しかし、 これを破ったのが進化論であり、 そ

の代表者がダーウィンである。

 ダーウィンは進化を突然変異と自然選択に

より説明した。 簡単に例えていうならぱ、 ど

んな商品でも次々と新しいものが改良されて

発売されていき、 時代遅れになったものは売

れなくなり、 作られなくなり、 忘れ去られて
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いくのと同じである。 1同様の過程が自然によ

って、 原初の生命が誕生して以来その歴史の

上で行われてきたのである。 このことは現生

のすべての生物についていえることであり、

その中で我々が最も関心を持ち、 注目してき

たのが我々自身、 すなわちヒトの起源と進化

についてであった。

 ヒトがヒトとなっていく過程をヒト化

（HOminizat三0n〕という。 ヒト化の研究のため

にはヒトとそれ以前の動物との境界線を引か

なければならない。 ヒトを他の動物と区別す

る特徴として通常、 直立二足歩行、 大脳化、

言語の使用の3点があげられる。 その申で特

に重要とさ才しているのが、 最も最初に獲得さ

れたと推測されている直立二足歩行の獲得で
ある。

 直立二足歩行の獲得過程についての研究は

その研究対象から大きく二つに分けられる。

一つが化石による研究であり、 もう一つが現

生の霊長類を用いた研究である。
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 化石による研究は近年、 東アフリカの大地

溝帯に沿った地域からの新しい重要な発見に

よりその知識がある程度増加している。 現在

のと、ころ、 最も古いヒト科の伸聞とされてい

るのが、 300－400万年前にいたとされている

Austraユ。 ith6cus afarensisである。

 JohansonandWhite（ユ979）によってエチオ

ピアのハタールから発見された”ルーシー”

と呼ばれる化石がその代表的なもので、 骨盤

や大腿骨などを含む全身の約40％の骨格が見

つかっている。 そして、 その形態から確かに

二足歩行をしていたことが認められている。

そして、 ケニアのトルカナ湖周辺地域の10卜

300万年前の時代の地層からも次々と新しい発

見がなされており（Leakey，1972；Waユker鏡

a1．1986）、 ヒトの進化の過程について多くの

議論が交わされている。 ところが、 それμ前

の時代となるとアフリカではユ400万年前にさ

かのぼるまで、 ほとんどヒト科の化石は見つ

かっておらず、 この問がいわゆる ミ ッシング
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リンクとなっている。 1400万年前の東アフリ

カの地層から発見されているケニアピテクス

はヒト科ではなく、 ヒトと類人猿の共通の祖

先であると考えら机ている（石田，1986；

Ishidaeta1．，1991）。 このように化石の形態

から直接に直立二足歩行の獲得過程を突き止

めるには、 現在のところまだ証拠が不足して

おり、 40ト1400万年前の時代からの化石の発

見が待たれている。 しかしながら、 ．進化の各

段階を代表する化石記録をもれなく発見する

ことは実際上ほとんど不可能である。

 そこで、 もう一つの研究方法である現生霊

長類を用いた比較霊長類学的研究が行われる。

2． 霊長類研究

 霊長類を対象とする研究分野を一括して霊

長類学（Pri皿ato1ogy）という。 霊長類学の中で

も研究の目的や方法により様々な立場がある。
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 生物人類学では、 霊長類をヒト、 あるいは

ヒトの祖先のモデルとして研究対象とする。

またその申でも、 形態学、 生理学、 行動学、

生態学など多くの面からのアプローチがある。

直立二足歩行の獲得過程の研究では、 霊長類

の形態と運動様式（LoComotiOn）に、 ヒトの歩

行へと至る過程のモデルを求める。 そのため

には、 まず霊長類各種が持っ形態と運動様式、

そしてその相互の関連性を明らかにする必要

がある。 ヒトもまた霊長類の一種であり、 直

立二足歩行の前段階が霊長類の申にみられる

と考えるのは当然である。 特に、 系統発生上

ヒトに最も近いとされる類人猿の運動様式が

注目されてきた。 しかし、 霊長類の生活場所

は樹上、 すなわち三次元空間であるためその

運動は種により大きく異なっており、 類人猿

に関しても一つにまとめることはできない。

また、 運動様式は形態と同時に機能的側面か

らのアプローチが必至であるから、 系統関係

だけを重視して、 類人猿以外の種の運動様式
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を無視してしまうことは出来ない。 こういっ

た霊長類各種の運動様式や運動機能、 二足歩

行の潜在的能力などについての知見を得るに

は、 フィールドにおける観察研究と実験室で

の運動解析研究の両者が必要である。

3． 霊長類の運動様式

 霊長類の運動様式は、 それ自体の多様性と、

それに適応した形態の特徴から研究者の注目

を集め、 いくつかの型に分類しようとする試

みが、 主として観察研究に基づいて行われて

きた（AshtonandOxnard，1964；Napier，

1963； Erikson，1963； Prost，ユ965a； NaPier

and Napier，1967．1985；Napier＝and Walker，

1967； Rose，1973； Roユ1inson and Martin，

1981；石田，1983；F1eag1e，1988）。その代表

的な例であ肴NaPierandNaPier（1967）の分類

（Tab1e1）では、 霊長類の運動様式は、 垂直し
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がみっきと跳躍（Vertica1c1ingingand
1eaping）、 四足歩行（Quadrupeda口s㎜）、 腕渡

り（Brachiation）、 二足歩行（Bipeda1is掘）の四

つの型に大きく分けられており、 これはほぼ

妥当であると考えられる。 しかし、 まだまだ

今後の研究により検討される余地は多い。 実

際のところ、 その種の本来の生息場所での観

察研究は、 方法的に困難な場合が多いことも

あり数は少なく、 原猿類ではWa1ker（王974）、

真猿類ではRose（1973．1974，王977）、

Mittermeier and F1eag1e（1976）、  F1eag1e

（1977a，1977b）、 Morbeck（1977）、 F1eagユe

and Mitter㎜eier（1980）、  Ybarra（1984）、

Cant（1988）、F1eag1eandMeユdru狐（1988）、類

人猿ではBauer（1977），Tutt王eandWatts

（1985）の報告がみられる程度である。

 そのため実験的に霊長類の運動様式を比較

する試みが現在、 類人猿を中心に数多く行わ

れている。
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4． 運動研究

 運動研究は、 写真技術の発達や映画の発明

により行われ始めた。 そして現在では、 ビデ

オ装置や各種のセンサーおよび測定装置の発
達により、 運動学、 整形外科学、 機械工学、

動物学などにおける基礎研究からリハビリテ

ーション、 各種スポーツ、 ロボット開発、 交

通工学などの応用科学に至るまで幅広い分野

で運動研究が行われている。

 動物の運動研究については、 Muybridge

（1957）が、 多種の動物について連続写真を撮

影し、 その歩行サイクルを分析したことから

始まった。 その後Gregory（1912）は四足獣の歩

行を詳しく分析した。 また、 Manter（1938）は

ネコを用いて歩行時の地面に対する力（床反

力）を計測する運動力学的研究を行った。

 ヒトの歩行に関しても運動の分析に高速度

カメラが利用されるようになり（Suther1and
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andHagy，1972）、特に健常者と障害者の比較

（Grieve，王969；Rosenrot et aユ．，1980）やこど

もの歩行の発達の研究1Grユevea皿dGear，

1966．； Statha㎜ and Murry，1971； Burnett

and Johnson，197ユ； Andriacchi et a1．，

1977）が盛んに行われている。

 外部から測定できる運動の分析の次に、 筋

活動などの身体内部の作用を求める研究が進

められた。 直接に筋活動を求める方法として

用いられたのが、 筋が活動する際に生じる微

少な電位を測定する筋電図（EMG）法であ
る。 筋電測定によりヒ トの関節の伸展、 屈曲

運動と筋収縮との関係が明確に示された

（SchevingandPau1y，1959）。岡本（ユ970．

1980〕はヒトの幼児の歩行に関して、 筋電図を

用いた研究からその発達段階を示した。

Suther1and鏡蔓ユ．（ユ980）、 Beck虹皇ユ．

（1981）、Forssber9（1985）もヒトの歩行の発達

について実験的研究を行っている。

 外部に発生する力から身体内部の活動を求
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める方法も試みられている。 亙1ftman（1939）は

筋活動を知るために、 関節の動きからトルク

を求めた。 また、 Cappozo（1983）は歩行時に胴

にかかる力を計算した。

 ヒト以外の動物の研究でもこれらの方法が

用いられている。 Tokurik主（1973）はイヌの歩

行について詳細な筋電研究を行っている。

Bildebrand（1977）は霊長類を含む79属の哺

乳類の歩行を分析した。 Tai1or凶重」。．

（1979）は哺乳類の歩行時の酸素消費量を測定

している。

 霊長類の研究では、 筋電図を用いた研究に

ついて類人猿で多くの研究があり（Tutt1eet

蔓」。，1972．1979．1983；Tutt1e and Basmajian，

1974．1976．1978a，1978b；Stern鏡亘ユ．，

1980；F1ea9ユe鏡室」。．，1981；Susman and

Stern，1979； Stern and Susman，ユ98ユ；

Larson and Stern，1986；Shapiro and

jungers，1988； Ku皿akura，1989；Larson et

重ユ．，ユ99ユ）、 その他、 新世界ザル（Sternet
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旦」1．，1976．1980； Vangor and We工1s，1983；

Ku㎜akHa，1989）やパクスモンキー（Van90r

andWeUs，ユ983）、ニホンザル（Ishida盤

a1．，1985；Kumakura，王989）、 スローロリス

（jouffroyandStern，ユ990）などの筋電が測定

されている。

 筋電研究以外てば、 Hi1debrand（1967．

1977）、岩本・富田（1966）、富田（ユ967）が歩行

様式について研究し、 霊長類の歩行型式が他

の四足獣とは異なっていることを示した。

 画像解析による運動学的研究も多く行われ

ている（Prost，1965b，ユ967，ユ969．1970；Prost

and Suss㎜an，1969； We王1s and Wood，1975；

We口s鏡皇」。．，1977；Hurov，王982．1985；

Vi】一ensky，ユ980．1983； Jouffroy and Gunter，

1985；Niemitz，1985；Viユensky and

Gankiewicz，1986，ユ990；Vユエensky eユ重ユ．，

1988）ほか、 原猿の運動に関してIshidaet

蔓ユ．（1990）やGunter鏡童ユ．（1991）による床反

力計を用いた研究がある。
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 シネラジオグラフィーを用いてJenkinS

（1972）はチンパンジーの二足歩行について、

Jenkins鏡重ユ．（1978）はクモザルの腕渡りに

ついて分析した。 また、 Tayユ。rand

Rowntree（1973）はチンパンジーとオマキザル

の歩行について、 ParsonsandTayユ。r（1977）

はクモザルの歩行と腕渡りおよびスローロリ

スの歩行について、 それぞれ酸素消費量を測

定した。

 以上のような多様な研究成果の中にあって

特に注目されるのが、 霊長類の歩行に関して、

多面的な実験研究からヒトの二足歩行との関

連を解析する試みが国内のグループで行われ

てきたことである（Ishidaeta1．，1975．

1984．1985；Ki㎜ura，1985；Kimura鏡亘ユ．，

1977．1979．1983； Okada，1985； 0kada et

重ユ．，1983；Ya㎜azaki，1985；Ya皿azaki eユ

a1．，1979．1983）。

 その研究の申で計算機シミュレーションを

用いた身体内部の力を計算する手法が応用さ
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れ、 Ya㎜azaki（1985）はその結果から霊長類の

ヒト型の二足歩行に対する類似度の示数を求

め、 テナガザルがヒト型の二足歩行に最も近

いことを示した。

 しかし、 これらの研究では基礎的研究とし

て種間比較が行われているのみであり、 それ

ぞれの個体の年齢や発達段階による差は考慮

されていない。 そこで、 次に問題となるのは

個体発達、 すなわち、 成長とロコモーション

の変化の関係についてである。 ヒトの赤ちや

んは生まれてすぐに歩きだすわけではない。

また、 幼児の歩行と成人の歩行では大きく異

なっている。 こういったヒトの歩行の発達に

間しては多くの研究がある（たとえば、 岡本，

1970．1980；Jordan，1981；岩田，1983；

0ka㎜otoandGoto，1985；Abitbo1．1988）。そ

れに対して、 他の霊長類では、 成長とロコモ

ーションの発達との関係についての運動学的

に分析した研究は少なく（Vi1enskyand
Gankiewicz，1989；Ki皿ura，1987，ユ990）、 まだ
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未開拓の分野であ札

5．・霊長類の発達

 個体の発達にはいくつかの側面があり、 そ

れぞれが関連しながら成長していく。 霊長類

の発達については形態的発達、 生理的発達、

精神的発達の研究がみられる。 形態的発達に

関してはSchu1tz（1929．1937．1940，194ユ）の身

体計測のデータに代表されるように外的に直

接測定した研究（GretherandYerkes，ユ940；

van Wagnen and CatchPo1e，1956； Ikeda and

Hayama；池田一葉山，1964；Gavanand
Swind1er，1966； Kerr 隻＿エ 童＿上．，！969；

Iwa㎜oto，1971； McKim and Hutchinson，1975；

Smitheユ重ユ．，1975；渡辺，1975；岩本，1977；

渡辺ら，ユ979；WattsandGavan，1982；

Hamada，1982．1986〕やX線撮影による化骨の研

究（WasbborD，ユ943；vaηWagηe境aηd＾sユi皿g，
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1958；池田ら，1964；Haya㎜a，王965；．近藤ら，

1975； Torre et a1．，1978； Ha㎜ada，1984；

Watts，ユ985，丑986）が行われている。

 生理的発達については、 たとえばホルモン

の分泌や性成熟に関する研究（S㎜ithandRub

enstein，1940；和，1975；G1ick，1979；Nigi

e＿亘 塾＿1．，1980； Cupp and Ue皿ura，1981；

MatsubayashiandEnomoto，1983）がある。

 精神的な発達に関しては、 心理学的な実験

的研究と社会性の発達をみるフィールド研究

の両者が行われている。 Har10w（1959．1962）は

アカゲザルの乳児について心理的な発達研究

を行った。 また、 母子関係に注目した実験的

研究はニホンザルなどで進められている

（川辺，ユ960；糸魚川・田中，王963；Hansen，

1966；Woo1dridge，1971；Mina㎜i，1975；南，

1974．1976； Nakamichi and Yoshida，1986；

Nagaya㎜a 鏡  亘＿ユ．，1986； Si㎜Pson 山  旦＿ユ．，

1986）。 フィールド研究では母子関係における

発達研究（Itoigawa，1973；Nash，1978；
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Hira主wa，1981；G1icketa王．，1986a）だけでな

く、 仲間関係などの社会性の発達（Hindeand

SPencer－Booth，1967； Norikoshi，1974；

Gユick鏡室」。．，1986b）や行動発達の性差につい

ての研究（Itoiga珊a，1973；Eatoneユ重ユ．，

王985．1986；Naka皿ichi，ユ989）がある。

 このような成果の申で霊長類の運動に関す

る研究は、 どちらかといえば母子関係や社会

性についての行動発達の指標として行われて

きたため、 運動や姿勢自体の発達による変化

に注目した研究は少ない。 Hines（1942）は31頭

のマカク属のサルを用い、 反射、 姿勢、 前進

運動について観察研究を行った。 Mowberay

andCade11（1962）は、 アカゲザルの生後25日

間における、 姿勢と反射の発達について調べ

た。 Caste口andSackett（1973）もアカゲザル

の運動と把握の発達について研究した。 ニホ

ンザルでは、 竹下ら（ユ983）、Negaya㎜aet

aユ．（1983）、鳥越（1984）、が運動や姿勢の発現

に関して観察による定量的分析を行っている。
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また、 手の操作能力の発達に特に注目した研

究もみられる（Jensen，196王；竹下，1983；

Torigoe，王986）。運動学的方法による歩行の発

達の研究では、 Ki㎜ura（1987．1990）がチンパン

ジーを用いて、 ViユenskyandGankiewicz

（1989）、Viユensky鏡皇ユ．（1990）がベルベット

モンキーを用いて行っている。

6． 本研究の目的

 これまで霊長類の運動発達は、 母子間関係

などの内的な発達の指標として用いられてき

ている。 しかし、 個体間距離といった外的に

発現される運動は運動能力自体の発達と関連

しており（南，1976）、 そこから得られた結果が

どの程度まで内的な発達を示しているのか、

あるいは逆にどこまで運動能力の発達と考え

られるのかにっいて示す必要がある。 また、

これまで行われている観察研究では、 表面的
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に発現される運動の定性的あるいは定量的な

分析から発達段階について考察しているが、

その運動の発現が実際の運動能力の発達に対

応しているのかにっいては明らかにされてい
ない。

 そこで、 この2点について検証するため霊

長類の歩行発達に関する実験的研究を行い、

それと同時に霊長類にみられる多様な運動様

式の適応過程について運動発達の側面から考

察する。 被験体としては観察研究による運動

発達の知見が得られているニホンザルを用い、

その生後6ヵ月までの四足歩行について運動

学的方法と、 工学的なモデルから導かれる計

算機シミュレーション法により分析し、 その

加齢にともなう変化を求めた。

一19一



第II章 運動学的分析

1．．ニホンザルの運動発現について

 母子関係、 個体間関係などの社会性と切り

離した運動、 姿勢の発達研究のいくつかがニ

ホンザルにおいて行われている（川辺・川村，

王960；竹下ら，1983；Negaya㎜aeユ重ユ．，1983；

鳥越，1984）。川辺・川村（工960）は生後6ヵ月

までの観察研究により、 その間の発達段階に

ついて報告している。 竹下（1983）は姿勢反応

の研究から4つの発達段階を規定し、 そ．の移

行時期を3日齢、 4週齢、 ユ2週齢であると指

摘した（Fig．1）。Negayamaeta1．（1983）の運

動、 姿勢の発現についての研究でも、 発達段

階にっいてほぽ同じ結論が出されている。 鳥

越（1984）も姿勢と位置移動の発達について研

究し、 1ヵ月齢と2－3ヵ月齢に発達的な区

切りがあるとした。 これらの結果はおおむね、
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ニホンザルの母子関係の発達研究の結果

（Itoigawa，1973）とも一致する。

2． 運動学的研究

2一ユ 方法

・被験体

 被験体に用いたのは、 大阪大学人間科学部

人間生態学実験棟にて出生した．ニホンザル乳

児5頭 （オス4頭、 メス 1頭） で、 それぞれ

生後1週間以内に母親から分離し、 個別ケー

ジで人工哺育を行った（Table2）。 授乳方法な

どはNegayama鏡旦ユ．（1983）に準じた。 なお、

それぞれの母親となるニホンザルは財団法人

日本モンキーセンターより供給されたもので
ある。
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個体名 性別     体重 （g）

   1ヵ月  2ヵ月  3ヵ月  6ヵ月

TRJ

SSK

HNT

KGR

INE

900

980

970

860

860

1200

ユ300

1190

1260

ユ060

1440

ユ340

1440

1460

1270

1880

ユ550

1590

ユ850

1480

Tab1e 2． 被験体の体重の推移。
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・実験装置およ’び手続き

 実験は大阪大学入間科学部人問生態学実験

棟内において行わ才し、 各被験体を両側をアク

リル性の透明板（205x105）で囲われた歩行板

（205×45〕上に放置し、 自由に歩行させた。 各

被験体の各関節中心および第5申尺骨頭の外

側を運動変位の計測のための標点とし、 白い

ペイントでマークをつけた（Fig，2）。ただし、

生後間もない個体では実験前に刺激を与える

と興奮あるいは萎縮して動かなくなることが

多いため、 標点をつけずに行った。 歩行板の

下に床反力計（オスコン電子，Type9281B）を設

置し、 側面から16m㎜高速度カメラ（Red1ake，

Locum51－OO02）を用いて歩行を撮影した（Fig．
3）。

 実験全体の状況については、 ビデオカメラ

（JVC，CV－1010）、 ビ1デオカセツトレコーダー

（JVC，BR－6400）、 カラーモニター（JVC，C820ユー
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つ

4

7

8

1

1：第五中手骨頭

2：尺骨茎状突起

3：上腕骨外側上願

4：肩峰

5：大転子

6：脛骨上端

7：腓骨外果

8：第五中足骨頭

F i9，2． 被験体につけた標点。
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B）により撮影、 記録した。

 床反力計からの出力値はデータレコーダー

（大沢商会，RCD－728）に記録し、 データレコー

ダーから出されるIRIG信号をHDRS装
置（VIC，HDRS－10－5108）を用いて16㎜mフィルム

の各フレームに写し込むことにより、 運動変

位データとの同期をとった。 ビデオには、 ビ

デオタイマー（朋栄，VTG－55）で時刻を写し込ん

だ（ただし、 この時刻は床反力出力値および

16Hフイルムとは同期していない）。

 床反力は前肢、 後肢がそれぞれ単独で床反

力計上に乗ったときのみの測定値をとること

とした。 また、 歩行のスピードが明白に速か

ったり、 遅かったりしたもの、 歩行途中に静

止したもの、 歩行板上を斜めに歩いたものな

どは除外した。

 16m㎜高速度フィルムの撮影範囲は歩行の1

サイクル（同一の四肢の着地から次の着地ま

で）内の全身が写る範囲に設．足し、 撮影スピ

ードは毎秒50フレームとした。
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 実験は各被験体にっき生後3ヵ月までは毎

週、 それ以後は1ヵ月おきに生後6ヵ月まで

行った。 ただし、 今回の実験では各個体の自

由歩行のデータを計測したため、 実験時の被

験体の状態により、 歩行を行わない場合など

もあった。 そのため、 各実験時のデータ数は

一定ではない。

計算処理方法

 各データの計算処理および分析は以下に示

す機器から構成されるコンピューターシステ

ム（オスコン電子，Fユex－28D）を用いて打つだ。

 CPU（PDPユ1／23）、 CRT（VT－1OOO）、 ハー

ドディスク、 8インチフロッビーディスケッ

ト2基、 ラインプリンター（L A120）、 A Dコン

バーター（ADV11A）、グラフィックディスプレ

イ、 XYプロッター（丑P－7221C）、 サーチター

ミナル（0P－1OOO）、ディジタイザー（オスコン

グラデイマスター）。
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 歩行の運動変位データは16㎜㎜高速度カメラ

で撮影したフィルムから、 ディジタイザーに

より各標点の1フレームごとの座標を読み取
るこ、とから求め、 その計測値から歩幅、 周期、

速度、 関節角度を計算した。

 床反力計からデータレコーダーに記録され

た床反力計測値は、 ADコンバーターを通し

てデジタルデータに変換された。

2－2 結果

・歩行の分析

 歩行周期とその周期における立脚期の比率、

歩幅および歩行速度について、 4週齢、 8週

齢、 12週齢、 26週齢の各時期を比較した

（Tab1e3）。 また、 被験体のうちユ頭について

は、 早い時期からデータを得ることが可能で

あったので、 その1週齢、 2週齢、 3週齢、
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4週齢のデータについても比較した。 歩幅に

ついてはそれぞれの個体の胴長で基準化した。

 歩行周期（Fig．4）は！週齢から2週齢にかけ

て有意に減少し（P＜0．05、 以後同じ）、その後

も4週齢まで徐々に短くなる傾向がみられる

が、 8週齢でやや長くなり、 その後は一定の

値を示す。

 立脚期の比率は、 前肢、 後肢ともに1週齢

から2週齢にかけて減少し、 その後はほほ同

じ平均値を示す。 しかし、 標準偏差、 すなわ

ち試行ごとの変異が小さくなる時期は前肢で

は8週齢であると考えられるのに対して、 後

肢では12週齢である。

 歩幅（Fig．5）について4週齢までの変化をみ

ると、 1週齢から2週齢にかけて急激に大き

くなり、 その後減少する。 また、 4週齢以後

では8週齢、 12週齢と増加するが、 26週齢で

は減少する。

 歩行速度（Fig．5）は1週齢では非常に小さい

が、 2週齢にかけて大きく増加し、 4週齢ま
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でゆっくりと増加するが、 その後はほぼ’足

となる。

・関節角度の変化

 関節角度の結果についても歩行の分析と同

様に、 1頭については生後1週齢から4週齢

までのデータを、 他の5頭については4週齢、

8週齢、 ユ2週齢、 26週齢の各時期のデータを

比較した。

前」皮 （肩、 肘、 手振関節）

 4週齢まで（Fig．6）の肩関節の角度変化をみ

ると、 1週齢では立脚期が長いことから、 最

小値（屈曲）が後方にくるが、 比較的変異の

少ないパターンを示す。 2， 3週齢になると

角度の変化がやや大きくなり、 4週齢まで同

様のパターンが見られる。 これは成体とよく

似たパターンである。 肘関節でも同様に、 1
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週齢では試行間の変異が少ない。 2， 3週齢

では変異が大きく安定したパターンはみられ

ないが、 4週齢では成体に近いパターンを示

す。 手振関節については、 この時期にはかな

り変異が大きい。

 4週齢以後では、 まず肩関節（Fig．7）で成体

型の変化パターンが多く見られるようになり、

加齢にともなって徐々に変異が少なくなり、

12週齢で安定した変化パターンを示す。 肘関

節（月g．8）についても肩関節の場合と同じく4

週齢で成体型のパターンを示すようになり、

次第に安定していく。 手振関節（Fig．9）は常に

試行間での差が大きいが、 8週齢で成体型に

近い変化パターンが多く見られるようになり、

12週齢、 26週齢と試行問のバリエーションも

少なくなる。
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岬工ST

4w 8W
360

i80

i2W 26W

Fi9．9． 手振関節の角度変化バターン  （太
線は成体のパターン）。
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後」董（股、 膝、 足根関節）

 4週齢まで（Fig．王O）では、 どの関節も試行

間ρ琴が大きい。 また・ 変化曲線の上下の振

幅が大きく、 非常に不安定な運動となってい

る。 股関節では4週齢で比較的安定したパタ

ーンを示すが、 成体型とは異なっている。 膝

関節、 足根関節では、 4週齢でも一定のパタ

ーンを示さない。

 4週齢以後では、 股関節（Fig．11）は、 8週

齢になって成体型のパターンが見られるよう

になり、 12週齢で安定してくる。 また、 上下

の振幅についても26週齢には小さくなる。 膝

関節（Fig．12〕でも同じく8週齢で成体型が見

られるようになるが、 まだ多くは出現しない。

26週齢ではほぼ成体型のパターンに移行して

いる。 足根関節（Fig．13〕は手振関節と同じく

バリエーションが大きいが、 加齢にともない

安定し、 26週齢ではほぼ一定である。

 成体型の角度変化のパターンの特徴は、 ど
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．ユw 2W        3W 4111

H工P

KNEE

ANKLE

Fi9．10． 後肢にお
角度変化パタ ン。

ける4週齢までの各関節の
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H工P

4w 8W

i2W 26W
360

i80

正リ9・11． 股関節の角度変化パターン  （太
線は成体のパターン）。
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KNEE

4w 8W
3θ0

i80

i2W 26W
360

i80

Fi9．12． 雌1剥節の角度変化パターン
線は成体のパターン）。

（太
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ANKLE

4w 8W

ユ2W 26W

Fig．13． 足根関節の角度変化
綿．は成体のバターン）。

ノ、ターン （太
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の関節についても角度変化（曲線の振幅の大

きさと回数）が少なく、 なだらかな曲線を示

すものであるが、 この成体型パターンヘの移

行は、．前述のように、 前肢の各関節ではすで

に4週齢で多く見られ、 12週齢ではほぼ終了

しているのに対し、 後肢では8週齢でもまだ

異なったパターンが多く出現しており、 股関

節で12週齢、 」膝関節、 足根関節では26週齢に

なるまで安定しない。

・床反力について

 床反力についても自由歩行の条件のもとに

計測し、 生後28日齢以内（1ヵ月齢群）、 29

日から84日齢（3ヵ月齢群）、 85日から168日

齢（6ヵ月齢群）の3つのグループにまとめ
て比較した。 各グルーブの代表的な床反力波

形のパターンをFig．14（前肢）、 Fig．15（後

肢）に示す。 なお、 最も早い時期のデータは

生後8日齢であった。
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FOREL工M8
    i－28 DAYS
H． 29－84 0AYS 85－i68 DAYS

O．2

TRANSVERSEo

一〇．2

SAG工TTAL

一〇．2

VERT工CAL

F i9 ．14． 各年齢群における前肢 の床反力。
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H工NDL工MB
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O．2

TRANSVERSEo

一0．2
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一〇．2

o．8

VERT工CAL

F i9．15． 各年齢群 における後肢の床反力。
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 比較する項目として、 前後方向分力のブレ

ーキ成分及び加速成分と、 垂直方向分力の3

要素を用い、 その最大値と波形の積分値を各

個体の実験時の体重と各試行ごとの周期時間

で基準化した積分平均値を用いた（Fig．工6）。

前」技（Fi9．ユ7，18）

 垂直方向分力では、 積分平均値、 最大値の

両者とも、 各グループ間で有意な差は見られ

なかった。 前後方向分力のブレーキ成分では

有意な差は見られないものの、 積分平均値、

最大値ともに、 3ヵ月齢群で増加する傾向が

みられる。 また、 加速成分では3ヵ月齢群で

増加するが、 6ヵ月齢群になると逆に減少し

ている。 成体における最大値の結果（KiHra，

1985）と比較すると3要素とも有意な差はない

が、 垂直方向分力では成体でやや減少するの

に対し、 ブレーキ成分、 加速成分では増加し

ている。 これらすべての時期を通してプレー
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F i9． 16． 床反力の比較要素。
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MEAN COMPONENT （WE工GHT）
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VERT工CAL
◎．25 0．5
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Fi9．17 前岐の床反力棚分値平均の変化。
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‘一28
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AOuLT： KIH∪RA u985〕

F ig 18 前肢の床反力の雄大個の変化。
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キ成分の値が加速成分よりも大きく、 1ヵ月

齢群の積分平均値以外は有意差が見られる。

特に6ヵ月齢群以後でより顕著になる。

後」肢（Fi9．19，20）

 垂直方向分力では、 積分平均値に差は見ら

れないが、 最大値では3ヵ月齢群で有意に増

大し、 6ヵ月齢群で減少する。 前後方向分力

のブレーキ成分でも同じ傾向がみられ、 積分

平均値では有意な差はないが、 最大値で3カ

月齢群の増大が顕著である。 加速成分では3

ヵ月齢群で見られる増大が、 6ヵ月齢群でも

引き続いて見られている。 加速成分とプレー

キー成分を比較すると、 3ヵ月齢群の最大値

以外は加速成分が大きく、 平均積分値では3

ヵ月齢以後に有意な差が見られる。 なお、 平

均積分値と最大値の結果が一致しないのは、

立脚期の比率が1ヵ月齢群で他のグループと

大きく異なっている影響である。
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Fi9．19． 後肢 の床反力秋分．仙平均の変 化。
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Fig 20 後肢の床反力の雌六価の変化。
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2－3 考察

 これらの結果から、 歩行の発達についてい

くつかの段階が考えられる。

 まず、 生後問もない1週齢の歩行では、 当

然ながらそれ以後の時期と大きく異なった結

果を示した。

 竹下ら（1983）はニホンザル乳児の姿勢反応

の研究により、 まず3日齢までを身体を支持

出来ない前後肢屈曲の段階と規定した。 また

鳥越（1984）も1週齢までは這いっくばりが主

要な姿勢、 位置移動のバターンであるとして

いる。 本研究では四足歩行を実験の対象とし

ており、 1週齢（正確には8日齢）がその最

も早い時期のデータで、 それ以前の運動発達

については情報を得ることが出来ない。 しか

し、 1週齢では歩行周期が極端に長く、 歩幅

は逆に小さいため、 歩行速度は遅くゆっくり
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した運動を示している。 また、 立脚期の比率

が前後肢ともに大きいことからも、 身体の支

持機能および歩行能力は未発達な最も初期の

歩行であると考えられる。 そこで、 1週齢ま

でを一括して四足歩行が発達する以前の段階

として竹下ら（1983）、鳥越（1984）と同じ第一

の段階とする。

 2週齢になると歩行周期が急激に短くなり、

歩幅の増加、 立脚朝比率の減少と運動能力が

著しく変化し、 4週齢まで漸次その傾向が続

き、 その後はほぼ一定となる。 このように最

も基本的な移動様式である四足歩行の歩行パ

ターンは4週齢までに達成されており、 これ

はNegayamaeta1．（1983）の生後1ヵ月以内で

運動能力が大きくに発達するという報告や川

辺・川村（1960）の観察研究の結果を裏付ける

とともに、 鳥越（1984）の報告における「生後

1ヵ月間の身体の支持や位置移動の基本的な

様式の成熟」を示している。

 また関節角度の結果をみると、 前肢におい
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ては1週齢ではどの関節も試行間の変異が比

較的少ないが、 2週齢になると角度変化のパ

ターンが異なり、 試行間の差も大きくなる。

4週齢までの前肢と後肢の関節角度の比較で

は、 前肢の関節では4週齢で成体型の角度変

化パターンが多く見られるのに対して、 後肢

では4週齢ではまだ成体型とは異なったパタ

ーンがほとんどである。 このことから、 第二

の段階として4週齢までの時期に、 前肢の運

動能力が後肢に先行して発達すると考えられ

る。 竹下ら（1983）はこの時期に前肢の伸展支

持機能が観察されるとして前肢伸展・後肢屈

曲の段階とした。

 前肢の発達という意味では把握や操作の機

能もその指標となる。 Torigoe（1986）は手掌部

の操作が発達するのは1ヵ月齢以後3ヵ月齢
までであるとした。 竹下（1983）の報告も、 1

ヵ月齢では対象をはさんだり、 つまんだりす

る手の細かい操作はまだ見られないとしてい
る。

一57一



 8週齢では、 立脚朝比率や関節角度につい

ての結果から、 前肢がほぼ成体型の歩行パタ

ーンに移行しているのに対して、 後肢ではま

だ成体型のパターンは多くは見られず、 股関

節、 膝関節の角度変化では12週齢で成体型が

多く出現する。 そして26週齢では前後肢とも

に成体型のパターンとなり、 試行間の変異も

さらに少なくなり歩行が安定したものとなる。

このことは4週齢から12週齢までの時期に後

肢の運動機能の発達が進むことを示している。

これは竹下ら（1983）、鳥越（1984）の観察とも

一致する。

 竹下（1983〕、鳥越（1984）はともにこの時期

の後肢の発達が手を解放し、 細かい操作を可

能にしたと示唆している。 しかし、 前肢の運

動機能はすでに4週齢までにかなり発達して

おり、 この説明では後肢の発達に先行してい

た手の操作機能が後肢の発達により表面的に

発現したのか、 逆に後肢の発達が手の操作機

能を促したのかという疑問には答えられない。
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通常の生息環境では細かな手の操作機能は、

ある程度離乳し自分で採食する時期に必要に

なると考えられるが、 歩行などの運動機能は

それに先行して発達する。 それゆえ、 むしろ

手の操作機能の発達は後肢の発達との関連で

とらえるのではなく、 四足歩行においては手

の細かい操作機能は必要とはされないため、
胸部の発達より手の発達が一 x延すると考えた

方がよいのではないか。 霊長類各種における

運動機能の発達は本質的には、 その主たる運

動様式とそれに基づく形態（系統的な面も含

めて）に影響されているのである。 TOri90e

（1985〕は74種の霊長類を用いて対象物の操作

について研究し、 操作の様式とfeedingや生息

環境におけるその他の行動的適応との関連を

指摘しているが、 こういった行動的適応も基

本的な運動様式や形態に規定されていると考
えられる。

 歩行発達の次の段階は成体型の歩行への移

行期で、 ぽぽ成体型のパターンとなる26週齢
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には終了していると考えられる。

 床反力の結果からも同様の運動発達の経過

が認められる。 垂直方向分力の最大値を前肢

と後．肢で比較してみると、 1ヵ月齢群では前

肢が有意に大きな値を示すのに対し、 3ヵ月

齢群では逆に後肢の値かが有意に大きくなり、

6ヵ月齢群になると差は見られなくなる。 こ

のことから歩行の際の体重の支持がユカ月齢

群ではおもに前肢によって、 3ヵ月齢群では

後肢によってそ才しぞ才し行われていることがわ

かる。 すなわち、 4週齢までは前肢の運動機

能が先に発達するが、 12週齢にかけては後

肢の発達が著しいことを示している。 このた

め3ヵ月群では歩行における後肢の関与が大

きくなっており、 これは前後方向分力のブレ

ーキ成分、 加速成分ともにこの時期では後肢

で大きくなっていることからも示されている。

ブレーキ成分は前肢でも同様に増加している。

6ヵ月群では前肢ではブレーキ成分は同じレ

ベルを維持し、 加速成分が減少する。 後肢で
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は逆に、 加速成分は大きくなり、 ブレーキ成

分が減少している。 このことはこの時期には

成体と同様の、 前肢がブレーキの働きをし、

後肢が加速に働くという歩行における前後肢

の機能の分化（Ki㎜ura，1985）を示している。 こ

の機能分化は、 後肢の機能が発達する4週齢

から12週齢の間に見られ始めるが、 明確に認

められるようになるのは、 12週齢以後となっ

ている。 床反力の最大値では、 3ヵ月齢群の

後肢の運動はどの要素でも成体よりも大きい

値を示す。 これはこの時期の急速な運動機能

の発達に対して、 運動を制御し歩行全体の調

和をはかる機構がまだ十分に発達していない

ためであると考えられる。 この時期に歩幅が

大きくなる原因もこの後肢の過度の運動発達

に求められる。

 以上のような運動学的な面から見た運動発

達は、 その発達段階と移行時期については行

動観察の研究（竹下ら，1983：Neg－ayamaet

型ユ．，19831鳥越，1984）の結果と一致しており、
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外部から観察される運動発現の定量的解析が

運動能力の発達と密接に関連しており、 運動

発達の指標として有効であることが確認され

た。 一またItoigawa（1973）の野生群における母

子関係についての研究、 南（1974．1976）の飼育

下での母子関係について研究における運動発

達の結果とも一致している。

 しかし、 個体問距離などを母子関係や仲間

関係といった個体間の社会性の発達の指標と

する研究では、 外的に観察される距離と心理

的な距離は同じではないことを認識する必要

がある。 当然のことながら、 個体聞の物理的

距離や接触行動は本研究で示されたような運

動能力の発達と密接に関係している。 ヒトの

場合でもみられるように、 発達には形態、 心

理、 生理など多くの異なった側面があり、 そ

れぞれの進み具合いは一様ではない。 とすれ

ば、 運動に関する指標で示された結果は多く

の部分が運動発達について示しており、 内的

な発達との対応はこのことを考慮にいれた上
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でなされるぺきであろう。

 もちろん、 こういった発達は相互に関連し

あっており、 表現される行動に内在する要因

の分離は困難である。 それゆえ、 総合的な発

達を知る上での行動研究は重要であり、 最も

最初になされるべきなのはいうまでもない。

そこに運動機能の発達や、 さらには生理的な

運動器官の発達や神経系の発達についての研

究を加えれば、 発達についてのより詳しい検

討が可能となるであろう。

2－4 結論

 ニホンザルの発達にはいくつかの段階がみ

られることが以前から指摘されてきた（乗越，
1971〕。

 そこで、 ニホンザルの乳児の四足歩行の成

長による変化についての運動学的な実験研究

を行．い、 次のような結果が示された。

一63一



1． 生後1週齢で四足歩行が見られるが、 そ

の歩行はそれ以後のものとは大きく異なって

おり、 生後1週齢から2週齢にかけての運動
の発．達が顕著である。

2． 生後4週齢までは前肢の運動能力が後肢

よりも優位である。

3． 4週齢から12週齢にかけては後肢の発達

が著しく歩行において、 加速、 ブレーキの両

機能ともに後肢の働きが大きくなる。

4． 12週齢をすぎると前肢はブレーキ、 後肢

は加速という歩行における機能分化がみられ
る。

5． 26週齢には成体型の歩行パターンに移行

している。

 以上のことから、 ニホンザルの発達段階に

ついて運動学的分析から、 歩行が未発達な期

間、 前肢の発達が優位な期間、 後肢の発達が

顕著な期間、 前後肢の運動が調和される期間、

完成期の5つの段階が認められた。 そして、

それぞれの移行時期は1週齢、 4週齢、 12週
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齢、 26週齢と考えられる。

 これらは、 行動観察の研究の結果と一致し

ており、 外部から観察される運動発現の定量

的解析が運動の発達の指標として有効である

ことが確認された。 しかし、 ニホンザルの運

動能力には発達段階により明確な差があるこ

とから運動、 姿勢や．個体間距離などを母子関

係や仲間関係といった個体聞の社会性の発達

の指標とする際には、 これらの運動能力の発

達を考慮しなければならないことも示された。
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第m章 計算機シミュレーションによる分析

1． シミュレーション研究について

 生体の運動時における生体内部に働く力を

直接的に測定することは非常に困難である。

そのため、 外部で計測される値から計算機を

利用したシミュレーションにより身体内部の

力を求める方法が考案されている（E1ft㎜an，

ユ939： Morrユson，1970： CaPPozzo et a1．，

1975： Quanbury et a1．，工975： Pedotti，

1977：Winter，1980：Boccardi皇ユ亘ユ．，1981：

Hena 鏡  里＿⊥．，ユ98ユ： Hinns，1981： Townsend，

198工： Zarrugh，198ユ： Procter and Pauユ，

1982）。

 こういったシミュレーション研究の利点と

して、 測定不可能な身体内部の力を求めるこ

とが出来る点の他に、 パラメーターを変える
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ことにより条件の設定を自由に変えられる点、

総合的な解析が可能である点があげられる（山
崎，1975）。

 本研究でも、 外部への力や運動を運動学的

に分析するだけでなく、 生体内部の力学的な

変化と身体発達との関係を考察するために、

計算機シミュレーションを行った。

 霊長類の二足歩行については、 山崎（1975）

がモデルを設定している。 本研究ではその山

崎（1975）の考案した二足歩行についての計算

機シミュレーションモデルを四足歩行に応用

してモデルを作成し、 ニホンザル乳児の歩行

における生体内部の力を計算した。

2， 二足歩行モデル

 山崎（1975）は全身を二次元的にリンクモデ

ル化して力学的な計算式をたて（Fig．21）、 そ

こから運動変位と床反力の測定値を入力する
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H ・ 一

Hθ

T

Fi9．21．
1975）

二足歩行のリンクモデル （山蜥
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ことにより、 各関節にかかるモーメントを求

めた。 さらに、 各関節にかかる力を発生させ

る筋力を求めるため筋骨格モデル（Fig．22）を

設定．し、 それにより力の釣合式を導いた。 そ

の結果として、 関節モーメント、 筋力、 発生

パワー、 関節伝達力、 エネルギー量が計算さ

れている。 Ya㎜azaki（1985〕はこのモデルを用

いてヒト、 チンパンジー、 テナガザル、 クモ

ザル、 ニホンザルの歩行を比較した。

3． 四足歩行モデル

 山崎の二足歩行モデルの四足歩行への応用

については、 前肢を含めた全身のモデル再検

討が必要となったため、 前肢についても体節

ごとに分けたモデルを想定した。
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λ1

Fig．22．
1975）

二足歩行の筋骨格モデル （1．u蜥
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力学モデル

 二足歩行モデルと同じく全身を関節ごとに

分割．した体節のリンクモデル（Fig．23）を設定

する。 山崎の二足歩行モデルでは前肢を含む

上体を一つの剛体と仮定したが、 ここでは頭

部と胴体について一つの剛体と見なした。

 この力学モデルより、 前後方向床反力をF、

前後方向関節部反力をf、前後方向運動変位を

x、 垂直方向床反力をN、垂直方向関節部反力

をn、垂直方向運動変位をy、各体節の質量を

㎜、 節長をL、重心位置を1、 慣性モーメントを

I、 重力加速度をg、角加速度を有、 着地位置座

標を示す関数をu（t）、関節モーメントをMとす

れば以下の式が導かれる。

搬

fはR＝FR－m3Rま3R

fER＝fuR－m2Rジ2R

nuR＝NR一㎜3R（リ3R＋9）

nE。・n。ドm2・（リ2・十9）
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．O

Fig．23． 四足歩行のリンクモデル
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fsR＝fER一㎜iRハR

fuL＝FL－m3L実3L

fEL＝fuL一皿2L実2L

fsL＝fEL－m－LジlL

nSR＝nER一㎜1R（，1R＋9）

nHL＝nL－m3L（リ3L＋9〕

nEL＝nuL一㎜2L（リ2L手g）

nSL＝nEL－mlL（，1L＋9）

      3

FR＋FL＝Σ（H‘R支1貝十mミLヌ’L）十㎜b支b
     i白1

      3

NR＋NL＝Σ（剖・P（リ・R＋9）十m・L（リ・
     i＝1

L＋9〕）十mb（リb＋9）

H。。・I。。有。。一F。（y。。一y同。。）

    十㎜3バ3R（13R／L3R）（y。ゼy。。）

    一NR（x［R。一x．R＋L3Rul（t））

    十㎜3R（リ3R＋9〕（I3R／L3R）（x［R－xはR）

MER＝I2Rお2R

    一（f．R一㎜2。シ2。（12R／L2R）（yER－y．R）

    一（n。ドm2。（リ。。十9）（12・／L。。）（x。。一xE。）

    十H］R
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MSR＝I1R着1R

    一（fER一㎜1。ハ。（1－R／L川）（y。。一yER）

    ・（nEゼm川（い・十9）（11・／L川）（x。・一xs・）

    十MER

HsR＋MsL・一I。有。十1／2（nsザnsL）（xs昌一xsL）

      一（nsR＋nsL）（xN－1／2（xsR＋xsL））（1b／Lb）

      一1／2（f。。一f。。）（y。。一ys。〕

      十（f・・十f。。）（yザ1／2（ys・十y。。））（1。／L。）

鮎

f白R・FR一㎜6R夫6P

fKR＝f白R－m5R云5R

fHP＝fKR－m4R支』R

foL＝FL－m6Lジ6L

fKL＝fqL一㎜5Lま5L

n白R：NR－m6R（リ6R＋9）

nKR：nOR－m5R（リ5R＋9）

nHR＝nKR－m』R（リ4R＋9）

nqL＝nL一皿6し（リ6L＋9）

n一＝L＝n白L－m5L（リ5L＋9）
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fHL：fKL一㎜4L衰4L nHL＝nKL－m4L（リ4L＋9）

      6

FR＋FL＝Σ（MiR支・R＋㎜lL寅・
     i＝4

L）十mb実b

      6

NR＋NL＝Σ（M1R（リミ篶十9）十㎜ミL（リiし十9））十皿b（リb寺g）
     i＝4

Mo・・I6。お。・一F。（yoザyT。。〕

    十m6R実6R（16R／L6R）（y白R－yTR）

    一NR（x［R。一x自R＋L6貝u2（t））

    十m6・（リ・R＋9）（ユ・・／L6R）（x・。一xρ・）

HKR＝I5Rお5R

    一（fρR－m5R支5R（ユ5胃／L5R）（yにR－y自R）

    一（n自ザm5。（リ。R＋9〕（15・／L・。）（xρ・一x川）

    十M自R
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MHR＝工4Rち4R

  一（fKR一㎜4R云4R（14R／L’R）（yHR－yKR）

  一（nKR－m4R（リーR＋9）（14R／L4R）（xKR－xHR〕

  十MκR

瑚。。十M。。・一I。。十1／2（n。ドn。。）（x。・一x・。）

   一（n。。十n。。）（xザ1／2（x．R＋x・。〕）（ユ。／L・）

   一1／2（fHR－fHL）（yHR－yHL）

   十（fHR＋fHL〕（yN－1／2（yHR＋yHL））（1b／Lb）

S：肩関節  五：肘関節

H：股関節 K：膝関節

1：上腕部 2：前腕部

4：大腿部 5：下腿部

L：左側  R：右側

w：手振関節

A：足根関節

3：手掌部

6：足部  b：頭胴部

・筋骨格モデル

 関節モーメントに関与する各筋力を計算す

るために前肢、 後肢の筋骨格系をモデル化し
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た。 後肢については山崎の二足歩行の筋骨格

モデルをそのまま利用し8つの筋群に分け、

前肢についてはその節付着の関係から10の
筋群に分けた（Fig．24）。各筋群に含まれる筋

をTab1e4に示す。

 このモデルにより以下のような関節モーメ

ント（M）と筋力（F）の釣合式が求められる。

搬

Ms＝as5FF5＋as6FF6－aslFF1－as2FF2

ME＝aE5FF5＋aE7FF7＋aE8FF8＋aEgFFg－aE2FF2

 －aE3FF3

Hu＝augFFg＋a〕1日FF1臼一au3FF3－au4FF4

舳

HH＝aH5FH5＋aH6FH6－aHlFHl－aH2FH2

HK＝aKτFH7＋aK6FH6－aK2FH2－aK3FH3
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興
λ

Fi9．24． 四足歩行の筋骨格モチル
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前肢

1 三角筋（背側部〕 7 上腕筋

4

上腕三頭筋   8

榛御手根屈筋
尺側手根屈筋
長掌筋
浅指屈筋

深指屈筋

三角筋（腹側部）

上腕二頭節

腕携骨筋
円回内筋

長篠側手根伸
短榛側手根伸筋
総指伸筋
尺側手根伸筋
第四、 五指伸筋

工O長母指伸筋
 長母指外転筋
 第二、 三指伸筋

後肢

1 大殿筋

2 大腿二頭筋
 大腿薄筋
 半腱横筋
 半膜様筋

3 腓腹筋

4 ヒラメ筋
 長腓骨筋
 短腓骨筋
 長母趾屈筋
 後脛骨筋
 長趾屈筋

7

8

腸腰筋
恥骨筋
腸内転筋

大腿直筋
大腿筋膜張筋

外側広筋
中間広筋
内側広筋

前脛骨筋
長趾伸筋
第三腓骨筋
長母趾伸筋

Tab1e4．各筋11ザの分類。
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H自＝a＾sFH8－a白3FH3－a04FH4

a：節付着距離  F：前肢  H：後肢

数字は工ab1e4における各筋群

 これらの式から各筋力を導くためには、 さ

らに次のような仮定が必要とされる（山崎，
ユ975）。

・各筋力の方向は一定である。

・同期的に活動する筋の同一機能に対する筋

力は、 各筋の生理断面積に比例して配分され
る。

・筋力は非負である。

・筋は歩行に必要なパワーを最小にするよう
に働く。

 さらに、 筋の同期拮抗関係については霊長

類や四足獣を用いた報告（Tokuriki，1973；富
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田，1967；Tutt1e鏡しユ．，1972；Tutt1eand

Bas㎜ajian，1974．1978；Tutt1e鏡蔓ユ．，1983；

Sus皿an and Stern，1979；Stern虹蔓ユ．，

1976．1980）と実際の筋電測定の結果より、 次

のような仮定が成り立つ。

・同一の関節において同一方向の運動機能を

持つ筋群は同期的に活動する。

’同一の関節において逆方向の運動機能を持

っ筋群は拮抗に活動する。

 以上の計算式および仮定から、 歩行におけ

る運動変位と床反力の測定値を入力すること

によって、 各関節モー一メントと各筋力を計算

することができる。

4． 生体物理定数

先に述べたように、 このシミュレーション
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モデルでは、 運動変位と床反力の測定値を入

力データとして利用するが、 その計算に際し

ては定数値として、 力学モデルにおいては、

各体．節ごとの寸法、 重心位置、 質量、 慣性モ

ーメントを、 筋骨格モデルにおいては、 筋の

生理断面積、 関節中心から節付着点までの距

離が必要とされる。 これらの定数は、 被験体

ごとに実測することが困難であるため、 被験

体の代表値として、 体重と下腿長を入力する

ことにより物理定数が推定できるように基準

とする値を冷凍標本、 骨格標本を利用して求
めた。

 生体物理定数の測定方法については様々な

方法が考案されている。

 Weinbach（1938）は、 正面と側面からの写真

を利用したContour皿ap法を考案し、 ヒトの各

体節の重心、 体積、 慣性モーメントを求めて

いる。 慣性モーメントについてはHi口（1940）

が体節を振子運動させた場合の周期を測定し、

物理的な計算式から求めた。 Fujikawa（1963）
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は体節の重心をSuSpenSion法により求めた。

De皿PsterandGa皿9hra皿（1967）も重心について

はsuspension法とba1ancing法で、 体積は水置

換法、により測定した。

 松井（1956）は生きているヒトの各体節の体

積、 質量、 重心位置について体節を円錐台で

あると仮定して求めている。 その他、 ヒ トの

生体での計測値に関しては、 COntini螂蔓ユ．

（1963）が質量、 体積、 重心、 慣性モーメント

について、 Hatze（1975）が慣性モーメントと重

心について、 Hi1ユerandMorrison（1975）が質

量と慣性モーメントについてそれぞれ報告し

ている。 C1auserむ重ユ．（1969）はヒトの死体

の体節の質量、 体積、 重心を求めた結果につ

いての詳しい報告を行っている。 Chand1er

eta1．（1975）はさらにC1ausereta1．（1969）

の方法にHiユエ（1939）の計算式を利用した慣性

モーメントのデータを加えて報告している。

Payton（1986）はオシログラフ利用した慣性モ

ーメントの簡易な測定方法を提案した。
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 霊長類の生体物理定数については、 Grand

（1977a，1977b）がホエザルなど6属10種、

Vi1ensky（1979）がアカゲザル、 We11sand

De拙enthon（1987）がブラウンキツネザルを用い
てそ一黷ｼれ求めている。

 本実験では、 ニホンザルの冷凍全身標本を

用いて、 体節ごとの質量については実測し、

重心位置はba1ancing法により、 慣性モーメン

トはHi11（1939）の方法により求めた。 なお、

各体節の切断面については、 C王auser虹重ユ．

（1969）の基準に従った。

 節付着位置はニホンザルの骨格標本から計
測し、 山崎（1975）に従い補正した。 また、 筋

生理断面積の筋群ごとの相対値については、

Ha皿ada（1983）の求めたニホンザルの各筋の重

量のデータを用いた。
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5． シミュレーション手順

 シミュレーションの手順をFig．25に示す。

シミ．ユレーションの計算式への入力値として

は、 生・体計測値と第H章で示した歩行の運動

変位と床反力の結果を用いる。 生体計測値か

らTab1e5に示した基準値を利用して、 生体物

理定数が推定される。 運動変位の計測値から

は関節角度が計算され、 その角度変化に基づ
き関節の’ p加速度が得られる。 この角加速度

と床反力の前後方向と垂直方向の計測値を、

力学モデルから導かれた式に代入し、 関節モ

ーメントが得られる。 さらに、 筋骨格モデル

による関節モーメントと筋力の釣合式から、

各筋力とパワー、 エネルギー量が計算される。
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シミュレーションの手順
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質量比

（％）

節長  重心

（Cm） （％）

慣性モーメント

 （k9刑）

頭胴部 70．74 24，7  65．6 O．03596

上腕部

前腕部

手掌部

5，32

2．ユ3

0．69

6．35  41．2

7．93  50，5

5．90  43．O

O．00005

0．OOO07

0．00001

大腿部

下腿部

足部

4，87

2，77

1．57

6．41  47．工

6．70  40．6

8．78  33．4

．00014

．00006

．00004

Tabユe 5． 生体物理定数の基準値
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6． シミュレーションの結果

・関節モーメント

搬

 肩関節（Fig．26〕では1週齢では、 立脚の初

期に伸展へのモーメントが大きく働くが徐々

に伸展モーメントは減少していき、 12週齢で

は屈曲モーメントが増大する。 22週齢では、

立脚の初期に働くモーメントは小さいが、 立

脚の後期から遊脚期にかけて伸展モーメント

が増大する。 肘関節（Fig．27）では1週齢では、

接地直後から屈曲のモーメントがみられるが、

これはすぐに失われ3週齢以後、 10週齢まで

の間には、 逆に立脚期の伸展モーメントが大

きく働くようになる。 しかし、 1O週齢を越え

ると、 立脚前期に伸展、 立脚後期から遊脚前

期にかけて屈曲モーメントが働くようになる。

手振関節（Fig．28）は試行ごとの差が大きいが、
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Fig．26． 肩関節モーメント
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立脚期にみられるモーメントは4週齢までは

伸展方向に働き、 成長とともに屈曲方向へと

変化する傾向がある。

鐵

 股関節モーメント（Fig．29）は、 1週齢では

立脚期にはほぼ伸展に働き、 遊脚期の後半か

ら立脚の初期にかけて屈撃方向に働㍍ 3週

齢では、 立脚期に屈曲方向に働き、 立脚の末

期になって伸展になり、 遊脚期にはまた屈曲

を示し、 4週齢になると、 立脚後期の伸展モ

ーメントが増大するが、 遊脚期はほぼ屈曲モ

ーメントを示す。 ユ4週齢までは、 立脚期にお

けるモーメントの機能の逆転が大きいが、 遊

脚期では、 前半が屈曲に、 後半が伸展に機能

する傾向がみられる。 17週齢以後では、 遊脚

後期から立脚初期にかけて伸展、 立脚前期か

ら中期にかけて屈曲、 立脚．後期から遊脚初期

にかけて伸展、 遊脚の前期から中期に屈曲と
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いうパターンになる。 膝関節（Fig．30〕は、 1

週齢では立脚の中期と遊脚の後期に少し伸展

に働く以外は屈曲に機能する。 その後は、 非

常にバリエーションが大きい。 しかし、 立脚

期には屈曲に作用する傾向が強く、 伸展モー

メントは遊脚前期に作用する。 足根関節

（Fig．3王）では、 1週齢では立脚期に屈曲方向

に作用するが、 3週齢では逆に伸展に作用す

る。 しかし、 4週齢以後では、 また屈曲に機

能する傾向に移行しており、 22週齢までこの

傾向が続く。

・筋力

前」皮（Fi9．32－41）

 筋力の計算結果は関節モーメントの結果を

反映する。 1週齢では独自の結果となり、 立

脚期を通じて上腕二頭筋、 上腕筋、 腕機骨筋、

手振伸筋といった肘関節の屈曲に関与する筋
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群が働き、 遊脚期には肩関節に機能する三角

筋や上腕三頭筋が働く。 しかし、 それ以後は、

立脚前期から中期にかけて、 上腕三頭筋、 三

角筋．（背側部）、 手振屈筋、 深指屈筋といっ

た前肢の背側部の筋．が機能し、 立脚中期から

後期にかけて三角筋（腹側部）、 上腕二頭筋、

上腕筋、 腕携骨筋、 手振伸筋といった腹側の

筋群が働き、 立脚の後期にはそれらとともに、

三角筋（背側部）、 上腕三頭筋も機能する。

遊脚期では、 三角筋（背側部）、 上腕三頭筋、

上腕二頭筋、 上腕筋といった上腕の筋群が働
く。

後」皮（Fi9．42－49）

 1週齢では立脚期に大腿二頭筋、 ヒラメ筋、

腓腹筋といった背側の筋が活動する。 立脚後

期から遊脚前期に活動が見られる筋群は大殿

筋、 大腿直筋、 前脛骨筋、 大腿二頭筋である。

遊脚後期には腸腰筋が働く。 7週齢になると
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立脚前期に大殿筋の活動がみられるようにな

る。 また立脚後期では、 腸腰筋が主に活動す

る。 14週齢までは立脚前期に大殿筋と腓腹筋、

ヒラ．メ筋、 後期に腸腰筋、 大腿二頭筋が活動

する。 14週齢以後では大殿筋は立脚前期には

あまり活動しなくなり、 腸腰筋、 大腿広筋、

大腿直筋が働く。 立脚後期には大殿筋、 大腿

二頭筋、 腸腰筋の活動が大きい。 遊脚期には、

どの時期においても腸腰筋、 大腿直筋の活動

がみられる。 また遊脚後期には、 大殿筋、 大

腿二頭筋の活動もみられる。

’パワー（Fig．50－52）

 ユ週齢では、 前肢のパワーが歩行を通じて

断続的に発生しており、 後肢よりも顕著に大

きい。 3， 4週齢では前肢の立脚後期にパワ

ーの発生がみら：れる。 7， 8週齢では立脚中

期にもパワー発生のピークがみられる。 後肢

では、 3， 4週齢ではパワーの大きなピーク
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はみられないが、 7週齢になると立脚前期と

末期にピークがみられる。 それ以後では前後

肢とも立脚前期と末期および遊脚期にピーク
がみ．られる一定のパターンとなって’ ｭ’ 驕B

・エネルギー量（Tab王e6）

 1週齢では、 やはり前肢でのエネルギー量

がはるかに大きい。 3， 4週齢では後肢の比

率も急速に増大するが、 7週齢から10週齢に

かけてではまだ前肢が優位である。 それ以後

には後肢の比率が40％を越える。

7． 考察

 シミュレーションの結果からニホンザルの

成長にともなう四足歩行の変化を考察する。

生後1週齢では、 かなり特徴的な歩行となっ
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週齢 前肢  後肢 合計 前肢／後肢

工

3

4

7

．8

10

11

ユ2

14

17

20

22

0．350

0．023

0．020

0．228

0．215

0．124

0．227

0．ユ25

0．186

0．206

0．205

0．065

0．012

0．020

0．013

0．101

0．084

0．052

0．168

0．ユ3ユ

O，143

0．083

0．195

0，050

0．362

0．043

0．033

0．329

0．299

0．176

0．395

0．256

0．330

0．289

0．400

0．115

29．9

ユ．ユ6

1，55

2，25

2，57

2，42

1，36

0，95

 1，30

2．50

エ．05

1．29

Tab1e 6． 前後肢のエネルギー消費最
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ている。 関節モーメントの結果より、 立脚初

期に肩関節では伸展方向に、 肘関節では屈曲

方向に働いており、 生後すぐでは歩行中に十

分身体を支えることが出来ないことを示して

いる。 また、 パワーの発生パターンやエネル

ギー量の結果は明らかに前肢の結果が後肢よ

り大きな値となり、 前肢の運動機能が優位に

発達していることを示している。 4週齢にな

ると立脚前期の肘関節の伸展モーメントが大

きくなり、 前肢のブレーキ機能があらわれて

くる。 さらに7週齢には、 この前肢のブレー

キ機能が顕著になる。 22週齢では肘関節のモ

ニメントの値は小さくなり、 後．枝とのバラン

スをとれるようになってきたと考えられる。

 後肢の股関節モーメントについては1週齢

では立脚期に伸展、 遊脚期に屈曲という単純

なパターンであるが、 14週齢まで立脚期では

不安定なモーメントのパターンを示す。 17週

齢になると伸展と屈曲の時期が一定になり、

この頃に安定した歩行となる。 膝関節のモー
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メントは1週齢ではほぼ屈曲に作用しており、

膝を伸ばし身体を支持する働きはみられない。

その後はバリエーションが大きく後肢の発達

が進んでいないと考えられる。 10週齢以後に

なり、 立脚後期の伸展モーメントがみられる

ことから、 歩行における加速機能が出現する

ようになる。 足根関節でも10週齢頃に立脚後

期の伸展モーメントがみられ、 加速機能に作

用している。

 筋力の計算結果も関節モーメントから導か

れた結果と同じ傾向を示してい乱 ユ週齢で

はやはり特異的、な筋活動となり、 前肢では立

脚期には肘関節の屈曲に作用する筋が働き、

遊脚期には前肢を持ち上げる肩関節まわりの

筋が働く。 しかし、 3週齢には立脚前期に背

側部の筋が活動し、 ブレーキ機能に働くよう

になる。 遊脚期にはやはり肩関節まわりの筋

の活動が大きい。 後肢の筋についても！週齢

では特徴的な筋活動パターンがみられる。 7

週齢には立脚前期に大殿筋の活動がみられる
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が、 これはこの時期にみられる後肢によるブ

レーキ機能に作用していると考えられる。 さ

らに14週齢には加速機能に関係する筋群の働

きがはっきりと現れるようになる。

 パワーの発生パターンでも1週齢での前肢

働きは後肢よりはるかに大きく、 運動の前肢

への依存が著しい。 4週齢では前後肢の差は

急速に減少するが、 立脚後期から遊脚期にか

けて後肢の値が大きく後肢の加速機能は明確

ではない。 7週齢になって後肢の運動が大き

くなり、 後肢の立脚前期と後期にピークが現

れる。 この時期にみられる前肢の立脚中期の

ピークは、 後肢の発達による過度の運動を前

肢で抑えるために発生している。 そ一れ以後は

前後肢ともパワーに関してはバランスのよい

歩行を示している。
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8． 結論

 計算機シミュレーションによって求めた関

節モ．一メント、 筋力、 パワー発生パターン、

エネルギー消費量を求めた結果も、 運動学的

データに一よる結果を裏付けている。 1週齢で

はまったく独自の結果を示し、 歩行における

前肢への依存が非常に大きいことが示された。

これは運動学的研究における第一の発達段階

と対応しており、 また、 関節モーメントや筋

力の結果にみられる3， 4週齢での顕著な前

肢の発達、 7， 8週齢での後肢の急速な発達、

工7週齢以後での安定した歩行パターンはそれ

ぞれの発達段階における変化をより一層明確

に示している。

9， 今後の問題点

シミュレーションの精度について、 二次元
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的モデルであることから、 横方向への運動が

考慮されておらず、 これが第一に改善される

べき点である。 さらに運動計測は16㎜㎜フィル

ムを通して計っており、 精度に限界がある。

その点をなくすため、 撮影画像から直接に座

標を計測するシステムの利用がのぞましい。

また、 床反力についても、 前肢と後肢で異な

った試行の測定値を用いたが複数の床反力計

を用いて同一の歩行における計測を行った方

がよいだろう。

 入力するデータについては、 個体問変異、

個体内変異について調べるためより多数のデ

ータを集めて入力することがのぞましい。 こ

の点でも16Hフイルムによる撮影ではコスト

が非常に高くなることから、 ビデオシステム

による撮影および記録の方が利点が多い。

 また、 この四足歩行シミュレーションを多

の霊長類や四足獣に応用するためには、 筋の

起始付着関係や関節からの付着点の距離など

について、 さらに解剖学的知見が加える必要
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がある。
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第1V章 総合論議

 ニホンザルの運動能力発達について、 それ

ぞれの発達段階、 およびその間の移行時期に

ついて、 運動学的研究と計算機シミュレーシ

ョンを用いた研究からその妥当性を検証した。

 その結果、 ユ． 四肢の支持機能の未発達期、

2． 前肢支持機能の発達期、 3． 後肢支持機

能の発達期、 4． 成体型歩行への移行時期、

5、 成体型歩行期の各段階が認められた。 そ

して、 それぞ才Lの期間は、 1． 生後ユ週間、

2． 生後1ヵ月、 3． 生後3ヵ月、 4． 生後

6ヵ月、 5． 生後6ヵ月以後であった。

 この結果をヒト、 チンパンジーと比較する

（Fi9，53）と、 ニホンザルの各時期がいずれも

短いことがわかる（NakanoandKimura，in

preSS）。特に成体型歩行への移行時期が著し

く短い。 これはそれぞれの生存年数との比率

（Schu1ts，1956．1960）でみても短いものである
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（Fi9．54〕。

 霊長類は樹上空問において適応放散をとげ

たグループであり、 そのため各種のロコモー

ショ．ンは非常に多岐にわたっている。 しかし、

その種に固有のロコモーションヘと変化した

過程はほとんど解明されていない。 その理由

の一つとしてこの成体型歩行への移行期間の

長さが影響しているのではないだろうか。

 ヒトの直立歩行というロコモーションは霊

長類の中でも際だって特徴的なものであり、

ヒトのこの移行期間の長さが直立二足歩行の

獲得を可能にしたと考える（Nakanoand

Kimura，inpress）。チンパンジーではニホン

ザルに比較して移行期間は長いが、 ナックル

歩行の獲得に到達したのみで直立二足歩行ま

でにはいたらなかったのであろう。 さらに同

じように考えれば、 テナガザルの腕渡りも、

テナガザルのロコモーション発達の期間がそ

の獲得に十分な長さであ’ったと考察される。

それに対して、 ニホンザルの成体型歩行への
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移行期間はヒトはもちろん、 チンパンジーや

他の類人猿に比しても非常に短く、 霊長類あ

るいは哺乳類一般の基本釣ロコモーションで

ある四足歩行から変化しなかった。また、他

の霊長類についても四足歩行あるいは跳躍と

いった基本釣ロコモーションからの変化はほ

とんど起こらなかったといえる。

 サルまわしのトレーニングをうけたニホン

ザルについての研究では、 長年の二足歩行や

直立姿勢への強制により、 脊椎骨に変化が起

こることがわかっている（Preuschofteユ

重ユ．，1988：Nakatsukasa，ユ991）。 これらのニホ

ンザルは3才からトレーニングを始められて

おり、 すでに成体型歩行への移行が完了した

段階でのトレーニングが形態的にストレスを

生み骨の変形など障害を生ずるのではないだ

ろうか。 骨化の完アなど形態的に完成する時

期よりも運動様式が固定化される時期は明ら

かに早いのである。 チンパンジーでも若年の

個体ほど二足歩行のトレーニングは容易であ
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る。 これはトレーニングヘの興味が若年個体

の方が大きいということだけでなく。 運動の

可塑性からみても当然といえる。

 ヒ．トの直立二足歩行の獲得過程については

様々な要因が考えられており、 今回著者が考

察したようなロコモーションの発達期間だけ

で説明できるものではないが、 少なくとも一

つの大きな要因であったといえよう。
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第V章 要約

 ヒトの最も大きな生物学的特徴である直立

二足歩行の進化の過程の研究方法として化石

研究とともに、 ヒトの近縁種である現生霊長

類の移動様式についての研究が行われてきが、

それらの多くは歩行自体の分析と種間比較の

みに留まっていた。 しかし、 運動の比較にお

いてはその運動がどういった発達段階におい

てなされたかを考慮する必要がある。 ヒトの

歩行については幼児から成人までの発達過程

に関して多くの研究が行われている。 ’方、

霊長類の発達研究に関しては、 母子間関係や

仲間関係など社会性の研究が主であり、 その

手段として姿勢や移動距離などの運動に関す

る指標が用いられている。 また、 運動発達の

研究でも観察による運動発現の定量的分析は

行われているが、 運動学的に分析した研究は

見当たらない。

 そこで、 行動観察による研究が実際の運動
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能力の発達と対応しているか、 また外的に発

現される運動発達の分析が社会性の発達とい

った内的な発達の指標として適切であるかに

ついて検証し、 そ才しと同時に霊長類にみられ

る多様な移動様式の適応過程について運動発

達の側面から考察する目的で実験的研究を行

った。 被験体として運動発達の観察研究が行

われているニホンザルを用い、 その生後6カ

月までの四足歩行を運動学的方法と計算機シ

ミュレーション法により分析し、 その加齢に

ともなう変化を求めた。

 1． 運動学的分析

 被験体： 生後6ヵ月までのニホンザル乳幼

児5頭（オス4頭、 メス1頭）で生後ユ週間

以内に母親から分離し人工嫡育を行った。

 実験方法： 各被験体にっき生後3ヵ月まで

は週1回、 3ヵ月から6ヵ月までは月1回、

まわりを透明なアクリル板で囲った歩行板上

を自由に歩行させ、 側面から16mm高速度カメ
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ラで毎秒50コマで撮影した。 それと同時に歩

行板にセットした床反力計により、 前肢、 後

肢のそれぞれの床反力を測定した。 被験体に

は各関節の中心点に標点をつけた。

 分析方法： 撮影したフイルムから運動変位

のデータを求め、 歩行周期、 歩幅、 歩行速度、

各関節の角度変化を計算し、 床反力データと

ともに成長にともなう変化を分析した。

 2． 計算機シミュレーション法による分析

 入力データ： 運動変位データ（各標点の速

度・加速度、 各関節の角速度・角加速度、 歩

行周期、 歩幅、 歩行速度）、 床反力データ、

生体物理定数

 出力データ： 関節モーメント、 筋力、 パワ

ー発生パターン、 エネルギー消費量

 それぞれの分析の結果からニホンザルの四

足歩行の発達について次の段階が示された。
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1． 四肢の支持機能の未発達期一生後1週齢

まで

 この時期には周期的な歩行はほとんど見ら

れず、． 身体の支持も不安定である。

2． 前肢の支持機能の発達期一生後4週齢ま
で

 前肢による身体の支持が優位である。 また、

関節運動は前肢のみで成体型の変化パターン
を示す。

3． 後肢の支持機能の発達期一生後12週齢ま
で

 この時期には後肢の運動機能の発達が著し

い。 身体の支持、 加遠の機能が主に後肢で行

われるようになり、 前肢がブレーキ、 後肢が

加速という歩行時の機能分化が見られるよう
になる。

4． 成体型歩行への移行期一生後26週齢まで

 後肢による身体の支持がやや減少し、 成体

と同じレベルになる。 後肢の関節運動のパタ

ーンが成体型へと移行していき、 前後肢の機
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能のバランスがとられるようになる。 ブレー

キ、 加速機能の分化はより明確に現れる。

5． 生体型歩行期一生後26週齢以後

 成．体型の歩行への移行がほほ終了する。

 この各発達段階およびその期間は、 これま

での行動観察の研究から得られている結果と

一致することから、 外部に発現する運動は実

際の運動能力の発達と密接に関連しており、

観察研究による定量的分析により運動能力の

発達についての知見を得られることが運動学

的分析から裏付けられた。 しかし、 発達段階

によって運動能力に差がみられることが明確

に示されたことから、 社会性の発達の研究な

どに運動に関連する指標を用いる際には、 こ

ういった差を考慮にいれる必要があることが
指摘された。

 さらに、 ニホンザルとヒトやチンパンジー

の運動発達の期間を比較した場合、 ヒトで著

しく長くなっている。 ヒトの直立二足歩行の
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獲得には自然環境をはじめとする多くの内的、

外的要因が存在しているが、 今回行った運動

発達学的研究からは、 運動発達の期間の長期

化と一いうことが一つの要因であったのではな

いかと考えられる。 ヒトより発達期間の短い

チンパンジーの場合には、 ナックル歩行への

移行が生じた。 また、 ニホンザルではこの期

間は非常に短いため、 霊長類の基本的な運動

様式である四足歩行から、 特殊化した移動様

式への変化は他の環境要因の影響があったと

しても、 生じなかったと考えられる。
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       不粋E｛
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