
	 はじめに

人間が健康で快適な生活を送るためには、環境の変
化や、疲労、発達、加齢といった身体の変化に適応し、
運動を正確に制御する能力を維持する必要がある
[1][2]。脳は、運動エラー（実際の運動と計画した運動
の差）の情報を利用し、様々なタイムスケールで運動
を常に調整している [3]。新しい道具を使用するとき
や、新しいスポーツ動作を学習するときは、最初は意
図した動作を実現できず、比較的大きな運動エラーを
経験する。このような運動誤差は意識に上りやすく、
しばしば認知システムの助けを借りながら、動作は素
早く修正・改善される [4]。一方、疲労、発達、加齢に
伴う運動誤差は比較的小さい。このような小さな誤差
は、認知システムに頼らず、運動システムによって無
意識のうちに処理されることが多い。このような動作
の修正は、比較的長いタイムスケールの運動適応とし
て実現される [5]。
複雑なスポーツ動作や職人技のような高度な­­運動技
術の習得は別にして、日常生活を送るうえで、我々は

いともたやすく運動適応を実現しているように感じる。
しかし、我々が病気や怪我によって脳に障害を抱えた
とき、快適な日常生活のみならず、生存にとっても運
動適応機能がいかに重要であるかを実感する。例えば、
小脳変性症、ハンチントン病は運動適応に重大な障害
をもたらす [6]–[8]。我々の研究室では、運動適応の脳
内情報処理の理解を通じて、運動疾患メカニズムの解
明、疾患や老化による運動機能の低下を改善するため
の技術開発の開発を目指して研究を行っている。本稿
ではこれらの研究の一環として行った運動適応に関す
る最新の研究 [9] を紹介する。
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失敗や罰を避け、成功や報酬を求めるための行動選
択は人間の生存にとって必須である。我々は、失敗の
有無に依存して運動適応の仕方が異なることを経験的
に知っている。例えば、あなたがゴルフの練習場でグ
リーンにボールを乗せる練習をしている状況を例にあ
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人間が健康で快適な生活を送るためには、環境の変化や、疲労、発達、加齢といった身体の変
化に柔軟に適応し、運動を正確に制御する能力を維持する必要がある。このような運動適応の基
盤となる脳情報処理を理解することは、運動疾患メカニズムの解明、疾患や老化による運動機能
の低下を改善するための技術開発の開発に不可欠である。本稿では、運動適応に関する我々の最
新の研究を紹介し、動作の失敗の後に素早く動作を改善することを可能とする脳情報処理につい
て議論する。我々の研究結果は、脳が階層的な情報処理構造を利用して、動作の効率を犠牲にし
てでも、課題の成功を優先するように動作を修正していることを示した。

Our ability to maintain accurate control of movements is essential to our health and comfort in 
our lives. We achieve this ability through motor adaptation to changes in our surrounding environ-
ment and our bodies due to fatigue, development, and aging. Understanding the brain information 
processing that underlies such motor adaptation is essential for elucidating motor disease mecha-
nisms and developing technologies to ease the decline in motor function caused by disease or ag-
ing. In this study, we present our recent findings on motor adaptation and discuss how the brain 
improves movement after movement failure. We show that the hierarchical information processing 
structure of the brain modifies behavior to prioritize task success at the expense of motor efficiency.
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げる。あなたが打ったボールは、意図した軌道からは
逸脱してしまったが、それでもグリーン上に落ちたと
する。この場合、あなたはボール軌道の誤差を考慮し、
次のショット動作を修正するだろう。しかし、もし
ボールがグリーンの外に落ちた場合、次のショットの
修正は先の例と異なる可能性が高い。あなたはショッ
ト動作を修正するだけでなく、ボール軌道に関する運
動計画を大きく修正するであろう。ゴルフにおいてグ
リーンを外すことは、多くの場合、追加のアプローチ
ショットが必要になるため、失敗とみなすことができ
る。このように失敗が存在する場合は、動作の“実行”
（ゴルフの例では、計画したボール軌道を実現するた
めの運動指令）だけでなく“計画”（ボール軌道の計画そ
のもの）の修正を伴うことが多い。しかし、過去の運
動学習研究では、失敗が存在しない状況下の適応行動
に主な焦点が当てられてきた。よって、失敗の存在下
における脳の運動適応機構については理解が進んでい
なかった。
運動適応は、ロボットマニピュランダム（運動中の
手先に任意の力を付加することができるアーム型実験
装置）を利用した新奇な力場環境下の到達運動課題を
用いて盛んに研究されてきた[10][11]。最も一般的な速
度依存力場（VDCF：velocity-dependent curl field）
（図 1 C）の環境下では、実験協力者がターゲットに向
かって手を伸ばすと、手先の速度に比例した大きさの
外力が手先の運動方向と直交する向きに発生する。手
先の速度は、運動途中に最大値を示すベル型の変化を
示す [12]。よって、実験協力者の手先には運動途中で
最大の力が負荷され、手先軌道はスタート地点から
ターゲットを結ぶ直線軌道から大きく逸れてしまう。
しかし、試行を繰り返すにつれて、実験協力者は直線
的な軌道を学習する。このような運動適応を調べるこ
とによって、脳が新奇環境の物理モデル（内部モデル）
を学習し、運動指令を試行ごとに更新する計算機序が

明らかにされてきた [13][14]。ここで注意すべきこと
は、VDCFの適応過程では、手先がターゲットに近づ
くにつれて、手先は減速し、外力が小さくなることで
ある。そのため、手先軌道は運動の半ばで乱されるも
のの、運動中の修正によって手先はターゲットに到達
することができる。つまり、この力場課題では、失敗
の存在下における運動適応は調べることができない。
我々は、失敗が運動適応に与える影響を調べるため
に、新しい力場課題を開発した（図 1 C）。この力場は、
スタート地点からの手先位置に比例した大きさの力場
が横方向（x 軸方向に）発生する。よって、Linearly 
increasing position-dependent force field（LIPF）と名
付けられた。LIPF はターゲット付近で最大の外乱を
発生させるため、大きなターゲットエラー、つまり失
敗を生じさせる。我々は、失敗が存在する運動適応に
は、これまで主に研究されてきた内部モデルの学習だ
けでなく、別の学習過程、具体的には軌道計画に関連
する学習の存在が反映されると予想し、実験を行った。
結果、課題が失敗した場合にのみ観察される 2つの
興味深い現象を発見した。1つ目は、LIPF の学習・脱
学習過程において、手先軌道の変化が非単調の変化を
示すこと。2つ目は LIPF の脱学習後（力場なし環境）
の手先軌道が曲線軌道に収束すること。これらの現象
は、課題が常に成功するVDCFでは生じなかった。こ
の 2つの現象について以下で説明する。

2.1	 失敗の存在下で生じる非単調な手先軌道の
変化

我々は、ロボットマニピュランダムを使った腕到達
運動課題（図 1 A）を用いて、失敗を生じない力場
（VDCF, 図 1 C）と失敗を生じさせる力場（LIPF）の運
動適応・脱適応過程を比較した。運動適応の指標とし
て、軌道エラーとターゲットエラーを用いた（図 1 B）。
VDCFの適応では、力場がかけられた直後、実験協

図 1	 到達運動課題と力場　（A）: 実験協力者は右手でロボットマニピュランダムを操作し、画面上のカーソルをターゲットに命中させる。
右腕はテーブルの下にあり、実験協力者は自分の腕を直接見ることはできない。スタートの合図後できるだけ素早く運動を開始する。
（B）: 運動終端において手先の速度が 20 mm/s 以下になると、強力なバネ力が手先にかかり、手先がその位置に固定される。これによ
り、確実にターゲットエラーを生じさせることができる。（C）: ターゲットエラーが生じない速度依存力場（VDCF）と生じる位置依存
力場（LIPF）。手先がターゲットへの直線軌道を描くと仮定し、力場によって手先に負荷される力が影付き図形で示されている。
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力者の手先軌道は大きく左向きの弧を描いてターゲッ
トに到達した（図 2 A、1st 適応試行）。このように、軌
道エラーは力場方向に生じたが、ターゲットエラーは
ほとんど生じなかった（ターゲット幅以下の大きさ）。
試行を繰り返すにつれて、実験協力者は徐々に力場を
補償する動作を学習し、直線的な軌道を獲得した
（155th 適応試行）。その後、脱適応過程を調べるために、
環境は学習前と同じ力場なし条件に戻された。すると
今度は、軌道エラーが力場と逆方向（右）に生じた（1st

脱適応試行）。この現象はアフターエフェクトと呼ば
れ、実験協力者が適応過程において力場に適応してい
たことを反映している [10][11]。重要なことは、VDCF
の適応・脱適応過程では、一貫してターゲットエラー
が生じないことである（図 2 A、学習曲線○）。また、
VDCF の適応過程と脱適応過程は、どちらも軌道エ
ラーの単調的変化によって特徴づけられた（図2 A、学
習曲線●）。このような学習指標の単調的変化は、典型
的な学習曲線と一致する [15]。
ところが、LIPF の適応過程はVDCFとは大きく異
なった。力場がかけられた直後、実験協力者の手先軌
道はターゲット付近で最も大きく力場方向（左）に乱さ
れ、課題は失敗した（図 2 B、1st 適応試行）。続く数試
行において、実験協力者の手先軌道は、力場を“過補
償”し、それまでとは逆方向の右向きの弧を描いて大
きく軌道を修正した（4th適応試行）。ターゲットエラー
がターゲットサイズに減少するまで、手先軌道の右方
向への修正が続いた。その後、手先軌道は右方向から
徐々に中央方向に変化し、軌道エラーも徐々に減少し
た（155th 適応試行）。このように、ターゲットエラーは

単調的変化を示した（図 2 B、学習曲線○）一方、軌道
エラーは非単調的変化を示した（図 2 B、学習曲線●）。
同様の軌道修正が、エラーの符号を逆にして、脱適応
過程でも確認された。

2.2	 失敗の存在下で生じる曲がったままの脱適
応軌道

非単調な手先軌道の変化に加え、課題が失敗した場
合の脱適応過程において、更に興味深い現象が確認さ
れた。VDCFの場合、脱適応過程（力場なし）に移行し
て 10 試行以内に、手先軌道は、適応前と同様のほぼ直
線的な軌道に戻った（図 2 A、図 3）。ところが、LIPF
の場合、150 試行（約 20 分）も力場なし環境で試行を繰
り返しているにも関わらず、手先軌道は曲がったまま
の状態を維持した（図 2 B、図 3）。つまり、VDCFと
違って、手先軌道は適応前の軌道に戻らなかった。
この現象の頑健性を確認するために、同様の実験を
異なる力場を用いて追試した（データは [9] を参照）。
具体的には、VDCF とは異なる種類のターゲットエ
ラーが生じない力場と LIPF とは異なる種類のター
ゲットエラーが生じる力場が用いられた。結果、後者
の力場でのみ、曲がったままの脱適応軌道が確認され
た。よって、失敗の存在が、曲がったままの脱適応軌
道を生じさせることが強く示唆された。この結果に
よって、運動適応の前後の同一環境（力場なし）におい
て、異なる運動計画によって運動が実行された可能性
が示唆された。

図 2	 ターゲットエラー（○）と軌道エラー（●）の学習曲線 : VDCF（A）と LIPF（B）における学習曲線の実験協力者平均と各条件の代表
的実験協力者の手先軌道の変化。手先軌道の背後にある影付き領野は力場の模式図である。適応と脱適応の初期期間における軌道
変化を見やすくするために、最初 15 試行とそれ以後（灰色の横線区間）では x軸のスケールが異なることに注意。最初 15 試行は 1
試行ごとに、以後は 5試行ごとに描画されている。学習曲線の実線周りの灰色領野は標準誤差を示している。明るい緑の帯はター
ゲット幅（半径 7.5 mm）を示している。
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2.3	 階層的運動学習機構
これまでの多くの運動学習研究 [13][16]–[18] は、運
動適応を内部モデルの変化として説明してきた。一方、
上述した 2つの現象は内部モデルの変化だけで説明す
ることは困難である。内部モデル学習は、力場の物理
特性に関する知識を徐々に獲得する過程として記述さ
れる [19][20]。例えば、LIPF の場合、手先にかかる力
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として記述される。このとき、

Fは力（N）、Pはスタート地点からの手先の位置（m）、
Kは係数（60 N/m）。この場合、学習によって獲得さ
れた力場の知識は、予測される手先の力 ˆ F F  とし
て記述される。このとき、αは学習係数であり、α＝
0は力場を全く学習していないことを、α＝ 1は力場
を完全に学習したことを意味する。よって、αを 0か
ら任意の値まで増加させることによって適応過程を、
αを減少させることによって脱適応過程を説明するこ
とができる。実際に、このモデルはVDCFの運動適応
を上手く説明する [19]。しかし、このモデルはαの単
調な増減のみを示すため、我々が確認した手先軌道の
非単調的変化は説明できない。また、脱適応後、αは
0となり、学習前の軌道に収束する。つまり、このモ
デルでは曲がったままの脱適応軌道も説明できない。
よって、我々の実験結果は、内部モデルの学習以外の
学習過程の必要性を強く示唆する。
そこで、我々は、階層運動学習モデルを新たに提案
した（図 4）。このモデルの特徴として、内部モデル学
習（図 4 A、シアン box）の階層的上位に、失敗によっ

て変調する運動計画の学習（図 4 A、マジェンタ box）
が位置づけられている。この運動計画の学習は、課題
の失敗時に活性化し、ターゲットエラーと逆方向に
“方向バイアス”を変化させ、運動方向を調整する
（図 4 B）。課題が成功すると、運動計画の学習は不活
性化し、方向バイアスは適応前の方向（前方）にゆっく
りと減衰する。さらに、この方向バイアスの減衰は、
内部モデルの完全な脱適応後（α＝ 0）に停止する。こ
れらの仮定の下、階層運動学習モデルは、我々の実験
で得られた 2つの特徴を上手く再現した（モデルの詳
細は [9] を参照）。
LIPFの適応時に大きなターゲットエラーが左に生じ

ると、右方向に方向バイアスが生じる。課題が成功す
るまで、方向バイアスの時計回り方向の角度が増加す
る。その後、方向バイアスはターゲット方向に徐々に減
衰する。同時に進行する内部モデルと方向バイアスの
学習の相互作用の結果、手先軌道が試行ごとに生じる。
結果的に、方向バイアスの非単調な変化が主な要因と
なり、手先軌道の非単調的な変化が上手く説明された。
この方向バイアスは、LIPF の脱適応で生じるター
ゲットエラーを素早く減少させるように働く。結果と
して、脱適応過程においても手先軌道の非単調な変化
が生じる。一方、内部モデルは 10 ～ 30 試行で素早く

図 4	 階層運動学習モデルの概念図 （A）: このモデルは 2つの学習モデルか
ら構成される。階層的上位に、運動方向に関する運動計画の学習が位
置する。この学習はターゲットエラーによって駆動される。階層的下
位に、内部モデルの学習が位置する。この学習は軌道誤差によって駆
動される。本研究で定義した軌道誤差は、一般的に“感覚予測誤差”と
呼ばれている [9][25]。課題が失敗した場合（ターゲットエラーがター
ゲット幅より大きい）、運動計画の学習が活性化し、運動方向を変更
する。課題が成功した場合、計画される運動方向は、適応前の運動方
向（ターゲット方向）へゆるやかに減衰する。（B）: 計画される手先の運
動方向は、運動方向バイアス（マジェンタの矢印）によって表現される。
課題が失敗した場合、方向バイアスはターゲットエラーを打ち消す方
向に素早く修正される。

図 3	 適応前と脱適応後の手先軌道 : VDCF と LIPF における、適応前の最
後 20試行（シアン）と脱適応の最後 20試行（マジェンタ）の手先軌道の
比較。実線は実験協力者間平均値を、周りの影付き領域は標準誤差を
示している。x軸と y軸のスケールが異なることに注意。適応前と脱
適応では、力場がかかっていない同一環境であるにもかかわらず、
LIPF グループでは 2つの軌道の間に有意な差が認められた。
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脱適応することが知られている[10][21]。よって、30 試
行目で内部モデルの脱適応が終了し、方向バイアスの
減衰が停止する。この時の手先軌道は、脱適応初期で
生じるターゲットエラー（アフターエフェクト）と反対
方向に曲がっている。方向バイアスが傾きをもった状
態で停止するため、曲がったままの脱適応軌道が生じ
る。以上より、階層運動学習モデルは我々の実験結果
を上手く説明した。

2.4	 おわりに
本稿では、失敗が生じた後、脳がどのように運動を
修正するかという運動適応の脳情報処理について議論
した。先行研究の多くは、内部モデル（環境の物理特
性）の学習によって運動適応を説明してきた。しかし、
内部モデルの学習だけでは、我々の実験で観察された、
失敗の存在下における 2つの現象は説明できなかった
（“非単調な手先軌道の変化”と“曲がったままの脱適応
軌道”）。我々は、内部モデル学習の階層的上位に運動
方向に関する運動計画の学習が位置する階層運動学習
モデルを提案し、実験結果を説明した。
我々は、このような階層的な運動適応の仕組みが、
様々な環境に素早く適応することを可能とする根源的
な脳内メカニズムだと考えている[22][23]。素早く危険
や失敗を避け、より多くの報酬や成功を求めることは、
人間の生存にとって重要である。これらは動作の効率
性を犠牲にしてでも、優先すべきものである。実際、
我々の結果は、脳が動作の効率より、失敗の回避や報
酬の獲得を優先していることを示していた。失敗が生
じた直後の手先軌道は、直線に比べてエネルギーコス
トが高い大きな弧を描きながら、ターゲットエラーを
素早く減らしていた。一方、一旦報酬が得られた（課

題が成功した）後は、内部モデルの学習によって、動
作はより効果的（直線的）になった。このように、各階
層はそれぞれの下位目標を有しているが、脳は上位階
層の目標により高い価値を置いていると考えられる。
脳は階層的な情報処理構造を有しており [13][24]、
我々が提案する階層的運動学習を実装するために適し
ている。今後の研究では、この階層的学習がどのよう
に脳で実装されているのかを明らかにしていきたい。
それが明らかにすることは、運動適応障害のメカニズ
ムの理解や、運動機能の維持・向上のための技術開発
につながると考えられる。
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