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1

第 1章

序論

赤ちゃんが発達過程を経て，世界を自由に行動する能力を身につけていく様子は，

常に我々の身近な好奇心の対象であった．多くの動物の赤ちゃんは，生後間もなくロ

コモーションを獲得し，親の行動から次第に捕食行動や求愛行動など多くのことを学

習していく．ヒトの赤ちゃんも，寝返り，ハイハイ，歩行などの運動発達と同時に，

身体の使い方，法則性の理解，物体の扱い方，コミュニケーションなど様々な能力を

獲得していく．赤ちゃんはいつ，何を，そしてどのようにして知能を獲得していくの

だろうか．個体や環境の多様性を許しながら，種にそしてその生態学的ニッチェに適

応した，共通性を有する知能の発達を導き，実現するメカニズムはなんなのか．この

知能の発達的形成は，その個体が心を育み，他との相互作用が可能な存在として，社

会的に認知された主体となる一連の営みであり，個の起源でもある．だからこそ我々

は，この生物知能の発達的形成に心を惹かれ，この現象の理解を深めることを通じて

「自己とはなにか？」という根源的な問いに答えようとしてきたのかもしれない．実

際発達という現象は，様々な学問分野において多角的・多面的に探求が行われてきた

学際的テーマの一つであり，それは今後より一層拡大していく事は間違いない．本研

究ではヒト胎児の発達において，胎内環境経験に基づく発達過程に着目する．そこで

まずその学際的な研究背景について俯瞰し，本研究の必要性について説明する．続い

て，このテーマに取り組むにあたり本研究が着目する身体性及び構成論的なアプロー

チについて説明する．これらを受け本研究の目的，方法と意義，そして論文構成につ

いて述べることとする．

1.1 胎生期発達理解への学際的機運

本研究ではヒト胎児発達過程において，環境経験に基づく発達過程に着目する．そ

こでまず，胎生期において環境経験に基づく発達の可能性について説明する．次い
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で，その発達過程解明が望まれている背景と，そうした研究を可能にする知見が集

まってきているという背景について説明したい．

発達科学における主題の一つは，各発達時期において赤ちゃんが有する運動認知能

力を明らかにすることである．これは生後の発達過程と学習の関係について体系的に

まとめた Piagetによる認知発達理論 [190]に端を期し，これまで運動，認知，社会的

な側面に関する様々な発達が調べられてきた [1, 263, 211, 251]．そしてこれらの研究

は新生児の持つ運動認知能力の高さについて多くの知見を報告してきた．例えば，新

生児模倣 [161]，ルーティング反応における他者と自己由来の刺激の区分 [210]，お

しゃぶりにおける口の予測的運動 [211]，音源に対する体系的な頭部の定位運動 [44]，

リーチング動作における視覚と手の協調運動 [262, 259] や，視覚刺激に応じた脚運

動の調節 [10, 11]などを挙げることができる．これらの研究は新生児が「タブラ・ラ

サ」の状態で生まれてくるのではなく，様々な能力を持って生まれてくることを示し

ており，運動認知発達の起源を生後からより以前の胎生期についても考える必要性を

示唆してきた．

胎生期の発達に関する研究は，流産した胎児や早産児について調べた研究と，超音

波画像による観察研究を主として行われてきた．胎児は視覚を除く他の感覚系は既に

胎生期において機能的に成熟しており，視覚についても胎生期終盤には光を感じるこ

とができると言われている [201]．運動については，脊髄反射回路形成に先行し 7週

と 2 日には運動を開始するという報告がある [149]．de Vries らは 20 週までの期間

について縦断的な運動観察を行い，多様な運動パターンを観察，それを 16種類の運

動に分類を行っている [51]．更に近年の超音波画像計測に基づく研究は，指や腕，へ

その緒を意図的に口に入れている様に見える構造化された運動 [35, 134, 204]，手の

到着に対して予測的な口の運動 [171]や到着位置に応じた手の運動計画 [282]を示唆

する報告を行なっており，胎児期に既にこうした運動認知能力を有する可能性が示唆

されている．こうした一連の研究は，胎児が既に複数の感覚器で世界を感じ，それに

基づいて運動を変化させている事を示唆してきた．

こうした胎内環境における感覚運動経験に基づく学習の可能性は，運動観察や胎児

心拍の計測，胎児から新生児までの縦断的研究などの方法により検証が行われてき

た．主としては聴覚に関する感覚学習を調べた研究が多く，母親と他人の朗読する

声の区別 [124]，胎生期に母親が繰り返した韻律と新規な韻律の区別 [53]，出生直前

に聴いた音楽に対する新生児時期の有意な反応 [108]，胎生期の母国語への暴露によ

る泣き声のメロディ変化によるボーカル学習の可能性 [154]，羊水の匂いや味の区別

[222, 94] などの研究を例として，胎内学習について示す報告が為されてきた．胎生

期の運動経験に基づく学習については数が限られているが，生まれてすぐの時期を含

む動物研究によりその可能性が示されている．例えば，ゼブラフィッシュ胚における
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ぜん動運動の学習 [270]，ラットの胎児における運動学習 [209, 32, 33]，新生児期の

ラットにおける自発運動に基づく脊髄内身体表象及び後肢撤去反射の学習 [185, 77]，

新生児期ラットとヒト早産児を用いた研究による，自発運動に基づく筋紡錘発火によ

る皮質身体表象形成の可能性を示唆した研究 [120, 163]がある．これらの研究は，環

境経験に基づく発達過程が胎生期において既に始まっている可能性を示してきた．

この胎生期の環境経験に基づく学習が，その後のヒトの運動認知発達に影響を与え

る可能性についてはアメリカやスウェーデンによる国をあげた大規模な早産児に関す

るコホート研究がある．脳性麻痺を除く最大 50%の早産児が学力，社会適応に著し

く影響を与える運動・認知的困難を経験することや [27, 112]，32 から 36 週の後期

早産児でさえ，正常児に比べて高頻度に発達障害を患うリスクがあることがわかって

いる [202, 276]．これらの機能的障害は，青年期まで継続する脳の生理学的，構造的

変化や機能的結合の異常を伴うことが報告されている [169, 191, 144]．更に自閉症を

患う双子に対する調査 [88]やスウェーデンにおける 260万人に対するコホート研究

[218]により，自閉症が遺伝的要因だけでは説明できず遺伝子と環境要因の双方によ

り捉えることの重要性が指摘されている．以上により，近年症例数が増加し社会問題

化している発達障害について，胎内環境経験の早産による短縮及び異常が影響を与え

ている可能性について述べた．一方で前述のとおり，胎内環境経験に基づく学習につ

いての知見は限定的であり，通常発達においてどのような要因が重要であるのかにつ

いてほとんどわかっていない．これらの胎内環境経験に基づく発達過程への知見は，

胎内環境経験の変化に起因する予後の運動認知的困難及び発達障害の原因についての

理解を助け，発達ケアへと繋がるという点において重要な研究となると考えられる．

ここで現状の早産児の発達ケアについて見てみよう．Blencoweらの 184ヵ国に対

する大規模な調査によると，2010年において生産児の 11.1%に相当する約千五百万

人が早産児として生まれている [22]．アメリカにおいては，早産児に対して国が一

年あたりにかかる費用 US $26.2 billionに及ぶ [13]．早産児にかかる費用は胎齢に関

係するが，35週の後期早産児でさえ 38週の児の約 10倍程度の費用がかかることが

報告されている [233]．こうした早産児に対する一連の発達ケアには，カンガルーケ

アやポジショニングなどの方法や，Newborn Individualized Developmental Care and

Assessment Program (NIDCAP) などが代表的である [5, 242]．こうしたケアは致死

率や運動発達，自己調節などに対して一定の成果を報告しているものの [143, 151]，

経験に基づくものが多く評価もしっかりとはされていないため，神経科学や医学的

な根拠に基づくケアやその効果の科学的評価の方法論の確立などが求められている

[226, 242, 267]．こうした発達ケアについても，胎内環境経験に基づく発達メカニズ

ムについての理解は，根拠に基づく適切な発達ケアの実現につながると期待できる．

更に早産児の数が発展途上国を中心に今後も増えるとされている事，予算が既に十分
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大きく問題視されている現状を考えると，早産児に対するケアの重要性と適切な発達

ケアについての科学的知見は今後一層重要性を増すと考えられる．

次に，ヒトの神経系発達についての近年の動向について説明したい．脳の発生及び

発達過程については，ヒト標本を用いた組織学的・免疫化学的アプローチが主であり，

脳の小領域に対して細胞スケールのミクロなレベルでの研究により知見が積み重なっ

ている [247, 115, 201]．神経細胞の遊走やシナプス発生，細胞死，サブプレート層と

皮質層構造の発生，視床皮質間結合などの脳構造の発達的変化について調べらてきた．

近年では拡散強調画像や High angular resolution diffusion tractography (HARDI)を例

とする拡散スペクトラム解析により，白質繊維の発達的変化がヒト胎児について調べ

られている [61, 244, 245]．これらの研究により特定領域だけではなく，脳全体につ

いて調べることが可能になり，領域間結合や領域毎の差異，及びそれらと遊走，折り

畳みとの関係性が明らかになってきた．こうした脳画像計測については検体を用いた

ものだけではなく，胎児の脳を母体ごと直接計測することも行われている [123, 240]．

生きている胎児における脳画像は検体の胎児と比して質は落ちるが，実際に生体胎

児で計測するという意義と，コホート研究や遺伝子・環境の違いに依る変化などにつ

いて調べられるという意義がある．実際出産後の脳画像計測は盛んに行われており，

MRIや DTI, DSIによる構造，MEGと EEG，fMRIによる脳活動に関する機能的情

報が計測され，その特徴や大人との差異について報告してきた [99, 228, 203]．加え

てこれらの研究は，定型発達児と早産児による比較や，発達障害の遺伝的リスクがあ

る児との比較についても明らかにし，早期発見や運動認知発達との関係性について論

じられている [227, 225, 67]．その他には胎生期における遺伝子発現に関する研究も

盛んであり，ヒト特異的な発現や発達障害，精神疾病との関係性について調べられて

いる [111, 139]．

こうした胎生期を含む発達脳については，発達障害や精神疾病との関連といった医

学的背景を受け，世界中で大規模プロジェクトとして展開が始まっている．アメリカ

における BRAIN Initiativeプロジェクトにおいては，2014年にレーザーマイクロダイ

セクションと DNAマイクロアレイ技術に基づき，ヒト胎児脳において高い空間分解

能の遺伝子発現アトラスを作成，公開している [164]．脳の遺伝子発現についてオー

プンデータベース化することで，発達障害や精神疾患について新たな発見が見つかっ

た時に調べることができるようにしている．ヨーロッパでは 2013年から Developing

Human Connectome Project*1が始まっており，胎児から乳児までの縦断的な脳画像計

測を行い，コネクトームについてのオープンデータベースを作成することを目指して

いる．乳児まで縦断的に調べることで，その発達予後について遡ることで，脳構造の

*1 http://wp.doc.ic.ac.uk/dhcp/

http://wp.doc.ic.ac.uk/dhcp/
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発達的変化と自閉症などの疾病との関連性を調べる計画である．このプロジェクトに

参画する研究チームは，胎児を含む周産期の脳アトラス構築について報告している

[224, 223]．同様のプロジェクトがアメリカにおいても ”First 1,000 dyas of life*2”プ

ロジェクトとして始まっている．このプロジェクトでは赤ちゃんの遺伝子発現だけで

なく，妊娠後期の母親の血液や羊水の採取を例とする，環境要因として影響を与えう

る因子についてなるべく多くの情報の集積を目指し，自閉症との関連性を明らかにし

ようとするものである．以上の一連のプロジェクトによって，通常発達における脳神

経系の発達的変化やその発達障害との関連性についての知見の集積が期待できる．こ

うした知見はこれまで限定的であったために困難であった，胎内環境経験に基づく運

動認知発達及びそのメカニズムの研究において有用な情報を多く提供し，生体知見に

即した実際的な研究展開を加速させていくと考えられる．

周産期については，哲学や認知科学の分野においても，意識，主体性，自己の起

源についての研究が近年増加している．計測に基づく定量的な研究としては，四肢

のコントロールが未成熟な乳児期において，タスク中の眼球運動を計測することで

主体性の萌芽を調べた研究 [269, 166] や，視覚課題中に大人で観察される脳波特徴

をバイオマーカーとした５ヶ月児の知覚意識の研究が 2013年に Scienceに報告され

ている [127]．また近年の意識に関する研究は，意識に相関する神経活動の知見や，

Dynamic core 仮説や Global workspace モデル，意識の分類，意識の情報理論的な

定量化，ショウジョウバエやタコなどのヒト以外の動物への適用を例として多くの

進展があった [25]．これらの研究成果を受け，詳細な超音波画像解析や早産児によ

る計測を通じて，胎児の持つ意識の種類やレベルについて研究報告がなされている

[138, 212, 137]．発達理論の多くは，こうした意識や自己，主体性を前提とした選考

性や動機付けによって説明されるものが多い．例えば，Piagetは相互作用を可能にし

発達を駆動するものとして探索運動の重要性を強調し [190]，近年でもその流れを継

承した Angulo-Barroso and Tiernanも発達における適応行動の特徴として「探索」に

着目している [6]．これらの探索運動については，主として動機づけや先験的な選好

性によって説明されている．Hofstenは発達を駆動する重要な要素として動機づけに

着目し，特に社会的及び探索的動機づけを重要な動機づけとして挙げている [263]．

Rochat はこの発達を促す要因を，新生児の新奇な出来事や複数の感覚モダリティに

わたる出来事に対する選好性によって説明を行っている [211]．ヒトがどの段階から

どのレベルの意識を持っているのか，それが脳の構造的発達や環境経験との関係性は

どのようなものか，について研究が進めば発達理論についても更なる深化・拡充が見

込まれると考えられる．

*2 http://www.inova.org/womens-health/childbirth/1000-days-study

http://www.inova.org/womens-health/childbirth/1000-days-study
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まず新生児及び胎児についての運動観察を主とする研究によって胎内環境経験に基

づく発達が起きているという事について説明した．現状としては，自発運動や特定の

経験の有無によってある運動認知的機能について影響を与えるか否かについて調べる

研究が中心であり，具体的な機序についてはほとんどわかっていない．更に胎内環境

経験については，近年増加の一途を辿り社会問題化している早産児及び発達障害との

関係性が指摘されていること，発達ケアの根拠や効果についての科学的知見の不足か

ら，この発達原理理解についての臨床的な意義が大きいことを説明した．脳に対する

大規模なプロジェクトが欧米において始まり，これにより計測及び解析技術の急速な

進展が起きている．周産期の脳についても同様に大規模なプロジェクトが展開され，

発達障害と精神疾病と関連する遺伝子発現や脳の構造・機能的特徴，環境因子などが

網羅的に調べられようとしている．これらの研究は，これまで知見が限定的であった

ために抽象的な議論にとどまっていた発達理論や仮説について，より精緻で実際的な

ものとして研究を展開するための素地を提供しうるものと考えられる．最後に，主観

的な概念である自己や主体性の発達についての科学が，その概念，方法論，計測手法

などの進歩を背景に，ヒトにおいてその起源や発達についての議論が活発化しつつあ

ることを見た．従来の発達理論がこうした主体性や動機付けといった主観的概念を前

提としている事を考慮すると，その発生・発達についての知見は発達理論について検

証し精緻化していくための重要な知見を提供し，こうした総合的な発達機序理解を行

う研究が近い将来展開されることを予測させる．

胎生期の環境経験に基づく発達過程について，具体的な機序について明らかにする

ことの科学的意義と，早産児，発達障害との関係性からの医学的意義について述べ

た．更に，神経科学や認知科学，哲学の胎生期への急速な研究展開を受けて，胎生期

発達に対して総合的な理解が可能になりつつある事を説明した．

1.2 胎生期初期発達の解明と身体性

身体性という概念は，運動認知機能や発達といった知能に関連する現象について考

える際に，身体，或いは身体を含む環境との相互作用の果たす役割を強調する形で用

いられてきた．これは，知能に関する現象において脳を中心に捉える立場との差異を

明確にするために用いられてきた概念でもある．こうした考え方は，哲学，認知科

学，心理学，発達科学，そしてロボティクスと多岐に渡る分野において発展してきた．

そこでは，必ずしも身体性という言葉が使われているわけではないが，その考え方に

ついて互いに影響を与え合いながら，共通して身体や感覚運動，そして相互作用につ

いての重要性を示してきた．ここでは，歴史的な概略を示しつつ近年の動向について

俯瞰したい．
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古くは 1896 年の心理学における Dewey の表象主義的見解に対する代替案の中に

見られる [57]．Deweyはその著書の中で，知覚において，一次的なものとして運動を

据え，身体に依る運動と感覚運動協調の重要性を指摘している．知覚に対する運動の

重要性は，Gibson の生態心理学的アプローチにおいても，活動としての知覚につい

て強調されている [71]．同時に彼は，アフォーダンスという概念と共にヒトと環境と

の間には行為に必要な情報が既に存在し，その情報を与えるものとして身体や物体，

環境の物理的構造の重要性を主張してきた．哲学的見地から Husserlは運動を知覚で

きるということではなく，知覚は運動を前提としており，知覚を理解することは自身

の身体の志向性を理解することである事を強調してきた [69]．同様にMerleau-Ponty

も，デカルト主義的な高度に洗練された機械としての身体という考え方を否定し，身

体を知覚の主体として位置づけた [162]．この考え方を発展させ Varela らはエナク

ティブ・アプローチを提案し，知覚を情報処理の問題として捉える表象主義とは対称

的に，局所的な状況の中で行為をどのように導きうるかという問において知覚を捉

え，認知構造はそれを可能にする反復性の感覚運動パターンから創発されると主張し

た [260]．ダイナミカルシステム理論の発展はこの流れを更に加速した．Royは身体

性が感覚運動カップリングの活動を調節し，有意味な世界の項目の中に組み込んでい

く事を含意するとし，伝統的な認知科学の計算論的モデルに対して力学的なモデルの

重要性を説いた [214]．発達科学においては，Thelen and Smithが Piagetの考えをダ

イナミカルシステム理論に基づき発展させることで，身体・神経系・環境の相互作用

において発達を説明する Dynamical System Approach (DSA)を提案している [248]．

ロボティクスの分野においては，Brooks が世界の詳細な表象を内部モデルとして作

り上げる必要はなく，世界それ自身をモデルとして役立て，感覚運動的な機械によっ

てその環境との相互作用の中で知能をボトムアップに作り上げられる事を実証的に示

した [31]．この思想に基づき身体性認知科学が提唱され，身体・環境の構造を積極的

に活かしたシステムによって，身体，神経系，環境の動的な相互作用において知能を

捉えることの重要性・有用性を実証的に示してきた [189]．

各分野において，新たな知見や研究資源のもと更なる展開を迎えている．発達科学

においては 2014年に DSA提唱者の Linda B. Smithが，脳のコネクトーム研究の第

一人者である Olaf Spornsと共著で，脳の構造的機能的ネットワークを行動による感

覚運動ループを含んだ相互作用のネットワークへ拡張し，それによって発達を捉える

事を提案している [36]．これにより発達心理学が大規模な脳プロジェクトと融合し，

これまでにないレベルで脳神経系・身体・環境の相互作用によって新生児以降の発達

を説明する研究の展開が始まっている．

生態心理学においては，主としてダイナミックタッチについての研究成果を報告し

てきた Turveyを中心に，運動パターンのフラクタル構造 [236]やテンセグリティ構
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造としての柔軟身体の知覚への寄与 [256]，環境と結合した感覚運動ループのダイナ

ミクス自体により予測する Strong anticipation [238] などについて成果を報告してい

る．Gibson の生態心理学的アプローチを継ぐこれらの流れは，従来の神経科学やロ

ボティクスとは異なる相互作用に着眼した運動，知覚についての仮説を実験データに

基づいた具体的なレベルで提供してきている．

哲学や現象学では，エナクティブ・アプローチの流れから Gallagher, Zahavi, Noë

や O’Reganを例とした展開がある．Gallagher and Zahaviは身体に関する現象学的探

求において，身体は経験そのものの可能性に関与し，世界，他者，自己との関係性に

深く関与しているがゆえに，身体への分析はこれらの関係性の理解において決定的に

重要であるとしている [69]．Noë and O’Reganは，知覚認知，意識に関する性質を説

明するにあたり，脳内の神経系の機能としてではなく，神経活動を脳，身体，世界を

含み込んだシステムにおける重要な一要素として扱い，感覚運動の動的過程における

パターン及び構造によって説明しようとしている [178, 181]．特に O’Reganは 2012

年から 2012年よりヨーロッパにおいて哲学，発達心理学，ロボティクスを中心とし

た学際的なプロジェクト FEEL*3を開始し，感覚運動理論に立脚した観点から身体図

式や道具使用，複数感覚統合などを題材として意識理論の深化やその発達についての

理解を目指している．

ロボティクスにおいては，身体性認知科学の考え方を継承し更にその実証を積み重

ねてきた．PfeiferらはMorphological computationという概念を提唱し，脳（制御系）

ではなく身体性の物理的で動的な特性によって計算が実現され，結果として知的な振

る舞いとしての機能を実現する事を示してきた [187, 188]．例えば，脚の弾性要素と

歩行パターン，昆虫の眼の形態を模したセンサ配置と運動視差の補償，多関節筋によ

る跳躍動作と多様な運動創発などがある [187, 176, 277]．同様に Lungallera は感覚

運動協調の中で感覚情報が構造化される事を，情報理論によって定量的に示している

[152, 192]．また，神経振動子による身体，環境，神経系の動的相互作用によるロコ

モーション研究は，主としてヤツメウナギやサラマンダーを規範としたモデル研究で

成功を収め，ロボティクスのみならず生物科学に対しても新たな知見を提供してきた

[102]．これらは，構築したシステムを用いて特定の身体構造と機能の関係性につい

て環境との相互作用の中で検証し，情報理論や理論的解析に基づいて定量的に起きて

いる現象を説明するといった，構成的方法に基づく新たな理解の仕方を示してきた．

更にロボティクスの分野においては身体性認知科学の考え方に基づきながら，知能

の発生・発達メカニズムを対象とした（認知）発達ロボティクスと呼ばれる新たな分野

への展開も行われた [7, 272, 153, 219]．2000年中期からヨーロッパと日本を中心に

*3 http://lpp.psycho.univ-paris5.fr/feel/

http://lpp.psycho.univ-paris5.fr/feel/
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多くのプロジェクトが展開してきた．ヨーロッパでは幼児型ロボット iCubをプラッ

トフォームとして構築する事を主眼にした RobotCub [219, 255]に始まり，この iCub

を用いた後続プロジェクトとして内因的動機付けに注目した IM-CLeVeR*4，言語発

達に特に力を入れた ITALK*5，2013年から始まった接触を含む実世界での全身運動

の発達に着目した CoDyCo*6 等があり盛んに研究されている．日本では JST ERATO

Asada Project において，胎児から幼児期まで様々な年齢の研究プラットフォーム

の開発と運動認知機能についてのモデルが提案されてきた [8, 105]．特に近年で

は，2012 年より開始したヨーロッパの FEEL や日本の Constructive Developmental

Science [132] を例として，発達理解に関する学際的プロジェクトの中に入り，発達

科学や神経科学の研究者や臨床医と共同で，認知機能や発達メカニズムの理解に重

点を置いた立場での分野展開も始まっている．これらのプロジェクトにおいて扱わ

れてきた発達現象は多岐にわたり，リーチング [3, 38]，身体図式 [131, 98]，道具使

用 [167, 97]，共同注視 [172]，やりとり遊び [133]，音声模倣 [106]，内因的動機付け

による強化学習 [184]などの様々な運動認知機能についてモデル化及び仮説の検証が

行われてきた．一連の研究成果は，身体や環境の制約条件が漸増的な発達に寄与する

事，単純な制御則や学習則が感覚運動相互作用の中に組み込まれることで多様な振る

舞いや機能を実現する事を示してきた．更にこれらの研究はメカニズムを抽出し人工

システムへ適用するという工学的目的だけではなく，近年ではロボットやシミュレー

ションを用いたモデル研究により発達仮説の検証を行い理論の深化拡充も目指す科学

的目的の為のアプローチとして注目されている [56, 183, 23, 36]．

運動認知機能について身体を有する事，そしてその環境との相互作用を重視する身

体性という概念から，各分野においての進展についてみた．哲学や現象学において

は，身体を介した感覚運動相互作用の動的な構造が運動認知機能の基盤を提供する

ことを説いている．生態心理学やロボティクスでは，実験的方法や構成的方法によっ

て，筋骨格身体や感覚器と機能の関係や感覚運動協調における情報の構造化について

報告を行って来ている．また発達ロボティクスの分野では，感覚運動構造を利用する

ことで特定の運動認知機能が説明できる可能性や，身体や環境の制約条件が相互作用

を通じて発達を実現している可能性について示唆してきた．こうした一連の成果を受

け，発達科学の現象を説明し仮説を検証するツールとしてロボットやシミュレーショ

ンといった構成的方法が着目され始めており，連携も始まっている．発達科学におい

ても，こうした学際的連携の動きが見られ，大規模な脳プロジェクトと共同で運動認

知発達と脳神経系の発達的変化を密に繋いだ新たな発達研究が始まろうとしている．

*4 http://www.im-clever.eu/

*5 http://www.italkproject.org/

*6 https://www.codyco.eu/

http://www.im-clever.eu/
http://www.italkproject.org/
https://www.codyco.eu/
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身体性という概念は，我々が身体を持ち，環境に埋め込まれている事を強調してき

た．そして，発達や運動認知機能について身体・環境・脳を含み込んだシステムにお

ける感覚運動的な相互作用の過程の中で捉えることの重要性を説いてきた．近年はそ

の考え方に基づき，相互作用に介在し構造化する具体的な身体・環境・脳神経系の要

因について明らかにしてきた．この身体性概念は明確な定義がされる事は少ないが，

これまでの身体性に基づく各学問領域の進展を受け便宜的に下記のように定義してお

く．身体性は，着目した現象の時間スケールにおいて一定の方法で感覚運動相互作用

に影響を与える要因とする．候補としては身体に限らず，環境，神経系基質や運動パ

ターンも成りうる．身体性に基づいた現象理解は，こうした不変要因が感覚運動相互

作用に制約を与え構造化させるやり方について明らかにすることである．ある発達現

象についての身体性寄与については，(i)身体性要因によって発達を再現・説明できる

事，(ii)その身体性要因の変化が発達不全を引き起こす事，この二つの要件を満たす

ときに寄与があるとする．

ここで本研究の主題である胎生期の発達過程についての学際的な研究背景に立ち戻

る．ヒト胎児を含む発達過程については，各発達時期の遺伝子発現や脳の構造・機能

的特徴，環境因子及びその予後についての情報の集積が始まっている．しかしヒト胎

児及び早産児において技術的，倫理的問題から実験や計測が限定的であり，今後集積

されると期待されるデータにおいて，感覚運動相互作用を反映した動的な側面に対す

るデータは不足しており，身体性や感覚運動相互作用の観点から発達を捉えるといっ

た視点は欠けていると言える．身体性に着目しその環境との相互作用の中で発達や運

動認知機能を捉えることの有効性は複数の学問領域がこれまで示してきた．また，発

達障害と精神疾病の原因について遺伝的要因と環境要因との双方の関係性の中で捉え

ることの重要性が指摘されている事も述べた．これまでに報告されている自閉症スペ

クトラム罹患リスクを予測する遺伝子は 100に迫りるが，一つの遺伝子では 1%以上

の症例を説明する事はできない [175, 104, 182]．更にこれらの遺伝子は，精神遅滞，

注意欠陥多動性障害，神経発達障害の可能性が指摘されている統合失調症 [271, 65]

とオーバーラップしている事を示している [268, 235, 239]．この事は，現状の想定さ

れている粒度の遺伝子発現や環境因子についての要素還元的なアプローチを積み重ね

ても，臨床的観点において十分なレベルでの原因解明に繋がらない可能性がある．上

記の三点を鑑みれば，身体性という考え方に立脚した胎生期発達理解は今後展開が予

測される胎生期研究と合わせて，要素還元的な立場とは異なる見地からの多角的総合

的な発達理解を可能にする事が期待できる．

身体性に基づいたアプローチを行う上で，ヒト胎生期の発達過程を科学するために
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解決すべき問題点を挙げる．第一に，感覚運動相互作用を反映した動的な側面に対す

るデータの不足の問題がある．これは前述のとおり，ヒトでは技術的，倫理的問題か

ら操作的な実験や詳細の計測については困難であり，今後も集積は限定的にならざる

を得ない．そこで発達ロボティクスがこれまで実践してきた構成的方法によって，集

積し始めている要素的知見からシステムを構築し，環境との相互作用の中で仮説を検

証し知見を提供していくことが有効であると考えられる．胎生期発達過程について構

成論的な方法によってシステムを構築した例は Kuniyoshiらによる研究 [131, 168]が

あるが，身体，脳神経系モデルにおいては部分的，簡易的なものであり拡充の必要が

ある．

第二に，感覚運動相互作用を定量化を通じてメカニズムレベルでの知見を提出する

ことが必要である．現状の研究は，特定の発達現象を説明できる理論，モデルの提

案，或いは，身体性要因と発達現象との関係性の提示を行う際に，相互作用の定量化

を介さない事が多い．身体性という見地からは，個々の身体性要因の変化ではなく，

相互作用の変化自体によって発達を直接的に説明できる可能性がある．現状の方法を

更に発展させることで，要素還元的なアプローチと異なる側面での理解を提供する目

的を達するためには，相互作用の中での具体的な機序を含むレベルで知見が必要であ

る．そのために，情報理論や力学系解析を通じて相互作用を定量的記述を通して，発

達に伴い変化する複数の身体性要因について相互作用のレベルで分類及び対象との因

果的な関係性を明らかにすることを通じて，発達を再現・説明できるレベルでの原理

抽出を目指す．

また留意すべき点として，特定の発達が複数の要因によって冗長に実現されている

可能性がある．すなわち，ある特定の要因について変化した時に，その時用いた指標

において発達や機能に変化が見られなかったとしても，その要因が寄与していないこ

とには必ずしもならない．その要因だけで再現・説明できたとしても，それのみで実

現している事にはならない．特に胎生期の発達のように定量的な生体知見が限られて

いる場合については，評価そのものが不十分で影響が見つけられていない可能性にも

注意が必要である．変化させた要因がその時用いた指標に対して影響を与える事を

もって，その要因が対象の発達現象に寄与している事は示すことができるだろう．こ

の点については，発達現象をより直接的に支配，説明する単位で議論すれば改善する

可能性がある．身体性に基づく見地では，それを相互作用だと主張する事になる．相

互作用によってよく説明できる発達現象の場合，個々の要素の足しあわせには必ずし

もならず，非線形な相互作用により実現されることがありえ，その場合要素還元的な

方法では相性が悪い．この点においても，現状の要素還元的なアプローチに加えて，

身体性概念に基づき相互作用を通じて発達を理解しようとするアプローチすることの

重要性があると言える．
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1.3 目的・方法と特色・意義

本研究の目的は，胎生期の環境経験に基づく発達過程について，感覚運動相互作用

を構造化し発達に寄与する身体性について明らかにすることである．

方法として構成論的アプローチに基づき以下の三つの順番により行う．(1)感覚運

動相互作用の再構成，(2)生体知見との比較に基づくシステムの妥当性検証，(3)身体

性要因の体系的変化と感覚運動相互作用についての数理解析を通じて発達現象を説明

する理論及び新たな予測を提供する．(1)については，計測データに基づく胎児全身

筋骨格モデルと大規模脳神経系モデル，胎内環境モデルから構成されるヒト胎児シ

ミュレーションを構築することにより行った．(2)については，対象となる運動，認

知，神経系発達について複数の指標により生体知見を再現できている事をもって行

なった．(3)については，身体性として筋骨格身体，胎内環境，運動パターン，神経

系基質を対象とし，体系的なパラメータ変化と数理解析による感覚運動情報構造の定

量化を通じて発達への寄与を明らかにした．

構成論的アプローチは，対象とする現象を相互作用の中で捉え，その相互作用を構

成すると想定される要因についての再構成を通じて，現象理解及び仮説検証を行う方

法である．しかしながら，想定する要因についての暗黙の仮定の存在や，再構成に対

する技術的問題，目的変数に対して説明変数の数が多い傾向にある事に注意が必要で

ある．これらは現象を再現・説明できる多数の候補が生み出す事，妥当性を担保でき

ない或いは恣意的な仮定に基づく部分が生じる事，非線形・非定常な場合に特に顕著

な相互作用の再構成・記述の不完全性を構成論的研究が伴うことに帰着する．この問

題点を踏まえ，構成論的研究において科学的な貢献を可能にするために，本研究では

下記の三つの観点に重点を置くことにする．

第一に，新たな知見や予測を提供すること．構成論的研究では対立する複数のモデ

ル候補についての検証は相性が悪い上に，発達においては対象となる現象が複数のメ

カニズムで多重に実現されている可能性が高い．すなわち構成論的方法により，前提

となる知見に基づき既知の現象を再現・説明することだけでは十分な科学的貢献のあ

る研究足り得ない事がある．ただし，前提とする仮定と現象の間の関係性が非自明な

場合には，当然その限りではなく有効な知見を提供しうる研究となることもある．こ

れらを踏まえて構成論的アプローチでは暫定的なモデルを用い，現実的に操作不可能

な要素の変化や起こりうる変化をより直接的に扱う事が可能な点を活かし，これらの

発達への寄与や変化に対する影響予測を示す実証的アプローチとして用いる事に有効

性があると考える．モデルは前提とする仮説の整理，妥当性検証について十分行う事

を前提とするが，モデル自体はこの予測や知見の検証を含む後続研究を含め漸進的に
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検証・改善が為されていくものと捉える．特に胎生期においては知見が限られている

こと，関連が想定される要素が多く時間的にも変化していく事も考えれば，構成論的

方法により後続の研究を展開する上で重要な知見や要素の絞込みを行うことが，科学

に貢献する一つの方法論として重要な役割を果たすことが期待できる．

第二に，可能な限り多くの生体知見との対応，比較を行うこと．構成論ではモデル

化の範囲が広い為，運動，感覚情報や神経系の活動パターン，その状況や時間的に応

じた変化など複数のレベルで対応を取り，それらの関係性についても扱う事が可能で

ある．この点はシステムの妥当性を担保する上で重要であり，複数の随伴する変化に

ついての因果的関係性についても新たに知見を提供しうる．更に，現状の仮説のみで

は再現・説明できない点についても重要である．例えば，現状の生体知見に基づく限

りでは十分に説明できない点について，生体において具体的にどのような知見があれ

ば説明できるかについて，構成論的に示すことは有用だろう．また，現状の仮説の範

囲で説明できる現象の範囲を明確にする事で，仮定した要素のその現象への寄与につ

いては，影響を与えるか与えないかの二択ではなく，より深い知見を提供できる．

第三に，相互作用の中で具体的なメカニズムレベルでの現象理解を提供すること．

身体性概念に基づく研究は，現象理解の中心に相互作用を据えその重要性を説いてき

た．そのため，相互作用の場を対象とすることだけでなく，その相互作用自体を定量

的に記述し現象を捉えることが本来的に重要になる．加えて，暫定的なモデルである

事を鑑みれば，現象の説明において相互作用のレベルでの具体的機序の説明は，同等

の相互作用を提供するモデルにおいて共通して成立することを示す，一段上のレベル

での知見を提供する点で有効になる．以上の三点について踏まえた構成論的研究が，

新たな発達理解を可能にする研究となりうる事を本研究を通じて実証する．

本研究の特色と意義は下記の三点である．第一に，計測データに基づいた脳神経系

と身体モデルを統合し，環境との相互作用を通じてシミュレートを行うヒト胎児シ

ミュレーションは，胎児に限らず，世界的に例がない独創的な点である．このシステ

ムは，発達についての仮説を検証するためのプラットフォームを提供するという点

において，発達に関する他の学問領域に与えるインパクトが大きい．第二に，脳・身

体・環境を生体知見に基づき最小限の仮定で構成し感覚運動相互作用をシミュレート

することで，複数の運動認知・神経系発達が再現，説明できる事を示した．従来研究

が個別の発達現象，運動認知機能について個別にモデル，アルゴリズムを提案するの

に対して，本研究は感覚運動相互作用をリアルにする，ということによって複数の生

体知見が再元，説明できる事を実証した．この過程を通じて発達過程における身体性

の寄与について，相互作用の中での具体的な機序を含むレベルで解明した点について

他に類を見ない重要な成果である．社会問題化している発達障害，精神疾患について

遺伝子と環境要因の複数の相互作用によって捉える必要性が指摘されている．一方で
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欧米を中心に世界的規模で展開しつつあるプロジェクトは要素還元的な発達研究を中

心に据えており，相互作用の中での発達理解を提供する本研究が異なる視点からの総

合的な解明を可能にする先駆的な研究と成ることが期待できる．第三に，早産児に観

察される形で身体性要素の異常をシミュレートすることで，発達への影響についての

検証可能な予測を実証的に提示し，発達障害と胎内環境経験の関係性について科学す

るための新たな研究法について実証してみせた点である．計測データに基づく精緻な

モデルを用いることで，現実に即した形で様々な異常をシミュレートし，その効果に

ついて予測を提供することが可能になる．相互作用の中での具体的な発達原理につい

ての知見は，異常のあった要因についてではなく，より直接的に相互作用を改善する

方法での発達ケアの提案を可能にし，より直接的な原因に基づくが故にその選択肢の

幅を広げる．本研究では構成論的な方法により発達理解，各種異常が与える発達への

影響予測，相互作用のレベルでの発達原理理解に基づく発達ケア提案，を可能にする

知見を提供する全く新たな試みであり，先導性の強い研究であると言える．

1.4 論文構成

第一章では，まず本研究のテーマである胎生期の環境経験に基づく発達過程解明の

学際的な研究背景について説明した．次に，身体性についての歴史的背景と近年の動

向について俯瞰し，胎生期発達において身体性の考え方に基づき取り組むことの有効

性について説明した．最後に，本研究の目的と方法，特色と意義について述べた．

第二章では，胎生期における運動，感覚器，及び脳神経系の発達知見についてまと

める事で前提となる要素知見について確認する．そして胎内環境経験に基づく運動及

び神経系発達についての知見をまとめ，現状の知見から構成論的に取り組むことの出

来る胎生期の環境経験に基づく発達現象について，自発運動を起点に三段階のフェー

ズに分類した．第一は，脊髄神経回路により駆動される自発運動の発達的変化及び脊

髄神経系発達．第二に，大脳皮質体性感覚野における身体表象発達．第三に，大脳皮

質全域を対象とした学習された身体表象に基づく感覚統合や自他分離などの認知発

達．最後に，これらの胎内環境経験が不足する早産児及び発達障害の知見を総合し

て，各フェーズの発達に影響を与える身体性要因の候補についてまとめる．

第三章では，胎生期の環境経験に基づく発達についての科学的検討を可能にするレ

ベルの信頼性のあるヒト胎児シミュレーションの構築について説明する．胎児シミュ

レーションは，計測データに基づき全身筋骨格身体及び大脳皮質モデルを新たに構築

し，生体知見に基づく脊髄神経系モデル，感覚器モデル，胎内環境モデルと併せて構

築されている．

第四章から第六章までは，それぞれ三つの発達フェーズにおいて対象となる発達へ
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の身体性寄与について構成論的に解明を行なう．

第四章では，脊髄神経系において生成される自発運動，その発達的変化及び脊髄神

経系発達を対象の発達現象とした．これらについて，筋の感覚運動情報を構造化する

身体，環境の物理的要因をここでの身体性としてその寄与を調べた．ここでは，身体

性が生体の自発運動特徴を再現し，この身体性に基づく運動情報の構造化が運動発達

及び脊髄神経回路網の発達とそれに伴うロコモーションに関する運動発達について再

現できる事を示した．

第五章では，身体性により構造化された感覚情報が大脳皮質体性感覚野において身

体表象を構造，機能の四つの観点において生体知見を再現するのに十分である事を示

した．加えて，身体性異常として早産児に観察される環境，運動パターン，神経系基

質の異常をシミュレートし，身体表象発達の構造・機能を阻害する事を新たな予測と

して示した．

第六章では，大脳皮質全域を身体及び環境との相互作用のもとでシミュレートし，

身体表象発達に基づいた複数認知機能発達について調べた．身体表象発達が次の発達

の足場となり発達が行われるとすれば，この身体表象発達は後続の認知発達について

扱う場合には身体性とみなすことが出来る．ここでは早産児に観察される異常によっ

て構造・機能的に阻害された身体表象発達が，後続の認知発達へどのように影響を与

えるかについて調べることで身体性の寄与について明らかにする．

第七章では，以上の結果を総じて胎生期の環境経験に基づく発達過程への身体性寄

与についてまとめる．
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第 2章

胎内感覚運動経験に基づく発達と
身体性

この章では，まずヒト胎児についての感覚運動発達，神経系発達そして環境経験に

基づく学習に関する知見を総合し整理する．次いで，これらの発達について寄与が想

定される身体性要因について選定する．総じて，本研究で扱う発達現象と寄与を検証

する身体性についてまとめる．

2.1 胎生期における感覚器発達

胎生期の環境経験に基づく学習を考えるために，まずヒト胎児が知覚可能な感覚モ

ダリティの発達について説明する．感覚器が機能している事は，感覚運動経験を行う

ための必要条件の一つである．ただし，感覚器の構造・機能的発達については，体外

受精或いは流産した胎児や早産児に対する実験及び標本の解剖学的観察によって行わ

れてきた．特に，機能については感覚刺激に伴う行動或いは生理学的反応の変化など

複数の機能的なレベルで知見が収集されており，その差異に十分留意したい．

視覚以外の感覚系は胎生期において既に機能的に成熟していると言われている．感

覚器系の発達は大雑把に言って，触覚，固有感覚，平衡感覚，味覚・嗅覚，聴覚，視

覚の順で機能的に成熟する．留意すべき点は，これらの感覚器は構造的な成熟に先行

して機能することと，成熟段階にある感覚器の機能が完全に成熟した感覚器の機能と

は必ずしも同じとは限らないことである [28]．

胎児の触覚に関しては，流産した胎児について von Frey Hairを使い刺激する事に

よる反応の有無として 1952年に Hookerにより報告されている [100]．7週以前は触

覚刺激に対して反応しないが，7週を過ぎる頃から上或いは下の唇を撫でる刺激に対

して反応を示す．その後は 10.5週で掌，足の裏，上肢側面などが加わり，11週までに
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は顔や四肢全体に触覚刺激に対する反応が観察されるようになる．13.5週から 14週

には頭頂部や背中を除く全身で反応が観察される．ヒト胎児検体について免疫組織化

学的標識を用いて，触覚に関する感覚受容器の一つメルケル細胞について形態学的な

方法により調べた研究もある [26]．この研究では 15週ではほとんど観察されず，18

週には大量に観察され，胎齢の変化と共に密度が減少していくも事を報告している．

固有感覚のうち運動との関連が深い深部感覚，特に筋紡錘の発達に関して述べる．

筋紡錘は，筋長の伸展とその伸展速度を受容してインパルスを発生する一種のセンサ

である Cuajuncoの報告によると胎児の筋紡錘の分化は受胎後 11週から始まる [50]．

筋紡錘は 20週までには形成され，錘内筋原線維についても 30週までには成熟してい

るとされる [220]．筋紡錘からの求心性信号を利用するモノシナプティックな反射で

ある最も基本的な反射とされる伸張反射は，25週の胎児では既によく発達している

とされている [87]．筋紡錘の感覚フィードバックに基づく反応の開始時期については

直接的な知見はない．Sarnatは，ラット胎児においては筋紡錘形成時期と同時にこの

反射が確認されること，ヒト胎児において脊髄前角への感覚側枝が 8週及びその少し

後には確認される事を併せて，ヒト胎児において比較的早い段階から機能している可

能性を指摘している [221]．またラット胎児が E19から深部感覚フィードバックに基

づく運動学習を行うこと [209]と，神経系発達イベントを基に哺乳類の発達時期につ

いての対応をとった研究により E19ラット胎児がヒトの 11から 13週相当である事

[42]からも，筋紡錘がこの時期から機能し脊髄神経系の学習に寄与している可能性が

示されている [209]．

平衡感覚は受精後 8週から発生し始める．機能的には胎齢 11-25週の間に成熟し，

前提感覚系の反射である righting reflex も観察されるようになるとされている [29]．

平衡感覚の刺激作用が，胎児の興奮状態の維持と変化を起し発達に重要な役割を果た

すと言われている [261]．

味覚と嗅覚は受精後 14 週ごろから機能し始める [261]．聴覚については 9 週から

蝸牛が形成され，24 週には内耳の大きさや形が大人と同程度になり，コルチ器官が

完全に成熟する [29]．機能的にも，24週から音刺激に対して反応すること，21週の

早産児で既に一次聴覚野の反応も観察されている [29]．これらの感覚モダリティにつ

いては，胎生期感覚経験に基づく学習についてよく調べられてきた [109]．

視覚については，構造的な発達は他の感覚器に比して最も遅いと言われている．眼

球や網膜などの基本構造は７週までには形成が始まるが，構造的な成熟は乳児期にな

るまで続く [29]．16週頃には視神経が大脳皮質に到達すると言われている [283]．22

から 28週の早産児に対する研究では，刺激に対するトラッキングが報告されており，

また，フラッシュ光に対する視覚皮質の反応も確認されている [29]．

胎児の眼球運動は両眼の下向き運動 (12.5 wks)に始まり，緩徐眼球運動 (16 wks), 閉
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眼 (20 wks), 急速眼球運動 (23 wks), 側方視 (24 wks)が報告されている [52]．26週ご

ろからは，母体の腹部にフラッシュ光を当てた時に心拍の変化と全身身体運動が起き

る事が報告されている [95]．

ここではヒト胎児における感覚器発達について説明した．胎内感覚運動経験に基づ

く発達という観点において主要な感覚器と想定される触覚と深部感覚を含む体性感覚

が，胎生期初期から他の感覚器に先行して機能している事を確認した．その他の感覚

器についても胎生期において機能を開始しており，胎生期中に機能の成熟を向かえな

い視覚についても胎生期後期においては光を知覚する程度には機能している事がわ

かる．

2.2 胎生期における神経系発達

ここでは胎生期における神経系発達について説明することで，胎生期の各時期につ

いて発達の場と成りうる神経系が拡大していく事を説明する．具体的には環境経験に

基づく発達に関与が想定される神経系が，脊髄神経系から一次感覚野及び運動野そし

て連合野を含む皮質全域と漸増的に変化する事を述べる．また神経系回路やその機能

についての知見をまとめることで，構成論的にモデル化可能な要素について整理する

事もここでの目的である．

2.2.1 脊髄神経系

脊髄神経系は，末梢からの求心性信号を受け取り，一次体性感覚野や運動野，小脳

を例とする中枢神経系に信号を送っていると同時に，中枢神経系からの運動指令を受

けとり骨格筋へ出力を行う神経系の最終出力系でもある．脊髄神経系には多数の介在

性ニューロンが存在し，求心性信号と上位中枢からの運動指令を統合・調節を行って

いる．求心性信号としては主として触覚や固有感覚を例とする体性感覚受容器からの

信号を受け取る．また，脊髄において骨格筋を実際に駆動する神経細胞は運動ニュー

ロンとよばれており，α運動ニューロンと γ運動ニューロンが存在する．脊髄神経系

の機能については，体性感覚情報に基づく反射やロコモーションの運動と回路網の関

係性についてが最もよく調べられてきた．

まず脊髄神経系回路の発達の概要について説明する．脊髄神経回路においても他の

神経系部位と同様に，グルタメート作動性の興奮性ニューロンと GABA，グリシン

作動性の抑制性ニューロンから構成される [80]．この脊髄神経回路は運動ニューロ
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ンが筋繊維を賦活させるより以前から，周期的な自発活動を示すことがわかっている

[200, 165]．この脊髄の自発活動はヒト胎児において，5週で頭部や体幹の運動，7週

すぎには全身の自発運動として現れる [66, 83, 150]．この時期の脊髄神経系は，他の

神経系部位と同様に，成熟した神経系では抑制性として作用する GABA及びグリシ

ン作動性抑制性ニューロンが脱分極，即ち興奮性として作用することがわかってい

る [15, 20]．この GABA 及びグリシン作動性ニューロンの興奮性作用の神経細胞に

よる再帰的結合により振動的な周期的自発活動が生成されていると考えられている

[177, 21]．その後，興奮性から抑制性への転換，介在性ニューロンの配線や中枢神経

系からの投射といった発達イベントが生じる．その過程で反射やロコモーション様運

動といった運動発達過程が実現される．これらについて以下ではより詳しく説明を

行っていく．

脊髄神経回路においてこの振動的な自発活動は，筋間や左右，脚間に協調関係が現

れる形で発達的に変化していくことが知られている [279]．脊髄神経回路においては

このように振動的な自発運動に始まり，発達に伴い筋活動間にロコモーションとの関

連性によって説明できるようなパターンが現れる．このロコモーションに関連するパ

ターンの振動的な活動を生成する神経回路は，Central Pattern Generator (CPG) と呼

ばれるため，上記の発達的変化は CPG の発達的形成と説明されることもある [21]．

CPGは一般的には，振動的なリズムを生成する神経回路とそれを構造化しパターン

を生成する神経回路網の二つによって説明される概念である [114]．そのため広義に

は，ロコモーションと必ずしも関わらない振動的な筋活動を伴う自発運動の神経系基

盤として考えられることもある．実際，ヒトの全身の自発運動の神経系基盤としても

CPGという言葉が使われてきた [196, 83]．この見地からは，自発活動から CPGの発

達的形成というよりは，パターン生成神経回路網の成熟に依る CPGの発達的変化と

表現することも出来る．ただし留意する点としては，初期の自発活動の中心的役割を

果たす GABA及びグリシン作動性ニューロンの興奮性から抑制性への転換によって

リズム生成に関連する回路についても発達的に変化していることである．これらの発

達的変化を説明する神経回路網の変化としては，抑制性の成熟や中枢神経系からの投

射，介在性ニューロンの組織化が想定され，これらについて順に説明する．

まずは GABA 及びグリシン作動性ニューロンの興奮性から抑制性作用への転換

について説明する．GABA 及びグリシン作動性ニューロンは抑制性への転換を通じ

て，左右や屈曲伸展の交代性のパターン形成の役割へと変化すると考えられている

[173, 80]．この興奮性から抑制性作用への転換は脊髄に限らず他の神経系部位でも広

範に観察されており，皮質においてはサブプレート層消失の時期に応じて 24から 32

週の間に起こると考えられている [247, 115]．一方で脊髄神経系において転換が起き

る時期については文献が見つからなかった．そこで哺乳類における動物研究から時期
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について以下の二点について推測を行なった．第一に，ラットやマウスにおける研究

から中枢神経系に先行して脊髄において興奮性から抑制性作用への転換が起こると

考えられる [15]．第二に，マウスでは E18.5 には抑制性への転換が起きていること

[24]，ラットでは E19.5までには過分極性への変化が起きていること [130]，その時

期が神経系発達の観点からヒト胎児の 10から 14週程度に相当する事 [42]を併せて，

ヒト胎児では遅くとも 14週程度には起きている可能性がある．本研究では以上の理

由から，皮質に先行して 10から 14週の間に脊髄においても抑制性作用への変換が開

始していると想定する．実際ヒト胎児において 12週から交代性の脚運動が観察され

始めると報告されている [51] 事も併せて，凡その時期としては妥当性のある推測だ

と考えられる．更に皮質においては抑制性への転換は臨界期を開始させる重要なイベ

ントとして考えられている事 [93, 252]から，脊髄神経系でもこの時期から活動に応

じた学習の可能性があることも重要な点である．

中枢神経系からの投射も，こうした脊髄神経回路における発達的変化の要因の一つ

の候補である．ここでは，中枢神経系からの投射としてよく調べられてきた皮質脊髄

路の発達について説明する．皮質から下位への投射経路である皮質脊髄路について

は，ヒトの場合受胎後 17.5日で一次求心性軸索が腰部脊椎に到達し，20週頃には全

身の目的とするニューロンに到達すると言われている [221]．24週頃から最大でも数

週間程度経過した時には，脊髄の運動ニューロンを含む灰白質に対して神経支配が始

まる [63]．40週には皮質脊髄路の軸索でニューロフィラメントが出現し，ミエリン

化も観察されるようになる [63]．神経生理学的研究でも胎生期の 26-40 週の時期に

は，脊髄の運動ニューロンと介在ニューロンに機能的なモノシナプティックな皮質脊

髄路が形成されるという研究が報告されている [64]．ヒト胎児においては胎齡 28週

程度の時期から多様性と複雑性が大きい自発運動が観察されており，この運動の発達

的変化が皮質からの信号によるものだと説明されてきた [196, 83]．一方で，皮質脊髄

路の脊髄灰白質への終末パターンは，後期の発達段階或いは成熟したそれとはほとん

ど類似点がないことが報告されている [155]．更に，皮質脊髄路や視覚誘導運動の発

達において皮質の一次運動野の活動が不可欠であるとされており，皮質脊髄路の発達

は皮質運動野マップ形成と並行して起きるか，それよりも後に起きると考えられてい

る [40]．以上の研究成果から皮質脊髄路は最後に発達する運動システムだと言われ，

発達初期の皮質脊髄路は運動制御のためというよりは再配線のためではないかと考察

されている [155]．

脊髄神経回路介在性ニューロンについて説明する．脊髄内の介在性ニューロンにつ

いては，胚子及び新生児に対する動物研究において転写因子発現に基づく分類を通じ

て各ニューロン特性が調べられている．具体的には転写因子発現に基づくグループに

対して，介在性ニューロンのシナプス投射先や伝達物質，前駆細胞，機能的な役割に
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ついて調べられてきた [76]．特に神経振動子に関連する介在性ニューロンのサブグ

ループとして V0, V1, V2, V3, Hb9の五つについては研究が多い [121]．機能的役割

については例えば，V0，V2a 介在性ニューロンの左右交代性の位相調節に対する寄

与や [141, 49]，V2a が異なるスピードの歩行パターン生成へ関与していること [48]

が報告されている．背側の介在性ニューロングループについては知見は限られている

が，dI4介在性ニューロンは固有感覚フィードバックの神経伝達物質放出を前シナプ

ス抑制する事などがわかっている [73, 17]．

転写因子に基づく選択的不活性化による研究は，対象となる介在性ニューロンのロ

コモーション様運動の特定機能についての発達的形成への必要性を示している．一方

で脊髄神経回路網のどのような発達的変化がロコモーション様運動の発達的形成につ

ながっているかについは扱われていない．また分類が大雑把で生理学的には異なる

複数種類の介在性ニューロンタイプが混在しており，異なる機能や伝達物質を持つ

ニューロンが混在しているため，より詳細な分類により機能や構造を捉えることの重

要性も指摘されている [80]．更に脊髄神経回路網が遺伝的に決まっていることを仮定

している為に，活動依存的な要因の寄与についてもないものとしている点にも注意し

たい．活動依存的な要因にて形成されているとすると，それらの介在性ニューロンが

発達段階において活動に影響を与え，その結果機能の発達不全を起こすことがありえ

る．その場合，正常発達における脊髄神経回路においてその介在性ニューロンが対象

機能の実現に必要であったことを必ずしも意味しない．実際，後述する通りロコモー

ション様の運動発達には活動依存的な要因が関与している事が近年報告されている．

近年では選択的な不活性化ではなく，活動中の脊髄神経回路における介在性ニュー

ロン活動パターンと行動の関係性を調べる事で，より直接的に機能を調べる研究が始

まっている．ゼブラフィッシュの幼虫では，カルシウムイメージングと電気生理的計

測を用いて泳ぐ行動の周波数と介在性ニューロンの腹側，背側の位置の間に規則性が

有ることを報告している [157]．ショウジョウバエ幼虫を用いた研究では Iyengarら

は温度依存性のサイレンサーを用い小集団を不活性化し介在性ニューロンとロコモー

ションや刺激に応じた反応との関係性を調べ [107]，Kohsakaらはオプトジェネティ

クスを用いて運動速度を制御する前運動ニューロングループを同定し報告している

[126]．こうした方法では遺伝的や活動依存的な要因についての仮定を置くことなし

に，正常発達想定の状況下で介在性ニューロンと運動発達の関係性を調べることが出

来るが，研究が始まったばかりで知見は未だ限定的である．またこうした研究でも神

経回路網ではなく，特定の介在性ニューロンの運動或いは運動発達との関係性につい

ての知見であることに留意する必要がある．

脊髄神経系介在性ニューロンについては，介在性ニューロングループについてロコ

モーション様運動の特定機能の発達的形成についての知見が集積している事を説明し
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た．一方で介在性ニューロン間の結合関係の発達的変化や，その発達的機能形成につ

いての活動依存的な要因の寄与については現状の研究では扱えていない．

ここで近年動物研究において報告されている，活動依存的な脊髄神経系及び運動発

達について説明する．まず自発活動は初期の自発運動生成だけではなく，ニューロン

の分化，移動，運動ニューロンと筋肉との結合形成や，シナプスの成熟への不可欠な

役割が知られている [231, 90, 75]．反射運動については，新生児ラットにおいて自発

運動が脊髄神経回路における身体表象と後脚撤去反射形成に不可欠な役割を果たすこ

とが示されている [186, 185, 77]．ロコモーション様運動については，ゼブラフィッ

シュやショウジョウバエ幼虫を用いて実験において報告がある．Warp らはゼブラ

フィッシュ胚子において自発運動が，散逸的な運動からぜん動運動への発達的変化に

重要な役割を果たすことを報告している [270]．この左右の交代性ぜん動運動は中枢

神経系からの入力を必要としないことから [60]，脊髄神経系の神経活動によりこの発

達的変化が起きていると示唆されている [270]．更にこのぜん動運動については成魚

ではシナプスを通じた反側への抑制性回路が寄与していることから，胚子では確認さ

れていないものの同様に，反側性の抑制性回路形成が関与していると考察されている

[78, 270]．ショウジョウバエの胚子及び幼虫において自発運動が同様にぜん動運動発

達に寄与することが示されている [47, 241]．加えて，単なる活動ではなく運動パター

ンが重要なこと [47] と，感覚フィードバックがリズム生成には必要ないが正常なロ

コモーションパターン獲得には不可欠である事を報告している [241]．哺乳類におい

ては，Robinsonらがラット胎児をへその緒が繋がったまま取り出し両脚をヒモで一

定期間拘束しその前後での脚運動パターンの変化を調べ，感覚運動経験に基づき運動

が調節される事を報告している [209]．ラット胎児が脊髄切断後においても脚運動の

交代性の協調は阻害されないこと [207]から，この脚運動の発達的変化が脊髄におけ

る深部感覚と運動の統合に依る学習によって起こる可能性を示唆している [209]. こ

のラット胎児は E18では学習が起きず E19から起きること，そしてこの時期がヒト

胎児の 11週相当であることからヒト胎児に置ける脊髄での学習可能性が示唆できる

[42, 209]．この時期は前述のとおり，抑制性への転換や交代制脚運動が観察される時

期と近く，筋紡錘による固有感覚フィードバックや臨界期が始まっている可能性から

も，ヒト胎児における運動学習の可能性は高いと考えられる. 最後に脊髄神経回路網

の発達的形成についても研究が始まっている．Tripodiらはマウスにおいて狂犬病ウ

イルスを用いたトランスシナプス標識法による３次元イメージングにより，拮抗筋の

前運動ニューロン群の腹側・背側方向での分布の違いが固有感覚からのフィードバッ

クにより影響を受ける事を示している [254]．

ここでは活動的依存的な発達について説明した．脊髄神経系においては反射やロコ

モーション運動の生成に重要な役割を果たすことから重点的に研究が為されてきた



24 第 2章 胎内感覚運動経験に基づく発達と身体性

が，そのいずれにおいても自発運動に伴う活動がその発達的形成に寄与することが

わかる. さらに，前運動ニューロンの感覚フィードバック依存的な分布からも介在性

ニューロンの結合関係についても遺伝的要因だけではなく活動依存的な要因との相互

作用で捉える必要性を強く示している．

以上で脊髄神経系の発達について述べたが，自発運動に関連する具体的脊髄神経回

路については知見が限定的であった．構成論的研究を行うために，ここでは発達過程

に限らずロコモーションに関連する神経回路としての CPGについての知見，特にモ

デル研究について説明する.

CPGの概念は，感覚入力なしでも振動的な活動の生成が可能である内在性のリズ

ム生成機構として無脊椎動物において 1965 年に提唱されている [275]．この CPG

はその後，脊椎動物を含む広範な生物種においてその存在可能性が示されている

[55, 80]．ヒトにおいても脊髄損傷者における研究によってその存在が示されてきた

[37, 58]．CPGは，脳幹，大脳基底核，皮質からの下降性入力や固有感覚や平衡感覚

からのフィードバックによって，その活動の選択や調節が行われることもわかってい

る [213]．

CPGを構成する介在性ニューロンについては，薬理学的方法や遺伝的方法により興

奮性・抑制性あるいは転写因子に基づく分類のレベルで調べられてきた．これらの研

究により，GABA，グリシン作動性の抑制性伝達の薬理学的阻害によってリズミック

なバースト活動が消失しない事をが報告されている [39, 122, 68]．そしてこれらは，

グルタメート作動性興奮性介在ニューロンを核とするネットワークがリズミックな運

動出力形成において十分条件であることを示してきた [80]．これは興奮性作用の介

在性ニューロンのみが存在する発達初期の自発活動との関連性からも理解しやすい．

そして抑制性介在ニューロンの役割としては，拮抗筋や他の関節間の運動出力の調

節に関与していると言われている [193, 78]．これについても交代性脚運動の発達が

GABA 及びグリシン作動性ニューロンの抑制性成熟によって説明されていることと

も対応する [173, 80]. この抑制性ニューロンの運動に対するその他の機能的役割につ

いては，ゼブラフィッシュにおいて GABA作動性抑制性ニューロンがロコモーショ

ンの運動パターンを強めること [206]や，カメにおいて抑制性と興奮性の共起する位

相関係がリズミックな運動パターンが生成している可能性 [16]についての研究報告

がある．し近年，vGlut2 によるグルタメート輸送を阻害しても脊髄の運動パターン

生成を阻害しないという研究報告がWallén-Mackenzie らによって in vitro で [266]，

Talpalarらによって脊髄孤立下の in vivoで報告されている [246]．これらは，グルタ

メートとコリン作動性を二重に表現する脊髄内ニューロンが存在すること [140][148]

と，エピジェネティックな相互の表現型の変化が報告されていること [170]から，興

奮性ニューロンのグルタメート及びコリン作動性による冗長性によって説明されてい
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る [80]．脊髄の発達初期に起こる自発活動についても，伝達物質受容体のブロックに

よる自発活動の停止からの回復が報告されており，高いロバスト性がある事がわかっ

ている [21]．この事が従来の薬理学的な方法による十分条件や機能の同定を困難にし

ている要因の一つである．より細かい分類である転写因子に基づく介在性ニューロン

グループとの関連についても調べられている．振動的なリズム生成すると考えられる

グルタメート作動性の介在性ニューロンの主要なグループである V3 と V2a につい

て，どちらか一方のグループについて神経細胞を完全に除去或いは神経伝達物質放出

をブロックしても，振動的な活動にほとんど影響を与えない事が，脊髄摘出標本にお

ける実験で報告されている [281, 49]．近年では，グルタメート作動性の興奮性介在

性ニューロンのマイナーグループである Hb9が着目されているが，選択的不活性化

の技術がないために in vivoで調べることができずよくわかっていない [80]．脊髄摘

出標本に対する２光子カルシウムイメージングによる研究では，ロコモーション様の

活動時に Hb9介在性ニューロンがスパースな活動しか示さず，開始のタイミングも

遅れることが報告されていることから，この介在性ニューロンがリズム生成に主要な

役割を果たしている可能性については疑問視されている [135, 80]．現状では転写因

子に基づく分類でも，CPGを構成する介在性ニューロンの特定には成功しておらず，

より詳細な分類に依る特定が求められていると言える．

CPGが介在性ニューロンのどのような結合関係によって実現されているのかにつ

いては，モデル研究が参考になる．Ijspeertは，その目的とモデルの粒度によってモデ

ル研究を 4つに分類している [102]．一つは，Biophysical modelsである．このモデ

ルは，Hodgkin-Huxleyモデルを代表とする詳細なニューロンモデルの組み合わせで，

リズム的な挙動を説明しようとするモデルである．特にヤツメウナギをモデル生物と

して，セグメント間の波動状の協調的活動パターンを実現する神経回路網について研

究がなされてきた [253, 264]．これに対し，Connectionist modelsは Leaky-integrator

neuronsや Integrate-and-fireモデルを例とする単純化したニューロンモデルを使用し

た研究である．これらは拮抗筋や四肢間の交代性に見られる協調関係を説明対象と

し，神経細胞間のネットワーク特性や，振動を生成するネットワーク間の結合関係に

ついて調べてきた [274, 62]．この二つのモデルに対して，残りの二つは周期的活動を

生成する神経振動子ネットワークを非線形振動子としてモデル中に陽に組み込んでい

る点で異なる．そのうちの一つである Oscillator modelsは，非線形振動子間の結合や

固有振動数の違いが同期や位相差に与える影響について研究を報告してきた [45, 46]．

最後の一つは非線形振動子から成るネットワークを用いた上で，身体と環境の相互作

用を考慮した Neuromechanical modelsと呼ばれるものである．このモデルは，ロコ

モーションを神経系・身体・環境の相互作用により説明する相互引き込み現象や身体

のメカニカルな特性との関係について知見を提供している [243, 62]．実際にその後
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の研究によりヤツメウナギにおいて，身体から脊髄を取り出し培養液につけた時には

神経振動子の位相差や振動数が変化することが実験的に示される等，身体や環境との

相互作用の寄与が生体でも確かめられている [82]．この観点でのアプローチはロボ

ティクス分野での研究も盛んに行われており，代表的な研究としてはサラマンダーロ

ボットを用いて水中から陸地でのロコモーションパターンの切り変わりについて，体

幹と肢における神経振動子の固有周波数や結合関係の分布によって説明したものがあ

る [103]．近年，上記の四つのモデルの一つに分類されることなく幾つかにまたがっ

た観点での研究も多数報告されている．例えば Grillnerらは，Hodgkin-Huxleyモデ

ルとコンパートメントモデルを用いた詳細な神経系モデルを構築し，身体を有するヤ

ツメウナギモデルを用いて生体に観察される神経系の活動パターンを再現している

[79]．Proctor and Holmesはアメリカゴキブリの精緻なシミュレーションを用い，位

相縮約を用いた理論解析により感覚フィードバックの役割について示している [198]．

以上のモデル研究により，生体の神経活動や運動パターンについて再現する神経回路

網の提案や構成要素の機能への影響，相互引き込み現象及び身体のメカニカル特性の

ロコモーションへの寄与についての知見が提供されてきた．CPGに関するこれらの

モデル研究は構成論的研究を行う上で，その粒度や目的に応じて CPGのモデルを選

択し扱う事を可能にする点において重要な知見である．

2.2.2 皮質

脳の発生及び発達過程については，ヒト標本を用いた組織学的・免疫化学的アプ

ローチが歴史的には古く，脳の小領域に対して細胞スケールのミクロなレベルでの研

究により知見が蓄積されてきた [247, 115, 201]．神経細胞の遊走やシナプス発生，細

胞死，サブプレート層と皮質層構造の発生，視床皮質間結合などの脳構造の発達的変

化について調べられてきた．ここではこれらの知見について概要を説明する．引用が

されていないものは上記の解説論文に基づくものとする．

ヒト胎児では，5から 6週に神経芽細胞が脳室に沿って急速に増殖し，8週には分

子勾配の相互作用により位置特異的に特定の神経細胞タイプかグリアへと分化する．

12から 20週にかけて遊走期のピークを迎え，26から 29週にはほとんど終わる．こ

の遊走期において，大半の有糸分裂後細胞は放射状のグリア細胞に沿って遊走する．

大脳基底核から出現する他の小数のニューロン群は接線方向に遊走し発達した皮質や

視床へと終着点とし，これが成熟脳における全ての GABA作動性ニューロンとなる．

皮質における GABA作動性抑制性細胞と興奮性細胞の割合は神経細胞の遊走期から

大人に成るまで，更に広範な皮質領域と多くの種において，共通して約 1:4である事

が報告されている [217]．脳室ゾーンからプリプレート層へ遊走した有糸分裂後細胞
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は，内側から外側へと移動し皮質層を形成する．この時皮質層はプリプレート層の中

で皮質層を形成するため，これをサブプレート層と境界域に分割する．

このサブプレート層はヒト胎児においては胎生期において消失する過渡的なそうで

あり，皮質第 VII層と呼ばれる．18から 22週ではサブプレート層は他の皮質より層

が厚く，最大で 5 倍程度の厚さになる．このサブプレート層には約 15から 17 週の

時期に末梢から皮質への投射経路である視床皮質路が形成される．この視床からの軸

索は，皮質第 IV 層が形成されたとしてもサブプレート層で一定期間留まっており，

視床皮質間結合にとって過渡的な中継点を提供している．一時的な中継を終えると

皮質下からの入力は 20頃に徐々に始まり，24から 28にピークを迎える再配線を通

じて皮質層への結合を形成する．このシナプス再配線は，サブプレート層の分解を引

き起こし 28週後からは連合野や交連路におけるサブプレート層をのこして減少して

いく．サブプレート層の役割については多くの研究があり，求心性及び遠心性の軸索

投射経路の形成 [156, 70]，皮質の抑制性成熟そして機能的な皮質のコラム構造形成

[116, 118]，皮質間結合 [4]が報告されている．ただし，GABA及びグリシン作動性

ニューロンの抑制性成熟についてはオキシトシンが関与している事がラットの海馬を

調べた研究で報告されているため [257]，サブプレート層のみが関与しているわけで

はないことに留意しておく．更にこの抑制性成熟が臨界期のトリガーとなっている事

が実験及びモデル研究により示されている [93, 252]．

このサブプレート層が消失し始めると，皮質層の構造化は徐々に顕著になる．25週

には，一次体性感覚野及び運動野において最初の層状構造が現れる．32 週までには

成人と同等の層構造，全ての主要な神経伝達物質システムの求心性信号，分化したグ

リアと神経細胞タイプの多様性，興奮性のグルタメート作動性の錐体細胞と，GABA

作動性の非錐体介在ニューロンが観察される．

皮質の層構造は，細胞タイプや形態，結合パターンによって六層に分けられる．領

域毎に皮質 I層が 24から 34週，皮質 III層と IV層が 32から 34週の間に形成され

る．細胞は皮質表面に直交する方向に長い軸索を伸ばし機能コラムを形成し，水平方

向の短距離結合で近傍のそれとつながっている．皮質の層構造における結合パターン

は，大人のネコの視覚野にて詳細に調べた研究 [249, 19]をモデルとして発達脳でも

これらの結合について調べられてきた．ここでは，皮質層における結合パターンにつ

いての概略をまとめる．皮質コラムの入出力に関しては大枠として，視床からの求心

性信号が第 IV層に投射される．第 II, III層は皮質間結合を担い，II層は短距離，III

層は長距離に投射を行う．第 V, VI層は皮質下に投射を行い，V層は脳幹，中脳，大

脳基底核へ，VI層は視床へ主に投射を行っているとされている．皮質層内における

結合パターンの概略は以下になる．第 IV層の興奮性ニューロンが第 III, II層へ投射，

第 III層の興奮性ニューロンが第 V, II層へ，第 V層の錐体細胞が第 III, IV層へ，第
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VI層錐体細胞が第 IV層へ投射を送る．

皮質におけるシナプス形成については，その特徴が発達段階毎に調べられてきた．

皮質層のシナプス密度は 26 から 28 週まで一週間に 4% の成長割合で増加する．こ

の 26 から 28 週の時期は，上述のサブプレート層から皮質層に求心性信号が移行す

るピークと一致する．それ以後の胎生期においては，皮質層の厚さの増加に伴い樹上

突起の分岐やシナプス形成が加速していく．シナプス新生は 34週でピークを迎え毎

秒 40,000のシナプスが形成され，これが新生児期まで続く．シナプス形成には領域

毎にその開始時期に差があり，基本的には運動野から始まり，前頭前野を例とした前

方の位置ほど後に始まる．

活動依存的なシナプス可塑性としては大脳皮質の興奮性ニューロン間のシナプス

において発見されたスパイク時間依存のシナプス可塑性 (Spike Timing-Dependent

Plasticity: STDP) がある [147, 18, 229]．この可塑性はラットやマウスの新生児の

S1, A1, V1の一次感覚野において既に観察されている [9, 119, 160, 142]．この時期は

ラットやマウスそれぞれにおいてサブプレート層の消失途中の時期に相当する [115]．

以上から，ヒト胎児においても活動依存的な可塑性がサブプレート層消失に伴い起き

ていると想定することは妥当性が高い．

ニューロン数については 28週でピークを迎え，この時期の半分ほどがその後青年

期までにアポトーシスや自然に起こる細胞死で刈りこまれていく．ニューロンの刈り

こみは特に二つの時期に顕著に起こる．第一に 7週から 14週程度までの時期で初期

の増殖型の前駆体細胞と，若い有糸分裂後細胞に関連して起きる．第二が 19から 23

週で，皮質層内の有糸分裂後ニューロンに対して起こる．アポトーシスは，末梢では

ターゲットニューロンにより生成された生存のための栄養素が有限であり競合が生じ

るために起きるとされている [146, 34]．一方で中枢神経系におけるアポトーシスは，

こうした栄養素のような外的な要因とは独立に内的な要因により一定確率で起きる事

が報告されている [230]．この実験によって外的な要因な要因に対して抑制性神経細

胞の数は安定であるが示されていることから [230]，抑制性と興奮性細胞の数の比率

は興奮性細胞のアポトーシスによって調節されている可能性が示唆されている [54]．

神経グリアは，細胞の遊走，細胞外環境の構成要素の調節，シナプス結合の調節，

神経伝達物質の消去において重要な役割を果たす．特にオリゴデンドロサイトはミエ

リンを形成により伝達速度や信頼性を向上させるために，発達脳において多く研究が

為されてきた．ミエリンは皮質下において 20 から 28 週の時期に皮質に先行し観察

され，皮質はそれに続く．胎齢 29週の早産児に対するMRIによる研究では，白質に

幾つかのミエリン鞘が観察されるが，白質のほとんどはミエリン形成が観察されてい

ない．35週には，中心後回及び中心前回でミエリン成熟が観察され，36から 40週に

はミエリン化された白質を含む総脳体積の割合が 1%から 5%に増加すると言われて
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いる．ミエリン形成は虚血や低酸素に対して脆弱性が高く，早産児として生まれるこ

とも影響を与える．この結果，運動認知発達に影響を与えることや，前頭葉及び側頭

葉の白質路阻害を通じ脳性麻痺や精神遅滞に繋がる可能性が指摘されている．

上記の知見に加えて，近年では拡散強調画像を例として，脳全域を対象とした

マクロなスケールでの白質繊維の発達的変化がヒト胎児について調べられている

[61, 244, 245]．ここでは Takahashiらにより報告された白質繊維の胎生期発達につい

てまとめる [244]．胎齢 17週で顕著な無髄ニューロン層の放射構造，神経節隆起の接

線構造が 40 週までには縮退する．この縮退に伴いって皮質間結合が後背側脳領域，

前腹側，下側頭皮質及び前頭葉下部の順で発生する．これは脳回発生の順番と一致す

る．また 17週では長距離連合繊維がわずかにしか見られず皮質間結合も限定的であ

る．31 週では短距離皮質間結合が脳領域全域において観察され，長距離の連合繊維

もはっきり観察される．40週では脳全域に及び皮質間結合パターンや長距離結合の

観点では，大人と同様の構造を持つと報告されている．この研究は脳発達が，後背側

から前腹側の順で展開するというこれまでの研究結果について，白質繊維発達におい

ても同様の傾向が見られた事を報告している．

活動依存的な皮質の発達過程としては，視覚，聴覚，体性感覚を例とする一次感覚

野において報告がある [101, 125, 174]．視覚系については特に研究が多く，一次視覚

野の方位・方向選択性や眼優位性及び外側膝状体における網膜入力の分離についての

発達過程が詳細に調べられてきた [92, 101]．これらの研究により，胎生期や開眼前で

も自発活動依存的な要因が形成に寄与すること [232, 2]，活動そのものではなく活動

パターンが重要であること [30, 280]，視覚経験が構造機能に影響を与えることが示さ

れている [273, 145]．更に臨界期についてはサブプレート層の消失に伴う抑制性成熟

によって開始することや [117, 116]，早産児と通常分娩児において両眼視機能の神経

系発達が共通して生後の特定時期に起きることから臨界期開始時期が経験に強く影響

を受けることが報告されている [110]．視覚野の活動依存的な発達はネコ，フィレッ

ト，マウスを代表例とする動物研究によるものであるが，これらの動物はヒトとは異

なり開眼の時期が生後であることに留意しておく．動物研究では胎生期においては自

発活動依存的な発達について調べられているが，ヒト胎児においては自発活動だけで

はなく視覚経験が発達に寄与している可能性も十分にある．こうした視覚野発達にお

ける活動及び経験依存的な性質は，中枢神経系回路の一般的な特徴であると考えられ

ており [114]，他の感覚野についての良いモデルとなる．他方で，体性感覚について

も近年知見が集まっている．自発運動に伴う感覚フィードバックが，体性感覚野にお

いて紡錘波バーストの活動パターンを引き起こす事が新生児ラットやヒト早産児にお

いて報告されている [186, 120, 163, 250]．この活動パターンが身体部位局在的に生じ

ることから，ヒト胎児において胎生期の自発運動が皮質一次体性感覚野における身体



30 第 2章 胎内感覚運動経験に基づく発達と身体性

表象発達に寄与している可能性が示されている [163, 174]．ヒト体性感覚野における

身体表象の遺伝的要因の影響は，胎生期もしくは周産期に片側の卒中を起こした体性

感覚損失の患者や脳室周囲病変の患者に対する脳画像計測によって調べられており，

体性感覚野の脳領域や視床間結合が強く影響をうける事がわかっている [234, 113]．

上記より体性感覚野においても視覚野と同様に，遺伝的要因と活動依存的な要因の双

方が影響を与えると言える．一方で視覚野の活動依存的な発達は，自発活動や感覚経

験による知見が多く，これらは自身の運動に基づく感覚経験の必要性を必ずしも意味

しないのに対して，体性感覚野については自発運動に基づく感覚経験の重要性が示唆

されているという点については異なる．

神経系発達のまとめ

胎生期における神経系発達について，脊髄及び皮質の神経系部位，及び，その活動

依存的な発達に重点を置いて説明を行なった．胎生期の発達は，脊髄の自発活動に

伴う運動発達に始まる．その後，抑制性成熟に伴い 11週前後には体性感覚フィード

バックに基づく感覚運動学習が可能になる神経系基盤が整っている可能性を動物研究

から示唆できる．脊髄神経系において感覚運動系系に基づく発達としては撤去反射や

それに伴う脊髄身体表象，交代性脚運動を例とするロコモーション様運動が示されて

いる．皮質が末梢からの信号を受け取り活動に基づく学習が可能に成るのは，サブプ

レート層の消失の時期だと推測される．これは，28 週以降に一次感覚野及び運動野

に始まり連合野まで領域毎に起きる．その後 31週には皮質間の短距離結合や長距離

結合もはっきりと観察されるようになり，拡散強調画像に基づく白質繊維の特徴とし

ては大人のそれと類似の構造を示すようになる．発達脳に特徴的な要因として，ミエ

リン鞘未成熟やニューロン増殖とアポトーシス，シナプス形成について説明した．皮

質感覚野は構造及び機能の成熟や臨界期の開始についても活動依存的な要因が重要な

役割を果たす．胎生期の感覚運動経験に基づく皮質発達としては，一次感覚野の身体

表象が動物及び早産児に対する実験により指摘されている．

2.3 胎生期における運動発達

ここではヒト胎児の運動観察に基づく研究についてまとめることで，運動発達傾向

とその学習可能性についてまとめる．また胎児の活動依存的な神経系発達について説

明する際に，活動そのものではなく活動パターンが重要である事が動物研究や視覚野

の発達において示されている事を説明した．ヒト胎児の感覚運動経験に基づく発達過

程において考える際も，感覚刺激パターンは運動に強く影響を受けるため，胎児の運

動特徴は極めて重要である．以上の理由から，胎児の運動特徴についての従来知見に
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ついてもまとめる．

胎児の運動観察は，1885年にWilhelm Preyerに報告された子宮から取り出された

胎児が歩行様運動を示す事を報告した事に端を期する，直接観察から始まった [208]．

こうした試みは 1925年から 1940年に特に盛んに研究が行われ，行動発生学の黄金

期と呼ばれてた [208]．研究は，触覚刺激を代表とする刺激応答を調べることが主で

あり，局在化した反射がいつ，どのように起きるかについて中心的に調べられた．更

に，齧歯類やブタの胎児について，母体からへその緒を維持したまま外に出し運動観

察を行なった研究が，化学刺激や触覚刺激に対してランダムではなく協調的で構造化

された運動パターンを示す事も報告してきた [208]．これらの研究過程で，胚や胎児

が刺激なしでも運動を行う事が次第に認識されるようになり，1960年代からは刺激

反応だけでなく自発運動についてもその重要性が認識され始めた．自発運動について

の代表的な研究は，10年間にわたり自発運動を調べた Hamburgerらによる研究であ

る．彼らは，chick胚が自発運動を行う事，脳及び末梢の感覚器からの信号を切断し

た胚の脊髄神経系において自発的な運動が続くことを報告してきた [89]．これらの研

究は胎生期において，感覚刺激に対して出生後観察される複雑な運動パターンが既に

観察されること，感覚刺激がない状況でも自発運動を行っている事を示してきた．

こうした直接的なヒト胎児の運動観察は倫理的問題から時代の経過と共に困難に

なったが，超音波計測などの計測技術の進歩によりヒト胎児の運動観察がより詳細に

研究された．de Vriesら 1982年に，11人の健康な妊婦に対して最終月経後から計算

して妊娠期間の前半にあたる 20週の期間，超音波画像による縦断的な胎児の運動観

察を行った [51]．そして観察された胎児の運動について，手足の独立した曲げ伸ば

し，頭部の回転，足踏みを利用したとんぼ返りのような一連の動きなどの 16種類に

分類を行い，これらの運動が 13週までには出現する事を報告している．

近年は，こうした自発運動の開始時期について詳しく調べられており，筋と神経系

が機能し始めてすぐに始まると言われている [136]．超音波計測によりヒト胎児が受

精後 5週から，小さくゆっくりとした周期的な頭と体幹の曲げ運動が観察されること

が報告されている [66]．Lüchingerら体外受精の胎児について調べることで，全身の

自発運動が 7週と 2日には開始することを報告した [83, 150]．Okado and Kojimaに

よれば脊髄内の反射弓の形成は 8週であることが報告されていることから，自発運動

が脊髄内の反射を含む神経回路網形成に先行することが示唆されている [180, 83]．

この胎児が示す運動のうち，全身の自発運動である General Movements (GMs) と

呼ばれる運動が臨床的観点からヒトではよく調べられてきた．この GMs は Prechtl

らによって名付けられた，ある一部の身体部位の運動として区別することのできない

滑らかな全身の自発運動である [197]．胎生期から新生児期において連続性が報告さ

れており [195]共通してその質的な側面について複雑性，多様性，流暢さによって特
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徴付けられてきた [194, 86]．．これは，この三つの質的観点での運動評価が，脳性ま

ひをはじめとする脳の機能障害を反映する事 [195, 128]や，その後の発達障害との関

係性が示唆されている [85, 81] 等があり臨床的に重要視されてきたことを背景とす

る．ここで，複雑性については空間的な運動の変化性，多様性については時間軸にお

ける運動の変化性として定義されている [194, 86]．定量的な評価は新生児又は乳児

において行われており，手足のモーションキャプチャや加速度センサを用いた幾つか

の指標について，年齢に伴う変化や定型発達児と何らかの異常が観察されている児と

の比較が行われている [258, 59]．自発運動の運動特徴としては力学系解析によりカ

オス性 [179, 72]とフラクタル性 [237, 265]を示すという事も報告されている．

胎生期における GMsの発達的変化については，28週までの期間については知られ

ていない．Hadders-Algra らは 28 週から 36-38 週までの GMs を ’pre-term’ GMs と

呼び体幹の動きを多く含む複雑性と多様性の大きい運動と特徴付けている [84, 83]．

その後生後 3ヶ月程度までの GMsは ’writhing’ GMsと呼び，よりゆっくりで力強い

運動へと変化し体幹の運動への参加も減少するとしている [84, 83]．

その他の運動観察としては，手と顔の接触運動や指しゃぶりが調べられている．こ

れらは，胎児から新生児において頻繁に観察される運動であり [52]，二重接触を伴う

感覚運動経験であることから自己知覚の発達との関係性 [211]などの観点から調べら

れている．指しゃぶりは手と顔の接触運動と併せて，利き手の起源 [96] やリズミカ

ルな運動として心拍や神経系との関係性 [199]から調べられている．脚運動について

もロコモーションの関係性から調べられている．ヒト胎児において 12週から交代性

の脚運動が観察され始めると報告されている [51]．脚運動は交代性だけではなく片方

だけの脚運動，同位相の脚運動を含む多様なパターンが報告されている [136]．ヒト

胎児の発達的な脚運動の変化については不明であるが，動物研究においては詳しく調

べられている．ラット胎児においては，1980年にビデオ解析により交代性の脚運動

が自発運動中に頻繁に起きる事を定量的に評価し報告している [14]．更に 2004年に

Kudoらはラット胎児の後肢運動発達をより詳細に調べ，段階的に運動発達が起きる

ことを示している [129]．具体的には，全ての後肢の筋群が同期する活動から，徐々

に左右の脚の交代性が増加していき，最終的には屈曲伸展の交代性を例とする脚内で

の筋間協調パターンへと変化していくといったものである．

更に近年の超音波画像計測に基づく研究は，胎児が感覚運動モダリティについて

統合された運動認知能力を有する可能性について示唆する報告を幾つか行っている．

例えば，指や腕，へその緒を意図的に口に入れている様に見える構造化された運動

[35, 134, 204]，手の到着に対して予測的な口の運動 [171]や到着位置に応じた手の運

動計画 [282]などがある．生まれてすぐの新生児についてのルーティング反応におけ

る他者と自己由来の刺激の区分 [210]，音源に対する体系的な頭部の定位運動 [44]，
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視覚刺激に応じた脚運動の調節 [11] なども上記をサポートする研究だと言える．感

覚器や神経系の発達における知見からも，胎生期後期において感覚運動モダリティに

関する統合が起きている可能性は高い．

ここでは，胎生期の運動発達についてまとめた．ヒト胎児は神経系と筋が機能し始

めるとすぐに運動が始まり，約 8週には全身の自発運動が始まっている．運動が開始

してまもなく，胎齢 13週頃までには定性的に 16種類の運動パターンに分類できるよ

うな様々な運動が観察される．その中には，顔と手の接触運動や交代性脚運動などそ

の後の発達と関係性が議論されている運動が含まれている．この脚運動についてはヒ

ト胎児ではその発達的変化は不明であるが，ラットの動物研究においては脚運動の段

階的発達が報告されている．胎生期後期になると，全身の自発運動である GMsは複

雑性及び多様性の大きい ’pre-term’ GMsと呼ばれる特徴を有する．この GMsは新生

児との連続性が有ること，胎生期 GMsが脳障害との関係性，新生児以降の GMsと

発達障害との関係性が縦断研究により報告されている．運動異常と神経系障害及び発

達障害の間の因果関係は不明ではあるが，診断として有効であることから臨床的に重

要視されてきた背景を説明した．胎生期後期の運動観察と新生児の実験から，胎児が

複数モダリティにより統合された運動認知能力を有する可能性が示唆されている．

2.4 感覚運動経験に基づく発達に影響を与える身体性候補

胎生期の感覚運動相互作用に影響を与える身体性候補について選定を行う．本研究

での身体性定義は，着目した現象の時間スケールにおいて一定の方法で感覚運動相互

作用に影響を与える要因であるから，その範囲は身体に限らない事を再度確認してお

く．更に，胎生期発達機序解明の背景として発達障害や早産児があるから，これらと

の関係性で身体性要因について選定を行う事は，本研究の意義から言っても必須であ

る．上記を踏まえて，本研究では大きく三つの身体性要因について挙げる．

第一に，筋骨格身体である．身体構造は，神経系活動に対して特定の方法で運動を

実現し環境との相互作用を規定する．この相互作用によって生じる感覚情報も，同様

に身体構造によって構造化を受ける．こうした身体構造による感覚運動情報の構造化

は，神経系による構造化と対として考えることができる．脊髄神経系を中心とした胎

生期初期では，脊髄神経回路は未成熟であり筋間の関係性も発達対象である事を説明

した [83, 80, 254]．上記の理由よりこの時期には，神経系による構造化に対して，身

体構造による構造化がより強い制約条件として働いていると想定できる．そこで身体

構造による感覚運動相互作用の構造化の一つとして，筋間の感覚運動の構造化に着目
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し，定量化を通じて発達への寄与について調べる事とする．

第二に，早産児に観察される健常児とは異なる環境・運動・神経系基質の要因であ

る．皮質を含む胎生期後期の発達において，早産児や異常が観察される児についての

コホート研究は，発達に影響を与える身体性要因の選定において有効である．早産児

については高頻度に発達障害を罹患すること，及び運動認知的困難を経験すること

が報告されている [276, 112]．早産児と胎生期の感覚運動経験に基づく発達との関係

性については研究が限られており，現状では不明である．しかし，早産児において報

告されている運動，神経系基質の異常については発達障害との関係性が指摘されて

いる事から，これらが発達へ寄与する身体性要因の候補足りうると考える．以上の理

由から，早産児観察される異常を身体性要因の候補とした．具体的には以下の三つで

ある．第一に，胎外環境への暴露．身体表象発達のための触覚について考えた場合に

も，子宮膜と羊水から構成される胎内環境と，胎外環境における触覚刺激パターンは

大きく変化する事が予想される．また筋紡錘の深部感覚についても，胎内環境での運

動と重力下及び床面での運動が実現されるやり方は異なり，それが感覚情報の構造

に影響を与える事もありうる．第二に，自発運動パターン．早産児において高頻度

に，自発運動の複雑性及び多様性の現象が報告されている [83, 12]．また自発運動の

複雑性及び多様性についての質的評価は，予後の発達障害の罹患リスクとの関係性

が示されている [85, 81]．この自発運動の異常は，脳性まひをはじめとする脳の機能

障害と関係がある事も報告されているが [195, 128]，その原因や予後の発達障害との

因果関係については不明である．ここでは，自発運動パターンの異常が感覚パターン

を変化させる事による発達への影響について調べるものとする．最後の一つは，神経

系における興奮性抑制性バランスである．自閉症や統合失調症を例とする発達障害，

精神疾患における神経回路レベルでの異常の有力候補として，皮質の興奮性抑制性

の不均衡があり，病態生理学な検証，モデル研究，関連遺伝子同定が報告されている

[91, 216, 43]．更に，近年オプトジェネティクスにより行動中のマウスでの興奮性対

抑制性の比率上昇が情報処理や社会的行動の低下を引き起こす事が報告されている

[278]．この不均衡が発達に影響を与えた結果罹患する可能性についても指摘されて

いる [215, 205]が，現状では検証可能ではないことからも議論の域を超えていない．

早産児については，抑制性の成熟に寄与するサブプレート層 [117, 118]が早産の時期

に発達のピークを向かえ，この時期の早産における低酸素虚血に対して特に脆弱性が

報告されていることから [159, 158]，興奮性及び抑制性の不均衡が生じている可能性

がある．近年では，早産として出生した 10から 13歳の子供において皮質運動野の興

奮性が減少しているとの研究報告もある [191]．以上の理由から，皮質における興奮

性と抑制性のバランスを皮質の神経系発達に影響を与える可能性のある身体性要因の

一つとして選定した．
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第三に，身体表象発達である．発達の一つの特徴は，その漸増性にある．ある発達

が次の発達の足場を提供し，それがブートストラップ的に発展していく．身体表象発

達は，模倣や心の理論，言語の理解や共同注意といった後続の運動認知発達において

重要な役割を果たすと同時に，その障害が失行症や自閉症と関連する可能性も指摘さ

れている [41, 74]．胎生期において一次感覚野の発達が皮質の発達において最も早い

時期におき，感覚運動経験に基づく身体表象発達の可能性が示されている．これを踏

まえると，身体表象発達の仕方がその後の運動認知発達に影響を与えている可能性は

十分に高い．

2.5 胎内経験に基づく発達と寄与が想定される身体性の

まとめ

ここまで胎生期の感覚，神経系，運動発達について近年の知見をまとめることで，

胎内の感覚運動経験が影響を与える発達現象について説明した．同時に要素知見につ

いてまとめることで，構成論的研究を行う上で方法及び結果の比較に用いることの出

来る知見についても説明した．最後に，胎内感覚運動経験を構造化し発達へ寄与して

いる可能性のある身体性要因について選定を行なった．

ここでは上記を総合し，胎内環境経験に基づく発達において中心と成る神経系とい

う観点から胎生期の発達を三段階に分類する．本研究では，この三つの段階における

それぞれの発達現象と身体性の関係性について構成論的に解明を行う．

第一に，脊髄神経系における自発運動及び脊髄神経系発達である．対象となる発達

現象は，ロコモーション様運動の形成を例とする自発運動の発達的変化及びそれに伴

う脊髄神経系の発達である．脊髄神経系の発達については，拮抗或いは反側性の抑制

性回路形成に着目する．また胎生期全般における感覚運動経験に影響を与える自発運

動についても，ここではその身体性寄与を調べる対象とする．活動そのものではなく

活動パターンが発達において重要であることが示唆されている事から，発達を導く自

発運動についても感覚運動経験に影響を与える仕方及び身体性寄与について調べる事

は重要だと考えるからである．ここで上記の発達への寄与を検証する身体性として

は，筋骨格身体とする．

第二に，皮質一次体性感覚野における身体表象発達である．皮質の一次感覚野及び

運動野は構造的な発達が他の皮質領野に先行し最も早く起きる．その中で皮質の感覚

運動経験に基づく発達が起きている可能性が高いのはこの一次体性感覚野における身

体表象発達である．身体表象発達への寄与を検証する身体性要因としては，早産児に

おいて変化しうる環境，運動，神経系基質の三つの要因とした．具体的には，胎内環
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境，自発運動の複雑性及び多様性，皮質興奮性抑制性のバランスの三つについて身体

表象発達への寄与を調べた．

第三に，皮質全域を対象とした複数モダリティ統合に基づく認知機能発達である．

胎生期の終盤には連合野を含む皮質全域において学習可能な素地が整いつつあり，ま

た複数モダリティにより統合された運動認知能力を有する可能性が指摘されている．

身体表象発達は後続の運動認知発達の基礎となることや，発達時期から考えても後続

の発達に影響を与える可能性が高い．そこで，身体表象発達を後続の認知機能発達に

対する身体性要因の一つとして考え，その寄与について調べる．より具体的には，身

体表象発達の不全が後続の認知機能発達へ与える影響について調べる事とする．
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