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Abstract 
This review argues neuronal mechanisms of controlling posture and locomotion. Volitional gait 

behaviors are composed of “automatic control of posture and rhythmic limb movements” that operate in 

conjunction with “intentional control of precise movements of trunk, limbs and feet”. The automatic 

control of posture and rhythmic limb movements are mediated by the ventromedial descending motor 

system from the brainstem structures. Descending signals in this system activate spinal interneuronal 

circuits, which are termed as central pattern generator (CPG), automatically generate locomotor rhythm 

and pattern in conjunction with sensory afferents from muscles, joints and skins. On the other hand, when 

locomoting subject requires intentional gait modification, an activation of the dorsolateral descending 

motor system, or the lateral corticospinal tract, arising from the motor cortical areas is critically involved. 

An intentional gait control is always preceded by appropriate postural adjustments which are achieved by 

the motor programs in motor cortical areas including the supplementary motor area and premotor area. 

Information of bodily function such as body schema, which is always updated at the temporoparietal 

cortex on the basis of proprioceptive, visual, vestibular and auditory sensations, can be critically required 

to generate and develop the motor programs. The motor programs of postural control may be propagated 

to the brainstem, via the cortico-reticular projection, so that anticipatory postural adjustment can be 

performed by the activation of the ventromedial systems immediately before the onset of the intentional 

gait modification. On the other hand, motor programs of intentional gait control are transmitted to the 

primary motor cortex so that precise limb trajectory is generated, and accurate foot placement is achieved 

by the activation of the corticospinal tract. Signals from the basal ganglia and the cerebellum regulate 

“automatic process” by acting on the brainstem and “intentional process” by acting on the cerebral cortex. 

Operation of the basal ganglia largely affected by dopamine, and cerebellar function depends on 

feed-forward and feedback signals acting on the cerebellum. Dysfunction of either mechanism of the 

above processes may result in postural disturbance and/or gait failure.  

  



はじめに 

ヒトは，生後，約 1 年の時間を経て直立姿勢と 2 足歩行を獲得する．歩行は，眼球運動や咀嚼・

嚥下などと同様に，生得的な運動機能である．歩行と姿勢を制御する基本的な神経機構は脳幹と

脊髄に存在する．また，ヒトの 2 足歩行と多くの哺乳類の 4 足歩行の基盤となる脳幹と脊髄の神

経機構には多くの共通点がある 1)．随意運動には，無意識のうちに遂行される自動的な運動が随

伴する．例えば，歩行の開始や停止，障害物の回避などの動作は，注意や正確な制御を必要とす

る随意的な動作であるが，歩行時のリズミカルな手足の動きや姿勢の調節など，自動的に遂行さ

れる定型的動作に我々が注意を払うことはない．また，全ての歩行動作には，これに最適な姿勢

制御が先行しており，これにより，我々は転倒から免れる．この先行性姿勢制御は，目的とする

行動の計画と運動プログラムで実現される「予測的な過程」であり，動物が未知の時空間に働き

かける最初の能動的プロセスである 2)．ゆえに，最適な姿勢制御の仕組みによって，我々の運動

が適切に遂行される．多くの神経疾患においては，随意的な運動だけで無く，このような姿勢制

御が障害される． 

そこで本稿では，① 姿勢と歩行運動の制御に関与する神経機構の基本的枠組み，②脳幹と脊

髄における歩行と姿勢制御の統合機構，③ 運動プログラムの生成に寄与する大脳皮質の神経機

構，の 3 点について概説する． 

 

1．運動制御に関与する神経機構の基本的枠組み  

1-1．運動制御の基本的神経機構 
運動のカテゴリーは 3 つに分けられる（図 1）3, 4)．第 1 のカテゴリーは，「定型的・自動的運動パ

ターン」である．例えば，リズミカルな手足の動作や姿勢筋緊張の調節など意識に上らない自動

的過程に関与する神経機構は脳幹と脊髄に存在する．脳幹と脊髄には，これらの運動パターンと

連動して働く自律神経機能が備わっている．第 2 のカテゴリーは“闘争か逃走か”で表現される「情

動行動」である．逃避行動や防御姿勢，探索行動や摂食行動，そして，性行動も情動行動である．

これらは「快-不快」の情報に基づいて，辺縁系からの信号が，視床下部を経由して，脳幹に伝達さ

れることによって誘発される（辺縁系-脳幹投射）．従って，情動行動は，自律神経系活動と定型的

な運動パターンの組み合わせで構成される．第 3 のカテゴリーは大脳皮質に由来する随意的過程で

ある．例えば，歩行の開始や障害物の回避など，注意を要する正確な動作などがこれに含まれる．

随意的な運動機能の発現には，大脳皮質における認知機能と大脳皮質から脳幹（主に皮質-網様

体投射）および脊髄への下行路（皮質脊髄路）が重要な役割を担う． 

大脳基底核（以下，基底核）と小脳は，“脳幹への投射系を介して自動的過程”を，“視床-大

脳皮質投射系を介して随意的過程”の調節に関与する．また，基底核は辺縁系への投射を介して

情動行動の発現を調節する 5-6)．小脳の機能には，大脳皮質からの efference copy（フィードフォ

ワード信号）と脊髄小脳路を上行する運動感覚のフィードバック信号が 7)，そして，基底核の

機能にはドーパミン作動系が重要な役割を担う．従って，ドーパミン作動系の機能が低下するパ

ーキンソン病では，自動的過程，随意的過程，情動行動の全てが障害される 8)． 

 

1-2．姿勢と運動 
適切な運動の発現には，姿勢制御が必須である．姿勢制御の多くが無意識のうちに遂行される．

姿勢制御には，代償性姿勢調節（Compensatory postural adjustment）と予期的姿勢調節（Anticipatory 

postural adjustment; APC）がある 9, 10)．前者は，外乱に対して身体バランスを補償する姿勢反応

であり，リアルタイムの感覚信号と脳幹・脊髄の姿勢反射系が重要な役割を担う．一方，後者は，

運動の開始や運動中の動作変更に先行して，これに最適な姿勢を提供するための「予測的過程」

であり，目的とする動作と連動する運動プログラムで実現される 2)．この予期的姿勢調節は，目

的とする随意運動よりも約 0.1 秒先行する．従って，“巧緻運動”と，これを支える“姿勢制御”

とは，異なる神経機構によって実現される 10)． 



 
1-3．内側運動制御系と外側運動制御系 

“体幹や上下肢の近位筋による歩行や姿勢制御“と”手指の遠位筋を用いる巧緻運動“には異な

る神経機構が関与する．これを理解する上で Kuypers が提唱した内側運動制御系と外側運動制御

系の概念が有用である（図 2）11)．各々のシステムを構成する下行路は脊髄の前索・前側索（内

側），および，背側索（外側）を下行するため，このように呼ばれる． 

内側運動制御系を構成する神経機構は，網様体脊髄路，前庭脊髄路，視蓋脊髄路など，起始核

が脳幹に存在する脳幹-脊髄下行路と，大脳皮質に起始する前皮質脊髄路である（図 2A）．前皮

質脊髄路は皮質脊髄路の 5-10%である．故に，この系の主力は脳幹-脊髄下行路である．大脳皮

質の主に 6 野（補足運動野と運動前野）の出力が脳幹への投射（主に皮質-網様体投射）を介し

て，内側運動制御系を駆動する．特に，網様体脊髄路は脊髄全長に渡って両側の神経細胞に作用

して，体幹と両上下肢近位筋の協調的な運動を司ることにより，歩行や姿勢を制御する．前庭脊

髄路も脊髄全長に渡り神経線維を投射し，主に同側近位筋の抗重力筋活動を亢進させる．視蓋脊

髄路は頸髄に投射し，眼球運動と頭・頸部の協調的な運動を調節する．これらの下行路は伸張反

射や屈曲反射（脊髄），緊張性頚反射（延髄），迷路反射や前庭動眼反射（延髄～橋），そして，

立ち直り反射（中脳）などの姿勢反射に深く関わっている． 

外側運動制御系の主力は外側皮質脊髄路である（図 2B）．4 野と 6 野に起始する皮質脊髄路の

90-95%が錐体交叉を通過して対側の背側索を下行する．一部の軸索側枝は中脳レベルにおいて

赤核に投射し，赤核脊髄路を駆動する．ネコの赤核脊髄路は主に対側屈筋群を活動させる．一次

運動野から下行する外側皮質脊髄路は体部位再現性に対応した対側の体幹・上下肢の運動を制御

する．霊長類では皮質脊髄路が運動細胞に単シナプス接続をするが，運動細胞よりも遥かに多数

の介在細胞に作用し，その作用は強力である．即ち，外側皮質脊髄路は標的とする屈筋運動細胞

を直接興奮させると共に，脊髄反射経路の介在細胞群を動員して，巧緻運動時の拮抗抑制や手指

筋の筋張力の調節，さらには，手指の屈曲動作などを円滑に遂行させる． 

一次感覚野（3,1,2 野）から下行する外側皮質脊髄路は，対側の後索核（触覚や固有感覚の中

継核）や脊髄後角（温・痛覚）に作用して，運動時における運動感覚の取捨選択に寄与する．一

次感覚野は 6 野から運動プログラムを受容すると共に，絶えず感覚情報を 6 野と 4 野に提供し，

運動プログラムの生成や運動指令の発動に寄与する．一次感覚野の損傷によって運動が稚拙にな

る（肢節運動失行）．体性感覚野が運動制御に果たす役割は重要である 12)．  

大脳基底核，辺縁系，そして，小脳からの出力は，それぞれ，大脳皮質と脳幹への投射系を介

して外側運動制御系と内側運動制御系に作用する． 

 

2. 脳幹と脊髄における歩行と姿勢の統合機構 
2-1．歩行誘発野と筋緊張制御系 

脳幹には歩行や姿勢の調節に関与する神経機構が存在する．動物実験によって，中脳歩行誘発

野（Midbrain locomotor region; MLR），視床下部歩行誘発野（Subthalamic locomotor region; SLR），

そして，小脳歩行誘発野（Cerebellar locomotor region; CLR）が同定されている（図3A）15, 13)．近

年，歩行想起による脳機能画像研究によって，これらの神経機構が，ヒトの脳においても存在す

ることが確認された14)（図3C）．特に，臨床的側面において，中脳歩行誘発野が存在すること

も確かめられている．例えば，パーキンソン病の歩行障害に対する脳深部刺激の標的の一つとし

て中脳歩行誘発野が挙げられている15)．また，この部の微小脳梗塞によって，運動麻痺を伴わな

い失立や歩行障害を呈した症例なども報告されている16)．  

中脳歩行誘発野の大部分は楔状核に相当し，脚橋被蓋核（Pedunculopontine tegmental nucleus; 

PPN）の一部を含む17)．中脳歩行誘発野の信号は，脳幹・脊髄の“歩行リズム生成系”と“筋緊張

促通系”を活動させて歩行を誘発する（図3A）．歩行リズム生成系は網様体脊髄路と脊髄のリズ

ム生成器（CPG）で構成される5, 13, 18)．また，筋緊張促通系には，網様体脊髄路，前庭脊髄路（図



には示していない），そして，モノアミン作動性下行路（青斑核脊髄路・縫線核脊髄路）が含ま

れる21)．視床下部歩行誘発野は外側視床下部に相当し，情動行動の発現に関与する．外側視床下

部にはオレキシンニューロンが存在し，視床下部歩行誘発野は摂食行動に関連する19-20)．小脳歩

行誘発野は小脳白質の中央で左右の室頂核由来の神経束が交差する領域である21)．視床下部歩行

誘発野や小脳歩行誘発野の信号は，歩行リズム生成系に作用すると考えられる． 

一方，筋緊張抑制系は脚橋被蓋核のコリン作動性細胞に始まり，橋網様体ならびに延髄網様体

から下行する網様体脊髄路を興奮させる（図3B）．これが脊髄内の抑制性介在細胞を介して，

α−運動細胞，γ−運動細胞，そして，脊髄反射を媒介する介在細胞群（一部はCPG）を抑制する．

従って，筋緊張抑制系は筋緊張を減少させると共に，脊髄反射や歩行運動（リズム）も抑制する
22-23)．また，この系はレム睡眠時の筋緊張消失にも関与する20, 24-25)．脳幹内において，筋緊張抑

制系と促通系の間には相互抑制作用が働く．この仕組により，適切な筋緊張レベルが維持される． 

網様体脊髄路は，速い（90-120m/s）伝導速度と遅い（20-40m/s）伝導速度の下行性線維で構

成される26)．前者は姿勢（身体アラインメント）の変更や 27)，歩行リズム生成系として脊髄の

歩行 CPGを活動させて，歩行時の肢運動に寄与する28)．一方，後者は，筋緊張抑制系として，

筋緊張の制御に関与すると考えられる26)． 

 
2-2．脊髄における筋緊張と歩行の制御機構 

図4は，脊髄における歩行と筋緊張の調節機構の模式図である．脊髄には，「歩行リズム」を生

成する介在細胞群の神経回路が存在し，Central pattern generator（CPG）と呼ばれる．骨格筋，皮

膚，そして関節からの信号によって屈曲反射を誘発する介在細胞群の神経回路がCPGとして機能

する 14, 18)．CPGで生成されるリズムを基に，骨格筋からのⅠ群（Ia, Ib）線維やⅡ群線維からの

入力を受ける介在細胞が「歩行パターン」を生成すると考えられる，これらは運動細胞に神経線

維を投射して，歩行運動を誘発する．歩行リズムやパターンを生成する介在細胞群は灰白質の中

間層～腹側部（RexedⅤ-Ⅶ層）に存在する．一方，灰白質内側部（Ⅷ層）の交連性介在細胞は

左右肢の交互運動に関与する29)．脊髄内の神経回路の活動は，大脳皮質や脳幹からの下行性信号

や末梢からの感覚性フィードバックにより調節される14, 19)．  
MLR からの信号は前側索を下行する興奮性網様体脊髄路を介して脊髄歩行ネットワークに作

用する．一方，筋緊張抑制系である抑制性網様体脊髄路は，前索を下行し，脊髄反射を媒介する

介在細胞群や運動細胞の活動を抑制することにより，筋緊張と歩行の調節に関与する．また，側

索を下行する縫線核脊髄路（セロトニン作動性）や青斑核脊髄路（ノルアドレナリン作動性）な

どの筋緊張促通系も，介在細胞群や運動細胞に作用する．即ち，筋緊張促通系と筋緊張抑制系は

並列的に脊髄の歩行ネットワークに作用することにより，歩行と筋緊張を調節する 5, 14)．従って，

アセチルコリン作動系やモノアミン作動系など神経伝達物質の障害は，筋緊張や歩行リズムの異

常を誘発する可能性がある． 

大脳皮質，脳幹，そして，小脳は，各々，脊髄視床路，脊髄網様体路，そして，脊髄小脳路を

経由して脊髄の介在細胞群で生成される信号を常にモニターしている．この feedback 情報は巧

緻運動や身体図式の生成（大脳皮質），筋緊張の維持（脳幹），運動の補正（小脳）などに用い

られる． 

 
3．大脳皮質による姿勢と運動の制御 
3-1. 運動プログラムと予期的姿勢制御  

 姿勢制御は目的とする動作に先行する（予期的姿勢制御）10-11)．従って，運動プログラムは

「巧緻運動のプログラム」と「これを最適に遂行するための姿勢制御のプログラム」の双方から

構成される（図 5A）．運動プログラムは補足運動野と運動前野（共に 6 野）で生成される 30)．で

は，これらの運動プログラムは，どのように，運動機能に反映されるのであろう？ 

大脳皮質の一次運動野（4 野），運動前野（6 野），そして，補足運動野（6 野）は，頭部・



体幹や上下肢の運動に関与する． 4 野と 6 野からは，共に，脳幹と脊髄への投射が起始するが，

4 野からは脊髄への投射が，そして，6 野からは脳幹への投射が優位である（図 5A）31-32)．故に，

6 野で生成される姿勢制御のプログラムは皮質-網様体投射を介して脳幹に，そして，巧緻運動

のプログラムは 4 野に伝達されると考えられる（図 5A）．さらに，6 野に起始する皮質-網様体

投射は網様体脊髄路（内側運動制御系）を動員し，目的とする巧緻運動を遂行するための予期的

姿勢制御を実現するであろう．そして，皮質-網様体投射と網様体脊髄路による姿勢のセットが

完了した後に，4 野からの運動指令が外側皮質脊髄路（外側運動制御系）を下行して脊髄の神経

回路を駆動することにより巧緻運動が実現されると考えられる 5)．また，これら運動プログラム

のコピーは後頭頂皮質や一次感覚野にも伝達され，運動により生じる feedback 情報と照合され

る． 

 
3-2. 側頭-頭頂皮質における自己身体の認知 

自己の身体を認知する仕組みは，我行動を発現するための基盤である．我々が特定の環境下で運

動を発現するためには，その空間内における自身の身体位置や体幹・手足の姿勢をリアルタイム

に認知していなければならない．平衡感覚，体性感覚系，視覚，聴覚などの信号は体幹や上下肢

の位置情報を時々刻々と脳に刻んでおり，脳の中では，身体が体表モデルと連携した内的姿勢モ

デルとして構成される．これを，身体図式（Body schema）と呼ぶ（図 5B）10, 11, 33)．身体図式は，

全ての感覚情報が収束する側頭-頭頂皮質で生成され，このリアルタイムの身体情報は，前頭葉

の 6 野に伝達され，この領域における「運動プログラムを生成するための初期条件（身体の傾き，

身体各部位のアラインメントや空間内位置情報）」を提供していると考えられる．また，身体図

式は，身体の持ち主が自分であること（身体保持感；sense of ownership）や，運動の主体が自分

であること（運動主体感；sense of agency）を認知するためにも必須である．故に，側頭-頭頂皮

質から 6 野への投射系は，自己身体の認知情報に基づいて運動を発現するために必須のシステム

である．従って，このシステムの障害によって，自身の運動を認知することが困難となるばかり

でなく．様々な運動や行為の異常（失行症を含む）や，自身の identity や見当識の消失などを誘

発する 34)． 

パーキンソン病における歩行障害のメカニズムには，このシステムの異常が関与する．歩行時に

おいて，同疾患では，健常人に比べて，一次運動野，感覚野，頭頂葉，そして，小脳内側部（小脳

歩行誘発野）や脳幹背側部（中脳歩行誘発野）の血流が低下している 35)．一方，同疾患で観察され

る逆説性歩行（Paradoxical gait）によって右運動前野の血流が増加する．これは，視覚情報が，運動

前野で生成される運動プログラムを改善させたためであると解釈されている 35)．また，同疾患にお

ける予期的姿勢制御の障害には，補足運動野の機能低下が関与する 36)．従って，パーキンソン病に

おける姿勢制御や歩行運動の障害の背景には，「運動前野・補足運動野による運動プログラム生成機

能の低下」と「身体図式を生成する側頭-頭頂皮質の機能障害」の双方が存在すると推定される．ネ

コにおける歩行の研究において，後頭頂皮質に保持される身体図式が“作業記憶”として運動プログ

ラムの生成に寄与することが証明されている 37)． 

高齢化に伴う高次脳機能の障害は，側頭-頭頂皮質における認知機能や前頭連合野における運

動プログラム生成機能の障害を誘発する．近年，海馬領域が，視覚情報や平衡感覚情報に基づく

ナビゲーション機能に重要な役割を果たすことも解明された 38)．即ち，適応的な歩行運動には，

脳幹-脊髄の姿勢-歩行統合機構のみならず，大脳皮質における高次脳機能が重要な役割を担う 39)．

これらの連合野領域が，アルツハイマー型認知症において強く障害を受けることを考慮すると，

高齢化にともなう歩行障害を克服するためには，筋骨格系の機能の改善に加えて，高次脳機能を

改善させるための施策が必須である． 
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図の説明 

 

図 1 運動のカテゴリー 

脳幹と脊髄の働きによる生得的な運動パターン，大脳辺縁系・視床下部から脳幹への投射系によ

って誘発される情動行動，そして，大脳皮質の活動を必要とする随意的な運動や行動という３つ

のカテゴリーに分類することができる．詳細な説明は本文を参照． 

 

図 2 内側運動制御系（A）と外側運動制御系（B） 

各々の制御系が支配する身体の領域を青および赤で示した．内側運動制御系は両側の体幹と近位

の伸筋群（抗重力筋）を外側運動制御系は反対側の上下肢遠位筋の屈筋群の運動を制御する．詳

しい説明は本文を参照 

 

図 3 歩行誘発野と筋緊張制御系 

説明は本文参照．ACh; アセチルコリン，5-HT/NA; セロトニン/ノルアドレナリン，CLR; 小脳

歩行誘発野，CPG; リズム発生器，GABA; γ アミノ酪酸，MLR; 中脳歩行誘発野，PPN; 脚橋被

蓋核の筋緊張抑制野，SLR; 視床下部歩行誘発野 

 

図 4 脊髄における歩行リズムと筋緊張の統合機構 

説明は本文参照．CPG; リズム発生器，F；屈筋支配α運動細胞，E；伸筋支配α運動細胞，Ia；

Ia 群線維，Ib；Ib 群線維，II；II 群線維． 

 

図 5 大脳皮質における姿勢と歩行の制御 

A．補足運動野と運動前野で生成される運動プルグラムには姿勢制御のプログラムと随意的な巧

緻運動のプルグラムの双方が含まれる．前者は皮質-網様体投射と網様体脊髄路（内側運動制御

系）を活動させて，予期的姿勢制御を誘発する．巧緻運動のプログラムと一次感覚野（3,1,2 野）

からの感覚情報をもとに，一次運動野（4 野）で運動指令が生成される．これが（外側）皮質脊

髄路を介して巧緻運動が遂行される．運動プログラムのコピーは頭頂葉にも送られ，運動によっ

て生じる感覚情報と照合される． 

B．リアルタイムの体性感覚，視覚，前庭感覚が，側頭-頭頂皮質で統合されて，身体図式が生成

される．この身体情報は，補足運動野と運動前野に転送されて運動プログラムを生成する情報と

して用いられる． 
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