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眼球一頭部協応運動I
Eye-H伺 dMotor Coordination 

近藤倫明

I. 問題の所在

限は静止対象に対して極めて良好な空間解像を行なれしかし，ひとたび対

象のイメージが網膜上を横切り動き出すや否や，まったく事態は一変し，解像

力は著しく低下する。 Robson(1部6）および Green&Campbell(1965）のデ

ータを使って Carpenter(1977）が計算したところによると，この視力の低下

は対象の運動が 1・／s.つまり，視野全域をほぼ3分聞かかって移動するよう

な速度の場合， 3ディオプターの近視（myopia）になることが示されている。

有機体ではこのような運動対象に対する視力低下を最小限にするためにいか

なる方略を用いているのだろうか？ 単純には網膜上に，とりわけ網膜の中心

嵩（fovea）に対象のイメージを静止させることができれば，静止対象に対し

て行なうと同等の空間解像力が得られることになる。この目的に合致するのが

眼球運動（eyemovement）である。このシステムは逆説的ではあるが，眼球

運動を行なうことによって，外的世界から与えられる基準枠に関して相対的に

網膜イメージを静止させることができる。視野内での運動対象の速度とその移

動範囲が眼球運動だけでカバーできるものであれば，つまりこのシステムの機

能の限界内であれば，十分対象を捕らえ，中心嵩に保持し解像することができ

る。

しかし，通常，視野内で対象が移動する距離が増加すると眼球運動システム

だけでは対象を捕えることができなくなる。このような状況下に有機体が置か

れると，頭部運動システムが対象を捕えるために参加することになる。ここに
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新たな問題が生じる。

眼球は頭蓋に対して回転自由であり，頭蓋は頚部を介して胴体に対して回転

自由である。したがって， Meiry(1971）が言うように，胴体に対して入れ子

式に2つのジンパル（gimbal)上にそれぞれ頭と眼が配置されていると考える

ことができる。眼球運動システムだけで十分な場合は，対象を眼球中心による

方向づけ（oculocentricdirection of an object）の処理，言い換えれば，眼球

を1個のジンパル上でコントロールすればよい。しかし，頭部運動システムが

参加すると，対象に対する眼球の処理は，頭部中心による方向づけ（head-

centric direction of an object），つまり，ゲイズ（視線， g回 e）のコントロー

ルを行なう必要が生じる。これはまさに，眼球を2個のジンバル上で両者の相

互作用を考慮してコントロールするということである。

ゲイズをコントロールする動眼メカユズム（oculomotor mechanism）は，

単に視覚システム，つまり，眼球のトラッキングシステムからの信号一一この

信号は，網膜に対する網膜イメージの相対的運動である網膜スリップ（retinal

slip）を検出し，その速度をゼロとするように眼を動かすネガティプフィード

バックシステムの信号である一ーだけによって駆動されるものではない。この

動眼メカユズムは，マルチ人力によるサーボコソトロールシステムであり，眼

以外の他の方向検出器によっても入力可能である。すなわち，平衡感覚を司ど

る前庭システム（vestibular system）や頭部自己受容器（neckproprioceptor) 

によっても動限メカユズムは駆動される。〈図 1はゲイズをコントロールする

システムのプロック図である。〉

ゲイズコントロールシステムは，網膜上に対象のイメージを静止させるため

に眼球運動を行なうシステムである。この網膜イメージの変位は，対象そのも

のの運動と身体および頭部，眼球の運動によってもたらされる。これらの運動

に対して，このシステムは視覚システムからの信号による眼球トラッキング運

遊動環：コンパスやFロノメータを水平に保ったり，ジャイロで回転軸にー自由度を

与えるための＋字吊支持装置
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図1 眼聖書運動ヨントロールシステム（Meiry,1971より引用〉

動と前庭システムおよび頚部受容器からの信号による補償性眼球運動（com”

pensatory eye movement）の 2つのモードで対応する。この2つのモードが

関与する場合，つまり，眼と頭が協応して運動する場合，いかなる協応の仕方

がなされるのだろうか？

本稿ではまず，ゲイズコントロールが必要となる状況下に焦点をあて，この

協応運動を可能にする生理学的基礎をなす前庭器官と頚部受容器に関する解剖

学的側面から話を始め，現象的側面へと見ていこう。

II. 解剖学的側面

1.前庭感覚器官（vestibularsense organ) 

内耳の構造は迷路（labyrinth）とも呼ばれ，複雑な形の骨室である骨迷路

(bony labyrinth）とその中に入っている膜迷路（membranouslabyrinth）と

呼ばれる軟組織によって構成されている。骨迷路と膜迷路の聞のすき間には外

リγパ，膜迷路の内部には内リンパと呼ばれる液体が入っている。迷路は機能

的に3つの部分に分かれている。つまり，聴覚機能を司どる蝿牛（cochlea）と

平衡感覚を司どる三半規管（three semicircular canals）および耳石器（otolith

organ）である。三半規管と耳石器の両者が前庭感覚器官と呼ばれる。耳石器

はさらに 1対の内 pγパのうのふくろである球形のう（saccule）と卵形のう
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図2 内耳 Barnhill, 1940より引用
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図3 耳宥器受容器の動き (a）常態（b）頭部傾斜（c）水平方向への直線加速度

(Carpenter, 1977より引用）

(utricle）から構成されている（図 2）。

前庭器官内の耳石器にある受容器は，球形のうと卵形のう内に含まれる平衡

斑〔maculae）であり，この部分に有毛感受細胞が並び耳石の動きが神経興奮

を生み出す。この様子は図 3に示されている。耳石器は重力と直線加速度に対

して感受性をもち，静的あるいは定常的な頭部傾斜などの場合に応答する受容

器である。

三半規管はその位置によって各々前半規管（superiorsemicircular canal), 

後半規管（posteriorsemicircular canal），および，外側半規管 (lateralsemi-

circular canal；あるいは水平半規管： horizontalsemicircular canal）と呼ば

れる 3つの半環状体であって（図4参照〉，それぞれにふくらんだ部分，膨大

部（ampulla）をもっている。ここには膨大稜部（crista）・という受容器があり，
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図4 頭内での半規管の位置〈弘前半規管； p.後半規管； h.水平半規管〉
(Carpenter, 1977より引用〉

中枢神経へ

図5 半規管の内リンパの機能的成分（Melvill,1971より引用〉

有毛細胞が並んだタプラ（cupula）を備えているく図5参照〉。
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半規管は回転加速度に対して感受性をもっている。ひとつの半規管の面で回

転がおこれば，慣性によって運動の開始時に内リンパと管壁との聞に相対的な

運動がおこり，回転停止時にも反対方向に相対運動がおこる。その時， リンパ



44 

水平半気管 前半規管 後半規管

図6 左仮IJの半規管を刺激する頭部運動方向（Carpenter,1977よりヲ開〉

の流れによってクプラが曲げられ有毛細胞が刺激され神経興奮が生じる。

3個の半規管は互いに直交する 3平面上にある。つまり外側半規管は水平面

に，前半規管は前額面と前方に 45。の角をなす垂直面に，後半規管は前額面と

後方に 45。の角をなす垂直面にある。したがって任意の方向の角加速度が3直

交面で分析されて感受される。各頭部運動に対応して応答する半規管が図6に

示されている。

前庭器官内の受容器でおこった興奮は，第8神経の半分をなす前庭神経を通

じて延髄の前庭核に伝えられ，そこから線維が集まって内側縦束をなして上昇

し，眠筋の諸核と連絡している。これが前庭器官でおこった神経興奮を限筋核

に伝えて眼球運動を生み出す神経経路である。

2.頭部自己受容器（neckproprioceptors) 

胴体に対する頭部の回転運動は，多くの関節と筋肉の協応動作で行なわれ

る。頭蓋は第 1頚椎，つまり環椎と呼ばれる関節上で回転することができる。

頭の回転運動角は約150°であり，この回転運動は首の後部に走る頚長筋，頭長

筋，前頭長筋，前斜角筋，中斜角筋，後斜角筋および，外側の胸鎖乳突筋との

組合わせによって生み出される。これらの筋肉を賦活する神経興奮が自己受容

に｜対与していると考えられている。

III 現象的側面

人聞が行なう眼球運動には， 3つのオリジンがある。図 1のゲイズコントロ

ールシステムに示されるように，前庭システム，頚部自己受容器および眼球ト
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ラッキングモデルの 3者が考えられる。ここではまず，前庭システムおよび頚

部自己受容器から出力される補償性眼球運動特性を記述することから始めるこ

とにする。

1.補償性眼球運動（compensatoryeye movement) 

a) 前庭システムによる補償性眼球運動

純粋に前庭システムをオリジンとする眼球運動は，視覚的凝視点をもたない

暗中で身体のみが回転（胴体と頭とは相対的に静止）する場合に生じる。この

眼球運動は身体の回転を補償するということから補償性眼球運動と呼ばれる。

またこの運動はそのオリジンから前庭性動眼反射（VOR;vestibulo-ocular 

reflex）とも呼ばれ半規管のダイナミックな反応の客観的指標と考えられてい

る。

回転椅子や他の実験装置を使って，実際には生体自らが動かし得る範囲を越

えて身体を回転させることができる。しかし，この場合眼は無限にその軌道を

補償して同調させることはできない。このような回転中には，回転とは逆方向

の補償性眼球運動が回転と同方向への速い眼球運動によって周期的に干渉され

T
E
E
E
E
E
E
E
E
B
B－‘
 

戸、ω

左

図7 前庭性二スタゲムスと累積限球位置（0.5Hz) (Meiry, 1965より号開〉
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る。時間の関数として眼球の変化をグラフ化すると図7のようなのこぎり波と

して特徴づけることができる。これは身体の回転方向とは逆方向の補償運動で

ある緩徐相（slowphase）と身体と同方向の急速相（fastphase）とによって

構成されている。こののこぎり波の全体像は前庭性ユスタグムス（vestibular 

nystagmus）と呼ばれる。これは， Carpenter(1977）によると， 1794年に

Erasmus Darwinによって最初に記述されたものであり，伝統的に，ニスタ

グムスという用語は，緩徐相方向ではなく急速相方向によって特徴づけられて

いる。したがって，右への身体回転は右へのニスタグムスを導く。

前庭性ユスタグムスにおける緩徐相のオリジンは半規管に求めることができ

るが，急速相は別のオリジンと考えられている。これは，眼球が運動限界を越

えた後に，新たに新しい凝視点へあともどりする中枢神経システムのコントロ

ールと考えられており（Fluur,1962), Robinson & Zee (1981）が言う再方

向づけサッケード（reorientationsaccade）とみなすことができる。

純粋な VORを取り出すには，ニスタグムスの急速相成分を取り除いてや

ればよい。ニスタグムスから急速相を除去して，頭に対する隈の補償量を表現

するために， Meiry(1965〕は累積眼球位置（cumulativeeye position）を求

めて（図7参照）， VORの周波数応答特性を調べている。その結果，静止し

た視覚的凝視点が存在しない場合には， 4cpsまでの範囲にわたって部分的な

補償運動が生じ凝視点、が存在する場合には， 2cpsまでほぼ完全な補償性眼

球運動が生じることが得られた。

実際の応用場面において，前庭性ユスタグムスは自動車での旋回走行場面で

観察することができる。大坪ら（1983）は，半径 6mの円形路を時速約 10km

で走行するドライパーの眼球運動を EOG法によって，さらに頭部運動をポ

テンショメータによって記録した。この事態では，頭部が身体に対して20～30°

自動車の回転方向へ傾いて一定しており，眼球運動にはニスタグムスが記録さ

れた〈図 8）。彼らによると運転場面における運転スキルの熟練度とニスタグ

ムスの規則性に関係があることが示唆されている。つまり，熟練ドライバーで

は，ニスタグムスの急速相のサイズおよび周期が一定になると報告されている。
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図8 車による旋回走行での頭と限の運動

右

累積眼球位置

円三時間 右

図9 頭部自己受容器による補償性眼球運動（0.6Hz) (Meiry, 1965よりヲ開〉

b) 頚部自己受容器による補償性眼球運動

頚部自己受容器による補償性限球運動を生み出す刺激状況は，頭を静止させ

て胴体を正弦波状に往復回転運動させる事態である。この時の記録が図9に示

されている。図 9は Meiry(1965）によるものであり，この記録を調べてみ

ると 2つの特徴が見い出せる。そのひとつは，全体的な形状が前庭性ユスタグ

ムスと類似しているということ，もうひとつは，眼球運動の方向が胴体の運動

と同相をなしていることである。 Meiryが算出した頚部補償性眼球運動の周

波数応答では，静止した視覚的凝視点が存在しない場合には 0.15cps以下．で
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部分的な補償運動が生じ凝視点が存在する場合には 2cpsまで土0.5・の変位

角内での補償がみられた。しかし，この事態では，凝視点と頭との相対的位置

は静止しているわけであり，視野の安定性を強調する用語として使われる補償

性眼球運動では適当とは思えない。むしろ，前庭性の VORに相当するもの

として，頚部動眼反射（NOR;neck-ocular reflex）の方が適当であると考え

られる。

c) 前庭と頚部による補償性眼球運動

前庭と頚部による補償性眼球運動を生み出す刺激事態は，胴体を静止させ頭

だけを左右に往復回転運動させる場合である。この時の補償性眼球運動の特徴

としては，前庭性ニスタグムスの場合のような急速相は混入せず緩徐相のみで

構成される。この場合の緩徐相だけによる補償性眼球運動は，前庭システム，

つまり VORと頚部自己受容器，つまり NORの両者が関与しているが，そ

れぞれのシステムの加算の結果とみなすとその割合から大部分は前庭性の出

力，すなわち VORを反映していると考えることができる。

近藤と渋田（1983）は，暗室条件で発光ダイオードによる固定凝視点をもう

け，メトロノームの音に合わせて能動的に頭を左右に往復回転運動する事態で

の補償性眼球運動を測定した。彼らは， 0.5cpsから 2.0cpsまでの範囲で頭

を回転運動させ，それに伴なう補償性眼球運動を測定し，その補償率が平均86

HEAD 

EYE 

図10 隷視点注視での頭部運動と繍償性眼球運動

針。
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%であったことを見い出した。図10は，頭部回転運動とそれに伴なう補償性眼

球運動の典型的な記録例である。

2.眼球トラ・7キングと補償性眼球運動

補償性眼球運動を中心にこれまで眼球一頭部協応運動を見てきた。この運動

の生態学的目的は視覚世界の安定性である。その理由から，視覚的ターゲット

が存在する場合もまず視覚的世界内で静止したものから取り扱ってきた。ここ

では一歩話を進め視覚ターゲットが変位する状況でそれを中心嵩でとらえよう

とする眼球一頭部協応運動をみてゆこう。

a) ステップパルス状の刺激に対する眼球一頭部協応運動

いま図11のように，眼と頭が点Aに調整されており，突然、B点を見ることが

決定されたとしよう。その時頭部が固定されているかあるいはその変位角が約

20° 以下であれば，眼球トラッキングシステムの問題として考えられる。この

場合，中心嵩サッケード（foveatingsaccade）によって望ましい最終眼位が頭

に対して初期の位置からも変位する。ところが眼と同様に頭がターゲットを中

心嵩で捕える運動に参加するとどうだろうか？ サッケードが終了するまでの
B ..e B 

A A 

t= 0 t＝τ 

図11 凝視移動にともなう限と頭の協応（Carpenter,1977より引用〉

時聞を τとすると，その眼位の変位はOではなく θーωτ（ωは頭部の回転速度〉

となる。言い換えれば，サッケードシステムではサッケード命令からサッケー

ドが移動する時聞に頭部が進むと考えられる推定値を減算する必要が出てく

る。このことを達成する方法は前庭の半規管の出力によって直接的に供給され

るω値を使用することである。

この状況下での実験は，マサチューセッツ工科大学の Bizziらの研究グルー

フ。でサルを使って行なわれ，人聞に関しては， Fleminget al. (1969〕によっ
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て報告されている。その結果によると，視野にターゲットが出現するとそれに

続いて 3つの運動が順次生起する。第 1は，ターゲットのイメージを中心嵩へ

移動させる眼球のサカディックな運動，つまり中心嵩サッケード（foveating 

saccade）がターゲット提示後およそ 200msecの潜時を経て生じる。第 2に，

サvケードの生起後 20-40msecの潜時で頭部の回転運動が同じ方向に生じ

る。第3に，頭部の回転運動とは逆方向に，中心需を今獲得したターゲット上

に留めるための補償性眼球運動が生じる。第 1のサッケードは Carpenter(19 

77）の眼球運動の分類では捕捉運動（catchingmovement）に属し，第3の補

償性眼球運動は保持運動（holdingmovement）と言うことができる。

この事態を眼球および頭部の運動について記録したのが図12に示されてい

る。図に見られるように秩序立った運動連鎖を達成するために，つまり眼と頭

をターゲットの方向に向け，最終的には中心嵩でそれを凝視するためには，有

機体は一連の計算を行なわなければならない。

40'... 

30'... 

20'... 

10'... 

O'... 

a b 

G 
H 

--=-.E lOOms. 

図12 サ＇？ケードとゲイズの比較 a.頭部固定によるターゲットへのサッケード
b.ターゲットへのサッケード（E）と頭部運動（H）による協応EとHの和がゲイズ

(G）αI.Ioras鈎 etal. 1973より引用〉

まずは，最初の眼球位置と捕えるべきターゲvトの聞の角距離を計算する必

要がある。この角距離の大きさの推定が眼のサッケードと頭の回転運動量を決

定することになる。この計算は図 1で示された眼球トラッキングモデル内で網

膜上の位置の分析として処理される。このモデル内でのシグナルは動眼システ

ム内に翻訳され，眼のサッケードを開始させることになる。これと同時に頭部

運動システムは，頭の運動を生み出すのに同じ“シグナJレ”を使うことが，

Bizzi et al. (1972）によって明らかにされている。このようにして，眼およ
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ぴ頭の運動をコントロールするシステムは，およそ同時に，同ーの網膜情報を

使用していると言える。この結果ターゲvトの位置変化と十分に相関した眼と

頭の運動量が生み出される。

しかし，ここで図12を注意して見てみると，頭の回転運動を伴なう際のサッ

ケードは，閉じターゲットに対する頭を固定した場合のサッケードよりもその

量が小さいことがわかる（Atkin;1964; Morasso et al; 1973）。もし網膜情

報を眼および頭の運動システムが“弾道的に（ballistic）”使用するならば，ゲ

イズをターゲット上に向けることはできなくなる。つまり， Dichganset al. 

(1973）によって行なわれた迷路を切開されたモンキーの場合のようにゲイズ

がオーバーシュートしてしまう。ターゲットに対してゲイズが調整されるよう

に，サッケードを変調させるもの，すなわちω値を供給するものが前述の前庭

からの入力なのである。

また付加的事実として，閉じ刺激提示状況においても，その第2ターゲット

の出現位置とタイミングが予測可能なものであれば事態は変わってくる。この

場合，眼一頭協応運動を記録すると，頭部回転運動はサッケードの開始前から

。
H田 d(Helmet) 

Potentiometer B 

Fixed 

図13 頭部運動を測定すgダブルポテンショメータ法

Potentiometer 
A 
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図14 還動ターゲ.. ，トに対する眼球一頭部運動（0.2Hz)
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図15 運動ターゲ・7トに対する眼球一顕部運動
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生起することが， Bizzi et al. (1972）によって見い出されている。

b) 連続運動する刺激に対する眼球一頭部協応運動

連続運動するターゲットに対する眼球一頭部協応運動の特性に関する研究は

近藤と渋田（1983）によって報告されている。彼らはフォトエレクトリック法

によって眼球運動を記録し，頭部運動をダブルポテンショメータ法で測定し

た。この方法は頭に固定されたヘルメットと後方の固定支柱にそれぞれ取りつ

けられた2個のポテンショメータをジョイントで結合し被験者の他の軸の回

転，並進とは無関係に水平面での回転のみを抵抗値として出力するものである

（図13）。したがって抵抗一電圧変換ののち頭部回転角が得られる。

運動ターゲットは， X-Yレコーダ上のペンホルダーに立てたアルミ板上に

装着された赤色発光ダイオードであり，発振器のランプ波によって被験者の前

額平行面上を水平往復運動した。この時の周波数は 0.2Hz～2.4Hzであり，

振幅は視角15°であった。ターゲットまでの観察距離は 56cmで暗室内で実験

一一 Soコ :!Ii S, 
lJ 

司

国16 ターゲ＇'l トに対す~眼および頭のなす変位角



54 

が行なわれた。結果の一部が図14, 15に示されている。

眼と頭の変位角を合成する場合，ターゲットまでの距離が近くなるとそれぞ

れ換算が必要となる。そこで凝視点と眼および頭の位置関係を整理しておこ

う。図16に幾何学的な関係が表現されている。 φ。は頭を固定した場合の眼球

運動量で0。はδを頭のみで追う場合の回転角である。眼と頭がともにφ，O回

転してターゲットを追う場合その変位距離はδ今dφ＋（c+d）（｝ となる。ここで

の実験では c与10cm,d = 56cmであった。

図14, 15に示されるように，運動するターゲットを隈と頭で追う時， 0.2Hz

という速度の遅いターゲットに対してと， 2.0Hzという速いターゲットに対

する場合ではその方略に明らかに違いが見られる。前者の場合では，眼と頭は

ターゲットと同相で運動協応を行ない，ターゲットの運動量を両者で分担して

いる。ところが後者の場合には，眼と頭は逆相の運動をし，補償性眼球運動の

方向とターゲットの運動方向が同相をなすというきわめて奇妙な協応の住方が

観察される。つまり，視覚ターゲットを補償性眼球運動でトラ γキングしてい

るのである。しかし，その詳細なメカニズムについてここで記述するのは時期

尚早と思われる。なぜならば，この種の研究はまだ定量的にシステマティッグ

にデータが蓄積されているとは言い難く，眼球一頭部協応運動において未開拓

の分野だからである。
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