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はじめに

　前庭迷路の各受容器は、頭部の動きを感知し各種の

前庭反射を引き起こす。前庭迷路の受容器は半規管と

耳石器に分かれるが、半規管は頭の回転加速度に、耳

石器は直線加速度並びに傾きに応答する。半規管のう

ち前垂直半規管からの求心性インパルスは、face・down

の頭部の傾きで放電頻度が増え、face　upの動きで放電

頻度が減少する。一方、後垂直半規管はface　downで

放電頻度が減少し、face　upの動きで放電頻度が増加す

る。左の外側（水平）半規管からのインパルスは頭部

を左へ回転すると増加し、右へ回転すると減少す

る37）。耳石器は卵形嚢斑と球形二二に分かれ、卵形嚢

斑は主に水平直線加速度と頭の傾きに、球形嚢斑は垂

直直線加速度に応答する。前庭受容器から引き起こさ

れる代表的反射は前庭動眼反射と前庭頚反射である。

前庭動眼反射は頭の回転と逆相に眼球を回転させ、網

膜上の映像を固定することに必須である。前庭頚反射

は引き起こされる頭の回転を止め、頭の位置をなるべ

く一定に保とうという反射で、これも網膜上の視覚情

報の固定に欠かせない37）。この前庭動眼並びに前庭頚

反射に関与する前庭神経核ニューロンのうち、興奮性

ニューロンの多くは動眼神経核運動ニューロンと頚

筋運動ニューロンに直接シナプス結合していること

が明かとなっている9－11・28）。

1．自然刺激による半規管並びに耳石器からの単一前

　庭神経核ニューロンへの収束

　1．半規管同士の収束

　ネコの体全体を正弦波状に0．5Hzで自然刺激し、水

平半規管と垂直半規管の単一前庭神経核ニューロン

への収束に関し、前庭脊髄ニューロンを内側前庭脊髄

路と外側前庭脊髄路を下行する2群に分けて調べて

いる12）。除脳並びに覚醒ネコを用いているが結果に違

いは無い。内側前庭脊髄路を下行する66％（88／134）の

前庭脊髄ニューロンが左右同一平面上の半規管ペア

に応答した。内訳は13個が水平半規管系、27個が前半

規管系、44個が後半規管系で残り4個が対側水平半規

管系前庭脊髄ニューロンであった。平面の異なる半規

管同志の収束の考えられる前庭脊髄ニューロンは、残

りの34％（46／134）であった。このうち38ニューロン

は水平半規管系と垂直半規管系の収束であった。外側

前庭脊髄路を下行する前庭脊髄ニューロンは18

ニューロンと少なかったが、収束のあった外側前庭脊

髄路ニューロンは67％（12／18）に達し、内側前庭脊髄

路を下行する群と明らかな違いがあった。内側前庭脊

髄路と外側前庭脊髄路を下行する2群で機能の違い

が推測され、内側前庭脊髄路を下行する前庭脊髄

ニューロンが主に前庭頚反射に、外側前庭脊髄路を下

行する前庭脊髄ニューロンが上肢の運動に関与する

のではないかと考察している12）。
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　2．半規管と耳石器の収束

　半規管と耳石器は単一前庭神経核ニューロンに収

束している4）。Peterson5）のグループは半規管と耳石器

の収束について、除脳並びに覚醒ネコの体全体を正弦

波状に0．5Hzを用い3平面で半規管を刺激し、傾け静

止する方法で耳石器を刺激している。最大の応答を示

す半規管の作用面と、傾きの最大応答を示す面と必ず

しも一致しない17）。回転面と静止面の最大応答の違い

は大きく0度から150度にまで広がり、45度以内にお

さまる前庭脊髄ニューロンは44％（14／32）にとどま

る。このことは前庭脊髄ニューロンの標的が、頚筋の

運動ニューロンであったり、上肢の運動ニューロンの

うち、伸筋であったり屈筋であったり、かつ回旋筋で

あったりすることを考えあわせると、しごく当然と考

えられる37＞。

　日常の我々の運動は回転運動並びに直線運動が組

み合わされた運動である。半規管入力と耳石器入力の

収束については、自然刺激下に前庭2次或いは前庭高

次ニューロンが最大に応答するベクトルを求める実

験の結果から、複数の半規管2・4・6）、半規管と耳石器入力

が収束している1・14・27，‘0）。

1：L　前庭神経各分枝の選択的微小電流刺激による半

　　規管および耳石器神経からの単一前庭神経核

　　ニューロンへの収束

　1．軸索投射による前庭神経核ニューロンの分類

　前庭迷路受容器の選択的電気刺激による方法でも、

耳石器入力と半規管入力が単一前庭神経核ニューロ

ンに収束している事実の一部が明らかになっている。

しかしどのような軸索投射様式を持ちどの機能に関

与する前庭神経核ニューロンに収束が見られるかは

不明である36）。そこでまず我々は、逆行性刺激法によ

り前庭神経核ニューロン軸索投射様式を明らかにし

たのち、異なる受容器からの収束を調べることにし

た。すなわち前庭神経核ニューロンのうち、1）動眼・

滑車神経核への上行枝を持ち、脊髄への下行枝を持た

ない前庭一動眼（Vestibulo－Ocular）ニューロン、2）脊

髄への下行枝を持ち動眼・滑車神経核に軸索投射しな

い前庭一脊髄（Vestibulo－Spinal）ニューロン、3）上行

並びに下行枝を持ち動眼・滑車神経核並びに脊髄に軸

索投射する前庭一動眼一脊髄（Vestibulo－Oculo－Spinal）

ニューロン、4）動眼・滑車神経核並びに脊髄から逆行

性応答の無い（Vestibular）ニューロンの4群に分類

した。

　2．選択的微小融融轍の問題点

　実験は74匹の出始を用い、生理学領域における動

物実験に関する基本的指針に基づいて行った。後半規

管神経と球形嚢神経、後半規管神経と卵形嚢神経、水

平半規管神経と球形嚢神経、水平半規管神経と卵形嚢

神経、球形嚢神経と卵形嚢神経、前半規管神経と球形

嚢神経、前半規管神経と卵形嚢神経、後半規管神経と

前半規管神経、後半規管神経と水平半規管神経の9組

に分け実験を行なった。このような収束のパターンを

明らかにする実験において最大の問題は、各受容器神

経の選択的刺激において起こり得る電流滑走の排除

である。刺激強度は電流滑走をおこすより弱い刺激強

度を用いたが29・34・36）、電流滑走を起こしていない証拠

となる、衝突実験の一例を図lAに示す41）。　A，　B，　Cと

も前庭一脊髄ニューロンであるが、Aのニューロンは

後半規管神経と卵形嚢神経からの入力は同じ興奮性

である。このことは一見電流滑走を想起させるが、衝

突実験を行ったところ両電位は算術和となった（図

lA　summation）。このことは電流滑走ではなく後半規

管と卵形嚢両神経から興奮性入力があることを示し

ている。このAニューロンに発生した興奮性シナプス

電位の潜…時は後半規管と卵形誌面神経とも1．lmsec

で（図ID）、単シナプス性に結合している。　BとC

ニューロンは後半規管神経と卵形嚢神経からの入力

様式が異なり、電流滑走によるのではないことが明ら

かである。多くの研究から前庭一次求心性線維が単シ

ナプス結合している前庭2次ニューロンの興奮性シ

ナプス電位の潜時は1．4msec以下、前庭3次ニューロ

ンは1．5msec以上とされ、図IDではその境を点線で
示してある13・16・18・20－22・24・29・35・41）。

3．異なる受容器神経から単一前庭神経核ニューロン

　への収束

　調べた1，228個の前庭神経核ニューロンのうち収束

しているニューロンのパーセントは後半規管神経と

球形嚢神経が33％、後半規管神経と卵形嚢神経が同じ

く33％、水平半規管神経と球形嚢神経が17％、水平半

規管神経と卵形嚢神経が15％、球形嚢神経と卵形嚢神

経が36％、前半規管神経と球形嚢神経が43％、前半規

管神経と卵形嚢神経が40％、前半規管神経と後半規管

神経が18％、水平半規管神経と後半規管神経が24％で

あった（図2）16・22・23・35・41－43）。この図からもわかるよう

に、水平半規管と耳石器の収束は垂直半規管と耳石器

の収束より少ない傾向にある37）。
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図1前庭一脊髄ニューロンへの後半二二（PC）神経と卵形嚢神経（UT）からの入力様式
　　左の列にそれぞれのニューロンへの後半器管神経刺激効果が、中央列に卵形嚢神経刺激効果が示され、右は両神経同時

　　刺激の効果が示されている。Aニューロンは同時刺激でそれぞれの刺激効果が算術和になっており、電流滑走で両神経
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　　ナプス電位の発生時点を表している。B前庭一脊髄ニューロンには相反性刺激効果が特徴的である。　Cニューロンは卵

　　形嚢神経からのみ興奮性につづく抑制効果があることを示している。Dは両神経からの入力様式とシナプス電位の潜
　　時を表している。白三角は興奮性シナプス電位を、黒三角は抑制性シナプス電位を表し、白三角半分と小さい黒三角の

　　組み合わせば、興奮性に引き続く抑制性シナプス電位の存在を示している。両神経から興翻生収束のあるAニューロ

　　　ンはD図上で四角となりD図の中で右肩にAと記載されている。D図の点線は単シナプス入力と2シナプス性入力
　　　の境界を示している（Zakir　et　al．2000）。
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図2　異なる受容器神経から単一前庭神経核ニューロンへの収束と非収束の割合

　　縦軸がパーセントで横軸が調べた受容器神経のペア
　　HC－SAC：水平半規管神経と球形嚢神経、　HC－UT：水平半規管神経と卵形嚢神経、　AC－SAC：前半規管神経と球形嚢

　　神経、AC－UT：前半規管神経と卵形嚢神経、　PC－SAC：後半規管神経と球形嚢神経、　PC－UT：後半規管神経と卵形嚢

　　神経、SAGUT：球形嚢神経と卵形嚢神経、　AC－PC：前半規管神経と後半規管神経、　HC－PC：水平半規管神経と後半

　　規管神経、Non－convergent：非収束ニューロン、　Convergent：収束ニューロン（Uchino　et　aL　2000；Sato　et　al．2000；

　　Zakir　et　a1．2000；Kushiro　et　al．　2000；Zhang　et　al．2001；Sato　et　al．2002；Zhang　et　aL　2002の結果を元に作成）

　4　前庭一脊髄ニューロンへの収束

　ここで取り上げる前庭一脊髄ニューロンの大部分は

頭頚部運動に関与する前庭頚ニューロンと考えてよ

い。なぜならば半規管入力を受ける前庭神経核ニュー

ロンの大部分は頚髄に軸索投射し39）、最近の我々の研

究によれば耳石器入力を受ける前庭一脊髄ニューロン

の大部分も頚髄に軸索投射し、腰、仙髄にまで軸索投

射する前庭一脊髄ニューuンは、高々20％である20・21）。
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　表1に示すように、491個の前庭一脊髄ニューロンに

ついて収束、非収束を調べてみると、垂直半規管と耳

石器及び耳石器同士の前庭一脊髄ニューロンへの収束

は、30％近いかそれ以上であることが解る22・41・42）。それ

に比較し水平半規管と耳石器の収束は、水平半規管神

経と球形嚢神経が17％で、水平半規管神経と卵形嚢神

経が24％とやや少ない傾向にある43）。後半規管神経と

球形嚢神経両神経から単シナプス性興奮結合のあっ

た前庭一脊髄ニューロンは13／26（50％）、後半規管神経

と卵形嚢神経両神経では4／16（25％）、水平半規管神経

と球形嚢神経では数は少ないが5／9（56％）、水平半規

管神経と卵形嚢神経が3／8（38％）、球形嚢神経と卵形

嚢神経神経が11／23（48％），前半規管神経と球形嚢神経

が20／27（74％）、前半規管神経と卵形嚢神経が16／28

（57％）、前半規管神経と後半規管神経が5／ll（45％）、水

平半規管神経と後半規管神経が8／19（42％）であっ

た16・22・23・41　43）。後述する前庭一動眼、前庭一動眼一脊髄

ニューロンと比較し収束するニューロンが多いこと

を考えると、半規管と耳石器両神経からの情報が同一

の前庭一脊髄ニューロンを中継し首の運動調節に関与

していると考えられる。収束、非収束を問わず、ここ

で掲げた前庭一脊髄ニューロンの多くは外側核、次に

下核、ついで内側核に存在し上滑には存在しなかっ

た。下行路に関しては、収束、非収束を問わずまとめ

て見ると、どのペアの実験を問わず、半数以上が門下

外側前庭脊髄路を下行し、特に耳石器両神経からの収

束のあるニューロンに関しては83％に及ん
だ16・22・23・41“43）。残りの前庭一脊髄ニューロンは内側前庭

脊髄路を下行した37）。

　5．前庭一動眼ニューロンへの収束

　我々のシリーズの実験で動眼・滑車神経核へ軸索を

伸ばし脊髄へは軸索を派生しない前庭一動眼ニューロ

ンは、記録したうちわずか6％（73／1228）にすぎず、予

想に反して少なく、この前庭一動眼ニューロンは比較

的昏怠に多く、他の亜核にも存在した16・22・23・41『43）。異な

る受容器入力が単シナプス性興奮性結合している前

庭一動眼ニューロンは水平半規管神経と卵形嚢神経の

問で2個見つかったのみで、前庭働眼ニューロンへ

の異なる受容器からの収束は殆ど存在しな
い16・22・23・41－43）。

　前庭一動眼ニューロンの入力様式の特徴は、必ず半

規管入力があり、球形嚢或いは卵形嚢のみの入力が殆

ど無いことである。これらの結果は我々の先行実験結

果を非常に良く説明している。耳石器系前庭動眼反射

弓では前庭2次ニューロンが直接外出筋運動ニュー

ロンにシナプス結合するという証拠に乏しい8・19・29・34）。

眼球運動が非常に微細な運動調節を必要としている

ことを考えると、我々が明らかにした前庭一動眼

ニューロンには収束ニューロンが少ないという結果

は合目的的といえる16・22・23・35・41－43）。1980年代後半から

1990年代前半にかけての我々の実験では32・33）、動眼神

経核刺激に逆行性に応答することで前庭一動眼ニュー

ロンと定義した。この時期の実験での前庭一動眼

ニューロンの中に前庭一動眼一脊髄ニューロンが含ま

れている可能性が大である。なぜならば当時は脊髄を

刺激していなかったからである。

表1異なる受容器神経から単一前庭一脊髄ニューロンへの収束と非収束のニューロン数と割合

Total Conv． Canal Otolith

PC AC HC SAC UT

PC－SAC

PC－UT

HC－SAC

HC－UT

AC－SAC

AC－UT
SA　C－UT

AC－PC

HC－PC

61

50

52

34

49

53

79

53

60

26　（43）

16　（32）

9　（17）

8　（24）

27　（53）

28　（52）

23　（29）

11　（21）

19　（32）

16　（26）

24　（48）

29　（55）

23　（38）

3（　6）

9　（17）

13　（25）

19　（37）

10　（29）

18　（30）

19　（31）

24　（46）

19　（39）

44　（56）

10　（20）

16　（47）

16　（30）

12　（15）

Tota1 491 167　（34）

HC：水平半規管神経、　UT：卵形嚢神経、　AC：前半規管神経、　SAC：球形嚢神経、　PC：後半規管神経、
Conv．：収束、　Canal：半規管、　Otolith：耳石器、カッコ内はパーセント（Uchino　et　al．2000；Sato　et　al．

2000；Zakir　et　al．2000；Kushiro　et　aL　2000；Zhang　et　al．2001；Sato　et　al．2002；Zhang　et　al．　2002の結果

を元に作成）
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表2頚部伸筋、屈筋並びに回旋筋運動ニューロンへの、半器管並びに耳石器からのシナプス結合様式

Ipsilateral Contralateral

PC HC SAC UT PC HC SAC UT

EXT
21P

M
21P

M
2EP

L

2EP
？

2／31P

M
2EP

M
2／3EP

　M

31P

？

FLX
2EP

M

？

？

2／31P

M
2EP

L

2EP

M
2EP

M
31P

M
31P

L

ROT
21P

M
21P

？

21P

M
21P

M
2EP

M
2EP
？

NO 2EP

M
Ipsilateral：三下

Contralatera1：反対側

EXT：extensor伸筋群、ここでは主に錯綜並びに頚二腹筋

FLX：flexor屈筋、ここでは頭二筋

ROT：rotatorここでは胸鎖乳突筋

PC：後半規管神経

HC：水平半規管神経

SAC：球形嚢神経
UT：卵形嚢神経
EP：excitatory　postsynaptic　potentia1興奮性シナプス後電位

IP：inhibitory　postsynaptic　potential抑制性シナプス後電位

L：lateral　vestibulospinal　tract外側前庭脊髄路

M：medial　vestibulospinal　tract内側前庭脊髄路

2：2シナプス性
2／3：2または3シナプス性

NO：no　response刺激効果無し
？：not　tested　実験がまだ行なわれておらず不明

（この表はWilson　and　Maeda　I974；Uchino　et　al．1990，1997b；Bolton　et　aL　l992；Ikegami　et　a1．1994；

Shinoda　et　al．　l　gg4；Sugiuchi　et　a1．　Kushiro　et　al．1999；Fukushima　et　al．1979を基に作成）

　6．前庭一動眼一脊髄ニューロンへの収束

　我々のシリーズでは141／1228（ll％）が動眼・滑車神

経核と脊髄へ軸索を派生する前庭一動眼一脊髄ニュー

ロンであった16・22・23・‘1”43）。それぞれのペアの収束・非収

束のパーセントは前述した前庭一脊髄ニューロンのそ

れとほぼ同様であった。また前庭一動眼一脊髄ニューロ

ンの存在部位は収束・非収束を問わず下核に多く、外

側核と内側核はほぼ同じであった16・22・23・41－43）。前庭一動

眼一脊髄ニューロンの下行路は特徴があり、殆どすべ

て内側前庭脊髄路を下行する16・22・23・41－43）。

　7．前庭ニューロンへの収束

　前庭ニューロンの定義は前述したが、おそらく小

脳、対側の前庭神経核あるいは網様体に投射している

ニューロン群と考えられる。前庭ニューロンに対する

収束・非収束の性質、ニューロンの存在部位は前庭一脊

髄ニューロンのそれと良く一致する16・22・23・41－43）。

　8．収束ニューロンの機能

　それぞれの半規管神経4・9・25・26・30・32・33・38）、並びに両耳石

器神経15・43）の選択的微小電流刺激により、前庭頚反射

弓の全貌が一部の下行路を除き明らかとなっている

（表2）。同側の胸鎖乳突筋運動ニューロンは、調べたす

べての前庭神経枝から2シナプス性抑制性電位が記

録され、この下行路は内側前庭脊髄路であった15）。こ

のことは後半規管神経と両耳石器神経から収束のあ

る抑制性前庭一脊髄ニューロンにより胸鎖乳突筋運動

ニューロン2シナプス性抑制性電位が惹起されてい

る可能性が高い。同様なことは水平半規管と球系嚢神

経と対側頚部伸筋運動ニューロンの間、後半規管神経

と卵系嚢神経と対側胸鎖乳突筋運動ニューロンとの

間でもいえる16・22・23・41－43）（表2）。ここで述べた機能は、

各受容器から単シナプス性興奮性入力のあった

ニューロン機能を述べたに過ぎない。多シナプス性或

いは相反性収束のあったニューロン機能に関しても

それぞれ重要な機能があると考えられるが、その本質

は今後の研究の結果を待たねば成らない。
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