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上肢の位置 ・張力制御における運動単位の

活動と伸張反射系に関する研究



.噛o

本論文の目的は張力制御,位 置制御における脊髄運動制御機構の働きを明 らかにするこ

とにある.こ こでは特 に以下の2点 に着 目して解析を行 った.1つ は筋の張力制御 におけ

る多チャンネル並列な駆動様式である.単 一筋は数100の 独立に活動する運動単位と呼ば

れるサブユニットか ら構成 されており,個 々の運動単位がどのように働いて筋全体の張力

が調節されているか興味深い問題である.い ま1つ は脊髄伸張反射系のフィー ドバ ック ・

ゲインの能動的調節機能である.伸 張反射系のフィー ドバック要素である筋紡錘の感度 は

上位中枢によりr系 を介 して調節 されている.例 えば ヒトは同 じ手で多 くの動作を行わね

ばな らず,い わば汎用性のマニピュレータであることを要求されている.そ こで,動 作の

目的に応 じて筋紡錘の感度が上位中枢により刻々に調節 されるということが予想 される.

以上の2点 について,こ こでは主 として ヒトの運動単位の活動を解析す ることにより検

討 した.第1章 の緒論では本論文の意義を述べた.第2章 では本研究の裏づけとなる生理

学的所見について概説 した。第3章 では張力制御における運動単位の3つ の因子,つ まり

運動単位の発射頻度,運 動単位の大きさ,そ して活動 している運動単位の数について定量

的な検討を加えた 運動単位の大きさ,数 については実測困難であるので,集 合筋電位か

らこれらを推定する新 しい手法を開発 して実際に応用 した.そ して明らかになった3つ の

要因か ら張力制御における運動単位活動の役割を考察 した.第4章 では運動単位の伸張反

射応答 を,2つ の制御動作 一力制御 と位置制御 で比較 した.第5章 では第4章 で示

唆された伸張反射系フィー ドバ ック ・ゲインの動作による変化を定量的に解析 した.そ の

ために筋一骨格系のモデルを用い,実 験的に得 られた伸張反射の応答をシミュレー トして

筋紡錘のゲインを推定 した.そ の結果から伸張反射系の力制御,位 置制御における役割を

考察 した.第6章 は結論である.

内容 梗概
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第1章 緒 論

ヒ トを含 めた動物が行 うことの大部分 移動 ,摂 食 か ら言語発 声まで 一 は筋 の収縮

を通 して実現 され る.そ のため に,動 物 は高度 な制御機能 を有す る系(運 動制御系)を 発達

させ て きた.一 方,最 近の制御工学や エ レク トロニ クスの進歩 に伴 って,マ ニピュレータ ・

ロボ ッ ト等 の発達に も目覚 しい ものが ある.し か し,運 動の 円滑 さ,環 境 変動 への適応 性

等 の点 か ら見れば,生 体 の運動機能 には遠 く及ぼない とい うのが現状であ る.そ こで,生

体の優 れた運動制御機能 を工学的見地か ら解明す ることは,多 くの工学的応用につなが る

意義 を持つ と思われ る.さ らにそれは,現 在 リハ ビリテー ション工学の分野での1つ の大

きな問題であ る義 肢の制御,電 気刺激 による麻痺肢の制御 などに も重要な知見を与え る も

の と期待 され る.

生 体の運動系 については,こ れまで当然 の ことなが ら医学,生 物学等の分野で研究が な

され,個 々の器官の構造,機 能 については詳細 に調べ られてい るが,個 別 的,現 象記述 的

な傾 向が強 く,制 御系全体 に関す る統一 された解析 とい うものは少 ない.一 方,1960年 代

の中頃か ら,工 学的手法,と りわけ(古 典)制 御理論を用 いて生理学 的に得 られ た実験結果

を解析 し,運 動制御 系の機構 を定量 的,系 統的 にと らえよ うとす る試みが多 くな されて き

た1)33)43)4S)58)62).しか し,こ れ らは結局,工 学で既 に確立 された概念 を使 って生体 の現象 を

記述(シ ミュ レー ト)す るのに留 ま り,生 理学的な新 しい知見 を加 える こと も,工 学的応 用

につ なが るものを生 み出す こと もで きず に終 ってい る.

運動制御 系は単 に複雑 とい うだ けで はな く,従 来 の工学的な シス テムとは質的に異 な る

メカニズムを有す る.そ して,そ の特徴 の追 究 こそが成 果を得 るための道 であ ると思 われ

る.こ のよ うな観点か ら本研究で は,特 に運 動制御系 の2つ の特徴 に着 目 してその解析 を

行 った.第 一は筋における多チャンネル,並 列 な駆動様式 である.1つ の筋 は,脊 髄前角 に

在る数10～ 数100のa運 動ニ ューロ ンに依 って支配 されて い る.a運 動 ニ ュー ロ ンのイ ン

パル スが筋 に達す るとそのニ ューロ ンの支配 している筋線維群 に収縮 が起 こり,張 力が発

生す る.各 ニューロンは独 立 して活動 しているので,1つ のa運 動 ニュー ロンとそれの支

配す る筋線維群 は張力発生 におけ る機能 的な最小単位 と考 え られ,`運 動単位'と 呼 ばれて

いる.多 くの運動単位 が力学 的に並列 に結 びつ いて筋 とい う1つ のアクチ ュエータを構成

して い るのであ る.こ れは多 くの場合,単 一 の駆動源で作動す る工学的 な装置 との著 しい
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対比 を示 して いる.そ こで,個 々の運動単位が どの よ うに働いて筋全体の発生力を調節す

るのかは興味深 い問題で ある.

第二 に本論文 で着 目したの は,運 動制御系 におけるフ ィー ドバ ック ・ゲ イ ンの能動的調

節機能で あ る.運 動 の円滑 な制御 には,筋 の長 さや その収縮速度 を正確 に検 出す る ことが

不 可欠であ る.こ れは筋 中に存在す る筋紡錘 とい う感覚器 によ って行われて いる.筋 紡錘

か らの信号は,脊 髄や さらに上位 の運動 中枢へ伝 え られ,運 動 を調節す る際の フィー ドバ

ック系 として働いている.筋 紡錘の特徴的なことは,感 度 が上位 の中枢 によ り調節 されてい

る ことで ある.つ ま り,上 位 中枢は系の フィー ドバ ック要素 のゲイ ンを刻 々調節で きると

い う,工 学的な 自動制御装置 にはない アクティブな機能 を有 してい る.例 えば,ヒ トは同

じ手で実 に様 々な動作 を行わね ばな らず,い わば汎用性 のマニ ピュレータで あることを要

求 されて いる.そ こで,動 作 の目的 に応 じて筋紡錘の感 度が刻 々に調節 され るとい うこと

が 予想 される.

以上 の2つ の点 につ いて,こ こで は主 と して ヒ トの運動単位 の活動 を解 析す ることによ

り検討 した.本 論文 の構成 は以下の通 りで ある.

第2章 では,筋 収縮 と脊髄 運動制御系の神経機構 につ いて基本的な生理学 的知見を述べ

る.

第3章 で は,ヒ ト上腕筋の運動単位 活動 と張力調節 の関係 について行 った実験,及 び解

析結果 につ いて述べ る.第 一 に運動 単位の発射頻度 と張 力の関係,第 二 に運 動単位 の動員

様式,第 三 に2つ の機序の張力調節 におけ る役割 について論ず る.

第4章 で は,伸 張反射系の動作様式 によ る変化を解析 す るために,ヒ ト総指伸筋運動単

位 の反射活動 を2つ の制御動作時 力制 御 と位置制御 で比較,検 討 す る.

第5章 で は,第4章 の結果か ら推定 された伸張反射系の動作 様式によ る適応特性 につい

て,定 量的な解析を加え る.そ のために,筋 ・筋紡錘 ・a運 動 ニュー ロ ンか ら成 る伸 張反

射 系の数学 モデルを作成 し,そ の応答 と実測 された応答の比較か ら筋紡錘 感度の動作 様式

に よる変化 を推定す る.ま たその機能的 な意味 につ いて も考察す る.

第6章 では,本 論 文の主な知 見 と結論 を要約 して述べ る.
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第2章 骨格筋運動制御系の生理学的所見

2.1筋 の収縮機構

(1)骨 格筋 の構造

骨 格筋 は多数の横紋筋線維 か らな る.骨 格筋 線維 の直径は通常20～150μmの 範囲 にあ

る.そ の長 さは筋 によ ってまちまちで,指 の筋 には数mmの もの もあれ ば ,大 腿部の筋 で

は20～30cmに 及ぶ もの もあ る.線 維の表面は細胞膜 で ,筋 鞘sarcolemmaと もいわ れ

る.筋 鞘の 内部 には筋原 線維myofibrilが 縦 に並 んで お り,原 線維 の 問 を筋 形質sarco-

plasmが 満た してい る.筋 原 線維 には明帯(1帯)と 暗帯(A帯)の 縞(横 紋)が 認 め られ る.

む

図2-1骨 格 筋 の構 造(AstrandとRodahP}を 改変)
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1帯 の 中央部 には隔壁が認 め られ,Z膜 と呼 ばれている.Z膜 か ら隣接す るZ膜 までを筋節

sarcomereと い う.筋 節 の長 さ は約2μmで あ る.原 線維 はさ らに細 い筋 フ ィラメ ン ト

myofilamentの 束で ある(図2-1).

筋 フ ィラメ ン トには大小2種 類 あ る.太 い フィラメ ン トは ミオ シンと呼 ばれ る蛋 白分子

の重合 した もので あ り,ミ オ シン先端 は頭部 とい う膨大部 を形成 し,ATP分 解(ATP、 、e)

作用及 びア クチ ンとの結合作用 を持 つ.一 方,細 いフ ィラメン トは線維状 ア クチ ンが2本

よ り合 わ された もので あ り,さ らにア クチ ンと ミオ シンの結合 を調節す る と考 え られ る ト

ロポニ ン,及 び トロポ ミオ シンとい う蛋 白質 を含む .一 本 の太 い筋 フ ィラメ ン トの周 囲を

6本 の細 いフィラメン トが とり巻 いている(図2-1).太 いフィラメン ト同士の間隔 は約400且

で あ る.

(2)滑 走説sliding-theory

収縮 の とき筋節 内の大小2種 のフ ィラメ ン トは長 さ一定 のまま,細 いフ ィラメ ン トが太

い フィラメ ン トに対 して滑走 し,そ の間 に入 り込む ことによって筋全体 と しては短縮 する.

この考 え方 を滑走説 とい う(図2-2).こ の説 はA.F.Huxley34}とH.E.Huxley35)に よっ

て独立 に提 唱 され,そ の後の多 くめ研究 によって,現 在で はほぼ誤 りの ない もの と して受

け入れ られている.そ れ によれ ば太 いフ ィラメ ン トの多数 の頭部が細 いフ ィラメ ン トと結

合(連 結橋 を形成)し,連 結橋の運動 によって フィラメ ン トの滑走が起 こると考 え られ る.

図2-2滑 走説模型図

左から右へ次第に短縮が進むときの様子.(真 島45)より)

(3)収 縮過程

骨格 筋が収縮す る際には,上 で述 べたよ うな化学一機械的 な過程 に先行 して電気 的 な活

動 が起 こる.

骨格筋線維の静止電位 は 一70～-90mVで あるが,電 気 刺激を加 える と活動電位 を発生

して細胞膜全体に伝導す る.活 動電位の振幅 は110～140mVで2msec程 度持続す る.筋
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線 維上 の活動電位の伝 導速度 は ヒ トでは体温で2.7～20m/secで ある.し か し人体 内で は

線維相 互の干渉 によって一様 に4.7m/secに な るとい う2°!筋線維表 面 を伝搬す る活動電

位 は,さ らに表面の細胞膜がZ膜 の部分で小管状 に筋線維 内部 に入 り込ん でい る横行小管

系(T-system,図2-3)を 介 して 内部 に波及す る.

図2-3筋 小胞体模型図(真島45)より)

活動電位 の開始か ら力学的 な張力変化の開始 までの間 に は通常2msec程 度 の時間が あ

る.こ の間 に電気的 な変化 と しての膜興 奮が力学的な フィラメン ト滑走 に変換 され る.こ

れを興奮収縮連関 とい う.T-systemの 活動電位 によ り筋小胞体(図2-3)か らCa2+が 放 出

され,そ れが アクチ ンと ミオ シンの反応 つま りフィラメ ン トの滑走 を引き起 こす .横 行小

管の脱分極が どのよ うに して筋小胞 体か らCa2+を 放 出 させ るか は まだ よ く判 って いな

い.

単一 の活動 電位 に対 して筋 は1回 収縮 し,弛 緩 す る.こ れ を単収縮twitchと い う.活

動電位 は筋線維全体 に伝搬す るか ら,収 縮 も筋 線維 全体 に起 こる.1回 目の収縮 が完全 に

終了す る前 に次 の活動電位が発生す ると収縮 の加重 が起 こる.そ の結果,あ る頻度以上で

筋を刺激す ると単収縮よ り も大 きな収縮 を得 る ことがで きる.刺 激頻度が充分 に高 いと動

揺のな い強縮 とな る(図2-4).
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図2-4筋 の収縮力曲線

点線:単 収縮A,B,C:不 完全強縮

D:強 縮 刺激頻度は19Hz(A),24Hz(B),

35Hz(C),115Hz(D).

(CooperとEccles13}に よる)

筋 の収 縮の記録 には2つ の方法 が良 く用 い られ る.1つ は`等 尺性収縮'で 筋の両端 は固

定 され発 生す る張力が記録 される.他 の1つ`等 張 力性 収縮'で は,筋 は一定 の外力 に対 し

て短縮 し,そ の時の筋長 の変化 が記録 され る.

(4)筋 の力学 的特性

定常 的な強縮 状態で の等尺性 張力は筋 の長 さの関数で ある.生 体内での長 さ(生 体長L。)

を100%と して種 々の長 さで強縮 張力を測定す ると図2-5Bの よ うな関係が得 られ る.静 止

筋 で は長 さを長 くす ると張力が増 し,曲 線Aの よ うにな る.B-Aと して求め られ る曲線

Cは 筋 の活動 によ って発生 した張力 と考 える ことがで きるか ら活動張カ ー一 長 さ曲線 とい

う.活 動張力 は生体長の付 近で最 大で あり,筋 長 がそれよ り長 くて も短 くて も減少 す る.

正常 な関節の可動範囲で は筋長の変化 はL。±10%程 度なので,ほ とん ど最 大の力を発揮 し

うる長 さで働 いて いることにな る.最 大張力 は ヒ ト筋 で は5～6kg/cm2で ある.

図2-5張 カー長さ図

A:静 止張力B:全 張力C:活 動張力

L。:生体長Po:最 大強縮張力
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図2-6力 負荷速度関係

カエル半腱筋,10℃,最 大強縮張力を1 .0と

する(曲線1).曲 線2,3,4は それぞれ強縮張

力が0.65Po,0.32Po,0.18Poに ついてえら

れた.4本 の曲線は縦軸のV瀛 に収束する.

初期長はすべて13mm.(真 島45)より)

筋 を等尺性 に強縮 させて張力が一定 に達 した後 ,筋 の一端 に一定 の負荷Pを かけて短縮

を開始 させ ると(急 速解放法),最 初 の加速期 を除けば筋は ほぼ一定 の速度 で等張力性収縮

を行 う.こ のよ うに して負荷P短 縮速度Uと の関係 を求 め ると図2-6の よ うな曲線が得 ら

れ る.Hi113nに よれ ば この関係 は,

(P+a)(v+b)=b(Po+a)=const.

あ るいは

Pa-P-(Po+・)U
v+b≡Fv

とい う直角双曲線にな る.こ こでPoは 最大強縮張 力 ,α とbは 定数 で あ る.Fvは 等尺性

張力か ら速度Uで 短縮 してい るときの力 を差 し引いた ものであ り,一 種 の粘性様力 とみな

され る.刺 激の 強さを変 える と種 々の大 きさの強縮張力が得 られ るが ,こ れ らの張力につ

いて も同一 の初期長で負荷速度関係を求 めてみ る.す ると図2-6に 示 され るよ うにす べて

の曲線 は縦軸 上P=0で 一点(最 大短縮速度V瀛)に 収 束 す る .Mashimaetalas'に よれ

ば これ らの曲線 は,

Fv-F-P-FP
o(po+・)Uv+b

に従 うとい う.こ こでFは 強縮張力であ る.

以上 の よ うな力学 的特性 は,図2-7に 示 すよ うな力学 モ デルで表 わす ことがで きるslそ

れによれ ば,筋 は収縮要 素(CC)と それ以外 の直接収縮 に関与 しな い直列弾性要素(SEC)
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で表 わされる.さ らに収縮要素 は連結橋の 形成 され る張力発生器(FG)と 滑走 に伴 う粘性

要 素(VC)か ら成 ると考え られ る.こ のモデルによ り,定 常状態の筋の特性 を良 く説明 す

る ことが できる.

C

図2-7筋 の力学模型

2.2運 動単位

一本一本 の筋線維 は神経筋接合部 において ,脊 髄前角 に存在す るa運 動ニ ューロ ンの終

末 と シナプス結合 を して いる.a運 動ニ ューロンか らの インパルスが神経筋 接合部 に達す

ると筋線維 に活動電位が発生す る.そ の活動電位 は筋線維上を伝搬 し,そ の線維の収縮を

引き起 こす.1つ の筋 を支配す るa運 動 ニュー ロンは多数存 在 し,1つ のa運 動 ニ ューロ

ンは複数 の筋線維 と接合す る.し か し,一 本の筋線維は哺乳類で は1つ のa運 動 ニューロ

ンによ って支配 され,複 数の ニュー ロンか らイ ンパルスを受 けることはな い.哺 乳類で は

神経筋接合部 の伝達 の安全率が きわ めて高 く,運 動ニ ューロ ンの各 インパル スはそれの支

配す る筋 線維 すべて に確実 に伝達 され,そ れ らに単収縮 を引 き起 こす.そ こで1っ のa運

動 ニ ュー ロンとその支配 を受 け る筋線 維 のすべ て は筋 の張 力発生 の最小単位 と考 え られ

る.こ れを`運 動単位motorunit'と い う57)

一本 のa運 動 ニ ュー ロンによ って支配 され る筋線維 の数 ,す なわち運動単位 の筋 線維 の

数 を神経 支配 比innervationratioと い う.こ れは筋 によ って異 な り,一 般 に粗大 な運動

に関係す る四肢 や躯幹 の大 きな筋で は大 き く,精 緻な運動に関係す る指,舌,眼 な どの筋

では小 さい20)

筋収縮の強さは,i)活 動 してい る運動単位 の数 とii)個 々の運動単位の発射頻 度 とい う2
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つ の 機 序 に よ って 調 節 さ れ る .収 縮 が 強 ま る と き に 活 動 す る運 動 単 位 の 数 が 増 して ゆ く こ

と を`運 動 単 位 の 動 員recruitment'と い う.

a運 動 ニ ュ ー ロ ンの 発 生 す る1つ の イ ンパ ル ス に 対 して,そ の ニ ュ ー ロ ン に 支 配 を 受 け

る 筋 線 維 群 は ほ ぼ 同 時 に 単 収 縮 を 行 う.個 々 の 運 動 単 位 の 発 生 す る 張 力 に 従 っ て そ の 運 動

単 位 の 大 き さsizeを 決 め る こ と が で き る.1つ の 筋 は 様 々 な 大 き さ の 運 動 単 位 か ら構 成 さ

れ る.

運 動 ニ ュ ー ロ ン ・プ ー ル に 対 す る興 奮 入 力 を 次 第 に 強 め て い く と ,こ れ に 反 応 して 発 火

す る 運 動 ニ ュ ー ロ ン の 動 員 が 見 ら れ る.Henneman等2°)3°}は こ の 動 員 の 様 式 を 調 べ て ,

運 動 ニ ュ ー ロ ン ・プ ー ル は 発 火 の 閾 値 が 違 う 多 数 の ニ ュ ー ロ ンよ り成 り ,刺 激 が 強 ま る と

き は 閾 値 の 低 い運 動 ニ ュ ー ロ ンか ら一 定 の 序 列 に 従 っ て 反 応 に 参 加 し ,刺 激 が 弱 ま る と き

は そ の 逆 の 順 序 で 反 応 か ら脱 落 す る こ と を 見 い 出 し た(図2-8) .そ して こ の 序 列 は 運 動 ニ

ュ ー ロ ンの 大 き さ に よ っ て 決 ま り,小 さ な ニ ュ ー ロ ンか ら順 に 発 火 して ゆ く(`サ イ ズ の 原

理sizeprinciple').運 動 単 位 が 発 生 す る 収 縮 の 張 力 は,運 動 ニ ュ ー ロ ン の 大 き さ と 正 の

相 関 を 示 す こ とが 知 られ て い る.し た が って 筋 の 収 縮 が 弱 い と き は 小 さ な 運 動 単 位 が ま ず

動 員 さ れ,収 縮 が 強 くな る程 動 員 さ れ る 運 動 単 位 は 大 き く な る.

図2-8運 動ニ ュmン ・プールにおける発

火の序列

A,Bに お けるb,cの スパ イ ク発 射 はそれぞ

れ同時 に記 録 され た一 対 のm.plantarisの

運動 ニューロンの発射活動を示す.aはplan-

tarisの 筋 神経 の刺激の強 さを示す(dを 基線

とす る).300Hzの 刺 激を 漸次 強め ると,い

ずれか1つ の運動ニ ュー ロンが先 に発火 し,

刺激 を弱め るときは逆 の順序で発 火が止 む.

右端の%の 数字 は,当 該の運動ニ ューロンの

発火閾値 の刺激 で,プ ールの運動 ニューロン

全体の何パーセ ントが発火するかを示す.A,

Bの 上部の時間表示は1秒 間隔である.

(Hennemanetalヨ8〕 よ り)
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運 動単位 の動員 に一定の序列が あ ることは,ヒ トの随意収縮 に お いて も認 め られ て い

る49)こ の場合 も閾値 の低 い運動単位程,発 生す る張 力は小 さい とい う。

筋 肉内に針状 の電極 を刺 入す ることによ り,個 々の運動 単位の活動電位 を誘導す ること

がで きる(図3-1).ま た皮膚 表面 に装着 した電極 か ら多 くの運動単位 の 活動電位の干渉 し

た波が観察 で きる.こ れ を,表 面筋電位surfaceelectromyogram(EMG)と い う.表 面

誘導 は筋全体の収縮状態を知 るの に適 して いる.

2.3伸 張反射

筋を引き伸ばす と,そ の伸 びに抵抗す る、よ うにその筋が収縮す る.こ れを伸張反射stre-

tchreflexと い う.筋 に入 って いる神経 を切断す るとこの現象はみ られな くな るので,こ

の機構 は神経 を介 して行われ ることが判 る.

筋 が外力 によ り引き伸 ばされると筋 内に散在す る筋 紡錘 は,筋 の長 さとその微分(速 度)

を検 出 し,求 心性線維(1。 及 び1線 維)を 介 して その情報 をa運 動 ニ ュ ー ロ ンに フ ィー ド

バ ックす る(図2-9) .こ れ によ ってa運 動 ニュー ロンは興奮 し,筋 は伸 張 され る前 よ り も

図2-9伸 張反射弓

強 く収縮す る.そ の力 は筋 の伸張 を もとに戻す方 向に働 く.つ ま り伸張反射 系は筋 の長 さ

を一定 に保 つ 自動制御機構 を構成す ると考えられる.

(1)筋 紡錘

筋紡錘 は図2-10に 示 され るよ うな2種 の錘 内筋 線維 か ら成 って いる.つ ま り核袋線維

nuclearbagfiberと 核鎖線維nuclearchainfiberの2種 類 である.
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図2-10筋 紡錘における2種 類の錘内筋線維とその神経支配

2種類の錘内筋線維の遠心性及び求心性神経支配を示す単純化した模式図.

(Matthews47}よ り)

錘 内筋線維 に付着す る一次求心性線維 の感覚終末 には一次 終末primaryendingと 二次

終末secondaryendingの2種 類 があ る.一 次終末 は核袋,核 鎖線維の中央部 にらせん状

に絡 みつ いて いる.一 次終 末を支配す る神経線維 は1、 群 線維 で あ る.こ れ に対 し二次終

末 は 皿群線維 に連 なる.二 次終末 は一次終 末の両側 に中央部 か ら少 し離 れて存在 し,主 と

して核鎖線維 に らせん状に終 る。

筋 を伸張す ると筋紡錘の感 覚終末が変形 し,求 心性発射が増強す る(図2-11).筋 の伸張

の大 きさと発 射頻度 との関係 をプロットするとほぼ直線的にな る.こ のよ うな筋長 に対応 す

る定常的な発射活動を静的反 応staticresponseと い う.一 次,二 次終末 と もにそ の静 的

反応 によって筋の長 さを検知 す る.筋 を一定 の速 さで伸 張 し,あ る長 さで止 め ると発射頻

図2-11一 次及び二次終末の発射様式の比較

筋に適度の持続性伸展を加えて一次及び二次終末から持続性発射を行っている状態において,

さらに直線的伸展,叩 打,正 弦波状伸張を加えたとき,ま た直線的に伸展をゆるめたときにお

ける,一次及び二次終末からの発射様式を比較したもの.(Matthews4η より)
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度 は伸張 の動的相で著 しく高 ま り,停 止後 はその筋 の長 さに対応す る静 的反 応の値 まで下

が る.こ の動的相での反応 を動 的反 応dynamicresponseと いう.動 的反 応は速さが大で

ある程顕著 に現 われる.こ の ことは,筋 紡錘 の感覚終末 は筋 の長 さ変化 の速度を情報 とし

て伝 え ることを示す.動 的反応 は一 次終末 で顕著 に見 られ るが二次終 末で はは るかに小 さ

い.

(2)r運 動線維

錘 内筋 を支配 す る γ運動線維 は,筋 紡錘 の求心性発射 を 増強 させ る.r運 動線維 は2種

類 に分 けることがで き,そ れぞれ動的r運 動線維,静 的r運 動線維 と呼ばれ る.一 次終 末

の活動 は,動 的 γ線維 の刺 激に より静的反 応は増 強 し,動 的反応はむ しろ減弱す る.こ れ

に対 し,動 的r線 維 の刺激 では両 種の反 応,特 に動 的反 応が著明に増 強 され る.一 方,二

次 終末 に対 しては,静 的r線 維のみが作 用 してその静的反応を増強 させ,動 的r線 維は作

用 しない.

(3)神 経機 構

伸張反射 の経路 と して は,1。 群 線維m運 動ニ ューロ ンの単 シナプス路が確立 されてい

る.そ の他 の経路 と して,Ia群 線維 の多 シナプ ス路 が示唆 され,ま たII線 維 も伸張反

射 に寄与す るので はないか と論 じられて いる.

伸張反射 は筋紡錘か らのイ ンパル スによる反射で ある.し たが ってr運 動 ニュー ロンの

活動 は筋紡錘 の求心性発射 の性質 を変 える ことによって伸張反射 に著 しい影響 を与 える.

シナプス入力の作用 によ ってr運 動 二3ロ ンの活動 が変化す るとき,一 般 にその変化

は,同 じ筋 のa運 動 ニュー ロンの活動の変化 と同方 向に起 こち.こ のよ うにa及 びr両 種

の運動 ニ ュー ロンが平行 して賦活 あるいは抑制 され るこ とをGranit21}は α一rlinkageと

呼 んだ.そ の後各種 の脊髄反射系,脊 髄下行系の γ運動 ニ ューロ ンに対す る作用が調べ ら

れ,ま た種 々の運動 ニュー ロンの動態 も観察 された.そ して いずれ の場合 に も,r運 動 ニ

ュー ロンは基本 的にはa-rlinkageの 原則 に従 って反応す ることが明 らか にされている.

a‐rlinkageは,筋 が収縮す る とき筋紡錘 にかか る張力が減少 して イ ンパ ルスの減少する

のを防ぎ,収 縮時 に も筋長 や速度 の情報 を伝 え られ るよ うに作用 して いる と考 え られて い

る.
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3.1緒 言

2.2で 述べ られて い るよ うに骨 格筋 の収縮 は2つ の機 序 によ って その強 さが調節 され

る.1つ は活動す る運動単位 の数 の増減 であ り,他 の1つ は個 々の運動単位 の発射頻度 変

化で あ る.こ の2つ が どの よ うに関係 して実際に張 力が調 節 されてい るか ,興 味深い問題

であ るが,こ れ まで定量的な研究 はな されてお らず ,前 者 は粗い調節,後 者 は細 かな調節

に与 る と漠然 と考 え られて い た.し か し最近 に な って ,Milner-Brownetalso」 は第一背

側骨 間筋 において,等 尺性 の張力 と運 動単位 の関係 を解析 した結 果 ,等 尺性張 力の調節 に

おいて は発射頻度の変化 が主 た る機序 であると結論 した .同 様 な結果 は総指伸筋 において

も観 察 されて いる52)し か し解析 された ものが いずれ も指 の小 さな筋 で あ り,上 の結論 が

大 きな筋 で も一般 的に言 えるか否 かは不明で ある.

他 の1つ の問題点 は以下に述 べ る理 由によ り,解 析 が低 い張力の範 囲でのみ行 われて い

るこ とで あ る.ま ず発射頻度 の変化については ,高 い張 力では多 くの運動単位 の活動電位

が干渉 し,個 々の単位 の活動 を分離 す ることが難 しくなる .そ こで低 い張力か ら最大収縮

まで運動 単位が どのよ うに発射頻度 を変化 させ るのか とい う点 について はっき りした結 論

は得 られて いない.一 方,運 動単位 の動員様式について は ,こ れ まで は張力を徐 々 に増 し

てい った ときに活動 してい る運動単位 の数 を数 えるとい う方法 で研究 が な され て きた49)

しか しこの方法 も高 い張力 で は信頼性 に乏 しくな る.BrodyとScott1°)は 運動単位 の動

員様 式 を集 合筋電 位 を統 計処 理 して推定 した.し か し彼 らの推定 は明 らか に誤 った仮定

1)す べての運動単位 はすべて 同 じ大 きさであ り,ii)発 射頻度 は常に一定である一 に

基づ いて いる.

本研究 は最大 収縮 までの張力範囲 で,運 動単位の活動様 式を定量的 に検討す ることが 目

的で ある.対 象 として は,Milner-Brownetal .49〕5°)の結果 と比 較する とい う意 味で大 き

な筋で あ る上腕筋 を選んだ.第 一 に,張 力 と運動単位 の発 射頻度の関係を最大張 力に至 る

まで求め た.次 にBrodyとScottの 手法 を実用的 に使 え るもの に改良 し
,運 動単位 の動員

様式及び運動単位の大 きさを推定 した.そ して最 後 に以上 の結果 か ら,発 射頻 度 の変 化

と運動単位 の動員の2つ が等尺性張 力の調節 にどのよ うに関与 しているかを検討 した.
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3.2発 射頻度 の解析

3.2.1実 験方法

被験者 は成人健常男子3名 で ある。上腕筋よ り運動単位活動電位 を導 出 した.上 腕筋を

選んだ のは,前 腕屈 曲に関与す る3つ の主 な筋(上 腕筋,上 腕 二頭筋,腕 橈 骨筋)の 中で最

も大 きな力を発生す ること63)及 び収縮時に電極 の移動が少な く安定 した測定 が可能 であ

る ことによる.被 験 者は椅子 に座 り,肘 を90° に曲げた状態で上腕 を体側 に固定 した.前

腕は回外位で水平な レバ ー(弾 性率;0.25mm/kgw)に 固定 した.そ して肘 屈 曲の等尺性 ト

ル クを レバ ーに取 り付 けたス トレンゲ ージで測定 した.以 下では直観 的な理解 を助 けるた

め に,こ の トル クを手首 の位 置で測 った力で表現す る.被 験者 は肩を動か さぬように して,

オ シロスコープ に表示 され る目標に従 って,肘 屈曲の等尺性張力を一定 の割合で増加 させ

最大張力 を5秒 間維持 す る。張 力上 昇の速度 は,12～15sec/最 大張力 に 設定 した.ス ト

レンゲ ー ジの出力をオ シロス コープの1チ ャンネル に,目 標値を他 のチ ャ ンネルに入力 し

た.収 縮 は最高1日5回 に とどめて試行毎 に15分 以 上の休憩 をおいた.

運動単位 の活動電位 は,40μmφ のポ リウレタ ン被覆銅線 を2本 用 いた釣 針型電極 で双

極誘導 した7!電 極 は,ま ず27gaugeの 注射針 に入れて筋 に刺入 した後,注 射針 だけを抜

き去 って筋 内に留置 した.信 号 は低 ノイズの差動増 幅器(Zin=20MΩ,30～5KHz)で 増幅

した.不 関電極 として,直 径1cmのAg-AgC1電 極を肩部 に装着 した.上 腕 三頭筋 に も電

極 を刺 入 して,拮 抗筋 の活動 のない ことを確認 した.

活動電位 とス トレンゲ ー ジの出力 は一度磁気 テープに記録 し,後 にチ ャー ト紙上 に再生

して解析 を行 った.個 々の運動単位 の発射 は活動電位の波形,振 幅,ス パ イク間隔か ら同

定 した(図3-1).特 に最大張 力付近 では筋電 は干渉波形 を示 し,同 定が難 しくな るが,電 極

位 置が適 当であれば最大張力 時で も可能で あ った.

図3-1運 動単位の活動電位

A,Bは それぞれ異なる運動単位からのもの.

3.2.2結 果

各被験者 と も35の 運動単位の発射を広い力の範囲で記録す ることがで きた.

図3-2に 実験結果 の代 表例 を示す.A,B,Cの 上段にはそれぞれ異 な る張力における運



3.2発 射頻度の解析15

動単位 の活動 を示す.同 一の運動単位 の発射 は黒丸で示 されて いる.記 録Cは 最大張力発

生時で あるが この運動単位 の活動電位 を同定 す る ことが で きる.図3-2Dは この運動単位

発射 頻度 と発生張力の時間経過 を示す.

図3-2肘 屈曲の等尺性張力をゆっくり上昇させたときの運動単位の活動

A,B,C:Dに 矢印で示した時点の記録.上 段:上 腕筋の運動単位活動電位 下段:張

力,マ ークの間隔の短い程高張力D:A～Cに 黒丸で示した運動単位の発射頻度と

張力の時問経過.発 射頻度は連続した5つ のスパイク間隔の平均値.大 きな丸印は動

員の点を示す.
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豐粥 譜 灘(A,B,C)の 嚇

大きな丸印は運動単位の動員を示す.

図3-3は 発生力 と運動 単位 の発射頻 度の関係 について の典 型的な例 で あ る.発 射頻度 は

連続 した5つ のスパイ ク間隔 の平均値 の逆数で あ り,張 力 はその区間での平均値で あ る.

大 きな丸印は,張 力を ランプ状 に増 した時にその運動単位が初 めて活動 を開始(recruit)し

た点 で,そ の時の張力を閾値 張力 と呼ぶ.こ れは,筋 電 図上 にそれまで見 られなか った波

形,振 幅の活動電位が現われ ることで知 ることがで きる.ま た最大張 力まで測定点 の続い

て いな い もの は,電 極移動干渉波形等で そ の運動 単位 の 同定が で きな くな った ためで あ

る.一 般 には電極 の移動のため に,同 じ運動単位を観 測で きる状况で実験 を繰 り返す こと

は難 しく,本 節で解析 を行 うデータはいずれ も1回 の実験か ら得 られた もので ある.こ の

結果 に再現性 のあ ることを,張 力増加 を中程度 までで止め た実験を繰 り返 し行 って確かめ

た.図3-4が その一例であ るが発 射周 波数 のパ ターン,及 び閾値張 力 は各 試行 によ って そ

れ程 の変化 はな く,安 定 した活動を示 してい る.

図3-4運 動単位発射の再現性

2回の試行における同一運動単位の発射

頻度の張力に対する変化.

各被験者毎 にカー発射 頻度の曲線をま とめた ものを図3-5に 示す.曲 線の形 やその分布に

は3群 の データの間 に類似性が認め られ る.い ずれの被験 者において も周 波数変化のパ タ

ー ンによって張力 を横軸 に1 ,II,皿 で示す3つ の領域 に分 ける こζがで きる.
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図3-53人 の被験者(K.K.,K.A.,M.S.)か ら得られた多数の運動単位の張カー発射頻度曲線

丸印:動 員の点を示す.横 軸に示した1,1,皿,については本文参照.

領域1は,最 大張 力の0～35%で,こ こで は各運動単位 は閾値 張力で発射 を開始す ると,

始め は張力 に対 し大 きな傾 きで発射頻度 を増 し,張 力の増 加 とともに次第 にそ の傾 きは減

少 して いる.つ まりこの領域 では,発 射頻度 は張力 に対 し負の曲率 を持つ.

領 域 ∬は,最 大張力の35～80%の 範囲で,こ こで は各運動単位 は張力 に対 し領域1やII

に比べ小 さな割合で,ほ ぼ線型に発射頻度 を増加 させ て いる.

最 後 に領 域 皿(85%～ 最大張力)に おいて は,各 運動 単位 の発射頻度 の増加の割合は再 び

急激 とな り,張 力に対 し正 の曲率 を持 つよ うになる.そ して最大張力 において は発射頻度

は50～60Hzに 達す る.

全体 と して運動単位 は張力 に対 し基本的 にはS字 型に周波数 を増加す る.

カー発射頻度 曲線 の 中央部(大 部分 は領域H)の 相 関係数0β 以上(P<0 .05)と な る部 分に

おいて回帰直線 を求めた(図3-5の 実線).図3-6に は この直線の傾きと縦軸の切 片 それ

ぞれ図3-6の 上 図のdY/dX及 びFintで 定義 され る が閾値張力に対 してプ ロッ トして

ある.傾 きと閾値 張力は無相 関(c.c.=0.260,1)〈0.05)で あ るが(図3-6A) ,切 片 と閾値張

力 は負の相 関 を持 つ(C.C=0.609,P〈0.05,同 図B).こ れか ら判 るよ うに領 域 豆で は各
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運動単位 は閾値 張力が低 い程高 い発射頻度 で活動す るが,力 に対す る発射頻度 の増加 の割

合は閾値張力に は依存 しない.

図3-6図3-5の 張カー発射頻度曲線の実線の傾斜(A)及び縦軸との切片(B)

右上図は傾斜と切片をそれぞれdY/dX,Fintで 表わすことを示す.○:K.F(.

×:K.A.△:M.S.

3.3動 員様式の解析

張力 の調節 における運動単位の動員様式 の解析 を行 うには,あ る張力で どの くらいの数

の運動単位が活動 して いるか を知 る必要が ある.そ のための新 しい手 法 と して,こ こで は

集 合筋電位 を処理 して活動運動単位数 を推定す る方法を開発 し,実 際 にそれを用 いて上腕

筋 の動 員様 式を解析 した.以 下推定 に用 いた集合筋電位 の発生 モデルにつ いて述べ,次 に

推 定の方 法,そ して実験方法 及び得 られた結果 について述べ る.

3.3.1集 合筋電位発生の数学モデ ル

集合筋電位発生 モデルを図3-7に 示す.あ るa運 動 ニュー ロンか ら,そ れの支配 して い

る筋線維群 に神経 イ ンパル スが伝 わ ると,そ れ らの筋 線維 上には活動電位 が発生す る.こ

の活動電位が筋組織を伝播 し,観 測点 にお いて集合筋電位の一部 と して観 測 され る.こ こ

で,筋 線維群 の近傍か ら観測点 までの イ ンパ ルス応答 をKh(τ)と 定義 する.た だ しこの場

合h(τ)は 次 のよ うな条件 を満 たす.ま ず本 モデル にCampbellの 定理53}を 適用 す ると,

集合髓 位 の平均値 は,∫:h(T)d・ にr匕例す る ・とが導 出で きる・一方・Q筋 電位 の平

均値は零であるので,

£ 駈)dz-・(・)
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図3-7集 合筋電位の発生モデル 詳細は本文参照.

とす る.ま た同時 にh(τ)は 次式 も満足す る.

∫ン ・(r)dz=1(2)

す るとKは,運 動単位の発生す る活動電位の振 幅を示 す ものと考え られ る.一 般 に,運 動

単位 の大 きさとは単収縮 の最大張力 を い う.Monster等52}に よ ると,活 動電位 の振幅 の

大 きさと運動単 位の大 きさとは比例 する.そ こで ここで は,活 動電位 の振幅Kを 運動単位

の"大 き さ"(size)と して扱 う .こ のよ うに定義す る と,い ま着 目 して い る運動単位 の観

測点 におけ る電気 的活動 は,

E(の 謬
..Kh(t-t・)(3)

と表わす ことがで きる.こ こで な は,神 経 イ ンパ ルスの筋への到達時刻であ る.

こ こで,張 力 を い くつか の区間 に分け る.ノ 番 目の区 間(i=1 ,2,3,… ・)は張力 乃一、か ら

君 までの間で ある(Po=0).一 般に,運 動単位 は筋の張力 があ る値を越 え る と活動 を始 め

る.そ の値 を運動単位 の閾値 張力 と呼び,個 々の運動 単位 に固有の ものである .そ こで,

区間 ノに閾値張力 のある運動単位の グル ープを考 え,そ の数 を助,平 均 の大 き さを 罵 と

す る.な お,グ ループ内で も個 々の運動単位の 大 きさは異 な るが,こ こで は平均値 を用 い

て1つ の グループに属す る運動単位 は同 じ大 きさで ある とす る.ま たそのN;個 の運動単

位の平均発射頻度 はBの 関数 と して ヵ(P露)で 表 わす.た だ し張力Rが 閾値張 力よ り低 い

場合 は,そ の運動単位 は活動 しな い.す なわ ち,f(Pt)=0 ,(kノ)で あ る.さ らに区間j
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に閾値張力 を持 つ 助 個 の運動単位 の電気 的活動の観測点 における代数和 をS;(の とする.

す ると,張 力 葛 において観測 され る集合筋電位X(t>は,活 動 して いるすべ ての運動単位

によ る電位 の和 として与 え られ る.す なわち,

ノ
X(t>=Σ&(の(4)

'=1

3.3.2活 動運 動単位数 と運 動単位の大き さの推定原理

ここで は以上 のよ うな集合筋電位発生 モデルを用 いて,運 動単位 の数1男・と大 きさ 瓦 を

推定 す る方法 の原理 を示す.ま ず,次 の2つ の仮定 をす る.

(1)す べて の運動単位で,h(τ)は 同 じで ある.

(2)運 動単位の活動 は互 いに統計 的に独立で あ る.

(1)は,Milner-Brownetal剄 の結果に基づ くもので あり,(2)に つ いて は,実 験 的に確

か め られて いる.(付 録A参 照)

本推定法 は逐次法で ある.ま ず張力 の最 も低 い場合 につ いて考え る.

(a)張 力Piの 場合 ここではN,個 の運動単位 が活 動 していて,そ れ らの大 きさはK1で

あり,平 均発射周波数 はf(P,)で ある.仮 定の(1)を 用 いると,集 合筋電位X(t)は,イ ン

パルス応答Klh(τ)を 持つフィルターに平均周波数1脇(P,)の ランダムパル ス列が入 力 した

ときの出力 と考えることができる.仮 定の(2)に よりこのパルス列はPoissonイ ンパルス列 と

考 え られ る.こ こで,シ ョッ ト雑音 に関す るモーメ ン トの定理鋤 を用いる と,集 合筋電位

X(t>(=s(の)の 二次モーメン トm2(P1)と 四次 モーメン トm4(P1)は,次 式 で与 え られる.

η32(P1)≦≧E{SZ(t)}=1丶2TiK,fi(P1)(5)

m4(PZ)≦ ≧E{s14(t)}eNIK14f,(P1)α ヨー3NlzK14f12(R)(6)

ここで,E{}は 期待値を表 わす.ま た,

・全£ 躑(・)

で あ る.式(4),(5)か らN,Kは,そ れ ぞ れa,1ん 傷 で 正 規 化 され て 次 の よ う に 得 られ る.

Nl‐
a{m4(P)-3mzz(Pl)} .fi(Pi)

雄 驫 一m,(嬲 誓(Pi)(・)

以上の よ うに,張 力P1に お いて活動 して いる運動単位の数 とその平均 の大 きさは,集 合

筋電位 の二次,及 び四次モ ーメ ン トか ら求め ることがで きる.



3.3動 員様式の解析21

(b)張 力Pzの 場 合2番 目 の 区 間 で は,大 き さKZの 運 動 単 位 がNZ個 新 た に 動 員 さ れ

る.そ こ で 張 力PZに お い て は,全 部 でN,+NZ個 の 運 動 単 位 が 活 動 して い る こ と に な る .

集 合 筋 電 位X(の(=S(t)+SZ(t))の 二 次 モ ー メ ン トm2(PZ)と 四 次 モ ー メ ン トm4(PZ)を 式

で 表 わ せ ば 次 の よ う に な る.

m2(B)全E{(S1(古)十S2(t)2}

=E{S
l2(の}十E{S22(の}

=N
IKIZ.fi(PZ)+NZKZZfZ(Pz)(10)

m、(PZ)全E{(S1(t)+S,(の)2}

=E{S,4(t)}十E{S24(t)}十6E{S
,Z(t)}E{S22(t)}

=1丶71K14プ1(PZ)a-1-3NiZK
14fi(PZ)十NZ」4K2f2(Pz)a

十3NZZK24f2Z(PZ)十6{1丶 ろ。民2プi(a)}{ハ ら鳧21を(PZ)}(11)

これ らの2つ の 式 よ り,錫 とKZは,

NZoNz
a-{焔)羈 長津 蔭 脇)(・2)

&全 轟 一'm4(Pz)-3mzz(Pz
mz(Pz)-Rz)一 ・(・3)

と な る.た だ し,

Q2D4NIKIf,(PZ)a=4NKIfl(PZ)(14)

RZDN,KIZf,(PZ)=NiKi2fi(PZ)(15)

(c)張 力P;の 場 合 同 様 に して,区 間 ノで 新 た に 活 動 を 始 め る 運 動 単 位 の 数 瑪 と,平

均 の 大 き さ 瓦 ・は,次 の よ うに 求 め られ る.

動全讐一纛(・6)

ん全覊 一 鳳 嬲 罪 髭)-Q'(・7)

フ　ユ ゴ　ユ　 　

Qノ全Σ1丶弓瓦4弄(乃)a=Σ ハ弓瓦ツ}(乃)(18)
1=1-1=1

フー1j-1～ ～

R・全恥 醐(P;)=瀞 醐 乃)(・9)

このよ うに運動単位のN;と その大きさKノ は,集 合筋電位X(の の二次 モ ーメン トm、(乃)

と,四 次 モー メ ン トm4(乃)及 び発 射周 波f>(P;)に よ って推定で き る.ま た張力 乃 で
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活動 している運動単位 の総数N(乃)は,

～ ゴ～
N(乃)会 Σハ乃(20)

1=1

と して求 め られ る.

ただ し注意 すべ きは,以 上の方法で求め られるのは 賜,瓦 ・をaで 正規化 した 璃,篤 と

い う量であ り,助 ・,Kノの絶対値を得 る ことはで きな い.

3.3.3実 験方法

上 に述べた方法を用 いて実際に上腕筋 で運 動単位 の数 と大 きさを推定 したが,そ の実験

方法 につ いて次 に述べ る.

実験装置 は3.2で 述べ た もの と同 じで あ る.上 腕筋 は上腕二頭筋の下部 に位 置するので,

表面電極で は上腕筋の集 合筋電位を誘導す る ことはで きな い.そ こで,上 腕筋 の集合筋電

位を誘導す るため に,特 別 の釣 針型電極 を用いた.こ の電極 は50μmポ リウレタ ン被覆銅

線 の先 端部1cmの 被 覆 を取 り除 いた ものであ る.こ の電極 を筋線維 走行 方向 に2cm離

して筋 に刺入 し,双 極誘導 した.な お,不 感電極 は肩の皮膚上 に貼 り付 けた.被 験者 は,

張力(ス トレンゲ ージ出力)をCRT上 に見 なが ら,張 力 を一定 に保 った.種 々の張力 につ

いて も同様 の実験 を繰 り返 した.各 実験 の間 には,筋 が疲労 しな いよ うに 充分 な休息 をと

った.集 合筋電 位 と張力 は,デ ータ レコーダ(TEAC,R-260)に 記録 した.こ れ らの デー

タは,0.5ms毎 にサ ンプル し,A/D変 換器 を通 して小型計算機(HITAC-10)に 入力 した.

そ して,集 合筋電位 の二次及 び四次 モーメ ン トの計算 とN;,勾 の推定は,小 型計算機で

行 った.

3.3.4結 果

種 々の張 力 において運動単位の数 と大 きさを推定す るに は,(1)各 張力 にお け る運動 単

位の発射周 波数 と,(2)集 合筋電位 の二 次及び四次モー メン ト,を 求 め る必要 があ る.

最初 の張カー発射頻 度の関係 については,張 力 乃 における発射頻度 ヵ(君)を,前 節で

述べた実測 データ(図3-5)に 基づ き,

f(P;)一{麗 二認il:Xp{
Xp{二纜 鵬121:1:6kg)6kg)(・ ・)

と 近 似 し た.た だ しp>oは グ ル ー プ ノの 運 動 単 位 の 閾 値 張 力 で あ り,Pio-(乃+君.i)/2で

あ る.Cn,d　 ,Tn,en(nニ1,2)は 定 数 で あ る.各 定 数 の 値 を 表3-1Aに 示 す.集 合 筋 電 位 の 二

次 及 び 四 次 モ ー メ ン トは,次 の 時 間 積 分 に よ り 算 出 した.
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A

Sub.K.K.K.A.Sub .K.K.K.A.

c,0.6520.632c20 .7900.632(Hz/kg)

d,15.07 .OdZ6.5-7.0(Hz)

rlO.9881 .98rz
_1.981.98(1/kg)

e,15.015.Oe215 .015.0(Hz)

B

Sub.K.K.K.A.Sub.K .K.K.A.

Qo1.850.611bo4 .862.73

a,0.3960.504b,0 .6030.757(1/kg)

Qz‐0.0256‐0 .0354
_bz‐0.0297‐0.0478(1/kgz)

asO.627x10-,0 .937x10_3b30 .617x10_30.122x10-2(1/kg3)

表3-1カ ー発 射 頻 度 関 係(A),カ ー二 次,四 次 モ ー メ ン ト関 係(B)

の 近 似 式 に 用 い た 定 数

図3-8式(22)・(23)に 従 っ て 求 め た 上 腕 筋 集 合 筋 電 位 の 二 次
,四 次 モ ー メ ン ト

各 々 の 点 は4秒 間 の 積 分 か ら求 め た 値 ,回 帰 曲 線 は 式(24),(25)に 従 っ て 求 め た
.

定 数 は 表3-1に 示 さ れ て い る 。

mz=TfXZ(t)dt(22)

姦 ≒ 距(t)dt(23)

ただ し,Tは 積 分時間で ある.図3-8に 種 々の張力 におけ るmzとm 4を 示す.こ れ らを図
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中ゐ鎖 線 と実線で近似 した.近 似式 は次 の とお りで あ り,

logm2=ao十a,Pi十azPlz十a3P=3(24)

Iogm4=bo十blP;十b2P2十b3p=3(25)

定数anとbn(n=1,2,3,4)は 表3-1Bに 示す.

このような関係を式(4)～(18)に 代入 して種々の張力における 罵・と 瓦 を推定 した.図3-9

は2人 の被験者 についての結果で あるが,良 く似 た傾 向を示 してい る.低 い張力において

は,活 動 す る運動 単位 の総 数Nは 張力 に対 して ほぼ線型 に増加 してい る.つ ま り力の増

加 につ れて新 たな運動 単位 が次 々 に動員 されて いるのが判 る.し か し,張 力 が10Kg付

近 に達す ると,新 たな運動単位 の増加 は少な くなる.ま た張力の増加 につれて,新 たに活

動 を始 め る運動単 位 の大 き さ篤 は単調 に増加 して いる.す なわち,閾 値 張力 の高 い運動

単位程 大 きさが大 きい ことを示 してい る.つ ま り,HennemanetalZ9>3°}の 提唱 したsize

principleは ヒ・ト上腕筋 の随意収縮 において も成 り立 つ といえ る.

図3-9張 力区間」=1,2,… …12の各々で推定された活動運動単位数(N)と

その区間で動員された運動単位の活動電位の大きさの平均値(K;)

3.4張 力の制御様式

前 の2つ の節の結果 か ら,上 腕筋 の随意収縮時 の種 々の張力 レベルにお け る活 動中の運

動単位の数,そ の大 き さ,そ して発射頻度 が明 らかにな った.そ こで,こ こでは以 上のデ

ータか ら,運 動単位 の動員 と発射頻度 の増加 とい う2つ のメカニズムが張 力増加 に どのよ

うに貢献 して いるかを定量 的に検 討す る.

まず大 きさ,つ ま り活動電位 の振幅がKで あるよ うな運動単位を考える.単 収縮張力の

大 き さは活動電 位 の振 幅 とほぼ比例 関係 にあ る52)そ こで問題 として いる運 動単位 の発 生

す る張力は,

P=CKx(f)(26)

で表 わ され る.こ こで0は 定 数,x(/)は 正規化 した張 力で発射周波数/の 関数 であ る.
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一般 に筋の発生張力 は刺 激頻度 の増加 につ れて非線型 な シグモイ ド状 に増加す る
.こ こで

は ヒ トの筋で得 られた結果9)52)を参考 に してx(ノ)を 次の ような簡単 な関係 で表 わ した .

°.is(f<l°)

x(f)=0.042f--0.26(IOsf<30)(27)

1(30sf)

3.2節 で示 したよ うに運動単位 の発射頻度 は筋の発生張 力 とともに増加す る.

こ こで3.3節 と同 じように張力を区間に分 ける。いま区間ノで動員 された運動単 位が区

間Lの 終 り(P=Pi)に おいて発生 して いる張力は,

P丿(の=('K;・x(プン(i))(28)

で表 わ され る.区 間iに おいて筋の発生張力 は 彑一、か らP,ま で増加 す る.そ の うちre-

cruitmentに よ る増 加分 ∠R㏄ とそれ より低い張力ですで にrecruitさ れてい る運 動単位

の発射頻度 の増加 による分 ∠」昨 はそれぞれ次 の式で与 え られ る.

∠1RecDN=PZ(の=N・(;KEx(f(の)(29)

ヘ トエ
dPfr全 Σ ハ弓・('K,;{x(カ(i))-x(f ,(L-1))}(30)

j=1

これ らdPrecとd -Pfrか ら各 区間 での張力増加 におけ るrecruitmentと 発射頻度増加の相

対的な寄与 の割合 を知 る ことがで きる.図3-10は,横 軸 は発生 張力を最大張力で正規化 し

た値 を,縦 軸 はrecruitmentに よる張力増加の割合 ,す なわち ∠瑞/(4Pre。+dPfr)を 示

して い る.recruitmentに よる張力増加の割合 は徐々 に少 な くなる.し か し高い張力(K.

K.で は最大 力の60%,K.A.で は70%)に おいて も50%以 上 の張力増加 は新 しい運動単位 の

動員 に依存 して いる ことが判 る.

図3-10張 力増加に対する運動単位の動員と発射頻度増加の貢献度の割合
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3.5考 察

本章で は ヒ ト上腕筋 にお いて,運 動単位の発射頻度 と大 きさ,活 動 して いる運動単位 の

数 を広 い張力 の範囲で検討 した.

ここで測定 した張力 は,上 腕筋 のみ によって発生 され る もので はない.筋 の断面積,骨

格 の レバ ーの構 造等 を解析 したWilkie63}の 研究 によれ ば,肘 関節屈曲張力 の最 も大 きな

割合(約1/2)を 上腕筋が担 ってい る.さ らに集 合筋電位 の整 流積 分は上腕筋,上 腕二頭筋,

腕 橈骨 筋 の いずれ も力に対 して類似 の傾 向を示 してい る3)こ れ らの ことか ら,こ こで測

定 した張 力 は上 腕筋 自身 に よ って 発生 され る張力 とほぼ線型関係 にあ る もの と考 え られ

る.

上腕 筋運動単位 の発射頻度 は基本 的には張力 に対 してS字 状 に増加 す る(図3-11A).こ

れを従来 報告 されて いる結果 と比 較 して み る.BiglandとLippold9}は 母指外転筋,小 指

外 転筋 で 多 くの運動 単位 活動 の観 察 の結果 か ら同様 なS字 状の発射頻 度変化 を推定 した

(図3-11B).彼 らは単一の運動単位 を最大張力まで記録す る ことには成功 しなか った.Tanji

とKato61)は や は.り小指外転筋で,各 運動単位は力 とと もに発射頻度を増 し,閾 値 張力の

低 い もの程高 い最 高発射頻度 に達す ると報告 して い る(図3-11C).彼 らの結果 は ここで得

られた領域Hま での傾 向 と良 く一 致 してい る.彼 らの実験で は完全 に最大張 力まで達 して

い なか ったのか もしれな い.ま たGydikov等 劉 は導 出面積 の小 さな表面電極 を用い,最

大張力付近 まで高い選択性 で運動 単位 活動の測定 に成功 して いる.そ して運 動単位は力 と

ともに線型 に発射頻度 を増すfasttypeと 発射頻度が飽和 に達す るslowtypeに 分かれ

図3-11張 カー発射頻度関係の模式図A:本 研究B,C,D:従 来の3つ の研究.
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ると考 えた(図3-11D).こ こで得 られ た結果 は2つ の点 で彼 らの もの とは異 な ってい る
.

まず」二腕筋 ではカー発射頻度 曲線の形か ら2つ のtypeに 分 けることはで きなか った
.ま た

観察 した運動単位 はすべて最 大張力に近 づ くと発射頻度 を急激 に増 し,彼 らのslowtype

のよ うにカー発射頻 度曲線 を示す ものは見 い出せ なか った .

本研究で は集 合筋電位 か ら運動単位 の数 と大 きさを推定す る新 しい手 法を開発 した .そ

れ は,3.3.2に 示 したよ うに,i)h(τ)の 定常性 ,ii)運 動単位 活動 の独 立性 とい う2つ

の仮定 に基 づ いて いる.i)は すで にMilner-Brown等51}に よ り確認 されて いる.ii)に つ

いて も実験 的に確 かめ られて いる(付 録A) .以 上 の ことよ り推定法 は十分信頼性の ある結

果 を与 え る もの と考 え られ る.さ らに得 られ た運動単位数(N)と 大 きさ(K)の 信頼性を確

認 す るため に,推 定 されたKとNか ら逆 に発生力を算 出 して実測 した張力 と比較 した .

その結 果 は付録Bに 示 されて い る .算 出 された張力は実測 した もの と良い相関を持 つ .

以上 によ り本推定法 は十分に実用的な ものであ ると考 え られ る.

上腕筋で は,最 大張力の60～70%付 近 までが運動単位 の動員が張力増加 の主 たるメカニ

ズ ムで あ る(図3-10).さ らに張力が高 くなる と動員 され る運動単位の数 は極端 に少な くな

る.し か しその大 きさは低 い閾値張力の ものに比べて大 きいので依然張力増加に強い役 割

をはたす のであろ う.高 い張力 レベルで も運動単位 の動員 が発射頻度増加 よ りも張力増加

に貢献 して いるとい う結果 は上腕二頭筋41)や 腓腹筋52)で も報告 されている.ま た佐藤56)に

よれ ば,ネ コの腓腹 筋 でのTVRに よ る張力発 生 は ほ とん ど運動単位の動員 によるとい

う.

一 方
,Milner-Brown等5°)の 解析 に よれ ば,第 一背側 骨間筋 で は ,運 動単位 の動員 に

よる張力増加 の割合 は ,発 生力が大 き くなるにつれ急速に減少 し,3人 の被験者中2人 で ,

1500g以 上の力では新たな運動単位の動員は見 られなかった(最 大力は4～6Kg) .Monster

とChan521も 総指伸筋 において 同様 な結果 を示 して いる.

以上の比較か ら次のよ うな仮説 が推 論 される .つ ま り,大 きな張力の発生 が主 たる機能

であ る筋 では運動 単位 の動員 が張力制御 において よ り重要 な役割 をはた し
,一 方,微 細な

コン トロールを要求 され る筋で は発射頻度変化が重 要 とな って くるので はな いだ ろうか?

3.6結 言

1.ヒ トの筋張力の調節機 序を明 らかにす る目的で上腕筋 の単一運動単位 活動及 び集合

筋電 位を最大張力 までの広い張力範 囲で解析 した .

2.運 動単位 の発射頻度 は張力 に対 しS字 状 の曲線 に沿 って増加す る.低 い張力で は発

射頻度 は力に対 し急激 に増加す る.中 程度の張力範囲で は個 々の運動単位 は力 に対 し線型
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に発射頻度を増加させる.最 大張力に近づ くにつれ,発 射頻度は再び力に対 して急激に増

加 し,50Hz以 上にも達する.

3.集 合筋電位を統計的に処理する新 しい手法を開発 して,活 動 してい る運動単位の数

とその活動電位の大 きさを推定 した.活 動運動単位数は筋の発生張力に対 し単調に増加 し

た.高 い張力において動員 される運動単位は低い張力で動員 されるものより大きい.

4.張 力の増加に対 して新たな運動単位の動員 と,す でに動員 されて いる運動単位の発

射頻度の増加 という2つ の調節機序がどのように働 くかを定量的に検討 した.運 動単位の

動員が張力増加にはたす割合は高い張力になる程減少 した.し かし最大張力の70%に おい

ても運動単位の動員が主たる張力増加のメカニズムであった.
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第4章 運動単位の伸張反射応答の解析

4.1緒 言

筋一骨格 系 を 支配す る多重ル ープの複雑 な神経機構 の中 で,脊 髄伸張反射系は最 も下 位

の ル ープで あ る.第2章(2.3)に 述べ られてい るよ うに ,伸 張反射系 にはr系 とい う一種

の フ ィー ドバ ック ・ゲ インの調節機構 が備 わ って いる .上 位 中枢 はr運 動 ニューロ ンの働

きによ り筋紡錘 による筋の長 さ,速 度 の検 出の感度を変化 させ る ことがで きる.つ ま り ,

伸張反射系は適応制御機能を有 しているのである.こ の ことか ら,次 の ような ことが当然 予

想 され る.ヒ トは様々な動作 を1つ の手 を使 って行わねば な らない.こ れ は工学 系には見

られな い要求で ある.そ こで,そ の動作の要求 に応 じて フ ィー ドバ ック ・ゲ インを調節 し

てい るのではな いだろ うか?こ の問題 を検討す るのが本 章の 目的であ る.

伸張反射系のフィー ドバ ック ・ゲインの大 きさは定性 的に は,筋 を急速 に伸張 したときに

短潜時 で起 こるその筋 の電気的,及 び力学的応答 か ら知 る ことがで きる.Hammond27}の

最初の解析以来,こ の伸張反射の応答が,は た して動作の様式 に応 じて変化す るか とい う問

題 は くり返 し研究 されて来たiz)is}17)1S)23)25〕36)44)これ らの研 究では,被 験者が手 や指 を 一定

の位置に保持 しているときに,機 械的な外乱が加 え られ る.そ して被験者 はその外乱 に対 し

て抵抗す る(resist)か,あ るい は全 く抵抗 しない(letgo)か の どち らかを指示 され る.そ

の ときの外乱 に対す る伸 張反射 の応答 を比較 したところ,脊 髄 を介す る短潜時の応答 に差

は見 られ なか った.こ の ことか ら直ちに伸張反射の フ ィー ドバ ック ・ゲ イ ンは動作様 式に

応 じて変わ ることはない とは結論で きない.こ れまで に行 われ た実験系の設定 が不適 当で

あったのか もしれない.

そ こで,こ こで は運動単位 及び筋電 図(EMG)の 応答 を見なが ら,短 潜時 の伸張反射が

動作様 式に応 じて変化す るか否か を,従 来 とは異 なる実験 系 において,再 検討 した .そ の

ために2種 類 の動作 を設定 した.1つ は`力 制御',も う1つ は`位 置制御'で ある .力 制御

では,被 験者 は等尺性の条件下で一定の力を保持す る.一 方,位 置制御 では ,被 験者 は外

力 に拮抗 して指 の位置を一定に保つ.外 乱 一 筋の急速伸 張 は被験者が予測で きない

よ うに ランダムな時刻に印加 し,被 験者 はそれ に対 して特別 に応答 しないよ うに指示 され

た.こ の2つ の動作は以下 のよ うな2つ の理 由で選んだ.一 般 に,位 置を制御 す る場 合は

制御 系が大 きな ステ ィフネスを持つ ほ うが望 ま しい.一 方,力 の制御 で はステ ィフネスは
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小 さい方が都合が良い.も し,伸 張反射 が長 さのサ ーボ機構 として働 くな ら,位 置制御で

はステ ィフネスが増 強 され,力 制御 では減弱す るで あろ う.つ ま り上位中枢 が伸張反射の

ゲ イ ンを動作 に応 じて変え るな ら,伸 張反射 の応答が力制御時 に比べ,位 置制御時 には大

き くなることが予想 され る.

Houk32!RothwelletaP51に よれ ば,潜 時60msec以 上 の応答 には随 意的 な動作 の影

響 が現われ るとい う.そ こで ここでは純粋 に脊髄 の反射 だけを対象 と して,60msec以 内

の応答のみを解析 した.

4.2実 験方法

実験 は22か ら37歳 の健常 男子4名 の 中指総指伸筋 にて行 った.実 験装 置を 図4-1に 示

す.前 腕 は1人1人 に合わせ て作 った石膏 の型 に水平 に固定 した.手 は母指 が上 になるよ

うに手掌 を垂 直に して鉄板 に皮 のバ ン ドで固定 した.被 験者 は,中 指のみ は水平面 内を基

節回 りに 自由に卸かす ことがで きる.軽 くて薄い(1×8×0.1cm)ア ル ミニウム板 を中指の背

面に固定 して,中 指が伸びた状態で基節以外は動かないよ うに した.手 掌 と脱力 した中指の

図4-1実 験装置の模型図A:力 制御B:位 置制御 詳細は本文参照.
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間の角度 は約135° であった.中 指 の先端 はやは り水平面 内を回転す る レバ ーに接触す る.

レバ ーの軸 まわ りの摩擦力は小 さい(3×10-5Nm以 下) .レ バーは脱力 して いる中指と平行

に設 置 し(こ の位 置 を角度0と す る),ま た中指基節 と接触点問の距離 は,レ バーの長 さ

(8cm)と 同 じになるよ うにセ ッ トした.以 上 の設定 によ り,中 指の回転角 とレバーの それ

は小 さい動 きの範 囲ではほぼ等 しい と考 え られ る.

(1)力 と位 置の記録

中指伸展 の 力 は,レ バーに貼 った ス トレンゲ ージで測定 した.以 下力学 的応 答 は トル

ク(Nm)で は な く,中 指先 端 で測定 され る力(N)で 表現 す る.レ バ ー長8cmを 用 いれば

2つ の量 の 間の変換 は容易で ある.中 指の位置は レバ ーの軸に取 り付 けた ポテ ンショメー

タで測定 した.そ して中指位置 は レバ ーの回転角度で表わ され るが,上 に述べた ように こ

れは中指の 回転 とほぼ等 しいと考 えることがで きる.

(2)単 一運動単位活動 と表面EMGの 記録

単一運動単位の活動 は左総指伸筋よ り,第3章 で述べ た もの と同 じ釣 針型 電極 によ り双

極誘導 した.運 動単位発射 は,モ ニ タス コープに表示 し,ま たオーデ ィオ ・ス ピーカで も

モニ タ した.電 極 が正 しく総指 伸筋 の中 指部 に入 ってい ることは次 のよ うに して確 かめ

た.1)被 験者が等尺性 に中指を伸展 させ た ときに,他 の3本 の指を伸 展 させた ときに比べ

強い運 動単 位 の発射 が見 られ る こと.2)中 指伸 展の力 と発射頻 度 との間に強 い相関が あ

ること(図4-3C).

表 面筋電 位 は,電 極(Ag-AgCl電 極1cmφ)を 同 じ筋表面 に筋線維 に沿 って2cm間 隔

で貼 り双極誘導で導出 した.EMGは 増 幅 した後,全 波整 流 し,低 域濾波(時 定数30msec)

した.

(3).力 制御 と位 置制御

2種 類 の動作 力制御 と位置制d91一 は以下のよ うに行 った .力 制御(図4-1A)で は,

被験者は一定の等尺性張力を保 持す る.レ バーは0° の所 に固定 され,中 指 をそれ以 上伸展

す る ことはで きな い.力 の視覚 フィー ドバ ックとして,ス トレンゲー ジの出力を 目標値 と

共 に オ シロス コープに表示す る.位 置制御(図 　)で は被験者 は,ACモ ータによ って加

え られ る力 に拮抗 して指を一 定位 置(0°)に 保 つ.こ の場 合は視覚 フィー ドバ ックとしてポ

テ ン ショ ・メータの出力を 目標位 置 とともに表示す る.位 置制御で は2種 類 の外 力印加方

法 を用いた.ま ず一定負荷位置制御で は,外 力は指 の位 置に拘 わ らず一定で あ る.次 に不

安定負荷 位 置制御で は,ACモ ータによる外力が,指 の屈 曲に比例 して大 き くなるよ うに

した.角 度0° の点で の力 は一定負荷位置制御の場合 と等 しくなるよ うに設定 した.指 の
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屈 曲につれて外力が大 き くな るので,指 を一定位 置に保 つ ことは,一 定負荷 の場合 に比べ

て難 しくなる.こ の不安定 系は,ACモ ータの制御 目標 に0.5N/degreeの ゲ イ ンで位置を

正帰 還 す る ことによ り実現 した.3つ の動作様 式 力制御,一 定 負荷位 置制御,不 安定

負 荷位 置 制御 一 における外部負荷 の力学的特性の違 いは図4-2に 示 されて いる.力 制御

に お いて は,指 は0° の位 置に固定 されてい る.そ こで制御対象の位置 力特性 は図4-2

Aの 太線のよ うにな ると考 え られ る.被 験者 は,力 を 目標値(*印)に 保 持す る.つ ま り,

制御量 は力 と考 えることがで きる.一 定負荷位置制御で は,外 力 は指の位 置 と関わ りな く

一定 で あ る(図4 -2B) .被 験 者 は,指 を0°(*印)に 保 たねばな らない.こ の動作 における

制御量 は指 の位 置で ある.不 安定負荷位置制御 において も制御量 は位置で あ る.し か し,

図4-2Cに 示すよ うに外 力の大 きさは指の位 置 とと もに変 化す る.

図4-23種 の動作様式における外部負荷の位置一力特性(実線)

制御変数は力制御では力,位 置制御では位置である.目 標値はア

ステリスクで示す.○ 印は正しい制御が行われたときの動作点.

(4)伸 張反射

位置制御あるいは力制御 を行 っているときに伸張反 射を誘発 させ るために,被 験者が一定

位 置あ るいは一定力 を保持 してい る際に,総 指伸筋 を伸 ばす(指 の屈 曲)方 向ヘ レバ ーを微

少 角度 ステ ップ状 に回転 させた(2°:指 先 の変化2.8mm).レ バーの回転 は電磁 石によ っ

て 引 き起 こ し,12msec以 内の短 時間で完 了 した.そ の外 乱(筋 伸 張)は 被験 者がその時間

を予測 できないよ うに ランダムに印加 した.こ の ことによ り,随 意収縮 の短 潜時伸張反射

へ の影響 を除外 す ることができ る.被 験者 は力制御 あ るいは位 置制御 の動作 を外乱印加 前

だけ行 い,外 乱 には積極 的には反応 しないよ うに指 示 された.

実験 は以下の手順で行 った.ま ず力制御 を5回 行 い,次 に一 定負荷位 置制御を5回 行 っ

た.一 部の実験 シ リーズでは,次 に さ らに不安定負荷位 置制御 を5回 行 った.そ して この
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全体 を もう一度繰 り返 した.結 局,1つ1つ の動作 を10回 行 ったことにな る.試 行毎 に

1分 間 の休憩 を置 い た.初 期 力(力 制御 における目標値,あ るいは一定負荷位置制御にお

け る外 力 の大 き さ)は 単一の運動単位 の定常発射が は っき りと観察で きるような レベルに

設定 した(図4-4).多 くの場合 これは2N以 下であ った.一 方,最 大力は10N付 近であ っ

た.一 度 この初期力を決 めた後 は,1つ の シ リーズの実験 は同 じ値 で行 った.

(5)デ ータ解析

すべてのデータは一度磁気テープに記録 し,実 験終了後,運 動単位の活 動電位 は32KHz,

位 置,力,EMGは1KHzの サ ンプル頻度 で ミニ コンピュータに入力 した.活 動電位 はグ

ラフィック ・ター ミナルに表示 して,単 一運動単位 は活動 電位 の波形 か ら同定 した。

伸 張反射 の実験で は,解 析 は,外 乱 印加前200msec,後300msecで 行 った.動 作様式

毎 に位置,力,表 面EMGの10試 行 の応答 を平均 した.

単一運動単位の活動 の解析 は,3段 階にわたって行 った.ま ず外乱の印加時点を時間t=0

と して,初 め に瞬時発 射頻度(instantaneousfiringrate)を1つ1つ の発射 について試行

毎 に算 出す る.こ れ は,時 間tkにh番 目の発射 が あ った とす ると,tkで の瞬時発 射頻度

,fkを,

{_1
」kIt

k-tk-i

と定義 した.次 に,10試 行 の瞬時発射頻度の時系列を,外 乱 の印加時点 を一致 させて図4-5,

6の3段 目に あるよ うに重ね合わせて表示す る.図 に見 られ るよ うに瞬時発射頻度 を示す

各点 は,ば らつきが大 き く定量 的 な解 析 を行 うこ とはで きない.そ こで,第3段 階 と し

て,こ れ を移動平均 によって平滑化 した.重 ね合わせ た瞬時発射頻度のi番 目の点が,時

刻tEで,そ の大 きさがfと す る と(`=1,2,… …N),そ の時 間t2で の平均発射頻度f(t=〉 は

次式 で表わ され る.

f(tt)一 轟(i=3,4,… …,N-・)

この ように して平均化 された発射頻度 を図4-5,6の 最下段 に示す.

4.3結 果

(1)運 動 単位 の定常発射

伸張反射の応答を解析 す る前に,運 動単位の定常発射が動作 の様式で異 な るか否かをま

ず検討 した.こ こで は力制御 と一定負荷位置制御 を取 り上 げた.10個 の運動単位 を解析 し

たが,そ の一 例 を図4-3に 示す.力 制御 において は,被 験 者はある レベルの等尺性の力を
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図4-3力 制御(A)と位置制御(B)時の総指伸筋運動単位の定常発射活動(C)

A,B二 上段は位置,下 段は張力C:同 一運動単位の発射頻度と張力を,力 と位置

の安定している区間(A,Bに 下線でマーク)で平均したものをプロットしたもの.

数 秒 間保 持 し,そ の レベ ルを階段状 に増加す る(図4-3A下 段).指 の動 きはほ とん ど認 め

られな い(上 段).瞬 時発射頻度 を,図 の下に横棒で 示 されているよ うな力が安 定 して いる

区 間で 平均化 した.こ の よ うに して求 めた平均の発射頻度 を図4-3Cに 白丸印で示す.こ

の 内7点 は,A図 の試行 か ら,残 りの4点 は類 似の もう1回 の試行 か ら得 られ た ものであ

る.こ の運動単位 は力に対 して線型 に発射頻度 を増 してい る.

一定負荷位置制御(図4-3B)で は ,被 験者 はACモ ータに よるあ る レベルの外 力 に対 して

指 を0° に保 っている.指 の位 置は外 力が変化す るときに動揺 して いる.力 制御 の場合 と同

様 に,瞬 時発射頻度 を力,位 置 とも安定 した区間(図4-3B下 段の横棒)で 平 均化 した.こ の

平 均発 射頻 度 を力 に対 して プ ロ ッ トしたのが図4-3Cの 黒丸で ある.2つ の動 作様式間 に

は,カ ー発射頻度関係 に差 は見 られない.他 の9つ の運動単位 について も,カ ー発射頻度関

係 に力制御 と一定負荷位置制御 の間で は差 は見 られ なか った.

こ こで伸張 反射 の応答の解析 を行 う前 に,伸 筋 と屈筋のco-contractionの 問題 を検討

してお く必要 がある.Akazawaetal."に よれば,co-contractionは 伸 張反射 を強 く促進

させ る.こ こでは拮抗筋 の運動単位 の活動 の記録 は行わ なか ったので,拮 抗筋 が働 いて い

るか否 かにつ いて の直接 的 な証拠 はない.し か し,1)co-contractionは ほ とんどない

か,2)あ って もそれ は力制 御,位 置制御 とい う動作様式 には影響を受 けない と考 え られ

る.な ぜな ら,ま ず予備実験 において,ど ち らの動作時 に も拮抗筋の表面EMGの 活動 は

ほとん ど観察 されなか った.次 に,上 で述べたよ うに総 指伸筋 の運動単位 の発射頻度 は,観

測 され る力の レベルが等 しければ,力 制御 と位 置制御で差 は見 られ なか った.こ れは総指
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伸筋 によ って発生す る力 も等 しい ことを示唆 して いる .観 測 され た力 は屈筋 と伸筋の力の

差なので,屈 筋の収縮が も しあ った として も,そ れ は2つ の動作様式間で は差はない と考

え られ る.

(2)運 動 単位 と表面EMGの 伸張反射

図4-4に 筋伸張(上 段)に 対す る総指伸筋運動単位 の活動(下 段)を 示 す .大 きな正 の電

位を もつ運動単位 の定常発射 をは ・きり覘 る・とがで き る.筋 イ申蜘 ・対 して,そ れ まで

発射 して いない運動単位 が2発 の負 の電位 のスパ イクを発射 して いる(*印) .こ こで は定

常発 射を示 す運動単位の みを解析 した.

図4-4総 指伸筋運動単位の筋伸張に対する応答

上段:中指位置,上 方向屈曲 下段:運動単位活動電位,上 方向負.

伸張以前に活動していない運動単位の発射をアステリスクで示す.

2つ の動作様 式 一 力制御 と一定負荷位置制御 一一の伸 張反射への影響を18個 の運動単

位で解析 した.こ れ らの運動単位の うち10個 は ,筋 伸 張に対 し,30～60msec(49±9msec,

平均 ±標 準偏 差)の 潜 時では っきり した発射頻度 の増加 を示 し,残 りの8個 は少 な くと も

60msecま で には明瞭な応答 は示 さなか った .

図4-5に 典型 的な記録例 を示す.Aが 力制御 ,Bが 位置制御 時の応答 で あ る.上 段 か ら

2つ の記録は,指 の位置と力の記録で ある .ス テ ップ状 の指屈曲 総指 伸筋 の伸展 は

時刻Omsecで 印加 された.力 制 御時,指 は0° の位置 に固定 されてお り ,外 乱 印加以前 に

見える位置 の動揺 は測定系0)noiseで あ る.位 置制御 で も指は0° に良 く保持 されている .

同 じ大 きさの指屈曲(2°)が どち らの場 合に も印加 され た .外 乱印加直前 の初期力 もほとん

ど等 しく,力 制御では1.39N,位 置制御 で は1 .42Nで あ った.力 の記録 に見 られ る外 乱印

加直後の減衰振動 は,i)指 と レバ ーの慣性 モーメ ン ト,ii)筋 のステ ィフネス,iii)レ バ ー
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図4-5力 制御(A),位 置制御(B)時 の総指伸 筋運動単位 の筋伸張 に対す る応答

上段:中 指位置(基 節角度),リ ラックスした ときの位置を0° とする.下 方向が屈 曲.

第2段:指 先端での中指伸展張力.位 置,張 力とも10試 行の平均.第3段 と最下段

は運動単位の瞬時及び平均発射頻度.

図4-63種 類の動作時の総指伸筋運動単 位の筋伸張への応答

A:力 制御B:一 定負荷位 置制御C:不 安定負荷位置制御.上 段 より中指位L,伸 展

張 力,運 動単位 瞬時発射頻度,¥/均 発射頻度.矢 印は短潜時反射応答 の時刻 を示 す.
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の機械的振動,に よる.3番 目の記録 は,単 一運 動単位 の瞬時発射頻度 を10回 の試行で重

ね合 わせた ものであ る.伸 張反射応答 と思われ る発射頻 度の一過性の増加 が ,外 乱 印加後

45msecの 潜時 で観察 され る(矢 印で示す).こ の応答 は ,平 均化 した記録(最 下段)上 に,

よ りはっきりと ピー クとして見 る ことがで きる.平 均周波 数上の45msecの 点で の ピー ク

は,位 置制御時の方が力制御時に比 べて大 きい.外 乱印加前200msecの 平均発射頻度 は ,

力制御 時21.6+7.2Hz,位 置制御時20.0±3.6Hzで 有意 な差 は見 られなか った.

.2つ の運動単 位につ いて は,力 制御,一 定負荷位 置制御 の他 に,不 安定負荷位置制御 に

つ いて も解 析 を行 った .図4-6に その一例 を示す 。初期 力,初 期位 置,外 乱 の大 きさには

3種 の動作様式の間に差は見 られない.刺 激印加前200msecで の平均 の発射頻度 は力制御

時20.4±3.OHz,一 定負荷位 置制御で は21.0±3.OHz,不 安定負荷位置制御 では19 .7±3.7

Hzで,こ れ らは互 い に有意 な差はなか った.運 動単位活 動での伸張反射応答が40msec

の潜 時で見 られ る(図4-6に 矢印で示す).こ の応答 は ,力 制御,一 定負荷位置制御,不 安

定負荷位 置制御 の1頂に大 き くな ってい る.

60msec以 内 の潜 時で,伸 張反射 の応答 を示 した10個 の運動単位 につ いて ,力 制御 と位

図4-73種 の動作時の運動単位反射応答の比較

横軸:初 期発射頻度,外 乱印加前200ms㏄ の平均発射頻度 縦軸:伸 張反射

応答 ピークの発射頻度と初期発射頻度の差(右上図参照).同 一の運動単位

の結果は実線で結ばれている.
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置制 御 にお け る反 射 の大 き さを比較 した結果 が図4-7で ある.外 舌L印加 前200msecの 平

均発 射頻 度 を"初 期頻度",外 乱 に対 す る発射頻度増加 の ピークの値 と初期頻度 との差 を

"伸張反射応答"と 定義する
.図4-7は 伸張反射応答 を初期頻度 に対 して プ ロッ トした もので

あ る.三 角 は力制御時,白 丸は一定負荷位 置制御時,黒 丸 は不安定負荷位 置制御時の結果

で あ る.実 線 で結 んだ デ ータ は同一の運動単位 か ら得 られた もので ある .10個 の運動単

位 中,9個 では一定負荷位 置制御時 の伸張反射応答 は力制御時のそれに比べて大 きい.一

定 負荷位 置制御時 の伸張反射応答 は,10個 の運動単位 で8.9±5.9Hzで あ り,力 制御時に

は4.5±2.OHzで あ る.こ れ らは有意 に異 なる.初 期発射頻度は力制御 時 に19 .3±3.4Hz

で, ,これ は一定負荷位 置制御 時の19.4±3.4Hzと 有意な差 はない。動作様 式が一定負荷位

置 制御 か ら不安定 負荷位 置制御 に変わ ると,伸 張反射応答 はさ らに増強 され る.1つ の運

図4-8整 流積分された総指伸筋EMGの 伸張反射応答

A:力 制御B:位 置制御 各記録における縦線は外乱印加時点を示す.す べて

10試行の平均である.伸 張前の初期力を左に示す.最 下段の記録は,初 期力

2.35Nで の力と位置である.
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動単 位 で は,伸 張反射応答 が4.1か ら18。7Hzに 増 し,他 の1つ では21 .4か ら33.OHzに

増 している.

以上述べ たような動作様式 によ る伸張反射の変化を さ らに確認す るため に ,同 じ条件 の

実験 を,総 指 伸筋 か ら表 面EMGを 導出 して行 った .図4-8は 力制御 時(A),一 定負荷位

置制御時(B),に 加 え られ た筋伸張 に対す るEMGの 応答 で ある.初 期力 左 に表示 ～

は,上 段か ら下段 とな るにつれ大 き くなる .位 置制御 時 には,外 乱印加後25～60msecに

EMG活 動の増加す るのが見 られる .こ の ピークはおよ そ45msecで ある .こ の潜 時は単

一運動単 位で観察 した もの と良 く対応す る
.力 制御 時に も,最 初 の25～60msecに 伸張反

射の応答が見 られ るが,そ の大 きさは同 じ初期力での位 置制御時 に比べ明 らか に小 さい .

4.4考 察

本 章 で述 べた実験 か ら得 られた重要 な知見の1つ は総 指伸筋の運動単位の30～60msec

に潜 時を持 つ伸 張反射 の応答が動作様式 によって変化 す るとい うことであ る .そ の応答 は

力制御 時に比べ位 置制御時 に増強 され た.こ のよ うな伸 張反射応答の変化 は表面筋 電位 の

記録 で も観察 され た.

ここで解析 したのは筋が定常 的な収縮を行 って いる時 の伸張反射 につ いて である .こ れ

に対 し動的 な動 きの中では ,そ の動 作の相 や動 きの速度 によ って伸張反射の応答が変化す

るという16)23)定 常 的な収縮 において も伸張反射 は種々の 要因 によ って 影響 を受 け る.例

えば外乱 の大 きさやその印加速度23)r外 乱 に対 して随意的 にどの ように反応 す るか(文 献は

諸 言 を参照),定 常収縮 の 強 さ,外 乱 の 印加時点 を予測 で き るか否 か32)55)r拮 抗筋 のco-

contraction4}等 で ある.本 実験 で はこのよ うな要 因は可能な限 り等 しくな るよ うに実験

条件 を設定 した.ま ず外乱(筋 伸張)の 大き さと速度 は一定 それぞれ2° ,250°/sec

と した.ま た外乱に対 しては`反 応 を しな い'よ うに被験者 に指示 した .

伸 張反射の大 きさが外乱 印加時 の定常収縮の レベル に強 く影響を受 け ,発 生力が大 きい

程 反 射が 大 き くな るこ とは 多 くの研究者に よって報告 されている23)36)44)本研究 で は測定

され る力 が等 しけれ ば動作様式(力 制御 と位置制御)に 関わ りな く運 動単位 の発射頻度 も等

しい ことを示 した(図4-3,5,6).そ こで動作様式 による伸張反射 の応答の変化 は ,こ のよ

うな定常収縮 の レベルの違 いによ っては説 明で きない ことが判 る.

最近Rothwell等55)は 長母指屈筋で50msecと いう短潜時の応答が ,外 乱 の印加 時点 を

正確 に予測で きる場 合には増強 され ることを示 した.彼 らは これ を随意性収縮 の影響で あ

ると説 明 してい る.本 実験 では被験者 は外乱 に対 して は何 も反応 しな いよ うに指示 され ,

しか もその外乱 は被験者が予測で きないよ うに ランダムな時点 に印加 した .こ の ことか ら
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動作様 式によ る伸張反射応 答の変化が,外 乱 の予測 によ る もの とは考 え難 い.

最 近,拮 抗筋のco-contractionが 伸 張反 射に強い影響 を持つ ことがAkazawaetaP

によ って明 らか にされてい る.結 果の項で詳 しく検討 したよ うに,こ こで設定 した動作様

式(力 制御 と位 置制御)の 違 いはco-contractionに は影響 を与えない.

Burketal'1〕 によれば,ヒ ト前脛 骨筋 のa-rバ ランスは皮膚 の振動刺 激や筋 の受動伸

展 等 の末 梢刺 激 によ って変化 す る.ま たLundbergetal.42)はIb反 射 の 中継 ニュー ロン

での信号伝達が皮膚か らの求心性信号 によって分節性 に修飾 され ることを示 した.本 研究

で は指 の位 置 と発生力 は力制御 と位 置制御で等 しく,皮 膚や筋受容器への機械 的刺激の強

さは動作様式 に拘 わ らず一定 と考 え られ る.そ こで このよ うな末梢性 の影響 はここで は除

外 で きる.

最近 のHagbarthetal⑳ の研究 によれば,急 激な関節の変位後 の筋 紡錘の発射 にはい

くつかの ピークが見 られ る.こ れは衝撃 による機械 的な振動 によ るもの と考 え られ,筋 紡

錘 が振動 に対 して大 きな感度 を有す ることを強 く示 唆す る.本 実験で も外乱 の印加 直後に

減衰振動 が あるので(図4-5,6),こ れが筋紡錘 を刺激 し,反 射 の応答 に影響 を与 え る こと

は十分 に考 え られる.し か し,力 の記録 に見 られ るように,振 動の大 きさや その形 は力制

御 と位 置制御 では差 はな く,振 動の反射庵答 に与 える影響が動作様式 によ って違 いが ある

とは考 え難い.

Houk32}は 脊髄伸張反射 ル ープの ゲインが適 応的に変化す るとい う証拠 はな く,こ れ ま

で報告 されてい る伸張反射の変化 とい うの はすべて反射 ループの非線型性 か,随 意 的な応

答 の混入で説明がつ くと示 唆 してい る.こ こで は初期 の力,位 置,運 動単位 の発射 はすべ

て動作様式間で等 しく設定 す ることがで きた.そ こで ここで得 られた伸張反射 応答 の変化

は系の非線型性 によるものではない.さ らに30～60msecの 潜時の応答のみ をあつか った

ので,随 意的 な応答の影響 も除外す ることができた.

以上 のよ うな考察か ら,こ こで得 られた伸 張反 射応答 の変化は動作様式 の違 いによ るも

ので あると考 え られ る.こ こでの結果か らだけでは,こ の反射 応答の変化 がr系 を介 した

筋紡錘感度 の変化 によ る ものか,あ るいはIb求 心 路 と運 動 ニュー ロンの問の信号伝達の変

化,ま たは他 の脊髄内の伝達特性の変化 によるのか結 論はで きない.し か しいずれ に しろ,

上位の運動 中枢がa運 動 ニュー ロンの発射 レベル とは独立 に,短 潜時の伸 張反射ル ープの

ゲイ ンを変化 させて いるといえ る.

ここで解析を行 った18個 の運動単位 の うち8個 は筋の伸張 に対 して30～60msecの 潜時

で はは っき りした応答を示 さなか った.こ れは筋伸 張の大 きさ(2°)が これ らの運動単位に
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反射 を引き起 こすには不十 分だ ったためか も しれな い.ま た これ らの運動単位 は ,筋 伸 張

以前 にすで に最大の発射頻度 に達 して しま っていた とい うことも考え られ る.し か し後者

の可能性 は少ない.伸 張反射を解析 した時 の初期力 は2N(最 大力 の約20%)以 下であ った .

定常 発射 と発 生張力 を解 析 した10個 の運動単 位では,2N以 下で発射頻度 が飽和 して し

ま うよ うな ことは観察 されなか った。BawaとTatton8}に よれば ,サ ルにおいて筋 の急

速伸張に対す るEMGの 応答 に現われ るい くつかの ピークはそれぞれ異 な るsubgroupの

運動 単位の応答 に由来 して いる とい う.同 じことが ヒ トで も見 られ るか否 かは不明で ある

が,あ るいはは っき りと短潜時の伸張反射 を示 さなか った運動単位 は もっと長 い潜 時の反

射に関わ るsubgroupの ものか もしれない.

4.5結 言

1.筋 一骨 格 系が行 う動 作の様式によ って伸張反射 の応答 が変化す るか否 かを検討す る

目的 で,力 制御 と位置制御 とい う2つ の動作時 に微少 の急速伸張 を総指伸筋の中指部 に加

えて単一運動単位の活動 を観 察 した.

2.力 制御で は,被 験者 は固定 され た中指の基節回 りの等尺性張力を一定 値 に保 ち ,位

置制御で は外力に対 して中指 の位 置を一定 に保 った.

3.発 生張力が同 じであれば,運 動単位の定常発 射頻度 には2つ の動作様 式の間に差 は

見 られなか った.

4.解 析 した18個 の 運動単位 中10個 は筋の急速伸張 に対 し,30～60msecの 潜 時では

っき り した反射応答(発 射頻度の増加)を 示 した.

5。 この伸張反射応答 は,張 力,指 の位 置,運 動単位 の発射頻度等 の初期条件が 同 じで

も,力 制御 時に比べ位置制御 時 には促 進 された.

6.位 置制御時 にお ける伸張反射 応答 の促進 は同 じ筋 の表面筋電位の記録で も確認 され

た.
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第5章 伸張反射の適応的特性の解析

5.1緒 言

前章 で,総 指伸筋 の運動単位活動 あ るいはEMGに 見 られ る短潜時の伸張反射応答が動

作`力'を 制御す るか,`位 置'を 制御 す るか によ って変化す ることを示 した.つ ま

り,力 を制御 する場合 に比べ,位 置を制御す る場合 に大 きな応答が観察 され た.そ して こ

め変化 が上位 中枢 か らの信号 による ものと推測 された.伸 張反射系は筋の長 さを一定 に保

っ フィー ドバ ック機構 と考 え られ るので ,こ の ことか ら,上 位 中枢が動作 に応 じて フ ィー

ドバ ック ・ゲ インを調節 して いるとい うことがで きる.

そ こで本章 では前章 と同様な条件下で,実 際に フィー ドバ ック ・ゲ イ ンが どの よ うに変

化 し,そ の変化が どのよ うな機能的意味を持つのかについて検 討を加 え る.し か しゲ イ ン

を直接測定 す ることはで きな いので,実 験で得 られ る伸 張反射 の トル クの応答を数 学モ デ

ル によ りシ ミュ レー トしてゲ イ ンを推定す る .

5.2実 験方法

ヒ ト中指 の伸筋(総 指伸筋)を 対 象 と して伸張反射 の実験 を行 った .被 験 者は健常 成人男

子2名 で あ る.実 験装置を図5-1に 示す.前 腕 を石膏 の型 に固定 し,手 掌 を垂直に して,

図5-1実 験装置
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手指の基節の みの回転(水 平面 内)が 可 能 とな るよ うに,中 指 の背面にはアル ミニ ゥムの平

板 を3カ 所で固定 した.こ の板 は,コ の字型 のアル ミニ ウム枠 に接続 され ,そ の枠 は回転

シャフ トへ つな が る.中 指基 節 の回転 軸 は ,シ ャフ トの回転軸 と一致す るよ うに調節 し

た.中 指伸展 の トル クは,ア ル ミニ ウム枠 に貼 った ス トレンゲー ジで測定 した .指 の上下

に ランプとフ ォ ト・セルを設 置 し,指 の位置(基 節回 りの回転角)を アル ミニ ウム枠につ け

た小板が さえ ぎる光量 によ り測定 した .

アル ミニ ウム枠 の シャフ トは,指 に負荷 トル クを加え る装置(以 下負荷装 置 と呼ぶ)と
,

指 を強 制屈 曲 す る装 置(こ こで着 目 して いる総指伸 筋 は中指 の屈 曲によ り伸 ば され るので

以 下`伸 張装 置'と 呼ぶ)に 接続 され る(図5-1B).負 荷 装置 はACモ ータとマイ クロバ ウダ

ー ・ク ラ ッチか ら成 る .ACモ ータの発生 トル クは,ク ラッチを介 して指に伝 達 され る .

指 に加 わる負荷 トル ク(中 指を屈曲 させ る向き)の 大 きさは,マ イクロパ ウダー ・ク ラッチ

を流れ る電流量に より調節 す る.伸 張装 置はステ ップ ・モ ータと電磁 クラッチで構成 され

る.指 の屈 曲 はス テップ ・モー タで行 う.

被験者が行 う3種 類の制 御動作,及 び伸張反射 を誘起 す るため の中指屈曲(伸 筋の伸張)

は以下 の通 りで あ る.(a)力 制御:伸 張装置の電磁 ク ラッチをonに して ,中 指を固定す

る.ス トレインゲー ジの信号(ト ルク)を 視覚 フィー ドバ ックと して ,目 標値 とともにオ シ

ロス コープに表示す る .被 験者 はそれを見なが ら中指伸 展の等尺性 トル クを一定 に保 つ .

トル クが安定 に維持 された後,被 験 者が予測で きないよ うな時点にステ ップ ・モータを回

転 させ,ラ ンプ状(0.15rad,40msec)に 指を強制屈 曲す る.(b)一 定 負荷位 置制御:伸 張

装 置の電磁 ク ラッチはoffで あ り,被 験者 は,指 を 自由に回転 で きる .負 荷装置 によ り屈

曲方 向に一定 トル クが加 え られ,被 験者 はそれに拮抗 して指 の位置 を一定 に保つ .こ の場

合 は,指 の位 置(フ ォ ト・セルの 出力)が 目標値 と共 にオ シロス コープに表示 され る .指 の

位 置が 安定 に保持 され た後,不 規則な時点に伸 張装 置の クラ ッチをonに し,同 時 にス テ

ップ ・モ ー タを回転 して,力 制御 の場合 と同様 ランプ状の指の強制屈曲を行 う.(c)不 安

定 負荷位 置 制御:操 作 は一定 負荷 位 置制御 の場合 とほ とん ど同 じであ る.唯 一異 な るの

は,負 荷 の トル クが指 の位 置によ り変化す る点で ある .つ ま り,指 の位 置が マイク ロバ ウ

ダー ・クラッチに正帰還 され,不 安定 な系 になる .こ れ によ り,指 を一定位置 に保持す る

ことが,一 定負荷位置制御の場合 よ り難 しくな る .帰 還量が大 き くな り過 ぎると ,被 験者

は指 の位置 を全 くコン トロールす ることがで きな い .こ こで は予備的な数十分の練習で コ

ン トロールで きる程度 に帰還量 を設定 した .以 上3種 類 の制御動作 のいずれにおいて も,

被験者 には外乱の指屈曲に対 して積極 的に対抗 せず,そ して外 乱以前 と同程度 の筋緊張 を



44第5章 伸張反射の適応的特性の解析

保 つ よ うに指示 した.

一 対のAg-AgCl電 極 によ り総指伸筋 の中指部 表面 か ら筋電位 を採取 した .筋 電位 は低

域濾 波(時 定 数30msec)後,全 波整 流,平 滑 化 した.い ずれの制御動作 の実験 において

も,10試 行以上の応答(指 の位置,ト ル ク,筋 電位)を 加算平均 した.加 算平均及 び伸張反

射系 フ ィー ドバ ック ・ゲ イ ン推 定 のた めの シ ミュ レー ションは ミニ コ ンピュータで行 っ

た.

5.3筋 一骨格系制御系のモデ ル

本章では,シ ミュレーションに用いた筋一骨格系のモデルを提示す るとと もにに,伸 張反射

系 フ ィー ドバ ック ・ゲイ ン推定の原理 につ いて述べ る.

図5-2に モデルの ブロック図を示す.筋 は力発生要 素(F),非 線型 の粘性要 素(B),そ し

て直列 弾性要 素(G)に よって表現 され る.筋 の発生 す る トル クTは 以下 の 式で 表 わ され

る3)な お,総 指伸 筋の長 さ変化 と中指基節 の角度変化 は,変 化量が小 さいので比例 す る

と仮定 した.

図5-2伸 張反射系の数学モデル 詳細は本文参照.

T(t)=F(の 一Bω(の(1)

wCt)=dt{GTCt)-B(t)}(2)

B(の 一B°F(tF
o)(・)

ただ し,F:力 発生 要素の発生 トル ク,Fo:力 発生要 素の最大発生 トルク,

B:筋 の粘性係数,B。:F=Foの ときの粘性係数,

θ:中 指基節 角度(屈 曲方 向正),ω:節 の収縮要素 の短縮速度,

G:節 の コンプ ライア ンス.
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式(3)は 糟 性係数Bが 発生力Fに 比例 して変化す ることを意味する .こ れはすで に近似的 に

成立す ることが確 かめ られて いる3)

指 の位 置 θとその微分(回 転角速度)は 筋紡錘 によ って検 出され ,脊 髄 の α運動 ニューロ

ンヘ フィー ドバ ックされ る .そ の経路の特性 を次式 で表わす 。

R(t>-P・(の+D譱 ・(t)(・)

ただ し,R:フ ィー ドバ ック量(発 射頻 度),

P:位 置感度,刀:速 度感度.

図5-2に お いて は,P,Dは 筋紡錘 のみの特性 と して表現 されているが ,実 際 には筋紡錘

か らa動 ニ ューロ ンへの経路 全体 の特性 と考 え られ る .

a運 動 ニ ューロンは信号の加算点 と考え る.

A(t)=H(t)+R(t-Ll)(5)

ただ し,A:a運 動 ニューロ ンの発射頻度,

H:上 位を含 む,筋 紡錘以外の経路か らの信 号 ,

L、:筋 紡錘 か らの求心性経路での時間遅 れ .

最後 に力発生要素 の トル クは次式で表わ され る.

F(t)一 先A(t-LZ)

.(・)

ただ し,A。:α 運動 ニュー ロンの最高発射頻度,

LZ:a運 動 ニューロ ンか ら筋への経路 での時 間遅 れ .

以上の式(1)～(6)を ラプ ラス変換す ると,図5-2の ブロ ック図で表わ され る θとTの 関

係 が得 られ る.

さて,本 研究 で問題 と して いる伸張反射 系のフ ィー ドバ ック ・ゲイ ンとは ,モ デルにお

ける位 置感 度P,速 度感 度Dの ことである。 このPとDを 実験によ って直接求め る こと

はで きな い.そ こで,実 験 で得 られ るランプ状の位置変化 に対 する トル クの応答を ,モ デ

ルで シ ミュ レー トして,PとDを 推定す る.そ の ために は,PとD以 外の定数 をあ らか

じめ 決定 す る必 要が あ る.筋 の粘弾性(BoとG)は 別 の実験か ら求め ることがで きる.こ

こでは結果(表5-1)の み示すが,そ の実験方法 と導 出原 理については文献を参照 されたい3)

神経系 の時間遅 れは,中 指に ステ ップ状 の屈 曲を加 えた時 に筋内に刺入 した針電極で観察

され る総指伸筋運動単位 の反射性 応答 の潜時か ら決定 した .
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表5-1笏 の力学的特性

5.4実 験結果

図5-3に 実験結果の一例を示す.図5-3Aは,試 行毎の記録 の重 ね書 きで,上 段 よ り指の

位置,角 加速度,ト ル ク,筋 電位で ある.こ れを加算平均 した ものを図5-3Bに 示 す.注 意

しなければな らないのは,こ こで得 られた トル クの応答 には中指を固定 してい るアル ミ枠

や 中指 自身の慣性の影響が含 まれて いることであ る.そ こで 真の伸筋の発 生 トル クを得 る

ために,以 下 のよ うに して慣性 による影響を除去 した.測 定 した トル クT'は,

図5-3実 験結果の処理法

A:重 ね書き,上 段より位置,角 加速度,ト ルク,総指伸筋EMG.B:Aを それぞれ

平均したもの.C:測 定したトルクから慣性モーメントの影響を除去したもの.

Subj.A. Subj.B.

Fo(Nm) 0.6 0.7

G(Nm/rad) 0.3 0.2

Bo(Nm・sec/rad) 0.4
1

0.3
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T'-T+IB(7)

と表わす ことができる.た だ しTは 伸筋 の発生 トル ク ,1は 中指を含 む回転部分の慣性 モ ー

メ ン トである.い ま,知 りたいのはTで あ るか ら,

T=T'-IB(8)

とな り,T'か ら角加速度Bを1倍 した ものを差 し引けば良 い .し か し実験 的に1を 求め る

ことは難 しい.図5-3Bの 角加速度 ,ト ル クに見 られ るラ ンプ状位置変化直後の大 きな ピー

クは明 らかに慣性 の影響で ある.そ こで ,こ の大 きな ピークがな くな るよ うに,角 加速度

をn倍 した ものを トル クか ら差 し引いた .た だ し,nは ピー クが消 えるよ うに適当な値 を

選 ん だ.図5-3Cに は この よ うに して得 られた トル クが示 されてい る.以 下では,慣 性 の

影響 を除去 した ものを伸張反射の応答 と して解析 す る.

図5-4にeで 示 した曲線は,力 制御(A),一 定負荷位 置制御(B) ,不 安定負荷位置制御(C)

の各 動作 中 に加 え られ た ランプ状の筋伸 張に対す る応答 の一例 であ る。伸張開 始時刻 が0

で あ る.伸 張 以前 の初期 張力 ,初 期位 置は,A,B,Cと も0.15Nm,Orad(こ の時の中指

と手掌 の 間の角度は約160°)で 等 しい.つ ま り,力 学的 な指の状態は伸張以前には3つ の

図5-4図5-3の 方法で求めたトルク(e)と数学モデルの応答(S)

上段はモデルに入力した位置変化.A:力 制御.B:一 定負荷位置制御.C:不 安定負荷

位置制御.P.D.は 数学モデルの応答を得たときに用いた筋紡錘の位置感度と速度感度.
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条件下で ほぼ等 しい.筋 電 位の レベルに も伸張以前 には大 きな違 いは見 られなか った.異

な るの は制御 量 で あ る.`力 制御'で は トルク,L定 負荷位 置制御'と`不 安定負荷位 置制

御'で は指の位置が制御量で あ る(図4に*印 で表示).ト ル クは40msecに ピークを持 ち,

初期値よ り高 い レベルに落 ち着 く.こ の最終値 と初期値 の差(図5-4のdT)は,不 安定負荷

位置制御 が最 も大 き く,次 いで一定負荷 位置制御,力 制御 の順 とな ってい る.力 学的な初

期状態 と外乱 の伸 張量 が等 しいに も拘わ らず,応 答 が3つ の動作 によ って異 なるの は,伸

張反 射系の特性 に差があ った ことを示唆 してい る.

5.5シ ミュレー シ ョン結果

ここで は,前 節 に示 した よ うな筋伸張 に対す る トル クの応答 を,図5-2の モデルによ り

シ ミュ レー トし,伸 張反射系の フ ィー ドバ ック ・ゲ イ ンを推定 した結果 につ いて述べ る、

表5-1に シ ミュレーシ ョンに用 い た筋 の力 学的パ ラメータを示 す.求 心路 と遠心路 によ

る遅れ は15msecと した.未 知の定数で ある位置感度Pと 速度感度Dは,実 験 で得 られ

た トルクの応答'1'eと,モ デル の応答TSの 積分二乗誤差

゜lsec
EI(P,D)°(Te‐TS)zdt(9)

0

が最小 となる時の値 として推 定 した.積 分区間を外乱 印加開始 より0.1secに 選んだのは,

少 な くともこの間,上 位か らの信号Hは 変化 しない ことが,外 乱 に対 して意 識的に反応 す

る実験 か ら推測 できるか らで あ る.

す なわ ち,シ ミュ レー ションで は,Hの 値 は伸 張開始 後0.1secの 間 は変化 せ ず に一定

で,伸 張 開始 直前 の値H(0)が 保たれ ると仮定 した.な お,H(0)は 独立 に は決定す る必要

はな く,A(0)が 決定 できれば十 分であ り,伸 張 開始 直前 の トル クT(0)の 値 よ り,

A(0)=H(0)+R(0)=T(F`4°(10)

と して求 め ることができ る.

図5-4は シ ミュ レー シ ョン結 果の一例 であ る.上 段 の ランプ状筋伸張 の時間経 過をθ(の

と してモ デルに入力す る.下 段 にモデルの トル クの応答(S)を 実験で得 られた応答(e)に 重

ねて示す.実 験 の応答 にはステ ップ ・モー タの不連続 な動 きによ る振動が 見 られ るが,モ

デ ルの応答 は実験結 果 に良 く一致 してい る.シ ュ ミレー シ ョンに用 いたPとDの 値を図

の上に示 す.こ れ らの値 が応答 を得 た時の位 置感度 と速度感度 の推定値で あ る.

初期 トル クを種々変 えた時 の伸 張反射応答 について同様 な シュ ミレー シ ョンを行 った.

推 定 した位 置感度 と速度感度 を初期 トルクに対 してプ ロ ッ トしたのが,図5-5で ある.上
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v-vFORCECONTROL

・一一一一ePOSITIONCONTROL(CONSTANTLOAD)
o-・mPOS!丁10NCONTROL(UNSTABLELOAD)

図5-5筋 紡錘の位置感度(上)と速度感度(下)の推定値

A:被 験者A.B:被 験者B.

の2つ が位置感度,下 の2つ が速度感度 についての結果で ある.(A),(B)は それぞれ別の

被験者 の 結果 である.初 期 トル クmつ ま りリラ ックス した状態 では動作 様式の違

いは考 え られな いので,ト ル ク0で の点 を通 ると して ,動 作様式毎 に回帰 直線 を求めた.

ただ し,不 安 定負荷位置制御の場合 は,測 定点が少 ないので ,折 れ線で結んだ.い ず れの

被験者 において も,位 置感度 は初期 トル クが大 きい程大 き くな る傾 向が見 られる .動 作様

式 は位 置感度 に強 く影響す る.つ ま り,初 期 トル クが同程 度であ って も,位 置感度 は不安

定負荷位 置制御 の場合が最 も大 き く,一 定負荷位置制御,力 制御 とな るにつれて小 さ くな

る.こ の傾 向 は特 に被験者(A)に つ いて顕著であ る.一 方,速 度感度については ,2人 の

被験 者 の結 果 に共通 した傾 向 はな く,初 期 トルク,動 作 様式 とも影響 は小 さい .被 験者

(B)に お いて,わ ずかに初期 トル クとともに速度感度の減少す るのが見 られ る.

5.6考 察

以上 のよ うに伸張反射系の位置感度 は,等 尺性の力を制 御す る場合に比べ ,指 の位 置を

制御 す る場合 特 に,系 が不安定な場合 に大 き くな る.こ の結果 について,図5-6

のブ ロック図を参照 しなが ら若干の考察を加 え る.
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図5-6位 置制御時(A)と 力制御時(B)の伸張反射系のブロック図

`位置制御'で は
,ト ル クTに よ り中指の 慣性質 量 を含 む外部負荷 が駆 動 され,そ の位

置 θが 制御 され る.θ は筋 紡錘 に よ り検 出 されa運 動 ニューロンヘ フ ィー ドバ ックされ

る.以 上 の よ うに,制 御系は閉ル ープを構成 してい るので,θ の制御 を行 ううえで伸張反

射 は有効 に働 くと考 え られ る.特 に系が不安定な場合,大 きな フィー ドバ ック ・ゲ インは

制御 を容易 にするであろ う.一 方,`力 制御'に おいては,制 御量 は トル クTで あ る.指 は

固 定 され て いるの で,位 置 θは一定で あ り,図5-6に 示 した系に関す る限 り開 ループ とな

る.つ ま り,筋 紡錘 の出力 は トルクか ら見れば,外 乱 と して加 わ る.そ こで伸張反射系の

フィー ドバ ック ・ゲイ ン,す な わち筋紡錘か らa運 動 ニューロンへの経路 の感度は小 さい

方 が望 ま しい.以 上 のよ うに力制御時 に比べ,位 置制御 時 に位置感度が 大 きいとい うこと

は,生 体 によ る合 目的的 な調節 の現われ と考 えることがで きる.

速度感度 は ここで扱 った初期 トルクや動作様式の範囲で は大 きな変化 を示 さなか った.

速度感度が上 がれ ばダ ンピングの良 くきいた系 にな るが,そ のよ うな ことが要求 され る条

件下 であれば,速 度感度 はあるいは大 き くな るか もしれな い.

動作様 式によ る位 置感度 の変化 の原因 と して,緒 言で述べた筋 紡錘その ものの感度の変

化 と,求 心性 線維 とa運 動 ニ ュー ロンの間の伝達効率の変化の2つ が考 え られる.さ らに

考 慮 しなけれ ばな らな いのは,拮 抗筋 の働 きであ る.図5-4の 例 で は,伸 張以前の トル ク

及 び筋電 の レベルは,平 均 した もので見 る限 りは制御動作の様式間でほぼ等 しか った.し

か し,試 行 毎の記録で はときと して,特 に不安定負荷位置制御 の場 合,ト ルクは同 じで も

大 きな筋電位 が見 られ た.つ ま り屈筋 が強 く活動 した.こ のよ うな場合,伸 張反射系の感

度 はや は り上昇 す る4)本 研究 で得 られた データだ けか らは,位 置感度 の変化が,以 上の

どのメカニズムによ って 引き起 こされたのかを結論す ることはで きない.し か し,い ずれ

に して も,そ れが動作様式 に依存 した神経 系の調節作 用の結果で あ ることは間違いない.
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ここで は,伸 張反射 に関係す る力学 的受容器 として筋 紡錘のみを考慮 したが ,そ の他 に

腱器官 と呼 ばれる受容器が存 在 し,筋 の発生 トル クその ものを脊髄ヘ フィー ドバ ック して

い る.除 脳 ネ コで は その働 き は小 さい と報告 されて い る54)し か しヒ トにお いて は ,腱

器 官が どの程度効果的に働 いているか良 く判 って いな い.そ こでTのKT倍 の量が時間遅

れL、 の 経路で α運動 ニ ュー ロンへ負帰還 され るとい う形で,腱 器官をモ デルの中へ組み

込 み,結 果で述べ たの と同様な シ ミュ レー シ ョンを行2た .KTが 大 きい場合,P,D共 に

KT=0の 場合 に比 して大 き くなった.し か し,Pが 初期 トル クとともに増大 し,ま た動 作

様式 によ って変化す る とい う図5-5の 傾 向は不変で あ った.

5.7結 言

1.中 指の強制屈曲によ り誘起 される伸張反射 の応答 を3種 類の動作時(力 制御 ,一 定負

荷位置制御,不 安定負荷位 置制御)に 記録 した.

2.a運 動 ニューロ ン,筋,筋 紡錘 か らなる伸 張反射 系の数 学モデルを作成 した .

3.強 制 屈 曲 に対 す る トル ク応答 と伸 張反射系 の数学 モデルの応答 を対比 して ,筋 肪錘

とa運 動 ニューロ ンか らな るフィー ドバ ック要素の ゲイ ン(位 置感度 と速度感度)を 推定 し

た.

4.位 置感度 は,不 安定負荷位置制御時に最 も高 く,次 いで一定負荷位 置制御 時であ り,

力制御 時には,最 も低 い値 を示 した.ま た速度感度 には,動 作様式 に応 じた変化 は見 られ

なか った.
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等尺性収縮の張力調節に関わる運動単位 レベルにおける2つ の機序,つ まり運動単位の

動員(recruitment)と 発射頻度変化の役割について,生 理学的実験及び筋電位発生モデル

を用いた統計解析によって定量的に検討 した.次 に運動単位の伸張反射応答の生理学的な

解析を行 った.特 にその応答が動作様式によって どのように変化するかを検討 した.さ ら

に,脊 髄伸張反射系の適応的特性について,生 理学的な実験の結果 と,筋 一骨格系制御系

のモデルの応答を比較 して考察 した.

1.ヒ ト上腕筋で等尺性収縮時の運動単位の活動を最大張力まで記録 した(3.2節).運

動単位の活動に基づく集合筋電位の発生モデルを作成 した.こ のモデルを用い,集 合筋電

位から活動 している運動単位の数 とその大きさを推定する手法を開発 し,実 際にヒト上腕

筋 に適用 した(3.3節).そ して,張 力の調節に運動単位の動員 と発射頻度変化がどのよう

に関与す るかを定量的に解析 した(3.4節).主 な知見は以下の通りである.

i)単 一運動単位の発射頻度は等尺性張力に対 し基本的にはs字 状の 曲線 に沿 って

増加す る.

ii)張 力が高くなるにつれ,新 たに動員 され る運動単位の数は減少する.

iii)運 動単位の大 きさは閾値張力が高い程大きい.

iv)張 力の増加は,最 大張力の60%程 度までは運動単位の動員が主たる機序である.

2.ヒ ト総指伸筋運動単位の伸張反射応答を記録 した.被 験者は2つ の制御動作 力

制御 と位置制御 を行 った.こ の動作の違いが反射応答に与える影響を検討するために

他の条件は等 しくなるように留意 した.短 潜時の伸張反射応答は位置制御時には力制御時

より促進された.上 位運動中枢が筋の張力とは独立に,動 作に応 じて脊髄伸張反射系のフ

ィー ドバ ック・ゲインを調節 していることが示唆された(第4章).

3.中 指を急速屈曲したときの伸張反射の トルクの応答を3種 類の動作時(力 制御,一 定

負荷位置制御,不 安定負荷位置制御)に 記録 した(5.4節).筋,筋 紡錘,a運 動ニューロン

か ら成 る伸張反射系のモデルを作成 した(5.3節).実 験的に得 られた トルクの応答 をモデ

ルの応答で シミュレー トし,反 射系のフィー ドバック ・ゲイン(位置感度 と速度感度)を 推

定 した(5.5節).
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i)ト ル ク に見 られ る伸張反射の応答 は不安定負荷位 置制御時が最 も大 きく,次 いで

一定負荷位置制御 時で
,力 制御時 は最 も小 さか った.

ii)位 置感度 は動 作様 式 に応 じて変化 し,不 安定負荷位 置制御 ,一 定負荷位 置制御,

力制御 の順に高か った.

iii)速 度感 度には動作様式の影響 は見 られなか った.

iv)以 上 の フィー ドバ ック ・ゲ イ ンの変化 は,上 位運 動中枢 によ る合 目的的な調節

の結 果であ ることが示唆 され た.
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付 録

付録A運 動単位発射の独立性鋤

本研 究で開発 した集合筋電位処理 による運動単位数 の推定手法に は,個 々の運動単位が

互 いに統計的に独立に活動 しているとい うことが仮定 されて いる.発 生張力 が低 い ときには

この仮 定 の成 立 す る ことはすで に実験的 に確認 されて いるが51)e高 い張力で も同様に成 り

立 つか否か を確かめ る必要が ある.

そ こで,同 時に記録 した1対 の運動単位発射の相互相関 ヒス トグラムを作成 した.相 互

相 関 ヒス トグラムは1つ の運動単位発射が,他 の1つ の運動単位の発射の前後 にどの よう

に時間的 に分布す るかを表わ した ものであ る.図A-1は 典型 的な2つ の分布 を示す ヒス ト

グ ラムで ある.図Aに は周期 的な ピークが見 られ る.こ れ は,2つ の運動 単位 が独立 には

発 射 していない ことを表 わす.一 方図Bに はは っきり した ピークは認 め られない.つ ま り

2つ の運動 単位 は統 計的な意味で独立に活動 してい ることがわか る.種 々の力の レベルで

合 計34対 の運 動 単位 につ いて相互相関 ヒス トグラムを求めた.注 目すべ きは,高 い張 力

(21Kg)で 得 られ た9つ の ヒス トグ ラムの うちはっき りした ピークを示 したのは1つ のみ

であ った.高 い張力 において も運動単位 は互 いに独立 に活動 してい るといえ る.

図A-12対 の運動単位の相互相関ヒストグラム

A:周 期的なピークは2つ の運動単位の同期した活動を示す.

B:ピ ークは見られず,2つ の運動単位は独立に活動している.
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付録B張 力の再構成39)

第3章 で推定 した活動運動単位数Nと 活動電位 の大きさKの 信頼性を検討するために ,

得 られたNとKか ら発生力を算 出す る.

区 間ノで動員 された運動単位 が区間iの 終 り(P=B)で 発生 している張力 は式(28)で 示 し

たよ うに,

P;(i)=CK;x(f;(i))

であ る.一 は推定値 であ ることを示す.そ こでP=Piに お ける筋の発生力 は ,

バ ゴ ム ゴ

P(i)=属 嵎(の=異 助 σ島堀(i))

とな る.罵 は区間 ノで動員 された運動単位の数 で ある.

以 上のよ うにして推定 され た張力を実測 した張力 に対 してプ ロッ トしたのが図A-2で あ

る.両 者は良い相関を示 してい る(相 関係数 は2入 の被 験者 で1・:と1・::) .こ の ことは

第3章 で求 めた 聘 と 馬 が十分信 頼の置ける ものである ことを示す.

図A-2推 定した運動単位の数(N;)と大きさ(K;)をもとに再構成された張力

計算値(縦軸)は実測値(横軸)と線型な関係を持つ.
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