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は じ め に

一つの運動ニューロンとそれによって支配 される筋線維群を運動単位 と呼ぶ

1).筋 収縮力は,運 動単位 の動員 と運動ニ ュー ロンの発火頻度の変調 とい う二つ

の方式によって調節 されてお り,骨 格筋の種類 によ りその寄与の度合いが異なる

2) .運動単位 は随意 的等尺性収縮 の間に序列動員 されることが知 られてお り3),

その等尺性収縮 中には,Ia群 感 覚神経線維(筋 紡錘 の活動 を中枢 に伝 え る求心性

線維)が 高い活動 を示す4).こ れ は α運動 ニュー ロン(骨 格筋 を支 配す る運動

ニュー ロン)が 活性化 され等尺性収縮が生 じる際,γ 運動ニ ュー ロン(錘 内筋 を

支配す る運動ニ ューロン)も 同時に活性化 され錘 内筋の収縮が生 じるためである

5) .Ia群 感覚神経線維 か らのシナプス入力によりα運動ニュー ロンにおいて生 じ

る興奮性シナプス後電流(la-EPSC)は,サ イズの小 さい運動ニュー ロンでは入

力抵抗が大きいため,そ の振幅 が大 きく,サ イズ の大きい運動ニュー ロンに先行

して活動電位発生の閾膜電位へ と到達すると考えられる.こ うした運動単位 の序

列動員はサイズの原理 と呼ばれている6).

律 動的な咀嚼運動 中の下顎 の軌跡 を咀嚼サイクルといい,こ れは閉 口相 ・咬合

相 ・開 口相 に分けられる7).閉 口相 においては,食 物 の抵抗が小 さいため,主 働

筋で ある咬筋の活動は比較 的小 さい.し か し,食 物を咬み こむ咬合相 では,咬 筋

が活発 に活動 し大 きな張力 が生 じる.咬 合相 では下顎 の垂直的位置がほとんど変

化 しないことから,咬 筋は等尺性収縮 している とみなすことができる.こ うした

ヒ ト咬筋 の随意 的等尺性収縮時にも,サ イズの原理 に したがった運動単位の序列

動員が認められる3),8).咬 合相 にお ける運動単位 の序列動員パターンは,閉 口筋
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を支 配す る運 動神 経核 内 で の運動 ニ ュー ロン のサイ ズの分 布 パ ター ン を反 映 した

もの にな るはず で あ る.

ラ ッ トの三 叉神 経 運動 核 には,閉 口筋 を支 配す る運動 ニ ュー ロ ン群 と開 口筋 を

支 配 す る運 動 ニ ュー ロ ン群 が,そ れ ぞ れ,背 外側 お よび腹 内側 に分布 してい る.

筋 紡 錘 は,閉 口筋 には存 在 す るが,開 口筋 に は存 在 しな い9),10).そ の た め,三

叉 神 経 運 動 核 の 閉 口筋 運 動 ニ ュ ー ロ ン 群 は,そ の 神 経 終 末 にvesicular

glutamatetransporter1(VGLUTI)を 発 現す るIa感 覚線 維 か らの シナ プ ス入

力 を受 け るが,開 口筋 運 動 ニ ュー ロ ン群 はそ の よ うなシナ プ ス入 力 を受 けな い こ

とが免 疫 組 織 化 学 的 手法 に よ り示 され た11).開 口筋 を支 配 す る運 動 ニ ュー ロン

群 のサイ ズの 分布 は単峰 性 を示 す が,閉 口筋 で あ る咬筋 運 動 ニ ュー ロン のサイ ズ

は二 峰性 の分布 を示 し,小 型 細 胞群 の分布 が 閉 口筋 支配 運動 ニ ュー ロン群 で のみ

認 め られ る こ とか ら,小 型 細 胞 群 はv運 動 ニ ュー ロ ンで あ る と想 定 され て きた

12)

Estrogenrelatedreceptor3(Err3)は,核 内受容 体 のひ とつ で あ り13)、 運 動

ニ ュー ロンの分 化 に関 わ る14).筋 紡 錘 の分 化 が抑制 され たマ ウス で は ,こ の

Err3陽 性 の運 動 ニ ュー ロ ンが消失 した こ とか ら,Err3が'Y運 動 ニ ュー ロ ンを識

別 す る分 子 マ ー カー で あ る と考 え られ た14).Frieseら14)は,マ ウス腰 髄 前 角 に

お い て,Err3を 発 現 す る運 動 ニ ュー ロ ンは,運 動 ニ ュー ロンに一般 的 に発現 し

て い るNeuronalNuclei(NeuN)15)を 発 現 してお らず,反 対 に,Err3を 発 現

して い ない運 動 ニ ュー ロ ンはNeuNを 発 現 して い るこ とを見 出 した。 そ して 、

そ う した性 質 を利用 して 、Err3陽 性1NeuN陰 性 の運 動 ニ ュー ロン をv運 動 ニ ュ

ー ロ ン
,Err3陰 性1NeuN陽 性 の運 動 ニ ュー ロン を α運動 ニ ュー ロ ン と して分 類

し,そ れ らのサ イ ズ分布 を調 べ た.そ の結 果,二 峰性 分布 の内 の小型 細 胞群 は γ
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運 動 ニ ュー ロン で構成 され て い る こ とが 明 らか に なっ た.同 様 に,咬 筋 にお け る

運 動 ニ ュー ロン の分布 の二 峰性 も,大 型 細 胞群 を構 成 す る α運 動 ニ ュー ロン群 と

小型 細 胞 群 を構 成 す るy運 動 ニ ュー ロン群 に よって構 成 され てい る可能性 が あ る.

咬筋 と四肢 筋 で は,筋 線 維 の組 成 が異 な る こ とが知 られ てい る.ラ ッ トの 四肢

の筋 肉で はtypeIfiberお よびtypeIIfiberの 筋 線維 が混在 す るが,咬 筋 筋線 維 は ,

収 縮 速 度 の 速 いtypeIIfiberし か 含 ま れ な い16),17).し か し,succinate

dehydrogenase(SDH)活 性 に よ る分 類 で は,純 粋 な 白筋 は少 な く,赤 筋 お よび 中

間 筋 を含 む こ とが報 告 され て い る18).咬 筋 の筋線 維 に お い て,収 縮 力 に比 例 す

る筋 線 維 の太 さは赤筋,中 間型,白 筋 の順 に増加 す るが,赤 筋群 も 白筋 群 も と も

に他 の骨 格 筋 の もの に比 べ て 小 さい こ とが わ か っ てい る19).咬 筋 にお い て もサ

イ ズ の原 理 に従 った等 尺性 収縮 が生 じる こ とか ら,咬 筋筋 線維 の こ う した構 成 パ

ター ンは,そ れ らを支 配す る運動 ニ ュー ロン群 の運 動核 にお け るサ イ ズ の分 布 パ

ター ンに反 映 され てい る と考 え られ る.従 って,三 叉神 経 運動 核 咬筋 支 配領 域 の

運 動 ニ ュー ロ ン群 のサ イ ズ の分 布 パ ター ン は脊髄 や腰 髄 前 角 にお け る もの とは異

な る可 能性 が あ る.

そ こで,本 研 究 で は,こ の小 型 細胞 群 が単 純 にy運 動 ニ ュー ロ ン群 に よ り構成

され て い るのか,あ るい は,α 運 動 ニ ュー ロ ン とy運 動 ニ ュー ロ ンの両方 を含む

のか を免 疫 組織 化 学 的 に検討 した.
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方 法

本研 究 にお け る実験 動 物 は,大 阪 大学 大 学 院歯 学 研 究科 等動 物 実験 委 員 会 の規

定 に した が って取 り扱 われ た.

1.動 物 の 固定 と切 片 の 作製

6匹 の雄 性 のSprague-Dawleyラ ッ ト(生 後8週 齢,体 重300-330g:日 本 動 物,

大 阪)を,diethyletherに よ る吸入 麻 酔,お よび7%(wlv)chloralhydrate

(1ml/100g体 重)の 腹 腔 内注射 に よ る麻 酔 の後,心 臓 を介 して300mlの5mM

PBSを 灌 流 し,脱 血 した.続 い て300mlの 固定液(3%ホ ル ムアル デ ヒ ド,75%

ピ ク リン酸,0.1MNaPB,p且7.4)を 灌 流 して 固定 した後,脳 を摘 出 した .摘 出

した脳 を4℃ の 固定液 内で24時 間震 盪 し後 固 定 した 後,30%(wlw)sucroseを

含 むPBSに4℃ で24時 間 浸漬 し凍結 保護 を行 った.凍 結保 護 の完 了 した脳 ブ ロ

ックか ら,ミ ク ロ トー ム(SM2000R,LeicaMicrosystems,Wetzlar,Germany)

を用 い て25pm厚 の冠 状 断脳 幹 切 片 を作製 した.

2.脳 幹切 片 の 多重染 色

三 叉神 経 運動 核 を含 む厚 さ2511mの 冠 状 断脳 幹切 片 を使 用 し,α お よびy運

動 ニ ュー ロ ンのそ れ ぞれ の マー カ ー で あ るNeuNあ るい はErr3,コ リン作 動性

ニ ュ ー ロン のマー カ ー で あ るcholineacetyltransferase(ChAT)お よびIa神

経 終 末 の マ ー カー で あ るVGLUTIの 蛍 光 三重 染 色 を行 った.VGLUT1を 用 い

な い 明視 野 二重 染 色 も行 った.
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2-1.蛍 光 三 重 染 色

三 叉 神 経 運 動 核 を 含 む 厚 さ25umの 冠 状 断 脳 幹 切 片 を 使 用 し,

Err3/ChATバTGLUT1お よ びNeuN/ChATバTGLUT1の 蛍 光 三 重 染 色 を行 っ た.

ま ず,2%H202を 含 むPBSに お い て 脳 幹 組 織 切 片 の クエ ン チ ン グ 処 理 を30分

間 行 っ た 後,mouseanti・Err3antibody(5ug/ml,PP・ 且6812-00;Perseuse

Protomix)あ る い はmouseanti-NeuNantibody(1pglml,MAB377;Millipore

BioscienceResearchReagents,Billerica,MA,U.S.A.)goatanti-ChAT

antibody(1:100,AB144P;MilliporeBioscienceResearchReagents,Billerica,

MA,U.SA.)お よびrabbitanti-VGLUTIantibody(京 都 大 学 医 学 研 究 科 高 次

脳 機 能 形 態 学 教 室 に て 作 製 され た も の)を 含 むincubationbuffer[0.12%(w/v)

λ一carrageenan,0.02%(w/v)sodiumazide,1%(v/v)normaldonkeyserum,0.3%

(v!v)TritonX-100inPBS]に お い て 切 片 を12時 問 反 応 させ た.

Mouseanti-Err3antibodyあ るい はmouseanti-NeuNantibodyに 対 して,

biotin標 識donkeyanti-mouseIgGantibody(10119/ml,706-065-151;Jackson

ImmunoResearch,WestGrove,PA,USA)を 含 むincubationbufferの 中 で1時 間

反 応 させ た.次 に,こ のbiotin標 識 抗 体 に 対 して0.3%(v/v)TritonX-100を 含

むPBS(PBS-X)で50倍 希 釈 したavidin:biotinylatedperoxidasecomplex(ABC;

VECTASTAINEIiteABC,VectorLaboratories,Burlingame,CA,USA)を1時 間 反

応 さ せ た.そ の 後,TSACyanine3System(PerkinElmer,Waltham,MA,

U.S.A.)と15分 反 応 させ,ABC由 来 の ペ ル オ キ シ ダ ー ゼ を 可 視 化 した.Goat

anti-ChATantibodyに 対 して は,AlexaFluor488標 識donkeyanti-goatIgG

antibody(10ug/ml,A11055;Invitrogen)を,rabbitanti・VGI.UTlantibody

6



に 対 して は,AlexaFluor649標donkeyantirabbitIgGantibody(10ug/ml)

を含 むincubationbufferの 中 で1時 間 反 応 させ て 可 視 化 し た.

染 色 終 了 後,切 片 を ス ライ ドガ ラ ス に 貼 り付 け封 入 し,共 焦 点 レー ザ ー 顕 微 鏡

LSM510で 観 察 した.こ の 際,AlexaFluor649,Cy3お よ びAlexaFluor488を そ

れ ぞ れ633nm,543㎜,488㎜ の レー ザ ー 光 に よ り励 起 し,660-788nm,560-

615nm,505-530nmの バ ン ドパ ス フ ィル タ ー を 用 い て 蛍 光 を 検 出 し(図1),

10倍,40倍 お よ び63倍 の 対 物 レ ン ズ を 通 して 撮 影 した.

2・2.明 視 野 二 重 染 色

三 叉 神 経 運 動 核 を含 む 厚 さ2511mの 冠 状 断 脳 幹 切 片 を使 用 し,Err31ChATお

よびNeuN/ChATの 明視 野 二 重 染 色 を行 っ た.ま ず,脳 幹 組 織 切 片 の ク エ ンチ

ン グ 処 理 を30分 間 行 っ た 後,mouseanti-Err3antibody(5pglml)あ る い は

mouseanti-NeuNantibody(1119/ml)お よ びgoatanti-ChATantibody(1:100)

を 含 むincubationbufferに お い て 切 片 を12時 間 反 応 させ た.

Mouseanti-Err3antibodyあ る い はmouseanti-NeuNantibodyに 対 して ,

biotin標 識donkeyanti・mouseIgGantibody(10pglml)を 含 むincubation

bufferの 中 で1時 間 反 応 させ た.次 に,こ のbiotin標 識 抗 体 に対 してPBS-Xで

50倍 希 釈 したABCを1時 間 反 応 させ た.そ の 後,DAB・Ni(0.02%DAB,10mM

Nickelammoniumsulfate,0.0001%且202,お よ び50mMTris・ 且Cl(pH7 .6))と

15分 反 応 させ,ABC由 来 の ペ ル オ キ シ ダ ー ゼ を 黒 色 に 可 視 化 した .続 い て,

Goatanti・ChATantibodyに 対 し て は,biotin標 識donkeyanti-goatIgG

antibody(10ug/ml,APl80B;Millipore)お よ び10%normalmousesearum(0 .02%

NaN3)を 含 むincubationbufferの 中 で1時 間 反 応 させ た.次 に,こ のbiotin標
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識 抗 体 に対 してPBS-Xで50倍 希 釈 したABCを1時 間反 応 させ た後,TAPM

(Tris・aminophenylmethane)(0.1%TAPM,0.07%p・cresol,0.002%H202お

よび50mMTris-HCL(pH7.6))と30分 反 応 させ,ABC由 来 のペ ル オ キ シ ダ

ーゼ を赤 色 に可視 化 した .染 色終 了後,切 片 をス ライ ドガ ラス に貼 り付 け封入

し,10倍 お よび40倍 の対物 レンズ を通 して撮 影 した.

3.細 胞 体 サ イ ズ の計測 方 法

蛍 光 染 色 した切 片標 本 を共 焦 点 顕微 鏡LSM(CarlZeissMicroImagingCo.,

Ltd.)を 用 い て,ま た,明 視 野染 色 した切 片 標 本 を光学 顕微 鏡 を用 い て観 察 ・撮

影 し,三 叉神 経 運 動核 内 の 閉 口筋 お よび 開 口筋運 動 ニ ュー ロン群 それ ぞ れ につ い

て,ChATIErr3染 色 で は,ChAT単 独 陽性 の ニ ュー ロン を α運 動 ニ ュー ロン,

ChATお よびErr3共 陽性 の ニ ュー ロン をv運 動 ニ ュー ロ ン と して 同定 し,一 方,

ChATINeuN染 色 で はChATお よびNeuN共 陽性 の ニ ュー ロ ンを α運 動 ニ ュー

ロ ン,ChAT単 独 陽性 のニ ュー ロ ンを γ運 動 ニ ュー ロン と同定 した.取 得 した画

像 よ りNeurolucida(MicroBrightFieldJapan,Inc.)を 用 いて,各 運 動 ニ ュー ロン

の核 小 体 を確 認 で き るZ軸 の断 面 にお い て,細 胞 の輪 郭 を トレー ス し,細 胞 体 断

面積,短 径 お よび長 径 を計測 した.短 径 と長 径 の積 のsquarerootを 算 出 し,こ

れ を細胞 体径 と した.計 測 した細胞 体 断面 積 お よび細胞 体 径 につ い て ヒス トグ ラ

ム を作成 した.
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研究成績

免 疫 染 色像

蛍 光 三重 染 色(ChAT/Err3/VGLUT1)お よび 明視 野 二重 染 色(ChAT/Err3)

を行 った切 片 の 弱拡 大像 を,図2に 示 す.蛍 光 三重 染 色 を行 った切 片 で は,三

叉 神 経運 動 核 の背 外 側領 域 にはVGLUT1の 発 現 が 強 く,こ れ に対 して腹 内側 領

域 に はVGLUT1の 発 現 が ほ とん ど認 め られ な か った(図2Aお よびB).ラ ッ

トの咬筋 を支 配 してい る運 動 ニ ュー ロ ンは,VGLUT1発 現領 域 で あ る三神 経運

動 核 背外 側 部 に位 置 す る20>,Zi).し た が っ て,背 外 側 の運 動 ニ ュー ロ ン群 を 閉 口

筋 運 動 ニ ュー ロン群,腹 内側 の運動 ニ ュー ロ ン群 を開 口筋運 動 ニ ュー ロ ン群 と し

た.そ のニ ュ ー ロ ン群 の解 剖 学 的 な局 在 の 特徴 は,明 視 野 の二 重染 色 を行 った切

片 を観 察 した場 合 と一 致 してい た(図2Aお よびC).

次 いで,蛍 光 三 重染 色 を行 った切 片 の 強拡 大像 を図3-6に,明 視 野 二重染 色 を

行 っ た切 片 の強 拡 大像 を図7に 示 す.図3お よび4はChATIErr3バTGLUT1の

三重 染 色 の結 果 で あ る.図3Aと3Bお よび4Aと4Bは,そ れ ぞれ 同 じ視 野 のZ

軸 を前 者 は2ｵm,後 者 は1ｵmだ け変 えた 断面 の撮 影像 で あ り,細 胞 の核 小 体 が

観 察 され る断面 で あ る.図3Aと3Bに 示 した切片 標 本 で は,比 較 的小型 のErr3

陽性 γ運 動 ニ ュー ロンが 比較 的大型 のErr3陰 性 α運動 ニ ュー ロン と混在 して い

た.し か し,他 の切 片標 本 で は,Err3陽 性 の ◎ 運動 ニ ュー ロ ン(図4A)と,こ

れ と同等 の サイ ズ を有 す るErr3陰 性 の α運 動 ニ ュー ロン(図4B)を 認 めた.

この よ うに,γ 運 動 ニ ュー ロ ン と同等 の大 き さを示す α運動 ニ ュー ロンが存在 す

る可 能性 が 明 らか とな った.
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図5お よび6はChATINeuN/VGLUTIの 三 重染 色 の結 果 で ある.図6Aお よび

6Bは,同 じ視 野 のZ軸 を1ｵmだ け変 えた 断面 の撮 影 像 で あ り,細 胞 の核 小 体 が

観 察 され る断面 で あ る.NeuN陰 性 の γ運 動 ニ ュー ロン(図5お よび 図6B)と,

これ と同等 あ るい は,よ り小 さいサ イ ズ を有 す るNeuN陽 性 の α運 動 ニ ュー ロ ン

を認 めた(図5お よび 図6A).こ の よ うに,Err3お よびNeuNの 標 識 法 を併用

す る こ とに よ り,y運 動 ニ ュー ロン と同等,あ るい は,よ り小 さい サイ ズ を有 す

る α運動 ニ ュー ロンが存 在 す る こ とが 明確 に示 され た.

同様 の実 験 を明視 野 二重染 色 法 に よっZも 行 った.図7のAお よびBに 示 し

た よ うに,ChAT陽 性/Err3陽 性 のv運 動 ニ ュー ロ ン(A,arrow)と 同等 のサイ ズ

を有 す るChAT陽 性1Err3陰 性 の α運動 ニ ュー ロン(B,arrowhead)が 認 め られ た.

また,図7のCお よびDに 示 した よ うに,ChAT陽 性/NeuN陰 性 のy運 動 ニ ュー

ロ ン(C,arrow)と 同等 の サイ ズ を有 す るChAT陽 性1NeuN陽 性 の α運 動 ニ ュー ロ

ン(D,arrowhead)が 認 め られ た.

細胞 体 サイ ズ の分 布

各 運 動 ニ ュー ロン群 の細 胞 体 断面 積 の分 布 を図8お よび9に,細 胞 体 径 の分 布

を図10お よびIlに 示す.

図8のAお よびBの グ ラ フはChATIErr3染 色 を,Cお よびDの グ ラ フ は

ChAT/NeuN染 色 を行 った場 合 の ラ ッ ト三叉神 経 運 動 核 閉 口筋 お よび 開 口筋支 配

運動 ニ ュー ロン のChAT陽 性 細胞 の断 面積 の分布 を示す.ChAT/Err3染 色 お よび

ChATINeuN染 色 のいず れ の場 合 も,閉 口筋支 配 運 動 ニ ュー ロンの 断 面積 の分布

パ ター ンは二 峰性 の分布 を示 したが ,断 面 積 の小 さい グル ー プが,よ り高 い シャ

ー プ な ピー クを示 した(図8Aお よび8C)
.開 口筋支 配 運 動 ニ ュー ロ ンの断 面
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積 の分布 パ ター ンは,閉 口筋 で認 め られ た よ うなシ ャー プ な ピー ク を認 めなか っ

た(図8Bお よび8D).図10のAお よびBの グ ラフはChATIErr3染 色 を,Cお

よびDの グ ラフはChAT/NeuN色 を行 っ た場合 の ラ ッ ト三叉 神 経 運動 核 閉 口

筋 お よび 開 口筋 支配 運 動 ニ ュー ロンのChAT陽 性 細胞 の細 胞体 径 の分布 を示す.

図8と 同様 の所 見 を認 め,閉 口筋 運 動 ニ ュ ー ロン群 の細胞 体 径 の分布 パ ター ン

は 二峰性 の分布 を示 す が,細 胞 体径 の小 さい グル ー プ が,よ り高 い シャー プ な ピ

ー ク を示 した(図10のAお よびC)
.開 口筋支 配 運動 ニ ュー ロ ンの細 胞 体径 の

分 布 パ ター ンは,閉 口筋 で 認 め られ た よ うな シ ャー プ な ピー ク を認 め なか った

(図10のBお よびD).

ラ ッ ト閉 口筋 の αお よび γ運 動 ニ ュー ロンの細 胞 体 サイ ズ の分 布 につ い て

図9のAお よびBの グ ラフ はChATIErr3染 色 を,Cお よびDの グラ フは

ChAT/NeuN染 色 を行 った場 合 の ラ ッ ト三 叉神 経 運動 核 閉 口筋支 配領 域 の αお よ

びy運 動 ニ ュー ロ ンのChAT陽 性 細 胞 の細胞 体 断 面積 の分 布 を示 す.い ず れ の グ

ラ フ も,グ レー の ヒス トグ ラムは 閉 口筋領 域 にお ける全 て のChAT陽 性 運 動 ニ ュ

ー ロ ンの分布 を示 し
,そ の うち赤 で示 され た グル ーフ ぱ,Aの グ ラ フで はChAT

陽性/Err3陰 性,Bの グ ラフで はChAT陽 性/Err3陽 性 の運 動 ニ ュー ロ ン群 の分布

を,青 で 示 され た グル ー プ は,Cの グ ラ フで はChAT陽 性/NeuN陽 性,Dの グ ラ

フで はChAT陽 性1NeuN陰 性 の運 動 ニ ュー ロ ンの分布 を示 す .ChAT陽 性/Err3陰

性 お よびChAT陽 性/NeuN陽 性 の 運 動 ニ ュ ー ロ ン は い ず れ も,広 範 囲 か つ

bimodalな 分布 を示 した(図9のAお よびC).こ れ に対 して,ChAT陽 性1Err3

陽性 お よびChAT陽 性/NeuN陰 性 の運 動 ニ ュー ロンは,単 峰性 の分布 を示 し,そ

の ピー クはそ れ ぞれ 小型 のChAT陽 性/Err3陰 性 お よびChAT陽 性/NeuN陽 性 の
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運 動 ニ ュー ロ ン群 の ピー ク とほ ぼ 同 じ(200～260μm2)で あっ た(図9のBお

よびD).

図11のAお よびBの グ ラフ はChAT/Err3染 色 を,Cお よびDの グ ラフ は

ChATINeuN染 色 を行 った場 合 の ラ ッ ト三 叉神 経運 動 核 閉 口筋 支配領 域 の αお よ

び γ運 動 ニ ュー ロ ンのChAT陽 性 細 胞 の細胞 体径 の分布 を示 す.図9と 同様 の所

見 を認 め,ChAT陽 性1Err3陰 性 お よびChAT陽 性/NeuN陽 性 の 運動 ニ ュー ロ ンは

いず れ も,広 範 囲 かつbimodalな 分 布 を示 した(図llのAお よびC) .こ れ に

対 して,ChAT陽 性/Err3陽 性 お よびChAT陽 性/NeuN陰 性 の運動 ニ ュー ロンは,

単 峰性 の分布 を示 し,そ の ピー ク はそ れ ぞれ 小 型 のChAT陽 性1Err3陰 性 お よび

ChAT陽 性/NeuN陽 性 の運動 ニ ュー ロ ン群 の ピ一 ク とほぼ 同 じ(16～22μm)で

あ った(図llのBお よびD).

図9お よび11よ り,閉 口筋 運 動 ニ ュー ロ ン群 にお け る α運 動 ニ ュー ロン の細

胞 体 サイ ズの 分布 は二 峰性 を示 す の に対 して,y運 動 ニ ュー ロンは単 峰性 を示 し

た.小 型 のa運 動 ニ ュー ロ ン群 分 布 の ピー ク と◎運 動 ニ ュー ロン群 分布 の ピー ク

は ほぼ 同 じで あ る こ とが 明 らか にな っ た.

図8お よび 図10よ り,ラ ッ ト閉 口筋 のChAT陽 性 ニ ュー ロンの うち大型 群 の

細胞 体 断 面積 の ヒス トグ ラム は,細 胞 体径 のそ れ よ りも よ り広 い分布 を示 した.

これ は、 細胞 径 が大 きい程 、断 面積 はそ の2乗 に比 例 して増加 す るた め、 断 面積

の増 加 割 合 が大 き くな るか らで あ る と考 え られ る。
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全 運 動 ニ ュー ロン 中にお け るv運 動 ニ ュー ロ ンの 占有 率

閉 口筋領 域 のChAT陽 性全 運 動 ニ ュー ロ ン群 の うち,y運 動 ニ ュー ロ ン と想 定

され るニ ュー ロ ンの割 合 は,ChAT!Err3の 染 色 で は34.7%,ChATINeuNの 染 色

で は35.8%で あ った(図9お よび10).

考察

ヒ トは食 物 を咀 嚼 す る とき,味 と同 時 にそ の硬 さを感 じて噛 む 力 を調 節 してい

るが,あ ま りに も容易 に で きて い るた め,そ の巧 妙 さを意識 す る こ とは ほ とん ど

ない.し か しなが ら,咀 嚼 運動 は 出生 直 後 か らの年 単位 の学 習 の結 果 成 立 して い

る極 めて精密 な運 動 で あ り,高 次脳 機 能 に よ り実 現 され て い る と考 え られ る.

ラ ッ トは,出 生 直 後 か ら吸 啜運 動 を開始 し,吸 啜 か ら咀嚼 運 動 へ の移 行 は生 後

12日 前 後 に行 われ る22),23).こ うした発 達 過 程 で,咀 嚼筋 筋線 維 お よび それ らを

支 配 す る運動 ニ ュー ロン の分 化発 達 が並行 して生 じる と考 え られ る.運 動 ニ ュー

ロ ンの分化 に 関わ る と考 え られ る因子 と して ,thezinc-fingertranscriptionfactorで

あ るEgr3や,theETStranscriptionfactorsで あ るPea3お よびEr81が あ り,こ れ ら

は錘 内筋 に選 択 的 に発 現 して い る24)-26).運 動 ニ ュー ロンの分化 に 関わ る転 写 因

子 の 一つ で あ るEstrogenrelatedreceptor3(Err3)は,核 内受容 体 のひ とつ

で あ る13).Friese(2009)ら14)は,上 述 した よ うにマ ウス腰 髄 前 角 にお い て,

Err3を 発 現す る運 動 ニ ュー ロンは,運 動 ニ ュー ロンに一 般 的 に発 現 して い る

NeuronalNuclei(NeuN)15)を 発現 してお らず,反 対 に,Err3を 発 現 して い な

い運 動 ニ ュー ロ ンはNeuNを 発 現 して い る こ とを発 見 した.ま た,筋 紡錘 の分
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化 を抑 制 され た マ ウスで は,こ のErr3陽 性1NeuN陰 性 の運 動 ニ ュー ロンが 消失

した こ とか ら,Err3がY運 動 ニ ュー ロ ン を識 別す る分 子 マ ー カー で あ る と した.

これ に よ り,Err3陽 性1NeuN陰 性 の運 動 ニ ュー ロンをv運 動 ニ ュー ロン,Err3

陰性1NeuN陽 性 の運 動 ニ ュー ロン を α運 動 ニ ュー ロ ン と識別 す る こ とが可能 と

な った.

へ

これまでに三叉神経運動核の運動ニューロンのサイズの分布について検討 した

研究はいくっかある.し か し,そ の多 くはHRP(horseradishperoxidase)の 逆行

性標識法 を用いたものであ り,Frieseら14)の 報告まで,α お よびv運 動ニュー ロ

ンを分子生物学的に区別する方法がなく,そ れぞれ形態学的に前者 が大型 の細胞

体を持ち,後 者 が小型 の細胞体 を持つ とい う特徴で区別されてきた.そ こで,本

研 究では,生 後8週 齢のラ ッ トを対象 として,三 叉神経運動核 の運動ニ ュー ロン

を,Err3お よびNeuNと い う相補的な分子マーカーによ り,組 織学的に識別す る

ことを試みた.

本研究か ら得 られた三叉神経運動核閉口筋領域に存在する運動ニューロンの細

胞体面積の分布 と,先 行研究13)で報告 されているマ ウス腰髄 に存在する運動ニ

ュー ロンの細胞体面積の分布 を比較検討 した.そ の結果,三 叉神経運動核 閉 口筋

領域 に存在する運動ニューロンは,腰 髄 のそれ と比較 して,小 細胞群 にもα運動

ニュー ロンが存在するとい う傾向,お よび,全 運動ニュー ロン群の中で'Y運 動

ニュー ロンが占有す る割合が高いとい う傾向が認められた.以 下,そ れぞれの詳

細 について述べ る.
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ラ ッ ト閉 口筋 α運 動 ニ ュー ロ ンの分布 につ い て

マ ウス腰 髄 の 運動 ニ ュー ロンで は二 峰性 分 布 にお け る小 型 細胞 群 は ほぼv運

動 ニ ュー ロ ンで 占め られ て い るの に対 して,ラ ッ ト閉 口筋 運 動 ニ ュー ロ ン群 の

二峰 性 分布 にお け る小型 細 胞 群 は,α 運動 ニ ュー ロン とv運 動 ニ ュー ロ ンの両

方 を含 み,α 運動 ニ ュー ロンの 幅広 い 分布 様 相 が観 察 され る.

骨 格 筋筋 線 維 は,収 縮 速 度 と関連す るmyosinheavychainisoformのsubtypeか

ら,遅 筋 で あ るtypeIfiberと 速 筋 で あ るtypeIIfiberに 分類 され る.さ らに,

ATPase活 性 は収縮 速 度 の指 標 と して用 い られ,そ の活 性 が高 い筋 線 維 は収 縮速

度 に優 れ る.他 方,筋 活 動 の持 久 性 の観 点 か らも分 類 が可 能 で あ る.筋 線維 に

含 まれ る ミオ グ ロ ビンの量 の違 い に よっ て,ミ オ グ ロ ビンを 多 く含 み酸 素 を利

用 した 高い エ ネル ギー再 生機 構 を有 し持 久性 に優 れ る赤 筋,ミ オ グ ロ ビンの量

が少 な く持 久性 の低 い 白筋 に分 類 され る.ま た,ミ トコン ドリア 量 は ミオ グ ロ

ビン の量 に比例 す る こ とか ら,そ の違 い に よっ て も持 続 的 にエ ネル ギー を産 生

で き る遅 筋 と,で きな い速 筋 とに分類 され る.さ らに,SDH活 性 は酸 化 系代 謝

能 力 の指 標 とな り,活 性 が高 い ほ ど,好 気 的 なエ ネル ギー産 生 が行 われ る.こ

の よ うに,筋 線 維 は,多 様 な観 点 か ら分 類す る こ とがで き る.

ラ ッ トの 四肢 の筋 肉 で はtypelfiberお よびtypellfiberの 筋線 維 が混在 す るが,

ラ ッ ト咬筋 の 筋線維 をATPase活 性 の反 応 の高 さで分類 す る と,そ の全 てが

ATP反 応 に対 して強 い反 応 を示 す,つ ま り速筋 で あ るtypeIIfiberで 構 成 され て

い る と報 告 され てい る16あ17).一 方,こ の咬 筋 のtypeIIfiberは ,SDH活 性 に よ

る分 類 で は,純 粋 な 白筋 は少 な く,赤 筋 お よび 中間筋 を含 む こ とが報告 され て

い る18).つ ま り,咬 筋 筋線 維 は,収 縮 速度 の速 いtypeIIfiberし か含 まれ な い に

もか か わ らず,幅 広 いSDH活 性 を有す る とい う特 徴 を持 つ.咬 筋 の筋線 維 にお
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いて,収 縮力 に比例す る筋線維の太 さは赤筋,中 間型,白 筋 の順 に増加す るが,

赤筋群 も白筋群 もともに他 の骨格筋のものに比べて小さいことがわかっている

19).サ イ ズの原理か ら考察す ると,小 型細胞群 に分布す る α運動ニューロンは

筋線維径の小さい赤筋線維を支配 し,大 型細胞群 に分布す るα運動ニューロン

は筋線維径の大きい白筋線維あるいは中間筋を支配するものと考えられる.つ

ま り,咬 筋の等尺性収縮調節 は,サ イズの原理に基づ いた運動単位の序列動員

により,微 小な強 さか ら大 きな強 さまで広範囲かっ緻密に遂行 されていること

を示唆する.

全運動 ニュー ロン中におけるy運 動 ニュー ロンの占有率

次に,三 叉神経運動核 閉口筋領域 に存在す る全運動ニューロン中のγ運動ニュ

ーロンの占有率を
,腰 髄のそれ と比較す る.腰 髄の運動ニュー ロン群 におけるv

運動 ニュー ロンの占める割合 は約30%で ある14)のに対 して,閉 口筋運動ニュー

ロン群 におけるそれは,ChAT/Err3の 染色では34 .7%,ChAT/NeuNの 染色では

35.8%で あ り,閉 口筋運動ニュー ロン群 における,γ 運動ニ ュー ロンの 占める割

合 は,四 肢筋 のそれ よりも大 きい ことが分かった.こ の ことを組織形態学的に考

察す る と,閉 口筋において,γ 運動ニ ュー ロンが支配す る筋紡錘の数あるいは筋

紡錘を構成する錐内筋の数が,他 の骨格筋 よ りも多い ことが示唆 される.

実際,咬 筋 では他 の骨格筋 と比較 して,筋 紡錘 の分布密度が多い ことが知 られ

ている.咬 筋 ではlcm2あ た りの筋紡錘 の数 は,咬 筋では25で あるのに対 して,

上腕二頭筋 では20で ある27).こ の所見は三叉神経運動核閉 口筋領域でのγ運動

ニューロンの占有率が高いことを支持する.
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ヒ トの 四肢 筋 に存在 す る筋紡 錘 には,筋 紡 錘 ひ とっ 当 りに含 まれ る錘 内筋 線維

が精 々10本 まで あ り,そ れ に対 して ヒ トの咬 筋 の筋 紡錘 には最 大36本 の錘 内筋

線 維 が含 ま れ る こ とが 明 らか とな って い る28).錘 内筋 を機 能 に よ り分 類 す る と,

動 的核 袋 線維baglfiber,静 的核 袋線 維bag2fiberお よび 核 鎖線 維chainfiberに

分類 され る.こ れ らの錐 内筋 を支配 す るy運 動 ニ ュー ロ ン もま た,そ の機 能 に よ

って,baglfiberを 支配 し,筋 紡 錘 の動 的 な反 応 性 を調 節 す る動 的y運 動 ニ ュー

ロ ン と,bag2fiberお よびchainfiberを 支 配 し,静 的調 節 を行 う静 的y運 動 ニ ュ

ー ロ ンに分類 され る29) .こ れ ま で に ヒ トの一 つ の筋 紡錘 に含 まれ る各 錘 内筋線

維 の 平均本 数 を調 べ た報 告 が あ り,咬 筋 で はbaglfiberが 約4本,bag2fiberが 約

1.5本,chainfiberが 約3.4本 で あ る30)の に対 して,上 腕 二頭 筋 で は,baglfiber

が約1.6本,bag2fiberが 約1.3本,chainfiberが 約3.5本 で あ る31)と 報 告 され て

い る.他 の骨 格 筋 と比 較 して咬 筋 の方 が,baglfiberの 数 が多 い こ とがわ か る.

Baglfiber,bag2fiberお よびchainfiberを 支配 す る静 的お よび 動 的 γ線 維 の働 き

が知 られ てお り32),機 能 が 異 な る錘 内筋 は,異 な るY運 動 ニ ュー ロンか ら支 配

を受 け る可能 性 が 高い.し か し,機 能 が 同 じ複数 の錘 内筋 が 同一 のv運 動 ニ ュー

ロン か ら支 配 を受 け るか ど うか は不 明 で あ り,ま た,一 つ の γ運 動 ニ ュー ロンが

複 数 の筋紡 錘 を支 配 す る可能 性 もあ る.こ の よ うに,γ 運動 ニ ュー ロン に よる

筋 紡 錘 の支 配 様 式 の詳 細 は 明 らか では ない が,一 般論 と して,筋 紡 錘 内の錘 内筋

の多 様 さや 数 の 多 さは,そ れ を支 配 す るy運 動 ニ ュー ロンの 占有 率 の高 さを反 映

す る可 能性 もあ る.

咬 筋 の 随意 的等 尺 性運 動 にお い て,中 枢 パ ター ン生成 器 に よ り α運 動 ニ ュー ロ

ン と γ運 動 ニ ュー ロ ンが 同時 に活 動す る こ とで咬 合力 の調節 が な され てい るが ,

本研 究 よ り得 られ たy運 動 ニ ュー ロ ンの 占有 率 の高 さは,こ の噛 み締 め運 動 の微
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細 な調 節機 構 にお い て,筋 紡 錘 反射 経 路 が 重要 な役 割 りを果 たす こ とを強 く示 唆

して い る.

成 長 に伴 うErr3の 発 現 パ ター ンの変 化 お よび雌 雄 間 にお け るそ の発 現 パ ター ン

の差 異

す で に述べ た よ うに,ラ ッ トの 吸啜 か ら咀嚼 へ の移 行 は生 後12日 前 後 に行 わ

れ るた め,本 研 究 で用 いた ラ ッ トは生 後8週 齢 で あ り,吸 啜 か ら咀嚼 へ の移 行 は

完 了 して い る と考 え られ る.Frieseら14)は,生 直後 のマ ウス で は,腰 髄 の ニ ュー

ロ ンの細胞 体 の大 小 に 関わ らず広 範 囲 にわ た ってErr3が 発 現 してい るが,生 後2

週齢 まで にErr3の 発 現 がy運 動 ニ ュー ロン に徐 々 に限局 化 してい くこ とを報 告

して い る.吸 啜 運動 にお け る γ運 動 ニ ュー ロ ンの 関与 の有 無 は不 明で あ り,吸

啜 と咀 嚼 で は,y運 動 ニ ュー ロ ンの 関わ り方 が 異 な る可能 性 もあ る.吸 啜 か ら咀

嚼 へ 移行 す る過 程 で,三 叉 神 経運 動 核 に お け るErr3の 発 現パ ター ンが どの よ う

に変 わ るか を調 べ るこ とに よ り,'Y運 動 ニ ュー ロンの 咀嚼 運 動へ の関与 が さ らに

明 らかに な る こ とは興 味深 い.

また,本 研 究 で は,す べ て雄 性 の ラ ッ トを対象 に実 験 を行 っ た.γ 運動 ニ ュー

ロン のマー カ ー とな るErr3は 核 内 のestrogenreceptorの 一 つ で あ る.雌 雄 間 で

Err3の 発 現 量,あ るい は これ に結合 す る リガ ン ドの量 が 異 な る と考 えた場 合,

Err3の 運 動 ニ ュ ー ロ ン分 化 に 関わ る機 能 が雌 雄 間で異 な る可能性 が考 え られ る.

このた め,Err3の 発 現 が雌雄 で差 が あ る のか,ま た,こ れ に対 して,NeuNの 発

現 の 有無 に影響 す る のか を検 証 が必 要 で あ る と言 える.
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今後の展望

本研究では,免 疫組織学的に αおよび'Y運 動ニュー ロンを識別 し,ラ ッ ト三叉

神経運動核 閉 口筋支配領域では,α 運動ニュー ロンのサイズは小型の細胞も含め

幅広い分布を示すこと,お よびY運 動ニュー ロンの 占有率が高いことが明らかと

な り,閉 口筋 の随意的等尺性運動 にお ける調節機構に関係する分子基盤の一部が

解明された.今 後は,α お よびy運 動ニュー ロンを組織学的側 面のみならず機能

的側面も合わせて識別 し,そ れぞれ の運動ニ ュー ロンの神経生理学的特性を明ら

かにすることが,噛 み締 め運動の制御 にお ける脳神経メカニズムを解明する上で

重要であると考えられる.

結論

これ ま で運 動神 経核 中の小型 細胞 群 は γ運動 ニ ュー ロンで あ る と想 定 され て き

たが,閉 口筋運 動 ニ ュー ロ ン群 にお け る小型 細 胞群 は,他 の骨格 筋 と異 な り,

α運 動 ニ ュー ロン に よって も構 成 され て い る.こ の こ とは,サ イ ズ の原 理6)か ら,

閉 口筋 α運 動 ニ ュー ロ ン群 が支 配 す る筋線 維 は,収 縮 速 度 が速 いtypeIIfiberで

は あ る16)・17)が,筋 線維 径 の極 め て小 さい赤 筋線 維 と筋線 維径 の大 きい 白筋線 維

を含 む とい う先 行 研 究19)と 整 合 性 が とれ る.一 方,運 動 ニ ュー ロン群 中のv運

動 ニ ュー ロ ンの 占め る割 合 は,脊 髄 前 角 と比較 して 閉 口筋領域 で高 か った.こ れ

らの こ とか ら,閉 口筋 の緻密 な筋 張力 の調 節機 構 が存 在す る こ とが 示唆 され た.
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図 の説 明

図1蛍 光 染 色 に用 い た蛍 光 色 素 の波 長 特性,励 起波 長 お よび フ ィル ター領 域

蛍 光染 色 を行 った切 片 を共焦 点 レーザ ー顕 微鏡LSM510で 観 察 した 際 の,蛍 光

色 素 の波 長 特 性,励 起波 長,お よび フ ィル ター領 域 を示 す.AlexaFluor649 ,Cy3

お よびAlexaFluor488を それ ぞ れ633nm,543nm,488㎜ の レー ザー 光 に よ り励

起 し,660-788nm,560-615nm,505-530nmの バ ン ドパ ス フィル ター を用 いて 蛍

光 を検 出 した.

図2ラ ッ ト三叉 神 経 運動 核 にお け るVGLUTIの 発 現 分 布

図AがChAT/Err3/VGLUTIの 蛍光 三 重染 色,図Bが そ のVGLUT1の シ グナル,

図CがChAT/Err3の 明視 野 二 重染 色 の結 果 で あ る.蛍 光三 重染 色 を行 った切 片 で

は,三 叉 神 経 運 動 核 に お い て 背 外 側 領 域(赤 色 の 破 線 で 囲 ま れ た領 域)で は

VGLUT1の 発 現 が強 く,こ れ に対 して腹 内側 領 域(黄 色 の破 線 で 囲 まれ た領 域)

はVGLUT1の 発 現 が ほ とん ど認 め られ ない(図Aお よびB) .L;外 側,D;背 側
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図3,4ラ ッ ト三 叉神 経 運 動核 にお け るErr3の 発 現 分布

ChATIErr31VGLUTIの 蛍 光 三重 染 色 の結 果 で あ る.左 上 のパネ ル がVGLUT1の

シ グナ ル,右 上 のパ ネ ル がErr3の シ グナ ル,左 下 のパ ネル がChATの シ グナ ル ,

右 下 のパネ ル が重 ね合 わせ 像 を示 す.図3Aと3Bお よび4Aと4Bは,そ れ ぞ れ 同

じ視 野 のZ軸 を前 者 は2ｵm,後 者 は1ｵmだ け変 えた断 面 の撮 影像 で あ り,細 胞 の

核 小 体 が観 察 され る断 面で あ る.FilledarrowheadはErr3陽 性 のy運 動 ニ ュー ロ ン

を,openarrowheadはErr3陰 性 の α運 動 ニ ュー ロンを示す.

図5,6ラ ッ ト三叉神 経 運 動核 にお け るNeuNの 発 現分 布

ChATINeuN/VGLUTIの 蛍 光 三 重 染 色 の結 果 で あ る.左 上 のパ ネ ル がVGLUTl

の シ グナル,右 上 のパ ネル がNeuNの シ グナル ,左 下 のパネ ル がChATの シグナル,

右 下 のパ ネル が 重 ね合 わせ 像 を示 す.図6Aお よび6Bは,同 じ視 野 のZ軸 を1ｵm

だ け変 えた 断 面 の 撮影 像 で あ り,細 胞 の 核 小 体 が観 察 され る断 面 で あ る.Filled

arrowheadはNeuN陰 性 のv運 動 ニ ュー ロ ン を,openarrowheadはNeuN陽 性 の α

運 動 ニ ュー ロ ン を示 す.
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図7ラ ッ ト三 叉神 経 運動 核 にお け るErr3お よびNeuNの 発 現 分 布

図Aお よびBはChAT/Err3の 明視 野 二 重染 色 の結 果 を示 す.図Aのarrowは

ChAT陽 性/Err3陽 性 のy運 動 ニ ュー ロン を,図BのarrowheadはChAT陽 性/Err3

陰性 の α運 動 ニ ュー ロ ンを示 す.図Cお よびDはChAT/NeuNの 明視 野 二重染 色

の結 果 を示 す.図CのarrowはChAT陽 性1NeuN陰 性 の γ運 動 ニ ュー ロ ンを,図D

のarrowheadがChAT陽 性/NeuN陽 性 の α運 動 ニ ュー ロ ンを示す.

図8ラ ッ ト三 叉神 経 運 動 核 の 閉 口筋 お よび 開 口筋 支 配 運 動 ニ ュー ロ ン群 の 細胞

体 断 面積 の分布

Aお よびBの グ ラフはChATIErr3染 色 を,Cお よびDの グラ フはChAT/NeuN染

色 を行 った場 合 の ラ ッ ト三 叉神 経 運 動 核 閉 口筋 お よび 開 口筋 支 配 運動 ニ ュー ロ ン

の 断 面積 の分 布 パ ター ンを示 す.

図9ラ ッ ト三 叉神 経 運動 核 閉 口筋 支 配領 域 にお け るaお よびY運 動 ニ ュー ロン

の細 胞 体 断 面積 の分布

Aお よびBの グラ フはChAT/Err3染 色 を,Cお よびDの グ ラフ はChATINeuN染

色 を行 っ た場 合 の ラ ッ ト三 叉神 経 運 動核 閉 口筋 支 配領 域 の αお よび γ運 動 ニ ュー
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ロ ンの断 面 積 の分 布 を示 す.い ず れ の グ ラ フ も,グ レー の ヒス トグラ ム は 閉 口筋

領 域 にお け るChAT陽 性 全 運 動 ニ ュー ロ ン の分布 を示 し,そ の うち赤 で示 され た

グル ー プ は,Aの グ ラフ で はChAT陽 性/Err3陰 性,Bの グ ラ フで はChAT陽 性

1Err3陽 性 の運 動 ニ ュー ロン群 の分 布 を,青 で示 され た グル ー プ は,Cの グ ラフ で

はChAT陽 性/NeuN陽 性,Dの グ ラ フで はChAT陽 性/NeuN陰 性 の運動 ニ ュー ロ ン

の分 布 を示 す.閉 口筋 支 配運 動 ニ ュ ー ロ ン群 の うち,v運 動 ニ ュー ロ ン と同定 さ

れ た ニ ュー ロ ンの割 合 は,ChAT/Err3の 染 色 で は34.7%,ChATINeuNの 染 色 で は

35.8%で あ る(Bお よびD).

図10ラ ッ ト三 叉神 経 運 動 核 の 閉 口筋 お よび 開 口筋支 配 運 動 ニ ュー ロ ン群 の細 胞

体 径 の分布

Aお よびBの グ ラ フはChAT/Err3染 色 を,Cお よびDの グ ラフはChAT/NeuN染

色 を行 っ た場 合 の ラ ッ ト三 叉神 経 運 動 核 閉 口筋 お よび 開 口筋 支配 運 動 ニ ュー ロ ン

の細胞 体径 の分 布 を示 す.
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図11ラ ッ ト三叉神 経 運 動核 閉 口筋支 配 領 域 に お け る αお よび γ運 動 ニ ュー ロ ン

の細 胞 体径 の分 布

Aお よびBの グラ フはChAT/Err3染 色 を,Cお よびDの グ ラフ はChATINeuN染

色 を行 った 場合 の ラ ッ ト三叉 神 経 運 動核 閉 口筋 支 配領 域 の αお よびy運 動 ニ ュー

ロ ンの細 胞 体 径 の分 布 を示 す.い ず れ の グ ラ フ も,グ レー の ヒス トグ ラ ム は 閉 口

筋 領 域 にお け るChAT陽 性 全 運動 ニ ュー ロ ンの分 布 を示 し,そ の うち赤 で示 され

た グル ー プは,Aの グ ラフで はChAT陽 性/Err3陰 性,Bの グ ラフで はChAT陽 性

/Err3陽 性 の運 動 ニ ュー ロン群 の分 布 を,青 で示 され た グル ー プ は,Cの グ ラ フで

はChAT陽 性/NeuN陽 性,Dの グ ラ フで はChAT陽 性/NeuN陰 性 の運 動 ニ ュー ロ ン

の分 布 を示 す.
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【Err3/ChAT染 色 】 〔NeuN/ChAT染 色 】
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【Err3/ChAr染 色1 [NeuN/ChAT染 色1
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〔Err3/ChAT染 色1 {NeuN/ChAT染 色 〕
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〔Err3/ChAr染 色 〕 [NeuN/ChAT染 色 〕
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