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I.骨 格筋線維の分類

A.組 織化学的特性

従来,哺 乳動物の骨格筋は色調に基づいて赤筋

と白筋に大別され,機 能的には赤筋は比較的遅い

運動や持続的な緊張維持に関与 し,一 方,白 筋は

力強く速い動きの運動に関与すると報告されてき

た.赤 筋が赤味を帯びているのは,ミ オグロビン

の多いことによる.し かしなが ら,筋 組織は代謝

的,機 能的特性の異なる数種類の筋線維が混在 し

てお り,赤 筋は赤筋線維の比率が高く,白 筋は白

筋線維の比率が高いことが明 らかにされている.

すなわち,骨 格筋の特性は,ど のようなタイプの

筋線維を多 く有するかに よって規定されているこ

とになる.

現在では酵素活性の差を利用 した組織化学染色

が筋線維タイプ分類の主流 となっている.組 織化

学的手法の うち,筋 線維タイプの分類に最も多 く

用いられているのは,Myosin ATPase染 色68,69)

である.こ の染色法によ り,筋 線維は濃 く染色さ

れる線維(Type II)と 薄くしか染色されない線維

(Type I)に 二分され る38).発 育初期の骨格筋48)

を除けば,濃 く染色される筋線維の収縮は速 く,

薄くしか染色 されない筋線維の収縮は遅いことが
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報 告 され て い る17).し た が って前 者 を 速 筋 線 維

(fast-twitch fiber,FT),後 者 を遅 筋 線 維(slow-

twitch fiber,ST)と 呼 ぶ こと もで き る81).

筋 線 維 タイ プの 分 類 は,筋 線 維 をType II(FT)

とType I(ST)に 二 分 す れ ば事 足 りる こ と も あ

る.し か し多 くの 場 合,さ らに 細 か な 分 類 が必 要

と され る.こ の場 合 に は,お もにType II(FT)

の サ ブ タイ プ分 け を 行 う必要 が あ るが,こ れ には

次 の方 法 が用 い られ る.ま ず 最 も一 般 的 に は,

Myosin ATPaseの 酸 に対 す る安 定 性 の 差 を も と

に,Type II(FT)を 酸 に比 較 的 安 定 なType IIB,

酸 に 比較 的 不 安 定 なType IIA,お よび酸 ・ア ル

カ リの いず れ のpHに も比較 的 安 定 なType IIC

の 三 つ のサ ブ タイ プに分 け る方 法 で あ る11,12).

速 筋 線 維 の サ ブ タ イ プ分 け は,代 謝 特 性 の違 い

を 基 準 と して 行 わ れ る こと もあ る.こ の場 合 に は

通 常,Myosin ATPase染 色 に加 え て,解 糖 能 力

を 推定 す るた め の α-グ ルセ ロ ール リ ン酸 脱 水 素

酵 素染 色 と酸 化 能 力 を推 定 す るた め のNADHジ

ア フォ ラーゼ 染 色 また は コ ハ ク 酸 脱 水 素 酵 素

(succinate dehydrogenase,SDH)染 色 が 施 され

る72).そ して筋 線 維 は,原 則 と して,収 縮 が速 く

代 謝 的 には解 糖 系 優 位 のFast-twitch glycolytic

(FG),収 縮 が 速 く解 糖 と酸 化両 系 と もに 優 れ て い

るFast-twitch oxidative glycolytic(FOG),お

よび 収 縮 が遅 く酸 化 系優 位 のSlow-twitch oxida-

tive(SO)の3タ イ プの いず れ か に 分 類 され る72).

表1.筋 線維 タイプの分類.

以 上 の組 織 化 学 的 な分 類 を ま とめ る と,表1の

よ うに な る.な おMyosin ATPaseの 酸 に 対 す る

安 定 性 を基 準 と した サ ブ タイ プ と代 謝 特 性 を基 準

と した サ ブ タイ プの 対 応 は 厳 密 で は な い66,67,89).

B.生 理 学 的 特 性

1.神 経 ・筋 の 連 関

一 個 の脊 髄 運 動 ニ ュー ロ ンとそ れ に よ って 神経

支配 を うけ る筋 線 維 群 を機 能 的 基 本単 位 と して運

動単 位 とい う.特 定 の運 動 単 位 に 属 す るす べ て の

筋 線 維 は,機 能 的 な らび に 組 織 化 学的 特性 が 一 致

して お り,さ らに それ らの 特 性 は 支配 運動 二3.'””

ロンの有 す る特 性 と よ く対 応 す る こ とが 明 ら か に

され て い る.

Granit et al.46,47)は,ネ コ を用 いた 電気 生 理 学

的 研究 か ら,脊 髄 運動 ニ ュ ー ロ ンを30～60Hzで

イ ンパ ル スを 放 電 して,短 時 間 で 休止 す る相 動 性

運動 ニ ュ ー ロ ン(phasic motoneuron)と,10～20

Hzの イ ンパ ル ス放 電 頻度 で 持 続 的 に放電 す る緊

張 性 運 動ニュー ロ ン(tonic motoneuron)に 分 類

した.さ らにEccles et al.34)は,遅 筋 を支 配 す る

運 動 ニ ュー ロ ンは 速 筋 を支 配 す る運 動 ニ ュ ー ロ ン

よ りも軸 索 伝 導 速 度 が 遅 く,後 過 分 極電 位 の 持 続

時 間 が長 い こ と,お よび 持続 的 に放 電 す る こ と を

見 い出 し,先 のGranit et al.46,47)の報告 を支 配 筋

と の対応 関 係 か ら明確 に した.す なわ ち,相 動 性

運 動 ニ ュー ロ ンは 腓 腹筋 の よ うな 速 筋 タイ プ を支

配 して お り,一 方,緊 張 性 運 動 ニ ュー ロンは ヒ ラ

メ筋 の よ うな 遅 筋 タイ プを支 配 して い る こ と を指

摘 した.

Burke15)は,ネ コの ヒ ラ メ筋 と腓 腹 筋 を用 い て

運 動単 位 の 生 理 学 的特 性 に つ い て 検 討 して い る.

そ れ に よ る と,運 動 単位 は 筋 線 維 群 の収 縮 速 度 に

基 つ いて,Fast-twitch(F)タ イ プ とSlow-twitch

(S)タ イ プ に分 類 で き,Fタ イ プ の 運 動 単 位 に 属

す る運 動 ニ ュー ロ ンはFT線 維 を,Sタ イ プ の運

動 単位 に 属 す る運 動 ニ ュー ロ ンはST線 維 を支 配

してい る こ と を 指摘 した.ま た,Sタ イ プの 運 動

ニ ュー ロンはFタ イ プの 運 動 ニ ュ ー ロン よ り も軸

索 伝 導速 度 が 遅 く,後 過 分 極 電 位 の持 続時 間 が 長

い こと,お よび 入 力抵 抗 が 高 い こ とを明 らか に し

た.速 筋 タ イ プ で あ る腓 腹 筋 を支 配 す る運 動 単 位

に はFタ イ プの み な らず,Sタ イ プの運動 単 位 も

混 在 してい る こ と,同 様 に ヒ ラ メ筋 のSタ イ プ運

動 単 位 と腓 腹 筋 のSタ イ プ運 動 単 位 とでは,同 一

タイ プで もそ の 特 性 に違 い の認 め られ る こ とな ど

も指摘 して い る.

さ らにBurke et al.16,17)は,ネ コの腓 腹 筋 を 用

い て運 動 単 位 の 強 縮 刺激 に 対 す る疲 労耐 性 か ら,
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図1.タ イ プ別にみた運 動単位の生理学 的特 性17)

単 収縮 張力の うちA,Bは それぞれ強縮 誘発 前お よび後 の張 力曲線を示す.

FF.FRタ イプでは不 完全強縮時に時間 経過 にともな う張 力下降がみられ る.

Fタ イ プ運動 単 位 を疲 労 し や す いFast-twitch

 fatiguable(FF)と,疲 労 耐性 の あ るFast-twitch

 fatigue resistant(FR)の サ ブタイ プ に 分 類 した.

また,単 一運 動 ニ ュ ー ロンへ の連 続 刺 激 に よる筋

線 維 群 の グ リコー ゲ ン枯 渇 様式 か ら,FF,FR,S

運 動 単 位 は,そ れ ぞ れFG,FOG,SO線 維 を筋 単

位 と して もつ こ と を 明 確 に した.こ の 研 究 では 不

完 全 強 縮 時 にみ られ る張 力下降(sag)*に も 注 目

して お り,下 降 の あ るな し,下 降 率 か らも運 動 単

位 を3タ イ プに 分 類 で き る と して い る.

運 動 ニ ュー ロン の タ イ プ別 にみ た 特 性 お よび 筋

線 維群 との 関 連 につ いて は 図1の よ うに な る.

一方
,運 動 ニ ュー ロンの タイ プを組 織 化学 的 特

性 に 基づ い て 分 類 しよ うと試 み た 報 告 は 少 な い.

斎 藤80)は,ネ コ の脊髄 運動 ニ ュ ー ロ ンに酵 素 染 色

を施 した と こ ろ,膨 大部 の 外 側 部 に 多 く存在 す る

大 型運 動 ニ ュ ー ロ ンでは,グ リコ ー ゲ ン顆 粒 が 多

く,ま たphosphorylase活 性 の 高 い こ とを認 め て

お り,し た が っ て,大 型 運 動 ニ ュー ロ ンはphasic

なFT線 維 を 支 配 してお り,一 方,小 型 運 動 ニ ュ

ー ロンはtonicなST線 維 を 支 配 して い る も の と

推察 して い る.同 様 にCampa&Engel18～20)は,

ネ コの脊 髄 腰 膨 大 部 を摘 出 し,前 角 部 運 動 ニ ュ ー

ロンに酵 素 染 色 を施 してい る.そ れ に よ る と,F

タイ プ とSタ イ プの運動 ニ ュー ロ ンで は,解 糖 系

*Sag特 性一不完全強 縮時に発揮 され る張 力が刺激

開始 直後で最大に達 し,そ れ以後次第 に減少 してい

くこ と.
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お よび 酸化 系 酵 素 活 性 に違 い は 認 め られ な か った

と してい る.し か しなが ら,Fタ イ プの運 動 単 位 に

属 す る運動 ニ ュ ー ロ ンは大 型 で あ り,Sタ イ プ の

運 動単 位 に属 す る運 動 ニ ュー ロ ンは 小型 で あ る と

して,形 態 的 指 標 に基 づ いた 分 類 を試 み て い る.

Sickles & Oblak88)は,ペ ル オ キ シ ダ ーゼ に よ

る逆行 性軸 索 内 輸 送 法 を用 い て,大 腿 筋 膜 張 筋

(FG94%),前 脛 骨 筋(FOG66%,FG32%),ヒ

ラ メ筋(SO84%)を 支配 す る運 動 ニ ュー ロ ンを 同

定 し,各 筋 ご とに 運 動 ニ ュー ロ ンの 酸 化 系酵 素 活

性 に つい て検 討 して い る.そ の 結 果,ヒ ラ メ筋 を

支 配す る運 動 ニ ュー ロン群 で最 も高 い 活 性値 を示

し,大 腿筋 膜 張 筋 を支 配 す る運 動 ニ ュー ロン群 が

最 も低 値 で あ った と して い る.こ れ は 筋線 維 群 と

支 配運 動 ニ ュ ー ロ ンの代 謝特 性 が よ く対 応 して い

る こ とを意 味 して お り,速 筋 を 支 配 す る運 動 ニ ュ

ー ロンは酸 化 能 力 が低 く,遅 筋 を支 配 す る運 動 ニ

ュー ロンは酸 化 能 力が 高 い も の と推 察 して い る.

また,筋 線 維 タ イ プに よっ て 軸 索 と筋 線 維 を つ

な ぐ運 動 終板 の 形 態 が 異 な る と した 報 告 が み られ

る70).ST線 維 で は,終 板 内 の シ ナ プ ス小 胞 の 密

度 は低 い が,形 質 内 は ミ トコ ン ド リアに 富 ん で お

り,一 方,FT線 維 では,終 板 が 大 き く,シ ナ プ

ス 小胞は 多 い が,ミ トコン ドリア の 少 い こ とが 指

摘 されて い る.同 様 に両 タイ プで は シナ プ ス結 合

様 式 に違 い の 認 め られ る こ と も 報 告 さ れ て い

る26,56).

2.収 縮 の 特 性

骨 格筋線 維 に は 機能 上 の 特 性 か ら,速 筋 型 と遅

筋 型 が認 め られ る13,14,23).こ の 両 筋 線 維 に お い て

は興 奮収 縮 連 関84)の 過 程 は 同 じで あ るが,構 造 的

差 異 や筋 を 構 成 す る タ ンパ クの 分 子 種 の違 い が あ

るた めに,機 能 的違 いが 現 れ て く る.

両筋 線 維 間 の 構造 的 な違 い は,T管,筋 小 胞 体

(sarcoPlasmic reticulum,SR),ミ トコ ン ドリア,

筋 原線 維 な ど の筋 線 維全 体 に 対 す る体 積 占有 率 に

み られ る.ま た,Z線 の幅,M線 の 数 な どの形 状

に も差が み られ る44,90,104).Luff & Atwood63)は

マ ウスの速 筋 と遅 筋 のT管 とSRの 体 積 占有 率 を

調 べ,速 筋 の 両 体 積 比 は遅 筋 に 比 べ 約2倍 高 い こ

とを報告 して い る.興 奮 性膜 で あ るT管 の発 達 は,

筋線維内部へ比較的速く興奮を伝える.さ らに速

筋のSRは 形態的な大きさだけではなく,Ca2+取

り込み能にも優れているため,筋 線維内へのCa2+

拡散速度を高める86).これ らのT管 での電位伝導

速度や細胞 内遊離Ca2+の 変化は,興 奮収縮連関

の速さを決定する要因にはなるが,筋 の収縮の速

度を決め ることを意味するものではない.

筋の収縮速度を律速するものは,ATPの 加水

分解酵素であるMyosin ATPaseに よることが知

られている8).筋 収縮速度は,い ろいろな方法で

評価することができる.ラ ッ トの長指伸筋 と ヒラ

メ筋を用いて収縮速度を比較 した場合,収 縮時間,

強縮張力の立ち上が り速度,短 縮速度といずれの

測定方法においても,長 指伸筋 の方が2か ら3倍

は速いことが示されている13,23,24,32,40,76).

ミトコンドリアはST線 維によく発 達 し て い

る63).こ のためST線 維では長時間の連続刺激に

よっても張力の低下は少ない16).

筋原線維の筋線維体積あた りに占める割合は,

カエルの速筋 と遅筋を比較 した場合では,速 筋の

筋原線維 占有率が顕著に高い71).し かし,温 血動

物におけるFT線 維とST線 維間の比較では,両

筋線維間に差があるとい う報告は少なく52),筋 原

線維の量には差がみられない36,37,45,97).単純に,

筋の断面積あた りの張力を速筋 と遅筋で比較 した

場合には,速 筋の方が有意に高い張力を示す8,23).

しか し,Powell et al.75)はモルモットの下肢 から

得た筋線維組成の異なる種 々の筋を用い,筋 重量,

筋線維長,筋 線維走行角度,筋 密度をもとに求め

た機能的断面積と,支 配神経 からの間接刺激 で得

た最大張力との比を調べ,ヒ ラメ筋以外では この

比に差がないことを報告 している.収 縮タンパ ク

系に着 目した グリセリン筋やskinned fiberの 実

験では,充 分なCa2+で 得 られ る最大収縮張 力は,

両筋線維間で差がみられない22,55,87).このことか

ら,収 縮連関の機構の差によって最大張力の差が

生 じる可能性は否定できないが,筋 本来の張力発

揮能力には筋線維の種類による差はみられない と

考えられ る.

C.生 化学的特性

生化学的な立場から骨格筋の性質を見る場合に
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は 収 縮 の エネ ル ギ ー源 費あ るATPの 供 給 に 関 す

る 代 謝 特 性 と収 縮 弛 緩 に 関 す る収 縮 特 性 とに 分 け

て 考 え る こ とが ぐき る.代 謝特 性 と して は エ ネル

ギ ー基 質 と し て のATP,ク レア チ ン リン酸,ト

リ グ リセ リ ド,グ リコー ゲ ンな どの含 量 や 乳 酸脱

水 素 酵 素,フォ ス ホ フル ク トキ ナ ー ゼ(phospho-

fructokinase,PFK),SDHな どの酵 素 活 性 が 指標

と して 利 用 され る(表2)82).

表2.ヒ トの外側広筋におけ る基質の含量 と

酵素活性.

(Saltin B.and Gollnick P.D.1983よ り改 変)

FT線 維では、フォスホリラーゼやPFKな どの

活性が高く,筋 グリコーゲンや グルコースを分解

する解糖系の能力が高い.そ れ らの酵素は無酸素

的な状態でのATP再 合成に重要な役割をはた し

てい る.ST線 維は長時間の持久的運動に適 して

いると言われてい る.そ の理由はSDHや クエン

酸合成酵素などの酸化系の酵素の活性が高 く,有

酸素的な状態でのATPの 再合成能力が優れてい

るか らである.収 縮特性に関係するものとしては

従来Myosin ATPase活 性やSRのCa2+取 り込

み能などが考え られていたが6),最近ではMyosin

のタイプが重要であると言われている10,94).

組織化学的方法によりType I,IIA,IIBと 言

った筋線維が報告されているが,こ れ らが本当に

性質の異なる特異的な3種 類のMyosin分 子の存

在に よるものか,単 なるFast型 とSlow型 の2

種類のMyosinの 混在比の違いによるものかどう

かは 今 の と こ ろ不 明で あ る.そ して これ を分 類 す

るた め に い ろ い ろな 電 気 泳 動 法 が 試 み ら れ て き

た.現 在 で は 主 と して 二 つ の方 法 が と ら れ て い

る.一 つ は 個 々 のサ ブユ ニ ッ トの違 い を 調 べ る方

法 であ り21,58),現 時 点 で はST線 維 に は2種 類 の

Slow型Light Chain(LC)と1種 類 のSlow型

Heavy Chain(HC)が あ り,FT線 維 に は3種 類

のFast型LCと1種 類 のFast型HCが あ る と言

わ れ て い る.も う一 方 は ピ ロ リン酸 電気 泳 動 法 を

利 用 してMyosinを アイ ソザ イ ム と して分 離 す る

方 法 で あ る49,50,100).この方 法 でFT線 維 に は3種

類 のFast型Myosinア イ ソザ イ ム(FM1,FM2,

FM3)が あ り,ST線 維 で は2種 類 のSlow型 ア

イ ソザ イ ム(SM1,SM2)が あ る と言 わ れ て い る

(図2).こ れ をサ ブユ ニ ッ トと の関 係 で 見 る と

図2.ピロリン 酸 電 気 泳動 法 に よる ミオ シ ン

ア イ ソザ イ ム の分 布50).

Fast型 はLCの 構成による違 いであ り(図3,A).

Slow型 はHCに よる違いである(図3,B)と 言

われているが,確 かめられていない41).

D.各 特性 の対応

1.組 織化学 と生化学の対応

従来,実 験動物を用いて組織化学的に分類 した

筋線維間の生化学的特性の違いを検討する場合,

いずれかの筋線維タイプ比率が高い筋あるいは筋

の部位が材料 とされてきた.例 えば,ラ ットの場

合では,外 側広筋の白色部がFGタ イプ,赤 色部

がFOGタ イ プ,ま た ヒラメ筋がSOタ イプの生

化学的特性 を調べ るために しば しば用いられた51
,82).こ のような研究から,今 日知られている筋線

維タイプによる生化学的特性の違いについての基

礎的知見の多 くが得られた.
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図3.ミ オ シ ンア イ ソザ イ ムを 説 明す るサ ブユ ニ ッ トの組 合 せ.

A)速 筋 の ミオ シン

B)遅 筋 の ミオ シン

まず 筋 収縮 に 重 要 な 役 割 を果 た す タ ンパ ク質 で

あ るMyosinに つ い て は,以 下 の こ とが 明 らか に

な った.中 性pHに お け るFGタ イ プ とFOGタ

イ プのATPase活 性 は,と もにSOタ イ プに比 べ

て2～3倍 高 い72).ま た試 験 管 内 の 筋 収 縮 モ デ ル

で あ る超 沈澱 の速 さ も,FGタ イ プ とFOGタ イ

プに 大 きな 差が な く,と もにSOタ イ プ よ りも速

い42).さ らにMyosin分 子 自体 に も筋 線 維 タイ プ

に よる差異 が み られ る.例 えばMyosin LCは,

FG,FOG両 タ イ プで は分 子 量 約15,000のLC3f,

18,000のLC2f,24,000のLC1fの3種 類 が あ

り,SOタ イ プ に は 分 子 量 約19,000のLC2s,

28,000のLClsの2種 類 が あ る43).

一 方
,筋 線 維 タイ プに よる 代 謝 特 性 の違 い に つ

い て は,次 の よ うな こ とが 明 らか に され た.エ ネ

ルギ ー基 質 のATP,CP,グ リ コー ゲ ン濃度 は,

FGタ イ プ とFOGタ イ プに ほ と ん ど差 が な く,

ともにSOタ イ プ よ り30～50%高 い5,77,103).ま た

種 々の 代 謝 系 の 酵 素 の うち 解 糖 系 酵 素 の 活 性 値

は,多 くの 場 合FGタ イ プの 値 が 最 も高 く,以 下

FOGタ イ プ,SOタ イ プの 順 に低 くな る4,72,74,85).

これ に対 して,酸 化系 酵 素 活 性 は,原 則 と し て
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FOGタ イプが最も高 く,次 いでSOタ イプ,FG

タイプの順に低い2,72,74).

上に述べたように,い ずれかの筋線維タイプ比

率が高い筋あるいは筋の部位を材料とした研究か

ら,筋 線維タイプによる生化学的特性の違いにつ

いての重要な所見が得られた.し か しいずれかの

筋線維タイプ比率が高いといっても,あ る程度他

の筋線維タイプが混在することが多い1,2,9,72).し

たが って得られた結果は,各 筋線維 タイプの真の

値とい うよりは,一 応の傾向を示す と受け取るべ

きであろ う.ま た仮に,モ ルモットの ヒラメ筋1)

のように一つの筋線維タイプのみからなる骨格筋

を用いた としても,得 られた結果は多 くの筋線維

の平均値であり,同 一筋線維タイプ内の筋線維に

よる変動がどれほどかを知 ることはできない.

以上の欠点を克服するために,近 年,単 一筋線

維 レベルで各筋線維タイプの生化学的特性が調べ

られ ることが多 くなった.そ して例えばMyosin

の場合には,筋 線維タイプに応 じて,種 々のHC

とLCの 組合せがあることが明らかにされた93～95).

また代謝酵素については,同 一筋線維 タイプ内の

活性値の変動が大きく,し かも他の筋線維タイプ

の値とのオーバーラップもあることが明らかにさ

れた91,92,101).

ヒ トの場合には,い ずれか一つの筋線維タイプ

比率の高い筋,あ るいは筋の部位を見いだすこと

が困難である.こ のためヒト骨格筋の各筋線維タ

イプの生化学的特性を調べ るにあたっては,一 部

の測定項目を除 き,当 初 より凍結乾燥 した筋生検

試料から単一筋線維を分離 し,そ の一部を用いて

組織化学的に筋線維タイプを決定 し,残 りの部分

を生化学的分析に供するとい う方法が用いられて

きた.

この ような方法によりBilleter et al.10)は,ヒ

トの各筋線維タイプとミオシンサブユニットの対

応をみた.そ して各筋線維 タイ プ(Type I,IIA,

IIB)は それぞれのタイプに特有のHCを 含むが,

筋線維タイプに特異的なLCパ ターンは存在 しな

いことを示 した.こ れ らの所見から彼 らは,ヒ ト

の筋線維タイプはHCの 種類によって決まると考

えた.

同様 の 方 法 に よ り,Ess�n et al.39)は 各 筋 線 維

タ イ プの エ ネ ルギ ー基 質量 お よび 代 謝 酵 素 活 性 値

を測 定 した.得 られ た 結 果 の 多 くは 他 の 動物 の 結

果 と一 致 した が,若 干 の相 違 点 も見 られ た.そ の

一 つ が グ リコ ー ゲ ン量 で
,モ ル モ ッ トや ラ ッ トで

は 筋線 維 タイ プ間 に2倍 程 度 の 差 異 が 認 め られ た

が5,103),ヒ トで はType IとType IIの 値 にほ と

ん ど差 が 見 られ な か った.筋 線 維 タイ プに よ る酸

化系 酵 素 活性 の違 い の 点 で も ヒ トは 動物 と異 な っ

て い た.つ ま り動 物で は,活 性 値 はFOGが 最 も

高 くSO,FGの 順 に低 か った が2,72,74),ヒ トで は

Type Iが 最 も高 く,以 下Type IIA,Type IIB

の順 で あ った.

上 に 述 べ た 方 法 に よ り各筋 線 維 タ イ プのMyo-

sin ATPase活 性 を測 定 す るた め に 必 要 な量 の試

料 を得 る こ とは 極 め て 難 しい.そ こでTaylor et

 al.102)は,ま ず 成 人 男 子 の外 側 広 筋,腓 腹 筋,ヒ

ラ メ筋 か ら得た 筋 生 検 試料 の 速 筋 線 維比 率 と ミオ

シ ンATPase活 性 の 関係式 を定 め た.そ して ヒ

トで も他 の動 物 と同様,FTがSTの 約3倍 の 活

性 値 を示 す こ とを 明 らかに した.

2.生 理 学 と生 化 学 の 対応

B�r�ny7)は,種 々 の動物 よ り得 た 筋 に お け る

Myosin ATPase活 性 と収縮 時 間 と の間 に反 比 例

の 関 係 が み られ る こ とを報 告 し て い る.ま た,

Drachman & Johnson32)は,ラ ッ トの長 指伸 筋 に

お い て,出 生 時 か ら生 後21日 齢 ま で のATPase活

性 の 増 大 と強縮 張 力 の 立 ち上 が り速 度 とに有 意 な

相 関 関 係 が 見 られ る と してい る.

Myosin ATPase活 性 はMyosin頭 部 に局 在 す

るLCと 関 係 が あ る と言 われ て お り97),速筋 型LC

と遅 筋 型LCの そ れ ぞ れ の構 成 比 と短 縮 速 度 と の

関 係がskinned fiberを 用 い て 調 べ られ て い る35,

53,65).Moss et al.65)は,ATPase活 性 に 関 与 しな

い と考 え られ て い るLC2f106)を 除 去 す る こ とに

よ り短 縮速 度 は 減 少 し,再 び加 え る こ とに よ り回

復 す る こ とか ら,LC2fはActin-Myosinの 動

的 作 用 の調 整 に のみ 働 くと考 え た.Eddinger &

 Moss35)は,ラ ッ トの 横 隔 膜 筋 よ り取 り出 し た

skinned fiberに お い て,収 縮 の 速 さ はLC3f/

LC1fの 比 に 関 係 す る こと を示 した.し か し,
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Jullian et al.53)の用いたモルモ ッ トの腰筋では,

速筋型LCの 構成比 と短縮速度 とに関係が見 られ

ていない.HCに おいても速筋型 と遅筋型があ り,

この割合が短縮速度 と非常によく関係 していると

する報告もある78).

ST線 維が疲労耐久性に優れているのは,酸化系

酵素に富むためであることは前述 した.ま た,ST

線維は脂肪酸を ミトコン ドリアに輸送するのに働

くカルニチンもFT線 維に比べ多 く含有して い

る3}.一 方,FT線 維は無酸素性 に エネルギーを

供給する解糖系酵素に優れ4,72),連 続的収縮時に

は,活 性型 フォスホリラーゼの上昇22),CPの 減

少,グ リコーゲンの消失とそれに ともなう乳酸の

増加がみられる25,79).

Ca2+調 節タンパ クである トロポニンのユ ニッ

トにおいても29),ま た トロポ ミオシンにおいても

速筋 ・遅筋型がある28).このため,両 筋線維間で

はCa2+に 対す る感受性が異な りFT線 維の収縮

開始時のCa2+濃 度閾値はST線 維 より高いが,

わずかなCa2+の 増加により最大張力に達するこ

とが報告されている96,99).

このほかMyosinフ ィラメン トの結合に働 くと

考えられるCタン パ クにも両筋型があることが知

られており30),こ れらのタンパ クがその機能とし

て,ど のように張力発揮に関わ っているかを知る

ことは今後の課題である.

3.組 織化学と生理学の対応

速筋と遅筋の機能的差異は先に述べたように収

縮速度や持久性に見られる.し か し,特 殊な筋を

除いては速筋にはST線 維を,遅 筋はFT線 維を

含んでいる.そ こで,各 筋線維タイプの生理的特

性を調べるためには,単 一筋線維を用いた比較が

望まれるが,温 血動物の筋線維間には結合組織が

発達してお り59),膜 を傷つけずに一本の筋線維を

得ることは不可能に近い.カ エルの単一筋線維に

よる比較の報告 も見 られ るが61,105),カエ ル の

Slow線 維はSlow tonic線 維であ り,神 経支配や

膜興奮様式,筋 の微細構造な どがカエルFT線 維

と,ま た温血動物の両線維 と大 き く異 な るた

め71),温血動物での両線維間の比較 とは別に考え

なくてはならない.

そこで,組 織化学 と生理学的特性の対応を調べ

るためには,筋 線維構成比 と機能 とを比較する方

法3,27),単 一運動単位別の張力を測定する方法18
,60),あ るいは筋形質膜を剥離 作 成 す るskinned

 fiberを 用いて調べる方法52,55,96)が行われている.

筋線維組成と機能特性を調べたものでは,イ ヌ

の広背筋 を慢性電気刺激することにより,ST線

維比率の増加にともな う疲労耐久性が高 まった と

するMannion et al.64)の報告がある.ま た,同 じ

く慢性刺激により,ネ コの長腓骨筋のType I線

維比率の増加 と単収縮時間,1/2弛 緩時間の延長

が見られた という報告がある57).Bamard et al.9)

は,モ ルモットの異なる下肢筋の筋線維構成比を

調べ,FT線 維比率の優位な筋では,収 縮時間,

弛緩時間が短いが,3種 類のタイプの筋線維を含

む筋と機能 との比較においては,Type IIAの 特

性について判断できないとしている.

純粋な系を用いる動物実験では,同 筋の筋線維

組成に個体差が少な く,生 理的特性との関係は,

定性的な比較に留まっている.春 日ら54)は,マ ウ

ス足底筋から得た数十本からなる筋線 維 束 を 用

い,筋 線維構成比と張力との関係を調べた.そ の

結果では,単 収縮時間及び弛緩時間とFT線 維比

率との間に負の相関関係が,ま たFT線 維のみか

らなる筋線維束では,FG/FOG比 との間にも負の

相関がみられたとしている.さ らに,持 久性 との

関係ではSO線 維比率 との間より,む しろSOと

FOGを 合計 した比率との間に高い相関がみ られ

ることを指摘 している.

単一運動ニューロンを刺激 し,得 られた張力特

性は筋線維タイプ間で顕著に異なることは先に述べ

た.

Skinned fiberを 用い,筋 線維タイプ別の 機 能

を測定 した実験では,ST線 維はFT線 維に比べ

てCa2+に 対する感受性は高 く28,99),筋活動時に

起こる細胞内pHの 低下27)に対 して影響されに く

いことが報告され て い る31).また,Type IIは

Type Iよ り短縮速度で3～4倍 速 く52,78),さ ら

に最近の報告では,Type IIAの 短縮速度はType 

IIBよ り劣ることが示されている35).しか し,FT

線維優位か らなる筋から得たType IはFT線 維
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型のCa2+感 受性を示し107),ST線 維優位からな

る筋から得たType IIはST線 維型のpHに 対す

る特性を示す31).

測定する筋が異なる場合には,そ の筋線維組成

と張力特性とを一概には比較で きな く,収 縮 ・調

節タンパ クとの関わ りについて も検討 していかな

くてはならないと考えられる.
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