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はじめ に

1970年代， 視覚系 と 前庭系の干渉 に よ る 眼球運動

に前庭小脳の一つ で あ る小脳片葉が関与 し て い る 可

能性が示唆 さ れ、 眼球運動 と 小脳 の 関連 に つ い て 多

く の研究が成 さ れた 1 ） 。 臨床的 に も ， 小脳障害患者

の眼球運動， 特 に視覚誘起性眼球運動障害 につ い て
多 く の報告があ り ， 水銀 中毒患者 に お い て は患者認

定の他覚的所見のーっ と し て 用 い ら れた。 本学が 開

学 し た1970年代後半 に は， 眼球運動 に 関 す る 機構仮

説 も 提唱 さ れ た 2 ） 。 開講以来の わ れ われの教室 に お

い て得 ら れ た研究結果 に基づい て前庭小脳の機能 と

眼球運動 の 関係 に つ い て述べ る 。

前 庭 小 脳

前庭小脳 は古小脳 と も 呼ばれ， 片葉 ・ 小節葉お よ

び小舌葉か ら な り ， 発生学的 に小脳 の 中で最 も 古い。

前庭神経の投射 を 受 け， 末梢前庭器 と 関係が深い と
こ ろ か ら 前庭小脳 と 呼 ばれて い る 。 次 に古い旧小脳

と 呼 ばれ る 虫部 は脊髄 と 関係が探 く ， そ し て新小脳

と 呼 ばれ る 半球部 は大脳皮質の発達 と と も に発達 を
遂 げ， 大脳皮質 と 関係が深 く ， ヒ ト で最 も 発達 し て

い る 。 最近で は， わ れ わ れの研究 も 含め て虫部垂 の

腹側葉 は機能解剖学的 に前庭小脳 に 含 ま れ る と 考 え

ら れて い る ω 。

小脳の機能解剖学的特徴

小脳の特徴の 第 1 は細胞構築学的 に一様であ る こ
と ， 第 2 に， 皮質への入力 に は両側脳幹に あ る 多数
の 神経核 を 起始核 と す る 苔状繊維 と 反対側下 オ リ ー

プ核 を起始核 と す る 登上線維の 2 種類が あ り ， 皮質
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か ら の 出力 はPurkine細胞の軸索 1 種類で あ る 。 そ

し て， 第 3 の特徴 は， 小脳皮質 は小葉の長軸 に 直交

す る 細長い多 く の ゾー ン形成があ る こ と で あ る 。 各

ゾー ン に あ る Purkinje細胞 は小脳核 お よ び前庭核

の異な っ た部位 に投射す る 。 そ の一方で， 下 オ リ ー

プ核の異 な っ た部位か ら それぞれ投射 を 受 け る 。 こ

の よ う な解剖学的構造の機能 に つ い て 「機能単位」

説 (1979年， Oscarsson） があ る り 。 四肢筋か ら の

感覚情報 は脊髄の 5 つ の神経経路 を介 し て小脳前葉

に至 り ， 小脳皮質の い く つかの縦に細長 い ゾー ン に
手き る こ と ， そ し て， こ れ ら の ゾー ン に あ るPurkinje

細胞は， 小脳核や前庭神経核 に神経線維 を 送 っ て い
る。 す な わ ち， 四肢筋～下オ リ ー プ按～小脳皮質ゾー

ン～延髄～四肢筋 と い う 一連の 入 出力 系 を 想定 し，

特定の筋か ら の情報は特定の筋の活動 を 制御す る と

い う 考 え方で あ り ， 小脳皮質ゾー ン が運動調節機構

の基本単位で あ る と い う 考 え方が機能単位説であ る。

機能単位 と ゾー ン構造

四肢に は多数の筋があ り ， その運動は複雑である。

そ こ で， わ れ わ れの研究室 で は， 比較的単純で あ る

眼球運動 （眼球運動 に 関 わ る 外眼筋 は 6 コ ） を 実験
モ デ ル に採用 し た。 ま ず， horseradish peroxidase 

( H R P ） を 用 い た組織化学的方法 に よ り ， ネ コ 小

脳片葉の 特定の部位 に あ る Purkinje細胞 は特定 の
前庭核亜核 に投射す る こ と を 見 い だ し， Purkinje

細胞の投射部位の違い に基づ く 小脳片葉の 3 つの ゾー

ン を 明 か に し た。 す な わ ち， 吻側 ゾー ン は前庭核上

核ヘ 中 間 ゾー ン は前庭核内側核ヘ 尾側 ゾー ン は

前庭核 グルー プY 核へそれぞれ投射す る 。 小脳片葉

の 3 つの ゾー ン に は個別の下 オ リ ー プ核亜核か ら の

投射があ る こ と も 見い だ し た。 一方， 小脳片葉 の 3

つ の ゾー ン を 個別 に電気刺激す る と 水平性 あ る い は
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図 1 ネ コ 小脳片葉 （ A : rostral zone ； 吻側 ゾー ン， B : caudal zone ； 尾側 ゾー ン， C : middle zone ; 
中 間 ゾー ン） よ り 外眼筋 ま での神経回路 と， 各 ゾー ン に あ る Purkinje細胞の活動増加 に よ り 期待 さ れ る 外
眼筋の緊張変化 と 眼球運動。 黒 は抑制性神経 を 表す。 円 内 の 図 は外眼筋 の 主作用 を 示すHeringdiagram
で あ る 。 実線 は筋緊張増加， 点、線 は減少 を示す。

8 ： 第 8 脳神経， ABN ： 外転神経核， ACN ： 前半規管神経， CF ： 登上繊維， CVTT : crossing ventral 
tegmental tract , DC ： 下 オ リ ー プ核 dorsal cap, DY ： 前庭神経核 グ ル ー プY 核背側部， IR ： 下直筋，
IO ： 下斜筋， MLF ： 内側縦束 MR ： 内直筋， MV ： 内側前庭神経核， OMN ： 動眼神経核， SLP ： 外側小脳
核外側亜核小細胞部， so ： 上斜筋， SR ： 上直筋， sv ： 上前庭神経核， TRN ： 滑車神経核， VLO ： 下 オ リ ー
プ核ventrolateral outgrowth 

垂直性眼球運動の生ず る こ と を観察 し た 2 • • ） 。 次い

で， 小脳片葉の 3 つ の ゾー ン～前庭神経核群～ 6 外

眼筋 に 至 る 神経経路の詳細 を電気生理学的方法に よ っ

て 明 か に し た。 こ れ ら の結果 を ま と め る と 図 1 の様

に な る 。 さ ら に， 小脳片葉の各ゾー ン を個別 に微小

電流刺激す る こ と に よ り ， 日eringの ダ イ ヤ グ ラ ム

に よ る 6 外眼筋の動 き （ 図 3 A を 参照） に一致 し た

眼球運動がヲ I き 起 こ さ れ る こ と を観察 し た.） 。 こ れ

ら の事実 は小脳片葉か ら 外眼筋運動核 ま での神経路

に は 4 系統 2 種類の系があ る こ と を 示 し， こ れ ら 4

系統の内， l 系統 は水平性眼球運動， そ し て， 他 の

3 系統 は垂直性眼球運動の調節 に 関与す る こ と を示

唆す る 。 各 ゾー ン の 電気刺 激 はPurkinje細 胞 の 活

動性の増加 と 等価 で あ る か ら， こ れ ら 片葉の 3 つ の
ゾー ンへの水平 あ る い は 垂直方向の視覚入力がゾー
ン特異性 を 持つ こ と を 明 ら か に す れ ば， Oscarsson

の提唱 し た機能単位説の証明 に な る 。

zone act i v ity t heory 

視覚誘起性で緩徐 な 眼球運動 に 滑動性追跡眼球運

動 と 視運動性眼振があ る。 前者 は移動す る 指標 を 追

跡す る こ と に よ っ て生 じ， 後者 は外界の視野全体像

の移動 に よ り 生ず る 「網膜上の像のずれ」 情報に よ っ
て引 き 起 こ さ れ る 。 こ の 「網膜上のずれ」 情報 は小

脳片葉へ も 入力 さ れ る こ と は報告 さ れて い た。 し か

し， こ の情報 を 伝 え る小脳片葉へ の 入力 系 の う ち ，

苔状線維の投射分布 は一様で あ り ， 小脳片葉度 質 内
で ゾー ン を形成 し な い が， 登上線維投射 は片葉皮質
内 で ゾー ン を 形成す る 2 • •  ） 。 こ の こ と と 前項 に 述 べ

た事実か ら， 登上線維投射の小脳片葉各 ゾー ンへ の

投射 に よ り ， 「ずれ」 情報の方向 を 選別 し， 的確 な

出力 を形成 し て い る 可能性が考 え ら れ る 。 例 え ば，

指標の水平性移動 に よ り 水平性滑動性眼球運動が生
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関 し て は， 図 l C に示 し た神経回路 に基づい て，

側 の片葉の 中 間 ゾー ン活動が高 ま る と， 中継核ニ ュー

ロ ン の脱抑制 に よ っ て， 同側の外転筋 と 反対則の 内

転筋の活動 は詰抗筋 よ り 高 ま り ， 同側 に 向 く 水平性

眼球運動が起 こ る と 考 え ら れ る （ 図 3 F ） 。 一側 の

中 間 ゾー ン活動が高 ま り 反対側の 活動が下 が っ た場

合 も 同様の こ と が期待 さ れ る （ 図 3 G ） 。 垂直性眼

球運動 に 関 し て は， 図 l A に示 し た神経回路 に基づ

い て， ー側 の片葉の吻側 ゾー ン 活動が高 ま る と， 中

継核ニ ュ ー ロ ン の脱抑制 と 抑制 に よ っ て， 同側の下

直筋お よ び反対側上斜筋の活動は措抗筋よ り 高ま り ，

回旋成分 を も っ た下向 き で同側がやや大 き い眼球運

動が起 こ る と 考 え ら れ る （図 3 B ） 。 両側の吻側ゾー

ン の活動が高ま る と 下向 き 眼球運動か定 き （図 3 C ) , 

ま た， 一側の吻側 ゾー ン活動が高 ま り 反対側の活動

じ て い る と き ， 外直筋お よ び内直筋の活動 は変化 し

な けれ ば な ら な い が， 他の外眼筋の活動 は変化 し て

は滑 ら か な水平性の眼球運動 は生 じ な い。 す な わ ち，

登上繊維経由入力 に よ り 特定の ゾー ン に あ るPurkinje

細胞への苔状繊維入力 の活動性 あ る い は感受性 を調

節 し， 特定の方向の眼球運動 を 制御す る 必要性が あ

る 。 こ れが わ れ わ れ の 提 唱 し た 「zone activity 

theory」 で あ る （ 図 2 ） 。 ま た， 3 つの各小帯域の

投射の標的 は そ れぞれ水平お よ び垂直半規管か ら 外

眼筋への 中継核 で あ る こ と か ら， 両則の各ゾー ン の

活動性の組み 合 わせ に よ っ て， あ ら ゆ る 平面 に お け

る 眼球運動 の調節が可能で あ る。 図 3 にー側 あ る い

わ両側片葉 ゾー ン の 活動性変化の組み合 わせ に よ り

期待 さ れ る 眼球運動 を示 し た。 水平性の眼球運動 に
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図 3 A ： 各外眼筋の作用 を示すHeringのdiagr田Ilo

B - G ： 両側片葉の各 ゾー ン 活動の組み合 わせ
に よ り 期待 さ れ る 外眼筋の緊張変化 と 眼球運動。
円内の実線 は外眼筋の緊張増加 点線 は減少 を
示す。 各円の下の図 は片葉の模式図。 黒領域 は
ゾー ン の 活動増加． 点領域は減少を 示す。 略語
は図 1 と 同 じ。
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図 2 Zone activity theory を 示す小脳片 葉 入 出
力神経 団路。 入 力 系 は ゾー ン 特異性神 経 回 路
（ 点 の つい た 円 と 太 い 線 ： 登上線維系） と ゾー
ン非特異性神経団路 （ 白 丸 と 細い線 ： 苔状線維
系） の 2 種類か ら 成 り ， 出力系 は各 ゾー ン に あ
る Purkinje細胞の軸策がそ れぞれ異 な っ た標的
核 に投射 し， 各外眼筋 を 支配す る 。 GR ： 頼粒
細胞 MF ： 苔状線紘 P : Purkinje細胞 PF : 
平衡線維， 他の略語は図 1 と 同 じ。
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が下が っ た場合， 回旋性眼球運動が生 じ る と 考 え ら

れ る （ 図 3 D ） 。 尾側 ゾー ン につ い て も 同様 に 図 1

B と 図 3 E か ら， 回旋成分 を も っ た下向 き で同側 が

や や大 き い 眼球運動が起 こ る と 考 え ら れ る 。 こ の よ

う に両側片葉の各小帯域の活動’性の組み合わせに よ

り ， あ ら ゆ る 平面での眼球運動 を 制御す る 可能性が
考 え ら れる （plane specific controltheory） り 。

最近， わ れ わ れ は， 小脳片葉の 3 つの ゾー ン に あ

る Purkinje細胞 は そ れ ぞれ垂直 あ る い は水平方向

の視覚入力， す な わ ち特定の方向 の指標の動 き の み

に 感受性 を 示 し す こ と を 報告 し たω 。 こ の 事実 は

「zone activity theory」 を 支持す る と と も に， こ

れ ま での結果 と 総合 し て小脳皮質ゾー ン の機能単位

説 を証明 し た こ と に な る 。 さ ら に， ネ コ 用 3 次元 回

転刺激装置 ・ 視運動刺激装置 に よ り ， 覚醒 ネ コ に 眼

球運動 を 起 さ せた ご く 最近の研究で， 小脳片葉の プ

ル キ ン エ細胞の発火活動 は明所頭部回転 に よ っ て引

き 起 こ さ れ る 眼球運動 と 頭部 ・ 視覚同相 回転 ま た は
頭部 ・ 視覚逆相 回転 に よ っ て引 き 起 こ さ れ る 眼球運

動 と の速度差 に 比例 す る こ と が見 い だ さ れ て い る
（佐藤悠 ： 私信〉 。 「網膜上 の 像 の ず れ」 情報 に よ

り 「ずれ方向」 に合致 し た 眼球運動 を引 き 起 こ す た
め に， 特定 の ゾー ン に 存在 す る Purkinje細胞への

苔状繊維入力が登上繊維入力 に よ っ て変調 を 受 け，
そ の結果 と し て のPurkinje細 胞 の 活動 と し て 出 力

さ れ眼球運動 を 制御す る。 し か も ， そ れぞれの ゾー

ン は半規管入力 の外眼筋への 中継神経核 を標的 と し

て い る 。 し た が っ て， 半規管の作 る 面 と 一致す る 眼

球運動 を制御す る こ と に な る 。 こ の こ と は， 小 脳 の

機能単位 と し て の ゾー ン活動 は骨格筋の制御 に お い

て も 適用 さ れ う る こ と で あ る 。 す な わ ち， 関節 の特

定の可動面 に お け る 関節運動 に 関与す る 筋 を小脳の
特定の微小 ゾー ン が制御す る と い う 普遍的 な小脳機
能 を表 し て い る と い え る。

他の前庭小脳

小脳小節 と 脳幹の神経連絡についての詳細はH R P

法 を 用 い た わ れ わ れの い く つ かの報告 に よ り 明か に

さ れて お り ， 登上繊維／Purkinje細胞帯状構 造 の
存在が認め れ れ て い る （. 5 .  6 ） 。 小脳小節お よ び虫部
垂の破壊は視運動性後眼振お よ び前庭性後眼握の時
定数 を 延長す る こ と が知 ら れ て い る 。 ウ サ ギの小節

no
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で は， 水平性頭部回転 あ る い は垂直性頭部 に反応す

るPurkinjeif.田胞 お よ び視：覚入力に反応するPurkinje

細胞はそれぞれに ゾー ン を形成 い て い る こ と が判 っ

て い る 8 ） 。 し か し， 小節お よ び腹側虫部垂の 眼球運
動制御お よ び姿勢制御 に 関す る 機構 に つ い て の解明
に は至 っ て い な い 。 ネ コ の小節Purkinje細 胞 の 反

応性 に 関 し て は現在の と こ ろ ま っ た く 報告がない。

おわりに

片葉 に お い て眼球運動制御 に 関 す る 苔状繊維系 と

登上繊維系の機能 に つ い て の一つ の解答がえ ら れた。

ま た， 感覚情報の運動指令への変換機構 に つ い て 古

く か ら 興味が も てれ て お り ， 小脳 に お い て変換が行

われて い る と い う 説 も あ る 。 以上述べ た片葉の眼球

運動調節機構 はその説 を支持す る も の と考え ら れる。

一方， 小脳虫部垂お よ び小節つ い て は， ネ コ 用 3 次

元回転刺激装置 ・ 視運動刺激装置の 開発 に伴い眼球

運動お よ び姿勢制御機構の解明 に飛躍的発展が期待
で き る 。

前庭小脳 に分類 さ れ て はい な い 杭 片葉 に近接 す

る 傍片葉 は何 を し て い る の か ？ 確 か に H R P が傍片

葉 に注入 さ れ る と 橋核 に多数の発色細胞が認め ら れ

る 。 こ の事実 は傍片葉 は橋核か ら 強い投射 を受け て

い る こ と を示唆す る。 ネ コ の傍片葉の機能の詳細 は

わか っ て い な い。 こ れ ら の こ と は興味の あ る と こ ろ

で あ り 将来明 ら か に さ れ る べ き 問題で あ る 。
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