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あらまし

舌の味覚受容器に発生した求心性インパルスは味神

経を伝導して中枢味覚神経系に到達する．しかしなが

ら，一部の求心性インパルスは，味覚神経終末部に逆

行性に伝導して他の味細胞に発生した求心性悩報を抑

制する．本研究はこの機序についてカエルの舌及びこ

れを支配する舌咽神経を用いて電気生理学的実験を

行った．舌咽神経を電気刺激して逆行性インパルスを

発生させると，その直後に舌の味刺激によって生じる

求心性応答は抑制を受けるが，その抑制度は味刺激の

種類によって異なっていた．また，この抑制は求心性

応答よりも，味覚傭報としてはノイズに相当する自発

性放電を強く抑制した．さらに，この抑制には味線維

乃ぴ運順応型機械線維の興奮が関与していることがわ

かった．この抑制の機序として，味細胞一感覚神経間

または感覚神経一感覚神経間に抑制性シナプス結合の

存在が示唆された．

1．まえがき

カエルの舌咽神経味線維はその各々が数個の茸状乳

頭を支配し(味覚ユニット)，又，１個の乳頭は異なる

味線維による支配を受けているので互いに隣接する乳

頭間には連絡がある'》．この為，ある乳頭の味刺激に

平成元年12月６日受付

、熊本大学工学部電気情報工学科

FacultyofEngineering,KumamotoUniver・

sity,Kumamoto,８６０Japan．

(21）

ＥＲ

pｌＩＩＩＩＦ pｌＩＩＩＩＦ

図１茸状乳頭の味刺激による順行性及び逆行性

インパルスの経路

よって生じたインパルスが乳頭間線維を介して隣接す

る乳頭の求心線維末端に逆行し，この乳頭の味刺激に

より生じた順行性味インパルスの傭報を抑制すること

が報告されている2)（図１)．しかしながら，この逆行

性インパルスによる抑制が味覚捕報の伝達にどのよう

な効果をもたらしているのか，また，舌咽神経に含ま

れた線維のうちどのような線維がこの逆行性抑制に寄

与しているのか等については未だ不明である．

本実験は，舌咽神経の電気刺激により逆行性インパ

ルスを発生させることができる群)を利用して上に述

べた問題点を明らかにする．

2 ．方法

食用ガエル(体重250-4509）を20％ウレタン液(１５

ml/kg，腹腔内投与)で麻酔し’一側の舌咽神経幹を末

梢側の内，外側枝と共に露出して中枢端で切断した後，

以下に述べる方法で２種類の実験を行った．

実験１まず，長時間安定して味応答を記録するた



図２各種自然刺激に対する舌咽神経求心性秋分

応答
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表１逆行性刺激による求心性種分応答の抑制度

めに両側の舌動脈を切開後，細径のポリエチレン

チューブを挿入してリンガー液で舌を溌流（0.1ｍl／

ｍin)した4)．次に，舌咽神経幹を２対の銀一塩化銀電

極にのせ中枢側電極を逆行性刺激用に，末梢側電極を

求心性インパルスの配録用に用いた．逆行性刺激には

持続０．１，sのパルスを用い，刺激頻度，刺激時間及び

刺激強度をそれぞれ変化させた．逆行性刺激の効果を

調べるため，舌の機械及び味刺激によって生じた舌咽

神経求心性応答を刺激停止後10秒に記録し，その大き

さを刺激前及び刺激停止後30分の応答値と比較した．

求心性インパルスは増幅後,時定数0.3ｓの積分器を介

してペンレコーダに描配した．

実験２内，外側枝を神経幹の分枝部で礎断し，各

枝を配録睡極にのせて単一茸状乳頭を廼気刺激しなが

ら両側枝線維から同時に順行性活動電位が記録される

ような単一茸状乳頭を同定した6).そして，この乳頭を

先端が約300浬ｍのガラス棒で機械刺激したり，ロー

ラーポンプに取り付けたＶ字形ガラス管に吸引して

味溶液を流したりして両側枝から同時に求心性応答を

記録した．次いで，一方の側枝に逆行性電気刺激(１００

Ｈｚ，３０s，３Ｖ）を与えたのち乳頭を食塩刺激して求

心性インパルスを他側枝から配録し，刺激前と刺激停

止後30分の応答値と比較した．この際，各味刺激期間

中に出現したインパルスはオシロスコージ上で記録す

ると共に１秒毎の数のヒストグラムで表し，逆行性刺

激停止直後の５秒間及び停止後10秒から５秒間のイン

パルス数を逆行性刺激効果の判定のために用いた．
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３．１求心性応答の抑制

図２は７種類の自然刺激(0.5Ｍ食塩，２．５，Ｍ塩化

カルシウム,０．１，Ｍキニーネ，１０，Ｍ酢酸,蒸留水の

味刺激と温刺激及び触刺激）に対する舌咽神経の求心

性菰分応答の例で，Ａ，Ｂ及びＣはそれぞれ舌咽神経

に逆行性の電気刺激（100Ｈｚ，１０s，３Ｖ）を与える

前，停止10秒後及び停止30分後の自然刺激に対する秋

分応答を示している．食塩,塩化カルシウム,酢酸，
蒸留水及び温刺激に対する秋分応答は逆行性刺激によ

り大きく抑制を受けているのに対し，キニーネ及び触

刺激に対する応答はほとんど抑制を受けていない．表

１はこの抑制の程度を６例の平均でまとめたもので種

分応答の初期成分及び持続成分共ほとんど同じ値を示

している．食塩，塩化カルシウム，酢酸，蒸留水及び

温刺激に対する応答の抑制度は30-45％程度であり，

味覚情報の末梢性溺節機構村山

一方，キニーネ及び触刺激に対する応答の抑制度は

1.5-4.5％で対照値と有意の差は見られなかった．こ

れらの結果から，求心性応答に対する逆行性刺激の効

果は一様ではなく，週択性を持っていることが示唆さ

れた．さらに詳しくこの逆行性抑制を調べるために以

下の実験では舌への味刺激に食塩とキニーネを用いて

実験を行った．

初期成分持続成分

抑制度､(％）
３ ．結果

40.4

３．２

応答の麺類

40.1

44.9

１．６

食塩

塩化カルシウム

キニーネ

酢酸

蒸留水

温応答

触応答

35.5

33.5

39.3

33.6

4.6

30.3



6０

2３

Ａ Ｂ

5０

n万６

になると食塩応答は減少し,2.5以上で抑制効果はほと

んど飽和に達することがわかる．Ｂの結果と比べると

求心性応答の抑制には主としてしきい値の高い味線維

と遅順応型機械線維が関与していることがわかるであ

ろう．

３．３自発性放電の抑制

一般に，求心性神経は感覚器に刺激が与えられなく

ても自発的に興奮してインパルスを発生している．こ

れを自発性放電という．カエルの舌咽神経も約19Ｈｚ

程度（21匹の平均）の自発性放電を繰り返している．

この発源の機序に関しては十分解っていないが，おそ

らく受容器一神経軸索シナプス間の興哲過程に由来す

るものとおもわれる．それ故，自発性放甑が逆行性刺

激によりどの様に影響されるかは興味深い．図５はこ

の結果を示している．上段のヒストグラムは逆行性刺

激の持続時間と強さは変えずに刺激頻度を2０（a)，

６０(b)及び100Ｈｚ(c）と変化させたときの自発性放電

の変化例である．刺激頻度の増加に伴い自発性放電は

著しく減少し，その抑制度は100Ｈｚの時対照値に比べ

約80％程度にも達している．そして，その後ゆっくり

と刺激前の自発性放遮レペルまで回復する．Ａはこれ

を８例の平均で示したもので，逆行性刺激前５秒間の

自発性放電頻度を100％として刺激停止直後の５秒間

（●）及び停止後10秒からの５秒間（○）の自発性放

趣頻度を相対値で表している．Ｂ及びＣはそれぞれ逆

行性刺激の持続時間及び強さを変化させたときの結果

で，いずれもパラメータの増加に伴い自発性放電頻度

図３食塩及びキニーネ応答に及

持続時間変化（B）の効果

３．２逆行性抑制の条件

図３Ａは逆行性刺激の持続時間（10s）と強さ（３

Ｖ)を一定とし,刺激頻度を変化させた時得られた舌咽

神経求心性応答の変化を示す．食塩応答（●）は刺激

頻度の増加と共に著しく減少し，100Ｈｚのとき対照値

に比べて約40％程度抑制されている．これに対してキ

ニーネ応答（▲）は刺激頻度が100Hzのときでも８％

程度しか抑制されていない．Ｂは逆行性刺激の頻度

（100Ｈｚ）と強さ（３Ｖ)を一定とし刺激時間を変えた

とき食塩及びキニーネに見られた減少を示している．

Ａの結果と同様食塩応答は刺激時間が長くなるほど

強く抑制されるがキニーネ応答は40秒の刺激でも

20-25％程度しか抑制されていない．

以上の実験では極大刺激を用いたが舌咽神経は主と

して機械線維と味線維からなり前者はしきい値が低く，

後者は高いので刺激強度を変えて抑制効果を調べる必

要がある．図４Ａは舌咽神経を中枢側で刺激し，その

結果生じた電位変化を末梢側から記録したもので左か

ら右に刺激頻度を増していくと２峰性の複合活動電位

が現れる．Ｂは２つの活動電位の振幅と刺激強度との

関係を示すもので，強度は第２の活動電位のしきい値

を基準(1.0）として相対的強度で表している．Ｃは刺

激頻度（100Ｈｚ）と刺激時間（10s）を一定としたとき

の刺激強度と食塩応答との関係を示すもので刺激の相

対的強さが1.0以下(○）のとき，即ち，主として速順

応型機械線維を興奮させた場合はその逆行性インパル

スは食塩応答をほとんど抑制しないが，1.0以上（●）
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図６舌咽神経求心性信号の抑制度と逆行性刺激のインパルス数との関係

熊本大学工学部研究報告第3 9巻第１号（平成２年－１）

Ａ

ニーネに対してはそれぞれ3000及び5100発必要なこと

がわかった．これらの結果から，舌の自然刺激によっ

て生じる逆行性インパルスは味覚神経傭報を選択的に

抑制するだけでなく，自発性放電を強く抑制して求心

性信号の鮮鋭化に役だっていることが推察される．

３．５逆行性抑制に寄与する求心性線維

上で述べた実験系では食塩やキニーネ応答を伝導し

ているユニット線維自身も逆行性に廻気刺激されてい

るので，これらの抑制が電気刺激された線維自身のナ

トリウムチャネル不活性化によるものか‘)またはイオ

ン電流の不活性化によるものか７)それとも他の異なる

ユニット線維の逆行性興奮によるものなのか｡)がはっ

きり解らない．そこで，食塩応答の抑制について舌咽

神経内，外側枝線維によって二重支配されている単一

茸状乳頭を用いて調べた．図７はその同定方法を示す．

Iま箸しい減少を示した．その抑制度は求心性応答のそ

れに比べ有意に大きかったが，逆行性刺激に対する抑

制様式は求心性応答の抑制様式と類似していた．

３．４逆行性インパルスの効果

求心性応答及び自発放飽に対する逆行性インパルス

の効果を比較するために,図３Ｂ及び図５Ｂに示した

抑制度を逆行性インパルスの数（逆行性刺激の頻度×

持続時間）に対する抑制度として表してみた（図６)．

横軸のインパルス数を対数にとると食塩応答，キニー

ネ応答及び自発放電頻度のいずれの抑制度ともインパ

ルス数の増加に伴い直線的に減少した．この直線の傾

きに有為差が露められないことから，これらの応答は

同じ機序で抑制されていることが示唆された．又，こ

れらの応答を50％抑制するのに必要なインパルスの数

を調べてみると，自発放電に対しては63発，食塩とキ
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図７舌咽神経の両側枝に支配された単一茸状乳頭の同定方法
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まず，各単一茸状乳頭をガラス吸引電極で電気刺激し，

その順行性活動電位をそれぞれの側枝から同時に記録

した（Ａ)．舌の吻側部にある乳頭(Ａ－ａ）の電気刺激

では舌咽神経外側枝のみにしかその記録が得られない

（Ｂ－ａ)．反対に，尾側部にある乳頭（Ａ－ｃ）の刺激

では内側枝のみにしか記録が得られない（B-c)．一

方，舌の中央部付近にある乳頭(Ａ－ｂ）の刺激では両

側枝から同時に活動電位が得られた（B-b)．

図８Ａはこのような両側枝に支配された単一乳頭

へ電磁石に取り付けた先端直径300〆ｍのガラス棒で

20ｍs持続する機械刺激を与えたとき得られたもので

内側枝からは速順応型の，外側枝からは遅順応型のス

パイクが得られている．Ｂはこの乳頭をＶ字形ガラス

管で吸引して３種類の味溶液(食塩，キニーネ，酢酸）

Ａロ

可
偶●曾窟nIgqI

BtOmIoIlOn

ｂ

を流した場合で内側枝からは食塩及び酢酸の応答が，

外側枝からは３種類全ての応答が記録された．

図９Ａは図８の実験で食塩によく応答した内側枝

を記録側とし，外側枝に逆行性刺激を与えたことを示

すものでその結果，Ｂのように刺激前後の食塩応答(ａ

とｃ）が逆行性刺激（100Ｈｚ，３０s，３Ｖ）によって著

名に減少(b）し，その抑制度は約80％にも達した．図

８の実験からこの乳頭を支配する外側枝からは遅順応

型機械応答，食塩，キニーネ及び酢酸応答が記録され

ている．即ち，これらの応答を伝導しているユニット

線維の逆行性興奮によって，内側枝に含まれた異なる

感覚ユニットの求心性食塩応答が明らかに抑制される

ことが解った．同様な実験を54個の単一茸状乳頭につ

いて行い，一側枝の求心性食塩応答の抑制度と電気刺

Ｃ

、.b品 1.b民

一 一一一一一

一1901,v
９ｍ、

Ｂｏ ｂ Ｃ

弐 8 Ｈゴー

－h棚糾Ｈ－ト

瀞-41ﾄ隅判+肖卜HトヨHHﾄーーーーー

５９

図８両側枝に支配される茸状乳頭の機械及び味刺激に対して舌咽神

経内側枝及び外側枝から得られた求心性応答

ｑ

ｂ

Ｃ

－

５seg

図９－側枝の求心性応答に及ぼす他側枝の逆行性電気刺激の効果
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表２食塩応答の抑制度と刺激側枝の求心性応答数との関係

５

抑制度（％）例数タイプ別平均値タイプ応答の種類

82.7

Ｒｍ

Ｑ

Ｓｍ

Ｎ，Ｑ

Ｎ，Ａ

Ｑ，Ａ

Ｑ，ｓｍ

Ｑ，Ｒｍ

Ｓｍ，Ｒｍ

Ｎ，Ｑ，Ａ

Ｑ，Ａ，Ｓｍ

Ｑ，Ａ，Ｒｍ

Ｑ，Ｓｍ，Ｒｍ

Ｎ，Ｑ，Ａ，Ｓｍ

Ｎ，Ｑ，Ａ，Ｒｍ

Ｑ，Ａ，Ｓｍ，Ｒｍ

Ｎ，Ｑ，Ａ，Ｓｍ，Ｒｍ

３
３
２
５
５
０
０
３
０
７
３
０
５
２
０
０
７

●
。
●
●
●
■
●
●
■
●
●
●
●
■
●
●
●

１
７
６
０
２
２
３
３
３
８
８
４
７
５
７
５
２

２
３
４
３
４
５
２
３
４
６
３
５
８
７
５
８

６
６
５
２
２
２
３
３
２
３
３
２
２
５
３
２
３

１

20.8

２

37.5

３

53.4
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表３１本の感覚ユニットの逆行性活動による抑

制効果

-34％（タイプ３のＱ，Ａ，Ｒｍ)＝43％

83％（タイプ５のＮ，Ｑ，Ａ，Ｓｍ，Ｒｍ）

-55％（タイプ４のＱ，Ａ，Ｓｍ，Ｒｍ)＝28％

これより，食塩応答を伝える１本の感覚線維の逆行

性活動による抑制度は全体平均で21.4％となる．各応

答を伝える１本の感覚線維の逆行性活動による抑制度

についても同様な計算を行った（表３)．この結果か

ら，やはり速順応型機械応答を伝導している感覚ユ

ニットの逆行性活動では他側枝の食塩応答はほとんど

(27）

５
５
５
８
８

Ｎ：食塩，Ｑ：キニーネ，Ａ：酢酸，

Ｓｍ：遅順応機械応答，Ｒｍ：速順応機械応答

激を与えた側枝に記録された感覚応答の数との関係を

調べた．表２にその結果を示したが，これを見て解る

ように，一側枝に観察された食塩応答の抑制度は逆行

性刺激を与えた側枝に記録された感覚応答の数が増す

に連れて増加している．又，タイプ１で，遅順応型機

械応答（Ｓｍ）及びキニーネ応答（Q）を伝導している

ユニットの逆行性活動は他側枝の食塩応答を25-35％

程度抑制するが，速順応型機械店答(Ｒｍ)を伝導する

ユニットの逆行性活動は他側枝の食塩応答をほとんど

抑制しないことがわかる．

もし，逆行性刺激を与えた側枝に観察される求心性

感覚応答がそれぞれ互いに独立しているユニットに

よって伝導しているものと仮定するならば，食塩応答

（Ｎ）を伝える感覚ユニットの逆行性活動による抑制

度は表２から次のように計算できる．

41％(タイプ２のＮ，Ｑ)-27％(タイプ１のＱ)＝14％

49％（タイプ３のＮ，Ｑ，Ａ）

-42％（タイプ２のＱ，Ａ)＝７％

83％（タイプ４のＮ，Ｑ，Ａ，Ｓｍ）

-68％（タイプ３のＱ，Ａ，Ｓｍ)＝15％

77％（タイプ４のＮ，Ｑ，Ａ，Ｒｍ）

-34％（タイプ３のＱ，

Ｎ
Ｑ
Ａ
錘
町

21.4

19.2

9.2

24.8

０．５

応 答 の 種 類 抑 制 度 （ ％ ） 例 数
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（B)．このことから，Ｐ.ｌとＰ､２はキニーネ感受性ユ

ニット線維で神経連絡していることがわかる．さらに，

P､２に食塩及びキニーネ刺激を与えてこの乳頭が外側

枝のみで支配されていることを確かめた（C)．

これらの結果に基ずいて，外側枝のキニーネ感受性ユ

ニットの逆行性インパルスがＰ,１の食塩刺激によっ

て誘発された内側枝の求心性応答を抑制することがで

きるかどうか調べた.図11はその結果である.Ｐ,２のキ

ニーネ刺激後３秒にＰ､１を食塩刺激することの求心

性応答はキニーネ刺激前，後15分の求心性応答に比べ

初期成分が減少していた(Ａ)．Ｂはキニーネ刺激によ

る抑制効果の回復過程を20例の平均で表したものであ

る．対照値と比較して最初の１秒間の求心性応答は約

40％程度減少し，その後しだいに元のレベルまで回復

している．その回復時間は約４秒であった．

抑制されず，一方，食塩，キニーネ，酢酸および遅順

応型機械応答を伝えるそれぞれの感覚ユニットの活動

は他側枝の食塩応答を約19％-25％程度抑制している

ことがわかった．

３．６逆行性化学刺激による抑制効果

より直接的に異なる味覚ユニット間の抑制効果を調

べるために，二重支配された茸状乳頭と味神経で連絡

している近隣の乳頭に味刺激を与えた．そしてこの刺

激によって誘発された逆行性インパルスが二重支配さ

れた乳頭内で別の感覚ユニットに発生した求心性食塩

応答を抑制するかどうかを観察した．図10は二重支配

された乳頭と神経連絡をもつ近隣の乳頭の同定方法を

示したものである．まず最初に，舌咽神経内，外側枝

に二重支配された茸状乳頭でたあることを電気刺激で

確かめた後（図７)，この乳頭（P､1）を食塩およびキ

ニーネで味刺激して両側枝からその求心性応答を同時

に記録した．この結果から，食塩応答を伝える感覚ユ

ニットは内側枝に，一方，キニーネ応答を伝える感覚

ユニットは舌咽神経の両側枝に含まれていることがわ

かった(Ａ)．次に，近隣の乳頭を電気刺激してＰ､１か

ら逆行性活動電位を記録し，Ｐ.lと神経連絡をもつ乳

頭（P､2）を同定した．この乳頭（P､2）にキニーネ刺

激を行い，Ｐ､１から逆行性インパルスを記録した

4 ．むすび

実験１．の結果（図４－７，表１）は舌咽神経線維

の逆行性インパルスが舌の味刺激によって生じる求心

性応答を選択的に抑制すること，抑制の程度は逆行性

刺激の強さ，頻度及び持続時間のそれぞれに依存して

いることを示しており，その機能的役割は求心性応答

ＡＱ
ＴｐｇＯ
ＢＯｌｕ

ｂ
侭

“
ｂＱ

ｏ
ｌ

ｃ

ｍ・bＲ

一回１
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図１０二重支配された茸状乳頭と線維連絡のある近隣乳頭の同定方法
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３Ｖでたあるから自律神経による抑制効果は考慮に

いれないでもよいものと思われる.（カエルの自律神経

を興宙させるためには30Ｖ以上の電圧が必要であ

る8).）

末梢神経の頻回刺激で引き起こされる細胞外液中の

カリウムイオンの蓄租によって中枢神経系のシナプス

０ ５ １ ０

ＲＧｃｏｖｅｒｙｔｉｍｅ(s）

Autonomlc
fibcr

Affercnt
fIbcr

図１１食塩感受性ユニットとキニーネ感受性ユニット間の相互干渉作

用の効果

Ｃ

、.b厄

よりも自発放電頻度を強く抑制して求心性信号の鮮鋭

化を行っているものと推測された(図８)．この様なシ

ステムは他の感覚器官でも存在する可能性がある．

単一茸状乳頭を用いた実験結果（図９－１２，表２

－３）は一側枝に誘発された感覚ユニットの逆行性イ

ンパルス活動が他側枝の求心性食塩応答を抑制し，そ

の抑制の割合は感覚ユニット線維の種類により違って

おり，遅順応型機械応答，食塩，キニーネ及び酢酸応

答を伝えるユニットの逆行性活動では約９－２５％程度

求心性応答を抑制したが，速順応型機械応答を伝える

ユニットのそれでは求心性応答を抑制しないことを示

した．

このような抑制現象は次のようなメカニズムによる

ものと考えられる．１）自律神経による遠心性抑制御，

2）舌咽神経を逆行するインパルスが求心線維末端の

外液カリウムイオンの蓄種をもたらしたことによる抑

制，３）抑制性シナプスによる抑制等である（図12)．

本実験では舌咽神経に与えた電気刺激の最大強度は

図１２抑制機序のモデル
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伝逮が抑制を受けることが報告されている0)．Film

andEsakov'｡)はカエル舌咽神経の頻回刺激後求心性

食塩応答の抑制が約１２分程持続することを観察した．

本実験でも舌咽神経束の頻回刺激による抑制時間は約

15分程であった．この様に長時間持続するような抑制

には確かにこのメカニズムが作用しているものとおも

われる．しかしながら，二重支配された単一茸状乳頭

の実験ではその抑制時間は約５分程であった．このこ

とから，異なる味覚ユニット間の抑制にはもう少し

違ったメカニズムが存在するものと思われる．

鰯頭の研究によると，味細胞と神経終末部とのシナ

プス檎造には４つのタイプが存在することが報告され

ている．即ち，味細胞一神経タイプ，神経一味細胞タ

イプ，神経一神経タイプ及びメルケル細胞一神経タイ

プである'1)．森元ら'2)はカエルの味覚器官の遠心性シ

ナプスによる抑制機栂を薬理学的に研究し，この抑制

にコリン性シナプスが関与していることを報告した．

本実験の抑制機栂もこの抑制性の化学シナプスによる

ものではないかと推測する．この場合，味細胞と感覚

神経の間または２本の感覚神経の間に相反シナプスが

存在するものと思われる．今後はこの神経系について

時系列解析などを行い，経時的パターン変化が味覚傭

報にどの様な影瀞を及ぼしているかを検討したい．
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