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　　　It　is　already　well　known　that　mammalian　skeletal　muscle　is　divided　into　two　types　of　muscles，　white

and　red　muscles，　and　that　the　former　is　dependent　on　glycolytic　metabolism　and　related　tQ　mainly　fast

and　phasic　cQntraction，　and　the　latter　is　dependent　on　oxidative　met．abolism　and　related　tQ　mainly　slow

and　sustained　contraction．　By　the　introduction　of　histochelnical　procedures，　it　has　been　further　dem．on－

strated　that　all　of　so　called　red　and　white　muscles　are　not　composed　of　red且bers　alone　or　white五bers

alone，　respectively，　and　that　muscle　generally　contains　three　types　of　fibers：red，　white　and　intermediate

五bers．　The　studies　in　this且eld　have　been．，　with　increasillg　sp．eed，　developed　with　improvement　a且d

advance　of　histochemical　procedures．　Concequently，　the　classi丘cation　of　the　Inuscle丘bers　which　are

contained　in　the　mammalian　skeletal　muscle　has　become　detailed，　but　on　the　other　hand，　ther．e　is　much

confusiQn　among　various　reports　available　on　the　relation　between　the　classi丘cation　of　muscle丘bers　and

the　function　of　the　fibers．

　　　In　this　revieW，　stu中es　on　the　mammalian　white　and　red　muscles，　the　three　types　bf　muscle丘bers　and

the　function　of　these丘bers．　were　historically　surveyed，　brieHy　from　the　following　viewpoi．nts；／）ColQur

and　metabolism　of　muscles，2）red　and　white　muscles　and　their　function，　and　3）histochemical　studies

（metabolic　enzymes　and　myos三n　ATPas．e），　and　current　views　on　these　studies　were　de．scribed．

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（Received　January　17，1978　and　accepted　April　28，1978）

1　緒 言

　哺乳動物の骨格筋において白筋および赤筋の区別のある

こと，前者は生化学的に主として解糖的代謝に，後者は主

として酸化的代謝に依存すること，また機能的には前者は

主としてfas亡組d　phasicな収縮に，後者は主として

slow　and　sustainedな収縮に関係することなどはかなり

古くから知られていた1）．その後組織化学的方法の導入に

より，いわゆる白面および赤筋はいずれもすべて白筋線維

および赤筋線維のみから成るも．のではなく，原則的にはこ

れらの両線維ないしは中間型を含めた3種類あるいはそれ

以上の筋線維から成ることが明らかにされた2～10）．この方

面の研．究は組織化学的方法の改良と進歩に伴ない加速度的

に増加して現在に至っているが，その結果哺乳動物の骨格

筋を構成する筋線維の分類はますます詳細になった反面，

その分類ならびに機能との対応の面において諸家の報告の

間にかなりの混乱が見受：けられる5・9）．

　本論文におし．・ては，哺乳動物における白筋および赤筋と
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これらを構成する筋線維ならびにそれらの機能に関する研

究の簡単な歴史的概観を試み，あわせて研究の現状を整理

してみたい．

2　筋肉の色調と代謝

　哺乳動物の骨格筋には，外観上筋の色調の相違により赤

筋と白筋のあることが知られている1・2）．これは初め血液

のヘモグロビンの含量の差によると考えられたが，後にミ

オグロピン含量の差によるとされ，さらに生化学的研究の

発展に伴い，ミトコンドリヤの数，したがってまたチトク

ロームの含量：の差もこれに加わると考えられて現在にいた

っている1・2・8・10d5）．

　白筋および赤筋の生化学的研究が進むにつれて，両者の

代謝が異なり，前者は解糖的代謝に，後者は酸化的代謝に

依存することが明らかにされた1・2・8・10～15）．

3　赤筋および白筋とその機能

　Ranvier16）は，ウサギの赤筋は白筋に比べ収縮速度の遅

いことに気づき，K：ronecker　and　Stirling17）は以上の事

実を確かめ，さらにsingle　twitch刺激で白筋のtension

は赤筋のそれよりも高くなるが，tetanus刺激では赤筋の

tensionが非常に高くなることを示した．その後Fischer18），

Denny－Brown19），　Cooper　and　Eccles20）その他により，

赤筋の収縮速度は白筋より遅いことが確認された．しか

し，赤筋の収縮速度は必ずしも遅くないことも報告されて

いる21・22）．

　また上述のenergy　metabolismの相違が筋の機能を反

映し1・2～4，6），たとえばDenny－Brown19），　Drumlnond23）

およびNeedham2）によれぽ，収縮速度の遅い筋（緩筋）は

姿勢維持などの長時間にわたる活動にむき，一方収縮速度

の速い筋（速筋）は短時間の速やかな活動に有利であると

いう．

　さらに，白筋が速筋に，赤筋が三筋に対応するかどうか

の問題についても組織化学の発達および収縮要素に対する

生化学的研究により次第に明らかにされ，一部の例外を除

きこの対応は一応認められている15）．

4　組織化学的研究

　4・1　代謝酵素の組織化学的研究

　赤筋と白筋における代謝の差を利用して，酸化的あるい

は解糖的酵素を組織化学的に検出することができFる．これ

により哺乳動物の骨格筋に含まれる筋線維はhom・gene－

ousでなくheterogenousであることが明らかにされた．

Ogata3），　Stein　and　Padykula5）およびRomanu16）は，

種々の酵素活性にもとづいて筋線維を，赤筋線維，中間型

線維，および白筋線維の3種類に分類した．一方，Dubowitz

and　Pearse4）は，酸化的酵素活性ならびに解糖的酵素活性

にもとづきこれを2種類に分類した・このように組織化学

的分類によれば，筋線維は一般に2～3種類に分けられてい

るが，Romanu16）は，筋線維をさらに8種類の丘ber　types

に分類し，個々の丘ber　typesにおけるenergy　Inetabo－

lismの相違は，　contractionおよびinnervationの特徴

と対応するとした．しかし，電子顕微鏡的構造24），motor

units25飼27）およびミオグロピン含有：量28）などを総合的に考

えると，筋線維が組織化学的に3種類に分類されることは

妥当と思われる．なお，組織化学的分類において，分類法

の名称と，赤筋線維と中間型線維の区別に混乱があった点

は注意を要する．たとえば，Stein　and　Padykula5）の分類

によれば，筋線維にはtype　A飾er（白筋線維），　tyPe　B

飾er（中間型線維）ならびにtype　C丘ber（赤筋線維）の

3種類があり，これらをKugelberg　and　Edstr6mg）の分

類に対応させると，Stein　and　Padykula5）のtype　C丘ber

は彼らのtype　B丘berに，またStein　and　Padykula5）

のtype　B丘berは彼らのtype　C丘berに相当する．ま

た，mitochondrial　oxidative　enzymes活性にもとづい

て筋線維が一応3種類に分類されるとしても，Stein　and

Padykula5）のように，中間型線維を赤筋線維の亜型とみな

すかどうかなども問題とされた．Jasmin磁αZ．29）によれ

ば，中間型線維は組織化学的技術の差により出現すると考

えられ，たとえぽsuccinic　dehydrogenaseを用いて切片

を短時間incubateすると中間型線維の存在は認められる

が，比較的長くincubateすると典型的な赤筋線維のみを

示すようになるという．しかしこの中間型線維の存在につ

いては，oxidative　enzymes，　ph（）sphorylaseおよびmyo－

sin　ATPase染色による連続切片の観察や30四33），　motor

unitsの収縮性と筋線維の組織化学的分布，ならびに収縮

速度の関係などから異論はない25，26，34～36）、

　4・2Mvosin　ATPaseの組織化学的研究

　収縮要素のATPase活性も組織化学的に検出され分類

される．すなわち，my・丘brillar　ATPase活性が低いか高

いかにより，Type　IとType　IIに分類され37），また

actomyosin　ATPaseのpH一依存性の相違から，　acid

labile　and　alkali　stabユe　ATPase　と　acid　stable　and

alkali　labile　ATPaseに分けられ38），さらにf・rlnalde－

hydeに対する感受性の面から，　formaldehydeにsensi－

tiveなmyosin　ATPaseとこれにinsensitive（stable＞

なmyosin　ATPaseに分類されている5・38）・

　Guth　and　Samaha38）は，生化学的に赤筋のmy・sin

ATPase活性が白筋のそれより低く，alkali　labile39）およ

びacid　stable4。）である事実を組織化学的にも確認した・
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すなわち，high　ATPase丘bers（白筋線維と赤筋線維）は

alkali　stable　and　acid　labileであり，10w　ATPase

丘bers（中間型線維）はalkali　labile　and　acid　stableで

あることを示した．さらに，Barnard　6’αZ．32＞は，　guinea

pigについて組織化学的検索の他に，　myosinおよびacto－

myosin　ATPase活性の定量的測定ならびに収縮時間の測

定から，白筋線維と赤筋線維はfast　twitch丘bersであ

るとし，一方中間型線維はslow　twitch丘bersであると

した．赤筋線維がfast　twitch丘bersであることについて

は，組織化学的にほとんどすべて赤筋線維からなるウサギ

のthyroarytenoidの収縮速度が速い事実からも裏づけら

れている41）．

　Myosin　ATPase活性は胃筋と赤筋で異なる．すなわ

ち，為筋のmy・sin　ATPase活性は赤筋のそれの2～3倍

高い39・40・42卍45），Barany46）は，この事実を両筋の収縮速度

の差と対応させ，筋の収縮速度はmyosin　ATPase活性

に直接比例するという仮説を提唱した．

　赤筋線維および白藍線維は，いずれもhigh　myosin

ATPase活性を有しているが，上述のように両者の代謝は

全く異なっている．したがってこの相違と筋の収縮速度の

関係が問題になる．EdgertoH　6’α♂．30）は，　exercised　rats

のplantarisを組織化学的に検討した結果，長期間にわた

って運動させた場合には，これに含まれる赤筋線維の割合

が増すが，10wおよびhigh　my・sin　ATPase活性を有す

る筋線維の割合は不変であることを報告した．また，Bink－

horst47）も長時間運動させたラットのplantarisにおいて

isometric　contractionの性質は変らないと述べている．

さらに，哺乳動物を用い，生化学的および組織化学的性質

と収縮の関係について検討したBamard　et　a148・49）によ

れぽ，長期間運動させた筋において赤筋線維の割合は増す

が，lowおよびhigh　myosin　ATPase活性を有する筋線

維の割合，分離筋小胞体の性質，およびisometric　con－

tractionの性質はほとんど変化しないという．これらの報

告にもとづいて現在，機能的に，赤筋線維は1・ng　lasting

あるいはsustained　activitiesを有し，白筋線維はdy－

namicあるいはphasic　activitiesを有するとみなされて

いる2・10・50・51）．

　現在，myosin　ATPaseの組織化学により，筋に含まれ

ているtype　I丘bers（中間型線維）とtype　II且bers（赤

筋線維と白筋線維〉の割合が筋の収縮時間と密接に関連し，

したがってtype　I飾ersの占める割合が多くなれぽそれ

だけ収縮時間が遅くなることが示されており52＞，Barany46）

の仮説が支持されている．

　従来，生理学的および組織化学的研究に用いられている

且exor　digitorum　longus，　flexor　hallucis　longusならび

にmedial　gastrocnemiusなどの白筋はすべて3種類の

筋線維から構成されており24・25・32，52・53），一方soleusなど

の赤筋においては，ネコでは95～100％38，54，55＞，ラットで

は85～90％55），guinea　pigでは100傷32・56）カミ中間型線維

から成り，高々数％が赤筋線維から成っているにすぎない．

このためほとんど大部分の線維が中間型線維から構成され

ているsoleusについて，　mQtor　unitsの収縮性と筋線維

の性質を知る試みがなされた．Mc－Phedran⑳磁57）によ

れば，ネコのsoleusはすべてType　B丘bers（中間型線

維）から構成され，motor　unitsもすべてslowであると

いう．また，Close26）もラットのsoleusについてmotor

unitsと収縮時間の関係から，　soleusは約30のmotor

unitsをもち，そのうち3つのmotor　unitsは中等度の

収縮時間（18msec）を，残り27のmotor　unitsは遅い

収縮時間（38msec）を示したと述べている．これらの事実

から，中間型線維の収縮時間は遅いことが示唆されている．

一方，赤筋線維と白筋線維の収縮時間を直接比較すること

Table　l　Tんβ配5孟ooん8〃凄∫cαZガゐ6’傅妙ρ85α加1ルη6彦ガ。η

Oxidative
metabolism

Glycolytic
metabolism

Myosin　ATPase
act1Vltles

ContractiOIl
time

Fatigue

Functions

Red丘ber White丘ber Intermediate舳er

Well　developed Poorly　developed Moderately　developed

Poorly　developed Well　developed Moderately　developed

High High Low

Moderate　or　rapid Rapid Slow

Fatigued　slowly Fatigued　rapidly Little　or　no　fatigue

Sustained　activities Dynamic　or　phasic
actlVltles

Sustained　tonic
actlVltles
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は筋の線維構成上困難である．が，組織化学的に3種類の筋

線維から構成されているgastrocnemiusおよびHexor

digitofu阻IQngusについてInotor　unitsと収縮速度の関

係から，fast　twitchとs1・w　twitchの2種類に分けられ

ることが明．らかにされている24・34・36）．01son　and　Swett25）

によれぽ，ネコのflexor　digitorum　longusにおける

fast　motor　unitsはmitochondria　rich五bersからな

るという．さらに，彼らはfast　motor　unitsについて

isometric　tetanic　tension；とfafigueの関係から1arg．e

motor　unitsとsmall　motor　unitsの2種類に分け，

1arge　motor　unitsはhigh　isometric　tetanic　tension

を示しfatigueしゃすく，　small　motor　unitsは10w

isometric　tetanic　tensionを示しfatigueしに．くいこと

から，largeおよびsmall　unitsは．おのおの白筋線維およ

び赤筋線維に対応すると述べている．

　最後に，哺乳動物における筋線維の分類と機能について，

以上述べてきたところを要約すると，Table　1のようにな

る．すなわち，筋の．代謝が酸化的あるいは解糖的代謝のい

ずれに依存するかにより筋線維のactivitiesの持続性が．決

められ，また，筋線維のmyosin　ATPase活性の高低によ

り収縮速度が．規定されると考えられる208・10・12～15・32・46，58）．

1．

2．

3．

4。
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