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TheLombardreflex，arepresentativeauditoryfeedbackmechanismforlaryngealcontrol，occurs 
whenaspeakerincreaseshisvoicelevelinresponsetoanincreaseintheambientnoiseleveLThis 
reflexhasbeenemployedasaclinicaltoolfordeterminingsimulatedhearinglossitl1oughtheneu‐ 
rａｌｍechanismsunderlyingthisreflexremainunclear、Indecerebratecats，repetitiveelectrical

stimulationofthemidbrainperiaqueducLalgray（PAG）inducesnatural-soundingvocalization-Re‐ 
cently,ithasbeensuggestedthataudiLorystimulaLionaugments：１）theintensityofvoiceinduced 
bystｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆＰＡｑａｎｄ２）theactiviLiesofthelaryngealadductorandexpiratoryabdominal 
muscles、Theseresultsindicatethatauditorystimulationhasexcitatoryeffectsontheactivityof
thelaryngealadductorandexpiratorymusclemotoneurons・TheLombardreflexconsistsofthe
auditory-1aryngealreflexandtheauditory-spmalreflexaccordingly・Inthisstudy，ｗｅａｉｍｅｄｔｏｃｌａｒ‐
ifythecircuitinvolvedinauditory-laryngealandauditory-spinalreflexesthatmaycontributeto 
evocationoftheLombardreflex・Usinganelectrophysiologicalteclmique,anauditoryrelayproject‐
ingitsaxonstotheintrinsiclaryngealmotoneuronsinthenucleusambiguuswasdetermined・Con-
sequently，adorsalnucleusofthelaterallemniscuｓ（LLＤ）wasidentifiedMoreover，an 
iontophoreticalinjectionofsodiumglutamatetotheLLDaugmentedtheactivitiesofinLrinsicla‐ 
ryngealmotoneurons・TheseresultsindicaLeLhattheneuronsｉｎｔｈｅＬＬＤｍａｙｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｔｏｔｈｅ
ｅｖｏｋingtheLombardreflex 
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これと同様に大脳皮質レベルがその誘発に関与する現象な

のか，あるいは皮質下のいずれかのレベルで形成される現

象なのかは興味深い問題である．

はじめに

発声運動は微細な喉頭述動によって引き起こされ，その

形成には時々刻々と変化する種々の感覚情報に基づいた内

喉頭筋活動の制御が必要である.このような役ｉｌｉＩを果たす

感覚情報の代表例として喉頭からの局所フィードバック情

報Ｌ２)が知られているが，聴覚フィードバックIi1i報も内喉

頭筋活動を制御することが動物あるいはヒトを)']いた実験

より推測されている3-6)．Lombardreflexは発声時に周

朋の環境音が増大すると被験者の発声音が増強する現象で

あり，古くからヒトに観察され主として詐聴の検査として

利１１]されてきた?)．この反射は聴覚フィードバック'?『報が

発声迎動に影響を与える代表的な例の一つであるが，発声

迎動に関係する現象であったため，多くの研究はヒトをⅢ

いた行動様式の変化を『',心に検討されてきた7.8)．したがっ

て，その神経経路や機能についての基礎的研究はほとんど

なされていない．大脳皮質のレベルでは言語中枢を介して

聴覚情報が発声運動に影響を及ぼすことは，ヒトの感覚性

失語症の存在から容易に推測される．Lombardrenexも

Lombardreflexの神経機序研究の実験モデル

大脳皮質などの上位!:|:'枢を上丘前縁と乳頭体後縁を結ぶ

線で外科的に雛断した除脳ネコは無麻酔状態で自発呼吸を

維持する．この除脳ネコの中脳『|訓心灰白質（PedaqUeductal

gray：ＰＡＧ）に連続微小電気刺激を加えると，正常とほ

とんど変わらない発声運動を誘発することができる９－１１)．

このことはＰＡＧが発声運動の発現に関係する中継核であ

ることを示すとともに，発声運動の発現に必要な基本的ﾈ''１

経機織が''１脳以下に存在することを示唆するものである．

我々は，除脳ネコのＰＡＧに通気刺激を力Ⅱえた際に誘発

される発声述動を，聴覚刺激を与えた場合と与えない場合

で比較検討した12)．図１Ａは，除脳ネコのＰＡＧに連続電

気刺激（持続Ｏ２ｍｓ，頻度50Hz）を加え，発声運動を誘発

した際の声門閉鎖筋（ＴＡ)，横隔膜（ＤＩＡ)，外腹斜筋

(ＥＡ）の筋活動と発声音（voiceinLensiLy）を示している．
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図２聴覚刺激を加わえた際の除脳ネ

コの発)lｲﾄﾞｻﾞの増強（文献12より

転載)．聴党刺激を力Ⅱえない場合

（control）の発声音の強さの平

均値を100％とした．聴党刺激時

における平均値と標準Ⅲi蕊を示
した．

1ｓ 

Ａｕｄｉｔｏｒｙ 

ＰＡＧ 

中脳中心灰白磁（ＰＡＧ）誘発発声運動に対する聴

蝿jlil激の効果（文献12より転illk)．

Ａ；聴覚jliI激を加えない場合のＰＡＧ誘発発ｊｌｊ述励．

ＴＡ：RII状披裂筋、ＤＩＡ：ｲｶﾞ【隔膜，nＡ：外腹

斜筋

Ｂ：聴覚刺激を加えた場合の誘発発声運動．
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Tユ横実線で示した期間にＰＡＧに連続通気刺激を加えた刺

激開始後，まずＤＩＡの筋活動が増強して吸気運動が起こ

り，次に)'；門閉鎖筋ＴＡと呼気筋であるＥＡが同時に収縮

し発声運動が誘発された.発声運動は刺激期間1↑I31i1l述続

して誘発され，発声運動に同期して発声音が記録されてい

る．剛ｌＢは，図１Ａの場合と同一強度の電気刺激を

ＰＡＧに力Ⅱえ発声運動を誘発し，同時に聴覚刺激を力Ⅱえた

場合の成紙を示している．聴覚刺激は１ｋＨｚの持続音を

図下段の横実線で示した期間に加えた．聴覚刺激を加える

と発声音の大きさは|ｿjらかに増大したまた↑発声述動時

におけるＴＡの筋活助とnＡの筋活動は増強する傾lfUにあっ

たが，１吸気筋であるＤＩＡの筋活動には変化が認められな

かった．

図２は聴覚刺激を加えた場合の発声音の強さをコントロー

ルと比べたもので，翼頭の除脳ネコから得られた成縦をま

とめたものである'2)．コントロール時における除脳ネコの

発声音の平均値を100％とした．聴覚刺激が加わると発声

音の強さは141±29％（mean±ＳＤ.）と有意に蝋大した

(ｔ検定，ｐ＜0.003,,＝20)．聴覚刺激を加えた｣洲合の声

門閉鎖筋と呼吸筋の筋活動の大きさを比較した（図３）１２)．
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図３聴雌jlill激を力[1わえた際の声'１１閉鎖jljj，呼吸筋iiIimjの

変化（文献12より1liIiilIk)．聴覚jlilj激を加えない粉合

（control）の殻分筋樋図の耐秋の平均値を10096と
した．iJq頭のネコからの成績．

筋活動の大きさは積分筋迩|割の面積で評価したが，聴覚刺

激下では声門閉鎖筋であるＴＡ，呼気筋であるＥＡの筋活

動がともに右意に増大した（ｔ検定，ＴＡ:ｐ＜０００１，，＝

150,ＥＡ:ｐ＜0.001,,＝150)．しかし，吸気筋である

ＤＩＡでは筋活動の大きさはコントロール時と比べほとん
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ど差が認められなかった．

これらの成績から，大脳皮質などの上位中枢が離断され

た除脳ネコにおいても，環境音が増大すると発声音が増大

すみ現象，すなわちLombardreflex様の反応が誘発さ

れることが明らかとなった'2)．従来，Lombardreflexが

喉頭摘出者の食道発声でも発現することや'3１，正常者に比

べ心理的要因による音声障害者の方が反射を誘発されにく

いことよりＭ)，単純な末梢性あるいは皮質下の反射ではな

いと推測されていた7)．しかし，除脳ネコでもLombard

rellexが誘発されたことから，反射を修飾する要素は別と

して，反射の誘発に最`低限必要な基本的ﾈ''１経機構は中脳以

下に存在するものと考えられた．また，ヒトばかりでなく

実験動物においても基本的に同様の現象が誘発できたこと

より，この動物実験モデルを用いることでLombardre-

flexの誘発に関与する神経経路や反射の機能に関係した

基礎的知見を得ることが期待できた．

筋活動の解析より聴覚刺激が声門閉鎖筋活動の増大と呼

気筋活動の増大を引き起こし，しかも両者が同期して誘発

されることが明らかとなった．換言すれば，Lombardre-

flexを構成する要素としてauditory-laryngealreflexと

auditory-spinalreflexの二つの要素があり，さらに両者
が統合されて誘発されることで実際に発声音の増大が引き

起こされるものと推測された．
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図４上喉頭ﾈlll経fli気刺激でＷＪ状披裂筋に誘発された1'|虎頭

反射の大きさ（文献12より賑ililt)．

Ａ：聴覚刺激前後での喉頭反射の大きさを連続的に

プロットした．一頭のネコからの成紙上喉頭

神経への刺激は呼気相で加えた．

Ｂ：聴覚刺激を加えない聯合と加えた場合の喉頭反
射の大きさの比較．二頭のネコからの成縦

Auditory-laryngealreflexの神経機･序

音刺激を加えると内喉頭筋に筋活IMIが誘発される

auditory-laryngealreflexは，ヒトをふくめ種々の実験

動物においてその存在が報告されている3-6>・ヒトではこ

の反射が言語活動や歌唱運動の際に発声音を制御するうえ

で重要な役割を来たしていると推測されている6)．麻酔ネ

コにクリック刺激を加えると約10,秒の潜時で誘発電位が

反対側の反回神経に記録されることが報告されている5)．

本反射の神経経路はいまだ明らかにされていないが，種々

の研究から脳幹網様体に存在する神経細胞を介して，下丘

以下の脳幹が本反射の形成に関係するものと考えられてい

る'5)．

上喉頭神経に一定強度の電気刺激を加えると内喉頭筋に

誘発筋活動が記録され，この反応は喉頭反射と呼ばれる．

喉頭反射で誘発される筋活動の大きさを比較することで，

内喉頭筋支配運動ニューロン自体の興奮性を推測すること

が可能である16,17)．すなわち，誘発された喉頭反射が大き

い場合には内喉頭筋運動ニューロンの興恋性が増大してい

ることを意味する．図４Ａは声門閉鎖筋ＴＡに誘発された

喉頭反射の大きさを聴覚刺激を加える前後で比較したもの

である'2)．聴覚刺激を加える前に記録された喉頭反射の大

きさを100％として，矢印で示した期間に１ｋＨｚ持続音の

聴覚刺激を加えた．聴覚刺激期間中に喉頭反射の大きさは

約130％に増大した．聴覚刺激が終了すると，喉頭反射の

大きさは徐々にコントロール時の値に戻った．図４Ｂは二

頭の除脳ネコより得られた成縦で，聴覚刺激期間中の喉頭

反射の大きさを呼気時と吸気時に分けて示したものである．

吸気相および１１乎気ｲ;|]いずれの呼吸位相においても，聴覚刺

激が加わると喉頭反射の大きさは有意に増大した（ｔ検定，

呼気相；ｐ＜0.0001,吸気相；ｐ＜0.0001)．これらの成績

よ})，聴覚刺激は声門閉鎖筋運動ニューロンの興蒋性を増

大させ，その促通性効果は呼吸位相に関係なく影響するこ

とが明らかとなった12)．

聴覚刺激が声門閉鎖筋運動ニューロンの興稚性を増大さ

せたことは，聴覚中継核の中で声門閉鎖筋述動ニューロン

が存在する疑核と機能的に接続するﾈ１１１経細胞があることを

示唆するものである．そこで，疑核に微小電気刺激を加え，

刺激に応答するﾈ１１１経細胞がいずれかの聴覚中継核に存在す

るか同定を試みた．聴覚中継核の一つである外側毛帯核

(LLDdorsalnucleusofthelaterallemniscus）では，

クリック音刺激に応答して潜時約４，sの誘発電位が記録

された（図５Ｂ)．また，同一記録部位で，疑核に加えた微

小電気刺激に応答して潜時約８，sの誘発砺位が記録され

た（図５Ｃ)．このことは，ＬＬＤ神経細胞が神経線維を直
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図５外側毛帯核（LLＤ）で記録された，クリック音刺激誘発電位と疑核微小電気刺激誘発電位．

Ａ：誘発電位記録部位．

ＢＣ：結合腕，ＩＣ：下丘，ＬＬＤ：外側毛帯背側部，ＬＬＶ：外側毛帯腹側部

Ｂ：クリック音刺激に応答した誘発電位．

Ｃ：疑核髄気刺激に応答した誘発電位．

接的あるいは間接的に疑核近傍へ投射するか，または神経

線維が疑核のそばを通過することを示唆するものであった．

ＩＬＤﾈ''１経細胞の興奮が実際に声門閉鎖筋運動ニューロ

ンの興蒋'性を増大させるかを直接的に解析するため，２Ｍ

のグルタミン酸ナトリウム溶液を電気泳動的にＬＬＤに微

小注入した．グルタミン酸ナトリウムは神経線維に対して

作用しないがⅢ神経細胞のみを興蒋させる効果がある18)．

三頭の除脳ネコのＬＬＤにグルタミン酸ナトリウムを５分

間にわたって微小注入し，その前後での声門閉鎖筋に誘発

された喉頭反射の大きさをプロットした（図６）．グルタ

ミン酸を注入すると喉頭反射は注入前の約130％（ｔ検定，

ｐ＜00001,,＝180）と増大した．この有意な増大は注入

終了後約15分間まで持続され，その後徐々に注入前の大き

さに戻った．グルタミン酸注入後に喉頭反射の大きさが増

大したことは，ＩＪＬＤの神経細胞が典懇すると声門閉鎖筋

を支配する運動ニューロンの興蒋'性が増大することを示す

ものである．この現象は持続音の聴覚刺激を加えた際に認

められる声門閉鎖筋運動ニューロンの興奮性増大と同様の

ものであった．この成績から，ＬＬＤに存在する神経細胞

の線維は疑核近傍を通過するのではなく，少なくとも直接

的あるいは１Ｍ]接的に疑核声門閉鎖筋運動ニューロンに投射

することが明らかとなった．また．Lombardreflexを櫛
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図６グルタミン酸注入前後の喉頭反射の大きき．２Ｍグ

ルタミン酸ナトリウム溶液は電気泳動的（持続２００

，s，１叩Ａ，2.5Ｈｚ）に外側毛帯核ＬＬＤに微小注

入した．ガラス噸極の先端直径は3叩、、一頭の除

脳ネコからの成紙．＊はコントロール値と比べ，ｔ
検定でｐ＜00001の有意差があった．

成すろ－要素であるauditory-1aryngealreflexの誘発神

経,機織にはＬＬＤが強く関与するものと推測された.

こうもりのＬＬＤの吻内側部に存在するﾈIll経細胞は発声

連動時と聴覚刺激が加わった時に発射活動を示すことが知

られている19)．そのため，ＬＬＤの吻内側部はこうもり発
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声音の周波数補正現象（Doppler-shiftcompensation）

に重要な役割を果たす聴覚発声フィードバック神経機構で

はないかと考えられている19,20)．他方，両側のＬＬＤの吻

内側部を破壊した後もDoppler-shiftcompensationが

消失しないという報告21)もあり，ＬＬＤの吻内側部が聴覚

発声フィードバック神経機構に対して果たす役割はいまだ

定説を得るにいたっていない．しかし，少なくとも聴覚発

声フィードバック神経機構が脳幹内に存在することはこれ

までの種々の実験成績から容易に推測される．

邪魔になりどもるようになる現象があり，Delayedaudi‐

toryfeedbackと呼ばれている23)．この現象とともに
Lombardreflexは聴覚フィードバック情報が発声時の喉

頭制御に影響を与えている現象の代表例である．従来，動

物実験モデルが確立していなかったため，Lombardre-

flexを誘発する神経機構についての基礎的検討は数少な

かった．一方，上位中枢を雛断した除脳ネコのＰＡＧに電

気的に刺激すると発声運動を誘発できる９－m)．このｐＡＧ

誘発発声運動時に聴覚刺激を加えると，除脳ネコの発声音

が増大した'2>、本研究ではこれをLombardreflexの動物

実験モデルとして用い，以下の新知見を明らかにした．す

なわち，１）Lombardreflexにはauditory-1aryngeal

reflexとauditory-spinalreflexの要素があり，両者が

統合された形で誘発されること，２）auditory-1aryngeal

reflexの形成には聴覚中継核の一つである外側毛帯核の神

経細胞が関係すると示唆されたこと，３）auditory-

spinalreflexの形成にも外側毛帯核の関係が示唆された

ことである．本実験モデルを用いることによりLombard

reflexに関する基礎的知見がさらに得られることが期待さ

れ，それらの成績が音声機能と聴覚機能の関わり合いを調

べる手掛かりとなり，ヒトの高次神経機構の一つであるコ

ミュニケーション機能に対する理解の一助になるものと期

待される．

Audiotry-spinalreflexの神経機序

audiljory-spinalreflexは聴覚刺激を加えると脊髄運動

ニューロンによって支配される躯幹筋および四肢筋に誘発

筋活動が引き起こされる現象で，ヒトを含む種々の動物で

その存在が報告されている'5'22)．WrightandBurnesは
クロラロース麻酔ネコあるいは除脳ネコで，トーンバース

ト音の聴覚刺激を加えると脊髄前根に潜時約22,sで誘発

電位が記録されることを報告している'5)．また，ヒトにお

いては膝窩神経を電気刺激し腓腹筋に誘発されるＨ波の大

きさを聴覚刺激下に解析し，聴覚刺激開始より110～130

ｍs後にＨ波が最大になることが報告されている22),いず

れの成績も，聴覚刺激が脊髄に存在する運動ニューロンの

興瀞性を増大させることを示すものである．

われわれは外腹斜筋を支配する運動ニューロンの興奮性

を評価するために，除脳ネコのＬ２脊髄神経に電気刺激を

加え，刺激部位よりも末梢のＬ２脊髄神経近傍の外腹斜筋

から誘発される筋活動を記録した．喉頭反射と同様の原理

で，同一強度の刺激によって誘発された反射の大きさは，

支配運動ニューロンの興奮性を反映する．聴覚刺激を加え

た前後での，Ｌ2脊髄神経刺激によって誘発された外腹斜

筋筋活動の大きさを比較した．呼気時にのみに神経刺激を

加え誘発された脊髄反射の大きさは，聴覚刺激を加えると

やはり約130％程度に増大した．また，聴覚刺激終了に一

致して脊髄反射の大きさも減少した．

一方，ＬＬＤにグルタミン酸を微小注入した前後での，

誘発外腹斜筋筋活動の大きさについても検討した．刺激前

の大きさをコントロールとして，注入後誘発筋活動は約

135％に増大した．その増大は注入５分後においても観察

され，その後徐々に注入前の値に戻った．auditory-

laryngealreflexの場合と同様に，聴覚刺激は脊髄に存在

する外腹斜筋運動ニューロンの興奮性を増大させ，グルタ

ミン酸の注入によりＬＬＤの神経細胞が興奮すると外腹斜

筋運動ニューロンの興奮`性が増大した．以上の成績は，少

なくともＬＬＤに存在する神経細胞が化学的に興奮すると

声門閉鎖筋運動ニューロンおよび外腹斜筋運動ニューロン

の與齋性が同時に増大することを示すものであった．

本論文の要旨は，第11回日本喉頭科学会総会・学術講演

会（1999年３月，広島市）のシンポジウム２「喉頭制御と

聴覚の相互関連」（会長：夜陣紘治先生，司会：北嶋和智

先生）において発表された，また，本論文の図１，２，３，

４はNeurosciRes29,NonakaaTakahashiR,

EnomotoK，ＫａｔａｄａＡａｎｄＵｎｎｏＴ，’'Lombardre-

flexduringPAG-inducedvocalizationindecerebrate 

cats''’283～289,1997．よりElsevierScienceの許可を受

け転載した．
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