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要　約
　四足動物の下腿筋は重力に抗して体幹を支え、体の推進力を発生する。筋が発生する最大張力は生理的横断面積
（PCSA）を算出することにより推定できることがネコの後肢の筋において示されている。ネコは趾行性動物であるが、
ウシやヒツジなどの反芻家畜は蹄行性動物である。本研究において我々は、蹄行性動物における下腿筋の力学的特性を
明らかにするため、ヒツジ下腿筋の PCSAを算出し、足根関節と趾の関節に作用する張力を検討した。ヒツジのヒラ
メ筋は長い筋線維により構成される細い紐状の筋で、その PCSAは下腿筋の中で最小であった。浅趾屈筋は足根関節
と趾関節の両方に作用する抗重力筋であり、下腿筋の中で最大の PCSAを有していた。浅趾屈筋は短い筋線維からな
る多羽状筋で、羽状角も下腿筋の中で最大であった。これらの構造的特徴は浅趾屈筋が俊敏な収縮よりも静的張力の発
生に適していることを示す。腓腹筋の外側頭および内側頭は浅趾屈筋とともに足根関節を伸ばす抗重力筋で、その重量
は浅趾屈筋よりも大きかったが、PCSAは浅趾屈筋よりも小さかった。腓腹筋の構造的特徴は腓腹筋が動的張力の発生
に適していることを示し、足根関節の伸展による推進力の発生に大きく関与すると考えられる。PCSAの算出による筋
の最大張力の検討は、関節における骨格筋の力学的特性の理解に重要な知見をもたらすことが示された。
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緒　言

　四足動物の下腿筋は、体の推進の機能を持つ一方で、
起立姿勢を保持する際には重力に抗して体重を支える。
膝関節の屈曲に作用する膝窩筋を除くと、下腿部に位置
する筋は足根関節および趾関節の屈伸に作用する。下腿
の頭外側に位置する前脛骨筋、第三腓骨筋および長腓骨
筋は足根関節を屈し、長趾伸筋と外側趾伸筋は趾の関節
を伸ばす。一方、下腿の尾側に位置する筋は抗重力筋で
あり、下腿三頭筋を構成する腓腹筋内側頭、腓腹筋外側
頭およびヒラメ筋は足根関節の伸展に作用し、深趾屈筋
を構成する後脛骨筋、長第一趾屈筋および長趾屈筋は趾
関節の屈曲に作用する。浅趾屈筋は足根関節の伸展と趾

関節の屈曲の両方に作用する抗重力筋である（加藤と山
内 , 1995）。
　骨格筋は筋線維により構成されるが、筋線維の長
さおよびその筋内での配列様式は筋により異なる
（Josephson, 1975）。筋線維の収縮速度は、直列に配列
する筋節の数に比例するため、長い筋線維は短い筋線維
よりも収縮速度が速い（Spector ら , 1980）。したがって、
長い筋線維により構成される筋、あるいは筋長に対する
筋線維長の比が大きい筋は俊敏な収縮に適している。一
方で、筋が発生し得る最大の張力は筋の体積に比例しな
い。筋線維が筋の収縮方向と平行に配列する紡錘状筋の
場合、筋が発生する張力は筋線維が発生する張力の合計
に等しく、筋線維が発生する張力は筋線維の横断面積に
比例する（Josephson, 1975）。したがって、筋線維が発
生する張力の合計は、筋線維の横断面積の合計、すなわ
ち、筋の体積を筋線維長で除した値により推定すること
ができる（Alexander と Vernon, 1975）。しかし、筋線
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維が筋の収縮方向に対して角度を持って配列する羽状筋
では、筋線維が発生する張力のベクトルと筋の収縮ベク
トルが異なるため、筋の最大張力は筋線維の張力の合計
よりも小さい（Sacks と Roy, 1982）。
　ネコの殿部深層と膝関節の筋（Sacks と Roy, 1982; 
Roy ら , 1997） およびサルの肘関節の筋（Roy ら , 1984） 
においては、筋の重量、筋線維の長さおよび筋線維と筋
の収縮軸とがなす角度である羽状角から筋の生理的横断
面積を算出することで筋の最大張力が示されている。膝
関節の伸筋は抗重力筋であり、重力に抗して作用するた
めの張力が求められる。ネコの膝関節においては伸筋群
の張力を発生し得ることを示す（Sacks と Roy, 1982）。
　ネコの歩行様式は趾を地面に接する趾行性であるが、
ウシやヒツジなどの反芻家畜は蹄だけを地面に接する蹄
行性動物であり、起立姿勢時や歩行時における足根関節
および趾の関節の作用は趾行性動物のそれと異なると考
えられる。本研究では、蹄行性動物における下腿筋の力
学的特性を明らかにするため、ヒツジの下腿筋について
その生理的横断面積を算出し、それらの筋が足根および
趾関節において作用する張力の大きさを検討した。

材料および方法

　動物は東北大学における動物実験に関する指針に基づ
いて取り扱われた。成ヒツジ３頭（附属農場産コリデー
ル種、雌、１歳、体重 45.7±3.5kg）を用い、飼育房に
単飼し、アルファルファ・ヘイキューブを給与して自由
飲水とした。ヒツジは麻酔下で放血により屠殺した後、
下腿部全体を大腿骨切断により採取し、膝関節、足根関
節および趾関節を起立姿勢時の角度に保持しながら10%
ホルマリンで固定した。固定後、下腿部を構成する 13
筋（表 1）を単離し、筋重量を測定した。単離した筋は

20% 塩酸による結合組織浸軟処理の後、各筋のそれぞ
れ近位、中央および遠位において終止の腱と筋線維とが
なす羽状角（pennation angle: θ）を測定した。双羽状
筋あるいは多羽状筋においては、起始あるいは終止の腱
により隔てられる各層それぞれについて近位、中位およ
び遠位における羽状角を測定し、その平均を筋の羽状角
とした。
　筋を構成する筋線維の合計横断面積（total cross-
sectional area: tCSA）は以下により算出することができる。

　筋を構成する筋線維が発生する張力の合計は tCSAに
よって推定することができるが、筋線維が筋の収縮方向
と角度を持って配列する羽状筋では、筋線維が発生する
張力の筋収縮方向におけるベクトルが筋の張力となる。
このため、筋が発生する張力は、tCSAと羽状角から算
出される生理的横断面積（physiological cross-sectional 
area: PCSA） により推定できる（Sacks と Roy, 1982）。
そこで、下腿筋の PCSAを以下により算出した。

　PCSAの算出に必要な筋線維長は、過去の報告（Konno
と Suzuki, 2000） において我々が計測した値を用いた。
筋の比重は、1.056 g/cm3 と した（Mendez と Keys, 
1960）。
　計測した筋重量と羽状角、および算出した PCSA は
分散分析と多重検定（チューキー法）により検討し
た。統計解析には R statistical packages（http://www.
r-project.org/）を用いた。

結　果

　ヒラメ筋は、ヒツジにおいては紐状の矮小な筋で、そ
の重量は下腿筋の中で最小であった（表 2）。ヒラメ筋
とともに下腿三頭筋を構成する腓腹筋は外側頭、内側頭
ともに重量が大きく、中でも外側頭の重量は下腿筋の中
で最大であった（表 2）。ヒラメ筋は筋の長軸と平行に
配列される長い筋線維から構成されており、その tCSA
は 0.2 ㎠と下腿筋の中で最小であった（表 2）。浅趾屈
筋は非常に短い筋線維により構成される多羽状筋で、そ
の tCSAは最大の重量を有する腓腹筋外側頭よりも大き
く、下腿筋の中で最大であった（表 2）。双羽状筋およ
び多羽状筋は、紡錘状筋および単羽状筋よりも tCSAが
大きい傾向があり、双羽状筋および多羽状筋が多くの筋

tCSA＝筋の体積＝　　 　筋重量

　　　 筋線維長　筋の比重× 筋線維長

筋重量×cosθ
筋の比重× 筋線維長

PCSA＝tCSA×cosθ＝

 
 筋 筋線維配列* 作用 
前脛骨筋 単羽状筋 足根関節を屈する 
第三腓骨筋 単羽状筋 足根関節を屈する 
長腓骨筋 単羽状筋 足根関節を屈する 
長趾伸筋 単羽状筋 趾関節を伸ばす 
外側趾伸筋 単羽状筋 趾関節を伸ばす 
腓腹筋外側頭 双羽状筋 足根関節を伸ばす 
腓腹筋内側頭 多羽状筋 足根関節を伸ばす 
ヒラメ筋 紡錘状筋 足根関節を伸ばす 
浅趾屈筋 多羽状筋 足根関節を伸ばし、 
  趾関節を屈する 
後脛骨筋 単羽状筋 趾関節を屈する 
長第一趾屈筋 双羽状筋 趾関節を屈する 
長趾屈筋 単羽状筋 趾関節を屈する 
膝窩筋 単羽状筋 膝関節を屈する 
*（KonnoとSuzuki, 2000）  

表1．下腿部に位置する筋の筋線維配列と作用
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線維を並列に配置するのに適した構造であることが示唆
された（図 1）。第三腓骨筋は単羽状筋であるが短い筋
線維により構成されており、その tCSA は 22.9 ㎠と大
きかった（表 2, 図 1）。
　筋の最大張力を検討するには筋の羽状角を考慮する必
要がある。ヒラメ筋は細い紐状の筋で、羽状角は 0で
あった。このため、筋の最大張力の指標となるPCSAは、
ヒラメ筋では tCSA に等しい（表 3）。下腿筋の中で最
も羽状角が大きかったのは浅趾屈筋であり、筋の最大張
力の指標となる PCSAも浅趾屈筋が下腿筋の中で最大
であった（表 3）。
　趾の関節に作用する筋群においては、浅趾屈筋およ
び長第一趾屈筋が大きな PCSAを有していた（表 3, 図
2A）。足根関節においては伸筋が抗重力的に作用する
が、ヒラメ筋を除く足根関節の伸筋は PCSAが大きく、
大きな張力を発生し得ることが示された（表 3, 図 2B）。
足根関節の屈筋群においては、前脛骨筋および長腓骨筋

の PCSA は小さかったが、第三腓骨筋は大きな PCSA
を有し、大きな張力を発生し得ることが示された（表 3, 
図 2B）。ヒツジの下腿筋群全体の PCSA 分布を図 3 に
示した。

 筋 筋重量（g） 筋体積（cm3） tCSA（cm2）
前脛骨筋 16.2±1.2* 14.3±1.2 2.8±0.2
第三腓骨筋 32.0±1.4 30.2±0.9 22.9±0.8
長腓骨筋 12.3±2.8 10.5±0.4 2.4±0.4
長趾伸筋 21.7±1.0 19.9±1.5 4.7±0.3
外側趾伸筋 16.6±1.1 15.6±1.0 3.7±0.2
腓腹筋外側頭 67.2±3.6 64.1±0.3 21.7±0.6
腓腹筋内側頭 58.1±1.5 55.0±1.8 14.4±0.3
ヒラメ筋 3.0±0.3 3.0±0.0 0.2±0.0
浅趾屈筋 45.3±2.6 43.9±2.1 45.3±1.6
後脛骨筋 11.6±0.8 10.4±0.3 3.1±0.3
長第一趾屈筋 37.6±1.8 35.0±2.6 21.9±1.6
長趾屈筋 7.9±0.9 6.7±1.4 2.7±0.4
膝窩筋 24.2±0.5 23.4±0.5 11.2±0.3
* 平均±標準偏差

表2. 下腿筋の重量、体積およびtCSA
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図 1. 下腿部の筋を構成する筋線維の総横断面積 (tCSA). 
下腿筋の体積と筋線維長から tCSAを算出した . 紡錘状筋お
よび単羽状筋の tCSAは双羽状筋および多羽状筋よりも小さい
傾向があった . Bars: standard deviation.

 筋 羽状角（） PCS A（cm2）

前脛骨筋  9±1* 3.0±0.2
第三腓骨筋 28±3 20.5±0.7
長腓骨筋 14±2 2.6±0.5
長趾伸筋 10±1 4.7±0.2
外側趾伸筋 12±2 3.3±0.2
腓腹筋外側頭 21±2 20.0±0.7
腓腹筋内側頭 16±2 13.7±0.1
ヒラメ筋 0±0 0.2±0.0
浅趾屈筋 35±3 35.2±0.8
後脛骨筋 19±2 3.1±0.1
長第一趾屈筋 30±3 18.9±0.2
長趾屈筋 23±2 2.8±0.2
膝窩筋 17±0 10.5±0.4

* 平均±標準偏差

表3．下腿筋の羽状角とPCSA

0

10

20

30

40

長
趾
伸
筋

PC
SA
 (c
m
2 )

外
側
趾
伸
筋

浅
趾
屈
筋

後
脛
骨
筋

長
第
一
趾
屈
筋

長
趾
屈
筋

伸筋
屈筋

*

*

A

0

10

20

30

40

PC
SA
 (c
m
2 )

前
脛
骨
筋

第
三
腓
骨
筋

長
腓
骨
筋

腓
腹
筋
外
側
頭

腓
腹
筋
内
側
頭

ヒ
ラ
メ
筋

浅
趾
屈
筋

伸筋
屈筋

* * *

B

図 2. 下腿筋の生理的横断面積 (PCSA). 
(A)趾関節における伸筋と屈筋の比較 . (B)足根関節における伸
筋と屈筋の比較 . Bars: standard deviation. *P < 0.05, n = 3.
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考　察

　本研究では、ヒツジ下腿部の筋が発生する最大張力を
検討した。PCSAにより推定された下腿部の筋の最大張
力は筋の体積に比例しておらず、PCSAの算出が筋の力
学的特性の理解に有効であることが示された。本研究に
おいて検討したヒツジ下腿部では、tCSAと PCSAは筋
間の比較において同様の傾向を示したが、筋を構成する
筋線維の合計横断面積 tCSAよりも、筋の羽状角の影響
を考慮することでより正確に筋の最大張力を推定するこ
とができる PCSAを採用する方が正しい比較が可能と
なる。PCSAはネコの後肢筋の解析において初めて用い
られた指標であり（Sacks と Roy, 1982）、行動様式や筋
形態の異なる異種動物間での力学的解析に有効である。
趾行性動物であるネコでは、趾の伸筋群の PCSA は小
さく、趾の伸展に大きな張力を発生しないことが示され
ているが、ヒツジでは趾の伸筋である第三腓骨筋が大き
な PCSA を有しており、蹄行性動物では趾の伸展に大
きな張力が求められる可能性が示された。
　本研究により筋の構造的特徴が筋の能力に大きく影響
することが示されたが、筋を構成する筋線維の生理学的
特性も筋の機能に影響する。骨格筋を構成する筋線維は
組織化学的にI型、IIA型およびIIB型筋線維に分類され、
その組織化学的性質は筋線維の生理学的特性を反映する
（Peter ら , 1972; Ariano ら , 1973; Armstrong ら , 1982; 
Armstrong と Phelps, 1984; Suzuki と Tamate, 1988）。
遅筋型ミオシン重鎖を有する I 型筋線維は収縮が遅く、

速筋型ミオシン重鎖を有する IIA型および IIB 型筋線維
は収縮が速い。また、好気的代謝能を有する I型および
IIA 型筋線維は抗疲労性であるが、嫌気的代謝のみを
行う IIB 型筋線維は疲労しやすい（渡邊と山口 , 2004）。
抗重力的な姿勢保持に関与する度合いが大きい筋は I型
筋線維を有し、歩行や跳躍などのロコモーションに関
与する度合いが大きい筋は収縮の速い II 型筋線維を多
く有する（Smith ら , 1977; Walmsley ら , 1978; Dumと
Kennedy, 1980; Dumら , 1982）。したがって、骨格筋の
筋線維型構成は筋の機能を反映する。しかし、筋が発生
する張力は筋によって異なり、また、筋の体積や重量に
比例しない（Josephson, 1975; Sacks と Roy, 1982）。
　ヒトやラットのヒラメ筋は主に I型筋線維により構成
され、モルモットやネコにおいてはヒラメ筋を構成す
る筋線維はすべて I 型筋線維である（Ariano ら , 1973; 
Edgerton ら , 1975; Armstrong と Phelps, 1984）。この
ことから、ヒラメ筋は起立姿勢の保持に重要であること
が示唆されるが、動物種によって差異があり、趾行性で
あってもイヌではヒラメ筋を欠き、また蹄行性のウマの
ヒラメ筋は矮小である（Spoor と Badoux, 1989; Meyers
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図3. 下腿部断面における下腿筋の位置と生理的横断面積 (PCSA). 
　下腿部断面の模式図に各筋の PCSAを示した。
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屈筋は I型筋線維を多く有しており、姿勢保持に関与す
る度合いが大きい（Armstrong ら , 1982）。ヒツジにお
いても浅趾屈筋は I 型筋線維を多く有しており（Konno
とWatanabe, 印刷中）、重力に抗して足根関節と趾関節
を保持する静的張力の発生に大きく貢献すると考えられ
る。一方、ラットの浅趾屈筋は I型筋線維の割合が 10%
以下と小さく、主として歩行や跳躍などロコモーション
に作用する（ArmstrongとPhelps, 1984）。イヌの趾行性、
ヒツジの蹄行性に対して、ラットはヒトと同様に蹠行性
であり、浅趾屈筋の機能的差異は起立姿勢の違いを反映
していると考えられる。
　ヒツジの腓腹筋は浅趾屈筋とともに足根関節の伸筋と
して作用する。その重量は外側頭、内側頭ともに浅趾屈
筋より大きいが、発生し得る張力は浅趾屈筋よりも小さ
い。浅趾屈筋の短い筋線維や大きな羽状角という構造的
特徴は筋長の変化を伴わない静的張力の発生に適したも
のであるのに対し、腓腹筋の外側頭および内側頭は浅趾
屈筋よりも長い筋線維により構成され、俊敏な収縮が可
能であることを示唆する（Konno と Suzuki, 2000）。腓
腹筋は外側頭、内側頭ともに IIA 型筋線維の割合が多
く（Konno とWatanabe, 印刷中）、動的張力による推進
力の発生に大きく関与すると考えられる。ヒツジ大腿部
においては、姿勢保持に関与する筋は深部に位置し、ロ
コモーションに作用する筋の収縮を阻害することなく効
率的に膝関節を保持するよう機能的に区画化されている
ことが示されている（Suzuki と Tamate, 1988）。ヒツ
ジ下腿部で足根関節の伸展に関与する筋の中では、浅
趾屈筋は深部、腓腹筋の両頭は浅部に位置する（図 3）。
大腿部と同様に、深部の筋と浅部の筋が機能的区画化さ
れることによって、それぞれ姿勢保持とロコモーション
に効率的に作用すると考えられる。
　ネコの膝関節においては屈筋群よりも伸筋群で PCSA
が大きい傾向があり、抗重力筋が大きな張力を発生す
ることを示すが（Sacks と Roy, 1982）、ヒツジの足根関
節においては、抗重力筋ではない第三腓骨筋も大きな
PCSAを有していた。第三腓骨筋は短い筋線維から構成
される単羽状筋で、俊敏な収縮よりも大きな張力の発生
に適しているが（Konno と Suzuki, 2000）、Ｉ型筋線維
の割合は小さく（Konno とWatanabe, 印刷中）、主にロ
コモーションにおいて張力を発生する。第三腓骨筋は脛
骨の頭側浅部に位置しており（図 3）、大きな張力を効
率的に足根関節に伝達すると考えられる。前脛骨筋と長
腓骨筋は第三腓骨筋と同様に足根関節の屈筋であるが、
第三腓骨筋とは異なり長い筋線維から構成され（Konno
と Suzuki, 2000）、PCSAはいずれも小さい。
　ヒツジにおいて、大きな PCSAを有する浅趾屈筋は、

足根関節においては伸筋、趾関節においては屈筋として
作用する抗重力筋である。趾関節に作用する筋群の中で
は、抗重力筋である長第一趾屈筋も大きな PCSA を有
していた。長第一趾屈筋は短い筋線維からなる双羽状筋
で（Konno と Suzuki, 2000） 羽状角が大きく、浅趾屈筋
とともに静的張力により重力に抗して趾関節を保持する
と考えられる。後脛骨筋および長趾屈筋も趾関節におけ
る抗重力筋であるが、長第一趾屈筋よりも長い筋線維で
構成され PCSA は小さく、関節の保定よりも動的張力
による関節の屈曲に関与すると考えられる。
　骨格筋が発生する最大張力は、筋線維の長さや配列様
式といった筋の構造的特徴により影響を受ける。筋の
体積、筋線維の長さおよび羽状角から算出される筋の
PCSAの検討は、浅趾屈筋がヒツジの下腿筋において最
大の張力を発生し得ることを明らかにした。浅趾屈筋は
足根関節と趾関節の両方に作用する抗重力筋で、その構
造的特徴は姿勢保持に必要な静的張力の発生に適したも
のであった。筋が発生する最大張力は PCSA により推
定することができるが、筋が発生する張力は関節の動作
が姿勢保持から歩行や走行さらには跳躍へと変化するの
に伴い連続的に変化する。骨格筋を構成する筋線維は生
理学的特性の異なる筋線維型に分類され、筋の筋線維型
構成は姿勢保持やロコモーションに関与する度合いを反
映する。筋の構造的特徴と筋線維型構成による筋機能の
検討は、動的に変化する骨格筋と関節の力学的特性の理
解に多くの知見をもたらすことが期待される。
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Abstract
The crus of quadruped animal supports the trunk against gravity and generates propulsive force. 

of the toe joints. The maximum force and contraction velocity of muscles are determined largely by 
its architectural design. The physiological cross-sectional area (PCSA), which is calculated from the 

maximum force of a muscle. In the present study, we investigated the dynamical properties of ovine 
crural musculature by calculating PCSA. In sheep, the soleus muscle was a thin filamentous muscle 

was capable to generate a large static tension rather than the rapid contraction. The gastrocnemius 
muscle is another extensor of the tarsal joint comprised of lateral and medial heads. Although PCSA 

architectural properties gastrocnemius muscle suggested that the muscle might play a role in generating 
propulsive force. These results provided insights into the muscle dynamics in the crus of unguligrade 
domestic animals.
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