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略・記号と用語 

本論文で扱う主な略・記号と用語は以下の通りである。アルファベット順。 

 

AT  anaerobic threshold   無酸素性作業閾値 

ATP  adenosine triphosphate   アデノシン三リン酸 

CaCO3  calcium carbonate    炭酸カルシウム 

EMG  electromyogram    筋電図 

[H
+
]  hydrogen ion concentration   水素イオン濃度 

[HCO3
-
]  bicarbonate ion concentration  重炭酸イオン濃度 

HR  heart rate    心拍数 

IE  intense exercise    高強度運動 

iEMG  integrated electromyogram   積分筋電図  

[K
+
]  potassium ion concentration   カリウムイオン濃度 

[La
-
]  lactate ion concentration  乳酸イオン濃度 

MPF  mean power frequency   平均パワー周波数 

NaHCO3  sodium bicarbonate   炭酸水素ナトリウム 

PETCO2  end-tidal CO2 pressure  呼気終末二酸化炭素分圧 

pH  hydrogen ion exponent   水素イオン指数 

P/O2  ATP yield per molecule of oxygen  酸素１分子あたりの ATP 産生量 

RER  respiratory exchange ratio   呼吸交換比 
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略・記号と用語 

 

rpm  revolution per minute  毎分回転数 

Tvent  ventilatory threshold   換気閾値 

V
．

CO2  carbon dioxide output   二酸化炭素排出量 

V
．

E  pulmonary ventilation   肺換気量 

V
．

O2  oxygen uptake   酸素摂取量 

V
．

O2max  maximal oxygen uptake   最大酸素摂取量 

V
．

O2peak  peak oxygen uptake  最高酸素摂取量 

WR  work rate    作業率 

WRmax  maximal work rate   最大作業率 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



vi 
副論文等一覧 

 

副論文等一覧 

本論文は、以下に示した原著論文および学会発表抄録に、未発表の実験結果を加えてま

とめられたものである。 

 

【原著論文】 

1) Yamanaka R, Yunoki T, Arimitsu T, Lian CS, Yano T (2011) Effects of sodium bicarbonate ingestion on 

EMG, effort sense and ventilatory response during intense exercise and subsequent active recovery. European 

Journal of Applied Physiology 111:851-858  

2) Yamanaka R, Yunoki T, Arimitsu T, Lian CS, Roghayyeh A, Matsuura R, Yano T (2012) Relationship between 

effort sense and ventilatory response to intense exercise performed with reduced muscle glycogen. European 

Journal of Applied Physiology 112:2149-2162 

【学会発表抄録】 

1) Yamanaka R, Yunoki T, Arimitsu T, Yano T (2010) Effects of sodium bicarbonate ingestion on effort sense, 

EMG and ventilatory response during and after supramaximal exercise. Advances in Exercise and Sports 

Physiology 16:49 

2) Yamanaka R, Yunoki T, Arimitsu T, Afroundeh R, Lian CS, Matsuura R, Yano T (2011) Ventilatory response 

during repetition of short-term maximal exercise. 16th annual congress of the European College of Sport 

Science :586 

3) 山中亮、柚木孝敬、有光琢磨、連長順、松浦亮太、矢野徳郎（2011）高強度運動終了後の回復時にお

ける閉眼が疲労感および換気量に及ぼす影響. 日本生理人類学会誌 16:118-119 

http://ci.nii.ac.jp/naid/110007988732
http://ci.nii.ac.jp/naid/110007988732
http://ci.nii.ac.jp/naid/110007988732


1 
第 1 章 諸言 

 

 

第1章 諸言 

1.1. はじめに 

呼吸の主要な役割は、肺における換気とガス交換を通して、体液恒常性を正常に保つこ

とにある。このような呼吸は、“自動性呼吸（automatic breathing）”と呼ばれており、脳幹

呼吸中枢によって自動的に制御されている（Evans 2010、Li and Rymer 2011）。運動時に観

察される呼吸の亢進（運動時換気亢進）は、基本的に、この自動制御系に依存している

（Wasserman et al. 1975、Wasserman et al. 1986、Whipp 1994）。したがって、運動時におけ

る呼吸の恒常性維持機能は無意識的に実行される機構であるといえる。 

 一方、呼吸にはもう一つの側面がある。例えば、管楽器の演奏や歌を唄う時のように、

意図的に呼吸のリズムや深さを調節することが可能である。また、恐怖や不安などの情動

によって非意図的に呼吸が変化することもある（Shea 1996）。このような呼吸は、“行動

性呼吸（behavioral breathing）”と呼ばれ、その制御には大脳皮質や辺縁系が関与している

とされる（Evans 2010、Homma and Masaoka 2008、Shea 1996）。そして、この行動性呼吸

調節因子が運動時換気亢進の調節因子としても最近重要視されている。例えば、Decety et al.

（1991）は、被験者がランニングをイメージすると、イメージされた努力感の大きさに依

存して肺換気量（V
．

E）が増加したことを報告している。同様に、ハンドグリップ運動を行

うイメージに対する循環応答が被験者の努力感に強く依存することが確認され、そして、

その努力感に関連した応答には、前帯状回皮質と島皮質の活動が関与している可能性が指

摘されている（Williamson et al. 2002）。さらに、Thornton et al.（2001）は、催眠下の被験者

がアップヒルサイクリング（比較的つらい運動）をイメージした時には V
．

E が増加したが、
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ダウンヒルサイクリング（比較的らくな運動）のイメージ時にはそのような V
．

E の増加が

認められなかったことを報告している。同時に彼らは、その差が、前頭前皮質、補足運動

野、運動前野、小脳における活性の違いによって生じていた可能性を陽電子放出断層撮影

（PET）により確認している。このように、運動イメージと脳機能画像化技術を用いた最

近の研究により、運動時の肺換気応答は単に延髄脊髄回路によって制御されているだけで

なく、皮質脊髄回路や皮質辺縁系回路によって調節されている可能性が示唆されている。

このことは、特に高強度運動に対する肺換気応答には、自動性呼吸調節因子に加えて、努

力やきつさの感覚が行動性呼吸調節因子として関与している可能性を示唆するものであり、

同時に、呼吸による体液恒常性の維持機構が単に無意識的に実行される機構ではなく、意

識的要素もまた重要な役割を担う機構である可能性を示唆している。したがって、運動時

換気亢進と努力感の関係を解明することは、行動性呼吸調節の関与を明らかにすることに

繋がり、結果として、運動に対する肺換気応答調節の理解を深めることに寄与する。さら

に、呼吸による恒常性維持機構における意識的要素の役割を示すことで、意識や感情を伴

ったより自然な人間の運動の理解を深めることに繋がると期待される。 
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1.2. 文献研究 

1.2.1. 高強度運動に対する肺換気応答（自動性呼吸） 

運動時の肺換気応答の亢進に関与する自動性呼吸調節は神経性調節と体液性調節に大別

できる。前者の神経性調節には、①中枢（運動野）から四肢運動筋への運動指令と同期し

て呼吸中枢へも指令が放散されることによって呼吸が駆動されるフィードフォワード制御

（Goodwin et al.1972、Krogh and Lindhard 1913）、②四肢末梢からの求心性情報によって呼吸

が駆動される神経性反射制御（Haouzi and Huszczuk 1999、Kaufman and Foster 1996、

McCloskey and Mitchell 1972）が含まれる。後者の体液性調節は、中枢・末梢性化学受容体

を介したフィードバック制御である（Wasserman et al. 1975、Wasserman et al. 1986、Whipp 

1994）。すなわち、運動時の肺換気応答は、運動の実行に伴う神経性・体液性因子の変動に

応じて自動的（無意識的）に制御されているといえる。 

自動性呼吸調節の中でも、古くから、肺換気亢進因子としてpHの低下が重要な役割を果

たしていると考えられている。安静時および最大下運動時において、塩化アンモニウムの

経口投与により水素イオン濃度（[H
+
]）を増加（pHを低下）させた条件では、V

．
Eがコント

ロール（CaCO3投与）条件およびアルカリ（NaHCO3投与）条件よりも増大したことが報告

されている（Kowalchuk et al. 1984）。無酸素性作業閾値（Anearobic threshold: AT）強度以

上で運動を行った場合、乳酸由来の水素イオン（H
+）の増加のためにpHが低下する。漸増

負荷自転車運動においてAT強度を超えた場合、pHの低下が換気亢進因子として加わるため、

V
．

EはAT強度以下で観察される運動負荷（代謝需要量）に比例した直線的な増加を上回る急

激な増加（過剰換気量）を示す（Wasserman et al. 1975、Wasserman et al. 1986）。さらに、
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pHの低下を伴う最大酸素摂取量（V
．

O2max）の70-100%強度の自転車運動時において、末梢

性化学受容体である頸動脈体を切除した患者のV
．

Eは、健常者と比較して低値を示したこと

が報告されている（Wasserman et al. 1975）。したがって、AT強度以上の運動時に観察され

る過剰換気量はpHの低下が主要な因子であると考えられてきた。しかしながら、健常者を

対象に高酸素吸引により末梢性化学受容体の働きを抑制させた時の肺換気応答を検討した

研究では、過剰換気量が末梢性化学受容体の働きだけでは説明できないことが示唆された

（Kobayashi et al. 1996、Miyamoto and Niizeki 1995）。同様に、漸増負荷自転車運動を用い

た研究において、血漿pHの低下が過剰換気量に対して30%程度しか関与していないことが

示されている（Peronnet et al. 2007）。さらに、先天的にミオホスホリラーゼが欠損してい

るために乳酸が生成されないMcArdle症患者では、漸増負荷自転車運動時において、運動強

度が増大しても乳酸の増加、つまりpHの低下が認められないにもかかわらず、健常者で観

察される過剰換気量のようなV
．

Eの増加動態が認められたことが報告されている（Hagberg et 

al. 1982）。Hagberg et al.（1982）は、この研究で観察されたpH低下に依存しないV
．

Eの増加

を引き起こす要因として、活動筋あるいは脳に由来する非体液性因子の関与を示唆してい

る。 

また、運動後回復時における肺換気亢進の持続に着目した研究においても、pHの低下だ

けでは説明することができない肺換気応答の亢進が観察されている。例えば、高強度自転

車運動（V
．

O2maxの約70%強度）後の回復時において、pHは運動終了後でさらに低下するが、

V
．

Eは運動停止に伴い徐々に低下することが示されている（Fukuba et al. 2007、Haouzi et al. 

1993）。さらに、Clement et al.（1996）は、高強度運動（400Wで疲労困憊までの自転車運
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動）条件と塩酸の静脈投与条件（酸投与条件）という二つの代謝性アシドーシス条件にお

けるV
．

Eを比較している。その結果、Clement et al.（1996）は、両アシドーシス条件において

V
．

Eと動脈血pH（pHa）の間に相関関係が確認されたが、等炭酸下における同一pHaでのV
．

E

が、酸投与条件よりも高強度運動条件において有意に高くなることを示した。Clement et al.

（1996）は、これらの結果を基に、高強度運動後の回復時におけるV
．

Eに対して、pHの低下

だけではなく、中枢の神経性調節因子（中枢性因子）が関与している可能性を考察してい

る。 

以上のことから、高強度運動に対する肺換気応答がpHに応じて変化するのかどうかを再

検討するとともに、肺換気応答の亢進に対する中枢性因子の関与についても検討する必要

があると考えられる。 
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1.2.2. 努力感と肺換気応答の関係（行動性呼吸） 

a. 従来の知見 

運動時換気亢進には、中枢（運動野）からの指令が活動筋だけでなく呼吸中枢にも放散

（irradiation）することによって呼吸が駆動されるフィードフォワード制御が関与している

（Krogh and Lindhard 1913）。この中枢からの運動指令（セントラルモーターコマンド）に

同期して誘発される肺換気亢進（セントラルコマンド説: Goodwin et al.1972）を支持する

研究が古くから行われている。Asmussen et al.（1965）は、呼吸筋に影響を与えない程度に

被験者にツボクラリンを投与し、四肢の筋力を低下させた際の一定負荷運動に対する肺換

気応答を検討している。その結果、ツボクラリン投与により V
．

E が増加したことを見いだ

し、その原因を、運動課題の遂行に必要なセントラルモーターコマンドが非投与時に比べ

て増加したためと考えた（Asmussen et al. 1965）。また、Goodwin et al.（1972）は、収縮し

ている上腕二頭筋に振動刺激を与えた場合、振動刺激に伴う筋紡錘からの反射により二頭

筋を収縮させる指令が加わるため、非振動刺激時よりもセントラルモーターコマンドが低

下することによって肺換気応答が減少したことを示唆している。さらに近年では、筋グリ

コーゲン量の低下時において、運動に対する V
．

E が通常時よりも亢進したことから、この

V
．

E を増加させている因子として、筋線維動員の増加、すなわち、セントラルモーターコ

マンドの増加が示唆されている（Heigenhauser et al. 1983、Sabapathy et al. 2006）。 

運動野から活動筋への指令（セントラルモーターコマンド）が感覚野にも伝達（随伴発

射）することによって、努力感が生成されると考えられている（Proske 2005、Sperry 1950、

Von Holst 1954）。そのため、セントラルコマンド説を支持している研究では、運動に対す
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る努力感がセントラルモーターコマンドの大きさと関連付けられている。すなわち、セン

トラルコマンドと等価と見なされる努力感が運動時肺換気亢進と密接に関連すると考えら

れる。 
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b. 最近の知見 

最近の研究では、セントラルモーターコマンドに末梢からのフィードバック情報が関与

している可能性が指摘されている（Amann et al. 2006、Amann and Dempsey 2008）。それら

の研究では、運動時のセントラルモーターコマンドを反映していると考えられている積分

筋電図（integrated electromyogram: iEMG）が、末梢情報である動脈血酸素含有量の低下

（Amann et al. 2006）や運動前の疲労レベル（Amann and Dempsey 2008）に伴って低下する

ことが示されている。しかし、これらの研究では、実験プロトコルとして被験者が負荷強

度を自由に変更できる自転車運動が採用されていたため、動脈血酸素含有量の低下や運動

前疲労による筋出力（運動負荷強度）の低下に伴いiEMGが低下したと考えられる。すなわ

ち、もし運動様式に一定負荷運動が用いられていたとすると、動脈血酸素含有量が低下し

た条件や運動前疲労の条件ではiEMGが増大していた可能性がある。その理由として、疲労

時に生じる筋内pHの低下が筋出力に対して阻害的な影響を及ぼすことが挙げられる

（Edman and Mattiazzi 1981、Fitts 1994、Metzger and Moss 1987、Sahlin et al. 1998）。したが

って、pHの低下に伴う筋出力の減弱を補償するために、運動単位の動員数もしくは発火頻

度を増加させることにより同一運動負荷に対する筋出力を維持する必要があると考えられ

る。その結果として、同一筋出力に対するセントラルモーターコマンド（iEMG）が増大す

る可能性がある。つまり、pHはセントラルモーターコマンドの調節に対して末梢性フィー

ドバック情報の一つとして関与している可能性があるため、セントラルモーターコマンド

を調節する因子としてのpHの役割を検討する必要があると考えられる。 

一方、従来提唱されてきたセントラルコマンド説とは異なる中枢性呼吸調節メカニズム
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の存在が示唆されている。そこでは、セントラルモーターコマンドの起源である運動野の

興奮を伴わない安静時において、催眠もしくは運動イメージを用いた際の肺換気応答が検

討されている。例えば、Morgan et al.（1973）は、催眠を用いて、被験者に対して高強度運

動の実行を暗示させることによってV
．

Eが増加したことを報告した。また、覚醒状態のヒト

を対象に運動イメージを行った実験では、トレッドミルの音を聞きながら運動イメージを

行った場合、トレッドミルの回転スピードの増大に応じてV
．

Eが増加したことが報告された

（Decety et al. 1991）。Wuyam et al.（1995）は、同様に、トレッドミルの回転音を聞きなが

ら運動イメージを行った場合、持久性競技者（陸上競技）においては、トレッドミルの回

転スピードに比例してV
．

Eが有意に増加したが、非鍛錬者ではV
．

Eに変化が起こらないことを

報告した。さらに、催眠下の被験者がアップヒルサイクリング（比較的つらい運動）をイ

メージした時にはV
．

Eが増加したが、ダウンヒルサイクリング（比較的らくな運動）のイメ

ージ時にはそのようなV
．

Eの増加が認められなかったことが報告されている（Thornton et 

al.2001）。これは、より大きな努力が必要となる運動をイメージすることによってV
．

Eが亢

進する可能性を示唆するものである。Williamson et al.（2002）は、催眠下におけるヒトを用

いた実験で、筋収縮を伴わない運動イメージを行った時、努力感の増加とともに心血管応

答が亢進したことを報告し、並びに、その応答の亢進に島皮質および前帯状回皮質の活性

が関与していることを示した。この研究（Williamson et al. 2002）では、肺換気応答は検討

されていないが、循環中枢と呼吸中枢はともに脳幹に位置しているため、島皮質や前帯状

回皮質からの入力が循環中枢だけではなく呼吸中枢にも伝達することにより、肺換気応答

にも努力感に応じた変化が生じる可能性がある。このように、実際の筋収縮活動を行わな



10 
第 1 章 諸言 

 

 

い方法を用いた研究の結果から、セントラルコマンド説で説明されてきた運動時換気亢進

には必ずしもセントラルモーターコマンドが必要ではない可能性が考えられる。よって、

実際の運動を用いることによって、セントラルモーターコマンドと努力感の関係性を検討

するとともに、努力感に応じて肺換気応答が影響を受けるのかどうかを明らかにする必要

がある。 
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1.2.3. 高強度運動時の肺換気応答に関する現時点における検討課題 

高強度運動時の肺換気応答に焦点を当てた研究では、主に自動性呼吸調節に関して検討

されてきた。これまでの研究により、代謝需要量に応じたV
．

Eの増加以上のV
．

Eの亢進に対し

てpHの低下が主要な因子となっていることが明らかにされている。しかしながら、pHの低

下だけでは説明することができない肺換気亢進に関する知見も報告されている。したがっ

て、本研究では、pHの低下が高強度運動に対する肺換気応答の亢進に影響を及ぼすのかど

うかを再検討する必要がある（検討課題I）。 

pHの低下以外の肺換気調節因子の一つとして、セントラルモーターコマンドが挙げられ

る。これは、「セントラルコマンド説」と呼ばれる呼吸応答のメカニズムである。つまり、

運動指令（セントラルモーターコマンド）が活動肢のみならず呼吸中枢へも放散されるこ

とによって肺換気亢進が起こるという仕組みである。先行研究（Proske 2005、Sperry 1950、

Von Holst 1954）では、このセントラルモーターコマンドの随伴発射により努力感が生じる

と考えられている。したがって、セントラルモーターコマンドと等価と見なされる努力感

が肺換気応答を亢進させていると考えられる（Fig. Iの点線の影響を除く, Fig. I: 著者作成）。

このセントラルモーターコマンドおよび努力感は、Fig. Iの点線で示されているように、末

梢情報（pHの低下）の影響を受ける可能性がある。したがって、末梢情報（pH）によって

セントラルモーターコマンドおよび努力感が影響を受けるのかどうかを検討する必要があ

る（検討課題II）。 

さらに、セントラルモーターコマンドは努力感と等価であることを前提に研究されてき

たが、実際に両変量を詳細に評価した検討はなされていない。よって、セントラルモータ
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ーコマンドをより厳密に評価し、セントラルモーターコマンドと努力感の関係性を検討す

る必要がある（検討課題III）。一方で、先行研究の検討の結果、セントラルモーターコマ

ンドに依存しない努力感が肺換気応答を亢進させる可能性が想定される（Fig. II: 著者作成）。

このことを検討するためには、セントラルモーターコマンドと努力感を分離した実験を行

い、努力感に応じて肺換気応答が影響を受けるのかどうかを検討する必要がある（検討課

題IV）。 

 

 

 

Fig. I Scheme of this study’s standing (I) 

運動野から活動筋への指令（セントラルモーターコマンド）が呼吸中枢に放散することにより肺換気量が 

増大する。セントラルモーターコマンドの随伴発射として感覚野で努力感が生成される。また、活動筋で 

生じる pH の低下がセントラルモーターコマンドに影響を及ぼす可能性がある。 
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Fig. II Scheme of this study’s standing (II) 

運動野から活動筋への指令（セントラルモーターコマンド）とは独立的に努力感が 

生成される。その努力感が肺換気応答を亢進させる可能性がある。 
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1.3. 研究目的と検討課題  

高強度運動に対する肺換気応答は、一般的に体液性因子および神経性因子が関与する自

動性呼吸調節によって説明されてきた。一方、行動性呼吸調節の関与が最近の研究により

明らかにされつつある。そこでは、安静時や運動イメージ時の肺換気応答が検討され、特

に、努力感が行動性呼吸応答の亢進に対して重要な因子となることが示唆されている。し

かし、これまでの研究では、高強度運動時の肺換気亢進に対する行動性呼吸調節因子の関

与について、実際の運動を用いた検討は行われていない。そこで、本研究では、前節の文

献研究を踏まえて、高強度運動に対する肺換気応答に努力感が関与するメカニズムを明ら

かにすることを目的とした。本論文では、以下の研究課題について検討した。 

 

研究課題 I 血液 pH の操作が高強度運動に対する努力感および肺換気応答に及ぼす影響 

【実験 I 】 

NaHCO3（アルカリ）と CaCO3（コントロール）をそれぞれ経口摂取した後に高強度運

動を行い、NaHCO3 摂取による代謝性アルカローシスが高強度運動に対するセントラルモ

ーターコマンドに及ぼす影響（検討課題 II）を検討し、そして、高強度運動に対する肺換

気応答に血液 pH およびセントラルモーターコマンド（筋電図活動および努力感）がどの

ような影響を及ぼすのか（検討課題 I、検討課題 III）を検討する。 

 

研究課題 II  高強度運動の反復に伴う血液 pH および努力感の変化が肺換気応答に及ぼす

影響 【実験 II 】 
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長時間運動を行うことにより、筋グリコーゲン量が減少すると考えられる。そのため、

長時間運動後においては、同一運動負荷に対する pH の低下が減弱し、さらに、同一運動

負荷に対するセントラルモーターコマンドもしくは努力感が増加する可能性がある。した

がって、同一運動負荷に対する pH およびセントラルモーターコマンド（筋電図活動およ

び努力感）の変化に応じて、肺換気応答がどのような影響を受けるのか（検討課題 I、検

討課題 III）を検証する。そのために、実験 II では、長時間の中強度運動によって誘発され

る筋グリコーゲン枯渇が高強度運動に対する肺換気応答、努力感、血液 pH、および EMG

活動に及ぼす影響を検討する。 

 

研究課題 III  努力感の操作が高強度運動に対する肺換気応答に及ぼす影響 【実験 III 】 

運動停止時においては、セントラルモーターコマンド（運動野から活動筋への運動指令）

が生じない。そのため、運動終了後の安静回復に着目することで、セントラルモーターコ

マンドに依存しない肺換気応答と努力感の関係を検討することが可能となる（検討課題IV）。

また、運動停止後の回復時において努力感を操作した際に、肺換気応答が影響を受けるの

かどうかを検証する。実験IIIでは、高強度運動終了後の回復時において、セントラルモー

ターコマンドに依存しない努力感を閉眼により変化させた時の肺換気応答を検討する。 
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第 2 章 実験方法 

 

 本研究の 3 つの実験を通して、呼吸パラメータ、血液ガス・電解質、筋電図および努力

感を測定した。以下にその測定・分析方法を示す。 

 

2.1. 肺換気量（V
．

E）およびガス交換変量 

V
．

E、CO2排出量（V
．

CO2）、O2摂取量（V
．

O2）、呼吸交換比（respiratory exchange ratio: RER）、

呼気終末CO2分圧（PETCO2）および呼吸数は、呼気ガス分析機（AE-280S, Minato Medical 

Science）を用いてbreath-by-breathで測定した。吸気および呼気ガス流量の測定には、0-600 l 

min
-1の流量範囲に対して直線性を有する熱線式流量計を用いた。O2およびCO2濃度の測定に

は、ジルコニアと赤外線吸収式センサーをそれぞれ用いた。流量計およびガス分析機の校

正には、2-lのシリンジおよび標準ガス（実験IおよびIII: O2 15.17%, CO2 4.92%; 実験II: O2 

15.00%, CO2 5.00%）をそれぞれ用いた。全ての運動テスト前に、流量計およびガス分析機

の校正を実施した。 

 

2.2. 血液ガスおよび電解質 

血液ガスおよび電解質を測定するために、キャピラリーチューブを用いて指先から血液

サンプル（125 μl）を採取した。動脈血化するために、被験者の両手を各運動テスト前に

40-45 ℃の湯で暖め、その後、ヒーター内臓の手袋を用いて保温した。このようにして採取

した血液サンプルは、動脈血O2分圧に比べて動脈血CO2分圧およびpHを正確に反映するこ
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とが報告されている（Zavorsky et al. 2007）。25 μlの血液サンプルは乳酸イオン濃度（[La
-
]）

の測定に用い（YSI-1500 sport, YSI）、残り100 μlの血液サンプルは、CO2分圧（PCO2）、

O2分圧（PO2）、カリウムイオン濃度（[K
+
]）、ヘマトクリットおよびpHの測定に用いた（i-STAT, 

i-STAT Corporation）。重炭酸イオン濃度（[HCO3
-
]）は、計算式（log[HCO3

-
] = pH + logPCO2 

– 7.608）から算出された。各運動テスト前に、乳酸分析機の校正には5 mmol l
-1濃度の標準

液を、血液ガス分析機の校正には校正溶液（pH 7.43, PCO2 30mmHg, PO2 160 mmHg, [K
+
] 4 

mmol
-1）をそれぞれ用いた。 

 

2.3. 筋電図 

筋電図（electromyogram: EMG）の測定には、双極のEMGセンサー（SX230, Biometricd Ltd.,

電極間は20mm）を用いた。EMGデータは、右外側広筋（膝蓋骨上縁から大転子の間の距離

の3分の1の部位）から記録した。EMGセンサーを装着する前に、まず、除毛を行い、皮膚

表面を皮膚前処理剤で薄く研磨した。その後、アルコールを用いて皮膚表面を清潔にした。

EMGセンサーは筋腹に沿って固定した。EMGセンサーを取り付ける場所にはマークを付け、

各実験における条件（試行）間での測定位置が同様の部位になるように十分注意した。接

地電極は、右手首の茎状突起上に設置した。EMGの生データは、センサーに内蔵された増

幅器（帯域幅 = 20-450 Hz；同相除去比 CMRR > 96 dB；入力インピーダンス > 10
13

 Ω； 増

幅率 = 1000）を用いて増幅され、そして、AD変換機（MacLab/8 s, ADInstruments）を用い

て1000Hzのサンプリング頻度でデジタル信号に変換された。デジタル化されたEMGデータ

は、解析ソフト（Chart v4.2, ADInstruments）を用いて20-450 HzのレンジでFIRバンドパスフ
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ィルタ処理され、その後、積分された（integrated EMG: iEMG）。さらに、処理されたデー

タは、周波数パワースペクトルを算出するために高速フーリエ変換を行った。高速フーリ

エ変換で得られた周波数パワースペクトルの解析は、20-450 Hzのレンジに限定した。平均

パワー周波数（mean power frequency: MPF）は、スペクトルモーメント1と0の比（M1/M0）

と定義した（Moritani et al. 1982）。MPFは、筋線維活動電位伝導速度により影響を受けると

考えられている（De Luca 1997）。いくつかの研究（Linssen et al. 1990、Naejie and Zorn 1982）

では、EMGパワースペクトルの固有振動数と筋線維活動電位伝導速度の間には直線関係を

有しないことが報告されているが、多くの研究者は筋線維活動電位伝導速度の減速が筋線

維活動電位波形を延長し、MPFの減少を引き起こすことを報告している（Moritani et al. 1986、

Stulen and De Luca 1981）。また、MPFの高い周波数への変化は、より高い筋線維活動電位伝

導速度を有するtype II線維の動員を示すものであると示唆されている（Moritani and Muro 

1987）。さらに、筋生検を用いた実験により、MPFの増加が、type II線維の動員比率の増加

と関連があることが実証されている（Gerdle et al. 1991）。したがって、本研究においても、

MPFの増加がtype II線維の動員数の増加を反映している指標として捉える。 

 

2.4. 努力感 

一般的に、スポーツや研究の現場では、運動遂行に伴う努力感を評価するためのスケー

ルとして主観的運動強度（rating of perceived exertion: RPE）が用いられている。このRPEの

基礎となる研究が、1950年および60年代にBorg and Dahlstrom（1959）やBorg（1961、1962）

によって行われた。それらの研究では、ハンドグリップ力（発揮力）の増加の割合と努力
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感の増加の割合が近似したことが示されている。このことから、実際に発揮した力（発揮

力）と運動に対する努力感が関連すると考えられている。その後、直訳すれば知覚された

努力・力発揮・労作の割合となるRPEが考案された（Borg 1982）。このRPEは、心拍数や呼

吸などの一つの生理学的な因子によって決定されるのではなく、中枢および末梢などの要

因が複合的に統合されることによって決定されると考えられている（Borg 1962）。さらに、

Borg（1970）は、RPEを6-20のスケールと各数字の横に言語表記（6: very, very light ~ 20: very, 

very hard）を付け加えることによって、簡易的に使用することができるスケールを考案した。

また、Borg（1982）は、呼吸の困難感や筋の痛みなどに対して有効に活用できる0-10のスケ

ール（0: nothing at all ~ 10: extremely strong）も考案している（Borgの修正スケール）。 

このようにBorgのスケールを用いて評価されるRPEだが、測定する際に被験者がRPEの定

義を運動時に感じる不快感の指標として認識してしまった場合、筋の痛みや熱による不快

感、そして喉の渇きなども含んでRPEを評価してしまう可能性がある（Cabanac 2006）。つ

まり、perceived exertionという言葉の通り、‘知覚された努力・力発揮・労作’として被験者

に伝えてしまうことで、上記のような様々な要素を引き込んでRPEを評価してしまうおそれ

がある。この場合、運動に対する努力の感覚とは異なる感覚（痛み、不快感など）も含ま

れてRPEが評価されてしまうと考えられている（Marcora 2009）。このような誤った評価を

防ぐために、身体運動に対して努力する感覚（努力感）というように定義することが適正

であると考えられる（Marcora 2009）。そのため本研究では、実験の事前に、運動に対する

努力感を評価することを被験者に指示した。また、各実験の前に、「努力感とは運動に対

して脚（もしくは全身）がどの程度の努力を呈しているのかを評価する指標であること」
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と、「努力感の測定の際には痛みや不快感を除外して評価すること」を被験者に伝えた。努

力感の評価は、測定の約10秒前から被験者の前にBorgスケールを提示し、測定のタイミン

グになる時に、被験者が数字を指さす方法を用いた。努力感の評価には、0-10のBorg修正ス

ケール（0: 何も感じない ~ 10: 非常に強い）を用いた。 
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第 3 章 実験的検証 

 

3.1. 血液 pH の操作が高強度運動に対する努力感および肺換気応答に及ぼす影

響                           【実験 I 】 

 

1. 目的 

無酸素的代謝が優位となる高強度運動では、代謝性アシドーシスの進展に伴って血液pH

が著しく低下する。それと同時に、呼吸性代償作用と呼ばれるV
．

Eの増加（過剰換気量）が

発生する。したがって、血液pHの低下が高強度運動に対する肺換気亢進応答を引き起こす

有力な因子と考えられてきた（Wasserman et al. 1975、Wasserman et al. 1986、Whipp 1994）。

しかし、先天的にミオホスホリラーゼが欠損しているために乳酸生成が起こらないMcArdle

症患者では、漸増負荷自転車運動時において、運動強度の増加に応じてpHの低下が認めら

れない一方で、健常者に観察される過剰換気量のようなV
．

Eの増加動態が認められたことが

示されている（Hagberg et al. 1982）。また、漸増負荷自転車運動を用いた研究において、血

漿pHの低下が過剰換気量に対して30%程度しか関与していないことが示唆された（Peronnet 

et al. 2007）。さらに、Clement et al.（1996）は、高強度運動負荷によるアシドーシス条件（運

動負荷条件）と塩酸の静脈投与によるアシドーシス条件（酸投与条件）に対するV
．

Eを比較

している。その結果、V
．

Eと動脈血pH（pHa）の間には両条件ともに相関関係が確認された

が、同一pHa下および等炭酸時のV
．

Eを条件間で比較すると、運動負荷条件時のV
．

Eが酸投与

条件時よりも有意に高くなることが示された。これらの研究結果から、運動負荷に対する
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V
．

Eの調節にはアシドーシスに加えて中枢性因子の関与が指摘されている（Clement et al. 

1996）。したがって、従来から肺換気亢進因子とされてきているpHの役割を再検討する必

要があると考えられる。 

運動負荷に伴って生じるpHの低下は、筋および血中の両方で生じると考えられる。筋内

pHの低下は、最大筋収縮速度の低下（Edman and Mattiazzi 1981、Metzger and Moss 1987）、

筋弛緩力の低下（Cady et al. 1989、Sahlin et al. 1987）および解糖系システムの抑制（Fitts 1994）

など、筋出力に対して阻害的な影響を及ぼすことが報告されている。筋内pHの低下が生じ

るような運動負荷時においては、pHの低下に起因する筋出力の低下を補償するために、運

動単位の発火頻度や動員数を増加させることで同一負荷に対する出力を維持する必要があ

ると考えられる。つまり、筋内pHが低下するような同一負荷の運動に対して、運動単位の

発火頻度および動員数を増加させるために、セントラルモーターコマンドが亢進する必要

があると考えられる。したがって、pHの低下が生じるような高強度運動に対するV
．

Eは、pH

の低下に伴うセントラルモーターコマンドの増加によって影響を受ける可能性がある。 

炭酸水素ナトリウム（NaHCO3; 体重1kg当たり0.3 g）の経口摂取によって生じる代謝性ア

ルカローシスにより、活動筋からH
+が急速に流出する結果、運動時における筋内pHの低下

が遅延すると報告されている（Bishop et al. 2004、Bouissou et al. 1989、Stephens et al. 2002）。

Bishop et al.（2004）およびStephens et al.（2002）は、NaHCO3摂取後において、血漿[H
+
]の

低下（~ 4.0 nmol l
-1）と筋内[H

+
]の低下（~9 nmol l

-1）が関連していることを報告している。

また、それらの研究では、NaHCO3摂取が高強度運動時のパフォーマンスを改善させたとい

う結果を示している（Bishop et al. 2004、Bouissou et al. 1989）。前述したように、運動負荷
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に伴い筋内pHが低下することにより、同一運動負荷に対して、運動単位の発火頻度および

動員数を増加させることで筋出力を維持する必要があると考えられる。そのため、NaHCO3

摂取によりpHの低下を抑制することで、同一運動負荷に対する中枢からの神経出力、つま

り、セントラルモーターコマンドが低下するという仮説が考えられる。運動時における活

動筋のEMG活動からセントラルモーターコマンドが推測可能である（Amann et al. 2006、

Amann and Dempsey 2008）。また、努力感がモーターコマンドの随伴発射の結果として中枢

において生成されると示唆されている（Proske 2005）。これらのことから、運動時のセント

ラルモーターコマンドはEMGと努力感から推測できると考えられる。したがって、本実験

では、血液pHの低下に伴ってセントラルモーターコマンド（EMGおよび努力感）が変化す

るのかどうか、そして、高強度運動に対するV
．

Eがセントラルモーターコマンド（EMGおよ

び努力感）によって影響を受けるのかを明らかにする。このことを実証するために、高強

度運動（intense exercise: IE）時およびその後の動的回復時において、NaHCO3摂取によるpH

低下の減弱が、EMG、努力感および肺換気応答に及ぼす影響を検討した。また、NaHCO3

摂取によって血漿カリウム濃度（[K
+
]）が増加することが報告されている（Heigenhauser and 

Jones 1989）。[K
+
]は呼吸亢進因子であると考えられているため（Paterson et al. 1990）、運

動に対する[K
+
]の変動に伴いV

．
Eが影響を受けるのかどうかも同様に検討した。さらに、IE

後に誘発される可能性がある吐き気や失神を避けるため、そして、EMGを測定することよ

ってIEの停止に伴う中枢神経の出力の推移を検討するため、IEの前後に連続して軽負荷運動

を行った。 
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2. 方法 

① 被験者 

被験者は、健康な男性 6 名（21.5 ± 0.6 yr、176.0 ± 5.1 cm、69.6 ± 7.4 kg; means ± SD）で

あった。実験に先立ち、全ての被験者に実験の趣旨、内容および危険性について十分な説

明を行い参加の同意を得る日を設けた。各被験者には、参加の同意を得た日およびテスト

の前日に、テスト前の 24 時間における、激しい運動、アルコールおよびカフェインの摂取

を避けるように指示した。本実験は、北海道大学大学院教育学研究院における研究倫理委

員会の承認を得て行った。 

 

② 実験プロトコル 

各被験者は、一回の漸増負荷運動テストと二回の IE テストを行うため、実験室に計三度

訪れた。全ての実験テストはコンピューター制御式の自転車エルゴメータ（Ergometer 232 

CXL, Combi）を用いて行った。一回目の訪問時に、各被験者の身体特性を計測し、その後、

各被験者の最大負荷（WRmax）を決定するために漸増負荷運動テストを行った。漸増負荷

運動テストは、20W で 3 分間の負荷運動に続いて 20W/分で負荷が漸増するプロトコルで

あった。被験者が規定のペダル回転数（60 rpm）を維持できなくなるまで行った。 

 二回目および三回目のテストでは、無作為でカウンターバランスな順序で、炭酸水素ナ

トリウム（NaHCO3: アルカリ条件; Alk）もしくは炭酸カルシウム（CaCO3: コントロール

条件; Pla）を経口摂取した後に運動を行った。二つのテストの間隔は 3-8 日であった。先

行研究（Bishop et al. 2004、Bouissou et al. 1989、Stephens et al. 2002）に従い、被験者には体
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重 1kg 当たり 0.3g に相当する量の NaHCO3もしくは CaCO3を経口摂取させた。ただし、

摂取する際には、全投与量を均等に 6 つに分け、総量 500ml の水と一緒に 10 分毎に摂取

させた。被験者にどちらの薬品を摂取しているか分からせないようにするため、NaHCO3

と CaCO3をオブラートに包んで摂取させた。全投与量摂取後、被験者には 1 時間の安静状

態を保たせ、その後、自転車エルゴメータを用いて IE テストを開始した。IE テストのプ

ロトコルは、20W で 6 分間のウォーミングアップ（pre-IE）、2 分間の IE、そして、 20W

で 30 分間の動的回復（post-IE）で構成された。IE の負荷は WRmax（255±22 W）の 105-110 %

であった（269±20 W）。被験者には、IE テスト時、電子エルゴメータ音に合わせて 60rpm

のペダル回転数を保つように指示した。 

 

③ 測定項目 

V
．

E、V
．

CO2、V
．

O2、RER および PETCO2を breath-by-breath で測定し、分析する際に 1 分

間隔で平均化した。[La
-
]、PCO2、PO2、[K

+
]、[HCO3

-
]および pH を測定するために血液サ

ンプルを採取した。血液サンプルは、ウォーミングアップの 3 分時（pre-IE）、IE 終了後 0

（終了直後）、3、6、9、12、20、30 分時（post-IE）に採取した。EMG 信号を、IE 時およ

びその後の動的回復時において右外側広筋（膝蓋骨上縁から大転子の間の距離の 3 分の 1

の部位）から 1000Hz のサンプリング頻度で導出し、iEMG の算出に用いた。iEMG は、1

分間隔で平均し、pre-IE（ウォーミングアップの 4-5 分）を基準値とし相対化された。各

被験者の脚の努力感を評価するために、Borg の修正スケールを用いた（Borg 1982）。脚の

努力感の測定は、各採血（pre-IE、IE 終了後 0、3、6、9、12、20、30 分時）の直前であっ



26 
第 3 章 実験的検証 【実験 I 】 

 

 

た。 

 

④ 統計 

 結果は、平均 ± 標準偏差で示した。二要因の反復測定の分散分析（時間×条件）を行っ

た。主効果が認められた場合、平均値は Bonferroni correction を用いて比較された。有意な

交互作用が認められた時、時間の影響を検討するため一要因の反復測定の分散分析を、条

件の影響を検討するために対応のある t-test をそれぞれ行った。二変量間の相互関係を検討

するために、ピアソンの相関係数を用いた。P 値（危険率）が 0.05 未満であった時、統計

的有意とした。 

 

3. 結果 

IEテストにおける血液ガスおよび電解質濃度の変化をFig. 1-1に示した。pH、[HCO3
-
]およ

び[K
+
]には、有意な条件の主効果（pH: P < 0.05, [HCO3

-
]: P < 0.05, [K

+
]: P < 0.05）が認められ

たが、有意な交互作用が認められなかった（pH: P = 0.29, [HCO3
-
]: P = 0.10, [K

+
]: P = 0.12）。

また、pH、[HCO3
-
]および[K

+
]には、有意な時間の主効果（pH: P < 0.05, [HCO3

-
]: P < 0.05, [K

+
]: 

P < 0.05）が認められた。pHは、アルカリ条件ではpost-IEの3分目において、コントロール

条件ではpost-IEの6分目において、それぞれ最低値を示した。さらに、両条件におけるpost-IE

のpHは同等の回復動態を示し、そして、post-IEの30分目では両条件においてそれぞれの

pre-IEと差が認められなかった（P > 0.05）。[K
+
]は、両条件ともIE終了時において最高値を

示し、両条件ともpost-IEの3分目以降では、pre-IEと差異が認められなかった（P > 0.05）。
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[La
-
]およびPCO2には、有意な条件の主効果（[La

-
]: P = 0.07, PCO2: P = 0.14）および有意な交

互作用（[La
-
]: P = 0.26, PCO2: P = 0.87）が認められなかったが、有意な時間の主効果（P < 

0.05）がそれぞれ認められた。PCO2は両条件ともpost-IEの9分目において最低値を示した。 

Fig. 1-2およびFig. 1-3に両条件におけるIEテスト時のiEMGと脚の努力感をそれぞれ示し

た。iEMGには、有意な条件の主効果（P = 0.95）および有意な交互作用（P = 1）が認めら

れなかったが、有意な時間の主効果（P < 0.05）が認められた（Fig. 1-2）。脚の努力感には、

有意な条件の主効果（P = 0.97）および有意な交互作用（P = 0.99）が認められなかったが、

有意な時間の主効果（P < 0.05）が認められた（Fig. 1-3）。iEMGは、IE終了後直ぐにpre-IE

の水準に戻ったが、脚の努力感は緩やかな回復動態を示した。 

IEテスト時のV
．

CO2およびV
．

O2は、有意な条件の主効果（V
．

CO2: P = 0.43, V
．

O2: P = 0.13）お

よび有意な交互作用（V
．

CO2: P = 0.53, V
．

O2: P = 0.99）が認められなかったが、有意な時間の

主効果（V
．

CO2: P < 0.01, V
．

O2: P < 0.01）が認められた（Fig. 1-4）。V
．

Eには、有意な条件の

主効果（P = 0.33）および有意な交互作用（P =0.99）が認められなかったが、有意な時間の

主効果（P < 0. 01）が認められた。V
．

EはIE後の2分間で急激に減少し（initial fast phase）、

その後、緩やかな動態（slow phase）を示した。V
．

EがIE後の2分間で急激な低下動態を示し

たため、IE後の0-2分間のV
．

E動態をより詳細に検討した（Fig. 1-5a）。Fig. 1-5aに示したよう

に、V
．

Eの減少率が低下する変曲点を視覚的に決定した。両条件におけるIE終了後からこの

変曲点までの時間をt-testを用いて比較すると、有意な差異が確認されなかった（Alk: 

51.7±9.8 s, Pla: 50.0±8.9 s）。この時間間隔で積算されたV
．

E（VE-fast phase）は、IE終了時点

の脚の努力感と両条件とも有意な相関関係を示し、そして、両条件で得られた回帰直線は
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ほぼ重なった（Fig. 1-5b, Alk: r = 0.906, P < 0.05; Pla: r = 0.885, P < 0.05）。VE-fast phaseは、

IE終了時点のpHおよび[K
+
]とは相関関係が認められなかった。さらに、slow phase時のV

．
E（IE

終了後の3, 6, 9, 12, 20, 30分）は両条件において12試技中9試技において脚の努力感と有意な

相関関係を示した（Alk（n=5）: r = 0.704 - 0.978, P = 0.028 - 0.038; Pla（n=4）: r = 0.946 - 0.995, 

P = 0.025 - 0.030）。統計学的に有意な相関関係が認められなかった3試技（3人の異なる被

験者）においても、V
．

Eと脚の努力感の間に比較的強い相関関係が認められた（Alk （n=1）: 

r = 0.867, P = 0.059; Pla（n=2）: r = 0.833 - 0.919, P = 0.059 - 0.064）。被験者個人ごとに算出

された回帰直線の傾きおよび切片を条件間で比較すると（t-test）、差異が確認されなかっ

た。両条件におけるV
．

Eと脚の努力感の関係をFig. 1-6に示した。slow phaseのV
．

Eは、pHおよ

び[K
+
]と相関関係が確認されなかった（IE終了後の3-30 分）。 

 

4. 考察 

本実験では、IE時において、肺換気亢進因子としてのpHの低下の役割を再検討するとと

もに、IE時のセントラルモーターコマンドに対する血液pHの低下の影響を検討した。さら

に、IEに対するV
．

Eがセントラルモーターコマンド（努力感）の増加によって影響を受ける

のかどうかを検証した。そのために、NaHCO3摂取による代謝性アルカローシスがIE時およ

びその後の動的回復時におけるEMG、脚の努力感および肺換気応答に及ぼす影響を明らか

にした。本実験における主な知見は、(1)IE時およびその後の動的回復時におけるiEMG、脚

の努力感および肺換気応答には、NaHCO3摂取による代謝性アルカローシスの影響が認めら

れなかった。(2)IE後の回復時における肺換気応答は脚の努力感と相関関係が認められた。 
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V
．

E は IE 開始に伴い急激に増加し、IE 終了後、約 2 分間の急激な減少動態と緩やか減少

動態を示した。IE 終了後における V
．

E は、このように急激な減少と緩やかな減少動態を示

したため、IE 終了後の V
．

E を二つの phase に区分した（V
．

E が IE 終了後のおよそ 50 秒まで

急速に減少する期間の fast phase、V
．

Eが緩やかにpre-IEの値に回復する期間の slow phase）。

IE 終了時における pH および[K
+
]には両条件間で有意な差が認められたが、VE-fast phase

には条件間で差が認められなかった。また、この fast phase で積算された V
．

E（VE-fast phase）

は、IE 終了時における pH および[K
+
]とは関係が認められなかった。このことから、VE-fast 

phase は、pH や[K
+
]が刺激因子となる末梢の呼吸化学受容体の働きとは独立したシステム

によって優位に調節されていた可能性がある。一方、VE-fast phase は、IE 終了時の脚の努

力感と有意な相関関係を示した。さらに、VE-fast phase と脚の努力感との間で認められた

回帰直線は両条件においてほぼ重なった（Fig. 1-5b）。これらのことから、IE 終了直後にお

ける V
．

E（VE-fast phase）は、運動によって生じる努力感と関連すると考えられる。 

本実験における iEMG は、IE 終了後直ちに pre-IE の値に戻り、その動態に条件間で有意

な差が認められなかった。iEMG は運動単位の動員数と発火頻度に依存するため（Lind and 

Petrofsky 1979、Moritani et al. 1982）、iEMG はセントラルモーターコマンドを反映している

と考えられている（Amann et al. 2006、Amann and Dempsey 2008）。したがって、本実験で

は、IE に対する換気応答と iEMG に条件間で差が認められなかったことから、IE 終了直後

の肺換気応答が IE 時のセントラルモーターコマンドと関連している可能性がある。しかし、

V
．

E が IE 終了後において pre-IE よりも高い値で持続している一方で、セントラルモーター

コマンド（iEMG）が IE 終了後すぐに pre-IE の値に戻ったことから、IE 終了直後の換気応
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答に対してセントラルモーターコマンドが直接的に影響を与えている要因ではないと考え

られる。一方、IE 後における iEMG の動態とは異なり、IE 後における脚の努力感の動態は

V
．

E の動態と同様に緩やかな回復を示した。このことから、IE 後における V
．

E は努力感の

減少に伴い低下している可能性がある。Williamson et al.（2002）は、ハンドグリップ運動

の運動イメージ時における循環応答と脳活動を同時に測定している。その結果、循環応答

には、必ずしも運動野の興奮（セントラルモーターコマンド）を伴わないことと、一方で、

前帯状回皮質や島皮質の活動と関連する努力感が関与していることを示唆している

（Williamson et al.2002）。したがって、本実験における IE のような高い努力感を伴う運動

において、IE 終了後の回復初期における肺換気応答は、運動に伴う努力感によって部分的

に影響を受ける可能性がある。 

V
．

E と脚の努力感の間における相関関係は、slow phase（IE 後の 3-30 分）の V
．

E におい

ても確認された。しかし、slow phase の V
．

E は血液 pH と関係が確認されなかった。Clement 

et al.（1996）は、高強度運動によるアシドーシス条件（運動負荷条件）と安静時において

塩酸の静脈投与によるアシドーシス条件（酸投与条件）における V
．

E を比較した結果、同

一 pHa 下における V
．

E が運動負荷条件において有意に高くなることを報告した。この結果

から、Clement et al.（1996）は、高強度運動後の肺換気応答が運動誘発性の代謝性アシド

ーシスとは異なる他のプロセスによっても調節を受けていることを示唆した。そこで彼ら

（Clement et al. 1996）は、運動後の換気応答が呼吸性の afterdischarge（Eldridge et al. 1985）

と類似することを指摘したが、本実験で観察された回復期後半の V
．

E の動態は 40-60 秒の

時定数を伴う afterdischarge のメカニズム（Eldridge 1974、Eldridge and Gill-Kumar 1980、
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Wagner and Eldridge 1991）では説明できないと考えられる。本実験における slow phase の

換気動態を調節していると考えられる要因の一つとして、行動性呼吸調節因子が挙げられ

る。Thornton et al.（2001）は、肺換気応答が丘を下る運動イメージでは変化しないが、丘

を登る運動イメージ時に亢進したことを示した。つまり、丘を下る運動と比較して丘を登

る運動イメージ時では努力感が必要となり、それに伴い肺換気応答が亢進した可能性があ

る。この研究（Thornton et al. 2001）では、運動後の肺換気応答は検討されていないけれど

も、本実験では、IE 終了後の回復時の 3 分目以降でも V
．

E と脚の努力感の間に相関関係が

認められたことから、回復時の肺換気応答は、Eldriege et al.（1985）によって示唆された

afterdischarge のメカニズムではなく、行動性呼吸に関与する中枢の神経活動が働いていた

可能性がある。したがって、努力感が関与するような行動性呼吸が、IE 後の換気調節に関

与していることが示唆される。 

運動時とその後の回復時における呼吸亢進要因の一つとして、筋内 pH の低下によって

引き起こされる化学反射が、静脈血管閉塞を用いた研究によって指摘されている（Oelberg 

et al. 1998）。本実験では、筋内 pH を測定していないため直接的に筋の化学反射の影響を検

証できない。一方、運動後に動脈血管閉塞を行った先行研究（Fukuba et al. 2007、Haouzi et 

al. 1993）では、筋の化学反射では肺換気応答を説明できないことを指摘している。それら

の研究（Fukuba et al. 2007、Haouzi et al. 1993）では、運動後に両方の活動筋（大腿筋）の

つけねをカフにより 250mmHg で圧迫して動脈血管閉塞を行った条件時の肺換気応答が、

カフで圧迫しないコントロール条件時の肺換気応答よりも低下したことを実証している。

動脈血管閉塞により活動筋（大腿筋）内に代謝産物が貯留していた一方で肺換気応答が低
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下したことから、肺換気応答の亢進に対する筋の化学反射の影響ではなく、筋灌流といっ

た血行力学の影響と関連する呼吸応答のメカニズムの存在が示唆された（Fukuba et al. 2007、

Haouzi et al. 1993、Haouzi et al. 1999）。つまり、血管外膜に存在する求心性神経線維（神経

終末）によって末梢血管内における血液量の情報が呼吸中枢に伝達されることから、肺換

気応答の亢進に対して筋灌流量といった血行力学の関与が考えられている（Fukuba et al. 

2007、Haouzi et al. 1993）。本実験では、両条件間で運動負荷（強度および持続時間）に差

が認められなかったため、運動後の肺換気応答は運動負荷に依存する血行力学因子（機械

的因子）によって調節されていた可能性を排除することはできないと考えられる。 

以上のことから、NaHCO3摂取に伴う代謝性アルカローシスは、IE 時およびその後の動

的回復時における肺換気応答、iEMG および脚の努力感には影響を及ぼさなかった。iEMG

は、IE 終了直後に pre-IE の値に戻ったが、脚の努力感は緩やかな回復動態を示した。IE

後の肺換気応答は脚の努力感と相関関係を示した。これらの結果から、IE に対する肺換気

応答は、pH よりむしろ、セントラルモーターコマンドと直接的に関連しない努力感が優位

に関与していることが示唆される。 

 

5. 要約 

実験 I では、IE に対する肺換気応答に血液 pH の低下が関与するのかどうかを検討する

とともに、セントラルモーターコマンドが血液 pH の低下と関係するのかどうか、そして、

IE に対する V
．

E はセントラルモーターコマンド（努力感）によって影響を受けるのかどう

かを検証した。そのために、NaHCO3摂取に伴う代謝性アルカローシスが IE 時およびその
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後の回復時における V
．

E、iEMG および脚の努力感に及ぼす影響を検討した。6 人の被験者

には、2 つの IE テスト（NaHCO3摂取条件、コントロール条件）を行わせた。IE テストの

プロトコルは、20W で 6 分間のウォーミングアップ（pre-IE）、そして、2 分間の IE（105-110% 

WRmax）に続いて 20W で 30 分間の動的回復（post-IE）であった。その結果、IE 時および

回復時において、血液 pH は両条件間で有意（P < 0.05）な差が認められたが、iEMG、脚

の努力感および V
．

E には条件間で差が認められなかった。セントラルモーターコマンドを

反映する iEMG は IE 終了直後に pre-IE のレベルに戻ったが、脚の努力感は緩やかな回復動

態を示した。IE後の回復時におけるV
．

Eは、IE終了後の約50秒まで急激に低下し（fast phase）、

その後緩やかな回復動態を示した（slow phase）。IE 後の回復時における fast phase の V
．

E

（VE-fast phase）および slow phase の V
．

E は、それぞれ IE 終了時点の脚の努力感および IE

終了後 3 分以降の脚の努力感と有意な相関関係を示した。これらのことから、IE に対する

肺換気応答は、pH よりむしろ、セントラルモーターコマンドと直接的に関連しない努力感

が優位に関与していることが示唆される。
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3.2. 高強度運動の反復に伴う血液 pH および努力感の変化が肺換気応答に及ぼ

す影響                        【実験 II 】 

 

1. 目的 

実験 I では、NaHCO3摂取により IE に対する血液 pH の低下を操作した際の肺換気応答

を検討した。その結果、IE に対する肺換気応答は努力感と相関関係が認められたこと、

そして、その両変量の関係には血液 pH の差異の影響が認められなかったことが示された。

しかし、血液 pH の差異に関わらず肺換気応答が努力感により影響を受けるのであれば、

努力感の増加に伴い肺換気応答が亢進すると考えられる。そこで、実験 IIでは、IE時にお

いて、血液 pH に加えて努力感を操作することで、IE に対する努力感に応じて肺換気応答

が変化するのかどうかを検討する。 

先行研究（Busse et al. 1991、Heigenhauser et al. 1983、Osborne and Schneider 2006）では、

中強度運動により筋グリコーゲン量を低下させた時、同一負荷の運動に対する[La
-
]の低下

および pH 低下の減弱化がそれぞれ報告されている。さらに、Heigenhauser et al.（1983）と

Sabapathy et al.（2006）は、中強度運動による筋グリコーゲン量低下時において、漸増負荷

運動に対する V
．

E が通常時よりも亢進したことを報告した。それらの研究（Heigenhauser et 

al. 1983、Sabapathy et al. 2006）では、V
．

E を亢進させた因子として、運動単位の動員数の増

加、すなわち、セントラルモーターコマンドの増加が指摘されている。しかしながら、こ

れら 2 つの研究（Heigenhauser et al. 1983、Sabapathy et al. 2006）では、運動単位の動員に

関する測定は行われていなかった。一方、Perrey et al.（2003）と Osborne and Schneider（2006）
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は、筋グリコーゲン量の低下後に運動（~70-90% V
．

O2peak）を行わせ、その運動に対する

EMG 活動を測定している。彼らは、筋グリコーゲン量低下後に運動を行わせた際、セント

ラルモーターコマンドを反映していると考えられている iEMG（Amann et al. 2006、Amann 

and Dempsey 2008）が、筋グリコーゲン量を低下させないコントロール条件と比べて、変

化しない（Osborne and Schneider 2006）、もしくは減少傾向（Perrey et al. 2003）であったこ

とを示している。一方、type II 線維の動員数の割合を評価するために用いられる MPF は、

筋グリコーゲン量の低下条件時においてコントロール条件時よりも増加する（Osborne and 

Schneider 2006）もしくは変化しない（Perrey et al. 2003）ことが示された。これらの結果か

ら、筋グリコーゲン量低下時において、高強度運動に対する肺換気応答の亢進には、努力

感を生成すると考えられているセントラルモーターコマンド（Proske 2005）の増加が必ず

しも関与しないことが考えられる。しかし、これらの研究（Osborne and Schneider 2006、

Perrey et al. 2003）では、筋グリコーゲン減少条件下での IE 時の肺換気応答に対する努力感

の役割が検討されていない。そこで本実験では、筋グリコーゲン量の低下が、IE に対する

EMG 活動、努力感および肺換気応答に及ぼす影響を明らかにすることを目的とした。 

 

2. 方法 

① 被験者 

被験者は、健康な男性 8 名（22.0 ± 1.2 yr, 175.6 ± 5.8 cm, 70.3 ± 8.9 kg; means ± SD）であ

った。実験に先立ち、全ての被験者に実験の趣旨、内容および危険性について十分な説明

を行い参加の同意を得る日を設けた。各被験者には、参加の同意を得た日およびテストの
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前日に、テスト前の 24 時間における、激しい運動、アルコールおよびカフェインの摂取を

避けるように指示した。また、各被験者は、漸増負荷運動テストと IE テストをそれぞれ別

の日に行った。全てのテストはコンピューター制御式の自転車エルゴメータ（Ergometer 232 

CXL, Combi）を用いて行った。本実験は、北海道大学大学院教育学研究院における研究倫

理委員会の承認を得て行った。 

 

② 換気性閾値（Ventilatory threshold: Tvent）および最高酸素摂取量（V
．

O2peak） 

 主運動テスト（IE テスト）の 4 日前までに、各被験者は、Tvent および V
．

O2peak 強度の

運動負荷を決定するために、20W/分の漸増率で規定回転数（60rpm）を維持できなくなる

までの漸増運動負荷テストを行った。Tvent は V-slope 法（Beaver et al. 1986）に基づき、

V
．

O2-V
．

CO2 の傾きが変化するポイントと定義した。V
．

O2peak を求める際には、

breath-by-breath で測定されたデータを 10 秒間隔で平均化した値を用いた。V
．

O2peak（43.3 ± 

5.3 ml min
-1

 kg
-1）時の運動強度は、254 ± 30 W であった。また、Tvent は V

．
O2peak の 51.5 ± 

2.7 %であった。 

 

③ 高強度運動（intense exercise: IE）テスト 

二回目の実験時、各被験者は、100-120 分の間隔で 3 回の IE（IE1st、IE2nd、IE3rd）を

繰り返し行った（Fig. 2-1）。二つの IE（IE1st と IE2nd、IE2nd と IE3rd）の間隔は、20 分間

の回復期、Tvent 強度での 40 分間の最大下運動、そして 40-60 分間の回復期で構成された

（Fig. 2-1）。IE の持続時間および強度は、120 秒および V
．

O2peak の 100-105 %負荷強度（257 



37 
第 3 章 実験的検証【実験 II 】 

 

± 30 W, 60 rpm）であった。3 回の IE は、同一負荷強度であった。40 分間の最大下運動は、

筋グリコーゲン量を低下させるために用いられた（Gollnick et al. 1974）。しかし、実際には、

5 人の被験者が疲労困憊により運動を完遂できなかったため、IE2nd と IE3rd の間に行われ

た最大下運動の平均持続時間は、33.1 ± 6.5 分であった。40-60 分の回復期間は、IE によっ

て引き起こされた各変量の変動を回復させるために設けた。IE および最大下運動によって

引き起こされると考えられる脱水を避けるため、被験者は最大下運動時およびその後の回

復時に 10 分ごとに少量の水を摂取した。IE1st と IE2nd 後の水分の摂取量は、それぞれ 483 

± 107 ml と 484 ± 92 ml であった。体重は IE1st 前（70.3 ± 8.9 kg）から IE3rd 前（69.6 ± 8.7 kg）

までほとんど変化しなかった。IE テスト時において、生理学的および心理学的なパラメー

タは、IE開始前の5分間の安静時（pre-IE）、IE時および IE終了後の20分間の回復時（post-IE）

に測定した。  

 

④ 測定項目 

V
．

E、V
．

CO2、V
．

O2、RER および PETCO2を breath-by-breath で測定し、分析する際に 30 秒

間隔で平均化した。 [La
-
]、PCO2、[HCO3

-
]、ヘマトクリットおよび pH を測定するために

血液サンプルを採取した。ヘマトクリットは、IE および最大下運動に伴う体水分量（血液

水分量）の低下の程度を観察するために測定された。血液サンプルは、各 IE 開始前（pre-IE）、

IE 終了後 0（直後）、3、10 および 20 分（post-IE）にキャピラリーチューブを用いて指先

から採取した。EMG 信号を、各 IE 時において 1000Hz のサンプリング頻度で導出した。

EMG データは、その後、iEMG および MPF の解析に用いられた。iEMG と MPF は IE（120 
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s）ごとに総量として算出し（total iEMG、total MPF）、そして、IE1st 時の値を基準値とし

相対化された。さらに、各 IE に対する EMG 活動の変化を検討するため、iEMG と MPF

は 30 秒間隔で平均化し、それぞれの IE における初めの 30 秒間の値を基準値とし相対化し

た。各被験者の脚の努力感を評価するために、Borg の修正スケールを用いた（Borg 1982）。

脚の努力感は各 IE の pre-IE、各 IE の 1 分目および 2 分目（IE 終了直後）に測定した。筋

温を、zero-heat flow 法（CM-210, Terumo）によって、各 IE テストの pre-IE、IE 終了直後、

3、10、20 分（post-IE）にそれぞれ測定した。筋温を測定するための深部温センサーは右

外側広筋の皮膚表面に EMG センサーから離して設置した。鼓膜温は、赤外線温度計（M20, 

Terumo）を用いて各 IE テストの pre-IE および IE 終了 20 分後に測定した。 

 

⑤ 統計 

結果は、平均 ± 標準偏差で示した。時間経過に伴う 3 試行間の変量の差は二要因の反

復測定の分散分析で検討した。主効果が認められた場合、平均は Tukey-Kramer’s post hoc

テストを用いて比較した。有意な交互作用が確認された場合、時間と試行の効果を検討す

るために一要因の反復測定の分散分析を行った。また、8 人中 2 人の被験者は、IE を完遂

することができなかった。そのうちの一人（Subject A）は、声援にも関わらずペダル回転

数を維持できなかったため 90 秒で IE3rd を止めさせた。また、もう一人の被験者（Subject 

B）は、IE1st 時においてペダル回転数の低下傾向が認められたので 90 秒で止めさせ、そ

れに伴い IE2nd と IE3rd の持続時間を 90 秒に変えて行わせた。したがって、V
．

E、V
．

O2、

V
．

CO2、RERおよび PETCO2の統計学的な分析の際、IE 時の 90-120秒のデータを除外した。
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IE の繰り返しによる EMG 活動（total iEMG と total MPF）の変化は、一要因の反復測定の

分散分析を用いて評価した。この分析では、IE の持続時間が三回で異なる Subject A のデ

ータを除いた。P 値（危険率）が 0.05 未満を統計学的有意とした。 

 

3. 結果 

pre-IE の血液データ（[La
-
]、pH、PCO2、[HCO3

-
]）を 3 試行間で比較するため、一要因

の反復測定の分散分析を行ったところ、有意な試行の主効果（[La
-
]: P = 0.42, pH: P = 0.43, 

PCO2: P = 0.31, [HCO3
-
]: P = 0.06）が認められなかった（Fig. 2-2）。IE テスト時における[La

-
]、

pH および[HCO3
-
]には、有意な交互作用（[La

-
]: P < 0.05, pH: P < 0.05, [HCO3

-
]: P < 0.01）が

それぞれ認められた。したがって、各 IE テストにおける時間の主効果を一要因の反復測定

分散分析を用いて検定し、同じ時点における試行の主効果を一要因の反復測定分散分析を

用いて検定した。時間の主効果を検定した結果、[La
-
]、pH および[HCO3

-
]には、有意な時

間の主効果がそれぞれ認められた（[La
-
]: IE1st, IE2nd, IE3rd; P < 0.05, pH: IE1st, IE2nd, 

IE3rd; P < 0.05, [HCO3
-
]: IE1st, IE2nd, IE3rd; P < 0.05）。試行の主効果を検定した結果、IE 終

了直後から IE 終了後の 20 分目まで、[La
-
]は IE1st よりも IE3rd において有意（P < 0.05）

に低い値を示し、pH は IE1st よりも IE3rd において有意（P < 0.05）に高い値を示した。一

方、[HCO3
-
]には、有意な試行の主効果が認められなかった。PCO2 には、有意な試行の主

効果（P = 0.11）および有意な交互作用（P = 0.26）が認められなかったが、有意な時間の

効果（P < 0.05）が認められた。ヘマトクリットには、有意な主効果（P = 0.84）および有

意な交互作用（P = 0.70）が認められなかった。 
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IE テスト時の呼吸変量を Fig. 2-3 に示した。安静時に限定して、各変量の試行の効果を

検定するために一要因の反復測定の分散分析を行ったところ、有意な試行の主効果（V
．

O2: 

P = 0.08, V
．

CO2: P = 0.45, V
．

E: P = 0.21, PETCO2: P = 0.13）が認められなかった。また、IE に

対する V
．

O2、V
．

CO2および PETCO2には、有意な試行の主効果（V
．

O2: P = 0.37, V
．

CO2: P = 0.94, 

PETCO2: P = 0.11）および有意な交互作用（V
．

O2: P= 0.18, V
．

CO2: P = 1, PETCO2: P = 0.08）が

認められなかった。IE に対する RER には、有意な交互作用（P < 0.05）が認められた。し

たがって、各 IE テストにおける時間の主効果を一要因の反復測定分散分析を用いて検定し、

同じ時点における試行の主効果を一要因の反復測定分散分析を用いて検定した。時間の主

効果を検定した結果、RER には有意（P < 0.05）な時間の主効果が各試行において認めら

れた。試行の主効果を検定した結果、RER には有意（P < 0.01）な試行の主効果が IE1st と

IE3rd、IE1st と IE2nd にそれぞれ認められた（Fig. 2-3）。IE に対する V
．

E は、有意な試行の

主効果（P = 0.75）および有意な交互作用（P = 0.16）が認められなかったが、IE 時および

IE 終了後の回復初期の数分間、IE の反復ごとに増加する傾向を示した。そこで、安静時か

ら IE 終了後 60 秒までの区間に限定し、3 試行間における V
．

E を比較すると、有意な交互

作用（P = 0.54）が確認されなかったが、有意な試行の主効果（P < 0.05）が認められ、IE3rd

の V
．

E は IE1st よりも有意に高くなった。そして、PETCO2には、有意な交互作用（P < 0.05）

が認められたため、各時点における試行の主効果を一要因の反復測定分散分析を用いてそ

れぞれ検定したところ、IE1st よりも IE2nd および IE3rd において有意な試行の主効果（P < 

0.001 もしくは P < 0.05）がそれぞれの区間で認められた（Table 2-1）。 

 Table 2-1 に示しているように、IE 時の脚の努力感は、有意な交互作用（P = 0.56）は認
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められなかったが、有意な試行の主効果（P < 0.05）が認められた。脚の努力感は、IE を

繰り返すごとに増加し、IE3rd においては IE2nd および IE1st よりも有意（P < 0.05）に高

い値を示した。また、pre-IE の脚の努力感は、一要因の反復測定の分散分析を用いて検定

すると、わずかだが有意（P < 0.05）な差が IE3rd と IE1st の間に認められた。 

各 IE に対する iEMG および MPF の時間の主効果を検討するため、一要因の反復測定の

分散分析をそれぞれ検討した結果、iEMG は 3 試行とも有意な時間の主効果（1st: P < 0.05, 

2nd: P < 0.05, 3rd: P < 0.05）が認められ、時間の経過に伴い有意に増加し、MPF は 3 試行と

も有意な時間の主効果（1st: P < 0.05, 2nd: P < 0.05, 3rd: P < 0.05）が認められ、時間の経過

に伴い有意に低下した。total iEMG および total MPF は、有意な試行の効果（iEMG: P < 0.05, 

MPF: P < 0.05）がそれぞれ認められ、total iEMG は IE1st よりも IE3rd において有意に低下

し（Fig. 2-4a）、total MPF は IE1st よりも IE2nd および IE3rd において有意に増加した（Fig. 

2-4b）。 

 全被験者の V
．

E と脚の努力感の合計値（IE の 60 秒時と IE 終了時の脚の努力感の合計値）

の関係を Fig. 2-5 に示した。IE 時の V
．

E を積算した値（integrated VE）は、2 人（被験者 C

および F）を除いた全被験者において、脚の努力感の合計値の増加に伴い亢進する傾向に

あった（Fig. 2-5）。integrated VE と脚の努力感の合計値の間に上述のような関係が確認され

なかった 2 人の被験者（被験者 C および F）は、IE1st から IE3rd までの脚の努力感の変化

量が 1 であり、他の 6 人の変化量と比較するとわずかであった。 

筋温には、有意な試行の主効果（P = 0.22）および有意な交互作用（P = 0.75）が認めら

れなかったが、有意な時間の主効果（P < 0.05）が認められ、pre-IE から IE 終了時にかけ
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て有意に増加し、IE 終了後の 10 分時まで増加し続けた（Table 2-2）。鼓膜温には、有意な

試行の主効果（P = 0.11）、有意な交互作用（P = 0.65）および有意な時間の主効果が認めら

れなかった（Table 2-2）。 

 

4. 考察 

本実験では、筋グリコーゲン量の低下が、IE に対する EMG 活動、努力感および肺換気

応答に及ぼす影響を検討するため、40 分間の中強度運動を挟みながら IE を 3 回繰り返す

プロトコルを用いた。本実験における主な知見は、(1)IE に対する血液 pH は IE1st よりも

IE3rd において有意に高い値を示した。（2）IE 時における脚の努力感は IE1st および IE2nd

よりも IE3rd において有意に高い値を示した。（3）IE 時の iEMG は IE1st よりも IE3rd にお

いて有意に低下した。（4）IE 時の MPF は IE1st よりも IE2nd および IE3rd において有意に

増加した。（5）IE 時と IE 終了後の 60 秒の間、V
．

E は IE3rd において IE1st よりも有意に高

い値を示した。 

IE開始前における筋グリコーゲン量を段階的に低下させるため、Tvent強度（51.5 ± 2.7 % 

V
．

O2max）で40分間の中強度負荷運動をIE1stとIE2ndの間、IE2ndとIE3rdの間にそれぞれ行っ

た。中強度負荷運動（約60%V
．

O2max）を行った実験では、筋グリコーゲン量が運動開始後

40分時において運動前のおよそ半分に減少することが報告されている（Gollnick et al. 1974）。

本実験では、筋グリコーゲン低下時に観察される同一負荷運動に対する[La
-
]の低下（Busse et 

al. 1991、Heigenhauser et al. 1983、Osborne and Schneider 2006）がIEの反復に伴い確認された。

したがって、筋グリコーゲン量が2回の持続的な中強度負荷運動によって減少していたと考



43 
第 3 章 実験的検証【実験 II 】 

 

えられる。また、[La
-
]は、運動時の[H

+
]を決定する独立変数である強イオン較差に強い影響

を及ぼすと考えられている（Kowalchuk et al. 1988、Stewart 1983）。ゆえに、IEの反復に伴う

pH低下の減弱は、筋グリコーゲン量の減少による [La
-
]の低下が要因となっていると考えら

れる。一方、長時間運動時におけるエネルギー基質としてLa
-が用いられると考えられてい

る（Gladden 2004、Stainsby and Brooks 1990）。よって、IE後の長時間運動（最大下運動）時

では、IEによって増加したLa
-がエネルギーとして用いられるため、結果として、[La

-
]の回

復が促進した可能性がある（Fairchild et al. 2003）。IE後に長時間運動を行ったことに加えて

長時間運動後に安静回復（40-60 min）を行った結果、3試行間におけるpre-IEの生理学的な

パラメータには差異が認められなかったため、IE開始前では同一の生理学的条件に設定でき

ていたと考えられる。 

 血液 pH は IE3rd よりも IE1st において有意に低い値を示したが、一方で、IE に対する肺

換気応答は IE3rd において IE1st よりも有意に高い値を示した。この結果から、IE に対す

る血液 pH の低下だけでは肺換気応答を説明することができないと考えられる。このよう

な血液 pH の低下とは独立的に生じる肺換気応答の亢進が、実験 Iにおいても観察された。

さらに、本実験では、運動時の肺換気亢進に関与していると考えられている PCO2（Ward 

2007）が IE1st において 3 試行の中で一番高い傾向であったが、IE に対する V
．

E が IE1st に

おいて 3 試行の中で最少であった。これらの結果から、pH および PCO2が刺激因子となる

中枢および末梢の化学受容体を介した肺換気応答の体液性フィードバック調節よりも優位

に働いていると考えられる肺換気応答のメカニズムの存在が示唆される。 

 V
．

E は、エネルギー代謝需要に見合って調節されることが一般的に考えられている
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（Casaburi et al. 1977）。本実験では、IE の反復に伴い RER の低下（Fig. 2-3、Table 2-1）お

よび MPF の増加（Fig. 2-4b）が認められたことから、IE を繰り返すごとに IE に対して脂

質代謝の亢進と type II線維の動員数の割合が増加していたと考えられる。前者に関しては、

P/O2比が炭水化物（6.0）よりも脂質（5.6）において低いため、脂質代謝が亢進した場合、

同一程度のエネルギーを生成するためにより多くの O2 が必要となると考えられる

（Sabapathy et al. 2006）。後者に関しては、MPF の増加は、type II 線維の動員数の増加と関

連することが示唆されている（Gerdle et al. 1991）。また、同一程度の ATP 再合成に対して

より多くの O2が type I 線維よりも type II 線維では必要となるため、MPF の増加は V
．

O2の

増加を伴うと考えられている（Coyle et al. 1992、Crow and Kushmerick 1982）。実際、Osborne 

and Schneider（2006）は、MPF の増加から推測される type II 線維の動員が、V
．

O2の増加に

関与していることを報告している。しかし、本実験では、3 試行の V
．

O2に有意差は認めら

れなかった。この原因として、IE に用いられた運動強度が V
．

O2peakの 100-105%であったた

めであると考えられる。一方、IE の反復に伴い V
．

CO2は減少する傾向を示した。この V
．

CO2

の変化は V
．

E とは反対の傾向を示したことから、中枢循環に対する CO2流量の減少が V
．

E

のさらなる増加を弱めていた可能性（Schneider and Berwick 1998、Wasserman and Whipp 

1983）か、もしくは、CO2流量の変化では IE に対する肺換気応答を説明することができな

い可能性が考えられる。したがって、いずれの場合においても、IE の反復に伴う V
．

E の増

加は、エネルギー代謝の変化とは独立的に生じたことが示唆される。 

IE に対する V
．

E および脚の努力感は、両変量とも IE の反復に伴い有意に増大した。さら

に、V
．

E は全被験者のうち IE1st から IE3rd までの期間において脚の努力感の変化が少なか
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った 2人（被験者 C および F）を除いて脚の努力感の増加に伴い亢進する傾向であった（Fig. 

2-5）。この結果は、IE の反復に伴う V
．

E の亢進には、努力感と関連する中枢性のメカニズ

ムが関与している可能性を示唆している。先行研究では、筋グリコーゲンの枯渇

（Heigenhauser et al. 1983、Sabapathy et al. 2006）やツボクラリン（Asmussen et al. 1965、Galbo 

et al. 1987）を用いることにより、運動に対する肺換気応答の中枢性調節が指摘されている。

つまり、これらの研究では、同一負荷に対する筋疲労もしくは筋の弱化に伴うセントラル

モーターコマンドの増加が V
．

E 亢進の主要な因子となることが示唆されている。本実験で

は、外側広筋で得られた iEMG が IE1st よりも IE3rd において低下したため、セントラルモ

ーターコマンドは IE1st よりも IE3rd において低下した可能性がある。この外側広筋で観察

された IE 反復に伴う iEMG の低下は、他の筋の iEMG の増加によって補償されていたとも

考えられる。しかし、Perrey et al.（2003）はグリコーゲン減少後に行った運動（~90% of 

V
．

O2peak）に対する iEMG が外側広筋だけでなく他の主要な下肢の筋（内側広筋、大腿二頭

筋、内側腓腹筋）においても低下する傾向であったことを示している。したがって、V
．

E

は努力感によって影響を受けるが、V
．

E の亢進には、運動野から呼吸中枢へ信号が放散す

ることによる肺換気亢進メカニズムであるセントラルコマンド説（Goodwin et al. 1972、

Krough and Lindhard 1913）では説明できない部分が存在すると考えられる。最近の研究

（Thornton et al. 2001）では、認知的アプローチを用いることにより、セントラルコマンド

に依存しない肺換気亢進応答が観察されている。 

本実験において、MPF は IE1st よりも IE2nd および IE3rd において有意に高い値を示し

た。MPF の増加は筋温の増加と関係すると考えられているが（Petrofsky 1979）、本実験で



46 
第 3 章 実験的検証【実験 II 】 

 

は、3 試行間における体温（活動筋・鼓膜）には差異が認められなかったため（Table 2-2）、

IE 反復に伴う MPF の増加には体温の増加は関与していないと考えられる。一方、MPF の

増加は、高い筋線維活動電位伝導速度を有する type II 線維の動員数の増加と関連している

と考えられている（Moritani and Muro 1987）。運動時において、運動単位は小さい型のも

のから順次動員されると指摘されているため（Henneman et al. 1974）、本実験においても、

IE 開始時では小さい型の運動単位により支配されている type I 線維が優先的に動員されて

いた可能性がある。しかし、IE3rd では、2 回の中強度運動により type I 線維の筋グリコー

ゲン量が低下もしくは枯渇したことで、IE1st よりも早い段階で多くの type II 線維が動員さ

れていたと考えられる。そのため、IE に対する type II 線維の相対的利用割合は、IE3rd の

方が IE1st よりも増大していたと考えられる。さらに、type II 線維は type I 線維よりも収縮

力が強いため、筋線維の総動員数（iEMG）が IE3rd で IE1st よりも低下したにもかかわら

ず、IE3rd では IE1st よりも相対的に少ない筋線維動員数で IE を完遂することができたと

考えられる。このことは、IE の反復に伴い iEMG が低下したことからも支持される。また、

乳酸性閾値に近い運動強度で疲労困憊に至るまで自転車運動を行った場合、主として type I

線維のグリコーゲン含量が減少したことが示されていることから（Essén 1978、Thomson et 

al. 1979）、本実験においては、40 分の中強度運動を繰り返すごとに、運動負荷（IE）を完

遂するために type II 線維が優先的に動員されていた可能性がある。実際、長時間運動によ

り type I線維のグリコーゲン量を選択的に減少させた条件時では、自転車運動に対する type 

II 線維の動員数が、筋グリコーゲン量を低下させない条件時よりも増大した可能性が指摘

されている（Krustrup et al. 2004）。また、type II 線維を含む運動単位は、type I 線維を含む
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運動単位よりも高い閾値の発火頻度を持つ。このことが、IE の反復に伴い iEMG（セント

ラルモーターコマンド）が低下する一方で、脚の努力感が増加した要因の一つである可能

性がある。したがって、本実験では、IE に対する typeII 線維の相対的利用割合の増加が関

与するような努力感の増大に応じて肺換気応答が亢進していた可能性が考えられる。 

以上のことから、長時間運動を挟みながら IE の反復運動を行った結果、IE の反復に伴

い、IE に対する血液 pH の低下が減弱し、iEMG が低下した一方で、IE に対する肺換気応

答および脚の努力感が増大した。これらの結果から、IE に対する肺換気応答は、代謝性ア

シドーシスよりもむしろ努力感の影響を受ける可能性が示唆される。 

 

5. 要約 

実験 II では、筋グリコーゲン量の低下が、IE に対する EMG 活動、努力感および肺換気

応答に及ぼす影響を検討することを目的とした。8 人の被験者は、100-120 分の間隔（20

分間の安静回復、40 分間の換気性閾値強度での運動、40-60 分間の安静回復）を挟み、3

回（IE1st、IE2nd、IE3rd）の IE（V
．

O2peakの 100-105%負荷強度、2 分間）を行った。その結

果、IE 時およびその後の回復時の血液 pH は、IE1st よりも IE3rd において有意（P < 0.05）

に高くなった。IE時の脚の努力感は、IE1stおよび IE2ndよりも IE3rdにおいて有意（P < 0.05）

に高くなった。IE 時に右外側広筋から得られた iEMG は、IE1st よりも IE3rd において有意

（P < 0.05）に低くなった。一方、EMG の MPF は、IE1st よりも IE2nd および IE3rd におい

て有意（P < 0.05）に高くなった。IE 時およびその後の回復時の初期 1 分間の V
．

E は、IE1st

よりも IE3rd において有意に高くなった。これらの結果から、IE に対する肺換気応答は、
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代謝性アシドーシスよりもむしろ努力感の変動に伴い調節を受ける可能性が示唆される。 
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3.3. 努力感の操作が高強度運動に対する肺換気応答に及ぼす影響 

【実験 III 】 

 

1. 目的 

実験Iでは、IEに対する肺換気応答を血液pHが異なる二つの条件（NaHCO3摂取によるア

ルカリ条件とCaCO3摂取によるコントロール条件）で比較検討した。その結果、条件間に血

液pHの差異が確認されたが、V
．

Eには差異が認められなかった。また、IEに対する脚の努力

感にも条件間で差が認められなかった。そして、IE終了後の回復時のV
．

Eと努力感の間に相

関関係が認められた。この結果から、IE終了後の回復時において、肺換気応答が血液pHよ

りもむしろ脚の努力感の影響を受けることが考えられる。しかしながら、実験Iでは両条件

の運動負荷（強度・時間）が同等であったため、Haouzi et al.（2004）が指摘しているよう

な活動筋由来の求心性呼吸調節因子（筋灌流量など）に差異がなく、その結果として、肺

換気応答に条件間で差が認められなかった可能性が残る。したがって、実験IIIでは、IE終了

後の回復時における努力感を操作した場合、努力感の変化に応じて肺換気応答が変化する

のかを検討する。さらに、IE終了後の回復時において、努力感のみを操作することにより、

セントラルモーターコマンドと独立した努力感と肺換気応答の関係、つまり、セントラル

モーターコマンドを伴わない努力感が肺換気応答を亢進させるメカニズム、を検討するこ

とができると考えられる。 

実験IIIでは、IE終了と同時に被験者に閉眼させることで努力感を操作することを試みる。

閉眼により視覚情報の入力を遮断することで精神的興奮が安定することが先行研究から示
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唆されるため（本多 2010）、IEに伴う努力感の高揚が閉眼により低下する可能性がある。

また、Kuwaki and Zhang（2010）により、ストレス下においては、オレキシンを介して自律

機能（交感神経活動）が亢進することで肺換気応答が増大するという可能性が指摘されて

いる。したがって、本実験では、IEに伴う努力感の増大を閉眼により減弱することで、自律

神経（交感神経）の活動を低下させた時、肺換気応答がどのような影響を受けるのかを検

討する。本実験では、IE終了後の回復時に運動を行わないプロトコルを用いるので、各被験

者が脚の努力感を適切に評価できない可能性があるため、脚の努力感だけではなく全身の

努力感も評価した。 

 

2. 方法 

① 被験者 

被験者は、健康な男性 8 名（19.9 ± 1.8 yr, 171.8 ± 4.6 cm, 63.5 ± 9.2 kg; means ± SD）であ

った。実験に先立ち、全ての被験者に実験の趣旨、内容および危険性について十分な説明

を行い参加の同意を得る日を設けた。各被験者には、参加の同意を得た日およびテストの

前日に、テスト前の 24 時間における、激しい運動、アルコールおよびカフェインの摂取を

避けるように指示した。本実験は、北海道大学大学院教育学研究院における研究倫理委員

会の承認を得て行った。 

 

② 実験プロトコル 

各被験者は、一回の漸増負荷運動テストと二回の IE テストをそれぞれ別の日に行うため
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実験室を訪れた。一回目の実験日に、各被験者の身体特性を計測し、各被験者の最大負荷

（WRmax）を決定するために漸増負荷運動テストを行わせた（WRmax: 220 ± 31 W）。漸増負

荷運動テストは、20W で 3 分間の負荷運動に続いて 20W/分で負荷が漸増するプロトコル

であった。被験者が規定のペダル回転数（60 rpm）を維持できなくなるまで行った。二回

目および三回目の実験の日、漸増負荷運動テストで求められた WRmaxで 90 秒間の IE テス

トを半仰臥位姿勢で行った。被験者は、IE 終了後の回復期の 10 分間、アイマスクを用い

て閉眼状態を保つ条件（閉眼条件: closed eyes condition; closed）と、開眼状態を保つコント

ロール条件（開眼条件: open eyes condition; open）の 2 条件をそれぞれ行った。両条件は、

それぞれ別の日に無作為のカウンターバランスな順序で行った。全てのテストには、コン

ピューター制御式の自転車エルゴメータ（Ergometer 232 CXL, Combi）を用いた。IE テス

ト時において、自律神経活動を安定した状態で測定するために、被験者は、頭部の支持が

可能な椅子に座った状態で、椅子の前方に設置した自転車エルゴメータを用いて半仰臥位

姿勢による運動を行った。 

 

③ 測定項目 

V
．

E、V
．

CO2、V
．

O2、PETCO2および呼吸数を breath-by-breath で測定し、分析する際に 30

秒間隔で平均化した。心拍測定計（polar S810i, Polar）を用いて beat-by-beat で計測した HR

データから算出された RR 間隔データを、最大エントロピー法を用いてスペクトル解析し

た（MemCalc/Tawara, GMS）。RR 間隔のスペクトル解析を行って得られた 0.04-0.15Hz の周

波数帯域に含まれる成分を低周波数（Low Frequency：LF）成分、0.15-0.40Hz の周波数帯
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域に含まれる成分を高周波数（High Frequency：HF）成分とし、HF成分を心臓副交感神経

活動水準の指標、LF 成分と HF 成分の比（LF/HF）を心臓交感神経活動水準の指標として

用いた。一般的に、自律神経活動の解析を行う場合、定常状態のデータを用いることが原

則であるため、本実験では、短時間に大きく変化する IE 終了後 5 分間のデータを除いた回

復期後半（5-10 分）に限定して解析を行った。IE 後の回復時後半の 5 分間における HF成

分および LF/HF は、IE 前の安静時（2-4 分）を基準値として相対化した。PCO2および pH

を測定するために血液サンプルを採取した。血液サンプルは、IE 開始前（pre-IE）、IE 終了

後 0（直後）および 10 分（post-IE）に採取した。各被験者の脚の努力感および全身の努力

感を評価するため、Borg の修正スケール（0-10）および Borg のスケール（6-20）をそれぞ

れ用いた（Borg 1982）。被験者が脚および全身の努力感の区別を判断しやすいようにする

ために全身の努力感の評価には Borg のスケール（6-20）を用いた。脚および全身の努力感

は、IE 開始前（pre-IE）、IE 終了後 0（直後）および 10 分（post-IE）に、採血する直前に

それぞれ測定した。努力感の測定の順序は、初めに全身の努力感、次に脚の努力感とした。 

 

④ 統計 

 結果は、平均 ± 標準偏差で示された。二要因の反復測定の分散分析（時間×条件）を行

った。主効果が認められた時、平均は Tukey-Kramer’s post hoc テストを用いて比較した。

有意な交互作用が認められた時、時間の影響を検討するため反復測定の分散分析を、条件

の影響を検討するため対応のある t-test をそれぞれ行った。二変量間の相互関係を検討する

ため、ピアソンの相関係数を用いた。P 値（危険率）が 0.05 未満であった時、統計的有意
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とした。 

 

3. 結果 

脚の努力感は、pre-IEからpost-IEの10分目にかけて、有意な条件の主効果（P = 0.49）およ

び有意な交互作用（P = 0.60）が認められなかったが、有意な時間の主効果（P < 0.05）が認

められた（Table 3-1）。全身の努力感は、pre-IEからpost-IEの10分目にかけて、有意な条件

の主効果（P = 0.06）および有意な交互作用（P = 0.84）が認められなかったが、有意な時間

の主効果（P < 0.05）が認められた（Table 3-1）。IE終了後の回復時における閉眼の影響を

検討するため、回復10分目における脚の努力感および全身の努力感を対応のあるt-testを用

いて両条件を比較したところ、脚の努力感には条件間で差異が認められなかったが、全身

の努力感には閉眼条件の方が開眼条件よりも有意（P < 0.05）に低い値を示した（Table 3-1）。 

pH および PCO2には、有意な条件の主効果（pH: P = 0.92, PCO2: P = 0.75）および有意な

交互作用（pH: P = 0.94, PCO2: P = 0.38）が認められなかったが、有意な時間の主効果（pH: 

P < 0.05, PCO2: P < 0.05）が認められた（Table 3-2）。pH は、pre-IE から IE 終了直後にかけ

て両条件とも有意な変化が認められなかったが、回復 10 分目では安静値よりも両条件とも

有意（P < 0.05）に低い値を示した。PCO2は、両条件において IE 終了後に安静値よりも有

意（P < 0.05）に高い値を示し、回復 10 分目では安静値よりも有意（P < 0.05）に低い値を

示した。 

IE後の回復時後半の 5分間におけるRR間隔のHF成分およびLF/HFは、対応のある t-test

を用いて両条件を比較したところ有意な差が認められなかった（Fig. 3-1）。 
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V
．

E、V
．

O2および V
．

CO2は、有意な条件の主効果（V
．

E: P = 0.65, V
．

O2: P = 0.79, V
．

CO2: P = 

0.82）および有意な交互作用（V
．

E: P = 0.99, V
．

O2: P = 1, V
．

CO2: P = 0.99）が認められなかっ

たが、有意な時間の主効果（V
．

E: P < 0.05, V
．

O2: P < 0.05, V
．

CO2: P < 0.05）が認められた（Fig. 

3-2）。閉眼による影響を検討するために、IE 終了後の 10 分間の回復期における呼気ガス

変量を両条件間で比較すると、V
．

O2および V
．

CO2には、有意な条件の主効果（V
．

O2: P = 0.33, 

V
．

CO2: P = 0.24）および有意な交互作用（V
．

O2: P = 1, V
．

CO2: P = 1）が認められなかった。

V
．

E には有意な条件の主効果（P < 0.01）が認められ（交互作用: P = 0.99）、閉眼条件におい

て開眼条件よりも有意に低い値を示した。また、IE 後の回復時における V
．

E と同様に、呼

吸数には有意な条件の主効果（P < 0.01）が認められた（交互作用: P = 0.63）（Fig. 3-3）。IE

終了後の回復時における V
．

E を心拍変動解析と照らし合わせて検討するため、IE 終了後の

回復時を前半 5 分間（VE-fast phase）、後半 5 分間（VE-slow phase）に分けてそれぞれの区

間で積算した（Fig. 3-4）。その結果、VE-fast phase は、両条件間で有意な差が認められな

かったが、VE-slow phase は閉眼条件の方が開眼条件よりも有意（P < 0.01; t-test）に低い値

を示した。 

 

4. 考察  

本実験では、IEに伴う努力感の増大を閉眼により減弱することで、肺換気応答がどのよう

な影響を受けるのかを検討した。その結果、IEによって生じた全身の努力感は、IE終了直後

において両条件間で差異が認められなかったが、回復10分目において開眼条件よりも閉眼

条件において有意に低くなった。また、IE終了後の回復時のV
．

Eは、閉眼条件において開眼
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条件よりも有意に低くなり、回復期後半の5分間のV
．

E積算値（VE-slow phase）は、閉眼条件

において開眼条件よりも有意に低い値を示した。 

本実験では、閉眼による努力感の低下が、全身の努力感に認められたが、脚の努力感に

は認められなかった。これには、努力感の評価が、IE終了後の安静回復時に行われたことが

影響していると考えられる。すなわち、IE終了後において、被験者は両条件で同様に脚筋の

収縮活動を停止しているため、運動遂行に対する脚の努力感は実質的にはゼロである。よ

って、IE終了後の回復10分目において評価されたゼロを上回る僅かな脚の努力感（2前後）

は、実質的には脚の’疲労感’を表していると考えられる。脚の疲労感は、局所的な要因ある

いは知覚によって決定されるため、IE終了後における閉眼の影響を受けにくかったと考えら

れる。一方、全身の努力感も、IE終了後においては、実質的には全身の疲労感を表している

と考えられる。しかしながら、その疲労感は全身性のものであるため、運動によって生じ

た中枢および末梢の複数の要因あるいはそれらの統合体に基づいた知覚によって決定され

ると考えられる（Cabanac 2006、Marcora 2009）。このような理由から、本実験においては、

脚に比べて全身の努力感が閉眼の影響を受けやすかったと推測される。 

本実験では、全身の努力感の減弱と同様に肺換気応答も低下したが、実験Iおよび実験II

とは異なり、全身の努力感と肺換気応答の間に定量的な相関関係は認められなかった。こ

れには前述した問題に関連して、IE終了後の安静回復時における全身の努力感の決定には多

様な要因が関与していることが原因として考えられる。しかしながら、本実験の結果は、

努力感を含む主観的感覚の変化に応じて肺換気応答が影響を受けている可能性を示唆する

ものと考えられる。そのメカニズムとして、本実験では、自律神経活動の関与を想定して
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いた。しかしながら、交感神経活動を反映していると考えられるLF/HFには、両条件間で差

異が認められなかった。この結果は、ストレスに伴って変化する自律神経機能が、肺換気

応答を増強するという説（Kuwaki and Zhang 2010）とは一致しないものと考えられる。一方、

Masaoka and Homma（2001）は、不安感によって代謝需要とは独立して呼吸数が増加するこ

とを報告している。また、この不安感などのメンタルストレスと関連する呼吸数の調節に

は大脳辺縁系にある側頭極や扁桃体が関与していることが示唆されている（Masaoka and 

Homma 2001）。本実験においても、IE終了後の回復時に閉眼した場合、呼吸数が開眼条件よ

りも低下した。したがって、本実験では、IE終了後の回復時に閉眼することにより、運動に

よって誘発された何らかのメンタルストレスが軽減されたことによって、呼吸数が低下し、

それに伴い肺換気応答が減弱した可能性がある。 

 以上のように、本実験では、IE終了後の回復時に閉眼することにより回復10分目の全身の

努力感が低下した。また、IE終了後の回復期後半5分間のLF/HFには、両条件間で差異が認

められなかったが、V
．

E（VE-slow phase）は閉眼条件において開眼条件よりも低下した。こ

れらの結果から、運動に対する肺換気応答が主観的感覚の変化に応じて影響を受けること、

そして、その両者の関係には自律神経活動の関与が認められないことが示唆される。 

 

5. 要約 

実験IIIでは、IE終了後の回復時における努力感を閉眼により操作した際に、努力感の変化

に応じて肺換気応答が影響を受けるのかどうかを検討するとともに、努力感と肺換気応答

の両者の関係に自律神経活動が影響しているのかどうかを検討した。8人の被験者は、閉眼
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条件と開眼条件でIEテストを行った。IEテストは、5分間の安静、90秒間のIE（100%WRmax）、

10分間の安静回復から構成された。その結果、IE終了後の回復時における全身の努力感は、

回復時に閉眼することによって回復10分目で有意（P < 0.05）に低下した。IE後の回復時の

後半5分間において、LF/HFには両条件間で差異が認められなかったが、V
．

Eの積算値

（VE-slow phase）は、閉眼条件において開眼条件よりも有意（P < 0.05）に低くなった。以

上のことから、IE後の回復時における主観的感覚の変化に応じて肺換気応答が影響を受ける

可能性と、主観的感覚と肺換気応答の関係に対して自律神経活動の関与が認められないこ

とが示唆された。
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第 4 章 総括  

 

運動に対する肺換気応答は、一般的に体液性因子および神経性因子が含まれる自動性呼

吸調節によって説明されてきた。一方、行動性呼吸調節の関与が最近の研究により明らか

にされつつある。そこでは、安静時や運動イメージ時の肺換気応答が検討され、特に、努

力感が行動性呼吸応答の亢進に対して重要な因子となることが示唆されていた。しかし、

これまでの研究では、高強度運動時の肺換気亢進に対する行動性呼吸調節因子の関与につ

いて、実際の運動を用いた検討は行われていなかった。そこで、本研究では、高強度運動

に対する肺換気応答に努力感が関与するメカニズムを明らかにすることを目的とした。 

高強度運動を行なうと、乳酸が生成され血液pHの低下が生じる。血液pHの低下は、中枢

性および末梢性化学受容体を介して呼吸活動の増加をもたらす重要な体液性呼吸調節因子

として認知されている。実験Iでは、血液pHの低下をNaHCO3摂取により抑制しても、高強

度運動に対する肺換気応答に変化が生じないことを明らかにした。さらに、高強度運動に

対する肺換気応答が脚の努力感と有意な相関関係を示すこと、そして、その両者の関係に

は血液pHの差異の影響がないこと、を見いだした。従来的にも、努力感の増加が肺換気応

答の亢進をもたらすこと（セントラルコマンド説）が示唆されていたが、実験Iでは、努力

感の変化とセントラルモーターコマンドの指標である脚の筋電図活動（iEMG）の変化が対

応していないことを確認した。したがって、高強度運動に対する肺換気応答には、セント

ラルモーターコマンドに依存しない努力感の増加が関与していると示唆された（実験I）。 

 長時間運動を間に挟みながら高強度運動を繰り返すことで、高強度運動に伴う乳酸の生
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成は低下し、結果として、血液pHの低下は徐々に抑制された（実験II）。従来的な考えでは、

血液pHの低下が徐々に抑制されることに伴い、肺換気応答も徐々に抑制されることになる。

しかしながら、実験IIでは、高強度運動の反復に伴って、高強度運動に対する肺換気応答は

むしろ徐々に増強されること、そして、その増強が脚の努力感の増加と関連性を示したこ

とを確認した。高強度運動時のiEMGは高強度運動の反復に伴って徐々に低下したことから、

実験IIの結果は、実験Iと同様に、高強度運動に対する肺換気応答には、血液pHの低下では

なく、セントラルモーターコマンドに依存しない努力感の増加が関与していることをさら

に強く支持するものである。これは、セントラルモーターコマンドと努力感を分離した実

験IIIにおいても支持された。これら実験I、IIおよびIIIの結果は、努力感が自動性呼吸調節

因子としてではなく、行動性呼吸調節因子として、高強度運動に対する肺換気応答に関与

していることを示すものである。 

 運動時換気亢進には、活動肢由来の機械および代謝的求心性フィードバック情報によっ

て呼吸が駆動される神経性反射調節も重要な役割を果たしていると考えられている。しか

しながら実験IIIでは、それらの要因とは無関係に、高強度運動に対する肺換気亢進に努力

感が関与し得る可能性を指摘した。ただし、高強度運動終了後の安静回復時における肺換

気動態には、脚の努力感のような局所的な要因あるいは知覚ではなく、中枢および末梢の

多様な要因が関与する全身的な主観的感覚が影響している可能性が高いことを示した。 
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第 5 章 結論 

 

（I）高強度運動に対する肺換気応答には、血液pHの低下よりもむしろ、脚の努力感の増

加が強く関与している。 

（II）高強度運動時における脚の努力感に依存した肺換気亢進には、必ずしも脚に対する

セントラルモーターコマンドを必要としない。すなわち、努力感は、自動性呼吸調

節因子としてではなく、行動性呼吸調節因子として、高強度運動に対する肺換気応

答に関与していると考えられる。 

（III）高強度運動終了後の安静回復時における肺換気亢進の持続には、脚の努力感のよう

な局所的な要因あるいは知覚ではなく、中枢および末梢の多様な要因が関与する全

身的な主観的感覚が影響している可能性が高い。 

（IV）高強度運動に対する呼吸応答は、努力感のような行動性呼吸調節因子により影響を

受けていることが示唆された。しかしながら、セントラルモーターコマンドに依存

しない努力感が行動性呼吸調節因子として作用する神経解剖学的なメカニズムが不

明のままである。今後は、機能的磁気共鳴分光装置や経頭蓋磁気刺激法装置を用い

ることによって、努力感が関与する呼吸応答のメカニズムを明らかにする必要があ

ると考えられる。 
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Figure 1-1 

 

 

 

 

 

      

     

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1-1 Changes in arterialized blood pH, PCO2, PO2, [La
-
], [HCO3

-
], and [K＋] during intense 

exercise (IE) tests in the Alk condition (filled triangles) and in the Pla condition (open circles). Data 

presented are means ± SD. *Significantly different from the Pla value (P < 0.05). # Significantly 

different from the value at pre intense exercise (pre-IE) (P < 0.05) 
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Figure 1-2 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1-2 Rate of changes from the value at pre intense exercise (pre-IE) in integrated EMG (iEMG) 

during IE tests in the Alk condition (filled triangles) and in the Pla condition (open circles). Vertical 

dashed line bar indicates IE. Normalized iEMG data were expressed in logarithmic scale. Data 

presented are means ± SD 

 

 



64 
図表 

 

Figure 1-3 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1-3 Changes in effort sense of legs during intense exercise (IE) tests in the Alk condition 

(filled triangles) and in the Pla condition (open circles). Data presented are means ± SD 
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Figure 1-4 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1-4 Changes in ventilation (V
．

E), CO2 output (V
．

CO2), and O2 uptake (V
．

O2) during intense 

exercise (IE) tests in the Alk condition (filled triangles) and in the Pla condition (open circles). 

Vertical dashed line bar indicates IE. Data presented are means ± SD 
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Figure 1-5 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1-5 (a) Changes in ventilation (V
．

E) for 2 min of recovery after intense exercise (IE) in the Alk 

condition (filled triangles) and in the Pla condition (open circles). Breath-by-breath data were 

averaged at ten-second intervals. The changing point was observed at approximately 50 s (see text 

for detail). Data presented are mean values determined for the group. (b) Relationships between 

integrated VE in the fast recovery phase (VE-fast phase) and effort sense of legs at the end of IE in 

the Alk condition (solid line: r = 0.906, P < 0.05) and in the Pla condition (dashed line: r = 0.885, P 

< 0.05) 
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Figure 1-6 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1-6 Relationship between ventilation (V
．

E) and effort sense of legs during the slow recovery 

phase (3 min to 30 min after intense exercise: IE) in the Alk condition (solid line: r = 0.989, P < 

0.001) and in the Pla condition (dashed line: r = 0.990, P < 0.001). The numbers in the figure 

indicate the recovery time after the end of IE (3, 6, 9, 12, 20, 30 min). Data presented are mean 

values determined for the group 
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Figure 2-1 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2-1 Overview of the experimental protocol. Intense exercise (IE) was repeated three times 

(IE1st, IE2nd and IE3rd) at 100-120-min intervals. Each interval consisted of 20-min passive 

recovery, 40-min submaximal exercise at the work rate corresponding to Tvent, and a further resting 

recovery for 40-60 min 
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Figure 2-2   

 

 

 

 

 

Fig. 2-2 Changes in arterialized [La
-
], pH, PCO2 and [HCO3

-
] during intense exercise (IE) and 

subsequent 20-min recovery in IE1st (filled rhombics), IE2nd (open squares) and IE3rd (open 

triangles). Data presented are means ± SD. *Significantly different between IE1st and IE3rd (P < 

0.05).
 †,‡,＃ Significantly different from pre-IE value in IE1st, IE2nd and IE3rd, respectively (P < 

0.05) 
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Figure 2-3 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2-3 Changes in O2 uptake (V
．

O2), CO2 output (V
．

CO2), end-tidal CO2 pressure (PETCO2), 

ventilation (V
．

E) and respiratory exchange ratio (RER) during intense exercise (IE) and subsequent 

20-min recovery in IE1st (filled rhombics), IE2nd (open squares) and IE3rd (open triangles). 

Vertical shaded bars indicate IE. Data presented are means ± SD. *
, 
** Significantly different 

between IE1st and IE3rd and between IE1st and IE2nd, respectively (P < 0.01)  
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Figure 2-4 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2-4 Changes in EMG activity [a: integrated EMG (iEMG), b: mean power frequency (MPF)]. 

iEMG and MPF were calculated as total value with respect to each intense exercise (IE: 120 s) and 

normalized as a proportion of the value during IE1st. Data presented are means ± SD. 

*Significantly different from IE1st (P < 0.05) 
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Figure 2-5 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2-5 Relationships between ventilation (integraed VE) and effort sense of legs for all subjects in 

intense exercises (IE; IE1st: open rhombics, IE2nd: open squares, IE3rd: open triangles). V
．

E is 

integrated within IE intervals (integrated VE). Total effort sense of legs is the sum of effort sense of 

legs at 60 sec and at the end of IE 
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Figure 3-1 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3-1 Changes in high frequencycomponent (HF) and low frequency per HF (LF/HF) of RR 

interval in HR during last 5 min of recovery after the end of intense exercise (IE) tests in the closed  

eyes condition (closed: filled bars) and in the open eyes condition (open: open bars). Data presented 

are means ± SD  
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Figure 3-2 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3-2 Changes in ventilation (V
．

E), O2 uptake (V
．

O2), and CO2 output (V
．

CO2) during intense 

exercise (IE) tests in the closed eyes condition (closed: filled squares) and in the open eyes condition 

(open: open rhombics). Vertical dashed line bar indicates IE. Data presented are means ± SD. When 

comparison was limited to the interval during 10-min recovery after the end of IE, V
．

E in the closed eyes 

condition was significantly (*P < 0.01) lower than that in the open eyes condition 

* 
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Figure 3-3 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3-3 Changes in respiratory frequency during recovery after the end of intense exercise (IE) 

tests in the closed eyes condition (closed: filled squares) and in the open eyes condition (open: open 

rhombics). Data presented are means ± SD. *Significantly different between the two conditions (P 

< 0.01) 
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Figure 3-4 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3-4 Changes in integrated ventilation during recovery after the end of intense exercise (IE) 

tests in the closed eyes condition (closed: filled bars) and in the open eyes condition (open: open 

bars). Ventilation was integrated within first 5 min of recovery (VE- fast phase) and last 5 min of 

recovery (VE-slow phase) after the end of IE in the closed eyes condition and in the open eyes 

condition. *Significantly different between the two conditions (P < 0.05). Data presented are means 

± SD 
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Table 2-1 

Table 2-1 Ventilation (V
．

E), O2 uptake (V
．

O2), CO2 output (V
．

CO2), respiratory exchange ratio 

(RER), end-tidal CO2 pressure (PETCO2) and effort sense of legs at pre intense exercise (pre-IE) 

and during IE and first 60 s of recovery after the end of IE.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Values are expressed as means ± SD (n=8). Data obtained during the final 30 s of IE (120 s, shaded 

area) were not included in statistical analysis (details in Methods). *Significantly different from 

IE1st (P < 0.05). **Significantly different from IE2nd (P < 0.05). ***Significantly different from 

IE1st (P < 0.001) 
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Table 2-2 

 

 

 

Table 2-2 Muascle and eardrum temperature at pre intense exercise (pre-IE) and 20-min recovery 

after intense exercise (post-IE). 

 

 

 

 

 

 

Values are expressed as means ± SD (n=8). *Significantly different from the value at pre-IE (P < 

0.05).  
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Table 3-1 

 

 

 

 

 

Table 3-1 The values of effort sense of whole body and effort sense of legs at rest before intense 

exercise (pre-IE) and during recovery after the end of IE (post-IE) 

 

 

 

 

Values are expressed as means ± SD (n=8). *Significantly different from the value at pre-IE (P < 

0.05). †Significantly different between the two conditions (P < 0.05) 
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Table 3-2 

 

 

 

Table 3-2 The values of pH and PCO2 at rest before intense exercise (IE) and during recovery after 

the end of IE (post-IE) 

 

 

 

 

 

Values are expressed as means ± SD (n=8). *Significantly different from the value at pre-IE (P < 

0.05) 
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