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－総説－

【は じ め に】

　味覚が日常の食事を楽しむ上で果たす重要性は改めて
言うまでもない。また，臨床歯科領域では，末梢性（例えば，
口腔外科の手術による味覚神経損傷など）および中枢性（脳
血管疾患の後遺症など）の味覚障害が知られている。味
覚の神経機構についての理解を深めるのは，日常生活面か
らも臨床歯科の面からも大切と考えられる。本稿では，主
に魚類と哺乳類の味覚神経機構を扱う。最初に，歯科領
域とやや縁の薄い魚類も扱った理由を述べておく。その 1
が最も重要な点で，味覚中枢神経機構について魚類と哺乳
類間の一貫性を示しつつ，ヒトを含む霊長類がもつやや特
異な点を記したかった。その 2 は，脊椎動物の味覚器であ
る味蕾の数は魚類と哺乳類の動物種では一般に多く，味蕾
数の多さは中枢神経系へ伝えられる情報量の多さに繋がる
と考えた。その 3 は，魚類と哺乳類を使用した味覚研究が
最も盛んにおこなわれてきたとの歴史的経緯を考慮した。
味覚刺激について比べると，魚類では呈味物質が生息環
境中に浮遊するのに対して，哺乳類では呈味物質が唾液に
溶解して初めて有効となる。なお，本稿では多くの優れた
総説および著書を参考とした（魚類 1-5），哺乳類 6-11））。

【魚　　　類】

１.１円口類
　ヤツメウナギなどの円口類は最も初期の脊椎動物とさ
れており，その研究は現生する脊椎動物がもつ神経系等
の構造と機能の原型を解明する上で重要とされる。した
がって，例えば呼吸中枢におけるリズム形成機構の解
明12-14）など，感覚系以外でも格好な研究材料となってきた。
　ヤツメウナギは味蕾をもつ最も原始的な脊椎動物とさ

れ，その味覚器や味覚神経は基本的に周知の真骨魚類と
大きく違わないと言う15）。異なる点を例示すれば，ナマ
ズなどの魚類（哺乳類も）では味細胞と味覚神経間のシ
ナプスは味蕾の中で形成されるが，ヤツメウナギでは味
蕾中に侵入せずに基底部分でのみ形成される15）。真骨魚
類や哺乳類と同様に，味蕾からの情報は三対の脳神経（顔
面・舌咽・迷走神経）によって中枢神経系へ伝えられ
る16）。味覚神経の活動記録の解析から，食塩（塩味）と
キニーネ（苦味）に強く応答するものの（閾値濃度，10-6 
M），ショ糖（甘味）と酢酸（酸味）への応答はやや弱い

（閾値濃度，10-3 M）とわかる17）。なお，動物は言語表現
ができないため，味覚閾値は神経活動量（しばしば積分
値を使用）あるいは忌避などの行動によって決定する。
　次に述べる真骨魚類と同様に，アミノ酸はヤツメウナ
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図１　各種動物のアミノ酸に対する味覚閾値比較（文献１を
一部改変）
　魚類はヒトなど哺乳類に比べて，アミノ酸閾値が約 100 万
倍も低い（すなわち，味覚感度が高い）とわかる。味覚閾値
は，ヒト以外の動物では電気生理学的応答によって，またヒ
トでは認知閾値の測定によって決められた。各棒の縦幅は，
アミノ酸種による変動を示す。
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ギに対しても最も有効な味刺激の一つである（図１）1）。
また，その応答の強さはアミノ酸の種類によって大きな
差違がある。すなわち，L-アルギニンと L-アラニンの閾
値濃度が 10-7 M なのに対して，L-セリンと L-グルタミ
ン酸はそれぞれ 10-5 M と 10-4M とかなり高い。なお，ヒ
トでは，「L-アルギニン，苦味」，「L-アラニンと L- セリン，
甘味」，「L-グルタミン酸，うま味と酸味」をそれぞれ呈
する。ヤツメウナギの舌咽神経と迷走神経の中枢投射に
ついては形態的研究があるものの 18），その投射内容は味
覚に特定されてはいない。また，円口類に特化した味覚
中枢の細胞活動に関する機能面の報告はまだない15）。

１. ２真骨魚類
１. ２. １味覚器と味覚神経
　魚類の種数は脊椎動物全体の半数以上（約 3 万種）を
占め，生息環境・大きさ・形態・生態は非常に多様である。
生息環境と味覚器の関係について，味覚研究でよく使用
される淡水魚のモツゴ（コイ目）とナマズ（ナマズ目）の
味蕾分布を比べて考えてみる。モツゴの味蕾は口腔内と
その周辺に集まっているが 19），ナマズの味蕾は体表面全
体に分布する（特に，触

しょくしゅ

鬚（ヒゲ）での密度は高い）20）。
このような味蕾分布の差違は，両者が示す摂餌行動の差
違を考えると理解しやすい。すなわち，モツゴは比較的透
明度の高い水中で餌を探すため視覚への依存が大きいの
に対して，ナマズは透明度の低い水中で餌を探すため触
鬚からの感覚が重要となる。触鬚は味覚と触覚の両刺激
に応答する性質を示す「複合感覚器官」とされる21）。い
ずれの魚種も味覚と触覚を駆使して摂餌すると思われる
ものの，味蕾が口腔内に多いモツゴは餌を口に入れた後に，
逆に口腔外（特に，触鬚）に多いナマズは口に入れる前に，
それぞれ餌の嚥下適否を判断すると考えられる。
　味蕾の味細胞は，円口類と同様に三対の脳神経の感覚
支配を受ける（図２）。ナマズの電気生理学的実験から，
味覚神経は L-アラニンや L-アルギニンなどのアミノ酸
によく応答する22）。なお，このアミノ酸応答には溶液
pH のごく微妙な差違が大きく影響するとの新たな知見
がある23）。アミノ酸刺激への電気生理学的な閾値は非常
に低く，10-10 ～ 10-6 M とされる24）。いずれにせよ，真
骨魚類が示す味覚神経の応答特性は四ないし五基本味の
刺激によく応答する哺乳類とは大きく異なる。
１. ２. ２延髄味覚野
　上記した三対の味覚神経は，それぞれ延髄の「顔面葉・
舌咽葉・迷走葉」に終止する25）。これら三葉に終わった神
経線維は哺乳類などの孤束核（Nucleus of the Solitary 
Tract, NST）に相当する延髄の諸核でシナプス接続する。
その一つである顔面葉の細胞からは，アミノ酸刺激（併せ
て，機械刺激）に対する強い応答が記録される26）。この味
覚野細胞と味覚神経の応答間を相関分析した報告はないた

め，味覚野細胞の応答が味覚神経を伝導した神経活動を
どの程度反映するのかはわからない。すなわち，もし両応
答の相関が強ければ味覚野細胞は味覚神経の応答を単純
に反映すると考えられ，逆に相関が弱ければ味覚野細胞の
応答にはシナプスでの強い修飾があるものと考えられる。
　ところで，コイやナマズの延髄にはよく発達した顔面
葉と迷走葉が見られるものの，舌咽葉は明確な構造を取
らずまた背側に露出もしない（図２A）2）。また，両者の

図２　ナマズ（A），ラット（B），サル（C）の味覚伝導路（A
は文献２，B と C は文献９を一部改変）
　Ａ: TEL, 終脳 ; Cerebellum, 小脳 ; nTp, 後視床核 ; nGS, 第
二次味覚核 ; FL, 顔面葉 ; VL, 迷走葉 ; Sp, 脊髄。
　Ｂ: CTA, 大脳皮質味覚野 ; VPMpc,（視床）後内側腹側核
小細胞部 ; PbN, 結合腕周囲核 ; NTS, 孤束核。
　Ｃ: VPMpc,（視床）後内側腹側核小細胞部 ; NTS, 孤束核。
上方の a ～ c は図４を参照。
　ABC 共通 : VII, 顔面神経 ; IX, 舌咽神経 ; X, 迷走神経。
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延髄を比較すると，ナマズは顔面葉が迷走葉（いずれも
左右一対）よりも大きくかつ構造が複雑なのに対して，
コイは迷走葉（左右一対）が大きいのに比べて顔面葉は
正中に小さく 1 個あるのみと発達していない2）。このよ
うな構造的な差違は，次に述べる両者の摂飼行動におけ
る差違が背景にあるのかも知れない。
　魚類には，味覚が主に食物の識別に資する「顔面味覚
システム」と主に嚥下に資する「迷走味覚システム」とが
ある27, 28）。コイは顔面葉の破壊によって摂餌に大きな支障
が生じるものの，餌を口腔内に入れれば嚥下ができるため，

「顔面味覚システム」の機能が大きいと言える。これに反
して，ナマズは迷走葉の破壊によって摂餌には支障が生
じないのに，嚥下ができなくなるため「迷走味覚システム」
の機能が大きいと言える。このような行動実験の結果は，
上記した延髄の構造的差違と符合するようである。
１. ２. ３橋味覚野（相当部位）以降
　延髄味覚野細胞はその線維を菱脳峡部に送り，この部
位は哺乳類の橋結合腕周囲核（結合腕傍核 ; Parabrachial 
nuclei, PbN）に相当するとされる（図２A）。次いで，
この二次味覚細胞は間脳の糸球体前複合体と呼ばれる領
域に線維を送るとされ，ここが哺乳動物の視床味覚野に
相当すると考えられる29, 30）。但し，真骨魚類には糸球体
前複合体とは別に視床とされる領域があり，糸球体前複
合体を「視床味覚野相当」とするのが妥当か否かにはさ
らなる検討が必要である4）。次いで，糸球体前複合体の
細胞は終脳背側野内側部背側領域に線維を送るとされ
る3）。糸球体前複合体および脳背側野内側部背側領域と
も，現在までのところその味覚応答の報告はない。

【哺　乳　類】

２.１齧歯類
２. １. １末梢神経機構
　ラットやマウスなど齧歯類に属する動物は，味覚研究
に限らず生理学全般や行動科学などで最も広く使用され
る。魚類と同様に，味覚の情報は三対の脳神経によって
中枢神経系に伝えられる（図２B）。但し，顔面神経は
鼓索神経（舌前方 2/3）と浅在性大錐体神経（軟口蓋），
舌咽神経は舌枝（舌後方 1/3）と咽頭枝（咽頭），迷走
神経は上喉頭神経内枝（喉頭蓋）となる。これらの中で
は，鼓索神経は味刺激への識別性が高く，逆に上喉頭神
経は識別性が低いという特徴を示す。なお，上喉頭神経
支配領域への水と溶液が嚥下誘発に有効な刺激となる事
実はよく知られている。延髄の NST では，吻側から尾
側へ顔面・舌咽・迷走神経の順序で二次神経細胞に接続
する（すなわち，体部位局在性がある）31）。延髄 NST 細
胞に関する解剖学的また生理学的研究は非常に多くある
ので，その詳細は関係の文献に譲りたい。

２. １. ２脳幹の味覚野
　R. Norgren らは NST 細胞の軸索が橋 PbN へ投射し，
同核から味覚応答が得られると報告した（橋味覚野，図
２B）32-34）。その後，NST 細胞の約 30% が PbN へ投射
するとわかった35）。二次神経線維は，橋以外にも視床下
部や扁桃体にも至る36）。橋味覚野は齧歯類のみではなく
ネコやウサギなどでも見付かったため，広く哺乳類全般
に共通する構造と考えられた。内側 PbN には舌前方の
味覚刺激に応答する，また外側 PbN には舌後方の味覚
刺激に応答する神経細胞がそれぞれ多い37）。橋味覚野細
胞の応答を鼓索神経や NST 細胞の応答と比較すると，
橋味覚野細胞は異なる味質間（例えば，甘味と塩味）の
情報処理よりも，むしろ類似の味質間（例えば，NaCl
と KCl）の情報処理をするとの示唆がある10）。
　味覚野細胞の中で，特定の核間（例えば，NST－
PbN）を繋げるものを中継細胞と呼ぶ。また，神経核に
ある非常に多くのシナプスでは，単なる細胞間の興奮伝
達だけではなく，種々の修飾がおこなわれる。そのため，
送り手である中継細胞の活動電位数（単位時間当たり）
が受け手である神経核内の細胞でときに増加したり減少
したりする。
　中継核における修飾を調べるため，味覚生理学では最
も有効な味覚刺激によって細胞を分類する手法がしばし
ば採られる。小川は味覚伝導路の各レベルにおける中継
細胞の平均応答量を最適刺激ごとにまとめた（図３）11）。

図３　味覚伝導路の各レベルにおける中継細胞の平均応答量
（文献 11 を一部改変）
　NaCl, 食塩 ; sucrose, ショ糖 ; HCl, 塩酸 ; quinine, キニーネ ; 
CT, 鼓索神経 ; SP, 結合腕周囲核へ投射する孤束核細胞 ; PT, 
視床後内側腹側核小細胞部へ投射する結合腕周囲核細胞 ; 
TC, 大脳皮質味覚野へ投射する視床後内側腹側核小細胞部細
胞 ; CX-V, 大脳皮質味覚野５層細胞。
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それによれば，鼓索神経や PbN では食塩を最適刺激と
する細胞が NST や後述する視床および大脳皮質に比べ
て多い。また，NST で食塩を最適刺激とする細胞の受
容野を調べると，その多くが記録部位と同側の舌前方と
なる38）。なお，ショ糖や塩酸ベスト細胞の多くは舌前方
と切歯孔を受容野とする38）。
２. １. ３視床味覚野
　橋味覚野の破壊実験と蛍光色素の注入実験から，同野
神 経 細 胞 の 軸 索 は 視 床 の 後 内 側 腹 側 核 小 細 胞 部

（Parvicellular Division of the Ventral Posterior Medial 
Nucleus, VPMpc）に終止するとわかった（図２B）32, 34）。
後内側腹側核は三叉神経系の体性感覚の中継核であり，
VPMpc はその内側に隣接する。電気生理学的な実験か
ら，VPMpc の細胞からは舌の味覚刺激に対する応答が
記録される39）。また，VPMpc の外側からは舌の温度刺
激や触刺激に応答する細胞活動が記録される9）。味覚応
答性細胞の四基本味に対する平均応答量は，鼓索神経と
同程度であり39），NST 細胞よりも少ない（図３）40）。さ
らに，味覚応答の詳細な解析から，VPMpc には NST
と PbN の細胞が示すような濃度依存的な応答だけでは
なく，特定味質の検出に資すると考えられる神経細胞も
ある41）。なお，齧歯類以外の動物（イヌ，ネコ，ヤギな
ど）の VPMpc からも味覚応答が記録される10）。
　視床味覚野を破壊したラットを用いて，その機能を行
動実験（二瓶選択法）で評価する研究は半世紀以上前か
らある42）。その後，同野の細胞活動を記録後に破壊する
というより厳密な手法が採られた43）。しかし，これらを
含む諸研究は視床味覚野の解剖学的また臨床的な部位推
定には役立っても，その機能の解明への貢献はなかった
と言う44）。その理由として，広範な視床破壊によっても
キニーネ（苦味）閾値が 20 倍程度上昇するに過ぎない
上に，その閾値上昇は部分的に回復するためである。一
連の視床味覚野破壊実験から45, 46），同野は単なる味覚刺
激の検出や認知あるいは単純な味覚学習ではなく，より
複雑な味覚の情報処理に関与するとの示唆がある 45, 46）。
２. １. ４大脳皮質味覚野　
　ラットの皮質味覚野は，嗅溝の背側にある中大脳動脈
前後の領域とされる（以下も含め47）に詳しい）。同動脈
の前方には舌の鼓索神経由来の，また後方には舌咽神経
由来の投射をそれぞれ受ける腹側味覚野がある。さらに，
鼓索神経と舌咽神経の支配領域が重複する背側味覚野も
ある。味覚野の神経細胞を最も有効な味溶液によって分
類すると，食塩・塩酸・ショ糖・キニーネ溶液の順番と
なる。この神経活動を詳細に分析すると，四基本味質が
皮質面上に再現（味質再現）される構造が示唆される。
行動的には，皮質味覚野の広範な破壊は味覚閾値の上昇

（約５倍）を来すと言う48）。

２. ２霊長類
２. ２. １脳幹・視床味覚野
　哺乳類の中では，ラットに代表される齧歯類と同様に，
ヒトに直結するアカゲザルやニホンザルなどは最もよく
研究されてきたため，ここでは霊長類の味覚系について
略記する。ラットの PbN で橋味覚野が見付かったため，
霊長類にも同様の神経機構（橋味覚野）が期待された。
サル（旧世界ザル）を用いた実験から，NST の吻側に
注入された標識物質は主として同側視床の VPMpc に現
れるものの，ラットなどで舌前方からの情報を受ける橋
味覚野相当部位には現れなかった49）。但し，NST の尾
側からは同部位への投射はある。この実験結果から，サ
ルでは舌前方からの味覚情報は NST から視床へ直接伝
えられると考えられ（図２C），その神経構造はおそら
くヒトも同様であろう。哺乳類という大きな括りから見
れば比較的近い動物グループとされる齧歯類と霊長類の
間で，味覚の伝導路に差違があるのは不思議である。
　Norgren の門下生でかつ共同研究者の T.C. Pritchard
は，サルを対象に解剖学的・生理学的・行動学的手法を
駆使して味覚の中枢機構を調べた。味覚伝導路に関する
齧歯類と霊長類間の差違は，彼にとっても大きな問題で
あった。彼の経験からも，サルでは舌前方の味覚刺激に
応答する PbN 細胞活動は一度も記録できなかった 7, 50）。
但し，PbN の応答性を網羅的に調べた研究はないので，
同核による味覚情報中継の可能性を完全には排除できな
い6）。しかし，解剖学的に舌前方からの情報を受ける延
髄 NST の細胞が同側視床の VPMpc に至る事実は認め
ざる得ないとも述べている7）。サルでの知見を踏まえた
上で，彼は中枢性の味覚障害を起こしたヒトの病理報告

（９件）を綿密に調べた。わずか３件ではあるが信用で
きる報告から，ヒト延髄 NST からの味覚情報は，サル
と同様に PBN を素通りして同側性に VPMpc へ至るの
であろうとした。
２. ２. ２大脳皮質味覚野
　視床の味覚細胞は，前頭弁蓋部から島皮質への移行部

（G 野，第一次味覚野）と体性感覚野の腹側端（３野）
に軸索投射する（図４）51）。これら領域の神経細胞からは，
舌の味覚刺激に対する応答が記録でき52），また G 野で
は味覚刺激のみに応答する細胞が多く，機械刺激にも応
じる細胞はごく少ない53）。Pritchard も述べるように，
味覚応答の記録できる確率はかなり低い7）。著者が彼の
研究室においてサルを用いた実験でも，記録できる確率
の低さには驚かされた54）。なお，ヒトの味覚に対応する
ような五基本味に応答が記録され，多変量解析の結果か
らも応答の異なる 5 つの細胞群が示される54）。
　G 野の神経細胞は，その軸索をの眼窩前頭皮質（前頭
葉腹側面），1-2 野，前部島皮質へ送り，第二次あるいは
高次味覚野と言われる55）。眼窩前頭皮質細胞の機能は，
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Rolls らが「報酬（reward）」への関与を中心として詳細
に調べた。例えば，食物の味覚情報だけではなく，匂いや
テクスチャの情報が眼窩前頭皮質で統合されて，その食品
がもつ価値－報酬（好ましさ）や嫌悪（嫌悪度）－を反映した
活動を示すという55, 56）。食物の価値を評価する眼窩前頭皮
質細胞は，霊長類の味覚系がもつ特異性の一つと言える。
２. ２. ３半球優位性
　Pritchard は味知覚の優位脳についても調べた57）。そ
の報告では，CT 診断によって分けられた３群（６名の
片側島皮質損傷群，３名の島皮質外損傷群，11 名の健
常群）について，舌前方の左右別々に与えた味覚刺激に
対する味質と味覚強度（マグニチュード推定法）を比較
した。左側島皮質が損傷された患者は，島皮質外損傷群
と健常群に比べて，同側舌の味覚刺激に対して味覚強度
のみでなく味質の同定能が損なわれるという。すなわち，
左側島皮質は味質の同定と味覚強度の評価において優位
性があるとの示唆が得られた（図５）57）。

【終 わ り に】

　本稿では，円口類を含む魚類と哺乳類（齧歯類，霊長
類）の味覚神経機構を略述した。魚類と哺乳類の味覚伝
導路は，少なくとも脳幹－間脳では基本的に一貫した構
造をもつ。すなわち，味覚受容器の情報は顔面・舌咽・
迷走神経を経由して中枢神経系に入り，次いで延髄孤束
核の二次細胞にシナプスする。その後，魚類と霊長類を

除く哺乳類では橋結合腕周囲核（三次細胞）を経て視床
後内側腹側核小細胞部（魚類では，それに相当する部位）
に至る。形態的研究からは，魚類は終脳に関しても哺乳
類と相同の構造をもつとの考え方もある4）。
　ヒトを含む霊長類については，舌前方の味覚情報が孤束
核から後内側腹側核小細胞部へ直接伝えられる。識別性の
高い舌前方の味覚情報が結合腕周囲核をバイパスする構造
は，霊長類の特異な点である。また，高次味覚野には複数
の感覚情報を統合して食物の価値を判断する機能は，やは
り霊長類の特異な点である。なお，紙数の関係から，今回
は味覚系の神経伝達物質に関する知見を全面的に省いた。
　ヒトを対象として，fMRI など非侵襲的な観察手法に
よる味覚中枢の基礎的また臨床的研究が近年盛んであ
る。本稿では，大脳皮質における味覚機能の左側優位性
を示唆するのみに留めたので，興味のある読者は関連の
総説 58-60）等に当たって欲しい。

　 こ の 総 説 を 恩 師 か つ 親 友 で あ る Dr. Thomas C. 
Pritchard に捧げる。著者が新潟大学歯学部口腔生理学講
座に在職当時の 1990-92 年（Department of Neuroscience 
and Anatomy のポスドクとして）と 1996 年（文部省（当
時）の派遣員として）公私にわたり大変お世話になった。
その大恩に対する心からの感謝の気持ちと昨年あった不
慮の事故死に対する慰霊の気持ちをここに表したい。

　総説の投稿を許可してくださった新潟歯学会雑誌編集
委員会の諸先生方にお礼を申し上げます。

図４　サル大脳島皮質への味覚投射（文献９を一部改変）
　上方の a ～ c は図２の切断レベルに対応。ps, 主溝 ; as, 弓
状溝上枝 ; ai, 弓状溝下枝 ; ipc, 下中心前溝 ; ss, シルビウス溝 ; 
OFO, 眼窩前頭皮質; PrCO, 前中心弁蓋野; IA, 前部島皮質; 3, 
３野 ; １-2, １- ２野 ; G, G 野（第一次味覚野）; VPMpc,（視床）
後内側腹側核小細胞部 ; NTS, 孤束核。

図５　想定されるヒト大脳皮質の味覚伝導路（文献 58 より）
左右舌からの味覚情報は，左側の島皮質へ優位に投射される。
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