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第 1 章序論

1 .はじめに

性行動は種族保存を目的とする動機づけ行動である。この行動は摂食、飲水

などの他の動機づけ行動と同様、種々の内的・外的要因によって始まり、次い

でその行動が維持されて一定の方向へ導かれ、目標を達成すると終結する o

性行動の場合、内的要因として性ホルモン、外的要因としては種に特有な感

覚刺激が行動発現に重要な役割を果たしている o さらに、動物が高等になるほ

ど、性ホルモンの役割が薄れ、経験的・社会的要因が重要性を増してくるロ晴

乳類の性行動の研究には、実験対象として多くの利点を持つ (336) 唱歯類、特

にラットが広く用いられているが、視床下部一脳幹系は、これらの内的・外的

諸要因を統合し、性行動の発現に中心的な役割を持つ神経機構であることが、

多くの研究から明らかにされてきた (165 ，215 ，337) 。また、性行動パターンが

雌雄で異なるように、それらを統御する神経機構にも峰雄差が認められる

(295) ロ

雌型性行動については、交尾動作の実行過程、すなわちメスがオスを受容す

る姿勢であるロードーシス反射に関与する神経機構の研究が精力的に進められ

ている o そこでは、この反射を引き起こす感覚刺激や求心性経路の同定などの

入力側の解析とともに、ロードーシスを起こす筋やそれを支配する運動ニュー

ロンの同定などの出力側の解析が行われ、ロードーシスの反射弓とそれを修飾

する上位中枢の神経回路が次第に明らかにされつつある (295) 。これに対し、

雄型性行動の実行相に関しては、陰茎反射の脊髄調節機構が一部で調べられて

いる (160 ，313) のみで、一連の複雑な交尾動作パターンがどのように制御され

ているのかについては、ほとんど知られていない。また、オスが交尾を始める

要因についても、いくつかの感覚刺激の影響などが示唆されてはいるが、多く

(1) 



の要因が関与しているので、それらを特定することは非常に困難である o この

ような状況の中で、雄型性行動の神経機構に関する研究は、離型性行動の場合

のように末梢側からおさえて行くという方向ではなく、特定の脳部位の破壊に

よって生じる機能脱落から、その部位の役割が推定されてきた。現在、視床下

部の前方に位置する内側視索前野と視床下部前部にまたがる領域は、多くの動

物種に共通に、雄型性行動の発現に必須の部位であることが明らかにされてい

る(1 65 ，215) 。しかしながら、内側視索前野が実際に性行動の発現に際してど

のように機能しているかについては、多くの実験的研究にもかかわらず、未解

決であると同時に、内側視索前野と他の脳部位の聞のどのような神経団路がこ

の行動を支えているのかについてもあまり知られていない。

性行動は異性聞の相互作用に基づいて成立するという点で、個体レベルで完

結する他の多くの動機づけ行動とは異なった特徴を持つ。また、種々の内的・

外的要因がこの行動に関与するので、動機づけのみならず、神経内分泌相関や

個体の認知、さらには学習などの多くの過程を内在している o したがって、性

行動の神経機構を知ることは、広く行動の生理学的理解に貢献するものと思わ

れる。

性行動は他の動機づけ行動と同じく、行動開始に至るまでの動機づけの過程

と、実際の行動遂行の過程から成り立っと考えられている。本研究では、雄型

性行動において、この 2 つの過程がどのような神経回路の働きに基づいて制御

されているのかを明らかにする目的で、従来の研究で広く用いられているラッ

トを対象に、内側視索前野とその連絡部位における神経細胞活動の動態を実際

の性行動中に調べ、各部位の機能的役割について検討した o

本章では、主にラットを対象にした雄型性行動に関する行動学的、内分泌学

的、生化学的、神経生理学的研究の現状を概括し、本研究の目的を述べる。

(2) 



2. ラットの雄型性行動

2 - 1 .交尾行動ノ f ターン

ラットの交尾行動を Fig.1 に模式的に示した。このような交尾行動が実際に

始まる前に、オス・メス双方に特徴的な行動が見られるロ交尾経験のあるオス

ラットは発情したメスと同居するとすぐ、メスの会陰部とその周辺の臭いを嘆

いで探索する o これにより、オスはメスが発情しているかどうかを識別してい

ると考えられる。また、オスラットはメスの体に自分の体をこすりつけたり

(101 ，255) 、メスの体の上や下を通ることによって、尿による匂づけをしてい

ると考えられている (332) 。一方、発情したメスはオスの行動に対して、ぴょ

んぴょんはねまわる hopping や急速に突進する darting という特徴的な歩行

パターンでオスから素早く離れる。これに反応して、オスはメスを追尾してさ

らに探索する。オスが追尾に失敗してそれ以上メスの探索を行わないと、メス

はオスに近づき、脇腹をそっとついてオスの行動を喚起しようとする (240) 。

これらのメスの行動は、交尾経験のないオスや不活発なオス (234) 、さらには

メス (89) においても、マウント行動の誘発に特に重要であると考えられている。

さらに、この探索期間中にオス・メス双方が超音波を発声して (137 ，138 ，243 ，

279 ，368) 、パートナーと自分自身の興奮性を高めることが知られている。これ

らの交尾前行動がないと、お互いにパートナーから適切な刺激が得られないの

で、それに基づいて生じる行動の連鎖が断ち切られて (77) 、交尾が生じなくな

ると考えられる。あるいは、オスは性的に覚醒していても、メスが交尾をする

のに適切な対象だとは認識しないのであろう。

以上のような探索が何回か繰返された後、オスはメスを追尾してその腰部に

乗りかかり、骨盤をスラストさせる{マウント)。スラストの直前及びスラスト

中、オスは両前肢でメスの側腹部を掴んだり触診したりして (palpating) メス

の皮膚に触刺激を与える。メスはその刺激に対して、反射的に脊往を弓なりに

(3) 
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Fig. L ラットの交尾行動パターン。左側の大きい方がオス。

(4) 



背屈させ智部を挙上する姿勢(ロードーシス)をとる。この受容姿勢によってオ

スは陰茎をメスの腫に挿入することができる。触診やスラストを伴わないマウ

ントは、唱歯類の研究では不完全なマウントと記述することが多いロマウント

には陰茎の挿入を伴わないマウント、陰茎の挿入を伴うマウント、射精を伴う

マウントがあり、それぞれ動作パターンが異なる。

ラットを始めとする多くの唱歯類では、 1 回毎の挿入の持続時間は非常に短

く(200-400msec) (49) 、射精に達するまでに挿入は間欠的に何回も生じる。オ

スが挿入を試みる時、メスはただ受動的にそれを受け入れるのではない。メス

がオスから離れて素早く移動する行動は、前述のようにオスのマウントを誘発

し、またオスがメスを正しく定位するのに役立っている (234 ，240) 。ハムスタ

ーのメスはロードーシスによりオスの挿入を受け入れるだけでなく、会陰部を

スラストしている陰茎に向けて動かすことが知られている (271 ，272) 。このよ

うな調整がない時にはオスの挿入達成率は著しく低下する。

唱歯類などの小動物では挿入そのものを観察することは困難であるが、それ

に付随した全身的な骨格筋運動パターンはたやすく他のパターンと区別できる。

したがって、ラットなどでは挿入という語は、実際にはその運動パターンの出

現をさして使うことが多いロ

挿入直後には、射精の有無にかかわらず、オスは性器をなめる (genital

grooming) 。しかし、挿入を伴わないマウントの後にも geni tal groomin"g は

頻発するので (314) 、 genital grooming は挿入の有無の指標とはなりにくいロ

挿入と次の挿入の時間間隔は唱歯類では一般に 30-90 秒であるが、この間メス

がそばにいてもオスはメスに対する行動を示さない。

挿入を間欠的に 10 数回繰返した後、オスは射精に達する。この時、暫部、後

肢、前肢、会陰部などの骨格筋の窪壁性収縮が随伴する。メスでも適切なホル

モン処置をすると骨格筋性の射精パターンを示す (21 ，124) ので、実際の射精と

(5) 



射精パターンの区別が必要である。

射精後には genital grooming が生じ、それから不活発な時期に入る。この

期間は射精後不応期と呼ばれ、ラットで数分、他の種では数時間、数日に及ぶ

ものもある (105) 。ラットの不応期は前半約 2/3 の絶対不応期、後半約 1/3 の相

対不応期に二分され (39) 、絶対不応期には性的刺激に無反応であるばかりか、

他の刺激にも応答しない (39) 。不応期初期には、通常では飛び上がって逃げる

強度の電気ショックを与えても、ほとんど皮膚の痘壁は生じない (22 ，299 ，315) 。

絶対不応期中はロコモーションもせず (101) 、じっとして寝ているように見え

(60) 、睡眠様脳波が出現する (20 ，206) 。しかし、オスはただ何もしていないの

ではなく、不応期前半の 50-75% の期間 22kHz の超音波を出している (19 ，20 ，315) 。

不応期が終ると、オスは再び、マウント、挿入を繰返し、射精に至る。制限

を加えなければ、このような射精シリーズを 5 回以上も行って、やがて性的飽

和の状態となり、発情したメスが同居していても交尾を行わなくなる。

2 - 2 .交尾行動の測定

2-2-1. 交尾動作の骨格筋成分の測定

交尾行動の生理学的基礎を理解するには、挿入を伴わないマウント、挿入、

射精の 3 種類のマウントを区別するだけでなく、交尾動作パターンを骨格筋成

分と性器成分に分離すること、さらには、性的動機づけと実際の交尾動作遂行

を区別することが重要になる。なぜなら、それぞれが異なる生理学的機序によ

って発現していると考えられるからである (318) 。

交尾行動を腹側方向から観察したり (110 ，292) 、高速度フィルムあるいはビ

デオ記録する (49 ，110) ことによって、ラットの交尾の骨格筋性の動作と性器事

象との相関が正確に把握できるようになった。その他にも、オスとメスの性器

が接触したら、電気回路が形成されるようにして、挿入をより客観的に判断し

(6) 



たり (49.72.292) 、挿入が起こったら陰茎が染まるように鹿に色素を入れてお

いたりする方法 (281) も開発されている。また、オスの背中に加速度計をつけ、

マウント中のスラストが分析されている (54.56.262) 。

オスの交尾行動の指標としてさまざまな値が測定されているが、これらの指

標と性的動機づけないし遂行の聞には必ずしも単純な関係がない。メスラット

の受容性を評価するのには、オスのマウントに対してメスがどれだけの割合で

ロードーシスを示すかというロードーシス商が算出されるが、これは客観的な

指標として十分有効であり、オスの場合とは対照的である。また、オスの交尾

行動の指標を、オス中心に評価することは危険である。たとえば、射精潜時や

挿入間間隔の短縮は、一般にオスの交尾行動の促進を表わすと考えられている

が、メスの受胎確率をあげるためには射精潜時や挿入間間隔が十分になければ

ならず (1) 、オスの交尾のタイミングが速くなっても生殖能力を高めることに

はならないからである。

オスラットの交尾行動を定量的に記述するために、 Fig.2 に示したようない

くつかの指標が計測される。

-マウント潜時

・挿入潜時

ML: mount latency 

1L: intromission latency 

メスとの同居からマウントや挿入までの潜時 (ML 、1L) は、オスの勃起能力や

メスの受容性と無関係なので、一般に性的動機づけをより直接的に表わす指標

と考えられている。

・マウント頻度 MF: mount frequency 

1 自の射精までのマウント回数 (MF) や一定時間当たりのマウントの回数が測

定されるが、この指標は性的動機づけの上昇、陰茎の感受性や勃起能力の低下、

メスの受容性の減少などにより増加する。

(7) 
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Fig. 2. オスラットの交尾行動を表わす各指標。横軸は時間軸、矢印はメ

スの導入時点を示す。最も低いパーは挿入を伴わない単なるマウント、中く

らいのパーは挿入、最も高いパーは射精を示す。

(8) 



-挿入頻度 1F: intromission frequency 

ラットなどのように、射精前に何回も挿入が起こる動物では、挿入頻度は射

精関値を反映する指標と考えられている (32) 。マウント回数と挿入回数の相対

的な比はヒット率と呼ばれ、オスの勃起能力や陰茎の感受性に敏感な指標であ

る。この指標は、メスがいかに交尾に協力的であるかによって変化する。たと

えば、メスが智部を高く持ち上げたりすると、オスは挿入できずヒット率は減

少する。

-挿入間間隔 111: interintromission interval 

挿入間間隔は、各挿入後の短い不応期からオスを再覚醒させるのに必要な動

機づけの指標 (32) と考えられている o しかし、挿入間間隔はオスが一方的にメ

スに働きかけて決まるのではなく、むしろメスが積極的に darting などの誘

惑行動を行うことにより、オスが交尾して決まる場合が多い (234) 。挿入間間

隔と後述の射精後不応期は高い相関を示す (107) 。

・射精潜時 EL: ejaculation latency 

1 回目の挿入から射精までの時間 (EL) と、上述した射精までの挿入回数日F)

が射精関値を評価する指標 (32) として採用される。また、一定時間以内に生じ

た射精回数や、マウントが 30-60 分生じないことを基準として定めた性的飽和

に至るまでの射精回数を測定する (41 ，52 ，103) 。

-射精後マウント潜時

.射精後挿入潜時

PEML: postejaculatory mount latency 

PE1L: postejaculatory intromission latency 

射精後マウント潜時 (PEML) や射精後挿入港時 (PE1L) が用いられる。ラットな

どでは、不応期中の超音波発声の開始と持続時間を計測し、超音波発声期間を

絶対不応期と定めている (20 ，189) 。

以上のような指標は、単にオスの内的状態によって決まるのではなく、交尾

テストの状況によって変化するので、注意が必要である。オスの交尾行動は日

(9) 



内の時間 (103 ，156 ，157) 、テスト箱の大きさ (65) 、テスト箱への思I1 化時間 (36) 、

オスにとってのメスの親近性ないし新奇性 (25 ，52 ，108) 、覚醒刺激 (22 ，43 ，65 ，

91 ，142 ，210 ，298 ，334) などに影響される。

2-2-2. 交尾動作の性器成分の測定

勃起と挿入は多くの種で容易に観察できるが、唱歯類などの小型晴乳類では

直接観察できないことが多いので、前述のように交尾行動を腹側部から観察し

たり、性器反応を交尾以外の場面で観察する方法が開発されてきた o

従来から、勃起能の研究には動物の陰茎を手で刺激するという直接的方法が

用いられてきた (38 ，159) 。しかし、ラットなどの曜歯類では陰茎への触刺激は

むしろ勃起を抑制してしまうことが知られている (313) 。そこで、 Hart(160} は

これらの動物に勃起を誘発する技術を考案した o すなわち、シリンダーの中に

仰臥位で上半身を入れて拘束し、陰茎亀頭を包皮から露出させて、包皮基部に

軽く圧を加えてそのままの姿勢で維持すると、約 10 分後に勃起を伴う一連の陰

茎反応が生じる。胸髄中部 (Th6-9) で脊髄を切断すると、この陰茎反応の潜時

が短縮することから、脊髄より上位に反射を抑制する機構が存在すると考えら

れている (160) 。交尾中の陰茎反応と交尾以外の場面での陰茎反応との形態的

・機構的類似性は行動学的にも (160 ，317) 、筋電図学的にも (379) 確立されてい

るが、時間的関係には相違が認められるロ

また、陰茎を局所麻酔したり除神経を行うと、挿入や射精が生じなくなるの

で、陰茎からの求心性感覚入力は正常な交尾動作の発現に必須であると考えら

れている (217 ，228) 。

交尾中に実際に射精が生じたかどうかを確かめる方法は、交尾直後にメスの

腔から精液を検出することである。間接的には、動物のケージ内あるいは下に

落ちた腔栓の有無を調べる方法が採用される (226) 。しかし、多くの種でオス
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は 1 日に 1 回以上自発的に射精するし (34 ，44 ，285 ，286 ，358) 、ケージの中ある

いは下に落ちた腔栓をオスが食べてしまうことが多いので、このような方法は

不完全である (33) 。

2-2-3. 性的動機づけの測定

性行動は従来から、性的接触を求めること(性的動機づけ、欲求相)と交尾動

作を完結すること(遂行、完了相)の 2 つに分けて考えられており (313) 、それ

らを統御する機構も比較的独立であると推定されている (318) 。

性的動機づけを調べる手段として古くから用いられているのが、障害箱法で

ある (265 ，331 ，381) 。実験用のオスと発情したメスを別々の観察箱に入れ、 2

つの箱をつなぐ通路の床に金属製の格子を設けておく。オスにはあらかじめこ

の通路を通りぬけると、目標箱に発情したメスがいて、交尾できることを経験

させておく。実験時には、通路の金属格子に四肢が屈曲する程度の強さの電流

を流し、通り抜け行動を妨害する。もし、オスの性的動機づけが強ければ、電

気ショックをものともせず、通路を通り抜けてメスを得ょうとするであろう。

実際にこのような実験を行うと、オスは電気ショックを受けるにもかかわらず、

メスの方へ接近することから、性的動機づけは非常に強力なものであると考え

られている。痛みを伴わない障害でも同様の効果が見られる。直線走路 (40) も

一種の障害であり、走行速度が動機づけの指標となる。メスへの接近のために、

パー押しや輪まわしなどの他のタスクの遂行が要求されることもある (46 ，99 ，

185 ，319 ，331) 。マウントや挿入後にはメスと隔絶されてしまい、メスからの信

号は除去されるので、性的接触と次のパー押し反応との間隔は、メスの行動と

は無関係に、オスがどのくらいのベースで交尾したいかを表わす指標となる。

性的動機づけを計るもう一つの手段は、性的晴好性を調べることである o 本

質的な方法は他の晴好性を調べるのと同様で、 2 つないし 3 つの選択肢を呈示

(11) 



し、そのうち一番多く選択されたものを曙好性が高いと判断する。オスの性的

晴好性を調べるには T ないし Y 迷路を用い、発情・非発情メス、メス・オス、

同種・異種のメスなどを別々に置いておく (74 ，360) 。晴好性はオスが特定の誘

因の存在するアームにどれだけいたかという滞在時間で判断する。放射状迷路

の中央にオスを置き、誘因をそれぞれのアームの終点に置く方法もある (173 ，

253) 。

2 - 3. 性行動を誘発する感覚刺激

Beach(31) は、オスの性行動発現には動物の内的状態と外部刺激との相互作

用が重要であると述べている。 Doty(118) が批評しているように、従来の性行

動の研究は、オスに能動的で、場合によっては攻撃的な役割を負わせ、メスに

受動的な役割を負わせるという伝統的な立場から進められてきた。そのため、

行動実験では 30-40% という比較的多数のオスが、ロードーシスは示すが、

hopping や darting などの誘惑行動を示さない受動的なメスと同居させても

交尾しないからという理由で、実験から除外されている (234) 。しかし、

Madlafousek ら(234) は、メスの誘惑行動が増加するにつれて、未経験オスの中

で交尾する動物の比率が高くなることを示し、メスの交尾前行動がオスの交尾

誘発にとってきわめて重要であることを明らかにした。このようなメスの交尾

前行動を始めとして、オスはどのような感覚刺激を利用して交尾を開始するの

であろうか。

Beach(31) はオスラットの唄覚、視覚、鼻・口居・下顎部の皮膚感覚を剥奪

して効果を詞ペた。 3 つの感覚剥奪のうちどれか 1 つの剥奪では、交尾行動に

有意な効果を及ぼさなかったが、 2 つないし 3 つの感覚を同時に除去した時に

初めて交尾が障害され、しかも経験動物の場合には 3 っとも剥奪した時にのみ

交尾の消失がおこった。このような結果から、交尾の開始に不可欠な感覚種は
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ないと考えられてきたが、 Beach の実験は、感覚剥奪が必ずしも特異的でない

などいくつか問題があり、その結論を直接踏襲することはできない。その後の

多くの研究から、特に交尾の開始に関係深いと考えられる刺激がいくつか示唆

されてきているが、現時点に至っても、交尾開始の引金となる感覚を一種類に

限定することは不可能である o むしろ、種々の複合的な刺激が交尾行動を誘発

すると考えた方が良いかも知れない。

2 - 3 ー 1 .唄覚

上述したように、経験オスと発情したメスを同居させると、オスはまず第ー

にメスの会陰部を嘆いで探索するので、交尾の開始に唄覚は重要な役割を担っ

ていると考えられる。すなわち、オスは嘆覚刺激を通じてメスの発情の有無を

弁別しているらしい o 唱歯類などでは嘆覚系が主嘆覚系と副嘆覚系の 2 つに大

別され、それぞれ異なった線維投射を持つことが知られている (329) 。副唄覚

系の役割はよく分かっていないが、唱歯類では不揮発性の化学物質の受容に関

連すると考えられている (303) 。ラットでは末梢性の唄覚剥奪は交尾行動にさ

ほど影響を与えない o 術前に交尾経験のない場合に限って交尾行動が限害され、

挿入潜時、射精潜時が対照に比して長くなる (50 ，212 ，213) 。しかし、従来の交

尾行動の観察は比較的狭い実験室場面で行われており、そのような状況では、

もっと広い自然環境で実際に利用されている感覚刺激が隠蔽されてしまう危険

がある。自然条件に近い条件で、嘆覚がいかなる役割を果たしているかを知る

ことが重要である (165) 。

2-3-2. 視覚

ラットは夜行性の動物であり、 1 日のうちで暗期に性的活動性が高まる

(102) 。しかし、交尾経験のある動物は強い光に曝されても、暗黒中と同程度
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の高い交尾活動を示す (156) ので、これらの動物の場合には明暗は交尾の開始

にそれほど関係ないといえるかも知れない。一方、交尾経験のない動物や、実

験室の状況に馴れていない動物の場合、実験室が明るい時には、たとえ発情し

たメスが同居していても、じっとしていて何もしない。照明を落して暗くする

と、全般的に活動性が高まり、その結果メスと接触し、相互作用が生じて交尾

が始まることが多い o したがって、不馴れな環境のもとでは、明るさは全般的

に活動性を抑えるために、性行動にも抑制的に作用すると考えて良かろう。

視覚刺激のもう一つの役割として、メスが示す darting や hopping などの

いわゆる誘惑行動の認知に関わっている可能性がある。しかし、ラットの交尾

行動は上述のようにむしろ暗期に高いので、視覚以外の手がかりを利用して誘

惑行動を認知しているのかも知れない。

2-3-3. 聴覚

聴覚刺激の関与として、交尾前の探索期間中に唱歯類のオス・メス双方が超

音波を発声し (137 ，138 ，243 ，279 ，368) 、他個体及び自分自身の興奮性を高める

ことが知られているロ交尾中や射精後不応期にも超音波発声が確認されており

(20 ，315) 、これらはオス・メスのコミュニケーションの手段として利用されて

いる可能性が強い (322) 。

2-3-4. 体性感覚

交尾行動の遂行に関しては、当然、性器の感覚が重要であると考えられる

(165) 。オスは素早いスラスト運動を行うが、それによって試行錯誤的にメス

の睦口を定位し、挿入を達成するといわれている (49) 。この時、メスが協調的

に腫ロの位置を調整することが、挿入達成の一助となる (271) 。陰茎を麻酔し

たり (2 ，73) 、陰茎背神経を切断すると (228) 、挿入、勃起、射精が阻害される。
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しかし、このような処置をしても、オスはメスを追尾し、不完全なマウントを

試みる (92) ので、性器からの感覚は性的動機づけにはさほど影響しないと考え

られる o メスとの交尾経験以前に陰茎の除神経を行うと、マウント行動の獲得

が非常に障害される (227) 。

3 .雄型性行動と性ホルモン

3 - 1 .全身性の性ホルモンレベル

3 - 1 ー 1 .性行動に及ぼす去勢の効果

去勢によってオスの性行動が減退することは古くから知られていたが、去勢

の効果が実験的に研究されるようになったのは、 19 世紀に入ってからだという

(37) 。

実際にオスラットを去勢すると、数日間は射精運動パターンが残るが、交尾

パターンに明確な変化が生じ、挿入潜時が有意に延長してくる (94) 。去勢の効

果は種によって、あるいは個体間でも相違するが、早くて数日、長くて数週間

以内に現われる。去勢から回数が経っと、動物の射精能力は消失するが、一般

に、射精、挿入、単なるマウントの JI 頂で行動が消失して行く (42 ，94) 。

3 - 1 ー 2 .性行動に及ぼすホルモン回復の効果

去勢による交尾行動の消失はテストステロン投与により逆転し、交尾行動が

回復する (39) ロこの事実は、去勢により下垂体ゴナドトロビンの分泌増加が生

じて交尾活動が減少したというような二次的な影響ではなく、テストステロン

の消失が実際に交尾活動を減少させたことを意味する。

去勢から長期間経過した動物にテストステロンを投与して現われる交尾行動

の回復経過は、去勢による交尾消失の経過と鏡映像をなし、挿入を伴わないマ

ウント、挿入、射精の順に回復する動物が多い (215) 。このことは、これら 3
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種のマウント行動が、相異なるホルモン感受性機構を媒介としていることを示

唆する。

一方、去勢後すぐにテストステロンを処置すると、交尾を通常レベルに維持

することができる (94) 。交尾反応の維持には、おそらく神経や末梢組織が連続

的にテストステロンによって暴露されることが重要なのであろう。去勢後時間

が経って減弱した活動を再活性化させるには、より大きな入力が必要とされる

ものと思われる。

次に問題になるのは、テストステロンがそのままの形で交尾を誘発するのか、

それとも代謝によりテストステロンから体内で生成されるステロイドが交尾活

性化の原因となるのかという点である。

テストステロンの代謝産物であるアンドロステネジオンは、テストステロン

と同様交尾を維持する効果があるが (55 ，264 ，385) 、ジヒドロテストステロンに

はこの効果はない (26 ，55 ，127 ，242 ，385) 。

ジヒドロテストステロンとテストステロンあるいはアンドロステネジオンの

相違は、後二者が中枢神経系内で芳香化してエストロゲンに転換することであ

る (310) 。エストロゲン受容体阻害剤 (57 ，229) や芳香化を抑制するステロイド

(57 ，263) はテストステロンの交尾行動回復効果を妨害するので、アンドロゲン

からエストロゲンへの転換、特にテストステロンからエストラジオールへの転

換がオスラットの交尾賦活に必要だと考えられている (79) ロこれに対し、エス

トラジオールに転換しないアンドロゲン(ジヒドロテストステロン)は行動的に

は無効果であると推測されている (215) 。

しかし、最近の研究では、芳香化仮説の不備が指摘されている (207 ，353 ，

355 ，391) 。ジヒドロテストステロンも行動的に効果のない少量のエストラジオ

ールと複合投与すると、交尾を促進する (27 ，128 ，219) 。また、ジヒドロテスト

ステロンは多くの種で交尾維持に有効であることが証明されている (8 ，86 ，87 ，

(16) 



257 ，297 ，300 ，302) 。いずれにしても、テストステロンが何か他のステロイドに

転換して、交尾行動に効果を持つことは疑いなかろう。

3-1-3. 陰茎反射のホルモン調節機構

陰茎反射のホルモン調節機構の研究は、 Hart(160) がラットを対象として開

発した、交尾以外の場面での陰茎反射誘発法を用いて行われてきた。脊髄切断

処置を受けたオスでは、去勢後 24 時間以内に反射の減少が見られ、 12 日で最低

レベルに達し、以後変わらないと報告されている (167) 。脊髄正常オスでは、

陰茎反射の減少は去勢後 4 日続き、反応潜時が有意に延長する (251) 。

去勢と同時にテストステロンを投与すると、陰茎反射は維持されるが (96 ，

161 ，251) 、この時、血中テストステロン量は正常動物よりもかなり少ない量で

有効だと報告されている (96) 。このことは、正常動物では陰茎反射に必要な量

よりもかなり多い量のテストステロンが血中に存在していることを示唆する o

また、去勢後時間が経過した場合にも、テストステロンを投与すると、陰茎反

射が次第に回復してくる (145 ，161 ，167 ，308) 。興味深いことに、テストステロ

ンによる陰茎反射の回復は、交尾行動の回復に比べて非常に早い (145 ，167) 。

交尾行動の場合と同様、テストステロンは陰茎反射を賦活する必須物質とは

いえない。テストステロンからジヒドロテストステロンへの転換酵素を抑制す

ると、テストステロンによる陰茎反射促進効果が消失する (63) 。ジヒドロテス

トステロンは脊髄切断動物 (161 ，163) 、正常動物 (145) 、いずれでもテストステ

ロンと同等量で陰茎反射を回復できる。去勢時にジヒドロテストステロンを維

持しておくと‘陰茎反射も維持されるが (25 1)、マウントを促進する効果はな

い (145 ，251) 。このように、陰茎反射にはテストステロンの代謝により生じる

ジヒドロテストステロンが重要な役割を果たしている。一方、エストラジオー

ルには陰茎反射を維持する効果はないが (145 ，163 ，251) 、交尾行動を維持する

(17) 



効果はある (251) 。

3 - 2. 脳へのホルモン植え込み

脳へ微量ホルモン植え込みを初めて試みたのは Fisher(133) である。彼は水

溶性テストステロンをオスラットの視索前野に植え込んだ場合に、交尾行動へ

の効果が最も高いことを示したロ

3-2-1. テストステロン

Davidson(95) は去勢ラットの脳内各部位にテストステロンを植え込んで、交

尾促進に有効な部位を調べた。内側視索前野への植え込みでは、すべての動物

が射精し、他にも視床下部、海馬などへ植え込んだ場合に、コレステロール植

え込み対照群より射精達成動物の割合が多かった。去勢動物の脳内にテストス

テロンを植え込むと、アンドロゲン感受性末梢組織の変化、たとえば陰茎糠の

増加が生じる (78 ，182 ，196) 。また、大脳皮質あるいは内側視索前野へのテスト

ステロン植え込み後に、血中テストステロンレベルの増加が報告されている

(352) 。しかし、その増加は微量であるので、これが交尾活性化の原因とは解

釈できない o もし、末梢への漏出が要因ならば、植え込み部位の特異性は生じ

ないはずだからである。

3-2-2. テストステロンの代謝産物

去勢オスラットの内側視索前野にテストステロンを植え込むと、 30% の動物

が射精し、エストラジオール植え込みでは 70% が射精した (78) 。芳香化阻害剤

を同時投与すると、エストラジオール処置による交尾の促進は生じたが、テス

トステロン処置の場合には促進効果が現われなかった (79) ロこれらの成績から、

交尾の賦活にはテストステロンからエストラジオールへの転換が必要であると

(18) 



いう仮説 (79) が提唱されている。

Baum(29) はオスラットの内側視索前野・視床下部前部にジヒドロテストステ

ロンを植え込み、射精動物の割合が増えることを見いだした o しかし、同様に

ジヒドロテストステロンを内側視索前野・視床下部前部に植え込んだ場合に、

35% の動物が射精したものの、この比率はコレステロール対照群と変わらず、

しかも、射精した動物では挿入潜時、マウント頻度が去勢前の値より有意に増

加したと報告されているので (183) 、ジヒドロテストステロンの役割は不明確

である o

ジヒドロテストステロンを全身性に投与した去勢ラットの内側視索前野・視

床下部前部にエストラジオールを植え込むと、 60% の動物が射精した (97) ので、

交尾の賦活にはこの 2 つのステロイドが協調的に作用しているのかも知れない。

3 - 3. 中枢神経系におけるステロイド受容体の分布

3-3-1. アンドロゲン

上述したように、アンドロゲンは中枢神経系の細胞に作用して交尾行動に強

い影響力を持つ。オートラジオグラフィ一法によると (326) 、ラットのテスト

ステロン受容体は、内側視索前野、分界条床核、外側中隔に多く、視床下部前

部には少ないことが明らかにされている。肩桃体では内側核、皮質核に多く、

他の核にはほとんどない。

テストステロンが転換して生じるジヒドロテストステロンのオートラジオグ

ラフィーは、本質的にテストステロンのそれと同じである (327)0 このような

受容体分布パターンの一致から、テストステロンからジヒドロテストステロン

への転換が交尾行動においても重要な意味を持つと推測できる。

(19) 



3-3-2. エストロゲン

テストステロンは中枢神経系内で芳香化して、エストラジオールに転換する

(223 ，269 ，310 ，333) 。オスの脳の多くの部位がエストロゲン受容体を持ち (224 ，

273 ，280 ，377 ，386) 、しかもテストステロンが芳香化する部位よりはるかに広い

(223 ，310 ，333) ので、脳内にはテストステロンの芳香化とは無関係なエストラ

ジオールの作用があることが示唆される白

4 .雄型性行動の神経生化学

4 - 1 .神経伝達物質及び神経修飾物質

性行動の神経化学的研究は、交尾に必要な性腺ステロイドと神経化学系との

相互作用が明らかにされるにつれて、多面的に研究されるようになってきた o

特に、ステロイドは染色体に作用し、蛋白合成を通じて伝達物質や酵素の働き

と密接に関係する (357) ので、このような研究の重要性は高い。

これまでの研究では、モノアミンに関するものが比較的多く、古典的にはレ

セルピンやテトラベナジンなどの全身投与によりモノアミンを枯渇させると、

挿入頻度が減少して交尾が促進する(1 06) とか、モノアミン酸化酵素を阻害し

てモノアミンレベルを増加させると、挿入潜時、挿入頻度、射精潜時が増加し

て交尾が抑制されると報告されている (106) 。しかし、このような方法では、

個々の伝達物質の作用は不明であり、作用の特異性を明らかにするには、受容

体サプタイプや薬理学的作用の持続時間などを考慮する必要があるロここでは、

雄型性行動への作用が比較的一貫している物質について述べる。

4-1-1. ノルアドレナリン

αz受容体アンタゴニストのヨヒンピンを経験オスに投与すると、挿入間間

隔が減少し射精潜時が短縮する (83) 。交尾が不活発なオスにヨヒンピンを投与

(20) 



すると、半数の動物が射精する (82) 。去勢後90 日経過し、交尾行動が消失した

オスにヨヒンピンを投与した場合にも、約半数が交尾する (84) 。このように、

αzノルアドレナリン受容体の遮断は、交尾の開始を促進するとともに、開始

後の交尾を活発にする。

これに対し、 α1受容体アンタゴニストであるプラゾシンを全身性に投与す

ーると、マウント潜時、挿入潜時、挿入間間隔、射精潜時、射精後挿入潜時が延

長し (84) 、交尾が抑制される。この効果はヨヒンピンとは全く反対である o

一方、 α受容体を活性化する操作として、アゴニストのコロニジンを経験オ

スに投与すると、用量依存性の交尾の抑制 (83) が見られ、この効果はヨヒンピ

ンの投与で阻害されることから、 α2受容体を介するものと思われる。

視床下部のノルアドレナリン代謝回転は、去勢により増加し (100) 、全身性

テストステロン投与で反対に減少する (347) ので、視床下部のノルアドレナリ

ン動態はテストステロンの影響下にあると考えられる。

このように、ノルアドレナリンは α受容体を介して交尾行動を修飾している

ようである。

4 - 1 ー 2 . ドーパミン

経験オスにドーパミンの前駆物質である L- ドーパを全身性に投与すると、挿

入頻度、射精潜時、射精後挿入潜時 (289 ，365) や、挿入潜時 (289) が減少する。

性的に不活発なオスに同様の処置を行うと、交尾する動物の比率が増える

(365) 。

しかし、 Lードーパは他のカテコールアミンの前駆物質でもあるので、その効

果がドーパミンに関連したものであると限定することはできない。ドーパミン

アゴニストのリスライドやアポモルフィンを投与すると、不活発なオスの交尾

が活発になったり(1 76 ，365) 、未成熟オスのマウントを誘発したりする (175) 。
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経験動物にこれらの物質を投与すると、挿入頻度 (4 ，5，148 ，176 ，270 ，289) 、射

精潜時 (4 ，148 ，270 ，289) 、挿入潜時(1 48 ，289) 、射精後挿入潜時 (270) が減少す

る。

ドーパミンアンタゴニストを全身性に投与すると、交尾が妨害される。ハロ

ベリドールを投与すると、射精する勤物の割合が減少する (270 ，365) 。ピモジ

ド投与では交尾が消失することはないが、射精潜時は延長する (289) 。

内側視索前野にアポモルフィンを注入すると、単位時間当たりの射精回数が

増加するが (180) 、他部位への注入では効果がない。

このように、ドーパミンは交尾行動を促進するので、テストステロンにより

ドーパミンが増加すると予測できる。実際、去勢により中隔・側坐核のドーパ

ミンが減少し (7) 、テストステロン、エストロゲン、ジヒドロテストステロン

は去勢ラットのドーパミンを増加させる (7) 。テストステロン処置は視索前野

のドーパミンを減少させると報告されているが (347 ，348 ，349) 、必ずしも再現

性はない (28) 。

4-1-3. セロトニン

セロトニン枯渇蔀jのパラクロロフェニルアラニン( PCPA )を投与すると、交

尾が非常に促進されて、オスがオスにマウントすると報告されているが (135 ，

366) 、通常の交尾と行動パターンが異なる可能性があるので、その意義は深く

追及しない方が良い。

性的に活発な動物の場合 PCPA の効果は不明確であるが (6 ，93 ，260 ，323 ，384) 、

不活発なオスに PCPA を投与すると、交尾するようになる (93 ，98 ，140) 。また、

去勢して関値レベルのテストステロン処置を施したオスに PCPA を投与すると、

マウントを開始し (236) 、射精に至ることもある (123 ，354 ，356) 。去勢後に交尾

が消失したオスに PCPA を投与すると、ステロイドを処置しなくても、射精す
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る動物の割合が増加する (123 ，354 ，356) 。したがって、セロトニンは本来、交

尾行動に抑制的に作用していると考えられる。

セロトニンの神経毒である 5，7- ジヒドロキシトリプタミンは PCPA の効果と

類似している o すなわち、経験動物には効果がないが (220) 、未経験オスでは

交尾する率が増加する (309) 。去勢オスに低レベルテストステロンを処置し、

5 ，7- ジヒドロキシトリプタミンを投与すると、射精動物の割合が増える (220 ，

354) 。これらの行動レベルの成績は、視床下部セロトニンレベルと相関する場

合もあり (220) 、相関しない場合もある (354) 。

4-1-4. ガンマアミノ酪酸( GABA ) 

最近、中枢神経系への GABA 関連物質の直接投与により、 GABA が交尾行動

に抑制的に作用することが明らかになってきた。 GABA A 受容体アゴニストのム

シモールを内側視索前野に注入すると、経験オスの射精率が減少する (130) 。

GABA 分解酵素阻害剤の投与でも射精率が減少する (130) 。

GABA A 受容体アンタゴニストのピククリンを内側視索前野に注入すると、経

験オスの射精後挿入潜時が 6-7 分から 1 分以下というように著明に減少する

(129-132) 。同じく、アンタゴニストのピクロトキシン注入で、射精後挿入潜

時の短縮が生じる (130)0 ピククリンの不活性同位体 (129) 、ピククリンあるい

はピクロトキシンの全身投与では効果がない (130) 。これらの成績は内因性

GABA が射精後挿入潜時の調節に関与することを示唆している。

去勢オスの内側視索前野にピククリンを注入すると、テストステロン処置 4

日後では、対照群に比べて射精動物の比率が多かったが、処置後 8 日目にはど

ちらの群も射精し、ピククリン群のみ射精後挿入潜時が減少した (131) 。した

がって、 GABA は性的に活発なオスにはあまり影響しないと考えられる。

このように、 GABA の作用が内側視索前野に特異的であることを示唆する成
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績は得られているが、対照実験が不十分であるので、内側視索前野の特異性に

ついては、さらに検討が必要である。

4 - 1 ー 5 .フ.ロラクチン

プロラクチンの交尾行動への効果を調べる方法としては、慢性的に高濃度の

プロラクチンレベルになるような実験設定が多い。高プロラクチン血症のオス

ラットでは、射精能が減弱したり (116 ，361) 、消失したりする (187) 。また、挿

入潜時が延長し (17 ，24 ，111-114 ，116 ，187 ，361) 、交尾間隔が長く (24 ，113 ，114 ，

116) 、射精潜時も延長する (16 ，17 ，113 ，116 ，187 ，361 ，382) 。

このようにプロラクチンはオスラットの交尾に抑制的に作用するが、その機

構は脳のドーパミン動態と関連づけられている。プロラクチンは多くの脳部位、

特に内側視索前野一視床下部前部でドーパミン濃度を低下させる (186) 。高プ

ロラクチン血症における視索前野のドーパミン濃度と性行動の変容の相関から、

雄型交尾行動へのプロラクチンの影響はドーパミン枯渇に基づくと推定される

(187) 。ドーパミンが枯渇すると、高プロラクチン血症動物と同様の交尾障害

を示す (119) 。

4-1-6. 内因性オピエート

オピエート受容体の阻害剤であるナロクソンを全身投与すると、挿入頻度の

減少 (266 ，267 ，293) 、挿入潜時の短縮 (246 ，266 ，267 ，293) 、挿入間間隔の延長

(266 ，293) 、挿入間間隔の短縮 (246) 、射精後挿入潜時の延長 (225 ，241 ，320) な

ど、さまざまな影響が生じる。また、ナロクソンは交尾行動に影響しないとい

う報告もある(1 36 ，390 )。このように、影響がまちまちなので、ナロクソンの

効果の解釈は困難である。

経験オスを使用するとオピエートの抑制効果が隠蔽される可能性があるので、
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不活発なオスにナロクソンを与えたところ、 74% が射精した (136) 。しかし、性

的に不活発なオスはオープンフィールド活動や新奇刺激に対する探索等も不活

発なので (301) 、内因性オピエートが性行動に特異的かどうかは不明である o

経験オスの脳室内に βエンドルフィンやモルヒネなどのアゴニストを投与す

ると、交尾を妨害あるいは消失させる (246 ，254 ，256) 。

4 - 2. 神経伝達に及ぼす性ホルモンの影響

上述のように、種々の神経化学物質がニューロン聞の情報伝達に影響して、

性行動発現に関与するが、性ホルモンはそれ以上に大きな役割を果たしている

ものと思われる。すなわち、性ホルモンは細胞体に作用して、その物理化学的

特性を持続的に変えることにより、交尾発現に必要な情報伝達に寄与している

と推定できる o

Kendrlck は扇桃体及び視索前野ニューロンへのテストステロンの作用を電気

生理学的に解析している (190-195) 。海馬采刺激に応答する肩桃体皮質内側部

ニューロン数の割合を、正常ラットと去勢ラットで比較すると、正常ラットの

方が多い (190) 。また、去勢により、扇桃体皮質内側部ニューロンの絶対不応

期が延長する (195) 。肩桃体皮質内側部刺激に応答する内側視索前野一視床下

部前部ニューロン数の割合も、正常動物の方が多い (191) 。分界条の切断によ

り、視索前野ニューロンへの扇桃体刺激の効果が消失するが (19 1)、これは神

経解剖学的知見と一致する (222) 。中隔刺激に応答する内側視索前野ニューロ

ン数の割合も、正常動物の方が多い (192) 。内側視索前野ニューロンの絶対不

応期は去勢により延長し、テストステロン投与により短縮する (193 ，194) 。ニ

ューロンの絶対不応期の延長は去勢後14 日目まで現われないが、テストステロ

ンによる不応期の短縮は、処置後 5 日自に急速に現われる (193 ，194) 。ニュー

ロンの不応期に対するテストステロンの効果の時間経過は、去勢とホルモン処

(25) 



置を同様に行った動物で見られた交尾の消失及び回復の時間経過と一致する

(1 93 ，194 )。

このようなニューロンの電気生理学的特性の変化は、細胞膜の変化に基づく

ものであり、その時間経過から、組胞内受容体を経て染色体機構を媒介とした

遅い変化である可能性は否定できない。しかし、外側視床下部ニューロンはイ

オン泳動的に投与したテストステロンで 4 秒以内に促進応答を示す (287 ，288)

ので、この場合には、染色体機構の媒介は考えにくい (288) 。また、肩桃体な

どでも細胞内受容体を介さない性ホルモンの迅速な効果が証明されている

(268) ので、中枢神経系一般に、このような迅速な組胞膜の機構を想定するこ

とも可能である。

5 .雄型性行動の中枢神経機構

5 - 1 .中枢神経系における構造的性差

下垂体前葉のゴナドトロビン分泌パターンや性行動パターンには明瞭な性差

があり、それを統御する神経機構にも性差がある。興味深いのは、このような

機能的な性差が遺伝的に固定しているわけではなく、胎生期あるいは出生直後

の臨界期にアンドロゲンの暴露を受けたか否かによって、雄型、離型に分化す

ることである (117) 。脳の機能的性差が生ずる背景には、当然、形態的な性差

があり、形態的な性差もまた、臨界期のホルモン環境によって決まることが知

られている (115) 。ラットでは、視索前野、弓状核、視床下部腹内側核、扇桃

体内側核、分界条床核や青斑核の大きさに雄雄差があることが知られている

(1 3) 。特に、雄型性行動に関係の深い視索前野内の性的二型核は、オスの方が

メスに比べて細胞数も多く、細胞群の大きさもメスの 5 倍近くある (143) 。こ

の相違は、機能的な性差の基礎となっていると推測されるが、雄型性行動に関

してはこの核が特異的な役割を果たしている可能性は少ない (14) 。

(26) 



また、視床下部腹内側核、視索前野背内側部、弓状核、視交文上核、扇桃体

内側核などにおいて、シナプス結合パターンに峰雄差が認められる (13) 。

5 - 2. 破壊実験

雄型性行動の神経機構を探る試みは、大脳皮質などの広範囲な脳領域を除去

することから始まり (30 ，208 ，211) 、性ホルモン分泌に関連の深い視床下部を含

む大脳辺縁系の破壊実験が多数実施されてきた。さらに、破壊以外の方法によ

る実験成績も含めて、現在では内側視索前野が雄型性行動発現の統合部位であ

ると理解されているので(1 65 ，215) 、ここではこの部位の求心路、遠心路につ

いて主に述べる。

5-2-1. 唄球

唄球破壊は当初嘆覚剥奪を目的として行われたが、嘆球が嘆覚以外の機能に

も関係することが明らかにされるにつれ、単なる嘆覚欠損の効果とは考えられ

なくなってきている (165) 。

オスラットの嘆球を摘除すると、交尾を始めることができなかったり (212 ，

214 ，250 ，380) 、たとえ始めても行動を維持できなかったりするため (250) 、射

精達成動物の比率が減少する。摘除後にも射精をする動物では、挿入港時、射

精潜時が延長する (50 ，71 ，170 ，212) 。また、外因性ゴナドトロビンやテストス

テロンを投与しても、唄球摘除による交尾の障害は回復しなかったので (212 ，

214 ，250) 、唄球描除によるホルモンレベルの変化が原因で交尾の障害が起こっ

たとは考えられない。交尾経験があると唄球摘除による交尾障害は軽微である

という報告もある (50) 白

唄球掃除後の交尾賦活に有効な処置は、背中への電気ショック (250) やテー

ルピンチ (380) など全般的覚醒に関係するもので (22 ，70) 、これらの刺激を与え

(27) 



ると、オスは交尾して射精するが、挿入潜時や射精潜時は長く、しかも効果は

一時的で、テストの次の週にはもはや効果がなくなる (250 ，380) 。

嘆球描除の代わりに硫酸亜鉛を塗布して唄上皮を破壊すると、単独飼育では

交尾障害が生じるが (369) 、集団飼育では無効であった (71 ，369) 。したがって、

何らかの経験要因が関係していると考えられる。

経験動物の鋤鼻器官を摘除すると、挿入潜時の延長、挿入率の減少、射精潜

時の延長が生じるが、射精は行う (321) 。マウスでは鋤鼻器官の摘除により交

尾動物の比率が減少する (81) ので、この種では鋤鼻器官系の役割が重要らしい。

これに対して、ラットやハムスターでは鋤鼻器官は重要だが決定的ではないと

考えられる。

嘆覚経路の破壊効果を調べた実験は少数である。唄結節を破壊しても、交尾

やメスの性器探索に影響しない (294) 。内側嘆索を破壊すると交尾動物の比率

がやや減少し、射精潜時が延長する (213) 。

5-2-2. 肩桃体

扇桃体の性行動における役割については、 Kluver-Bucy 症候群の一つである、

過剰性行動との関連で論じられてきた (9 ，10 ，59 ，199) 。しかし、この症状に肩

桃体そのものが重要なのか、その周辺領域が重要なのかは不明 (15) である o

扇桃体は基底外側部と皮質内側部に二分されるが、ラット (139 ，158) やハム

スター (221) では基底外側部を破壊しても障害は起こらず、ラットではむしろ

交尾のベースが早くなることさえある (158) 。一方、ラットの皮質内側部を破

壊すると、射精潜時が延長し、性的飽和までの射精回数が少なくなる (139) 。

他の報告では (158) 、射精潜時の延長、挿入頻度の増加、挿入間間隔の延長が

認められたロ興味深いのは、扇桃体皮質内側部の破壊による交尾行動の変化が、

メスの行動に依存することである。すなわち、エストラジオールのみを処置し

(28) 



たメスとテストすると、射精潜時、挿入頻度、挿入間間隔が増加するが、エス

トラジオールとプロゲステロンの両方を処置したメスとテストすると、変化が

ない (294) 。メスのどの刺激特性が重要なのかは不明であるが、エストラジオ

ールとプロゲステロンを処置されたメスは darting などの誘惑行動を活発に

行うので、そのような強い覚醒刺激があれば、扇桃体を破壊されたオスの場合

にも交尾行動はあまり妨害されないのであろう。

扇桃体は嘆覚情報処理に関与することが知られており (329) 、しかもラット

の交尾行動の発現には、嘆覚情報、特に発情したメスの臭いが重要な役割を担

っていることが示唆されている (165) ことから、扇桃体は交尾発現に関連する

嘆覚情報処理に関与している可能性がきわめて高い。

5-2-3. 肩桃体の遠心路

扇桃体皮質内側部から分界条を通り、分界条床核さらに内側視索前野へ達す

る遠心性の線維連絡が証明されている (222) 。ラットの分界条を破壊すると、

射精潜時が延長し、マウント頻度、挿入頻度が増加する (139) ロ分界条床核を

破壊した場合も、肩桃体皮質内側部破壊と同様に、挿入頻度、挿入間間隔、射

精潜時が増加する(1 25 ，371) ので、分界条系は肩桃体皮質内側部からの遠心性

の情報を、内側視索前野に送り込む働きをしていると考えられる o

一方、扇桃体基底外側部からは肩桃体腹側遠心路を通って外側視索前野・視

床下部・視床などへの投射が知られているが (222) 、この経路の破壊では交尾

行動は障害されない (291) 。

5-2-4. 内側視索前野

内側視索前野を破壊すると、ラット (3 ，53 ，61 ，76 ，120 ，139 ，141 ，150 ，169 ，171 ，

188 ，216 ，248 ，249 ，312 ，350 ，370 ，372) 、ハムスター (304) 、マウス (45) 、モルモ
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ット (296) 、スナネズミ (88 ，392) 、イヌ (162) 、ネコ(1 66) 、ヤギ (164) 、アカゲ

ザル (351) 、トカゲ (387) 、サカナ (232) など多くの種で交尾が障害される。し

たがって、この部位は雄型性行動において中心的役割を果たしていると考えら

れている(1 65 ，215 ，318 )。

経験ラットの内側視索前野一視床下部前部を破壊すると、交尾が消失する

(169) 。また、ハンドリング、発情メスの取り替え、背中へのショックやテー

ルピンチなどの覚醒刺激を与えても、交尾行動が誘発されない (249) 。さらに、

テストステロンを投与しでも、交尾回復効果はなく、破壊がホルモン系を介し

て行動に影響したものではないことを示唆している (169) 。内側視索前野破壊

による交尾消失は、 3 ヶ月後 (169) 、あるいは 8 ヶ月後 (141) でも回復しない白

内側視索前野の中でも、尾側部の破壊は交尾消失効果が大で、吻側部破壊は

影響が少ない (372) 。また、イボテン酸の微量注入により細胞体を選択的に破

壊した時にも交尾が消失するので (155) 、内側視索前野の細胞が交尾行動に不

可欠な役割を果たしていると考えられる。解剖学的には、内側視索前野内の亜

核によって線維連絡 (345) や神経伝達物質 (346) が相違することが証明されてい

る。このため、内側視索前野内の小領域に限定した破壊が試みられているが、

破壊が小さければ、少なくとも交尾を開始し、射精に至るという (14 ，141 ，169) 。

背側傍線条領域の破壊では、射精動物の比率が減少し、挿入潜時、射精潜時が

延長する (14) 。しかし、これらの亜核の関与については種差があり、少なくと

もラットでは性的二型核 (143) の破壊は効果がない (14) 。

内側視索前野の大きな破壊を受けた動物が交尾を始めないのは、性的覚醒あ

るいは動機づけの障害とみなされている (76 ，120 ，14 1) 0 この仮説を支持する知

見として、破壊により交尾行動が障害されるだけでなく、性的受容メスへの曙

好性がなくなると報告されているが (120) 、この説はあまりに単純化しすぎで

ある。なぜなら、破壊動物は実際に発情メスを追尾し、性器の探索を行い、ス
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ラストを伴わない不完全なマウントを試みる (150 ，169 ，249) からである。ネコ

(1 66) でもイヌ (162) でも同様の行動が出現する。内側視索前野破壊を受けたオ

スのアカゲザルは、メスを相手とした交尾行動は示さないが、メス獲得のため

にパー押しをし、自慰を行う (351) 。すなわち、性的には覚醒するが、パート

ナーとしてメスを認識したり、反応したりすることができない。したがって、

破壊による行動の障害は、性的覚醒の障害ではなく、適切な行動反応を行うた

めの感覚情報の統合が不能なためだと考えられている (139 ，169) 。

5-2-5. 内側視索前野の遠心路

内側視索前野の線維連絡は多くが双方向性なので (345) 、行動に関与する入

出力経路を同定することは困難である。内側視索前野の背側切断は、分界条床

核、分界条、肩桃体皮質内側部破壊と同様の効果をもたらすが (363) 、それが

遠心路、求心路いずれの遮断に基づくものかを特定することはできない。

内側視索前野とそのすぐ外側を走る内側前脳束の間の神経連絡をナイフカッ

トにより遮断すると、内側視索前野破壊と同じく交尾行動が著しく抑制される

(363) 。より尾側の隆起部のレベルで内側前脳束を破壊した場合にも、交尾行

動が障害される (174) ことから、交尾行動の発現には、内側視索前野と内側前

脳東との連絡が重視されている。

雄型交尾行動における内側前脳束の役割を特定するために、 Hansen ら(155)

は通過線維や軸索終末には影響せずに、細胞体だけを選択的に破壊するイボテ

ン酸 (330) を、内側視索前野、あるいは内側前脳束が通過する視床下部外側野

へ注入した。内側視索前野への注入は以前の電気凝固の成績 (169) と同じく、

交尾行動を消失させたが、視床下部外側野への注入は効果がなかった。この成

績は、内側視索前野に存在する細胞体が交尾の発現に決定的な役割を果たすの

に対し、視床下部外側野の細胞体は本質的ではなく、むしろここを通過する内

(31) 



側前脳東の線維が交尾に重要であることを示唆している。

内側視索前野からの遠心性線維は、中脳のいくつかの部位に投射することが

解剖学的に証明されている (90 ，362) 。

Brackett ら(6 1)は、内側視索前野から内側前脳束を経由して中脳へ投射する

部位の一つである外側被蓋{黒質の外側半分の背側部)を両側性に破壊すると、

内側視索前野破壊と同様にオスの交尾行動が完全に消失することを見いだした o

-側の内側視索前野と反対側の外側被蓋を同時に破壊した場合にも、両側の内

側視索前野破壊、あるいは両側の外側被蓋破壊と同じ効果がある (61) 。従来行

われてきた種々の部位における破壊では、内側視索前野破壊に匹敵するほどの

効果が見いだされていなかったので、彼女らは内側視索前野と外側被蓋を含む

系が交尾の発現に必須であると考えた。

また、この部位よりやや外側の脚周囲核を含む破壊でも、交尾行動が消失す

る (152) ロちなみに、この破壊はメスにおいてはロードーシスや誘惑行動の減

少、乳汁分泌の障害をひきおこす。さらに、イボテン酸を中脳外側被蓋に注入

した場合にも、電気的破壊とほぼ同様の効果があり、この部位を通過する線維

ではなく、この部位に細胞体を持つニューロンが、オス、メスとも生殖行動に

きわめて重要な役割を持つことが示唆されている (153) 。

一方、中脳背側被蓋 (85 ，378) や腹側被蓋野 (23) を破壊すると、射精後挿入潜

時が短縮したり、交尾のベースが早くなったりして交尾が促進するので、これ

らの部位は外側被蓋とは反対に、交尾の抑制に関係していると考えられている。

背側被蓋の破壊の場合には、青斑核から上行する背側ノルアドレナリン束が障

害されている可能性が示唆されており (85) 、実際に前脳のノルアドレナリンが

枯渇しているが (85 ，378) 、行動と枯渇量との相関はない (378) 。背側被蓋への

イボテン酸注入 (154) では、射精後挿入潜時の短縮が生じ、交尾の促進が起こ

るが、電気破壊ほど顕著な効果ではない。

(32) 



5 - 3. 電気刺激実験

これまでに実施されている電気刺激実験は、ほとんどが内側視索前野とその

遠心路の刺激に限られている。電気刺激の場合、行動への効果は破壊の場合と

反対になることが予測されるが、実際に、ラット (147 ，237 ，252 ，375) 、オポッ

サム (47 ，306) の内側視索前野を刺激すると、交尾が促進する。ラットでは、マ

ウント頻度、挿入頻度、射精潜時、射精後挿入潜時など、ほとんどすべての指

標が減少する(1 47 ，237 ，252) 。外側視索前野刺激は一般に効果がないが (237 ，

252) 、促進するという報告もある (235) 。オポッサムでは内側前脳束を損傷す

ると、内側視索前野刺激効果は妨害される (306) 。

内側前脳束を含む視床下部刺激では、内側視索前野刺激と同様に、挿入頻度、

挿入間間隔、射精潜時、射精後挿入潜時の減少が見られる (64 ，67 ，68 ，359 ，376) 。

このことは、内側視索前野とその遠心路が交尾の開始と実行に重要であること

を示唆する。

サルでは内側視索前野、内側前脳束刺激で、陰茎への触刺激なしに勃起、射

精が生じる (230 ，231 ，307) 。ラットでは内側視索前野刺激後、性器反応を伴わ

ない精液放出が起こる (172 ，374) 。しかし、ラットではこの部位が勃起や精液

放出に必須とは考えられない o その理由は、破壊後も自発的な精液放出 (3) や

陰茎反応 (363) には影響がないからである。

中脳腹側被蓋野刺激では、内側前脳束刺激と同様に交尾が促進する (121) 。

この成績は内側視索前野からの遠心性投射が腹側被蓋野に達している (345) こ

とと合致するが、腹側被蓋野破壊後の交尾の促進 (23) とは矛盾するので、さら

に検討の余地がある o

5 - 4. 交尾行動時の内側視索前野のユニット活動

上述のような脳局所の破壊や刺激実験により、特定部位の機能をある程度推

(33) 



定することはできるが、そのメカニズムを解明するためには、さらに神経細胞

の活動自体を解析する必要がある o 実際の交尾行動中にユニット活動を記録し

た報告はごく少ないが、ラット (179) でもサル (283) でも、内側視索前野がオス

の性的動機づけに深く関与することを示唆する成績が得られている。すなわち、

オスラットの内側視索前野のマルチユニット活動は、メス同居から射精まで持

続的に高く、これに重畳して追尾一マウント行動時に一過性の増加を示した o

また、射精後不応期には著明に活動が抑制された (179) 。

6 .本研究の目的

破壊、電気刺激、微量ホルモン植え込み、ユニット活動記録など種々の方法

を用いた多数の研究結果から、内側視索前野が雄型性行動の発現に中心的役割

を演じていることは確実視して良い o Larsson(215) が示唆したように、内側視

索前野は性ホルモン情報と神経情報を統合し、雄型性行動の最終共通路として

作用しているのであろうロしかし、内側視索前野へどこからどのような情報が

収束して統合機能が営まれるのか、内側視索前野で統合された情報がどこへ伝

達されてどのように実際の行動が発現してくるのかについては、断片的な知見

しかない。現在のところ、入力系としては肩桃体・分界条系が、出力系として

は内側前脳束を通過して中脳被蓋へ達する経路が有力視されているが、それら

の部位がどのように機能しているのかについては、主に破壊実験による成績か

ら間接的に推定されているに過ぎない。また、内側視索前野自体の雄型性行動

における役割についても、前述のように未だ明確な解答は得られていない o 内

側視索前野は養育 (275) 、飲水 (261) 、体温調節 (328) など、性行動以外の動機

づけ行動とも深く関連するので、雄型性行動発現に関与する神経団路を明らか

にすることは、単に、この行動だけでなく、他の動機づけ行動の神経機構を理

解する上でも大きな意味を持つ o

(34) 
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堀尾 (177) は、ラットの雄型交尾行動中の内側視索前野マルチユニット活動

の解析に焦点をあて、同部位が性的動機づけに関与することを電気生理学的に

明確にしたが、雄型性行動の開始から遂行に至るまでの過程が、脳内諸領域の

どのような神経団路の働きに基づいて統御されているのかに関しては、十分な

検討を加えていない。

そこで、本研究では、主に破壊実験から示唆されている内自IJ 視索前野の入出

力経路の候補部位が、具体的にどのように機能しているかを、実際の行動中の

ニューロン活動の動態から明らかにし、ラットの雄型性行動に関与する動的神

経団路を同定することを目的とした。

この目的を達成するために、以下の実験を施行し、それらの成績と従来の知

見から、雄型性行動の動的神経団路を想定した。

1 .内側視索前野の遠心路と考えられている中脳被蓋各部位の機能を、交尾行

動中のユニット活動記録と電気刺激による行動変容の面から検討する。

2 .内側視索前野への強力な入力経路として知られる、扇桃体及び分界条床核

の交尾行動時の活動を調べる。

3 .交尾行動における経験要因の重要性が示唆されているので、メスを強化子

としてオスにオペラント行動を条件づけ、ユニット活動に学習性変化が生じる

か否かを調べる o

4 .視床下部一脳幹系に対し、より上位に位置づけられる海馬や前頭皮質が性

行動にどのように関係するかを、交尾行動時のユニット活動の成績から検討す

る。

(35) 
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第 2 章方法全般

1 .対象と手術

日本動物側(豊中市}より購入した成熟ウィスター系雄性ラットを対象とした。

電極刺入手術時の体重は 250-450g であったロ手術に先立ち、実験室で発情した

メスラットと同居させて交尾テストを行い、少なくとも 3 回の射精を確認した

動物を実験対象とした。動物をベントパルピタールナトリウム{ソムノベンチ

ル， Pitman Moore)45mg/kg の腹腔内注射により全身麻酔し、脳定位固定装置に

固定した。頭部皮膚を切開し、頭蓋骨を露出させた後、電極刺入標的部位の背

側に相当する部位に歯科用ドリルで小孔を開け、直下の硬膜を注意深く除去し

た。次いで生体電気現象記録用オシロスコープでニューロン活動を監視しなが

ら、慢性双極電極を標的部位に定位的に刺入し、歯科用セメントで固定した o

電極は外径 80μm のポリウレタン被覆の軟質ステンレス線(ユニークメデイカル

製}から作製した o すなわち、約 250mm のステンレス線 2 本を撚り合わせ、 35mm

長に切断後、極間距離を 0.3mm1 こして外科用瞬間接着剤で固定し、双極電極と

した o この電極の直流抵抗は 150-200kQ であった。また、直径 1.2mm のステン

レスピスを鼻骨上にねじ込み、接地電極とした。電極はすべてミニチュアソケ

ットにハンダづけし、頭蓋骨に 5-6 本ねじ込んだステンレスピスを支持にして

ソケットごと歯科用セメントで確実に固定した。動物は術前、術後を通じて明

暗 12 時間ずつの人工照明下{暗期: 13.00- 01. 00) の飼育室内のケージで個別に

飼育した o 飼料及び飲料水は自由摂取可能であった。術後、実験開始までに最

低 5 日間の回復期間をおいた。

交尾テスト時には、パートナーとして同種の成熟ウィスター系離性ラットを

用いた。これらのメスには、あらかじめベントパルピタールナトリウム麻酔下

で卵巣摘出手術を施した。交尾テストの 54 時間前に 50μg のエストラジオール

(36) 



ベンゾエート、 6 時間前に 0.5mg のプロゲステロンを大腿部に筋注し、人工的

に発情を誘発した。交尾テストには、性的に活発なオスラットのマウントに伴

う側腹部及び会陰部の触刺激に対して、完全なロードーシス反射を示すメスを

用いた。

2 .行動観察

行動観察には透明プレキシグラス製のケージ (25x 43x 30cm) を使用した白ラ

ットの交尾動作は非常に迅速なため、視察による行動観察ではニューロン活動

との時間的対応関係を正確に把握することが困難なので、ビデオシステムを利

用して詳細な行動観察を行った o また、交尾動作をより正確に記録するために、

一部の行動観察で実施されているような腹側部方向からの記録 (110 ，292) も同

時に行った。すなわち、観察用ケージを脳内電気活動記録用のシールド箱の床

面から 30cm 上方の位置に置き、その直下に水平方向と 45 0 の角度をなすように

銭を設置して、銭映像と側面からの画面を同時にビデオカメラで記録した o 行

動と脳内電気活動との時間的対応関係、を解析するため、ビデオ画面の 1 コマず

つに同期した 30Hz のパルス信号により記録系全体を駆動した。

3 .ユニット活動の記録

ユニット活動は行動観察期間中連続して記録した。動物の勤きによるアーチ

ファクトを除去するため、記録用ケープルのプラグに FET 入力のミニチュアオ

ベアンプ{目立、 HA17084P) でボルテージフォロワーを構成して組込み、電気活

動はこのアンプを経由してメインアンプに入力した (50-10 ，000Hz)0 ユニット

活動はオシロスコープでモニターしながら、オフライン分析のために、磁気テ

ープに記録した。前述したビデオ画像の 1 コマずつに同期したパルス信号もユ

ニット活動と同時に磁気テープに記録した。

(37) 



4 .手続き

交尾テストは 24 時間の明暗周期の暗期に、実験室の照明を落とし、ビデオ撮

影用の 2 個の 10W 赤色光点灯下で実施した。まず、実験動物の頭部のソケット

に記録用ケープルをとりつけ、観察用ケージに単独でおいた。ケーブルの他端

は、動物がケージ内で自由に動き回れるよう、スリップリングコネクター (Air

Precision 、APCL-9) にとりつけた。 5 分間の馴化期間の後、実験者が発情した

メスをケージに導入した。その後、オスが最低 1 回の射精を行い、不応期の後、

次の交尾シリーズに入るまで、干渉なしに動物に自由行動を行わせた。

5 .データ分析

データレコーダに収録した電気活動を再生し、オシロスコープ上の視察によ

り、スパイク電位の振幅及び波形がほぼ一定であれば、単一ユニット活動とみ

なした o すなわち、ウインドウディスクリミネータで振幅の上限及び下限を定

め、この範囲内に落ちるスパイク電位だけを抽出した。分離したスパイク電位

の頻度をスパイクカウンターで 0.1 秒毎に計数し、連続的にパーソナルコンピ

ュータのフロッピーディスクに収録した。オスの交尾行動のうち、追尾開始、

スラスト開始、最終スラスト、 genital grooming の開始・終了などの時点を

ビデオテープを低速再生して視察により同定し、その画像のコマ番号・を記録し

たロこのようにして同定した各行動時点を基準として、ユニット活動の加算平

均発火ヒストグラム及びラスター表示をコンピュータにより作成して、各行動

に対応した変化の有無を調べた。個々の行動の持続時間に大きな変異があり、

ユニット活動の増減を定量的に分析することが困難なので、原則的に、追尾開

始直前 4 秒間の発火頻度から 50% 以上増加または減少した場合を、発火数{単位

時間当たりの発火頻度を以後発火数と略記する)変化の基準とした。

(38) 



6 .組織学的検索

すべての実験が終了した動物をベントパルピタールナトリウムで深麻酔した

後、記録電極を陽極として 100μA 直流電流を 10 秒間通電し、鉄イオンを沈着さ

せた。次いで、 10% ホルマリン溶液で動物を謹流固定し、脳を摘出して 2% フエ

ロシアン化カリウムを含む 10% ホルマリン溶液で 48 時間以上国定した o 電極の

トラックに平行に約 100μm の前額断切片を作成し、プロシオン青反応により青

色スポットとして確認できる電極先端部の部位を、 Konig ら (20 1)の脳図譜に基

づいて同定した。

(39) 



第 3 章 中脳外側被蓋のユニット活動

1 .はじめに

内側視索前野は多くの穫において雄型性行動の発現に中心的な役割を果たし

ていると考えられている (165 ，215) 。しかし、内側視索前野とどの部位との連

絡が交尾行動に不可欠であるのかについては、いくつかの候補部位が推定され

てはいるものの、未だ明確な結論は得られていない o テストステロンは内側視

索前野のニューロンに作用して交尾を促進する (95) ので、その軸索が投射する

部位、すなわち内側視索前野からの遠心路が行動発現に重要であると思われる

(6 1， 318) 。

ラットにおいては、内側視索前野から内側前脳束を通過して下位脳幹に投射

する経路が雄型交尾行動発現に不可欠であると考えられている (68 ，69 ，155 ，

171 ，174 ，235 ，363) 。解剖学的には、内側視索前野から内側前脳束を経由して中

脳の 4 つの異なる部位への投射が知られているが (90 ，362) 、このうち中脳外側

被蓋を破壊した場合にのみ、交尾が著しく障害される (61 ，152) 。破壊効果の有

効部位は比較的広く、外側の脚周囲核を含む破壊でも (152) 、もっと内側の破

壊でも (61 ，120) 、いずれも交尾が消失する。このような成績から、内側視索前

野から中脳外側被蓋への投射がラットの雄型交尾行動発現に際して、最も主要

な経路であると考えられている (61 ，120) ロしかしながら、破壊実験で得られた

成績から、中脳外側被蓋が実際に交尾行動にどのような役割を果たしているか

を特定することは困難である。そこで、本実験では中脳外側被蓋のユニット活

動を記録し、既に Horio ら (179) が報告している内側視索前野のユニット活動と

比較することにより、この部位の交尾行動における役割を検討した。

(40) 



2 .結果

S/N 比の良好な 27 偲の単一ユニット活動を分析した。オシログラフ上のユニ

ット活動記録の 2 伊jをFig.3 に示した。 A には振幅の異なる 2 つの単一ユニッ

ト活動が記録されており、 B は約 5 個のユニット活動が同時に記録されたマル

チユニット活動であるロいずれの場合も活動電位の振幅をウインドウディスク

リミネータで弁別して単一ユニット活動を抽出し、その発火頻度を記録したロ

24 個 (89%) のユニットが交尾行動の種々の時期に発火頻度の変化を示した。

Table 1 に個々のユニット活動と交尾行動との相関を示したが、半数以上のユ

ニットが 1 つだけの行動要素ではなく、 2 つまたは 3 つの行動要素に対応して

発火数の変化を示した o

2 - 1 .追尾に関連した変化

16 個 (59%) のユニットがメスの追尾時に発火数の増加を示した o Fig.4 にその

1 例を示す。多少ぱらつきはあるものの、このユニットの発火数は追尾の後半

から骨盤スラストの開始直前まで増加している o マウント解除後には、発火数

は追尾以前のレベルに戻った。このユニットは、交尾行動と無関係なロコモー

ション時には発火数の変化を示さなかった。また、挿入を伴わないマウント、

挿入を伴うマウント及び射精を伴うマウントで、追尾中の発火パターンに相違

は見られなかった。

追尾に関連した上記のユニットの発火数増加が始まる時点は、ユニットによ

って異なっていた o 16 個中 11 個 (69%) のユニットでは、追尾開始と発火数増加

の開始がほぼー致していたロ Fig.5 はその 1 例である o これらのユニットの発

火数は交尾以外のロコモーション時には変化しなかった。 4 個 (25%) のユニッ

トは Fig.4 に見られるように、発火数が増加に転じる時点が追尾開始より明ら

かに遅れていた。残り 1 個 (6%) のユニットは追尾開始に先行して発火数が増え

(41) 
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Fig. 3. 中脳外側被蓋ユニット活動のオシログラフ記録例。 A: 振幅の異

なる 2 つの活動電位、 B マルチユニット活動{約 5 個)。較正電圧は 500μV 、

時標は 500ms 。

(42) 



Table 1 
中脳外側被蓋ユニット活動と交尾行動との相関
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一:発火数減少。+発火数増加、牢自発発火数は追尾前 4 秒間の発火数の平均。
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Fig. 4. メスの追尾時に発火数が増加する中脳外側被蓋ユニットロ上段の

ラスター表示と下段の平均発火ヒストグラム (bin: 0.1 秒、 16.1 秒間)は挿入

時の最後の深いスラスト (0 の時点)で揃えである (11 回)。ラスター下の A は

追尾開始、 O はスラストの開始、下線は genital groorning の期間を表わすロ

追尾と genital groorning の期間は発火ヒストグラムの下に平均ヒストグラ

ムとして示しである。このユニットは追尾後半からスラスト開始直前まで発

火数が増加している。マウント解除後は追尾以前のレベルに田復している。

(44 ) 
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Fig. 5. 追尾開始と同期して発火数が増加した中脳外側被蓋ユニット活動。

24 回の追尾開始時点 (0 の時点)で揃えた平均発火ヒストグラム (24.1 秒間)ロ

追尾期間は発火ヒストグラム下の平均ヒストグラムとして表示しである。
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始め、追尾中も高い発火数を維持した。

2 - 2. スラストに関連した変化

9 個 (33%) のユニットがスラスト時に発火数の変化を示した o 3 個 (11%) は挿

入を伴ったスラストに一致して発火数が増加した o Fig.6A にその 1 伊!を示す o

このユニットは射精を伴った挿入時にも発火数の増加を示したが、挿入を伴わ

ないマウント時には発火数の変化はなかった。

これに対し、 6 個 (22%) のユニットは挿入時のスラストで発火が抑制された。

Fig.6B はその典型例である o 発火数はスラスト直前から減少し始め、スラスト

中は顕著に減少した。挿入後 3-4 秒間、発火数は追尾以前の基線レベルより低

く、 genital grooming の終了時点までに徐々に基線レベルへと回復した。射

精を伴うスラスト時にも発火数は著明に減少したが、挿入を伴わないマウント

時には発火数の変化はなかった。

2 - 3. geni tal grooming と関連した変化

10 個 (37%) のユニットが genital grooming 時に発火数増加を示した o 大部

分は genital grooming の期間中持続的に発火数が高かったが、特に前半の方

が高い発火数を示した。 Fig.7 にその 1 例を示す。このユニットは genital

grooming 以前の発火数は非常に少ないが、 genital grooming 中には著明に増

加した。挿入から genital grooming 開始までの時間には、 1 回毎にややぱら

つきがあるが、発火数の変化は genital grooming 開始とほぼ一致している

(Fig.7A) 。ユニット活動と genital grooming の時間的対応関係は、射精を伴

った挿入後に明瞭に認められる (Fig.7B) ロ genital grooming は最後の深いス

ラストから約 2.9 秒遅れて始まったが、発火数の増加は genital grooming と

同期している。挿入を伴わないマウント後に genital grooming が生じない場

(46 ) 
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Fig. 6. 挿入時のスラストに伴う中脳外側被蓋ユニットの促進 (A )あるい

は抑制( B )反応。平均発火ヒストグラムは最後の深いスラスト (0 の時点)で

揃えである (24.1 秒間)。追尾、 genital groorning 期間は発火ヒストグラム

下に平均ヒストグラムとして表示。 B のユニットは挿入後 3-4 秒間追尾以前

の基線レベルよりも発火数が少なく、 genital grooming 終了までに徐々に

基線レベルに回復している。

(47) 
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Fig. 7. genital grooming 中の中脳外側被蓋ユニットの発火数増加。ラス

ター表示は最後のスラスト (0 の時点)で揃えである。 A : 13 回の挿入、 B

射精、 C genital grooming が後続しない挿入のないマウント o . A追尾

開始、 0: スラスト開始、下線 genital grooming の期間。発火はほとん

ど genital grooming 中にのみ生じる (A 、 B )0 genital grooming を伴わ

ないマウントの時には発火は見られない。
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合には、発火数は変化しない (Fig.7C) 。また、性器以外の grooming の場合に

は発火数の変化は認められなかった。

一方、 7 個 (26%) のユニットが genital grooming 中に基線レベルよりも低

い発火数を示した。

2 - 4. 射精後不応期の活動

10 個 (37%) のユニットが射精後不応期にはメス導入前の発火レベルよりも低

い発火数を示した。 1 個を除いて、それらは追尾中に発火数増加を示したもの

であった (Table 1 )ロ

2 - 5. ユニット活動の記録部位

ユニット活動の記録部位を Fig.8 に示した。大部分は黒質の外側半分の背側、

内側毛帯の背外側、内側膝状核の腹内側に位置していた。しかし、記録部位と

交尾行動中の発火パターンとの聞に一定の関係を見いだすことはできなかった。

3 .考察

本実験はラットの雄型交尾行動時の中脳外側被蓋ユニット活動の多様性を初

めて明らかにしたものである。記録したユニットの多く (89%) が交尾行動の異

なる動作に対応して発火数の変化を示したが、この成績は中脳外側被蓋がオス

ラットの正常な交尾行動の発現に重要であるとする説 (61 ，62 ，120 ，152 ，153) を

支持するものである。中脳外側被蓋は脳内報酬系の一部であり (134) 、破壊に

より交尾行動が消失し (6 1， 120) 、性的に受容的なメスへの晴好性がなくなる

(120) ことから、この部位は性的報酬に関係すると推定されている (6 1， 120) 。

また、この部位にイボテン酸を微量注入すると、射精の障害が起こることから、

中脳外側被蓋にある神経細胞体が交尾行動に不可欠であると考えられている

(49) 
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Fig. 8. 中脳外側被蓋ユニット活動の記録部位。 Konig & Klippel(201) の

アトラス上に発火パターン別に表示している。 0: スラスト中に発火数が増

加、.:スラスト中に発火が抑制、ム:スラスト以外の交尾動作に伴い発火

数が変化、口:変化なし。 MGN: 内側膝状核、 SN: 黒質、 ML: 内側毛帯、 r : 

赤核。
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(153) 。しかし、中脳外側被蓋の雄型交尾行動における役割に関しては依然と

して不明の点が多い。以下、本実験成績から示唆される中脳外側被蓋のいくつ

かの機能について述べる。

3 - 1 .追尾に関連した変化

追尾に関連したユニットは、発火数増加の開始時点をもとに、 3 つに分ける

ことができる。 1) 追尾に先行して発火数の増加が始まったユニットは、外見上

のいかなる動作とも関係しなかったので、この活動は内側視索前野ユニットに

ついて以前推定した (179) のと同様に、オスが交尾を開始しようとする性的動

機づけを反映しているように思われる。 2) 追尾開始に同期して発火数が増加し

たユニットは、交尾以外のロコモーションではほとんど変化しなかったロした

がって、これらの活動は追尾動作と特に相関が高いと考えられる。しかし、追

尾は通常のロコモーションと異なり、非常にスピードが速いので、これらの変

化が速いロコモーション動作全般に関係している可能性も残る。 3) 追尾後半に

発火数の増加が始まったユニットは、行動との時間的対応関係から判断して、

スラスト直前のマウンティング、メスの側腹部の触診、陰茎の勃起などと関連

していると思われる。

3 - 2. スラストに関連した変化

これらの活動が挿入のないスラストで変化しなかったことには、以下の 3 つ

の理由が考えられる。 1) 挿入は最後の深いスラストで達成されるが、挿入を伴

わないマウン Fトには深いスラストがない o おそらく、挿入時のスラストで発火

数が変化したユニットの中には、挿入の反射的動作に深く関わるユニットがあ

り、単なるマウントでは変化しないのであろう。 2) 挿入時には腫との接触によ

り陰茎への触覚刺激を伴うが、挿入がない場合にはそのような刺激はない o し

(51) 



たがって、スラスト時の発火パターンは陰茎への触覚刺激の有無によって相違

するものと思われる。 3) スラスト時に発火が抑制されたユニットの中には、

genital grooming の前半にも発火数が低いものがあった。この発火パターン

の時間経過は、挿入時の陰茎勃起の時間経過 (316) とほぼ対応する o これに対

し、挿入を伴わないスラストの場合には完全な勃起が生じにくい (316) ので、

発火数の変化が生じないのであろう。

3 - 3. geni tal grooming に関連した変化

半数以上のユニットは genital grooming 期間を通じて基線レベルより高い

発火数を示した。しかも、挿入後の genital grooming だけではなく、交尾と

交尾の聞に自発的に生じる genital grooming でも発火数が増加した。しかし、

性器以外の grooming では変化しなかったので、これらのユニットは直接

genital grooming に関連しているといえる。また、発火数の変化は grooming

開始以後に始まるものが多いので、性器からの触覚刺激を受けている可能性が

高い。さらに、勃起した陰茎は genltal grooming によって消散することが知

られている (316) ので、 genital grooming 開始直後に発火数が高いユニットは

陰茎勃起の消散と関連しているように思われる。

中脳外側被蓋は比較的多くの部位と線維連絡を持つことが明らかにされてい

るが (48 ，75 ，204 ，290 ，325) 、雄型交尾行動に関係する連絡についてはほとんど

知られていない o メスラットの陰部神経を電気刺激すると、中脳外側被蓋から

誘発応答が記録される (75) 。陰部神経は性器を支配し、メスラットではロード

ーシスに関係する触覚情報を伝達している (394) 。オスラットでは、陰部神経

切断により陰茎からの求心性入力を遮断すると、勃起、挿入、射精ができなく

なる (228) 。したがって、オスラットにおいても、交尾の実行に必要な性器か

らの求心性入力が中脳外側被蓋に達していると推定することができる。

(52) 



3 - 4. ユニット活動から見た中脳外側被蓋の役割

雄型性行動は、性的動機づけをメスへの随意的な接近、そしてマウンテイン

グ、スラストという一連の動作へと転換して行く過程から成り立つ o 本実験で

明らかになった個々の交尾動作と対応した中脳外側被蓋ユニットの発火パター

ンの多様性は、中脳外側被蓋がこれらの過程のうち交尾動作の実行に深く関わ

っていることを強く示唆する。一部のユニット群は、一連の交尾動作を実現す

るのに必要な性器からの感覚入力の処理に関係していると思われる。また、別

のユニット群は、もっと直接的に反射的な交尾動作の遂行に関わっていると考

えられる。このような中脳外側被蓋ユニットの多様性に対して、内側視索前野

では挿入前後の変化として、 1 つのパターン、すなわち追尾ーマウント中の発

火数増加とその後の減少というパターンのみが見られると Horio ら(179) は報告

している。しかも、あるものはメスの追尾に明らかに先行して発火数の増加が

始まることから、これらの活動はオスの性的動機づけと関係すると推察してい

る。中脳外側被蓋では、追尾に先行して発火数が増加するユニットはわずか 1

個のみであった。また、内側視索前野ユニットはメス導入から射精まで比較的

高い発火数を維持する (179) ことから、この部位は射精まで交尾を維持して行

く機構にも関係すると考えられる。すなわち、中脳外側被蓋が主に交尾の遂行

に関係するのに対し、内側視索前野は性行動の動機づけの側面により深く関係

すると推測される。本実験成績から両部位の機能差が示唆されるが、この仮説

は内側視索前野から内側前脳束を通過して中脳外側被蓋へ投射する経路がオス

ラットの交尾行動に不可欠であるという説 (61 ，62 ，120) を支持するものである。

4 .まとめ

ラットの雄型交尾行動中の中脳外側被蓋単一ユニット活動を記録した。 27 個

のユニット中 24 個 (89%) がメスの追尾、骨盤のスラスト、 genital grooming の

(53) 



3 つの交尾動作のいずれかに対応して発火数の変化を示した。 16 個 (59%) はメ

スの追尾中に発火数が増加した。 3 個(1 1%) は挿入時のスラストに伴って発火

数が増加した。反対に、 6 個 (22%) はスラスト時に発火が抑制された。 10 個

(37%) は genital grooming 時に発火数が増加したが、 7 個 (26%) は基線レベル

よりも減少したロ個々の交尾動作に対応した特異的な発火パターンは、中脳外

側被蓋が雄型交尾行動の遂行に重要な役割を果たしていることを示唆する。一

部のユニットは、一連の交尾動作を表出するのに必要な性器からの感覚情報の

処理に関わっているのであろう o また、他のユニットは、より直接的に反射的

な交尾動作に関係しているものと思われる。これらの成績は内側視索前野から

中脳外側被蓋への投射が雄型交尾行動の発現に本質的であるという仮説を支持

するものである。
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第 4 章 中脳外側被蓋の電気刺激による交尾行動の変容

1 .はじめに

前章では交尾行動中の中脳外側被蓋ユニット活動の記録から、この部位がオ

スラットの交尾動作の遂行に深く関わっていることを示唆した。しかし、行動

発現における特定部位の機能を理解するためには、さまざまな方法による実験

的研究が必須である。内側視索前野が雄型性行動の中心的神経機構であるとい

う理解は、破壊、刺激、微量ホルモン植え込み、神経生化学、薬理学、電気生

理学など種々の実験方法による多数の知見に基づいている。ラットの雄型性行

動発現には内側視索前野一中脳外側被蓋の連絡が重要であると推定されている

ものの、著者らの電気生理学的実験を除くと、すべて破壊実験の成績から論議

されている (61 ，120) 。この部位の役割を明確にして行くためには、もっと多様

な研究方法による知見の蓄積が必要とされる o 本実験では、以前から内側視索

前野や内側前脳束などを対象に実施されている電気刺激法を中脳外側被蓋に適

用し、中脳外側被蓋の雄型交尾行動における役割をさらに検討した。

2 .方法

手術時の体重が300-410g の成熟ウィスター系雄性ラットを用いた。前述した

ユニット活動記録実験で使用したのと同様の慢性電極を、ベントパルピタール

ナトリウム麻酔下で定位的に中脳外側被蓋に刺入した。術後、回復期間をおい

たのち、電気刺激の対照実験をかねて、通常の交尾行動中にユニット活動を記

録した。その後、刺激セッションと刺激をしない対照セッションを 3 日ないし

4 日間隔で 2 固から 3 回繰返し、刺激セッションと対照セッションの交尾行動

を比較した。電気刺激は図示したように (Fig.9) 、電気刺激装置(日本光電、

SEN-7103) で持続時間 0.1msec の単相矩形波を 60Hz の頻度で発生させ、アイソレ

(55) 
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Fig. 9. 電気刺激の時間的パラメータの模式。持続 0.1 秒の単相矩形波を 60

Hz( パルス間間隔 16.6 ミリ秒)で 30 秒間持続的に与える。刺激はメス導入直後

から、 30 秒オン、 30 秒オフモードで繰返す。
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ータ{日本光電、 SS201J) を介して動物に 30 秒間連続して与えた。刺激は動物の

行動に関係なく、メス導入時点から 30 秒間刺激オン、 30 秒間オフとなるよう交

互に繰返した。個々の動物について、その日の実験開始前に、 30 秒間の刺激中

に外見上の行動反応が生じないことを基準として、最大の刺激強度を設定した。

すべての交尾行動テストが終了した後、レバー押しによる自己刺激行動のテス

トを行ったロテストには、 29x 20x 40cm の大きさで、-側の壁にレバーを設置

したプレキシグラス製の実験箱を用いた白動物がレバーを押すと、交尾行動中

の刺激テストで用いたのと同じ持続 O.lmsec 、60Hz の刺激電流が 0.5 秒間与えら

れるよう設定した o 刺激強度は交尾行動中の刺激に用いたのとほぼ同強度であ

った。

交尾行動のパフォーマンスを客観的に評価するため、ピデオシステムで収録

した行動記録画像を再生して、メスの導入、マウント、挿入、射精の発現時点

を正確に同定し、以下の行動指標を算出した。マウント頻度 (MF) : 1 回の射精

シリーズ中に生じた挿入を伴わないマウントの総数、挿入頻度 (IF) : 1 回の射

精シリーズ中に生じた挿入の総数、挿入潜時 (IL) :メス導入から 1 回目の挿入

までの時間、射精潜時 (EL) : 1 回の射精シリーズの最初の挿入から射精までの

時間、挿入間間隔 (111) : 1 回の射精シリーズにおける平均挿入間間隔、射精

後挿入潜時 (PE1L) :射精から次のシリーズの最初の挿入までの時間。

3 .結果

3 - 1 .交尾行動に及ぼす中脳外側被蓋刺激効果

中脳外側被蓋刺激による交尾行動の変化率を、代表的な指標に限って各動物

毎に Table2 に示した o 正の変化率は非刺激対照セッションと比べて刺激セッ

ションで各指標の値が増加したことを、負の変化率は減少したことを示す。雄

型交尾行動の各指標の減少は、一般に交尾の促進を表わすと考えられているの
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Table 2 

中脳外側被蓋刺激による交尾行動の変化率

Rat Percent Current 
No. EL IF PEIL Intromissions (inμA) 

during S-on 申

1 ー36.2 -32.4 -16.2 11 115 
2 -33.8 18.8 -9.0 56 80 
3 -6 1. 7* ー7.9 0.7 55 110 
4 -65.7 -65.1 串 -37.5 46 95 
5 -68.4 -58 .4事車 3.6 24 125 
6 43.5 -15.0 10.5 5 140 
7 ー24.9 -45.6 串 14.1 24 190 
8 -69.4 寧 -60.1 寧 17.5 20 120 
9 -28.5 -24.5 13.9 19 95 

10 2.0 -19.5 -13.2 13 100 
11 -75.7 寧 -63.4* -2 1. 7 28 95 
12 -82.4 寧 -78.6 寧 -17.7 21 110 
13 53.3 9.5 8 .4 22 125 
14 88.5 24.3 29.3 22 100 
15 -4.0 ー29.9 30.5 26 190 

牢 Pく0.05; 甲車p<O.Ol

EL: 射精潜時、 IF: 拝入頻度、 PEIL: 射精後挿入港時

串:刺激オン期間中に生じた挿入回数の全挿入回数に対する比率
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で、負の変化率は中脳外側被蓋刺激による交尾行動の促進を意味する。これら

の変化率の算出には、各動物の刺激ならびに非刺滋セッションにおける 4-6 回

の交尾シリーズのデータを用いた o 刺激効果をより客観的に評価するため、各

動物について、刺激セッションと非刺激セッションにおける各行動指標の平均

値を比較した。射精潜時は 15 匹中 4 匹 (27%) で刺激時に有意に短縮した。挿入

頻度も 6 匹 (40%) で刺激時に有意に減少した。しかし、射精後挿入潜時には有

意な変化は見られなかった。さらに、交尾行動の他の指標についても、刺激セ

ッションでの変化は見られなかった。

刺激セッションの刺激オン期間に生じた挿入回数の全挿入回数に対する比率

を、平均値として個体毎に Table 2 に示した。 Malsbury(237) の報告にならって、

70% 以上の値を刺激随伴性交尾、 30% 以下の値を刺激随伴性交尾抑制と定義する

と、 12 匹 (80%) の動物で刺激随伴性交尾抑制が認められた。その典型例を Fig.

10 に示す。非刺激セッションでは挿入は比較的規則的に出現しているが、刺激

セッションでは挿入は刺激オフの期聞に集中して出現している。また、刺護士セ

ッションでは、射精潜時が短く、挿入頻度も少ないロ

3 - 2. 刺激オン期間の行動の特徴

刺激オン期間の動物の行動は、おおむね次の 3 種類に分けることができた。

1) 刺激中、実際にメスを追尾し、マウントするが、挿入できない、 2) 刺激中じ

っとしているが、メスが接近すると、前肢で拒絶する、 3) メスの行動に関係な

く、刺激中無反応である。

3 - 3. 刺激持続時間の効果

30 秒のオン・オフで上述した交尾行動の促進効果が認められた 2 匹の動物に

ついて、 15 秒あるいは 2 分のオン・オフモードで刺激を行い、刺激持続時間の

(59) 
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Fig. 10. 非刺激対照セッション(上段)と刺激セッション(下段)における交

尾行動(動物者 7) 。メス導入から第 2 シリーズの最初のマウントまでを示す。

刺激オンの期間は矩形波上部の黒い横棒で表わす。縦線は 3 種類のマウント

行動出現時点、を示す。最も高い縦線:射精、中くらいの縦線:挿入、最も低

い縦線:挿入のないマウント。刺激セッションでは挿入はほとんど刺激オフ

の期間に集中し、射精潜時が短く、射精までの挿入回数も少ない。
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効果を調べた o 射精潜時の短縮と挿入頻度の減少はいずれの場合にも認められ

たが、刺激随伴性交尾抑制は 15 秒のオン・オフモードの時にのみ観察された o

3 - 4. 自己刺激行動

自己刺激行動のテストを実施した 13 匹中 6 匹 (46%) が、 10 分間に 30 回以上の

割合でレバー押しによる自己刺激を行ったロ中脳外側被蓋刺激により有意な挿

入頻度の減少を示した動物のうち 3 匹が 10 分間に 30 回以上の自己刺激を行った。

3 - 5. 交尾行動時の中脳外側被蓋ユニット活動

交尾行動の各動作に対応したユニット活動の典型例を Fig.lll こ示した。一方

は、追尾とマウント時に発火数が増加し、 genital grooming 時にも高い発火

数を示した (A )。このユニットの記録部位を電気刺激すると、刺激随伴性交尾

抑制が生じた (Table 2 のね)。もう一つのユニットは genital grooming の開

始期に著明な発火数の増加を示した( B )。このユニットの記録部位の刺激では、

交尾促進と刺激随伴性交尾抑制の両方の効果が得られた (Table 2 の何)。この

ように、本実験では genital grooming 中に発火数が増加するユニットが比較

的多数 (67%) 認められた。また、刺激により挿入頻度が有意に減少した 6 部位

中 5 部位 (83%) において、 genital grooming 中の発火数の増加が見られた o

3 - 6 .刺激部位

刺激電極先端の部位を Fig.12 に示す。大半は黒質の外側半の背側、内側膝状

核の腹側部に位置していた。しかし、刺激効果と刺激部位の聞に一定の関係を

認めることはできなかった。

(61) 
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Fig. 11. 交尾行動中の中脳外側被蓋ユニット活動の 2 例。平均発火ヒスト

グラムは深いスラスト (0 の時点)で揃えである (bin: 0.1 秒、 24.1 秒間)。追

尾および genital grooming の持続時間は発火ヒストグラムの下にヒストグ

ラムとして表示している。 A (動物紅)では、追尾およびマウント中に発火

数が高く、 genital grooming 中も追尾以前の基線レベルより高い。 B (動物

書7) では、 genital grooming 開始直後に発火数が著明に増加している D

(62) 
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Fig. 12. 刺激電極先端部の位置。刺激効果別に Konig & Klippel(201) のア

トラス上に表示。・:交尾の促進と刺激随伴性交尾抑制の両方が見られた部

位、 0: 交尾促進のみ、 A : 刺激随伴性交尾抑制のみ、口:効果なし。 MGN

:内側膝状核、 SN: 黒質、 ML: 内側毛帯、 r: 赤核 D
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4 .考案

中脳外側被蓋刺激により、方向の異なる 2 つの変化が生じた。一方は射精潜

時の短縮や挿入頻度の減少に見られるような交尾行動の促進であり、他方は刺

激随伴性交尾抑制に現われた交尾の障害である。本実験では、刺激実験に先立

って刺激に用いたのと同じ電極からユニット活動を記録しているので、電気刺

激の効果は実際に中脳外側被蓋の神経細胞が興奮した結果を反映していると考

えられる。

4 - 1. 促進効果

Beach(32) は、雄型交尾行動の発現には性的覚醒機構と挿入射精機構という

2 つの異なる機構が作用していると考えた。性的覚醒機構の役割は性的興奮レ

ベルを高めて交尾に導くことであり、メス導入から最初の挿入またはマウント

までの時間や射精後不応期の長さなどが性的覚醒機構に依存すると考えられて

いる。一方、挿入射精機構はマウント、挿入、射精などの実際の交尾動作の遂

行に関わる機構であり、射精潜時や挿入頻度などが挿入射精機構に依存して決

まると考えられている。

以前から多数報告されている内側視索前野の電気刺激では、雄型交尾行動の

指標がいずれも極端に減少し (147 ，237 ，252 ，375) 、刺激随伴性交尾が生じる

(147 ，237) 。したがって、内側視索前野は性的覚醒機構と挿入射精機構のいず

れをも効果的に促進させる部位だと考えられている (237 ，252) 。これに反し、

本実験の中脳外側被蓋刺激では、射精潜時や挿入頻度はやや減少したものの、

他の行動指標には影響が見られなかった。この成績は中脳外側被蓋が交尾の開

始相よりも、むしろ第一に実行相に関わっていることを示唆する。このように、

交尾行動指標によって刺激効果に相違が見られたことから、 Beach(32) の提唱

したように、雄型交尾行動発現には、開始に関わる機構と実行に関わる機構が

(64) 



ある程度独立に作用していると考えることができるロ

Sachs ら(316) は射精の達成にも 2 つの異なる機構が関わっていると提唱して

いる。すなわち、挿入頻度に反映される射精プロセス機構と平均挿入間間隔に

反映される交尾ベース決定機構である。内側視索前野刺激では両方の機構が促

進されたので、著明な射精潜時の短縮が生じた (237) と解釈できる。しかし、

中脳外側被蓋刺激では平均挿入間間隔は変わらずに、挿入頻度だけが減少した。

したがって、中脳外側被蓋刺激は射精プロセス機構だけを賦活したと考えるこ

とができる。換言すれば、中脳外側被蓋は射精闇値を低下させるように働いて

いると思われる。この部位にイボテン酸を微量注入すると、射精が非常に障害

されるという成績 (153) は、中脳外側被蓋が射精の達成に関与しているという

本実験の仮説を支持する。イボテン酸は神経細胞体は破壊するが、その部位を

通過して行くだけの線維には影響しない (330) ことから、中脳外側被蓋の細胞

が実際に射精達成に関与していると考えられる o しかしながら、中脳外側被蓋

刺激による射精の促進は、内側視索前野 (237 ，252 ，375) や内側前脳束 (64 ，67 ，

68) 刺激による促進に比べて非常に遅い。この成績から、中脳外側被蓋刺激は

古典的な神経伝達物質の急速な作用ではなく、神経ペプチドなどの緩徐な作用

を媒介として、間接的に射精促進に効果を及ぼしていると推定することができ

るo

内側視索前野から中脳への投射部位の一つである腹側被蓋野 (90 ，362) を刺激

すると、刺激随伴性交尾が生じ、射精潜時や射精後不応期が短縮する (12 1)口

この成績は内側視索前野 (237) や内側前脳束 (68) の刺激の場合と非常に類似し

ており、腹側被蓋野が交尾の開始相にも実行相にも関係することを示唆する o

これに対し、中脳外側被蓋刺激は射精達成を促進したものの、性的覚醒には効

果を持たなかった。これらの成績は、内側前脳束を経由する内側視索前野遠心

路が、雄型交尾行動への作用の点では、中脳レベルで分化していることを示す。
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中脳背側部への電気ショックは動物にとって嫌悪的であることが知られてい

るが (311) 、このような刺激を繰返し与えると、交尾経験のあるオスラットの

交尾が促進される (122) 。この中枢性の嫌悪刺激は、体表面に嫌悪刺激を与え

た時 (66 ，315) と同様の交尾行動の変化を生じさせることから、結果として現わ

れた交尾の促進は非特異的な覚醒によるものと解釈されている(1 22) 。しかし、

中脳外側被蓋刺激ではオスラットの覚醒水準を反映する挿入潜時や射精後不応

期に変化がなかったので、観察された交尾の促進は非特異的な覚醒水準の上昇

によるものではなかろう。

4 - 2. 抑制効果

上述のように、中脳外側被蓋刺激により一部の交尾指標が減少して促進効果

が生じたが、挿入は刺激オフの期間に集中した。この成績は刺激が交尾行動に

抑制的な効果を持つことを示fしている。さらに、刺激随伴性交尾抑制は、刺激

期間中の動物の行動に基づいて、以下の 3 つに分類できた。

メスを追尾し、マウントするが、挿入が不可能な動物が見られた。この行動

は内側視索前野 (150 ，169) や中脳外側被蓋 (61 ，120) 破壊後に観察される行動と

類似している。内側視索前野破壊後の挿入不能は、スラスト運動の表出が障害

されるためだと考えられている (126 ，150) 。電気生理学的研究 (75) によれば、

中脳外側被蓋はメスラットのロードーシス反射の発現に必要な陰部神経 (394)

からの入力を受けている。著者らも、前章で示したように、オスラットの場合

にも性器からの入力が中脳外側被蓋に投射することを示唆した (342) 。本実験

でも、実際に刺激テスト以前に記録したユニット活動の中には、スラスト運動

や他の交尾動作に関連した活動が記録できた o したがって、中脳外側被蓋刺激

中の挿入不能は、反射的な挿入動作に必要な感覚入力が妨害されたためと考え

ることができる。また、この成績から、挿入動作の発現には適切な時間パター
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ンで中脳外側被蓋のニューロン群が賦活されることが必要であるという仮説を

導くことができる。人工的な電気刺激は中脳外側被蓋ニューロン群の適切な賦

活パターンを妨害し、その結果、挿入不能に導いたと解釈できる。

別の動物では、刺激中オスがメスを回避した。子育てをしている母ラットの

中脳外側被蓋を破壊すると、オスの侵入者に対して通常見られる攻撃性が減弱

することから、この部位は情動行動に何らかの関わりを持っと考えられている

(151) 。肩挑体の破壊は恐怖や攻撃性を低下させる (259) ので、解剖学的に証明

されている中脳外側被蓋から扇桃体への投射 (184) は、情動行動に関連する経

路の一つであると解釈されている (151) 。中脳外側被蓋刺激中にオスがメスを

回避するのは、刺激によりこのような経路が賦活され、情動変化が生じたため

かも知れない。

刺激中、活動性が全般に低下する動物がいた。内側毛帯を刺激した場合にも、
~ 

同様の抑制効果が報告されているが、その理由は明らかにされていない (121) 。

本実験の場合にも、活動性低下の原因を特定することはできないが、刺激が報

酬効果を持っていたため、活動性が低下した可能性がある。一部の動物は交尾

テストと同じ電流強度で自己刺激のためのパー押しを行った。もし、交尾テス

ト中の刺激が報酬的であれば、動物は 30 秒間の刺激中ことさら反応する必要が

ない。反対に、刺激が嫌悪的なために、いかなる反応も生じなかったと考える

こともできる。

4 - 3. 促進と抑制の相互作用

1/3 の動物で刺激による交尾の促進と抑制両方の効果が見られた。刺激持続

時間が長い時( 2 分)には刺激随伴性交尾抑制は消失したが、射精潜時と挿入頻

度は依然として減少したロこれらの成績は、長時間刺激では効果が減弱する過

程と、刺激持続時間にはあまり影響を受けず、累積的に効果を発揮する過程が
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独立に作用していることを示唆する D おそらく、この 2 つの過程に関連した異

なるユニット群が中脳外側被蓋には存在するものと思われる。通常の交尾では

これら 2 群の中脳外側被蓋ユニットが適切なタイミングで順次賦活されるが、

電気刺激では両者が同時に賦活されるため、方向の異なる効果が混在するので

あろう。

4 - 4. 自己刺激との関連

内側視索前野 (237) や内側前脳束 (64) 刺激による著明な交尾行動の促進は、

部分的には刺激が報酬効果を持つことによると考えられている。中脳外側被蓋

は脳内報酬系の一部なので (134) 、Edwards ら(120) は内側視索前野から中脳外

側被蓋へ投射する経路が性的報酬に関係すると推察している。本実験で射精潜

時の短縮や挿入頻度の減少が生じた刺激部位の一部では自己刺激が生じたので、

中脳外側被蓋は実際に性的報酬にも関与すると考えられる o

また、自己刺激が生じた多くの部位では、 genital grooming 中にユニット

発火数が増加した D したがって、性器から入力を受ける中脳外側被蓋のユニッ

トの一部が性的報酬に関係する可能性がある。

4 - 5. 刺激実験から示唆される中脳外側被蓋の機能

刺激によって生じた射精潜時の短縮と挿入頻度の減少は、中脳外側被蓋が射

精達成に促進的に作用することを示す。刺激随伴性交尾抑制は交尾動作、特に

挿入の正常な表出に必要な感覚入力の妨害によって生じたものであろう o 交尾

促進効果の見られた刺激部位で自己刺激が生じたことから、中脳外側被蓋は性

的報酬にも関係すると考えられる。本実験ならびに前章で示したような種々の

ユニットが、このようなさまざまな過程に関係しているのであろう o 内側視索

前野ユニットは、これらの中脳外側被蓋ユニットに投射して、交尾行動の円滑
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な遂行を調節しているものと思われる。

5 .まとめ

中脳外側被蓋の雄型交尾行動における役割を明らかにするため、オスラット

の交尾行動中にこの部位に電気刺激を加えてその効果を調べた。交尾経験のあ

る動物にあらかじめ全身麻酔下で慢性電極を刺入し、術後、発情したメスと同

居させて 30 秒オン、 30 秒オフの繰返しモードで刺激を与え、交尾行動への影響

を調べた。 15 匹の動物中、射精潜時 (n=4 : 27%) と挿入頻度 (n=6: 40%) が有意に

減少し、交尾の促進が見られた。反対に、 12 匹 (80%) の動物で刺激随伴性交尾

抑制が生じた。交尾が促進した動物の中には、交尾テスト時と同強度で自己刺

激のためのパー押しを行う動物が見られた。これらの成績は、中脳外側被蓋が

射精の達成、正常な挿入の発現、性的報酬に関与し、それによってオスラット

の交尾行動を詞節していることを示唆する。

(69) 



第 5 章 中脳内側被蓋のユニット活動

1 .はじめに

ラットの場合、間脳尾側部から中脳吻側部にまたがる領域の内側部に、雄型

交尾行動に抑制的に働く系が存在すると考えられている (318) 。中脳と間脳の

境界領域を破壊すると、オスラットの射精後挿入潜時、挿入間間隔が減少し、

交尾が促進する(1 68) 。乳頭体後部を比較的広範に破壊されたオスをメスと同

居させておくと、対照群に比べて鹿栓が多く見つかったことから、おそらく破

壊動物では交尾が促進したのであろうと推察されている (226) 。中脳基底部の

吻側部、すなわち腹側被蓋野を破壊した場合にも、不応期の短縮が報告されて

いる (23) 。中心灰白質の腹外側部境界領域を破壊すると、射精後不応期が短縮

し、 1 時間当たりの射精回数も増加する (85) 。また、中心灰白質を破壊した場

合にも、オスは早いベースでマウントし、単位時間当たりの射精回数が多い

(62) 。これらの比較的広範な領域は、破壊によって交尾の促進が生じることか

ら、通常、雄型交尾行動に抑制的に作用すると考えられる o 内側視索前野から

の遠心路の一部は中心灰白質に投射することが知られており (90 ，362) 、このよ

うな回路が雄型交尾行動において実際にどのように機能しているかを知ること

はきわめて重要である。そこで本実験では、中脳中心灰白質を含む中脳被蓋の

内側部から交尾行動中のユニット活動を記録し、既に述べた外側被蓋の活動と

比較して、雄型交尾行動における被蓋内側部の役割を考察した。

2 .結果

2 - 1 .交尾動作と関連した変化

最も多かったのは、 genital grooming 中に発火数が基線レベルよりも低く

なる変化パターンであった( 9 例 33%) 。そのうち、 4 個のユニットが追尾中

(70) 



に発火数の増加を示したが、追尾開始と発火数増加開始の時間関係、はユニット

によって相違した o Fig.13 に代表的な 1 例を示した。 A は追尾開始時点で揃え

たヒストグラムであるが、このユニットでは追尾開始と発火数の増加が必ずし

も同期しておらず、発火数の増加は追尾に約 3 秒先行して始まっている。挿入

前後の変化を詳しく見るために、スラストの開始( B )と深いスラスト( c )でそ

れぞれ揃えてみると、発火数が最も高くなるのはスラスト開始時点、であり、深

いスラスト時には明らかに発火数が減少し始めている o genital grooming 中

には発火数は追尾以前の基線レベルよりも著明に減少しており、 genital

grooming 終了後、徐々に元のレベルに回復している。このような発火パター

ンは、これまでに内側視索前野や中脳外側被蓋にも見られたパターンである。

第 2 のパターンとして、スラスト動作時だけに特異的に発火するユニットが

3 個 (11%) あった。 Fig.14 の 1 伊jは挿入時の深いスラストで揃えたラスターと

ヒストグラムである。このユニットは非常に自発発火頻度が低いが、 1 回毎の

ラスター表示に明瞭に認められるように、深いスラストと同期して顕著な発火

数の増加を示している o

挿入前後の粗大な体動と同期して発火数が増加するユニットが 5 個 (19%) 見

られた。 Fig.15 はその典型例である。 A は追尾開始で揃えたヒストグラムで、

発火数の増加は追尾開始より約 1 秒遅れて始まっている。 B は挿入時の深いス

ラストで揃えたヒストグラムで、挿入の約 0.5 秒前から挿入達成まで一時的に

発火数が減少している。この発火数減少の開始時点は、追尾が終ってロコモー

ションが停止する時点とほぼ一致する。深いスラスト後には再び強く発火する

が、 C の genital grooming の開始で揃えたヒストグラムもあわせて判断する

と、この発火のピークは挿入直後の後方ジャンプの時点に一致する。この例と

異なり、挿入時の一時的な減少が明確でなく、追尾から後方ジャンプにかけて

持続的に発火数が増加するユニットもあった。

(71) 
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Fig. 13. 追尾に関連した中脳内側被蓋ユニット活動。同ーユニット活動を

異なる時点を基準 (0 の時点)に揃え、平均発火ヒストグラムとして表示して

いる (24.1 秒間 )0 A 追尾開始、 B スラスト開始、 c 最後の深いスラス

ト。このユニットは追尾に先行して発火数が増加し始め (A )、スラスト開始

時にピークに達する( B )。その後の genital grooming 中は発火が著明に抑

制される。
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Fig. 14. スラストに関連した内側被蓋ユニット活動。最後の深いスラスト

(0 の時点)で揃えたラスターと平均発火ヒストグラム (16.1 秒間}。ラスター

下の A は追尾開始、 O はスラストの開始、下線は genital grooming の期間

を表わす。追尾と genital grooming の期間は発火ヒストグラムの下に平均

ヒストグラムとして示しである。このユニットは深いスラストに同期して顕

著に発火数が増加している。
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genital grooming に同期して発火数が増加するユニットの 1 例を Fig.16 に

示した。このユニットでは、スラスト開始に同期して発火のピークが認められ

るが (A )、この活動はこのユニットだけの特徴である。 genital grooming の

開始時点にも著明な発火のピークが見られ( B )、その後、発火数は追尾以前の

約 4 倍のレベルを維持し、 genital grooming が終了してから約 8.5 秒経過して

元のレベルに回復している( C ) 0 geni tal grooming 中に発火数が増加するユ

ニットは 3 個 (11%) と少数であったが、いずれも genital grooming の開始時

に高い発火数を示したロ

挿入前後の変化パターンを、個々のユニットについてまとめて Table3 に示

した o 4 つの変化パターンをまとめると、 genital grooming 時に発火数が著

明に減少するものが比較的多く、 27 個中 9 個 (33%) を占めた o 全身的な運動、

特に追尾と後方ジャンプ時に発火数が増加するものは 5 個(1 9%) で、スラスト

時のみに発火するものと、 genital grooming 時に増加するものは、ともに 3

個 (11%) であった。残りの 7 個 (26%) は特定の動作と関係しなかった。

2 - 2 .長期的変化

次に、交尾の開始から射精、その後の性的不応期というように、長い時間経

過に伴うユニット活動の変化について述べる。

これまでに記録した多くの部位では、 Fig.17A の内側視索前野の典型例のよ

うに、交尾開始以前の発火レベルを基準に考えると、交尾開始から射精までは

比較的高い発火レベルを保つが、射精後の不応期には一転して発火数が著明に

減少するといるパターンが多く観察されている。中脳内側被蓋でも、同様に不

応期に発火数が交尾シリーズ中より減少するものが 4 個 (15%) あった。

これに対し、 3 個 (11%) と比較的少数ではあるが、不応期中の発火数が交尾

行動中の基隷レベルよりも増加するユニットが記録できた。 Fig.17B がその典

(75) 
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Fig. 16. genital grooming 時の内側被蓋ユニット活動の増加。同一ユニ

ット活動を異なる時点を基準 (0 の時点)に揃え、平均発火ヒストグラムとし

て表示している (24.1 秒間 )0 A スラスト開始、 B genital grooming の

開始、 C genital grooming の終了ロこのユニットはスラスト開始時 (A ) 

と genital grooming 開始時 (B )に著明な発火のピークを示し、 genital

grooming 期間中持続的に高い発火数を維持する。
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Table 3 
中脳内側被蓋ユニット活動と交尾行動との相関

ユニット 自発発火数車 追尾 スラスト genital 不応期
(spikesjs) grooming 

SE118 64.9 + + + 
LN724 0.2 + + + 
LK721 2.9 + 
SC114M 0.3 + 
L1804 8.3 十

UG006 0.6 
LP802L 8.4 
TD031 1. 9 
LE705 0.7 
XB423 2.3 + 一 +
SH118 1. 9 + -+ 
LC705 2.5 + + 
SF118 10.7 + + 
LH721 8.3 + + 
SG128 1. 4 + + 
LK726 3.1 + 
LF707 1. 6 + 
SC114 0.1 + 
LJ721 3.5 + 
UC926 0.5 + 
LQ807R 4.6 
VJ912 4.1 
LM728 3.3 
TI031 2.8 
LP807R 2.8 
LR814L 1. 7 
XE522 0.2 

車自発発火数はメス導入前 3 分間の平均。十:発火数増加、一:発火数減少、

一 +発火数 減 少 後 増 加 o

(77) 
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挿入を伴わないマウント。内側視索前野では交尾開始から射精まで比較的高

い発火レベルを保ち、不応期には抑制されるが (A )、内側被蓋のユニットは

交尾期間中には発火数が低く、不応期には高い( B )。
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型例である。このユニットは交尾開始以前には比較的高い発火数を示している

が、交尾期間中に発火数は著明に減少し、不応期になると逆に発火数が増加し

ている。不応期中の発火数増加は、 1 回目の不応期が一番高く、 2 回目、 3 回

目と次第に少なくなっている。このような発火パターンは、外側被蓋では現在

までのところ一つも見つかっていない。

2 - 3 .ユニット活動の記録部位

本実験では、中脳外側被蓋との比較を主目的としたため、中脳内側被蓋の比

較的広範囲の部位からサンプリングしたロユニット活動の記録部位を Fig.18 に

示す。記録部位は中心灰白質ならびにその近接領域に分布しており、 Cajal の

間質核なども含まれている。記録部位が比較的散在しているので、ユニット活

動との対応関係を特定することは困難であるが、不応期に発火数が増加したユ

ニットはいずれも中心灰白質に位置している。

3 .考察

3 - 1 .交尾動作との関連

内側被蓋にも中脳外側被蓋と同様、 1 回毎の個々の交尾動作に関係するユニ

ットがあることがわかった。追尾時に発火数が増加し genital grooming 時に

減少するユニットは、これまでにも内側視索前野などで見いだされており

(179) 、その一部は追尾以前から発火数が増加したことから、交尾の動機づけ

に関連していると考えることができる。このような内側視索前野のユニット活

動と類似した被蓋内側部の活動は、解剖学的に証明されている内側視索前野か

ら中心灰白質への遠心性投射 (90 ，362) に基づいているのかも知れない。その他、

全身的な運動やスラスト運動に伴う発火数の変化も観察されたが、外側被蓋と

比較して最も異なる点は、 genital grooming 時に発火数が増加するユニット

(79) 
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が外側被蓋には 37% あったのに対し、内側被蓋では 11% しかなかったことである。

これはおそらく性器からの入力の相違を反映しているのであろう。しかしなが

ら、被蓋内側部の破壊により交尾はむしろ促進される (62 ，85) ので、本実験で

記録したこれらの交尾動作関連ユニットは、実際の交尾行動発現に不可欠なも

のではなく、間接的に動作の遂行に関係しているに過ぎないと思われる。

3 - 2. 抑制過程との関連

時間経過の長いユニット活動の変化で特に注目されるのは、少数ではあるが

(11%) 、交尾期間中に発火数が減少し、行動的には不活発な不応期に発火数が

増加するものがあったことであるロ内側視索前野を始めとする多くの部位では、

不応期中の発火数は交尾期間中に比べて減少するか変わらない場合が大部分で、

増加するものはほとんどなかった。不応期には行動的に不活発であるばかりで

なく、皮質や海馬に睡眠様脳波が生じる (20 ，206) ことから、全般的な抑制機構

が作動していると考えられている (206) 。中心灰白質のユニットがこの時期に

発火数の増加を示したことは、この部位が交尾行動の抑制に積極的に関与して

いることを示唆するものであろう。さらに興味深い成績は、不応期中の発火数

の増加が交尾シリーズを経過するにしたがって、次第に減弱したことであるロ

この変化は、シリーズが経過するとともに全般的な抑制過程が発達し、中心灰

白質の積極的な抑制作用が弱まったことを反映しているのかも知れない。

Hansen ら(1 54) は、中脳中心灰白質腹側部の内側被蓋を通電により破壊した

場合には不応期が50% 以上も短縮したのに対し、イボテン酸注入による破壊で

はたかだか 20% の短縮にとどまることを見いだした。前述のとおり、不応期は

前半約 2/3 の絶対不応期と後半約1/ 3の相対不応期に分けて考えられており、絶

対不応期にはいかなる覚醒刺激を与えても交尾が生じないことから、積極的な

抑制過程が働いていると推定されている (39) 。これに対し、相対不応期に強い

(81) 



覚醒刺激を与えると、交尾が発現する (315) ことから、この時期には性的覚醒

が徐々に回復しつつあると考えられる。イボテン酸注入で生じた 20% の不応期

の短縮は、時間的には相対不応期の長さに近いことから、この処置で生じた行

動への効果は、性的覚醒を調節している細胞体の脱落によると Hansen ら(154)

は推定した。すなわち、この部位の組胞体が性的覚醒に抑制的に作用している

と解釈できる。一方、電気的破壊で生じた 50% という不応期の短縮は相対不応

期だけでは説明できず、絶対不応期にも影響が及んでいると考えるべきであろ

う。電気的破壊の場合には細胞体だけでなく、通過線維や神経終末も非選択的

に破壊してしまうので、どの成分が生じた効果に関与するかを特定することは

困難であるが、少なくともその中に積極的な抑制過程に関与するものがあると

推察される。本実験で記録された、不応期中に持続的に発火数が増加する中心

灰白質ユニットは、このような積極的な抑制過程と関連していると考えること

ができる。

Larsson ら(220) は、セロトニンの神経毒である 5 ，7- ジヒドロキシトリプタミ

ンを、去勢してテストステロン処置を受けたオスのセロトニン経路近傍の中脳

内側被蓋に注入し、射精する動物の比率が高くなることを見いだした。また、

セロトニンニューロンの起始核である背側縫線核を破壊すると、射精潜時が短

縮すると報告されており (244) 、この知見はセロトニン系が射精反応に抑制的

に作用しているという仮説 (93) を支持するものである。このように、内側被蓋

が関係していると思われる交尾行動の抑制には、セロトニンが重要な役割を果

たしている可能性が高いが、一部の部位で示唆されている GABA (130 ，131) や

オピエート (136) などの役割についても検討する必要があろう。

3 - 3 .中脳レベルでの機能差について

上述したように、内側視索前野から中脳へ達する遠心性投射の中で、実際の

(82) 



交尾動作の遂行に深く関係するのは外側被蓋であり、内側被蓋は本質的な役割

を果たしているとはいえない。しかし、本実験では内側被蓋には積極的に交尾

を抑制する機構が存在するという仮説 (154) を支持する知見が得られた。した

がって、内側視索前野の出力は異なる中脳部位への投射 (90 ，362) を通じて、交

尾の促進と抑制という相反する機構を同時に駆動しているのかも知れない o

ところで、内側視索前野から中脳への投射部位として、ドーパミン組胞の起

始部である腹側被蓋野についても言及しておく必要がある。しかしながら、雄

型交尾行動における腹側被蓋野の役割に関しては、必ずしも一致した知見が得

られていない。腹側被蓋野の破壊により射精後不応期の短縮が報告されている

(23) 一方で、電気刺激の場合にも射精潜時や不応期の短縮が報告されている

(121) 。通常、破壊と刺激では逆の効果が予測されるので、これらの結果の解

釈は容易ではないが、後者の実験では刺激によって促進・抑制両方の機構が賦

活された可能性も示唆されている。また、 Brackett ら(62) は、腹側被蓋野破壊

により側坐核のドーパミン量が著明に減少したが、交尾の遂行にはほとんど影

響がなく、射精後不応期だけが延長したと述べている。このように、破壊なら

びに電気刺激実験から腹側被蓋野の交尾行動における役割を特定することは困

難である。実際の交尾行動中に腹側被蓋野からユニット活動を記録すると、個

々の交尾動作と対応した変化が現われる (178) ことから、この部位は交尾の遂

行に関係していると推測されるが、破壊しても交尾行動が消失するわけではな

いので、外側被蓋のように交尾動作の遂行に不可欠であるとは考えられない白

むしろ!YI ogenson ら(261) が提唱しているように、腹側被蓋野は雄型交尾行動も

含めた動機づけ行動全般に、ドーパミン系を介して調節的な役割を果たしてい

るととらえた方が良いかも知れない。著者ら (338) も内側視索前野の遠心性投

射が腹側被蓋野のドーパミン作動性ユニット活動を修飾することを明らかにし

ているので、このような機構が雄型交尾行動発現にも関与している可能性があ

(83) 



る。

4 .まとめ

ラットの雄型交尾行動中に、中心灰白質を含んだ中脳内側被蓋のユニット活

動を記録した。追尾ーマウント行動に伴って、 4 つの発火パターンの変化が観

察された。 1)27 個中 9 個 (33%) は genital grooming 中に発火数が基線レベル

よりも減少した o そのうち 4 個はメスの追尾時に発火数が増加した。 2)5 個

(19%) は追尾や後方ジャンプなどの相動的な全身運動に伴って発火数が増加し

た。 3)3 個 (11%) は骨盤スラスト時のみに発火数が増加した。 4)3 個 (11%) は

genital grooming 中持続的に発火数が増加した。残りのユニット (26%) は追尾

ーマウント行動に伴う変化は見られなかった。このように、内側被蓋でも交尾

動作に対応したユニット活動が見られたが、これらの部位を破壊しても交尾動

作は障害されないと報告されているので、交尾動作への関与は間接的なもので

あろう。一方、 3 個 (11%) のユニットの発火数は交尾シリーズ中に低く、射精

後不応期には反対に増加した。したがって、内側被蓋の一部は交尾行動に積極

的な抑制効果を及ぼしているものと思われる o

(84) 



第 6 章 肩桃体・分界条床核のユニット活動

1 .はじめに

ラットの扇桃体皮質内側部を破壊すると、主に射精達成に影響が現われ、射

精潜時と挿入間間隔が延長する (139 ，158) 。また、破壊動物の中には交尾行動

の開始相に影響の出る動物もあり、テールピンチやメスの取り替えなどの強い

覚醒刺激を与えないと交尾を始めない (158) 。扇桃体は内側視索前野と双方向

の線維連絡を持つが (222) 、交尾行動に関しては、従来から内側視索前野への

入力系として位置づけられている (202) 。扇桃体の出力線維は分界条を通るも

のと腹側遠心路を通るものが知られているが (222) 、分界条または分界条床核

を破壊した場合に、扇桃体皮質内側部の破壊と同様、射精の遅延が報告されて

いる(1 25 ，139 ，371 )。したがって、雄型交尾行動の発現に際して、肩桃体皮質

内側部から分界条を経由して内側視索前野に何らかの情報が送り込まれている

可能性が強い o また、扇桃体皮質内側部や分界条床核は内側視索前野とならん

でテストステロンの取込みが高く (326) 、これらの部位ではテストステロンに

依存したニューロンの電気生理学的特性の変化が証明されているので (193) 、

交尾行動への関与も深いと推測される。さらに、唱歯類の交尾行動は嘆覚刺激

への依存度が高く (165) 、扇桃体・分界条系はそのような唄覚情報処理に重要

な機能を果たしていると考えられている (329) 。そこで本実験では、実際の交

尾行動中にこれらの部位でどのようなユニット活動の変化があるかを調べ、雄

型交尾行動における両部位の役割を検討した。

2 .方法

自由交尾行動中のユニット活動記録に加えて、一部の実験では、肩桃体・分

界条床核の唄覚への関与を調べる目的で、観察用ケージを改造して、次のよう

(85) 



な条件を設定した。ケージの中央に仕切りを設けて二分し、それぞれにオスと

メスを導入した。透明・不透明及び孔あり・孔なしというように仕切りの種類

を適宜換えることと、メスの部屋の外側に設けたファンの風向きを変えること

により、メスからオスへ嘆覚だけ、視覚だけ、嘆覚と視覚の 3 種類の刺激パタ

ーンのいずれかが与えられるようにした。

3 .結果

3 - 1 .メス導入時の発火数の変化について

3-1-1. 扇桃体

扇桃体ではメス導入直後に発火数が変化するユニットが過半数を占めた

{15/28: 54%}0 Fig.19 に典型例を示す。 A-C の発火ヒストグラムは、いずれ

も同一ユニットの記録である。 A はメス導入前のコントロール期聞から、メス

導入後の交尾 1 シリーズを示すが、メス同居後に一過性に発火数が急増し、そ

の後コントロール期よりもやや高いレベルを維持しているものの、顕著な変動

を示していない。メス導入前後の活動をより詳細に検討するため、 B には同じ

ユニット活動を 0.5 秒毎の発火ヒストグラムとして示した o メス導入後の発火

数の増加は、オスがメスの会陰部を嘆いだ時点{小さな A 印)から始まっている

のがわかる o このように、メス導入による肩桃体ユニット活動が、メスからの

臭い刺激による可能性が示唆されたので、観察用ケージに仕切りをして、それ

ぞれの部屋に実験対象のオス、発情したメスを入れ、間の仕切りの種類を換え

ることによって、唄覚刺激だけ、視覚刺激だけ、嘆覚視覚両刺激の 3 種類のい

ずれかをオスに与えた。 C に見られるように、メスの姿は見えず、メスの側か

ら空気を送り込んだ条件の時に発火数が増加したが、メスの姿が見えるだけで

臭い刺激が与えられない時にはコントロールの発火レベルと変わらなかったロ

さらに仕切りを取ってメスとの自由行動を許すと(右端のム印)、発火数は急激

{86} 
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に上昇した。扇桃体ではこの例のように、メス導入直後に発火数が一過性に増

加するユニットが 12 伊11 (43%) 記録できた o

別の扇桃体ユニットの例を Fig.20 に示す。 A-C は同一ユニットの記録であ

る。 A は交尾 1 シリーズの記録、 B はメス導入前後の時間軸を拡大した記録で

ある。このユニットは先の例と反対に、メスを導入すると、約 8 秒間にわたっ

て発火が完全に停止した o また、交尾期間中には長い時間経過で発火数が持続

的に減少した。このユニットについても、メスからの臭い刺激及び視覚刺激の

効果を調べたが、ユニット活動の変化は観察されなかった( C )。このユニット

のように、メス導入後に一時的に発火数が減少するものは 3 例 (11%) あった。

3-1-2. 分界条床核

分界条床核でも肩挑体と同様、メス導入時に発火数が増加するユニットが 5

例 (29%) 見られた。その代表例を Fig.21 に示す。 A 、 B は同一ユニットであり、

B はメス導入前後の活動を時間軸を拡大して表示したものである。このユニッ

トはメス導入直後に発火数が急増し、最初の挿入発現までほぼ単調に減少して

いるが、交尾シリーズを通じての発火数の変化は認められない。 C は別の分界

条床核ユニットで、交尾開始から射精まで発火数が著明に減少している。しか

し、この発火数減少はメス導入以前から始まっており、メスの存否とは関係な

い。

3-1-3. 内側視索前野

本実験では、比較のために、内側視索前野でもユニット活動を記録したロそ

の典型例を Fig.22 に示す o 交尾 1 シリーズ中の変化を見ると、メス導入直後に

発火数が急激に増加し、以後、交尾シリーズ中、コントロール期よりも高い発

火数を維持している。また、 1 回毎のマウンティングに伴い、一過性に著明な

(88) 
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Fig. 20. メス導入直後に発火が抑制された扇桃体ユニット活動 (A - C は

同ーのユニット )0 B はメス導入前後の変化を時間軸を拡大して表示してい

るD ム印がメス導入時点、矢印は 3 種類のマウント行動を示すロ一番大きな

矢印:射精、中くらいの矢印:挿入、一番小さな矢印:挿入を伴わないマウ

ント。 B の小さな A はメスに接触した時点を示す。このユニットはメス導入

直後に約 8 秒間にわたって発火が完全に停止した。交尾中には持続的に発火

数が減少した o 唄覚および視覚刺激に対する応答はなかった (C )。

(89) 

•••••••••••••••••• I.t ••••••••• 

・If.et.ry ，1・U & 1 ・1f・ct.ry
， i • u. 1 



A 160 GE721 BNST 

B 25 

dfiflOO ~ fi flj}fr fi fi fl ~ fi 仙t的価倒的 情

A t t 
C 32 

KG106 BNST 

~Jιしlukい山~iιJ~ししム斗バAパL JI斗JL山L
δ明t曲削~fi fi fi fi frfr fr附i仙t付川t付附i的t付叫i付i り

Fig. 21. メス導入前後の分界条床核ユニット活動。 A 、 B は同ーのユニッ

トで B はメス導入前後を拡大表示している。 A 印がメス導入時点、矢印は 3

種類のマウント行動を示す。一番大きな矢印:射精、中くらいの矢印:挿入、

一番小さな矢印:挿入を伴わないマウント。 B の小さな A はメスに接触した

時点を示す。 A 、 B のユニットはメス導入直後発火数が一過性に増加してい

る。 C のユニットはメス導入直前から射精後まで持続的に発火が抑制されて

いる。
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発火数の増加が認められる。不応期前半には発火数は比較的低く、後半には高

くなり、 2 回目の交尾シリーズに入る。同じユニットについて、嘆覚刺激及び

視覚刺激の影響を調べると (B )、メスの側から空気を送り込んだ時に、持続的

に発火数が増加した。内側視索前野では、この例のように、メス導入時に発火

数が増加するユニットが 5 個 (24%) あった。

3 - 2. 交尾動作時の変化について

3-2-1. 扇桃体

挿入時点前後の肩桃体ユニット活動の 2 伊jをFig.23 に示す。 A のユニットは

追尾開始後に発火数が増加し始める場合が多く、挿入直後に著明に抑制される o

このユニットのように、挿入時に発火数が増加するものは 4 個 (14%) あった。

B のユニットは挿入直後に発火数が一時的に減少するが、 genital grooming 

後半に発火数が増加している。このように、 genital grooming 時に発火数が

増加するユニットは 3 個 (11%) あり、逆に減少するユニットは 5 個(1 8%) あった。

genital grooming 時に発火数が増加するユニットの中に、興味深いユニット

が見られた。 Fig.24 にその活動を示す。 A 、 B 、 C それぞれ共通に口を使う行

動時の活動を比較すると、 A の交尾行動時には、 genital grooming 後半から

発火数が著明に増加し、 grooming 終了後にも発火が継続する場合がある o B 

は固形飼料を摂取している時の活動で、摂取開始以後、発火数がそれ以前のコ

ントロール期よりも減少している。 C は飲水行動時の活動で、発火数の増加が

認められる。

扇桃体の個々のユニット活動について、交尾行動との対応ならびにメス導入

時の変化を要約して Table4 に示した。

(92) 
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Table 4 

扇桃体ユニット活動と交尾行動との相関

v
b 

τ
i
n
H 
a--
t

m 

-
E
A
n
u 

n
o 

e
r 

F
b
F
b 

トスラス追尾メス導入自発発火数申

(spikes/s) 
トニL ニッ

十

十

+ 

+
+
+ 

+ 

+ 
+ 

+ 

+
+
+
+
+
+
+
+
+
+
+
+ 

5
9
3
5
3
0
5
5
9
9
3
3
8
6
5
5
5
0
0
5
7
5
4
2
1
4
2
9 

4
4
3
7
5
2
8
2
4
3
3
0
3
3
4
2
7
4
4
1
2
9
5
5
3
2
2
0 

ー

ょ

τ

i

EAA612 

CTA515 

ECA626 

MIA127 

IEA003 

KGAI06 

ADA314 

CRA522 

KEA020 

EEA703 

KFA023 

GBA721 

MDA127 

KJA030 

MFA127 

GFA717 

KAA009 

KCA016 

GDA710 

MCA120 

IBA929 

KDA023 

CPA529 

KIAI06 

KHA030 

ICA929 

MGA120 

KKAll0 

発火数減少。十:発火数増加、寧自発発火数はメス導入前 3 分間の平均。

(95) 



3 - 2 ー 2 .分界条床核

分界条床核の典型例を Fig.25 に示す。このユニットは挿入直前から genital

grooming 終了まで発火数が著明に減少している。分界条床核では genital

grooming 時に発火数が減少するユニットが 7 個 (41%) あったが、増加するもの

は皆無であった o また、スラスト時に減少するユニットは 3 個 (18%) あったが、

増加するものは 1 個 (6%) のみであった。

分界条床核の個々のユニット活動について、交尾行動との対応関係ならびに

メス導入時の変化の有無をまとめて Table5 に示したロ

3 - 3. 記録部位とユニット活動との関連

肩桃体ユニット活動の記録部位は、 Fig.26 に示したように、大部分が皮質内

側部に分布していたロ分界条床核ユニット活動の記録部位は Fig.27 に示した o

いずれも発火パターンと記録部位の聞に特定の関係を認めることはできない。

4 .考察

4 - 1 .扇桃体の交尾開始における役割

主に皮質内側部から記録した肩桃体ユニットの過半数は、メス導入直後に著

明な発火数の変化を示し、その中には発情したメスの側から空気を送り込んだ

時に高い発火数を示すユニットが見られた。この唄覚刺激に対する応答が発情

したメスの臭いに特異的であるかどうかは断定できないが、オスは非発情のメ

スより発情したメスの尿の臭いを好むことが知られている (74 ，360) ので、この

応答はメスからの臭い刺激の重要性を示唆しているものと思われる。前述のよ

うに、少なくともラットでは、ただ一種類の感覚刺激が交尾開始に不可欠な役

割を持つのではなく、種々のモダリティーの感覚入力が実際にオスを交尾に促

すように作用していると考えられている (31) 。しかしながら、肩桃体ユニット

(96) 
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Fig. 25. 挿入前後の分界条床核ユニット活動。最後の深いスラスト (0 の時

点)で揃えたラスターと平均発火ヒストグラム (16.1 秒間)。ラスター下の A

は追尾開始、下線は genital groorning の期間を表わす。追尾と genital

groorning の期間は発火ヒストグラムの下に平均ヒストグラムとして示しで

ある。このユニットは持入から genital groorning 期間中発火が抑制されて

¥，¥る。
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Table 5 
分界条床核ユニット活動と交尾行動との相関

F
b 

τ
i
n
u 

a
・1

t
m 

f
i
n
u 

n
u
o 

e
r 

g

g 

スラスト追尾メス導入自発発火数寧

(spikes/s) 
トニL ニニ・y

+ 

+ 

+
+
+
+
+ 

0
7
2
2
5
8
1
9
4
4
7
5
7
5
3
1
6 

•••••••••••••• 

3
2
4
5
3
4
1
4
8
4
1
2
5
5
4
4
2 

可

t

MBBII0 

IFB009 

GEB721 

CYM428 

ICB003 

CMB612 

GAB71 0 

MIM127 

KGB030 

KAB009 

GBB710 

CTB515 

EAB605 

KHB030 

GDB710 

IAB922 

CPB605 

一:発火数減少 c...発火数増加、曜日発売火数はメス導入前 3 分間の平均。

(98) 



A4380μm A4230μm A4110μm 

A3990μm A3750μm 

A3290μm A3180μm A2970μm 

Fig. 26. 肩桃体ユニット活動の記録部位。 Konig & Klippel(201) のアトラ

ス上に発火パターン別に表示している o ・:メス導入直後と交尾動作時に発

火数が変化、 0: メス導入時にのみ発火数が変化、A.:交尾動作に伴い発火

数が変化、圃:変化なし o abl: 扇桃体基底核外側部、 aco: 扇桃体皮質核、

am: 肩桃体内側核、 alp: 扇桃体外側核後部、 HI: 海馬。

(99) 



A7470μm 

Fig. 21. 分界条床核ユニット活動の記録部位。 Konig & Klippel(201) のア

トラス上に発火パターン別に表示している。.:メス導入直後と交尾動作時

に発火数が変化、 0: メス導入時にのみ発火数が変化、 A : 交尾動作に伴い

発火数が変化、圃:変化なし。 AC: 前交連、 BNST: 分界条床核、 MPO: 内側

視索前野、 OC: 視交文。

(1 00) 



が唄覚刺激に応じて顕著な発火数の変化を示した本実験の成績や、唄覚系を損

傷されたラットが交尾の障害を示す成績 (212 ，250 ，380) は、交尾開始における

唄覚刺激の重要性を強調するものである。

扇挑体破壊を受けたオスの中には、交尾行動の開始相が障害され、なかなか

交尾を始めないものがいるが、非特異的な覚醒刺激であるテールピンチなどを

行うと交尾を始め、その後は交尾を維持すると報告されている (158) 。したが

って、扇桃体はこのような交尾開始に必要な覚醒レベルを賦活する働きを持っ

と推定できる。属桃体には種々のモダリティーの感覚入力が収束していること

が明らかにされている (233) ので、扇桃体は唄覚だけではなく、種々の感覚刺

激を統合して交尾開始に必要な覚醒レベルの上昇に寄与していると考えること

ができる。肩桃体に損傷のない正常動物の場合には、本実験のユニット活動か

ら示唆されるように、種々の刺激のうち特にメスからの嘆覚刺激が交尾開始に

主要な役割を演じているものと思われる o しかし、メス導入直後に見られたユ

ニット活動の顕著な変化は実際に交尾を開始する以前に終結したことから、扇

桃体は主に嘆覚情報をもとにメスの発情を識別し、一過性に性的覚醒機構を賦

活して、交尾遂行の準備状態を作り出していると考えられる。肩桃体、分界条

床核はテストステロンの取込みが高く (326) 、テストステロン存在下では肩桃

体から内側視索前野への入力が促進することが示唆されているので (193) 、雄

型交尾行動におけるこの経路の重要性は非常に高いと思われる。

4 - 2. 1 回毎の交尾の開始に関わる要因

性的に不活発でなかなか交尾を始めないオスにテールピンチを行うと、その

後はテールピンチを行わなくても、間欠的に挿入を繰返し、射精に至る (66) 。

交尾を始めるには強い覚醒刺激が必要であるが、一旦始まると、もはやそのよ

うな強い刺激は必要ではなくなるので、 Beach(32) の示唆したように、交尾を

(101) 



開始する機構と、間欠的に挿入を繰返して射精を達成する機構を分けて考える

必要がある。前節で述べたように、肩挑体は始めに交尾を開始する過程に関与

すると考えられるが、破壊実験の成績 (139 ，158) から、交尾を射精まで間欠的

に継続して行く過程にも関与するものと思われる。

肩桃体皮質内側部を破壊すると、交尾間隔や射精潜時が延長する (139 ，158) 。

これらの効果は、正常動物に見られる 1 回の挿入直後毎の短い不応期 (315) が、

破壊により延長したためと解釈することができる。 Kurtz ら (206) が提唱したよ

うに、 1 回の挿入後には積極的な抑制過程が生じており、次の交尾が起こるた

めにはまずその抑制が解消され、さらに覚醒レベルが上昇して関値を超えると、

交尾が生じると考えられる o 扇挑体を破壊した場合には、覚醒レベルの上昇が

遅いので、結果的に交尾関値へ達するまでに時間がかかり、交尾間隔さらには

射精潜時が延長するのであろう。

このようなオスの覚醒レベルの上昇が何に起因しているのかに関してはよく

知られていないが、少なくとも、パートナーであるメスの行動は非常に重要な

役割を果たしていると思われる (234) 。扇桃体破壊を受けたオスとエストロゲ

ーン処置だけを行ったメスを同居させると、射精潜時が延長し、交尾の障害が認

められるが、エストロゲンとプロゲステロンを処置したメスと同居させると、

交尾の障害は認められない (294) 。ヱストロゲンのみを投与されたメスは

hopping や darting などの誘惑行動をほとんど示さないので、扇桃体破壊を

受けたオスの覚醒レベルを正常動物と同程度に上昇させるには不十分なのであ

ろう。一方、エストロゲンとプロゲステロンを処置されたメスの誘惑行動は活

発なので、属桃体以外の部位を介して覚醒レベルが十分に上昇すると考えられ

る。このように、扇桃体皮質内側部は種々の感覚入力 (233) を統合し、 1 回毎

に交尾を始めるのに必要な覚醒レベルの上昇に関与していると思われるが、こ

の過程に不可欠な部位ではなかろう。実際、本実験においても、 1 回毎の交尾
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開始過程に関連すると判断できるユニット活動は観察されなかった。通常の交

尾ではオスよりもむしろメスの方が交尾間隔の決定に主導権を握っており

(234) 、メスが示す行動がオスに強い覚醒刺激として作用するので、肩桃体の

活動は必ずしも必要ではないと考えることができる。

4 - 3 .交尾動作の遂行との関連

扇桃体には中脳外側被蓋を経由して性器からの感覚入力の投射が示唆されて

いる (238) 。本実験でも、 genital grooming に関連して発火数が変化したユニ

ットが数例見られたが、これらのあるものは性器の感覚と関係している可能性

がある o 前節で述べたような、 1 回の交尾直後に生じていると推定される覚醒

レベルの変動に、肩桃体への性器からの入力が関与している可能性もある o ま

た、 1 伊lだ廿ではあるが、 genital grooming 時の活動と水なめ時の活動が比

較的類似しており、いずれの場合にも発火数が増加するユニットがあった

(Fig.24) 。これらの活動は両方の行動に共通な舌の運動や感覚に関係すると推

定される。しかし、このユニットはエサの摂取時には反対に発火が抑制された

ので、その役割を特定することは困難である。その他にも、追尾やスラストに

関連したユニット活動が記録できたが、破壊実験の成績 (139 ，158) から判断し

て、これらの活動は交尾動作の遂行には本質的ではないと考えられる。

4 - 4. 分界条床核の役割

前述のとおり、分界条床核の破壊は扇桃体皮質内側部の破壊と同様の効果を

もたらすので (125 ，139 ，371) 、この部位は交尾行動に際しては単なる中継核と

して作用していると推定されている (125) ロ分界条床核のユニットの中には、

肩桃体皮質内側部に比べると比率は低いものの、メスの導入直後に発火数が一

時的に変化するものがあった。メス導入から実際に交尾が始まるまでに終結す
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るこの発火パターンは、内側視索前野の発火パターンがメス導入から射精まで

持続的に高い発火数を維持するのとは対照的で、扇挑体及び分界条床核の特徴

といえる。したがって、このような活動に関しては、扇桃体皮質内側部と分界

条床核は共通の役割、すなわち交尾開始の引金となる性的覚醒の上昇に関与す

ると考えても良かろう。ただし、分界条床核が中継核に過ぎないのかどうかは

不明であるロ他方、分界条床核には特定の交尾動作時に発火数が増加するユニ

ットがきわめて少なかったので、この部位は 1 回毎の交尾の遂行にはほとんど

無関係であると考えられる o

5 .まとめ

扇桃体皮質内側部はオスラットの交尾の維持と射精達成に関与していること

が破壊実験から提唱されているロ本実験では、肩桃体、分界条床核ならびに内

側視索前野から交尾行動中のユニット活動を記録した。発情したメスを導入直

後に、扇桃体では半数以上のユニット活動が変化した。すなわち、数秒間にわ

たり、 12 例 (43%) で発火数が増加し、 3 例 (11%) で発火数が減少した。同じ時期

に、分界条床核では 29%(5/17) 、内側視索前野では 24%(5/21) が発火数の増加を

示した。肩桃体ユニットは内側視索前野ほど明瞭な交尾行動との対応を示さず、

分界条床核には特定の交尾動作と関係した活動増加がほとんど見られなかった。

これらの成績から、扇桃体・分界条系は交尾の開始に必要な性的覚醒の上昇に

寄与していることが示唆された。
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第 7 章 内側視索前野ユニット活動の予期的変化

1 .はじめに

ラットの交尾行動はきわめて定型的・反射的な側面を持つ。しかし、特にオ

スの場合には、メスに比べて経験的要因がより重要な役割を果たしていると考

えられる。

交尾経験のないオスは、たとえ発情したメスが同居していても、なかなか交

尾を始めない (104) 。交尾の期間中、オスは他個体あるいは捕食者からの攻撃

に対して無防御であるから、交尾を行うためにはまず、その環境が安全である

かどうかを確認する必要があるのであろう。経験動物がすぐに交尾を始めるの

は、一つには実験状況に対する慣れが生じているためと考えることができる。

飼育用ケージと実験用ケージでの交尾行動を比較すると、交尾出現率は飼育

用ケージでの方が高いという成績も (215) 、このような慣れの効果として説明

できる。

交尾経験があり性的に活発なオスは、メスが誘惑行動をしようとしまいと、

交尾を行う。しかし、未経験のオスはロードーシスは示すが誘惑行動を示さな

いような受容的なメスが同居していても、じっとしていて何もしない (234) ロ

良く発情したメスが示す誘惑行動は、オスが交尾を開始するのに必要な性的覚

醒水準を高める働きをしていると思われる (234) 。未経験オスが交尾を始める

には、そのような強い覚醒刺激が必要であるのに対し、経験動物の場合には必

ずしも必要ではないと考えられる。

また、メスの発情を識別するのにも、経験的要因が関与しているらしい。す

なわち、交尾経験のあるオスは非受容的なメスの臭いよりも、受容的なメスの

臭いを好むが、未経験のオスにはそのような晴好性はない (74 ，360) 。

さらに、交尾の遂行に関しでも、経験的要因が重要な役割を演じていると思
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われるロ交尾経験が豊富なオスは、ほぼ一定の時間間隔で規則的にマウント・

挿入行動を示すのに対し、経験の浅い動物は交尾行動の時間的パターンが不規

則である。交尾が不規則に出現した場合には、メスの受胎の確率が低く (1) 、

種族保存のためには、経験により唯雄間の交尾行動が円滑に進行する必要があ

る。

この他にも、成熟以前の生育環境が交尾行動パターンに影響を及ぼすことを

示した成績が多数報告されており (215) 、一見定型的と考えられる交尾行動の

場合にも、その基礎に経験による行動変容の過程を考える必要がある。

このように、自然状況に近い自発的な交尾行動に対する経験要因の影響の他

に、第 1 章で述べたように、古く 1920 年代から、オスの性的動機づけの強さを

知る目的で、さまざまな方法により学習効果の有無が調べられ、オスが発情し

たメスと交尾するために、レバー押しなどのオペラント行動を学習するように

なることが示されている (40 ，99 ，185 ，319 ，331 ，335 ，381 ，383) 。

さらに、交尾行動に関連したホルモン分泌パターンも経験により変容するこ

とが示唆されている (144) 。すなわち、未経験のオスに対して、発情メスと同

居させる直前に条件刺激としてサリチル酸メチルを嘆がせる訓練を繰返すと、

14 回目の訓練でサリチル酸メチルの呈示だけで予期的な黄体化ホルモンとテス

トステロンの分泌増加が生じたというロ

本実験では、これらの学習性要因がどのような神経機序を媒介として交尾行

動に影響を及ぼすのかを探る目的で、オスラットにメスを強化子として純音呈

示による条件づけを試みた o そして、条件づけによる行動レベルの変化と関連

したユニット活動の変化が、雄型交尾行動に不可欠な内側視索前野において見

られるか否かを調べた (341) 。
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2 .方法

交尾を活発に行うオスを実験対象として選び、電極刺入手術からの回復後、

さらに自由な交尾行動テストを数回行い、その後、条件づけを開始した。観察

用ケージは、通常、交尾行動を観察しているのと同じ大きさのものを使用した

が、中央に透明な仕切りを設けて 2 つの部屋に分け、それぞれに実験用のオス

とエストロゲン・プロゲステロンの前処置により人工的に発情させたメスを導

入した。条件づけのパラダイムは模式的に図示したように (Fig.28) 、オスが休

息している時に、 8 kHz の純音 (90dB 8PL) を約 6 秒から 12 秒間、ケージの上方

に設置したスピーカから呈示した。オスがその純音刺激に対して反応し、閉じ

ている仕切りのところへ接近したのち 1 秒以上経過してから、純音刺激を終了

すると同時に仕切りを聞け、オスに自由な行動を許した。仕切りが開くと、た

いていの場合オスはメスを追尾し、マウントを行う。 1 回のマウント行動が終

ったら、オスとメスを別々の部屋に分け、再び仕切りを閉じた。その後30 秒以

上経過してから、次の試行を開始した。 1 セッションの実験では、最低 2 回の

射精シリーズが終るまで訓練を行った。条件づけは 7 --10 日の間隔で繰返した。

3 .結果

3 - 1 .行動レベルの変化

動物は、始めは純音刺激に対して全く行動反応を示さず、実験者が純音刺激

の終了と同時に仕切りを開けてから、初めてメスの部屋の方へ動き出すことが

多かった。訓練を重ねて行くと、次第に純音刺激に対する反応が増え、仕切り

へ接近する潜時が短縮してきた。代表的な 1 例について、仕切りへの接近反応

の潜時{中央値)を訓練日を追って Fig.29 に示した。この例では訓練 4 セッショ

ン目以降、約 2 秒の一定潜時で接近反応が出現している。動物によって多少の
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Fig. 28. 条件づけノf ラダイムの模式図。上の 2 列に 1 試行の時間経過を示

す。最上段は純音刺激呈示の時間経過、その下はオスラットの行動を表わす。

下の 4 つの箱は上に示した行動時のオス・メスの状態を表わす o 純音刺激

( 8 kHz) が鳴ってオスが仕切りに接近したら、 1 秒以上経過してから、仕切

りを開け自由に行動させる。多くの場合、追尾ーマウント行動が出現する。
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Fig. 29. 条件づけに伴う接近反応出現潜時の推移。代表的な 1 例について、

純音刺激の開始からオスが仕切りに接近するまでの潜時の中央値を実験日を

追って示している。各自とも第 1 交尾シリーズの結果から算出した。訓練 4

セッション目以降、ほぼ一定潜時( 2 秒)で接近反応が出現している。
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相違はあるが、 3 ないし 4 セッション目の訓練で、純音刺激に対する仕切りへ

の接近反応がほぼ一定潜時 (4 秒以内}で現われるようになった。

3 - 2. 交尾行動と関連した内側視索前野ユニット活動

交尾行動と関連する 2 種類の単一ユニット活動が見いだされた。 Fig.30 にそ

の 2 例を示す。 A は、以前のマルチユニット活動 (179) でも典型的に認められ

たパターンで、追尾時に発火数が増加し、挿入直前には発火数が減少に転じて、

genital grooming 中には発火が抑制されるものである。これを仮に追尾ユニ

ットと呼ぶことにする。 A のユニットでは追尾開始以前にも、発火数の増加が

認められた。さらに、追尾ユニットの中には、射精が近づき、ほとんど追尾動

作が生じないような場合にも、持続的に発火するユニットが見られた。これに

対し、 B のユニットは挿入時のスラストに同期して特異的に著明な発火数の増

加を示すので、スラストユニットと名づける。

3 - 3. 条件づけに伴う変化

追尾ユニットの 1 例を Fig.31 に示した o いずれも、純音刺激の開始時点を基

準に表示しである。 A は訓練を始めて 4 セッション目の記録であるが、 A 印で

示した挿入直前約 2 秒間の追尾期間中に発火数が急増している。純音刺激の持

続期間を示したアンダーライン上の O 印は仕切りへの接近終了時点を表わして

おり、行動的には純音刺激に対する接近反応が短潜時で生じているが、純音刺

激呈示中のユニット活動はそれ以前のレベルと変わらない o

B は訓練 8 セッション自の、同じ動物の同じ内側視索前野からの記録である。

この記録においても、ユニット活動はメスの追尾時に著明な発火数の増加を示

していることから、 A で記録したのと同ーのユニットが保持されていると考え

て良かろう。訓練初期 (A )には見られなかった特徴的な変化として、純音刺激
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Fig. 30. 交尾行動中の内側視索前野ユニット活動の 2 例。平均発火ヒスト

グラムは深いスラスト (0 の時点)で揃えである (bin: 0.1 秒、 24.1 秒間)。

尾および genital groorning の持続時間は発火ヒストグラムの下にヒス

ラムとして表示している。 A のユニットは追尾時に発火数が増加し、

前には減少に転じ、 genital groorning 中は著明に抑制された(追尾ユニッ

ト)0 B は挿入時のスラストに伴って発火数が著明に増加した{スラストユニ

ト)。
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Fig. 31. 純音刺激に対する内側視索前野の追尾ユニットの活動。 A 、

同一ユニットで、 A が訓練 4 セッション目、 B は 8 セッション自の記録であ

る。いずれも純音刺激開始時点で揃えたラスターとヒストグラムで 28.1 秒間

を表示している。ラスター下の O は仕切りへの接近が終了した時点、 A は挿

入時点、下線は純音刺激呈示期間を表わす。 A 、 B いずれも挿入の約 2 秒前

から挿入直前まで発火数が急増している{追尾ユニット)ロ A では仕切りへの

接近反応が生じているが、純音刺激呈示中のユニット活動に変化はない o

では、純音刺激呈示により発火数がそれ以前の約 3 倍に増加している o

B は

B 

(112) 



呈示中の活動をあげることができる。すなわち、純音刺激呈示中には、それ以

前の発火レベルに比べて、約 3 倍に発火数が増加している。この増加は定位反

応やロコモーションなどの特定の動作とは同期しなかった。また、 2 段目 3 段

目のラスターのように行動反応が遅い場合や、グルーミング中や不応、期などで

仕切りへの接近反応が生じない場合には、純音刺激に対するユニット活動の増

加は認められなかった。この記録部位では、訓練の始めから一貫してメスを追

尾する時に発火数の急激な増加が認められたが、純音刺激に対するユニット活

動の変化が認められたのは行動レベルの変化よりも遅く、訓練 5 セッション目

以降であった。学習効果を調べた追尾ユニット 3 例中、 Fig.31 に示した 1 伊jの

みが条件づけにより予告刺激に対して応答するようになったが、それ以外のユ

ニットは訓練後期になっても変化は認められなかった o

スラストユニットの最終訓練時の 1 例を Fig.32 に示した。ラスターから明ら

かなように、このユニットは挿入時のスラストに伴って発火数が著明に増加し

ている。また、予告信号に対して仕切りへの接近反応は比較的短潜時で出現し

ているが、ユニット活動に変化は見られない o このようなスラストユニット 3

例について条件づけに伴う変化の有無を調べたが、いずれも予告刺激に対する

活動の変化は生じなかった D

この他、少数ながら中脳外側被蓋などにおいても、条件づけに伴うユニット

活動の変化の有無を調べたが、特定の変化は認められなかった。

4. 考察

4 - 1 .内側視索前野ユニットの 2 種類の発火パターン

Horio ら (179) は既に、オスラット交尾行動中の内側視索前野ユニット活動の

変化を報告しているが、そこでは多数のユニット発火をまとめて記録する、マ

ルチユニット活動として分析が行われたため、内側視索前野の個々のユニット

(113) 
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Fig. 32. 純音刺激呈示中の内側視索前野のスラストユニットの活動。純音

刺激開始時点で揃えたラスターとヒストグラムで 28.1 秒間を表示している。

ラスター下のO は仕切りへの接近が終了した時点、 A は挿入時点、下線は純

音刺激呈示期間を表わす。条件づけが成立した後の記録であるが、このユニ

トは純音刺激呈示中も発火数はそれ以前のレベルと変わらないロ
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がどのような性質を持つのかは不明確であった。本実験では、単一ユニット活

動として発火パターンを分析し、 2 種類のユニットを記録することができた o

追尾ユニットの発火パターンは、以前のマルチユニット活動の記録 (179) でも

比較的多数見られた発火パターンに類似しており、追尾ーマウント行動に伴っ

て発火数が著明に増加した。このタイプのユニットは、追尾動作そのものより

も、一連の交尾動作をトリガーする機能を果たしているように思われる。その

理由は、実際の追尾に先行して活動が上昇するユニットがあること、また、射

精が近づきほとんど追尾動作が見られないような場合にも、持続的に発火する

ことがあるためである o これらの活動は、追尾という動作自体よりも、その後

に交尾するということ、すなわち、交尾の動機づけを反映していると思われる。

これに対して、スラストユニットは明らかにスラストという特定の運動パタ

ーンに関連している。ラットのスラストは既に述べたように、 19-23Hz という

非常に急速な動作である (49) ため、本実験システムでは、この活動が運動・感

覚のどちらに主に関係しているかを特定することは困難である。同様の発火パ

ターンは中脳外側被蓋でも認められており、両部位がスラストに密接に関係し

ていることを示唆している。内側視索前野破壊で雄型交尾行動が消失すること

は広く知られた事実であるが (165) 、破壊動物がメスの会陰部を嘆いだり、不

完全なマウントを試みるなど、メスに対する関心を全くなくしてしまうわけで

はない (169) 。これらの動物が交尾をしないのは、交尾の動機づけの欠落では

なく、交尾動作を実行することができないためだと推察されている (149) 。し

たがって、内側視索前野に存在するスラストユニットは、交尾動作の遂行に重

要な役割を演じていると考えることができる。

このように、交尾行動の異なる要素と関連したユニット活動が見られたこと

から、ラットの場合、内側視索前野は交尾の動機づけにも交尾動作の遂行にも

関係していると推定される。
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4 - 2. 条件づけに伴う変化

条件づけの進行に伴い、純音刺激呈示中に内側視索前野ユニット活動が基線

レベルの 3 倍以上に増加した。この活動は定位反応やロコモーションなどの特

定の動作とは関係なかった。また、この反応は条件づけ初期には見られず、行

動的に条件づけが成立したのちに現われてきたので、学習性の変化であるとい

える。さらに、このような変化が性的動機づけに関連すると考えられる追尾ユ

ニットにのみ生じたことから、純音刺激中のユニット活動の増加は学習性の性

的動機づけを反映していると考えることができる o 条件づけにより、オスは純

音刺激が交尾開始の予告信号であることを学習し、純音刺激呈示中はオスの性

的動機づけが高まっているものと思われる。

一方、性的不応期などの性的覚醒水準が非常に低い時期には、純音刺激は行

動的にもユニット活動にも無効であったロしたがって、純音刺激は動物の覚醒

水準が一定レベル以上の時、さらに覚醒機構を賦活して交尾行動に駆立てるよ

う作用していると推察される。このような覚醒刺激の例として、テールピンチ

をあげることができる。交尾が不活発な時に、テールピンチを行うと、オスは

直ちにメスを追尾しマウントするが、これはテールピンチによってオスの覚醒

レベルが上昇したためだと解釈されている (66) 。著者らは以前に、内側視索前

野のユニットの中にはテールピンチで発火数が急増し、追尾からマウントにか

けてさらに増加するユニットがあることを報告している (344) 。テールピンチ

に応答したユニットと、本実験の条件づけによって予告信号に応答した追尾ユ

ニットは、おそらく非常に性質の類似したユニットであり、交尾の動機づけに

密接に関係していると考えられる。しかし、テールピンチの効果は交尾行動に

特異的なものではなく、摂食 (11) や飲水 (11) 、子ラットの連れ戻し (364) など

もテールピンチによって誘発される o すなわち、テールピンチにより状況に応

じて、その時に利用可能な対象に向けた合目的的行動が出現する。テールピン

(116) 



チなどの痛みを伴う強い刺激は、黒質線条体ドーパミン系を賦活して非特異的

に覚醒水準を上昇させると考えられている (11) 。したがって、同様の賦活機構

を介して、予告音に対する発火数の増加が条件づけられたと解釈することも可

能であろう。しかし、このような変化が内側視索前野に至って初めて生じてい

るのか、あるいは入力経路のいずれかの部位で既に生じているのかに関しては、

現在のところ全く不明である。先に述べた肩挑体などはその中でも有力な候補

部位の一つであり、今後も引き続き検討を加えて行く必要があろう。

5 .まとめ

行動学的研究によれば、オスの交尾行動の正常な発現には経験要因が重要で

あることが示唆されている。本実験では、条件づけに伴うオスラットの内側視

索前野ユニット活動の変化を継時的に記録した。観察箱を透明な仕切りで二分

し、実験動物と発情したメスをそれぞれの部屋に入れた。オスにはメスと交尾

するために 8 kHz の純音が鳴ったら、仕切りに接近することを条件づけた。純

音刺激に対して仕切りへの接近反応が成立するまでに約 3-4 セッションを要し

た。内側視索前野では追尾ーマウント行動中に 2 つの異なる発火パターンが見

られた。一方は追尾中に発火数が増加するもの(追尾ユニット)で、他方はスラ

スト時のみに発火数が増加するもの{スラストユニット)であった。条件づけに

伴う変化は追尾ユニットの中に見られた o すなわち、仕切りへの接近反応が十

分条件づけられた後、純音刺激呈示期間の発火数が呈示直前のレベルの約 3 倍

に増加した。この発火数の変化はロコモーションなどの外見上の動作とは関係

なかったので‘条件づけにより純音刺激に対してオスの性的覚醒水準が上昇し

たことを反映していると思われる。
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第 8 章 海馬脳波とユニット活動

1 .はじめに

既述のとおり、雄型交尾行動の発現には内側視索前野を中心とする神経団路

が不可欠な役割を果たしていると考えられている (215) 。他方、海馬などの大

脳辺縁系は間接的に雄型交尾行動に関係することが示唆されている (165) 。し

かし、これまでに報告されている海馬破壊の効果は必ずしも一致していない。

背側海馬の破壊によるマウント頻度の増加や交尾間隔・射精後不応期の短縮は、

破壊による交尾の促進と解釈されている (5 1， 197) 。これに対し、海馬破壊によ

るマウント潜時・射精潜時の延長ならびにマウント頻度の減少は、雄型交尾行

動の抑制を示すと考えられている (109 ，258) 。さらに、背側海馬を破壊しても、

交尾行動には影響がないという報告 (198) もある。実験手続き上の相違や、海

馬損傷量の相違を考慮する必要はあるが、海馬が雄型交尾行動にどのような役

割を果たしているのかは、依然として明白ではないロ

一方、行動と相関した海馬電気活動の変化については、 1950 年代から脳波を

指標とした研究が多数実施され(1 46 ，373) 、次いでユニット活動の解析が進め

られている (282 ，305) 。海馬が雄型交尾行動においてどのように機能している

かを調べるためには、単に破壊に基づく行動変化を観察するだけでなく、この

ような電気活動の検討が非常に有効であると思われる。交尾行動と海馬脳波の

相関については、これまでにいくつかの成績が報告されているが (20 ，206 ，245) 、

海馬ユニット活動が交尾行動時にどのように変化するのかについては報告がな

い。本実験では、オスラットの交尾行動中の海馬脳波の変化とユニット活動の

関係を詳細に解析して、海馬がどのように機能しているかを調べた o
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2 .方法

本実験では、ユニット活動と脳波の時間的対応関係を詳細に検討するため、

1 本の同じ電極から海馬脳波とユニット活動を同時に記録した。用いた電極は

既述の実験と同じものであるが、広い周波数帯域(1. 5-10 ，000Hz) の電気活動を

増幅し、データレコーダに収録した。データ処理はオフラインで行い、海馬電

気活動をローパスフィルタ (<25Hz) で脳波成分に、ハイパスフィルタ (>400Hz)

でユニット成分にそれぞれ分離した。ユニット活動については、ウインドウデ

ィスクリミネータにより単一ユニットあるいはスパイク振幅の異なる数個のマ

ルチユニット活動に分離後、その発火数を計数し、記録紙上に脳波と 0.1 秒毎

の累積発火数とを同時に描画して両者の対応関係を検討した。また、ユニット

活動については、パーソナルコンビュータを用いて各行動出現前後のヒストグ

ラムを作成した。

3 .結果

3 - 1 .交尾行動中の海馬脳波の変化

交尾行動中の背側海馬脳波とユニット活動の典型例を Fig.33 に示す。メスの

追尾時には高振幅・高周波数の規則的な 0 波が出現している。規則的な 0 波が

追尾開始以前から始まることもあり( c )、この例ではオスがメスの方へ頭部を

向けた時点と一致している。追尾中の海馬 O 波の振幅ならびに周波数 (8 .4 8:t

0.28Hz) は他の交尾動作中よりも高かった。オスが追尾を終り、前肢でメスの

側腹部を触診し始めると、規則的な θ波の振幅及び周波数 (7.88 :t 0.26Hz) が減

少し、これは陰茎の挿入が完結するまで続いた。その後の後方ジャンプ時には

振幅・周波数 (8.42 土O.26Hz) とも一時的に増加し、 genital grooming が始ま

ると、低振幅・低周波数の不規則波に移行した。

射精を伴ったマウントを D に示した。脳波と交尾行動との時間的対応関係は
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Fig. 33. 交尾行動中の海馬脳波(各上段)とマルチユニット活動(各下段)。

いずれも同ーの動物の同じ部位で 1 本の電極から同時に記録している。

チユニット活動は 0.1 秒毎の累積発火数として表示している。 A genital 

grooming を伴う挿入のないママント、 B geni tal grooming を伴わず次の

マウントが続行した挿入のないマウント、 c 挿入を伴ったマウント、 D:

射精を伴ったマウント、 E 射精後不応期。マルチユニット活動下の行動マ

ーカー中、ムはメスの側腹部を触診し始めた時点、 M は挿入のないマウント

の最後のスラスト、 I は挿入を伴うマウントの最後のスラスト、 E は射精を

伴ったマウントの最後のスラスト、 BJ は後方ジャンプを示すロ説明は本文参

照。

マル
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挿入を伴ったマウントの場合と同様であった。マウント中の 0 波の振幅ならび

に周波数が減少している期間は、射精を伴った場合の方が長く、これは射精時

のマウントの持続時間が長いことと対応している。

挿入を伴わないマウントの例が A と B である。マウントの後に genital

grooming が生じた場合 (A )には、挿入の場合と同様な脳波変化が見られた o

しかし、 genital grooming を伴わないマウントの場合 (B )には、周波数は減

、少したものの脱同期化しなかった。

射精後不応期前半部で、動物が休息している状態の活動を E に示す。低振幅

の不規則波が優勢であるが、ときどき高振幅の不規則な徐波が混在している。

3 - 2 .交尾行動中の海馬ユニット活動

交尾行動中の海馬マルチユニット活動は脳波変化と高い相闘を示した (Fig.

33) 。追尾時に、高振幅・高周波数の規則的 θ波が出現する時には、マルチユ

ニット活動の発火数も他の交尾動作中より高かった。マウント時に 0 波の振幅

ならびに周波数が一時的に減少する時には、マルチユニット活動も同時に減少

した。 genital grooming 中にはマルチユニット活動はさらに減少した。

マルチユニット活動と交尾行動の時間的対応関係をさらに詳細に検討するた

め、各動物について交尾行動のいくつかの時点を基準にした発火ヒストグラム

を作成した。 Fig.34 に典型例を示す。 3 つのヒストグラムは Fig.33 と同じ動物

の挿入前後の各動作出現時点を基準に表示している。 A は挿入時点を基準にし

たヒストグラムで、発火数は追尾時に増加しているが、ほぼスラスト期間に相

当する 0.7 秒間一時的に減少した。この時期は O 波の振幅・周波数がともに一

時的に減少した時期である。挿入後の後方ジャンプ時に発火数は増加するが、

genital grooming 中には追尾以前の基線レベルよりも低下し、 genital

grooming 終了後、基線レベルに戻っている。このように、マルチユニット活

(12 1) 
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Fig. 34. 挿入時点前後の海馬マルチユニット活動 o 同一マルチユニット活

動を異なる時点を基準 (0 の時点)として揃え、平均発火ヒストグラムとして

表示している (24.1 秒間 )0 A 最後の深いスラスト、 8 追尾開始、 c 海

馬 0 波出現時点。マルチユニット活動は 0 波出現と同期して増加する (C )。
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動の発火数は海馬 0 波の周波数と相関して変化した。

追尾開始を基準にしたヒストグラムを B に示す o 発火数は追尾開始に約 5 秒

先行して増加し始め、追尾中高い発火数を維持している o C は追尾開始に先行

あるいは一致した海馬 0 波出現時点、を基準にしたヒストグラムである。マルチ

ユニット活動の増加は海馬 0 波の出現に一致している。海馬 0 波の出現は追尾

開始に一致するというよりも、むしろ先行することが多かったので、マルチユ

ニット活動の増加は追尾よりも海馬 0 波の出現に相関するといえる。

上述した海馬脳波とマルチユニット活動の時間的対応関係は、 12 匹の動物中

8 匹 (67%) において認められた。残りの 4 匹中 3 匹では、マルチユニット活動

は追尾中変化しなかったが、 genital groorning 中には基線レベルよりも減少

した。

射精後不応期のマルチユニット活動は射精前の基線レベルに比べると、やや

低かった o しかし、高振幅不規則徐波の出現に一致して、一過性に発火数が増

加した。

発火パターンの異なる 3 つの海馬単一ユニット活動を Fig.35 に示す。 2 つの

単一ユニット活動が 1 本の電極から同時に記録できたが (A と B )、一方は

genital groorning の初期に著明な発火数の増加を示し、他方は上述した海馬

マルチユニット活動の変化と同じく、 genital groorning 中に発火数が減少し

たD 追尾中に発火数が著明に減少するユニットもあった( c )。

3 - 3. 電気活動の記録部位

記録電極先端は CA1 に 9 例、歯状回に 3 伊jが位置していたロ交尾行動中の脳

波とマルチユニット活動の相関は、 CA1 で 6 例、歯状回で 2 例見られた。

(123) 
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4 .考察

本実験では、以前から報告されているように海馬脳波と雄型交尾行動に時間

的対応関係がある (20 ，206 ，245) ことを単に再確認したのみならず、ビデオシス

テムを用いた詳組な行動の解析を行ったので、以前の成績に比べてより正確な

対応関係を見いだすことができた o また、海馬マルチユニット活動も、雄型交

尾行動と対応して変化することを明らかにした。マルテユニット活動の変化は

脳波変化ときわめて高い相関を示した。すなわち、規則的な 0 波はマルチユニ

ット活動の増加と、不規則非同期徐波は発火抑制と対応した。

4-1. ()波とユニット活動の関係

交尾行動中の海馬脳波とマルチユニット活動の相関を明らかにしたのは、本

実験が初めてであるが、この成績はある程度Ranck(305) の以前の研究から予測

されたことである。彼は海馬ユニットをその電気生理学的特性から 2 種類に分

類し、それぞれ complex-spike cells と theta cells と名づけた。 complex-

spike cells はときどき自発的な群発発射を示すが、その特徴は活動電位の振

幅が次第に減少し、持続時聞が延長しながら短いスパイク間隔で 2-10 個の群発

となって発火するところにある。 complex-spike cells の一部は空間的な情報

処理に関係すると考えられている (247)0 theta cells は、海馬 θ波が出現す

る時に限って発火数が 2 倍以上に増える組胞として定義されている。したがっ

て、本実験で記録したユニットの多数が theta cells であれば、当然、その

発火数は海馬 0 波と高い相関を示すことになろう。記録したマルチユニット活

動がどれだけの単一ユニット活動を含んでいるかを決定することは困難である

が、海馬 0 波が出現した時にマルチユニット活動が著明な発火数増加を示した

ことから、 theta cells が発火数増加に寄与している可能性がきわめて高い。

theta cells の中には、条件刺激の呈示中にロコモーションなどの外見上の行
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動がなくても、発火数が増加するものがあると報告されている (80) 。本実験で、

海馬 θ波が追尾に先行した時には、マルチユニット活動も同時に増加したが、

このような大きな体動がない場合の発火数の増加は theta cells によるもの

と考えられる。

これらのユニット活動の他に、追尾中に抑制されるユニットや genital

grooming 初期に発火数が増加するユニットなどが記録できた。このような異

なる変化パターンの存在は、海馬には交尾の種々の行動要素に関係するユニッ

トが何種類か含まれることを示唆する。しかし、 12 匹中 8 匹において記録部位

に関係なく、海馬脳波とマルチユニット活動の聞に同様の対応関係が見られた

ので、記録したマルチユニット活動はある特定のユニットではなく、多数の海

馬ユニットの平均的発火確率を反映していると思われる。

4 - 2 .交尾行動モデルとの関連

Kurtz ら(206) は、海馬 0 波の周波数が追尾中、マウント中、挿入後でそれぞ

れ異なることを見いだし、それらが雄型交尾行動における海馬機能の相違を反

映していると考えた。彼らは、 genital grooming 中や射精後不応期の海馬脳

波の徐波化は、海馬活動の低下を示していると推測している。本実験では、海

馬 0 波の周波数とマルチユニット活動の発火数に正の相関を認めた。また、海

馬脳波が徐波化している時には、著明な発火抑制が認められた。これらの成績

は、 Kurtz ら(206) が脳波観察結果から示唆した雄型交尾行動中の海馬活動の動

的な変化、すなわち興奮過程と抑制過程、を実際のユニット発火数の変化とし

て、より直接的に明らかにしたものである。

Kurtz ら(206) は、雄型交尾行動の基礎となる覚醒過程とそれに措抗する抑制

過程との相互作用モデルを提唱し、覚醒水準は 1 回目のマウントから射精まで

徐々に増加して行くと仮定している o この仮説を支持する知見として、 Horio
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ら(179) はメス導入から射精まで徐々に発火数が増加する内側視索前野ユニッ

ト活動を見いだしており、この活動はオスが射精を達成するのに必要な覚醒水

準の上昇を反映しているものと思われるロしかし、本実験の海馬マルチユニッ

ト活動には、射精まで徐々に発火数が増加するような変化は見られなかったの

で、海馬は射精に必要と考えられる覚醒水準の上昇には直接関係していないと

考えられる。

一方、射精後不応期の発火数の減少は、雄型交尾行動における抑制過程を反

映していると思われる。この発火数の減少は Kurtz ら(206) のモデルを支持する

もので、覚醒水準の全般的な低下を反映しているのであろう。これに対し、

genital grooming 時に見られた著明な発火数の減少は、 1 回毎の挿入や射精

後に機能する積極的な抑制過程を表わしていると考えられる。挿入を伴ったマ

ウントの場合には次の挿入が生じるまでに数十秒間聞が聞くのに対し、挿入を

伴わないマウントの場合には genital grooming はあまり出現せず、オスは直

ちにメスを追尾することが多い。このように、 genital grooming は交尾のタ

イミングを決める役割も果たしていると思われる。したがって、 genital

grooming 中のマルチユニット活動の減少は、海馬が交尾の時間的調節機構に

関わっていることを示唆するものと思われる。海馬破壊により、交尾間隔が短

縮し、正常な交尾の時間的パターンが障害されるという知見 (51) は、この仮説

を支持するものである o

前述のように、破壊実験の成績から雄型交尾行動における海馬の特定の機能

を推定することは困難である o 本実験において、海馬ユニットの中には特定の

交尾動作に関連するものも少数認められたが、むしろ海馬ユニット活動は全体

として動物の全般的な覚醒水準を反映していることが明らかになった o したが

って、従来から示唆されているように、海馬は交尾行動に直接関与しているの

ではなく、間接的な影響を及ぼしていると考えられる o
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5 .まとめ

海馬 θ波は雄型交尾行動時のメスの探索や追尾などの欲求行動に伴って出現

すると報告されているが、実際に交尾行動中に海馬ユニット活動を調べた報告

はない。そこで本実験では、オスラットの交尾行動中に、 1 本の電極から海馬

脳波とマルチユニット活動を同時に記録したところ、両者に密接な時間的対応

関係が見られた o メスの追尾に伴って規則的な海馬 O 波が出現する時には、マ

ルチユニット活動の発火数は増加した。反対に、 genital grooming 時に不規

則徐波が出現する時には、マルチユニット活動の発火数は追尾以前の基線レベ

ル以下に減少した。交尾行動中の脳波とマルチユニット活動の時間的対応関係

は、 12 例中 CA l( n=6) でも歯状回 (n=2) でも観察された o これらの結果は、以前

の脳波レベルの研究から示唆されているように、雄型交尾行動中には海馬に興

奮過程と抑制過程の両方が生じていることを明らかにしたものである。海馬ユ

ニットの中には、特定の交尾動作に関連するものも少数認められたが、むしろ

海馬ユニットは全般的な覚醒水準を反映していることがわかった。したがって、

従来から示唆されているように、海馬は交尾行動に直接関与しているのではな

く、間接的な影響を及ぼしていると結論することができる o
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第 9 章 前頭皮質のユニット活動

1 .はじめに

大脳皮質を広範囲に摘除すると、雄型交尾行動に障害が生じることが報告さ

れている o Beach(30) の古典的な研究では、摘除部位ではなく、摘除の大きさ

と障害の程度が相関することが示されている。すなわち、皮質の 1 -19% 摘除で

は交尾に影響はないが、 20-75% では損傷量にほぼ比例して交尾行動に障害が現

われた o Beach はこの成績を交尾遂行の障害ではなく、性的覚醒の障害に基づ

くと考察した o

のちに Larsson(208) は皮質の損傷部位によって、交尾行動への影響が異なる

ことを示した。背外側部と内側部の摘除を比較すると、前者では 12 匹中 8 匹で

交尾行動が消失したが、後者ではほとんど影響が見られなかった。また、背外

側部のうち、前頭部の役割が重要であることを指摘している。さらに、

Larsson(209) は、塩化カリウムの皮質塗布による拡延性抑圧により、約 2 時間

にわたって交尾行動が障害されることを示した。

このように、大脳皮質、特に前頭皮質はラットの雄型交尾行動に何らかの役

割を果たしていることが示唆されている。前頭皮質の構造・機能には種聞の相

違が大きいとされているが (200) 、少なくともサルの前頭皮質は交尾行動の発

現に重要な役割を果たしていると考えられている (165) 。そこで、本実験では、

前頭皮質の外側部ならびに内側部から自由交尾行動中のユニット活動を記録し、

交尾行動との関連性を調べた o
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2 .結果

2 - 1 .交尾動作と関連した変化

2-1-1. 外側前頭皮質

genital grooming に伴う発火数の増加が 15 個中 9 個 (60%) のユニットにおい

て見られた。 Fig.36 にその 1 例を示す。このユニットは、 genital grooming 

開始直後に特に発火数が高くなっているロこの例のように genital grooming 

に伴って発火数の増加を示したユニットの多くは、性器以外の grooming や水

なめなどでも発火数が増加した o

一方、 genital grooming 時に発火が著明に抑制されるユニットが 1 例だけ

認められた (Fig.37) 。個々のラスターを見ると、発火抑制は genital

grooming 後半に強くなっていることがわかる o

以上のように、外側前頭皮質では、 genital grooming に対応した変化が圧

倒的に多く、他の交尾動作との対応はほとんど見られなかった。

2-1-2. 内側前頭皮質

挿入後に発火数が増加するユニットの例を Fig.38 に示す。平均ヒストグラム

からは、このユニットは genital grooming 時に発火数が増加しているように

見えるが、ラスターを個々に検討すると、発火は必ずしも genital grooming 

と時間的に対応していない o すなわち、 genital grooming が終っても高い発

火数が持続する場合がある反面、 genital grooming 中にほとんど発火が見ら

れない場合もある。これは上述した外側部のユニットとは異なる特徴である。

内側部では 23 個中 4 個 (17%) で genital grooming の期間に何らかの発火数の

増加が観察され、その一部は水なめなどでは発火パターンが変わらなかったロ

内側部の別のユニット活動例を Fig.39 に示す。このユニットは挿入直後の後

方ジャンプ時に相動性発火を示したものである。しかし、後方ジャンプ時に必

(130) 
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genltal 
groornlng

中
に

発
火

数
が

増
加

し
た

外
側

前
頭

皮
質

ユ
ニ

ッ

活
動

。
最

後
の

深
い

ス
ラ

ス
ト

(0
の

時
点

)
で

揃
え

た
ラ

ス
タ

ー
と

平
均

発
火

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

(16.1
秒

間
)
。

ラ
ス

タ
ー

下
の

A
は

追
尾

開
始

、
O

は
ス

ラ
ス

ト
開

始
、

下
線

は

genital 
groorning

の
期

間
を

表
わ

す
。

追
尾

と
genital

groornlng
の

期
間

は
発

火
ヒ

ス
ト

グ
ラ

ム
の

下
に

平
均

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

と
し

て
示

し
で

あ
る

。
こ

の
ユ

ニ
ッ

ト
は

geni
tal 

groorni
ng

開
始

直
後

に
発

火
数

が
増

加
す

る
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37. 

genital 
grooming

中
に

発
火

が
抑

制
さ

れ
た

外
側

前
頭

皮
質

ユ
ニ

ッ

活
動

。
最

後
の

深
い

ス
ラ

ス
ト

(0
の

時
点

)
で

揃
え

た
ラ

ス
タ

ー
と

平
均

発
火

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

(16.1
秒

間
)
。

ラ
ス

タ
ー

下
の

A
は

追
尾

開
始

、
O

は
ス

ラ
ス

ト
開

始
、

下
線

は

genital 
grooming

の
期

間
を

表
わ

す
。

追
尾

と
genital

grooming
の

期
間

は
発

火
ヒ

ス
ト

グ
ラ

ム
の

下
に

平
均

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

と
し

て
示

し
で

あ
る

。
こ

の
ユ

ニ
ッ

は
genital

grooming
後

半
に

強
い

発
火

抑
制

が
見

ら
れ

る
。

右
上

は
記

録
部

位
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下
は
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grooming

の
模
式
。

ト

ト
で 右



H111111111
圃
11111111111

圃
圃

1
 

111 
1
 

1111
周
111111111

町
圃
111111

町
111

1
 

田
副

111111
111111111 

。
-
側

副
l圃

圃
圃

l即
l圃

111111
圃

l聞
圃

11
回

目
11

I!)
I
 

el 
l
 

一
一

一
『

・
閣

副
111

1
1

・
-圃

圃
・

・
1111

・
・

・
11

:
 11l

園
町

圃
圃

・
・
1
・

・
111111

即
国
l園

闘
1111

圃
11.111111111

111 
11111111111 

白
・
!
 11 

1111.1
圃
l回

111111
圃

圃
11
圃

副
圃

圃
E
・
1111111

1
/11

111111 
圃

圃
11

園
周
園

。
剛

111111
剛

岡
山

111
副
l町
l凶

川
1_11111111111111111111111111-111

山

由
il

川
11
開

園
圃

圃
1圃
l川

11
園

田
11

111111
刷

1圃
1111111

川
1111

周
l

¥
!
)
1
1
 

。，
11111 

1111 

。
iEl

即
l園

1圃
|
副

圃
周

回
11111111111

1
 
111 

¥!)I 
，，-， 

/
1

11111 
1
 
11 

.
 

I!)
i
 

1
 11 

1
 

;11
111
・.111

1
1

 
1
 1111 

1
 1
 

... 
I!) 

a
 A
 

l A 

A l - -
ー

企 A
 

し
1712

CIX 

.
.

.
 

a
 - E  1
 
1
 

1
 
1
 1111 

3
 

Ose 
c
 

u - " - ・0 ¥ " e u - 一 色 "

( 同 臼 臼 }

Fig. 
38. 

genital 
grooming

中
に

発
火

数
が

増
加

し
た

内
側

前
頭

皮
質

ユ
ニ

ッ
ト

活
動

。
最

後
の

深
い

ス
ラ

ス
ト

(0
の

時
点

)
で

揃
え

た
ラ

ス
タ

ー
と

平
均

発
火

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

(16.1
秒

間
)
。

ラ
ス

タ
ー

下
の

A
は

追
尾

開
始

、
O

は
ス

ラ
ス

ト
開

始
、

下
線

は

genital 
grooming

の
期

間
を

表
わ

す
。

追
尾

と
genital

grooming
の

期
間

は
発

火
ヒ

ス
ト

グ
ラ

ム
の

下
に

平
均

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

と
し

て
示

し
で

あ
る

。
こ

の
ユ

ニ
ッ

ト
は

genital 
grooming

中
に

発
火

数
が

持
続

的
に

増
加

す
る

場
合
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あ
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が
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ほ
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後
方

ジ
ャ

ン
プ

時
に

発
火

数
が

増
加

し
た

内
側

前
頭

皮
質

ユ
ニ

ッ
ト

活
動

。

最
後

の
深

い
ス

ラ
ス

ト
(0

の
時

点
)
で

揃
え

た
ラ

ス
タ

ー
と

平
均

発
火

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

(16.1
秒

間
)0

ラ
ス

タ
ー

下
の

A
は

追
尾

開
始

、
O

は
ス

ラ
ス

ト
開

始
、

下
線

は

genital 
groorning

の
期

間
を

表
わ

す
。

追
尾

と
genital

groorning
の

期
間

は
発

火
ヒ

ス
ト

グ
ラ

ム
の

下
に

平
均

ヒ
ス

ト
グ

ラ
ム

と
し

て
示

し
で

あ
る

。
こ

の
ユ
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ッ
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は

後
方
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に
伴

っ
て

発
火
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す
る
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必
ず
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毎
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変
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ず相動性発火を伴うわけではなく、たとえば上から 2 番目や下から 2 番めのラ

スターのように、後方ジャンプ時であっても発火が見られないことがあった。

このユニットはまた、立上り行動に伴って発火する場合もあった。このような

活動は 1 例においてのみ観察された o

これとは反対に、挿入終了後から genital grooming の始めにかけて発火が

一時的に抑制されるユニットも 1 例だけ見られた o

2 - 2. 交尾シリーズ全体にわたる長期的変化

次に、交尾の開始から射精さらに不応期というように長時間にわたる変化に

ついて述べる。 Fig.40 は上から内側視索前野、肩桃体、内側前頭皮質、中脳中

心灰白質のユニット活動を示す o いずれも、始めの約 5 分間オスは単独で観察

ケージに入れられているが、三角印の時点で発情したメスを導入し、以後、自

由な行動をさせている。メスと同居する前後の活動を比較すると、内側視索前

野や扇桃体ではメス同居後に発火数が増えているのに対し、内側前頭皮質や中

心灰白質では逆に発火が抑制されているロまた、射精後の不応期に中心灰白質

では発火数が増加しているのに対し、内側前頭皮質では発火数は変わらない。

内側前頭皮質では 23 例中 5 伊IJ (22%) で、メス同居後に、それ以前のレベルより

発火数が持続的に減少するという変化パターンが観察された。しかし、外側前

頭皮質ではメス同居前後のユニット活動の相違は見られなかった o

3 .考察

3 - 1 .ユニット活動の特異性について

1 回毎の交尾行動に伴って、外側部でも内側部でも特定の動作と対応したユ

ニット活動が記録できた。交尾行動における前頭皮質の役割を知るためには、

まず、これらが交尾行動に特異的であるかどうかを吟味する必要がある。

(135) 
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Fig. 40. 交尾シリーズ中の各部位のユニット活動の長期的変化。上から内

側視索前野、肩挑体、内側前頭皮質、中脳中心灰白質。ム印がメス導入時点、

矢印は 3 種類のマウント行動を示す。一番大きな矢印:射精、中くらいの矢

印:挿入、一番小さな矢印:挿入を伴わないマウント。内側視索前野や扇桃

体ではメス同居後に発火数が増加しているが、内側前頭皮質、中心灰白質の

ユニットは交尾期間中には発火数が低い。内側前頭皮質では不応期もそのま

ま低い発火レベルを維持するが、中心灰白質では不応期に高くなる。
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外側部のユニット活動の 60% が genital grooming に伴って顕著な発火数の

増加を示した。しかし、その多くは性器以外の grooming や水なめ行動時にも

発火数の増加を示したことから、必ずしも genital grooming に特異的とはい

えない。むしろ、 grooming 全般あるいは licking に関連した過程を反映した

発火数増加であると考えた方が良い o 本実験でユニット活動を記録した外側前

頭皮質は、口腔内の感覚及び運動に関連した領域 (324) に含まれるか、その近

接領域であり、この部位には舌の運動に関係するユニットや味覚刺激に応答す

るユニットがあると報告されている (393) 。したがって、 genital grooming 時

に発火数が増加したユニットは geni tal grooming に特異的なのではなく、舌

の運動または感覚に関係しているものと思われる。

内側部では外側部に比べ、多様なユニット活動が記録できた。しかし、後方

ジャンプに対応して発火数が増加するユニットが、立上り行動時にも同様な活

動を示したように、一見、交尾行動と関連して変化するユニット活動は、実際

には交尾動作を構成する特定の姿勢調節に関係している可能性が高い。すなわ

ち、生じた変化は交尾動作に特異的ではなく、ある種の感覚運動過程に共通に

生じる変化であろうと考えられる o

このように、前頭皮質には交尾動作時に活動が変化するユニットがあるが、

それらが交尾行動に特異的である可能性はきわめて低いものと思われる。

3 - 2 .メス同居前後の活動の相違

内側部ではメス同居以後に発火数が持続的に減少するユニットが 22% あった。

この変化パターンは外側部には見られず、内側部の特徴であるといえる。これ

までに調べてきた脳の種々の部位における活動と比較して、このような持続的

な減少は稀な例である o 既に述べたように、中脳中心灰白質では射精までの交

尾期間中に発火抑制が観察された o しかし、この部位では不応期には発火数が

(137) 



逆に増加しており、内側前頭皮質の活動とは相違している。このような持続的

な発火数の減少は何に起因しているのであろうかロ

前述したように、扇桃体ではメスを導入した直後に、発火数が一時的に増加

し、交尾期間中にはあまり顕著な変化を示さなかった。この肩桃体の活動はオ

スがメスの臭いを嘆ぐことと関連しており、オスが交尾を始めるのに唄覚刺激

が重要な役割を果たしているという説 (165) を支持するものである。オスが交

尾を開始する時、何らかの状態変化が必要であり、肩桃体の活動に反映される

トリガー機構によって、内側前頭皮質の活動はメス同居前のコントロール期に

比べて持続的に抑制されるのではなかろうか。オスラットは制限を加えなけれ

ば、長時間にわたって何度も射精するが (215) 、本実験では長時間にわたる観

察は行っていないので、この持続的な発火数の減少がどこまで継続するのかは

不明である。交尾期間中に同様に発火数が減少した中脳中心灰白質では不応期

には発火数が増加するのに対し、内側前頭皮質では不応期にも減少したままで

あることは、両部位の機能が異なることを示唆するものと思われる。

3 - 3. 前頭皮質の役割について

Beach(30) の研究以来、大脳皮質の描除や破壊はオスの交尾行動に障害をも

たらすと報告されてきた。しかし、出生直後に大脳皮質をほとんど完全に描除

したオスラットを成熟後長期間正常なメスと同居させると、メスが妊娠するこ

とから、大脳皮質はオスの生殖能力には影響しないという成績が最近報告され

ている (388) 。当然オスは交尾が可能であったわけであるが、この成績は以前

の成績とは矛盾する。実験方法の相違が結果に大きく影響していると思われる

が、大脳皮質摘除でオスの交尾障害を報告した Larsson(208 ，211) も、後年、以

前の実験では摘除領域が唄覚系に侵入していた可能性を認め、皮質の雄型交尾

行動における役割は本質的ではないと見解を修正している (218) 。このように、

(138) 



少なくともラットの場合、大脳皮質は雄型交尾行動にそれほど重要な役割を持

たないという考え方が支配的になりつつある。しかし、皮質摘除ラットの交尾

行動パターンを詳細に検討した Whishaw ら (389) によれば、摘除ラットは正常ラ

ットに比べて交尾を開始するまでの潜時が長く、誘惑行動を示さないメスと同

居した時には、交尾行動がほとんど発現しないので、皮質は交尾を開始する過

程に役割を果たしていると思われる。本実験では、交尾開始に促進的に作用す

るようなユニット活動は見られず、むしろ交尾開始に伴って発火が減少するユ

ニットのみが記録された。このようなユニット活動は、前頭皮質が間接的に交

尾の開始に役割を果たしている可能性を示唆するものであろう。

また、同じ実験で、 Whishaw ら (389) は損傷動物の交尾動作パターンが正常動

物と異なることを見いだしているロすなわち、描除動物の交尾動作は正常動物

に比べて非効率的で、後方ジャンプ時に運動が強すぎてひっくり返ってしまう

例などを紹介している o このことは、皮質は基本的な交尾動作の遂行にはほと

んど関与しないが、正常な動作の発現には皮質の協調的な働きが不可欠である

ことを示唆している。内側前頭皮質において見られた交尾動作と関連するユニ

ット活動の変化は、交尾動作に特異的とは考えられないまでも、その動作を円

滑に遂行する際に必要な過程と関係していると解釈できる。

4 .まとめ

大脳皮質の描除によりラットの雄型交尾行動が障害されると報告されている。

本実験では、外側及び内側前頭皮質のユニット活動を交尾行動中に記録した。

外側前頭皮質では、 15 個中 9 個 (60%) が genital grooming 時に発火数の増加

を示した。しかし、大部分は他の部位の grooming や水なめでも発火数が増加

した o 内側前頭皮質では、 23 個中 4 個 (17%) が genital grooming 中に発火数

の増加を示し、 1 個が後方ジャンプ時に顕著な発火数の増加を示した。あるも
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のは立上りなどの交尾動作以外の運動でも発火数が増加したので、交尾行動に

特異的とは考え難い。メス導入後、内側前頭皮質の 5 個 (22%) のユニットが持

続的に発火抑制を示した。これらの成績は、大脳皮質は交尾動作の遂行には必

ずしも必要ではなく、交尾の開始に何らかの役割を果たしているという仮説を

支持するものである。
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第 1 0 章論議

1 .雄型性行動の仮想的神経回路

本論文で述べた各部位のユニット活動の特徴と、従来の破壊や刺激実験の成

績から、ラットの雄型性行動発現の神経機構 (Fig.41) を推定する。

オスの性行動はテストステロンに依存しており、まず関値以上のテストステ

ロンが存在することによって、内側視索前野や扇桃体などのテストステロン受

容細胞の性質を持続的に調整し、交尾行動が発現可能な準備状態を作り出して

いるものと思われる。オスが発情したメスを認知するのは、主に嘆覚情報に基

づいていると考えられるが、この刺激は嘆球から肩桃体の皮質内側部に入力さ

れ、さらに分界条・分界条床核を経て、内側視索前野に送られる。しかし、肩

桃体・分界条系は交尾開始の直接的な引金として作用するのではなく、交尾開

始に必要な性的覚醒レベルの上昇に強力な促進的影響を及ぼしていると考えら

れる。 -ll 交尾行動が始まると、主導権は内側視索前野に移り、この部位が射

精まで交尾行動を維持するのに中心的に機能するのであろう。このような比較

的長期間にわたる交尾の維持は、中脳内側被蓋などの抑制系の活動が積極的に

抑えられることによって成立しているものと思われる。一方、 1 回毎に交尾を

行う際に、オスが積極的にメスに働きかけるだけでなく、メスの行動がオスの

交尾を誘発する上で非常に重要であると示唆されている。おそらく、メスの活

発な動きなどにより、オスの覚醒レベルが上昇して交尾が始まるものと推察さ

れるが、この過程にも内側視索前野は重要な役割を演じていると考えられる o

条件づけ実験の予告信号やテールピンチに対する内側視索前野ユニット活動の

増強は、このような覚醒過程を反映しているのであろう。この非特異的と考え

られる過程がどのように内側視索前野ユニットを駆動するのかは不明であるが、

種々の感覚入力を受ける肩桃体皮質内側部の関与や、広範なドーパミン系の関
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fornix 

Fig. 41. 雄型性行動の仮想的神経回路。破壊実験の成績から推定されてい

る模式 (169) を一部改変。略語、 o.b. :唄球， o. t. :唄結節， p.c.: 梨状葉，

v.e.a. :腹側内嘆野， h.: 海馬。
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与などを想定できるかも知れない。また、内側視索前野には 1 回毎のスラスト

に同期したユニットがあり、実際の交尾の遂行にも深く関係する。このように、

内側視索前野は交尾行動発現における統合部位であるといえるが、実際の交尾

動作遂行に関しては、内側前脳束を通過して中脳被蓋へ達する投射経路が不可

欠であると考えられる。すなわち、中脳外側被葦は性器からの感覚入力を受け、

種々の交尾動作の発現により直接的に関係するとともに、射精の達成や性的報

酬にも関与しているものと思われる。この部位へ内側視索前野から交尾実行司

令が送られ、個々の動作特異性ユニットが協調的に活動して、適切な交尾行動

発現に導くのであろう。したがって、内側視索前野から内側前脳束を通過し中

脳外側被蓋へ達する神経回路は、雄型性行動の遂行に基本的な機構であると考

えられる。これら以外の部位が破壊された場合には、たとえ交尾の発現が障害

されたとしても、何らかの代償作用が生じるために、交尾行動が消失すること

はないのであろう。海馬や前頭皮質はラットの雄型性行動発現に必須であると

はいえないが、交尾行動の正常な発現には、これらの部位の修飾的な作用が必

要であると思われる。

2 .サルの雄型性行動の神経機構との比較

上述した神経団路は、ラットを対象とした実験から推定したものである o 内

側視索前野は多くの種で雄型性行動に必須の部位であるが (318) 、時乳類の中

でさえ、交尾行動パターンに大きな差異があることを考慮すると、その基礎と

なる神経機構にも種差があると考えるのは当然であろう。それぞれの種で、ど

のような神経団路がこの行動に関与しているのかはほとんど知られていないが、

サルについていくつかの知見が得られているので (12 ，283 ，284) 、ラットの場合

と比較してみる。

サルにおいても、内側視索前野は雄型性行動に不可欠の部位であることが明
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らかにされている。この部位を破壊すると、メスと交尾しなくなる (351) 。ま

た、電気刺激すると、メスへのタッチング、マウンティング、陰茎挿入、スラ

スティングという一連の交尾動作が誘発される (203) 。しかも、これらの行動

はメスが手の届く範囲にいる場合だけ誘発され、オスやヒトなど他の対象に対

しては誘発されなかったので、交尾行動に特異的であると解釈されている。さ

らに、交尾行動中の内側視索前野ユニット活動についても、次のような特徴が

認められている (283) 。すなわち、レバーを押すとメスと交尾できることをあ

らかじめ学習したオスでは、レバー押し以前に既にユニット活動が高く、レバ

ーを押して交尾行動を開始すると活動が減少した。射精後にはユニット活動は

一層減少し、その後、徐々に回復した。このような内側視索前野のユニット活

動は、交尾行動に対する準備状態あるいは性的覚醒の程度を反映しており、交

尾行動の発現に重要な役割を果たしていることを示唆するものと考えられてい

る (284) 。

一方、内側視索前野の約 2 阻後方にある視床下部背内側核のユニットは、内

側視索前野とは全く異なった活動パターンを示した (283) 。すなわち、マウン

ティングからスラスティングという 1 回毎の交尾行動に一致して活動が上昇し

た。これは、背内側核が視索前野のように異性に対する欲求や性的覚醒状態を

反映するのではなく、マウンティングや陰茎挿入、スラスティングという交尾

行動の遂行そのものに関係しているためと考えられている o 実際、この部位を

刺激すると、タッチングやマウンテイングが誘発されるという (203) 。

このような成績から、内側視索前野はメスを得たいという欲求や性的な動機

づけの形成に関与する性的覚醒機構に相当し、背内側核は個々の交尾行動の遂

行を調節している実行系に相当すると考えられている (284) 。内側視索前野が

性的動機づけに関与するという点では、サルもラットも共通しているが、交尾

動作の実行系と考えられる部位は両者でかなり相違するように思われる。おそ
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らく交尾動作パターンの相違に対応して、それらを媒介する神経機構が異なる

ことを反映しているのであろう。しかし、サルの中脳の機能に関する知見が不

十分なので、交尾の実行に関する神経機構がサルとラットでどの程度異なるの

かは、今後の研究に待たねばならない。ラットの内側視索前野一視床下部前部

には、スラストに同期して発火するユニットがあることから、この部位はサル

のように交尾の動機づけに関係するだけではなく、遂行にも関与するといえる。

一方、サルにおいては内側視索前野への入力情報の解折はほとんど行われてお

らず、前頭皮質の関与などが推定されてはいるが (165) 、この点も重要な研究

課題として残っている。

3 .離型性行動との比較

本論文では、雄型性行動の神経機構を中心に述べてきたが、ここで雌型性行

動についても言及しておく。

Beach(35) は、メスの性行動発現には hopping や darting などの誘惑行動

に代表される能動性、オスのマウンティングに対しロードーシスを示して受げ

入れる受容性、さらにオスをひきつける魅力があるかどうかという 3 つの要素

があると提唱した。このうち、受容性に関する機構は Pfaff(295) を始めとする

多くの研究によって、ロードーシスを制御する神経内分泌学的機構が明らかに

されつつあるが、能動性や魅力性に関してはほとんど知られていない。視床下

部腹内側核や内側視索前野は、性ホルモンを感受して、中脳以下のロードーシ

ス発現の反射弓の興奮性を変化させている (295) のに対し、肩桃体を始めとす

る大脳辺縁系は、交尾行動における異性の認知や行動の開始などに関与すると

推論されている (238) 。しかし、実際の交尾行動時にこれらの部位がどのよう

に活動しているかを調べた報告は皆無で、その具体的な役割については不明で

ある。
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著者らは雄型性行動との比較のために、メスラットにおいてもいくつかの部

位でユニット活動を調べた (339 ，343) 。内側視索前野では、 Fig.42 に示したよ

うに、陰茎挿入による腔刺激に対して発火数が変化するユニットがあり、これ

らはホルモン分泌 (58) 、精子輸送 (239) 、メスの受容性 (205) などの生殖機能に

関連していると考察した。内側視索前野はロードーシス発現に持続的に抑制作

用を及ぼしており、この作用がエストロゲンによって脱抑制されることにより、

受容性が誘発されると考えられている(1 8) ロこのようなメスにおける内側視索

前野の機能は、オスの内側視索前野のような能動的な役割とは著しく異なると

いえる。しかし、メスの能動性を反映する darting に対応して発火数が増加

するユニットも記録できたので (Fig.43) 、メスにおいても内側視索前野は性的

動機づけに何らかの関与をしていると推察できる (343) 。

一方、中脳のユニット活動の多くは、 darting が始まってから挿入が完了す

るまで発火数が高く、その後のロードーシスの継続期間中は著明に抑制され、

ロードーシスの解除とともに一過性に発火数が増加してから、元のレベルに戻

るという変化パターンを示した (339) 。このような活動は、メスのロードーシ

スという特定の反応に関係するというよりも、粗大な体動と関係しているとい

える。ちなみに、オスの内側被蓋にも同様に、組大な体動と関連して発火数が

変化するユニットがある。これとは別に、メスの外側被蓋には陰茎挿入時のみ

に特異的に発火数が増加するユニットがあるので、性器からの求心性感覚入力

は、実際にこの部位に投射しているものと思われる。これらの入力は、さらに

肩桃体を経由して内側視索前野にも達していると考えられる (238) 。中脳外側

被蓋を破壊すると、メスにおいても交尾行動が消失する(1 52 ，153) ので、外側

被蓋はオス・メスともに交尾の遂行に重要な役割を果たしていると推察される。

(146) 
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Fig. 42. 陰茎挿入直後に発火数が増加する内側視索前野ユニット活動

(343)0 A - C は同一ユニット活動で、 A はオシログラフ記録、 B はラスタ

ー表示、 C は平均発火ヒストグラムである。 B 、 C は挿入時点を基準 (0 の時

点)として表示している (16.1 秒間)。
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Fig. 43. darting 時に発火数が増加する内側視索前野ユニット活動 (343) ロ

darting 開始時点 (0 の時点)で揃えた平均発火ヒストグラム (24.1 秒間)。

darting とロードーシスの持続時間は発火ヒストグラムの下にヒストグラム

として表示。

(148) 



4 .養育行動の神経回路との比較

内側視索前野は雄型性行動の中心的神経機構であると同時に、養育行動の発

現にも不可欠な部位であることが明らかにされている (275 ，340) ロどちらも種

族保存の目的を持つ動機づけ行動であり、この 2 つの行動を媒介する神経団路

がどの程度類似しているかは興味深い問題である。

Numan らの一連の破壊実験 (274 ，276) やホルモン植え込み実験 (278) などから、

内側視索前野は分娩直後の養育行動の開始相にも、離乳まで引続き養育行動を

継続して行く過程にも、重要な役割を果たしていることが示唆されている o し

かも、行動障害が養育行動の要素の中でも、能動的な行動であるこどもの連れ

戻しに大きく現われ、授乳などの受動的な行動は影響が少ないことから、内側

視索前野は養育行動の能動的要素の発現に深く関与していると考えられている

(1 81 ，367) 。実際に、著者らは養育行動中に内側視索前野からユニット活動を

記録し、 Fig.44 に示したように、こどもの連れ戻し行動に伴って発火数が増加

するパターンを見いだした (340) 。この成績は、内側視索前野が連れ戻し行動

に積極的に関与していることを裏づけるものである。一方、授乳時には内側視

索前野のユニット活動は全般に減少する (340) ことから、内側視索前野は授乳

行動には積極的に関与していないと考えられる o これらのユニット活動の成績

は、破壊実験から提唱されている内側視索前野が養育行動の能動的要素に深く

関係するという仮説 (18 1， 367) を支持する。

ところで、連れ戻し行動時の内側視索前野ユニットの発火パターンは、第 7

章で述べた追尾ユニットの発火パターンと次の点で類似している。すなわち、

前者のユニットは母ラットがこどもを口でくわえて巣に連れ戻し、安全に床に

置くまで持続的に発火数が高い。後者はメスを追尾している期間中発火数が高

く、挿入が発現する直前には発火数は減少し始める。このように、どちらのユ

ニットも、当面の目標である連れ戻しの終了や追尾の終了まで高い発火数を維

(149) 
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持するところが共通しており、これらの行動の欲求的な側面を反映していると

考えられる。 Numan(275) は養育行動と雄型交尾行動との類似点の一つに、どち

らの行動も対象{こどもあるいは発情メス}に向かつて積極的に働きかける過程

が重要であることをあげているが、上述したユニット活動の類似性は、内側視

索前野がそうした能動的な過程に共通に関与していることを示唆しているのか

も知れない。

このように、養育行動においても内側視索前野は中心的な役割を果たしてい

ると考えられるが、それでは内側視索前野とどの部位との連絡が行動発現に不

可欠なのであろうか。これまでに実施されてきた研究の多くは、遠心路に関す

るものであり、それらの知見を総合すると、内側前脳束を通って中脳へ下行す

る経路が最も重要だと考えられる (275 ，340) 。しかし、内側前脳束を下行して

中脳へ達する経路でも、雄型性行動の場合には、前述のように外側被蓋への投

射が不可欠であるのに対し、養育行動の場合には、外側視索前野でニューロン

を替えて、中脳腹側被蓋に達する経路が本質的であると考えられている (277) 。

著者らが調べた養育行動時の腹側被蓋野のユニット活動 (340) には、 Fig .4 5に

示したように、ロコモーション、特定の対象物の探索、こどもの連れ戻しなど

の動物の種々の動作に対応して発火数が変化するものがあった。このような腹

側被蓋野ユニット活動の多様性は、オスの外側被蓋ユニット活動の多様性と類

似しており、いずれも、比較的定型的な内側視索前野のユニット活動パターン

と対照的である o おそらく、内側視索前野からの情報がこれら中脳レベルの動

作特異性ユニットに送られて行動発現に結びっくものと思われ、この点で 2 つ

の行動の神経機構は類似しているといえる。

(151) 
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Fig. 45. 連れ戻し行動前後の中脳腹側被蓋野ユニット活動 (340) 。

はそれぞれ別のユニット活動で、いずれも連れ戻し行動開始を基準 (0 の時

点)とした発火ヒストグラム (16.1 秒間 )0 A こどもなどの特定の対象物に

接近する時に発火数が増加するロ B ロコモーションに伴って発火数が増加

する。 C 連れ戻し行動時のみ発火数が増加する o

A-C 
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5 .堀尾論文に対する論評

堀尾 (177) は、ラットの雄型交尾行動中に内側視索前野のマルチユニット活

動を記録し、同部位が性的動機づけに関与していることを示唆した。この成績

は、従来の破壊や刺激実験から提唱されている雄型交尾行動における内側視索

前野の役割を電気生理学的に明確にした点で、高く評価されるものである。し

かしながら、行動神経科学の意図するものは、行動の全過程を神経科学的に理

解することである。本研究は雄型性行動においても、その開始から遂行に至る

までの過程が、脳内諸領域のどのような神経回路の働きに基づいて統御されて

いるのかを問うために行ったものであり、堀尾論文が肩桃体など一部の役割を

検討してはいるものの、動機づけニューロンの発見という目的から内側視索前

野の活動の解析にのみ焦点をあてている点で、本研究の視座とは全く異なると

いえよう。

本研究では、堀尾 (177) の実験に見られた行動観察やニューロン活動の分析

方法上の精度の問題を改善した上で、雄型性行動の神経機序を脳内の広範な部

位を調べることにより、性的動機づけに関わる機構と交尾動作の遂行に関わる

機構に大別してとらえようとした。すなわち、諸家の破壊実験の成績から示唆

されている内側視索前野の入出力経路の候補部位のうち、出力系として中脳被

蓋の各部位のニューロン活動を調べ、中脳外側被蓋が交尾動作の遂行に深く関

わることを明らかにした。次いで、内側視索前野への入力系として扇桃体・分

界条系のニューロン活動を調べ、この系が交尾の開始に重要な役割を果たして

いることを明らかにした。また、内側視索前野のニューロン活動を詳細に検討

した結果、この部位が堀尾 (177) が示唆したように、性的動機づけに関わるだ

けではなく、交尾動作の遂行にも重要な役割を果たしていることを明らかにし

た。さらに、海馬や前頭皮質などの関与の可能性を検討し、上述の雄型性行動

の神経回路を想定することができた。
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6 .結論

内側視索前野には雄型性行動に関連する性ホルモン情報と神経情報が収束し

ており、この部位は雄型性行動の開始や維持などの動機づけの面にも、実際の

交尾動作の遂行の面にも深く関与する部位であるといえる。内側視索前野へは

大脳辺縁系を始め種々の部位からの入力があるが、少なくとも、扇桃体から分

界条を経由して入ってくる情報は、交尾の開始に重要な役割を演じていると思

われる。他方、内側視索前野から内側前脳束を通過して中脳へ至る線維投射は、

内側視索前野からの交尾遂行指令を、主に中脳外側被蓋へ伝えて、実際の交尾

動作遂行の調節に関わっていると考えられる。

しかし、内側視索前野は単に雄型交尾行動に中心的に機能するだけでなく、

養育行動や体温調節行動にも中心的役割を演じている。これらの行動を担う神

経回路を比較し、その聞にどの程度類似性があるかを明らかにすることにより、

動機づけ行動全般に関与する神経機構の動作原理にせまることができると思わ

れる。
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要約

性行動は種族保存を目的とした動機づけ行動であり、異性聞の相互作用に基

づいて成立するという点で、個体レベルで完結する他の多くの動機づけ行動と

やや異なった特徴を持つ。さらに、性行動には動機づけのみならず、神経内分

泌相関や個体の認知、学習などの多くの過程が内在しているので、性行動の神

経機構を知ることは、広く行動の生理学的理解に寄与するものと思われる o

性行動は他の動機づけ行動と同じく、行動開始に至るまでの動機づけの過程

と、実際の行動遂行の過程から成り立っている。本研究では、雌雄のうち雄型

性行動をとりあげ、この 2 つの過程がどのような神経回路の働きに基づいて制

御されているのかを明らかにする目的で、従来の研究で広く用いられているラ

ットを対象に、脳内各部位の神経細胞活動の動態を実際の性行動中に調べ、そ

れらの機能的役割について検討した。

脳内各部位の破壊、電気刺激、微量ホルモン植え込み、ユニット活動記録な

ど種々の方法を用いた諸家の多数の研究結果から、内側視索前野は雄型性行動

の発現に中心的役割を演じていると考えられている。しかし、内側視索前野へ

どこからどのような情報が収束して統合機能が営まれるのか、内側視索前野で

統合された情報がどこへ伝達されてどのように実際の行動が発現して来るのか

については、断片的な知見しかない。現在のところ、入力系としては扇桃体・

分界条系が、出力系としては内側前脳束を通過して中脳被蓋へ達する経路が有

力視されているが、それらの部位がどのように機能しているのかについては、

主に破壊実験広よる成績から間接的に推定されているに過ぎない。また、内側

視索前野自体の雄型性行動における役割についても、未だ明確な解答は得られ

ていない。

そこで、本研究では主に破壊実験から示唆されている内側視索前野の入出力
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経路の候補部位が、具体的にどのように機能しているかを明らかにするため、

以下の実験を施行し、それらの成績と従来の知見から、雄型性行動の動的神経

回路を推定した。

1. 中脳外側披葦ユニット活動

Brackett らによる最近の破壊実験の成績から、ラットの雄型性行動の発現に

は、内側視索前野と中脳外側被蓋との神経連絡が不可欠であると示唆されてい

るo 本実験では、中脳外側被蓋の雄型性行動における役割を明らかにするため、

実際の交尾行動中にオスラットの同部位からユニット活動を記録した。 89% の

ユニットにおいて、メスの追尾、骨盤のスラスト、 genital grooming の 3 つ

の交尾動作のいずれかに対応して発火頻度が変化した。このような動作特異的

発火パターンが見られたことは、中脳外側被蓋が雄型交尾行動の遂行に重要な

役割を果たしていることを示唆する。一部のユニットは一連の交尾動作を表出

するのに必要な性器からの感覚情報の処理に、また、他のユニットはより直接

的に反射的な交尾動作に関係しているものと思われる。これらの成績は、内側

視索前野から中脳外側被蓋への投射が雄型性行動の発現に本質的であるという

Brackett らの仮説を支持するものであるロ

2. 中脳外側被蓋電気刺激による受尾行動の変容

中脳外側被蓋の雄型性行動における役割をさらに明確にするため、オスラッ

トの交尾行動中にこの部位に電気刺激を加えて活性を高め、その効果を調べた。

オスを発情したメスと同居させ、 30 秒オン、 30 秒オフの繰返しモードで慢性電

極から電気刺激を与えて、交尾行動への影響を調べた。 27% の動物で射精潜時

が、 40% の動物で挿入頻度がそれぞれ有意に減少し、交尾の促進が見られた。

一方、 80% の動物で刺激随伴性交尾抑制が生じた。電気刺激により交尾が促進

した動物の中には、交尾テスト時と同強度の電流で自己刺激のためのパー押し
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を行う動物が見られた。これらの成績は、中脳外側被蓋が射精の達成、正常な

挿入の発現、性的報酬に関与し、それによってオスラットの交尾行動を調節し

ていることを示唆する。

3. 中脳内側被蓋のユニット活動

内側視索前野の遠心性投射部位の一つである、中脳内側被蓋のユニット活動

を交尾行動中に記録した。オスラットの交尾動作に関連した変化として、

l)genital grooming 中に発火数が基線レベルの発火数よりも減少する (33%) 、

2) 追尾や後方ジャンプなどの相動的な全身運動に伴って発火数が増加する

(19%) 、3) 骨盤スラスト時のみに発火数が増加する (11%) 、4)genital grooming 

中持続的に発火数が増加する (11%) 、の 4 つの発火パターンが観察されたが、

これらの部位を破壊しでも交尾動作は障害されないと報告されているので、雄

型交尾動作への中脳内側被蓋の関与は間接的なものであると考えられる。一方、

11% のユニットでは交尾シリーズ中に発火数が低く、射精後不応期には反対に

発火数が増加した。したがって、内側被蓋の一部は雄型交尾行動に積極的な抑

制効果を及ぼしているものと思われる。

4. 肩桃体・分界条床核のユニット活動

扇桃体皮質内側部は、オスラットの交尾の維持と射精達成に関与しているこ

とが破壊実験から提唱されている。本実験では、オスの扇桃体、分界条床核な

らびに内側視索前野から交尾行動中のユニット活動を記録した。発情したメス

を導入直後に、扇桃体では半数以上のユニット活動が変化した。すなわち、数

秒間にわたり、 43% のユニットの発火数が増加し、 11% のユニットの発火数が減

少した。同じ時期に、分界条床核では 29% 、内側視索前野では 24 えのユニットが

発火数の増加を示した o 肩桃体ユニットは内側視索前野ほど明瞭な交尾行動と

の対応を示さず、分界条床核には特定の交尾動作と関係した活動増加がほとん

ど見られなかった。これらの成績から、扇桃体・分界条系はオスにとっては交
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尾の開始に必要な性的覚醒の上昇に寄与していると考えられる。

5. 内側視索前野ユニット活動の予期的変化

雄型性行動の発現にとって経験要因が重要であることが示唆されているので、

メスを強化子としてオスにオペラント行動を条件づけ、オスの内側視索前野ユ

ニット活動に学習性変化が生じるか否かを調べた。雄型交尾行動に関連した活

動として、 2 つの異なる発火パターンが見られた。一方は追尾中に発火数が増

加し(追尾ユニット)、他方はスラスト時のみに発火数が増加するものである

{スラストユニット)。条件づけに伴う変化は、スラストユニットには現われず

に、追尾ユニットにのみ見られた。すなわち、オペラント反応が十分条件づけ

られた後、条件刺激呈示期間の発火数が呈示直前のレベルの約 3 倍に増加した。

この発火数の変化はロコモーションなどの外見上の動作とは時間的に関係がな

く、純音刺激に対してオスの性的覚醒水準が条件反射的に上昇したことを反映

していると思われる。

6. 海馬脳波とユニット活動

雄型性行動における海馬の関与を知るために、海馬脳波とマルチユニット活

動を同時に記録したロメスの追尾に伴って規則的な海馬 0 波が出現する時には、

マルチユニット活動は増加した。反対に、 genital grooming に伴って不規則

徐波が出現する時には、マルチユニット活動は追尾以前の基線レベル以下に減

少した。これらの結果は、以前の脳波レベルの研究から示唆されているように、

雄型交尾行動が進行してゆく過程で、海馬に興奮過程と抑制過程の両方が生じ

ていることを明らかにしたものである。海馬ユニットの中には特定の交尾動作

に関連するものも少数認められたが、むしろ海馬ユニットは全般的な覚醒水準

を反映していることがわかった o したがって、海馬は雄型交尾行動に直接関与

するのではなく、間接的な影響を及ぼしていると推察される。
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7. 前頭皮質のユニット活動

大脳皮質の摘除によりラットの雄型性行動が障害されると報告されている o

本実験では、オスの外側及び内側前頭皮質のユニット活動を交尾行動中に記録

した。交尾動作に関連した変化として、外側前頭皮質では 60% 、内側前頭皮質

では 17% のユニットが genital grooming 時に発火数の増加を示したが、大部

分は性器以外の部位の grooming や水なめ時にも発火数が増加したので、これ

らの活動はオスの交尾動作に特異的とはいえない。一方、メス導入後、 22% の

内側前頭皮質ユニットが交尾シリーズ中に持続的な発火抑制を示した。これら

の成績は、大脳皮質は雄型交尾動作の遂行には必ずしも必要ではなく、交尾の

開始に何らかの役割を果たしているという仮説を支持するものである。

以上の実験成績から、ラットの雄型性行動発現には、次のような神経団路が

機能していると考察した。

内側視索前野には雄型性行動に関連する性ホルモン情報と神経情報が収束し

ており、この部位は雄型性行動の開始や維持などの動機づけの面にも、実際の

交尾動作の遂行の面にも深く関与する部位であるといえる o 内側視索前野へは

大脳辺縁系を始め、種々の部位からの入力があるが、少なくとも、肩桃体から

分界条を経由して入ってくる情報は、交尾の開始に重要な役割を演じていると

思われる。他方、内側視索前野から内側前脳束を通過して中脳へ至る線維投射

は、内側視索前野からの交尾遂行指令を、主に中脳外側被蓋へ伝えて、実際の

交尾動作遂行の調節に関わっていると考えられる。
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