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オス型交尾行動と内側視索前野

序

交尾行動は種族保存を目的とした生得的行動である。交尾行動の特徴は,こ の行動が特定

の性ホルモン支配下にある雌雄二個体の間に生じ,し か も雌雄で行動パターンが大 きく異な

るところにある。過去50年 に及ぶ研究の結果,こ の行動が性ホルモン系 と神経系の相互作用

によって生ず ることが明 らかにされてきた。

交尾行動の生理学的メカニズムを明 らかにすることは,こ の行動の もつ種族保存 という生

物学的意ii箋だけではな く,行 動の生理学的研究にとって重要な意味を含んでいる。従来行わ

れてきた行動の生理学的メカニズムに関す る研究は,摂 食 ・飲水 ・体温調節などの動機づけ

行動や,知 覚,学 習など,多 くは一個体の行動のみを研究対象 としてお り,生 物の適応行動

の中で重要 な位置を占める他個体との相互作用か らなる行動については看過 されがちであっ

た82)。交尾行動は両性間の合目的的相互作用か らなるので,そ の生理学的メカニズムを明 ら

かにすることは,行 動の生理学的研究に有益な示唆を与 え.ることとなろう。

交尾行動の中枢メカニズムを明 らかにす るためには,対 象とする行動要素,性 ホルモンの

化学的性質,性 ホルモンが脳に及ぼす作用,性 ホルモン感受性脳領域の神経連絡などを詳し

く知る必要がある。 メスラットについては交尾行動の うちロー ドシスと呼ばれ る反射が とり

あげ られ,こ の反射に及ぼす性ホルモンの影響や神経調節 メカニズムの詳細が明 らかに され

つつあり70),こ の種のアプローチが成功を収めている。しかし,オ スの交尾行動に関しては

多くの問題が未解決 となっている。

本稿では交尾行動のうちオスの示す行動,す なわちオス型交尾行動に関しての生理学的知

見を中心に展望す る。これまでの諸家の研究成績を総合すると,オ ス型交尾行動の発現には

内側視索前野を中心 とした神経回路が重要な役割を果している。そこで本稿ではこれまでの

知見をもとに,オ ス型交尾行動に関与する内側視索前野の機能について考察する。交尾行動

パターンは種によって大 きな相違があるが,こ こでは従来か ら研究に多 く用い られているラ

ッ トの交尾行動を中心に述べ る。
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1ラ ッ トの オス型 交尾 行 動

ラ ッ トの オ ス型 交 尾 行 動 の詳 細 に つ い て はSachsとBarfield77),Dewsbury27)に 譲 り,

こ こで は我 々 の行 って い る行 動 観 察 法 とラ ッ トの オ ス型 交 尾 行 動 の概 略 に つ い て述 べ る。

オ ス ラ ッ トの交 尾 行 動 パ ター ンに は 系 統差 が あ り,中 で もLong-Evans系 は活 発 な交 尾

行 動 を示 す ので,交 尾 行 動 の研 究 に は この系 統 を 用 い る こ とが 多 い 。

交 尾 経 験 の ない ナ イ ー ブ な オス は メス と同居 させ て も交 尾行 動 を開 始 し な い こ とが 多 い の

で,実 験 に は予 備 テ ス トに お い て 少 くと も1～2回 射 精 を経 験 させ た動 物 を 用 い る とよ い 。

メ ス ラ ッ トに は 予 め 卵 巣 摘 出手 術 を 施 し,テ ス ト開始54時 間前 に エ ス トロゲ ン(50μg),

6時 間 前 に フ。ロゲ ス テ ロン(500μ9)を 筋 注 す る こ とに よ り 人 工 的 に 発 情 させ て い る。 行

動 の 観察 は原 則 的 に 暗 期 開始 か ら2時 間 以上 経 過 して か ら行 う。 肉 眼 的 観 察 に加 えて 微 細 行

動 観 察記 録 装 置45)を 用 い て1秒 間 に30コ マ の画 面 を連 続 的 に ビデ オテ ー フ。に 記 録 し,実 験

終 了 後 これ を再 生 す る こと に よ り ぎわ めて す ば や い ラ ッ ト の 交 尾 動 作 を細 か く分 析 して い

る。

オ ス ラ ッ トを観 察 箱 にお いて か ら,通 常5分 間 実 験 状 況 へ の 馴 化 を行 う。 この 期 間 中 オス

は観 察 箱 内で 活発 な探 索 行 動 を行 うが,こ れ を実 験 対 象 動 物 の一 般 活 動 性 の指 標 とす る こ と

が で きる。5分 経 過 後 人工 的 に発 情 させ た メ ス を導 入 す る と,オ ス は ナこだ ち に メ ス に近 づ き,

メス の性 器 付 近 を嗅 ぐ。 発 情 した メ ス は,オ ス か ら逃 げ るよ うに す ば や く突 進 す るdarti且g

や ぴ ょん ぴ ょん はね まわ るhoppingと 呼 ば れ る行 動 を示 し,こ れ らの 行 動 の 直 後 に 体 を 少

し ま るめて 静 止 す るcrouchiRgPostureを と る。dartingやhoPPingは メ スが 受容 的 で あ

る こ とを示 す と と もに,オ ス に対 す る誘 惑 行 動 で あ る と考 え られ て い る70)。 メス の行 動 に対

し,オ ス は うしろ か ら近 づ きメス の上 に の りかか る。 これ をマ ウ ン ト行 動 と呼 び3種 類 に分

け る こ とが で き る(図1)。 第1は メス の うし ろ か ら近 づ き,メ ス に の りか か っ て メス の脇

腹 にお い た 前 肢 をす ば や く交 互 に動 か して 皮 膚 を刺 激 す る と と もに,何 回 か 骨 盤 を浅 くス ラ

ス トさせ る行 動 パ ター ンで あ る。 この 時 に は ペ ニ スは膣 内へ 挿 入 きれ ず,こ の行 動 パ ター ン

を単 にマ ウ ン トと呼 ぶ 。 第2パ ター ンで は深 い 骨 盤 の ス ラス トが 最 後 に生 じ,膣 内へ の ペ ニ

ス の挿 入 を伴 う。 その 際,オ ス の一 方 の 後 肢 が 大 き くけ りあ げ られ る と と もに,挿 入 後 す ぼ

や く後 方 へ 飛 び退 くbackwardjumpingが 出現 す る こ とが 多 い 。 第3の 行 動 パ ター ン は持

続 時 間 の長 い深 い骨 盤 の ス ラ ス トが 生 じ,ペ ニ ス の挿 入 と射 精 を伴 う。 メス の上 に の りか か

って い る時 問 も長 い。 オ ス ラ ッ トは この よ うに3種 類 の マ ウン ト行 動 を示 す が,挿 入 あ るい

は射 精 が 実 際 に生 じた か 否 か は 腹 側 方 向 か らの観 察 等 に よ らね ぼ特 定 で きな い。 例 え.ば,動

作 上 は深 い ス ラ ス トが み られ て 挿 入 を伴 うマ ウ ン トパ ター ンで あ って も,実 際 に は ペ ニ ス の
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図1ラ ッ トの交尾行動パ ターン。ペニスの挿入 を伴わ ないマ ウン ト(上 段),

挿入 を伴 うマ ウン ト(中 段),射 精を伴 うマ ウン ト(下 段)を 示す。左側

が オスラッ ト。

挿入が生じていないこともあるので,厳 密には挿入パターンあるいは射精パターンとい う語

を用いるべきである。 しかし,一 般には略して"挿 入"あ るいは"射 精"と 呼び,挿 入を伴

わないマウン トを単に"マ ウン ト"と 呼ぶことが多 く,本 稿で もこれに従 う。我々は腹側方

向か らの鏡映像をビデオカメラで記録す ることにより,挿 入パターン動作申にペニスの膣内.

への挿入が実際に生じているか否かをし らべているが,,深 いスラス トの生じる挿入パターン

中には非常に高い確率でペニスの挿入が生じていることが多い。

1回 めのマウントあるいは挿入が生じると,オ スは図2に 示した如 く間欠的に挿入または

マウントを繰 り返 し,数 回～20回 の挿入後に初めて射精に至る。一旦射精が生じると,そ の

後はオスは不活発になりメスが同居 しているにもかかわ らずメスに関心を向けず,交 尾行動

は一定時間生じない。 この交尾行動の休止期間は操作的には射精後期間と呼ばれ るが,機 能

的側面を重視して性的不応期ということも多い。射精後5～10分 経過す ると,オ スは次第に

活動性が増し,や がて メスを追尾し交尾行動が再開きれる。その後は1回 めのシリーズと伺
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図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 く細いバーはマ ウン ト,中 くらいのバーは挿入,最 も高 く太い

バーは射精 を示す。

下段 の三角形の高 さは挿 入回数を示す。

この模式 図で は交尾第2シ リーズまで描いて ある。

じく挿入,マ ウントを間欠的に繰 り返 したのち射精に至 る。射精後 には再びオスの休止期が

ある。 このよ うにして,オ スは交尾,休 止 を8～12回 繰 り返し,最 終的には全 く交尾を行わ

なくなる。 この状態がいわゆる性的飽和である。我々の通常の実験では,オ スが性的飽和に

達するまで行動観察を行 うことはまれで,1回 めの射精 とそれに続 く不応期終了まで観察を

行 うことが多い。

オスラットの交尾行動は上に述べたよ うに極めて定型的な行動パターンによって構成 され

ているので,多 くの研究者が行動の分析に図2に 示すような指標を用いている。

マウン ト潜時(ML):メ ス導入時点から第1回 めのマウン トが生じるまでの時間。

挿入潜時(IL):メ ス導入時点から第1回 めの挿入が生じるまでの時間。

射精潜時(EL):第1回 めの挿入か ら射精までの時間。

射精後挿入潜時(PEIL):射 精か ら次のシリーズの第1回 めの挿入までの時間。

マウント頻度(MF):射 精までに生じた挿入を伴わないマウン トの回数。

挿入頻度(IF);射 精までに生じた挿入の回数。

挿入間闇隔(III):射 精潜時を挿入頻度で除した値。
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これらの指標は交尾行動 を定量的に記述する際に用いられる。一般に,潜 時の短縮は交尾

行動が活発であることを示 し,延 長は交尾が不活発であることを示す。 またMFやIFの

減少は交尾行動の促進を表わし,増 加は抑制を表わす と考えられている。

既に述べた如 く,射 精前には数回以上の挿入が生じることか ら,挿 入は射精が生じ るた

めの必要条件であると思われる。 挿入や射精の後 にはオスは必ず自らの勃起した ペニス を

groomlngし,そ れによって膨張 したペニスの消散がおこる。genitalgroomingの 後には全

身のgroomingやfacewashingに 移行 し交尾動作は暫 く休止する。 すなわち,図2に 見

られる如 く挿入後には一定時間の非交尾期がある。 このことか ら,挿 入後には交尾を抑制す

るメカニズムが働 くと考えている研究者 もある77)。これに対 し,マ ウン トは何回か連続して

生じることも多い。例えば,交 尾経験の多い動物は挿入を伴わないマウン トが生じると,休

むことなくメスを追尾 し交尾を行お うと試みる。再び挿入に失敗す るとまた追尾する。この

ようにしてオスは挿入 を実現 しようとして何回 もマウン トのみを連続して行 う。ペニスの挿

入はメスが完全な ロー ドシス姿勢を示した時にのみ可能 となるので,も し,何 らかの理由で

メスの発情が不完全な場合にはロー ドシスも不完全とな り,結 果的に挿入を伴わないマウン

トが頻発する。マウン トも射精に促進的に働 くとい う説4ηもあるが,挿 入を伴わない単なる

マウン トは射精達成の意義が薄いと思われる。挿入を伴わないマウン トの頻度は経験の浅い

動物で多いが,経 験を積むにしたがって激減して くる。おそらく,交 尾動作の円滑な遂行に 』

は学習が必要なのであろ う。

射精後の性的不応期を"絶 対"不 応期と"相 対"不 応期に分 けることができる8)。絶対不

応期は不応期の前半%を 占め,こ の時期には交尾行動を促進する効果のある刺激を与えて

も効果がない4)。相対不応期はのこりの%の 期間で,こ の時期には刺激によって交尾行動を

誘発す ることが可能である3)。 絶対不応期にオスラットは22kHzの 超音波を発声す る3)。

この超音波の行動上の機能 として,オ スが交尾不可能な期間中メスを遠ざける働 きをしてい

ると考えられている3)。その理由として,22kHzの 超音波が ラットの攻撃行動中に劣位の

オスから発せ られる78)ことや,少 し長い間オスが交尾行動を行わないと,発 情したメスはオ

スの頸部や尾部 を噛みつ くことがあるという事実をあげることができよう。不応期以外に も

オスとメスは超音波をコミュニケーションの手段として利用していることが報告 さ れ て い

る64)。

皿 交尾行動に関係する感覚刺激

オ ス ラ ッ トが交 尾 を開 始 す る た め の必 要 条 件 のひ とつ は,同 居 して い る メ ス ラ ッ トが発 情

して い る ことで あ る。発 情 した メス ラ ッ トはhoppi且9やdartingな どの誘 惑 行 動 を示 す が,
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オスは何 らかの方法でメスが発情していることを識別し,交 尾行動を開始するものと思われ

る。その際,種 々の感覚刺激が重要な役割を果していると考えられる。Beach5)は,オ スラ

ットの嗅球吸引により嗅覚を,眼 球摘出により視覚を,三 叉神経切断によ り鼻 ・口唇 ・下顎

の皮膚感覚を剥奪して行動への影響をしらべた。実験結果を総合す ると,こ れ ら3つ の感覚

剥奪のどれ1つ も単独では交尾行動に有意な影響を及ぼさず,2つ ないしは3つ の感覚を同

時に剥奪 した時にはじめて交尾行動が生じな くなることがわかった。 とくに,交 尾経験をも

つ動物の場合には,3つ の感覚を同時に剥奪 したときにのみ交尾行動が消失 した。 この結果

か ら,交 尾行動の発現を単独で調節しうるような感覚モダ リテ ィーは存在しない ことが示唆

されるが,精 密な行動観察か ら行動に特異的な作用を及ぼしうる感覚刺激を同定していく必

要がある。 ここではこれまでの知見を概観して,い くつかの感覚モダリティーについて交尾

行動への関与の可能性を論じる。

1)嗅 覚

メスラットが交尾場面に同居 してか らのオスの行動の中で最 も顕著なのはオスがメスの性

器を嗅 ぐことである。 この行動はオスが実際にマウン ト行動を始めるまで頻発し,一 旦挿入

に成功す ると明らかに減少す る。メスの発情程度が低い時にはオスがメスのgenitals旦iffing

を行 うと,メ スはそれを避けるように移動することが多い。 このような場合にはオスはメス

の後を追い続けてgenitals且iffingを 行 う。 オスがなかなか交尾を開始できない時に は

sniffingの 頻度は増加する。こうしナこ事実から,オ スが交尾を開始す るためにはメスの性器

か ら発す る匂いが重要な役割を果しているものと思われる。

しかし,前 述したBeachの 実験5)が 示すように,吸 引による嗅球の除去は交尾行動の開

始にあま り影響を及ぼさないといわれる。マウスやハムスターなどの他の詔歯類にくらべて

ラッ トの場合には嗅覚に依存する程度が低いのであろう54)。

HeimerとLarsson43)は 交尾行動に及ぼす 嗅、覚刺激の効果を調べ るだめ,交 尾行動が活

発なオスラットの嗅球を両側性に摘除しナこ。その結果,交 尾行動に一貫性がなくなり,交 尾

反応の潜時が延長 し,テ ス ト中の射精回数が減少して性的刺激に対する反応性が低 くなる傾

向を認めた。テス トは術後数ケ月にわたって行われナこが,回 復の兆候は認められなかったと

い う。嗅球の摘除は単なる嗅覚情報の欠損以外に他の効果をうみだすおそれが あ るの で,

Larsson53)は 嗅上皮の破壊や,嗅 球 とそれよ り尾側の脳の聞の線維を切断することによって

嗅覚障害をおこしナこが,嗅 球摘除の場合 と同様の変化が生じた。Larsson54)は,嗅 覚はオス

ラットの交尾行動の開始には重要な役割を果しているが,一 旦交尾行動が始 まるとその維持

にはあま り重要でなくなると考えている。

交尾経験のあるオスは受容的なメスの匂いを特に好むとい ゲ騨)。 まだ,「性的飽和に達し

たあと,相 手のメスを新しいメスにとりかえると,オ スの交尾行動が回復するというCool一
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idge効 果が知 られているが,こ の時に もメスの匂い刺激が重要な役割を演じているらしい36)。

ラットではマウス33),ハ ムスター29で指摘 されているような交尾行動に特に関係する匂い物

質は同定 されていないが,メ スの性器から発す る匂い刺激がオスの興奮 レベルを引き上げ交

尾行動の引 き金 となっているものと推測 される。

オスの交尾に特に重要な部位である内側視索前野が嗅球 と密接な連絡をもつことの意義が

指摘され,嗅 覚刺激の役割が示唆されている43)。実際,嗅 球や内側視索前野のニューロンの

申には発情 したメスの尿の匂いに反応す るものがあるという71)。

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28)。しかし,交 尾経

験のある動物は強い光に晒 きれて も暗黒中と同程度の交尾行動を示す48)ので,光 刺激が交尾

行動に抑制的に働 くとは考えに くい。これに対 して経験のない動物の場合には,交 尾のテス

ト場面の照明をよ り暗 くすることによって交尾行動が始まることを我々は観察しているので,

光刺激の除去が動物の活動性上昇に何らかの役割を果 しているものと思われる。

実際の交尾行動中には発情メスラットはhoPP五ngやdarting,earwigllingな どの誘惑

行動を示すが,こ れ らのメスの行動はオスの行動を賦活する効果があると考えられる。 メス

の動 きを捉えメスへ定位する際に視覚系が関与 している可能性があるが,実 験的な証拠は未

だ得 られていない。

3)聴 覚

翻歯類の社会的行動に超音波が使われていることを示す実験事実が現在 までに蓄積されて

きている81)。ラットの交尾行動の場合には前述したように,射精後の:不応期に発する22kHz

の超音波3)が 注目きれて きた。最近MclntoshとBarfield64)は それより高い周波数の超音

波が交尾行動の際に発射 されることを報告している。 オスは交尾行動申に40-60kHzの 超

音波を発し,し か もマウン トや挿入が生じる直前に群発するとい う。また,射 精潜時が短い

動物はメスを導入してから超音波発声までの潜時が短 く,射 精潜時が長い動物は超音波発声

潜時が長いことが明 らかにされている。これ らの結果か ら,Mclntoshら は40-60kHzの

超音波はオスの性的覚醒水準を反映すると結論している。ラッ トの場合,交 尾に際して超音

波を発するのがオスであ り,こ の刺激がメスの行動を修飾していると思われる。しかし,オ

スにとって聴覚刺激が交尾行動にどのような関わ りをもつのか とい う点についてはほとんど

研究がなされていない。未経験のオスでは聴器の破壊は交尾行動に影響しないとい う5の。

4)「角虫覚束囁激

メスラットがオスのマウントに対して示す ロー ドシス行動は,オ スが前肢で触診するメス

の脇腹や,オ スの下半身が接触する轡部,会 陰部などへの触覚刺激が引 き金 となって生じる

定型的な反射である51)。これに対して,オ スが交尾行動中に示す性器反射のメカニズムにつ
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いては不明な点が多い。前述 した如 く,オ スラットは射精までに何回かの挿入を必要 とする

が,挿 入に成功するためには何 らかの触覚刺激によるフ ィー ドバックが必要であると思われ

る。

実際,亀 頭の外科的除去7),陰 部神経の切断23),亀 頭への局所麻酔剤適用1'18)などにより,

ペニスか らの上行性インパルスを減少 させると,交 尾行動に障害が生じる。例えば,挿 入を

伴わないマウントの回数が急増し,射 精が遅延する。 これはオスがペニスをメスの膣 口へ正

しく定位で きないためではな く,ペニスの勃起が不完全なためである18)といわれる。従って,

挿入に必要なペニスの定位はペニス以外からの触覚刺激に依存している可能性 が 高 い。 ま

た,ペ ニスの触覚を除去して も射精が可能であるとの報告23)があるが,こ れは射精に必要な

感覚刺激がペニス自体に発す るのではないことを示している。性器反射に必要な感覚刺激の

起原をペニスに求めるのは当然のこととして,今 後ペニス以外の部分の触覚刺激の役割につ

いて も研究が必要であろ う。

5)非 特異的刺激

上に述べた交尾行動に関係深いと思われる特異的刺激以外にも,オ スラットの交尾行動を

修飾する非特異的刺激が存在する。老年のラッ ト(20～24ケ 月令)は 若年のラッ ト(5～6

ケ月令)に 比べて交尾活動が弱いが,実 験者が繰 り返しオスを手にとり再び交尾場面におろ

すとい う操作を1分 間に2回 程度続 けて行 うと,老 年ラッ トは若年ラットとほとんど変らな

い交尾行動を示ず2)。 オスの背中や尾へ軽い電気 ショックを与 えた り,テ ールピンチを行 う

と,性 的に不活発な動物でも交尾が解発 され ることがある4'即6)。 これらの刺激はオスの覚

醒 レベルを上げる働 きをしていると考えられている。

皿 オス型交尾行動 と性 ホルモン

オ スの交 尾 行 動 は精 巣 の 問質 細 胞 か ら分 泌 され る テ ス トス テ ロンに依 存 して い る。 さ蒙 ざ

ま な動 物 種 で オ スに 去 勢 を行 う と,交 尾 行 動 が 減 弱 しアこり消失 した りす る こ とが知 られて い

る54)。成 熟 オ ス ラ ッ トを去 勢 す る と射 精 潜 時 が延 長 し,動 物 に よ って は射 精 に至 らな い もの

が 出 て くる6'86)。 去 勢 の影 響 は まず は じ め に射 精 に 及 ぶ。 挿 入 も射 精 の 障害 と同時,あ る い

は や や遅 れて 消 失 し25'62),単 な るマ ウ ン トやgenitalgrOOmingは 最 もあ とまで 残 る と い

う62)。し か し,去 勢 後 の交 尾 行 動 の消 失 パ ター ンに は大 きな個 体差 が あ る。Davidso且25)に

よ れ ば,去 勢 後8週 め に射 精 に 至 っだ 動 物 が 全 体 の10%を 占 め た と報 告 し,BlochとDav-

idso且12)に よれ ば,去 勢 か ら6ケ 月経 って も射 精 を 示す 動物 が み られ た と述 べ て い る。 この

よ うに,去 勢 に よ って も交 尾 行 動 が あ る程 度 維 持 され る とい う知 見 は,オ ス の交 尾 行 動 の発

現 に テ ス トス テ ロ ン以 外 の 要 因 が 関与 して い る こ とを 示 唆す る。例 え ば,去 勢 前 の交 尾 経験
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の有無により去勢後の交尾行動に相違がみられ る可能性がある。 この問題をしらべたLar-

sson54)によると,去 勢後1回 めのテス トでは交尾経験のある動物の%が 射精に至ったのに対

し,交 尾経験のない動物は1匹 も射精を示.きなかった。 しかし,去 勢後15日 のテス トでは交

尾経験のある動物 もない動物 も同程度の交尾反応率を示し沈。 この知見か ら,去 勢以前の交

尾経験はラットにおいては去勢後のオス型交尾行動の維持にきほど重要ではないと考えられ

る。

去勢による行動上の変化 と平行 し・て生ずるのが性器の形態的な変化である9'72)。亀頭の重

量 と体積が減少し,亀 頭上皮乳頭が萎縮す る。去勢 オスラットが挿入 を伴わないマウントを

数多 く示し,射 精潜時が延長す る原因のひとつにこれらの形態的な変化をあげることがで き

よ う。

思春期以後に去勢 をうけたオスラットにテス トステロンを投与すると,一 旦消失した交尾

行動が回復す る8)。去勢の場合 とちょうど反対に,マ ウントがはじめに回復し,数 日遅れて

挿入 と射精が回復す るという。テス トステロン投与量をふやす と,マ ウント潜時,挿 入潜時

が短縮 し,射 精潜時や不応期 も短 くなる。ただし,こ れ らの効果はテス トステロン投与後す

ぐ現れるのではなく,数 日のちに現れて くる。しだがって,交 尾行動の回復はテス トステロ

ンが交尾行動発現に関わる神経メカニズムに直接作用して生じるわけではない と考 え られ

る。

オスの去勢による交尾行動の消失や,去 勢後のテス トステロン投与による交尾行動の回復

は,オ ス型交尾行動にテス トステロンがある程度本質的な役割を果していることを示唆する。

精巣で作 られたテス トステロンは全身循環を介して標的器官に達し交尾行動を誘発すると考

えられる。 ここではテス トステロンの代謝の面か らその作用について述べる。

テス トステロンが作用を及ぼす時,標 的細胞内で別の物質に転換されてから受容体に結合

することがほぼ確実になっている54)。すなわち,5α 還元酵素によりジヒ ドロテス トステロ

ンに転換されるか,芳 香化酵素によりエス トラジオールに転換 される(図3)。 ジヒ ドロテ

ス トステロンは生殖器の細胞の増殖をひきおこす上で重要なことが既に知られているが57'9η,

問題はどちらの物質が中枢神経系で交尾行動を誘発する効果をもつのかとい う点にある。メ

スラッ トの発情行動を誘発す るには,一 般にエス トロゲンが用いられるが,芳 香化可能なア

ン ドロゲン(例 えばテス トステロン)を メスラットに投与して もロー ドシスが誘発 されるU)。

これに対し,芳 香化不能なアンドロゲンをメスラッ トに投与して も発情行動が現れないこと

か ら,テ ス トステロンはメスラットの脳内ではエス トラジオールに転換 されてか らロー ドシ

ス行動を誘発すると考えられている11)。去勢オスラットにジヒドロテス トステロンを投与し

て も大量 に与 えないかぎり,交 尾行動を回復させることはない34'90)。一方,エ ス トラジオー

ルは去勢オスラットの交尾行動を回復する効果があることが知 られている2)。 テス トステロ
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ジ ヒ ド ロテ ス トス テ ロ ン

1一 一一
5α還元酵 素

テ ス トス テ ロ ン

1一 一 一一一

芳香化酵素

エ ス トラ ジ オ ー ル

図3テ ス トステ ロンの代謝。(説 明は本文)

ン の芳 香 化 阻 害 剤 を用 い る と,去 勢 オ ス ラ ッ トに テ ス トス テ ロン を 投与 し て も交 尾 行 動 は 回

復 せ ず,エ ス トロゲ ン を追 加 投 与 し だ時 には じめ て 交 尾 行 動 が 現 れ る こ とか ら,オ ス ラ ッ ト

の 場 合,交 尾 行 動 発現 に は テス トス テ ロ ンの 芳 香 化 が 必要 で あ る と考 え.られ て い る21)。

オ ス ラ ッ トの交 尾 行 動 を賦 活 す るの に 必要 な エ ス トラ ジ オ ー ル の量 は メ ス の ロー ドシ ス誘

発 に 必 要 な量 に 比 べ て は るか に 高 い 。 こ の こ と は オ ス の交 尾 行 動 を賦 活 す る時 に,エ ス トラ

ジ オー ル が 単 独 で 効 果 を もナこらす ので は な く,他 の要 因 と協 同 して 作 用 を発 揮 す る可 能 性 を

示 唆 す る。Larssonら55)は これ を検 証 す るた め に,単 独 投 与 し た場 合 に は い ず れ も去 勢 オス

ラ ッ トの 交 尾 行 動 を誘 発 し ない 閾 値 下 量 の エ ス トラ ジ オ ー ル とジ ヒ ドロテ ス トス テ ロン を 複

合 投与 した ところ,完 全 な交 尾 行 動 が現 れ る こ とを見 出 し た。 この よ うに,テ ス トス テ ロン

が オ スの 交 尾 行 動 を誘 発 す る際 に,1つ は芳 香 化 して エ ス トラ ジ オー ル とな り,他 方 は5α

還 元 型 の ジ ヒ ドロテ ス トス テ ロ ン とな っ て両 者 が協 同 して は じ め て 効 果 が 生 じ る と考 え ら れ

る。

そ れ で は これ らの ホ ル モ ンが行 動 に影 響 す る時,一 体脳 の どの部 位へ 作 用 す るの で あ ろ う

か。Fisher35)は テス トス テ ロ ンの 結 晶 を視 索 前 野 へ うえ こん で 行 動 へ の影 響 を し らべ た 。

内側 部 へ 移 植 す る と養 育 行 動 が 誘発 され,外 側部 へ移 植 す る と交尾 行 動 が 誘発 され た とい う。

Lisk58・59)は 脳 内 の さま ざま な部 位 に 微量 テ ス トス テ ロ ン結 晶 を うえ こん だ が,去 勢 オ ス ラ

ッ トの交 尾 行 動 回 復効 果 が あ っ た の は視 索 前 野一 視 床 下部 前 部 へ の うえ こみ の場 合 に 限 られ

て い ナこ。 この 知 見 は そ の後JohnstonとDavidso旦49)に よ っ て確 認 されて い るが,同 じ視 索
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前野一視床下部前部に芳香化しないジヒ ドロテス トステロンを うえこんで も僅かな促進効果

が見 られだにす ぎない。これに対し,ChristensenとClemens20)は この部位ヘエス トラジ

オールを移植するとテス トステロンと同等 もしくはそれ以上にオスの交尾行動を促進する効

果があることを示した。 これらの知見か ら,視 索前野一視床下部前部にはテス トステロンま

たはエス トラジオールに感受性をもつ細胞が存在し,オ スの交尾行動発現に重要な役割を果

していることが示唆きれる。

ステロイ ドホルモンの脳内取 り込み部位に関してSarとStumpf79)は オー トラジオグラ

フィ～法を用いた観察を行った。去勢成熟 オスラッ トに トリチウムでラベルしたテス トステ

ロンを注入したのち,放 射性活性をしらべたところ,視 索前野,視 床下部腹内側核,扁 桃体,

海馬などが高 く標識 された。 トリチウムラベルエス トラジオール もこれと良 く似た分布を示

したが,必 ずしも同一ではなかった。内側視索前野ではどちらのステロイ ドによって も細胞

が標識 されることが分ったが,こ れはテス トステロンがエス トラジオールに転換 される可能

性を示唆する。また,テ ス トステロンの芳香化酵素活性が高い部位は,テ ス トステロン及び

エス トラジオールの取 り込みが高い視索前野一視床下部前部 と一致していることが明らかに

きれている73)。

このよ うなさまざまな知見から,ラ ッ トのオス型交尾行動は視索前野一視床下部前部の細

胞でテス トステロンがエス トラジオールに転換され,一 方末梢の生殖器ではテス トステロン

がジヒ ドロテス トステロンに転換 されて両者の協同作用によって解発 されるものと思われる。

しかし,去 勢後に も交尾行動がある程度維持きれる12'25)こと,実 際の交尾行動中にテス トス

テロンの血中濃度をしらべ ると交尾行動時に特異的な変化が見られない50)ことなどからテス

トステロンの交尾に及ぼす影響については今後さらに検討が必要である。

Wオ ス型交尾行動の神経性調節

1)脳 破壊及び電気刺激の効果

オスラットの交尾行動発現に重要な役割をもつ部位は,既 に述べたようなアン ドロゲンに

対する感受性の高い部位 と一致すると思われるが,こ こでは,テ ス トステロンの取 り込みが

高い内側視索前野がオスラットの交尾行動にどのような役割を果 しているのかを破壊法及び

電気刺激法を用いて得 られた結果か ら検討する。

交尾行動が性ホルモンに依存してお 餌 性ホルモンの分泌が下垂体から分泌 きれるホルモ

ンに依拠しているという事実は,下 垂体 と密接な連絡をもつ視床下部が交尾行動に重要な役

割を もつことを示唆している'。当然,多 くの研究者が交尾行動と視床下部の関係 に 着 目 し

ナこ。
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オスラットのオス型交尾行動に関して,視 床下部の役割を 体系的にしらべたHe三merと

Larsso且42)は下垂体との連絡が密な隆起部を除いて,視 床下部のあらゆる領域にわたって細

かい破壊を行い,オ ス型交尾行動に及ぼす影響をしらべた。その結果,内 側視索前野一視床

下部前部を完全に破壊す るとオス型交尾行動が消失し,テ ス トステロンを投与しても交尾行

動が回復しないことが分った。また,破 壊によって性器の萎縮が生じることはなかった。部

分的にこの部位が破壊 された場合には,そ の破壊の場所によらず交尾行動が一時的に抑制 き

れる場合があった。内側視索前野一視床下部前部より外側の視索前野が破壊 された時には交

尾行動にほとんど影響が現れなかっナこ。内側視索前野一視床下部前部を破壊するとオスラッ

トの交尾行動が抑制されるとい う知見は他の研究からも支持 されだ9'37'60)だけではなく,こ

の領域が他の哺乳類74'75)は勿論,鳥 類66),両 棲類80),魚 類26)においてもオス型交尾行動の発

現に非常に重要であるとい う知見 と一致する。

破壊実験で得 られた知見は内側視索前野一視床下部前部の電気刺激実験か らも支持 される。

VaughanとFisher89》 はオスラッ トの視床下部に電気刺激を行 うと交尾行動が非常に増強

きれる部位のあることを初めて報告した。 その後VanDisとLarsson88),Malsbury63),

Merar量 とGinto且65)な どにより,内 側視索前野一視床下部前部が刺激 された時に交尾行動

の劇的な昂進が見られる場合のあることが明らかにされている。花田と下河内38}は図4に 示

すように,内 側視索前野の電気刺激を30秒毎にオン,オ フしたところ,マ ウントや挿入など

の交尾動作が刺激オンの期間に集中して生ずる,い わゆるstimulus・boundcopulatio且 を

観察した。内側視索前野の刺激は射精潜蒔や不応期の短縮,射 精までの挿入回数の減少を も

たらし,交 尾行動を促進する効果がある。種によっては内側視索前野の電気刺激によ りペニ

スの勃起が生じるものもある74'75}。

破壊実験及び電気刺激実験の結果は,内 側視索前野一視床下部前部がオスの交尾行動発現

に決定的な役割を果していることを示唆する。また,こ の部位はテス トステロンの取 り込み

が高い部位であり79),去勢オスラットの内側視索前野に微量テス トステロンをうえこんだ時

にのみ交尾行動が回復する58'59)ことか ら,こ の部位には交尾行動の発現に必要な神経情報 と

ホルモン情報が収束している可能性が高い。そこで問題となるのが,内 側視索前野にはどの

ような経路か ら交尾行動に関係する神経情報が送 りこまれるのかとい う入力側の問題と,内

側視索前野で処理 された情報がどの脳部位に送 られて最終的に行動 として現れて くるのか と

い う出力側の問題である。これ らの問題を解 くために解剖学的に内側視索前野と連絡をもつ

部位の破壊効果がしらべられている。

内側視索前野は分界条を経由して扁桃体と連絡をもつ69)。扁桃体の両側性破壊により,ラ

ッ トの交尾行動に一過性の変化が生じた10)。手術直後には交尾閻隔 と不応期が延長 したが,

4週 めには術前のレベルに回復したとい う。扁桃体は基底外側部 と皮質内側部に大別きれ,
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図4内 側視索前野電気刺激によるオスラッ トの交尾行動 の促進38)。

A.内 側視索前野(MPO)刺 激 オンの期間中に交尾動 作が 集 中 し

て生 じてい る(st至mulus-boundcopulation)。

B.刺 激を与 えない コン トロール(CON)に 比べ て・MPO刺 激時

(MPO)に は交尾 行動 の各振標が著 明に減 少してい る。
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後者は嗅球よ り連絡をうける56)。Giantonioら37)は この2つ の部分を別々に破壊し,そ の効

果をしらべた。皮質内側部破壊動物は性的飽和に至るまでの射精回数が減少したが,基 底外

側部破壊動物はなん ら影響をうけなかった。扁桃体皮質内側部破壊は,射 精に達するまでの

挿入回数を増加させるとい う報告40}がある。 これと同じ効果が分界条床核の破壊の場合に も

み られた31)。この破壊では射精に至 らない動物がでてくる。内側視索前野と扁桃体の連絡を

考慮にいれてこれ らの知見を解釈すると,分 界条を経由す るルー トは内側視索前野か らの出

力情報を運ぶのではなく,扁 桃体か らの情報を内側視索前野へ送 りこんでいるものと考え ら

れ る。しか も,扁 桃体の皮質内側部の破壊のみが交尾行動に抑制的な影響を与えることは,

嗅球か らの情報を受取った皮質内側部が内側視索前野へなん らかの促進的な情報を送 りこん

でいるのではないかと解釈できる。分界条床核の破壊が扁桃体皮質内側部の破壊と同じ効果

を もたらす ことがその証拠であろ う。

交尾行動に本質的な内側視索前野への入出力経路を同定 す る試 み と して,Szechtman

ら87)は内側視索前野の吻側,尾 側,背 側,外 側のナイフカッ トを行い,そ の効果をしらべナこ。

吻側,尾 側のカットは交尾行動に影響せず,外 側カッ トは交尾の開始 を妨害した。外側カッ

トによ り内側視索前野 と内側前脳東 との連絡が絶たれたためであると彼らは考えている。背
ゆ

側 カットは内側視索前野 と扁桃体あるいは海馬 との連絡を絶つことにより交尾行動の実行に

障害が生じると結論している。内側視索前野と内側前脳東 との関係は特に重要で,内 側視索

前野からの情報が内側前脳束を経由して下位脳幹に伝えられ交尾行動が発現す ることを示唆

する知見鋤が得 られている。内側前脳東の電気刺激は射精潜時 と不応期の短縮,射 精に至る

までの挿入回数の減少を もたらし,オ ス型交尾行動を促進する15・16・30'61)。しかし,内 側視索

前野刺激時に見られるほど劇的な促進効果はない。内側前脳東を破壊するとマウン ト潜時や

射精潜時が延長し,交 尾行動が減退する17)。一側の内側視索前野 と他側の内側前脳東を組み

合せて破壊すると,両 側の内側視索前野を破壊 しt時 と同じ く交尾行動が抑制される44)。こ

れらの知見か ら,内 側視索前野はその外側を通る内側前脳東を経由して交尾行動に影響を及

ぼしていることが示唆 きれるが,内 側前脳束は下行性線維 も上行性線維 も含んでいるため,

どちらの成分が交尾行動 と関係しているかを特定す るのは困難 である。 最近,Brackettと

Edwards13)は 内側前脳東を介して内側視索前野 と連絡のある中脳被蓋に着目し,一 側の内

側視索前野 と他側の中脳被蓋を破壊した時に両側の内側視索前野が破壊された時に匹敵する

重篤な障害が交尾行動に現れることを見出した。おそらく,内 側視索前野か らの情報が中脳

被蓋で遮断されたためであろう。

上に述べ7こように,内 側視索前野はオスラジトの交尾行動を促進する系のかなめであると

考えられる。 これに対して,中 枢神経系には交尾行動を積極的に抑制する系が当然存在する

であろう。申脳 と間脳の接合部を広範に損傷すると,オ スの交尾行動が非常に促進 される41)。
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オスは少数回の挿入後,短 い潜時で射精に達し,不 応期 も極端に短縮する。吻側中脳の部分

的な破壊によ り,こ れと同じく交尾行動が促進するが,こ れは申脳からの上行性カテコール

ア ミン作動性経路の遮断と関係しているという22)。しかし,こ の抑制 メカニズムについての

詳細は今後の研究に委ねなければな らない。

2)オ スラット交尾行動中の内側視索前野ニューロン活動

内側視索前野の破壊や電気刺激によって生じる行動上の変化か ら,オ ス型交尾行動に関す

るごの部位の機能が推定 されて きた。 これまでの知見を総合すると,内 側視索前野はオスラ

ッ トの交尾行動発現に必要不可欠な神経要素を含んでいることがほぼ確実になっている。し

かし,実 際の交尾行動に際して内側視索前野が どのように働いて交尾行動が生じて くるのか

とい う点についてはほとんど知 られていない。この問題を解 くためのひとつの有効な方法と

して,交 尾行動中にその遂行を妨げることな く脳内のニューロン活動を記録する方法が考え

られる。内側視索前野がオスの交尾行動に必須の部位であるとした ら,交 尾行動 の 過 程 で

特異的に活動変化する ニューロンを 捉えることが できるであろう。 このよ うな 観点 か ら

HanadaとShimokochi39),Horioら46)は オスラットの内側視索前野に予め慢性記録用電極

をうえこみ,交 尾行動中にマルチユニット活動を記録し,行 動 との対応関係の有無を分析し

て きた。
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図5オ ス ラ ッ ト交 尾 行 動 中の 内 側 視 索 前野 マ ル チユ ニ ッ ト活 動。 横 軸 は時

間,縦 軸 は2秒 間 の スパ イ ク発 火 数 を示 す 。 説 明 は本 文 。(Horio.

inpreparati・n)
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図5は メス導入前か ら第2シ リーズの最初の挿入までの内側視索前野のニ ューロン活動の

変化を示している。既に述べた如 く,発 情したメスラットを導入すると,オ スは挿入,マ ウ

ン トを間欠的に繰 り返し,や がて射精に達する。 射精後は性的不応期が4.5分 間続 き,そ の

後再びメスを追尾し,挿 入,マ ウン トを開始する。このよ うな交尾行動中の内側視索前野の

ニューロン活動には次のような特徴がみ られた。

メス導入前 とそれ以後のニューロン活動を比較すると,メ ス導入前には発火頻度が100/2

秒 と比較的低いが,メ スを導入し'てか ら射精が生じるまでは放電数が高いレベルを維持す る。

第2の 特徴は,オ スが メスを追尾し挿入,マ ウン トが生じる時に一過性に発火頻度が2倍 以

画 ・

颪
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図6交 尾 行 動 中 の オ ス ラ ッ トの内 側 視索 前 野 ニ ュー ロン活 動 。

メ スを 追 尾 す る(下 線)約4秒 前 か ら スパ イ ク発 火 数 が 急 激 に 増 加 し,挿 入 を

伴 うマ ウ ン ト(矢 印)の 直 前 まで 持 続 す る。(Horio,inpreparation)

上に増加することである。図6に は1回 の追尾一マウン ト行動に伴 う内側視索前野ニューロ

ン活動の変化を示しナこが,オ スがメスを追尾する以前か ら発火頻度が高ま り,マ ウン トが生

じるまで続いている。 このように,オ スがメスを追尾する時には,そ の直前か ら発火頻度が

増加 し,追 尾中ずっと高いレベルを保ち,マ ウン ト,挿 入が生じると以前のレベルに戻る。

第3の 特徴は射精が生じたあとにみられ る変化で,射 精直後に発火数が著明に減少 し,不 応

期の間比較的低い発火レベルを保つ。次のシリーズに近づくと発火数がやや増加 して くる。

このように,内 側視索前野のニ ューロン活動 と交尾行動の発現には高い相関がみ られナこが,

ニューロン活動の変化パターンか ら,こ の部位は交尾行動の少 くとも2つ の側面に関係して

いることが推測 される。メス導入か ら射精まで内側視索前野ニュー『ンが持続的に高い発火

数を示したことは,こ の部位が交尾行動の開始 と維持に関与 していることを示唆する。まだ,

追尾に先行して内側視索前野のニュー ロン活動が高まることは,こ の部位が交尾の際の運動

に関係するのではなく,交 尾に駆 り立てる動機づけに関係していることを表わす ものであろ

う。

Oomuraら68)は アカゲザルを使って性行動中に内側視索前野のニューロン活動を し らべ

ているが,オ スがメスを呼び寄せる期間に特異的に活動変化するニューロンを見出し,こ れ

がオスの動機づけと関係していることを示唆している。
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3)急 性実験による内側視索前野ニューロンの同定

破壊実験,刺 激実験,ホ ルモン留置実験などの成績と,慢 性電気活動記録実験の結果を総

合す ると,内 側視索前野はオスラッ トの交尾行動の開始 と維持に重要な機能を果していると

考えられる。しかし,内 側視索前野は単にオスの交尾行動に関係するだけではなく,体 温調

節6η,飲 水行動32)など他のホメオスタテ ィックな行動にも関係するので,オ ス型交尾行動発

現メカニズムを知るだめには,そ の申か ら交尾行動に関係するニューロンを同定し,生 理学

的特性を明 らかにする必要がある。

動物の動 きを拘束せずに,す ばやい動作が連続して生じる交尾行動中に,脳 の深部に位置

し,し か も細胞体の小 さなニューロンが多い内側視索前野か ら単一ニューロン活動を安定し

て記録することは甚だ困難である。先に述べた慢性記録の場合には複数個のニューロン活動

を比較的太い電極によって同時に記録しているので,ど のニューロンが交尾行動に対応 して

その活動が変化するのかを特定することは難しい。そこで我々は記録が比較的容易な急性実

験において交尾行動に関係するニューロン同定の試みを行っている。急性実験では動物を麻

酔しているにめ,実 際の交尾行動は当然起 らない。我々は,交 尾行動に関係するニューロン

を特定するために,交 尾行動に関係の深い感覚刺激を与えて応答をしらべる方法と,交 尾行

動に必要な性ホルモンに射する感受性をしらべる方法を採用した。この2つ のアプローチに

よって交尾行動の発現に直接関与するニューロンを同定できるとは限らないが,ス クリーニ

ングは可能である。内側視索前野でどのような性質のニューロンがこれらの刺激やホルモン

に応答するのかをしらべることによ り,所 期の目的に到達す る道が開けるものと思われ る。
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図7テ ール ピンチに よる追尾一 マ ウン ト行動の誘発 と内側視索前野のニ ュー ロン活動。

テール ピンチを行 うと発 火数が増加 し,追 尾中(下 線)も 引 き続 き持続 したのち,

挿 入を伴 うマウン ト直前か ら発火数が減少しナこ。
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a.テ ールピンチの効果

交尾行動の発現に種々の感覚刺激が重要な役割を果 していることについては前述 した。そ

のなかでテールピンチや皮膚への軽 い電気ショックはオスの交尾行動を促進する効果のある

ことが知 られている4'14'76)。実際,オ スの交尾行動が不活発な時に,発 情したメスがオスの

尾部や頸部を噛みつ き,そ の刺激によってオスが交尾 を開始する場合がしばしば観察される。

図7は 慢性実験の記録例であるが,こ の動物はメスを導入するとメスの会陰部を嗅 ぐなどメ

スへ関心を向けるものの実際のマウン ト行動が始まらない,性 的にやや不活発なオスであっ

た。実験者がテールピンチを行 うと,こ のオスはす ぐにメスを追尾 し,挿 入を伴 うマウン ト

が生じた。内側視索前野のマルチユニット活動はテールピンチを行 うと急増し,挿 入が生じ

る前までその状態を維持した。挿入が生じるとほとん ど発火活動が停止した。テールピンチ

で誘発 された追尾か ら挿入に至るニューロン活動の変化パターンは,活 発なオスで見られる

追尾一マウン ト行動に伴 う内側視索前野のニューロン活動パターンと類似している。 このこ～
A一一
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図8内 側 視 索 前 野単 一 ニ ュー ロ ンに 及 ぼ す テ ー ル ピン チ の効 果 。 テ ー ル ピン チ の期 間は 下

線 で 示 した 。A.興 奮 性 ニ ュ ー ロ ン,B.抑 制 性 ニ ュー ロ ン.C.無 反 応 性 ニ ュ ー ロ

ン。
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とから,追 尾一マウン ト行動が生じるためには,内 側視索前野のニューロン活動が増加する

必要があると考 えられるが,不 活発な動物の場合にはテール ピンチが内側視索前野ニューロ

ン活動を増加 きせる役割を果 しているように思われ る。我々はこの点に着目し,急 性実験下

で内側視索前野の単一ニューロンに及ぼすテールピンチの効果をしらべた83)。

図8に テールピンチによって発火頻度の増加 した興奮性ニューロン,テ ール ピンチによっ

て発火頻度の減少した抑制性ニューロン,刺 激によって発火数に変化のみられなかった無反

応性ニューロンの記録例を示した。本実験では総計92個 のニューロンを内側視索前野におい

て記録 しだが,興 奮性ニューロンは17個(18.5%);抑 制性ニューロンは18個(19.6%)で

ほぼ同数であった。のこりの57個(62.0%)は 無反応であった。反応性のあるニューロンの

なかにも大別して発火頻度の変化が刺激終了後 も持続す るものと,テ ールピンチ期間だけ発

火頻度が変化するものがみられた。図9に は内側視索前野で記録したこれ らのニューロンの

自発発火頻度をもとに分類しだヒス トグラムを示しだ。自発発火頻度が低いものが多 く,し

かも1/秒未満のものが20個(21.7%)を 占めた。反応性のあるニューロンの自発発火頻度 も

低い ものが多 く,全 体の傾向とほぼ一致し,一 定の特徴はなかった。この実験から,オ スラ

ットの交尾行動を促進する効果をもつテールピンチ刺激の情報が内側視索前野に到達してい

ることが明らかとなっアこ。テー々ピンチに興奮性応答を示したニューロンは,慢 性実験でみ

られたテールヒ。ンチによる追尾一マウン ト行動の誘発になんらかの役割を演じている可能性

が高いものと思われ る。しかし,テ ールピンチの情報が どういう経路でこの部位に達してい

るのかについては現在のところ不明である。今後,こ れ らのニューロンが他の脳部位 とどの

ような神経連絡をもっているのかをしらべていく必要がある。

b.テ ス トステロンの効果

交尾行動に関係す るニューロンを同定す るもうひとつの方法は,オ ス型交尾行動に必要な

テス トステロンに対するニューロンの応答をしらべ る方法である。内側視索前野は既に述べ

たようにテス トステロンの取 り込みが高いばか りでなく,こ の部位を破壊してしま うと,だ

とえテス トステロンを投与して も交尾行動が回復しないことか ら,内 側視索前野にはテス ト

ステロンに感受性をもつニューロンが存在し,そ れが直接あるいは間接的に交尾行動の発現

を調節するメカニズムに影響を及ぼしているのであろ う。内側視索前野にテス トステロンに

対して応答変化するニューロンが存在することはい くつかの研究にみられ るが71'92),我々は

テス トステロンに対する内側視索前野ニューロンの応答 とその神経連絡について実験的検討

を行っている。テス トステロンの取 り込みが高い部位は分界条とほぼ一致する79)ことが知 ら

れているので,本 実験では分界条を介して内側視索前野 と連絡のある扁桃体皮質内側部の刺

激によって電気生理学的に内側視索前野ニューロンの分類を行い,扁 桃体 との連絡の有無と

テス トステロンに対する反応様式について解析しナこ84)。
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図9内 側視索前野 ニューロンの 自発発 火頻度の分布。

上段はテール ピンチによ り興奮性応 答を示 したニューロン,申 段 は抑制

性応 答を示 したニューロン,下 段 は無応答 を含む記録し得た全 ニ ューロ

ンを示 しナこ。

下段 の斜線部はテール ピンチに応答 した ニュー ロン(興 奮,抑 制 と も)

を示す。

記録した34個 の内側視索前野ニ ューロンのうち扁桃体皮質内側部刺激に応答 した ものは13

個であった。 これ らはすべて順向性の応答を示し,潜 時は ユ0皿secか ら70msecの ものが

多 く,長 い ものは150msecに 及んだ。図10は その1例 を示す。扁桃体皮質内側部刺激に応

答しなかった内側視索前野ニューロンは,テ ス トステロン投与によ り発火頻度が増えるもの,
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図10A.扁 桃体皮質内側部刺激による内側視索前野ニ ュー ロンの順向性応 答,潜 時約

60～70皿secに 順向性 スパイ ク電位がみ られ る。(3回 重ねが き).

B.Aと 同一 ニューロンに対 するテス トステ ロン投与 の効果。60分 の時点(▽T

で示 した)で テス トステ ロンを腹腔内投与 す ると,そ の後発火頻度 の減少が

み られ た。

減るもの,変 らない ものがほぼ同数を占めた。 これに対 し,扁 桃体皮質内側部刺激に応じる

内側視索前野ニューロンでテス トステロン投与によって発火頻度が増えた ものはわずか1個

にす ぎなかった。テス トステロンにより発火頻度が減 るものとテス トステロンに応答しない

ものは同数であっテこ。実験例数が少 く未だ断定できる段階ではないが,扁 桃体皮質内側部か

ら興奮性入力をうける内側視索前野ニューロンはテス トステロンを投与 しても発火頻度が増

加しないという傾向を認めることができる。本実験でみられたテス トステロンに感受性をも

つ内側視索前野ニューロンがいかに交尾行動発現に関与す るかは基本的問題 として残 るが,

オス型交尾行動の神経 ・内分泌メカニズムを知るためには,こ の部位におけるテス トステロ

ン感受性ニューロンの形態や神経連絡の詳細を明らかにしていく必要がある。

V結 論

本稿ではラッ トのオス型交尾行動と内側視索前野の関係についてこれまでの知見を展望 し

た。
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オスはなんらかの刺激を手掛か りとしてメ、スが発情 していることを識別し交尾 を 開始 す

る。一方,発 情メスは単に受容的なだけではなく,積 極的に誘惑行動を示す ことによりオス

の行動を賦活する。また,交 尾行動中に超音波による雌雄間のコミュニケーシ ョンの可能性

が示唆 されている。このように,交 尾行動の開始 と維持には,雌 雄聞の相互作用が重要な役

割を演じていると思われる。

オスラットを去勢すると交尾行動が消失すること,去 勢オスラッ トにテス トステロンを投

与すると交尾行動が回復することか ら,オ ス型交尾行動の発現にはテス トステロンが基本的

な役割を果 していることが示唆きれる。内側視索前野は脳内で もテス トステロンの取 り込冷

が高い部位で,し か もこの部位にテス トステロンを微量移植した時にのみ去勢オスラットの

交尾行動が回復するので,交 尾行動発現に関係するテス トステロンの中枢作用部位は内側視

索前野であると考えられる。

一方,内 側視索前野を両側性にすべて破壊してしまうと,性 器の萎縮を伴わずにオス型交

尾行動が消失す る6ま た,こ の部位を電気刺激するとオス型交尾行動が促進する。さらに,

内側視索前野にはオスの交尾行動に対応して特異的に活動変化するニューロンが存在する。

これ らの知見から,実 際に.オス型交尾行動を神経性に統御する部位 として内側視索前野が重

要な役割を担っていることが示唆される。

内分泌学的知見 と神経生理学的知見はオス型交尾行動の発現にあだって内側視索前野が申

心的な機能を果していることで一致する。おそらく,こ の部位でホルモン情報 と神経情報の

統合が生じているのであろう。内側視索前野はオス型交尾行動の最終共通路である54)といわ

れているが,こ の部位の機能を特定するためには,性 ホルモンとニュー ロンの相互作用メカ

ニズム,交 尾行動に関係す るニューロンの同定 とその線維連絡,神 経伝達物質などについて

多面的な研究が必要 ときれる。
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MASCULINECOPULATORY.BEHAVIORAND

THEMED耳ALPR耳OPTICAR耳A

T.SHIMURA&.M.SHIMOKdCHI

Inthisarticle,wereviewedthephysiologicalfunctionsofthemedialpreoptic

area(MPO)uponmasculinecopuIatorybehavioroftherats.

Whenthemalestartscopulation,thepartner皿ustbeinestrous.Then,themale

needstoide且tifywhetherthefemaleisinestrousor耳otbyvariousmea且s.Observa-

tio耳sofnaturalbehaviororofexperimentalanosmiasuggestedthatolfactory

stimulifromtheestrousfemalewer6particularlyimportantfortheinitiationof

copulatorybehaviorofthemale.011theotherhand,theestrousfemalealsodisplays

somesolicitingbehavior(hopping,dartin9,andearwiggling)tostim血latemale's

copulatorybehavior.Furthermore,then璋lemayco卿nunicatewiththefemaleby

ultrasonicvocalizationduri且gcopulatorybehavior.「Thus,thebehavioraiinteraction

betwee且maleandfemaleseemstoplayanimportantrolefortheini亡iatio皿a且d

.maintenanceofthecopulatorybehavior.

Themasculinβcopulatorybehavioriscontrolledbygo且adalhormolle.Castration

ofsexuallyvigorousmaleratabo正ishedhiscopulatorybehavior.Testosteroneinjection

topostpuberallycastratedmaleratrestoredthecopulatorybehavior.Theseresults

leadtothesuggestio且thattestosteroneisindispensableinapPearanceofthemascu-

1inecopulatorybehavior.Thesiteencompassingpreoptic-anteriorhypothala皿us

showedthehighestuptakeoftestosteroneinthebrainof.themalerat.Implantatio且

ofcrystallinetestosteroneinthisregionrestoredthecopulatorybehav三 〇rincastrated

maleratswhereasimplaエ1tationoutsidethisareawerelesseffective.Thesefacts

stronglysuggestthattheactivesiteoftestosteroneelicitingthemasculinecopulatory

behavloristheareae鳳compassi㎎ わreoptic-a皿teriorhypothalamus.

ThemasculinecopulatorybehaviorisalsocontrolledbyIleuralsyste皿.Bilateral

totalMPOlesionsresultedinabolishmentofthemasc血linecopulatorybehavior

withoutgonadalatrophy..ElectricalstimulationofMPOsometimeselicitedexagger・

atedmasculinecopulatorybehavior.SomeMPOneuronsofthemalestarted.to

increaseitsfi士ingpriortopursuitofthefemaleandmaintaineditshigherfiring

duringcopulation.Fromtheseresults,MPOmightbeconsideredtoexertfacilitatory

lleuraleffectsuponthemasculinecopulatorybehavior.

ResultsobtainedfromendocrinolqgicalandneurophysiologicalstudiesagreeiRthe

intentio且thatMPOplaysacentralroleinappearanceofthemasculinecopulatory
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behav三 〇r.Perhaps,thehormo旦a豆a鳳dneuronalinformationsmayintegrateillthis

area,andtheMPOmaybehaveasthefinalcommoRエ1ucleusofthemasculine

copulatorybehavior.However,inordertodar玉fytheSefacts,furtherstudiesare

llecessarynotonlytoexaminethewayofi豆teractionbetweenhormoneand且euron,

buttoidentifyspecificneurons(theirfiberconnectionsa且dneurotrans皿itters)

relatingtothemasculinecopulatorybehavior.
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