
雌ラット性行動の触因子に

及ぼす中隔外側核の影響

山口勝機

雌ラットの特有な性行動ノfターンとして雄ラットのマウントに対して示す

ロードシス反射をあげることができる。このロードシス反射の解発刺激として

は，雄ラットのマウント時に雌ラットの軍事部，尾根部，会陰部に加わる圧刺激

に続き外側腹部への触刺激がロードシス反射の発現にとり最も重要な刺激要因

であるように思われる剛6)(1九従って雌ラットは良好な発情状態にあっても上

記の各部位への触圧刺激が加えられない限り決してロードシス反射を示すこと

はなく，逆に人工的に雌ラットの管部，尾根部，会陰部，外側腹部に触圧刺激

を与えると容易にロードシス反射を誘発することが可能である。

こうしたロードシス反射と触圧刺激の関係は，発情した雌ラットの外側腹部

および啓部をプロカイン等により局所麻酔すると雌ラットのロードシス反射は

顕著に抑制されることからも明らかである(九また種々の皮質下部位とロード

シス反射の関係については，ロードシス反射を促進する部位と抑制する部位と

が明らかになっている。まずロードシス反射を促進させる脳内部位としては，

視床下部の腹側内側核および中脳の中心灰白質があげられる。これらの部位の

電気刺激によりロードシス反射の発現回数が増加するが，逆に破壊するとロー

ドシス反射は消失する{日)(16)(20)(2九次にロードシス反射を抑制する脳内部位とし

ては，内側視索前野および中隔外側核が重要である。内側視索前野の電気刺激

によりロードシス反射は強く抑制されるが，その破壊によっては顕著な影響は

みられない(9)。興味ある点は，内側視索前野が雄ラットでは性行動を促進させる

部位であり (loh性行動発現に関して脳内機能の雌雄差があることである。中隔

外側核については破壊によりロードシス反射は著しく克進する(山。しかし，雄

ラットがマウントする直前より雌ラットの中隔外側核電気刺激をおこなうと，

外側腹部および腎部の局所麻酔の時と同様，ロードシス反射は強く抑制され

る(22)。

この中隔外側核電気刺激によりロードシス反射が抑制されるのは，その一因
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として中隔外側核の電気刺激によりロードシス反射発現に必要な触圧刺激の閲

値が上昇した結果ではないかと推測される。すなわち，中隔外側核の機能のー

っとして種々の感覚性入力の中枢伝達に対し何らかの抑制作用を及ぼしている

のではないかと考えられる。

本実験はこのような観点から麻酔下において，条件刺激として中隔外側核の

電気刺激を先行して与えた場合，試験刺激としての末梢および脳内電気刺激に

よる感覚性誘発電位にいかなる影響を及ぼすかについて検討した。

雄ラットのマウントにより雌ラットの啓部，尾根部，会陰部および外側腹部

に与えられる触圧刺激の感覚情報がどのような神経経路を伝達するかについて

は，脊髄を上行し延髄網様体および中脳中心灰白質に至るという報告もある

が(17)，今回は中隔外側核の感覚性誘発電位に及ぽす影響を広く検討するため脊

髄視床路から大脳皮質体性感覚野にいたる体性感覚系および視床の外側膝状体

から視覚野にいたる視覚系の中枢神経系を対象とした。

実験方法

図lは今回の実験手続を示したブロックダイアグラムである。実験は全て麻

酔下でおこなった。使用した被験体は，ウイスター系アルビノラットで雌 15匹

を使用した。被験体は sodiumpentobarbitalの腹腔内注射 (35mg/kg)によ

り麻酔し脳定位固定装置に固定した後，頭皮を正中線にそって切開し頭骨を露

出させた。ついで脳内電気刺激用深部電極を挿入するための穴を歯科用ドリル

で穿孔した。深部電極は脳地図(4)に基づいて定位的に挿入した。

皮質下用の電極には，直径200ミクロンの絶縁したステンレス線を2本張り

合わせたものを使用した。これらの皮質下電極は電極先端の絶縁を 0.3mm剥

離し，極間距離は約0.5mmであった。また皮質用電極には直径 1mmのステ

ンレス製の小ネジを使用した。

条件刺激 (ConditioningStimulus: CS)は，中隔外側核の電気刺激とし，そ

の刺激パラメータは 100Hz， 0.1 msec， 8~35 Vの範囲であった。試験刺激

(Test Stimulus: TS)としては末梢刺激と脳内電気刺激の 2種類を使用した。

末梢刺激としては，条件刺激用電極を植え込んだ半球と対側の磐部皮膚電気刺

激 (100Hz， 0.1 msec， 3.5 V)，あるいは被験体の前方1メートルにおいたフ

リッカーによる閃光刺激を使用した。皮膚刺激，光刺激による誘発電位は，そ

れぞれ条件刺激用電極を植え込んだ半球と同側の体性感覚野および視覚野から

記録した。次に試験刺激として脳内電気刺激をおこなった部位は，視床の後腹
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図1.実験手続を示したブロックダイアグラム。条件刺激 (CS)は試験刺激 (TS)に常に先

行して与えた。条件刺激と試験刺激の刺激間間隔 (ISI)は30ミリ秒から 1000ミリ秒

の間で変化させた。現象は，生体電気用アンプで増幅し，陰極線オシロスコープで観察

すると同時にデータレコーダに全て記録した。その後マイクロコンピュータにより、各

試験刺激およびISIごとの誘発電位を 25回加算平均し，その結果は X-yレコーダに

て描画した。

側外側核 (100Hz，O.lmsec， 4.0V)，内側毛帯 (100Hz， 0.1 msec， 3 V) 

および外側膝状体(100Hz， 0.1 msec， 3.4 V)であった。各試験刺激による誘

発電位の記録は，後腹側外側核刺激では皮質の体性感覚野，内側毛帯刺激では

体性感覚野および視床の後腹側外側核，外側膝状体刺激では視覚野および背側

海馬でおこなった。なお試験刺激用脳内電極は，いずれも条件刺激用電極と同

側の半球に植え込んだ。

条件刺激および試験刺激の刺激様式は，単発矩形波を使用し，条件刺激は常

に試験刺激に先行して与えることとしたが，条件刺激と試験刺激の聞の刺激間

隔(interstimulus interval: ISI)は 30ミリ秒から 1，000ミリ秒まで変化させ

た。試行間隔は 5秒から 15秒でランダムとした。なお条件刺激である中隔外側

核の感覚性誘発電位に及ぼす効果をみることから，変化するのは条件刺激の刺

激強度と刺激間間隔であり，試験刺激の刺激強度は常に一定であった。

実験に際しては，まず試験刺激のみによる誘発電位をマイクロコンビュータ
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により 25回加算平均したものをコントロールとし，その誘発電位の成分の中で

常に一定の潜時で安定して得られる成分の振幅を計測し，この振幅を 100とし

た。次に条件刺激である中隔外側核の単発刺激後，種々の 1S1をおいて試験刺激

を与えるという手続を反復し，試験刺激による誘発電位を各1S1ごとに 25回加

算平均し，先にコントロールとした誘発成分に相当する成分の振幅を計測した。

このような方法により，コントロールとした誘発成分の振幅が条件刺激の先行

刺激によりどのように変化したかを百分率で求めた。これは，それぞれの試験

刺激による誘発電位の回復曲線を求めることで条件刺激である中隔外側核の影

響を検討するためである。

結 果

図2は軍事部の皮膚電気刺激を試験刺激とし体性感覚野で記録した誘発電位の

パターンと，条件刺激である中隔外側核の刺激強度および1S1を変化させた時

の試験刺激による誘発電位の回復曲線を示したものである。

皮膚電気刺激により体性感覚野において潜時が 15ミリ秒の陽性と 20ミリ秒

の陰性の成分をもっ誘発電位が記録されたが，今回分析したのは 20ミリ秒の潜
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図2.瞥部の皮膚電気刺激を試験刺激とし，体性感覚野から記録した誘発電位パターン(左上)

および条件刺激を 70ミリ秒先行させた時の試験刺激による誘発電位の変化(左下)。右

は，条件刺激の刺激強度およびISIを変化させた時の試験刺激による誘発電位の回復

曲線。
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No. 1 

時をもっ陰性成分の振幅を対象とした。条件刺激の強度が 15Vでは ISIが50

ミリ秒から 70ミリ秒でも振幅の減少は 50%程度にしかすぎないが，条件刺激

を25V， 35 Vの強度にすると ISI50ミリ秒， 70ミリ秒で陰性成分は完全に消

失し， ISIが300ミリ秒までは 50%程度の回復率しか示していない。 ISIが500

ミり秒以上になると，ほぽコントロール水準に振幅は回復を示してきた。また

ISIが300ミリ秒以内でみると条件刺激の刺激強度が強くなるほど陰性成分の

振幅抑制率も大であることがわかる。このように体性感覚入力過程に対し，中

隔外側核はかなり強い影響を及ぽしていると思われる。

図3は視床の後腹側外側核の電気刺激を試験刺激とし体性感覚野で誘発電位

を記録した時の反応ノfターンと，条件刺激の強度およびISIを変化させた時の

回復曲線を示したものである。

視床の後腹側外側核刺激により皮質において，主として 5ミリ秒と 20ミリ秒

の潜時を示す 2つの陰性成分が観察されたが，分析の対象とした成分は 20ミリ

秒の陰性成分の振幅とした。条件刺激の強度は 10Vと15Vを使用したが， 10 

Vの中隔外側核刺激では ISIが70ミリ秒でコントロールと比較して振幅は

50 %程度しか抑制されないが， 15 Vに増強すると図に示す如く著しい振幅の

抑制がみられた。しかし， ISIを200ミリ秒以上にすると条件刺激の影響はほと
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図 3.視床の後腹側外側核の電気刺激を試験刺激とし，体性感覚野から記録した誘発電位パ

ターン(左上)および条件刺激を 70ミリ秒先行させた時の試験刺激による誘発電位の

変化(左下)。右は条件刺激の刺激強度およびISIを変化させた時の試験刺激による誘

発電位の回復曲線。
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んど認められなくなり，振幅はほぼコントロール水準に回復を示してきた。た

だし， ISIが50ミリ秒では条件刺激の効果はむしろ減少したことから中隔外側

核の抑制効果は多シナプス性のものであろうと推測される。

図4は試験刺激として内側毛帯を刺激し，体性感覚野および視床の後腹側外

側核から同時に誘発電位を記録したものである。分析したのは皮質では 10ミリ

秒の潜時をもっ陰性成分，視床では 20ミリ秒の潜時を示す陽性成分の振幅の変

化である。条件刺激強度が25V，試験刺激強度が3Vの場合， ISI 70ミリ秒で

皮質，視床とも陰性および陽性成分はほぼ消失した。
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図4.内側毛帯の電気刺激を試験刺激とし，体性感覚野(左上)および視床の後腹側外側核(右

上)から同時に記録した誘発電位パターンと，条件刺激を 70ミリ秒先行させた時の各

誘発電位の変化(左・右下)。

そこで更に条件刺激の強度およびISIを変化させて皮質と視床における回復

曲線を検討したのが図5である。皮質においては，ISI 70ミリ秒で陰性成分の振

幅の減少が最も顕著であり， ISIが100ミリ秒以上ではコントロールのほぽ

80 %程度まで振幅の回復を示してきた。視床においては，皮質同様ISIが70ミ

リ秒で陽性成分の振幅の減少が著しい。 ISIが200ミリ秒では一過性に振幅の

増大がみられるが，その後は約75%の回復率で安定し，皮質の回復率と比べや
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図5.図4における体性感覚野および視床の後腹側外側核の誘発電位について，条件刺激の

強度およびISIを変化させた時の皮質(上)と視床(下)における回復曲線。

や低い傾向が認められる。以上，皮質と視床の回復曲線を比較検討すると ISIが

70ミリ秒で，いずれも条件刺激の効果が顕著であるが，視床に対しより強い影

響が認められる。

図6は試験刺激を光刺激とした時の視覚誘発電位について検討したものであ

る。光刺激に対しては視覚野において 40ミリ秒の潜時をもっ陰性成分がみられ

たが，分析したのはこの陰性成分の振幅である。

条件刺激の強度が25Vの場合， ISIが50ミリ秒でコントロールの約 60%程

度に振幅は減少するが，その後はあまり条件刺激の効果は認められない。更に

条件刺激の強度を 35Vに増強した場合でも，ISIが50ミリ秒，70ミリ秒で振幅
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図6.光刺激を試験刺激とし視覚野から記録した誘発電位ノfターン(左上)および条件刺激を

70ミリ秒先行させた時の試験刺激による誘発電位の変化(左下)。右は条件刺激の刺激

強度およびISIを変化させた時の試験刺激による誘発電位の回復曲線。
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時に記録した誘発電位パターンと，条件刺激を 70ミリ秒先行させた時の各誘発電位の
変化(左・右下)。
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はコントロールの 50%程度までしか減少せず，条件刺激の効果は弱いと考えら

れる。従って，条件刺激である中隔外側核の影響は体性感覚誘発電位に対する

場合と比較して極めて弱いと考えられる。

換言すると感覚性誘発電位に及ぽす中隔外側核の影響は感覚刺激の種類によ

り異なり，体性感覚誘発電位に対して，より強い影響を及ぼしているものと考

えられる。

図7は試験刺激に外側膝状体を刺激し，視覚野および背側海馬で記録した誘

発電位のパターンと条件刺激である中隔外側核刺激を 70ミリ秒先行させた時

の変化を示したものである。分析した成分は，視覚野では 4ミリ秒と 13ミリ秒

の潜時をもっ 2つの陰性成分，背側海馬では 10ミリ秒の潜時を示す陰性成分と

v C 

制 rD'/ _，..~ニ~~三三三三コ‘ 
J A25ZL一一一-
7lF' 
0・p

副，ト 6

-ー由岨.. 8、，
Oー田ー-01。、，
。一ーー。 15V

。....初旬回 2回 S田 ・田 8田 ・園 調閣 .， ・閣 制掴

CS -TS INTE町VAL "・岡嶋

'‘ 10。

-一一・・v
0-ーー-010V
0・・・o1S.V 

。，.，，，・筒掴 2曲 S個 ・田 ・圃 .個 別国 ・曲 .国 制聞

CS-TS 刷 TERVAL n・属
図8.図7の視覚野における誘発電位の潜時が速い陰性成分(上)と遅い陰性成分(下)につ
いて，条件刺激の強度およびISIを変化させた時の回復曲線。
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図9.図7の背側海馬における誘発電位について条件刺激の強度およびISIを変化させた時

の回復曲線。

し，各成分の振幅変化を観察した。この例では， ISIが70ミリ秒で視覚野の2
つの陰性成分とも著しい振幅の減少を示しているが，背側海馬の陰性成分は完

全に消失している。

そこで，これらの視覚野と背側海馬における各陰性成分の振幅変化について

更に詳しく検討したのが図8と図9である。まず図8は視覚野における速い陰

性成分(4ミリ秒の潜時)と遅い陰性成分(13ミリ秒の潜時)についての回復

曲線を求めたものである。まず速い陰性成分については， ISIが70ミリ秒から
100ミリ秒で約50%の振幅減少しかみられず，その後は急速にコントロール水

準へ回復している。これに対し，遅い陰性成分はISIが短くなるのに比例して振
幅減少が顕著であり，遅い成分の方が条件刺激の影響を強く受けているといえ

る。また各成分の振幅変化に及ぼす要因は，条件刺激の強度の変化では顕著で

なしむしろ ISIが大きな効果をもっていると考えられる。
図9は背側海馬の潜時が 10ミリ秒の陰性成分の回復曲線を示したものであ

る。図8の視覚野における変化とは異なり， ISIが200ミリ秒まで陰性成分の振
幅の消失が持続し，その後，次第に振幅の回復を示している。こうした背側海

馬における回復曲線の特徴的変化は，他の皮質および脳内部位では観察されな

かったことから，中隔外側核の影響は海馬に対して極めて強く働いているので
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はないかと思われる。またこの場合も条件刺激の強度より， ISIの要因の方が振

幅の減少に対し，より大きな影響を及ぼしていると考えられる。

考 察

雄ラットのマウントに対し，発情した雌ラットはロードシス反射を示す。こ

のロードシス反射の解発には，雌ラットの瞥部，尾根部，会陰部への圧刺激に

引続き外側腹部への触刺激の加えられることが必要である。

しかし，雄ラットがマウントする直前より雌ラットの中隔外側核の電気刺激

を数秒間おこなうとロードシス反射は強く抑制される(問。従って中隔外側核は

雌ラットの性行動に抑制的に機能し，その機能の一つに触圧刺激など末梢から

の体性感覚情報の中枢伝達過程に対し何らかの抑制作用を及ぼしているのでは

ないかと思われる。こうした中隔外側核の機能を検討するため，条件刺激とし

て中隔外側核の電気刺激を先行させ，ついで試験刺激としての種々の感覚刺激

に対する誘発電位を皮質および皮質下において記録した場合，いかなる影響が

みられるかについて検討した。

その結果，雌ラットの啓部皮膚および視床の後腹側外側核電気刺激を試験刺

激とした時，条件刺激である中隔外側核の電気刺激を各試験刺激に 70ミリ秒先

行させると体性感覚野での誘発電位は強い抑制を受けた。更に内側毛帯を試験

刺激とし，体性感覚野および後腹側外側核で誘発電位を記録した場合も，条件

刺激を 70ミリ秒先行させた場合に皮質および視床における誘発電位は最も強

く抑制された。この試験刺激による皮質および視床における誘発電位に及ぽす

中隔外側核の抑制効果は，条件刺激強度が増すにつれ強くなる傾向にあるが，

特に啓部皮膚刺激による体性感覚野誘発電位に対して顕著であり， ISIが70ミ

リ秒以下では完全に抑制し， ISIが300ミリ秒まで回復率は 50%にいたらな

し〉。

従って，条件刺激である中隔外側核は ISIが70ミリ秒において最も強い抑制

効果を体性感覚系に及ぼしていると思われる。また，中隔外側核電気刺激によ

るロードシス反射の抑制効果は，雄ラットがマウントして触圧刺激が加えられ

てからでは効果がなく，脳内刺激を与えるタイミングが重要であると論じた

が(山，本実験結果から総合的に判断すると，雄ラットのマウント直前に雌ラッ

トの体性感覚系に抑制効果の及んでいることが必要で、あることから，その最低

必要時間は 70ミリ秒ではないかと思われる。すなわち，雄ラットがマウントす

る70ミリ秒前に雌ラットの中隔外側核が刺激されていることが必要だという
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ことではないかと推測される。

次に閃光刺激を試験刺激とし，視覚野で誘発電位を記録した場合，条件刺激

強度をあげ， ISIを50ミリ秒にしても抑制率は 50%前後であり条件刺激とし

ての中隔外側核抑制効果は比較的弱いものであった。また，視覚経路である視

床の外側膝状体を試験刺激とし，視覚野および背側海馬から誘発電位を記録す

ると，中隔外側核の抑制効果は視覚野でISIが70ミリ秒でも約50%にすぎな

いが，背側海馬においては， ISIが200ミリ秒まで完全な誘発電位の抑制効果が

みられた。

以上のべてきた如く，条件刺激として中繭外側核刺激を先行させた場合，体

性感覚系路と視覚経路に対する影響は異なり，体性感覚経路に対し，中隔外側

核はより強い抑制作用を及ぼしているものと思われる。しかし，いずれの場合

もISIが70ミリ秒で試験刺激による誘発電位に対して最大の抑制効果が認め

られたことから，中隔外側核の抑制作用は体性感覚系および視覚系に直接作用

するのではなく，多シナプス性のものであると考えられる。いいかえると，中

隔外側核の抑制効果が背側海馬で最も顕著であったという結果は，雌ラットの

中隔外側核を電気刺激するとロードシス反射が抑制され，背側海馬シータ波が

脱同期した結果とも対応し(m，中隔外側核の抑制効果が海馬を経由する，いわ

ゆる中隔一海馬系という抑制系があるように思われる。

この中隔一海馬系は大脳辺縁系に属し，様々な本能行動，情動行動の発現に

関与し，また中隔と海馬聞には相互の密接な解剖学的連絡のあることが知られ

ている。性行動との関係では，生後一週間の雌ラットの海馬や脳弓を両側性に

破壊するとロードシス反射が低下したが1刊発情の指標となる活動性の高まり

が見られなくなったりする(18)。雄ラットでは背側海馬の破壊や嘆球の破壊によ

り性行動と射精回数が著しく減少する(仰)。またオスザルでPapez回路として

知られる背側海馬一中隔内側部帯状固などを電気刺激すると持続的な性反応

がおこりへメスザルでも中隔内側部刺激で性反応が充進することなどから(11)，

中隔および海馬は性行動に対する促進系とも考えられている。

しかしながら，別のサルでの実験によると乳頭体，脳弓，中隔など海馬に関

係する部位の刺激で顕著な性反応は認められず(1へまたラットについても同じ

ような実験結果があてはまるかどうか不明である。というのも，雌雄ラットの

背側海馬を電気刺激してもロードシス反射やマウントなどの行動が克進したり

することはなく (22)(2へまた中隔核の外側部を限定的に電気刺激すると雌雄ラッ

トの性行動は著しく抑制されることから，明らかに中隔外側核はラットの性行
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動に抑制的に作用しており，中隔核の内側部と外側部とでは性行動に及ぼす影

響が異なるのではないかと思われる。

また中隔核は多くの自律機能とも関係が深く，中隔核の刺激により呼吸運動

の抑制円血圧降下などがおこり円心拍数についても中隔核の中心部刺激は心

拍数の増加を，外側部の刺激は心拍数の減少をおこが的。海馬については自律機

能との関係は結果が不安定であり，連合野的機能をもっと考えられている。

従って，条件刺激として中隔外側核の電気刺激を先行させた場合，前述の自

律機能の低下も伴ない，海馬との緊密な関連のもとで感覚性入力の抑制が生じ

たものと思われる。

また，中隔外側核電気刺激によるロードシス反射の抑制は，本実験からその

一因として体性感覚系が抑制作用を受けたためであると考えられるが，ロード

シス反射発現には視床下部の腹側内側核および中脳中心灰白質の重要性も指摘

されていることから(円両部位に対する中隔外側核の影響について今後検討す

る必要がある。

要 約

雄ラットがマウントする直前より，雌ラットの中隔外側核を電気刺激すると

ロードシス反射は強く抑制される。これはロードシス発現の誘発因子である腎

部・外側腹部等に与えられる触圧刺激の中枢伝達過程が抑制されたためではな

いかと考えられる。このような中隔外側核の機能を検討するため，条件刺激と

して中隔外側核の電気刺激を先行させ，ついで種々の試験刺激による感覚性誘

発電位を記録した場合，いかなる影響がみられるかについて実験をおこなった。

試験刺激の対象とした感覚経路は，脊髄視床路から体性感覚野にいたる体性感

覚系と，外側膝状体から視覚野にいたる視覚系とした。得られた結果は以下の

通りである。

1 )腎部皮膚，視床後腹側外側核および内側毛帯の電気刺激を試験刺激とし，

皮質および視床で誘発電位を記録した場合， ISIが70ミリ秒で，これらの誘発
電位成分は顕著な抑制を受けた。

2 )光刺激および外側膝状体刺激を試験刺激とし，視覚野で誘発電位を記録し

た場合， ISIが70ミリ秒で誘発成分の抑制はみられるが，その程度は極めて弱
いものであった。

3 )外側膝状体を試験刺激とし，背側海馬で誘発電位を記録した場合， ISIが
200ミリ秒まで誘発電位の完全な抑制が持続した。
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以上の結果から，中隔外側核は体性感覚系に対し強い抑制作用を及ぽしてい

ると思われる。また 1S1が70ミリ秒で最大の抑制効果が認められたことから，

この抑制効果は多シナプス性のものであり，こうした中隔外側核の抑制機能は

海馬を経由する，いわゆる中隔 海馬系の抑制系があるのではないかと考えら

れる。
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