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本能と煩悩　（全12回）

第 7回　恋心
浦野明央（北海道大学名誉教授）

　「恋」は，世界の三大宗教と言われているキリスト教，イスラム教および仏
教によって，否定的に，罪悪として，あるいは滅すべき煩悩として捉えられて

きた．一方，多くの芸術作品では，「恋」が主題となっているし，哲学や心理

学などの主要な対象にもなっている．このように，恋は，いろいろな形で，人

間の文化的な活動に深く関わっている．これは，恋が，雄雌による有性生殖 1） 

によって子孫を残すという，動物としてのヒトの根源的な本能に深く根ざして

いるからではないだろうか．

　有性生殖によって子孫を残すための行動，すなわち生殖行動は，性行動と親
による子の世話からなると考えられる（表 1）．性行動は 3つの段階からなる．
その最初の段階で決定的に重要なのは，性的に成熟した雄と雌が，同じ時季（繁

殖期）に同じ繁殖場所で出会うことである．出会いのために回遊や渡りといっ

た移動をする動物もいる．出会った雄と雌は，パートナーを形成するための求
愛行動（courtship behavior）を経て，精子によって卵を受精させるための配

表 1　生殖行動（reproductive behavior）の段階

性的な成熟
移動（回遊・渡り） 繁殖期に繁殖地に移動する

　繁殖集団の形成
　パートナーが出会う確率を高める

求愛行動 配偶者の選択
　雌雄の識別・種間交雑の防止
内分泌系の機能の性的刺激

配偶行動 精子と卵の出会い―受精
親による子の世話



Web Web W TOKAI 2/12

偶行動（mating behavior）に至る．もちろん，この一連の行動はヒトにも見ら
れる．そのため，動物の行動が，しばしば，ヒトの行動をもとに擬人的に語ら

れるが，ヒトも含めた動物の生殖行動を理解するためには，系統発生学的な視

点が重要である．

　第 4回 脊椎動物の視床下部 で，「両生類の脳は，脊椎動物の脳の基本型で
ある」と書いたが，本能行動である生殖行動の中枢は，摂食行動と同じように，
視床下部であるとされている．そのため，筆者は，視床下部の働きの本質，ひ

いては生殖行動を制御する中枢機構の基本原理を明らかにするためには，大脳

の未発達な魚類や両生類を用いることが必要だと考えている．

求愛行動 ― 恋の始まり
　求愛行動は，生物教育用語集（1998）によれば，「交尾に先立ってみられる

雌雄間のあらゆる行動．雌雄の出会い，攻撃や逃走気分の克服，交尾のための

時間的調整，交雑を避けるための同種異性の認知，配偶者選択などの機能があ

る．」と簡潔に書かれているが，自然界にはさまざまな求愛行動が見られる．

とくに，雌雄の出会いを目的として情報を発信する行動は多様である 2）．発信

されている情報は，それぞれの動物種の感覚系の特性と生息する環境に見合っ

た種に特有のものであるが，それが異種との交雑を防ぐことにつながっている．

移動行動と恋の始まり：　上に述べたように，生まれた場所に回帰して生殖に
携わる回遊や渡りなどの移動行動は，本能行動である性行動の最初の段階であ

るだけでなく，同種の雄と雌の出会いの機会を増やすとともに，交雑を防ぐの

に役立っている．そこで，筆者は，移動行動の開始に関わる神経内分泌機構を

明らかにすることを目的に，はじめ無尾両生類のヒョウガエルとヒキガエル，

次いで魚類のシロザケを対象に研究を進めた．成長し成熟した個体が，子孫を

残すために生まれた場所に回帰しようとする行動は，恋の始まりだと考えてい

たからである 3）．

ヒョウガエルの合唱：　ヒョウガエル（Rana pipiens）は，北米の東部に生息
するアカガエル属のカエルであるが，日本のトノサマガエルのように，春から

初夏にかけての繁殖期には，雄が水辺で合唱する．その鳴き声には，繁殖集団

http://www.press.tokai.ac.jp/webtokai/honnou_to_bonnou04.pdf


Web Web W TOKAI 3/12

の形成，配偶者の選択，種間交雑の防止といった役割があるとされている．

　雄のヒョウガエルの鳴く行動は，下垂体のホモジェネート 4） で処理した個

体に，録音した合唱を再生して聴かせると誘起することができる．また，視床

下部の前端にある視索前核前部（anterior part of the preoptic nucleus, 

APON）の電気刺激，あるいはその部位への微少量のテストステロン（主要な

雄性ホルモンの一種）の植え込みの後での合唱の再生によっても誘起すること

ができる．しかもAPONには，テストステロンを細胞内に取り込むニューロ

ンが分布している（Urano and Gorbman, 1981 参照）．

　これらのことと，両生類のAPONは，哺乳類で性行動の引き金中枢とされ

ている視索前野に相当する領域であることと併せて考えると，下垂体ホルモン

とテストステロンの作用を受けたAPONニューロンでは，聴覚刺激に対する

感受性が高まっていることが考えられた．そこでAPONニューロンの電気活

動が合唱の再生によってどう変わるか調べたところ，記録したニューロンの

23%でスパイクの発射頻度が高まっていた（図 1）．また下垂体ホルモンの作

図 1　雄のヒョウガエルのAPONニューロンによる同種の鳴き声（合唱）への応答．右上は単一細
胞の細胞外から記録したスパイク発射で，上段は聴覚刺激がない時，下段は合唱を再生している時
の活動で，聴覚刺激によって発射頻度が高まっている．左側のA, B, C 3 つの記録は，中空の下線
の箇所で与えた聴覚刺激に対する応答の時間経過を示したもので，それには 3つのパターンがあっ
た．（Urano and Gorbman, 1981 を改変）
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用により，鳴き声に感受性をもつAPONニューロンが半数近くに増えていた

（Urano and Gorbman, 1981）．これらの結果を，脳内の他部位からのAPONへ

の入力，およびAPONからの出力と重ね併せると，テストステロンの作用下に，

雄のヒョウガエルの鳴く行動を制御している主要な神経回路は，図 2に示した

ようになると考えられる．

　図の中の三叉神経前核という場所には，合唱に応答するニューロンが分布し

ている（Aitken and Capranica, 1984）．この場所は，鳴くという行動の中枢パ

ターン発生器 5） である延髄の迷走神経核の制御にも関わるが，APONと同じ

くテストステロンの影響下にある．

ヒキガエルの生まれた池への回帰：　回遊・渡り・帰巣 第 5回 両生類の産卵
行動 で述べたように，ヒキガエルは，冬眠から覚めると，生まれた池に回帰

して繁殖する．ここで重要な役割を担っているのが，神経ホルモンの生殖腺刺

激ホルモン放出ホルモン（gonadotropin-releasing hormone, GnRH）6）である．

その産生ニューロン，すなわちGnRH ニューロンは，下垂体に線維を送って

図 2　カエルの鳴く行動を制御する脳内の神経回路．耳から入った聴覚刺激は下位の聴覚中枢で一
次的に処理された後，矢印の経路を経て視索前核（APON）に達する．より上位にある終脳，おそ
らくは扁桃核からの神経入力や血中のテストテロン（赤字の T）によって動機づけられた APON
ニューロンは，聴覚刺激によって興奮し，鳴く行動を発現するための引き金信号を三叉神経前核に
送る．この領域のニューロンは，テストステロンの影響下に，中枢パターン発生器である迷走神経
核を活性化する．（浦野，原図）

http://www.press.tokai.ac.jp/webtokai/kaiyuwatarikisou05.pdf
http://www.press.tokai.ac.jp/webtokai/kaiyuwatarikisou05.pdf
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に抱接を許し産卵できる状態になると見られなくなる．この現象は，神経葉ホ

ルモンのバソトシンによって制御されている（浦野 & 石原 , 1987）．

GnRHニューロンと神経分泌ニューロンの関わり
　神経ホルモンのGnRH および神経葉ホルモンが，生殖に関わることは古く

から知られていた．それぞれの役割については，ホルモンハンドブック（日本

比較内分泌学会 , 2007）や神経内分泌学の教科書を参照して欲しい．本稿では

見出しに示した問題について論じたい．ここで神経分泌ニューロンと言ってい

るのは，バソプレシン（VP）ファミリーやオキシトシン（OT）ファミリーの

神経葉ホルモンを分泌しているいわゆる古典的な神経分泌細胞のことである．

系統発生学的に見たGnRHニューロンと神経分泌ニューロン：　GnRHニュ
ーロンと神経分泌ニューロンの関係が気になったのは，35 年ほど前に，ヤツ
メウナギの脳内におけるGnRH ニューロンの分布を調べた時であった．隣り
合った組織切片の一方はGnRH 抗体で免疫染色し，もう一方は神経分泌物質

図 4　GnRHによるヒキガエル APONニューロンの興奮．右下にあるような措置で，微小電気泳
動的にGnRH（図中では LHRH）を単一ユニットに投与すると，濃度依存的にスパイク発射頻度が
高まる．VTにも，APONニューロンを興奮させる働きが見られた．なお，図中で Sとあるのは，
コントロールの生理食塩水，また物質名の後の数字は，微小電気泳動に用いた電流の強さ（nA）で，
電流が強くなるほど，流れ出るGnRHや VTの濃度が高くなる．（藤田，原図）
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を染めるアルデヒドフクシンという色素で染色したところ，GnRHニューロン

も神経分泌ニューロンも，脳室壁に沿ってニューロンが層状に並んでいる視索

前核の同じような位置に分布していたのである（Crim et al, 1979）．ヤツメウ

ナギ類は，神経葉ホルモンとしてバソトシン（VT）しか持たないので，上に

述べた観察結果（最近，二重免疫染色により再確認した結果を図 5に示す）は，

生殖の制御に関わるGnRH ニューロンが，繁殖期にはVTニューロンの制御

にも関わるに違いないと思わせてくれたのである．

　ニジマスやシロザケの脳内では，少数ではあるが，視索前核の神経分泌ニュ
ーロンが局在する領域にGnRH ニューロンが存在している．また，GnRH 線

維が，神経分泌ニューロンが分布する視索前核の広い領域に入り込み（図 6）．

神経分泌ニューロンの細胞体や神経突起に接するかのように分布している．し

かも，細胞内のカルシウムイオンの濃度の変動をリアルタイムに記録するイメ

図 5　ヤツメウナギの視索前核におけるGnRHニューロン（赤）と VTニューロン（緑）の分布．
同一切片をGnRH抗体と VT抗体で二重染色し，共焦点レーザー顕微鏡で観察している．Cは，A
と Bを重ね合わせたもの．GnRHニューロンとVTニューロンが，視索前核の同じ領域に分布して
いることに注意．（阿部，原図）

図 6　シロザケの脳内におけるGnRHニューロンおよびVTニューロンの投射パターン．黒丸は細
胞体の位置を，細線は線維の分布を示す．C, 小脳；M, 延髄；OB, 嗅球；ON, 嗅神経；OT, 視蓋（視
葉）；PIT, 下垂体；POA, 視索前核；T, 終脳；TNG, 終神経節；VT, 終脳腹側部　（浦野，原図）
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ージング法を用いて，神経分泌ニューロンに対するGnRH の作用を調べたと

ころ，ニューロン間で同期してパルス状に生じていたカルシウムイオン濃度の

上昇，すなわちカルシウムパルス，の頻度が，図 7に示したように，生理的な

20 nM という濃度で増加したのである（Saito et al, 2003; Abe and Urano, 

2005）．

　両生類のヒキガエルの脳内では，GnRHニューロンと神経分泌ニューロンの
細胞体の同所的な分布こそ見られないが，繊細でところどころにビーズ状の膨

らみがあるGnRH線維が，APONや視索前核後部の神経分泌ニューロンが分

布する領域に投射している（Jokura and Urano, 1986）．また，図 4に示した

ように，GnRH は APONニューロンの電気活動を高めているので，神経分泌

ニューロンの電気活動にも影響を与えることができると考えられる．

図 7　シロザケ視索前核の神経分泌ニューロンに対するGnRHの作用．魚類は神経葉ホルモンとし
てバソトシン（VT）とイソトシン（IT）を持つが，VTニューロン（緑）も IT ニューロン（赤）も，
生理的な濃度でカルシウムパルスを生ずる．図中，Aの v1 等とラベルを付した細胞は，カルシウ
ムイメージングによって細胞内カルシウム濃度の変動を記録したニューロン，Bは，実験後に VT
ニューロンか IT ニューロンかを同定するために行った二重免疫染色の結果である．また，Cも含
めて，vはバソトシンニューロン，i はイソトシンニューロン，nはいずれでもないニューロンを示
している．（阿部，原図を改変）
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　以上に述べてきたことから明らかだと思うが，ヤツメウナギ，サケ・マス類

およびヒキガエルでは，GnRHニューロンと神経分泌ニューロンには密接な関

係があった．進化とともに，それぞれの細胞体が分布する領域は離れていった

ように見えるが，それにも関わらず，線維の投射，とくにGnRH ニューロン

から神経分泌ニューロンへの投射は保存されていた．ニジマスとシロザケでし

か確認できていないが，この投射によって，多くの神経分泌ニューロンで同期

したカルシウムパルス，すなわち電気活動，の亢進が生ずることは確かであろ

う．

GnRHニューロンと神経分泌ニューロンの生理的役割？
　カルシウムパルスはニューロンによるスパイク発射に対応しているので，何

らかの刺激によってGnRH ニューロンが興奮すると，若干の時間的なずれは

あるが，多くの（おそらくはほとんどの）神経分泌ニューロンが同期して興奮

することになると考えられる．また，それによって生じたカルシウムパルス，

すなわち細胞内のカルシウムイオン濃度の上昇は，細胞の生理現象や遺伝子発

現の変化をもたらすことになる．

　本稿では魚類と両生類についてだけ述べたが，脊椎動物の脳内では，GnRH

ニューロンも神経分泌ニューロンも，さまざまな領域に広く投射している．し

かも多くの領域で，それらの投射先が重なりあっているのである（図 6参照）．

現時点では，その生理的な役割を示す実験的な証拠がないが，生殖行動の制御

に関して，GnRHニューロンを起点として脳全体に広がるネットワークがある

のかもしれない．最近，Okuyama et al （2014）  によって公表されたメダカの
恋心スイッチについての論文や，神経葉ホルモンの 1つであるオキシトシンの
社会行動における役割についての多くの論文（例えばScheele et al, 2013）は

それを強く示唆しているように思えるのである．

註

1）　生殖は，子孫を増やすために働く機構で，無性生殖と有性生殖がある．無聖生殖は，配偶

子（一般的には精子と卵）が関係しない生殖の様式で，単細胞生物の分裂，海綿動物の芽球，

http://www.s.u-tokyo.ac.jp/ja/press/2014/01.html
http://www.s.u-tokyo.ac.jp/ja/press/2014/01.html


Web Web W TOKAI 10/12

刺胞動物の出芽などがある．一方，有性生殖は，減数分裂による染色体の減数と，受精・

接合による染色体数の回復によって子孫を残す生殖の方法であるが，必ずしも雄と雌が分

化している必要はない．（生物教育用語集 , 1998）

2）　遠くにいる異性を惹きつけるために，求愛には目立つ行動が必要となるが，それは異性だ

けでなく捕食者の注意をも引くことになる．一見，派手に見えるディスプレーも，異性に

とってより魅力があろうとする自然選択と捕食圧のバランスの上に成り立っているのだと

いう（マクファーランド , 1993）．

3）　筆者は，「サケはなぜ生まれた川に帰ってくるの？」という問いに，「恋がしたくなったか

ら帰ってくのだよ．」と答えることにしている．

4）　ホモジェネートは，組織細胞を機械的にすりつぶして得た均質な懸濁液．

5）　歩行や呼吸などのための筋肉の動きを直接的に制御している中枢内の回路が，中枢パター

ン発生器（central pattern generator, CPG）である．

6）　GnRHは 10 アミノ酸残基からなるペプチドである．最初に配列が決められたのは哺乳類

のものであるが，動物種によって配列がいくらか異なる．また同じ配列のGnRHでも，種

によって脳内の分布や働きが異なることがある．そのため，それを考慮して GnRH は

GnRH1, GnRH2, GnRH3 という 3つのタイプに分けられている．しかし，国際的なペプチ

ド命名法を度外視し，哺乳類を中心に付けられたこの命名だと，同一のペプチドなのに，

種が異なると別の名前で呼ばれるという問題が起きる．これが，比較内分泌学者に，深刻

な混乱をもたらしている．本稿でも，その混乱を避けるため，すべてのタイプを，区別せ

ずにGnRHと記した．
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