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論 文 内 容 要 旨

動物園動物における性行動およびフレーメン行動に関する研究

動物園の歴史は大陸発見時代にさかのぼ り、珍 しい動物をヨーロッパ に運び

王への土産物 として献上 したことに始まる。それ故、王や貴族のコレクションと

して成立してきた動物園は、長い間見世物や一部の特権階級の慰楽を目的 として

設置されてきた。その後、興味の内容が科学的なものへ変化するにつれて、動物

園の性格 も現在では博物学や動物学へ寄与するものが多 くなってきている。一方、

日本では1882年 の上野動物園が始 ま りとされてお りヨーロッパやアメリカと比

べて歴史も浅く、その役割も学問的には今後の進展を期待されているにとどまっ

ている。その中で、1980年 以降、動物園が果たす使命 として野生動物を保護 し

維持する、いわゆる 「種の保存」が大変重要なものと考えられるようになってき

ている。例えば、現在、世界で絶滅に瀕 している野生動物は200種 を越 えてお

り、 日本では トキ、イ リオモテヤマネコ、ニホンカワウソなどの動物種が自然条

件下で繁殖 し、増殖することは非常に難 しい状態になっている。

一般に、動物園では野生動物を雌雄1頭 ずつ飼 育 して いるが 、動物 園で繁殖

する例は非常に限 られている。飼育形態が野生状態と大きく異なっていることが

一因として挙げられるが、野生での生殖行動を把握 していないことが実状である。

また、産業動物の家畜に比べ、生殖生理学的にも研究データがほとんどな く人工

授精などの繁殖技術の応用 も限 られている。 したがって、動物園で飼育 している

動物(以 下、動物 園動物)を 繁殖 させ るには、生殖行動 を観察し対象動物特有の

生態を的確に把握することが重要と考えられる。

本論文では、ニホンカモシカの性行動および動物園動物のブレーメン行動 に

ついて研究した。ブレーメン行動は生殖行動の中でよく見 られ、動物は上唇を巻

き上げ口を半開する特有のポーズ牽示す。実験動物では、ブレーメン行動は尿や

外分泌腺等からの分泌物中に含まれる不揮発性の性フェロモンを鋤鼻器を介して

副嗅覚系で感知する役割 を持っことが報告されてお り、この行動め特徴を把握す

ることは生殖行動を知る上で重要と考えられる。 このように、ブレーメン行動は

生殖行動の中で特異な行動であるが、これまでに動物園動物についての研究はほ

とんどなされていない。以上の背景下で、本研究では、仙台市八木山動物園で飼

育されているニホンカモシカの性行動およびアミメキリン、フタコブラクダ、シ

ロサイとニホンジカを中心 として9種 の動物園動物および比較 としてヤギ、ウシ、

ウマ、ヒツジとブタの家畜5種 につ いてブレーメン行動 を明 らかにしようとした。
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1.ニ ホ ンカモ シカの性行動

!)雌 の発情期間は秋季 か ら冬季 までの4～5ヶ 月間で、,発 情期間は加齢 に伴 っ

て長 くな り開始 日は早く終了日は遅 くなる傾向が認め られた(図1)。 性成熟年

齢は2歳8ヶ 月か ら3歳8ヶ 月の問で あった。発情周期 は最長が20.2±15日 、

最短 が19.1±1.0日 で、発情 回数は多 い個体で7～9回 、少な い個体 で5～6回

で あった。発情持続 日数は最長3.7±0.7日 、最短で3,0±1.4日 で あった。発情徴

候の特徴 として は、動作が落ち着かなくなり鳴いたり尾 を振った り食欲が減退す

るなどが見 られた。発情時には、外陰部が腫脹 し粘液の放出が見 られ(図2、 図

3)、 この粘液 をスライ ドグ ラス上 に塗沫風乾するとシダ状の結晶像が出現 した

(図4)。

尿中プ ロジェステ ロンを妊娠お よび非妊娠個体で調べた結果、妊娠個体では妊

娠4カ 月 目に ピー クを示 し(4.2ng/ml)、 帝王切開による分娩後 は急速に低下 し

た(図5)。 非妊娠時では、一年 を通 じて低 い値を推移 したが、個体間に違いが

見 られ発情期に濃度が急増する例 とほとんど変化 しない例が観察 された(図6)。

2)雄 の交尾行動 には、一連 のパ ター ンが認められた。すなわち、雌を追いかけ

る行動から蹴る行動にな り、雌の外陰部に鼻を近づけてにおいを嗅ぎブレーメン

を行った後(図7)、 交尾行動 を示 した。交尾は両前肢で雌の腹部を挟みつける

ようにして行った(図8)。

2.各 種動物の フレーメン行動

1)ウ シ科(ニ ホンカモ シカ、アフ リカスイギュウ、バーバ リシープ)に おける

ブレー メン行動

いず れの動物種でも雄個体は雌尿に対 して直接あるいは排尿跡を嗅いだ後フ

レーメンを示 し1雄 ニホ ンカモ シカで は雌の外陰部に鼻を近づけてにおいを嗅ぎ、

ブレーメンする例が観察された。

2)キ リン科 アミメキ リンにお けるブレーメン行動

アミメキ リンの雄で見 られたブレーメンは、必ず雌の尿を舌で受け取ってか

ら出現 した(図9)。 この行動は、妊娠雌 あるいは子 どもの雌の尿に対しても認

められた。一年間を通じで観察した結果、ブレーメンは季節に関係な く出現した

が月毎の累積回数では1～12回 と変動が認め られた。平均持続時間は8秒 以内で

あった(図10)。 また、雌 の性周期 中に変動がみ られず一定 して発現 した1外

陰部を嗅 いで ブレーメンをする例は観察されなかった。

3)サ イ科 シロサイにお ける ブレー メン行動
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雌の尿に対する雄サイのブレーメン行動を一年間で調べた結果、ブレーメン

は雌尿が地面に付着 したにおいを嗅いでか ら出現 した(図11)。 出現頻度 は、

季節および雌 の性周期に関係なく通年で見 られたが、月毎の累積回数は4回 以内

と少 なく、一方 、平均持続時間は14～18秒 とアミメキ リンよ り長 い傾向で あっ

た(図12)。 外 陰部 に対するブレーメンは観察されなかった。
-
4)ラ クダ科(フ タコブラクダ、 ラマ)に おけるブレーメン行動

フタコブ ラクダで、雌の排尿および外陰部に対する雄のブレーメンについて

一年間調べた。その結果、尿に対するブレーメンは季節に関係なく通年出現した

が、繁殖季節を含む11月 か ら3月 に頻度が高 く50回 以上の累積回数であった(図

13、 図14)。 外 陰部に対す るブ レー メンは、尿と同様に年間を通 じで出現し、

累積回数は9月 に最 も多 く18回 を示 した(図15)。 いずれの場合 も、平均持続

時間は5～10秒 の時間が多かった。 また、観察 されたブレーメンは交尾行動に直

接連動する例はほとんど観察されなかった。一方、幼雄の個体で観察した結果、

フレーメンは雌親の尿に対 して生後33日 齢で初 めて出現 した(図16)。 そ の後、

2カ 月齢か ら4カ 月齢 にかけて急増 したが、以後減少した(図17)。 一方 、ラマ

はブ レー メンを全 く示 さなかった。

5)シ カ科(ニ ホ ンジカ、キ ョン)に お けるブレーメン行動

ニホ ンジカで、成雄、去勢若雄、成雌および若雌 について尿 に対するブレー

メンを調べた。その結果、成雄および去勢若雄は妊娠、非妊娠個体のいずれの尿

に対 してもフレrメ ンを示 した(図18)。 成雌の排尿後 の におい に対す るフレ

ーメンの出現は、秋季の繁殖季節で成雄および去勢若雄で頻度が高かった(表1)。

自己あるいは雄対雄 、去 勢雄対去勢雄間の尿臭に対 しては、ブレーメンが見 られ

たが、成雌では同性の尿臭に対 してフレーメンを示さなかった。外陰部に対 して

もブレーメンが見 られた。一方、キョンはブレーメンを全く示さなかった。

3.反 鋼亜 目動物 における異種尿 に対するフレーメン行動

ウシ科(ニ ホ ンカ モシカ、ア フ リカスイ ギュウ、バーバ リシープ)、 シカ科

(ニホンジカ、キ ョン)お よびラクダ科(フ タコブラクダ、ラマ)に ついて、異

種尿 に対す るブレーメン行動を調べた。その結果、異種尿(家 畜尿5種 お よび動

物園動物尿4種)に 対 して、ニホ ンカモシカは家畜尿のうちヤギ雄尿にはブレー

メンを示さなかったが、他の家畜および動物園動物の尿すべてでブレーメンが認

められた(表2)。 アフ リカスイギ ュウは、ヤギ雄、ヒツジ雄、ブタ雌およびト

ラ雄尿を除いた異種尿にブレーメンを示 し、特にニホンカモシカの尿に対 して持

続時間が長かった。バーバ リーシープは、個体差が認め られたがヤギ、ブタとト

ラ尿にブレーメンを示さない傾向があった。ラクダ科では、フタコブラクダの雄
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が供試 した尿すべてにブレーメンを示したのに対 し、同雌およびラマ雄 と雌では

いずれめ尿でもブレーメンが見 られなかった(表3)。 シカ科で は、ニホ ンジカ

雄2頭 を供試 したが、両者 間で差が認められ個体1で は家畜 と動物園動物尿の両

方 にブレーメンを示 したが、個体2で は動物園動物尿 に対 して はブレーメンを示

さなかった。(表4)。 一方、キ ョン雄3頭 では、・いずれ の尿 に対 して もブレー

メンを示さなかった。

4,各 種 におい物質 に対する ブレーメン行動

フタコブラクダ成雌雄 と幼雄およびニホンジカ成雌雄で、各種におい物質に対

するブレーメン行動を調べた。供試 したにおい物質として、自然臭、化学臭を含

む37種 類 を用いた。そ の結果、両種間で違いが認められた。すなわち、

1)フ タコブ ラクダでは、成雌 は供試 したにおい物質すべてに対 してブレーメン

を示さなかった。成雄では、37種 中21種 に対 して ブレーメンを示 し、特 に焼

酎、日本酒、胡椒および馬肉に対 して持続時間が長い結果であった(表5)。 次

,に、 ブレーメ ンが見 られた におい物質のうち5種 類 を用 い、連続暴露実験 を行 っ

た。その結果、におい物質を毎回異にして連続暴露 した場合毎回フレーメンが認

められたのに対 し、同一臭を反復 して嗅がせた場合ブレーメンは最長3回 までで

あった(図19)。 幼雄 では、連続 暴露あるいは反復暴露いずれでもブレーメン

は認められなかった。

2)ニ ホ ンジカで は、 フタコブラクダ と同様に成雌は供試したにおい物質にはフ

レーメンを全 く示さなかったが、成雄は、供試したにおい物質24種 類の うちシ

カ雌尿 とシカ雌被毛 に触れた手のみに対 してブレーメンを示 した(表6)。 この

2っ のにお い物 質を反復 して連続暴露した結果、シカ雌尿での1回 に対 しシカ雌

被毛 に触 れた手 では5回 まで ブレー メンが認 め られたが、持続時間は短 くなる結

果であった(図20)。

5.原 臭 に対す るフレーメン行動

原臭 として知 られている、6種 類 の化学臭 に対 するブ レーメンをフタコブラク

ダおよびニホンジカで調べた。供試 した原臭は、エーテル臭の1,2ジ クロルエ タ

ン、樟脳臭 の1,8シ ネオール、爵香の15一 ハイ ドロキシペ ンタデカ ノン酸ラク ト

ン、ハ ッカ臭のd,1一 メン トン、刺激臭 のギ酸お よび腐敗臭の二硫化ジメチルであ

った。対照として精製水を用いた。その結果、

1)フ タコブラクダでは、非繁殖季節 には成雄が1,2ジ クロルエタ ンと1,8シ ネ

オール にブ レー メンを示 し、繁 殖季節には成雄が6種 中4種 に、幼雄が6種 中6
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種にブレーメンを示 した(表7)。 成雌 はいずれの季節で もすべての原臭に対し

てブレーメンを全 く示さなかった。

2)ニ ホ ンジカでは、非繁殖季節 には成雄がd,1一 メン トンのみにブ レー メンを示

しただけであったが、繁殖季節には6種 すべての原臭に対 してブ レー メンを示 し

た(表8)。 成雌 はフタ コブラクダ と同様、両実施期間で供試 した原臭すべてに

ブレーメンを示さなかった。

6.家 畜 におけるブレーメン行動

1)同 種および異種尿に対する ブレーメン行動

ザーネン種ヤギ、黒毛和種とホルスタイン種ウシ、アラブ種ウマ、大ヨークシ

ャー種 と梅山種ブタおよびサフォーク種とコリデール種ヒツジを供試した。その

結果、雄ヤギ、雄ウシ、去勢ウマおよび雄 ヒツジで同種と異種尿に対 してブレー

メンが見 られた(図21、 図22)。 一方 、 これ ら家畜 の雌 ではブ レーメンが認め

られなかった。ブタでは、同種尿に対 して大 ヨークシャー種雌でブレーメンがご

く少数例で見られたが、異種尿では見 られなかった。

2)繁 殖お よび非繁殖 季節での雄ヤギのブレーメン行動

成雄5頭 で季節 による影響 を調べた結果、ブレーメンは供試尿により相違が認

め られたが、繁殖季節と非繁殖季節で大きな差は認められなかった(表9)。

3)原 臭 に対する雄ヤギのブレーメン行動

非繁殖季節では、6種 の原臭 のうち15一ハイ ドロキ シペ ンタデカ ノン酸ラク ト

ンに対 して5頭 すべてがブ レーメ ンを示さなかったものの、他の5種 の原臭では

それぞれ5頭 中2～3頭 で ブレーメ ンが認め られ個体差があった。繁殖季節では、

すべての原臭に対してフレ「メンが認め られ持続時間も非繁殖季節より長くなる

傾向を示 した(表10)。

7.ニ ホンジカの鋤鼻器

実験動物のマ ウスとラットで、不揮発性の性フェロモンは鋤鼻器を介して副嗅

覚系で感知されることや、雄ヤギでブレーメンをすることにより鋤鼻器内部に注

入 した蛍光色素が流動することが報告されている。そこで、鋤鼻器について動物

園動物の報告はほとんどないことから、材料入手が可能であった雄ニホンジカの

鋤鼻器にっいて調べた。その結果、鋤鼻器の形態学的特徴 として、鋤鼻器は上顎

前方中央に認められ、ダイヤモンド型の切歯乳頭両側の切歯管開口部か ら鼻中隔

腹側に一対の細管として存在 していた(図23)。 さらに、鼻腔横 断面像 では鋤

鼻器 は馬蹄型 ・(U字型)と して認め られた(図24、 図25)。
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以上、本論文ではニホンカモシカの性行動および動物園動物におけるブレーメン.

行動 について以下 の知見 を得た。

ユ)ニ ホ ンカモシカの性成熟年齢 は2歳8ヶ 月か ら3歳8ヶ 月の間であった。発

情周期は最長が20,2±1.5日 、最短が19.1±1.0日 で、発情 回数は多 い個体 で7～

9回 、少ない個体で5～6回 であった。発情持続 目数は最長3.7±0.7.日 、最短で

3.0±1,4日 であった。 ・

2)ブ レー メン行動 は、成雄に強 く見 られたことから繁殖期には異性の探索に利

用される可能性があるが、必ず しも性行動に直接連動 して起 こるものではなかっ

た。したがって、フレーメン行動は動物の社会行動の中で性行動時での発情個体

を発見する以外の要素を持っている可能性がある。

3)ブ レーメン行動 は、同種 の尿だ けでなく異種の尿に対 しても示めされたこと

か ら、非揮発性の性フェロモンを感知するための行動として限定されるものでは

ない。

4)各 種 におい物質お よび原臭 に対す るブレーメン行動か ら、この行動を引き起

こす物質が特定のにおい物質ではないことが示され、におい物質にはブレーメン

行動を誘起する共通i生の特徴 を持 って いる可能性が ある。

5)ブ レーメン行動が性成熟前に も見 られたことから、鋤鼻器官は副嗅覚系の嗅

覚器官として生後の早期か ら作動 している可能性が示されたが、各種におい物質

に対する結果か ら性成熟が関係 していることも明らかとな り、鋤鼻器官の機能が

発達する機構は主嗅覚系の鼻腔内感覚上皮と異なる可能性がある。

6)ニ ホ ンジカで鋤鼻器 を形態学的 に調べた結果、ダイヤモンド型の切歯乳頭両

側の切歯管開口部か ら鼻中隔腹側に一対の細管として存在し、横断面像では馬蹄

状に発達 していることが認められ、鋤鼻器官は退行器官ではなく嗅覚器官 として

機能していることが明らか となった。

これ らの知見は、動物園動物においてブレーメン行動が雌の発1青期以外 にも見

られた ことか ら、 この行動は生殖行動の中で雌の発情期を発見する役割だけでな

く、鋤鼻器を介 した副嗅覚系の嗅覚情報を得るために生態行動の中で積極的な役

割を担っていることを初めて明らかにしたものであ り、動物園で野生動物を繁殖

させるのに大きく貢献するものと考える。,
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表1成 雌の排尿後に対する雄ニホンジカのブレーメン回数と持続時間の季節変化㈲

グループ.個 体N〔L春(5月)夏(7月)

回数 秒/回 回数
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{a}季節毎に20分間観察した総回数と平均持続時間
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表2異 種動物尿に対するウシ科のブレーメン回数と平均持続時間(秒)
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(3)
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表3異 種 動 物 尿 に対 す る ラ クダ 科 の ブ レー メ ン回数 と平 均持 続 時 間(秒)

供試尿
フ タ コ ブ ラ ク ダ
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表4異 種動物尿に対するシカ科のブレーメン回数と平均持続時間(秒)
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表5.種 々のに諮い物質に対する雄フタコ

ブラクダのフレーメン回数と持続時間

表6種 々のにおい物質に対する雄ニホン

ジカのフレーメン回数と持続時間
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OlZ345愼 玉

試行 回数

● 香水 、煙草 の煙 、人 の吐息 、焼酎 、 マニキ ユア

呂.蝶癌◎又樟翫 罐 灘 差全蒜

図20.雄 ニホンジカにおけるにお

い物質連続暴露時のフレーメ.ン回数

と持続時間
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表7原 臭に対する雄フタコブラクダの

フレーメン回数と持続時間

陳臭 非繁殖季節

(6-7月)

.繁 殖季節

(12月)

雌6.50±2」.44(3)

玉,2一ジクロルエタン 幼雄

離

成雄3.0(2)

1,8一シネオール 幼雄

麟

雌

玉5一ハイ ドロキシペ ンタ 幼雄

デカノン酸ラクトン 成雌

戴

d,ト メントン 幼雄

躍

戯

蛾 酸 幼雄

離

麟

二硫化ジメチル 幼雄

雌

4.50(2)

3.6610.94(3)

3:0(2)

3.OtO(3)

3.0ｱD(3)

4.Q(2)

一5.33ｱ0.47(3)

3.0.士0.(3)

3.0(21

3.0ｱ0(3)

て):反 応 した回数 一:反 応なし

一轟 .磯鯨

図21.雄 ヤギの ブ レーメン.

表9同 種 および異種尿 に対す る雄 ヤギ

のブレーメン回数と持続時間

動物名 非驚殖季節

《6-7月)

繁殖季節

(10-11月)

成雌シバヤギ

幼雌シバヤギ

24.54ｱ15.23(5) 9.99t5.13(9)

18.50f11.64(4)14.70 (2)

成雌ニ ホ ンジカ11,10± 乳03(3)23.15±17LO3(4)

幼雄ニホンジカ ● 13.48ｱ9.61(3)

成雌ニホ ンカモ シカ14.08±5.73(3)20.0

麟 フタコブラクダ34.O

戒離アフリカゾウ32.0

ill28.30

(2)

(Z)

(1)26.36116.91(3)

().=反 応した頭数 象=実 験を行わなかった。

表8.原 臭に対する雄ニホンジカのフ

レ」メン回数と持続時間

顯
蟹 鷲,

繁殖季節

(10-11月)

、。 。。。,、。。ン 魏.

農

.,.シ 。痢 レ.濃.

　 　 う

駿
脆一ハイ ドロキシペンタ.成 雌

デカノンはラクトン ゆ

農 層
と02(1)山ト メントン 畿

ゆ

蟻.酸 畿
.駿

二靴 ジメチ'レ 麟

駿

)1(

)1(

コ2(

)2(

)2(

)1(

41

一

一

一

82

一

騒
▼

7

ー

ユ

一

一

80

一

一

一

93

験

凪

一

一

一

18

一

}

}

09

L

2
.

1

(》=反 応 した 回数 一=反 応 な し

図22.雄 ウ.シの フ レーメ ン

表10原 臭 に対する雄ヤギの フ レ」メ

ン回数と持続時間の季節間比較

願 非繁殖季節、..:繁 殖季節 季節間比較

(6～ マ月)..(10ん11月)

1,2一 ジクロルエタン.a58(2)&07± 玉,63(3)P>{LO5

118一 シネオゆ.&51士 丘31(3)、 猛31.± 織。1(4)炉>q　 ～

15一ハイ ドbキ シペンダ.一..7.8r..・(2).

デカ!ン 酸ラク トン

d,ト メン トン ・ 三3.96圭五24.(3).罎L』16±9.10.(5)P>〔LO5

蟻 酸10,99±5.55(3).1Ll4±0嘆94 ..《3).、.P>0職05

二硫化ジメチル.・.ユ2.$11(2}i5.61'±L16.1④ ・.・P>0・05

(》:反 応レ纈 数』.rl反 応な し
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緊
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ぜ
強

図23.雄 ニホンジカの上顎および切歯乳頭

矢印は鋤鼻器の入口を示す。

蒸黛
惚幽糎 弩麟wへ

》
瀞 ド

図24.雄 ニホ ンジカの鼻腔断面像 図25.雄 ニホ ンジカの鋤 鼻器
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論 文 審 査 結 果 要 旨

ブレーメ ン行動 は,有 蹄類の動物 の発情期 に雄が雌 の尿 を嗅いだ後 に,頭 部 をあげて頸す じを硬 直 さ

せ,上 唇 を上にあげて口を半開 きにす る独特の姿勢を とる ことである。 ブ レーメ ン行動 は,家 畜お よび

ある種の実験動物 において明 らかにされ てい るが,動 物 園動物 の ブレーメン行動 に関する情報 は限 られ

ている。 ブレー メン行動 は,生 殖行動 と関連す るとみ な されてい るので,動 物園の野生動物 を繁殖 させ

るためには,動 物園動 物の ブレー メン行動 を把握 するこ とが重要 である。

本研究 は,ニ ホ ンカモ シカの ブレーメン行動 と性行動 を詳 細 に調べ る とともに動物 園動物 であ るアフ

リカスイギ ユウ,ア ミメキ リン,ニ ホ ンジカ など9種 類 の動 物 園動物 の ブレー メン行動 を明 らか に し

た。

ニホ ンカモ シカの性成熟年齢,発 情周期,発 情 回数お よび発情持続 日数 を明確 に し,雌 の発情 にとも

ない雄 は,ブ レーメン行動 を示 した後交尾行動 をおこな うこ とを明 らかに した。 これは,動 物園 におい

てニホ ンカモ シカを繁殖 させるために必要 な知見である。動物 園動物 の ブレーメン行動 は,成 雄 に強 く

見 られるが,幼 雄 にも見 られるこ とを初めて明 らかに した。 この行動 は,繁 殖期以外 において も見 られ

ることを発見 し,ブ レーメン行動 は,必 ず しも生殖行動 と直接 連動 す るものではない ことを明 らか に し

た。 また,ブ レーメ ン行動 は,同 種の動物の尿 にだけでな く異種 の動物の尿 にも反応 して見 られ るので,

性 フェロモ ンだけを感知 して起 こされる ものではない とい う新知見 を加 えた。 さ らに,あ る種 のにおい

物 質に も雄は ブレーメン行動 を示す こ とを明 らかに した。 ブレー メン行動 をお こす物 質 を感受す る器官

が鋤鼻器である。この鋤鼻器が ブ レー メン行動 をおこすニ ホ ンジカに存在す ることを証明 した。動 物園

動物の ブレーメン行動の新知見 によ り,鋤 鼻器が繁殖期 における性 フェF～モンを感知するだけで はな く,

種 々の臭覚情報 を得るために も用 いられ,種 々の生態行動 に重 要な役割を担 ってい ることを示唆 した。

これ らの成果 は,動 物 園における野生動物 の繁殖技術の 向上 に大 き く貢献す る も・のである。 よって審

査員一 同は,本 論 文の著者 に対 して,博 士(農 学)の 学位 を授 与 され るに値す るもの と判断 した。
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