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第 10章

生理と薬理

1 　　大型類人猿の雄性生殖器の進化

　ヒトの身体に見られる特殊化の象徴的な器官として，脳や手足・喉頭などがよ

く語られる。しかし，化石に残らないために見落としがちな重要器官に生殖器が

ある。生殖器は種の存続にとって極めて重要な生殖活動を司る器官であり，種の

生存・繁栄に直接関わってきた。その構造は進化を考えるときに大きな手がかり

を与えてくれる。ヒトを含む大型類人猿の雄性生殖器とくに精巣に的を絞り，主

にその微細構造に光を当てて，進化のひとつの姿を捉えてみたい。

　サル類の雄性生殖器形態と交尾行動の関連は，それぞれの種の繁殖戦略と深い

関係を持つものとして興味深い研究対象となってきた。これまで，繁殖システム

と体重および精巣重量［1］，生殖器進化と交尾行動［2］，性選択と生殖器選択［3］な

どが報告されてきたが，これらの研究は全て雄性生殖器のサイズや外部形態が検

討の対象となっている。生殖で最も重要な役割を担う精子産生は，顕微鏡を用い

た組織学的検討によらねばその正確な機能を評価することはできない。精子産生

の状態を見ることによって始めてその種の繁殖戦略および生存戦略の本態を知る

ことができる。これまで組織学的レベルからの類人猿精巣構造の特性解析は殆ど

行われてこなかった。それは，組織学を専攻する研究者たちが霊長目の特殊な一

部である大型類人猿に大きな関心を寄せてこなかったこと，また稀少動物である

ゴリラ・オランウータン・チンパンジーなどの精巣組織材料の入手が困難であっ

ニホンザルの精子
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たことなどが理由として考えられる。

　我々は日本の多くの動物園・飼育施設の協力を得て，大型類人猿の精巣組織を

出来る限り多く収集し，今回の解析に用いた。材料は，各地の動物園や研究施設

で飼育中に死亡したものと，生存個体からバイオプシーで精巣組織片を採集した

ものとがある。フォルマリン固定後，組織切片を作成し，ヘマトキシリン・エオ

ジン染色を施したものを鏡検した。各種ごとのサンプル頭数は表1の通りである。

■大型類人猿の精巣微細構造の特徴

□ゴリラ

　ゴリラの精巣標本を観察すると，個体間に非常に大きな変異が認められる［4-6］。

11 個体から得た標本で，精子形成は 4 個体だけに認められた（図 1（a）～（d））。

精子形成の見られない 7 個体のうち，5 個体では精細管組織がガラス様に変成し，

ところどころにセルトリ細胞と思われる細胞塊が認められた（図 1（f）～（j））。

この種においては，全身的な不調が比較的容易に生殖器の構造に影響するように

思われる［7］。

　精子形成が行われている精巣（図 1（d））を観察すると，精上皮は薄いが，精原

細胞，一次精母細胞，成熟した精細胞という精子形成の全段階の細胞が認められ

た（図 2）［6］。

　一方間質では，組織が豊富で繊維も多く，また多数の間細胞が認められた。間

細胞は，アンドロゲンを分泌する細胞であり，免疫組織化学的手法でテストステ

ロン染色をほどこすと，陽性に染まることで同定できる（図 3）。一方，精子形成

の認められない精巣では，そのほとんどの領域を間質が占めることになる。その

場合でも，豊富な繊維のあいだに多数の間細胞が認められた［6］。

　このようにゴリラの精巣組織では，精子形成が不活発で性上皮が薄いこと，精

細管の退行変性像が多く見られること，精細管より間質が発達していることなど

表 1

チンパンジー（Pan troglodytes ＝コモンチンパンジー）11 頭（11 歳～推定 30 歳）
ゴリラ（Gorila gorila gorila ＝ニシローランドゴリラ）　11 頭（11 歳～推定 28 歳）
オランウータン（Pongo pigmaeus ＝オランウータン）　　6 頭（推定 12 歳～ 22 歳）
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が特徴的であり，この種の生殖機能の弱さを組織面でも裏付けている［8］。

□チンパンジー

　チンパンジーの精上皮は概して厚く，各発達段階の精子形成細胞が多数見られ

る（図 4）。このことは，活発に精子を形成していることを示している。

　Martin & Gould は，精巣組織の一般所見を報告し，精細管横断面に細胞構築

の異なる区画が複数認められる点で，ヒトと似ていると結論づけた［9］。同じこ

とがゴリラやオランウータンでも見られるから，これは類人猿に共通した特徴で

図 1　ゴリラの精巣（フォルマリン固定，HE 染色）（Matsubayashi et al., 2001 による）［6］

図 2　ゴリラの精巣（強拡大）［6］ 図 3　ゴリラの精巣（テストステロン染色）
（Matsubayashi et al., 2001 による）［6］
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あると言えよう。マカクでは，ふつう精細管横断面にはただ一つのステージしか

認められない。これは，同期して減数分裂の過程に入る精原細胞のグループが，

精細管中でどのような分布をしているかに関わっている。ヒトの場合，このグルー

プが縦長の区画にまとまっている。類人猿におけるこうした研究はまだないが，

ヒトと同様の構造を持つものと思われる。

　チンパンジーの精巣には，精細管がぎっしり詰まっており，間質の部分は少な

い（図 5）［5, 6］。また間細胞は間質中でグループをつくっているが，まばらで密度

が低い（図 6）。これは，チンパンジーがゴリラに比べて体が小さく，その反面，

精巣のサイズが大きいことと関連していると考えられる。体重 169kg のゴリラ

に比べ，体重44kgとより小さなチンパンジーは，筋肉質の体をつくる「アナボリッ

図 4　チンパンジーの精巣の組織像（Matsubayashi et al., 2001 による）［6］

図 5　チンパンジー精巣の拡大像［6］ 図 6　チンパンジー精巣のテストステロン染
色（Matsubayashi et al., 2001 による）［6］
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クステロイド」，つまりアンドロゲンの必要量が少ない。そのアンドロゲンを，

精巣が 30g と小さいゴリラに対して，119g とはるかに大きな精巣でつくるので

ある（体重，精巣重量は Harvey & Harcourt による［10］）。そのため，チンパンジー

の間細胞の密度は，ゴリラのそれにくらべ，ずっと低いのだと思われる。ただし，

この仮説が正しいかどうかを検証するためには，間細胞が両方の精巣中にいくつ

あるか，体重あたりの相対数はどうかのデータが必要だが，残念ながらいまのと

ころ報告がない。

　

□オランウータン

　オランウータンの精巣は，精上皮が厚く，活発な精子形成の様相を示す（図

7）［6］。高倍率で観察すると，多くの一次精母細胞や精細胞が認められる（図 8）。

　オランウータンの特徴のひとつは，精細胞の先体システムが，非常によく発達

していることである（図 8）。先体は，卵子の受精の時に，重要な役割をになって

いる。先体は，射精された後の授精能獲得の過程で機能状態が変化し，先体反応

が可能になる。このとき，先体の Angiotensin converting enzyme （ACE）が先

体反応を誘導する。先体反応によって放出されたヒアルロニダーゼは，おそらく

卵子を取り囲む放線冠構造をルーズにするし，アクロシンなどは精子頭部の透明

帯通過に関与する。ただ，先体が大きなことが，ただちに先体が授精を円滑に進

めることを示すことかどうか，まだわからない。今後の課題である。

　オランウータンの精巣では，間質は比較的豊富だが，ゴリラほどではない。免

疫組織化学的手法でテストステロンを染め出すと，多くの間細胞が間質に分布し

ていることがわかる（図 9）。

　このように，精子形成にしても，間質にしても，オランウータンはゴリラとチ

図 7　オランウータンの精巣（Matsubayashi et al., 2001 による）［6］
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ンパンジーのちょうど中間の位置を占め，ヒトとよく似ている。

■精細管 /間質比

　この研究では，チンパンジー，ゴリラ，オランウータンの精巣の組織構造を比

較することによって，造成機能の発達の度合いを調べ，生殖に関する各種の選択

の違いを検討した。これらの組織標本において，同一の倍率で精細管と間質の面

積比を画像解析装置を用いて算出した。その結果は表 2 のとおりである。

　すなわち，ゴリラは精細間の占める割合より間質面積の方が大きく，チンパン

ジーはその逆の成績を示した。オランウータンは両者の中間であったが，よりチ

ンパンジーに近い値を示した。チンパンジーとゴリラの差は統計的に有意であっ

た。

　一連の研究から，ゴリラ，チンパンジー，オランウータンで，精巣の構造に明

らかな差が認められた。これは，繁殖構造の違いに基づくものと考えられる。こ

こでは，Enomoto ら，および Matsubayashi らの仮説［6, 11］を紹介する。

　ゴリラは，「闘士戦略」をとっている。すなわち，ワンメールユニットをつくっ

て生活するオス間の配偶者をめぐる争いに勝つためには，より強くより大きな体

をもつことが有利だろう。一方で，配偶者が決まっており，１ないし数頭のメス

との交尾は，メスが発情したときしかない。だから，精子形成はあまり活発でな

くてもよいが，アンドロゲンを分泌する間細胞は豊富にある。

　一方，チンパンジーは「数撃てばあたる」戦略をとっている。これは，精子競

争仮説で解釈が可能である［1, 3, 10］。チンパンジーの配偶者は決まっておらず，発

図 8　オランウータンの精巣の拡大 図 9　オランウータンの精巣（テストステ
ロン染色）
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情したメスは複数のオスと交尾を重ねることが多い（第 4 章 3 参照）。この条件の

もとでは精子競争が働き，他のオスより多くの精子を頻回メスの生殖器内に送り

こむことが，繁殖成功を高めるのにあずかる。したがって，精巣も大きく，しか

も非常に多量の精子を作るべく，精上皮も厚く精子形成細胞が何層にも重なって

いる。一方で，体が小さくアンドロゲンの必要量は比較的少なく，しかも精巣が

大きなことから，間細胞はまばらにしか見つからない。

　そしてオランウータンは，「一騎当千戦略」をとる。精子形成は，ゴリラより

活発だがチンパンジーほどではない。また，間質は比較的豊富で，ゴリラほどで

はないが間細胞も多数見られる。なによりオランウータンのユニークな特徴は，

先体システムが大きいことである。先体は，先体反応にあずかり，放線冠や透明

帯を溶かす酵素をもつ。これを大きくすることで，より少数の精子が卵子に到達

すれば授精が可能になる方向に進化したのではないか。これらの仮説の検証は，

もちろん，今後の研究にゆだねられている。

　ここまで，精子形成の活性について，類人猿で比較する試みを紹介してきた。

これは，しかし，精子産生の量という，きわめておおざっぱな指標を検討したも

のに過ぎない。

　Short は，霊長類の性器の進化に精子競争の過程が働いたとの仮説を提唱し

た［3］。　

　つまり，ヒト，オランウータン，ゴリラに比べ，チンパンジーの精巣が大きく

なったのは，オスはより多くの子孫を残すためにメスの生殖管のなかで他のオス

の精子との授精をめぐる争いに勝たなければならず，そのため多量の精子を産生

するようになったからだというものである。

　Harcourt らは，各種の霊長類種で，体重と精巣重量との関係を調べてみた［1］。

すると，複雄群をつくる属は，単雄群をつくる属より体重あたり大きな精巣を持っ

ていた。これは Short の仮説を肯定する結果である。

表 2

種 N 精細管％ 間質％

チンパンジー
ゴリラ
オランウータン

6
7
4

73.0 ± 3.4
40.5 ± 19.4
71.0 ± 6.9

27.0 ± 3.4
59.6 ± 19.4
29.0 ± 6.9
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　Bellis & Baker やは，交尾後に採取した精液の分析結果などから，ヒトの性行

動の進化にも精子競争の過程が働いているとした［12, 13］。

　また，Dixson は，複雄群で生活する種の方が単雄群より精子の大きいことを

あげ，精子の形態にも精子競争が働いていると主張した［2］。

　このように，精子競争の仮説は，いま，広く受け入れられつつある。しかし，

そのもともとの根拠である精巣重量やサイズは，そのまま精子形成の指標にはな

らない。すでに述べたように，精巣は，（1）精子形成，（2）アンドロゲンの産生，（3）

性的視覚信号という三つの機能を持つ。ゴリラのように（2）に特化している精巣

もあれば，ニホンザルのように交尾の前に陰嚢に下がった精巣を呈示する種では

（3）の機能があり，間質が組織液によって一時的に肥大している可能性もある。

したがって，類人猿の繁殖戦略を精巣組織の分析から検証していくためには，精

巣重量と言ったおおざっぱな指標ではなく，より正確に精子形成の活性を評価す

る指標が必要となる。

　精子形成の調節には，未分化型精原細胞の増殖，未分化型精原細胞から分化型

への移行，減数分裂の過程を経て成熟精細胞に至るまでの道筋で，精子形成細胞

がアポトシスを引き起こして死んでいく要素も考慮しなければならない。

　ニホンザルでは，精子形成細胞の多くの段階で細胞が退縮していることが報告

された［14］。この研究は，形態的にアポトーシスを追った大ざっぱなものであった。

今後は，より鋭敏なアポトシスの検出法により，精上皮サイクルとの関係の分析

をし，類人猿を含め，霊長類各種で比較していく必要があるだろう。

　また，精巣組織像から受ける印象では，類人猿とマカクザルの精上皮の細胞構

築は，かなり異なっている。どこがどう異なるのか，それがどのような原因で生

じたかも，系統的な比較を通じてぜひ解明したい課題のひとつである。

　また，精子形成の発達と老化の課題もある。いうまでもなく，性器形態の進化

を考察するときには，個体の一生を通じての繁殖成功を評価していかなければな

らない。残念ながら，この興味深いテーマも，ニホンザルにおける報告があるだ

けで［15］，他の霊長類では手つかずで残っている。

　さらに，精子を受けるメスの戦略も，非常に重要な要素である。メスは，卵子

を透明帯や放線冠で包み，障壁をもうけている。射精された精子がこれを突破す

るには，長い生殖管の粘液中を泳ぎ，授精能を獲得したのち，数十の精子が卵子

に到達し，先体の酵素によってこれらの障壁を溶解していかなければならない。
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つまり，性器形態は，オスとメス双方の戦略を等分に評価して，その進化を解明

していかなければならない。ところが，こうしたメスの生殖管にも着目した霊長

類における受精システムの比較研究は，ほとんどなされていない。

　いまの主流のパラダイムである行動生態学の霊長類研究では，社会行動から一

足飛びに「遺伝因子」につなげて繁殖戦略を論議にする傾向があるように思える。

しかし，たとえ何かの行動要素と繁殖とに相関があったところで，その因果関係

が解明されたわけではない。自然科学の研究は，実証的に因果関係を追求する必

要がある。相関が認められた事象相互を結びつける，因果関係を取り持つ要素を，

地道に研究していかなければならない。　

　ここで紹介した精子形成の研究は，まさに繁殖行動と理論をむすぶ糸にほかな

らない。

　まだまだ解明されていない課題が多く，これからの研究が大いに期待される分

野である。

＊

　チンパンジー，ゴリラ，オランウータンの精巣の組織所見を光顕的に比較し，

それぞれの種がどのような繁殖戦略を採用しているかを，組織学の面から考察し

た。その結果，チンパンジー精巣が大部分精細管から成り立っているのに対し，

ゴリラ精巣は間質の発達が著明で，精細管の占める割合が少ないという対照的な

構造をしていた。オランウータンはややゴリラに近い特徴を有していた。複雄複

雌群を構成するチンパンジーが頻回の交尾，射精を通じた精子競争を展開するの

に適した精子産製を行っているのに対し，ゴリラ・オランウータンは精子の生産

は少量とし，その代わりに蛋白同化作用を有するアンドロゲンを多量に生産して

強大な体躯を維持し，オス個体間の競争を有利にする戦略をとっていることを示

唆した。
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2 　　霊長類の生殖内分泌現象の特性

　動物は自然環境に適応しながら，ときにはそれを積極的に利用して生殖を効率

的に行うことにより，種を維持してきた。すなわち，たえず変化する日長や外気

温など外的環境に応じて，それぞれの動物種が独自の繁殖期を持ち，逆に繁殖の

成功率が低い環境のもとでは性腺の働きを抑えることによってエネルギーを浪費




