
飲食物に対する忌避反応の生起要因
──活動性拒食症と味覚嫌悪条件づけの動物実験からの見解──

林 寛 子

1．はじめに

ラットやマウスといった動物を被験体として，飲食物を忌避するようになる

原因を，運動と飲食物の摂取量の関係性から検討した研究には，大きく 2つ

の流れがある。ひとつは，1960年代から盛んに行なわれてきた「活動性拒食

症（Activity-Based Anorexia；以下，ABA）」の研究の流れ，もう一つは，近

年，Lett & Grant（1996）によって発見された，「回転カゴで自発的に走行さ

せることを無条件刺激（unconditioned stimulus, US）とした味覚嫌悪条件づ

け」の研究である。

本論文では，2つの流れの研究における飲食物に対する忌避反応を生起させ

る要因とそのメカニズムに関する見解をそれぞれ概観する。

2．活動性拒食症（Activity-Based Anorexia ; ABA）

（1）ABA とは

Routtenberg & Kuznesof（1967）は，ラットに 1日 1回 1時間だけ食餌を

与え，それ以外の時間はすべて（23時間），回転カゴで走行可能な状態に置い

たところ，日が経つにつれて，徐々に走行量が増加することを発見した。ま

た，そのようなラットは，走行によるエネルギーの消費が多いにも関わらず，

回転カゴでの走行ができなかったラットより食餌の摂取量が少なかった。その
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結果，回転カゴで走行が可能であったラットは，体重が減少し続け，最終的に

死に至った。彼らはこの現象を「自己飢餓（Self-Starvation）」と呼んだ。ま

た，Epling, Pierce, & Stefan（1981, Exp. 1）も，マウスを対象に，1日 1回

3時間だけ食餌を与え，それ以外の時間は実験群を回転カゴへ，統制群をケー

ジに入れておくと，実験群の摂取量に著しい減少が見られたと報告した。実験

群は，統制群と食餌時間が等しいにも関わらず，摂取量の減少が見られ，自己

飢餓を引き起こしたこという結果から，走行が自己飢餓を引き起こしたと

Epling et al．（1981）は論じた。よって，Epling, Pierce, & Stefan（1983）

はこのような現象を「活動性拒食症（Activity-Based Anorexia）」と呼んだの

である。このように摂取量の減少と運動の増加によって体重が減少する一連の

現象を「活動性拒食症（ABA）」，また，このような現象を引き起こす手続き

を「ABA 手続き（ABA procedure）」と定義する。

（2）ABA を引き起こす要因

①運動（量・強度）

Routtenberg & Kuznesof（1967, Exp. 5）は，運動が ABA の生起に必要

な要因であるかを調べるために，実験群のみに運動量を低下させる薬物である

クロルプロマジンを投与し，その後の回転カゴ走行量と摂取量を測定し，運動

不可能な状態下に置かれた統制群と比較した。その結果，実験群のラットは走

行量の減少に伴って摂取量の増加を示した。また，実験群と統制群のラットの

摂取量との間に差は見られなくなった。このことから，ABA の生起に，運動

は必要条件であることが示唆されたといえる。

しかし，Koh, Lett, & Grant（2000）の実験では，食餌呈示時間を 1日 1

回 1時間に制限し，それ以外の時間，円形走路で走行可能な状況に置いた

が，ABA は観察されなかった。その原因として，彼らは回転カゴより円形走

路での運動量が少ないことを挙げている。そして，運動量に違いがあるのは，

運動のもつ強化子としての価値が異なるためであるとしている。実際に，回転

カゴ走行は，正の強化子として機能し，オペラント行動（レバー押し）を形成
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することが可能である（e.g., Belke, 1997 ; Pierce, Epilng, & Boer, 1986）。

このことから，ABA の生起には，運動量がある一定以上必要であるといえ

る。これを裏づける研究に，Kanarek & Collier（1979）がある。彼らは，実

験時以外は食物�奪状態下におかれたラットを用いて，回転カゴで走行すれ

ば，食餌を強化子として呈示するという手続きを用いている。160回群では，

回転カゴで 160回転分走ると餌が与えられ，1280回群では，1280回転分走

ると餌が与えられた。この時，1回の食餌呈示時間を操作することによって，

各群の総食餌呈示時間を統一した。このように 1日当たりの食餌時間がほぼ

等しいにも関わらず，結果として 1280回群のラットのみに，1日当たりの食

餌摂取量の減少が見られたのである。さらに，Epling & Pierce（1984）の実

験では，1日 1回 90分の食餌呈示時間以外の回転カゴでの走行可能時間とし

て，2, 6, 12, 18, 22時間の 5条件を設けて，ABA の程度を検討した結果，走

行可能時間が 12時間から 22時間にかけて運動量が増し，ABA が強く見られ

た。以上のことからも，食餌時間が等しくても，運動量が多いほど，ABA の

程度が強くなるといえる。

また，ABA の程度は運動量によってのみ左右されるものではない。Katch,

Martin, & Martin（1979）は，ラットに自発的走行ではなく，強制的にトレ

ッドミルで走行させるという手続きを用い，カロリーの消費量が等しくなるよ

うに操作された 2群（高速度だが短時間走行させる群と，低速度だが長時間

走行させる群）に分けて，走行後の食餌摂取量を比較した。その結果，後者よ

り前者のほうが走行後の食餌摂取量が少なかった。つまり，運動強度が強いほ

ど食餌摂取量が減少することが示唆された。

以上の諸研究から，運動が ABA を引き起こす要因のひとつであり，その

ABA の程度は，少なくとも運動量と強度の 2つの変数によって左右されると

考えられる。

②食餌制限

Levitsky & Collier（1968）の実験では，ラットに，餌を強化子として部分
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強化スケジュールでレバー押し訓練を行い，その食餌時間以外は回転カゴへの

アクセスを可能にしておくと，徐々に回転カゴへ移動し走行量に増加がみられ

た。しかし，レバー押し反応が毎回餌で強化される場合には，そのような走行

量の増加はみられなかった。つまり，常に摂食可能な状況下であれば，運動の

増加はみられないが，食餌制限が与えられると運動量が増加することが示され

た。また，Routtenberg（1968）は，ラットを 1日 23時間の食餌�奪状態に

おくと，日増しに体重が減少するにも関わらず，回転カゴでの走行量が増加す

ることを示し，これを「�奪ストレス（Deprivation-Stress）」と呼び，自己

飢餓生起の重要な要因としている。

さらに，運動と食餌制限の交互作用を検討した実験として，Epling et al．

（1981, Exp. 2）は，食餌条件として，自由摂取及び 1日 1回 1時間の 2条件

を，また回転カゴで走ることのできる条件とできない条件の 2条件といった 2

要因 4条件の実験を行った。その結果，食餌制限下で回転カゴで走ることが

できた群だけに，ABA が観察された。また，Kanarek & Collier（1983）

は，1日の食餌スケジュールとして，自由摂取あるいは 60分 1回，30分 2

回，15分 4回という 4条件，さらにその食餌時間以外の時間を回転カゴもし

くはケージに入れるといった 2条件の 2要因 8条件で実験を行なった。その

結果，食餌頻度が少ないほど走行量が多いという関係が見られた。特に，食餌

頻度が少なく，食餌以外の時間を回転カゴで走行可能な状態下に置かれた群の

体重減少が著しく，中には死に至ったものもあった。

このような結果から，運動だけでなく食餌制限も ABA の生起に必要な要因

であり，ABA の程度は食餌呈示頻度が少なければ少ないほど強いといえる。

（3）ABA が生じるメカニズム

①運動が飲食物の摂取量の低下を引き起こすメカニズム

a．生理的変化及び体内リズムの乱れ

Routtenberg & Kuznesof（1967）や Routtenberg（1968）によれば，運

動することによって視床下部が活性化し副腎皮質ホルモンが排出されることに
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よって体温や血糖値の上昇を引き起こし，満腹中枢に信号を送っているため摂

食が抑制される。

一方，食餌を�奪され，空腹状態で運動することによって消化器系に潰瘍が

できるために摂取量が減少するとの報告がある（Pare & Houser, 1973）。空

腹状態で運動することによって潰瘍ができるのは確かであるが，ABA 手続き

導入前に食餌制限スケジュールに適応させていれば，潰瘍はほとんど見られな

かったという結果（Morrow & Garrick, 1993）から，潰瘍ができるのは運動

することそれ自体によってというよりも，むしろ運動することによって新しい

食餌制限スケジュールへの適応が妨害されたからだと考えられている。

このような可能性は，走行終了から食餌を呈示するまで 3時間の間隔をあ

ければ，ABA の程度は減弱する（Routtenberg & Kuznesof, 1967）という結

果や，ABA 手続きに入る前に，食餌制限スケジュールに適応させておくと，

死に至る確率が大幅に減った（e.g., Boakes & Dwyer, 1997）という結果から

も示唆されている。こうした結果も，運動によって通常の食餌パターンや割合

が乱れること，つまり，運動によって，新しい食餌スケジュールへの適応に失

敗することが ABA の原因であることを示唆している。言い換えれば，ABA

手続きの事前に食餌制限スケジュールに適応させていると，体内時計が調節さ

れ，被験体は「この時間に食べなければならない」ということを学習する。こ

のため，後の運動が食餌制限スケジュールへの適応を妨害する働きが減少し，

摂取量の減少が起こりにくいと考えられる（Dwyer & Boakes, 1997）。

以上のように，運動が飲食物の摂取量の低下を引き起こすメカニズムとし

て，運動による生理的変化と体内リズムの乱れが挙げられる。

b．食餌への欲求の変化

運動量が増加するほど食餌の摂取量が減少するのは，運動が“満足させる効

果”をもっているため，食餌に対する欲求が変化するからであるという説があ

る（Kanarek & Collier, 1979, 1983 ; Pierce et al., 1986）。

Pierce et al．（1986, Exp. 2）では，回転カゴ走行によって得られる満足感
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が，食餌の強化子としての効果を減少させるかどうかを検討するために，ま

ず，食餌を強化子としたレバー押し訓練を行い，その後，被験体内計画で，食

餌�奪下で回転カゴでの走行が不可能な状況と可能な状況の 2条件を設定

し，その後のレバー押し反応数を調べた。その結果，食餌�奪時間が等しいに

も関わらず，回転カゴでの走行可能な状況のほうが，不可能な状況後よりもレ

バー押し反応数が少なかった。つまり，運動が可能な状態では，食餌に対する

欲求が低いと解釈できる。

このような事実から，運動が飲食物の摂取量を減少させるメカニズムの説明

のひとつとして，“運動による食餌への欲求の変化”を挙げることができる。

②食餌制限が運動量の増加を引き起こすメカニズム

a．生物学的説明

食餌制限下で運動が増加する原因として，Epling et al．（1983）は「食料

不足のときに活動的になるのは生物としての当然の働きである」としている。

つまり，食餌制限下で，食物を探し歩くといった行動が，生物に備わった特性

であるとしている。

b．運動への欲求の変化

Pierce et al．（1986, Exp. 1）は，食餌が自由摂取状態と�奪状態におけ

る，回転カゴ走行の強化子としての効果を検討するために，まず，回転カゴで

の走行を強化子としてレバー押し訓練を行なった。その後，被験体内で，自由

摂取状態の体重を 100％とし，その状態から体重 65％まで減少させるために

食餌の�奪状態を何段階かに分けて操作し，それぞれの段階におけるレバー押

し反応数を比較した。その結果，自由摂取状態より�奪状態にのほうが反応数

が多く，実際の回転カゴでの走行数も多かった。このことは，食餌制限が運動

の強化子としての価値を増加させると捉えることができる。
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c．生理的変化

Lambert（1993）は，食餌制限下で運動量が増加する原因として，ラット

の体温を媒介変数に用いて説明した。まず，ラットが体温を保つために摂食を

することを前提とし，食餌を�奪されることによって体温の低下が起こり，そ

れを上昇させるために走行量が増加するというものである。

以上の 3つのメカニズムのうちどれが最も妥当であるかはまだ研究の余地

があるが，運動と食餌制限が相互的に働き，運動の増加が飲食物の摂取量の減

少を，食餌制限が運動量の増加を引き起こしていると考えられる。ABA を引

き起こし維持している運動と食餌制限の関係を Fig. 1に表した。まず，食餌

制限下に置かれることで飢餓状態に陥り，何らかの原因で運動量が増加する

（①）。そして，運動によって摂取量が減少し（②），ますます飢餓状態が深刻

化し（③），また，運動が増加する（①）といった悪循環が ABA を生じさせ

ていると想定されている（Epling & Pierce, 1988）。

3．自発的な回転カゴ走行を US とした味覚嫌悪条件づけ

（1）自発的な回転カゴ走行を US とした味覚嫌悪条件づけとは

味覚嫌悪条件づけとは，「味覚を有する溶液（条件刺激：conditioned stimu-

lus, CS）を摂取させた後で，胃腸障害を引き起こしたり，嘔吐中枢を刺激す

る薬物を注射するなどの方法で，気分不快を生じさせる（無条件刺激；US）

Fig. 1 ABA を生じさせる悪循環
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と，その結果，CS に対する嫌悪が生じる現象」をいう。

一般的に，このような味覚嫌悪条件づけの US として，塩化リチウム（Gar-

cia & Koelling, 1966），シクロフォスファミド（Garcia & Koelling, 1967），

アンフェタミン（Cappell & Leblanc, 1975），エタノール（Berman & Can-

non, 1974），コカイン，メタアンフェタミン（Parker, 1995）などの薬物や

X 放射線（Garcia & Koelling, 1966）といったものがあげられる。

このような US と同様に，回転カゴで自発的に走行することが US として

機能することが近年，報告されている（Lett & Grant, 1996 ; Lett, Grant, &

Gaborko, 1998 ; Nakajima, Hayashi, & Kato, 2000）。これらの研究では，

一貫して味覚 A 呈示後は回転カゴへ，味覚 B 呈示後はケージなどに放置して

おくという分化条件づけの手続きが用いられ，この手続きを繰り返した結果，

味覚 A にのみ嫌悪が形成されることが示されたのである。

さらに，林（2001）は，自発的な回転カゴ走行が，味覚嫌悪条件づけの US

として機能することの一般性を高めるために，US 持続時間（5分，15分，30

分）と，CS-US 間間隔（0分，30分，60分）の効果を検討した。その結果，

分化条件づけの手続きを用いて US 持続時間の効果を検討した実験 1では，

US 持続時間 5分より 15分，30分の嫌悪が強かった。さらに，単一の味覚溶

液を用いて US 持続時間の効果を検討した実験 2においても，US 持続時間 5

分より 30分のほうが嫌悪が顕著であった。このことから，US 持続時間が長

いほど嫌悪が強くなることを示唆している。また，実験 3では，分化条件づ

けの手続きを用いて，CS-US 間間隔の効果を検討したところ，3条件に同等

の嫌悪の形成を確認した。実験 4では，単一の溶液を用いて CS-US 間間隔の

効果を検討し，CS-US 間間隔が 0分より 30分，60分の嫌悪が弱かった。こ

のことから，自発的な回転カゴ走行を US とした場合でも，CS-US 間間隔の

延長に伴って条件づけが減弱されることが確認され，また，長期の遅延があっ

ても嫌悪が形成されたことから，味覚嫌悪条件づけの特徴のひとつとされる長

期遅延可能性が示されたといえる。

以上のように，自発的な回転カゴ走行は味覚嫌悪条件づけの US として機
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能し，特定の味覚に対して嫌悪を形成するといった現象の一般性が拡張されて

いる。つまり，運動が飲食物の摂取量減少を生じさせる原因のひとつとして，

運動が US として機能することによって，特定の味覚に対する条件性嫌悪が

形成される可能性が提起されたのである。

（2）自発的な回転カゴ走行が味覚嫌悪を生起するメカニズム

①生理的変化

Lett & Grant（1996）は，運動によって中脳辺縁系ドーパミンシステムを

介して不快症状を引き起こし，それと味覚が連合して嫌悪が形成されると仮定

されている。彼女らは，運動が持つ正の強化子として機能することに見られる

報酬効果（Pierce et al., 1986）と，味覚嫌悪条件づけの US として機能する

ことに見られる嫌悪効果といったパラドックス的効果は，この中脳辺縁系ドー

パミンシステムが関与していると推測している。なぜなら，快感を引き起こす

報酬性薬物（例えば， アンフェタミン）が味覚嫌悪条件づけの US として

機能すること（Cappell & Leblanc, 1975）が知られており，そのような薬物

との類似が見られるからである。Lett et al．（1998）の実験では，ラットは 30

分間の走行後，自由摂食状態にされると摂食が促進されるが，60分間以上の

走行後は，逆に摂食が抑制されることが明らかにされた。彼女らは，このよう

な走行のもつ特徴とアンフェタミンのような報酬性薬物のもつ特徴を比較し

て，「アンフェタミンを多量投与すると，ドーパミン活性が高レベルで起こり

摂食が抑制される。逆に少量投与すると，ドーパミン活性が低レベルで起こり

摂食の促進がみられる。これと同様のメカニズムによって自発的な回転カゴで

の走行量も摂食の促進と抑制を左右する（p. 358）」と論じている。この仮説

が的を射ているか否かはともかくとして，彼女らの示した結果は，報酬性薬物

と自発的回転カゴ走行には同じメカニズムが作用している可能性を示唆してい

る。
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②カロリーの減少

Nakajima et al．（2000）は，新たに，運動することによってカロリーが減

ることによって特定の味覚に嫌悪が形成される可能性を提起している。条件性

風味選好（conditioned flavor preference）において，カロリーを含んだ溶液

を US とし，ある風味刺激を CS として対呈示することで，従来中性であっ

た風味刺激に対して選好が獲得されることが明らかにされている（e.g.,

Bolles, Hayward, & Crandall, 1981）。この逆のメカニズム，つまり，カロリ

ーの消費が US として機能し味覚に対する嫌悪を生じさせていると仮定する

ものである。

4．ま と め

本論文では，飲食物の忌避反応を生起させる要因とそのメカニズムに関し

て，（a）ABA 現象と，（b）自発的な回転カゴ走行を US とした味覚嫌悪条件

づけといった 2つの枠組みを概観した。

ABA 現象は，特定の食餌時間以外の時間を運動可能な状態に置いた場合，

次第にその食餌時間における摂取量が減少し，一方で運動量が増加することに

よって体重の減少が引き起こされるといった現象である。悪循環モデルでは，

食餌制限下に置くことで飢餓状態になり，運動量が増加する（①），そして，

運動の増加によって摂取量が減少し（②），ますます飢餓状態が深刻化し

（③），また，運動が増加する（①）といったモデルの流れ全体を説明しうる

（Fig. 1 ; p. 70参照）。

一方，自発的な回転カゴ走行を US とした味覚嫌悪条件づけとは，特定の

味覚溶液を呈示した後に，回転カゴで走行可能な状態に放置することを繰り返

すと，その味覚溶液を忌避するようになるといった現象を示す。また，悪循環

モデルにおいては，ABA が流れ全体を説明するのに対して，味覚嫌悪条件づ

けの場合，運動が摂取量の減少を引き起こすといった Fig. 1②の矢印のみを

説明したものであるといえる。こう考えると，食餌制限といった要因は，飲食
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物の摂取量減少の生起要因としては必ずしも必要な要因ではないと考えられ

る。

ABA 現象の研究は 1960年代から数多くなされてきたため，その現象とメ

カニズムは多くの実証的データによって裏付けされている。しかし，自発的な

回転カゴ走行においては，これまでに現象に対して実証的データのある実験的

研究は 4例のみである（Lett & Grant, 1996 ; Lett et al., 1998 ; Nakajima

et al., 2000；林，2001）。さらに，メカニズムに関しては，先述したようにい

くつか考えうるが，実験的検討がなされていない。よって，今後，自発的な回

転カゴ走行を US とした味覚嫌悪条件づけといった現象の一般性を高めるた

めに，味覚嫌悪条件づけ事態においてすでに明らかにされている一般的現象の

検証や，メカニズムを解明するためのさらなる研究が望まれる。

本稿は著者の修士論文に基づいている。指導教授であった今田 寛先生，及び実験

指導をして下さった中島定彦先生に感謝致します。また，本稿執筆にあたっては松見

淳子先生，及び中島先生に貴重なご助言を頂きました。
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