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Abstract : Morphological characteristics of hemocytes in four copepods（Copepoda, Maxillopoda, 
Crustacea）were histologically examined by light microscopy. Only a single type of hemocyte, 
basophilic granulocyte, was observed in the hemal space of two parasitic copepods, Pseudocaligus 
fugu（Siphonostomatoida）and anchor worm Lernaea cyprinacea（Cyclopoida). On the other hands, 
Tigriopus japonicus（Harpacticoida）and Cyclops vicinus（Cyclopoida), which have free life style, lacked 
circulating hemocytes, however, hemocyte-like granular cell was occasionally observed in/on the tissues. 
The granular cells also contained basophilic granules as hemocytes of parasitic copepods. For comparison, 
other crustaceans, water flea Daphnia pulex（Cladocera, Diplostraca, Phyllopoda, Branchiopoda）and 
Sacculina confragosa（Kentrogonida, Rhizocephala, Thecostraca), were also examined. The water flea 
has chromophobic granulocyte, but no hemocyte and granular cell was observed in S. confragosa. These 
observations indicate that P. fugu, anchor warm and water flea belong in monohemocytic group, but T. 
japonicus, C. vicinus and S. confragosa in hemocyteless group. Furthermore, hemocyteless crustaceans 
were classified into two subgroups, euhemocyteless group（S. confragosa）and pseudohemocyteless 
group（T. japonicus and C. vicinus), according to lack/occurrence of the hemocyte-like granular cell.
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緒　　言

　甲殻類＊1は鰓脚綱Branchiopoda（2亜綱：サルソストラ

カ亜綱Sarsostraca, 葉脚亜綱Phyllopoda), ムカデエビ綱

Remipedia, カシラエビ綱Cephalocarida, 顎脚綱Maxillopoda

（7亜綱：舌形亜綱Pentastoma, 鰓尾亜綱Branchiura, カイ

アシ亜綱Copepoda, ヒゲエビ亜綱Mystacocarida, 貝虫亜綱

Ostracoda, 鞘甲亜綱Thecostraca, ヒメヤドリエビ亜綱

Tantulocarida), 軟甲綱Malacostraca（3亜綱：コノハエビ

亜綱Phyllocarida, トゲエビ亜綱Hoplocarida, 真軟甲亜綱

Eumalacostraca）に分類されている（Table 1)1, 2),＊2。著

者らは, 甲殻類の系統と血球形態の関係について報告して

きた3-6）。その結果, 複数種の血球は原始的軟甲類であるコ

ノハエビ亜綱を除く軟甲類で認められ（トゲエビ亜綱口脚

目Stmatopoda, 真軟甲亜綱フクロエビ上目Peracaridaの等

脚目Isopodaと端脚目Amphipoda, 同亜綱ホンエビ上目

Eucarida十脚目Decapoda)3), 他の綱の甲殻類では血球が1

種類であることから, 甲殻類の祖先種は1種類の血球のみ

を有していたと推察した3）。しかし, 1種類の血球が観察さ

れた甲殻類は, 鰓脚綱4種（2亜綱3目（サルソストラカ亜

綱無甲目Anostraca, 葉脚亜綱の背甲目Notostracaと双殻目

Diplostraca)), 顎脚綱5種（3亜綱4目（鰓尾亜綱チョウ目

Arguloida, 貝虫亜綱ミオドコパ上目Myodocopaミオドコ

ピダ目Myodocopida, 鞘甲亜綱蔓脚下綱Cirripedia完胸上目

Thoracidaの有柄目Pendunculataと無柄目Sessilia））およ

び軟甲綱2種（2亜綱2目（コノハエビ亜綱薄甲目, 真軟甲

亜綱十脚目））に過ぎず3-6), 今後, さらなる知見によっては, 

この仮説は改変を要するものと思われる。本研究では, 甲
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＊1 本論文における甲殻類の分類体系および用語は大塚・駒井1, 2）に依った。
＊2 読者の理解を妨げないよう, 大塚・駒井2）の分類表を改変してTable 1示した。
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材料および方法

実験動物

　マダイPagrus majorを飼育していた屋内海水水槽（水

温約20℃）に自然繁殖していたシオダマリミジンコ7), 屋

外の淡水水槽（採集時水温約18℃）に自然繁殖していたオ

ナガケンミジンコ8, 9), 水産大学校小野臨湖実験実習場の養

魚池から水産大学校の飼育施設に搬入したゲンゴロウブナ

Carassius cuvieriの体表に寄生していたイカリムシ雌成

体10), 下関市沿岸にて釣獲されたコモンフグTakifugu 

poecilonotusの体表に寄生していたP. fugu成体10, 11), 淡水魚

の初期餌料として屋外水槽で累年継代しているミジンコお

殻類における血球形態ならびに血球種数の多様性を明らか

にするために, 顎脚綱カイアシ亜綱に属するシオダマリミ

ジンコ Tigriopus japonicus（新カイアシ下綱Neocopepoda

後脚上目Podopleaハルパクチクス目Harpacticoida), オナ

ガ ケ ン ミ ジ ン コCyclops vicinusと イ カ リ ム シLernaea 

cyprinacea（ともに同上目キクロプス目Cyclopoida), およ

び, Pseudocaligus fugu（ 同 上 目 シ フ ォ ノ ス ト ム 目

Siphonostomatoida）の血球について調べた。また, 比較の

ために鰓脚綱双脚目枝角亜目CladoceraのミジンコDaphnia 

pulexと顎脚綱蔓脚下綱根頭上目Rhizocephalaケントロゴ

ン 目Kentrogonidaの ウ ン モ ン フ ク ロ ム シ Sacculina 

confragosaについても調べたのでここに報告する。

Table 1.　Classification of subphylum Crustacea
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結　　果

　いずれのカイアシ類においても心臓は認められなかった

が, イカリムシとP. fuguの血体腔内には, 心臓を有するミ

ジンコと同様に血球が観察された（Figs. 1A, 1C）。イカリ

ムシでは消化管の蠕動運動にともなって少数の血球が体腔

中で攪拌されており, P. fuguでは消化管の蠕動運動や生殖

節内の紐状の生殖巣の動きにともなって多数の血球が体を

循環していた。シオダマリミジンコとオナガケンミジンコ

には血球は認められなかったが, シオダマリミジンコにお

いて触角の上皮＊3に付着した細胞が稀に観察された（Fig. 

1E）。MG染色標本上で, ミジンコの血球には長径0.5μm以

下の円形の難染性顆粒が多数観察されたが（Fig. 1H), イ

カリムシとP. fuguの血球には, 円形または卵円形で濃青色

を呈する好塩基性顆粒が観察された（Figs. 1B, 1D）。顆粒

の大きさはイカリムシで長径1.0μm以下であり, P. fuguで

長径0.5μm以下であった。シオダマリミジンコとオナガケ

ンミジンコでは細胞質に濃青色を示す好塩基性顆粒を有す

よび下関市沿岸で2012年7月（採集時水温約26℃）に採集

したヒライソガニGaetica depressusに寄生していたウンモ

ンフクロムシ12）を実験に供した。

観察方法

　窪みを海水（シオダマリミジンコ, P. fugu）または淡水

（オナガケンミジンコ, イカリムシ, ミジンコ）で満たし

たホールスライドグラスに生体を置き, 透過光下で顕微鏡

観察した。生体（ウンモンフクロムシでは宿主体外に現れ

るエキステルナ）をDavidson液13）で固定したのち, 定法に

したがってパラフィン包埋切片（厚さ4μm）を作成し

た。 脱 パ ラ フ ィ ン 後, 親 水 化 し た の ち 風 乾 し, May-

Grünwald（MG）染色5）を施した。風乾後, 合成樹脂で封

入して光学顕微鏡で観察した。ウンモンフクロムシ外套壁

のplasma space内 のplasmaを, 注 射 器 を 用 い て 採 取 し, 

plasma中における細胞の有無を調べるとともに, plasma 

spaceに顔料インク（Fount India, Pelikan）を注入して1日

後の個体の組織切片を観察した。

＊3 外骨格を有し, 脱皮によって成長する甲殻類では, 殻に接する殻直下の細胞層を上皮と呼ぶ。

Fig. 1.　Hemocytes and hemocyte-like granular cells（HGC）in copepods and water flea. A & B, anchor warm（A, 
hemocyte（arrowhead）in hemal space of alive anchor warm（g, gut; bar=50μm); B, May-Grünwald stain（MG; 
oe, oval egg; bar=2.5μm)); C & D, Pseudocaligus fugu（C, hemocytes in hemal space of alive P. fugu（o, ovary; 
bar=25μm); D, MG（bar=2.5μm)); E & F, Tigriopus japonicus（E, HGC（arrow）adhere to epithelium of alive 
T. japonicus antenna（phase contrast; arrowhead, pseudopod; bar=5μm); F, MG（HGC adhere to exfoliated 
epithelium（arrowhead). The exfoliation of epithelium from carapase（*）may be due to fixation of tissue. 
Bar=2.5μm); G, Cyclopse vicinus（MG; HGC is observed in the cell layer surrounding nerve（n). Arrowhead 
indicates lipofusutin-like particle. Bar=2.5μm); H, water flea（MG; bar=2.5μm). Note basophilic granules in the 
hemocytes or HGC of copepods（B, D, F & G）and chromophobic granules in the hemocytes of water flea（H).
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れなかった理由として, 血液の循環（＝血液の撹拌）の程

度の違いが推察される。カイアシ類は原始前脚下綱

Progymnopleaと新カイアシ下綱に大別され, 後者に属する

前脚上目Gymnopleaカラヌス目Calanoidaと, 同下綱後脚上

目ミソフリア目Misophrioidaの一部を除いて心臓を欠

く14）。本研究に用いたカイアシ類はハルパクチクス目（シ

オダマリミジンコ), キクロプス目（オナガケンミジンコ, 

イカリムシ）および, シフォノストム目（P. fugu）に属し, 

いずれにも心臓は認められなかった。しかし, イカリムシ

では消化管の激しい蠕動運動にともない血球の攪拌（＝血

液の攪拌）が, P. fuguでは消化管の運動のみならず生殖節

内の生殖巣の動きにともなって血球の循環（＝血液の循

環）が生じており, これらの動きが心臓の代わりになって

いると考えられる。一方, シオダマリミジンコとオナガケ

ンミジンコでは消化管の運動は弱く, 他の組織の運動も乏

しいことから, 血球を浮遊させた状態での血液を循環する

ことができないと推察される。そのため, シオダマリミジ

ンコやオナガケンミジンコでは, 血球を血液中に浮遊させ

る代わりに, 組織上や組織中に定着させていると思われ

る。すなわち, シオダマリミジンコやオナガケンミジンコ

に観察された血球様顆粒細胞は, 細胞の系譜としては血球

に相当するのではないかと考えられる。

　イカリムシとP. fuguは単血球型甲殻類に分類されたが, 

これまでに単血球型甲殻類として, 鰓脚綱サルソストラカ

亜綱無甲目のブラインシュリンプArtemia salinaとホウネ

ンエビBranchinellites kugenumaensis, 同綱葉脚亜綱背甲

目のアジアカブトエビTriops numidicus, 同亜綱双殻目タ

マカイエビ亜目LaevicaudataのトゲカイエビLeptestheria 

kawachieusis, 顎脚綱鰓尾亜綱のチョウArgulus japonicus

とホソウミチョウArgulus caecus, 同綱貝虫亜綱ミオドコ

パ上目ミオドコピダ目のウミボタルVargula hilgendorfii, 

同綱鞘甲亜綱蔓脚下綱完胸上目有柄目のエボシガイLepas 

anatiferaおよび同上目無柄目のアカフジツボMegabalanus 

rosa, 軟甲綱コノハエビ亜綱薄甲目のコノハエビNebalia 

japonensisと 軟 甲 綱 真 軟 甲 亜 綱 十 脚 目 の カ ク レ エ ビ

Conchodytes nipponensisが報告されており, いずれの動物

種においても血球の細胞質中には顆粒が観察されている

（Table 2)3, 5, 6）。しかし, 顆粒の形状や染色性には種によ

る違いが認められており, ブラインシュリンプ, ウミボタ

ル, コノハエビおよびカクレエビの血球には2種類の顆粒

が観察され, ブラインシュリンプでは大型の好酸性顆粒と

小型の難染性顆粒が, ウミボタルでは大型の難染性顆粒と

る顆粒細胞が, 組織上（Fig. 1F：シオダマリミジンコの外

骨格上皮＊3に付着）や組織中（Fig. 1G：オナガケンミジ

ンコの神経周囲の細胞層中）に稀に観察された。好塩基性

顆粒は円形または卵円形であり, 大きさはシオダマリミジ

ンコで長径1.0μm以下, オナガケンミジンコでは長径0.5μm

以下であった。この細胞には, 細胞が貪食作用によって取

り込んだ異物などの残渣小体に相当するリポフスチン様粒

子も観察された（Fig. 1G）。ウンモンフクロムシのplasma

は注射器内で凝固した。この凝固物の押し潰し標本に血球

は認められなかった。また, 近藤ら3）の方法に準じて, 固定

液を入れた注射器で採取したplasma中にも細胞は観察さ

れなかった。ウンモンフクロムシの外套のplasma space中

および周囲には顆粒細胞は観察されず, インクを注入した

個体ではインクの顔料粒子を取り込んだ細胞は認められな

かった。

考　　察

　イカリムシとP. fuguには血球が観察された。これらカ

イアシ類の血球は好塩基性顆粒を有する顆粒球（好塩基性

顆粒球）であり, 血球は1種類であると考えられた。した

が っ て, イ カ リ ム シ とP. fuguは 単 血 球 型 甲 殻 類

（Monohemocytic crustacean)3）に分類された。一方, シ

オダマリミジンコとオナガケンミジンコには血球は認めら

れなかった。また, ウンモンフクロムシにも血球が観察さ

れなかったことから, シオダマリミジンコ, オナガケンミ

ジンコおよびウンモンフクロムシは血球を持たない甲殻

類, すなわち「無血球型甲殻類（Hemocyteless crustacean）

＝無血球類, ＝無血球群（Hemocyteless group）」に分類

される。シオダマリミジンコとオナガケンミジンコには, 

組織に付着した状態または組織中に, P. fuguやイカリムシ

の血球と同様な好塩基性顆粒を有する顆粒細胞（血球様顆

粒細胞）が観察された。しかし, ウンモンフクロムシには

顆粒細胞は認められなかった。このことから, ウンモンフ

クロムシを「真無血球型甲殻類Euhemocyteless crustacean）

＝真無血球類, ＝真無血球群（Euhemocyteless group）」, 

シオダマリミジンコとオナガケンミジンコを「偽無血球型

甲殻類Pseudohemocyteless crustacean）＝偽無血球類, ＝

偽無血球群（Pseudohemocyteless group）」として無血球

型甲殻類を細分することとする。

　イカリムシとP. fuguに血球が観察されたのに対して, シ

オダマリミジンコとオナガケンミジンコには血球が認めら
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小型の好塩基性顆粒が, コノハエビには好酸性

顆粒と好塩基性顆粒（いずれも小型）が, カク

レエビでは小型の強好酸性顆粒と大型の弱好酸

性顆粒が認められている3, 6）。また, トゲカイエ

ビでは大型の両染性顆粒のみが3), 他の動物種

では小型の難染性顆粒のみが血球に観察されて

いる3, 5)。ミジンコDaphnia pulexにも難染性顆

粒が観察された。一方, イカリムシとP. fuguに

は好塩基性顆粒のみが認められた。また, シオ

ダマリミジンコとオナガケンミジンコの血球様

顆粒細胞にも好塩基性顆粒のみが認められた。

　ウンモンフクロムシには血球も血球様顆粒細

胞も観察されず, 注入されたインクを取り込む

細 胞 も 存 在 し な か っ た。 近 縁 種 で あ るS. 

carciniにおいてもplasma space内のplasmaに

凝固能があることは知られているが, plasma中

に細胞は観察されていない15）。

　分子系統学的解析から甲殻類と六脚亜門

Hexapoda（＝広義の昆虫類）が単系統群（汎

甲殻類, Pancrustacea）を形成することが示さ

れている（Fig. 2)16）。また, 鰓脚綱, ムカデエビ

綱, カシラエビ綱および軟甲綱の単系統性は支

持されるが, 顎脚綱の単系統性は支持されず, 

ムカデエビ綱とカシラエビ綱は六脚類と単系統

群を形成する（Fig. 2）。複数種の血球が認め

ら れ る 多 血 球 型 甲 殻 類（Polyhemocytic 

crustacean）に含まれるトゲエビ亜綱と真軟甲

亜綱3), ならびに1種類の血球のみを有するコノ

ハエビ亜綱を含む軟甲綱が単系統であり, 本研

究で調べた顎脚綱カイアシ亜綱を含む他の綱お

よび亜綱の甲殻類では, 血球が存在する場合, 1

種類の血球しか認められていないことから

（Fig. 2)3, 5), 本稿冒頭で述べた「甲殻類の祖先

種は1種類の血球のみを有していた」との推察

は否定されない。また, 六脚類は甲殻類と単系

統群を形成することから, この推察は, 「六脚類

と甲殻類を含む汎甲殻類の祖先種は1種類の血

球のみを有していた」と拡張できると考えられ

る。
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