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ヌタウナギ好中球のエオシン染色性および貪食能

近藤昌和†，安本信哉

Eosin stainability and phagocytosis in inshore 
hagfish neutrophils

Masakazu Kondo† and Shinya Yasumoto  
 

Abstract : Two types of stratified (two-layered) granules (type 1, NG1a; type 2, NG2) in the neutrophils of inshore 
hagfish Eptatretus burgei showed eosin-positive (positive site: outer layer (L1) of NG1a and inner layer (L0) of NG2). 
In contrast, both eosin-positive sites have been reported to be basophilic. From present result, it is clarified that 
both sites exhibit as follows: L1 of NG1a, eosinophilic and mataazurophilic; L0 of NG2, eosinophilic, 
orthomethylenophilic and mataazurophilic. The inshore hagfish neutrophils phagocytosed zymosan particles, in 
vitro. All blood cells showing phagocytosis were identified as neutrophil.
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緒　　言

　円口類Cyclostomataにはヌタウナギ類hagfish (ヌタウナ

ギ目Myxiniformes) とヤツメウナギ類lamprey (ヤツメウ

ナギ目Petromyzontiformes) が含まれる。著者らはこれま

でにヌタウナギinshore hagfish Eptatretus burgeri (ヌタウ

ナギ科Myxinidae) の成魚，カワヤツメArctic lamprey 

Lethenteron camtschaticumと シ ベ リ ア ヤ ツ メSiberian 

lamprey L. kessleriの成魚ならびにスナヤツメfar eastern 

brook lamprey L. reissneri [南 方 型; L. sp. S (southern 

form)] の幼生 (いずれもヤツメウナギ科Petromyzontidae

カワヤツメ属) の好中球に多条件下Romanowsky型染色評

価法 (Multiple Romanowsky-type Stain Valuation, MRSV) 

を適用した。また，好中球の細胞化学的特徴を調べ，これ

らの好中球には2種類の顆粒が存在することを報告した
1-3)。これらの円口類において，2種類の好中球顆粒はとも

に2層からなる成層構造を有しており [中心を囲む層を内

層 (L0)，L0を囲む領域を外層 (L1)と呼ぶ]，L0がGiemsa染

色 な ど の 一 般 染 色 で 染 色 さ れ な い (難 染 色 性

chromophobic) 顆粒を1型 (NG1)，L0が染色される (好染色

性chromatophilic) 顆粒を2型 (NG2) とした3)。また，L1が

好染色性を示すNG1をNG1a，L1がL0と同様に難染色性で

あるNG1をNG1bに分類した3)。ヌタウナギとスナヤツメ幼

生の好中球はNG1aとNG2を有し，カワヤツメとシベリア

ヤツメの好中球にはNG1bとNG2が認められる。これらの

好中球顆粒のうち，好染色性層の色調は多様であり，カワ

ヤツメのNG2のL0はMay-Grünwald (MG) 染色で赤色 (エオ

シン好性eosinophilic) または難染色性を示し，Giemsa染色

やMG-Giemsa (MGG) 染色では赤紫色 (異調アズール好性

metaazurophilic) または難染色性を呈する2)。シベリアヤツ

メではNG2のL0はMG染色では難染色性であるが，Giemsa

染色やMGG染色では赤紫色または難染色性である2)。また，

スナヤツメ幼生ではNG1aのL1とNG2のL0は染色条件が同

じ場合には同様の色調となり，MG染色では赤色または青

色 (正調メチレンブルー好性orthomethylenophilic) を，

Giemsa染色では赤色，橙色 (エオシン好性)，赤紫色また

は難染色性を，MGG染色では赤色，赤紫色，黒赤紫色 (異

調アズール好性) または難染色性を示す3)。なお，黒赤紫色

は多量の色素 (アズールB) が被染色物に結合したために光

の透過量が減少したために生じたと考えられる。一方，ヌ
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PN Condition1,2 PN Condition1,2 
1 MG : DW 42 G : 1/150 M PB, pH 8.0, 1:20, 15 min 
2 : 5 mM PB, pH 5.0 43 : 1/150 M PB, pH 8.0, 1:20, 60 min 
3 : 5 mM PB, pH 6.0 44 : 1/150 M PB, pH 8.0, 1:100, 15 min 
4 : 5 mM PB, pH 7.0 45 : 1/150 M PB, pH 8.0, 1:100, 60 min 
5 : 5 mM PB, pH 8.0 46 MGG : DW, 1:20, 15 min 
6 : 1/15 M PB, pH 5.0 47 : DW, 1:20, 60 min 
7 : 1/15 M PB, pH 6.0 48 : DW, 1:100 , 15 min 
8 : 1/15 M PB, pH 7.0 49 : DW, 1:100 , 60 min 
9 : 1/15 M PB, pH 8.0 50 : 5 mM PB, pH 5.0, 1:20, 15 min 

10 G : DW, 1:20, 15 min 51 : 5 mM PB, pH 5.0, 1:20, 60 min 
11 : DW, 1:20, 60 min 52 : 5 mM PB, pH 5.0, 1:100, 15 min 
12 : DW, 1:100 , 15 min 53 : 5 mM PB, pH 5.0, 1:100, 60 min 
13 : DW, 1:100 , 60 min 54 : 5 mM PB, pH 6.0, 1:20, 15 min 
14 : 0.5 mM PB, pH 5.0, 1:20, 15 min 55 : 5 mM PB, pH 6.0, 1:20, 60 min 
15 : 0.5 mM PB, pH 5.0, 1:20, 60 min 56 : 5 mM PB, pH 6.0, 1:100 , 15 min 
16 : 0.5 mM PB, pH 5.0, 1:100, 15 min 57 : 5 mM PB, pH 6.0, 1:100 , 60 min 
17 : 0.5 mM PB, pH 5.0, 1:100, 60 min 58 : 5 mM PB, pH 7.0, 1:20, 15 min 
18 : 0.5 mM PB, pH 6.0, 1:20, 15 min 59 : 5 mM PB, pH 7.0, 1:20, 60 min 
19 : 0.5 mM PB, pH 6.0, 1:20, 60 min 60 : 5 mM PB, pH 7.0, 1:100, 15 min 
20 : 0.5 mM PB, pH 6.0, 1:100 , 15 min 61 : 5 mM PB, pH 7.0, 1:100, 60 min 
21 : 0.5 mM PB, pH 6.0, 1:100 , 60 min 62 : 5 mM PB, pH 8.0, 1:20, 15 min 
22 : 0.5 mM PB, pH 7.0, 1:20, 15 min 63 : 5 mM PB, pH 8.0, 1:20, 60 min 
23 : 0.5 mM PB, pH 7.0, 1:20, 60 min 64 : 5 mM PB, pH 8.0, 1:100, 15 min 
24 : 0.5 mM PB, pH 7.0, 1:100, 15 min 65 : 5 mM PB, pH 8.0, 1:100, 60 min 
25 : 0.5 mM PB, pH 7.0, 1:100, 60 min 66 : 1/15 M PB, pH 5.0, 1:20, 15 min 
26 : 0.5 mM PB, pH 8.0, 1:20, 15 min 67 : 1/15 M PB, pH 5.0, 1:20, 60 min 
27 : 0.5 mM PB, pH 8.0, 1:20, 60 min 68 : 1/15 M PB, pH 5.0, 1:100, 15 min 
28 : 0.5 mM PB, pH 8.0, 1:100, 15 min 69 : 1/15 M PB, pH 5.0, 1:100, 60 min 
29 : 0.5 mM PB, pH 8.0, 1:100, 60 min 70 : 1/15 M PB, pH 6.0, 1:20, 15 min 
30 : 1/150 M PB, pH 5.0, 1:20, 15 min 71 : 1/15 M PB, pH 6.0, 1:20, 60 min 
31 : 1/150 M PB, pH 5.0, 1:20, 60 min 72 : 1/15 M PB, pH 6.0, 1:100, 15 min 
32 : 1/150 M PB, pH 5.0, 1:100, 15 min 73 : 1/15 M PB, pH 6.0, 1:100, 60 min 
33 : 1/150 M PB, pH 5.0, 1:100, 60 min 74 : 1/15 M PB, pH 7.0, 1:20, 15 min 
34 : 1/150 M PB, pH 6.0, 1:20, 15 min 75 : 1/15 M PB, pH 7.0, 1:20, 60 min 
35 : 1/150 M PB, pH 6.0, 1:20, 60 min 76 : 1/15 M PB, pH 7.0, 1:100, 15 min 
36 : 1/150 M PB, pH 6.0, 1:100, 15 min 77 : 1/15 M PB, pH 7.0, 1:100, 60 min 
37 : 1/150 M PB, pH 6.0, 1:100, 60 min 78 : 1/15 M PB, pH 8.0, 1:20, 15 min 
38 : 1/150 M PB, pH 7.0, 1:20, 15 min 79 : 1/15 M PB, pH 8.0, 1:20, 60 min 
39 : 1/150 M PB, pH 7.0, 1:20, 60 min 80 : 1/15 M PB, pH 8.0, 1:100, 15 min 
40 : 1/150 M PB, pH 7.0, 1:100, 15 min 81 : 1/15 M PB, pH 8.0, 1:100, 60 min 
41 : 1/150 M PB, pH 7.0, 1:100, 60 min 

1MG, May-Grünwald stain (after fixation and staining for 5 min with MG concentrated-solution, the smear was stained again for 10 
min in MG diluted (1:1) with various solution); G, Giemsa stain (after fixation with absolute methanol for 5 min, the smear was 
air-dried and then stained with Giemsa diluted with various solution); MGG, May-Grünwald・Giemsa stain (after staining with MG 
stain, the smear was stained with diluted Giemsa solution); DW, distilled water; PB, phosphate buffer; 1:20 and 1:100, dilution ratio 
(Giemsa:diluent); 15 min and 60 min, time of Giemsa stain.  
2Diluent for Giemsa of MGG stain were DW, 0.5 mM PB or 1/150 M PB. 
PN, preparation number. 

Table 1. 近藤・安本：ヌタウナギ好中球・・・（100%）． 

Table 1. Staining conditions of multiple Romanowsky-type stain valuation
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タウナギの好中球顆粒は当初，微細であり多くの染色条件

において青色に染色されると考えられていたが4) (NG2の

L0に相当する)，その後，特定の条件下のMGG染色によっ

てのみNG1aのL1とNG2のL0が赤紫色に染色されることが

明らかとなった1)。すなわち，当初は同一の被染色物が染

色条件によっては難染色性を示すことは考えられたが，

様々な色調を呈するとは予想していなかった。本研究では

近藤・高橋 (2009)4)で用いた染色標本を再度詳細に観察し

た。その結果，ヌタウナギの好中球顆粒もカワヤツメやス

ナヤツメ幼生と同様に染色条件によってはエオシン好性を

示すことが明らかとなったのでここに報告する。また，酵

母の細胞壁であるzymosan粒子に対するヌタウナギ好中球

の貪食能を調べ，既報と比較した。本稿で使用した学名は

いずれもFishBaseに依った (最終閲覧日: 2022年11月 30日)。

材料および方法

　近藤・高橋 (2009)4)で用いた染色標本 (種々の条件で

MG，GiemsaおよびMGG染色を施した標本; Table 1) を光

学顕微鏡で観察した。zymosan粒子 (zymosan A, Sigma) 

に対する好中球の貪食能を調べるために，響灘 (下関市西

方海域) で採集されたヌタウナギを用いた。ヌタウナギを

水産大学校の飼育施設に搬入し，水温約15℃で1週間以上

馴致飼育したのち実験に供した。馴致期間中は無給餌とし

た。zymosan粒子を3%NaCl水溶液で，3回遠心洗浄 (3,000 

rpm, 10分間, 5℃ ) したのち沈殿を同液に懸濁した (2.3×

108 cells/ml)。麻酔 (MS-222) した体重約50 gのヌタウナギ 

(n=3) の皮下血洞から注射器を用いて血液を採取した。血

液9容とzymosan粒子懸濁液1容を混合して15℃で1時間培

養した。培養後，塗抹標本を作製しTable 1のPN=51の条

件でMGG染色を施して顕微鏡観察した。

結果および考察

　 1/15 Mのリン酸緩衝液 (KH2PO4-Na2HPO4; pH5.0) を希

釈液に用いたMG染色標本 (Table 1のPN=6) において，

NG1aのL1が橙色に，NG2のL0が淡赤色に染色され，細胞

質基質は淡橙色であった (Fig. 1)。前報4)ではこの染色条件

における好中球には顆粒が観察されない (not observed, 

NO) としていた。また，pH6.0～8.0の1/15 Mリン酸緩衝

液を用いたMG染色 (PN=7-9) においても前報では‘NO’

としていたが，本研究の観察ではこれらの条件では細胞質

基質は淡橙色を呈するが，顆粒は難染色性であった。

Table 2に本観察結果とともに近藤・高橋 (2009)4)のtable 2

と近藤・安本 (2020a)1)のtable 1をまとめた。本結果から，

ヌタウナギのNG1aのL1はMG染色ではわずか一つの条件 

(PN=6) においてエオシン好性を示すが，他の条件では難

染色性であり，Giemsa染色ではいずれの条件においても

難染色性を示し，MGG染色ではPN=51の条件においての

み異調アズール好性を呈することが明らかとなった。また，

NG2のL0はMG染色ではPN=6の条件でのみエオシン好性

であり，他の条件では正調メチレンブルー好性を示し，

Giemsa染色ではいずれの条件においても正調メチレンブ

ルー好性を，MGG染色ではPN=51の条件においてのみ異

調アズール好性を呈すると考えられた (他の条件のMGG染

色では正調メチレンブルー好性; Fig. 2)。

Fig. 1.  Eosin stainability of neutrophil from inshore 
hagfish. May-Grünwald stain (PN=6; See 
Table 1). Note two types of eosinophilic 
g r a n u l e s ,  N G 1 a  ( a r r o w s )  a n d  N G 2 
(arrowheads). Bar = 5 µm. Eosin positive site: 
L1 of NG1a & L0 of NG2. 

Fig. 2. 近藤・安本: ヌタウナギ好中球・・・（100%）.

L0 L1

NG1a

L0 L1

NG2
Fig. 2.  Two types of neutrophil granules (NG) from inshore 

hagfish. NG1a, subtype of NG1; NG2, type 2; L0, layer 0 
(inner layer); L1, layer 1 (outer layer). □, chromophobic 
(colorless); ■, chromatophilic [L1 of NG1a, eosinophilic 
(orange) and metaazurophilic (purple); L0 of NG2, 
eosinophilic (red), orthomethylenophilic (blue) and 
metaazurophilic (purple)].



92 近藤昌和，安本信哉

　ヌタウナギの血液中の好中球はzymosan粒子を活発に貪

食した (Fig. 3)。塗抹標本上においてzymosan粒子を貪食

した血球は全て好中球に同定され，他の種類の食細胞は観

察されなかった。ヌタウナギ類の好中球の貪食能に関する

報告としてFänge & Gidholm (1968)5)，Mattisson & Fänge 

(1977)6)， 近 藤・ 高 橋 (2009)4)が 挙 げ ら れ る。Fänge & 

Gidholm (1968)5)はカーミン粒子，加熱殺菌後にニュートラ

ルレッドで染色した酵母あるいは水溶性の色素をMyxine 

glutinosaの血液中または腹腔内に注射し，血液中の好中球 

[Fänge & Gidholm (1968)5)はgranulocyteと呼んでいる] は

これら異物を活発に貪食するが (figs. 1B & 1D; 白黒ス

ケッチ)，非顆粒性血球non-granulated blood cellによる貪

食はわずかであると報告している (fig. 1C; 白黒スケッチ)。

また，腹腔内には注射された異物を貪食した食細胞が多数

存在し，それらのいくつかは好中球に似るが多くの場合，

食細胞は好中球よりも大形で核の形が好中球と異なり，マ

クロファージと呼ばれるとしている。図 (figs. 1A-1F) の

多くはおそらく未染色細胞である [fig. 1E (カーミン粒子を

取り込んだ腹腔細胞) のみGiemsa染色標本であると図の説

明文中にある]。Fänge & Gidholm (1968)5)の記載には不明

瞭な点が多い。例えば好中球の核についての記述がない [図 

(figs. 1B & 1D) にも核は描かれていない]。また，非顆粒

性血球が酵母を貪食するのか明らかではない (fig. 1Cは

カーミン粒子の貪食像)。腹腔内に観察された好中球に似

た食細胞の詳細が記述されていない。この食細胞は腹腔内

に注射された異物の刺激によって血液から遊走してきた好

中球かもしれない。Mattisson & Fänge (1977)6)はFänge & 

Gidholm (1968)5)と同様に加熱処理した酵母 (染色していな

い) をM. glutinosaの血液中または腹腔内に注射し，血液中

の好中球 [Mattisson & Fänge (1977)6)はgranulocyteと呼ん

でいる] は酵母を貪食すると記述しているが，観察方法が

記されておらず，図も示されていない。また，Fänge & 

Gidholm (1968)5)が記した貪食能が低い非顆粒性血球に関連

すると思われる血球の記述が，無顆粒球の節における単球

/マクロファージの項 (p219) にあるが，細胞内の構造につ

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Table 2. Summary of multiple Romanowsky-type stain characteristics and cytochemical 
tests of neutrophil granules from inshore hagfish Eptatretus burger [modified and 
revised from Kondo & Takahashi (2009; table 2-1 & 2-2)4) and Kondo & Yasumoto 
(2020; table 1)1)] 

Staining*1,*2 
Type of granules and reaction*3 

NG1a NG2 
L0 L1 L0 L1 

MG (PN=1-5) C C OM (blue) C 
MG (PN=6) C E (orange) E (red) C 
MG (PN=7-9) C C C C 
Giemsa (PN=10-45) C C OM (blue) C 
MGG (PN=46-50 & 

52-81) 
C C OM (blue) C 

MGG (PN=51) C MA (purple) MA (purple) C 
α-NBE ＋ － － － 
*1MG, May-Grünwald; MGG, May-Grünwald·Giemsa; PN, preparation number (See Table 1); α-NBE, α-naphtyl butyrate esterase. 
*2Both types of granules showed negative reaction to other tests (alkaline phosphatase, acid phosphatase, β-glucuronidase, α-naphtyl 
acetate esterase, naphthol AS-D chloroacetate esterase, peroxidase, periodic acid Schiff reaction, alcian blue (pH1.0, pH2.5), 
toluidine blue in distilled, Sudan black B, oil red O, Sudan III).  
*3L0, layer 0 (inner layer); L1, layer 1 (outer layer); C, chromophobic (colorless); E, eosinophilic; OM, orthomethylenophilic; MA, 
metaazurophilic; ＋, positive; －, negative (non-detection). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Table 1. 近藤・安本：ヌタウナギ好中球・・・（100%）． 
 

Table 2.  Summary of multiple Romanowsky-type stain characteristics and cytochemical tests 
of neutrophil granules from inshore hagfish Eptatretus burger [modified and revised from 
Kondo & Takahashi (2009 ; table 2-1 & 2-2)4) and Kondo & Yasumoto (2020a ; table 1)1)]

Fig. 3.  Phagocytosis of zymosan particles (asterisks) 
by neutrophil of inshore hagfish. May-
Grünwald·Giemsa stain (PN=51; See Table 1). 
Note two types of granules, NG1a (arrows) 
and NG2 (arrowheads). Bar = 5 µm. 
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いては触れておらず，単に貪食性の封入体を有する大形で

球形の細胞としか書かれていない。この細胞は図示されて

おらず，また酵母を貪食したのかも明記されていない。

Mattisson & Fänge (1977)6)は酵母を貪食した腹腔内マクロ

ファージの透過型電子顕微鏡像を示しており (fig. 14)，こ

れに関する記述 (p219) においていくつかのマクロファー

ジは好中球の顆粒に類似した顆粒を少数含むとしている。

このマクロファージは腹腔内に遊走してきた好中球が腹腔

内で酵母を貪食したものかもしれない。好中球を他の細胞

と明瞭に識別できる染色法があれば，前述のFänge & 

Gidholm (1968)5)およびMattisson & Fänge (1977)6)の不明瞭

な点を解消できると考えられる。近藤・高橋 (2009)4)はグ

ラム陰性菌のVibrio anguillarumに対するヌタウナギ好中球

の貪食像を示したが，染色条件がPN=77 (Table 1) のMGG

染色であるのでNG2のL0のみが淡青色に染まっている。

PN=51のMGG染色を施すことで他の種類の血球からの識

別が容易になると考えられる。

　これまでに種々のヌタウナギ類において好中球に相当す

る細胞が観察されているが (Table 3)，染色性の異なる2種

類の顆粒が存在することを報告したのは近藤・安本 (2020a, 

2020b)1,7) だけである。既報における好中球の特徴を考察す

る (Tables 4 & 5)。Table 4には図版から読み取った情報

も示した。

ヌタウナギ類の好中球顆粒

1. 一般染色標本観察
Myxine glutinosa (Atlantic hagfish)

　Jordan & Speidel (1930)8)は血液中に2種類の顆粒球 [好中

球 (special granulocyte) と好酸球 (eosinophilic granulocyte)] 

とともに単球を観察し，着色されたスケッチ (Wright染色

像) を示した (好中球, figs. 7-9; 好酸球, figs. 10-13; 単球. fig. 

16)。好中球の顆粒は微細でその色調は赤紫 (fig. 7) からよ

り赤味を帯びた色 (fig. 8) あるいはより青味を帯びた色 

(fig. 9) としている。一方，好酸球の顆粒は好中球よりも大

きいとしているが，顆粒の色調に関する記述がない。また，

単球に関する記述では単にfig. 16は典型的な単球であると

しか記されていない。これら3種類の血球はいずれも本稿

における好中球であると推察される。すなわち，Jordan 

& Speidel (1930)8)の好中球に見られた微細な顆粒はNG2の

L0に相当する。また，好酸球の図にはNG1aとNG2が認め

られ，NG1aのL0とNG2のL0は赤紫色である。単球の図か

らは細胞内顆粒は読み取れない。Jordan & Speidel (1930)8)

の染色条件では好中球顆粒を十分に染色することができず

‘染色むら’が生じ，その程度の違いに基づいて3種類の血

球を分類したと推察される。ここで述べた‘染色むら’と

はヌタウナギ類の好中球顆粒が有する特徴と考えられる。

Jordan & Speidel (1930)8)は通常，一般染色を施してヌタ

ウナギ類の血球を観察した最初の報告であると考えられて

いるが，彼らの十年ほど前に勝沼 (1919)9)と中院 (1920)10) 

がヌタウナギ血球のGiemsa染色標本を観察している (後

述)。

　Jordan (1938; p715-721)11)にはJordan & Speidel (1930)8)の

内容が記載されている [図 (plate I) は白黒で印刷されてい

るがJordan & Speidel (1930)8)で使用された図である]。

　Holmgren (1950)12)は顆粒球として好酸球 (eosinophilous 

granulocyte or eosinophil) と少数の好塩基球 (basophilous 

granulocyte) を認めている (p290)。また，Jordan & Speidel 

(1930)8) の好中球も観察されるが，その好中球はGiemsa染色

やWright染色によってわずかに淡赤色roseを示すことから

好酸球との違いは確信できないとしている。Holmgren 

(1950)12)の好酸球の顆粒は微細であるが，粗大な顆粒が見ら

れる好酸球も存在するとしている。顆粒の色調や構造に関す

る詳細な記述はなく，図 (fig. 38b; 白黒スケッチ; 好酸球が3

個描かれている) の顆粒は不鮮明である。Holmgren (1950)12)

の好酸球は本稿の好中球に相当し，微細な顆粒はNG2のL0

であり，粗大な顆粒はL1が染色されたNG1aであると考えら

れる (NG1aの難染色性のL0は認識しなかったと思われる)。

Holmgren (1950)12)はJordan & Speidel (1930)8)の好中球を観

察していること，1個の好酸球に微細な顆粒 (NG2のL0) と粗

大な顆粒 (NG1a) が共存することを記していないことから，

Holmgren (1950)12)の染色標本*1には‘染色むら’が生じてい

たと考えられる。

　なお，Holmgren (1950)12)は単球が認められなかったと

していることから (p291)，‘染色むら’の程度は Jordan & 

*1 染色法は明記されていないが，p286において標本にMG染色，Giemsa染色，Pappenheim染色 (＝MGG染色)，Wright染色およびその
他 (詳細は不明) を施したと記している。また，Giemsa染色とWright染色ではJordan & Speidel (1930) 8)の好中球が淡赤色を示すとし
ていることから，Holmgren (1950)12)が形態学的特徴を記述するために観察した標本は，Jordan & Speidel (1930) 8)の好中球がさらに
赤味を増してHolmgren (1950)12)の好酸球に見える染色 (Giemsa染色やWright染色でない) が施されたと考えられる。おそらくMGG染
色標本であろう。
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Speidel (1930)8) よりも軽度であったと思われる。

　Goodら (1966)13)はWright-Giemsa染色標本上に，哺乳類

の単球に似た血球を観察し (fig. 4; 白黒写真)，round cellと

呼んだ (p152)。しかしこの血球の形態学的特徴は明記され

ていない。図のround cellは大型の円形で，広い細胞質を

有し，核は偏在しており粗大な濃縮染色質が認められる。

この細胞は顆粒がほとんど染色されていない好中球である

と考えられる。

　Östbergら (1976)14)は腸の切片 (凍結乾燥した腸をホルマ

リン蒸気固定したのちに樹脂包埋) に好中球を認め，ヘマ

トキシリン-エオシン (HE) 染色とMGG染色によって顆粒

はかすかに赤色からピンク色を呈するとしている (faintly 

red to pink when stained hematoxylin-eosin and May-

Grünwald-Giemsa stain)。この記述ではHE染色とMGG染

色の両染色において顆粒が同じ色調を示すことになる。お

そらくHE染色ではかすかな赤色に，MGG染色ではピンク

色に染色されたと考えられる。HE染色による赤色はエオ

シンの色調であると言える (図は無い)。ピンク色は淡い赤

紫色かもしれないが，MGG染色像が図示されていないの

で詳細は不明である。また，両染色標本における顆粒の構

造については記述がない。

　Mattisson & Fänge (1977)6)には各種血球のMGG染色像

があり (fig. 7; 白黒写真)，好中球の細胞質には多数の顆粒

が認められる (figs. 7b & 7c)。本文および図の説明文中に

顆粒の色調と構造に関する記述はないが，図にはNG1aと

NG2が見られる。なお，図の説明文中において，figs. 7b 

& 7cの好中球顆粒は通常よりも濃く染色されていると記

さ れ て い る が (The granules are more heavily stained 

than is usually the case.)，通常の染色像は示されていない。

　Fänge (1998)15)は総説であり，好中球の顆粒は通常の染

色でははっきりとした好酸性でも好塩基性でもないと記し

ている。このFängeはÖstbergら (1976)14)の第2著者であり，

Mattisson & Fänge (1977)6)の共著者でもあるが，Fänge 

(1998)15)の 記 述 か ら，Östbergら(1976)14)とMattisson & 

Fänge (1977)6)のMGG染色標本には様々な‘染色むら’が

生じた好中球が存在すると考えられる。

ヌタウナギEptatretus burgeri (inshore hagfish)

　勝沼 (1919)9)には円口類の血液学に関する記述があり，

ヌタウナギ類の好中球の一般染色性を記した最初の報告と

考えられる。しかし，実験動物を単に‘やつめうなぎ’と

‘めくらうなぎ’としか記しておらず，実際に使用した種

は不明である。また，‘やつめうなぎ’と‘めくらうなぎ’

を区別して記述しておらず，記述内容がどちらの円口類に

該当するのか不明である。さらに，勝沼 (1919)9)には引用

文献リストはなく，細胞の図もない。これらの問題点を解

消するために，勝沼の著作を収集・解析した。勝沼 (1919)9)

は日本病理学会の日本病理学賞受賞講演 (宿題報告) の和

文抄録である。日本病理学会は1911年から1926年の間，欧

文誌 [Verhandlungen der Japanischen Pathologischen 

Gesellschaft (以後，VJPGと略す); 継続後雑誌 (1921-1926), 

Transactions of the Japanese Pathological Society] と 和 文 誌 

(日本病理学会会誌) を発行しており，宿題報告を含む学会発

表の内容は，発表が行われた年内に欧文誌に，翌年には和

文誌に抄録として掲載されている (発行開始は欧文誌が1

年早いので，同じ巻番号であっても欧文誌と和文誌で発行

年が異なる)。勝沼 (1919)9)に対応する欧文抄録 [Katsunima 

(1918)16)]にも引用文献リストや図はないが，これらの内容

を取りまとめた著書 [Katsunuma (1924)17)] には図と引用文

献リストがある。その中で勝沼自身が著者になっている文

献 (p219-220; 13編) と，Katsunuma (1924)17)の円口類に関

する記述中 (p69-71) に引用された文献 (1編) を入手し精査

した。その結果，Katsunuma (1916)18)，Katsunuma (1918)16),*2

およびKiyono & Nakanoin (1919)19),*3,*4に円口類に関する記

載があった。Katsunuma (1916)18)に対応する和文抄録 [勝

沼 (1917)20)] も調べた。なお，Katsunuma (1918)16)は前述し

た勝沼 (1919)9)に対応する欧文抄録である。Kiyono & 

Nakanoin (1919)19)の筆頭著者である淸野は勝沼と同じ1918

年に日本病理学賞を受賞しており，その欧文抄録 [Kiyono 

(1918)21)] を通読したところ，ヌタウナギ類に関する記載が

あった (引用文献と図はない。これに対応する和文抄録22)

には円口類に関する記述がない)。しかし，その内容は

Kiyono and Nakanoin (1919)19)と全く同じであった [Kiyono 

and Nakanoin (1919)19)はKiyono (1918)21) に図版と引用文献

を付けた体裁となっている]。ヌタウナギ類の血球に関す

る記載がある中院 (1920)10)も参考にした。

　Katsunuma (1916)18)および勝沼 (1917)20)では実験動物を

それぞれ‘Cyclostomaten’と‘円口類’とのみ記している。

*2 Katsunuma (1924)17)の引用文献リストでは掲載誌名が前出文献と同じとなっているが [Ibid: Zeitschr. f. d. med. Gesellsch. zu Tokio (東京
医学会雑誌)]，正しくはVJPGである。

*3Katsunuma (1924)17)の本文中では著者名が“Kiyono”となっている。
*4Katsunuma (1924)17)の引用文献リストでは著者名がKiyono und Nakandinとなっている。
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また，Katsunuma (1918)16)にはヤツメウナギ類を示す用語

がなく，ヌタウナギ類を指す‘Mixinen, Cyclostomata’

と‘Cyclostomen’がある。一方，勝沼 (1919)9)では，‘や

つめうなぎ’と‘めくらうなぎ’となっている。Kiyono 

& Nakanoin (1919)19)では，ヌタウナギ類を指す‘Mixine, 

Cyclostoma’がある。中院 (1920)10)では‘めくらうなぎ’

と記されており，Katsunuma (1924)17)ではヤツメウナギ類

を示す‘Neunaugen’とヌタウナギ類を指す‘Inger’が

使われている。しかし，いずれの文献においても学名は記

されていない。勝沼，淸野および中院の著作を精査する過

程で，彼らが同時期 (1917～1918年) に東京帝国大学 (当時) 

の三崎臨海実験所 (神奈川県) を拠点にして実験動物 (魚類

や海産無脊椎動物) の採集・研究を行っていたことが判明

した*5。中院 (1920)10)は使用した各種魚類を全て三崎海岸

で捕獲したと記している (p116)*6。また，勝沼と淸野は盟

友関係に [柴田 (2008)26)]，淸野と中院は師弟関係にあり [中

院 (1956)25)]，少なくとも勝沼と淸野は共同で研究を行って

いたと思われる [勝沼 (1956)23)]。したがって，彼らの使用

したヌタウナギ類はいずれも三崎海岸の沿岸水域で採集さ

れたと考えられる。三崎海岸は相模湾に面しており，同海

域には7種のヌタウナギ類 [ヌタウナギ，ムラサキヌタウ

ナギE. okinoseanus，クロヌタウナギE. atami，E. moki，キ

タクロヌタウナギE. walkeri，ホソヌタウナギ (旧メクラウ

ナギ) M. garmani，オキナホソヌタウナギ (旧オキナメクラ) 

M. paucidens] が分布する27)。これらのうち生息水深が最も

浅いのはヌタウナギであり27,28),*7，小林ら (1972)31)も三崎臨

海実験所付近でヌタウナギを採集している。したがって，

勝沼，淸野および中院が使用したヌタウナギ類は標準和名

がメクラウナギ (旧名) のMyxine garmaniではなく，ヌタウ

ナギであると推察される。なお，勝沼 (1919)9)および

Katsunuma (1924)17)の‘やつめうなぎ，Neunaugen’につ

いては次報で推察する。勝沼 (1919)9)は中院 (1920)10)と杉田 

(1953)32)に，中院 (1920)10)は杉田 (1953)32) と友永 (1973a)33)に

引用されている。しかし，杉田 (1953)32)は勝沼 (1919)9)と中

院 (1920)10)が使用したヌタウナギ類をメクラウナギ (現在

のホソヌタウナギM. garmani) として扱い，自身のヌタウ

ナギの血液像との比較をしていない。ヌタウナギの血球を

調べた友永 (1973a)33)も中院 (1920)10)のヌタウナギ類をホソ

ヌタウナギ属 (旧メクラウナギ属; Myxine) としており，十

分に比較・考察していない。中院 (1920)10)はヌタウナギを

含む各種魚類の血球にGiemsa染色等を施して観察したが，

勝沼 (1919)10)からの引用内容にヌタウナギ血球のGiemsa染

色性に関する記述がない。また，杉田 (1953)32)による勝沼 

(1919)9)の引用内容は，後述する原始的脾臓のみである [杉

田 (1953)32)は勝沼 (1919)9)の原始的脾臓をM. garmaniの粘液

腺として扱っている]。

　Katsunuma (1916)18)および勝沼 (1917)20)には，円口類の

全ての白血球はオキシダーゼ陰性であるとのみ記されてい

る (一般染色性や白血球の種類については述べていない)。

勝沼 (1919)9)には血球の他に，①腸管に島嶼状に存在する

リンパ細胞群および②原始的脾臓に関する記述がある 

(p25-26)。しかし，上述したように，勝沼の記述は‘やつ

めうなぎ’と‘めくらうなぎ’を区別して記されていない 

(勝沼の‘めくらうなぎ’を以後，ヌタウナギと記す)。一方，

勝沼 (1919)9)の欧文版にあたるKatsunuma (1918)16)では血球

の記述はなく，前述の①と②がヌタウナギにおける観察結

果として一つの段落内に記されている (p83-84)。また，

Katsunuma (1924)17)では勝沼 (1919)9)と同様に血球のほかに

①と②が記されているが (p69-71)，①と②は連続した異な

る段落に記述されており (p70)，①を含む段落の第1文でヌ

タウナギ (Inger) における観察結果とされている。②の内

容もヌタウナギにおける記述であろう。したがって，勝沼 

(1919)9)の血球に関する記述は‘やつめうなぎ’とヌタウナ

ギに関する結果であり，①と②はヌタウナギの観察結果で

あると推察される。ここで①と②について考察する。①の

腸管に島嶼状に存在するリンパ細胞群の図はKatsunuma 

(1924)17)にあり (fig. 17; オキシダーゼ染色像; 着色されたス

ケッチ)，明らかにヌタウナギの腸壁における造血組織 (現

代の用語では原始脾primitive spleen) である。血管の周囲

に多数の細胞が描かれており，勝沼 (1919)9)ではリンパ細

*5 勝沼 (1956)23)では1917年夏と1918年夏に淸野と研究したことになっている (勝沼自身は「その3年前から」三崎臨海実験所で夏季に研
究をしたと述べている)。また，淸野・勝沼 (1918)24)では1917年8月に両名が中院とともに三崎臨海実験所で研究したとされている。中
院 (1956)25)にも類似の記述があるが，時期の記述は不明瞭である。

*6 杉田 (1953)32)は中院 (1920)10)が‘めくらうなぎ’を採集した場所を静岡県三崎海岸としているが (p113)，正しくは神奈川県三崎海岸で
ある。

*7 小林 (1963)29)は山口県下関市吉見の漁業者が打瀬網で採集したMyxine garmaniを使用している。採集海域はおそらく吉見沖の響灘と考
えられる。本稿の著者らは響灘産のヌタウナギを使用しているが，同海域でM. garmaniの採集例は小林 (1963)29)以外にない。また，
Kobayashi (1964)30)は日本海に面した山口県沿岸から約2 mile沖合におけるトロール漁で採集された M. garmaniを使用している。しか
し，この海域においてもKobayashi (1964)30)以外にM. garmaniの採集例はない。小林 (1963)29)およびKobayashi (1964)30)のM. garmaniは
ヌタウナギあるいはキタクロヌタウナギを誤同定したものと考えられる。
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胞群の中に組織球，赤血球ならびに顆粒細胞 (好中球に相

当する) が存在するが，赤血球と顆粒細胞の形成は非常に

弱いと記されている。また，Katsunuma (1918)16)では多数

のリンパ球のほかに常に一定数の顆粒球 (好中球に相当す

る) を含むとある。さらに，Katsunuma (1924)17)では大部

分はリンパ球様細胞であり，少数の顆粒球が産生されるが

赤血球は産生されないとされている。このリンパ細胞群を

構成する主要な細胞のギムザ染色像がKatsunuma (1924)17)

のfig. 17Gに3個描かれている。これらのうち，2個は顆粒

球であり，1個はリンパ球様細胞である。このギムザ染色

像はおそらく腸壁の凍結切片をギムザ染色したものと考え

られる。②の原始的脾臓はKatsunuma (1918, 1924)16.17)では

腸間膜の結合組織に多数存在し，動物学者はこれを粘液腺

と呼んでいるとしている。また，Katsunuma (1924)17)では

組織切片像が図示されており (fig. 18; オキシダーゼ染色像; 

着色されたスケッチ)，この組織は蛇行した静脈洞と髄質

性の細網細胞からなり，顆粒球やリンパ球様細胞が集団と

なって濾胞を形成していると記されている。しかし，同様

の組織はこれまでヌタウナギ類の腸間膜に認められていな

い。勝沼 (1919)9)ではこの組織は‘後腹壁膜ニ左右相並ビ

テ數十對ノ暗赤色粟粒大ノ臓器’とされており，ヌタウナ

ギの粘液腺が乳白色であるのとは異なる。勝沼 (1919)9)の

記述に合致する組織はヤツメウナギ類の腎臓 (後方腎; 中

腎) である。ヤツメウナギ類では幼生期に中腎でも造血が

起こり，変態にともなって幼生期の中腎は崩壊し脂肪組織

に置き換わるが，幼生期の中腎の後方に成魚期の中腎が形

成される (成魚期の中腎では造血は起こらない)34)。スナヤ

ツメの場合，変態後間もない成魚では幼生期の中腎の泌尿

器系は崩壊しているが造血は維持されていることが知られ

ている35)。勝沼 (1919)9)およびKatsunuma (1918, 1924)16.17)の

原始的脾臓はヤツメウナギ類の成魚における崩壊過程の幼

生期の中腎であると考えられ，‘やつめうなぎ’の標本を

ヌタウナギのそれと誤認したと思われる。ヌタウナギの‘原

始的脾臓’は Kiyono & Nakanoin (1919)19)にも記載され図

示されている (fig. 18; 炭素粒子とリチウムカーミンの混合

液を腹腔内に注射して生体染色を施した個体)。この図の

標本はおそらく勝沼から提供されたのであろう [勝沼が使

用した実験動物に清野が生体染色を施したことが勝沼 

(1956)23)に記されている]。Kiyono & Nakanoin (1919)19)には

リチウムカーミンで生体染色したヌタウナギの血球 (リチ

ウムカーミンを取り込んだ血球) が記述され，図示されて

いる (figs. 12-14)。彼らはこの血球を血液組織球と呼んだ

が，一般染色性は記されていない。腸壁に単核球の集団を

認め，その大部分はリンパ球であり，少数の顆粒球も産生

されていると記述している (図示していない)。また，腎臓

の結合組織に発達の弱い造血組織を観察している (図はな

い)。さらに，炭素粒子とリチウムカーミンの混合液を腹

腔内注射した個体の鰓を観察し，基底部の血管洞に炭素粒

子とリチウムカーミンを取り込んだ組織球性内皮を認めて

いる (fig. 16)。この知見はヌタウナギにおいてTomonaga 

ら (1973, 1975)36,37)が，キタクロヌタウナギにおいて山口 

(1979; table 1)38),*8が再発見しているが，これらの報告に

Kiyono & Nakanoin (1919)19)は引用されていない。また，

最近，Seternesら (2021)40) が魚類のスカベンジャー内皮細

胞に関する総説において，無顎類 (円口類) の鰓のスカベ

ンジャー細胞の項でKiyono (1914)41)を2箇所で引用している 

(p1389)。しかし，引用箇所の文章の内容はKiyono (1914)41)

には無く [同項9行目のKiyono (1914)41)はTomonagaら(1973, 

1975)36,37) が，最終行のKiyono (1914)41)はYamaguchiら (1979)42)

が正しい]，Kiyono (1914)41)には無顎類に関する記述は一切

無い。中院 (1920)10)については後述する。勝沼 (1919)9)はヌ

タウナギとヤツメウナギ類の顆粒細胞は基本1種類であり，

異調染色性を示す粗大な顆粒を有し，核は偏在すると述べ

ている (p25)。この顆粒細胞は好中球であると考えられる

が，顆粒の形状に関する記述がなく，図もない。また，稀

に好酸球が存在するとしているが，この記述がヌタウナギ

とヤツメウナギ類の両方にかかるのか否かは不明である。

一方，Katsunuma (1924)17)には同様の記述のほかに図があ

る (fig. 17G)。この図はヌタウナギの腸のリンパ細胞群 (原

始脾) を構成する主要な細胞であり，凍結切片のギムザ染

色像と考えられる。図に描かれた3個の細胞のうち，2個に

は赤紫色の顆粒が見られることから，好中球と思われる 

(残る1個はリンパ球様細胞)。また，図の好中球には2種類

の顆粒が認められ，L1が赤紫色を示すNG1aとL0が赤紫色

を呈するLG2に相当すると言える。好酸球は描かれていな

いことから，上述した稀に観察される好酸球は‘やつめう

*8 山口 (1979)38)はParamyxine atami (Eptatretus atamiのシノニム) として報告した。日本比較免疫学科第33回学術集会 (2022年8月22-23日) の
シンポジウム‘血管・リンパ管・内皮細胞の比較生物学’(8月23日) における山口の講演 (円口類スナヤツメの鰓海綿体の構造と機能) 後
の討論で，山口 (1979)38)のP. atamiの採集地を訊ねたところ，同じ研究室の友永　進博士から提供された日本海産であるとの回答を得た (後
日、友永博士に訊ねたところ，島根県浜田市沖との回答を得た)。したがって，Kitano ら (2019)39)に基づき山口 (1979)38)のP. atamiをキタ
クロヌタウナギとした。
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なぎ’に観察されたものと推察される。勝沼 (1919)9)は血

液中に単球 (組織球と記述) に似た細胞を認め，原始脾に

はリンパ細胞，組織球，赤血球ならびに好中球が存在する

が，赤血球と顆粒細胞の形成は非常に弱いとしている。ま

た，Katsunuma (1918)16)では原始脾は多数のリンパ球のほ

か に 常 に 一 定 数 の 好 中 球 を 含 む と あ る。 さ ら に，

Katsunuma (1924)17)では大部分はリンパ球様細胞であり，

少数の顆粒球が産生されるが赤血球の産生はないとされて

いる。友永 (1973a)43)とTomonagaら (1973)44)はヌタウナギ

の原始脾の主体は好中球であることを透過型電子顕微鏡観

察 で 明 ら か に し た。 し た が っ て， 勝 沼 (1919)9)と

Katsunuma (1918, 1924)16,17)が原始脾に観察したリンパ球様

の細胞と組織球には，‘染色むら’を示した好中球が含ま

れると考えられる。

　中院 (1920)10)はヌタウナギの血液中に顆粒細胞を1種類

のみ認め．これを両色嗜好性顆粒細胞と呼んだ (好中球に

相当する)。Giemsa染色によって顆粒は淡赤紫色，青紫色

あるいは青色を呈するとし (p127)，図版2のfigs. 4 & 5に着

色されたスケッチが示されている。fig. 4には淡赤紫色ま

たは淡青色の微細な粒子状の構造が認められ，NG2のL0

に相当すると考えられる。一方，fig. 5には顆粒は認めら

れず，図の説明文中には‘顆粒ハ不分明ナリ’と記されて

いる。中院のGiemsa染色標本の好中球には‘染色むら’

があり，fig. 4とfig. 5以外に様々な色調の顆粒 (NG2のL0) 

が観察されたと推察される。なお，中院 (1920)10)は血液中

に単球は認められないとしている。中院 (1920)10)の両色嗜

好性顆粒細胞の顆粒 (両色嗜好性顆粒bichromatophile 

Granula) とは，酸性色素と塩基性色素に同時に染色され

ることで，色調が紫色を呈する顆粒を指す。この顆粒は，

中院らがニワトリやウサギの胎生期における顆粒球の発生

を研究していた時に観察された顆粒であり (p121)，好酸球

はその発生初期には両色嗜好性顆粒細胞として出現する 

[両色嗜好性顆粒細胞が分化して好酸球となる] (p138)。中

院は脊椎動物の系統発生と個体発生の観点から，以下の観

察結果をもとに魚類の{血液中の; {}内は著者による補足。

以下同様}両色嗜好性顆粒細胞{の多く}は分化・成熟した細

胞と考え{顆粒が微細で少ない幼若な両色嗜好性顆粒細胞

は他の種類の顆粒球に変化できる}，好中球とは異なると

結論づけた (p138-139)。すなわち，両生類以上の脊椎動物{の

血液中}では好中球，好酸球および好塩基球のうち1種類以

上{の分化した顆粒球}が存在する{両色嗜好性顆粒細胞は認

められない}。一方，魚類では{血液中に}両色嗜好性顆粒細

胞が出現するとともに，魚種によっては好酸球や好塩基球

も観察されるが{好中球は認められない}，最下等の脊椎動

物である円口類では両色嗜好性顆粒細胞のみが認められ

る。両色嗜好性顆粒細胞のみが認められる魚種が{円口類

以外にも}存在することから，この細胞{の多く}は分化・成

熟した細胞であり，顆粒が微細で少ない幼若な両色嗜好性

顆粒細胞は他の種類の顆粒球に変化できる。魚類への両色

嗜好性顆粒の適用は果たして妥当であるのか？中院 

(1920)10)は魚類の両色嗜好性顆粒についてp139で次の様に

記している：①ギームザ氏染色等ニ於テ，酸性色素 (「エ

オヂン」)ト塩基性色素 (「メチーレン」青等) トノ両色ヲ

同時ニ取ル性質アリ。②而シテ此等染色ニ於ケル塩基性色

素ハ「エオヂン」ト異リ，容易ニ水洗又ハ「アルコホール」

ニヨリテ脱色ス。③従ヒテ染色術式ノ如何ニヨリテ，或ハ

青色ノ度勝チテ暗紫色ニ著染シ，或ハ両色略同程度ニ染リ

テ紫赤色ヲ呈シ，又「デイフェレンチールンク」強ケレバ

殆ンド赤色ヲ現ハス。これらのうち，第3文の暗紫色とは

青紫色ではなく，塩基性色素が多量に顆粒に結合したこと

で光が透過せず，黒色として認識されることを意味すると

思われる [「デイフェレンチールンク」はドイツ語の

Differenzierungであり，分化 (英語のdifferentiation) のこ

とである]。これら3つの文章からは，両色嗜好性顆粒がさ

まざまな色を示す可能性が読み取れる。両色嗜好性顆粒細

胞のみが認められるとしたヌタウナギでは，ギムザ染色さ

れた顆粒の色について“色ハ灰白紫紅色ナレドモ，往々紫

青色又ハ青色ノモノヲ混入ス”と記述されており (p127)，

青色の顆粒も両色嗜好性顆粒に分類されている。通常，ギ

ムザ染色によって紫色 (赤紫色と青紫色を問わず) を示す

顆粒は、これら染色液中の塩基性色素 (色素そのものは青

色) が異調染色性を示したと考える。酸性色素の赤と塩基

性色素の青が同時にその色調のまま顆粒を染色し，その結

果，混色によって紫色に染色されたと主張するのであれば，

単独の色素による染色を行って証明する必要がある。しか

し，中院 (1920)10)ではギムザ染色のみによって紫色を示す

顆粒を単に両色嗜好性としている。以上のように、中院の

両色嗜好性顆粒は観念的であり，この名称を無検討のまま

使用するのは適当ではない。

　杉田 (1953)32)はMGG染色を施した血液塗抹標本に2種類

の顆粒性白血球を観察し，好中性顆粒白血球と好酸性顆粒

白血球と呼んだ (p114)。前者の顆粒の色調は明記されてい

ないが，細かい顆粒が密に存在するため一見 (細胞質が) 

一様に赤く染まって見えると記している。一方，後者の顆
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粒は前者よりも大きくまばらであるとしているが色調に関

する記述はない。図は白黒スケッチであり，両顆粒性白血

球の顆粒は点状または粒状に描かれている。杉田 (1953)32)

はこれらの観察結果はJordanの研究 [M. glutinosaについて

報告したJordan & Speidel (1930)8)を指すと思われる] に一

致していると述べている。しかし，Jordan & Speidel (1930)8)

とは異なり，単球は観察されないとしている。杉田 (1953)32)

の好中性顆粒白血球と好酸性顆粒白血球は好中球の‘染色

むら’の違いによるものであると考えられる。また，杉田

(1953)32)は赤色と赤紫色を十分識別していなかったと推察

される。

　友永 (1973a)33) はWright染色した血液塗抹標本上に1種類

の顆粒球を観察し，好中球に相当すると考えた。顆粒は非

常に小さく染色性に乏しいとのみ記している (色調の記述

はない)。図 (figs. 19 & 20; 成熟顆粒球; 白黒写真) からは

顆粒の構造は読み取れない。Tomonagaら (1973)45)にも顆

粒球のWright染色像 (fig. 4のaとb;白黒写真) があるが，顆

粒の色調や構造に関する記述がない。友永 (1973a)33)と

Tomonaga ら (1973)45)は血液中に単球は観察されないとし

ている。

　Tanakaら (1981)46)は腸のスタンプ標本にMGG染色のほ

かに各種細胞化学染色を施して観察しているが (p74)，結

果に好中球を含む各種細胞のMGG染色性に関する記述が

ない (図もない)。また，結果では血液塗抹標本も腸のスタ

ンプ標本と同様に染色したことになっているが (p86)，血

球のMGG染色性に関する記載が図とともにない。

　近藤・高橋 (2009)4)は血液塗抹標本にMRSV (Table 1) を

適用して好中球に微細な淡青色顆粒を観察している。この

顆粒は本稿におけるNG2のL0に相当する。近藤・高橋 

(2009)4)では細胞質基質が赤紫色を呈するとした染色条件 

(Table. 1のPN=51) の好中球には，近藤・安本 (2020a)1)に

よって2種類の顆粒が観察されることが明らかとなった。

すなわち，赤紫色の細胞質基質と考えられた被染色領域は

NG1aのL1に相当する。また，この染色条件ではNG2のL0

は淡青色ではなく赤紫色に染色される。近藤・安本 (2020b)7)

は各種寄生虫が感染した個体の血液中の好中球にMGG染

色 (PN=51) を施して未感染個体と同様な2種類の顆粒 

(NG1aとNG2) を観察している。本稿 [近藤・安本 (2023)] 

では近藤・高橋 (2009)4)が見落としていた好中球顆粒の染

色性について記述している。

Eptatretus cirrhatus (broadgilled hagfish)

　Hineら (1987)47)は好中球の染色性について，Wright染色

では好中性から好塩基性としているが (p9)，顆粒の染色性

や構造に関する記述はなく，Wright染色像も示していな

い。Hineら (1987)47)は赤血球にシアン耐性のペルオキシ

ダーゼ陽性封入物 (peroxidase inclusion) を観察しており，

この封入物はしばしばトリパノソーマの寄生に関連してい

ると述べている。したがって，Hineら (1987)47)が使用したE. 

cirrhatusはTrypanosoma. heptatreti [宿主はE. cirrhatus; 近藤・

安本 (2020b)7)を参照] が寄生していた個体と考えられる。

なお，単球様の細胞が観察されているが，形態学的特徴に

ついての記載がない。

Eptatretus polytrema (fourteen-gill hagfish)

　Lama (1944)48)はMGG染色を施した血液塗抹標本に2種類

の顆粒球 (赤味を帯びた細胞質を有する顆粒球と淡青色の

細胞質を有する顆粒球) とともに単球を観察している。2

種類の顆粒球の中間型も存在するとしている。顆粒球の顆

粒の染色性と構造に関する記述はないが，赤味を帯びた細

胞質 (おそらく細胞質基質を意味する) が顆粒を縁取るよ

うに見えるとしていることから，この顆粒球ではNG1aの

L1が染色されていると考えられる。Lama (1944)48)の2種類

の顆粒球と単球はいずれも‘染色むら’が生じた好中球と

思われる。図があるが (白黒スケッチ; 単球, figs. 11 & 12; 

顆粒球, fig. 13)，経年劣化のためか核以外の構造が見えな

い (細胞の輪郭も不鮮明)。

Eptatretus stoutii (Pacific hagfish)

　Finstadら (1964)49)は 図 (fig. 4; 白 黒 写 真) にWright-

Giemsa染色された好中球 (protogranulocyte) を1個示して

いる。顆粒の染色性と構造に関する記述はないが，図に

NG1aとNG2が認められる。

キタクロヌタウナギEptatretus walkeri (northern brown hagfish)

　Chiba & Honma (1986)50),*9は視床下部-下垂体域の組織切

片を観察し，脳室壁面や神経性下垂体中に遊走してきた細

胞を認め，透過電子顕微鏡観察により，この細胞はヌタウ

ナギ類の顆粒球 (＝好中球) と考えた。パラフィン切片の

HE染色によって細胞質は弱好酸性を示し，微細な顆粒状

であると報告している。しかし，この顆粒の構造について

の記述はない，HE染色像も示されていない。

　以上のように，過去の報告における好中球顆粒の一般染

*9 Chiba & Honma (1986)50)は使用したヌタウナギ類をParamyxine atami (Eptatretus atamiのシノニム) として報告したが，採集地は日本海
に面した新潟県の粟島沖である。Kitanoら (2019)39)に基づきキタクロヌタウナギとした。
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色性については様々である。このことはヌタウナギ類の好

中球顆粒は実際に様々な色素に染色されるが，染色条件に

よっては本来的に‘染色むら’が生じやすい特性を有する

ためと思われる。同じ円口類のヤツメウナギ類では

Giemsa染色などのメチレンアズールを含む染色液によっ

て好中球顆粒が紫色を呈することが一般に知られている 

[近藤・安本 (2022a)3)参照]。我々が調べたカワヤツメとシ

ベリアヤツメの成魚およびスナヤツメ幼生においても種々

の染色条件におけるGiemsa染色とMGG染色で好中球顆粒

が紫色に染色された2,3)。一方，ヌタウナギではMRSVのわ

ずか1つの条件のMGG染色でのみ顆粒が紫色を呈する1)。

2. 透過型電子顕微鏡観察
　Myxine glutinosaの 好 中 球 顆 粒 の 透 過 型 電 子 顕 微 鏡 

(TEM) 像には微細な円形の構造体が多数認められる 

[Östbergら (1976; figs. 6 & 7)14); Mattisson & Fänge, (1977; 

fig. 8)6)]。しかし，この構造体について論文の著者らは言

及していない。同様な構造体はヌタウナギ [友永 (1973; fig. 

30)33); Tomonagaら (1973; fig. 4)45)]，E. stoutii [Linthicum 

(1975; fig. 2)51); Tsuneki & Gorbman (1977; fig. 6)52)]，キタ

クロヌタウナギ [Chiba & Honma (1986; fig. 4)50)] にも観察

されているが，いずれの著者も顆粒内の円形構造体につい

て記述していない。なお，Tanakaら (1981) 46)にはヌタウ

ナギ好中球のTEM像が (fig. 14)，Icardoら (2016)53) にはE. 

cirrhatus (figs. 4b, 4c & 6d) とM. glutinosa (fig. 4bのinset; 

好中球の一部分) の好中球のTEM像があるが，図が小さす

ぎて顆粒内の構造は不明である (本文中に記述もない)。同

様の構造体はヤツメウナギ類の好中球顆粒にも観察されて

おり，顆粒子 (granulon) と呼ばれている [近藤・安本 (2022)3) 

参照; 以後，円形構造体を顆粒子と呼ぶ]。また，ヤツメウ

ナギ類の顆粒子は高電子密度の外層，低電子密度の中層お

よび中心付近の高電子密度の内層からなる3層構造である

と考えられている。ヤツメウナギ類の好中球顆粒は高電子

密度の芯とその周囲の低電子密度層からなり，芯に多数の

顆粒子が存在する。また，顆粒子間の領域も芯にふくまれ

ると考えられる。芯はヤツメウナギ類の好中球顆粒のL0

に，低電子密度層はL1に相当すると推察されている。近藤・

安 本 (2022)3) は 顆 粒 内 の 顆 粒 子 以 外 を 顆 粒 内 基 質 

(intragranular hyaloplasma, IH) と称し，L0には顆粒子と

L0のIHが，L1にはL1のHIが存在すると考え，顆粒内にお

ける顆粒子の局在性を説明している。すなわち，L0のIH

と顆粒子は L1のIHと相互作用するためにL1のIHと混在で

きず，また，L0のIHと顆粒子は互いに作用しないので混

在でき，結果として顆粒子を含むL0とその周囲の顆粒子

を含まないL1が形成されると考えている。ヤツメウナギ

類では通常のTEM観察では2種類の好中球顆粒 (NG1と

NG2) は区別できないとされている。ヌタウナギ類の好中

球においてもTEM観察では構造の異なる2種類の顆粒は認

められないが，ヤツメウナギ類とは異なり，顆粒内に芯と

その周囲の低電子密度体は確認されなかった (ヌタウナギ

類では好中球顆粒の強拡大像が見当たらないので，構造の

異なる複数種の顆粒子が存在するのか否かは明らかではな

い)。しかし，一般染色では2層構造を有する2種類の顆粒

が認められている (一般染色標本観察の項を参照)。

Linthicum (1975)51)にはE. stoutiの単球とされる血球 (以後，

単球様細胞と称す) のTEM像がある (figs. 4-6)。細胞質に

は多数の小胞 (vesicle) が存在するが，拡大像 (fig. 6) では

小胞内に顆粒子が認められる (Linthicumは言及していな

い)。また，顆粒子は集塊状を呈し，小胞の膜との間に低

電子密度領域が観察される。さらに，fig. 6の左上方には

好中球顆粒に酷似した顆粒がある。単球様細胞の一般染色

像は示されていないが，本細胞はLinthicum (1975)51)が図

示した未熟な好中球 (fig. 1) よりもさらに未熟な好中球か

もしれない。この推察が正しければ，単球様細胞の小胞は

成熟途中の好中球顆粒であり，この段階ではL1に顆粒子

がないが，成熟にともなってL1にも顆粒子が存在するこ

ととなる。このことはL0とL1の顆粒子が互いに異なる種

類であることを示唆する。すなわち，L0の顆粒子はL1の

IHと，L1の顆粒子はL0のIHと相互作用するが，L0の顆粒

子はL0のIHと，L1の顆粒子はL1のIHとは反応しないので

混在できると解釈できる。

3. 細胞化学染色標本観察
　ヌタウナギ類の好中球の細胞化学的特徴はM. glutinosa，

ヌタウナギ，E. cirrhatusおよびキタクロヌタウナギで報告

されている (Table 5)。

Myxine glutinosa (Atlantic hagfish)

  Johansson (1973)54)は好中球にペルオキシダーゼ (PO) は

検出されなかったと報告している。また，Östbergら 

(1976)14)は切片上で好中球の細胞質はPAS陽性であるとし

ている (陽性部位については言及していない)。 図 (fig. 1; 

白黒写真)では細胞質が濃染しており，陽性部位の詳細は

読み取れない。
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ヌタウナギEptatretus burgeri (inshore hagfish)

　勝沼 (1919)9)とKatsunuma (1924)17)は好中球にはオキシ

ダーゼ (耐久性オキシダーゼと易動性オキシダーゼ) は検

出されないとしている。なお，勝沼 (1919) 9)では血液中の

リンパ球様細胞もオキシダーゼ陰性となっているが，

Katsunuma (1924)17)では陽性とされている。オキシダーゼ

の種類は明記されていないが，おそらく易動性オキシダー

ゼであろう。

  Tanakaら (1981)46)は血液中と腸では好中球にPO，アル

カリ性フォスファターゼ (AlP) および酸性フォスファター

ゼ (AcP) は検出されないと報告している。また，ある種

の白血球はAlPに弱陽性であり (図はない)，血液中には少

数のAcP陽性細胞があり，おそらくマクロファージに同定

されると述べているが図を示していない [上述の通り，

Tanakaら (1981)46)には一般染色性に関する記述と図がない

ので，AlP陽性白血球とAcP陽性のマクロファージ様細胞

の詳細は不明である]。

  近藤・高橋 (2009)4)は好中球にはAlP，AcP，ꞵ-グルクロ

ニダーゼ (Glu)，α-ナフチルアセテートエステラーゼ 

(NAE)，ナフトールAS-Dクロロアセテートエステラーゼ 

(CAE) およびPOは検出されず，ズダン黒B (SBB)，オイル

レッドO，ズダンIII，アルシアンブルー染色 (pH1.0と2.5) 

に陰性であるが，α-ナフチルブチレートエステラーゼ 

(NBE) に粒子状に陽性であり，PAS染色によって細胞質の

グリコーゲンが陽性反応を示すことを報告した。また，ト

ルジンブルー染色では粗面小胞体の残存物であるデーレ小

体Döhle bodyが染色されるとしている。NBEの局在部位

はNG1aのL0で あ る と 考 え ら れ て い る [近 藤・ 安 本 

(2020a)1)]。近藤・安本 (2020b)7)は各種寄生虫に感染した個

体では，好中球の細胞化学的特徴が変化することを報告し

ている。

Eptatretus cirrhatus (broadgilled hagfish)

  Hineら (1987)47)はトリパノソーマ (おそらくT. heptatreti) 

が寄生していたと推察されるE, cirrhatusの好中球にAlP (陰

性から陽性) とAcPを認めている。また，PAS陽性である

が，Glu，NAEおよびPOは検出されなかったとしている。

AcP陽性像を示しているが (p51; fig. 10; 白黒写真)，陽性

部位に関する記述はない。この図には2種類のAcP陽性顆

粒が認められる。すなわち，AcP陰性のL0の周囲に陽性

のL1が見られる顆粒 (A型と称す) と，AcP陽性のL0の周

囲に陰性のL1が存在する顆粒 (B型と称す) である。また，

L0の大きさは前者の方が大きい。ヌタウナギの2種類の顆

粒 (NG1aとNG2) では，NG1aのL0は一般にNG2のL0より

も大型である。このことから，Hineら (1987)47)の好中球の

AcP染色像に見られるA型とB型の顆粒はそれぞれNG1aと

NG2に相当すると考えられる。

キタクロヌタウナギEptatretus walkeri (northern brown hagfish)

  Chiba & Honma (1986)50),*8は組織切片上の好中球にPAS

陽性の粗大な顆粒を観察している。図 (fig. 1; 白黒写真) に

は陽性顆粒と考えられる粒子のほかに，難染色性の粒子状

構造が多数認められる。Chiba & Honma (1986)50)のPAS陽

性顆粒がヌタウナギ類の好中球に存在すると考えられる2

種類の顆粒のどちらに相当するのか不明である。また，

Chiba & Honma (1986)50)はグリコーゲン消化後のPASを

行っていないので，PAS陽性顆粒は一般染色で観察される

顆粒ではなく，グリコーゲン顆粒の集積物である可能性が

否定できない。なお，Chiba & Honma (1986)50)はPAS陽性

顆粒がアルデヒドフクシンにも陽性であるとしている。

　ヌタウナギ類の好中球の細胞化学染色性を一般染色性と

比較した報告は近藤・高橋 (2009)4)および近藤・安本 (2020a, 

2020b)1,7)しかない。このことはヌタウナギ以外では好中球

の一般染色性の検討が不十分であることが原因と言える。

また，透過型電子顕微鏡では構造の異なる複数種の顆粒が

認められないことも，一般染色性の検討が行われてこな

かった理由と考えられる (複数種の顆粒が観察されれば，

それらの違いを調べる実験が企画されたと思われる)。ヌ

タウナギの好中球には，2層からなる成層顆粒が2種類 

(NG1aとNG2) 存在する。また，両顆粒内には顆粒子が存

在するが，顆粒子は顆粒内で局在性を示さず，微細構造か

らは両顆粒の違いを識別できない。光学顕微鏡による細胞

化学染色標本観察によって2種類の顆粒は区別できること

から (少なくともNAEはNG1aのL0に局在する)。本酵素の

有無を指標とした電子顕微鏡観察によって，2種類の顆粒

の詳細 (例えばNG1aのL0とL1に存在する顆粒子が異なる

種類であるのか)が明らかになると考えられる。

付記: ヌタウナギ類の好塩基球

　これまでにヌタウナギ類の好塩基球を報告した論文は1

編しかない。Holmgren (1950)12)は一般染色 (おそらくMGG

染色) を施したM. glutinosaの血液塗抹標本に，分葉核と粗

大な青い顆粒を有する好塩基球を極めて少数観察してと報

告している。しかし，図を示していないので，詳細は不明

である。
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