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クルマエビの神経節，造血組織および鰓の固着食細胞
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Fixed Phagocytes in the Ganglion, Hematopoietic Tissue and Gill of Kuruma  
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Abstract  : Morphological  characteristics  of fixed phagocytes（FP）in  the ventral  abdominal ganglion, 
hematopoietic tissue（HT）and gill of kuruma prawn Marsupenaeus japonicus were examined by electron 
microscopy. The FP  in these tissues did not phagocytose  foreign substances such as colloidal carbon 
and latex beads injected into abdominal muscle of the prawn. However, electron-dense materials which 
considered as residual body after phagocytosis were observed in the FP. The FP in the ganglion and HT 
had a few cell processes and small number of fine granules. Podocyte in the gill（branchial podocyte）
contained residual body in the large vacuoles. Therefore, the podocyte is fixed phagocyte in the wide 
sense. After injection of the foreign substances, hemocytes formed mesh structure and phagocytosed the 
substances in the lumen of gill. This finding indicates that the lumen of gill is the important space for 
defense mechanism by hemocytes. 
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緒　　言

　十脚甲殻類の細胞性防御機構を担当する細胞として，血

球のほかに臓器や組織に定着している細胞が知られてい

る1）。定着型の細胞は飲食性細胞と貪食性細胞に大別さ

れ，前者には鰓に存在する足細胞（branchial podocyte）

と触角腺（antennal gland，腎臓に相当）の足細胞が含ま

れる1）。一方，後者には体内の様々な血体腔壁に存在する

貪食性貯蔵細胞（phagocytic reserve cell）と定着性食細

胞（fixed phagocyte）があり，定着性食細胞は肝動脈から

分枝した血管の周囲に位置する１）。クルマエビMarsupenaeus 

japonicus においても心臓，肝膵臓および触角腺の血体腔

壁に，人為的に注入した異物を貪食する食細胞が存在す

る2,3）。また，リンパ様器官と称される細血管が分枝した

構造体の血管壁に多数の食細胞が認められている2,3）。

　心臓の食細胞は通常，小型の顆粒を有する細胞であるが
2,3），電子密度の高い物質を有することがあり，粒子状の

異物がこの物質中に認められることがある。したがって，

この高電子密度物質は異物を取り込んだ跡（残渣小体）と

考えられる。同様の残渣小体は前述のクルマエビ触角腺の

食細胞にも認められている4）。また，触角腺には人為的に

注入した異物に対しては貪食を示さないものの，残渣小体

または食胞を有する細胞が３種類観察されている4）。クル

マエビの神経節，造血組織および鰓にも同様の残渣小体を

有する細胞が見られたことから，本研究ではそれら細胞の

構造について，さらに比較のために再調査を行った心臓の

食細胞について報告する。なお，本報告では，血球以外の

食細胞を広義の固着食細胞とみなし，単に“固着食細胞”

と称することとする。



190 近藤，友永，高橋

織はエポン樹脂に，鰓はスパー樹脂に包埋した。超薄切片

を作成し，酢酸ウランとクエン酸鉛による二重染色を施し

たのち，透過型電子顕微鏡（JEM-200CM，日本電子）で

観察した。また，厚切片（厚さ１μm）のトルイジンブ

ルー染色標本の光学顕微鏡観察も行った5）。なお，近藤

（2003)3）に準じてラテックスビーズ（直径1.0 μm）また

は炭素粒子を筋肉内注射したクルマエビの心臓，神経節，

造血組織および鰓の標本も観察した。

結　　果

心臓の固着食細胞

　心臓の食細胞はクルマエビに注入されたラテックスビー

ズや炭素粒子に対して貪食を示したが，時に残渣小体と考

えられる高電子密度物質を有することがあった（Fig. 1a）。

残渣小体中には粒子状の異物（人為的に注入されたもので

材料および方法

実験動物

　山口県内の養殖場から搬入したクルマエビ（体重約

21 g）を水温21.0±1.0℃で1週間以上馴致飼育したのち実

験に供した。飼育期間中は，市販のクルマエビ用配合飼料

を毎日飽食給餌した。

透過型電子顕微鏡観察

　鰓，心臓，腹部神経節および第二顎脚基部の筋肉とそれ

に付着した造血組織（以後，造血組織と呼ぶ）を摘出し，

Kondo et al.（1998)2）に準じてパラフォルムアルデヒドと

グルタールアルデヒドを含む固定液中で細切し，同液中で

1時間固定した。カコジル酸緩衝液（pH7.4）で洗浄し，オ

スミウム酸で二次固定したのち，エタノール上昇系列で脱

水した。プロピレンオキサイドに置換後，神経節と造血組

Fig. 1.　Transmission electron micrographs of  fixed phagocytes with residual body （arrows  in a & b）  in  the heart 
of kuruma prawn one day after  injection of  latex beads. Many  fixed phagocytes phagocytosed  latex beads 
（phagocytosed latex beads were not observed in these figures). The phagocyte sometimes engulfed unknown 
particles （arrowheads in b） and stored the particles in the residual body. Bars=1 µm.
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はない）が観察されることもあった（Fig. 1b）。

神経節の固着食細胞

　神経節の神経網中に残渣小体を有する固着食細胞が観察

された（Fig. 2a）。細胞内にはミトコンドリアや粗面小胞

体が少数認められ，電子密度が均一な微細顆粒（直径約

0.1μm）も少数観察された（Fig. 2b）。また，本細胞は少

数の細胞質突起を有していた。なお，本細胞にはクルマエ

ビに注入されたラテックスビーズや炭素粒子に対する貪食

は観察されなかった。

Fig. 2.　Fixed phagocytes in the ganglion of kuruma prawn one day after injection of latex beads. a, epon section stained 
with toluidine blue （bar=10 µm）; b, transmission electron micrograph （bar=１µm). The phagocytes （arrowheads 
in a） contain  residual body （arrow  in b） and  fine granules （arrowheads  in b). The  latex beads were not 
phagocytosed in the fixed phagocytes.
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本細胞は少数の細胞質突起を有し，細胞内にはミトコンド

リアや粗面小胞体とともに電子密度が均一な微細顆粒（直

径約0.1μm）が少数観察された（Fig. 3b）。クルマエビに

注入されたラテックスビーズや炭素粒子に対して本細胞は

貪食を示さなかった。また，小葉内にもこれら異物は観察

されなかった。

造血組織の固着食細胞

　造血組織の基本単位は結合組織性の膜で包まれた小葉で

あり，電子顕微鏡観察によって分類されている3種類の血

球2,3）に同定される未成熟な細胞が1小葉内に観察された

(Fig. 3a）。また，血液中の血球を分類する形質を有さない

細胞（未分化細胞）も同じ小葉に見られた。まれに残渣小

体を有する固着食細胞が小葉内に認められた（Fig. 3b）。

Fig. 3.　Transmission electron micrographs of  immature hemocytes （a） and fixed phagocyte （b） in the hematopoietic 
tissue of kuruma prawn one day after injection of latex beads. A, hyaline cell with cytoplasmic deposits （Kondo 
et al. 1998） （=type A, Kondo 2003）; B, small granular cell with small-sized granules （Kondo et al. 1998） （=type B, 
Kondo 2003）; C, large granular cell with large-sized granules （Kondo et al. 1998） （=type C, Kondo 2003）. The 
fixed phagocyte contains residual bodies （arrows） and fine granules （arrowheads). The  latex beads were not 
phagocytosed in the fixed phagocytes and immature hemocytes. Bars=1 µm.
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に注入されたラテックスビーズや炭素粒子に対して本細胞

は貪食を示さなかった。鰓の血管内には固着食細胞は認め

られないものの，ラテックスビーズや炭素粒子の注入によ

り，血球が網状構造を形成し，この血球が貪食を示した

（Fig. 5）。

鰓の固着食細胞

　鰓の足細胞には，被覆小胞，ミトコンドリア，小胞体と

ともに大型の空胞が存在した（Fig. 4）。空胞内には何も

認められないこともあるが，通常，電子密度の高い残渣小

体と考えられる物質が観察された（Fig. 4）。クルマエビ

Fig. 4.　A transmission electron micrograph of branchial podocytes （fixed phagocytes  in  the wide sense） in  the gill 
of kuruma prawn one day after  injection of  latex beads. The vacuoles of podocytes contained electron-dense 
material (arrows). The latex beads were not phagocytosed in the fixed phagocytes. H, Hemocyte. Bar=１µm.

Fig. 5.　Phagocytosis of latex beads by hemocytes in the gill of kuruma prawn one day after injection of latex beads. a, 
epon section stained with toluidine blue （bar=10 µm）; b & c, transmission electron micrograph （bars=１µm). 
Hemocytes formed mesh structure （a, b） in the lumen （L） of gill artery and phagocytosed latex beads （arrows 
in a, c). P, branchial podocyte.
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胞を当てはめた1）。クルマエビの鰓と触角腺にも足細胞が

存在するが，それらには残渣小体と考えられる構造が認め

られることから，飲食性細胞に分類するよりも固着食細胞

として扱うべきと考える。クルマエビの心臓2,3），中腸腺3），触

角腺の1型固着食細胞3,4）はJohnson（1987)1）の貪食性貯蔵

細胞に相当する。しかし，触角腺の2型および4型固着食細

胞と4），神経節ならびに造血組織に観察された固着食細胞

は血体腔に面しておらず，貪食性貯蔵細胞には分類できな

い。また，クルマエビの肝動脈から分枝した血管の周囲に

は定着性食細胞は無い3）。一方，クルマエビのリンパ様器官

は心臓から伸びる一対の触角動脈からそれぞれ分岐した血

管が，胃の腹側，中腸腺の前方において複雑に分枝した構

造をしており，血管壁中に多数の固着食細胞を有する2,3）｡

リンパ様器官の固着食細胞は血体腔に面していないことか

ら貪食性貯蔵細胞には分類できない。リンパ様器官の血管

の周囲に食細胞が存在することはJohnson（1987)1）の定着

性食細胞と類似するが，分岐元の血管が異なる。また，

Johnson（1987）の定着性食細胞を有する血管では外周に

周皮がなく，食細胞とともに顆粒状層が観察されるが１），

リンパ様器官の血管には周皮があり，顆粒状層は認めらな

い3）。さらに，Johnson（1987）の定着性食細胞はほとんど

顆粒を有さず，異物貪食時には小型の顆粒が出現するが1）,

リンパ様器官の食細胞では異物貪食の有無にかかわらず，

顆粒は観察されない2,3）。これらの点から，リンパ様器官

の固着食細胞はJohnson（1987)1）の定着性食細胞にも分類

できない。

　クルマエビ類の「リンパ様器官」は，Oka（1969）に

よって命名されたが7），リンパ様器官と同様に，触覚動脈

から分岐した血管が胃の下方，中腸腺の前方で分枝した構

造がCuénot（1905）によってロウソクエビの一種Processa 

edulisに観察されており8），sub-stomachal organと呼ばれ

ている1,8）。また，Cuénot（1905）はP. edulisの肝動脈の

分枝には食細胞は存在せず，sub-stomachal organの血管

を食細胞が囲むとしている1,8）。しかし，その食細胞は

Johnson（1987）の定着型食細胞であり1），クルマエビの

リンパ様器官の固着食細胞とは異なる。Cuénot（1905）

は食細胞を有する血管からなるsub-stomachal organや肝

動脈分枝をphagocytic organ（貪食器官）と呼んでいる1,8）。

したがって，クルマエビのリンパ様器官もphagocytic 

organの一種であると言える。リンパ様器官やCuénot

（1905）のphagocytic organはいずれも基本構造は食細胞

を有する分枝した血管であることから，これらの血管を貪

考　　察

　これまでに，クルマエビの固着食細胞として，リンパ様

器官，心臓，中腸腺および触角腺に存在する食細胞が知ら

れている2-4）。また，触角腺には4種類の固着食細胞（1～4

型固着食細胞）が観察されている4）。これらのうち，リン

パ様器官，心臓および中腸腺の食細胞と，触角腺の触角腺

管の基底膜上に位置する1型固着食細胞は，クルマエビに

人為的に注射された粒子状異物を貪食する2,3）。しかし，

触角腺の2～4型固着食細胞は残渣小体または食胞を有する

ものの，注射された粒子状異物を貪食しない4）。本研究に

おいても神経節，造血組織および鰓に観察された固着食細

胞には残渣小体が認められるものの，注射された粒子状異

物を貪食しなかった。注射された異物が固着食細胞に貪食

されるには，異物が固着食細胞に接触する必要がある。神

経節，造血組織および鰓の固着食細胞も，粒子状異物と接

触できなかったために，それら異物に対する貪食を示さな

かったと考えられる。しかし，これら固着食細胞には残渣

小体と考えられる構造が認められることから，各組織にお

ける生体防御に関与していると思われる。

　神経節と造血組織の固着食細胞には電子密度が均一な微

細顆粒が観察された。同様の顆粒は中腸腺の固着食細胞と

触角腺の1型および4型固着食細胞で観察されている3,4）。一

方，心臓の固着食細胞の顆粒は，その中心部の電子密度が

高く，顆粒を包む膜と中心部の間の領域の電子密度は低い

ことが知られている2,3）。また，リンパ様器官の固着食細

胞と触角腺の2型および3型固着食細胞には顆粒は観察され

ていない2,3）。

　粒子状異物を注射したクルマエビでは，鰓の血管内にお

いて血球が網状構造を形成し，粒子状異物を貪食した。網

状構造を形成する血球は，血流に乗って鰓の血管内を通過

する異物と接触することとなり，異物とともに血液中を循

環する場合に比べて効率的に貪食が行えると考えられる。

したがって，鰓の血管内は血球の生体防御機能を発揮する

場として重要であると言える。

　本研究結果と既報2-4）によって，クルマエビではリンパ

様器官，心臓，中腸腺，触角腺，神経節，造血組織および

鰓に固着食細胞が存在することが明らかとなった。

Johnson（1987）は十脚甲殻類の固着食細胞を飲食性細胞

と貪食性細胞に大別し，前者には鰓と触角腺の足細胞を，

後者には体内の様々な血体腔壁に存在する貪食性貯蔵細胞

と，肝動脈から分枝した血管の周囲に位置する定着性食細
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食血管（phagocytic artery）と呼ぶことをここに提唱す

る。すなわち，クルマエビのリンパ様器官，P. edulisの

sub-stomachal organおよび多くの十脚甲殻類の肝動脈分

枝は食細胞を有する貪食器官であり，その基本構造は貪食

血管であると言える。クルマエビ上科イシエビ科の

Sicyonia ingentisにも，触覚動脈から分岐した血管が分枝

してリンパ様器官やsub-stomachal organと同じ位置に存

在する構造が知られており，そこでは血球造血が行われ，

造血小節（hematopoietic nodule）と呼ばれている9-11）。ま

た，造血小節の基本構造は分枝した血管であり，その血管

は造血細管（hematopoietic tubule）と命名されている9-11）。さ

らに，S. ingentisに注入された異物は造血細管の血球，特

にsmall granule hemocyteに貪食される12）。したがって，

造血小節も貪食血管の一種と考えられるが，造血小節には

血球以外の食細胞は観察されていない。なお，クルマエビ

のリンパ様器官には血球造血は認められていない2,3）。

　以上のように，クルマエビにはJohnson（1987)1）の分類

基準には当てはまらない食細胞が複数種あることから，今

後，十脚甲殻類において，臓器や組織に存在する血球では

ない食細胞を広義のfixed phagocyteとし，固着食細胞と

呼ぶべきと考える。本研究では残渣小体を指標として食細

胞を同定し，神経節，造血組織および鰓の固着食細胞が体

内に注入された粒子状異物を貪食しない理由として，異物

との接触がないことを挙げた。しかし，残渣小体はオート

ファジーによっても形成される13）。神経節，造血組織およ

び鰓の固着食細胞が外来異物を貪食するのか否かを明らか

にするためには，組織への異物注入や，固着食細胞を分離

して試験管内で異物と接触させるなどの方法を検討する必

要がある。
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