
緒 言

節足動物門に属するカニ・ヤドカリは，深海から潮間

帯あるいは河川や渓流，さらには陸上へと広範にわたっ

て生息しており，無脊椎動物の中では数少ない海中から

陸上への進化に成功した動物綱のグループである（１）．

各動物はそれぞれの環境に相応した食性を有し，草食性，

肉食性，雑食性または屍食性と様々である（２，３）．食物

を消化・吸収して動物体を作り，成長していく過程の中

でエネルギー産生やタンパク質合成等，代謝の中心的な

臓器である中腸腺は，それぞれの食性や生息環境に適応

した機能とそれを支える構造を有している（４，５）．

甲殻類の中腸腺は肝膵臓とも呼ばれるように，脊椎動

物の肝臓と膵臓の役割を果たす消化器官である（６，７）．

解剖学的には中腸に開口する黄白色から橙赤色の色相を

持つ腺組織で，種によって様々な形や大きさが存在する

（８）．中腸腺の主体は，先端が盲端になった細長い管状構

造である細管の集合体で，細管基部は集合して導管を形

成し，胃・中腸間に開口する（９）．中腸腺の主な機能は，

栄養物質の貯蔵と消化液の分泌であり，脊椎動物と同様

に糖代謝（１０），脂質代謝（１１），プリン代謝（１２）および

酵素の生成（１３），銅，亜鉛，カドミウム等の金属の貯蔵

（１４）等を行っている．

脊椎動物の肝臓は，実質的な機能を有する肝細胞と毛

細血管網である類洞からなる肝小葉構造と，それを支え

て実質細胞の機能を維持・調整する間質とよばれるマト

リックス環境より構築された臓器である（１５）．マトリッ

クス環境は実質細胞や類洞を構造的に支持するとともに，

血管系，リンパ管系および胆管系等の肝臓内微少循環系
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によって維持され，自律神経系の働きによって機能の調

節が行われている（１６）．しかし肝臓と相同な器官である

無脊椎動物の中腸腺や肝膵臓のマトリックス環境に関す

る報告は非常に少ない．

今回，進化の中でも重要テーマの一つである海中から

陸上生活へと移っていった“上陸”に伴う重力環境変化

に内臓がどのように適応していったかを明らかにするた

めに，深海から陸上まで広範にわたって生息している甲

殻類・十脚目５３種の中腸腺の構造を組織学的に明らかに

して比較検討した．焦点は，重力に対して内臓がその構

造をどのように変化させたか，特にマトリックス環境に

注目して観察した．

材料と方法

材料は島根半島および隠岐島周辺，鹿児島県・奄美大

島，沖縄県・西表島で採集した個体を使用し，以下に示

した．

節足動物門 甲殻綱 軟甲亜綱 十脚目

長尾亜目 （４種）
コンジンテナガエビ （Macrobrachium lar） ミナミテナガエビ （Macrobrachium formosense）

ショキタテナガエビ （Macrobrachium shokitai）アメリカザリガニ （Procambarus clarki）

異尾亜目 （１７種）
ミナミカニダマシ （Petrolisthes sp．） オニヤドカリ （Aniculus aniculus）

ケブカヒメヨコバサミ （Paguristes ortmanni） ツメナガヨコバサミ（Clibanarius longitarsus）

イモガイヨコバサミ （Clibanarius eurysternus） スベスベサンゴヤドカリ （Calcinus laevimanus）

ユビナガホンヤドカリ（Pagurus dubius） コモンヤドカリ （Dardanus megistos）

ヨコスジヤドカリ （Dardanus arrosor） アカボシヤドカリ （Dardanus aspersus）

カブトヤドカリ （Dardanus deformis） アオボシヤドカリ （Dardanus guttatus）

オイランヤドカリ （Dardanus lagopodes） ナキオカヤドカリ （Coenobita rugosus）

ヤシガニ （Birgus latro） ベニホンヤドカリ （Pagurus similis）

ケアシホンヤドカリ （Pagurus lanuginosus）

短尾亜目 （３２種）
ソデカラッパ （Calappa hepatica） メガネカラッパ （Calappa philargius）

ズワイガニ （Chionoecetes opilio） アシズリツノガニ （Tylocarcinus styx）

イソクズガニ （Tiarinia cornigera） ノコギリガザミ （Scylla serrata）

タイワンガザミ （Portunus pelagicus） イシガニ （Charybdis japonica）

ベニイシガニ （Charybdis acuta） ベニツケガニ （Thalamita prymna）

フタバベニツケガニ （Thalamita sima） フタバベニツケガニモドキ （Thalamita admete）

スベスベマンジュウガニ（Atergatis floridus） オウギガニ （Leptodius exaratus）

ビロードアワツブガニ（Actaeodes tomentosus）クマドリオウギガニ（Baptozius vinosus）

ケブカガニ （Pilumnus vespertilio） サワガニ （Geothelphusa dehaani）

ツノメガニ （Ocypode ceratophthalmus）ミナミイワガニ （Grapsus albolineatus）

カクレイワガニ （Geograpsus grayi） イワガニ （Pachygrapsus crassipes）

モクズガニ （Eriocheir japonicus） イソガニ （Hemigrapsus sanguineus）

ケフサイソガニ （Hemigrapsus penicillatus）ヒライソガニ （Gaetice depressus）

アカテガニ （Holometopus haematocheir） ベンケイガニ （Sesarmops intermedia）

アカイソガニ （Cyclograpsus intermedius）ハマガニ （Chasmagnathus convexus）

オカガニ （Cardisoma hirtipes） ミナミオカガニ （Cardisoma carnifex）

動物は採取後，短時間の内に速やかに中腸腺を取り出

し，４％パラホルムアルデヒド溶液（０．０１％燐酸緩衝液

pH７．４）にて浸漬固定を３日間行った．固定後の中腸腺は

十分に洗浄し，アルコール上昇系列による脱水，キシレ

ン透徹を経て，パラフィン包埋を行なった．中腸腺組織

は，管状組織の横断像と縦断像の厚さ４µmのパラフィン

連続切片を作成し，ヘマトキシリン・エオシン（H・E）

染色，免疫染色，特殊染色用に供した．

中腸腺組織の分類

各動物の中腸腺組織のパラフィン切片（４µm）は脱パラ

フィン後，アルコール下降系列にて蒸留水にて置換後，

H・E染色を行い，脱水，キシレンにて透徹後，エンテラ

ンニューにて封入，検鏡・写真撮影を行った．撮影され

た中腸腺管状組織（細管）の横断像を組織学的に検討し，

細管間の間質構造の形態的な相違によって，三つの型に

分類した（図１）．

免疫染色法による中腸腺細管の平滑筋線維の観察

各動物の中腸腺組織のパラフィン切片（４µm）は脱パラ

フィン後，免疫染色を行った．切片は，H２O２にて内因性

ペルオキシダーゼをブロック後，１５％正常馬血清処理を

行った．一次抗体には，ウサギ抗 α 型平滑筋アクチンポ

リクローナル抗体（ダコー社，オランダ）を使用し，室

温で一晩反応後，二次抗体のアビジン－ビオチン処理を

行った．DABによって抗体陽性部を発色させた後，検鏡

し写真撮影を行った．

走査型電子顕微鏡による中腸腺の観察

中腸腺は４％パラホルムアルデヒド溶液または１．２５％

グルタールアルデヒド溶液（０．０１％燐酸緩衝液 pH７．４）

にて浸漬固定を行った．１％オスミウム酸にて再固定後，

タンニン酸―オスミウム酸による導電染色を行った．試

料はアルコール上昇系列による脱水および T－ブチルアル

図１ 中腸腺細管間の間質構造の組織学的分類

A：中腸腺細管間に間質構造は形成されず，各細管は離れてい

た．ズワイガニ B：中腸腺細管間に円柱状の結合組織を認め，

各細管は接合していた．イソガニ C：中腸腺細管間に隔壁形成

が見られ，細管は密に結合していた．タイワンガザミ
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コールにて置換および凍結を行った後，ロータリーポン

プにて吸引乾燥した．白金－パラジウムによるスパッタ

コーティングを行い日立 S－８００型走査型電子顕微鏡にて

観察，写真撮影を行った．

結 果

中腸腺の肉眼形態

長尾亜目の中腸腺は，胸腔内の前胃の後方，背甲側に

被膜に覆われて認められた．また異尾亜目の中腸腺は腹

腔内の中腸に沿って体軸に平行に尾端近くまで位置し，

被膜に覆われて認められた．短尾亜目の中腸腺は，甲羅

内の胃幽門から中腸起始部上の腹部中央部から背甲の頭

部側の左右に至るまで連続して認められ，多くの種類で

背甲の中腸腺は甲羅に強く接着していた（図２），これら

の中腸腺は，動物種によってその形態および大きさも多

様性を示し，色調も白色，黄白色，黄色から橙色まで様々

であった．一般に中腸腺は先端が盲端となった多数の細

い管状構造が密に配列した集合体で，柔らかくてちぎれ

やすい組織であった．短尾亜目の中腸腺は，全体を薄い

被膜で覆われている種と被膜を有さず甲羅内の海水や淡

水に細管が漂う状態で裸出している種類も多く認めた．

これら細管様構造体は基部で集合して導管を形成し，幽

門下中腸起始部に開口していた．

中腸腺の組織学的形態

十脚目５３種における，中腸腺被膜の有無，中腸腺細管

の間質構造の分類，空胞細胞（B細胞）の出現頻度および

各動物種の生息域を表１に示した．生息域に関する分類

では，海水中生息種は３３種類で，ズワイガニのように水

深２００mから潮間帯の水中に生息しているタイワンガザミ

やヤドカリ類等，淡水中生息種は５種でアメリカザリガ

ニやミナミテナガエビ等，海水中と陸上の両生息種は５

種で潮上帯の岩上や砂上を主として生息場所とするイシ

ガニやツノメガニ等，淡水中と陸上の両生息種は１種で

渓流に生息するサワガニ，陸上生息種は９種で生活のほ

とんどを陸上で営巣して生活するヤシガニやオカガニ等

であった．以下，それぞれの組織学的特徴を示す．

１）中腸腺被膜

中腸腺は管状の細管が密集した房状の組織で（図３a），

細管全体を覆う被膜を認める種（３０種／５３種中：以下３０／

５３と表示）と認めない種（２３／５３）がいた．中腸腺被膜の

走査電子顕微鏡による観察では，被膜は網目様の結合組

表１ 十脚目５３種における，被膜の有無，細管間構造の形式，
空胞細胞（B細胞）の出現頻度および生息域を示した相関表

種 名 被膜の有無 細管間構造 空胞細胞 生息域

ミナミテナガエビ ○ A ＋３ 淡水中

コンジンテナガエビ ○ A ＋３ 淡水中

ショキタテナガエビ ○ A ＋３ 淡水中

アメリカザリガニ ○ A ＋１ 淡水中

ミナミカニダマシ ○ A ＋３ 海水中

オニヤドカリ ○ A ＋１ 海水中

ケブカヒメヨコバサミ ○ A ＋３ 海水中

ツメナガヨコバサミ ○ A ＋１ 海水中

イモガイヨコバサミ ○ A ＋３ 海水中

スベスベサンゴヤドカリ ○ A ＋１ 海水中

コモンヤドカリ ○ A ＋３ 海水中

ヨコスジヤドカリ ○ A ＋１ 海水中

アカボシヤドカリ ○ A ＋２ 海水中

カブトヤドカリ ○ A ＋２ 海水中

アオボシヤドカリ ○ A ＋３ 海水中

オイランヤドカリ ○ A ＋３ 海水中

ユビナガホンヤドカリ ○ A ＋１ 海水中

ベニホンヤドカリ ○ A ＋３ 海水中

ケアシホンヤドカリ ○ A ＋１ 海水中

フタバベニツケガニモドキ ○ A ＋３ 海水中

ケブカガニ ○ A ＋１ 海水中

ケフサイソガニ ○ A ＋３ 海水中

メガネカラッパ ○ A ＋３ 海水中

オウギガニ ○ A ＋２ 海水中

ズワイガニ × A ＋２ 海水中

アシズリツノガニ × A ＋３ 海水中

イソクズガニ × A ＋３ 海水中

ノコギリガザミ × A ＋３ 海水中

ビロードアワツブガニ × A ＋３ 海水中

モクズガニ × A ＋１ 淡水中

フタバベニツケガニ ○ B ＋３ 海水中

ソデカラッパ ○ B ＋３ 海水中

スベスベマンジュウガニ ○ B ＋３ 海水中

ベニイシガニ × B ＋３ 海水中

イソガニ × B ＋１ 海水中

イワガニ × B ＋３ 海水中

タイワンガザ ○ C ＋１ 海水中

ベニツケガニ ○ C ＋２ 海水中

ツノメガニ × A ＋３ 海水中＋陸上

イシガニ × A ＋１ 海水中＋陸上

ヒライソガニ × A ＋３ 海水中＋陸上

クマドリオウギガニ × B ＋３ 海水中＋陸上

アカイソガニ × B ＋２ 海水中＋陸上

サワガニ × C ＋１ 淡水中＋陸上

ナキオカヤドカリ × C ＋１ 陸上

ヤシガニ × C ＋１ 陸上

カクレイワガニ ○ A ＋３ 陸上

ミナミイワガニ × C ＋１ 陸上

アカテガニ × C ＋２ 陸上

ベンケイガニ × C ＋１ 陸上

ハマガニ × C ＋３ 陸上

オカガニ × C ＋３ 陸上

ミナミオカガニ × C ＋２ 陸上
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図２ モクズガニ（雌）の甲羅の内部形態

a）背甲を除去して腹部を示す．腹部の大部分は左右の鰓（G）が占め，中央には心臓（H）を認めた．中腸腺（矢

印）は卵巣（O）直下の胃幽門から中腸起始部上に覆い被さるように認められた． b）背甲側の中腸腺（矢印）

は，前部の背甲に接して左右に連続して認められた．中腸腺は先端が盲端となった多数の細い管状構造が密に配

列した集合体で，柔らかくてちぎれやすい組織であった．

図３ 中腸腺細管の走査型電子顕微鏡像

a）中腸腺は先端が盲端となった細長い管状構造である細管が密集した房状の組織であった．細管外側の奬膜面には細胞が

輪状に配列して観察された．イシガニ． b）中腸腺被膜は細管全体を覆う網目様の結合組織であった．アメリカザリガニ
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織で（図３b），中腸腺細管間にも存在し，細管間内を連絡

している種類も観察された．このような被膜を持つ種は，

系統学的に下位の長尾亜目，異尾亜目では全種（１９／１９）

であった．短尾亜目ではサワガニ科よりも下等な種類で

被膜を認め（１０／１９），高等な種類で被膜を認めなかった

（１／１５）．生息域別では海水中・淡水中種に多く（２９／３８），

陸上生息種では被膜を認めなかった（１／１５）．

２）中腸腺細管を取り巻く平滑筋線維

走査型電子顕微鏡による観察では，中腸腺細管の外側

の奬膜面は平滑ではなく細い線維が格子状に取り巻いて

いるのが観察された．細線維の直径は細管軸に平行な縦

走方向の線維よりも輪状方向の繊維が大きかった．免疫

染色では，漿膜の細線維は α 型平滑筋線維抗体に陽性で

あった．このような細管の外側を取り巻く平滑筋線維の

存在は，長尾亜目や異尾亜目で著明であった．

３）中腸腺組織の構造

中腸腺細管の横断像では内腔に導管を認め，その周囲

を一層の単層円柱上皮細胞よりなる腺組織構造であった．

最外層の奬膜面には一層の細胞が観察された．円柱上皮

細胞の構成は，貯蔵吸収細胞（R細胞）と空胞細胞（B

細胞）によって構成されており（図４a，b），長尾亜目，

異尾亜目，短尾亜目に関わらず，細胞の種類および細胞

形態等の基本構造は同じであった．R細胞は細胞質内に色

素顆粒，グリコーゲン顆粒を含んで好塩基性の染色に富

んだ細胞や脂肪球を多く含んだ明細胞として認めた．ヤ

シガニ等陸上生息種では R細胞の細胞質内に脂肪球が充

満していた．B細胞は細胞質内に液胞を認める分泌細胞で

あるが，系統学的な位置や生息域等との関連性は特に認

めなかった．

４）中腸腺細管間の間質組織

中腸腺を構成する中腸腺細管間の間質構造の組織学的

相違によって以下のように分類した（図１）．

a）細管間質に結合組織を認めない中腸腺 （A型）

全種中で一番多い組織形態（３４／５３）で，生息域が海水

・淡水中生息種に多かった（３０／３８）．長尾亜目と異尾亜

目では全種（１９／１９）であったが，短尾亜目は比較的少な

く（１５／３２），生息域が水中生息種（１１／１９），水中と陸上両

生息種（３／６），陸上生息種（１／９）で，海水や淡水の水中

生息種に多い組織形態であった．細管間に結合組織は認

めないため各細管は離れていた．

b）細管間に間質結合組織を認め，細管が接合している中

腸腺 （B型）

全種の中では少なく（８／５３），長尾亜目，異尾亜目では

図４ a）中腸腺細管横断切片像．単層円柱上皮細胞よりなる腺上皮組織で中心には導管（D）を認めた．奬膜には一層の細胞層

よりなる小型扁平な細胞核（矢印頭）が観察された．円柱上皮細胞の核は基底部に位置しており，好塩基性細胞である貯

蔵吸収細胞（矢印）と細胞質内に液胞を認める空胞細胞（B）が明らかに識別できた．b）中腸腺縦断切片像．横断像と同

様，単層円柱上皮細胞よりなる腺上皮組織で中心には導管（D）を認め，貯蔵吸収細胞（矢印），空胞細胞（B）が観察され

た．コンジンテナガエビ
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認めなかった．８種のほとんどが海水中生息種（６／８）で，

海水中と陸上両生息種（２／６），陸上生息種（０／９）であっ

た．浅海から潮間帯に生息するイソガニやイワガニ等で

認められた．細管間質組織の組織形態像は結合組織の発

達の程度によって二つに分類された（図５a，b）．細管間

質に円柱状の細い管状を主体とした結合組織が細管周囲

にのみ認め，比較的疎な結合をしている組織型（図５a）

と細管周囲の結合組織は良く発達して細管と密な結合を

している組織型で，結合組織内に細胞が多数観察された

（図５b）．これらの組織は細管基部ではよく発達していた．

c）細管間には結合組織による隔壁形成を認め，細管が密

に結合している中腸腺 （C型）

全種の中では少なく（１１／５３），長尾亜目，異尾亜目で

は認めなかった．１１種のほとんどがヤシガニやアカテガニ

等の陸上生息種（８／９）で，海水中と陸上両生息種（１／６），

水中生息種（２／３８）ではほとんど認めなかった．細管間

質組織の組織形態像は間質の結合組織による隔壁形成の

程度によって二つに分類された（図６a，b）．細管間質に

結合組織による隔壁形成を認めるが，細管間の組織間隙

は広く多数の細胞を認める組織型（図６a）と結合組織に

よる密な隔壁形成によって細管間隙は狭く間質には細胞

をほとんど認めないが，細管は規則的に配列し整然とし

た組織型（図６b）であった．

考 察

甲殻類十脚目の中腸腺は系統学的な位置関係や生息域

の違いによって，組織学的な特異性が存在することが明

らかとなった．中腸腺被膜は系統学的に下等な長尾亜目

と異尾亜目全てに存在したが，より高等な短尾亜目では

被膜を有する種は少なかった．このことは，甲殻類の中

腸腺の解剖学的な位置関係に起因していると考えられた．

長尾亜目の中腸腺は胸腔内，異尾亜目のヤドカリ類は腹

腔内に位置しており臓器表面は被膜で覆われている．一

方，短尾亜目の中腸腺は胸腔や腹腔内臓器ではなく，内

鰓の近傍に位置した甲羅内に裸出した臓器である．系統

的に下等な種類では被膜を有する種もいたが，比較的高

等なサワガニ科以上では被膜は認めなかった．生息域別

に見ると短尾亜目の水中生息種は被膜を有する種類もい

るが，陸上生息種ではほとんど被膜は認めなかった．

水中に生息する短尾亜目の中に被膜が無い事は興味深

い．短尾亜目の中腸腺は甲羅内の内鰓の近傍にあり，甲

羅内に満たされた海水中に中腸腺細管は漂うように位置

している．内鰓の働きによる水流によって細管が常に動

かされる事で，分泌や貯蔵といった細管内の物質輸送が

受動的に行われている可能性が高い．一方，異尾亜目の

細管は体腔内に位置しているため，鰓による水流の影響

は受けずには細管漿膜面に発達した平滑筋線維の収縮に

よって細管内の物質輸送が行われていることが示唆され

た．短尾亜目は十脚目の中でもより高等な種類で，ヤド

カリのような殻を持たないため運動能力は大きい．動物

が盛んに運動することで甲羅内に水流が発生し，内鰓に

よる酸素の取り込み能は上昇，消化・吸収機能を持つ中

腸腺細管も水流によって揺り動かされる．このような理

由で，短尾亜目は運動能力の獲得と共に中腸腺被膜をも

たない方向へと進化していったと想像される．

図５ 細管間に間質結合組織を認め，細管が接合している中腸腺（B型）

a）細管間質に円柱状の細い管状を主体とした結合組織が細管周囲に多数認められ，細管間は疎な結合をしていた．イソガニ

b）細管周囲の結合組織は良く発達して細管と密に接合していた．結合組織内には細胞が多数観察された．ベニイシガニ
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一方，陸上生息種は重力環境に適応するために中腸腺

構造そのものを変化させたのかもしれない．水中では浮

力によって中腸腺細管が漂う事で内鰓流をうまく利用し

ていたが，陸上では重力によって臓器自体に自重がかかっ

てしまうため，細管のような柔らかい組織や管状の組織

はその形態を保持する必要性が生じた．今回の観察では，

水中と陸上の両方に生息する種類では，不完全ではある

が細管間に間質結合組織の形成を認め，この結合組織に

よって細管を支持する役目をもっていると考えられた．

陸上で生活しほとんど水に入ることがない陸生種は，細

管間に結合組織形成による規則的な隔壁形成が認められ

た．このように間質に見られる組織構造は重力環境に中

腸腺が対応した組織構築と考えられた．

細管を構成する腺上皮細胞は長尾亜目，異尾亜目，短

尾亜目に関わらず，細胞の種類や細胞形態は同じであっ

た．R細胞は腺腔から栄養分を吸収し，脂質やグリコーゲ

ンを貯蔵することが知られているが（１７，１８），ヤシガニ

とナキオカヤドカリの R細胞は脂肪球で満たされていた．

魚類の脂肪性肝臓は，グリコーゲンよりも貯蔵に有利な

トリグリセリドとして貯え，運動能力は低いが長期間の

飢餓に耐えられる特有の貯蔵形態である（１９）．ヤシガニ

等陸生種の食性は植物食であるにも関わらず，R細胞内に

多量の脂肪球が存在したことは，飢餓に対応した陸上生

息種特有の貯蔵形態であることが推察された．軟体動物

門頭足類の中腸腺結合組織内には多くの遊走細胞を認め，

物質移動・貯蔵・生体防御，血球のヘモシアニン合成の

場である（２０）．短尾亜目の系統的に上位種の中腸腺間質

において様々な細胞が認められた事は，同様の機能が甲

殻類にも存在している可能性がある．

以上の事から，中腸腺の実質的機能を有する細管腺上

皮は，水中・陸上生息種に関係なく基本構造は同じであ

るが，動物が陸上へと進化する過程，特に重力環境に適

応するためには，実質細胞の構造は変化させずに間質の

マトリックス環境を改変することで，新しい環境に適応

するように進化していったと推察された．また，内臓は

環境に適応した多様な代謝機能を獲得し，それを効率よ

く機能させるための循環システムの形成には，マトリッ

クス環境の改変が必須であると考えられた．

海中から陸上への上陸経路については，海から潮間帯

・飛沫帯を通って陸地へという経路，汽水・河口から陸

地への経路，汽水・河口から淡水さらに陸上へという経

路が考えられている（２１）．今回，オカガニをはじめとし

た陸生種の細管構造は，潮間帯・汽水域生息種の構造と

類似または中間型であった事から，海中から汽水・河口

を通って陸上へという経路で上陸していったと想像され

た．
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図６ 細管間には結合組織による隔壁形成を認め，細管が密に結合している中腸腺 （C型）

a）細管間質に結合組織による隔壁形成を認めるが，細管間の組織間隙には多数の細胞（矢印）を認めた．オニヤドカリ

b）結合組織による密な隔壁形成によって細管間隙は狭く，間質にはほとんど細胞を認めなかった．細管は規則的に配列し

整然としていた．R細胞内には脂肪球が豊富に認められた．ヤシガニ
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