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オウムガイの連室細管索上皮の

組織学的検討とその機能的意義＊

福田芳生*＊棚部一成**＊小畠郁生***＊

負うところが大きい。彼らは主として生体を用い

た生態・生理学的観察と実験から，連室細管系の

構造や機能を浮力調節機構との関連において考察

した。その結果，現生有殼頭足類においては連室

細管索上皮(Siphuncularepithelium)は隔壁

と連室細管壁の分泌＝新気室の形成をつかさどる

のみならず，低圧ガスの充満した気室と連室細管

索相互での液体の移動，すなわち生体の浮力調節

にも関与していることが判明した。

Denton&GilpinBrown(1973)はさらに，

連室細管壁および上皮を経由する液体の移動は，

すべての有殻頭足類（絶滅種を含む）を通じて同

一の機構，すなわち塩イオンの移動に伴う浸透圧

によって説明でき，その機構により生体は水塊中

を自在に沈降できると考えた。

この解釈はPackard(1972),Mutvei&Rey-

ment(1973),Raup(1973)らによって積極的

に支持されてきたが，ごく最近になって現生オウ

ムガイ類では気室液体は浮力調節に関与しない事

実(Collinsetal.,1980jWardeta1., 1980)

や，現生・化石種間での連室細管壁の透水度や気

室液体の排出速度の違い(Chamberlain, 1978j

Ward&Martin,1978;Obataeta1., 1980j

Tanabeeta1., 1981)が明らかになった結果，有

殼頭足類の連室細管の生理・機能について再検討

する必要が生じてきた。特にオウムガイ類の連室

細管は，絶滅種のオウムガイ類やアンモナイト類

と類似の形態・構造からなる硬組織を有すること

から，内部の細管索の研究は有殼頭足類の機能進

化に多くの知見と示唆を与えるであろう。

著者らは別報(Obataetal., 1980 ;Tanabe

eta1., 1981)に有殼頭足類の連室細管壁の微細

構造の違いをまとめ，その意義を気室液体の排出

速度や生活様式の違いと関連ずけて考察した。本

はじめに

すべての現生および絶滅有殼頭足類を特徴ずけ

る構造として，隔壁により多数の部屋に分けられ

た気室とそれらを貫く連室細管からなる気室一連

室細管系(Siphuncularsystem)があげられる。

この構造は頭足類の進化史の最も初期（カンブリ

ア紀後期）に基本体制として確立し，以後古生代

から中生代のほとんどの頭足類に普遍的に認められ

ている(Donovan, 1964)。

しかし，中生代末になると外殻頭足類の多くの

部類（アンモナイト亜綱，オウムガイ亜綱）は絶

滅または衰退し，古生代末に出現して以来次第に

繁栄していった内殼性コレオイド類においても殼

体の退化が顕著となっていった。その結果，気室

一連室細管系は消失または特殊化の傾向をたどる

ようになる。現生種の中でこの構造の認められる

ものは，わずかに3つの分類群，すなわちオウム

ガイ亜綱のオウムガイ属(Ncz""〃s)とコレオイ

ド（鞘形）亜綱， コウイカ科(Sepiidae)の類お

よび同亜綱， トグロコウイカ科(Spirulidae),

トグロコウイカ（助iγ“asがγz4jα）にすぎない

(Denton&Gilpin-Brown, 1973)。

これら現生種の連室細管系の硬組織に関する研

究はAppellop(1893)以来数多くなされている

（例えばNaef, 1922;Mutvei,1964,1972;Ban-

del&Boletzky, 1979jTanabeeta1., 1981)

が，その生理・機能的意義についてはDenton&

Gilpin-Brown(1961a,b,1966, 1971, 1973)に
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室細管索は連続的に繋がるが，壁は隔壁襟内で消

失し；その代りに多孔質の柱状稜柱層(pilarzo-

ne)が挿入する(Denton&Gilpin-Brown,

1966jMutvei, 1972j Bandel&Boletzky,

1979;Tanabe,etal, 1981)。

連室細管索そのものは連室細管内壁に密着する

ことはなく，わずかな力を加えることによって容

易に連室細管から引出すことができる。

論ではその成果をふまえ，気室液体の移動に直接

関与すると考えられる連室細管索上皮について現

生オウムガイ(N.j)omp""s)を素材として光学

・走査型電子顕微鏡(SEM)による観察を行なっ

た結果をまとめ，その生理・機能的意義について

論ずる。

材料および方法

研究に使用したオウムガイ(Nとz拠"j“Si)O77Zが‐

〃秘sLinnaeus)は，著者の一人である棚部によ

り1978年12月8日にフィリピン群島のネグロス島

ビンドイ(Bindoy)沖約2伽のタニヨン(Tanon)

海域の海底（深度130m）からトラップにより捕

獲した雄の成体（殻直径175”，体重1〃）であ

る。この個体は捕猿後1日水槽で飼育後，弱って

はいたが生きた状態で10％フォルマリン溶液に投

入され，殼付のまま日本に運搬した。そして1979

年1月21日，研究室において殻体と軟部を分離後，

後部外套膜端の連室細管索起始部を切除し試料と

した。さらに試料はパラフィン包埋の後，厚さ5

〃mの縦断および横断切片を作製しH・E二重染

色を施して，光学顕微鏡下での組織学的観察に供

した。また，その一部を片刃のカミソリにより切

断し，臨界点乾燥装置（日立製・HCP･-I型)に

よる処理を経て金蒸着後, SEM(日立製･H-

450型）により加速電圧20kVで検討した。

光学顕微鏡による観察

後部外套膜端から頚部および最後の気室前半部

にわたる連室細管索の縦断切片では，内臓塊に接

する部分の外套膜は一層の扁平上皮からなるのに

対し，隔壁に接する部分では単層の高さ30鰹前後

の立方上皮により構成され，明瞭な構造上の違い

を認めることができる（図4）。

この2種の上皮間に内臓血管に由来する気室隔

壁の動脈および静脈の分岐枝を内包する。この脈

管の間隙は，疎な結合織によって充填される。気

室壁側の上皮は頚部に接近すると共に次第に高さ

を増し，間に分泌細胞を混じた高さ70浬前後の円

柱上皮となる（図5， 7～8）。頚部に侵入すると

共に上皮は細胞間隙を拡大し，高さ80～100座前

後のエオジンに濃染する特有な連室細管索主部上

皮となる（図9）。核の形も立方上皮および円柱

上皮の部分では，円型～楕円型であるのに対し，

連室細管索主部上皮では伸張した糸状構造を呈す

るようになる。各々の上皮の細胞質周辺部には線

条構造が認められ，細胞上部の連室細管壁側には，

エオジンに淡染するコロイド状の物質の貯溜した

楕円型の腔所が存在する（図9～10の矢印）。

連室細管索主部上皮の底部では基底膜の発達は

弱く，その下側に疎性結合織層が続く。この管状

の連室細管索主部を取巻く上皮は，断面の上側・

下側（殻の腹側および背側）においても一様の構

造を有する（図1～2）。連室細管索主部上皮下

の索状構造の軸を構成する部分では，上述の疎性

結合織と広い腔所を持つ静脈洞，少数の動脈神

経線維束からなる（図2， 9）。動脈の血管壁の部

分に厚い平滑筋層が存在しているため，他と容易

に識別することが可能である（図12)。連室細管

索主部の大部分は，静脈性の血管（図2， 11）か

らなっていると言っても過言ではない。

連室細管索と殻体硬組織との関係(Structural

relationsofsiphuncularcord,Siphuncular

wallandsepta)

オウムガイの連室細管索(siphuncularcord)

は，後部外套膜端が紐状に狭窄することによって，

気室隔壁動脈(pallioseptalartery)および静脈

を包込んで形成されたもので，太さ1”前後の弾

力性に富んだ管状の組織である（図1～2）。連

室細管索は外側より薄いコンキオリン層，多孔質

の石灰層，厚い同心円状に重なったコンキオリン

層の計3層からなる黒褐色の連室細管壁内部に収

容されている（図3）。連室細管は体房部の軟体

部より気室を通過し最初の部屋（胚殻）で終息し，

半楕円体状の盲管(caecum)を形成する。連室

細管は各隔壁のほぼ中央部を貫くが，その部分で

隔壁は後方に頚状に延びた隔壁襟(retrochoani-

ficseptalneck)を形成する。気室を通じて連
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走査型電子顕微鏡による観察

SEM観察に用いた試料は，最終気室から次の

気室へ連なる連室細管索主部中央部の縦断面標本

である。この連室細管索主部上皮の低倍率像を得

ることによって，上皮の全体像を知ることができ

る（図13）。

高さ80～100"m前後の上皮は，連室細管壁に

接する上部と結合織層に連なる底部との間に明瞭

な構造上の違いが存在する。まず上部では，光学

顕微鏡による観察で述べたコロイド状物質の貯溜

していた腔所は7×10"m前後の大きさを有し(図

13矢印)，その下側中央部に幅3～4"mの導管

様構造との連絡口が位置する（図'4矢印）。 こ

の導管様構造は，上皮底部に接近するに従い幅を

減じ不明瞭となる。上皮上部の腔所上側は閉鎖し

ており，連室細管壁内側と直接連絡することがな

い（図13～14)。 この腔所上側は，いわゆる自

由面を形成し，そこに微絨毛が存在することが考

えられる(Denton&Gilpin-Brown, 1966)が，

今回観察の対象とした試料では，不定型の物質や

結合織に厚く覆われているため，それを確認し得

なかった。上側の腔所そのものは全く空虚なもの

から，その一部に不定型の物質が認められるもの

など変化に富んでいる。腔所を囲む細胞質は他の

部分に比較して薄く，幅2～2.5"m前後あるに

すぎない。一方，導管様構造を囲む上皮は5〃m

前後の厚みを有する。この導管様構造周囲の細胞

質中に，上皮の長軸を横断する0.1～0.2"m前後

の直径を持つ無数の微細管を認めることができる

（図17～18のmc)。 この微細管は》上皮上部

の腔所周囲では発達が弱く，それらは導管様構造

内腔側に開口する（図'6矢印）。 また，その間

に0,5"m前後の太さの線維状構造が垂直に走っ

ている（図15矢印）。

先の微細管は上皮深部において，複雑な分岐を

示す。その間に0.1典、前後の大きさを有する粒

状構造が高い密度で分布する（図18のmt)。上

皮の底部上方'/3の部分から上皮は複雑な樹根状

の分岐枝を形成し，それらは基底側において放射

状に広がる（図19～24）。 この連室細管索主部

上皮は，細胞上部の卵円型の腔所とそれに連なる

導管様構造と下部の樹根状の分岐枝を合わせて一

つの構成単位と考えることができる。樹根状の分

岐枝下側の基底膜は網状を呈し，その下層に広い

腔所を具えた結合織層が続く（図20～21，24の

矢印）。

考察

現生のオウムガイ類の連室細管索の組織学的観

察は，すでにHaller(1895),Willey(1902),

Denton&Gilpin-Brown(1966, 1973),Bas-

sot&Martoja(1966)によって行われている。

今回の著者らの観察も，連室細管索の一般的な構

造については，従来の報告と一致するものであっ

た。また，連室細管索上皮についてDenton&

Gilpin-Brown(1966, 1973),Bassot&Mar-

toja(1966),Greenwardetal. (1980)による

光学顕微鏡あるいは透過型電子顕微鏡による観察

結果が得られている。それらは主として特別な機

能と構造を有する連室細管索主部上皮に関するも

のである。

この場合，おもに隔壁の形成にかかわったと思

われる最後の気室隔壁に接する連室細管索の基始

部から，隔壁形成後の気室液体の排出に関与した

特別な連室細管索主部上皮の部分まで連続して観

察することが両者の持つ機能について，構造上の

違いを明らかにするうえで必要である。この点で，

今回の観察の結果，最後の気室隔壁に接する上皮

が立方上皮であるのに対し，頚部後方では高円柱

上皮となることは重要であろう。この高円柱上皮

は外套膜端の石灰分泌細胞に類似していることか

ら，恐らく隔壁や連室細管頚部の形成に与ってい

たものが，順次後方に移動し機能的にも構造的に

も変化していったことが考えられる。観察に用い

たオウムガイ(Mz""“si>o77zが"邸s)は重量1〃

の成熟した雄の個体であることや，隔壁の形成途

上の個体にあっては，特有の連室細管索主部上皮

に観察される細胞上部の腔所や導管様構造が未発

達であること(Denton&Gilpin-Brown,1966,

1973）を考慮すると，石灰分泌を終えた上皮が次

第に特有の連室細管索主部上皮へと移行していっ

たと考える上記の推論は，十分根拠のあるもので

あろう。このことは，最終気室以降の連室細管索

主部上皮は， どの部分においても特有な高円柱上

皮からなる共通構造を示すことからも支持できる。

今回の走査型電子顕微鏡的観察は，この特有の

連室細管索主部上皮について行なった。同じ部位

にあたる上皮上部の腔所はすでにDenton&Gil-
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しかし，その気室液体の移動速度や経路および

深所での移動のメカニズムについては，研究者の

間で必ずしも意見の一致をみていない(Denton

&Gilpin-Brown, 1966,1973;Collinseta1.,

1980jWardetal,1980;Obataeta1.,1980;

Tanabeeta1.,1981)。 そこで，今回の観察結

果に基付き，連室細管索主部上皮内における気室

液の移動について考察してみることにする。光学

顕微鏡および走査型電子顕微鏡による所見では，

おそらく薄い上皮表面の微絨毛の部分で吸収され，

一旦上皮上部の腔所，すなわち貯溜槽に貯込まれ，

そこが一杯になった時点で，徐々に上皮内に再吸

収され，内部で濃縮過程を経て，微細管の開口部

より導管様構造の腔所に排出されていくものと思

われる（図25)。 このような上皮内の貯溜槽は，

分泌液の移動に関与する腔所が他に全く無いとい

う連室細管索の構造上の特殊性によるものであろ

う。その結果，貯溜槽内の液がごく少量ずつ上皮

内に再吸収される際生じる隙間に，新たな気室液

体が追加されることが考えられ，従って気室が空

になるまで長時間かかることが推測される。

連室細管壁を構成する主要な構造の一つである

厚い同心円状に重なったコンキオリン層は，不透

水層となっているため，気室液体はこの層の欠除

する隔壁襟部分の柱状稜柱層(pillarzone)から，

pin-Brown(1966,1973)の光学顕微鏡レベルの

観察があるが，彼らはそれを単に縦走管(longi-

tudinalduct)として記載しているにすぎない。

今回の観察では，上皮は下位の導管様構造に連な

る大型の腔所を形成しており，その周囲の細胞質

は薄く微細管の分布密度も低い。それに反して，

導管様構造周囲では微細管がよく発達し，その分

布密度は高い。Donten&Gilpin-Brown(1973)

やGreenwardetal. (1980)による透過型電子

顕微鏡の観察結果では，それらの微細管は常に多

数の糸粒体を伴ない，それらは体液中のNa, K

などの電解質の濃縮器官としての機能を持つこと

を指摘している。このことからすると，上皮上部

の腔所周辺では電解質の濃縮効率が他よりも低い

と考えられ，上皮上部の腔所は分泌物の一時的な

貯溜槽に相当する機能を持つと理解される。従っ

て,Denton&Gilpin.Brown(1966, 1973)の

縦走管(longitudinalduct)という呼称はむし

ろ貯溜槽と呼んだ方がよい。オウムガイ類が新し

い気室を形成する時，未完成の気室は液体成分で

満されているが，新隔壁が十分に石灰化して生息

深度の静水圧に耐えられるほど強固になった後に，

その液体は徐々に気室液を連室細管索主部の上皮

を経由して，索中心部の静脈洞に移されることが

実験的に証明されている(Collinseta1.,1980)。

－32－



連室細管内壁と連室細管索上皮との間の疎性結合

織層を経由して，特有な上皮側に達することが考

えられている(Tanabeeta1. 1981)。

連室細管索を連室細管より容易に引出すことが

可能である事実からも，連室細管索は周囲の壁構

造と密着することがないとする上述の見解は支持

できるであろう。ところで，オウムガイが深所に

移動した時，静水圧が増加し貯溜槽内に一部気室

液体を移動させることはできても，その後の液相

の移動は停滞することが考えられる。ところが実

際にはそのような事実が無いのは，上皮内で浸透

圧を上昇させ，静水圧に打勝つ独自の濃縮機構を

持つことに理由がある(Denton&Gilpin-Bro･

wn, 1973;Greewardeta1. 1980)。

オウムガイの連室細管索主部上皮基底膜側に認

められるのと同様の上皮底部の複雑な樹根状の分

岐枝は，高等動物の尿細管主部の上皮底部に広く

観察され(Rhodin, 1954;Ericcson&Trump,

1964jBulger, 1965jWaugheta1., 1967),そ

れらは上皮内に再吸収された塩類を，基底側に移

動させる器官の共通構造とみなせる。この著者ら

の見解は,Bassot&Martoja(1966)の透過型

電子顕微鏡による所見と一致する（残念なことに

Bassot&Martoja(1966)は電顕写真を提示し

ていない）。このことは，気室液体が連室細管索

主部の上皮側から下方へ移動する一方交通である

とするCollinsetal. (1980), Greenwardet

al. (1980)の説を強く支持する。この樹根状の分

岐枝は，上皮の保持と基底膜に対して上皮底部の

接触面を増加させることにあるように思われる。

上皮内の導管様構造を通過してきた気室液体は，

樹根状構造の間隙をぬって基底膜側へ拡散させ，

連室細管索中心部の静脈洞中へ移行して行くので

あろう。

気室液体を移動し終えたオウムガイは，なお連

室細管索主部上皮の形を変えることなく，それを

存続させている。それは，気室液体を移動させる

ことの他に，何らかの機能を維持していることを

示唆する。著者らは，それを次のように考えてい

る。

オウムガイが深所に移動した際，静水圧が増加

することは先に述べた。その時，連室細管索の静

脈洞内に体液が物理的に押込められ，内圧が上昇

するであろう。その体液の一部が特有な上皮内の

腔所に吸収され，内圧の解発と体液の増量が抑え

られる。つまりオウムガイは，特有な上皮内の腔

所を利用して液量の調節が可能な範囲で，その生

息深度の下限が規定されているものと思われる。

この内圧の上昇に伴なう体液の増加は，連室細管

索内部の神経線維の圧迫をもたらす。オウムガイ

にあっては， この刺激により生息深度の水圧を感

知することが推測される。

結論的に言えば，気室の形成を終えたオウムガ

イの成体にあっては，連室細管索および主部上皮

は体液の調節と水圧の検知器として機能している

と考えて良いのではないだろうか。

また，現生のオウムガイ類では，連室細管が殻

の中央を走っているために，気室液体の吸収が上

皮周囲において均一に行なわれるとみなせる。そ

のため，連室細管索主部上皮は殻の腹側において

も背側においても，構造上の差異が認められない。

一方，他の現生有殼頭足類のトグロコウイカ（助f

γ邸Ias江γ秘jα）では,連室細管は背側に扁在し，

またコウイカ類(Sepia)では腹側に扁平化して

いる。このような類では，連室細管壁の構造が生

態上の違いと対応して，連室細管索上皮の構造や

機能においても，オウムガイ類のそれらと相違が

存在する可能性が示唆され，今後の研究を要する。

絶滅種のアンモナイトでは，連室細管系は腹側

に扁在している。この事実は，連室細管索主部上

皮の構造や機能が，部分によって異っていた可能

性を，我々に示唆していると考えてよいかもしれ

ない。
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連室細管索およびSeptal neckの模式図

1 :Ntz型"〃s，oれゆ""sLinnaeusのSiphuncularcordの断面を示す光学顕微鏡(H.E染色,×40)｡
2：図1の模式図。 3：住房一最終気室部分の連室細管襟縦断面を示す模式図(a :薄い疎性結合織層, b:特
別な連室細管索主部と上皮列, C:基底膜i d:疎性結合織e :静脈および静脈洞, f :*確線維束g:厚
い平滑筋層を有する細動脈h : siphunculartubeの最表層を溌覆するコンキオリンの薄層, i:
多孔層のchalkylayer, j :厚い同心円状の層板隣造からなるコンキオリン層）。4: septaに密接する立
方上皮層。 5;Septaの形成に関与したと考えられる石灰分泌細包層。 6 :細胞上部に広い貯溜槽を持つ特別
な連室細管索主部上皮層。
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連室細管索の光学顕微鏡像
7：連室細管索の住房寄りに認められる高円柱上皮。これはseptaの形成に関与した石灰分泌細胞と考えら

れる。88高円柱上皮と特別な連室細管索主部上皮の移行部に存在するエオジン嗜好性を示す上皮列。 9～10：
特別な連室細管索主部上皮列と索中心部の大部分を占める疎性結合織(d),静脈および静脈洞(e),神経線維束
(f)を示す｡矢印はエオジンに濃染するコロイド状物質を貯込んだ細胞上部の貯溜槽を示す。これらの特別な上
皮は，図7～8の高円柱上皮に由来すると考えられる。 11：索中心部の広い静脈洞(vascularsinus)を示ﾘｰb
l2：厚い平滑筋層を有する細動脈（写真は総べてH.E染色，×200)。
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連室細管索主部上皮縦断面を示すSEM像

13：細胞上部（厚い同心円状のコンキオリン層よりなる連室細管壁側）に大形の卵円型を呈した貯溜槽（矢

印）を具えた特別な連室細管索主部上皮列。 14：貯溜槽の一部拡大。周囲の細胞質は非薄である。貯溜槽の
直下に細胞中央部を縦走する導管様構造（矢印）が開口している。 15：細胞中央部の導管様構造を示す。縦走
する線条（矢印）は，上皮の伸縮に関与する張原線維の一種と思われる。 16：図15の一部拡大。導管様構造

内腔の小孔（矢印）は微細管(mc:micro-canaliculi)の開口部。 17～18:導管様構造周囲の細胞質中に認
められる微細管(mc)と，その間を埋める糸粒体(mt)を示す。 この微細管一糸粒体系は，塩イオン濃縮器官
に共通した構造である。 （図中のUは狸mを表わす）。
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連室細管索主部上皮基底部を示すSEM像
19：上皮基底部の樹根状の分岐枝を示す。この構造は脊椎動物の尿細管主部上皮底部に認められるいわゆる
basal infoldingsに姥陵することができる。 20～21,24:樹根状の分岐枝と基底膜との関係を示す。多孔質
の基底膜の直下に広い間隙（矢印）力観察される。上皮内の導管様構造を通過して来た気室液体は，この基底膜
を経て広い間隙に移行していくことが考えられる。22～23：複雑な樹梱犬分岐枝の一部拡大を示す。 （図中の
Uは〃mを表わす）。
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