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細胞数の最も少ない多細胞動物
一ニハイチュウの生活一

越田豊恭 ・古屋秀隆鱗＊ ・常木和日子議＊

Abiologyofdicyemids-Muluticellaranimalscosistingofaminimumofcellnumbel

YutakaKoshida,HidetakaFuruyaandKazuhikoTsuneki

Abstract

Dicyemids,multicellularanimalsconsistingofless than45cells,al･eparasitizedinthekidneyofbenthic

cephalopods,suchas,octopiandcuttlefishes.Morphology, (levelopment, lifellistory,phylogenicposition,and

otherbiologicalcharacteristicsofdicyemi(isaresummal･izedbriefly

1 ．はじめに

二胚虫類はタコやイカの腎臓内をおもな生活の場と

し,単純な体制と複雑な生活史をもつ体長0.2～8mm,

細胞総数が10数個から40数個でその数が種によって定

まっている多細胞動物である．その発見は古く， 18世

紀末のイタリアでタコの体内にそれらしい蠕虫状の微

小動物が見出されたことに遡るが， これらを記載して

Dicyemida (二胚虫類）の名を与えたのはドイツのA.

Krohneで, 1839年のことであるその後, 1876年にベ

ルギーのVanBenedenが二胚虫類を原生動物と後生動

物の中間に位置づけ，中生動物の名を与えた．中生動

物門に二胚虫類と直泳類の2群が目または綱の分類階

級に位置づけられて来たが、現在では両群を互いに独

立した門とし，中生動物を進化段階を示す名称とする

見解が有力となっている．

和名のニハイチュウ（二胚虫）は胚に蠕虫型幼生と

滴虫型幼生となる2型のあることによる（図l) .
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2．生活史

二胚虫類の生活史には宿主の腎臓内で成長と増殖が

完結する蠕虫型段階と，新宿主への到達と感染にかか

わる滴虫型段階がある．

宿主の腎臓内に寄生す-るニハイチュウの個体数があ

まり多くない状態では，菱形無性虫はほとんど見出さ

れず，通常無性虫が無性生殖によって蠕虫型幼生を生

じ，個体数を増加するが，個体数が多数となると通常

無性虫は菱形無性虫に転換するとされる．菱形無性虫

はインフゾリケンとよぶ両性腺をそなえ，そこで形成

された卵と精子の自家受精によって滴虫型幼生(図l)

図1 ヤマトニハイチュウの形態上：若い通常無性虫の位相差

顕微鏡像．中：核を蛍光染色した上と同一個体、矢印；軸
細胞核．下，軸細胞（一部）の光学顕微鏡写真． a:通常無
性虫（蠕虫型胚). b:菱形無性虫（インフゾリケン(i)と滴虫

型胚), c9菱形無性虫へ転換過程にある通常無性虫（退化中
の蠕虫型胚と発生中の滴虫型胚)を含む．バー6 10ﾒ‘、．
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を生じる滴虫型幼生は宿主の尿とともに体外に放出

され，新宿主に寄生するに至るが，どのような経路で

新宿主の腎臓に達し， また，滴虫型幼生がどのような

経過を経て通常無性虫となるかは未解明である（図2

の点線部)． しかし， コウイカの未感染個体へのニハ

イチュウの感染が感染個体との同居の後に見られたこ

となどから中間宿主はないらしい． また，ヤマ|､ニハ

イチュウの滴虫型幼生は尿中でも海水中でも14℃での

生存期間が約2日であることから，滴虫型幼生が誕生

から新宿主への到達に費やせる期間は長くないといえ

る．

て宿主の細尿管内や腎臓を取り囲む薄膜内（腎蕊内）

を移動し， また，極帽によって細尿管壁に接着してい

る．

通常無性虫の軸細胞内には1個の軸細胞核と非配偶

子の軸芽細胞およびそれから無性的に発生して蠕虫型

幼生となる胚が含まれており，その数は数個， ときに

は数10個に達する．一方，菱形無性虫の軸細胞内には

1個の軸細胞核と通常1個のインフゾリケンおよび滴

虫型幼生となる胚がこれまた数個ないし数10個含まれ

ている．軸細胞が他の細胞を入れ子にしたり，受精や

胚発生が軸細胞内で起こることが二胚虫類の極めて特

異な特徴である．

2）蠕虫型段階

滴虫型幼生は蠕虫型段階の個体に比べ，体は極めて

小さいが構成細胞の数が多く （表l ),体制も図2に

示すようにより複雑である．蠕虫型幼生にくらべ，滴

虫型幼生は左右相称が明らかで，滴虫型幼生の頭部に

位置する頂端細胞には，マグネシウムを含む糖アルコ

ールを蓄積した屈光体とよぶ小体を含む（図2）．滴

虫型幼生が両無性虫より体制が複雑であることは成体

の体制は寄生生活に適応して著しく退化しており， 自

由生活を営む滴虫型幼生の体制が宿主出現以前の二胚

虫類の形態を示すのではないかと考えられる

3）微細構造

二胚虫類ではミトコンドリアの多くが短桿状でクリ

ステは管状であり．核膜孔をそなえ．繊毛は9＋2構

造を示して基底小体をもつまた，体皮細胞にはグリ

コーゲン果粒，粗面小胞体，デイクチオソームなどの

ほか，一般に電子密度の高い構造が少ない．多細胞体

制の形成に際して重要な形質とされる細胞間の接着様

式として二胚虫類にはギャップ結合.接着結合のほか，

未分化ではあるがセプテイト結合が見出される しか

し，細胞外基質や基底膜構造は見られず．二胚虫類の

3．体制と細胞構築

l)蠕虫型段階

蠕虫型段階と呼ばれる菱形無性虫と通常無性虫およ

び完成した蠕虫型幼生の形態はほとんど変わりなく，

極帽とよぶ頭部とそれに続く長い胴部をもつ．極帽は

繊毛を密生した通常8～9個の細胞からなり．極帽と

胴部の間の体表には繊毛をもつ2個の側極細胞があ

る胴部は内外2層からなり，通常1個の軸細胞とよ

ぶ細長い細胞の外側を20～30個の繊毛細胞が取り囲ん

でいる．極帽を構成する細胞，側極細胞，軸細胞を取

り囲む細胞を体皮細胞と総称する．両無性虫とも体内

に腔所はない．両無性虫は体皮細胞の繊毛運動によっ

菱形無性虫通常無性虫
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図3．体皮細胞の繊毛と波状構造を示す志香型電子顕微鏡像

バー: 1"m.

図2．ニハイチュウの生活史
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表1．邦産の主な二胚虫類

卜扉寧寧
体体長

滴虫型幼生

芽胞漢細胞
H胞総数

の核数

37 1 ？

細胞総数

７

宿主ニハイチュウ 体長
(瓜『､）

皮

細胞数(m、）

７
７
９
９
２
９
９

３
３
３
３
３
４
３
３

コ

コ
コ
コ
ダ

コ
ダ
コ
ダ
コ
ダ
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ダ
イ
ダ
イ
ダ
イ
ナ

マ
イ
マ
イ
マ
イ
テ

８
９

１

２

－
浬
理
理
一
烈
浬
鯉

６
５

１

２

０
４
５
１
１
３
０
６

３
２
２
２
３
３
３
２

８
５
５

０
１
１
１
８
３
１
４

●|､ガリニハイチュウj）

(D""d"'''fW丹"ﾉ"m｝

ヤマトニハイチュウ

(D"f'""j"o"伽加）

ミサキニハイチュウ

(D"fm@m師ﾙﾙｿtJリ

コンポウニハイチュウ

(D""｡6|ん｡""脚ノ

シャリンニハイチュウ2j

(D"f"TcTI"r"伽的｡“肋11"､ノ

ミズダコニハイチュウ

(D""･沈” ．，． ．‘-'･‘＝、’flu｡②Fmノ

コウイカニハイチュウ

〈丹"db"｡〃"ﾙ"〃

アオリイカニハイチュウ

(DbrmdO旅"Jd")

１
１
２
２
２
２
２

アマダコ

ミズダコ

カミナリイカ

ゴウイカ

アオリイカ

1）蠕虫型段階の体皮細胞が16個以上の個体はⅢ胴部の体皮の1個または2個がもう
一度分裂することによる

2)細胞系譜が未確定であるが、 ドガリニハイチュウと同様の理由によると思われる

された水にほぼ相当するという細胞は組織の細胞構築をなしてはいない．細胞間の接

着に関し，二胚虫類は海綿動物や板状動物などより進

んだ段階にあるといえるが，組織や器官をもつ刺胞動

物や扁形動物よりは未分化な状態にある．

二胚虫類では飲食作用や能動輸送，あるいは拡散に

よって栄養摂取や老廃物の排出が行われ，体皮細胞の

外面に見られる波状構造は体表面積の増大にあずかっ

ていると解される（図3）．

ニハイチュウは嫌気生物ではないが，溶存酵素量の

高いことは生存に好ましくなく， タコの腎臓内のCO2,

02,N2の分圧は0.5%CO2, 1.5%O2,98%N2の気相で飽和

4．生殖と発生

前述のように二胚虫類では蠕虫型幼生・滴虫型幼生

とも無性虫の軸細胞内で形成される．完成した幼生の

放出による軸細胞の傷口はすみやかに修復されるが，

軸細胞を出た幼生がどのようにして体皮細胞を通り抜

けるのかは不明である．

両幼生の発生とインフゾリゲンにおける卵と精子の

形成および受精の研究は1910年代に始まるが，邦産種

について最近その詳細と発生における細胞系譜が明ら

一
》
碗
一
一
酔
酔
か
”
一
一
妙
一
秒
一
翠
一
か
一
一
一

Ｂ
ｄ
ｃ
ひ
ｐ

■
■
合
，
句

■
合
Ｐ
■

ｇ
ｏ
●
■
０
．
４
希
冬
勺
の
■
■

各
９
勺
臣
０
■
●
■

《
『
】
（
円
い
、
》
杣
蔀
■
ｆ
ｑ
Ｂ
■

７
７
ｍ
叩
“
、

髄
×
唖
れ
“
弘
一
恥
沙
一
》
｜
》
５
５

’
‐
ゴ
ー
‐
唖
岫
切
哩

計
墜
霞

引
‐
，

元
評
呼
評
一
恥
一
・

計
１
斗

銅
ｘ
１
斗
ｌ

売
掛
‐
Ｉ
鄙
．
岬
Ｆ
崎
陛
一
心
×
心
心
心
一
×
岬
一
心
一

元
斗
丁
斗

穴
回
２

℃
Ｉ
陣
ｌ
揺
野
廻
一

４
×
Ａ
Ａ
竺

謡
一

４
４

ａ
鋤
Ａ

坐
ｉ
ｌ
創
引
Ｉ
！
’
１
１
１
１
１

３
×

３

犯
一

Ｔ
ｉ
ｌ
Ｉ
ｌ
ｌ
ｌ
ｌ
ｌ
ｌ

ａ
Ａ
２

２
２

Ａ

Ｂ

|鯛“

|”
|・
左側

Ax粕旧胞

Ag非配偶子

Dia間極網胞

Dia間僅畑胞

Uro尼腿細胞

Dia間僅細胞

DIa間極細胞

Dia間極梱胞

Dia間槌細胞

Uro尾極佃胞

Dia間僅細胞

Dia間樋細胞

Pro耐槙緬胞

Met俊極細胞

Pro前掻佃胞

Met後懸細胞

Par側臣梱胞

Dia間僅幅胞

Pro刑怪細胞
Met後極紹胞

Pro前掻網胞

Met後僅胴胞

Par側僅細胞

Dia間槌總胞

第1極体第2極体
パラニ

ら”
母細胞

非配偶子

非配偶子⑨－

一
十網

。
。
。
○

一
一
一
一

，
＠
、
、

紙原總龍 蕊2精母細胞

右側

図4．ヤマトニハイチュウの蠕虫型幼生細胞系譜

×：極端な不等分裂の結果退化消滅する小細胞

図5．ヤマトニハイチュウのインフゾリゲン細胞系譜

★：退化・消滅する細胞、 ＊：精原細胞がインフゾリゲン

に取り込まれる時期
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かとなった(Fun'yaeIαﾉ.,1996) .

非配偶子から無性的に生じるヤマトニハイチュウの

蠕虫型幼生の細胞分裂は同調せず，初期はらせん型で

あるが， 5細胞期以後は左右相称型となる．非配偶子

と軸細胞の母細胞となる細胞は4回の極端な不等分裂

を行い，その都度生じた小細胞は退化．消滅する． 5

回目の不等分裂の際に生じた大細胞が軸細胞となり，

小細胞は大細胞（軸細胞）内に取りこまれて非配偶子

となる．完成した蠕虫型幼生に至るまでの各細胞の分

裂回数は種によって定まっており，これが種による細

胞総数の一定を保証している．従って完成した蠕虫型

幼生より通常無性虫または菱形無性虫への成長には細

胞増殖は起こらず，肥大成長のみによる．その細胞系

譜を図4に示す．

ヤマトニハイチュウのインフゾリゲンにおける卵と

精子の形成に至る細胞系譜を図5に示すインフゾリ

ゲンは軸細胞内の軸芽細胞（非配偶子）から形成され

る

その際，軸芽細胞は不等分裂を行い，小細胞は細胞

質を失ってパラニュークレウスとなる．大細胞はざら

に不等分裂を行い，その結果生じた大細胞は均等分裂

を行ってインフゾリケンの軸細胞（以後分裂せず）と

卵原細胞の始祖となる．一方，小細胞は軸細胞内に取

りこまれて精原細胞の始祖となる．卵原細胞と精原細

胞は均等分裂を繰り返し，それぞれ第1卵母細胞と第

1精母細胞となり，減数分裂の後に精子はアミーバ運

動によって卵に侵入し受精が完了する．滴虫型幼生は

この受精卵から発生する． この場合も卵割初期はらせ

ん型の全等割であるが20～24細胞期以後は左右相称型

で分裂は同調せず，ヤマトニハイチユウでは18種37個

の細胞をもつ滴虫型幼生の完成に至る．

胞胚に相当すると見なす考えに基づく.Hyman(1959)

は二胚虫類が原始的な後生動物であるなら，進化の初

期の多細胞動物は体細胞が生殖細胞を取り囲む中実な

構造であったと考えたが， この考えはE.Haeckelの嚢

祖説の否定を意味する．一方, Nouvel (1947) らは

生活史の類似から二胚虫類を扁形動物のおそらく吸虫

様動物が退化したものと主張したが， これには吸虫類

と同様の生息場所を占める二胚虫類が吸虫類以上に退

化した体制をもつことへの説得性不足の指摘がある．

卵割様式の比較から二胚虫類がらせん型卵割動物群

と対比され， また，種によって細胞総数が一定で細胞

系譜に予定細胞死が見られることなどの点から二胚虫

類と線形動物と類縁が近いとする主張がある

(McConnaughey,1951) .微細構造の比較に基づく二胚

虫類の類縁については上述した

ニハイチュウのGC含量（核酸の塩基総量に対する

グアニンとシトシンの合計量）の測定結果は二胚虫類

と原生動物の繊毛虫類との類縁の近さを示唆し

(LapanandMorowi[z,1975),5SIRNAの塩基配列に基

づく研究ではニハイチュウは最も原始的な多細胞動物

とされた(HoriandOsawa,1987)が, 18SrDNAの塩基

配列に基づく研究では扁形動物の一員に位置付けられ

た(Katayamagraﾉ., 1995). また，動物の形態形成に

あずかるHox遺伝子の解析では二胚虫類が三胚葉性動

物のらせん型卵割動物群に共通するタイプのHox遺伝

子をもつことが明らかにされた(Kobayashi e!αﾉ.、

1999)、

伝統的手法に基づく研究によっても， また，分子生

物学的手法を用いた研究によっても，二胚虫類の系統

上の位置については統一的見解に達したとは言い難い

が，三胚葉性多細胞動物が寄生によって退化したとす

る見解が有力となりつつある．

5．ニハイチュウの分類と宿主選好性

現在までに約60種の頭足類から約100種のニハイチ

ュウが報告されており， 3科8属に分類されている．

二胚虫類には特定の宿主にのみ寄生する種（例：ア

オリイカニハイチュウはアオリイカ以外から見出され

ていない）もあれば，複数の宿主に寄生する種（例：

ヤマトニハイチュウはマダコにもイイダコにも見出さ

れている） もある． また，マダコやイイダコなどでは

'宿主に複数種が見られることもある（例：マダコに

ヤマトニハイチュウ， トガリニハイチュウ， ミサキニ

ハイチュウが寄生)．
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