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総説

寄生蠕虫類消化器官の微細形態と機能

藤野隆博

(掲載決定：平成５年５月28日）

要約

寄生蠕虫類の消化器官，とくに腸上皮の微細形態とその機能を最近の知見に基づいてまとめた。

線虫類の腸管は口から肛門に至る単一な管状器官で，腸上皮は形態的・機能的に同一タイプの細胞

より成るが，その形態的特徴および微絨毛に糖の終末消化を行う二糖分解酵素が存在するなどの点

で脊椎動物の腸上皮に類似している。一方，吸虫類のうち，単生類はエンドサイトーシスによる物

質の細胞内への取り込みと細胞内消化をおもに行い，二生類および楯吸虫類における細胞外消化と

異なっている。幼虫期のレジアおよびセルカリアの消化管は互いに良く似ており，単一な梶棒状器

官で，細胞表面には成虫と同様，葉状の細胞突起を有し，消化に関係する数種の酵素が上皮細胞に

認められている。成虫の消化管は多くの種では，口吸盤，咽頭および食道から腸管へ至る管状構造

をしているが，Fasciolidaeでは腸管は複雑に分岐する。腸上皮はSbhZstosomaや

Ｇｏ壇ode7ｍαにおけるように，シンシチウムより成るものと，FascioZaやＰａｒαgo"伽ｕｓのよ

うに細胞の境界がはっきりしている二つのタイプに区別される。吸虫の腸上皮表面には，栄養摂取

のため種によって形状の異なる特殊に変化し，発達した微絨毛様又はリボン状，葉状あるいはシー

ト状の細胞突起を有する。各細胞は分泌・吸収のサイクルを連続して行い，それに伴って細胞の形

態および生理機能が変化する。さらに，生長に伴って腸上皮の形態と存在する消化酵素の活性に変

化がみられた。腸上皮細胞から分泌される物質のうち，糖タンパクを主成分とし，宿主の免疫反応

を惹起する抗原物質およびその局在が数種吸虫で知られている。

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Parasitichelminths，alimentarysystems，gastrodermis，ultrastructure，

function

このように，多様な構造を示す寄生蠕虫類の消化管，

とくに腸上皮の微細形態とその機能を宿主との関係につ

いて調べることは，寄生現象を理解する上で重要である。

本総説においては，線虫および吸虫類の消化管構造，と

くに上皮細胞の微細形態とその機能を幼虫から成虫にわ

たって最近の知見に基づいてまとめた。

緒ロ

寄生蠕虫は，その生活史において多かれ少なかれ寄生

という特殊な生活様式を営むため，複雑多岐にわたる適

応現象を生じている。外部器官はもとより内部構造にも

形態ならびに生理機能の特殊化および退化が起っている。

線虫および吸虫類は栄養摂取のための消化器官を具え

ているが，これを持たない条虫類では，特殊な構造の体

表より栄養物質を取り入れている。線虫の腸上皮微絨毛

の構造ならびに消化に関わる酵素は脊椎動物のそれに非

常に良く似ている。吸虫類のうち単生類では，エンドサ

イトーシスによる栄養の取り込みが活発で，細胞内消化

が行われるが，二生類では細胞外消化が主で，微絨毛の

代りに特殊に発達した細胞突起が物質の吸収に携わって

いる。

１．線虫類

ｌ）幼虫の消化管

線虫類（Nematoda〕幼虫の腸管の微細構造につい

ては，Ｔ7.ic/LL〃eZZaSpZ7aJis，NboapZectα"αｃａｍｏ‐

cqpsae，Hbte7ode7a7ostoc/Die〃sis，Ｂ７ｕｇｉａｐａｈα"

ｇｉのミクロフィラリア，BremZiase7ge"ti，ＷｔＬｃ比re-

riabarLc7q/Zi他，多くの研究がみられる（Ｌａｕｒｅｎｃｅ

ａｎｄＳｉｍｐｓｏｎ，1974；ＰｏｉｎａｒａｎｄＬｅｕｔｅｎｅｇｇｅｒ，

1968；ＳｉｎｇｈｅｔａＺ.，１９７５；ＴａｋａｈａｓｈｉｅｔａＺ.，1988；

ＶｉｎｃｅｎｔｅｔａＺ.，1978,1979；Weber，1985；Wisse九州大学医学部寄生虫学教室
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(図２)。例外的に，豚の肺に寄生するMbtast7o"gﾂZUs

sp・では，短い微絨毛は先端が丸く膨れ，やがてくびれ

て最終的にはちぎれて管腔内へ排出される（Jenkins

andErasmus，1969)。ＡｓｃｍｓｓｕＩＬｍの微絨毛の糖

衣はシアル酸を欠き，脊椎動物一般の腸上皮微絨毛とは

異なっている（TrimbleandThompson，1980)。こ

の場合，糖衣の負の電荷は，それを構成する酸性アミノ

酸あるいはウロン酸のカルポキシル基によると考えられ

る。糖衣以外に微絨毛表面を螺旋状に取り巻く特殊な微

小管様構造がＨｔＬｅｍｏ"c/DILsco"to7tusとＨ、ｐＺａＭ

でみられる（Munn，１９７７；SmithandHarness，

1972)。微絨毛芯には，微細線維の横断面が多数みえる

が，その数は種によりかなりの変異がある。Ａ"cyJo-

stomacα"i"ｕｍ，Htzemo"chlLsspp．およびNjppo-

stro"gｺﾉJILs67asi此"sｉｓでは，微細線維が微絨毛の中

心に集まり，電子密度の高い芯を形成する（Jamuar，

1966；Miller，１９６７；Ｍｕｎｎ，１９７７；ＳｍｉｔｈａｎｄＨａｒ－

ｎｅｓｓ，1972）が，Ａｓｃａ７ｉｓｓｕｕｍやＴｏｊｃｏｃａ７ａｃａｎｉｓ

では，微小管様線維が微絨毛断面全体に分散している

(FujinoandIshii，１９８８；Sheffield，1964)。また，

Cosmoce7caomataでは，微細線維が輪状に分布する

(Colam，197ｌｂ)。縦断面で見ると，これらの微細線維

は微絨毛先端部で細胞膜に付着しているが，基部は終末

線維網にまで達し，そこで放散して終っている。微細線

維の構成成分はおそらくアクチンと考えられ，微絨毛の

構造維持に役立つとともに，微絨毛表面より吸収した栄

養物質を細胞上部まで輸送する案内の役目も果たしてい

るものと考えられる。線虫類腸上皮微絨毛のこのような

構造は脊椎動物の微絨毛に非常に類似している（Van

denBosscheandBorgers，1973)。

線虫類腸上皮の各細胞は細胞上部では隔壁デスモゾー

ム（septatedesmosome）により，また下方ではギャッ

プ結合（gapjunction）により接着している（Ｄａ‐

vidson，1983)。細胞質はミトコンドリア，Golgi装置，

粗面小胞体，リポゾーム，グリコーゲン穎粒および脂肪

滴に富み，核は細胞の中央か基部近くに存在する。また，

ミエリン状構造を持つ円形の膜様体（lamellarbody）

が，Ａｓｕｕｍ,ＡＣα"i"ｕｍ，Di7qfiZa7iamzmitis，

andDaemus，1968)。これらはＢｉｒｄ（1971）によっ

て総括された。腸上皮の微細構造は各発育段階により異

なるが，Ｔ、Spi7aZisの感染幼虫では上皮細胞は４－８

個より成る。細胞の管腔縁には糖衣（glycocalyx）で

被われた短い微絨毛があり，微細線維（corefilament）

は細胞上部で終っている。成虫の腸上皮にみられる終末

線維網（terminalweb）ははっきりとは認められない。

細胞は電子密度がやや高く，細胞内には大型の核，

Golgi装置に由来すると考えられる小胞，ライソゾーム，

ミトコンドリア，グリコーゲン穎粒，粗面小胞体，リポ

ゾーム，脂肪滴などがみられる。幼虫の栄養摂取に関し

ては研究は少ないが，蚊の筋肉中のＢｐａｈα"9ｔ幼虫

では，宿主筋細胞が栄養源になることが示唆された

(BeckettandBoothroyd，1970)。

２）成虫の消化管

線虫類成虫の腸管は，口から肛門に至る単一な管型器

官であるが，種によっては腸管の前部および後端に盲嚢

状の突起を持つものもある（ChitwoodandChit-

wood，1950)。口，口腔，咽頭（食道）はそれぞれの線

虫の寄生環境，食性等を反映する構造と機能をもってい

る（Bird，１９７１；ChitwoodandChitwood，1950)。

咽頭は筋肉質で，しばしば１－２個の球状の膨らみ

(bulb）を形成し，機能的にいくつかに区分される。ま

た，そこには腺細胞，神経細胞，支持細胞が存在する。

咽頭の微細構造については，Asca7is，DityZe"c〃s，

Pa7zagMZusとMppost7o"gyZusの研究をあげるこ

とができる（Lee，1968；Reger，１９６６；Yuen，１９６８ａ，

b)。

成虫腸上皮の微細構造に関しては，従来多くの種で研

究が行われてきたが，基本的な構造は類似している

(Andreassen，1968；JenkinsandErasmus，１９６９；

ＬｅｅａｎｄＭｉｌｌｅｒ，１９６９；Miller，１９６７；Sheffield，

1964；Wright，1963)。多くの種の微絨毛は６－１０ミク

ロンの長さをもち，指状で一様に細長い突起である（図

１，３)。微絨毛の横断像はほぼ円形で直径が約0.1ミクロ

ンで，細胞膜の外側には酸性粘液多糖類から成る糖衣が

けば立ってみえる（TrimbleandThompson，1975）

図１－３．Ｔｏ妬oｃａ７ａｃａｍｓ

図１．微絨毛のＳＥＭ像。棒状の微絨毛（Ｍｖ）が腸上皮表面に密生している。スケール＝2.0ﾉＵｍ

図２．微絨毛の横断像。細胞膜の外周には糖衣（Ｇ１）がけば立ち，微絨毛芯には微細線維（Cf）の横断像がみえ

る。スケール＝０．２〃ｍ

図３．腸上皮細胞刷子縁。デスモゾーム（Ｄ）で境される上皮細胞表面から細長い棒状の微絨毛（Ｍｖ）が無数に

出ている。微絨毛内の微細線維束（Ｃｆ）は終末線維網（Ｔｗ）まで伸び，そこで終っている。スケール

＝1.0〃、（FujinoandIshii，1988）
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(HaltonandJennings，1965)。口に続く筋肉質の咽

頭は食物を強く吸引する働きをし，口腔，咽頭と食道に

はそれぞれ異なる機能をもつと考えられる分泌腺が開口

しており，食物の消化を助けている（ＨａｌｔｏｎｅｔａＺ.，

1974)。短い食道に続く腸管は通常分岐して左右１対の

盲管となるが，まれに単純な棒状のもの，後方で合流し

環状をなすものなどがある。単後吸盤類の腸上皮は色素

を欠く連続した細胞より成るが，多後吸盤類では，色素

を含んだ不連続な円柱上皮より成る。

腸上皮の微細構造に関しては，DicZidophoramer-

Za几gi，CaZicotyZehroyeri，PoLystomoidesmaZq-

yi，Ｐ、７e"Ｓｃ/､i，P7otopoZystomajce"opi等につい
ての詳細な研究がみられる（Halton，１９７５；Halton

etaZ.，１９６８；HaltonandMorris，１９７５；Ｈａｌｔｏｎ

ａｎｄ(Ｓｔｒａｎｏｃｋ，１９７６ａ，ｂ；Ｒｏｈｄｅ，１９７３；Tinsley，
1973)。単生類の腸上皮は二生類のそれにいくつかの点

で類似している。上皮表面には薄板状細胞突起が多数で

ているが，比較的短く分岐はまれである。これらの細胞

突起は二生類の多くの種でみられる葉状の突起と同様な

形態をもつものと推測される。単生類の細胞突起は二生

類におけるほど発達せず，突起表面での消化および吸収

も二生類ほど盛んではないと考えられる（Haltonand

Jennings，1965)。細胞突起の断面は一様な厚さをもち，
中心には連続する電子密度の高い帯状構造が認められる

が，これは二生類の細胞突起断面にみられる“芯，,

(corefiber）に相当するものと思われる。一方，細胞

内ではエンドサイトーシスによる栄養物の取り込みと細

胞内消化が活発に行われる。コダラの鯛に寄生する

DicMopho7amerZangiは宿主の血液をおもな栄養と

しており，その腸壁はヘマチン穎粒を多く含む“ヘマチ

ン細胞''とそれを取り囲むシンシチウム性結合組織より

成る（Halton，１９７５；HaltonandMorris，１９７５；

HaltonetaZ.，1968,1974）（図4)。これら２つの異な

るタイプの細胞は互いにリング状の隔壁デスモゾームに

よって結合しており，宿主から取り入れられた血中ヘモ

グロビンはヘマチン細胞により吸収される。この吸収は

エンドサイトーシス（パイノサイトーシス）によって行

われ，被覆小胞（coatedvesicle）が関与している。被
覆小胞内に取り込まれたヘモグロビンはGolgi装置由

来の消化酵素を含む小胞（－次ライソゾーム）と融合し

消化される。細胞内消化の結果，細胞内に蓄積した未消

化のヘマチン穎粒は細胞自体の崩壊，すなわち全分泌

（holocrinesecretion）や部分分泌（apocrinesecreti-

on）によって腸管腔へ捨てられる。シンシチウム性結

合組織にはヘマチン及び被覆小胞がみられず，この組織

はヘマチン細胞を支持する役目を果たしていると考えら

れる（Halton，1974,1976)。

Metast7o7zgyZussp．などでみられる（Jenkinsand

Erasmus，１９６９；ＬｅｅａｎｄＭｉｌｌｅｒ，１９６９；Miller，

1967；Sheffield，1964）が，これらにはグリコシダー

ゼ活性があり，ライソゾームと同様な働きを行うのでは

ないかと考えられている。また，細胞質中に色素穎粒が

かなりの割合を占めている例もみられる（Leeand

Miller，1969)。存在する酵素に関しては，Asca7isに

ついて多くの報告がある（BorgersandDeNollin，

1974；BorgersetaZ.，１９７０；Lee，ｌ９６２ａ，ｂ；Van

denBosscheandBorgers，1973)。細胞内には，エス

テラーゼ，ロイシンアミノペプチダーゼおよびグリコシ

ダーゼの存在が知られている（Colam，1971ｃ；Fuji-

noandlshii，１９８６；Lee，1962ａ，ｂ)。刷子縁（brush

border）には，酸性ホスファターゼ，酸性ピロホスファ

ターゼ，Ｂ－エステラーゼおよびマルターゼ，サッカラー

ゼ，インベルターゼ，パラチナーゼ，トレハラーゼなど

の二糖分解酵素が存在するが，この点でも哺乳類の腸管

に類似している（Colam，1971ａ；GentnerandCa‐

stro，１９７４；GentneretaJ.，１９７２；VandenBossche

andBorgers，1973)。しかし，アルカリホスファター

ゼは見出されていない（BorgersetaZ.，1970)。

線虫類腸上皮細胞の分泌に関しては，膜で包まれた水

泡状の分泌物の排出がAscarisとＴ､ｐａ７ｚｉｓで観察され

た（Fujinoandlshii，１９８８；KesseletaZ.，１９６１；

Sheffield，1964)。また，直径100-200nｍの分泌穎粒

がＡｓｕｕｍの上皮細胞上部，とくに終末線維網に多数

みられている（BorgersandDeNollin，1974)。これ

らの穎粒はGolgi装置に由来し，その構成成分は糖タ
ンパクまたは多糖類であると考えられるが，その働きは

不明である。ＴＩＣα"ｉｓでは，腸上皮細胞膜の陥入によ

るエンドサイトーシスにノサイトーシス）が観察され

た（FujinoandIshii，1988）が，同様な小胞の形成が
Ａｓｕｕｍでも報告されている（Sheffield，1964)。こ

れらのことは，栄養吸収をおもに細胞外消化に依存する

線虫類においても，わずかではあるが細胞内消化が起る

ことを示している。

Ⅱ吸虫類

１．単生類

単生類（Monogenea）の大部分の種は，外部寄生性
で魚類の鯛や皮膚に寄生するが，魚類の口腔，咽頭，カ

エルの膀胱，ウミガメの咽腔や鼻腔などに寄生するもの

も知られている。単生類の２亜目，単後吸盤類（Mono-

pisthocotylea）と多後吸盤類（Polyopisthocotylea）
はそれぞれ異なった食性をもっている。前者はおもに宿

主の表皮とその粘液・分泌物を食物として摂取するのに

対して，後者は，血液をおもな栄養源としている
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図４．DicMOpho7amc7Zα"giのヘマチン細胞におけるヘモグロビンの細胞内消化過程を示す模式図。

矢印は，ｌ：吸着されたヘモグロビンのエンドサイトーシス。２：Golgi槽で形成されたGolgi小

胞のヘマチンチャネルヘの移行。３：細胞表面からのヘマチン残檀の排出。ｃｊ.：被覆陥入,ｏｔ､：

結合組織性シンシチウム，ｃ、ｖ、：被覆小胞，ＥＲ．：粗面小胞体，９．Ｌ：腸内腔，Ｇ、ｏ、：Golgi

槽，Ｇｏ．ｖ、：Golgi小胞，ｈｃ．：へマチンチャネル，ｈｇ：ヘモグロビン，ｈｍ．：ヘマチン，ｌａ．：

細胞突起，、．：ミトコンドリア，ｍｔ．：微小管，ｎｕ．：核，ｎｕ．ｐ、：核模孔，ｔ、ｃ、：管状連結

（Halton’1975）

一方，エイやガンギエイの総排泄腔または直腸に棲む

CaJjcotyZehroye（は宿主の粘液やはげ落ちた上皮を

栄養としている（HaltonandStranock，l976a)。摂

取された栄養物は食道腺から分泌されるタンパク分解酵

素により一部が消化され，腸に送られた食物はエンドサ

イトーシスによって腸上皮細胞内に取り込まれる。この

取り込みは管腔の腸上皮細胞膜の陥入，続いて起こる無

数の小胞と管状の空胞の形成により進行する。細胞内に

は，消化酵素としてエステラーゼおよびアルカリホスファ

ターゼが数種の吸虫で知られている（Haltonand

Jennings，1965)。

2．楯吸虫類

楯吸虫類（Aspidocotylea）は，腹足類および二枚

貝類の外套膜，囲心腔および腎腔に，魚類およびカメ類

の消化管または魚類の胆道に寄生する。腸管は一本の簡

単な梶棒状である。漏斗状の口は咽頭から短い食道へ続

くが，その管腔表面は不規則に折れ込んだ外皮で被われ

ている。腸上皮の微細構造に関しては，淡水産二枚貝の

マルドブガイに寄生するASpidogaste7co7zc/zicoJaお

よびMuZticotyZepuMsiの研究がみられる（Halton，

１９７２；Rohde，1971)。ＡＣＯ"chicoZaでは，腸上皮は

背の高い一層の円柱状細胞より成る。上皮表面には薄板
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状の長い細胞突起があり，吸収面積を拡大している。こ

れらの突起はしばしば分岐し，あるものは上皮細胞膜と

融合して細胞表面に環状のポケットを形成し，管腔内容

物を取り込む。上皮細胞では，二生類吸虫数種で知られ

ているように，分泌と吸収を同一の細胞が行い，分泌期

の細胞では，分泌穎粒の生成が著しく，吸収期の細胞で

は，脂肪滴およびミエリン状構造物を多く含み，細胞先

端部に無数の空腔が形成される（Halton，1972)。一方，

Mpu7Uisiでは，細胞突起は発達し，互いに非常に複

雑に融合して網目構造を形成する（Rohde，1971)。

楯吸虫類の消化・吸収に関しては研究が少い。Ａ

ＣＯ"chicoZaの腸上皮には酸ホスファターゼが存在する

が，アルカリホスファターゼはみられない（Trimbleet

aZ.，1971)。また，コリンエステラーゼとタイプＣエス

テラーゼあるいはカテプシンの存在が知られている

(TrimbleetaZ.，1972)。

る（EbrahimzadehandKraft，１９６９；ＫDie，197ｌｂ，

1973)。口吸盤，前咽頭，咽頭と食道の上皮はレジアと

同様シンシチウムの外皮より成る。セルカリアの腸上皮

の構造はレジアのそれに良く似ている。各細胞は隔壁デ

スモゾームで接着しており，長さが１－３ミクロン，厚

さが約0.025ミクロンの葉状細胞突起が細胞表面から多

数出ており，これらは分岐し，しばしば上皮細胞膜と融

合して環状のポケットを形成する。細胞質には，リポゾー

ム，ミトコンドリア，Golgi装置と粗面小胞体が発達し

ており，成熟セルカリアでは多くの分泌穎粒がみられる。

ミクロピノサイトーシスは認められていない（ＫDie，

197ｌｂ)。ZVbophasisZage"j/b'ｗｚｉｓでは，管腔中に膜

より成る渦巻状またはミエリン状構造物および菱形の結

晶が観察される（ＫDie，1973)。前者はおそらく細胞膜

に由来するものと考えられるが，その正確な起源は不明

である。また，細胞内には膜'性の小胞が多数みられるが，

これらはGolgi装置に由来し，上皮の細胞膜と融合し

て内容物を排出する働きがあると考えられる。

消化に関係する酵素として，ロイシンアミノペプチダー

ゼおよびエステラーゼがＳｍα"so、セルカリアの腸

上皮に認められている（Fripp，１９６７；Stirewaltand

Walters，1964)。また，酸，アルカリホスファターゼが

Zoogo7zoidesから報告された（ＫDie，1971ｂ)。さら

に，FascioZα/zepaticaセルカリアの腸上皮にはエセ

リンで阻害されないエステラーゼが存在するが，アルカ

リホスファターゼは検出されていない（Mooreand

Halton，1975)。

２）成虫の消化管

二生類吸虫腸上皮の形態および機能に関しては従来多

くの研究があるが，それらはErasmus（1977）によっ

て総括された。二生類成虫の口吸盤，咽頭および食道は

種によって形態的・機能的に変化に富んでいる

(Bogitsh，ｌ９７５ａ)。これらの器官はおもに食物の摂取・

消化を司り，栄養の吸収は腸上皮が行うものと考えられ

る。この部位の微細構造およびその細胞化学については，

Sc/Ｄｉｓｔｏｓｏｍａｍα"ｓｏ〃i，Ｓｃ/zistosomatiumdout/z-

ittiおよびMegaZodiscustempe7atusなどの研究が

ある（Bogitsh,１９７２；Dike,１９７１；Ernst,1975；Ｍｏｒ－

ｒｉｓａｎｄＴｈｒｅａｄｇｏｌｄ，１９６８；ＳｈａｎｎｏｎａｎｄＢｏｇｉ－

ｔｓｈ，１９６９；SpenceandSilk，1970)。Ｓｍα"soniで

は，口吸盤，咽頭および食道の管腔壁は，外皮の特徴を

具えている。口吸盤表面は深く折れ込み無数のひだを形

成するが，ひだの先端から管腔へ伸長する小さな細胞突

起をもつのが特徴である。細胞質には外皮にみられるよ

うに，数層の膜より成る穎粒と電子密度の高い二種類の

穎粒が分布する。咽頭から食道前部にかけて，外皮の折

れ込みは一層複雑になり，突起は分岐または融合して無

３．二生類

１）幼虫の消化管

二生類（Digenea）レジアの消化管は口から筋肉質

の咽頭，そして短い食道に至る一本の根棒状器官である。

口吸盤，咽頭および食道は外皮と連続しており，食道は

分泌腺によって囲まれている（Rees，１９６６；Wilson，

1972)。腸上皮は薄く，各細胞は長い隔壁デスモゾーム

で隣接細胞と接着しており，細胞質には核，粗面小胞体，

リポゾーム，Golgi装置，グリコーゲン穎粒などが含ま

れる（ＫDie，l971a；ＫｒｕｐａｅｔａＪ.，1967)。C7ypto‐

cot此ZmguaおよびlVeop/DasisZagem/b7mtsでは，

長さが2.0-0.5ミクロン，厚さが0.02-0.05ミクロンの

リボン状細胞突起が上皮表面から多数出ており，後方に

行くにつれて短くなり数も減少する（ＫDie，1971ａ；

KrupaeZaZ.，1967)。これらの突起は分岐し，あるい

は上皮細胞膜と融合して環状のポケットを形成するが，

ポケット内に管腔の内容物が取り込まれているのがしば

しば観察される（ＫDie，l971a；KrupaetaZ.，1967)。

ピノサイトーシスによる小胞が細胞内に認められるが，

このことは細胞突起表面からの栄養吸収の他に，細胞内

消化も行われることを示している。組織学的検索によれ

ば，数種吸虫レジアの腸上皮に，酸・アルカリホスファ

ターゼ，グリコシダーゼおよびロイシンアミノペプチダー

ゼなどの酵素が存在することが知られている（Chen9,

1964；ＫDie，ｌ９７１ａ；ＭｏｏｒｅａｎｄＨａｌｔｏｎ，１９７５；

Probert，１９６６；Reader，1971)。

セルカリアの消化管は，口吸盤，前咽頭，筋肉質の咽

頭，食道と腸管から成る。腸上皮の微細構造については，

Schistosomamα"so"i，Zoogo"oidesuiujpa7ILsお

よびjVmp/ZasjsJage,zjl/ｂ７ｍｓにおいて研究がみられ
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1990)。Gorgoderidaeの２属，Go7gode7aとGo7go-

dermaおよびParamphistomidaeの２属，MegaZo-

discusとDipZodiscusでは，細胞突起は細長く微絨毛

様で，線虫の微絨毛と同様，中心に微細線維をもってい

る（DavisandBogitsh，197ｌｂ；Dike，１９６７；Ha-

lton，１９６６；ＨｏｏｌｅａｎｄＭｉｔｃｈｅｌｌ，１９８３；Morris，

1973；ShannonandBogitsh，1969)。突起の長さは

MegaZodiscILsでは約２０ミクロン，Go7?gode7maでは

４０ミクロンで，直径は共に08～０１５ミクロンである。

Ｐａ７ａｇｏ７ｚｍｕｓ属吸虫の腸上皮は無数の葉状あるいは

シート状突起に被われている。ところで，日本産

Ｐａ７ａｇｏ"伽ｕｓの突起は種により突起の形状に顕著な

差がみられた（Fujinoandlshii，1978)。Ｐ・ｏｈｉＭ，

Ｐ、iZohtsue"e"sｉｓおよびＰ・ｍｉｙａｚａﾉbiiではほぼ同

様な形をしており，各突起は基部が広く先端の尖った三

角形で，突起の縁は滑らかであったり，小さな切れ込み

があったりする。腸管の部位による突起の形状に差はな

く，幼若虫体と成虫間でも著しい差は見られない。一方，

Ｐ・LUestermaniでは，突起は幅の広いシート状で，相

互に融合し，複雑な迷路を形成する。このように，同一

属でありながら，種によって突起の形状に著しい違いが

みられることは分類学上からも興味深い。FascioZα

/zepaticaの突起はＰ．ｏ/zi7aiのグループに似ているが，

多くの場合，突起の先端が二つあるいはそれ以上に分か

れて，各々がリボン状あるいは紐状に伸長する

(Fujinoandlshii，１９７９；ＦｕｊｉｎｏｅｔａＺ.，１９８７；

Threadgold，1978）（図５，７)。突起周縁からも指状の

突起が不規則に伸び出している。各細胞突起の断面をみ

ると，厚さ約60nｍで，基部から先端までほぼ同一の薄

板状である。中心には電子密度の高い芯（corefiber）

が一定の間隔で配列している（図６，７挿入図)。強拡像

で観ると，各芯間（interfiberconnection）および芯

と突起の両細胞膜内側面を結ぶ構造（lateralconnec-

tion）が認められる（FujinoetaZ.，１９８７；Thread-

gold，1978）（図７挿入図，８)。ところで，突起内を平

行に走る芯が微絨毛の微細線維と同様アクチンより成り，

細胞突起自体が運動'性を有するか否かは不明であるが，

突起が消化のために食物を取り込んでいるようにみえる

像がＰ．ｏ/zi7aiで得られている（FujinoetaZ.，

1987)。ＣＩＯ"orc/zissi"e"sｉｓの突起は，ｍ７ｙｔｒｅｍａ

ｐａ,zc7eatjcILmと同様細長いリボン状で，先端がしばし

ば丸く膨らんでいる。また，８℃/zistosomaノｑｐｏｍ－

ｃｕｍの細胞突起の分布は粗で比較的短く，シート状で

不規則な形を呈し，縁は滑らかであったり，切れ込みが

あったりする（FujinoandIshii，1979)。

細胞内部では，基底細胞膜（basalplasmamem-

brane）が折れ込んで細胞内へ深く伸長している。これ

数のチャンネルを形成する。上皮基部の細胞膜は，これ

らの折れ込みおよび細胞突起の中へ深く伸長し，しばし

ば広がって種々の形状を呈する小胞を包み込んでいる。

突起の先端は幅広くなり，穎粒の代りにミトコンドリア

と小胞を包含している。突起内にある無数の小胞は，外

部に開口して網目状構造を形成する。食道後部では，外

皮の折れ込みは規則正しく，微小管が突起の長軸に沿っ

て走る。食道上皮を構成する細胞は有核で,Golgi装置，
酸ホスファターゼ活性をもつ亜鈴状の小穎粒とやや大型

で電子密度の高い棒状の穎粒，ポリゾーム，ミトコンド

リア，粗面小胞体および無数の空胞を含んでいる。食道

後端近くでは，外皮の折れ込みの先端部は微絨毛様にな

るか，または無数の小突起を形成するようになる。食道

後端は隔壁デスモゾームで腸上皮と接着している。カエ

ルの肺と腸にそれぞれ寄生するHZPZometra

cyZindraceaとOpisthiogJyp/zｅｒａ"αｅでは，口吸盤

と咽頭周囲に西洋ナシ形の線細胞が存在するが，これら

の腺細胞は周囲を微小管によって裏うちされ，各々長い

管で外皮に開口している（HaltonandDermott,1967)。

水牛の胃に寄生する０７t/zocoeZiumscoZiocoeZiumと

ＰａｒａｍｐｈｉｓｔｏｍａｃｅＭでは，組織化学的研究により，

食道腺に酸・アルカリホスファターゼ，プロテアーゼ，

グリコシダーゼ等の酵素があり，食道腺が細胞外消化に

働いていることが示唆された（SharmaandHora，

1983)。また，Sbhistosoma7od/Lα伽の食道腺にロイ

シンアミノペプチダーゼの存在が知られている

(Fripp，1967)。

二生類吸虫の腸上皮には２つのタイプがあり，1つは，

Ｓｂ/ListosomaやＳで/zistosomatium，Go7goderma

およびGo7goderαにおけるようにシンシチウムより成

るもの（DavisandBogitsh，197ｌｂ；Dike，１９６７；

Morris’１９６８；ＳｈａｎｎｏｎａｎｄＢｏｇｉｔｓｈ，１９６９；Ｓｏｄｅ－

ｍａｎｅｔａＺ.,1972）で，他は，HaematoZoec伽s，Ｆａｓ‐

ＣＭαやＰａ７ａｇｏｎｍｕｓのように各細胞の境界がはっ

きりしているグループ（DavisetaZ.，1968;Dike，1967,

1969；FujinoandIshii，１９７８；GressonandThre‐

adgold，１９５９；Threadgold，1978）である。腸上皮

表面には，上皮細胞が特殊に変化し発達して出来た微絨

毛状あるいは葉状の突起が密生しており，これらは従来，

その形状より，‘`微絨毛突起，'，“細胞突起'，，あるいは

``ラメラ，,または"薄板，,などと呼ばれてきたもので，吸

収面積を著しく拡大している。これらの腸上皮細胞突起，

とくに葉状の突起は，線虫類あるいは脊椎動物の腸上皮

微絨毛とは非常に異なった立体構造をもっている（Fu-

jinoandlshii，1978,1979)。細胞突起は幼虫では短く，

生長にともない伸長・分岐する（Bennett，１９７５；Ben-

nettandThreadgold，１９７３；FujinoandIshii，
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はいずれの種にも認められる構造で，細胞外消化により

細胞内に取り入れた栄養物質を周囲の柔組織へ輸送する

際に細胞相互の接触面積を拡大し，栄養物の受渡しを容

易にしている。細胞質中には，粗面小胞体，リポゾーム，

ミトコンドリア，Golgi装置，小胞等の細胞小器官と分

泌穎粒，膜様構造物が含まれている。分泌穎粒は粗面小

胞体一Golgi装置で生成され，膜様構造物はライソゾー

ムより形成されたものである。
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図８．FasctoZα/zepatica・腸上皮細胞突起の想像模式図。Ｆ：芯，単一の微小管とし

て表されているが，実際はいくつかのより小さな微小管より成る。ＬＡ：ラメラ；

ＬＣ：突起細胞膜（ＰＭ）との連結；ＩＦＣ：芯と芯との間の連結；ＭＶ：糸状突起；

ＳＢ：球状体。（Threadgold，1978）

図５－７．FascioZahepatica

図５．腸上皮表面のＳＥＭ像。細胞表面は密生する葉状の細胞突起により被われている。スケール＝5.0〃

図６．腸上皮上部。上皮表面より出る薄板状細胞突起（Ｃｐ）の断面および分岐した細胞突起により取り囲まれた

管腔内容物（Ls）がみえる。Ｄ：デスモゾーム，Ｓｇ：分泌穎粒。スケール＝0.5ﾉＵｍ

図７．腸上皮細胞突起の拡大図。細胞突起（Cp）の先端が分かれてリボン状または紐状に伸長する。突起周縁か

らも細い指状突起（矢印）が不規則に出る。スケール＝0.2ミクロン

挿入図：細胞突起断面像。各突起は一様に薄いラメラ状で，単位膜構造を示す細胞膜の表面から糖衣のけば立

ちがみえる。細胞突起の中心には芯（Cf）が点の連続として認められる。スケール＝0.2IUm（Fujinoand

lshii，1979,ＦｕｊｉｎｏｅｔａＬ，1987）
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1968；Ｍａ，１９６４；Ｎｉｍｍｏ－ＳｍｉｔｈａｎｄＳｔａｎｄｅｎ，１９６３

；Threadgold，１９６８；TieszenetaZ.，1974)。組織化

学的には，酸ホスファターゼ活性は細胞膜と小胞にみら

れるが，とくに細胞突起の細胞膜に存在し，栄養物の加

水分解と膜輸送に関係すると考えられる。一方，アルカ

リホスファターゼは，MegaZodiscustempe7atILsの微

絨毛様細胞突起（Bogitsh，1972）の例外を除いて通常

吸虫類の腸上皮にはみられない（Halton，l967c)。

CotyJop/zo7o〃cotyZopho7ILmの腸上皮刷子縁には
ＡＴＰアーゼとグルコースー６－ホスファターゼの存在

が知られている（ParshadandGuraya，1978)。ロイ

シンアミノペプチダーゼはＣｙａｔ/zocot山bWzie'zsZs

より報告されている（ErasmusandOhman，1963)。

その他の酵素としてチアミンピロホスファターゼが

Golgi装置に，ヌクレオシドジホスファターゼが

Golgi装置および基底細胞膜に，アリルサルファターゼ
が基底細胞膜と小胞に存在することが知られている

（Bogitsh，１９７２；DavisandBogitsh，ｌ９７１ａ)。Ｐα‐

ｒａｇｏ几加ｕｓの幼・成虫共にグルコサミニダーゼおよび
ガラクトシダーゼが腸上皮に認められた（Fujinoet

aZ.，1983)。FascioZα/zepaticaおよびＰａ７ａｇｏ"imlLs

の幼・成虫では，酸ホスファターゼおよびマグネシウム

依存性ＡＴＰａｓｅは細胞によって分布と活性に差があり，

分泌期の細胞では細胞質，とくに小胞体と関連して活性

がみられるが，吸収期の細胞では反応が弱い（Fu-

jinoandIshii，1988ａ，１９９０；FujinoetaZ.，1983）
（図10)。これらの酵素の分布および活性の違いは各細胞

の生理および代謝活性の違いを反映したもので，分泌・

吸収サイクルに対応しているものと考えられる。R

LUeste77γLα"ｉメタセルカリアの腸上皮にチオールプロ

テアーゼが認められた（ＨａｍａｊｉｍａｅｔａＺ.，1985）が，

この酵素はヘモグロビンを水解すると共に，虫体が肺組

織中を移動する際にコラーゲンの分解にも関係している

と考えられる。Ｆ・hCPaticaでは，腸上皮から消化酵素

が管腔へ分泌されて，タンパクの消化に関わるものと考

えられている（Dawes，１９６２；GressonandThread-

gold，１９５９；Halton，l967cmhorsellandBj6rk-

man，1965)。最近，それらの酵素の１つがシスティン

プロテアーゼであり，分泌穎粒および管腔に分布するこ

とが細胞化学的に確かめられた（ＹａｍａｓａｋｉｅｔａＺ.，

上皮細胞の境界がはっきりしているＰａｒαgo"LmILs

やFascioZa属吸虫では，各細胞は分泌と吸収のサイク

ルを連続して行い，それに伴い細胞の形態が変化してい

くことが明らかにされた（Fujinoandlshii’1988ａ；

RobinsonandThreadgold，1975）（図9)。分泌期で

は，細胞は円柱状で背が高く，電子密度の高い分泌穎粒

が細胞上部に多数みられる。この時期の細胞では，

Golgi装置がよく発達し，分泌穎粒の生成が盛んに行わ

れる。Pa7agO7ZmLUSでは，電子密度の差により分泌穎

粒を２つのタイプに区別することができる（Fujino

andIshii，ｌ９８８ａ)。一方，吸収期では，細胞は背丈が

低く，細胞先端部は広くて丸く，分泌穎粒は殆どみられ

ないが，代りにライソゾームやミエリン等の膜様構造物

を多く含んでいる。これらの構造物中には，粗面小胞体

やミトコンドリアを取り込んでいるものもみられる。膜

様構造物の多くはエンドサイトーシスにより細胞外から

取り込まれたものと考えられる。Golgi装置は発達せ

ず，分泌穎粒の生成は不活発である。この時期の細胞に

分子量約48万のフェリチン粒子を細胞内に取り込ませる

ことにより，エンドサイトーシスの存在を実験的に証明

することができる（FujinoandIshii，1988ａ)。この

他に，エンドサイトーシスの例がＰ．ｏｈｉｍの腸上皮

で知られている（Fujinoandlshii，１９８８ｂ)。ところ

で，ギンポ類の胆嚢に寄生するFeZZodistomILm/１２〃ｉｓ

の腸上皮は他の多くの吸虫とは異なり，杯状の細胞は先

端が開口しており，宿主の血液を細胞の空所に取り込み，

そこに分泌される消化酵素の働きで細胞外消化を行う

(Halton，1982)。細胞は周囲を細胞質の厚い壁によっ

て被われており，細胞の空所を形成する壁からは多数の

葉状の細胞突起が出ている。細胞の空所は脂肪滴，ヘマ

チン穎粒および未消化の栄養物によって満たされ，膨れ

ているが，それらの内容物を細胞外に排出した後は空所

は消失し，背の低い平らな細胞へと変形する。このよう

に，吸収一排出に伴って細胞の形態が著しく変化するこ

とが観察された。

二生類吸虫の腸上皮には消化・吸収に関係すると考え

られる酵素が存在する。酸ホスファターゼおよびエステ

ラーゼは多くの種で知られている（Ｂｏｇｉｔｓｈａｎｄ

Ｓｈａｎｎｏｎ，１９７１；ＢｏｇｉｔｓｈｅｔａＺ.，１９６８；ＤａｖｉｓｅｔａＬ，

１９６９；Ｄｉｋｅ，1969；Ernst，１９７５；Ｈａｌｔｏｎ，ｌ９６７ａ，ｂ，

図９．Ｐａ７ａｇｏ几加ｕｓｏ/zi7ai・体中央部における腸管の横断面，トルイジンブルー染色。腸上皮は，分泌穎粒（Sg）
を多く含む背の高い円柱状細胞および分泌穎粒の少ない背の低いピラミッド状細胞より成る。Ｌｄ：脂肪滴。

スケール＝50,Uｍ（FujinoandIshii，1988）

図l0FascioZα/zepatica・腸上皮のＡＴＰａｓｅ活性部位を示す。デスモゾーム（Ｄ）で境されるＡ，Ｂ，Ｃ３つの

細胞が見える。各細胞により酵素活性の強さが異なる。分泌穎粒（Sg）を多く含むＡの細胞では，細胞質お

よび各突起（Cp）の外側に顎粒状の反応生成物が顕著である。一方，分泌穎粒の少ないＢ，Ｃの細胞では酵素

反応が弱い。無染色。スケール＝ＬＯＩＵｍ（FujinoetaZ.，1983）



288

so"i感染マウスおよびハムスターの血液中の抗原物質

を循環抗原として報告した。その後，この物質は腸管に

由来するもので，分子量が１０万以上のプロテオグリカン

であることが確かめられた（Ｎash，１９７４；Ｎａｓｈｅｔ

ａＺ.，1974,1977；VonLichtenbergetaZ.，1974)。最

近の免疫電顕的手法により，Schistosoma属に共通の

循環抗原は腸上皮細胞突起間あるいは腸管腔に存在する

電子密度のやや高い"amorphousmaterial，，に局在す

ることが分かった（ＤｅＷａｔｅｒｅｔａＬ，1986ａ，ｂ；Ｆｕ‐

jinoetaZ.，1985)。さらに，この物質は粗面小胞体一

Golgi装置で形成され，その後管腔へ分泌されることが

確かめられた（FujinoetaZ.，1988)。また，Ｐａｒａｇｏ－
"imusLUeste7mα"ｉでも，幼・成虫共に分子量が

12,500-35,000の抗原物質が腸上皮に認められている

(SugiyamaetaZ.，1987,1988)。レクチンを用いた実

験により，Ｐａ７ａｇｏ几加us腸上皮の分泌穎粒はアセチル

グルコサミンおよびガラクトースをおもな糖として含む

ことが知られた（FujinoetaZ.，1990)。

以上，寄生蠕虫類の消化器官について最近の研究を含

めて機能形態学的立場から述べた。線虫類の腸上皮では，

細胞間に形態的・機能的分化は生じていないが，腸上皮
微絨毛の形態や糖の終末消化を行う二糖分解酵素の存在

など，脊椎動物の腸管上皮に類似している。一方，吸虫
類では，微絨毛の代りに種により形状の異なる特殊な葉

状の細胞突起が栄養の吸収を行う点や，各細胞が分泌・

吸収のサイクルをもつ点など，線虫類や脊椎動物の腸管

上皮と著しく異なっており，寄生生活という特殊な環境

への適応を考える上で興味深い問題を提起してくれる。

1989,1992)。さらに，Sbhistosomamα"so"iおよび

S・ｊｑｐｏ"icumでも同様にヘモグロビン分解酵素の存

在が証明された（BogitshandDresden，１９８３；Ｂｏ‐

gitshandKirschner，1986,1987；Ｃｈａｐｐｅｌｌａｎｄ

Ｄｒｅｓｄｅｎ，1986)。また，酸ホスファターゼを含む他の

加水分解酵素とライソゾームとの関係が考えられ，虫体

をストレス状態に置いた場合，ファゴゾームの増加と関

連してこれらの酵素活性の上昇がみられた（Bogitsh，

1973,1975ｂ；FujinoandlshiL1988c；Mooreand

Halton，1976)。上述の消化酵素によって消化された糖

やアミノ酸はおもに腸上皮の細胞突起表面から吸収され

て細胞内へ送られ，各々グリコーゲンおよびタンパク質

に合成されることが，オートラジオグラフィを用いて数

種の吸虫で明らかにされた（ＡｓｈａｎｄＲｅａｄ，１９７５；

Chappell，１９７４；Ｎｏｌｌｅｎ，１９６８；ＮｏｌｌｅｎｅｔａＺ.，1973,

1974；Pappas，１９７１；PappasandRead，1975)。

ＰＭｏｐ/2t/zaZmusmegα〃ｕｓでは，グルコースは外皮

から，チロシンとロイシンはおもに腸上皮から，そして

チミジンは両方で吸収された（Nollen，1968)。一方，

HaematoZoec/zusmediopZe範ｕｓでは，アルギニンは

腸からのみ吸収された（Pappas，1971)。また，Go7-

gode7maatte"ｕａｔａの場合は，チロシン，チミジンと

アデノシンは腸上皮と外皮から等しく吸収されることが

示された（NollenetaZ.，1973)。

二生類吸虫の腸上皮は幼虫から成虫へ成長するにつれ

て形態が変化していくが，それと同時に，上皮細胞の生

理活性および存在する酵素の活性の強さにも変化が生じ

た。Ｐａ７ａｇｏ几加ｕｓｏ/zi7aZでは，脱嚢メタセルカリア

の腸上皮は非常に薄い一層の細胞より成り，平らな大型

の核をもち，細胞表面には短い突起がまばらに分布する

(Fujinoandlshii，1990)。細胞質は遊離のリポゾーム

と層状の粗面小胞体が顕著で，小形で丸く未発達のクリ

ステをもつミトコンドリアが散在している。虫の成長に

伴い細胞は厚さを増すが，細胞突起も数が増え，伸長す

る。粗面小胞体が発達し，タンパク合成が活発に行われ

るようになるにつれてその槽は膨大する。ネズミ感染５

日目頃には，分泌穎粒の形成が始まり，１５日目には，す

でに成虫の上皮とほぼ同様な細胞の形態と生理機能をも

つようになると考えられる。FascioZahepaticaにおい

ては，虫の成長に伴い腸上皮に存在する酵素に変化が生

じた（Mooreα"dHaZto7z，１９７６；Ｔ/zo7Ype，1968)。

また，SChjstosomamα"so"ｉでは，マウス体内およ

び培養条件下で成長に伴う腸上皮の形態変化がみられた

(BogitshandCarter，１９７７；BruceetaZ.，1971)。

腸上皮からの分泌物質のうち，糖タンパクを主成分と

し，宿主の免疫反応を惹起する抗原物質が知られている。

BerggrenandWeller（1967）はSmtstoso77zamα〃
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DcParjme"'０/Ｐａｒａｓｊｔｏ/ogy,ＦａｃⅨh)ﾉCl/Ｍｅｄｊｃｊ"e，

ＫｙＪＭ〃Ｕ"jve'ｍｙ,Ｆ"｣(u"oAa8I2,〃pα〃

TheultrastructUralandfUnctionalstudiesonthealimentarysystemsofjuvenileandadultparasiticnematodes

andtrematodesaresummarizedinthiscommunication

Theintestinalcellsofnematodeshavegeneralultrastructuralfeaturesandsomedigestiveenzymes,especially

disaccharidases,thataresimilartothoseseenonthemicrovillisurfacesofmammalianintestinalcells・Digestionin

digeneanandaspidogastreantrematodesispredominantlyanextracellularprocess,takingplaceinthececallumenwith

theaidofdigestiveenzymeslncontrast,digestioninmonogeneansisintracellularinitsfinalstages・Thegastrodermal

cellsindigenetictrematodesareroughlydividedintotwotypes:syncytialinsuchgeneraasSchjstosomaandGorgodera

andcellulaｒｉｎＦａｓｃｊｏ/αａｎｄＰａｒａｇｏ"J、“・Thegastrodermisintrematodesischaracterizedbyhavinglamellar
●

cytoplasmicprQjectionswhichvaryconsiderablyinshapefrommicrovillartotriangularandbroadandsheet-like・The

gastrodennalcellsrepresentacontinuingvariationofsinglecellsinassociationwithbeingbothsecretorvandabsorptiveロ

inphase、Cytochemicalstudiesindicatethatvariationoccursintheintensityofenzymereactivitiessuchasacid

phosphataseandMg-ATPase,andthatthesevariationsinthegastrodermalcellsmayreHectdifferentphysiological

conditionsofthecellsinassociationwithsecretionandabsorption､Thephysiologicalactivitiesofthegastrodennismay

becomeinvolvedintheimmunologicalresponse・Somesecretorymaterialsfromthegastrodermissuchasproteoglycans

andproteasesareantigenictohostimmuneresponse．




