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Artur Pappenheimが観察した円口類の好中球の形態学的特徴

近藤昌和†，安本信哉

Morphological characteristics of cyclostom neutrophils 
observed by Artur Pappenheim

Masakazu Kondo† and Shinya Yasumoto

Abstract : Artur Pappenheim reported a poor description of the morphology of blood neutrophils from lamprey 
(Lampetra planeri; adult and ammocoetes) and hagfish (Myxine glutinosa) in Folia Haematologica (volume 8, 1909). 
Here, we inferred on the morphological characteristics of cyclostome neutrophils observed by Pappenheim based 
on his descriptions and our previous reports. He recognized neutrophilic leukocytes (mature neutrophils) in 
lamprey (adult and ammocoetes) and hagfish, and neutrophilic myelocytes (immature neutrophils) in ammocoetes 
and hagfish. This means the existence of specific granules and azure granules. However, the specific granules were 
considered as an inner layer (L0) of the striated granule (NG2), and the azure granules outer (L1) layer of the 
striated granule (NG2). The specific granules (=L0 of NG2) would probably have been stained with triacid (purple), 
acid dyes, and May-Grünwald·Giemsa (MGG; purple), but not with methylgreen-pyronine (MP). The azure granules 
(=L1 of NG1a) would also have stained purple with MGG, but negative with triacid, acidic dyes and MP. 
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緒　　言
　

  著者はこれまでに原始的脊椎動物である円口類 (ヌタウ

ナギ類，ヤツメウナギ類) の好中球の形態学的および細胞

化学的特徴を調べ，ヌタウナギEptatretus burgeri (ヌタウナ

ギ目ヌタウナギ科) の成魚1-4)およびヤツメウナギ科カワヤ

ツメ属のカワヤツメLethenteron camtschaticumとシベリアヤ

ツメL. reissneri (L. kessleriとして) の成魚5)およびミナミスナ

ヤツメL. hattai (L. reissneri 南方型として) の成魚6)と幼生7)

の好中球には2種類の顆粒が存在することを報告した。こ

れらの2種類の好中球顆粒 (neutrophil granule; NG) はとも

に2層からなる成層構造を有しており [中心を囲む内層 

(L0) とL0を囲む外層 (L1) からなる]，L0がGiemsa染色な

どの一般染色で染色されない顆粒を1型 (NG1)，L0が染色

される顆粒を2型 (NG2) とした6,7)。また，ヌタウナギとミ

ナミスナヤツメ (成魚と幼生) のNG1のL1は一般染色に

よって染色されるが (好染色性chromatophilic)，カワヤツ

メとシベリアヤツメではNG1のL1は染色されないことか

ら (難染色性chromophobic)，前者をNG1a，後者をNG1b

とした6,7)。

　円口類の好中球において複数種の成層顆粒が存在するこ

とを指摘したのは，著者らの報告2-7)が最初であるが，最近，

Pappenheimの著作を調べていたところ，複数種の顆粒の

存在を示す記述が認められた。

　Artur Pappenheim (1870-1916)8)は19世紀末から20世紀

初頭に活躍したドイツの血液病理学者である。彼はまた，

今日医学だけでなく，魚類を含む脊椎動物や無脊椎動物の

血液学においても常用されているMay-Grünwald・Giemsa 

(MGG) 染色の考案者でもある9-11)。Pappenheimは多数の著

作を残したが，その中には円口類の血球に関する報告が少

数ある12-16)。しかし，それらはのちの円口類の血液学者に

ほとんど引用されてこなかった。

　本研究ではPappenheimの著作における円口類の記載を

調べるとともに，その記述から，彼が観察した円口類の好

中球の形態学的特徴について考察した。
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結果および考察

　Pappenheimの著作を業績目録8)を参考に収集したが，目

録にない著作もあった。また，業績目録は彼の死の翌年に

発行されているが，これには1915年までの著作しか記載さ

れていない。Pappenheimの死後にも著作が出版されてい

るので，これらも収集・調査した。Pappenheimの論文を

Table 1に，著書をTable 2に示す。著書は全て入手できた

が，論文4編が入手困難であった。論文139 (Table 1) は

Pappenheimの学位論文であり，その表題から少なくとも

円口類の白血球とは関係ないと推測した。また，論文140

も 円 口 類 の 血 球 と は 関 係 な い と 考 え た。 論 文141は

Pappenheimが創刊した雑誌 (Folia Haematologica) に書評

が掲載されていたので (Table 1)，これを参考にした。論

文142については，論文94の冒頭に概要が記されていたの

でこれを参考にした。調査の結果，論文141と142には円口

類の血球についての記載はないと判断した。

　Pappenheimの著作のうち，円口類の血球に関する記載

があるのは，Table 1の論文76 [Pappenheim (1909a)12)]と

105 [Pappenheim (1912)13)]，Table 2の著書11 [Pappenheim 

(1919a)14)]，12 [Pappenheim (1919b)15)]および14 [Pappenheim 

(1920)16)] のみであった。なお，著書はいずれもPappenheim

の死後に出版され，Hans Hirschfeldが編者となっている。

　著書14-16) で言及されている円口類の血球種は赤血球と好

中球だけであった。また，好中球に関する記述はヤツメウ

ナギ類のPetromyzon属についてのみであり (種名は明記さ

れていない)，内容は好中球の特異顆粒の染色性に関する

ものであった。Pappenheim (1912)13)にはPetromyzonの好中

球の特異顆粒はヒトなどと同様に単好中性であるとの記述

しかない (種名不明)。これらの好中球に関する記述はいず

れもPappenheim (1909a)12)の記述を基にしていると考えら

れた。Pappenheim (1909a)12)の各所に，円口類の各種血球

に関する記述がある。Pappenheim (1909a)12) は自ら調べた

両生類，ハ虫類および円口類を含む魚類の白血球の特徴と

他の研究者の報告をまとめた，哺乳類を含む脊椎動物の総

説的な比較血液学的論文である。この論文には材料と方法

の項目が無いため，実験生物種を本文中から読み取らなく

てはならない。また，染色方法も本文から推察する必要が

ある。さらに，Pappenheim自身の観察結果は本文中に散

在している。

　以下では，まず，Pappenheim (1909a)12)における円口類

の各種血球の記述を考察する。次にPappenheim (1912)13)，

Pappenheim (1919a)14)，Pappenheim (1919b)15)お よ び

Pappenheim (1920)16)における記述について検討したのち，

本研究の主題であるPappenheim (1909a)12)が観察した円口

類の好中球の形態学的特徴について考察する。なお，

Pappenheimは好中球の“好中性”を厳密に定義しており 

(後述)，定義に合致した好中球と，その定義から外れる好

中 球 様 の 血 球 を 含 む カ テ ゴ リ ー と し て 特 殊 白 血 球

Spezialleukozytenという用語を使用している12-16)。また，

特殊白血球のうち，定義に合致した細胞のみを好中球とし

ている。円口類の特殊白血球は定義に沿っているので本稿

では以後も好中球と表記する。

　Pappenheim (1909a)12)において彼自身が行った円口類血

球の観察結果は，12箇所に記されている: ①p524脚注3，

②p525脚注6，③p526脚注1，④p532L32，⑤p533L9，⑥

p533L15，⑦p533脚注7，⑧p533L22，⑨p535の中程以降の

小さな文字からなる記述のL8，⑩p550L14，⑪p557L20，

⑫p561L27。

　これらのうち，①，③～⑤，⑨，⑪および⑫はPetromyzon

についての観察結果であるが種名は明記されていない。し

かし，②では “PetromyzonとAmmocoetes planeri” となって

おり，⑩では “Petromyzonとその幼生Ammocoetes planeri” 

と記されていることから，Pappenheim (1909a)12)が使用し

たヤツメウナギ 類はPetromyzon planeri [Lampetra planeri 

(Bloch, 1784) のシノニム] とその幼生であると推察された 

(以 後，Petromyzon planeriと表 記 する)。なお，⑥ では，

Meinertz (1902)17)がPetromyzon fluviatilis [Lampetra fluviatilis 

(Linnaeus, 1758) のシノニム; 以後，Petromyzon fluviatilisと

表記する] の血液中にヒトの骨髄性好中性血球によく似た

血球を発見したと主張していることに対して “私もこのよ

うな多形核白血球性の血球を発見した” としていることか

ら，P. planeriに対する観察結果と推測される。⑦は⑥に続

く文である “SiaveilloおよびGiglio-Tosがこの動物で好酸性

骨髄球を発見しているが” における脚注であるので，これ

もP. planeriの観察結果と思われる。⑧は “Ammocoetesや

Myxine” についての記述であるので，前者はP. planeriの幼

生を指すと思われる。一方，後者はヌタウナギ類のことで

あるが，種名が書かれていない。しかし，Pappenheimが

ドイツの研究者であることから，北東大西洋に生息する唯

一種であるMyxine glutinosa Linnaeus, 1758のことと考えら

れる*1。

*1FishBaseに依った (最終閲覧日: 2024年11月20日)。



89Pappenheim が観察した円口類の好中球

Table 1. Pappenheim’s publications surveyed in this study (original papers)
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Table 1 (cont. 1). Pappenheim’s publications surveyed in this study (original papers)
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Table 1 (cont. 2). Pappenheim’s publications surveyed in this study (original papers)
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　以上のように，12箇所の記述のうち，P. planeriの成魚に

関する記述は①～⑫に，P. planeriの幼生については②，⑧

および⑨にあるが，M. glutinosaの記述は⑧だけである。

これら記述のうち，①～④，⑥，⑧および⑫は好中球に関

する記述であり，⑤と⑦ではP. planeriの成魚には好酸球が

見られなかったことを述べている。また，⑤では好塩基球 

(Pappenheimは肥満細胞と表記している) もP. planeriの成

魚に観察されなかったと記している。⑨ではP. planeriの成

魚に栓球が見つからなかったと述べているに過ぎない。⑩

はヒトや他の哺乳類で知られているリンパ球 [小リンパ球

と大リンパ球 (=骨髄芽球)] がP. planeriの成魚 (⑨と⑩) と

幼生 (⑨) にも観察されるとしか記述されていない。好中

球に関する記述では，①～④，⑥，⑧および⑫においてヒ

トと同様の好中性顆粒を有する血球がP. planeriの成魚 (①

～④，⑥，⑫) と幼生 (②) に観察されるとしかない。また，

⑧では P. planeriの幼生とM. glutinosaには “好中性骨髄球

と好中性白血球を見つけることができたが，好酸球や好塩

基球は観察されなかった” としている。これらの円口類の

好中球に関する記述を要約すると，「Petromyzon planeriの

成魚の血液中には好中性白血球が観察され，P. planeriの幼

生とM. glutinosaには好中性白血球とともに好中性骨髄球

も認められる」となる。また，P. planeriの成魚と幼生およ

びM. glutinosaのいずれにも好酸球と好塩基球が観察され

なかったことになる (⑤，⑦，⑧)。

　Pappenheim (1909a)12)における円口類血球に関する彼自

身の観察結果は以上だけであり (図はない)，これらの記述

から彼が観察した円口類の好中球の形態を議論するために

は，Pappenheimが“好中性”をどのように定義していた

のかを知る必要がある。

　Pappenheimにとって，好中性顆粒とは、酸性色素や塩基

性色素では染まらず，triacid染色のみに染まり紫色を呈す

る顆粒を指す12,13,18)。換言すれば，triacid染色で紫色を呈す

る顆粒であっても，酸性色素や塩基性色素でも染まる場合，

その顆粒はPappenheimにとって好中性顆粒ではない*2。

　Pappenheim (1912; p186)13)では “ヒトでは好中球の特異

顆粒は単好中性 (ε-顆粒) であり，サルやPetromyzon13,21)で

も同様であるが，イヌ，ネコ，ラットおよびマウスでは極

めて微細で、可視化するのはかなり困難である”と記され

ているが“Petromyzon”の好中球に関する図はない。

“Petromyzon”の右肩には文献番号13と21が付されている

が， 文 献13はPappenheim (1909a)12)で あ り， 文 献21は

Werzberg (1911)21) である。単好中性 (mononeutrophil) と

*2 この定義はEhrlich (1880)19) の簡単な記述 (p557) に基づくが，近藤ら (2025b)20)は Ehrlichの記述が不正確であることを指摘している。

Table 1 (cont. 3). Pappenheim’s publications surveyed in this study (original papers)
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はFurno (1911)22)が提唱した用語であり，triacid染色のみ

に染色され，酸性色素や塩基性色素には染まらないことを

意味する。Pappenheim (1909a)12)では単好中性を単に好中

性と呼んでいるが，同年出版された著書18)では完全好中性 

(absolut neutrophile) との用語を使用している (p235)。ε-

顆粒とはEhrlichが好中球の特異顆粒に便宜上付けた名称

である19)。Pappenheim (1912)13)のPetromyzon には種名が明

記されていない。上述のように，Pappenheim (1909a)12)はP. 

planeri とその幼生を用いたが，Werzberg (1911)21)はP. 

fluviatilisとその幼生 (Ammocoetes branchialisと表記してい

Table 2. Pappenheim’s publications surveyed in this study (books)
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る) を使用した (p133, 173)。したがって，Pappenheim 

(1912)13)のPetromyzonはP. planeriとP. fluviatilisが含まれるこ

とになる。また，Werzberg (1911)21)は幼生に対しては酸

性フクシン，オレンジGおよびメチルグリーンからなる

Ehrlichのtriacid染色23,24)，Ehrlichによって開発されたトリ

グリセリン混合物25)(アウランシア，エオジンおよびインズ

リンを含むグリセリン溶液; Ehrlichはこれらの色素をいず

れも酸性色素と考えた*3) による染色ならびにMGG染色を

施しているのに対して，成魚ではMGG染色しか行ってい

ない。Werzberg (1911)21)は幼生ではtriacid染色で好中球顆

粒が紫色となり，トリグリセリン混合物ではインズリン好

性であり，MGG染色では顆粒が染まらないとしているが，

成魚ではMGG染色で顆粒は紫色と報告している。したがっ

て，Werzberg (1911)21)では成魚の好中球顆粒がtriacid染色

で紫色を呈するのかは不明であり，Pappenheim (1912)13)

においてWerzberg (1911)21)を引用したのは不適切と考え

られる。Pappenheim (1909a)13)では後述するように，円口

類の好中球のMGG染色標本も観察したと推察されるが，

特異顆粒の色調に関する記述がない。これを補うために

Werzberg (1911)21)を 引 用 し た と 考 え ら れ る。 ま た，

Pappenheim (1909a)12)ではP. planeriの幼生においても好中

性顆粒が認められたとしているが，Pappenheim (1912)13)

では幼生については触れられていない。これはWerzberg 

(1911)21)がP. fluviatilisの幼生の好中球ではトリグリセリン混

合物でインズリン好性 (好酸性)*3を示すとしているため，

上記のPappenheimの好中性の定義に合致しなかったから

であろう。

　Pappenheimの死後に出版された著書14-16)には円口類の

血球に関する記載があるが，言及されている血球種は赤血

球と好中球だけである (好中球の図はない)。Pappenheim 

(1919a)14) には円口類 (Petromyzon，その幼生，Myxineのい

ずれを指すのかは不明であり，単に円口類としている。以

下，「 円 口 類 」 と す る)，Petromyzonと そ の 幼 生 お よ び

Myxineの赤血球の記述があるが (p73, 85)，本書では好中球

については何も述べられていない。Petromyzonとその幼生

およびMyxineには種名が明記されていないが，赤血球に関

する記述はおそらくPappenheim (1909a)12)において観察し

た標本に基づくと思われるので，Petromyzonとその幼生と

はP. planeriであり，MyxineはM. glutinosaに相当すると思わ

れる。

　Pappenheim (1919b)15)においてもp67とp68に「円口類」

の赤血球の記述があり，図版XにはPetromyzonとその幼生

の赤血球の図 (着色されたスケッチ) がある (ここの

Petromyzonとその幼生もP. planeriであろう)。また，p3には

Pappenheim (1912)13)と同様に，Petromyzon (種名不明) の

好中球はヒト，サル，イヌ，ネコ，ラット，マウスと同様

に微細で好中性，すなわちtriacid染色で紫色の色調を呈す

るε-顆粒を持つとしているが，続けて“(不純なメチルグ

リーン＋酸性フクシンでは好青色性 (zyanophiler)，純粋

な メ チ ル グ リ ー ン ＋ オ レ ン ジ で は 好 黄 色 性 

(xanthophiler))” と 記 し て い る。 こ の 記 述 はEhrlichの

triacid染色による紫色の色調を青味が強い紫 (青紫) と黄

色が強い紫に区別しようとしていると考えるが，後者がど

のような色調の紫になるのかは不明であり，Pappenheim 

(1909a)12)とPappenheim (1912)13)にはこのような記述は認め

られない。また，好青色性と好黄色性にいずれの生物が該

当するのか記されていない。同様の記述はPappenheim 

(1920)16)にもあるが (p254)，Pappenheim (1919b)15)とは異

な っ て お り， 青 味 が 強 い 好 中 性 を 中 性 好 青 色 性 

(neutrozyanophil) とし，赤味が強い好中性を中性好赤色

性 (neutroerythrophil) としている。前者にはヒトとサル

の好中球が属し，メチルグリーンが酸性フクシンよりも優

位であるか (Methylgrün > S-Fuchsinと表記している)，メ

チ レ ン ブ ル ー が エ オ ジ ン よ り も 優 位 と し て い る 

(Methylenblau > Eosin)。後者はウマ，ウシ，ブタ，ヒツジ，

ヤギの好中性顆粒であり，酸性フクシンがメチルグリーン

よりも優位 (S-Fuchsin > Methylgrün*4)，あるいはエオジ

ンがメチレンブルーよりも優位としている (Eosin > 

Methylenblau)。メチルグリーンと酸性フクシンの関係は

Ehrlichのtriacid染色を，メチレンブルーとエオジンの関

係はPappenheimが開発したtriacid染色27)による色調の違

いを意味すると思われる。しかし，前者には酸性色素とし

てオレンジGも含まれ，酸性フクシンは3つの酸性基を，

オレンジGは酸性基を2つ持つことから，triacid染色液中

には3種類の色素複合体 [メチルグリーン (1分子) と酸性フ

クシン2分子，メチルグリーンとオレンジG 2分子，メチル

グリーンと酸性フクシン1分子およびメチルオレンジG 1

分子] が形成されると考えられるので28)，メチルグリーン

と酸性フクシンの関係だけでは説明できないと思われる。

また，Pappenheimが開発したtriacid染色にはメチレンブ

*3近藤ら (2025b)26)はEhrlichやその他の研究者が使用したインズリンは水溶性で塩基性の色素であったと考察している。
*4原著16)ではMetzyaninとなっているが，これは誤記であろう。
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ルーではなくメチレンアズールが使用されており27)，色素

複合体はメチレンアズール (1分子) とエオジン (1分子) で

構成されていると推察されている20)。Triacid染色では本来

紫色に染まる好中球の特異顆粒が赤く染色されることがあ

り，その原因として，染色液調製時に加える酸性色素が過

剰であったため，染色液中に色素複合体とともに遊離した

酸 性 色 素 が 共 存 す る 可 能 性 が 指 摘 さ れ て い る28)。

Hirschfeldは1897年にヒトやサルを除く各種哺乳類の白血

球にEhrlichのtriacid染色のほかに酸性色素染色や塩基性

色素染色を施してその特徴を報告した29)。Hirschfeld (1897) 
29)はヒトを除く各種哺乳類において，好中球の特異顆粒が

Ehrlichのtriacid染色では赤味が強いことから，ヒトでは

特異顆粒がtriacid染色液中のメチルグリーンと酸性フクシ

ンの組み合わせによる色調のみを吸収するが，他の動物で

はメチルグリーンと酸性フクシンの組み合わせだけでな

く，メチルグリーンとオレンジGの組み合わせによる色調

も吸収すると考察している (p42)。なお，ここの組み合わ

せとは色素複合体を意味せず，色素による混色のことであ

る。Hirschfeld (1897)29)はtriacid染色液中では酸性色素と

塩基性色素がそれぞれ遊離した状態にあると考えている。

Pappenheim (1919b)15)とPappenheim (1920)16)に お け る

triacid染 色 の 色 調 の 違 い に 関 す る 記 述 は， 前 述 し た

Hirschfeld (1897)29)の記述を発展させたものと推察され，

おそらく両著書の編者であるHirschfeldによって書かれた

と考えられる。

　Pappenheim (1909b)18)には他の研究者の報告を基にし

た，染色性による好中球顆粒の分類が示されているが 

(p235)，Hirschfeld (1897)29)からは，酸性色素染色性と塩基

性色素染色性の結果は参考にしているものの，triacid染色

性は採用していない20)。PappenheimはHirschfeld (1897)29)

が使用したtriacid染色液中に酸性色素が過剰に含まれてい

たことに気づき，Hirschfeld (1897)29)のtriacid染色結果を

採用しなかったと推察されている20)。Hirschfeldはかつて

Pappenheim (1909b)18)に採用されなかった自身のtriacid染

色結果29)をPappenheim (1919b)15)とPappenheim (1920)16)で

復活させたと言える。実際に，Pappenheim (1920)16)にお

いて中性好赤色性とされているウマ，ウシ，ブタ，ヒツジ，

ヤギはHirschfeld (1897)29)が実験に用いた動物に含まれる。

　Pappenheim (1920)16)に は「 円 口 類 」(p247) お よ び

PetromyzonとMyxine (p230, 245) の赤血球の記述のほかに 

[図版IにはPetromyzon (Neunaugeとされている) の赤血球

の図 (着色されたスケッチ) がある]，p247 (L20とL25)，

p249，p254およびp255にPetromyzonと「円口類」の好中球

の特異顆粒の染色性に関する記述がある。これらの

PetromyzonはP. planeriの成魚であり，MyxineはM. glutinosa

であると考えられる。p247 (L20) には“Petromyzonは本当

の好青色好中性 (cyanoneutrophile) ε-顆粒を有する”と

されている。これは上述の，中性好青色性と同意であろう。

しかし，Pappenheim (1909; 1912)12,13)にはtriacid染色によ

る色調の記述がない。Pappenheim (1920)16)のp247 (L25) で

は“Petromyzonは本当のα-好中性”となっている。ここの

αは誤植と思われ，εが正しいと考えられる。p249では，

“ヒト，サル，ブタ，イヌ，ネコ，ラット，マウスおよび「円

口類」には微細な好中性 (ε) 顆粒がある”と記述されて

いる。また，p254には，“「円口類」ではヒトと同様の微

細な粒子状の好中性顆粒である”とあり，p255には“「円

口類」は典型的な多形核および単核の好中性顆粒白血球を

有する”とされている。

　上述したように，Pappenheimの死後に出版された著書
14-16)における円口類の好中球に関する箇所はHirschfeldに

よって記述されたと考えられ，Pappenheimがtriacid染色

による色調の違いを好中球の特異顆粒の分類基準に採用し

ようとしていたのかは明らかではない。しかし，それら著

書 に お い て も， 円 口 類 の 好 中 性 顆 粒 はPappenheim 

(1909a)12)とPappenheim (1912)13)の定義，すなわち“triacid

染色によって紫色を示すが，酸性色素や塩基性色素では染

色されない” からは外れていない。

  Pappenheim (1909a)12)には好中性の判断に使用した染色

法は明記されていないが，近藤ら (2025b)20)はPappenheim 

(1909a)12)のp541L16における両生類に関する項の記述と

Furno (1911)22)の 記 述 か ら，Pappenheim (1909a)12)で は

Pappenheimのtriacid染色27)のほかに，好酸性の判定にト

リグリセリン混合物を，好塩基性の判定にはメチルグリー

ン-ピロニン染色を，アズール顆粒の検出にはMGG染色を

実施したと推察している。以下，Pappenheimが観察した

円口類の好中球が，これらの染色によってどのように染ま

る の か を 推 定 し， 我 々 の 既 報1-7)と 比 較 す る こ と で，

Pappenheimが観察した円口類の好中球の形態学的特徴を

考察する。

　PappenheimはP. planeriの成魚には好中性白血球を観察

しているが，幼生とM. glutinosaには好中性白血球ととも

に好中性骨髄球も認めている。好中性白血球とは成熟した

好中球を意味し，好中性骨髄球とは成熟途中の好中球を指

す。現在，ヒトの好中球にはアズール顆粒とそれ以外に複
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数種の顆粒が存在することが知られている (文献28の後注

2参照)。しかし，Pappenheimの時代には後者の複数種の

顆粒は識別されておらず，一括りにして特異顆粒と称され

ていた。したがって，以下においても好中球の顆粒はアズー

ル顆粒と特異顆粒であるとする。ヒト好中球のアズール顆

粒は塩基性色素であるアズール色素に染まり，異調染色性 

(紫色) を示す顆粒であるが，好中球の成熟 (=アズール顆

粒の成熟) とともにアズール好性は失われ，成熟好中球で

はMGG染色などのアズール色素を含む染色に染まらなく

なる30)。また，一般にアズール顆粒は特異顆粒よりも大き

い30)。したがって，Pappenheimが観察したMGG染色標本

では，好中性骨髄球には紫色に染色された大型の顆粒とと

もに，小型の特異顆粒が観察されていたと考えられる。こ

の大型の顆粒をPappenheimはアズール顆粒と見做したこ

とになる。一方，好中性白血球には特異顆粒のみが染色さ

れていたこととなり，Pappenheimはヒト好中球との比較

から，好中性骨髄球に観察された紫色の大型顆粒は好中性

白血球においてはアズール好性を失っていると解釈したと

考えられる。しかし，Pappenheimは円口類の好中性白血

球と好中性骨髄球の特異顆粒のMGG染色性を記述していな

い。上述のように，Pappenheim (1912)13)では，Werzberg 

(1911)21)を引用していることから，Pappenheimが観察した

好中性白血球と好中性骨髄球の特異顆粒はMGG染色で紫

色を示したと推察される。Pappenheimのアズール顆粒と

特 異 顆 粒 を， 我 々 の 既 報2-7)と 比 較 す る (Fig. 1)。

Pappenheimはアズール顆粒の中央部に難染色性領域 (L0) 

が存在することについて言及していないが，大型の顆粒で

あることから，アズール顆粒はヌタウナギやミナミスナヤ

ツメの成魚と幼生に見られるNG1aの外層 (L1) 相当すると

思われる。また，Pappenheimの特異顆粒は，ヌタウナギ

や各種ヤツメウナギ類に存在するNG2の内層 (L0) である

と考えられる。すなわち，Pappenheimは特異顆粒の周囲

Fig. 1. Comparison of two types of neutrophil granules (NG) from hagfishs [Eptatretus burger (Eb)2-4) 
and Myxine glutinosa (Mg; present report)] and lampreys [Lethenteron hattai (as L. reissneri; Lr)6,7), 
Lampetra planeri (Lp; present report), Lethenteron camtschaticum (Lc)5) and Lethenteron reissneri (as L. 
kessleri; Lk)5)]. NG1, type 1 (NG1a & NG1b, subtypes of NG1); NG2, type 2; L0, layer 0 (inner layer); 
L1, layer 1 (outer layer). ○, chromophobic; ◦, chromatophilic.
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に難染色性層 (L1) が存在することに気づかなかったと思

われる。また，我々の既報2-7)におけるこれらの顆粒の好染

色性層はMGG染色で赤紫色であり，NG1aとNG2の間に色

調 の 違 い は 認 め ら れ て い な い2-4,6,7)。 こ の こ と か ら，

Pappenheimのアズール顆粒と特異顆粒も同じ色調であっ

たと考えられる。

　Pappenheimの特異顆粒 (NG2のL0) は，彼の“好中性”

の定義から，triacid染色で紫色を示し，酸性色素染色 (ト

リグリセリン混合物) と塩基性色素染色 (メチルグリーン-

ピロニン染色) には染まらないこととなる。Triacid染色で

紫色を示したことは事実であろう。しかし，トリグリセリ

ン混合物で染まらなかったことには異なる解釈がある。近

藤ら (2025b)26)はEhrlichやその他の研究者が作製したトリ

グリセリン混合物中のインズリンは水溶性の塩基性色素で

あったと考察し，同じ被染色物 (ウサギの好中球顆粒) に

対する染色性が報告によって異なるのは，トリグリセリン

混合物中の酸性色素と塩基性色素の比率や濃度などが影響

すると指摘した。したがって，Pappenheimの特異顆粒が

トリグリセリン混合物で染まらなかったとしても，単独の

酸性色素を使った場合には染色される可能性がある。

Triacid染色液中の色素複合体は総体として酸性色素と見

なせるので20,28)，Pappenheimの特異顆粒がtriacid染色に染

まるということは，好酸性を意味する。Pappenheimの特

異顆粒に相当すると考えられる各種円口類のNG2のL0が

エ オ ジ ン で 染 ま る こ と も こ の こ と を 支 持 す る4,5-7)。

Pappenheimの特異顆粒がメチルグリーン-ピロニン染色に

染まらなかったことは事実と考えられるが，これだけで特

異顆粒が好塩基性でないとは言えない。特異顆粒はMGG

染色によってアズール好性を示したと推察されたが，ア

ズール色素は塩基性色素であるので，特異顆粒は好塩基性

であると言える。ヌタウナギやミナミスナヤツメ (成魚と

幼生) のNG2のL0はエオジン陽性であるだけでなく，塩基

性色素であるメチレンブルーにも陽性であるとされている
4,6,7)。しかし，カワヤツメとシベリアヤツメのNG2のL0は

メチレンブルー陰性である5)。これらのことから，円口類

のNG2のL0は塩基性色素のうちアズール色素に特異的に

染色される成分が存在するのではないかと考えられ，ヌタ

ウナギやミナミスナヤツメではメチレンブルー好性成分と

は異なる成分がアズール色素と結合すると推察される。

　Pappenheimは特異顆粒とアズール顆粒を染色性ととも

にその大きさからも区別したと考えられる。したがって，

Pappenheimのアズール顆粒 (NG1aのL1) はtriacid染色に

染まらなかったと思われる。むしろ，triacid染色に染まら

ず，MGG染色で紫色に染まったためにアズール顆粒と呼

んだとも考えられる。アズール顆粒がtriacid染色に染まら

ないことから，酸性色素にも染まらないと思われる。この

ことはヌタウナギとミナミスナヤツメ (成魚と幼生) の

NG1aのL1はエオジンに染まることと異なる。Pappenheim

のアズール顆粒のメチルグリーン-ピロニン染色性は

Pappenheimの記述からは判断できない。しかし，ヌタウ

ナギのNG1aのL1はエオジンには染まるものの，メチレン

ブルーには陰性とされ，アズール色素で異調染色性を示す。

おそらく，Pappenheimのアズール顆粒は特異顆粒と同様

にメチルグリーン-ピロニン染色に染まらず，塩基性色素

の中でもアズール色素に特異的に染色されると推察される。

　以上の考察から，Pappenheimの特異顆粒は2層構造を

有する顆粒 (NG2) の内層であり，triacid染色で紫色を示

し，おそらく酸性色素にも染色される。また，塩基性色素

のうちアズール色素に特異的に染まり，異調染色性 (赤紫

色) を示す。Pappenheimのアズール顆粒も2層構造を有す

る顆粒 (NG1a) であり，その外層に相当する。この顆粒は

triacid染色や酸性色素に染まらず，特異顆粒と同様に塩基

性色素のうちアズール色素に特異的に染色される (異調染

色性)。

　Pappenheimはともにアズール色素で異調染色性を示す

特異顆粒とアズール顆粒の関係については何も記述してい

ない。近藤・安本 (2024)31)はヌタウナギとミナミスナヤツ

メ (成魚と幼生) において，2種類の好中球顆粒のどちらに

もアズール好性層 (NG1aのL1とNG2のL0) がある理由とし

て，アズール好性を示す顆粒に様々な因子が異なる時期に

付加されることでアズール好性部位の異なる2種類の顆粒

が形成されると考え，これを基本型とした。また，カワヤ

ツメとシベリアヤツメではアズール好性を示す顆粒が形成

される前にNG1bの構成成分を含む小胞が融合することで

アズール好性部位を持たないNG1bが形成されると考察し

ている31)。PappenheimはP. planeriの幼生に好中性白血球 

(特異顆粒のみがtriacid染色やMGG染色で染色される) と

ともに好中性骨髄球 (特異顆粒とアズール顆粒がMGG染色

標本で観察される) を認めている。しかし，ミナミスナヤ

ツメでは成魚と幼生ともにいずれの好中球にもNG1aと

NG2が 観 察 さ れ て い る6,7)。 こ れ ら の こ と か ら，

Pappenheimが使用したP. planeriの幼生では，造血組織中

でNG2が形成されたのち，血液中に出て，その後NG1aが

形成されたと考えられ，Pappenheimは血液中に出た直後
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の好中球を好中性白血球に，NG1aが形成された好中球を

好中性骨髄球に同定したと推察される。PappenheimはP. 

planeriの成魚には幼生とは異なり，好中性白血球のみを観

察している。Petromyzon planeriの幼生と成魚を実験に用い

たGiglio-Tos (1896)32)は好中球顆粒がメチレンアズールで

藤色に，酸性フクシンでピンク色に染まるとし，図 (詳細

な染色条件は不明) を示している。本文中では顆粒の種類

や構造について言及していないが，その図には2種類の顆

粒 (NG1aとNG2) が 認 め ら れ る6)。Raunich (1947)33)もP. 

planeriの幼生と成魚の好中球を観察し，顆粒はEhrlichの

triacid染色で紫色に，MGG染色で紫色を呈すると報告して

いる。本文中に顆粒の種類や構造に関する記述はないが，

図では中央部が染まり，その周囲に難染色層が認められる6)。

この顆粒はNG2に相当すると考えられるが，NG1aは認め

られず6)，おそらくNG1bを有していたと推察される。これ

らの報告から，P. planeri には好中球顆粒の種類が異なる

複 数 の 系 統 が 存 在 す る と 考 え ら れ る。Pappenheim 

(1909a)12)が使用したP. planeriの成魚はRaunich (1947)33)のP. 

planeriと 同 系 統 で あ り， 幼 生 はGiglio-Tos (1896)32)や

Raunich (1947)33)とは異なる系統であったと思われる。こ

のことは，P. planeriにおける好酸球の存否からも支持され

る。Pappenheimが使用したP. planeriの成魚と幼生には好

酸球が観察されていないが，Giglio-Tos (1896)32)は成魚と

幼生の両方に好酸球を観察している。また，Raunich 

(1947)33)も幼生には好酸球を認めているが，成魚には好酸

球 が な い と 考 え て い る。 な お，Giglio-Tos (1896)32)と

Raunich (1947)33)はPappenheim (1909a)12)と同様に好塩基球

を認めていない。

　Pappenheim (1909a)12)はM. glutinosaにも好中性白血球と

好中性骨髄球を認めている。ヌタウナギ類の好中球顆粒は

Wright染色やMGG染色では染色条件によって同一標本上

でも染色むらが生じることが知られており4)，Pappenheim 

(1909a)12)はアズール顆粒が十分に染色されていない好中球

を好中性白血球と判断したと推察される。Kelényi & 

Larsen (1976)34)はp53でPappenheim (1909a)12)を引用し，“成

熟しつつあるヌタウナギ類の顆粒球 (好中球のこと) はた

だ1種類の顆粒，すなわちアズール好性顆粒を有する”と

記した*5。Kelényi & Larsen (1976)34)ではP. fluviatilisの好中

球のMGG染色性が述べられており，顆粒はアズール好性

とされているが，アズール好性部位の異なる顆粒の存在を

認識していない。したがって，Kelényi & Larsen (1976)34)

はPappenheimのアズール顆粒と特異顆粒を同じ種類の顆

粒であると考えていたと思われる。
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