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[要 約]

有 尾 両 生 類 の ア カ ハ ラ イ モ リ((.ynopspyrrhogaster)の 幼 生 と成 体 お よ び メ キ シ コ サ ン

シ ョ ウ ウ オ(Ambystomamexicanum)成 体 、 無 尾 両 生 類 の ウ シ ガ エ ル(Ranacatesbeiana)幼

生 、 ア ジ ア ウ キ ガ エ ル(Occidorygalima)成 体 、 ベ ル ヅ ノ ガ エ ル(Caratophrysornata)成 体 、

及 び ア フ リ カ ヅ メ ガ エ ル(Xenopuslaevis)幼 生 の 脳 を 連 続 切 片 に し て 手 綱 核(Nuclei

habenulae)を 観 察 した 。

有 尾 両 生 類 で は ア カ ハ ラ イ モ リの 成 体 に お い て は 左 右 手 綱 核 の 組 織 像 に 差 異 が 認 め

ら れ る も の の 、 ア カ ハ ラ イ モ リ幼 生 及 び メ キ シ コ サ ン シ ョ ウ ウ オ に つ い て は 左 右 非 対

称 性 を 断 定 で き な か っ た 。 無 尾 両 生 類 に お い て は ア フ リ カ ツ メ ガ エ ル(ピ パ 科)の 例 を

除 く と、 い ず れ も左 手 綱 核 の 白質 の み が 細 胞 層 に よ り3部 分 に 区 画 化 さ れ て お り、 殆

ど区 画 化 さ れ て い な い 右 手 綱 核 の 白 質 と際 だ っ た 差 異 を 示 し た 。 こ の よ う な 特 徴 を も

つ 無 尾 両 生 類 は 、 今 後 、 脳 の 左 右 非 対 称 性 を研 究 す る 上 で 有 利 な 材 料 で あ る こ と が わ

か った 。

[序 論]

脊 椎 動 物 の 内 臓 諸 器 官 に は 解 剖 学 的 、 形 態 的 に左 右 非 対 称 な も の が 数 多 くあ る 。 生

物 形 態 は しば しば そ の 機 能 を反 映 して お り、 左 右 非 対 称 な 内 臓 諸 器 官 の そ の 形 態 は 、

血 流 な ど機 能 面 で の 利 便 性 を 反 映 した 構 造 に な って い る 。

ヒ トの 脳 が 右 脳 、 左 脳 で 機 能 を 分 担 し、 高 次 の 脳 活 動 を 行 っ て い る こ と は 、 癩 痴 患

者 の 治 療 の た め の 脳 梁 分 離 手 術 後 の 意 識 動 態 の 研 究 や ヒ ト大 脳 代 謝 の 陽 電 子 像 か ら明

らか に な り(Springer&Deutsch,1993)、 現 在 で は 広 く知 られ て い る 。 こ の機 能 的 な 脳 の

左 右 非 対 称 性 は 脳 の 形 態 的 な 左 右 非 対 称 性 を反 映 して い る の だ ろ うか 。 多 くの 脊 椎 動

物 に お い て 脳 は 解 剖 学 的 に 左 右 対 称 と さ れ て い る が 、 い くつ か の 脊 椎 動 物 で は 間 脳 の

背 側 中 央 部 の 脳 神 経 核 、 手 綱 核(Nucleihabenulae)は 左 右 非 対 称 で あ る こ と が 知 られ て

い る。VonWoellwarth(1950)は 有 尾 両 生 類 のTriton属 の 幼 生 、 成 体 共 に 、 そ れ ら の 脳 の

手 綱 核 が 左 右 非 対 称 で あ る こ と を 指 摘 し、 さ ら に 実 験 的 に 手 綱 核 の 非 対 称 性 が 内 臓 の

非 対 称 性 と共 輻 して い る こ と を 示 した 。 しか し有 尾 両 生 類 全 て に お い て 脳 手 綱 核 に非

対 称 性 が 見 られ る わ け で は な い(Braitenberg&Kemali,1970)。
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我 々 は 、 内 臓 の 左 右 非 対 称 性 と脳 の 非 対 称 性 と の 関 連 を 調 べ る た め の 実 験 動 物 を 求

め て 、 入 手 可 能 な 各 種 両 生 類 の 脳 を 組 織 学 的 に 検 索 して き た 。 こ れ ま で の と こ ろ 、

Morgan(1977,1991)の 報 告 に 見 ら れ る よ う に 、 ア カ ガ エ ル 科 の ウ シ ガ エ ル(Rana

catesbeiana)の 幼 生 に お い て は 手 綱 核 が 左 右 非 対 称 で あ る こ と、 ピ パ 科 の ア フ リカ ツ

メ ガ エ ル(Xenopuslaevis)の 幼 生 に お い て は 左 右 手 綱 核 に 差 が な い こ と を 確 認 し た(近

藤 か ら の 個 人 的 連 絡 、1996)。 こ の こ と は 両 生 類 に して も 分 類 上 の 位 置 と関 連 して 、

脳 の 左 右 非 対 称 性 が 顕 著 な も の と そ うで な い も の の あ る こ と を 示 唆 して い る 。 こ の た

め よ り多 種 の 両 生 類 の 脳 を 検 索 す る こ とが 求 め られ て い た 。

今 回 は 脳 の 左 右 非 対 称 性 と 内 臓 の 左 右 非 対 称 と の 共 乾 関 係 お よ び 手 綱 核 の 非 対 称 性

の 出 現 と両 生 類 の 系 統 と の 関 連 に つ い て も 視 野 に お い て 、 有 尾 両 生 類2種 、 無 尾 両 生

類4種 の 脳 の 組 織 学 的 な 検 索 を 行 っ た 。

[材 料 と方 法]

成 体 の材 料 は い ず れ も動 物 商 か ら購 入 した。無尾両生類 と して ウシガエル(幼 生)、

ア ジ ア ウ キ ガエ ル(成 体)、 ベ ル ヅ ノガ エ ル(成 体)及 び ア フ リカ ヅ メガ エ ル(成 体)を 、

有 尾 両 生類 と して メキ シ コ サ ンショウウオ(成 体)及 びア カハ ラ イモ リ(成 体)を 用 い た

(各 動 物 の 分類 学上 の位 置 に つ い ては下記 に記 す)。

ア カ ハ ラ イ モ リ幼 生 及 び ア フ リカ ツ メ ガ エ ル 幼 生 は 本 実 験 室 で 得 た 卵 を飼 養 した も

の を材 料 と し た 。

材 料 と した 動 物 の 分 類 学 的 な 位 置(松 井,1996)に よ る。

両 生 綱Amphibia

有 尾 目(Caudata)

イ モ リ科(Salamandridae)イ モ リ属

トラ フ サ ン シ ョ ウ ウ オ 科(AmbystomatidaP)

サ ン シ ョ ウ ウ オ 属

無 尾 目(Salentia)

ア カ ガ エ ル 科(Ranidae)ア カ ガ エ ル 属

ウ キ ガ エ ル 属

ユ ビ ナ ガ ガ エ ル 科(Leptodactylidae)ツ ノ ガ エ ル 属

ピ パ 科(Pipidae)ヅ メ ガ エ ル 科

ア カハ ラ イ モ リ

メ キ シ コ サ ン シ ョ ウ ウオ

ウ シ ガ ル

ア ジ ア ウ キ ガ エ ル

ベ ル ヅ ノ ガ ア エ ル

ア フ リカ ヅ メ ガ エ ル

ア カ ハ ラ イ モ リ幼 生

雌 ア カ ハ ラ イ モ リの メ ス に 生 殖 腺 刺 激 ホ ル モ ン(hCG)200～300unitsを 皮 下 注 射 し、

得 られ た 卵 を 岡 田 要 ・市 川 衛 に よ る 発 生 段 階 表(石 原 、1996よ り)のst .34～37ま で 飼 育
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し、 心 臓 の 正 位 、 逆 位 を 判 定 した 。 心 臓 が 正 位 の 個 体 を 選 び さ ら にst.48～58ま で 飼

育 した 。

組 織 学 的 方 法

幼 生 は プ ア ン 液 で 固 定 し、 固 定 後 常 法 に 従 い70～100%エ タ ノ ー ル 系 列 で 脱 水 、 レ

モ ゾ ー ル で 透 徹 、 パ ラ フ ィ ン に 包 埋 、 厚 さ5ｵmで 薄 切 した 。 薄 切 標 本 は ヘ マ トキ シ レ

ン ・エ オ シ ン 染 色 を施 し、 バ ル サ ム で 封 入 し、 観 察 し た 。

ア カ ハ ラ イ モ リ幼 生 以 外 の 材 料 は 切 断 した 頭 部 の 左 側 下 顎 、 鼻 先 端 を 切 除 し、 左 右

を 判 別 す る た め の 目 印 と し た 。 頭 部 は プ ア ン 固 定 液 で 固 定 し、DWで 洗 浄 して か ら骨

組 織 を 軟 化 さ せ る た め5%TCA溶 液 で 脱 灰 した 。 さ ら にDWで 洗 浄 して か ら、 ア カ ハ

ラ イ モ リ成 体 頭 部 は 軟 化 し た 頭 蓋 骨 を 除 去 し、他 は そ の ま ま 薄 切 の た め の 材 料 と した 。

上 述 の 方 法 に 従 い 各 頭 部 を 薄 切 標 本(6-10ｵm)に し、ヘ マ トキ シ リ ン ・エ オ シ ン で 染 色 、

バ ル サ ム で 封 入 、 観 察 に 供 した 。

定 量 的 な 観 察 の た め に 、 手 綱 核 の 像 を顕 微 写 真 撮 影(OlympusA10)し 、 ピ ク トロ ス タ

ヅ ト(FujiCo.)に よ り拡 大 写 像 した 。 得 られ た 印 画 紙 上 の 像 か ら手 綱 核 の 部 分 を 切 り出

し重 量 を 測 定 し た 。 既 知 の 面 積 を も つ 印 画 紙 片 の 重 量 と 比 較 して 手 綱 核 の 断 面 積 を 算

出 し た 。 さ ら に 左 右 そ れ ぞ れ 前 方 か ら50ｵm迄 の 手 綱 核 の 部 分 に つ い て 、 断 面 積 に 切

片 の 厚 さ を 乗 じた も の を 積 算 し、 そ れ ぞ れ 体 積 を 算 出 し た 。

[結 果 と論 議]

無 尾 両 生類 手 綱 核 の 左 右非 対称 性

ア ジア ウキ ガエル成体(12個 体)と ベ ル ツ ノ ガエ ル 成 体(2個 体)の 脳 にお い て は 、

左 手 綱核 は 右 に 比べやや大 き く、その 白質部は細胞層 によ り3つ の 部 分 に区 画化 され

て い るこ とが認 め られた。 これに反 し、 右手綱核の 白質部 に神経細胞の存在 は認 め ら

れ るものの、区画化 され るに至 らず、 白質部は殆 どが1室 、 あ るいは 、 せ いぜ い 、2

室 に 区 画化 され て い る に留 ま って いた(Fig.1と2)。 ウ シガ エ ル幼 生 の 脳 にお いて も左

手 綱核 は3室 に 区 画化 され 、 右 手綱 核 は1室 で あ った(Fig.3)。 一 方、 ピパ科 に属 す

るア フ リカ ツ メガエル幼 生では左右手綱核 の大 きさは 同 じであ り、双方共に区画化 さ

れていなか った(Fig.4)。 これ らウ シガ エ ル 及 び ア フ リカ ツメガエルの手綱核 に関す

る観察は近藤(口 頭 に よ る報 告 、1996)に よ る報 告 を 支持 す る もの で あ った。

今後、 よ り多種のカエル について検 索 を しなければ確 実な ことは言 えない が、現在

の ところ、左手綱核が3室 に部 域 化 し右 に比 べ よ り複 雑 な形態 をとる左右非対称性 が

出現す る境界は ピパ科 とユ ビナガガエル科の間 にあ ると考 え られ る。 この左優勢の形

態 が果 た して機 能的優 位性 を表 してい るか否 かは今後 の研 究 を待 たなけれ ばな らな

い 。
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ア カハ ラ イ モ リの 幼 生 及 び 成 体 の 手 綱 核

内臓 が 正 位 で あ る こ と を確 認 した31例 の 幼 生 の 脳 先 端 か らの 連 続 切 片 に お い て 、

(1)左 右 い ず れ の 手 綱 核 の 前 端 部 が 最 初 に 現 れ る か 、(2)左 右 い ず れ の 手 綱 核 の 白質 部

が 最 初 に 出 現 す る か 、 記 録 し、 更 に(3)左 右 手 綱 核 の 最 大 断 面 積 を 比 較 し た 。 こ の 結

果 、 白 質 部 の 突 出 に お い て の み 、 左 側 優 位 が 認 め られ た 。

上 記(2)の 調 査 に お い て 、 左 の 手 綱 核 白質 部 が 右 の も の よ り前 方 へ 突 き 出 して い る

例 は31例 中21(68%)(Fig.5)、 右 の 手 綱 核 白質 部 が 突 出 して い た の は31中10例(32%)

で あ り(表1)、 左 右 手 綱 核 に 差 の あ る こ とが 認 め られ た 。 しか しTriton属 の 手 綱 核 の

白質 及 び 灰 白 質 の 配 置 に 見 られ る 明 瞭 な 組 織 学 的 な 左 右 差 は 認 め られ な か っ た 。

表1手 綱 核 白 質 前 端 の位 置 関 係

左の手綱核 白質前端 が右 より前方にあった場合

右の手綱核 白質前端 が左 より前方 にあった場合

左右手綱核 白質の前端が同 じ位置にあった場合

不明

21(68%)

10(32%)

0

0

計 31(100%)

上 記(1)の 指 標 に つ い て は 、 左 側 手 綱 核 先 端 が 突 出 して い る も の が31例 中14例

(45%)、 右 側 が 先 に 出 現 した も の は31例 中11例(35%)、 同時 に現 れ た もの は5例(16%)

で あ り、 左 右 い ず れ か が 優 位 と い う こ と は 認 め られ な か っ た(表2)。

表2左 右 手 綱 核 の 前 端 の 位 置 関 係

左の手綱核 前端 が右 よ り前方にあ った場合

右の手綱核 前端 が左 よ り前方にあ った場合

左右手綱核 の前端 が同 じ位置にあ った場合

不明

14(45%)

11(35%)

5(16%)

1(3%)

計 31(100%)

ま た 、 手 綱 核 断 面 積 に つ い て 、 左 が 大 き い 場 合 は31例 中10例(32%)、 右 が 大 き い

場 合 は31例 中7例(23%)、 左 右 同 じだ っ た 場 合 が31例 中13例(42%)と 左 右 手 綱 核 の

間 に差 は 認 め られ な か っ た(表3)。

表3左 右 手 綱 核 の 最 大 断 面 積 の 比 較

左 の手綱核 が右 よ り大 きか った場合

右の手綱核 が左 よ り大 きか った場合

左右手綱核 が同 じ大 きさであった場合

不明

10(32%)

7(23%)

13(42%)

1(3%)

十二一面 31(100%)

一7s一



左 右 手 綱 核 の 体 積 に つ い て も 、 測 定 した3例 の 平 均 で 、 左 手 綱 核 は1.35×10'ｵm3、

右 手 綱 核 は1.38×104μm3で あ り、 左 右 の 相 違 は 認 め られ な か っ た 。 以 上 に よ り、 イ モ

リ幼 生 に お い て は 左 手 綱 核 白質 部 の 出 現 が 右 に 先 ん じて い る も の の 、 総 じて 左 右 の 手

綱 核 を 区 別 出 来 る ほ ど明 瞭 な 差 は な か っ た 。

成 体8例 に つ い て は 、Triton属 に お い てvonWoelworth(1950)が 観 察 した の と 同 様 に 、

手 綱 核 が 確 認 で き る 全 て の 切 片 を観 察 して 、 そ れ ぞ れ 最 大 面 積 を も つ 左 右 の 手 綱 核 断

面 を選 び 、 比 較 した 。 左 手 綱 核 で は 神 経 細 胞 層 は 、 側 方 下 部 に 斜 め に 走 る 神 経 束 の 部

分 を 除 い て 、 ほ ぼ 環 状 に 白 質 を 囲 む よ う に 配 列 して い る が 、 右 手 綱 核 で は 神 経 細 胞 は

脳 室 に 沿 っ て 厚 く層 状 に 配 列 して お り外 側 面 へ 回 り込 む 神 経 細 胞 層 は 認 め ら れ ず(Fig.

6)、 左 右 手 綱 核 の 組 織 像 は 歴 然 と して い た 。(.ynops属 に お い て も 、 そ の 脳 は 左 右 非 対

称 と い え よ う 。

幼 生 の30%の 例 に お い て は 、 右 手 綱 核 白質 部 が 左 よ り突 出 し、 右 側 優 位 を 示 す 組 織

像 が 認 め られ た に も か か わ ら ず 、 成 体 に お い て は 右 手 綱 核 が 左 手 綱 核 よ り複 雑 な 組 織

学 的 構 造 を 示 す 右 側 優 位 の 例 は 皆 無 で あ っ た 。 こ れ は 、 幼 生 時 に 右 優 位 の 手 綱 核 を も

つ 個 体 は 何 ら か の 理 由 に よ り変 態 を 経 て 成 体 に 達 す る こ と が 出 来 な い と説 明 さ れ る か

も しれ な い 。 特 に 間 脳 部 に あ る 手 綱 核 が 生 体 の 調 節 に 関 係 す る 重 要 な機 能 を 受 け 持 つ

だ ろ う こ と を 考 慮 す る と 、 右 優 位 の 幼 生 が 早 逝 す る こ と は 充 分 あ り得 る だ ろ う 。 し か

し、 も っ と 単 純 に 、 成 体 に な る ま で は 手 綱 核 の 形 態 的 な 左 右 性 は 確 定 せ ず 、 発 生 の 早

い 段 階 で の 左 右 性 は 、 む し ろ偶 然 の 結 果 で あ る と 考 え る 方 が 自 然 か も しれ な い 。

今 回 の 調 査 に お い て 内 臓 の 左 右 非 対 称 性 と 手 綱 核 の 左 右 非 対 称 性 の 共 輌 関 係 の 存 否

を も視 野 の う ち に 入 れ て い た が 、 心 臓 あ る い は 消 化 管 の 逆 位 の 成 体 が得 られ な か っ た

の で 、こ の 点 に つ い て は 言 及 出 来 な い 。幼 生 時 に お い て 内 臓 逆 位 の 出 現 率 は1.7%(3/166)

で あ り、 他 の 両 生 類 と 同 程 度 で あ っ た(vonWoelworth,1950)。 こ れ か らす れ ば 脳 の 左 右

非 対 称 性 と 内 臓 の 非 対 称 性 の 共 範 関 係 を 調 査 す る の に 充 分 な 数 の 材 料 を 確 保 す る た め

に は 少 な く と も 数 百 匹 の 成 体 イ モ リを 必 要 と す る 計 算 に な る 。 調 査 の 効 率 化 に は 薬 品

等 に よ り高 率 に 内 臓 逆 位 を 誘 起 し、 そ れ ら を 材 料 と し て 研 究 す る 必 要 が あ ろ う。

メ キ シ コ サ ン シ ョ ウ ウ オ の 手 綱 核

メ キ シ コ サ ン シ ョ ウ ウ オ 成 体3例 に つ い て 、 そ れ らの 脳 切 片 に お い て 手 綱 核 を観 察

した 。 脳 先 端 か らの 連 続 切 片 に よ れ ば 、 左 手 綱 核 前 端 が 先 に 出 現 し、 左 手 綱 核 は 右 手

綱 核 よ りも 突 出 して い た(Fig.7)。 そ し てAerrick(1948)の 報 じた よ う に 、 そ の 尾 側 下

部 は 、 ア カ ハ ラ イ モ リ の 手 綱 核(Fig.6)やTriton属 の も の と 同様 に 、 間脳 腹 側 へ 向 か

っ てeminentiathalamiと 結 合 して い た 。 しか し、 ア カ ハ ラ イ モ リ と は 違 っ て 、 神 経 細 胞

と 白 質 部 の 配 列 に お け る 組 織 学 的 な 左 右 の 相 違 は 認 め られ な か っ た 。 メ キ シ コ サ ン シ
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ヨウウオの左手綱核 前端の突 出を左右非対称性 を示す標識 と断定す るためには例数 が

少なす きた。今後の検 討 を待ちたい。

無尾両生類 と有尾両生類の手綱核

今回観察 した無尾両生類 のアジア ウキガエル、ベル ツノガエル、 ウシガエルの脳 で

は、全て左手綱核 が右手綱核 よ りやや大型で左手綱核 が3室 に 区画 化 され て い る とい

う特 徴 が あ った。これ らは今後無尾 両生類脳 の左右非対称性 に関する実験の よい指標

とな る。一方有尾両生類 のアカハ ライモ リ、 メキシコサ ンシ ョウウオの脳では左 右手

綱核いずれ も複数 に区画化 され るとい った明瞭 な特徴 は認 め られ なかった。 また、 ウ

シガエル幼 生の脳の手綱核 がアジア ウキガエルベル ヅノガエル成体の手綱核 と同様 の

構造 を示 した ところか ら、無尾 両生類 の手綱核 では成長 ・変態 に ともなう構造的変化

が比較的少ない と言 えるか も しれない。 これに対 し有尾両生類 はアカハ ライモ リ幼生

と成体の比較か ら、発生 に ともな って手綱核 の構造が大 き く変化 していた。今後、無

尾両生類 について、 同種 の動物 の幼 生 と成体 の脳 の組織像 を厳密 に比較 ・検討す る必

要があ るが、上記の所見 か らすれば、今後 、脳 の組織学 的な非対称性 と内臓の非対称

性 との共輻関係、あ るいは脳 の組織 学的な非対称性 と機能 的な非対称性の関連な どの

研究 を進めるために、無尾両生類 が有力な材料 となることは間違 いないだろ う。
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図 説 明

Fig.1ア ジ ア ウ キ ガ エ ル(Occidorygalima)成 体 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有 の 左 と な

る)。 左 手 綱 核 が 細 胞 層(矢 印)に よ り3分 害1さ れ て い る の に 注 意 。 黒 線 は0.2㎜ を

示 す 。

Fib.2ベ ル ツ ノ ガ エ ル(Caratophrysornata)成 体 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有 の 左 と

な る)。 左 手 綱 核 が 細 胞 層(矢 印)に よ り3分 割 さ れ て い る の に 注 意 。 黒 線 は0.2mm

を示 す 。

Fig.3ウ シ ガ エ ル(Ranacatesbeiana)幼 生 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有 の 左 と な る)。

左 手 綱 核 が 細 胞 層(矢 印)に よ り3分 割 さ れ て い る の に 注 意 。 黒 線 は0.1mmを 示 す 。

Fig・4ア フ リカ ツ メ ガ エ ル(Xenopuslaevis)幼 生 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有 の 左 と

な る)。 左 右 手 綱 核 が 区 画 化 さ れ て い な い こ と1こ注 意 。 黒 線 は0.1㎜ を 示 す 。

Fig.5ア カ ハ ラ イ モ リ(Cynopspyrrhogaster)幼 生 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有 の 左 と

な る)。 画 面 上 に 左 手 綱 核 白 質(矢 印)の み が 認 め られ る。 黒 線 は0.1mmを 示 す 。

Fig.6ア カ ハ ラ イ モ リ成 体 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有 の 左 と な る)。 左 手 綱 核(矢

印)で は 細 胞 層 が 白 質 を 環 状 に 取 り巻 い て い る が 、 右 で は 細 胞 層 の 側 方 へ の 回 り込 み

が な い 。 黒 線 は0.2mmを 示 す 。

Fig.7メ キ シ コ サ ン シ ョ ウ ウ オ(Axolotlmexicunum>成 体 の 手 綱 核(画 面 右 側 が 動 物 固 有

の 左 と な る)。 左 手 綱 核 の み が 認 め られ る 。 黒 線 は0.4mmを 示 す 。
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