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《解説》

鶏ファブリキウス嚢の構造

Structure of Chicken Bursa of Fabricius 

古津修一・堀内浩幸・松田治男

広島大学生物生産学部免疫生物学教室，干739-8528東広島市鏡山 1-4-4

Shuichi Furusawa， Hiroyuki Horiuchi and Haruo Matsuda 

Dept. of Immunobiol.， Fac. Appl. Biol. Sci.， Hiroshima Univ.， 

1-4-4 Kagamiyama， Higashi-Hiroshima， 739-8528 
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はじ めに

イタリアの解剖学者の H.Fabriciusによって 1621年

に初めて報告された鳥類のファブリキウス嚢 (F嚢)は，

1956年に B.Glickらによって免疫学的な一次リンパ器

官であることが示された9)。以来 40数年の歳月を経た現

在， F嚢の機能について以下の事柄が判明している。(1)

B細胞の個体発生におけるマトリクスの提供24.46.49)，(2) 

B細胞分化因子である bursinの存在10.15.53)，(3)リンパ猿

胞関連上皮細胞による抗原取り込み機構の存在4，m，29144)，

(4)B細胞の特殊な多様性獲得機構 (geneconversion) 

の存在3.54)，(5)T細胞領域の存在5.31.32.48)，(6)移行抗体を

用いた母親の免疫記憶の伝播の場7) 等々。このように F

嚢は末梢リンパ器官としての機能を含む，多くの神秘に

満ちた機能を持ち合わせた器官である。この F嚢の構造

について解説する。

鶏ファブリキウス嚢の構造

F嚢は排I世腔 (cloaca)の背側に開口する嚢である。

形はニンニク状の構造で，黄白色をしている。排池腔は

括約筋によって尿生殖洞 (urodeum)と虹円洞 (pro-

ctodeum)とにわけられる13)。厳密にいえばこのわけ方

は怪発生の時期のみで成鶏には当てはまらないが， F嚢

はこの proctodeum倶IJに関口していると考えられる。

proctodeum上部にはこ の他に排植腔腺 (cloacal

gland)が存在し， urodeumには大腸直腸 (col
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o-rectum)，卵管 (oviduct)が関口している13)(図1)。

F嚢の内腔には入口から奥に向かつて 12葉の繋状構造

が存在し，そこには約 l万個の櫨胞が存在する33)(図

2)。それぞれの鴻胞には約 2X105個の細胞が存在すると

考えられている四.40)。成熟 F嚢の漉胞は基底膜によって

髄質と皮質とに分けられ6)，基底膜の髄質側に cor-

tico-medullary epithelium (CME)'.27)が存在してい

る。 F嚢の血管は基底膜の皮質側に位置する1)。髄質には

分泌樹状細胞 (secretarydendritic cell : SDC)， B細

胞，マクロファージおよび少数の T細胞が存在し34) 皮

質にも B細胞や dendritic様の細胞とともに少数の T

細胞が存在する3伺)。髄質と皮質の B細胞の差異に関す

る報告はないが，髄質の B細胞が漏れだして皮質に入る

と考えられている27l。すべての漉胞は F嚢の内腔に面し

ているが，内腔と接する場所には貧食能を持つ特殊な上

皮 (follicleassociated epithelium : F AE)が存在して

いる。内腔の異物は FAEを介して濃胞内に取り込まれ

る4.47)ことから，排池腔に墨を滴下すると， その l時間

後には墨が F嚢漉胞内に取り込まれる様子が観察され

る(図 3)0FAEを介して髄質内に取り込まれた大量の

墨はその後，皮質や漉胞間領域，上皮直下でも観察され

る45) (図 4)0 FAEの内腔に面した個所は密着結合によ

り隙間なく結合しているが，髄質側は細胞間隙が広く聞

いている紛(図 5)0FAE層直下には，偏平な FAE支持

細胞 (FAE-supporting cell)の層があり， FAEとFAE

支持細胞とはデスモゾームで結合している34)0FAE細

胞聞には多数の小胞が認められるが，これは FAE細胞

と支持細胞との聞にも連続して出現する34)。髄質内の
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C : colo-rectum and coprodeum 
U: uroderm 
o : opening of oviduct into cloaca 
P : proctodeum 
V: vent 
B : remnant of bursa 
S : muscular sphincter 
T : cloacal gland 
M : muscular tissue 

図1. 排I世腔断面の模式図(文献 13)より引用)

図 2. ファブリキウス嚢内腔髪の模式図
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図 3. F嚢 FAEへの墨の取り込みー排池腔へ墨

を滴下後 30分の暗視野像

図 4. F嚢瀦胞への墨の取り込みー排池腔へ墨を

滴下後 24時間の暗視野像ー

図 5. F嚢濃胞 FAEの形態



secretory dendritic cell (SDC)は， FAE層の中でも観

察される34)。またパイエル氏板の M細胞とは異なり， F 

嚢の FAEには上皮内リンパ球(interepitheliallym-

phocyte : IEL)は存在しない34)0FAE以外の上皮は，貧

食能のない単層円柱状上皮(interfollicularepithe 

lium: IFE)によって覆われているので，墨を F嚢の内

腔に入れてマクロ的に内腔上皮を観察すると， IFEで構

成された上皮に墨を取り込んだ FAEが無数に点在して

いる様子が観察される(図的。単層円柱状上皮の直下に

も基底膜が存在しているが， これはそのまま皮質と髄質

の聞の基底膜に連続する。つまり F嚢の漉胞は，内腔の

IFE直下の基底膜のある部分が陥没し，その内部に分泌

樹状細胞や B細胞等で構成される髄質ができあがり，そ

図 6. F嚢内腔での FAEの点在一排池腔へ墨を

滴下後 1時間の実体顕微鏡像ー

follicle associated epithelium (F AE) 

interfollcular epithelium (IFE) 

basement membrane 

IgM B cell 

cortex 
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の内腔へ面した部分は貧食性のFAEとFAE支持細胞に

よって蓋をされ34) その蓋付きの袋構造を基底膜の外側

から皮質が包んだ構造をしていると考えられる(図 7)。

細胞はその発生学的な起源の差異から，異なった中間

径フィラメントを細胞骨格として利用していることが知

られている。 F嚢内でこれらの中間径フィラメントの局

在を観察すると，ケラチンはブルザの CME，FAE支持

細胞および髄質内の細網上皮細胞 (reticulo巴pithelial

cell: REC)で認められる52)。サイトケラチンは CME，

REC， FAE支持細胞および IFEで認められ， FAE細胞

と皮質には認められない27，担，35)。またビメンチンは F嚢

の皮質， RECやSDCに存在し， F AE， IFE， CMEおよび

FAE支持細胞では利用されていない35，36)。さらに FAE

細胞と RECとでは，フィラメントの構造が異なること

も報告されている300 これらの中間径フィラメントの利

用の差異から， CMEとFAE支持細胞が同様な細胞か，

あるいは起源を同じくする細胞であり，皮質の細胞とは

異なること，また FAE細胞も IFEや髄質の細胞と起源

が異なった細胞であることが示唆される。

FAEは異物取り込み能を持ち，またマクロファージ

と同様に nonspecificesteraseが陽性4のであるが， FAE 

細胞は classII分子陰性出)であり，抗原提示能はないも

のと考えられる。しかしながら， FAE細胞聞に散在する

IEDCはclassII分子陽性細胞として観察される34)。筆者

らの観察でも FAE細胞は classII分子陰性で， FAE支

持細胞層中の SDCがclassII分子を表示していた(図

的。また， classII分子の mRNAの局在の観察において

interepithelial1ymphocyte (IEL) 

dendritic cell (SDC) 

FAE supporting cell 

• 

図 7. 成熟濃胞の模式図
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図 8. F嚢漉胞での classII抗原の発現一免疫蛍

光抗体染色

も， FAE細胞が classII陰性で FAE支持細胞層中の細

胞が classII陽性であった。マクロファージ系の細胞を

認識する K-1抗体25)で染色される細胞は， FAEとFAE

支持細胞層に多く観察され，また IFE内にも IEDCと考

えられる細胞が観察される。

IgM陽性細胞は髄質で多数観察され，皮質でわずかに

観察される34)0 in situ hybridizationで mRNAの存在

を観察すると， IgMのmRNA陽性細胞は髄質内で認め

られ，また櫨胞聞にも多数認められる(図 9)0IgG陽性

細胞は髄質と皮質で観察されるが，髄質で観察される細

胞は Fcリセプターで IgGを保持した細胞と考えられ

る。事実， IgGのmRNA陽性細胞は髄質にはあまり認

められず，議胞聞と FAE支持細胞で観察される(図

10)。

F嚢のダクト付近の背側には， diffusel y infi1tra ted 

area (DIA)と呼ばれる T細胞が多量に存在する領域が

あるの(図 11)。これは生後出現するものであり， 2週ま

でに成熟する5)。ここには， TcR2， IgM (図 12)，IgG 

(図 13)，IgA， class-II陽性の各細胞が存在する5)。ここ

ではまた，匪中心が観察されることより(図 14)，F嚢が

二次リンパ器官の役割を兼ね備えていることが考えられ

る。

F嚢から 1時間当たり末梢血の B細胞の 1%ず、つが

移入される38)が， F嚢から末梢へ移行する細胞は Bu-1

陽性の IgMタイプの B細胞である22)。

図 9. F嚢櫨胞での IgMmRNAの発現

図 10. F嚢猪胞での IgGmRNAの発現

鶏ファブリキウス嚢構造の発達

F 嚢は，解卵 4~5 日目に胎児の排池腔背後部の内医

薬由来上皮の分裂によって発生する山8，42)。僻卵 10日目

には F嚢に内腔が発生し，髪形成が起こる 13)0 11~12 日

怪で初期鴻胞の芽が出現しはじめるが，アメーパ状の間

葉細胞が発生中の上皮の小節に周囲の粘膜固有層から進

入して，芽が発生する 16)。つまり F嚢の上皮が 2-4層の

細胞で覆われはじめると，内腔に面した未分化の上皮細
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胞が分裂を開始して芽を形成し1)その直下に間葉細胞

で構成される塊が出現する。上皮の芽と間葉細胞塊との

接点では基底膜が欠失するので，この隙聞を通って間葉

の細胞塊が上皮の芽に移行して融合していく 27)。基底膜

は融合後すぐにそれを包む形で出現する幻)。

一一一¥¥フア ブ リキウス嚢

T細胞領域

j

冗
エH

n
 

佳、r
E
ド
ド
ド

l
判切

図 11. ファブリキウス嚢内での T細胞領域の位

置(模式図)

図 12. F嚢 T細胞領域での IgMのmRNAの発現

図 13. F嚢 T細胞領域での IgGのmRNAの発現

第 34巻 1998 年

図 14. F嚢 T細胞領域の陸中心

FAEは上皮細胞が変化したものではなく1)間葉細胞

が変化して上皮の中に割り込まれるように出現する27)。

FAEが上皮細胞系でないことは，上述の中間径フィラ

メントの実験でもあきらかである。未分化の上皮細胞の

列が基底膜にそって発生するが，これらは表面の上皮細

胞と連続構造を持っている。これらの基底細胞は分裂す

ることにより芽の中心部に移行し，猿胞形成の後期に

なって形態学的にリンパ芽球として観察される 2)。また

この時期には，毛様の環状構造が出芽箇所の毛状ネット

ワークに発生し，以後，芽の細胞構成も増しながら，初

期鴻胞内でいくつかの変化が起きる1)。リンパ球の幹細

胞はこの時期にかけて F嚢へ移入するのが， 芽に直接移

入されるのではなく，まず間葉に出現する。リンパ球の

幹細胞は解卵 1日目に匪体問充織内に生じ18，19)，解卵 2

日目以降に幹細胞が腔体から卵黄嚢へ移動し20，50) その

後鮮卵 8~14 日目にかけて F 嚢へ移入する 51)。これらの

細胞は卵黄嚢へも移動し，心臓や動脈の周辺，咽頭の背

側，脊髄と食道の間，皮膚下や筋肉内で塊状の造血中心

を形成する。

13日伍では，間葉だけでなく上皮間葉細胞塊の内腔下

部にも Bu-1陽性の B細胞が出現する29)が，間葉に存在

していた classII陽性細胞が先に初期癒胞にホーミング

する 14，37)。 この時期の初期濃胞にはパーシン陽性細胞が

存在し(図 15)訂)， また F嚢上皮ではコソレジ装置の発達

した細胞が出現することも報告29)されていることから，

この時期の初期漉胞内での細胞分化にパーシンなどの各

種の因子が深く関与していることが想定される。成鶏で

もバーシンは観察されるが，この際には F嚢の CME，

FAE支持細胞， IFEの下部および髄質内の細縞上皮細

胞で認められる(図 16)抗 52)。ノてーシンは支持細胞の存在

下で B細胞の分化を誘導することが知られている

が8，23)，B細胞の分化だけでなく神経系や12)内分泌系56)
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図 15. 13日伍でのパーシンの局在 免疫蛍光抗

体染色

図 16. 成鶏 (6週齢〕でのパーシンの局在一免疫

蛍光抗体染色ー

11日AE

へも関与していることが報告されている。 IgM陽性細胞

もこの時期に出現しはじめるが，主に初期瀦胞内で観察

される37)。

14日脹ではまだ FAEは観察されなしい)。つまり F嚢

のリンパ球は， FAEがF嚢でみられる以前から存在す

る4)。 リンパ芽球の出現は小節の直径が約 60μmになっ

たときに始まり，勝卵 14-16日後に活発になる1)。

15日匪ではムチン質に富んだ小胞を持つ細胞が芽の

上部に出現し，初期漉胞が大きくなる29)。間葉に存在し

ていた Bu-l陽性細胞もこの初期濃胞に大量に移入しは

じめ， IgM産生細胞がそこで出現する37)。また B細胞の

抗体の L鎖の体細胞変異も観察されはじめる(超変異は

腔発生のさらに後期となる)21.41)0 この時期には，髄質に

存在する大量の未分化上皮細胞が基底膜を通過して皮質

側に移行し，移行した細網細胞と未成熟なリンパ球が皮

質を形成する 1，27)。しかしながら， germ free chickenで

は皮質の発達が貧弱であることから，皮質の発達は外的

異物環境からの影響を受けて発達するとも考えられてい

る11)。

17日匪では FAEの細胞は偏平になり，横に伸張す

る四)0 19日脹では IFE上部にムチンが確認されはじめ

る29)。この初期濃胞の変化を図 17に模式化した。

鮮化時期の白色レグホン種の F嚢は約 0.04gである

が，勝化後 10週で最大となり，約 4.26gとなる55)0 F嚢

は生後 3-4カ月で退縮に向かい30) 初めに FAE支持細

胞が折りたたまれ34) 髄質に空洞化が観察され，約 23週

15日AE

13日脹 17日脹

図 17. 初期櫨胞への細胞移入の模式図

-16 -



で残存物程度までに退化する。 F嚢の退縮期には，空洞

化の他に線維化16.17.55)や，結合組織の増生4!) 髪の癒

合16.4!)等が観察されることが報告されている。

まとめ

F嚢は末梢リンパ器官としての機能を含む，多くの神

秘に満ちた機能を持ち合わせた器官である。この F嚢の

構造について解説した。

1) F嚢は排池腔の背側に関口し，内腔には 12葉の

襲状構造が存在し，そこには約 1万個の櫨胞が存在す

る。

2) 成熟F嚢の漉胞は基底膜によって髄質と皮質と

にわけられ，皮質は匪発生の後期に出現する。

3) F嚢の内腔と接する場所には FAEが存在し，内

腔の異物は FAEを介して濃胞内に取り込まれる。

4) FAE支持細胞は CMEと同じ系統の細胞で，

FAE細胞は IFEや RECと起源が異なる細胞。

5) FAE細胞は classII分子陰性で， FAE支持細胞

層中の SDCが classII分子を表示する。

6) IgMのmRNA陽性細胞は鴻胞間と髄質内で観察

されるが， IgGのmRNA陽性細胞は櫨胞聞と FAE支

持細胞で観察され，髄質内では観察されない。

7) F嚢のダクト付近の背側には， T細胞が多量に存

在する領域がある。

8) パーシンは初期猿胞では間葉と櫨胞底部で観察さ

れるが，成鶏では CME，FAE支持細胞， IFEの下部お

よび RECで観察される。

9) 13日陸で F嚢の間葉に存在した Bu-1陽性は， 15 

日匪で初期鴻胞に移入しはじめ， IgM産生細胞がそこで

出現する。
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