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要　約

　ミクソゾア（Myxozoa）研究は生物多様性理解の長い歴史をもつ。近年では、養殖産業の進展に伴って増加する魚

病の主要な寄生虫性病原体として、また、ごく最近では特定の生鮮魚介類喫食者における食中毒集団発生の原因とし

て、多面的な研究が急展開をみせている。この分類群には形態的多様性に富む2300余種が約60属に区分されている。

活発化する研究の進展と共に、形態分類体系と分子系統分類との乖離の解決と種鑑別基準の共有が大きな課題として

浮上してきている。本稿ではこれらの課題に関わるいくつかの話題を提供し、獣医寄生虫学分野とも関わりを深めつ

つある粘液胞子虫（Myxosporea）について、その種鑑別と分類体系が直面する課題を紹介する。

Keywords：ミクソゾア、粘液胞子虫、形態分類、分子系統分類、種鑑別

1．はじめに

　ミクソゾア（Myxozoa）に関する研究の歴史は長

く、その最初の記録は1825年に湖るとMoran　et　al．

［41］は記している。それ以降、多種多様な粘液胞子

虫類が記載されてきた。κ掘oα属に名を残す世界的原

虫学者「工藤六三郎リチャード」教授（当時イリノイ

大学）は、20世紀初期までに世界から記載された237

種を自身によるきれいな描画656図とともにモノグラ

フ265頁にまとめている［31，38］。生物多様性理解の

観点からの精力的な研究は今日まで続いているが、特

に研究を推進している大きな要因が水産業の規模拡大

あるいは淡水魚や海洋魚の養殖技術普及に伴って頻発

する寄生虫病である。その実態解明と対策の一環とし

て粘液胞子虫に関する研究に各国の研究者が取り組ん

でいる［41，61，63］。1吻κo∂oZ％so67功7σ傭による旋回

病、7窃ZαCψSπ10ガ4εS厩yo3α1吻0〃αεによる増殖性腎臓

病（PKD）、　E漉70吻ッ耀物Zε♂やπ6％〃εgπ鋼麟α1％ガ

による痩せ病が世界的によく知られている［63］。また、

1975年の沖縄海洋博覧会において未来型食糧生産技術

として目玉企画であった海洋牧場（ブリの養殖）では、

筋肉に白点（シスト）をつくるκπ40αα〃zα〃z勧廊の重

度感染によって、市場価値をもたない養殖魚しか育たな

かった［12，1a　51］。食糧増産や地域経済の活性化を目

的として世界各地で展開される各種淡水魚・海水魚の養

殖は、皮肉なことに、新たな粘液胞子虫病の掘り起こし

（顕在化）に確実に貢献している［1，12，17，26，36，59－61，

63］。すなわち、天然魚ではごく低レベルの感染状態に

ある粘液胞子虫が、養殖魚では重度な感染を引き起こし、

致命的疾病の原因となったり、市場価値を失う感染様態

を呈す原因となっている。

　魚病の原因として重要性を益々増した粘液胞子虫であ

るが、ごく最近まで、消費者である人への病害性はない

と信じられてきた。2011年6月17日付けで発せられた

食安0617第3号「生食用生鮮食品による病因物質不明

有症事例について」を機として、少なくともヒラメ寄生

のκ雇oα36ヵ吻ψ瑚c鰯αが食中毒原因として公式に考

慮されることになった［25，2＆36，42，43］。天然環境で

は問題とならない低レベルの感染を引き起こす粘液胞子

虫類が養殖施設では重度の感染を起こし、また、新鮮で

活性度の高い寄生虫を食卓に届ける流通体制の整備が

あってこその新たな問題の勃発と考えることができる。

すなわち、既存の病害を新たに認識したというより、ま

さに新たな社会環境や食生活流行が引き起こした新興寄

生虫症として位置づけられるように思える。

　粘液胞子虫の種同定は、魚病あるいは人での食中毒集

団発生に際して、その病原体を特定し、対策を進める上

で基本となる。もちろん、生物多様性を論ずる上でも同

様である。2，300種以上を抱えて約60属に分類される粘

液胞子虫は、その分類体系について様々な課題に直面し

ている。近年の大きな見直しとしては次の2つの発見

があった。すなわち、1）近縁な2綱（Class）として長
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い間区別されてきた粘液胞子虫類（Myxosporea）と放

線胞子虫類（Actinosporea）が実は同一寄生虫の生活期

の違いに過ぎなかったことがWolf＆Markiwによって

1984年に示されたこと［58］、そして2）PKDの原因と

して716吻Cの∫％10ゴ42∫加yOSα1〃ZO履6が特定されるとと

もに、ミクソゾア門は軟胞子虫綱（Malacosporea）と

粘液胞子虫綱（Myxospoea）に新たに区分されたこと

である［10］。形態分類に基づいた科あるいは属の区別、

そして種レベルでの鑑別が現在でも議論され、解決策が

模索されていることを以下に紹介していきたい。

2．形態学的分類体系の概要

　粘液胞子虫類は長く原生動物として扱われてきた。過

去にもその見直しを提唱する報告はあったが、最終的

に、’90年代に超微形態学的所見とsmall　subunit（SSU）

ribosomal　RNA遺伝子（rDNA）解析から後生生物であ

ることが示され［4＆49］、世界の研究者も広く認めると

ころとなった。後生生物としての分類、すなわち、刺胞

動物なのか左右相称動物なのかという点を巡ってはその

後も活発な議論が続いている［444Z　67］。

　Wolf＆Markiw［58］が養殖ニジマスの旋回病の原

因となる．M．　cθ7功名α傭について研究し、粘液胞子虫と

して初めてその生活環を明らかにした。すなわち、魚

宿主では粘液胞子に、貧毛類（イトミミズ）では放線

胞子虫に増殖発育して生活環が維持されていることが

実証された。それまで、類似した胞子構造をもつ近縁

な生物として、それぞれを粘液胞子虫綱と放線胞子虫

綱に分けていたが、この研究によって同一生物の異な

る生活期であることが示された。以後、2000年までは

粘液胞子虫綱のみとされたが、サケ科魚類のPKDの

原因種として新種記載された丁勿OSα1〃ZO〃％の発

見を契機に、粘液胞子虫綱とは別に軟胞子虫綱が設け

られ、現在までに2種が記載されて1科から構成され

る軟殻目（Malacovalvulida）が設けられた［10］。一

方の粘液胞子虫綱には双殻目（Bivalvulida）と多殻目

（Multivalvulida）が大別されるが、現在のところ、前者

が圧倒的多数の記載種を抱える［35］。食中毒原因とな

るクドア属（1動40α）は後者に分類される。双殻目は、

2つの殻片（一般的に、殻片数と胞子内部にみられる極

糸を収納する極嚢数は同数である）が縫合線で接着され

た構造をとり、多殻目は3つ以上の殻片ならびに極嚢を

もつ。

　粘液胞子虫62属のうち、2～3種もしくは1種で構成

される属が過半数を占める［35，46］。構成種数が多い

属は伽o∂01螂（792種）、伽刎伽勉（217種）、1馳〃解劉yα

（204種）、C27伽駕y％α（115種）、　Tε10加πθ1麗（75種）、

κ雇oα（63種）などである。但し、これらの種数は研

究者により数え方が違ってくる。Eiras　et　al．［16］は

2吻切∂01〃s属を744種として一覧表を用意し、その後、

2011年までに約40種の新種記載が行われた［46］。

飽朋6g剛α属はEiras［15］は146種として一覧を報告

しているが、それから2011年までに約32種の新種記載

が行われている［46］。κ％40α属については、Moran　et

al．［41］は1（ル雇％1∫（Hah瓦1915）あるいは模式種κ

c1％鋤4αε（Harh　1917）以降に44種の記載があったとし

ていることから、それ以降2011年までの新種記載を拾

うと総数84種となる［46］。現在、粘液胞子虫に関わる

新種記載は精力的に行われていることから、この2年間

でも更に増加していることは確実である。属レベルでも、

0α漉〃Z銘αやSO7魏〃z鍔％〃Zなどが新たに提唱されてい

る［3（λ45］。

3．種鑑別が直面する課題一形態分類と

　　分子系統分類の相克一

　形態学的分類と分子系統分類の乖離がいくつかの属を

中心に報告されている。粘液胞子虫期の胞子（粘液胞子）

は5－15μm程度の微小サイズで、胞子構造は単純である

（図1）。一般的に同数の殻片（SV；shell　valve）と極嚢

（PC；polar　capsule）の存在が一目瞭然と区別され、また、

胞子の全貌像にやや特徴があることを除けば、光学顕微

鏡検査レベルでは種問の違いを明確に示すことは時に難

しい［35］。生活環がほとんどの種で未解明であり、交

叉感染による宿主域の実験的確認も行われて来なかった

が、漠然と宿主特異性と組織特異性は高いと考えて種鑑

別と新種記載が行われてきた。1987年の生活史解明の

鏑矢となる報告［58］、2000年前後から本格化した分子

遺伝学的解析の種鑑別への応用は、明確で信頼性の高い

種鑑別を可能にすると共に、新たな問題の存在を明らか

にした。ここでは、いくつかの話題を取り上げ、今後の

課題の所在を記しておきたい。

3－1．κudoaρermu’施aρsu’aの発見

　Whipps　et　al．［56］は、13　SV／PCの粘液胞子（1（

ρθ7〃z読ガαψ∫痂）をオーストラリア沖で得たヨコシマ

サワラ（SCO〃2∂6ア0〃ZO7％S　CO〃3〃Z67SOπ）から検出した。

当時、κ％40α属はSV／PVが4つの粘液胞子虫を分類
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図1　粘液胞子　（A）Myxoわo’σs［双殻目］，（B）

　　　月emegαya［双殻目］，（C）καdo∂［多殻目］

AP，頂上突起，CA，尾状突起，PC，極嚢，PF，弾出した極糸，

sporoplasm，胞子原形質細胞　（A）で示す3つの極嚢内には極

糸か螺旋状に収納される。（C）て示す矢頭は殻片を指す（κ

∬w∂ホa’なのて、4つの殻片と極嚢をもつ）　すへての写真は同

一倍率

し、SV／PC数が5つであればP6廊αc砂∫％Zα、6つであ

ればH齪ααψ∫厩α、7つであればSθρ彪初αψ∫〃αといっ

たように異なる属に分類していたことから、形態分類学

に依拠して新属を提唱する余地は十分にあった。当時、

SV／PC数は最も重要な分類の基盤で揺るぎないと信じ

られたことは、2006年に至ってもLom＆Dekova［35］

が依然としてP6泓ααψ∫％1αをはじめとした前述の3属

を存続させる余地を考慮していたことからも明白であ

るし、κ勿7〃z読zo砂認αの発見に関わった研究者たち

も同様に認識していた［53］。Whlpps　et　al［56］は13

SV／PCの粘液胞子虫のSSU　rDNAシークエンスを行っ

てκ醐oα属のクレードに入ることを確認し、次いで、

上述の5～7SV／PCの3属も同様であることも確認し

た［57コ。Lom＆Dekova［35］は、次のように記して

いる。もしWhlpps　et　al［56］の考えを受け入れるなら

ば、ミクソゾアの分類において、分子系統解析が胞子形

態に依拠した従来の分類基準を打ち破った最初の事例に

なると。生舞魚介類喫食と関係したクドア食中毒の集団

発生事例で扱う粘液胞子虫が、ヒラメ寄生の6～7SV／

PCのκs6ヵ’6〃z加η磁右αであり、マグロ寄生の6SV／

PCのκ麗o伽朋zも強く疑われるというように、今日、

当然の如くκ認oα属に分類している状況を考えると隔

世の感がある。Whlpps　et　a1［57］は、κ忽oα属の定義

を修正し、4つのSV／PCをもつ粘液胞子虫から、4つ
　　　　コ

以上のSV／PCをもつ粘液胞子虫とした。

3－2　SV／PC数の変異

　ヒラメから新種記載されたκ∫θ飽〃ψ観c螂αのSV／

PC数には変異がある。単一の多核原形質体（plasInodlum）

が作る、すなわち単一シュードシスト内で増殖した胞

子であっても、7SV／PCの胞子と6SV／PCの胞子が

7426で混在していることは原記載でも記述されてい

る［36］。その後、他の3つの材料を同様に調べても、

67　33、40　60、34　66と変異が見られている［37］。

それ以前にも、κ6伽6’040πzにおいて、8SV／PC胞子

が513％、9SV／PCが476％とばらつくことが報告され

ている［8］。ここまで顕著なSV／PC数のばらつきがみ

られるのは、この2種と下述のκyαs鰯αgαzに代表さ

れるが、小さなばらつきは表1に示す種でも記録されて

いる。このような形態分類学の最も重視する種鑑別基準

にみられる変異は、可能性として異なる種あるいは系統

の混在可能性を考えることになる（単一のシュードシス

ト内からの採材であれば、この可能性を考えることは矛

盾を孕む）。混在する材料についてrDNA塩基配列解析

を行っても単一のシークエンスしか得られないことか

ら、同一種で見られる形態的変異性であることは明白で

ある。

　上述の形態的変異1生を更に発展的に考える必要性が出

てきた。オーストラリア沖で漁獲iされたSz〃㎎oαJz磁α

の脳から得た5～6SV／PVのκ認oα胞子のSSU

rDNA塩基配列と、ヒラメ（Pα7αZ納吻∫oJzθα66％3）の

脳から得た7SV／PCのκκ40αyα5襯αgαzの塩基配列が

完全に一致したのだ［8］。この事実の解釈は悩ましいと

表1　粘液胞子虫の殻片（SV）数と極嚢（PC）数にみ

　　　られる変異

種　名 優勢なSV／PC数＊SWPC数の変異参考文献

Kcぬαα00107π

κz躍αオα2

κ陀漉η7zz

κ吻oηoゴαc孟y々

Kカ67〃～磁αψ∫磁

κ5ゆ亡6η餌ノ2c如ホα

κ魏α～α∬0〃ZZ

κyα∫πノ2¢9α～

　8　9

　　4

　　7

　　5

　　13

　6　7

　6　7

6　7vs　5　6

7　9

4　8

6　7

3　10

13　15

6　7

6　7

5　8

　8

11，14

　8

　21

　57

3637

　7

7822
＊κyα∫瑚㎎αzについては木文「32」参照。
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ころである。当初は、18S　rDNA塩基配列の解像度が低

いために、形態学的に明らかに鑑別できる種間であって

も、特定の種間の鑑別には使えない可能性が示唆された。

すなわち、分子遺伝学的解析はあくまでも種鑑別の補助

手段であり、形態学的観察をより詳細に行う動機づけに

はなるとされた［5］。胞子形態について徹底的な観察と

解析を加えたBurger＆Adlard［6］は、　S〃㎎06ガZ編α

の脳から得た種もヒラメの脳から記載された種も同一種

κッαs襯¢g如であると最終的に結論した。

3－3．宿主特異性と地理的分布

　単純な構造をもつ粘液胞子について、その種鑑別を

試みる際に大いに参考となるのが寄生していた宿主で

あり、その由来する海域である。形態分類学において

は、かつて大きな根拠となって新種記載が行われてき

た。Diamant　et　al．［11］は地中海産のさまざまな魚種

を調べ、当時、日本近海でのみ分布が知られていたκ

初α加［14］の寄生を報告した。彼らが根拠としたの

は、胞子形態の同一性、全身臓器でのシスト形成、SSU

rDNA塩基配列の高い同一性である（1，560－bp長で3

つの塩基置換。99．8％の同一性に相当）。台湾の養殖魚

（五吻伽πs6膨加o飽7％s）で問題を起こした1（伽加鰍∫

も、κ劾α加同様に全身感染性をもち、胞子形態も酷

似している。前者についてはSSU　rDNAの塩基配列が

一部に限られることから（828－bp長）、κ劾α鰯種内で

の塩基配列上の変異との比較が十分に行えないが、日本

産κ．劾磁切とは3塩基、地中海産K．劾伽認とも3塩

基の違いである［37］。極東分布あるいは地中海分布の

1（伽α厩と台湾近海に分布が知られる1（1吻α鰍∫を同

一種として括り、地理的分布による個体群として考える

か、あるいは、地中海産κ勿α励を別種とすることも

可能性として残る。κ1吻伽％sについて、更に分子遺

伝学的データの確認が行われることが必要である。

　オーストラリアのグレートバリアリーフで6科18種

の海産魚から検出されたκ伽♂α∬o痂を調べると、

SSU　rDNA塩基配列での同一性は最低9α7％（1，539－bp

長で0－10の塩基置換）、28S　rDNA塩基配列での同一性

は最低98，5％（814－bp長で0－10の塩基置換）であった

［7］。同一海域での種内rDNA塩基配列変異の意外と高

い頻度を報告するとともに、前項で論じたSV／PC数と

いった形態学的変異も確認されている［7］。世界的分布

をもち、死後筋肉融解現象（ジェリーミート）を引き起

こすことで水産業上も重要性の高いκ訪鋼s舵sについ

て、カナダ、合衆国、チリ、英国、南アフリカ、日本

近海で漁獲された材料が検討され、SSU　rDNA塩基配

列の同一性が99．0－99．8％であること、28S　rDNA（700－

bp長）でのそれが90．4－97ρ％であることが報告されて

いる［56］。ちなみに、ITS－1領域（393－493－bp長）で

は最大65．6％の違いが見られているが、塩基配列の同一

性と由来する海域との相関性が見出せていない［55］。

多くの研究者が異なる海域あるいは宿主から分離された

‘κ吻7∫撚’について独立種としての可能性を考え、

また、将来的な解決を望んでいると思えるが、その基準

が明確にされないまま細分化された種の記載が行われる

と、種鑑別が混乱することが予想される。人為的な分類

になるが、これまでの慣行に従い、κ吻7∫舵∫を上種

（species　complex）と考えて［53］、過剰な種記載を行

われていないことは賢明な選択と考えられる。なお、κ

c7％c加7〃z％〃z（Matsumoto，1954）はSV／PCの観察が不

十分である点から［64］、1（耽‘o砂漉α（P6rard，1928）

は現在の種理解から［55］、1（吻7s舵∫のシノニムとさ

れている。

　κ．α物α吻ガ6π∫ガ∫、κ．π60’1Z魏疵、κ．　SIZガ0〃読S％ガ、κ．

ッαsπηαg切についても、日本～オーストラリアにかけた

西太平洋海域に広く分布していると推測されている［4

5，9，13，32，65］。遠隔海域で異なる魚種から検出した粘

液胞子虫について同一種かどうかを論じることができる

ようになったのは、分子遺伝学的データが日常的に使用

される今日の研究状況があればこそといえる。

3－4．胞子の計測値

　胞子の形態観察では、胞子の全体的な形状（頂面像や

前面像、側面像）、胞子殻外側にみられる突起等の付属

物の有無（頂点突起や尾状突起を含む）、殻片数、極嚢数、

好ヨード染色性液胞の有無といった質的な特徴と共に、

胞子や極嚢の大きさ（Width、　Thickness、　Lengthといっ

た用語で表記される［34］）、極嚢内の極糸の巻数、尾状

突起の長さなどの計測が行われる。胞子計測にあたって

の標準計測点についてはLom＆Arthus［34］が参考に

されている。

　同一海域で収集された同一種においても部分的な胞子

計測値のばらつきがみられる［7，37］。表2に瀬戸内産

海産魚から検出した1（伽α伽について、Matsukane　et

al．［37］がまとめた胞子計測値を示す。胞子や極嚢の一

部サイズにおいて、計測値の範囲が重ならないこともあ

る。また、扱っている値が1μmあるいはそれ以下であり、

極めて微妙な差が種鑑別において用いられる。

　κ忽oα昭α4痂07廊胞子は、その4つの殻片それぞれ
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表2．κudoa　lwa抱’粘液胞子の計測値の変異＊

宿主

漁獲地

採集日

参考文献

検体数

五傭0乙αろ燃ノ砂0沈％5五α孟60磁鷹加0πZ6窃∫五磁80Zα∂π幻の0πZC％3五C傭乃qカ㎎7％∬C169θ魏・4Cαπ吻ρ㎎7πS　SC169θZZZ

瀬戸内海（防府沖）　瀬戸内海（防府沖）　瀬戸内海（防府沖）

　2008．5．23　　　　　　　　2008．12．8　　　　　　　　2008ユ2．10

　　37　　　　　　　　37　　　　　　　　37

　　20　　　　　　　　20　　　　　　　　20

瀬戸内海（防府沖）　瀬戸内海（防府沖）

　20088．29　　　　　　　　　　2008．12．1

　　37　　　　　　　　37

　　20　　　　　　　　20

Pα97％5脚ノoア　　助α7％∫α銘7α孟α

　日本　　　紅海（イスラエル沖）

　11　　　　　　　11

　30　　　　　　　30

胞子Width

胞子Thickness

胞子Length

極i嚢Length

極嚢Width

9．2－10．6　（10ユ）

8．7－10．3　（9．3）

7．3－89　（8．2）

3．7－5．0　（4．3）

15－2．1　（1．9）

9．3－11．1　（10．7）

7．9－10．7　（9．7）

8．0－8．6　（8．4）

4ユー47　（4．5）

2ユー27　（2．3）

10．0－11．6　（107）

8．7－10。0　（9，5）

7。8－8，7　（8．3）

42－4．8　（4．5）

2．1－2．7　（2．4）

8．8－9．9　（9．5）

7．4－9．0　（8．1）

6．6－8ユ　（7．3）

3．7－4．6　（4．2）

2．1－29　（22）

9．6－10．8　（10．4）　　　9．0－11．0　（10。2）　　9．5－10．8　（10ユ）

9．0－10．4　（9．7）　　　　9．0－10．0（9．7）　　　9．Cレ9．7　（9．2）

8．3－9．2　（85）　　　　　7．2－8．4　（7．8）　　　　8．3－9．4　（8．7）

4．6－5．4　（5ユ）　　　　4．0－5．5　（4．7）　　　　4．3－5．2　（4．8）

2．1－24　（2．2）　　　　　L8－2．4　（2．1）　　　　2．2－2．8　（2．4）

零計測値の単位はμmで、それぞれの計測値は範囲（平均）で示す。

の底縁端から突起が伸びる特徴的な形態をもつ［56］。

Burger　and　Adlard［5］は、同様の形態をもつが胞子計

測値が小さい種としてκ加z瑚観4沈07廊を新種記載し

ている。この2種聞では、SSU　rDNAで99．94％（1，683－bp

長）、large　subunit（LSU）rDNAで96．22％（715－bp長）

の塩基配列上の同一性をもち、極めて高い近縁性をもっ

ている。

　ミクソゾアあるいは粘液胞子虫についてもSSU

rDNAあるいはLSU　rDNA塩基配列が種鑑別において

併用されるようになったことで、種の異同について確実

なデータに基づいて論じられるようになってきた。この

項で論じた計測値のばらつき、前項までに論じて来た異

なるSV／PC数をもつ胞子や異なる宿主からの分離材料

の異同が科学的に議論できるようになった意義は大き

い。当初はSSU　rDNAに比べて登録データが限られて

いたLSU　rDNAも、今日、多くの種のデータが揃って

きたこと、また、より解像度の高い種間変異や種内変異

が短い塩基配列（700～800－bp長）の中に集中的に検

出されることなどが認識されている［7］。しかし、どれ

くらいの変異出現率を異種間の違いとして考えていいの

か、あるいは、すべての種について同等に扱えるのかど

うかを判断できるほどの知見が蓄積されておらず、現在

のところは各研究者の見識に任されている。

3－5．表象的特徴としての死後筋肉融解現象

　胞子形態に基本的に依拠する形態分類あるいは種鑑

別であるが、比較検討できる情報が限られるため、上

述の地理的分布や宿主特異性、更に組織特異性なども

鑑別情報として重要である。また、胞子が形成される多

核原形質体の大きさや胞子形成における同調度など、生

物種としての特徴に繋がる情報の比較も有用である。

加えて、「ジェリーミート」と呼ばれる死後筋肉融解現

象（post－mortem　myoliquefaction）を引き起こす種か

どうかも1動40α種の鑑別において重要視されてきた。

死後筋肉融解現象は、κ雇oαの胞子形成前の多核原形

質体（pre－sporogonic　plasmodium）が宿主の死後に放

出する蛋白分解酵素が原因となる［50］。κ吻7s舵∫や

κρα吻加〃爵のもつ蛋白分解酵素について分子レベル

での特徴づけが行われ、筋肉内の多核原形質体に前駆体

型Cathepsin　Lが豊富に局在することが明らかにされて

いる［20］。筋肉融解を引き起こすのは、後述するよう

に筋線維内に多核原形質体が局在するシュードシスト形

成種である。シロガネマダラでは1（ρ侃荻）7〃爵とκ

吻7s舵sの両種が感染し得るが［24］、前種の感染率は

高い一方で、K吻zs舵sに比べて酵素活性は低く、κ

ρ伽加7〃廊による筋融解にはより多くの胞子数が必要で

ある［52，66］。すなわち、両種のもつ酵素活性あるいは

筋融解能は異なることから、種の生物特性を表象する1

つの指標として有用性をもつと考えることもできる。

　世界全体では18科37種の魚類から記録されてきた

1（’勿7s舵∫が死後筋肉融解現象の原因種としてよく知

られるが［41］、他にκ吻雇π〃、1（1伽o励7αcゴ∫、κ

〃z69αcのり∫z〃α、　．κ．　〃zカrα6ガ〃s、　1（．　〃zz636z〃01ガ（7z4⑳c∫6π∫、

κ．η60’加朋ゴ、κ．ρ67％加απ％∫、K．70∫6舶π∫c砺、κ．

cα〃z醐g鷹η∫ガなども同様の現象を引き起こす［46］。珍

しいところでは、1997年5月に兵庫県香住町の地引き

網にかかったミズダコ（Pα700’o伽s4q危勿のに筋肉融

解が見られ、未同定クドア種が検出されている［62］。

κ雇oα各種に加えて、同じ多殻類の翫ガαψ3％1α∫67ガ01α6

も筋肉融解を引き起こすことが知られている［39］。

　ここで論じたいのは、死後筋肉融解病巣から原記載さ

れた1（703伽6勿s6雇と、同一海域で筋組織変性が見ら

れなかった筋組織から種記載されたκ．α1伽磁の種と

しての異同である。胞子の形態学的観察では明確な違

いを指摘できず、また、SSU　rDNAでは1カ所のみに

塩基置換があるとされる［54］。κ％40α翅o’加η痂は、
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インドネシア海域（Bunda　Sea）で漁獲され、築地市場

に持ち込まれたキハダマグロ（7’加朋〃∫α♂”α6α763；syn．，

漉o訪観鰍s吻α070卿捌s）の筋肉融解の原因として新

種記載された［2］。その後、メバチマグロ（丁伽槻麗

o∂6謝s）や三陸沖のクロマグロ（7「乃Z4π7ZZ4307ゴ6／Zl覧α1ガ∫）

の筋肉融解巣からも確認されている。本種でも、キハダ

マグロで死後筋肉融解現象の見られた病巣からの分離株

と食中毒原因としてメバチマグロ（クロマグロ）の筋肉

組織から分離された株とのSSU　rDNAでの塩基置換は

2カ所に限られ、また、胞子の形態学的特徴も酷似して

いる［32］。死後筋肉融解現象は、1動40αの胞子形成前

の多核原形質体が関わるとされることから、胞子形成が

完成した粘液胞子虫については、種の鑑別点として使い

難い。すなわち、種問で比較し種鑑別に用いるには、発

育時期が限定され、現場での一般的な種鑑別の指標とし

ては不都合である。上述「3－2」でκ吻7s飽3について

論じたように、筋肉融解現象の有無に関わらず、胞子形

態に明白な差異が確認されるまでは、SSU／LSU　rDNA

の塩基置換の頻度が極めて低い近縁種と考えて、上種

として「κ70sθη6％∫o雇（Gelorrnirli，1943）」（シノニム

としてκ．α11毎7勿S加1窺απet　Kovalev乱in　Kovaleva　et

aL，1979）と「K麗o訪魏卿（Arai　et　Matsumotα1953）」

としておくことが、その後の種鑑別や記録の混乱を回避

できるのはないかと考える。もう1つの可能な対応とし

ては、塩基変異を基準として亜種レベル以下（strainや

genotype等も含む）で区別することである。ごく一般

的な実験室であっても、顕微鏡さえあれば種レベルまで

の鑑別を行えることが望ましい。また、種鑑別によって

副次的に示唆される生物種特性や社会的インパクトが乏

しければ、塩基配列確認以前の未同定種扱いや同定放棄

等の増加の方が懸念される。

3－6．胞子形態表徴の多系統性

　双殻目の主要な構成単位となる紛κo∂01％∫属（約800

種）と飽朋6g妙α属（約200種）の形態学的な鑑別は

容易であり明白である。胞子での尾状突起の有無が両属

を分ける。尾状突起の有無を除けば、極めて類似した

粘液胞子である。主として淡水魚の鯉組織に寄生し、

宿主特異性と臓器・組織特異性も高いとされる［15，16，

35］。SSU　rDNAに基づく分子系統樹において、この

2属の種は同一クレード内に混在して分離しない［18，

19］。また、その1つ1つの下位クレードにも両属が混

在して、宿主特異1生や臓器・組織特異性との関係性も見

出し難い。このことから、形態分類体系において最重要

性をもつと考えられた尾状突起の有無は系統発生的に多

元性をもつ（polyphyletic）と説明されている［18，19，

27］。系統進化の過程で、尾状突起をもつ系統が複数回

発生する機会があったと考えるわけである。ここでLiu

eta1．［33］は興味深い事例を発見している。彼らが行っ

た肱伽吻∫70伽伽Sの胞子観察では，‘1吻κ0∂01％S’タ

イプと　‘1髭朋8劇yゴ　タイプの胞子が混在し、後者が約

10％を占めた。このことは、重要視されてきた形態学的

特徴の表出（尾状突起の有無）は可塑性が高く、その表

出制御は緩いことを意味しているかのようだ。系統進化

の過程でも、このことが反映されたと考えると、分子系

統樹での一見混乱したクレード構成の説明にはなる。人

為的分類としての物κo∂o嬬属と飽朋6g％yα属の区別

は顕微鏡検査レベルでの有用性が高いが、系統進化を考

慮した今後の分類の在り方も考えなくてはならないだろ

う。

4．生活環解明の遅滞

　養殖ニジマスの旋回病の原因となるM．o粥∂zα傭に

ついて研究したWolf＆Markiw［58］が、ミクソゾア

の生活環を初めて明らかにしたことは前述した。魚類

を宿主として種記載された粘液胞子虫には、環形動物

（おそらく、淡水魚では貧毛類、海水魚では多毛類）が

交互宿主（alternative　host）となって放線胞子虫期が

発育して生活環の維持が行われている［61，63］。この

研究は分類体系を大きく変え、また、経済的・社会的

な影響をもつ養殖魚の感染症対策を考えるに当たって

も、研究者や水産業従事者に大きなインパクをもたら

したに違いない。しかしながら、その後の生活環解明

に関わる研究は意外と進んでいない。10年前にKのie

eta1．［29］は初めて海洋性粘液胞子虫の生活環を明ら

かにした。すなわち、双殻目E1妙∫o〃z銘αgo魏は魚宿

主PO〃Z伽SO砺∫’％∫〃ZゴC70ρSと多毛類くセ72ガ∫漉麗7Sガ60107

で生活環が維持されていることを示した。その後、

C67伽〃z郷α侃加7勿罐ガとGα4伽ッ罵α’1α励cαでも交互

宿主と放線胞子虫が確認された［63］。これらを含め、

粘液胞子虫期と放線胞子虫期の両生活期が確認された

ミクソゾアは、2011年に至っても約39種に留まってい

る［63］。分子遺伝学的な解析が研究現場で容易に活用

できることで、形態学的に大きく異なる粘液胞子と放線

胞子が同一種のものか異種なのかを判別することは簡単

になった。しかし、同一水域で検出した多数の粘液胞子

虫と放線胞子虫を扱っても、意外と別種であることが多
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いことは報告の上でも読み取れるし、私たちの調査研究

でも実感しているところである。ミクソゾァ全体で2，300

種を超えることを考えると、生活環解明はまだまだ今後

の課題となっている。なお、放線胞子虫の形態は18グ

ループに大別されるが［63］、特定の粘液胞子虫の属（形

態学的特徴に基づく）とこの放線胞子虫の形態グループ

との相関性は低く、放線胞子虫の形態グループを基準と

した粘液胞子虫の分類体系の見直しは難しそうである。

5．形態分類と分子系統分類の並立

　形態分類と分子系統分類との相互関係を明らかにして

いく上で、既知種のrDNA塩基配列の登録の充実が強

く望まれる。DDBJ／EMBL／Genbankデータベースは登

録塩基配列数を着実に伸ばし、その努力は世界的に行わ

れているかのようである。しかしながら、必要な形態学

的確認が行われていなかったり、原記載とは異なる魚種

からの採材であることに注意が払われないままに、特

定種名の下で塩基配列登録が進んでいる場合もある。

Molnar［40］は1吻卿∂01％∫属89種のSSU　rDNA登録

塩基配列104件を調べ、6種10件の登録については不

適格で、7種16件については判断保留とした。原記載

に即した正確な種鑑別を行った上での塩基配列登録が重

要であることを強調している。ル触o∂01螂属胞子の形態

はほとんど差異がない中で、宿主特異性と臓器・組織

特異性が高いことが前提となって800種を超える1つ

の分類群である。胞子形態の類似のみで種を特定して

はならない。Matsukane　et　a1．［37］は太平洋産ビンナ

ガマグロの筋肉に白色シストを作るK認oα訪競忽を新

種記載した。この種とDDBJ／EMBL／Genbankデータ

ベースに登録されている‘1（c7％〃z醜ゴのSSU　rDNA

（AF378347）およびLSU　rDNA（FJ417057）の塩基配

列とは同種と考えてよい同一性を示す。ここで注意さ

れるべきは、κ忽oαc捌〃z伽αはカリブ海フロリダ沖の

Sco〃zろ670〃zo7％s〃zαc％1磁％sから種記載され［23］、胞子

の形態がκ訪襯忽と明確に区別される種であるが、

データベースに登録された塩基配列は西大西洋産キハ

ダマグロあるいはオーストラリアタスマニア沖で漁獲

されたミナミマグロから採材され、形態確認がどこま

で行われたのか記録を辿ることができない。サワラ属

（560〃Z∂670〃ZO7Z4∫）とマグロ属（7「伽π鰍3）は、同じサ

バ亜科（Scombrinae）に分類されるが、なぜ、地理的

にも離れた海域において、原記載から属レベルで異なる

宿主から得た材料をκo剛〃z例αと特定し得たのか、そ

の根拠となる胞子形態の呈示が必要である。登録された

塩基配列が種鑑別において信頼性があるのかどうかを確

認して、塩基配列の同一性のみに頼る種同定にならない

ように注意する必要性がある。

　形態記載のみに留まる既知種はまだ多いことから、形

態分類と分子系統分類の両者を活用した種鑑別が今後も

求められる。また、半面、この両者並存から得られたデー

タは、登録塩基配列の充実化に繋がり、ひいては分子系

統分類の可能性を見極める絶好の基盤づくりになること

が期待される。

6．おわりに

　現在も精力的に進む生物多様性理解とともに、養殖魚

の経済的損失を引き起こす魚病の原因として、また、生

鮮魚食品喫食に起因する食中毒原因としての粘液胞子虫

研究において、種鑑別点の精査や分類体系の再構築が今

まさに求められている。分子系統分類の基盤となる遺伝

子塩基配列としてSSU　rDNA、あるいはLSU　rDNAの

活用が一般的になり、信頼性のおける種鑑別が行える状

況になってきている。一方で、rDNA塩基配列に基づく

分子系統分類には、形態分類体系との乖離が徐々に明ら

かになってきた。これまで専ら収集されてきたrDNA

塩基配列データは系統進化学的な意義をもつのであろ

うか。この点について、Fiala＆Barto60va［19］は、

rDNA塩基配列と蛋白をコードする遺伝子（Elongation

factor　2）塩基配列が同様の系統樹関係を持つことを示

し、SSU　rDNA塩基配列を系統進化マーカーとして用

いることに妥当性があることを示している。

　種鑑別あるいは分類について検討しておくことは、経

済的・社会的意義を高めてきた粘液胞子虫についても、

現場での信頼性のある種確認や疾病診断に繋がる。この

ことを念頭において、本稿ではいくつかのトピックスを

拾いつつ、ミクソゾアに関わる現在の種鑑別や分類が直

面する問題を紹介した。宿主特異性を考える時、環形動

物で行われるべき粘液胞子の活性化が人の消化管腔内で

起こり、消化管上皮への極糸弾出、続いて上皮層への胞

子原形質細胞の侵入によって下痢等の食中毒症状が引き

起こされるといった病理発生機序［42，43］は寄生虫学

専門家にとっては意識変革が必要な事件であった。「幼

虫移行症（Larva　migrans）」が新たな寄生虫症概念と

して’50年代にP．C．　Beaver［3］によって提唱された当

時に匹敵する衝撃かもしれない。ヒラメ寄生のκ磁oα

s勿伽ψ襯c鰯αが食中毒原因となることを実証した国立
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