
緒　　言

　真骨魚類（顎口類硬骨魚綱）のマダイPagrus majorでは，

好中球には2種類の通常型顆粒（ordinary granule, oG; 1型, 

oG-1; 2型, oG-2）が存在する1,2)。しかし，マダイが感染症

に罹患した場合，それら顆粒の細胞化学的特徴が変化する

ことがあり [この場合の顆粒を異常型顆粒extraordinary 

granule（eoG）と呼ぶ]，また，感染症の種類によっては

未感染魚の好中球には観察されない誘導型顆粒（inducible 

granule, iG）が出現する（近藤・安本3-6)を参照）。ヌタウ

ナギEptatretus burgeri（無顎類ヌタウナギ綱）の好中球に

も2種類の通常型顆粒（1型, oG-1; 2型, oG-2）が観察される

が7)，寄生体に感染した場合に，マダイの様に好中球顆粒

の特徴が変化するかあるいは誘導型顆粒が出現するかは明

らかではない。2018年から2019年に下関市西方の響灘（親

海域は日本海）で採集されたヌタウナギに，4種類の寄生

虫が観察された。本研究では各種寄生虫に感染したヌタウ

ナギの好中球の特徴を調べ比較したのでここに報告する*1。

材料および方法

　本研究に用いたヌタウナギに感染する寄生虫の種類と感

染部位を確認するために，供試魚の胆嚢中の胆汁，体表面，

鰓嚢の鰓組織，皮下血洞，咽頭などを目視あるいは光学顕

微鏡を用いて調べた。ヌタウナギの胆嚢内の胆汁中に，

Ceratomyxa属寄生虫（Ceratomyxa sp.; ミクソゾア門粘液胞

子虫綱双殻目）の胞子（spore）が観察された（Fig. 1）。

また，体表面には単生虫のMyxinidocotyle japonica8)が，鰓

嚢の鰓組織の血洞には線虫が（Fig. 2），咽頭にはカイアシ

類 のAcanthochondria eptatreti9,10)が 認 め ら れ た。 な お，
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Ceratomyxa sp.の胞子の長径と短径 [それぞれJamesom11)の

breadth（幅）とsuture line（縫い目線）およびLom & 

Arthur12)のthicknessとlengthに相当] は，それぞれ約22 µm

と約9 µmであった。また，胞子の前縁（anterior margin）

は凸型を，後縁は直線ないしわずかに凸型であった。鰓嚢

の線虫の多くは卵内に認められた。 

　各寄生虫のみに感染したヌタウナギの血液を得るため

に，適宜淡水浴を施した。すなわち，M. japonicaのみに寄

生されたヌタウナギの選別には，ヌタウナギをMS-222（etyl 

3-aminobenzoate methanesulfonate salt）を溶解した海水

（0.4 g/L; 15℃）に浸漬して麻酔後，尾部皮下血洞から採

血し氷中で保存した。ついで淡水浴を施してM. japonicaの

寄生を確認したのち（淡水浴によって虫体が白濁するため

肉眼で容易に確認できる），解剖して他の寄生虫の有無を

調べ，M. japonicaのみが寄生している個体からの血液を用

いて塗抹標本を作製した。Ceratomyxa sp.の確認には，注

射針を備えた注射器で胆汁を採取し，血球計算盤（トーマ

型）を用いて胆汁中の粘液胞子の有無を光学顕微鏡で観察

した。また，鰓嚢中の線虫の有無は，肉眼による鰓嚢内の

白濁した線虫集塊（主に線虫を含む卵からなる）の確認と，

鰓嚢片の押しつぶし標本の光学顕微鏡観察によった。なお，

A. eptatretiは肉眼で容易に認められる。Myxinidocotyle 

japonica以外の寄生虫のみが感染しているヌタウナギを得

るために，淡水浴（15℃，10分間）でM. japonicaを駆虫し

たのち，2週間馴致飼育した（15℃）。馴致期間中は無給餌

とした。麻酔・採血後，各種寄生虫の有無を調べ，単一種

の寄生虫が感染しているヌタウナギの血液塗抹標本を作製

した。また，いずれの寄生虫も認められない個体を未感染

魚とした。血液塗抹標本の作製および各種細胞化学染色法

は前報2-6)と同様に行った。観察に供したヌタウナギの尾数は

以下の通りである: 未感染魚, 3尾（37 g, 40 g, 42 g）; 

Ceratomyxa sp.感染魚, 2尾（38 g, 55 g）; M. japonica感染魚, 

2尾（48 g, 51 g）; 線虫感染魚, 6尾（21 g, 28 g, 30 g, 32 g, 

40 g, 53 g）; A. eptatreti感染魚, 3尾（44 g, 108 g, 125 g）。

なお，Ceratomyxa sp.感染魚の胆汁中の胞子濃度は8.0およ

び3.1×105 cells/mlであり，A. eptatreti感染魚におけるA. 

eptatreti（雌成虫）の寄生数は1個体（2尾）または2個体（1

尾）であった。M. japonica感染魚および線虫感染魚には多

数の寄生虫が認められた。

結果および考察

　未感染魚の好中球の特徴は前報7)と同様であり，好中球

にはMay-Grünwald·Giemsa（MGG）染色標本（染色条件

51）7)では芯様構造である内層（L0）

とその周囲の外層（L1）からなる2種

類 の 通 常 型 顆 粒（1型, oG-1; 2型, 

oG-2）が観察された。oG-1のL0は難

染色性，L1は好塩基性（赤紫色）で

あるのに対して，oG-2ではL0が好塩

基性（赤紫色）を，L1が難染色性を

示した。また，oG-1のL0にはα-ナフ

チルブチレートエステラーゼ（α

-NBE）活性が検出された。寄生虫感

染魚においてもMGG染色標本では未

感染魚と同様の2種類の顆粒が認めら

れ（Figs. 3A, 4A, 5A & 6A）， α

-NBE活性が未感染魚のoG-1に類似し

た顆粒のL0に検出されたが（Figs. 3C, 

4C, 5D & 6C），いくつかの細胞化学

的特徴は寄生虫の種類によって異

な っ て い た（Table 1）。Ceratomyxa 

sp.感染魚では，未感染魚のoG-1に類

似した顆粒（oG-1Csp）には細胞化学

Fig. 1. 近藤・安本: 寄生虫に・・・（100%）. 

Fig. 1.  Fresh mount of spores of Ceratomyxa sp. from gall-bladder of inshore hagfish. 
The spore (thickness×length=approx. 22×9 µm) shows convex anterior 
margin and flatted or slightly convex posterior one. Arrows indicate polar 
capsules. Phase contrast. Bar=20 µm.
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的特徴に変化は認められなかった。しかし，oG-2に類似し

た顆粒のL0に酸性ホスファターゼ（AcP）が検出される

とともに（Fig. 3B），トルイジンブルー（TB）とズダン

黒B（SBB）にL0が陽性反応を示した（Figs. 3C & 3D）。

このことから，Ceratomyxa sp.感染魚におけるoG-2は異常

型 顆 粒（eoG-2Csp） で あ る と 言 え る。Myxinidocotyle 

japonica感染魚では，2種類の顆粒はともに異常型顆粒であ

り（eoG-1Mj, eoG-2Mj），eoG-1MjのL0にはナフトールAS-Dク

ロロアセテートエステラーゼ（CAE）が検出され（Fig. 

4D），eoG-2MjのL0はCeratomyxa sp.感染魚と同様にAcP，

TBおよびSBB陽性であった（Figs. 4B, 4E & 4F）。線虫感

染魚の2種類の顆粒は通常型のoG-1Neと異常型のeoG-2Neに

同定され，後者ではL0にAcPとϐ-グルクロニダーゼが認め

られるとともに（Figs. 5B & 5C），CAEもL0に検出され

た（Figs. 5E & 5F）。また，eoG-2NeのL0はTBとSBB染色

に陽性反応を示した（Figs. 5G & 5H）。Acanthochondria 

eptatreti感染魚においても通常型顆粒（oG-1Ae）と異常型顆

粒（eoG-2Ae）が存在し，eoG-2AeのL0はAcPとTB陽性であっ

た（Figs. 6B & 6D）。いずれの寄生虫感染魚においても誘

導型顆粒の出現は認められなかった。

　本研究の結果，無顎類のヌタウナギにおいても寄生体に

感染した場合に，好中球顆粒の特徴が変化することが明ら

かとなった。4種類の寄生虫のいずれの感染によっても，

AcPとTBが陽性となったが，寄生虫の種類による違いも

認められた。このことは，寄生虫の種類ごとに異なる何ら

かの刺激が好中球の分化に様々な影響を与えることを示唆

している。特に，CAE活性の局在部位がM. japonica感染魚

（eoG-1MjのL0）と線虫感染魚（eoG-2NeのL0）で異なること

は興味深い。

　ヌタウナギ類の寄生体に関する報告は，同じ円口類のヤ

ツメウナギ類よりも少ない（Sobecka et al13)を参照）。ヌ

タウナギ類に感染するウイルス*2，細菌および真菌類は知

られておらず，報告された寄生体は全て寄生虫である。こ

れまでヌタウナギ類の寄生虫として，トリパノソーマ類の

Trypanosoma heptatreti14-16)， 粘 液 胞 子 虫 類 のCeratomyxa 

californicaとC. galeata11)， 単 生 虫 と し て は3種 類 の

Myxinidocotyle属 単 生 虫（M. japonica, M. californica, M. 

eptatreti）とLophocotyle novaezeelandicaが報告されている8,17)。

また，線虫類としてはTetanonema strongylurus18,19)，複数種

のAnisakis属線虫とHysterothylacium amoyenseが20)，ヒル類

としてBdellamaris eptatretiが21,22)，カイアシ甲殻類として

Archidactylina myxinicola23)とAcanthochondria eptatreti9,10)が知

られている（Table 2）。これらの寄生虫のうち，単生虫の

M. japonica，線虫類のH. amoyense とAnisakis属線虫（A. 

brevispiculata，A. pegreffii，A. physeteris，A. typica，

Anisakis sp.，recombinant genotype of A. pegreffii and A. 

simplex sensu）およびカイアシ類のA. eptatretiがヌタウナ

ギE. burgeriへ寄生することが報告されている（Table 2）。

　本研究では，M. japonicaまたはA. eptatretiに寄生された

ヌタウナギのほかに，Ceratomyxa属粘液胞子虫（Ceratomyxa 

sp.）あるいは鰓の血洞に寄生する線虫に感染されたヌタ

ウナギについても，好中球の特徴を調べた。ヌタウナギの

Table 1. Comparison of neutrophil granules from inshore hagfish infested with parasites 

Tests*1,2
Origin of neutrophils, type of granules and reaction*3,4

Non-infested fish Fish infested with:
Ceratomyxa sp. M. japonica*5 Nematodes A. eptatreti*6

oG-1 oG-2 oG-1Csp eoG-2 Csp eoG-1Mj eoG-2Mj oG-1Ne eoG-2Ne oG-1Ae eoG-2Ae

AcP － － － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0)
ϐ-Glu － － － － － － － ＋(L0) － －
α-NBE ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0) －
CAE － － － － ＋(L0) － － ＋(L0) － －
TB － － － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0)
SBB － － － ＋(L0) － ＋(L0) － ＋(L0) － －
*1 AcP, acid phosphatase; ϐ-Glu, ϐ-glucuronidase; α-NBE, α-naphtyl butyrate esterase; CAE, naphthol AS-D chloroacetate esterase; TB, toluidine 
blue in distilled; SBB, Sudan black B.

*2 All types of granules showed negative reaction to other tests [alkaline phosphatase, α-naphtyl acetate esterase, peroxidase, periodic acid Schiff 
reaction, alcian blue (pH1.0, pH2.5), oil red O, Sudan III]. 

*3oG, ordinary granule; eoG, extraordinary granule; ＋, positive; －, negative (non-detection). 
*4Parentheses indicate positive site.
*5Myxinidocotyle japonica.
*6Acanthochondria eptatreti.

*2  最近，メタトランスクリプトーム解析によってヌタウナギ（E. burgeri）からいずれも未知のinfluenza virus，hantavirusおよび
alphavirusが検出されている31)。
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Ceratomyxa sp.は米国産ヌタウナギ類のE. stouiiに寄生する

2種 類 のCeratomyxa属 粘 液 胞 子 虫（C. californica，C. 

galeata）11)とは形状および大きさが異なっていた。

Ceratomyxa californicaはメバル属のSebastes paucispinisから

も報告されているが24)，既知のCeratomyxa属粘液胞子虫の

中で25-27)，Ceratomyxa sp.と形状ならびに大きさが一致する

種は見当たらない。

　ヌタウナギ類に寄生する線虫のうち，本研究に用いたヌ

タウナギにはAnisakis属線虫やH. amoyenseは認められなかっ

た。Tetanonema strongylurusは南アフリカの喜望峰の西方で

採集された1,000尾以上のE. cirrhatus のうち*3，1尾から得ら

れた25個体の標本に基づいて新種記載された18)。本線虫は

Ayersによって宿主の皮下血洞（large subdermal blood 

sinus）から摘出され，これが最終的にSteinerへ送られて研

究・発表されたが18)，種名についてはSteiner（1937）18)より

も先にAyers（1933）19)に記されている。Ayers（1933）19)

の報告には，T. strongylurusの幼生に関する記述があるが，

内容が不明瞭である。この内容をSteiner（1937）18)は脚注

（p682）に以下の様に要約している: Tetanonema strongylurus

の幼生は宿主の卵に卵門が形成される前に卵内に入り，宿

主の胚の孵化前後には鰓組織でとぐろを巻いている。本研

究においてヌタウナギの鰓に観察された線虫とT. 

*
*

*

*

*

A B

D

☆

C

Fig. 2. 近藤・安本：寄生虫に・・・（100%）. 

Fig. 2.  Nematodes in the gill pouch of inshore hagfish. A, cluster of nematodes (arrowheads; The cluster mainly 
consists of intraovular nematodes); B, squashed preparation (Note many coild intraovular nematodes); C & D, 
paraffin embedded section (The nematodes before and after hatching are observed in the hemal space of gill. 
asterisks, intraovular nematodes; star, undeveloped egg, arrows, hatched nematodes; arrowheads, blood cells. 
fixative, Davidson’s solution; 4 µm thickness; H & E stain). Bars: A, 1 mm; B, 200 µm; C & D, 100 µm.

*3  Steiner（1937）18)では，宿主はBdellostoma heptatremaとなっているが，本種はEptatretus cirrhatusのシノニムとされている28)。南アフ
リカ水系には4種類のヌタウナギ類が分布するが（E. hexatrema，E. octatrema，E. profundus，Myxine capenensisi）29,30)， E. cirrhatusの存
在は報告されていない。また，E. cirrhatusの分布域は南オーストラリア，西オーストラリアおよびニュージーランドであることから
（FishBase），T. strongylurusの宿主がE. cirrhatusであることは疑わしい。
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Fig. 3.  Neutrophils from inshore hagfish infested with Ceratomyxa sp. A, May-Grünwald·Giemsa [PN=51 (See Kondo et al. 
20192)). Note two types of granules, type 1 (G-1) and type 2 (G-2). The G-1 consist of chromophobic inner layer (L0) 
and basophilic outer layer (L1). The G-2 consist of basophilic L0 and chromophobic L1. The L1 of G-1 and L0 of G-2 
show purple in this staining condition. Generally, L0 of G-1 is larger than L0 of G-2.]; B, acid phosphatase; C, α
-naphtyl butyrate esterase  D, toluidine blue in distilled water; E, Sudan black B. Positive site: B, D & E, L0 of G-2; 
C, L0 of G-1. Counter stain in B, C & E, hematoxylin (Mayer). Bars=5 µm.

Fig. 4.  Neutrophils from inshore hagfish infested with Myxinidocotyle japonica. A, May-Grünwald·Giemsa; B, acid 
phosphatase; C, α-naphtyl butyrate esterase; D, naphthol AS-D chloroacetate esterase; E, toluidine blue 
in distilled water; F, Sudan black B. Positive site: B & D-E, L0 of G-2; C, L0 of G-1. Counter stain: B, C & 
F, hematoxylin (Mayer); D, safranin O. Bars=5 µm.
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Fig. 5.  Neutrophils from inshore hagfish infested with nematodes. A, May-Grünwald·Giemsa; B, acid 
phosphatase; C, ϐ-glucuronidase; D,α -naphtyl butyrate esterase (α -NBE); E, naphthol AS-D 
chloroacetate esterase (CAE); F, α-NBE-CAE double stain; G, toluidine blue in distilled water; H, Sudan 
black B. Positive site: B, C, E, G & H, L0 of G-2; D, L0 of G-1. Counter stain: B-D, F & H, hematoxylin 
(Mayer); E, safranin O. Bars=5 µm.

Fig. 6.  Neutrophils from inshore hagfish infested with Acantochondria eptatreti. A, May-Grünwald·Giemsa; B, acid 
phosphatase; C, α-naphtyl butyrate esterase; D, toluidine blue in distilled water. Positive site: B & D, L0 of G-2; 
C, L0 of G-1. Counter stain in B & C, hematoxylin (Mayer). Bars=5 µm.
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strongylurusの関係は不明であるが，実験に用いたヌタウナ

ギのいずれにおいても皮下血洞に線虫は認められなかっ

た。目黒寄生虫館館長の小川和夫博士からの私信によれば，

ヌタウナギの鰓にはすでに2012年に線虫が存在することが

確認されているものの親虫は未発見であり，線虫は鰓のみ

ならず皮膚にも観察される。本研究では皮膚における線虫

の寄生は未確認であるが，小川博士から提供された鰓の組

織切片像から，2012年の線虫と本研究の線虫は同種である

と考えられる。
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