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摘	 	 要 

 

 

	 ワカサギの消化管に寄生するワカサギ杯頭条虫 Proteocephalus tetrastomus (扁形動物

門条虫綱杯頭条虫科)の分布と生活史を明らかにするために，全国の湖沼から採集され

たワカサギ標本で条虫の有無を調べるとともに，青森県小川原湖で，条虫の出現状況や

発育ステージを，一年間，継続的に観察した． 

ワカサギ杯頭条虫は，調査した 33湖沼のうち 16湖沼から確認された．条虫が確認さ

れた湖沼は北海道や東北地方に多く，関東地方の平野部や関西以西の湖沼では確認され

なかった．条虫の分布は，湖沼の栄養状態とは関連がなかったが，結氷する湖沼での出

現頻度が結氷しない湖沼に比べて有意に高かった．条虫の寄生数とワカサギの肥満度と

の間には，どの湖沼でも有意な負の関係は見られなかった．  

小川原湖での観察によると，ワカサギの体内に見られるワカサギ杯頭条虫は，春には

体節が未分化の若虫がほとんどを占めたが，水温の上昇に伴って発育段階が進み，夏か

ら秋には成熟個体の頻度が高まるとともに寄生率や寄生数がいったん大きく低下した．

晩秋にはふたたび若虫が多数を占めるようになり，寄生率や寄生数も上昇した．こうし

た季節変化から，ワカサギ杯頭条虫の生活史は一年で，夏から秋に世代交代が起こると

推測された． 

ワカサギ杯頭条虫の分布する湖沼は，プランクトン相が大きく異なる貧栄養湖から富

栄養湖までを幅広く含み，また，これまでの実験から複数のカイアシ類に寄生すること

が確認されている．このため，国内の湖沼でのワカサギ杯頭条虫の分布の違いは，中間

宿主の違いによるものではないと推測される．ワカサギ杯頭条虫の生活史は，水温に強

く依存していた点から，水温環境の違いが分布にも関係している可能性がある．  
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1．はじめに  

 

	 寄生虫の分布や生活史には，寄生虫と宿主双方の生理生態的特性や，食物連鎖をはじ

めとする生物間の相互作用が強く関係している (長澤，2003，2004) ．寄生虫が生息を

続けるためには，中間宿主や終宿主の存在が必要なだけでなく，宿主内で寄生虫の発生

や成長が正常に進むことや，食物連鎖を介して宿主を移動する寄生虫の場合は，中間宿

主が終宿主に捕食される必要がある．こうした点から，寄生虫の分布を理解するために

は，寄生虫の生活史や宿主の生態を知ることが不可欠である．  

	 ワカサギ Hypomesus nipponensis McAllister，1963は，キュウリウオ科 Osmeridaeワカ

サギ属 Hypomesusに属する淡水魚で，国内では利根川と島根県以北の北海道と本州，国

外ではアリューシャン列島からサハリン，朝鮮半島の東北部沿岸域の川や湖沼に生息す

る (宮地ほか, 1963) ．ワカサギは陸封化が容易なため古くから人為的な移植が進めら

れ，現在では，鹿児島県池田湖以北に分布する多くの湖やため池，人工湖に定着してい

る(宮地ほか, 1963) ． 

	 生物一般の例にもれず，ワカサギからもたくさんの寄生虫が知られている．これまで

に記録されているワカサギに寄生する後生動物は，内部寄生虫として扁形動物門吸虫綱

Trematoda二生亜綱 Digeneaが 2種，条虫綱 Cestodaが 4種，線形動物門 Nematodaが 6

種以上，鉤頭動物門 Acanthocephalaが複数種  ，外部寄生生物として単生綱 Monogenea

が 1種，節足動物門甲殻亜綱 Crustacea顎脚綱 Maxillopodaカイアシ亜綱 Copepodaエル

ガシルス科 Ergasiridaeが 4種の計 17種以上におよぶ (表 1) ．しかし，これらの寄生虫

の記録は一部の限られた湖沼や河川での研究によるもので，記録されているいずれの寄

生虫も，分布の範囲はわかっておらず，寄生率や寄生数，宿主への影響など生態学的な

側面についても不明である． 

	 ワカサギをはじめとするキュウリウオ科の魚類に特異的に寄生する条虫類の一種に，

変頭目 Proteocephalidea杯頭条虫科 Proteocephalidae杯頭条虫属（新称）Proteocephalus

のワカサギ杯頭条虫 Proteocephalus tetrastomus (Rudolphi, 1810) がある．本種はこれま

で，国内では網走湖，諏訪湖，芦ノ湖のワカサギ，塘路湖のアメマス Salvelinus leucomaenis 

leucomaenis (Pallas, 1814) から (Shimazu, 1993) 記録されているほか，北米ではセイント

ローレンス川の河口に生息するレインボースメルト Osmerus mordax mordax (Mitchell, 

1814) から (Scholz et al, 2004) ，ヨーロッパではヨーロッパスメルト Osmerus eperlanus 

(Linnaeus, 1758) から (Scholz, 1998) の記録もある．本種は，津軽十二湖湖沼群におけ

る連続した 9湖沼からなる越口池湖群でも確認されているが，上流の湖沼に生息するワ

カサギには全く見つからず，下流部の湖沼のワカサギにだけ高い頻度で寄生する (大高，

2004；佐々木ら，2014) ．同一水系にもかかわらず，こうした分布の違いが生じるのは，

条虫が生活史を完結する条件が上流の湖沼では揃っていないことによると考えられる．

しかし本種の生態については，オランダのヨーロッパスメルトで寄生率の季節変化と中



 

 2 

間宿主内での幼虫の発育条件が知られているのみで（Willmase 1967, 1969），別種の宿主

であるワカサギでの状況は全く調べられていない． 

	 寄生虫の分布を把握し，その生活史を解明することは，寄生虫と宿主の生態学的関係

の理解につながる．ワカサギは水産対象魚であり，レジャーフィッシングも各地で行わ

れているため，たくさんの湖沼から，比較的容易に標本を確保することができると期待

される．そこで，本研究では，ワカサギ杯頭条虫の分布と生活史を明らかにすることを

目的とし，全国各地のワカサギ個体群で寄生状況を調査するとともに，青森県小川原湖

のワカサギを用いて寄生率や寄生数，発育ステージを継続的に観察した． 

	 加えて，ワカサギ杯頭条虫の調査に付随して，各地のワカサギからたくさんの他の寄

生虫が確認されたため，それらについても記録を行った． 

 
 

2．材料と方法  

 

2.1．ワカサギ杯頭条虫の分布の把握 

 

ワカサギ杯頭条虫の分布を明らかにするために，北海道網走湖から島根県宍道湖まで

の国内の 33湖沼から採集されたワカサギ個体群の観察を行った（図 1）．ワカサギの標

本は，一部の湖沼では筆者や筆者が所属する弘前大学教育学部生物学研究室のメンバー

が氷上での釣りによって採集した．ワカサギを対象とする漁業やレジャーフィッシング

が行われている多くの湖沼では，漁業協同組合や管理団体からの提供あるいは購入によ

って入手し，関連する研究が行われている場合は研究者に依頼して入手した（表２）． 

継続調査を行った小川原湖を除くと，どの湖沼でも 1回の採集（漁）で得られたサン

プルに由来する 20～214個体のワカサギについて，個体ごとに観察を行った．寄生虫の

観察に先立って，定規を用いてワカサギの平均体長を測定し，電子天秤（ACCULAB 

EC-211G）で体重（湿重量）を計測したのち，生殖腺の観察によって性を判別した．平

均体長と体重からワカサギの肥満度（体重 g × 平均体長 cm-3 × 1000 ）を個体ごと

に算出した． 

寄生虫の観察は，寄生虫どうしの種間関係を考慮して，ワカサギ杯頭条虫だけでなく，

すべての寄生虫を対象にして行った．実体顕微鏡下で，ワカサギの口や鰓などの体表に

寄生する寄生虫を調べたのち，解剖用ハサミを用いて腹腔を開き，体腔内の寄生虫の有

無を確認し，さらに，消化管を開いて部位ごとに寄生虫の観察を行った．出現した寄生

虫は分類群ごとにすべて計数し，一部は 5%ホルマリンで固定して保存した．寄生虫の

同定のために，分類群ごとに一部の個体を，ヘマトキシリンやパラカーミンで染色し，
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アルコールシリーズで脱水後，カナダバルサムで封入してプレパラート標本を作製した．

ワカサギ杯頭条虫の同定には，Shimazu (1990)，Sholz and Hanzelová (1998) を，その他

の寄生虫の同定には (岡田, 1965) を用いた．湖ごとに寄生の状況を知るために，それ

ぞれの寄生虫の寄生率と寄生数を算出した．寄生率と寄生数は，Bush et al. (1997) にし

たがって，以下のように定義した．和訳は浦和 (1989) を引用した． 

 

寄生率 (prevalence, %) = (被寄生魚尾数/総検査魚尾数) ×100 

平均寄生数 (mean intensity) =総寄生数/被寄生魚尾数 

相対寄生数 (mean abundance) =総寄生数/総検査魚尾数 

 

Bush et al. (1997) は, 二つの寄生数を使い分けている．つまり，被寄生魚だけの寄生数

を intensity，寄生を受けていない魚を含めたときの寄生数を abundanceと定義している．

本研究では，ことわりがなく寄生数を示す場合，abundanceを用いた．  
 

2.2．ワカサギ杯頭条虫の生活史の把握 

 

	 ワカサギ杯頭条虫の生活史を明らかにするために，青森県三沢市/東北町/六ヶ所村に

位置する小川原湖で，条虫の寄生率や寄生数，および，体長や発育ステージの季節変化

を追跡した．用いたワカサギ標本は，2012年 11月から 12月までは店頭での購入によ

って確保した．また，2013年 2月から 12月までは，小川原湖漁業協同組合と青森県水

産総合研究センター内水面研究所によって採集された個体の一部を譲り受けたもので

ある．月ごとに 10～114個体のワカサギ標本を用いて，前述の方法にしたがって，ワカ

サギ杯頭条虫の寄生率と寄生数を算出したのち，解剖によって消化管からワカサギ杯頭

条虫を切れないように注意深く取り出した．完全な条虫をランダムに 5～100個体以上

選び，個体ごとに，実体顕微鏡の描画装置を用いて条虫の正中線に沿って前端から末端

までを曲線として写し取り，これをデジタルキルビメーターで測定することによって，

体長を算出した．体長を測定した個体は，それぞれ，体節構造や生殖器官の発達の程度

の違いに応じて，以下の A ～Dの 4段階の発育ステージのいずれかに振りわけた（図

2）．ステージ Dは中間宿主への感染が可能なステージである．六鉤幼虫の確認にあた

っては，体節から取り出した卵を顕微鏡で観察し，鉤を確認することによって行った．  

 

発育ステージ A：体節が確認されない未成熟の個体 

発育ステージ B：体節が発達しており，どの体節も生殖腺が未発達の個体 

発育ステージ C : 精巣や卵巣などの生殖器官が形成されている体節を持つが六鉤幼
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虫が確認されない個体	  

発育ステージ D：体節に子宮および六鉤幼虫が確認された個体 

 

	 小川原湖以外でワカサギ杯頭条虫が確認された湖沼においても，同様の方法で，湖沼

ごとにワカサギ杯頭条虫の体長と発育ステージの構成を調べた． 

 

2.3．湖沼環境の把握 

 

	 調査を行った湖沼について，国立天文台（2001），日本陸水学会（2006）に基づいて

湖沼の栄養状態と冬季の結氷の有無を把握した．継続調査を行った小川原では，水温の

季節変化を知るために，国土交通省水文水質データベース（http://www1.river.go.jp）を

用いて，小川原湖の北部沖合の定点「小川原湖表層」（北緯 40度 49分 06秒	 統計 141

度 19分 55秒）の観察データから，2013年 2月から 2013年 12月までの正午の水温を 1

週間おきに引用した．正午の値が欠測の場合は，最も近い時間帯の値を用いた． 

 

2.4．統計解析 

 

	 ワカサギ杯頭条虫の寄生数とワカサギの肥満度との関係を明らかにするために，ワカ

サギ個体群（湖沼）ごとに，スペアマンの順位相関係数による検定を行った．また，ワ

カサギ杯頭条虫の分布と，湖沼の結氷の有無および湖沼の栄養状態との関係の有意性を，

それぞれχ二乗検定とクラスカル・ワーリス検定により判定した．これらの検定には，

柳井（2011）を用いた． 

 

 

3．結果  

 

3.1．ワカサギ杯頭条虫の分類学的位置と形態 

 

扁形動物門	 Platyhelminthes 

条虫綱	 	 Cestoda 

条虫綱真正条虫亜綱	 Eucestoda  

変頭目	 Proteocephalidea 

杯頭条虫科	 Proteocephalidae 

杯頭条虫属	 Proteocephalus Weinland, 1858 
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ワカサギ杯頭条虫 Proteocephalus tetrastomus (Rudolphi, 1810)（図 3） 

 

形態と寄生部位: 

今回の調査で採集された個体の形態は以下のとおりであった．背腹に扁平なバンド状

をなし，固定時の成熟個体の最大体長は，網走湖産の 27mmであった．体幅は中腹で大

きく 1.3 mmに達する．頭節は 4つの吸盤をもち，体節と明確に区別される．頂吸盤は

未発達である．卵巣は 2分葉で，生殖輸管は片節のどちらか一方に開口する．片節連体

が著しく大きく，頭節前部に近い部分の片節は台形をなす．陰茎嚢は短く，約片節の幅

の 1/8～1/4の長さで，卵黄嚢と交差する．膣括約筋を持たない．膣は陰茎嚢の開口部の

背面に開く． 

ワカサギへの寄生部位は腸管が最も多く，特に幽門に近い前方部に集中する傾向が顕

著であった．寄生数が多い野尻湖や芦ノ湖では，一部の個体が膵臓や幽門垂の内部にも

入り込んでいた． 

 

 

3.2．全国の湖沼におけるワカサギ杯頭条虫の分布と寄生率および寄生数 

 

ワカサギ杯頭条虫の分布： 

調査を行った国内の 33湖沼のうち，ワカサギ杯頭条虫が確認されたのは，網走湖，

濤沸湖，塘路湖，阿寒湖，越口の池，王池，二ツ目の池，八景の池，小川原湖，野尻湖，

木崎湖，諏訪湖，精進湖，山中湖，西湖，芦ノ湖の 16湖沼であった（表 3，4）．確認

された湖沼は，北海道の 4湖沼，青森県の 5湖沼，長野県の 3湖沼，山梨県の 3湖沼，

神奈川県の 1湖沼からなり，北海道や東北に多い傾向がみられた．一方で，霞ヶ浦や琵

琶湖，湖山池のような関東地方の平野部や関西以西の湖沼では，確認されなかった．し

かし，北海道でも，洞爺湖など 2湖沼では分布が確認されず，青森県でも同様に十和田

湖など 6湖沼では確認されていないことから，ワカサギ杯頭条虫の分布が常に北方の湖

沼にみられるということはなかった． 

調査した 33湖沼には，5つの海と連結する汽水湖（網走湖，濤沸湖，鷹架沼，小川

原湖，湖山池）が含まれている．ワカサギ杯頭条虫は，このうちの 3湖沼（網走湖，濤

沸湖，小川原湖）で確認され，残りの 2湖沼（鷹架沼，湖山池）ではみられなかった．

ワカサギ杯頭条虫の分布は汽水，淡水の別とは関連がなかった（χ二乗検定χ2=0.48，

P=0.48）． 

調査した 33湖沼中の 23湖沼は冬季に結氷し，10湖沼は通年結氷しない（表 2）．ワ

カサギ杯頭条虫の分布が確認された 16湖沼のうち，結氷する湖沼は 15湖沼で，しない



 

 6 

湖沼はわずか 1湖沼（芦ノ湖）であった．逆に，ワカサギ杯頭条虫が分布しない 16湖

沼のうち，結氷する湖沼は 7湖沼，結氷しない湖沼は 9湖沼であった（表 2）．χ二乗

検定によると，ワカサギ杯頭条虫の分布は結氷する湖沼に有意に偏っていた（χ2=9.90，

P=0.0016）． 

また，調査湖沼には 4つの貧栄養湖，13の中栄養湖，16の富栄養湖が含まれている

（表 2）．このうち，ワカサギ杯頭条虫が確認されたのは，貧栄養湖が 2湖沼，中栄養

湖が 8湖沼，富栄養湖が 6湖沼である．クラスカル・ワーリス検定によると，ワカサギ

杯頭条虫の分布と湖沼の栄養状態との間には関連性が認められなかった（χ2=0.913，

P=0.63） 

 

ワカサギ杯頭条虫の寄生率と寄生数： 

分布が確認された 16湖沼におけるワカサギ杯頭条虫の寄生率は 2～100%の範囲であ

った（表 4）．しかし，塘路湖の 2%，濤沸湖の 4%，阿寒湖の 20%を除くと，いずれの

湖沼でも 70%以上と高く，そのうちの 7湖沼（小川原湖，越口の池，二ツ目の池，野尻

湖，木崎湖，西湖，芦ノ湖）では，観察したすべてのワカサギで寄生が確認された． 

ワカサギ杯頭条虫の寄生数は，寄生率が高い湖沼で高い傾向が見られた．平均寄生数

の最小値は塘路湖の 0.03個体で，この湖沼は寄生率も寄生が見られた湖沼中で最も低

かった．次に低い濤沸湖（1.3個体）は寄生率も 2番目に低い湖であった．一方，平均

寄生数が 100個体を上回る湖沼は，越口の池，野尻湖，木崎湖，芦ノ湖の 4湖沼で，い

ずれも寄生率は 100%であった．平均寄生数の最大は野尻湖での 429個体であった．ワ

カサギ 1個体あたりの寄生数は，同一湖沼内でも個体により大きく異なっていたが，300

個体を超える強い寄生を受けている個体が確認されたのは 4湖沼で（網走湖，小川原湖，

野尻湖，芦ノ湖），このうち野尻湖（最大 1120個体）と芦ノ湖（最大 1204個体）の 2

湖沼では，1000個体を超える極めて強い寄生を受けたワカサギが，それぞれ，2個体ず

つ記録された． 

ワカサギ杯頭条虫が確認された 16湖沼のうち，網走湖を除く 15湖沼でワカサギの体

長と寄生数の関係を湖沼ごとに調べたところ，9湖沼では両者の間に有意な関係は認め

られなかった（表 5）．一方，4湖沼（阿寒湖，小川原湖，二ツ目の池，木崎湖）では，

ワカサギの体長と寄生数の間に有意な正の相関が認められ，2湖沼（野尻湖，諏訪湖）

では，逆に有意な負の相関がみられた． 

ワカサギ杯頭条虫の寄生数とワカサギの肥満度の関係を湖沼ごとに調べたところ，寄

生がみられた湖沼のうち，14湖沼では有意な関係は認められなかった（表 6）．例外的

に野尻湖では有意な正の相関が検出された．つまり，寄生数が多い個体ほど肥満度が高

いという結果になった．野尻湖は，調べた湖沼の中で平均寄生数が最も高い湖であった． 
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3.3．ワカサギ杯頭条虫の生活史 

ワカサギ杯頭条虫の生活史は未研究だが，知られている同属の他種では生活史が互い

によく似ていることから，同属の他種と同様，ワカサギから水中に放出された六鉤幼虫

がカイアシ類に寄生し，カイアシ類の体内で前擬充尾虫を経て擬充尾虫 (合わせて

metacestoda; Scholz, 1999) になり，カイアシ類がワカサギに捕食されることによって，

終宿主であるワカサギに寄生して成体になると考えられる（図 6）．ワカサギ杯頭条虫

の成熟や卵の放出がいつ起こるのかを明らかにするために，青森県上北地方の小川原湖

で，2013年 2月から 12月まで，寄生率や平均寄生数，発育ステージの構成を継続的に

観察した． 

調査期間中の表水温（図 7）は，調査を開始した 2月から 5月下旬までは 16℃以下で

あったが，5月下旬から水温の上昇がみられ，6月中旬には 20℃を上回った．表水温は

その後も上昇し，8月中旬（15日）には 27℃に達した．8月後半からは水温が下降し，

10月初旬に 20℃を切り，さらに 12月には 8℃を下回った． 

小川原湖におけるワカサギ杯頭条虫の寄生率は季節によって大きく異なり，特に夏に

大きく低下した（図 7）．2月から 5月までは 90%以上の高い寄生率を保っていたが，6

月には 72%，7月には 38%と次第に低下し，9月中旬には 5%を下回った．その後は再

び上昇し，11月には 90%以上まで回復した． 

平均寄生数は，春から秋まで減少を続け，冬にやや回復した（表 7，図 7）．2月の平

均寄生数は期間中で最も高い 249個体であったが，4月には 162個体，5月には 52個体

まで減少し，9月にはいったん 1個体になった．その後，10月からは増加に転じ，12

月には 25個体にまで回復した． 

 

3.3.1．小川原湖ワカサギ杯頭条虫の体長と発育ステージの季節変化 

小川原湖におけるワカサギに寄生するワカサギ杯頭条虫の発育ステージの構成には，

寄生数や寄生率と連動した大きな季節変化がみられた（図 7，8，9，表 7）．調査を開始

した 2013年 2月の条虫個体群は，体長の小さいステージAの個体が 97%を占めていた．

しかし，その後，夏に向かってステージ Bとステージ Cの割合が次第に増加し，6月に

はステージ Aはほとんど消失した．この間，条虫の体長は増加し，一方，寄生率や寄

生数は減少した．6月には初めて繁殖可能なステージ Dの個体が出現し，寄生率が最低

になった 9月には，数は少ないものの，8割がステージ Dの個体で占められていた．翌

10月になると一転して，ステージ Aの割合が 9割を占め，寄生率も 8割まで急増した．

この時のステージ Aの個体の体長は 1mm未満で，調査期間中最も小さかった．その後

も 12月までは，寄生数が高く，小型の個体が 8割以上を占めるという 10月と似た傾向
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が続いた．この間，ステージ Dの個体も 1割以下と低い割合ながら継続的に観察され

た．中間宿主へ感染可能な六鉤幼虫をもったステージ Dが初めて確認された 6月中旬

の小川原湖の表水温は約 20℃であった． 

 

3.3.2．日本の他の湖沼におけるワカサギ杯頭条虫の体長と発育ステージの構成 

小川原湖での調査結果から，条虫の発育ステージの構成は季節によって大きく変化す

ることがわかった（図 10，表 8）しかし，晩秋から早春までの水温の低い時期は，ステ

ージ構成が比較的は安定していた．この時期に相当するとみなされる 10月から 3月ま

での期間に採集された 5湖沼（野尻湖，諏訪湖，西湖，精進湖，山中湖）における条虫

の体長と発育ステージを小川原湖の結果と比較すると，野尻湖では小型のステージ A

が 7割を占める点で，同時期の小川原湖の構成とよく似ていた．一方，その他の 4湖沼

では，いずれもステージ Aがほとんど見られず，ステージ Cが最も多くを占めた点や，

大型の個体が多いという点で，冬季の小川原湖と大きく異なっていた．夏季の 9月に採

集された塘路湖の条虫は，観察されたすべての個体がステージ Dで占められていた点

で，9月の小川原湖の状況と類似していた．塘路湖での状況は，寄生率が 2%，平均寄

生数が 0.03個体と低い点でも，同時期の小川原湖とよく似ていた． 

十二湖越口の池湖群の連続した 4湖沼で，2012年 5月の同時期に採集されたワカサ

ギ杯頭条虫のステージ構成には，流程に沿った違いがみられた．つまり，上流に位置す

る湖沼ほどステージ Aの割合が高く，また小型の個体が多くを占め，逆に下流側に位

置する湖沼ほどステージ Cやステージ Dの割合が高く，また，大型の個体が多かった． 

2013年の，同じく 5月に採集された網走湖の条虫個体群は，ステージ B，C，Dから

構成されている点で，同じ時期の八景の池と似ていたが，ステージDの個体が体長15mm

以上と，最大でも約 10mmの八景の池に比べて大型の個体が多かった． 

 

 

4．考察  

 

4.1．ワカサギ杯頭条虫の生活史 

	 本研究で行った小川原湖での継続調査から，ワカサギの体内に見られるワカサギ杯頭

条虫は，冬から春，そして夏にかけて徐々に成熟が進み，夏の終わりから秋にかけて，

カイアシ類への感染が可能な六鉤幼虫を持った個体が現れるという，はっきりとした季

節変化が観察された．これにより，日本のワカサギでのワカサギ杯頭条虫の生活史は 1

年で，世代交代は夏から秋に起こることが確認された．オランダでヨーロッパワカサギ

に寄生するワカサギ杯頭条虫を調べたWillemse (1969)も，本研究と同様に，夏に世代交



 

 9 

代が起こる一年の生活史を観察していることから，本種の生活史は，終宿主の種類や地

域に関わりがなく共通していると推測される． 

	 Scholz (1998) によると，杯頭条虫科杯頭条虫属に属する寄生虫は，ヨーロッパの魚類

では 11種が記録されており，さらに調査が必要な種も加えると推定で 24種が分布して

いるという．このうち，生活史が調べられている種類は一部だが，それらはすべて 1年

の生活史を持っている．本種と同様，夏から秋にかけて繁殖する種としては，P. fillicollis 

(Willemse，1969) などが知られる，一方，冬から春にかけて成熟する種類も存在する (P. 

percae; Wootten，1974)．  

	 杯頭条虫属の条虫における生活史の季節性には，水温が大きく影響していると考えら

れる．関係する水温には，中間宿主に寄生している幼虫段階の水温と，終宿主に移行し

してから繁殖するまでの水温の 2つが挙げられる． 

	 中間宿主と考えられるカイアシ類を用いた寄生実験では，水温の違いによる成長速度

が調べられた．その結果，これまでに P. tumidocollisでは Cyclops vernalis内においては

20℃で 18～35日間をかけ，終宿主へ寄生可能な procercoidまで成長し (Wootten, 1974) ，

P. percaeでは C.vernalis内において 14℃で 21日後 (Wootten,1974)，P.parallacticusでは

最適水温は C. bicuspidatus で 16℃ (Freeman, 1964a)，P. exiguusでは Eucyclops gracilis

内で 18～20℃である (Anikieva, 1982c) ことが確認された．佐々木ら（2014）は，網走

湖のワカサギ杯頭条虫卵を，温度条件を変えて十二湖のカイアシ類に寄生させる実験を

行っている．その結果， 4℃の温度条件下では，カイアシ類の体腔に条虫の幼虫は確認さ

れなかった．一方，10℃，15℃，20℃の温度条件では，いずれも 3 日以内に 95％以上のカイ

アシ類で六鉤幼虫が確認された．感染が確認された．10℃と 15℃で飼育を続けた場合，カイ

アシ類の体内の六鉤幼虫はそれ以上発生が進まなかったが，20℃では，13 日後にプロセルコ

イドまで発生が進んだ条虫幼虫が確認された．この結果から，中間宿主内での条虫の定着に

は，少なくても 20℃程度の温度が必要だと推測される．小川原湖では，ワカサギ杯頭条虫は

夏から秋の期間に，ワカサギの腸管から姿を消すことから，この時期に中間宿主である

カイアシ類へ移行していることが推測される．つまり，夏から秋の水温の高い期間に世

代交代が起こっていると考えられる．  

	 また，全国の湖沼におけるワカサギ杯頭条虫の成熟ステージには，それぞれの時期に

よって違いがあった（表 8）．この点については，各湖沼によって水温が上昇する時期

が異なるためと考えられる．  

 

4.2．ワカサギ杯頭条虫の分布を決める要因 

	 ワカサギ杯頭条虫は，これまで，日本の他に，フィンランド，ドイツ，オランダ，ポ

ーランド，ロシア，スイスにおけるヨーロッパワカサギから (Scholz, 1998)，カナダで
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はキュウリウオ (Scholz et al. , 2004) から記録されている．日本では，網走湖，諏訪湖，

芦ノ湖のワカサギから，塘路湖ではアメマスから本種が記録されている（Shimazu, 1990，

1993）．今回の研究によって，新たに，濤沸湖，塘路湖，阿寒湖，越口池，王池，二ツ

目の池，八景の池，小川原湖，野尻湖，木崎湖，精進湖，山中湖，西湖の 13湖沼から

の分布が確認された．一方，生息するワカサギの体内からワカサギ杯頭条虫が確認され

なかった湖沼は，霞ヶ浦や湖山池など 14湖沼であった． 

	 今回の研究から，ワカサギ杯頭条虫の分布には，地理的な偏りはなく，湖沼の水質，

たとえば，栄養状態や淡水や汽水の別とも関連は見られなかった． 

	 寄生虫の分布や生活史には，寄生虫と宿主の生物地理学的な歴史や生理生態的特性，

食物連鎖をはじめとする生物間の相互作用などが関係している．これまでの知見から，

今回研究を行ったワカサギ杯頭条虫の分布を規定する要因としては，以下の 3点が考え

られる． 

 

１）初期ワカサギ個体群の性質 

２）中間宿主の組成 

３）水温 

	 以下にそれぞれについて，要因としての可能性を議論する． 

 

4．2．1．初期ワカサギ個体群の性質 

	 ワカサギの自然分布域は，北海道のオホーツク海沿岸と日本海沿岸，本州の日本海沿

岸および東北太平洋沿岸で，本来は海と連結された海跡湖が主要な生息域である．こう

した分布特性と回遊範囲が限定されている生態的特性から，ワカサギ個体群は，湖沼ご

とに遺伝的に異なっている（池田，2014）．現在内陸の湖沼に生息しているワカサギは

すべて国内移入による．ワカサギが移植される時，移植元のワカサギに寄生が無かった

場合は，当然，移植先のワカサギも条虫が見られないと予想される．移植先で条虫個体

群が確立するまでの不安定な間に，何らかの理由で消失してしまうことも考えられ，そ

のような場合も子孫のワカサギには寄生虫が見られなくなると考えられる．しかし，少

なくても，漁業が行われている湖沼では，ワカサギの資源確保のため，慣習的に異なっ

た湖沼からの移植が頻繁に行われている（池田，私信）．この点は，日本各地のワカサ

ギが本来の遺伝的組成を有しながらも，多くの湖沼では移植の影響によると思われる他

の個体群の遺伝子が検出されていることからも裏付けられている（池田ほか，2006）．

ワカサギ杯頭条虫の分布しない湖沼の一部は，移入初期のワカサギ個体群で条虫がいな

かったためである可能性がある．しかし，少なくても，漁業を行っている湖沼では，ワ

カサギを繰り返し移入している点から，ワカサギとともに，条虫が湖沼に入り込む機会
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は多いと予想される．それにも関わらず，条虫の分布に違いが生じていることから，条

虫の有無は，移植先の湖沼の環境の違いに関連していると考えられる． 

 

4．2．2．湖沼内における中間宿主の組成 

 	 杯頭条虫属は中間宿主としてカラヌス目およびキクロプス目のカイアシ類を中間宿

主として利用する. Scholz (1999)によると，自然条件下あるいは寄生実験によって，利用

可能な中間宿主が判明している杯頭条虫属の種類は 10種で， 2種を除くといずれの種

類も複数種のカイアシ類への寄生が確認されている．よく調べられている

Protepcephalus longicolis (Zeder, 1800) では，カラヌス目とキクロプス目にまたがる 14

種のカイアシ類への寄生が知られている（Scholz, 1999）. 

	 佐々木ら（2014）は，網走湖のワカサギ杯頭条虫による十二湖のカイアシ類への感染

実験を行い，キクロプス目のオナガケンミジンコがワカサギ杯頭条虫の中間宿主になり得る

ことを示した．オナガケンミジンコは，ワカサギ杯頭条虫の分布の有無にかかわらず，越口の

池湖群に広く見られるカイアシ類である (石田・大高，2006; 佐々木ら，2014) ．また，網走湖

ではカラヌス目の一種である Sinocalanus sp.にも寄生することが確認されている（佐々木，未発

表）．これらの点から，ワカサギ杯頭条虫は，同属の他種と同様に，中間宿主への種特異性は

高くないことが示唆される． 

 湖沼の動物プランクトン群集の組成は，一般に，湖水の栄養状態によって大きく異な

る．今回の研究によってワカサギ杯頭条虫が見つかった湖沼は，貧栄養湖から富栄養湖ま

での幅広い栄養状態にまたがっていることも，ワカサギ杯頭条虫のカイアシ類が複数の

カイアシ類を利用している可能性を強く示唆する． したがって，国内の湖沼におけるワカ

サギ杯頭条虫の分布の有無が，カイアシ類の分布の違いに起因している可能性は低い． 

 

4．2．3．水温 

 中間宿主内でのワカサギ杯頭条虫の幼虫の発達には水温の影響が大きく，一般に，高温ほ

ど幼虫の発生は促進される（Freeman 1964; Willemse 1968; Scholz 1991）. しかし，種ごとに最

適温度が存在し，高すぎる温度でも発生は抑制される (Scholz 1999). たとえば， P. cernuae 

(Gmelin, 1790)や P. longicollis, P. macrocephalus (Creplin, 1825), P. osculatus Goeze, 1782, 

P. torulosus (Batsch, 1786)の最適温度は約 20℃である(Scholz 1991, 1993, 1999)．佐々木ら

（2014）によって行われた，網走湖のワカサギ杯頭条虫卵を使った十二湖のカイアシ類への感

染実験では，カイアシ類に取り込まれた六鉤幼虫は 15°C までの低温では発生が進まず， 

20℃の条件下でやっとプロセルコイドが確認されたことから，中間宿主内での条虫の発育には

20℃程度の温度が必要だと推測される．十二湖でワカサギ杯頭条虫が分布する下流側の 4

湖沼では最高水温の年平均値が 22℃を超えたが，分布しない湖沼ではそれほど温度が上昇
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しない．したがって，上流側の 4 湖沼にワカサギ杯頭条虫が分布しないのは，夏期の低い水温

が関係している可能性がある．一方で，杯頭条虫属では，成体の成熟や卵の成熟に低温が必

要だという報告もある（Willemse, 1969; Wootten, 1974）．ワカサギが分布する十二湖・越口の

池湖群は，通年約 10℃の湧水によって涵養されるため，冬季には，夏とは逆に下流側の湖沼

ほど低温になり，ワカサギ杯頭条虫が見られる下流側の湖沼は全面結氷する（大高・高橋, 

1999; 大高ら, 2010; 本研究）．したがって，ワカサギ杯頭条虫の分布の違いに水温が関係し

ているとしても，時期により高温あるいは低温が必要となる可能性があり，どの時期の温度がど

のステージの条虫にどのような影響を与えているのかは不明である． 

 今後の課題となるが，ワカサギ杯頭条虫の分布する湖沼としない湖沼がある理由を知るため

には，中間宿主のカイアシ類と終宿主のワカサギを同時に扱った，より短い間隔での野外調

査や，温度を制御した感染実験などによって，生活史を完結させるための条件を具体的に明

らかにすることが必要である． 
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