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研究成果の概要（和文）： 
 世界各地の野生および飼育霊長類およびヒトに寄生する様々な蟯虫類を集め、その形態学的

な同定を行なうと共に、18S rDNAおよびmtDNA Cox1領域の塩基配列による系統樹によっ
て、霊長類との共進化過程の検証を行なった。これらの２分子の解析では原猿類と新世界霊長

類の分岐のような古い年代を正しく反映することはできなかったが、より新しい時代の分岐は

霊長類進化の順序と一致し、分子的にも共進化を支持する結果が得られた。ヒト蟯虫には Cox1
塩基配列に大きく３型がみられ、 A型は日本、韓国などアジアのヒト、B型は東アフリカから
ヨーロッパのヒトにみられ、在日ブラジル人にも証明された他、飼育チンパンジーに見られた。

C型はこれまで飼育チンパンジーのみに証明されているが、本来は西アフリカのヒトに寄生す
るものと考えられる。分子系統樹ではまず C 型が分岐し、次に B 型と A 型が分岐しており、
人類の分散に連動してこれら３型が形成されたものと考えられた。 
研究成果の概要（英文）： 
 Various pinworms were collected from humans, wild and captive primates over the 
world. They were identified morphologically, and 18S rDNA and mtDNA Cox1 gene 
were sequenced. Neighbor-joining analysis based on these molecules could not depict 
phylogenetic tree congruent with the splitting order for prosimians and the New-World 
primates. However, the order of divergence the Old-world primates is congruent with 
that of host primates, supporting coevolution hypothesis. Three types were present in 
human pinworms: Type A is parasitic in Asian people; Type B in East Africans and 
Europeans, and also Brazilians residing in Japan; Type C has been collected from 
captive chimpanzees only, but is supposed to be parasitic in east African people. 
Phylogenetic analysis revealed that Type C split first, B and A were then diverged. It is 
surmised that these types were formed with dispersal of modern humans. 
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１．研究開始当初の背景 
 霊長類と蟯虫が密接に関連して進化した
という仮説は今から約 80 年も前に Cameron 
(1929)によって提示されたが、それは経験に
基づく主観的な着想であり、現代生物学では
より客観的な手法によって証明される必要
があった。1980～90 年代に Brooks and Glen 
(1982)や Hugot (1999)は形態に基づく分岐分
析でその仮説を検証し、共進化を支持する結
果を得た。しかし形態が不十分にしか分かっ
ていない種類も多く、また形態を原始形質と
派生形質に判定する際には主観が入る余地
が残るため、さらに客観的な DNA 塩基配列の
分析に基づく研究が期待されていた。代表者
らは先にヒトと飼育チンパンジー寄生のヒ
ト蟯虫 Enterobius (E.) vermiuclaris、チン
パンジー寄生のチンパンジー蟯虫 E. (E.) 
anthropopitheci、新大陸産霊長類寄生のヨ
ザル蟯虫 Trypanoxyuris microon、クモザル
蟯虫 T. atelis について、mtDNA Cox1 領域の
塩基配列に基づいて系統解析を行った 
(Nakano, Okamoto, Ikeda & Hasegawa, 2006)。
その結果、分岐順序は宿主霊長類の分岐順序
と一致していたが、ヒト蟯虫には明瞭に分か
れた 3群があり、ヒト（日本人）寄生は全て
A 型であった。B 型と C 型は飼育チンパンジ
ーに寄生することを見出した。B 型と C 型は
チンパンジーが捕獲され、現地で飼育される
間に、ヒトから感染したものと推定された。
系統解析ではチンパンジー蟯虫とヒト蟯虫
が分岐した後でまず C型が A型と B型の共通
祖先から分岐し、その後 A型と B型が分岐し
たことを示した。特に C型は分岐年代がかな
り古いことが示唆された。この分析に用いた
塩基配列は 353 対と短いため、より長い塩基
配列や他の DNA領域に基づいた分析が必要で
あった。代表者らはプライマーの設計を工夫
し、その約２倍の塩基対の解読に成功した。
その分析結果もまた、上記と同様な系統樹を
示した。すなわち現存するヒト蟯虫の系統に
は、ヒト属 Homo の進化や分散に関連した分
岐がみられることが示唆された。 
 
２．研究の目的 
 本研究は世界各地のヒトおよび霊長類か
ら蟯虫類を採取し、そのDNAを抽出して核DNA
の rDNA 領域、mtDNA の Cox1 領域等の塩基配
列を決定し、それを基に、原猿類寄生蟯虫
Lemuricola 属、新世界霊長類（広鼻猿類）寄
生蟯虫 Trypanoxyuris 属、旧世界霊長類（狭
鼻猿類）寄生蟯虫 Enterobius 属を含めた分
子系統樹を作成し、ヒト蟯虫３群の分岐年代
を推定し、ヒト蟯虫の系統とヒトの進化・分
散との関連を証明することを目的として計
画された。 
 また野生状態で霊長類の同一宿主に蟯虫

の２種が寄生するとされたものがいくつか
あるが、それらは多型 polymorphismであり、
実際は１種寄生が原則と考えられる。代表者
らはこれまで、ヒト蟯虫２種説を形態・発育
史・分子の解析によって否定しており、他の
２種混在説についてもより厳密な観察によ
って真偽を確定する。これらを総合して、霊
長類の進化の中で、蟯虫がどのように共進化
したのかを解明しようとするものである。 
 
３．研究の方法 
(1)国内外のヒトや動物園・研究機関で飼育
されているチンパンジーから蟯虫類の成虫
あるいは卵を採取する。国内外野生霊長類研
究者の協力を得て、野生霊長類の糞便から蟯
虫類を採取する。 
 
(2)虫体の一部はグリセリンアルコールで透
徹し、微分干渉顕微鏡を用いて形態観察と計
測を行い、また走査型電子顕微鏡によって微
細構造を観察し、種を同定する。 
 
(3)虫体や虫卵から DNA を抽出し、核 rDNA 領
域、mtDNA Cox1 を PCR 法によって増幅し、キ
ャピラリー・シーケンサー（ABI プリズム
3130）によって塩基配列を解読する。 
 
(4)得られる塩基配列に基づいて系統樹を作
成し、霊長類寄生蟯虫類の分岐順序と時期を
推定する。 
 
(5)特にヒト蟯虫については分岐時期を人類
のアフリカからの分散時期と比較し、ヒト蟯
虫と人類の進化・分散の関係を推定する。 
 
４．研究成果 
(1) 収集した材料と形態学的同定。 
①ヒト蟯虫：既に保有していた材料に加えて、
日本人由来材料、スーダン人由来材料、ギリ
シャ人由来材料（いずれも肛囲検査法で採取
された虫卵）、チェコ国飼育チンパンジー由
来虫体を入手した。 
 
②ヒト以外のヒト科霊長類寄生蟯虫：アフリ
カの野生チンパンジー（タンザニア産、
ガボン産）53 頭、ボノボ（コンゴ産）55
頭、ゴリラ（ガボン産）241 頭、ボルネ
オの野生オランウータン 36 頭の糞便を
調べ、ガボンのチンパンジーからチンパ
ンジー蟯虫 E. (E.) anthropopitheci、
ボ ル ネ オ 島 の オ ラ ン ウ ー タ ン か ら
Pongobius hugoti お よ び １ 新 種
Pongobius foitovae を検出し、他の寄生
虫とともに記載報告した。 
 
③ヒト科以外の旧世界霊長類寄生蟯虫：アフ



リカ産では、ウガンダのアカコロブスより
Enterobius （Coloenterobius）colobis を得
て再記載し、雌の二型性を指摘した。また南
アフリカ産ヒヒの糞便約 600 個体分の提供を
受け、検査したが、蟯虫類は発見できなかっ
た。アジア産では、ニホンザルから初めてと
なるマカク蟯虫 Enterobius (E.) macaci を
山口県と奈良県から得た。スリランカ産ラン
グール類の糞便 53個体分から Enterobius 亜
属の蟯虫を検出した。ベトナム産マカクの糞
便 20 個体分を調べたが、蟯虫類は検出され
なかった。  
 
④新世界霊長類寄生蟯虫：野生アルゼンチ
ン ホ エ ザ ル か ら ホ エ ザ ル 蟯 虫
Trypanoxyuris minutus 近縁種を得た。
また飼育ケナガクモザルとウーリーモ
ンキーからクモザル蟯虫 Trypanoxyuris 
atelis を得た。飼育アカテタマリン 2 頭、
コモンマーモセット２頭、リスザル 50 頭、
フサオマキザル 18 頭を調べたが、蟯虫類は
検出できなかった。 
 
⑤原猿類寄生蟯虫：マダガスカル島のチャイ
ロキツネザルより蟯虫類の少なくとも４種
を得た。飼育ワオキツネザル２頭、スローロ
リス２頭を調べたが蟯虫寄生は証明されな
かった。 
 
(2)DNA 塩基配列解読と系統解析 
①前述のようにこれまでは日本人寄生
ヒト蟯虫は全て A 型であったが、韓国人
やタイ人寄生虫体も A型であることが知
られた。しかし日本国内でブラジル系移
住者の多い地域で２例の B型蟯虫を検出
した。またスーダン人寄生蟯虫も B 型で
あることが証明された。さらにギリシ
ャ・アテネ大学 Dr. Piperaki の協力によっ
て同国のヒト由来ヒト蟯虫の Cox1 配列を解
析したところ、全て B型に属することが証明
された。これらのことは、アジアではヒト蟯
虫は A型であるが、東アフリカからヨーロッ
パにかけては B型であり、それが南アメリカ
にもヒトの移動で移入されたことを示唆し
ている。チェコ共和国で飼育されている
チンパンジーに寄生するヒト蟯虫も B型
であることが判明した。B 型がアフリカ
のヒトに寄生していることは、飼育チン
パンジーの B 型ヒト蟯虫が、捕獲後にヒ
トから感染したという仮説を支持する
ものである。しかしこれまでのところヒト
から C型ヒト蟯虫は証明できなかった。 
 
②約 30 年前に行なわれた海外在留邦人の健
康調査の際の蟯虫検査セロファンに付着し
ていた蟯虫卵から DNAを抽出して調べたとこ

ろ、アフリカや南米の在留邦人もほとんどが
A 型で、日本のヒト蟯虫が派遣先で維持され
ていることを見出した。ただしインドネシア
在住邦人１例から得た蟯虫は未知の型（D型）
であった。 
 
③ニホンザルから得た E. macaci の DNA 塩基
配列分析を行なった。 
 
④原猿類寄生蟯虫ではチャイロキツネ
ザル寄生の Lemuricola bauchoti、 L. 
baltazardi、 L. vauceli について DNA
塩基配列を解析した。 
 
⑤新世界霊長類では、飼育ジェフロイク
モザル、ケナガクモザルとウーリーモン
キ ー に 寄 生 す る ク モ ザ ル 蟯 虫
Trypanoxyuris atelisの Cox1および 18S 
rDNA 塩基配列を比較し、これらの間に明
瞭な差異を認めた。そこで形態を再精査し
たところ、交接刺に差異を認め、それぞれが
別亜種を形成する可能性が示唆された。これ
は中南米でクモザル類と蟯虫類が共進
化した経緯を示す所見と考えられる。  
 
⑥18S rDNA 塩基配列に基づいた系統解
析では、まず新世界霊長類寄生蟯虫が分
岐し、次いで原猿類寄生蟯虫と旧世界霊
長類寄生蟯虫が分かれるなど、霊長類宿
主の系統と矛盾する系統樹となった（図
１）。しかし旧世界霊長類寄生種の間で
はまずマカク蟯虫が分岐し、ついでチン
パンジー蟯虫、最後にヒト蟯虫が分かれ
ている。これは旧世界霊長類の進化過程
と一致していた。 

 
図１．18S rDNA に基づく NJ 系統樹 
 
しかし 18SrDNA は種内・属内の変異に乏
しく、mtDNA Cox1 の A、B、C 型虫体の
18S rDNA 塩基配列はほとんど同一のた
め、系統樹でそれらに対応した分岐は認
められない。そこで mtDNA Cox1 でこれ
らヒト蟯虫の系統解析を試みた（図２）。  



 
 

 

 
図２．mtDNA Cox1 に基づく NJ 系統樹 

 
 この系統樹では、18S rDNA の場合と異
なり、まず原猿類寄生種と新世界霊長類
寄生種の共通祖先と旧世界霊長類寄生
種が分岐している。原猿類寄生蟯虫類も
新世界霊長類寄生蟯虫類も種類、宿主に
応じた分岐をしており、その分岐年代は
かなり古いことが示唆される。旧世界霊
長類寄生種における分岐は 18S rDNA で
の結果と同じく、まずマカク蟯虫が分岐
し、次いでチンパンジー蟯虫とヒト蟯虫
が分岐している。さらにヒト蟯虫はまず
C 型が A、B、D 型の共通祖先から別れ、
次いで B 型と A、D 型の共通祖先が分岐
し、後者から D 型 A 型が分岐している。
A、B、C３型内は最近になって細かく分
かれたことが伺える（図２）。  
 霊長類寄生蟯虫類の 18S rDNA に基づ
く系統樹も mtDNA Cox1 に基づく系統樹
も、霊長類の起源に近い古い時代の分岐
順序を正確に反映することはできなか
ったが、それより後の分岐順序はおおよ
そ霊長類の系統に一致したものであっ
た。これらの解析結果を基に、霊長類と
その蟯虫類の共進化は次のように要約
される。（図３） 
 
 
 
 

 
 
 

図３ 霊長類寄生蟯虫の進化 
 

 まず原猿類と真猿類が別れ、原猿類で
は Lemuricola 属が種分化した。真猿類
は次いで新大陸へ渡った群と旧大陸に
残った群に別れ、前者と共に新大陸に渡
った蟯虫は Trypanoxyuris 属へ種分化し
た。旧大陸では Enterobius 属種が分化
し、ヒト科の出現と分化に対応してチン
パンジー蟯虫、ゴリラ蟯虫、ヒト蟯虫の
祖先が分岐した。ヒト蟯虫は原生人類の
先祖がアフリカから出る前に C型を派生
し、この型は西アフリカへ分散した。出
アフリカは複数回行なわれたが、アジア
へ進出した人類は A 型蟯虫を、ヨーロッ
パへ進出した人類は B型蟯虫を持ってい
たと考えられる。D 型はニューギニアや
オーストラリアへ渡った人類に寄生し
て運ばれた可能性がある。このように霊
長類と蟯虫類は原猿類からヒトまで共
進化したことが DNA 塩基配列解析からも
支持された。 
 
⑦ 蟯 虫 類 は 検 出 さ れ な か っ た が 、
Streptopharagus pigmentatus の大量感染を
伴って死亡したニホンザルの剖検症例を報
告した。 
 
⑧霊長類の糞便からの蟯虫をはじめとした
小型寄生虫の検出方法、形態観察法、および
DNA 塩基配列から推定される霊長類寄生蟯虫
類の系統樹を Cambridge University Press
刊行の単行本 Primate Parasite Ecology に
発表し、併せて霊長類寄生虫卵図譜を同書の
appendix に掲載した。 
 
⑨霊長類寄生蟯虫研究から派生した研究成
果として、(i)インドネシア中部スラウェ
シに棲息する Bunomys chrysocomus に寄
生する蟯虫が Syphacia 属の新種である
ことを発見し、命名記載した。(ii)ヨー
ロッパの動物園で飼育された後、本来チ
ンパンジーの分布しないビクトリア湖
のルボンド島に導入され、定着したチン
パンジー個体群の寄生虫感染状況を蟯
虫類も含めてまとめ、論文発表した。こ
れらの寄生虫にはチンパンジー蟯虫 E. 
(E.) anthropopitheci のようにチンパ
ンジー固有でチンパンジーとともに導
入されたものと、Protospirura muricola
のように現地で新たに獲得されたもの
が混在していた。(iii)系統比較のためコ
ウモリ寄生線虫 Riouxgolvania sp.の rDNA 全
域 6530 塩基の配列を解読した。 
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