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カイヤドリウミグモNymphonella tapetis は，
その幼生期において二枚貝に内部寄生を行うとい
う特異な生活史を持つ．この寄生特性のためか，
自由生活をする成体の外部形態についても，分節
化してムチ状になった触肢及び第一歩脚末端節と
いった他のウミグモ類には見られない特徴を有す
る．また途中にくびれがあり体前方に突き出た吻
や，体に比して太くて強大な鋏肢も特徴的である．
このような他のウミグモには見られないさまざま
な形態的特徴を有することから，カイヤドリウミ
グモ及びカイヤドリウミグモ属の分類学的位置
については長いあいだ見解の一致が得られていな
かった．

本稿では，産業上で問題となっている生物にも
かかわらず（詳しくは後稿の鳥羽ほか 2019を参

照），その基礎生態について多くの謎を有するカ
イヤドリウミグモについて，その分類と系統に焦
点を当て解説する．まず，カイヤドリウミグモの
形態による系統分類の研究史を紹介した後，著者
らが行った分子系統解析の結果に基づいて本種の
科及び種分類について現状を整理した．そのうえ
で，系統分類上で残された問題点を提示する．

1．系統分類の研究史

カイヤドリウミグモの発見・命名者である大島
廣は，最初この種をユメムシ科Nymphonidaeの異
常形態（aberrant form）であると考えた（Ohshima 
1927）．その後も何人かの研究者がカイヤドリウ
ミグモをユメムシ科の一員としており（Helfer & 
Schlottke 1935, Arnaud & Bamber 1987, Bamber 
2007），たとえばFry（1978）は数量分類学的解
析によりカイヤドリウミグモ属はユメムシ科に含
まれ，この科に属する他の種の形態との全体的
類似度は高いという結果を示した．一方Gordon

（1932）は，Ohshima（1927）による幼体の記述に
基づき，ユメムシ科としては発達が悪い鋏肢，9
節からなる触肢（ユメムシ科は5節），腹側方向を
向いた吻（ユメムシ科では前方を向く）を根拠と
して，カイヤドリウミグモはユメムシ科ではなく
Eurycydidae科に属させるべきとの見解を示した．
成体の比較ではないことから，たとえばカイヤド
リウミグモ成体の吻は前方を向くなどこの見解の
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論拠は決して妥当ではないが，大島も自らが発見
したカイヤドリウミグモ成体が，Eurycydidae科
のいくつかの属と全体的な形態や腹部や歩脚の形
状が類似することを指摘し，カイヤドリウミグモ
はEurycydidae科におけるaberrant formとの見解
を示した（Ohshima 1933）．後にEurycydidae科は
イソウミグモ科（Ammotheidae）に編入され，そ
の後何人かの研究者はカイヤドリウミグモ属をイ
ソウミグモ科の一員として分類している（Stock 
1959, Utinomi 1971, Munilla 1988, Müller 1993）．
このようにカイヤドリウミグモ属の科の所属に
ついては，ユメムシ科説とイソウミグモ科説が長
年対立した状態にあった．なお大島は，カイヤド
リウミグモの形態及び生活史の特異性から，カ
イヤドリウミグモ属（当時はカイヤドリウミグ
モ1種）のみで構成されるカイヤドリウミグモ科

（Nymphonellidae）の新設を提唱したが（Ohshima 
1938），この考えはその後の研究者には受け入れ
られていない．

またカイヤドリウミグモ属には，種分類に関す
る問題が長年くすぶっている．Le Calvez（1950）
は，1939年にフランス南部地中海側に位置する
バニュルス・シュル・メール（Banyuls-sur-Mer）
で採集されたウミグモを日本産カイヤドリウミ
グモと同じN. tapetis と同定した．これに従い
内海（1965）は，カイヤドリウミグモの分布地
のひとつとして南仏海岸をあげている．それに
対しGuille & Soyer（1968）は同地で新たに採集
された個体は新種のN. lecalveziであると提案し
た．しかしながら，後年地中海において採集さ
れたカイヤドリウミグモ属のウミグモは，すべ
て N. tapetis と同定されており（de Haro 1978, 
Arnaud 1988, Munilla 1993, Munilla & San Vicente 
2000, Chimenz Gusso & Lattanzi 2003, Munilla 
& Soler-Membrives 2014, Soler-Membrives & 
Munilla 2015），他にN. lecalveziと同定されたの
は，Munilla（1988）によるナミビアで採集された
1個体のみである．ウミグモ類の分類に関するオ
ンラインデータベースであるPycnobase（Bamber 
et al. 2018）でも，N. lecalveziはN. tapetisの新
参異名（新参シノニム）として扱われているが，
このシノニム化について明確な根拠が示されたこ

とは無い．これとは別に1959年には，南アフリ
カ北西部のランバーツ湾（Lambert's Bay）で採
集された個体に対してN. lambertensis が新たに
記載された（Stock 1959）．本種は同地からの再
採集（Arnaud & Bamber 1987）に加え，ナミビア
からも報告されている（Munilla 1988）．これらこ
れまで記載された3種のカイヤドリウミグモ属の
成体の形態は非常に類似しており，Stock（1959）
はN. lambertensis が将来的にはN. tapetis の亜
種となる可能性を示唆すると共に，地中海産個
体のいくつかの特徴は，日本産N. tapetis とN. 

lambertensisの中間的であると述べている．
このようにカイヤドリウミグモ属の種分類につ

いては以下に示すように見解が大きく3つに分か
れている．すなわち，（1）採集記録がある日本・
地中海・アフリカ南部産は独立した3つの種であ
る，（2）日本産のものと地中海産のものは同種で
2種である，（3）各産地産のものは同種の範囲内
に収まる1種である，に分かれている．

2．トックリウミグモ科の復活とその単系統性

従来ウミグモ類の科の分類は，形態的特徴，と
くに頭部附属肢の節数や有無に基づいて行われ，
伝統的に以下の9科に分類されることが多かった．

Pantopoda目（皆脚目）
	 ユメムシ科  Nymphonidae
	 イソウミグモ科  Ammotheidae
	 ミドリウミグモ科  Endeidae
	 カニノテウミグモ科  Callipallenidae
	 ホソウミグモ科  Phoxichilidiidae
	 スイクダウミグモ科  Austrodecidae
	 オオウミグモ科  Colossendeidae
	 イボウミグモ科  Rhynchothoracidae
	 ヨロイウミグモ科  Pycnogonidae

しかしながら最近の分岐分類学及び分子系統学
的解析から，これら伝統的な科のいくつかについ
て明らかな多系統性が指摘されている（Arango 
2002, 2003, Arango & Wheeler 2007, Nakamura et 

al. 2007）．中でもイソウミグモ科からのトックリ
ウミグモ属（Ascorhynchus）とEurycyde属の分
離は，形態に基づく分岐分類学，分子系統学及び
形態と分子の複合的解析のいずれにおいても強く
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支持されている（Arango 2002, Arango & Wheeler 
2007, Nakamura et al. 2007）．

この様な状況に対し，Nakamura et al.（2007）
はこれら2つの属を所属させる科として，Hoek

（1881）により設立されたトックリウミグモ科
（Ascorhynchidae）を復活させた．しかしながら，
彼らの作成した18S rRNAを用いた分子系統樹で
はトックリウミグモ科は側系統群となっており，
Arabi et al.（2010）は，このような側系統パター
ンの出現は，おそらく分子系統樹を描く際の，外
群の不適切な選択に基づく誤った樹形推定による
ものであると指摘した．さらに張ほか（2012）の
カイヤドリウミグモを含めた18S rDNAに基づく
分子系統解析によってもトックリウミグモ科の単
系統性は強く支持されなかったが，これは外群に
用いたウミグモ種とトックリウミグモ科との塩基
配列の類似性が高いことによって，樹形の確率と
ブートストラップ値が低くなったためであると推
測された（Nei & Kumar 2000）．これらの解析結
果を踏まえ，Miyazaki et al.（2015）では，18S 
rRNAの塩基配列が入手可能なユメムシ科の3種

（Nymphon striatum, N. kodanii, N. robustum）
及びカニノテウミグモ科の 2 種（Callipallene 

brevirostris, C. sagamiensis）を外群として分子
系統解析を行った．その結果，カイヤドリウミグ
モを含めたトックリウミグモ科の単系統性が強く
支持された（図）．この図は最尤法によって作成
されているが，近隣結合法を用いた解析において
も同一の樹形が得られるとともに，同科の単系統
性は強く支持されている．

3．カイヤドリウミグモの科の所属と科内に 
おける系統的位置

張ほか（2012）は，カイヤドリウミグモの塩基
配列を用いた最初の分子系統解析を行ったが，そ
の中で彼らはミトコンドリアDNAのチトクロムC
酸化酵素サブユニットI（COI）及び16S rDNA，
核DNAの18S rDNAとリボゾームRNA遺伝子内
部転写スペーサー1（ITS1）領域を分析対象とし，
そのうち18S rDNA配列のみが本種の分類学的位
置に関して有効な系統学的情報を有することを確
認した．彼らは外群として，Arabi et al.（2010）

の解析によってウミグモ綱内で早い段階で分岐し
たとされたスイクチウミグモ科 , ヨロイウミグモ
科，イボウミグモ科及びオオウミグモ科を選択し
た．その結果カイヤドリウミグモがトックリウミ
グモ科に属するとともにトックリウミグモ属内に
含まれる事が強く示唆されたが，トックリウミグ
モ科の単系統性とトックリウミグモ科内における
カイヤドリウミグモの系統的位置については信頼
性の高い結果が得られなかった．

一方，種の系統関係を正確に再現するためには，
解析する遺伝子の数を増やすよりも，解析対象生
物の祖先的な種を加えて解析する事の方が，より
重要である事が最近の研究で示されている（Pick 
et al. 2010）． そ こ で Miyazaki et al.（2015） は
18S rRNAの塩基配列を用いて，前述のようにユ
メムシ科とカニノテウミグモ科を外群として選択
した上で，日本産カイヤドリウミグモ及び本種と
近縁と考えられているトックリウミグモ属の3種

（Ascorhynchus auchenicus, A. glaberrimus, A. 

japonicas）の18S rRNA塩基配列約1.4 kbpを新
たに決定し，さらにデータベース上にある既知の
3種のトックリウミグモ属及び3種のEurycide属
の配列を加えて分子系統解析を行った．この解析
ではトックリウミグモ科の単系統性が強く支持さ
れるとともに，カイヤドリウミグモはトックリウ
ミグモ科に含まれる事が示された（図）．この結
果と張ほか（2012）の結果とを考えあわせると，
カイヤドリウミグモがトックリウミグモ科の一員
であると結論づけられた．

一方，カイヤドリウミグモのトックリウミグモ
科における系統的位置については，張ら（2012）
の解析ではトックリウミグモ科がトックリウミグ
モ属＋カイヤドリウミグモとEurycyde属の二つ
のサブクレードに分かれたのに対し，Miyazaki et 

al.（2015）の解析ではトックリウミグモ属の一
部とカイヤドリウミグモ，及びトックリウミグモ
の残りとEurycyde属から成る二つのサブクレー
ドが認められた（図）．Eurycyde属はいずれも単
系統性を示したが，この属は吻が柄（pedicel）を
持つというユニークな形態的特徴を有し，以前
の分子系統解析による結果によっても単系統性
が強く支持されていた（Arango & Wheeler 2007, 
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Nakamura et al. 2007）．またカイヤドリウミグモ
属のウミグモは，強固な鋏肢，触肢や第一歩脚の
多分節化のように独特の形態学的特徴を共有して
いることから，属としての単系統性は間違いない
であろう．これらのことから，トックリウミグモ
属はトックリウミグモ科としての共有原始形質に
よってまとめられた属であり，Eurycyde属とカ
イヤドリウミグモ属はトックリウミグモ科の中で
それぞれ独自の進化を遂げた特異な形態を有する
属であると考えられる．トックリウミグモ属と
Eurycyde属はトックリウミグモ科中でも飛び抜
けて種数が多い属であり，それぞれ78種及び19種
が属する．またこれら以外に，この科内には1-5
種から成る小さな属がある（Bathyzetes, Boehmia, 
Calypsopycnon, Heterofragilia及びPycnofragilia属）

（Bamber et al. 2018）．したがって，カイヤドリウ
ミグモ属を含むトックリウミグモ科内の進化シナ
リオの解明には，すべての属を含んだ広範囲なタ
クソンサンプリングを行い，より信頼性の高い系
統樹を作成することが必要である．

4．種分類に残る疑問

2．で述べたように，カイヤドリウミグモ属内
の種分類に関しては，とくに日本産のものと地中
海産の個体が同種か別種かについて意見が分かれ

ている．Guille & Soyer（1968）がNymphonella 

lecalveziを新種記載，すなわち地中海産の個体を
日本産の個体と別種とした根拠は，触肢第7節と
第6及び第8節との長さの比の違いと，担卵肢複
合棘の分枝数の違いであった．しかしながら，彼
らは日本産の個体のデータを実際の標本からでは
無く，Ohshima（1935）中の記述及び図からの計
測より得ているため，信頼性は低いと考えられる．

そこで，Miyazaki（2011）は大発生以降大量に
入手可能となった日本産の標本を使ってこれらの
形質を再評価した．その結果，触肢節の比の違い
については日本産・地中海産の両者の差が大きく
縮まったこと，複合棘分枝数の違いについては両
者の範囲が重なったことが明らかになり，日本産
と地中海産の個体が別種であることへの妥当性に
疑問を呈した．さらにスペイン・バルセロナ自治
大学のTomás Munilla教授から，第一基節基部の
突起の有無，接脚突起のくぼみの有無，担卵肢複
合棘数にも両者の間に違いが存在するとの指摘を
受け，同教授提供のスペイン産雄1個体を含めた
比較観察を行った．その結果，接脚突起くぼみの
有無と複合棘数には実は違いが無いことが明らか
となったが，第一基節基部突起については指摘さ
れた違い（日本産は突起を有し，地中海産は欠
く）が存在した（宮﨑，未発表）．引き続き同教

図　ウミグモの分子系統樹　分子系統樹は 18S rRNA の塩基配列を利用して，最尤法により作成した．Miyazaki et al．（2015）
で新たに決定した種を○で示す．各節の数字は，最尤法（左）及び近隣接合法（右）で求めたブートストラップ値を示す．
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授の承諾を得て，提供されたスペイン産個体より
遺伝子塩基配列の取得を図ったが，保存状態が悪
かったためかPCRによるDNA増幅を行うことが
できなかった（玉置，私信）．すなわち現時点では，
カイヤドリウミグモ属の種分類問題に対する分子
系統学的検討はいまだ行われていない．今後は地
中海及びアフリカ南部産の新規標本の入手が望ま
れるところである．

5．おわりに

系統と分類は，対象生物を理解するうえで最も
基本となる研究であるが，カイヤドリウミグモに
ついては他の研究分野同様，2007年の大発生後に
慌てて分析・解析が行われたといういきさつがあ
る．このことは，現在においては我が国で社会的
問題となっていない種であっても，とくに寄生と
いった将来的に何らかの形でヒトの生活や産業な
どと関わる可能性がある特性を有した種について
は，その系統や分類をはじめ，さまざまな生物学
的知見を蓄積させておく重要性を改めて認識させ
たのではないだろうか．その意味で，日本産カイ
ヤドリウミグモと海外産のものが同種か別種かと
いう問題は，将来的に海外でも日本と同様な漁業
被害が引き起こされる可能性とも深く関わってお
り，重要な問題であると考えられる．

Tomás Munilla教授にはスペイン産Nymphonella個

体をご提供いただくともに，カイヤドリウミグモの

種分類に関していくつかの示唆をいただいた．また，

Franz Krapp博士には，独文・仏文文献の内容につい

てご教示いただくとともに，同様に種分類に関する示

唆をいただいた．ここに記して両氏に御礼申し上げる．
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