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1. はじめに
なぜ魚の免疫系を、それもよりによって補体を研

究するのか？という質問がこれまでたくさん寄せら

れてきた。単純に表現すれば、理由の一つは免疫系・

補体の進化を理解し、あわよくば哺乳類では見られ

ないような新奇な免疫因子・免疫機構を魚類から見

つけてみたい、というものである。もう一つの理由

は、水産科学的立場から、魚類の病害防除法を開発

して魚病（主に感染症）による養殖魚の大量死を免

疫学的に防止するためである。医学的・基礎生物学

的見地から補体系を研究する皆様とは、前者の興味

は比較的容易に共有できるのではないかと考えられ

るが、特に本学会において、魚類免疫研究の応用的

な側面をご紹介する機会は少なかった。本稿では、

基礎・応用の両面から、魚類養殖におけるバイオテ

クノロジー技術の成果、魚類の免疫機構に関する最

近の研究の目立った進展、そして主にコイ科魚類を

モデルとした我々の研究室における補体、栓球、T細
胞に関する研究例を概説したい。

2. 産業としての魚類養殖
国連食糧農業機関（FAO）の統計によれば、1990
年代から天然魚を天然海域で獲る漁業（Capture 
fisheries）の漁獲高は横ばいであるのに対し、養殖
（Aquaculture）による生産高は順調に伸び続け、今
や天然魚漁獲高を超えている（図 1）1)。今後も養殖

業の隆盛は続くと期待されるが、潜在的な阻害要因

として、養魚用の餌（特に魚粉などの動物性タンパ

ク質）の不足、細菌・ウイルス・寄生虫感染のパン

デミックによる養魚の大量損失や商品価値低下など

が挙げられている。魚類の免疫系を正しく理解して

病害防除に資することは、健全な養殖魚を安定的に

生産し、人類に良質な動物性タンパク資源を供給す

るために重要である。

3. 魚類養殖のバイオテクノロジー
ゼブラフィッシュやメダカなどの小型モデル魚は、

充実したゲノム情報や豊富なミュータントが利用可

能であることから、魚類の発生や免疫機構の遺伝学

的な解析に大きく貢献してきた。近年は、小型モデ

ル魚から得られた知見を基に様々な技術が養殖対象

魚にも応用され、近年の魚類養殖では、成長速度、
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抗病性、性および性成熟の制御、味など、多様な表

現型を指標とした育種が可能となっているほか、抗

生物質などの薬剤に頼らない免疫学的な病害防除法

の開発が進められている。この節では、近年養殖魚

への応用が進んでいる主なバイオテクノロジーを概

説する。

3-1. 染色体操作による性の制御
ほとんどの養殖魚種では、雄よりも雌が高い経済

的価値を持つので、古くから全雌の生産が試みられ

てきた。たとえば、遺伝的な雌を雄性ホルモン投与

によって人為的に雄に性転換させた「偽雄」と通常

の雌を交配することにより、全雌の子どもが得られ

る。別法として、紫外線で遺伝能力を不活化させた

精子で卵を受精させ、その第一卵割を高圧あるいは

高温処理で阻害しても、卵由来の染色体のみを引き

継いだ全雌二倍体魚を作り出せる 2)。さらにサケ・

マスでは、第一卵割阻止によって四倍体化させた雌

と、二倍体の偽雄を交配させることによって全雌の

三倍体魚の作出が可能となっている（図 2）3)。全雌

三倍体は不稔であるので、性成熟にエネルギーを使

わないので高成長で肉質も良いことに加えて、環境

中に逃げ出しても野生種との交雑によって生態系を

撹乱するリスクが低い利点をもつ。

一方、雄が雌より高い価値をもつ数少ない例がト

ラフグである。フグの卵巣はテトロドトキシンを蓄

積して強毒となるが、精巣は毒化せず美味しい白子

として珍重される。全雄トラフグ生産を達成するた

めに、まず雌性ホルモン投与によって遺伝的雄を偽

雌に性転換させ、これを通常の雄と交配させる。理

論上は、こうして生み出された卵の 1/4は、YYの性
染色体組成を持つ超雄である。超雄を育てて通常の

雌（染色体組成 XX）と交配させれば、全て雄のトラ
フグが生まれる。これを開発した東京大学は、2013
年より超雄精子の有償分与を開始している。この技

術開発を支えたのは、トラフグの性決定遺伝子を同

定した基礎研究である。一般に魚類の性染色体（XY）

はともに常染色体とほとんど同じサイズで顕微鏡下

では判別不能である。魚種によって性決定遺伝子は

異なるが、トラフグの性を決めるのは、抗ミュラー

管ホルモン II型受容体遺伝子（Amhr2）上にある 1
塩基置換であることが解明され、その SNP 解析に
よって発生の早い段階で雌雄判別が可能となった 4)。 

3-2. 遺伝子組換えサケ
魚類でも外来の遺伝子を導入する遺伝子組換えは
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実験的には可能であるが、食用魚における遺伝子組

換えの実用化例は少ない。現在唯一、食用として米

国 FDA に認可されている遺伝子組換え魚は、
AquaBounty社の AquAdvantage Salmonである。
これは、キングサーモンの成長ホルモン遺伝子を、

冷水性魚種Ocean Pout（ゲンゲの仲間）に由来する
抗凍結タンパク遺伝子プロモーターに接続した遺伝

子カセットを導入した、トランスジェニック大西洋

サケである 5)。野生型の 1.5 倍のスピードで出荷サ
イズ（約 4 kg）に成長する。ただし、このような組
換え魚は日本では未承認・未流通である。

3-3. 量的形質遺伝子座（Quantitative trait loci）解
析による抗病性魚の育種

ニジマスやヒラメなど、高密度遺伝子地図（物理

的地図および連鎖地図）が利用可能な水産対象魚種

で、伝染性膵臓壊死症（IPN）6)、伝染性造血器壊死

症（IHN）7)、扁形動物ハダムシ寄生 8)など、治療・

予防が困難な感染症について、抵抗性の高さとよく

連鎖する遺伝子マーカーが解明されている。特に、

我が国の養殖ヒラメに重篤な被害を与えてきたリン

ホシスチス病については、その原因ウイルスに耐性

のヒラメが育種されており 9)、広く養殖種苗として

流通している。

3-4. ゲノム編集による付加価値付与
CRISPR-Cas9 を中心としたゲノム編集技術は、

近年、魚類に広く応用されつつある。これまでは遺

伝子破壊による新規表現型の付与が進められている。

例えば、ミオスタチン遺伝子の破壊による肉厚

（Double Muscle）マダイ 10)の生産はほぼ実用化の

段階にこぎつけている。サバやマグロの養殖におい

て、食欲抑制の解除や攻撃性（共食いなど）の消去

がゲノム編集で試みられるなど 11)、様々な表現型を

狙った、ゲノム編集による養殖魚の育種研究が加速

している。

4. そもそも魚類とは？
ここで、我々が魚として扱う分類群を改めて確認

しておきたい。魚類は、脊索動物門・脊椎動物亜門

（脊索の周囲に脊椎を発達させたグループ）に属す

る動物のうち、四肢動物（両生類、爬虫類、鳥類、

哺乳類の総称）を除くグループを指す。脊椎動物亜

門は、無顎類（ヤツメウナギのように顎のない原始

的なグループ）と顎口類（軟骨魚類と硬骨魚類）に

大別されるが、魚類は両者にまたがって分布する。

また、硬骨魚の祖先から肉鰭類と条鰭類が分かれ、

肉鰭類から四肢動物が派生した。これら主な分類群

の系統発生は図 3のように表すことができる。タイ、
ヒラメ、コイ、サケなど我々が海や川で、あるいは

鮮魚店で目にする魚の殆どは分類学的には条鰭類の

中で比較的新しく出現した真骨魚類（Teleost）に属
する。脊椎動物の進化の過程で、無顎類と顎口類の

共通祖先から、全ゲノムの重複を経て顎口類が生ま

れ、さらに真骨魚類の祖先がもう１回全ゲノム重複

を経験したと信じられている 12）。この真骨魚特異的

な全ゲノム重複は、現存する真骨魚類の形態・生理・

生態に著しい多様性を生んだと考えられるが、同時

に、免疫因子の遺伝子の多様性拡大にも大きく貢献

したことも確実視されている。

5. 魚類免疫系の特徴を概観する
魚類は脊椎動物の系統で最も原始的な位置を占め

るので、その免疫因子には、四肢動物で高度に分化・

多様化しているものの祖先形とみなされる構造と機

能が認められることが多い。一方で、魚類の各分類

群が独自の進化を遂げたものもある。ここでは、私

達がよく知る哺乳類の免疫系との比較を中心に、魚

類免疫系の構造的・機能的特徴を、大まかな分類群

ごとに概説する。
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5-1. 無顎類
無顎類にもリンパ球に似た血球が観察されたこと

から、免疫グロブリン（Ig）を代表とする獲得免疫
因子の進化的起源を求める研究は 1960 年代から行
われていたが 13,14)、無顎類血清から精製された Ig様
タンパク質の部分配列を基に単離された cDNA が、
実は補体 C3をコードすることが報告され 15)、以後、

無顎類には抗体すなわち獲得免疫は未発達であると

信じられてきた。しかしながら、遺伝子変換によっ

て後天的に高度な多様化を遂げる新奇抗原受容体

Variable lymphocyte receptor (VLR)が 2004年にヤ
ツメウナギで発見されて以来、無顎類には Igとは異
なる独自の抗原受容体からなる獲得免疫が備わって

いることが明らかとなっている 16)。VLR は Toll や

Toll-like receptorと同じく Leucine-rich repeatsで
構成される。そのサブタイプ VLR-A、VLR-B、VLR-
C は、それぞれ機能的には有顎脊椎動物の αβ 型 T
細胞受容体（TCR）、B 細胞受容体（BCR, Ig）、γδ
型 TCRに相当すると考えられる 17)。VLR-Bによる
補体活性化を示唆する報告もあり 18)、Ig・VLRと全
く異なるタンパク質ファミリーを抗原受容体として

利用した獲得免疫系が、機能的にはよく保存されて

いる点は、免疫系の進化を理解する上で極めて興味

深い。ちなみに、無顎類の補体系には、哺乳類の補

体系に見られる溶解経路を構成する成分は存在せず、

レクチン経路と第二経路を介したオプソニン化が、

補体系の主要な生体防御機能であると考えられる

19)。ただし、近年、これら活性化経路依存的な血清
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の細胞障害活性も報告されており 18)、無顎類補体の

機能には解明すべき点が多く残されている。

5-2.  軟骨魚類
軟骨魚類は、Ig,TCR,MHCを備えた獲得免疫系を

確立している 20)。Ig には IgNAR（Novel Antigen 
Receptor, H 鎖のみからなる）といった軟骨魚類特

異的アイソタイプが含まれる。また、それらの抗原

結合部位の多様性は、 Rag（ Recombination 
activating genes）による VDJ組換えでなく、哺乳
類 Ig の L鎖（λ）の J/Cクラスターと同様に、高
度に多重化した VDJ カセットのクラスターから１
組を選択して得られる 21)。また、補体系は古典経路、

第二経路、レクチン経路、溶解経路を完備する 22)。

ただし、遺伝的に C5 を欠損し、細胞障害活性をま
ったく示さない種（ドチザメ）が存在する点 23)は、

C5a アナフィラトキシンを欠損することを意味し、
補体に依存しない炎症反応機構がどのように機能し

ているのかなど、興味深い研究テーマを提示してい

る。

5-3.  硬骨魚類
硬骨魚類の中でもっとも研究が進んでいるのは真

骨魚類である。これは、真骨魚類が多くの養殖対象

種を含み産業的に高い価値を持つこと、遺伝子地図

や全ゲノム情報などが整備された小型モデル魚種を

含むことに起因する。1960年代から硬骨魚の Igが
同定され、続いて TCR、MHC、各種サイトカイン
の同定も進み、現在は、硬骨魚類は哺乳類に匹敵す

るほどに発達した獲得免疫機構を備えていることが

明らかとなっている。ただし、哺乳類と比較して、

硬骨魚類に特徴的な因子や機能が明らかとなってい

る。次節では真骨魚類に焦点を絞り、近年明らかと

なってきた、このグループの免疫系が持つユニーク

な特徴を紹介する。

6. 真骨魚類免疫系に見る祖先形質と派生形質
6-1. 補体成分の多重化
前述した真骨魚類特異的な全ゲノム重複により、

補体成分遺伝子を含む多くの遺伝子が真骨魚では倍

加している 24)。魚種によっては、全ゲノム重複によ

る倍加から更にコピー数を増やした成分もある 25)。

そのような補体成分遺伝子の多重化が真骨魚類の生

体防御において果たす役割は、原始的な脊椎動物に

おける自然免疫と獲得免疫の役割分担を理解する上

で非常に興味深い。著者らは、コイなどの数種の真

骨魚類について補体溶血活性を測定したところ、古

典経路補体価はヒトと同等かやや低いのに対し、第

二経路補体価はヒトの5〜50倍高いことを認めた 26)。

この結果から、魚類の補体による生体防御は、抗体

依存的な獲得免疫よりも、抗体非依存的な自然免疫

により大きく依存しているという仮説を提唱した。

また、ニジマスの補体成分 C3 にはアイソタイプ
が存在し、これらが溶血活性や赤血球・酵母に対す

る結合特異性において異なる挙動を示すことが報告

された 27,28)。これ以後、様々な魚種から C3 遺伝子
の多重化や C3 アイソタイプタンパク質の機能的多
様性が報告されている 24)。さらに、C4、B因子、C7
なども様々な真骨魚で重複しており 29,30)、補体成分

の多重化によって補体の異物認識能や活性化能が強

化された可能性が示唆されている。

6-2. 真骨魚類特異的な抗体クラス IgZ/IgT
真骨魚類の Igクラスとしては、IgMと IgDが知

られていたが、2005年に、ゼブラフィッシュ全ゲノ
ムシーケンスデータを活用して、真骨魚類特異的な

Ig クラスとして IgZ（Zebrafish に因んだ命名）が
発見された 31)。図 4に示すように、IgZ重鎖（ζ鎖）
の可変部は、IgM と共通の V 断片と IgZ 専用の D
断片（Dζ）および J断片（Jζ）を、Ragによって
組み換えて多様化する。Dζクラスター、Jζクラス
ターおよびζ鎖定常域遺伝子（Cζ）は、Germ Line
のゲノム中では IgM・IgZ共通の V断片クラスター
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とμ鎖の D断片（Dμ）クラスターの間に配置され
ている。そのために、一つの B 細胞は Rag による
VDJ 組換え時にμ鎖かζ鎖のいずれかを選択する
ことになり、IgMから IgZへのクラススイッチは起
こらない。IgZ の発見後、同様の抗体がニジマスや
コイなど他の真骨魚類魚でも次々に発見され、現在

は、この IgZに相当するクラスは、より一般的な名
称として IgT（teleostに由来）と呼ばれている。IgT
は、血清中では主に単量体として存在するが、消化

管や体表の粘液中には IgM と同様に四量体として

分泌される。近年の機能解析によって、IgT は哺乳
類の IgAと相同の機能を担い、特に消化管などの外
界との境界部における寄生虫感染において主要な防

御を担うことが明らかとなっている 32)。

6-3. B細胞による食作用
2000年代初頭に、ペンシルベニア大学においてニ

ジマス補体系の機能解明を進めていた Sunyer 博士
は、補体活性化で生じるアナフィラトキシン様ペプ

チドがニジマス食細胞の異物取り込みを著しく促進

することを報告した 33)。その実験中に、彼らは通常

の食細胞（好中球・マクロファージ）よりも遥かに

小型の白血球までもが食作用を示すことに気づき、

詳細な解析を加えた結果、それらが B細胞であるこ

とを突き止め、Nature Immunology の表紙を飾る
論文として発表した 34)。B細胞１細胞あたりの異物
取り込み量は単球・マクロファージに及ばないが、

魚類血液中のB細胞数は、哺乳類よりも遥かに多く、
B 細胞の食作用が生体防御に有意な役割を果たすこ
とが明らかとなった。この知見は、B 細胞とマクロ
ファージの系統発生学的な近さを示唆したが、河本

宏博士らが新たに提唱した血球分化モデル 35)とも

よく一致し、原始的な脊椎動物では B細胞が食細胞
としてのマクロファージの性質を色濃く残している

ことが明らかとなった。

6-4. 栓球による食作用
哺乳類以外の脊椎動物では、血小板でなく栓球と

いう有核細胞が血液凝固反応を開始させる。古くか

ら魚類や鳥類の栓球が食作用を示すのではないかと

疑われてきたが、技術的な問題から、観察された貪

食像の真偽には議論が残されていた 36)。著者らのグ

ループは、コイ、ギンブナ、ヒラメの栓球に特異的

なモノクローナル抗体を活用し、栓球の高純度精製

と遺伝子発現解析、および精度の高いフローサイト

メトリーなどの解析進めた。その結果、これら真骨

魚の栓球は、IL-1β、iNOS、MHC class II、CR3な
どを発現すること、蛍光ラテックスビーズや細菌、

28



酵母を活発に貪食してファゴリソゾームを形成し、

活性酸素による殺菌反応を起動することが明らかと

なった 37)。ただし、高純度に精製した栓球単独では

食作用を示さず、標的異物によって刺激を受けた他

の白血球から分泌される液性成分によって栓球によ

る貪食が活性化する 38)。栓球が貪食と血液凝固とい

う 2つの異なる機能にどのようにコミットされるの
かなど、その分子機構に興味が尽きない。

6-5. CD8+ T細胞による寄生虫感染防御
金魚、コイ、フナなどの淡水魚にとって白点病は

頻発する病気の一つで、白点虫と呼ばれる繊毛虫

（Ichthyophthirius multifiliis）が体表に感染して
発病し、特に観賞魚には甚大な被害を与える。著者

らの研究室では、ギンブナの体表における白点虫に

対する細胞性防御機構の解析を進め、CD8+ T 細胞
が、MHC 非拘束的に直接白点虫を認識し、パーフ
ォリンおよびグランザイム様セリンプロテアーゼ依

存的に殺すことを見出した 39)。これらの結果から、

魚類では、T 細胞が TCR に依存しない異物のパタ
ーン認識能も保持していると考えられ、原始 T細胞
としての多面的な機能を垣間見ることができた。

6-6. Rag1欠損ゼブラフィッシュの免疫応答
Rag1は Igや TCRの可変部遺伝子のVDJセグメ

ントを組換える酵素である。ヒトで機能的な Rag1
を遺伝的に欠損すると著しく易感染性の重症複合免

疫不全症となり、根治的治療には造血幹細胞移植を

要する。この酵素を欠損するゼブラフィッシュ突然

変異体が、Tilling（Target-Selected Mutagenesis）
によって樹立された 40)。この rag1-/- ゼブラフィッシ

ュは、ヒトのように重篤な免疫不全には陥らず、病

原菌の人為的感染に対しては野生型より弱いものの、

無菌でも SPFでもない通常の飼育環境で生育し、世

代交代も可能である。これは、真骨魚類の感染防御

は、哺乳類ほどには獲得免疫に依存せず、むしろ自

然免疫への依存度が高いことを示唆している。ただ

し、前述のように真骨魚類では様々な遺伝子の重複

があり、rag1-/- 系統が本当に獲得免疫機能を欠損し

ているのかは未検証であった。

この点を確かめるために、著者らのグループは

rag1-/- ゼブラフィッシュの分与を受け、血清 IgMが
検出されないこと、魚病菌 Vibrio anguillarumの不
活化ワクチンを投与しても血清の凝集抗体価が全く

上がらず、V. anguillarum生菌による感染試験でワ

クチン効果が無いこと、さらに同種異系（allogeneic）
移植赤血球を排除できないことを確認した。これに

より、rag1-/- ゼブラフィッシュにおいては液性およ
び細胞性の獲得免疫応答能が欠損しているという表

現型を確定することができた 41)。興味深いことに、

感染刺激に対するいくつかのサイトカイン発現応答

と発現臓器が、野生型と rag1-/- ゼブラフィッシュの
間で異なることが判明した。これは、Rag1の欠損に
対するゼブラフィッシュの適応変化の一種とも解釈

されるが、獲得免疫出現以前のサイトカインの原始

的な機能を表現しているのかもしれない。

7. モデル魚・非モデル魚を用いた補体研究：CD46
を例に

魚類を免疫学の基礎研究に用いるには、マウスや

ラットに匹敵するモデル魚種の確立が望まれるが、

現状では実験の目的に応じて適した魚種を使い分け

ることが必要である。筆者らの研究室では、ゼブラ

フィッシュ、ギンブナ、およびコイを実験動物モデ

ルとして利用している。これらはすべてコイ科

（Cyprinid）に属する近縁種である。ここでは、こ

れらコイ科 3魚種を組み合わせることによって効果

を上げることができた、CD46 ホモログの同定、機
能解析の研究例を紹介する（図 5）。

7-1. ゼブラフィッシュからコイへ 42)

C3 や C4 の活性化を制御する Regulators of
complement activation (RCA)の系統発生をたどる
目的で、ゼブラフィッシュの全ゲノム配列データベ
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ースの BLAST 検索によって、RCA遺伝子群を網羅

的に検索した。発見されたRCA様遺伝子群の中に、
それまで魚類では報告のなかった CD46様の I型膜

タンパク質をコードする遺伝子を見つけ、Teleost
Complement Regulatory Membrane protein
(Tecrem)と名付けた。次に、この配列を元に設計し

たプライマーを用いたRT-PCRでコイからホモログ

をクローニングした。コイ Tecrem の補体活性化制
御能をタンパク質・細胞レベルで調べるために、組

換えコイ Tecrem を発現する CHO 細胞を樹立し、
これを標的としたコイ血清の細胞障害反応の系を立

ち上げた。また、コイ Tecremによる自己の C3bお
よび C4bの沈着阻害活性を測定するために、コイ赤

血球で近縁種ギンブナを免疫して抗体を作成した。

ギンブナ IgM はコイの補体古典経路を活性化でき

るので、ギンブナ IgMを介してコイ赤血球をコイ補
体で溶血する系が確立され、別途作成していた抗コ

イ C3 および抗コイ C4 を用いたフローサイトメト
リーにより、コイ Tecrem が C4b および C3b の沈

着を阻害することを証明できた。また、コイ Tecrem
発現 CHO細胞を免疫原として用い、抗コイ Tecrem
モノクローナル抗体（1F12）を樹立した。

7-2. コイからギンブナへ
筆者らの研究室では、天然にクローン繁殖してい

た雌性発生三倍体ギンブナに由来する 2 クローン
（OB1、S3N）と、S3Nにキンギョを交雑させて生

じた四倍体クローン（S4N）をモデル魚として維持

している。これらギンブナクローンは、同種異系間

の細胞性獲得免疫応答の実験に供することができる

点で、近交系マウス・ラットに匹敵する実験魚であ

る。

哺乳類においてCD46によるT細胞の分化や活性
化への関与が報告されていたが 43)、このような補体

制御因子による獲得免疫制御機能の系統発生を調べ

るために、筆者らはクローンギンブナを用いた解析

を開始した 44)。幸運だったのは、上述のモノクロー

ナル抗体 1F12 がギンブナ Tecrem にもきれいに交
差反応したことであった。ギンブナの CD4+ T細胞
および CD8+ T細胞を用いた解析により、両 T細胞
が Tecremを発現し、その発現量は T細胞マイトジ
ェンである PHA による刺激で上昇すること、さら

に PHA刺激による T細胞増殖が、1F12抗体処理で
阻害を受けることが判明した 45)。これにより、CD46
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による T細胞活性化・増殖の制御は、有顎脊椎動物
の出現初期から今日に至るまで、進化的によく保存

された機能であることが示唆された。

さらに、コイやギンブナの鰭から樹立された上皮

細胞株（それぞれKF-1、CFS）にも Tecremの発現
が確認されたので、これら上皮細胞による細胞シー

ト形成における Tecrem の役割を解析することによ
り、CD46 の恒常性維持的な生理機能についても、

その系統発生を遡ることが可能となっている 46)。

7-3. コイ・ギンブナからゼブラフィッシュへ
ゼブラフィッシュの実験魚としての優位性は、ゲ

ノム編集による逆遺伝学的解析への適合性の高さが

挙げられる。未着手ではあるが、CRISPR-Cas9 に
よる Tecrem ノックアウトゼブラフィッシュを作出
し、CD46 の多様な機能を個体レベルで解明したい

と考えている。

8. 今後の展望

魚類は、獲得免疫・自然免疫の進化を理解するた

めに有用な実験動物である。今後は、ゲノム情報が

整備された小型魚種を中心に、ゲノム編集を駆使し

た遺伝子機能解析が普及し、新奇遺伝子機能の発見

が進むと期待される。一方で、産業動物である養殖

対象魚種は世界で多様化が進んでおり、すべての養

殖対象魚種で、詳細な免疫研究を進めることには大

きな労力と時間を要する。今後は、限られたモデル

魚種で得られた基礎研究の成果を養殖対象魚種に種

を跨いでスムーズに応用するための研究戦略が、さ

らに重要性を増すと予想される。
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