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く解 説＞

鳥類の羽のウイルス感染

山本 佑

農研機構動物衛生研究部門，〒305-0856茨城県つくば市観音台3-1-5

要約

鳥類に特徴的な組織である羽は，嘴，脚鱗，爪などと同様に，皮膚組織から特殊な分化を経て形成される。

肉眼的に，羽は羽軸と羽弁から構成される。組織学的に，羽は，組織の最外層を覆い外界に面する上皮組織

と，血管などを含み羽髄と呼ばれる支持組織から構成される。一部のウイルス感染症では，羽を構成する細

胞でウイルスが増殖し，羽の異常を生じる場合がある。罹患した鳥から脱落する羽の成分は，野外でのウイ

ルスの流行に関与する可能性がある。一方で，羽は容易に採材できるため，ウイルス検査材料としての有用

性も検討されている。

キーワード：ウイルス感染，ウイルス検出，ウイルス排泄，鳥，羽

はじめに

羽（羽毛）は，鳥類を特徴づける皮膚組織である。様々

な原因で羽に異常が起こる。主な誘因としては，感染症，

発生異常，栄養不良，ホルモン異常，ストレスなどがあ

る15,16,38)。羽における感染症の原因としては，ウイルス，

細菌真菌のほか，ダニやハジラミのような外部寄生虫が

あり，羽の脱落，形態異常，質や色調の変化を生じる場合

がある15,16,38)。本稿では，まず鳥類の羽の一般的な機能や

構造を整理し，羽におけるウイルス感染とその意義につい

て概説する。

1. 鳥類の羽の機能

鳥類の羽は，体表を覆う皮膚から派生する特殊な上皮組

織である14)。羽の役割は，飛翔，体表の保護，体温保持，

防水，色彩による装飾など多岐に渡る14)。羽の本数は鳥種

によって差があり， 1羽あたり数千から数万本である14.29)0 

羽色は，主にメラニン，カロテノイド，ポルフィリンの 3

つの色素によって表現される14)。単一の鳥種であっても，

羽の色や形態には，体の部位，性別，性周期，成長段階な

どによる違いが認められる。人の毛髪や爪と同様に，成長

が終了した羽の大部分は，細胞としての生命を終え硬化し

た上皮組織から構成される。外界に面する羽の上皮組織の

最表層は，鱗屑（フケ）として少しずつ脱落してゆき，組

織が更新される。鳥は，羽繕いに際して，嘴を用いて尾脂

腺からの脂性分泌物を羽に塗布する 14)。この分泌物は防水

機能や羽質の維持に関わるほか，羽での微生物の増殖を抑

制する働きがある14)。
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羽は，鳥種によって年 1-2回の換羽と呼ばれる生理的

な羽の抜け替わりがある。換羽は日照や気温，体内のホル

モン分泌などに調節される12)。また物理的な衝撃により羽

が脱落した場合も再生が促される。養鶏産業における誘導

換羽は，採卵鶏に人為的なストレスを与えることで，換羽

を誘導し，採卵率や卵質の再向上を求める飼育手法であ

る12)。

2. 羽の構造

羽は主に6種類に分類され，正羽，綿羽，半綿羽（半正

羽），粉綿羽，糸状羽，剛毛羽がある14)。この中で最も一

般的な形態をとる正羽は，羽弁，羽軸，羽軸根（羽柄）で

構成される（写真 1)。動物の毛髪と異なり，羽には分岐

構造がある点が特徴である。分岐した羽枝が複雑に絡み合

うことで膜様の羽弁を形成する。体表において正羽が生え

る領域は羽域（羽区）と呼ぶ。ただし綿羽等は無羽域にも

分布する。肉眼的に，体表において個々の羽が生える部位

を羽包と呼ぶ。孵卵中の鶏胚においても羽が形成されてお

り，孵化直後のひなは綿羽（初生羽）で覆われる。

羽の基本的な組織学的構造は，皮膚と同様である27)。羽

の最外層を構成する角化性重層扁平上皮である羽上皮組織

と，血管などを含み羽髄と呼ばれる支持組織から構成され

る（写真2)。羽上皮細胞は分化が進むにつれて，細胞内

にBケラチン（角質）などの蛋白が集積する。 Bケラチ
ンは爬虫類や鳥類に特有の物質である 14)。分化が進んだ羽

上皮細胞は，羽の最外層へ向けて層状に集積し，やがて死

亡するが，その細胞構造は残存し羽鞘を形成して羽の構造

を保つ。羽髄は羽軸根に存在し，血管などの結合組織を構

成する細胞が分布する。羽の発達段階によって羽髄の量は

変化する。羽髄は，発達中の羽では豊富に存在し，十分に
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羽軸根
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写真 1. 正羽の構造。

写真 2. 皮府に埋没する羽軸根の組織構造。①羽上皮，②羽

髄③羽包上皮， ④epidermal collar, ⑤羽鞘

⑥皮府の表皮。

発達した羽における羽髄の量はわずかである。皮庖深部で

羽上皮へ分化する未熟な細胞が集まる部位を epidermal

collarと呼ぶ。組織学的な意味での羽包上皮は，表皮が羽

を包むように陥入し羽を取り囲む領域である。羽の上皮に

はメラニン色素産生細胞なども認められる。

3. 家禽の羽におけるウイルス感染

家禽の羽におけるウイルス感染として，ウイルスが羽の

上皮細胞に感染する場合と，羽髄の細胞に感染する場合が

ある。またウイルス血症を起こす感染症では，羽髄の血管

内にウイルスが存在する可能性がある。一部のウイルスは，

感染細胞にウイルス性封入体を形成する。

1)マレック病 (MD)

MDは，ヘルペスウイルス科に分類される MDウイル

スを原因とする鶏の感染症である3)。MDの主要な病態は，

ウイルスが潜伏感染した Tリンパ球が腫瘍化するリンパ
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写真 3. MDウイルス実験感染鶏の病理組織像。羽包上皮細
胞にみられた核内封入体を示す（矢印）。

腫である。MDウイルスは野外環境に広く蔓延している。

これはウイルスに感染した鶏の羽からウイルスが持続的に

放出されることが原因である。

MDウイルスは鶏に感染すると，羽の上皮細胞に到達し

増殖する。特に羽包上皮細胞でウイルス増殖が活発であ

る3)。羽包から鱗屑として体外へ脱落する上皮細胞中にウ

イルスが含まれ，環境中へ放出されたウイルスが他の鶏に

感染する2,33)。ウイルスに感染した羽包上皮細胞では，核

内および細胞質内にウイルス性封入体が形成される19,33)

（写真3)。羽髄には炎症細胞が浸潤する場合がある。 MD

ワクチン株も羽包上皮細胞で増殖する3¥
興味深いことに，羽包上皮細胞で増殖した MDウイル

スだけが細胞外に放出されても感染性を保持できる見 体

内の他の細胞で増殖するウイルスは細胞随伴性という性質

を持ち，隣り合う細胞間で感染が広がるが，細胞外には放

出されない3)。

羽軸根は MDウイルス検出のための検査材料となる3-5)。

ウズラや野生のマガンの羽からも MDウイルスが検出さ
れている28,30)0 

2)高病原性鳥インフルエンザ (HPAI)

1990年代後半から H5Nl亜型の HPAIウイルスが家禽

や野鳥で流行 しており ，近年このウイルスに由来する

H5N6, H5N8亜型ウイルスなども検出されている。感染

個体の体内における H5Nl亜型ウイルスの増殖態度は鳥種

によって異なり，症状や転帰の違いとして現れる。

鶏がH5Nl亜型ウイルスに感染すると，ウイルスは全身

の血管内皮細胞をはじめ，多様な細胞で増殖し，鶏は数日

で死亡する52,54)。死亡個体の羽を検索すると，羽髄の血管

内皮細胞や線維芽細胞でウイルス抗原が検出される52,54)0 

ウイルス抗原が羽上皮や羽包上皮細胞で検出されることも

ある52,54)。鶏の羽におけるウイルス増殖は，感染極期にウ

イルスが全身で増殖するのに伴って生じると考えられる。

カモ等の水禽類がH5Nl亜型ウイルスに感染した場合の

経過は様々である。重篤な場合は神経症状や死亡がみられ

るが，症状を示さないまま感染耐過する個体も存在す

る47)。水禽類の体内でH5Nl亜型ウイルスが増殖しやすい
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写真 4. H5Nl亜型HPAIウイルス実験感染アイガモから抜

きとられた正羽の羽軸根を用いた免疫組織化学像。

羽上皮細胞で検出されたウイルス抗原を示す（矢
頭）50)。

組織は脳膵臓，心臓などである52)。我々は，感染実験な

どの結果から， H5Nl亜型ウイルスがアイガモ，ガチョウ，

ハクチョウなど水禽類の羽上皮細胞で増殖しやすい性質を

持つことを見出した49,51)(写真4)。水禽類では，症状を示

さない個体においてもウイルスが羽で検出された点が興味

深い所見であった49¥

複数の実験報告において，鶏やアイガモの羽軸根を用い

たH5Nl亜型ウイルスの分離や遺伝子検出，インフルエン

ザ簡易検査などが可能であった1.36.50)。HPAIウイルスに感

染した鶏ではウイルス血症が起こるため，血管を含む羽髄

は有用な検査材料となる可能性がある。

我々 は， H5Nl亜型ウイルス感染鶏から羽を採材し，羽

組織中のウイルスが感染性を保持する期間を調べた。その

結果羽を 4℃に保存した場合は最長 240日， 20℃では最

長20日までウイルスが分離された54)。実験感染アイガモ

の羽で解析した場合にも類似の結果が得られており 53)' ウ

イルス感染個体から脱落した羽がウイルス媒介に関わる可

能性が示された。また HPAI発生農場では，ウイルスが

羽に物理的に付着する可能性もある。羽に存在する H5Nl

亜型ウイルスが，野外でのウイルスの蔓延にどの程度関与

しているか今後検討されるべき課題である。

3)低病原性鳥インフルエンザ (LPAI)

LPAIは，鶏に対して病原性の低いウイルスによる呼吸

器や腸管の感染症である。これまで鳥の羽を構成する細胞

でLPAIウイルスが増殖したという報告は見当たらない

が，野外の水禽類の羽のスワプや懸濁液から LPAIウイル

スを検出した報告がある 10.23)。尾脂腺分泌物が付着した羽

の表面に，ウイルスが吸着しやすくなる可能性が指摘され

ている23¥
4)ニューカッスル病 (ND)

NDウイルスの病原性はウイルス株によって大きく異な

る。強毒NDウイルスを鶏に接種した感染実験において，

免疫組織化学や PCRにより羽組織でウイルスが検出され

ている24.32)。強毒NDウイルスは，全身の多様な細胞に感

染できるため，羽の所見も体内での強いウイルス増殖を反

映したものかも しれない。羽での強毒NDウイルス増殖の

疫学的な意義は不明である。

NDウイルスを接種した鶏からの抗体検出に羽髄を用い

た報告があるが13), これは羽髄の血液や組織液中の抗体が

検出されたと考えられる。

またNDウイルスに感染したハトの羽に形態異常が出現

した事例が報告されている25)。これはウイルス感染と換羽

の時期が重なった場合に起こり，発達が停止した羽と，新

しく成長する羽が2枚連なるように観察された25¥

5)細網内皮症 (RE)

REウイルス感染症の自然発生例は非常に少ないが， 実

験感染では七面鳥や鶏にリンパ腫や発育不良などを起こす

場合がある35.57)。1970年代日本やオーストラリアで流通

した MDワクチンに REウイルスが混入した結果， ワク

チンが投与された鶏のひなに羽の形態異常や脚麻痺などが

認められた18.55.56)。羽の形態異常は中抜けと呼ばれること

があり，近年の成書では REウイルス感染ひなにみられる

runting disease (発育不良）症候群の一分症として記載さ

れている21.35)。REウイルスが羽上皮細胞で増殖すること

で羽の成長が阻害され，正羽の羽弁の一部が欠損したよう

に観察される48)0 

6)鶏痘

鶏痘では，傷ついた表皮にウイルスが感染し，肉眼的に

皮府の肥厚や痴皮の形成などがみられる。一般的に，羽が

体表を保護する体幹では感染は起こりにくく，羽が乏しい

頭部などで病変を形成することが多い。重症例では，病変

が羽域へ広がることがある31)。組織学的に，鶏痘ウイルス

に感染した上皮細胞は腫大して，細胞質に好酸性のウイル

ス性封入体（ボリンゲル小体）が形成される31¥

7) その他の感染症

鶏貧血 (CA) ウイルス実験感染鶏から採材した羽軸の

抽出物と MDウイルスを健康な鶏に同時に接種すること

でCAウイルスの伝播が成立したと報告された6)。しかし

免疫組織化学検査では，ウイルス感染鶏の羽組織で CAウ

イルス抗原は検出されず，羽におけるウイルス増殖は証明

されなかった6¥
鶏白血病5.17.44), 鶏伝染性喉頭気管炎7)' イスラエルシチ

メンチョウ髄膜脳炎ウイルス（バガザウイルス）8)感染症

について，鳥の羽を用いた PCRによるウイルス遺伝子検

出が報告されている。これらのウイルスが羽を構成する細

胞に感染するかは不明である。実験環境下で羽からのウイ

ルス検出を試みる際は， コンタミネーションによ ってウイ

ルスが羽の表面に付着する可能性に注意して判定する必要

がある。
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4. 家禽以外の鳥類の羽におけるウイルス感染

1)サーコウイルス感染症

一部の鳥種で，サーコウイルス感染による羽の異常が知

られている。代表的な疾患は，オウムやインコの嘴羽毛病

である。嘴羽毛病に罹患した個体で，羽の形態異常や脱落，

嘴の変形などがみられる37)。嘴羽毛病ウイルスは，羽上皮

細胞や羽髄の浸潤マクロファージで増殖し，核内もしくは

細胞質に好塩基性のウイルス性封入体を形成する22,37)。体

外に脱落した羽の成分は他の鳥への感染源となる42)。

ハトのサーコウイルス感染症における羽の異常はまれで

あるが，羽の形態異常が数例報告されている39,45)。ミナミ

ワタリガラスでも，嘴羽毛病に類似した羽の異常が確認さ

れ，羽においてサーコウイルス性封入体やウイルス遺伝子

が確認された46¥
2)ポリオーマウイルス感染症

セキセイインコひな病（フレンチモルト）と呼ばれる，

主にインコ類の感染症がある20)。若鳥の慢性感染例では，

羽の形態異常や脱落がみられる。原因となるポリオーマウ

イルスは，羽上皮細胞に感染する。感染した細胞では，大

型でスリガラス状のウイルス性核内封入体が形成され

る20)。感染した鳥の羽に由来する鱗屑などは，他の鳥への

ウイルス感染源の 1つである。嘴羽毛病ウイルスなどとの

混合感染も知られる40)。羽を用いたウイルス遺伝子検査な

どで鑑別できる。

3)ウエストナイル熱 (WN)

WNでは，蚊の吸血によってウイルスが媒介される。海

外ではカラスなど野鳥の感染や斃死例がある。 WNに罹患

した鳥類の羽を用いたウイルス遺伝子検出が報告されてい

る11,34)。実験感染におけるハシブトカラスの病理解析では，

羽髄の細胞でウイルス抗原が検出された43)。WNに罹患し

た鳥はウイルス血症を起こすため，血管を含む羽髄はウイ

ルス検出のための良い検査材料となる可能性がある。

4) その他の感染症

インコのヘルペスウイルス感染症であるパチェコ氏病

で，羽の上皮細胞におけるウイルス増殖が組織学的に確認

されている41)。またオウム目鳥類の腺胃拡張症の原因とさ

れるトリボルナウイルス感染症や9)' アカアシイワシャコ

のバガザウイルス感染症において26)' 羽軸根からウイルス

遺伝子を検出した報告がある。

おわりに

羽の細胞で増殖するウイルスによる感染症では，罹患し

た鳥の羽を介してウイルスが体外へ排泄される可能性があ

る。一方，羽が容易に採材できることを利用して，羽軸根

のウイルス検査材料としての有用性を評価した研究報告も

みられる。このように疾病対策において利点と欠点の両面

を持つ点が羽におけるウイルス感染の興味深いところであ

第 53巻 2017 年

る。なお日本では，野鳥を捕獲して羽を抜くなどの行為は

法律により規制されているので注意が必要である。
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Viral Infections of Avian Feathers 
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Summary 

Feathers are unique to birds. Feathers, as well as the beak, scale, and crow, are derivatives of the skin tissue formed through 

unique differentiation mechanisms. Feathers are composed of the shaft and vane. Histologically, feathers are composed of the 

epithelial tissue and connective tissue called pulp. The feather epidermis constitutes the outmost surface of the feather. The inner 

pulp contains the small blood vessels. Some avian viruses replicate in the feather cells, and may cause feather abnormalities. Feather 

components contaminated with the virus can drop off the body, and may involve viral transmission in the environment. Because 

collecting feathers is easy and less invasive technique for birds, feathers can be considered as samples for viral detection. 
(J. Jpn. Soc. Poult. Dis., 53, 76-81, 2017) 
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