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寒地畑作物䛻䛚䛡䜛䜴䜲䝹䝇抵抗性 
 

大木 健広䠆 

 
T. Ohki 

 
ReVLVWaQce WR SOaQW YLUXVeV LQ XSOaQd cURSV Rf cROd UeJLRQ 

 
 

AbVWUacW 
 

IQ Whe cXlWiYaWiRQ Rf field cURSV, if Whe VaPe cURS iV cRQWiQXRXVl\ SlaQWed, VRPe QXWUieQWV aUe lRVW aQd Whe iQcideQce Rf 
VRil-bRUQe diVeaVeV iQcUeaVeV, WheUeb\ UeVXlWiQg iQ decUeaVed SURdXcWiYiW\. TR aYRid WhiV UeSlaQW failXUe, iW iV cRPPRQ 
SUacWice iQ Whe XSlaQd faUPiQg aUea Rf HRkkaidR WR cRQdXcW cURS URWaWiRQ ZiWh fRXU (VXgaU beeW, beaQV, SRWaWReV, aQd 
ZheaW) RU WhUee XSlaQd cURSV (e[clXdiQg beaQV). DiVeaVeV iQ WheVe cURSV iQ HRkkaidR aUe SUiPaUil\ cRQWURlled b\ cURS 
URWaWiRQ aQd chePicalV, bXW VRPe YiUal diVeaVeV caQQRW be cRQWURlled. The XVe Rf UeViVWaQW YaUieWieV iV effecWiYe WR cRQWURl 
WheVe YiUal diVeaVeV. ThiV aUWicle RXWliQeV Whe YiUal diVeaVeV WhaW aUe SURblePaWic RQ SRWaWR aQd ZheaW, Zhich aUe Whe PaiQ 
field cURSV iQ HRkkaidR, aQd WheiU YiUXV UeViVWaQce, Zhile iQWURdXciQg UeVeaUch cRQdXcWed b\ HRkkaidR AgUicXlWXUal 
ReVeaUch CeQWeU, NARO. 

 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
                                                                                             
䠆㎰研機構北海㐨㎰業研究䝉䞁䝍䞊 HRkkaidR AgUicXlWXUal ReVeaUch CeQWeU, NARO, SaSSRUR 062-8555, JaSaQ 
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䠍䠊䛿䛨䜑䛻 
畑作物䛾栽培䛷䛿䚸同䛨作物䜢植䛘続䛡䜛䛸特定䛾栄㣴分䛜失䜟䜜䚸土壌病害䛺䛹䛾発生率䛜㧗䜎䜚䚸生産

性䛾減少䜢䜒䛯䜙䛩䚹北海㐨䛾畑作地域䛷䛿䚸䛣䛾㐃作㞀害䜢回㑊䛩䜛䛯䜑䛻䝔䞁䝃䜲䞉㇋㢮䞉䝆䝱䜺䜲䝰䞉䝁

䝮䜼䛾䠐作物䚸䜒䛧䛟䛿㇋㢮䜢㝖䛟䠏作物䛷㍯作体系䜢組䜐䛣䛸䛜⾜䜟䜜䛶䛔䜛䚹北海㐨䛾畑作物䛻䛚䛡䜛病害

㜵㝖䛿䚸㍯作䛸⸆剤䛻䜘䜛㜵㝖䛜基本䛸䛺䜛䛜䚸䛭䜜䛷䛿抑䛘䜙䜜䛺䛔各種䜴䜲䝹䝇病䛜発生䛧䛶問㢟䛸䛺䛳

䛶䛔䜛䚹䛣䜜䜙䛾䜴䜲䝹䝇病䜢抑制䛩䜛䛻䛿䚸抵抗性品種䛾利用䛜有効䛷䛒䜛䚹本稿䛷䛿䚸北海㐨䛾主せ䛺畑

作物䛷䛒䜛䝆䝱䜺䜲䝰䛸䝁䝮䜼䛷問㢟䛸䛺䜛䜴䜲䝹䝇病䠄図䠍䠅䛸䛭䛾䜴䜲䝹䝇抵抗性䛻䛴䛔䛶䚸㎰研機構北海㐨

㎰業研究䝉䞁䝍䞊䛷⾜䛳䛶䛔䜛研究事例䜢紹介䛧䛺䛜䜙概ㄝ䛩䜛䚹 

 
䠎䠊䝆䝱䜺䜲䝰䛻䛚䛡䜛 PVY抵抗性䛾ゎ析 
䠍䠅PVY䛻対䛩䜛㐣敏感反応䛸㧗度抵抗性 
䝆䝱䜺䜲䝰䛿栄㣴繁殖性䛷䛒䜚䚸種䛔䜒䜢㏻䛨䛶䜴䜲䝹䝇䛜延䛧䜔䛩䛔䚹日本䛾䝆䝱䜺䜲䝰䛷䛿䚸12種䛾䜴
䜲䝹䝇䛜報告䛥䜜䛶䛔䜛䛜䠄MaRka et al., 2010䠅䚸現在圃場䛷発生䛜ぢ䜙䜜䜛䜴䜲䝹䝇䛿䝫䝏䜴䜲䝹䝇属䛾䝍䜲
䝥種䛷䛒䜛䝆䝱䜺䜲䝰Y䜴䜲䝹䝇䠄SRWaWR YiUXV Y, PVY䠅䛜䜋䛸䜣䛹䛷䛒䜛䚹日本䛷䛿 PVY普㏻系統䠄PVYO䠅䚸

PVY 䛘䛭系統䠄PVYN䠅䚸PVY 塊ⱼ䛘䛭系統䠄PVYNTN䠅䛾䠏䛴䛾系統䛜発生䛧䛶䛚䜚䚸PVYNTN䛜優先䛧䛶䛔䜛

䠄小㔝塚䜙䚸2019䠅䚹PVY 䛿 60 種㢮以上䛾䜰䝤䝷䝮䝅䛻䜘䛳䛶媒介䛥䜜䚸短時㛫䛾吸汁䛷䜴䜲䝹䝇䛾獲得䛸感
染䛜成立䛩䜛䛯䜑䠄LacRPPe et al., 2017䠅䚸圃場䛻䛚䛔䛶感染䜢㜵䛠䛣䛸䛿困㞴䛷䛒䜛䚹 
 䝆䝱䜺䜲䝰䛻䛚䛡䜛PVY䛻対䛩䜛抵抗性䛿䚸N䡕㑇伝子䛻䜘䜛㐣敏感反応䠄H\SeUVeQViWiYe UeVSRQVe䚸HR䠅䛸Ry
㑇伝子䛻䜘䜛㧗度抵抗性䠄E[WUePe UeViVWaQce䚸ER䠅䛜知䜙䜜䛶䛔䜛䠄ValkRQeQ et al., 1996䠅䚹PVY䛻対䛩䜛HR反
応䛿䚸従来䛿系統特異的䛺反応䛸䛥䜜䚸Ny䚸Nc䚸N]䛾䠏䛴䛾㑇伝子䛜報告䛥䜜䛶䛔䛯䠄SiQgh et al., 2008䠅䚹䛧䛛
䛧䚸㏆年䚸䛣䜜䜙以外䛾Ny㑇伝子䜒」数報告䛥䜜䚸系統䛻䛛䛛䜟䜙䛪HR反応䜢㉳䛣䛩Ny-1/Ny-2䠄S]ajkR et al., 
2008, 2014䠅䛺䛹䜒報告䛥䜜䛶䛔䜛䚹Ny㑇伝子䛿䚸系統特異的䛷 PVY䛜接種ⴥ䛷留䜎䜙䛪全㌟感染䛧䛶䛧䜎䛖
場合䛜䛒䜛䛯䜑抵抗性⫱種䛻䛿活用䛥䜜䛶䛚䜙䛪䚸日本䛾䝆䝱䜺䜲䝰品種䛻䛚䛡䜛 N䡕㑇伝子䛾保有状況䜒
ㄪ䜉䜙䜜䛶䛔䛺䛔䚹一方䚸䝆䝱䜺䜲䝰䛻䛚䛡䜛 Ry㑇伝子䛻䜘䜛 ER反応䛿䚸䜴䜲䝹䝇䜢接種䛧䛯場所䛷検出䛥
䜜䛺䛔䛛䚸䜒䛧䛟䛿㧗感度䛾検出法䛷䛾䜏検出䛥䜜䜛抵抗性䛸䛥䜜䜛䠄ValkRQeQ et al., 1996䠅䚹Ry 㑇伝子䛿䚸
PVY系統䛻㛵䜟䜙䛪抵抗性䜢発揮䛩䜛䠄RRVV, 1952䠅䛯䜑䚸抵抗性⫱種䛾素材䛸䛧䛶有効䛷䛒䜛䚹Ry㑇伝子䛸䛧
䛶䛿䚸Solanum tuberosum VXbVS. andigena由来䛾Ryadg䠄HlPllliQeQ et al., 1997䠅䚸S. stoloniferum由来䛾Rysto

䠄SRQg et al., 2005䠅䛸Ry-fsto䠄FliV et al., 2005䠅䚸S. chacoense由来䛾Rychc䠄SaWR et al., 2006䠅䚸S. tuberosum 
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VXbVS. Phureja由来䛾Ry(o)phu䠄TRUUaQce et al., 2020䠅䛜報告䛥䜜䛶䛔䜛䚹䛣䜜䜙䛾Ry㑇伝子䛾䛖䛱䚸Ryadg䜔Rychc

䛿抵抗性㑇伝子䜽䝷䝇䝍䞊㡿域䛻位置䛧䛶䛔䜛䛣䛸䛜分䛛䛳䛶䛔䜛䠄GebhaUdW aQd ValkRQeQ, 2001䠅䚹Ny/Ry㑇伝
子䛾中䛷䛿唯一Rysto䛜同定䛥䜜䚸N末端䛻 TIR䝗䝯䜲䞁䜢持䛴NB-LRR䝍䞁䝟䜽㉁䛷䛒䜛䛣䛸䛜明䜙䛛䛸䛺䛳
䛶䛔䜛䠄GUech-BaUaQ et al., 2019䠅䚹一方䚸Ry㑇伝子䛻抵抗性䜢ㄏ導䛩䜛㠀病原性䝍䞁䝟䜽㉁䛿䚸Ryade䛷䛿NIa
䝥䝻䝔䜰䞊䝊䠄MeVWUe et al., 2000䠅䚸Rysto䛷䛿外⿕䝍䞁䝟䜽㉁䠄GUech-BaUaQ et al., 2019䠅䛸報告䛥䜜䛶䛔䜛䚹 

 
䠎䠅R\chc䛾機⬟ゎ析䛸単㞳䛻向䛡䛯取䜚組䜏 
日本䛷䛿䚸䛷䜣粉原料用䛾品種䛷䛒䜛䛂䝁䝘䝣䝤䜻䛃䛂䝃䜽䝷䝣䝤䜻䛃䛂䝟䞊䝹䝇䝍䞊䝏䛃䛂䝁䝘䝴䝍䜹䛃䛺䛹䛜

Rychc䜢有䛧䛶䛔䜛䚹䛣䜜䜙䛾品種䛾䛖䛱䚸䝁䝘䝣䝤䜻䛿1980年代䛛䜙北海㐨䛾主力品種䛸䛧䛶主䛻㐨東地域䛷
栽培䛥䜜䛶䛝䛯䛜䚸現在䜎䛷䛾䛸䛣䜝抵抗性打破系統䛾報告䛿䛺䛔䚹一方䚸温室䛷䝁䝘䝣䝤䜻䜔䝃䜽䝷䝣䝤䜻

䛻 PVY 䜢接種䛩䜛䛸䚸接種ⴥ䛻明瞭䛺䛘䛭斑点䜢生䛨䜛場合䛜䛒䛳䛯䚹温室䛿夏期䛻䛿 30ႏ以上䛾㧗温䛻
䛺䜛䛣䛸䛛䜙䚸Rychc䛻䜘䜛 PVY抵抗性䛻温度条件䛜与䛘䜛影㡪䜢ㄪ䜉䛯䠄Ohki et al., 2018䠅䚹 

PVY䛾䠏系統䜢䛭䜜䛮䜜䝁䝘䝣䝤䜻䛻接種䛧䚸22ႏ
䛸28ႏ䛾温度条件䛷栽培䛧䛯䛸䛣䜝䚸PVY䛾系統䛻㛵
䜟䜙䛪䚸22ႏ䛷䛿接種ⴥ䛻䜎䜜䛻極小䛘䛭斑䛜確ㄆ
䛥䜜䛯䛾䜏䛷䛒䛳䛯䛜䚸28ႏ䛷䛿明瞭䛺䛘䛭斑䛜確
ㄆ䛥䜜䛯䠄図䠎䠅䚹䝃䜽䝷䝣䝤䜻䛷䜒同様䛾反応䛜確ㄆ䛥

䜜䛯䚹䜎䛯䚸接種 4 㐌㛫後䛻上ⴥ䛾䜴䜲䝹䝇感染䜢
ELISA 䛷ㄪ䜉䛯䛸䛣䜝䚸22ႏ䛷䛿検出䛥䜜䛺䛛䛳䛯䛜䚸
28ÛC䛷䛿接種株䛾一㒊䛷䜴䜲䝹䝇䛜検出䛥䜜䚸㧗温䛷
䛿䜴䜲䝹䝇䛜上位ⴥ䜈移⾜䛩䜛場合䛜䛒䜛䛣䛸䛜分䛛

䛳䛯䚹次䛻䚸PVYO䛸 PVYNTN䜢接種䛧䚸接種ⴥ䛻䛘䛭

斑䛾形成䜢確ㄆ䛧䛯䝁䝘䝣䝤䜻䛸䝃䜽䝷䝣䝤䜻䜢温室䛷栽培䛧䚸塊ⱼ䜢収穫䛧䛯䚹䛭䛾塊ⱼ䜢翌年䛾春䛻温室

䛷栽培䛧䚸植付䛡 1䞄月後䛻地上㒊䜢検定䛧䛯䛜䚸PVY䛾塊ⱼ伝搬䛿確ㄆ䛥䜜䛺䛛䛳䛯䚹䜘䛳䛶䚸Rychc䛿䚸㧗

温条件䛷䛿 PVY 䛾増殖䜔上ⴥ䜈䛾移⾜䜢チ䛩䜒䛾䛾䚸次世代塊ⱼ䛷䛾発病䛿ㄆ䜑䜙䜜䛪䚸㏻常䛾栽培条

件下䛷䛿安定䛧䛯抵抗性䜢示䛩䛸考䛘䜙䜜䛯䚹 
Rychc㑇伝子䛿 9番染Ⰽ体㛗⭎䛾 59.3MbS付㏆䛻䛒䜛NB-LRR䜽䝷䝇䝍䞊䛻座上䛧䛶䛔䜛䠄SaWR et al., 2006䠅
䛜䚸単㞳䛿䛥䜜䛶䛔䛺䛔䚹䝆䝱䜺䜲䝰䛿同㉁䠐倍体䛷䛒䜚䚸直接䝀䝜䝮ゎ析䜢⾜䛖事䛿㞴䛧䛔䚹䜎䛯䚸䛣䛾

NB-LRR 䜽䝷䝇䝍䞊㡿域䛿反復㓄列䛜多䛟䚸䝞䝺䜲䝅䝵䝸䝣䜯䝺䞁䝇䝀䝜䝮中䛷䜒 N 䛜多䛟残䛥䜜䛯ゎ析困㞴䛺
㡿域䛷䛒䜛䚹䛭䛣䛷䚸䜎䛪Rychc䜢䝦䝔䝻䛷持䛴䛺䛜䛥䛝㯤㔠䛸䝁䝘䝣䝤䜻䛾後代䛛䜙Rychc䜢䝩䝰䛻持䛴系統䜢

㑅抜䛧䚸半数体化䛧䛯䚹䛭䛾半数体䛾䝀䝜䝮㓄列䜢 MiQION䠄ONT䠅䛻䜘䜚得䜙䜜䛯䝻䞁䜾䝸䞊䝗䠄平均 5kbS䠅䛸
IllXPiQa䛻䜘䜚得䜙䜜䛯 150bS䛾㧗精度䝸䞊䝗䜢組䜏合䜟䛫䛶䜰䝉䞁䝤䝸䛧䚸対㇟㡿域䛾㓄列䜢ゎ析䛧䛯䚹䛥䜙
䛻䚸RNAVeT 䛷得䜙䜜䛯䝸䞊䝗䜢対㇟㡿域䛻㈞䜚付䛡䚸㑇伝子予測䜢⾜䛳䛯䚹䛭䛾結果䚸約 200kb 䛾対㇟㡿域
䛾範囲䛻 8 䛴䛾候⿵㑇伝子䛜ぢ䛴䛛䛳䛯䚹Rychc䜢特定䛩䜛䛯䜑䛻䚸候⿵㑇伝子䛾中䛷一番可⬟性䛜㧗䛔䛸

思䜟䜜䛯STRG1648䛻䛴䛔䛶䚸䝇䝥䝺䞊ㄏ導㑇伝子䝃䜲䝺䞁䝅䞁䜾䠄SIGS䠅䜢使用䛧䛶発現䜢抑制䛧䚸PVY感
染䛻対䛩䜛抵抗性応答䜢ㄪ䜉䛯䠄中㥏䜙䚸2021䠅䚹STRG1648䛾2䛴䛾㒊位䛾㓄列䛛䜙䚸二本㙐RNA䠄dVRNA䠅
䜢 in vitro䛷合成䛧䚸䝆䝱䜺䜲䝰䛾ⴥ䛻噴㟝䛧䛯䚹次䛻䚸噴㟝䛧䛯ⴥ䛻 PVYO䜢接種䛧䛯䛸䛣䜝䚸接種䛾 10日後
䛻䛘䛭斑䛜ほ察䛥䜜䛯䚹一方䚸dVRNA䜢噴㟝䛫䛪䛻 PVYO䜢接種䛧䛯ⴥ䛷䛿䚸䛘䛭斑䛿ㄆ䜑䜙䜜䛺䛛䛳䛯䚹

PVY䛿䚸RT-PCR䛻䜘䛳䛶䛘䛭斑㒊分䛾組織䛛䜙25䝃䜲䜽䝹䛷検出䛥䜜䚸PVY䛜病斑㒊䛷増殖䛧䛶䛔䜛䛣䛸



- 5 - 
 

䜢確ㄆ䛧䛯䚹dVRNA䜢噴㟝䛧䛶䛛䜙3日後䛻STRG1648䛾発現䝺䝧䝹䜢TRT-PCR䛻䜘䜚定㔞䛧䛯䛸䛣䜝䚸5割
程度䛻低下䛧䛶䛔䛯䚹䜘䛳䛶䚸䝆䝱䜺䜲䝰䛾ⴥ䛻 PVY 䛻䜘䛳䛶ㄏ発䛥䜜䛯䛘䛭斑䛿䚸STRG1648 䛾発現䛾低
下䛻伴䛖䜒䛾䛸考䛘䜙䜜䜛䚹現在䚸䜰䜾䝻䜲䞁䝣䜱䝹䝖䝺䞊䝅䝵䞁䛻䜘䜛一㐣性発現系䛾実㦂䛺䛹䛻䜘䜚䚸䛥䜙䛻

STRG1648䛾ゎ析䜢㐍䜑䛶䛔䜛䚹 
 
䠏䠊䝁䝮䜼䛾䛚䛡䜛土壌伝染性䜴䜲䝹䝇䛻対䛩䜛抵抗性 
土壌中䛻存在䛩䜛䝛䝁䝤䜹䝡㢮Polymyxa graminis 䛻䜘䛳䛶䝁䝮䜼䛻媒介䛥䜜䜛土壌伝染性䜴䜲䝹䝇䛸䛧䛶䚸
䝫䝏䜴䜲䝹䝇科䝞䜲䝰䜴䜲䝹䝇属䛸䝡䝹䜺䜴䜲䝹䝇科䝣䝻䜴䜲䝹䝇属䛾䜴䜲䝹䝇䛜知䜙䜜䛶䛔䜛䚹日本䛷䛿䚸䝞

䜲䝰䜴䜲䝹䝇属䜴䜲䝹䝇䛸䛧䛶䝮䜼縞ⴎ縮䜴䜲䝹䝇䠄ZheaW \ellRZ PRVaic YiUXV, WYMV䠅䛜発生䛧䛶䛔䜛䚹
WYMV䛿䚸7.6 kb䛾RNA1䚸3.6 kb䛾RNA2䛾 2分節䝀䝜䝮䜢持䛴䜂䜒状䜴䜲䝹䝇䛷䚸RNA1䛸RNA2䛿䛭
䜜䛮䜜䝫䝸䝥䝻䝔䜲䞁䜢䝁䞊䝗䛧䛶䛔䜛䚹WYMV 䛿宿主䛜䝁䝮䜼䛻㝈䜙䜜䚸日本全国䛾䝁䝮䜼産地䛷発生䛜

ㄆ䜑䜙䜜䜛䚹一方䚸䝣䝻䜴䜲䝹䝇属䜴䜲䝹䝇䛿 6-7 kb䛾RNA1䛸 3.5-3.6 kb䛾RNA2䜢䠎分節䝀䝜䝮䜢持䛴棒状
䜴䜲䝹䝇䛷䛒䜚䚸日本䛷䛿䝮䜼㢮ⴎ縮䜴䜲䝹䝇䠄JaSaQeVe VRil-bRUQe ZheaW PRVaic YiUXV, JSBWMV䠅䠈䝁䝮䜼ⴎ縮
䜴䜲䝹䝇䠄VRil-bRUQe ZheaW PRVaic YiUXV, SBWMV䠅䠈䝁䝮䜼䝰䝄䜲䜽䜴䜲䝹䝇䠄ChiQeVe ZheaW PRVaic YiUXV, CWMV䠅
䛾䠏種䛜発生䛧䛶䛔䜛䚹䝣䝻䜴䜲䝹䝇䛿」数䛾䜲䝛科植物䛻感染䛩䜛䛜䚸日本䛷䛿JSBWMV䛿䝁䝮䜼䛸䜸䜸䝮
䜼䚸CWMV䛿䝁䝮䜼䛸䜸䜸䝮䜼䛾一㒊品種䠄KRQdR et al., 2022䠅䚸SBWMV䛿䝁䝮䜼䛷発生䛜報告䛥䜜䛶䛔䜛䚹
䜎䛯䚸現在䛾䛸䛣䜝䚸種毎䛻発生地域䛜㝈䜙䜜䛶䛚䜚䚸SBWMV䛿北海㐨䠄HRUiWa aQd SaVaki, 2011䠅䚸JSBWMV
䛿㛵東䚸CWMV 䛿岩手䜔㛗㔝䠄前島䜙, 2010䠅䛺䛹䛷発生䛜報告䛥䜜䛶䛔䜛䚹䛣䜜䜙䛾土壌伝染性䜴䜲䝹䝇䛿䚸
P. graminis䛾休眠⬊子中䛷㛗期㛫感染性䜢維持䛧䚸一度発生䛩䜛䛸㜵㝖䛜㞴䛧䛔䛣䛸䛛䜙䚸抵抗性品種䛾利用
䛜有効䛺㜵㝖手段䛸䛺䜛䚹 
 
䠍䠅䝁䝮䜼ⴎ縮䜴䜲䝹䝇䠄WYMV䠅䛻対䛩䜛抵抗性㑇伝子䛸䛭䛾機⬟ 
䜸䜸䝮䜼䛷䛿䚸WYMV䛸同䛨䝞䜲䝰䜴䜲䝹䝇属䛾䜴䜲䝹䝇䛸䛧䛶䜸䜸䝮䜼ⴎ縮䜴䜲䝹䝇䠄baUle\ \ellRZ PRVaic 

YiUXV䚸BaYMV䠅䜔䜸䜸䝮䜼䝬䜲䝹䝗䝰䝄䜲䜽䜴䜲䝹䝇䠄baUle\ Pild PRVaic YiUXV䚸BaMMV䠅䛜知䜙䜜䚸現在䜎䛷
䛻15個䛾劣性抵抗性㑇伝子rym䛸䠏個䛾優性抵抗性㑇伝子Rym䛜報告䛥䜜䛶䛔䜛䠄TaPada aQd KRQdR, 2013䠅䚹
䛭䛾䛖䛱䚸rym4/5䛿翻ヂ㛤始因子eIF4E䠄KaQ\Xka et al., 2004; K�hQe et al., 2003䠅䚸rym1/11䛿 PURWeiQ diVXlfide 
iVRPeUaVe様䝍䞁䝟䜽㉁䠄YaQg et al., 2014a, b䠅䛸報告䛥䜜䛶䛔䜛䚹一方䚸䝁䝮䜼䛿異㉁䠒倍体䛾䝀䝜䝮䜢持䛱䚸䠎倍
体䛾䜸䜸䝮䜼䛸比㍑䛧䛶抵抗性㑇伝子䛾ゎ析䛜㐜䜜䛶䛔䛯䛜䚸最㏆」数䛾 WYMV 抵抗性㑇伝子䛜報告䛥

䜜䛶䛔䜛䠄NiVhiR et al., 2010; SX]Xki et al., 2015; YaPaVhiWa et al., 2020; ZhX et al., 2012䠅䚹WYMV䛿判別品種䜈
䛾感染性䛾㐪䛔䛛䜙䠏䛴䛾病原型䛻分䛛䜜䜛䛜䠄OhWR 2006; Ohki et al., 2015䠅䚸小島䜙䛿圃場ヨ㦂䛾結果䛛䜙
2DL䚸3BS䚸5AL抵抗性㑇伝子䜢有䛩䜛品種䛻対䛩䜛WYMV各病原型䛾反応䜢整理䛧䛯䠄⾲䠍䠅䠄KRjiPa et al.䠈
2019䠅䚹WYMV 抵抗性㑇伝子䛿現在䜎䛷䛻単㞳䛥䜜䛶䛚䜙䛪䚸ヲ細䛺抵抗性䛾䝯䜹䝙䝈䝮䛿明䜙䛛䛸䛺䛳䛶

䛔䛺䛔䛜䚸2DL䛸 3BS䛾抵抗性㑇伝子䜢持䛴MadVeQ䛻䛚䛔䛶䛿䚸抵抗性䛜根㒊䛷䛾䜏発揮䛥䜜䛶䛔䜛䛣䛸
䛜示䛥䜜䛶䛔䜛䠄LiX et al., 2016䠅䚹 
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䠎䠅WYMV䛾病原型䛻㛵䜟䜛䝀䝜䝮㡿域䛾特定 
日本各地䛛䜙収㞟䛧䛯WYMV分㞳株䛾䝀䝜䝮㓄列䜢ゎ析䛧䛯䛸䛣䜝䚸䜰䝭䝜㓟㓄列䛻基䛵䛔䛶RNA1䛿䠏䛴䚸

RNA2 䛿䠎䛴䛾㑇伝子型䛻分䛡䜙䜜䚸病原型䞉㑇伝子型䛷整理䛧䛯 WYMV䛾分布䛻䛿地域性䛜ㄆ䜑䜙䜜䛯
䠄図䠏䠅䠄Ohki et al., 2014䠅䚹㑇伝子型䛸病原型䛾
㛵係䜢ㄪ䜉䛯䛸䛣䜝䚸Aa 型䚸Ab 型䛸䜒䛻病原
型I䚸Ba型䛿病原型II䚸A'a型䛿病原型III䜢示
䛧䛯䚹RNA1 䛾㑇伝子型䛜各株䛾病原型䛸対
応䛩䜛䛣䛸䛛䜙䚸病原型䜢決定䛩䜛因子䛿

RNA1 䛻存在䛩䜛可⬟性䛜㧗䛔䛸考䛘䜙䜜䛯䚹
䛭䛣䛷䚸cDNA 感染性䜽䝻䞊䞁䜢用䛔䛶䚸病原

型 I䛸 II䛾㐪䛔䛻㛵䜟䜛䜴䜲䝹䝇䝀䝜䝮㡿域䜢
探索䛧䛯䠄Ohki et al., 2019䠅䚹各ORF䜢入䜜替
䛘䛯 WYMV 䜔䜰䝭䝜㓟変異䜢導入䛧䛯

WYMV䛾判別品種䜈䛾感染性䜢ㄪ䜉䚸最終的䛻筒状封入体䠄CI䠅䝍䞁䝟䜽㉁䛾䠏䜰䝭䝜㓟䛜病原型 I䛸 II䛾㐪
䛔䛻㛵䜟䛳䛶䛔䜛事䜢明䜙䛛䛻䛧䛯䠄図䠐䠅䚹䝥䝻䝖䝥䝷䝇䛻䜘䜛ゎ析䛷䚸病原型 I䛸 II䛾WYMV䛿細⬊䝺䝧䝹
䛷䛾増殖㔞䛻㐪䛔䛜ぢ䜙䜜䛺䛛䛳䛯䛣䛸䛛䜙䚸細⬊㛫䜒䛧䛟䛿全㌟移⾜䛜㜼害䛥䜜䛶䛔䜛䛸推察䛥䜜䛯䚹CI 䝍
䞁䝟䜽㉁䛿様䚻䛺機⬟䜢有䛩䜛䛜䚸䝥䝷䝇䝰䝕䝇䝬䞊䝍䛻局在䛧䚸䜴䜲䝹䝇䛾細⬊㛫移⾜䛻㛵䜟䜛䛸䛾報告䛜

䛒䜛䠄SRUel et al., 2014䠅䚹 
WYMV病原型 I䛸 III䜢示䛩RNA1䛾㑇伝子型A䛸A¶䛿㓄列䛾相同性䛜㧗䛟䚸病原型 III䛿病原型 I䛛䜙

派生䛧䛯系統䛸推測䛥䜜䜛䚹現在䚸病原型 I䛸 III䛾㐪䛔䛻㛵䜟䜛䝀䝜䝮㡿域䛾ゎ析䜢㐍䜑䛶䛔䜛䚹 

 
䠐䠊䛚䜟䜚䛻 
抵抗性品種䛾⫱成䛻䛿䚸㛗䛔時㛫䛸労力䛜䛛䛛䜛䚹䛭䜜䛻䜒㛵䜟䜙䛪䚸一⯡栽培䜢始䜑䛶㛫䜒䛺䛔䛖䛱䛻抵

抗性䛜打破䛥䜜䜛場合䛜䛒䜛䚹䛭䜜䜢㜵䛠䛯䜑䛻䛿䚸䜴䜲䝹䝇䛾系統䛸䛭䜜䛻対䛩䜛抵抗性㑇伝子䛾反応䛾

整理䚸䛭䛧䛶圃場䛻䛚䛡䜛抵抗性䛾安定性䜢明䜙䛛䛻䛩䜛䛣䛸䛜㔜せ䛷䛒䜛䚹Rychc䛾場合䚸圃場䛻䛚䛔䛶㛗
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期㛫安定䛧䛯抵抗性䜢維持䛧䛶䛔䜛䛜䚸䛭䛾理由䛿不明䛷䛒䜛䚹抵抗性⫱種䛻䛚䛔䛶 Rychc䛾䛥䜙䛺䜛利用促

㐍䜢図䜛䛻䛿䚸抵抗性䛜打破䛥䜜䛺䛔理由䜢明䜙䛛䛻䛧䚸Rychc䛾有用性䜢示䛩事䛜有効䛷䛒䜝䛖䚹一方䚸䝁䝮

䜼䛾土壌伝染性䜴䜲䝹䝇䛾ゎ析䛷䛿䚸圃場䛷䛾根㒊感染䛻䜘䜛反応䛸実㦂室䛷䛾地上㒊䜈䛾接種ヨ㦂䛾結

果䛜必䛪䛧䜒一⮴䛫䛪䚸圃場䛷㉳䛝䛶䛔䜛現㇟䛾全䛶䜢ㄝ明䛷䛝䛶䛿䛔䛺䛔䚹䛧䛛䛧䚸⫱種分㔝䛛䜙圃場䛷

発生䛧䛶䛔䜛䜴䜲䝹䝇䛾病原性䜢知䜚䛯䛔䛸䛔䛖せ望䛿強䛟䚸例䛘䜀病原型䛻㛵䜟䜛䝀䝜䝮㡿域䛾情報䛿

RT-LAMP法䛻䜘䜛WYMV病原型䛾㎿㏿㆑別法䛾㛤発䛺䛹䛻活用䛥䜜䛶䛔䜛䚹⮬然宿主䛷䛒䜛䝆䝱䜺䜲䝰䜔
䝁䝮䜼䜢使䛳䛯実㦂䛿思䛖䜘䛖䛻㐍䜎䛺䛔㒊分䜒䛒䜛䛜䚸今後䛸䜒⫱種研究者䛸情報交換䜢䛧䛺䛜䜙研究䜢㐍䜑

䛶䛔䛝䛯䛔䚹 
 
ㅰ㎡ 
Rychc候⿵㑇伝子䛾ゎ析䛿䚸北海㐨大学増田税教授䛸䛾共同研究䛻䜘䜛䚹䝁䝮䜼䛾土壌伝染性䜴䜲䝹䝇䛾ゎ

析䛿䚸東京大学白子幸男名教授䛻䛤指導䞉䛤助ゝ䜢䛔䛯䛰䛔䛯䚹PVY 䛾抵抗性㑇伝子䛾ゎ析䛻係䜛研究

䛾一㒊䛿䚸次世代䝀䝜䝮基盤䝥䝻䠄SFC3002䠅䛻䜘䜚⾜䛳䛯䚹䝁䝮䜼䛾土壌伝染性䜴䜲䝹䝇䛻㛵䛩䜛研究䛾一㒊
䛿䚸JSPS科研㈝䠄20K06062䠅䚸全国米㯏改Ⰻ協会䞉国産㯏㛤発支援事業䛂北海㐨小㯏䠄R2-6䠅䛃䛾助成䛻䜘䜚⾜䛳
䛯䚹本研究䛷用䛔䛯䜴䜲䝹䝇分㞳株䛿䚸㒔㐨府県公タヨ䛺䜙䜃䛻㎰研機構䛾様䚻䛺方䚻䛻分ㆡ㡬䛔䛯䚹䛣䛾

場䜢䛚借䜚䛧䛶深䛟感ㅰ申䛧上䛢䜛䚹 
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TROeUaQce WR SRWaWR VSLQdOe WXbeU YLURLd LQ ZLOd WRPaWR VSecLeV 

 
 

AbVWUacW 
 

TR daWe, iW haV QRW beeQ UeSRUWed WhaW QaWXUal UeViVWaQce RU WRleUaQce WR SRWaWR VSiQdle WXbeU YiURid 
(PSTVd) iQfecWiRQ Zhich caQ be iQWURdXced iQWR VXVceSWible RU VeQViWiYe cURSV, VXch aV cXlWiYaWed WRPaWReV 
(Solanum lycopersicum YaU. lycopersicum), b\ geQeUal cURVViQg. IQ addiWiRQ, Zild WRPaWR VSecieV iQclXde 
PaQ\ VSecieV WhaW caQ be cURVVed ZiWh cXlWiYaWed WRPaWReV; hRZeYeU, Whe UeVSRQVeV iQclXdiQg UeViVWaQce aQd 
WRleUaQce WR PSTVd iQfecWiRQ iQ PRVW Rf WheP haYe QRW beeQ aVceUWaiQed. TheUefRUe, WhiV VWXd\ ZaV 
cRQdXcWed WR eYalXaWe Whe UeVSRQVeV Rf VeYeUal cXlWiYaWed aQd Zild WRPaWR VSecieV WR Whe iQfecWiRQ Rf PSTVd 
XViQg WZR YiUXleQW VWUaiQV (i.e., iQWeUPediaWe aQd leWhal VWUaiQV). AlWhRXgh all iQRcXlaWed SlaQWV ZeUe iQfecWed 
ZiWh PSTVd aQd did QRW e[hibiW VXfficieQW UeViVWaQce WR PSTVd WR UeQdeU V\VWePic iQfecWiRQ iPSRVVible, 
WheVe hRVW SlaQWV diVSla\ed YaUiRXV UeVSRQVeV iQclXdiQg WRleUaQce. AQal\VeV UeYealed WhaW Whe V\VWePic 
accXPXlaWiRQ Rf PSTVd iQ WZR Zild WRPaWR UelaWiYeV (S. pimpinellifolium LA0373 aQd S. chmielewskii 
LA1028), e[hibiWiQg high WRleUaQce eYeQ WR Whe leWhal PSTVd VWUaiQ, ZaV cleaUl\ lRZeU WhaQ iQ a highl\ 
PSTVd-VeQViWiYe Zild WRPaWR (Solanum lycopersicum YaU. cerasiforme LA1286). AddiWiRQall\, WRleUaQce WR 
Whe leWhal PSTVd VWUaiQ ZaV alVR RbVeUYed iQ filial fiUVW (F1) h\bUidV geQeUaWed b\ cURVViQg Whe 
PSTVd-VeQViWiYe Zild WRPaWR ZiWh WheVe Zild WRPaWR UelaWiYeV, Zhich iV accRPSaQied b\ lRZ accXPXlaWiRQ 
Rf PSTVd dXUiQg Whe eaUl\ iQfecWiRQ VWage. TheVe UeVXlWV iQdicaWe WhaW Whe WRleUaQce WR PSTVd fRXQd iQ Zild 
WRPaWR UelaWiYeV iV a dRPiQaQW WUaiW aQd caQ be XWili]ed fRU WRPaWR bUeediQg b\ geQeUal cURVViQg. 
 
 
 
 
 
 
                                                                                       
*北海㐨大学大学㝔農学㝔 GUadXaWe SchRRl Rf AgUicXlWXUe, HRkkaidR UQiYeUViW\, KiWa 9, NiVhi 9, 
KiWa-kX, SaSSRUR 060-8589, JaSaQ 
** 北海㐨大学大学㝔農学研究㝔 ReVeaUch FacXlW\ Rf AgUicXlWXUe, HRkkaidR UQiYeUViW\, KiWa 9, NiVhi 9, 
KiWa-kX, SaSSRUR 060-8589, JaSaQ 



- 12 - 
 

1. はじめに 

Pospiviroid 属のタイプ種であるジャガイモやせいもウイロイド (SRWaWR VSiQdle WXbeU YiURid, 

PSTVd) は, 世界中のジャガイモ生産において脅威となっている病原体である (OZeQV aQd 

VeUhReYeQ, 2017; TVXda aQd SaQR, 2014). 宿主範囲が広くトマト (Solanum lycopersicum) を含

むその他ナス科・キク科主要作物に対しても潜在的危㝤性を有することから, 最も研究され

ているウイロイドの1つである. PSTVdの分㞳株は感受性トマト品種 RXWgeUV における病原

性により, 弱毒, 中㛫, 強毒, 及び致死の 4 系統に分㢮される (SlQgeU, 1982).  

トマトはPSTVdをはじめとするポスピウイロイドの研究において㔜要な宿主植物である. 

1971 年に TheRdRU OWWR DieQeU によりジャガイモやせいも病の病原体として PSTVd が同定さ

れる以前から, トマト品種RXWgeUVは PSTVd感染に対して㧗い感受性を示すことが報告され

ていた (O¶BUieQ aQd Ra\PeU, 1962). 元来ジャガイモてんぐ巣病の検定植物として用いられ

ていたトマト品種 RXWgeUV (WUighW, 1954) は, それ以㝆 PSTVd の指標植物として幅広い研究

に用いられてきた. PSTVd 感染に対するトマトの感受性及び感染時に認められる病徴は品

種によって大きく異なり (MahfRX]e et al., 2009; NaRi aQd HaWa\a, 2021), 近年では PSTVd に

感染しても弱い病徴のみを示す耐病性品種 MRQe\PakeU と感受性品種 RXWgeUV における反応

を比較・解析することで, ウイロイドの病徴発現機構や対ウイロイド㜵御応答が研究されて

いる (FXjiba\aVhi et al., 2021; OZeQV et al., 2012; WaQg et al., 2011).   

アンデス地域では㔝生トマト S. lycopersicum YaU. cerasiforme (いわゆるチェリートマト) 

と 12 種の固有の近縁㔝生種  (S. pimpinellifolium, S. cheesmaniae, S. galapagense, S. 

chmielewskii, S. arcanum, S. neorickii, S. huaylasense, S. pervianum, S. corneliomulleri, S. chilense, 

S. habrochaites, 及び S. pennellii) が進化してきた (PeUalWa et al., 2008). これらのトマト㔝生

種のうち, 㔝生トマト S. lycopersicum YaU. cerasiforme と近縁㔝生種 S. pimpinellifolium は現在

の栽培トマト (S. lycopersicum YaU. lycopersicum) の直接的な祖先であると考えられている 

(BlaQca et al., 2012; MeQda et al., 2013; RaQc et al., 2008; TRPaWR GeQRPe CRQVRUWiXP, 2012). ト

マト㔝生種には栽培トマトと交㓄が可能な種が多く存在し, それらの種が持つストレス耐

性や病原体感染に対する抵抗性といった有用形質をトマト育種に利用することが可能であ

る. PSTVd 感染に対するトマト㔝生種の感受性に㛵しては, PSTVd の実㦂的宿主範囲を調査

した研究において S. O\cRSeUVLcXP YaU. ceUaVLfRUPe と S. SLPSLQeOOLfROLXP が PSTVd 感染時に発

病せず, S. SeUYLaQXP, S. KabURcKaLWeV, 及び S. cRUQeOLRPXOOeUL が発病することが報告されてい

る (SiQgh, 1973; SiQgh aQd O¶BUieQ, 1970). このように栽培トマト品種と同様にトマト㔝生種

もまた PSTVd 感染時に様々な反応を示すことが予想され, トマト育種に利用可能な PSTVd

感染に対する抵抗性もしくは耐病性の形質を有するものが存在する可能性が十分に考えら

れた. しかしながら, 大㒊分のトマト㔝生種では PSTVd 感染時の反応は明らかとなってい

なかった. 

一方, これまでにジャガイモ㔝生種 (S. berthaultii) やその他のジャガイモ近縁㔝生種で

は PSTVd に対する抵抗性及び耐病性が報告されている (SiQgh, 1985; PalXkaiWiV, 2012; SRf\ et 
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PSTVd 致死系統感染時に認められた壊疽 

al., 2013). しかしながら, これらの抵抗性は栽培ジャガイモ (S. tuberosum) に導入すること

はできなかった (PalXkaiWiV, 2012; PalXkaiWiV, 2014). また, 耐病性トマト品種と感受性品種と

の交㓄により作出した F1 㞧種が致死系統の PSTVd 感染時に感受性品種よりは若干弱いも

のの激しい病徴を示したことが報告されている (MaWRXãek et al., 2007). このように, 交㓄に

より感受性作物品種に導入可能な PSTVd 感染に対する抵抗性もしくは耐病性はこれまでに

報告されていなかった.  

本稿では, トマト育種に利用可能な PSTVd 感染に対する抵抗性及び耐病性形質を見出す

ことを目的として栽培・㔝生トマト及び近縁㔝生種に対して PSTVd 中㛫系統と致死系統の

2 系統を接種した結果, 近縁㔝生種 2 種で見つかった強い耐病性について紹介する. 本稿に

掲載された研究成果は, NaRi aQd HaWa\a (2021) にて公表済みのものであり, 直井 (2022) 学

位論文の一㒊である.  

 

2. PSTVd 感染に対する感受性及び耐病性の評価基準 

接種試㦂に当たってはトマト品種, 㔝生種, 及び近縁㔝生種の PSTVd 感染に対する感受

性及び耐病性を評価する㝿の基準とするため, まず主要な感受性品種 RXWgeUV と耐病性品種

MRQe\PakeUにおけるPSTVd 2系統の病徴を確認した. その結果, 感受性品種RXWgeUVでは中

㛫系統のPSTVd感染時に矮化, 葉巻, 及び軽度の葉脈壊疽が認められ, 致死系統感染時には

さらに葉の㯤化を伴う㔜度の葉脈・茎壊疽が認められた  (図 1). 一方で耐病性品種

MRQe\PakeU では感受性品種 RXWgeUV と比較して軽度の病徴が認められ, 中㛫系統の PSTVd

感染時には矮化のみを示した. しかしながら致死系統感染時には㔜度の矮化, 葉巻, 葉の小

型化に加え軽度の茎壊疽が認められた (図 1). このように, 耐病性トマト品種であっても致

死系統の PSTVd に感染した場合には㔜度の病徴が認められることが明らかとなった.  

図 1. 栽培トマトにおける PSTVd 2 系統の病徴 
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これらの病徴を基準として, 栽培・㔝生トマト及び近縁㔝生種の PSTVd 感染に対する感

受性及び耐病性の程度及び感染時の反応を評価した. PSTVd の全身感染を㜼害するような

抵抗性を示す植物は見つからなかったものの, 供試植物は PSTVd 感染時に無病徴から致死

性の病徴まで様々な反応を示した (NaRi aQd HaWa\a, 2021; 表 1). 本稿ではそのうち㔝生ト

マト及び近縁㔝生種において認められた反応を紹介する. 

 

3. 㔝生トマト・トマト近縁㔝生種における PSTVd 2 系統の病徴 

 病原性の異なる PSTVd 2 系統を 1 種の㔝生トマト (4 系統㸩1 品種) 及び 12 種のトマト近

縁㔝生種 (14 系統) に接種した. その結果, PSTVdを接種した㔝生トマト S. lycopersicum YaU. 

cerasiformeのうち 3系統がPSTVd感染に対して感受性を示し, 2系統がある程度の耐病性を

示した. 感受性を示した系統 (LA1286, LA1324, 及びLA1328) では, PSTVd 感染に対して感

受性の㧗い栽培トマト品種 RXWgeUV で認められたものと質的に㢮似した矮化や葉巻, 葉脈・

茎壊疽といった病徴が認められ, それらの病徴は致死系統感染時に特に㔜度であった (図

2). 耐病性を示した系統 (LA1310 及び品種 TRPallilR) では, 致死系統の PSTVd 感染時に節

㛫㛗の短縮や軽度の矮化及び葉巻のみが認められた. このように㔝生トマト S. lycopersicum 

YaU. cerasiformeは㐣去の報告 (SiQgh, 1973) にあったような PSTVd感染に対して耐病性を示

すものに加え, 感受性の㠀常に㧗い系統が含まれることが明らかとなった. PSTVd 感染に対

して感受性の㧗い現在の栽培トマト品種は, これらの感受性の㧗い㔝生トマトに由来して

いるのかもしれない. 

表 1. 㔝生トマト及びトマト近縁㔝生種における PSTVd 中㛫系統㸦-Int㸧と致死系統 (-AS1) の病徴 

プラス (+) またはマイナス (í) の記号はそれぞれ PSTVd 感染時に ''発病する'' または ''発病しない'' こ

とを示す. プラス (+) の数が多いほど, PSTVd 感染時の病徴が激しいことを示している. PSTVd 接種植物

は少なくとも接種後 42 日まで観察を行った. 括弧内の文字はそれぞれ以下の病徴を示している: S, 矮化 

(stunting); Lc, 葉巻  (leaf curling, downward); Lr, 巻葉  (leaf rolling, upward); Lm, 葉の小型化  (leaf 

miniaturization); Ln, 葉肉組織における壊疽 (leaf necrosis); Ru, 縮葉 (rugose); Sn, 茎壊疽 (stem necrosis); 

Vn, 葉脈壊疽 (vein necrosis); Y, 㯤化 (yellowing); Ro, ロゼット (rosette); W, 枯死 (withering). 
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感受性系統において 
PSTVd 致死系統感染時に認められた壊疽

症状 

 

 

 

 

 

 

 

 

PSTVd を接種したトマト近縁㔝生種のうち, 10 種 (10 系統) において PSTVd 感染時に何

らかの病徴が観察された (表 1). 矮化は発病したすべての近縁㔝生種で認められ (表 1), い

くつかの近縁㔝生種は葉脈, 茎, 及び葉肉㒊の壊疽や下向きに巻く葉巻, 上向きに巻く巻葉

といった特徴的な病徴を示した (図 3). 対照的に 3 種 (4 系統) の近縁㔝生種は PSTVd 感染 

 

図 2. PSTVd 感染時に㔝生トマト (SRlaQXP l\cRSeUVicXP YaU. ceUaVifRUPe) において認められた病徴. 

図 3. PSTVd 感染時にトマト近縁㔝生種で認められた特徴的な病徴. 
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時に㢧著な病徴を示さなかった . 特に S. pimpinellifolium LA0373 と LA0411 及び S. 

chmielewskii LA1028 は致死系統の PSTVd 感染時であっても病徴は認められず, 強い耐病性

を示した (図 4). このようにトマト近縁㔝生種は PSTVd 感染時に様々な反応を示した. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4. トマト近縁㔝生種 2種で見つかったPSTVd感染に対する耐病性の交㓄後代への㑇

伝 

トマト近縁㔝生種 S. pimpinellifolium 及び S. chmielewskii LA1028 で見つかった PSTVd 感染

に対する強い耐病性 (図 4) の㑇伝様式を明らかにするため, PSTVd 感染に対して感受性が

㧗かった㔝生トマト S. lycopersicum YaU. cerasiforme LA1286 (図 2) とこれらの近縁㔝生種を

交㓄して F1 㞧種を作出し PSTVd 致死系統の接種試㦂を行った. その結果, S. l. cerasiforme 

LA1286 î S. pimpinellifolium LA0373 F1 では接種後 14 日に㡬㒊でごく軽度の葉巻が認められ

たが, 接種後 21日には回復し㢧著な病徴は認められなくなった (図 5). また S. l. cerasiforme 

LA1286 î S. chmielewskii LA1028 F1 では接種後 21 日までに病徴は全く認められなかった 

(図 5). このように S. l. cerasiforme LA1286 î S. pimpinellifolium LA0373 F1 または S. l. 

cerasiforme LA1286 î S. chmielewskii LA1028 F1 は致死系統の PSTVd に感染してもほとんど

または全く発病せず, トマト近縁㔝生種 2 種における PSTVd 感染に対する耐病性は㢧性の

形質であると考えられた.  

 

5. PSTVd 感染に対する耐病性と PSTVd の蓄積㔞の㛵係 

 PSTVd 感染に対して耐病性を示したトマト近縁㔝生種 2 種及び F1 㞧種における PSTVd

の蓄積を明らかにするため, ドットブロットハイブリダイゼーションにより PSTVd 致死系

統の蓄積㔞を解析した. まず交㓄に用いた両親において解析を行ったところ, PSTVd 感染に

対して耐病性を示した S. pimpinellifolium LA0373 及び S. chmielewskii LA1028 における

PSTVdの蓄積は感受性を示したS. l. cerasiforme LA1286と比較して明らかに低かった (図6). 

図 4. PSTVd 感染に対して耐病性を示したトマト近縁㔝生種. 
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F1 㞧種においては, 特に感染初期 (接種後 14 日) における PSTVd の蓄積㔞が感受性親の S. 

l. cerasiforme LA1286 と比較して㢧著に低かった (図 6). また S. l. cerasiforme LA1286 及び

F1 㞧種での感染初期 (接種後 14 日) における PSTVd の蓄積㔞は, 病徴の程度と正の相㛵を

示した (図5, 6). 以上の結果より, トマト近縁㔝生種のPSTVd感染に対する耐病性は感染初

期において全身での PSTVd の蓄積が低く抑えられることに起因していると考えられた. 

 

 

図 5. PSTVd 感染に対して耐病性を示した感受性㔝生トマトと耐病性近縁㔝生種の㛫の F1 㞧種. 

図 6. PSTVd 感染に対する耐病性と PSTVd の蓄積㔞の相㛵 



- 18 - 
 

6. おわりに 

これまで PSTVd 感染に対する反応が不明であったトマト近縁㔝生種 7 種 (S. cheesmaniae, 

S. galapagense, S. chmielewskii, S. arcanum, S. neorickii, S. huaylasense, 及び S. pennellii) が

PSTVd 感染時に様々な反応を示すこと, そしてそれらの大㒊分と㔝生トマト S. l. 

cerasiforme が PSTVd の発病宿主であることを明らかにした. さらに PSTVd の全身感染を㜼

害するような抵抗性を示す植物は見つからなかったが, トマト近縁㔝生種S. pimpinellifolium 

LA0373 と LA0411 及び S. chmielewskii LA1028 が PSTVd の中㛫系統及び致死系統に感染し

てもほとんど病徴を示さない強い耐病性を示すことを明らかにした. これらの耐病性は感

染初期における PSTVd の蓄積が低く抑えられることに起因すると考えられ, 感受性の㧗い

㔝生トマトへ交㓄により導入が可能であった. 上記のトマト近縁㔝生種 2 種はいずれもト

マト栽培種との交㓄が可能であり, これらの耐病性形質は PSTVd による病気の㜵㝖につな

がる耐病性トマト品種の育種への利用が期待できる. また本研究で見出したトマト近縁㔝

生種の PSTVd 感染に対する耐病性は一㒊のトマト栽培品種で認められるものよりも強力で

ある. そのためこの発現機構を解明することで新たなウイロイドの㜵㝖法の㛤発につなが

る可能性が考えられ, 今後さらに解析を進めていく必要がある. 
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Apple latent spherical virus㸸structure, biological properties, and usefulness as a plant 

virus vector 
 

 
 

AbVWUacW 
 
Apple laWenW VpheUical YiUXV (ALSV) iV a Vmall VpheUical YiUXV ZiWh a diameWeU of 30 nm iVolaWed fUom 
an apple WUee. ALSV belongV Wo Whe genXV CKeUaYLUXV, Whe VXbfamil\ CRPRYLULQae of Whe famil\ 
SecRYLULdae and iV compoVed of a WZo-VegmenW poViWiYe-VWUand RNA genome (RNA1 and RNA2) 
and WhUee coaW pUoWeinV (Vp25, Vp20, and Vp24). ALSV haV a UelaWiYel\ bUoad VpecWUXm of hoVW 
planWV inclXding VpecieV fUom SROaQaceae, Fabaceae, CXcXUbLWaceae, GeQWLaQaceae, RRVaceae, 
VLWaceae, RXWaceae eWc. and doeV noW caXVe an\ obYioXV V\mpWomV in moVW hoVWV. ALSV alVo inYadeV 
Wo VhooW meUiVWemV and indXce XnifoUm gene Vilencing WhUoXghoXW Whe planWV. TheVe pUopeUWieV make 
ALSV VXiWable aV a YiUal YecWoU foU Whe e[pUeVVion and Vilencing of WaUgeW geneV. In WhiV lecWXUe, I Zill 
fiUVW Walk aboXW Whe paUWicle VWUXcWXUe and genome oUgani]aWion of ALSV, iWV biological pUopeUWieV, and 
When XVefXlneVV of ALSV aV YiUal YecWoUV foU (1) fXncWional anal\ViV of planW geneV b\ YiUXV-indXced 
gene Vilencing (VIGS), (2) YiUXV YaccineV foU conWUolling planW YiUXV diVeaVeV, and (3) XVe of 
YiUXV-indXced floZeUing (VIF) XVing a ALSV YecWoU e[pUeVVing planW floUigen gene foU bUeeding of 
fUXiW WUeeV. 
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はじめに 
リンゴ小球形潜在ウイルス㸦apple laWenW VpheUical YiUXV, ALSV㸧はリンゴ樹から分㞳さ

れた径 30nm の小球形ウイルスである。分㞳された当初はリンゴ輪状さび果病の病原ウイ

ルスではないかと考えられたが㸪その後の研究で輪状さび果病とは㛵係なく㸪リンゴに潜

在感染しているウイルスであることが証明された㸦小㔠沢ら 1985㸪伊藤・吉田㸪1997㸧。
ALSV はセコウイルス科コモウイルス亜科チェラウイルス属に所属し㸦Sanfaoon eW al., 
2020㸧、2 分節 1 本㙐 RNA ゲノム㸦RNA1 およびRNA2㸧と 3 種㢮の外被タンパク質㸦Vp25、
Vp20、および Vp24㸧から構成される㸦Li eW aO., 2000㸹ThompVon eW aO., 2017㸧。ALSV は自

然界ではリンゴ樹からのみ報告されているが㸪実㦂的には比較的広い宿主域を持ち㸪ナス

科植物㸪ウリ科植物㸪マメ科㸪リンドウ科などの各種植物㸪バラ科やブドウ属の落葉果樹

㢮㸪カンキツ㢮㸪またスギやマツなどの樹木㢮にも感染し㸪ほとんどの植物で症状を示す

ことなく無病徴感染する㸦IgaUaVhi eW aO., 2009㸹KaVajima eW aO., 2017㸧。 
ALSV は病原性の無い㸦弱い㸧ウイルスであること㸪また上記のように比較的宿主域

が広く㸪果樹㢮を含む各種植物に無病徴感染し㸪全身的なウイルス誘導ジーンサイレンシ

ング㸦YiUXV indXced gene Vilencing、VIGS㸧を効率よく誘導する性質を持つことから㸦Li eW aO., 
2004; IgaUaVhi eW aO., 2009; Sasaki et al., 2011; Yamagishi, and Yoshikawa 2009, 2011; 山岸・吉川㸪

2010㸧㸪VIGS による植物㑇伝子機能解析用のウイルスベクターとして㸪また果樹㸪㔝菜お

よび花卉㢮の㛤花促進誘導ベクターとして利用されている。本稿では筆者らの研究室で約

㸰㸮年㛫行ってきた ALSV の構㐀䠈生物学的性状䠈䛚䜘䜃䜴䜲䝹䝇䝧䜽䝍䞊䛸䛧䛶䛾利用研究

䛻䛴䛔䛶紹介䛩䜛䚹 

  
㸯㸬ALSVの構造 
㸦㸯㸧粒子構造 
  ALSVの宿主植物の中でキノア㸦Chenopodium quinoa㸧は唯一比較的明瞭な病徴を示

す植物で㸪ウイルス増殖㔞も他の宿主種に比べて㧗い。ウイルス粒子の精製は感染キノア

葉を用いて行われた。精製ウイルス粒子はショ糖密度勾㓄㐲心分㞳では単一のバンドを形

成したが㸪塩化セシウム平衡密度勾㓄㐲心分㞳では近接した二つのバンド㸦粒子密度1.41
と1.43 g/cP3㸧に分㞳し㸪㸰粒子性ウイルスと考えられた。感染キノア葉100gから0.4a0.6 Pg 
(ウイルスの吸光係数を6として計算)のALSVが精製された㸦図1㸧㸦Li et al., 2000㸧。 
 ALSV粒子は、㸰分節のVVRNA㸦RNA1とRNA2㸧と㸱種㢮の外被タンパク質から構成さ

れ㸪RNA1を㸯分子含む粒子とRNA2を㸰本含む粒子の㸰粒子性である㸦図1㸧㸦Li et al., 
2000㸧。一昨年、ALSV粒子の原子構造がクライオ㟁子㢧微㙾を用いた単粒子解析法により㸪

2.87 オングストローム分解能で決定された㸦NaiWRZ et al., 2020㸧。ALSVの3種㢮の外被タ

ンパク質㸦VS20、VS24、VS25㸧の中でVS25の㛗く伸びたN末端延㛗㒊分が㸪キャプシド

内表㠃を経て㞄接するVS20とVS25㸪およびウイルスRNAと相互作用することで㸪一つの

㦵格構造を形成している㸦図1㸧。そしてこのキャプシド構造の㛤口㒊をVp24の5㔞体が蓋

をするように㓄置され㸪粒子の突起㒊分となっている㸦図1㸧。VS20とVS24のC末端には

外来ペプチドを付加することが可能であった㸦Li eW al., 2004㸧。クライオ㟁子㢧微㙾像の画

像処理の結果㸪Vp245㔞体の突起㒊分からウイルスRNAが粒子の外に流出していることが

判明した。この突起㒊分は揺らぎが大きいことが構造解析の結果から明らかになり㸪ある
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一定の割合で常にウイルスRNAの放出が起こっていると考えられた。 

 
  
㸦㸰㸧ゲノム構造 
    ALSV-RNA1㸦AB030940㸧は㸱¶末端のポリA㓄列を㝖いて6812塩基から㸪またAL 
SV-RNA2㸦AB030941㸧はポリA㓄列を㝖いて3384塩基からなる。RNA1は234キロダルト

ン㸦kDa㸧の複製㛵連ポリタンパク質を㸪またRNA2は108kDaのポリタンパク質をコード

している㸦図2㸧 (Li et al., 2000)。234kDaタンパク質にはN末端側からプロテアーゼコファ

クター㸦PRO-cR㸧㸪ヘリカーゼ㸦HEL㸧㸪ゲノム結合タンパク質㸦VSg㸧㸪プロテアーゼ㸦C-PRO㸧㸪

そしてポリメラーゼ㸦POL㸧の保存㓄列が認められる。RNA2の108kDaタンパク質には、

N末端側から42kDaの細胞㛫移行タンパク質㸦MP㸧と㸱種㢮の外被タンパク質㸦VS25㸪
VS20㸪VS24㸧が含まれる㸦図2㸧㸦Li et al., 2000, 2004㸧。234kDaタンパク質内のC-PROによ

り108kDaポリタンパク質が切断され㸪MP㸪VS25㸪VS20㸪およびVS24が生成する。MPと
VS25㛫㸪VS25とVS20㛫㸪およびVS20とVS24㛫の切断㒊位アミノ㓟はそれぞれQ/G㸪Q/G㸪

およびE/Gと同定された㸦Li et al., 2000㸧。 

 
㸰. 生物的性状   
 㸦㸯㸧宿主域 
    ALSVは盛岡市の農研機構果樹茶業研究㒊㛛㸦盛岡㸧の果樹ウイルス保存樹から分㞳

されたが㸦小㔠沢ら㸪1985㸧㸪現在栽培されているリンゴ樹にどの程度自然発生している

かは不明である。一方㸪実㦂的には比較的広い宿主域を持ち㸪草本植物としてはアカザ科㸪

ウリ科㸪ナス科㸪マメ科㸪リンドウ科等の植物種に感染する㸦KaVajiPa et al., 2017㸧。アブ



- 24 - 
 

ラナ科植物ではシロイヌナズナを㝖いて感染は認められない。またイネには感染しない。

後述するウイルスベクターとしての利用に㛵連するが㸪ALSVの接種試㦂において㸪植物

の生育ステージが感染の成立に大きく影㡪する。例えば㸪ウリ科植物の多くでは㸪展㛤子

葉への汁液接種で容易に全身感染するが㸪カボチャでは発根直後の未展㛤子葉にパーティ

クルガン接種しないと全身感染はほとんど起こらない㸦図3㸧(YaPagiVhi aQd YRVhikaZa, 
2022)。この現象はバラ科の果樹㢮㸦リンゴ㸪ナシ㸪アプリコット㸪オウトウなど㸧やイ

チゴ㸪ブドウ㸪カンキツ㢮でも認められ㸪植物の生育ステージや接種法が感染成立に大き

く影㡪する。また樹木㸦スギとマツ㸧にも全身感染し㸪サイレンシングを誘導することが

報告された㸦小㛗谷ら㸪2019㸧。 

 

 
 㸦㸰㸧増殖・移行 
   ALSVのウイルス学的特徴の一つは㸪ほとんどの宿主で症状を示さず潜在感染するこ

とである。上述したようにALSVの収㔞㸦0.4a0.6 Pg/100g感染葉㸧は一般的な多くのウイ

ルスと比べて低い。これは植物細胞内でのウイルスの増殖・蓄積が㝈定されているためと

考えられるが㸪宿主の抵抗反応㸦サイレンシング㸧と㛵係しているようである。GFPを発

現するALSV㸦ALSV-GFP㸧をキノア葉に接種しウイルスの増殖・移行の様子を観察する

と、GFP蛍光は最初スポットとして現れるが㸪接種後㸳日㡭からリング状で感染拡大する

㸦図 4㸧㸦Li eW al., 2004; YaegaVhi eW al., 2007㸧。リングの幅㸦GFP蛍光の幅㸧は日数が経㐣し

てもほぼ一定であることから㸪リング内㒊ではGFP蛍光が消失しながら外側に感染を拡大

していっていることがわかる。おそらく侵入した細胞内でのウイルスの増殖は㸪サイレン

シングの誘導により㸯〜㸰日で終了し㸪GFP蛍光の消失㸦GFPタンパク質の分解㸧が起こ

るのであろう。この時にウイルスはサイレンシングがまだ誘導されていない外側の細胞に

感染を広げていくと考えられた。蛍光消失した組織ではALSVは粒子形態で蓄積し㸪感染

性は保持されていた。GFP㑇伝子を形質転換したタバコを用いた感染実㦂では㸪タバコ細

胞で発現していたGFP蛍光が、ALSV-GFPの感染により消失していくが、蛍光が消失した

㡿域よりも広い範囲でALSVの蓄積が観察される㸦図㸲㸧。ALSVは強力なサイレンシング

サプレッサーを持たないことから㸪ALSVは感染細㒊でサイレンシングが誘導されると複



- 25 - 
 

図㸲㸬 

製を停止し㸪まだ誘導が起きていない周辺細胞に逃げていくよにして感染を広げているの

であろう㸦YaegaVhi et al., 2007㸧。 

 
 

ALSVが粒子形態で細胞㛫移行している像が㟁子㢧微㙾で観察されている㸦YRVhikaZa 
et al., 2006㸧。ALSVのMP㸪VS25㸪VS20㸪およびVP24のそれぞれに欠失変異を導入した変

異株を用いた解析では㸪MPと㸱種㢮のVSタンパク質の全てがウイルスの細胞㛫移行に必

㡲であった㸦YRVhikaZa et al., 2006㸧。またMPはALSV粒子との結合能を有し㸪特にVS25と
MPが特異的に結合した㸦IVRgai et al., 2006㸧。MPのアミノ㓟㓄列内には独立した㸰カ所に

VS25との結合㒊位が存在し㸪またMPは㸯本㙐核㓟との結合能も有していた㸦IVRgai et al., 
2006㸧。 
  
㸦㸱㸧伝搬 

   ALSV が発見された感染リンゴ樹周辺のリンゴの樹を対象にALSV の感染状況を調べ

たところ㸪ALSV が発見されてから既に 20 年以上経㐣しているにも㛵わらず㸪周辺のリン

ゴ樹から ALSV は検出されなかった㸦NakamXUa eW aO., 2011㸧。このことはリンゴ園では㸪昆

虫・ダニ㢮や花粉㸪剪定作業等による水平伝染は起こっていないことを示している。発芽

直後のリンゴ子葉に ALSV-RNA をパーティクルガン接種すると ALSV は実生苗全体に全

身感染し㸪その後苗が成㛗しても ALSV は樹全体に分布している。一方㸪本葉が展㛤した

リンゴ実生苗に同様の方法で接種すると全身感染率は㠀常に低いか、感染しない

㸦Yamagishi e� alǤ, ʹ010㸧。また㸪感染リンゴ枝㸦穂木㸧を㠀感染リンゴ苗㸦台木㸧に接木

接種すると㸪感染穂木からは ALSV が検出されるが㸪台木から伸びた枝には ALSV は移行

せず㸪接木伝染は起こらない。 
 ALSVの種子伝染㸦垂直伝染㸧については㸪㧗率㸦数十%㸧に種子伝染する植物㸦ダイ

ズ㸧から低率㸦0.5a数㸣㸧の種子伝染率の植物㸦シロイヌナズナ㸪ベンサミアナタバコ㸪

リンゴなど㸧㸪種子伝染が認められない植物㸦リンドウ㸪トルコギキョウ㸪トマトなど㸧

まで植物種で異なっている㸦NakaPXUa et al., 2011; YaPagiVhi aQd YRVhikaZa, 2009; Fekih et al., 
2016㸧。 
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㸱. ウイルスベクターとしての利用 
 㸦㸯㸧ウイルスベクターの構築 

筆者らはRNA1とRNA2の全㛗 cDNAをpUCプラスミドの 35Sプロモーターの下流に

連結した感染性 cDNA クロ²ン㸦pEALSR1 と pEALSR2㸧を構築すると共に㸪pEALSR2
上の 42KP と Vp25 㛫のプロテアーゼ切断認識㓄列を反復し㸪その㛫にクローニングサイ

ト㸦XKR I、SPa I、BaP HI 切断㓄列㸧を挿入することで㸪㑇伝子発現用 RNA2 ベクター

㸦pEALSR2L5R5㸧を構築した (Li eW aO., 2004)。GFP 㑇伝子を導入した ALSV-GFP を用い

た感染実㦂では㸪導入 GFP 㑇伝子は比較的安定で㸪キノアで㸵回以上継代接種を繰り返し

ても㸪GFP 㑇伝子の脱落は認められなかった㸦Li eW aO., 2004㸧。その後に構築したバイナリ

ーベクターを利用したALSV ベクターには㑇伝子導入㒊位が 3 カ所付加されており㸪㸯〜

3 種㢮の㑇伝子の発現と抑制を同時に行うことができる㸦Kon and YoVhikaZa, 2014; 
YamagiVhi eW aO., 2016㸧㸦図 5㸧。 

 

 
 㸦㸰㸧ウイルス誘導ジーンサイレンシング㸦VIGS㸧 

ALSVは各種果樹㢮㸪㔝菜や作物㸪および花卉㢮に無病徴で感染し㸪ウイルスは植物

の全身に均一に分布する。そのため㸪特定の標的㑇伝子の一㒊を連結したALSVベクタ―

を感染させると㸪全身に均一なVIGSを誘導する㸦Igarashi et al., 2009㸧。タバコのN㑇伝子

の一㒊を連結したALSVベクターをN因子タバコに感染させ㸪その後にタバコモザイクウ

イルス㸦TMV㸧を接種すると㸪対象区と比較してえ死病班数が減少し㸪かつTMVが全身

感染した㸦Igarashi et al., 2009㸧。最近筆者らはリンゴ斑点落葉病に対する感受性㑇伝子の

候補㑇伝子㸦A8㸧の一㒊をALSVベクターに連結し㸪感受性リンゴ実生に感染させた。そ

の後に斑点落葉病菌を接種したところ、対象区㸦㠀感染および㔝生型ALSV感染植物㸧と

比較して有意に感受性が低下する個体が認められた。これらの結果から㸪A8㑇伝子がリン

ゴ斑点落葉病の感受性㑇伝子であると考えられた㸦中嶋ら、2020㸧。これまでにバラ科の

果樹㢮を含む12科35種以上の植物で内在性㑇伝子のVIGSが誘導された㸦Fujita et al., 2019; 
Gedling et al., 2018; Hikage et al., 2016; I]XiVhi et al., 2020; Kawai et al., 2014, 2016; Kitazawa et 
al., 2017; Li et al., 2019; Maeda et al., 2020; Nakatsuka et al., 2015; Navarro et al., 2017; Ogata et 
al., 2017, 2021; Oikawa et al., 2018; Sasaki et al., 2011; Takahashi et al., 2013; Takeshima et al., 
2019; Toyoda et al., 2013; Xu et al., 2015; 吉川・山岸, 2018; Yamagishi and Yoshikawa, 2022㸧。
植物種にもよるが㸪草本植物であれば通常接種後㸯〜㸰週㛫から標的㑇伝子の抑制による

表現型の変化が観察される。 
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 㸦㸱㸧ウイルスワクチン 
  ALSVの全身的VIGS誘導能を利用して㸪ALSVをウイルス病㜵㝖のためのワクチンウ

イルスとして利用できないかとか考えた。すなわち病原ウイルスゲノムの一㒊を連結した

ALSVベクターを前もって植物に感染させることで㸪その病原ウイルスに対するワクチン

ウイルス㸦ALSVワクチン㸧として利用するものである。著者らは、ズッキーニ㯤斑モザ

イクウイルス㸦ZYMV㸧およびキュウリモザイクウイルス㸦CMV㸧に対するALSVワクチ

ンを構築し、キュウリでワクチンとしての効果を調べたところ㸪強いワクチン効果が認め

られた㸦TamXUa eW aO., 2013㸧。同様に㸱種トスポウイルス㸦インパチェンスえそ斑点ウイル

ス㸸INSV㸪アイリス㯤斑ウイルス㸸IYSV㸪トマト㯤化えそウイルス㸸TSWV㸧㸪およびイ

ンゲンマ㯤斑モモザイクウイルスのゲノムの一㒊をそれぞれ連結したALSVワクチンを一

次接種した植物は㸪それぞれの病原ウイルスの二次接種に対して強いワクチン効果を示し

た㸦SaWoh eW aO., 2014; Taki eW aO., 2013㸧。ALSVワクチンは挿入するウイルスゲノム断片を変

えるだけで㸪異なるウイルスに対するALSVワクチン株を短期㛫に作製することも可能と

なる。カルタヘナ法による規制の問㢟があるが㸪将来的には㞴㜵㝖ウイルス病の有効な㜵

㝖法として利用できるかもしれない。 
 
㸦㸲㸧ウイルス誘導㛤花促進㸦VIF㸧 
ALSV ベクタ―は果樹や花卉㢮の㛤花促進㸦YiUXV-indXced floZeUing, VIF㸧に利用できる

(吉川・山岸㸪2012, 2018)。ALSV ベクターにシロイヌナズナのフロリゲン㑇伝子㸦AWFT㸧
を挿入した ALSV-AWFT を植物に接種すると㸪感染細胞で増殖したウイルスは師管を通㐣

して茎㡬分裂組織に到㐩する。ALSV-AWFT が増殖する時には㸪ウイルスゲノム上にコード

されたウイルスタンパク質と共に FT タンパク質が翻訳される。その結果㸪日㛗やその他

の要因に㛵係なく㛤花が誘導されることになる。 例えば㸪多年生植物であるリンドウは㸪

播種後㛤花までに通常 1 年以上を必要とするが㸪リンドウの FT 㑇伝子である GWFT を発現

する ALSV-GWFT の感染により㸪発芽後数ヶ月で㛤花し㸪1 世代の経㐣を 6 ヶ月程度に短縮

することができる㸦Fekih eW aO., 2016㸧。木本植物であるリンゴには㠀常に㛗い幼若期㛫があ

り㸪種を播いてから㛤花・結実するまで通常は 6〜12 年を要するが㸪シロイヌナズナの AWFT
を発現すると同時にリンゴ TFL1㸦MdTFL1-1㸧の発現を抑制する ALSV ベクター

㸦ALSV-AWFT/MdTFL㸧をリンゴ実生に感染させると㸪接種後 1.5〜3 ヵ月で㛤花を始め㸪

その後は連続して㛤花・結実を続けた㸦YamagiVhi eW aO., 2014㸧。AWFT 単独発現では㛤花が

誘導されても 7〜8 本葉期に一度しか㛤花しなかったのに対して㸦YamagiVhi eW aO., 2011㸧㸪
AWFT 発現と MdTFL1-1 抑制を同時に行うことで㸪リンゴ実生苗の早期㛤花誘導率が㧗まり㸪

同時に数ヶ月に渡って連続して㛤花する。このように㸪ALSV ベクター技術を用いること

で㸪通常㸳a12 年を要するリンゴの㸯世代㸦当代種子から次世代種子ができるまで㸧の期

㛫を 1 年以内に短縮できるようになった。 
  感染リンゴ樹からALSV を簡便に㝖去することも可能であった㸦YamagiVhi eW aO., 2016㸧。
すなわち㸪ALSV 感染リンゴ苗を㸯ヵ月程度㧗温処理㸦37℃㸧するだけで ALSV の樹体内

での移行がストップし㸪苗を 25℃に戻した後に伸びた枝には ALSV は移行しない。この技

術を用いれば㸪品種㛫の交㓄で得られた実生が優良系統と判定された場合に㸪その感染株

から ALSV を㝖去し㸪そのまま品種の㑅抜に利用できる。 
  FT 㑇伝子を発現する ALSV ベクタ―技術㸦VIF㸧はリンゴ以外に㸪果樹㢮ではセイヨ
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ウナシ㸦YamagiVhi eW aO., 2016㸧㸪ブドウ㸦Maeda et al., 2020㸧㸪オウトウ㸦未発表㸧㸪ビワ

㸦未発表㸧㸪レモン㸦未発表㸧など㸪作物ではダイズ㸦Yamagishi, N. and Yoshikawa, N., 2011)㸪
㔝菜㢮ではイチゴ㸦Li et al., 2019㸧㸪花卉㢮ではトルコギキョウ㸦Fekih eW aO., 2016㸧㸪リン

ドウ㸦Fekih eW aO., 2016㸧㸪カーネーション㸦未発表㸧㸪ヒマワリ㸦未発表㸧㸪アサガオ㸦未

発表㸧などで誘導されることが確認されている。おそらく㸪接種条件や育成条件を検討す

ることで㸪各種園芸植物や農作物の㛤花・世代促進に利用できることが期待される。 
 
おわりに 
   ALSVは病気を起こさない無害なウイルスのため㸪病害㜵㝖の対象ではなく㸪また植物

病理学の研究材料としても大きな特徴も認められないが㸪逆にその性質を利用したウイル

スベクター としては有用性が㧗いと考えられる。現在VIGSへの利用目的では25カ国、約

90の大学や研究所㸪国内では56研究室に㓄布されている。感染力がやや弱いため㸪実㦂植

物以外では接種法に工夫が必要であるが㸪他のウイルスベクターが利用できなかった果樹

㢮などの木本植物では有効なウイルスベクターである。またALSVベクターを利用したリ

ンゴやブドウなどの㧗速㛤花技術は㸪品種育成の効率化や省力化に利用されることが期待

される。 
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ウイロイド◊✲ʊ最㏆のヰ㢟 

佐㔝㍤⏨ 

T. Sano 

ViUoid UeVeaUch ± UecenW WoSicV 

 

AbVWUacW 

ViUoidV aUe Vingle-VWUanded ciUcXlaU RNAV conViVW of 246±434 nXcleoWideV, Zhich do noW encode 
SUoWeinV. DeVSiWe WheiU non-SUoWein-coding RNA naWXUe, afWeU infecWing hoVW SlanW cellV, YiUoidV aUe imSoUWed 
Wo Whe nXcleXV oU chloUoSlaVW Wo UeSlicaWe, e[SoUWed Wo c\WoSlaVm, moYe locall\ fUom cell Wo cell Yia 
SlaVmodeVmaWa, When VSUead V\VWemicall\ WhUoXgh Shloem. ViUoidV accXmXlaWe nXcleoWide YaUiaWionV in 
Whe SUoceVV of UeSlicaWion in YaUioXV hoVW SlanW VSecieV. Namel\, YiUoidV haYe a SUoSeUW\ Wo adaSW Wo hoVW 

enYiUonmenWV accoUding Wo Whe DaUZinian VelecWion, Zhich iV one of Whe aWWUibXWeV of life, WheUefoUe Whe\ aUe 
likel\ Wo be liYing foVVilV WhaW haYe VXUYiYed fUom Whe SUe-cellXlaU RNA ZoUld. To daWe, oYeU 25 YiUoid 
diVeaVeV haYe been UeSoUWed in moUe Whan 15 VSecieV of cUoSV, inclXding YegeWableV, fUXiW WUeeV and 
oUnamenWalV. Some caXVe VeUioXV diVeaVe SUoblemV, and oWheUV infecW VXbclinicall\ ZiWhoXW indXcing 
diVeaVe V\mSWomV. IW iV belieYed WhaW VWUXcWXUal moWifV SUeVenW in YiUoid RNA molecXleV inWeUacW ZiWh hoVW 
facWoUV Wo e[eUW YaUioXV leYelV of SaWhogeniciW\, fUom mild Wo VeYeUe, hoZeYeU, a laUge SaUW VWill aZaiW foU 
fXUWheU inYeVWigaWion. ThoXgh Whe\ aUe Vmall, i.e., VmalleU Whan one-WenWh Whe Vi]e of Whe YiUal genome, 
molecXlaU mechaniVm of YiUoid SaWhogeniciW\ haV WXUned oXW Wo be mXch moUe comSle[ Whan iniWiall\ 
WhoXghW. E[WenViYe UeVeaUcheV inWo Whe beWWeU XndeUVWanding of YiUoid foU conWUolling YiUoid diVeaVeV, 
inclXding WheiU molecXlaU VWUXcWXUeV, UeSlicaWion mechaniVm, SaWhogeniciW\, diagnoVWic Wechnolog\, and 
VeaUch foU neZ VSecieV, aUe VWill in SUogUeVV. 
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1㸬はじめに 

ウイロイドは、⮬律ⓗに」〇する⬟力を有する小さな一本㙐の⎔≧ RNA で、タンパク㉁をコードしな

いノンコーディング RNA である。1971 年、TheodoU DieneU により、ジャガイモ㸦SROaQXP WXbeURVXP㸧

の“VSindle WXbeU㸦やせいも㸧”の原としてⓎぢされた新しいクラスの原因子の呼⛠として提案さ

れ㸦DieneU, 1971㸧、㸵年後、ゲノム㓄列がゎㄞされ、SoWaWo VSindle WXbeU YiUoid㸦PSTVd㸧は全ゲノム㓄

列がゎㄞされた最初の┿核⏕≀の原となった㸦GUoVV eW al., 1978㸧。⌧在まで、30 ✀以上、最小で 246
ヌクレオチド㸦nW㸧、最大で 436-nW のウイロイドが報告されている。⮬↛宿主は⿕子植≀に㝈られており、

宿主との⤌合せにより原性を㢧わし㔜大な⿕害を及ぼす場合とẼを㉳こさず↓≧で感染している

場合がある。⣽⬊内局在性㸦核またはⴥ⥳体㸧、」〇様式㸦対⛠または㠀対⛠ローリングサークル㸧、中

央保存㡿域の塩基㓄列、保存㓄列またはモチーフ㸦末➃保存㓄列、末➃保存ヘアピン、リボザイムなど㸧

の有↓、塩基㓄列の全体ⓗな同一性、そして宿主≉␗性などの⏕≀学ⓗ≉徴に基づき⛉、属、✀に分㢮

される㸦Di SeUio eW al., 2014㸧。ポスピウイロイド⛉とアブサンウイロイド⛉の 2 ⛉がタ❧され、前⪅は

5 属 28 ✀㸦Di SeUio eW al., 2021㸧、後⪅は 3 属 4 ✀㸦Di SeUio eW al., 2018㸧で構成されている。ポスピウ

イロイド⛉のメンバーは核内において㠀対⛠ローリングサークルで」〇し、その分子は 5 つの構㐀ドメ

インからなり、各属のメンバーは属に≉徴ⓗな中央保存㡿域を共有する。一方、アブサンウイロイド⛉

のメンバーはⴥ⥳体において対⛠ローリングサークルで」〇し、ドメイン構㐀を持たないが、ハンマー

ヘッド型リボザイムの保存㓄列を共有するのが≉徴である。 

これまでに、ジャガイモやせいも、トマト㏥⥳ⴎ⦰、カンキツエクソコーティス、ホップ▸化

、コココヤシ Cadang-cadang 、リンゴさび果、アボカド VXnbloWch 、キク▸化など、15 以上

に及ぶ作≀の 25 以上のẼが報告されている。ウイロイドの≧は、全㌟の▸化やⴥの奇形、果実の

⫧大␗常や果⓶のコルク化や╔Ⰽ␗常、二次代ㅰ⏘≀の⏕合成␗常など様々で、一⯡にⓎは⦆慢で慢

性ⓗである。フィリピンのココヤシカダンカダンはこれまでに 4,000 万本ものココヤシ樹を枯死させ

た㸦VadamaUai eW al., 2017㸧。日本のホップにⓎ⏕した▸化は国内のホップ⏘業に大きな⤒῭ⓗ損失を

もたらした㸦Sano, 2013㸧。さらに、PSTVd や㢮似のポスピウイロイドは依↛として世⏺中のジャガイ

モやトマト⏕⏘に対する⬣威でありつづけている㸦TVXda and Sano, 2014㸧。 

ウイロイドは“最小の原”としてⓎぢされ、㎰作≀に⿕害を及ぼす㔜せ原因子として植≀⌮学

⪅の◊✲対㇟となってきたが、一方で、感染・」〇する㐣⛬で宿主⎔境に㐺応して変␗する姿が明らか

になり、すなわち、ダーウィンの⮬↛㑅択ㄝに従って㐺応変␗する⏕命の基本ⓗな属性の 1 つを備えて

いることから、原始地⌫に初期の⏕命がㄌ⏕した時に存在したと⪃えられている RNA ワールドの“⏕き

た化▼”ではないかともいわれている㸦DieneU, 1989㸹Moelling and BUoeckeU, 2021㸧。 

ウイロイドがⓎぢされて半世⣖余りが⤒㐣し、数多くの新▱ぢが✚されてきた㸦Sano, 2021㸧。本✏

では、主にウイロイドの分子構㐀と⏕≀ⓗ機⬟、≉に原学ⓗな側㠃を中心に、最㏆のウイロイド◊✲

の㐍展を⤂介する。 

2㸬分子構㐀 

ウイロイドの最初のゲノム㓄列は、当時の最先➃技⾡であった RNA フィンガープリント分析によって

ゎㄞされた。PSTVd RNA は 359 ヌクレオチドの RNA で構成されており、同時に塩基≉␗ⓗリボヌクレ
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アーゼを⏝いたマッピングデータとコンピューター予 に基づいて提案された 2 次構㐀モデルは、それ

が㧗い分子内塩基┦⿵性により㧗度に構㐀化された棒≧のステムループ構㐀を持つ分子として存在して

いる可⬟性を♧していた㸦GUoVV eW al., 1978㸧。また、PSTVd ゲノムはタンパク㉁をコードしていないこ

とが♧唆され、ウイルスとは␗なる新しいクラスの原であることが明☜になった。以来、30 ✀を㉸え

るウイロイド✀がⓎぢされたが、その全塩基㓄列がỴ定されると、専らコンピューターによる RNA 2 次

構㐀予 アルゴリズム㸦Mfold㸧に基づいて2次構㐀が予 されてきた㸦AdkaU-PXUXVhoWhama and PeUUeaXlW, 
2020㸧。 

㏆年、SHAPE㸦SelecWiYe 2¶-H\dUo[\l Ac\laWion anal\]ed b\ PUimeU E[WenVion㸧ἲ或はハイスループッ

ト SHAPE㸦hSHAPE㸧ἲと呼ばれる RNA 㑅択ⓗ 2'-ヒドロキシルアシル化㸦2¶-h\dUo[\l ac\laWion㸧反応

をプライマー伸㛗ἲで分析する手ἲで既▱のほとんどのウイロイドの 2 次構㐀が実㦂ⓗに明らかにされ

た㸦DXbp eW al, 2011㸹GigXqUe eW al, 2014a㸧。SHAPE は、RNA ヌクレオチドであるリボースが有する

2'-ヒドロキシル基㸦2¶-OH㸧と㑅択ⓗに反応する化学≀㉁ N-meWh\liVaWoic anh\dUide や ben]o\l c\anide
などで RNA を処⌮することによって、個々の塩基が塩基対を形成しているか否かを㆑別し、RNA のヲ

⣽な分子構㐀をỴ定する方ἲである㸦MeUino eW al, 2005㸹VaVa eW al, 2008㸧。hSHAPE は、㏫㌿写㓝⣲に

よって⏕成された cDNA を放射性標㆑オリゴヌクレオチドではなく⺯光オリゴヌクレオチドで標㆑し、

キャピラリー㟁ẼὋ動で分㞳する SHAPE の㐍化形である。 

2㸫1㸬アブサンウイロイド⛉ 

アブサンウイロイド⛉は 3 属 4 ✀が▱られているが、まず、Seach laWenW moVaic YiUoid㸦PLMVd㸧で

SHAPE によるヲ⣽なゎ析が⾜われた。PLMVd 変␗体の 2 次構㐀には、14 個のẚ㍑ⓗよく保存されたス

テム㡿域が含まれており、その分子は大きく 2 つのドメインに分けることができる㸦GigXqUe eW al, 2014a㸧。
左側ドメインは⇕力学ⓗほⅬから右側ドメインより安定しており、カナダで分㞳された塩基㓄列変␗体

では、左ドメインは P11 と名付けられた 1 つの㛗いステムにἢって㓄⨨された 2 つのステムループによ

って形成される十字形のモチーフからなり、右ドメインは内㒊ループを含む」㞧に分岐した 2 次構㐀に

折りたたまれる㸦図 1㸧。 

左側ドメインには、ハンマーヘッド型リボザイムの⮬己切断モチーフが存在し、それは」〇中の新⏕

㙐の合成中に折りたたまれ、アブサンウイロイド⛉のメンバーに≉有の両極性㙐の単位㛗ウイロイド分

子が⏕成される。PLMVd では、左側ドメインの下㒊㙐が㸦㸩㸧㙐のハンマーヘッドモチーフを、一方上

㒊㙐が㸦㸫㸧㙐のハンマーヘッドモチーフを形成し、マグネシウムイオン存在下で、ハンマーヘッド構

㐀に折りたたまれた RNA 㙐は≉定の㒊位で⮬己切断され㸦図 1 B、枠内㸧、両➃に 2'-, 3'-⎔≧リン㓟と

5'-ヒドロキシル末➃を⏕じる。当初、リボザイム⮬体が切断だけでなく⎔≧化ももたらすと⪃えられた

が、アブサンウイロイドの場合、ハンマーヘッドモチーフが宿主の WRNA リガーゼを引き寄せて⎔≧化が

㉳こるのではないかと⪃えられている。左側ドメインには PLMVd の」〇に必せなすべての機⬟が含まれ、

主せな」〇㛤始㒊位は㸦㸩㸧㙐では塩基 A50 と C51、㸦㸫㸧㙐では塩基 U284 に位⨨している㸦Delgado 
eW al, 2005㸹MoWaUd eW al, 2008㸧。 

一方、右側ドメインに㛵する▱㆑はまだ少なく、このドメインに㉳因する⏕≀学ⓗ㈉⊩は報告されて

いない。ただ、このドメイン内に存在することが予 された各ステムループが実㝿に存在するらしいこ
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とは、いくつかの変␗体の塩基㓄列の分析において、ステムを構成する塩基対の一方の塩基に変␗が㉳

こると┦手方もそれに対応して塩基対を形成するように変␗する“塩基対の共変␗”が㉳こるというほ

察⤖果から支持されている㸦DXbp eW al, 2011㸧。このドメイン⊂≉の構㐀ⓗ≉徴の 1 つは、全ての PLMVd
変␗体で保存されている 3 次構㐀“P8 シュードノット”である。このシュードノットは常に、P6 と P7
と名付けられた二つのステムのそれぞれをキャップする二つのループからの少なくとも 4 つの GC 塩基

対によって形成される。このシュードノットは PLMVd の増殖・✚に㔜せと⪃えられているが、そのラ

イフサイクルへの正☜な寄与は不明である㸦DXbp eW al、2010㸧。 

その他、アブサンウイロイド⛉の全てのメンバーの㸦㸩㸧および㸦㸫㸧㙐の両方の 2 次構㐀が hSHAPE
ἲでゎ析されている㸦GigXqUe eW al, 2014a㸧。chU\VanWhemXm chloUoWic moWWle YiUoid㸦CChMVd㸧はシュ

ードノットの存在を含めて PLMVd とほぼ同じくらい」㞧で、eggSlanW laWenW YiUoid㸦ELVd㸧は左➃の㏆

くに 1 つの✺出したステムループがあり右側の末➃に Y 字型構㐀を形成するが㠀常に┤⥺ⓗである。一

方、aYocado VXnbloWch YiUoid㸦ASBVd㸧はシンプルな棒≧の構㐀を形成する。ASBVd はハンマーヘッド

型リボザイムの⮬己切断㓄列を含んでいるが、その構㐀はむしろポスピウイロイド⛉の構㐀を彷彿とさ

せる。 

TL P C V TR

ループA

左ドメイン

右ドメイン

ポスピウイロイド科
(PSTVd)

アブサンウイロイド科
(PLMVd)

リボザイム保存配列

㕱

㕳㕵㕹

㕵０ 51

284

DdRPII結合

TFIII-7ZF結合

46 4742

259 257

RYモチーフ

P11

P㕶

P㕷
P㕸

A

B

ループE

CCR

図 1㸬ポスピウイロイド⛉とアブサンウイロイド⛉の分子構㐀と主なモチーフ㸬▲は㸦㸩㸧㙐の」〇㸦㌿

写㸧㛤始Ⅼ、▲は㸦㸫㸧㙐の」〇㛤始Ⅼを♧す。●は強毒性、●は弱毒性をもたらす塩基、また■はハ

ンマーヘッドリボザイム保存㓄列、㉥▮印は切断個所を♧す。枠の中はハンマーヘッド型リボザイムの

構㐀を♧している。㉥い⥙掛けは VM 㡿域、㯤Ⰽい⥙掛けは CCR、㟷い⥙掛けは RY モチーフを♧す。 

 



- 38 - 
 

2㸫2㸬ポスピウイロイド⛉ 

1980 年代半ばから始まったウイロイドの原性の強さをỴ定する構㐀ⓗ≉徴㸦モチーフ㸧を≉定しよ

うとする◊✲により、PSTVd をタイプ✀とするポスピウイロイド⛉のウイロイドの分子は棒≧の構㐀に

折りたたまれ、5 つの構㐀ドメイン㸦TL、P、C、V、および TR㸧から構成されているとする構㐀ドメイ

ンモデルが提案され㸦KeeVe and S\monV, 1985㸧、⌧在、ポスピウイロイド⛉を≉徴づける概念として

受け入れられている。 

㏆年、PSTVd 変␗体の hSHAPE による 2 次構㐀が再検ウされた⤖果、かつて予 された 2 次構㐀と

同様、棒≧に折りたたまれており、わずかな局所ⓗな㐪いがほ察されただけであった。さらに、PSTVd
以外のポスピウイロイド⛉の 5 属のメンバーの少なくとも 1 つの変␗体の 2 次構㐀が hSHAPE でゎ明さ

れ㸦GigXqUe and PeUUeaXlW, 2017㸹GigXqUe eW al, 2014b㸧、その⤖果を基にポスピウイロイド⛉各属の分

子構㐀ⓗ≉徴、すなわち各属の中央保存㡿域㸦CCR㸧の≉性、2 次構㐀㸦棒≧または枝分かれ棒≧㸧、ル

ープ A および E の存在、そしてその他の構㐀ⓗ≉徴が提案された。 

まず PSTVd に㛵して、分子の左側から右側へ、各ドメインにみられる㔜せな構㐀ⓗ≉徴は次のようで

ある㸦図 1 A㸧。PSTVd の TL ドメインには、棒≧または Y 字型の構㐀を形成する可⬟性がある不完全な

⧞り㏉しが含まれている㸦Dingle\ eW al, 2003㸧。P ドメインには、PSTVd だけでなくほとんどのポスピ

ウイロイド⛉ウイロイドの上㒊㙐に位⨨するオリゴプリン㓄列と下㒊㙐に位⨨するオリゴピリミジン㓄

列が含まれている㸦SWegeU eW al, 1984㸧。さらに、アデノシン残基が㇏富な一本㙐㡿域“ループ A”が存

在する。ループ A を含む㡿域はẚ㍑ⓗ⇕力学ⓗ安定性が低い構㐀をもたらすため「SUe-melWing㸦PM㸧」

㡿域と名付けられ、この㡿域内には原性の強弱に㛵係する「ViUXlence modXlaWing㸦VM㸧」㡿域が含ま

れる。C ドメイン㸦または中央保存㡿域㸹CCR㸧は、最も㧗度に保存された㡿域である。PSTVd の 2 次

構㐀では棒≧の㡿域に折りたたまれるが、両方の㙐が⇕力学ⓗに安定したヘアピンを形成することもあ

る㸦BaXmVWaUk eW al, 1997㸹GaV eW al, 2007㸹SWegeU and PeUUeaXlW, 2016㸧。CCR の上㒊㙐の 94 と 95 ␒

塩基は PSTVd の㸦㸩㸧㙐」〇中㛫体から単位㛗の分子が切り取られ⎔≧化される㒊位と⪃えられる㔜せ

㒊位である㸦DieneU, 1986㸧。また PSTVd の CCR の中心には┿核⏕≀の 5S RNA の“ループ E”と┦同

性を♧す≉殊な内㒊ループがある㸦WimbeUl\ eW al, 1993㸧。このループ E 内の塩基は、UV ↷射時に架橋

をもたらす㠀標‽ⓗな┦互作⏝㸦㠀ワトソンークリック塩基対㸧を形成し、その構㐀が」〇に㔜せであ

ることが明らかにされている㸦Zhong eW al, 2006㸧。V ドメインは塩基㓄列が最も可変ⓗなドメインであ

る㸦KeeVe and S\monV, 1985㸧。最後に、TR ドメインはẚ㍑ⓗ大きな内㒊ループを含み、いくつかの㐃

⥆したウリジンが下の㙐に位⨨している。このドメイン内には RY モチーフがあり、ViUP1 と名付けられ

たウイロイドと≉␗ⓗに⤖合するタンパク㉁の⤖合㒊位で、ウイロイドの全㌟㍺㏦に㛵与している可⬟

性が♧唆されている㸦ManiaWaki eW al., 2003㸧。 

PSTVd 以外のポスピウイロイド属の多くのメンバーも PSTVd と同様の棒≧構㐀に折りたたまれる。

唯一の例外は、分岐した TL 㡿域を持つ colXmnea laWenW YiUoid㸦CLVd㸧である。全てが P ドメインにあ

るループ A と C ドメインにあるループ E を持っている。さらに、全てが TR ドメインにあるẚ㍑ⓗ大き

なループを共有している。これはこの属に固有の≉徴である。ホスタウイロイド㸦HRVWXYiURid㸧属の 2
つのメンバーも棒≧の構㐀に折りたたまれる。コカドウイロイド㸦CRcadYiURid㸧属も棒≧構㐀を形成し、
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全てが同様の CCR を共有することに加えて、P ドメインにある≉に大きなループ A と、C ドメインにあ

るループ E を持っている。アプスカウイロイド㸦ASVcaYiURid㸧属は、CBLVd、ciWUXV dZaUfing YiUoid㸦CDVd㸧、
CVd-V、GYSVd-1 および GYSVd-2 の 5 つのメンバーが棒≧構㐀に折りたたまれ、一方、aSSle VcaU Vkin 
YiUoid㸦ASSVd㸧と aSSle dimSle fUXiW YiUoid㸦ADFVd㸧は TL ドメインに分岐したステムループが存在す

る棒≧の構㐀、すなわち Y 字型を形成する。SeaU bliVWeU cankeU YiUoid㸦PBCVd㸧は棒≧の構㐀に折りた

たまれるが、その TR ドメインの末➃には␗常に大きいループがみられる。CVd-VI は、TL ドメインと

TR ドメインの両方に分岐構㐀が存在する⊂≉の棒≧の構㐀を形成する。最後に、コレウイロイド

㸦CRleYiURid㸧属は全て棒≧構㐀に折りたたまれ、共㏻の CCR を共有している。しかし、他の属でぢら

れたそれ以外の構㐀ⓗ≉徴は存在しない。 

 

3㸬原性に㛵与する構㐀モチーフ 

3㸫1㸬」〇⬟ 

ポスピウイロイド⛉ウイロイドで提唱された構㐀ドメインは≉定の機⬟ⓗ役割を持つことが提案され

ていた。例えば、P ドメインは原性に㛵㐃する㡿域と⪃えられた。一方で、PSTVd の原性の強弱は

P ドメイン以外でも変化することが明らかになってきた。トマトで⥅代した PSTVd 変␗体 KF440-2 をタ

バコ㸦NLcRWLaQa WabacXP㸧に接✀したところ、新つなタバコ変␗体㸦PSTVd-NT㸧が出⌧した。この変

␗体はPSTVdの中央保存㡿域下㙐にある」〇に㔜せな役割を有するループEモチーフ内に位⨨する 259
␒に変␗㸦CĺU㸧を有し、トマトだけでなくタバコでも安定に」〇することができるようになった

㸦WaVVeneggeU eW al., 1996㸧。従って 259 ␒塩基の変␗は、ループ E の❧体構㐀変化を㏻じて宿主≉␗

性に影㡪を与える可⬟性が♧唆された。また、トマトに強毒型の原性を有する PSTVd-I 変␗体を⏝い

て、C ドメイン内の 259 ␒塩基のすぐ㏆傍の 257 ␒塩基を U から A に変化させると、原性が⮴死型に

変化し、トマトに㔜度のⓎ⫱㜼害を引き㉳こすことが報告された㸦Qi and Ding, 2003㸧。すなわち、C ド

メインは、㸦㸩㸧㙐」〇中㛫体の切断㸫⤖合㒊位としてウイロイド」〇における㔜せな役割を果たしてい

るが、宿主≉␗性や原性など幅広い機⬟に㛵与する構㐀モチーフも含んでいることが明らかになった。 

ウイロイドの原性は必ずしも」〇⬟とパラレルではないが」〇⬟と密接に⤖びついている。PSTVd
の㸦㸩㸧㙐の」〇㸦㌿写㸧㛤始Ⅼは予  2 次構㐀上の TL ドメイン左末➃ループ内の 359 ␒塩基㸦U㸧或

は 1 ␒塩基㸦C㸧と推定されており㸦Kolonko eW al., 2006㸧、宿主のトマトから抽出したウイロイドの」

〇を司る DdRPII 」合体が PSTVd の TL ドメインの棒≧構㐀㒊分と┦互作⏝したというド拠によっても

付けられている㸦Bojiü eW al., 2012㸧。さらに PSTVd㸦㸩㸧㙐の合成に宿主の㌿写因子 IIIA㸦TFIIIA㸧及

びリボソームタンパク㉁ L5㸦RPL5㸧が㛵与することが♧唆された㸦EiUaV eW al., 2011㸧。TFIIIA には、9
つの ]inc-fingeU㸦ZF㸧モチーフを有する標‽型の TFIIIA-9ZF とそのスプライシングバリアントで 7 つの

ZFモチーフを有するTFIIIA-7ZF が存在し、TFIIIAのスプライシングレギュレーターであるRPL5により、

TFIIIA-9ZF から TFIIIA-7ZF へのスプライシングが制御されている。両⪅ともに PSTVd の㸦㸩㸧㙐と┦

互作⏝するが、TFIIIA-7ZF だけが㸦㸫㸧㙐と┦互作⏝し、RNaVe PUoWecWion aVVa\ により TL ドメイン内
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に⤖合㒊位があることが♧された。TFIIIA-7ZF のⓎ⌧を抑制すると PSTVd の」〇は低下し、㐣剰Ⓨ⌧さ

せると増加した。これは TFIIIA-7ZF が DdRPII による PSTVd の」〇に不可欠であることを♧している

㸦Wang eW al., 2016㸧。⯆味῝いことに、PSTVd は TFIIIA のスプライシングレギュレーターである RPL5
と⤖合することにより、TFIIIA-9ZF から TFIIIA-7ZF へのスプライシングを促㐍し、TFIIIA-7ZF のⓎ⌧を

最㐺化することで⮬己の」〇に有利な≧ἣを作り出していると⪃えられている㸦Jiang eW al., 2018㸹
DiVVana\aka MXdi\nanVelage eW al., 2018㸧。 

以上、TL ドメインと C ドメインの中央に位⨨するループ E は、それぞれ、① 」〇㛤始と②㸦㸩㸧㙐

」〇中㛫体の単位㛗への切断㸫⤖合㸫⎔≧化という、」〇上の二つの㔜せステップに㛵与する構㐀モチ

ーフとしてウイロイドの原性に㛵与している。 

3㸫2㸬⣽⬊㛫㸫⤌⧊㛫㸫全㌟⛣⾜⬟ 

ウイロイドの原性に㛵与するもう一つのせ⣲は、侵入⣽⬊から㞄接⣽⬊に⛣⾜し、さらに全㌟に拡

散する機⬟である。傷口などから⣽⬊内に侵入した後、ウイロイドは⣽⬊核またはⴥ⥳体に㍺㏦され、

そこで」〇・増殖する。その後再び⣽⬊㉁に出て、プラズモデスマータを㏻㐣して㞄接⣽⬊に拡がり、

やがて⥔⟶束㠧から師㒊⣽⬊に侵入し、師㒊⤌⧊を㏻じて㛗㊥㞳を⛣動して上ⴥさらに全㌟に拡がる。

プラズモデスマータを介した感染⣽⬊から㞄接⣽⬊への⛣動及び師㒊⤌⧊を㏻じた㛗㊥㞳㍺㏦は PSTVd
の≉定の㓄列または構㐀モチーフと㛵㐃することが♧された㸦Ding eW al., 1997㸹ZhX eW al., 2001㸧。In YiWUo
✺↛変␗導入ἲで PSTVd の予  2 次構㐀にみられるループ㸦インターナルループとバルジループ㸧を 1
つずつ₽した変␗体を作り出して N. beQWKaPLaQa に接✀し、in ViWX ハイブリダイゼーションἲで」〇⬟

と⣽⬊㛫或は⤌⧊㛫⛣⾜⬟を分析した⤖果、27 か所のループのうち 6 か所が」〇に、11 か所が⛣⾜や全

㌟㍺㏦に、それぞれ㔜せな機⬟を持つことが明らかになった㸦Zhong eW al., 2006㸧。例えば、ループ 6 と

19 はⴥ⫗の柵≧⤌⧊からᾏ⥥≧⤌⧊への㍺㏦に必㡲の RNA モチーフで㸦Takeda eW al., 2011㸹Jiang eW al., 
2017㸹Takeda eW al., 2018㸧、ループ 7 は⥔⟶束㠧から師㒊への全㌟㍺㏦に㔜せなモチーフであった㸦Zhong 
eW al., 2007㸧。一方、ループだけでなく、ほぼ全ての G/U ペアも」〇と全㌟への拡がりに㔜せであること

が♧された㸦WX eW al., 2020㸧。≉に 7 ␒塩基と 353 ␒塩基ペアは」〇に、27 と 335、44 と 317、61 と

299、156 と 205 の 4 ペアは全㌟⛣⾜に、そして 64 と 296 及び 76 と 283 の 2 ペアは⥔⟶束⣔への侵入

にそれぞれ必㡲なモチーフであった。 

3㸫3㸬原性ドメイン 

原性の␗なる 4✀㢮のPSTVd⮬↛変␗体、㍍型㸦KF6㸧、強毒型㸦DI㸧、⃭ 型㸦HS㸧、⮴死型㸦KF-440㸧
の塩基㓄列、⇕力学ⓗ安定性、そしてトマトに対する原性の分析により、原性㸦P㸧ドメイン内の

VM 㡿域にある PM ループ 1 の⇕力学ⓗ不安定性が原性と┦㛵していることが♧され㸦Schn|l]eU  eW 
al., 1985㸧、⇕力学ⓗに不安定な PM ループ 1 の構㐀変化が宿主因子㸦未▱㸧の⤖合を促㐍し、PSTVd の

原性の強弱に影㡪を与えると⪃えられた。しかし、VM 㡿域の⇕力学ⓗ不安定性と原性の┦㛵は必ず

しも全ての場合に成り❧つものではないこと、むしろ VM 㡿域の分子構㐀の曲がりゅ度が原性と完全

な┦㛵性があることが♧され㸦Hammond eW al., 1992㸧、VM 㡿域の❧体構㐀の⇕力学ⓗ安定性は PSTVd
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の」〇と原性をㄪ⠇するいくつかのせ因の 1 つにすぎないと⪃えられた㸦OZenV eW al., 1995㸧。 

日本のダリアから分㞳された PSTVd 変␗体㸦D㸧は、ダリアでは↓≧で、トマトにも㍍型の原

性を♧す㸦TVXVhima eW al., 2011㸧。強毒型㸦I㸧と㍑べ 9 か所㸦塩基␒号 42, 43, 64, 119, 126, 201, 310, 311, 
312㸧で␗なり、これらの変␗は C ドメイン以外の全ての㡿域に散在していた。各塩基を 1 つずつ交換

した変␗体の」〇⬟と原性のゎ析から、42 ␒塩基㸦TL ドメイン㸹CĺU㸧と 64 ␒塩基㸦P ドメイン㸹

U 挿入㸧の変␗により PSTVd の✚㔞がῶ少し、原性が弱くなることが明らかになった㸦TVXVhima eW 
al., 2015㸹AdkaU-PXUXVhoWhama eW al., 2015㸹TVXVhima eW al., 2016㸹KiWaba\aVhi eW al., 2020㸧。≉に 42
␒塩基の CĺU 変␗は PSTVd の✚㔞をⴭしく低下させ、それに伴ってウイロイド感染でⓎ⌧がㄏ導さ

れる原性㛵㐃タンパク㉁ PR1b1 のㄏ導も㐜延した。つまり、㐣剰な宿主㜵御反応をㄏⓎしないことが

≧の㔜度の㍍ῶに大きく寄与していることが♧された。また、VM 㡿域の下㙐に位⨨する 310〜312
␒塩基の変␗は原性に┤接影㡪しなかったが、≉に㍍型の PSTVd-D の 310㹼312 ␒塩基を強毒型に

変化させた場合、変␗は安定に⥔持されず、上㙐の 64 ␒塩基との共変␗がぢられた。すなわち、これら

の塩基は協働ⓗに作⏝してVM㡿域の局所構㐀を⥔持することによりPSTVd-Dの低いが安定した」〇に

寄与しているものと⪃えられた。 

以上、原性が␗なる PSTVd 変␗体のゎ析から、TL 或は P ドメイン内に原性の強弱に㛵与する最

も㔜せな㡿域が存在することが多数の◊✲⤖果から明☜になってきた。≉に VM 㡿域の⇕力学ⓗ不安定

性や分子の曲がりゅ度などの指標で♧される P ドメイン内の局所ⓗな❧体構㐀㸦モチーフ㸧は、」〇や

⣽⬊㛫⛣動或は㛗㊥㞳㍺㏦などに㛵与する未だ同定されていない宿主因子と┦互作⏝する㡿域と⪃えら

れ、今後の分析が俟たれる。 

PSTVd や CEVd 以外のウイロイドでも、断∦ⓗではあるが、原性、✀子或はⰼ⢊伝染性などに㛵㐃

する構㐀ドメインとモチーフが≉定されてきた。 

カンキツウイロイド II㸦CVd-II㸧は、HSVd のシノニムで HSVd-ciWUXV とも呼ばれ、295〜302 ヌクレオ

チドの多様な変␗体で構成されている。CVd-IIa などほとんどの変␗体は柑橘㢮では₯在性であるが、

CVd-IIb など一㒊の変␗体が検害に指定されていた³cache[ia´の原因であることが明らかになった。

cache[ia ㄏ導変␗体は、µPaUVonV¶ SSecial¶ mandaUin、µOUlando¶ Wangelo、µPaleVWine¶ VZeeW lime などの感

受性品✀に gXmming㸦⢓㉁ᾮ⁄出㸧やⱼのピッティングなどの≧を㉳こし、V ドメイン内の「cache[ia
Ⓨ⌧モチーフ」と名付けられた㡿域内に位⨨する 6 か所の塩基㸦塩基␒号 107、109、115、189、194、
197㸧に≉有の変␗を有する㸦ReanZaUakoUn and Semancik, 1998㸹1999㸧。cache[ia 㠀ㄏ導変␗体 CVd-IIa
の V ドメインに cache[ia ㄏ導変␗体にみられる 6 か所変␗を導入すると cache[ia の原性が⋓得され

た。また、このうちの 1 塩基を変␗させると cache[ia ≧が㍍ῶすることから、このモチーフは cache[ia
≧をㄏⓎする上で主せな役割を果たし、このモチーフ内の微妙な構㐀変化が≧の㔜度に影㡪を及

ぼすと⪃えられた㸦SeUUa eW al., 2008㸧。一方、⯆味῝いことに、cache[ia Ⓨ⌧モチーフはヘチマ㸦LXffa 

aeg\SWLaca㸧には㏫の⤖果をもたらす。すなわち、cache[ia 㠀ㄏ導変␗体 CVd-IIa 型の V ドメインを有

する変␗体はヘチマに強い原性を♧し、cache[ia ㄏ導変␗体 CVd-IIb 型の V ドメインを有する変␗体

は弱い原性を♧すのである㸦ReanZaUakoUn and Semancik, 1998㸹1999㸧。これは、同じ構㐀モチーフ

が宿主により㏫の作⏝をもたらすことがあることを♧しており、この構㐀モチーフと┦互作⏝する宿主
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因子の作⏝がどのように原性のⓎ⌧に⮳るのか、今後のゎ析が⯆味῝い。また、HSVd のブドウ変␗体

㸦HSVd-g㸧とそのホップ㐺応変␗体㸦HSVd-h㸧に㛵するẚ㍑分析の⤖果、HSVd-g は HSVd-h よりキュ

ウリ㸦CXcXPLV VaWLYXV㸧により⃭しい▸化≧を引き㉳こした。両変␗体は塩基␒号 25、26、54、193、
281 の 5 か所の塩基が␗なる。HSVd-g をベースにこの 5 か所の塩基を 1 つずつ変化させた変␗体を作出

しキュウリ感染させると、➨ 54 ␒塩基を HSVd-h 型に変␗させた変␗体は HSVd-g よりさらに原性が

強くなり、それ以外は HSVd-h と同⛬度に低下した㸦Zhang eW al., 2020㸧。≉に V ドメイン内の 193 ␒塩

基にUを持つHSVd-gはCを有するHSVd-hよりもキュウリに強い≧を引き㉳こしたことは⯆味῝い。

なぜなら、HSVd-g の 193 ␒塩基は「cache[ia Ⓨ⌧モチーフ」のキー塩基の 1 つである 197 ␒塩基に対

応しているからである。V ドメインの 197㸦又は 193㸧␒塩基を含む「cache[ia Ⓨ⌧モチーフ」は、少

なくともウリ⛉では HSVd の㔜せな原性Ỵ定構㐀と⪃えられる。 

CEVd と TASVd の㛫、或は CEVd と HSVd の㛫で構㐀ドメインを交換したキメラ変␗体の分析から、

ウイロイドの原性は P ドメインだけでỴ定されるのではなく、」数のドメインが㛵与していることが

明らかにされているが㸦Sano eW al., 1992㸹Sano and Ishiguro, 1998)、HSVd の場合、原性は主に V ド

メイン内の構㐀モチーフでỴ定されていた。さらに、同じ構㐀モチーフでも宿主が␗なると原性に及

ぼす影㡪が㏫㌿することもあり、ウイロイドの原性を制御する構㐀モチーフは┦互作⏝する宿主側の

因子により一様ではないと⪃えられた。 

3㸫4㸬ウイロイド≉␗ⓗ Vmall RNA の⏕合成と機⬟ 

⏕合成㸸2001 年 PSTVd 感染トマトから PSTVd 㓄列と┦同或は┦⿵な⣙ 22㸫25-nW の Vmall RNA が検

出され、PSTVd に感染したトマトに RNA サイレンシングがㄏ導されることが明らかになった㸦IWa\a eW 
al., 2001㸹PaSaefWhimioX eW al., 2001㸧。PSTVd ⏤来の Vmall RNAV㸦以下 PSTVd Vmall RNA㸧はウイロ

イド分子の様々な㡿域の㸦㸩㸧㙐と㸦㸫㸧㙐の両極性㙐に⏤来していた。さらに核局在型のポスピウイ

ロイド⛉だけでなく、ⴥ⥳体局在型のアブサンウイロイド⛉ウイロイドの感染も RNA サイレンシングを

ㄏ導することが明らかになった㸦MaUWtne] de Alba eW al., 2002㸧。 

2000 年代の後半からは PSTVd や CEVd に感染したトマトの Vmall RNA の塩基㓄列のゎ析が始まり、

次世代シークエンサーの普及により、様々なウイロイド✀と宿主の⤌合せ或は原性の␗なるウイロイ

ド変␗体㛫でのẚ㍑ゎ析が加㏿し、ウイロイド Vmall RNA にみられる以下の≉徴が明らかにされた。① 
核内で」〇するポスピウイロイドでは 21-nW と 22-nW のウイロイド Vmall RNA が最も多く、次いで 24-nW
である。一方、ⴥ⥳体で」〇するアブサンウイロイドでは 21-nW が最も多く 22-nW がその次で、24-nW は
極めて少ない。すなわち、ウイロイド Vmall RNA の⏕成には」数のダイサー様リボヌクレアーゼ㸦DCL㸧
が㛵与している。② ゲノム㙐㸦㸩㙐㸧とアンチゲノム㙐㸦㸫㙐㸧それぞれの≉定㡿域㸦ホットスポット㸧

から≉に多㔞に⏕成される。ただし、ホットスポットパターンはウイロイドと宿主の⤌合せで␗なり、

感受性品✀と⪏性品✀でも␗なることが報告された㸦Wang eW al., 2011㸧。③ 㸦㸩㸧㙐⏤来と㸦㸫㸧㙐⏤

来のẚ⋡は様々で、ウイロイドと宿主の⤌合せや原性の強弱などで␗なった。ウイロイド Vmall RNA
が 2 本㙐 RNA から⏕成すると仮定すると㸦㸩㸧㙐と㸦㸫㸧㙐のẚ⋡は➼しくなるはずであるが、実㦂⤖

果は㸦㸩㸧㙐に偏っていることが多い。ウイロイドはヘアピン RNA 構㐀を有し、感染⣽⬊中には㸦㸩㸧

㙐が㸦㸫㸧㙐より多㔞に存在することを⪃えると、ウイロイド Vmall RNA は WUanVacWing Vmall inWeUfeUing 
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RNA㸦Wa-ViRNA㸧のような⤒㊰でウイロイドゲノム RNA から┤接⏕成してくる可⬟性も⪃えられている

㸦Gyme] eW al., 2009㸧。 

ウイロイド Vmall RNA の⏕合成には」数の DCL が㛵与することが♧唆されていたが、RNA 干΅ἲ

㸦RNAi㸧で 4 ✀㢮の DCL を単⊂で或は」合してノックダウンした N. beQWaPLaQa に PSTVd を感染させ

ると、DCL2、3、4 単⊂ノックダウン⣔⤫では㡰に 22-nW、24-nW、21-nW の PSTVd Vmall RNA の✚㔞が

ῶ少した㸦KaWVaUoX eW al., 2016㸧。同様に、トマトでも RNAi で DCL2 と 4 をノックダウンして PSTVd
を感染させると 21-nW と 22-nW の PSTVd Vmall RNA の✚㔞がῶ少し、対↷ⓗに 24-nW が大幅に増加し

た㸦SX]Xki eW al., 2019㸧。つまり、ウイロイド感染で⏕成する 3 ✀㢮㸦21-nW、22-nW、24-nW㸧の主せなウ

イロイド Vmall RNA は㡰に DCL4、2、3 により⏕成することが明らかになった。また、DCL4 単⊂及び

DCL2 と 4 のダブルノックダウンで 24-nW が増加したことから、DCL の㝵層性により DCL2 と 4 の機⬟

が低下すると DCL3 がά性化されることが♧された。トマトでは 4 ✀㢮の DCL2㸦SlDCL2a, 2b, 2c, 2d㸧
が存在することが▱られているが、PSTVd 感染トマトでは SlDCL2d のⓎ⌧㔞が最も強くㄏ導された

㸦FXjiba\aVhi eW al., 2021㸧。 

原性機⬟㸸ウイロイドは、タンパク㉁をコードしない感染性 RNA 分子であるが、宿主の㜵御機構であ

るRNAサイレンシングによって⏕じるウイロイド Vmall RNAがウイロイドの原性や㐍化に㛵与してい

るのではないかという仮ㄝが提唱された㸦Wang eW al., 2004㸧。PSTVd のゲノム㓄列⏤来のヘアピン RNA
を構成ⓗにⓎ⌧するトマトが PSTVd 感染と同様の≧を♧し、PSTVd が⏕⌮ⓗに㔜せな宿主㑇伝子を

標ⓗとしたRNAサイレンシングをㄏ導することでẼの≧を引き㉳こす可⬟性が♧唆されたのである。

実㝿に、⮴死型の PSTVd-AS1 変␗体に感染したトマトでは、P ドメインに⏤来する PSTVd Vmall RNA
が最も多かった㸦DieUmann eW al., 2010㸧。また、強毒型の PSTVd-I 感染トマトでは、㍍型の PSTVd-D
より、より多㔞の P ドメイン⏤来の PSTVd Vmall RNA が検出された㸦TVXVhima eW al., 2016㸧。 

この仮ㄝはモモのⴥが㒊分ⓗにⓑ化して斑入りになるモモ³キャリコ´㸦Peach Calico㸹PC㸧で実ド

された㸦NaYaUUo eW al., 2012㸧。PC は PLMVd の≉殊な変␗体の感染で㉳こり、PC ㄏ導変␗体には PC
㠀ㄏ導変␗体にはない 12㸫14-nW の挿入㓄列がみられる㸦MalfiWano2003㸧。⯆味῝いことに、この挿入㓄

列は PLMVd の左ドメイン㸦図 1 B㸧の先➃に新たなヘアピンを形成する。この PC 㛵㐃挿入㓄列から⏕

じる PLMVd Vmall RNA は、モモのⴥ⥳体⇕ショックタンパク㉁ 90㸦cHSP90㸧をコードする mRNA の

一㒊と㧗い┦⿵性を有し、その㓄列を標ⓗにして RNAi 作⏝で cHSP90 mRNA 切断し、cHSP90 のⓎ⌧

を㜼害する。シロイヌナズナの cHSP90 はⴥ⥳体⏕合成とⰍ⣲体から核へのシグナル伝㐩に㛵与するこ

とが▱られており、cHSP90 のⓎ⌧㜼害はⴥ⥳体の形成を㜼害し、その⤖果 PC ≧のㄏⓎにつながると

⪃えられる。 

この他にも、≉定の宿主㑇伝子のⓎ⌧を㜼害する可⬟性のあるウイロイド⏤来の Vmall RNA が、ポス

ピウイロイド⛉の主に PSTVd とナス⛉の宿主植≀の⤌み合わせで報告されている㸦DieUmann eW al, 
2010 㸹AdkaU-PXUXVhoWhama, eW al., 2015 㸹EamenV eW al., 2014 㸹 AYina-Padilla eW al., 2015㸹

AdkaU-PXUXVhoWhama eW al., 2017㸹AdkaU-PXUXVhoWhama and PeUUeaXlW, 2018a㸹AdkaU-PXUXVhoWhama eW al., 
2018b㸹Bao eW al., 2019㸧。ὀ┠すべきことに、これらの PSTVd-VRNA の多くは原性の強弱と最も㛵㐃

性が㧗い P ドメインにマッピングされている。例えば、PSTVd-I の P ドメイン内のプラス㙐 39㹼59 ␒
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塩基から多㔞に⏕成する PSTVd Vmall RNA はトマトのカロース合成㓝⣲㑇伝子㸦CalS11-like㸧の 3768
㹼3788 ␒┠と㧗い┦⿵性を有し、RNAi 作⏝で CalS11-like mRNA を切断することが実㦂ⓗに♧された

㸦AdkaU-PXUXVhoWhama, eW al., 2015㸧。カロースは㧗➼植≀の⣽⬊壁で⣽⬊が外傷や原体の侵入を受け

た時に作られる┤㙐≧ ȕ-1,3-グルカンで、⣽⬊壁やプラズモデスマータにỿ╔して原体の侵入拡大を㜵

ぐ㔜せな⏕体㜵御≀㉁である。カロース合成㓝⣲㑇伝子のⓎ⌧を㜼害することでプラズモデスマータへ

のカロースỿ╔を㜼害し、⣽⬊㛫⛣⾜と全㌟への拡散が容易となり、⤖果として強い原性をⓎ揮する

のではないかと⪃えられている。また、⮴死型の PSTVd-RG1 変␗体の P ドメイン内の原性ㄪ⠇㸦VM㸧

㡿域に存在する 21-nW の㓄列がジャガイモの SWTCP23 㑇伝子の 3 '㠀⩻ヂ㡿域㸦UTR㸧と㧗い┦⿵性を有

することがぢ出され、RNAi 作⏝で SWTCP23 mRNA の┦⿵㡿域を切断しⓎ⌧を抑制することが♧された

㸦Bao eW al., 2019㸧。SWTCP23 は TCP㸦WeoVinWe bUanched1/C\cloidea/PUolifeUaWing cell facWoU㸧㌿写因子

ファミリー㑇伝子のメンバーで、≉にジベレリン㓟㸦GA㸧への応⟅において、植≀の成㛗とⓎ㐩及びホ

ルモンㄪ⠇に㔜せな役割を果たしている。PSTVd 感染で⏕じる徴が VM 㡿域⏤来の ViRNA による

SWTCP23 のサイレンシングに㉳因する可⬟性が♧された。 

以上、ノンコーディングなウイロイドのゲノム RNA から⏕成されるウイロイド Vmall RNA が、低分子

干΅ RNA㸦ViRNA㸧のように、標ⓗ㸦┦⿵ⓗ㸧㓄列を含む宿主 mRNA に┤接作⏝してⓎ⌧を㜼害し、⤖

果としてẼの≧を引き㉳こす可⬟性が♧された。しかし、ウイロイド Vmall RNA の原性作⏝は┤

接ⓗなものだけにとどまらないであろう。ウイロイドに感染した⣽⬊中には大㔞のウイロイド Vmall RNA
が⏕⏘され✚されることを⪃えると、宿主の ViRNA やマイクロ RNA㸦miRNA㸧⤒㊰への㛫接ⓗな影㡪

もィり▱れない㸦Gyme] eW al., 2009㸹DieUmann eW al, 2010㸧。すなわち正常な RNA サイレンシング機構

や miRNA Ⓨ⌧制御機構などの㜼害と攪乱を㏻じて、宿主のⓎ㐩や形態形成に悪影㡪を与える可⬟性も⪃

えられる㸦MiVhUa eW al., 2016㸧。今後さらに検ウする価値のある⯆味῝いㄢ㢟である。 

分子㐍化、宿主㐺応への㛵与㸸ホップ▸化ウイロイド㸦HSVd㸧は日本でⓎ⏕した³ホップ▸化´から分

㞳されたウイロイドである。その後、ブドウ、カンキツ、スモモなど世⏺ 37 か国 18 ✀の植≀から分㞳

され、⌧在、全てのウイロイド✀の中で最も広い宿主域を持つことが▱られている㸦HaWa\a eW al., 2017㸧。
HSVd には分㞳される宿主により≉徴ある変␗がぢられ、ブドウ、カンキツ、スモモから分㞳した変␗体

の宿主㐺応変␗のゎ析から、ブドウに不㢧性感染している変␗体がホップに伝染して「▸化」がⓎ⏕

したことが報告されている㸦Sano eW al., 2001㸹KaZagXchi-IWo eW al., 2009㸧。HSVd のブドウ変␗体㸦HSV-g㸧
とそのホップ㐺応変␗体㸦HSVd-h㸧で、RNA サイレンシングが宿主㐺応変␗に及ぼす影㡪が分析された

㸦Zhang eW al., 2020㸧。ブドウから分㞳した HSVd-g をホップに感染させると感染中に 25、26、54 、193、
281 ␒塩基が変化した HSVd-h 変␗体が優占してくる。この変␗は HSVd-g がホップ感染中に⏕じる宿主

㐺応変␗と⪃えられる。それぞれの変␗体を感染させたホップの⥙⨶ⓗ Vmall RNA ゎ析の⤖果、HSVd 
Vmall RNA㸦21㹼24-nW㸧全体の分布㸦ホットスポット㸧パターンはⰋく似ていたが、25、26、54、193
及び 281 ␒に位⨨する 5 つのホップ㐺応変␗を含む㡿域から⏕成する HSVd Vmall RNA の出⌧㢖度に㐪

いがみられ、HSVd-g 感染ホップでは HSVd-h 感染ホップより⏕成・✚㔞が多かった。同様の傾向は

HSVd-g と HSVd-h をキュウリに感染させた時にもみられ、一方で、HSVd-g の 54 ␒塩基を HSVd-h 型

に変化させた変␗体㸦HSVd-g54㸧では、54 ␒塩基を含む HSVd Vmall RNA の⏕成・✚㔞は HSVd-h
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とほぼ同じ⛬度であった。HSVd Vmall RNA の⏕成・✚㔞が RNA サイレンシング圧の強さと┦㛵する

とゎ㔘すると、HSVd-h に⏕じた 5 か所の宿主㐺応変␗は RNA サイレンシングの圧力を回㑊する効果を

もたらしたことになる。前㏙のように、ウイロイド Vmall RNA の⏕成パターンは宿主や品✀の㐪いでも

変化することを⪃えると、RNA サイレンシングはウイロイドが感染植≀中で⏕じる宿主㐺応変␗に様々

な⛬度の影㡪を与えているかもしれない。 

3㸫5㸬宿主植≀の㜵御機構及び㑇伝子Ⓨ⌧制御の攪乱 

ウイロイドゲノム RNA の機⬟モチーフや分子構㐀に㛵する◊✲にくわえて、2000 年代の半ば㐣ぎか

らウイロイド感染植≀の⥙⨶ⓗ㑇伝子Ⓨ⌧変動のゎ析が㛤始された。マクロアレイ、マイクロアレイ、

最㏆では RNA シーケンシング㸦RNAVeT㸧による包括ⓗなトランスクリプトームゎ析も加わり、様々な

ウイロイドと宿主の⤌合せでウイロイド感染による宿主の㑇伝子Ⓨ⌧変化がゎ析されている㸦Sano, 
2021㸧。 

ウイロイド感染植≀の⥙⨶ⓗ㑇伝子Ⓨ⌧ゎ析から、ウイロイドの感染でⓎ⌧㔞が変動する宿主植≀の

㑇伝子はウイロイドの✀や宿主によらずいくつかの㔜せな共㏻性がぢられた。」数のウイロイド㸫宿主

の⤌合せで変動することが報告された㑇伝子には、① 㜵御反応/ストレス応⟅/植≀免応⟅、② ジベレ

リンなどの植≀ホルモンの⏕合成とシグナル伝㐩、③ ⴥ⥳体と光合成、④ ⣽⬊壁の強化、⑤ Ⰽ⣲、タ

ンパク㉁或は⢾の代ㅰ、⑥ RNA サイレンシング、そして⑦ RNA スプライシングなどに㛵㐃するものが

含まれていた。 

㜵御反応/ストレス応⟅/植≀免応⟅に㛵㐃するものには、カルシウム依存性プロテインキナーゼ、

MAP キナーゼ、㐣敏感反応、PR タンパク㉁などをコード或は制御する㑇伝子が含まれ、ウイロイド感

染でⓎ⌧㔞が上昇した。同様に、RNA依存性RNAポリメラーゼ1㸦RdRP1㸧、diceU like-2㸦DCL2㸧、aUgonaXWe 
2㸦AGO2㸧、AGO7、Vilencing defecWiYe 3 など、RNA サイレンシング⤒㊰の㑇伝子もⓎ⌧㔞が上昇した。

一方、光合成、⣽⬊壁、ジベレリン応⟅性などの植≀ホルモンのシグナル伝㐩に㛵㐃する㑇伝子はⓎ⌧

㔞が正常時とẚべて低下或は大きく変動した。例えば、PSTVd 感染トマトではゲノム全体にわたる㑅択

ⓗスプライシングや ShaVed VecondaU\ ViRNA㸦ShaVhi-RNA㸧のㄏ導に変化がㄆめられ㸦Zheng eW al., 
2017㸧、PSTVd 感染ジャガイモの塊ⱼでは DWARF1/DIMINUTO、ジベレリン 7-オキシダーゼ及び塊ⱼ形

成をㄪ⠇する㌿写因子 BEL5 などの㌿写㔞が変化しており、PSTVd 感染によるジャガイモ塊ⱼのⓎ㐩㞀

害にジベレリンとブラシノステロイド⤒㊰の␗常が㛵与している可⬟性が♧唆された㸦KaWVaUoX eW al., 
2016㸧。また、ジベレリン㓟㸦GA㸧応⟅性の低下と⣽⬊壁の拡大の㜼害が CSVd 感染キクの成㛗㜼害の

主な原因であることが♧唆されている㸦Takino eW al., 2019㸧。これらの㑇伝子Ⓨ⌧変動は、㍍型より強

毒型の変␗体に感染した植≀でより大きく㸦WiĊV\k eW al., 2018㸹HadjieYa, 2021㸧、より早くㄏ導された

㸦Xia eW al., 2017㸧。さらに、HSVd に感染したキュウリのトランスクリプトーム、スモール RNA オーム

及びメチロームの包括ⓗな⤒時ⓗゎ析は、まず感染初期に、㑅択ⓗスプライシングによる宿主トランス

クリプトームの再構成が㢧ⴭにみられ、⥆いて宿主㑇伝子のメチル化の増加によるエピジェネティック

な変化がほ察されるようになり、やがて㌿写ά性の低下が㢧ⴭになることが報告された㸦MiUTXe]-MolinV, 
2022㸧。すなわち、HSVd の感染が㐍⾜するするにつれ影㡪を受ける宿主側のㄪ⠇⤒㊰㸦UegXlaWoU\ 
SaWhZa\V㸧が変化してゆくことが♧唆された。 
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ウイロイド感染による miRNA のⓎ⌧変動も報告されている。miRNA は⣙ 18㸫25-nW の小さな

non-coding RNA で、㑇伝子にコードされた前㥑体から⏕成する。㌿写後㑇伝子Ⓨ⌧ㄪ⠇機⬟を有する最

小の情報担体で、健康な⣽⬊機⬟のㄪ⠇や動植≀のẼのⓎに㛵わる㔜せな伝㐩≀㉁として機⬟する。

⥙⨶ⓗなトランスクリプトームと Vmall RNA のゎ析から、miR159、miR171e、miR4376 などのⓎ⌧が、

ウイロイド感染で変動していることが報告された㸦OZenV eW al., 2012㸹TVXVhima eW al., 2017㸹Zheng eW 
al., 2017㸧。CBCVd に感染したホップのハイスループットシーケンシング分析により 67 の保存された

miRNA と 49 の新つ miRNA が同定され、そのうちの 36 の保存された miRNA と 37 の新つ miRNA が

CBCVd 感染に応⟅してⓎ⌧㔞が変化した。ホップのトランスクリプトームの中にはこれら miRNA の₯

在ⓗな標ⓗになりうる㓄列が 311 か所もあると予 され、その大㒊分はホップのⴥ、根、及びの成㛗

とⓎ㐩をㄪ⠇する可⬟性のある㌿写因子であった。さらに、同定された miRNA は、シグナル伝㐩、スト

レス応⟅、プレニルフラボノイド⏕合成⤒㊰、⣽⬊および代ㅰなど様々な⤒㊰で㔜せな役割を果たす可

⬟性が♧唆された㸦MiVhUa eW al., 2017㸧。しかし一方で、PSTVd 感染トマトや HSVd 感染キュウリでは、

miRNA の変化は㝈定ⓗであったと報告されている㸦Zheng eW al., 2017㸹MiUTXe]-MolinV, 2022㸧。 

ウイロイド感染によってㄏ導される miRNA の中で、miR398 と miR398a-3S は≉に⯆味῝い。PSTVd
に⪏性㸦感染するがほとんど↓徴㸧のトマト品✀‘Mone\makeU’は、RNAi で RNA サイレンシング

の㔜せなせ⣲である DCL2 及び DCL4 㑇伝子をノックダウンすると、PSTVd 㧗感受性に変化し、㔜の

全㌟性壊死を引き㉳こすことが報告され㸦SX]Xki eW al., 2019㸧、その時感染植≀では、ά性㓟⣲✀㸦ROS㸧
のⓎ⏕㔞が㧗まり、ストレス応⟅性 miR398 及び miR398a-3S のⓎ⌧が健全の⣙ 8 倍に増加し、一方で、

⣽⬊㉁及びⴥ⥳体局在性 CX/Zn-スーパーオキシドジスムターゼ㸦SOD㸧である SlSOD1、2、3 及び SOD
の㖡シャペロンである SlSOD4㸦coSSeU chaSeUon foU SOD㸹CCS1㸧のⓎ⌧レベルが低下していた。miR398
は SlSOD1、2、4 を、398a-3S は SlSOD3 をそれぞれ㈇にㄪ⠇する miRNA で、SOD は ROS のᾘ去㓝

⣲である。また、元来 PSTVd 㧗感受性のトマト品✀‘RXWgeUV’も強毒型 PSTVd の感染でⴥ⬦やⱼに壊

を⏕じる。強毒型に感染して壊を⏕じた‘RXWgeUV’のⴥでは健全にẚべて miR398 と miR398a-3S
のⓎ⌧㔞が有意に上昇し、SOD のⓎ⌧㔞が低下した㸦FXjiba\aVhi eW al., 2021㸧。≉に miR398a-3S の上

昇とそれに対応する SlSOD3 の低下が㢧ⴭであった。これらの⤖果は、ウイロイド感染によってㄏ導さ

れる miR398 及び miR398a-3S の㧗レベルのⓎ⌧が SOD 㑇伝子のⓎ⌧を妨害し、その⤖果、正常な ROS
⏘⏕制御が損なわれ、㐣剰なROSが✚することによって壊死のⓎにつながることを♧唆している㸦図

2㸧。 

以上、ウイロイドの感染により、はじめにストレスや㜵御応⟅に㛵与する㑇伝子⩌のⓎ⌧がㄏ導され

て上昇し、一方、その⤖果として宿主㑇伝子Ⓨ⌧の大つ模な改変が㉳こり、植≀ホルモンなど形態形成

にかかわる㑇伝子⩌の正常なⓎ⌧が㜼害或は攪乱され、最⤊ⓗに、全㌟の▸化やⴥ巻・壊≧などウ

イロイド≉有の徴のⓎ㐩に⮳るものと⪃えられる㸦図㸱㸧。ウイロイドⓎの分子機構の概せがウイ

ロイド感染でⓎ⌧㔞が変動する宿主㑇伝子のゎ析から付けられてきた。今後は変動することが明らか

にされた個々の㑇伝子㛫の┦互作⏝とそれを取り巻く㑇伝子Ⓨ⌧ネットワークから徴Ⓨ機構をゎ析

し⌮ゎしてゆくことが必せになるだろう。 
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図 2㸬ウイロイド感染による ³壊㸦えそ㸧´徴 Ⓨ機構。図の上㒊はウイロイド⪏性品✀、下㒊は

感受性品✀の反応を♧している。このモデルはウイロイドの弱毒変␗体と強毒変␗体に感染した感受性

品✀にも㐺⏝できる。 

 

図 3㸬ウイロイド感染に対する宿主㜵御反応と原性メカニズムの概せ 

 

4㸬今後の展望 

Ⓨぢ当時、ウイロイドのイメージは“外殻を失ったウイルスのようなもの”であった。その後 50 年の

㛫に、コンパクトに折りたたまれた一本㙐⎔≧ RNA というユニークな分子構㐀が明らかにされ、」〇⬟

や原性など機⬟性に㛵㐃する分子内のヌクレオチド㓄列や構㐀モチーフも≉定され、⮬己」〇するノ

ンコーディング RNA 原という基本ⓗ概念が☜❧された。さらに、ウイロイド感染により影㡪を受ける

宿主側の多数の㑇伝子も明らかになってきた。しかし、ウイロイドがẼを引き㉳こすメカニズムのヲ
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⣽はまだほとんどわかっていない。ウイロイドを克服する新技⾡を㛤Ⓨするためには、⮬律」〇、

原性、宿主㐺応など、ウイロイドの機⬟性Ⓨ⌧の根底にある RNA の構㐀ドメインまたはモチーフと┦互

作⏝する様々な宿主因子とその作⏝をゎ明しなければならない。 

500-nW にも‶たない極小のゲノムサイズにもかかわらず、ウイロイドの原性メカニズムは、当初想

像されていたよりもはるかに」㞧であることがわかってきた。ウイロイドの感染からⓎに⮳る㐣⛬で

みられる様々な⌧㇟は」㞧で且つ巧妙に制御されている宿主㑇伝子Ⓨ⌧ネットワークの中で⌮ゎする必

せがある。ウイロイド以外の⏕≀学の◊✲分㔝においても、機⬟性ノンコーディング RNA という概念は

すでに広くㄆ㆑されており、ウイロイドとヒト miRNA の構㐀ⓗ㢮似性やヒトのẼにウイロイドと構㐀

ⓗに㢮似した一本㙐⎔≧ RNA が㛵与する可⬟性があることなども♧唆されている㸦PogXe eW al., 2014㸹
Cong eW al., 2018㸹Bengone-AbogoXUin eW al., 2019㸧。ウイロイドは RNA の構㐀モチーフがどのように⏕

体内で機⬟をⓎ揮し、⣽⬊内の正常な⏕≀学ⓗプロセスに影㡪を与えるかを◊✲するための優れたモデ

ルである。デ断以外に有効な制御手段がないウイロイドのⓎ機構の根底にある基本ⓗメカニズムを

ゎ明することは、ウイロイドの制御戦␎を㛤Ⓨするための喫⥭のㄢ㢟であるだけでなく、人㛫の健康

を含む幅広い⛉学分㔝の㐍歩にも㛵㐃している。 

DieneU による最初のウイロイドのⓎぢは分⏬㐲心分㞳と感染性実㦂に基づいていた。その後、新つウ

イロイドのⓎぢは、ウイロイドの一本㙐⎔≧ RNA という≉殊な形態ⓗ≉性を検出するゲル㟁ẼὋ動技⾡

と⮬律」〇⬟を☜ㄆするための⏕≀検定を⤌み合わせることによって㐩成されてきた。しかし、㏆年、

次世代シークエンサーによる⥙⨶ⓗ㑇伝子ゎ析技⾡の㛤Ⓨと既▱の塩基㓄列情報に依存しないで一本㙐

⎔≧ RNA の存在を予 ・検出するアルゴリズムの㛤Ⓨのおかげで、新つ又は既▱のウイロイドを従来の

技⾡では到㐩できなかった極低レベルで検出することが可⬟になった㸦WX eW al., 2012㸹IWo eW al., 2013㸹
Zhang eW al., 2014㸹Olmedo-VelaUde eW al., 2020㸹Chiaki and IWo, 2020㸧。今後、従来の概念を㉸えて、よ

り広い⠊囲の⏕≀✀で、未▱のウイロイドがⓎぢされてくるかもしれない。ウイロイドは⣽⬊⏕≀がㄌ

⏕する以前に存在したと⪃えられている RNA ワールドの⏕きた化▼ではないかと⪃えられている。⏕命

の㉳※に㛵する▱ⓗ好奇心を刺⃭するような情報が出てくると㠃ⓑい。 

 

ㅰ㎡ 

本✏の◊✲成果の一㒊は日本学⾡振⯆会㸦JSPS㸧⛉学◊✲㈝⿵助㔠㸦ㄢ㢟␒号㸸18380028、21380029、
24380026、15H04455、18H0221㸧の助成を受けて実施した。 
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PULPLQJ Rf RNA VLOeQcLQJ aQd LWV LQYROYePeQW LQ YLUXV UeVLVWaQce 

 

 

AbVWUacW 
 

DefeQVe SUiPiQg iV a PechaQiVP WhaW allRZV SlaQWV WR PePRUi]e iQfecWiRQ VWiPXli Rf SaWhRgeQV aQd 

efficieQWl\ acWiYaWe defeQVe UeVSRQVeV agaiQVW VecRQdaU\ iQYaViRQ Rf SaWhRgeQV. IQ WhiV VWXd\, Ze 

iQYeVWigaWed Whe SRVVibiliW\ WhaW RNA VileQciQg, a UeViVWaQce PechaQiVP agaiQVW YiUXVeV, iV acWiYaWed 

b\ defeQVe SUiPiQg iQ Arabidopsis thaliana. TheUefRUe, Whe geQe e[SUeVViRQV Rf RNA VileQciQg 

cRPSRQeQWV, AUgRQaXWe (AGO), DiceU-like SURWeiQ (DCL), aQd RNA-deSeQdeQW RNA SRl\PeUaVe 

(RDR), ZeUe aQal\]ed afWeU WUeaWPeQW ZiWh Whe SUiPiQg iQdXceU acibeQ]RlaU-S-PeWh\l (BTH). The 

e[SUeVViRQ leYelV Rf AGO2 aQd AGO3 ZeUe UeYealed WR be VhRZQ a W\Sical SaWWeUQ fRU SUiPed 

acWiYaWiRQ. FXUWheUPRUe, UegiRQV ZiWh chaQgeV iQ chURPaWiQ PRdificaWiRQV, VXch aV hiVWRQe 

PeWh\laWiRQ (H3K4Pe3) aQd aceW\laWiRQ (H3K9Ac), ZeUe deWecWed iQ Whe SURPRWeU Rf Whe AGO2 

geQe. The SUiPed acWiYaWiRQ Rf AGO2 ZaV fRXQd WR be cRPSURPiVed iQ hiVWRQe PeWh\lWUaQVfeUaVe 

PXWaQWV (atx4 aQd atx5). TheVe UeVXlWV VXggeVW WhaW eSigeQeWic UegXlaWiRQ iV iQYRlYed iQ Whe SUiPiQg 

Rf AGO2. IQ addiWiRQ, \eaVW RQe-h\bUid aQal\ViV ideQWified WRKY25 aQd AWHMGB9 aV WUaQVcUiSWiRQ 

facWRUV WhaW biQd WR UegiRQV ZiWh chaQgeV iQ hiVWRQe PRdificaWiRQV, VXggeVWiQg WhaW WheVe WUaQVcUiSWiRQ 

facWRUV PighW be iQYRlYed iQ Whe UegXlaWiRQ Rf SUiPed AGO2 e[SUeVViRQ. We diVcXVV SRVVible 

VWUaWegieV fRU YiUXV UeViVWaQce iQ SlaQWV b\ AGO2 SUiPiQg. 

 

                                                                           

*東北大学大学㝔 農学研究科 植物病理学分㔝 GUadXaWe SchRRl Rf AgUicXlWXUal ScieQce, 

TRhRkX UQiYeUViW\, SeQdai, Mi\agi 980-8572, JaSaQ  
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㸯㸬はじめに 

 植物は病原体の攻撃から効率的に身を守るため、その攻撃を記憶し、さらなる攻撃に対

して迅速に強く応答するシステムを持っている(図㸯)。これは植物免疫のプライミング

(DefeQVe SUiPiQg)とよばれ、その記憶にはエピジェネティックな㑇伝子発現の制御や MAP 

kiQaVe のリン㓟化カスケードの㛵与が示唆されている(BeckeUV eW al. 2009; ReiPeU-MichalVki 

aQd CRQUaWh 2016)。一般に㜵御応答は植物にとってコストが㧗いため、㜵御応答を起こさず

迅速な応答が可能である状態を形成する DefeQVe SUiPiQg は植物にとって効率のよい戦略と

いえる。DefeQVe SUiPiQg は病原体の局所的な感染刺激によって誘導される全身獲得抵抗性 

(SAR) の確立にも㛵与すると考えられている。また DefeQVe SUiPiQg はアシベンゾラル S メ

チル㸦BTH㸧などのプラントアクティベーター処理によっても誘導されることが分かって

いる。 

RNA サイレンシングは植物ウイルスに対する抵抗性機構として㔜要な役割をもつことが

知られている。ウイルスが感染すると、ウイルスの複製㐣程で形成される 2 本㙐 RNA やウ

イルス RNA のヘアピンループのステム㒊分の 2 本㙐 RNA が DiceU-like SURWeiQ (DCL)によっ

て切断され、VPall iQWeUfeUiQg RNA(ViRNA)が形成される。ViRNA は AUgRQaXWe SURWeiQ (AGO)

に取り込まれ、RNA iQdXced VileQciQg cRPSle[ (RISC)を形成し、ViRNA の相補性を利用して

ウイルス由来の RNA を特異的に分解する。さらに、RNA deSeQdeQW RNA SRl\PeUaVe (RDR)

はウイルス由来の RNA を㗪型に相補㙐を合成することで、2 本㙐 RNA を合成し、この 2

本㙐 RNA が DCL によって切断され、ViRNA の産生が増幅される。このように RNA サイレ

ンシング機構は、外来のウイルス RNA を ViRNA による相補性を利用して特異的に分解する

ことで、ウイルスの増殖を抑制する(WaQg eW al. 2012; AQdR eW al. 2019)。 

 ウイルス抵抗性における RNA サ

イレンシングの㔜要性は良く知られ

ているが、その制御機構については

明らかになっていない㒊分が多いの

が現状である。また DefeQVe SUiPiQg

における RNA サイレンシングの役

割についても全く解析されていなか

った。そこで本研究では、RNA サイ

レンシング機構が PUiPiQg されるこ

とで、ウイルス抵抗性が増強される

可能性について検討を行った。 

 

㸰㸬RNA サイレンシング㛵連㑇伝子の PULPLQJ の解析 

 DefeQVe SUiPiQg 誘導時に RNA サイレンシング機構がどのように制御されているかを解析

するため、Arabidopsis thaliana に PUiPiQg 誘導剤として 100 �M BTH をスプレー処理し 3 日

図 1 DefenVe pUiming の概せ 
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㛫培㣴することで PUiPiQg 状態とした。この状態の植物にキュウリモザイクウイルス㯤斑系

統[CMV(Y)]を接種すると、無処理区に比べて CMV の初期感染が抑制されることから、ウ

イルスに対する抵抗性が増強されていることも確認した(AQdR eW al. 2021)。PUiPiQg 状態の植

物は、外㒊からのストレスに対して敏感となり、細胞㛫㝽に水を浸潤させる「水ストレス」

を与えることによって、WRKY 㑇伝子㸦WRKY53 など㸧が通常よりも強く速く発現誘導され

ることが知られている(JaVkieZic] eW al. 2011)。この実㦂系を利用し、RNA サイレンシング㛵

連因子である AGO1㹼10, DCL1㹼4, RDR1㹼6 について DefeQVe SUiPiQg による㑇伝子発現の

活性化が認められるかどうかを解析した。その結果、AGO2 と AGO3 が典型的な PUiPiQg 誘

導された㑇伝子発現のパターンを示した(図 2; AQdR eW al. 2021)。すなわち、BTH 処理のみで

はコントロールと同程度の発現㔞であるが BTH 処理した植物に水ストレスを与えると、コ

ントロールの場合よりも強い発現誘導が認められた。その他の RNA サイレンシング㛵連因

子ではそのような発現パターンは認められなかった。さらに、AGO2 の PUiPiQg は BTH 処

理以外にも Pseudomonas syringae SY. maculicola の局㒊感染や CMV 抵抗性㑇伝子 RCY1 によ

る CMV(Y)感染葉の抵抗性応答によって㠀接種上位葉において確認された(AQdR eW al. 2021)。

また、AGO2 の PUiPiQg は npr1-1 変異体では認められないことから、NPR1 を介したサリチ

ル㓟シグナルの㛵与が示唆された。AGO2 は CMV を含む植物ウイルスに対する抵抗性に㔜

要な役割をもつことが示唆されていることから(HaUYe\ eW al. 2011)、BTH 処理により AGO2

が PUiPiQg したことによって CMV 抵抗性が増強された可能性が考えられる。そこで、以㝆

は AGO2 の PUiPiQg 誘導機構について解析を行った。 

 

3㸬PLR403 が AGO2 の PULPLQJ に影㡪する可能性について 

 AGO2 や AGO3 㑇伝子の 3¶UTR 㒊分には PiRNA である PiR403 のターゲット㓄列が存在

することから、AGO2 と AGO3 は PiR403 を介して AGO1 の制御下にあることが示唆されて

図 2 BTH 処⌮による AGO2, AGO3 㑇伝子の PUiming 
A. WKaOLaQa に BTH (100 �M) をスプレー処⌮し、3 日後に完全展㛤ⴥの⣽⬊㛫㝽にỈを

ᾐ₶させることでỈストレス㸦WS㸧を与え、さらに 3 時㛫後の㑇伝子Ⓨ⌧をゎ析した。

対↷区(ConWUol)は展╔剤 (WeWWable SoZdeU) ⁐ᾮ処⌮を⏝いた。␗なるアルファベット

は有意差を♧す (TXke\-KUameU WeVW, n=3, S<0.05) 。 
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いる(HaUYe\ eW al. 2011)。DefeQVe SUiPiQg 誘導時に両者が㢮似の発現パターンを示したことか

ら、この発現パターンへの PiR403 の㛵与を検証した。まず、ago2-1 変異体に AGO2 㑇伝子

を QaWiYe SURPRWeU (約 2.2 kb) の制御下で PiR403 のターゲットサイトを欠損させて導入した

形質転換体を作出した。この形質転換体における AGO2 の PUiPiQg を同様に解析した結果、

PUiPiQg による発現パターンは維持されていたが、発現㔞が PiR403 のターゲットサイトを

欠損することで大きく増加した。すなわち、PiR403 は PUiPiQg 誘導ではなく BaVal な AGO2

の発現制御に㛵与していると考えられた。また、BTH 処理によって PiR403 の蓄積㔞が増加

することも確認された。AGO2 の発現は BTH 処理後 2 日目まで上昇し、3 日目に対照区と

同レベルに減少することが分かっている(AQdR eW al. 2021)。PiR403 の増加はこの AGO2 の発

現㔞の減少に寄与している可能性も考えられる。 

 

4㸬AGO2 の転写㛤始点付近のクロマチン構造の解析 

 BTH 処理による WRKY 㑇伝子の PUiPiQg にはプロモーター㡿域のヒストン修㣭が㛵与し

ていることが示唆されている(JaVkieZic] eW al. 2011)。そこで、同様に AGO2 のプロモーター

㡿域のヒストン修㣭の変化をクロマチン免疫沈㝆法㸦ChIP㸧によって解析した。その結果、

転写㛤始点付近において、㑇伝子発現の活性化の指標とされるヒストンのアセチル化[ヒス

トン H3 の第 9 リジンのアセチル化(H3K9Ac)]やヒストン H3 の第 4 リジンとトリメチル化

(H3K4Pe3)がBTH処理によって増加することが示された(図 3; Li eW al. 2007; AQdR eW al. 2021)。

また、クロマチン密度は低いほど、転写因子や RNA SRl\PeUaVe などの acceVVibiliW\ が㧗くな

図 3 BTH 処⌮による AGO2 㑇伝子のクロマチン構㐀の変化 
A. WKaOLaQa に BTH (100 �M) をスプレー処⌮し、3 日後に完全展㛤ⴥを⏝い、ChIP によ

るヒストン修㣭の変化 (H3K4me3, H3K9Ac) と FAIRE によるクロマチン密度のゎ析を

⾜った。AGO2 ゲノム模式図の上の⣸Ⰽのバーはゎ析に⏝いた PUimeU で増幅される㓄

列の位⨨を♧している。 
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るため、㑇伝子発現の活性化の指標とされる(PflXgeU aQd WagQeU 2007)。そこで、クロマチン

密度を FAIRE㸦FRUPaldeh\de-AVViVWed IVRlaWiRQ Rf RegXlaWRU\ ElePeQWV; BaXP eW al. 2020)によっ

て解析した結果、BTH 処理区と対照区の㛫で有意差は認められないものの、転写㛤始点付

近のクロマチン密度が周辺㡿域に比べて低く、その傾向は BTH 処理区でより強かった(図

3; AQdR eW al. 2021)。これらの結果から、BTH 処理による DefeQVe SUiPiQg 誘導時にはヒスト

ン修㣭やクロマチン密度の変化によって通常よりも速く㑇伝子発現が活性化できる状態に

スタンバイされていることが示唆された。 

 ヒストンのメチル化修㣭には TUiWhRUa[-gURXS 

SURWeiQV が㛵与することが知られており、特に

H3K4 のメチル化は Arabidopsis Trithorax (ATX1㹼

5)が㔜要な働きをもつことが示唆されている(図 4; 

PieQ eW al. 2008; LiX eW al. 2018)。そこで、atx1, atx2, 

atx4, atx5 変異体における BTH による AGO2 の

PUiPiQgとCMV抵抗性誘導を解析したところ、atx1

では BTH による AGO2 の PUiPiQg および CMV 抵

抗性誘導が確認されたが(CMV 抵抗性誘導は atx2

でも確認)、atx4 および atx5 では両方とも BTH の

効果が弱くなることが確認された。すなわち、

AGO2 の PUiPiQg を制御するヒストン修㣭には

ATX4 および ATX5 が㛵与する可能性が㧗いと考

えられた。 

 DefeQVe SUiPiQg の状態では刺激に対して迅速に強く応答できるが、㜵御応答は活性化され

てはいないことから、転写㛤始を抑制する機構の存在が推察される。ヒストン修㣭とクロ

マチン密度の解析から、BTH 処理による AGO2 の PUiPiQg 時にはプロモーター㡿域のクロ

マチン構造は既に活性化されている状態と考えることができる。しかし、実㝿には PRNA

レベルは対照区と同レベルであることから、やはり発現を抑制するなんらかの仕組みがあ

るものと考えられる。そこで、RNA SRl\PeUaVe II (RNAPII)の転写㛤始点付近への結合活性

をChIPによって解析した。RNAPIIのC-WeUPiQal dRPaiQ (CTD)はリン㓟化による修㣭を受け、

その機能が制御されているため(HajheidaUi eW al. 2013)、解析にはリン㓟化㒊位特異的な抗体

を用いた。その結果、AGO2 の転写㛤始点付近の RNPII の結合性はリン㓟化修㣭の有無に㛵

わらず、BTH 処理によって低下することが明らかになった。一方で、同様に BTH 処理によ

って PUiPiQg される WRKY53 のプロモーター㡿域では RNAPII の結合性は BTH 処理によっ

て上昇していた。通常、クロマチン密度が低い状態では RNAPII の結合性は上がると考えら

れるが、AGO2のPUiPiQg時にはRNAPIIのacceVVibiliW\を抑制する何らかの仕組みによって、

転写㔞が抑えられている可能性がある。㑇伝子によって PUiPiQg 誘導のメカニズムには㐪い

があるものと思われるが、詳細については今後の解析が必要である。  

図 4 AUabidRSViV WUiWhRUa[ 㑇

伝子の分子⣔⤫樹  
ゎ析に⏝いた㑇伝子を㉥字で

♧した。 
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㸳㸬AGO2 のプロモーター㡿域に結合する転写因子の探索 

 AGO2 の転写㛤始点付近のクロマチン構造が BTH 処理による PUiPiQg 誘導時に変化する

ことで、RNAPII や基本転写因子などの結合性が変化する可能性は示唆されたが、その発現

制御には上流のプロモーター㡿域の cis 㓄列やそこに結合する転写因子が㛵わると考えられ

る。そこで、AGO2 プロモーター上流域のヒストン修㣭が変化する㡿域の特定とそこに結合

する転写因子の探索を行った。まず、BTH による PUiPiQg 誘導時に H3K4Pe3 が変化する㡿

域を探索した結果、上流 2.1-2.2 kb の㡿域で H3K4Pe3 が増加することが明らかになった。

この㡿域の cis 㓄列を探索したところ、WRKY 転写因子の結合サイトである W-bR[ が複数

見出されたことから、この㡿域が免疫応答に㛵与する可能性があると判断した。そこで、

この㡿域の DNA 㓄列を YeaVW RQe-h\bUid 法の BaiW 㓄列として用い、ここに結合する転写因

子の探索を行った。その結果、DNA 結合タンパク質として WRKY25 と AWHMGB9㸦High 

MRbiliW\ GURXS BR[ 9㸧が単㞳された。WRKY25 については、wrky25 変異体において BTH に

よる AGO2 の SUiPiQg が増強され、CMV 抵抗性が亢進されたことから AGO2 SUiPiQg の

QegaWiYe UegXlaWRU として機能している可能性が考えられる。AtHMGB9 の機能については現

在解析中である。 

 

㸴㸬おわりに 

 本研究では、AGO2 の㑇伝子発現が BTH 処理によって PUiPiQg され、ストレス刺激に対

して通常よりも強く応答することを見出した。AGO2 がウイルス抵抗性に㔜要な役割をもつ

ことが示唆されていること、AGO2 の PUiPiQg の強度と CMV 抵抗性の㛫にある程度の相㛵

図 5 BTHによるAGO2 pUiming機構のモデル 
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性が認められることなどから、AGO2 を中心としたサイレンシング機構がウイルスに対する

DefeQVe SUiPiQg の一翼を担っている可能性が考えられる。まだまだ不明な㒊分が多いのが現

状であるが、本研究で得られた結果をもとに考えられる AGO2 SUiPiQg のモデルを図 5 に示

した。また今回は、AGO2 に焦点を絞って解析したため、同様に PUiPiQg の認められた AGO3

や他の AGO との㛵係については未検討である。BTH 処理によって AGO7 の発現が誘導され

ることも確認されており(AQdR eW al. 2021)、DefeQVe SUiPiQg やウイルス抵抗性への寄与を解

析する必要がある。また、PiRNA を介した AGO1 による制御の影㡪についても更に解析が

必要と考えている。 
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Molecular Identification and Dissection of Novel Recessive Resistance 
Genes against Plant Viruses 

 

AbƐƚƌacƚ 
Plant viruses heavily rely on host cellular machineries such as translational regulation to propagate 

their genomes in host plant cells. An effective way for controlling viral diseases in plants is taking 

advantage of the host resistance machinery. Recessive resistance is attributed to a recessive gene 

mutation that encodes a host factor essential for viral infection. EƵkaƌǇŽƚic ƚƌaŶƐůaƚiŽŶ iŶiƚiaƚiŽŶ 

facƚŽƌ (eIF) ϰE and eIFϰG and their isoforms are the most common recessive resistance genes in 

several crop species, and they are effective against only a subset of viral species including 

potyviruses. In the last decade, we have identified recessive resistance genes EXAϭ and ŶCBP 

against potexviruses to obtain genetic resources other than eIF4Es for anti-viral breeding. Firstly, we 

found that EXAϭ is responsible for loss-of-susceptibility phenotype of an Arabidopsis mutant against 

a potexvirus, plantago asiatica mosaic virus (PlAMV). EXAϭ encodes a functionally unknown gene 

containing a GYF domain, which binds to proline-rich sequences, and eIF4E-binding motif. The 

eIF4E-binding motif in EXA1 implied the involvement of eIF4E family proteins in potexvirus infection. 

Candidate gene approach suggested that among the plant eIF4E family genes tested, ŶCBP genes is 

required for PlAMV infection. EXA1- and nCBP-mediated recessive resistance impaired viral 

multiplication in the initially infected cells and spread into the adjacent uninfected cells, 

respectively, suggesting that both types of recessive resistance have distinct mechanism. Although 

further studies are still needed, our studies provide some insights into recessive resistance-based 

anti-viral breeding and plant-virus interactions. 
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1. はじめに 

植物ウイルスは㸪農作物の収㔞減や品質の低下を招き㸪農業生産に深刻な被害を引き起

こしている㸬また㸪ヒトやモノの移動のグローバル化や地球温暖化を背景として㸪国内で

未発生の植物病原体が海外から侵入するリスクがある㸦TVXda and Sano, 2014㸧㸬特に植物ウ

イルスでは㸪ウメに発生したウメ輪紋ウイルス㸦plXm po[ YiUXV㸧が記憶に新しい㸦Maejima 
eW al, 2010㸧㸬植物ウイルスの㜵㝖は㸪ウイルスの感染を効果的に抑える薬剤が未だ存在しな

いため㸪媒介昆虫の㜵㝖や被害株の速やかな㝖去のほか㸪弱毒ウイルスや抵抗性品種の利

用が有効な㜵㝖手段となっている㸬海外からの病害虫の侵入や未知の病原体による植物病

の発生リスクに備えて㸪診断・㜵㝖技術の㛤発や抵抗性品種の㛤発に役立つ基礎的な知見

を得ることが㔜要である㸬 
ポテックスウイルスは㸪48 の種が分㢮される植物ウイルスの一群である(VeUchoW, 2022)㸬

ポテックスウイルスでは㸪ジャガイモ X ウイルス㸦poWaWo YiUXV X; PVX㸧がタイプ種とされ

ているが㸪なかでも海外のトマト生産に大きな被害を起こしている pepino moVaic YiUXV
㸦PepMV㸧や㸪国内外の花卉生産で問㢟となっている planWago aViaWica moVaic YiUXV (PlAMV)㸪
c\mbidiXm moVaic YiUXV (C\mMV)などが農業生産上㔜要なウイルスとして知られている

㸦HanVVen and Thomma, 2010; Koh eW al, 2014; KomaWVX eW al, 2017㸧㸬ポテックスウイルスのゲ

ノムは㸪およそ 6,000 塩基前後からなる単一の一本㙐 RNA から構成され㸪mRNA と同じ極

性を持ち㸪単一の複製㓝素㸦RdRp㸧㸪3 つの移行タンパク質㸦TGBp1, TGBp2, TGBp3㸧㸪外

被タンパク質㸦CP㸧の 5 つのタンパク質がコードされている㸬ポテックスウイルスは㸪5
つのウイルスタンパク質を㥑使して㸪他の植物ウイルスと同様に㸪多くの宿主タンパク質

を利用して感染を成立させると考えられている㸦H\odo and OkXno, 2014㸧㸬ポテックスウイ

ルスに対する植物の抵抗性には㸪ジャガイモから単㞳された R[ 㑇伝子とシロイヌナズナか

ら単㞳された JAX1 㑇伝子が知られている㸦Bendahmane eW al, 1999; Yamaji eW al, 2012㸧㸬R[ 㑇
伝子は PVX に対する CC-NBS-LRR 型の抵抗性㑇伝子であり㸪PVX の増殖を強力に抑制す

ることが知られている㸦Bendahmane eW al, 1999㸧㸬JAX1 は PlAMV に抵抗性を示すシロイヌ

ナズナエコタイプから単㞳された㸪ジャカリン様レクチン型の抵抗性㑇伝子である㸬JAX1
はポテックスウイルスの複製㓝素に結合し㸪複製を抑制することが明らかにされている

㸦SXgaZaUa eW al, 2013; YoVhida eW al, 2019㸧㸬R[ と JAX1 はいずれも㑇伝学的には優性㸦㢧性㸧

の㑇伝子であり㸪これらの㑇伝子を介した抵抗性は「優性抵抗性」と呼ばれる㸬 
優性㑇伝子により規定される優性抵抗性に対して㸪「劣性抵抗性」は㑇伝学的に劣性㸦潜

性㸧の㑇伝子により獲得される㸬ウイルス抵抗性品種の約半数が劣性抵抗性であると言わ

れている㸦Kang eW al, 2005㸧㸬これまでに明らかになっている劣性抵抗性の原因㑇伝子の多

くは㸪翻訳㛤始因子をコードする eXNaU\RWLc WUaQVOaWLRQ LQLWLaWLRQ facWRU 4E (eIF4E)と eIF4G㸪

およびそれらのアイソフォーム eIFLVR4E㸪eIFLVR4G である㸦HaVhimoWo eW al, 2021㸧㸬しかし㸪

翻訳㛤始因子を介した劣性抵抗性の多くは㸪ポティウルスとその㢮縁のウイルスに㝈定さ

れている㸬劣性抵抗性の大㒊分は㸪宿主因子を利用して増殖するという植物ウイルスの特

性を利用したものであり㸪ウイルス感染に㔜要な宿主因子を人為的に改変することにより

獲得される loVV-of-VXVcepWibiliW\㸦感受性の喪失㸧と呼ばれる表現型と㑇伝学的に同等である
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(HaVhimoWo eW al, 2016b)㸬従って㸪劣性抵抗性が見つかっていないウイルスに対して

loVV-of-VXVcepWibiliW\ を示す変異体とその原因㑇伝子を明らかにすれば㸪劣性抵抗性を利用し

たウイルス抵抗性育種やウイルス感染メカニズムの理解に役立つ可能性がある㸬本研究で

は㸪劣性抵抗性品種が発見されていないポテックスウイルスに対して㸪モデル植物である

シロイヌナズナ㸦AUabLdRSVLV WKaOLaQa㸧を用いて新規の劣性抵抗性㑇伝子を発見するととも

に㸪それらの作用メカニズムの解明を試みた㸬 
 
2. 新規劣性抵抗性遺伝子 EXA1の発見 

ポテックスウイルスである PlAMV は㸪オオバコ㸦POaQWaJR aVLaWLca㸧から初めて発見さ

れたことから命名されたが㸪ユリなどの花卉に感染して被害を起こすウイルスとして知ら

れている㸦KomaWVX eW al, 2008㸧㸬PlAMV はシロイヌナズナに感染する性質を持ち㸪GFP 㑇

伝子を組み込んだ PlAMV-GFP を用いることによりシロイヌナズナで簡便にウイルスの感

染を観察することができる㸦MinaWo eW al, 2014㸧㸬 
はじめに PlAMV-GFP とシロイヌナズナの組み合わせをモデルシステムとして㸪劣性抵

抗性を示す変異体のスクリーニングを行った㸬シロイヌナズナ変異体は㸪㔝生型の Col-0 系

統の種子をエチルメタンスルホン㓟㸦EMS㸧により変異源処理を行なうことにより作製し

た㸬約 10,000 個体に PlAMV-GFP を接種し㸪ウイルス感染が抑制される系統のスクリーニ

ングを行った㸬その結果㸪劣性抵抗性を示す変異体 1 系統を特定した㸬マップベースクロ

ーニング法と次世代シーケンサーを用いた SNP の絞り込みにより原因㑇伝子を特定し㸪機

能未知㑇伝子であったため EVVeQWLaO fRU SRWeXYLUXV AccXPXOaWLRQ 1 (EXA1)と命名した

(HaVhimoWo eW al, 2016a)㸬e[a1変異体では接種葉におけるウイルス感染が㢧著に抑制された㸬

e[a1 変異体から抽出した葉肉細胞プロトプラストを用いた解析などから㸪EXA1 抵抗性はウ

イルス感染のごく初期段㝵である翻訳あるいは複製の㐣程を㜼害することが示唆された㸬

また㸪e[a1 変異体では PlAMV だけでなく㸪同じポテックスウイルスである PVX と

alWeUnanWheUa moVaic YiUXV (AlWMV)の接種葉における感染が㢧著に抑制された㸬 
興味深いことに㸪EXA1 には GYF ドメインと呼ばれるプロリンリッチ㓄列に結合するこ

とが知られている機能ドメインに加えて㸪翻訳㛤始因子である eIF4E 結合モチーフが推定さ

れた㸬また㸪EXA1 オルソログは単子葉植物であるイネを含む幅広い植物種にコードされて

おり㸪さらにタンパク質の一次構造では㢮似しないが㸪哺乳㢮の GIGYF2 と同様の機能ド

メイン構造を持つことが分かった㸬以上のことから㸪ウイルス感染における EXA1 の機能

が広範な植物種において幅広く保存されることや㸪EXA1 と既知の劣性抵抗性㑇伝子である

eIF4E との㛵係が予想された㸬なお㸪機能的な保存性については㸪シロイヌナズナだけでな

く㸪NLcRWLaQa beQWKaPLQaQa およびトマト㸦SROaQXP O\cRSeUVLcXP㸧においても EXA1 が劣性抵

抗性㑇伝子として機能することが明らかにされている㸦YXVa and NeUi\a eW al, 2019㸧㸬 
 
3. 翻訳開始因子遺伝子 nCBPによる劣性抵抗性の発見 

上述の通り㸪シロイヌナズナで劣性抵抗性変異体から原因㑇伝子として EXA1 の構造が

明らかになると㸪ウイルス感染における EXA1 の機能解明を目指す上で㸪eIF4E 結合モチー
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フの存在や GIGYF2 との㢮似性が特に目を引いた㸬GIGYF2 はマウスの受容体型チロシンキ

ナーゼに結合するアダプタータンパク質 GRB10 に結合する因子として単㞳され

㸦GioYannone eW al, 2003㸧㸪翻訳㛤始因子の一つである 4EHP と結合し翻訳の制御に㛵わるこ

とが報告されていた㸦MoUiWa eW al, 2012㸧㸬さらに調べて見ると㸪哺乳㢮の 4EHP は㸪植物が

持つ翻訳㛤始因子のなかでも劣性抵抗性㑇伝子としては当時知られていなかった QCBP と

㢮似することが分かった㸦JoVhi eW al, 2005)㸬 
そこで㸪ポテックスウイルスに対しても翻訳㛤始因子が劣性抵抗性に㛵与する可能性が

あるのではないかと考え㸪植物の eIF4E ファミリー㑇伝子㸦eIF4E㸪eIFLVR4E㸪QCBP㸧を欠

損したシロイヌナズナ変異体に PlAMV の接種を行った㸬その結果㸪QcbS 変異体のみで

PlAMV の感染が低下することを見出した㸦Keima eW al, 2017㸧㸬QcbS 変異体では㸪葉肉細胞

プロトプラストにおける PlAMV の増殖は㔝生型 Col-0 と同等であり㸪 PlAMV-GFP の接種

葉における GFP 蛍光の拡がりが抑制されたことから㸪細胞㛫移行が遅れることが示唆され

た㸬さらに QcbS 変異体では接種葉において移行タンパク質である TGBp2 と TGBp3 の蓄積

が低下していた㸬さらにnCBP抵抗性は㸪ポテックスウイルスであるAlWMVおよびC\mMV㸪

近縁なロラウイルス㸦loliXm laWenW YiUXV㸧㸪カルラウイルス(poWaWo YiUXV M)の感染を低下させ

た㸬以上のことから㸪nCBP 抵抗性は PlAMV の移行タンパク質の蓄積を低下させることに

より PlAMV の感染拡大を遅延させることが示唆された㸬 
これまでに PlAMV 抵抗性のシロイヌナズナ変異体の単㞳をきっかけにして㸪複数のポ

テックスウイルスの感染を㜼害する新規の劣性抵抗性㑇伝子として EXA1および QCBPを見

出すとともに㸪それらのウイルス感染㜼害の作用点を絞り込んできた㸬研究㛤始当初は㸪

EXA1 と nCBP はウイルス感染において機能的な㛵係を持つことが想像されたが㸪研究を進

めるなかで予想に反して EXA1 と nCBP の両者はいずれも PlAMV の感染に必要な宿主因子

ではあるが㸪作用点は異なることが示唆された㸬 
 
4. おわりに 

ポテックスウイルスに対する劣性抵抗性㑇伝子として特定された EXA1 および QCBP は㸪

いずれもシロイヌナズナだけでなく様々な植物種においてオルソログを見出すことができ

る㸬このことから㸪ゲノム編㞟技術を利用してこれらの㑇伝子を改変することにより㸪様々

な作物において劣性抵抗性による㠀㑇伝子組換えのポテックスウイルス抵抗性品種の㛤発

が可能になると期待している㸬実㝿に㸪キャッサバ㸦MaQLKRW eVcXOeQWa㸧において QCBP 㑇

伝子をゲノム編㞟技術 CRISPR-CaV9 で破壊することにより㸪ポティウイルスに近縁なイポ

モウイルスである caVVaYa bUoZn VWUeak YiUXVに対して抵抗性になることが報告された㸦Gome] 
eW al, 2019㸧㸬このように植物ウイルスの宿主因子に㛵する基礎的な研究は㸪ゲノム編㞟技術

の発展により㸪ウイルス抵抗性育種への応用の可能性がさらに広がったと言える㸬しかし

一方で㸪宿主因子に㛵する基礎的な研究の大㒊分は㸪環境が制御された実㦂室内での現象

の観察にとどまっているため㸪抵抗性育種への応用は一筋縄ではいかない可能性がある㸬 
また今後㸪ポテックスウイルスの感染メカニズムを理解するため㸪ウイルス感染におけ

る EXA1 および nCBP の機能をさらに詳細に調べる必要がある㸬また㸪ウイルス感染だけで
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なく㸪EXA1 および nCBP が持つ本来の機能を明らかにすることも㔜要である㸬EXA1 が劣

性抵抗性㑇伝子として報告されたのと同時期に㸪EXA1 が細菌や糸状菌に対する植物の免疫

応答や mRNA の安定性に㛵わるという報告が相次いでなされた(MaWVXi eW al, 2017; WX eW al, 
2017; ScheeU eW al, 2021)㸬これまでの結果からは㸪ポテックスウイルスに対する EXA1 抵抗

性に植物の免疫応答は㛵与しないと考えているが(HaVhimoWo eW al, 2016a)㸪さらなる検証が必

要である㸬さらに㸪EXA1 の改変は植物の免疫応答などに副次的な影㡪を起こし㸪抵抗性育

種の妨げとなる可能性がある㸬このようなことからも㸪EXA1 および nCBP に㝈らず植物ウ

イルスの宿主因子は様々な角度からその機能を明らかにすることが㔜要である㸬 
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１. はじめに 
ラテンアメリカ原産のトマト（Solanum lycopersicum L.）はナス科に属する園芸作である。ナ
ス科は他にジャガイモ（Solanum tuberosum L.）、トウガラシ（Capsicum）、タバコ（Nicotiana 
tabacum L）など業上重གྷな作を含む༁100属2500種で構成される（Olmstead et al., 2008）。
な栄素をもつトマトは世界の主གྷ作の1つとして世界での೧間生産ྖは1億6000ຬトン
を超え、菜生産ྖの10％以上を占めている。トマトはウイルス・細菌・真菌・線虫などの多種多
༹なබ原体によって引き起こされる200以上ものබ気にጸ患しやすい（Lukyanenko, 1991）。බ害
除には༂の使༽も༙効ではあるが、植ウイルスに効果がある༂剤はなく、栽ക者にとっては
ඇ༽やෝ担がかかることが多いため、抵抗性作の育種は持続可な作生産にとって重གྷとなる。
トマトでは༹々な抵抗性遺伝子が見され、そのいくつかは育種にཤ༽されているが（Hanson et al., 
2016）、抵抗性が十な場合や、実༽化されていない抵抗性も数多い。ೖຌデルモンテ（株）及
びキッコーマングループはこれまで、国಼外で加工༽トマトの契༁栽കを進めてきた。そのなかで
1980೧代、キュウリモザイクウイルス（cucumber mosaic virus, CMV）が国಼外で大生したこと、
当時はナス科にはCMV抵抗性が見つかっていなかったこともあり、我々は弱ಡCMVワクチンを
開した（Sayama et al., 1993）。現在でも加工トマト及び自社ブランドの家庭菜園༽ജමにཤ༽
している。一๏近೧、トマトのウイルスබ害として༹々なエマージングウイルスが出現している
（Hanssen et al., 2010）。国಼では、トマト黄化ཁ巻ウイルス（tomato yellow leaf curl virus, TYLCV）、
世界的には、TYLCVを含むベゴモウイルス属のウイルス、tomato brown rugose fruit virus（ToBRFV）
などの新規のトバモウイルス属のウイルスが挙げられる（Ueda et al., 2004；Luria et al., 2017）。中
でもTYLCVを含むベゴモウイルス属のウイルスの生地域は地球規ໝの温暖化にい、ഖ介虫の
生息地拡大とともに世界中に広がっている（EFSA Journal 2013）。現在TYLCVの抵抗性遺伝子と
してཤ༽されているTy-3等は症をཊえるもののウイルス感染自体は許༲する（Torre et al., 2018）。
このため、新たな加価値をもつ抵抗性を開するため、トマトの潜性（྾性）ร異体の作製を試
みた。ຌ稿では、開過程において༩想外にめられたeIF4Eร異とCMV抵抗性を中心にその他
の抵抗性についても紹介する。 
 
2.  eIF4E1ร異体の作出 
顕性（༑性）抵抗性と呼ばれる抵抗性遺伝子は対象作の生種より導することが一ൢ的であ
り、ൔ世紀ほどの研究で生種と栽ക種の交雑系統遺伝資源は多数作出されているが、実際に抵抗
性を導した実༽栽ക種を作出するのは༲易ではない。一๏で、潜性の抵抗性も見つかってきてい
る（Gallois et al., 2018）。少数の遺伝子しかコードしない植ウイルスは、感染・増殖・全身移行等
の過程を宿主の植の遺伝子や生ໍシステムに依存している。これらウイルスが依存する宿主植
の遺伝子は感受性因子と呼ばれ、そのร異は時として潜性の抵抗性をもたらすことになる。そこで、
๎射線やEMS（エチルメタンスルホン酸）処ཀྵで感受性因子にร異を導することで栽ക種に直接、
抵抗性を༫することが試みられている。しかしながら、このようなໃ作為のร異導๑では的
のร異をಝ定し選ൊするために大な人手・࿓ྙ及び時間がかかることが最大の試࿇であった。
2012೧に開された細菌の໖疫システム CRISPRをཤ༽した遺伝子ฦ集は植でඬ的ร異導を
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可にする画期的なシステムであり、育種のパラダイムシフトに貢献することになった（Jinek et al., 
2012）。ຌ研究では、遺伝子ฦ集により新たな抵抗性アレルを開することをඬとし、はじめに
ฦ集でウイルス抵抗性が༫できるかのテスト༽としてeIF4E1遺伝子を選択した。 
キャップ結合タンパク質でຍ༃に関わる因子群のཱ速となるຍ༃開始因子eIF4Eはຍ༃だけでな
くウイルスのゲノム製や移行にも関༫しており、加えて数の植種でウイルス抵抗性の eIF4E
自然ร異体が見されていることから、植の抵抗性戦ྲྀのひとつではないかと推察される。そこ
で、我々は自社の大玉トマト種 S8は固定種マニーメーカーを༽いて、トマト第 3染色体上の
eIF4E1（Solyc03g005870）のエクソン಼に遺伝子ฦ集ツール CRISPR/Casによるร異導を試み
た。CRISPRとඬ的となるガイドRNA識ഓ 20塩基をCRISPRシステム༽のバイナリーベク
ターに組み込み、当該バイナリーベクターを༽いてアグロバクテリウムを形質転換した。 
さらに、形質転換アグロバクテリウム菌をトマトの外植ฤに接種し、形質転換トマト組織のക
及び形質転換体の再化を行った。ಚられた形質転換／再生個体からDNAを抽出し、シーケンス
等の解析の結果、ඬ的の eIF4E1಼で1塩基が挿もしくは1塩基が欠損したノックアウト（KO）
型ร異や 3塩基または 9塩基が欠損したインフレーム型のร異など、eIF4E1アレルにいくつかの
ร異バリエーションがめられた（図1）。 
これらのร異体を大きく生育させ、自家受ฆによって種子を回収し、次世代（T1）もしくはさらに
次々世代（T2）において、ྈアレルが1塩基挿（１INS）あるいは3塩基欠損（3DEL）あるい
は 9 塩基欠損
（9DEL）でホ
モ接合体にな
った系統をಚ
た。また、自家
受ฆでร異を
ホモに固定す
る過程で、Cas9
などバイナリ
ーベクターか
ら移された
T-DNA෨を
含まない（つま
り組換え遺伝
子が除かれた）
Null segregant
後代種子を選
ൊした。 
 
 



- 75 - 
 

3.  機械的接種によるPVY抵抗性の価 
eIF4Eファミリーのร異体はポティウイルス科のウイルスに対する抵抗性がๅ告されていること
から（Sato et al., 2005）、前述３つのeIF4E1ร異ホモライン9DEL、3DEL、1INSのトマト実生ම
（3－5ຌཁ期）にジャガイモYウイルス（potato virus Y、PVY）のN系統及びO系統（PVYN、
PVYO）をそれぞれ機械的接種した。対照試験区には、eIF4E1をฦ集していない生型（Wild type、
Wt）元親種S8の実生මを༽いた。接種後、症を観察しなから、25ೖ後から35ೖ後の間でඉ
接種上位ཁをサンプリングし、ウイルスコートタンパク（CP）蓄積について、抗抗体を使༽した
Double antibody sandwich-enzyme linked immunosorbent assay （DAS-ELISA）๑によって価し
た。その結果、PVYNの接種試験では、WtにർべてeIF4E1ร異トマトのほうが上位ཁのウイルス
CPの蓄積ྖは低かった（図 2）。なかでも 1INSトマトが顕著に低くなっており、3DELトマトも

༙意に低かったが、9DEL トマトでは༙意ではなかった。1INS トマトはフレームシフトを起こし
ていると推測され、eIF4E1のloss-of -functionが抵抗性に寄༫していると考えられる。一๏で、PVYO 

の接種試験ではウイルス CPの蓄積はWtと各ร異体との差はあまりなかった。つまり、PVYNは
感染にeIF4E1をචགྷとしているが、PVYOはචずしもචགྷとしていないということが言える。この
ような現象は以前にもๅ告されており、一ൢに植はeIF4Eとそのアイソフォームのホモログ遺伝
子を持っており、ポティウイルスのメンバーはචずしも単一のeIF4Eを使༽するわけではない。先
行研究ではPVYは感染に主に eIF4E1を使༽するが、多くのPVYは eIF4E1がノックアウトやノ
ックダウンされた場合、eIF4E2を代わりに使༽することがかっている。ຌ研究でもPVYOは代わ
りにeIF4E2を使うことができ、PVYNはeIF4E1をಝ異的に使༽して感染を促進していると推察さ
れた。 
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4. 機械的接種と虫ഖ伝染によるCMV抵抗性の価 
さらに eIF4E のร異体について、CMV に対する抵抗性も検証した。先行研究でシロイヌナズナ
eIF4Eの loss-of-functionร異体であるcum1はWtよりもCMVの感受性が低下していることがๅ
告されていたからである(Yoshii et al., 2004)。一๏で、キュウリのeIF4Eร異体の研究ではCMV
への感受性がWtと同等であるとのๅ告もある（Chandrasekaran et al., 2016）。PVYの時と同༹に、
ฦ集で作られた３つのeIF4Eร異ホモアレルトマトと対照Wtトマトの実生මにCMV-Y系統を機
械的接種した。その結果、Wtと1INSおよび3DELトマトでは接種実生මのほとんどがබした。
9DEL トマトの１／３はබせず、බ株についてもබは他の接種実生මにർべ遅延した。抗
CMV CP抗体を༽いたELISAによるඉ接種上ཁにおけるウイルスCP蓄積の解析でも、9DELト
マトがWtや他のアレルを持つトマトにർべてCPレベルが༙意に低いことが確された（図２）。
さらに、9DELトマトのCMV抵抗性の性状について解析を進めた。9DELトマトとWtトマトに
CMV-Yを機械的接種し、抗CMV CP抗体を༽いてトマト接種ཁにおけるウイルス感染のティッシ
ュブロッティングを行った。その結果、らかに9DELトマトのほうがWtトマトにർべ、接種ཁ
あたりの感染エリアが低かった（図３a、3b）。感染点サイズは9DELトマトとWtྈ者に差がなか
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ったことから、これは9DELร異の感染点の数が大きく減少したことによるものと考えられる。全
身感染についても上記のように１／３の9DELトマトはໃ症状であった（図3c、3d）。これらのໃ
症状の 9DEL アレルでは ELISA 析でも上位ཁにウイルスの蓄積はຈど見られなかったが、
RT-PCR析ではCMVゲノムが検出された（６／７個体で検出、図3e）。これらの結果、機械的
接種では9DELトマトは接種ཁにおいて一定のCMV感染をཊ制するものの、全身感染は低レベル
ながら許༲していることが示された。さらに、9DELトマトとWtトマト実生මを༽いてCMVの
アブラムシ伝染に対する抵抗性の価を行った。CMV-O系統を感染させたN. tabacumからウイ
ルスを獲ಚさせたモモアカアブラムシを༽いてൕ試験を行った結果、CMV のアブラムシ伝染ི
はWtトマトにർべて、9DELトマトでは伝染ིがൔのレベルに低下した（図4。またRT-PCR
析の結果では、ໃ症状の9DELトマトではウイルスゲノムが検出されず、9DELアレルが෨的
に耐性ではなく໖疫性を༫していることを確した。 
 
5.  9DELร異アレルによるCMV抵抗性メカニズム 

9DELアレルによるCMV抵抗性は、これまで知られているeIF4Eノックアウトร異によるウイ
ルス抵抗性メカニズム、すなわちウイルス感染にචགྷな感受性因子eIF4Eがร異で失われることで
༫される抵抗性とは考えづらい。ノックアウトร異である 1INSトマトがCMV抵抗性を示さな
かったためで、先行研究もこれを支持している。トマトは್つのeIF4E遺伝子、eIF4E1とeIF4E2
を持ち、ྈ๏をRNA
サイレンシングで同
時にノックダウンす
ると、eIF4E1だけを
サイレンシングした
場合にർべてより広
囲のポティウイル
ス属メンバーに対し
て抵抗性を༫した
が、CMV、トマト黄
化えそウイルス、タ
バコモザイクウイル
スなどの他のウイルスに対しては抵抗性を༫しなかった（Mazier et al.,2011）。一๏でトマトの
eIF4E1遺伝子の自然ร異アレルである pot1がトマトの生種から同定されている（Ruffel et al., 
2005）。pot1アレルは4アミノ酸置換をうものの機的なeIF4Eタンパク質を現すると推測さ
れ、eIF4E1と eIF4E2のダブルノックアウトトマトと同༹、eIF4E1ノックアウトトマトよりも広
囲のポティウイルス属のメンバーに抵抗性を示していた。（Gauffier et al., 2016；Bastet et al., 
2017）。これはpot1タンパクがポティウイルス感染に機しないだけでなく、ドミナントネガティ
ブに eIF4E2 の現もཊ制することで高い抵抗性スペクトラムを獲ಚしていると示唆された。その
ため、我々も9DELから現するร異 eIF4E1タンパク質がCMV感染を阻害する༑性効果の可
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性を推察したが、実際には pot1アレルをもつトマトが CMV抵抗性を示さないことを確した。
9DELトマトは前述のようにPVY抵抗性を示さないことから、9DELから現するร異eIF4E1タ
ンパク質の効果はpot1の༑性効果とは異なることが考えられた。  
そこで我々は、9DELから現するร異eIF4E1タンパク質が直接CMVタンパク質に結合して、
その機を阻害することでCMV抵抗性を༫している可性について検討することにした。CMV
はPVYと異なり、eIF4Eと結合することが知られるVPgを持たないため、もし9DELタンパクが
CMV タンパク質に直接結合するとすれば、その CMV タンパク質を探索するචགྷがある。CMV
接種試験ではCMVの全身移行後のウイルスCPྖが減少していたことから、酵ツーハイブリッ
ドシステム（Y2H）を༽いて、全身移行に関わるCP、移行タンパク（MP）及び2bタンパクとの
結合を検証した。その結果、9DELおよび生型 eIF4E1はCMVのCP及びMPとは結合せず、
2bタンパクと結合することがわかった。また、スプリットルシフェラーゼ相ึ結合๑により9DEL
および生型 eIF4E1と 2bが植細๖಼でも結合することを確した。CMVの 2bは他のウイル
スタンパク質と同༹に多機タンパク質であるが、ウイルス感染増殖のために最も重གྷな働きは
RNAサイレンシグの主གྷな因子AGO1、RDR1や siRNAと結合して活化することでRNAサイ
レンシングをཊ制（RSS）することである。そこで、9DELが2bに結合して、2bのRSS活性を阻
害するのかどうか検証した。2bのRSS活性は、N. benthamianaཁへのアグロインフィルトレーシ
ョンによる一過現解析で確できる。9DEL及びトマト生型の eIF4E1を含む各タンパク質の
コード域を35Sプロモーター下に組込んだバイナリーベクターを準ඍし、2bタンパク質と9DEL
もしくは生型eIF4E1タンパク質を共現してRSS活性をർ較したところ、9DELがコードする
ร異タンパクを共現すると2bのRSS活性が弱くなったが、生型eIF4E1タンパクは2bのRSS
活性に影響しなかった。この結果から9DELによるCMV抵抗性は9DELアレルから現するร異
eIF4E1タンパク質がCMVの2bタンパクに結合しRSS活性を阻害することでRNAサイレンシン
グ御が増強され、抵抗性が༫されていることが示唆された。 
 
6. 9DELร異アレルのフェノタイプ調査 

9DELアレルのトマトとWtの種S8を隔温室಼で夏季に6ヶ月間栽കし、ಝ性調査を行った。
9DELトマトමはNull segregantを༽いた。その結果、一果重、着果数、草丈、糖度について、9DEL
トマトとWtトマトには༙意な差はめられず、eIF4Eのร異はන現型に影響を༫えないことが確
された。 
 
7. 新たな潜性アレルとTYLCV抵抗性 

TYLCV を含むジェミニウイルス科ベゴモウイルス属のメンバーは世界中でエマージングウイル
スとして急拡大し、༹々な作のඅ害を大きくしている。トマトでは TYLCV や近縁の tomato 
yellow leaf curl Sardinia virus（TYLCSV）に対する抵抗性素材として、Ty-1遺伝子等が導されて
いるが、これらは黄化ཁ巻症状をཊえるものの、ウイルス感染自体を許༲してしまう。そこで、我々
はTYLCV感染ིを下げるような抵抗性について開を進めている。まだ抵抗性機序などはで
あるが、抵抗性を示すร異アレルを幾つか選ൊした。 
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eIF4Eのฦ集と同༹にいくつかの宿主因子について、遺伝子ฦ集によるร異体を作製した。組換
え当代（T0）から自家受ฆにより世代を進め、ร異アレルがホモ接合体になったものを選ൊした。
TYLCVの接種はTYLCVイスラエル系統を感染性クローン化したものをAgro-infiltration๑（注
射接種）を༽いて、ร異アレルのトマト及びWtトマトのຌཁ4-5ཁ期の実生මに行った。接種後
3-4週間の間で上位ཁでの症状調査及び上位ཁでのウイルスゲノムのPCR析により、TYLCV感
染ིを検証した。その結果、受༲体༹キナーゼBAM1とそのホモログのร異アレル（潜性アレル）
でTYLCV感染ིが大きく低下したことを確した。 
 
8. おわりに 
බ害による作収ྖの減少、༂散等のコスト及び࿓働ෝ荷は生産者にとって重大な題であり、
作のබ害虫අ害は食へླྀ通する前段階（生産時）のフードロスとして環境及び食ྋ題として
も看過できない。抵抗性作を育種することは、収ྖが維持または改善され、༂への依存が減少
し持続可な業に貢献する。トマトはウイルス抵抗性のために育種され続けているが、遺伝資源
は大な一๏、いずれをཤ༽するかの選ൊはඉ常にೋしいため、CMV 抵抗性はこれまで実༽化さ
れずTYLCV抵抗性も十ではなかった。今回、eIF4Eの遺伝子ฦ集を使༽して、市の大玉トマ
ト種において PVYおよび CMVに対する抵抗性を確し、トマト収ྖに影響を༫えないことを
確した。またTYLCV抵抗性に関༫する潜性ร異アレルの選ൊについても紹介した。 

eIF4Eฦ集によるCMV抵抗性の結果はトマトの遺伝子ฦ集でCMVへの抵抗性を༫できる可
性を示した初めての実証である。また、TYLCV 抵抗性選ൊの中で、感染ིを下げ、໖疫性を示
すようなTYLCV抵抗性のタイプも初めてであると思われる。 
近೧開された遺伝子ฦ集技術は、従པのランダムなร異༢とは異なり、ಝ定のඬ的遺伝子を効
ི的にร異༢することが可である。商業作種に直接遺伝子ฦ集を施すことで、その形質ร
更にགྷする時間を短縮することができる。eIF4EやeIF4Gなどの宿主感受性因子の自然ร異体によ
る潜性抵抗性は、顕性抵抗性にർべて育種にཤ༽されにくい傾向にあるが、感受性因子の中には広
囲のウイルス種の感染にචགྷと考えられるものがあり、１つの感受性因子のฦ集による潜性抵抗
性遺伝子が同時に数の異なるウイルスに対する抵抗性を༫できる可性がある。感受性因子や
相互作༽因子の遺伝子ฦ集は今後༙な抵抗性育種のストラテジーである。 
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二本㙐 RNA 分解㓝素による植物のウイルス抵抗性機構 
 

石橋和大 
 

Ka]XhiUR IVhibaVhi 
 

POaQW aQWLYLUaO LPPXQLW\ PedLaWed b\ dRXbOe-VWUaQded ULbRQXcOeaVeV 
 
 

AbVWUacW 
 

RNA YiUXVeV UeSlicaWe WheiU geQRPeV Yia cRPSlePeQWaU\ RNA, SUeVeQWiQg 
dRXble-VWUaQded (dV) RNA aV a WaUgeW Rf hRVW defeQVe V\VWePV. EXkaU\RWic 
SRViWiYe-VWUaQd RNA YiUXVeV UeSlicaWe WheiU geQRPeV iQ PePbUaQRXV cRPSaUWPeQWV 
fRUPed iQ a hRVW cell, Zhich VeTXeVWeUV Whe dVRNA UeSlicaWiRQ iQWeUPediaWe fURP 
iPPXQe VXUYeillaQce. AccRUdiQgl\, hRVW dVRNA-degUadiQg eQ]\PeV per se dR QRW haYe 
SRWeQW aQWiYiUal acWiYiW\. HeUe Ze fRXQd WhaW a SlaQW haV deYelRSed a Za\ WR RYeUcRPe 
WhiV VeTXeVWUaWiRQ. We UeSRUW Whe SRViWiRQal clRQiQg Rf Whe bURad-VSecWUXP VR\beaQ 
PRVaic YiUXV UeViVWaQce geQe Rsv4, Zhich eQcRdeV aQ RNaVe H faPil\ SURWeiQ ZiWh 
dVRNA-degUadiQg acWiYiW\. AQ acWiYe-ViWe PXWaQW Rf RVY4 ZaV iQcaSable Rf iQhibiWiQg 
YiUXV PXlWiSlicaWiRQ aQd ZaV cR-SXUified ZiWh a YiUal RNA SRl\PeUaVe cRPSle[ fURP 
deWeUgeQW-VRlXbili]ed PePbUaQeV Rf iQfecWed cellV. TheVe UeVXlWV VXggeVW WhaW RVY4 
eQWeUV Whe UeSlicaWiRQ cRPSaUWPeQWV aQd degUadeV YiUal dVRNA. IQVSiUed b\ WhiV PRdel, 
Ze deVigQed WhUee SlaQW-geQe-deUiYed dVRNaVeV, each cRQViVWiQg Rf a dVRNaVe fXVed 
ZiWh a hRVW SURWeiQ iQYRlYed iQ RNA UeSlicaWiRQ Rf a SRViWiYe-VWUaQd RNA YiUXV. Each 
fXViRQ SURWeiQ VXcceVVfXll\ iQhibiWed Whe PXlWiSlicaWiRQ Rf Whe UeVSecWiYe WaUgeW YiUXV. 
TheVe fiQdiQgV VXggeVW a PeWhRd fRU deVigQiQg cURSV UeViVWaQW WR aQ\ WaUgeW 
SRViWiYe-VWUaQd RNA YiUXV b\ fXViRQ Rf eQdRgeQRXV geQeV. 
 
 
 
 
 

農研機構生物機能利用研究㒊㛛 InVWiWXWe of AgUobiological ScienceV, NARO, 
TVXkXba, IbaUaki, 305-8634, Japan 
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㸯㸬はじめに 

RNA ウイルスは相補㙐 RNA を介して複製するため、複製時には二本㙐 RNA が生じる。

㛗い二本㙐 RNA は真核生物の細胞内には通常存在しないため、異物として RNA サイレン

シングや自然免疫の標的となる。そこで、ウイルスは二本㙐 RNA を宿主に見つからないよ

うにする必要がある。プラス㙐 RNA ウイルスは宿主の生体膜を変形させて、細胞質から㝸

㞳された複製の場を形成することにより、複製時に生じる二本㙐 RNA を㞃していると考え

られている (den Boon and AhlqXiVW, 2010)。我々は、二本㙐 RNA を分解することによりウイ

ルス増殖を抑制する、植物の新たなウイルス㜵御機構を明らかにしたので紹介する 

(IVhibaVhi eW al., 2019)。 

ウイルス病の㜵㝖は農業における㔜要な課㢟の一つであるが、植物ウイルス病に有効な

農薬は㛤発されておらず、抵抗性品種の育成が最も効果的な㜵㝖法となっている。抵抗性

品種は、農作物の近縁㔝生種等にウイルス抵抗性個体が見つかった場合に、交㓄によって

ウイルス抵抗性を付与する㑇伝子㸦抵抗性㑇伝子㸧を作物に導入することによって作られ

る。これまでに様々な植物からウイルス抵抗性㑇伝子が同定されているが、その多くは㢧

性㸦優性㸧で、ヌクレオチド結合㡿域とロイシンリッチ反復㓄列をもつタンパク質をコー

ドし、ウイルスの感染を認識して植物の㜵御機構を活性化する役割を担っている (De Ronde 

eW al., 2014)。 

ダイズ㸦GO\cLQe Pa[ (L.) MeUU.㸧は、国内では主に㣗用にされるが、世界的に搾油の原料

として広く栽培される㔜要作物である。ダイズモザイクウイルス㸦Vo\bean moVaic YiUXV; SMV㸧

は、ポティウイルス科ポティウイルス属のプラス㙐 RNA ウイルスで、ダイズに感染すると

収㔞や品質の低下を引き起こす (HajimoUad eW al., 2018)。SMVに対する抵抗性㑇伝子として、

RVY1、RVY3、RVY4、RVY5 が知られており、RVY1 および RVY3 は他の多くのウイルス抵抗性㑇

伝子同様、ヌクレオチド結合㡿域とロイシンリッチ反復㓄列をもつタンパク質をコードす

る (HajimoUad and Hill, 2001; TUan eW al., 2018)。RVY5 は RVY1 の対立㑇伝子㸦RVY1-\㸧と考えら

れていたものが、異なる㑇伝子として最近報告されたものである (Klepadlo eW al., 2017)。RVY1

あるいは RVY3 は多くのダイズ品種に導入されているが、いずれも SMV の系統特異的に抵

抗性を付与することから、抵抗性が効かないウイルスによる被害が報告されている。一方、

RVY4 はほぼ全ての SMV 系統に有効であるため、近年栽培品種への導入が進められている。

RVY4 は植物の㜵御機構の活性化を介さずにウイルスの増殖を遅延させることが報告されて

いたが、㑇伝子産物は未同定であった (GXndX] eW al., 2004)。 

 
 

㸰㸬RVY4 のポジショナルクローニング 

農研機構作物研の加賀秋人博士らとの共同研究による我々のチームでは、RVY4 のポジシ

ョナルクローニングを行った。RVY4 をもつダイズ品種である Peking と日本産の SMV 感受

性品種であるエンレイの交㓄後代 9,320 個体の解析により、RVY4 の座乗㡿域を約 9.8 kbp ま
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で絞り込むことに成功した。この㡿域には、膜貫通㡿域と RNaVe H ドメインをもつと予測

されたタンパク質をコードする ORF が存在した。当該㑇伝子を SMV 感受性ダイズに発現

させると、SMV 抵抗性になったこと、Peking において変異原処理により当該㑇伝子に変異

を導入すると SMV 感受性になったことなどから、当該㑇伝子が RVY4 であると結論付けた。 

 

㸱㸬RVY4 の機能解析 

ベンサミアナタバコ㸦NLcRWLaQa beQWKaPLaQa Domin㸧は SMV の増殖を許容するが、RVY4

を一㐣的に発現させると SMV の増殖が㜼害されたことから、この系を用いて RVY4 の機能

解析を行った。まず、RVY4 の RNaVe H ドメインに存在する活性㒊位モチーフ㸦DEDN㸧に

変異㸦D99N㸧を導入したところ、SMV 増殖抑制能が喪失したことから、RNaVe H ドメイン

の活性がウイルス増殖抑制に㔜要と考えられた。RNaVe H は一般に DNA㸫RNA 二本㙐の

RNA 㙐を切断するが、プラス㙐 RNA ウイルスの複製サイクルにおいて、DNA㸫RNA のハ

イブリッドは生じない。そこで RVY4 の基質特異性を調べるために、ベンサミアナタバコで

発現させた RVY4 を界㠃活性剤で可溶化、精製した標品に、放射性標識した様々な核㓟を加

えて分解の可否を調べたところ、RVY4 は二本㙐 RNA を分解することが分かった。D99N 変

異体は二本㙐 RNA 分解活性を喪失していたことから、この活性が SMV の増殖抑制に㔜要

であると考えられた。 

前述の通り、プラス㙐 RNA ウイルスは二本㙐 RNA を宿主から㞃して複製していると考

えられている。この仕組みにより、おそらく全ての生物は二本㙐 RNA 分解㓝素㸦RNaVe III

など㸧をもっているにもかかわらず、ウイルスは宿主細胞内でゲノムを分解されることな

く感染を成立させる。したがって、RVY4 が SMV の二本㙐 RNA を分解して増殖を抑制する

ためには、SMV の複製の場に入り込む必要があると考えられた。この可能性を検証するた

め、RVY4 の活性中心変異体㸦D99N㸧を利用した。RVY4 を発現する細胞では SMV が増殖で

きないため、SMV 由来の核㓟やタンパク質を検出することができず、作用機構の解析は困

㞴である。一方 D99N 変異体は、SMV の複製の場に入り込む能力は維持しつつ二本㙐 RNA

分解活性を喪失していると仮定すれば、D99N を発現する SMV 感染細胞では D99N を含む

SMV の複製㓝素複合体が大㔞に蓄積している可能性がある㸦図㸯㸧。そこで、FLAG タグを

付加した D99N 変異体を発現するベンサミアナタバコに SMV を感染させて、膜画分を可溶

化後に抗 FLAG 抗体を用いて精製したところ、D99N とともに SMV の P3 タンパク質およ

び NIb ポリメラーゼが共精製された。さらにこの精製標品に㗪型となる SMV のゲノム RNA

を加えたところ、RNA ポリメラーゼ活性が検出されたことから、D99N は活性を有する複

製㓝素複合体と相互作用していることが示唆された。したがって RVY4 は、SMV の複製の場

に入り込むことが可能であり、合成された二本㙐 RNA を分解することにより、SMV の増

殖を㜼害していると考えられた。 

RVY4による増殖㜼害を受けにくい㸦増殖遅延の程度が小さい㸧SMV の変異株が分㞳され、

RVY4から逃れるにはP3タンパク質コード㡿域内のアミノ㓟置換を伴う変異が㔜要であるこ
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Rsv4 とウイルスのᆷลົམとのະ互作ዿ

生に囲まれた
ᆷล酵ຍᆷ合

可ዽ化・ยล

Virus:
-vRNA(ds)

-P3

-NIb Pol

-Rsv4

Rsv4 はᆷลᆷ合にり込んで、ウイルスのႏ鎖 RNA をᇀ解している

とが報告されている (AhangaUan eW al., 2013; ChoZda-Redd\ eW al., 2011; Wang and HajimoUad, 

2016)。ポティウイルスの P3 タンパク質は、機能はほとんど分かっていないが膜タンパク質

と予想され、複製に必㡲であることなどから、複製㓝素複合体の構成因子である可能性が

指摘されている (CXi eW al., 2017)。ベンサミアナタバコにおいて RVY4 と SMV の P3 を共発

現させ、可溶化、精製すると P3 は RVY4 と共精製されたことから、RVY4 は P3 との相互作用

を介して複製の場に入り込んでいること、一方 SMV は P3 に生じた変異によって RVY4 との

相互作用を弱め、RVY4 をもつダイズに㐺応していることが示唆された。 

 
㸲㸬二本㙐 RNA 分解㓝素を利用した人工ウイルス増殖抑制タンパク質の設計 

明らかになった RVY4 の作用機構から着想を得て、二本㙐 RNA 分解㓝素を複製の場に送

り込むことさえできれば、任意のプラス㙐 RNA ウイルスの増殖を㜼害することが出来るの

ではないかと考えた。複製複合体の形成は、ウイルスの因子だけではなく多くの宿主因子

との協働で行われると考えられており、いくつかのウイルスではその㐣程で働く宿主因子

が同定されている。そこで、既に複製複合体の一㒊として、あるいはその近傍に存在する

ことが報告されている宿主因子に二本㙐 RNA 分解㓝素を融合させることにより、標的ウイ

ルスの増殖抑制が可能か調べた。トマトモザイクウイルス㸦ToMV㸪トバモウイルス属㸧に

対する TOM1 (Yamanaka eW al., 2000)、キュウリモザイクウイルス㸦CMV㸪ククモウイルス

属㸧に対する TIP1 (Kim eW al., 2006)、カブモザイクウイルス㸦TXMV㸪ポティウイルス属㸧

に対する eIF(iVo)4E (BeaXchemin eW al., 2007) をそれぞれ複製の場に送り届けるための宿主

因子として㑅定し、シロイヌナズナの内在性二本㙐 RNA 分解㓝素である RTL2 (Ki\oWa eW al., 

2011) を融合した融合タンパク質をベンサミアナタバコで一㐣的に発現させたところ、それ

図㸯 RVY4 と SMV 複製複合体の相互作用 

SMV 感染 RVY4㸦D99N㸧発現細胞より調製した

膜画分を可溶化し、D99N に付加されたタグを用

いて精製すると、RNA 合成活性を有する SMV の

複製㓝素複合体が精製された。P3: SMV P3 タンパ

ク質。Pol: SMV NIb ポリメラーゼ。 
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ぞれの宿主因子と RTL2 の融合タンパク質を発現させた場合に標的ウイルスの増殖が抑制

された。コントロールとして RTL2 のみ、あるいは RTL2 の活性中心変異体㸦D100A㸧と各

宿主因子の融合タンパク質を発現させた場合にはウイルス増殖は㜼害されなかったことか

ら、「複製の場に入り込む」「二本㙐 RNA を分解する」という二つの機能を揃えたタンパク

質の働きにより、標的ウイルスの増殖が㜼害されたと考えられた㸦図㸰㸧。 

 

 
図㸰 標的ウイルスの増殖を㜼害する人工タンパク質の設計 

㸯㸬プラス㙐 RNA ウイルスは宿主の生体膜を変形させて複製の場を形成し、複製時に生じ

る二本㙐 RNA を細胞質から㝸㞳する。㸰㸬RVY4 は SMV の複製の場に入り込むことにより、

二本㙐 RNA を分解する。㸱㸬ウイルス複製の場に局在することが分かっている宿主因子㸦HF㸧

と二本㙐 RNA 分解㓝素㸦dR㸧を融合することにより、RVY4 のように複製の場で二本㙐 RNA

を分解する人工タンパク質を設計することができる。 

 

㸳㸬おわりに 

ゲノム編㞟技術や育種技術等の進展により、近い将来作物の品種育成は地域の㟂要等に

合わせてオーダーメイドで形質を付与できるようになるだろう。一方、どのように㑇伝子

改変すればどのような形質が得られるかの情報は十分に揃っているとは言えない。今回

我々が㛤発したウイルス抵抗性付与法は、理論的には任意のプラス㙐 RNA ウイルスに対し

て有効と考えられ、ウイルス種によって二本㙐 RNA 分解㓝素を融合する相手となる宿主因

子を決めておけば、必要に応じてオーダーメイドでウイルス抵抗性植物が作出できる可能

性がある。また内在性の㑇伝子どうしを融合させればよいことから、従来の㑇伝子組換え

植物とは異なり、外来㑇伝子をもたないウイルス抵抗性植物が作出可能である。植物では

相同組換えを利用したノックインが㞴しいなど、技術的に解決すべき課㢟は残されている

ものの、今後ますます㔜要性が㧗まる持続可能な農業の実現に向けて、低投入で㧗生産な

ウイルス抵抗性作物の㛤発に貢献できるよう、引き続き植物ウイルスの研究を続けていき

たい。 
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䜲䝛䛾縞ⴥ枯病抵抗性䛸生⫱安定性 

早㔝由㔛子 

YXUikR Ha\aQR-SaiWR 

A ULce VWULSe UeVLVWaQce JeQe, SWYb-i, VXSSRUWV ULce SOaQW JURZWK 

 

AbVWUacW 
 

Rice VWUiSe, a YiUal diVeaVe, caXVeV VeUiRXV daPage WR Uice SURdXcWiRQ PaiQl\ iQ EaVW AViaQ cRXQWUieV. The XVe Rf 
UeViVWaQW cXlWiYaUV iV RQe Rf Whe cRQWURl PeaVXUeV fRU Uice VWUiSe iQ JaSaQ. IQ geQeUal, Whe VWabiliW\ aQd VXVWaiQabiliW\ Rf 
SlaQW UeViVWaQce aUe PajRU iVVXeV iQ Whe agUicXlWXUal XVe. A Uice VWUiSe UeViVWaQce geQe, Stvb-i, haV VhRZQ VWable UeViVWaQce 
fRU RYeU 50 \eaUV aQd haV beeQ iQWURdXced iQWR QeZ Uice YaUieWieV iQ JaSaQ. TR XQdeUVWaQd Whe Uice VWUiSe UeViVWaQce b\ 
Stvb-i, Ze iVRlaWed Whe Stvb-i geQe, aQd UeYealed WhaW Whe geQe e[SUeVVeV VSecificall\ iQ PeUiVWePaWic WiVVXeV aQd 
VXSSRUWV Uice SlaQW gURZWh. The URle Rf Stvb-i aQd Whe VXVWaiQabiliW\ Rf iWV UeViVWaQce WR Uice VWUiSe aUe diVcXVVed heUe. 
 
 

䛿䛨䜑䛻 

䜲䝛縞ⴥ枯病䛾初発䠄栗林1931䠅䛛䜙 100年以上䛜経㐣䛧䛯䚹䛣䛾㛫䚸本病䛿発生期䛸㙠㟼期䜢繰䜚㏉䛧䚸我
䛜国䛾稲作䛻甚大䛺⿕害䜢䜒䛯䜙䛧䛶䛝䛯䚹㛵東圏䛺䛹䛾大発生䛾度䛻䚸䛭䛾対策䛻㛵䜟䜛研究䛜推㐍䛥䜜䚸

㜵㝖対策䛿確立䛥䜜䛶䛔䜛䛸ゝ䛘䜛䚹䛧䛛䛧䛺䛜䜙䚸䛭䛾周期的䛺発生䛻㛵䜟䜛せ因䛿依然䛸䛧䛶不明䛷䛒䜚䚸

依然䛸䛧䛶発生動向䛻注意䛜必せ䛺病害䛷䛒䜛䚹 
 本病䛾病原䛷䛒䜛縞ⴥ枯䜴䜲䝹䝇 Uice VWUiSe YiUXV (RSV)䛿䚸䜲䝛科植物䜢宿主䛸䛧䚸媒介昆䛷䛒䜛䝠䝯䝖䝡䜴
䞁䜹䛾体内䛷䛾増殖䛜可⬟䛷䚸永続的䛻伝搬䛥䜜䜛䚹䜴䜲䝹䝇䛻直接作用䛩䜛⸆剤䛿䛺䛔䛣䛸䛛䜙䚸本病䛾㜵

㝖対策(hWWSV://Pl-Ziki.V\V.affUc.gR.jS/UVY_Zeb/PaQXal/VWaUW)䛻䛚䛔䛶䜒䚸圃場環境䛻䛚䛡䜛䜴䜲䝹䝇濃度䛾抑制
䜢目的䛸䛩䜛㛫接的䛺策䜢組䜏合䜟䛫䛯予㜵的䛺措置䛜提示䛥䜜䛶䛔䜛䚹媒介昆䛾絶対数䜢減䜙䛧䚸感染

機会䜢減䛨䜛䛯䜑䛻䚸殺剤䛾施用䚸刈取後䛾圃場䛾㏿䜔䛛䛺⪔㉳䚸畦畔㞧ⲡ䛾管理䛺䛹䛜⾜䜟䜜䜛䚹䜎䛯䚸

抵抗性品種䛾作付䛡䛿䚸感染䛻䜘䜛生産性䛾低下䜢㜵䛠䛰䛡䛷䛺䛟䚸䝠䝯䝖䝡䜴䞁䜹䛾 RSV 保毒率䛾低下䜒期
待䛷䛝䜛䠄早㔝201䠅䚹特䛻䚸抵抗性品種䛾継続的䛺作付䛡䛿䚸㜵㝖目安䛸䛥䜜䜛保毒率䛾上昇抑制䛻対䛧㧗䛔
効果䛜䛒䜛䛸䛥䜜䜛䚹一方䛷䚸一⯡的䛻䚸抵抗性品種䛾利用䛻䛚䛔䛶䛿病原側䛾変異䛻䜘䜛抵抗性䛾崩壊䚸

䛴䜎䜚䚸抵抗性䛾持続性䛻䛴䛔䛶懸念䛜䛥䜜䜛䚹 
 䜲䝛縞ⴥ枯病抵抗性品種䛾㛤発䛿 1960 年代䛻本格的䛻㛤始䛥䜜䛯䚹䛭䜜䛻伴䛔䚸抵抗性䛻㛵䛩䜛研究䜒
㐍䜏䚸䜎䛪䚸日本㝣稲䛻由来䛩䜛二㑇伝子䠄Stva䚸Stvb䠅䛜明䜙䛛䛸䛺䛳䛯䠄㮖尾䜙 1968)䚹䛭䜜䛮䜜䜲䝛䛾第䠎䚸 
                                                                                             

 ㎰研機構 生物機⬟利用研究㒊㛛 IQVWiWXWe Rf AgURbiRlRgical ScieQce, TVXkXba, IbaUaki 305-8604, JaSaQ  
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第䠍䠍染Ⰽ体䛻座乗䛩䜛䠄前田2008)䚹主働㑇伝子䛷䛒䜛Stvb䛻䛿䚸」数䛾対立㑇伝子䛾存在䛜示唆䛥䜜䛯䠄㮖
尾䜙 1968)䚹䛭䛾後ゎ析䛥䜜䛯抵抗性㑇伝子䠄Stvb-i, STV11IR24䚸STV11TQ䚸STV11KAS䛚䜘䜃 STV11SG䠅䛿䚸䛔䛪䜜

䜒䜲䝛第䠍䠍染Ⰽ体㛗⭎䛾 Stvb座䛻位置䛵䛡䛥䜜䛯䠄Ha\aQR-SaiWR et al. 2000; WaQg et al. 2011; WX et al. 2011; 
ZhaQg et al. 2011; KZRQ et al. 2012䠅䚹㔝生䜲䝛Ory]a officinalis䛻由来䛩䜛抵抗性䜒 Stvb座䛻導入䛥䜜䛯䠄前田
2008䠅䚹異䛺䜛座䛻座乗䛩䜛抵抗性㑇伝子䛜䛒䜛䛣䛸䛿䚸抵抗性崩壊䛻対䛩䜛備䛘䛸䛺䜛䚹䛧䛛䛧䚸縞ⴥ枯病抵
抗性䛻䛴䛔䛶䛿䚸Stvb 座以外䛻単独䛷効果的䛻作用䛩䜛㑇伝子座䛾存在䛿ぢ出䛫䛶䛔䛺䛔䚹現状䛷䛿䚸䜲
䝛縞ⴥ枯病抵抗性䛾付与䛿䚸Stvb座䛾抵抗性㑇伝子䜢䛔䛪䜜䛛一䛴導入䛩䜛䛧䛛䛺䛔䚹国内䛷最䜒多䛟利用
䛥䜜䛶䛔䜛縞ⴥ枯病抵抗性㑇伝子䛿䜲䞁䝗型䜲䝛䛂MRdaQ䛃䛻由来䛩䜛 Stvb-i䛷䛒䜛䚹本㑇伝子䛿 50年以上䛻
渡䜚抵抗性䛾崩壊䛾報告䛿䛺䛟䚸現在䜒多䛟䛾䜲䝛新品種䛻導入䛥䜜䛶䛔䜛䚹Stvb-i 㑇伝子䛻䜘䜛縞ⴥ枯病抵
抗性䛾持続性䛻㛵䛩䜛知ぢ䛿䚸抵抗性品種䛾利用䚸䛴䜎䜚縞ⴥ枯病㜵㝖対策䛻䛚䛔䛶㠀常䛻㔜せ䛺情報䛷

䛒䜛䚹Stvb-i 䜢単㞳䛧䚸縞ⴥ枯病抵抗性䛚䜘䜃持続性䛻䛴䛔䛶検ド䛧䚸䛭䛾抵抗性䛻䛴䛔䛶考察䜢ヨ䜏䛯
䠄Ha\aQR-SaiWR aQd Ha\aVhi 2020)䚹䛭䛾報告䜢基䛻䜲䝛縞ⴥ枯病抵抗性䛸䜲䝛䛾成㛗䛸䛾㛵係䛻䛴䛔䛶考䛘
䜛䚹 

 

 
 

䠍䠊SWYb-i䛻䜘䜛䜲䝛縞ⴥ枯病抵抗性䛾安定性 

䜲䝛縞ⴥ枯病抵抗性䛿䚸RSV保毒䝠䝯䝖䝡䜴䞁䜹䜢用䛔䛯幼ⱑ検定法䠄㮖尾䜙 1968䠅䛻䜘䛳䛶⾜䜟䜜䜛䚹供ヨ
䜲䝛30個体䜢䠍検体㞟団䛸䛧䚸接種約30日後䛾供ヨ個体䛾病徴型䜢ㄪ䜉䚸㞟団内䛾各病徴型数䜘䜚発病指数
䜢算出䛧䚸感受性基準品種䛾䛭䜜䛸比㍑䛧䚸検体䛾抵抗性ホ価䛸䛩䜛䠄図䠍䠅䚹病徴型䛿䚸ⴥ䛻ぢ䜙䜜䜛病徴䠄㏥

緑斑点䠈抽出ⴥ䛾枯死䠈捲ⴥ䛺䛹䠅䛻加䛘䠈植物体䛾全㌟症状䠄ⴎ縮䠈分䛢䛴数䛾減少䛺䛹䠅䜢含䜑䛶AíD䛾
六䛴䛻分㢮䛥䜜䜛䠄図1䠅䚹発病䛿䠈接種強度(保毒率î密度î時㛫)䠈感染時䛾䜲䝛䛾生⫱䝇䝔䞊䝆䜔栄㣴
状態䠈接種後䛾気温, 日照等䛾影㡪䜢受䛡䜛䛯䜑䠈感受性品種䛻䛚䛔䛶䜒䠈抵抗性型病徴䜢呈䛩䜛個体䛜ぢ
䜙䜜䜛䛣䛸䜒䛒䜛䚹㏫䛻䠈抵抗性品種䛷䜒感受性型病徴BW䜢呈䛩䜛個体䛜ぢ䜙䜜䜛䛣䛸䜒䛒䜛䚹䛧䛛䛧䚸䜒䛳䛸䜒
激䛧䛔病徴型A䛜抵抗性品種䛷ほ察䛥䜜䜛䛣䛸䛿稀䛷䛒䜛䚹㏥緑斑点㒊䛻䛿䚸抵抗性䠋感受性䛻䜘䜙䛪RSV
䛜㧗濃度䛷局在䛩䜛䛣䛸䛜確ㄆ䛥䜜䛶䛔䜛䠄㔝田䜙 1991䠗早㔝䚸2014䠅䚹㏥緑斑点䛿䚸抵抗性䜲䝛䛷䛿感受性䜲
䝛䛻比䜉䛶明䜙䛛䛻少䛺䛟䚸䛭䛾出現率䛿低䛔䚹Stvb-i䛾抵抗性䛿感染株率䜢低下䛥䛫䜛䛸推測䛥䜜䛶䛔䜛
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䠄早㔝2015䠅䚹䛭䛣䛷䚸䛣䜜䜎䛷䛻実施䛧䛯ィ92回䛾接種ヨ㦂(1992í2009年)䛻䛚䛔䛶䚸Stvb-i保有品種䛾㏥緑
斑点䜢生䛨䛯個体䜢罹病個体䛸䛧䛯罹病率䜢算出䛧䛯䚹感受性基準品種日本晴䛾罹病率䜢䠍䛸䛧䛯罹病率比䛷

0.4䜢㉸䛘䜛事䛿䛺䛟䚸安定䛧䛯抵抗性䜢維持䛧䛶䛔䜛䛣䛸䜢示䛧䛯䠄図䠎䠅䚹当ヱ接種ヨ㦂䛻䛿䚸継代㣫⫱䞉㑅抜
䜢繰䜚㏉䛧䛺䛜䜙維持䛧䚸䛸䜲䝛䛾双方䜢循環䛥䛫䛯保毒率60%以上䛛䛴幼㱋䛾揃䛳䛯㞟団䜢用䛔䛯䚹ヨ
㦂環境下䛻䛚䛔䛶䜒 Stvb-i䛾抵抗性䛿RSV䛻対䛧㑅択圧䜢生䛨䛻䛟䛔䛸考䛘䜙䜜䛯䚹 

 

 
 
䠎䠊SWYb-i䛾縞ⴥ枯病抵抗性 

䛾吸汁⾜動䛻䜘䜚唾液⭢䜘䜚䜲䝛維管束䛻吐出䛥䜜䛯 RSV 䛿䚸感受性䜲䝛体基㒊䛾分組織䛷増殖䛧䚸成
㛗䛻伴䛳䛶植物体全体䛻拡散䛩䜛䠄孫工1973䠅䚹接種䠏日後䛾䜲䝛幼ⱑ基㒊䛻䛚䛡䜛 ELISA䛻䜘䜛RSV検出
㢖度䛿䚸抵抗性䠋感受性䛷大䛝䛺差䛿䛺䛔䠄早㔝 2014䠅䚹䛧䛛䛧䛺䛜䜙䚸抵抗性䜲䝛䛻䛚䛡䜛 RSV 䛾䝀䝜䝮

RNA 䝁䞊䝗䛥䜜䜛㑇伝子䛾」〇䛿䚸䛔䛪䜜䜒感受性䜲䝛䜘䜚䜒䠍䠉䠎日㐜䜜䛜生䛨䜛䚹組織免疫染Ⰽほ察䜢⾜

䛳䛯䛸䛣䜝䚸接種䠓í䠔日䜢経㐣䛧䛯䜲䝛体基㒊䛷䛿䚸ⱼ㡬分組織䛻RSV䛾局在䛜ㄆ䜑䜙䜜䜛䛜䚸抵抗性䜲䝛
䛷䛿染Ⰽ程度䛜低䛟䚸感受性䜲䝛䛻比䜉䛶 RSV濃度䛜低䛔䛣䛸䛜示䛥䜜䛯䠄図䠏䠅䚹Stvb-i保有䜲䝛䛷䛿䚸ⱼ㡬
分組織䛻䛚䛡䜛䜴䜲䝹䝇濃度䛜抑制䛥䜜䛶䛔䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹 
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䠏䠊SWYb-i㑇伝子 

MaS-baVed clRQiQg法䛻䜘䜚䚸Stvb-i䛾座乗㡿域䜢㝈定䛧䚸相⿵性ヨ㦂䛻䜘䜛候⿵㑇伝子䛾絞䜚㎸䜏䚸絞䜚㎸䜎䜜
䛯候⿵㑇伝子䛾 RNAi発現抑制ヨ㦂䜢経䛶䚸Stvb-i㑇伝子䜢特定䛧䛯䚹植物䛾病害抵抗性䛿 NBS-LRR 䝍䞁
䝟䜽㉁䛻䜘䜛䜒䛾䛜多䛟䚸䛭䛾持続性䛻不安䛜䛒䜛䛣䛸䛜知䜙䜜䛶䛔䜛䚹Stvb-i 䛿 ATP 結合䝗䝯䜲䞁䠄hiVWidiQe 
kiQaVe/HSP90-like ATPaVe VXSeUfaPil\䚸IPR036890䠅䜢有䛩䜛機⬟未知䛾䝍䞁䝟䜽㉁䜢䝁䞊䝗䛧䛶䛚䜚䚸縞ⴥ枯病
抵抗性䛿既報䛾植物抵抗性㑇伝子䛸䛿異䛺䜛䝯䜹䝙䝈䝮䛻䜘䜛䛣䛸䛜示唆䛥䜜䛯䚹 

Stvb-i䛿分䛜盛䜣䛺組織䠄幼ⱑ基㒊䚸分䛢䛴基㒊䚸幼穂䠅䜔䜹䝹䝇䛷発現䛜㧗䛔䚹接種後RSV䛜侵入䞉増
殖䛩䜛䜲䝛幼ⱑ基㒊䛷䛾 Stvb-i䛾発現䜢ㄪ䜉䛯䛸䛣䜝䚸RSV接種 3日後 Stvb-i䛾発現上昇䛜ぢ䜙䜜䛯䚹前㏙
䛾㏻䜚䚸接種3日後䛻䛿ELISA䛻䜘䜚䜴䜲䝹䝇検出䛜可⬟䛸䛺䜛䚹Stvb-i䛾発現䛿䚸䜴䜲䝹䝇䛾分組織䜈䛾侵
入䛷䛿䛺䛟䚸RSV䛾増殖䛾影㡪䜢受䛡䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹 
䜎䛯䚸RNAi䛻䜘䜚 Stvb-i䛾発現䜢抑制䛧䛯組換䛘系統䠄以下 SWYbi-RNAi系統䠅䛷䛿䚸RSV接種後䛻 Stvb-i

䛾発現䛾回復䛜ぢ䜙䜜䛯䚹RSV䛾RNAi䝃䝥䝺䝑䝃䞊䛾働䛝䛻䜘䜛䜒䛾䛸推測䛥䜜䜛䚹䛣䛾 Stvb-i䛾発現回復
䛻䜘䜛病徴䛾㍍減䛿ぢ䜙䜜䛺䛛䛳䛯䚹䜲䝛䛜縞ⴥ枯病䛻対䛧抵抗性䛷䛒䜛䛯䜑䛻䛿䚸RSV感染時䛻䛿植物体
基㒊䛷 Stvb-i䛜発現䛧䛶䛔䜛䛣䛸䛜必せ䛷䛒䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹 
 
䠐䠊抵抗性㑇伝子SWYb-i䛸温度 

初発病徴䛷䛒䜛㏥緑斑点䛿䚸RSV 接種䛛䜙概䛽䠎㐌㛫䜢

経㐣䛧䛯感受性䜲䝛䛾ⴥ㌟上䛻ㄆ䜑䜙䜜䜛䠄孫工 1973䠅䚹
䛒䜛接種ヨ㦂䛻䛚䛔䛶䚸僅䛛䠓日䛸䛔䛖短期㛫䛷明瞭䛺㏥

緑斑点䛜感受性䜲䝛䛻出現䛧䛯䚹当ヱ期㛫䛾気㇟䝕䞊䝍

䜢確ㄆ䛧䛯䛸䛣䜝䚸㏻常䛾接種後䜘䜚好天䛜続䛝䚸平均気

温䛜明䜙䛛䛻㧗䛛䛳䛯䛣䛸䛜判明䛧䛯䚹RSV 䛿細⬊分

䛻伴䛳䛶植物体全体䛻拡散䛩䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䛣䛸䛛䜙䚸好

天候䛻䜘䜚䜲䝛䛾成㛗䛜促㐍䛥䜜䚸同時䛻䜴䜲䝹䝇䛾増

殖䞉拡散䛜早䜎䜚䚸病徴䛾出現時期䜢早䜑䛯䜒䛾䛸推測䛥

䜜䛯䚹Stvb-i 保有䛾抵抗性䜲䝛䜒感受性䜲䝛䛸同様䛺成㛗
推移䜢示䛧䛯䛜䚸病徴出現時期䛜㏻常䜘䜚早䜎䜛䚸䛒䜛䛔

䛿䚸抵抗性䛾弱化䛿ほ察䛥䜜䛺䛛䛳䛯䚹Stvb-i 䛿細⬊分
䛜早䜎䜛環境下䛻䛚䛔䛶䜒RSV䛾増殖䜢抑制䛷䛝䜛䛸推測䛥䜜䛯䚹 
 

䠑䠊SWYb-i䛸䜲䝛䛾生⫱ 

感受性䜲䝛䛜縞ⴥ枯病䛻罹病䛩䜛䛸生⫱不Ⰻ䛜ぢ䜙䜜䜛䠄図䠍䠅䚹RSV䛿䚸䜲䝛植物体基㒊䛾分組織䛻侵入
䛧䚸増殖䛻䜘䜚䚸䛭䛾個体䛾生⫱㜼害䜢引䛝㉳䛣䛩䚹䛣䜜䛻対䛧䚸Stvb-i䜢保有䛩䜛抵抗性䜲䝛䛷䛿䚸生⫱不Ⰻ
䛾程度䛿小䛥䛔䛛䚸䜋䛸䜣䛹ぢ䜙䜜䛺䛔䚹SWYbi-RNAi系統䛷䛿䚸RSV感染䛾有無䛻䜘䜙䛪䚸生⫱䛜抑制䛥䜜䜛
䠄図䠐䚸䠑a䠅䚹䛥䜙䛻䚸SWYbi-RNAi系統䛾ⲡ丈䛿RSV䛾感染䛻䜘䜚䛥䜙䛻ⴭ䛧䛟抑制䛥䜜䜛䠄図䠑b䠅䚹Stvb-i䛿䚸䜲䝛
䛾分組織䛾生⫱安定性䛻㛵与䛧䚸植物䛾Ⰻ好䛺生⫱䛾維持䛻㈉献䛧䛶䛔䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹 
  抵抗性䜲䝛䛾幼ⱑ基㒊䛷䛿䚸RSV䛾濃度䛸拡散䛜抑制䛥䜜䜛䠄図䠏䠅䚹Stvb-i䛻䜘䜛RSV抵抗性䛾䝯䜹䝙䝈䝮
䛿䚸ⱼ㡬培㣴䛻䜘䜛䜴䜲䝹䝇䝣䝸䞊植物䛾生産技⾡䛾基盤䝯䜹䝙䝈䝮䠄SSaQgeQbeUg et al. 1998; Ra]daQ 2003䠅䛸
㢮似䛧䛶䛔䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹分組織䛷䛿䚸新䛯䛻生成䛥䜜䛯細⬊䛷䛿䜴䜲䝹䝇汚染䜢免䜜䛶䛚䜚
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䠄SSaQgeQbeUg et al. 1998䠅䚸䛭䜜䛿䚸活発䛺代ㅰ䛻䜘䛳䛶宿主細⬊䛾増殖㏿度䛜䜴䜲䝹䝇䛾増殖㏿度䜘䜚䜒㧗䛔
䛯䜑䛻生䛨䜛䠄Ra]daQ 2003䠅䚹Stvb-i保有䜲䝛䛷䛿䚸分組織䛻䛚䛔䛶RSV䛜増殖䜢㛤始䛧䛶䜒細⬊増殖㏿度
䜢維持䛧䚸細⬊内䛾RSV濃度䛾上昇䜢招䛛䛪䚸結果䛸䛧䛶䚸䜲䝛䛾成㛗䛿RSV䛾延䛛䜙急㏿䛻㏨䜜䜛䛣䛸
䛜可⬟䛸䛺䛳䛶䛔䜛䛸推測䛥䜜䜛䚹RSV䛻䜘䜛生⫱㜼害䛾㍍減䛸RSV増殖䛾抑制䛸䛔䛖抵抗性䛿䚸Stvb-i䛜㛵
䜟䜛生⫱安定性䛾䝯䜹䝙䝈䝮䛻䜘䜛䜒䛾䛸考䛘䜙䜜䜛䚹 

 
 

䠒䠊熱䝇䝖䝺䝇䛻䛚䛡䜛 SWYb-i䛾役割 

SWYbi-RNAi 系統䛾生⫱䛿気温䛻左右䛥䜜䜛䜘䛖䛷䛒䛳䛯䚹䛭䛣䛷䚸生⫱㞀害䜢生䛨䜛 35 度以上䛾㧗温䛻䜲䝛
幼ⱑ䜢数日㛫晒䛧䚸䛭䛾後䛾生⫱䜈䛾影㡪䜢ほ察䛧䛯䚹㧗温処理䜢䛧䛶䛔䛺䛔場合䚸SWYbi-RNAi 系統䛿原品
種䛸同様䛻生⫱䛩䜛䚹䛧䛛䛧䚸㧗温処理䛿 SWYbi-RNAi系統䛾生⫱䠄ⲡ丈䜔分䛢䛴䠅䜢徐䚻䛻悪化䛥䛫䚸䜲䝛幼
ⱑ時䛻受䛡䛯熱䛻䜘䜛䝎䝯䞊䝆䛛䜙䛾回復程度䛿䚸原品種䛻比䜉小䛥䛛䛳䛯䚹䜎䛯䚸幼ⱑ期䛾㧗温処理回数

䛻応䛨䛶䚸SWYbi-RNAi系統䠉原品種㛫䛾生⫱差䛿大䛝䛟䛺䛳䛯䠄図䠒䠅䚹 
 㧗温䛻䛥䜙䛥䜜䜛䛸䚸䜲䝛䛿䛥䜎䛦䜎䛺形態異常䜢呈䛩䠖細䛟䛶短䛔冠根䚸䜽䝻䝻䝅䝇䚸䛧䛚䜜䜔発⫱不全䠄以

上䚸幼ⱑ期䠅䚸分䛢䛴数䛾減少䠄栄㣴成㛗期䠅䚸穂形成不全䠄生殖期䠅䛺䛹䠄KUiVhQaQ et al. 2011䠅䚹同様䛾異常䛿䚸
SWYbi-RNAi系統䛾植物䛾常温栽培䛷ほ察䛥䜜䚸㧗温䛻何日䜒䛥䜙䛥䜜䜛䛣䛸䛻䜘䜚悪化䛩䜛䚹分組織䛻䛚䛔
䛶Stvb-i䛿䜲䝛䛾成㛗䛻䛚䛡䜛熱⪏性䛻大䛝䛺役割䜢持䛳䛶䛔䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹Stvb-i䛿䚸N末端䝗䝯䜲䞁構㐀䚸
発現䠄㏻常䛾条件下䛷恒常的䠅䚸䛚䜘䜃機⬟䠄熱䝇䝖䝺䝇䛛䜙䛾回復䛚䜘䜃植物䛾成㛗䜈䛾影㡪䠅䛻䛚䛔䛶䚸分

子䝅䝱䝨䝻䞁䛸䛧䛶細⬊䛾恒常性䛻寄与䛧䛶䛔䜛熱䝅䝵䝑䜽䝍䞁䝟䜽㉁䛷䛒䜛HVS90䛻㢮似䛧䛶䛔䜛䚹Stvb-i䛿䚸
分組織䛾成㛗䛻密接䛻㛵㐃䛩䜛熱䛻敏感䛺䝅䜾䝘䝹伝㐩䜹䝇䜿䞊䝗䜢ㄪ節䛧䛶䛔䜛䛾䛛䜒䛧䜜䛺䛔䚹 
 
䠓䠊SWYb-i䛾役割䛸縞ⴥ枯病抵抗性 

熱䝇䝖䝺䝇䜢受䛡䛯植物䛾形態変化䛸RSV䛻䜘䜛病徴䛻䛿㢮似点䛜多䛔䠄WaVhiR et al. 1968; LiQg 1972; 
KUiVhQaQ et al. 2011䠅䚹RSV感染䛻䜘䜛発⫱㜼害䛿䚸Stvb-i䛾発現抑制䛻䜘䛳䛶䛥䜙䛻悪化䛩䜛䠄図䠑b䠅䚹RSV増殖
䛿分組織細⬊䛻熱䛻㢮似䛩䜛䝇䝖䝺䝇䜢ㄏ導䛧䚸Stvb-i䛜㛵与䛩䜛反応系䜢刺激䛩䜛可⬟性䛜示唆䛥䜜䜛䚹
RSV感染䜲䝛䛷䛾積䛜ㄆ䜑䜙䜜䛯HVS70䠄JiaQg et al. 2014䠅䛾熱応答的䛺発現制御䜈䛾Stvb-i䛾㛵与䜢示䛩
䝕䞊䝍䜒得䜙䜜䛶䛔䜛䚹䛔䛪䜜䛻䛫䜘䚸Stvb-i䛜㛵与䛩䜛分組織䛾成㛗䛾䝯䜹䝙䝈䝮䛿䚸㧗温䛻䜘䜛䝇䝖䝺䝇
䛰䛡䛷䛺䛟䚸RSV䛻䜘䜛䝇䝖䝺䝇䜒㍍減䛩䜛䚹 
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植物䛾主せ䛺病害抵抗性㑇伝子䛜䝁䞊䝗䛩䜛NBS-LRR䝍䞁䝟䜽㉁䛿䚸病原性因子䛸䛾相互作用䛻HVS90

䜢必せ䛸䛧䚸温度感受性䛜ぢ䜙䜜䜛䠄SaPXel 1931; KRba\aVhi et al. 2014; PaUk aQd SeR䚸2015; QiaQ et al. 2018䠅䚹
䛣䛾50年㛫䚸䜲䝛䛾ⱑ䛾成㛗䛻最㐺䛺温度䜢㉸䛘䚸RSV増殖䛻理想的䛺条件䛸䛥䜜䜛温度䛻䛺䛳䛯日数䛜増
加䛧䛯䠄気㇟庁䝕䞊䝍䠅䛻䜒䛛䛛䜟䜙䛪䚸Stvb-i 䛻䜘䜛抵抗性䛿安定䛧䛶䛔䛯䚹Stvb-i 䛾恒常的䛺発現䛿䚸分
組織細⬊䛾䝇䝖䝺䝇回復䛻寄与䛧䚸RSV䛾増殖䛾㏿䛛䛺抑制䜢可⬟䛸䛩䜛䛸考䛘䜙䜜䜛䚹NBS-LRR䝍䞁䝟䜽㉁
䜢䝁䞊䝗䛩䜛主せ䛺抵抗性性㑇伝子䛾場合䛸䛿異䛺䜚䚸Stvb-i 䛻䜘䜛抵抗性䛿䚸宿主䛾分組織細⬊䛾熱䝇䝖
䝺䝇䛻対䛩䜛基本的䛺応答䛻㉳因䛧䛶䛔䜛䚹Stvb-i 䛿 RSV 増殖䜢完全䛻抑制䛩䜛䛣䛸䛿䛺䛔䛜䚸熱䛻敏感䛷
䛺䛔䛣䛸䜒含䜑䛶䚸⪏久性䛸持続性䛾䛒䜛抵抗性䜢䜲䝛䛻提供䛧䛶䛔䜛䚹 

 

 

䛚䜟䜚䛻 

䜲䝛縞ⴥ枯病抵抗性䜢担䛖Stvb座㑇伝子䛾一䛴䚸Stvb-i䛾主䛯䜛役割䛿䚸䜲䝛植物体䛾成㛗䜢支䛘䜛䛸䛷䛒䜚䚸
RSV 䛾増殖䜢直接抑制䛩䜛作用䛿持䛳䛶䛔䛺䛔䚹㮖尾䜙䠄1968)䛜縞ⴥ枯病抵抗性䜢測䜛䛯䜑䛻幼ⱑ検定法
䜢㛤発䛧䛯当時䛿䚸圃場䛻䛚䛡䜛⮬然感染下䛷䛾発病株率䛻䜘䜚判定䛧䛶䛔䛯䚹䛧䛛䛧䚸幼ⱑ検定法䛾䜘䛖䛻

強制的䛺接種䜢⾜䛳䛯場合䚸発病株率䛰䛡䛷䛿抵抗性䛾強弱䛾差䛜䛿䛳䛝䜚䛧䛺䛛䛳䛯䛸䛔䛖䚹䛚䛭䜙䛟䚸強

制接種䛻䜘䜚一度䛻多䛟䛾 RSV 䛜細⬊䛻侵入䛧䚸䛭䛾後引䛝㉳䛣䛥䜜䜛䝇䝖䝺䝇䛜生⫱䛾Ⰻ否䛸䛔䛖形䛷㢧在
化䛧䛯䛾䛷䛒䜝䛖䚹RSV 増殖䛻䜘䜛直接的影㡪䠄䠙㏥緑病斑䠅䛸䚸RSV 増殖䛻㉳因䛩䜛副次的影㡪䠄䠙植物体

䛾䝇䝖䝺䝇䠅䛸䜢抵抗性反応䛸䛧䛶総合的䛻取䜚扱䛖ホ価䛷䛒䛳䛯䛛䜙䛣䛭䚸生⫱䜢支䛘䜛㑇伝子䛜抵抗性㑇伝
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子䛸䛧䛶特定䛥䜜䚸安定性䛸持続性䛾䛒䜛抵抗性䛻⮳䛳䛯䛸考䛘䜛䚹䜲䝛縞ⴥ枯病䛚䜘䜃抵抗性䛻䛴䛔䛶䛿多

䛟䛾研究積䛜䛒䜚䚸Stvb-i 䛾単㞳䛚䜘䜃䛭䛾抵抗性䜢考察䛩䜛基盤䛸䛺䛳䛯䚹先人㐩䛾業績䛻敬意䜢ホ䛧䛯
䛔䚹 
 Stvb-i䛿䚸RSV 䛸熱䛾双方䛻䜘䜛䝇䝖䝺䝇䛻対応䛩䜛䚹Stvb-i䛜㛵与䛩䜛細⬊内反応䝅䝇䝔䝮䛾ヲ細䜔䚸RSV
䛾増殖䝅䝇䝔䝮䛸䛹䛾䜘䛖䛻交㘒䛧䛶䛔䜛䛛䛻䛴䛔䛶䛿今後䛾研究䜢せ䛩䜛䚹成㛗䜢支䛘䜛働䛝䛻䜘䜛抵抗性

䛜䛹䛾䜘䛖䛻成䜚立䛳䛯䛾䛛䜒明䜙䛛䛷䛺䛔䚹䛧䛛䛧䛺䛜䜙䚸䜲䝛䛷䛿䜴䜲䝹䝇感染䛻䜘䜚植物体䛾成㛗䛜妨䛢

䜙䜜䜛䛣䛸䛜多䛔䠄LiQg 1972䠅䚹Stvb-i䛿䚸他䛾䜲䝛䛾䜴䜲䝹䝇䛻䜘䜛生⫱㞀害䛻対䛧効果䛜䛒䜛䛾䛛䛿明䜙䛛䛷
䛺䛔䚹Stvb-i 䛸同様䛺働䛝䜢有䛩䜛㑇伝子䜢ぢ出䛧䚸利用䛷䛝䜛䛺䜙䚸病原䜴䜲䝹䝇䛾感染環䜢断䛱切䜛䛣䛸䛿
困㞴䛷䜒䚸䜴䜲䝹䝇感染䛻䜘䜛生産⿕害䛾㍍減䛿可⬟䛛䜒䛧䜜䛺䛔䚹 
䛣䜜䜎䛷䜲䝛縞ⴥ枯病䛸䛔䜒䛱病䛾抵抗性研究䛻㛵䜟䛳䛶䛝䛯䚹今䚸植物䛾状態䜢意㆑䛧䛶ぢ䜛䛣䛸䛾大事

䛥䜢痛感䛧䛶䛔䜛䚹生⫱場所䜢移動䛩䜛䛣䛸䛜䛷䛝䛺䛔植物䛻䛿様䚻䛺環境変化䛻く䜟䜜䜛䚹䛭䛾環境䛻⪏

䛘䚸䜘䜚健全䛻⫱䛸䛖䛸䛔䛖䝅䝇䝔䝮䛜構築䛥䜜䛶䛔䜛䚹病気䛷䛒䜛䛸䛿䛹䜣䛺状態䛷䛒䜛䛾䛛䠛病徴䛸䛿何

䛛䠛病徴䛿何䜢意味䛧䛶䛔䜛䛾䛛䠛䝇䝖䝺䝇䛸䛿何䛛䠛䛭䛧䛶䚸抵抗性研究䛾目的䛷䛒䜛植物䠄作物䠅䛾強化䛸

何䛛䠛㡹健性䛸䛿何䛛䠛 䛂健全䛺植物䛃䛿䛹䛾䜘䛖䛻成䜚立䛳䛶䛔䜛䛣䛸䛺䛾䛛䜢意㆑䛧䛺䛜䜙䚸抵抗性䠄䠙䝇

䝖䝺䝇䠅䜢考䛘䛥䛫䜙䜜䜛䛣䛸䛻䛺䛳䛯䚹今後䛾抵抗性研究䛾発展䛿䚸病害㜵㝖䛸䛔䛖問㢟䜢㉺䛘䛶䚸植物䛾環

境㐺応力向上䛻繋䛜䜛䛰䜝䛖䚹 
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10.1007/V00122-011-1557-0 
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本 会 グ 事 
 

㸯. ➨ 13 回植≀ウイルス◊✲会の報告 

   第 13 回植物ウイルス病研究会は㸪平成 30 年度植物病理学会大会終了翌日の平成 30 年 3 月 28 日に㸪

晴天と満㛤の桜に恵まれる中㸪神戸大学六甲台キャンパス内の滝川記念学術交流会㤋で約 100 名の参加を得

て㛤催された㸬今回は㸪特に統一テーマを掲げず㸪果樹ウイルス㸪ウイルスの生態および基礎ウイルス学の各

分㔝から合計 10 名の講師の方々に最新の研究動向を紹介して㡬いた㸬 
午前中㸪まず果樹ウイルスとして磯貝㞞㐨博士㸦岩手大㸧から「ラズベリー㯤化ウイルスの花粉伝染」とい

う演㢟で花粉伝染性植物ウイルスの水平伝染と垂直伝染のメカニズム研究が紹介された㸬つぎに伊藤㝯男博士

㸦農研機構果茶研㸧から「ブドウとカキから新たに検出されたウイルス・ウイロイド」という演㢟で次世代シ

ーケンサー㸦NGS㸧を用いた多様なウイルス・ウイロイドの混合感染の検出例が紹介された㸬さらに㘽和田聡

博士㸦法政大㸧から「ウメ輪紋ウイルスの宿主範囲と伝染リスク」という演㢟で本ウイルス日本分㞳株 2 系
統の木本・草本植物における宿主範囲の検定および種苗㢮による伝搬やアブラムシによる伝染のリスク管理が

紹介された㸬続いてウイルスの生態について奥田充博士㸦農研機構中央農研㸧から「イネ縞葉枯ウイルスの多

発要因の解明と新たな㜵㝖対策への取り組み」という演㢟で本ウイルスの生活環に㛵する最新の知見および本

病による被害抑制のための媒介虫㜵㝖等の新たな取り組みが紹介された㸬つぎに久保田健嗣博士㸦農研機構中

央農研㸧から「㟷しその生産地におけるシソモザイクウイルスと媒介虫シソサビダニの発生生態」という演㢟

で病原のエマラウイルスと媒介虫のサビダニの生物学的知見や産地におけるそれらの発生実態の解明㸪診断技

術や㜵㝖技術が紹介された㸬 
午後には㸪基礎ウイルス学分㔝として中原健二博士㸦北海㐨大㸧から「ダイズ栽培化で㑅抜されたかもしれ

ないクローバ葉脈㯤化ウイルス抵抗性について」という演㢟で栽培ダイズが示す本ウイルスに対する種特異的

な抵抗性の作動ステップの解明と㑇伝子単㞳に向けた取り組みが紹介された㸬つぎに小林括平博士㸦愛媛大㸧

から「トランスジェニックモデル植物を用いた植物ウイルス病発症機構の解析」という演㢟でウイルス病徴発

現機構の代表例の紹介および誘導発現系を用いたモデル植物実㦂系が解説された㸬さらに兵㢌究博士㸦岡山大㸧

から「植物RNAウイルスの複製機構」という演㢟でダイアンソウイルスが宿主植物の活性㓟素種産生機構を

ハイジャックし複製に利用していることが提唱された㸬続いて再びウイルスの生態について吉田直人氏㸦ホク

レン農総研㸧から「テンサイ㯤化病とニンジン㯤化病に㛵与するウイルスの生物学的・㑇伝的特性」という演

㢟でテンサイやニンジンに㯤化病を引き起こす多様なポレロウイルスの分子系統解析が報告された㸬最後に㛵

根健太㑻博士㸦琉球大㸧から「ポストゲノム時代の病原ウイルス探索の現状と課㢟」という演㢟でNGS 法等

によってウイルスを網羅的に検出することが容易になった反㠃㸪そのウイルスを病原体として証明することに

は様々な困㞴・課㢟があることが紹介された㸬 
佐㔝輝男博士㸦弘前大㸧㸪眞岡哲夫博士㸦農研機構北農研㸧㸪大島一㔛博士㸦佐賀大㸧には座㛗を担当して

㡬いた㸬基礎ウイルス学分㔝の座㛗は三瀬和之㸦京㒔大㸧が担当した㸬講演者の皆様には大会の一般講演とは

異なり㸪研究背景なども十分に説明して㡬き㸪内容を理解しやすく感じられた㸬また㸪座㛗の皆様には㸪活発

な質疑応答を先導して㡬き㸪予定時㛫を超えるほどの盛り上がりも見られた㸬最後に㸪講演者㸪座㛗の皆様㸪

神戸大学までお越し㡬いた聴衆の皆様㸪本会の運営に携わった岡山大学資源生物学研究所・植物㸭微生物相互

作用グループと京㒔大学植物病理学研究室の諸氏㸪および神戸大学の土佐幸㞝博士㸪中屋敷均博士および池田

健一博士に感謝申し上げる㸬 
                                                                           㸦三瀬和之・㕥木信弘㸧 

㸦日本植物病理学会ニュース第 82 号より一㒊割愛後転載㸧 
 

㸰. 植≀ウイルス分㢮委員会からのお▱らせ 

 植物ウイルス分㢮委員会の委員の変更についてお知らせします。令和㸱年度からの委員は次の通りです。 
 
 植物ウイルス分㢮委員会委員㸦◎委員㛗㸧 

◎ 㕥木信弘 岩波 徹 宇垣正志 大島一㔛 㘽和田聡 近藤秀樹 笹谷孝英 津田新哉 畑谷㐩児  

藤 晋一 望月知史 山次康幸 吉川信幸 
 
㸱. 植≀ウイルス◊✲会からのお▱らせ 

 植物ウイルス病研究会の委員の変更についてお知らせします。令和㸱年度からの委員は次の通りです。 
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 植物ウイルス病研究会委員 
   代  表㸸㕥木信弘 
   会計幹事㸸近藤秀樹  
   地区委員 北日本㸸 磯貝㞞㐨 佐㔝輝男 畑谷㐩児 藤 晋一 
        㛵 東㸸 奥田 充 久保田健嗣 夏秋啓子 山次康幸 眞岡哲夫 
        西日本㸸 大島一㔛 小林括平 近藤秀樹 㕥木信弘 㛵根健太㑻 
             三瀬和之 竹下 稔 
 

㸲. 植≀ウイルス◊✲会の㛤催グ㘓 

第 1 回㸦平成㸱年㸲月㸳日㸬東京農業大学㸧 
㸯㸬 ウイルス分㢮の現状と問㢟点 

㸯㸧 植物ウイルス㸸㒔丸敬一 
㸰㸧 細菌・菌㢮ウイルス㸸山下修一 
㸱㸧 動物ウイルス㸸大谷 明 

㸰㸬 植物ウイルス病研究おける㑇伝子構造解析とその意義 
㸯㸧 植物ウイルス㑇伝子の構造と機能㸸上田一㑻 
㸰㸧 弱毒ウイルスの特性と㑇伝子構造㸸西口正通 
㸱㸧 植物ウイルス㑇伝子形質転換植物の基礎と応用研究㸸奥㔝哲㑻 
㸲㸧 㑇伝子組み替え植物のウイルス病抵抗性㸸㞴波成任 

 
第㸰回㸦平成㸳年㸲月㸴日㸬大㜰府立大㸧 

㸯㸬 東南アジアと日本の植物ウイルス病 
㸯㸧 東南アジアに発生するマメ㢮ウイルス病㸸亀谷満朗 
㸰㸧 東南アジアに発生するイネウイルス病とその㜵㝖㸸日比㔝啓行 
㸱㸧 東南アジアに発生する㔝菜㢮ウイルス病㸸藤沢一㑻 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 動物ウイルスについて考える㸸畑中正一 

㸱㸬 植物ウイルスの㑇伝子解析の現状と問㢟点 
㸯㸧 Cucumovirus の㑇伝子解析と分㢮㸸㧗浪洋一 
㸰㸧 ブロムモザイクウイルスの㑇伝子解析㸸古沢 巌 
㸱㸧 Cryptovirus の㑇伝子解析㸸夏秋知英 

 
第㸱回㸦平成㸶年㸲月㸳日㸬九州大学国㝿ホール㸧 

㸯㸬 西南団地で問㢟にされている植物ウイルス病研究の現状と問㢟点 
㸯㸧 サトウキビのウイルス病㸸花田 薫 
㸰㸧 サツマイモのウイルス病㸸㓇井淳一 
㸱㸧 カンキツのウイルス病㸸岩波 徹 

㸰㸬 特別講演 潜伏感染㸸森 良一 
㸱㸬 植物ウイルス由来のタンパク質に㛵する研究の現状と今後の展望 

㸯㸧 外被タンパク質の機能㸸桑田 茂、㧗浪洋一 
㸰㸧 移行に㛵与するタンパク質の機能㸸渡辺㞝一㑻 
㸱㸧 ポリメラーゼタンパク質㸸㫽山㔜光 

 
第㸲回㸦平成 10 年㸳月㸰㸱日㸬北海㐨農業試㦂場㸧 

㸯㸬 北海㐨の植物ウイルス病 
㸯㸧 テンサイそう根病㸸㰻藤美奈子 
㸰㸧 ジャガイモウイルス病の検定㸸佐藤仁敏 
㸱㸧 北海㐨における主要作物のウイルス病とその㜵㝖㸸萩田孝志 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 新興感染症としてのウイルス性ダニ脳炎の疫学㸸㧗島㑳夫 

㸱㸬 ワークショップ 
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㸯㸧 植物ウイルス病の病原をどう呼ぶか㸫和名、英名、略号などの使い方㸸大木 理 
㸲㸬 植物ウイルス抵抗性の分子生物学 
 㸯㸧アラビドプシスにおけるCMV 抵抗性㸸㧗橋英樹 

㸰㸧 ササゲ㸫CMV システムにおける㑇伝子対㑇伝子説㸸柄澤 明 
㸱㸧 トマトのToMV 抵抗性㑇伝子の解析㸸本吉總男・大森 拓 

 
第㸳回㸦平成㸯㸰年㸲月㸳日㸬倉敷市立美術㤋㸧 

㸯㸬 ウイルスの変異と進化 
㸯㸧 植物レオウイルスの昆虫媒介に㛵与するタンパク質とその機能㸸大村敏博 
㸰㸧 カピロウイルスゲノムの構造と分子変異㸸吉川信幸 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 An evolutionary view of plant virus identification: Adrian Gibbs 

㸱㸬 最近話㢟のウイルス・ウイロイド病 
㸯㸧 果樹のウイロイド病㸸伊藤 伝 
㸰㸧 日本に発生する begomovirus (Geminiviridae) の種とその分子的特徴㸸大貫正俊 
㸱㸧 メロン㯤化えそウイルスを中心としたトスポウイルスの日本での発生㸸加藤公彦 

㸲㸬 ウイルス・宿主相互作用 
㸯㸧 ブロモウイルスの宿主㐺応㸸三瀬和之 
㸰㸧 植物ウイルスの増殖をサポートする宿主因子の検索㸸石川㞞之・山中拓哉・吉井基泰・内藤 哲 

㸳㸬 特別記事 
㸯㸧 植物ウイルス分㢮の最近の動き㸸大木 理 

 
第㸴回㸦平成㸯㸲年㸲月㸴日㸬大㜰府立大学㸧 

㸯㸬 最近話㢟の植物ウイルス病 
㸯㸧 近年問㢟になっているトスポウイルス病害㸸奥田 充 
㸰㸧 レタスビックベイン病に㛵わるウイルス㸸笹谷孝英 
㸱㸧 チューリップ微斑モザイク病と条斑病㸦仮称㸧㸸守川俊幸 

㸰㸬 バイオテクノロジー 
㸯㸧 基礎・応用研究への利用を目指したハイポウイルスの㑇伝子改良 

㸱㸬 特別講演 
㸯㸧 微生物の宿主・臓器特異性㸸サルモネラの一血清型㸦Salmonella Enteritidis㸧とニワトリの㛵係㸸㤿

場栄一㑻・笹井一美・谷 浩行・深田恒夫 
㸰㸧 Cis- and trans-acting regulatory elements required for Potato virus X replication㸸Kim, K.-H. 

㸲㸬 植物ウイルス抵抗性の分子機構 
㸯㸧 Cucumis figarei のウイルス抵抗性㸸小堀 崇 
㸰㸧 キュウリモザイクウイルス−シロイヌナズナ系におけるウイルス抵抗性反応㸸㧗橋英樹 
㸱㸧 TMV 感染タバコにおける㐣敏感反応㸸大橋祐子 

 
第㸵回㸦九州大学国㝿ホール㸬平成㸯㸴年㸱月㸱㸯日㸧 

㸯㸬 ウイルス・ウイロイドの㑇伝的多様性と宿主㐺応 
㸯㸧 ウイロイドの病原性と宿主㐺応㸸佐㔝輝男 
㸰㸧 国内のカンキツが保毒するウイロイドと温州萎縮ウイルスグループの多様性㸸伊藤㝯男 
㸱㸧 ヤマノイモに発生する potyvirus の多様性と起源㸸藤 晋一 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 Analysis of Cucurbit-Infecting Tobamoviruses and Plant Virus Sequencing in Korea㸸Ryu, K. H. 
㸰㸧 タンパク質構造の柔軟性、動きと機能発現機構㸸渡㑓啓一 

㸱㸬 植物ウイルス分㢮の動向 
㸯㸧 植物ウイルス分㢮についての最近の動き㸸大木 理 

㸲㸬 植物とウイルスの相互作用 
㸯㸧 ウイルス由来㓄列を利用した多㔜㑇伝子発現系に㛵する研究㸸松尾直子・橋本千種・市橋 茜・平

塚和之 
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㸰㸧 RNA サイレンシングがウイルス㛫相互作用に及ぼす影㡪㸸園田昌司 
㸳㸬 九州・沖縄のウイルス病 

㸯㸧 南九州におけるパッションフルーツのウイルス病について㸸岩井 久・尾松直志 
㸰㸧 弱毒ウイルスを利用したサツマイモ帯状粗皮病の㜵㝖㸸山崎修一・㓇井淳一・花田 薫 
㸱㸧 トマト㯤化葉巻ウイルス病 トマト㯤化葉巻ウイルス病の現在及び新系統発生の可能性㸸上田㔜文 
㸲㸧 媒介虫の生態特性に基づいたトマト㯤化葉巻病の㜵㝖技術㸸小川恭弘・内川敬介・嶽本弘之・石井

貴明・行徳 裕・古家 忠・江口武志 
 
第㸶回㸦北海㐨大学学術交流会㤋㸬平成㸯㸶年㸴月㸴日㸧 

㸯㸬 北海㐨のウイルス病 
㸯㸧 マクロアレイによる全ジャガイモウイルスの同時検出法㸸眞岡哲夫 
㸰㸧 ユリのウイルス病㸸佐々木 純 

㸰㸬 植物耐病性強化に向けた研究 
A. 抵抗性㑇伝子の利用 
㸯㸧 カプシクム属植物のウイルス抵抗性機構の解析㸸㕥木一実・村井 淳・冨田㯇子・浜田博幸・三浦 

由㞝 
B. 弱毒ウイルス 
㸯㸧 異なる蛍光色素でタグしたウイルス利用による混合感染と干渉作用の解析㸸㧗橋 翼・吉川信幸・

夏秋知英 
㸰㸧 ZYMV 弱毒株製剤を利用したキュウリモザイク病の㜵㝖㸸小坂能尚・梁 宝成・安原壽㞝 
㸱㸧 果樹㢮紋羽病菌の病原力を低下させるマイコウイルス㸸兼松聡子・吉田幸二・松本直幸 

㸱㸬 特別講演 
㸯㸧 Development of multivirus resistant plants by using catalytic antibody: Lee Sukchan 

㸲㸬 転写後型ジーンサイレンシング機構からウイルス病㜵㝖へのアプローチ 
㸯㸧 Cucumovirus のサプレッサー㑇伝子と病徴発現㸸後藤一法・小堀 崇・増田 税 
㸰㸧 ベゴモウイルスのサプレッサーと病徴発現㸸今 辰哉・池上正人 
㸱㸧 RNA サイレンシングによるテンサイそう根病の抵抗性㸸I. B. Andika・玉掛秀人・近藤秀樹・玉田哲

男 
㸲㸧 Tobamovirus に起因するトマトとピーマンモザイク病の㜵㝖㸸津田新哉 

 
第㸷回㸦倉敷市 平成㸰㸮年㸲月㸰㸷日㸧 
 植物ウイルスとマイコウイルスの接点 

㸯㸧 植物におけるRNA サイレンシングの移行と拡大㸸西口 正通・A. K. M. Nazmul Haque 
㸰㸧 Fungal RNA silencing pathways and mycovirus-mediated alterations of fungal-plant pathogenic interactions㸸

Donald L. Nuss 
㸱㸧 Mycovirus vs. fungal individualism㸸Naoyuki Matsumoto 
㸲㸧 分節型ラブド様ウイルス、ランえそ斑紋ウイルスの分子生物学的および分子系統学的解析㸸近藤秀

樹・前田孚憲・玉田哲男 
㸳㸧 イネと昆虫を宿主とするイネ萎縮ウイルス㸸清水 巧・大村敏博 
㸴㸧 Viruses, symbiosis and mutualism㸸Malrilyn J. Roossinck, Ping Xu, Luis Marquez, and James Susaimuthu. 
㸵㸧 ブロモウイルス感染シロイヌナズナにおける全身えそ病徴発現機構㸸三瀬和之・岩橋福松・猿渡洋

介・林 瑞恵・樽林大樹・乾 裕江・藤崎恒喜・海㐨真典・奥㔝哲㑻 
㸶㸧 Identification and characterization of fungal host factors interacting with RNA dependent RNA polymerase of 

Fusarium graminearum virus (FgV)-DK21㸸Sun-Jung Kwon, Kyung-Mi Lee, Jisuk Yu and Kook-Hyung 
Kim.  

 
第 10 回㸦京㒔テルサ 平成㸰㸰年㸲月㸰㸯日㸧 

㸯㸬 ウイルス感染により誘起される病徴の発現機構 
㸯㸧 トバモウイルスの感染によるタバコのモザイクパターン形成機構㸸平井克之・久保田健嗣・望月知

史・津田新哉・㣤 哲夫 
㸰㸧 トマトモザイクウイルスL11Y 系統感染タバコ植物におけるクロロシス誘導㸸大西 純・平井克之・



- 103 - 
 

神田絢美・宇杉富㞝・㣤 哲夫・津田新哉 
  特別講演 
  βC1, Whe SaWhRgeQiciW\ facWRU Rf TYLCCNV, iQWeUacWV ZiWh AS1 WR alWeU leaf deYelRSPeQW aQd VXSSUeVV VelecWiYe 

jaVPRQic acid UeVSRQVeV. YaQg, J.-Y., IZaVaki, M., Machida, C., Machida, Y., ZhRX, X. aQd ChXa, N.-H.  
㸱㸧 メロンえそ斑点ウイルスの複製㓝素 p29 が誘起する「えそ」の発病機構㸸望月知史・平井克之・神

田絢美・大西 純・大木健広・津田新哉 
㸲㸧 CC-NBS-LRR 型抵抗性タンパク質によるトバモウイルス外被タンパク質認識と局㒊病斑形成㸸小林

括平・冨田㯇子・㛵根健太㑻・坂本 勝 
㸰㸬 海外侵入・新興・再興ウイルス・ウイロイド病 

㸯㸧 本㑥における plum pox virus の発生㸸前島健作・㞴波成任 
㸰㸧 トマト退緑萎縮ウイロイドの発生とその特性㸸松下㝧介・松浦昌平・宇杉富㞝・小塚玲子・津田新

哉 
㸱㸧 ウリ㢮退緑㯤化ウイルスの同定と㑇伝的特徴について㸸奥田 充 
㸲㸧 ジャガイモモップトップウイルス㸫25 年ぶりの再発生と㜵㝖戦略の基本的な考え方㸫㸸眞岡哲夫 

 
第 11 回㸦岐㜧大学 平成㸰㸳年㸱月㸱㸮日㸧 

㸯㸬 植物ウイルスの病徴の誘導 
㸯㸧 㸰種ウイルスのシナジズムと局㒊干渉㸸竹下 稔・小泉恵美子・㔝口眞季子・古屋成人・土屋健一 
㸰㸧 ポテックスウイルスによる全身壊死病徴の発現機構㸸小松 健・橋本将典・山次康幸・㞴波成任 
㸱㸧 CMV によるモザイク病徴の発現メカニズム㸸望月知史 
㸲㸧 CMV-Y サテライトRNA による㯤化誘導メカニズム㸸志村華子・増田 悦 

  特別講演㸯 
  AlWeUQaQWheUa PRVaic YiUXV TGB3 SURWeiQ iQWeUacWiRQV ZiWh Nicotiana benthamiana PVbO eQable chlRURSlaVW 

lRcali]aWiRQ aQd YeiQal QecURViV aVVRciaWed ZiWh TGB3-RYeU-e[SUeVViRQ. LiP H\RXQ-SXb aQd JRhQ HaPPRQd. 
  特別講演㸰 
  ICTV 第㸷次報告書での植物ウイルスの分㢮㸸大木 理 

㸰㸬 植物ウイルス病に対する新技術 
㸯㸧 数理モデルを利用した植物ウイルス生態の理解㸸宮下脩平 
㸰㸧 人工DNA 結合タンパク質を用いたウイルス耐病性植物の創出㸸世良貴史 
㸱㸧 レクチン抵抗性㸸新規な植物ウイルス耐性システム㸸山次康幸・前島健作・尾㛵丈二・小松 健・

㞴波成任 
㸲㸧 潜在性ウイルスを利用した㞴㜵㝖ウイルス病制御のためのワクチンウイルス㛤発㸸吉川信幸・滝 文

希・加藤貴央・田村㢧裕・山岸紀子・Li Chunjiang・夏秋知英 
㸳㸧 ウイルスタンパク質の機能解析に基づくイネへの強度抵抗性付与㸸大村敏博・清水 巧・一木珠樹・

笹谷孝英・Wei Taiyun 
 
第 12 回㸦岡山大学 平成㸰㸶年㸱月㸰㸲日㸧 
 IQWeUface beWZeeQ SlaQW aQd fXbgal YiUXVeV II 〜植物ウイルスとマイコウイルスの接点 II〜 

㸯㸧 Virus intracellular movement: Utilizing the host intracellular trafficking network. Richard S. Nelson, Amr 
Ibrahim, James E. Schoelz. 

㸰㸧 Molecular mechanisms of intra- and intercellular movement of a dianthovirus. Masanori Kaido 
㸱㸧 The P1 protease modulates potyviral replication and host defense responses.Fabio Pasin, Hongying Shan, 

Carlos D. Ordoñez, Mingmin Zhao, Sandra Martínez-Turiño, Bernardo Rodamilans, Carmen Simón-Mateo 
and Juan Antonio García. 

㸲㸧 Spatial and temporal evolution of potyviruses . Kazusato Ohshima 
㸳㸧 Yeast as a genetic platform to explore plant virus±hRVW iQWeUacWiRQV: fURP µRPicV¶ WR fXQcWiRQal VWXdieV. Peter D. 

Nagy. 
㸴㸧 Molecular mechanisms of RNA silencing suppression by flexiviruses. Yukari Okano. 
㸵㸧 Mycoviruses in fungal crop pathogen Sclerotinia sclerotiorum. Daohong Jiang. 
㸶㸧 Mycoviruses of the rice blast fungus, Magnaporthe oryza. Hiromitsu Moriyama. 
㸷㸧 How to engineer useful mild strains for cross protection, using potyvirus as an example. Shyi-Dong Yeh 

and Tzu-Tung Lin. 
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㸯㸮㸧 Highly activated RNA silencing via strong induction of dicer by one virus can interfere with the replication 
of an unrelated virus. Sotaro Chiba and Nobuhiro Suzuki. 

 
第 13 回㸦神戸大学 平成㸱㸮年㸱月㸰㸶日㸧 

㸯㸧 ラズベリー㯤化ウイルスの花粉伝染㸸磯貝㞞㐨 
㸰㸧 ブドウとカキから新たに検出されたウイルス・ウイロイド㸸伊藤㝯男 

㸱㸧 ウメ輪紋ウイルスの宿主範囲と伝染リスク㸸㘽和田聡・延原 愛・川合 昭・西尾 健 

㸲㸧 イネ縞葉枯ウイルスの多発要因の解明と新たな㜵㝖対策への取り組み㸸奥田 充・柴 卓也・平江㞞

宏 

㸳㸧 㟷しその生産地におけるシソモザイクウイルスと媒介虫シソサビダニの発生生態㸸久保田健嗣・多々

良明夫 

㸴㸧 ダイズ栽培化で㑅抜されたかもしれないクローバ葉脈㯤化ウイルス抵抗性について㸸中原健二・山

田哲也 

㸵㸧 トランスジェニックモデル植物を用いた植物ウイルス病発症機構の解析㸸寺田 忍・Bhor Sachin 
Ashok・望月知史・舘田知佳・㛵根健太㑻・田谷萌㤶・Islam Shaikhu・中村瑞生・三好沙季・八丈㔝

孝・小林括平  

㸶㸧 植物RNA ウイルスの複製機構㸸兵㢌 究 

㸷㸧 テンサイ㯤化病とニンジン㯤化病に㛵与するウイルスの生物学的・㑇伝的特性㸸吉田直人・玉田哲

男 

㸯㸮㸧ポストゲノム時代の病原ウイルス探索の現状と課㢟㸸㛵根健太㑻
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