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は　じ　め　に

ヒト免疫不全ウイルス（HIV）では HIV―1と HIV―2

型が知られている。人類に大きな被害を与えているのが
HIV―1型だが，その HIV―1型には 4分子系統グループ
があり，このうちグループMと Nについては，カメル
ーンのチンパンジーを起源とすることが既に知られてい
たが，グループ Oと Pの起源は不明であった。しかし
これらのグループの起源がゴリラであることが最近の分
子進化的な研究から明らかとなった（D’ARC et al., 2015）。
これらの結果は，チンパンジーとゴリラのウイルスが，
種の壁を乗り越えてヒトに感染できるようになったこと
を示している。毎年冬に我々を脅かすインフルエンザウ
イルスも，カモなどの水鳥，ニワトリ，ブタ，ウマそし
てヒト等様々な宿主を渡り歩くことから，「どのように
して」，種の壁を乗り越え拡散したのかを解明するため
の研究が多数報告されている（SMITH et al., 2009）。最近
ではこれらに加えて，「いつ」乗り越えたかの年代推定
の研究もされるようになった（LEMEY et al., 2006 : 

WOROBEY et al., 2008）。
では植物に感染するウイルスでは，起源，拡散そして
その年代を推定した研究はどれくらい進展しているだろ
うか。私の知る限り，一本鎖 DNAウイルスで新興ウイ
ルスとして知られているジェミニウイルス科ベゴモウイ
ルス属のトマト黄化葉巻ウイルス（TYLCV）（LEFEUVRE 

et al., 2010）と我々が研究している一本鎖 RNAウイル
スであるポティウイルス科ポティウイルス属のカブモザ
イクウイルス（TuMV）が最も進んだ研究として取り挙
げられる（OHSHIMA et al., 2002 : GIBBS et al., 2008 : GIBBS 

and OHSHIMA., 2010）。そのほかには，一本鎖 RNAウイル
スでありアフリカ大陸で発生しているソベモウイルス属
の Rice yellow mottle virus（FARGETTE et al., 2008），二本鎖
DNAウイルスで多くの地域のアブラナ科植物で発生し
ているカリモウイルス科カリモウイルス属のカリフラワ

ーモザイクウイルス（YASAKA et al., 2014），そして一本鎖
RNAウイルスであるが分節ゲノムを持ち，野菜類に最
も大きな被害を与えているブロモウイルス科ククモウイ
ルス属のキュウリモザイクウイルス（OHSHIMA et al., in 

press）なども，最近進展した研究として取り上げられ
る。
植物ウイルスには，広域の宿主に感染するウイルス，

限られた宿主にのみ感染するウイルス，そして世界中に
分布しているウイルス，ある地域でのみ分布しているウ
イルスが存在し，生態は様々である。種の壁を何度も乗
り越えたウイルスは，その結果様々な植物に感染できる
ようになり広い宿主域を持つようになったと思われる
が，本総説では，世界中に分布し宿主域の広い TuMV

について，拡散年代を推測した我々の最新の知見を含め
て，突然変異や組換えの痕跡を持つゲノム情報（分子化
石）から解説する。
このようなウイルスを研究材料として調査すること

は，一病原体の過去・現在そして未来を教えてくれるだ
けでなく，他のウイルスや病原体の進化の歴史の一端も
教えてくれると思われ，将来の病原体の防除，発生予察
そして抵抗性植物の育成等に役立つことが期待される。
なお，以前本誌に掲載された総説（大島，2009）の続編
として読んでいただければ幸いである。

I　生物学的・遺伝学的情報

TuMVは，世界中の温帯，亜熱帯等に広く分布して
おり，アラスカでも発見された報告もあり（OHSHIMA et 

al., 2002），農業上重要な病原ウイルスである。ポティウ
イルスのタイプ種としては，ジャガイモやタバコ等のナ
ス科植物に大きな被害を与えているジャガイモ Yウイ
ルスが知られている（OGAWA et al., 2008）。TuMVは，
1921年に米国で初記載され，その後ヨーロッパ，オセ
アニアそして日本等のアジア諸国でも発見された。当
初，Anemone mosaic virus, Cabbage black ring virusそ
して Daikon mosaic virus等園芸植物の病徴に基づいて
様々なウイルス名がつけられた。アブラムシで非永続的
に伝播され，種子伝染は知られておらず，双子葉植物で
あるアブラナ科の野菜にモザイク症状やえそ症状等を呈
する。またアブラナ科植物以外，例えば双子葉植物のキ
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ンポウゲ科植物や単子葉植物であるラン科，ユリ科等に
も感染する。

TuMVは約 720 nmの粒子で，そのゲノムは約 9,833

塩基から構成されている。このゲノムからポリタンパク
質が翻訳され，最低 10種の成熟タンパク質となり，ま
た別の読み枠として第 3タンパク質遺伝子で PIPOが産
生される（GIBBS and OHSHIMA., 2010）。それぞれの遺伝子
は様々な役割をしているが，例えばヘルパー成分プロテ
アーゼタンパク質遺伝子は，アブラムシの伝搬性やサイ
レンシングの抑制に関与し，核内封入体 bタンパク質
遺伝子は複製に，外被タンパク質遺伝子はアブラムシの
伝搬性やウイルス粒子の会合に関与している。以上は
TuMVの属するポティウイルス一般のゲノム構造と機
能でもある。

II　分子系統と分子進化

これまで世界各地から TuMV分離株を大量に採集し，
それらのゲノム構造解析や病原性について網羅的に調査
した（OHSHIMA et al., 2002 ; TOMIMURA et al., 2004 ; TOMITAKA 

and OHSHIMA, 2006）。その結果，本ウイルスには主要な 4

分子系統グループが存在することが明らかとなった（図
―1）。① basal―B（basal―Brassica）分子系統グループ：
祖先型グループと考えられ，アブラナ科植物以外の野生
植物から多くが採集され，まれにアブラナ（Brassica）
属植物（カラシナ，カブ，キャベツ，ナタネ等）に病原
性を持ち地中海沿岸地方から中東を含めた南西ユーラシ
ア大陸地方で採集された分離株から構成されるグルー
プ，② world―B（Brassica）グループ：多くのアブラナ
属に病原性を持つが，ヨーロッパ分離株の多くはダイコ
ンには感染せず，一方アジア分離株はダイコンの多くは
感染し，世界中の分離株から構成されるグループ，③
Asian―BR（Brassica/Raphanus）グループ：アブラナ属
植物だけでなくダイコン（Raphanus）属植物に病原性
を持つことからダイコン属植物にも適応したと考えられ
るアジア分離株から構成されるグループ，④ basal―BR

グループ：アブラナ属やダイコン属植物に病原性を持つ
だけでなくキク科植物（レタス，キンセンカ等）にも病
原性を持ち，ヨーロッパや日本・中国分離株に多く見ら
れ，我が国では 2000年以降ごろに突発的に拡散したと
思われる分離株から構成されるグループが存在する。
現在存在するTuMVの3分の2は組換え体であり（TAN 

et al., 2004），拡散や宿主の種の壁を乗り越えるために
は突然変異だけではなく組換えも深く関与している。し
たがってそれらの進化の推進力を借り，もともとアブラ
ナ科植物に感染できなかったウイルスが，野生のアブラ

ナ科植物に感染できるようになり，その後アブラナ属栽
培植物に感染できるようになっていった。つまり拡散の
起源地と考えられる地中海沿岸地方や小アジアから中東
の南西ユーラシア大陸から宿主適応（宿主との共進化）
を繰り返しながら，宿主の種の壁を乗り越えるために新
たな病原性を獲得し，分離株の地理的隔離を行いつつ，
現代の栽培作物に大きな影響を受け，世界中へのアブラ
ナ属植物の栽培地域だけでなく，特にアジア地方へはダ
イコン属植物の栽培地域にも拡散していったと考えられた。
補足ではあるが，我々は温室内での実験で，もともと

ダイコンに感染しにくい TuMVをダイコンに無理矢理
宿主適応させ，種の壁を乗り越えさせた遺伝学的な研究
も報告している（OHSHIMA et al., 2010）。

III　起　　　源

ヨーロッパを中心として世界中から分離株を集めて分
子系統解析を行った。ヨーロッパ（ドイツ国内だけでな
く地中海地方からも採集して，ラン植物を販売している
ドイツの園芸店）の野生のランから採集した分離株が，
前述した 4分子系統グループの外側に位置したことか
ら，野生ラン（Orchis militaris, Orchis morio そして
Orchis simia）から分離した TuMVが起源型であると考
えられ，現時点で TuMVには最低 5分子系統グループ
（NGUYEN et al., 2013）存在することが，ドイツとの共同
研究で明らかとなった（図―1）。本報告は，一植物ウイ
ルス種の起源を世界に先駆けて明らかにした報告であ
り，ウイルスが宿主の種の壁をいかに越えてきたかを示
す報告で，単子葉植物であるラン植物から双子葉植物で
あるアブラナ科植物に感染するようになったことを示し
た。ポティウイルスの分子系統樹に見られる TuMVグ
ループには，ヤマノイモモザイクウイルス（JYMV），
Scallion mosaic virus（ScMV），Narcissus late season yel-

lows virus（NLSYV）やスイセン黄色条斑ウイルス
（NYSV）が含まれ，それらのウイルスすべてが単子葉
植物を宿主としていることから，これで本分子系統学グ
ループに属するウイルスが，単子葉植物由来であること
を示唆した。

IV　拡　散　年　代

 1 野生植物から農作物へ
分子系統樹からその年代（Bayesian coalescent分析）

を検討した結果，野生ラン（OM）分子系統グループか
らアブラナ科植物に感染できるグループへの分岐は今か
らおよそ 1000年前，そしてその 150年後に現在のアブ
ラナ科植物に感染する 4分子系統グループへの分岐が起
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こり，これらの結果は西ヨーロッパにおける農業の拡が
りの歴史の記録と一致していた。それに関与したであろ
うウイルスゲノム内の変異についても最近我々は報告し
た（GIBBS et al., 2015）。

 2 大陸を越えた拡散
TuMVのユーラシア大陸内での年代拡散について系

統地理学的に調べた。現在まで我々が得ている world―
B3分子系統サブグループ内のウイルス拡散の流れの結
果を図―2に示した。このグループ内での TuMV拡散は，

他のグループ内の拡散よりも比較的最近起こり，いずれ
の場合も 1930年以降に起きていた。ちなみに world―B2

サブグループ内のドイツから米国への TuMV拡散はも
う少し早く，最も遅くて 1850年ごろと推測された（デ
ータ未掲載）。さらに我々は，TuMVがオーストラリア
やニュージーランドに「いつ」，「どこ」から侵入したの
かを調べた（YASAKA et al., 2015）。これらの国々への
TuMVの侵入は，地理的に近い東南アジアから侵入し
たのではなく，ドイツや英国等のヨーロッパから，

外群
（Scallion mosaic virus，ヤマノイモモザイクウイルス，
スイセン黄色条斑ウイルス，Narcissus late season yellows virus）

単子葉植物
から分離

双子葉植物
から分離

非アブラナ科
植物や
アブラナ科
非栽培植物
からの集団

現代のアブ
ラナ科栽培
植物に被害
を与えてい
る集団

アブラナ科植物に感染できるようになってきたのは約 850年前

world―B（1，2，3）グループ（世界中に分布）
全世界に存在
ヨーロッパ（アブラナ属栽培植物に感染し，
ダイコン属栽培植物には感染しない）
アジア（アブラナ属とダイコン属栽培植物に感染）

Asian―BRグループ（アジアに分布）
アジア（中東・アジア）
アブラナ属とダイコン属栽培植物に感染

basal―BRグループ（アジアで新興集団）
ユーラシア（地中海沿岸・ヨーロッパ・アジア）
アブラナ属，ダイコン属とキク科植物に感染

basal―B（1，2）グループ（祖先型）多様性高い
南西ユーラシア大陸（地中海沿岸・中東）
アブラナ科アブラナ属やダイコン属栽培植物には
感染しにくい

Orchisグループ（起源型）
野生ラン（ドイツ園芸店）から分離
南西ユーラシア大陸（地中海沿岸・ヨーロッパ）
アブラナ科栽培植物にほとんど感染しない

図－1　 カブモザイクウイルスの分子系統樹の略図
現在主要な 5分子系統グループが存在し，サブグループも含めると 8グループに分けられる．
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図－2　 ヨーロッパと東アジア諸国におけるカブモザイクウイルス world―B3分子系統サブグループの拡散とその年代
なお，年代は 2012年を起点に示した．
ヘルパー成分タンパク質（HC―Pro），第 3タンパク質（P3）そして核内封入体 bタンパク質（NIb）を示す．
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1930 年ごろ侵入したと推測され，興味深いことに，そ
の時期は，ヨーロッパからこれらの国々への移民年代そ
してそれらの国々での農業の確立の年代とほぼ一致して
いた。

V　今 後 の 課 題

以上の研究から，TuMVが起源地から「どのように」，
「いつ」拡散してきたのか，まだ断片的ではあるが明ら
かにしてきた。残っている研究課題としては，TuMV

の拡散起点（多様性の中心）である地中海沿岸地方やト
ルコを含む小アジアから，日本を含む東アジアに「どの
ように」，「いつ」侵入してきたか，ユーラシア大陸で連
続的に拡散とその年代を解明することである。本ウイル
スの拡散年代が農業の発展や栽培植物の流れの年代とお
およそ一致していることから，シルクロードなども拡散
に関与しているとも想像される。現在そのルートに該当
する国々から協力を得て進化的分析をしているので，近
い将来明らかにできると思われる。また我が国のTuMV

の知見はまだ少ないものの，50年以上に渡り全国から
500分離株を既に採集してきていることから，日本にお
ける分布と全国拡散年代図を完成させたいと考えてい
る。以上は一ウイルス種についての研究であるが，おそ
らく他のウイルスも遠からず似たような進化や拡散をし
ており，植物ウイルスや病原体の見本と成り得る研究成
果になると期待される。そして，近い将来植物防疫に大
きな貢献ができることを期待してやまない。

お　わ　り　に

人類が農業を確立し，新しい農作物を作り，そして
我々が圃場においてどの農作物を栽培するのかを決めて
いる。植物ウイルスと栽培作物や農作物の拡散や人類の
移動等にも強い影響を受けて今日まで進化してきたこと

は明らかである。最近では，それに流通が大きく関与す
る。またウイルス進化や拡散の解明には，植物病理学の
分野だけでは解明できないことが多く，様々な既存学問
分野や先端学問分野との融合がとても需要である。
最後に，本総説の成果は，冨村健太博士（果樹研究所），

譚　鐘揚博士（中国湖南大学），冨高保弘博士（中央農
業総合研究センター），HUY DUC NGUYEN博士（ベト
ナム国家農業大学）そして八坂亮祐氏（鹿児島大学大学
院連合農学研究科博士課程，佐賀大学所属）を始め多く
の修了生と卒業生とともに発展させてきた。また世界中
の多くの研究機関・研究者に協力をしていただき，特に
オーストラリア国立大学名誉教授の Adrian GIBBS博士，
シドニー大学の Simon HO博士とはウイルス分子進化や
年代推定の共同研究そして常に助言をいただいている。
心から厚くお礼申し上げる。なお，本研究の一部は
JSPS科研費 24405026の助成を受けたものである。
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