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Summary

According to the 8th ICTV report, mycovirus species belong to seven families. Their 
artificial infection has generally been regarded as difficult. This paper describes several 
examples in which artificial infection with mycoviruses was achieved. It has been reported 
that most of the mycoviruses indicated no appreciable symptoms on their host fungi, but 
several species, especially those from plant pathogenic fungi, cause reduction in virulence; 
such species could be used for disease control. I and co-researchers conducted preliminary 
experiments to characterize mycoviruses in the white root rot fungus, Rosellinia necatrix 
and the violet root rot fungus, Helicobasidium mompa in order to find ways to control the 
diseases, using the hypovirulent factors presenting in fungal pathogens.

Key words: mycovirus, biological control, artificial infection, hypovirulent factor

総　　説　　説説

1. はじめに

　マイコウイルスは 19�0 ～ �0 年代にラ・フランス病

を引き起こした栽培マッシュルーム（Agaricus bisporus）
からみいだされたものが最初の報告であり (Hollings, 
19�0)，動植物，細菌に感染するウイルスに比較して発

見が遅かった．マイコウイルスはその後，動物細胞の

インターフェロンインデューサーとして一時注目され

(Banks et al., 19�0) ，日本でも同時期マイコウイルス

の解析が行われた．しかしながら，これらの研究は実

用化が困難であったために解析は次第に下火となった．

マイコウイルスが再び解析されるようになったのは，

植物病原糸状菌に感染して病原力を低下させるものが

幾つかみいだされてからである．本稿ではマイコウイ

ルスの種類およびその人工感染方法について概説する．

さらにマイコウイルスの感染が宿主である糸状菌に与

える影響の解析や果樹類紋羽病菌への応用の可能性に

ついて言及することで，人工感染利用の学術上，産業

的意義について考察する．なお，本研究は生研センター

イノベーション創出事業より支援を受けた．
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2. マイコウイルスの種類

　マイコウイルスは二本鎖 RNA（dsRNA）をゲノムと

し，球状の粒子構造を持つものが多いが，ゲノムが一ゲノムが一一

本鎖 +RNA（+ssRNA）のもの，稈状の粒子を持つも

の，外被タンパク質を持たないものも存在する．鈴木

(200�) によれば、約 200 種の菌類からマイコウイルス

の報告があるが，これ以降も更に新種のマイコウイル

スが報告されており，その数は増していると考えられ

る．国際ウイルス分類委員会（International Commit-
tee on Taxonomy of Viruses : ICTV）による第 8 次報告

では，� 科のマイコウイルスが記載されている（Fauquet 
et al., 200�）．マイコウイルスの命名法は統一されてい

ないが，近年発見されたものは，最初に宿主の菌類の

学名を，その後にウイルス属名を表記するように統一

する傾向がある．発見が古いマイコウイルスの中には，

ウイルスがみいだされた菌株名やウイルス粒子の沈降

係数が付記されていたり，あるいは単に virus と表記

されている場合がある．なお，ウイルス名がイタリッ

ク体で表記されている場合はその種名を，ローマン体

で表記されている場合はウイルスの系統名を表してい

る．例えばクリ胴枯病菌からみいだされたハイポウイ

ルス科ハイポウイルス属の Cryphonectria hypovirus 1 
という種には Cryphonectria hypovirus 1-Ep�1� と

Cryphonectria hypovirus 1-Euro� の 2 系統が存在す

る．一方，種名と系統名が全く同じ場合もあり，ト

ティウイルス科トティウイルス属の Helminthosporium 
victoriae virus 190S という種には Helminthosporium 
victoriae virus 190S という系統しか存在していない．

系統名は略記され，Cryphonectria hypovirus 1-Ep�1�
は CHV-1/EP�1� に，Helminthosporium victoriae vi-
rus 190S は HvV190S となる．

　マイコウイルスのゲノム中には，多くの場合自身の

複製に必要な RNA 依存型 RNA 複製酵素（RNA depen-
dent RNA polymerase : RdRp）と外被タンパク質（Coat 
protein : CP）をコードした領域（Open reading frame: 
ORF）が存在するが，外被をもたないマイコウイルス種

は CP をコードしていない．RdRp と CP の他に酵素や，

塩結合のモチーフ等に相同性のある領域が存在するも

のもある．なお，植物ウイルスの移行タンパク質と相

同性を示すタンパク質はマイコウイルスからはみいだマイコウイルスからはみいだみいだ

されていない．

1） トティウイルス科トティウイルス属 

（family Totiviridae，genus Totivirus）
　トティ (Toti) はラテン語の“全体の，分けられていな

い（totus）”に由来する．�.� ～ �.�kbp の一本の dsRNA
のゲノムを持ち，大きさ �0nm の球状粒子を持つ．ウ

イルスの複製に必須ではないが，これに同調して複製

するサテライト dsRNA を持つ種もある．ゲノム上に

２つの ORF が存在し，�’側に CP を，�’側には RdRp
をコードしている．トティウイルス属では CP は単独

で発現されるが，RdRp はリボゾームの -1 フレームシ

フト（mRNA の立体構造によってタンパク質翻訳中に

リボゾームがある地点で 1 塩基後ろに戻り，別の読み

枠で続けてタンパク質を翻訳する現象）によって，CP
との融合タンパク質として発現するウイルスと，単独

でそれぞれを発現するウイルスがある．後者に関して

は，新しい属としてトティウイルス属から分けるべ

きだという提案がなされている（Cheng et al., 200�；
Maejima et al., 2008）．粒子中に RNA の合成活性を持

つ．タイプ種はコウボからみいだされた Saccharomyces 
cerevisiae virus L-A だが，他に解析が進んでいるものと

しては，エンバクビクトリア葉枯病菌からみいだされ

た Helminthosporium victoriae virus 190S，トウモロコ

シ黒穂病からみいだされた Ustilago maydis virus H1 等

がある．トティウイルス属のウイルスはこれら以外に

も様々な菌類からみいだされている．

2） パーティティウイルス科パーティティウイルス属  

（family Partitiviridae，genus Partitivirus）
　パーティティ（Partiti）はラテン語の“分割された

（partitus）”に由来する．大きさ 1.� ～ �.0kbp の 2 分

節の dsRNA をゲノムに持つが，加えてサテライト

dsRNA を持つ場合もある．多くの場合は 2 分節の長

さが異なり，長い方に RdRp，短い方に CP をコード

しているが，2 分節ともほぼ同じ大きさの場合もある．

粒子の形態は �0 ～ �0nm の球状で，各分節を 1 つず

つ別の粒子に含む．粒子中に RNA の合成活性を持つ．

タイプ種はイネ科植物（Danthonia 属）のがまの穂病か

らみいだされた Atkinsonella hypoxylon virus であり，そ

の他ジャガイモ苗立枯病菌からみいだされた Rhizocto-
nia solani virus 717，針葉樹根株心腐病菌からみいだ

された Heterobasidium annosum virus，多犯性の穀物病

原菌である Fusarium poae からみいだされた Fusarium 
poae virus 1 などで報告がある．パーティティウイルス

属の感染は様々な種の糸状菌から報告されている．パー

ティティウイルス科は植物に感染するアルファクリプ

トウイルス属とベータクリプトウイルス属および菌類

に感染するパーティティウイルス属からなる．これら

は血清学的に異なるものであるが，近年、イチゴの Fu-
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ragaria chiloensislatent virus（Tzanetakis et al., 2008），
サクランボのCherry chlorotic rusty spot and Amasha 
cherry disease associated partitivirus（Coutts et al., 
200�; Covelli et al. 200�），ラディッシュからの � 種の

dsRNA（Chen et al., 200�a, 200�b）等，パーティティ

ウイルス属ウイルスの植物における感染が報告されて

いる．

3） クライソウイルス科クライソウイルス属 

（family Chrysoviridae，genus Chrysovirus）
　大きさ 2.� ～ �.�kbp の � 分節からなる dsRNA をゲ

ノムに持つ．粒子の直径は �� ～ �0nm で，各分節１

つずつを含む．1 番長い dsRNA に RdRp を，2 番目

に長いものに CP をコードしている．ICTV による第 �
次報告ではクライソウイルス属はパーティティウイル

ス科に含まれていたが，第 8 次報告では RdRp を用い

た系統解析の結果から，新たな科として独立した．粒

子中に RNA の合成活性を持つ．タイプ種は本科の名

前の由来となったペニシリン産生菌からみいだされた

Penicillium chrysogenum virus であり，他に前述のエンバ

クビクトリア葉枯病菌からみいだされた Helminthospo-
rium victoriae 145S virus がある．近年，植物に感染す

る本科のウイルスが報告された（Covelli et al. 200�）．

4） レオウイルス科マイコレオウイルス属 

（family Reoviridae，genus Mycoreovirus）
　科名のレオ（Reo）は，最初に発見されたレオウイル

スが，“人間や動物の呼吸器（respiratory）や腸管（en-
teric）に存在するものの疾患との関連が不明確な孤児

（orphan）”のようなウイルスであったことから，その

頭文字を取って名付けられた．宿主範囲は動物界，植

物界，菌界にまたがり，ウイルス最大の科である．属

名のマイコ（myco）はギリシア語で“糸状菌”の意味で，

ICTV の第 8 次報告で新たな属としてレオウイルス科

の中にもうけられた．本科に属するウイルスは 10 ～

12 分節の dsRNA をゲノムとし，これらが全て一つの

粒子の中に含まれる．粒子は直径約 80nm の多重構造

で，中心部のコア粒子中に RNA の合成に必要な酵素

群をすべて持つ．タイプ種はクリ胴枯病菌からみいだ

された Mycoreovirus 1 であり，他にクリ胴枯病からみ

いだされた Mycoreovirus 2 と白紋羽病菌からみいださ

れた Mycoreovirus 3 がある．

5） ハイポウイルス科ハイポウイルス属 

（family Hypoviridae，genus hypovirus）

　ハイポ（Hypo）は英語の“病原力が弱い（hypoviru-
lence）”に由来する．大きさ 9 ～ 1�kbp の dsRNA をゲ

ノムに持ち，RdRp をコードしているが，�’側にパパ

イン様プロテアーゼをコードしているものもある．CP
はコードしておらず，ウイルスは RNA の転写活性を

持つ直径 �0 ～ 80nm の楕円形をした宿主由来の脂質

膜に包まれているが，近年これはゴルジ体膜であるこ

とが示された（Jacob-Wilk et al. 200�）．本ウイルスは

パパイン様プロテアーゼと RdRp の相同性から，植物

の +ssRNA ウイルスであるポティウイルスに近縁であ

ると考えられている．ハイポウイルスが感染したクリ

胴枯病菌ではしばしばウイルスゲノムの一部が欠失し，

キメラ状の配列を持つ defective dsRNA が見られる

（Shapira et al., 1991；Yuan ・Hillman, 2001）．ハイ

ポウイルスはクリ胴枯病菌からしかみいだされておら

ず，Cryphonectria hypovirus 1 がタイプ種で，その他に

Cryphonectria hypovirus 2， Cryphonectria hypovirus 3， 
Cryphonectria hypovirus 4 がある．

6） バーナウイルス科バーナウイルス属 

（family Barnaviridae，genus Barnavirus）
　科名のバーナ（Barna）は英語の“稈状型の RNA（bac-
illiform-shaped RNA）”に由来する．Mashroom bacil-
liform virus のみからなる．ゲノムは大きさ約 �kb の単

一の +ssRNA からなり，主に 19 × �0nm の短稈状の

粒子を持つ．ゲノムには � つの ORF があり，このう

ち ORF2 はキモトリプシンに類似の推定セリンプロテ

アーゼモチーフを持ち，ORF� が RdRp を，ORF� が

CP をコードしていると推定されている．

7） ナーナウイルス科ナーナウイルス属およびマイトウ

イルス属（family Narnaviridae，genus Narnavirus 
and Mitovirus）

　本科は 2 属からなる．科名および属名のナーナ（Nar-
na）は英語で“裸の RNA ウイルス（naked RNA）”に，

マイト（Mito）は英語の“ミトコンドリアの（mitochon-
drial）”に由来する．大きさ 2.� ～ 2.9kb の +ssRNA の

ゲノムを持ち，RdRp をコードしているが，それ以外

の ORF は存在せず，粒子構造をもたない．ナーナウイ

ルス属のウイルスは細胞質中に存在する．マイトウイ

ルス属のウイルスはミトコンドリア内在性で，ミトコ

ンドリアコドンに従った ORF を持つ．ナーナウイル

ス属ではコウボの Saccharomyces 20S RNA narnavirus
が，マイトウイルス属ではクリ胴枯病菌からみいださ

れた Cryphonectria mitovirus 1 がタイプ種である．他
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にマイトウイルスではニレ立枯病菌からみいだされ

た Ophiostoma mitovirus 3a，Ophiostoma mitovirus 4，
Ophiostoma mitovirus 5，および Ophiostoma mitovirus 6
がある． 

8）dsRNA をゲノムに持つその他のマイコウイルス

　紫紋羽病菌から報告されたエンドルナウイルス属の

Helicobacidium mompa endornavirus 1（HmEV1-��0）
（Osaki et al., 200�），菌核病菌から報告された Sclero-
tinia sclerotiorum debilitation-associated RNA virus
（SsDRV）（Xie et al., 200�），むぎ類赤かび病菌から報

告された Fusarium graminearum Virus-DK21（FgV-
DK21）（Kwon et al. 200�），ナシやモモの胴枯病菌

か ら み い だ さ れ た Diaporthe ambigua RNA virus
（DaRV）（Preisig et al., 2000）はいずれも CP を持た

ないと推定されている．エンドルナウイルス属のウイ

ルスは，植物，糸状菌，卵菌等広範な生物種から感

染が報告されている（Fukuhara et al., 200�）．植物

から報告されたものは CP を持たず，細胞内のコピー

数が厳密に定まっていることが明らかにされている．

HmEV1-��0 は大きさ約 1�.�kbp の単一ゲノムからな

り，ここに巨大な ORF が 1 つ存在する（Osaki et al., 
200�）．ORF 内部にはヘリカーゼと RdRp のモチーフ

があり，この間に UDP グリコシルトランスフェラー

ゼと相同性を示す領域がある（Osaki et al., 200�）．Ss-
DRV は大きさ約 �.�kbp の単一ゲノムからなり，内部

に RdRp をコードした ORF が一つ，既知のものとは

相同性を示さないタンパク質をコードした ORF が一

つある（Xie et al., 200�）．SsDRV の RdRp は植物の

“ポテックス様”ウイルスや後述の灰色かび病菌からみ

いだされた +ssRNA ウイルスの RdRp と相同性を示

す（Xie et al., 200�）．FgV-DK21 はゲノムの大きさ約

�.�kbp で，純化を試みると不定形の小胞の凝集が電子

顕微鏡で観察され，ここにウイルス dsRNA が存在す

る（Kwon et al. 200�）．FgV-DK21 のゲノム内部には

� つの ORF が存在し，このうち ORF1 にコードされ

た RdRp の保存領域はハイポウイルス科の保存領域と

相同性が高い．しかしながら FgV-DK21 は感染菌株中

でゲノムから転写されたサブゲノムが存在していたこ

とから，ポテックスウイルスと類似のゲノム構造と発

現様式を持っていると考えられた（Kwon et al. 200�）．
DaRV は大きさ約 �.1kbp の単一ゲノムからなり，内部

に 2 つの ORF をもち，このうち �’側の一つが植物の

トンブスウイルス科の RdRp と相同性を示す（Preisig 
et al., 2000）．他方は既知のタンパク質と相同性を示

さないが，N 末端側に膜貫通配列が存在し，ウイルス

dsRNA と RdRp の複合体として膜に結合する可能性が

示唆されている（Preisig et al., 2000）．

9）+ssRNA をゲノムに持つその他のマイコウイルス

　広範な植物種に病気を引き起こす灰色かび病菌から

は，ひも状の粒子を持つ Botrytis virus F（BVF）と
Botrytis virus X (BVX) がみいだされている（Howitt 
et al., 2001, 200�）．ゲノムの大きさは BVF が �.8kb
（Howitt et al., 2001），BVX が �.9kb で（Howitt et al., 
200�），RdRp および salt-binding domain の相同性か

ら両者ともに植物ウイルスの“ポテックス様”ウイルス

として提案されている．イネ科植物のうどんこ病菌か

らは，Sclerophthora macrospora virus A（SmV A）と

Sclerophthora macrospora virus B（SmV B）の 2 種が

報告されている（Yokoi et al., 1999, 200�）．SmV A は

直径 �0nm の球状粒子で，約 �kb，2kb，1kb の � 分

節からなり，推定 RdRp は植物ウイルスのノダウイル

ス科のものと，推定 CP は植物ウイルスのトンブスウ

イルス科のものと相同性を示す（Yokoi et al., 200�）．
SmV B は �2nm の球状粒子で �.�kb の単一のゲノム

からなり，内部に 2 つの ORF が存在し，それぞれが

CP と RdRp と推定されている（Yokoi et al., 1999）．
RdRp はソベモウイルス属，ルテオウイルス属，バー

ナウイルス属ウイルスのものと相同性を示す（Yokoi et 
al., 1999）．ヒラタケからみいだされた Oyster mush-
room spherical virus（OMSV）は直径 2�nm の球状

粒子で，大きさ約 �.8kb の単一ゲノムからなる（Yu et 
al., 200�）．内部には � つの ORF が存在し，ORF1 が

RdRp を，ORF2 が CP をコードしているが，残りの

ものは既知のタンパク質の配列とは相同性を示さない

（Yu et al., 200�）．

3. マイコウイルスの人工感染法

　マイコウイルスの菌体外での複製系路はみいだされ

ておらず，その伝搬は体細胞的に和合な菌糸間での菌

糸融合の際に起こる細胞質の移行に伴ってのみ起こる

ことから（Buck, 1998）， 基本的に自己と同一の菌糸

でなければウイルスの伝搬は起こらない．前項で触れ

たようにマイコウイルスは多様な種から構成されるこ

とに加え，純化が困難であったこと，汎用性のある菌

体への導入方法が確立されなかったことから，人工感

染は解析が始められたごく初期に試みられた後，しば

らく行われることがなく，感染による宿主への影響等

の解析が立ち後れる一因となった．しかしながら，近
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年幾つかのマイコウイルスと宿主間で人工感染法が確

立し，その解析に大きな進展が見られている．現在行

われている菌糸融合を利用しない人工感染法は糸状菌

の細胞壁を酵素的に除去したプロトプラスト（または

スフェロプラスト）を利用する場合が多い．プロトプ

ラストを利用したマイコウイルスの人工感染法の一つ

は，ウイルスフリーの株から調製したプロトプラスト

に，ウイルス発現ベクターを形質転換するか，ウイル

スの +ssRNA の試験管内転写産物あるいは純化粒子

を導入して菌糸を再生させる手法がある．プロトプ

ラストを利用したもう一つの手法は，ウイルス感染株

とウイルスフリー株からプロトプラストを調整し，両

者を融合させてウイルスを感染させるプロトプラスト

融合法がある．一方，菌糸融合を利用した人工感染は

同種の体細胞的に和合な菌株間で行われるのが一般的

だが（Buck, 1998），同種で体細胞的に不和合な菌株

間（Charlton and Cubeta, 200�；Liu and Milgroom, 
199�；Ihrmark et al., 2002），同種であっても生殖的

な隔離が起こっている菌株間（Ihrmark et al., 2002），
同属間で達成された報告がある（Buck et al., 200�; Liu 
et al., 200�）．

1） ウイルス発現ベクターの形質転換

　本法はクリ胴枯病菌のハイポウイルスである CHV-1/
EP�1� と（Choi・Nuss，1992），コウボのナーナウ

イルスである Saccharomyces 2�S RNA narnavirus
（SNV-2�S）（Esteban・Fujimura，200�）お よ び Sac-
charomyces 20S RNA narnavirus（SNV-20S）で行わ

れている（Esteban・Fujimura, 200�）．CHV1-EP/�1�
はウイルス cDNA に宿主のハウスキーピング遺伝子で

あるグリセルアルデヒド -�- リン酸デヒドロゲナーゼ

のプロモーターとターミネーターを連結したウイルス

発現ベクターを，宿主のスフェロプラストにエレクト

ロポレーション法で形質転換して発現させる．宿主の

核に挿入された cDNA から発現したウイルスは，エク

ソン除去のメカニズムにより �’末端の非翻訳領域に

��bp の欠損が起こるが（Chen et al., 199�b），宿主に

与える影響は全く変化しない．また，CHV1-EP/�1�
の発現ベクターは，パーティクルガン法により直接菌

糸に導入して，クリ胴枯病菌だけでなく，同じディア

ポルテ目に属するホモプシス属菌やリンゴ腐らん病菌

でもウイルスを発現させることができる（Sasaki et al., 
2002）．SNV-20S および SNV-2�S の発現ベクターは，

ウイルス cDNA の �’側にコウボの高発現ハウスキーピ

ング遺伝子である �- ホスホグリセリン酸キナーゼのプ

ロモーターを連結してある．�’側にはウイルス以外の

配列をトリミングするため，D 型肝炎ウイルス（hepa-
titis delta virus）のリボザイムコード領域を連結し，リ

ボザイムの切断認識配列をウイルス cDNA の直後に

配置してある．このベクターをコウボに形質転換して

ウイルスを発現させる．発現させた CHV1-EP/�1�，
SNV-2�S ともに �’末端のベクター配列は何らかのメ

カニズムにより除去され，もともとのウイルスと同じ

配列となる（Chen et al., 199�b；Esteban・Fujimura，
200�）．

2） 試験管内転写産物の導入

　試験管内転写産物の導入はクリ胴枯病菌の CHV-1/
EP�1� と Cryphonectria hypovirus 1-Euro�（CHV-1/
Euro�）（Chen et al., 199�a；Chen・Nuss, 2000），ナ

シやモモの胴枯病菌の DaRV で成功が報告されてい

る（Moleleki et al., 200�）．どちらの場合もウイルス

cDNA の �’側に T� プロモーターを連結し，試験管内

でウイルスの +ssRNA を転写させて，これをプロトプ

ラスト化した菌に導入する．CHV-1/EP�1� は本法でク

リ胴枯病菌だけでなく，同じクリフォネクトリア属の

菌およびそれと近縁のエンドチア属の菌に感染するこ

とが示されている（Chen et al., 199�）．

3） 純化粒子の導入

　純化粒子の導入はマイコウイルスの解析が行われた

ごく初期に試みられ（Lhoas, 19�1；Stanway・Buck, 
198�），その後ほとんど報告がない状態が続いていた

が，近年になって灰色かび病菌の ��nm の粒子を持つ

�.8kbp の dsRNA（Castro et al., 200�），クリ胴枯病

菌でみいだされたレオウイルスの Cryphonectria para-
sitica Mycoreovirus 1 (9B21)（CpMYRV-1/9B21）で成

功している（Hillman et al., 200�）． 灰色かび病菌， 
クリ胴枯病菌ともにスフェロプラストを調整し，純化

したウイルス粒子を塩化カルシウムとポリエチレング

リコール（PEG）でスフェロプラストに取り込ませ，菌

糸を再生させて感染株を得ている．植物とは異なり，

糸状菌は組織に分化させる必要がないことから，本法

は粒子が純化できるマイコウイルスの人工感染に広く

有効であると考えられる．

4） プロトプラスト融合法

　本法ではウイルス感染株とウイルスフリー株の両方

からプロトプラストを調製し，ポリエチレングリコー

ルと塩化カルシウムの存在下で両者を融合させ，再生
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した菌体からウイルスが感染したフリー株由来の菌体

を選抜する．そのため，ウイルスフリー株は薬剤耐性

あるいは栄養要求性等何らかの遺伝子マーカーを持つ

か，形態的に異なる株などウイルス感染株と区別が出

来るものを使用する．本法は初期にイネいもち病菌で

試みられた後（Lecoq et al., 19�9），黒コウジ菌で用い

られている（Coenen et al., 199�；Varga et al., 199�；
van Diepeningen et al., 1998）．プロトプラスト融合法

によるマイコウイルス感染は同種間，同属間（Aspergillus 
nigar のウイルスを A. nidulans に感染）だけでなく，穀

物の普遍的な表生糸状菌である F. poae から黒コウジ菌

へと属を越えての感染を達成した（van Diepeningen et 
al., 2000）．

4. マイコウイルスが糸状菌に与える影響

　これまで報告されたマイコウイルスの多くは感染し

ても宿主に何の病徴も示さない（Buck,　1998）．これ

は菌株の収集を目的として野外から採集してくる場合，

異常な生育を示すものは選抜されないということが一

因であろう．一方，通常と異なる性状を示すウイルス

感染株が得られた場合は，何らかの方法でウイルス感

染株からウイルスを除去する（ウイルスフリー化）か，

または健全株に新たに感染させることによって，初め

てマイコウイルスが宿主に与える影響の有無を明らか

にできる．しかしながら，マイコウイルスの人工感染

は一般に困難であったことから，もっぱら体細胞的に

和合なウイルスフリー株に対峙培養で移行させるか，

ウイルス感染株をウイルスフリー化する方法で，宿主

への影響が解析されてきた．マイコウイルスが宿主に

与える影響は，感染が宿主に悪影響を引き起こす場合

と，逆に感染が宿主に有利に働く場合が存在すること

が示されている．

1） 感染して宿主に悪影響を及ぼすマイコウイルス

　植物病原糸状菌ではクリ胴枯病菌から病原力を低下

させるハイポウイルスが発見されて以来（Anagnosta-
kis, 1982），特に病原力を低下させるマイコウイルス

が注目されてきた．これまでに病原力低下効果のある

マイコウイルスとしては，灰色かび病菌からみいださ

れた大きさ �.8kbp で ��nm の球状粒子を持つ dsRNA
（Castro et al., 200�）や大きさ �.0kbp のマイトウイル

スと推定される Botrytis cinerea debilitation-related 
virus（BcDRV）（Wu et al., 200�），むぎ類赤かび病の

新種ウイルス FgV-DK21（Chu et al., 2002），芝等の

ダラースポット病菌からみいだされたマイトウイルス

の Sclerotinia homoeocarpa mitovirus（Deng et al., 
200�；Zhou・Boland, 199�），菌核病菌からみいださ

れた新種ウイルス SsDRV（Xie et al., 200�）およびシー

クエンス未解析 dsRNA（Boland, 1992），ジャガイモ

黒あざ病菌からみいだされたマイトウイルスの RdRp
と相同性を示す M2dsRNA（M2dsRNA は大部分が細

胞質に存在し，DNA の状態も存在するため，マイト

ウイルスそのものではないと推定される）（Jian et al., 
199�；Lakshman・Tavantzis, 199�），ナシやモモの

胴枯病菌の新種ウイルス DaRV（Smit et al., 199�）
等，様々な植物病原糸状菌からみいだされている．ク

リ胴枯病菌ではハイポウイルス以外にも病原力低下効

果のあるマイトウイルスとレオウイルスがみいだされ

て い る（Hillman et al., 200�；Polashock・Hillman, 
199�）． また，病原力の低下に関与すると示唆される

マイコウイルスとしては，ニレ胴枯病菌のマイトウイ

ルスである Ophiostoma mitovirus �（OMV�）（Hong 
et al. 1998, 1999）とエンバクビクトリア病菌のクライ

ソウイルスの Helminthosporium victoriae 1��S virus
（Hv1��SV）がある．OMV�，Hv1��SV ともにこれら

が単独で感染した株が得られていないことから，他の

ウイルスとの重複感染によって病原力が低下するのか，

単独感染でも病原力が低下させられるのかは今後の解

析結果を待ちたい．

　植物病原糸状菌以外では，栽培キノコのマッシュルー

ムやヒラタケで，マイコウイルスの感染が悪影響を示

すことが知られている．これらのキノコではマイコウ

イルスの感染によって Die-Back あるいはラ・フラン

ス病と呼ばれるような形態異常や変色，溶菌が観察さ

れ る（Hollings, 19�0；Romaine・Goodin, 2002；Yu 
et al., 200�）．このような症状を示すマッシュルームで

は，複数の dsRNA がみいだされており，このうちの

クライソウイルスと相同性のある La-France Isomeric 
virus（LIV）が原因である可能性が高いと推定されてい

る（Romaine・Goodin, 2002）．

2） 感染が宿主に有利に働くマイコウイルス

　植物病原菌に感染して病原力を上昇させるマイコウ

イルスとしては，チョウセンニンジン根腐病菌の L1d-
sRNA（Ahn・Lee, 2001）とジャガイモ黒あざ病菌の

M1dsRNA（Jian et al., 199�, 1998）が報告されている．

チョウセンニンジン根腐病菌の L1dsRNA は大きさ約

�.0kbp で，パーティティウイルスと相同性を示す．ジャ

ガイモ黒あざ病菌の M1dsRNA は大きさ約 �.�kbp で

100 アミノ酸以上のタンパク質をコードした ORF を �
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つ持ち，そのうち 1 つは � つのヘリカーゼモチーフ全

てを持つものの，RdRp と相同な配列は存在しない．

　エンドファイト菌である Curvularia protuberata か

らみいだされた新種の dsRNA ウイルスの Curvularia 
thermal tolerance virus（CThTV）も感染によって宿

主に有利に機能する（Marquez et al., 200�）．本菌は

火山地帯など地熱の高い地域に生育する単子葉植物

Dichanthelium lanuginosum に共生しているが，CThTV
が感染した状態で共生することによって，D. lanugino-
sum に耐熱性を付与することが明らかとなった．

　コウボでみいだされたトティウイルスの Saccharo-
myces cerevisiae virus LA (L1) （ScV-L-A，L-A）や，

トウモロコシ黒穂病菌でみいだされたトティウイルス

の Ustilasgo maydis virus（UmV）は，それ自身が感

染しても無病徴であるが，サテライト dsRNA ととも

に感染することによって，ウイルス感染株がウイルス

フリー株に溶菌性を示すようになり，ウイルス感染株

の生存に有利となる（Bruenn, 2002；Wickner et al., 
2002）．

5. 果樹類紋羽病菌のマイコウイルスとその人工感染

　果樹類紋羽病は子嚢菌である白紋羽病菌 Rosellinia 
necatrix と担子菌の紫紋羽病菌 Helicobasidium mompa 
によって引き起こされる病害の総称である。両者とも

難防除土壌病害であり，根部からの感染とその後の進

展によって根が腐敗し，水や養分の通導が完全に絶た

れてしまうと，樹は枯死してしまう．本病の防除には，

罹病樹一樹につき毎年 �0 ～ 200 リットルの農薬が潅～ 200 リットルの農薬が潅200 リットルの農薬が潅

注されるが（Kanadani et al., 1998）， これは農家に

とって手間のかかる作業であり，経済的に痛手である

うえ，環境汚染も懸念される．本病の特徴としては圃

場での個体群構造が比較的単純で，体細胞的に不和合

な個体数が少ないことが挙げられる（Katsumata et al., 
199�；中村ら , 2000）．これは，圃場で有性世代を経

て感染する糸状菌病害では複数の遺伝子座によって支

配される体細胞和合性が，交配によって多様化して個

体群構造が複雑化するのに対し，白紋羽病菌，紫紋羽

病菌とも圃場ではクローンである栄養菌糸の蔓延によ

り分布を拡大することによると考えられている（Katsu-
mata et al., 199�；Nakamura et al. 2000）．これらの

ことから果樹類紋羽病菌では病原力を低下させるよう

なマイコウイルスを感染させて防除する新規の防除法

が提案された（Matusmoto, 1998）． これを受けて，日

本各地の圃場や山野から紋羽病菌の採収を行った結果，

白紋羽病菌は 19�8 菌株，紫紋羽病菌は 1�9� 菌株が収

集され，それぞれ約 20%，�0% の菌株でマイコウイル

スと見られる dsRNA が含まれていた（Arakawa et al., 
2002； Ikeda et al.,200�；松本 ,　私信）．これらのうち，

白紋羽病菌ではパーティティウイルス属の Rosellinia 
necatrix Partitivirus 1-W8 （RnPV1-W8）(Sasaki et 
al., 200�) とレオウイルス属の Rosellinia necatrix my-
coreovirus � W��0（RnMYRV�-W��0）(Osaki et al., 
2002； Wei et al., 200�, 200�) が，紫紋羽病菌ではパー

ティティウイルス属の Helicobasidium mompa virus
（HmV）（Osaki et al., 2002）と Helicobasidium mompa 
partitivirus 1-1（HmPV1-1）（Osaki et al., 200�），ト

ティウイルス属の Helicobasidium mompa totivirus1 
V1�（HmTV1-1�）（Nomura et al., 200�），マイトウ

イ ル ス 属 の Helicobasidium mompa mitovirus 1-18
（HmMV1-18）（Osaki et al., 200�），そして前述のエ

ンドルナウイルス属の HmEV1-��0 で全塩基配列が決

定された．これらのうち，病原力低下に関与するのは

白紋羽病菌の RnMYRV�-W��0（Kanematsu et al., 
200�）と，紫紋羽病菌の HmTV1-1� と Hm EV1-��0
である（Ikeda et al., 200�；Suzaki et al., 200�）．白

紋羽病菌では近年 RnPV1-W8 と RnMYRV�-W��0 の

純化粒子を PEG と塩化カルシウムの存在下でプロト

プラストに取り込ませて接種する人工感染法が確立さ

れた（Sasaki et al., 200�, 200�）．また白紋羽病菌では

プロトプラスト融合法による人工感染法も検討されて

いる（佐々木ら , 200�）．紫紋羽病菌は継代培養中に通

常 2 核（ダイカリオン）の菌糸が 1 核（モノカリオン）の

菌糸になることがある．モノカリオンの菌糸は白色化

する傾向にあり，体細胞和合性が異なっていても菌糸

融合時に不和合反応を起こしにくい．紫紋羽病菌では

本現象を利用したベクターモノカリオン法と名付けた

手法で異なる体細胞和合性を示す株間でウイルスの移

行を可能とした（Suzaki et al., 200�, 200�）． 具体的に

は，ウイルスが感染したダイカリオン株とモノカリオ

ン株を対峙培養してモノカリオン株にウイルスを移行

させた後，ウイルスが感染したモノカリオン株とウイ

ルスを移行させたいダイカリオン株を対峙培養して目

的の株にウイルスを移行させる．本法で，紫紋羽病菌

の HmV と HmTV1-1� が，もともとウイルスが感染し

ていた株から，それらとは体細胞和合性の異なる菌株

に移行した．

6. 終わりに

　植物や動物ではウイルスの感染実験が容易なこと，

特に全ゲノム計画が終了したモデル生物では宿主側の
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遺伝的背景が明らかにされていることなどから，ウイ

ルスの感染を阻止するメカニズムのひとつである RNA
サイレンシング（RNA を介して特定の RNA の分解を

する機構）が良く研究されている．また植物ウイルスは

RNA サイレンシングを回避するためのタンパク質を

コードしていることが明らかとなっている（Levy et al., 
2008）．糸状菌でも RNA サイレンシングは様々な種で

解析されているが，RNA サイレンシングとマイコウイ

ルスの関係は，全ゲノム計画が終了したモデル糸状菌

のアカパンカビ（Choudhary et al., 200�）と黒コウジ菌

（A. nidulans）（Hammond et al., 2008），そして最も古

くから解析が進んでいたクリ胴枯病菌から報告がある

のみである（Segers et al., 200�,　200�）．黒コウジ菌，

クリ胴枯病菌はともにウイルスを人工感染させること

によってRNAサイレンシングの関与が検討されている

ことから（Hammond et al., 2008；Segers et al., 200�, 
200�），糸状菌のウイルス抵抗性解析における人工感

染系確立の重要さが伺える．アカパンカビでは保存株

の中にウイルス感染株が存在しないため，dsRNA を菌

体内で発現させて検討していることから（Choudhary 
et al., 200�），実際にウイルスを人工感染させた株では

どうなるのか非常に興味深い．クリ胴枯病菌の全ゲノ

ム計画も進行中であることから，今後本分野はますま

す発展が見られるであろう．また，マイコウイルスは

宿主に感染し，なおかつ宿主に致死的な影響を与えな

い関係でなければウイルス感染株の採集は困難である．

しかしながら，例えば人工感染法によって，マイコウ

イルスを元々の宿主の菌とはかけ離れた異種の菌に感

染させた場合などは，致死性ウイルスがみいだされる

可能性がある．果樹類紋羽病菌では人工的なマイコウ

イルス感染が可能となったことから，本菌の遺伝子的

解析，あるいは他の種からみいだされたマイコウイル

スの感染実験により，新たな展開が期待される．

　植物病原糸状菌では病原力を低下させるマイコウイ

ルスが相当数みいだされているにもかかわらず，実際

にこれらを用いて圃場レベルの病害防除に成功したの

は，ヨーロッパにおけるクリ胴枯病菌と（Heininger・
Rigligs, 199�），芝生のダラースポット（Zhou・Bo-
land, 1998）の 2 例のみである．前者は圃場内の病原菌

の個体群構造が単純であったこと，後者は菌の体細胞

不和合性が顕著でないことが成功した要因として挙げ

られている．前述したように果樹類紋羽病菌は圃場内

の個体群構造が比較的単純であることや，幾つかのマ

イコウイルスでは人工感染系が確立していることから，

マイコウイルスによる治療的防除が可能であると期待

される．

　マイコウイルスの重複感染は多数報告されているが

（Buck, 1998），植物ウイルスのように，先に感染した

ウイルスがその後のウイルスの感染を阻害するウイル

スの干渉効果，あるいは複数のウイルスが感染して病

徴等が劇症化するシナジー効果の有無に関する報告は

少ない．ジャガイモ黒あざ病菌で M2dsRNA の病原力

低下効果が M1dsRNA との重複感染によって打ち消さ

れること（Jian et al., 199�），クリ胴枯病菌でのハイ

ポウイルスの CHV-1/EP�1� とマイコレオウイルスの

CpMYRV-1/9B21 を重複感染させた場合，培養性状お

よび病徴は CHV-1/EP�1� 単独感染と類似したが，分

生子形成は著しく低下し，CpMYRV-1/9B21 の dsRNA
量が増加すること等の報告がある（Sun et al., 200�）．
紫紋羽病菌分離株の � 割以上で dsRNA の保持が確認

されたが，マイコウイルスが干渉作用を示す場合は，

病原力低下を引き起こすマイコウイルスの導入がもと

もと感染していたウイルスによって阻害され，実用上

問題となる可能性が予想される．また，白紋羽病菌，

紫紋羽病菌ともに多数のウイルス感染株が収集され，

そのうち幾つかのウイルスでは人工感染が可能になっ

ていることから，複数のウイルスを組み合わせて感染

させた重複感染株でウイルスのシナジー効果を生じる

ような組み合わせがみいだされる可能性がある．

　マイコウイルスでは植物ウイルスにおける媒介生物

に相当するものはこれまで報告がない．もしマイコウ

イルスでも媒介性物がみいだされたならば，体細胞不

和合性にまったく制限されることなく，まさに任意の

ウイルスを任意の株に感染できるようになる（これも一

種の人工感染法と言えるだろう）．これらの可能性を視

野に入れて，今後更に解析を進めていけば，マイコウ

イルスによる糸状菌病の防除が達成されると思われる．

摘　　要

　マイコウイルスは現在 � 科が報告され，糸状菌を宿

主とするマイコウイルスでは病原力低下を引き起こす

ものについて主に解析が行われている．マイコウイル

スは一般に人工感染が困難であるが，一部のウイルス

で人工感染法が確立されている．これまでにマイコウ

イウルスによる果樹類紋羽病防除のための基礎的解析

が行われ，病原菌の病原力低下を引き起こすマイコウ

イルスがみいだされた．それらの幾つかは人工感染が

可能となっている．
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