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1　はじめに

　トマトの黄化葉巻症状は 1939～40 年頃イスラエルで

最初に報告され，これまでに地中海沿岸諸国，アフリカ，

オーストラリア，アジア，中米，北米など世界各地で発

生している．この病害はコナジラミが媒介するベゴモウ

イルスによって引き起こされ，発病初期には新葉が葉縁

から退緑しながら葉巻症状となり，後に葉脈間が黄化し

て縮葉となる．病勢が進行すると，頂部が叢生し株全体

が萎縮する（図 1）．なお，発病前に着果した果実は正

常に発育するが，発病後は開花しても結実しないことが

多い．

　日本では，Tobacco leaf curl Japan virus（TbLCJV：ベゴ

モウイルス）を病原とするトマト黄化萎縮病が近畿地

方の露地栽培トマトで 1940 年代から発生していたが 1），

その発生頻度は低く分布も局所的であった．しかし，

1996 年にイスラエル原産の Tomato yellow leaf curl virus

（TYLCV：ベゴモウイルス）を病原とするトマト黄化

葉巻病が長崎県と愛知県，静岡県で同時に発見され 2,3），

その後施設栽培トマトの生産地で急速に発生が拡大し

た．2005 年 12 月現在，TYLCV によるトマト黄化葉巻病

の発生が報告された地域は西南日本を中心に 23 府県と

なり，今後さらに分布拡大と被害の増加が懸念されてい

る．

2　病原ウイルス

　トマトの黄化葉巻症状（Tomato yellow leaf curl あるい

は Tomato leaf curl）を引き起こす病原ウイルスは中近東，

南アジア，アフリカを中心に 10 種類以上報告されてお

り，いずれもジェミニウイルス科（Geminiviridae）ベゴ

モウイルス属（Begomovirus）に分類される．ベゴモウ

イルスは 1 種類もしくは 2 種類の環状１本鎖 DNA をゲ

ノムとして有し（図 2），粒子形態は約 20 × 30nm の双

球状である．

　 こ れ ら の ウ イ ル ス に は， こ れ ま で Tomato yellow 

leaf curl virus （TYLCV） あ る い は Tomato leaf curl virus 

（ToLCV）といった互いに良く似た名称が使われていた

ため，ウイルス種間の違いや類縁関係がわかりにくかっ

た．

　近年各ウイルスゲノムの全塩基配列が明らかにされつ

つあり，ゲノムの塩基配列情報に基づいたベゴモウイル

スの再分類が進められている．こうした検討の結果，ト

マト黄化葉巻症状を引き起こすベゴモウイルスはアジア図１　トマト黄化葉巻症状（トマト黄化葉巻病）
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産とアフリカ産の 2 グループに大別され，イスラエルな

ど地中海沿岸で発生しているウイルス群と中国やタイな

どで発生しているウイルス群は互いに類縁関係が離れて

いることがわかった．表 1 には，Fauquet ら 4）の分類に基

づくトマト黄化葉巻症状の主な病原ウイルスを示した．

ここでは，ベゴモウイルスの種を分ける基準として全塩

基配列の相同性を重視しており，DNA-A の塩基配列相

同性が 89％未満のものを別種と判定している．この考

え方はウイルスの国際的な分類基準を定めた ICTV8 次

報告書 5）にも踏襲されている．

　日本で発生している TYLCV のうち，静岡県および

愛知県の分離株は，イスラエル産 TYLCV マイルド株

（TYLCV-Mld）との相同性が全塩基配列レベルで 98％と

きわめて高かった 6）．一方，長崎県の分離株は TYLCV

マイルド株とは 92％，TYLCV イスラエル株とは 98％の

相同性が認められ，長崎株は TYLCV イスラエル株とほ

ぼ同じウイルスと考えられた 3）．さらに 2004 年に高知

で発生が確認された土佐分離株も TYLCV イスラエル株

に属するが，長崎株とはやや塩基配列が異なる遺伝子型

であった 7）．これまで日本の周辺国ではアフリカ産ベゴ

モウイルスの発生は報告されておらず，東アジアでは日

本にだけ異なるタイプのベゴモウイルスが海外から持ち

込まれ，トマト黄化葉巻病の流行を引き起こしたと考え

られる 8）．なお，TYLCV イスラエル株は激症型，TYLCV

マイルド株はマイルド型と呼ばれることもあるが，病徴

の発現にはトマトの品種や感染時期の影響もあるため，

発病株の症状のみから病原ウイルスの系統を区別するこ

図 2　タバココナジラミが媒介するベゴモウイルスの構造模式図

　　  Ａは 1 種類の遺伝子のみを持つタイプ（monopartite），

Ｂ は 2 種 類 の 遺 伝 子（DNA-A と DNA-B） を 持 つ タ イ プ

（bipartite）である．Ａタイプのウイルスとして TYLCV を

例示した 37）．

表１　トマトに黄化葉巻症状を引き起こす主な旧世界産ベゴモウイルス
　　　（Fauquet ら , 2003）より抜粋

  種　名　　 略号　分離株が得られた国名

アジア産グループ（インド，東アジア）

Tobacco leaf curl Japan virus ; TbLCJV 日本

Tomato leaf curl Bangalore virus   ; ToLCBV インド

Tomato leaf curl Bangladesh virus ; ToLCBDV バングラデシュ

Tomato leaf curl Gujarat virus   ; ToLCGV インド

Tomato leaf curl Karnakata virus   ; ToLCBV インド

Tomato leaf curl Laos virus   ; ToLCLV ラオス

Tomato leaf curl New Delhi virus   ; ToLCNDV インド

Tomato leaf curl Sri Lanka virus   ; ToLCSLV スリランカ

Tomato leaf curl Taiwan virus   ; ToLCTWV 台湾

Tomato leaf curl Vietnam virus   ; ToLCVV ベトナム

Tomato yellow leaf curl China virus  ; TYLCCNV 中国

Tomato yellow leaf curl Thailand virus  ; TYLCTHV タイ

アフリカ産グループ（地中海沿岸地方，オーストラリア *を含む）

Tomato leaf curl virus ; ToLCV オーストラリア

Tomato yellow leaf curl Gezira virus ; TYLCGV スーダン

Tomato yellow leaf curl Malaga virus ; TYLCMalV スペイン

Tomato yellow leaf curl Sardinia virus ; TYLCSV イタリア，スペイン

Tomato yellow leaf curl virus ; TYLCV イスラエル，サウジアラビア，スペイ

ン，ポルトガル，キューバ，ドミニカ，日本

Tomato yellow leaf curl virus � Iran ; TYLCV-IR イラン

Tomato yellow leaf curl virus � Iran ; TYLCV-IR イラン

Tomato yellow leaf curl virus � Mild ; TYLCV-Mld イスラエル，日本

Tomato yellow leaf curl virus � Sudan ; TYLCV-SD スーダン

ウイルスの系統樹は，以下の web サイトを参考にした。

Fauquet, C.M. et al. Updated revised proposal for naming geminiviruses.

http://www.danforthcenter.org/iltab/geminiviridae/naming/howtoname.html
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とはできない．

　日本で確認された 4 種類の TYLCV 分離株およびそ

れと相同なウイルス株の発生分布を，図 3 に示した．

TYLCV マイルド株（静岡株あるいは愛知株）の分布

は東海地方および関東地方の一部と中国地方の一部に，

TYLCV イスラエル株（長崎株あるいは土佐株）の分布

は九州のほか，四国，中国，紀伊半島と関東地方の一部

にそれぞれ飛び離れていることがわかり，媒介虫の移動

よりも感染苗の人為的な移動による分布拡大が起きてい

ることをうかがわせる．

 

3　媒介コナジラミ

　トマト黄化葉巻症状の病原ウイルス（ベゴモウイルス）

は，タバココナジラミ Bemisia tabaci （図 4）によって永

続的に媒介される．

　タバココナジラミは形態的に区別できる特徴が乏しい

ため，過去に世界各地で様々な植物から採集された多く

のコナジラミ個体群が，単一の「タバココナジラミ」と

して整理・記載された．このため，タバココナジラミは

世界中に分布し，おびただしい数の作物を加害する「大

害虫」として扱われている．しかし，タバココナジラミ

には寄主植物の異なる寄主レースや形態以外の生物学

的特徴が異なる数多くのバイオタイプが知られており，

なかでも北米産のバイオタイプ A と世界各地に分布を

広げているバイオタイプ B の間には，生化学的な特徴，

遺伝子解析による特徴，寄主植物に与える生理障害の有

無，個体群間の交雑能力などで大きな差異が存在する．

このため Bellows ら 9）は両者が種のレベルで異なってい

るとし，バイオタイプ B を別種シルバーリーフコナジ

ラミ Bemisia argentifolii として記載した．

　 現 時 点 で は， タ バ コ コ ナ ジ ラ ミ は 潜 在 種（cryptic 

species）であるシルバーリーフコナジラミを含めて，数

多くのバイオタイプからなる種複合（species complex）

として扱われている 10）．

　Perring10）は近年の遺伝子解析の成果をふまえて，こ

れまでに報告されたバイオタイプのグループ化を試みた

（表 2）．データが不十分あるいは相互に矛盾しているた

め今回のグループ化に含まれなかったバイオタイプも多

く残されている．また同じグループ内にまとめられなが

ら地理的に大きく離れたバイオタイプも存在しており，

今後さらに検討が必要である．

　De Barro ら 11） はミトコンドリア CO1 とリボソーム

ITS1 遺伝子の配列データを解析し，世界各地のタバコ

コナジラミがアジア，バリ，オーストラリア，半サハラ

- アフリカ，地中海・小アジア・アフリカ，新世界とい

う 6 種類の主要なレース（遺伝的に判別可能だが形態的

に差異が認められないグループ）と，いずれのレースに

も関係づけられないアジア地域の多数の遺伝子型に分け

られることを示した．

　日本では，従来からスイカズラ，サツマイモ等に生息

するタバココナジラミ在来系統が本州以西に分布する

ことが知られていたが 12），1989 年にタバココナジラミの

バイオタイプ B（シルバーリーフコナジラミ）が海外か

ら侵入し，国内各地で野菜や花卉を加害するようになっ

た 13,14）．また，沖縄県石垣島には，本州の在来系統と

はアイソザイムのバンドパターンやミトコンドリア 16S 

rRNA の塩基配列が異なる別のタバココナジラミ在来系

統が分布している 15,16）．

　隣国である韓国にも，バイオタイプ B が近年侵入し

たが，在来のタバココナジラミ（非 B 系統）も分布し

ている．

　Lee と De Barro16）が行ったミトコンドリア 16S rRNA

の塩基配列の系統解析によれば，本州以西に分布する在

来系統のタバココナジラミは，韓国の非Ｂ系統のタバコ

コナジラミ（寄主植物ダイズ）と近縁であり，Perring10）

図 3　国内でトマト黄化葉巻病の発生が報告された地域と確認

された TYLCV 分離株（2005 年 12 月現在）

図 4　タバココナジラミのバイオタイプＢ（成虫）
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が提示したグループ 6（表 2）に属すると推定される．

台湾には，1990 年にバイオタイプ B が侵入したが，在来

のタバココナジラミも分布しており，バイオタイプ AN

とバイオタイプ Nauru が報告されている 17）．

　最近，上田 18）によってタバココナジラミのバイオタ

イプ Q が日本に侵入し，九州地域を中心に分布を拡大

していることが明らかにされた．バイオタイプ Q は，

かつてイベリア半島南部に局在的に分布していたが，近

年分布を広げ，イタリアやイスラエル，中国でも発生が

報告されている 19,20,21）．イスラエルでは，バイオタイプ

Q の個体群で殺虫剤ピリプロキシフェンに対する抵抗性

が高度に発達していることが明らかになり，一方同時に

採集されたバイオタイプ B はピリプロキシフェンに感

受性であった．タバココナジラミの異なるバイオタイプ

間では交雑が起きないかまれであるため 22,23），ピリプロ

キシフェン散布による淘汰圧の下で殺虫剤抵抗性に関し

て遺伝的に異なる系統の選抜が起きた可能性がある．

4　タバココナジラミのバイオタイプとウイルス

媒介能力

　TbLCJV が病原ウイルスであるトマト黄化萎縮病は，

在来系統のタバココナジラミによって媒介されるが 1），

1996 年に海外から侵入した TYLCV は，1989 年に同じく

海外から侵入したタバココナジラミのバイオタイプ B

（シルバーリーフコナジラミ）によって媒介され，日本

国内での分布を拡大している 2,3,24）．ベゴモウイルスの種

類とタバココナジラミのバイオタイプ間の媒介親和性に

ついては，まだ十分に調査されていないが，バイオタイ

プによって媒介されるベゴモウイルスの種類が異なる場

合があるものの，コナジラミとウイルスを獲得・接種す

る寄主植物との親和性の方がより重要であると言われて

いる 25）．

　Jiang ら 26）によれば，タバココナジラミのバイオタイ

プ Q はバイオタイプ B（シルバーリーフコナジラミ）

と同様な広い寄主植物選好性とウイルス媒介能力を有

しており，今後日本国内で新たな TYLCV 媒介虫となっ

てトマト黄化葉巻病の流行を引き起こす危険性が高い．

既に九州ではバイオタイプ Q が広範囲に分布しており，

事実上 TYLCV の媒介虫になっていると考えられる．ま

た，これまで発生が稀であったトマト黄化萎縮病の発生

事例も各地で増加しているため，バイオタイプ Q によ

る土着のベゴモウイルス媒介にも警戒する必要がある．

グループ名

分布 バイオタイプ名 グループ化の根拠と生物学的特徴

グループ 1
新世界

（北米，中米，南
米）

A, C, N, R
リボソーム DNA の ITS 領域およびミトコンドリア DNA の CO1 領域の相同
性により，これら新世界のバイオタイプは同一集団に分類される．

グループ 2 世界各地 B（B. argentifolii）

カボチャ葉の白化症状やトマト果実の着色異常はこのバイオタイプ B のみ
が引き起こす．他のバイオタイプとの間で様々なレベルの生殖不適合が認め
られるが，世界各地に生息するバイオタイプ B 間では交配可能．エステラー
ゼバンドパターン，遺伝子解析などの結果，北米のバイオタイプ A と B の
間には種レベルにふさわしい差異が存在すると判断され，別種 B. argentifolii  
Bellows and Perring として記載された．

グループ 3
西アフリカ・
スペイン

E, S

ベニン（西アフリカ）の Asystasia gangetica （ガンゲティカ：キツネノマゴ科）
から採集されたバイオタイプ E は，アロザイム解析や遺伝子解析によりス
ペインのサツマイモ属 Ipomea から採集されたバイオタイプ S が近縁とされ，
他のバイオタイプとは異なる集団に分類される．

グループ 4 インド H
ケララ州（インド）でスイカから採集された個体群はカボチャの白化症状を
引き起こさないことが確認されている．遺伝子解析の結果，他のどのバイオ
タイプとも異なる集団に分類される．

グループ 5
アフリカ・
スペイン

L, Q, J, ？( エジプ
ト )

バイオタイプ L はスーダンでワタから採集され，カボチャの白化症状は引
き起こさない．ミトコンドリア DNA の 16S および CO1 領域の解析によれば，
バイオタイプ L はバイオタイプ A，B，E，H と区別される．リボソーム DNA
の ITS 領域の解析では，エジプトの Lantana camara（シチヘンゲ：クマツヅ
ラ科）から採集された個体群（バイオタイプ名なし），スペインのトマトか
ら採集されたバイオタイプ Q，ナイジェリアのササゲから採集されたバイオ
タイプ J と同一集団に分類される．

グループ６
トルコ，
中国，韓国

M, ？( 海南島 ),？
( 韓国 )

トルコでワタから採集されたバイオタイプ M は，バイオタイプ B，K，D とは
交配せず，カボチャの白化症状を引き起こさない．リボソーム DNA の ITS
領域を使った系統解析で，海南島の個体群（バイオタイプ名なし）と韓国の
個体群（バイオタイプ名なし）と同じ集団に分類される．

グループ７ オーストラリア AN

クイーンズランド南部とダーウィンでワタから採集されたバイオタイプ AN
はオーストラリア土着の個体群と考えられ，リボソーム DNA の ITS1 領域
を使用した系統解析で，世界の他のバイオタイプとは別集団に分類される．
バイオタイプ AN とバイオタイプ B の交雑個体と見なされるエステラーゼ
バンドパターンを持つ個体が発見されているが，交配実験によって妊性を持
つ子孫は得られていない．

表 2　Perring（2001）により提示されたタバココナジラミ種複合のグループ化
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5　タバココナジラミによる TYLCV の媒介条件

　野菜茶業研究所で行った実験（北村ら，未発表）で

は，罹病トマト株からタバココナジラミ（バイオタイプ

B）成虫がウイルスを獲得し無病トマト苗に感染させる

ためには，6 時間の獲得吸汁では足りず，24 時間の獲得吸

汁が必要であった（感染株率 75％）．また，3 日間獲得吸

汁を行ったコナジラミ成虫を無病トマト苗に接種吸汁さ

せた場合，最短 15 分の吸汁で感染株が生じた（感染株

率 20％）．接種吸汁時間が長くなるにつれて感染株率も

増加し，24 時間接種吸汁させた場合は 60～83％の感染株

率となった．また Pico ら 27）によれば，供試するコナジ

ラミとウイルス系統の組み合わせによっては獲得吸汁時

間 15～30 分，潜伏期間 21～24 時間の後，15～30 分の接

種時間でウイルス媒介が可能であるという．従って，タ

バココナジラミ成虫がウイルスを保毒するためには一定

時間が必要であるが，一旦保毒虫となった場合，新たな

トマト株での接種吸汁によるウイルス感染は速やかに起

こると予想される．

　なお，TYLCV はコナジラミの吸汁と接ぎ木によって

伝染するが，種子からは伝染しない．Ghanim ら 28）は

TYLCV を保毒したタバココナジラミ（バイオタイプ B）

成虫が次世代にウイルスを経卵伝染すると報告したが，

善ら 29）および北村ら 30）の調査では，日本で発生してい

るタバココナジラミ（バイオタイプ B）と TYLCV の組

み合わせによる経卵伝染は確認されなかった．バイオタ

イプ Q による経卵伝染については不明であり，今後調

査が必要である．

6　野外における TYLCV のウイルス源

　TYLCV の感染植物として，トルコギキョウ，インゲン，

ピーマン，タバコ，ウシハコベ，エノキグサなどの農作物，

雑草類が報告されている 8,31）．しかし，こうした調査で

各種の植物からウイルスが検出されても，感染植物から

コナジラミによって再度ウイルスが媒介されるかどうか

（すなわちこれらの植物がウイルス源となるのかどうか）

は明らかでなく，今後ウイルス源となる危険性を定量的

に評価する必要がある．TYLCV の感染が報告された植

物の中には，タバココナジラミがほとんど寄生しないも

のもある．また，静岡県で発生している TYLCV マイル

ド株（静岡株と愛知株）については，集中的な野外調査

にもかかわらずトマト以外の感染植物は発見されていな

い 24）．

　現時点で確実に野外での TYLCV のウイルス源となっ

ていることが確認されている植物は，栽培施設周辺に放

置された野良生えのトマトと家庭菜園の無防除トマトで

ある．

7　TYLCV の伝染環

　タバココナジラミ（バイオタイプ B）は冬季に野外で

ほとんど死滅し，野外の罹病トマトも枯死するため，ト

マトなどの栽培施設が TYLCV と媒介コナジラミの主た

る越冬場所になっている．

　春になって気温の上昇とともに越冬したコナジラミは

施設内で増殖し，TYLCV 罹病株が存在した場合は施設内

の他の株にウイルスを媒介する．こうした過程を繰り返

すことにより，施設内の罹病株率とコナジラミの保毒率

は高まる．

　施設内のコナジラミ密度が高まるにつれて，施設から

野外へ脱出する保毒コナジラミも増加し，初夏にトマト

栽培を終了する際には，何も対策をとらない場合，多量

の保毒コナジラミ成虫が野外に放出され，野良生えのト

マトや家庭菜園のトマトに TYLCV を媒介することにな

る．ウイルスに感染した野良生えトマトや家庭菜園トマ

トは新たなウイルス源となり，そこで発育・吸汁したコ

ナジラミが保毒虫となって，夏から秋にかけて定植され

た施設トマトに TYLCV を媒介する．トマト周年栽培地

帯における TYLCV の伝染環（模式図）を図 5 に示した．

8　ウイルス源の除去と施設への侵入防止等によ

る被害の軽減

　タバココナジラミ（バイオタイプ B）は夏季には多く

の種類の寄主植物で育ち，これら罹病トマト以外の植物

で発育した個体は TYLCV を持たない無毒虫である．熊

本県の調査によれば，雑草地で捕獲されたコナジラミ成

虫はすべて無毒虫であり，発病トマトの栽培施設内で捕

獲された個体のみが保毒虫であった 32）．野菜茶業研究

所が 2004 年に三重県北部のトマト栽培地帯で行った調

査では，夏から秋にかけて野外に設置したトマト苗で捕

獲されたコナジラミ成虫の保毒率は，全体で 10～15％

以下という低い値であった 33）．

　大部分が無毒虫である野外コナジラミ個体群を殺虫剤

散布などによって徹底防除しても，保毒虫に対する防除

効果は低い．保毒虫の発生源である罹病した野良生えト

マトの除去や家庭菜園トマトでの防除を行って保毒虫そ

のものを減らす方が防除効果は高い．また，トマト栽培

終了時に作物が完全に枯死するまで施設を閉鎖し，保毒

コナジラミの脱出を防止すれば，病原ウイルスの野外へ

の放出量を低下させる効果がある．

　施設開口部への防虫ネット展張や紫外線除去フィルム

の使用による保毒虫侵入の防止，定植時の粒剤の施用等

を組み合わせることによって，トマト黄化葉巻病の発生

を効果的に抑制できることが示された 34,35）．加えて，黄

色粘着板によるコナジラミ成虫の捕殺や適時殺虫剤散

布，春のコナジラミ増殖を防止するための殺虫剤施用あ

るいは生物農薬（天敵）の利用など，各種防除手段を組
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み合わせて施設内外での保毒虫とウイルス量を減少させ

ることが，黄化葉巻病の流行防止につながると言えよう．

9　抵抗性品種の活用と問題点

　現在知られているトマト黄化葉巻病抵抗性品種では，

ウイルス濃度が低下し病徴は抑制されるものの，ウイル

スの感染が阻止されるわけではない 36）．従ってこうした

抵抗性品種を不用意に導入してコナジラミ防除を怠った

場合には，新たなウイルス源を供給する危険性もあるの

で注意が必要である．今後非罹病性品種（免疫性品種）

の開発を進めるとともに，ウイルス感染性の抵抗性品種も

黄化葉巻病対策の一手段として適切に位置づけ，地域の

実情に応じた総合的な防除体系を組み立てる必要がある．

摘要

　近年世界各地で発生が拡大しているトマト黄化葉巻

症状の病原ウイルスと媒介コナジラミについて最新の知

見を紹介した．日本で黄化葉巻症状を引き起こすウイル

スには，Tobacco leaf curl Japan virus（TbLCJV）と Tomato 

yellow leaf curl virus（TYLCV） が あ る．TYLCV は 1996

年に日本で初めて発見され，ウイルス株の原産地はイス

ラエルであると判明した．同ウイルスは同じく 1989 年

に海外から侵入したタバココナジラミのバイオタイプ B

（中東地域原産）によって永続的に媒介される．タバコ

コナジラミは世界各地で数多くのバイオタイプが知られ

ており，それぞれ生理生態的特徴や殺虫剤に対する感受

性などが異なる．最近バイオタイプ B に加えて，タバコ

コナジラミのバイオタイプ Q（イベリア半島原産）も日

本国内に分布していることがわかった．いずれのバイオ

タイプも TYLCV を媒介できる．日本国内での TYLCV

伝染環はトマトの周年栽培に依存しており，トマト栽培

施設で越冬したコナジラミとウイルス感染株が翌年夏季

のウイルス保毒虫発生源となっている．TYLCV による

トマト黄化葉巻病を防除するためには，栽培施設からの

保毒虫分散と施設周辺の野良生えトマト，家庭菜園トマ

トでの感染株除去等によるウイルス密度の抑制が重要で

ある．黄化葉巻病に対する抵抗性のトマト品種も存在す

るが，病徴は軽減されるもののウイルスには感染するた

め，コナジラミが発生すればウイルス源となる危険性が

あり，導入する際には注意が必要である．
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