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1. はじめに

人々が夏のバカンスを楽しむ海辺．牛乳パックに汲んだ
一杯の海水．さてその中に，何個のウイルスがいる
か？・・・正解は，数百億から数千億個．1980年代の末，ノ
ルウエーの研究グループが明らかにしたこの数字に研究者
たちは驚いた 1）．ブリティッシュ・コロンビア大学の Dr.
Curtis Suttleの試算によれば，海洋ウイルスの総生物量は
シロナガスクジラ約 100万頭分（27～ 270 Mt）に相当す
るという（Suttle 私信）．こうした水の中のウイルスたち
はどのような役割を担っているのか．どんな機能を持って
いるのか．海洋や湖沼をフィールドとする研究者たちはそ
んな疑問を抱き，そのうちの幾人かは水の中のウイルスに
強烈に魅せられた．

人間の科学は，自然水中に存在するウイルスがきわめて
多様であることを示しうる．が，個々のウイルスがどのよ
うな役割・機能を持っているかを解明し尽くすことはでき
ない．ただ，海の中でウイルスの活動がきわめて明瞭に具
現するときがある．それは，赤潮が終息・消滅するときだ．
本稿では，赤潮原因プランクトンとそれらに感染するウイ
ルスの相互関係を中心に，水圏中のウイルスの生態と分子
機構について最新の知見を紹介する．

2. 水圏に存在するウイルス

膨大な生物量を誇る水圏のウイルスたち．その多くは，
海洋の従属栄養性細菌や藍色細菌（藍藻類）に感染するフ
ァージであると考えられている 2）．宿主の生物量から推算
すれば，ファージの次に多いのは植物プランクトンや無色
鞭毛虫等の微小プランクトンを宿主とするウイルスであろ
う．しかしながら，これまでのところ，真核性藻類を宿主
とするウイルスの分離事例は驚くほど少ない．筆者らの知
る限り，2005年現在において，現場から単離され，ラボで
研究材料として扱われている真核性藻類感染性ウイルスは
わずか 15種にすぎない（表 1）．これらの藻類ウイルスの
多くは，数百 kbpという巨大な 2本鎖 DNAゲノムを持ち，
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小型の海洋細菌に匹敵する大きさ（直径約 0.2μm）のウイ
ルス群（Phycodnaviridae科）である（図 1）．このほか，
分類群の確定していない 1 本鎖 RNA ウイルスや 2 本鎖
RNAウイルスなども含まれる．もっとも，大型 DNAウイ
ルスの発見事例が最も多いのは電子顕微鏡観察による発見
の容易さにも関連していると考えられるので，これまでの
知見が必ずしも藻類ウイルスの実際のゲノムタイプの比率
を反映しているとは考えにくい．また，これまでに報じら
れた藻類ウイルスの中には，過去に報告事例のない珍しい
ゲノム構造（部分的に 2本鎖領域を持つ共有結合的に閉じ
た環状 1本鎖 DNAゲノム）を有するウイルスも発見され
ており 7），ウイルス研究分野において，水圏は「未知なる
研究材料の宝庫」であるといえよう．ちなみにこのウイル

ス（CsNIV）は，約 5kbpの 1本鎖領域と約 1kbpの 2本鎖
領域からなる共有結合的に閉じた環状ゲノムを持ち，代表
的な珪藻類である Chaetoceros属の一種に感染し核内で複
製する．既知の開始コドンと終止コドンを用いた ORF解
析では，その構造タンパク質の種類とサイズを補いきれる
ような ORFパターンが得られないことから，通常とは異
なる転写・翻訳のシステムを持つ可能性が高いと考えられ
る．

3. 赤潮の動態とウイルスの動態

HcRNAVは，二枚貝のへい死を引き起こす赤潮原因渦鞭
毛藻 Heterocapsa circularisquama（以下，ヘテロカプサ
と略記）に特異的に感染する粒径約 30nmの正二十面体ウ
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図１. （A）大型２本鎖 DNA ウイルス HcV に感染したヘテロカプサ・サーキュラリスカーマ細胞の断面像,(B) 宿主細胞内で複製し

た HcV 粒子の拡大像.

表 1 2005 年までに単離された海産真核微細藻感染性ウイルス.
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イルスである（図 2）20）．polyA領域を欠く 4.4kbの 1本鎖
RNAゲノム上には，複製酵素（群）をコードすると予想さ
れる ORF1と単一主要構造タンパク質をコードする ORF2
が存在する．対数増殖期の宿主に対して HcRNAVを接種
した場合，約 1-2日後に 1感染細胞あたり数千個の娘ウイ
ルス粒子を放出しつつ宿主細胞は崩壊に至る．
三重県英虞湾での 5年間にわたる現場調査の結果，水柱
中の HcRNAV密度は，ヘテロカプサ赤潮発生時期（主に
夏季）に特異的に増加し，赤潮の終息に伴い減少すること
が明らかとなった．2001年の調査では，ヘテロカプサ個体
群中の実に約 88%がこの小型ウイルスに感染していること
が確認された．これらの事実は，両者間に密接な生態学的
相互関係が存在していることを意味していると考えられる．
赤潮発生時期には底泥中の HcRNAV量も急激に増加する
が，赤潮終息後は水柱中と比べ緩やかに減少する 21）．また
5年間の調査期間中，底泥中の HcRNAV量が赤潮発生時期
（夏季）以前に検出限界以下まで減少した年にはヘテロカプ
サ赤潮の中～大規模発生（＝赤潮発生年），ならびにそれに
伴う HcRNAVの増殖，底泥中への蓄積がみられたのに対
し，HcRNAVが大量に環境中に蓄積され，赤潮発生時期ま
で底泥中に或る程度以上残存していた年には，ヘテロカプ
サの発生はほとんどみられなかった（＝赤潮非発生年）．す
なわち，環境中のウイルス蓄積量と宿主赤潮プランクトン
の発生規模との間には，明瞭な逆相関がみられた．
これらの事実に基づき筆者らの研究グループは，天然環
境中において，ヘテロカプサ赤潮の終息にウイルスが明ら
かに重要な影響を与えていると結論した．この天然の「抗
赤潮因子」であるウイルスを抽出し，拡大利用することに
より，赤潮防除という形での産業支援が可能になるかもし
れない．現在，民間企業との協同の下，こうした実学的研
究が展開されている．

4. HcRNAVの種内宿主特異性

植物プランクトンに対してウイルスを感染させる際に，
特別な操作は必要ない．ウイルス懸濁液を宿主培養に滴下
するだけで，感染は成立する．植物ウイルスはその感染の
成立に宿主細胞表面の損傷を介した細胞内へのウイルスの
侵入を必要とするのに対し，藻類ウイルスの感染機構はバ
クテリオファージや動物ウイルスのそれと似通っており，
宿主細胞への吸着を経て細胞内へのウイルス（ゲノム）の
侵入がなされるのであろう．しかしながら，ウイルスの宿主
株に対する感染特異性パターン並びに宿主側のウイルスに
対する感受性パターンはきわめて多様かつ複雑である 15, 16,

20, 28）．以下に，ウイルス側の種内宿主域決定機構について
筆者らが得た若干の知見を概説する．
筆者らの研究グループは，西日本各地より分離されたヘ

テロカプサ株（56株）と HcRNAV株（107株）の間でク
ロスアッセイ（5,992通りの組み合わせでの交叉感染性試
験）を行った結果，HcRNAVが相補的な宿主域を持つ 2つ
のエコタイプ（CY型, UA型）に群別されることを明らか
にした 20）．また，両エコタイプの代表株をそれぞれ選び，
ゲノムの性状を比較した結果，いずれも鎖長 4.4kpの直鎖
1本鎖 RNAであること，塩基配列レベルで約 97％が一致
すること，ならびに両者とも上述の 2個の ORFを持つこ
とが示された．そこで，両者間で特徴的な差異がみられた
領域を増幅するための RT-（nested）PCR系を設計し，両エ
コタイプの HcRNAV計 25株について，変異集中領域の
アミノ酸配列を比較した．その結果，相補的な宿主域を持
つ両エコタイプ間で，ORF2（カプシドタンパク質遺伝子）
の 4つの領域に特徴的な違いがみられることが明らかとな
った．また，コンピュータ上でのカプシドタンパク質の立
体構造予測の結果，同領域に対応するアミノ酸配列の大部

図２. （A）小型１本鎖 RNA ウイルス HcRNAV に感染したヘテロカプサ・サーキュラリスカーマ細胞の細胞質断面像，（B）感染細

胞より放出された HcRNAV 粒子の陰性染色像.
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分がウイルス表面側に露出している可能性が示唆された．
これらの結果から，両エコタイプの種内宿主特異性は，ウ
イルス表面の超微細構造の差異を反映しており，ウイルス
表面構造と宿主細胞表面との親和性により決定されるもの
と推察された．
以上の知見から，天然のヘテロカプサ個体群は，ウイル
ス感受性パターンの異なる少なくとも 2群のエコタイプよ
り構成されており，それぞれが現場環境中で示す挙動に伴
い，それぞれに感染するウイルス（HcRNAV-エコタイプ）
が独立した量的推移を示すものと考えられた．その複雑な
宿主対ウイルス間のせめぎ合いのプロセスを経て，最終的
に赤潮は終息に至るものと考えられる．
このように，現場環境中におけるウイルス対宿主プラン
クトンの間の相互関係・動態を決定するメカニズムが，
徐々に明らかになりつつある．しかしながら，海のウイル
スの生態学的役割に関する研究への努力投入量は依然とし
て不足している．海洋生態系に関する詳細かつ的確な理解
を深化させるには，さらに多様な宿主-ウイルス系について
の精査が望まれる．

5. 水圏ウイルスの遺伝資源としての可能性

閑話休題．ごく最近，赤潮原因藻ヘテロシグマ・アカシ
オを宿主とするウイルス（HaV）の DNAポリメラーゼ遺
伝子の活性中心に「インテイン遺伝子」の存在が確認され
た 17）．インテインは，イントロンとは異なり mRNAへの
転写段階ではスプライシングされず，タンパク質に翻訳さ
れた段階で自発的にスプライシングされる 32）．インテイン
遺伝子は宿主ゲノム上の必須遺伝子の重要な（＝保存的な）
配列に介在するケースが多い（そうした必須領域に自らを
配置することができたインテインだけが淘汰・選択の結果，
生き残り，研究材料となったと理解するのが自然であろ
う）．インテインの切り出し，すなわちタンパク質スプライ
シングの結果，インテイン両末端に隣接したアミノ酸間の
ペプチド結合（エクステイン同士の結合）が形成され，イ
ンテインにとっての宿主である必須酵素の成熟が完了する．
この性質を利用したタンパク質の精製技術や，新規タンパ
ク質分子の設計に関する研究が進められつつある 32）．また
クロレラ感染性ウイルスの巨大ゲノム中には，動物細胞で
しか見つかっていなかったヒアルロン酸合成酵素や，配列
特異的な DNAメチル化酵素と制限酵素のセットをはじめ，
種々の有用酵素がコードされていることが明らかとなって
おり，その実用的利用が検討されている 33）．
これらの事実とあわせ，水圏ウイルスの膨大なバイオマ
ス，そして水圏ウイルスのほとんどが未解明の状態にある
ことを考えれば，水圏ウイルスは，未知なる遺伝資源の宝
庫としても，大いに魅力的な存在であるといえるだろう．
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A great amount of virus particles exist in natural waters. Each virion is considered to have its own
ecological role, affecting the maintenance and fluctuation of aquatic ecosystems. We have been
studying viruses infectious to micro-plankton, especially those infecting phytoplankton. Red tides are
caused by drastic increase in abundance of plankton. We succeeded in elucidating that viral infection is
one of the most important factors determining the dynamics and termination of algal blooms by means of
field survey and molecular experiments. In addition, we demonstrated that the interrelationship
between viruses and their hosts are highly complicated, and might be determined by the molecular-
structural difference of viral capsids among distinct virus ecotypes. Furthermore, in the process of our
investigation on various aquatic algal viruses, their importance as genetic sources has also been
suggested. In order to deeply understand the mechanism of aquatic ecosystem, more intensive studies as
for aquatic viruses are urgently required.


