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はじめに

　植物に感染するマイナス（－）鎖 RNAウイルスは，多
様な植物種に発生するヌクレオラブドウイルス属やサイト
ラブドウイルス属（ラブドウイルス科，モノネガウイルス
目），花きや野菜類で被害が大きいトスポウイルス属（ブ
ニヤウイルス科）のメンバーがよく知られている．前者は
非分節型，後者は分節型の（－）鎖 RNAゲノムを持つ．
また，科は未設定であるが，イネ科作物で問題になってい
るテヌイウイルス属（リフトバレー熱ウイルスで知られる
ブニヤウイルス科フレボウイルス属に近縁）やバラ科植物
やイチジクなどに発生するエマラウイルス属（オルトブニ
ヤウイルス属に近縁）などが知られている．これらは，動
物ウイルスには認められない宿主植物の細胞間移行に必要
な遺伝子（細胞間移行蛋白質）をコードしている．フレボ
ウイルスではゲノム Sセグメントが“両極性 RNA”（アン
ビセンス構造）であるが，トスポウイルス（Mおよび S
セグメント）やテヌイウイルス（RNA2～ 4）も同様の両
極性 RNAセグメントを持つ 1）．上記ウイルスの媒介には，

エマラウイルスでは節足動物のフシダニ類が，それ以外で
は昆虫類（アブラムシ，アザミウマ，ウンカ，ヨコバイな
ど）が関与し，さらに一部ウイルスは媒介昆虫の体内で増
殖することが証明されている 1-3）．その他，土壌生息菌で
媒介されるユニークな分節型の紐状ウイルス（オフィオウ
イルス科）やその随伴ウイルス（バリコサウイルス属；後
述）なども存在する 1）．植物ウイルスの多くは被膜を持た
ない粒子を形成するが，植物ラブドウイルス，トスポウイ
ルス，エマラウイルスはスパイク蛋白質やその前駆体を
コードし，被膜を持つ典型的な成熟粒子を形成する．一方，
テヌイウイルスやバリコサウイルスもスパイク蛋白質に類
似した遺伝子を保有するが，感染細胞内に被膜粒子は観察
されていない．このように，植物でも多様な（－）鎖
RNAウイルスの存在が明らかになりつつあるが，その多
くが動物（－）鎖 RNAウイルスとの共通点を持っている
ことから，（－）鎖 RNAウイルスの分子進化を理解する
上で非常に興味深い研究材料である．
　ラブドウイルスは，植物以外にもヒト，動物，昆虫，魚
類など多様な生物種に存在することが知られている．その
ウイルス粒子は被膜を持ち，桿菌 ･ 弾丸状（100–430nm
× 45-100 nm）で，その内部に非分節型（－）鎖 RNAゲ
ノム（11-15kb）を包含している．分類上，ラブドウイル
ス科はフィロウイルス科，パラミクソウイルス科，ボルナ
ウイルス科と共にモノネガウイルス目に所属し，リッサウ
イルス属，ベシクロウイルス属，エフェメロウイルス属，
ノビラブドウイルス属，ヌクレオラブドウイルス属，サイ
トラブドウイルス属の６属が設定されている 4）．また，
2012年には新たにPerhabdovirus，Sigamavirus，Tibrovirus
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の 3属が国際ウイルス分類委員会（ICTV）で承認された（動
物ラブドウイルスの一般的な性状については最近の総説 5）

をご参照頂きたい）．植物ラブドウイルスはその感染細胞
内の所見から，複製の場として核内が推定されるヌクレオ
ラブドウイルス属と細胞質内が推定されるサイトラブドウ
イルス属に大別される 6）．本総説で取り上げるランえそ斑
紋ウイルス（orchid fleck virus， OFV）は，分節型の（－）
鎖 RNAをゲノムに持つにも拘わらず，ゲノム構造，遺伝
子発現様式や細胞内所見がヌクレオラブドウイルスに類似
したユニークなウイルスである 7，8）．しかし一方で，OFV
粒子はラブドウイルスに特徴的な被膜を欠く点，さらに節
足動物のオンシツヒメハダニ（Brevipalpus califorunicus）
で媒介される点で昆虫伝搬性の植物ラブドウイルスとは異
なる 8）．
　本稿では，分節型ウイルスとして独自の進化を遂げた
OFVの基本性状，ゲノム構造と遺伝子発現様式を，一般
的な動植物ラブドウイルスとの比較を交えて紹介する．さ
らに，OFVの複製戦略の一端（核内封入体の誘導機構）
や最近我々が関与した分類学上の提案についても概説す
る．

1． ランえそ斑紋ウイルス（OFV）の一般的性状

　OFVは，本邦で 1969年に“えそ斑紋症状”を示すラン
科植物（シンビジウム：Cymbidium sp．）から分離され，
1973年にその命名がなされた 9）．その後，OFVに類似し
たウイルスあるいは類似症状が，ドイツ，デンマーク，ブ

ラジル，オーストラリア，南アフリカ，韓国などで，様々
なラン科植物（50属以上）から報告されている 10-12）．現
在ではラン科植物の生産（栽培）上，最も注意すべきウイ
ルスの一つとして認識されている．OFV粒子は長さ 100-
150nm，幅 32-40nmの短桿菌状粒子で，しばしば弾丸状
粒子も観察される 9，13）（図 1A）．感染細胞では，核内に
特徴的な封入体“Viroplasm”（Vp）が誘導され（図 1B），
Vpの内部や周囲には多数のウイルス粒子が観察される 9）．
OFVの粒子形態は小型であり，その構造はラブドウイル
スのヌクレオキャプシド（スケルトン構造）によく似てい
る．前述の通り細胞内所見も植物のヌクレオラブドウイル
スに類似性を示す 8）．しかし OFVは，ヌクレオラブドウ
イルスの様に単独で核膜間隙へ出芽して成熟粒子が形成さ
れることは稀で，核膜内膜に取り付いた粒子の集団が核膜
間隙に向け押し出され，車軸状に配列した粒子を含む小胞
が形成される（図 1C）．OFVはオンシツヒメハダニによ
り媒介され，保毒成虫は少なくとも 20日以上ウイルス伝
搬能力を保持する 8）．その伝搬様式は永続型と想定される
が，循環型，増殖型のいずれであるかは不明である．

2． OFVのゲノム構造と遺伝子発現様式

　OFV日本産分離株（So）のゲノムは 2分節の（－）鎖
RNAで，RNA1が 6，413塩基， RNA2が 6，001塩基から
なる 7）．RNA1と RNA2の末端はそれぞれ相補的であり，
最初の 6塩基（3'-UGUGUC-----GACACA-5'）は両者で共通
である．RNA1のゲノム相補鎖（vc）には，その 5'側から N

図 1 ランえそ斑紋ウイルス (OFV)の粒子および感染細胞内の電子顕微鏡観察像
（A）OFV精製ウイルス粒子のネガティブ染色像．精製粒子ではサイズは長さ 100-110nm，幅 45-50nm，らせん構造のピッチ
は約 4.5nmである．また，粒子の構成蛋白質として，N，P，M，Lが同定されている 13）．(B)OFV感染ツルナ（Tetragonia 
expansa）葉の細胞核内に形成された封入体（Viroplasm，核内で明るく見えている領域）．(C)核膜間隙に観察される OFV粒
子の車軸状構造（多くの場合，核膜内膜に複数の粒子が車軸状に配列して包含され核膜間隙内に移行する）．Nu:核小体，
CW:細胞壁．スケールバー：100nm.
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（nucleocapsid protein/ORF1），P（推定 phosphoprotein/
ORF2），ORF3（推定 movement protein），M（推定 matrix 
protein/ORF4）および G（推定 glycoprotein/ORF5）の 5
種の蛋白質をコードする ORFが，RNA2には L（RNA-
dependent RNA polymerase，RdRp）蛋白質 ORFが座上
する（図 2A）．OFVの遺伝子はそれぞれのmRNAがモノ
シストロニックに発現する 14）．RNA1の遺伝子（mRNA
転写ユニット）は並列に位置し，その遺伝子連結領域には
3'-UAAAUUUAUUUUGU（U/A）（G/A）UU-5'の 18塩基か
らなる保存配列が認められる（図 2B）．前半の 3'-UAAAUUU 
AUUUU-5'は上流の遺伝子の転写終結配列 /ポリ A付加
部で，最後の 3'-UU-5'は下流の遺伝子の転写開始配列であ
る．また両者の間の 4塩基 3'-GU（U/A）（G/A）-5'は遺
伝子連結配列であり転写されない．同様に RNA2の L遺
伝子の前後にも類似配列が存在する．各 mRNAの 5'末端
は Cap構造と推測されているが（RLM-RACE/オリゴ
キャッピング法での検証），ゲノム上に存在しない 1～ 2
塩基の A配列が Capの下流（ウイルスmRNA 5'末端配列
の直前）に付加されている 14）．興味深いことに，単子葉
植物に感染するヌクレオラブドウイルス［rice yellow stunt 
virus（RYSV）とmaize fine streak virus（MFSV）］でも，
同様に mRNAの 5'末端に数塩基が付加される 15，16）．
OFVの宿主であるラン科植物も単子葉植物であり，この
共通点は興味深い．一方，動物ラブドウイルスや双子葉植
物のヌクレオラブドウイルス［sonchus yellow net virus
（SYNV），potato yellow dwarf virus（PYDV）］およびサ
イトラブドウイルス［lettuce necrotic yellows virus （LNYV），
lettuce yellow mottle virus］ではこのような配列付加の報
告はない 17-20）．この付加配列の由来や存在意義は不明で

あるが，付加が数塩基でしかも特定配列（主に A）に限ら
れているので，分節型（－）鎖 RNAウイルスで広く知ら
れている“キャップ・スナッチング機構”（宿主mRNAの
5'キャップ構造と一部の配列を借用する）は関わらないと
考えられる．本件に関して，L蛋白質が係る可能性につい
ては次項（3．OFVのウイルス蛋白質）をご参照頂きたい．
　OFVゲノムの 3'および 5'末端領域には遺伝子領域に含
まれない leader（le，158 nt）と trailer（tr，133nt）領域
が存在する（図 2A）．3'末端側の leader/N遺伝子の連結
部には上述の転写終結 /ポリ A付加配列が存在し，ポリ
Aを有する短い RNA［（+）leader RNA］が転写される
14）．さらに，ゲノム相補鎖（+）RNAの 3'leader（trailer
の相補鎖）領域から同様なポリ Aを持つ短い RNA［（–）
leader RNA］の転写も示唆された．OFV（–）RNAゲノ
ムの転写終結 /ポリ A付加配列に続く遺伝子間の領域は，
常に Gで始まる（図 2B）．この位置の G塩基はラブドウ
イルスゲノムでも保存されていることから，効率的な転写
終結に重要とされている 21，22）．OFVの leader RNAの終
結部位は A/U豊富配列があることから，他の遺伝子と同
様にこの領域でウイルス複製酵素の“transcript slippage”
が生じ，末端部にポリAが付加されるのであろう 23）．以上，
OFVでは各遺伝子ならびに leader RNAの転写ユニットは
特徴的な転写終結・開始配列で制御されている．これはラ
ブドウイルスを含むモノネガウイルスで広く知られている
mRNAと leader RNAの発現様式であり 6），トスポウイル
スなどの分節型（–）鎖 RNAウイルスとは明らかに異なる．
　（+）leader RNAの転写は動物ラブドウイルスの水疱性
口炎ウイルス（vesicular stomatitis virus，VSV;ベシクロ
ウイルス属），Chandipura virus （CHAV;ベシクロウイル

図 2 OFVの遺伝子構造（A）と遺伝子結合領域（B）
（A）OFVの各 RNAセグメント上段はウイルスゲノム鎖 [(-)鎖 RNA，vg]，下段はウイルスゲノム相補鎖 [(+)鎖 RNA，vc]を
示す .ゲノム鎖上の矢尻は遺伝子結合領域を，ゲノム相補鎖上のボックスは各 ORFを表す．le:leader RNA領域；tr:trailer 

RNA領域．(B)遺伝子結合領域はウイルスゲノム鎖で，そのうちうすいオレンジの影付は保存配列を示す．転写終結配列：
mRNA 3'末端配列（ポリ A付加部）の相補配列 ;遺伝子間配列：転写されない領域 ;転写開始配列 (保存配列 Gはオレンジの
影付 )：mRNA 5'末端配列の相補配列．
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ス属）や狂犬病ウイルス（rabies virus， RABV;リッサウ
イルス属）で報告があるが，いずれも末端にポリ A配列
を持っていない 24-26）．これらウイルスの leader/N遺伝子
接合領域では，他の遺伝子間領域に認められるような転写
終結/ポリA付加配列が保存されていない 27）．これに対し，
植物のヌクレオラブドウイルス（RYSVや SYNV）では，
leader/N接合領域の配列が保存されており，ポリ Aが付
加された（+）leader RNAが検出されている 28-30）．この
ポリ A付加は，（+）leader RNAの細胞内局在性（核外へ
の移行）などに関与するのではないかとされている．ラブ
ドウイルスの leader RNAの機能については，ウイルス複
製や転写の制御に関わると考えられている 31）．CHPV（動
物ラブドウイルス）では，（+）leader RNAと Pが結合す
ることで，ウイルスの Lポリメラーゼ活性を転写から複
製へ切り替える機構が存在する 24，32，33）．最近になり，分
節型（–）RNAウイルスであるインフルエンザウイルス（オ
ルソミクソウイルス科）で，ゲノムの 5'末端領域由来の
small RNA（22-27 nt）が複製酵素に作用し，転写から複
製へのスイッチングを行うという例が報告された 34， 35）．
以上から，leader RNA（さらに 5'領域の small RNA）は，
（–）RNAウイルスが進化的に共通に保持する転写・複製
の制御機構を担っているのではないかと指摘されている 24）．

3．OFVのウイルス蛋白質

　一般に動物ラブドウイルスは，ゲノム相補鎖（vc）の 5'
末端から，N（ヌクレオキャプシド蛋白質），P（複製酵素
コファクター），M（形態形成や出芽に関与），G（スパイ
ク蛋白質），L（複製酵素）の 5種の構造蛋白質をコード
する．植物ラブドウイルスは，それらに加え少なくとも移
行蛋白質を P-M間にコードする 6，37）．OFVはこの植物ラ
ブドウイルスゲノムを Gと L遺伝子間で二分した構造を
とる（図 2A）．OFV RNA1の N，Gおよび RNA2の L蛋
白質は植物ヌクレオラブドウイルスの N，G，Lとの間に
21～ 38%の配列相同性が認められる 7）．また，L蛋白質
の RdRpコア保存配列を用いた分子系統解析では，OFV
はヌクレオラブドウイルスと共に独立クレードを形成する 7）

（図 3）．OFVの N蛋白質は，ウイルス粒子に最も多く含
まれる構造蛋白質でゲノム RNAに結合している 13）．OFV
の P（ORF2）とM（ORF4）蛋白質は粒子のマイナーな
構成蛋白質であるが，植物ラブドウイルスの PとM蛋白
質との配列類似性は認められない．感染植物や粒子から得
られた“viral ribonucleoprotein”（vRNP）には，N，P蛋
白質とごく微量な L蛋白質が検出されるが，M蛋白質は
殆ど検出されない．このことから，OFVの P蛋白質は N
や Lと共に vRNPを形成し，M蛋白質はヌクレオキャプ
シド粒子の巻き上げ（形態形成）に関わると考えられる 13）．
このようなヌクレオキャプシド形成に関わるウイルス蛋白
質の構成や機能は，植物ラブドウイルスでも同様と考えら

れる 6）．OFVの G（ORF5）蛋白質はラブドウイルス G蛋
白質と共通の特徴（N末端のシグナル配列，C末端側近く
の膜貫通配列にそれぞれ類似したドメイン）を持つ．ラブ
ドウイルスの G蛋白質は粒子の被膜上にスパイクとして
存在するが，多くの OFV粒子は被膜を持たない裸の状態
で存在することからG蛋白質の役割は不明である．ただし，
OFV粒子は小胞内で車軸状に配列することから，Gは部
分的にその形成に関与しているかもしれない（図 1C，図
4参照）．あるいは，もし OFVが媒介生物であるヒメハダ
ニで複製する場合は，G蛋白質はこの動物宿主での成熟粒
子形成に必要かもしれない．RYSV（ヌクレオラブドウイ
ルス）の P3遺伝子産物は細胞間移行蛋白質であり 38，39），
これに対応する OFVの ORF3蛋白質にも類似の機能が想
定される．
　ラブドウイルスと他のモノネガウイルスの L蛋白質に
は，共通する 6箇所の保存領域（I～ VI）が存在する 40）．
領域 IIIはいわゆる RdRpのコアモチーフで，OFVの L蛋
白質にも存在する 7）．その他の領域のうち，V領域
（polyribonucleotidyltransferase，PRNTase） と VI 領 域
（methyltransferase，MTase）は mRNAのキャッピング
とグアニン N7-メチル化，ヌクレオシド 2'-O-メチル化に
関与する 41,42）．VSVの場合，L蛋白質によるmRNAキャッ
プ形成は真核生物の細胞核酵素（GMP転移型）とは異な
るユニークな機構（GDP転移型）で行なわれ，これは他
の多くのモノネガウイルスでも共通であると考えられてい
る．興味深いことに，PRNTaseモチーフの histidine-
arginine（HR）ドメインは他のラブドウイルス同様 OFV
にも存在するが，MTaseモチーフは OFVとヌクレオラブ
ドウイルス（SYNV以外）には確認されていない 14）．
VSV hr1 （host range変異体）は L蛋白質MTaseモチーフ
がD1671→ V1671に置換しており，ウイルスmRNAのキャッ
プをメチル化が出来ない．しかし，宿主のMTase活性が
相対的に高い BHK細胞では，宿主依存的にウイルス
mRNAのキャップがメチルされることで翻訳が可能とな
り感染が成立する 43,44）．このことから，OFVやヌクレオ
ラブドウイルスの mRNAでも，宿主MTase（あるいは L
蛋白質上の未知MTaseドメイン）によりキャップがメチ
ル化されると考えることも可能であろう．先に述べたウイ
ルスmRNAの 5'末端への非ウイルス A配列の付加は，こ
の様なウイルス L蛋白質のユニークな特性や宿主因子の
関与により行われるのかもしれない．

4. OFVの核内封入体（Viroplasum）誘導機構と
粒子の形態形成モデル

　OFV感染細胞を透過型電子顕微鏡下で観察すると，他
の植物ヌクレオラブドウイルス同様，核内に電子密度が異
なる巨大な“封入体”（Viroplasm，Vp）が観察される 9,12）

（図 1B）．この OFV感染葉の核画分からは主に Nと P蛋
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Receptor 3の関与が示唆されている 54,55）．このうち，
Hsp70は RABVの感染を正に制御する因子でもある 56）．
また，VSVやエボラウイルス（フィロウイルス属）の細
胞質封入体も複製の場であることが示されている 57,58）．
　ヌクレオラブドウイルスは N蛋白質の C末端側に
bipartite class の 核 局 在 化 シ グ ナ ル（NLS）（MFSV，
PYDV，RYSV，SYNVなど）あるいはmonopartite class（他
のヌクレオラブドウイルス）の NLSを持つ 15,47,48）．一方，
OFV N蛋白質は NLSを持たず単独では主に細胞質に存在
する 36）．ラブドウイルスの N蛋白質は N末側に短い
disordered領域を持つが，OFV Nの該当領域はそれらよ
り若干長い 59）．SYNVの N蛋白質の N末領域は N-N間
の相互作用に必要とされているので 60），OFV Nの N末部
（disordered領域）も N-N間相互作用への関与が想定され
る．OFVの P蛋白質には典型的なNLS（124PPPKRKH130）
が存在する．一般に，NLS依存的な蛋白質の細胞核への
移行・蓄積には宿主植物の“Importinα”と呼ばれる輸
送因子が関わる 61）．実際，OFV P蛋白質はベンサミアタ
バコの Importinαホモログ（NbImpα1， NbImpα 2）62）と
相互作用することが BiFC解析で判明している．ヌクレオ
ラブドウイルスの P蛋白質では，RYSVなどで典型的な
monopartite NLS 配列が存在し，逆に SYNV，PYDV，
MFSVなどでは NLSは検出されない 15,48）．後者の PYDV 

白質が検出された 36）．そこで，アグロバクテリアを用い
た蛋白質の一過的発現実験（ベンサミアナタバコ葉）を行っ
たところ，Nと P蛋白質を同時に発現させることで核内
に Vp様の封入体が形成された．他のヌクレオラブドウイ
ルスでも，Nと Pの共発現下で両者が核内に Vp様の局在
を示し 17,45-48），サイトラブドウイルス（LNYV）の場合は
細胞質内で Nと Pが Vp様に凝集するようである 49）（い
ずれも蛍光蛋白質タグによる検証のみで，電顕観察は行われ
ていない）．また，パラミクソウイルスの human parainfluenza 
virus type 3においても，Nと Pが細胞質封入体形成に関
わる（この場合，N単独ではなく N-RNAが関与すること
が判明している）50）．ラブドウイルスの N-P蛋白質間の相
互作用は，植物ラブドウイルス 15,46,48,49），動物ラブドウイ
ルス 51,52）で知られているが，OFV でも Bimolecular 
fluorescence complementation （BiFC）および酵母 Two-
hybrid法で N-Pの相互作用が確認されている 36）．OFVや
植物ラブドウイルスの Vpはウイルスの複製場所と推定さ
れているが 12,36,53），上記からその誘導には Nと Pの両者
が必要であると考えられた．しかし，この Vp領域にどの
ような宿主植物因子が関与しているかはよく分かっていな
い．一方，動物ラブドウイルスの RABVでは“ネグリ小体”
（Negri body）と呼ばれる細胞質封入体がウイルスの転写
や複製の場であり，その形成には Hsp70や Toll-Like 

図 3 OFVと植物ラブドウイルス並びに代表的なモノネガウイルスの分子系統樹
OFV（dichorhavirus），植物ラブドウイルス，バリコサウイルスならびにモノネガウイルス代表種（タイプ種）の L蛋白質（RdRp

コア領域）のマルチプルアライメントをもとに最尤法（Maximum likelihood method）により作成した分子系統樹 (文献 72よ
り改変，作図に用いたウイルス名は割愛した )．尚，モノネガウイルス目では新科“Nyamiviridae”が ICTVに提案されてい
る 88)．我々はこのウイルスや植物ラブドウイルスに類縁性のあるユニークな (－ )鎖 RNAウイルスを植物病原糸状菌で（菌
類ではじめて）発見している 100)．
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産生されたヌクレオキャプシドは核膜内膜へ移行し，形態
形成を伴って核膜間隙へ出芽し，G蛋白質を保持した成熟
粒子となる．この過程は，SYNV感染プロトプラストに糖
鎖修飾阻害剤（tunicamycin）を処理すると粒子の出芽が
阻害され，さらに核内にヌクレオキャプシドが蓄積するこ
とから 65），実験的に支持されている．OFVの場合も類似
モデルが想定されるが，以下のような明確な相違点がある．
まず，前述の様に OFVの N-P複合体は Pの NLS依存的
に Importinα輸送系で核に移行し，Vpを形成する．核内
のVp領域内にはOFVの粒子（ヌクレオキャプシドに相当）
が集積・散在することから 9），形態形成は出芽とは関係な
く Vp内部で進行する（図 4）．ラブドウイルスでは
N-RNAの巻き上げにM蛋白質が関わるが 66），OFVのM
も粒子の形態維持に関与することが示唆されている 13）．
しかし，OFVのM蛋白質は NLSを持たないことから，
他のウイルス蛋白質（Pなど）の助けを借りて Vp領域に
移行し形態形成に関与すると想定している．これらの
OFVの粒子は SYNVの様に単独で出芽することは稀で，
核膜内膜由来の小胞に車軸上に配列したユニークな構造体

P蛋白質は核に局在化し，SYNV P蛋白質は核 -細胞質間
をシャトリングするが，ともに既知 Importinαに相互作
用しないため，未知の核輸送因子（あるいは別の機構）の
関与が指摘されている 45）．核で増殖する動物の（-）鎖
RNAウイルスとしてはインフルエンザウイルスやボルナ
ウイルス（ボルナウイルス科）が知られているが，それら
のゲノム（vRNP）の核への輸送は N（NP）蛋白質の
NLS依存的に行われる 63,64）．ヌクレオラブドウイルスで
は同様のゲノム輸送様式が期待されるが，OFVでは N蛋
白質ではなく NLSを持つ P蛋白質がその役割を担うので
あろう．以上のように，OFVとヌクレオラブドウイルス
は一部で異なる核輸送因子を用いており，さらに Vp形成
に必要な N蛋白質の核への移行様式も異なる．
　ヌクレオラブドウイルス（SYNV）では，次のような複製・
粒子形成モデルが提案されている 6,60）（図 4）．まず，
SYNVの初期の転写・翻訳（詳細は不明）が行われた後，
Nが Importinα依存的に核に移行する．同時に SYNVの
Pが Nとは異なる輸送系を介して核へ移行する．Nと P
が核内に Vpを誘導し，引き続き複製が行われる．新たに

図 4 OFVとヌクレオラブドウイルスの核内封入体 (Viroplasm)ならびに粒子形成モデル
 （文献 36より改変 )．核内封入体（Vp）を形成する主要構成因子 Nと P蛋白質の核輸送から，ウイルス複製と粒子化，出芽

までの過程を順に図解した．左は OFVを，右はヌクレオラブドウイルス（SYNV）で現在提唱されているモデルを示す．
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CoRSVと ClCSVの 2種が含まれる．尚，最近の報告で
CiLV–N（メキシコ系統）は OFVと塩基配列相同性が
90％以上であることが判明し，現在は OFVの一系統（カ
ンキツ系統）と考えられている 82）．CiLV-Nはブラジルや
アメリカ（フロリダ州）でも確認されているが，カンキツ
類における被害状況は不明である 78,83）．
　興味深いことに，笹谷らはレタスビックベイン随伴ウイ
ルス（LBVaV，バリコサウイルス属のタイプ種）が，サ
イトラブドウイルスに類似した分節型（－）鎖 RNAウイ
ルスであることを報告している 84-87）．LBVaVは OFVと
類似しているが，ゲノムの 3'末端領域には OFVやモノネ
ガウイルスのような（+）leader RNAに対応する領域を
持たない（3'末端の２塩基直下がすぐに下流遺伝子の転写
開始配列となる）．このゲノム 3'末端構造の相違点以外に
も，LBVaVは OFVや植物ラブドウイルスとは異なり菌類
の一種であるオルピディウム（Olpidium virulentus）によ
り土壌伝染し，ウイルス粒子は膜を持たない緩やかなコイ
ル状（棒状）である．この様な相違は，LBVaVとラブド
ウイルスの分子系統学的な関係が OFVとラブドウイルス
の場合に比べて明らかに遠縁である（進化的に離れている）
ことを反映しているのかもしれない（図 3）．
　尚，現状の分類体系ではDichorhavirus やバリコサウイ
ルスをモノネガウイルス目であるラブドウイルス科に包含
することは困難であるため，より高次な分類（科や目の設
定）に向けて，モノネガウイルス目やラブドウイルス科の
再編を行う必要があろう 72）．

おわりに

　以上のように，OFVやバリコサウイルスはこれまでの
ラブドウイルスやモノネガウイルスの範疇には収まらない
ユニークなゲノム構造（分節型ゲノム）を持つ．にもかか
わらず，少なくとも OFVは遺伝子の発現様式や複製戦略
においては植物ヌクレオラブドウイルスとの共通点が多く
見出されている．しかし，OFVやバリコサウイルスがな
ぜモノネガウイルスの特徴を維持しながら分節ゲノムを持
つかは不明である．一般に植物では分節型の（+）鎖
RNAウイルスも多く存在することから，ゲノムの分節化
は宿主（植物）環境にウイルスが適応するための一つの戦
略かもしれない．興味深いことに，動物のパラミクソウイ
ルスでは人工的にゲノムを分節化した組換えウイルスが宿
主に安定的に感染することが報告されている 89,90）．つま
り，モノネガウイルスにとって（その一部かもしれないが），
自身が複製する上でゲノムの分節化は大きな障害にならな
いことを示唆している．このことは，動物や他の生物種で
もモノネガウイルスと共通起源の分節（–）RNAウイルス
が存在することを期待させる．尚，OFVをはじめ植物の（-）
鎖RNAウイルスでは，リバースジェネティクス（逆遺伝学）
系が確立していなかったため，ウイルスの複製や病原性等

を作って核膜間隙内に集積する（図 1C，図 4）．ヌクレオ
ラブドウイルス（SYNVと PYDV）では，ウイルス感染に
よりベンサミアナタバコの細胞膜系（主に ER膜）が核内
へ取り込まれるが 67,68），OFV感染下ではこの現象は観察
されない．G蛋白質がアンカーされる ER膜系の核への集
積は，ヌクレオラブドウイルスが核内で出芽（成熟）する
ために必要であるとされている 65）．一方，OFVでは ER
膜系が核へ集積出来ない（G蛋白質が核へ集積するかは不
明である）ため，単独での効率的な出芽は行われず，複数
の粒子が小胞に包含されて間隙に集積するのかもしれな
い．尚，OFVの小胞（車軸状配列）がラブドウイルスの
成熟粒子に相当する役割を持つかはわかっていない．OFV
粒子とラブドウイルスのヌクレオキャプシド形態形成機構
や粒子の詳細な構造解析（VSVの先行例は文献 69）を参照
されたい）などは，今後の興味深い研究課題である．

5. OFVの分類学的な動向と関連ウイルス

　OFVは，ICTVの第６次報告（1995年）においてラブ
ドウイルス科の項目の中で“被膜を欠くラブドウイルス様
粒子”（non-enveloped rhabdovirus like particles）として
記載された 70）．これは，OFVの生物学的特性，粒子（ヌ
クレオキャプシド）構造，細胞内所見（核内に巨大な Vp
を誘導）に基づいている．その後，OFVの遺伝子構造や
推定される発現様式なども植物のヌクレオラブドウイルス
に類似していることが判明したことで，筆者は OFVを分
節型のラブドウイルスとする提案（新属“Dichorhabdovirus”
創設）を論文上で行った 7）．しかし，ラブドウイルス科を
含むモノネガウイルス目は非分節型（–）RNAをゲノムと
し，さらに被膜を持つウイルスであるという分類学上の定
義と相反するため未分類ウイルス（unassigned virus）の
ままであった 71）．そこで，Dietzgen博士らと共同で OFV
をタイプ種とするラブドウイルス科から独立した属
“Dichorhavirus”の創設を論文上で提案した 72）．分類学
的にラブドウイルスとの混乱を避けるために，名前を一部
変更している．
　ヒメハダニ（Brevipalpus 属）が媒介するウイルスは，
OFVのように核内に Vpや粒子が観察されるタイプ
（nuclear type）と細胞質に粒子の集積が確認されるタイプ
（cytoplasmic type）に大別される 73,74）．後者は，シレイ
ウイルス属（科未設定）に分類される分節型のプラス（+）
鎖 RNAウイルスで 75），代表種の citrus leprosis virus-
cytoplasmic type （CiLV-C）はブラジルのカンキツ生産で
最も重要な病害の一つ“leprosis病”を引き起こす 76）．一
方，OFVと同じ nuclear typeのウイルスとしては，CiLV 
nuclear type （CiLV–N），coffee ringspot virus （CoRSV），
Viola  ringspot virus，Clerodendrum chlorotic spot virus
（ClCSV）などが知られている 73,77-81）．上記のDichorhavirus
属の提案には，その構成メンバーとして OFVに加えて
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コサウイルスタイプであった）．興味深いことに，バリコ
サウイルスはこれまでレタス（キク科）とタバコ（ナス科）
での発生が知られているだけであったが，ウイルス類似配
列がアブラナ科，マメ科植物，さらにバラ科の果樹などの
ゲノムからも見出された 97）．これは，当該植物の祖先種
に嘗てバリコサウイルスの祖先種が感染していたことを示
唆し，現存するバリコサウイルスがより広範な植物種に存
在することを想像させる．今後，宿主の核ゲノムに内在す
るモノネガウイルスや関連ウイルスの感染記録をさらに紐
解くことで，OFVやバリコサウイルス含む（－）鎖 RNA
ウイルスの知られざる分子進化や宿主との鬩ぎ合いの歴史
に迫ることができると期待される．
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 Members of the family Rhabdoviridae (order Mononegavirales) have a broad range of hosts, 
including humans, livestock, fish, plants, and invertebrates. They have a nonsegmented negative-
sense RNA as the genome. Orchid fleck virus (OFV) is distributed world-wide on several orchid plants 
and transmitted by the false spider mite, Brevipalpus californicus. Based on its virions morphology 
and cytopathic effects in the infected cells, OFV was tentatively placed as unassigned plant 
rhabdoviruses in the sixth ICTV Report. However, the molecular studies reveled that OFV has a 
unique two-segmented negative-sense RNA genome that resembles monopartite genomes of plant 
nucleorhabdoviruses. In this review, we describe the current knowledge on the genome structure and 
gene expression strategy of OFV, the possible mechanism of nuclear viroplasm formation, and the 
taxonomical consideration of the virus as well．


