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はじめに

　レオウイルス科は２つの亜科，15属からなる大きなウ
イルスのグループであり，ヒトをはじめとするほ乳類，鳥
類，魚類，昆虫，植物，菌類と幅広く感染する．レオウイ
ルス科のうちファイトレオウイルス属，オリザウイルス属
およびフィジーウイルス属に含まれる 14種（暫定種も含
む）のウイルスが植物に感染する．特に，これらのウイル
スは東南アジアのイネやトウモロコシなどのイネ科作物で
突発的に大発生し，作物の生産に壊滅的な打撃を与える．
これらのウイルスの発生は東南アジアの食料の安定生産上
重大な問題となることがある．
　植物に感染するレオウイルスは，イネ科作物の害虫であ
るウンカやヨコバイが媒介者となり，植物に感染する（図
1）．ウンカやヨコバイはセミを小さくしたような害虫で，

ウイルスを媒介する以外にもこれらの昆虫自体がイネやト
ウモロコシなどのイネ科作物に加害吸汁を行い，作物の生
育に悪影響を及ぼす．ときにはこれらの作物を枯死させる
こともある．
　植物ウイルス病と媒介生物の関連を世界で初めて報告し
たのは，わが国の高田鑑三であり，1895年，彼はイネ萎
縮病の発生にはイナズマヨコバイが関係すると主張したこ
とに始まる．さらに，安藤広太郎は昆虫が病気を媒介して
いることを見いだし，福士貞吉は，1933年昆虫体内でも
ウイルスは増殖し，さらに卵を介して親から子へとウイル
スが伝搬することを明らかにした．わが国はウイルス研究
の黎明期から植物に感染するレオウイルスの研究に関して
は画期的な成果をあげ，世界の植物ウイルス研究をリード
してきた．
　本稿では，植物に感染するレオウイルスの概説を行うと
ともに，特に研究が進んでいるイネ萎縮ウイルスの研究で
得られた新知見を中心に植物に感染するレオウイルス研究
の新展開の解説をおこなう．また，遺伝子組換え技術を用
いたウイルス病防除に関する研究の紹介を行う．

レオウイルスの分類と起源

　レオウイルス科はウイルス粒子の構造の違いによってセ
ドレレオウイルス亜科とスピナレオウイルス亜科に分類さ
れ，さらにウイルスのゲノム構造の違いによって，セドレ
レオウイルス亜科は 6属に，スピナレオウイルス亜科は 9
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属に分かれる 1)．セドレレオウイルス亜科に属すウイルス
は粒子の表面に大きなスパイク状の突起物を持たないが，
スピナレオウイルス亜科に属すウイルスは粒子の表面に大
きなスパイク状の突起物を持つ．レオウイルス科に属すウ
イルスのうち植物に感染するものは，ファイトレオウイル
ス属の 4種，オリザウイルス属の 2種，フィジーウイルス
属の 8種の計 14種類が報告されている（表 1）2)．現在，
日本ではイネ萎縮ウイルス，イネラギッドスタントウイル
ス，イネ黒条萎縮ウイルス，イネ南方黒条萎縮ウイルスの
4種の発生が報告されている．
　植物に感染するレオウイルスはウンカやヨコバイなどの
媒介昆虫の細胞で増殖し，なかには経卵伝染する種類もい
る（図 1）2)．ウイルスを植物だけで継代培養するとウイル
スは植物体中で増殖できるが，昆虫体内中で増殖できなく
なり，昆虫による植物への媒介能力が失われる．植物で継
代培養したウイルスの遺伝子を調べるとウイルス遺伝子の
一部に欠失や欠損が起こり，その欠失や欠損された遺伝子
からのタンパク質合成が損なわれている．しかし，昆虫の
培養細胞で継代培養してもウイルス遺伝子の欠失や欠損は
起こらない．このことより，ウイルスの持つすべての遺伝
子が昆虫での増殖には必要不可欠であるが，植物ではすべ
ての遺伝子が必要では無いと考えられる 3-5)．さらに，フィ
ジーウイルス属の Nilaparvata lugens reovirusは昆虫細胞
では増殖するが，植物細胞では増殖できない．しかし，昆
虫が植物に吸汁行動を行うときに植物の維管束組織にウイ
ルスが放出され，次に吸汁した昆虫が維管束組織に放出さ

れているウイルスを獲得する．このことによって，昆虫へ
のウイルス感染が起こり，ウイルスが昆虫間で伝染する 6)．
これらのことから植物に感染するレオウイルスの起源は昆
虫ウイルスであり，ウイルスを保毒した昆虫が植物で吸汁
行動を行っている過程で植物に対する感染性を獲得したも
のと考えられている 5)．

ウイルスによる作物被害

　植物に感染するレオウイルスはイネ科植物に感染し，特
に，東南アジアのイネやトウモロコシを栽培している地域
では突発的に大発生し，甚大な被害を及ぼすことがある．
そのため，植物に感染するレオウイルスは東南アジアの食
料の安定生産上の脅威となっている．
　1889年～ 1930年にかけてのイネ萎縮ウイルスが西日本
で突発的に発生し，これらの地域で深刻な米不足を引き起
こした 2)．2006年～ 07年に南ベトナムにおいてはイネラ
ギッドスタントウイルスをはじめとするイネウイルスが大
発生し，82.8万 tの米が失われ，その被害額は 1.2億ドル
と推定されている 7)．1957～ 67年にかけ，イネ黒条萎縮
ウイルスが関東地域のイネやトウモロコシで発生し，収穫
が皆無となる圃場も現れた 8)．1997～ 98年には中国の浙
江省および福建省においてイネ黒条萎縮ウイルスが大発生
し，これらの地域の米生産に壊滅的な被害を与えた 9)．
　近年，新たに発生が確認されたイネ南方黒条萎縮ウイル
スは，当初，中国の一部地域のイネやトウモロコシで発生
していたが，2009年以降，中国の稲作地帯全域およびベ

図 1　植物に感染するレオウイルスの伝染環
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さも含めると直径は 65～ 70nmである 1)．

ウイルスの複製機構

　ウイルスの侵入から複製プロセスに関する研究は，媒介
昆虫であるツマグロヨコバイの培養細胞を用いたイネ萎縮
ウイルスにより詳細な研究が行われている（図 3）．媒介
昆虫の口針から吸汁されたウイルスは中腸細胞から取り込
まれ 16)，ウイルス粒子の外殻にある P2が昆虫細胞のレセ
プターに結合することで粒子の吸着が起こる 5,17-19)．吸着
したウイルス粒子はクラスリン依存性エンドーシスにより
細胞質内に取り込まれるが，動物に感染するレオウイルス
と異なり外殻の脱外被は起こらず，二殻構造を保ったまま
エンドソーム内に取り込まれる 16,20)．
　細胞に侵入したウイルスは，二殻構造を保ったまま粒子
内にある RNA複製酵素を用いてゲノムのマイナス鎖を鋳
型として転写が開始されるが，その詳細については不明な
点が多い．ウイルスは RNA干渉などの宿主側からの攻撃
から自身を守りながら宿主細胞質内でウイルス複製を開始
するため，バイロプラズムの形成を開始する．そのため，
ウイルス感染の初期にはバイロプラズムに関連するタンパ
ク質の転写が優先的に開始されると考えられている 21)．
イネ萎縮ウイルスではゲノムの 6，11および 12番目にコー
ドされている 3つのタンパク質（Pns6，Pns11，Pns12）が
バイロプラズムに関連するタンパク質であるが， Pns12がバ
イオプラズマの骨格を形成する主たるタンパク質であり，他
の２つのタンパク質はバイロプラズム内でのウイルス RNA
の移動や合成に関係していると考えられている 21-23)．ウイ

トナムに広がり，日本でもその発生が確認された 10-12）．
現在では，被害面積は 600万 ha以上に及んでおり，今後さ
らにアジアの稲作地帯に蔓延することが恐れられている 13-14)．

ウイルスの基本構造

　ファイトレオウイルス属のイネ萎縮ウイルス，オリザウ
イルス属のイネラギッドウイルスおよびフィジーウイルス
属のイネ黒条萎縮ウイルスのゲノム構造を示した（図 2）．
ファイトレオウイルス属のイネ萎縮ウイルスは 12本の分
節した 2本鎖RNAゲノムからなり，12のタンパク質をコー
ドしている．ウイルス粒子は，12本の分節ゲノム，ウイ
ルスの転写や複製に関係する 3つの酵素タンパクおよび内
殻タンパクから内殻粒子を形成し，さらに内殻粒子は 3つ
の外殻タンパク質によって取り囲まれた二殻構造をした正
20面体で，その直径は 50～ 70nmである 1,15)．
　オリザウイルス属のイネラギッドスタントウイルスのゲ
ノムは，10本の 2本鎖 RNAからなり，12のタンパク質
をコードしている．ウイルス粒子は８個の構造タンパク質
と 10本の分節ゲノムからなり，直径が 57～ 65nmの正
二十面体で，12の頂点に大きなスパイクがついた二殻構
造をしており，スパイクの長さも含めると直径が 65～
80nmとなる 1)．フィジーウイルス属のイネ黒条萎縮ウイ
ルスのゲノムは 10本の 2本鎖 RNAからなり，12のタン
パク質をコードしている．ウイルス粒子は６個の構造タン
パク質と 10本の分節ゲノムからなり，オリザウイルス属
のウイルスと同様に直径が 55nmの正 20面体で，12の頂
点にスパイクがついた二殻構造をしており，スパイクの長

表 1　植物に感染するレオウイルス
亜科 属 種（暫定種） 発生植物 媒介昆虫 発生地域
セドレレオウイルス ファイトレオウイルス イネ萎縮ウイルス イネ，イヌビエ，スズメノ

ヒエ
ツマグロヨコバイ 日本，韓国，中国，ネパー

ル，フィリピン
Rice gall dwarf virus イネ ツマグロヨコバイ 中国，タイ，マレーシア
Wound tumor virus クローバ シダヨコバイ 北米国
Tobacco leaf enation virus タバコ 不明 南アフリカ，インド

スピナレオウイルス オリザウイルス イネラギッドスタントウイルス イネ トビイロウンカ 東アジア，東南アジア
Echinochloa ragged stunt 
virus

コムギ，タイヌビエ ヒエウンカ 台湾

フィジーウイルス Fiji disease virus サトウキビ クロフツノウンカ オーストラリアおよび周
辺地域

イネ黒条萎縮ウイルス イネ，トウモロコシ，コム
ギ，オオムギ

ヒメトビウンカ 日本，韓国，中国

Maize rough dwarf virus トウモロコシ，コムギ，オ
オムギ

ヒメトビウンカ スカンジナビア，地中海
地域

Mal de Rio Cuarto virus トウモロコシ，コムギ，ソ
ルガム

タテゴトウンカ アルゼンチン

Pangola stunt virus メヒシバ セジロウンカ 南米国，オセアニア，北
オーストラリア，台湾

Oat sterile dwarf virus オオムギ，エンバク キタウンカ 北ヨーロッパ
Garlic dwarf virus ニンニク 不明 南フランス
イネ南方黒条萎縮ウイルス イネ，トウモロコシ，ソル

ガム，イヌビエ
セジロウンカ 日本，中国，ベトナム
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目の分節ゲノムにコードされている Pns10が，rice gall 
dwarf virusでは 9番目にコードされている Pns9がチュー
ブ構造を形作るタンパク質である．イネ黒条萎縮ウイルス
およびイネ南方萎縮ウイルスでもチューブ構造は観察さ
れ，このチューブは 7番目の分節ゲノムの 5'側にコード
されている P7-1によって作られている 38,39）．
　イネ萎縮ウイルスを昆虫の培養細胞に接種すると感染細
胞の表面からチューブ状の構造（糸状仮足）が形成される．
同様の糸状仮足はバキュロウイルスで Pns10を発現した
Sf9細胞でも確認され，この仮足にはアクチンが多く集積
している 40）．3次元電子線トモグラフィー解析でこの仮
足の内径はウイルス粒子の直径とほぼ一致することが明ら
かになっている．さらに，ウイルス粒子は仮足の先端部か
ら隙間無くきちんと並んでいることから，ウイルス粒子が
このチューブ状の仮足に充填されることに従って仮足伸長
すると推察されている 41）．また，さらに突起物の先端が
隣の細胞に接続するときは P2が必要であることも明らか
になっている 42）．

植物でのウイルスの細胞間移行

　植物の細胞は，動物や昆虫細胞と異なり細胞間に厚い細
胞壁を持つ．そのため，植物に感染したウイルスが細胞か
ら隣の細胞へと移行するには細胞間隙を通過しなくてはな
らない．しかし，細胞間隙はウイルスが通過するには小さ
すぎる．そこで，ウイルスは細胞間隙を通過しやすいよう
に，ウイルス粒子を核酸・タンパク複合体に変形する，あ
るいは，細胞間隙の構造を変化させるタンパク質（移行タ
ンパク質）を持っている 43-45）．当然，植物に感染するレ
オウイルスも植物細胞間を移行するための移行タンパク質
遺伝子をそのゲノム上に持っている．
　カリモウイルス属，コモウイルス属，トスポウイルス属
などの植物ウイルスでは，ウイルスが植物細胞間を移行す

ルスゲノムと内殻粒子に関係するタンパク質（P1，P3，
P5，P7）はバイロプラズムの内部に，外殻に関係する P2，
P8および P9はバイロプラズムの外側に存在することよ
り，ウイルスゲノムの複製から内殻粒子の形成はバイロプ
ラズムの内部で行われ，内殻粒子はバイロプラズマの外側
に運ばれて外殻タンパク質がくっつき完全粒子としてバイ
ロプラズムの外側へ放出される 24-27)．
　バイロプラズムから放出されたウイルス粒子は細胞骨格系
のモータータンパク質によって細胞の周辺部に移動する 28,29）．
ツマグロヨコバイの培養細胞を用いた rice gall dwarf 
virusの研究では，粒子が細胞の微小管沿いに移動してい
る電子顕微鏡画像が得られており，ウイルスの細胞内移動
は微小管系モータータンパク質が関与していると考えら
れ，さらに，3次元電子線トモグラフィー解析により，微
小管に付着する粒子密度からモータータンパク質はキネシ
ンであると推察されている 31,32)．
　媒介昆虫がイネに吸汁するときにできる微小な傷からウ
イルスは侵入すると考えられているが，昆虫の培養細胞で
明らかになったことが実際に植物でも起こっているかは不
明である．植物におけるウイルスの感染から複製プロセス
に関する研究が進まない最大の理由は，昆虫の培養細胞の
ようにウイルスを同調的に感染させる実験系が無いためで
ある．そこで，イネ萎縮ウイルスに感染したイネで発現す
る遺伝子の挙動をマイクロアレイ解析することによって，
植物の遺伝子側からウイルスの感染から複製を明らかにす
る研究が試みられている 33, 34）．

昆虫でのウイルスの細胞間移行

　ウイルスを保毒した昆虫の中腸を電子顕微鏡観察すると
ウイルス粒子を含んだチューブ状の構造が観察され，ウイ
ルスはこのチューブを介して昆虫の細胞間を移行すると考
えられている 12, 35-37）．イネ萎縮ウイルスにおいては 10番

図 2 植物に感染するレオウイルスのゲノム構造
灰色の四角はウイルス粒子を形作る構造たんぱく質，白色の四角は非構造たんぱく質をコードするオープンリーディングフ
レームを示す．
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と核酸・タンパク複合体の形で行われる．
　イネ萎縮ウイルスは，細胞間の移行に関与するタンパク
質およびその細胞間移行様式を昆虫と植物で変えている．
一方，イネ黒条萎縮ウイルスは昆虫および植物ともにウイ
ルスの持つ P7-1によって作られるチューブ状の構造の中
を粒子の形態で移行する．この両ウイルスの植物細胞間の
移行様式に違いがあるのは，両ウイルスの植物組織での局
在性，すなわち，イネ萎縮ウイルスは植物の維管束組織の
みならず葉肉組織にも広く分布するが，イネ黒条萎縮ウイ
ルスはイネの維管束組織のみに局在して葉肉組織には侵入
できないことに起因する可能性があるが，さらに詳しい研
究が必要である 2,49,60）．

ウイルス抵抗性作物の開発

　ウイルスに対して抵抗性を示す作物を育成するには，植
物の持つウイルス抵抗性遺伝子を自然界から見つけ出し，
その抵抗性遺伝子を交配などによって作物に導入すること
が一般的に行われている．しかし，タバコモザイクウイル
スの遺伝子を導入したタバコはウイルスに対して抵抗性が
誘導される現象が見いだされてからは 61），遺伝子組換え
技術を用いたウイルスに対する抵抗性を付与する研究が盛
んに行われている 62-64）．近年，真核生物は自身の遺伝子
配列とは異なる配列を持つ 2本鎖 RNAを特異的に認識し，
その発現を抑制する現象（RNA干渉）が見いだされ，ウ
イルスの RNA自体がウイルスに対して抵抗性を誘導する
引き金になることが分かった 65- 69）．この RNA干渉法を
利用したウイルスに対して抵抗性を示す植物が多く作出さ
れている 70-72）．しかし，発現を抑制するウイルスの遺伝

るために細胞間隙を突き破るようなチューブ状の構造を作
り，その中をウイルス粒子が移行する 46-48）．イネ黒条萎
縮ウイルスやイネ南方黒条萎縮ウイルス感染イネでは，昆
虫細胞で観察されるものと同じようなウイルス粒子を含ん
だチューブ状の構造が観察され 12,36），これらのウイルス
は昆虫細胞と同様に植物細胞でもチューブ状の構造を利用
して，ウイルス粒子の形で細胞間を移行すると考えられる．
しかし，イネ萎縮ウイルスにおいては昆虫細胞で観察され
る様なチューブ状の構造は植物中で観察されず，植物にお
ける細胞間移行は長年不明であった 49-51）．
　ウイルスの移行タンパク質は自身のウイルスの細胞間移
行以外，全く異なる種類のウイルスの細胞間移行にも作用
する．この性質を利用して，細胞間移行能力を欠損したウ
イルスの相補実験によって，ウイルスの移行タンパク質の
同定が行われている 52-55）．イネ萎縮ウイルスとイネラギッ
ドスタントウイルスにおいても，細胞間移行能欠損したポ
テトウイルス Xやタバコモザイクウイルスを用いた相補
実験で，これらのウイルスの 6番目の分節ゲノムにコード
されている Pns6が移行タンパク質であることが証明され
た．さらに，これらのタンパク質は一本鎖にしたウイルス
ゲノムと特異的に結合すること，さらに，長年これらウイ
ルス感染したイネ組織が電子顕微鏡で観察されてきたが，
細胞間隙にウイルス粒子が確認されていないことより，イ
ネ萎縮ウイルスとイネラギッドスタントウイルスは粒子の
形ではなく，核酸・タンパク複合体の形に変形して細胞間
移行すると考えられる 56-59）．イネ萎縮ウイルスの昆虫で
の細胞間移行は Pns10によって作られるチューブ状の構
造の中を粒子の形態で行われ，植物では Pns6の関与のも

図 3 昆虫細胞における植物に感染するレオウイルスの複製
Miyazaki (2013)26)より一部改変して引用
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すると欠失する遺伝子であるが，これらの遺伝子の発現を
RNA干渉で抑制したイネは全く抵抗性を示さなかったこ
とより，これらのタンパク質はウイルスが植物で増殖する
ときは不必要であると考えられた 5）．
　植物に感染するレオウイルスは感染初期に植物細胞中に
バイロプラズムを形成し，RNA干渉などの植物側からの
攻撃から自身を守りながらウイルス複製を開始する 21）．
このことを考えるとレオウイルスのバイロプラズム遺伝子
は，ウイルスの感染や増殖にとって「アキレス腱」となる遺
伝子であると推察される．そこで，イネ萎縮ウイルスのバイ
ロプラズムの主要タンパク質である Pns12遺伝子と相同な
遺伝子である，rice gall dwarf virusの Pns9遺伝子 77,78），
およびイネ黒条萎縮ウイルスの P9-1遺伝子 22,36）の発現を
抑制したイネを作製し，ウイルスに対する抵抗性検定を
行ったところ，これらの組換えイネはウイルスに対して非
常に強い抵抗性を示した 79,80）．以上より，レオウイルス
に対する抵抗性作物を作出するには，RNA干渉の標的遺
伝子としてバイロプラズム遺伝子を用いることが有効であ
ることが明らかになった 76）．

おわりに

　植物に感染するレオウイルスは東南アジアのイネやトウ
モロコシを栽培している地域で突発的に大発生し，問題と
なることがある．さらに，地球温暖化はこれらのウイルス
や媒介昆虫の発生やその蔓延拡大を助長する．また，ウイ
ルスを媒介する昆虫は偏西風にのり，東南アジアから日本

子によって誘導される抵抗性に差が生じ，ウイルスの感染
や増殖の鍵となる遺伝子を特定し，そのウイルスにとって
「アキレス腱」となる遺伝子の発現を抑制することが，強
いウイルス抵抗性作物を作出するには重要であることが明
らかになっている 73-75）．
　植物に対するレオウイルスの抵抗性付与技術の研究は，
イネ萎縮ウイルスを用いた研究が最も進んでいる．イネ萎
縮ウイルスは 12個の遺伝子を持つが，RNA干渉によって
これら 12個の遺伝子の発現を個別に抑制する遺伝子組換
えイネを作出し，それらのウイルスに対する抵抗性を検定
した．その結果，ウイルスの増殖が確認されず，全く発病
しない強い抵抗性を示すもの（抵抗性強），弱い病徴を示
すもの（抵抗性中），激しい病徴を示すが発病が遅延する
もの（抵抗性弱），非組換えイネと同様に激しい病徴を示し，
ウイルスに対して全く抵抗性を示さないもの（抵抗性なし）
と，RNA干渉の標的遺伝子によって誘導されるウイルス
に対する抵抗性に差が見られた（表 2）76）．特に，植物で
の細胞間移行タンパク質である Pns6，外殻粒子の主要な
構成タンパク質である P8，およびバイロプラズムの主要
構成タンパク質である Pns12の遺伝子の発現を抑制した
組換えイネは強い抵抗性が誘導され，これらの遺伝子がウ
イルスの感染初期に働く重要な鍵となる遺伝子であり，ウ
イルスの感染や増殖にとって「アキレス腱」となる遺伝子
であると推察された（図 4）．一方，昆虫の媒介性に関係
するタンパク質である P2や昆虫での細胞間移行タンパク
質である Pns10の遺伝子は，イネでウイルスを継代培養

図 4　イネ萎縮ウイルスのバイロプラズムの遺伝子の発現抑制によって作出されたウイルス抵抗性組換えイネ
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 The family Reoviridae separates two subfamilies and consists of 15 genera. Fourteen viruses in 
three genera (Phytoreovirus , Oryzavirus , and Fijivirus ) infect plants. The outbreaks of the plant-
infecting reoviruses cause sometime the serious yield loss of rice and maize, and are a menace to safe 
and efficient food production in the Southeast Asia.　The plant-infecting reoviruses are double-
shelled icosahedral particles, from 50 to 80nm in diameter, and include from 10 to 12 segmented 
double-stranded genomic RNAs depending on the viruses. These viruses are transmitted in a 
persistent manner by the vector insects and replicated in both plants and in their vectors. This review 
provides a brief overview of the plant-infecting reoviruses and their recent research progresses 
including the strategy for viral controls using transgenic rice plants. 
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