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1. はじめに

　天然海洋環境中に多量のウイルス様粒子が存在すること
が 1980年代末に初めて報告されて以降，水圏ウイルスの
研究が盛んに行われてきた 1,2)．これまでの研究により，
海洋環境におけるウイルスの数は少なくとも貧栄養水域で
約 106 粒子 /mL，富栄養水域では約 108 粒子 /mLにも達
すると試算さているが 3-7)，近年の技術革新によりそれら
が過小評価されているとも言われている．このように海水
中には膨大なウイルス粒子が存在するが，その多くは水圏
環境中で最も生物量の大きいバクテリアを宿主とする，バ
クテリオファージであると考えられており，微細藻類（植

物プランクトン）に感染するウイルスは，それに次ぐ量で
あると考えられている．現在までに報告されている海洋微
細藻類感染性ウイルスの種数は，動植物のそれと比較して
圧倒的に少ないが，そのゲノム構造は，dsDNA，ssDNA，
dsRNA，ssRNAと多様性に富み，その内部での系統も多
様である 8)．この事は，我々が到達していない未知のウイ
ルスが多量に存在している可能性を示唆している．現状で
は海洋微細藻類ウイルス間の分類学的な関係性についての
情報は極めて乏しいため，本稿では，これまでに報告され
た海洋微細藻類ウイルスを，ゲノム構造毎にまとめて紹介
する．
　海洋の微細藻類ウイルスは，それ自身が水圏環境の炭素
循環，バイオマス，そして宿主の遺伝的多様性に影響を与
える因子であるだけでなく 9-12)，宿主藻類の動態に影響を
及ぼす生物学的因子でもある．一部の海洋微細藻類は，大
規模に増殖し赤潮（ブルーム）となって水産物や人体そし
て地球環境等，人間の社会活動に影響を与える為，他の藻
類よりも盛んに研究されている．そして，これらの微細藻
類とウイルスの生態学的関係の情報もまた，集中的に蓄積
されてきた．そこで，これまでに報告されてきた，海洋微
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　すべての生物の源である海，その中にはおびただしい量のウイルスが存在している．これらのウイ
ルスは海洋の様々な生物に感染するが，その中には微細藻類に感染するものもある．1980年代に「海
洋微細藻類に感染するウイルス」の存在が知られ，それ以降，これら微細藻類ウイルスの情報が蓄積
されてきた．そして，これまでに 40種以上の微細藻類ウイルスが発見され，それぞれが多様なウイ
ルス群に分類されることが分かってきた．また一方で，海洋ウイルスの多くが海洋バクテリアに感染
するファージであるものの，海洋微細藻類に感染するウイルスの量はそれに次ぐ量であるとも言われ，
ウイルス自体のバイオマス，そして海洋微細藻類の生態や進化に対して重要な働きを持っていると考
えられてきた．藻類は地球上の一次生産の半分を担うとも言われており，微細藻類に感染するウイル
スが，その宿主個体群の動態に及ぼす影響は，生物生産の観点からも無視できない．そのため，生態
学的な視点での微細藻類ウイルスの研究が小規模ながらも地道に行われ，徐々に環境中におけるウイ
ルスの役割が理解されつつある．一方，微細藻類ウイルスの感染に関わる分子機構については，ほと
んど理解されていないという課題もあり，両者の生態学的関係を理解する為の，分子細胞学的研究基
盤の強化が強く望まれている．本総説では，これまでの海洋における微細藻類ウイルス研究について
の概要を報告し，そして今，求められている課題について考えてみたい．
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細藻類とウイルスとの感染をめぐる生理・生態学的関係性
についても，本稿後半で概説したい．微細藻類に感染する
ウイルスの研究は，クロレラに感染するウイルス（クロレ
ラウイルス）の研究が先行しており，原核藻類であるシア
ノバクテリアのウイルスも盛んに研究されている．一方，
本総説では，大規模なブルームを起こし，海洋環境や人間
社会に影響を及ぼす海洋真核微細藻類に注目し，そのウイ
ルスの関連する生態学的研究について考えてみたい．

2. 微細藻類ウイルスの分類

　宿主である藻類が真核生物に広く分布する多様な光合成
生物の総称であることにも起因して，これまでに多種多様
な微細藻類に感染するウイルスが発見されてきた 8)．真核微
細藻類に感染するウイルスは大雑把に分けると，大型（粒
径 110－ 220nm，ゲノムサイズ 170－ 510kbp）の dsDNA
ウイルスと，その他の ssRNA，ssDNA，dsRNAをゲノム
に持つ小型ウイルス（ゲノムサイズ 4－ 25kb）に分けら
れる（表 1）．

2. 1. dsDNAウイルス
　これまでに報告されてきた dsDNAをゲノムに持つ微細
藻類ウイルスは，nucleo-cytoplasmic large DNA viruses
（NCLDVs）の仲間で，ほとんどのウイルスが Phycodnavirus
科に属している．具体的には，Emiliania huxleyi（ハプト
植物，円石藻）に感染するEhV13,14)，Heterosigma akashiwo
（不等毛植物，ラフィド藻）のHaV15,16)，Micromonas pusilla（緑
色植物，プラシノ藻）に感染するMpV17)等がある．一方，
最近の報告では，二枚貝類を斃死させる有害赤潮原因藻で
あるHeterocapsa circularisquama （渦鞭毛藻）に感染する
HcDNAVなどは，NCLDVsの中でも未だ分類群が不明で
あり，アフリカ豚コレラウイルスが属する Asfaviridae科
の仲間であるとも報告されている 18)．有害赤潮を引き起こ
すPhaeocystis globosa（ハプト植物，プリムネシウム藻）に

感染するウイルスもまた，Phycodnavirus科には属さず，むし
ろ巨大ゲノムを持つMegavirus，Mimivirus (Acanthamoeba
に感染するウイルス）19)や，Cafeteria roenbergensis とい
う原生生物に感染する CroV20)と近縁であると指摘されて
いる 20,21)．Megavirusは，全長 1um，直径 0.5umと極め
て大きい粒径と，2,556 個もの ORFを含む 2.47Mbpのゲ
ノムを持つ，これまでのウイルスの概念とは違う非常にユ
ニークなウイルスとして最近報告された 19)．こうしたユ
ニークなウイルスと，微細藻類の dsDNAウイルスとの系
統的関係・進化についての研究も，今後発展が期待される．
　この他にも，微細藻類に感染する dsDNAウイルスと思
われるウイルスが見つかり，部分的に解明が進んでいる．
例えば，前述のH. akashiwo に感染する HaVとは異なる
dsDNAウイルスの存在が報告されている．このウイルス
は，大小 2 種類の形態とゲノムサイズの異なる粒子から構
成され，これらが共感染し同細胞質内で同時に増幅してい
るという 22)．

2. 2. ssDNAウイルス
　ssDNAをゲノムに持つ微細藻類ウイルスは，これまでの
ところ珪藻に感染するウイルスのみ発見されている 23-25)．
現在までに 8種の珪藻 ssDNAウイルスの詳しい性状が報
告され，複製酵素アミノ酸配列を元に作成した系統樹から，
少なくとも 5種がBacilladnavirus 属に含まれると考えら
れている．珪藻 ssDNAウイルスは，粒径 32－ 38nmの小
型のウイルスで，尾部とエンベロープは欠いている．ウイ
ルスは宿主細胞の核で複製され（図 1A,B），複製過程の細
胞内では，しばしばウイルス粒子からなる結晶状の構造や，
ロッド状の形態が観察される．ロッド状の構造は，幅
17–27nm，長さ 0.5–1.4μmで，多く場合宿主の溶藻液中に
放出された形状で観察されないこと，ロッド状構造の先端
にウイルス粒子が観察されることから，ウイルス粒子の前
駆体ではないかと考えられている 25, 26)．一方で，Chaetoc-

表 1　これまでに単離された海洋真核微細藻類に感染するウイルスの例
ウイルス ウイルス直径 (nm) ゲノム構造 ウイルス（科） ウイルス（属） 宿主 宿主（科）

EhV 170-200 dsDNA Phycodnaviridae Coccolithovirus Emiliania huxleyi Haptophyceae

MpV 115 dsDNA Phycodnaviridae Prasinovirus Micromonas pusilla Prasinophyceae

HaV 202 dsDNA Phycodnaviridae Raphidovirus Heterosigma akashiwo Raphidophyceae

HcV 197 dsDNA - Dinodnavirus Heterocapsa circularisquama Dinophyceae

PpV 130-160 dsDNA - - Phaeocystis pouchetii Haptophyceae

PgV - dsDNA - - Phaeocystis globosa Haptophyceae

CsalDNAV 38 ssDNA - Bacilladnavirus Chaetoceros salsugineum Bacillariophyta

MpRV 90-95 dsRNA Reoviridae Mimoreovirus Micromonas pusilla Prasinophyceae

HaRNAV 25 ssRNA Marnaviridae Marnavirus Heterosigma akashiwo Raphidophyceae

HcRNAV 30 ssRNA Alvernaviridae Dinornavirus Heterocapsa circularisquama Dinophyceae

RsetRNAV 32 ssRNA - Bacillarnavirus Rhizosolenia setigera Bacillariophyta
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eros sp. SS628-11株に感染するCsp07DNAVのように，ロッ
ド状構造が溶藻液中に観察されることもあり，細胞外に放
出されて何かしらの影響を及ぼしている可能性も捨てきれ
ず，その詳細な機能は未知なままである 27)．
　珪藻 ssDNAウイルスのゲノム構造に注目すると，この
ウイルス群が極めて特徴的であることが分かる．ゲノムの
基本構造は，5－ 7kbの閉環状一本鎖 DNAであるが，他
に短い相補鎖断片を一つ（もしくは複数）持つ，部分的二
本鎖構造を取っていると考えられている（図 1C）．多くの
場合，この相補鎖断片のサイズは 1kb以下であるが，
Chaetoceros setoensis に感染する CsetDNAVでは，少な
くとも 8個の 67–145bの断片を持っていることが報告され
ている 28)．この断片もしくは二本鎖領域は，ゲノム複製
のプライマー領域として働く事や，複製・転写酵素群のリ
クルートに関わることなどが考えられるが，今のところ想
像の域を出ない．この領域の果たす役割を理解するために
は，詳細なウイルス学的視点の研究が必要であろう．ゲノ
ム上には 3－ 4個の ORFが存在しており，その中の 2つ
は複製酵素群と構造タンパク質をそれぞれコードすると予
想されている．この複製酵素を基にした相同性解析からは，
トリやコウモリに感染する ssDNAウイルスの「rodent 
stool-associated circular genome virus」，「bat circovirus」
(Circoviridae 科，Circovirus 属 )が低い相同性でヒットす
るが，これは近縁ウイルス種の情報，特に海洋の ssDNA

ウイルスの情報蓄積が不十分であることを示していると考
えられる．

2. 3. dsRNAウイルス
　微細藻類の dsRNAウイルスとしては，唯一，ハプト藻M. 
pusilla に感染するMpRV29)のみが知られている．MpRV
はReoviridae 科の 1種であり，ゲノムは 11個のセグメン
ト（741-5,792 bp）から構成され，完全長は 25,563bpの
dsRNAである 30)．このMpRVは，より大きいサイズの
dsDNAウイルスMpVと共に，同じM. pusilla の細胞に共
感染可能である．MpRVの宿主範囲は狭く，潜伏期間は
36時間，35ºC以上の水温で不活化するといった性状が明
らかになっている．外蓋構造を含む 90–95nmの粒子から
なり，50nmの内部の粒子表面に突起がない形態から，
non-turretedな Reoviridaeのグループに属すると考えら
れている．

2. 4. ssRNAウイルス
　海洋微細藻類の ssRNAウイルスは，2003年にラフィド
藻H. akashiwo に感染する HaRNAVが，Marnavirus 属の
ウイルスとして初めて報告された 31-34)．その後，ラフィ
ド藻と同じストラメノパイル生物の珪藻を宿主とした，複
数の ssRNAウイルス（Bacillarnavirus）が発見されてい
る 23,24)．ストラメノパイル生物では，他にも原生生物のラ

図 1 （A）ssDNAウイルスに感染した，珪藻Chaetoceros tenuissimus 細胞，ch：葉緑体，mt：ミトコンドリア，n：核（B）感染C. 
tenuissimus 細胞核内で増殖するウイルス粒子．VPs：ウイルス粒子（C）珪藻 ssDNAウイルスのゲノム構造の模式図
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ビリンチュラ類に感染する ssRNAウイルスの報告もある 35)．
これらの ssRNAウイルスは，粒径 22–35nmの正二十面体
を呈し，エンベロープを持たず，細胞質内にウイルス粒子
が蓄積する点で共通している．ゲノムサイズは約 9kbの直鎖状
で，RNA helicase や RNA-dependent RNA polymerase 
(RdRP)といった複製酵素群，ならびに構造タンパク質を含
む ORFがコードされている 36)．ストラメノパイル生物以外
の微細藻類 ssRNAウイルスは，渦鞭毛藻H. circularisquama
に感染する HcRNAVが知られている．HcRNAVのゲノム

も直鎖 ssRNAであり，複製酵素群と構造タンパク質から
なる 2つの ORFを持ち，粒径 34nmの正二十面体からな
ること等，他の微細藻類 ssRNAウイルスと共通性がある
が，ゲノムサイズは 4.4kbと比較的小さい 37,38)．
　複製酵素である RdRpを元に構築した系統樹では，宿主
の系統群ごとにウイルスが同系統にまとまることがわかっ
ている（図 2）．例えば，すべての珪藻 ssRNAウイルスは
単一系統にまとまり，それを含むストラメノパイル生物も
単一系統にまとまっている．一方で，渦鞭毛藻に感染する

図 2 複製酵素 RdRpのアミノ酸配列を基に構築した，真核微細藻類 ssRNAウイルスを含む，ssRNAウイルスの最尤系統樹．系統
樹作成に用いた配列情報：aichi virus (AIV), NP_740444; Asterionellopsis glacialis  (AglaRNAV) (unpublished data); Aurantio-
chytrium single-stranded RNA virus (AuRNAV), BAE47143; beet chlorosis virus (BChV), AAK49964; bovine enteric calicivirus 

(BoCV), AJ011099; bean pod mottle virus (BPMV), NC_003496; black queen cell virus (BQCV), NC_003784; barley yellow dwarf 

virus (BYDV), BAA01054; cucurbit aphid-borne yellows virus (CABYV), CAA54251; cowpea severe mosaic virus (CPSMV), 

M83830; cricket paralysis virus (CrPV), NC_003924; Chaetoceros socialis  f. radians (CsfrRNAV), NC_012212; Chaetoceros sp. 

strain SS08-C03 single-stranded RNA virus (Csp03RNAV), AB639040; Chaetoceros tenuissimus single-stranded RNA virus 

type-I (CtenRNAV type-I), AB37547; Chaetoceros tenuissimus  single-stranded RNA virus type-II (CtenRNAV type-II), 

AB971658; drosophila C virus (DCV), NC_001834; deformed wing virus (DWV), NC_004830; Heterosigma akashiwo RNA virus 

(HaRNAV), NP_944776; Heterocapsa circularisquama RNA virus 109 (HcRNAV), AB218609; lucerne transient streak virus 

(LTSV), NP__736596; Mushroom bacilliform virus (MBV), NP_042510; Norwalk virus (NV), M87661; Human poliovirus 1 

Mahoney (PV), V01149; Pea enation mosaic virus 1 (PEMV-1), AAA72297; Poinsettia latent virus (PnLV), CAI34771;Parsnip yel-

low fleck virus (PYFV), D14066; Ryegrass mottle virus (RGMoV), NP__736587; Rice turgo spherical virus (RTSV), AAA66056; 

Rhizosolenia setigera (RsetRNAV), NC_018613; Rice yellow mottle virus (RYMV), CAE81345; sacbrood virus (SBV), NC_002066; 

Triatoma virus (TrV), NC__003783; and taura syndrome virus (TSV), NC_003005.
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実施され，ブルーム終盤にウイルス粒子が確認された細胞
の割合は 5-88%であると報告されている 13,37,43)．また，E. 
huxleyi のブルーム崩壊期のバーストサイズとウイルス量
から推定されたウイルスによる死滅率は，総死亡細胞の
25–100%であった 44,45)．これらの方法で推定された感染率
は範囲が広く，実際の感染率を推定することが容易でないこ
とが分かる．一方，希釈法では 1日あたり，Micromonas spp.
の 9–25%，P. globosa の 35%の細胞が，ウイルス感染で死
亡すると推察されている 46,47)．これらのウイルス感染によ
る死滅細胞の割合を推定する手法には，方法ごとにメリッ
トとデメリットがあり 48)，現状でも各々の宿主－ウイル
ス間で正確な値ははっきりしていない．現場での宿主藻類
の減少・死滅過程を理解していく為には，より感染細胞と
非感染細胞を高精度で見分ける手法などの開発によって，
ウイルス感染の正確な寄与率を求めていく事が必要であろ
う．

3. 2. ウイルス感染に影響を及ぼす外部環境要因と宿主細胞
内要因

　現場の微細藻類個体群にウイルス感染が影響を与えてい
る事は理解されてきたが，時と場合によってその感染率は
異なっていた．その一つの理由として，宿主－ウイルスの
両者の関係が環境条件によって変化することが挙げられ
る．例えば，水温は両者間の感染・溶藻に与える影響が大
きいと知られている．例えばH. akashiwo は，25℃の環境
で HaVの感染を受けて死滅するが，30℃では生残できる 49)．
また全く異なるゲノムタイプのウイルス（CtenDNAV，
CtenRNAV）の感染を受ける珪藻Chaetoceros tenuissimus
を用いた室内実験では，それぞれのウイルスごとに感染に
適した水温があり，それによりウイルス同士がニッチを分
けている可能性が指摘されている 50)．同様に，海水の塩
分濃度もウイルス感染に影響を与える可能性が，ごく最近
の研究で明らかになってきた (Kimura and Tomaru, 
unpublished data)．微細藻類の多くが，水温や塩分など，
物理・化学的環境が短期間で劇的に変化する沿岸海域に生
息する種である．海面下では，時々刻々と変化する環境に
合わせ，微細藻類とウイルスが激しい攻防戦を繰り広げて
いるのであろう．
　環境変化は，ウイルスと宿主の物理的吸着に直接影響す
ることで，ウイルス感染の成立に関わっているのかもしれ
ない．一方で，宿主細胞内生理環境の違いが，ウイルス感
染の成立を左右しているケースも考えられる．よく知られ
ている現象として，宿主細胞の増殖フェーズによってウイ
ルス感受性が変化する事がある 10)．Phaeocystis pouchetii 
(ハプト藻 )とそのウイルスである PpV（dsDNAV）の場合，
バーストサイズが定常期で減少することが報告されている
51)．H. circularisquama と HcDNAVの系でも，対数増殖
期では定常期より，潜伏期間が短くなりバーストサイズが

HcRNAVは，ストラメノパイル生物群に感染するウイル
スとは独立した系統のウイルスであり，現在は
Alvernaviridae 科の新属Dinornavirus 唯一の種として理
解されている．これまでに報告されてきた藻類 ssRNAウ
イルスの特徴は，ピコルナウイルスの特徴と合致しており，
全てピコルナウイルスの仲間であると考えられる．

dsDNAウイルスのケースを除いて，未だ各ゲノム構造の
海洋微細藻類ウイルスの情報は不足しているため，ウイル
ス全体の中における系統的位置に関して不明な点が多い．
ウイルスの系統関係や宿主との共進化といった議論を深め
るためにも，今後も海洋環境の微細藻類に感染するウイル
スの情報蓄積が必要であろう．

3. 海洋真核性微細藻類ウイルスの生態学

　一般に海洋環境中の真核微細藻類による生産量はきわめ
て膨大で，例えば珪藻の場合，ある海域の生産量の 3-7割
程度を占める場合もあることが知られている 39-41)．その
ため微細藻類とウイルスの生態学的関係の理解は，地球環
境科学的にも極めて重要である．また微細藻の大量増殖に
伴うブルームの形成は，対象種によっては水産学的に無視で
きない現象であり，対象微細藻の生態学的理解は喫緊の課
題となっている．これまでにウイルス感染が報告されている
E. huxleyi，Phaeocystis globosa，H. akashiwo，H. 
circularisquama 等はブルームを形成する微細藻であり，
ブルーム終焉とウイルス感染との関係について理解が進ん
できた．本章では，これまでに報告されてきた研究を元に，
微細藻類ウイルスの感染がもたらす生態学的影響について
紹介したい．

3. 1. ウイルス感染が影響を与える宿主個体群動態
　これまで大規模なブルームを形成する微細藻類では，現
場水域での綿密な観測によって，宿主ブルームの崩壊とウ
イルス感染との間に密接な関係があることが示唆されてき
た．例えば，日本各地で初夏に観察される赤錆色のブルー
ムの主であるHeterosigma akashiwo 赤潮は，ある日突然
姿を消すといった事例が頻繁に観察される．実はこの赤潮
が消え去る直前に，個体群中に急速にウイルス感染が広
がっているという事実が報告されている 42)．では実際に
ウイルス感染が微細藻類のブルーム崩壊にどれほど寄与し
ているのか？ウイルス感染が宿主の死亡に寄与する量につ
いては，これまでいくつかの推定方法が検討されている．
例えば，透過型電子顕微鏡を使った，個体群での感染細胞
の直接計数法や，宿主１細胞あたりのバーストサイズと総
ウイルス量から，感染率を理論的に算出する方法，他に動物
プランクトンの食作用の影響量を評価する手法を応用した希
釈法による計算法等が挙げられる．１つ目の，感染細胞の直
接観察は，E. huxleyi，H. akashiwo，H. circularisquamaで
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けでなく，単純な細胞のウイルス応答を理解する土台にな
り，細胞のウイルス応答機構の進化について議論すること
にも役立つと期待される．

3. 4. 宿主－ウイルス間の感染特異性
　宿主－ウイルス間の感染特異性については，微細藻類ウ
イルスの場合，一般的に種よりもこまかい，（単離）株レ
ベルで特異性があるとされている．例えば海水中から同種
の植物プランクトンを無数に分離し，同様にそれらに感染
するウイルスを多数分離する．両者の間で感染交差試験を
実施すると，“ウイルスの宿主感染スペクトル”ならびに“宿
主のウイルス感受性スペクトル”がそれぞれ多様である事
がわかる．広島湾から分離した 90株のH. akashiwo と，
同種感染ウイルス 65株の例では（5,850通りの対戦試験），
宿主とウイルスはそれぞれ少なくとも 6グループならびに
3グループに分かれていた 58)．では，このようなウイルス
の感染特異性は何に起因しているのか？この研究分野にお
いては，渦鞭毛藻H. circularisquama とそれに感染する
HcRNAVの関係において比較的研究が進んでいる．この
系では，宿主・ウイルス共に感染パターンによって大きく
２つのグループに分類される 37)．感染特異性の異なる
HcRNAVの塩基配列を比較すると，90%以上の塩基配列
が一致するものの，カプシド遺伝子領域内の数カ所に，集
中的に変異が認められる．さらに興味深いことに，これら
の変異に伴うアミノ酸置換のほとんどは，ウイルス粒子の
外側に位置すると明らかになった 38)．加えて，感染が成
立しない組み合わせでも，ウイルス吸着を介さないトラン
スフェクションでウイルスゲノムを導入すると，感染が成
立する事も報告されているため 59)，H. circularisquama と
HcRNAV間の感染特異性は，宿主細胞表面とウイルスと
の吸着に依存している可能性が極めて高いと考えられる．
　このようなウイルス感染特異性の報告は，他にも多々有
る．同一海域に生息する宿主藻類は，同種であってもウイ
ルス感染性という観点ではバラエティーに富んだ株の集合
体である．複雑な感染特異性を宿主個体群が維持すること
は，特定のウイルスの出現によって宿主が全滅することを
防ぐ手段となっていると考えられ，個体群レベルでのウイ
ルス抵抗性として働いているのかもしれない．その一方で，
ウイルス側から見ると，多様な感染特異性を持つことで宿
主の全滅が防がれ，ウイルス自身の全滅を防ぐことに繋がっ
ているのかもしれない．H. circularisquama と HcRNAVの
系では吸着が鍵であると考えられるが，両者間の複雑なシ
ステムを司る鍵は他にもあると考えられる．その機構が何
であるか？それを明らかにするような，さらなる研究が今
後も必要であろう．

3. 5. まとめ
　海洋の真核性微細藻類に感染するウイルスが発見されて

大きくなると報告されている 52)．これとは逆のパターン
もあり，Chaetoceros 属珪藻は対数増殖期でウイルスと共
存しつつ増殖し続けるものの，後期定常期ではウイルス存
在下で急速に死滅する 26)．微細藻類の生理状態とウイル
ス感染の関係は，未だ情報が十分に蓄積しているとは言え
ない．両者間の生態を明らかにするためには，さらなる現
象の蓄積とそれを裏打ちする分子メカニズムの解明が必要
であろう．

3. 3. 宿主のウイルス抵抗性
　宿主細胞が持つウイルス抵抗性能の理解は，宿主－ウイ
ルス系を理解する上で重要である．他の動植物細胞と同様
に，微細藻類においても細胞のウイルス抵抗性が知られて
いる．Thyrhaug et al. (2003)は，いくつかの藻類とウイル
スの系において，藻類がウイルスと共存する現象を報告し
ている 53)．この報告では，感染・溶藻に伴って放出され
たウイルス分子の一部が宿主細胞のウイルスレセプターに
結合することで，ウイルス感染が抑制され宿主とウイルス
が共存するようになると推察している 53)．M. pusilla と
MpVのケースでは，M. pusilla がウイルス感染圧の無い状
態で数年間もウイルス抵抗性を維持し，溶原化を支持する
結果も見出されないことから，M. pusilla 細胞表面のウイ
ルス感染に関わる因子に突然変異が生じている可能性が指
摘されている 54,55)．また，H. circularisquama と HcRNAV
の系では，ウイルス感受性の細胞と，ウイルス感染後に生
残したウイルス抵抗性細胞に，ウイルスゲノムをトランス
フェクションする実験が実施され，抵抗性細胞ではウイル
スゲノム複製が起こらないと示されている 56)．またH. 
circularisquama 細胞のウイルス抵抗性は，ウイルス存在
下では維持されるものの，ウイルスフリーの環境ではウイ
ルス感受性細胞に可逆的に変化する．それ故，本ケースで
は，細胞内でウイルスゲノム複製を抑制するような一過的
なシステムによって，H. circularisquama のウイルス抵抗
性が生じているものと考えられている 56)．一方，珪藻C. 
tenuissimus と CtenRNAVを用いた最近の我々の研究か
ら，珪藻に付随するバクテリアによって，珪藻のウイルス
抵抗性が誘導される事が分かってきた 57)．これは，微細
藻類のウイルス感受性が，第三者のバクテリアの存在に
よって影響を受けており，バクテリアが存在する現場環境
を宿主とウイルスだけの単純な系では評価できない事を示
す興味深い報告となっている．こうしたこれまでのウイル
ス抵抗性の研究から，微細藻類のウイルス抵抗性システム
は一様ではく，また複雑な機構から成り立っている可能性
が示唆されてきた．
　単細胞の微細藻類は，動植物のような高度な恒常性機構
を持たないが，それにもかかわらず多くの藻類で細胞性の
ウイルス抵抗機構が備わっていることが明らかになってき
た．微細藻類のウイルス抵抗性研究は，生態学的な影響だ
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larity between the dinoflagellate-infecting marine 
girus and the terrestrial pathogen African swine fever 
virus. Virol J 6:1852-1860, 2009.

19) Philippe N, Legendre M, Doutre G, Couté Y, Poirot O, 
Lescot M, Arslan D, Seltzer V, Bertaux L, Bruley C.: 
Pandoraviruses: amoeba viruses with genomes up to 
2.5 Mb reaching that of parasitic eukaryotes. Science 
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以降，これまでの調査・実験により，その宿主との生態学
的関係が徐々に明らかになってきた．本章では，ウイルス
感染の成立に関わる外部環境や宿主細胞内生理，ウイルス
抵抗性，ウイルス感染特異性という視点で概説したが，実
際の現場水域ではこれらの影響が複雑に連関し，他の生物
（バクテリア等）とも関わりながら，ウイルスが宿主の動
態に影響を与えているのであろう．今後，ウイルス感染の
分子機構が明らかになり，本章で挙げた現象の生理学的理
解が深まれば，微細藻類とウイルスとの生態学的関係の理
解も大きく進展するだろう．現状では，海洋真核性微細藻
類ウイルスの感染の分子機構が完全に明らかになった例は
まだ無く，今後の微細藻類のウイルスに関する分子細胞学
的研究の強化が強く望まれる．

4. 今後の海洋真核微細藻類ウイルスの研究

　初めて海洋藻類ウイルスが発見されて以降，これまでの
研究の蓄積で様々なことが分かってきたが，他の動植物や
バクテリアに感染するウイルス研究の歴史や厚みからする
と，微細藻類ウイルスの研究はまだ若い．しかしながらそ
れらとは異なる独特の生態や進化を辿り，海洋中に多様に，
多量に生息する「真核性微細藻類」というグループに感染
するウイルスの研究は，未だ開拓の余地を残す分野である
とも言え，多くの発見の可能性を秘めているかもしれない．
実際に，約 10年前に発見された珪藻 ssDNAウイルスが，
他に類を見ないゲノム構造を持っていた事が発見されるな
ど，今後も海洋微細藻類ウイルス研究は新発見の宝庫にな
る可能性がある．
　これまでの研究から，微細藻類は多細胞生物と異なるウ
イルスとの関係を持ちながら様々な生物分類群に進化して
いったと考えられている．将来的には，微細藻類とウイル
スの関係は，進化学的な研究に発展する可能性も十分にあ
るだろう．一方，生態学的視点で見れば，微細藻類とウイ
ルスの関係の一端が明らかになってきており，様々な現象
を説明付ける生理実験も蓄積してきた．今後，種々の現象
やウイルス感染機構の分子細胞生物学的研究が進展するこ
とで，微細藻類とウイルス間の生態学的理解が飛躍的に深
まることが期待される．
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 Marine microalgae, in general, explain large amount of the primary productions on the planet. 
Their huge biomass through photosynthetic activities is significant to understand the global 
geochemical cycles. Many researchers are, therefore, focused on studies of marine microalgae, i.e. 
phytoplankton. Since the first report of high abundance of viruses in the sea at late 1980's, the marine 
viruses have recognized as an important decreasing factor of its host populations. They seem to be 
composed of diverse viruses infectious to different organism groups; most of them are considered to 
be phages infectious to prokaryotes, and viruses infecting microalgae might be ranked in second level. 
Over the last quarter of a century, the knowledge on marine microalgal viruses has been accumulated 
in many aspects. Until today, ca. 40 species of marine microalgal viruses have been discovered, 
including dsDNA, ssDNA, dsRNA and ssRNA viruses. Their features are unique and comprise new 
ideas and discoveries, indicating that the marine microalgal virus research is still an intriguing 
unexplored field. In this review, we summarize their basic biology and ecology, and discuss how and 
what we should research in this area for further progress.
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