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1. はじめに

　世界の農業生産において，植物病原体による被害額は年
間 600億ドルに達し，そのうち植物ウイルスによるものは，
糸状菌に次ぐ規模と推測されている 1)．植物ウイルスの伝
播経路には，種子伝染，接触伝染などがあるが，なかでも
虫媒伝染は農業上最も重要なものの一つであり 2)，発展途
上国において経済的に重要なウイルスのほとんどは虫媒伝
染性である 1)．日本でも，近年問題として取り上げられる
ウイルス病害は（括弧内は媒介虫を示す），イネの縞

しまはがれ

葉枯
病（ヒメトビウンカ），果樹ではウメの輪紋病（アブラム
シ類），野菜ではトマトの黄化葉巻病（タバココナジラミ）
やキュウリの黄化えそ病（ミナミキイロアザミウマ）など，
多くが虫媒伝染性である．虫媒伝染性ウイルスへの対策は

現状では媒介虫の防除が基本となるが，これらの虫は体長
が 5ミリ～ 1ミリと微小で発見しにくいこと，殺虫剤耐性
を獲得しつつあることや，気候変動，国際物流等による分
布域の拡大により，防除のために甚大な費用や労力が投入
されている．
　本稿で紹介するエマラウイルスは，フシダニ類によって
媒介される．フシダニ類は，体長が 0.2ミリ程度ときわめ
て小さく，肉眼では認識することが困難であり，その存在
が見過ごされがちである．

2. エマラウイルスとは

　Emaravirus 属には，現時点で 6種が属しており，タイ
プ種はEuropean mountain ash ringspot-associated virus
（EMARaV）である．まだ属が未設定ながらEmaravirus
に属すると推測される種を含めると，およそ 10種が報告
されている．本稿ではこれらを含めて以下エマラウイルス
と呼ぶことにする．
　エマラウイルスは，既知の植物ウイルスであるトスポウ
イルス属（Tospovirus）を含むブニヤウイルス科
（Bunyaviridae）ウイルスと，共通する性質を多く有する．
エマラウイルスの感染植物組織からは電子顕微鏡観察によ
り，"double membrane bodies (DMBs)"と呼ばれる，膜構
造を有する直径 80～ 200 nmの球状構造が認められ，ト
スポウイルスなどと同様のエンベロープを有するウイルス
粒子をもつと考えられている．感染植物からは，トスポウ
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　植物ウイルスのエマラウイルス属（Emaravirus）は，2009年に設立された比較的新しい属で，フ
シダニ類によって媒介される，多分節の 1本鎖（-）RNAウイルスのグループである．エマラウイル
スは，約 80年前から報告されていた病害である，イチジクのモザイクや，キマメの sterility mosaic

等の病原ウイルスであることが明らかとなった．また，ディープシーケンス技術の普及により，新た
なエマラウイルス種が次々と発見され，ゲノム塩基配列の決定と遺伝子機能の解明が進められて，特
徴的なゲノム構造を有することが見いだされている．本稿では，世界の農業現場におけるエマラウイ
ルスの発生状況と，ウイルスゲノムおよび遺伝子機能に関して，これまでに報告されている知見を概
説する．また，日本のシソ産地から発見された，新たなエマラウイルスと推定されるシソモザイクウ
イルスについて，我々のグループで行っている研究内容や防除技術開発について紹介する．
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り，モザイクから全面黄化へと進む 8)．罹病植物からは 32 
kDaのタンパク質が特異的に検出されるほか，超薄切片の
電子顕微鏡観察から，二重膜を持つ 100～ 200 nmのウイ
ルス粒子様の球状構造物を見いだし，発生地域名を基に，
High Plains virus (HPV）と命名されたりMaize red stripe 
virus (MRSV)，Wheat mosaic virus (WMoV)などとも呼ばれ
ていたが 9,10)，現在では HPWMoVの名称で統一された 11)．
　現在までに HPWMoVは，西は太平洋岸のオレゴン州，
ワシントン州，東はオハイオ州まで，広域に存在すること
が確認されている 12)．
　媒介虫はフシダニの一種Aceria tosichella Keiferである
13,14)．英語では wheat curl mite（WCM）と呼ばれ，コム
ギで増殖すると，葉の縦方向の巻き込みや壊死を引き起こ
す．放虫試験では最大 30%の減収をもたらした 15)．ウイ
ルス媒介虫としても，HPWMoVのほか，WSMVおよび
Triticum mosaic virus を媒介する重要害虫である．日本
での発生は確認されていないが，農林水産省では平成 26
年に本種を検疫有害動物に指定し，我が国への侵入に対す
る警戒を強化している．
　HPWMoVは，米国のほか，オーストラリア，アルゼン
チンでの発生が確認されている 16,17)．トウモロコシにおい
て約 0.008%と低率ながら種子伝染したことが報告されて
いる 18)．HPWMoVの未発生国であるニュージーランドや
ブラジルは，感染種子の輸入による国内侵入を厳重に警戒
している 9,19,20)．
　HPWMoVからは，8種の分節 RNAが見つかっている 21)．

2）キマメのPigeonpea sterility mosaic virus (PPSMV), 
PPSMV-2

　マメ科の多年生植物であるキマメ（pigeon pea, Cajanus 
cajan (L.) Millsp.）は，南アジア，東南アジアおよび東ア
フリカで年間 300万トン以上が生産されている．完熟子実
は穀類として，あるいは若いさやが野菜として利用され，
発展途上国に暮らす人々にとっての重要な食料となってい
る 22)．
　キマメの sterility mosaic disease (SMD)は 1931年にイ
ンドで初めて記述され，タイ，スリランカ，ネパール，バ
ングラデシュ，ミャンマーでも発生している 22)．病原体
はエマラウイルスの一種 PPSMVである．罹病したキマメ
は，葉の黄化，茎の叢生，開花・着果不良および子実の奇
形化・小粒化をともない，収量と品質に大ダメージを受け
る．1993年にインド，ネパールにおいて年間 2.8億米ドル
を超える被害を生じるなど，経済的に重要なウイルス病と
なっている 22,23)．媒介虫はフシダニのAcerica cajani  
Channabasavannaである 24)．罹病植物で生息しているA. 
cajani を健全キマメに移した場合，1頭でも感染率は
40%，10頭で 97%と高率で媒介する．また，10頭接種の
場合，接種吸汁は最短 1.5時間で媒介され，10時間でほぼ

イルスのヌクレオキャプシドに類似したひも状粒子も精製
される 3)．
　エマラウイルスのゲノムは 1本鎖マイナス（-）RNAで
あり，複数の分節から構成される．ウイルス種によって分
節数は異なるが，各分節は原則として一つのタンパク質を
コードする．ゲノム構造とタンパク質の機能については，
項目 5.で述べる．
　エマラウイルスはいずれもフシダニ類によって媒介され
る．

3. フシダニについて

　フシダニは，クモ綱ダニ目フシダニ上科（Eriophyoidea）
に属する植物寄生性のダニ類の総称である．植物上に「フ
シ」と呼ばれるこぶ状の奇形を生じさせることからこの名
がある．また，「サビ」と呼ばれる，葉を茶褐色や銀白色
に変色させるものもあり，サビダニ，ハモグリダニの名称
がつけられているものがある．体の形態はウジ虫状で，2
対 4本の脚をもつ．体長 100～ 300 μm, 体幅 50 μmとき
わめて微小であり，肉眼で識別することは困難である 4)．
世界で 4,000種以上が知られ，寄主範囲は一般的に狭い 5)．
口針で植物の表皮を吸汁することにより加害し，高密度に
増殖すると，葉や果実のさび症状，奇形化，落葉を引き起
こし，最悪の場合は株の枯死に至る．国内で問題となって
いるフシダニ類にはトマトサビダニ，チューリップサビダ
ニ，ミカンサビダニ，ニセナシサビダニなど多数ある．
　また，ウイルス媒介虫として，エマラウイルスのほか，
Alphaflexiviridae 科の Allexivirus，Betaflexiviridae 科の
Trichovirus，Potyviridae 科 の Rymovirus, Poacevirus, 
Tritimovirus を媒介するものがあり 2,6,7)，穀類，果樹，野菜，
花きなど，幅広い作物における害虫でもある．

4. 世界のエマラウイルスの発生状況

　以下に，世界の農業生産現場におけるエマラウイルスの
発生概要を述べる．先進国および発展途上国における重要
な食料の生産に，甚大な被害を生じさせている．

1）コムギ，トウモロコシのHigh Plains Wheat mosaic 
virus (HPWMoV)

　1993～ 95年に，アメリカの穀倉地帯であるテキサス，
カンザス，コロラド，アイダホ，ネブラスカ，ユタの各州
のトウモロコシ（Zea mays L.）において，ウイルス様症
状が見いだされた．葉が斑点状または筋状に退緑し，葉の
老化につれて葉縁部が赤色化し，壊死へと進み，ひどい場
合は植物体の枯死にいたる．また，コムギ（Triticum 
aesativum L.）でも，1993～ 94年のテキサス，アイダホ，
カンザス，コロラドの各州において，それまでに一帯で分
布しているWheat streak mosaic virus (WSMV)によるも
のとは異なる症状が現れた．症状は葉の退緑斑点から始ま
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ム等の加工品としても利用される．
　イチジクのモザイク病（図 2）は，葉に退緑斑点，葉脈
透化，モザイク，奇形を生じ，果実には退緑斑点，小型化，
未熟果の落果などを生じる．1930年代にカリフォルニア
で報告されたのが初めてであり，感染葉には 90～ 200 nm
の DMBsが観察されること，フシダニの一種であるイチジ
クモンサビダニ（Aceria ficus Cotte）によって媒介されるこ
とが知られていた 28-30)．感染葉から精製した 2本鎖 RNAか
らは EMARaVに配列類似性を示す部分配列が得られ，
FMVと名付けられた 31)．その後の解析により，6分節の存
在が報告されている 31-34)．
　FMVは，イチジクの産出量が最多のトルコを初め，ア
ジア，ヨーロッパ，アメリカなど，商業生産が行われてい
るほぼ全ての地域で発生している．また，後述するシソモ
ザイクウイルスを除き，国内で発生が確認されている唯一
のエマラウイルスである．2010年に島根県で初めて確認
された後 35)，2014年までに福岡県，岡山県，愛知県，愛
媛県での発生が確認され，対策として，健全苗木の利用や，
イチジクモンサビダニの薬剤防除が呼びかけられている 36)．

100%に達する．
　PPSMV-2は，インドの SMDを示すキマメからディー
プシーケンスにより新たに見いだされた，PPSMVとは別
種のエマラウイルスであり，PPSMVよりも激しい病徴を
引き起こす．また，圃場調査では PPSMVとの重複感染株
も確認され，単独感染株よりも重い症状を示す 25)．
　PPSMVおよび PPSMV-2からはそれぞれ 5種および 6
種の分節 RNAが見つかっている 25,26)．PPSMV-2の分節
RNA1～ RNA4がコードする 4種のタンパク質のアミノ
酸配列は，PPSMVの相同なタンパク質に対して 39.3～
52.9%の配列同一性を示すが，不思議なことに，次に記す
イチジクモザイクウイルスに対してのほうが高い同一性
（57.1～ 80.0%）を示す 25)．

3）イチジクモザイクウイルス（Fig mosaic virus, FMV)
　クワ科イチジク属のイチジク（Ficus carica L.)は，中東
地域を原産とし，人類によりもっとも早い時期に栽培が始
まった作物の一つである 27)．現在では世界中で年間約 115
万トンが生産され，生果だけでなく，ドライフルーツ，ジャ

図 1 エマラウイルスのゲノム構造
イチジクモザイクウイルス（FMV）のゲノム 33, 34)を基に作成した．ORFを示すボックスの色は表 1に一致する．
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EMARaVが発見されている．EMARaVはオーストリア，
チェコ，スウェーデン，フィンランド，ドイツ，ロシア，
ノルウェーで発生が確認されている 43)．EMARaVの媒介
虫は完全に特定されていないが，ヨーロッパナナカマドに
見られるフシダニのPhytoptus pyri Pagenstecherの体内
からは抗 EMARaV抗体によりシグナルが検出される 44)．
また，分節 RNAは 4種見つかっているが，他のエマラウ
イルスには共通して認められる細胞間移行タンパク質を
コードする分節が本ウイルスでは見つかっていない 45)．
　アメリカ東部を原産とし，マメ科の花木で春に美しい紅
色の花をつけるアメリカハナズオウ（Cercis canadensis L.)
からは，Redbud yellow ringspot-associated virus (RYRSaV)
が見つかっている．分節 RNAは 5本が確認されている．
接ぎ木により伝染して，葉の退緑斑点や葉脈透化を生じる
が，媒介虫は不明である 46)．
　ノイバラ（Rosa multifloraThunb. ex Murr.)の病害であ
る rose rosette disease (RRD)は，アメリカ中部で発生し，
葉や枝が叢生し，赤色化を生じて，最終的に枯死を引き起
こす．フシダニのPhyllocoptes fructiphilus Keiferにより
媒介されることが知られていた 47)．RRDを示すノイバラ
からは，エマラウイルスのRose rosette virus (RRV)が見
つかった．アメリカ各地で収集されたバラの 114サンプル
のうち RRDの症状を示す 84サンプルはすべて陽性，そ
れ以外はすべて陰性であった．RRVの分節として RNA1
～ RNA7が見つかっている 48-50)．RRDはバラの園芸種で
も発病し，抵抗性のものは知られていない 51)．なお，ノ
イバラは，日本，韓国，中国を原産とし，北米には 1860
年代にバラの台木や庭木として持ち込まれたが，各地の牧
草地などで雑草化し，防除が困難となっていた．そこで生

4）果樹のエマラウイルス（RLBV, BLMaV, AcCRaV）
　キイチゴ属のラズベリー（Rubus spp.）に発生する
raspberry leaf blotch disorder (RLBD）は，古くから知ら
れた病害で，フシダニのPhyllocoptes gracilis  (Nalepa)に
より媒介される 37)．近年，イギリス，フィンランドにお
いてポピュラーな栽培品種に RLBDが発生し再び注目さ
れるようになり，病原体が探索され，新たなエマラウイル
スであるRaspberry leaf blotch virus (RLBV)の感染が認め
られた．RLBVからは 8分節が見つかっており，後述する
ように RNA6～ 8は互いに相同なタンパク質をコードし
ている 38-40)．
　同じくキイチゴ属のブラックベリーでは，アメリカ合衆
国南東部で被害が発生している yellow vein disease の罹病
樹から，5種の分節 RNAを有する Blackberry leaf mottle-
associated virus (BLMaV）が見つかっており，種が未同
定のフシダニにより媒介された 41)．
　中国を原産とするキウイフルーツ (Actinidia chinensis  
Planch., A.delicious 等）で，退緑斑点や葉脈黄化を示す葉
から，新たなエマラウイルスである Actinidia chlorotic 
ringspot-associated virus（AcCRaV）が検出された．分節
RNAは 5種である．中国の中部および西部の 5つの省に
おいて分布が確認されたが，ウイルス感染と病徴の因果関
係および媒介生物は不明である 42)．

5）花木のエマラウイルス（EMARaV, RYRSaV, RRV）
　ヨーロッパで街路樹等として植えられるバラ科のヨー
ロッパナナカマド（Sorbus aucuparia L.）において，斑紋
や退緑斑点を示す葉から，Emaravirus のタイプ種である

BA

図 2 イチジクモザイクウイルス（FMV）の病徴および媒介虫
(A) FMVに感染したイチジクのモザイク病葉．退緑斑点，輪紋，褐変が見られる .

(B) FMVの媒介虫であるイチジクモンサビダニ．スケールバーは 100 μm．
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図 3 シソモザイクウイルスと媒介虫のシソサビダニ
(A, B) シソ生産圃場における健全 (A)およびモザイク病（B）のシソ．モザイク病葉は葉脈の退緑，葉の奇形などが生じる．
(C) シソモザイクウイルスの精製粒子の電子顕微鏡写真．長さの異なる環状のひも状粒子が観察される．スケールバーは 100 nm．
(D) シソサビダニが多数寄生して生じたシソのさび症．
(E) シソ葉上で生息するシソサビダニ．スケールバーは 200 μm．
(F) シソサビダニの走査型電子顕微鏡写真．スケールバーは 20 μm.
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polymerase（RdRP）と推定され，ブニヤウイルスの
RdRPに保存された 5つのモチーフ（A～ E）を全て保持
している 45)．8種のエマラウイルス（EMARaV, FMV, 
HPWMoV, PPSMV, PPSMV-2, RLBV, RRV, RYRSaV）の p1
の間でのアミノ酸配列同一性は 30.1～ 72.1%である 25)．
　RNA2は約 2.2 kbであり，分子質量が約 75 kDaの p2を
コードする．p2は，glycoprotein precursor (GP)と推測さ
れている．すなわち，ブニヤウイルス科のフレボウイルス
の GPが持つ短いモチーフ（GCX2CX2G)や，テヌイウイ
ルスならびにブニヤウイルス科のトスポウイルス，オルソ
ブニヤウイルスおよびフレボウイルスが有する GPと同様
の N末端シグナルペプチド，N結合型糖鎖付加サイト，
膜貫通領域，および G1と G2間の推定切断サイト（ADDN）
の配列要素を備えていた．EMARaVの G1中のアミノ酸
配列に対する合成ペプチド抗体を用いて感染葉タンパク質
のウエスタンブロットを行うと，前駆体と切断産物 G1に
対応する分子質量のバンド（それぞれ 75 kDaと 52 kDa）
が検出されたことから，細胞内で上記の推定部位で切断さ
れていることが示唆された 45)．上記 8種のエマラウイル
スの p2のアミノ酸配列同一性は 20.1～ 57.1%の範囲であ
る 25)．しかしエマラウイルスと，テヌイウイルスおよび
ブニヤウイルスの GPとは分子質量が大きく異なり，アミ
ノ酸配列の類似性も低い．
　GPは，ウイルス粒子表面の脂質二重膜を貫通してエン
ベロープの形成に関与するとともに，トスポウイルスの
GPはアザミウマによる媒介に関与している 55)．エマラウ
イルスの GPがこれらの機能に果たす役割は未解明であ
る．
　RNA3は，約 1.4 kbであり，32～ 35 kDaの nucleocapsid 
protein (NP)をコードする．エマラウイルスの NPのアミ

物防除の一法として，RRDに感染したノイバラの芽を接
ぎ木して一帯に RRDを蔓延させ，ノイバラを枯死に至ら
せる手法が試みられ，土地を利用可能な状態に回復させる
ことに成功している 52)．
　このほかフィンランドにおいて，葉脈黄化を示すゴボウ
属の薬用植物（Arctium tomentosum Mill.）から，エマラ
ウイルス様の部分配列が報告されている 53)．

5. エマラウイルスのゲノム構造および
タンパク質の推定機能

　エマラウイルスのゲノムの塩基配列は，EMARaVおよ
び FMVでは 2本鎖 RNAの cDNAの PCR増幅とクロー
ニングにより解読され 31-34,45,54)，それ以降に解読されたウ
イルスではディープシーケンスによるものが主流である．
　エマラウイルスの分節 RNAの数は，これまでに確認さ
れている範囲でウイルス種ごとに異なり，4～ 8種である．
それぞれの相補鎖には単一のタンパク質がコードされてい
る（図 1，表 1）．エマラウイルスのゲノム構造や推定され
るタンパク質の機能からは，ブニヤウイルスおよびテヌイ
ウイルス（Tenuivirus）と比較的近縁と推定される 3)．
　エマラウイルスの各分節 RNAの 5'末端と 3'末端配列
の約 20塩基は相補的であり，RNAはブニヤウイルスおよ
びテヌイウイルスおよび同様にパンハンドル構造を形成で
きる．また，末端の約 13塩基は分節間で高度に保存され
ており，エマラウイルス種間およびブニヤウイルス科のオ
ルソブニヤウイルスおよびハンタウイルスとの間でも配列
の類似性がある 33,45)．
　エマラウイルスの RNA1は，長さ約 7 kbであり，分子
質量が 264～ 269 kDaのタンパク質である p1をコードし
ている．p1はそのアミノ酸配列から RNA-dependent RNA 

表 1 各エマラウイルスがコードするタンパク質と相同性
ウイルスの略称は本文を，タンパク質の推定機能は図 1を参照．
表中の数字は予想分子質量（kDa）．相同性があると推定されるタンパク質同士を同色で示した．

protein EMARaV FMV RRV RLBV PPSMV HPWMoV PPSMV-2 RYRSaV AcCRaV BLMaV

p1 266 264 265 269 268 266 266 267 267 268

p2 75 73 74 75 74 77 74 74 75 75

p3 35 35 36 32 35 33 35 35 35 35

p4 27 41 41 42 41 42 41 42 44 41

p5 - 59 55 56 55 56 55 26 27 26

p6 - 26 27 22 - 58 27 - - -

p7 - - 54 22 - 36 - - - -

p8 - - - 21 - 21 - - - -
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p7は，PVXベクターに導入するとウイルスの蓄積量との
病原性を増大させたが，RNAサイレンシングのサプレッ
サー活性については，アグロインフィルトレーションアッ
セイ（Nicotiana benthamiana 葉で調査対象遺伝子と緑色
蛍光タンパク質遺伝子と共発現させて，蛍光強度からサプ
レッサー活性を評価する手法）では，RLBVの p2～ p8の
いずれからも，サプレッサー活性は認められなかった 39)．

6. シソモザイクウイルス

　シソ（Perilla frutescens var. crispa）は，中国大陸中部
および南部が原産で，中国では古くから栽培され，日本で
も縄文時代の遺跡からシソ種実が出土している 61,62)．赤し
そは梅漬けの色付けに，青しそは，若葉をオオバ（大葉）
として，天ぷらや，刺身など和食のつまもの等としての需
要が大きい．農作物としてのしその全国産出額は 161億円
で，青しそは基本的に周年施設栽培で生産されており，生
食用施設しその出荷量は 5,806トン（農林水産省・平成 26
年産地域特産野菜生産状況）である．主要産地は愛知県の
豊橋市および豊川市，茨城県行方市，大分県大分市，高知
県の南国市，四万十市，香美市等であり，この 4県で全国
生産量の約 9割を占める．葉を一枚ずつ手作業で収穫する
ことから，産地の雇用を支える品目としても重視されてい
る．
　2000年ごろから高知県のオオバ産地において，葉脈の
退緑や，葉脈の奇形化にともなう縮れ，株の萎縮などの症
状が見られるようになり，「モザイク症」と呼ばれていた（図
3B）．商品としてのオオバは緑色の鮮やかさと葉の形が重
要であるため，モザイク症になった葉は商品価値が失われ
てしまう．モザイク症が多発した生産圃場では収穫がまっ
たくできず，収入がほぼゼロになった農家も生じた．
　高知県農業技術センターと農研機構は，共同で原因究明
にあたり，ウイルスの存在を想定して接ぎ木接種および罹
病葉の粗精製サンプルの汁液接種を行い，低率ながら病徴
が再現されたことから，ウイルス性の病害であると予想さ
れた．しかし，通常の電子顕微鏡観察ではウイルス粒子は
観察されず，シソでの発生が報告されているキュウリモザ
イクウイルス等も RT-PCR法等では検出されなかった．
そこで罹病葉から精製した 2本鎖 RNAから cDNAを作製
し，クローニングと塩基配列を決定したところ，EMARaV
および FMVの RNA1と類似性を示す配列が得られたこと
から，新種エマラウイルスの感染が疑われた．
　本ウイルスの RNA1を 5'-RACEおよび 3'-RACEにより
全長配列を決定するとともに，他の分節の全長塩基配列を
決定した．現在までに計 10本の分節様の配列が見つかっ
ており，それらは末端配列の相補性や，マイナス鎖にそれ
ぞれ一つの ORFをコードしていることなど，エマラウイ
ルスの分節と共通する性質を示した．さらに，本ウイルス
の p1～ p4と名付けたタンパク質は，エマラウイルスの

ノ酸配列からは，3つのモチーフ (NX2SXNX3A,  NXLA, 
GYEF)が認められ，8種のエマラウイルス間の配列同一性
は 15.1～ 80.0%であるが 25)，ブニヤウイルスがもつ NP
との配列類似性は低い 3,25,41)．
　FMVのNPは，RNA結合能を持つ 56)．また，HPWMoV，
PPSMV，FMVの NPに対する抗体は，それぞれの感染植
物で見られる DMBsの内部に存在する，リボヌクレオプ
ロテインと考えられる凝集体に反応することから，トスポウ
イルスと同様の粒子構造をとることが示唆されている 56-58)．
　RNA4にコードされる p4は，EMARaVの p4を除き，
いずれも 41～ 44 kDaの分子質量をもつ．初期に解読され
た FMVの p4のアミノ酸配列からは，相同性検索を行っ
ても機能予測ができなかった 33)．その後，RLBVおよび
FMVの p4が，タバコモザイクウイルスの細胞間移行タン
パク質（movement protein, MP)である 30Kと同様に原形
質連絡への局在性を有することや，細胞間移行能を欠いた
ジャガイモ Xウイルス（PVX）の移行を相補することが
示され，p4がエマラウイルスのMPと考えられた 38,59,60)．
さらにエマラウイルスの p4は，その 2次構造と，β1-β2
の約 30アミノ酸の領域に，植物ウイルスのMPのうち 30 
K スーパーファミリーに属するものに保存された配列が認
められたことから，p4は本ファミリーに属すると推定さ
れている 60)．
　RNA5以降の分節は，長さがまちまちであり，コードさ
れるタンパク質（p5～ p8）についての機能予測もまだ十
分ではないが，エマラウイルスに特徴的な性質が報告され
ている．
　FMVおよび RRV，RLBV，PPSMV，HPWMoV，PPSMV-2
の p5は，分子質量がいずれも 57 kDa前後のタンパク質
であり，互いにアミノ酸配列類似性が認められる．ここで
奇妙なことであるが，RRVと HPWMoVの p7も，p5に対
して相同性を有し，RRVの p5と p7の配列同一性は 53%，
HPWMoVの p5と p6では 20%である（表 1）49)．
　FMVの p6は，ブニヤウイルスの RdRPドメインに部分的
な配列類似性を示す 34)．また，BLMaVの p5は，EMARaVp4，
RYRSaVp5，および FMV，PPSMV-2，RRVの p6ともに，
分子質量 26～ 27 kDaのタンパク質であり，アミノ酸配列
は 10～ 29%の同一性を示し，共通した 2次構造が認めら
れる 41)．
　RLBVでは，p6，p7および p8の３つは，N末端領域の
129アミノ酸において，互いに 30～ 43%の配列同一性を
示す 39)．
　HPWMoVの NPをコードする RNA3も，分離株によっ
ては 2種類の配列が得られており，それぞれにコードされ
るタンパク質 p3-Aおよび p3-Bの配列同一性は 88～ 89%
である 12,21)．
　RLBVの p6と p7は，PVXベクターに導入するとウイ
ルスの蓄積量との病原性を増大させたが，RLBVの p6と
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7. エマラウイルスへの対策

　アメリカの小麦栽培における HPWMoVへの対策では，
媒介虫であるWCMの定着を避けることが重要である．
WCMを含め多くのフシダニ類は，風にのって分散移動す
るため 65），WCMの宿主となりうる圃場周辺の自生のコ
ムギやイネ科雑草を除草剤により除去することや，秋に播
種する栽培形態（冬小麦）では，播種時期を遅くすること
により，前作からのWCMの持ち越しを減らすなどの対策
が推奨されている 66)．トウモロコシ栽培では，飼料等に
用いられアメリカでの生産量の大部分を占めるデントコー
ンの多くの品種は，HPWMoVに対して一定の抵抗性を示
す．スウィートコーンは感受性が高いが，WCMの飛来時
期を避けて定植することにより，被害が軽減される 67,68)．
　また，WCMおよび HPWMoVに対する抵抗性をもつコ
ムギ遺伝資源の探索も進められている 69)．南アジアのキ
マメ栽培においても，コストや環境面から殺虫剤によるフ
シダニの防除が現実的ではないため，抵抗性品種の開発を
目指し，PPSMV抵抗性素材の探索が進められている 70)．
　果樹などの永年作物では，ウイルスに感染してしまった
場合，フシダニに対する防除では被害を抑制できないため，
健全な苗木に置き換えたうえで，フシダニへの対策が必要
となる．
　発生の予防や発生後の早急な対策のためには，診断手法
の充実も不可欠である．普及用の診断キットとして，
HPWMoVのDAS-ELISAキットや， loop-mediated isothermal 
amplification (LAMP)法による FMV診断キットが市販さ
れるようになった．発展途上国向けには，より安価な診断
手法の開発も望まれる．このほか，未知のエマラウルスを
発見するための手法として，エマラウイルス種間で配列保
存性の高い RdRPのモチーフのアミノ酸配列をもとに設計
した縮重プライマーを用いた RT-PCR法により，HPWMoV
および PPSMVの当時知られていなかった部分配列を増
幅，検出することに成功している 71)．未知のエマラウイ
ルスを発見するための手法としての確立が期待される．

8. おわりに

　エマラウイルスの研究に残された課題として，まず，エ
マラウイルスのコードするタンパク質のうち機能が推測さ
れている p1～ p4について，生物学的な研究の積み重ね，
機能が推測できていない p5以降のタンパク質の機能解明
が挙げられる．また，エマラウイルスのゲノム構造の特徴
として見られた，相同性がある分節を複数保持しているこ
との生物学的意味の解明は，様々な宿主および媒介フシダ
ニに適応して進化してきたエマラウイルスの生存戦略を理
解する糸口となるかもしれない．
　また，媒介性についても，トスポウイルス，テヌイウイ
ルスと媒介虫であるアザミウマ，ウンカにおいては，虫体

p1～ p4に配列類似性を有しており，p5以降のタンパク
質についても現在詳しく検討している．また，他のエマラ
ウイルスの粒子精製法を参考にしつつ，罹病葉から粒子精
製を行ったところ，電子顕微鏡下で環状のひも状粒子が多
数観察され（図 3C），本ウイルスは Perilla mosaic virus 
(PMoV)，シソモザイクウイルスと命名された 63)．
　ウイルスが見つかり，感染とモザイク症との相関も認め
られたものの，圃場におけるウイルスの伝播様式が明確で
はなかった．汁液接種での感染効率が低いことや，圃場で
の発生は施設の入り口や側窓部分から全体に拡大するケー
スが多いことから，野外から侵入する何らかの媒介生物の
関与が考えられた．ただ，当時はシソにおいてフシダニの
存在が知られていなかったため，オオバ圃場で発生するア
ザミウマ，コナジラミ，カイガラムシ等を用いた媒介試験
を行ったものの，媒介は全く認められなかった．ほぼ同時
期に，法政大学の上遠野らにより千葉県のサビ症状を示す
シソからShevtchenkella 属の新種と同定された，フシダ
ニが発見され，シソサビダニと命名された（図 3E, 3F）．
本種を用いた媒介試験では，PMoVは極めて効率良く媒介
され，原病徴が再現された．また，PMoVの宿主範囲を調
査したところであるが，青シソのほかに，シソの変種であ
るエゴマ（P. frutescens var. frutescens）にも感染し，モ
ザイクを発病させた．赤シソにも感染するが，濃紫色のた
めに症状はわかりにくい．PMoVの発生は，主要産地の 4
県すべてで確認されている 64)．今後，シソやエゴマが栽
培される中国，韓国や東南アジア等での発生についても調
査したい．
　シソサビダニによる被害に関しては，栽培施設における
生息密度は通常は低く，モザイク病発生圃場のシソ葉を検
鏡しても見つからないことが多い．しかし，一定の条件が
整うと爆発的に増殖し，葉が褐色に変色する「さび症状」
を引き起こす（図 3D）．症状がさらに進むと，落葉，株の
枯死につながる．
　PMoVおよびシソサビダニは，発見されてから日が浅く，
伝染環や生活環がほとんどわかっていない．また，有効な
防除法も策定されていない．そこで，農研機構は，農林水
産省のプロジェクトにおいて，オオバの主要産地を有する
高知県，愛知県，大分県および法政大学と共同研究を実施
している．ウイルスとサビダニの宿主範囲，サビダニのウ
イルス媒介能および移動性，産地における発生消長などに
ついての調査，PMoVとシソサビダニの核酸増幅による検
出技術の開発を進めている．また，シソサビダニに有効な
殺虫剤の探索と農薬登録の促進に加え，より環境面に配慮
しつつ，防虫ネットによるサビダニ侵入阻止といった物理
的防除技術，サビダニを捕食する天敵カブリダニ類や，節
足動物寄生性の糸状菌防除資材を利用した生物的防除技術
を開発中であり，我々はこれらの技術を組み合わせた総合
防除体系の確立と普及を推進している．
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内の増殖や移行等，相当な研究蓄積がなされているが 2,72)，
エマラウイルスのフシダニによる媒介性について，媒介様
式や，フシダニ体内における移行経路，増殖性，媒介関与
因子等，不明な点が多く残されている．実験のうえで，き
わめて微小なフシダニを扱う困難さはともなうものの，今
後取り組まなければならない課題である．
　エマラウイルスはゲノム配列の解析が先行しているが，
汁液接種が困難なこともあり，感染と病害の関係性が十分
に証明されていないものが多い．農業被害と防除の必要性
を具体的に考察するためにも，コッホの原則を満たしつつ，
実験的に因果関係を証明することが必要である．
　フシダニ類はまだ同定されていない種が多数いると考え
られている．エマラウイルスも 2007年の EMARaVの全長
配列の報告以降，新しい種が次々と報告されており，日本
を含め世界各地には，未発見のエマラウイルスやフシダニ
による病虫害がまだ多く残されていると考えられる．また，
近年の環境への配慮および食の安全・安心への関心の高ま
りから，農業生産における殺虫剤の使用量は削減される傾
向にある．従前の農薬散布体系においては意図しないうち
に防除されていたフシダニ類が，減農薬化にともなって発
生が再び増加する可能性も大いに考えられる．エマラウイ
ルスおよびフシダニ類の生態の解明を通じて，環境と調和
した発生予防技術，被害抑制技術の開発に貢献できればと
考えている．
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 Members of the genus Emaravirus  are plant viruses transmitted by eriophyoid mites. The 

emaravirus genome consists of multiple, negative-sense, single-stranded RNA segments, that have 

been shown to be highly divergent. Recent studies have revealed that emaraviruses are associated 

with long-recognized diseases of world important crops such as fig mosaic disease or sterility mosaic 

disease of pigeon pea. Furthermore, along with the popularization of deep sequencing technologies, 

new putative members of emaraviruses have been reported year by year. This paper presents an over-

view of agricultural damages caused by emaraviruses worldwide and characteristics of their genomic 

RNAs and proteins. In addition, our research project to prevent a disease of a herb crop (shiso, Perilla 

frutescens) caused by Perilla mosaic virus, a putative emaravirus recently identified in Japan, is out-

lined.


