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日本植物病理学会! 植物ウイルス病研究会 
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㹼ウイルス病耐性植物の作出に向けた新たな知見㹼 
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寒地畑作物におけるウイルス抵抗性$
��� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �����大木健広! -------------����!
!
トマト㔝生種におけるジャガイモやせいもウイロイドに対する耐性 

直井! 崇・畑谷㐩児��------------������ 
 

特別講演 
リンゴ小球形潜在ウイルス㸸構造、生物学的性状、および$
! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ウイルスベクターとしての利用 

吉川信幸! ------------�������� 
 
特別講演 
ウイロイド研究㸫最近の話㢟!

佐㔝輝男��------------�������� 
 
�5�1�$サイレンシングのプライミング機構とそのウイルス抵抗性への㛵与� � � � � � � � � � � � � �� � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � � �!

安藤杉尋・宮下脩平・㧗橋英樹��------------������ 
 
植物ウイルスに対する新たな劣性抵抗性㑇伝子の発見とその作用メカニズム!

! ! ! ! ! ! ! ! ! ! 橋本将典・煉谷裕太朗・桂㤿拓也・薦田㸦萩原㸧優㤶!

! !!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! ・㞴波成任・山次康幸��------------������ 
 
トマトの新たなウイルス抵抗性アレル 
! ! ! ! ! ! ! ! 新子泰規・川久保彩花・�:�L�N�X�P���+�D�U�V�K�D�Q�D���-�D�\�D�V�L�Q�J�K�H・�-�R�R�Q���.�Z�R�Q$

! ! ! ・�+�D�Q�J�L�O���.�L�P・小西千秋・山田哲也・増田税・中原健二! ------------������ 
 
二本㙐 �5�1�$分解㓝素による植物のウイルス抵抗性機構 

! 石橋和大! ------------������ 
� � � � � � � � 
イネの縞葉枯病抵抗性と生育安定性 

                                早㔝由㔛子��------------������ 
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)��T  

��������   �¾�í�±�Û3°�Û4Š#”�C�Ÿ�Ÿ#Õ"@�d�Û�S�7�$�̂ 1"&ì�Ÿ�¢  

�������� -��������   3°%Ê�µ�S�p�̧ 3°��%Ê'2GIG•GMGŠ  

�������� -#'�~ � � � � � � � � � � � � � � 3°%Ê�µ�S�í�•4(3°��%Ê'2GIG•GMGŠ  

���������� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� 3°%Ê�µ�S6×�‡�~�¥%Ê'2�(H�GWG2GRG‰G0GŠGfG•�d&É�±�ÛH� 

�������� -#'�~ � � � � � � � � � � � � H�ÀH��í�•4(�±�Û3°�Û7T4�� �±�Û7T�í�•4(3°��#Õ#Ø�ö%��Û  
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G‰�.�…#ÿ�8"@FûFÚFáG�G4G2GyGG�¬� �öFþ0Ž�Â 

G‰�Ü"@G4G2GyGGFþ�è���2Fþ6ä$Î 

G‰,æ�y�Ó�öG4G2GyGGFþ���™�µ�SFþ0Ž�Â 
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�7�����2�K�N�L 

 
�5�H�V�L�V�W�D�Q�F�H���W�R���S�O�D�Q�W���Y�L�U�X�V�H�V���L�Q���X�S�O�D�Q�G���F�U�R�S�V���R�I���F�R�O�G���U�H�J�L�R�Q 

 
 

�$�E�V�W�U�D�F�W 
 

�,�Q���W�K�H���F�X�O�W�L�Y�D�W�L�R�Q���R�I���I�L�H�O�G���F�U�R�S�V�����L�I���W�K�H���V�D�P�H���F�U�R�S���L�V���F�R�Q�W�L�Q�X�R�X�V�O�\���S�O�D�Q�W�H�G�����V�R�P�H���Q�X�W�U�L�H�Q�W�V���D�U�H���O�R�V�W���D�Q�G���W�K�H���L�Q�F�L�G�H�Q�F�H���R�I��

�V�R�L�O-�E�R�U�Q�H���G�L�V�H�D�V�H�V���L�Q�F�U�H�D�V�H�V�����W�K�H�U�H�E�\���U�H�V�X�O�W�L�Q�J���L�Q���G�H�F�U�H�D�V�H�G���S�U�R�G�X�F�W�L�Y�L�W�\�����7�R���D�Y�R�L�G���W�K�L�V���U�H�S�O�D�Q�W���I�D�L�O�X�U�H�����L�W���L�V���F�R�P�P�R�Q��

�S�U�D�F�W�L�F�H���L�Q���W�K�H���X�S�O�D�Q�G���I�D�U�P�L�Q�J���D�U�H�D���R�I���+�R�N�N�D�L�G�R���W�R���F�R�Q�G�X�F�W���F�U�R�S���U�R�W�D�W�L�R�Q���Z�L�W�K���I�R�X�U�����V�X�J�D�U���E�H�H�W�����E�H�D�Q�V�����S�R�W�D�W�R�H�V�����D�Q�G��

�Z�K�H�D�W�����R�U���W�K�U�H�H���X�S�O�D�Q�G���F�U�R�S�V�����H�[�F�O�X�G�L�Q�J���E�H�D�Q�V�������'�L�V�H�D�V�H�V���L�Q���W�K�H�V�H���F�U�R�S�V���L�Q���+�R�N�N�D�L�G�R���D�U�H���S�U�L�P�D�U�L�O�\���F�R�Q�W�U�R�O�O�H�G���E�\���F�U�R�S��

�U�R�W�D�W�L�R�Q���D�Q�G���F�K�H�P�L�F�D�O�V�����E�X�W���V�R�P�H���Y�L�U�D�O���G�L�V�H�D�V�H�V���F�D�Q�Q�R�W���E�H���F�R�Q�W�U�R�O�O�H�G�����7�K�H���X�V�H���R�I���U�H�V�L�V�W�D�Q�W���Y�D�U�L�H�W�L�H�V���L�V���H�I�I�H�F�W�L�Y�H���W�R���F�R�Q�W�U�R�O��

�W�K�H�V�H���Y�L�U�D�O���G�L�V�H�D�V�H�V�����7�K�L�V���D�U�W�L�F�O�H���R�X�W�O�L�Q�H�V���W�K�H���Y�L�U�D�O���G�L�V�H�D�V�H�V���W�K�D�W���D�U�H���S�U�R�E�O�H�P�D�W�L�F���R�Q���S�R�W�D�W�R���D�Q�G���Z�K�H�D�W�����Z�K�L�F�K���D�U�H���W�K�H���P�D�L�Q��

�I�L�H�O�G���F�U�R�S�V���L�Q���+�R�N�N�D�L�G�R�����D�Q�G���W�K�H�L�U���Y�L�U�X�V���U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�����Z�K�L�O�H���L�Q�W�U�R�G�X�F�L�Q�J���U�H�V�H�D�U�F�K���F�R�Q�G�X�F�W�H�G���E�\���+�R�N�N�D�L�G�R���$�J�U�L�F�X�O�W�X�U�D�O��

�5�H�V�H�D�U�F�K���&�H�Q�W�H�U�����1�$�5�2�� 
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FÿFèG�Fû 
#ÿ�8"@Fþ�B�õ F÷FÿF �̧ Fè�8"@G"�ÜFØ)FFáG�Fø"I��Fþ�$8ô�(FÜ�»G�G�F �̧u�p$S��FúFùFþ$Î#Õ"áFÜ9×G�G�F¸#Õ#Ø

�öFþ�ö�aG"G�FïG�FéF¹�í�•4(Fþ#ÿ�8�…�æF÷FÿF̧ FãFþ4��87€��G"�G4JFéG�FïG� FûGTG•GCG2G‰1Ë8®G‰GFGqG:G2GpG‰GA

GnG<FþH��8"@F¸G�FçFßFÿ1Ë8®G"7VFßH��8"@F÷3o�8�/(Ô G")�G�FãFøFÜ/œG�G�FöFÔG�F¹�í�•4(Fþ#ÿ�8"@FûFÚFáG�$S��

757VFÿF̧ 3o�8Fø.��cFûG�G�757VFÜ�ö�•FøFúG�FÜF¸FíG�F÷Fÿ�šFØG�G�FúFÔ�›'�G4G2GyGG$SFÜ$Î#ÕFçFö�e8ŸFøFúFó

FöFÔG�F¹FãG�G�FþG4G2GyGG$SG"�š�DFéG�FûFÿF¸�¬� �ö��'� Fþ�<#ÝFÜ�w� F÷FÒG�F¹�•'�F÷FÿF �̧í�•4(Fþ�z0[Fú#ÿ

�8"@F÷FÒG�GFGqG:G2GpFøGAGnG<F÷�e8ŸFøFúG�G4G2GyGG$SH��WHH�FøFíFþG4G2GyGG�¬� �öFûFôFÔFöF¸3°%Ê�µ�S�í�•4(

3°��%Ê'2GIG•GMGŠF÷/œFóFöFÔG�%Ê'2�¦�[G")��ÓFçFúFÜG��+1�FéG�F¹ 

 

H�H
GFGqG:G2GpFûFÚFáG��3�9�<�¬� �öFþ0Ž�Ò  

HH��3�9�<Fû�PFéG�4#�D�¤�o�ÂFø9×�Ø�¬� �ö  

GFGqG:G2GpFÿ�$8ô)¾�j�öF÷FÒG�F '̧�FÔG�G"3ûFèFöG4G2GyGGFÜ-•��FçG�FéFÔF¹�¥�•FþGFGqG:G2GpF÷FÿF¸���� '�FþG4

G2GyGGFÜ���ÌFåG�FöFÔG�FÜH��0�D�R�N�D��et al.���� ��������H�F̧ #'�~�a��F÷$Î#ÕFÜ0bG�G�G�G4G2GyGGFÿGkGOG4G2GyGG�“FþGMG2

Ge'�F÷FÒG�GFGqG:G2Gp�<G4G2GyGGH��S�R�W�D�W�R�� �Y�L�U�X�V�� �<���� �3�9�<H�FÜG�FøG#FùF÷FÒG�F¹�¥�•F÷Fÿ�3�9�<��3û(Ô)+H� �3�9�<�2H�F̧

�3�9�<FØFí(Ô)+H��3�9�<�1H�F̧�3�9�<�",|FØFí(Ô)+H� �3�9�<�1�7�1H�FþH�FôFþ(Ô)+FÜ$Î#ÕFçFöFÚG�F�̧3�9�<�1�7�1FÜƒ›FçFöFÔG�

H��̀5��/G�F̧ �������� H�F¹�3�9�<Fÿ ���� '�8®�è�VFþG0Gd GwGnGEFûG�FóFö�y�ÓFåG�F¸%·�ì6ëFþ�¾�ÒF÷G4G2GyGGFþ"Ó�“Fø�¤

��FÜ�B'gFéG�FïG�H� �/�D�F�R�P�P�H��et al.������������H�F̧ �a��FûFÚFÔFö�¤��G"75FàFãFøFÿ�T7́F÷FÒG�F¹ 

! GFGqG:G2GpFûFÚFáG��3�9�<Fû�PFéG��¬� �öFÿF¸ NHU4G���ÊFûG�G�4#�D�¤�o�ÂH� �+�\�S�H�U�V�H�Q�V�L�W�L�Y�H���U�H�V�S�R�Q�V�HF�̧+�5H�FøRy
4G���ÊFûG�G�9×�Ø�¬� �öH� �(�[�W�U�H�P�H���U�H�V�L�V�W�D�Q�F�HF�̧(�5H�FÜ%±G�G�FöFÔG�H��9�D�O�N�R�Q�H�Q��et al.������������H�F¹�3�9�<Fû�PFéG��+�5�o

�ÂFÿF̧ �‘�¶Fÿ(Ô)+"I$�$×Fú�o�ÂFøFåG�F̧ NyFŅcFŅ]FþH�FôFþ4G���ÊFÜ���ÌFåG�FöFÔFïH��6�L�Q�J�K��et al.������������H�F¹FçFÛ

FçF¸3Æ�ºF¸FãG�G��è�¥FþNy4G���ÊG�0�X���ÌFåG�F̧ (Ô)+FûFÛFÛG�G�Fê �+�5�o�ÂG"2sFãFéNy-1��Ny-2H��6�]�D�M�N�R��et al.����
������������ ��������H�FúFùG����ÌFåG�FöFÔG�F¹Ny 4G���ÊFÿF̧ (Ô)+"I$�$× F÷�3�9�<FÜ�K'�-%F÷$�G�G�Fê²3��¤��FçFöFçG�FÖ

���œFÜFÒG�FïG��¬� �ö*ñ'�FûFÿ�q#ÝFåG�FöFÚG�FêF̧ �¥�•FþGFGqG:G2Gp��'�FûFÚFáG� NHU4G���ÊFþ�–�w"g�#G�

1*G	G�G�FöFÔFúFÔF¹�M�‰F̧ GFGqG:G2GpFûFÚFáG�Ry 4G���ÊFûG�G� �(�5 �o�ÂFÿF̧ G4G2GyGGG"�K'�FçFï���dF÷�è��Få

G�FúFÔFÛF¸G�FçFßFÿ9×�¤�ØFþ�è���2F÷FþG��è��FåG�G��¬� �öFøFåG�G�H��9�D�O�N�R�Q�H�Q��et al.���� ��������H�F¹Ry 4G���ÊFÿF̧

�3�9�<(Ô)+Fû6õG�G�Fê�¬� �öG"$Î�yFéG�H� �5�R�V�V������������H�FïG�F̧ �¬� �ö*ñ'�Fþ(ò�¦FøFçFö�w� F÷FÒG�F¹ Ry4G���ÊFøFç

FöFÿFŞolanum tuberosum���V�X�E�V�S����andigena #ä�¶Fþ RyadgH��+�l�P�l�O�l�L�Q�H�Q��et al.���� ��������H�F̧S����stoloniferum #ä�¶Fþ Rysto

H��6�R�Q�J��et al.������������H�FøRy-fstoH��)�O�L�V��et al.������������H�F̧S. chacoense #ä�¶Fþ RychcH��6�D�W�R��et al.������������H�F̧S����tuberosum 
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�V�X�E�V�S����Phureja #ä�¶Fþ Ry(o)phuH��7�R�U�U�D�Q�F�H��et al.������������H�FÜ���ÌFåG�FöFÔG�F¹FãG�G�FþRy 4G���ÊFþFÖFñF̧RyadgG�Rychc

Fÿ�¬� �ö4G���ÊG=GwGGGMGŠ8•�æFû�)*(FçFöFÔG�FãFøFÜ�(FÛFóFöFÔG�H��*�H�E�K�D�U�G�W���D�Q�G���9�D�O�N�R�Q�H�Q������������H�F¹Ny��Ry 4G��

�ÊFþ�pF÷Fÿ�O�M RystoFÜ� ��FåG�F¸�1 �Ž'ƒFû �7�,�5GWGoG2G•G"�âFô�1�%-�/�5�5 GMG•G_G=2AF÷FÒG�FãFøFÜ�ÂG�FÛFøFúFó

FöFÔG�H��*�U�H�F�K-�%�D�U�D�Q��et al.������������H�F¹�M�‰F̧Ry 4G���ÊFû�¬� �öG"1��_FéG�8�$S�N�öGMG•G_G=2AFÿF̧ RyadeF÷Fÿ�1�,�D

GeG{GTG0GŠGJH��0�H�V�W�U�H��et al.������������H�F̧RystoF÷Fÿ�¥/ÕGMG•G_G=2AH��*�U�H�F�K-�%�D�U�D�Q��et al.������������ H�Fø���ÌFåG�FöFÔG�F¹ 

 
H�H��5�\�F�K�FFþ�µ+�0Ž�ÒFø�"7³Fû�¥FáFï�vG�)�G�  

�¥�•F÷FÿF¸F÷G#(Š�N�q#ÝFþ��'�F÷FÒG� FÂGAGXGcGdG;FÃFÂGCG=GwGcGdG;FÃFÂG_GŠGyGGGMGŠGOFÃFÂGAGXGtGMG9FÃFúFùFÜ

RychcG"�wFçFöFÔG�F¹FãG�G�Fþ��'�FþFÖFñF̧ GAGXGcGdG;Fÿ�������� �º�æFÛG��í�•4(Fþ�z�Š��'�FøFçFö�zFû4(�¾ �…�æF÷
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FóFïF¹��Fû F�̧3�9�<�2 Fø�3�9�<�1�7�1G"�K'�Fç F�̧K'�-%FûFØFí
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�D�ºFÿ $S�N�º �,�,�,G"&g
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直井! 崇�����1�D�R�L���7�D�N�D�V�K�L�� 

北海㐨大学��大学㝔農学㝔��植物病原学研究室��博士課程 �� 年 

��兼����筑波大学��生命環境系��㠀常勤研究員 

 

経歴 

�������� 年���� 月� � � � � � � � � � � �弘前大学農学生命科学㒊��卒業 

�������� 年���� 月� � � � � � � � � � � �北海㐨大学��大学㝔農学㝔��修士課程��修了 

�������� 年���� 月� � � � � � � � � � � �北海㐨大学��大学㝔農学㝔��博士後期課程��修了����見込�� 

�������� 年���� 月�±現在��筑波大学! 生命環境学群��生命地球科学研究群! 生命環境系��㠀常勤研究員 

 

興味のある研究内容 

z ウイルス・ウイロイドの病原性・病徴発現機構 

z ウイルス・ウイロイド感染に対する宿主の㜵御応答 

z ウイルス・ウイロイド感染に対する抵抗性・耐病性 
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植物ウイルス病研究会レポート%&'("&)*+,"-./01"2.13"456,37"#8"9"#; –#: "%$;$$7"

 

トマト㔝生種におけるジャガイモやせいもウイロイドに対する耐性 

 
直井! 崇�・畑谷㐩児����� 
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�D�F�F�X�P�X�O�D�W�L�R�Q�� �R�I�� �3�6�7�9�G�� �L�Q�� �W�Z�R�� �Z�L�O�G�� �W�R�P�D�W�R�� �U�H�O�D�W�L�Y�H�V�� ��S. pimpinellifolium���/�$���������� �D�Q�G��S. chmielewskii��
�/�$�������������� �H�[�K�L�E�L�W�L�Q�J�� �K�L�J�K�� �W�R�O�H�U�D�Q�F�H�� �H�Y�H�Q�� �W�R�� �W�K�H�� �O�H�W�K�D�O�� �3�6�7�9�G�� �V�W�U�D�L�Q���� �Z�D�V�� �F�O�H�D�U�O�\�� �O�R�Z�H�U�� �W�K�D�Q�� �L�Q�� �D�� �K�L�J�K�O�\��

�3�6�7�9�G-�V�H�Q�V�L�W�L�Y�H���Z�L�O�G���W�R�P�D�W�R����Solanum lycopersicum���Y�D�U����cerasiforme���/�$���������������$�G�G�L�W�L�R�Q�D�O�O�\�����W�R�O�H�U�D�Q�F�H���W�R��

�W�K�H�� �O�H�W�K�D�O�� �3�6�7�9�G�� �V�W�U�D�L�Q�� �Z�D�V�� �D�O�V�R�� �R�E�V�H�U�Y�H�G�� �L�Q�� �I�L�O�L�D�O�� �I�L�U�V�W�� ���)������ �K�\�E�U�L�G�V�� �J�H�Q�H�U�D�W�H�G�� �E�\�� �F�U�R�V�V�L�Q�J�� �W�K�H��

�3�6�7�9�G-�V�H�Q�V�L�W�L�Y�H���Z�L�O�G���W�R�P�D�W�R���Z�L�W�K���W�K�H�V�H���Z�L�O�G���W�R�P�D�W�R���U�H�O�D�W�L�Y�H�V�����Z�K�L�F�K���L�V���D�F�F�R�P�S�D�Q�L�H�G���E�\���O�R�Z���D�F�F�X�P�X�O�D�W�L�R�Q��

�R�I���3�6�7�9�G���G�X�U�L�Q�J���W�K�H���H�D�U�O�\���L�Q�I�H�F�W�L�R�Q���V�W�D�J�H�����7�K�H�V�H���U�H�V�X�O�W�V���L�Q�G�L�F�D�W�H���W�K�D�W���W�K�H���W�R�O�H�U�D�Q�F�H���W�R���3�6�7�9�G���I�R�X�Q�G���L�Q���Z�L�O�G��

�W�R�P�D�W�R���U�H�O�D�W�L�Y�H�V���L�V���D���G�R�P�L�Q�D�Q�W���W�U�D�L�W���D�Q�G���F�D�Q���E�H���X�W�L�O�L�]�H�G���I�R�U���W�R�P�D�W�R���E�U�H�H�G�L�Q�J���E�\���J�H�Q�H�U�D�O���F�U�R�V�V�L�Q�J�� 
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1. はじめに 

Pospiviroid 属のタイプ種であるジャガイモやせいもウイロイド�����S�R�W�D�W�R���V�S�L�Q�G�O�H���W�X�E�H�U���Y�L�U�R�L�G����

�3�6�7�9�G����は����世界中のジャガイモ生産において脅威となっている病原体である�����2�Z�H�Q�V�� �D�Q�G��

�9�H�U�K�R�H�Y�H�Q���� ������������ �7�V�X�G�D���D�Q�G�� �6�D�Q�R���� ��������������宿主範囲が広くトマト����Solanum lycopersicum����を含

むその他ナス科・キク科主要作物に対しても潜在的危㝤性を有することから����最も研究され

ているウイロイドの ��つである�����3�6�7�9�Gの分㞳株は感受性トマト品種���5�X�W�J�H�U�V��における病原

性により����弱毒����中㛫����強毒����及び致死の �� 系統に分㢮される�����6�l�Q�J�H�U������������������ 

トマトは �3�6�7�9�Gをはじめとするポスピウイロイドの研究において㔜要な宿主植物である����

�������� 年に �7�K�H�R�G�R�U���2�W�W�R���'�L�H�Q�H�Uによりジャガイモやせいも病の病原体として �3�6�7�9�Gが同定さ

れる以前から����トマト品種 �5�X�W�J�H�U�Vは �3�6�7�9�G感染に対して㧗い感受性を示すことが報告され

ていた�����2�¶�%�U�L�H�Q�� �D�Q�G�� �5�D�\�P�H�U���� ��������������元来ジャガイモてんぐ巣病の検定植物として用いられ

ていたトマト品種 �5�X�W�J�H�U�V�� ���:�U�L�J�K�W���� ������������は����それ以㝆 �3�6�7�9�Gの指標植物として幅広い研究

に用いられてきた���� �3�6�7�9�G感染に対するトマトの感受性及び感染時に認められる病徴は品

種によって大きく異なり�����0�D�K�I�R�X�]�H��et al������ ������������ �1�D�R�L���D�Q�G���+�D�W�D�\�D������������������近年では �3�6�7�9�Gに

感染しても弱い病徴のみを示す耐病性品種 �0�R�Q�H�\�P�D�N�H�Uと感受性品種 �5�X�W�J�H�U�Vにおける反応

を比較・解析することで����ウイロイドの病徴発現機構や対ウイロイド㜵御応答が研究されて

いる�����)�X�M�L�E�D�\�D�V�K�L��et al�������������������2�Z�H�Q�V��et al�������������������:�D�Q�J��et al�������������������� �� 

アンデス地域では㔝生トマト S. lycopersicum���Y�D�U����cerasiforme����いわゆるチェリートマト����

と ���� 種の固有の近縁㔝生種 �� ��S. pimpinellifolium����S. cheesmaniae����S. galapagense����S. 

chmielewskii����S. arcanum����S. neorickii����S. huaylasense����S. pervianum����S. corneliomulleri����S. chilense����

S. habrochaites����及び��S. pennellii����が進化してきた�����3�H�U�D�O�W�D��et al��������������������これらのトマト㔝生

種のうち����㔝生トマト S. lycopersicum���Y�D�U�� cerasiforme と近縁㔝生種 S. pimpinellifolium は現在

の栽培トマト����S. lycopersicum���Y�D�U����lycopersicum����の直接的な祖先であると考えられている��

���%�O�D�Q�F�D��et al�������������������0�H�Q�G�D��et al�������������������5�D�Q�F��et al�������������������7�R�P�D�W�R���*�H�Q�R�P�H���&�R�Q�V�R�U�W�L�X�P������������������ト

マト㔝生種には栽培トマトと交㓄が可能な種が多く存在し����それらの種が持つストレス耐

性や病原体感染に対する抵抗性といった有用形質をトマト育種に利用することが可能であ

る�����3�6�7�9�G感染に対するトマト㔝生種の感受性に㛵しては�����3�6�7�9�Gの実㦂的宿主範囲を調査

した研究において S. O\cRSeUVLcXP���Y�D�U����ceUaVLfRUPe と S. SLPSLQeOOLfROLXP が �3�6�7�9�G感染時に発

病せず����S. SeUYLaQXP����S. KabURcKaLWeV����及び S. cRUQeOLRPXOOeUL が発病することが報告されてい

る�����6�L�Q�J�K�����������������6�L�Q�J�K���D�Q�G���2�¶�%�U�L�H�Q������������������このように栽培トマト品種と同様にトマト㔝生種

もまた �3�6�7�9�G感染時に様々な反応を示すことが予想され����トマト育種に利用可能な �3�6�7�9�G

感染に対する抵抗性もしくは耐病性の形質を有するものが存在する可能性が十分に考えら

れた����しかしながら����大㒊分のトマト㔝生種では �3�6�7�9�G感染時の反応は明らかとなってい

なかった�� 

一方����これまでにジャガイモ㔝生種����S. berthaultii����やその他のジャガイモ近縁㔝生種で

は �3�6�7�9�Gに対する抵抗性及び耐病性が報告されている�����6�L�Q�J�K�����������������3�D�O�X�N�D�L�W�L�V�����������������6�R�I�\��et 
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�3�6�7�9�G致死系統感染時に認められた壊疽 

al������ ��������������しかしながら����これらの抵抗性は栽培ジャガイモ����S. tuberosum����に導入すること

はできなかった�����3�D�O�X�N�D�L�W�L�V���� ������������ �3�D�O�X�N�D�L�W�L�V���� ��������������また����耐病性トマト品種と感受性品種と

の交㓄により作出した���)�� 㞧種が致死系統の �3�6�7�9�G感染時に感受性品種よりは若干弱いも

のの激しい病徴を示したことが報告されている�����0�D�W�R�X�ã�H�N��et al��������������������このように����交㓄に

より感受性作物品種に導入可能な �3�6�7�9�G感染に対する抵抗性もしくは耐病性はこれまでに

報告されていなかった���� 

本稿では����トマト育種に利用可能な �3�6�7�9�G感染に対する抵抗性及び耐病性形質を見出す

ことを目的として栽培・㔝生トマト及び近縁㔝生種に対して �3�6�7�9�G中㛫系統と致死系統の

�� 系統を接種した結果����近縁㔝生種 �� 種で見つかった強い耐病性について紹介する����本稿に

掲載された研究成果は���� �1�D�R�L�� �D�Q�G�� �+�D�W�D�\�D�� ��������������にて公表済みのものであり����直井����������������学

位論文の一㒊である���� 

 

2. PSTVd感染に対する感受性及び耐病性の評価基準 

接種試㦂に当たってはトマト品種����㔝生種����及び近縁㔝生種の �3�6�7�9�G感染に対する感受

性及び耐病性を評価する㝿の基準とするため����まず主要な感受性品種 �5�X�W�J�H�U�Vと耐病性品種

�0�R�Q�H�\�P�D�N�H�Uにおける �3�6�7�9�G����系統の病徴を確認した����その結果����感受性品種 �5�X�W�J�H�U�Vでは中

㛫系統の �3�6�7�9�G感染時に矮化����葉巻����及び軽度の葉脈壊疽が認められ����致死系統感染時には

さらに葉の㯤化を伴う㔜度の葉脈・茎壊疽が認められた �� ��図 ��������一方で耐病性品種

�0�R�Q�H�\�P�D�N�H�Uでは感受性品種 �5�X�W�J�H�U�Vと比較して軽度の病徴が認められ����中㛫系統の �3�6�7�9�G

感染時には矮化のみを示した����しかしながら致死系統感染時には㔜度の矮化����葉巻����葉の小

型化に加え軽度の茎壊疽が認められた����図 ��������このように����耐病性トマト品種であっても致

死系統の �3�6�7�9�Gに感染した場合には㔜度の病徴が認められることが明らかとなった���� 

図 ������栽培トマトにおける �3�6�7�9�G���� 系統の病徴 
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これらの病徴を基準として����栽培・㔝生トマト及び近縁㔝生種の �3�6�7�9�G感染に対する感

受性及び耐病性の程度及び感染時の反応を評価した���� �3�6�7�9�Gの全身感染を㜼害するような

抵抗性を示す植物は見つからなかったものの����供試植物は �3�6�7�9�G感染時に無病徴から致死

性の病徴まで様々な反応を示した�����1�D�R�L�� �D�Q�G�� �+�D�W�D�\�D���� ������������表 ��������本稿ではそのうち㔝生ト

マト及び近縁㔝生種において認められた反応を紹介する�� 

 

3. 㔝生トマト・トマト近縁㔝生種における PSTVd 2系統の病徴 

! 病原性の異なる �3�6�7�9�G����系統を ��種の㔝生トマト������系統㸩��品種����及び ����種のトマト近

縁㔝生種��������系統����に接種した����その結果�����3�6�7�9�Gを接種した㔝生トマト S. lycopersicum���Y�D�U����

cerasiformeのうち����系統が �3�6�7�9�G感染に対して感受性を示し������系統がある程度の耐病性を

示した����感受性を示した系統�����/�$�������������/�$������������及び �/�$������������では�����3�6�7�9�G感染に対して感

受性の㧗い栽培トマト品種 �5�X�W�J�H�U�Vで認められたものと質的に㢮似した矮化や葉巻����葉脈・

茎壊疽といった病徴が認められ����それらの病徴は致死系統感染時に特に㔜度であった����図

��������耐病性を示した系統�����/�$��������及び品種 �7�R�P�D�O�O�L�O�R����では����致死系統の �3�6�7�9�G感染時に節

㛫㛗の短縮や軽度の矮化及び葉巻のみが認められた����このように㔝生トマト S. lycopersicum��

�Y�D�U����cerasiformeは㐣去の報告�����6�L�Q�J�K����������������にあったような �3�6�7�9�G感染に対して耐病性を示

すものに加え����感受性の㠀常に㧗い系統が含まれることが明らかとなった�����3�6�7�9�G感染に対

して感受性の㧗い現在の栽培トマト品種は����これらの感受性の㧗い㔝生トマトに由来して

いるのかもしれない�� 

表 ������㔝生トマト及びトマト近縁㔝生種における PSTVd 中㛫系統㸦-Int㸧と致死系統 (-AS1) の病徴 

プラス����������またはマイナス�����í����の記号はそれぞれ �3�6�7�9�G感染時に���
�
発病する�
�
��または���
�
発病しない�
�
��こ

とを示す����プラス����������の数が多いほど�����3�6�7�9�G感染時の病徴が激しいことを示している�����3�6�7�9�G接種植物

は少なくとも接種後 ���� 日まで観察を行った����括弧内の文字はそれぞれ以下の病徴を示している�� S, 矮化 

(stunting); Lc, 葉巻  (leaf curling, downward); Lr, 巻葉  (leaf rolling, upward); Lm, 葉の小型化  (leaf 

miniaturization); Ln, 葉肉組織における壊疽 (leaf necrosis); Ru, 縮葉 (rugose); Sn, 茎壊疽 (stem necrosis); 

Vn, 葉脈壊疽 (vein necrosis); Y, 㯤化 (yellowing); Ro, ロゼット (rosette); W, 枯死 (withering). 
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感受性系統において 
�3�6�7�9�G致死系統感染時に認められた壊疽

症状 

 

 

 

 

 

 

 

 

�3�6�7�9�Gを接種したトマト近縁㔝生種のうち���� ����種��������系統����において �3�6�7�9�G感染時に何

らかの病徴が観察された����表 ��������矮化は発病したすべての近縁㔝生種で認められ����表 ��������い

くつかの近縁㔝生種は葉脈����茎����及び葉肉㒊の壊疽や下向きに巻く葉巻����上向きに巻く巻葉

といった特徴的な病徴を示した����図 ��������対照的に �� 種������系統����の近縁㔝生種は �3�6�7�9�G感染 

 

図 �������3�6�7�9�G感染時に㔝生トマト�����6�R�O�D�Q�X�P���O�\�F�R�S�H�U�V�L�F�X�P���Y�D�U�����F�H�U�D�V�L�I�R�U�P�H����において認められた病徴�� 

図 �������3�6�7�9�G感染時にトマト近縁㔝生種で認められた特徴的な病徴�� 
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時に㢧著な病徴を示さなかった ����特に S. pimpinellifolium�� �/�$�������� と �/�$�������� 及び S. 

chmielewskii���/�$�������� は致死系統の �3�6�7�9�G感染時であっても病徴は認められず����強い耐病性

を示した����図 ��������このようにトマト近縁㔝生種は �3�6�7�9�G感染時に様々な反応を示した�� 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4. トマト近縁㔝生種 2種で見つかったPSTVd感染に対する耐病性の交㓄後代への㑇

伝 

トマト近縁㔝生種 S. pimpinellifolium 及び S. chmielewskii���/�$��������で見つかった �3�6�7�9�G感染

に対する強い耐病性����図 ������の㑇伝様式を明らかにするため���� �3�6�7�9�G感染に対して感受性が

㧗かった㔝生トマト S. lycopersicum���Y�D�U����cerasiforme���/�$���������� ��図 ������とこれらの近縁㔝生種を

交㓄して �)�� 㞧種を作出し �3�6�7�9�G致死系統の接種試㦂を行った����その結果����S. l. cerasiforme��

�/�$�����������î��S. pimpinellifolium���/�$�����������)��では接種後 ���� 日に㡬㒊でごく軽度の葉巻が認められ

たが����接種後 ����日には回復し㢧著な病徴は認められなくなった����図 ��������また S. l. cerasiforme��

�/�$�����������î��S. chmielewskii���/�$���������� �)��では接種後 ���� 日までに病徴は全く認められなかった��

��図 ��������このように S. l. cerasiforme���/�$���������� �î��S. pimpinellifolium���/�$���������� �)�� または S. l. 

cerasiforme���/�$�����������î��S. chmielewskii���/�$�����������)��は致死系統の �3�6�7�9�Gに感染してもほとんど

または全く発病せず����トマト近縁㔝生種 �� 種における �3�6�7�9�G感染に対する耐病性は㢧性の

形質であると考えられた���� 

 

5. PSTVd 感染に対する耐病性と PSTVdの蓄積㔞の㛵係 

! �3�6�7�9�G感染に対して耐病性を示したトマト近縁㔝生種 �� 種及び �)�� 㞧種における �3�6�7�9�G

の蓄積を明らかにするため����ドットブロットハイブリダイゼーションにより �3�6�7�9�G致死系

統の蓄積㔞を解析した����まず交㓄に用いた両親において解析を行ったところ�����3�6�7�9�G感染に

対して耐病性を示した S. pimpinellifolium���/�$�������� 及び S. chmielewskii���/�$�������� における

�3�6�7�9�Gの蓄積は感受性を示したS. l. cerasiforme���/�$��������と比較して明らかに低かった����図 ������ 

図 �������3�6�7�9�G感染に対して耐病性を示したトマト近縁㔝生種�� 
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�)��㞧種においては����特に感染初期����接種後 ���� 日����における �3�6�7�9�Gの蓄積㔞が感受性親の S. 

l. cerasiform�H�� �/�$��������と比較して㢧著に低かった����図 ��������また S. l. cerasiforme���/�$�������� 及び

�)��㞧種での感染初期����接種後 ���� 日����における �3�6�7�9�Gの蓄積㔞は����病徴の程度と正の相㛵を

示した����図 ��������������以上の結果より����トマト近縁㔝生種の �3�6�7�9�G感染に対する耐病性は感染初

期において全身での �3�6�7�9�Gの蓄積が低く抑えられることに起因していると考えられた�� 

 

 

図 �������3�6�7�9�G感染に対して耐病性を示した感受性㔝生トマトと耐病性近縁㔝生種の㛫の �)�� 㞧種�� 

図 �������3�6�7�9�G感染に対する耐病性と �3�6�7�9�Gの蓄積㔞の相㛵 
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6. おわりに 

これまで �3�6�7�9�G感染に対する反応が不明であったトマト近縁㔝生種 �� 種����S. cheesmaniae����

S. galapagense����S. chmielewskii����S. arcanum����S. neorickii����S. huaylasense����及び S. pennellii����が

�3�6�7�9�G感染時に様々な反応を示すこと����そしてそれらの大㒊分と㔝生トマト S. l. 

cerasiforme が �3�6�7�9�Gの発病宿主であることを明らかにした����さらに �3�6�7�9�Gの全身感染を㜼

害するような抵抗性を示す植物は見つからなかったが����トマト近縁㔝生種S. pimpinellifolium��

�/�$�������� と �/�$�������� 及び S. chmielewskii���/�$�������� が �3�6�7�9�Gの中㛫系統及び致死系統に感染し

てもほとんど病徴を示さない強い耐病性を示すことを明らかにした����これらの耐病性は感

染初期における �3�6�7�9�Gの蓄積が低く抑えられることに起因すると考えられ����感受性の㧗い

㔝生トマトへ交㓄により導入が可能であった����上記のトマト近縁㔝生種 �� 種はいずれもト

マト栽培種との交㓄が可能であり����これらの耐病性形質は �3�6�7�9�Gによる病気の㜵㝖につな

がる耐病性トマト品種の育種への利用が期待できる����また本研究で見出したトマト近縁㔝

生種の �3�6�7�9�G感染に対する耐病性は一㒊のトマト栽培品種で認められるものよりも強力で

ある����そのためこの発現機構を解明することで新たなウイロイドの㜵㝖法の㛤発につなが

る可能性が考えられ����今後さらに解析を進めていく必要がある�� 
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�D�Q�� �D�S�S�O�H�� �W�U�H�H���� �$�/�6�9�� �E�H�O�R�Q�J�V�� �W�R�� �W�K�H�� �J�H�Q�X�V��CKeUaYLUXV���� �W�K�H�� �V�X�E�I�D�P�L�O�\��CRPRYLULQae �R�I�� �W�K�H�� �I�D�P�L�O�\��
SecRYLULdae���D�Q�G���L�V�� �F�R�P�S�R�V�H�G���R�I�� �D���W�Z�R(�V�H�J�P�H�Q�W���S�R�V�L�W�L�Y�H(�V�W�U�D�Q�G���5�1�$���J�H�Q�R�P�H�����5�1�$���� �D�Q�G���5�1�$������
�D�Q�G�� �W�K�U�H�H�� �F�R�D�W�� �S�U�R�W�H�L�Q�V�� ���9�S�������� �9�S�������� �D�Q�G�� �9�S���������� �$�/�6�9�� �K�D�V�� �D�� �U�H�O�D�W�L�Y�H�O�\���E�U�R�D�G�� �V�S�H�F�W�U�X�P�� �R�I�� �K�R�V�W��
�S�O�D�Q�W�V�� �L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�� �V�S�H�F�L�H�V�� �I�U�R�P��SROaQaceae����Fabaceae����CXcXUbLWaceae����GeQWLaQaceae,��RRVaceae����
VLWaceae����RXWaceae���H�W�F�����D�Q�G���G�R�H�V���Q�R�W���F�D�X�V�H���D�Q�\���R�E�Y�L�R�X�V���V�\�P�S�W�R�P�V���L�Q���P�R�V�W���K�R�V�W�V�����$�/�6�9���D�O�V�R���L�Q�Y�D�G�H�V��
�W�R���V�K�R�R�W���P�H�U�L�V�W�H�P�V���D�Q�G���L�Q�G�X�F�H���X�Q�L�I�R�U�P���J�H�Q�H���V�L�O�H�Q�F�L�Q�J���W�K�U�R�X�J�K�R�X�W���W�K�H���S�O�D�Q�W�V�����7�K�H�V�H���S�U�R�S�H�U�W�L�H�V���P�D�N�H��
�$�/�6�9���V�X�L�W�D�E�O�H���D�V���D���Y�L�U�D�O���Y�H�F�W�R�U���I�R�U���W�K�H���H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���D�Q�G���V�L�O�H�Q�F�L�Q�J���R�I���W�D�U�J�H�W���J�H�Q�H�V�����,�Q���W�K�L�V���O�H�F�W�X�U�H�����,���Z�L�O�O��
�I�L�U�V�W���W�D�O�N���D�E�R�X�W���W�K�H���S�D�U�W�L�F�O�H���V�W�U�X�F�W�X�U�H���D�Q�G���J�H�Q�R�P�H���R�U�J�D�Q�L�]�D�W�L�R�Q���R�I���$�/�6�9�����L�W�V���E�L�R�O�R�J�L�F�D�O���S�U�R�S�H�U�W�L�H�V�����D�Q�G��
�W�K�H�Q���X�V�H�I�X�O�Q�H�V�V���R�I���$�/�6�9���D�V���Y�L�U�D�O���Y�H�F�W�R�U�V���I�R�U�����������I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O���D�Q�D�O�\�V�L�V���R�I���S�O�D�Q�W���J�H�Q�H�V���E�\���Y�L�U�X�V(�L�Q�G�X�F�H�G��
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はじめに!
リンゴ小球形潜在ウイルス㸦�D�S�S�O�H���O�D�W�H�Q�W���V�S�K�H�U�L�F�D�O���Y�L�U�X�V�����$�/�6�9㸧はリンゴ樹から分㞳さ

れた径 �����Q�Pの小球形ウイルスである。分㞳された当初はリンゴ輪状さび果病の病原ウイ

ルスではないかと考えられたが㸪その後の研究で輪状さび果病とは㛵係なく㸪リンゴに潜

在感染しているウイルスであることが証明された㸦小㔠沢ら ��������㸪伊藤・吉田㸪��������㸧。
�$�/�6�9 はセコウイルス科コモウイルス亜科チェラウイルス属に所属し㸦�6�D�Q�I�D�o�R�Q�� �H�W�� �D�O������
��������㸧、�� 分節 �� 本㙐 �5�1�$ゲノム㸦�5�1�$��および �5�1�$��㸧と �� 種㢮の外被タンパク質㸦�9�S����、
�9�S����、および �9�S����㸧から構成される㸦�/�L��eW aO��������������㸹�7�K�R�P�S�V�R�Q��eW aO��������������㸧。�$�/�6�9は自

然界ではリンゴ樹からのみ報告されているが㸪実㦂的には比較的広い宿主域を持ち㸪ナス

科植物㸪ウリ科植物㸪マメ科㸪リンドウ科などの各種植物㸪バラ科やブドウ属の落葉果樹

㢮㸪カンキツ㢮㸪またスギやマツなどの樹木㢮にも感染し㸪ほとんどの植物で症状を示す

ことなく無病徴感染する㸦�,�J�D�U�D�V�K�L��eW aO��������������㸹�. �D�V�D�M�L�P�D��eW aO��������������㸧。$
�$�/�6�9は病原性の無い㸦弱い㸧ウイルスであること㸪また上記のように比較的宿主域

が広く㸪果樹㢮を含む各種植物に無病徴感染し㸪全身的なウイルス誘導ジーンサイレンシ

ング㸦�Y�L�U�X�V���L�Q�G�X�F�H�G���J�H�Q�H���V�L�O�H�Q�F�L�Q�J、�9�,�*�6㸧を効率よく誘導する性質を持つことから㸦�/�L��eW aO������
�������������,�J�D�U�D�V�K�L��eW aO������������������"0:0C;$!"#$%->$)%''D$E0F0@;:3;>$09A$E,:3;C0G0$)%%&>$)%''D$山岸・吉川㸪

)%'%㸧㸪�9�,�*�6による植物㑇伝子機能解析用のウイルスベクターとして㸪また果樹㸪㔝菜お

よび花卉㢮の㛤花促進誘導ベクターとして利用されている。本稿では筆者らの研究室で約

㸰㸮年㛫行ってきた �$�/�6�9の�S4�H�#Õ"@�Û$×�ö"gH�FÚG�G�G4G2GyGGGgG=GMGŠFøFçFöFþ�<#Ý%Ê'2
FûFôFÔFö)��ÓFéG�F¹$

! $
㸯㸬�$�/�6�9の構造 
㸦㸯㸧粒子構造 
! ! �$�/�6�9の宿主植物の中でキノア㸦Chenopodium quinoa㸧は唯一比較的明瞭な病徴を示

す植物で㸪ウイルス増殖㔞も他の宿主種に比べて㧗い。ウイルス粒子の精製は感染キノア

葉を用いて行われた。精製ウイルス粒子はショ糖密度勾㓄㐲心分㞳では単一のバンドを形

成したが㸪塩化セシウム平衡密度勾㓄㐲心分㞳では近接した二つのバンド㸦粒子密度��������
と�����������J���F�P��㸧に分㞳し㸪㸰粒子性ウイルスと考えられた。感染キノア葉�������Jから�������a���������P�J��
��ウイルスの吸光係数を��として計算��の�$�/�6�9が精製された㸦図��㸧㸦�/�L��et al��������������㸧。 
! �$�/�6�9粒子は、㸰分節の�V�V�5�1�$㸦�5�1�$��と�5�1�$��㸧と㸱種㢮の外被タンパク質から構成さ

れ㸪�5�1�$��を㸯分子含む粒子と�5�1�$��を㸰本含む粒子の㸰粒子性である㸦図��㸧㸦�/�L��et al������
��������㸧。一昨年、�$�/�6�9粒子の原子構造がクライオ㟁子㢧微㙾を用いた単粒子解析法により㸪

����������オングストローム分解能で決定された㸦�1�D�L�W�R�Z��et al��������������㸧。�$�/�6�9の��種㢮の外被タ

ンパク質㸦�9�S����、�9�S����、�9�S����㸧の中で�9�S����の㛗く伸びた�1末端延㛗㒊分が㸪キャプシド

内表㠃を経て㞄接する�9�S����と�9�S����㸪およびウイルス�5�1�$と相互作用することで㸪一つの

㦵格構造を形成している㸦図��㸧。そしてこのキャプシド構造の㛤口㒊をVp24の5㔞体が蓋

をするように㓄置され㸪粒子の突起㒊分となっている㸦図��㸧。�9�S����と�9�S����の�&末端には

外来ペプチドを付加することが可能であった㸦�/�L���H�W���D�O��������������㸧。クライオ㟁子㢧微㙾像の画

像処理の結果㸪Vp245㔞体の突起㒊分からウイルスRNAが粒子の外に流出していることが

判明した。この突起㒊分は揺らぎが大きいことが構造解析の結果から明らかになり㸪ある
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一定の割合で常にウイルスRNAの放出が起こっていると考えられた。 

 

!  
㸦㸰㸧ゲノム構造 
��� � � � � ��$�/�6�9-�5�1�$��㸦�$�%������������㸧は㸱�¶末端のポリ�$㓄列を㝖いて��������塩基から㸪また�$�/��
�6�9-�5�1�$��㸦�$�%������������㸧はポリ�$㓄列を㝖いて��������塩基からなる。�5�1�$��は������キロダルト

ン㸦�N�'�D㸧の複製㛵連ポリタンパク質を㸪また�5�1�$��は�������N�'�Dのポリタンパク質をコード

している㸦図��㸧�����/�L��et al����������������。�������N�'�Dタンパク質には�1末端側からプロテアーゼコファ

クター㸦�3�5�2-�F�R㸧㸪ヘリカーゼ㸦�+�(�/㸧㸪ゲノム結合タンパク質㸦�9�S�J㸧㸪プロテアーゼ㸦�&-�3�5�2㸧㸪
そしてポリメラーゼ㸦�3�2�/㸧の保存㓄列が認められる。�5�1�$��の�������N�'�Dタンパク質には、

�1末端側から�����N�'�Dの細胞㛫移行タンパク質㸦�0�3㸧と㸱種㢮の外被タンパク質㸦�9�S����㸪
�9�S����㸪�9�S����㸧が含まれる㸦図��㸧㸦�/�L��et al��������������������������㸧。�������N�'�Dタンパク質内の�&-�3�5�2によ

り�������N�'�Dポリタンパク質が切断され㸪�0�3㸪�9�S����㸪�9�S����㸪および�9�S����が生成する。�0�3と
�9�S����㛫㸪�9�S����と�9�S����㛫㸪および�9�S����と�9�S����㛫の切断㒊位アミノ㓟はそれぞれ�4���*㸪�4���*㸪
および�(���*と同定された㸦�/�L��et al��������������㸧。 

 

㸰����生物的性状���� 
! 㸦㸯㸧宿主域 
��� � � � � ��$�/�6�9は盛岡市の農研機構果樹茶業研究㒊㛛㸦盛岡㸧の果樹ウイルス保存樹から分㞳

されたが㸦小㔠沢ら㸪��������㸧㸪現在栽培されているリンゴ樹にどの程度自然発生している

かは不明である。一方㸪実㦂的には比較的広い宿主域を持ち㸪草本植物としてはアカザ科㸪

ウリ科㸪ナス科㸪マメ科㸪リンドウ科等の植物種に感染する㸦�. �D�V�D�M�L�P�D��et al��������������㸧。アブ
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ラナ科植物ではシロイヌナズナを㝖いて感染は認められない。またイネには感染しない。

後述するウイルスベクターとしての利用に㛵連するが㸪�$�/�6�9の接種試㦂において㸪植物

の生育ステージが感染の成立に大きく影㡪する。例えば㸪ウリ科植物の多くでは㸪展㛤子

葉への汁液接種で容易に全身感染するが㸪カボチャでは発根直後の未展㛤子葉にパーティ

クルガン接種しないと全身感染はほとんど起こらない㸦図��㸧���<�D�P�D�J�L�V�K�L�� �D�Q�G�� �<�R�V�K�L�N�D�Z�D����
����������。この現象はバラ科の果樹㢮㸦リンゴ㸪ナシ㸪アプリコット㸪オウトウなど㸧やイ

チゴ㸪ブドウ㸪カンキツ㢮でも認められ㸪植物の生育ステージや接種法が感染成立に大き

く影㡪する。また樹木㸦スギとマツ㸧にも全身感染し㸪サイレンシングを誘導することが

報告された㸦小㛗谷ら㸪��������㸧。 

 

 
! 㸦㸰㸧増殖・移行 
! ! ���$�/�6�9のウイルス学的特徴の一つは㸪ほとんどの宿主で症状を示さず潜在感染するこ

とである。上述したように�$�/�6�9の収㔞㸦�������a���������P�J���������J感染葉㸧は一般的な多くのウイ

ルスと比べて低い。これは植物細胞内でのウイルスの増殖・蓄積が㝈定されているためと

考えられるが㸪宿主の抵抗反応㸦サイレンシング㸧と㛵係しているようである。�*�)�3を発

現する�$�/�6�9㸦�$�/�6�9-�*�)�3㸧をキノア葉に接種しウイルスの増殖・移行の様子を観察する

と、�*�)�3蛍光は最初スポットとして現れるが㸪接種後㸳日㡭からリング状で感染拡大する

㸦図����㸧㸦�/�L���H�W���D�O�������������������<�D�H�J�D�V�K�L���H�W���D�O��������������㸧。リングの幅㸦�*�)�3蛍光の幅㸧は日数が経㐣し

てもほぼ一定であることから㸪リング内㒊では�*�)�3蛍光が消失しながら外側に感染を拡大

していっていることがわかる。おそらく侵入した細胞内でのウイルスの増殖は㸪サイレン

シングの誘導により㸯〜㸰日で終了し㸪�*�)�3蛍光の消失㸦�*�)�3タンパク質の分解㸧が起こ

るのであろう。この時にウイルスはサイレンシングがまだ誘導されていない外側の細胞に

感染を広げていくと考えられた。蛍光消失した組織では�$�/�6�9は粒子形態で蓄積し㸪感染

性は保持されていた。�*�)�3㑇伝子を形質転換したタバコを用いた感染実㦂では㸪タバコ細

胞で発現していた�*�)�3蛍光が、�$�/�6�9-�*�)�3の感染により消失していくが、蛍光が消失した

㡿域よりも広い範囲で�$�/�6�9の蓄積が観察される㸦図㸲㸧。�$�/�6�9は強力なサイレンシング

サプレッサーを持たないことから㸪�$�/�6�9は感染細㒊でサイレンシングが誘導されると複
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製を停止し㸪まだ誘導が起きていない周辺細胞に逃げていくよにして感染を広げているの

であろう㸦�<�D�H�J�D�V�K�L��et al��������������㸧。 

 

 
�$�/�6�9が粒子形態で細胞㛫移行している像が㟁子㢧微㙾で観察されている㸦�<�R�V�K�L�N�D�Z�D��

et al��������������㸧。�$�/�6�9の�0�3㸪�9�S����㸪�9�S����㸪および�9�3����のそれぞれに欠失変異を導入した変

異株を用いた解析では㸪�0�3と㸱種㢮の�9�Sタンパク質の全てがウイルスの細胞㛫移行に必

㡲であった㸦�<�R�V�K�L�N�D�Z�D��et al��������������㸧。また�0�3は�$�/�6�9粒子との結合能を有し㸪特に�9�S����と
�0�3が特異的に結合した㸦�,�V�R�J�D�L��et al��������������㸧。�0�3のアミノ㓟㓄列内には独立した㸰カ所に

�9�S����との結合㒊位が存在し㸪また�0�3は㸯本㙐核㓟との結合能も有していた㸦�,�V�R�J�D�L��et al������
��������㸧。 
!  
㸦㸱㸧伝搬 

! �����$�/�6�9が発見された感染リンゴ樹周辺のリンゴの樹を対象に �$�/�6�9の感染状況を調べ

たところ㸪�$�/�6�9が発見されてから既に ���� 年以上経㐣しているにも㛵わらず㸪周辺のリン

ゴ樹から �$�/�6�9は検出されなかった㸦�1�D�N�D�P�X�U�D��eW aO��������������㸧。このことはリンゴ園では㸪昆

虫・ダニ㢮や花粉㸪剪定作業等による水平伝染は起こっていないことを示している。発芽

直後のリンゴ子葉に �$�/�6�9(�5�1�$をパーティクルガン接種すると �$�/�6�9は実生苗全体に全

身感染し㸪その後苗が成㛗しても �$�/�6�9は樹全体に分布している。一方㸪本葉が展㛤した

リンゴ実生苗に同様の方法で接種すると全身感染率は㠀常に低いか、感染しない

㸦Yamagishi e� alǤ, ʹ010㸧。また㸪感染リンゴ枝㸦穂木㸧を㠀感染リンゴ苗㸦台木㸧に接木

接種すると㸪感染穂木からは ALSV が検出されるが㸪台木から伸びた枝には ALSV は移行

せず㸪接木伝染は起こらない。$
! �$�/�6�9の種子伝染㸦垂直伝染㸧については㸪㧗率㸦数十�� 㸧に種子伝染する植物㸦ダイ

ズ㸧から低率㸦�������a数㸣㸧の種子伝染率の植物㸦シロイヌナズナ㸪ベンサミアナタバコ㸪

リンゴなど㸧㸪種子伝染が認められない植物㸦リンドウ㸪トルコギキョウ㸪トマトなど㸧

まで植物種で異なっている㸦�1�D�N�D�P�X�U�D��et al�������������������<�D�P�D�J�L�V�K�L���D�Q�G���<�R�V�K�L�N�D�Z�D�����������������)�H�N�L�K��et al������
��������㸧。 
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㸱����ウイルスベクターとしての利用 
! 㸦㸯㸧ウイルスベクターの構築 

筆者らは �5�1�$��と �5�1�$��の全㛗 �F�'�1�$を �S�8�&プラスミドの �����6プロモーターの下流に

連結した感染性 �F�'�1�$ クロ�² ン㸦�S�(�$�/�6�5��と �S�(�$�/�6�5��㸧を構築すると共に㸪�S�(�$�/�6�5��
上の �����.�3 と �9�S����㛫のプロテアーゼ切断認識㓄列を反復し㸪その㛫にクローニングサイ

ト㸦XKR���,、SPa���,、BaP���+�,切断㓄列㸧を挿入することで㸪㑇伝子発現用 �5�1�$��ベクター

㸦�S�(�$�/�6�5���/���5��㸧を構築した�����/�L��eW aO������ ����������。�*�)�3㑇伝子を導入した �$�/�6�9(�*�)�3を用い

た感染実㦂では㸪導入 �*�)�3㑇伝子は比較的安定で㸪キノアで㸵回以上継代接種を繰り返し

ても㸪�*�)�3㑇伝子の脱落は認められなかった㸦�/�L��eW aO��������������㸧。その後に構築したバイナリ

ーベクターを利用した �$�/�6�9ベクターには㑇伝子導入㒊位が �� カ所付加されており㸪㸯〜

�� 種㢮の㑇伝子の発現と抑制を同時に行うことができる㸦�.�R�Q�� �D�Q�G�� �<�R�V�K�L�N�D�Z�D���� ������������
�<�D�P�D�J�L�V�K�L��eW aO��������������㸧㸦図 ��㸧。$

 

 
! 㸦㸰㸧ウイルス誘導ジーンサイレンシング㸦�9�,�*�6㸧 

ALSVは各種果樹㢮㸪㔝菜や作物㸪および花卉㢮に無病徴で感染し㸪ウイルスは植物

の全身に均一に分布する。そのため㸪特定の標的㑇伝子の一㒊を連結したALSVベクタ―

を感染させると㸪全身に均一なVIGSを誘導する㸦Igarashi et al., 2009㸧。タバコのN㑇伝子

の一㒊を連結したALSVベクターをN因子タバコに感染させ㸪その後にタバコモザイクウ

イルス㸦TMV㸧を接種すると㸪対象区と比較してえ死病班数が減少し㸪かつTMVが全身

感染した㸦Igarashi et al., 2009㸧。最近筆者らはリンゴ斑点落葉病に対する感受性㑇伝子の

候補㑇伝子㸦A8㸧の一㒊をALSVベクターに連結し㸪感受性リンゴ実生に感染させた。そ

の後に斑点落葉病菌を接種したところ、対象区㸦㠀感染および㔝生型ALSV感染植物㸧と

比較して有意に感受性が低下する個体が認められた。これらの結果から㸪A8㑇伝子がリン

ゴ斑点落葉病の感受性㑇伝子であると考えられた㸦中嶋ら、2020㸧。これまでにバラ科の

果樹㢮を含む12科35種以上の植物で内在性㑇伝子のVIGSが誘導された㸦Fujita et al., 2019; 
Gedling et al., 2018; Hikage et al., 2016; �,�]�X�L�V�K�L��et al���������������� Kawai et al., 2014, 2016; Kitazawa et 
al., 2017; Li et al., 2019; Maeda et al., 2020; Nakatsuka et al., 2015; Navarro et al., 2017; Ogata et 
al., 2017, 2021; Oikawa et al., 2018; Sasaki et al., 2011; Takahashi et al., 2013; Takeshima et al., 
2019; Toyoda et al., 2013; Xu et al., 2015; 吉川・山岸, 2018; Yamagishi and Yoshikawa, 2022㸧。

植物種にもよるが㸪草本植物であれば通常接種後㸯〜㸰週㛫から標的㑇伝子の抑制による

表現型の変化が観察される。 
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! 㸦㸱㸧ウイルスワクチン 
! ! �$�/�6�9の全身的�9�,�*�6誘導能を利用して㸪�$�/�6�9をウイルス病㜵㝖のためのワクチンウ

イルスとして利用できないかとか考えた。すなわち病原ウイルスゲノムの一㒊を連結した

�$�/�6�9ベクターを前もって植物に感染させることで㸪その病原ウイルスに対するワクチン

ウイルス㸦�$�/�6�9ワクチン㸧として利用するものである。著者らは、ズッキーニ㯤斑モザ

イクウイルス㸦�=�<�0�9㸧およびキュウリモザイクウイルス㸦�&�0�9㸧に対する�$�/�6�9ワクチ

ンを構築し、キュウリでワクチンとしての効果を調べたところ㸪強いワクチン効果が認め

られた㸦�7�D�P�X�U�D��eW aO��������������㸧。同様に㸱種トスポウイルス㸦インパチェンスえそ斑点ウイル

ス㸸�,�1�6�9㸪アイリス㯤斑ウイルス㸸�,�<�6�9㸪トマト㯤化えそウイルス㸸�7�6�:�9㸧㸪およびイ

ンゲンマ㯤斑モモザイクウイルスのゲノムの一㒊をそれぞれ連結した�$�/�6�9ワクチンを一

次接種した植物は㸪それぞれの病原ウイルスの二次接種に対して強いワクチン効果を示し

た㸦�6�D�W�R�K��eW aO�������������������7�D�N�L��eW aO��������������㸧。�$�/�6�9ワクチンは挿入するウイルスゲノム断片を変

えるだけで㸪異なるウイルスに対する�$�/�6�9ワクチン株を短期㛫に作製することも可能と

なる。カルタヘナ法による規制の問㢟があるが㸪将来的には㞴㜵㝖ウイルス病の有効な㜵

㝖法として利用できるかもしれない。$
 
㸦㸲㸧ウイルス誘導㛤花促進㸦�9�,�)㸧 
�$�/�6�9ベクタ―は果樹や花卉㢮の㛤花促進㸦�Y�L�U�X�V(�L�Q�G�X�F�H�G���I�O�R�Z�H�U�L�Q�J�����9�,�)㸧に利用できる

��吉川・山岸㸪������������ ����������。�$�/�6�9ベクターにシロイヌナズナのフロリゲン㑇伝子㸦AWFT㸧
を挿入した �$�/�6�9(�$�W�)�7を植物に接種すると㸪感染細胞で増殖したウイルスは師管を通㐣

して茎㡬分裂組織に到㐩する。�$�/�6�9(�$�W�)�7が増殖する時には㸪ウイルスゲノム上にコード

されたウイルスタンパク質と共に �)�7タンパク質が翻訳される。その結果㸪日㛗やその他

の要因に㛵係なく㛤花が誘導されることになる。��例えば㸪多年生植物であるリンドウは㸪

播種後㛤花までに通常 �� 年以上を必要とするが㸪リンドウの �)�7㑇伝子である GWFT を発現

する �$�/�6�9(�*�W�)�7の感染により㸪発芽後数ヶ月で㛤花し㸪�� 世代の経㐣を �� ヶ月程度に短縮

することができる㸦�)�H�N�L�K��eW aO��������������㸧。木本植物であるリンゴには㠀常に㛗い幼若期㛫があ

り㸪種を播いてから㛤花・結実するまで通常は ��〜���� 年を要するが㸪シロイヌナズナの AWFT
を発現すると同時にリンゴ TFL1㸦MdTFL1&1㸧の発現を抑制する �$�/�6�9 ベクター

㸦�$�/�6�9(�$�W�)�7���0�G�7�)�/㸧をリンゴ実生に感染させると㸪接種後 ������〜�� ヵ月で㛤花を始め㸪

その後は連続して㛤花・結実を続けた㸦�<�D�P�D�J�L�V�K�L��eW aO��������������㸧。AWFT 単独発現では㛤花が

誘導されても ��〜�� 本葉期に一度しか㛤花しなかったのに対して㸦�<�D�P�D�J�L�V�K�L��eW aO��������������㸧㸪
AWFT 発現と MdTFL1&1 抑制を同時に行うことで㸪リンゴ実生苗の早期㛤花誘導率が㧗まり㸪

同時に数ヶ月に渡って連続して㛤花する。このように㸪�$�/�6�9ベクター技術を用いること

で㸪通常㸳�a���� 年を要するリンゴの㸯世代㸦当代種子から次世代種子ができるまで㸧の期

㛫を �� 年以内に短縮できるようになった。$
! ! 感染リンゴ樹から �$�/�6�9を簡便に㝖去することも可能であった㸦�<�D�P�D�J�L�V�K�L��eW aO��������������㸧。
すなわち㸪�$�/�6�9感染リンゴ苗を㸯ヵ月程度㧗温処理㸦����℃㸧するだけで �$�/�6�9の樹体内

での移行がストップし㸪苗を ����℃に戻した後に伸びた枝には �$�/�6�9は移行しない。この技

術を用いれば㸪品種㛫の交㓄で得られた実生が優良系統と判定された場合に㸪その感染株

から �$�/�6�9を㝖去し㸪そのまま品種の㑅抜に利用できる。$
! ! '( 㑇伝子を発現する 4H"I ベクタ―技術㸦I!J 㸧はリンゴ以外に㸪果樹㢮ではセイヨ
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ウナシ㸦�<�D�P�D�J�L�V�K�L��eW aO��������������㸧㸪ブドウ㸦/07A0$!"#$%->$)%)%㸧㸪オウトウ㸦未発表㸧㸪ビワ

㸦未発表㸧㸪レモン㸦未発表㸧など㸪作物ではダイズ㸦E0F0@;:3;>$#-$09A$E,:3;C0G0>$#-��������������㸪
㔝菜㢮ではイチゴ㸦H;$!"#$%->$)%'&㸧㸪花卉㢮ではトルコギキョウ㸦�)�H�N�L�K��eW aO��������������㸧㸪リン

ドウ㸦�)�H�N�L�K��eW aO��������������㸧㸪カーネーション㸦未発表㸧㸪ヒマワリ㸦未発表㸧㸪アサガオ㸦未

発表㸧などで誘導されることが確認されている。おそらく㸪接種条件や育成条件を検討す

ることで㸪各種園芸植物や農作物の㛤花・世代促進に利用できることが期待される。$
 
おわりに 
��� � � ��$�/�6�9は病気を起こさない無害なウイルスのため㸪病害㜵㝖の対象ではなく㸪また植物

病理学の研究材料としても大きな特徴も認められないが㸪逆にその性質を利用したウイル

スベクター��としては有用性が㧗いと考えられる。現在�9�,�*�6への利用目的では����カ国、約

����の大学や研究所㸪国内では����研究室に㓄布されている。感染力がやや弱いため㸪実㦂植

物以外では接種法に工夫が必要であるが㸪他のウイルスベクターが利用できなかった果樹

㢮などの木本植物では有効なウイルスベクターである。また�$�/�6�9ベクターを利用したリ

ンゴやブドウなどの㧗速㛤花技術は㸪品種育成の効率化や省力化に利用されることが期待

される。 
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�,5�3d#è  

T. Sano 

ViUoid UeVeaUch ± UecenW WoSicV 

 

AbVWUacW 

ViUoidV aUe Vingle-VWUanded ciUcXlaU RNAV conViVW of 246±434 nXcleoWideV, Zhich do noW encode 
SUoWeinV. DeVSiWe WheiU non-SUoWein-coding RNA naWXUe, afWeU infecWing hoVW SlanW cellV, YiUoidV aUe imSoUWed 
Wo Whe nXcleXV oU chloUoSlaVW Wo UeSlicaWe, e[SoUWed Wo c\WoSlaVm, moYe locall\ fUom cell Wo cell Yia 
SlaVmodeVmaWa, When VSUead V\VWemicall\ WhUoXgh Shloem. ViUoidV accXmXlaWe nXcleoWide YaUiaWionV in 
Whe SUoceVV of UeSlicaWion in YaUioXV hoVW SlanW VSecieV. Namel\, YiUoidV haYe a SUoSeUW\ Wo adaSW Wo hoVW 

enYiUonmenWV accoUding Wo Whe DaUZinian VelecWion, Zhich iV one of Whe aWWUibXWeV of life, WheUefoUe Whe\ aUe 
likel\ Wo be liYing foVVilV WhaW haYe VXUYiYed fUom Whe SUe-cellXlaU RNA ZoUld. To daWe, oYeU 25 YiUoid 
diVeaVeV haYe been UeSoUWed in moUe Whan 15 VSecieV of cUoSV, inclXding YegeWableV, fUXiW WUeeV and 
oUnamenWalV. Some caXVe VeUioXV diVeaVe SUoblemV, and oWheUV infecW VXbclinicall\ ZiWhoXW indXcing 
diVeaVe V\mSWomV. IW iV belieYed WhaW VWUXcWXUal moWifV SUeVenW in YiUoid RNA molecXleV inWeUacW ZiWh hoVW 
facWoUV Wo e[eUW YaUioXV leYelV of SaWhogeniciW\, fUom mild Wo VeYeUe, hoZeYeU, a laUge SaUW VWill aZaiW foU 
fXUWheU inYeVWigaWion. ThoXgh Whe\ aUe Vmall, i.e., VmalleU Whan one-WenWh Whe Vi]e of Whe YiUal genome, 
molecXlaU mechaniVm of YiUoid SaWhogeniciW\ haV WXUned oXW Wo be mXch moUe comSle[ Whan iniWiall\ 
WhoXghW. E[WenViYe UeVeaUcheV inWo Whe beWWeU XndeUVWanding of YiUoid foU conWUolling YiUoid diVeaVeV, 
inclXding WheiU molecXlaU VWUXcWXUeV, UeSlicaWion mechaniVm, SaWhogeniciW\, diagnoVWic Wechnolog\, and 
VeaUch foU neZ VSecieV, aUe VWill in SUogUeVV. 
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�Í�µ�º�«�Ï�µ�º�Ã�±�î�å�c �˜�–�ß�–�»�\�� �z�b)��œ�O�[$��^�~�


�¤�w�ö��'��\*•�ö��'��[�v$��^�• �G�\�@ ���Ì �I�€�S>& Wang eW al., 2011>'�� ③ >&>)>'6P#ä�¶�\ >&>+>'6P#ä

�¶�b�š"á�c�]���[�
�˜�–�ß�–�»�\���z�b)��œ�O�x$S�N�ö�b�I�E�^�]�[$��^�W�S���˜�–�ß�–�» Vmall RNA
�@2 �•6P RNA �?�}#Õ�B�M�•�\�ì���M�•�\ >&>)>'6P�\ >&>+>'6P�b�š"á�c'¼�K�C�^�•�c�N�[�6�•�@�
��9‚)�

�Ý�c >&>)>'6P�_�ë�W�Z�8�•�G�\�@�¨�8���˜�–�ß�–�»�c�Ê�”�Æ�å RNA �S4��†�w�K�
�¤��(ý+
�p�_�c >&>)>'

6P�@>&>+>'6P�|�~�¨5��_�Ñ�~�M�•�G�\�†*ƒ�<�•�\�
�˜�–�ß�–�» Vmall RNA �c WUanVacWing Vmall inWeUfeUing 
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RNA>&Wa-ViRNA>'�b�|�:�^)�2°�[�˜�–�ß�–�»�¤�À�Ò RNA �?�}%$�K#Õ�B�K�Z�C�•�•+��ö�v*ƒ�<�}�€�Z�8�•

>&Gyme] eW al., 2009>'��  

�˜�–�ß�–�» Vmall RNA �b#Õ�œ�B�_�c0�X�b DCL �@6õ�Z�M�•�G�\�@&g�@�I�€�Z�8�S�@�
 RNA �¸�î�2

>&RNAi>' �[ 4 '�8®�b DCL �†�""‚�[�H�c0�œ�K�Z�À�µ�¡�²�˜�å�K�S �1�����E�H�Q�W�D�P�L�D�Q�D�_ PSTVd �†�¤���I�O

�•�\�
 DCL2�
 3�
 4 �""‚�À�µ�¡�²�˜�å(Ô)+�[�c8p�_ 22-nW�
 24-nW�
 21-nW �b PSTVd Vmall RNA �b-s'�5��@

�ö�a�K�S >&KaWVaUoX eW al., 2016>'��� �]�_�
�º�Ð�º�[�v RNAi �[ DCL2 �\ 4 �†�À�µ�¡�²�˜�å�K�Z PSTVd
�†�¤���I�O�•�\ 21-nW �\ 22-nW �b PSTVd Vmall RNA �b-s'�5��@�ö�a�K�
�P!·$×�_ 24-nW �@�±�œ�_�Q�•�K

�S>&SX]Xki eW al., 2019>'���X�r�~�
�˜�–�ß�–�»�¤���[#Õ�B�M�• 3 '�8®>&21-nW�
 22-nW�
 24-nW>'�b�z0[�^�˜

�–�ß�–�» Vmall RNA �c8p�_ DCL4�
 2�
 3 �_�|�~#Õ�B�M�•�G�\�@�Â�}�?�_�^�W�S���r�S�
 DCL4 �""‚�l�g

DCL2 �\ 4 �b�²�È�Ý�À�µ�¡�²�˜�å�[ 24-nW �@�Q�•�K�S�G�\�?�}�
 DCL �b7u�™�ö�_�|�~ DCL2 �\ 4 �b�µ+�

�@�*�W�M�•�\ DCL3 �@�q�ö�ì�I�€�•�G�\�@&g�I�€�S���º�Ð�º�[�c 4 '�8®�b DCL2>&SlDCL2a, 2b, 2c, 2d>'

�@�Ñ�~�M�•�G�\�@%±�}�€�Z�8�•�@�
 PSTVd �¤���º�Ð�º�[�c SlDCL2d �b$Î#'5��@�q�v�I�C1��_�I�€�S

>&FXjiba\aVhi eW al., 2021>'��  

$S�N�ö�µ+� >8�˜�–�ß�–�»�c�
�±�å�Ã�¡2A�†�¥�î�»�K�^�8�¤���ö RNA �(�Ê�[�6�•�@�
���z�b75�š�µ�S�[�6

�• RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�_�|�W�Z#Õ�L�•�˜�–�ß�– �» Vmall RNA �@�˜�–�ß�–�»�b$S�N�ö�x4�ì�_6õ�Z�K�Z�8

�•�b�[�c�^�8�?�\�8�:�ì1��@�f�P�I�€�S >&Wang eW al., 2004>'�� PSTVd �b�¤�À�Ò4Ä�4#ä�¶�b�Ê�”�Æ�å RNA
�†�S�B$×�_$Î#'�M�•�º�Ð�º�@ PSTVd �¤���\� �]�b$U"g�†&g�K�
 PSTVd �@#Õ#.$×�_5�0[�^���z4G���Ê�†

�†$×�\�K�S RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�†1��_�M�•�G�\�[$S�¼�b$U"g�†�,�A2s�G�M�•+��ö�@&g�@�I�€�S�b�[�6�•��

��7•�_�
+´�Z�º�b PSTVd-AS1 �š$��/�_�¤���K�S�º�Ð�º�[�c�
 P �»�Ó�–�å�_#ä�¶�M�• PSTVd Vmall RNA
�@�q�v�¨�?�W�S>& DieUmann eW al., 2010>'���r�S�
�I�˜�º�b PSTVd-I �¤���º�Ð�º�[�c�
3M$U�º�b PSTVd-D
�|�~�
 �|�~�¨5��b P �»�Ó�–�å #ä�¶�b PSTVd Vmall RNA �@�è���I�€�S>& TVXVhima eW al., 2016>'��  

�G�b �ì1� �c �Ô�Ô�b -%�@4Š�($×�_ $Ñ�ì �K�Z �l° �~�_�^�• �Ô�Ô³�Ÿ�Õ�Ü�¥ ´$U>&Peach Calico>9PC>'�[ ��0É

�I�€�S >&NaYaUUo eW al., 2012>'�� PC �c PLMVd �b"I�f�^�š$��/�b�¤���[2s�G�~�
 PC 1��_�š$��/�_�c PC
8�1��_�š$��/�_�c�^�8 12>+14-nW �b��°4Ä�4 �@�s�}�€�• >&MalfiWano2003>'�� +Æ�á�Ý�8�G�\�_�
�G�b��°4Ä

�4�c PLMVd �b�e�»�Ó�–�å>& �W1 B>'�b›'ƒ�_�‚�S�^�Ê�”�Æ�å�†�g�B�M�•�� �G�b PC 6õ4���°4Ä�4�?�}#Õ

�L�• PLMVd Vmall RNA �c�
�Ô�Ô�b-%)s�/!Õ�©�Ù�µ�¡�±�å�Ã�¡2A 90>&cHSP90>'�†�¥�î�»�M�• mRNA �b

�M4Š�\9×�8%&/õ�ö�†�w�K�
�Q�b4Ä�4�†�†$×�_�K�Z RNAi �8#Ý�[ cHSP90 mRNA �)�•�K�
 cHSP90 �b$Î#'

�†7<���M�•���©�ß�–�¾�¼�¬�¼�b cHSP90 �c-%)s�/#Õ�œ�B�\,(ò�/�?�}�>�l�b�©�¢�¼�Ý��4)�_6õ�Z�M�•�G

�\�@%±�}�€�Z�>�~�
 cHSP90 �b$Î#'7<���c-%)s�/�b �g�B�†7<���K�
�Q�b)��Ý PC $U"g�b1�$Î�_�X�^�@�•�\

*ƒ�<�}�€�•��  

�G�b �Ú�_�v�
"I���b���z4G���Ê�b$Î#'�†7<���M�•�•+��ö�b�6�•�˜�–�ß�–�»#ä�¶�b Vmall RNA �@�
�Ï�«

�Æ�˜�–�ß�–�»&É�b�z�_ PSTVd �\�¼�«&É�b���z�Ü"@�b)��s�œ�ƒ�O�[���Ì�I�€�Z�8�• >&DieUmann eW al, 
2010 >9AdkaU-PXUXVhoWhama, eW al., 2015 >9EamenV eW al., 2014 >9AYina-Padilla eW al., 2015 >9

AdkaU-PXUXVhoWhama eW al., 2017>9AdkaU-PXUXVhoWhama and PeUUeaXlW, 2018a>9AdkaU-PXUXVhoWhama eW al., 
2018b>9Bao eW al., 2019>'���@% �M�m�A�G�\�_�
�G�€�}�b PSTVd-VRNA �b�¨�C�c$S�N�ö�b�I�E�\�q�v6õ4�

�ö�@9×�8 P �»�Ó�–�å�_�Ð�µ�Æ�å�¢�I�€�Z�8�•���[�<�d�
 PSTVd-I �b P �»�Ó�–�åÆ�b�É�Û�«6P 39>| 59 $�
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�7�ö�?�}�¨5��_#Õ�B�M�• PSTVd Vmall RNA �c�º�Ð�º�b�•�ß�î�«�œ�B4Ý(ò4G���Ê>& CalS11-like>'�b 3768
>| 3788 $�% �\9×�8%&/õ�ö�†�w�K�
 RNAi �8#Ý�[ CalS11-like mRNA �†�)�•�M�•�G�\�@��9‚$×�_&g�I�€�S

>&AdkaU-PXUXVhoWhama, eW al., 2015>'���•�ß�î�«�c9×'¼�Ü"@�b(ý+
�h�[(ý+
�@�¥/�x$S�N�/�b�u°�†�w�E

�S�ì �_ �8 �}�€�• %$6P"gȕ-1,3-�¢�Ý�•�å �[�
 (ý+
�h �x �É�Û�¬�Ô�¹�«�Ð�î�± �_ �ÿ%T�K�Z $S�N�/ �b �u°�Ñ�± �† 75

�D5�0[�^#Õ�/75�š"@2A�[�6�•���•�ß�î�«�œ�B4Ý(ò4G���Ê�b$Î#'�†7<���M�•�G�\�[�É�Û�¬�Ô�¹�«�Ð�î�±�l

�b�•�ß�î�«�ÿ%T�†7<���K�
(ý+
6ë&ã/œ�\²3��l�b�Ñ�S�@���Æ�\�^�~�
)��Ý�\�K�Z�I�8$S�N�ö�†$Î�y�M�•

�b�[�c�^�8�?�\*ƒ�<�}�€�Z �8�•���r�S�
+´�Z�º�b PSTVd-RG1 �š$��/�b P �»�Ó�–�åÆ�b$S�N�ö1*(�>& VM>'

8•�æ�_ �Ñ�~�M�• 21-nW �b4Ä�4�@�ª�Õ�ž�–�Ô�b SWTCP23 4G���Ê�b 3 '8�*{0Â8•�æ>&UTR>'�\9×�8%&/õ�ö�†�w

�M�•�G�\�@0b���I�€�
 RNAi �8#Ý�[ SWTCP23 mRNA �b%&/õ8•�æ�†�)�•�K$Î#'�†�š�D�M�•�G�\�@&g�I�€�S

>&Bao eW al., 2019>'�� SWTCP23 �c TCP>&WeoVinWe bUanched1/C\cloidea/PUolifeUaWing cell facWoU>'3?×�I�Ê

�Ç�“�Ñ�Ü�î4G���Ê�b�Ó�å�Â�î�[�
"I�_�ª�Ë�Þ�Ü �å4ß>&GA>'�l�b�Â'Å�_�>�8�Z�
�Ü"@�b�B6×�\$Î4)�l�g�Í

�Ý�Ô�å1*(��_5�0[�^�z�m�†�Ý�S�K�Z�8�•�� PSTVd �¤���[#Õ�L�•$S�©�@ VM 8•�æ#ä�¶�b ViRNA �_�|�•

SWTCP23 �b�§�–�Þ�å�©�å�¢�_2s�I�M�•�•+��ö�@&g�I�€�S��  

�è�V�
�À�å�¥�î�¹�•�å�¢�^�˜�–�ß�–�»�b�¤�À�Ò RNA �?�}#Õ�B�I�€�•�˜�–�ß�–�» Vmall RNA �@�
�*�(�Ê

�¸�î RNA>&ViRNA>'�b�|�:�_ �
 �†$×>&%&/õ$×>'4Ä�4�†�µ�t���z mRNA �_ %$�K�8#Ý�K�Z$Î#'�†7<���K�
)�

�Ý�\�K�Z $S�¼�b$U"g�†�,�A2s�G�M �•+��ö�@&g�I�€�S���K�?�K�
�˜�–�ß�–�» Vmall RNA �b$S�N�ö�8#Ý�c%$

�K$×�^�v�b �T�E �_�\�]�r�}�^�8 �[�6�•�:���˜�–�ß�–�»�_�¤���K�S(ý+
 �p�_ �c�±5��b�˜�–�ß�–�» Vmall RNA
�@#Õ#Ø�I�€-s'� �I�€�•�G�\�†*ƒ�<�•�\�
���z�b ViRNA �x�Ð�–�¡�ß RNA>&miRNA>')�2°�l�b6ë�K$×�^�s8j

�v0£�~%±�€�^�8 >&Gyme] eW al., 2009>9DieUmann eW al, 2010>'���M�^�ƒ�U �G�–�^ RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�µ�S

�x miRNA $Î#'�D�š�µ�S �^�]�b7<���\�)�˜�†3û�L�Z�
���z�b$Î4)�x�g�Â�g�B�_�O�s8j�†�Z�<�•�•+��ö�v*ƒ

�<�}�€�• >&MiVhUa eW al., 2016>'�� �Ò�‹�I�}�_�è0¦�M�•�o�Í�b�6�• +Æ�á�Ý�81"8Ÿ�[�6�•��  

�(�Ê4�ì�
���z4:�Â �l�b 6õ�Z>8�Í�µ�É %¸�ì �˜�–�ß�–�»>& HSVd>'�c �¥�• �[ $Î#Õ�K�S ³�Í�µ�É %¸�ì$S´�?�} �(

7³�I�€�S�˜�–�ß�–�»�[�6�•���Q�b�‹�
�È�»�˜�
�•�å�Ÿ�¶�
�«�Ô�Ô�^�]�a#ú 37 �?�\ 18 '��b�Ü"@�?�}�(7³

�I�€�
#'�~�
²�Z�b�˜�–�ß�–�»'��b�p�[�q�v�È�8���z�æ�†�â�X�G�\�@%±�}�€�Z�8�• >&HaWa\a eW al., 2017>'��

HSVd �_�c�(7³�I�€�•���z�_�|�~"I�©�6�•�š$��@0b�}�€�
�È�»�˜�
�•�å�Ÿ�¶�
�«�Ô�Ô�?�}�(7³�K�S�š$��/

�b���z4:�Â�š$��b0Ž�Ò�?�}�
�È�»�˜�_�Y8§�ö�¤���K�Z�8�•�š$��/�@�Í�µ�É�_�����K�Z��%¸�ì$S���@$Î#Õ

�K�S�G�\�@���Ì�I�€�Z�8�• >&Sano eW al., 2001>9KaZagXchi-IWo eW al., 2009>'�� HSVd �b�È�»�˜�š$��/>& HSV-g>'

�\�Q�b�Í�µ�É4:�Â�š$��/>& HSVd-h>'�[�
 RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�@���z4:�Â�š$��_�l�p�M�s8j�@�(�Ò�I�€�S

>&Zhang eW al., 2020>'���È�»�˜�?�}�(7³�K�S HSVd-g �†�Í�µ �É�_�¤���I�O�•�\�¤���p�_ 25�
26�
54 �
193�


281 $��7�ö�@�š�ì�K�S HSVd-h �š$��/�@ƒ�(�K�Z�C�•���G�b�š$��c HSVd-g �@�Í�µ�É�¤���p�_#Õ�L�•���z

4:�Â�š$��\*ƒ�<�}�€�•���Q�€�R�€�b�š$��/�†�¤���I�O�S�Í�µ�É�b)Y*6$× Vmall RNA 0Ž�Ò�b)��Ý�
 HSVd 
Vmall RNA>&21>| 24-nW>'²�/�b�(�x >&�Í�µ�º�«�Ï�µ�º>' �Ã�±�î�å�c,��C���Z�8�S�@�
 25�
 26�
 54�
 193
�l�g 281 $��_�)*(�M�• 5 �X�b�Í�µ�É4:�Â�š$��†�µ�t8•�æ�?�}#Õ�B�M�• HSVd Vmall RNA �b��#'8–�Ø�_4*

�8 �@�s�}�€�
 HSVd-g �¤���Í �µ�É�[�c HSVd-h �¤���Í�µ�É�|�~#Õ�B�í-s'�5��@�¨�?�W�S��� �]�b4�¥�c

HSVd-g �\ HSVd-h �†�Ÿ�×�˜�Ü�_�¤���I�O�S�ì�_�v�s�}�€�
�M�‰�[�
 HSVd-g �b 54 $��7�ö�† HSVd-h �º

�_�š�ì�I�O�S�š$��/>& HSVd-g54>'�[�c�
 54 $��7�ö�†�µ�t HSVd Vmall RNA �b#Õ�B�í-s'�5��c HSVd-h
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�\ �o�p� �L&ì�Ø�[�6�W�S�� HSVd Vmall RNA �b#Õ�B�í-s'�5��@ RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�}�b�I�I�\%&6õ�M�•

�\0Ž5��M�•�\�
 HSVd-h �_#Õ�L�S 5 �?�d�b���z4:�Â�š$��c RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�b�}�Š�†�G4J�M�•� �Ý�†

�v�S�}�K�S�G �\�_�^�•�� �S3Ù�b�|�:�_�
�˜�–�ß�–�» Vmall RNA �b#Õ�B�Ã�±�î�å�c���z�x��'��b4*�8�[�v

�š�ì�M�•�G�\�†*ƒ�<�•�\�
 RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�c�˜�–�ß�–�»�@�¤���Ü"@�p�[#Õ�L�•���z4:�Â�š$��_�]��

�^&ì�Ø�b�s8j�†�Z�<�Z�8�•�?�v�K�€�^�8��  

3>+5>,���z�Ü"@�b75�š�µ�S�l�g4G���Ê$Î#'�D�š�b�)�˜  

�˜�–�ß�–�»�¤�À�Ò RNA �b�µ+��Ô�³�î�Ç�x�(�Ê�S4��_6õ�M�•%Ê'2�_�C�ƒ�<�Z�
 2000 �º�æ�b���d4#�B�?

�}�˜�–�ß�–�»�¤���Ü"@�b)Y*6$×4G���Ê$Î#'�š�·�b0Ž�Ò�@6ä���I�€�S���Ð�¡�ß�”�Þ�–�
�Ð�–�¡�ß�”�Þ�–�


�q3Æ�[�c RNA �©�î�£�å�©�å�¢>& RNAVeT>'�_�|�•�ß �Ó$×�^�º�Û�å�«�¡�Ü�É�º�î�Ò0Ž�Ò�v�•�ƒ�~�
 �]���^

�˜�–�ß�–�»�\���z�b )��œ�O�[�˜�–�ß�–�»�¤���_�|�•���z�b4G���Ê$Î#'�š�ì�@0Ž�Ò�I�€�Z�8�• >&Sano, 
2021>'��  

�˜�–�ß�–�»�¤���Ü"@�b)Y*6$×4G���Ê$Î#'0Ž�Ò�?�}�
�˜�–�ß�–�»�b�¤���[$Î#'5��@�š�·�M�•���z�Ü"@�b

4G���Ê�c�˜�–�ß�–�»�b'��x���z�_�|�}�N �8�C�X�?�b5�0[�^ ¹3û�ö�@0b�}�€�S��0�X�b�˜�–�ß�–�»>+���z

�b)��œ�O�[�š�·�M�•�G�\�@���Ì�I�€�S4G���Ê�_�c�
 ① 75�š�o�Â /�«�º�Þ�«�Â'Å /�Ü"@ $?�Â'Å�
 ② �ª�Ë�Þ

�Ü�å�^�]�b�Ü"@�Í�Ý�Ô�å�b#Õ�œ�B�\�©�¢�¼�Ý��4)�
 ③ -%)s�/�\œ�œ�B�
 ④ (ý+
�h �b�I�ì�
 ⑤ ,(ò�
�±

�å�Ã�¡2A�H�c(¾�b�æ1p�
 ⑥ RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢�
�Q�K�Z ⑦ RNA �«�É�Û�–�©�å�¢�^�]�_6õ4��M�•�v�b�@

�µ�r�€�Z�8�S��  

75�š�o�Â /�«�º�Þ�« �Â'Å /�Ü"@ $?�Â'Å�_6õ4��M�•�v�b�_�c�
�•�Ý�©�˜�Ò�k�Ñ�ö�É�ß�¸�–�å�Ÿ�¼�î�®�


MAP �Ÿ�¼�î�®�
4# �D�¤ �o�Â�
 PR �±�å�Ã�¡2A�^�]�†�¥�î�»�H�c�D�š�M�•4G���Ê�@�µ�r�€�
�˜�–�ß�–�»�¤

���[$Î#'5��@�V�¼�K�S��� �]�_�
 RNA �k�Ñ�ö RNA �Ï�Ü�Ó�Û�î�® 1>&RdRP1>'�
 diceU like-2>&DCL2>'�
 aUgonaXWe 
2>&AGO2>'�
 AGO7�
 Vilencing defecWiYe 3 �^�]�
 RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢)�2°�b4G���Ê�v$Î#'5��@�V�¼�K�S��

�M�‰�
œ�œ�B�
(ý+
�h�
�ª�Ë�Þ�Ü�å�Â'Å�ö�^�]�b�Ü"@�Í�Ý�Ô�å�b�©�¢�¼�Ý��4)�_6õ4��M�•4G���Ê�c$Î#'

5��@�G�–�ì�\�š�m�Z�*�W�H�c�±�A�C�š�·�K�S���[�<�d�
 PSTVd �¤���º�Ð�º�[�c�¤�À�Ò²�/�_�ƒ�S�•4E�¥

$×�«�É�Û�–�©�å�¢�x ShaVed VecondaU\ ViRNA>&ShaVhi-RNA>'�b1��_�_�š�ì�@1��u�}�€ >&Zheng eW al., 
2017>'�
 PSTVd �¤���ª�Õ�ž�–�Ô�b�",|�[�c DWARF1/DIMINUTO�
�ª�Ë�Þ�Ü�å 7-�œ�Ÿ�©�²�î�®�l�g �",|�g

�B�†1*(��M�•3?×�I�Ê BEL5 �^�]�b3?× 5� �@�š�ì�K�Z�>�~�
 PSTVd �¤���_�|�•�ª�Õ�ž�–�Ô�",|�b$Î4) 7€

�� �_�ª�Ë�Þ�Ü�å�\�È�Û�©�À�«�¸�ß�–�»)�2° �b$��– �@6õ�Z�K�Z�8�•�•+��ö�@&g�@�I�€�S>& KaWVaUoX eW al., 
2016>'���r�S�
�ª�Ë�Þ�Ü�å4ß>& GA>'�Â'Å�ö�b�*�W�\(ý+
�h�b�Ñ�±�b7<���@ CSVd �¤���Ÿ�¡�b�B6×7<���b

�z�^�N�I�[�6�•�G�\�@&g�@�I�€�Z�8�• >&Takino eW al., 2019>'���G�€�}�b4G���Ê$Î#'�š�·�c�
3M$U�º�|�~�I

�˜�º �b �š$��/ �_ �¤�� �K�S �Ü"@�[�|�~ �± �A�C>&WiĊV\k eW al., 2018>9HadjieYa, 2021>'�
�|�~ �©�C1��_ �I�€�S

>&Xia eW al., 2017>'���I�}�_�
 HSVd �_�¤���K�S�Ÿ�×�˜�Ü�b�º�Û�å�«�¡�Ü�É�º�î�Ò�
 �«�Ô�î�Ý RNA �œ�î�Ò

�l�g�Ó�³�ß�î�Ò�b �ß�Ó$×�^ )��ì$×0Ž�Ò�c�
 �r�N�¤���6�‡�_�
 4E�¥$×�«�É�Û�–�©�å�¢�_�|�•���z�º�Û�å�«

�¡�Ü�É�º�î�Ò�bÌ�S�B �@8§--�_�s�}�€�
)F�8�Z ���z4G���Ê�b�Ó�³�Ý�ì�b�Q�•�_�|�•�š�Æ�ª�™�¿�¸�•�µ�¡

�^�š�ì �@0{�9�I�€�•�|�:�_�^�~�
�x�@�Z 3?×�q�ö�b�*�W�@ 8§--�_�^�•�G�\�@ ���Ì�I�€ �S>&MiUTXe]-MolinV, 
2022>'���M�^�ƒ�U�
 HSVd �b�¤ ���@4/œ�M�• �M�•�_�X�€ �s8j�†�w�E�•���z��b1*(�)�2°>& UegXlaWoU\ 
SaWhZa\V>' �@�š�ì �K�Z�z�C�G�\�@&g�@�I�€�S ��  
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�˜�–�ß�–�»�¤���_�|�• miRNA �b$Î#'�š�·�v���Ì�I�€�Z�8�•�� miRNA �c(Ù 18>+25-nW �b�`�I�^

non-coding RNA �[�
4G���Ê�_�¥�î�»�I�€�S�S9Q�/�?�}#Õ�B �M�•�� 3?×�‹4G���Ê$Î#'1*(��µ+��†�w�M�•�q

�`�b�_���¸�/�[�
�ú�ã�^(ý+
�µ+� �b 1*(� �x�· �Ü"@�b$S�¼�b$Î$U�_6õ�ƒ�• 5�0[�^��4)"@2A�\�K�Z�µ+��M�•��

)Y*6$×�^�º�Û�å�«�¡�Ü�É�º�î�Ò�\ Vmall RNA �b0Ž�Ò�?�}�
 miR159�
 miR171e�
 miR4376 �^�]�b$Î#'�@�


�˜�–�ß�–�»�¤���[�š�·�K�Z�8�•�G�\�@ ���Ì�I�€ �S>&OZenV eW al., 2012>9TVXVhima eW al., 2017>9Zheng eW 
al., 2017>'�� CBCVd �_�¤���K�S�Í�µ�É�b�Á�–�«�Ý�î�É�µ�º�©�î�£�å�©�å�¢�(�Ò�_�|�~ 67 �b�–�Ñ�I�€�S

miRNA �\ 49 �b�‚0d miRNA �@� ���I�€�
�Q�b�:�U�b 36 �b�–�Ñ�I�€�S miRNA �\ 37 �b�‚0d miRNA �@

CBCVd �¤���_�Â'Å�K�Z$Î#'5��@�š�ì�K�S���Í�µ�É�b�º�Û�å�«�¡�Ü�É�º�î�Ò�b�p�_ �c �G�€�} miRNA �b  ¯

�~$×�^�†$× �_�^�~�:�•4Ä�4�@ 311 �?�d�v�6�• �\�£ ��I�€�
�Q�b�±4Š�(�c�Í�µ�É�b-%�
�?�
�l�g-•�b�B6×

�\$Î4)�†1*(��M�•�•+��ö�b�6�•3?×�I�Ê�[�6�W�S���I�}�_�
� ���I�€�S miRNA �c�
�©�¢�¼�Ý��4)�
�«�º

�Þ�«�Â'Å�
�É�Þ�½�Ý�Ç�Û�Î�À�–�»#Õ�œ�B)�2° �
 (ý+
�>�|�g�æ1p �^�]�]���^)�2° �[5�0[�^�z�m�†�Ý�S�M�•

+��ö�@&g�@�I�€�S>&MiVhUa eW al., 2017>'�� �K�?�K�M�‰�[�
 PSTVd �¤���º�Ð�º�x HSVd �¤���Ÿ�×�˜�Ü�[�c�


miRNA �b�š�ì�c7H��$×�[�6�W�S�\���Ì�I�€�Z�8�•>& Zheng eW al., 2017>9MiUTXe]-MolinV, 2022>'��  

�˜�–�ß�–�»�¤���_�|�W�Z1��_�I�€�• miRNA �b�p�[�
 miR398 �\ miR398a-3S �c"I�_+Æ�á�Ý�8�� PSTVd
�_*•�ö>&�¤���M�•�@�o�\�‡�]!“$S�©>'�b�º�Ð�º��'� �BMone\makeU�C�c�
 RNAi �[ RNA �§�–�Þ�å�©�å�¢

�b5�0[�^0[(ò�[�6�• DCL2 �l�g DCL4 4G���Ê�†�À�µ�¡�²�˜�å�M�•�\�
 PSTVd 9×�¤�w�ö�_�š�ì�K�
5�$U�b

²3��ö�o�Z�†�,�A2s�G�M�G�\�@���Ì�I�€ >&SX]Xki eW al., 2019>'�
�Q�b�ì�¤���Ü"@�[�c�
�q�ö4ß(ò'�>& ROS>'

�b$Î#Õ5��@9×�r�~�
�«�º�Þ�«�Â'Å�ö miR398 �l�g miR398a-3S �b$Î#'�@�ú ²�b(Ù 8 �¸�_�Q�•�K�
�M�‰�[�


(ý+
2A�l�g-%)s�/�•�~�ö CX/Zn-�«�î�Ã�î�œ�Ÿ�©�»�ª�«�Ò�±�î�®>& SOD>'�[�6�• SlSOD1�
 2�
 3 �l�g SOD
�b5¡�©�Õ�Ì�ß�å�[�6�• SlSOD4>&coSSeU chaSeUon foU SOD>9CCS1>'�b$Î#'�Þ�Ë�Ý�@�*�W�K�Z�8�S�� miR398
�c SlSOD1�
 2�
 4 �†�
 398a-3S �c SlSOD3 �†�Q�€�R�€2��_1*(��M�• miRNA �[�
 SOD �c ROS �b�˜�d4Ý

(ò�[�6�•���r�S�
–�¶ PSTVd 9×�¤�w�ö�b�º�Ð�º��'� �BRXWgeUV�C�v�I�˜�º PSTVd �b�¤���[-%+&�x,|�_�o

$K�†#Õ�L�•���I�˜�º�_�¤���K �Z�o$K�†#Õ�L�S �BRXWgeUV�C�b-%�[�c�ú²�_�š�m�Z miR398 �\ miR398a-3S
�b$Î#'5��@�w�–�_�V�¼�K�
 SOD �b$Î#'5��@�*�W�K�S >&FXjiba\aVhi eW al., 2021>'��"I�_ miR398a-3S �b�V

�¼�\�Q�€�_�P�Â�M�• SlSOD3 �b�*�W�@8§--�[�6�W�S���G�€�}�b)��Ý�c�
�˜�–�ß�–�»�¤���_�|�W�Z1��_�I

�€�• miR398 �l�g miR398a-3S �b9×�Þ�Ë�Ý�b$Î#'�@ SOD 4G���Ê�b$Î#'�†�	���K�
�Q�b)��Ý�
 �G�– �^ ROS
#Ø#Õ�D�š�@�†�^�ƒ�€�
4#�k�^ ROS �@-s'��M�•�G�\�_�|�W�Z�o�Z�b$Î$U�_�X�^�@�•�G�\ �†&g�@�K�Z�8�•>&�W

2>'��  

�è�V �
�˜�–�ß�–�»�b�¤�� �_�|�~�
�c�L�u�_ �«�º�Þ�«�x 75�š �Â'Å �_6õ�Z�M�•4G���Ê*L �b $Î#'�@1��_�I�€

�Z�V�¼ �K�
�M�‰�
 �Q�b)��Ý�\�K�Z���z4G���Ê$Î#'�b�±0d�•�^�5�š�@2s�G�~�
 �Ü"@�Í�Ý�Ô�å�^�]�g�Â�g�B

�_�?�?�ƒ�•4G���Ê*L �b �G�–�^$Î#'�@7<���H�c�)�˜ �I�€�
 �q)
$×�_ �
²3��b%¸�ì�x-%�s �í�o$K $U"g�^�]�˜

�–�ß�–�»"I�w�b$S�©�b$Î4)�_+³�•�v�b�\*ƒ�<�}�€�• >&�W>1>'���˜�–�ß�–�»$S$Î$U�b�(�Ê�µ�S�b�+0[�@�˜�–

�ß�–�»�¤���[$Î#'5��@�š�·�M�•���z4G���Ê�b0Ž�Ò�?�}/ì�Ü�E�}�€�Z�A�S���Ò�‹�c�š�·�M�•�G�\�@�Â�}�?

�_�I�€�S�¶���b4G���Ê 6ë�b%&�«�8#Ý�\�Q�€�†�v�~�s�C4G���Ê$Î#'�¿�µ�º�á�î�¡�?�} $S�©$Î$U�µ�S�† 0Ž�Ò

�K#.0Ž�K�Z�z�C�G�\ �@�²0[�_�^�•�T�•�: ��  
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�W2>,�˜�–�ß�–�» �¤�� �_�|�•  ³�o$K>&�<�Q>' ´$S�© $Î$U�µ�S ���W �b �V4Š�c �˜�–�ß�–�» *•�ö��'��
�W4Š �c

�¤�w�ö��'��b�o�Â�†&g�K�Z�8�•���G�b�Ô�¹�Ý�c�˜�–�ß�–�»�b�E�˜�š$��/�\�I�˜�š$��/�_�¤���K�S�¤�w�ö

��'��_�v4:#Ý�[�A�•��  

 

�W3>,�˜�–�ß�–�»�¤���_�P�M�•���z75�š�o�Â�\$S�N�ö�Ó�•�½�¬�Ò�b�+0[  

 

4>,�Ò�‹�b�Ž�ƒ  

$Î0b�\�ì �
�˜�–�ß�–�»�b �–�Ó�î�ª �c �F �¥ �† �†�»�W�S�˜�–�Ý�«�b�|�:�^�v�b �G�[�6�W�S �� �Q�b �‹ 50 �º�b

6ë�_�
 �¥�å�Ã�¡�º�_�¡�~�S�S�r�€�S �M�•6P#”"g RNA �\�8�: �Ø�½�î�¡�^�(�Ê�S4��@ �Â�}�?�_ �I�€�
 00�+�

�x$S�N�ö�^�]�µ+��ö�_6õ4��M�• �(�ÊÆ�b�¾�¡�Þ�œ�³�»4Ä�4�x�S4��Ô�³�î�Ç�v"I���I�€ �
+¬�k00� �M�• �À

�å�¥�î�¹�•�å�¢ RNA $S�N�\�8�:�ö�•$× �+�Õ �@&�'g�I�€ �S�� �I�}�_�
 �˜�–�ß�–�»�¤���_ �|�~�s8j�†�w�E�•

���z ��b�¨�X�b 4G���Ê �v �Â�}�?�_ �^�W�Z�A�S���K�?�K�
 �˜�–�ß�–�»�@$S�¼�†�,�A2s�G�M�Ó�•�½�¬�Ò �b0ò
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(ý �c �r�T �o�\�‡�]�ƒ�?�W�Z�8 �^�8 ���˜�–�ß�–�»$S�† ž�y �M�•�‚�•/¡ �†6ä$Î�M�• �S�u �_�c�
 +¬�Š00��
$S

�N�ö�
���z4:�Â�^�] �
 �˜�–�ß�–�»�b�µ+� �ö $Î#'�b�?�Ï�_�6�• RNA �b �S4� �»�Ó�–�å�r�S�c�Ô�³�î�Ç�\%&�«

�8#Ý�M�• �]���^ ���z�I�Ê �\�Q�b�8#Ý�† 0Ž�Â�K�^�E�€�d�^�}�^�8��  

500-nW �_�v 6�S�^�8���`�b�¤�À�Ò�§�–�¬�_�v�?�?�ƒ�}�N �
�˜�–�ß�–�»�b$S�N�ö�Ó�•�½�¬�Ò�c�
 �\�6 �•

@�I�€�Z�8�S�|�~�v �c�•�?�_07§ �[�6�•�G�\�@ �ƒ�?�W�Z�A�S �� �˜�–�ß�–�»�b�¤���?�}$Î$S�_+³�•4#&ì�[

�s�}�€�•�]���^#'1ß�c 07§�[�_�X�f���_�D�š�I�€�Z�8�• ���z4G���Ê$Î#'�¿�µ�º�á�î�¡�b �p�[ #.0Ž�M�• �²

0[�@�6�• ���˜�–�ß�–�»�è�¥�b #Õ"@�Û�b%Ê'2�(5� �_�>�8�Z�v �
�µ+� �ö �À�å�¥�î�¹�•�å�¢ RNA �\�8�: �+�Õ �c

�M�[�_ �È�C1�1‘�I�€�Z�>�~�
�˜�–�ß�–�»�\�Ä�º miRNA �b�S4�$×8®���ö �x�Ä�º �b$S�¼�_�˜�–�ß�–�»�\ �S4�

$×�_8®���K�S�M�•6P#”"g RNA �@6õ�Z�M�• �•+��ö �@�6�•�G�\ �^�]�v &g�@�I�€�Z �8�•>& PogXe eW al., 2014>9

Cong eW al., 2018>9Bengone-AbogoXUin eW al., 2019>'���˜�–�ß�–�»�c RNA �b�S4��Ô�³�î�Ç�@�]�b�|�:�_ #Õ

�/Æ�[ �µ+��† $Î�y �K�
(ý+
Æ�b�G�–�^#Õ"@�Û$×�É�ß��«�_�s8j�†�Z�<�•�?�†%Ê'2�M�•�S�u�bƒ�€�S�Ô�¹

�Ý�[�6�• ��0Ç�•�è�¥ �_�w�  �^�D�š�m�•�@�^�8�˜�–�ß�–�» $S�b $Î$U�µ�S �b�?�Ï�_�6�•�ö�•$×�Ó�•�½�¬�Ò �†

0Ž�Â�M�•�G�\ �c�
�˜�–�ß�–�» $S�b�D�š�S$��†6ä$Î�M�•�S�u�b �š)m�b1"8Ÿ�[�6�•�T�E�[�^�C�
�Ç6ë�b�ú�ã

�†�µ�t�œ�È�8&É�Û�(5��b4�L�_�v6õ4��K�Z�8�• ��  

DieneU �_�|�•�q�6�b�˜�–�ß�–�»�b$Î0b�c�(#ì42�°�(7³�\�¤���ö��9‚�_�ö�Y�8�Z�8�S���Q�b�‹�
�‚0d �˜

�–�ß�–�»�b$Î0b�c�
 �˜�–�ß�–�»�b �M�•6P#”"g RNA �\�8�:"I�f�^�g�Â$×"I�ö �†�è�� �M�•�¤�Ý7Á�¼�K�·�•/¡

�\+¬�Š00� +� �†&�1��M�•�S�u�b #Õ"@�è���†)��s�œ�ƒ�O�•�G�\�_�|�W�Z 4)�B�I�€ �Z�A�S���K�?�K�
3Æ�º�


���a�æ �©�î�¡�š�å�§�î�_�|�•)Y*6$×4G���Ê0Ž�Ò �•/¡�b6ä$Î�\ �¤%±�b�7�ö4Ä�4�_���_�k�Ñ�K�^�8�[ �M�•6P

#”"g RNA �b�Ñ�~�†�£ � �í�è�� �M�•�”�Ý�¦�Ü�¬�Ò�b 6ä$Î�b �>�?�F �[�
 �‚0d�j �c�¤%±�b�˜�–�ß�–�»�†�‘�¶�b

�•/¡ �[�c�?4)�[�A�^�?�W�S�� �*�Þ�Ë�Ý�[�è���M�•�G�\�@�•+��_ �^�W�S>&WX eW al., 2012>9IWo eW al., 2013>9

Zhang eW al., 2014>9Olmedo-VelaUde eW al., 2020>9Chiaki and IWo, 2020>'�� �Ò�‹�
 �‘�¶�b�+�Õ�†2x�<�Z�
�|

�~�È�8(
�V�b #Õ"@'��[�
 �•%±�b �˜�–�ß�–�» �@$Î0b�I�€�Z�C�•�?�v�K�€�^�8 ���˜�–�ß�–�» �c (ý+
 #Õ"@�@1�

#Õ�M�•�è�S�_�Ñ�~�K�S�\*ƒ�<�}�€�Z�8�• RNA �á�î�Ý�»�b#Õ�A�S�ì%¼ �[�c�^�8�? �\*ƒ�<�}�€�Z�8�• �� #Õ�è

�b2s ;�_6õ�M�•%±$× �ò�È�° �† �H í �M�• �|�:�^ �_�� �@���Z�C�•�\8�$Ñ�8 ��  

 

1p3¡ 

�•'��b%Ê'2�B�Ý�b�M4Š�c�¥�•�Û/¡�ú+Æ�>& JSPS>'&É�Û%Ê'22�/õ�“5 >&1"8Ÿ$��•>8 18380028�
21380029�


24380026�
 15H04455�
 18H0221>'�b�“�B�†�w�E�Z���‹�K�S��  
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㸯㸬はじめに 

! 植物は病原体の攻撃から効率的に身を守るため、その攻撃を記憶し、さらなる攻撃に対

して迅速に強く応答するシステムを持っている ��図㸯��。これは植物免疫のプライミング

���'�H�I�H�Q�V�H�� �S�U�L�P�L�Q�J��とよばれ、その記憶にはエピジェネティックな㑇伝子発現の制御や �0�$�3��

�N�L�Q�D�V�Hのリン㓟化カスケードの㛵与が示唆されている���%�H�F�N�H�U�V�� �H�W�� �D�O���� ������������ �5�H�L�P�H�U-�0�L�F�K�D�O�V�N�L��

�D�Q�G���&�R�Q�U�D�W�K������������。一般に㜵御応答は植物にとってコストが㧗いため、㜵御応答を起こさず

迅速な応答が可能である状態を形成する �'�H�I�H�Q�V�H�� �S�U�L�P�L�Q�Jは植物にとって効率のよい戦略と

いえる。�'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�Jは病原体の局所的な感染刺激によって誘導される全身獲得抵抗性��

���6�$�5����の確立にも㛵与すると考えられている。また �'�H�I�H�Q�V�H�� �S�U�L�P�L�Q�Jはアシベンゾラル S メ

チル㸦�%�7�+㸧などのプラントアクティベーター処理によっても誘導されることが分かって

いる。 

�5�1�$サイレンシングは植物ウイルスに対する抵抗性機構として㔜要な役割をもつことが

知られている。ウイルスが感染すると、ウイルスの複製㐣程で形成される �� 本㙐 �5�1�$やウ

イルス �5�1�$のヘアピンループのステム㒊分の �� 本㙐 �5�1�$が �' �L�F�H�U-�O�L�N�H���S�U�R�W�H�L�Q�����'�&�/��によっ

て切断され、�V�P�D�O�O�� �L�Q�W�H�U�I�H�U�L�Q�J�� �5�1�$���V�L�5�1�$��が形成される。�V�L�5�1�$は �$�U�J�R�Q�D�X�W�H�� �S�U�R�W�H�L�Q�����$�*�2��

に取り込まれ、�5�1�$���L�Q�G�X�F�H�G���V�L�O�H�Q�F�L�Q�J���F�R�P�S�O�H�[�� ���5�,�6�&��を形成し、�V�L�5�1�$の相補性を利用して

ウイルス由来の �5�1�$を特異的に分解する。さらに、�5�1�$���G�H�S�H�Q�G�H�Q�W���5�1�$���S�R�O�\�P�H�U�D�V�H�����5�'�5��

はウイルス由来の �5�1�$ を㗪型に相補㙐を合成することで、�� 本㙐 �5�1�$ を合成し、この ��

本㙐 �5�1�$が �'�&�/ によって切断され、�V�L�5�1�$の産生が増幅される。このように �5�1�$サイレ

ンシング機構は、外来のウイルス �5�1�$を �V�L�5�1�$による相補性を利用して特異的に分解する

ことで、ウイルスの増殖を抑制する���:�D�Q�J���H�W���D�O�����������������$�Q�G�R���H�W���D�O��������������。 

! ウイルス抵抗性における �5�1�$ サ

イレンシングの㔜要性は良く知られ

ているが、その制御機構については

明らかになっていない㒊分が多いの

が現状である。また �' �H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�J

における �5�1�$ サイレンシングの役

割についても全く解析されていなか

った。そこで本研究では、�5�1�$サイ

レンシング機構が �3�U�L�P�L�Q�Jされるこ

とで、ウイルス抵抗性が増強される

可能性について検討を行った。 

 

㸰㸬�5�1�$サイレンシング㛵連㑇伝子の �3�U�L�P�L�Q�Jの解析 

! �'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�J誘導時に �5�1�$サイレンシング機構がどのように制御されているかを解析

するため、Arabidopsis thaliana に �3�U�L�P�L�Q�J誘導剤として ���������—�0���%�7�+をスプレー処理し �� 日

�W1 DefenVe pUiming �b�+0[ #
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㛫培㣴することで �3�U�L�P�L�Q�J状態とした。この状態の植物にキュウリモザイクウイルス㯤斑系

統�>�&�0�9���<���@を接種すると、無処理区に比べて �&�0�9 の初期感染が抑制されることから、ウ

イルスに対する抵抗性が増強されていることも確認した���$�Q�G�R���H�W���D�O��������������。�3�U�L�P�L�Q�J状態の植

物は、外㒊からのストレスに対して敏感となり、細胞㛫㝽に水を浸潤させる「水ストレス」

を与えることによって、WRKY 㑇伝子㸦WRKY53 など㸧が通常よりも強く速く発現誘導され

ることが知られている���-�D�V�N�L�H�Z�L�F�]���H�W���D�O��������������。この実㦂系を利用し、�5�1�$サイレンシング㛵

連因子である AGO1㹼10����DCL1㹼4����RDR1㹼6 について �' �H�I�H�Q�V�H�� �S�U�L�P�L�Q�Jによる㑇伝子発現の

活性化が認められるかどうかを解析した。その結果、AGO2 と AGO3 が典型的な �3�U�L�P�L�Q�J誘

導された㑇伝子発現のパターンを示した��図 �������$�Q�G�R���H�W���D�O��������������。すなわち、�%�7�+処理のみで

はコントロールと同程度の発現㔞であるが �%�7�+処理した植物に水ストレスを与えると、コ

ントロールの場合よりも強い発現誘導が認められた。その他の �5�1�$サイレンシング㛵連因

子ではそのような発現パターンは認められなかった。さらに、AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�Jは �%�7�+処

理以外にも Pseudomonas syringae���S�Y����maculicola の局㒊感染や �&�0�9 抵抗性㑇伝子 RCY1��によ

る �&�0�9���<��感染葉の抵抗性応答によって㠀接種上位葉において確認された���$�Q�G�R���H�W���D�O���� ����������。

また、AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�Jは npr1-1 変異体では認められないことから、�1�3�5��を介したサリチ

ル㓟シグナルの㛵与が示唆された。AGO2 は �&�0�9 を含む植物ウイルスに対する抵抗性に㔜

要な役割をもつことが示唆されていることから���+�D�U�Y�H�\�� �H�W�� �D�O���� ����������、�%�7�+処理により AGO2

が �3�U�L�P�L�Q�Jしたことによって �&�0�9 抵抗性が増強された可能性が考えられる。そこで、以㝆

は AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�J誘導機構について解析を行った。 

 

��㸬�P�L�5������ が �$�*�2��の���3�U�L�P�L�Q�Jに影㡪する可能性について 

! AGO2 や AGO3 㑇伝子の ���¶�8�7�5㒊分には �P�L�5�1�$である �P�L�5������のターゲット㓄列が存在

することから、AGO2 と AGO3 は �P�L�5������を介して �$�*�2�� の制御下にあることが示唆されて

�W2 BTH ��#.�_�|�• �$�*�2�� , �$�*�2�� 4G���Ê�b PUiming 

�$�����W�K�D�O�L�D�Q�D�_ BTH (100 �M) �†�«�É�Þ�î��#.�K�
 3 �¥�‹�_�ö²�Ž6ä-%�b(ý+
6ë7}�_�È�†

�• ¶�I�O�•�G�\�[�È�«�º�Þ�«>& WS>' �†�Z�<�
�I�}�_ 3 �ì6ë�‹�b4G���Ê$Î#'�†0Ž�Ò�K�S��

�P!·�
 (ConWUol)�c�Ž%T�c  (WeWWable SoZdeU)  P�®��#.�†#Ý�8�S��$��^�•�”�Ý�Ç�“�Ë�µ�º

�c�w�–�j�†&g�M  (TXke\-KUameU WeVW, n=3, �S<0.05) ��  



!"=@"!"
"

いる���+�D�U�Y�H�\���H�W���D�O��������������。�'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�J誘導時に両者が㢮似の発現パターンを示したことか

ら、この発現パターンへの �P�L�5������の㛵与を検証した。まず、ago2-1 変異体に AGO2 㑇伝子

を �Q�D�W�L�Y�H���S�U�R�P�R�W�H�U����約 ���������N�E����の制御下で �P�L�5������のターゲットサイトを欠損させて導入した

形質転換体を作出した。この形質転換体における AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�Jを同様に解析した結果、

�3�U�L�P�L�Q�Jによる発現パターンは維持されていたが、発現㔞が �P�L�5������ のターゲットサイトを

欠損することで大きく増加した。すなわち、�P�L�5������は �3�U�L�P�L�Q�J誘導ではなく �%�D�V�D�Oな AGO2

の発現制御に㛵与していると考えられた。また、�%�7�+処理によって �P�L�5������の蓄積㔞が増加

することも確認された。AGO2 の発現は �%�7�+処理後 �� 日目まで上昇し、�� 日目に対照区と

同レベルに減少することが分かっている���$�Q�G�R���H�W���D�O��������������。�P�L�5������の増加はこの AGO2 の発

現㔞の減少に寄与している可能性も考えられる。 

 

��㸬�$�*�2��の転写㛤始点付近のクロマチン構造の解析 

! �%�7�+処理による WRKY 㑇伝子の �3�U�L�P�L�Q�Jにはプロモーター㡿域のヒストン修㣭が㛵与し

ていることが示唆されている���-�D�V�N�L�H�Z�L�F�]���H�W���D�O��������������。そこで、同様に AGO2 のプロモーター

㡿域のヒストン修㣭の変化をクロマチン免疫沈㝆法㸦�&�K�,�3㸧によって解析した。その結果、

転写㛤始点付近において、㑇伝子発現の活性化の指標とされるヒストンのアセチル化�>ヒス

トン �+�� の第 �� リジンのアセチル化���+���.���$�F���@やヒストン �+��の第 �� リジンとトリメチル化

���+���.���P�H����が �%�7�+処理によって増加することが示された��図 �������/�L���H�W���D�O�����������������$�Q�G�R���H�W���D�O��������������。

また、クロマチン密度は低いほど、転写因子や �5�1�$���S�R�O�\�P�H�U�D�V�Hなどの �D�F�F�H�V�V�L�E�L�O�L�W�\が㧗くな
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るため、㑇伝子発現の活性化の指標とされる���3�I�O�X�J�H�U���D�Q�G���:�D�J�Q�H�U������������。そこで、クロマチン

密度を �)�$�,�5�(㸦�)�R�U�P�D�O�G�H�K�\�G�H-�$�V�V�L�V�W�H�G���,�V�R�O�D�W�L�R�Q���R�I���5�H�J�X�O�D�W�R�U�\���(�O�H�P�H�Q�W�V�����%�D�X�P���H�W���D�O��������������によっ

て解析した結果、�%�7�+ 処理区と対照区の㛫で有意差は認められないものの、転写㛤始点付

近のクロマチン密度が周辺㡿域に比べて低く、その傾向は �%�7�+ 処理区でより強かった��図

�������$�Q�G�R���H�W���D�O��������������。これらの結果から、�%�7�+処理による �'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�J誘導時にはヒスト

ン修㣭やクロマチン密度の変化によって通常よりも速く㑇伝子発現が活性化できる状態に

スタンバイされていることが示唆された。 

! ヒストンのメチル化修㣭には �7�U�L�W�K�R�U�D�[-�J�U�R�X�S��

�S�U�R�W�H�L�Q�Vが㛵与することが知られており、特に

�+���.�� のメチル化は Arabidopsis Trithorax����ATX1㹼

5��が㔜要な働きをもつことが示唆されている��図 ������

�3�L�H�Q���H�W���D�O�����������������/�L�X���H�W���D�O��������������。そこで、atx1����atx2����

atx4����atx5 変異体における �%�7�+による AGO2 の

�3�U�L�P�L�Q�Jと �&�0�9抵抗性誘導を解析したところ、atx1

では �%�7�+による AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�Jおよび �&�0�9 抵

抗性誘導が確認されたが���&�0�9抵抗性誘導は atx2

でも確認��、atx4 および atx5 では両方とも �%�7�+の

効果が弱くなることが確認された。すなわち、

AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�Jを制御するヒストン修㣭には

�$�7�;�� および �$�7�;�� が㛵与する可能性が㧗いと考

えられた。 

! �'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�Jの状態では刺激に対して迅速に強く応答できるが、㜵御応答は活性化され

てはいないことから、転写㛤始を抑制する機構の存在が推察される。ヒストン修㣭とクロ

マチン密度の解析から、�%�7�+処理による AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�J時にはプロモーター㡿域のクロ

マチン構造は既に活性化されている状態と考えることができる。しかし、実㝿には �P�5�1�$

レベルは対照区と同レベルであることから、やはり発現を抑制するなんらかの仕組みがあ

るものと考えられる。そこで、�5�1�$�� �S�R�O�\�P�H�U�D�V�H���,�,�� ���5�1�$�3�,�,��の転写㛤始点付近への結合活性

を �&�K�,�3によって解析した。�5�1�$�3�,�,の �&-�W�H�U�P�L�Q�D�O���G�R�P�D�L�Q�����&�7�'��はリン㓟化による修㣭を受け、

その機能が制御されているため���+�D�M�K�H�L�G�D�U�L���H�W���D�O��������������、解析にはリン㓟化㒊位特異的な抗体

を用いた。その結果、AGO2 の転写㛤始点付近の �5�1�3�,�,の結合性はリン㓟化修㣭の有無に㛵

わらず、�%�7�+処理によって低下することが明らかになった。一方で、同様に �%�7�+処理によ

って �3�U�L�P�L�Q�Jされる WRKY53 のプロモーター㡿域では �5�1�$�3�,�,の結合性は �%�7�+処理によっ

て上昇していた。通常、クロマチン密度が低い状態では �5�1�$�3�,�,の結合性は上がると考えら

れるが、AGO2の �3�U�L�P�L�Q�J時には �5�1�$�3�,�,の �D�F�F�H�V�V�L�E�L�O�L�W�\を抑制する何らかの仕組みによって、

転写㔞が抑えられている可能性がある。㑇伝子によって �3�U�L�P�L�Q�J誘導のメカニズムには㐪い

があるものと思われるが、詳細については今後の解析が必要である。�� 

�W4 �$�U�D�E�L�G�R�S�V�L�V�� �W�U�L�W�K�R�U�D�[4G
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㸳㸬�$�*�2��のプロモーター㡿域に結合する転写因子の探索 

! AGO2 の転写㛤始点付近のクロマチン構造が �%�7�+処理による �3�U�L�P�L�Q�J誘導時に変化する

ことで、�5�1�$�3�,�,や基本転写因子などの結合性が変化する可能性は示唆されたが、その発現

制御には上流のプロモーター㡿域の cis 㓄列やそこに結合する転写因子が㛵わると考えられ

る。そこで、AGO2 プロモーター上流域のヒストン修㣭が変化する㡿域の特定とそこに結合

する転写因子の探索を行った。まず、�%�7�+による �3�U�L�P�L�Q�J誘導時に �+���.���P�H��が変化する㡿

域を探索した結果、上流 ������-�������� �N�Eの㡿域で �+���.���P�H��が増加することが明らかになった。

この㡿域の cis 㓄列を探索したところ、�: �5�.�< 転写因子の結合サイトである �: -�E�R�[が複数

見出されたことから、この㡿域が免疫応答に㛵与する可能性があると判断した。そこで、

この㡿域の �' �1�$㓄列を �<�H�D�V�W�� �R�Q�H-�K�\�E�U�L�G法の �%�D�L�W㓄列として用い、ここに結合する転写因

子の探索を行った。その結果、�'�1�$ 結合タンパク質として �:�5�.�<���� と �$�W�+�0�*�%��㸦�+�L�J�K��

�0�R�E�L�O�L�W�\���*�U�R�X�S���%�R�[����㸧が単㞳された。�: �5�.�<����については、wrky25 変異体において �%�7�+に

よる AGO2 の �S�U�L�P�L�Q�Jが増強され、�&�0�9 抵抗性が亢進されたことから AGO2���S�U�L�P�L�Q�Jの

�Q�H�J�D�W�L�Y�H�� �U�H�J�X�O�D�W�R�Uとして機能している可能性が考えられる。AtHMGB9 の機能については現

在解析中である。 

 

㸴㸬おわりに 

! 本研究では、AGO2 の㑇伝子発現が �%�7�+処理によって �3�U�L�P�L�Q�Jされ、ストレス刺激に対

して通常よりも強く応答することを見出した。AGO2 がウイルス抵抗性に㔜要な役割をもつ

ことが示唆されていること、AGO2 の �3�U�L�P�L�Q�Jの強度と �&�0�9抵抗性の㛫にある程度の相㛵

�W5 BTH �_�|�• �$�*�2����pUiming �µ�S�b�Ô�¹�Ý  
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性が認められることなどから、AGO2 を中心としたサイレンシング機構がウイルスに対する

�'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�Jの一翼を担っている可能性が考えられる。まだまだ不明な㒊分が多いのが現

状であるが、本研究で得られた結果をもとに考えられる AGO2���S�U�L�P�L�Q�Jのモデルを図 �� に示

した。また今回は、AGO2 に焦点を絞って解析したため、同様に �3�U�L�P�L�Q�Jの認められた AGO3

や他の �$�*�2との㛵係については未検討である。�%�7�+処理によって AGO7 の発現が誘導され

ることも確認されており���$�Q�G�R���H�W���D�O��������������、�'�H�I�H�Q�V�H���S�U�L�P�L�Q�Jやウイルス抵抗性への寄与を解

析する必要がある。また、�P�L�5�1�$を介した �$�*�2�� による制御の影㡪についても更に解析が

必要と考えている。 
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・植物圏微生物叢の機能と多様性$

$ $



!">8"!"
"

植物ウイルス病研究会レポート%&'("&)*+,"-./01"2.13"456,37"# 8"9"><–?; "%$;$$7"
#

�Ü"@�˜�–�Ý�«�_�P�M�•�‚�S�^�Ž�ö�¬� �ö4G���Ê�b$Î0b�\ #

�Q�b�8#Ý�Ó�•�½�¬�Ò #
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�«�•�W¾ ! �í!¢1Â/ñ�´�• ! *%�í�G9?�Å�“ ! �í.�#ã>&-��N>'ƒ96 ! *+�í7´�<�B�õ ! �í�£���ã�¾ ! #

�D���•���Ç�}�•�Z�]���,���•�Z�]�u�}�š�}�U���z�µ�š���Œ�}���E���Œ�]�Ç���U���d���l�µ�Ç�����<���]�u���U���z�µ�l�����,���P�]�Á���Œ��"�<�}�u�}�����U!

�^�Z�]�P���š�}�µ���E���u���������v�����z���•�µ�Ç�µ�l�]���z���u���i�]!

!

�D�}�o�����µ�o���Œ���/�����v�š�]�(�]�����š�]�}�v�����v�������]�•�•�����š�]�}�v���}�(���E�}�À���o���Z�������•�•�]�À�����Z���•�]�•�š���v������
�'���v���•�����P���]�v�•�š���W�o���v�š���s�]�Œ�µ�•���•!

!

�� ���•�š�Œ�����š!
�W�o���v�š���À�]�Œ�µ�•���•���Z�����À�]�o�Ç���Œ���o�Ç���}�v���Z�}�•�š�������o�o�µ�o���Œ���u�����Z�]�v���Œ�]���•���•�µ���Z�����•���š�Œ���v�•�o���š�]�}�v���o���Œ���P�µ�o���š�]�}�v���š�}���‰�Œ�}�‰���P���š����

�š�Z���]�Œ�� �P���v�}�u���•�� �]�v�� �Z�}�•�š�� �‰�o���v�š�� �����o�o�•�X�� ���v�� ���(�(�����š�]�À���� �Á���Ç�� �(�}�Œ�����}�v�š�Œ�}�o�o�]�v�P�� �À�]�Œ���o�� ���]�•�����•���•�� �]�v�� �‰�o���v�š�•�� �]�•�� �š���l�]�v�P��

�����À���v�š���P���� �}�(�� �š�Z���� �Z�}�•�š�� �Œ���•�]�•�š���v������ �u�����Z�]�v���Œ�Ç�X�� �Z�������•�•�]�À���� �Œ���•�]�•�š���v������ �]�•�� ���š�š�Œ�]���µ�š������ �š�}�� ���� �Œ�������•�•�]�À���� �P���v����

�u�µ�š���š�]�}�v�� �š�Z���š�� ���v���}�����•�� ���� �Z�}�•�š�� �(�����š�}�Œ�� ���•�•���v�š�]���o�� �(�}�Œ�� �À�]�Œ���o�� �]�v�(�����š�]�}�v�X�����µ�l���Œ�Ç�}�š�]���� �š�Œ���v�•�o���š�]�}�v�� �]�v�]�š�]���š�]�}�v��

�(�����š�}�Œ���~���/�&�•���ð�������v�������/�&�ð�'�����v���� �š�Z���]�Œ�� �]�•�}�(�}�Œ�u�•�� ���Œ���� �š�Z���� �u�}�•�š�� ���}�u�u�}�v�� �Œ�������•�•�]�À���� �Œ���•�]�•�š���v������ �P���v���•�� �]�v��

�•���À���Œ���o�� ���Œ�}�‰���•�‰�����]���•�U�� ���v���� �š�Z���Ç�� ���Œ���� ���(�(�����š�]�À���� ���P���]�v�•�š�� �}�v�o�Ç�� ���� �•�µ���•���š�� �}�(�� �À�]�Œ���o�� �•�‰�����]���•�� �]�v���o�µ���]�v�P��

�‰�}�š�Ç�À�]�Œ�µ�•���•�X�� �/�v�� �š�Z���� �o���•�š�� �������������U�� �Á���� �Z���À���� �]�����v�š�]�(�]������ �Œ�������•�•�]�À���� �Œ���•�]�•�š���v������ �P���v���•�����y���í�����v�����v�����W��

���P���]�v�•�š���‰�}�š���Æ�À�]�Œ�µ�•���•���š�}���}���š���]�v���P���v���š�]�����Œ���•�}�µ�Œ�����•���}�š�Z���Œ���š�Z���v�����/�&�ð���•���(�}�Œ�����v�š�]"�À�]�Œ���o�����Œ�������]�v�P�X���&�]�Œ�•�š�o�Ç�U���Á����

�(�}�µ�v�����š�Z���š�����y���í���]�•���Œ���•�‰�}�v�•�]���o�����(�}�Œ���o�}�•�•"�}�("�•�µ�•�����‰�š�]���]�o�]�š�Ç���‰�Z���v�}�š�Ç�‰�����}�(�����v�����Œ�����]���}�‰�•�]�•���u�µ�š���v�š�����P���]�v�•�š��

���� �‰�}�š���Æ�À�]�Œ�µ�•�U�� �‰�o���v�š���P�}�� ���•�]���š�]������ �u�}�•���]���� �À�]�Œ�µ�•�� �~�W�o���D�s�•�X�����y���í�����v���}�����•�� ���� �(�µ�v���š�]�}�v���o�o�Ç�� �µ�v�l�v�}�Á�v�� �P���v����

���}�v�š���]�v�]�v�P�� ���� �'�z�&�� ���}�u���]�v�U�� �Á�Z�]���Z�� ���]�v���•���š�}�� �‰�Œ�}�o�]�v��"�Œ�]���Z�� �•���‹�µ���v�����•�U�� ���v���� ���/�&�ð��"���]�v���]�v�P�� �u�}�š�]�(�X�� �d�Z����

���/�&�ð��"���]�v���]�v�P���u�}�š�]�(���]�v�����y���í���]�u�‰�o�]�������š�Z�����]�v�À�}�o�À���u���v�š���}�(�����/�&�ð�����(���u�]�o�Ç���‰�Œ�}�š���]�v�•���]�v���‰�}�š���Æ�À�]�Œ�µ�•���]�v�(�����š�]�}�v�X��

�����v���]�����š�����P���v�������‰�‰�Œ�}�����Z���•�µ�P�P���•�š�������š�Z���š�����u�}�v�P���š�Z�����‰�o���v�š�����/�&�ð�����(���u�]�o�Ç���P���v���•���š���•�š�����U���v�����W���P���v���•���]�•��

�Œ���‹�µ�]�Œ������ �(�}�Œ�� �W�o���D�s�� �]�v�(�����š�]�}�v�X�� ���y���í"�� ���v���� �v�����W"�u�����]���š������ �Œ�������•�•�]�À���� �Œ���•�]�•�š���v������ �]�u�‰���]�Œ������ �À�]�Œ���o��

�u�µ�o�š�]�‰�o�]�����š�]�}�v�� �]�v�� �š�Z���� �]�v�]�š�]���o�o�Ç�� �]�v�(�����š������ �����o�o�•�� ���v���� �•�‰�Œ�������� �]�v�š�}�� �š�Z���� �����i�������v�š�� �µ�v�]�v�(�����š������ �����o�o�•�U��

�Œ���•�‰�����š�]�À���o�Ç�U���•�µ�P�P���•�š�]�v�P���š�Z���š�����}�š�Z���š�Ç�‰���•���}�(���Œ�������•�•�]�À�����Œ���•�]�•�š���v�������Z���À�������]�•�š�]�v���š���u�����Z���v�]�•�u�X�����o�š�Z�}�µ�P�Z��

�(�µ�Œ�š�Z���Œ�� �•�š�µ���]���•�� ���Œ���� �•�š�]�o�o�� �v�����������U�� �}�µ�Œ�� �•�š�µ���]���•�� �‰�Œ�}�À�]������ �•�}�u���� �]�v�•�]�P�Z�š�•�� �]�v�š�}�� �Œ�������•�•�]�À���� �Œ���•�]�•�š���v����"�����•������

���v�š�]"�À�]�Œ���o�����Œ�������]�v�P�����v�����‰�o���v�š"�À�]�Œ�µ�•���]�v�š���Œ�����š�]�}�v�•�X!
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! !!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! ! !

�í �¾�¿�±�Û�±�Û7T3°�Û#Õ�è&É�Û%Ê'2&É���'�Œ�����µ���š�����^���Z�}�}�o���}�(�����P�Œ�]���µ�o�š�µ�Œ���o�����v�����>�]�(�����^���]���v�����•�U��!

�d�Z�����h�v�]�À���Œ�•�]�š�Ç���}�(���d�}�l�Ç�}!
�î �ñ4”���±�Û3°�Û4Š �^���Z�}�}�o���}�(�����P�Œ�]���µ�o�š�µ�Œ���U���h�š�•�µ�v�}�u�]�Ç�����h�v�]�À���Œ�•�]�š�Ç!
�ï 4×3°�Û�l�±�Û3°8×#”�C�Û*L ���}�o�o���P�����}�(�����P�Œ�]���µ�o�š�µ�Œ���U���&�}�}�������v�������v�À�]�Œ�}�v�u���v�š���^���]���v�����•�U��!

�Z���l�µ�v�}���'���l�µ���v���h�v�]�À���Œ�•�]�š�Ç! !
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植物ウイルスは㸪農作物の収㔞減や品質の低下を招き㸪農業生産に深刻な被害を引き起

こしている㸬また㸪ヒトやモノの移動のグローバル化や地球温暖化を背景として㸪国内で

未発生の植物病原体が海外から侵入するリスクがある㸦�7�V�X�G�D���D�Q�G���6�D�Q�R������������㸧㸬特に植物ウ

イルスでは㸪ウメに発生したウメ輪紋ウイルス㸦�S�O�X�P���S�R�[���Y�L�U�X�V㸧が記憶に新しい㸦�0�D�H�M�L�P�D��

�H�W���D�O������������㸧㸬植物ウイルスの㜵㝖は㸪ウイルスの感染を効果的に抑える薬剤が未だ存在しな

いため㸪媒介昆虫の㜵㝖や被害株の速やかな㝖去のほか㸪弱毒ウイルスや抵抗性品種の利

用が有効な㜵㝖手段となっている㸬海外からの病害虫の侵入や未知の病原体による植物病

の発生リスクに備えて㸪診断・㜵㝖技術の㛤発や抵抗性品種の㛤発に役立つ基礎的な知見

を得ることが㔜要である㸬$

ポテックスウイルスは㸪���� の種が分㢮される植物ウイルスの一群である���9�H�U�F�K�R�W���� ����������㸬

ポテックスウイルスでは㸪ジャガイモ �; ウイルス㸦�S�R�W�D�W�R���Y�L�U�X�V���;�����3�9�;㸧がタイプ種とされ

ているが㸪なかでも海外のトマト生産に大きな被害を起こしている �S�H�S�L�Q�R�� �P�R�V�D�L�F�� �Y�L�U�X�V

㸦�3�H�S�0�9㸧や㸪国内外の花卉生産で問㢟となっている �S�O�D�Q�W�D�J�R���D�V�L�D�W�L�F�D���P�R�V�D�L�F���Y�L�U�X�V�����3�O�$�0�9��㸪

�F�\�P�E�L�G�L�X�P�� �P�R�V�D�L�F�� �Y�L�U�X�V�� ���&�\�P�0�9��などが農業生産上㔜要なウイルスとして知られている

㸦�+�D�Q�V�V�H�Q���D�Q�G���7�K�R�P�P�D�����������������.�R�K���H�W���D�O�����������������.�R�P�D�W�V�X���H�W���D�O������������㸧㸬ポテックスウイルスのゲ

ノムは㸪およそ ����������塩基前後からなる単一の一本㙐 �5�1�$から構成され㸪�P�5�1�$と同じ極

性を持ち㸪単一の複製㓝素㸦�5�G�5�S㸧㸪�� つの移行タンパク質㸦�7�*�%�S������ �7�*�%�S������ �7�*�%�S��㸧㸪外

被タンパク質㸦�&�3㸧の �� つのタンパク質がコードされている㸬ポテックスウイルスは㸪��

つのウイルスタンパク質を㥑使して㸪他の植物ウイルスと同様に㸪多くの宿主タンパク質

を利用して感染を成立させると考えられている㸦�+�\�R�G�R���D�Q�G���2�N�X�Q�R������������㸧㸬ポテックスウイ

ルスに対する植物の抵抗性には㸪ジャガイモから単㞳された R[ 㑇伝子とシロイヌナズナか

ら単㞳された JAX1 㑇伝子が知られている㸦�%�H�Q�G�D�K�P�D�Q�H���H�W���D�O�����������������<�D�P�D�M�L���H�W���D�O������������㸧㸬R[ 㑇
伝子は �3�9�; に対する �&�&(�1�%�6(�/�5�5型の抵抗性㑇伝子であり㸪�3�9�; の増殖を強力に抑制す

ることが知られている㸦�%�H�Q�G�D�K�P�D�Q�H�� �H�W�� �D�O���� ��������㸧㸬JAX1 は �3�O�$�0�9に抵抗性を示すシロイヌ

ナズナエコタイプから単㞳された㸪ジャカリン様レクチン型の抵抗性㑇伝子である㸬�-�$�;��

はポテックスウイルスの複製㓝素に結合し㸪複製を抑制することが明らかにされている

㸦�6�X�J�D�Z�D�U�D���H�W���D�O�����������������<�R�V�K�L�G�D���H�W���D�O������������㸧㸬R[ と JAX1 はいずれも㑇伝学的には優性㸦㢧性㸧

の㑇伝子であり㸪これらの㑇伝子を介した抵抗性は「優性抵抗性」と呼ばれる㸬$

優性㑇伝子により規定される優性抵抗性に対して㸪「劣性抵抗性」は㑇伝学的に劣性㸦潜

性㸧の㑇伝子により獲得される㸬ウイルス抵抗性品種の約半数が劣性抵抗性であると言わ

れている㸦�.�D�Q�J�� �H�W�� �D�O���� ��������㸧㸬これまでに明らかになっている劣性抵抗性の原因㑇伝子の多

くは㸪翻訳㛤始因子をコードする eXNaU\RWLc WUaQVOaWLRQ LQLWLaWLRQ facWRU 4E����eIF4E��と eIF4G㸪

およびそれらのアイソフォーム eIFLVR4E㸪eIFLVR4G である㸦�+�D�V�K�L�P�R�W�R���H�W���D�O������������㸧㸬しかし㸪

翻訳㛤始因子を介した劣性抵抗性の多くは㸪ポティウルスとその㢮縁のウイルスに㝈定さ

れている㸬劣性抵抗性の大㒊分は㸪宿主因子を利用して増殖するという植物ウイルスの特

性を利用したものであり㸪ウイルス感染に㔜要な宿主因子を人為的に改変することにより

獲得される �O�R�V�V(�R�I(�V�X�V�F�H�S�W�L�E�L�O�L�W�\㸦感受性の喪失㸧と呼ばれる表現型と㑇伝学的に同等である
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���+�D�V�K�L�P�R�W�R�� �H�W�� �D�O���� ���������E��㸬従って㸪劣性抵抗性が見つかっていないウイルスに対して

�O�R�V�V(�R�I(�V�X�V�F�H�S�W�L�E�L�O�L�W�\を示す変異体とその原因㑇伝子を明らかにすれば㸪劣性抵抗性を利用し

たウイルス抵抗性育種やウイルス感染メカニズムの理解に役立つ可能性がある㸬本研究で

は㸪劣性抵抗性品種が発見されていないポテックスウイルスに対して㸪モデル植物である

シロイヌナズナ㸦AUabLdRSVLV WKaOLaQa㸧を用いて新規の劣性抵抗性㑇伝子を発見するととも

に㸪それらの作用メカニズムの解明を試みた㸬$

$

$#!
ü�y�M�ñ	ý	ô�ñ�¡�á�� %&'" �É�†�x !

ポテックスウイルスである �3�O�$�0�9は㸪オオバコ㸦POaQWaJR aVLaWLca㸧から初めて発見さ

れたことから命名されたが㸪ユリなどの花卉に感染して被害を起こすウイルスとして知ら

れている㸦�.�R�P�D�W�V�X�� �H�W�� �D�O���� ��������㸧㸬�3�O�$�0�9はシロイヌナズナに感染する性質を持ち㸪GFP 㑇

伝子を組み込んだ �3�O�$�0�9(�*�)�3 を用いることによりシロイヌナズナで簡便にウイルスの感

染を観察することができる㸦�0�L�Q�D�W�R���H�W���D�O������������㸧㸬$

はじめに �3�O�$�0�9(�*�)�3とシロイヌナズナの組み合わせをモデルシステムとして㸪劣性抵

抗性を示す変異体のスクリーニングを行った㸬シロイヌナズナ変異体は㸪㔝生型の �&�R�O(�� 系

統の種子をエチルメタンスルホン㓟㸦�(�0�6㸧により変異源処理を行なうことにより作製し

た㸬約 ������������個体に �3�O�$�0�9(�*�)�3を接種し㸪ウイルス感染が抑制される系統のスクリーニ

ングを行った㸬その結果㸪劣性抵抗性を示す変異体 �� 系統を特定した㸬マップベースクロ

ーニング法と次世代シーケンサーを用いた �6�1�3の絞り込みにより原因㑇伝子を特定し㸪機

能未知㑇伝子であったため EVVeQWLaO fRU SRWeXYLUXV AccXPXOaWLRQ 1�� ��EXA1��と命名した

���+�D�V�K�L�P�R�W�R���H�W���D�O�������������D��㸬e[a1変異体では接種葉におけるウイルス感染が㢧著に抑制された㸬

e[a1 変異体から抽出した葉肉細胞プロトプラストを用いた解析などから㸪�(�;�$�� 抵抗性はウ

イルス感染のごく初期段㝵である翻訳あるいは複製の㐣程を㜼害することが示唆された㸬

また㸪e[a1 変異体では �3�O�$�0�9だけでなく㸪同じポテックスウイルスである �3�9�; と

�D�O�W�H�U�Q�D�Q�W�K�H�U�D���P�R�V�D�L�F���Y�L�U�X�V�����$�O�W�0�9��の接種葉における感染が㢧著に抑制された㸬$

興味深いことに㸪�(�;�$�� には �*�<�) ドメインと呼ばれるプロリンリッチ㓄列に結合するこ

とが知られている機能ドメインに加えて㸪翻訳㛤始因子である �H�,�)���(結合モチーフが推定さ

れた㸬また㸪�(�;�$�� オルソログは単子葉植物であるイネを含む幅広い植物種にコードされて

おり㸪さらにタンパク質の一次構造では㢮似しないが㸪哺乳㢮の �*�,�*�<�)�� と同様の機能ド

メイン構造を持つことが分かった㸬以上のことから㸪ウイルス感染における �(�;�$�� の機能

が広範な植物種において幅広く保存されることや㸪EXA1 と既知の劣性抵抗性㑇伝子である

eIF4E との㛵係が予想された㸬なお㸪機能的な保存性については㸪シロイヌナズナだけでな

く㸪NLcRWLaQa beQWKaPLQaQa およびトマト㸦SROaQXP O\cRSeUVLcXP㸧においても EXA1 が劣性抵

抗性㑇伝子として機能することが明らかにされている㸦�<�X�V�D���D�Q�G���1�H�U�L�\�D���H�W���D�O������������㸧㸬$

$
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上述の通り㸪シロイヌナズナで劣性抵抗性変異体から原因㑇伝子として EXA1 の構造が

明らかになると㸪ウイルス感染における �(�;�$�� の機能解明を目指す上で㸪�H�,�)���(結合モチー
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フの存在や �*�,�*�<�)��との㢮似性が特に目を引いた㸬�*�,�*�<�)��はマウスの受容体型チロシンキ

ナーゼに結合するアダプタータンパク質 �*�5�%����に結合する因子として単㞳され

㸦�*�L�R�Y�D�Q�Q�R�Q�H���H�W���D�O������������㸧㸪翻訳㛤始因子の一つである ���(�+�3と結合し翻訳の制御に㛵わるこ

とが報告されていた㸦�0�R�U�L�W�D���H�W���D�O������������㸧㸬さらに調べて見ると㸪哺乳㢮の ���(�+�3は㸪植物が

持つ翻訳㛤始因子のなかでも劣性抵抗性㑇伝子としては当時知られていなかった QCBP と

㢮似することが分かった㸦�-�R�V�K�L���H�W���D�O��������������㸬$

そこで㸪ポテックスウイルスに対しても翻訳㛤始因子が劣性抵抗性に㛵与する可能性が

あるのではないかと考え㸪植物の �H�,�)���(ファミリー㑇伝子㸦eIF4E㸪eIFLVR4E㸪QCBP㸧を欠

損したシロイヌナズナ変異体に �3�O�$�0�9の接種を行った㸬その結果㸪QcbS 変異体のみで

�3�O�$�0�9の感染が低下することを見出した㸦�.�H�L�P�D�� �H�W�� �D�O���� ��������㸧㸬QcbS 変異体では㸪葉肉細胞

プロトプラストにおける �3�O�$�0�9の増殖は㔝生型 �&�R�O(�� と同等であり㸪���3�O�$�0�9(�*�)�3の接種

葉における �*�)�3蛍光の拡がりが抑制されたことから㸪細胞㛫移行が遅れることが示唆され

た㸬さらに QcbS 変異体では接種葉において移行タンパク質である �7�*�%�S��と �7�*�%�S��の蓄積

が低下していた㸬さらに �Q�&�%�3抵抗性は㸪ポテックスウイルスである �$�O�W�0�9および �&�\�P�0�9㸪

近縁なロラウイルス㸦�O�R�O�L�X�P���O�D�W�H�Q�W���Y�L�U�X�V㸧㸪カルラウイルス���S�R�W�D�W�R���Y�L�U�X�V���0��の感染を低下させ

た㸬以上のことから㸪�Q�&�%�3抵抗性は �3�O�$�0�9の移行タンパク質の蓄積を低下させることに

より �3�O�$�0�9の感染拡大を遅延させることが示唆された㸬$

これまでに �3�O�$�0�9抵抗性のシロイヌナズナ変異体の単㞳をきっかけにして㸪複数のポ

テックスウイルスの感染を㜼害する新規の劣性抵抗性㑇伝子として EXA1および QCBPを見

出すとともに㸪それらのウイルス感染㜼害の作用点を絞り込んできた㸬研究㛤始当初は㸪

�(�;�$�� と �Q�&�%�3はウイルス感染において機能的な㛵係を持つことが想像されたが㸪研究を進

めるなかで予想に反して �(�;�$�� と �Q�&�%�3の両者はいずれも �3�O�$�0�9の感染に必要な宿主因子

ではあるが㸪作用点は異なることが示唆された㸬$

$
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ポテックスウイルスに対する劣性抵抗性㑇伝子として特定された EXA1 および QCBP は㸪

いずれもシロイヌナズナだけでなく様々な植物種においてオルソログを見出すことができ

る㸬このことから㸪ゲノム編㞟技術を利用してこれらの㑇伝子を改変することにより㸪様々

な作物において劣性抵抗性による㠀㑇伝子組換えのポテックスウイルス抵抗性品種の㛤発

が可能になると期待している㸬実㝿に㸪キャッサバ㸦MaQLKRW eVcXOeQWa㸧において QCBP 㑇

伝子をゲノム編㞟技術 �&�5�,�6�3�5(�&�D�V��で破壊することにより㸪ポティウイルスに近縁なイポ

モウイルスである �F�D�V�V�D�Y�D���E�U�R�Z�Q���V�W�U�H�D�N���Y�L�U�X�Vに対して抵抗性になることが報告された㸦�*�R�P�H�]��

�H�W���D�O������������㸧㸬このように植物ウイルスの宿主因子に㛵する基礎的な研究は㸪ゲノム編㞟技術

の発展により㸪ウイルス抵抗性育種への応用の可能性がさらに広がったと言える㸬しかし

一方で㸪宿主因子に㛵する基礎的な研究の大㒊分は㸪環境が制御された実㦂室内での現象

の観察にとどまっているため㸪抵抗性育種への応用は一筋縄ではいかない可能性がある㸬$

また今後㸪ポテックスウイルスの感染メカニズムを理解するため㸪ウイルス感染におけ

る �(�;�$�� および �Q�&�%�3の機能をさらに詳細に調べる必要がある㸬また㸪ウイルス感染だけで
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なく㸪�(�;�$�� および �Q�&�%�3が持つ本来の機能を明らかにすることも㔜要である㸬EXA1 が劣

性抵抗性㑇伝子として報告されたのと同時期に㸪�(�;�$�� が細菌や糸状菌に対する植物の免疫

応答や �P�5�1�$の安定性に㛵わるという報告が相次いでなされた���0�D�W�V�X�L���H�W���D�O�����������������:�X���H�W���D�O����

������������ �6�F�K�H�H�U�� �H�W�� �D�O���� ����������㸬これまでの結果からは㸪ポテックスウイルスに対する �(�;�$�� 抵抗

性に植物の免疫応答は㛵与しないと考えているが���+�D�V�K�L�P�R�W�R���H�W���D�O�������������D��㸪さらなる検証が必

要である㸬さらに㸪EXA1 の改変は植物の免疫応答などに副次的な影㡪を起こし㸪抵抗性育

種の妨げとなる可能性がある㸬このようなことからも㸪�(�;�$�� および �Q�&�%�3に㝈らず植物ウ

イルスの宿主因子は様々な角度からその機能を明らかにすることが㔜要である㸬$

$
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本研究の実施にあたり㸪翻訳㛤始因子のシロイヌナズナ変異体は �.�D�U�H�Q���6�����%�U�R�Z�Q�L�Q�J教授
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島健作准教授㸦東京大学㸧㸪東京大学植物病理学研究室および植物医科学研究室諸氏には㸪
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�<�}�u���š�•�µ���<�U���z���u���•�Z�]�š�����<�U���^�µ�P���Á���Œ�����<�U���s���Œ�������l���D�U���&�µ�i�]�š�����E�U���,���v���������<�U���h���Z���Œ��"�/���Z�]�l�]���d�U���&�µ�i�]���^�/�X���î�ì�í�ó�X��

���}�u�‰�o���š���� �P���v�}�u���� �•���‹�µ���v�����•�� �}�(�� �š�Á�}�� �Z�]�P�Z�o�Ç�� ���]�À���Œ�P���v�š�� �:���‰���v���•���� �]�•�}�o���š���•�� �}�(�� �W�o���v�š���P�}�� ���•�]���š�]������

�u�}�•���]�����À�]�Œ�µ�•�X�����Œ���Z���s�]�Œ�}�o���í�ò�î�W���ñ�ô�í"�ñ�ô�ð�X!

�,���•�Z�]�u�}�š�}���D�U���E���Œ�]�Ç�����z�U���<���]�u�����d�U���/�Á�����µ���Z�]���E�U���<�}�]�v�µ�u�����,�U���,���P�]�Á���Œ��"�<�}�u�}�������z�U���/�•�Z�]�l���Á�����<�U���,�]�u���v�}��

�D�U�� �D�����i�]�u���� �<�U�� �z���u���i�]�� �z�U�� �E���u������ �^�X�� �î�ì�í�ò���X�����y���í�U�� ���� �'�z�&�� ���}�u���]�v�� �‰�Œ�}�š���]�v�U�� �]�•�� �Œ���•�‰�}�v�•�]���o���� �(�}�Œ��

�o�}�•�•"�}�("�•�µ�•�����‰�š�]���]�o�]�š�Ç�� �š�}�� �‰�o���v�š���P�}�� ���•�]���š�]������ �u�}�•���]���� �À�]�Œ�µ�•�� �]�v�� ���Œ�����]���}�‰�•�]�•�� �š�Z���o�]���v���X�� �W�o���v�š�� �:�� �ô�ô�W��

�í�î�ì"�í�ï�í�X!

�,���•�Z�]�u�}�š�}���D�X�U���E���Œ�]�Ç�����z�X�U���z���u���i�]���z�X�U���E���u�������^�X���î�ì�í�ò���X���Z�������•�•�]�À�����Z���•�]�•�š���v�������š�}���W�o���v�š���s�]�Œ�µ�•���•�W���W�}�š���v�š�]���o��

�Z���•�]�•�š���v�������'���v���•�������Ç�}�v�����d�Œ���v�•�o���š�]�}�v���/�v�]�š�]���š�]�}�v���&�����š�}�Œ�•�X���&�Œ�}�v�š���D�]���Œ�}���]�}�o���ó�W���í�ò�õ�ñ�X!

�,���•�Z�]�u�}�š�}�� �D�U���D�����i�]�u�����<�U���z���u���i�]�� �z�U���E���u������ �^�X���î�ì�î�í�X���W�o���v�š���Œ���•�]�•�š���v������ �š�}���À�]�Œ�µ�•���•�W���v���š�µ�Œ���o���Œ���•�]�•�š���v������

���•�•�}���]���š������ �Á�]�š�Z�� �Œ�������•�•�]�À���� �P���v���•�X�� �/�v�W�� �����u�(�}�Œ���� ���U�� �•�µ���l���Œ�u���v�� �D�� �~�����•�� ���v���Ç���o�}�‰�����]���� �}�(�� �s�]�Œ�}�o�}�P�Ç��

�ð�š�Z�������]�š�]�}�v�U���‰�‰���ò�õ"�ô�ì�U�����o�•���À�]���Œ�X!

�D�����i�]�u���� �<�U�� �,�}�•�Z�]�� �,�U�� �,���•�Z�]�u�}�š�}�� �D�U�� �,�]�u���v�}�� �D�U�� �<���Á���v�]�•�Z�]�� �d�U�� �<�}�u���š�•�µ�� �<�U�� �z���u���i�]�� �z�X�U�� �,���u���u�}�š�}�� �,�U��

�E���u�������^�X���î�ì�í�ì�X���&�]�Œ�•�š���Œ���‰�}�Œ�š���}�(���‰�o�µ�u���‰�}�Æ���À�]�Œ�µ�•���]�v�(�����š�]�v�P���:���‰���v���•�������‰�Œ�]���}�š���~�W�Œ�µ�v�µ�•���u�µ�u�����^�]�����X��

���š���•�µ�����X�•���]�v���:���‰���v�X���:���'���v���W�o���v�š���W���š�Z�}�o���ó�ò�W�î�î�õ"�î�ï�í�X!

�D���š�•�µ�]�� �,�U���E�}�u�µ�Œ�����z�U�����P�µ�•�����D�U���,���u�������� �d�U���,�Ç�}�v���'�^�U���<���u�]�v���l���� �,�U���t���š���v�������� �z�X�U���h�������� �d�X�U���d�Œ�µ�i�]�o�o�}�� �D�U��

�^�Z�]�Œ���•�µ�� �<�U�� �E���l���P���u�]�� �,�X�� �î�ì�í�ó�X�� �d�Z���� �'�z�&�� ���}�u���]�v�� �‰�Œ�}�š���]�v�� �W�^�/�'�í�� �����u�‰���v�•�� �š�Z���� �]�v���µ���š�]�}�v�� �}�(�� �����o�o��

�������š�Z�����µ�Œ�]�v�P���‰�o���v�š"�‰���š�Z�}�P���v���]�v�š���Œ�����š�]�}�v�•�X���W�>�}�^���'���v���š���í�ï�W���í�ì�ì�ó�ì�ï�ó�X!

�D�]�v���š�}���E�X�U���<�}�u���š�•�µ���<�X�U���K�l���v�}���z�X�U���D�����i�]�u�����<�X�U���K�Ì���l�]���:�X�U���^���v�•�Z�µ���,�X�U���d���l���Z���•�Z�]���^�X�U���z���u���i�]���z�X�U���E���u�������^�X��

�î�ì�í�ð�X�����(�(�]���]���v�š���(�}�Œ���]�P�v���P���v�������Æ�‰�Œ���•�•�]�}�v���]�v�� �‰�o���v�š���� �µ�•�]�v�P������ �‰�o���v�š���P�}�� ���•�]���š�]������ �u�}�•���]���� �À�]�Œ�µ�•"�����•������

�À�����š�}�Œ�� �����Z�]���À������ ���Ç�� �š�Z���� �•�š�Œ�}�v�P�� �Z�E��"�•�]�o���v���]�v�P�� �•�µ�‰�‰�Œ���•�•�}�Œ�� �����š�]�À�]�š�Ç�� �}�(�� �d�'���‰�í�X�� ���Œ���Z�� �s�]�Œ�}�o�� �í�ñ�õ�W��

�ô�ô�ñ"�ô�õ�ò�X!

�D�}�Œ�]�š�����D�U���>���Œ���>�t�U���&�����]���v���D�Z�U���^�]�����]�‹�µ�]���E�U���D�µ�o�o�]�v���D�U���,���v�����Œ�•�}�v���s���U�����o���]�v���d�U���&�}�v�•�������������U���<���Œ���•�Z���Z�µ�l��

�' �U�������v�v���š�š�����&�U���<�����µ�š�����d�U���,�]�P���•�Z�]���^�U���>���Œ�•�•�}�v���K�U���d�}�‰�]�•�]�Œ�}�À�]�����/�U���^�u�]�š�Z���Z�:�U���'�]�v�P�Œ���•�������U���^�}�v���v�����Œ�P���E�X��

�î�ì�í�î�X�� ���� �v�}�À���o�� �ð���,�W"�'�/�'�z�&�î�� �š�Œ���v�•�o���š�]�}�v���o�� �Œ���‰�Œ���•�•�}�Œ�� ���}�u�‰�o���Æ�� �]�•�� ���•�•���v�š�]���o�� �(�}�Œ�� �u���u�u���o�]���v��

�����À���o�}�‰�u���v�š�X���D�}�o�������o�o�����]�}�o���ï�î�W���ï�ñ�ô�ñ"�ï�ñ�õ�ï�X!

�^���Z�����Œ�� �,�U�� ������ ���o�u���]������ ���U�� �&���Œ�Œ�]���Œ�� ���U�� �^�]�u�}�v�v�}�š�� �Y�U�� �W�}�]�Œ�]���Œ�� �>�U�� �W�(�o�]���P���Œ�� ���U�� �^���u���v�š�� �&�D�U�� �<�}�����Z�o���Œ�� �^�U��

�W�]���Œ�u���Œ�]�������U���<�Œ���Á���Ì�Ç�l���W�U���D�Œ�}���Ì���l�� �^�U�����Z�]���Z���Œ���:�U���<�µ�Z�v���>�U�����Ì�]���u���}�Á�•�l�]�����U���,���u�u���v�v���W�U���•�µ�����Œ���,�U��

�'���P�o�]���Œ���]�� ���X�� �î�ì�î�í�X�� �d�Z���� �d�h�d���•���� �h�Z�d�í�� ���}�v�v�����š�•�� ���������‰�‰�]�v�P�� �����š�]�À���š�}�Œ�•�� ���v���� �‰�Œ���À���v�š�•�� �š�Z����

�������µ�u�µ�o���š�]�}�v�� �}�(�� ���Æ�����•�•�]�À���o�Ç�� �����������v�Ç�o���š������ �u�Z�E���•�� �š�}�� ���À�}�]���� �•�]�Z�E���� ���]�}�P���v���•�]�•�X�� �E���š�� ���}�u�u�µ�v��

�í�î���W�í�î�õ�ô�X!

�^�µ�P���Á���Œ���� �<�X�U�� �^�Z�]�Œ���]�•�Z�]�� �d�X�U�� �z�}�•�Z�]������ �d�X�U�� �&�µ�i�]�š���� �E�X�U�� �E���š�•�µ�� �K�X�U�� �z���u���i�]�� �z�X�U�� �E���u������ �^�X�� �î�ì�í�ï�X�� ���� �Œ���‰�o�]�����•���� �}�(��

�W�}�š���š�}�� �À�]�Œ�µ�•���y�� �����š�•�� ���•�� �š�Z�����Œ���•�]�•�š���v����"���Œ�����l�]�v�P�������š���Œ�u�]�v���v�š���(�}�Œ���:���y�í"�u�����]���š�������Œ���•�]�•�š���v�����X���D�}�o��

�W�o���v�š���D�]���Œ�}�������/�v�š���Œ�����š���î�ò�W���í�í�ì�ò"�í�í�í�î�X!
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�d�•�µ������ �^�X�U�� �^���v�}�� �d�X�� �î�ì�í�ð�X�� �d�Z�Œ�����š�•�� �š�}�� �:���‰���v���•���� ���P�Œ�]���µ�o�š�µ�Œ���� �(�Œ�}�u�� �v���Á�o�Ç�� ���u���Œ�P������ �‰�o���v�š�� �À�]�Œ�µ�•���•�� ���v����

�À�]�Œ�}�]���•�X���:���'���v���W�o���v�š���W���š�Z�}�o���ô�ì�W���î"�í�ð�X!

�s���Œ���Z�}�š���:�X���î�ì�î�î�X���W�}�š���š�}���À�]�Œ�µ�•���y�W�������P�o�}�����o���‰�}�š���š�}"�]�v�(�����š�]�v�P���À�]�Œ�µ�•�����v�����š�Ç�‰�����u���u�����Œ���}�(���š�Z�����W�}�š���Æ�À�]�Œ�µ�•��

�P���v�µ�•�X���D�}�o���W�o���v�š���W���š�Z�}�o���î�ï�W���ï�í�ñ"�ï�î�ì�X!

�t�µ���•�U���,�µ���v�P���^�U���•�Z���v�P���y�U���t�µ�����U���y�]�����^�U���>�]���y�X���î�ì�í�ó�X���Z���P�µ�o���š�]�}�v���}�(���‰�o���v�š���]�u�u�µ�v�����Œ�������‰�š�}�Œ���������µ�u�µ�o���š�]�}�v��

�š�Z�Œ�}�µ�P�Z�� �š�Œ���v�•�o���š�]�}�v���o�� �Œ���‰�Œ���•�•�]�}�v�� ���Ç�� ���� �P�o�Ç���]�v��"�š�Ç�Œ�}�•�]�v��"�‰�Z���v�Ç�o���o���v�]�v���� �~�'�z�&�•�� ���}�u���]�v�� �‰�Œ�}�š���]�v�X��

���o�]�(�����ò�W�����î�ï�ò�ô�ð�X!

�z���u���i�]�� �z�U�� �D�����i�]�u���� �<�U�� �K�Ì���l�]�� �:�U�� �<�}�u���š�•�µ�� �<�U�� �^�Z�]�Œ���]�•�Z�]�� �d�U�� �K�l���v�}�� �z�U�� �,�]�u���v�}�� �D�U�� �^�µ�P���Á���Œ���� �<�U�� �E���Œ�]�Ç���� �z�U��

�D�]�v���š�}�� �E�U�� �D�]�µ�Œ���� ���U�� �,���•�Z�]�u�}�š�}�� �D�U�� �E���u������ �^�X�� �î�ì�í�î�X�� �>�����š�]�v"�u�����]���š������ �Œ���•�]�•�š���v������ �]�u�‰���]�Œ�•�� �‰�o���v�š��

�À�]�Œ�µ�•���]�v�(�����š�]�}�v�����š���š�Z���������o�o�µ�o���Œ���o���À���o�X���W�o���v�š�������o�o���î�ð�W�ó�ó�ô"�õ�ï�X!

�z�}�•�Z�]������ �d�U�� �^�Z�]�Œ���]�•�Z�]�� �d�U�� �,���P�]�Á���Œ��"�<�}�u�}������ �z�U�� �<�}�u���š�•�µ�� �<�U�� �D�����i�]�u���� �<�U�� �K�l���v�}�� �z�U�� �&�µ�i�]�u�}�š�}�� �z�U�� �z�µ�•���� ���U��

�z���u���i�]�� �z�U�� �E���u������ �^�X�� �î�ì�í�õ�X���d�Z���� �W�o���v�š�� �E�}�v�����v�}�v�]�����o�� ���v�š�]�À�]�Œ���o�� �Z���•�]�•�š���v������ �W�Œ�}�š���]�v�� �:���y�í�� �/�v�Z�]���]�š�•��

�W�}�š���Æ�À�]�Œ���o�� �Z���‰�o�]�����š�]�}�v�� ���Ç�� �d���Œ�P���š�]�v�P�� �š�Z���� �s�]�Œ���o�� �Z�E��"�����‰���v�����v�š�� �Z�E���� �W�}�o�Ç�u���Œ���•���X�� �:�� �s�]�Œ�}�o��

�õ�ï�W���ì�í�ñ�ì�ò"�í�ô�X!

�z�µ�•���� ���U���E���Œ�]�Ç���� �z�U���,���•�Z�]�u�}�š�}�� �D�U�� �z�}�•�Z�]������ �d�U�� �&�µ�i�]�u�}�š�}�� �z�U�� �,�}�•�}���� �E�U�� �<���]�u���� �d�U�� �d�}�l�µ�u���Œ�µ���<�U���D�����i�]�u���� �<�U��

�E���š�•�µ�� �K�U�� �z���u���i�]�� �z�U�� �E���u������ �^�X�� �î�ì�í�õ�X�� �&�µ�v���š�]�}�v���o�� ���}�v�•���Œ�À���š�]�}�v�� �}�(�� ���y���í�� ���u�}�v�P�� ���]�À���Œ�•���� �‰�o���v�š��

�•�‰�����]���•���(�}�Œ���š�Z�����]�v�(�����š�]�}�v�����Ç�������(���u�]�o�Ç���}�(���‰�o���v�š���À�]�Œ�µ�•���•�X���^���]���Z���‰���î�ì�í�õ���õ�W���ñ�õ�ñ�ô�X!



!"?#"!"
"

!

!

!
キッコーマン㸦株㸧研究㛤発本㒊!
新子 泰規!
!
!
経歴!
1ͻͻͷ 年  弘前大学農学㒊卒業!
1ͻͻ 年  北海㐨大学大学㝔農学研究科修士課程修了 !
1ͻͻ 年  日本デルモンテ㸦株㸧研究㛤発㒊!
ʹ010 年  キッコーマン㸦株㸧研究㛤発本㒊 㸦出向㸹現在に至る㸧!
!
!
研究分㔝の内容!
・弱毒ウイルスワクチンの㛤発・製造!
・㠀虫媒性ウイルスワクチンの㛤発!
・潜性㸦劣性㸧変異とウイルス抵抗性の研究!
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植物ウイルス病研究会レポート%&'("&)*+,"-./01"2.13"456,37"# 8"9"?#–@#"%$;$$7"
!

トマトの新たなウイルス抵抗性アレル!
!
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小西千秋*・山田哲也**・増田税**・中原健二**!
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Hiroki Atarashi, Ayaka Kawakubo, Wikum Harshana Jayasinghe, Joon Kwon, Hangil Kim, Chiaki 

Konishi, Tetsuya Yamada, Chikara Masuta and Kenji Nakahara!
!
!

Rene�ed �ir�s"resistance alleles in tomato!
!
!

Abstract!
!

Tomato is one of the major globally grown crops; annual global production exceeds 10 million tons, 
accounting for more than 10Ψ of global vegetable production. The breeding of resistant crops is important 
for sustainable tomato production. Eukaryotic translation initiation factors, including eIFͶE, are susceptibility 
factors for viral infection in host plants. Here, we artificially mutated the eIFͶE1 gene on chromosome ͵ of a 
commercial cultivar of tomato by using CRISPR/Casͻ. We obtained three alleles, comprising two deletions of 
three and nine nucleotides (͵DEL and ͻDEL) and a single nucleotide insertion (1INS). Inoculation tests with 
potato virus Y (PVY) showed a significant reduction in susceptibility to the N strain (PVYN), but not to the 
ordinary strain (PVYO), in 1INS plants. ͻDEL among three artificial alleles had a deleterious effect on infection 
by cucumber mosaic virus (CMV). When CMV was mechanically inoculated into tomato plants and viral coat 
protein accumulation was measured in the non"inoculated upper leaves, the level of viral coat protein was 
significantly lower in the ͻDEL plants than in the parental cultivar. Viral aphid transmission test showed that 
ͻDEL plants were reduced transmissibility compared with the parental control in laboratory tests. Our 
findings suggest that artificial gene editing can introduce additional virus resistances into commercial 
cultivars of various crops, and that edited eIFͶE alleles confer an alternative way to manage CMV in tomato 
fields.!
!
!
!
!
!
!
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１%!はじめに!

ラテンアメリカ原産のトマト（,89:;<=!9>?8@ABCD?<=!E%）はナス科に属する園芸作である。ナ
ス科は他にジャガイモ（,89:;<=! F<GAB8C<=! E%）、トウガラシ（6:@CD?<=）、タバコ（HD?8FD:;:!

F:G:?<=!E）など業上重གྷな作を含む༁ "22 属3422種で構成される（I9=CFA:J!AF!:9%K!322' ）。
な栄素をもつトマトは世界の主གྷ作の " つとして世界での೧間生産ྖは " 億 (222 ຬトン
を超え、菜生産ྖの "2％以上を占めている。トマトはウイルス・細菌・真菌・線虫などの多種多
༹なබ原体によって引き起こされる322 以上ものබ気にጸ患しやすい（E<L>:;A;L8 K!"##" ）。බ害
除には༂の使༽も༙効ではあるが、植ウイルスに効果がある༂剤はなく、栽ക者にとっては
ඇ༽やෝ担がかかることが多いため、抵抗性作の育種は持続可な作生産にとって重གྷとなる。
トマトでは༹々な抵抗性遺伝子が見され、そのいくつかは育種にཤ༽されているが（M:;C8; !AF!:9%K!

32"( ）、抵抗性が十な場合や、実༽化されていない抵抗性も数多い。ೖຌデルモンテ（株）及
びキッコーマングループはこれまで、国಼外で加工༽トマトの契༁栽കを進めてきた。そのなかで
"#'2 ೧代、キュウリモザイクウイルス（?<?<=GAB!=8C:D?!NDB<CK!6OP ）が国಼外で大生したこと、
当時はナス科には6OP 抵抗性が見つかっていなかったこともあり、我々は弱ಡ6OP ワクチンを
開した（,:>:=:! AF!:9%K!"##&）。現在でも加工トマト及び自社ブランドの家庭菜園༽ജමにཤ༽
している。一๏近೧、トマトのウイルスබ害として༹々なエマージングウイルスが出現している
（M:;CCA;!AF!:9%K!32"2）。国಼では、トマト黄化ཁ巻ウイルス（F8=:F8!>A998Q!9A:R!?<B9!NDB<CK!STE6P ）、
世界的には、STE6P を含むベゴモウイルス属のウイルス、F8=:F8!GB8Q;!B<U8CA!RB<DF!NDB<C（S8V0WP）
などの新規のトバモウイルス属のウイルスが挙げられる（+AJ: !AF!:9%K!322)；E<BD:!AF!:9%K!32"$）。中
でもSTE6P を含むベゴモウイルス属のウイルスの生地域は地球規ໝの温暖化にい、ഖ介虫の
生息地拡大とともに世界中に広がっている（XW,. !Y8<B;:9!32"&）。現在STE6P の抵抗性遺伝子と
してཤ༽されているS>/&等は症をཊえるもののウイルス感染自体は許༲する（S8BBA!AF!:9%K!32"'）。
このため、新たな加価値をもつ抵抗性を開するため、トマトの潜性（྾性）ร異体の作製を試
みた。ຌ稿では、開過程において༩想外にめられたA5W)Xร異と6O P 抵抗性を中心にその他
の抵抗性についても紹介する。!

!

3%! ! A5W)X"ร異体の作出!

顕性（༑性）抵抗性と呼ばれる抵抗性遺伝子は対象作の生種より導することが一ൢ的であ
り、ൔ世紀ほどの研究で生種と栽ക種の交雑系統遺伝資源は多数作出されているが、実際に抵抗
性を導した実༽栽ക種を作出するのは༲易ではない。一๏で、潜性の抵抗性も見つかってきてい
る（Z:998DC!AF!:9%K!32"' ）。少数の遺伝子しかコードしない植ウイルスは、感染・増殖・全身移行等
の過程を宿主の植の遺伝子や生ໍシステムに依存している。これらウイルスが依存する宿主植
の遺伝子は感受性因子と呼ばれ、そのร異は時として潜性の抵抗性をもたらすことになる。そこで、
๎射線やXO,（エチルメタンスルホン酸）処ཀྵで感受性因子にร異を導することで栽ക種に直接、
抵抗性を༫することが試みられている。しかしながら、このようなໃ作為のร異導๑では的
のร異をಝ定し選ൊするために大な人手・࿓ྙ及び時間がかかることが最大の試࿇であった。
32"3 ೧に開された細菌の໖疫システム 605,[0 をཤ༽した遺伝子ฦ集は植でඬ的ร異導を
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可にする画期的なシステムであり、育種のパラダイムシフトに貢献することになった（YD;AL!AF!:9%K!

32"3）。ຌ研究では、遺伝子ฦ集により新たな抵抗性アレルを開することをඬとし、はじめに
ฦ集でウイルス抵抗性が༫できるかのテスト༽としてA5W)X"遺伝子を選択した。!

キャップ結合タンパク質でຍ༃に関わる因子群のཱ速となるຍ༃開始因子A5W)Xはຍ༃だけでな
くウイルスのゲノム製や移行にも関༫しており、加えて数の植種でウイルス抵抗性の A5W)X

自然ร異体が見されていることから、植の抵抗性戦ྲྀのひとつではないかと推察される。そこ
で、我々は自社の大玉トマト種 ,' は固定種マニーメーカーを༽いて、トマト第 &染色体上の
A5W)X"（,89>?2&U224'$2）のエクソン಼に遺伝子ฦ集ツール 605,[076:C によるร異導を試み
た。605,[0 とඬ的となるガイド 0H. 識ഓ 32 塩基を 605,[0 システム༽のバイナリーベク
ターに組み込み、当該バイナリーベクターを༽いてアグロバクテリウムを形質転換した。!

さらに、形質転換アグロバクテリウム菌をトマトの外植ฤに接種し、形質転換トマト組織のക
及び形質転換体の再化を行った。ಚられた形質転換／再生個体から -H. を抽出し、シーケンス
等の解析の結果、ඬ的の A5W)X"಼ で " 塩基が挿もしくは " 塩基が欠損したノックアウト（\I ）
型ร異や & 塩基または # 塩基が欠損したインフレーム型のร異など、A5W)X"アレルにいくつかの
ร異バリエーションがめられた（図 " ）。!

これらのร異体を大きく生育させ、自家受ฆによって種子を回収し、次世代（S" ）もしくはさらに
次々世代（S3）において、ྈアレルが " 塩基挿（１5H,）あるいは &塩基欠損（&-XE ）あるい
は # 塩基欠損
（#-XE ）でホ
モ接合体にな
った系統をಚ
た。また、自家
受ฆでร異を
ホモに固定す
る過程で、6:C#

などバイナリ
ーベクターか
ら移された
S/-H. ෨を
含まない（つま
り組換え遺伝
子が除かれた）
H<99! CAUBAU:;F

後代種子を選
ൊした。!

!

!
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&%! ! 機械的接種による [PT 抵抗性の価!

A5W)Xファミリーのร異体はポティウイルス科のウイルスに対する抵抗性がๅ告されていること
から（,:F8 !AF!:9%K!3224）、前述３つのA5W)X"ร異ホモライン#-XE 、&-XE 、"5H, のトマト実生ම
（&－4 ຌཁ期）にジャガイモT ウイルス（@8F:F8!NDB<C!T、[PT ）のH 系統及び I 系統（[PT H、
[PT I ）をそれぞれ機械的接種した。対照試験区には、A5W)X"をฦ集していない生型（]D9J!F>@A、
]F ）元親種 ,' の実生මを༽いた。接種後、症を観察しなから、34 ೖ後から&4ೖ後の間でඉ
接種上位ཁをサンプリングし、ウイルスコートタンパク（6[ ）蓄積について、抗抗体を使༽した
- 8<G9A!:;FDG8J>!C:;JQD?^/A;_>=A!9D;LAJ!D==<;8C8BGA;F!:CC:>! （-., /XE5,. ）๑によって価し
た。その結果、[PT H の接種試験では、]F にർべてA5W)X"ร異トマトのほうが上位ཁのウイルス
6[ の蓄積ྖは低かった（図 3）。なかでも "5H, トマトが顕著に低くなっており、&-XE トマトも

༙意に低かったが、#-XE トマトでは༙意ではなかった。"5H, トマトはフレームシフトを起こし
ていると推測され、A5W)X"の98CC/8R!/R<;?FD8;が抵抗性に寄༫していると考えられる。一๏で、[PT I !

の接種試験ではウイルス 6[ の蓄積は ]F と各ร異体との差はあまりなかった。つまり、[PT H は
感染にA5W)X"をචགྷとしているが、[PT I はචずしもචགྷとしていないということが言える。この
ような現象は以前にもๅ告されており、一ൢに植はA5W)Xとそのアイソフォームのホモログ遺伝
子を持っており、ポティウイルスのメンバーはචずしも単一のA5W)Xを使༽するわけではない。先
行研究では [PT は感染に主に A5W)X"を使༽するが、多くの [PT は A5W)X"がノックアウトやノ
ックダウンされた場合、A5W)X3を代わりに使༽することがかっている。ຌ研究でも [PT I は代わ
りにA5W)X3を使うことができ、[PT H はA5W)X"をಝ異的に使༽して感染を促進していると推察さ
れた。!

!
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)%! 機械的接種と虫ഖ伝染による6OP 抵抗性の価!

さらに A5W)Xのร異体について、6OP に対する抵抗性も検証した。先行研究でシロイヌナズナ
A5W)Xの98CC/8R/R<;?FD8;ร異体である?<=" は ]F よりも6OP の感受性が低下していることがๅ
告されていたからである*T8C^DD!AF! :9%K!322)1。一๏で、キュウリのA5W)Xร異体の研究では6OP

への感受性が ]F と同等であるとのๅ告もある（6 :̂;JB:CAL:B:;! AF!:9%K!32"( ）。[PT の時と同༹に、
ฦ集で作られた３つのA5W)Xร異ホモアレルトマトと対照 ]F トマトの実生මに6OP /T 系統を機
械的接種した。その結果、]F と "5H, および&-XE トマトでは接種実生මのほとんどがබした。
#-XE トマトの１／３はබせず、බ株についてもබは他の接種実生මにർべ遅延した。抗
6OP !6[ 抗体を༽いたXE5,. によるඉ接種上ཁにおけるウイルス6[ 蓄積の解析でも、#-XE ト
マトが ]F や他のアレルを持つトマトにർべて 6[ レベルが༙意に低いことが確された（図２）。
さらに、#-XE トマトの 6OP 抵抗性の性状について解析を進めた。#-XE トマトと ]F トマトに
6OP /T を機械的接種し、抗6OP !6[ 抗体を༽いてトマト接種ཁにおけるウイルス感染のティッシ
ュブロッティングを行った。その結果、らかに#-XE トマトのほうが ]F トマトにർべ、接種ཁ
あたりの感染エリアが低かった（図３: 、&G）。感染点サイズは#-XE トマトと ]F ྈ者に差がなか
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ったことから、これは#-XE ร異の感染点の数が大きく減少したことによるものと考えられる。全
身感染についても上記のように１／３の#-XE トマトはໃ症状であった（図&?、&J）。これらのໃ
症状の #-XE アレルでは XE5,. 析でも上位ཁにウイルスの蓄積はຈど見られなかったが、
0S/[60 析では6OP ゲノムが検出された（６／７個体で検出、図&A）。これらの結果、機械的
接種では#-XE トマトは接種ཁにおいて一定の6OP 感染をཊ制するものの、全身感染は低レベル
ながら許༲していることが示された。さらに、#-XE トマトと ]F トマト実生මを༽いて 6OP の
アブラムシ伝染に対する抵抗性の価を行った。6OP /I 系統を感染させた H%! F:G:?<= からウイ
ルスを獲ಚさせたモモアカアブラムシを༽いてൕ試験を行った結果、6OP のアブラムシ伝染ི
は ]F トマトにർべて、#-XE トマトでは伝染ིがൔのレベルに低下した（図 ) 。また 0S/[60

析の結果では、ໃ症状の#-XE トマトではウイルスゲノムが検出されず、#-XE アレルが෨的
に耐性ではなく໖疫性を༫していることを確した。!

!

4%! ! #-XE ร異アレルによる6OP 抵抗性メカニズム!

#-XE アレルによる 6OP 抵抗性は、これまで知られているA5W)Xノックアウトร異によるウイ
ルス抵抗性メカニズム、すなわちウイルス感染にචགྷな感受性因子A5W)Xがร異で失われることで
༫される抵抗性とは考えづらい。ノックアウトร異である "5H, トマトが 6OP 抵抗性を示さな
かったためで、先行研究もこれを支持している。トマトは್つのA5W)X遺伝子、A5W)X"とA5W)X3

を持ち、ྈ๏を0H.

サイレンシングで同
時にノックダウンす
ると、A5W)X"だけを
サイレンシングした
場合にർべてより広
囲のポティウイル
ス属メンバーに対し
て抵抗性を༫した
が、6OP 、トマト黄
化えそウイルス、タ
バコモザイクウイル
スなどの他のウイルスに対しては抵抗性を༫しなかった（O:_DAB! AF!:9%K32""）。一๏でトマトの
A5W)X"遺伝子の自然ร異アレルである @8F"がトマトの生種から同定されている（0<RRA9! AF! :9%K!

3224）。@8F"アレルは ) アミノ酸置換をうものの機的なA5W)Xタンパク質を現すると推測さ
れ、A5W)X"と A5W)X3のダブルノックアウトトマトと同༹、A5W)X"ノックアウトトマトよりも広
囲のポティウイルス属のメンバーに抵抗性を示していた。（Z:<RRDAB! AF! :9%K! 32"( ；V:CFAF! AF! :9%K!

32"$）。これは@8F"タンパクがポティウイルス感染に機しないだけでなく、ドミナントネガティ
ブに A5W)X3の現もཊ制することで高い抵抗性スペクトラムを獲ಚしていると示唆された。その
ため、我々も#-XE から現するร異 A5W)X"タンパク質が 6OP 感染を阻害する༑性効果の可
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性を推察したが、実際には @8F"アレルをもつトマトが 6OP 抵抗性を示さないことを確した。
#-XE トマトは前述のように [PT 抵抗性を示さないことから、#-XE から現するร異A5W)X"タ
ンパク質の効果は@8F"の༑性効果とは異なることが考えられた。! !

そこで我々は、#-XE から現するร異A5W)X"タンパク質が直接6OP タンパク質に結合して、
その機を阻害することで6OP 抵抗性を༫している可性について検討することにした。6OP

は [PT と異なり、A5W)Xと結合することが知られるP[U を持たないため、もし#-XE タンパクが
6OP タンパク質に直接結合するとすれば、その 6OP タンパク質を探索するචགྷがある。6OP

接種試験では 6OP の全身移行後のウイルス6[ ྖが減少していたことから、酵ツーハイブリッ
ドシステム（T3M）を༽いて、全身移行に関わる6[ 、移行タンパク（O[ ）及び3Gタンパクとの
結合を検証した。その結果、#-XE および生型 A5W)X"は 6OP の 6[ 及び O[ とは結合せず、
3Gタンパクと結合することがわかった。また、スプリットルシフェラーゼ相ึ結合๑により#-XE

および生型 A5W)X"と 3Gが植細๖಼でも結合することを確した。6OP の 3Gは他のウイル
スタンパク質と同༹に多機タンパク質であるが、ウイルス感染増殖のために最も重གྷな働きは
0H. サイレンシグの主གྷな因子 .ZI" 、0-0" やCD0H.と結合して活化することで0H. サイ
レンシングをཊ制（0,, ）することである。そこで、#-XE が3Gに結合して、3Gの0,, 活性を阻
害するのかどうか検証した。3Gの0,, 活性は、H%!GA;F :̂=D:;: ཁへのアグロインフィルトレーシ
ョンによる一過現解析で確できる。#-XE 及びトマト生型の A5W)X"を含む各タンパク質の
コード域を&4, プロモーター下に組込んだバイナリーベクターを準ඍし、3Gタンパク質と#-XE

もしくは生型A5W)X"タンパク質を共現して0,, 活性をർ較したところ、#-XE がコードする
ร異タンパクを共現すると3Gの0,, 活性が弱くなったが、生型A5W)X"タンパクは 3Gの0,,

活性に影響しなかった。この結果から#-XE による6OP 抵抗性は#-XE アレルから現するร異
A5W)X"タンパク質が6OP の3Gタンパクに結合し0,, 活性を阻害することで0H. サイレンシン
グ御が増強され、抵抗性が༫されていることが示唆された。!

!

( %!#-XE ร異アレルのフェノタイプ調査!

#-XE アレルのトマトと]F の種,' を隔温室಼で夏季に( ヶ月間栽കし、ಝ性調査を行った。
#-XE トマトමはH<99!CAUBAU:;Fを༽いた。その結果、一果重、着果数、草丈、糖度について、#-XE

トマトと ]F トマトには༙意な差はめられず、A5W)Xのร異はන現型に影響を༫えないことが確
された。!

!

$%!新たな潜性アレルとSTE6P 抵抗性!

STE6P を含むジェミニウイルス科ベゴモウイルス属のメンバーは世界中でエマージングウイル
スとして急拡大し、༹々な作のඅ害を大きくしている。トマトでは STE6P や近縁の F8=:F8!

>A998Q!9A:R!?<B9!,:BJD;D:!NDB<C（STE6,P ）に対する抵抗性素材として、S>/" 遺伝子等が導されて
いるが、これらは黄化ཁ巻症状をཊえるものの、ウイルス感染自体を許༲してしまう。そこで、我々
はSTE6P 感染ིを下げるような抵抗性について開を進めている。まだ抵抗性機序などはで
あるが、抵抗性を示すร異アレルを幾つか選ൊした。!
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A5W)Xのฦ集と同༹にいくつかの宿主因子について、遺伝子ฦ集によるร異体を作製した。組換
え当代（S2）から自家受ฆにより世代を進め、ร異アレルがホモ接合体になったものを選ൊした。
STE6P の接種は STE6P イスラエル系統を感染性クローン化したものを .UB8/D;RD9FB:FD8;๑（注
射接種）を༽いて、ร異アレルのトマト及び ]F トマトのຌཁ ) /4 ཁ期の実生මに行った。接種後
&/) 週間の間で上位ཁでの症状調査及び上位ཁでのウイルスゲノムの [60 析により、STE6P 感
染ིを検証した。その結果、受༲体༹キナーゼV.O" とそのホモログのร異アレル（潜性アレル）
でSTE6P 感染ིが大きく低下したことを確した。!

!

'%! おわりに!

බ害による作収ྖの減少、༂散等のコスト及び࿓働ෝ荷は生産者にとって重大な題であり、
作のබ害虫අ害は食へླྀ通する前段階（生産時）のフードロスとして環境及び食ྋ題として
も看過できない。抵抗性作を育種することは、収ྖが維持または改善され、༂への依存が減少
し持続可な業に貢献する。トマトはウイルス抵抗性のために育種され続けているが、遺伝資源
は大な一๏、いずれをཤ༽するかの選ൊはඉ常にೋしいため、6OP 抵抗性はこれまで実༽化さ
れずSTE6P 抵抗性も十ではなかった。今回、A5W)Xの遺伝子ฦ集を使༽して、市の大玉トマ
ト種において [PT および 6OP に対する抵抗性を確し、トマト収ྖに影響を༫えないことを
確した。またSTE6P 抵抗性に関༫する潜性ร異アレルの選ൊについても紹介した。!

A5W)Xฦ集による 6OP 抵抗性の結果はトマトの遺伝子ฦ集で 6OP への抵抗性を༫できる可
性を示した初めての実証である。また、STE6P 抵抗性選ൊの中で、感染ིを下げ、໖疫性を示
すようなSTE6P 抵抗性のタイプも初めてであると思われる。!

近೧開された遺伝子ฦ集技術は、従པのランダムなร異༢とは異なり、ಝ定のඬ的遺伝子を効
ི的にร異༢することが可である。商業作種に直接遺伝子ฦ集を施すことで、その形質ร
更にགྷする時間を短縮することができる。A5W)XやA5W)Zなどの宿主感受性因子の自然ร異体によ
る潜性抵抗性は、顕性抵抗性にർべて育種にཤ༽されにくい傾向にあるが、感受性因子の中には広
囲のウイルス種の感染にචགྷと考えられるものがあり、１つの感受性因子のฦ集による潜性抵抗
性遺伝子が同時に数の異なるウイルスに対する抵抗性を༫できる可性がある。感受性因子や
相互作༽因子の遺伝子ฦ集は今後༙な抵抗性育種のストラテジーである。!

!

謝辞：!

ຌ研究では、海道大学学෨植බ原学研究室の皆༹、ᚺ岡哲氏および遠藤真咲氏（研機
構）、YA:;/E<?!Z:998DC（5H0. 、フランス）に解析・試ྋの提供のほか、数多くのご助言と支援を頂
きました。この場を借りて厚くおླ申し上げます。!

!

!

引༽ช献!

Bastet, A., Robaglia, C., and Gallois, J. L., ʹ01. eIFͶE resistance: natural variation should guide gene 
editing. Trends Plant Sci. ʹ .ʹ Ͷ11–Ͷ1ͻ.  doi: 10.101/j.tplants.# ʹ01.01.00 !ͅ



!"@;"!"
"

Chandrasekaran, J., Brumin, M., Wolf, D., Leibman, D., Klap, C., Pearlsman, M., Pearlsman, M., Sherman, A., 
Arazi, T., Gal"On, A., ʹ01. Development of broad virus resistance in non"transgenic cucumber using 
CRISPR/Casͻ technology. Mol. Plant Pathol. 1, 11Ͷ0–11ͷ .͵ doi: 10.1111/mpp.1ʹ͵ͷ!

EFSA Panel on Plant Health. ʹ01 .͵ Scientific opinion on the risks to plant health posed by Be�i�ia �abaci 
species complex and viruses it transmits for the EU territory. EFSA Journal ;11(Ͷ) :͵ 1ʹ!

Gallois, J. L., Moury, B., and German"Retana, S. ʹ01 .ͅ Role of the genetic background in resistance to plant 
viruses.  Int. J. Mol. Sci. 1ͻ: ʹ ͺͷ. doi:10.͵ ͵ͻ0/ijms1ͻ10ʹͺͷ!

Gauffier, C., Lebaron, C., Moretti, A., Constant, C., Moquet, F., Bonnet, G., Caranta, C., Gallois, J. L., ʹ01. A 
TILLING approach to generate broad"spectrum resistance to potyviruses in tomato is hampered by 
eIFͶE gene redundancy. Plant J. ͅ ͷ. 1–ʹͻ. doi:   10.1111/tpj.1͵1͵!

Hanson, P., Lu, S., Wang, J., Chen, W., Kenyon, L., Tan, C., Tee, K.L., Wang, Y., Hsu, Y., Schafleitner, R., Ledesma 
D., Yang, R., ʹ 01. Conventional and molecular marker"assisted selection andpyramiding of genes for 
multiple disease resistance in tomato. Scientia Horticulturae ʹ01. ͵Ͷ–͵ͷͶ. doi.org: 
10.101/j.scienta.ʹ 01.0 .ʹ0ʹ0!

Hanssen, I. M., Lapidot, M., Thomma, B. P. H. J., ʹ 010. Emerging Viral Diseases of Tomato Crops. Molecular 
Plant"Microbe Interactions ʹ ,͵ ͷ͵ͻ–ͷͶ .ͅ doi:10.10ͻͶ/MPMI "ʹ ͵"ͷ"0ͷ͵ͻ!

Jinek, M., Chylinski, K., Fonfara, I., Hauer, M., Daudona, J. A., Charpentier, E., A programmable Dual"RNA–
Guided DNA endonuclease in adaptive bacterial immunity. ʹ01 .ʹ Science ͵͵.ͅ 1. doi: 
10.11ʹ/science.1ʹʹͷͺʹͻ!

Lukyanenko, A. N. 1ͻͻ1. “Disease resistance in tomato” in Genetic improvement of tomato. Monographs 
on theoretical and applied genetics. Vol. 1Ͷ. ed. G. Kalloo (Berlin, Heidelberg: Springer).!

Luria, N., Smith, E., Reingold, V., Bekelman, I., Lapidot, M., Levin, I., Elad, N., Tam, Y., Sela, N., Abu"Ras, A., 
Ezra, N., Haberman, A., Yitzhak, L., Lachman, O., Dombrovsky, A., ʹ01. A New Israeli Tobamovirus 
isolate infects tomato plants harboring Tm"ʹ  ʹ resistance genes. PLoS One 1 .ʹ 1"1ͻ. doi: 
10.1͵1/journal.pone.010Ͷʹͻ!

Mazier, M., Flamain, F., Nicolai, M., Sarnette, V., Caranta, C. ʹ011. Knock"down of both eIFͶE1 and eIFͶE  ʹ
genes confers broad"spectrum resistance against potyviruses in tomato. PLoS One :eʹͻͷͻͷ. doi: 
10.1͵1/journal.pone.00ʹͻͷͻͷ!

Olmstead, R. G., Bohs, L., Migid, H. A., Santiago"Valentin, E., Garcia, V. F., Collier, S. M. ʹ00 .ͅ A molecular 
phylogeny of the Solanaceae. Taxon ͷ, 11ͷͻ–11ͺ1. doi: 10.100ʹ/ tax.ͷͶ010 !

Ruffel, S., Gallois, J. L., Lesage, M. L., Caranta, C. ʹ00ͷ. The recessive potyvirus resistance gene pot"1 is the 
tomato orthologue of the pepper pvrʹ"eIFͶE gene. Mol. Gen. Genom. ʹͶ, ͵Ͷ–͵ͷ .͵ doi: 
10.100/s00Ͷ͵ͺ"00ͷ"000͵"x!

Sato, M., Nakahara, K., Yoshii, M., Ishikawa, M., and Uyeda, I. ʹ00ͷ. Selective involvement of members of 
the eukaryotic initiation factor ͶE family in the infection of Arabidopsis thaliana by potyviruses.  
FEBS Lett. ͷͻ, 11–111. doi: 10.101/j.febslet.# ʹ00Ͷ.1 .ʹ0ͺ!

Sayama, H., Sato, T., Kominato, M., Natsuaki, T., Kaper, J. M. 1ͻͻ .͵ Field testing of a satellite"containing 
attenuated strain of cucumber mosaic virus for tomato protection in Japan. Phytopathology ͅ ,͵ Ͷ0ͷ–
Ͷ10. doi: 10.10ͻͶ/Phyto"ͅ ͵"Ͷ0ͷ!

!



!"@#"!"
"

Torre, C., Donaire, L., Gomez"Aix, C., Juarez, M., Peterschmitt, M., Urbino, C., Hernando, Y., Agiiero, J., Aranda, 
M. A., ʹ01 .ͅ Characterization of Begomoviruses sampled during severe epidemics in tomato 
cultivars carrying the Ty"1 Gene.  Int. J. Mol. Sci. 1ͻ. ʹ 1Ͷ. doi:10.͵ ͵ͻ0/ijms1ͻ0ͻʹ1Ͷ!

Ueda, S., Kimura, T., Onuki, M., Hanada, K., Iwanami, T., ʹ00Ͷ. Three distinct groups of isolates of Tomato 
yellow leaf curl virus in Japan and construction of an infectious clone. J. Gen. Plant. Pathol. 0.ʹ ͵ʹ–
ʹ͵ .ͅ doi: 10.100/s10͵ʹ"00͵"011ʹ"ͷ!

Yoshii, M., Nishikiori, M., Tomita, K., Yoshioka, N., Kozuka, R., Naito, S., Ishikawa, M., ʹ 00Ͷ. !
The Arabidopsis Cucumovirus multiplication 1 and  ʹloci encode translation initiation factors ͶE 
and ͶG. J. Virol.  ,ͅ 10ʹ–111. doi: 10.11ʹͺ/JVI. .ͅ1 .ʹ10ʹ"111.ʹ 00Ͷ!



!"@$"!"
"

"
"
"

$
!

石橋! 和大!

農研機構生物機能利用研究㒊㛛! 作物生㛗機構研究㡿域! 作物病害制御機構グループ!

上級研究員!

!

経歴!

平成 () 年! 北海㐨大学大学㝔農学研究科博士課程修了!

平成 () 年! 日本学術振興会! 特別研究員!

平成 (, 年! 農業生物資源研究所! 特別研究員!

平成 (# 年! 農業生物資源研究所! 任期付研究員!

平成 (+ 年! 農研機構生物機能利用研究㒊㛛! 主任研究員!

!

研究テーマ!

・植物のウイルス抵抗性機構!

・植物ウイルスの複製機構!

・ウイルスベクターを用いた植物のゲノム編㞟!



!"@<"!"
"

植物ウイルス病研究会レポート%&'("&)*+,"-./01"2.13"456,37"# 8"9"@$–@: "%$;$$7"
"

二本㙐 �5�1�$分解㓝素による植物のウイルス抵抗性機構!
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㸯㸬はじめに$

�5�1�$ウイルスは相補㙐 �5�1�$を介して複製するため、複製時には二本㙐 �5�1�$が生じる。

㛗い二本㙐 �5�1�$は真核生物の細胞内には通常存在しないため、異物として �5�1�$サイレン

シングや自然免疫の標的となる。そこで、ウイルスは二本㙐 �5�1�$を宿主に見つからないよ

うにする必要がある。プラス㙐 �5�1�$ウイルスは宿主の生体膜を変形させて、細胞質から㝸

㞳された複製の場を形成することにより、複製時に生じる二本㙐 �5�1�$を㞃していると考え

られている�����G�H�Q���%�R�R�Q���D�Q�G���$�K�O�T�X�L�V�W��������������。我々は、二本㙐 �5�1�$を分解することによりウイ

ルス増殖を抑制する、植物の新たなウイルス㜵御機構を明らかにしたので紹介する��

���,�V�K�L�E�D�V�K�L���H�W���D�O����������������。$

ウイルス病の㜵㝖は農業における㔜要な課㢟の一つであるが、植物ウイルス病に有効な

農薬は㛤発されておらず、抵抗性品種の育成が最も効果的な㜵㝖法となっている。抵抗性

品種は、農作物の近縁㔝生種等にウイルス抵抗性個体が見つかった場合に、交㓄によって

ウイルス抵抗性を付与する㑇伝子㸦抵抗性㑇伝子㸧を作物に導入することによって作られ

る。これまでに様々な植物からウイルス抵抗性㑇伝子が同定されているが、その多くは㢧

性㸦優性㸧で、ヌクレオチド結合㡿域とロイシンリッチ反復㓄列をもつタンパク質をコー

ドし、ウイルスの感染を認識して植物の㜵御機構を活性化する役割を担っている�����'�H���5�R�Q�G�H��

�H�W���D�O����������������。$

ダイズ㸦GO\cLQe Pa[�����/�������0�H�U�U��㸧は、国内では主に㣗用にされるが、世界的に搾油の原料

として広く栽培される㔜要作物である。ダイズモザイクウイルス㸦�V�R�\�E�H�D�Q���P�R�V�D�L�F���Y�L�U�X�V�����6�0�9㸧

は、ポティウイルス科ポティウイルス属のプラス㙐 �5�1�$ウイルスで、ダイズに感染すると

収㔞や品質の低下を引き起こす�����+�D�M�L�P�R�U�D�G���H�W���D�O����������������。�6�0�9に対する抵抗性㑇伝子として、

RVY1、RVY3、RVY4、RVY5 が知られており、RVY1 および RVY3 は他の多くのウイルス抵抗性㑇

伝子同様、ヌクレオチド結合㡿域とロイシンリッチ反復㓄列をもつタンパク質をコードす

る�����+�D�M�L�P�R�U�D�G���D�Q�G���+�L�O�O�����������������7�U�D�Q���H�W���D�O����������������。RVY5 は RVY1 の対立㑇伝子㸦RVY1&\㸧と考えら

れていたものが、異なる㑇伝子として最近報告されたものである�����.�O�H�S�D�G�O�R���H�W���D�O����������������。RVY1

あるいは RVY3 は多くのダイズ品種に導入されているが、いずれも �6�0�9の系統特異的に抵

抗性を付与することから、抵抗性が効かないウイルスによる被害が報告されている。一方、

RVY4 はほぼ全ての �6�0�9系統に有効であるため、近年栽培品種への導入が進められている。

RVY4 は植物の㜵御機構の活性化を介さずにウイルスの増殖を遅延させることが報告されて

いたが、㑇伝子産物は未同定であった�����*�X�Q�G�X�]���H�W���D�O����������������。$

$

$

㸰㸬RVY4 のポジショナルクローニング$

農研機構作物研の加賀秋人博士らとの共同研究による我々のチームでは、RVY4 のポジシ

ョナルクローニングを行った。RVY4 をもつダイズ品種である �3�H�N�L�Q�Jと日本産の �6�0�9感受

性品種であるエンレイの交㓄後代 ����������個体の解析により、RVY4 の座乗㡿域を約 ���������N�E�Sま
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で絞り込むことに成功した。この㡿域には、膜貫通㡿域と �5�1�D�V�H���+ドメインをもつと予測

されたタンパク質をコードする �2�5�)が存在した。当該㑇伝子を �6�0�9感受性ダイズに発現

させると、�6�0�9抵抗性になったこと、�3�H�N�L�Q�Jにおいて変異原処理により当該㑇伝子に変異

を導入すると �6�0�9感受性になったことなどから、当該㑇伝子が RVY4 であると結論付けた。$

$

㸱㸬�5�V�Y��の機能解析$

ベンサミアナタバコ㸦NLcRWLaQa beQWKaPLaQa���'�R�P�L�Q㸧は �6�0�9の増殖を許容するが、RVY4

を一㐣的に発現させると �6�0�9の増殖が㜼害されたことから、この系を用いて �5�V�Y��の機能

解析を行った。まず、�5�V�Y��の �5�1�D�V�H���+ドメインに存在する活性㒊位モチーフ㸦�'�(�'�1 㸧に

変異㸦�'�����1 㸧を導入したところ、�6�0�9増殖抑制能が喪失したことから、�5�1�D�V�H���+ドメイン

の活性がウイルス増殖抑制に㔜要と考えられた。�5�1�D�V�H���+は一般に �'�1�$㸫�5�1�$二本㙐の

�5�1�$㙐を切断するが、プラス㙐 �5�1�$ウイルスの複製サイクルにおいて、�'�1�$㸫�5�1�$のハ

イブリッドは生じない。そこで �5�V�Y��の基質特異性を調べるために、ベンサミアナタバコで

発現させた �5�V�Y��を界㠃活性剤で可溶化、精製した標品に、放射性標識した様々な核㓟を加

えて分解の可否を調べたところ、�5�V�Y��は二本㙐 �5�1�$を分解することが分かった。�'�����1 変

異体は二本㙐 �5�1�$分解活性を喪失していたことから、この活性が �6�0�9の増殖抑制に㔜要

であると考えられた。$

前述の通り、プラス㙐 �5�1�$ウイルスは二本㙐 �5�1�$を宿主から㞃して複製していると考

えられている。この仕組みにより、おそらく全ての生物は二本㙐 �5�1�$分解㓝素㸦�5�1�D�V�H���,�,�,

など㸧をもっているにもかかわらず、ウイルスは宿主細胞内でゲノムを分解されることな

く感染を成立させる。したがって、�5�V�Y��が �6�0�9の二本㙐 �5�1�$を分解して増殖を抑制する

ためには、�6�0�9 の複製の場に入り込む必要があると考えられた。この可能性を検証するた

め、�5�V�Y��の活性中心変異体㸦�'�����1㸧を利用した。�5�V�Y��を発現する細胞では �6�0�9が増殖で

きないため、�6�0�9由来の核㓟やタンパク質を検出することができず、作用機構の解析は困

㞴である。一方 �'�����1 変異体は、�6�0�9の複製の場に入り込む能力は維持しつつ二本㙐 �5�1�$

分解活性を喪失していると仮定すれば、�'�����1 を発現する �6�0�9感染細胞では �'�����1 を含む

�6�0�9の複製㓝素複合体が大㔞に蓄積している可能性がある㸦図㸯㸧。そこで、�)�/�$�* タグを

付加した �' �����1変異体を発現するベンサミアナタバコに �6�0�9を感染させて、膜画分を可溶

化後に抗 �)�/�$�* 抗体を用いて精製したところ、�'�����1 とともに �6�0�9の �3��タンパク質およ

び �1�,�Eポリメラーゼが共精製された。さらにこの精製標品に㗪型となる �6�0�9のゲノム �5�1�$

を加えたところ、�5�1�$ポリメラーゼ活性が検出されたことから、�'�����1 は活性を有する複

製㓝素複合体と相互作用していることが示唆された。したがって �5�V�Y��は、�6�0�9の複製の場

に入り込むことが可能であり、合成された二本㙐 �5�1�$を分解することにより、�6�0�9の増

殖を㜼害していると考えられた。$

RVY4による増殖㜼害を受けにくい㸦増殖遅延の程度が小さい㸧�6�0�9の変異株が分㞳され、

RVY4から逃れるには �3��タンパク質コード㡿域内のアミノ㓟置換を伴う変異が㔜要であるこ
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Rsv4 �§�Û�Ù� �î��·�%�»�X�§��°�W�"�ÿ

� �ò�^�ª�W�½�Ë�ž
�·�%�°�•�·�½�ò

	��ý	��T�"�%

Virus:
-vRNA(ds)

-P3

-NIb Pol

-Rsv4

Rsv4 �®�·�%�·�½�ò�ª�`�É�Ô�Ò�¦�R�Û�Ù� �î��•�N�ó RNA �Ñ�À	6�–�¥�ƒ�Ê

とが報告されている�����$�K�D�Q�J�D�U�D�Q���H�W���D�O�������������������&�K�R�Z�G�D(�5�H�G�G�\���H�W���D�O�������������������:�D�Q�J���D�Q�G���+�D�M�L�P�R�U�D�G����

����������。ポティウイルスの �3��タンパク質は、機能はほとんど分かっていないが膜タンパク質

と予想され、複製に必㡲であることなどから、複製㓝素複合体の構成因子である可能性が

指摘されている�����&�X�L���H�W���D�O����������������。ベンサミアナタバコにおいて �5�V�Y��と �6�0�9の �3��を共発

現させ、可溶化、精製すると �3��は �5�V�Y��と共精製されたことから、�5�V�Y��は �3��との相互作用

を介して複製の場に入り込んでいること、一方 �6�0�9は �3��に生じた変異によって �5�V�Y��との

相互作用を弱め、RVY4 をもつダイズに㐺応していることが示唆された。$

$

㸲㸬二本㙐 �5�1�$分解㓝素を利用した人工ウイルス増殖抑制タンパク質の設計$

明らかになった �5�V�Y��の作用機構から着想を得て、二本㙐 �5�1�$分解㓝素を複製の場に送

り込むことさえできれば、任意のプラス㙐 �5�1�$ウイルスの増殖を㜼害することが出来るの

ではないかと考えた。複製複合体の形成は、ウイルスの因子だけではなく多くの宿主因子

との協働で行われると考えられており、いくつかのウイルスではその㐣程で働く宿主因子

が同定されている。そこで、既に複製複合体の一㒊として、あるいはその近傍に存在する

ことが報告されている宿主因子に二本㙐 �5�1�$分解㓝素を融合させることにより、標的ウイ

ルスの増殖抑制が可能か調べた。トマトモザイクウイルス㸦�7�R�0�9㸪トバモウイルス属㸧に

対する �7�2�0�������<�D�P�D�Q�D�N�D���H�W���D�O����������������、キュウリモザイクウイルス㸦�&�0�9㸪ククモウイルス

属㸧に対する �7�,�3�������.�L�P���H�W���D�O����������������、カブモザイクウイルス㸦�7�X�0�9㸪ポティウイルス属㸧

に対する �H�,�)���L�V�R�����(�����%�H�D�X�F�K�H�P�L�Q���H�W���D�O������������������をそれぞれ複製の場に送り届けるための宿主

因子として㑅定し、シロイヌナズナの内在性二本㙐 �5�1�$分解㓝素である �5�7�/�������.�L�\�R�W�D���H�W���D�O������

������������を融合した融合タンパク質をベンサミアナタバコで一㐣的に発現させたところ、それ

図㸯! �5�V�Y��と �6�0�9複製複合体の相互作用$

�6�0�9感染 �5�V�Y��㸦�'�����1 㸧発現細胞より調製した

膜画分を可溶化し、�'�����1 に付加されたタグを用

いて精製すると、�5�1�$合成活性を有する �6�0�9の

複製㓝素複合体が精製された。�3�������6�0�9���3��タンパ

ク質。�3�R�O�����6�0�9���1�,�Eポリメラーゼ。$



!"@?"!"
"

ぞれの宿主因子と �5�7�/��の融合タンパク質を発現させた場合に標的ウイルスの増殖が抑制

された。コントロールとして �5�7�/��のみ、あるいは �5�7�/��の活性中心変異体㸦�'�������$ 㸧と各

宿主因子の融合タンパク質を発現させた場合にはウイルス増殖は㜼害されなかったことか

ら、「複製の場に入り込む」「二本㙐 �5�1�$を分解する」という二つの機能を揃えたタンパク

質の働きにより、標的ウイルスの増殖が㜼害されたと考えられた㸦図㸰㸧。$

$

$

図㸰! 標的ウイルスの増殖を㜼害する人工タンパク質の設計$

㸯㸬プラス㙐 �5�1�$ウイルスは宿主の生体膜を変形させて複製の場を形成し、複製時に生じ

る二本㙐 �5�1�$を細胞質から㝸㞳する。㸰㸬�5�V�Y��は �6�0�9の複製の場に入り込むことにより、

二本㙐 �5�1�$を分解する。㸱㸬ウイルス複製の場に局在することが分かっている宿主因子㸦�+�)㸧

と二本㙐 �5�1�$分解㓝素㸦�G�5㸧を融合することにより、�5�V�Y��のように複製の場で二本㙐 �5�1�$

を分解する人工タンパク質を設計することができる。$

$

㸳㸬おわりに$

ゲノム編㞟技術や育種技術等の進展により、近い将来作物の品種育成は地域の㟂要等に

合わせてオーダーメイドで形質を付与できるようになるだろう。一方、どのように㑇伝子

改変すればどのような形質が得られるかの情報は十分に揃っているとは言えない。今回

我々が㛤発したウイルス抵抗性付与法は、理論的には任意のプラス㙐 �5�1�$ウイルスに対し

て有効と考えられ、ウイルス種によって二本㙐 �5�1�$分解㓝素を融合する相手となる宿主因

子を決めておけば、必要に応じてオーダーメイドでウイルス抵抗性植物が作出できる可能

性がある。また内在性の㑇伝子どうしを融合させればよいことから、従来の㑇伝子組換え

植物とは異なり、外来㑇伝子をもたないウイルス抵抗性植物が作出可能である。植物では

相同組換えを利用したノックインが㞴しいなど、技術的に解決すべき課㢟は残されている

ものの、今後ますます㔜要性が㧗まる持続可能な農業の実現に向けて、低投入で㧗生産な

ウイルス抵抗性作物の㛤発に貢献できるよう、引き続き植物ウイルスの研究を続けていき

たい。$

$
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###第 13 回植物ウイルス病研究会は㸪平成 30 年度植物病理学会大会終了翌日の平成 30 年 3 月 28 日に㸪

晴天と満㛤の桜に恵まれる中㸪神戸大学六甲台キャンパス内の滝川記念学術交流会㤋で約 100 名の参加を得

て㛤催された㸬今回は㸪特に統一テーマを掲げず㸪果樹ウイルス㸪ウイルスの生態および基礎ウイルス学の各

分㔝から合計 10 名の講師の方々に最新の研究動向を紹介して㡬いた㸬 
午前中㸪まず果樹ウイルスとして磯貝㞞㐨博士㸦岩手大㸧から「ラズベリー㯤化ウイルスの花粉伝染」とい

う演㢟で花粉伝染性植物ウイルスの水平伝染と垂直伝染のメカニズム研究が紹介された㸬つぎに伊藤㝯男博士

㸦農研機構果茶研㸧から「ブドウとカキから新たに検出されたウイルス・ウイロイド」という演㢟で次世代シ

ーケンサー㸦NGS㸧を用いた多様なウイルス・ウイロイドの混合感染の検出例が紹介された㸬さらに㘽和田聡

博士㸦法政大㸧から「ウメ輪紋ウイルスの宿主範囲と伝染リスク」という演㢟で本ウイルス日本分㞳株 2 系
統の木本・草本植物における宿主範囲の検定および種苗㢮による伝搬やアブラムシによる伝染のリスク管理が

紹介された㸬続いてウイルスの生態について奥田充博士㸦農研機構中央農研㸧から「イネ縞葉枯ウイルスの多

発要因の解明と新たな㜵㝖対策への取り組み」という演㢟で本ウイルスの生活環に㛵する最新の知見および本

病による被害抑制のための媒介虫㜵㝖等の新たな取り組みが紹介された㸬つぎに久保田健嗣博士㸦農研機構中

央農研㸧から「㟷しその生産地におけるシソモザイクウイルスと媒介虫シソサビダニの発生生態」という演㢟

で病原のエマラウイルスと媒介虫のサビダニの生物学的知見や産地におけるそれらの発生実態の解明㸪診断技

術や㜵㝖技術が紹介された㸬 
午後には㸪基礎ウイルス学分㔝として中原健二博士㸦北海㐨大㸧から「ダイズ栽培化で㑅抜されたかもしれ

ないクローバ葉脈㯤化ウイルス抵抗性について」という演㢟で栽培ダイズが示す本ウイルスに対する種特異的

な抵抗性の作動ステップの解明と㑇伝子単㞳に向けた取り組みが紹介された㸬つぎに小林括平博士㸦愛媛大㸧

から「トランスジェニックモデル植物を用いた植物ウイルス病発症機構の解析」という演㢟でウイルス病徴発

現機構の代表例の紹介および誘導発現系を用いたモデル植物実㦂系が解説された㸬さらに兵㢌究博士㸦岡山大㸧

から「植物RNAウイルスの複製機構」という演㢟でダイアンソウイルスが宿主植物の活性㓟素種産生機構を

ハイジャックし複製に利用していることが提唱された㸬続いて再びウイルスの生態について吉田直人氏㸦ホク

レン農総研㸧から「テンサイ㯤化病とニンジン㯤化病に㛵与するウイルスの生物学的・㑇伝的特性」という演

㢟でテンサイやニンジンに㯤化病を引き起こす多様なポレロウイルスの分子系統解析が報告された㸬最後に㛵

根健太㑻博士㸦琉球大㸧から「ポストゲノム時代の病原ウイルス探索の現状と課㢟」という演㢟でNGS 法等

によってウイルスを網羅的に検出することが容易になった反㠃㸪そのウイルスを病原体として証明することに

は様々な困㞴・課㢟があることが紹介された㸬 
佐㔝輝男博士㸦弘前大㸧㸪眞岡哲夫博士㸦農研機構北農研㸧㸪大島一㔛博士㸦佐賀大㸧には座㛗を担当して

㡬いた㸬基礎ウイルス学分㔝の座㛗は三瀬和之㸦京㒔大㸧が担当した㸬講演者の皆様には大会の一般講演とは

異なり㸪研究背景なども十分に説明して㡬き㸪内容を理解しやすく感じられた㸬また㸪座㛗の皆様には㸪活発

な質疑応答を先導して㡬き㸪予定時㛫を超えるほどの盛り上がりも見られた㸬最後に㸪講演者㸪座㛗の皆様㸪

神戸大学までお越し㡬いた聴衆の皆様㸪本会の運営に携わった岡山大学資源生物学研究所・植物㸭微生物相互

作用グループと京㒔大学植物病理学研究室の諸氏㸪および神戸大学の土佐幸㞝博士㸪中屋敷均博士および池田

健一博士に感謝申し上げる㸬 
! !!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! !!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! 㸦三瀬和之・㕥木信弘㸧!

㸦日本植物病理学会ニュース第 ���� 号より一㒊割愛後転載㸧 
#
>0,# �Ü"@�̃ �–�Ý�«�(8®�$�(��?�}�b�>%±�}�O #
! 植物ウイルス分㢮委員会の委員の変更についてお知らせします。令和㸱年度からの委員は次の通りです。 
 
! 植物ウイルス分㢮委員会委員㸦◎委員㛗㸧 

◎ 㕥木信弘! 岩波! 徹! 宇垣正志! 大島一㔛! 㘽和田聡! 近藤秀樹! 笹谷孝英! 津田新哉! 畑谷㐩児! !
藤! 晋一! 望月知史! 山次康幸! 吉川信幸 

 
>1, #�Ü"@�̃ �–�Ý�«$S%Ê'2��?�}�b�>%±�}�O #
! 植物ウイルス病研究会の委員の変更についてお知らせします。令和㸱年度からの委員は次の通りです。 
 



!"#;;" !"
"

! 植物ウイルス病研究会委員 
! ! ! 代! ! 表㸸㕥木信弘 
! ! ! 会計幹事㸸近藤秀樹  
! ! ! 地区委員! 北日本㸸! 磯貝㞞㐨! 佐㔝輝男! 畑谷㐩児! 藤! 晋一 
! ! ! ! ! ! ! ! 㛵! 東㸸! 奥田! 充! 久保田健嗣! 夏秋啓子! 山次康幸! 眞岡哲夫 
! ! ! ! ! ! ! ! 西日本㸸! 大島一㔛! 小林括平! 近藤秀樹! 㕥木信弘! 㛵根健太㑻 
! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! ! 三瀬和之! 竹下! 稔 
#
>2,# �Ü"@�̃ �–�Ý�«$S%Ê'2��b6ä&0°6� #
第 �� 回㸦平成㸱年㸲月㸳日㸬東京農業大学㸧 

㸯㸬 ウイルス分㢮の現状と問㢟点 
㸯㸧 植物ウイルス㸸㒔丸敬一 
㸰㸧 細菌・菌㢮ウイルス㸸山下修一 
㸱㸧 動物ウイルス㸸大谷! 明 

㸰㸬 植物ウイルス病研究おける㑇伝子構造解析とその意義 
㸯㸧 植物ウイルス㑇伝子の構造と機能㸸上田一㑻 
㸰㸧 弱毒ウイルスの特性と㑇伝子構造㸸西口正通 
㸱㸧 植物ウイルス㑇伝子形質転換植物の基礎と応用研究㸸奥㔝哲㑻 
㸲㸧 㑇伝子組み替え植物のウイルス病抵抗性㸸㞴波成任 

 
第㸰回㸦平成㸳年㸲月㸴日㸬大㜰府立大㸧 

㸯㸬 東南アジアと日本の植物ウイルス病 
㸯㸧 東南アジアに発生するマメ㢮ウイルス病㸸亀谷満朗 
㸰㸧 東南アジアに発生するイネウイルス病とその㜵㝖㸸日比㔝啓行 
㸱㸧 東南アジアに発生する㔝菜㢮ウイルス病㸸藤沢一㑻 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 動物ウイルスについて考える㸸畑中正一 

㸱㸬 植物ウイルスの㑇伝子解析の現状と問㢟点 
㸯㸧 Cucumovirusの㑇伝子解析と分㢮㸸㧗浪洋一 
㸰㸧 ブロムモザイクウイルスの㑇伝子解析㸸古沢! 巌 
㸱㸧 Cryptovirusの㑇伝子解析㸸夏秋知英 

 
第㸱回㸦平成㸶年㸲月㸳日㸬九州大学国㝿ホール㸧 

㸯㸬 西南団地で問㢟にされている植物ウイルス病研究の現状と問㢟点 
㸯㸧 サトウキビのウイルス病㸸花田! 薫 
㸰㸧 サツマイモのウイルス病㸸㓇井淳一 
㸱㸧 カンキツのウイルス病㸸岩波! 徹 

㸰㸬 特別講演! 潜伏感染㸸森! 良一 
㸱㸬 植物ウイルス由来のタンパク質に㛵する研究の現状と今後の展望 

㸯㸧 外被タンパク質の機能㸸桑田! 茂、㧗浪洋一 
㸰㸧 移行に㛵与するタンパク質の機能㸸渡辺㞝一㑻 
㸱㸧 ポリメラーゼタンパク質㸸㫽山㔜光 

 
第㸲回㸦平成 ���� 年㸳月㸰㸱日㸬北海㐨農業試㦂場㸧 

㸯㸬 北海㐨の植物ウイルス病 
㸯㸧 テンサイそう根病㸸㰻藤美奈子 
㸰㸧 ジャガイモウイルス病の検定㸸佐藤仁敏 
㸱㸧 北海㐨における主要作物のウイルス病とその㜵㝖㸸萩田孝志 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 新興感染症としてのウイルス性ダニ脳炎の疫学㸸㧗島㑳夫 

㸱㸬 ワークショップ 
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㸯㸧 植物ウイルス病の病原をどう呼ぶか㸫和名、英名、略号などの使い方㸸大木! 理 
㸲㸬 植物ウイルス抵抗性の分子生物学 
! 㸯㸧アラビドプシスにおける �&�0�9抵抗性㸸㧗橋英樹 

㸰㸧 ササゲ㸫CMV システムにおける㑇伝子対㑇伝子説㸸柄澤! 明 
㸱㸧 トマトのToMV 抵抗性㑇伝子の解析㸸本吉總男・大森! 拓 

 
第㸳回㸦平成㸯㸰年㸲月㸳日㸬倉敷市立美術㤋㸧 

㸯㸬 ウイルスの変異と進化 
㸯㸧 植物レオウイルスの昆虫媒介に㛵与するタンパク質とその機能㸸大村敏博 
㸰㸧 カピロウイルスゲノムの構造と分子変異㸸吉川信幸 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 An evolutionary view of plant virus identification: Adrian Gibbs 

㸱㸬 最近話㢟のウイルス・ウイロイド病 
㸯㸧 果樹のウイロイド病㸸伊藤! 伝 
㸰㸧 日本に発生する begomovirus (Geminiviridae) の種とその分子的特徴㸸大貫正俊 
㸱㸧 メロン㯤化えそウイルスを中心としたトスポウイルスの日本での発生㸸加藤公彦 

㸲㸬 ウイルス・宿主相互作用 
㸯㸧 ブロモウイルスの宿主㐺応㸸三瀬和之 
㸰㸧 植物ウイルスの増殖をサポートする宿主因子の検索㸸石川㞞之・山中拓哉・吉井基泰・内藤! 哲 

㸳㸬 特別記事 
㸯㸧 植物ウイルス分㢮の最近の動き㸸大木! 理 

 
第㸴回㸦平成㸯㸲年㸲月㸴日㸬大㜰府立大学㸧 

㸯㸬 最近話㢟の植物ウイルス病 
㸯㸧 近年問㢟になっているトスポウイルス病害㸸奥田! 充 
㸰㸧 レタスビックベイン病に㛵わるウイルス㸸笹谷孝英 
㸱㸧 チューリップ微斑モザイク病と条斑病㸦仮称㸧㸸守川俊幸 

㸰㸬 バイオテクノロジー 
㸯㸧 基礎・応用研究への利用を目指したハイポウイルスの㑇伝子改良 

㸱㸬 特別講演 
㸯㸧 微生物の宿主・臓器特異性㸸サルモネラの一血清型㸦Salmonella Enteritidis㸧とニワトリの㛵係㸸㤿

場栄一㑻・笹井一美・谷! 浩行・深田恒夫 
㸰㸧 Cis- and trans-acting regulatory elements required for Potato virus X replication㸸Kim, K.-H. 

㸲㸬 植物ウイルス抵抗性の分子機構 
㸯㸧 Cucumis figareiのウイルス抵抗性㸸小堀! 崇 
㸰㸧 キュウリモザイクウイルス−シロイヌナズナ系におけるウイルス抵抗性反応㸸㧗橋英樹 
㸱㸧 TMV 感染タバコにおける㐣敏感反応㸸大橋祐子 

 
第㸵回㸦九州大学国㝿ホール㸬平成㸯㸴年㸱月㸱㸯日㸧 

㸯㸬 ウイルス・ウイロイドの㑇伝的多様性と宿主㐺応 
㸯㸧 ウイロイドの病原性と宿主㐺応㸸佐㔝輝男 
㸰㸧 国内のカンキツが保毒するウイロイドと温州萎縮ウイルスグループの多様性㸸伊藤㝯男 
㸱㸧 ヤマノイモに発生する potyvirusの多様性と起源㸸藤! 晋一 

㸰㸬 特別講演 
㸯㸧 Analysis of Cucurbit-Infecting Tobamoviruses and Plant Virus Sequencing in Korea㸸Ryu, K. H. 
㸰㸧 タンパク質構造の柔軟性、動きと機能発現機構㸸渡㑓啓一 

㸱㸬 植物ウイルス分㢮の動向 
㸯㸧 植物ウイルス分㢮についての最近の動き㸸大木! 理 

㸲㸬 植物とウイルスの相互作用 
㸯㸧 ウイルス由来㓄列を利用した多㔜㑇伝子発現系に㛵する研究㸸松尾直子・橋本千種・市橋! 茜・平

塚和之 
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㸰㸧 RNAサイレンシングがウイルス㛫相互作用に及ぼす影㡪㸸園田昌司 
㸳㸬 九州・沖縄のウイルス病 

㸯㸧 南九州におけるパッションフルーツのウイルス病について㸸岩井! 久・尾松直志 
㸰㸧 弱毒ウイルスを利用したサツマイモ帯状粗皮病の㜵㝖㸸山崎修一・㓇井淳一・花田! 薫 
㸱㸧 トマト㯤化葉巻ウイルス病! トマト㯤化葉巻ウイルス病の現在及び新系統発生の可能性㸸上田㔜文 
㸲㸧 媒介虫の生態特性に基づいたトマト㯤化葉巻病の㜵㝖技術㸸小川恭弘・内川敬介・嶽本弘之・石井

貴明・行徳! 裕・古家! 忠・江口武志 
 
第㸶回㸦北海㐨大学学術交流会㤋㸬平成㸯㸶年㸴月㸴日㸧 

㸯㸬 北海㐨のウイルス病 
㸯㸧 マクロアレイによる全ジャガイモウイルスの同時検出法㸸眞岡哲夫 
㸰㸧 ユリのウイルス病㸸佐々木! 純 

㸰㸬 植物耐病性強化に向けた研究 
A. 抵抗性㑇伝子の利用 
㸯㸧 カプシクム属植物のウイルス抵抗性機構の解析㸸㕥木一実・村井! 淳・冨田㯇子・浜田博幸・三浦 

由㞝 
�%����弱毒ウイルス 
㸯㸧 異なる蛍光色素でタグしたウイルス利用による混合感染と干渉作用の解析㸸㧗橋! 翼・吉川信幸・

夏秋知英 
㸰㸧 ZYMV 弱毒株製剤を利用したキュウリモザイク病の㜵㝖㸸小坂能尚・梁! 宝成・安原壽㞝 
㸱㸧 果樹㢮紋羽病菌の病原力を低下させるマイコウイルス㸸兼松聡子・吉田幸二・松本直幸 

㸱㸬 特別講演 
㸯㸧 Development of multivirus resistant plants by using catalytic antibody: Lee Sukchan 

㸲㸬 転写後型ジーンサイレンシング機構からウイルス病㜵㝖へのアプローチ 
㸯㸧 Cucumovirusのサプレッサー㑇伝子と病徴発現㸸後藤一法・小堀! 崇・増田! 税 
㸰㸧 ベゴモウイルスのサプレッサーと病徴発現㸸今! 辰哉・池上正人 
㸱㸧 RNAサイレンシングによるテンサイそう根病の抵抗性㸸I. B. Andika・玉掛秀人・近藤秀樹・玉田哲

男 
㸲㸧 Tobamovirusに起因するトマトとピーマンモザイク病の㜵㝖㸸津田新哉 

 
第㸷回㸦倉敷市��平成㸰㸮年㸲月㸰㸷日㸧 
! 植物ウイルスとマイコウイルスの接点 

㸯㸧 植物におけるRNA サイレンシングの移行と拡大㸸西口"正通・A3"H3"G3"Y*VJ0)"E*c05 
㸰㸧 Fungal RNA silencing pathways and mycovirus-mediated alterations of fungal-plant pathogenic interactions㸸

Donald L. Nuss 
㸱㸧 Mycovirus vs. fungal individualism㸸Naoyuki Matsumoto 
㸲㸧 分節型ラブド様ウイルス、ランえそ斑紋ウイルスの分子生物学的および分子系統学的解析㸸近藤秀

樹・前田孚憲・玉田哲男 
㸳㸧 イネと昆虫を宿主とするイネ萎縮ウイルス㸸清水! 巧・大村敏博 
㸴㸧 Viruses, symbiosis and mutualism㸸Malrilyn J. Roossinck, Ping Xu, Luis Marquez, and James Susaimuthu. 
㸵㸧 ブロモウイルス感染シロイヌナズナにおける全身えそ病徴発現機構㸸三瀬和之・岩橋福松・猿渡洋

介・林! 瑞恵・樽林大樹・乾! 裕江・藤崎恒喜・海㐨真典・奥㔝哲㑻 
㸶㸧 Identification and characterization of fungal host factors interacting with RNA dependent RNA polymerase of 

Fusarium graminearum virus (FgV)-DK21㸸Sun-Jung Kwon, Kyung-Mi Lee, Jisuk Yu and Kook-Hyung 
Kim.  

 
第 ���� 回㸦京㒔テルサ! 平成㸰㸰年㸲月㸰㸯日㸧 

㸯㸬 ウイルス感染により誘起される病徴の発現機構 
㸯㸧 トバモウイルスの感染によるタバコのモザイクパターン形成機構㸸平井克之・久保田健嗣・望月知

史・津田新哉・㣤! 哲夫 
㸰㸧 トマトモザイクウイルス L11Y 系統感染タバコ植物におけるクロロシス誘導㸸大西! 純・平井克之・
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神田絢美・宇杉富㞝・㣤! 哲夫・津田新哉 
! ! 特別講演 
! ! β�&������ �W�K�H���S�D�W�K�R�J�H�Q�L�F�L�W�\�� �I�D�F�W�R�U���R�I���7�<�/�&�&�1�9���� �L�Q�W�H�U�D�F�W�V���Z�L�W�K���$�6���� �W�R���D�O�W�H�U���O�H�D�I�� �G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W���D�Q�G�� �V�X�S�S�U�H�V�V�� �V�H�O�H�F�W�L�Y�H��

�M�D�V�P�R�Q�L�F���D�F�L�G���U�H�V�S�R�Q�V�H�V�����<�D�Q�J�����-��-�<�������,�Z�D�V�D�N�L�����0�������0�D�F�K�L�G�D�����&�������0�D�F�K�L�G�D�����<�������=�K�R�X�����;�����D�Q�G���&�K�X�D�����1��-�+���� 
㸱㸧 メロンえそ斑点ウイルスの複製㓝素 p29が誘起する「えそ」の発病機構㸸望月知史・平井克之・神

田絢美・大西! 純・大木健広・津田新哉 
㸲㸧 CC-NBS-LRR型抵抗性タンパク質によるトバモウイルス外被タンパク質認識と局㒊病斑形成㸸小林

括平・冨田㯇子・㛵根健太㑻・坂本! 勝 
㸰㸬 海外侵入・新興・再興ウイルス・ウイロイド病 

㸯㸧 本㑥における plum pox virusの発生㸸前島健作・㞴波成任 
㸰㸧 トマト退緑萎縮ウイロイドの発生とその特性㸸松下㝧介・松浦昌平・宇杉富㞝・小塚玲子・津田新

哉 
㸱㸧 ウリ㢮退緑㯤化ウイルスの同定と㑇伝的特徴について㸸奥田! 充 
㸲㸧 ジャガイモモップトップウイルス㸫25年ぶりの再発生と㜵㝖戦略の基本的な考え方㸫㸸眞岡哲夫 
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㸯㸬 植物ウイルスの病徴の誘導 
㸯㸧 㸰種ウイルスのシナジズムと局㒊干渉㸸竹下! 稔・小泉恵美子・㔝口眞季子・古屋成人・土屋健一 
㸰㸧 ポテックスウイルスによる全身壊死病徴の発現機構㸸小松! 健・橋本将典・山次康幸・㞴波成任 
㸱㸧 CMV によるモザイク病徴の発現メカニズム㸸望月知史 
㸲㸧 CMV-Y サテライトRNAによる㯤化誘導メカニズム㸸志村華子・増田! 悦 

! ! 特別講演㸯 
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! ! �,�&�7�9第㸷次報告書での植物ウイルスの分㢮㸸大木! 理 

㸰㸬 植物ウイルス病に対する新技術 
㸯㸧 数理モデルを利用した植物ウイルス生態の理解㸸宮下脩平 
㸰㸧 人工DNA 結合タンパク質を用いたウイルス耐病性植物の創出㸸世良貴史 
㸱㸧 レクチン抵抗性㸸新規な植物ウイルス耐性システム㸸山次康幸・前島健作・尾㛵丈二・小松! 健・

㞴波成任 
㸲㸧 潜在性ウイルスを利用した㞴㜵㝖ウイルス病制御のためのワクチンウイルス㛤発㸸吉川信幸・滝! 文

希・加藤貴央・田村㢧裕・山岸紀子・Li Chunjiang・夏秋知英 
㸳㸧 ウイルスタンパク質の機能解析に基づくイネへの強度抵抗性付与㸸大村敏博・清水! 巧・一木珠樹・

笹谷孝英・Wei Taiyun 
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㸯㸧 Virus intracellular movement: Utilizing the host intracellular trafficking network. Richard S. Nelson, Amr 
Ibrahim, James E. Schoelz. 

㸰㸧 Molecular mechanisms of intra- and intercellular movement of a dianthovirus. Masanori Kaido 
㸱㸧 The P1 protease modulates potyviral replication and host defense responses.Fabio Pasin, Hongying Shan, 

Carlos D. Ordo–ez, Mingmin Zhao, Sandra Mart’nez-Turi–o, Bernardo Rodamilans, Carmen Sim—n-Mateo 
and Juan Antonio Garc’a. 

㸲㸧 Spatial and temporal evolution of potyviruses . Kazusato Ohshima 
㸳㸧 Yeast as a genetic platform to explore plant virus�±�K�R�V�W���L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�����I�U�R�P���µ�R�P�L�F�V�¶���W�R���I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O���V�W�X�G�L�H�V�� Peter D. 

Nagy. 
㸴㸧 Molecular mechanisms of RNA silencing suppression by flexiviruses. Yukari Okano. 
㸵㸧 Mycoviruses in fungal crop pathogen Sclerotinia sclerotiorum. Daohong Jiang. 
㸶㸧 Mycoviruses of the rice blast fungus, Magnaporthe oryza. Hiromitsu Moriyama. 
㸷㸧 How to engineer useful mild strains for cross protection, using potyvirus as an example. Shyi-Dong Yeh 

and Tzu-Tung Lin. 
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㸯㸮㸧 Highly activated RNA silencing via strong induction of dicer by one virus can interfere with the replication 
of an unrelated virus. Sotaro Chiba and Nobuhiro Suzuki. 
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㸯㸧 ラズベリー㯤化ウイルスの花粉伝染㸸磯貝㞞㐨 

㸰㸧 ブドウとカキから新たに検出されたウイルス・ウイロイド㸸伊藤㝯男!

㸱㸧 ウメ輪紋ウイルスの宿主範囲と伝染リスク㸸㘽和田聡・延原! 愛・川合! 昭・西尾! 健!
㸲㸧 イネ縞葉枯ウイルスの多発要因の解明と新たな㜵㝖対策への取り組み㸸奥田!充・柴!卓也・平江㞞

宏!
㸳㸧 㟷しその生産地におけるシソモザイクウイルスと媒介虫シソサビダニの発生生態㸸久保田健嗣・多々

良明夫!
㸴㸧 ダイズ栽培化で㑅抜されたかもしれないクローバ葉脈㯤化ウイルス抵抗性について㸸中原健二・山

田哲也!
㸵㸧 トランスジェニックモデル植物を用いた植物ウイルス病発症機構の解析㸸寺田!忍・Bhor Sachin 

Ashok・望月知史・舘田知佳・㛵根健太㑻・田谷萌㤶・Islam Shaikhu・中村瑞生・三好沙季・八丈㔝

孝・小林括平! !
㸶㸧 植物RNAウイルスの複製機構㸸兵㢌! 究!
㸷㸧 テンサイ㯤化病とニンジン㯤化病に㛵与するウイルスの生物学的・㑇伝的特性㸸吉田直人・玉田哲

男!
㸯㸮㸧ポストゲノム時代の病原ウイルス探索の現状と課㢟㸸㛵根健太㑻
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