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１． はじめに 
 ウイルスはしばしば植物の大量枯死を引き起こし，農作物への感染による経済損失は世界

で 300 億ドルに達する（Jones and Naidu 2019）。ウイルスは，ゲノムサイズが小さく宿主内で

急速に増殖し，短期間で瞬く間に病気を広げる。カビや細菌と異なり，宿主に寄生しなけれ

ば増殖できない絶対寄生性であり，宿主のエネルギーを使ってしか増殖できないため，これ

まで病気を引き起こすような負の側面に着目し，研究が行われてきた。 
一方，自然界においてウイルスが野生植物にどの程度感染し，影響を与えているのかにつ

いての研究は限られている（Roossinck and García-Arenal 2015; Roossinck et al. 2015）。その理

由として，ウイルス自体は目に見えず，病徴があっても生理障害との区別が難しいこと，全

てのウイルスに共通の配列がないため未知のウイルスを検出する有効な手法がなかったこと

などがあげられる。しかし近年，次世代シーケンサーの発達により，網羅的にウイルスを検

出する手法が確立されてきた（Roossinck et al. 2012; Roossinck 2015a; Nagano et al. 2015）。そ

の結果，野生植物から次々と未知ウイルスが検出されるとともに，病徴を示さずにウイルス

に感染している例が多く報告されている（Prendeville et al. 2012; Roossinck 2015b; Hasiów-
Jaroszewska 2021）。自己増殖できないウイルスにとって，宿主を駆逐することは種の存続の

上で必ずしも有利な戦略ではない。宿主個体数が限られた自然環境では，宿主を生かしつつ

自らも増殖する戦略のほうが，進化的に有利であると考えられる（May and Anderson 1983; 
Remold 2002）。ウイルスは，自然界の中で野生植物とどのように相互作用し宿主を駆逐せず

共存しているのだろうか。環境が大きく変動する季節環境下で，1 個体の宿主に感染し続ける

ウイルスの研究から見えてきたのは，必ずしも寄生的・共生的といった一定の関係ではなく，

その関係が環境とともに変化する姿である。本総説では，自然生態系における植物とウイル

スの相互作用について季節性に着目し，その最新の知見を紹介する。 
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２． ウイルスの長期感染 
植物は，一度感染したウイルスを排除する機構を持たない。そのため，感染個体は生涯ウ

イルスを保持することになり，多年生植物の場合は，それが何年にもわたる。例えば，リン

ゴ・ブドウなどの樹木においても，ウイルスの長期感染が報告されており，モモの木に感染

した Plum pox virus では，13 年に渡り一度感染したウイルスが樹木の枝全体に広がっている

ことが塩基配列の解析で明らかになっている（Jridi et al. 2006）。また，多年生のジャガイモ

やイチゴ，ニンニクなどでは，栄養繁殖個体を苗として用いるため，一度ウイルスが感染す

ると苗を通して次世代にも伝わる。 
農業生態系においては一年生植物が耕作地の約 70％を占め（Pimentel et al. 2012），農作物

を中心に進んできた植物ウイルスの研究の多くは一年生植物を対象にしたものが多い。一方，

地球上で現在知られている維管束植物約 24 万種 （Judd et al. 2002）のうち，一年生植物は全

種の 6%，草本だけに限っても 15%にとどまる（Poppenwimer et al. 2023）。つまり，ほとんど

の植物種は多年生植物である。このことから，自然生態系における植物とウイルスの相互作

用を理解するには，多年生植物で見られる長期感染にも着目することが重要であるが，その

知見は限られている。 
 

３． 相互作用の温度依存性 
ウイルスの増殖や病徴発現といった相互作用は，宿主植物側とウイルス側の要因に加え，

温度や土壌水分量，栄養状態などの環境要因の影響を受ける。温度は，その中でも季節で大

きく変化する因子の１つである。植物とウイルスの組み合わせごとに，ウイルスが増殖しや

すい温度（増殖至適温度）を表１にまとめた。表中の多くの組み合わせで 25℃前後がウイル

スの増殖が早い，あるいは蓄積量が多くなる至適温度である。例えば，キャベツでの，カブ

モザイクウイルス（Turnip mosaic virus: TuMV）の増殖至適温度を 13-33℃の温度域で調べた

研究では，13-28℃の間では温度上昇とともにウイルス蓄積量が増加し，23℃と 28℃で最も多

くのウイルスが検出された（Chung et al. 2015）。しかし，33℃では 23℃と 28℃よりウイルス

量が抑制された。もっともウイルス量の増殖が少ない 13℃の低温では全身にウイルスが広が

るまで 28℃の時の 5 倍以上の時間がかかった （Chung et al. 2015）。ジャガイモでの Potato 
virus Y （PVY）の増殖を 12-35℃について調べた研究では，12℃と 35℃では全身感染がみら

れず，植物全体にウイルスが広がるまで 20℃で 14.0 日，28℃で 5.7 日かかった（Choi et al. 
2017）。一方，オオムギと Soil-borne wheat mosaic virus（SBWMV）の組み合わせの場合，よ

り低い温度が至適温度となっている（Ohsato et al. 2003）。プロトプラストを用いた実験で，

15，17，20，22，25°C のうち，17℃でもっともウイルスの増殖量が多くみられた。筆者らは，

至適温度が一般的な温度より低い理由として，秋から翌春にかけて冷涼な気候で生育する宿

主植物に適応した結果ではないかと考察している（Ohsato et al. 2003）。 
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多くの植物とウイルスの組み合わせで，温度が高くなると宿主のウイルスに対する抵抗性

が上がり，結果として新しく展開する葉では病徴が回復する現象が知られている。この現象

はヒートマスキング（heat masking）と呼ばれている。例えば，前出のキャベツと TuMV の温

度実験では，ウイルスの増殖が抑えられた 13℃で病徴がなく，18-28℃で病徴があり，33℃で

は病徴が弱いという，比較的ウイルス量と病徴が相関する関係が見られた（Chung et al. 2015）。
タバコとキュウリモザイクウイルス（Cucumber mosaic virus: CMV）の例では，接種初期（6 日

目）は低温（18℃）より高温（28℃）で最もウイルスが多く，病徴も量に比例して，高温で強

かったが，接種 28 日後には逆転し，上位葉の高温環境でウイルス量が少なくなっていた（Zhao 
et al. 2016）。つまり，ヒートマスキング（病徴回復）には一定の時間が必要となってくる。 

温度依存性がどのように制御されているのか，その分子メカニズムが徐々に明らかになっ

てきている。Cymbidium ring spot virus（CymRSV）を接種した N. benthamiana 植物は，15，21，
24℃で 2 週間以内に枯死するが，27℃では症状の減弱が見られる（Szittya et al. 2003）。Szittya
ら（2003）は，この現象が RNA サイレンシングというウイルスのゲノム RNA を配列特異的

に切断するという宿主の防御機構が関与していることを示した。RNA サイレンシングが， 
27℃で働きウイルス量を減少させることで，病徴発現を弱めたのである。その証拠に， 27℃
ではウイルスの RNA が切断され発生する短い断片の siRNA の量が増加していた。一方で，

サイレンシングは低温では働かず，病徴発現も温度に依存して大きく変化する（Szittya et al. 

表１．ウイルスの増殖至適温度 

ウイルス 宿主植物 実験温度域 実験期間 至適温度 文献
Soil-borne wheat

mosaic virus
(SBWMV)

Hordeum vulgare  L.
cv Minorimugi

15, 17, 20, 22,
25℃

48h 17℃
 Ohsato et al.

2003

Tobacco mosaic virus
(TMV)

Nicotiana tabacum
16, 20, 24, 28, 32,

34, 36℃
22 days 24℃

Lebeurier and
Hirth 1966

Tomato bushy stunt
virus (TBSV)

Nicofiana
benthamiana

21, 27, 32℃ 18h 27℃
Jones et al.

1990

Turnip mosaic virus
(TuMV)

(Brassica
campestris )

Chinese cabbage
13,18,23,28,33℃ 30 days 23, 28℃

Chung et al.
2015

Turnip mosaic virus Brassica napus 24, 28℃ 3 days 28℃
Amari et al.

2021

Turnip mosaic virus Arabidopsis halleri
10℃/5℃,

 25℃/20℃
 (明期/暗期)

28 days 25/20℃
Honjo et al.

2025

Potato virus Y
(PVY)

Solanum tuberosum
L. cv. Chu-Baek

12, 16, 20, 24, 28,
32, 35℃

17 days 28℃ Choi et al. 2017
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2003）。また， Citrus psorosis virus （CPsV）を果樹スイートオレンジ（Citrus sinensis）の苗

に接種した場合 26℃/18℃（明/暗）より 32℃/26℃でウイルス蓄積量が少なく，若い葉での病

徴が緩和され，ウイルス量と病徴の強さが関係していることが分かった。さらに，ウイルス

由来の短鎖 RNA が 32℃/26℃で増加していたことから，より高い温度でサイレンシングが活

性化され，ウイルス蓄積量の抑制が起こった（Velázquez et al. 2010）。このように RNA サイ

レンシングは，ウイルスに対する植物防御において重要な役割を果たし，病徴発現とも関係

する（Voinnet 2001）。一方，Nicotiana benthamiana では tomato ringspot virus （ToRSV）によ

る病徴回復が 21℃では見られず，27℃の高温で見られ，これがウイルス RNA の減少ではな

く， 宿主タンパク質 AGO1 を介したウイルスゲノムである RNA2 の翻訳抑制に起因するこ

とが報告されている（Ghoshal and Sanfaçon 2014）。ヒートマスキングは，ウイルスの翻訳レ

ベルでの制御によっても引き起こされるようである。 
 

４．生態系での植物とウイルスの関係 
４−１．野生植物のモデルとしてのハクサンハタザオ 
それでは，植物が実際に生育する自然環境下では，植物―ウイルスの相互作用はどのよう

に変化しているのだろうか。上述の一定環境下で示されたように，温度によりウイルス量や

病徴が異なることから，気温が大きく変動する野外環境下においても，感染個体内でウイル

スとの相互作用は季節によって変化することが予想される。 
筆者らは，年間を通して相互作用の季節性を研究するため，冬季も落葉せず１年中葉をつ

ける常緑多年生の草本ハクサンハタザオ（Arabidopsis halleri （L.） O'Kane & Al-Shehbaz 
subsp. gemmifera （Matsum.） O'Kane & Al-Shehbaz）を研究対象とした。ハクサンハタザオ

は，4 月から 5 月に開花し，種子繁殖を行うとともに，伸ばした花茎に空中ロゼットを形成

し，そこから不定根を出しクローンでも繁殖を行う。2 倍体でゲノムが解読されており，モ

デル植物シロイヌナズナの近縁種であるため，配列情報から遺伝子の機能が推定でき遺伝子

発現応答の解析が可能な野生のモデル植物として有効である（Honjo and Kudoh 2019）。 
植物の応答を遺伝子発現レベルで網羅的に解析する RNA-seq は，着目する形質を絞るこ

となく，一度に植物の状態を把握できる有効な手段といえる。植物が実際に生育する環境に

適用する場合は，環境や植物の遺伝的なばらつきが問題となるが，多検体を対象とすること

で精度よく解析できる。筆者らは，安価でハイスループットな RNA-seq 法を構築し，フィ

ールドトランスクリプトームの研究を進めている。 
 

４−２．宿主内でのウイルスの動態 
ハクサンハタザオに感染するウイルスの種数は，RNA-seq を用いた網羅的ウイルス検出に

より，現在 5 種を報告している（Kamitani et al. 2016; Kamitani et al. 2017; 本庄ら 2025）。こ

のうち，カブモザイクウイルス（Turnip mosaic virus: TuMV）は，兵庫県多可郡のハクサン

ハタザオ調査地で 27.4%-57%の感染率を示す（Kamitani et al. 2016; Honjo et al. 2020; Otsubo et 
al. 2025）。また，宿主範囲が比較的広く，主要な農作物ウイルスの 1 つでもあるが，ハクサ
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ンハタザオに対しては 44％が無病徴感染である（Kamitani et al. 2016）。プラスの一本鎖

RNA をゲノムにもち，この 3’末端に poly A 配列を持つことから，通常の RNA-seq 法でも検

出可能である。 
筆者らは，ハクサンハタザオとそれに感染する TuMV を対象に，自然生育地でのウイルス

―宿主相互作用を明らかにするため，同じ個体から 3 年間週 1 回の RNA-seq データから

TuMV の配列解析を行った。正確にはクローン繁殖で増えた別個体がパッチ状に広がってお

り（図 1A），その中から同じ個体由来のクローンをサンプリング対象とした。その結果，

TuMV のゲノム配列は宿主個体ごとに異なる一方で，同一個体（クローン）から得られる配

列は 3 年間でほとんど変わらなかった。つまり，一度の感染イベントで感染した TuMV が 3
年にわたり入れ替わらず存在していることが分かった（図 1B）。 

図１．TuMV に感染したハクサンハタザオと TuMV の全ゲノム配列の系統樹 

A. TuMV に感染したハクサンハタザオのパッチ。明確な病徴は見られない。B. 個体
1-9 は, ハクサンハタザオの自然集団から RNA-seq により得られた TuMV の配列。個
体 1-3 は 1.5-3 年にわたり継続サンプリングを行い, サンプル ID は個体番号とサンプ
リング日で表記した。個体 4-9（緑）は１回のみのサンプリング。TuMV の RNTRa6
株(宿主はミヤガラシ Rapistrum rugosum)を外群とした。それ以外は, 日本とアジア, ヨ
ーロッパから得られたハクサンハタザオ以外の植物由来の TuMV 配列。(Honjo et al. 
2020 を改変) 

A B 



植物科学最前線 16:189 (2025) 

MN. Honjo - 6 
BSJ-Review 16:189 (2025) 

ウイルスの蓄積量は，新しく展開する葉で冬に抑制されるという季節変化があることが分

かった（Honjo et al. 2020）。葉位ごとにウイルスの蓄積量を調べた結果，12 月，4 月，6 月

ではどの葉位でも同程度のウイルスが蓄積していたが，2 月は上位葉でウイルスの蓄積量が

下位葉の 1/10,000 の量であった（図 2）。感染個体を低温（15°C/5°C，明/暗）に移動すると

新規展開葉の TuMV 量が減少し，再び暖温（25 °C/15 °C，明/暗）に移すと増加することか

ら，冬は低温により新規に展開する葉でのウイルスの増殖を抑えていると考えられた。春の

温度上昇とともに 4 月以降はウイルスが個体全体に同レベルまで増加し，新規展開葉にもウ

イルスが広がる。開花後に形成される空中ロゼットにもウイルスが広がることで，栄養繁殖

を介してクローン個体に伝播する。 

 
４−３．遺伝子発現応答の温度依存性 

このような季節によるウイルス蓄積量の違いは，植物の遺伝子発現応答にどのような影響

を与えるのだろうか。春分・夏至・秋分・冬至の 4 季節に感染個体と非感染個体から葉を採

取し，トランスクリプトーム解析を行った。その結果，TuMV の感染に対するハクサンハタ

ザオの遺伝子発現応答にも季節性があることが分かった（Honjo et al. 2020）。春分のサンプ

リング時の日平均気温は約 7℃で，解析に用いた葉では他の季節と比べてウイルス量が少な

い個体が多くみられた。徐々に気温が上昇し始める早春であり，ウイルスが植物体内で全身

へ拡がりつつある段階に相当すると考えられた。この時期に感染と非感染で発現差が検出さ

れたのは 14 遺伝子で，いずれも感染個体で発現量が高く，病害応答や全身獲得抵抗性に関

わる GO が有意にエンリッチしていた。具体的には，サリチル酸応答に関わる

AhgWRKY70，AhgNIMIN1 や AhgPR2 が含まれていた。サリチル酸はウイルスをはじめ，細

菌や真菌の感染でも誘導され病原体に対する防御として機能することが知られ，上述の遺伝

図２．ハクサンハタザオ個体内の TuMV 量の分布の季節変化 

葉の組織内の TuMV 量を葉位ごとに RT-qPCR で定量。最も気温が低い２月に上位葉（若
い葉）でウイルス量が少なかった。縦軸は log スケールのため、冬は下位葉に比べ上位葉
のウイルス量は約 1/10000 に抑えられている。(Honjo et al. 2020 を改変) 
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子はこの防御誘導の過程で発現が上がることが

知られている。一方，秋分にはこれらの遺伝子

の有意な発現上昇は検出されず，ウイルス特異

的な防御応答 RNA サイレンシングに関わる

AhgAGO1 や AhgAGO2，AhgRDR6 など複数の

遺伝子が発現上昇していた。これらの結果か

ら，遺伝子発現レベルでの防御応答が季節によ

って異なることが明らかとなった。さらに，秋

分には発現低下する遺伝子が多く検出され，例

えばフラボノイド合成に関わる GO がエンリッ

チしていた。実際に，秋から冬に蓄積するアン

トシアニンが感染個体では全く見られない（図

3）。アントシアニンは，ストレスで誘導さ

れ，強光下での光合成装置や DNA 酸化傷害の

緩和（Zeng et al. 2010）や抗酸化の作用

（Ferdinando et al. 2012; Naing and Kim 2021）な

ど複数の機能が報告されている。また，ウイルスに対しては，フラボノイドが感染力の抑制

に効果があるという報告もある（French et al. 1991; French and Towers 1992; Inukai et al. 
2023）。そのため，感染によりアントシアニンの蓄積阻害が，ハクサンハタザオにとって何

らかの負の影響があるのか，今後の研究が期待される。一方，夏至と冬至には発現変動遺伝

子が検出されなかったことから，ウイルス感染に対する植物の応答には季節性があることが

示された。 
 

４−４．長期低温の影響 
実際に，ハクサンハタザオへのウイルス感染は個体の成長にどの程度影響を与え，季節的

な違いがあるのだろうか？感染個体と非感染個体を作出し，低温（10/5℃，明期/暗期）と暖

温（25℃/20℃，明期/暗期）で栽培して，その応答を比較した。ウイルスの接種は，野外か

ら採取した TuMV 感染個体の葉をバッファー内で破砕し，その澄み液を用いて行った。こ

れを，カーボンの粉（カーボランダム）で葉に軽く傷をつけながら塗布することで，感染個

体が作出できる。非感染個体は，バッファーだけをカーボランダムで傷つけながら接種する

という Mock 処理を行い作出した。 
28 日間，暖温で育てた TuMV 接種個体では全身にウイルスが広がるとともに，モザイク

病斑や壊死の病徴，クロロフィル量の減少が現れた。一方，低温で育てた個体ではウイルス

の蓄積量は少なく，外見上の病徴や成長阻害も見られないことが分かった（Honjo et al. 
2025，図 4）。これは気温が低い冬季にウイルス量が抑えられることと矛盾しない。 
次に，ウイルス感染による遺伝子発現への影響を２つの温度で比較した。同じ条件・サン

プリング日に採取した感染個体と非感染個体の発現量を，全遺伝子で比較し，統計的に発現

量が異なった遺伝子を TuMV による発現変動遺伝子とした。 

図３．TuMV 感染個体と非感染個体
のアントシアニン蓄積量の違い 

ハクサンハタザオは、気温が下が
る晩秋から冬にかけて赤紫色の色
素アントシアニンを蓄積するが、
TuMV に感染した個体ではアント
シアニン蓄積が見られない。 
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低温の感染初期（8 日目）は光合成関連の遺伝子で発現低下がみられたが，28 日には感染

と非感染での発現差がなくなり， 回復が見られた。また，ストレス応答関連の遺伝子の発

現上昇が持続していることが GO 解析から明らかになった。一方，暖温の感染個体では，28
日目には光合成関連（AhgLHCB など）や防御関連遺伝子が発現低下し，全体として長期の

感染で防御や光合成の発現応答が低下していることが示唆された。また，暖温で RNA サイ

レンシング経路の AhgAGO1，AhgAGO2 において 14 日目以降に発現上昇がみられた。一

方，低温では 28 日目まで発現誘導が見られなかった。この結果から，RNA サイレンシング

が春分（日平均温度 7℃）にはみられず，秋分（日平均温度 20℃）に見られたのは，低温で

ウイルス感染による発現誘導性が低いことが１つの理由と考えられる。 
野外の感染個体の多くは，感染から時間が経ち，接種 28 日後の遺伝子発現状態により近

いと考えると，低温で発現変動遺伝子が少なく，一方暖温では防御や光合成機能関連の遺伝

子で発現低下することは，野外での結果と矛盾しない。相互作用は必ずしも一定ではなく，

冬のウイルス抑制時期があることで，宿主の病徴や成長の回復がみられ，結果としてウイル

スが宿主を駆逐するような完全寄生的な関係ではなく，長期の感染系が成り立っているので

はないかと考えている。 

 
５． おわりに 

本稿では，自然環境下において植物とウイルスの相互作用に季節性がみられることを紹介

した。ブドウ園で Grapevine Red Blotch Virus (GRBV)の動態を調べた最近の研究では，ブド

ウの無病徴の個体からも比較的高濃度のウイルスが検出されたことや，6 月に比べ 10 月に

ウイルス蓄積量が増加するという季節性を報告している（Kahl et al. 2022; Flasco et al. 
2024）。他の植物とウイルスの相互作用にも季節性がある可能性が高く，今後の研究が期待

される。 

図４ TuMV 接種個体と非接種個体(Mock)の接種 28 日目の様子 

A. 接種後暖温で育てた個体と低温で育てた個体の様子。B. 暖温の接種個体で見ら
れたモザイク病斑 C. 暖温の接種個体の新芽が白化した様子。低温下ではこのよう
な病著は現れなかった (Honjo et al. 2025 を改変) 
 

A B C 
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実際の野外では， 植物は気温の変化だけでなく，日長の変化や，氷点下での凍結ストレ

ス・真夏の高温ストレスなど，年間を通して多様な環境ストレスにさらされる。実験環境下

では，ウイルス感染により植物のストレス抵抗性を弱める例がある一方， 凍結・乾燥耐性

が高まるという報告（Xu et al. 2008）もある。したがって，自然環境下でウイルス感染が年

間を通じて宿主のフィットネスに与える影響を評価することは重要である（de Andrés-Torán 
2025）。さらに，生物間相互作用の観点からは，農業生態系においてウイルス感染植物には

媒介昆虫がより誘引されたり，媒介昆虫の産子数が増える例が多く報告されている

（Eigenbrode et al. 2018; Mauck and Chesnais 2020）一方で，筆者らはハクサンハタザオの自然

生育地で TuMV に感染した個体で媒介昆虫アブラムシの数が少なく，ウイルスがアブラムシ

の産子数を抑えるという宿主への正の効果を与える例も発見している（Otsubo et al. 
2025）。自然生態系の中でウイルスと植物が共進化の結果，どのような相互作用を構築して

いるのか，植物の生活史や生物間相互作用も含め，今後さらに研究が進展することが期待さ

れる。 
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