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略語⼀覧 

 

CP   coat protein 

CMD   carrot motley dwarf 

CMoMV  carrot mottle mimic virus 

CMoV   carrot mottle virus 

CtRLV   carrot red leaf virus         

CtRLVaRNA  CtRLV-associated RNA 

MP   movement protein 

ORF   open reading flame 

RdRP   RNA-dependent RNA polymerase 

RNP            Ribonucleoprotein 

tlaRNA             Tombusvirus-like associated RNA 
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1.  緒論 

 

1.1. Carrot motley dwarf (CMD) 

 

 Carrot motley dwarf（CMD）は, ニンジン（Daucus carota subsp. sativus）の⽣産における最

も重要な病害の⼀つである. 罹病すると葉に斑紋を伴う⻩化や⾚化が⽣じて⽣育が不良とな

り, 根重および種⼦量の著しい低下を引き起こす（Costa et al., 1975; Howell and Mink, 1979; 

Stubbs, 1948; Watson, 1960; Watson and Serjeant, 1964）. 本病は 1940 年代にオーストラリアの

メルボルンで初めて報告され, ニンジンフタオアブラムシ（Cavariella aegopodii, willow-

carrot aphid）によって媒介されるウイルス病であることが明らかとなった（Stubbs, 1948）. 

現在, 欧州（Menzel et al., 2008; Morton et al., 2003; Watson, 1960）, 北⽶（Howell and Mink, 

1974;  Krass and Schlegel, 1974; Murant, 1975; Stubbs, 1956）, 南⽶（Costa et al., 1975）, オセア

ニア（Stubbs, 1948; Tang et al., 2009; Waterhouse, 1985）, 南アフリカ（Gungoosingh-Bunwaree 

et al., 2009）および⽇本で報告されており（Ohki et al., 1979; ⼩室・⼭下, 1956）, これらの

国に限らず世界的に広く分布すると考えられている（Koike et al., 2002）. CMD はニンジン

の他, パセリ（Petroselinum crispum）においても確認されている（Frowd and Tomlinson, 

1972; Meunier and Verhoyen, 1987; Naseem et al., 2014）. 

  本病の病原体は当初, 永続伝搬性の“carrot motley dwarf virus”とされた（Stubbs, 1952）. そ

の後病原体の性状に関わる解析がなされ, アブラムシによって媒介されるウイルスの他, 汁

液接種が可能な別種ウイルスの存在が明らかとなり, それぞれ carrot red leaf virus（CtRLV, 

ニンジン⻩化ウイルス）および carrot mottle virus（CMoV, ニンジン斑紋ウイルス）と名付

けられた（Watson and Serjeant, 1964）. 病名の‘motley’は, 特有の斑紋症状を⽰すことに加え, 

複数の病原体が関与することも包括することできる（Watson et al., 1964）. このため, CMD

は CtRLV と CMoV の混合感染によって引き起こされる, 葉の斑紋症状および萎縮症状を⽰

す病名として⽤いられてきた. 
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 本病の病原体は上記の 2 種と考えられていたが, 分⼦⽣物学的な解析⼿法の発展により, 

さらに多くの病原体が関与することが明らかとなった. 例えば, オーストラリアにおいては, 

CMoV と同様の遺伝⼦構造を有する新規の Umbravirus属ウイルスが報告され, carrot mottle 

mimic virus（CMoMV, ニンジン斑紋ミミックウイルス）と名付けられた（Gibbs et al., 

1996b）. 1998 年には⽶国カリフォルニア州において, CMD に関わる新規ウイルス様の病原

体が発⾒された. 同 RNA 種は先に報告のあった beet western yellows virus-associated RNA

（ST9aRNA; Chin et al., 1993; Falk and Duffus., 1984）と類似することから, carrot red leaf virus-

associated RNA（CtRLVaRNA, ニンジン⻩化ウイルス随伴 RNA）と命名された（Watson et 

al., 1998). さらに近年では CMoV および CMoMV に随伴するサテライト RNA が⾒出されて

いる（Menzel et al., 2009b）.  

 本病の媒介者はニンジンフタオアブラムシとされるが, 同種に加え, ニンジンアブラムシ

（Semiaphis heraclei; Ohki et al., 1979; ⼩室・⼭下, 1956）やモモアカアブラムシ（Myzus 

persicae; Naseem et al., 2016）によって媒介されるウイルスも確認されている. 後者のニンジ

ンフタオアブラムシおよびモモアカアブラムシが媒介するパセリ由来のウイルスについて

は, 分⼦系統学的にニンジン由来英国株と遠縁であることが⽰されている（Naseem et al., 

2016）. 

 

 以上, CMD は３種のウイルスまたはウイルス様 RNA, すなわち CtRLV, CMoV または

CMoMV および CtRLVaRNA が複合的に感染し, 葉の斑紋症状をはじめとする多様な症状を

引き起こすウイルス病である. CMD に関与するウイルスおよび RNA は CtRLV の存在下で

のみ, アブラムシによって永続的に媒介される. この観点から, 本病はその病原体として

CtRLV が核となる, ウイルスおよび RNA による複合感染症と定義することができる.  
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1.2. Carrot red leaf virus (CtRLV) 

 

1.2.1. 分類 

 CtRLV はソレモウイルス科（Solemoviridae）のポレロウイルス属（Polerovirus）に属す

る（Huang et al., 2005; Sõmera et al,. 2021; Walker et al., 2021; Waterhouse and Murant, 1981）. 

師部組織に局在し（Murant and Roberts, 1979; Ohki et al., 1979）, セリ科植物に寄⽣性を有す

るニンジンフタオアブラムシによって永続的に媒介される（Elnagar and Murant, 1978a; 

Waterhouse and Murant, 1983）. 粒⼦は正 20 ⾯体で直径 22–25 nm とされるが（Murant and 

Roberts, 1979; Waterhouse and Murant, 1981）, その他にも約 27 nm（Ohki et al., 1979）や約 30 

nm（Watson et al., 1964）とする記載もある.  

 ポレロウイルス属は, 師部組織に局在する特徴を持ち, 現在ジャガイモ葉巻ウイルス

（Potato leaf roll virus, PLRV）をはじめとする 21 種が認められている. これまで,ルテオウイ

ルス属（Luteovirus）およびエナモウイルス属（Enamovirus）とともにルテオウイルス科

（Luteoviridae）に分類されていたが, RNA依存性 RNAポリメラーゼ（RNA-dependent RNA 

polymerase, RdRP）の機能ドメインに基づく再分類が検討された結果, ルテオウイルス属は

トンブスウイルス科（Tombusviridae）に, ポレロウイルス属およびエナモウイルス属はソレ

モウイルス科へ再編された（Scheets et al., 2020）. これにより, 現在ポレロウイルス属は, エ

ナモウイルス属, ポレモウイルス属（Polemovirus）およびソベモウイルス属（Sobemovirus）

の 3属と共に新たにソレモウイルス科として登録されている.  

 

1.2.2. 遺伝学的特性 

  CtRLV のタイプ株 UK-1（英国分離株）は全⻑ 5,723塩基の⼀本鎖 RNA（+）をゲノム

とし（Huang et al., 2005; GenBank accession no. AY695933）, ORF0-ORF5 および ORF3a の合

計 7 つの ORF を持つ（Fig. 1）. ORF0, ORF1 および ORF2 はゲノミック RNA から, ORF3a, 

3, 4 および 5 はサブゲノミック RNA から翻訳される. ORF2 は ORF1 下流に⽣じる-1 フレー
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ムシフトにより ORF1-2融合タンパク質として翻訳される. ORF3 と ORF4 はその領域の⼤

半を重複しており, 異なるフレームからタンパク質が合成される. ORF5 は ORF3 の終始コド

ンの読み過ごしにより ORF3 との融合タンパク質として翻訳される.  

 

 

 

 

 

  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 ORF0 はサイレンシングサプレッサー（28.6 kDa）, ORF1（68.2 kDa）はプロテアーゼお

よび VPg をコードする. ORF2 は ORF1 の融合タンパクとして翻訳され（ORF1-2; 116.9 kDa）

RNA 複製に関わるタンパク質をコードする. ORF3 は外被タンパク質（CP; 23.0 kDa）, 

ORF3a（5.0 kDa）および ORF4（21.3 kDa）は移⾏に関わるタンパク質（MP）をコードし

ている. ORF5 は ORF3 との融合タンパクとして翻訳され（77.2 kDa）, アブラムシ媒介や粒

⼦の安定性の他, 全⾝移⾏に関与する（Peter et al., 2009）.  
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1.2.3. ⽣物学的特性 

 本ウイルスがニンジンに引き起こす代表的な症状は, 葉の⾚化・⻩化ならびに萎縮である.  

CtRLV の単独感染時の⽣育への影響は⽐較的⼩さいが, 多くの場合は CMoV が随伴するこ

とによる CMD として発⽣し, この場合は激しい萎縮症状や斑紋を伴う強い⾚化・⻩化が⽣

じるとされる（Murant, 1974; Waterhouse and Murant, 1982）. CtRLV の宿主範囲は⼀部のセ

リ科植物に限られており, ニンジン, チャービル（Anthriscus cerefolium）, コリアンダー

（Coriandrum sativum）などに感染する（Stubbs, 1948; Watson et al., 1964; Watson and Falk, 

1994） . シャク（cow parsley; Anthriscus sylvestris）およびオオハナウド（cow parsnip; 

Heracleum lanatum）も CtRLV に対して感受性を持つことが確認されており（Watson et al., 

1964）, Stubbs（1948）は“carrot motley dwarf virus”がアジョワン（Ajwain, Trachyspermum 

ammi）, ドクニンジン（Conium, Conium maculatum）および Apium austral に感染することを

報告している.  

 本ウイルスは汁液接種では感染しないが, 接ぎ⽊により感染する（Stubbs, 1948）. 種⼦伝

染の有無についても⾔及されているが, 明瞭な証拠は残されていない（Lee et al., 2004; Oka 

et al., 2014; Watson and Serjeant, 1964; Watson et al., 1964）.  

 

1.2.4. ウイルス系統 

 ニンジンから分離される CtRLV はパセリには感染しないが, パセリにおいては CtRLV に

類似するウイルスが確認されている（Frowd and Tomlinson, 1972; Meunier and Verhoyen, 

1987; Naseem et al., 2014）. 本州で報告されている CtRLV もパセリ, ミツバ（Cryptotaenia 

canadensis subsp. japonica）およびセロリ（Apium graveolens）に対する感染性を持つことか

ら（Ohki et al., 1979; 藤永ら, 2010）, CtRLV には寄⽣性の異なる複数の系統が存在すると考

えられている. 
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1.3. Carrot mottle virus (CMoV) / Carrot mottle mimic virus (CMoMV) 

  

1.3.1. 分類 

 CMoV および CMoMV は共にアンブラウイルス属（Umbravirus）に属する（Gibbs et al., 

1996a, 1996b; Menzel et al., 2008; Watson et al., 1964）. 同属は近年トンブスウイルス科のカル

バスウイルス亜科（Calvusvirinae）に再編された（Walker et al., 2020）. アンブラウイルス

属ウイルスは⾃⾝の CP を持たず, ⾃然条件下においては常にポレロウイルス属またはエナ

モウイルス属と共存し, これらに粒⼦化されることでアブラムシにより媒介されるようにな

る.  

 

1.3.2. 遺伝学的特性 

 CMoV のタイプ株 Weddel（ドイツ分離株）のゲノムの全⻑は 4,193 塩基（Menzel et al., 

2008; GenBank accession no. FJ188473）, CMoMV のタイプ株 Australia（オーストラリア分離

株）は全⻑ 4,201塩基である（Gibbs et al., 1996; GenBank accession no. U57305）. ⼀本鎖 RNA

（＋）をゲノムとし, いずれも ORF1-ORF4 の合計 4 つの ORF を持つ（Fig. 2）. ORF1 およ

び ORF2 はゲノミック RNA から, ORF3 および 4 はサブゲノミック RNA より翻訳される. 

ORF2 は ORF1 の下流より-1 フレームシフトにより, 融合タンパク質として翻訳される. 

ORF3 と ORF4 はコード領域の⼤半を重複しており, 異なるフレームからタンパク質が合成

される. CMoV と CMoMV の ORF1-4 の推定アミノ酸配列の相同性は低く, ORF1 は 33.7–

34.5%, ORF2 は 68.1%–68.3%, ORF3 は 33.5%–34.6%, ORF4 は 57.1%–58.2%である（Menzel et 

al., 2008）. 

  CMoVまたは CMoMV の ORF1（34.2 kDa; 37.0 kDa）および ORF2 は, RNA複製に関わる

タンパク質をコードする. ORF2 は開始コドンを持たず, ORF1 との融合タンパク質として翻

訳される（95.9 kDa; 98.2kDa）. ORF3（28.9 kDa; 28.7 kDa）はウイルスゲノムとともにリボ

ヌクレオタンパク質複合体（Ribonucleoprotein, RNP）を構成し, 植物体における維管束組織
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を介した⻑距離移⾏や RNA の安定化に寄与する（Ryabov et al., 1999; Ryabov et al., 2001b; 

Taliansky et al., 2003）. また核移⾏シグナルおよび核外拠出シグナルを有し, 核⼩体のフィ

ブリラリンと相互作⽤する（Taliansky et al., 2003）. ORF4 にコードされるタンパク質はク

クモウイルス属（Cucumovirus）の 3a タンパク質と類似性を持ち, 細胞間移⾏に関わる

（30.8 kDa; 28.7 kDa; Ryabov et al., 1998）. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

1.3.3. ⽣物学的特性  

 アンブラウイルス属ウイルスは⾃⾝の CP を持たず, 混合感染するポレロウイルス属また

はエナモウイルス属ウイルスに粒⼦化および媒介を依存する. CMD においても CMoV は

CtRLV との共存下でのみアブラムシにより永続的に媒介されるようになる（Elnagar and 

Murant, 1978a; Watson et al., 1964; Waterhouse and Murant, 1983）. CMoV の宿主範囲は CtRLV
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とは異なり, Nicotiana clevelandii および N. tabacum に CtRLV の不在下で単独で全⾝感染し, 

キノア（Chenopodium quinoa）およびインゲンマメ（Phaseolus vulgaris）には局所病斑を⽣

じる（Murant et al., 1969）. CMoV の単独感染個体は, CtRLV の⾮宿主植物に対する CtRLV 

+ CMoV の混合感染個体を接種源としたアブラムシ接種の他, 汁液接種によっても得ること

できる. 

 アンブラウイルス属ウイルスが感染した植物体には特有の被膜構造が確認されている.  

CMoV については N. clevelandii において約 50 nm の球状のエンベロープ様の構造物が

（Murant et al., 1969; 1973）, その他のアンブラウイルス属ウイルスにおいても被膜構造が

観察されている（Cookbain et al., 1986; Falk et al., 1979b; Taliansly et al., 2003）. これらは

ORF3 によって形成される RNP と考えられており, 感染植物体における⻑距離移⾏や RNA

の安定化における役割を担う（Ryabov et al., 1998; Ryabov et al., 2001b; Taliansly et al., 2003). 

なお, CMoV については, RNA 分解酵素（RNase）に対する耐性を持つことも証明されてい

る（Murant et al., 1985）. 

 

1.3.4. サテライト RNA 

 アンブラウイルス属のウイルスには, いくつかのサテライト RNA が確認されている

（Demler and de Zoeten, 1989; Menzel et al., 2009b; Mulenga et al., 2020）. Groundnut rosette virus

（GRV, アンブラウイルス属）がラッカセイに引き起こす groundnut rosette disease において

は, サテライト RNA が重要な役割を担うことが⽰されており, rosette 症状の誘導のみならず, 

GRV が groundnut rosette assistor virus （GRAV, ポレロウイルス属 ）により粒⼦化され, マメ

アブラムシ（Aphis craccivora）によって媒介されるために必須であることが証明されてい

る（Murant et al., 1988; Murant, 1990; Robinson et al., 1999）. ⼀⽅, pea enation mosaic virus-2 

（PEMV-2, アンブラウイルス属）においては, サテライト RNA が混合感染することにより

症状が弱まることがわかっている（Demler et al., 1994）. ニンジンに感染するアンブラウイ

ルス属においても, 全⻑ 745 および 748塩基のサテライト RNA が CMoMV 感染パセリ（ギ
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リシャ産）および CMoV 感染ニンジン（ドイツ産）より⾒出されているが （Menzel et al., 

2009b）, CMD におけるこれらのサテライト RNA の役割は不明である. 

 

1.4. Carrot red leaf virus-associated RNA (CtRLVaRNA) 

 

1.4.1. 分類 

 国際ウイルス分類委員会において, subviral agent の polerovirus-associated RNAs に分類され

る. 本グループには CtRVaRNA の他, ST9aRNA および tobacco vein distorting virus-associated 

RNA（TVDVaRNA; Mo et al., 2011）が登録されているが, 近年 cucurbit aphid-borne yellows 

virus（CABYV; Campbell et al., 2020）や turnip yellows virus（Gaafar and Ziebell, 2019）への

随伴感染が確認されている. これらの RNA 種はその RdRP（ORF1b）にトンブスウイルス科

との類似性が⾒られることから, tombusvirus-like associated RNA (tlaRNA)が総称として提唱

されており（Campbell et al., 2020）, 本稿においてもそれを採⽤する. 

 

1.4.2. 遺伝学的特性 

 CtRLVaRNAのタイプ株である a25（⽶国株）は全⻑ 2,835塩基である. ⼀本鎖RNA（＋）

をゲノムとし, 複製関連遺伝⼦（ORF1a および ORF1b）と 500 塩基以上の⾮翻訳領域を持

つ（Fig. 3）. tlaRNA の ORF1a および ORF1b はゲノミック RNA より翻訳される. ORF1b か

らは, ORF1a の終始コドンの読み過ごしによる融合タンパク質が合成される. tlaRNA の報告

当初はサブゲノミック RNA に短い ORF を有することが想定されていたが, tlaRNA間で共

通性が⾒られないことから, 現在は ORF を持たない⾮翻訳性のサブゲノミック RNA として

機能すると考えられている（Campbell et al., 2020）. また ORF1b にコードされる RdRP にお

いて, トンブスウイルス科の旧カーモウイルス属（Carmovirus *現在はさらに 3 属に細分化

されている）が持つモチーフが⾒出されている（Chin et al., 1993）. CtRLVaRNA を含め

tlaRNA のゲノムには CP や MP がコードされていない. 
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1.4.3. ⽣物学的特性 

 細胞内の増殖は可能であるが（Campbell et al., 2020; Passmore et al., 1993）, 上述のとおり

⾃⾝のゲノムには複製に関与する遺伝⼦しか⾒出されておらず, ⾃然条件下においてはヘル

パーウイルスとなるポレロウイルス属ウイルスにその全⾝感染やアブラムシ媒介を依存す

る. 感染時における影響については ST9aRNA（Falk and Duffus, 1984）において詳細に解析

されており, 複合感染時にはビート⻄部萎⻩ウイルス（beet western yellows virus, BWYV）の

蓄積を⾼め, その症状も激化させることがわかっている（Passmore et al., 1993; Sanger et al., 

1994）. なお, ST9aRNA は CtRLV が感染するニンジンからも検出されている（Adams et al., 

2014）.  

 

1.5. その他の病原ウイルス 

 

 ニンジンの葉の⻩化や⾚化を引き起こすその他のウイルスとしては, クロステロウイルス

科（Closteroviridae）クロステロウイルス属（Closterovirus）に属するニンジン⻩葉ウイル

ス（carrot yellow leaf virus, CYLV）が知られる. 本ウイルスは⽇本において初めて報告され
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（⼭下ら, 1976）, その後欧州において確認されている（Adams et al., 2014; Menzel et al., 

2009a）. 

 近年英国において, 内部⿊変症状を⽰すニンジンについて次世代シーケンスを⽤いた解析

が⾏われ, 前述の CMD に関連するウイルス/RNA の他, CYLV および同属の新種ウイルス

（ carrot closterovirus-1 ） , ト ラドウ イ ル ス属（ Torradovirus ） の新種 ウ イ ル ス （ carrot 

torradovirus-1）, セクイウイルス属（Sequivirus）に属する parsnip yellow fleck virus （PYFV）

および未分類の 2 種が新たに⾒出され（carrot Ch virus-1 および carrot Ch virus-2）, 新たにコ

ルドウイルス属（Chordovirus）が設けられた（Adams et al., 2014）. 

 

1.6.  媒介者 

 

1.6.1. ニンジンフタオアブラムシ 

 CMD に関与するウイルスおよび tlaRNA は, CtRLV存在下でニンジンフタオアブラムシに

よって永続的（循環型）に媒介される（Elnagar and Murant, 1978a; Waterhouse and Murant, 

1983）. 本種の無翅⾍は体⻑ 1.5-2.8 mm で, ⻩緑, 緑⾊または⾚褐⾊を呈する. ⼀次寄主をヤ

ナギ科, ⼆次寄主をセリ科とする. 発⽣は気象条件に左右され, 冬期の気温が⽐較的⾼い場合

は翌年の発⽣が多く, 発⽣時期の降⾬量が多い年は発⽣量が少なくなる（Dunn, 1965; Dunn 

and Kempton, 1967）. 世界各国の温暖地域に広く分布し, 本病の他にも PYFV をはじめとす

る10種以上のセリ科に感染性を持つウイルスを媒介する. カルボン（C10H14O; 分⼦量150.22）

に誘引されることから, セリ科から⽣じる揮発性成分を認識していることが⽰唆されている

（Chapman et al., 1981）. 

 

1.6.2. その他の媒介アブラムシ 

 関東地⽅で確認された CtRLV は, ニンジンフタオアブラムシのみならずニンジンアブラ

ムシによる媒介も確認されている（Ohki et al., 1979; ⼩室・⼭下, 1956）. ⽶国産のパセリか
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らニンジンフタオアブラムシとモモアカアブラムシにより媒介される CtRLV とそれに随伴

して感染する CMoV および CtRLVaRNA が報告されているが, いずれもニンジン由来の株と

は遺伝学的特性または宿主範囲が異なることが⽰されている（Naseem et al., 2016）. 

 Cavariella属のうち C. pastinacae（Watson et al., 1964）と C . theobaldi（Murant, 1974）は

CtRLV を媒介する能⼒を持たない. その他に Stubbs（1948）はモモアカアブラムシ, チュー

リップネアブラムシ（Dysaphis tulipae）, Hyadaphis foeniculi および Macrosiphum属アブラム

シ（Stubbs, 1948）が, Costa et al.（1975）はマメクロアブラムシ（Aphis fabae）, Dysaphis 

aplifolia およびモモアカアブラムシが CtRLV を媒介しないことを確認している.  

 

1.7. ニンジン 

 

 ニンジンは世界中で栽培されるセリ科の作物である. 主に根部が⾷⽤として⽤いられ, ⽣

⾷⽤のみならず様々な⽤途に加⼯されて消費される. βカロテンやカリウムを豊富に含むこ

とから栄養供給において重要な役割を果たし, 1950 年代から 1990 年代にかけて世界の栽培

⾯積および⽣産量は約 4倍にまで増加した（Rubatzky et al., 1999）.   

 

 栽培種は⼆年性で, ⼀年⽬に根を肥⼤させて⼆年⽬に種⼦を形成する. ニンジンの祖先種

であるノラニンジン（wild carrot; D. carota subsp. carota や D. carota subsp. maximus等）は, 

根が⽩く肥⼤せず, しばしば花を出芽当年に咲かせる. 多くの栽培ニンジンは 9 対の染⾊体

を持ち（2n = 2x = 18）, 推定ゲノムサイズは 473 Mb でおおよそ 32,113 の遺伝⼦を持つとさ

れる（Iorizzo et al., 2016）. ⽇本や中国で主に栽培される⿊⽥五⼨系の推定ゲノムサイズ は

372 Mb であると報告されている（Wang et al., 2018）. 

 

 ニンジンの品種は欧州型（western）と東洋型（eastern/Asiatic）に分けられる（Rubatzky 

et al., 1999; 農⼭漁村⽂化協会, 2004）. いずれも中央アジアを起源とするが, 東洋型は現在の
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カザフスタン, キルギス, タジキスタン, トルクメニスタンおよびウズベキスタンの周辺にお

いて発展した⼀⽅, 欧州型は中央アジアに加えてトルコ東部において発展したと考えられて

いる（Vavilov, 1992）. 栽培化の歴史は明確ではなく, 紀元前 2000 年から 3000 年頃には種⼦

を⾹⾟料として利⽤していた（Andrews, 1949; Brothwell and Brothwell, 1969）. 根を可⾷部と

して利⽤し始めたのは 10 世紀以降であり ,中東や欧州を中⼼に記録が残されている

（Mackevic, 1932; Zagorodskikh, 1939）. 現在の主要な品種は橙⾊を呈するが, 栽培の起源を

遡ると原種は紫および⻩⾊であったことがわかっている（Banga, 1963）. 橙⾊のニンジンが

⽂献上に初めて登場するのは 17 世紀からであり, ノラニンジンと⻩⾊ニンジンとの交配に

より派⽣したと考えられている（Banga, 1963; Heywood, 1983; Rubatzky et al., 1999; Small, 

1978）. ⽇本国内においては 17 世紀頃に初めて記載され, 北海道へは 19 世紀に欧⽶より複

数の品種が導⼊された（北海道野菜史話研究会, 2015; 農⼭漁村⽂化協会, 2004）. 現在国内

においては欧州型を祖先とする橙⾊系が主流であるが, ⾦時⼈参など東洋型は中国より持ち

込まれたものと考えられている.  

 

 ⽇本国内のニンジンの主要産地としては, 北海道, 千葉および徳島県が挙げられる. 令和 2

年度のニンジンの国内収穫量 585,900 t のうち, 北海道はその 3割以上にあたる 183,200 t が

⽣産された（農林⽔産省, 2021）. 北海道内の令和 2 年度の⽣産量は, オホーツク管内の斜⾥

町（23,400 t）および美幌町（21,700 t） , ⼗勝管内の⾳更町（17,500 t）および幕別町

（15,000 t）, 上川管内の南富良野町（16,100 t）, 後志管内の真狩村（10,500 t）, 渡島管内の

七飯町（240 t, 春夏ニンジン 5,600 t）と道東から道南にかけてほぼ全域で作付けされており

（農林⽔産省北海道農政事務所, 2021）, その多くが 4⽉から 7⽉の間に播種され, 約 100 ⽇

程度の⽣育期間の後に収穫される. 
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1.8. CMD の発⽣⽣態と制御 

 

1.8.1. 発⽣や症状に関わる要因 

 本病を媒介するニンジンフタオアブラムシはヤナギ属植物を⼀次寄主とするが, 同属は病

原ウイルスに対して免疫性であることから, これらが直接的な伝染源となることはない. す

なわち本病の主要な伝染源は, ⼆次寄主のニンジンまたはノラニンジンならびにセリ科の野

草であると考えられている（Howell and Mink, 1977; Murant, 1975; Watson and Serjeant, 1964; 

Watson and Falk, 1994）.  

 症状の程度は気温や感染時期に⼤きく影響を受け（Stubbs, 1948; Watson and Serjeant, 

1964）, 低温条件下（15–20℃）で症状が強まるが, 気温の上昇（> 24℃）に伴って緩和また

は消失する（Koike et al., 2002; Stubbs, 1948）. 発⽣の規模は媒介者の発⽣消⻑と密接に関係

する. ⽣育の初期段階にアブラムシの⾶来がするような作型においては, 本病による影響が

さらに⼤きくなる（Stubbs, 1948; Watson and Serjeant, 1964）. ⼀⽅, アブラムシの発⽣が少な

くなる夏の⾼温期以降は, 本病による影響をほとんど受けない. また, 冬期の気温が⾼いとニ

ンジンフタオアブラムシの発⽣が多くなり, 翌年の発⽣が多くなることがわかっている

（Watson, 1960; Watson and Serjeant 1964）. また⽶国北⻄部や英国においては, 越冬したニン

ジン上でアブラムシが⽣存する可能性が⽰唆されている（Howell and Mink, 1977; Watson 

and Serjeant, 1964）. 

 

1.8.2. 収量への影響 

 本病に罹病すると根重が著しく低下する. オーストラリアで⾏われた試験では殺⾍剤の使

⽤により本病の発⽣が低減し, 最終的に総収量が 1.5倍, 規格内収量が 6.6倍近くまで増加し

た（Stubbs, 1948）. 英国で実施された試験においては, ⽣育初期の感染により根重が 0.4倍

にまで低下した（Watson, 1960; Watson and Serjeant, 1964）. 
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 本病は採種性にも⼤きな影響を及ぼし. 感染した⺟本は種⼦量が健全⽐ 9 割近く減少し, 

さらに⺟本の定植後の腐敗率も⾼まる（Stubbs, 1948）.  

 

1.8.3. 対策 

 本病の発⽣を低減させる⽅法としては, ウイルスを保毒したアブラムシの低減を⽬的とし

た殺⾍剤の散布（Koike et al., 2002; Stubbs, 1948; Watson and Serjeant, 1964）, 圃場に残存した

感染株の除去, 前作圃場から距離を設けることなどが挙げられる（Costa et al., 1975; Koike, 

2002）. 播種時期を遅らせることにより感染の影響を減らすこともできるが, 市場への供給

の⾯から推奨されない（Stubbs, 1948）. いくつかのニンジンの品種は耐病性を有すること

が⽰されており, これらの利⽤により影響を低減することができる（Costa et al., 1979; Koike, 

2002; Stubbs, 1948; Watson and Falk, 1994）.  

 

1.9. ウイルスとウイルス/RNA間の相互作⽤ 

 

1.9.1. ポレロウイルスとアンブラウイルス間の相互作⽤ 

 アンブラウイルス属ウイルスは, アブラムシによる媒介をヘルパーとなるポレロウイルス

またはエナモウイルスに依存する. 混合感染時にはより激しい症状を誘導するとともに, ヘ

ルパーウイルスの蓄積を⾼める（Barker, 1989; Mayo et al., 2000; Ryabov et al., 2001a; Zhou et 

al., 2017）. CMD においても, CtRLV は CMoV との混合感染時に症状が強くなることから, 

両者の関係は相乗的であると考えられている（Miller et al., 1997; Watson et al., 1964; 

Waterhouse and Murant, 1981）. アンブラウイルス属ウイルスは実験的に様々なヘルパーウイ

ルスとの混合感染を成⽴させることが可能である. 例えば CMoV は PLRVまたは BWYV と

N. clevelandii において混合感染し, これらヘルパーの蓄積を⾼める⼀⽅で（Barker, 1989）, 

PLRV と BWYV両種の媒介者であるモモアカアブラムシによって媒介されるようになるこ

とが報告されている（Barker, 1989; Waterhouse and Murant, 1983）. 
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 ポレロウイルスは単独では汁液接種をすることができないが, アンブラウイルスとの共存

下で可能となる（Barker, 1989; Falk et al., 1979a; Mayo et al., 2000; Ryabov et al., 2001a）. ただ

し, ⼀部の組合せに限られる. この現象にはアンブラウイルスの ORF4 が関与し, ポレロウイ

ルスが葉⾁細胞と師部組織間の移⾏を補助するためであることが⽰されている（Ryabov et 

al., 2001a）.  

 

1.9.2. ポレロウイルスと tlaRNA間の相互作⽤ 

 tlaRNA は⾃⼰複製能⼒を有するが, アブラムシによる媒介と植物体内の全⾝感染をポレ

ロウイルス属ウイルスに依存する. 混合感染時の影響は ST9aRNA において詳細に解析され

ており, BWYV とともに師部組織に局在しながらその蓄積を⾼め, 症状を激化させる

（Passmore et al., 1993; Sanger et al., 1994）. 
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2. 本研究の⽬的 

 

 2014 年, 北海道の⼗勝およびオホーツク総合振興局管内のニンジン圃場において, 葉の⻩

化や⾚化, さらに萎縮症状を⽰す個体が確認された. 同症状は, 本州で確認されているニンジ

ン⻩化病, また国外で重要病害として知られる CMD に類似していたことから, RT-PCR 法に

よる検定を⾏った結果, CtRLV および CMoV が検出された（吉⽥ら, 2015）. これらの試料

について CtRLVaRNA の検出を試みた結果, オホーツク地⽅の検体からのみ陽性反応が得ら

れた. このことから, 北海道においては CtRLV の単独感染によるニンジン⻩化病, またその

関連ウイルスまたは RNA との混合感染によって起こる CMD が発⽣しており, それぞれの

地理的分布が異なる可能性が⽰された.  

 

 本研究では, 北海道における CMD 関連ウイルスおよび RNA の地理的分布を明らかにす

るため, 2021 年にかけて圃場の観察や病原体の検定を実施した. さらに, 同定された 3 種の病

原体, すなわち CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA についてその遺伝学的特性および宿主範

囲について評価し, 国内外の株との⽐較を⾏った. 最後に, ニンジンをはじめとする各種セリ

科植物に対して⾏った接種試験の結果に基づき, CMD におけるウイルスおよび RNA の病原

学的な役割やこれらの病原体間の関係性について考察した. 
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3. 第 1 章 北海道に発⽣する CMD の特徴: 症状および病原体の地理的分布 

 

3.1. 背景 

 

 2014 年に実施した圃場調査の結果, 北海道では CtRLV の単独感染によるニンジン⻩化病, 

さらに CtRLV が CMoVまたは CtRLVaRNA と混合感染することによって起こる CMD が発

⽣していることが明らかとなった（Fig. 4）. 道内におけるこれらの病原体の地理的分布や

感染時の症状について明らかにするため, 発⽣実態の調査を⾏った.  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.2. 材料と⽅法 

 

3.2.1. 調査地点および試料採取 

 2014-2021 年にかけて, 道内 7 総合振興局管内（空知, ⽯狩, 胆振, 渡島, 上川, オホーツクお

よび⼗勝）の合計 37 圃場よりニンジンの葉または個体全体を採取した. ノラニンジンにつ

いては, ⽯狩および留萌管内の合計 5 地点より症状を呈する葉を採取した. ノラニンジン 11
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個体を含む計 147 検体を採取し, 病原体の検出に供試した. 新得町および斜⾥町の⼀部の圃

場においては, 圃場中の発⽣程度やその症状の観察を⾏った.  

 採取した葉については直ちに RNA 抽出に⽤いるか, 使⽤するまで-80℃で保管した. 接種

試験に使⽤するウイルスの接種源は, 感染個体から無保毒のニンジンフタオアブラムシを⽤

いて回収し, 維持した. 

 

3.2.2. アブラムシの採取 

 圃場調査時に確認されたアブラムシのうち, ニンジン上でコロニーを形成していた 3 種, 

ニンジンフタオアブラムシ, モモアカアブラムシおよびジャガイモヒゲナガアブラムシ

（Aulacorthum solani）を採取し, 健全なニンジンを⽤いて保毒状況を確認した後, ウイキョ

ウ（Foeniculum vulgare）上で増殖させた. これらを再度健全なニンジンに移植して飼育した.

ハスカップ（Lonicera caerulea）よりニンジンアブラムシを採取し, ニンジンへ移植するこ

とにより増殖を試みた.  

 

3.2.3. RNA抽出 

 植物組織からの RNA抽出には, RNAiso Plus および Fruit-mate™ for RNA Purification（いず

れもタカラバイオ株式会社）を使⽤し, その⼿順は製品プロトコールに準じた. イソプロパ

ノール沈殿後の RNA ペレットに⾊素沈着が⾒られた場合は, RNA Clean & Concentrator-5

（ザイモリサーチ社）により精製した. 抽出した RNA溶液は NanoDrop™ 2000c（サーモフ

ィッシャーサイエンティフィック社）により濃度および純度を計測し, 超純⽔により最終的

に 50 ng/μL に調整した.  

 

3.2.4. 病原ウイルスおよび RNA の検出 

 ウイルスの検出は PrimeScript™ One Step RT-PCR Kit Ver.2（タカラバイオ株式会社）を⽤

いて one-step RT-PCR により⾏った. 上記の抽出 RNA溶液 2 μL を⽤いて 10 μL の系で反応
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させた. 反応条件は以下のとおりとした: 逆転写反応として 50℃ 30 分, 94℃ 2 分の後, 1サイ

クル 94℃ 30秒, 60℃ 30秒, 72℃ 30秒の PCR を 35サイクル.  

 CtRLV の検出には, Huang et al.（2005）が作成した ORF2領域 624 bp（UK-1 を基準; Huang 

et al., 2005; GenBank accession no. AY695933）を増幅するプライマーセットを改変して⽤い

た: CL1-mod（5´- AAGGGAGAGCCYCAYAAAC -3´）/CL2-mod（5´- MASCTCGACTTTRA-

AACC -3´）.  

 CMoVまたは CMoMV の検出には, Vercruysse et al.（2000）が作成した ORF2領域 405 bp

（Weddel を基準; Menzel et al., 2008; GenBank accession no. FJ188473）を増幅するプライマー

セットを改変して⽤いた: Umbra-NNS-mod（5´- TGGWGTHCACAACAACTC -3´）/Umbra-

IBS（5´- AAGGCTTTGTACAACATTGG -3´）. 

 CtRLVaRNA の検出には, 同様に Vercruysse et al.（2000）の報告に基づき, ORF1b から⾮

翻訳領域を含む 487 bp（a25 を基準; Watson et al., 1998; GenBank accession no. AF020617）を

増幅するプライマーセット CRLVaRNA-1（5´- TCTAGTTTCTCTCAAGTTCCA -3´）/CRLVa-

RNA-3（5´- CCTCACCTRCCAATTATGG -3´）を⽤いた.  

 2014 年に英国産のニンジンから新たに検出されたトラドウイルス属（例: ニンジントラ

ドウイルス, carrot torradovirus 1, CaTV1）, クロステロウイルス属（例: ニンジン⻩葉ウイル

スおよび carrot yellow leaf virus）, セクイウイルス属（例: parsnip yellow fleck virus および

carrot necrotic dieback virus）およびコルドウイルス属（例: carrot Ch virus 1 および carrot Ch 

virus 2）の新規ウイルスも検出対象とした（Adams et al., 2014）. トラドウイルス属ウイル

スの検出には, CaTV1 分離株 H6（Adams et al., 2014）の RNA1 にコードされる RdRP領域 

371 bp （GenBank accession no. KF533719）および RNA2 にコードされる Vp35-Vp26領域 517 

bp（GenBank accession no. KF533720）を検出する同属の特異的検出プライマーを改変した

もの, すなわち To-1F-mod（5´- GCWGAYTAYTCMTCYTTTGATGG -3´）/To-1R-mod（5´- 

GGTACWGCVACHAGRTTGTCATC -3´）および To-2F-mod（5´- TGGGATGARKGTGATGT-

KCT -3´）/To-2R（5´- CWCCAGTCCACCAYTTRCA -3´）を⽤いた. 後者 3属の検出には, ニ
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ンジンに感染性を持つウイルスの配列情報を元に作成した以下のプライマーセットを使⽤

した: CL-7940-F（5´- CTYATGGTT-AARCGCGAYGC -3´）/CL-8404-R（5´- GTTMCCKATC-

CATGTGTTYG -3´）, Sequi-7765-F（5´- GACACAAGCGTGGAATCATG -3´）/Sequi-8296-R

（5´- CATCTGTCATGGTCACACCA -3´）, CCh-5526-F1（5´- GAGCCTTYATAGAGGAGCT-

CC -3´）/Ch-6052-R1（5´- TTRTTMKCAGCRAAGAGAGC -3´）. これら 3属のウイルスの陽

性対照には, ⼈⼯的に合成した RNA を⽤いた. すなわち, T7プロモーターを付与した部分配

列の cDNA を合成し（Integrated DNA Technologies）, CUGA® 7 in vitro Transcription Kit（株

式会社ニッポンジーン）により転写した RNA を健全なニンジンより抽出した RNA に混合

し供試した. 

 

3.3. 結果 

 

3.3.1. 北海道における CMD 関連ウイルスおよび RNA の地理的分布 

 各地より採取した栽培ニンジンおよびノラニンジンについて, CMD 関連ウイルスおよび

RNA の検定をおこなった. 2014 年に新たに報告された新規 4 属のウイルス（Adams et al., 

2014）については, 2014 年に採取した検体も同様に検定対象とした.  

 全 147検体の検定の結果, ほぼ全ての地域において CtRLV の発⽣が確認された（Table 1）. 

CMoV も 5 地域の試料から検出されたが（⽯狩, ⼗勝, 渡島, 留萌およびオホーツク）, ⼗勝

産の試料においては 34個体中 1個体からしか検出されなかった. CtRLVaRNA は局地的に発

⽣し, 沿岸の 3 地域（オホーツク, 留萌および渡島）のニンジンまたはノラニンジンから検

出された. ノラニンジンにおける感染は, 周囲のニンジン圃場の有無に関わらず確認され, ⼀

部の個体は越冬していることがわかった（Fig. 5）. CaTV1 は, オホーツクおよび渡島地⽅の

ニンジンからしか検出されず, その検出頻度は低かった（Table 1; Fig. 6）.  
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 CMoV の検出個体からは常に CtRLV が検出された（Fig. 7）. 同様に, CtRLVaRNA はほぼ

全ての個体において CtRLV および CMoV と混合感染しており, CtRLV への随伴性が⽰唆さ

れた. また, CaTV1 は単独感染も確認されたが, そのほとんどが少なくとも CtRLV と混合感

染していた. クロステロウイルス属, セクイウイルス属およびコルドウイルス属ウイルスは

検出されなかった. RT-PCR 産物のシーケンス解析により, 検出されたアンブラウイルス属

ウイルスには CMoMV が含まれなかった. 

 本調査で採取した検体の内, 構成因⼦の異なる圃場分離株 SN, HK, KT2, SH および HK2

（Table 1）を以降の試験で⽤いた.  

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 26 

3.3.2. 圃場における症状 

 試料採取圃場における観察結果と検定結果に基づき, CtRLV 単独によるニンジン⻩化病, 

また CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の三重感染による CMD が発⽣する圃場における症

状を以下にまとめた.   

 

 単独・混合感染に共通する症状は, 下位葉および中位葉の⻩化または⾚化および新葉の退

緑であった（Fig. 8）.  
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 感染個体は地上部・地下部ともに⼩さくなり（Fig. 9）, ⽣育の初期に感染したと思われ

る個体には著しい矮化がみられた（Fig. 10）. 症状は 7 ⽉上旬頃から確認され始め, それ以

降にはより明瞭となった. 特定の品種には葉に軽微な⻩化が⽣じるだけであった（Fig. 11）. 
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 ニンジン⻩化病の罹病株, すなわち CtRLV の単独感染個体は下位葉の葉縁から⾚化や⻩

化症状が⽣じていた. 三重感染個体における症状はより激しく, 個体は萎縮し, 斑紋症状が下

位葉のみならず上位葉にも観察された. また, 症状の強い個体は下位葉が褐変または枯死し

ていた. 

 圃場単位でみると, ニンジン⻩化病は全⾯的に激しく発病することはなく, 圃場の⼊り⼝

や中腹に坪状や点状に散発した. ⼀⽅, 三重感染の発⽣圃場においては圃場全⾯に激しい発

病がみられることが多く, 症状やその程度は個体によって⼤きく異なった. これらの個体か

らは全 3 種の病原が検出されることがほとんどであったが, 稀に 2 種（CtRLV と CMoVま

たは CtRLVaRNA）または 1 種（CtRLV）しか検出されないことがあった. CaTV1 の感染に

よる特有の症状は本研究においては⾒出すことができなかった. 

 なお, 地上部の⾚化や⻩化は要素⽋乏や根部の障害（腐敗や⾷害）によっても⽣じるが, 

特に根の腐敗や⾷害に関連する症状は上位葉に強く⽣じる傾向にあった（Fig. 12）.  
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3.3.3. アブラムシによる媒介 

 ほとんどのニンジン圃場でコロニー形成が確認されたニンジンフタオアブラムシ（Fig. 

13）, モモアカアブラムシおよびジャガイモヒゲナガアブラムシの 3 種について, 上記圃場

分離株をウイルス源とした媒介試験を⾏った. なお, 北広島市のハスカップより採取したニ

ンジンアブラムシはニンジンに寄⽣性を⽰さず死滅したため, 本試験には供試しなかった. 

 上記 3 種のアブラムシを増殖させた後, ウイルス源 SN（CtRLV）, HK（CtRLV + CMoV）

および SH（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA）でアブラムシを増殖させ, 健全なニンジンに移

住させることにより接種を⾏った. その結果, ニンジンフタオアブラムシにおいてのみウイ

ルスまたは RNA の媒介能⼒が確認され, ウイルス源と同じウイルスまたは RNA が検出され

た. 回収された 3圃場分離株 SN, HK および SH は第 3 章の接種試験に⽤いた. 
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3.4. 考察 

 

 本調査の結果, 北海道では CtRLV の単独感染によるニンジン⻩化病が広く発⽣している

のに対し, CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の三重感染は特定の地域にしか発⽣していな

いことが明らかとなった. ニンジン⻩化病は圃場内で散発的にみられることが多かったのに

対し, 三重感染の発⽣圃場内の感染個体は, 遠⽅より⽬視で発病が判断できるほど症状が強

く, それが圃場全⾯に⾒られることがしばしばあった. このことから三重感染は単独感染よ

りも明らかに病原性が強く, CMoV および CtRLVaRNA の随伴感染が寄与していると考えら

れた. 

 CMD 関連因⼦のほか, CaTV1 もオホーツクおよび渡島地⽅の栽培ニンジンから検出され

た. 本ウイルスはニンジンフタオアブラムシとモモアカアブラムシの両種により媒介され, 

チャービルおよび N. benthamiana における病原性が確認されている（Rozado-Aguirre et al., 

2016）. 本ウイルスは, 国内ではアシタバ（Angelica keiskei）から検出されているが（Tokuda 

et al., 2019）, 本ウイルスのニンジンに対する病原性や, CMD への関与については今後詳細

に解析される必要があるだろう.  

 これまでに CtRLV の媒介者としていくつかのアブラムシ種が報告されている. 例えば, 本

州の関東で確認されたウイルスはニンジンフタオアブラムシに加え, ニンジンアブラムシに

よる媒介が確認されている（Ohki et al., 1979; ⼩室・⼭下, 1956）. また, ⽶国のパセリから

分離されたウイルスはニンジンフタオアブラムシとモモアカアブラムシによって媒介され

た（Naseem et al., 2016）. 北海道ではニンジンアブラムシがハスカップに発⽣することで知

られるが（⽔越, 1988; ⽥中ら, 1994）, 本試験において採取したものについてはニンジンに

対する寄⽣性を全く⽰さなかった. さらに, ニンジンに寄⽣性を⽰したモモアカアブラムシ

とジャガイモヒゲナガアブラムシについては, 媒介能⼒が確認されなかった. このことから, 

北海道における CtRLV およびその随伴感染ウイルスまたは RNA の媒介は, ニンジンフタオ

アブラムシが主体となっていると考えられる. 
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 本病の伝染源は, 越冬した栽培ニンジンやノラニンジンとされ（Howell and Mink, 1977; 

Watson and Falk, 1994）, ニンジンフタオアブラムシがニンジン上で越冬する可能性につい

ても⽰唆されている（Howell and Mink, 1977; Watson and Serjeant, 1964）. ⼀⽅, CtRLV はい

くつかの野草も宿主とし, 英国の報告によるとシャクやオオハナウドに（Watson et al., 

1964）, オーストラリアにおける報告では“carrot motley dwarf virus”がアジョワン, ドクニン

ジンおよび Apium austral に感染することが⽰されている（Stubbs, 1948）. このため, これら

のセリ科の野草についても伝染源となる可能性がある（Watson and Serjeant, 1964）. このう

ちシャク, オオハナウド, ドクニンジン, さらにセリ（water dropwort; Oenanthe javanica）は

北海道内にも広く⾃⽣するセリ科の野草である. 本研究において, 発⽣圃場周辺に⾃⽣する

セリ（3 圃場）およびオオハナウド（1 圃場）について CtRLV およびポレロウイルスの検

定（プライマーセット PoconF2/PoconR2 を使⽤; Yoshida and Tamada, 2019）を⾏ったが, い

ずれも陰性であった（データ未掲載）. またニンジンの他にニンジンフタオアブラムシが嗜

好性を⽰すセリ科栽培植物または野草は⾒出すことができなかったことから, 北海道におい

ては栽培ニンジンおよびノラニンジンが主要な伝染源としての役割を担っている可能性が

⾼い. 野草のウイルス保毒状況については, 本病の伝染環について理解を深めるための重要

な情報であることからさらに検討する必要がある. 
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4. 第 2 章 CMD に関与するウイルスおよび RNA の遺伝学的特性に関わる解析                        

  

4.1. 背景 

 

 北海道では CtRLV の単独感染によるニンジン⻩化病と, CMoVまたは CtRLVaRNA との

混合感染によって起こる CMD が発⽣することが明らかとなった . ニンジン⻩化病や CMD

は本州でも既に報告されているが, 病原体の遺伝的特性についての情報はほとんどない. 本

章では, 北海道で発⽣する病原体の遺伝⼦配列を決定し, 国内外のウイルス株との分⼦系統

学的な関係について解析を⾏った.  

  

4.2. 材料と⽅法 

 

4.2.1. ウイルスまたは RNA源 

 道内で採取した圃場分離株 SN（CtRLV, 新得町産）, HK（CtRLV + CMoV, 函館市産）, 

SH（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA, 斜⾥町産）, KT2（CtRLV + CMoV, 北広島市産, ノラニ

ンジン由来）, HK2（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA + CaTV1, 函館市産）について, 感染ウ

イルスのゲノム配列の解析を⾏った. KS（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA + CaTV1, ⼩清⽔町

産）については CaTV1 の遺伝⼦解析にのみ供試した.  

 

4.2.2. シーケンス 

 各ウイルスおよび RNA の部分配列を Table 2 に⽰したプライマーを⽤いた one-step RT-

PCR により増幅し, 5′または 3′末端のプライマーアニール領域を除く配列の決定を⾏った. 

反応試薬およびその系は第 3 章（3.2.4.）と同じとし, 標的領域の⻑さに応じて伸⻑時間を

調節した. 得られた cDNA断⽚は NucleoSpin® Gel and PCR Clean-up（マッハライ・ナーゲル

社）により精製し, pGEM T-Easy vector（プロメガ社）に挿⼊することでクローン化した.  
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 シーケンス反応は BigDye Terminator v. 3.1（サーモフィッシャーサイエンティフィック

社）を⽤いて⾏い, ABI 3730xl DNA analyser（アプライドバイオシステム社）上で 3また 4

クローンについて解析をした. 上記反応および配列の決定は北海道システム・サイエンス株

式会社に委託した.  

 

4.2.3. 分⼦系統学解析 

 得られた塩基配列は MEGA 6 （Tamura et al., 2013）に予め搭載された CLUSTAL Wプロ

グラム（Higgins et al., 1994）により解析を⾏った. GenBank 上の登録配列との⽐較には

BLASTn および BLASTp を⽤いた. 

 分⼦系統解析には PhyML v. 3.0（Guindon et al., 2010）を使⽤し, 解析に適⽤する分⼦進化

モデルは jModelTest v. 2.0（Darriba et al., 2012）により選択した. 得られた系統樹は FigTree 

v. 1.4.0（Rambaut, 2012）により出⼒した.  
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4.3. 結果 

 

4.3.1. CtRLV の遺伝学的特性 

 北海道のニンジンから検出された CtRLV（SN, HK, SH および KT2）について, 両末端を

除くゲノム配列を決定した（GenBank accession nos. LC434061–LC434064）. その結果, SN, 

SH および KT2 についてはタイプ系統 UK-1（Fig. 1; Huang et al., 2005; GenBank accession no. 

AY695933）と同じ⻑さの 5,273 bp であると推定された（Fig. 1）. HK については ORF5 の

5′側にシトシンが 3塩基含まれたことから, 5,276 bp であると推定された. いずれのウイル

ス株も ORF0 から ORF5までの 7 つの ORF を有していた.  

 各 ORF の推定アミノ酸配列は英国系統 UK-1 と⾼い相同性を⽰した. すなわち, ORF0 は

96.8%–98.0%, ORF1 は 98.1%–98.2%, ORF2 は 99.0%–99.1%, ORF3a は 100%, ORF3 は 99.0%–

100%, ORF4 は 96.8%–97.9%および ORF5 は 97.1%–98.2%（Table 3）であった. 英国において

近年検出されたウイルス株（Adams et al., 2014）とも⾼い相同性を⽰し, 北海道産のウイル

スとの相同性は, ORF0 は 92.0%–93.2%, ORF1 は 95.3%–95.8%, ORF2 は 98.5%–99.0%, ORF3a

は 100%, ORF3 は 94.2%–99.0%および ORF4 は 94.3%–97.9% であった.  

 次に, CtRLV の ORF1-2領域の塩基配列全⻑を⽤いて分⼦系統学解析を⾏った. その結果, 

北海道産のニンジンから検出された CtRLV はいずれもタイプ系統 UK-1 と同じクレードに

属した（Fig. 14）. ⼀⽅, ギリシャにおいてノラニンジンから検出された wild carrot red leaf 

virus-RL1（WCtRLV *暫定種; GenBank accession no. LT615231）およびヤブジラミ属植物

（Torilis arvensis subsp. a rvensis）より検出された torilis crimson virus-RL5（TCrV *暫定種; 

GenBank accession no. LT615235）はそれぞれ単系統によるクレードを形成し, いずれもブー

トストラップ値 100 で⽀持されていた（Fig. 14a）. このことから, セリ科植物に発⽣するポ

レロウイルスには, ニンジンに感染する CtRLV の他, 複数の種または系統が存在することが

⽰唆された. なお, 栽培ニンジンに発⽣する CtRLV は 2グループに分けられ, それぞれのク

レードはブートストラップ値 69または 100 で⽀持された（Fig. 14b）. 
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 ⽶国産のパセリから検出された CtRLV の RdRP部分配列（210 bp; GenBank accession no. 

LN554262; Naseem et al., 2016）との相同性⽐較の結果, 塩基配列は 71.9%–72.9%, 推定アミ

ノ酸配列で 79.7%であり, ⽐較的低い相同性を⽰した.  
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4.3.2. CMoV の遺伝学的特性 

 北海道のニンジンから検出された CMoV（HK, SH および KT2）について, 両末端を除く

ゲノム配列を決定した（GenBank accession nos. LC434065–LC434067）. その結果, いずれに

ついてもタイプ分離株Weddel（Menzel et al., 2008; GenBank accession no. FJ188473）と⽐較

して挿⼊または⽋失は確認されず, 全⻑は 4,193 bp であると推定された. これらは, Weddel と

同様に 4 つの ORF を有していた（Fig. 2）. 各 ORF の推定アミノ酸配列は同タイプ分離株と

⾼い相同性を⽰した. すなわち ORF1 は 94.7%, ORF2 は 97.3%–98.2%, ORF3 は 92.5%–93.6%, 

ORF4 は 98.9%–99.3% であった（Table 4）.  

 次に, ORF1-2領域の塩基配列全⻑を⽤いて CMoV の分⼦系統学的な関係について推定し

た. その結果, 北海道の CMoV はいずれも Weddel と同じクレードに属したが, 英国で報告さ

れた S5（Adams et al., 2014）とは異なるグループに属する可能性が⽰された（ブートスト

ラップ値 66; Fig. 15）. ギリシャにおいて, ノラニンジンから検出された wild carrot mottle 

virus-RL1-Um（暫定種, GenBank accession no. LT615232）は単系統によるクレードを形成し, 

ブートストラップ値 100 で⽀持された. 

  ⽶国産のパセリから検出された CMoV の RdRP の部分配列（408 bp; GenBank accession no. 

LN554261; Naseem et al., 2016）との相同性⽐較の結果, 塩基配列は 75.2%–76.1%, 推定アミ

ノ酸配列は 79.3%–80.7%であった.  
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4.3.3. CtRLVaRNA の遺伝学的特性 

 北海道で検出された CtRLVaRNA（SH および HK2）について, 両末端を除くゲノム配列

を決定した. その結果, いずれも 2,834 bp であることが推定され, ⽶国で報告された a8 およ

び a25（Watson et al., 1998; GenBank accession nos. AF020616, AF020617）と同様に ORF1a お

よび ORF1b の 2 つの ORF を有していた （Fig. 3; GenBank accession nos. LC434069 and 

LC434070）. 

 SH および HK2 の各 ORF のアミノ酸配列の相同性は⽐較したところ, 各 ORF の推定アミ

ノ酸配列は ORF1a は 90.4%, ORF1b は 95.5% であった. SH と a8または a25 の各アミノ酸配

列を⽐較した結果, ORF1a はそれぞれ 98.2%または 91.2%, ORF1b はそれぞれ 90.4%または

95.5%であった. 同様に HK2 と a8または a25 の各アミノ酸配列を⽐較した結果, ORF1a はそ

れぞれ 89.5%または 95.6%, ORF1b はそれぞれ 95.1%または 98.3%であった. ⽶国で報告され

た alpha, beta および gamma の 3 分離株（GenBank accession nos. KM486095, KM486096, and 

KM486092; Campbell et al., 2020）についても SH および HK2 と⾼い相同性を⽰し, ORF1a は

89.0%–97.8%, ORF1b は 93.9%–98.5%であった（Table 5）. ⽶国産のパセリから検出された

Sigma（GenBank accession no. KM486093; Campbell et al., 2020）は SH および HK2 との相同

性が ORF1a においては 70.9%および 71.8%, ORF1b については 86.2%および 86.0%であった.  

 tlaRNA の ORF1a-ORF1b 領域の遺伝⼦配列を⽤いて分⼦系統解析を⾏った結果 , 

CtRLVaRNA は 2 つの主要なグループと, Sigma の単系統からなるクレードに分かれること

が⽰され（ブートストラップ値 93–100）, SH および HK2 はそれぞれの主要グループに属し

た（Fig. 16）. CtRLV や CMoV とは異なり, ギリシャ産のノラニンジンに由来する RL1-a

（GenBank accession no. LT608332）は SH と同じグループ I に属した（ブートストラップ値

93）. 

 英国産のニンジンから検出された CtRLVaRNA H19 の UTR 領域の部分配列（GenBank 

accession no. KF533715; Adams et al., 2014）は SH と 96.2%, HK2 と 96.9%と⾼い相同性を⽰

した. また, sigma と同様に⽶国産のパセリより検出された CtRLVaRNA の RdRP 部分配列
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（GenBank accession no. LN554263; Naseem et al., 2016）は, 塩基配列では SH と 74.6%, HK2

と 74.4%の相同性を⽰し, 推定アミノ酸では SH と 76.9%, HK2 と 76.0%の相同性を⽰した. 

また同株の配列は, sigma と塩基配列において 94.2%, 推定アミノ酸では 97.1%の⾼い相同性

が確認された.  
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4.3.4. CaTV1 の分⼦系統学解析  

 オホーツクおよび渡島管内のニンジンより検出された CaTV1 について, トラドウイルス

属特異的プライマー（Verbeek et al., 2012）により得られた RNA1（RdRP）および RNA2

（Vp35-Vp26）の部分塩基配列を⽤いて, 国内外で報告のあるウイルス株を含めた分⼦系統

解析を⾏った.  

 RNA1 に関わる解析の結果, 北海道産の CaTV1 はフランス産の F1-2（GenBank accession 

nos. KY636379）とともに⼀つのグループを形成した. ⼀⽅, 英国産の H6（Adams et al., 2014; 

GenBank accession no. KF533719）, ⽇本国内においてアシタバ（Angelica keiskei）より検出

された CTV1（Tokuda et al., 2019; GenBank accession no. LC436363）, ドイツ産のセロリ系統

（GenBank accession no. MK063924）はこのクレードには含まれず, 明瞭な分類傾向がみら

れなかった（Fig. 17a）.  

 RNA2 の分⼦系統学的関係は RNA１のものとは異なり, CaTV1 が単⼀のクレードを形成

し（ブートストラップ値 93; Fig. 17b）, さらに複数のグループに分けられた. 北海道産ニン

ジン由来のウイルス（GenBank accession nos. HK: LC515702 および KS: LC515703）は, 英国

産ニンジン由来の H6（Adams et al., 2014; GenBank accession no. KF533720）, さらにギリシ

ャ産ヤブジラミ属植物由来の RL5-Tor（GenBank accession no. LT615234）とともに⼀つのサ

ブグループを形成した（ブートストラップ値 99）. ドイツ産の雑草由来の Muenster_17

（GenBank accession no. MN399685）および同国産のセロリ系統（GenBank accession no. 

MK063924）がグループを形成し（ブートストラップ値 99）, 国内のアシタバ由来のウイ

ルス CTV1（Tokuda et al., 2019; LC436364）もさらに別のグループを形成する可能性が⽰さ

れた.  
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4.4. 考察  

 

 CtRLV の遺伝学的特性に関わる解析の結果, 北海道産のウイルスは互いに類似し, 英国産

のタイプ株 UK-1（英国南部バークシャー由来）との間に⾼い相同性が確認された. 分⼦系

統学解析においても UK-1 と近縁であることが⽰されたが, 同じ英国の北部に位置するヨー

クで検出された 3 ウイルス（H19, H6 および H8）は別個のクレードを形成した. このことは, 

ニンジンに感染する CtRLV には複数のグループが存在し, 英国内ではこれらが地理的に異

なる分布域を持つのに対し, 北海道ではその内の⼀部のグループとより強い遺伝学的関連性

を有することを⽰すと考えられた. 北海道産のウイルスの起源に関わる情報は⾒出されてい

ないが, 国外に由来すると仮定すると, ⼀部の国や地域から導⼊された可能性が⾼い. 

 CtRLV はニンジン以外のセリ科植物からも検出されているが, ⽶国産のパセリ分離株に

ついてはニンジン分離株と遺伝⼦配列の相同性が低く, 分⼦系統学的に異なることが⽰され

ている（Naseem et al., 2016） . また本解析の結果からも , ギリシャ産のノラニンジン

（WCtRLV）およびヤブジラミ属植物由来のウイルス（TCrV）がニンジン由来CtRLV とは

遠縁であり, 分⼦系統学的に独⽴することが明らかとなった. 現在のポレロウイルス属ウイ

ルスの分類基準の⼀つである「各アミノ酸配列の相同性が 90％ <」（D’Arcy and Domier, 

2005）に基づくとこれら 2 種は必ずしも別種とはいえず, 同国やその周辺地域において⼀般

的に発⽣するウイルスであることが明らかとなった場合には, 今後 CtRLV の系統の⼀つと

して整理される可能性が⾼い. 

 本州においてもニンジンやパセリにおける CtRLV の発⽣が確認されているが, そのゲノ

ム配列は明らかではない. 関東のニンジンから検出されたウイルスは, ニンジンアブラムシ

によっても媒介され, 英国やオーストラリアで報告されたウイルスと宿主範囲が異なる

（Ohki et al., 1979）. また, ⻑野県のパセリより検出された CtRLV は, UK-1 と CP のアミノ

酸の相同性が 60%程度であった（藤永ら, 2010）. 以上のことからも, CtRLV には性質の異
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なる複数の未知の系統または近縁種が存在すると考えられ, ⽇本国内においてもそれらが各

地に存在しているものと推測される. 

 

 CMoV におけるゲノム配列の⽐較および分⼦系統学的解析の結果, 北海道産のウイルスは

いずれもドイツ産タイプ株Weddel（Menzel et al., 2008; GenBank accession no. FJ188473）お

よび英国ヨーク産 H8（Adams et al., 2014）と類似性が⾼く, これらと主要なクレードを形成

した. ⼀⽅, 同じヨーク産の S5 は配列の類似性が⽐較的低く, 別のクレードを形成する可能

性が⽰された. ギリシャ産のノラニンジン由来のウイルス（WCMoV）も独⽴したクレード

を形成した. また, ⽶国産のパセリ分離株は北海道産の CMoV と相同性が低く, Weddel とも

遠縁であることが⽰されている（Naseem et al., 2016）. このことは, CtRLV と同様に, CMoV

においても複数の系統や近縁種が存在するとともに, 北海道で発⽣するウイルスは多様性が

低く, 欧州株によって形成される主要なグループに分類されるものと考えられた. 

 

 CtRLVaRNA に関する解析の結果, 同 RNA 種は⼤きく 2 つグループに分けられ, 北海道で

検出された 2圃場分離株 SH および HK2 は各グループ（I および II）にそれぞれ属した. SH

と HK2 はそれぞれ北海道の産地の東端と⻄端に位置するオホーツクと渡島地⽅のニンジン

に由来する. このことは, 北海道における CtRLVaRNA はその発⽣のみならず, 遺伝学的特性

においても地域性を有する可能性を⽰すが, 後者について明らかにするためにはより多くの

CtRLVaRNA を収集して解析を⾏う必要があるだろう. また, ⽶国産のパセリ株 sigma

（Campbell et al., 2020; GenBank accession no. KM486093）は CtRLVaRNA が形成する主要な

クレードから独⽴した. Naseem et al.（2016）が報告した⽶国産パセリ由来の CtRLVaRNA

は sigma と⾼い配列相同性を⽰したことから, これらは同じ性質を持つとみなされるととも

に, ⽶国においてはパセリに感染性を持つ CtRLVaRNA が⼀般的に発⽣していると推測され

た. 以上に基づき, CtRLV および CMoV と同様に, CtRLVaRNA においても性質の異なる複数

の系統またはその近縁種が存在すると考えられた. なお, sigma は ORF1a から ORF1b の 5′
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末端側にかけての領域がキュウリ（cucumber, Cucumis sativus）に由来する cucurbit aphid-

borne yellows virus-associated RNA（CABYVaRNA, GenBank accession no. KM486094）と類似

する. Campbell et al.（2020）は同株が特徴的な tlaRNA であるということに留めているが, 

CtRLVaRNA と CABYVaRNA の相同組替えにより⽣じたものと考えられる.  

 

 北海道産の CaTV1 の RNA1 および RNA2 の部分配列情報を⽤いた解析の結果, RNA1 と

RNA2 から⽰された分⼦系統学的関係が異なった. RNA1 の解析においては使⽤した遺伝⼦

領域における属内の類似性が⾼かったことが結果に影響を与えた可能性が⾼く, 多くの分離

株と⼗分な配列⻑を元に解析を⾏う必要があるだろう. ⼀⽅, RNA2 の結果からは, CaTV1 が

2 つ以上のグループに分けられることが⽰され, CaTV1 において複数のグループが存在する

ことが⽰唆された.  

 

 以上, 本章では北海道産の CMD に関連するウイルスおよび RNA のゲノム配列について

相同性の⽐較および分⼦系統学的解析を⾏い, いずれの病原体も欧⽶のニンジン由来の株と

⾼い類似性を持つことを明らかにした. これらの病原体の起源を⽰す明確な根拠は⾒出され

ていないが, いずれも欧⽶株との共通の祖先から⽐較的最近分化したものと考えられる. 北

海道における欧州型ニンジンの栽培の発展がこれらの国々と深く関連していることに鑑み

ても, 欧⽶諸国にその起源を有すると推測された. 
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5. CMD に関与するウイルスおよび RNA の病原性に関わる解析                                               

 

5.1. 背景 

 

 北海道に発⽣する CMD 関連ウイルスおよび RNA が, 欧⽶株と遺伝学的に類似すること

が明らかとなった. これまでニンジンに発⽣する CtRLV と CMoV について, その宿主範囲, 

病原性, ⾎清学的特性等の報告がなされているが, それらを遺伝的な同定と併せて評価され

た例はない. 

 そこで本章では, 北海道のニンジンに発⽣する CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の宿主

範囲を明らかにするとともに, CtRLV の単独感染（ニンジン⻩化病）と CMD, すなわち

CtRLV + CMoV の⼆重感染または CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA の三重感染について, 病原

性の観点から⽐較を⾏った. 

  

5.2. 材料と⽅法 

 

5.2.1. ウイルス接種 

 接種源としては, 主に圃場分離株 SN（CtRLV + CMoV）, HK（CtRLV + CMoV）および

SH（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA）を使⽤した. また, SH からイノンドを介することによ

り CtRLVaRNA を脱落させた⼆重感染個体 SHCM−（CtRLV + CtRLVaRNA）,  さらに SH か

ら CMoV および CtRLVaRNA を脱落させた SHCt（CtRLV）についても⼀部試験に供試した.

これらの 3圃場分離株には, 前述のトラドウイルス属, クロステロウイルス属, セクイウイル

ス属およびコルドウイルス属の存在は RT-PCR で確認されず, また感染植物体からの dsRNA

の分離を⾏い（Balijja et al., 2008）電気泳動によりその他のウイルスの有無を確認したが, 

パーティティウイルス科（Partitiviridae）, ダーナウイルス亜科（Durnavirales）に属するニ
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ンジン潜伏ウイルス（carrot temperate virus 1-4, CteV1-4）を除き, その他のウイルスの存在

が確認されなかった. 

 接種の際には, 健全なニンジン上で維持したニンジンフタオアブラムシを各ウイルス接種

源に 48 時間以上吸汁させた後, 植物体 1個体に対して無翅⾍ 5頭を⽤いて接種を⾏った. 5

⽇間吸汁させたのち, シペルメトリン（商品名, ゲットアウト WDG; 住友化学株式会社）を

散布することにより殺⾍した.  

 

5.2.2. 宿主範囲 

 宿主範囲の調査には, セリ科に属する以下の 14属 17 種の植物種を⽤いた：ニンジン, チ

ャービル, コリアンダー, マツバゼリ（Cyclospermum leptophyllum）, イノンド（Anethum 

graveolens）, クミン（Cuminum cyminum）, ミツバ, イタリアンパセリ（Petroselinum crispum 

var. neapolitanum） , パセリ（P. crispum および P. crispum subsp. Tuberosum） , アニス

（Pimpinella anisum）, キンサイ（またはスープセロリ; A. graveolens var. secalinum）, セルリ

アック（A. graveolens var. rapaceum）, ウイキョウ, ラベージ（Levisticum officinale）, パース

ニップ（Pastinaca sativa）, セントウソウ（Aegopodium decumbens）. セントウソウの種⼦は

ホクレン⻑沼研究農場において, マツバゼリの種⼦は岡⼭県倉敷市の道路脇より採取した. 

各植物の種⼦はバーミキュライトの上で発芽させた後, くみあい園芸培⼟（ホクサン株式会

社）およびポットエース（⽚倉コープアグリ株式会社）を等⽐で混合したものに移植した. 

接種は各植物種 3個体に対して 2-4 葉期に⾏い, 再現性の確認のため, 各植物 3回以上試験を

実施した. 症状の確認およびウイルスの検出は殺⾍後 1, 4, 6週間後に実施し, 6週間後の結果

を⽰した. 供試植物は 23℃, 14 時間⽇⻑, 17℃, 10 時間暗⿊条件で栽培した. 接種個体からの

ウイルス検出は, 前章 3.2.4.で⽰した one-step RT-PCR 法とともに, 後述のプライマー（Table 

6; 5.2.4.）を⽤いた One Step TB Green PrimeScript PLUS RT-PCR Kit（Perfect Real Time）（タ

カラバイオ株式会社）により⾏った. 反応は 10 μL の系で⾏い, 各プライマーを最終濃度 4 

μM となるように調整した. One-step RT-qPCR は StepOnePlus Real-Time PCR System（サーモ



 52 

フィッシャーサイエンティフィック社）上で⾏い, 反応条件は以下のとおりとした:  逆転写

反応として 42℃ 5 分, 95℃ 10秒, その後 1サイクル 95℃ 5秒, 60℃ 30秒の PCR を 40サイク

ル. 

 

5.2.3. 栽培試験 

 ニンジン⻩化病または CMD の罹病による農業形質への影響を明らかにするため, 屋内外

でそれぞれ栽培試験を⾏った. いずれの試験も「向陽⼆号」（タキイ種苗株式会社）を⽤い

て⾏った. 

 屋内試験は 2016 年ホクレン⻑沼研究農場の⼈⼯気象室において実施した. 園芸培⼟およ

びポットエースを等⽐で混合したものを 15 cm の深型のポリポットに充填し,  種⼦を 1ポッ

トあたり 3粒播種した. 間引きした後, ⼆葉期に接種を⾏った. 播種 100 ⽇後, 無接種区およ

び 3接種区の各 10個体について, 根重, 根⻑, 根周および葉数について評価した.  

 屋外試験は 2019 年, ホクレン⻑沼研究農場の枠圃場（2.0 m×8.0 m, ⽕⼭性⼟）で実施し

た. 6⽉ 11 ⽇に播種し, 各区について 6畝を設け, それぞれの区は交互に設置した. 畝間は 30 

cm , 株間は 12 cm とした. ⼆葉期となる 7⽉ 8 ⽇に, 各ウイルス源を保毒させたアブラムシ

約 10 頭が寄⽣した葉⽚に⼩分けし, 全ての有翅⾍をピンセットにより物理的に死滅させた

後, 各ニンジン個体上に固定することにより接種を⾏った. 3 時間後, 植物体にアブラムシが

移住したことを確認した後, 殺⾍剤を散布した. 以後, 1週間おきにシペルメトリンおよびス

ピロテトラマト（商品名, モベントフロアブル; バイエル クロップサイエンス株式会社）を

散布した. ニンジンは播種 90 ⽇後の 9⽉ 19 ⽇に全株を掘り上げ, 根重, 根⻑, 葉重および葉

数を計測した. 圃場両端の畝および出芽不良やネキリムシ類による⾷害により 10 個体を下

回った畝を評価対象から除外し, 最終的に各接種区の 5畝の両端株を除く約 10 株を評価対

象とした. なお, 接種区中の⾮感染株, また病害以外の要因に起因するとみられる⽣育不良株

（根が肥⼤しない等）は評価から除外した. 収穫物は⾼温⾼圧滅菌により処理した後, 同研

究農場内の堆肥盤に搬出することにより処分した.  
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5.2.4. リアルタイム PCR による病原体量の⽐較 

 単独・混合感染時の各病原体の RNA 量を⽐較するため, ３種のウイルス接種源（SN, HK, 

SH）をニンジン（向陽⼆号）12 個体に対して接種した. 接種は保毒させた無翅⾍ 5 頭によ

り⾏った. 接種開始⽇から 14 ⽇後および 28 ⽇後に, 上位第 2 葉および第 3 葉を採取し, それ

らを混合して定量試験に供試した. 試料は液体窒素により磨砕し, Fruit-mate RNA purication

および RNAiso Plus により RNA を抽出後, RNA clean & concentrator（Zymo Research）のカ

ラム上で Dnase I を処理・精製した. 得られた精製 RNA の内, 1μg を PrimeScript II first strand 

cDNA Synthesis kit（タカラバイオ株式会社）による逆転写に供試した. RNA 10 ng に相当す

る cDNA を PowerUp SYBR Green Master Mix（サーモフィッシャーサイエンティフィック

社）を使⽤し, StepOnePlus Real-Time PCR System（サーモフィッシャーサイエンティフィッ

ク社）上で解析した. 反応は 10 μL の系で⾏い, 各プライマーを最終濃度 300 nM となるよう

に調整した. qPCR の反応条件は以下のとおりとした:  95°C 20秒の後, 1サイクル 95°C 3秒, 

60°C 30秒の PCR を 40サイクル. 病原体量の解析に⽤いたプライマー情報は Table 6 に記し

た. 病原体量は検量線法により算出し, 14 ⽇後の値を基準とした相対値（平均値 ± 標準誤

差）として⽰した. 

 CtRLVaRNA による CtRLVまたは CMoV への影響を明らかにするため, ニンジンに対し

て SHCtまたは SHCM−を, ミツバに対して HK および SH を同様に接種し, 接種 28 ⽇後に症状

の⽐較と併せて, ウイルスと RNA 量の定量を⾏った.  
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5.2.5. 統計解析 

 統計分析ソフト’R’（http://www.r-project.org/）により解析を⾏った. 

 感染による根重, 根⻑, 根周, 葉重および葉数への影響についてはチューキー・クレーマー

検定を採⽤し, 各群の差を検定した.  

 各病原体の蓄積量の統計的な差は, 同⼀接種群の 2 時期（接種 14 ⽇後および 28 ⽇後）の

値に対しては対応のある t 検定, 同時期の接種群間の差については, CtRLV はチューキー・

クレーマー検定を, その他の 2群間の差の⽐較については対応のない t検定により検定を⾏

った. いずれの検定においても有意⽔準を p < .05 とした. 蓄積量については, ノンパラメト

リック⼿法, すなわちウィルコクソンの符号順位検定（対応のある t 検定に対応）, ウィル

コクソンの順位和検定（対応のない t検定に対応）および Steel-Dwass検定（チューキー・

クレーマー検定に対応）による解析も⾏ったが, 同様の結果となったため, 本稿ではパラメ

トリック⼿法による解析結果のみを⽰した. 
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5.3. 結果 

 

5.3.1. 宿主範囲 

 各種セリ科植物に対し, 構成ウイルスまたは RNA の異なる 3圃場分離株（SN, HK および

SH）を接種し, 経時的に症状の観察とウイルスの検出を⾏った. 特に接種 1週間後において

は, 症状の有無に関わらずほぼ全ての検定植物からウイルスが検出されたことから, 接種 6

週間後の症状の有無と, 新たに⽣じた上位葉の検定の結果を Table 7 に⽰した.  

 評価の結果, ニンジン, チャービル, コリアンダー, クミン, マツバゼリおよびイノンドにお

いて全⾝症状が確認された. 症状を呈する個体からは CtRLV が検出されたが, いずれの植物

種においても各圃場分離株によって⽣じる症状が異なった. 特に SH を接種したマツバゼリ

およびイノンドは症状が極めて軽微で, それらの個体からは微量の CtRLV しか検出されな

かった. また, HKまたは SH を接種したイノンドからは CMoV は検出されず, ⾮宿主である

ことが明らかとなった（Table 7）.  

 ミツバにおいては CtRLV の全⾝感染や症状は確認されなかったが, 接種 6 週間後の上位

葉より, CMoVまたは CtRLVaRNA が検出された. イタリアンパセリおよびアニスは, CMoV

にのみ無症状で感染した. 

 以上より, 北海道のニンジンで発⽣する CMD 関連ウイルスおよび RNA はセリ科植物の

中でも限られた種にしか感染せず, さらに CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の宿主範囲は

⼀致しないことが明らかとなった. 
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5.3.2. 単独・混合感染時の症状の⽐較 

 CtRLV は CMoV との⼆重感染時により強い症状を⽣じることが報告されているが

（Watson et al., 1964; Waterhouse and Murant, 1981）, CtRLVaRNA との三重感染を含めて⽐較

された例はない. 本研究において, CtRLV の単独感染, CMoVまたは CtRLVaRNA との⼆重ま

たは三重感染が得られたことから, これらをニンジン, チャービル, コリアンダー, クミン, マ

ツバゼリおよびイノンドに接種し, その症状を⽐較した. 代表的な症状を Table 8 および Fig. 

18 から Fig. 22 に⽰した.  

 SN（CtRLV）を接種した感受性植物は, いずれも下葉の葉脈間の⻩化または⾚化を伴う

葉巻症状を⽣じた. ニンジンにおいては, 同⼀品種の中でも⻩化しか⽰さない個体が確認さ

れた. 感受性植物のうち, コリアンダーおよびクミンは感受性が⾼く, 接種個体が激しく萎凋

し, 2ヶ⽉以内に枯死した. 

 HK（CtRLV + CMoV）を接種した植物は SN と同様に, 下葉の葉脈間の⻩化または⾚化を

⽣じた. ニンジンおよびマツバゼリにおいては SN と⽐較して病徴の進展が早まるとともに, 

⾚化の程度がわずかに強まり, 軽微な斑紋症状を伴うことがあった. チャービルおよびコリ

アンダーにおいては葉脈間の領域にしばしば壊死がみられ, 葉巻症状が若⼲弱まった. チャ

ービルにおいては接種 2週間後に葉脈に沿った⽩化がみられ, この症状はニンジンにも稀に

みられた.  

 SH（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA）が引き起こす症状は, 植物種や個体間で⼤きく異な

った. ニンジンにおいては SN および HK接種時よりも明らかに⽣育が不良となり, 接種 2週

間以内に上位葉に斑紋（green mottling）が⽣じ, その後に⻩化や⾚化が急激に進展した.下

位葉は⽣育が進むにつれて順次枯死した. または, 葉巻症状も⽐較的強く, 初記載のとおり葉

柄は S字型に湾曲した（Stubbs, 1948）.  

 チャービルおよびコリアンダーにおいても SH 接種時に斑紋症状を伴う葉の症状が⽣じ

たが, 萎縮の程度は個体によって異なった. 萎縮程度が軽い個体は, 下位葉に強い⾚化を伴う

葉巻症状がみられていても, 上位葉においては葉巻症状が消失することが多かった. このよ
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うな個体の上位葉からは, しばしば CtRLV が検出されなくなった. ⼀⽅, 個体全体が萎縮し, 

葉巻症状が全⾝に認められる個体の上位葉からは CtRLV が検出された. 

 マツバゼリにおいては SN および HK を接種時に強い⾚化・葉巻症状および萎縮がみられ

たが, SH 接種時には極めて弱い⻩化の斑紋症状しか⽣じなかった. ⽣育抑制も⾒られず, 上

位葉からは CMoV および CtRLVaRNA が検出されたが, CtRLV は微量しか検出されなかっ

た. 

 イノンドも同様に, SN および HK接種時に⾚化葉巻症状が⽣じ, CtRLV のみが検出された. 

⼀⽅, SH接種時には軽微な症状しか認められなくなり, そのような個体からは CtRLVaRNA

と微量の CtRLV が検出された. イノンドは CMoV の⾮宿主であることが明らかとなったこ

とから, SH を接種したイノンドからアブラムシを⽤いて CtRLV + CtRLVaRNA で構成され

るウイルス源を回収し（SHCM−）, 感染時の症状を観察した. ニンジンへの接種の結果, 葉縁

の⾚化や⻩化の程度が明らかに強まったが, 斑紋症状は確認されなくなった（Fig. 22）. チ

ャービルにおける症状も同様であったが, より鮮やかな⾚化が⽣じ（Fig. 23）, 株の萎縮程

度は若⼲弱まった.  
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5.3.3. ニンジンの⽣育への影響 

 接種試験の結果, 特にニンジンは CtRLV とその関連ウイルスや RNA の混合感染により, 

⽣育により⼤きな影響を受けることが明らかとなった. 次に, 感染によるニンジンの⽣育へ

の影響についてより詳細な評価を⾏うため, ⼈⼯気象室と隔離圃場において栽培試験を実施

した.  

 ⼈⼯気象室における試験の結果, ⼀根重が無接種区で平均 153.4 g, SN接種区（CtRLV）が

165.9 g, HK 接種区（CtRLV + CMoV）が 150.7 g であったのに対し, SH 接種区（CtRLV + 

CMoV + CtRLVaRNA）では 100.8 g となり, SH とそれ以外の間に統計学的な差が確認され

た（いずれも p < .01）. 根⻑においても同じ傾向がみられ, 無接種区は 16.3 cm, SN は 15.5 

cm, HK は 15.3 cm であったのに対し, SH接種区では 12.3 cm となり, SH とそれ以外の間に統

計学的な差が確認された（いずれも p < .01）. 根周は無接種区で 16.3 cm, SN で 17.3 cm, HK

で 15.9 cm および SH 接種区で 14.9 cm となり, SN と SH の間にのみ差が検出された（p 

< .01）. ⼀⽅, 葉数は感染により増加し, 無接種区で 10.6枚であったのに対し, SN で 12.1枚, 

HK で 12.7枚および SH接種区で 12.6 枚となり, 無接種区と HKまたは SH の間に差がある

ことがわかった（いずれも p < .05; 無接種区と SN接種区間は p = .16）. 

 

 ⼈⼯気象室内のニンジンは総じて⽣育が良好であり, 主に養分供給が⼗分であったことや

⽣育に好適な外気温であったことにより, 感染による影響が判別しにくい条件であったと推

測された. そこで次に, ホクレン⻑沼研究農場の隔離圃場において屋外栽培試験を⾏った. 

 接種の成否を判断するため, 接種 18 ⽇後に達観で発病調査を⾏った結果, ほぼ全ての接種

個体において葉の⾚化症状が確認された. 無接種区には収穫⽇まで症状が確認されず, 接種

時のコンタミネーションはなかったと判断した. 播種 90 ⽇後に全個体を掘り上げ, 得られた

無接種区の合計 60個体, SN接種区 53個体, HK接種区 52個体, SH接種区 59個体について, 

根重, 根⻑, 葉⻑および葉数について⽐較した. 
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 根重は健全で平均 175 g であったのに対し, SN接種区は 138 g（健全⽐−21%）HK接種区

は 126 g（−28%）, また SH接種区は 73 g（−58%）であった（Fig. 24）. SN接種区と HK接

種区の間を除き（p = .62）全ての接種区間で差が確認されたことから（p < .00001）, 単独・

混合感染のいずれによっても根重が減少し, 特に三重感染時に著しく減少することが明らか

となった. 

 根⻑は根重と同様の傾向を⽰し, 健全で平均 162 cm であったのに対し, SN接種区は 145 

cm（健全⽐−11%）HK接種区は 148 cm（−9%）, また SH接種区は 120 cm（−26%）であっ

た（Fig. 25）. SN接種区と HK接種区の間を除き（p = .54）, 全ての接種区間で差が認めら

れたことから（p < .0001）, 根重同様に単独・混合感染のいずれによっても根⻑が減少し, 

減少は三重感染時に顕著に⽣じることが明らかとなった. 

 葉重は健全で平均 51 g であったのに対し, SN接種区で 42 g（−19%）, HK接種区で 33 g

（−35%）, また SH接種区は 28 g（−46%）であり（Fig. 26）, いずれの接種区において無処

理区との差が確認された（p < .01）. また, SN と HK間（p = .16）, HK と SH間においては

差が認められなかったが（p = .51）, SN と SH間には差が確認された（p < .01）. このこと

から地下部の評価結果と同様に, 地上部についても感染のよって影響を受け, 特に三重感染

時には著しく⽣育量が減少することが⽰された. 

 葉数については屋外試験においては, 差がみられなかった（p > .10）. 

 その他に裂根, 分岐根, 変形などの異常も確認されたが, 無接種区を含め全区において同頻

度で確認された.  
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5.4.4. 単独・混合感染時の病原体量の⽐較 

 CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の相互作⽤について知⾒を得るため, 3圃場分離株を接

種したニンジン葉中の CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の RNA 量を接種 14 ⽇後および接

種 28 ⽇後に定量・⽐較した.  

  CtRLV の定量の結果, 接種 14 ⽇後においては SN, HK および SH の間で差は確認されなか

ったが（いずれも p > .10）, 接種 28 ⽇後に HK接種のウイルス量平均値が SN（p = .02）ま

たは SH（p = .009）と⽐較して⾼くなった. 各接種群内の接種 14 ⽇後および 28 ⽇後の 2 時

点の定量値を⽐較したところ, SN では変化がなかった⼀⽅（p > .10）, HK は 5.7倍に増加し

（p = .03）, SH においては 0.6倍（p = .03）に減少した（Fig. 27）. 

  CMoV の定量の結果, いずれの時点でも HK および SH のウイルス量平均値の間には差は

なかったが（いずれも p > .10）, 接種群内では接種 14 ⽇後から 28 ⽇後にかけて RNA 量が

増加した（いずれも p < .01; Fig. 28）. 

 CtRLVaRNA の蓄積量について, SH接種個体群から得られた接種 14 ⽇⽬および 28 ⽇⽬の

定量値を⽐較したが, 差は確認されなかった（Fig. 29）. 

 SH を接種したイノンドより回収した SHCM−と SHCRについて, 同様に接種を⾏い, 接種 28

⽇後の CtRLV 量を⽐較した結果, SHCM−接種区の蓄積量は約 10倍多かった（p = .004; Fig. 

30）. 

 CtRLVaRNA による CMoV への影響を明らかにするため, ミツバに対して HKまた SH を

接種 して得られた CMoV 単独および CMoV + CtRLVaRNA の⼆重感染個体について, CMoV

量の⽐較を⾏った. 28 ⽇後に検定を⾏った結果, ⼆重感染個体における平均蓄積量が単独感

染個体⽐で 1/4 となったが, 両接種群ともに個体間差が⼤きく, 差は明瞭ではなかった（p 

= .39）.  
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5.4. 考察 

 

5.4.1. 宿主範囲 

 各種植物を⽤いた接種試験の結果, 北海道産の CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の宿主

範囲は, セリ科の特定の種に限られることが⽰された. 特に CtRLV の宿主範囲はオーストラ

リア, 英国および⽶国で報告されたものとほぼ⼀致したが, 本州産の CtRLV とはパセリ, セ

ロリ（本研究ではキンサイを使⽤）およびミツバへの感染性の点で異なった（Ohki et al., 

1979）. このため, 北海道において発⽣している CtRLV は, 本州産のものとは宿主範囲をは

じめとする諸性質が異なると考えられた. また, CtRLV に対する感受性は植物種で異なり, コ

リアンダーやクミンのように反応が強く, 萎凋して枯死に⾄る植物種の存在が明らかとなっ

た. これら植物の反応がポレロウイルス属に対する⼀般的な反応か, さらには CtRLV のみに

対する反応なのかは, ポレロウイルス属に対する宿主応答を理解する上で重要な解析対象と

なり得ると考えられる. 

 イタリアンパセリ, アニスおよびミツバは CtRLV の⾮宿主植物である⼀⽅, 無症状に

CMoV が全⾝感染した. そのうちミツバは CtRLVaRNA の宿主でもあり, ミツバにおいては

CtRLVaRNA が CMoV とともに全⾝感染することがわかった. CMoV および CtRLVaRNA の

⼆重感染が実験的に確認されたのは今回が初めての例である. CtRLVaRNA は単細胞内での

複製は可能であるが, 感染植物体内の全⾝移⾏をすることはできない（Passmore et al., 1993; 

Falk et al., 1999; Campbell et al., 2020）. ⼀⽅, アンブラウイルス属ウイルスが ORF3 および

ORF4 にコードするタンパク質は, ウイルス RNA の全⾝および細胞間の移⾏を補助すると

ともに, RNA の安定性にも寄与することが知られている（Ryabov et al., 1998; 2001b）. この

ことから, ミツバで確認された⼆重感染は, CtRLV の不在下で CMoV が CtRLVaRNA の全⾝

感染を補助したことよるものと考えられた. また, この観察結果は, CtRLVaRNA の全⾝感染

には, CtRLVまたは CMoV のいずれかが存在すれば良いことを⽰す. 
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 CMoV の単独また CtRLVaRNA との⼆重感染はアブラムシ媒介能を持たず, ⾃然条件下で

は感染当代植物とともに消滅すると推測される. しかし, 同属ウイルスは, 共通の宿主であれ

ば様々なポレロウイルスと混合感染を成⽴させる（Barker, 1989; Mayo et al., 2000; Zhou et al., 

2017）. これらの混合感染はアブラムシにより回収・媒介されるようになることから

（Waterhouse and Murant, 1983）, ⾃然条件下においても⽣存が可能であると推測される. こ

のことから, アンブラウイルス属ウイルスの単独感染または tlaRNA との混合感染個体上に, 

感染性を有するポレロウイルス属ウイルスが感染した際, 新たな組み合わせの複合感染症が

⽣じる可能性があるだろう. 

 

5.4.2. CMD に関与する病原因⼦間の関係 

 圃場分離株 SN（CtRLV）または HK（CtRLV + CMoV）を接種したニンジンにおける症

状, また病原体の蓄積量を⽐較すると, 症状は HK の⽅が強く, CtRLV の蓄積も⾼められるこ

とが⽰された. アンブラウイルス属ウイルスの感染によるポレロウイルス属ウイルスへの影

響としては, 症状の激化や（Mayo et al., 2000; Ryabov et al., 2001a; Zhou et al., 2017）, 蓄積量

の増加（Barker, 1989; Zhou et al., 2017）師部組織から葉⾁細胞への移⾏の促進が報告されて

いる（Ryabov et al., 2001a; Zhou et al., 2017）. このことから, CtRLV と CMoV の混合感染時

においても, 同様の現象が⽣じているものと考えられた. しかし, HK を接種した 12個体から

得られた個々の定量値をみると, 2個体において, CMoV が急激に増加した⼀⽅で CtRLV が

その他の個体と⽐較して 1/10程度にまで減少していることが確認された（データ未掲載）. 

これらのことから, CtRLV との CMoV の関係は総じて相利的であると考えられるが, これら

が感染植物体内で拮抗的に影響し合う可能性については, 現段階では完全に否定することが

できない. Barker（1989）は, PLRV は CMoV との混合感染時にその蓄積が⾼まったが, 時間

の経過とともに単独と同レベルにまで低下したことを観察している. このため, CMoV が混

合感染することによる効果は, 個体やその⽣育ステージ, さらには植物種によっても変わり

得る可能性がある. 
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 これまでに報告された tlaRNA のうち, ST9aRNA がその病原性について詳細に解析されて

いる. ST9aRNA は, ナズナ（Capsella bursa-pastoris）において BWYV による症状を強め, そ

の蓄積についても⾼める⼀⽅（Passmore et al., 1993; Sanger et al., 1994）, ヘルパーである

BWYV の CP や MP を利⽤することにより, ⾃⾝を維持する戦略をとることがわかっている. 

これらのことから , ST9aRNA と BWYV との関係は相利的であると考えられている

（Passmore et al. 1993）. CtRLVaRNA は⾃然条件下においてはほぼ常に CtRLV と CMoV と

共存しており, これは過去の⽶国における観察結果と⼀致する（Watson et al., 1998）. すな

わち, CtRLVaRNA は⾃然条件下において共存するウイルス/RNA 種の構成の点で, アンブラ

ウイルス属ウイルスを伴わない ST9aRNA と異なっている. この特徴から, CtRLV と CMoV

の関係に加え, CtRLV と CtRLVaRNA, CMoV と CtRLVaRNA間, さらにこれら三者間の関係

性についてそれぞれ解析する必要性があると考えた. 

 

 CtRLV と CtRLVaRNA の関係を明らかにするため, 三重感染株 SH から CtRLV の単独感染

株（SHCR）および CtRLV-CtRLVaRNA の⼆重感染株（SHCM−）を作出し, ニンジンに接種

したところ, ⼆重感染時により強い症状が⽣じ, CtRLV の蓄積も⾼まることがわかった. 元の

圃場分離株 SH とは異なり斑紋症状を伴わなかったこと, また Sanger et al.（1994）による観

察結果に基づくと, 症状の激化の原因は CtRLVaRNA の混合感染により維管束組織内の

CtRLV が増加したことによるものと考えられた. このため, CtRLV と CtRLVaRNA の関係に

ついても, BWYV と ST9aRNA と同様に相利的である可能性が⾼い. HKまたは SH を接種し

たニンジンにおける CMoV の量は同等であったとともに, ミツバを⽤いて CtRLVaRNA によ

る CMoV への影響について解析を試みたが, 症状や蓄積において明瞭な変化はみられなか

った. 本研究の結果からは, CMoV が CtRLVaRNA に対し植物体内の移⾏能⼒を付与してい

ることしか確認することができず, 両者は⽚利的な関係であると推測される.  
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 CMoVまたは CtRLVaRNA が持つ CtRLV との関係性は, 三重感染時に⼤きく変化した. 例

えば, マツバゼリにおいては SN や HK 接種時には強い萎縮, ⾚化, 葉巻症状が⽣じた⼀⽅, 

SH接種時には⽣育が健全株と変わらなくなり, 葉には軽微な⻩化・斑紋症状しか⽣じず, さ

らにそこからは CMoV と CtRLVaRNA しか検出されなくなった. 同様の現象がチャービル, 

またニンジンにおいても稀に確認され, 上位葉において CtRLV が検出されず, CtRLVaRNA

および CMoV のみが検出されることがあった. これらの観察結果は CtRLV と CMoVまたは

CtRLVaRNA との個々の相利的な関係性が, 三重感染条件下においては CtRLVaRNA と

CMoV との間に⽣じる相互作⽤によって衰退または消失することを⽰し, チャービル, コリ

アンダーおよびマツバゼリに確認された三重感染時における萎縮症状の緩和は, CMoV と

CtRLVaRNA との間の相互作⽤による CtRLV に対する拮抗作⽤によるものであると考えら

れた. この作⽤の程度は植物種によって⼤きく異なり, 特にマツバゼリにおいて顕著に現れ

るものと推測された. なお, イノンドについても SH 接種当代には軽微な症状しかみられな

くなったが, 同植物種は CMoV の⾮宿主であることから, この原因については本研究の結果

からは明らかではなく, さらなる解析と観察が必要である. 

 ニンジンにおいては, SH接種時に最も強い症状が⽣じたが, 定量試験の結果からこの症状

の激化は CtRLV の増加に起因するものではないことが⽰された. CtRLV の蓄積量の増加や

症状の激化は CMoV または CtRLVaRNA のいずれかとの⼆重感染時にも確認され, 特に

CtRLV + CtRLVaRNA との⼆重感染時に顕著であった. これらのことから, CtRLVaRNA は⼆

重感染時に CtRLV の維管束組織における蓄積を変化させ, 間接的に症状の激化に関与する

と考えられた. ⼀⽅, 三重感染時には CMoV の補助により CtRLVaRNA が CtRLV と同様に葉

⾁細胞へ移⾏し, このことにより CtRLVaRNA が症状に対して直接的に影響を及ぼすように

なるものと推測された. ニンジンにおける CtRLVaRNA の病原性についてより詳細に評価す

るためには, CMoV 単独感染および CMoV + CtRLVaRNA の⼆重感染個体を作出し, それら

の⽐較を⾏う必要があるだろう. 
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 以上より, CMD に関与する病原体間の関係は⼆重感染時と三重感染時で変化し, さらには

宿主植物種にも影響を受けると考えられた.  

 

5.4.3. ニンジンの⽣育への影響 

 本病の発⽣には年次間差があるが, 特に⽣育初期における感染が多かった年は著しい⽣育

不良が起こる（Stubbs, 1948; Watson, 1960; Watson and Serjeant, 1964）. 本試験においては, 播

種 1ヶ⽉後のおおよそ 2 葉期に接種を⾏ったため, 感染による影響が顕著に現れる条件であ

ったと考えられる.  

 屋内外で実施した両試験において, SH接種個体は SNまたは HK接種個体と⽐べて明らか

に感染による影響が強く, 根重, 根⻑および葉重の著しい減少が確認された. このことから, 

CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA の三重感染は, CtRLV 単独のみならず CtRLV + CMoV の⼆重

感染よりも⼤きな経済的損失を⽣じ得ることがわかった. 過去に英国やオーストラリアで報

告された“carrot motley dwarf virus”は CtRLV と CMoV の⼆重感染により構成されると考えら

れており, CtRLV の単独感染は⼤きく影響を及ぼさないとされていた. しかし, 本試験の結果

から単独感染によっても減収すること, また, ⼆重感染時の影響は単独感染時のものと⼤き

く変わらず, 三重感染時に過去の報告と類似する様な顕著な影響が⽣じることが⽰された. 

このことから, CMD の報告当初に確認された特徴的な症状は, 主に三重感染によって⽣じて

いたものと推察される. 
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6. 総合考察 

 

 ニンジンの葉が⾚化・⻩化する現象は, 既に北海道において広く認知されていた. しかし, 

明瞭な症状がみられるのは気温が低下し始める収穫期（8 ⽉）以降であることから, ⼀種の

⽣理的な要因によるものとみなされてきた. 北海道のニンジンに発⽣するウイルス病につい

てはこれまで調査がなされたことがなく, このことも本病が⻑く⾒過ごされてきた原因であ

ろう. 本試験の結果, これらの症状が CtRLV の感染によって起こるニンジン⻩化病, またそ

の関連ウイルスまたは RNA が混合感染することによる複合感染症 CMD であることがわか

った. アブラムシによって媒介されるポレロウイルス属（またはルテオウイルス属）は冷涼

な気象における農業⽣産において, しばしば⼤きな被害を与える. 本試験の結果から, 本属ウ

イルスによる病害がニンジンにおいても北海道において広く発⽣しており, 潜在的に影響を

及ぼし続けてきたことが裏付けられた.  

 

6.1. 病原体の由来について 

 

 北海道のニンジンに発⽣するポレロウイルスとその関連ウイルスおよび RNA の遺伝学的

特性や⽣物学的特性に関わる解析を⾏った結果, 北海道産の病原体は⽇本国内よりもむしろ

欧⽶のものと類似し, 共通の祖先を持つことが⽰された. 本州においては, CMoV の他にも

CMoMV が発⽣することがわかっているが（藤永ら, 2010; ⼭城ら, 2015）, 本研究において

は CMoMV が確認されなかった. CMoMV は, 国外ではこれまでにオーストラリア, ニュージ

ーランド, ⽶国およびドイツで確認されているが, 英国における発⽣の報告はない. これらの

ことからも, 北海道と本州ではウイルスの由来や発⽣状況が異なり, 北海道の病原体は英国

に強い関連性を持つと推測された. 北海道において欧⽶に類似する病原体が発⽣する理由と

しては, ⺟本の移動をはじめとする感染株の持ち込み, または種⼦伝染が考えられる. 特に⽣
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産地の拡⼤に伴う種⼦⽣産⽤の⺟本の移動は, 実際にオーストラリアにおいて過去に⼤きな

被害をもたらした（Stubbs, 1948）. 

 ⽇本におけるニンジン栽培の歴史をさかのぼると, 400 年前ほど前には中国から導⼊され, 

多様な⾊の東洋型のニンジンが栽培されていたとされる（農⼭漁村⽂化協会, 2004）. 欧州

型のニンジンの栽培は 1800 年代より始まり, 複数の欧⽶の品種が導⼊され, ⾃家採種や⾃然

交雑を繰り返し, 北海道を含めて各地に⼟着した（農⼭漁村⽂化協会, 2004; 北海道野菜史話

研究会, 2015）. 

 北海道における栽培の歴史は明らかではないが, 江⼾時代には既にアイヌ⺠族が栽培・利

⽤していた記録が残されている. 明治時代の初期には欧⽶の品種が持ち込まれ, 採種も試み

られており, その後明治後期から⼤正時代にかけて栽培⾯積が急速に拡⼤した. この産地形

成の過程に, 欧⽶からニンジンの⺟本が持ち込まれ, 仮にそれを⽤いた採種⽤として使⽤さ

れたのであれば, それが起源となった可能性が⾼く, 欧⽶株との⾼い類似性について説明が

つく. 道内の病原体の分布をみると, 主要な⽣産地域の⼀つである⼗勝では, ほぼ全ての地域

で CtRLV の単独感染であり, 三重感染はニンジンの栽培実績に関わらず, 沿岸地域に⾒られ

た. このように, 病原体の地理的分布は, 本病が北海道のニンジン栽培発展の歴史とも密接に

関係すると考える. 北海道産のウイルスおよび RNA の多様性が極めて低いことからも, これ

らは特定の地域から複数の経路で導⼊され, 栽培ニンジンまたはノラニンジンに定着し拡⼤

し, 現在に⾄ったものと推察される. なお, 農林⽔産省植物防疫所により実施される輸⼊植物

検査病菌・害⾍発⾒記録の調査においても, フランス産ニンジンに Cavariella属アブラムシ

の寄⽣が確認されていることから（農林⽔産省植物防疫所, 2016）, 輸⼊時に作物体に寄⽣

し, 国内に持ち込まれた可能性も否定することはできない. 

 種⼦伝染の可能性は, ポレロウイルス属ウイルスの種⼦伝染がこれまでに確認されていな

いことに鑑みると, 可能性は低いようである（Costa et al., 1975; Howell and Mink, 1979; Krass 

and Schlegel 1974; Stubbs, 1948）. ⼀⽅, Watson et al.（1964）は CtRLV の種⼦伝染の可能性

について述べており, Lee et al.（2004）および Oka et al.（2014）は市販種⼦から CtRLV を
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検出している. このことから, 種⼦伝染の可能性についても今後慎重に検討をする必要があ

るだろう.  

 

6.2. ニンジン⻩化病と CMD 

 

 ⽇本国内で⽤いられる“ニンジン⻩化病”また複合感染症 CMD の和名やその病原について

も, 今後検討の余地がある. 筆者らはこれまでに, 北海道のテンサイに⻩化症状を引き起こす

ポレロウイルスについて同様の解析を⾏い, 従来病原と考えられてきた BWYV が宿主範囲

や遺伝学的特性の異なる 2 種の別種ウイルス, すなわちビート⻩葉ウイルス（beet leaf 

yellowing virus, BLYV）とアブラナ萎⻩ウイルス（brassica yellows virus, BrYV, 2 系統）が関

与していることを明らかにした. またこのことに基づき, 病名を“テンサイ⻄部萎⻩病”から

新たに BLYV による“テンサイ⻩化病”と変更することを提案した（吉⽥ら, 2017; Yoshida 

and Tamada, 2019）. 病原体として BWYV が⻑く⽤いられてきた要因は, BWYV は宿主範囲

が広く 23科 150 種以上の植物に感染する（Duffus, 1973, 1977; Brunt et al., 1996; D’Arcy and 

Domier, 2005）という⽂献上の情報が信じられてきたことに加え（吉⽥・⽟⽥, 2019）, 病原

体の特性について多⾯的な解析がなされてこなかったことにあると考えられる. 北海道にお

ける BWYV と同様に, CtRLV やその関連ウイルスまたは RNA についても,性質の異なる複

数系統の存在が⽰されてきたのにも関わらず, これらの遺伝学的特性および⽣物学的特性に

ついてはこれまで併せて解析が⾏われてこなかった. 

 

 ⽇本国内で⽤いられている CtRLV によるニンジン⻩化病は, アブラムシによって永続的

に媒介されること, またその症状が“carrot motley dwarf virus”と類似することに基づき命名さ

れた（⼩室・⼭下, 1956）. その後, 症状を⽰す個体について電⼦顕微鏡による観察がなされ, 

球形の粒⼦を有するルテオウイルス属（現ポレロウイルス属）ウイルスの関与が⽰された

（Ohki et al., 1979）. この際, アンブラウイルス属ウイルスの存在が確認されなかったこと
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から“CtRLV の単独感染＝ニンジン⻩化病“と整理されている. 国内においては以降の報告が

ほとんどない. 現在, 分⼦⽣物学的⼿法による病原体の同定技術が広く普及し, ⼀般的に利⽤

できるようになった. 今後本州で発⽣するウイルスについて, そのゲノム配列や宿主範囲な

どの諸特性について検討がなされ, 本州産と北海道産の CtRLV の性質が異なることが明ら

かとされた場合, これらを区別するための病名を新たに検討する必要があるだろう. 

 CtRLV の単独感染は国外においても確認されているが, その影響は限定的であるとされ

ており, 特に明瞭な症状を⽰す CMD（すなわち CtRLV と CMoVまたは CtRLVaRNA との混

合感染）にのみ焦点が当てられている. ⼀⽅, CMD の構成要素について明確な定義がなされ

ている訳ではなく, CMoV との⼆重感染または CtRLVaRNA との三重感染を含めるのかは明

確ではない. 本研究の接種試験の結果, ⼆重または三重感染では, その病原性が明確に異なる

ことが⽰された. CtRLV が CMoVまたは CtRLVaRNA と⼆重感染した時に⽣じる症状はむ

しろ CtRLV による単独感染と類似するが, これらが三重感染した際にはじめて “carrot 

motley dwarf virus”による症状が現れることが⽰された. すなわち CMD に特徴付けられる

「斑紋・萎縮症状」は三重感染時に⽣じる. 三重感染によって⽣じる症状は圃場中でも明確

に単独感染と区別することができる⼀⽅, CtRLV と CMoVまたは CtRLVaRNA との⼆重感

染時の症状は CtRLV の単独感染時のものと類似するため区別は容易ではない. 以上に基づ

き, ⽇本国内における CtRLV, CMoV および CtRLVaRNA の三重感染を⽰す病名を新たに設

け 「ニンジン斑紋萎縮病」とすることを提案した. ⼆重感染はニンジン⻩化病を構成する

病原体の組合せとして整理するのが妥当であると筆者は考えている. 

 

6.3. 北海道における対策について 

 

 北海道のニンジン栽培におけるニンジン⻩化病およびニンジン斑紋萎縮病による影響は, 

極めて⼤きいことが⽰された. 留意すべき点として, ニンジン斑紋萎縮病が未だ⼀部の地域

のみであるが, 局所的に発⽣していることが挙げられる. 接種試験の中で, 混合感染株（例え
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ば, HKまたは SH）を CtRLV の単独感染個体に対して接種をすると, その個体は容易に混合

感染の状態となる（データ未掲載）. このことは, 現在特定の地域にしか確認されていない

三重感染が, 将来的に全道的に広がる恐れがあることを⽰唆する. 北海道における本病の認

知度は依然として低く, 対策も講じられていないことが多い. ⼆重感染または三重感染が道

内において拡⼤することを未然に防ぐとともに, 発⽣地域における被害を低減させるために

も, 早急な対策が望まれる. 

 本病の対策としては発病株の除去, 発⽣圃場からの物理的隔離, 殺⾍剤の散布等が⽰され

ている（Koike et al., 2002）. その内, 殺⾍剤の有効性は英国において古くから実証されてお

り, ⾶来が認められてから約 1週間後とさらにその 2または 3週間以内の散布が発⽣の低減

に効果的であることが⽰されている（Dunn and Kempton, 1967; Watson and Serjeant, 1963）. 

労働性を考慮しても殺⾍剤を⽤いた対策は⽐較的講じやすく, 特に北海道においては鱗翅⽬

害⾍（例えばヨトウガ, Mamestra brassicae）の防除を兼ねるような薬剤が受け⼊れられ易

い. また, 種⼦処理剤の有効性も⽰されており, 特にチオメトキサムの種⼦処理は, 茎葉散布

と同等以上の効果が⽰されていることから（Jukes et al., 2016; O’ Driscoll et al., 2019）, 今後

検討されるべき対応策であると考えられる. 

 上述のとおり, 殺⾍剤の散布はアブラムシの⾶来時期に基づいて⾏うことで, より⼤きな

効果を得ることができる. 筆者が⼗勝管内新得町において 2015 年から 2016 年に⾏った圃場

調査では, ⻩化や⾚化症状の発⽣の程度は播種⽇が早いほど激しくなることを確認している. 

すなわち, 4⽉下旬から 5⽉下旬までに播種をした 4圃場は発病が圃場内に坪状また全⾯に

確認された⼀⽅, 6⽉中旬以降に播種をした 5圃場は個体単位で散発的にみられるか, 無発⽣

であった. また, ホクレン⻑沼研究農場において 2017 年から 2019 年に実施したアブラムシ

の⾶来時期に関わる調査の結果, いずれの年も 5⽉下旬から 6⽉上旬にはニンジン圃場への

⾶来が確認され, 7⽉以降はアブラムシの数が減少した. 英国では, 2⽉からの積算気温に基

づきアブラムシの⾶来時期の予測や, ⾶来個体数の計測が⾏われており, 興味深いことに筆

者が確認した上記の北海道の発⽣状況と類似性が認められた（Syngenta, 2021）. このこと



 86 

から, 英国で実施された試験から得られた殺⾍剤による防除⽅法やその時期に関わる知⾒に

ついては, 北海道においても適⽤し易いと考えられる. ⼀⽅, オホーツク管内においては, ⼗

勝地⽅や⻑沼町における観察結果とは異なり, 7 ⽉下旬においてもニンジン上に多数の無翅

胎⽣⾍が確認されたことから（いずれも未発表）, 北海道においてはニンジンフタオアブラ

ムシの発⽣時期が⼀様ではない可能性が⾼い. 北海道において本病に対する対策⽅法やその

時期について検討する際は, 各地域におけるアブラムシの発⽣時期を把握し, 地域単位で効

果的な対策を考える必要があるだろう. 

 

 以上, 本研究では北海道に発⽣するニンジン⻩化病や CMD に関与する病原体について, 地

理的分布, 病因学的な役割および病原体間の相互作⽤について評価した. これまでに CtRLV

または CMoV の単独感染, CtRLVまたは CMoV の混合感染について, そのアブラムシ媒介性

（Elnagar and Murant, 1978a; 1978b）やウイルス学的特性（Murant et al., 1985）について解析

されてきたが, CtRLV の単独, CMoV との⼆重感染, CtRLVaRNA との三重感染に関する⽐較

解析を⾏ったのは本研究が初めての例である. これら三者は共存しながらも時に拮抗し, 環

境（宿主や気象）に適応しながらその関係性を柔軟に変化させることが⽰された. 近年, ニ

ンジンには, CaTV1 をはじめとして様々なウイルスや tlaRNA が発⽣することが明らかとな

った（Adams et al., 2014）. これらの病原性や発⽣⽣態, さらに CMD における役割について

も, 今後検討されるべきである. 

 ニンジン斑紋萎縮病におけるこれらのウイルス-ウイルス/RNA間, ウイルス/RNA-宿主間, 

さらに媒介者であるアブラムシを含めた相互作⽤, すなわち病原-宿主-媒介者間の関係につ

いては研究対象として興味深い. 今後, 様々なウイルスや RNA構成物ならびに宿主植物を⽤

いた解析により, 複合感染症 CMD への理解をより深めることができると考える. 
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摘要 

 

1) 北 海 道 に お い て ,  CtRLV の 単 独 感 染 に よ る ニ ン ジ ン ⻩ 化 病 , また は CtRLV + 

CMoV/CtRLVaRNA の⼆重感染, またはこれらの三重感染, すなわち CMD が発⽣しているこ

とが明らかとなった. 三重感染は⼀部の地域に局所的に発⽣しており, しばしば CaTV1 が混

合感染していた. 

 

2) 三重感染発⽣圃場の症状は単独感染の発⽣圃場と⽐較すると明らかに異なり, 圃場全⾯に

激しい症状が確認されることが多かった. 

 

3) 北海道に発⽣する CtRLV はニンジンフタオアブラムシにより媒介され , CMoV や

CtRLVaRNA は CtRLV の存在下でのみ同種に媒介されたが, モモアカアブラムシおよびジャ

ガイモヒゲナガアブラムシには媒介されなかった. 

 

4) 北海道に発⽣する CMD 関連ウイルスまたは RNA は, その遺伝学的特性および宿主範囲

が国内で報告された株よりむしろ英国や⽶国で発⽣するものと類似し, 国外の株と共通の起

源を持つと考えられた. 

 

5) CMD 関連ウイルスまたは RNA の宿主範囲や病原性を明らかにするため, 3 種の圃場分離

株 SN（CtRLV）, HK（CtRLV + CMoV）および SH（CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA）を⽤

いて接種試験を⾏った結果, これらはいずれもセリ科植物の中でも限られた種にしか感染し

ないことが明らかとなった. 
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6) 感受性植物の症状は, CtRLV の単独感染時, CtRLV + CMoV の⼆重感染時は類似したが, 

CMD に特徴付けられる葉の斑紋症状や株の萎縮症状は CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA の三

重感染時にのみ⽣じた. 

 

7) CMoV または CtRLVaRNA は, その媒介や感染を依存するヘルパーウイルスである CtRLV

との⼆重感染時に症状を強め, その蓄積を⾼めたことから, これら 2 種はそれぞれ CtRLV と

相利的な関係にあると考えられた.  

 

8) 三重感染時には CMoV と CtRLVaRNA との間に⽣じる相互作⽤により CtRLV の感染が抑

制されることが明らかとなった.  
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Summary 

 

Etiological studies on carrot motley dwarf in Hokkaido, Japan 

 

Naoto Yoshida 

 

 

Carrot motley dwarf (CMD) is caused by mixed infection of carrot red leaf virus (CtRLV) with either 

carrot mottle virus (CMoV) or carrot mottle mimic virus, and additional infection with CtRLV-

associated RNA (CtRLVaRNA). In this study, the author investigated the viruses or virus-like RNA 

isolated from carrots focusing on the symptoms in Hokkaido, the northern island of Japan. 

 

I. Carrot motley dwarf in Hokkaido: symptoms and distribution 

 

The field surveys conducted from 2014 to 2021 revealed that three types of infections mainly occurred 

in Hokkaido: single infection with CtRLV, which was most prevalent; double infection with CtRLV 

and CMoV; and triple infection with CtRLV, CMoV, and CtRLVaRNA. The fields with the three 

agents were severely affected, with diseased plants showing mottling. The triple infection was found 

only in the coastal areas. On the other hand, in the fields where disease incidence was low and sporadic, 

CtRLV was often found alone in plants with mild symptoms.  

 The virus/RNA-associated with CMD in Hokkaido was transmitted only by willow-carrot aphid 

(Cavariella aegopodii) only in the presence of CtRLV, but not with green peach aphid (Myzus 

persicae), fox-grove aphid (Aulacorthum solani). 
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II. Genetic characterisation of virus/RNA-associated with CMD  

 

The nearly complete genomic sequences of CtRLV, CMoV, and CtRLVaRNA in Hokkaido were 

determined from the cloned RT-PCR products, except for the short regions of the 5′ and 3′ termini 

where the primers annealed. The nucleotide sequences of CtRLV were 5,723 nt in length for samples 

SN, SH, and KT2 and 5,726 nt for HK (GenBank accession nos. LC434061-LC434064), and all seven 

ORFs of the four isolates showed high identity to the type strain UK-1 in the deduced amino acid 

sequence (> 96.8% for each ORF). The nucleotide sequences of the three Japanese isolates of CMoV 

(HK, SH, and KT2; GenBank accession nos. LC434065-LC434067) were 4,193 nt in length, and their 

genomic organisation consisting of four ORFs was identical to that of non-Japanese isolates. The 

deduced amino acid sequences of individual ORFs of the Japanese isolates resembled those of the 

German isolate Weddel (> 92.5% for each ORF). Both Japanese isolates of CtRLVaRNA (SH and 

HK2; GenBank accession nos.  LC434069 and LC434070, respectively) were 2,834 nt in length, and 

the genomic organization containing the two ORFs was identical to that of American isolates a8 and 

a25, and also showed high amino acid identity to them (> 91.2% for both ORFs). The results indicated 

that CMD-associated virus/RNA occurring in Hokkaido shared common origins with foreigners. 

 

III. Host range and pathogenicity of CMD-associated virus/RNA 

 

Aphid inoculation of plants of 17 species from 14 genera was conducted using three virus-RNA 

combinations (SN: CtRLV alone, HK: CtRLV + CMoV, SH: CtRLV + CMoV + CtRLVaRNA) to 

determine whether mixed infection by CMoV and CtRLVaRNA can affect the disease symptoms and 

the host range of CtRLV. Systemic infections of CtRLV and its associated virus and/or RNA were 

observed in plants of the following six species: carrot (Daucus carota subsp. sativus), chervil 

(Anthriscus cerefolium), coriander (Coriandrum sativum), dill (Anethum graveolens), cumin 
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(Cuminum cyminum), and slender celery (Cyclospermum leptophyllum), in which symptoms varied 

greatly according to plant species. Double infection with CMoV and CtRVLaRNA was observed in 

Japanese parsley (Cryptotaenia canadensis subsp. Japonica) without any symptoms. This indicated 

that host range of virus and RNA isolated in Hokkaido were also similar to those of western countries. 

 Inoculation tests using carrot plants demonstrated that CMoV or CtRLVaRNA enhanced both 

disease severity and RNA accumulation of the helper CtRLV, indicating that in general the 

relationships between CtRLV and CMoV or CtRLVaRNA were synergistic. However, in the presence 

of both CMoV and CtRLVaRNA, distinct symptoms such as systemic mottling and stunting developed, 

while the enhancement of CtRLV accumulation was abolished. These results imply that CMoV and 

CtRLVaRNA antagonises CtRLV cooperatively despite their dependence on CtRLV for aphid 

transmission. The triple infection, but not the double infections, is involved in the development of the 

conspicuous mottling typical for CMD, which reduced root weight by more than 50% compared to 

those of healthy ones. 
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