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は　じ　め　に

ウイロイドは 1971年に Dienerによって初めて分離・
同定されたタンパク質遺伝子をコードしない核酸のみの
植物病原体である。我が国においても，Chrysanthemum 

stunt viroid（キク矮化ウイロイド；CSVd）や Citrus 

exocortis viroid, Hop stunt viroid等が分離・同定されてい
る。CSVdは塩基数 348～ 356塩基の環状 1本鎖 RNA

であり，キク矮化病の病原体である。CSVdの宿主は栽
培ギクや野生ギク等のキク属やシネラリア・ダリアなど
のキク科植物，ペチュニアやトマト等のナス科植物であ
る。ただし，矮化などの症状が明瞭に現れ，栽培上問題
となるのは主に栽培ギクである。

CSVdの我が国での発生の確認は 1977年が最初であ
る（大沢ら，1977）。その後，三重県（花田ら，1982）
や香川（楠ら，1993），兵庫（塩飽ら，1996），熊本（森
山 ら，1996），北 海 道（李 ら，1997），山 形（兼 松，
1998），新潟（杉浦ら，1998），福岡・宮崎・沖縄（花田
ら，2001），秋 田（山 本 ら，2001），静 岡（土 井 ら，
2004）等各地で発生が報告されており，また，松下
（2006）による調査ではほぼ全国で本病が発生している
ことが確認されている。
主な病徴は葉が小型化し節間が短縮して矮化し，ま

た，さし穂の発根が非常に悪くなること等があげられ
る。花の小型化や開花期の早期化または遅延化が見られ
る品種もある。品種 ‘ミスルトー’の葉には 2 mm程度の
特徴的な退緑斑や黄斑が生じる。この病徴は 26～ 29℃
で最も早く現れるが（HANDLY et al., 1980）汁液接種で 1

～ 2か月，接木接種で20～ 30日を要する。しかし低温，
弱光線下では病徴が現れにくい。種子伝染に関しては，
高保毒個体から得られた実生 50個体から 16個体が RT―
PCRで検出され，種子伝染が確認されている（大石，
2001）。虫媒伝染や土壌伝染は報告されていない。
主要な伝染源は無病徴株を含めた罹病ギクで，摘蕾，
収穫，刈り込み等の管理作業に伴う接触，あるいは刃物
によって伝染が起こる。病徴が現れていない時期に外見
から判断して感染個体を除去することは非常に困難であ

るため，罹病個体を親株として増殖していることにより
被害を拡大していると思われる。生育障害の程度は品種
によって異なり，香川県農試（1994）の報告では，開花
時の茎長が ‘秀芳の力’は正常株の 69％，‘花秀芳’は
30％，‘精興黄金’は44％になり，花弁も短くなっている。
キク矮化病は上述したように全国的に発生しており，

その防除対策が望まれているが，キクの栄養繁殖にとも
なって病原体が拡散すること，また，品種によっては潜
伏期間が長期にわたることから根絶が困難となってい
る。また，ウイルス防除では弱毒ウイルスが用いられる
ことがあるが，ウイロイドは変異の発生速度が非常に速
いことから安定性に欠き，弱毒系統の開発や維持，利用
は困難であると考えられる。それらの理由から抵抗性品
種の活用が望まれている。しかしながら，これまでにウ
イロイド抵抗性を備えた宿主植物の品種や系統は知られ
ておらず，過去にナス科植物の中からジャガイモやせい
もウイロイド（PSTVd）の抵抗性植物の探索が行われて
いるものの，結局は無病徴感染であったものを誤って抵
抗性としていただけであった（SINGH et al., 1984）。また，
PSTVdは重要作物であるトマトに感染すると，激しい
植物全体の矮化や葉の黄化やえそ等を生じることから，
過去にも抵抗性品種の探索が行われている。その結果，
激しい病徴を示すものから無病徴のもの（耐病性）は得
られたが，抵抗性品種は得ることはできなかった
（MAHFOUZE et al., 2009）。そのため，CSVdにおいても，
抵抗性の遺伝資源となるキクは存在しないとされ
（LAWSON, 1987），抵抗性についてはほとんど論じられる
ことはなかったが，最近になって，CSVdの感染濃度が
非常に低い品種が発見され，初めて抵抗性品種の存在が
示されたことから（OMORI et al., 2009），CSVd抵抗性に
ついての研究が注目されるようになった。

I　キク矮化ウイロイド抵抗性の選抜

我々は抵抗性の選抜とその遺伝様式について明らかに
するために以下の試験を行った。はじめに，抵抗性のキ
クを選抜するために材料として花き研究所遺伝資源にあ
る栽培キク 22品種または系統およびキク属の野生種 6

種を用いた（表―1）。穂木として各キク品種および系統
を，また台木として CSVd感染キクを用いて接木接種に
より CSVdを接種した。接木個体は長日条件下で生育さ
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せた。接木接種後に上位葉をサンプリングし，RT―PCR

によって CSVdの検定を行った。RT―PCRは HOSOKAWA 

et al.（2006）の方法に従って行った。その結果，キク
品種 ‘岡山平和’および ‘岩の白扇’を除く，すべての品種
で接木接種 30日後に CSVdが RT―PCRで検出された
（表―1）。‘岡山平和’と ‘岩の白扇’は接種後に RT―PCRで
検出されるまでの期間が他の品種と比較して著しく遅れ
た。また，‘岡山平和’は接種 210日後においても感染は
全く認められないことから，CSVdの感染に対する抵抗
性があると判断された（表―1）。
岡田（1957）によると，‘岡山平和’は 1949年に販売
された品種であるとされており，相当古い品種であるこ
とがわかる。現在となってはその由来は不明であり，花
き研究所の遺伝資源として残されている系統だけが現存

しているものと思われる。
また，本試験では 6種の野生種も接種試験に用いてい

るが，すべて全身感染しており，抵抗性の野生種は見つ
けられなかった。また，花き研究所遺伝資源にあるこれ
ら以外のキク属の野生種である，ナカガワノギクやオオ
シマノジギク，チョウセンノギク，ピレオギク，リュウ
ノウギク，シマカンギクは CSVdに感染することが判明
していることから，これらも抵抗性ではないと判断され
る（MATSUSHITA et al., 2007）。しかし，花き研究所遺伝資
源以外のキク属野生種すべてにおいても抵抗性はないと
は断言できないので，調査されていない野生種に抵抗性
遺伝子がある可能性は現時点では否定できない。

II　抵抗性形質の後代への遺伝

自殖による抵抗性の後代は得られることが OMORI et 

al.（2009）の試験によって示されており，得られた後代
の中から強い抵抗性の個体が得られている。一方で，感
受性品種と抵抗性品種との交雑によって得られる F1個
体での抵抗性形質の遺伝と発現については不明であっ
た。そこで，抵抗性品種 ‘岡山平和’がもつ抵抗性形質の
後代への遺伝を確認するために，感受性品種との交雑を
試みた。‘岡山平和’からはほとんど花粉が得られないた
め，抵抗性品種 ‘岡山平和’ を子房親とし，感受性品種 ‘セ
イエルザ’および ‘アンリ’を花粉親として交雑した。そ
の結果，それぞれ 76個体と 8個体の後代を得た。得ら
れた後代を穂木として，また台木として CSVd感染キク
を用いて接木接種により CSVdを接種した。接木個体は
長日条件下で生育させた。接木接種後に上位葉をサンプ
リングし，RT―PCRによって CSVdの検定を行い，陰性
であったものを抵抗性であると判断した。接木接種試験
は 3回行った。その結果，抵抗性個体がそれぞれ 76個
体中13個体，8個体中1個体得られた（表―2）。これより，
‘岡山平和’の CSVd抵抗性は感受性個体との交雑によっ
て得られた後代に遺伝し，抵抗性を示す個体が得られる
ことが示された。なお，口絵のように，得られた F1の
花の形質は明らかにそれぞれの両親の形質を引き継いだ
表現型を示していることがわかることから，自殖によっ

表－1　CSVd抵抗性系統または品種の選抜

種およびタイプ 系統または品種

接種後経過
（日）

30 60 210

Chrysanthemum morifolium
小ギク

輪ギク

スプレーギク

食用ギク

古典ギク

C. boreale
C. pacifi cum
C. japonense var. japonense
C. japonense var. ashizuriense
C. shiwogiku
C. indicum var. iyoense

寒小月
寒わらべ
寒金山
黒姫
せせらぎ
淀君
イエローブレイク
レッドブレイク
ホワイトブレイク
如月
岡山平和
岩の白扇
精興の誠
セイローザ
セイチャイナ
青森黄
もってのほか
春小雨
初島
少納言
姫心
秋月
3―14
3―16
8816
BF1
ET1
ZBL1

＋ a

＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
－
－
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋
＋

－
－

－
＋

a＋：RT―PCRによって CSVdの感染が確認されたもの．
  －：RT―PCRによって CSVdの感染が陰性であったもの．

表－2　 CSVd抵抗性品種 ‘岡山平和’と感受性品種との交雑後代に
おける抵抗性と感受性の個体数

種子親 花粉親 交雑個体 抵抗性 a 感受性

‘岡山平和’
‘岡山平和’

‘セイエルザ’
‘アンリ’

76
  8

13
  1

63
  7

a接種後に RT―PCRによって CSVdの感染の有無を確認し，陰
性であったものを抵抗性とした．接種試験は 3回行った．
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て得られた後代ではなく，交雑によって得られた後代で
あることがわかる。今後は遺伝様式の解明などが重要な
課題の一つとなるが，栽培ギクは 6倍体を中心とした高
次倍数性の作物であることから抵抗性遺伝子の遺伝解析
には困難を伴うと思われる。

III　抵抗性のメカニズム

一般的にウイロイドは篩管によって全身移動している
とされている（PALUKAITIS 1987）。そこで，‘岡山平和’に
おける CSVdの移動を接木によって確認した。台木とし
て CSVd感染個体を用いて，中間穂木として ‘岡山平和’
をつなぎ，さらにその上に感受性品種 ‘セイエルザ’の健
全個体を接木した。接木後，‘セイエルザ’の上位葉をサ
ンプリングして，RT―PCRによって CSVdの検定を行っ
た。その結果，‘セイエルザ’の上位葉から CSVdが検出
された。この結果から，台木に感染していたCSVdが ‘岡
山平和’の篩管を通り，‘セイエルザ’に到達して感染し
たことがわかる。したがって，CSVdは ‘岡山平和’の篩
管を通過できることから，‘岡山平和’の抵抗性は CSVd

の移行を妨げるものではないことがわかった。また，接
木接種中の ‘岡山平和’は，環境条件によっては一時的に
CSVdが検出されることがあるが，その後は検出されな
くなる。さらに，一時的に CSVdが検出された個体を台
木から分離して挿し木すると，ただちに CSVdは検出さ
れなくなる。したがって，‘岡山平和’は，環境条件によ
っては一時的に全身移行するのかもしれないが，CSVd

の複製は行われない可能性が高い。
NABESHIMA et al.（2012）はキク品種・系統 85個体から
抵抗性品種を 20系統選抜し，それらの抵抗性形質につ
いて解析を行っている。その結果，CSVd抵抗性の形質
は，接種後の感染パターンや濃度で分類すると少なくと
も 2種類あるとしており，非感染または非常に低濃度感
染のタイプ，そして感染後に CSVdが消失するタイプが
あるとしている。

お　わ　り　に

NABESHIMA et al.（2012）の試験結果のように，在来の
品種・系統の中に抵抗性を有するものが数品種見つかっ
てきていることから，今後はこれまで着目されてこなか
った CSVd抵抗性に関する既存品種の評価が重要な作業
となる。そのためにも簡易な抵抗性選抜法の開発が求め
られるが，感染の有無を評価する方法は今のところ接木
接種またはそれに準ずる方法によるしかなく，交雑試験
によって得られた大量の個体を検査できる簡易な接種方
法の開発が必要である。

次に抵抗性の遺伝様式についての解析についても今後
の大きな課題である。矮化病と同様にキクの重要病害で
ある白さび病に関しては，過去に抵抗性とその遺伝に関
する研究が宮城県で行われている。その遺伝様式の解析
結果から 6本の相同染色体中に 1個の抵抗性遺伝子を有
し，メンデルの法則に従って遺伝することが明らかにな
っている（岩井ら，2009）。ただし，病菌レースと品種
の組合せによって罹病性と抵抗性の結果が異なることが
知られおり，白さび病菌には複数のレースが存在するた
め，他のレースと品種との病害抵抗性の判定については
別に検討する必要があるとしている。CSVd抵抗性に関
しては，複数の遺伝子が関与している可能性が高く，遺
伝解析には困難が伴うと推察される。
また，白さび病の複数存在するレースの事例と同様

に，CSVdの変異体は数多く報告されていることから，
それらに対する抵抗性の有無も判定する必要があると考
えられる。実際にウイロイドの変異発生率は非常に高
く，CSVdにおいても異なる宿主植物を経ることで容易
に変異を誘発することができることがわかっている
（MATSUSHITA et al., 2009）。これまでにウイロイド抵抗性
に関する知見はほとんどなかったことから，ウイルスや
糸状菌における抵抗性打破系統がウイロイドにおいても
存在または発生する可能性についても論ずる必要がある
かもしれない。
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