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서  론 

지구상에서 최초로 바이러스가 언제 출현되었는지, 혹은 

어떠한 물질로부터 시작되어 왔는지에 관한 학설은 아직까

지 정확하게 밝혀져 있지 않다. 그러나 새로운 생명공학 기

법의 발달과 더불어, 점차 많은 바이러스 학문 분야의 연구

가 수행되어 왔으며, 최근에 와서는 바이러스 게놈의 염기

서열 분석, 유전체 비교분석과 같은 분자생물학적 연구에 

힘입어 바이러스의 기원에 관한 여러 가지 가설이 제기되고 

있다. 그 중 대표적인 가설로는 바이러스들이 기주(host) 세

포의 DNA 혹은 원시 RNA 분자로부터 원시바이러스의 특징

을 지닌 최초의 바이러스가 생겨났을 것으로 추정되고, 이후 

생태계에 존재하는 다양한 생물들과 상호작용하면서 변화무

쌍한 새로운 환경에 지속적으로 적응해 왔으리라 생각된다. 

각각의 바이러스들은 지구상의 다른 유전체 진화에도 중요

한 역할을 하는 것으로 알려진 돌연변이(mutation), 재조합

(recombination), 혹은 재편성(reassortment)과 같은 유전

적인 변화를 통하여 새로운 형태의 바이러스로 진화해 왔을 

것으로 추정되어지고 있다 (Holland and Domingo, 1998; 

Becker, 2000). 그러나 대부분의 경우 특정 바이러스들이 실

질적으로 어느 물질로부터, 어떻게 생겨났으며, 또한 그들의 

숙주에게는 혹은 비슷한 다른 바이러스들에게는 어떠한 영

향을 미치면서 점진적으로 진화하여 왔는지에 관한 실제적

인 예를 찾아 증명하기에는 힘든 것이 사실이다. 

곰팡이에서도 바이러스의 존재는 보고되어 왔다 (Ghabrial, 

1998). 이들 곰팡이 그룹에서 발견되는 바이러스들을 일반

적으로 통합하여 “곰팡이바이러스 (mycovirus)”라 명명

하고, 이들 곰팡이바이러스 대부분은 double-stranded (ds) 

RNA 게놈 형태를 가지고 있는 것으로 알려져 있다 (Buck, 

1986; Ghabrial. 1994; Ghabrial, 1998). 이 곰팡이바이러

스들이 다른 그룹의 바이러스와 구별되는 독특한 특징 중 

하나는 세포외 감염(extracellular infection) 경로가 발견되

지 않는 것이다. 곰팡이 바이러스들은 새로운 숙주세포를 

감염시키는 방법으로 이러한 세포 외 감염경로 대신 서로 

유전적으로 다른 곰팡이 균주와 균주가 접합을 하는 균사접

합(hyphal anastomosis)을 통하여 수평적 이동(horizontal 

transmission)을 하거나 혹은 곰팡이의 포자 증식에 의하

여 바이러스가 곰팡이의 다음 세대로 이동을 하는 수직적 

이동(horizontal transmission)과 같은 방법을 이용하는 것

으로 알려져 있다. 또한 곰팡이 바이러스는 숙주에 특정한 

병징을 나타내지 않는 cryptic symptom을 일으키는 바이

러스들이 많이 존재하고 있는 것으로 알려져 있다 (Lemke, 

1979; Ghabrial, 1998). 현재까지 이러한 곰팡이 바이러스

들의 독특한 특징들은 바이러스들이 곰팡이 균주 안에서 오
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랜 기간 동안 살아남기 위한 성공적인 진화의 결과물로 이

해되고 있다. 외부감염능력을 잃어버린 곰팡이 바이러스가 

숙주에 치명적인 병징을 일으켜 숙주의 죽음을 일으킨다

면, 결국 그 곰팡이 바이러스는 생태계에서 자연스럽게 소

멸되기 때문이다. 

곰팡이 바이러스는 생명의 진화와 더불어 아주 오랜 시간 

동안 곰팡이 안에 존재해왔을 것으로 추측되고 있다. 이러

한 가설은 곰팡이 바이러스의 염기서열 분석 연구 결과에 의

해서 추측되고 있으며, 곰팡이 바이러스와 유전적으로 연관

성이 있는 바이러스들이 원생동물(protozoa)을 감염시키고 

있는 바이러스 그룹으로 나타남에 따라 제기되었다. 고대생

물에서 곰팡이와 원생동물로 진화학적으로 갈라진 사건은 

아주 오래 전에 발생하였으며, 이러한 사건이 일어나기 전 

이미 현재의 곰팡이 바이러스들이 고대 생물을 감염시키고 

있었던 것으로 추측되고 있다. 이러한 가설을 뒷받침하는 

증거로는 식물의 병을 일으키는 병원성 곰팡이에 존재하는 

Helminthosporium victoriae virus 190SV (Hv190SV)의 유

전적 연관성을 실험한 결과, 이 바이러스들은 비슷한 곰팡

이 그룹에 속하는 이스트를 감염시키는 바이러스들 보다는 

원생생물을 감염시키는 Leishmania RNA virus 1 (LRV1)과 

Leishmania RNA virus 2 (LRV2)에 더욱 유전학적으로 연

관성이 있음으로 나타났다. 따라서 이러한 곰팡이 바이러스

는 곰팡이와 원생생물이 갈라지는 사건이 일어나기 전 아

주 오래 전부터 이미 존재하고 있었던 것으로 추측되고 있

다 (Ghabrial, 1998). 

오랜 세월 숙주 곰팡이와 함께 존재해 왔던 각각의 혹은 

그룹의 dsRNA들이 단 하나의 조상으로부터 파생되어 왔

는지 혹은 여러 조상으로부터 진화해 왔는지에 관한 논란

은 현재까지 계속되고 있다. 곰팡이 dsRNA들은 유전적으

로나 혹은 형태학적으로나 아주 다양한 것으로 밝혀졌으

며, 이런 유전학적으로 다양한 곰팡이 dsRNA의 시초에 관

한 가설은 단 한번의 단일 원시유전체에서 현재의 다양한 

dsRNA가 파생되어 왔을 것이라는 monophyletic 가설보다

는, 다수의 전혀 다른 origin으로부터 시작되어 왔을 것으

로 생각되는 polyphyletic 가설이 더욱 힘을 얻고 있다. 이를 

뒷받침 하는 실질적인 증거자료로 dsRNA 바이러스 게놈

부위 중 가장 conserved 되어 있는 부분으로 알려진 RNA 

dependant RNA polymerase(RdRp) 유전자 부위를 다양

한 곰팡이 dsRNA의 게놈으로부터 분리하여 분석한 결과, 

염기서열의 유사성이 거의 존재하지 않는 것으로 나타났다 

(Koonin, 1991; Koonin 1992). 또한 곰팡이의 dsRNA에 존

재하는 각각의 RdRp 유전자의 크기도 다양한 것으로 알려져 

있어, 여러 곰팡이 균주에서 발견되어지는 다양한 dsRNA들

은 하나의 유전체가 아닌 이전에 존재해 왔던 여러 바이러

스 혹은 세포 내 다른 유전 물질들로부터 앞에서 언급한 주

요한 진화론적인 힘 (force) 혹은 영향을 거치면서, 각각의 

상황에 변화 적응하여 새로운 dsRNA로 거듭 진화해 온 것

으로 추측되어지고 있다 (Koonin, 1992; Koonin and Dolja, 

1993). 그러나 어떠한 그룹의 dsRNA들이 같은 조상에서 혹

은 다른 조상에서 언제 파생되어 왔는지에 관한 것은 여전

히 연구되어야 할 부분이다. 

최초로 곰팡이숙주에 바이러스가 존재하고 있다는 보고가 

있은 후, 다른 종류의 곰팡이에서도 계속해서 바이러스가 보

고되어 왔으며, 현재는 거의 대부분의 곰팡이 그룹에 바이러

스가 있을 것으로 추정되고 있다. 하지만 이들 대다수의 연

구는 곰팡이바이러스 존재 여부를 밝혀내는 정도의 기초적

인 연구에 국한되어 있으며, 바이러스 감염 기작 및 복제방

법, 곰팡이의 유전적인 현상 등과 같은 보다 깊이 있는 연구

Table 1. Summary of mycoviruses found in C. parasitica, H. victoriae, A. bisporus and P. ostreatus 

Fungal host Genome Family Species

Cryphonectria
parasitica

ssRNA
dsRNA

Narnaviridae
Hypoviridae
Reoviridae

Cryphonectria mitovirus 1
Cryphonectria hypovirus 1
Cryphonectria hypovirus 2
Cryphonectria hypovirus 3
Cryphonectria hypovirus 4

Mycoreovirus-1
Mycoreovirus-2
Mycoreovirus-3

Helminthospor
ium victoriae

dsRNA
Totiviridae

Chrysoviridae
Helminthosporium victoriae virus 190S
Helminthosporium victoriae virus 145S

Agaricus
bisporus

ssRNA
dsRNA

Barnaviridae
Chrysovirus
Partitiviridae
Unassigned

Mushroom bacilliform virus
Agaricus bisporus virus 1
Agaricus bisporus virus 4
La France isometric virus

Pleurotus
ostreatus

dsRNA
ssRNA

Partitiviridae
Unassigned

Pleurotus ostreatus virus 1
Oyster mushroom spherical virus 1



43

들을 수행하고 있는 예는 그리 흔하지 않다. 이들 곰팡이바

이러스의 분류는 dsRNA의 유전체의 염기서열 분석 이외에

도, 바이러스 게놈의 크기, 분절체의 존재 유무, 곰팡이 균주

의 특징, 코딩하고 있는 유전자와 이미 알려진 다른 유전자

들과의 유사성 정도 등과 같이 복합적인 연구 결과를 통하여 

분류되고 있다. 현재까지 알려진 대표적인 곰팡이 dsRNA는 

Hypoviridae, Narnaviridae, Partitiviridae, Totiviridae 등에 

속하는 것으로 나타났다 (Ghabrial et al., 1995a; Ghabrial et 

al., 1995b; Hillman et al., 1995; Wickner et al., 2000). 본 보

고에서 곰팡이바이러스 연구에 있어서 대표적인 예로 알려진 

두 종류의 식물 병원성 곰팡이 (Cryphonectria parasitica와 

Helminthosporium victoriae)와 식용으로 사용되는 두 종

류의 버섯 (Agaricus bisporus와 Pleurotus ostreatus)에

서 얻어진, 현재까지 여러 측면의 dsRNA 연구결과 중 특히 

dsRNA의 유전적 다양성과 그들의 분자생물학적인 특징에 

관해서 중점적으로 논하고자한다 (Table 1).

Cryphonectria parasitica 의 dsRNA

Cryphonectria parasitica는 밤나무의 병을 일으키는 곰

팡 균으로써 북아메리카에서 유럽지역으로 처음 유입되었

으며, 이 곰팡균으로 인해 유럽에서는 크나큰 경제적 손실

을 입게 되었다 (Grente, 1969). 이들을 방제하기 위하여 여

러 연구를 진행시키던 중 이 곰팡균에 감염된 밤나무 중 다

른 밤나무와는 달리 병징이 경미하여 살아남는 밤나무가 존

재하는 것을 발견하였다. 이와 같은 밤나무에서 최초로 C. 

parasitica 균주를 분리하는데 성공하였으며, 이 균주는 정

상적인 다른 C. parasitica 균주와는 전혀 다른 특징을 나타

내는 것으로 보였다. 이 균주들의 특징은 정상적인 균주에 

비해 오렌지 색깔을 띠고 있고, 곰팡균 자체의 virulent가 

약화 되어 있는 것으로 나타나 이 균주를 “hypovirulent 

strain"으로 불리게 되었다 (Anagnostakis, 1987). 결국 이 

hypovirulnece 균주들은 dsRNA의 존재와 연관성이 있다는 

것이 알려지게 되었다. 최초의 hypovirulence dsRNA가 밝

혀진 이래로 수많은 연구가 진행되어 왔지만, 현재까지 이

들 dsRNA가 숙주인 곰팡이 안에서 어떻게 hypovirulence를 

일으킬 수 있는 지에 관한 정확한 기작은 밝혀져 있지 않다. 

그러나 이러한 수많은 연구를 통해서 곰팡균과 dsRNA의 여

러 방면의 기초 생물학을 이해하는데 중요한 밑바탕이 되어

왔으며, 이들의 연구결과는 곰팡이 바이러스 연구의 중요한 

모델 system으로 생각되고 있다 (Nuss and Koltin, 1990; 

Dawe and Nuss, 2001). 

Hypovrius, CHV1의 분자생물학적 연구

C. parasitica에서 가장 대표적으로 집중적인 연구가 

이루어진 dsRNA는 Cryphonectria hypovirus 1 EP713 

(CHV1-EP713)을 들 수 있다 (Shapira et al., 1991). 이 

dsRNA는 유럽에서 분리된 hypovirulent 균주인 EP713에

서 발견된 dsRNA이다. 이 dsRNA 게놈 전체 길이는 12,712 

nucleotide로 이 길이는 게놈 끝의 poly A tailing은 제외

한 것이다 (Shapira et al., 1991). 두 개의 open reading 

frame (ORF)이 존재하는 것으로 알려져 있으며, 이 두 개

는 ORF A와 ORF B로 명명되었다. ORF A는 polyprotein인 

p69의 autocatalytic activity에 의해 잘려진 p29 와 p40인 

두 개의 polypeptide를 암호화 하고 있는 것으로 알려져 

있으며, ORF B 역시 polyprotein을 암호화 하고 있으며 

autocatalytic activity에 의하여 p48 polyprotein을 생성한

다 (Choi et al., 1991a; Choi et al., 1991b; Shapira and 

Nuss 1991). ORF A와 ORF B사이의 게놈의 중간부분에는 

5’-UAAUG-3’ 염기서열을 가지고 있으며, 이 염기서열

은 ORF A에게는 termination code로 작용하고, 또한 ORF 

B에게는 starting code로 작용하는 것으로 알려져 있다. 이 

dsRNA 의 RdRp 유전자는 ORF B가 암호화 하는 것으로 보

이며, 염기서열 유사성을 조사하였을 때, 식물 바이러스 중

에서 흔히 발견되는 Potyvirus 그룹의 RdRp 유전자와 가장 

높은 유사성을 나타내었다. 또한 CHV1의 ORF B는 p48로 

명명된 papain-like protease의 기능을 가지고 있을 것으로 

추정되는 단백질을 암호화 하고 있는 것으로 알려져 있다. 

최근 연구결과에 의하면 CHV1의 ORF B 단백질은 coupled 

termination/reinitiation 기작에 의하여 translation되는 것

으로 알려져 있다 (Guo et al., 2009). Guo와 Suzuki는 

firefly luciferase gene을 이용한 재조합 단백질 기술과 

돌연변이 연구를 이용하여, ORF A의 translation이 끝난 

뒤, 다시 ORF B의 translation이 시작되는 것을 증명하였

다. 이러한 translation 기작은 다른 바이러스와 비교하였

을 때, 독특한 translation 방법으로 여겨지고 있다. 흔히 

single-stranded RNA virus에서는 downstream ORF의 

translation은 subgenomic mRNA 생성을 통해서 이루어지

는 것으로 알려져 있다. 또한 CHV1의 coupled termination/

reinitiation 기작은 reinitiation 정도와 virus viability가 연

관성이 있는 것으로 나타났으며, 아직까지 많은 부분에서 

어떻게 정확한 coulpled termination/reinitiation이 이루어 

지고 있는지는 알려져 있지 않다. 이 이외에도 CHV1의 전

체 게놈 중 5’- 끝 부분의 non-coding 부분은 약 494 염

기서열로 이루어져 있고, 6개의 minicistron을 가지고 있는 

것으로 알려졌다 (Shapira et al., 1991). 이들 5‘- 끝 부분

에 존재하는 non-codng 부분은 Internal Ribosome Entry 

Site (IRES) activity가 있을 것으로 추정되고 있으나 정확

한 실험적 증거는 보고되지 않았다. 

이와 같이 CHV1의 게놈 분석을 통하여 여러 단백질을 암

호화 하고 있는 것으로 알려져 있으며, 이들 각각의 protein들

Molecular characteristics of diverse dsRNAs in edible fungi



44 Journal of Mushroom Science and Production 8 (2) 2010

al., 1992; Hillman et al., 1994). 그러나 CHV1에서 발견

된 papain like proteinase는 CHV2에서는 암호화 하고 있

지 않은 것으로 나타났다. 또 다른 그룹인 CHV3는 Grand 

Heaven에서 분리된 C. parasitica 균주에서 처음으로 발견

되었으며, 다른 Hypovirus와 비교했을 때 게놈의 크기가 9 

kb 정도로 상대적으로 작은 게놈을 가지고 있는 것으로 나

타났다 (Fulbright et al., 1983; Yuan and Hillman, 2001). 

CHV3는 다른 Hypovirus와는 달리 한 개의 ORF 1만이 존

재하고 있는 것으로 나타났으며, 이 ORF의 게놈 분석 결

과 proteinase, RNA polymerase, helicase와 같은 다른 

Hypovirus에서 발견되는 conserved domain이 존재하고 

있는 것으로 추정되었다. 

C. parasitica 균주를 포함한 유전적으로 연관성이 있는 

다른 곰팡이 그룹에서는 Hypovirus 이외에도 Reoviridae, 

Totiviridae, Chrysoviridae, Partitiviridae, Narnaviridae와 

같은 다양한 그룹에 속하는 바이러스들이 발견되어지고 있다 

(Wickner et al., 2000; Hillman and Suzuki, 2004; Lie et al., 

2007; Park et al., 2008). 이들 중 한 예로 C. parasitica 균

주 NB631에서 분리된 dsRNA는 다른 Hypovirus에 비해 게

놈의 크기가 현저히 작았다 (Polashock and Hillman, 1994). 

이 dsRNA의 게놈의 염기서열 분석을 위하여, full-length의 

cDNA clone이 제작되었으며, 그 결과 이 게놈의 전체 크기

는 2,728 bp로 보고되었다. 이러한 상대적으로 작은 게놈 

크기를 가지고 있는 특징 이외에도, 이 dsRNA의 염기서열

을 분석한 결과 일반적인 standard genetic code로는 특정 

ORF가 존재하지 않는 것으로 보였다. 그러나 mitochondrial 

genetic code를 사용하였을 때는 하나의 큰 ORF가 이 dsRNA 

게놈 상에 존재하는 것을 알게 되었으며, mitochondria 이

용 혹은 nuclease assay 실험결과를 통하여 이 dsRNA와 C. 

parasitica의 mitochondria와 연관성이 있음을 보여주었다. 

따라서 이 dsRNA를 Cryphonectria parasitica mitovirus 

1-NB 631 (CpMV1-NB631)로 명명하였다 (Wickner et 

al., 2000). 이외에도 1994년 Enebak의 연구결과에 따르

면, 다수의 dsRNA의 절편(fragment)이 hypovirulent C. 

parasitica 균주에 존재하는 것으로 나타났다 (Enebak et 

al., 1994). 이후 총 11개의 dsRNA fragment가 발견되었

으며, 이들 dsRNA의 게놈염기서열 분석결과 Reoviridae로 

분류되는 Mycoreovirus group에 속하는 것으로 보고되었

다 (Suzuki et al., 2004).

유전적으로 다양한 그룹에 속하는 dsRNA의 발견 이

외에도, C. parasitica 균주에는 defective interfering(DI) 

혹은 satellite dsRNA와 같은 종류의 존재도 보고되어졌

다 (Hillman et al., 2000; Yuan and Hillman, 2001). C. 

parastica의 한 균주 GH2에서 Hypovirus인 CHV3의 존재 

이외에도 3개의 작은 크기의 dsRNA fragment가 발견되어

의 기능을 밝히기 위한 많은 연구가 수행되어왔다. 이미 널리 

알려진 바와 같이 많은 바이러스 유전자가 암호화 하고 있는 

단백질들은 단 한가지의 기능 이외에도 다수의 기능을 가지

고 있는 것과 같이, CHV1의 단백질들도 multi-function을 

가지고 있는 것으로 보고되고 있다. 대표적인 예로 CHV1의 

ORF A의 p29과 ORF B의 p48을 들 수 있다 (Craven et 

al., 1993; Suzuki et al., 1999; Suzuki et al., 2003; Sun et 

al., 2006; Deng and Nuss 2008). 이 두 개의 단백질들은 

대표적으로 알려진 protease activity이외에도 symptom을 

결정짓는 역할을 하거나 혹은 CHV1의 replication에 관련

이 있는 것으로 보고되었다 (Suzuki et al., 2003; Deng 

and Nuss, 2008). 또한 최근의 연구에 의하면 이러한 역

할들 이외에도 , p29은 RNA silencing을 suppress하거나, 

homologous 혹은 heterologous virus들의 replication을 증

진하는 기작에 관여, 혹은 다른 그룹의 바이러스, Reovirus 

인 Mycoreovirus 1 (MyRV1)의 게놈 rearrangements에도 

관여하고 있는 것으로 보고되어졌다 (Segers et al., 2006; 

Sun et al., 2006; Sun and Suzuki, 2008). 또 p29의 RNA 

silencing suppressor 기능은 fungal cell 안에서뿐만 아니

라, plant cell 안에서도 기능을 하는 것으로 보고되었으며, 

이러한 현상은 p29가 식물을 감염시키는 Potyvirus group에

서 식물바이러스 중에서는 최초로 밝혀진 RNA silencing 

suppressor와 아미노산 서열이 유사성을 나타낼 뿐만 아니

라, 기능면에서도 비슷한 기능을 하고 있음을 보여주는 흥미

로운 결과이다. p48도 여러 가지 다양한 기능을 수행하고 있

는 것으로 알려졌다. 특히 p48은 CHV1 replication을 시작하

는데 중요한 역할을 하고 있는 것으로 알려졌다 (Deng and 

Nuss, 2008). p48을 암호화 하고 있는 domain을 deletion시

킨 돌연변이 바이러스는 CHV1 replication을 시작할 수 없

었으며, 이러한 현상은 다시 p48을 transgenic 방법을 통

하여 발현시켰을 때, CHV1 replication이 극복됨이 확인되

었고 따라서 p48과 CHV1의 replication이 관계가 있음을 

밝혀내었다. 또한 p48은 앞에서 언급한 기능 이외에도, 숙

주인 곰팡이에서 나타나는 포자발아, 혹은 색소, vertical 

transmission과 같은 다양한 현상에도 관여하고 있는 것으

로 보고되었다 (Deng and Nuss, 2008). 

C. parasitica의 유전적으로 다양한 dsRNA들의 발견 

C. parasitica strain에는 CHV1 이외에도 다양한 dsRNA 

들이 존재 하고 있는 것으로 나타났다. CHV1과 같이 Hypo-

viridae에 속하는 dsRNA로써, CHV2와 CHV3가 발견되었

으며, CHV2는 New Jersey에서 처음 분리된 C. parasitica 

균주 NB58에서 발견되었다. CHV2의 게놈 형태는 CHV1과 

상당히 흡사해서 poly A tail을 3‘-끝 부분에 가지고 있

으며, 두 개의 ORF1과 ORF2가 발견되었다 (Hillman et 
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졌다. 이들 각각의 dsRNA는 3.6, 1.9, 0.9 kb 크기를 나타냈

으며, 이들 각각의 염기서열 분석결과, 두 번째의 dsRNA는 

helicase와 protease의 domain을 가지고 있으며, CHV3와 

게놈 염기서열의 유사성을 나타내어, 이 dsRNA fragment는 

Hypovirus CHV3의 DI로 추정되었다. 반면 나머지 두 개의 

dsRNA fragment는 염기서열 분석 결과 CHV3와는 게놈 

염기서열의 유사성이 낮아 satellite RNA들로 분류되었다 

(Yuan and Hillman, 2001).

Helminthosporium victoriae의 dsRNA

Helminthosporium victiroae는 1946년에 최초로 분류된 

곰팡균으로 귀리에 "victoria blight disease"라는 병을 일으

키는 것으로 알려져 있다. 이 곰팡이는 "victorin"이라고 불리

는 독특한 toxin을 분비하는 것으로 알려져 있고, 이 toxin은 

곰팡균의 virulence와 관련이 있다 (Wolpert et al., 1985). 이 

곰팡균에서 일반적인 H. victoriae 균주의 특성과는 달리 균

사생장속도가 늦어지고, 많은 sector를 만드는 등 특이적인 

형태를 보이는 균주를 조사한 결과 dsRNA가 존재하고 있는 

것을 발견하였다. 두 개의 isometric dsRNA가 존재하는 것

이 발견되었으며, 이 두 dsRNA는 sedimentation value에 의

하여 Helminthosporium victoriae virus 190S (HvV190S)와 

Helminthosporium victoriae virus 145S (HvV145S)로 명

명 되었다 (Sandelin and Ghabrial, 1978).

Helminthosporium victoriae virus 190S (HvV190S)

HvV190S는 지름이 약 40 nm인 isometric 형태를 가지고 

있는 바이러스로서, 게놈의 총 길이는 5,178 bp로 알려져 있

다 (Huang and Ghabrial, 1996). 전체 염기서열 분석 결과 

이 dsRNA는 많은 곰팡이와 원생생물을 숙주로 하고 있는 바

이러스 그룹들과 함께 Totiviridae에 속하는 것으로 나타났다 

(Ghabrial, 1998). 이 dsRNA의 전체 게놈은 두 개의 ORF를 

가지고 있는 것으로 보였으며 ORF 1은 coat protein을, ORF 

2는 RdRp 단백질을 암호화 하고 있는 것으로 보였다. 이 게

놈의 5‘- 끝 부분은 uncapped structure를 가지고 있으며, 

다른 유전체에 비하여 상대적으로 긴 untranslated 부분을 

가지고 있는 것으로 나타났다. 이러한 게놈의 특징으로 인

하여, ORF 1의 translation은 cap-independent 방법으로 

될 것으로 추측되고 있다. 또한 ORF 1의 종결 codon으로 

생각되는 부분의 종결 codon을 site directed mutagenesis 

방법을 이용하여 검증한 결과 실제로 coat protein의 종결 

codon인 것으로 밝혀졌다. 또한 이 종결 codon이 있는 부분

은 ribosome이 -1 frame만큼 이동하여 다음 ORF인 ORF 

2의 translation 개시 codon으로 사용되는 기작을 이용하

는 것으로 나타났다 (Ghabrial and Nibert, 2009). 이러한 

termination과 reinitiation이 결합된 형태로 translation되

는 기작은 HvV190S가 속한 Totiviridae의 Victorivirus 그

룹에서 많이 보이는 특징 중의 하나이다 (Ghabrial and 

Nibert, 2009). 

HvV190S는 하나의 coat protein 유전자를 가지고 있으나, 

흔히 다른 Totiivirus들과 비슷하게 p88과 p83 혹은 p88과 

p78과 같이 2개의 주요 coat protein들로 구성되어 있는 것으

로 알려졌다. p88은 이 dsRNA의 coat protein translation의 

일차산물로 추정되어지며, p83과 p78의 protein은 p88의 

C-terminal 부분이 잘려나가면서 생성되어지는 것으로 알

려져 있다 (Soldevila et al., 1998). 

Helminthosporium victoriae virus 145S (HvV145S)

HvV145S는 4개의 dsRNA fragment와 연관 있으며, 이

들 게놈의 크기는 각각 2.7, 2.9, 3.1, 3.6 kb로 알려져 있다 

(Sanderlin과 Ghabrial, 1978). Northern blot hybridization을 

이용한 연구 결과에 의하면, HvV145S와 HvV190S는 염

기서열이 유사성을 나타내지 않는 것으로 보고되어졌다 

(Soldevila et al., 2000; Soldevila와 Ghabrial., 2000). 또

한 각각의 HvV145S의 dsRNA fragment 사이에서도, 염기

서열의 유사성을 보이지 않는 것으로 나타났다 (Ghabrial 

et al., 2002). cDNA cloning을 통하여 전체 염기서열 분석

한 결과 HvV145S는 Chrysoviridae에 속하는 Chrysovirus 

group으로 분류되었다. 각각의 dsRNA fragment는 단 한 

개의 ORF를 가지고 있는 monocistronic 이며, 각각의 게놈 

5‘- 의 끝 부분과 3’- 끝 부분은 conserved domain을 

가지고 있는 것으로 나타났다. 5‘-의 UTR 부분은 대체적

으로 크기가 큰 편이며, 약 200에서 400 nucleotide 정도

로 구성되어있으며, 이들의 secondary structure가 게놈 

expression에 중요한 영향을 미칠 수 있으리라 생각되고 있

다. 이 5’ UTR과 3‘의 UTR 부분에는 약 75 nucleotide의 

길이 정도가 각각의 4개 dsRNA 에 높은 염기서열의 유사성

을 나타내었다. 또한 이 conserved domain에는 CAA repeats 

부분이 발견되었으며, Tobamovirus에서도 비슷한 서열의 

반복이 발견되었고, 이들은 translational enhancer로 작용

을 하고 있는 것으로 보고되어, HvV145S에서도 비슷한 기

능을 가지고 있을 것으로 추측되나, 이 염기서열이 실질적

으로 translational regulatory elements로 작용하는지에 관

하여서는 좀 더 면밀한 연구가 필요한 실정이다 (Ghabrial 

et al., 2002). 

양송이 (Agaricus bisporus)의 dsRNA

1960년대 초반에 Basidiomycete를 연구하는 그룹에서 양

송이 버섯인 Agaricus bisporus에 바이러스입자와 비슷한 

것이 있음을 처음으로 보고하였다 (Hollings 1962). 그 이후 

1970년대에 이르러 dsRNA가 양송이버섯에 영향을 미치고 

Molecular characteristics of diverse dsRNAs in edible fungi
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있다는 사실을 알게 되었으며, 이 dsRNA가 양송이버섯의 

병인 La France disease와 연관이 있음이 알려졌다 (Marino 

et al., 1976; Morris and Dodds, 1979). 그러나 1980년대

에 이르러 다양한 dsRNA들이 A. bisporus에 존재하고 있

으며, 이들 각각의 RNA들이 disease와 연관이 있는 병징을 

일으키는 지에 관한 논란은 계속되어왔다 (Harmsen et al., 

1989). 양송이 산업에 많은 경제적 손실을 입히는 이러한 바

이러스들을 제어하기 위한 여러 가지 노력이 유럽에서 시행

되어 왔으며, 그 노력으로 인하여 이후 La France disease 

의 발병은 영국에서 극히 드물게 되었다. 그러나 1996년과 

2000년 사이에 La France disease와 비슷한 병징이 다시 한

번 양송이버섯 농장에서 발생되었으며, 이 병징과 dsRNA와

의 연관성을 조사하는 도중, 이전까지 La France disease와 

연관 있는 것으로 알려졌던 35 nm의 dsRNA가 병징을 보

이는 양송이에서 발견되지 않았다. 따라서 이 dsRNA는 이

전의 La France disease와 연관된 것으로 알려진 것과는 

전혀 다른 새로운 dsRNA가 양송이버섯에서 발견되었음을 

시사하였다. 또한 La France virus (LIV)에 감염된 양송이

버섯 균주의 약 60%는 Barnaviridae에 속하는 Mushroom 

Bacilliform Virus (MBV)와 co-infection 되어 있는 것으로 

조사되었는데, 새롭게 발병된 양송이바이러스 병에서는 이

러한 특징이 관찰되지 않았다. 따라서 1996년에 양송이버섯 

농장에서 patch disease로 불리는 복합적인 병징을 일으키는 

이러한 새로운 바이러스를 통틀어 양송이버섯의 Mushroom 

Virus X (MVX)로 명명하였다 (Gaze et al., 2000). 

Mushroom Virus X (MVX)의 분자생물학적인 연구

MVX 병징을 나타내는 양송이버섯을 조사한 결과, 적어

도 26개의 다른 dsRNA fragment가 발견되었다. 그 26개의 

dsRNA들의 게놈의 크기도 다양해서, 작게는 640 bp 에서

부터 크게는 20.2 kb나 되는 다양한 크기의 dsRNA가 발견

되었다 (Grogan et al., 2003). dsRNA의 다양성은 양송이

버섯 sampling에 따라 크게 차이가 나는 것으로 보고되었

다. 영국의 양송이바이러스 연구팀에 의하면 약 6개월 동안 

병징을 나타내는 혹은 병징을 전혀 나타내지 않는 약 320개

의 양송이버섯을 채집한 뒤, 각각의 시료로부터 dsRNA를 

추출하여 agarose gel 상에서 확인한 결과, 다양한 크기의 

dsRNA가 존재하는 것으로 조사되었다. 또한 특정 dsRNA 

fragment의 존재와 특징적인 병징의 상호연관성 조사에서

는 뚜렷한 연관성을 밝혀내지 못하였다. 대부분의 dsRNA는 

단독으로, 혹은 여러 가지 다양한 combination의 형태로 양

송이에 존재하며, 어떠한 경우에는 병징이 전혀 관찰되지 

않는 양송이에서도 dsRNA fragment가 존재하는 것으로 나

타났다 (Grogan et al., 2003; Rao et al., 2007). 16.2, 9.4, 

2.4 kb의 dsRNA는 건전한 양송이버섯 시료에서도 많이 발

견되었으며, 나머지 dsRNA fragment는 병징을 나타내는 

버섯시료에서 보였으나, 이들이 존재하더라도 병징이 항상 

관찰되지는 않았다. 또한 각각의 dsRNA fragment가 발견

되는 빈도 역시 다양하였다. 18.3, 7.0, 4.8, 3.6 kb와 같은 

dsRNA는 약 50% 정도의 병징을 보이는 양송이 시료에서 

검출되었으나, 14.4, 8.6, 7.8, 2.0, 1.8 kb와 같은 dsRNA 

fragment는 10-26% 정도의 병징을 보이는 양송이 시료에

서 발견되었다. 일반적으로 2.0, 1.8, 0.8, 0.6 kb의 dsRNA는 

양송이의 병징에 관여하고 있는 것으로 추측되고 있으나, 이

들이 병징을 나타내는 기작은 알려져 있지 않다. 또한 이들 

dsRNA의 particle 형태를 조사하기 위하여, 전자현미경을 

이용한 수많은 시도가 행하여졌으나, 바이러스의 particle로 

보이는 특정 particle 분리에는 실패하여, 현재는 양송이에

서 발견되는 26개 dsRNA는 non-encapsidated의 형태로 

존재하리라고 생각되고 있다. 

양송이의 각 dsRNA 분절의 게놈 염기서열을 알아내기 

위한 여러 가지 노력이 진행되어왔다. 네덜란드에서 MVX 

dsRNA fragment 중 작은 크기의 dsRNA 2.0, 1.8, 0.8, 0.6 

kb를 이용하여, Northern blot을 실시한 결과 각각의 band는 

오직 자신의 dsRNA band만이 hybridization하는 것으로 나

타났다. 이러한 결과에 의하여 양송이의 작은 4개 dsRNA들 

사이에서도 게놈의 유사성이 없을 뿐만 아니라, 큰 크기의 

dsRNA와도 hybridization을 일으키지 않음을 알 수 있었

고, 따라서 유전적으로 다양한 게놈의 dsRNA가 현재 양

송이에서 존재하고 있음으로 추측되고 있다 (Sonnenberg 

and Lavrijssen, 2004). Northern hybridization 이외에도 

cDNA cloning을 제작하여, 각각의 dsRNA band 게놈의 염

기서열을 결정하고, 이것에 대한 분석결과를 이용하여 양

송이의 dsRNA fragment가 현재까지 알려진 바이러스 중 

어떠한 종류와 유사성을 가지고 있는지에 관한 연구가 수

행되었다. 양송이 dsRNA 전체 게놈이 이제까지 알려진 특

정 바이러스의 염기서열과 현저하게 높은 유사성을 보이

는 dsRNA fragment는 나타나지 않았지만, 일부 dsRNA의 

게놈 부분 중 다른 바이러스와 유사성을 나타내는 것이 보

고되었다. 그 예로 16.2 kb와 14.4 kb dsRNA 같은 경우 

Hypovirus와 비슷한 유사성을 나타내는 부분을 가지고 있으

며 9.4 kb의 dsRNA는 single stranded RNA virus인 Potex 

virus 그룹과 유사성을 보였다. 또한 MBV 그룹과 비슷한 

유사성을 나타내는 MVX dsRNA fragment도 발견되었다. 

이러한 염기서열 분석 결과는 La France disease와 연관

된 dsRNA가 Totivirus group에 속하는 RdRp 유전자와 높

은 유사성을 보인 것과는 다르게 대부분의 MVX dsRNA는 

몇 개의 dsRNA의 부분만이 Totoviridae, Partitiviridae 혹

은 Hypoviridae의 바이러스 그룹과 유사성을 나타나는 것

을 제외하고는 높은 유사성이 나타나지 않아 다시 한번 La 
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France dsRNA와 MVX의 dsRNA가 다른 것임이 증명되었

다 (Rao et al., 2007). 

느타리 (Pleurotus ostreatus)의 dsRNA

식용으로 이용되는 버섯들 중에서 양송이에서 dsRNA가 

발견되고 중점적으로 연구되어 온 것 이외에도, 느타리

(Pleurotus ostreatus)에서도 다양한 dsRNA가 발견되었다 

(Yu et al., 2003; Lim et al., 2005). 다른 곰팡균에서 발견

되는 dsRNA의 특징과 비슷하게 각각의 균주에서 관찰되

는 dsRNA의 크기와 개수는 다양한 것으로 나타났다. 크기

는 약 1.7 kb부터 8.0 kb로 보고되었으며, P. ostreatus 균

주에 따라 존재하는 dsRNA fragment의 숫자가 다양한 것

으로 나타났다. 이들 RNA를 여러 가지 cDNA cloning 기법

을 이용하여, 염기서열 분석을 한 결과, 다양한 그룹과 유

사성을 나타내는 바이러스들이 존재하는 것으로 나타났다. 

2005년의 보고에 의하면 P. ostreatus ASI 2596 균주에 존

재하는 2개의 dsRNA의 full-length cDNA clone 제작에 성

공하였으며, 이들의 전체 염기서열을 분석결과, 전체 게놈

의 길이는 각각 2,296 bp와 2,223 bp이었으며, 이들 각각

을 P. ostreatus dsRNA 1과 P. ostreatus dsRNA 2로 명명

하였다 (Lim et al., 2005). 각각의 dsRNA에 하나의 ORF가 

존재하고 있는 것으로 추측되었다. dsRNA 1이 암호화 하

고 있는 ORF는 82.2 kDa으로 RdRp 유전자와 유사성을 나

타내었고, dsRNA 2의 ORF는 약 71.1 kDa 크기의 단백질

을 암호화하고 있으며, 다른 바이러스의 coat protein 유전

자와 유사성을 나타내었다. 두 개의 유전자 모두 가장 높

은 유사성을 보인 바이러스는 Partitivirus group에 속하는 

Fusarium poae virus 1이며, 각각 56.3%와 59.9%의 아미

노산 염기서열 유사성을 나타내었다.

P. ostreatus의 다른 균주에서도 이와 비슷한 크기의 

dsRNA의 존재가 계속적으로 보고되고 있으며, 비슷한 크

기의 dsRNA fragment 일지라도 유전적으로는 다양할 것

으로 추측되고 있다. P. ostreatus의 한 균주인 “신농“에

서도 8.0, 2.5, 2.4, 2.0, 1.8 kb의 여러 크기의 dsRNA가 발

견되어졌으며, 이들 중 2.5 kb로부터 제작된 partial cDNA 

cloning 염기서열 분석에서, Partitivirus group에 속하는 

Helicobasidum mompa virus의 RdRp 유전자와 가장 높은 

아미노산 염기서열 유사성을 나타내었다. 그러나 이들 사이의 

유사성은 약 35%로 이전에 밝혀진 dsRNA와 비교하여 낮은 

유사성을 보이는 것으로 보고되었다 (Kim et al., 2008). 

이러한 Partitivirus group에 속하는 바이러스와 유사성을 

나타내는 dsRNA 이외에도 P. ostreatus에는 전혀 다른 종

류의 바이러스가 또한 존재하는 것으로 보고되었다. 2003년 

보고에 의하면, 약 27 nm의 spherical virus 모양을 가진 

ssRNA가 P. ostreatus에서 발견되어졌다 (Yu et al., 2003). 

이들의 전체 게놈 길이는 5,784 kb이며, 7개의 ORF가 존재

하는데, ORF 1에는 RdRp 유전자와 helicase의 유전자에서 

발견되는 conserved domain이 발견되었고, ORF 2는 coat 

protein 유전자로 추정되었다. 이들을 제외한 다른 ORF들은 

이제까지 알려진 특정 단백질과 높은 유사성이 발견되지 않

았다. 또한 이 5.7 kb의 P. ostreatus dsRNA 전체 게놈 구조

와 유전자 분석 결과에 따르면, 가장 유사성을 가진 바이러스 

그룹은 식물 바이러스인 Tymovirus group인 것으로 나타났

다. 이 이외에도 다양한 크기의 dsRNA가 P. ostreatus에 존

재하고 있는 것으로 알려진 만큼, cDNA cloning 제작을 통

한 염기서열 분석 연구를 한다면, 더욱더 다양한 dsRNA의 

존재를 확인할 수 있을 것으로 추정되고 있다.
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