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研究成果の概要（和文）：本研究ではSMN2遺伝子を同定しました。本遺伝子はRNAヘリカーゼをコードしてお
り、核におけるRNAの品質管理機構に重要な核エキソソームの標的決定因子であることが分かりました。SMN2
は、トマト斑葉細菌病菌の病原性因子HopA1に対する細胞内免疫受容体をコードするSMN1/RPS6遺伝子から生じる
異常なRNAの分解を通して、SMN1/RPS6遺伝子の正常な発現に関わることが明らかになりました。

研究成果の概要（英文）：In this study, we identified the SMN2 gene encoding an RNA helicase. The 
SMN2 is a target determinant of nuclear RNA exosomes, which are important for RNA quality control in
 the nucleus. SMN2 is involved in proper expression of the SMN1/RPS6 gene, which encodes an immune 
receptor for the HopA1 effector in Pesudomonas syringae, through the degradation of abnormal RNA 
generating from 3’region of the SMN1/RPS6 gene. 

研究分野： 植物病理学

キーワード： 植物免疫　自己免疫表現型　核RNAエキソソーム　転写後調節

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では、常に矮性と自己免疫を示すシロイヌナズナの遺伝子組換え体をもとに、矮性を示さなくなった復帰
変異体を単離し、原因遺伝子を同定しました。その結果、SMN2と名付けた原因遺伝子を同定しました。その後の
研究で、植物病原細菌に対する免疫受容体遺伝子SMN1/RPS6が機能をする際に、SMN2が関与するRNA品質管理によ
る制御が重要であることが明らかにされました。この研究成果は、植物の免疫と大きさのバランスを制御する仕
組みの解明に役立つことが期待されます。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 
シロイヌナズナにおける MAP キナーゼ経路、MEKK1(MAPKKK)→MKK1,2（MAPKKｓ）→MPK4（MAPK）
経路は、flg22 などの MAMPs により活性化し、パターン誘導免疫に関連する防御反応を正に制御
する。（EMBO J. 27: 2214, 2008）。 
一方、mekk1 変異体をはじめ上記経路構成因子の遺伝子欠損により自己免疫表現型を示す
（Ichimura, et al., J. Biol. Chem. 281: 36969, 2006; Qiu et al., Plant Physiol., 2008 ）。
その中でも最も強い表現型を示す mekk1 変異体に申請者は着目し、本変異体のサプレッサー変
異体を単離、さらに原因遺伝子 SMN1 と SMN2 の同定に成功した。SMN1 は Pseudomonas syringae
の非病原性遺伝子である hopA1 を認識する R 遺伝子 RPS6 と同一だった（Takagi, Ichimura et 
al. Plant Cell Physiol. 60: 778, 2019 )。SMN2 は RNA ヘリカーゼとして機能する DEAD-box
タンパク質をコードする HEN2 と同一だった。以上より、SMN2 が植物免疫システムにおいて何
らかの機能を有する可能性が示された. 
SMN2 は核内 RNA 品質管理機構で重要な核 RNA エキソソーム複合体の RNA 分解特異性を決定する
因子である。同一の遺伝学的スクリーニングで単離されたことから SMN1 と SMN2 は機能的に関
連すると思われた。これらの遺伝学的相互作用を中心に植物免疫における SMN2 の機能を解明す
べく研究を実施することとした。 
 
２．研究の目的 
 
SMN2は核内RNA品質管理機構で重要なRNAエキソソームに付随する核エキソソーム標的（NEXT）
複合体を構成する（Lange et al. PLoS Genet 2014）。RNA エキソソームは、真核細胞の主要な
3ʹ-5ʹ RNA 分解機構であり、核および細胞質における RNA プロセシング、異常 RNA 分子の監視お
よび RNA 代謝に関与する。そして NEXT 複合体は RNA 分解における基質特異性を決定する。しか
しながら、SMN2 を含め、RNA エキソソームや付随する NEXT 複合体による、R 遺伝子の転写産物
に対する分解制御は全く明らかにされていない。それだけでなく、植物免疫活性化に伴う大規模
な転写リプログラミングにおける SMN2 や RNA エキソソームの役割は全く解明されていない。以
上より、本研究では、1）SMN1 と SMN2 をモデルに、RNA エキソソームがどのように R 遺伝子の
mRNA 分解制御を介して植物免疫と機能的に関わるか、そして、2）植物免疫活性化に伴う転写リ
プログラミングにおける SMN2 の機能は何か、以上の 2 点を目的とした。 
 
３．研究の方法 
 
(1)SMN1 と SMN2 をモデルに、RNA エキソソームがどのように R 遺伝子の mRNA 分解制御を介し
て植物免疫と機能的に関わるか?  
smn2 変異体に対して、SMN1 が認識する hopA1 エフェクターを持つ P. syringae を接種し、病害
抵抗性を解析した。本接種実験により SMN2 が SMN1 の機能に寄与するか明らかにした。 
(2)  SMN2 が SMN1 の機能に関与するなら、smn1 と同様に smn2 変異も mekk1 および mpk4 の
自己免疫表現型を抑制する可能性が予想された。よって、mekk1smn2 および mpk4smn2 二重変
異体を作製し、自己免疫表現型の指標として、1) 矮性、2) 細胞死、3) 活性酸素種蓄積の 3項
目について解析した。 
(3) 植物免疫活性化に伴う転写リプログラミングにおける SMN2 の機能は何か？ 
SMN2 は RNA 分解機構であるエキソソームの基質特異性を決定する。植物免疫活性化に伴い多数
の防御関連遺伝子の発現を含む転写リプログラミングが起こるが、SMN2 がこの現象に関与する
か明らかにする必要がある。smn2 変異の影響を受ける遺伝子ならば、発現レベルが野生型と
smn2 で異なったり、分解されず短い RNA が蓄積したりする遺伝子（およびその領域）が存在す
るはずである。これらの点を明らかにするため、シロイヌナズナ野生型と smn2 変異体を用いて
RNA-Seq 解析を行い、発現において smn2 変異の影響を受ける遺伝子を同定した。 
 
４．研究成果 
SMN1 の植物免疫における機能は、非病原性遺伝子 hopA1 を有するトマト斑葉細菌病菌 Pst 

DC3000 （hopA1） に対する ETI 活性化による病害抵抗性である。よってシロイヌナズナ野生型
と smn2 変異体に対して、Pst DC3000（hopA1）を接種し、病害抵抗性を比較したところ、smn2
変異体は野性型より罹病性を示した。また、SMN1 の植物免疫における機能の第 2点は、MEKK1 経
路の欠損による自己免疫表現型の誘導である。我々は、MEKK1 経路の変異体 である mekk1 およ
び mpk4 の自己免疫表現型が、smn1 と二重変異体を作製することで抑制されることをすでに明
らかにしている。SMN2 が SMN1 の機能に関与するなら、smn2 も同様に mekk1 および mpk4 の
自己免疫表現型を抑制する可能性が予想される。よって、mekk1smn2 および mpk4smn2 二重変
異体を作製し、自己免疫表現型の指標として、1) 矮性、2) 細胞死、3) 活性酸素種蓄積の 3項



目について解析した。その結果、いずれの項目についても smn2 変異による抑制が明らかになっ
たことから、SMN2 は SMN1 の機能と密接に関連する重要な因子であることが明らかとなった。
smn2 変異体において、SMN1 の 3’領域において野生型では見られない異常な RNA の蓄積が検出
された。他グループの研究により、上記のゲノム領域には TIR ドメインをコードする新奇遺伝子
が存在する事が明らかとなった。これを受けて、新奇 TIR タンパク質と SMN1/RPS6 の TIR ドメ
インを用いて結合を解析したが、結合は検出されなかった。このことから、タンパク間相互作用
によらず、smn2 変異体で生成する異常な RNA 蓄積が SMN1 の機能低下に関連する可能性が示唆さ
れた。 
SMN1 に留まらず、植物免疫において SMN2 の影響下にある遺伝子を同定し、SMN2 の機能につい

て広く知見を得るため、野生型と smn2 変異体を用いた RNA-seq 解析を行った。そのデータを基
に GO エンリッチメント解析を実施した結果、smn2 変異体では多数の防御遺伝子の発現が低下し
ていた。よって、防御遺伝子のゲノムワイドな発現において、SMN2 が正の役割を担うことが示
唆された。以上のことから、核 RNA エキソソームが SMN2 を介して防御関連遺伝子の発現を正に
制御する可能性を明らかにした。 
 本研究は 2020 年度でほぼ目的を達成したことから mpk4 変異体の解析を行うこととした。mpk4
変異体の自己免疫表現型は smn1 と summ2 変異がそれぞれ抑制する。summ2 変異による mpk4 の表
現型抑制は相対的に弱いことから、SMN1 遺伝子の影響が顕著であると考えた。mpk4 smn1 summ2 
三重変異体を作製したところ、mpk4 変異体の自己免疫表現型は完全に抑制された。よって MPK4
の欠損による SMN1 と SUMM2、2つの NLR が活性化することが示された。 
本研究では、mekk1 変異体のフェノコピーとして、常に矮性と自己免疫を示すシロイヌナズナ

の遺伝子組換え体をもとに、矮性を示さなくなった復帰変異体を単離し、原因遺伝子として SMN1
と SMN2 を同定した。本研究の中心に据える SMN2 は、RNA ヘリカーゼをコードし、核における RNA
の品質管理機構に重要な核エキソソームの標的決定因子である。本研究では、植物病原細菌に対
する免疫受容体遺伝子 SMN1/RPS6 が機能をする際に、SMN2 が関与する RNA 品質管理による制御
が重要であることが明らかにされた。この研究成果は、植物の免疫と大きさのバランスを制御す
る仕組みの解明に役立つことが期待される。 
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