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研究成果の概要（和文）：葉化病徴誘導時には、花成を正に制御するClass A MADSタンパク質の蓄積が減少する
一方で負の制御因子であるSVP MADSの発現が誘導される。SVP MADSの発現誘導機構を解明する目的で、プロモー
ター領域のモチーフ解析、ChIP解析を試みたが解明には至らなかった。
病原菌因子としてJacalin様レクチン（JRL）を解析した。少なくとも8つのJRLはしらが病菌感染時にアワのアポ
プラストに分泌されていた。またベンサミアーナ葉を使った解析から、JRLは植物の抵抗反応を一部抑制して菌
の感染を促進することがわかった。以上から、JRLはしらが病菌が分泌する病原性エフェクターであることが示
唆された。

研究成果の概要（英文）：When Sclerospora graminicola (Sg) colonized the panicles, the organs are 
transformed into leafy structures (phyllody). In phyllody-induced panicles, SVP-MADS expression was 
induced. We have analyzed the regulatory mechanism of SVP-MADS expression, but without clear 
results.
Jacalin-related lectin (JRL) gene family has significantly expanded in Sg genome. We identified 
eight JRLs via protein mass spectrometry analysis of extracellular fluid from Sg-inoculated foxtail 
millet leaves. JRL expression was induced by Sg infection. Heterologous expression of three JRLs 
with N-terminal secretion signal peptides in Nicotiana benthamiana enhanced the virulence of the 
pathogen Phytophthora palmivora inoculated onto the same leaves. INF1-mediated induction of 
defense-related genes was suppressed by co-expression of JRL. These findings suggest that JRLs are 
novel apoplastic effectors that contribute to pathogenicity by suppressing plant defense responses.

研究分野：植物病理学

キーワード： アワしらが病 　べと病　植物病原菌エフェクター　葉化病徴

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では、アワしらが病菌が感染し、葉化病徴を誘導する機構を解析した。葉化組織では感染によるMADS-box
の撹乱が示唆された一方で、詳細な機構解明には至らなかった。病原菌因子の解析では、JRLが病原性エフェク
ターとして機能する可能性を示した。これまでに、JRLが病原性に関わることを明確に示した報告はなく、しら
が病菌を含む卵菌類の感染機構を明らかにする上で、新しい成果と言える。

※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 
アワしらが病は、卵菌の一種である Sclerospora graminicola 
(Sacc.) Schroet.によって引き起こされるアワの重要病害である。
しらが病菌に感染したアワでは正常な花が咲かずに葉化し、穂は葉
状突起が集合した奇形（phyllody）を示す（図 1）。葉化により宿主
であるアワの栄養成長期が長引けば、しらが病菌は自身の増殖機会
を増大することができると考えられ、葉化誘導は、しらが病菌が進
化させてきた寄生戦略だと考えられる。しかし、葉化病徴の原因解
明はほとんどなされてこなかった。 
 申請者らによるこれまでの研究から、しらが病菌はアワの MADS-
box 転写因子の作用を撹乱することで葉化を誘導していることがわ
かってきた。MADS-box は、花成をはじめとする植物の器官形成で働
く転写因子である。罹病穂の MADS-box 遺伝子の発現量を健全穂と
比較したところ、花成の抑制因子である MADS47 の発現量が著しく
増加していた一方、正の制御因子のほとんどは発現量が低下してい
た。さらに、花器官形成の初期に働き、下流の MADS-box の発現量を
誘導するとされる Class A MADS-box の遺伝子発現量に変化はなか
ったが、これらの遺伝子産物は、感染に伴いタンパク質蓄積が低下
していた（図 2）。以上より、しらが病菌は、Class A MADS-box タンパク質をターゲットとして
分解することにより、下流の MADS-box の発現を撹乱し、葉化を誘導すると予想された。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、しらが病菌による Class A MADS-box
タンパク質の分解機構を解析することにより、しらが
病菌の葉化誘導因子を特定し、その作用メカニズムを
解明することである。具体的には、アワの Class A 
MADS-box タンパク質と相互作用するしらが病菌タン
パク質を探索し、葉化誘導因子候補とする。候補因子
の詳細な生化学的解析を行うとともに、アワの近縁野
生種であり遺伝子導入法が確立されたエノコログサ
において候補遺伝子を過剰発現させることで、最終的
な葉化誘導の機能証明を行う。 
 
３．研究の方法 
(1) Class A MADS-box による MADS47 転写制御の検証 
① 次世代シーケンスしたアワゲノム配列からプロモーターを含む SVP MADS-box のゲノム配列
を単離して解析した。Class A MADS-box の大腸菌リコンビナントタンパク質を作成し、MADS47
ゲノム領域に対する結合を検証した。 
② Class A MADS-box に制御される遺伝子を探索するために、アワの Class A MADS-box である
SiMADS14、15、18に対する抗体を用いて ChIP解析を行った。ChIP解析は、しらが病菌を感染さ
せた幼穂抽出物を使った ChIP-seq と、リコンビナント SiMADS14、15、18 タンパク質を使った
DAP-seqを行った。 
(2) しらが病菌エフェクタータンパク質の機能解析 
① 感染時に発現誘導されるしらが病菌因子について、アワの野生種であり形質転換系が確立さ
れたエノコログサに過剰発現させて葉化誘導の有無を検証した。 
② 感染時に発現誘導されるしらが病菌因子について、広く病原性機能を検証するために、ベン
サミアーナ葉に一過的に発現させて病原菌の感染に対する影響を検証した。また、植物の抵抗反
応に対する影響を検証するために、卵菌類が生産する PAMP の一種である INF1 に対する抵抗反
応を解析した。 
 
４．研究成果 
(1) Class A MADS-box による MADS47 転写制御の検証 
① MADS47 のゲノム配列を解析したところ、MADS-box の結合配列である CArG モチーフが複数箇
所見つかった。Class A MADS-box の大腸菌リコンビナントタンパク質を作成し、CArG モチーフ
を含むシス配列に対する結合を検証したが、明確な相互作用は認められなかった。 
② 抗 Class A MADS-box抗体とアワの幼穂抽出サンプルを使った in planta での結合解析を試
みたが、結合配列を見出すことはできなかった。また、リコンビナント Class A MADS-box タン
パク質とアワゲ ノムから抽出したゲノム DNA 断片を材料として in vitro で結合する配列を探
索するために DAP-seq解析を行なったが、結合配列を見出すことはできなかった。 



 
(2) しらが病菌エフェクタータンパク質の機能解析 
① 感染時に発現誘導されるしらが病菌因子のうち細胞外分泌シグナルをもつものについて、エ
ノコログサに過剰発現させて穂の形質を調査したが、葉化を誘導する因子は得られなかった。 
② しらが病菌に特徴的な遺伝子として見出された Jacalin 様レクチン(JRL)に着目して解析を
行った。しらが病菌を感染させたアワ葉のアポプラストタンパク質を抽出して質量分析した結
果、8種類の JRLを含むしらが病菌分泌タンパク質が同定された（表 1）。8 つの JRLはいずれも
感染時に遺伝子発現が誘導されていた。アポプラストにおける JRLの機能を解析するために、ベ
ンサミアーナ葉を使った一過的遺伝子発現系を用いた。病原卵菌であるPhytophthora palmivora
の感染に対する影響を調べたところ、8 つのうち一部の JRLについて、細胞外分泌シグナルペプ
チドを付加した場合（SP+）には感染を促進する効果がみられた一方、シグナルペプチドを付加
しない JRL（ΔSP）では感染促進効果は認められなかった（図 3）。もっとも促進効果の高かった
JRLについてさらに解析を行なった結果、卵菌由来の PAMPs の一つである INF1 に誘導される防
御関連遺伝子の発現を抑制した（図 4）。一方で、INF1 に誘導される細胞死に対する影響は認め
られなかった。ベンサミアーナ葉での局在を確認するために、JRLと GFPとの融合タンパク質を
発現させて解析したところ、シグナルペプチドを付加 JRL はアポプラストと細胞膜上に局在し
た（図 5）。以上から、JRLは植物の基礎的抵抗反応を抑制することでしらが病菌の病原性に寄与
することが示唆された。 
 

表 1. アワしらが病菌感染様から抽出したタンパク質の質量分析結果  

遺伝子名 MW アノテーション 反復 1 反復 2 

SG14735 35,549 arabinofuranosidase ✓   

SG08752 49,348 calreticulin precursor ✓   

SG02395 50,987 exonuclease ✓   

SG14267 61,637 glucose-methanol-choline oxidoreductase ✓   

SG02945b 19,042 JRL ✓ ✓ 

SG03255b 16,328 JRL ✓ ✓ 

SG04896 18,357 JRL   ✓ 

SG05109b 19,699 JRL ✓ ✓ 

SG05127 18,563 JRL ✓   

SG06536b 16,412 JRL ✓ ✓ 

SG10124b 17,422 JRL ✓ ✓ 

SG17166b 18,094 JRL ✓ ✓ 

SG00344 26,908 NLP ✓   

SG05755b 29,163 NLP ✓ ✓ 

SG10403 27,419 NLP ✓   

SG14292 26,664 NLP   ✓ 

SG05676 9,704 phospholipase D ✓   

SG14096 13,994 protease inhibitor ✓   

SG18945 640,765 protocadherin fat-like protein ✓   

SG12053 45,595 transglutaminase elicitor ✓   

SG00883 22,153 uncharacterized ✓   

SG03074 18,464 uncharacterized   ✓ 

*反復 1 と 2 の両方で同定されたタンパク質   
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