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研究成果の概要（和文）：植物の自家不和合性における自他識別は、S遺伝子座上の多数のハプロタイプ（S1, S2, ---
, Sn）によって制御されている。各々のSハプロタイプは、花粉因子と雌ずい因子（雌雄S決定因子）の両者をコードし
ており、両因子のSハプロタイプ特異的な相互作用を介して自他識別が行われている。本研究では、自家不和合性に関
わる以下の２つの「ゲノム・遺伝子相関」に焦点を絞り、詳細な分子機構とこれらが生まれてきた進化の道筋を明らか
にした。(1) S決定因子対立遺伝子間の優劣性。(2) 雌雄S決定因子間の「自己」および「非自己」特異的な相互作用。

研究成果の概要（英文）：Self-incompatibility (SI) is an intraspecific reproductive barrier adopted by 
angiosperms that allows the pistil to distinguish between self and non-self pollen. In most species, the 
self/non-self recognition in SI is controlled by a large number of haplotypes (S1, S2, ---, Sn) at the 
S-locus. Each S-haplotype encodes both male-specificity and female specificity determinants 
(S-determinants), and the self/non-self discrimination is accomplished by the S-haplotype-specific 
interaction between these S-determinants. Therefore, the S-locus is an ideal target to study allelic and 
epistatic interactions. We focused on the following two types of "correlative gene system" involved in 
SI, and dissected their molecular mechanisms and their evolutionary histories. (1) Dominant-recessive 
interactions between S-determinant alleles. (2) Self- and nonself-specific interactions between male and 
female S-determinants.

研究分野： 細胞間情報学
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１．研究開始当初の背景 
 有性生殖過程では、異種ゲノム間の相互作
用を介して交配相手の選別が行われる。植物
の自家不和合性は、S 遺伝子座上のハプロタ
イプ（S1, S2, ---, Sn）の異同を介して自己と非
自己の花粉を識別し、自殖を回避する仕組み
である。S 遺伝子座には、自他選別に当たる
多型性の雌雄因子（花粉因子と雌ずい因子）
がコードされており、両者をコードする複対
立遺伝子は密接に連鎖してハプロタイプと
して遺伝するために、「ゲノム・遺伝子相関」
研究の格好の標的となりうる。我々は、これ
までに、アブラナ科やナス・バラ科などの植
物種の雌雄因子の実体解明と相互作用解析
を進めてきた。その過程で、(1) アブラナ科
の花粉因子の対立遺伝子間の「優劣性」が、
優性側対立遺伝子由来の miRNA による劣性
側対立遺伝子のメチル化、発現抑制という形
で制御されている事例を発見した。これは、
「優劣性」という古典的な対立遺伝子間相互
作用にエピジェネティクスが関与すること
を示した最初の例である。しかし、この優劣
性制御の新たな分子機構が、アブラナ科の花
粉因子対立遺伝子間のすべての優劣性制御
に関与するものであるか、その他の優劣性現
象にも関わる普遍的なものであるかは不明
であった。また、(2) アブラナ科植物が同一
S ハプロタイプ上の雌雄因子間の相互作用を
介して「自己」を認識してその受精を拒絶し
ているのに対し、ナス・バラ科植物では、異
なる S ハプロタイプ上の雌雄因子間の相互作
用を介して「非自己」を認識してその受精を
促進していることを明らかにしてきた。しか
も、後者では、多数の非自己の雌ずい因子を
認識するために、花粉因子が「遺伝子重複」
を起こし、免疫系に類似した協調的非自己認
識機構を進化させていることを発見した。し
かし、アブラナ科の「自己認識」機構、ナス
科・バラ科の「非自己認識」機構共に分子機
構の詳細は未解明であり、また、こうした自
他識別機構が進化の過程でどのようにして
生まれてくるのかは全くの謎であった。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、植物の自家不和合性に関する
以下の２つの「ゲノム・遺伝子相関」現象を
対象として、分子機構の詳細を明らかにする
と共に、各々の機構の普遍性を検証し、こう
した「ゲノム・遺伝子相関」が生まれてくる
進化の道筋を明らかにすることを目的とし
た。 
(1) 対立遺伝子間におけるエピジェネティ
ックな優劣性発現制御 
(2) 雌雄因子間の相互作用を介した「自己認
識」および「非自己認識」 
 
３．研究の方法 
(1) 対立遺伝子間におけるエピジェネティ
ックな優劣性発現制御 
 アブラナ科植物Brassica rapa の花粉因子対

立遺伝子は、一般に優性を示す class-I（e.g. S8, 
S9, S12, S52）と class-I に対して劣性を示す
class-II（e.g. S44, S60, S40, S29）に分類される。
また、class-I 同士では一般に共優性を示すの
に対し、class-II 同士ではお互いに優劣性関係
を示す場合が多く、（S8 = S9 = S12）>（S44 > S60 
> S40 > S29）といった複雑な優劣性関係が認め
らる。申請者は、class-I と class-II 間の優劣性
が Smi と名付けた 24 塩基の miRNA を介して
エピジェネティックに制御されていること
を見出したが、class-II 間の直線的な優劣性関
係の仕組みは謎であった。本研究では、class-II
間の優劣性制御の仕組みを明らかにするこ
とを第一目標とした。さらに、他のアブラナ
科植物の花粉因子対立遺伝子間の優劣性制
御にも類似の機構が普遍的に進化している
かを検証することを第二目標とした。さらに、
他の異なる優劣性現象に類似のエピジェネ
ティックな制御機構が含まれている可能性
を検証することを第三の目標とした。 
(2) 雌雄因子間の相互作用を介した「自己認
識」および「非自己認識」 
 アブラナ科の雌ずいは SRK と名付けた受
容体キナーゼを持ち、花粉は SP11 と名付け
た（SRK に対する）リガンドを持つ。同一 S
ハプロタイプ上の SP11 が SRK に特異的に結
合することを利用して受粉の際に「自己」を
認識し、その花粉を「排除」する不和合性反
応を誘導する。一方、ナス科の雌ずいは、細
胞毒として機能するリボヌクレアーゼの
S-RNase を持ち、花粉は SLFs と名付けた
（S-RNase の解毒に関わる）F-box 蛋白質群を
持つ。非自己の花粉管が雌ずいを伸長する際
に、花粉管内に侵入してきた S-RNase を異な
る S ハプロタイプにコードされた「非自己」
の SLFs が認識し、解毒することで、その花
粉が選択的に「受容」される。以上が、本研
究開始時に我々が提唱していた「自己認識」
および「非自己認識」機構の概要であるが、
機構の詳細は未解明であり、特に「非自己認
識」システムにおいてはいくつの SLFs が認
識に関与しているのかさえ不明の状態であ
った。そこで、本研究では、「自己認識」お
よび「非自己認識」機構の詳細を明らかにす
ることを第一目標とした。さらに、花粉因子
と雌ずい因子のゲノム情報を網羅的に解析
することで、こうした自己認識」および「非
自己認識」機構が発生してきた進化の道筋に
関して新たなモデルを提唱することを第二
の目標とした。 
 
４．研究成果 
(1) 対立遺伝子間におけるエピジェネティ
ックな優劣性発現制御 
 アブラナ科植物 Brassica rapa の class-II S
ハプロタイプ間の直線的な優劣性発現制御
機構を解明するために、4 つの class-II S ハプ
ロタイプ（S44, S60, S40, S29）のゲノム配列と葯
で作られる低分子 RNA を解析した。その結
果、これらの class-II S ハプロタイプに特異的



な逆位反復配列を見つけ、そこから Smi とは
異なる新たな 24 塩基のmiRNA（Smi2 と命名）
が葯において産生されていることを発見し
た。また、Smi2 は S ハプロタイプ間で塩基置
換による多型性を示し、優性側の Sハプロタ
イプから産生される Smi2 は、劣性側 S ハプ
ロタイプの SP11 プロモーター領域と高い相
同性を示すことが示された。さらに形質転換
実験により Smi2 のゲノム領域を導入すると、
劣性側 S ハプロタイプの SP11 プロモーター
領域が DNA メチル化修飾を受け、その発現
が抑制されることが示された。以上の結果か
ら、Smi2 が class-II S ハプロタイプの優劣性を
制御する miRNA であり、B. rapa における花
粉因子対立遺伝子間の複雑な優劣性関係（S8 
= S9 = S12）>（S44 > S60 > S40 > S29）が、すべて
Smi と Smi2 という 2 種類の miRNA を介する
エピジェネティックな制御で説明しうるこ
とが明らかとなった（Tarutani & Takayama, 
Curr. Opin. Plant Biol., 2011; Yasuda et al., 論文
投稿中）。 
 次に、このエピジェネティックな優劣性制
御の普遍性を確認するために Arabidopsis 
lyrata の花粉因子複対立遺伝子間の優劣性
（S20 = S39）>（S13 = S16）> S14 > S1についても
解析も進め、B. rapa の場合と同様に、3 種類
の miRNA で制御されている可能性を明らか
にした（投稿準備中）。なお、Arabidopsis halleri
の優劣性（S13 = S20）> S12 > S4 > S3 > S1におい
ても多数の miRNA が関与している可能性が
フランスのグループより報告された（Durand 
et al., Science, 346, 1200, 2014）。こうした多段
階の優劣性関係の制御に必要な miRNA の種
類に関しては我々のデータと合致せず、更な
る精査が必要であるが、エピジェネティック
な優劣性制御機構がアブラナ科の花粉因子
複対立遺伝子間で普遍的に機能しているこ
とが明らかになった。 
 さらに、従来 dominant negative 変異として
扱われていたものの中に、エピジェネティッ
クな発現制御が関与する例を見出した（投稿
準備中）。今後、類似のエピジェネティック
な発現制御機構が、他の優劣性現象の制御に
も関わっている例が複数見出されてくるも
のと期待される。 
 
 (2) 雌雄因子間の相互作用を介した「自己
認識」および「非自己認識」 
 アブラナ科植物の自家受粉時には、同一 S
ハプロタイプ上にコードされた花粉因子
SP11 が、雌ずい因子 SRK と相互作用するこ
とで雌ずい乳頭細胞内へのCa2+流入が誘起さ
れ、花粉への小胞輸送が阻害されることで、
「自己」の花粉の吸水・発芽が阻止されるこ
とが明らかとなった（Iwano et al., Plant Cell, 
2014; Nature Plants, 2015）。一方、ナス科植物
では、雌ずい因子 S-RNase に対し、異なる S
ハプロタイプ上の特定の花粉因子SLFのSCF
複合体（SCFSLFs）が in vitro で直接結合しポ
リユビキチン化することが示され（Entani et 

al., Plant J., 2014）、「非自己」を認識している
ことが生化学的に証明された。これら研究に
より、植物の自家不和合性が「自己認識」と
「非自己認識」に分類できることが明らかに
なった（Iwano & Takayama, Curr. Opin. Plant 
Biol., 2012）。さらに、ナス科植物の「非自己
認識」機構については、次世代シーケンサー
を使い、Petunia の 8 つの不和合性 Sハプロタ
イプ（S5, S7, S9, S10, S11, S17, S19, S22）と 2 つの
和合性 Sハプロタイプ（Sｍ, S0m）にコードさ
れた SLFs を網羅的に抽出し、本植物の自家
不和合性が 18 種類の SLFs による協調的な非
自己 S-RNase 認識・無毒化機構により制御さ
れていることを明らかにした（Kubo et al., 
Nature Plants, 2015）。さらに、SLFs の塩基配
列の詳細な解析から、S ハプロタイプ間で
gene conversion 等による SLFs の受け渡しが
行われており、不和合性 Sハプロタイプは「自
己」を認識する SLFs を獲得しない形で進化
していること、逆に「自己」を認識する SLFs
を獲得することで自家和合性に変化した Sハ
プロタイプが複数存在することも明らかに
なった。 
 こうした進化背景を反映して、アブラナ科
植物における花粉因子 SP11 と雌ずい因子
SRK は、密接に連鎖する形で長い時間をかけ
て共進化してきており、両因子の進化系統樹
は Balancing selection 型の長い枝を持つ鏡像
型を示すのに対し、ナス科植物では花粉因子
SLFs と雌ずい因子 S-RNase がさらに長時間
かけて共進化しているものの、花粉因子 SLFs
の系統樹は短い枝を持つ Selective sweep 型を
示すことが示された。以上の結果をもとに、
植物自家不和合性における「自己認識」機構
と「非自己認識」機構の進化モデルを考察し
て報告した（Fujii et al., Nature Plants, 2016）。
また、当該モデルに基づき進化過程を計算機
上で模擬したところ、gene conversion を想定
した場合のみ、新たな S-RNase をコードする
S ハプロタイプが、これを認識する新たな
SLFs の誕生に追随する形で進化してくるこ
とが示され、モデルの妥当性が示された。 
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