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植物の自家不和合性： 
RNA分解とユビキチン化による自他識別

円谷 徹之，久保 健一，高山 誠司

自家不和合性は，被子植物にみられる自家受精を防ぐ機構である．多くの場合，自家不和
合性は，多様性に富む多数のハプロタイプからなる一つの遺伝子座，S遺伝子座に制御さ
れる．S遺伝子座には，雌性，雄性Sハプロタイプ特異性決定因子がコードされており，こ
れらの因子によって受精が起こるか否かが決定される．ナス科，バラ科などでは，雌性，
雄性Sハプロタイプ特異性決定因子はそれぞれ単一のRNA分解酵素，S-RNaseと，複数の
Fボックスタンパク質，SLFである．自家受粉された花粉管では，自己S-RNaseによって
RNAが分解し，花粉管伸長停止に至る．一方，他家受粉された花粉管では，複数のSLFが
すべての非自己S-RNaseを協調して認識し，ユビキチン化を介した分解に至らしめ，花粉
管伸長は停止することなく受精に至る．

1. はじめに

被子植物では，雄性配偶子である花粉が，雌性器官であ
るめしべ（雌蕊）の先端，柱頭に付着すると，花粉は発芽
し，めしべ内に花粉管を伸長させて子房に到達し，花粉管
から放出される精細胞によって卵細胞が受精して胚発生が
進み，次世代の種子が形成される（図1）．多くの被子植
物は，一つの花の中に，花粉を放出するおしべ（雄蕊）と
めしべの両方を持つ両性花をつけるので，同一個体の花粉
による受粉（自家受粉）が起きる可能性は他個体由来の花
粉による受粉（他家受粉）のそれよりはるかに高い．しか
し，多くの植物種は，自家不和合性（self-incompatibility）
という自家受精を妨げる機構を採用していて，昆虫や風な
どにより運ばれてくる他個体由来の花粉による他家受精が
優先的に起こる（図1）．この機構によって個体間の交雑
が促進され，種内や集団内，個体内での遺伝的多様性が保

たれている 1）．
多くの場合，自家不和合性は，多数のハプロタイプを
含む一つの遺伝子座（S遺伝子座）によって制御されてい
る．S遺伝子座上には，Sハプロタイプ間で多型を示す少
なくとも二つのタンパク質，雄性および雌性Sハプロタイ
プ特異性決定因子（雄性S決定因子および雌性S決定因子）

奈良先端科学技術大学院大学バイオサイエンス研究科（〒630‒
0192 奈良県生駒市高山町8916‒5）
Self-incompatibility in plants: RNA degradation and ubiquitina-
tion-mediated self-/non-self-discrimination
Tetsuyuki Entani, Ken-ichi Kubo and Seiji Takayama (Graduate 
School of Biological Sciences, Nara Institute of Science and Technol-
ogy, 8916‒5 Takayama, Ikoma 630‒0192, Japan)
DOI: 10.14952/SEIKAGAKU.2015.870308
© 2015 公益社団法人日本生化学会

図1 被子植物の受粉，受精と，自家不和合性
花粉は，めしべの先端（柱頭）に付着すると，発芽して花粉管
を伸長させる．花粉管中には一つの栄養核と二つの精細胞があ
る．花粉管が花柱中を通って胚嚢に到達すると，精細胞が放出
され，そのうち一つは卵細胞と融合し，胚となり，もう一つは
中央細胞と融合し，胚乳となる．このような被子植物特有の受
精様式を重複受精と呼ぶ．自家不和合性を示す植物では，自家
受粉した（自己）花粉の発芽や花粉管伸長が阻害され，他個体
由来の（非自己）花粉によってのみ，正常な受精が起こる．

特集：タンパク質・酵素の隠された機能について，探索とその技術
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がコードされると考えられてきた（図2）．これらの因子
が受粉しためしべあるいは花粉内において相互作用をする
ことにより，花粉が受け入れられるか，拒絶されるかが決
定される．すなわち，花粉とめしべのSハプロタイプが同
じであれば花粉はめしべに拒絶され，異なれば受け入れら
れる 1）．
これまでの研究によって，さまざまな植物種が，それぞ

れ独自の自家不和合性のシステムを採用してきたことが
判明している．たとえば，アブラナ科植物では，雄性お
よび雌性S決定因子は，それぞれペプチド性リガンドSP11
（SCRとも呼ばれる）と，その受容体キナーゼSRKである
ことが判明している 1‒3）．柱頭上の細胞である乳頭上突起
細胞の細胞膜に存在するSRKは，自家受粉が起こると，
自己花粉由来の同じSハプロタイプのSP11を認識し，細

胞内リン酸化カスケードを介して，何らかの花粉を拒絶
する反応を誘起していると考えられている（図3A）．ま
た，ケシ科植物では，雄性および雌性S決定因子は，それ
ぞれPrpSと呼ばれる受容体タンパク質とPrsSと呼ばれる
ペプチド性リガンドである．この場合は，自家受粉が起こ
ると，柱頭から分泌されるPrsSが自己花粉表面の同じSハ
プロタイプのPrpSと結合し，カルシウムイオンの花粉細
胞内への流入を引き起こし，アクチンの脱重合やアポトー
シス様の細胞死が誘導されて，花粉管伸長停止に至る（図
3B）4）．さらに，近年，雌雄同体動物のホヤにおける自家
不和合性の制御因子について，報告がなされている．詳し
くは，他の総説をご覧いただきたい 3）．

2. 雌性S決定因子S-RNase

ナス科，バラ科，オオバコ科，アカネ科植物は，科を超
えて同じ自家不和合性システムを共有している 1, 2, 5）．古く
からこれらの植物の雌性S決定因子は，RNA分解活性を持
つ分泌型糖タンパク質（S-RNase）であることがわかって
いた 1, 2, 6）．このことから，このタイプの自家不和合性は，
S-RNase型自家不和合性（S-RNase-based self-incompatibili-
ty）と呼ばれる．

S-RNaseは，約200アミノ酸からなる塩基性タンパク質
であり，T2型RNaseスーパーファミリーに属するRNA分
解酵素である．このファミリーの酵素には，RNase活性に
必須な二つのヒスチジン残基があり，その周辺のアミノ酸
配列がよく保存されている 7）．S-RNaseには，これら活性
中心とされる領域に加え，さらに三つの保存領域がある．
これらの保存領域は，RNase活性や，高次構造の保持に必
須な部位であろうとされている．加えて，ナス科植物のS-
RNaseでは二つの，バラ科植物のS-RNaseでは一つの超可

図2 予想されるS遺伝子座の構造
S遺伝子座は，多数のハプロタイプを持つことが知られている．
それぞれのSハプロタイプには，複対立遺伝子間で多型を示す
少なくとも二つの遺伝子，雌性および雄性Sハプロタイプ特異
性決定因子をコードする遺伝子が座乗すると考えられてきた．
これらはそれぞれめしべ，花粉で発現し，受粉後，これらの間
で認識反応が起こって，同じSハプロタイプの花粉を拒絶し，
異なるSハプロタイプの花粉を受け入れるものと予測される．

図3 アブラナ科，ケシ科植物の自家不和合性システム
（A）アブラナ科の自家不和合性．他家受粉時には柱頭表層細胞（乳頭細胞）から水が供給され，乳頭細胞壁が緩
んで花粉管が細胞壁の間を伸長していく．一方，自家受粉が起こると，花粉由来のリガンドSP11が，乳頭細胞で
発現する受容体型キナーゼであるSRKの細胞外領域と結合する．この結合がトリガーとなって，SRKの細胞内キ
ナーゼドメインの自己リン酸化が起こり，何らかの花粉を拒絶する反応が起こって，花粉の吸水，発芽，花粉管の
乳頭細胞への侵入が阻害されると考えられる．（B）ケシ科の自家不和合性．自家受粉が起こると，柱頭から分泌さ
れるリガンドPrsSが，自己花粉の受容体PrpSと結合し，花粉内へのカルシウムイオンの流入が起こり，アクチン
の脱重合が起こって，最終的には細胞死に至る．
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変領域があって，Sハプロタイプ特異性を決定づけると考
えられている 8）．S-RNase前駆体には，N末端側に，細胞
外へ分泌されるためのシグナルペプチドがあり，成熟型
S-RNase内には，1～5か所のN結合型糖鎖が結合する部位
がある（図4）9, 10）．

S-RNaseはめしべで特異的に発現し 11），自己，非自己に
関わらず花柱内を伸長中の花粉管に取り込まれることが，
免疫電子顕微鏡観察によって明らかになっている 12）．さ
らに，32Pを取り込ませた花粉を受粉後，めしべ内の花粉
管由来RNAをオートラジオグラフィーによって特異的に
検出する方法で，自己花粉管内のRNAは分解されるが，
非自己花粉管内ではRNA分解が起こらないことが観察さ
れている 13）．加えて，RNA分解活性に必須なヒスチジン
残基を置換したS-RNase遺伝子を導入した植物の解析か
ら，S-RNaseのRNA分解活性が，自己花粉の拒絶に必須で
あることが判明している 14）．これらのことから，何らか
の自他識別反応が，S-RNaseによる自己花粉管内のRNA分
解のみを誘起していることが考えられたが，雄性S決定因
子の正体が不明であった時点では，どのような自他識別反
応が起こっているのかは，見当がつかなかった．

3. 雄性S決定因子SLF

我々は，バラ科の自家不和合性を示す植物，ウメ（Prunus 
mume）を用いて，雄性S決定因子をコードする遺伝子を，
S-RNase遺伝子の周辺のゲノム領域から探索した．その
結果，S-RNase遺伝子の下流0.5～1キロベース離れた位置
に，花粉で発現するFボックスタンパク質をコードする遺
伝子が見つかった．これを，S-locus F-box（SLF, SFBとも
呼ばれる）と名づけた．SLFは，S-RNaseと同様に多型性
を示した 15）．時を前後して，オオバコ科植物のキンギョソ
ウ野生種（Antirrhinum hispanicum）や，バラ科植物アーモ
ンド（Prunus dulcis），セイヨウミザクラ（Prunus avium），
スミミザクラ（Prunus cerasus）からもSLFが見いだされて
いる 16‒18）．

Fボックスタンパク質は，SCF（SKP1-CUL1-F-box-
RBX1）ユビキチンリガーゼ複合体の1構成因子として知ら
れ，特異的基質タンパク質を認識する役割を担っている．
Fボックスタンパク質に認識された基質タンパク質は，

SCFユビキチンリガーゼ複合体によってポリユビキチン化
され，26Sプロテアソームによって分解される．Fボック
スタンパク質のN末端には，Fボックスモチーフという，
SKP1と相互作用するための配列が認められる 19）．SLFに
も同様のモチーフが存在するが，C末端側には既知の配列
と相同な領域は見当たらない．

SLFが真に雄性S決定因子であるかを調べるためには，
遺伝子導入実験が必要であるが，ウメは遺伝子導入が困難
であることから，ウメを用いたSLFの機能証明はあきらめ
ざるをえなかった．そこで，遺伝子導入可能なナス科の自
家不和合性植物，ペチュニア（Petunia hybrida）を用いて，
SLFの機能を調べることにした．

4. 協調的非自己認識システム

我々がペチュニアを用いたSLFの解析を始めたころ，他
のグループからペチュニアの野生種のPetunia inflataでSLF
の機能証明を行った報告がなされた 20）．この報告では，
PiSLF2（現在ではS2-SLF1と改名されている）と名づけら
れた遺伝子の産物が，雄性S決定因子として機能すること
が証明されたが，その複対立遺伝子産物間のアミノ酸レ
ベルでの相同性（86～100％）は，S-RNaseのそれ（45～
80％）と比較してはるかに高く 21, 22），しかも，異なるSハ
プロタイプなのにSLFが同一のアミノ酸配列を示す例も
見つかり 21），これが果たして本当に雄性S決定因子として
機能するのかについては，疑問視せざるをえなかった 21）．
そこで，この点に留意して，我々も独自にSLFの同定と機
能解析を行った．
まず，保存性配列に対するプライマーを用いた網羅的
な逆転写PCR（RT-PCR）によって，SLF様cDNAのクロー
ニングを行った．驚いたことに，それぞれのSハプロタイ
プから，S2-SLF1のオルソログと思われるcDNAを含む多
数のSLF様cDNAがクローニングされた 21）．その後，我々
は，次世代シークェンサーによる発現配列タグ（EST）解
析により，それぞれのSハプロタイプのS遺伝子座領域
には，16から20のSLFがコードされることを明らかにし
た 22）．他のグループからも，同様の結果が報告されてい
る 23）．これらの遺伝子群はいずれも，花粉および花粉管
で発現し，Sハプロタイプに連鎖していた．これらの遺伝
子産物間の相同性は，50％以上と高い多型性を示し，S-
RNaseのそれ（40％以上）と同等であった 21, 22）．
先に記したように，Fボックスタンパク質は，SCFユビ

キチンリガーゼ複合体の1構成因子として，特異的基質
タンパク質をポリユビキチン化し，26Sプロテアソーム
によって分解せしめることが知られている 19）．このこと
から，受粉した非自己花粉管内では，非自己S-RNaseがF
ボックスタンパク質であるSLFによって認識され，ユビ
キチン化を受けて分解されることによってRNAの分解が
回避されると予測された．さらに，一つのSハプロタイプ
には多数のSLFが含まれることから，我々は，それぞれの

図4 ナス科植物のS-RNaseの一次構造
ナス科植物のS-RNaseのN末端側にはシグナルペプチドがあ
り，成熟型タンパク質中には二つの超可変領域（HVa, HVb）と
五つの保存領域（C1～C5）がある．二つの活性に必須なヒス
チジン残基がそれぞれC2, C3領域にある．糖鎖結合部位が1か
所ないし数か所あるが，この図では保存された1か所のみを示
した．
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SLFが分担して非自己S-RNaseのサブセットを認識して分
解し，全体としては複数のSLFが協調してすべての非自己
S-RNaseを認識して分解するが，自己S-RNaseだけは認識
できないというという仮説を考え，「協調的非自己認識シ
ステム（collaborative non-self recognition system）」と名づけ
た（図5）21）．この仮説を検証するために，遺伝子導入実験
を行った．
それぞれのSLF様cDNAをさまざまなS遺伝子型のペ

チュニア個体に導入したところ，いくつかのSLFタンパク
質は，一つないし数個の非自己S-RNaseのサブセットを認
識，不活性化することを示す表現型が観察された（図6）．
また，花粉で発現させたSLFタンパク質を用いて，花柱の

S-RNaseとの結合を検討した結果，SLFは，ある特定の非
自己S-RNaseのサブセットと結合するが，すべての非自己
S-RNaseを認識するわけではなく，さらに自己S-RNaseと
は結合しないことが判明した．これらの結果は，「協調的
非自己認識システム」を裏づけるものである 21）．

5. ユビキチン化を介したS-RNaseの分解

次に，花粉よりSLFを含むSCF複合体（SCFSLF）を精製
し，非自己S-RNaseをユビキチン化する活性を有するかを
検証した．

FLAGタグ融合S7-SLF2（FLAG:S7-SLF2）を花粉で過剰
発現させるための導入遺伝子を持つペチュニアの花粉か
ら，抗FLAG抗体を用いてFLAG:S7-SLF2を免疫沈降した
ところ，SCF複合体を構成する他の因子群SKP1, CUL1, 
RBX1に相当するタンパク質（それぞれPhSSK1, PhCUL1-
P, PhRBX1）が共免疫沈降した 24）．同様の結果は，ペチュ
ニア（P. inflata）のSLF1の解析からも得られている 25）．
PhSSK1は，ペチュニアの交雑和合性に必須の因子として
報告されている 26）．また，自家不和合性を示すトマト野
生種（Solanum pennellii）において，PhCUL1-Pのオルソ
ログと目されるSpCUL1は，同様に交雑和合性に必須で
あることが証明されている 27）．PhSSK1ノックダウン株と
SpCUL1変異体は，非自己S-RNaseを発現するめしべとの
交配において稔性の低下を示したが，機能的S-RNaseを持
たないめしべとの交配では稔性低下を示さなかったことか
ら 26, 27），PhSSK1とPhCUL1-P/SpCUL1は非自己S-RNaseの
ユビキチン化にのみ機能することが示唆される．
共免疫沈降によりSCFS7-SLF2を精製することができたの
で，これを用いてS-RNaseのユビキチン化アッセイを試み
た．その結果，SCFS7-SLF2は，非自己S9-，S11-RNaseをポリ
ユビキチン化するが，非自己S5-RNaseと自己S7-RNaseに
対するポリユビキチン化能を示さなかった（図7）．さら

図5 協調的非自己認識モデル
花粉管中には，多数のSLFタンパク質が発現しており，それぞれがある特定の非自己S-RNaseを認識してユビキチ
ン化していると考えられる．たとえば，S3花粉管中のS3-SLF1はS1-RNaseを認識してユビキチン化し（左），S3-SLF2
はS2-RNaseを認識してユビキチン化する（中）．このようにして，S3花粉管中のすべてのSLFタンパク質は，協調
してすべての非自己S-RNaseをユビキチン化していると考えられる．ユビキチン化されたS-RNaseは26Sプロテア
ソームで分解される．しかし，S3花粉管中のどのSLFも，自己S3-RNaseを認識，ユビキチン化できない．よって
S3-RNaseはS3花粉管中のRNAを分解し，花粉管伸長停止に至らしめる（右）．

図6 形質転換体の解析から判明したSLFとS-RNaseの間の認
識特異性
各SハプロタイプのS遺伝子座領域には，一つのS-RNaseと多
数のSLFが座乗している．一つ一つのSLFは一つないし数個
の非自己S-RNaseのサブセットを認識，不活性化する（矢印
で認識する組み合わせを示した）．未解析のその他のSLFは，
他のS-RNaseの複対立遺伝子の産物を認識すると予測される．
Science誌（www.sciencemag.org/）より許諾を得て加筆して転
載（Kubo, K.-i., Entani, T., Takara, A., Wang, N., Fields, A.M., Hua, 
Z., Toyoda, M., Kawashima, S., Ando, T., Isogai, A., Kao, T.-h., & 
Takayama, S. (2010) Collaborative non-self recognition system in S-
RNase-based self-incompatibility. Science, 330, 796‒799).
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に，この方法でポリユビキチン化されたS9-RNaseは，花
粉管抽出物の存在化で分解したが，その分解速度は，プロ
テアソーム阻害剤（MG132）を加えることによって減衰

した（図8）．このことは，ポリユビキチン化S-RNaseは，
花粉中の26Sプロテアソームにより分解されることを示
す 24）．以上のことをまとめると，SCFSLFは，26Sプロテア
ソームにより認識，分解せしめるために，ある特定の非自
己S-RNaseのサブセットをポリユビキチン化していること
が判明した．
最近，和合受粉時の花粉管内でのS-RNaseのポリユビキ
チン化を検出した報告がなされた 28）．さらに，実際の和
合受粉時の花粉管内でのS-RNaseの量は，不和合受粉時の
それよりも少ないことが明らかとなっている 29）．これら
の報告は，我々の研究結果を裏づけるものである．

6. おわりに

先に示したように，アブラナ科，ケシ科植物の自家不和
合性における自他識別は，雄性と雌性のS決定因子間の，
1対1の自己認識反応である．一方，我々が明らかにした
ように，ナス科のペチュニアにおいては，多数のS-RNase
と多数のSLFの間で協調的非自己認識が行われていた．お
そらくは，多数の非自己S-RNaseすべてに対応できるよう
に，SLFのコピー数と多様性を増やす方向で進化してきた
のだろう．この自他識別システムは，多数の分子を使って
非自己の分子を認識するという点で，脊椎動物の獲得免疫
に似ているのかもしれない．
我々のこれまでの研究によって，ユビキチン-プロテア
ソーム系によるS-RNaseの分解によって，S-RNase型自家
不和合性の自他識別反応が制御されていることが明らかに
なった．RNA分解酵素とユビキチン-プロテアソーム系が
自他識別に直接関わる例は，他にはこれまでに報告がな
く，植物は非常にユニークな自他識別機構を獲得，進化さ
せてきたことになる．
その他に自家不和合性に関わる因子として，自家不和合
性ハナタバコ（Nicotiana alata，ナス科）のHT-Bと120 K
と呼ばれるめしべで発現する分泌タンパク質がある．これ
らは，自己花粉の拒絶に必須であることが報告されてい
る 30, 31）．さらに，ハナタバコでは，非自己花粉管内におい
てはS-RNaseが液胞様のオルガネラ内に隔離され，120 K
はそのオルガネラの膜上に局在する．一方，自己花粉管内
においては液胞様のオルガネラが崩壊して，S-RNaseが細
胞質中に拡散する．加えて，HT-Bは花粉管に取り込まれ
るが，その後自己花粉管中ではHT-Bの分解が起こること
から，液胞様のオルガネラの崩壊にHT-Bの分解が関与し
ていることが提唱された 32）．しかしながら，HT-B, 120 K
がどのようにS-RNaseとSCFSLFの間の自他識別に関わって
いるのかは不明であり，今後，解明が待たれる．
ウメ，アーモンドなどのサクラ属植物のS遺伝子座領
域とその周辺領域には，4つのSLF様遺伝子（SLFまたは
SFB，SLFL1～3）が見出されているが，最もS-RNase遺伝
子に近い位置にあるSLFに変異が入ると，自家不和合性が
打破される．このことから，サクラ属植物では，S-RNase

図7 SCFSLFによるS-RNaseのユビキチン化
SCFS7-SLF2の，S-RNaseに対するユビキチン化活性を検討し
た．免疫沈降により花粉から精製したSCFS7-SLF2, S-RNase, ヒト
E1, E2, ユビキチンを混和し，一晩28°Cで反応させ，イムノブ
ロット法で抗S-RNaseを用いてS-RNaseを検出した．1：未反
応のS-RNase, 2：SCFS7-SLF2を含まない反応（ネガティブコン
トロール），3：SCFS7-SLF2を含む反応．SCFS7-SLF2は，非自己S9-
（C）, S11-RNase（D）をポリユビキチン化するが，非自己S5-RNase
（A）と自己S7-RNase（B）はユビキチン化しない．Plant Journal誌
（online library.wiley.com/journal/10.1111/(ISSN)1365-313X） よ り
許諾を得て転載（Entani, T., Kubo, K.-i., Isogai, S., Fukao, Y., Shi-
rakawa, M., Isogai, A., & Takayama, S. (2014) Ubiquitin-proteasome‒
mediated degradation of S-RNase in a solanaceous cross-compatibility 
reaction. Plant J., 78, 1014‒1021）.

図8 ポリユビキチン化されたS-RNaseのプロテアソーム依存
的な分解
図7に示した方法でポリユビキチン化したS9-RNase（レー
ン左）を花粉抽出物と混和して28°Cで反応させると消失す
る（レーン中）が，この消失はプロテアソームインヒビター
（MG132）を加えることによって遅延した（レーン右）．この
ことは，ポリユビキチン化したS9-RNaseが26Sプロテアソーム
依存的に分解されることを示す．Plant Journal誌（onlinelibrary.
wiley.com/journal/10.1111/(ISSN)1365-313X）より許諾を得て
転 載（Entani, T., Kubo, K.-i., Isogai, S., Fukao, Y., Shirakawa, M., 
Isogai, A., & Takayama, S. (2014) Ubiquitin-proteasome‒mediated 
degradation of S-RNase in a solanaceous cross-compatibility reaction. 
Plant J., 78, 1014‒1021）.
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とSLFは自己認識して，SLFがS-RNaseの分解を阻害して
いる可能性が提起されている 33）．このことについて解明
が進めば，S-RNase型自家不和合性が獲得されてきた進化
の過程についての理解が深まることが期待される．
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