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Abstract In most self-incompatible plant species, recogni-
tion of self-pollen is controlled by a single locus, termed the 
S-locus. The self-incompatibility (SI) system in Brassica is 
controlled sporophytically by multiple alleles at a single 
locus, designated as S, and involves cell-cell communication 
between male and female. Two highly polymorphic S locus 
genes, SLG (S locus glycoprotein) and SRK (S receptor 
kinase), have been identified, both of which are expressed 
predominantly in the stigmatic papillar cell. Gain-of-function 
experiments have demonstrated that SRK solely determines 
S haplotype-specificity of the stigma, while SLG enhances 
the recognition reaction of SI. The sequence analysis of the 
S locus genomic region of B. campestris (syn. rapa) has led 
to the identification of an anther-specific gene, designated as 
SP11/SCR, which is the male S determinant. Molecular 
analysis has demonstrated that the dominance relationships 
between S alleles in the stigma were determined by SRK 
itself, but not by the relative expression level. In contrast, the 
expression of SP11/SCR from the recessive S allele was 
specifically suppressed in the S heterozygote, suggesting 
that the dominance relationships in pollen were determined 
by the expression level of SP11/SCR. Furthermore, recent 
studies on recessive allele-specific DNA methylation of 
Brassica self-incompatibility alleles demonstrate that DNA 

methylation patterns in plants can vary temporally and 
spatially in each generation. In this review, we firstly present 
overview of self incompatibility system in Brassica and then 
describe dominance relationships in Brassica self- incom-
patibility regulated by allele-specific DNA methylation.

Keywords S haplotype, SRK, SP11/SCR, Dominance 
relationships, DNA methylation

서 론

  생식은 생물에 있어서 종의 보존을 위한 필수의 기능

이다. 생식기능이 진화하여 상호간에 교배가 불가능하게 

변이하였을 때 종이 분화되고 이러한 과정에서 양성화와 

단성화의 기능적 역할담당이 구분되었을 것이다. 양성화

는 꽃의 구조상 자식 (selfing)할 가능성이 높다. 자식을 피

하기 위하여 피자식물은 자가불화합성과 같은 기능을 발

달시키고 있다. 자가불화합성을 가진 식물은 정상으로 기

능하는 자성･웅성기관을 가지고 있음에도 불구하고 자

가화분은 수정을 못 이룬다. 자가불화합성 현상의 상세

한 관찰이 Darwin에 의해 행하여졌다 (Darwin 1876, 1877). 
이 현상의 주목할 점은 고등식물에 있어서 자기와 비자

기의 인식반응이 포함되어 있는 점이다. 
  배추과 작물의 자가불화합성은 포자체적으로 기능하

는 단일 유전자좌 S 복대립 유전자계에 의해 지배되고, 
화분과 주두의 S 유전자의 표현형이 일치하였을 때 불화

합이 된다. 지금까지의 유전학적인 연구에 의해 Brassica 
campestris (syn, rapa)에서는 30개 이상 (Nou et al. 1993b) 
(Fig. 1), Brassica oleracea에서는 50개 이상의 S 대립유전

자 호모계통이 확립되어 있다 (Brace et al. 1994; Park et al. 
2001, 2002). 배추과 자가불화합성의 특징은 화분과 주두
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Fig. 1 Polymerase chain reaction-cleaved amplified polymorphic 
sequence (PCR-CAPS) analysis of SRK DNA fragments using 
SRK specific primers (Park et al. 2002). Electrophoresis profile 
of PCR products after cleavage with EcoRII+HinfI (a), AluI (b), 
RsaI+HinfI (c), and EcoRI+HinfI (d); B, broccoli; C, cabbage; 
Cc, chinese cabbage; R, radish

의 표층에서 자타식별의 인식반응이 일어남으로써 주두

는 주두에 부착된 화분을 자기화분으로 인식할 경우 화

분의 흡수, 화분관의 발아･신장을 억제하는 기구를 발현

시킨다. 이 현상을 S 유전자좌와의 관계로 보면, S 유전자

좌에는 주두와 화분 각각의 S 표현형을 결정하는 인자가 

존재하고 있고, 이들 인자들간의 상호작용에 의해 인식

반응이 일어난다고 생각되어진다. 그래서, 자가불화합성

의 현상을 분자수준에서 이해하기 위해서는 S 유전자좌

의 실체, 즉, S 유전자좌에 코드되어진 주두측 인자와 화

분측 인자를 명확하게 밝히는 것이 요구되며, 이들의 정

보전달 시스템의 해석이 중요한 연구과제가 된다. 또한, 
포자체형 자가불화합성에서는 화분과 주두의 S 유전자 

표현형은 S 대립유전자 간의 우열성에 의해 결정 되어진

다. 배추과 작물의 S 대립유전자간에서는 공우성이 일반

적이지만 화분에서는 주두측과는 달리 우열성이 보이는 

경우가 많다. 그리고, 우열성관계는 주두측과 화분측에서 
꼭 일치하지 않는 비선형 (non-linear)이 있다는 것이 알려

져 있다 (Hatakeyama et al. 1998b, c; Thompson and Taylor 
1996). 이러한 표현형의 우열성 존재도 배추과 작물의 자

가불화합성 특징중의 하나이다. 

주두측 S 유전자의 발견, 구조 및 기능해석 

  S 유전자좌의 실체를 명확하게 밝힌 연구는 주두측 인

자 해석으로부터 시작되었다. 1977년에 S 유전자좌와 

연쇄하고 있는 주두특이 단백질인 S 당단백질 (S locus 
glycoprotein; SLG)이 등전점 전기영동법에 의해 발견되어 

(Nishio and Hinata 1997), 이것이 배추과 작물에 있어서 자

가불화합성의 분자수준에서의 해석 계기가 되었다. 1985
년에는 SLG의 cDNA 클론이 B. oleracea로부터 단리되었

고 (Nasrallah et al. 1985), 또한, B. campestris에 있어서 SLG
가 주두로부터 정제되어, SLG 분자의 전체상이 명확하게 

되었다 (Takayama et al. 1987). 지금까지 30개 이상의 SLG  
유전자가 단리되었고 (Watanabe and Hinata 1999; Nasrallah 
et al. 1987; Yamakawa et al. 1994; Watanabe et al. 1994; 
Matsushita et al. 1996; Kusaba et al. 1997; Hatakeyama et al. 
1998a, b), 단리된 SLG의 해석으로부터 SLG는 분비형 당

단백질이며, 분자내에 가변영역이 존재하고, 분자의 C말

단 측의 12개의 cysteine 잔기가 공통으로 보존되어 있으며, 
분자중의 당쇄 자체에는 SLG간에 차이가 없다는 것이 밝

혀졌다 (Nasrallah et al. 1987; Isogai et al. 1987; Takayama 
et al. 1989). 또한 지금까지 클로닝된 SLG들의 상동성에 기

초하여 정리하면, class I과 class II라고하는 2개의 그룹으

로 분류되었고, 동일 class내에서의 상동성은 약 80~90%
로 높지만 class간 상동성은 약 60%로 낮다는 것이었다. 
SLG가 주두의 세포벽에 국재하고 있는 것으로부터 (Kishi-
Nishizawa et al. 1990), 당시의 최대의 의문점은 이 물질이 

화분과의 인식에 관여하는 물질일 경우 그 정보는 어떻

게 주두표층에서 세포내부로 전해지는 것인가라는 것이

었다. 
  이 문제점은 1990년에 옥수수에서 SLG와 상동성을 가

진 receptor kinase 유전자 (ZmPK1)가 단리되면서 (Walker 
and Zhang 1990) 해명되기 시작되었고, 이 ZmPK1 유전자를 
기초로 하여 B. oleracea에 있어서도 ZmPK1과 유사한 유

전자가 단리되었다. 단리된 유전자는 주두에서 발현하고 

있으며, S 유전자좌에 연쇄하고 있다는 것이 밝혀졌다 

(Stein et al. 1991). 이 유전자는 SLG와 높은 상동성이 있는 

영역 (S domain)이 있으며, 막관통 영역과 serine/threonine
형의 단백질 인산화효소 (protein kinase)영역을 가진 단백

질을 코드하고 있기 때문에 SRK (S receptor kinase)라고 명

명되었다. 이 SRK의 발견으로 인하여, 외부의 시그널을 세

포내부에 전달하는 기본분자가 receptor kinase이고 화분

인자와의 결합은 S-domain이 수행하며, 세포내부에의 시

그널 전달은 serine/threonine kinase 영역에서 수행할 것이

라고 예상되었다. 
  SLG 및 SRK에 관한 자가불화합성 변이체의 해석으로

부터 SLG와 SRK 모두 자가불화합성에 관여하고 있을 가

능성이 시사되었지만 (Nasrallah et al. 1992, 1994; Goring et 
al. 1993; Watanabe et al. 1997; Shiba et al. 1995, 2000), 어느 

자가불화합성 계통에서는 SLG 유전자의 중복이 보여 자

가불화합성에는 SLG가 필요하지 않을 가능성도 시사되
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Fig. 2 Genomic organization of the SLG/SRK region of the S locus of B. campestris. The arrows indicate the direction of transcription 
of each gene. Exons are indicated by solid boxes and introns are indicated by dips (Takayama et al. 2000b)

었다 (Cabrillac et al. 1999). 일본 동북대학 Watanabe 그룹

은 이것을 명확하게 하기 위하여 class I으로부터 단리한 

각각의 SLG와 SRK를 class II의 S 유전자계통에 형질전환 

하여 각각 도입한 SLG와 SRK 유전자를 정상으로 발현시

키는 형질전환체를 얻었다 (Takasaki et al. 2000). 얻어진 

형질전환체 해석으로부터, SRK를 발현하고 있는 개체에

서만 주두측에 도입한 유전자 유래의 S 유전자 표현형이 

새롭게 부여되어진 것을 관찰하였다. 이 결과는, 주두측

의 S 표현형의 결정에서는 SRK만으로도 충분하다는 것

을 증명한 것이다 (Takasaki et al. 2000). 또 SLG를 도입한 

형질전환체는 자가불화합성의 인식특이성을 변환시키지

는 못하였지만, SRK와 같이 존재하면 SRK의 자가불화합

성 반응이 강하게 되는 것을 확인하였다. 이 결과로부터 

SLG는 자가불화합성의 인식반응에는 직접적으로 관여하

지 않지만 그 표현형을 안정시키기 위하여 주두에 존재

하고 있다고 생각되었다 (Takasaki et al. 2000). 이러한 일

련의 실험 결과들로부터 주두측의 S 유전자 산물의 본체

가 SRK 유전자라는 것이 증명된 셈이다. 

화분측 S 유전자의 동정, 구조 및 기능해석 

  화분 S 인자 또는 이것을 코드하는 화분측 S 유전자이

기 위해서는 (1) S 유전자좌상에 위치 즉, SLG나 SRK의 

근방에 위치하고 있을 것, (2) SLG 및 SRK와 같이 대립유

전자간에 다형성이 있을 것, (3) 포자체적으로 기능하는 

자가불화합성이기 때문에 2n인 감수분열 이전의 화분모

세포 또는 약의 융단세포에서 발현하고 화분표층 단백질

일 것, (4) recepter인 SRK의 S-domain이나 SLG와 상호작용

할 것 등이 예상되었다. 화분측 S 인자를 동정하기 위하

여 우선 등전점 전기영동을 이용하여 SLG 밴드의 이동

을 지표로 화분표층 단백질의 정제가 수행되어, SLG와 결

합능이 있는 저분자의 약 7 kDa의 염기성 peptide가 단리

되었다. 이 염기성 peptide는 화분표층 단백질 (Pollen Coat 
Protein)로부터 정제되었기 때문에 처음에는 PCP7로 명명

되었지만 후에 PCP-A1으로 다시 명명되었다 (Doughty et 
al. 1933, 1998). 이 PCP-A1은 어느 S 계통의 SLG와도 상호

작용하는 성질을 나타내어 S 유전자형 특이성이 없었다. 
또한, 이 유전자의 발현은 배우체적 (화분 특이적)이었

고, S 유전자좌에 위치하고 있지 않았기 때문에 자가불화

합성의 화분측 S 유전자가 아니라는 것이 명확하게 되었

다 (Doughty et al. 1998). 그 후, Watanabe 그룹은 단백질 

상호작용을 해석하는 기구를 이용하여 화분으로부터 추

출한 단백질에 관한 해석을 수행하여 SLG와 상호작용하

는 단백질이 다수 존재하는 것을 확인하였다 (Takayama et 
al. 2000a). 이 단백질들을 코드하는 유전자들을 해석한 결

과, 이 유전자들은 게놈내에 다중유전자족을 형성하고 있

고 8개의 cysteine 잔기를 가진 PCP-A1이나 defencing family 
단백질과 닮은 유전자들 이었다 (Doughty et al. 1998; Stanchev 
et al. 1996). 이들 유전자들은 모두 S 대립유전자간에 다

형성이 없었으며 화분인자는 아니었다 (Takayama et al. 
2000a). 그래서 이들 그룹은 화분측 S 유전자를 단리하기 

위하여 B. campestris S9 계통을 이용하여 S 유전자좌 해석

을 수행하였다. B. campestris S9 계통은 SLG와 SRK 유전자

를 포함한 영역이 짧은 게놈 단편으로 검출되는 것을 확

인 한 후 (Suzuki et al. 1997, 2000), 제한표소 Mlu I에 의해 

완전소화로 SLG와 SRK를 포함한 약 80 kb의 게놈단편을 

P1 유래 인공염색체 (PAC)에 클로닝하였다 (Suzuki et al. 
1997). 이 게놈 cloning의 전 염기배열을 결정하고 이 게놈 
단편을 probe로 하여 약 (anther) cDNA library를 screening
하여 약에서 발현하고 있는 12개의 유전자를 동정할 수 

있었다 (Watanabe et al. 1999; Suzuki et al. 1999). 이들 각각

의 유전자 발현부위 해석결과, SP11/SCR 유전자와 SAE1 
유전자가 약 특이적으로 발현하였다 (Watanabe et al. 1999; 
Suzuki et al. 1999). 이들 중 SP11/SCR은 8개의 cysteine 잔
기를 가진 저분자의 염기성 peptide를 코드하였다. SP11/SCR
의 cysteine 잔기 배열은 화분표층 peptide PCP-A1과 비

슷하였다. 또한 SP11/SCR이 PCP 다중유전자족의 하나이

고 SLG와 상호작용할 가능성이 있다는 것이 시사되었다 
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(Suzuki et al. 1999). 
  이상과 같이 얻어진 SP11/SCR과 S 유전자좌에서의 SLG, 
SRK와의 물리적 위치관계를 해석한 결과, S8, S9, S12

의 경

우, SP11/SCR 유전자는 SLG와 SRK 유전자의 사이에 위

치하고 있다는 것이 판명되었다 (Fig. 2). 또, S52
의 경우는 

SRK 하류 근방에 위치하고 있는 것을 확인하였다 (Takayama 
et al. 2000b). 또한, 이들 4개의 유전자는 상호간에 대립유

전자 관계에 있다고 결론지었다. 흥미로운 것은 복대립

유전자 관계이면서도 SLG, SRK, SP11/SCR 유전자의 전사

방향은 S 대립유전자간에 각각 달랐다. 일반적으로 자가

불화합성을 나타내는 작물에서는 S 유전자좌에 있어서, 
S 대립유전자간에서의 조환빈도가 매우 적다는 것이 알

려져 있다. 배우체형 자가불화합성을 나타내는 페츄니아

에 있어서는 S 유전자좌는 동원체에 매우 가깝게 위치하

고 있고 그것이 조환을 억제하는 요인의 하나라고 생각

되어지고 있다 (Entani et al. 1999). 배추과 작물의 경우에

는 S 유전자좌는 염색체의 말단부 가까운 곳에 위치하고 

있기 때문에 (Iwano et al. 1998; Kamisugi et al. 1998), 자가

불화합성에 관련하고 있는 3개의 유전자 위치관계가 조

환 억제에 중요하다는 것을 생각할 수 있다 (Takayama et 
al. 2000b). 
  Northern blot 분석, in situ hybridization에 의한 해석으로

부터 SP11/SCR 유전자 발현양식은 1핵기부터 발현이 시

작되어, 2핵기에 발현양이 최대이고, 3핵기에서도 발현하

고 있었다 (Suzuki et al. 1999; Takayama et al. 2000b). 지금

까지 보고되어진 PCP-A1 등의 PCP 다중유전자들은 전부 

배우체인 화분에서만 발현하였지만 (Takasaki et al. 1999), 
SP11/SCR은 화분뿐만 아니라 약의 융단조직에서도 발현

하였다 (Takayama et al. 2000b). 이 결과는 배추과 작물의 

자가불화합성 S 유전자의 발현이 포자체적으로 결정되

어진다는 점을 설명할 수 있기 때문에 SP11/SCR이 화분

측 S 유전자 산물이라는 것이 강하게 주장되었다. 
  최종적으로 SP11/SCR 유전자가 자가불화합성 인식반응

에 관여하는 화분측 S 유전자라는 것을 확인하기 위하여 

S8 및 S9
계통 유래의 SP11/SCR 유전자를 S52S60 계통 (품종

명: “Osome”)에 도입한 형질전환체를 만들어 화분의 S 표현

형의 변화를 조사하였다. 이 실험에는 S8 유래의 SP11/
SCR cDNA와 S9 계통 유래의 SP11/SCR 게놈 클론을 이용

하였고, 이 둘의 경우 모두 도입한 형질전환체의 화분에

서는 도입된 S 유전자형의 형질이 부여되어 같은 S 계통

의 주두에 수분시킬 경우에 S 특이적으로 불화합성을 나

타내었다. 이 형질전환 실험 결과는 SP11/SCR 유전자가 

화분측 S 유전자이라는 것을 명확하게 증명하였다 (Shiba 
et al. 2001). 
  이들 일련의 실험에 의해 SP11/SCR이 화분 S 인자로써 

명확한 기능을 한다는 것이 밝혀졌다. 즉, 배추과 작물 

자가불화합성의 화분과 주두의 자타인식을 제어하고 있

는 유전자는 근접하여 존재하고 있는 SP11/SCR과 SRK 유
전자라는 것, 즉 인식반응에 관여하는 S 유전자의 본체가 

이 2개의 유전자라는 것이 확인되었다. 

자가불화합성 관련 유전자의 분자 진화 

  배추과 작물에 있어서 자가불화합성의 S 대립유전자는 
100개 이상이라고 추정하고 있다 (Nou et al. 1993a, b; Brace 
et al. 1994). 그래서 다수의 자가불화합성 관련 유전자를 

단리하고 이들의 대립유전자간 염기 비교에 의해 각각의 

유전자가 어떤 진화 과정을 거쳤는지 에상하는 연구가 

시도되었다. 
  지금까지 cloning된 SLG와 SRK의 S domain 및 kinase 
domain에 관해서 대립유전자간의 동의적, 비동의적 염기

치환을 계산하였다. SLG와 SRK의 S domain 각각의 치환

량은 같은 정도이었으며, 비동의 치환이 동의치환의 50%
정도이었다. 더욱이, SRK에서는 kinase domain과 S domain
의 동의 치환량은 거의 같았지만, kinase domain의 비동의

적 치환양은 S domain의 거의 절반이었다. 이것은 kinase 
domain에서는 kinase 활성을 유지하기 위하여 비동의적 

치환양이 억제되었다는 것을 시사하고 있다. 그것에 반

하여 S domain은 비동의적 치환에 의해 domain의 구조를 

변화시켜 결과적으로 집단내에 새로운 S 대립유전자를 

만들어 낸다는 것이 예상되었다. 새로운 대립유전자는 

집단의 유전적 다양성을 증가시키므로 그 집단에 있어서 

유리하게 움직여 결국 그 유전자는 고정된다고 생각되었

다 (Hinata et al. 1995). 이들 자가불화합성 관련 유전자의 

염기치환 속도가 엽록체 유전자와 거의 같은 정도라고 

가정한다면 배추과 작물이 자가불화합성을 획득한 것은 

약 5천만년 전이라고 추정된다 (Hinata et al. 1995). 
  B. campestris와 B. oleracea로부터 단리된 SLG, SRK 유
전자에 관하여 각각 분자 계통주를 작성하면 2개의 종이 

혼재된 형태를 나타낸다 (Kusaba et al. 1997; Kusaba and 
Nisho 1999). 이것은 SLG, SRK 유전자가 종 분화 이전에 

분화되었다고 가정할 수 있다. 더욱이, 30개 이상의 SLG, 
SRK 유전자를 비교한 분자 계통주를 작성한 결과, 이들 

유전자의 다양성에는 점 돌연변이뿐만 아니라, 유전자

내 혹은 유전자 상호간에 교차 (cross over)나 유전자 변환 

(gene conversion)이 크게 관여하고 있다는 것을 나타내었

다 (Kusaba et al. 1997; Kusaba and Nisho 1999). 특히 SLG와 

SRK의 S domain의 상동성이 높은 것은 이들이 유전자 변

환에 의해 한쪽의 유전자로부터 다른 한쪽이 생겼다고 

보고되었다 (Watanabe et al. 1994; Hatakeyama et al. 1998b, 
c; Suzuki et al. 1997). 
  화분측 S 유전자 SP11/SCR에 관해서도 똑같이 분자 계

통주를 작성했을 경우, SLG 등과 동일한 경향을 나타내어 
SP11/SCR의 분화 역시 종분화 이전이라는 것을 시사하였
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Fig. 3 Neighbor-joining phylogenetic tree of SP11/SCR (A), SLG
(B) and SRK (C). Bootstrap probabilities for clusters are shown 
as percentages. The bar under the tree shown in (A) represents 
the number of amino acid substitutions per site (Watanabe et al. 
2000)

다 (Watanabe et al. 2000). 더욱이, SP11/SCR의 분자 계통

주와 SLG나 SRK의 분자 계통주를 비교해 보면 Fig. 3에 

나타낸 것과 같이 거의 동일하였다. 이 결과로부터 이 3개
의 유전자는 공진화하였다고 예측되었다 (Watanabe et al. 
2000). 

화분측 S 표현형에서 보이는 우열성 현상 

  SP11/SCR 발현양식의 해석이 진전됨에 따라 배추과 작

물의 포자체형 자가불화합성 기구의 설명이 가능해졌다. 
그러나 S haplotype의 조합에 따라서는 화분의 S 표현형

에 우열의 관계가 생기는 경우가 있다. 이 경우 화분은 한

쪽의 성질을 전혀 나타내지 않고, 다른 한쪽의 S 유전자

만을 갖고 있는 것 같이 행동하는 것이 알려져 있다. 예
를 들어 S1S2 헤테로 개체의 화분은 통상 (S1

과 S2
가 공우

성의 경우) S1S1 및 S2S2
의 자성에 대하여 불화합이 되지

만, S1
이 S2

에 대하여 우성인 경우에는 S1S1
의 자성에는 불

화합으로 되지만 S2S2
의 자성에 대해서는 화합이 된다. 

또한 S1S2 헤테로 개체를 자가수정하여 얻은 후대의 S2S2 
호모 개체의 화분은 (본래는 자가불화합이기 때문에 자

가수분에 의해 후대의 종자를 얻을 수 없지만, 불화합의 

기구가 출현하기 전에 수분을 행하는 뇌수분이나 탄산가

스처리에 의한 일시적인 자가불화합성 타파에 의해 후대

를 얻을 수가 있다.) S2S2
의 자성에 대해서 불화합으로 되

는 등, 열성 화분의 S 표현형 소실은 S 대립유전자간에 

우열관계가 있을 때에만 나타나고, 그 현상은 가역적이

었다. 그러나 열성 S haplotype간에 있어서는 상호적으로 

직선적인 우열관계를 나타낸다고 보고되었지만 (Kakizaki 
et al. 2003), 어떻게 이와 같은 우열관계가 발생하는 것인

가에 대한 분자기구의 해석은 긴 세월 동안 밝혀지지 않

았다.
  화분의 우열성 기구를 해석하기 위하여 우성 및 열성 

SP11/SCR 유전자의 동정 및 발현양식의 관찰은 화분측

에서 일어나는 우열관계 해석의 열쇠가 된다고 생각된

다. 앞에서 언급한 SP11/SCR 유전자는 우성을 나타내는 

S haplotype에서 동정되었다. 이 우성 SP11/SCR 유전자들

의 염기 배열을 기초로 하여 열성을 나타내는 S haplotype
에서 열성 SP11/SCR 유전자를 동정하기 위한 실험이 수

행되었지만 열성 SP11/SCR 염기배열이 우성의 것과 매우 

차이가 있어 Southern blotting 및 PCR 실험에서 결과를 얻

을 수 없었다. 그리하여 Shiba 등 (2002)은 화분 열성을 나

타내는 S60
호모계통의 게놈 DNA library를 이용하여 S 유

전자좌 영역을 단리･해석하였다. 그 결과 SRK60 유전자 

상류 6.5 kb의 위치에 SP11/SCR의 특징인 8개의 cysteine 
잔기를 코드하고 있는 유전자배열을 동정하였다. 이 유

전자는 in situ hybridization에 의해 약의 융단조직에서 특

이적으로 발현하고 있었고, 이 열성 유전자 배열을 이용

한 primer 조합에 의해 다른 S 열성계통의 약 mRNA로부

터도 열성 SP11/SCR 유전자를 동정하였다 (Shiba et al. 
2002). 동정된 열성 SP11/SCR간에 추정 아미노산 배열의 

상동성 비교로부터 열성 계통간에는 상동성이 비교적 높

았으나 (순무 계통간에 63-73%), 우성 SP11/SCR과의 상동

성은 거의 없었다. 또한 S 유전자좌의 해석으로부터 열성 

SP11/SCR 유전자는 우성계통과 같이 SRK 유전자 근방에 

위치하고 있었으며 S 유전자좌와 연쇄하고 있었다. 
  화분의 우열성 출현과 열성 SP11/SCR 유전자의 발현양

식 관계를 해석하기 위하여 열성 SP11/SCR 유전자의 발

현양식을 검토하였다. 우성/열성 헤테로개체 및 열성 호

모 개체의 약 절편을 이용한 in situ hybridization 해석으로

부터 열성 SP11/SCR 유전자는 열성 호모개체의 융단조직

에서 발현하였지만 우성/열성 헤테로 개체의 융단조직에

서는 발현하지 않았다. 그러나, 우성 SP11/SCR 유전자는 

헤테로 개체에서도 융단조직에서 강하게 발현하였다. 또
한, Kakizaki 등 (2003)은 직선적인 우열성관계를 나타내는 
열성 S haplotype의 조합에 있어서도 항상 상대적으로 열

성을 나타내는 계통의 SP11/SCR 유전자는 발현이 억제되

고 있다는 것을 확인하였다. 예를 들면 S60
계통은 S44

계통

에 대하여는 열성이지만 S40 혹은 S29
계통에 대해서는 우

성의 관계이었다. 이 때 S44S60 헤테로 개체에서는 S60
유래

의 SP11/SCR의 발현이 억제되지만 S40S60, S29S60 헤테로 개
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Fig. 4 Analyses of DNA methylation state in the SP11 region of class II S-heterozygotes. (a) Genomic structure of the region around 
the S-locus of the S60-haplotype. Filled rectangles represent exons. (b) S60-SP11 methylation profile in anther tapetum and leaf. (c) 
Changes in S60-SP11 methylation profiles during anther development. (d) S29-SP11 methylation profile. (e) S40-SP11 methylation 
profile. (f) S60-SP11 methylation profile. (g) S44-SP11 methylation profile (Shiba et al. 2006)

체에서는 발현이 관찰되었다. 이와 같이 화분의 우열성

은 열성 S haplotype의 SP11/SCR 유전자 발현이 억제되어 

생기는 것을 확인하였다. 이와 같은 결과는 우열성이 나

타나는 양배추에서도 열성 SP11/SCR 유전자가 발견되었

고 (Iwano et al. 2003; Shiba et al. 2004), Arabidopsis의 근연

종이며 자가불화합성을 나타내는 A. lyrata에서도 관찰되

었다 (Kusaba et al. 2002). 따라서 배추과 작물의 자가불화

합성에서 보여지는 우열성 현상은 열성 인자의 억제에 

의한 것이라고 생각되었다. 

열성 SP11/SCR 유전자의 발현 억제기구의 해명 

  우성/열성 헤테로 개체에 있어서 mono-allelic인 열성 

SP11/SCR 유전자의 발현억제가 어떠한 기구에 의해 일

어나는가를 해석하였다. 식물에 있어서 DNA 메칠화 

(methylation) 기구에 있어서는 1) transposon 등의 전이를 

억제하고 있는 게놈의 침묵 (gene silencing), 2) 성 특이적

인 형질발현 (genomic imprinting), 3) 종간 교잡시에 있어

서 유전자량 보정 (nucleolar dominance), 4) 부모세대의 

표현형이 유전적 변이를 계속 받지 않고 유전하는 현상 

(Paramutation) 등이 관련되어 있다는 것이 보고되었다 (Chan 
et al. 2005). 이 DNA 메칠화는 histone 수식과 병행하여 후

천적 유전자 발현 제어기구의 주원인으로 알려져 있다. 
그래서 Shiba 등 (2006)은 열성측의 SP11/SCR 유전자 발현 

억제에 있어서 게놈 DNA의 메칠화 가능성을 검토하였

다. 일반적으로 동물과 식물의 발생, 분화에 있어서 유전

자 영역의 메칠화 상태는 본질적으로 상이하다는 것이 

지적되고 있다. 동물에서는 수정 직후 수정난의 게놈 전

체가 저 메칠화 상태로 된 후, 조직 특이적 혹은 성 특이

적인 메칠화 상태로 되는 등 발생, 분화의 과정에서 유전
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Fig. 5 Schematic model for self-pollen recognition in Brassica species (Watanabe et al. 2003)

자영역의 메칠화 상태가 다이나믹하게 변화한다는 것이 

보고되었다. 식물에서도 세대를 넘어 메칠화 상태가 유

지된다는 것이 지적되었으며 (Kakutani 2002), 시기 및 조

직 특이적인 메칠화의 변화가 유전자 발현을 제어하는 

예로는 DNA 메칠화의 소실이 배유세포에서 일어난다는 

것이 유일한 보고이었다 (Kinoshita 2004). Shiba 등 (2006)
은 동물에서 발견되어지는 시기 및 조직 특이적인 DNA 
메칠화의 가능성을 생각하여 약의 융단세포로부터 게놈 

DNA를 추출하여 DNA 메칠화를 조사하였다. 그 결과 우성/
열성 헤테로 개체에서 열성 SP11/SCR 유전자의 cis-element 
부위 및 그 주변 영역에서 특이적으로 de novo 메칠화가 

되어있는 것을 발견하였다 (Fig. 4a, b) (Shiba et al. 2006). 
또한 우열의 관계가 분명한 다수의 S haplotype조합에 있

어서도 열성 SP11/SCR유전자 특이적인 DNA 메칠화가 

확인되었다 (Fig. 4d, e, g, f) (Shiba et al. 2006). 예를 들면 

S40S60 헤테로 개체에서는 앞에서도 설명한 것과 같이 S40

이 S60
에 열성이고 S40

유래의 SP11/SCR이 메칠화되었다. 
그러나 우성의 관계인 S29S40 헤테로 개체에서는 S40

유래 

SP11/SCR의 메칠화는 관찰되지 않았으며 열성인 S29 유
래 SP11/SCR이 메칠화 되었다. 또한, 이 메칠화는 융단조

직에서 SP11/SCR 유전자가 발현하기 직전에 특이적으로 

일어나며 (Fig. 4c), 잎, 꽃잎, 주두, 화분 등에서는 나타나

지 않았다. 이상의 결과로부터 우성/열성 헤테로개체에

서는 열성측 SP11/SCR 유전자의 5’ 영역인 cis-element부위

가 DNA 메칠화되어 열성측 SP11/SCR 유전자의 발현이 

억제되고, 우성측 SP11/SCR 유전자의 5’ 영역인 cis-element
부위는 메칠화 되지 않기 때문에 우성측 SP11/SCR 유전

자는 발현하게 된다. 따라서 우성/열성 헤테로 개체의 융

단세포에서는 우성측의 SP11/SCR 단백질만이 생산되어 

우성측의 S 표현형만이 나타난다고 고찰하였다. 

결 론 

  오랜 기간의 분자적 연구로 인하여 배추과 작물의 자

가불화합성의 S 표현형을 결정하는 화분측 인자와 주두

측 인자가 각각 SP11/SCR과 SRK라는 것이 명확하게 밝혀

졌지만 자가불화합성의 인식기구 전체가 명확하게 밝혀

진 것은 아니다. 즉 SP11/SCR과 SRK의 S domain이 어떻게 

상호작용 하는가? 또는 SLG는 SP11/SCR과 SRK의 반응에 

있어서 어떻게 자가불화합성 안정화를 시키는가? 이러

한 의문점 등을 분자수준에서 해석하지 않으면 안될 것

이다. 또한, 화분유래의 SP11/SCR이 주두 SRK에 의해 인

식된 후, 주두 세포에서의 정보전달계 해석도 금후의 중

요한 과제일 것이다. 이 정보전달계의 하류 문제에 관해

서는 지금까지 SRK의 kinase domain과 상호작용하는 단백

질이 2종류 단리되어 있다 (Bower et al. 1996; Gu et al. 
1998). 그중 하나인 ARC1은 SRK kinase domain의 인산화

에 의존하여 인산화 된다는 것이 보고되었고, 이 유전자

를 파괴한 형질전환체에서 표현형이 자가화합성으로 변

환하였다 (Stone et al. 1999). 따라서 ARC1은 SRK의 kinase 
domain과 직접 상호작용하여 자기화분을 인식한 후, 인
식한 정보를 하류에 전달하고 있다고 생각되어지고 있

다. 이러한 인식반응을 모식적으로 나타내면 Fig. 5와 같

은 모델이 추측 되어진다. 또한 SRK에서 자기화분을 인

식한 후, 시그널의 전달은 복잡한 네트워크를 형성하고 

있을 가능성도 생각 되어지며 자기화분의 발아를 억제하

는 기구도 아직 밝혀지지 않았다. 이러한 연구에는 다수

의 자가불화합성 돌연변이체 해석이 중요한 해결방법중

의 하나일 것이다. 본 연구자의 실험실에서는 양배추의 

자가불화합성 변이체인 자가화합성 계통 (Fig. 6)을 이용

하여 인식반응 후, 세포내로 시그널을 전달하는 신규 유

전자군을 탐색하고 있다. 또한 돌연변이체의 S 유전자좌
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Fig. 6 Pollen tube development 24 hours after self-pollination 
in B. oleracea
A; self-incompatibility line. B; self-compatibility line (Park et 
al. 2009)

에 위치하고 있는 SLG, SRK 및 SP11/SCR 유전자는 정상

적으로 발현하고 있는 것을 확인하였고 (Park et al. 2009), 
ARC1과 같은 SRK 하류 유전자 발현 조사 및 기능을 검토

하는 동시에, F2 mapping 집단을 작성하여 자가불화합성 

관련 신규 유전자 발굴에 전력을 다하고 있다. 
  우열관계에 있어서 다수의 S haplotype 조합에서 항상 

상대적으로 열성측 SP11/SCR 유전자의 cis-element부위만

이 메칠화 되는 것일까? 이것에 관해서는 현재 밝혀지지 

않았다. 최근 RNA 의존성 DNA 메칠화 (RdDM)를 통한 분

자기구에 의해 표적부위가 특이적으로 메칠화되어지는 

사례가 보고되었다 (Matzke and Birchler 2005). 또한 야생

주의 배유조직에서 특이적으로 발현하는 imprinting 유전

자인 FWA유전자의 promoter 영역에도 메칠화 부위가 존

재하였다 (Soppe et al. 2000). 이 영역은 SINE retrotransposon 
같은 배열이 direct repeat를 형성하고 있었고, 위의 repeat
배열을 저 메칠화 변이주에서 발현시키면 메칠화 부위

의 신규 메칠화와 FWA유전자의 발현억제가 나타났다 

(Kinoshita et al. 2007). 이와 같이 게놈에 존재하는 repeat
배열을 기원으로 한 RNA 산물이 표적부위의 메칠화를 

야기시키는 기구가 자가불화합의 우열성현상에서도 움

직이고 있을 가능성도 있다. 즉, 우성 SP11/SCR 유전자 주

변의 게놈에 존재하는 여러 가지 repeat배열 유래의 small 
RNA나 non coding RNA 등이 열성 SP11/SCR 유전자의 메

칠화 표적부위에 특이적으로 결합하면 mono-allelic적인 

신규 DNA 메칠화를 일으킨다는 것이다. 복수의 우성 

혹은 열성계통의 SP11/SCR 유전자 주변의 게놈배열 해석

으로부터 SP11/SCR 유전자 주변의 게놈 중에는 복수의 

repeat배열이 존재하였고, 그 중에는 열성 SP11/SCR 유전

자의 cis-element부위와 상동의 배열도 존재하였다 (Kakizaki 
et al. 2006). 이들 repeat배열이 융단조직에서 특이적으로 

발현하는가? 또는, S haplotype 특이성이 존재하여 이들이 

모든 우열성 현상을 설명할 수 있는 구조인가? 등의 해

석이 금후 연구의 초점이 될 것이다. 
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