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Abstract Starch serves not only as an energy source for 
plants, animals, and humans but also as an environmentally 
friendly alternative for fossil fuels. Progress in understanding 
of starch biosynthesis, and the isolation of many genes 
involved in this process have enabled the genetic modification 
of crops in a rational manner to produce novel starches with 
improved functionality. Starch is composed of two glucose 
polymers, amylose and amylopectin. The amylose and amy-
lopectin ratio in starch affects its physical and physic-
ochemical properties. Alteration in starch structure can be 
achieved by modifying genes encoding the enzymes 
responsible for starch biosynthesis and starch hydrolysis. 
Here, we describe recent findings concerning the starch 
modification in sweetpotato. Sweetpotato  [Ipomoea batatas 
(L.) Lam] ranks seventh in annual production among food 
crops in the world as an important starch source. To develop 
transgenic sweetpotato plants with modifying starch com-
position, we constructed transformation vectors overex-
pressing granule bound starch synthase I and inhibiting 
amylopectin synthesis genes such as starch branching 
enzyme and isoamylase under the control of 35S promoter, 
respectively. Transformation of sweetpotato (cv. Yulmi) is 
in progress.

서 론

전분은 식물에서 가장 많은 저장 탄수화물로서 식량 

및 다양한 용도로 이용되고 있으며 최근 들어 바이오에

탄올 및 여러 가지 산업적 신소재로 주목을 받고 있다. 
또한 전분은 유용한 폴리머일 뿐만 아니라 값싸고 물성

을 바꿀 수 있는 특성이 있다. 최근 들어 전분 생합성에 

관여하는 효소들의 유전자들이 분리되고 작물 형질전환

을 통하여 전분의 구조를 바꾸는 연구가 진행되고 있다. 
대부분 작물의 전분은 20-30%의 아밀로스와 70-80%의 

아밀로펙틴으로 이루어져있으며 아밀로스와 아밀로펙틴 

비율에 따라 전분의 물리･화학적 특성이 달라진다. 이중 

아밀로스는 선형구조의 α-1,4-D-glucan polymer로 granule-bound 
starch synthase (GBSS)에 의해 ADP-glucose로부터 합성되

며, 아밀로펙틴은 α-1,6 linkages로 연결된 가지형 구조로 

glucan polymer isoamylase, starch synthase (SS), starch branching 
enzyme (SBE), isoamylase 등 여러 가지 효소 작용으로 합

성되며 이중 glucose unit의 5% 정도가 가지형태로 되어

있다 (Jobling 2004, Fig. 1). 
고구마 [Ipomoea batatas (L.) Lam.]는 아시아 및 아프리

카 지역의 중요한 전분작물 중 하나이다. 고구마의 전분

함량은 건중량의 70% 정도 차지하며 15% 아밀로스와 

85% 아밀로펙틴으로 이루어져있다. 바이오에탄올 생산

에 많이 이용되는 전분작물인 옥수수의 경우는 아밀로스 

20-30%와 아밀로펙틴 70-80%로 이루어져있다. 바이오에

탄올과 같은 바이오연료가 화석연료의 대체에너지로 떠

오르면서 이러한 바이오연료를 생산하기 위한 바이오매

스 이용이 관심을 받고 있다. 고구마는 단위면적당 생산

량이 높은 대표적인 전분작물이다. 2008년 미국 USDA 
보고에 의하면 메리랜드와 알라바마 지역에서 생산되는 

고구마의 탄수화물 양은 사탕수수와 비슷하며 이것은 옥

수수에서 생산되는 양보다 두 세배 높은 것이다 (www.ars. 
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Fig. 1 Starch biosynthetic enzymes. Schematic view of enzymes involved in the biosynthesis of amylopectin and amylose, together 
with the molecular structure of these glucans. GBSS, granule bound starch synthase; SS, starch synthase; SBE, starch-branching 
enzyme; ISO, isoamylase; PULL, pullulanase; DP, disproportionating enzyme; GWD, α-glucan water dikinase (Jobling 2004)

usda.gov). 즉 고구마는 식량수급에 영향을 주지 않고서 

한계농지에서 전분 생산용으로 재배하기에 적절한 전분

작물이라는 것이다.
식량, 사료 및 연료의 수요가 증가하면서 전분의 기능

과 생산성이 향상된 작물의 개발이 요구되고 있다. 전분

을 원하는 목적에 맞게 재설계하기 위한 방법으로 전분

합성에 관여하는 효소들의 유전자를 변형시킴으로써 아

밀로스와 아밀로펙틴으로 구성된 전분조성을 변형시키

거나 또는 전분분해에 필요한 에너지를 감소시키는 전략

이 있다 (Jobling et al. 2002; Jobling 2004). 또한 전분의 특

성을 변형시키거나 또 다른 바이오매스 전환효소를 도입

하여 전환과정을 보다 효과적으로 하는데 도움을 주는 

방법이 있다 (Chiang et al. 2005). 최근 바이오에탄올을 경

제적 또는 효율적으로 생산하기 위한 전략이 필요하면서 

전분의 물성을 전환시키는데 에너지가 적게 소모되는 방

향으로 연구가 진행되고 있다. 이와 같이 전분구조 변화

에 관한 대부분의 연구는 형질전환 방법으로 전분 생합

성 유전자들의 발현을 과발현 또는 억제시킨 것으로 주

로 감자, 벼에서 많이 보고되었다 (Table 1). 이렇게 감자

와 벼 등에서 연구가 많이 이루어진 것은 감자, 벼가 주

요 식량작물이면서 비교적 형질전환이 용이하기 때문인 

것으로 생각된다. 하지만 고구마의 경우 감자에 비해 전

분함량이 높지만 형질전환 등이 어려워 비교적 연구가 

많이 이루어지지 않은 것으로 생각된다. 
저자들은 고구마의 장점을 인식하면서 산업용 고구마 

개발을 위한 분자육종 연구를 수행하여 왔다. 주요 국내

품종을 대상으로 식물체 재분화 및 형질전환 시스템을 

확립하였으며 (Kwon et al. 2002; Lim et al. 2004), 항산화

효소 유전자를 도입하여 스트레스 내성 고구마를 개발하

였을 뿐만 아니라 (Lim et al. 2007; Kim et al. 2009) 돼지 

유행성 설사병 바이러스 항원단백질을 생산하는 고구마

를 개발한 바 있다 (Yang et al. 2005). 현재는 고구마 전분

조성을 변형시키는 연구를 진행 중이다. 본 논문에서는 

아밀로스와 아밀로펙틴으로 구성된 전분 합성에 관련된 

효소 및 이들의 유전자 도입으로 전분의 조성 및 구조를 

변형시킨 사례들을 고구마를 중심으로 살펴보고자 한다.

전분 생합성 효소 및 유전자

전분 생합성 

전분은 두 개의 glucose 중합체가 아밀로스와 아밀로

펙틴으로 구성된 간단한 구조로 되어있지만 합성은 복잡

한 편이다. 아밀로스는 glucose 분자가 α-1,4 결합으로 된 

구조이고, 아밀로펙틴은 α-1,6 결합의 glucose 골격에 약 

5% 정도의 α-1,6 결합의 가지구조로 되어있다. 전분생합

성에는 최소한 4 종류의 효소활성이 관여된다. AGPase는 

전분생합성의 glucose 공여체로서 ADP-glucose를 합성한

다. Starch synthase (SS)는 α-1,4 결합으로 glucose 중합체

를 길게 하는데 관여하며 starch branching enzyme (SBE)는 

glucose polymer의 α-1,6 결합을 형성하는 반면 starch 
debranching enzyme (DSBE)는 α-1,6 결합을 분해하는데 

관여하는 중요한 효소이다.  

ADP-glucose pyrophosphorylase (AGPase)
고등식물의 ADP-glucose pyrophosphorylase (AGPase)는 

전분생합성 경로의 첫 번째 효소로 glucose-1-phosphate와 

ATP로부터 ADP-glucose와 pyrophosphate를 생성하는 반

응을 촉매한다. AGPase는 2개의 small subunit와 2개의 large 
subunit으로 이루어진 heterotetramer로 존재하며 전분대사

의 중심적 위치를 차지하며 sink-source의 탄소분배를 결

정하는 주요인자이다. 이 AGPase 활성은 3-phosphoglycerate
에 의해 촉진되지만 pyrophosphate에 의해 저해되는 allosteric 
속성이 있다. 

AGPase 조절인자를 변화시켜 전분의 양을 조절하기 

위한 시도가 감자, 옥수수, 밀, 벼 등과 같은 전분작물에

서 많이 보고되고 있으며 AGPase 유전자를 도입한 벼, 
밀, 옥수수 등에서 20-30% 정도 바이오매스가 증가하였

다 (Smidansky et al. 2002). 고구마에서는 전분생합성 조
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Table 1 Modification of starch components and structure by genetic engineering of starch biosynthesis-related genes in starch crops

Crop Gene expression Phenotype Reference
Sweet-
potato

GBSSI
overexpression
GBSSI inhibition
SBEII inhibition
SRFI overexpression

AGPase inhibition

Amylose-free starch

Amylose-free starch 
High-amylose starch
High-starch, low-glucose and fructose
Low-amylose starch

Kimura et al. 2001

Otani et al. 2007
Shimada et al. 2006
Tanaka et al. 2009

Min et al. 2007
Potato SBE A inhibition

SBE A/B inhibition
Starch synthase inhibition
SSII/SSIII inhibition

β-amylase overexpression

Middle-amylose starch
High-amylose starch
Amylose-free, freeze-thaw-stable starch 
Increase of short chain in 
amylopectin
Increase of sugar content

Jobling et al. 1999
Schwall et al. 2000
Jobling et al. 2002
Edwards et al. 1999

Lin et al. 2008
Rice Amylopullulanase

overexpression
GBSSI overexpression
SBE inhibition

Reduction of amylose 

Increase of amylose 
Increase of short chain in 
amylopectin

Chiang et al. 2005

Itoh et al. 2003
Satoh et al. 2003

Maize AGPase overexpression Increase of seed weight Wang et al. 2007
Wheat AGPase overexpression Increase of seed yield Smidansky et al. 2002

절을 조사하고자 AGPase small subunit를 antisense 방법으

로 도입시킨 결과 전분생합성이 저해되었음이 보고되었

다 (Min et al. 2007).

Granule bound starch synthase (GBSS)
선형구조인 아밀로스 생합성에 관여하는 효소로 waxy 

단백질로 알려져 있으며 최근 아밀로스 생합성뿐만 아니

라 아밀로펙틴 분자의 특성에도 영향을 미친다고 알려져 

있다 (Kitahara et al. 2007). 또한 GBSSI 유전자가 벼에서 

아밀로펙틴의 extra-long unit 가지 합성에 관여하는 것으

로 보고되었다 (Hanashiro et al. 2008). 

전분조성 변형 형질전환 식물체

아밀로스 고함유 전분

전분조성 변화에 관한 연구는 감자에서 많이 이루어

졌다. 아밀로스 함량이 높은 전분은 식품소재로 유용하

다. 또한 아밀로스 함량이 높은 전분은 영양학적으로 이

점이 있는 ‘resistant starch'로 가공될 수 있으며 접착제나 

골판지 제조에 이용된다. 이와 같은 아밀로스 함량이 높

은 전분이 아밀로펙틴 생합성에 관여하는 SBE 발현을 

억제시켜 감자에서 개발된 바 있다 (Jobling et al. 1999; 
Schwall et al. 2000). 또한 감자에서 SBE A 유전자의 발현

을 antisense로 억제시켰을 때 아밀로스 함량이 약간 증가

된 전분이 만들어졌다 (Jobling et al. 1999). 그러나 SBEI
과 SBEII 두가지를 억제시킨 경우 아밀로스 수준이 60% 
이상 증가된 전분을 생성하였다 (Schwall et al. 2000). 최

근에는 SBEII의 single-domain 항체를 이용하여 아밀로스 

함량이 증가된 전분을 만드는 보다 효과적으로 유전자 

발현을 억제시키는 방법이 보고되었다 (Jobling et al. 
2003).

SSIIa 활성이 없어서 아밀로펙틴 합성이 감소되어 고

아밀로스 함량이 높은 전분이 보리 sex6 돌연변이에서 

보고되었다 (Morell et al. 2003). 일반적으로 아밀로스 함

량이 높은 전분의 아밀로펙틴은 긴 가지를 가지고 있으

며 이러한 전분은 젤라틴화 되는 온도가 높다. 즉 호화온

도가 높다. 그러나 SBE 활성이 억제되어 만들어진 sex6 
고아밀로스 전분의 아밀로펙틴은 비교적 짧은 가지를 가

지고 있으며 낮은 온도에서 젤라틴화 되었다 (Morell et 
al. 2003). 

지금까지 보고된 바에 의하면 아밀로스 함량이 높은 

전분을 생산하는 작물은 정상 전분을 생산하는 작물에 

비해 생산량이 낮은 편이다. 따라서 전분 생산량 및 sink 
strength을 증가시키는 전략으로 전분 생합성에서 첫 번

째로 작용하는 조절효소인 AGPase 활성을 증가시키거나 

(Smidansky et al. 2002) 또는 adenylate pool을 증가시켜 전

분 함량을 증가시키는 연구가 진행되었다 (Regierer et al. 
2002). 또한 전분조성 변화 이외에 아밀로스와 아밀로펙

틴의 구조를 바꾸는 방향으로 관심이 모아지고 있다. 옥
수수 또는 감자에서 SBEI 유전자 발현이 감소되었지만 

아밀로스 수준에는 변화가 없었고, 벼의 경우 아밀로펙

틴 구조가 약간 변화하였다 (Satoh et al. 2003). 이 경우 

아밀로펙틴은 가지가 짧고 긴 가지가 거의 없는 구조를 

나타내었다. 이러한 전분은 정상 전분에 비해 젤라틴화
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가 약간 낮았고 urea에 녹는 경향이 있었다. 또한 3개의 

전분합성 관련 유전자인 starch synthase II, III 및 GBSSI 
발현을 antisense로 억제하여 freeze-thaw-stable 감자전분

이 개발되었는데 이 경우는 아밀로스 길이와 아밀로펙틴

의 가지가 짧아진 전분 구조를 보였다 (Jobling et al. 
2002). 이러한 전분은 냉동 또는 낮은 온도에서 보존할 

수 있어 식품산업에 유용하게 이용될 수 있다.  

아밀로펙틴 고함유 전분

아밀로스가 없는 전분 또는 아밀로펙틴 함량이 높은 

전분을 개발하는 연구도 주로 감자에서 많이 이루어졌다. 
아밀로스 생합성에 관여하는 효소인 GBSSI 유전자의 발

현을 억제시켜 amylose-free (waxy) 전분 감자가 개발된 바 

있다 (Visser et al. 1991). 또한 아밀로펙틴 생합성에 관여

하는 효소 중 하나인 SSII 및 SSIII를 단독 혹은 두 가지 

모두 억제시켰을 때 아밀로스 함량이 약간 변화하였고 아

밀로펙틴의 가지 길이가 변화하였다 (Edwards et al. 1999). 
감자 괴경에서의 waxy 전분은 GBSSI 유전자의 발현을 

antisense로 감소시켜서 개발된 결과이지만 (Visser et al. 
1991), 고구마에서는 이 유전자를 sense 방향으로 과발현 

시켰을 때  유전자 발현이 co-suppression 되어 아밀로스

가 없이 아밀로펙틴만으로 구성된 전분을 가진 고구마가 

개발된 바 있다 (Kimura et al. 2001; Noda et al. 2002). 이
런 전분은 아밀로스가 없기 때문에 일반 전분에 비해 

freeze-thaw가 향상되어 있다. 

아밀로펙틴 구조 변형

아밀로스는 GBSSI 한 가지 효소에 의해 합성되는 반

면에 아밀로펙틴 생합성에는 SS, SBE 등 여러 가지 효소

가 관여하고 있으며 이들 유전자들의 발현을 억제시켜 

새로운 아밀로펙틴 전분을 만들 수 있다. SBEI 유전자의 

발현을 감소시킨 감자의 경우 아밀로펙틴 함량과 가지 

길이에 변화가 없었으나 (Safford et al. 1998), 벼에서는 

아밀로펙틴의 구조가 변화하였다 (Satoh et al. 2003). 마
찬가지로 SS 유전자를 변형시켰을 때 감자 전분의 아밀

로펙틴의 가지 길이는 변화되었으며 (Edwards et al. 1995; 
Marshall et al. 1996) SSII와 SSIII를 동시에 억제시켰을 때 

함량까지 변화되었다 (Edwards et al. 1999). 
바이오매스 전환효소를 도입하여 전분의 특성을 변형

시키는 방법으로 amylopullulanase 유전자를 벼에 도입한 

결과 낟알의 수확량은 변화가 없으면서 아밀로스 함량이 

줄어들었으며 이렇게 변형된 전분이 85℃에서 완전히 수

용성 당으로 전환되었다 (Chiang et al. 2005). 이 amylo-
pullulanase는 α-amlyase와 pullulanase 활성을 동시에 가지

고 있어 다당류의 α-1,4 결합과 α-1,6 결합을 가수분해 시

킬 수 있다. 또한 β-amylase는 전분의 α-1,4 결합을 분해하

여 maltose를 만들어내는 효소인데 이 유전자를 도입시킨 

감자를 포장에서 생육시킨 결과 괴경에서 이 효소는 6
0℃에서 안정하였으며 활성을 나타내었다 (Lin et al. 
2008). 

전분조성 변화 형질전환 고구마 개발

전분조성 변형 형질전환 고구마 개발 현황

아밀로스 생합성 효소 GBSSI 유전자가 CaMV 35S 프
로모터 조절하에 과발현 되도록 제작된 벡터를 도입한 

형질전환 고구마 저장뿌리에서 GBSSI 유전자의 발현이 

co-suppression되어 아밀로스가 없이 아밀로펙틴만으로 이

루어진 전분 고구마가 개발된 바 있다 (Kimura et al. 2001). 
이러한 전분은 일반 고구마 전분에 비해 glucoamylase 분해

에 민감하고 아밀로펙틴의 가지 길이가 짧을 뿐만 아니

라 젤라틴화 되는 온도가 높았다 (Noda et al. 2002). 또한 

전분생합성 단계에서 처음 관여하는 AGPase small subunit 
유전자의 발현을 antisense 방법으로 억제시킨 결과 형질

전환 고구마 식물체의 저장뿌리에서 전분생합성이 감소

되었다 (Min et al. 2007). 따라서 전분 생합성에 관여하는 

여러 종류의 효소들의 발현을 조절하여 고구마 전분의 

조성 및 함량을 변화시킬 수 있음을 알 수 있었다. 
현재 유전자의 발현양상 조절을 위하여 특정 유전자

를 억제시키는 antisense RNA 기술이 널리 이용되었지만 

특정유전자의 억제 정도가 약하고 또한 세대가 진전함에 

따라 억제 양상이 점점 약해지는 단점이 있다. 최근 

double strand RNA degradation 기법을 이용한 RNA inter-
ference (RNAi) 기법이 개발됨에 따라 이 기술을 이용하

여 특정유전자를 특이적으로 knock-out시키고 있다. 이러

한 기술을 이용하여 전분의 조성을 변형시킨 고구마가 

개발되고 있다. 즉oce (RNA생합성 효소 on 기기법을 이

용한 RNA억제시킨 결과 아밀로스 함량이 비형질전환체

에 비해 25% 증가된 고구마가 개발되었고 (Shimada et al. 
2006) GBSSI 유전자 발현을 RNAi 기법으로 억제시킨 결

과 아미로펙틴으로만 구성된 전분이 생산되었다 (Otani 
et al. 2007).  

전분조성 변형 발현벡터 제작

GBSSI 과발현 벡터

아밀로스 함량이 증가 또는 감소된 고구마 개발을 위

하여 아밀로스 생합성에 관여하는 GBSSI 유전자를 과발

현 또는 co-suppression 시키는 방법이 있다. 연구팀은 아

밀로스 함량이 변화된 고구마를 개발하기 위하여 고구마 

저장뿌리로부터 1.8 kb GBSSI 유전자를 클로닝한 후 35S 
프로모터 및 고구마 저장뿌리에서 특이적으로 고발현하

는 aquaporin 프로모터에 각각 조절되도록 연결시켜 

pEarleyGate 202 벡터를 이용하여 과발현하는 벡터를 제

작하였다. 이 벡터를 Agrobacterium tumefaciens EHA105에 
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도입하여 고구마 율미 품종의 배발생캘러스를 재료로 하

여 형질전환 고구마를 개발하고 있다. 

Isoamylase와 starch binding enzyme I RNAi 벡터

연구팀에서는 아밀로펙틴 생합성에 관여하는 효소들

의 발현을 조절하여 전분조성이 변형된 고구마 또한 개

발하고자 하였다. 아밀로펙틴 생합성에 관여하는 isoamylase 
유전자의 발현을 억제하는 벡터를 제작하기 위하여 기존

에 알려진 isoamylase 염기서열로부터 상동성이 높은 부

위에서 프라이머를 제작하고 이를 이용하여 PCR로 합성

하였다. 합성한 약 500 bp의 isoamylase를 pFGC5941 dsRNA 
벡터를 이용하여 CHSA 단편을 spacer로 이용하여 각각 

antisense와 sense 방향으로 클로닝하였다. 아밀로펙틴 생

합성에 관여하는 또 다른 효소 SBEI 유전자의 RNAi 벡터

를 제작하였다. 또한 고구마로부터 SBEI 유전자의 300 bp 
절편을 PCR로 합성하고 이것을 pH7GWI WG2(1) RNAi 벡
터에 도입하였다. 이들 각각의 벡터를 Agrobacterium tumefaciens 
EHA105에 각각 도입한 후 고구마 배발생캘러스에 형질전

환하여 식물체를 유도하고 있다. 

결 론

고구마는 세계 7대 식량작물로 아시아 지역에서는 주

된 탄수화물 공급원일 뿐만 아니라 사료, 산업용으로 중

요하다. 또한 대표적인 뿌리 전분작물로 단위면적당 생

산량이 높고 재배시 농약과 비료를 거의 필요로 하지 않

은 친환경 작물이다. 고구마에는 비타민 C, 베타카로틴 

등 항산화물질이 많이 함유되어 있으며 최근에는 가장 

좋은 식품으로 각광받고 있다. 식량, 사료 연료에 대한 

소비가 증가하면서 전분치환경 성 향상이 필요할 뿐만 

아니라 바이오에너지 열풍으로 은 친환바이오에탄올환

경 치환주요 대체에너지원으로 떠오르고 있다. 따라서 

대표적인 뿌리전분작물인 고구마의 전분함량 및 기능성 

향상 연구가 필요하다. 
전분의 생산성을 향상시키기 위해서는 바이오매스 증

가가 필요하고 이를 위하여 AGPase 유전자 도입 등의 방

법으로 고구마의 sink strength를 강화시키거나 또는 스트

레스에 대한 내성이 증가된 고구마를 개발하는 일도 중

요하다. 또한 전분의 효율적인 이용을 위하여 전분의 조

성을 변형시킨다거나 thermostable β-amylase 등의 유전자 

도입 등 전분 분해 효소를 이용하여 에너지 소모가 적은 

조건에서 전분을 분해할 수 있어야 한다. 그러나 가장 중

요한 점은 식량 수급에 영향을 주지 말아야 하므로 한계

농지 등 조건불리지역에서 재배될 수 있는 고구마 개발

이 필요하다.

적 요

전분은 에너지원 일뿐만 아니라 친환경 대체 연료이

다. 전분 생합성과 이 과정에 관여하는 유전자들에 관한 

연구는 기능이 향상된 새로운 전분의 생성을 가능하게 

한다. 전분은 선형의 아밀로스와 가지형의 아밀로펙틴으

로 이루어져 있으며 이들의 비율에 의해 전분의 성질이 

결정된다. 따라서 전분생성과 분해에 관여하는 유전자들

을 이용하여 전분구조를 변화시킬 수 있다. 이 논문에서

는 고구마를 중심으로 전분대사공학에 관한 최근의 연구

동향을 살펴보았다. 고구마는 중요한 식량작물이면서 대

표적인 뿌리 전분작물이다. 연구팀에서는 고구마 전분에

서 아밀로스 함량을 다양하게 변형시키고자 아밀로스 생

합성에 관여하는 granule bound starch synthase I 유전자를 

과발현시키거나 아밀로펙틴 생합성에 관여하는 starch 
branching enzyme 또는 isoamylase 유전자 발현을 억제하

는 RNAi 벡터를 각각 제작하였다. 현재 아그로박테리움

을 매개로 한 형질전환 방법으로 고구마 (cv. 율미) 배발

생캘러스를 이용하여 형질전환하고 있으며 앞으로 새로

운 형태의 전분을 가진 형질전환 고구마를 개발할 수 있

을 것으로 기대한다. 
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