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Review
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광생물학적 수소생산 잠재력을 가진 다양한 미소생물 가운데, 남세균은 21세기의 수소경제 시대에 적합한 생물군

으로 오랫동안 알려져 왔다. 광생물학적으로 수소에너지를 생산하게 될 경우, 해양 단세포성 질소고정 남세균은 남

세균류의 하부 분류군들 가운데 가장이상적인 종류의 하나로 평가되고 있다. 단세포성 질소고정 남세균을 이용한 수

소생산 기술을 개발하기 위해 반드시 고려해야 할 3가지 사항은 1) 자연계에 존재하는 최우수 수소생산 종주의 확

립 2) 광생물학적 수소생산을 뒷받침하는 종주-특이적 최적조건의 탐색 3) 유전학적 방법을 이용한 수소생산 종주

의 개량 등이다. 본고에서는 광생물학적 수소생산기술의 상업화를 향한 최근의 연구·개발 추세를 돌아보고, 해양 단

세포성 남세균 종주를 이용한 광생물학적 수소생산 기술 분야에서 한국의 세계선도적 지위 확보를 위해서는 향후

10-15년간 집중적인 연구·개발이 절실함을 제안하고자 한다.

Among various microscopic organisms producing photobiological hydrogen, cyanobacteria have long been

recognized as the promising biological agents for hydrogen economy in 21 century. For photobiological pro-

duction of hydrogen energy, marine unicellular N2-fixing cyanobacteria have been evaluated as an ideal sub-

group of Cyanophyceae. To develope the hydrogen production technology using unicellular N2-fixing cyano-

bacteria, 3 important factors are pre-requisite: 1) isolation of the best strain from marine natural environment,

2) exploration on the strain-specific optimal conditions for the photobiological hydrogen production, and finally

3) application of the molecular genetic tools to improve the natural ability of the strain to produce hydrogen.

Here we reviewed the recent research & development to commercialize photobiological hydrogen production

technology, and suggest that intensive R&D during next 10-15 years should be imperative for the future Korean

initiatives in the field of the photobiological hydrogen production technology using photosynthetic marine uni-

cellular cyanobacterial strains.
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서 론

인류는 1970년대 이래 반복되는 ‘에너지 위기’를 겪으면서, 화

석연료 자원의 한계(윤, 2002)를 극복하기 위한 다양한 방안을 강

구하고 있다. 이와 함께, 화석연료의 사용에 따라 배출되는 이산

화탄소로 인한 ‘전 지구적 온난화 문제’에 대처하기 위해, 비탄소

성 에너지(non-carbon energy)를 생산하기 위한 연구를 계속하고

있다(Das and Veziroglu, 2001). 다양한 비탄소성 에너지 가운데

수소는 사용 후의 청정성과 에너지 발생의 순발성 등의 장점으로

인해, 현재의 일반적인 에너지 수요뿐만 아니라(Logan et al., 2002)

초고속 여객기 및 미래형 우주로켓 등의 다양한 미래 기술-산업분

야에서도 그 수요가 막대할 것으로 기대되는 21세기적인 에너지

로 알려져 있다(Levin et al., 2004; Winter, 2004).

다양한 방법으로 수소를 생산할 수 있으나, 미소생물의 대사과

정을 통한 수소(=바이오-수소, Bio-hydrogen)의 생산은 매우 친환

경적이며 재생산적 기술로 평가되어 왔다(Hansel and Lindblad,

1998). 바이오-수소를 생산할 수 있는 미소 생물은 크게 세 종류

로 구분된다. 기질로 제공된 유기물을 혐기성 환경에서 발효하는

과정에서 수소를 생성하는 혐기성 종속영양세균(anaerobic

heterotrophic bacteria), 물을 광분해하여 수소와 산소를 생성할 수

있는 광합성 기구(photosynthetic apparatus)를 가진 광합성 미소

조류(photosynthetic micro-algae), 그리고 혐기성 환경에서 유기물*Corresponding author: ywonho@kunsan.ac.kr
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과 빛 에너지를 병렬적으로 이용하여 부산물인 수소를 생성하는

광영양 혐기성세균(phototrophic anaerobic bacteria) 등의 미소생

물 종류가 그것이다(Asada and Miyake, 1999). 이 가운데 혐기성

세균을 이용한 두 종류의 수소생산 방법은 반응시스템이 엄격하

게 혐기조건으로 유지되어야 한다는 제약(김, 2005)과 함께 수소

생산과 더불어 기질로 제공된 유기물 유래의 이산화탄소가 발생

된다는 환경청정성 측면의 문제(Levin et al., 2004)를 내포하고 있

다. 그러나 대도시의 인구집중에 따라 과잉 배출되는 유기성 폐기

물을 방치할 경우, 결국에는 지구온난화의 일부 원인이 되는 이산

화탄소가 발생될 수밖에 없다는 점을 고려하면, 이 유기성 폐기물

로부터 일차적으로 수소에너지를 얻는 것은 화석에너지의 추가적

인 수요를 감축시킬 수 있다는 논리적 타당성을 띠고 있다. 광합

성 미소조류의 광합성기구를 통한 물의 광분해 산물로서 수소를

생산(비혐기성 광생물학적 수소생산)하는 기술은 재생산성

(Hallenberck and Benemann, 2002), 친환경성(Miyake et al.,

1999), 그리고 청정성(Madamwar et al., 2000) 등이 뛰어나며, 향

후 10-15년 내에 상업화가 가능한(이 기간 중 단위 세포배양액 용

적 당 수소생산량이 현재에 비해 3-5배로 향상되는 경우) 가장 이

상적인 기술로 평가받고 있다(Wunschiers and Lindbld, 2002). 따

라서 이 기술이 상업화 단계에 도달하려면, 미소조류의 광생물학

적 수소생산 효율의 향상에 필요한 원천적 기술 요소들을 추론하

고, 결정된 각각의 기술 요소에 대한 응용성 높은 기술 수준을 확

보할 필요가 있다.

본고에서는 미소조류의 광생물학적 수소생산 상업화를 위한 우

수 미소조류 군으로서 단세포성 해양남세균류를 설정하고, 이들의

1) 우수종주의 확보, 2) 종주 특이적 최적 수소생산 조건 탐색 및

3) 유전공학적 기법을 적용한 천연종주의 수소생산능 개선 등 세

가지의 원천적 기술 요소들을 제시하고, 이들 각각에 대한 실현

가능성에 대하여 논의하고자 한다. 

광생물학적 수소생산을 위한 미소조류

미소조류를 이용한 광생물학적 수소의 생산은 미소조류 세포의

색소체에 도달한 태양빛에너지가 생화학적 환원 에너지로 변환되

어 일어나는 수소의 순생산 세포반응에 의한 것이다(Venjak-

Novakovic et al., 2005). 미소조류를 이용한 수소생산은 광생물학

적 수소생산 방법 가운데 처음으로 시도된 것으로서, 1942년

Gaffron 등이 녹조류(green algae)를 반응생물로 한 미소조류의 수

소생산 현상과 기작에 대해 처음으로 보고하였다(Gaffron and

Rubin, 1942). 수소생산 잠재력을 가진 종류가 포함된 미소조류에

는 녹조류(green algae)와 남세균(cyanobacteria) 등의 두 가지 분

류군이 있으며, 녹조류에 비해 남세균의 수소생산 능이 더 우수한

편이다. 그러나 현재의 광생물학적 수소생산 기술이 상업적 생산

에는 크게 미흡한 수준에 머물러 있어, 실용기술의 개발을 위한

원천적인 연구가 필요한 단계이다(Benemann, 2000). 

녹조류를 이용한 광생물학적 수소생산 방법은 태양광을 에너지

원으로 물을 분해하여 수소를 생산하는 순반응에 수소효소

(hydrogenase)가 작용하는 원리를 응용한 것이다(Gaffron and Rubin,

1942; Park et al., 2005). 녹조류 세포의 광생물학적 수소생산 반

응은 한 단계로 되어 있어 그 과정이 간단하나, 수소효소가 저농

도의 산소에 대해 극도의 예민성을 나타내므로 지속적인 수소생

산에는 적합하지 않다(Ghirardi et al., 2000). 즉, 녹조류의 광생물

학적 수소생산 반응은 초기의 1-3분을 초과하면 극소량의 산소 발

생과 동시에 정지하며, 이 때 녹조류가 생산한 수소의 양은 대부

분 반응용기 속 기체 용적의 1%를 초과하지 못한다(Asada and

Miyake, 1999). 녹조류의 이와 같은 단점을 극복하기 위해, 돌연

변이 녹조류 세포의 유도와 수소효소의 산소내성 향상에 관한 연

구가 시도되고 있다(Homann, 2003). 남세균 세포 내의 광생물학

적 수소 생성은 시/공간적으로 격리된 두 단계의 반응을 거쳐 일

어난다. 일차로, 명주기(light cycle)에는 광합성 기구에서 물을 분

해하여 산소를 발생하고 이산화탄소를 환원시켜 탄수화물을 생

성한다. 이 경우에는 세포 속이 산화환경으로 유지되어, 수소효

소의 반응이 억제된다. 암주기(dark cycle)에 일어나는 이차 반응

에서는 탄수화물과 질소고정효소(nitrogenase) 및 수소효소가 함

께 반응하여 수소와 이산화탄소가 생성된다(Mitsui, 1992; Miyake

et al., 1999). 질소고정효소는 남세균의 수소생산을 좌우하는 주

요 효소로써 N2를 NH3로 환원하는 과정에서 수소를 생성하게 되

므로(Turner et al., 2001), 질소고정 능력이 우수한 남세균은 다

른 종들에 비해 수소생산 잠재력이 더 크다 할 수 있다(Mitsui,

1976; Yih et al., 1996). 또한 남세균 가운데는 극한 환경에 대

한 내성을 가진 종류들이 많아, 적정 남세균 종주를 활용할 경

우, 매우 다양한 조건에서 수소를 생산할 수 있는 시스템을 구축

할 수 있다. 

단세포성 해양남세균을 이용한 수소생산 기술

우수 종주의 확보

해양남세균을 이용한 광생물학적 수소생산의 효율성과 활용성

의 극대화를 위해 여러 가지 연구가 진행되고 있으며(Luo et al.,

1998; Tamagnini et al., 2000), 그 가운데 가장 근본적인 것은 수

소생산 능력이 우수한 천연종주를 확보하는 것이다(박, 2007). 수

소생산 우수종주의 확보를 위해서는 해양남세균의 생물학적, 생태

생리적 특성과 같은 기초과학적 이해가 우선적으로 요구되며, 세

부 분류군 별로 다르게 나타나는 광생물학적 수소생성 원리의 다

양성을 응용할 수 있는 기술적 직관이 필요하다(Alman and Boger,

1998). 남세균은 전 세계 해양 어느 곳이나 널리 분포할 뿐만 아

니라, 온천, 사막, 바위, 나무 등의 건조한 환경에서도 서식하는 등

매우 강한 적응력을 나타낸다. 이런 특징으로 인해 남세균은 광생

물학적 수소생산을 위한 이상적인 반응생물인 동시에 어느 환경

에서든지 쉽게 종주로 확립할 수 있는 장점을 가진 특별한 생물

소재라 할 수 있다. 또한 남세균은 원핵생물의 세포체제를 유지하

고 있으나, 세포 대사에서는 진핵성 식물의 광합성 유형인 산소발

생성 광합성(oxygenic photosynthesis)이 주된 영양유형이어서, 원

핵생물과 진핵생물의 중간적인 위치에 있는 특이한 생물이기도 하다. 

해양남세균 중 기체질소를 고정하는 종류(N2-fixers)는 해수 중의

질소이온(NH4
+, NO3

- 등)의 농도에 의한 제한을 덜 받는다(Gao

and Mckinley, 1994). 해양남세균은 형태적으로 사상체성(filamentous)

과 단세포성(unicellular)으로 구분되며, 사상체성 남세균은 또 다

시 질소고정 공간인 이형세포를 가지는(heterocystous) 종과 가지

지 않는(non-heterocystous) 종으로 세분된다. 단세포성 남세균에
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는 이형세포가 없으나, 이들 중에도 질소를 고정하는 종이 있다

(Mitsui et al., 1986). 이와 같이 질소고정 능력을 가진 해양남세

균 종류들 중에서 단세포, 단순 사상체, 이형세포-사상체 등의 다

양한 형태적 특징을 찾아 볼 수 있으며(Dutta et al., 2005), 각 각

의 유형별로 서로 다른 생존전략을 나타낸다. 사상체성 남세균은

광합성을 통해 획득한 탄수화물 및 환원력을 이형세포 및 이와 연

결되어 있는 모든 영양세포들과 함께 이용한다. 이런 점에서 단세

포성 남세균은 세포 당 활용할 수 있는 탄수화물 및 환원력의 양

이 사상체성 남세균에 비해 더 많아져(Dutta et al, 2005), 질소고

정 능력과 질소고정 효소의 활용성이 더 높다는 장점을 가진다

(Colon-Lopez et al., 1997). 

광생물학적 수소생산 연구에 활용되고 있는 질소고정 남세균 종

주 중에도 사상체성(Kumazawa and Mitsui, 1981; Lichtl et al.,

1997; Shah et al., 2001; Yoon et al., 2006)과 단세포성 두 가지

가 모두 포함되어 있다. 또한 사상체성 남세균 종주에서도 이형세

포를 가지는 종류(Anabaena, Anabaenopsis, Nostoc 속 등)와 가

지지 않는 종류(Oscillatoria 속 등)가 있다. 단세포성 종주 가운데

질소고정 능이 있는 종류들(Cyanothece, Gloebacter, Gloeocapsa,

Microcystis, Phaeocystis, Synechococcus 속 등)을 이용한 수소생

산 연구가 진행되고 있는 실정이다(Chin et al., 2004; Colon-Lopez

et al., 1997; Kumazawa and Mitsui, 1994; Meunier et al., 1998).

Kumazawa와 Mitsui(1994)는 대서양의 Bahama 해역 내만에 서식

하는 남세균 종주 Synechococcus sp. Miami BG043511로 확보하

여, 최고 12 ml H2·ml(suspension)-1·12 h-1의 광생물학적 수소생산

을 확인하여, 단세포성 남세균의 우수한 수소생산 잠재력을 입증

한 바 있다(Yih et al., 1996). 서해 태안반도 연안역에서 분리한

단세포성 남세균 종주인 Cyanothece sp. KNU CB-MAL031(박,

2007) 및 미동정 단세포 남세균 종주 KNU CB-MAL058(김, 2008)

등을 이용한 광생물학적 수소생산 잠재력이 Miami BG043511 종

주에 근접한다는 결과가 발표되어, 온대 연안역 기원 종주에서도

단세포성 남세균의 우수한 수소생산능을 시사하였다(Park et al.,

2007; 박 등, 2008). 

종주-특이적 수소생산 조건의 최적화

해양남세균을 이용한 광생물학적 수소생산 연구에서 가장 근본

적인 것은 자연계에 존재하는 보다 우수한 천연종주 확보를 위해

지속적으로 노력하는 것이다(Mitsui et al., 1986; 박, 2007; 김

2008). 그러나, 매 연구시점에서 활용이 가능한 최선의 종주에 대

한 최상의 수소 생산을 위한 종주-특이적 최적 조건을 규명·응용

하는 것은 두 번째로 중요한 일이다. 탐색 대상이 되는 최적조건

의 유형은 남세균 세포의 생리·생화학적 특성과 관련된 생물학적

조건과 개체군의 변동을 좌우하는 요인인 비생물학적 조건(수온,

염분, pH, 광주기, 희소영양염, 배양액 조성 등; Berberoglu et al.,

2008)의 두 가지로 구분할 수 있다. 최종적인 종주-특이적 수소생

산 조건의 최적화는 실험 개체군의 지속적인 수소생산을 위한 비

생물학적 요소와 생물학적 요소를 해당 종주에 부합하는 구조로

최적 조합한 상태라 할 수 있다. 

이러한 최적화 시도의 일례로 개체군 구성 세포의 세포주기 동

조화 기법(synchronization of cell cycle)을 들 수 있다 (Park et

al., 2009, Mitsui and Kumazawa, 1988). 질소영양염이 결핍된 환

경에서 질소고정능이 있는 단세포성 해양남세균은 산소발생성광

합성으로 탄수화물을 동화하고(산화 환경), 산소에 극히 예민한 질

소고정효소를 이용하여(환원 환경) 질소영양을 충족시킨다. 이와

같이 상호 배제적인 두 가지의 대사작용이 단일 세포내에서 안정

적으로 유지되려면, 두 가지 대사작용이 서로 다른 시간대에 진행

되는 수밖에 없다(Wyatt and Silvey, 1969; Gallon 1981). 따라서,

단세포성 남세균의 수소생산을 좌우하는 질소고정효소의 활성을

극대화하여 이를 효율적으로 응용하려면, 개체군 내의 모든 세포

가 동일한 세포주기점에 위치하도록(synchrony) 개체군을 조절할

필요가 있다(Borodin et al., 2002). 이 처럼 남세균 개체군의 세포

주기를 인위적으로 조절하여 모든 세포가 동시에 산소발생 조건

또는 수소생산 조건에 있도록 처리하는 시스템을 “동조화 시스템”

(synchronization system)이라 한다(Leon et al., 1986). 해양 단세

포성 남세균을 이용한 광생물학적 수소생산을 위한 동조화 시스

템에 관한 연구는 Mitsui 등(1986)에 의해 처음으로 시도되어, 그

이전의 “원핵생물에는 일주 시계가 없다”는 통설을 반전시키는 계

기가 되었다 (Roenneberg and Marrow, 2005). 세포주기 동조화와

병행하여 질소고정효소의 활성을 추가적으로 제고하는 방법으로,

소량의 CO2 또는 CO(Kumazawa, 2003)를 배양용기에 주입하여

ATP 생성을 촉진하거나 산소가 질소고정효소와 반응하여 효소활

성을 저해하는 것을 억제하면(Kumazawa, 2003) 수소생산이 더욱

향상될 수도 있다. 

동조화 시스템 및 이와 병렬적으로 적용이 가능한 각 종의 대

사조절 기법은 남세균 종주마다 서로 달라질 수 있으므로, 각 종

주별로 특이적인 수소생산 최적 시스템을 탐색·구축할 필요가 있

다(Golden et al., 1997). 즉, 각 종주별로 최적의 동조화 시스템을

구축하기 위하여, 최적의 세포농도, 수온, 염분, pH, 광 조건(광도,

광질 및 명암 주기), 배양액 조성 등을 탐색·조합해야 한다(Evans

et al., 2004; Greenbaum et al., 2001; Sode et al., 1991; Szacilowski

et al., 2005).

유전공학적 기법을 적용한 우수 수소생산 종주의 성능 개선 

자연계에 존재하는 최우수 천연종주를 확보하여 최상의 수소 생

산을 위한 종주-특이적 최적 조건을 확립한 이후, 최종적으로 시

도할 수 있는 세 번째로 중요한 일은 유전공학적 기법을 적용한

천연종주의 인공적인 개량이다. 유전공학적 기법은 우수한 수소생

산 천연종주의 수소생산에 관여하는 유전자를 조작하여, 질소고정

효소의 활성을 높이거나(Schuts et al., 2004), 질소고정효소의 산

소에 대한 내성을 제고하는(Masukawa et al., 2002) 방법 등을 말

한다. 또한, 생산된 수소를 수소이온으로 변환시키는 수소소비효

소(uptake hydrogenase)의 활성을 억제하기 위한 유전 공학적 연

구도(Iwasaki and Kondo, 2000; Sakurai et al. 2008)진행되고 있

다. 또한 단위 세포내 색소체 수의 비를 낮추어 세포의 광이용 효

율을 증대시키려는 유전공학적인 연구를 수행하고 있다(Chen et

al., 2005; Johnson and Golden, 1999). 이와 관련하여, 산소발생

성 광합성 남세균은 아니지만, 혐기성 광영양 세균인 Rhodobacter

sphaeroides KD131의 인공적인 수소소비효소 돌연변이 종주를 이

용한 수소생산력 개선에 관한 최근의 보고(Kim et al., 2006)는 광

생물학적 수소 기술개발 분야에서 수소생산 유전공학적 기법의 유

용성을 입증하였다 할 수 있다.
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다가오는 수소경제 시대에 우리나라가 국제 경제적 우위를 선

점하기 위하여, 보다 친환경적이고 경제적인 수소에너지 확보 전

략을 수립해야 한다. 해양남세균을 이용한 광생물학적 수소생산

기술은 이러한 미래전략의 핵심적 원천요소 중의 하나이며, 이러

한 기술의 세계 선도적 실용화를 위해서는 다음과 같은 과학기술

적 노력이 선행되어야 한다. 이와 같은 선결 조건을 충족할 경우,

향후 10-15년 사이에 광생물학적인 수소생산을 통한 수소에너지

의 대규모 상업화가 가능할 것으로 예상된다(Herzog and Tatsutani,

2005).

1) 수소생산 잠재력이 탁월한 해양 단세포성 남세균의 천연 종

주 확보

2) 우수 천연 종주 각각에 대한 종주-특이적 수소생산 조건의 최

적화 기술 확보

3) 유전공학적 기법을 적용한 우수 수소생산 천연종주의 인공적

인 개선기술 확보 
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