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Abstract Rice is one of the most important food crops since 
it is consumed by approximately 60% of the world's 
population. The most abundant component of rice grain is 
starch that is an important source of energy. The second 
abundant component is protein, which is an important 
protein source for people in many developing countries that 
rarely take animal protein. However, the rice protein lacks 
the essential amino acid lysine. Therefore, nutritional im-
provement in the essential amino acid composition of rice 
proteins is required. On the other side, rice grain has attracted 
attention as a diet and health food in developed countries, 
because its proteins have superior physiological and food 
processing properties. Thus, nutritional improvements in 
rice seed proteins by changing amino acid composition or 
introducing an useful protein or peptide have been studied. 
This review aims at assessing the current research status of 
biosynthesis, accumulation, genetic improvement of seed 
storage proteins by mutation or genetic engineering in rice. 

서 론

식물종자의 저장물질은 등숙기에 저장기관내 집적되며 

집적기관은 콩은 자엽, 곡류는 배유로 생물종에 따라 다

르다. 또한 종자의 저장물질은 단백질, 전분, 지질 등으로 

이들의 함량비 역시 생물종에 따라 다르며 종자단백질의 

함량비는 콩과류가 20 ~ 40%로 높고, 곡류는 10 ~ 12%로 

비교적 낮다 (Shewry and Halfold 2002). 종자단백질은 종

자 발아과정에서 초기생육에 필요한 질소 성분을 저장하

는 기능을 갖고 있으며 종자단백질 중 등숙과정에 배유

에서 합성, 집적되는 중요한 단백질이 종자의 저장단백

질로 배유에서 합성될 때 단백질과립 (protein body, PB)에 

집적된다. 이후 배유조직은 탈수과정을 거치며 휴면상태

에 들어가게 되는데 이때 단백질과립은 단백질 분해로부

터 보호된다. 종자 발아시 종자가 물을 흡수하게 되면 배

나 호분층에서 프로테아제가 합성, 분비되어 배유 중의 

저장단백질을 분해하고 유식물 조직 성장에 필요한 질소

원으로 이용된다. 일반적으로 곡류에서 주요 저장단백질

은 프롤라민으로 이는 고전적인 용매 분획에 따른 분류

방법에 준하여 명명된 것으로, 수용성단백질인 알부민, 
염기성단백질인 글로부린을 추출한 후 알콜용액에 의해 

추출되는 단백질을 총칭한다 (Osborn 1924). 글루텔린이 

주단백질인 벼와 글로부린이 주단백질인 귀리를 제외한 

보리, 밀, 옥수수 등 대부분의 곡류 종자 저장단백질의 

주단백질은 프롤라민계열이다 (Bewley and Black 1985). 
벼와 귀리는 보리나 옥수수와 다른 특유의 저장단백질 

합성 및 집적기구가 존재하며, 벼의 프롤라민은 옥수수

의 제인(zein)과 유사한 기구에 의해 합성되어 소포체 유

래의 단백질과립-I에 집적된다. 반면에 벼의 글루텔린은 

소포체에서 합성된 후 골지체를 경유하여 저장액포로 수

송되어 액포형 단백질과립-II을 형성한다. 이와 같이 저

장단백질은 동일한 배유조직에서 같은 시기에 합성과 집

적이 진행되지만 합성경로와 집적부위를 서로 다르다 

(Yamagata et al. 1982).
  벼의 종자 저장단백질은 통상 정백미 중량의 5 ~ 7%를 

차지하며 이 단백질의 양과 질은 품종에 따라 다양하고 
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Table 1 Classification of characteristics of prolamins in rice

Groups Numbers of Cys Numbers of gene copy Chromosome No.
13-kD prolamin

13-I 4 2 7
13-IIa 0 18 5
13-II 0 4 70
13-III 7-8 4 12

10-kD prolamin 10 4 3. 11
16-kD prolamin 12 4 6

취반시 식미나 가공적성에 큰 영향을 미친다 (Furukawa 
et al. 2006). 벼 종자의 저장단백질의 합성과 집적에 관한 

분자기구가 최근 분자생물학적 연구를 통하여 밝혀지고 

있으나 실제 이러한 분자기구와 취반시의 식미, 양조적

성, 가공식품 특성과의 관련성에 대하여 불분명한 점이 

많다. 벼 종자저장단백질의 합성과 집적에 관한 분자기

구의 해석은 고품질 벼의 재배기술이나 가공적성이 우수

한 벼 품종 육성이라는 실용적인 기술개발에 기여할 것

으로 생각된다. 

벼 종자 저장단백질의 생합성과 축적

벼 종자 저장단백질의 특징과 분류 

벼 염색체 해독이 완료된 후 3만여 개의 벼 유전자의 구

조 및 기능이 밝혀지고 있으며 저장단백질에 대한 유전

자구조분석도 수행되어 왔다 (Kim and Okita 1988; Masumura 
et al. 1989a; Masumura et al. 1989b; Masumura et al. 1990; 
Mitsugawa et al. 1998; Mitsugawa et al. 1999; Okita et al. 
1989; Takaiwa and Oono 1991; Takaiwa et al. 1996; Katsube- 
Tanaka et al. 2004; Yoon et al. 2011). 벼에서 전체 저장단

백질의 60 ~ 80%을 차지하는 글루텔린는 15개의 유전자

에 의해, 20 ~ 30%을 차지하는 프롤라민은 34개의 유전자

에 의해 암호화되어 있다 (Kawakatsu et al. 2008; Xu and 
Messing 2009; Yoon et al. 2011). 글루텔린 유전자는 아미

노산의 상동성에 따라 GluA, GluB, GluC, GluD의 네 개의 

그룹으로 분류될 수 있고, 프롤라민은 SDS-PAGE 전기영

동상의 이동성에 따라 10-kD, 13-kD, 16-kD 프롤라민의 

세 그룹으로 분류된다 (Kawakatsu et al. 2008). 특히 13-kD 
프롤라민은 각각의 유전자 염기서열정보와 종자에 존재

하는 단백질 중 상응하는 단백질의 분석에 어려운 점이 

있어 시스테인 잔기수에 따라 세 개의 써브그룹으로 세

분화하며 (Table 1), 시스테인 잔기는 프롤라민 폴리펩티

드의 분자내 결합을 형성함과 동시에 분자간 결합에도 

관여하여 단백질과립-I 형성에 큰 영향을 미치는 것으로 

알려져 있다 (Muench et al. 1999). 아미노산 서열의 상동

성 비교로 16-kD 과 13-kD 프롤라민은 옥수수의 ϒ2-zein, 
10-kD 프롤라민은 δ-zein과 유사한 단백질로 분석되었다 

(Xu and Messing 2009).  

글루텔린과 프롤라민 합성 및 집적 분자기구 

벼 종자 저장단백질은 동일한 배유세포내에서 등숙기에 

다량 합성된다. 그러나 이들 저장단백질은 세포내 존재

하는 2종류의 단백질과립에 명확하게 분배되어 프롤라

민은 단백질과립-I에, 글루텔린과 글로부린은 단백질과

립-II에 각각 집적된다. 이와 같이 같은 시기에 같은 세포

내의 조면소포체상에서 합성이 진행되지만 최종적으로 

집적되는 장소가 서로 다르게 되는 세포내의 선별기구에 

대해서는 많은 연구가 진행되어 왔으며 이 기구를 유전

공학적으로 응용하면 용도에 따라 2종류의 단백질과립

에 외래단백질을 분배 집적 가능할 것으로 생각된다.
  지금까지 해명된 단백질과립 형성 기구를 정리하자면 

프롤라민은 조면소포체 (rER) 유래의 막계인 단백질과립 

소포체 (PB-ER) 상에서 프롤라민 전구체로 번역되어 PB- 
ER 내강(內腔, lumen)에 진입할 때 시그널 펩티드가 제거

되고 성숙형 프롤라민이 되어 단백질 과립을 형성한다. 
한편 글루텔린은 PB-ER과는 다른 막계인 활면소포체 

(cisternal ER; c-ER) 상에서 글루텔린 전전구체 (proglutelin)
로 번역된 후, c-ER 내강으로 진입시 시그널펩티드가 제

거되고 글루텔린전구체 (glutelin precursor)가 된다. 이후 

c-ER로부터 수송소포가 생겨 골지체로 글루텔린 전구체

를 수송하고 다시 골지체 유래의 수송소포에 의해 단백

질저장액포 (protein storage vacuole, PSV)로 운반된다. 글
루텔린 전구체는 PSV 내부에서 효소에 의해 산성과 염

기성 서브유닛으로 절단되어 각 서브유닛끼리 결합하여 

고분자화되어 단백질과립-II를 형성한다 (Fig. 1).
  저장단백질의 수송기구가 효율적으로 진행되기 위해

서는 적절한 시기에 배유 세포내 저장단백질 유전자의 

강한 발현도 필요하지만 동시에 생합성된 단백질이 특정 

단백질과립에 정확하게 분배될 필요가 있다. 이를 위해 
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Fig. 1 Synthesis and deposition of storage proteins in rice endosperm. A. Accumulation pathway of storage proteins in rice endosperm 
cells. Glutelin and globulin are synthesized at cisternal endosperm reticulum (C-ER) on rough ER and transported co-translationally into 
the lumen and pass via Golgi apparatus into protein storage vacuoles (PSVs, PB-II). Prolamin mRNA is translated at protein body-forming 
ER (PB-ER). Prolamins are accumulated directly to PB-ER (PB-I) within the lumen of the rough ER.  B. Electron microscopic image 
of protein bodies in developing endosperm (Taken from Takemoto et al. 2002, copyrighted by the American Society of Plant Biologists, 
with permission). The prolamin-containing PB-I is spherical, with a low electron density structure (diameter 1-2 μm) surrounded by an 
ER-origin membrane. The glutelin and globulin-containing PB-II is amorphous, with a electron-dense structure (diameter 2-4 μm). M, 
mitochondria; bar = 1 μm.

각 저장단백질의 선택적 수송시그널과 각각의 시그널에 

대응하는 세포내막수송계의 막수용체 (receptor)가 특이

적으로 상호 인식할 필요가 있다. 등숙과정에 발현되는 

유전자의 전체적인 분석을 통해 저장단백질 합성과 수송

에 관한 유전자 발현양상 등을 비교함으로써 상호작용에 

관여하는 인자를 탐색하는 연구도 시작되어 금후 진전이 

기대된다 (Suzuki et al. 2005). 

벼 종자 저장단백질 집적의 유전적 제어기구

프롤라민 집적 제어기구 

벼 프롤라민은 시스테인이 풍부한 프롤라민 (Cys-R 프롤

라민: 10-kD, 13-kD, 16-kD)과 시스테인을 함유하지 않는 

프롤라민 (Cys-P 프롤라민: 13-kD)으로 구성되어 Cys-R 
프롤라민이 전체 프롤라민의 약 60%를 차지한다 (Ogawa 
et al. 1987). 벼 프롤라민은 소포체내강에 S-S결합으로 응

집되어 구형의 단백질 과립-I를 형성하고 있다 (Bechtel 
and Juliano, 1980). 발현분석에 의해 먼저 Cys-R의 10-kD 
프롤라민이 소포체내강에 집적되고 단백질과립-I의 중심

부에 집적되고, 이어서 Cys-P 프롤라민이 주위를 둘러싸

고 집적됨이 밝혀져 있다. 프롤라민 돌연변이체를 이용

한 연구 결과로 부터도 Cys-R 프롤라민이 PB-I의 구형성

에 중요하다는 것이 시사되었다 (Ogawa et al. 1989). 벼의 

배유는 소포체내강에 분자 샤페론인 BiP가 다량 함유되

어 있고 BiP는 신생프롤라민 폴리텝티드와 성숙형 프롤

라민 폴리펩티드 및 단백질 과립-I에 결합되어 있다 (Li 
et al. 1993). BiP는 소포체에 균일하게 분포되어 있지 않

고 프롤라민 PB 주변부에 위치하며 번역후의 프롤라민

은 소포체 내강에 삽입된 후 BiP가 결합, ER 내강으로 효

율적으로 집적하여 단백질 과립을 형성하는 것으로 생각

된다 (Muench et al. 1997). 벼 프롤라민 mRNA는 세포내 

균일하게 분포하지 않고 PB-ER에, 글루텔린 mRNA는 

cis-ER에 존재함이 밝혀졌다 (Li et al. 1993b; Choi et al. 
2001). 또한 프롤라민 번역영역과 3’말단 비번역영역 (3’ 
UTR)이 프롤라민 mRNA의 PB-ER로의 타깃팅에 필수적

임이 시사되었다 (Hamada et al. 2003). 벼 프롤라민 mRNA
는 PB-ER에 특이적으로 존재하게 되고 그 PB-ER상에서 

바로 번역과정으로 진행되어 프롤라민 단백질의 효율적

인 농축이 이루어진다고 생각된다. 

글루텔린 집적 제어기구 

글루텔린은 40 kD의 산성 서브유닛과 20 kD의 염기성 서

브유닛으로 구성되어 양 서브유닛이 S-S 결합을 통해 회

합분자를 형성한다. 또한 글루텔린은 6량체를 형성하여 

PB-II내 축적된다. 글루텔린은 폴리솜이 결합한 조면소포

체상에서 57kD의 전구체로 합성된 후 골지체를 경유하

여 저장형액포로 수송된다. 이후 상기 2종의 서브유닛으

로 절단된 후 PB-II내 축적된다 (Yamagata et al. 1982b). 글
루텔린의 합성부터 축적까지의 과정에서 프롤라민 RNA
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Fig. 2 Genetic relationship among the proglutelin mutants (Ueda 
et al. 2010). The esp2 is structural gene for endosperm-specific 
protein disulfide like (PDI) and participates in the maturation of 
proglutelin. Glup1-glup2-glup7 mutants and glup4-glup6-Glup5 
mutants participate in the intracellular trafficking of proglutelin 
from the ER to Golgi apparatus and from the Golgi apparatus to 
the PSV, respectively. The glup3 encodes a vacuolar processing 
enzyme, which proteolytically processes proglutelin into acidic and 
basic subunits within the PSV.

와 같은 표적수송과 분자샤페론에 의한 효율적인 집적기

구의 존재는 거의 밝혀져 있지 않다. 그러나 글루텔린 전

구체로 합성되어 내막계 (endomembrane system)를 경유한 

PB-II에로 수송되고 집적되는 복잡한 경로는 프롤라민의 

합성 및 집적 경로와는 다른 유전적 제어를 받는 것으로 

생각된다. 
  글루텔린의 수송부터 집적까지의 과정에서 유전적 제

어 기구를 규명하기 위해 글루텔린 전구체를 집적하는 8
계통의 돌연변이 esp2, Glup1, glup2, glup3, glup4, Glup5, 
glup6, glup7을 동정함으로써 수송과정 단계와 관련한 유

전자의 위치가 밝혀져 figure 2에 명시하였다. 소포체내 

분별수송에 관여하는 유전자 변이로 esp2, 소포체로부터 

수송소포형성에 관여하는 유전자 변이로 glup1-glup2-glup7, 
소포체로부터 액포까지의 수송에 관여하는 유전자 변이

로 glup4-Glup5-glup6, 액포내 프로세싱에 관여하는 유전

자 변이로 glup3로 분류되었다. 이들 결과로부터 esp2 변
이가 가장 상위에 존재하며 glup1-glup2-glup7 변이는 glup4- 
Glup5-glup6과 glup3 변이보다 상위에 위치하며 각 클래스

내의 변이는 서로 상호 작용하고 있음이 밝혀졌다 (Fukuda 
et al. 2011; Kumamaru et al. 1988; 2010; Satoh-Cruz M et al. 
2010; Satoh et al. 1994; 1995; 1999; Takemoto et al. 2002; 
Ueda et al. 2010). 

글로부린 집적 제어기구

벼의 주요 글로부린은 26 kD의 α-globulin으로 서브유닛 

구조는 가지지 않고 모노머로 존재한다. 알파글로부린도 

소포체상에서 합성되어 골지체를 경유하여 PB-II로 수송, 
집적된다. 알파글로부린의 집적부위는 글루텔린과 다르

며 PB-II의 주변부에 존재한다 (Krishnan et al. 1992). 알파

글로부린의 일차구조는 프롤라민과 유사하며 시스테인 

잔기에 의한 LxxC 모티프 (A 도메인), CCxQL 모티프 (B 
도메인), PxxC (C 도메인) 간 분자간 이황화결합으로 형

성된다. 이들 도메인은 폴리펩티드쇄를 적절히 접는 구

조를 형성하여 세포내로 위치하는데 중요한 것으로 나타

났다 (Kawagoe et al. 2005). AB 도메인만을 가진 알파글로

부린은 PB-I로 잘못 수송되었다. A도메인의 시스테인 잔

기가 프롤라민의 시스테인 잔기와 반응하여 소포체 내강

에 잔류하는 것으로 생각되며 B도메인의 CC79xQL의 

C79S로 바뀐 단백질은 PB-II로 제대로 수송되었다. Cys79
는 C도메인의 시스테인 잔기와 분자내 이황화결합을 형

성한다. Cys79를 제거한 경우 알파글로부린은 적절한 구

조를 형성하는 것으로 생각된다 (Kawagoe et al. 2005). 감
마선 조사에 의해 만들어진 알파 글로부린 결손 돌연변

이계통으로부터 알파글로부린 유전자는 단일 열성유전

자에 의해 지배되며 5번 염색체에 존재하고 유전자발현

이 되지 않는 것으로부터 알파글로부린 유전자에 돌연변

이가 발생한 것으로 생각된다 (Iida et al. 1998).
  이와 같이 벼 종자배유에 존재하는 3 종류의 저장단백

질인 글루텔린, 프롤라민, 글로부린은 다른 벼과 곡류와

는 달리 혼재하여 존재하지 않고 소포체와 저장형액포로 

따로 축적된다. 벼에서 배유내 mRNA 표적수송기구, 소
포체내에서의 분자 샤페론작용기구, 글루텔린과 글로부

린을 소포체로부터 수송하는 세 기구가 효율적으로 기능

한 결과, 분별 축적이 가능하게 된다. 

벼 종자 내재 저장단백질의 조성 변경

돌연변이에 의한 저장단백질 조성변경 

돌연변이에 의한 저장단백질 함량 연구는 1970년대에 활

발히 이뤄졌고 함량 변경을 시도한 연구 결과,  초형 및 

출아가 단백질 함량과의 상호관계가 있음이 밝혀졌고, 단
간, 조생일수록, 또한 소립일수록 단백질 함량이 높은 경

향이 있음을 알게 되었다. 저장단백질 조성에 관한 돌연

변이체 연구는 1980년대 후반에 큐슈대학에서 방사선육

종으로 시도되었으며, 얻어진 돌연변이체는 SDS-PAGE 
전기영동 분석법으로 비교적 간단하게 단백질 조성을 분

석하여 14종으로 분류되었다 (Iida 1996). 이들 단백질 조

성 변경 돌연변이체를 이용한 실용화 품종 개발과 동시

에 돌연변이 기구 해석 연구도 이뤄졌다. 
  벼 종자 저장단백질 중 16 kDa의 알러지 단백질이 감
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소된 돌연변이체를 확인하였고 (Nishio and Iida, 1993), 이 

변이체 종자는 계면활성제를 함유한 염수에 침전하여 감

압처리한 후 흐르는 물에 세척하고 단백질분해효소로 저

알러지화하여 시판하고 있는 제품과 거의 유사한 정도로 

16 kDa 단백질이 감소됨을 확인, 품종 등록하였다 (Takano 
et al. 1993). 그러나 쌀 알러지 환자는 16 kDa 단백질뿐만

이 아니라 다른 단백질에 대해서도 알러지 반응을 나타

냄을 알게 되어 환자에 바로 적용하기는 곤란하게 되어 

추가적인 연구가 진행되고 있다 (Ito et al. 2005).
  고령화에 따른 신장 기능저하와 당뇨 합병증으로 인한 

신장병의 증가가 매해 증가되고 있는 추세이다. 신장 이

상은 단백뇨와 혈뇨, 또는 요소질소 등의 노폐물이 혈중

에 남아 발견되지만 이에 대한 치료 식이요법 중의 하나

가 단백질 섭취량의 제한하여 신장질환의 진행을 늦추는 

방법이다. 2001년 에틸렌이민 처리로 얻어진 저 글루테

린 돌연변이체 (Low glutelin content, LGC-1)는 글루텔린

이 절반이하로 감소하고 프롤라민이 2배이상 중가한 품

종이다. 이 품종은 소화성이 높은 글루텔린 단백질이 줄

고 난소화성 단백질인 프롤라민이 증가한 실질적인 저단

백미로 신장질환자의 식이요법용 주식으로써의 가능성

에 대한 임상시험을 수행한 결과, 일반 정백미와 비교할 

때 장기사용이 가능하며 신장 기능저하 진행을 늦추는 

효과가 있음을 확인하여 만성신부전환자의 식이용법용 

주식으로서 유용함을 시사하였다. 한편 LGC-1의 구조와 

기능을 해석하는 연구도 수행되었는바, GluB 단백질에 

속하는 α1, α5, α6 (글루텔린의 산성 서브유닛)이 완전히 

결실되어 있고 GluA 단백질에 속한 α2, α3, α4의 유전자

발현 억제는 충분치 않음이 확인되었다. 현재까지 α1, α
2, α3 각각 결손된 돌연변이체가 2번, 10번, 1번 염색체상

이 존재함이 확인되었다 (Iida et al. 1997). 정상 벼에서는 

GluB 단백질을 코드하고 있는 매우 상동성이 높은 GluB4
와 GluB5가 역방향으로 나란히 위치하고 있으나 LGC-1 
돌연변이체에서는 이들 두 유전자 사이에 약 3.5 kb의 결

실로 인해 GluB5 유전자의 전사종결부위가 없어지고 GluB4 
유전자로부터의 전사가 GluB5 유전자까지 진행되는 형

태가 되었다. 그 결과, 양 유전자간 상보적인 염기서열을 

가지는 RNA 구조로 헤어핀 RNA가 만들어져 RNA 간섭 

(RNAi) 기능을 갖게 되어 글루텔린 유전자 발현 억제로 

인해 글루텔린 함량이 저하됨이 밝혀졌다 (Kusaba et al. 
2003). 
  감마선조사에 의해 26 kDa 글로불린 결손 돌연변이체

가 육성되었고 소화성 단백질인26 kDa 글로불린 단백질

이 완전히 결손됨을 확인하였다. 26 kDa 글로불린 결손 

돌연변이체와 LGC-1를 교배한 품종도 육성되었는데 글

루텔린과 글로불린이 동시에 감소되어 소화용이성 단백

질이 1/3정도 감소하였고 난소화성 단백질인 프롤라민이 

약 2.5배 증가하였다.

생명공학기술에 의한 저장단백질 조성변경

유전공학적 기술에 의한 단백질 함량 및 조성 변경 연구

도 활발히 이뤄지고 있다. 일본에서는 antisense RNA 기
법을 이용한 글루텔린 억제 형질전환체가 육성되어 유전

자변형작물의 안전성 평가시험도 수행되었다 (Ohyama et 
al. 2001). 최근에는 RNAi 기법을 이용하여 글루텔린 발현

억제, GluB 발현억제, GluB와 글로불린 단백질 다중발현 

억제, 13 kDa-, 10 kDa-, 16 kDa-프롤라민 발현억제 형질전

환 벼 종자를 확보하여 저장단백질의 축적양상을 분석한 

결과, 목표로 한 특정 저장단백질은 감소되는 반면 다른 

저장단백질 함량이 증가하여 전체 종자 저장단백질 함량

은 일정하게 유지됨을 확인하였다 (Kawakatsu et al. 2010).  
또한 13 kDa-프롤라민 단백질이 감소한 경우에는 곡류 

저장단백질에 부족한 라이신 함량이 일반 벼에 비해 56% 
증가되어 영양적으로 개량되었고, 프롤라민 단백질이 집

적되는 단백질과립-I의 크기도 작아지고 모양도 변화가 

일어남을 확인하였다. 이와 같이 특정 저장단백질 발현 

조절을 통한 필수 아미노산 라이신 증대에 의한 영양 강

화는 글루텔린 유전자군의 아미노산 서열분석을 통한 결

과로 부터도 시사되었는바, gluB7 type가 과발현시 lysine 
함량이 증대됨을 기대할 수 있으리라 생각된다 (Yoon et 
al. 2011). 한편 벼 종자내 유리 라이신 함량과 저장단백질 

집적을 결정하는 주요 조절인자 중의 하나인 라이신 분

해 등 양기능 분해효소(bifunctional lysine-degrading enzyme)
인 lysine ketoglutarate reductase/saccharopine dehydrogenase 
(LKR/SDH)가 종자 저장단백질의 주요 전사조절인자, 즉 

RISBZ1, RPBF에 의해 직접적으로 조절 받고 있음이 밝

혀졌다. RISBZ1, RPBF 중 어느 하나가 감소하면 LKR/SDH 
도 줄어들고 벼 곡립내 유리 라이신 함량이 증가한다. 이 

결과는 이들 전사인자가 감소한 경우에만 종자 저장단백

질 함량이 감소되는 사실과 대조적인 점으로부터 종자 

저장단백질과 유전자와 LKR/SDH는 같은 전사인자에 의

해 조절 받더라도 별도의 조절기구가 존재함을 시사하고 

있다 (Kawakatsu and Takaiwa 2010).

이종 저장단백질 발현에 의한 벼 종자단백질의 개량

영양 및 생리기능 강화 

콩 단백질은 항비만 및 동맥경화, 당뇨 등에 생리학적으

로 효과적인 단백질로 알려져 있다 (Davis et al. 2005a, 
2005b). 콩의 주요 저장단백질은 크게 2종류로 글리시닌 

(glycinin, 11S globulin)과 베타 콘글리시닌 (β-conglycinin, 
7S globulin)이다. 글리시닌은 겔화 및 유화 (emulsification)
와 같은 식품 가공적성을 가지며 영양적으로는 필수아미
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노산인 라이신 풍부하여 영양, 생리활성, 물성적 측면에

서 매우 유용한 단백질이다 (Utsumi et al. 1992). 또한 베

타 콘글리시닌은 콩 단백질의 70%를 차지하며 혈청 콜

레스테롤 및 triglyceride와 저밀도 콜레스테롤 (LDL-chol-
esterol)을 낮추는 생리 기능이 있는 것으로 밝혀져 있다 

(Sirtori et al. 1995; Aoyama et al. 2000; Sirtri and Lovati 
2001). 콩 글리시닌 단백질은 벼 종자 단백질에는 부족한 

라이신 등의 영양성분이나 생리기능을 강화할 수 있는 

강력한 후보 단백질로 판단된다. 콩의 글리시닌 유전자 

2종 (A1aB1b, A3B4)을 벼 배유 프로모터를 이용하여 과 

발현시킨 결과, A1aB1b 단백질은 벼 글루텔린 단백질과 

함께 단백질 과립-II에 전체 종자단백질의 4.5%까지 집적

되었고, A3B4 단백질은 전체 종자단백질의 약 1.5% 수준

으로 단백질 과립-II과 -I에 집적되었다. 상기 두 유전자 

동시 발현한 결과, self-assembly 되어 두 단백질 모두 단

백질 과립-II에 집적되었고 단일유전자 도입 시의 2배 정

도 발현이 증가됨을 확인하였다 (Takaiwa et al. 2008). 콩
의 콘글리시닌 단백질은 α, α‘, β의 서브유닛으로 구성되

는 trimeric 단백질로 ER에서 trimer로 회합되어 단백질저

장액포에 집적된다. 베타 콘글리시닌의 α‘, β-subunit 유
전자를 벼 종자에 각각 과 발현시킨 결과, α‘ subunit이 벼

의 글루텔린과 이황화결합을 형성함으로써 β-subunit 보
다 2배 정도 높게 단백질 과립-II에 집적되었고, α‘, β
-subunit 유전자를 동시 발현했을 때는 α‘β-subunit가 글루

텔린과 함께 단백질 과립-II에 집적됨을 알 수 있었다 

(Motoyama et al. 2010). 이로부터 이종의 저장단백질 도입 

시 이종 단백질간의 상호작용뿐만 아니라 벼 저장단백질

과의 상호작용을 통하여 이종 저장단백질이 수송되고 안

정화됨을 알 수 있다. 

가공적성 개량

곡류의 저장단백질과 관련한 가공적성 연구는 밀의 저장

단백질을 중심으로 많은 연구가 수행되고 있다. 밀의 반

죽성에 결정적인 기능을 하는 것은 글루텐으로 밀의 주

요 저장단백질인 글루테닌과 글리아딘을 중심으로 수화 

반응에 의해 형성되는 거대 중합체 (macropolymer)이다. 
밀 글리아딘은 벼의 프롤라민 계열 단백질로 밀의 주 저

장단백질이며, 글루테닌은 글루텐의 점탄성에 미치는 영

향은 크다. 글루테닌은 전기영상의 이동상에 따라 고분

자 글루테닌 (high molecular weight-glutenin subunit, HMW-GS)
과 저분자 글루테닌 (Low molecular weight-glutenin subunit, 
LMW-GS)으로 분류된다. 저분자 글루테닌(Low molecular 
weight-glutenin subunit, LMW-GS)은 거대 중합체를 만드는

데 관여하며 글루텐의 인성(extensibility)과 점성(viscosity)
에 관련이 있다. 고분자 글루테닌(high molecular weight- 
glutenin subunit, HMW-GS)은 양적으로는 밀 단백질에서 

차지하는 비중은 적지만 글루텐의 탄성(elasticity)을 결정

하므로 가공적성에는 매우 중요한 단백질이다. HMW-GS 
유전자를 호밀, 듀럼밀, 일반 밀 등 밀속 작물에 도입했

을 때 중합체 형성이 강화되는 결과를 보여주었다 (Rooke 
et al. 1999; Popineau et al. 2001; Altpeter et al. 2004; Gadaleta 
et al. 2008). 가공적성이 부족한 벼를 대상으로 HMW-GS 
또는 LMW-GS 유전자를 도입하여 가공적성을 개량하는 

연구가 시도되었다. HMW-GS 1Dx 유전자를 과발현 시켰

을 때 배유 저장단백질 중 알코올용해성 단백질의 0.75
~ 3.17%로가 집적됨을 확인하였다(Ozvald et al. 2007). 

HMW-GS와 LMW-GS 유전자를 각각 포함하는 TAC (trans-
formation-competent artificial chromosome)을 벼에 도입하여 

얻어진 형질전환체를 서로 교배한 결과, 두 유전자가 모

두 벼 배유에서 발현되었으며 밀의 mature GS와 같은 위

치에서의 processing이 확인되었고, 또한 밀과 유사한 

insoluble polymeric protein을 형성하는 것을 확인하였다 

(Araki et al. 2008). 이는 벼와 밀의 단백질-processing 시스

템은 밀과 벼에 보존되어 있어 밀 글루텐 단백질이 벼에

서도 축적이 가능할 것임을 시사한다. 본 연구진도 제면, 
제빵, 제과 등 용도별로 육성된 밀 재배품종을 이용하여 

가공적성과 관련한 HMW-GS 및 LMW-GS 유전자군의 구

조 및 프로테옴을 해석하고, HMW-GS 및 LMW-GS 유전

자를 도입하여 가공적성이 개량된 벼 육성 연구를 수행

하고 있다 (Lee et al. 2010). 

전 망

쌀은 주성분이 전분으로 쌀을 주식으로 하는 민족에게는 

중요한 에너지원이기도 하지만 동시에 단백질 공급원으

로서도 중요한 역할을 한다. 특히 한국인에게 쌀 단백질

은 총 단백질 섭취량의 24%를 차지할 정도로 중요한 영

양성분이기도 하다. 따라서 쌀의 총 단백질 함량을 높이

거나 낮추는 것 뿐 아니라 쌀 저장단백질 조성의 조절을 

통한 쌀 단백질 개량은 매우 중요한 연구 분야라 할 수 

있다. 벼 염색체 해독이 완료된 이후 타 작물과의 유전체 

비교분석 및 전사체, 단백체, 대사체 연구가 가속화되고 

종합적인 연구 결과 분석을 통해 종자 저장단백질 등 저

장물질의 전체적인 이해가 가능해질 것으로 기대된다. 
이러한 저장물질의 종합적인 연구결과는 종자 저장단백

질의 특성 및 발현기작 조절을 가능하게 하여 저장단백

질의 영양성 강화, 가공적성 개량뿐만 아니라 고온 등숙

기의 저장물질 대사연구를 통하여 지구온난화와 관련한 

생리학적 과정을 이해하고 고온에 의해 저장단백질 및 

전분 등의 저장물질 감소로 이어지는 주요 대사단계를 

규명함으로써 기후변화에 대응한 안정적인 생산량을 확

보할 수 있는 작물 육성 연구도 가능할 것으로 생각된다.
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적 요

벼는 세계 인구의 60%에 의해 소비되고 있는 주요 식량

작물이며 그 종자의 주성분은 탄수화물로 인류의 중요한 

에너지원이 된다. 미곡(米穀)은 주식으로 다량 섭취하게 

되는데 특히 동물성 단백질의 섭취가 부족한 국가 또는 

지역에서는 쌀 단백질이 콩 단백질과 함께 중요한 영양 

공급원이 되고 있어 벼의 종자단백질은 인류에 매우 중

요한 영양성분이라 할 수 있다. 그런데 벼의 종자단백질

은 필수아미노산인 라이신이 부족하므로 아미노산 조성 

변경에 의한 영양적인 개량이 요구되기도 하는 한편 선

진국에서는 혈압조절이나 면역증강 등 생리기능을 가진 

건강증진용 기능성 단백질 또는 펩티드로 주목받고 있

다. 따라서 벼의 종자단백질의 조성변경과 더불어 이종

의 저장단백질의 도입에 의한 벼 종자단백질 개량 연구

가 진행되어 왔다. 본 총설에서는 벼의 종자 저장단백질

의 생합성과 축적 특징 및 저장단백질 집적의 유전적 제

어 기작에 대하여 알아보고 또한 벼 종자 저장단백질 조

성 변경, 이종단백질 도입에 의한 벼 종자 저장단백질 개

량 연구 현황을 기술하고자 한다. 
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