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Abstract Auxin is a group of small natural and synthetic 
molecules having diverse regulatroy funtions in plant growth 
and development. In this review, two auxin binding proteins 
identified by biochemical experiements to measure their 
auxin binding activities and biochemical funtions are 
described. ABP1, a 22 kDa auxin binding protein, shows 
strong auxin binding affinity and possibly plays an important 
role in plant development, althouth its biochemical funtion 
are still unclear. ABP57, a 57 kDa soluble protein from rice 
shoots, has both of IAA binding activity and the plasma 
membrane proton pump activation. Although it is yet to be 
accomplished, the improvement of agronomic traits using 
auxin binding proteins is worth to be considered, since auxin 
is known to be related to such a diverse crop traits.

서 론

작물은 생애의 전 주기를 통해 생물체 내외부의 환경과 

자극에 대응하여 다양한 생리적 반응을 보인다. 예를 들

어 종자는 적당한 수분과 온도 및 빛 자극에 반응하여 발

아하여 줄기와 뿌리를 성장시킨다. 줄기와 뿌리는 빛과 

중력자극에 따라 지상과 지하의 양 방향으로 자라며, 온
도, 일장 등 다양한 환경 및 생체 자극에 반응하여 꽃 기

관이 분화된다.

  옥신 (Auxin)은 식물의 성장과 발달에 관여하는 식물호

르몬이다. 식물의 성장과 발달은 세포의 분열 (division)과 

크기증가 (enlargement)의 비가역적인 과정을 거쳐 일어나

게 되는데, 세포의 크기 증가는 비교적 잘 알려진 옥신 

호르몬의 생리기작 중 하나이다 (Teale et al. 2006). 식물 

세포의 크기 증가와 길이 증가에 의한 줄기의 신장, 굴광

성 및 굴지성 반응 이외에도, 옥신 호르몬은 정단 우세 

(apical dominance), 측근발달촉진, 잎의 탈락 (abscission), 
도관 발달, 개화 및 과실 발달 등의 식물 발달과정에 관

여한다 (Taiz and Zeiger 2002). 뿐만 아니라 옥신 호르몬은 

세포막의 전위차 조절, 세포벽 공간의 산도 변화 등 생리

적 특성 변화에도 관여하며, 기공의 개폐, 병원균과의 상

호작용 등 무생물 및 생물 스트레스 반응에도 관여하는 

것으로 알려져 있다.
  생물의 자극에 대한 반응은 크게 자극의 수용 (reception), 
신호의 전달 (signal transduction) 및 반응 (response)의 단계

로 나눌 수 있다. 빛, 온도, 수분 등 다양한 물리적 혹은 

화학적 자극을 생물이 인식하기 위해서는 자극을 선택적

으로 수용하여 생체 신호로 전환하는 첫 번째 단계를 거

쳐, 신호의 증폭과 전달이 이루어지며 이러한 신호 전달

에 따라 유전자 발현과 생리/생화학적 반응이 일어나게 

된다. 식물의 분화, 발달, 성장과 무생물 혹은 생물적 스

트레스에 대응하는 내재해 반응 역시 신호의 인식, 전달

과 조절반응을 거쳐 이루어지게 된다. 많은 연구자들이 

이러한 자극에 대한 식물의 반응 기작을 규명하고 이를 

이용하는 생물 기술을 개발하려는 연구를 추진하고 있

다. 옥신 호르몬의 경우에도 호르몬의 다양한 조절 기능

으로 인해 신호전달과정 전반의 이해와 이용기술 개발이 

활발하게 이루어지고 있다. 본 고찰에서는 옥신 호르몬

의 조절 기작 중 세포막과 관련된 옥신 신호전달에 관여

하는 옥신 수용체의 연구 현황을 소개하고 이를 이용한 

작물 형질개선 가능성을 고찰하고자 한다.
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옥신 호르몬

옥신호르몬은 1880년 찰스 다윈이 카나리아풀 자엽의 굴

광성 연구를 통해 식물 줄기의 광에 의한 성장방향 조절 

신호가 있음이 처음으로 제시된 후, 1930년대 중반에 가

서야 이 신호 물질이 indole-3-acetic acid (IAA) 임이 밝혀

졌다 (Darwin 1880; Went and Thimann 1937). 옥신호르몬

의 ‘auxin’은 그리스어로 ‘성장’을 뜻하는 ‘auxein’에서 비

롯된 것으로 초기에는 식물의 자엽과 줄기의 길이성장 

(신장)을 촉진하는 모든 자연 혹은 합성물질을 지칭하는 

용어였다. 그러나 옥신이 조직의 길이신장 이외에 다양

한 기능을 하는 것이 알려진 후에는, IAA와 유사한 생물

학적 기능을 가진 화합물로 옥신을 정의하고 있다 (Lee 
2008).
  IAA는 식물이 생산하는 기본적인 옥신호르몬으로 잘 

알려져 있으나 이외에도 완두의 4-chloroindole-3-acetic acid 
(4-Cl-IAA), 옥수수의 indole-3-butyric acid (IBA)와 indole-3- 
pyruvic acid (IPA), and indole-3-acetonitrile (IAN), phenylacetic 
acid (PPA) 등 식물이 생산하는 유사화합물도 옥신과 관

련된 생리적 기능을 보이고 있다 (van Huizen et al. 1997; 
Zolman et al. 2000; Ozga et al. 2002; Woodward and Bartel, 
2005). 식물이 생산하는 옥신 이외에도 1-naphthaleneacetic 
acid (NAA), 2,4-dichlorophenoxyacetic acid (2,4-D), 2-Methoxy- 
3,6-dichlorobenzoic acid (dicamba) 등 합성물질도 옥신과 유

사한 생리 조절 작용을 하는 것으로 알려져 있는데 이러

한 합성물질을 식물이 생산하는 옥신호르몬과 구별하기 

위하여 옥신 생장조절제 (plant growth regulator)라고 지칭

한다. 대부분의 옥신류 생장조절제는 제초제로 이용되고 

있으며 dicamba와 2,4-D는 매우 안정적인 화합물로 식물

이 분해할 수 없어 조직배양 등 원예 분야에서 널리 사용

되고 있으며, NAA의 경우 뿌리 발근효과가 탁월하여 발

근제로서 이용되고 있다.
  이와 같이 옥신의 기능을 보이는 물질은 다양하지만 이

들은 구조적 공통점을 가지고 있다. 우선 생리적인 pH 범
위에서 옥신류 화합물은 한쪽에 강한 음전하 (carboxyl 
group)를, 반대쪽에는 약한 양전하를 띄는 환형구조를 취하

고 있으며 이러한 양전하와 음전하를 띄는 작용기는 약 0.5 
nm 정도 떨어져 있다 (Porter and Thimann 1965; Farrimond et 
al. 1978). 이러한 전하의 분리가 옥신 화합물의 가장 중요

한 구조적 특징일 것으로 생각되며 IAA에서 보이는 indole 
ring은 옥신활성에 절대적으로 필요한 것이 아니고 일정 

크기의 방향족 계통의 환형구조로 대체될 수 있다.

옥신호르몬에 의한 세포막 수소이온 수송의 촉진

옥신의 다양한 생리적 조절 기능 중 세포벽의 산성화 

(acidification of apoplasts) 및 세포막의 탈분극화 (depo-
larization of plasma membrane)는 식물 세포의 옥신에 대한 

가장 빠른 반응에 속하는 것이다 (Rück et al. 1993; Hager 
2003). 이와 관련하여 Scherer (1981, 1984) 및 Gabathuler와 

Cleland (1985)는 다양한 식물 시료로부터 제조한 세포막

을 사용하여 옥신이 세포막의 ATP 가수분해 활성과 수

소이온 수송을 촉진함을 보인바 있다. 담배 잎 유래의 세

포막 (plasma mambrane)에 저농도의 IAA를 처리하면 수

소이온의 수송이 촉진되며 고농도로 처리하였을 경우에

는 반대의 효과를 보여, 농도에 따라 옥신은 세포막 ATPase
의 활성을 촉진하거나, 아무 영향을 미치지 못하거나 저

해한다는 것이다 (Santoni et al. 1990). 따라서 옥신 농도에 

따른 세포막 수소이온 수송활성은 저농도에서는 옥신 농

도 증가에 따라 증가하고 고농도에서는 옥신 농도 증가

에 따라 감소하는 종모양의 dose-response curve를 보이게

된다. 식물 자엽의 옥신에 대한 반응도 수소이온 수송과 

마찬가지로 종모양의 dose-response curve를 보인다.
  식물 세포의 원형질막에는 에너지대사의 중추적 역할

을 하는 P-type의 H+-ATPase가 존재하고, 그 기능은 ATP 
분해 시 생기는 에너지를 이용하여 수소이온을 세포 밖

으로 수송함으로써 막 사이에 수소이온구배를 형성하는

데 있으며, 이는 곧 원형질막 포텐셜 (membrane potential)
의 근원이 된다. 원형질막 포텐셜은 식물의 다양한 생리

활성을 유지하는데 직접 이용되는 대표적인 에너지 형태

이다. 예컨데, 원형질막 H+-ATPase 유전자의 발현이 억제

된 식물에서는 기공의 열림이 억제되고 뿌리의 양분흡수

가 저해되며 잎 조직의 sucrose 농도가 증가되고, phloem 
loading 속도가 저하되며, 식물의 성장이 심하게 저하된

다 (Palmegren 2001).
  옥신에 의한 세포막 H+-ATPase 활성조절 기작은 아직 

확실하게 밝혀지지 않았으나 대략 3가지 정도의 과정을 

통해 이루어질 가능성이 있다. 첫 번째는 옥신에 의한 수

소펌프 유전자의 발현에 의해 세포막 수소펌프의 합성을 

증가시켜 그 활성을 증가시키는 것이다. 단백질 합성저

해제인 cycloheximide를 처리할 경우 옥신에 의한 수소이

온 수송증가 효과가 사라진다는 연구 결과는 이러한 가

능성을 뒷받침하는 증거라 할 수 있다 (Cleland 1973). 두 

번째 가능성은 세포막 수소펌프 C-말단 부위에 위치하는 

autoinhibitory domain의 인산화에 의한 활성화를 들 수 있

다. 도메인 내에 있는 threonine이 인산화되면 세포질의 

14-3-3 단백질이 결합하여 인산기가 안정화되며 인산화

된 도메인은 수소펌프의 활성자리로부터 유리되어 효소

의 활성화가 이루어진다고 제안되었다. 이 과정에 옥신

이 관여하는 지는 잘 알려져 있지 않으나 NAA에 의한 

수소펌프의 인산화 증가와 관련된 연구결과는 이러한 가

능성을 뒷받침하는 증거가 될 수 있다 (Hager 2003). 마지

막 가능성은 옥신 결합단백질과 세포막 수소펌프 사이의 
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단백질-단백질 상호작용에 의한 활성조절이다. 김 등 (2001)
이 정제하여 특성을 분석한 벼 줄기 유래의 57 kD 수용성 

단백질 ABP57은 옥신에 의한 벼 세포막의 H+-ATPase 활
성 조절에 관여하는 것으로 보고되었다. ABP57과 세포

막 H+-ATPase의 단백질간 결합이 유력한 활성화 기작으

로 여겨지고 있으며 H+-ATPase 활성화의 옥신 dose response 
curve는 종모양을 보이고 있어 이전에 보고된 세포막 수

소이온 수송, 식물조직의 길이신장의 옥신 dose response 
curve와 일치하는 결과를 보였다. 결론적으로 식물 세포

막 에너지대사의 핵심인자인 H+-ATPase는 단백질의 합

성뿐만 아니라 다양한 활성화 기작을 통해 조절되며 이 

과정에서 옥신 호르몬은 중요한 역할을 담당하고 있다고 

할 수 있다.

옥신 수용체

생물이 내외부의 신호에 반응하는 과정은 신호의 수용, 
전달 및 반응의 3단계로 이루어져 있다. 호르몬에 의한 

식물의 성장, 발달, 생리적 조절 등도 수용체에 의한 호

르몬 신호 인식, 일련의 신호 증폭 및 전달과 유전자발

현, 세포내 인자의 활성 변화 등의 과정을 거쳐 일어난

다. 호르몬을 인식하여 신호를 수용하는 호르몬 수용체

는 이 후의 과정을 일으키는 첫 번째 단계로서 호르몬의 

작용기작을 연구하는 연구자들은 이를 규명하고 이용하

기 위한 연구에 많은 노력을 경주하고 있다.
  옥신 호르몬이 보이는 다양한 생리적 조절 기능으로 

인해 복수의 호르몬 수용체가 존재할 것이라는 점에 많

은 연구자들이 공감하고 있으며 다양한 생화학, 유전학

적 연구기법을 활용하여 이를 찾기 위한 노력을 경주하

고 있다. 본 고찰에서는 이 중 생화학적 접근을 통해 연

구된 종의 잠재적인 옥신 수용체에 대해 고찰하고자 

한다.

ABP1
옥신 수용체를 탐색하기위한 연구의 초기에는 옥신과 강

하게 결합하는 단백질을 찾는 생화학연구가 주를 이루었

다. C14-IAA와 결합하는 옥수수와 애기장대 유래의 22 kDa 
단백질 ABP1은 이러한 생화학적 측면에서 접근한 초기

연구의 성과라고 하겠다 (Lobler and Klambt 1985; Palmegren 
et al. 1990). ABP1은 pH 5.5에서 최적의 결합력을 보여 NAA
의 Kd값은 5.7 × 10-8M 이며 생체 내에서는 두 개의 펩타

이드로 이루어진 40 kDa 정도의 dimer로 존재한다 (Jones, 
1994; Napier et al., 2002). ABP1은 식물의 배발생 혹은 세

포분열에 있어 중요한 역할을 하는 것으로 보인다 (Chen 
et al. 2001). ABP1 유전자의 첫 번째 exon에 T-DNA가 삽

입된 애기장대 변이체를 가지고 수행한 연구 결과에 의

하면 homo 계통의 확보가 불가능하였으며 종자 배 발달 

과정 중 배자루와 배구 조직의 세포분열이 이루어지지 

않았다. 담배의 배양세포에 ABP1 anti-sense 유전자를 도

입하면 성장 속도가 줄어들고 옥신에 의한 세포의 길이

증가와 세포분열의 감소를 야기한다. 담배 BY2세포에 

ABP1 특이 항체 단백질 단편 유전자 (ScFv)를 도입하여 

ABP1 활성을 저해한 연구결과를 바탕으로 ABP1이 옥신 

유도성 cell cycle 조절에 핵심적인 역할을 담당한다고 보

고된 바도 있다 (Karine et al. 2007). 배양세포가 아닌 식물 

조직에서도 ABP1 활성을 줄일 경우 세포분열의 감소, 
endocycle induction 패턴변화, 세포 크기증가의 감소 및 옥

신 유도 유전자 발현 감소 등으로 인한 잎 성장의 감소가 

일어난다 (Braun et al. 2008).
  이와 같이 ABP1이 옥신과 관련된 중요한 조절 기작에 

참여한다는 다수의 연구결과가 있음에도 불구하고 생화

학적 기능과 옥신 신호전달 기작에 대해서는 잘 규명되

어 있지 않다. 우선 ABP1 대부분이 위치한 세포내 ER은 

적절한 옥신 호르몬 결합이 일어나기에는 pH가 너무 높

다 (Henderson et al. 1995). ER 이외에 ABP1이 발견되는 

세포막 외부의 경우 항체와 agonistic 펩티드를 이용한 실

험의 결과 ABP1의 기능과 밀접한 관련이 있는 것으로 알

려져 있어 세포 밖에 있는 ABP1과 옥신의 결합 신호가 

어떻게 세포내로 전달되는지에 대한 의문이 여전히 남아 

있다 (Napier et al. 2002). Napier 등은 이러한 문제점을 해

결하기 위해 세포막 외부에 결합된 가상의 단백질 존재

를 가정하여 ABP1과 옥신의 결합신호를 세포내로 전달

하는 역할을 담당할 것을 제안하였다 (Napier et al. 2002).
그러나 아직까지 ABP1의 신호를 중계하는 단백질의 존

재가 밝혀진 바가 없어 ABP1 신호전달체계와 ABP1이 진

정한 옥신 수용체인지에 대한 명확한 결론이 내려지지 

않은 상태이다.

ABP57
ABP1의 발굴은 옥신 결합력이라는 생화학 특성을 기준

으로한 단백질 탐색을 통해 이루어졌다. 따라서 옥신과

의 결합력을 보이고, 유전적 혹은 생화학적 방법을 통해 

그 활성을 감소시키는 실험을 통해 식물의 성장과 발달

에 중요한 역할을 담당한다는 것을 보여준 잠재적인 옥

신 수용체가 발굴되었음에도 불구하고 ABP1의 작용기작

에 대한 실마리를 확보하는데에는 어려움을 겪고 있다. 
앞에서도 언급한 바와 같이 식물의 옥신에 대한 빠른 반

응 중 하나는 세포막의 수소이온 수송과 세포막 수소펌

프의 활성변화라고 할 수 있다. 즉 세포막의 수소이온을 

수송하는 생화학과정이 유전자발현 혹은 효소의 활성화 

등 단수 혹은 복수의 과정을 거쳐 활성화될 가능성이 있

다. 김 등 (1997)은 벼 황화유묘의 줄기와 뿌리로부터 수

용성 단백질 조추출물과 세포막 분획 (microsome)을 섞었
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Fig. 1 Model for auxin signal transduction by ABP1 (Napier et al., 
2002) ABP1 is located at the outside of plasma membrane. Thus, 
to function as a receptor, it probably associates with a hypothetical 
membrane-bound ‘docking’ protein

Fig. 2 Model for the ABP57–mediated IAA effect on the activation 
of PM H+-ATPase (Kim et al. 2001)

을 때 세포막의 P-type H+-ATPase의 활성이 증가하며 효

소활성 측정 용액의 IAA농도를 변화시키면 종모양의 

biphasic dose-response curve를 보임을 보고하였다. 이후 이

들은 후속연구를 통해 Tryptophan affinity chromatography
로 벼 줄기 유래 수용성 H+-ATPase 활성화 단백질을 정제

한 결과 Kd = 1.9 × 10-8 M 정도인 4개의 IAA 결합자리를 

가진 약 57 kD의 단백질임을 보고하였고 이 단백질을 

ABP57로 명명하였다 (Kim et al. 1998).
  ABP57은 식물체 내에서 최소 2종 이상의 isoform으로 

존재한다. 벼 유묘의 줄기와 뿌리에는 각각 옥신 친화도

에 차이를 보이는 ABP57 isoform이 존재하며 각 isoform
의 IAA에 대한 친화도와 수소펌프 활성화에 대한 IAA 
dose-response curve의 분포는 정확히 일치한다. 따라서 

ABP57은 옥신에 의한 식물 세포막 수소펌프의 활성 조

절과 이로 인한 생체 에너지대사 및 2차 신호전달을 담

당하는 옥신 수용체로서의 기능을 수행할 것으로 추정된

다. 또한 chemical cross-linker를 사용한 실험을 통해 김 등

은 ABP57에 의한 H+-ATPase활성화가 직접적인 단백질간 

결합을 통해 이루어짐을 보여주었고 ABP57의 IAA 고친

화도 결합자리와 저친화도 결합자리가 종모양의 IAA-dose 
response H+-ATPase 활성화 기작에 대한 가설을 제시하였

다 (Fig. 2) (Kim et al. 2000, 2001). 가설에 의하면 ABP57은 

IAA 결합에 따라 3가지 서로 다른 상태로 존재한다. 우

선 IAA가 없거나 매우 낮은 농도에서는 ABP57에 있는 

IAA 고친화 및 저친화 결합자리 모두 비어있는 상태 (상
태 I)로 H+-ATPase와 느슨한 결합을 하며 H+-ATPase 활성

화 정도는 낮다. IAA의 농도가 증가하면 ABP57의 IAA 
고친화 결합자리를 채우게 되며 (상태 II), 이는 ABP57과 

H+- ATPase의 결합을 통한 활성화 증가로 이어진다. IAA 
농도가 더 높아져 ABP57의 저친화 결합자리에 IAA가 결

합하면 (상태 III) ABP57과 H+-ATPase간의 강한 결합을 

방해하여 H+-ATPase의 활성화 정도가 낮아지게 된다.
  정제된 ABP57의 아미노산 서열 분석을 통해 얻은 정

보를 바탕으로 벼 유전체 염기서열 정보를 탐색하여 

ABP57을 코딩하는 유전자를 발굴할 수 있었다. 벼의 유

전체에는 ABP57 및 염기서열이 비슷한 유사유전자 4종
이 있으며 유전자의 코딩 부위에는 기능이 알려져 있지 

않은 도메인이 있다 (Lee et al. 2009). ABP57과 유사한 유

전자가 옥수수에서도 확인되었으나 유전체 염기서열 분

석이 완료된 애기장대에는 없어, ABP57 유전자가 식물

내 보편적인 옥신 호르몬 수용체인지에 대해서는 추가적

인 연구가 필요하다고 하겠다.

작물의 형질 개선

본 고찰에서 소개한 옥신 수용체를 코딩하는 유전자를 

이용한 작물의 형질개선은 아직 개발되고 있지 않다. 
ABP1의 발견은 오래전에 이루어졌지만 ABP1이 참여하

는 세포내 신호전달 기작이 완전하게 규명되지 못한 상

태이며 이를 작물의 형질개선에 이용하기 위한 생명공학 

기술의 개발도 이루어지지 않은 상태이다. 다만 Bauly 등 

(2000)이 보고한 바와 같이 ABP1 유전자의 과발현을 통

해 식물 기공 개폐에 미치는 옥신 호르몬의 영향을 증가

시킬 가능성이 있다. 식물의 기공은 광합성을 위한 이산

화탄소 이동 통로이며 증발산 등 수분 관련 형질 등에 영

향을 미쳐 작물의 생산성과 스트레스 반응을 조절하는 
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Fig. 3 Comparison of growth of transgenic Arabidopsis expressing 
ABP57 gene and nontransgenic control (Lee 2009)

중요 기관임을 고려한다면 향후 연구의 진전에 따라 작

물 기능의 개선에 이용될 수 있을 것이다. 식물 세포막 

수소펌프의 활성화의 기능을 수행하는 옥신 결합단백질 

ABP57의 경우에도 현재 까지 농업형질이 개선된 형질전

환체의 개발은 이루어지지 않았다. 다만 ABP57 유전자

를 애기장대에 과발현시키면 비형질전환체에 비해 성장

이 2배 정도 빠름이 관찰되었다 (Fig. 3) (김 등 미발표 결

과). 또한 벼에 과발현 시킬 경우 종자의 크기가 약 10% 
정도 증가하였고 종자의 발아력 개선 등 일부 형질의 개

선이 이루어졌다 (김 등 미발표 결과). 현재 ABP57 유전

자 전환 벼 계통을 이용하여 식물 세포막 수소펌프가 관

여하는 염해저항성, 양분 흡수성 등의 형질에 대한 변화

를 관찰하고 있다.
  옥신 호르몬은 다양한 조절 기능을 담당하고 있으며 

생산성 등 주요 농업형질에 관여한다. 따라서 옥신과 관

련된 신호인식, 신호전달 및 반응 메카니즘의 규명을 통

한 작물의 농업형질 개선은 향후 농업생명과학 및 농업

생명공학 연구의 주요 테마가 될 것임에 틀림이 없을 것

이다.
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