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Abstract So far it has been generally considered that 
proteomic approaches are very useful for studying plant- 
microbes interaction. In this review, recent studies based on 
papers published from 2010 to 2013 have investigated 
proteomics analysis in various interaction during plant-fungal 
pathogen infection by means of gel-based proteomics coupled 
with mass spectrometry (MS)-based analysis. In rice, three 
papers focused on rice- Magnaporthe oryzae interaction 
were mainly reviewed in this study. Interestingly, another 
study showed proteomic changes in rice inoculated with 
Puccinia triticina, which is not only an fungal pathogen in 
wheat and but also results to the disease resistance with 
non-host defense manner in rice. Additionally, proteomics 
analysis has been widely subjected to understand defense 
mechanism during other crops (wheat, tomato, strawberry 
and mint) and their fungal pathogen interaction. Crops 
inoculated are analyzed to identify differentially regulated 
proteins at various tissues such as leaf and apoplast using 
2-DE analysis coupled with various MS approaches such as 
MALDI-TOF MS, nESI-LC-MS/MS and MudPIT, respectively. 
Taken together, this review article shows that proteomics is 
applicable to various organisms to understand plant-fungal 
pathogen interaction and will contribute to provide important 
information for crop disease diagnosis and crop protection.

Keywords Apoplast, Gel-based proteomics, 2-DE, Plant- 
microbes interaction

서 론

최근들어 곰팡이 병원균과 그들 기주 식물의 상호작용에 

관련된 연구를 수행하기 위해 접근하는 여러 차원의 ‘om ics’ 
계열에서 프로테오믹스에 대한 비중과 이해에 대한 요구

가 점점 증가하고 있는 중이다. 단백질의 발현이라는 것

은 결국 유전자 수준에서 반응에 대한 최종적 산물을 말

하는 것이므로 단백질들의 발현 패턴, 구조, 변형 및 상

호작용 등의 기능 분석이 매우 중요하다고 볼 수 있다. 
최근 단백질체 연구는 Tran scriptom ics, 대사체 등을 포함

하는 기능 유전체학적 융합 분석 기술들을 이용하여 더

욱 진보해 나가고 있다(Tan  et  al . 2 00 9).  
  식물과 병원균의 상호작용에 관련한 프로테오믹스는 이

차원 전기영동(2-DE )와 MA LD I-T OF, ESI-LC M SM S등 질량

분석기(M as s sp ectro m etry, M S) 기술의 발달과 다양한 분

야의 단백질 동정 및 기능을 연구하는 데 적용되고 있다.  
최근 이러한 질량분석기 기술은 식물의 환경적 및 생물

학적 스트레스에 반응하는 비교 단백질체 분석뿐만 아니

라 세포 수준의 세포 소기관 단백질 분석까지도 대량 단

백질 동정이 가능해 졌다(Li ll ey and Du pree 200 7). 최근 다

양한 질량분석기는 단백질체 연구에 필수적으로 적용되

는 기술이며 이를 증명하듯이 지금까지 대부분의 작물 

단백질체 연구에서 질량분석기를 이용하여 식물의 다양

한 분야에서 포괄적으로 조명한 여러 리뷰 논문들이 있다

(A graw al GK  et  al . 20 06 a, 200 6b , 20 08 , 20 09,  2 01 1).  하지만 

최근에는 질량 분석기를 이용한 단백질 정량분석의 한계

를 극복하기 위한 여러 가지 대체 기술(IC AT, SILAC, 2D-LC,  
IT R AQ )이 개발되고 있으며 또한 점차적으로 식물 및 병

원균의 단백질체 연구에 많이 적용되고 있다(Lee and  K oh,  
2 01 1). 하지만 아직도 고전적인 2-D E를 이용한 단백질체 

연구는 꾸준히 지속되고 있다.  
  비록 비생물학적인 스트레스 및 분화 발달 관련 단백
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질체 연구와 비교하여 아직 그 양적 및 질적 수준은 미흡

하지만 작물-곰팡이 병원균에 대한 방어 기작 및 병원균 

상호작용을 이해하기 위하여 많은 단백질체 연구접근이 

이루어지고 있다. Ram p isch와 B yko va 등은 벼와 애기장대

의 두 모델 식물을 중심으로 병원균에 반응하는 식물의 

방어기작에 대한 단백질체학적 접근에 대한 포괄적인 리

뷰를 다루고 있고(R am pi ts ch와 B yk ov a 2 01 2) 또한 벼를 대

상으로 최근 3년간(2 01 0년에서 2 01 3년)에 발표한 비생물

학적 및 생물학적 스트레스관련 단백질체 분석에 대한 포

괄적인 리뷰가 보고되었다(K im  et  al. 2 01 4). 본 리뷰에서

는 최근 3년간 여러 곰팡이성 병원균과 다양한 기주 혹은 
비기주 식물과의 상호작용에 관하여 프로테오믹스적 기

법으로 접근한 연구들을 소개하고 있다.  특히 주목할 점

은 식물과 미생물의 상호작용 시 서로 직접적인 반응이 

일어나는 식물 ap oplast에서 분비단백질체(secretom e) 분석

이 벼 도열병(M agn apo rth e or yz ae, M. o ryza e) 처리에서 최초

로 보고된 사례가 있다(Kim  et al . 2 01 3). 따라서 아직 작

물과 곰팡이 상호작용에서 단백질체 분석에 대한 포괄적인 
리뷰는 아직 정리된 사례가 없어 관련 연구자들에게 본 

리뷰 논문이 많은 도움이 될 것으로 기대된다.

식물- 곰팡이 상호작용에서 단백질 추출 기술

단백질을 용해하거나 추출하는 기술은 그 기술로부터 얻

어낸 단백질을 이용하여 검정하고 동정하는 것을 가능하

게 한다. 이것은 프로테오믹스에 있어 시료로부터 단백질

을 분리해내는 것에 대한 중요성을 말해주며 식물을 재

료로 하는 경우에 있어서 더 중요해 진다. 식물의 경우 식

물의 세포를 보호하기 위해 이루어져 있는 세포벽이라는 

견고한 구성부분이 단백질을 추출하는 데 있어서 영향을 

주게 된다.  대부분의 연구들은 기계적인 분해로 이 문제

를 해결한다. 딸기나 밀,  벼의 경우 곰팡이에 감염된 잎

을 액체 질소 안에서 막자나 막자사발 또는 h om o gen izer
를 이용하여 시료를 분쇄한 후 이를 적절한 완충용액이나 
유기용매 등에 침지 시켜 단백질을 침전 시키는 방법을 

사용했다(Fan g et al. 20 12;  K im  et al. 20 10 ; M aytalm an et al. 
20 13; Li et  al. 201 2). 이 물리적인 파쇄 방법은 잎이 아닌 다

른 조직에도 사용될 수 있다. 최근 F us ar iu m g ra minear um  
(F.  gr am inea ru m)에 감염된 밀의 잎대를 액체 질소 속에서 

물리적인 힘으로 분쇄시켜 단백질을 뽑는 데 사용하였고, 
또 다른 연구에서는 Bo tr ytis  cin erea  (B . cin erea )에 감염된 

토마토 과실을 액체 질소에 넣고 분쇄시키는 사용 방법을 
선택하였다(Gu nn aiah  et  al . 201 2;  T zort zaki s et al. 20 13 ). 
F usa rium  o xysp or um  (F . o xysp or um )에 감염된 딸기 뿌리나, 
L epto sp haeri a . ma culan ss에 감염된 유채의 떡잎 등 대부분

의 단백질 추출은 물리적인 힘에 의한 분쇄로부터 시작

하는 것으로 보인다(Fang  et  al . 2 01 3;  M arra et al . 20 10).  분

쇄가 된 시료들은 적절한 용매에 넣어 한 번 더 균질화 

시키거나 바로 단백질 침전하여 단백질체 분석을 위하여 

단백질을 분리한다. 대체로 식물체 단백질체 분석에서는 

T rich lo roacet ic acid (T C A)/aceto ne이나 Ph eno l이 단백질 추

출의 유기 용매로 사용 된다(Sarav anan  an d R ose 20 04 ).  이
러한 방법들은 단백질의 농도나 Io sel ectric focu sing  (IEF) 
동안에 문제가 될 수 있는 염이나,  지질, 핵산, 탄수화물, 
색소 등의 오염 물질의 제거율을 높여줄 수 있다. 예로 

P uccin ia st ri ifo rm is f.  s p. Trit ici  (P.  st ri if orm is  f . s p. Trit ici ) 에 
감염 된 밀 잎은 M g/NP-40 추출 용액(0.5 M Tris-HC l, pH 8 .3,  
2 % v /v  NP-4 0, 2 0 m M  M gC l 2,  2%  v/v b eta-m ercap to eth ano l, 
1 mM  phenylmethy lsul fo nyl fl uoride (PMSF)와 1% w/v polyv inyl-  
p olyp yrrol id on e (PVPP))에 분쇄된 가루를 균질화 시킨 뒤 

Acetone 침전법 또는 Phenol법을 사용하여 추출하였다(Maytalman  
et  al.  20 13 ; Kim  et al. 20 01 ; K im  et al . 2 00 4;  R am p it sch  et 
al . 20 06 ). M g /N P-40  b uffer를 이용한 추출 방법은 식물에

서 High  abu nd ant  pro teins  (HA Ps) 중 하나인 R ub is co 제거

율을 높여 더 많고 다양한 단백질의 추출을 가능하게 한

다(Kim  et al.  2 00 1). 또 다른 연구에서는 M. or yza e에 감염

된 벼 잎을 pho sphate buffer (6 5 m M K2HPO4,  2.6 mM  K H2PO4,  

4 00  m M  NaC l , 3 m M  N aN3)에서 균질화를 시킨 후 1 0%  
T C A에서 침전을 시켰다(K og a et  al . 2 01 2). B.  ciner ea에 감

염된 토마토 과실과 A lt ern ar ia  a lt ern at e (A . al ter nat e)에 감

염된 박하 잎에서 단백질을 추출하는 경우에 PV PP를 이

용하여 균질화를 시켜 시료의 산화를 방지하기도 하였

다. 대부분의 식물 단백질체 분석을 위한 단백질 추출법

은 T C A/aceto ne 또는 p hen ol법을 이용하는 것으로 조사되

었다. 
  곰팡이 병원균과 식물 사이의 상호작용으로 생성되는 

분비 단백질을 다루는 연구에서는 또 다른 특별한 방법

이 요구 된다.  Kim과 연구진은 M.  or yza e와 벼의 상호작

용으로부터 나온 분비 단백체를 얻기 위해 벼 잎의 시료

를 C aC l 2 b uffer에서 침지하여 그 여액을 ph enol  침전법을 

이용하여 단백질을 추출하였다(K im  et  al . 2 01 3). 또 다른 

방법으로 C aC l2가 아닌 i nt ercel lu lar wash in g fluids  (IW F) 용
액(50 mM  Na–P b uffer pH  7.5 , 600  m M NaC l,  0.01 % Tween-20,  
0 .1%  b eta-m ercap to eth ano l)에 시료를 넣어 분비 단백질체

를 용해 시킨 후 TC A /A ceto ne 법으로 단백질을 추출하였

다(Shenton  et al.  2 01 2).  B . cin erea와 토마토의 상호작용에

서 분비 단백질체를 다루는 연구에서는 HEPE S b uffer (50  
m M  H EPE S, pH  7.4 , 2 m M  D TT , 3 m M  N aHSO 3,  2 m M  
E DT A, 1 .5 M  N aC l)에 과실을 침지 시킨 후 D ialys is를 이

용하여 단백질을 정제하였다(Sh ah et al.  2 01 2). 따라서 이

들 단백질 추출 방법은 높은 재현성이 요구 되며, 분리 

시에 단백질의 종류를 높여 주는 동시에 오염 인자들의 

수준과 단백질 변성도를 낮춰주는데도 기여를 해야하기 때

문에 단백질체 분석에서 아주 중요하다(M ed ina and Francisco  
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20 08 ; Hard er 2 00 8;  P i tarch et al.  20 08 ). 그러나 아직 식물 

단백질체 추출방법에 대한 최적화되고,  보편적으로 사용

할 수 있는 추출용액은 없는 것으로 조사되지만, 향후 단

백질체 분석이 가능한 추출용액의 필요성은 많은 연구자

들이 관심을 가지게 될 것이다. 

식물- 곰팡이 상호작용에서 단백질 분리 기술 

이 리뷰에 사용된 1 3개의 연구는 다양한 방법으로 단백

질이 추출 되었음에도 분리하는 기술은 그 중 1 0개 연구

에서 2 -DE  기법을 선택하여 단백질 분리에 이용하였다. 
2-D E는 거의 대부분의 연구에서 pI 값을 이용하여 분리

해내는 기술인 IEF를 일차원　상에서, 분자량을 이용한 

SDS-PA GE를 이차원　상에서　분리해내는　두 가지의 전기

영동 기술을 이용하여 이루어진다.  2-D E를 통해 단백질

들이 분리되어 있을 g el을 염색하는 기술은 Silver s tainin g, 
C oo m ass ie blue st ain in g 또는 flu ores cence det ecti on  등으로 

다양하며, 본 리뷰에서 언급한 10개의 연구에서는 Silver 
Ni trat e이나 C oo m ass ie b lu e을 사용하여 gel을 염색하였다. 
2-D E는 사용시 비교 단백질 발현 패턴 연구에 있어서 높

은 단백질 정량분석 능력을 보일 뿐 아니라 질량분석기

를 이용한 단백질 대량분석보다 상대적으로 비교적 저렴

한 비용이 소요되기 때문에 보편적으로 단백질체 분석에 

많이 이용되고 있다.  따라서 2 -DE는 실험적 전략이 단백

질의 확인보다는 양적 패턴을 확인하고자하는 식물과 병

원균의 상호작용에 대한 연구 대부분의 목적으로서 쓰이

고 있다.  그러나 2 -DE는 높은 단백질 분리 기술과 광범위

한 단백질 p ro fili ng  실험을 수행할 수 있는 이점이 있음에

도 재현성과 분리능에 대해서는 여전히 개선해야 될 부

분으로 남아 있다(G on zález-Fern ánd ez et al. 20 10 ). 더욱이 

gel  상에서의 로딩량의 한계와 제한적인 pI나 분자량 범

위의 한계로 인해 상대적으로 분자량이 낮은 단백질의 

분리가 어려운 점 등과 같이 물리화학적 측면에서의 어

려움 등이 2 -DE의 단점으로 지적 될 수 있다. 이러한 단

점을 극복하기 위해 개발되는 몇몇 분리 기법은 액체 크

로마토그래피(L iq uid C hro m ato grap hy , L C )를 기반으로 하

고 있다. 일차원 전기영동과 LC -M S/M S를 결합한 기술이 

많이 소개되고 있다(Hayn es et al . 2 007;  Edg ar et  al. 2004 .). 본 
리뷰에서 성숙도 정도에 따른 각각의 토마토가 B. cin er ea
와의 상호작용에 분비 되는 단백질체에 대한 반응을 알아보

기 위한 연구에서는 SDS-PAG E만을 사용하였고 LC -MS/M S
를 사용하여 총 58 8개의 처리구 별로 발현량의 차이가나

는 s po t을 분리 및 동정하였다(Shah  et  al.  201 2).  Gel을 기

반으로 하는 분리 기법을 사용한 연구 외에도, M aytalm an 
등(2 01 3)은 P . st ri if or mi s와 밀의 상호작용이 일어난 밀 잎

으로부터 추출한 단백질을 이차원 액체 크로마토그래피 

(tw o dim ens io nal  l iq uid chro m atog raph y sy st em , 2D-L C )를 사

용하여 분리하였다. 이들은 이차원 액체 크로마토그래피 

시스템 중에서도 Beckm an C oulter사로부터 개발된 Proteome-LaBＴＭ 

PF2D를　사용하였다 Proteome-LaBＴＭP F2D 는　일차원　상에서　단
백질체를 p I　값에　따라　H ig h  p erfo rm an ce chro matofocu sin g  
(HPC F)을　사용하여　분리한　후　이차원　상에서　소수성에　
따라서 High  p erform ance li qu id  ch rom ato grap ghy  (H PLC )을 

이용하여 분리해내는 기술이다(M cDonald et  al. 20 06). Gel-free 
기법을 이용한 또 다른 연구는 F. gr amineau m과 상호작용 

하는 밀의 잎대로부터 추출한 단백질체 연구에서도 보여

준다. 잎대로부터 추출한 단백질을 L C -hy brid M S/M S를 

이용하여 총 63 7개의 단백질을 분리하였다(Gun nai ah et 
al . 2 01 2).

식물- 곰팡이 상호작용에서 동정 기술

단백질 동정을 위한 질량 분석(M as s s pect rom et ry,  M S)은 

단백질의　양질적 측면에서의 pro fil in g 뿐만 아니라 단백

질 종류를 동정하고 변화를 확인할 수 있게 해준다. 단백

질체는 효소(트립신 등)나 화학적 처리를 통해 얻어지는 

펩티드나 온전한 단백질의 질량 스펙트럼으로부터 동정

되며 그 종은 단백질,  유전체, EST s seq uen ce 또는 M S 
s pect ra 데이터베이스로부터 얻은 이론적인 것과 실험적 

결과를 대조하여 동정될 수 있다(G on zález-Fernán dez et al.  
2 01 0). 일반적으로 2 -DE  후 gel  염색을 통해 드러난 처리

구별로 sp ot들의 양적 분석을 통해 선별된 각기 다르게 

발현하는 sp ot들은 이후에 동정을 위한 질량 분석이 이루

어진다. M . o ryz ae와 벼 잎의 상호작용으로부터 분비되는 

단백질체가 2 -DE를 통해 분리된 후 LC -M S/M S로 동정 되

기도 하였다(Sh enton  et  al.  2 01 2). 따라서 대부분 단백질체 

분석에서 단백질 동정에 사용되는 가장 보편적인 방법은 

질량분석기를 이용한 단백질 동정기술이다. 최근 대사체

학의 중요성이 강조되면서 단백질뿐만이 아니라 대사체 

분석에 질량분석기의 정확도와 대량 동정을 위한 데이터

베이스 구축은 향후 꾸준히 연구될 것으로 기대된다. 

식물-곰팡이 상호작용에서 비교 단백질체 발현 분석

최근 3년간(20 10년-20 13년) 총 1 2개의 작물(벼, 보리, 밀, 
토마토,  딸기 등)-곰팡이 병원균에 대한 방어 기작 및 병

원균 상호작용을 이해하기 위하여 단백질체 연구접근에 

대해서 논의 하고자 한다(Tab le 1 ). 특히 Figu re 1은 식물-
곰팡이 상호작용에 관여하는 중요한 단백질들의 발현 양

상을 보여 주고 있다. 

벼(Rice)
M . o ryza e는 벼 도열병을 발생시키며 종자의 수확량과 질

을 감소시키는 병원균으로 10 -30 % 까지의 수확량 감소를 
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Table 1 The proteomics research in crops-fungus interactions published during the 2010 to 2013 review period

Plant Phenotype  Tissues Pathogens Method Hour inoculation References

Strawberry Susceptibility leaf Colletotrichum 
fragariae

2-DE, MALDI-TOF/ 
TOF MS/MS 24, 48 and 72 hpi Fang et al. 

(2012)

Strawberry Resistance, Susceptibility seedling
Fusarium 
oxysporum

2-DE, MALDI-TOF/ 
TOF MS/MS 12 hpi

Fang et al. 
(2013)

Wheat Resistance, Susceptibility spikelet Fusarium 
graminearum

LC-hybrid MS on 
MS/MS 72 hpi Gunnaiah et al. 

(2012)

Wheat Susceptibility leaf
Pyrenophora 
tritici-repentis

2-DE, ESI-q-TOF 
MS/MS

12, 24 and36 h after 
infiltration with 

Ptr Tox B

Kim et al. 
(2010)

Wheat Resistance leaf
Puccinia 

striiformis f. sp. 
tritici

PF2D, 
nanoLC-ESI-MS/MS

24 hpi Maytalman et 
al. (2013)

Rice Resistance, Susceptibility leaf Magnaporthe 
oryzae

2-DE, MALDI-TOF- 
MS, nESI-LC-MS/

MS, MudPIT
72 hpi Kim et al. 

(2013)

Rice Susceptibility leaf sheath Magnaporthe 
oryzae

2-DE, MALDI-TOF MS 40 hpi Koga et al.  
(2012)

Rice Non-host resistance leaf Puccinia. sp. tritici 2-DE, MALDI-TOF MS 3 dpi
Li et al. 
(2012)

Rice Resistance, Susceptibility leaf Magnaporthe. 
oryzae

2-DE, LC-MS/MS 12 and 72 hpi Shenton et al.  
(2012)

Tomato Depends on ripening fruit Botrytis cinerea
SDS-PAGE, 
LC-MS/MS 3 dpi

Shah et al. 
(2012)

Tomato Susceptibility fruit Botrytis cinerea 2-DE, MALDI-TOF MS
exposed ozone for 1 
more week fllowing 

infection

Tzortzakis et 
al. (2013)

Mint Susceptibility leaf Alternaria 
alternata

2-DE, MALDI 
TOF/TOF MS/MS

10 dpi Sinha et al. 
(2011)

일으킬 수 있는 것으로 보고되고 있다(Liu et al. 20 10 ; 
Talb ot  et al. 2 00 3).  벼 도열병과 벼의 상호작용에서 유도

되는 Path og en-res po nsive 단백질에 대한 프로테오믹스 연

구를 수행하기 위하여 M. or yza e를 감염 시킨 지 24  시간, 
48  시간 그리고 7 2 시간 된 벼 잎을 이용하여 p rob enazo l 
in du ced p rot ein  (PB Z1 ), Do m ain  u nk no wn  pro tein (DU F26 ), 
Perox id ase,  Iso falv one red uact ase 등 병원성에 관련이 있는 

단백질을 동정하였다(Kim  et  al.  2 00 4).  최근 식물과 곰팡

이 상호작용에서 세포간극(apo plast )는 기주와 병원균이 

직접 서로 상호작용을 하는 장소로 이 apo plast에서 분비

되는 기주 및 병원균 유래 분비단백질체(Secreto m e) 연구

의 중요성이 강조되고 있다(Ag rawal  G K et al. 20 10 ). 따라

서 식물 미생물 상호작용 시 미생물 유래 i n-p la nta 분비

단백질의 정보는 식물 병 저항성 및 이병성 기작을 이해

하는 중요한 단서가 된다. 최근 흥미 있게도 벼 도열병에 

감염된 벼 잎으로부터 C aCl 2 b uffer를 사용하여 분비 단백

질을 추출하여 i n-plan ta  분비 단백질들을 2 -DE , nE SI-LC - 
MS/MS, 그리고 mul tid im en sio nal p ro tein ident ificatio n techn olog y 
(M ud PIT)를 이용하여 총 73 2 개의 단백질을 동정하였다 

(K im  et al . 2 01 3). 도열병을 접종한 도열병 저항성품종과 

이병성 품종 잎의 in -plan ta  분비단백질에 대해 프로테오

믹스의 대규모 조사가 있었다. 2D E와 M u dPIT가 M AL DI- 
TO F-M S 및 또는 n ESI-L C -M S/M S와 결부된 73 2개(ri ce 분
비단백질 29 1개,  도열병 분비단백질 44 1개)를 동정하였

다. 이 중에서 다수의 벼 분비단백질은 방어기작관련 단

백질과 관련된 sign al pep tide를 가지고 있었고 반면, 다수

의 벼 도열병 분비단백질은 세포벽 가수분해와 관련된 

s ign al p ept ide를 가지고 있는 것을 발견 하였다. 벼 도열병 

G ly cos ide h yd rol ase (GH ) 단백질 fam i ly의 In -planta에서 발

현을 B o m bard m en t를 이용한 일시적 발현 시스템에서 G H 
단백질들이 A po plast  내에서 effecto r로써 작용할 수 있다

는 것을 보여주었다. 또한 일부 이들 사이에서 벼 스트레

스 반응, R eacti ve Ox yg en Speci es (R OS) 그리고 에너지 대

사에 관련된 단백질들이 분비되는 것으로 확인 되었다. 
Shento n 20 12 등은 M. oyz ae에 감염된 벼 잎으로부터 apoplast
에 위치한 분비 단백질들에 초점을 맞추기 위해 IW F를 

위한 방법을 썼다(Shen to n et  al . 2 01 2).  이 IW F 추출에서 

몇 개의 단백질들이 호환적이거나 비호한적 상호작용에 
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Fig. 1 The number of differentially up-and down-regulated proteins in response to biotic stresses during the reviewed period. R: 
Resistance, S: Susceptible, ABA: Abscisic acid, MG: Mature green, RR: Red ripe

관련되어 있는 것을 확인했다. D UF2 6 do m ain  단백질은 

접종 된 지 1 2시간째에 풍부하게 발현 되는 것을 확인하

였으며 M. or yz ae에 의해 스트레스 반응 단백질들이 유도

된 것을 확인하였다.  
  M . oyz ae를 벼의 엽육에 감염시켜 그로부터 나오는 분

비단백질체를 동정 및 분석하였다(Ko ga et al.  2 01 2). 연구

진은 감수성 벼 식물의 엽육세포에서 발현되는 wh ole-pl ant- 
sp ecifi c resi st ance (W PSR )가 A bsci si c acid  (AB A )나 저온에 

의해 제약을 받는다는 것을 발견했다. 1 3개의 단백질이 

M.  or yza e를 접종 시킨 후 발현량을 변화하는 것으로 확

인 되었으며 이들 단백질의 부분적 아미노산 염기서열 분

석 결과 β-1, 3-glucanas e, t haum at in-l ik e pro tein  그리고 PR-1 0 
pro tein 등으로 구성되어 있음을 확인했다.  M . o ryzae에 감

염 이후 유도되는 T hau m atin-l ik e p rot ein은 감수성 품종에

서 W PSR  발현에 관련이 있을 것으로 보인다. 
  식물-미생물 상호작용을 주제로 한 연구는 실험 설계

에 있어서 병원균을 감염시킨 뒤 진행 된 시간 별로 조건

구를 만든다. P uccinia tr it ici na f. sp . Tri ti ci 를 비기주 식물

인 벼 잎에 접종 시켜 식물의 프로테옴적 변화를 관찰하

였다(Li  et al.  2 012 ). 3 3개의 단백질이 증가 패턴으로 발현

되고 9  개의 단백질이 감소되는 패턴으로 발현되고 있음

을 확인하였다. 동정 된 단백질들은 방어/스트레스 반응, 
에너지/탄수화물 대사, 산화-환원 과정, 단백질의 접힘, 
전환, 수리, 변성, 신호 전달 그리고 세포 사멸 조절 등에 

관련이 있었으며 이러한 결과는 벼에서 보이는 P tt에 대

한 비기주 식물 저항성(No n-h os t resi st ance, NH R )이 에너

지 대사, 항균 활성의 증가,  ph ytoalexin 축적과 세포 벽 강

화, 항산화 그리고 식물 세포 사멸의 방지의 강화 등을 

포함하고 있는 것으로 보인다. 동정된 단백질 중 증가되

는 패턴에 속한 단백질의 절반이 엽록체와 미토콘드리아

에 관련이 되어 있으며 이는 N HR이 진행되는 동안에 이

들 조직에 중요한 역할을 하는 것으로 보인다.  

밀(Wheat)
식물의 스트레스 반응은 그 스트레스를 받는 기간과 정

도에 의존하는 역동적인 과정이다(Ko so vá et  al.  20 11).  F. 
g ra minear um 은 밀에 위조병을 일으키는 녹병원균 중 하

나이다(Q i et  al . 199 8). 밀과 F.  g ram in earu m의 상호작용 연

구에서는 2 -DE와 LC -M S/M S를 이용하여 다양한 41개의 

단백질들을 동정 및 분석하였다(Zh ou et al.  2 00 6). 최근 F.  
g ra minear um 에 대한 저항성에 밀Q TL  (Fh b1 )이 기여하는 

지를 알아보기 위해 접종한 밀 잎대로부터 단백질을 추

출하였다(G un nai ah et  al . 201 2). F. gr am in earu m을 감염시킨 

밀의 잎대로부터 추출한 단백질은 gel-free를 기반으로 L C-  
hyrid-M S/MS를 통해 17개가 동정되었다(Gu nnai ah et al . 2012 ).  
동정된 단백질은 C innam yl alcoho l dehy drogenase, caffeoyl-C oA  
O -m eth yl trns ferase,  caffei c acid O-m ethy lt rans ferase, flav on oid 
O -m eth yl tr ans fera se,  ag m at in e cou m a roy l tran s feras e 그리고 
p erox id ase 등과 같은 주로 대사관련 단백질들이 증가하

는 패턴을 보였다.
  P yreno ph or a Tri ti ci-rep ent is  (P.  Tr it ici  )은 밀에 황갈색반

점 병을 일으켜 경제적 손실을 일으킬 수 있는 심각한 병
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원균 중 하나로 약 50 % 까지의 수확량 손실을 가져올 수 

있는 것으로 보고 되고 있다(W ol f et al . 19 98 ). 이 병원균

은 기주 특이적 독소인 Ptr To x A, P tr Tox  B , P tr Tox  C  등
의 활성에 의해 병반을 일으키는 것으로 보고되고 있다

(S trelko v et al. 20 03).  P.  Tri tici -repen ti s로부터 Ptr To xB를 추

출하여 이를 밀 잎에 접종시켜 프토테오믹스적 변화를 관

찰하였다(Kim  et al. 20 10 ). P. t ri tici -rep ent is로부터 뽑아낸 

to xin,  P t r Tox B를 접종시킨 밀 잎으로부터 뽑은 단백질은 

2-D E를 거쳐 ESI-qu adrup ole-TOF MS/M S를 통해 4 7개가 동

정되었다. 47  개의 동정된 단백질들은 광합성의 명반응, 
캘빈 사이클 그리고 스트레스/방어 반응에 관련되어 있

는 단백질들을 포함하고 있었다.  광합성의 감소와 동정

된 다양한 단백질들의 종류를 바탕으로 Ptr Tox B가 밀의 

광합성 과정을 신속하게 붕괴시키고 산화적 스트레스와 

R OS생성을 야기시키는 것으로 이들 연구진은 보고했다. 
비록 광보호와 수리 기작이 감염 초기에 기능을 하는 것

으로 나타났지만 그것들은 엽록체의 발달 그리고 chlorophy ll  
광산화를 유도하는R O S의 지속적인 생성에 따라 제약을 

받을 것이다.
  P uccinia  st ri if or mi s f. s p. Tri ti ci는 밀에 전세계적으로 확

산되어있으며 수확량 감소를 가져오는 맥류졸녹병을 일

으키는 심각한 병원균이다(M aytalman et al . 2013). P. str iifo rmis  
f.  s p.  Tri ti ci에 감염 된 밀의 잎에서 g el을 필요로 하지 않

는 이차원 액체크로마토그래피를 통해 분리하여 Nano LC - 
ESI-M S/MS를 통해 33개의 단백질을 동정하였다(Maytalm an 
et al. 20 13).  그 중에서 27  개의 단백질들이 기주 식물의 

단백질로 동정되었으며 다양한 생물학적 과정을 바탕으

로 다섯 개의 그룹으로 나눌 수 있었다. 전신 획득 저항

성을 위한 주 요소인 PR -1 , PR -4 , Glut ath io ne S  t rans ferase 
등의 방어 관련 단백질들이 동정되었음을 확인했다.
 
딸기(Strawberry)
C ol letotr ich um fr ag ar iae는 딸기에서 탄저병을 일으키는 주 

요소인 병원균으로 딸기 재배지에서 5 0% 까지의 수확 감

소를 일으키며 약 8 0% 까지 딸기 식물을 괴사시킬 수 있

는 것으로 알려져 있다(Sreen iv asap rasad  et al.  200 5).  2-D E
와 M AL DI-TO F/T OF M S/M S기법을 이용하여 C . f ra ga riae
를 감염시킨 딸기 잎으로부터 단백질을 추출하여 분석하

였다(Fang  et al.  2 01 2). 딸기와 C . f ra ga ri eae의 상호작용에

서 2-D E 기술을 이용하여 감염 된 잎으로부터 총 49개의 

sp ot을 분리해 내었으며 이 연구에서 동정된 많은 캘빈 

사이클 관련 단백질 중 7 2시간째 경과한 딸기 잎에서의 

이들 캘빈 사이클 관련 효소들의 발현 감소로 보았을 때 

C . fr ag aiae에 의해 잎의 광합성 과정이 저해 받는 다는 

것을 확인할 수 있다. 연구진은 C . fr agar iae-res pons ive prot ein 
네트워크를 연구에서 동정된 단백질들을 이용하여 제시

하였다. 이 네트워크는 R OS 생산과 제거 사이의 조절, HSPs 

생합성의 가속화 해당과정 그리고 cel l-wall -lig nin 형성을 강

화시키는 기능적인 구성성분들을 포함하고 있다. heat s hock  
p rot ein s (HSPs ), chap eron es,  perox id ase (PO D), Ph eny lal anine 
am m o nia l yas e (PAL ) 그리고 β-1 ,3-g lu canas e 등이 이 연구

에서 동정 되었다. 
  F.  oxys po ru m는 딸기에 시들음 병을 야기하며 전 세계

적으로 딸기 생산 산업을 위협하는 심각한 병원균이다 

(Fang  et  al . 20 13).  F.  o xysp oru m f. sp . F ra ga riae를 접종시킨 

딸기 뿌리로부터 2-D E와 M A LD I-TOF/TO F-M S/M S를 이

용하여 접종 후 시간대별로 다르게 발현하는 단백질7 9개
를 동정하였다(Fang  et  al  2 01 3). 이들 단백질은 이차 대사

산물, 단백질 합성 및 변성, 스트레스와 방어 반응,  항산

화 물질 등에 관련이 있었다. 이들 사이에서 Pathogen-related  
prot ein (PR ) protein은 주로 R OS detox ificat ion, ethylene/Jasm onic  
acid 신호 전달, 이차 대사 생합성, 해당과정 u biqu it in /2 6S 
p rot eos om e-단백질 등에 관련이 있었으며 균에 대항하기 

위한 딸기의 저항성에 있어 충분한 잠재력을 가지고 있

는 것으로 보인다. 

Tomato 
B . cin erea는 식물에 잿빛곰팡이를 일으키는 병으로 토마

토를 포함하여 약 2 00여종의 기주 식물이 있는 것으로 

보고 되고 있다(Sh ah et al . 2 01 2).  토마토 과실에 다양한 

네 가지 방법으로 오존을 처리한 후 B . cinerea  감염시켜 

토마토 과실에서 단백질 변화를 관찰하였다(T zorzak is  et 
al. 2013). 오존의 농도와 그 시간에 따라 토마토가 B. cinerea
에 대항하는 반응 기작을 알아보기 위한 연구에서는 2 -D E
를 통해 처리구 별로 발현 량이 다른 1 8개의 sp ot을 얻었

으며 이 것은 Silv er-stain을 통해 드러나는 g el 상의 s pot을 

통해 확인할 수 있었다.  O zon e과 병원균의 접종 아래 많

은 단백질이 그 영향을 받았으며 이는 세포의 산화적 상

태와 관련이 있음을 확인했다. Ozon e 노출기간을 포함하

여 산화적 스트레스의 유도하에서 t hiored ox in  p erox id ase 
같은 단백질들은 더욱 발현이 강화되었으나 ‘clean ai r’하
에서는 ascorb ate perox id ase 등의 단백질이 억제되었다.  성
숙에 관련된 eth yl ene bios yn th esi s 같은 과정에 관여하는 

단백질등은 o zon e을 처리한 토마토 과실에서는 감소하는 

양상을 보였지만 B . cin erea에 감염된 토마토 과실에서는 

증가하는 양상을 보였다.  
  토마토 과실에 성숙도에 따라서 B. cinerea의 감염에 대

한 반응을 비교하기 위해 접종 후 각각 M ature green  (M G), 
red rip e (R R ) wi ld  t ype,  r ipen in g in hibit ed (ri n) mutan t토마토 

과실로부터 단백질체를 추출하여 동정 및 분석하였다. 
1 86개의 단백질들이 red-ri pe와 r in으로 부터 공통적으로 

동정되었으며 m atu re green  토마토에서 방어 반응 관련 

단백질이 red -rin  보다 2 5-3 3%  정도 더 많이 나왔다. 이와 

대조적으로 분비 단백질체의 분석에서는 큰 변화가 없음
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을 확인하였다. 

Mint 
A.  al tern ata는 민트 가 기주 식물이 되는 곰팡이성 병원균 

중 하나로 잎에 병반을 일으키고 낙엽을 늘리는 등의 민

트에 있어서 심각한 경제적 손실을 가져오는 요소 중 하

나이다(K al ra et al . 2 001 ). 민트 잎에 A. alt er nata를 접종하여 
그 잎으로부터 단백질체를 추출 후 분석하였다(Sh in ha et 
al.  2 011 ).  A . a lt ern at와 박하 잎의 상호작용에서 역시 대조

구와 감염 후 10  일이 지난 잎의 단백질체를 2-DE를 거쳐 

M AL DI-T OF/TO F-M S/M S/를 수행하여 총 6 7 개의 단백질

을 동정 되었다 (Shinh a et  al. 2 011 ). 이들 결과는 기주 내

에 p rot eom ic l evel에서의 변화를 보이는45 개의 단백질이 

동정 되었으며 동정 된 단백질 중 5 6% 가 에너지와 대사

과정과 관련있는 반면 2 9% 는 스트레스와 방어에 관련이 

있었다. 이 결과는 초기 방어 반응과 병원성을 극복하기 

위한 힘이 충분치 않다는 것을 보여준다.

향후 연구 방향

식물 병 저항성과 관련된 새로운 단백질을 찾는 것이 중

요한 연구 분야 중에 하나이다. 최근 비약적인 단백질 동

정기술(M A LD I-TOFT OF M S, nan o LC  M SM S)의 발달에도 

불구하고 지금까지의 식물–미생물 상호작용 단백질체 

분석에서 제한된 단백질 그룹(PR , 항산화관련 단백질, 대
사 관련 관백질)들이 동정되었다. 그러나 신호 전달과 관

련된 단백질체 분석에는 아직도 여전히 한계를 보여 주

고 있다. 이는 기존 단백질체 분리, 분석, 검출의 한계성 

때문일 것이다. 따라서 새로운 저항성 단백질을 발굴하

기 위해서는 감염 부위 특이적인 조직에서 단백질 분석 

기술(예, las er m icro di ss ecti on 기술)과 과발현 단백질(예, 
R ub is co)을 효과적으로 제거 할 수 있는 prefracti on ati on 분
석 기술이 개발되어야 될 것이다.  또한 식물- 미생물 상

호작용시 su bcel lu lar pro teom ics (Ap op last , M itochn od ria, ER ,  
Nuclei, Chloroplast )분석으로 병원균의 target si te 별 단백질 발

현의 차이를 정량분석을 통하여 저항성 단백질 발굴이 필

요하며 또한 대량 단백질-단백질 상호작용 단백질체 (i nteractome)  
분석 기술의 개발이 요구 될 것이다.  예로 im m unop recip itati o
과 B im olecul ar F luores cence C om p lem entati on  (B iFC ) ass ay을 

통한 i nt eracto m e 및 B io in form at ics연구 등이 중요한 접근 

방법 중의 하나이다. 또한 식물- 미생물 상호작용에서 중

요한 p hos ph op roteo m e연구 즉 po st tran sl atio nal  m o di ficati on s 
(PT M s)된 단백질의 대량 분석 또한 중요한 병 저항성 관

련 단백질체 연구의 한 축이라고 할 수 있다. 따라서 식

물-미생물 상호작용을 이해하기 위한 단백질체적 연구에

서는 하나의 접근법 보다는 위에서 언급한 다양한 분석 

기법과 접근법을 활용한 연구가 병 저항성 기작을 이해

하는데 아주 중요할 단서를 제공할 것이다. 

결 론

지금까지 총1 2편의 작물(벼, 보리, 밀, 토마토,  딸기 등)-
곰팡이 병원균에 대한 단백질체 연구 결과에서 주로 스

트레스 및 방어 관련 단백질들(H SP, PR 1,  2, 3 , 그리고 5)
과 항산화 관련 단백질들(sup erox id e d ism u tas e, G lu tathio ne- 
S-t rans ferase, A sco bat e p erox id ase,  T hi redo xin,  Pero xi redo xin)
등이 동정되었다. 결론적으로 작물에서 곰팡이 병원균에 

반응하는 중요한 지표로 R O S의 축적도가 변화하는 것을 

확인했으며 식물 조직내에서 생산되는 R OS양이 병원균

을 죽이기에 충분한지에 대해서는 확인 되지 않는 것으

로 보이지만 R OS의 생성과 제거 사이의 균형이 병원균

에 대항하기 위한 식물에 저항성에 있어서 부분적으로 

중요하다고 볼 수 있겠다. 따라서 프로테오믹스는 다양

한 단백질들을 동정하고 그 기능을 이해하며 어떠한 특

정 단백질들은 b io m arker로서의 활용도 가능하게 만들며 

이러한 이점들은 식물 병리학에 있어서 그 기작을 이해

하고 더 나아가 신 품종 육성에도 기여를 할 것으로 사료 

된다. 
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