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Abstract Seed oils (triacylglycerols) of plants are used as a 
source of essential fatty acids and nutrition for human. In 
addition, triacylglycerols have been used as industrial raw 
materials and biofuels. Triacylglycerols are mainly accumulated 
in seeds by complicated biochemical pathways. Fatty acids 
are synthesized in the plastids and transported into the 
endoplasmic reticulum for synthesizing triacylglycerols. It 
is known for a long time that biosynthesis of triacylglycerols 
is performed by a de novo synthesis, the Kennedy pathway. 
However recent studies have revealed that phosphatidylcholine, 
a major component of cell membrane, plays a central role for 
triacylglycerols biosynthesis. Phosphatidylcholine is a key 
regulator determining the relative proportions of unsaturated 
fatty acids in seeds. It may be a major carrier for the fluxes of 
fatty acids from the plastid to the endoplasmic reticulum. 
This finding further suggests that studies of the functions of 
enzymes involved in the fluxes of fatty acids from pho- 
sphatidylcholine to triacylglycerols elucidate the specialized 
subdomains in the endoplasmic reticulum for triacylglycerols 
biosynthesis.

서 론

식물지방(v eget abl e o il)은 인간의 필수지방산(ess ent ial fatt y  
acid )의 공급원이며 에너지 효율이 가장 높은 탄소 고분

자의 영양원이다. 식물지방의 핵심 성분인 지방산(fatt y acid)

은 석유원료와 유사한 탄소사슬 구조이기 때문에 전세계 

식물지방 생산량의 10% 이상이 식품 이외의 산업원료와 바

이오 연료로 사용되고 있다. 식물지방은 주로 식물의 종자

에서 합성되어 축적되어 있는 중성지방(TAG: triacylglycerol )
을 말한다. 20 11년 전세계 식물지방 소비량은 대략 1.5억 

톤이 였으며(W o rld  V eget abl e Oil  C on su m pt ion , 20 11 : ht tp :/ / 
s oy st ats. com / in tern ati on al-wo rld -veg etab le-o il -con su m pt io n/ ) 그 

가치는 1 ,80 0억 달러에 달하였다(Price o f C o m m od ity Oi ls : 
h tt p: //l ip id li brary .ao cs.o rg/m arket /p rices .htm ). 식물지방의 수

요는 계속 증가되어 2 04 0년에는 현재 생산량의 두 배 이

상이 필요할 것으로 예상된다(W o rld  A gri cult ure:  To ward s 
20 15/20 30: http ://www.fao.org/d ocrep/005/y 4252e/ y425 2e0 5c.htm ). 
식물지방의 식품과 산업원료로써의 두 가지 측면의 중요

한 가치는 식물지방 합성 대사의 연구의 중요성을 시사

한다. 현재까지 식물의 지방합성 대사는 주로 모델식물

인 애기장대(Arabido ps is)의 돌연변이체를 기반으로 한 분

자생물학 연구에 의해 관련된 유전자들이 발견되었고 그 

기능이 규명되어 왔다.  현재 미시간 주립대학의 식물지

방대사연구실에서 운영하는 웹사이트(aralip. plantb iology.ms u. 
ed u)에서 식물지방 합성대사에 관련된 유전정보를 가장 

자세하게 제공하고 있다. 본 총설에서는 식물 종자지방 

합성 대사연구에 대한 최근 새롭게 밝혀진 정보를 중점

적으로 기술하고 앞으로 연구되어야 할 과제를 제시하고

자 한다. 

지방산 합성대사

종자지방(seed  oi l)의 핵심 성분인 지방산은 종자 세포의 

색소체(pl ast id )에서 합성된다(F ig . 1A).  색소체에서 합성된 
지방산은 소포체(ER :  en do plasm ic ret icu lu m )로 이동하여 

글리세롤(g ly cero l)과 결합하여 중성지방으로 전환되어 지
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Fig. 1 The major reactions involved in fatty acid synthesis, acyl editing and triacylglycerol synthesis. (A) Fatty acid synthesis in 
plastid. (B) Acyl-CoA dependent de novo TAG synthesis. (C) Acyl editing between acyl-CoA and PC pools. (D) PDAT mediated 
TAG synthesis (E) PC derived DAG synthesis. Acyl transfer reactions are dotted lines. Green lines are de novo TAG synthesis, red 
lines are PC-derived DAG synthesis, blue lines are acyl editing, and orange represents phospholipid:diacylglycerol acyltransferase 
(PDAT). DAG(1) is de novo synthesized DAG and DAG(2) is PC-derived DAG. Abbreviations: substrates are in bold: ACP, acyl 
carrier protein; DAG, diacylglycerol; FFA, free fatty acid; G3P, glycerol-3-phosphate; LPA, lyso-phosphatidic acid; LPC, 
lysophosphatidylcholine; PA, phosphatidic acid; PC, phosphatidylcholine; PUFA, polyunsaturated fatty acids; TAG, triacylglycerol. 
Enzymatic reactions are in italics: ACCase, acetyl-CoA carboxylase; CPT, CDP-choline:DAG cholinephosphotransferase; DGAT, 
acyl-CoA:DAG acyltransferase; FAD, fatty acid desaturase; FAS, fatty acid synthase; FATA, acyl-ACP thioesterase A; FATB, 
acyl-ACP thioesterase B; GPAT, acyl-CoA:G3P acyltransferase; KASII, ketoacyl-ACP synthase II; LACS, long chain acyl-CoA 
synthetase; LPAAT, acyl-CoA:LPA acyltransferase; LPCAT, acyl-CoA:LPC acyltransferase; PAP, PA phosphatase; PDCT, PC:DAG 
cholinephosphotransferase; PLC, phospholipase C; PLD, phospholipase D; SAD, stearoyl-ACP desaturase. This major scheme for 
figure is modified from results of Bates and Browse (2012)

질체(o il  b od y )에 축적된다(C h apm a n and  O h lro gg e 2 0 12 ; 
C h am pm an  et  al . 2 01 2;  L iu et al 20 12 ). 이 과정을 세분화하

면 해당과정(g lyco ly si s)을 거쳐 6탄당 또는 3탄당으로 전

환된 탄소분자는 색소체로 이동되어 지방산으로 합성된

다.  한편 종자발달 시기에는 종자 세포에서 해당과정을 

거치지 않고 광합성에 의해 N AD PH와 AT P를 생산,  공급

하여 지방산 합성에 필요한 탄소를 색소체로 공급한다. 
광합성에 의한 탄소 공급대사는 해당과정을 통한 탄소공

급 보다 지방산 합성에 필요한 acety l-C oA 를 20 % 이상 더

욱 공급하는 효율성을 보인다(H ay and  Sch wen der 2 01 1). 
색소체의 지방산 합성대사에서 종자 지방산의 길이와 탄

소의 이중결합 정도를 나타내는 포화도(s atu rati on )가 결

정된다. 지방산 합성에 관여하는 첫 번째 효소는 A C C ase  
(acety l-C o A carbo xy lase)이다. AC C ase 효소는 세균 및 동식

물의 지방산 합성의 시작 단계를 결정하는 역할을 함으

로써 지방산 합성을 조절한다(Nikolau et al . 200 3).  AC Case 효
소의 활성은 인산화,  산화환원상태, P II 상호작용(B ourrelli er 
et al. 201 0) 그리고 지방산 합성의 최종 지방산인 18 :1-AC P 
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(acyl  carrier pro tein)에 의해서도 피드백 조절을 받는다

(An dre et al.  2 01 2). 지방산의 중합반응은 아실운송단백질

인 AC P와 결합한 malon yl-A C P와 acetyl-C o A간에 4개의 효

소반응으로 구성된 중합반응에 의해 탄소2개가 계속적

으로 증가되면서 이루어진다.  7회 연속적인 중합반응에 

의해 탄소 16개의 포화지방산인 acyl-AC P가 형성되며, FATB  
(fatt y acy l-A C P thioes teras e B )라는 지방산-AC P 절단효소

에 의해 자유지방산과 AC P로 분리되어 중합반응이 정지

된다. 일부 지방산은 KASII 중합반응 효소에 의해 1 8:0-AC P
로 길이가 늘어난 후 FAT B에 의해 중합반응이 정지되며, 
또한 불포화지방산인 18 :0 -AC P des atu rase (SA D) 효소에 

의해 1 8:1 -AC P로 된 후 FATA에 의해 반응이 정지된다

(Li -B eis son  et  al . 2 01 3). 색소체의 지방산합성 대사에서 합

성되는 주요 지방산인 16 :0과 1 8:1은 소포체로 이동된다 

(F ig . 1A ). 

지방산의 색소체에서 소포체로 이동대사

색소체에서 FA TA와 FA TB  효소에 의해 중합반응이 정지

되고 합성이 완성된 지방산은 색소체로부터 소포체로 이

동하게 된다. 색소체 막의 통로를 통하여 색소체 밖으로 

이동되는 증거가 제시되었지만(K oo et al.  2 00 4;  Schn urr et  
al.  2 00 2), 이 과정에 관여하는 수송체(tran sp ort er)의 존재

는 아직 밝혀지지 않았다. 색소체에서 이동하는 지방산

은 색소체 외막(out er en velop e)에 존재하는 LA CS (long -ch ain  
acyl-CoA synthetase)에 의해 acyl -CoA 형태로 전환되어 glyceroli pid 
합성의 기질로 사용된다. 색소체의 외막에 존재하는 것

으로 알려진 L AC S9  돌연변이 애기장대의 분석 결과 종

자지방 합성에 있어 큰 표현형이 없어 아마도 유전자 군

으로 존재하는 다른 LA C S 유전자가 LA C S9의 기능을 보

완할 가능성이 있다(Zhao  et al. 2 010 ). 기존에 밝혀진 LAC S  
효소에 의한 색소체에서 지방산 이동대사 이외에 다른 

종류의 효소 반응이 지방산을 색소체에서 소포체로의 이

동에 관여할 가능성이 있다. 새로 합성된 지방산이 색소체 
막에서 LPC AT (acyl-C oA:lysoph osphat idyl cho line acylt rans ferase) 
(Tj ell stro m  et  al.  2 012 )의 acy l-ed iti ng  기작에 의해 소포체에 

존재하는 인지질인 PC  (p ho sp hat id ylch ol in e)로 곧바로 전

환될 가능성을 배제할 수 없다. 색소체와 소포체가 직접 

연결된 부분에서 PC가 지방산을 색소체에서 소포체로 

이동시키는 운반체 역할을 할 가능성이 있다(An ders so n 
et al.  2 00 7). 또한 세포막 수송체에 의해 색소체와 소포체

간의 지방산의 이동이 이루어질 수 있다. 최근 지질합성

과 관련하여 지방산을 소포체로 이동시키는 AB C  수송체

가 발견되었다(Kim  et al. 20 13 ). 하지만 마이크로어레이

와 R NA  염기서열 분석결과 이 AB C  수송체는 다른 A B C  
수송체보다 종자에서 발현이 매우 약하였다. 또한 돌연

변이 종자를 이용한 동위원소 
14C로 표지된 지방산의 TA G

로의 이동 실험이 탄소의 공급 없이 암조건에서 수행되

었기 때문에 다른 A B C  수송체들이 T AG  합성에 관여할 

가능성을 배제할 수 없다.  따라서 종자 오일합성에서 색

소체로부터 지방산을 이동시키는 데에 관여하는 수송체 

연구가 더욱 진행되어야 한다.

종자 지방(TAG) 합성 대사

종자지방의 de nov o 합성과정은 G 3P (glycerol -3-p ho sph ate)
에 acyl-C o A가 결합되는 일련의 반응으로 일명 케네디 경

로(K enned y path way )로 알려져 있다. 케네디 경로는 4단계

의 효소반응으로 이루어져 있다. G 3P의 s n-1에 acy l-C o A
가 G PAT  (glycero l-3 -ph osp hat e acyl tran sferas e)에 의해 결합

하고 이렇게 생성된 lys oph os phat ic acid의 sn -2 위치에 acyl- 
C o A가 LPA AT  (lys op hos ph atidi c acid  acy lt rans ferase)에 의해 

연속적으로 결합된 후, PAP (ph os ph atidic acid ph osp hat ase)
에 의한 탈인산화 반응에 이어,  s n-3  위치에 acyl -C oA 가 

마지막으로 DG AT  (d iacylglycerol  acy lt ran sferas e)에 의해 결

합되어 T AG 가 형성되는 반응이다(F ig.  1B ). 케네디 경로

는 5 0년 전에 동물에서 발견된 이후(Ken ned y 1 96 1;  W eis s 
et al . 1 960) 식물에서도 발견되었다(B arron an d S tum pf 19 62). 
생화학,  분자유전학의 발전은 최근 케네디 경로 이외에 

식물에서 보다 복잡한 지방합성 대사의 존재를 밝히게 

되었다.  세포막 인지질인 PC가 지방산 이동의 중심역할

을 하며,  또한 인지질과 T AG  합성의 중간체인 D AG 가 

T AG  합성의 핵심적인 중간체 역할을 함이 발견되었다

(B at es and  B ro ws e 2 01 2). PC의 sn -2 위치에 존재하는 지방

산은 소포체에 존재하는 다양한 지방산 변형 효소(예; 
d esaturas es, hy dro xy las e 등)의 반응 기질이다(Sperl ing  et al. 
1 993 ; van de lo o et al. 19 95) (F ig . 1 C ). 그러므로 PC에 지방

산이 결합하고 방출됨은 종자 지방의 최종 지방산 조성

에 큰 영향을 준다. 즉 종자지방의 지방산 불포화도가 

PC에 존재하는 지방산의 불포화도에 의해 결정될 수 있

다. 지방 합성에 있어 식물의 종에 따라 케네디 경로에 

전적으로 의존하는 식물체가 있는 반면에 어떤 식물체는 

지방산의 90 % 이상이 PC을 통해 TA G로 전환되는 대사

에 의존한다(B ates  an d B row se 20 12).  

종자 지방합성 케네디 대사 관련 유전자

지방 합성에 있어 TA G의 s n-1 위치에 지방산을 전환시키

는 G PAT는 아직 발견되지 않았다.  하지만 그 후보로 소

포체에 존재하는 G PAT 9가 그 역할을 할 가능성이 있다 

(G id da et al . 2 00 9). G PAT 9는 동물과 효모의 TA G 합성에 



J Plant Biotechnol (2014) 41:10–18 13

관여하는 GPA T (C hen  et  al . 2 01 1;  W endel  et  al . 2 00 9)와 가

장 유사성이 높은 유전자이다. 애기장대로부터 8개의 GPAT 
(GPAT1 ~8 ) 유전자가 발견되었는데 그 중 5개는 g lycerol ipid
의 sn-1이 아닌 sn -2  위치에 지방산을 붙여주는 역할을 하

며 세포막 밖의 표피 지질인 큐틴과 슈베린 합성에 관여

하는 것으로 확인되어 세포막과 T AG 합성에 관계가 없다 

(Yang  et al . 2 012 ).  케네디 경로의 두 번째 단계에 관여하는 

LPAAT 유전자가 여러 식물로부터 발견되었으나(M aisonneuve  
et  a l. 2 01 0 ; Sn y de r et  al.  2 0 09 ) D AG 합성에 관여하는 
PAP는 아직 발견되지 않았다. 애기장대에는 최소 11개의 
PAP 효소를 코딩하는 유전자가 발견되었다. 그 중 PAH 1 
(ph os ph atidic acid  p ho sp ho hyd rol ase 1)과 PAH 2 유전자의 이

중 돌연변이는 종자 지방의 1 5% 감소를 보였다(Eastm on d 
et al . 2 01 0). 이는 다른 PAP 효소 유전자가 또한 T AG  합
성에 관여할 가능성을 시사한다. 식물의 TA G 합성의 마

지막 단계에 관여하는 D GAT  효소 유전자는 다양한 종류

가 발견되었다. 이는 다양한 조직에서의 TAG 합성에 DGA T
가 관여함을 시사한다(Liu  et  al . 2 012 ). 일반적으로 D GAT 1
과 DG AT 2는 동물과 곰팡이에서 TA G 합성에 관여한다

(L iu et  al . 20 12 ; Lu ng  and  W esel ake 20 06 ; T urch etto-Z olet et 
al.  2 01 1). 애기장대의 D GAT 1는 종자 TA G 생산에 중요한 

역할을 함이 밝혀졌다(K atav ic et al . 19 95 ; Zo u et  al . 19 99 ; 
Z hang  et al . 2 009 ). 애기장대의 D GA T2의 기능은 아직 명

확하지 않으나 피마자와 V ern ica  f or di i DG AT 2는 종자 성

숙단계에서 DG AT 1보다 높은 발현을 보이며 T AG  합성

에 관여한다(Shock ey  et al . 20 06;  Kroon  et al . 2 006). Euon ymus  
alatus에서 발견된 D GA T는 왁스 합성에 관여하며 장쇄 

acyl -C oA 보다는 acetyl -C oA 에 특이적이며 D AG 의 s n-3위
치에 acety l 그룹을 전환시킨다(Du rrett  et al.  2 01 0).  또한 

DG AT  활성이 있는 s olu bl e D GA T3가 땅콩의 유묘에서 발

견이 되었다(Saha et al. 20 06). 이 효소와 상동성을 보이는 

애기장대 D GA T3는 발아된 유묘에서 T AG  recy cling에 관

여하는 것으로 추정된다(Hernánd ez et al . 2 012 ).  최근 DGA T 
효소 활성을 갖는 두 개의 유전자가 애기장대에서 발견

되었으나 종자지방 합성과는 관계가 없었다(R an i et al . 20 10;  
L ipp old et al.  2 01 2).

종자 지방합성에서 PC의 역할  

PC는 지방산을 T AG 로 전이시키는 데에 있어 3가지 다른 

대사기작을 통하여 종자 지방의 합성을 조절한다. 첫 번

째는 acyl -edi ti ng  기작으로 지방산 합성 과정에서 생성된 

18 :1 -C o A 부터 LPC AT  효소가 18 :1 지방산을 PC의 s n-2 위
치에 결합시킨 후,  s n-2 위치의 1 8:1 지방산을 불포화지방

산 합성효소가 18 :2 , 18 :3의 다중불포화 지방산으로 다시 

변형된 후 L PC AT효소의 역활성으로 추정되는 반응에 의해 

다중불포화 지방산-C oA (PU FA -C oA )로 전환시켜 TA G 합성

에 관여한다 (F ig . 1 C). 두 번째는 PDA T (p hos phatidyl ch oline: 
d iacy lg lycero l acyl tran sferas e) 효소에 의해 PC의 sn -2에 존

재하는 불포화지방산을 D AG 의 sn -3 위치로 직접 전이시

켜 T AG 를 합성하는 대사이다(D ahlqv ist  et  al . 20 00 ) (F ig. 
1D ). 세번째는 PC가 PD CT  (p hos ph at id ylch oline:d iacylgly cero l 
ch ol in epho sp ho tran sferas e)효소에 의해 p ho sp hoch ol in e이 제

거 됨으로써 바로 DA G로 전환되어 T AG  합성의 전구체

로 TA G를 합성에 관여 한다(F ig.  1E ). 그러면 PC가 TA G 
합성에 기여하는 3가지 다른 대사경로에 대해서 자세히 

보도록 하겠다.

Acyl editing 기작 

A cy l edi tin g은 PC의 sn -2 위치의 지방산을 acy l-C oA  p oo l로 
이전시킴과 동시에, 생성된 L PC  (ly so ph osp hat id yl cho line)
에 acyl -C oA po ol로부터 지방산을 다시 결합시켜 다시 PC
로 전환되는 대사이다(F ig . 1 C).  이 반응에서는 PC가 생성

되거나 분해되지 않는다.  A cyl  ed it in g은 색소체에서 합성

된 지방산이 PC와 결합된 후 PC에 결합된 상태로 불포화

된 후 PC로부터 방출되어 acy l-C o A po ol에 합류하게 된

다. Acy l-C o A po ol의 지방산은 케네디 경로를 통해 TA G 
생성에 포함된다(F ig.  1B ).  다양한 식물조직에서 PC로의 

지방산 출입과 방출은 LPC A T 효소의 정방향과 역방향 

반응에 의해 조절된다(S ty m ne and S to bart  1 98 4). 애기장대

의 lp act1 lp cat2 이중 돌연변이체는 종자에서 새로 합성

된 지방산이 PC에 결합되지 못함을 통해 LPC A T가 최소

한 acyl  ed it in g cycle 의 LPC -reacyl ati on에 관여함을 제시하

였다(Bates et al. 2012). Lysophosphat idylethanolamine acyltransferase  
(Stalberg et al. 2009)를 포함해서 다른 lysophosholipid acyltransferase
는 애기장대 종자의 L PCA T의 돌연변이로 인한 acy l ed iti ng  
상실 기능을 회복시키지 못했다(B at es  et  al. 201 2).  Acy l editi ng 
기작에서 PC -deacy lat io n에 관여하는 효소를 아직 발견하

지 못했다. 이것은 LPC AT의 역방향 활성(Stym ne and S tobart  
1 98 4;  B ates  et al . 20 12 ) 또는 ph os pho lipas e에 의해 이루어

질 수 있다(C hen  et  al . 2 01 1).

종자 지방합성의 PDAT의 역할

PDA T는 PC의 sn -2 위치에 존재하는 지방산을 DAG 의 s n-3  
위치에 직접 전달시켜 TAG를 합성하는 효소 이다(F ig . 1D).  
T AG  합성에 관여하는 D GA T 또는 PDA T효소에 의해 지

방산이 T AG 의 sn -3 위치로 얼마만큼의 비율로 전환되는

지는 아직 모른다. 애기장대 dg at1 돌연변이 종자 지방은 

야생형 대비 2 0-30 % 감소한 반면(K atav ic et  al. 1 99 5;  Zo u 
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et al.  1 99 9), pd at1 돌연변이체 종자의 경우 T AG  함량에 

변화를 주지 않았다(M has ke et al. 20 05 ). 이 결과는 D GA T
와 PD AT간에 종자지방 생산기능의 중복성으로 설명할 

수 있다.  PD AT는 D GAT의 기능을, 완벽하지는 않지만 부

분적으로 보상한 반면, D GA T는 PDA T의 기능을 완전히 

보상하였다. 두 유전자의 이중 돌연변이체인 d ga t1  pd at1 
식물체의 경우 화분치사(po ll en lethal ) 표현형을 보였기 

때문에, 종자에서 두 유전자의 기능을 보기 위해 dg at1 
돌연변이체에 종자특이적인 P DA T  R N Ai를 통해 두 유전

자의 발현을 억제시킨 경우 종자지방이 야생형 대비 80%  
까지 감소되었다(Zh ang  et al . 2 009 ). 또한 애기장대 dg at1 
돌연변이체에서는 PDAT 발현이 증가되었다(X u et al. 2 012). 
아마도 PDA T의 발현 증가가 종자 T AG  수준을 야생형의 

80 %까지 회복할 수 있었다고 추정된다(Katav ic et  al . 1 995 ; 
Zou et al . 1999;  Zhang et al. 2009). 야생식물에 존재하는 PDAT
는 효모의 경우와 유사하게 세포막의 항상성(ho m eos tasi s)
에 역할을 할 수 있다(M o ra et  al . 20 12 ). 반면에 애기장대

의 PD AT는 T AG 합성에서 주요 역할을 한다(B an as et  al . 
201 3). 야생 식물에서 분리된 PDAT들은 특이지방산 (unu sual 
fatt y acid )을 포함하고 있는 PC에 대한 특이적인 활성을 

보인다. 이것은 PDA T가 세포막에 존재하는 손상된 지방

산 또는 특이적 지방산을 세포막으로부터 T AG로 축적하

는 역할을 함을 제시한다. 

PC 에서 DAG 생산 대사

PC의 s n-1과 sn -2 위치의 지방산은 직접 T AG 로 전환될 

수 있다.  이 반응은 PC가 바로 D AG 로 변환되어 지방산 

사슬의 위치 변화 없이 TA G로 전환되기 때문이다. PC에

서 DAG 로 전환은 세가지 다른 반응에 의해 이루어질 수 있

다(Fig. 1E ). 첫 번째 경우는 PDC T에 의해 PC와 DAG 사이에

서 phosphocholine를 교환하는 반응이다(Lu et  al. 2009). 두 번째 
경우는 C PT (CDP-chol ine:diacylglycerol chol inephosphotransferas e)
에 의한 역방향 반응으로 D AG  생산 반응이다(S l ack et al. 
19 85 ; S lack et al 19 83 ). 세 번째 경우는 ph os ph ol ipas e C , 또
는 p ho sph ol ip ase D 와 PAP 두 효소의 일련의 작용에 의해 

PC에서 D AG 로 전환되는 반응이다.

TAG 지방산 조성과 PC의 역할

PC에서 변화된 지방산은 T AG 의 지방산 조성에 영향을 

준다. 지방산의 불포화도는 PC의 sn -2 위치에 위치하는 

지방산에 지방산 불포화효소가 반응하여 불포화도가 증

가된 지방산으로 변화된 후 T AG 로 전환되기 때문이다. 
식물의 종에 따라 PC에서 변화된 지방산의 TA G로의 이

동 정도가 다르다. 예를 들면 애기장대 종자에서 p dct1 단

일 유전자와 pd ct1 lp cat1 l pca t2  삼중 유전자 돌연변이체 

분석결과는 LPC A T 효소반응에 의한 acyl  ed it in g과 PD C T 
효소 반응에 의해 PC로부터 생성된 D AG 로부터 T AG 로 

전체 불포화지방산 이동의 최소 2/3를 담당하고 있음을 

제시한다(B ates et al.  2 012 ). 나머지 T AG 에 존재하는 다중 

불포화지방산(PUFA : p olyun satu rated fatty  acid )는 PC -derived  
D AG 와 Pho sp ho lipas e D에 의해 PC로부터 이동될 가능성

이 있다(F ig . 1 E). 상기와 같이 PC의 불포화 지방산이 TA G
로 이동하는 것은 대두 종자의 주요 기작이다(M h ask e et 
al . 2 00 5). 모든 식물종자의 T AG 에 존재하는 지방산이 PC
에서 불포화되어 T AG 로 이동되는 것은 아니다.  C ori ander
와 T hu m berh ia 종자에서는 PC의 acyl  edi ti ng에 의해 TA G
로 이동하는 지방산에 변화가 없다(C aho on  an d O hl rog ge 
1 994 ; Sch ul tz an d Oh lrog ge 200 0). 대두 종자의 경우 TA G로 
이동하는 지방산의 최대 9 0%이 acy l-edit ing  또는 PC-d erived  
D AG 기작에 의해 이동된다(B ates  et  al . 2 00 9). 애기장대는 

대두와 유사하게 매우 높은 효율의 PC  acy l editi ng (Tjell strom  
et  al . 20 12 ; B at es et al . 20 12 )과 PC에서 유래된 D AG 에 의

해 T AG 로 전환된다(B ates  an d B ro ws e 201 1).  지방산의 불

포화도에 변화가 없는 acy l edi tin g에 의한 지방산 이동은 색

소체로부터 세포질로 지방산을 이동할 때 관여한다(Tjel lstrom  
et al. 20 12 ). 특정 소포체 위치에서 PC을 경유하여 지방산

의 T AG 로의 전환과 특이지방산의 세포막으로부터 제거

하여 세포막의 항상성을 유지할 수 있다(B ates and , Oh lrogg e 
2 00 7).

지방 합성에 관여하는 두 가지 DAG의 존재 

대두에서 지방 합성 대사 분석 결과 d e no vo  합성에 의한 

D AG 와, PC로부터 합성되는 D AG  po ol이 구별되어 생성

됨이 제시되었다(B at es et  al. 200 9).  또한 많은 식물 종의 

PC에서 특이적으로 변형된 지방산(예, 하이드록시 지방

산 등)이 합성되지만 이들 특이지방산은 세포막 인지질

에 축적되지 않고 특이지방산의 90 % 이상이 TA G에 축적

된다(M il lar et  al.  200 0).  이 두 경우를 종합해 볼 때 이들 

식물은 TAG 로 이동되는 지방산 po ol은 세포막 인지질 합

성과 분리되어 있을 가능성을 제시하고 있다. 이와 같은 

지방산의 이동에 대해선 아직 명확히 밝혀져 있지 않지

만 소포체 막의 다른 도메인에서(Sho ck ey et  al . 200 6; Gidda 
at  al.  20 11 ) 특이지방산의 TA G로 이동에 관여할 가능성

이 제시되고 있다(v an E rp et  al.  20 11 ; K im  et  al.  20 11 ; L i 
et  al . 20 10;  B urg al et al. 2 008 ; H u et al. 2 012 ). 만약 소포체

의 PC에서 유래된 D AG 와 케네디 경로에 의한 d e n ov o 
D AG 가 공간적으로 분리되어 있다면 PC는 소포체 막에

서 케네디 경로에서 생성된 D AG와는 다른 DA G 합성에 

관여하는 역할을 할 가능성이 있다(F ig . 1B , 1E ). 
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종자 지방량을 결정하는 인자

종자지방 합성에 중요한 역할을 하는 전사조절인자 W RINKLED1 
(W R I1 )은 (C ernac and  B en ning 20 04 ) 피루브산 탈수소효소

(py ruv ate deh yd rog enas e), AC C as e와 일부 지방산합성에 관

여하는 효소유전자들, 그리고 해당경로(gly colyti c p athw ay)
에 관여하는 효소를 포함하여 적어도 15개의 효소유전자

를 조절한다. w r i1  돌연변이체의 종자 지방 생산량은 야

생형에 비해 80 %로 감소하였으며 옥수수에서 W R I의 과

발현은 종자 지방을 야생형 대비 3 0%  이상 증가시켰으

며 단위면적당 10 %의 생산량 증진을 보였다. 하지만 현

재까지 W R I1이 종자지방의 형성에 중요한 역할을 하는 

아실전달효소(acy lt rans ferases ) 또는 다른 지방의 중합에 

관여하는 효소유전자의 발현을 조절한다는 보고는 없다

(To et  al . 20 12 ). 흥미있는 점은 종자 발달과정 동안 지방

산의 합성과 TA G 중합에 관여하는 효소의 시간적 발현

이 매우 다르다는 것이다. 아직 지방합성 대사의 후기 단

계에 관여하는 효소 유전자 발현 조절과 효소 활성에 대

한 연구가 미흡한 실정이다. 
  종자 오일 생산량의 증가는 육종가와 분자유전학자에

게 매우 중요한 목적 형질이다. 단위면적당 단지 몇 %의 

지방 생산량 증가라도 연간 전세계 식물지방 생산량에 

큰 기여를 할 수 있다. 대사조절에 있어 상위단계의 지방

산 기질 공급의 증가 또는 마지막 단계의 저장기관의 지

방 축적 수요 증가를 조절할 수 있다. W R I1 전사조절인

자의 과발현에 의한 옥수수의 지방증가(Sh en et  al. 2 01 0)
와 지방 합성의 마지막 단계 효소 유전자인 DGA T 발현

에 의한 대두와 유채에서의 지방 증가(Lardi zabal et al. 200 8; 
T aylo r et al . 20 09 )는 각각 상위 단계 so urce와 하위단계 

sink  수준의 조절에 의한 대표적인 지방 증가 결과이다. 
다양한 유전자 발현 조절에 의한 지방증가 결과가 보고

되었지만(W es elak e et al . 2 00 9) 매우 적은 경우만이 포장

실험에서 그 효과가 인정되었다.  앞으로 지방 합성에 있

어 중요한 교차로 역할을 하는 것으로 밝혀진 PC를 통한 

지방산의 이동 조절에 의한 종자지방 생산량을 증진시키

는 연구가 진행되어야 한다.

연구되어야 할 과제

종자지방 생산 대사에 관여하는 몇몇 효소에 대한 유전

자가 아직 밝혀져 있지 않다.  첫째로 색소체에서 지방산

을 방출하는 데에 관여하는 유전자를 모르고 있다.  두 번

째로는 케네디 경로의 첫번째 acy lt rans ferase인 GPA T 효
소를 코딩(co ding )하는 유전자와 PA 에서 D AG 로의 전환

하는데 관여하는 PAP 유전자가 아직 밝혀져 있지 않다. 
세 번째는 acy l edit in g에서 PC  deacy lat io n에 관여하는 효

소유전자를 모른다. 또한 종자 지방의 중합과정이 어떻

게 이루어지는지에 대한 세포학적인 정보는 매우 미흡한 

상태이다. 구체적으로 종자 지방합성 대사에서 해결되어

야 할 과제는 첫째로 PC가 세포 소기관간에 FA/D AG 의 

운반체로 역할에 관여하는지에 대한 세포학적 연구가 이

루어져야 한다. 두번째는 지방 합성에 있어서 3종류의 지

방 기질인 DA G, PC , acyl -C oA 가 얼마의 비율로 관여하는

지 밝혀져야 한다. 세 번째는 세포막 인지질과 지방 합성

이 소포체에서 각각 다른 위치의 도메인에 존재하는 효

소에 의해 이루어지는지에 대한 세포학적인 연구결과가 

확립되어야 한다. 네 번째는 세포막에 악영향을 주는 특

이지방산은 어떻게 세포막의 인지질부터 제거되어 저장

지방으로 축적되는지에 대한 연구가 필요하다. 다섯 번

째는 PC을 통해 어느 정도의 양의 포화지방산이 지방으

로 이동되는지 연구되어야 하며 마지막으로 DG AT를 포

함하여 지방 축적에 관여하는 효소유전자들의 전사 및 

단백질 합성 수준과 효소 활성이 어떻게 조절되는지 연

구되어야 한다.  상기 제시된 질문에 대한 연구가 완성된

다면 식물지방 생산 증진에 있어 보다 효율적으로 유전

공학적인 조절이 가능하리라 기대된다.

적 요

식물지방은 인간의 필수지방산과 영양 공급원 이외에 산

업원료와 바이오 연료로 사용되고 있다. 식물지방은 색

소체에서 지방산이 합성되어 소포체로 이동되어 최종적

으로 중성지방으로 합성 축적되는 복잡한 대사과정을 거

친다. 최근 연구결과에 의하면 종자지방 합성에 있어서 

기존에 알려진 케네디 경로 이외에 세포막의 주요 인지

질인 PC가 종자지방 합성에 있어 중요한 역할을 하며 종

자지방에 존재하는 지방산의 불포화도를 조절하는데 핵

심 역할을 함이 밝혀졌다. 또한 색소체로부터 소포체로

의 지방산 이동에 PC가 직접적인 운반체 역할을 할 가능

성이 제시되고 있다.  PC가 종자지방 합성에 중요한 역할

을 한다는 결과는 앞으로 PC가 어떤 기작에 의해 지방산

을 종자로 이동시키며 소포체의 어느 특정부위에서 지방

을 합성하는지에 대한 연구가 이루어져야 한다.  
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