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Abstract Vegetable oils (triacylglycerols) produced mainly 
in seeds of plants are used for valuable foods that supply 
essential fatty acids for humans as well as industrial raw 
materials and biofuel production. As the demanding for 
vegetable oils has increased, plant metabolic engineering to 
produce triacylglycerols in biomass such as leaves has been 
considered and explored for alternative source of vegetable 
oils. Leaves are genetically programmed to supply the fixed 
carbon by photosynthesis to other organs for plant development 
and growth. Therefore, in order to produce and accumulate 
triacylglycerols in leaves, one should take account of 
multiple metabolic pathways such as carbon flux, competition 
of carbohydrate and fatty acid biosynthesis, and triacylglycerols 
turnover in leaves. The recent metabolic engineering strategy 
has showed potential in which the co-expression of three 
genes WRINKLED1, DGAT1, and OLEOSIN involved in the 
critical step for increasing the fatty acid synthesis, accumulating 
triacylglycerols, and protecting triacylglycerols, respectively 
produced higher amount of vegetable oils in leaves. Developing 
of genetically engineered plants producing vegetable oil in 
biomass at non-agricultural lands will be promising to the 
future success of the field.

서 론

식물 종자의 지방은 인류에게 불포화 지방산을 공급하는 

필수 식품(Huffman et al. 2011)인 동시에 자동차 연료인 

바이오 디젤과 세제, 윤활유, 제약원료 등 다양한 생필품

의 원료이다(Cahoon et al. 2007). 세계 인구의 계속적인 증

가와 석유자원의 고갈은 앞으로 지속생산 가능한 석유 

대체 산업원료 생산이 필요한데 식물이 녹색 산업원료 

생산의 대안이 될 수 있으며, 종자에서 생산되는 고에너

지 축적 탄소 물질인 지방이 석유 대체 원료로 사용 가능

하다(Durret et al. 2008; Lu et al. 2011). 
  국제식량농업기구(FAO)의 식물지방 생산에 관한 예측

에 의하면 현재의 식품, 자동차 연료, 산업원료의 수요를 

고려할 때 앞으로 30년 후에는 현재보다 식물의 지방 생

산량을 2배 이상 늘려야 한다(FAO 2003). 하지만 산업화

와 기후변화로 인한 재배 농지의 감소와 생산성의 한계

는 현재의 농업생산성으로는 극복하기 어려운 상황이다. 
그러므로 식물의 지방 생산량을 획기적으로 증대할 수 

있는 기술이 필요하다. 그 대안으로 식물의 종자에서만 

생산되는 지방을 대사공학기술을 이용하여 바이오매스

가 크지만 농업적으로 쓸모 없는 잎과 같은 조직에서 생

산하는 연구가 최근에 진행되고 있다. 잎의 주요 탄수화

물을 지방으로 전환한다면 세가지 장점이 있다. 첫째, 지
방은 탄수화물보다 단위 질량당 에너지 효율이 높다. 둘
째, 지방은 식물조직에서 탄수화물보다 작은 부피를 차

지하기 때문에 많은 에너지 저장이 가능하다. 셋째는 지

방은 추출·정제 과정이 탄수화물보다 간단하여 바이오 

연료 및 산업원료로 사용이 용이하다. 
  본 총설에서는 잎의 탄수화물과 지방 합성간의 경쟁적

인 탄소 대사와 지방의 합성과 지방 분해에 의한 탄소 재

활용 기작의 고찰을 통해 잎에서 지방 생산과 증대에 고

려할 사항을 제시하고자 한다. 또한 최근 오믹스 기술을 
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Fig. 1 Overall scheme of carbon flux and lipid metabolism in green leaf

이용하여 탄수화물을 지방으로 전환시키는 인자를 발견

하고자 하는 시도와 잎에서 지방을 생산하고자 하는 대

사공학 연구 현황을 기술하였다. 

잎의 탄소대사

잎은 엽록체에서 광합성을 통해 대기중의 이산화탄소를 

고정하여 저장조직(sink)인 종자 등에 탄소를 공급(source)
하는 조직이다. 낮에 광합성에 의해 고정된 탄소는 대부

분 자당(sucrose) 형태로 다른 조직으로 이동하거나 전분

(starch) 형태로 잎의 엽록체 안에 저장되며 밤 동안 전분

은 자당으로 분해되어 식물생장에 필요한 에너지로 사용

된다(Weise et al. 2012; Fettke et al. 2012; Stitt and Zeeman 
2012). 잎에서 고정된 탄소의 일부분은 세포막지질을 포

함한 세포활성에 필요한 유기물질을 합성하는데 사용된

다. 비록 잎은 종자처럼 저장 형태의 지방을 축적하지는 

않지만 매우 적은 양의 중성지방(triacylglycerol; TAG)을 

합성한다. 이 중성지방은 세포막 지질로 재활용되거나 

퍼옥시좀에서 지방산으로 분해되어 미토콘드리아에서 

세포호흡에 사용된다(Lin and Oliver 2008; Chapman et al. 
2012).
  일반적인 식물 잎의 엽육세포에서의 탄수화물과 중성

지방 합성과 그 흐름을 모식화하였다(Fig. 1). 세포 내 여

러 소기관이 지방의 합성과 분해에 관여한다. 특히 지방

합성 대사는 여러 소기관에 의해 분획화되어 있다. 지방

산(fatty acid; FA)은 지방산합성 복합효소에 의해 엽록체 

스트로마에서 2개의 탄소를 이용한 중합반응을 통해 탄

소가 16 또는 18개인 지방산이 되어 소포체로 이동되어 

세포막 지질 또는 중성지방 합성에 사용된다(Ohlrogge and 
Jaworski 1997). 중성지방은 대부분 소포체에 존재하는 효

소들에 의해 합성이 되어 소포체 막 사이에 모여서 세포

질내로 단리되어 지방체(lipid droplet)를 형성한다(Chapman 
et al. 2012; Murphy 2012). 중성지방은 지방분해효소 (lipase)
에 의해 지방산으로 분리된 후 소포체에서 세포막 인지

질 합성에 재활용되거나 또는 퍼옥시좀으로 이동되어 β
-oxidation에 의해 분해된다(Graham 2008). 잎의 퍼옥시좀

은 최종산물로 구연산(citrate)를 생성하지만 노화된 잎 또

는 유묘의 퍼옥시좀에서는 glyoxylate cycle을 거쳐 succinate
를 생성하는 차이가 있다(Pracharoenwattana et al. 2005). 특
히 노화된 잎에서 이 두 산물은 미토콘드리아에서 TCA 
Cycle을 거쳐 산화되거나 세포질에서 포도당 신생합성

(gluconeogenesis) 과정을 거쳐 자당을 합성하고 다른 조직

으로 이동된다(Graham 2008; Troncoso-Ponce et al. 2013). 
  잎의 탄소대사를 종합해보면 소량의 지방을 합성하여 

축적하는 기작은 존재하나 이는 세포활성을 위해 탄소를 

재활용하기 위한 최소한의 지방 합성을 유지하며 대부분 

탄소를 자당으로 전환하여 탄소를 저장기관에 공급하는 

역할을 함을 알 수 있다.
 

엽록체의 탄수화물과 지방대사 

엽록체는 빛 에너지를 이용하여 고정된 탄소를 식물의 

생장에 이용한다. 이산화탄소 고정은 광인산화반응 (photo-
phosphorylation)에서 생성된 ATP를 이용하여 캘빈-벤슨

(Calvin-Benson) 사이클을 통해 이산화탄소를 화학에너지

인 탄수화물로 고정한다. 이산화탄소 3분자 사용으로 3- 
phosohoglycerate (3-PGA) 1분자를 형성한다. 3-PGA는 triose 
phosphate (TP)로 환원되어 자당 생산을 위해 세포질로 방

출되거나 스트로마 내에서 전분합성에 이용된다. 전분은 

밤에 맥아당(maltose)과 포도당(glucose)으로 전환되어 엽
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Fig. 2 Major chloroplast transporters for carbon flow between 
chloroplast and cytosol. Five major, MEX1, pGLCT1, GPT, 
TPT, PPT and one unknown PyrT are located in inner membrane
of chloroplast. MEX1: maltos excess protein 1-like/maltose exporter, 
pGLCT1: plastid glucose translocator, GPT: glucose-6-phosphate/
phosphate translocator, TPT: triose phosphate translocator, PPT: 
phosphenolpyrvate/phosphate translocator, PyrT: pyruvate transporter.
Mal: maltose, Glc: glucose, AGP: AGPase, TP: triose phosphate,
3-PGA: 3-phosphoglycerate, 2-PGA: 2-phosphoglycerate, PEP: 
phosphenolpyruvate, PyrK: pyruvate kinase, PDC: pyruvate 
dehydrogenase complex, PGM: phosphoglycerate mutase, ENO: 
enolase, FAS: fatty acid synthase, ACCase: acetyl-CoA carboxylase,
FFA: free fatty acid

록체로부터 세포질로 이동되어 자당으로 전환된 후 저장

기관으로 이동된다(Fig. 2) 
  지방산 합성 또한 엽록체 내에서 광합성에 의해 고정

된 탄소를 사용하기 때문에 탄수화물 합성과 경쟁 관계

에 있다고 할 수 있다. 피루브산(pyruvate)은 지방산합성

의 초기전구체인 acetyl-CoA 형성의 주원료이다(Behal et 
al. 2002; Eastmond and Rawsthorne 2000). 그러므로 엽록체 

내에서 피루브산을 acetyl-CoA로 전환시키는 엽록체 pyruvate 
dehydrogenase와 acetyl-CoA를 malonyl-CoA로 전환시키는 

acetyl-CoA carboxylase (ACCase)가 지방산합성의 속도제

한반응(rate-limiting) 단계이다(Ohlrogge and Jaworski 1997; 
Andre et al. 2007). 피루브산 은 phosphoenolpyruvate (PEP)
로 부터 합성되며 주로 세포질에서 엽록체로 이동된다(Weber 
and Linka 2011). 이러한 이유는 엽록체에는 2-posphoglycerate 
(2-PGA)를 phosphenolpyruvate (PEP)로 전환하는 해당과정 

효소인 enolase가 부족하기 때문이며(Prabhakar et al. 2010; 
Fig. 2), 따라서 피루브산은 엽록체막에 존재할 것으로 추

정되는 피루브산수송체를 통해 세포질에서 엽록체로 이

동될 수 있다(Furumoto et al. 2011). 엽록체로부터 합성된 

탄소길이가 16 또는 18개인 지방산은 소포체로 이동되어 

세포막 인지질과 중성지방을 합성한다(Fig. 1, 3). 지방산

합성의 속도제한반응 효소인 ACCase 의 활성은 지방산 

합성량에 의해 negative feedback regulation를 받는다. 이를 

통해 잎의 세포에서 지방 합성이 제한되어 최적으로 조

절됨을 보여 준다(Andre et al. 2012). 식물의 성장과 발달

에 각각의 식물기관은 자당을 주요 탄소원료로 사용하며 

잎으로부터 공급을 받는다(Fig. 1, 2). 잎은 각 기관 공급

에 필요한 탄소 고정량을 설정하며 초과된 탄소는 전분

형태로 저장한 후 밤 동안 사용한다(Fig. 2). 잎에서 지질 

합성량은 세포와 조직의 구조에 따른 세포막 형성과 생

리활성에 필요한 지질 물질의 수요에 따라 결정된다. 따
라서 잎에서는 중성지방합성에 필요한 효소가 존재함에

도 불구하고 매우 미량의 중성지방만이 합성된다(Chapman 
and Ohlrogge 2012; Yang and Ohlrogge 2009). 이는 잎에서 

지방합성 및 저장 대사가 주 탄소대사가 아님을 시사한다.
  잎의 지방합성 증가 조절을 위해서는 엽록체의 전분 

합성과 분해에 의한 재활용, 탄수화물과 자당의 합성과 

세포질로의 수송, 엽록체의 지방산 합성과 세포질의 지

방합성과 분해 과정을 고려해야 한다. 그 예로 지방합성 

전사인자인 WRINKELED1 (WRI1)의 발현과 동시에 전분

합성에 관여하는 ADP glucose pyrophoshorylase를 RNAi로 

억제한 경우 잎에서 중성지방체 형성유도와 중성지방의 

합성을 크게 증가시켰다(Sanjaya et al. 2011). 전분과 지방 

합성간의 탄소의 상호 교환 연구는 종자에서 보고 되었

다(Rawsthorne 2002; Andriotis et al. 2012). 종자는 잎으로

부터 자당을 공급받아 탄소를 저장하는 기관인 반면, 잎
의 경우 종자와는 매우 다른 공급과 저장 체계를 갖추고 

있으므로 이러한 관점에서 대사공학 연구가 이루어진다

면 잎에서 지방의 합성 및 축적을 향상 시킬 수 있을 것

이다.

엽록체의 탄소대사 관련 수송체

엽록체와 세포질은 해당과정과 포도당신생합성 두 대사

를 동일하게 가지고 있어서 엽록체에 존재하는 탄소 수

송체를 통해 대사체가 상호 이동하여 대사가 이루어진다 

(Fig. 2). 두 가지 형태의 phosphate translocators (antiporters)가 
잎의 탄소대사와 지방산 합성에 관여한다. Triose phosphate 
translocator (TPT)는 trios phosphate를 세포질로 이동하는 

동시에 인산과 3-PGA를 엽록체로 이동시킨다. 이 과정이 

대부분의 자당 합성을 조절한다. 엽록체는 PEP를 합성하
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Fig. 3 Fatty acid and TAG synthesis and their degradation in 
plant cell. FFA: free fatty acid, TAG: triacylglycerol, PE: phytlyester,
DAG: diacylglycerol, PC: phosphatidylcholine, FATA: fatty acyl
thioesterase A, FATB: fatty acyl thioesterase B, CPT: choline-
phosphotransferase, PDCT: phosphatidylcholine:diacylglycerol cho-
linephosphotransferase, DGAT: diacylglycerol acyltransferase, 
PDAT: phospholipid:diacylglycerol acyltransferase, PXA1: peroximal
ABC transporter 1

는 해당대사 효소가 존재하지 않으므로 PEP를 외부로부

터 수용해야만 한다(Prabhakar et al. 2010). Phosphenolpyr-
vate/phosphate translocator (PPT)는 PEP를 엽록체 안으로 

수송하며 2-PGA를 세포질로 이동한다. 세포질로부터 유

입된 엽록체의 PEP는 지방산 합성에 사용된다(Flugge et 
al. 2011; Fig. 2).
  TPT와 PPT 이외에도 C4식물의 엽록체 내막에 피루브산 

수송체가 존재할 것으로 보고되었으며, 모든 육지 식물에 

있을 것으로 추정된다(Weber and Linka 2011; Furumoto et 
al. 2011). 이 피루브산수송체는 엽록체의 지방산 합성에 

매우 중요한 역할을 할 것으로 추정되기 때문에 잎의 탄

소를 지방으로 전환하는데 고려되어야 할 중요한 수송체

이다.
  낮에 잎에 축척된 전분은 밤에 맥아당과 포도당으로 

분해되어 각각 Maltos excess protein 1-like/maltose exporter 
(MEX1)와 Plastid glucose translocator (pGLCT) 수송체를 통해 

세포질로 방출된다. Glucose-6-phosphate/phosphate translocator 
(GPT)는 산화적 오탄당 인산(oxidative pentose phosphate) 
대사와 종속영양 조직의 전분 합성에 관여한다(Weber 
and Linka 2011). 오탄당 인산 대사는 몇몇 비녹색 색소체

에서 지방산합성에 간접적으로 영향을 준다(Andriotis et 
al. 2012; Hutchings et al. 2005). 

소포체의 중성지방 합성 

엽록체에서 합성된 지방산은 중합체 절단효소인 ACP 
thioesterase인 FATA와 FATB에 의해 지방산 합성이 정지

된 후 자유지방산(free fatty acid) 형태로 세포질로 방출된

다(Fig. 3). 이들 지방산들은 엽록체 외막에서 acyl-CoA 형
태로 전환된 후 세포질의 acyl-CoA pool로 형성되어 세포

막의 인지질 합성과 중성지방 합성의 구성 성분으로 사

용된다. Acyl-CoA 지방산은 케네디경로(kennedy pathway)
를 거쳐 중성지방을 합성한다. 즉 Acyl-CoA 지방산은 

glycerol-3-phosphate (G3P)의 sn-1과 sn-2 위치의 수산화기

(-OH)에 연속적으로 결합하여 diacylglycerol (DAG)로 전

환된다(Ohlrogge and Browse 1995). DAG는 cholinephospho-
transferase (CPT)와 phosphatidylcholine:diacylglycerol cholinephos-
photransferase (PDCT)에 의해 세포막 인지질인 phosphati-
dylcholine (PC)로 상호 전환되거나, DGAT 효소에 의해 

sn-3위치의 지방산의 하나 더 결합시켜 중성지방을 형성

한다(Fig. 3). 또한 PDAT 효소가 PC의 sn-2 위치의 지방산

을 DAG의 sn-3 위치로 전이시켜 중성지방을 합성한다. 
최근 kinetics 연구결과 새로 합성된 대부분의 지방산은 

PC 형태에서 불포화도 증진 등으로 편집되어 세포막과 

중성지방으로 전환된다고 보고되었다(Bate et al. 2012; 
Tjellstrom et al. 2012). 종자의 중성지방 합성의 최종반응

에는 PDAT와 DGAT가 일반적으로 관여하는 것으로 보

고된다(Zhang et al. 2009).
  잎의 중성지방 합성 대사는 그림3에서 모식한 것처럼 

명확하게 밝혀져 있지 않다. 아마도 잎의 경우도 종자의 

중성지방 합성과정과 일부는 유사할 것으로 추정할 수 

있다. 잎의 중성지방합성 과정은 엽록체와 세포질간에 

격리되어 진행될 수 있다. 중성지방 합성효소인 DGAT가 

잎이 노화되었을 때 증가됨이 보고되어 지는데 이는 노

화로 엽록체 막의 당지질(galactolipid)로부터 분해 유리된 

지방산이 중성지방으로 전환되는 것과 연결될 수 있다. 
노화된 잎의 엽록체 안에는 중성지방과 phytylester(PE)가 

축적된다(Fig. 3). Phytylester(PE) 축적에는 엽록체에 존재

하는 phytyl ester synthases가 관여함이 밝혀졌으나(Lippold 
et al. 2012), 엽록체 내에서 노화에 의해 축적되는 중성지

방이 DGAT 효소 발현의 유도와 관련이 있는지 아직 밝

혀지지 않고 있다(Kaup et al. 2002).
  잎의 세포질에 존재하는 중성지방의 생리학적 기능은 

불분명하지만 아마도 소포체에서 인지질합성에 필요한 

지방산의 초과 잉여분이 중성지방 형태로 전환 될 것으

로 생각된다(Cartwright and Goodman 2012). 이들 지방은 

소포체막 사이에 축적될 수 있고 세포질에 지방체로 형

성될 수 있다(Chapman and Ohlrogge 2012; Murphy 2012; 
Fig. 3). 중성지방에 축적된 지방산은 세포막 지질로 재활

용되거나 퍼옥시좀에서 분해되어 탄소원으로 재활용 된

다. 또한 잎의 중성지방 형성은 세포의 지질대사 초과량

을 저장하는 완충역할을 할 수 있다. 그 예로 중성지방 

형성이 증가되면 동시에 세포질에서 지방체 형성이 증가

되었으며(Petrie et al. 2012; Andrianov et al. 2010), 잎의 지

방산 분해를 억제하면 세포질에서 지방체 형성이 증가된

다고 보고되었다(Slocombe et al., 2009; Kunz et al. 2009; 
James et al. 2010). 애기장대의 수용성 acyltransferase인 

DGAT3 돌연변이 분석 결과 세포질에 과량의 중성지방
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의 축적을 보여 지방의 재활용 기작이 잎에 존재함이 보

고되었다(Hernandez et al. 2012). 
  최근 과실에서 지방을 생산하는 기름야자(oil palm)와 

자당을 생산하는 대추야자(date palm)의 전사체 분석을 

통해 비종자 조직에서 지방을 축적하는 기작을 규명하려

는 시도가 있었다(Bourgis et al. 2011). 그 결과 두 종간에 

지방합성에 결정적인 역할을 하는 DGAT와 PDAT 등의 

acyltransferase 발현 양에는 큰 차이가 없는 반면 기름야

자는 대추야자보다 엽록체의 탄소수송체와 탄소를 지방

합성으로 전환하는 효소 유전자의 발현이 전반적으로 높

았다(Bourgis et al. 2011). 이는 기름야자의 소포체는 대추

야자보다 100배나 높은 지방대사를 이용하여 효율적으

로 지방으로 전환시키는 기작을 갖게 진화한 것으로 추

정된다. 실제로 기름야자는 건조중량당 88%의 지방을 축

적하나 대추야자은 단지 1%를 축적한다. 비종자 조직의 

지방에 있어 아직 지방체 형성과 안정화에 관여하는 올

레오신(oleosin)과 같은 단백질이 발견되지 않았다. 이는 

잎에서 중성지방을 생산하기 위해서는 올레오신과 같은 

안정화 단백질의 발현이 고려되어야 할 것이다. 또한 잎

은 주로 탄수화물을 합성하여 다른 조직으로 분배하는 

공급기관임을 고려할 때 잎의 지방 증진을 위해서는 탄

수화물대사를 지방대사로 효율적으로 전환하는 대사 조

절이 필요하다.

잎의 중성지방 분해와 재활용

대표적인 식물 중성지방의 분해와 재활용의 예는 종자 

발아시 중성지방의 분해에 의해 에너지 이용이다(Murphy 
2012). 하지만 잎에서도 종자와 동일한 기작으로 지방의 

분해와 재활용이 이루어질지는 확실하지 않다(Yang and 
Ohlrogge 2009). 일반적으로 세포질의 중성지방은 가수분

해에 의해 유리지방산이 방출되어 퍼옥시좀으로 ABC 수
송체(PXA1)를 통해 β-oxidation 과정을 거쳐 acetyl-CoA가 

생성된다(Graham 2008). 발아종자와 노화된 잎에 존재하

는 acetyl-CoA는 퍼옥시좀에 존재하는 glyoxylate cycle 효
소, malate synthase와 isocitrate lyase 등에 의해 유기산으로 

전환 된다. 이 유기산들은 퍼옥시좀에서 방출되어 세포

질과 미토콘드리아에서 각각 포도당신생합성과 자당합

성에 사용된다(Fig. 1). 반대로 잎의 엽육세포는 노화잎과

는 다르게 acetyl-CoA를 citrate 합성에 사용한다. 그 후 특

히 밤에 미토콘드리아의 tricarboxylic acid (TCA) cycle에서 

호흡에 사용한다(Flugge et al. 2011) (Fig. 1). 잎에서 지방

을 활용한 호흡대사와 중성지방의 재활용에 의한 세포막 

지질의 합성에 대해 잘 알려져 있지 않다. 단지 β-oxidation 
과정이 결함된 돌연변이체에서 중성지방 축적이 된다는 

보고가 있다(Hernandez et al. 2012). 결론적으로 잎에서 중

성지방의 안정적 생산증진을 위해서는 중성지방의 분해

와 재활용 기작에 조절이 필요하다.

오믹스기술 이용 탄소를 지방으로 전환하는 인자 구명 

현재까지 기름야자와 대추야자의 전사체 비교분석으로 

WRI1이 비종자 조직에서도 중성지방 합성을 조절하는 

인자일 가능성이 제시되었다(Bourgis et al. 2011). 유채 잎

의 엽록체와 종자 배의 색소체에 대한 프로테오믹스 비

교 분석 결과는 지방산 합성과 해당과정 효소의 발현양

과 유전자의 차이가 있음이 보고되었다(Demartini et al. 
2011). 또한 C4 식물 잎의 엽록체의 프로테오믹스 분석은 

엽육세포와 유관속초 세포의 색소체는 지방과 전분합성 

기능이 구분되어 있다(Majeran et al. 2005). 옥수수 잎의 

전사체 분석을 통해 피루브산 대사와 지방산 합성에 관

계가 있는 수송체 발견에 활용되었다(Chang et al. 2012). 
유채 종자의 대사분배 분석 결과 엽록체 pyruvate kinase
와 pyruvate dehydrogenase 뿐만 아니라 glycolytic flux의 변

화가 중성지방 축적 조절에 매우 중요함이 제시되었다

(Schwender and Hay 2012; Schwender et al. 2003). 
  저장기관인 종자와 과실처럼 지방을 축적하는 전체 기

작을 잎에 적용하여 잎에서 탄소를 지방으로 전환하는 

것은 단순한 작업은 아니다. 왜냐하면 식물 잎은 보통 중

성지방을 축적하지 않으며, 탄수화물을 주로 합성하여 

식물의 성장을 위해 모든 조직으로 탄수화물을 배분하는 

역할을 하도록 유전적으로 프로그램되어 있다. 또한 잎

에서 합성된 지질은 에너지 저장형태보다는 세포 활력을 

유지하기 위해 사용된다. 그럼에도 불구하고 스위치그래

스(switchgrass)와 같은 에너지 작물의 잎에서 건조중량당 

10%의 오일을 생산한다면 현재의 식물지방 생산량을 크

게 증가시킬 수 있기 때문에 최근 학자들은 잎에서 지방

을 생산하는 연구에 가치를 두고 있다(Chapman and Ohlrogge 
2012). 

잎에서 중성지방 생산 연구 현황

최근 식물 잎에서 중성지방을 생산하는 연구가 여러 연

구진에서 진행되고 있다. 일반적으로 지방합성 전사조절

인자인 WRI1를 35S 프로모터 조절하에 과발현시킴과 동

시에 전분 합성을 억제함으로써 잎에서 중성지방 생산하

고 지방체 형성을 유도하는 전략을 사용하였다(Sanjaya et 
al. 2011). 이러한 연구결과 볼 때 보다 많은 지방을 잎에 

축적하기 위해서는 잎의 자당 방출을 억제해야 할 것으

로 사료된다(Fig. 1). 이는 자당 수송체의 활성을 억제함

으로 이루어 질 수 있을 것으로 추정된다(Fig. 2).
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Fig. 4 A metabolic engineering design for TAG synthesis in leaf. Co-expression of three genes, WRI1, DGAT1, and OLEOSIN in 
leaf accumulated 15% of TAG in dry weight in leaf (Vanhercke et al. 2014). WRI1: WRINKLED1, DGAT1: diacylglycerol 
acyltransferase 1

  축적된 지방의 분해 기작을 억제함으로써 중성지방을 

잎에서 증진시킬 수 있다. 지방산을 퍼옥시좀으로 이동

하는데 관여하는 수송체인 PAX1의 돌연변이(pxa1)는 지

방산이 퍼옥시좀에서 β-oxidation반응에 의해 분해되는 것

을 억제 하여 중성지방이 잎에 축적되도록 하였고(Fig. 3) 
이렇게 축적된 잎의 지방은 암조건 하에서 더욱 증가하

였다(Kunz et al. 2009). 중성지방의 축적은 호흡에 필요한 

지방산으로 분해가 이루어져야 하는데, 퍼옥시좀의 β- 
oxidation을 억제하였기 때문에 축적된 중성지방은 분해

되지 않고 잎에서 유지되었다(Slocombe et al. 2009). 종자 

발달 조절인자인 LEAFY COTYLEDON2 (LEC2)의 과발현

은 잎에서 중성지방을 축적하였는데 지방을 구성하는 지

방산 조성이 종자의 것과 유사하였다(Slocombe et al. 2009). 
LEC2 발현과 동시에 β-oxidation 억제 결과는 생성된 잎

의 중성지방량은 각각의 단일시도 결과의 중성지방량과 

매우 유사하였고 더욱 증가되지 않아 잎에서 지방합성 

대사로 배분되는 탄소량에는 한계가 있음을 보여 주었다. 
  잎에서 중성지방 생산 증가에서 가장 문제점으로 예상

되는 것은 중성지방의 축적이 식물생장의 성장과 발달에 

악영향을 줄 수 있다는 사실이다. 그 예로 pxa1 돌연변이

는 유묘 발달에 자당이 필수적으로 필요하였으며(Zolman 
et al. 2001), LEC2의 과발현은 비정상적인 식물생장을 유

도하였다(Stone et al. 2001). LEC2의 과발현에 의한 악영

향은 LEC2를 유도성 프로모터(inducible promoter) 조절에 

의해 과발현시킴으로써 식물생장시 악영향을 완화시킬 

수 있었다(Andrianov et al. 2010). 이 결과 담배 잎에서 중

성지방을 대조구 비형질전환체에 비해 20배 증가시켰다

(Andrianov et al. 2010). 애기장대에서 동물세포의 지방분

해시 유도되는 유전자와 유사성을 보이는 Comparative Gene 

Identifier-58 (CGI-58) 유전자의 돌연변이체 분석결과 식

물의 생장에 악영향 없이 잎에서 중성지방이 야생형 대

조구에 비해 다량 축적되고 지방체가 형성되었다(James 
et al. 2010). 식물 CGI-58의 기능은 확인되지 못했으나 아

마도 잎에서 지방의 재활용에 관여할 것으로 추정되었다

(James et al. 2010). 
  중성지방합성에 관여하는 acyltransferase 활성 증가는 

잎에서 중성지방 생산을 증진시킬 수 있었다. 그 예로 담

배 잎에서 DGAT의 과발현은 중성지방 생산을 증진시켰

다(Andrianov et al. 2010) (Fig. 3). 또한 해조류의 DGAT를 

애기장대에 발현시킨 결과 잎의 중성지방에 다양한 길이

의 지방산을 축적시켰다(Sanjaya et al. 2013). Monoacylglycerol
를 중성지방으로 전환시키는 대사를 담배 잎에 적용하여 

중성지방을 대조구에 비해 7배 증가시켰다(Petrie et al. 
2012). 
  잎의 중성지방을 저장하는 지방체의 형성과 지방의 재

활용에 관여하는 기작은 아직까지 잘 알려져 있지 않다. 
잎의 지방체는 일시적인 기관으로 지질신호 대사 또는 

지질재활용에 사용될 것으로 추정된다(Chapman et al. 2012; 
Troncoso-Ponce et al. 2013). 중성지방 생산을 증진시키려

면 지방을 분해시키지 않고 안정화시키는 연구가 필요하

다. 그 예로서 올레오신 또는 지방안정화 단백질로 지방

체의 표면을 둘러싸서 지방 분해효소의 접근으로부터 안

정화시켜야 한다(Wahlroos et al. 2003). 또한 잎에서 지방

체의 형성을 유도하여 지방의 저장 능력을 향상시켜 중

성지방의 합성을 증가시키는 시도가 필요하다. 최근 잎

의 지방합성 능력을 상위와 하위 대사에서 동시에 증가

시키고 생성된 지방의 분해를 억제하는 전략을 시도하였

다(Fig. 4). 이 전략에는 상위 합성 증진 유전자로는 전사
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인자인 WRI1, 지방을 최종합성하는 하위 유전자로는 acylt-
ransferase인 DGAT1 유전자, 그리고 지방분해를 억제하고

자 지방 안정화 단백질인 올레오신 유전자를 동시에 담

배 잎에 발현시켜 잎의 건조 중량당 15%의 지방을 생산

하는 결과를 얻었다(Fig. 4; Vanhercke et al. 2014). 
  잎에서 중성지방의 축적을 촉진하기 위해서는 엽록체

의 불완전한 해당대사를 완전하게 회복시키는 것이 필요

할 수 있다. 이는 광합성에 의해 생성된 3-PGA를 PEP로 

바로 전환하여 엽록체에서 고정된 탄소를 세포질로 손실 

없이 바로 지방산합성 대사로 연결시키는 것이다(Fig. 2). 
잎의 엽록체는 진화상 광합성 산물을 지방산합성에 직접 

이용하는 것보다 식물의 성장을 위해 다른 조직으로 광

합성 산물을 이동시키기 위해 엽록체내의 glycolytic enolase
를 상실한 것으로 추정된다(Fig. 2). 엽록체에서 해당과정

의 회복은 식물생장에 영향을 줄 수도 있다. 예를 들면 

엽록체에서 전분의 과량 생성과 축적은 식물생장에 문제

를 보인 것처럼 광합성 산물의 대부분을 지방으로 전환 

시 비슷한 결과를 초래할 가능성이 있다(Weise et al. 2012). 
유도 또는 노화 특이적 프로모터의 활용은 식물생장에 

큰 악영향 없이 전분을 7 ~ 20배 증가시켰다(Behal et al. 
2002). 상기의 실험을 바탕으로 노화 특이적 프로모터를 

활용하여 잎에서 엽록체에서 유실된 glycolytic enolase 발
현시켜 중성지방을 잎에서 유도하는 전략을 사용할 가치

가 있을 것으로 사료된다(Fig. 2).

적 요

식물지방은 주로 종자에서 생산되는데 인류에게 필수 지

방산을 공급하는 식품 뿐아니라 바이오디젤 등 산업원료

로 그 이용가치가 크다. 식물지방의 수요 증가에 따른 식

물지방의 생산증대가 필요하다. 식물지방을 종자 이외의 

바이오매스가 큰 식물의 잎에서 생산한다면 식물지방 생

산 증진이 가능할 것이다. 잎은 지방을 생산하는 기관이 

아니며 주로 광합성을 통해 탄소를 고정하여 다른 기관

으로 탄소를 공급하는 기능을 하고 있어 지방을 생산·축
적하는 기관으로 전환하는 데는 많은 고려가 필요하다. 
그럼에도 불구하고 최근 지방합성 조절인자인 WRI 유전

자, 지방을 생성하는 acyltransferase인 DGAT 유전자의 발

현에 의해 잎에서 지방을 합성할 수 있었다. 또한 지방의 

분해를 안정화하는 올레오신 단백질의 추가 도입으로 잎

에서 건조중량당 15%의 중성지방 생산을 보여 잎에서 

지방생산 가능성을 보여주었다(Vanhercke et al. 2014). 앞
으로 바이오매스에서 지방을 생산하는 연구가 활발할 것

으로 예측되며 이 기술을 식용작물이 아닌 비식용이며 

바이오매스가 큰 거대억새 등에 도입하여 농지로 적합하

지 않은 열악한 토지 및 간척지 등에 재배하여 실용화한

다면 미래 지속 생산 가능 친환경 바이오 원료 생산 자원

으로 사용 가능하리라 사료된다.
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