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형질전환 담배의 내건성 개선
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Abstract

Leaf water and osmotic potential, chlorophyll content, photosynthetic rate, and electrolyte leakage were measured to 
evaluate tolerance to water stress in wild-type (WT) and transgenic tobacco plants (TR) expressing copper/zink superoxide 
dismutase (CuZnSOD) and ascorbate peroxidase (APX) in chloroplasts. Leaf water potential of both WT and TR plants 
decreased similarly under water stress condition. However, leaf osmotic potential of TR plants more negatively decreased in 
the process of dehydration, compared with WT plants, suggesting osmotic adjustment. Stomatal conductance (Gs) in WT 
plants markedly decreased from the Day 4 after withholding water, while that in TR plants retained relatively high values. 
Relatively low chlorophyll content and photosynthetic rate under water stress were shown in WT plants since 4th day after 
treatment. In particular, damage indicated by electrolyte leakage during water stress was higher in WT plants than in TR 
plants. On the other hand, SOD and APX activity was remarkably higher in TR plants. These results indicate that transgenic 
tobacco plants expressing copper/zink superoxide dismutase (CuZnSOD) and ascorbate peroxidase (APX) in chloroplasts 
improve tolerance to water stress. 
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1)1. 서론

지구온난화 등으로 인한 기후변화는 강수량 패턴을 

변화시켜 세계적으로 다양한 환경문제를 야기하고 있다. 

특히, 건조지와 반건조지를 중심으로 진행되는 사막화 

문제는 이들 지역의 농업생산력 저하로 인한 식량난뿐만 

아니라 황사와 같은 환경문제를 야기하여 인류의 생존을 

위협하고 있다. 따라서 세계 각국은 사막화 방지를 위한 

여러 가지 노력을 행하고 있다(Alscher et al., 1997; Kim 

et al., 2011). 

환경변화는 식물에 있어서 환경스트레스로 작용한다. 

환경스트레스는 생리적, 생화학적, 세포 및 분자수준에

서 식물에 영향을 미친다(Yamaguchi-Shinozaki and 

Shinozaki, 2005). 고온이나 저온, 환경오염 그리고 건

조와 같은 환경스트레스는 식물에 있어서 산화적 스트레

스로 작용하며, 식물이 환경스트레스를 받으면 강한 산

화력의 superoxide radical (O2
-), H2O2 등과 같은 반응

성이 큰 독성을 가진 활성산소종을 체내에 생성한다

(Moran et al., 1994). 이들 활성산소종은 세포막 파괴, 

단백질 분해, 엽록소 파괴로 인한 광합성 저해, DNA 합

성 저해와 같은 치명적인 상해를 식물에 준다(Halliwell 

and Gutteridge, 2000). 그러나 식물체는 오랜 진화과정
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에서 산화적 스트레스로부터 자신을 방어하기 위한 항산

화시스템을 발달시켜 생체를 방어하고 있다. 이들 항산

화 시스템에는 ascorbic acid, tocopherol, glutathione 

등과 같은 저분자의 항산화 물질과 superoxide dismutase 

(SOD), peroxidase(POD) 등과 같은 항산화 효소 등이 

알려지고 있다(Allen et al., 1997; Asada, 1992, 1999). 

환경스트레스 가운데서도 수분스트레스는 식물의 생

장과 발생에 가장 크게 영향을 미쳐 어떤 지역의 농업생

산력을 결정하는 가장 중요한 요인이다(Flexas et al. 

2002). 수분스트레스에 적응한 많은 식물들은 수분스트

레스 하에서 다양한 용질이나 유리 당을 세포내에 축적

하여 삼투조절을 행하거나 활성산소를 효율적으로 제거

하는 항산효소계를 발달시키고 있다(Arbona and Gómez 

-Cadenas, 2008; Mittler and Zilinskas, 1994). 수분스

트레스에 대한 이들 두 가지 기작은 독립적으로 작용하

지만 두 기작이 동시에 작용하면 수분스트레스에 의한 

산화적 스트레스를 완화시키고 수분스트레스에 대하여 

내성을 증가시킬 수 있을 것이다. 그러므로 기후변화에 

대처하고 지속가능한 농업생산력 확보를 위하여 수분스

트레스에도 잘 견디는 내성식물 종이나 작물의 품종개발

이 절실히 요구되고 있다. 그 결과, 현재 여러 나라에서 

여러 가지 다양한 형질전환 식물체가 만들어져 세포수준

에서, 개체수준에서 환경스트레스에 대한 내성에 관한 

시험이 진행되고 있다(Kim et al., 2011; Kwon et al., 

2005). 

본 연구에서는 활성산소 생성에서 가장 먼저 작용

하며 독성이 강한 superoxide와 peroxide를 무독화하는 

항산화효소인 CuZnSOD와 APX 유전자를 도입한 담배

의 수분스트레스에 대한 내건성을 평가하고 항산화 도입 

형질전환 식물의 유용성에 대하여 고찰하고자 한다. 

2. 재료 및 방법

2.1. 식물재료

재료로 사용된 식물은 항산화효소인 Copper zink 

superoxide dismutase(CuZnSOD)와 Ascorbate pero 

-xidase(APX) 유전자를 엽록체에 도입한 형질전환 담배

와 야생형의 담배(Nicotiana tabacum cv. Xanthi)를 재

료로 이용하였다. 종자를 25 , 50 μmol m-2 s-1의 광조

건에서 발아시킨 후, 잎이 3-4장 되었을 때 화분에 이식

하여 식물생장실(광량 350 μmole, 온도 25 ± 2 , 습도 

70%)에서 생육시켰다. 수분스트레스 처리가 시작되기 

전까지 7회에 걸쳐 하이포넥스 영양액(500배 희석액)

과 충분한 물을 공급하였으며, 이식 후 약 2개월 정도 

되어 잎이 9-10장 되었을 때 수분스트레스 처리를 실시

하였다. 

2.2. 실험방법

잎의 수분포텐셜은 Microvolt meter(C-52, Wescor, 

USA)를 이용하여 측정하였으며, 삼투포텐셜은 액체질

소를 이용하여 잎의 세포를 파괴한 후, 수분포텐셜과 같

은 방법으로 측정하였다. 잎의 기공전도도는 steady- 

state porometer (Li-1600, Licor, USA)를 이용하여 측

정하였다. 광합성은 휴대용 광합성장치(Li-6400, Licor, 

USA)를 이용하여 측정하였으며, 측정시의 광의 강도는 

1,000 μmol m-2 s-1, 이산화탄소 농도 400 μmol mol-1로 

하여 식물을 키운 식물생장실에서 측정을 실시하였다. 

수분스트레스로 인한 잎의 용질의 유출은 Ghoulam 

et al.(2002)의 방법을 일부 변경하여 측정하였다. 측정

을 위하여 3개체의 건강한 식물체에서 잎을 각각 3장씩 

잘라 표면에 부착된 용질을 Blume and Ebercon(1981)

의 방법에 따라 제거한 후 잎을 광량 10 μmole m-2 s-1, 

기온 25 ± 3 , 습도 약 60%의 조건 하에서 수분스트

레스를 가하면서 시간 경과에 따른 막손상의 정도를 측

정하였다. 처리가 끝난 잎은 직경 25 mm 크기로 잘라 10 

ml의 증류수가 든 유리병에 넣어 뚜껑을 닫은 후 상온에

서 30분간 150 rpm의 속도로 rotary shaker에서 배양하

여 잎으로부터 유출된 용질의 총량을 conductivity 

meter(Checkmate II, Corning, USA)를 이용하여 측정

하였다. 측정한 잎을 다시 121 에서 20분 간 멸균한 후

에 유출된 용질의 양을 측정하여 유출 전, 후의 용질의 양

을 백분율로 나타내었다. 잎의 엽록소 함량은 80% aceton

으로 추출한 후 UV-spectrophotometer (UV-1601, 

Shimazdu, Japan)를 이용하여 측정하였다(Porra et al., 

1989).

SOD 활성은 zanthine-zanthine oxydase계를 이용하

여 superoxide radicals(O2
-)을 발생시켜 cychrome c를 

환원시키는 속도를 측정하는 McCord and Fridovich 

(1969)의 방법에 따라 550 nm에서의 흡광도 변화를 측

정하여 결정하였다. 효소액과 반응액(10 mM xanthine, 
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Fig. 1. Changes of leaf water potential ( / ) and osmotic potential ( / ) in well-watered (circle) and water-stressed 
(quadrangle) plants. A, wild type; B, transgenic plants. Values represent means with SE (n=6). 
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Fig. 2. Changes of stomatal conductance in well-watered ( ) and water-stressed ( ) tobacco plants. A, wild-type plants; 
B, transgenic plants. Values represent means with SE (n=6). 

10 mM cytochrome c, 0.1 mM EDTA, pH 7.8의 50 

mM 인산완충액)에 대한 zanthine oxydase 활성이 50% 

억제되는 것을 SOD 1 unit로 정의하였다. APX 활성은 

ascorbate를 산화시키는 APX 활성을 0.5 mM ASA, 

0.1 mM H2O2, 0.1 mM EDTA, 50 mM의 인산 완충액

(pH 7)과 추출 효소액을 포함한 반응액을 이용하여 

Nakano and Asada(1981)방법에 따라 280 nm에서 1분

간 흡광도 감소를 측정하여 결정하였다. 

3. 결과 

3.1. 잎의 수분관계

수분스트레스 처리에 따라 형질전환 식물체와 야생형 

식물체 모두에서 충분히 물을 공급한 식물체에 비하여 

처리 3일째부터 잎의 수분포텐셜 저하가 나타났다(Fig. 

1). 그러나 삼투포텐셜 변화에서는 두 식물형 간에 차이

를 나타내었다. 즉, 형질전환 식물체에서는 잎의 수분포

텐셜 저하시에 삼투포텐셜 값도 거의 같은 정도로 저하

하여 압력포텐셜 값을 높게 유지하는 반면, 야생형에서

는 처리 4일째부터 현저히 낮은 압력포텐셜을 나타내었

다. 

압력포텐셜로 표현되는 팽압은 초본식물의 형태를 유

지시킬 뿐만 아니라 기공을 여는 중요한 작용을 한다. 건

조에 적응한 많은 식물은 수분스트레스에 의해 잎의 수

분포텐셜이 감소할 때 세포에 많은 당이나 이온을 축적

하여 삼투포텐셜을 낮춤으로써 팽압을 유지하는 적응 형

태를 나타낸다(Arbona and Gómez-Cadenas, 2008). 형

질전환 식물체의 경우 비록 처리 5일 이후에 압력포텐셜

이 감소하기는 하였지만 그 이전까지는 야생형에 비하여 

충분한 물을 공급한 식물체와 비슷하게 1 bar이 넘는 팽
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압을 유지하고 있었다. 그 결과, 형질전환 식물체는 수분

스트레스 처리 후에도 상당히 높은 기공전도도를 보이고 

있다(Fig. 2). 야생형에서는 처리 3일째부터 기공전도도

의 감소가 나타나 처리 4일 후에는 초기치의 70%가 넘

게 감소하였다. 그러나 형질전환 식물체에서는 거의 

80%에 이르는 높은 값을 나타내었다. 

식물은 낮동안 기공을 열고 이산화탄소를 받아들여 

광합성을 하며, 이 과정에서 광합성으로 고정시키는 이

산화탄소의 수십배에서 수백배에 이르는 물을 기공을 통

하여 증산에 의하여 잃는다. 따라서 수분공급이 원활하

지 않는 수분스트레스 하에서는 수분손실을 줄이기 위하

여 식물들은 일시적으로 기공을 닫아 기공전도도가 저하

한다(Larcher, 1995). 일반적으로 토양수분이 충분한 경

우, 대부분의 식물들에서 수분스트레스가 발생하는 한 

낮에 일시적으로 기공전도도 저하가 관찰된다. 그러나 

토양수분의 감소에 의한 심한 수분스트레스의 경우, 기

공전도도의 저하가 지속되고 이로 인하여 광합성이 감소

하고, 생장 저하를 초래하며, 심한 수분스트레스가 장기

간 지속되면 식물은 시들거나 사망에까지도 이르게 된다

(Larcher, 1995). 

3.2. 광합성률과 엽록소 함량 

Fig. 3은 수분스트레스 처리에 따른 광합성의 변화를 

나타낸다. 수분스트레스가 진행되면서 야생형과 형질전

환 식물체 모두에서 처리 4일 이후에 광합성률이 저하하

였다. 

그러나 광합성 저하의 정도는 야생형에서 훨씬 크게 

나타나 형질전환 식물체에서는 수분스트레스 처리 4일 

후 약 40%, 6일 후에는 약 60%가 감소한 반면, 야생형

에서는 각각 약 60%, 90% 감소하였다. 광합성 저하는 

다양한 원인에 의하여 나타나지만 수분스트레스에 의한 

기공전도도의 저하가 가장 민감하게 반영된다. 또한, 전

체 광합성에 영향을 미치는 잎의 엽록소 함량 변화를 보

면, 수분스트레스 처리 4일째부터 야생형에서 엽록소 함

량이 감소하였다(Fig. 4). 

심한 수분스트레스는 엽록소를 파괴하고 광합성효소

를 불활성화시켜 광합성을 저하시키는 것이 알려지고 있

다. 따라서 형질전환 식물체에서 수분스트레스 처리 4일 

이후 보여진 광합성률의 저하는 기공전도도에 기인하는 

것인 반면, 야생형에서의 광합성률 감소는 기공전도도 

0

2

4

6

8

10

12

 Day 0 Day 2 Day 4 Day 6

WT

TR

Ph
ot

os
yn

th
et

id
 ra

te
 (

μm
ol

 C
O

2 
m

-2
s-1

)

Days after witholding water 
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column) and transgenic (open column) tobacco 
plants. Vertical bars represent means with SE (n=6). 
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Fig. 4. Changes of Chlorophyll content in wild-type (closed 
column) and transgenic (open column) tobacco 

plants. Vertical bars represent means with SE (n=6).
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감소와 함께 엽록소 붕괴에 기인하는 것으로 판단된다. 

이러한 결과는 막손상을 나타내는 이온유출을 나타내는 

relative electrolyte leakage에서 더욱 분명하게 나타났

다(Fig. 5). 세포의 막손상에 의한 이온의 유출은 각종 스

트레스에 대한 영향을 단적으로 알 수 있는 중요한 지표

가 된다. 이 결과로 볼 때 형질전환 식물체는 야생형 식물

체에 비하여 수분스트레스에 대한 내성이 강한 것으로 

판단된다.
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Fig. 5. Changes of relative electrolyte leakage in wild-type 
(closed column) and transgenic (open column) 
tobacco plants. Vertical bars represent means with 
SE (n=9).

환경스트레스는 식물에 산화적 스트레스를 유발하여 

독성이 강하고 유해한 활성산소종을 발생시킴으로써 식

물의 세포막을 손상시키고, 단백질을 분해시키는 등 여

러 가지 생리적 장해를 야기한다(Moran et al., 1994). 

환경스트레스에 대한 식물종에 따른 감수성의 차이는 이

들 활성산소종을 얼마나 효율적으로 제거하느냐에 달려 

있다. 실제 환경스트레스에 강한 식물종이나 작물의 품

종은 활성산소종을 제거하는 항산화물질을 함유하고 있

거나 항산화효소의 높은 활성을 가지고 있다. 이러한 사

실은 항산화효소 유전자를 도입한 본 연구에서의 형질전

환 담배로부터도 알 수 있다. 

3.3. 항산화효소 활성

Fig. 6은 수분스트레스 하에서 야생형과 형질전환 식

물체의 SOD와 APX 활성을 나타내고 있다. 형질전환 

식물체는 야생형의 식물체에 비하여 수분스트레스가 진

행되어감에 따라 SOD와 APX 활성이 점점 높아지는 것

을 보여주고 있으며, 이것은 항산화효소 유전자를 도입

한 형질전환 식물체에서 도입 유전자가 잘 발현되고 있

다는 것을 시사하고 있다. 반면, 야생형의 식물체에서는 

수분스트레스의 진행에 따라 APX의 활성이 약간 증가

하였으나 형질전환 식물체의 약 35% 정도에 지나지 않

았다. 뿐만 아니라 식물체의 SOD 활성은 거의 변화하지 

않았다. 수분스트레스 하에서의 이러한 항산화효소 활성

의 차이는 수분스트레스 진행과정에서 나타난 야생형과 
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Fig. 6. Changes of APX (A) and SOD (B) activity in 
wild-type (closed column) and transgenic (open 
column) tobacco plants. Vertical bars represent 
means with SE (n=9).



 박용목

항산화유전자를 도입한 형질전환 담배의 생리적 특성의 

차이를 나타내는 것으로 두 품종의 수분스트레스에 대한 

내성의 차이로 해석할 수 있다. 

4. 결론

본 연구에서는 식물생명공학 기술을 이용하여 담배에 

SOD와 APX의 두 가지 항산화효소 유전자를 도입한 형

질전환 식물체와 비형질전환체인 야생형 식물체의 수분

스트레스에 대한 내건성을 주된 생리적 지표로 이용하여 

비교하였다. 그 결과 다음과 같은 결론에 도달하였다.

1) 수분스트레스가 진행되는 동안 형질전환식물체는 

야생형 식물체에 비하여 삼투조절에 의해 수분포텐셜 보

다 더 낮도록 삼투포텐셜을 낮춤으로써 팽압을 유지하여 

상당기간 높은 기공전도도를 나타내었으며, 이것은 다시 

높은 광합성률로 이어졌다.

2) 야생형의 식물체는 수분스트레스가 진행되는 동안 

형질전환 식물체에 비하여 현저하게 광합성이 저하하였

다. 이것은 야생형에서 형질전환 식물체에 비하여 더 일

찍 팽압이 감소하여 기공전도도가 저하하였고, 엽록소 

함량이 감소하였기 때문으로 판단된다.

3) 두 식물체 간의 내건성의 결정적 차이는 항산화효

소 활성의 차이로 인하여 수분스트레스에 의해 발생된 

활성산소 제거 능력에 차이가 나타났기 때문으로 판단

된다. 
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