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Abstract Rapid progress in epigenetic studies has resulted 

in genome wide information of genetic functions, other than 

DNA sequence information. However, insufficient understanding 

and unclear research direction in epigenetics has failed to 

attract many researchers. Here, we review the sexual repro-

duction processes that are particularly related to epigenetics 

in plants. We aim to elucidate the roles of epigenetic in-

formation and molecular mechanisms involved in the 

complex sexual reproduction process of plants, and examine 

their biological significance.
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서 언

식물은 적당한 광과 온도 조건이 되면 꽃을 피우게 되는데 

이는 다음 세대에 종자를 전달하는 가장 기본적인 행위이

다. 식물의 생식과정은 수술과 암술의 상호작용에 의해 종

의 정체성 유지 및 집단의 다양성 유지 면에서 놀라울 정도

로 역동성을 지니고 있다. 식물은 후성유전학 정보를 포함

한 유전정보를 다음세대로 어떻게 제대로 전달하는지, 어

떤 허용범위 내에서 변화되어 전달하는지, 만약 전달되었

다며 어떤 특성과 다양성이 부여되는지, 또는 세대를 거듭

함에 따라 진화에 어떤 영향을 주는지에 대한 정보는 아직 

자세히 밝혀져 있지 않다. 지금까지 많은 연구자들은 후성

유전학에 대해 DNA의 메틸화, 히스톤 수식, 저분자 RNA 등 

DNA의 염기배열 이외의 정보들에 대해서 어느 정도 밝혔

으나(He et al. 2011; Ito et al. 2011), 그 정보가 생식과정 상에

서 어떻게 재설계(reprograming) 되는지에 대해서 새로운 연

구결과들이 계속 보고되고 있는 실정이다. 식물의 생장과

정에서 일어나는 DNA 메틸화 제어에 대한 리뷰 논문은 많

이 보고되어 있으나, 수정 후 생식과정에서 일어나는 후성

유전학에 대한 리뷰논문은 거의 없는 실정이다. 식물에는 

세 가지 범주의 DNA 메틸화 부위가 존재한다. 최근에는 포

유동물에서 ES 세포 등 극히 일부의 세포에서 CpG 배열 이

외의 배열에서의 DNA 메틸화가 발견되고 있지만, 식물에

서는 종종 CpG 배열 외에도 CpHpG 배열 및 CpHpH 배열(H = 

C, T, A) 시토신 염기의 5번째 탄소 위에 메틸기가 부가된 5-

메틸시토신이 된다. 애기장대에서는 CpG 배열은 주로 DNA 

복제에 따라 한쪽 DNA 가닥만 메틸화한 hemimethyl화 부위

에서 유지형 DNA 메틸화 효소 MET1에 의해 메틸화 된다. 

CpHpG 배열은 히스톤 H3의 9번째의 리신 잔기의 메틸화를 

담당하는 히스톤 메틸화 효소 KYP의 기능에 의존하는 식

물에 특이적인 chromomethyl화 효소 CMT3 의해 메틸화 된

다. CpHpH 배열은 RdDM (RNA-directed DNA methylation, 

RNA 지향형 DNA 메틸화)의 기구에 의해 저분자 RNA를 통

해 de novo형 메틸화 효소 DRM에 의해 메틸화 된다고 보고

하였다(Saze et al. 2012; Nathan and Robert 2014). 식물의 생식

과정에서 후성유전학 정보 특히 DNA의 메틸화가 어떻게 

제어되는지를 이해하려면 속씨 식물의 중복수정의 구조를 
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Fig. 1 Process of male gametophyte formation: Expression of a DNA demethylation related gene in the central cell; DNA 

demethylation occurs by targeting genes related to imprinting, resulting in the production of a 24-base low-molecular weight RNA

이해하는 것이 필수적이다. 본 리뷰에서는 식물의 생식과

정에서 일어나는 암수 배우체, 수정 후 배 발생 및 배유 발생

에 있어서 후성유전학 정보의 제어 및 재설계에 대해 이해

하고자 현재까지 밝혀진 내용을 중심으로 자세히 설명하고

자 한다.  

자성 배우체의 모친 유래 후성유전학적 제어

자성 배우체는 암술의 깊은 곳에 존재하는 배주조직에서 

대포자 모세포의 감수분열 과정을 거쳐 얻어진 4개의 반수

체 중에 3개는 퇴화되고 남아있는 한 개의 대포자가 3회 핵

분열을 통해 성숙하게 된다. 대부분의 나자식물은 난세포, 

중앙세포, 2개 조세포, 3개 반족세포 등 8핵 7세포로 구성되

며, 배낭(embryo sac)이라고 불리고 있다(Fig. 1). 이들 중 화

분에 의해 운반되어온 2개의 정세포와 수정에 참여하는 난

세포는 중앙 세포이며, 각각 배와 배유를 형성한다. 이들 세

포가운데 중앙세포에서 현저하게 DNA 메틸화에 의한 후

성유전학적 정보 변화가 있다고 보고되고 있다(Hsieh et al. 

2009; Ibarra et al. 2012). 중앙세포에서 후성유전학적 제어연

구의 발단이 된 것은 imprinting 유전자로서 MEDEA (MEA) 

유전자가 발견되면서부터 시작되었다(Kinoshita et al. 1999; 

Grossniklaus et al. 1998; Scott and Brian 2014). Imprinting 유전

자는 그 대립유전자가 부친으로부터 유래했는지, 모친으

로부터 유래되었는지에 따라 유전자 발현의 on/off가 결정

된다. 이와 같은 현상은 주로 포유류와 피자식물에서 발견

되었고, 이를 게놈 imprinting이라고 부르고 있다(Kinoshita et 

al. 2008). Imprinting 관련 MEA 유전자 및 HD-ZIP형 전사인

자 관련 FWA 유전자 등은 DEMETER (DME) 유전자에 코딩

된 DNA 탈메틸화 효소에 의해 수정전에 자성 배우체 중앙

세포에서 DNA 탈메틸화되어 유전자 발현이 유도된다고 

하였다(Kinoshita et al. 2004; Gehring et al. 2006; Scott and Brian 

2014)(Fig. 2).  MEA 유전자에 관해서는 DNA 탈메틸화 이외

에도 chromatin loop 구조를 통해 후성유전학적으로 제어된

다는 모델이 보고되었다(Wohrmann et al. 2012). 또한 마우스

와 마찬가지로 차세대시퀀서를 이용한 SNP (single nucleotide 

polymorphism, 단일염기다형성) 분석에서 부친 유래 대립유

전자 또는 모친 유래 대립유전자 특이적으로 발현하는 

imprinting관련 후보유전자들이 많이 알려졌다(Ikeda et al. 

2012; Bjorn and Anne 2014). 대부분의 imprinting 유전자는 애

기장대를 이용한 돌연변이체 연구에 의해 발견되어 왔다. 

애기장대는 polycomb 복합체의 구성단백질을 관여하는 

MEA 유전자와 FIS2 (fertilization independent seed) 유전자에

서 게놈 imprinting이 발견되었다. 유전자들간 상동성 분석

에 의해 유전자는 비교할 수 있지만, 식물에서 polycomb 복

합체 구성 단백질을 관여하는 유전자 중 하나가 게놈 imprinting

을 받고 있었기 때문에, 포유동물 및 피자식물에서 imprinting 

유전자는 선택적 압력을 받으면서 진화되었다(Haig and 

Westoby 1991; Moore and Haig 1991; Wu et al. 2013). 그러나 차

세대 시퀀서를 이용한 분석 결과는 벼, 애기장대, 옥수수 속

에서 놀라운 다양성이 있다고 보고되었다(Ikeda et al. 2012). 

Imprinting 유전자가 어떻게 생겨났는지 여부는 향후 검증

할 필요가 있지만, 어쨌든 식물의 생식과정에서의 후성유

전학적 제어는 이러한 imprinting 유전자 해석을 모델로 이

해하는 것이 바람직하다고 생각한다. 

능동적 DNA 탈메틸화 기구

복제과정에서 DNA의 두 가닥이 풀리면, 어미 가닥 각각은 
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Fig. 2 Regulatory mechanism of genomic imprinting with FWA gene in Arabidopsis thaliana. Imprinting gene in the central cell 

of the female gametophyte encoding the FWA gene, occurs due to DNA demethylation in the repetitive sequence of the 5’ region 

(Ikeda et al. 2011)

상보적인 딸 가닥의 형성을 위한 주형(template)으로 작용하

는데, 5-mC는 딸 DNA 가닥에 포함되지 않기 때문에 DNA 메

틸화 유지 기구가 없는 경우에는 DNA 복제에 따라 DNA 메

틸화는 감소된다. 이를 수동적 DNA 탈메틸화(passive DNA 

demethylation)라고 부른다. 한편, DNA 복제에 의존하지 않

는 메틸기를 적극적으로 제거하는 기구도 존재한다. 이를 

능동적 DNA 탈메틸화(active DNA demethylation)라고 부른

다. 애기장대에서 DME 유전자의 돌연변이체 분리와 능동

적 DNA 탈메틸화 효소로서 DME의 연구는 식물의 생식과

정에서 후성유전학적 재편집을 이해하는데 하나의 돌파구

가 되었다고 보고되었다(Choi et al. 2002; Lee et al. 2015). 

DME 유전자는 비교적 큰 단백질을 코드하지만, C-말단 측

에 염기 제거복구에 관련된 DNA glycosylase와 비슷한 domain 

구조를 가지고 있다(Mok et al. 2010). 애기장대에서 이와 상

동성이 높은 DME 유전자, DML2 유전자, DML3 유전자, 

ROS1 유전자 등 4개를 분리하였다고 하였다(Zhu et al. 

2009). 이들 중에서 DME 유전자는 중앙세포에서 중심적인 

역할을 하고 있는 것으로 알려져 있다(Ikeda et al. 2012). 벼에

서 OsROS1a 및 NtROS2a 유전자를 이용하여 RNAi에 의해 

유전자 발현을 억제할 경우, 생식과정에서 변화가 초래된

다고 알려졌다(Ono et al. 2012; Choi et al. 2016). DME 유전자

와 유사한 단백질 도메인 구조를 가진 DNA glycosylase은 다

양한 생물종에서 염기 제거복구능력이 있다고 알려져 있

다. 염기 제거복구 메커니즘은 먼저 G/T 등 불일치 염기의 

인식과 결실이 일어나고, 뉴클레오티드 골격의 절단, 복구 

DNA의 합성과 DNA ligase에 의한 Cap 수복이 일어나, DNA 

수복이 완료된다. 애기장대 ROS1와 DME 단백질은 구아닌

과 5-메틸 시토신과 쌍을 이루어도 미스매치 쌍처럼 인식하

여 5-메틸시토신 염기의 결손과 뉴클레오티드 골격이 절단

하는 DNA 탈메틸화 효소로 알려져 있다(Ikeda et al. 2012; 

Lee et al. 2015). 또한 DNA ligase 및 DNA phosphatase 등 염기 

제거복구 메커니즘을 위협하는 효소가 이 후 단계에서 

DNA 탈메틸화에 필요하다는 것을 보여주고 있다(Martinez- 

Macias et al. 2012). 식물의 DNA 탈메틸화는 염기 제거복구 

기구의 분자 메커니즘과 유사한 경로에 의해 이루어져 있

다(Fig. 3). DNA 탈메틸화 과정은 이와 같은 염기 제거복구 

기구에 의해 5-메틸시토신의 제거 이외에도 DNA 탈메틸화 

배열의 인식과 결정, 크로마틴 구조와 크로마틴 기능 변화 

및 히스톤 수식의 변화 등을 동반 할 것으로 알려져 있다

(Ikeda et al. 2009, 2011; Qian et al. 2012). Kinoshida et al. (2004)

는 imprinting 관련 FWA 유전자의 발현을 시각화 할 수 있는 

FWA-GFP를 이용하여 게놈 imprinting에 이상이 있는 돌연

변이체의 선발에 성공하였다. FWA 유전자는 5' 측 영역에 

SINE retrotransposon 삽입에 따른 반복 배열이 존재하는데, 

이들 배열이 imprinting의 cis 제어영역이라고 하였다(Kinoshida 

et al. 2004). 반복배열은 일반적으로 DNA 메틸화가 많이 일

어나고, 유전자 발현은 억제되지만, 중앙세포에서 DME에 

의해 DNA 탈메틸화되면 유전자 발현은 증가된다고 보고

하였다(Kinoshita et al. 2004). Ikeda et al. (2011)은 돌연변이체

를 선발하기 위해 사용된 구조에는 FWA 유전자 게놈 imprinting 

제어에 필요한 cis 영역이 포함되어 있으며, 이들 구조를 이용

하여 HMG 도메인을 가진 SSRP1 (structure specific recognition 
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Fig. 3 Mechanism of DNA demethylation in plants (Ikeda et al. 

2012; Martinez-Macias et al. 2012)

protein 1) 유전자를 분리하는데 성공하였다. SSRP1 유전자

는 FACT (facilitate to chromatin transcription/transaction) 히스

톤 Chaperone 복합체의 구성 단백질을 코드하고 있으며

(Formosa, 2012), 효모에서 인간에 이르기까지 널리 분포하

고 있다. SSRP1는 SPT16과 이종이합체를 형성하여 전사의 

시작, 전사 신장, DNA 복제 및 DNA 수선 등 염색질의 기능 

변환이 필요한 히스톤 chaperone인 것으로 알려져 있다

(Formosa 2012). ssrp1 유전자의 돌연변이체는 FWA GFP 유

전자를 활성화 할 수 없으며, 더불어 수정하지 않음에도 불

구하고 Forward 신장과 중앙세포의 핵분열을 보였다. 이러

한 표현형은 자발적인 배아발생(autonomous endosperm devel-

opment)이라고 불리며, 다른 imprinting 관련 MEA 유전자의 

돌연변이체에서도 같은 결과가 보여졌다. 다양한 imprinting 

유전자들의 발현 양상을 조사한 결과 ssrp1 유전자의 돌연

변이체는 많은 imprinting 유전자의 발현에 영향을 주는 것

으로 나타났다. 또한, FWA 유전자의 DNA 메틸화 영역, 즉 

게놈 imprinting 제어 영역의 DNA 탈메틸화에 영향을 미치

는 것으로 나타났다(Ikeda et al. 2012). DNA 탈메틸화 연구에

서 가장 어려운 점은 언제 어디서 어떤 유전자가 어떻게 

DNA에 탈메틸화 되는가에 대한 생화학적 해석이 불가능

하다는 것이다. 동물 및 식물을 통해 genome wide DNA 탈메

틸화가 일어나는 세포나 조직은 극히 제한되어 있다. 예를 

들어, 포유동물에서 생식계열이나 수정 후 초기 배아 등 한

정된 세포에서 능동적인 DNA 탈메틸화가 일어난다. 이것

은 식물에서도 마찬가지이며, 중앙세포는 배주조직 속에

서 단 1 개의 세포에 불과하다. 따라서 생화학적인 분석을 

통해 이 질문에 대답하기 위해서는 epigenome 해석의 분석 

감도가 획기적으로 향상되거나, 효율적인 세포분리방법의 

개선이 필요하다. 한편, 영양 조직에서 DNA 탈메틸화에 관

련된 ROS1에 대해서도 언제 어디서 어떤 유전자의 DNA 탈

메틸화하고 있는가 라는 질문에 대답하기 어렵다는 것이

다. 이것은 언제 어디서 어떤 유전자가라는 질문에 대답 즉, 

수정 전에 중앙세포에서 FWA 유전자가 DNA 탈메틸화되

는 것을 밝히는 것으로, FWA-GFP 유전자를 이용하여 유전

학적 해석을 행하는 것이 효과적임을 의미하고 있다. 그래

서 몇몇 연구자들은 유지형 DNA 메틸화 효소 MET1 돌연변

이체 met1와 DNA 탈메틸화 효소 DME의 돌연변이체 dme와 

이중헤테로 접합체를 육성하고, FWA-GFP 유전자를 이용

하여 GUS 활성 정도를 분석하였다. 그 결과 중앙세포에서 

dme 돌연변이체는 FWA-GFP 유전자가 활성화되지 않았으

며, met1 돌연변이체는 활성이 완전하게 억제되는 것을 확

인하였다. 따라서 dme 돌연변이에 의해 DNA 탈메틸화를 

할 수 없게 된 세포에서도 미리 met1 돌연변이에 의해 DNA 

메틸화의 수준을 저하시켜주면 유전자가 발현된다는 사실

을 보여줬다(Ikeda et al. 2012). 한편, Ikeda et al. (2011)은 

FACT 히스톤 chaperone 구성 단백질을 코드하는 SSRP1 유

전자의 경우에는 met1 돌연변이체와 ssrp1 돌연변이체와 이

중헤테로 접합체에서는 중앙세포의 met1 변이에 의한 ssrp1 

돌연변이 억제 효과는 미미하였으며, met1 돌연변이체와 

dme 돌연변이체와 이중헤테로 접합체의 결과와는 다른 양

상을 보였다. 이 때문에 DNA 메틸화 이외에도 크로마틴 기

능이 FWA 유전자의 전사를 저해하고 있다고 생각되며, 

SSRP1 유전자의 기능과 잘 일치한다고 하였다(Formosa 

2012). 또한, 중앙세포에서 핵이 분열을 시작하면 그에 따라 

FWA-GFP 유전자의 발현은 점차 강해졌다. 이런 결과도 

DNA 메틸화가 잃어버린 상태에서 분열을 반복하면 발현

하지 않았던 크로마틴 정보도 활성을 갖는 크로마틴 정보

로 치환해가는 것과 일치했다고 보고하였다(Ikeda et al. 

2011)(Fig. 4).

DEM 돌연변이체를 이용한 genome wide DNA 메틸화 해석 

지금까지는 옥수수 배유를 재료로 DNA 메틸화 감수성 효소

를 이용하여 다른 조직과 DNA 메틸화를 비교 분석한 결과 

배유에서는 모친에서 유래한 게놈 DNA 메틸화는 저하하는 

것이 알려졌다(Lauria et al. 2004). 중앙세포에서 중추적인 기

능을 가진 DNA 탈메틸화 효소인 DME에 돌연변이 애기장

대 식물체의 배유를 분획하여 genome wide DNA 메틸화 분석

을 수행하였다. Shotgun bisulphite sequencing 해석에서 야생

형 애기장대의 배유 분획에서는 모든 카테고리의 DNA 메틸
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Fig. 4 Model of DNA demethylation and induction of gene 

expression by SSRP1 and DEMTER. For DNA demethylation, 

DNA excision repair mechanism are required, including DEMETER 

and SSRP1, which is a constituent protein of FACT histone 

chaperone complex (Ikeda et al. 2011; Ikeda et al. 2012)

화 수준이 배 분획보다 낮은 것으로 나타났다(Hsieh et al. 

2009). 주목할 점은 배 분획의 CpHpH 배열의 메틸화 수준은 

지상부의 영양 조직보다 높았다. 그들 중 많은 transposon 배

열을 가진 중앙세포와 배유의 DNA 탈메틸화의 결과는 

transposon이 전사되어 24 염기쌍의 저분자 RNA가 축적하고, 

그것이 난세포 또는 배로 이행하여 transposon의 발현제어를 

높인다는 가설을 세워 발표하였다(Feng et al. 2010; Hsieh et al. 

2009). DME에 대한 게놈 영역을 자세히 분석한 결과 DME는 

AT가 많은 500 bp 이하의 작은 transposon이 존재하며, 이종 

크로마틴 영역에는 없으며, 뉴클레오소옴의 작은 유크로마

틴 영역에 많이 존재하고 있다고 밝혀졌다(Ibarra et al. 2012). 

DNA 탈메틸화 효소 돌연변이체의 영양조직에서 기능하는 

ROS1 유전자, DML2 유전자, DML3 유전자의 삼중 돌연변이

체를 육성한 후, 이들 식물체를 이용하여 genome wide DNA 

메틸화 분석을 수행하였다(Hsieh et al. 2009; Ibarra et al. 2012; 

Penterman et al. 2007). 그 결과 ROS1 유전자의 돌연변이체 분

석에서 DNA 탈메틸화 효소는 영양조직에 과도하게 발현하

여 유해한 5-메틸시토신을 제거하고, 유전자 발현을 일정하

게 유지하는 기능이 있었다고 하였다(Zhu et al. 2009). 따라서 

이들 결과로부터 식물은 DNA 메틸화의 정보를 다이나믹하

게 제어하고 있다는 것을 알 수 있다.

웅성 배우체의 후성유전학적 제어

식물의 후성유전학적 변이는 후대에 안정적으로 전달되는 

경우가 많다고 보고되었다(Kakutani 2002). DNA 메틸화 정

보가 변화된 후성유전학적 돌연변이체는 생식과정에서 재

설계 된다고 가정하면, 잃어버린 DNA 메틸화 정보는 원상

태로 되돌아오기 위해 후대에 전달되지 않을 것으로 예상

된다. 따라서 식물의 생식과정에서 DNA 메틸화 정보의 재

설계는 포유동물과 차이를 보일 것으로 예상한다. 식물에

서 수정에 참여한 정핵을 형성하는 생식계열이나 난세포의 

생식계열은 미량조직 또는 세포이기 때문에 이에 대한 분

석이 어려워 명확한 재설계에 대한 정보가 부족하다. 이전

의 연구에서는 담배 화분을 5-메틸시토신 항체를 이용하여 

DNA 메칠화 과정을 살펴보았는데(Oakeley et al. 1997), 정핵 

전구세포인 웅원세포에서 DNA 메틸화가 현저하게 저하된 

상을 얻을 수 있으며, 재설계 가능성을 시사하고 있었지만, 

항체를 사용하였기 때문에 정확한 정량에 대한 신뢰성을 

얻지 못했다. 애기장대에서 genome wide DNA 저메틸화 유

도 및 크로마틴 리모델링 단백질 DDM1 (decreased in DNA 

methylation)의 RNAi 돌연변이체를 이용하여 한 번 잃어버

린 DNA 메틸화 정보를 복귀하는 영역과 그렇지 않은 영역

이 존재하는 한다고 보고하였다(Teixeira et al. 2009). 야생형

과 DNA 메틸화가 저하된 ddm1 돌연변이체와 교배하면 

ddm1 변이에서 유래한 게놈 영역에 다시 DNA 메틸화가 나

타나게 되었다. 또한 이것은 RdDM 경로의 돌연변이체에서

는 관찰되지 않기 때문에 저분자 RNA를 통한 기구임을 보

여 주었다고 보고하였다(Teixeira et al. 2009). 언제 어디서라

는 질문의 답은 아직 해결하지 못했지만, 저분자 RNA를 통

한 DNA 메틸화의 보상 작용이 있는 것으로 밝혀졌다. 또한 

웅성 배우체(화분)에서 영양세포핵과 정핵세포핵은 원래 

핵의 크기가 다르기 때문에 농축도의 차이가 있을 수 있다. 

애기장대는 영양세포핵에서 DDM1는 축적하지 않는 것, 중

심체에 특이적인 히스톤 H3 변종은 존재하지 않는 것, 화분

과 정세포핵에 21 염기쌍의 저분자 RNA가 축적하는 것 등

이 계속해서 보고 되었다(Slotkin et al. 2009; Schoft et al. 

2009). 이런 결과로부터 영양세포는 genome wide DNA의 저

메틸화가 일어나고 동시에 21 염기쌍의 저분자 RNA에 의

해 정세포에서 transposon의 발현이 억제된다는 사실을 보

고하였다(Slotkin et al. 2009). Calarco et al. (2012)은 화분의 영

양세포핵과 정세포핵, 또는 양자의 전구 세포인 소포자 세

포핵을 분리하여 회수하고 genome wide DNA 메틸화 분석 

및 저분자 RNA를 해석하였다. DNA 메틸화 해석에서는 

Shotgun bisulphite sequencing에 의해 데이터화하여 DNA 메

틸화의 정도를 통계적으로 유의한 차이가 있는 영역 (DMR: 

differentially methylated region)을 결정하였다고 보고하였다

(Calarco et al. 2012). 따라서, CpG 배열에서는 실험에 사용한 

세포의 게놈내에서 DMR은 명확하게 구별할 수 있었으나, 

포유동물의 결과와는 상이하게 나타났다고 하였다. 그러

나 CpHpG 배열에서는 DMR이 관찰되지 않았으며, CpHpH 

배열에서는 소포자의 세포 단계에서 이미 DNA 메틸화의 

정보가 유실되어 있는 것을 보고하였다(Calarco et al. 2012). 
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Fig. 5 Process of male gametophyte formation and CpHpH 

methylation

이것은 de novo형 DNA 메틸화 효소 DRM2은 작은 포자 세포

에서 축적되지 않는다고 할 수 있다. 한편, 영양세포는 다른 

세포에 비해 CpHpH 배열의 메틸화가 높아져, 이 DRM2 패

턴과 일치하고 있었기 때문에 새로운 DNA 메틸화가 일어

나는 것으로 예상된다. 즉, 웅성 배우체(화분)는 세포의 유

형별 또한 DNA 메틸화의 카테고리마다 다른 제어가 일어

나고 있는 것을 알 수 있다.

웅성 배우체의 imprinting 유전자 제어

웅성 배우체의 형성 과정에서 imprinting 유전자는 어떻게 

제어될까에 대한 의문을 가진다. 영양세포의 CpG 서열은 

DNA 탈메틸화 되는 정도는 한정되지만, 정세포와는 명확

한 차이가 있다. 또한, 이러한 많은 DNA 탈메틸화 효소의 표

적 배열과 오버랩하고 있는 것으로 밝혀졌다(Calarco et al. 

2012). 지금까지 DNA 탈메틸화 효소는 화분에서 어떤 기능

을 하는지에 대해 명확하게 보고되지 않았지만, dme 돌연

변이체에서 화분 발아율이 저하된다고 알려져 있다(Schoft 

et al. 2011). 이들 표현형과의 인과관계는 밝혀지지 않았지

만, 영양세포와 정세포에서 DNA 메틸화를 비교하면 imprinting 

관련 FWA 유전자의 cis 제어 영역 또는 같은 imprinting 관련 

MEA 유전자의 5' 영역과 3' 영역의 CpG 배열의 메틸화가 영

양세포에서 감소하고 있는 것으로 보고하였다(Schoft et al. 

2011). 모친 유래 대립유전자 특이적으로 발현하는 FWA 유

전자와 MEA 유전자 활성화는 자성 배우체의 중앙세포에 

발현하는 DNA 탈메틸화 효소를 코딩하는 DME 유전자에 

의존하고 있다. 저분자 RNA의 축적을 분석한 자료에 따르

면 정세포에서 모친 유래 대립유전자 특이적으로 발현하는 

imprinting 관련 DMR 유전자 이외에도 부친 유래 대립유전

자 특이적으로 발현하는 imprinting 관련 DMR 유전자와 일

치하며, 24 염기의 저분자 RNA를 축적하고 있다고 알려졌

다(Calarco et al. 2012). 또한, 정세포에서 CpG 배열 또는 

CpHpH 배열에 대한 DMR과 일치하는 저분자 RNA는 종자

와 비교해 보면 21 염기의 저분자 RNA가 더 많이 발견되고 

있다. 이런 21 염기 또는 24 염기의 저분자 RNA는 영양세포

핵에서 발현하여, 정세포핵으로 이행하여 각각 transposon 

및 imprinting 유전자를 제어하는 것으로 생각된다. 즉, 자성 

배우체와 마찬가지로 유전정보를 전달하는 정세포에서 

epigenome 정보를 더 견고하게 보강하고 있다고 생각된다. 

포유동물에서 imprinting 유전자 재설계는 생식세포에서 일

어난다. 생식세포에서는 이전 세대의 DNA 메틸화의 정보

를 일단 삭제하고, 자웅생식세포에 따라 de novo형 메틸화 

효소에 의해 DNA 메틸화가 기록됨으로써 재설계가 완료

된다. 이미 쓰여진 imprinting 유전자의 DNA 메틸화 정보는 

수정란의 genome wide DNA 탈메틸화에서 보호되어, 체세

포로 계승됨으로써 편친성 발현이 유지된다고 하였다

(Feng et al. 2010). 한편, 애기장대의 모친 유래 대립유전자에 

특이적인 FWA 유전자와 MEA 유전자에 대하여 부친 유래 

대립유전자의 불활성화는 de novo 메틸화 효소를 코딩하는 

DRM1 유전자 및 DRM2 유전자에 의존하지 않는 것으로 나

타난다고 하였다(Kinoshida et al. 2004; Cao et al. 2002). 동물 

및 식물의 genome imprinting에는 DNA 메틸화가 후성유전

학 정보로서 공통으로 이용되고 있지만, 그 제어기구는 다

른 것으로 생각되어진다. 애기장대의 imprinting 유전자의 

DNA 메틸화 제어는 앞서 언급한 바와 같이, 불활성화되는 

유전자를 모친 측의 중앙세포에서 DNA 탈메틸화에 의해 

일어난다. FWA 유전자는 웅성 배우체에서 CpG 배열의 메

틸화 유지가 유전자 발현 억제에 중요하다는 것을 보여주

기 위해 정세포의 CpHpH 배열의 genome wide DNA 메틸화

의 손실에 영향을 주지 않는다고 하였다(Chen et al. 2010). 한

편, 최근의 게놈 분석을 통해 확인된 imprinting 유전자인 

SDC (Suppressor of drm1, drm2, cmt3) 유전자 프로모터 서열

에 존재하는 반복 서열의 시토신이 RdDM 경로에 의존하여 

DNA 메틸화되고 있는 것으로 알려져 있다(Calarco et al. 

2012). 아마도 이 배열이 SDC 유전자의 genome imprinting의 

cis 제어 영역이라고 생각된다. 놀랍게도, SDC 유전자의 cis 

제어 영역의 DNA 메틸화는 정세포의 CpHpH 배열의 genome 

wide DNA 메틸화 손실로부터 보호하고 있다고 생각한다. 

포유동물에서 genome wide DNA 탈메틸화에서 필요한 메틸

화 정보를 보호하는 기구가 알려져 있으며, 이와 관련된 기

구가 식물에서도 발견될 가능성이 있다.

수정 후 후성유전학적 제어

수정 후 배 발생 단계에 따라 다양한 유전자의 DNA 메틸화

에 대해 분석한 데이터에서 배 발생 단계별로 CpHpH 배열

의 메틸화 level이 상승하는 것이 관찰되었다고 하였다(Jullien 

et al. 2012)(Fig. 5). 생식과정에서 후성유전학적 제어가 수정

후 유전자발현에 크게 영향을 준다는 실험으로 초파리 잡

종치사 현상(hybrid dysgenesis)을 들 수 있다. 또한, 이 현상은 
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종종 식물의 생식과정에서 저분자 RNA 제어와 비교하여 

논의되고 있다(Bourchis and Voinnet, 2010). 애기장대의 배발

생 과정에서 CpHpH 배열의 메틸화는 RdDM을 통해 저분자 

RNA에 의해 제어된다고 하였다(Jullien et al. 2012). 또한, 배

유 발생 원인으로 배수체간 교잡에도 저분자 RNA가 관여

하고 있으며, 종자 크기 제어에도 관여하는 것으로 알려져 

있다(Chen et al. 2010). 종자의 등숙과정에서 모친 유래 저분

자 RNA가 많이 축적하고 있는 것(Mosher et al. 2009)에 대해 

매우 흥미를 갖게 한다.

결 론

차세대 시컨서를 이용한 DNA 메칠화 분석 등을 통해 식물

의 웅성배우체의 영양세포와 정세포에서 3가지 범주의 DNA 

메칠화 제어가 밝혀졌다. 정세포에서 CpHpH 배열의 메틸

화 손실과 수정 후 재설계 기능, 생식에 부수적인 기능을 가

진 영양세포에서 CpG 배열의 DNA 탈메틸화 기구, 그리고 

정세포와 저분자 RNA의 상호작용 등에 대해서도 게놈 안

정성, 이러한 과정의 생물학적 의의에 대해 더 많은 연구가 

이루어질 것으로 예상된다. 본 리뷰에서는 식물의 생식 과

정상에서 후성유전학적 제어기구는 애기장대 같은 균일한 

게놈 정보 및 후성유전학 정보를 가진 모델 생물을 중심으

로 연구가 진행된 결과를 토대로 설명하였다. 한편, 향후 우

리 인간을 포함한 유전 정보가 균일하지 않은 생물을 대상

으로 집단 및 개체의 후성유전학 정보에 다양성을 내포하

면서 후성유전학 정보는 어떻게 견고성을 유지하고 있는

지, 다양성이 없어지면 유성생식 과정에 어떤 파탄을 초래

되는지, 그들이 오랜 세월 동안 진화과정에서 어떻게 영향

을 주는지, 연구해 나아갈 것으로 생각된다. 특히 식물 종간 

또는 배수체간에서 잡종형성이 비교적 용이하고 잡종강세 

기구 등 그 과정에서 후성유전학적 제어기구의 해명이 금

후 과제라고 생각된다.
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