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서   론

철(iron)은 산소 수송(oxygen transport), 전자 수송(electron 
transport), DNA 합성(deoxyribo nucleic ancid synthesis)과 같
은 기본적인 생명 활동은 물론 세포의 다양한 생리작용 및 대사
경로에 필수적인 미량 금속(essential trace element)이지만, 필
요 이상으로 체내 과량 존재할 경우 유리기(free radicals) 생성
에 의한 세포 독성 및 산화성 손상(oxidative damage)을 유발하
거나 체내 감염 미생물의 증식을 촉진한다(Kawabata, 2019). 
때문에 대부분 고등 생명체는 안전한 철의 수송, 이용 및 항상
성 유지를 위한 조절 기작이 필요한데, 이와 관련하여 가장 중

추적인 역할을 담당하는 단백질이 트랜스페린(transferrin, se-
rotransferrin)이다(Chen et al., 2014; Asmamaw, 2016). 트랜
스페린은 2개의 구형 도메인(globular domains)으로 구성된 약 
80 kDa의 분자량을 나타내는 당단백질(glycoprotein)로서 철 
결합 단백질 상과(iron-binding protein superfamily)에 속하며, 
그 기본 구조와 기능이 대부분의 척추동물에서 보전되어 있다
고 알려져 있다(Kawabata, 2019). 혈청 트랜스페린은 체내 철 
수송·저장으로 대변되는 기본 기능이외에 염증반응, 호흡, 세
포 분열·분화, 생식 및 면역 반응 등을 포함한 다양한 생리 기
능에 관여한다고 보고된 바 있다(Asmamaw, 2016; Kamińska-
Gibas et al., 2020). 특히, 어류에서 트랜스페린이 선천성 면역 
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반응(innate immune response)과 밀접히 연관되어 있음을 가설
하는 다양한 실험적 증거들이 제시된 바 있는데, 세균 감염 초기
에 작용하는 ‘초기 신속대응 단백질(acute phase protein, APP)’
로서 철과 신속한 결합을 통해서 세균의 증식에 필요한 혈청 내 
철 가용성을 제한하는(iron sequestration) 방식이 대표적인 기
작으로 알려져 있다(Asmamaw, 2016). 그 외에도 트랜스페린 
절단산물(cleaved products)을 통한 대식세포(macrophage)의 
활성화 촉진, 및 트랜스페린 자체의 세균 증식 저해 (bacterio-
static or bactericidal)에 관한 연구 결과들이 보고된 바 있으며
(Stafford et al., 2001; Stafford and Belosevic, 2003; Yin et al., 
2019), 아울러 일부 어종에서 트렌스페린 유전자의 종내 다형
성(polymorphism)에 따라 감염체에 대한 감수성 및 내성에 큰 
차이가 있음이 보고(Kaminska-Gibas et al., 2020; Jurecka et 
al., 2021)되는 등 어류의 선천성 방어 체계에 있어 트랜스페린 
역활에 관한 관심은 지속적으로 증가하고 있다. 
트렌스페린의 생체 방어 기능에 대한 관심을 반영하듯 여러 
양식 어종으로부터 트랜스페린 유전자의 발굴 및 다양한 발현 
분석이 수행된 바 있는데, 유전자 및 단백질의 높은 구조적 상동
성에도 불구하고 일부 발현 특징(또는 세부 기능)은 종 특이적
인 여러 차이가 보고된 바 있다. 그 대표적인 예로서 트랜스페
린은 어종에 따라 미생물 감염시 양성(positive) APP로 작용하
거나(즉, 감염시 발현이 증가) 반대로 감염에 의해 발현이 감소
하는 음성(negative) APP로 작용함이 알려져 있다(Asmamaw, 
2016; Charlie-Silva et al., 2019). 또한, 대부분 사례에서 트랜
스페린의 주 발현 장소는 간(liver)으로 알려져 있으나 일부 어
종에서는 다른 조직에서 간보다 높은 발현을 보이며, 간 이외 조
직(특히, blood barrier가 있는 조직에서의 발현 등)에서의 발현 
패턴은 어종에 따라 서로 발현 분포 및 발현 수준 모두 큰 차이
를 보인다(Neves et al., 2009; Cao, 2022; Luo et al., 2022). 뿐
만 아니라, 종래의 트랜스페린 발현 기능에 관한 대부분의 연
구 결과는 주로 종묘 단계 이후 육성어(또는 준성어) 어류 시료
를 대상으로한 실험을 통해 얻어진 자료들로서, 상대적으로 면
역체계가 온전히 갖추어지지 않은 배(embryo) 발생 및 초기 발
달 단계(자·치어)에서의 트랜스페린의 발현 기능에 관한 정보
는 소수의 단편적 결과를 제외하면 매우 미흡한 실정이다(Ding 
et al., 2015; Cordero et al., 2016). 
시베리아 철갑상어(Siberian sturgeon Acipenser baerii)는 조
기어강(Actinopterygii) 내 철갑상어목(Acipenseriformes)에 
속하며 약 2억 5천만년전 출현 당시의 원형태를 상당 보전하
고 있는 현존하는 원시어류(extant primitive fish)에 해당한다
(Kim et al., 2019a). 이들의 계통학적 위치가 연골어류와 경골
어류의 특징을 모두 보유하고 있는 연질어아강(Chondrostei)에 
속한다는 측면에서 어류 유전자의 진화 연구를 위한 실험 생
물로서 크게 각광받고 있을뿐만 아니라, 양식 산업 측면에서도 
캐비아(caviar) 생산을 위한 원 자재로서 중요시 되고 있다. 우
리나라 역시 1990년대 철갑상어의 시범 도입 후 캐비아, 어육, 

어육 추출물 생산을 목적으로 양식이 이루어지고 있다(Park et 
al., 2013a). 철갑상어는 전세계적으로 양식 초창기 세균성 질병 
감염 사례가 거의 알려져 있지 않았으나 인공종묘생산과 고밀
도 양식 추진 등 양식 규모의 확대가 본격화되면서 감염성 질병
에 의한 문제점들이 함께 증가하고 있는 추세이다(Kayiş et al., 
2017; Kim et al., 2019b). 
철갑상어목에 속하는 어류들은 비교적 긴 배 발생(embryo 

development)과 난황자어기(prolarval period)를 거쳐 자어 
단계(larval stage)에 도달하는데, 발생 과정 중 일반적으로 단
황 부분할(meroblastic cleavages)을 보이는 대부분의 진골어
류(teleosts)와 달리 비균일(비대칭) 전할(uneven holoblastic 
cleavages)을 나타내며(Park et al., 2013a), 부화 후 시베리아 
철갑상어 난황자어는 다양한 내·외부 기관발달을 포함한 형태
적 변태와 많은 행동학적 변화(주광성, 주류성, 유영특성, 군집
성 등의 변화)를 거쳐 성체의 기본 형태를 닮은 자·치어로 발달
한다(Park et al., 2013b). 하지만 철갑상어는 완전한 자어기 도
달 후에도 비장(spleen), 흉선(thymus), 뇌막 골수양조직(men-
ingeal myeloid tissue), 림프구(lymphocyte) 등 여러 면역 기관·
세포가 아직 발달하지 않은채로 치어기로 진입하는 등 전반적
인 면역기능의 탑재가 여타 경골어류에 비해 늦게 완성된다고 
알려져 있으며, 때문에 철갑상어의 양식 생산 과정 중 해당 초기 
생활사가 병원체 감염에 가장 취약한 구간으로 여겨지고 있다
(Gradil et al., 2014; Chesneau, 2018).  
이에 본 연구는 시베리아 철갑상어 초기 발달 단계의 생체 방
어 및 면역 기작 연구의 일환으로 트랜스페린의 발현 특징과 면
역반응 여부에 관한 조사를 수행하고자 하였다. 이를 위해 트랜
스페린 cDNA (complementary DNA)의 발굴과 이의 배 발생 
및 난황자어기에서의 발현 패턴 그리고 난황자어를 대상으로
한 면역자극(세균의 미세현미주입을 통한 인위적 감염)시 트랜
스페린 mRNA (messenger ribonucleic acid)의 차등발현 특징
을 분석하고자 하였다. 

재료 및 방법

시베리아 철갑상어 자·치어 실험어 생산 

시베리아 철갑상어(A. baerii) 암수 친어(약 8–10년산; 암컷 3
미, 수컷 3미)를 대상으로 luteinising hormone-releasing hor-
mone analogue (LHRH-a; Sigma-Aldrich, St. Louis, MA, 
USA)를 이용한 산란 및 방정을 유도하였다. 암컷은 체중 kg 
당 150 μg, 그리고 수컷은 체중 kg 당 100 μg의 LHRH-a (leu-
tenizing hormoe releasing hormone analogue)를 근육주사(in-
tramuscular injection)하였고, 이때 각 암컷의 경우 LHRH-a 최
종 요구 양의 10%와 90%를 12시간의 간격을 두고 주사를 통해 
전달하였다(priming dose 10% 및 resolving dose 90%) (Park 
et al., 2013a). 이때 산란유도 과정 중 수온은 14–15°C 범위를 
유지하였고, 전기 산소 발생기를 이용하여 용존 산소(dissolved 
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oxygen) 농도는 9.0 mg/L 이상이 되도록 조절하였다. 2차 주사 
30–36시간 사이에 소량의 알이 배란 된 것을 확인하였고 채정 
및 채란을 실시하였으며, 준비된 배우자는 건식법(wet method)
에 의한 인공 수정을 수온 17–18°C 수행하였다. 수정란은 교질
제거제(Fuller’s Earth; Sigma-Aldrich)를 이용, 천천히 혼합 및 
세란을 반복한 후(5회) McDonald Jar 부화기에 수용하여 18–
19°C에서 발생을 유도하였고, 부화 난황자어(약 수정 120시간 
후 대량 부화 개시)는 2 m×1 m×0.3 m (D×L×H) 사각 순환
여과식 수조 당 약 3,500–4,000개체를 수용하여 초기 발달을 유
도하였다. 본 철갑상어 종의 자어 발달에 관한 선행 연구의 자료
를 기준으로 자어의 성장, 형태 발달, 행동 변화(주광성, 주류성, 
군집성, 휴지기 등) 특징이 정상적인 시점에 관찰되는지 확인하
였다(Park et al., 2013b). 부화 후 9–10일째 yolk plug 배출이 일
어나는 개체들을 대상으로 인공 미립자 사료(100 μm 크기의 넙
치 치어용 미립자 사료; Woosung Cor., Daejeon, Korea)와 알
테미아(Artemia nauplii) 부화 유생을 번갈아 공급하였고, 부화 
2주부터는 치어의 성장 정도에 따라 인공 사료(직경 200–1,500 
μm)를 만복으로 일일 4–5회 공급하였다. 

트랜스페린 cDNA 클로닝, 서열의 생물정보학 분석 및 
3D 모델링

시베리아 철갑상어로부터 cDNA 서열을 확인하기 위해서 
본 연구실이 보유하고 있는 시베리아 철갑상어 간 조직의 전
사체(transcriptomes) 데이터베이스로부터 기존 어류의 트랜스
페린 서열과 높은 상동성을 보이는 단편 서열들을 확보 다중
서열정렬(multiple sequence alignment)를 제작하였고(https://
www.genome.jp/tools-bin/clustalw), 이로부터 5’-비번역 부위
(5’-untranslated region, 5’-UTR)과 3’-비번역부위(3’-UTR)를 
포함한 cDNA 서열을 PCR (polymerase chain reaction)로 분
리(본 연구에 이용한 PCR primer 정보는 모두 Table 1에 나타
내었음), 해당 PCR 산물의 염기서열을 양방향으로 읽어 대표 
cDNA 서열(representative cDNA sequence)을 확정하였다. 해

당 cDNA 서열로부터 open reading frame finder 도구를 이용
하여(ORF finder; https://www.ncbi.nlm.nih.gov/orffinder/) 추
정 아미노산 서열을 확보하였고 이로부터 Expasy ProtParam 
Tool을 이용하여(https://web.expasy.org/cgi-bin/protparam/
protparam) 분자량 및 theoretical pI 값을 계산하였다. 트랜스
페린 아미노산 서열 내 signal peptide의 존재 여부와 절단 위
치(cleavage site)를 확인하기 위해서 SignalP 6.0 (https://ser-
vices.healthtech.dtu.dk/ services/SignalP-6.0/) 및 TargetP 2.0 
(https://services.healthtech.dtu.dk/services/TargetP-2.0/) 도구
를 이용하여 분석하였다. 아미노산 서열 내 N-glycosylation 
site의 예측은 NetNGlyc-1.0 도구(https://services.healthtech.
dtu.dk/services/NetNGlyc-1.0/)를 이용하였고, 단백질의 도메
인 예측은 InterPro (https://www.ebi.ac.uk/interpro/)와 Simple 
Modular Architecture Research Tool (SMART; http://smart.
embl-heidelberg.de/)을 사용하였으며, 도메인간 아미노산 서
열의 상동성은 Sequence Manipulation Suite: Indent and Sim 
도구(https://www.bioinformatics.org/sms2/ident_sim.html)를 
이용하여 계산하였다. 아울러 시베리아 철갑상어 트랜스페린 
단백질의 3차 구조 homology modeling과 철(iron) 결합 부위
를 추정하기 위해서 Expasy Swiss-Model Workspace (https://
www.expasy.org/resources/swiss-model-workspace)를 이용
하여 주형 탐색과 모델 구축을 수행하였고, 기존 어류 및 척추동
물의 혈청 트랜스페린 단백질 관련 문헌 조사를 통해 철 결합 부
위의 보전 특성 여부를 조사하였다. 

발생 배(Embryo) 및 난황자어(Prolarvae) 발달 과정
에서의 트랜스페린 발현 분석

발생 배(developing embryos)에서 트랜스페린 유전자 mRNA 
발현 패턴을 조사하기 위해서 인공수정 직후부터 최초 부화까
지의 발생 단계 중 철갑상어 배발생 특징을 나타내는 대표 발
생 단계를 선정하여 분석을 수행하였다(Park et al., 2013a). 상
기 선행 연구의 시베리아 철갑상어 발생의 구분 단계에 따라 

Table 1. Oligonucleotide primers used in this study

Primer Sequence (5’-3’) Usage
AbTF-5FW CGAGGAGCAGTTTGTGATTC

Isolation and cloning of transferrin cDNA ORF
AbTF-3RV GACAACATTTGGAAGACTCATG
AbTF-qFW CAGAGATGTGGTCGTCAGAT

RT-qPCR assay of transferrin transcripts
AbTF-qRV TGCTGGCACTTGTGGAATGT
Ab18S-qFW ATACAGGACTCTTTCGAGGC

Normalization control for RT-qPCR assay (Developmental expression)
Ab18S-qRV CTCAGTTAAGAGCATCGAGG
AbRPL5-qFW TCACAGCACCAAACGTTTCC Normalization control for RT-qPCR assay (Tissue distribution and 

prolarval expression)AbRPL5-qRV TTCATGCACAGGATTCTCCC
AbRPL7-qFW GGCAAGAGTGGTATCATCTG

Normalization control for RT-qPCR assay (Tissue distribution)
AbRPL7-qRV GTTCATCCTCCTGATGAGTC
cDNA, Complementary deoxyribo nucleic ancid; RT-qPCR, Reverse transcription-quantitative polymerase chain reaction.
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ST1 (수정 직후), ST2 (제1난할), ST4 (8세포기), ST8 (초기 포
배기, early blastula), ST10 (낭배기 개시; onset gastrulation), 
ST14 (낭배기 종료기; small yolk plug formation), ST16 (신
경절기 개시; onset neurulation), ST19 (전신 형성; elongation 
of excretory rudiments), ST23 (심장 분화 및 전신 형성; heart 
rudiment and differentiated phronephros), ST25 (심장박동 개
시; S-heart formation and heart beating), ST28 (꼬리 신장; tail 
elongation), ST29 (최초 부화; the first hatching)에 해당하는 
총 12개 단계로부터 샘플을 확보하였으며, 각 발생 단계의 형
태학적 특징 및 분화, 각 단계 도달을 위해 소요되는 발생 시간
은 본 연구진의 선행연구를 참조할 수 있다(Park et al., 2013a; 
Gisbert and Nam, 2018). 수정 처리 및 교질 제거 직후 18–19°C 
온도에서 발생 중인 배를 대상으로 각 발생 단계에 해당하는 배
를 현미경으로 확인한 후 12개씩 3반복 샘플링하였다.
부화 이후 난황자어(prolarvae) 발달 기간에서 트랜스페린 유
전자의 기초 발현 특징(mRNA 발현)을 조사하였다. 상기 인공
수정을 통해 생산한 부화 자어를 대상으로 대량 부화 직후(0 
day post hatching; 0 DPH)부터 24시간 간격으로 10 DPH까
지 각 샘플링 시점에서 24미를 무작위로 취한 후 각 개체의 길
이/무게 측정 후 중간 값에 근접한 개체 9미를(3미씩 pooling하
여 3개 반복구 형성) 분석에 이용하였다. 각 발달 시점에서 난
황자어의 형태학적 및 행동학적 특징은 본 연구진의 선행 연구
자료를 참조할 수 있고(Park et al., 2013b) 난황자어의 마취 방
법은 Kim and Nam (2018)의 조건을 이용하였다. 마취 후 드라
이아이스 상에서 급속 냉동하였고 핵산 추출 직전까지 -85°C에
서 보관하였다. 

치어의 조직에서의 발현 분포 및 수준

시베리아 철갑상어 치어에서 트랜스페린 유전자 mRNA의 조
직 분포와 발현 수준을 평가하기 위해서 건강하게 성장한 치어 
그룹으로부터 9미(평균 전장, 8.5±0.8 cm)를 무작위로 선발한 
후 각 개체로부터 11 종류의 체세포 조직(뇌, 눈, 지느러미, 아가
미, 심장, 소장, 신장, 간, 근육, 피부, 비장)을 샘플링하였다. 실
험어는 MS222 (Sigma-Aldrich) 1,000 ppm을 이용하여 영구
마취 후 해부학적 기법을 통해 조직을 적출하였으며, 적출한 조
직은 즉시 드라이아이스로 급속 냉동한 후 핵산 추출까지 -85°C
에서 보관하였다. 조직 크기와 예상 RNA 추출양을 고려하여 
각 조직 종류 당 3개체에서 얻은 시료를 혼합하여(pooling) 총 
3반복의 반복구를 만들어 발현 분석에 이용하였다. 각 반복구 
시료로부터 total RNA를 추출한 후 cDNA 합성 및 RT-qPCR 
(reverse transcription-quantitative polymerase chain reaction)
분석을 통해 트랜스페린 mRNA 발현을 상대 정량하였다. 

세균 미세현미주입을 통한 난황자어 내 트랜스페린 
mRNA의 차등 발현 분석

시베리아 철갑상어의 병원성 세균으로 알려진 Aeromonas 
hydrophila (Gram -; KCTC2358)를 이용하여 난황자어에 미

세현미주입(microinjection)에 의한 세균의 인위적 감염 노출 
시 트랜스페린 mRNA의 차등 발현 여부를 조사하고자 하였다. 
내부 장기의 발달이 거의 이루어지지 않은 초기 난황자어(day-
0)와 내부 장기 형성을 일정 갖춘 후기 난황자어(day-7)가 A. 
hydrophila 인위적인 세균 감염에 대하여 트랜스페린 mRNA
의 유도 능력에 관한 잠재적인 차등이 있는지를 분석하였다. 이
를 위해 난황자어 두 발달 시기(day-0 및 day-7)에 선발한 난황
자어 각 30개체씩을 대상으로 Kim and Nam (2018)에서 기술
한 조건대로 마취 후 미세현미주입(microinjection)을 이용하여 
1×104 CFU/g body weight (BW)의 세균 현탁액을(멸균 생리
식염수 이용한 현탁) 부화 자어에 주입하였으며(평균 주입 용량 
30 nL), 미세현미주입에 이용한 난황자어 발달 단계의 형태학
적, 행동학적 특징 그리고 미세현미주입에 세부 기술조건은 본 
연구진의 선행 연구 자료를 참조할 수 있다(Park et al., 2013b; 
Kim and Nam, 2018). A. hydrophila 미세현미주입 그룹외 대
조군 그룹을 제조하기 위해서 동일 용량의 멸균 생리식염수를 
동일 마리 수의 자어에 주사하였다. 미세현미주입 후 각 자어 그
룹은 20±0.5°C 수조(50 L)에 수용하였으며, 주입 6, 12, 24시
간 후 A. hydrophila 주입 그룹 및 생리식염수 주입 대조군으로
부터 각 6미씩을 무작위 선발하여 상기 언급한 방법대로 마취 
및 급속 냉동 후 유전자발현 분석에 이용하였다. 

핵산 추출, 역전사 반응, RT-qPCR 증폭 및 통계 처리

배, 난황자어, 자어 또는 치어 조직으로부터 TRIzol Reagent 
(Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, USA)을 이용하여 
total RNA를 1차 추출한 후 RNeasy Plus Mini Kit (Qiagen, 
Hilden, Germany)를 이용하여 추가적인 정제를 수행하였으며, 
1차 추출 및 정제 모두 제조사의 권고 방법을 준용하여 실시하
였다. 통상의 MOPS/formaldehyde 한천 전기영동 및 ethidium 
bromide 염색을 통해서 28S rRNA/18S rRNA band intensity
를 기준으로 RNA가 손상없이 적절히 추출되었음을 확인하였
고, 아울러 Nanodrop ND 100 분광 광도계(Thermo Fisher Sci-
entific)를 이용하여 260/280 nm 및 260/230 nm 흡광도 비가 모
두 1.9 이상임을 확인하였다. 
역전사(reverse transcription) 반응은 total RNA 2 μg과 Om-

niscript Reverse Transcription Kit (Qiagen)을 이용하였고, 이
때 역전사를 위한 프라이머는 Oligo-d (T)20과 random nonamer 
프라이머를 제조사의 권고 방법대로 혼합하여 반응시켰으며, 
역전사 산물(RT product)은 멸균 증류수로 10배 희석 후 희석 
산물 2 μL를 각 PCR 증폭 반응의 주형으로 이용하였다. PCR 
증폭 및 산물 검출은 LightCycler 480 Real-Time PCR System 
및 LightCycler 480 SYBR Green I Master mix (Roche Ap-
plied Science, Penzberg, Germany)를 이용하여 수행하였다. 
트랜스페린 유전자 발현을 상대 정량하기 위한 적정 내재 대
조군(internal control; reference control)을 선정하기 위해서 후
보 내재 유전자들을 대상으로 한 예비 평가를 우선 실시하였고, 
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그 결과를 토대로 배 발생 단계에서 트랜스페린 mRNA의 상대
정량 분석은 18S rRNA를 참조 유전자(reference gene)로 이
용하였고, 난황자어(prolarvae) 발달 단계별 상대 정량 분석은 
ribosomal protein L5 (RPL5)를, 치어 조직의 발현 분포 조사를 
위한 내재 유전자는 RPL5 및 ribosomal protein L7 (RPL7)을 
병행하여 이용하였다. 한편, 세균 감염 후 난황자어에서의 차등 
발현에 대한 상대 정량 분석은 RPL5를 내재 대조군 유전자로 
이용하였다(Table 1). 

RT-qPCR 증폭을 위해 4-log dilution cDNA 시료 세트를 이
용하여 제작한 표준 곡선(standard curve)을 토대로 각 유전자
의 qPCR efficiency가 92–105% 범위 내 속함을 확인하였고, 
트랜스페린 유전자의 배, 자어 발달 및 치어 조직 발현 분포(기
초 발현 분석)는 2−ΔCT 방법을, 그리고 세균 감염에 의한 차등 발
현 분석은 2−ΔΔCT 방법을 이용하여 상대 정량하였다(Schmitt-
gen and Livak, 2008). 각 cDNA 시료 당 3반복 RT-qPCR 증
폭 반응을 통해 얻은 Ct (threshold cycle) 중앙값(median)을 결
정하고, 각 실험구의 생물학적 반복구(3반복)를 통해 얻은 평
균 Ct값을 이용하여 그룹 간 통계적 유의차 분석을 수행하였다. 
유의성 검증을 이한 통계 분석은 One-way ANOVA (Duncan’s 
multiple range test) 또는 Student’s t-test를 통해서 P=0.05 수준
에서 수행하였다. 

결과 및 고찰

시베리아 철갑상어 혈청 트랜스페린 서열의 특징 및 
3D 구조 모델링

시베리아 철갑상어 트랜스페린 cDNA는 708개의 아미노
산(aa)을 암호화하고 있는 2,127 bp의 ORF (TAA stop co-
don 포함), 89 bp의 5’-UTR 및 182 bp (poly A+ tail 제외)의 
3’-UTR 서열로 구성되어 있었으며 poly (A+) tail 22 bp 앞에 
polyadenylation signal (aataaa)이 관찰되었다(GenBank No. 
PP145332). 총 708개 아미노산으로 구성된 시베리아 철갑상어 
혈청 트랜스페린의 예측 분자량(77.2 kDa)과 등전점(pI=6.70)
은 여타 척추동물에서 보고된 바 있는 수치와 크게 다르지 않았
고, 잠재적 signal peptide (19개 아미노산; cleavage site: Ala19–
Ala20)의 길이 역시 유사하였다(Liu et al., 2010; Lambert, 
2012; Mohd-Padil et al., 2013). 한편 시베리아 철갑상어 트
랜스페린은 NetNGlyc-1.0 도구를 이용한 예측을 통해 Asp507

에서 N-glycosylation이 예측되었으나 그 확률 값은 높지 않아
(potential score=0.5611), 실측에 의한 검증이 필요하다고 생
각된다. 단백질 도메인(domain) 예측 분석에서 시베리아 철갑
상어 혈청 트랜스페린은 여타 척추동물의 ortholog들과 마찬가
지로 2개의 전형적인 트랜스페린 도메인[316-aa의 N-domain 
(26th–341st; e-value 1.77e-148)과 350-aa의 C-domain (345th–
694th; e-value 3.76e-161)]을 나타내었다(Fig. 1) (Lambert, 
2012; Mohd-Padil et al., 2013). 종래 척추동물 트랜스페린 유

전자의 분자 진화 연구를 통해서 해당 두 도메인은 공통 조상 유
전자(common ancestral gene)로부터 유전자 복제(gene dupli-
cation)를 통해 형성된 결과물로 알려져 있다(Lambert, 2012; 
Cao, 2022). 두 도메인 사이에 유사 서열과 보존된 아미노산 잔
기들의 존재를 확인할 수 있었고, 특히 InterPro 분석을 통해 각 
도메인에서 예측된 2개의 철 결합 위치(106th–115th 및 204th–
220th in N-domain; 444th–453rd 및 542nd–557th in C-domain)에
서 높은 상동성을 보임으로써 척추동물내 트랜스페린 유전자 
진화 가설과 잘 일치하였다. 철갑상어 트랜스페린의 두 도메인
은 아미노산 서열 수준에서 39.3%의 상동성(% identity; align-
ment not shown)을 나타내었으며 해당 상동성 수치는 종래 어
류에서 알려져있는 트랜스페린 N-/C-도메인간의 상동성 수준
과 유사하였다(Cao, 2022; Luo et al., 2022). 그러나 N-domain
과 C-domain은 theoretical pI 값에서 각각 6.54 및 7.75를 비교
적 큰 차이를 나타내었데 이는 어류를 위시한 척추동물 트랜스
페린의 두 도메인 사이에 진화과정 중 기능적인 분화(functio-
inal differentiation)가 진행되고 있다는 연구가설과 일맥 상통
하였다(Cao, 2022). 이와 관련하여 철 결합 능력, 항균 기능 정
도, 기타 금속과의 결합 능력 등과 관련한 도메인별 평가를 통해 
조기강어류(Actinopterygii)의 prototype일 가능성이 높은 철갑
상어 트랜스페린을 대상으로 도메인 분화정도에 관한 후속 평
가 연구가 뒤따라야 할 것이다. 
시베리아 철갑상어 트랜스페린 708-aa 서열을 이용, Swiss-

Model 데이터베이스 내 철 결합을 포함하는 혈청 타입의 트랜
스페린 주형(di-ferric serotransferrin template)을 중심으로 모
델을 구축하였다. 최종 모델 구축에 사용한 주형은 인간 혈청 트
랜스페린(2×Fe; 3v83.6.A) 및 돼지 혈청 트랜스페린(2×Fe; 
1h76.1.A)이었으며 이들 주형을 이용할 Global Model Qual-
ity Estimate (GMQE) 값은 각각 0.73 및 0.72 였고, QMEAN-
DisCo global score는 0.72 및 0.71 (±0.05)였다. 주형과 모델
간 coverage는 인간 트랜스페린 주형을 이용할 경우 0.91 (25th–
703rd; sequence identity=52.48%), 돼지 트랜스페린 주형을 이
용할 경우 0.92 (23rd–703rd; sequence identity = 51.07%)에 해
당하였으며, 본 분석에서 19개 signal peptide 서열을 모델링에 
포함한 점을 고려할 때 구축된 모델은 트랜스페린 영역 대부분
을 반영하는 모델임을 알 수 있었다. 구축한 두개 모델은 서로 
큰 차이 없이 앞서 기존 척추동물 트랜스페린 3D 구조에서 제
안된 bi-lobal 형태를 보였고, N-lobe 및 C-lobe는 β-sheet 및 
α-helix 구조를 순차적으로 반복하는 서로 유사한 globular 구
조를 각각 나타내었다(Wang et al., 2012; Luo et al., 2022). N-
lobe와 C-lobe 사이에 짧은 interlobal bridge가 관찰되었는데, 
3D 모델에서 예측된 연결부위(Ser377–Pro344)가 앞서 InterPro 
분석과 SMART 분석에서의 예측길이(Thr342–Pro344)보다 다소 
긴 길이로 차이가 있어 향후 실측 절단 실험을 통한 확인이 필
요할 것으로 생각되었다. 구축한 모델을 통해서 철 이온과 상호
작용이 예측되는 아미노산 잔기(iron-coordinating amino acid 
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residues)를 예측한 결과(protein-ligand interaction pipeline 분
석), N-lobe에서는 Asp75, Tyr106, Tyr204, His260으로 나타났으며, 
C-lobe에서 역시 N-lobe에서와 동일 아미노산 잔기 4개가 예
측되어(Asp402, Tyr444, Tyr542, His612) 철 이온 결합 부위에서 N-
lobe와 C-lobe의 구조적 상동성을 잘 보여주었다(Fig. 1) (Teng 
et al., 2017; Charlie-Silva et al., 2019; Luo et al., 2022). 

발생 배에서 트랜스페린 mRNA의 발현 패턴

트랜스페린 유전자 발현은 시베리아 철갑상어 배 발생 과정 
중 큰 폭의 변화를 나타내어 발생단계에 따른 유의적인 발현 조
절이 일어남을 알 수 있었다(Fig. 2). 인공수정 직후(ST1)에서 
관찰된 발현 수준은 제1난할이 일어난는 ST2에 소폭의 증가
를 보였으나, 이후 난할 단계와 포배기를 거치는 동안에 점진적
인 감소를 나타내었다(ST2–ST10) (P<0.05). 그러나 낭배기 개
시점(ST10)부터 전신형성이 명확해지는 ST19 단계까지 다시 
점진적인 트랜스페린 mRNA의 수준이 증가하였고 전신(pro-
nephros)와 심장(heart) 형성기인 ST23 단계에서 급격한 발현
이 증가를 통해 전 발생 과정 중 최고점을 나태나었다(P<0.05). 
반면 ST23에 뒤이어 ST25 (심장 박동 시작) 단계에서는 다시 
발현의 감소를 보였으며(P<0.05),  ST28 단계(꼬리 신장 등)까
지 큰 발현 수준의 변화가 없었고(P>0.05), 이후 부화가 개시되
는 ST29 시점에서 발현 수준의 재증가가 관찰되었다(P<0.05).

배 발생 단계는 지속적이고 반복적인 DNA 합성, 세포 분열 
증식, 세포 분화가 일어난다라는 점에서 적절한 철 이온의 세
포 공급이 중요시되며, 따라서 철의 안전한 세포 수송을 담당
하기 위한 트랜스페린의 역할이 중요시된다(Ding et al., 2015; 
Cordero et al., 2016). 철갑상어와 같이 체외 수정 및 체외 발생
을 보이는 어류의 경우 배(embryo)는 발생 초기에 필요한 핵
산, 단백질 및 영양성분 등을 어미로부터 제공받는 ‘모계 공급
(maternal provision)’ 기작이 성공적인 발생을 위해 매우 중요
시되는데(Valipour et al., 2018; Kim et al., 2020), 본 연구 결과 
인공 수정 처리 직후에 이미 일정량의 트렌스페린 mRNA가 수
정란에서 검출된다는 점에서 시베리아 철갑상어 발생에서 수
정란 내 모계 공급에 의한 트랜스페린 mRNA의 탑재가 중요함
을 시사하고 있다. RT-qPCR 분석 결과, 트랜스페린 mRNA 수
준이 난할(cleavages)과 포배기를 거치는 동안 계속 감소하였
다가 이후 점진적인 발현 수준의 증가를 보였는데, 이는 발생 
초기 모계 기원의 트랜스페린 transcripts의 사용에 따른 감소 
후 배 자체의 신규 합성(de novo synthesis)으로 전환되는 전형
적인 ‘maternal-zygotic transition’ 패턴을 반영한다고 판단된다
(Kim et al., 2020). 이후 ST20–ST24 구간에서 ST23 시점을 최
고 정점으로하는 트랜스페린 발현 peak 구간을 보였는데 해당 
구간은 본 철갑상어 어종에서 가장 많은 형태변화와 다양한 기
관의 기본 원형(rudimentary forms)이 발달하는 구간으로서 이 

Fig. 1. Schematic representation showing the predicted domain architecture and 3D model for Siberian sturgeon Acipenser baerii serum 
transferrin (serotransferrin). Upper, Domains, motif signatures and signal peptide of A. baerii transferrin predicted with InterPro (https://
www.ebi.ac.uk/interpro/); Lower, 3D structure homology model for bi-lobal A. baerii transferrin. Model was generated with human diferric 
serotransferrin template (3v83.6.A) by Expasy Swiss-Model Workspace (https://www.expasy.org/resources/swiss-model-workspace). Two 
close-up views each for N-lobe and C-lobe show four conserved iron-coordiating residues (D75/D402, Y106/Y444, Y204/542, H260/H612).
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구간에 전신(pronephros), 심장(heart) 및 체절(somite) 등이 만
들어지고 해당 구간 직후 심장 박동과 혈액순환이 바로 개시된
다는 점에서 혈관 및 혈구세포생성(erythropoiesis) 역시 개시되
는 발생 구간에 해당한다(Park et al., 2013a; Gisbert and Nam, 
2018). 따라서 조혈기관인 두신의 원형인 전신의 분화 및 적혈
구 생성에 있어 트랜스페린에 의한 철 항상성 조절의 중요성
을 강조하는 선행 연구 결과들과 상통한다(Höhne et al., 2021). 
반면, 부화 시점에 근접한 구간에서 다시 트랜스페린 발현 수
준이 재증가하는 경향을 보였는데, 이는 부화를 통해 그간 배
(embryo)를 보호하고 있던 난막이 제거되고 난황자어가 외부 
환경의 감염 미생물에 직접 노출됨에 대한 대응 전략의 일환으
로서 항균 단백질 등 생체 방어 단백질의 발현 증가가 일어난다
는 선행 연구의 연구 가설과 일치하였다(Cordero et al., 2016; 

Kim et al., 2019b). 

난황자어(prolarva) 발달 단계에서 트랜스페린 유전자 
mRNA의 발현 패턴

난황자어기 트랜스페린 발현 패턴은 본 종의 난황자어 발달
(ontogenic development) 및 행동학적 유영 특성과 밀접한 상
관 관계를 나타내었다(Fig. 3) (Park et al., 2013b). 부화 직후(0 
DPH) 시베리아 철갑상어 난황자어로부터 3 DPH까지 관찰되
는 점진적인 트랜스페린 mRNA 발현의 증가는(0 DPH에서 발
현 수준의 약 2배까지 증가; P<0.05) 부화자어에서 발달한 혈관
망(blood vessel network) 확장과 혈액 순환(blood circulation) 
요구의 증가에 따라 철 수송 및 조절 요구가 함께 증가하였기 
때문으로 생각되며, 아울러 해당 구간에 철갑상어 난황자어에
서 노출 아가미(external gills)의 발달이 개시되면서 모세혈관
의 확장 역시 트랜스페린 요구의 증가와 관련이 있다고 판단
된다(Park et al., 2013b). 행동학적 측면에서 0–3 DPH 구간은 
난황자어가 수동적 표류 행동(passive drifting behavior)로부터 
능동적인 장거리 표층 유영(active pelagic swimming)으로 전
환하는 시점임을 고려할 때, 왕성한 호흡에 따른 산소 소비 증
가와 비례하여 철 결합 적혈구의 필요성이 계속 증가하는 구간
에 해당한다(Gisbert and Nam, 2018). 또한, 내부 장기의 조직
학적 발달 측면에서, 시베리아 철갑상어를 포함한 여러 철갑상
어 난황자어는 2–4 DPH에 트렌스페린 mRNA의 주 합성 기
관인 초기 간이 발달하는 시기로 알려져 있는데(Gisbert et al., 
1999), 제브라피시(Danio rerio) in situ hybridization 실험을 통
해서 트랜스페린 mRNA 발현 위치가 초기 난황합포체층(yolk 
syncytial layer, YSL)에서 간 발달 이후 자어에서 간으로 집중
화됨을 보고한 바 있다(Mudumana et al., 2004). 

3 DPH에서 최고 정점을 기록한 이후 저서 움직임(bottom 
movement)으로 전환되기시작하는 4 DPH에서 트랜스페린 발
현양이 다시 감소하였으며, 이어 후속 난황자어 발달단계와 자
어기 진입시까지 발현 감소가 지속되었다. 4 DPH 이후 주류
성(rheotaxis)과 군집 행동(schooling behavior)이 본격화되는 
5–7 DPH 구간에서 추가적인 발현 감소가 관찰되었고(P<0.05), 
군집행동의 최고조를 지나 군집 후 휴지기(post-schooling rest; 
7–9 DPH)로의 진입 및 외부 먹이전환(9–10 DPH) 단계에서
는 더욱 낮은 발현 수준을 보였다(P<0.05) (Fig. 3). 이러한 지
속 감소 패턴은 트랜스페린 발현이 간 조직으로 집중화된 후 다
른 기관 및 난황자어 몸체 크기의 발달이 왕성해지는 시기에서 
간이 전어체(난황자어 전체 biomass)에서 차지하는 비중이 상
대적으로 점차 줄어듦에 따라 전어체를 대상으로 한 RNA 분리 
시 간 특이적 트랜스페린 mRNA의 비중이 total RNA pool에
서 감소하였을 가능성을 시시하고 있으며 제브라피시 트랜스페
린 mRNA의 Northern blot 분석서 유사한 결과가 보고된 바 있
다(Mudumana et al., 2004). 또한 행동학적 측면에서, 4 DPH 
이후 시베리아 철갑상어는 표층 유영에서 저층 움직임으로 전

Fig. 2. Expression pattern of Siberian sturgeon Acipenser baerii 
transferrin (TF) mRNA during embryo development from stage 1 
(ST1; just fertilization) to stage 19 (ST19; the first hatching). De-
tailed embryological characteristics and time to reach each stage 
refer to Park et al. (2013a). Expression levels from ST1 to ST19 
corresponding to stages of zygotic activation (ZA), cleavages 
(CLE), blastulation (BLA), gastrulation (GAS) and neurulation 
(NEU) are shown in magnified Y-axis scale for clarity. mRNA, 
Messenger ribonucleic acid. Different letters (a-i) indicate statisti-
cal difference at P<0.05 based on one-way ANOVA followed by 
Duncan’s multiple range test.
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환 후 주류성과 군집성을 보이는 시기에는 장거리 유영 없이 에
너지 소비가 적은 행동 양상을 나타내므로 산소 수송의 요구정
도가 이전 표층 장거리 유영 시기에 비해 상대적으로 낮아짐을 
반영한다고 생각된다. 특히 군집 후 휴지기는 난황흡수 기반의 
endogenous nutrition 방식에서 외부 먹이 섭취를 위한 exog-
enous nutrition 방식으로의 전환을 준비하기 위해 운동에 의한 
에너지 소비를 최소화하고 소화기 시스템 발달을 준비하는 과
정으로 알려져 있으며, 해당 구간에서 시베리아 철갑상어 난황
자어는 바닥에서 유영이나 움직임이 거의 없는 독특한 행동을 
표현한다(Gisbert and Nam, 2018). 이미 시베리아 철갑상어에
서 일부 생체 방어관련 유전자 발현이 본 휴지기에 급격히 줄어
든다는 결과가 보고되어 있어 본 연구의 트랜스페린 유전자 발
현 양상과 유사하였다(Kim et al., 2019b, 2021).

치어 조직에서 트랜스페린 유전자의 발현 분포 및 수준

RT-qPCR 분석 결과, 시베리아 철갑상어 트랜스페린 tran-
scripts는 치어 시기에 조사한 11개 체세포 조직 모두에서 검
출 가능한 광범위한 조직 분포 양상을 나타내었다. 그러나 발
현 수준의 경우 조직 간 큰 차이가 있었으며 예상대로 트랜스페
린 mRNA 발현은 간(liver)에서 고도로 집중되는 경향을 나타
내었다(P<0.05). 상대 정량 분석 결과를 토대로, 간에서 발현하
는 트랜스페린 mRNA의 양은 다른 모든 조직에서 발현하는 양
의 총합보다 높았다. 간 다음으로 피부(skin) 및 근육(muscle)이 
상대적으로 높은 발현 수준을 보였으며(P<0.05) 그 외 조직 종

류 중 소화관, 비장, 심장에서는 트랜스페린 mRNA 발현이 매
우 미비하였다. RPL5 및 RPL7 두 내재 대조군 유전자를 이용
한 normalization에서, 비록 절대 수치와 유전자 발현이 미비한 
일부 조직간 순서가 완전히 일치하지는 않았지만, 상대 발현에 
관한 전반적 경향은 서로 크게 다르지 않았다(Fig. 4). 

RT-qPCR을 토대로 시베리아 철갑상어 트랜스페린 mRNA 
발현이 간에서 우점 또는 집중되는 경향은(predominant ex-
pression) 기존 어류에서 보고된 대부분의 결과와 다르지 않아 
차이가 없었으나, 그 외 조직에서의 상대 발현 수준은 종래의 
연구 결과와 비교 시 작지 않은 차이를 나타내었다(Neves et 
al., 2009; Reyes-Becerril et al., 2016; Cao, 2022; Luo et al., 
2022). 
특히 연질어강(Chondrostei)에 속하는 시베리아 철갑상어의 
경우 간을 제외한 조직 중 피부와 근육에서 상대적으로 가장 높
은 발현을 나타내었는데, 근육에서의 높은 발현은 일반적으로 
진골어류(teleosts)에서 잘 관찰되지 않는 결과에 해당한다(Yin 
et al., 2018; Cao, 2022). 또한 피부에서 높은 트렌스페린 유전
자 발현은 본 어종에서 피부의 점막면역과 트렌스페린의 연관 
가능성을 시사하고 있으며(Esteban, 2024), 추후 감염 자극 시 
피부에서의 차등 발현 특성에 관한 연구가 필요할 것이다. 반면, 
시베리아 철갑상어에서 가장 낮은 발현을 보이는 심장, 비장, 소
화관의 경우 제브라피시(심장, 소화관) 및 Megalobrama am-
blycephala (비장)에서 상대적으로 간 이외에 상대적으로 높은 
발현을 보이는 조직에 해당하여 큰 차이가 있었다(Mudumana 

Fig. 3. Modulation pattern of transferrin (TF) mRNA during the ontogenic development (days post hatching, DPH) of Siberian sturgeon 
Acipenser baerii prolarvae, as assessed by RT-qPCR assay. Brief summary on behavioral alterations during prolarval ontogeny is also 
provided at bottom. Detailed descriptions on morphological differentiations, swimming behaviors and prolarval growth during this period 
refer to our previous work (Park et al., 2013b). mRNA, Messenger ribonucleic acid; Reverse transcription-quantitative polymerase chain 
reaction. Different letters (a-j) indicate statistical difference at P<0.05 based on one-way ANOVA followed by Duncan’s multiple range test.
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et al., 2004; Ding et al., 2015). 한편, 본 시베리아 철갑상어와 
동일 속에 속하는 스털렛 철갑상어 연구에서 트랜스페린 유전
자 transcripts가 수컷 성체의 생식소에서 활발한 발현을 보이며 
트랜스페린이 일부 다른 어종에서 알려진 것처럼 수컷 배우자
의 최종 성숙 품질과 밀접한 관계가 있음이 보고된 바 있어(Xin 
et al., 2019), 추후 치어기가 아닌 성체 조직에서의 발현 양상에 
관한 비교 조사가 추가적으로 수행될 필요성이 있다. 

A. hydrophila 미세현미주입 시 난황자어에서 트랜스
페린의 차등 발현 패턴

갓 부화한 난황자어(day-0)에 A. hydrophila 미세현미주입한 
결과, 주입 후 6시간째(6 h post injection, HPI)에는 생리식염
수 주입구와 세균 주입구 사이의 트랜스페린 발현 차이가 관
찰되지 않았으나(P>0.05), 12 HPI 및 24 HPI에서 대조군 대비 
1.7–1.9배의 발현 증가를 나타내었다(P<0.05). 반면, day-7 난
황자어를 이용한 실험의 경우 day-0 자어를 이용한 실험과 달

Fig. 4. Tissue distribution patterns and mRNA expression levels 
of transferrin (TF) in Siberian sturgeon Acipenser baerii fingerings 
as assessed by RT-qPCR assay using two different reference genes 
(for normalization) RPL5 and RPL7. Y-axis of each graph is shown 
in logarithmic scale intervals. A representative ethidium-bromide-
stained gel showing end-point RT-PCR products of transferrin am-
plified from the same tissue sources [brain (B), eye (E), fin (F), gill 
(G), heart (H), intestine (I), kidney (K), liver (L), muscle (M), skin 
(Sk), and spleen (S)] is also provided between the two graphs for 
RT-qPCR assays. mRNA, Messenger ribonucleic acid; RT-qPCR, 
Reverse transcription-quantitative polymerase chain reaction. Dif-
ferent letters (a-h) indicate statistical difference at P<0.05 based on 
one-way ANOVA followed by Duncan’s multiple range test.
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Fig. 5. Differential expression of transferrin (TF) mRNA in Si-
berian sturgeon Acipenser baerii prolarvae microinjected with 
Aeromonas hydrophila (AH; 1×104 CFU/g body weight) at ages 
Day-0 (upper) and day-7 (lower), respectively. Expression levels 
(induced folds) relative to those of control prolarvae microinjected 
with saline were assessed by RT-qPCR assay based on normaliza-
tion against the RPL5 internal control at 6, 12, and 24 h post in-
jection (HPI). mRNA, Messenger ribonucleic acid; RT-qPCR, Re-
verse transcription-quantitative polymerase chain reaction. Within 
a given age, different letters (a, b) indicate statistical difference 
at P<0.05 based on one-way ANOVA followed by Duncan’s mul-
tiple range test, while asterisks (*) mean the statistical difference at 
P<0.05 between saline- and AH-injected groups with
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리 6 HPI에서 유의적인 트랜스페린 발현의 증가가 관찰되었고
(P<0.05), 그 유도 발현 폭(대조군 대비 2.5배) 역시 day-0에서 
보다 큰 폭의 발현 증가를 나타내었다. 이후 12 HPI에서 발현 
증가가 더욱 선명하게 나타나 생리식염수 주입 대조군 대비 4
배 이상의 유도발현을 보였으며(P<0.05), 24 HPI에는 발현 수
준이 소폭 다시 감소하였으나(대조군 대비 3.2배) 12 HPI와 24 
HPI간 통계적인 유의차는 관찰되지 않았다(P>0.05) (Fig. 5). 

Day-0 (< 1 DPH)에 해당하는 시베리아 철갑상어는 어류에서 
일반적인 면역 기관에 해당하는 신장, 비장, 흉선, 아가미 등을 
분화된 형태로 갖추고 있지 않다(Gisbert and Nam, 2018). 따
라서 상기의 차등 발현 결과는 면역기관이 발달하지 않은 초기 
발달 단계에서도 세균 감염에 대한 방어 기작의 일환으로 트랜
스페린이 관여할 수 있음을 보여주고 있다. 비록 해당 유도발현
의 부위 또는 세포 유형을 특정하기 위한 후속 조사가 뒤따라야 
하지만, 어류 내배엽(endoderm)기원 기관들이 발달하기 전 혈
장 단백질(plasma protein)의 주 발현 부위는 YSL임이 보고된 
바 있다(Mudumana et al., 2004). 다만 세균 주입 시 트랜스페
린 발현의 유도 발현 폭은 간의 분화와 발달이 진행된 후기 난
황자어에서(day-7) 더욱 크게 유도되는 것으로 나타났는데, 이
는 트랜스페린의 주 발현 장소가 간으로 집중된 후 면역 자극에 
대한 간 특이적 발현 기능의 획득에 의한 결과라고 판단된다. 
종래 어류 트랜스페린 연구에서 세균 감염 시 트랜스페린의 
발현은 대부분 증가(upregulation) 경향을 보이지만, 일부 어종
에서는 반대로 감소 반응(downregulation)을 나타내어 어종 별 
조절 방향에 차이가 있음이 보고된 바 있다(Asmamaw, 2016; 
Reyes-Becerril et al., 2016). 본 연구 결과 시베리아 철갑상어 
난황자어는 두 자극 시점(day-0 및 day-7) 모두에서 차등 발현 
조절이 ‘발현 증가’ 방향으로 나타나며, 감염 초기 신속한 유도
(12 HPI 또는 6 HPI)가 이루어지지만 후속 시점(24 HPI)까지 
지속적인 추가 증가는 관찰되지 않는다는 점을 고려할 때, 본 종
의 초기 발달 시기에 트랜스페린은 ‘양성 APP’로서 방어에 작
용하는 것으로 판단된다(Sun and Zhang, 2014; Charlie-Silva 
et al., 2019). 그러나 난황자어에서 나타난 차등발현 증가 폭
이 매우 크게 유도되지 않았으므로(특히 day-0 자어에서) 양성 
AAP의 역할을 보다 선명히 가설하기 위해서는 비장 등 여러 
면역기관이 충분히 발달한 미성어 또는 준성어를 대상으로 추
가 비교 검증이 뒤따라야 할 것이다(Gradil et al., 2014; Höhne 
et al., 2021). 
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