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Abstract Potassium (K+) is one of the most abundant 
cations in higher plant. It comprises about 10% of plant dry 
weight and it plays roles in numerous functions such as 
osmo- and turgor regulation, charge balance of plasma mem-
brane and control of stomata and organ movement. Several 
potassium transporters and potassium channels regulate K+ 
homeostasis in response to K+ uptake systems. In this review, 
we describe the biological, biochemical and physiological 
characteristics of shaker like potassium channels in higher 
plant. Especially, we searched the rice genome databases 
and analysized expressed genes, genome structures and 
protein domain characteristics of shaker like potassium 
channels.

Keywords  plant potassium channel, shaker like, rice

서 론

식물 생장에 필수적인 무기 영양소 중 K+ (potassium) 이
온은 식물체 내에서 가장 풍부한 양이온으로서 조직이나 

식물에 따라 다르나 mM 수준의 농도로 식물 세포에 존

재한다. K+ 이온은 호흡과 광합성에 필요한 효소들의 활

성조절, 세포막 전위차 (plasmamembrane potential)의 조절, 
그리고 음이온 그룹과의 전기적 중성화 등을 통해 세포

의 항상성 유지, 팽압 조절, 세포 신장, 기공 개폐 과정들

에서 중요한 역할을 수행한다 (Lebaudy et al. 2007; Gam-

bale and Uozumi 2006). 이러한 K+ 흡수, 배출 및 이동에 

관여하는 운반체들을 K+ 운반체 (potassium transpoter)라 칭

하며, 애기장대의 genome에는 약 35개의 유전자가 K+ 운
반체를 암호화하고 있다고 추정된다. 이러한 K+ 운반체

는 2종류의 K+ channels, Trk/HKT transporter, KUP/HAK/KT 
transporter, 그리고 K+/H+ antiporter 유전자 군 (family)로 구

분된다. K+ 운반체들 중 K+ channel은 식물체내와 세포막

에서의 기능, 그리고 K+
의 운반특성과 전기 생리학적인 

특성이 가장 잘 알려진 K+ 운반체이다. K+ channel은 단백

질 구조의 차이를 근거로 KCO (two-pore K+ channel)와 

shaker like potassium channel (1P/6TM K+ channel) 두 가지

의 유전자 군으로 구분된다 (Maser et al. 2001). K+ 이온은 

뿌리를 통해 흡수되지만 일반적으로 세포질내의 농도가 

약 100-200 mM로 높고 이에 반해 토양의 K+ 이온 농도는 

약 1-10 μM 이기 때문에 농도 구배에 반하여 이동되어야 

한다. 이처럼 삼투압을 거스르는 K+
의 이동은 세포막 H+ 

ATPase에 의해서 생성된 약 -150 mV의 세포막 전위차 및 

세포막 내, 외부에서 약 2정도의 차이를 보이는 pH차이

에 의해서 발생하는 전위차로 설명할 수 있으며, 이러한 

세포막의 전위차에 반응하여 활성화되는 voltage dependent 
potassium channel로서 shaker like potassium channel 들이 가

장 일반적이다. 본 논문에서는 세포의 K+ 흡수와 배출에

서 주요한 기능을 수행하는 shaker like potassium channel
들에 대한 고등식물에서의 연구결과들을 정리하고 특히 

벼에 대하여 이들 유전자들의 genome구조와 단백질 do-
main특성 등을 조사하여 벼의 shaker like potassium channel
유전자의 기능 연구에 기초 자료로 활용하고자 한다.

식물의 Shaker like potassium channel 유전자들의 분리

Shaker like potassium 채널 단백질은 몸을 떨거나 진동하

는 돌연변이 초파리의 원인 유전자를 발견하고 이 유전
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자에 의해 암호화 되어 있는 단백질이 K+ 채널 (Tempel 
et al. 1987)이라는 것이 밝혀지면서shaker potassium channel
로 명명되었다. 이후 다양한 생물 군에서 유사한 potassium 
channel들이 발견되고 이들을 shaker like potassium channel
이라고 명명하였다. 식물의 경우 효모의 K+ 흡수 능력 결

핍 돌연변이체를 회복시킬 수 있는 cDNA가 애기장대로

부터 분리되었으며, 이것이 초파리의 shaker potassium 
channel과 단백질 구조가 유사하다는 것을 통하여 식물체

로부터 최초의 shaker like K+ channel인 KAT1과 AKT1이 

분리되었다 (Anderson et al. 1992; Schachtman et al. 1992). 
그 후로 감자 (SKT family) (Zimmermann et al. 1998), 토마

토 (LKT1) (Hartje et al. 2000), 당근 (DKT, KDC family) 
(Downey et al. 2000; Formentin et al. 2004), 옥수수 (KZM, 
ZMK family) (Buchsenschutz et al. 2005; Philippar et al. 2003) 
보리 (Boscari et al. 2009) 및 벼 (OsAKT1, OsKAT1) (Fuchs 
et al. 2005; Obata et al. 2007) 등의 여러 다른 식물 종으로

부터 shaker like potassium 채널 단백질들이 분리되어 연

구되고 있다. 이들 유전자들은 주로 애기장대의 shaker like 
potassium channel들과의 염기서열 상동성 그리고 효모를 

이용한 functional complementation 및 patch clamp를 이용한 

전기 생리학적 연구를 통하여 유전자들이 분리 동정 및 

특성 분석이 이루어졌다. 최근에는 다양한 식물체들에 

대한 전체 염기서열 분석이 완료됨에 따라 유전체에 대

한 분석을 통하여 이들 유전자가 분리되고 있다.

식물의 Shaker like potassium channel 그룹 단백질의 특성

Shaker like potassium 채널 단백질을 포함한 수송 단백질

들의 연구와 전체 유전체에 대한 분석을 통하여 현재까

지 모델식물인 애기장대에서 최소 35개의 K+ 운반체 유

전자들이 존재하는 것으로 유추되고 있으며, 이들은 

KCO, shaker, Kir like와 같은 채널 단백질들과 기타 수송 

단백질들로 구성되어 있다 (Very and Sentenac 2003). 그 

중 shaker like K+ channel들은 4개의 단백질들이 homo 혹
은 hetero 단백질로 복합체를 이룸으로써 기능을 수행하

게 된다. 각 단백질은 alpha-subunits이라 불리며 전체적으

로 S1-S6라는 6개의 막 횡단 도메인 (transmembrane domain) 
구조로 이루어져 있다. 세부적으로는 짧은 N- terminal 지
역, voltage sensor (주로 S1-S4 지역), pore (P) domains (S5- 
S6사이의 지역) 그리고 C-terminal domain (CNBD (cyclic 
nucleotide binding domain)와 ankyrin repeat domain)들로 

구성되어 있다 (Fig. 1A). K+ channels의 P domains 내에는 

GYGD/E motif라는 selective filter가 잘 보존되어 있고 4개
의 P domain들이 이온이 통과할 수 있는 channel conduction 
pathway를 구조적으로 형성함으로써 비로소 생체 활성을 

가질 수 있는 것으로 보고되어 있다 (Heginbotham et al. 
1992; Hille 1986). Potassium channel이 막 전위차를 인식하

는 부위는 양전자를 띠는 아미노산들로 구성된 4번째 

transmembrane domain (S4)의 voltage sensor 부위이다 (Bannister 
et al. 2005). 세포질 쪽으로 길게 뻗은 구조를 하고 있는 

C-terminal domain은 채널들간의 상호작용, 인산화와 탈인

산화에 의한 활성조절이 이루어지는 지역으로 알려져 있

다. Shaker like potassium channel 그룹은 크게 KAT 그룹과 

AKT 그룹으로 분류되며, KAT 그룹과 AKT 그룹의 구조

적인 차이는 C-terminal 지역의 도메인 중 ankyrin repeat 
도메인의 유무로서 쉽게 알 수 있다.

식물의 shaker like potassium channel의 생물학적 기능

뿌리를 통한 K+ 이온의 흡수
애기장대 shaker like potassium channel들 중 AKT1은 뿌리

와 지상부의 표피세포에서 주로 발현되며 tetrameric 구조

를 형성하는 내향적 (inward rectifying) 채널 단백질이다. 
AKT1은 토양으로부터 K+ 이온의 흡수를 담당하는 K+ 
channel이다. AKT1은 세포막의 전위가 충분히 hyperpo-
larization 되어 있을 시 활성화되어 세포 외부 즉 토양의 

K+ 이온 농도가 마이크로 몰 수준으로 낮더라도 흡수가 

가능하며, K+ 이온에 대한 높은 선별적인 투과성과 친화

도를 갖고 있어 특별히 저 농도의 K+ 이온을 함유하고 있

는 토양에서 K+ 흡수에 중요한 역할을 한다고 생각된다 

(Cheong et al. 2007; Li et al. 2006). 이 외에도 regulatory 
subunit인 KC1 채널 단백질은 AKT1 채널 단백질과 hetero-
tetramer 구조를 형성하여 뿌리의 표피세포에서의 K+ 이온 

흡수를 더욱 촉진한다고 알려져 있다 (Reintanz et al. 2002).

K+의 원거리 이동 (long distance transport)
1998년에 reverse genetics 방법으로 애기장대로부터 동정

된 외향성 (outward rectifying) 채널 단백질인 SKOR은 뿌

리의 stellar 세포뿐만 아니라 pericycle과 xylem parenchyma 
세포에 존재하며 xylem sap으로 K+ 이온을 배출시켜 지하 

부에서 흡수된 K+ 양의 약 50%를 지상부로 이동시킨다. 
AKT2와 KAT2는 체관부에 존재하며 AKT2는 잎과 뿌리

의 체관에서 K+ 이온을 sink organ으로 배출시키며, KAT2
는 체관의 companion 세포에 존재하며 K+ 이온을 잎의 다

른 세포로 배출시키는 것으로 알려져 있다 (Cherel et al. 
2002; Michard et al. 2005).

공변세포에서 K+의 흡수조절과 기공 개폐조절
Shaker like K+ channel들은 세포막을 통해 매우 빠르게 K+ 
이온을 통과시킴으로써 공변세포의 팽압을 조절하여 기

공의 개폐를 가능하게 하는 매우 중요한 기작의 중심에 

있다. 공변세포의 세포막에서 K+
의 전도도 (conductance)를 

조절하는 대표적인 채널 단백질은 애기장대로부터 처음

으로 분리, 동정되었던 내향적 채널 단백질인 KAT1, 
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Fig. 1 Diagram and functional types of plant shaker like potassium channels. A. Schematic representation of the six transmembrane 
segments, p-loop segment and the CNBD characterizing the entire shaker like K+ channel subunit in plants. B. Upper panel: After 
expression of K+ channel in heterologous system, channel activity is measured by patch clamp analysis. Lower panel: Current-voltage 
(I-V curve) relationship illustrate the functional types encountered in the plant shaker K+ channel families. Channels forming 
inwardly-rectifying, outwardly-rectifying, weakly-rectifying conductance are found in the shaker K+ channel family. Abbreviations: 
EXT/CYT, extracellular/cytoplasmic side; MB, membrane; CNBD, cyclic nucleotide binding domain; ++++, positively charged amino 
acids in the channel voltage sensor

KAT2와 외향적 채널 단백질인 GORK (guard cell outward 
rectifying K+ channel)이다. ABA 신호 전달과정에 의해서 

SLAC1 채널 단백질이 활성화되어 음이온이 배출되고 공

변세포에 depolarization이 야기되면 GORK가 활성화되어 

K+ 이온이 배출되고 그 결과로 공변 세포의 water potential
이 외부에 비하여 높아져 water loss가 일어나고 그 결과 

기공의 닫힘이 야기된다. 한편 기공의 열림 시에는 빛 등

의 외부 요인에 의하여 세포막의 H+ ATPase가 활성화 되

어 H+ 이온이 배출되고 세포막의 hyperpolarization이 야기

되어 KAT1과 같은 내향적 K+ channel이 활성화되어 K+ 
이온을 흡수함으로써 공변 세포의 water potential이 낮아

져 물이 유입되고 그 결과로 공변 세포가 팽창하여 기공

의 열림을 유도하는 것으로 알려졌다 (Kwak et al. 2001). 
이처럼 shaker like potassium channel은 공변 세포에서 가

장 중요한 삼투조절제 (osmolyte)로서 역할을 하는 K+ 이
온을 직접적으로 흡수 배출하는 역할을 수행함으로써 기

공 개폐 조절을 위한 가장 중요한 대상들 중 하나로서 연

구되고 있다 (Kwak et al. 2001).

식물의 shaker like potassium channel들의 전기 생리학적인 

특성

식물의 shaker like potassium channel들은 고도로 K+ 선택

적이며 이들의 전기 생리학적인 특성에 따라서 내향적 

(inward rectifying)과 외향적 (outward rectifying) 그리고 약

하게 정류적 (weakly inward rectifying)으로 구분된다. 식물 

shaker like potassium 채널단백질들은 모두 세포막 전위차

에 의해 활성이 조절되는 voltage gated selective K+ channel 
들이다. 세포막 전위의 hyperpolarization에 의해 활성화되

는 shaker like potassium 채널 단백질 군이 바로 내향적 

(inward rectifier) 채널이다. 애기장대로부터 규명된 첫 번

째 내향적 K+ channel은 KAT1과 AKT1이다. 이 유전자들

은 모두 K+ 흡수능력 결여 (uptake deficient) 효모 돌연변

이에 대한 상보성 실험을 통하여 그 기능적 분석이 이루

어졌다 (Anderson et al. 1992; Schachtman et al. 1992). 두 번

째 shaker like potassium 채널 단백질 그룹은 외향적 (outward 
rectifier) 채널 단백질이다. 이 그룹에는 depolarization activated 
K+ channel인 SKOR (stellar K+ outward rectifier)과 GORK (guard 
cell outward rectifying potassium channel)가 소속되어 있다 
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(Gaymard et al. 1998). 그 외에도 AKT2와 같은 약하게 정

류적 (weakly inward rectifier) 채널 단백질 그룹으로 구분

될 수 있다.
  채널 단백질의 이온 선별성 (ionic selectivity), 막 전위 

감수성, pH 감수성 그리고 활성 억제 물질과 촉진 물질

과 같은 정보는 식물의 채널 단백질에 대한 전기 생리학

적인 특성 연구를 통하여 얻을 수 있는 매우 중요한 정보

이다. 세포막 내에서 채널 단백질의 전기 생리학적 특성

을 분석할 수 있는 기법으로서 patch clamp 방법이 주로 

이용되고 있다. 이 방법은 식물의 채널 단백질을 heterologous 
system에서 발현시켜 전류의 흐름을 측정하고 채널의 활

성과 특성을 측정하는 수단이다. 식물의 shaker like potassium 
channel을 발현시키고 특성을 분석하기 위한 재료로서 

Xenopus oocytes가 주로 사용되었으며, 이 외에도 곤충세

포나 포유류 세포 (S/9, COS, CHO or HEK cell cultures) 등
이 이용되고 있다 (Fig. 1B).
  Heterologous 시스템을 통하여 이온 채널 각각의 특성

을 세밀히 분석함과 동시에 다양한 식물 세포나 조직 (root 
cortex, root hairs, xylem parenchyma, guard cell, mesophyll 
등)에서 직접 그 활성을 측정하여 식물체의 shaker like 
potassium channel들의 특성들이 증명되었다 (Hurst et al. 
2004; Bei and Luan 1998; Hosy et al. 2005) (Fig. 1B).

식물의 shaker like potassium channel 단백질의 활성 조절

인산화와 탈인산화 반응 (Phosphorylation and dephosphory-
lation)
ATP 처리시 mesophyll 세포에서 K+ channel의 활성이 변화

됨을 관찰함으로써 인산화 효소 (kinase)가 K+ channel 활
성에 중요한 역할을 수행할 수 있음을 예상할 수 있었으

며, bovine PKA (protein kinase A)를 직접 Vicia faba (잠두) 
mesophyll 세포에 주입하여 outward K+ current의 증가를 

확인하였다. 반대로 동물에서 사용되는 PKA (protein kinase 
A) 저해제 처리시 K+ current가 감소한다는 것을 알았다 

(Spalding and Goldsmith 1993; Li et al. 1994). 또한 phos-
phatase B의 저해제인 cyclosporine A와 FK506 complex를 

처리하여 잠두 (Vicia faba) 공변 세포에서 inward K+ current
의 감소를 관찰하였으며, phosphatase 1 과 2A의 저해제인 

calyculin A와 okadaic acid를 처리시 공변 세포에서 inward 
K+ current를 저해하고, outward current에는 영향을 미치지 

않으며, phosphatase 2C의 일종인 ABI1-1 dominant negative 
과발현체에서 공변 세포의 K+ current가 ABA에 insensitive
하다는 것을 알았다. 위와 같은 일련의 pharamacological 
접근과 전기 생리학적 접근에 의해서 인산화와 탈인산화

가 shaker like potassium channel의 활성화와 비활성화에 

중요한 역할을 한다는 것을 알 수 있었다 (Luan et al. 1993; 
Armstrong et al. 1995; Wu and Assmann 1995). 이후 shaker 

like potassium channel의 인산화 및 탈인산화 원인 유전자

를 분리하기 위한 연구들이 진행되었다. 애기장대 AKT2
의 세포질영역 C-terminal 지역과 AtPP2CA의 C-terminal 
catalytic domain 사이의 상호작용이 yeast two hybridization
에 의해서 확인되었고, Xenopus oocyte 을 이용하여 두 개

의 단백질을 동시 발현하였을 경우 AKT2 채널 단백질의 

활성이 변화되어 본래의 약한 leak like conductance를 내

향적 (inward rectifying) 성질로 변화시킨다고 발표되었고, 
이것이 phosphatase와 shaker like K+ channel과의 물리적인 

상호 작용이 channel 활성을 변화시킨다는 최초의 보고였

다 (Cherel et al. 2002). 또한 calcium 결합 단백질인 CBL 
(calcineurin B like protein)과 상호작용하는 CIPK23이 AKT1 
channel과 상호 작용하고 AKT1을 인산화하여 활성을 조

절한다는 것이 보고되었고 CIPK23은 calcium 결합단백질

인 CBL1과 CBL9에 의해서 활성화되며, 세포막으로 이동

된다는 것이 보고되어 CBL-CIPK-AKT1의 complex network
에 의해서 채널 활성이 조절된다는 것이 보고되었다 

(Cheong et al. 2007; Li et al. 2006). 또한 탈인산화 효소인

PP2CA가 직접적으로 AKT1과 상호작용하여 AKT1의 활

성을 음성적으로 조절한다는 것을 보고함으로써, 이전에 

밝혀졌던 생리적인 결과들의 분자적 메커니즘이 밝혀지

게 되었다 (Lee et al. 2007). ABA에 의해 활성화되는 SnRK 
2.6 kinase 또한 KAT1 channel 활성을 조절한다는 것이 밝

혀지면서 (Sato et al. 2009) 이들 kinase와 phosphatase그리

고 shaker like potassium channel들의 직접적인 상호작용과 

인산화 및 탈인산화가 shaker like potassium channel의 일

반적인 활성조절 메커니즘임이 밝혀지게 되었다.

Shaker like potassium channels과 이와 상호작용하는 단
백질 사이의 조절
이 외에도 채널 단백질의 조절 및 활성에 결정적으로 영

향을 미치는 많은 단백질들로서 β subunit (Tang et al. 
1996; Zhang et al. 1999), actin skeleton proteins (Hwang et al. 
1997), G proteins (Fairley-Grenot and Assmann 1991; Wang et 
al. 2001), syntaxins (Leyman et al. 1999), 14-3-3 protein 
(Saalbach et al. 1997; Sottocornola et al. 2006)들이 보고되고 

있으며, 이들 각각의 단백질들에 대하여 자세히 살펴보

고자 한다.
  동물세포에서 먼저 연구된 바에 의하면 oxidoreductase
라고 명명된 β subunit이 shaker K+ 채널 단백질 (α subunit)
의 세포질 쪽 C-terminal 지역과 결합함으로써 복합체를 

형성하고 이 복합체는 채널 단백질의 활성을 증가시키는 

것으로 알려졌다. 이후 식물체의 β subunit (KAB1단백

질) 유사 단백질과 식물 shaker K+ 채널 단백질 KAT1을 

Xenopus oocytes 에서 동시 발현시켰을 경우에도 gating 능
력에는 차이가 없었으나 K+ current의 크기가 증가한다는 

보고가 있으므로 식물에서도 β subunit이 K+ 채널 단백질
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과 복합체를 구성하여 채널 활성을 조절한다는 것을 알 

수 있었다 (Zhang et al. 1999). 담배에서 14-3-3 단백질을 과

발현 시 mesophyll의 원형질체에서 outward K+ conductance
가 증가되는 것을 관찰하였으며, 애기장대의 KAT1 과 

14-3-3을 Xenopus oocyte에서 동시 발현시킬 경우 KAT1의 

전류가 증가되는 것을 확인함으로써, 14-3-3이 직접적으

로 shaker like potassium channel과 결합하여 그 활성을 조

절 한다는 것을 확인할 수 있었다 (Saalbach et al. 1997; 
Sottocornola et al. 2006).
  잠두 (Vicia faba)에서 G protein의 활성제인 GRPγS는 공

변세포의 inward rectifying K+
와 mesophyll 세포의 outward 

K+ current를 감소시켰으며 반대로 G protein의 억제제인 

GDPßS는 xylem parenchyma 세포에서 K+
의 inward conductance

를 증가시켰다 (Li and Assmann 1993; Wegner and De Boer 1997). 
이러한 생리적인 실험 결과를 통하여 G protein과 K+ channel 
활성조절 사이의 상관관계가 있음을 알았으며, 유전학적 

방법을 통하여 G protein alpha subunit인 GPA1 knock-out 
돌연변이체의 기공세포 K+ current를 조사한 결과 ABA에 

의한 K+ current의 감소를 보이지 않았으므로 G protein 신
호전달과정을 통하여 기공의 inward K+ channel의 활성이 

조절된다는 것이 증명되었다 (Wang et al. 2001).
  세포 내 팽압의 변화는 K+ current와 actin filament의 구

조에 영향을 미치므로 actin skeleton은 공변세포의 K+ channel 
활성을 조절한다고 생각되었었다. 이를 증명하기 위하여 

actin 복합체 형성 억제 물질과 안정 물질을 처리하여 관

찰한 결과 Vicia faba 공변 세포에서 inward K+ channel들은 

actin depolymerization을 유도하는 cytochalasin D에 의해서 

활성화되고 actin polymerization을 안정화시키는 phalloidin
에 의해서 억제된다는 것이 알려졌다 (Hwang et al. 1997). 
담배의 syntaxin 단백질 중의 하나인 Nt-Syr1의 일부 도메

인만을 담배에 과발현시켜 ABA처리시 공변세포 K+ current
가 억제되지 않는 현상이 관찰되었으며, 또한 ABA 처리

시 세포막에 있는 KAT1 channel의 선별적인 endocytosis를 

유발하여 endosomal membrane으로 격리시켜서 세포막에서

의 KAT1 channel 활성을 감소시키는 작용을 하며 endosomal 
membrane의 KAT1 channel은 다시 세포막으로 환원된다

는 것이 밝혀졌다 (Hurst et al. 2004; Meckel et al. 2004; 
Sutter et al. 2007). 이러한 채널 단백질 KAT1의 trafficking
은 SNARE 단백질의 관여로 발생되며 KAT1 단백질의 

C-terminal 지역의 di-acidic motif인 DXE/DXD에 결합하여 

조절되는 것으로 알려져 있다 (Sutter et al. 2006; Mikosch 
et al. 2006). 이를 통하여 vesicle trafficking 또한 K+ channel 
활성을 조절하는 주요한 요소임을 알 수 있었다.

벼의 Shaker like potassium channel 유전자그룹

현재까지의 연구결과를 살펴보면 애기장대 외에 옥수수, 

밀, 보리 등 몇몇 작물에서 역 유전학 (reverse genetics) 방
법을 이용하여 shaker like potassium channel이 동정되고 

주요 특성이 일부 보고되었지만 정작 단자엽 식물의 모

델식물이며 전 세계 5대 주요 작물 중 하나인 벼에서 동

정되고 특성 분석된 것은 별로 없는 실정이다. 벼로부터 

분리 동정된 shaker like potassium 채널 단백질은 최근까

지 내향적 성질 (inward rectifying)의 AKT1 (Fuchs et al. 
2005)과 KAT1 (Obata et al. 2007) 두 유전자뿐이며 주로 

salt stress와 연관된 연구 결과로서 shaker 채널 단백질 본

연의 특성과 활성 연구는 미진한 편이다. 2005년에 보고

된 벼의 OsAKT1은 애기장대 뿌리에서 주로 작용하는 AKT1
과 상동성을 갖는 내향적 성질의 potassium channel 단백

질로서 유묘기 벼의 뿌리와 초엽 (coleoptiles)에서 많은 

양이 발현되며 salt stress하에서 전사량이 감소되는 것으

로 알려져 있다.  HEK293 세포에서의 expression system과 

뿌리털 (root hair)의 표피세포를 통해 voltage dependent 
inward rectifying K+ channel로서의 특성이 확인되었으며 

세포 외의 Ca2+
와 pH에 의해 활성이 조절되며 특히 salt 

stress 하에서 내향적 특징이 상당히 감소되는 현상을 확

인할 수 있었다 (Fuchs et al. 2005). 2007년에 처음으로 보

고된 벼의 OsKAT1은 salt sensitive한 특성을 갖는 효모를 

이용한 검정을 통해 동정되었고 K+ 흡수 능력이 결핍된 

효모를 통해 간접적으로 inward rectifier로서의 특징이 알

려졌으며 효모와 벼 세포에서의 과발현이 K+/Na+ 비율을 

증가시킴으로써 salt stress 하에서 저항성을 증진시킬 수 

있음이 보고되었다 (Obata et al. 2007). 

벼의 shaker like potassium channels 유전자들의 분리 및 
동정
Rice genome으로부터 shaker like potassium channel을 동정

하기 위하여 먼저 GRAMENE database (http://www.gramene.org/ 
Oryza_sativa/Info/Index)와 식물 membrane 단백질 database
인 ARAMENONE (http://aramemnon.botanik.uni-koeln.de/index.ep)
을 이용하여 potassium channel을 분류하였다. 그 결과로 

35개의 유력한 potassium channel 단백질들을 동정할 수 

있었고 이러한 벼 K+ channel 단백질 중 cyclic nucleotide 
gated channel (CNGC), two-pore K+ channel (KCO) 계열의 단

백질 그룹들은 제거하고 오직 shaker like potassium channel
들만을 선별하기 위해 애기장대의 KAT1 단백질 서열 중 

ion transport domain을 사용하여 Rice Genome Annotation 
Project Database (http://rice.plantbiology.msu.edu/)에서 제공

하는 Genes in MUS Osa1 Rice Pseudomolecules-protein data-
base를 이용하여 BLASTP2.0 소프트웨어를 사용하여 분

석하였다. 이러한 방법을 통하여 E-value 값이 e-15이상으로 
cut-off 한 결과 35개의 K+ channel 단백질 중 Table 1에서 

확인 할 수 있듯이 애기장대에 존재하는 9개의 shaker채
널 유전자보다 많은 11개의 shaker like potassium channel 
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Fig. 2 Genomic distribution of shaker like potassium channels 
on rice chromosomes. The rice K+ channel genes are numbered 
1 to 11. Chromosome numbers are indicated at the lower of each 
bar. The position of shaker like potassium genes search on 
gramene database

Fig. 3 Phyrogenic tree of Arabidopsis and rice shaker like po-
tassium channel sequences. The tree was generated by the Mega 
3.1 program from the protein sequences of the 20 identified 
members of the plant shaker K+ channel family. The different 
five groups are numbered using Roman numerals

Fig. 4 Phyrogenic relationship between rice shaker like K+ chan-
nels based on protein analysis. Phyrogram of the protein sequence 
was used by the CLUSTAL X program. The branch length is 
proportional to the evolutionary distance between the channels. 
4 families are revealed and numbered by Roman numeral

단백질들을 동정할 수 있었다.
  11개의 shaker like potassium channel들은 1번 염색체에 

4개, 2번 염색체에 1개, 4번 염색체에 2개, 5번 염색체에 

1개, 6번 염색체에 1개 그리고 7번 염색체에 2개가 고루 

분포되어 있으며 그 외의 염색체에는 전혀 분포되어 있지 

않았다 (Fig. 2). 11개의 shaker like potassium channel 단백

질들은 기존에 보고 된 연구 체계를 바탕으로 명명되었고 
Rice Genome Annotation Project Database로부터 annotation
된 full length cDNA와 단백질 정보를 바탕으로 이미 보고

된 애기장대와 함께 phylogenic tree를 작성해 본 결과 애

기장대에서 분류된 그룹과 같은 방식으로 동일한 유연성

을 지닌 5가지의 소 그룹 (I: KATs group, II: AKTs group, 
III: KC1 group, IV: AKT2 group, V: SKOR, GORK)으로 분

류되었다 (Fig. 3).
  벼에서 분리된 11개의 shaker like potassium channel만을 

이용하여 phylogenic tree를 작성해 보았을 때 기존 애기장

대의 그룹화와 같은 4가지 그룹 (I - IV)인 내향성 단백질

그룹 (II, inward rectifier; KATs, AKTs family), 외향성 단백

질그룹 (IV, outward rectifier; SKOR, GORK), 약한 정류성 

그룹 (III, weakly inward rectifier; AKT2), 그리고 보조적 단

백질그룹 (I, helper or regulatory subunit; KCs family)으로 

구분되어졌다. 애기장대와 달리 내향성 단백질 그룹 (특
히 KATs family)과 보조적 단백질 그룹 (KC family)에 속

하는 단백질이 애기장대보다 좀더 많다는 점과 내향성 

단백질 그룹 중에서 AKTs 그룹이 상대적으로 적다는 점 외

에는 대체적으로 큰 차이가 없음을 알 수 있었다 (Fig. 4).

벼의 shaker like potassium channel 단백질의 도메인 분석
The ExPASy (Expert Protein Analysis System) proteomics 
server에서 제공하는 Pfam software (http://www.cbs.dtu.dk/services/ 
TMHMM-2.0/)를 사용하여 K+ channel의 transmembrane domain 
(ion transporter)과 cyclic nucleotide binding domain (CNBD) 그
리고 ankyrin repeat domain들을 분석한 후 실측하여 shaker 
like potassium channel 단백질들의 일차원적 구조를 도식화

하였다 (Fig. 5). 그 결과로서 벼의 shaker like potassium 
channel 단백질들은 5개의 Inward rectifier, 2개의 outward 
rectifier 그리고 1개의 weekly rectifier와 3개의 regulatory 
subunit으로 정확히 구분되었다. OsAKT2를 제외한 나머지 

10개의 shaker like K+ channel에서 six transmembrane domain 
(S1-S6)이 잘 보존되어 있었으며 (특이하게도 OsAKT2는 

S2-S6만 존재함), cyclic nucleotide binding domain (CNBD) 
그리고 K+ selective pore forming region인 GYGD motif는 11
개 유전자 모두에서 잘 보존되어 있으며 구조적 상동성

이 매우 높음을 확인할 수 있었다. 벼에 존재하는 3개의 

KAT channel들은 일차원상의 구조적 관점에서 보았을 때 
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Fig. 5 Diagrammatic structure of the rice shaker like potassium channel proteins and localization of the intron positions. Blocks 
represent the different structural domains. Domain lengths are drawn to scale. The intron positions are indicated by numbered (1-20)

Table 1 The shaker like potassium channel gene family in rice

TIGR Loc id Gene Name Accession No Hit Score E value cDNA size (bp)
Os01g55200 OsKAT1 NM_001050825 863 4.8e-87 1509
Os01g11250 OsKAT2 NM_001048905 614 1.2e-60 1707
Os02g14840 OsKAT3 NM_001052957 884 2.9e-89 2157
Os01g45990 OsAKT1 NM_001050248 724 2.6e-72 2808
Os07g07910 OsAKT1.2 - 681 9.3e-68 2676
Os05g35410 OsAKT2 NM_001062149 573 2.6e-56 2112
Os01g52070 OsKC1 NM_191783 528 1.5e-51 1782
Os04g02720 OsKC1.2 AL606631 391 5.0e-37 1107
Os06g14310 OsKC1.3 - 537 2.6e-56 1776
Os04g36740 OsSKOR NM_001059433 386 1.0e-35 2169
Os06g14030 OsGORK NM_001063828 401 4.1e-15 2577

모든 domain들이 매우 높은 상동성을 보여주지만 단지 

세포질 방향으로 향하여 존재하리라 예상되는 CNBD 뒷
부분의 C-termini 부위의 단백질 서열의 길이에서 많은 차

이가 남을 확인할 수 있었다 (OsKAT1은 애기장대와 달

리 매우 짧음). 이러한 차이점은 애기장대와 다른 특이점

이며 채널의 기능적 특징과 연관될 수 있을 것으로 여겨

진다. OsKC1 그룹은 3개의 단백질로 구성되어 있으며 이

는 애기장대와 상당한 차이점 중의 하나이며, 그 중 두 

개의 단백질만이 애기장대와 상당한 유의성을 보여 주었

다. OsKC1.2는 CNBD 뒷부분의 C-termini 단백질 서열 대

부분이 결핍되어 있음을 알 수 있었고 이는 그 기능을 상

실한 염색체 상의 pseudogene일 가능성이 있을 것으로 여

겨진다. OsAKTs 그룹과 OsSKOR, OsGORK만이 애기장대와 

유사하게 ankyrin repeat domain을 포함하고 있으며, OsAKT2는 

애기장대의 AKT2와 상동성을 갖고 있지만 ion transporter 
domain중 S1과 S2가 결핍된 구조적 차이점을 가지고 있다.

벼의 shaker like potassium channel 유전자의 intron 구조 
분석
Rice Genome Annotation Project Database 의 genome browser 
software를 통해 11개의 벼 shaker like potassium채널 유전

자들의 genomic 염기서열과 coding 염기서열을 확보하였

고 NCBI에서 제공하는 splign software (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/ 
sutils/splign/splign.cgi)를 활용하여 각 유전자들의 인트론 

위치를 단백질 서열에 상응하여 분석하였다 (Fig. 5). OsAKT1 
단백질 서열을 기준으로 하여 Domain 구조 별로 실측된 
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Table 2 Distribution of the introns in the Shaker like potassium channels in rice

Position I II III IV V

No In protein
sequence Phase OsKAT1 OsKAT2 OsKAT3 OsAKT1 OsAKT1.2 OsAKT2 OsGORK OsSKOR OsKC1 OsKC1.2

1 102R 2 O O O O ㅡ ㅡ O O O ㅡ
2 174R 2 O O O ㅡ ㅡ ㅡ O O O O
3 180K 2 ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O O ㅡ ㅡ
4 224R 2 ㅡ ㅡ ㅡ O O O ㅡ ㅡ O O
5 243C 0 ㅡ ㅡ ㅡ O O O ㅡ ㅡ O O
6 263R 2 O O O ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ
7 269S 0 O O O ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ
8 301V 1 ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O O ㅡ ㅡ
9 349Y 0 O O O O O O ㅡ ㅡ O O
10 392E 0 ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O
11 399K 0 ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O O ㅡ ㅡ
12 431L 0 O O O O O O O O O ㅡ
13 464V 0 O O O O O O O O O ㅡ
14 475Q 0 O O O O ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O ㅡ
15 518L 0 ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O ㅡ
16 537Q 0 ㅡ O O O O ㅡ O O ㅡ ㅡ
17 603L 0 ㅡ ㅡ ㅡ O O O O O ㅡ ㅡ
18 629R 1 ㅡ ㅡ ㅡ O O O O O ㅡ ㅡ
19 731R 1 ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ ㅡ O ㅡ ㅡ
20 889A 1 ㅡ O O ㅡ ㅡ O ㅡ ㅡ O O

Intron No 8 10 10 10 8 8 10 11 10 6

The 20 possible intron positions within the shaker like potassium channel genes are presented by reference to amino acid sequence. 
The intron positions were localized in the multiple sequence alignment according to the OsAKT1 protein sequence, used here as a 
reference. The numbers (0,1,2) in the ‘phase’ refer to the the position of the introns within the codon ; 0 (phase zero introns), 1 
(first base codon), 2 (second base codon), respectively. O means present, - means absent

11개의 K+ 채널 단백질 위에 각각의 인트론 위치를 표시

하고 같은 origin으로 파악되는 위치의 아미노산 서열에 

N-terminal 지역으로부터 숫자로 표시해 본 결과 20개의 

서로 다른 인트론 위치를 확인할 수 있었다. 인트론 위치

를 일차원적 구조로 분석한 결과 먼저 모든 인트론은 애

기장대와 마찬가지로 프로모터 지역과 유전자 서열 구조

상의 5’과 3’ untraslation 지역에서는 확인되지 않았고 대

부분의 인트론 크기는 200 base pair (bp) 내에 속하지만 

애기장대에 비해 비교적 큰 인트론 (200~3000 bp)이 존재

함을 알 수 있었다. 이는 유전자의 인트론 크기가 다름에 

따라 전사의 조절도 다를 수 있음을 의미한다고 보여진

다. 특이하게도 OsKC1.3은 전혀 인트론을 포함하고 있지 

않았고 OsAKT1.2와 OsAKT2 (8개의 인트론) 그리고 OsKC1.2 
(6개 인트론)를 제외한 7개의 유전자들은 모두 10개 내외의 

인트론을 가지고 있음을 알 수 있었다 (Table 2). 또한 

Figure 3의 단백질 서열에 의한 phyrogenic tree에서 분류 

된 5개의 고유한 소그룹 (I: KATs group, II: AKTs group, III: 

KC1 group, IV: SKOR, GORK, V: AKT2 group)에서 각 그

룹별로 거의 동일한 인트론 위치를 가짐을 확인할 수 있

었다.

전 망

돌연변이체의 연구나 reverse genetics 기법을 통하여 다양

한 K+ channel들의 생물학적 기능이 밝혀지고 patch clamp 
방법 등을 통하여 전기 생리학적, 생화학적 특성들이 규

명되었으며, 최근에는 다양한 활성 조절 단백질들이 밝

혀지고 이들과의 상호 작용 network가 규명되었으나 주

로 애기장대에서 연구가 수행되어 왔다. K+ 이온은 공변 

세포의 개폐에 중요한 삼투조절제 일뿐만 아니라 주요 식

물의 생장과 발달에 필수적이기 때문에 이와 관련된 채

널 단백질의 연구가 주요 작물인 벼에서도 활발히 수행

되어야 할 필요가 있다. 특히 공변 세포에서의 K+ 이온의 
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influx와 efflux는 환경스트레스와 매우 밀접한 연관이 있

기 때문에 이와 관련된 벼의 shaker like potassium 채널 단

백질의 연구가 보다 중점적으로 이루어진다면 공변 세포 

공학 (guard cell engineering)을 이용한 건조 저항성이나 염

분 저항성과 같은 환경스트레스 저항성 작물 개발에 많

은 도움을 줄 수 있을 것으로 여겨진다. 앞으로 벼의 shaker 
like potassium 채널 단백질의 동정 및 특성 확인뿐만 아니

라 상호작용하는 다양한 조절 단백질과 새로운 상호작용 

단백질 파트너들 사이의 조절 기작 연구가 중요한 연구 

주제가 될 것으로 사료된다.
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