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Abstract Sumoylation is a reversible conjugation process 
that attaches the small ubiquitin modifier (SUMO) peptide to 
target proteins and regulates a wide variety of cellular 
functions in eucaryotes. As final step of the sumoylation, 
SUMO E3 ligases facilitate conjugation of SUMO to target 
proteins. To characterize the functions of the SUMO E3 
ligases in Oryza sativa, we isolated a single recessive rice 
SUMO E3 ligase, Ossiz1-2 mutant. In addition, we also 
confirmed the interaction between OsSIZ1/-2 and OsSUMO1, 
respectively, by using an Agrobacterium-based tobacco 
luciferase transient expression system. Ossiz1-2 mutant 
exhibited approximately 20% reduction in growth and 
developmental units compared with wild type. Especially, 
number of filled seeds and total seed weight were dramati-
cally decreased in the Ossiz1-2 mutant rice. Thus, these 
results suggest that sumoylation by the OsSIZ1 as SUMO E3 
ligase plays an important role in regulating growth and 
development in rice.

Keywords Agronomic traits, Rice, SIZ/PIAS-type SUMO 
E3 ligase, SUMO, sumoylation

서 론

지구상에 존재하는 모든 생명체는 성장, 발달, 및 항상성

의 유지를 위하여 많은 유형의 단백질 번역후 modification 
과정을 이용하여 세포신호를 전달 및 조절하고 있다. 그 

과정에는 methane, acetate, fatty acids, sugars, nucleosides 그
리고 phosphate와 같은 작은 분자가 관여 할 뿐만 아니라, 
ubiquitin(Ub) 그리고, 그와 유사체인 SUMO(small ubiquitin- 
like modifier)와 같은 작은 polypeptide에 의해서도 단백질의 

번역후 modification 과정이 작용된다(Downes and Vierstra 
2005). 이와 같은 단백질의 번역후 modification 과정은 세

포내의 위치 및 목적 단백질의 안정화와 같은 생물학적 

활성에 결정적인 변화를 부여한다(Dohmen 2004). 특히, 
단백질의 Ub에 의한 modification 과정은 DNA repair, protein 
kinase activation, 그리고 endocytosis와 같은 세포내 신호전

달에 관여하는 mono-ubiquitination 과정과 26S proteosome 
complex가 관여하여 목적 단백질을 polyubiquitination하여 

그 단백질을 분해하는 과정으로 동물, 효모, 그리고 곰팡이

에서 알려져 있다(Welchman et al. 2005). 식물에서 mono- 
ubiquitination에 의한 단백질의 조절 기작에 관한 연구는 

보고 되어있지 않고, polyubiquitination에 의한 단백질의 

분해 기작에 관한 연구가 보고 되고 있다. 또한, 애기장

대에서 전체 유전자의 5%에 해당하는 1400개 이상의 유

전자가 ubiquitin/26S proteasome pathway에 관여 할 것으로 

예측되며, 그 중에서 약 90%의 유전자는 ubiquitin E3 ligases
의 소단위체를 구성하는 단백질을 암호화한다고 보고되

었다(Moon et al. 2004; Smalle and Vierstra 2004).
  SUMO 단백질은 3차원 구조적으로 Ub와 높은 유사성을 
보이지만, 아미노산의 1차 서열을 비교해 보면 오직 20% 
정도의 유사성을 보이고 있으며 N-말단의 15개의 아미노

산 잔기를 추가적으로 포함하고 있다(Hay 2005). SUMO 
단백질은 ubiquitin-like proteins(ULPs)이며, 약 12 KDa 크
기의 작은 단백질이다. 이 단백질은 1996년 GTPase 활성 

단백질인 RanGAP1에 공유결합하여 세포내 위치를 조절
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하는 단백질로 확인되었다(Matunis et al. 1996). 이와 같이 

SUMO 단백질이 목적 단백질에 공유결합하는 과정을 

sumoylation이라고 하며, 동물과 효모에서 전사조절, 세포

주기에서 신호전달, DNA repair, 세포핵내의 위치조절, 그
리고 ubiquitination에 대한 길항작용 등과 같은 다양한 세

포내에서 역할을 수행할 것으로 보고되고 있다(Jonson 
2004; Hay 2005). SUMO 단백질은 모든 진핵생물에 존재

하고 있으며, 애기장대에서 SUMO 유전자는 오직 4개
(SUM1~3, 그리고 5)가 발현되고 있다. 또한, 모두 8개의 유

전자를 가지고 있다는 것이 확인되었다(Colby et al. 2006; 
Budhiraja et al. 2009). SUMO1/2 conjugates는 heat shock, 
H2O2, ethanol, 그리고 canavanin과 같은 세포내 다양한 스트

레스에 의해서 증가되는 것으로 보여진다. 하지만, SUMO3 
conjugates는 그와 같은 스트레스에 변화가 없는 것으로 

보고되었다(Kurepa et al. 2003). 최근에 AtSUMO3는 살리

실산(Salicylic acid; SA) 축적의 하위단계에서 기능을 수행

하고, AtSUMO1/-2는 살리실산 축적의 상위단계에서 그 

조절을 억제하는 기능을 수행할 것이라고 예측 하였다. 
(van den Burg et al. 2010). 이와 같이 SUMO 단백질에 의

한 sumoylation 과정은 다양한 환경조건에서 목적 단백질

의 modification을 구별하여 조절한다는 것을 시사한다.
  애기장대의 유전자에서 sumoylation 과정을 위하여 필

요한 구성요소에 관한 생화학적 및 유전학적인 연구가 잘 

되어있다(Colby et al. 2006). 또한, 다양한 연구방법을 통하

여 생물학적 또는 비생물학적 스트레스에 대한 저항성과 

식물의 발달 및 적응에 매우 중요한 요소인 것으로 밝혀

졌다(Miura et al. 2007a; Saracco et al. 2007). Sumoylation 과
정은 ubiquitination 과정과 유사하게 목적 단백질에 E1 
(SUMO-activation enzyme) (activation), E2(SUMO-conjugation 
enzyme) (conjugation), 그리고 E3(SUMO ligase) (ligation)와 같

이 크게 세가지의 순차적인 효소반응을 통하여 SUMO 단백

질을 conjugation하게 된다. 그리고, 목적 단백질에 결합된 

SUMO 단백질을 다시 이용할 수 있도록 SUMO proteases라
고 하는 단백질이 작용하여 SUMO를 분리하는 기능을 수행

하게 된다(Johnson 2004). Sumoylation 과정은 ubiquitination 
과정과 달리 목적 단백질에 짧은 공통서열, ψ-K-X-E/D 
(ψ, large hydrophobic amino acid; K, the acceptor lysine; X, 
any amino acid; E/D, glutamate or aspartate)의 위치에 SUMO 
conjugation이 발생하게 된다(Schmidt and Müller 2003; Seeler 
and Dejean 2003). 일반적으로, SUMO E1은 효모, 동물 그

리고 애기장대에서 Aos1(SAE1, Sua1)과 Uba2(SAE2, hUbs2)
로 구성되어 heterodimer를 형성하며, SUMO E2는 동물과 효

모에서 Ubc9, 그리고 애기장대에서 SCE1의 단일 유전자로 

구성되어 있다(Dohmen 2004). 애기장대에서 AtSUMO1/2의 

돌연변이체에서 식물체가 치사되는 양상과 같이 E1과 E2 
즉, SAE2와 SCE1의 유전자가 돌연변이가 되면 동일한 치

사형을 보여주게 된다. 이와 같은 현상은 sumoylation에 

관여하는 유전자가 식물의 분화 및 발달에 중요한 역할

을 수행할 것으로 보여진다(Saracco et al. 2007). 
  SUMO E3 ligase는 SUMO를 E2 conjugation enzyme으로

부터 목적 단백질로 특이적으로 전달하는데 역할을 수행

한다. 그러므로, 이것은 생체내의 sumoylation 과정에 매

우 중요한 구성성분이다(Johnson 2004). 동물과 효모에서 

SIZ/PIAS, RanBP2, Pc2 그리고 HDAC4와 같이 몇 종류의 

SUMO E3 ligase가 보고되고 있으며, 애기장대에서는 SIZ1
과 MMS21/HPY2의 두 종류가 알려지고 있다(Huang et al. 
2009; Ishida et al. 2009). 특히, 다양한 환경 스트레스 반응

은 SIZ1, SUMO E3 ligase에 의해서 주로 매개됨이 유전학

적이고 생화학적인 방법으로 확인되었다. SIZ1이 관여하

는 환경 스트레스 반응에 의한 sumoylation 과정은 phosphate 
starvation, abscisic acid(ABA), SA-dependent defense response, 
flowering regulation, basal thermotolerance, drought 그리고 cold 
등과 같은 기작에 관여할 것으로 확인되었다(Yoo et al. 
2006; Catala et al. 2007; Lee et al. 2007; Saracco et al. 2007; 
Miura et al. 2005; 2007b; 2009; Jin et al. 2008). 그리고, 
MMS21/HPY2, SUMO E3 ligase는 주로 식물의 분화 및 발

달과정에 관여할 것으로 보고 되었다(Huang et al. 2009; 
Ishida et al. 2009).
  애기장대에서 sumoylation에 관여하는 구성요소들이 잘 

연구되어 있고 또한, SUMO의 목적단백질에 관한 보고가 

증가하고 있다. 이전까지 보고된 목적단백질로는 MYB30, 
GTE3/5, PHR1, ICE1, ABI5, 그리고 FLD와 같이 몇 가지 

정도만 보고 되었다(Garcia-Dominguez et al. 2008; Jin et al. 
2008; Miura et al. 2005; 2007b; 2009; Okada et al. 2009). 하
지만, 두 그룹에 의해서 방대한 양의 목적 단백질의 분석

을 수행하였다. 첫번째 그룹은 SUMO E2 activating enzyme, 
SCE와 SUMO specific protease, ESD4를 이용하여 yeast two- 
hybrid screening 방법으로 238개의 추정의 목적 단백질을 

분리하고, 그 중에 124개를 가지고 sumoylation 분석을 수

행하였다(Elrouby and Coupland 2010). 두번째 그룹은 His- 
H89R SUMO1 sum1-1sum2-1 형질전환 식물 추출물로부터 

SUMO 항체를 이용하여 357개의 목적 단백질을 분리하

였다(Miller et al. 2010). 본 연구 그룹은 AtSUMO1에 6His- 
3Flag tag을 결합하여 애기장대 형질전환 식물체를 만들

고 그 식물 추출물로부터 sumoylation을 수행하는 목적 단

백질의 분석을 보고하였다(Park et al. 2011a). 이와 같이, 동
물과 효모를 비롯하여 애기장대에서 sumoylation 기작의 

연구가 활발히 되어있는 반면, 주곡작물인 벼에서는 생화

학적 및 분자생물학적인 연구가 아직 미비한 상태이다.
  최근 벼에서는 환경스트레스 처리후에 일어나는 sumoylation 
유형에 관한 연구가 보고 되었으며, SUMO E3 ligase 돌연

변이체의 연구로부터 OsSIZ1 단백질이 성장, 발달 그리

고, spikelet fertility에 관여함을 보여 주었다(Chaikam and 
Karlson 2010; Thangasamy et al. 2011; Wang et al. 2011). 본 
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연구그룹은 벼에서 SUMO E3 ligases, OsSIZ1과 OsSIZ2 유
전자들을 분리하고 그 단백질들이 SUMO E3 ligase의 특징

을 수행하는지에 관한 연구를 수행하였으며, 그 유전자들

을 애기장대의 atsiz1-2 돌연변이체에 형질전환을 수행하

여 형태학적인 관찰을 비교 했을 뿐만 아니라, ABA와 고

온 스트레스에서 OsSIZ1과 OsSIZ2의 기능을 보고하였다 

(Park et al. 2010). 본 연구에서는 Ossiz1-2 돌연변이체를 분

리하였고, OsSIZ1과 OsSIZ2 단백질들이 OsSUMO1과의 상

호작용을 형성한다는 것을 담배에서 luciferase expression 
system을 이용하여 확인하였다. 또한, Ossiz1-2 돌연변이

체가 대조군과 비교하여 다양한 형태학적으로 결함이 있

음을 보였다. 특히, 등숙율에서 약 50% 정도 감소함을 보

여줌으로써 벼에서 SUMO E3 ligase, OsSIZ1 단백질이 벼

의 성장, 발달 및 수확량에 중요한 역할을 수행할 것으로 

예측된다.

 
재료 및 방법

식물재료 및 생육조건

동진벼(Oryza sativa L. cv. Dongjin) 품종과 T-DNA tagging 
mutant line(Ossiz1-2, PFG_3A-02154)은 안진흥 교수님으로

부터 분양 받았다(Jeong et al. 2005). 벼는 온실에서 낮에는 

30℃ 그리고 밤에는 20℃, 14 h 광/10 h 암 조건에서 생육

하였다. 벼의 기내배양을 위하여 종자는 96% 에탄올을 사

용하여 5분씩 세번 멸균한 후, 3% sodium hypochlorite 용액

을 사용하여 2 시간 동안 소독하였다. 또한, 멸균수를 이

용하여 종자의 표면에 sodium hypochlorite 용액이 묻어있

지 않도록 5회 반복 세척하였다(Park et al. 2011b). 그 종자

는 1/2 MS를 포함하는 고체배지를 가지고 있는 plastic 
boxes(25 x 18 x 9 cm3)에서 25℃의 16/8 h 광/암의 조건에

서 발아되었다. 유전자의 cloning을 위하여 E. coli XL1-Blue 
MRF’와 DH5α(Stratagene, La Jolla, CA, USA)를 사용하였다. 

벼의 Ossiz1-2 유전자의 분리 및 확인

분양받은 T-DNA tagging mutant line(Ossiz1-2, PFG_3A-02154)
으로부터 동질의 돌연변이체를 분리하기 위하여 기내배

양된 벼로부터 cetyl trimethyl-ammonium bromide(CTAB) 
방법을 이용하여 genomic DNA를 분리하였다(Murray and 
Thompson 1980). 순수분리된 genomic DNA를 주형으로 사

용하여 OsSIZ1 primers(P1 and P2)와 T-DNA의 LB primer로 

genomic PCR을 수행하여 순수한 Ossiz1-2 돌연변이체를 

확인하였다. 그 돌연변이체는 기내배양된 후, 온실 및 포

장에서 성장되어 수확되었다. 세대를 거친 후, T2 세대에

서 Ossiz1-2 돌연변이체의 특징들을 관찰하였고 최종적으

로 분석을 수행하였다. 

담배에서 Agrobacterium-mediated luciferase transient expression
의 확인

담배에서 OsSIZ1과 OsSIZ2 단백질들이 OsSUMO1 또는 

AtSUMO1과의 상호작용을 확인하기 위하여 약 7 주된 담배 

식물체를 Agrobacterium-mediated luciferase transient expression 
실험을 위하여 사용하였다. OsSIZ1/-2 유전자는 pCambia1300- 
nLUC vector에 각각 삽입하였고, OsSUMO1과 AtSUMO1 유
전자는 pCambia1300-cLUC vector에 삽입하여 형질전환 실

험을 위하여 준비하였다(Chen et al. 2008). 각 쌍들의 vector
들은 Agrobacterium tumefaciens GV3101 종에 도입하였다. 
또한, 28℃에서 10 mM MES buffer, 20 μM acetosyringone, 
그리고 적당한 항생제가 함유된 Luria-Bertani 배지에서 성

장한 bacteria는 10 mM MgCl2, 10 mM MES buffer, 그리고 

100 μM acetosyringone를 함유하는 infiltration solution에서 

항생제의 독성을 없애기 위하여 두번 세척하였다. Gene 
silencing의 suppressor인 p19가 형질전환된 Agrobacterium
도 같이 준비하였다. 각각 배양된 Agrobacterium 배양액은 

OD600=0.5로 맞추고, 동일한 부피로 혼합하였다. 그 배양

액은 담배의 잎에 무바늘 주사기를 사용하여 침윤시켰

고, 23℃에서 36 시간 동안 plastic bag으로 덮어두었다. 그 

담배잎은 1 mM luciferin 용액으로 세번 분사하였으며, EM 
CCD camera(iXon, Andor Technology plc, Ireland)를 이용하

여 사진을 찍었다. Bioluminescence는 암상태에서 5분 동

안 둔 후에 기록하였다.

Ossiz1-2 돌연변이체의 성장율 조사

Ossiz1-2 돌연변이체의 성장과 관련된 농업형질을 조사하기 위

하여 동진벼(wild type) (Oryza sativa L. cv. Dongjin)와 Ossiz1-2 
돌연변이체의 벼를 포장에서 생육시켰으며, 최종적으로 수

확기에 각각의 식물체를 수확하였다. T2 세대의 개체로부터 

수확된 벼는 초장, 수장, 주당수수, 수당립수, 총립수, 등숙

률, 완전립, 정조, 천립중으로 구분하여 각각의 통계치를 동

진벼와 비교하여 농업형질의 분석을 수행하였다. 또한, 등
숙율은 야생형인 동진벼를 비롯하여 Ossiz1-2 돌연변이체에

서 Hetero와 Homo lines으로 나누어 분석하여 통계화하였다.

결과 및 고찰

벼의 Sumoylation 기작 관련 유전자 및 Ossiz1-2 돌연변이체

의 T-DNA 삽입위치 확인

애기장대에서 sumoylation에 관여하는 유전자들은 잘 보
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Table 1 The components of SUMO conjugation and SUMO 
deconjugation in rice

Protein activity Gene Chr. Locus in rice
SUMO SUM1 Os01g0918300

SUM2 Os01g0918200
SUM3 Os07g0574500

SUMO E1 SAE1a Os11g0497000
SAE2 Os07g0586500

SUMO E2 SCE1a Os03g0123100
SCE1b Os10g0536000
SCE1c Os04g0580400

SUMO E3 SIZ1 Os05g0125000
SIZ2 Os03g0719100

SUMO protease ULP1a Os01g0355900
ULP1b Os03g0410100
ULP1c Os03g0344300
ULP2a Os05g0207900
ULP2b Os01g0738100

SUMO: small ubiquitin-related modifier; E1: SUMO activation 
enzyme; E2: SUMO conjugating enzyme; E3: SUMO ligation 
enzyme; protease: ubiquitin-like SUMO protease.

Fig. 1 Identification of T-DNA insertion mutant of OsSIZ1. 
(A) Schematic diagram indicating genomic structure and the site 
of the T-DNA insertion of OsSIZ1. Genomic OsSIZ1 DNA is 
represented by exons (black boxes) and introns. T-DNA insertion 
is indicated by the open inverted-triangle and located into 15th exon 
of OsSIZ1 gene. P1 and P2 are primers used for the genotyping. 
RB, right border; LB, left border. (B) Genotyping of Ossiz1-2 
mutant. Genomic DNA was isolated from WT and 19 independent 
Ossiz1-2 mutant plants. PCR was performed with gene specific 
primers (P1 and P2) and T-DNA border primer sets, respectively. 
Lanes 2, 5, 9, 10, 14, 15, and 19 indicate homozygote lines 
(-/-). Wild type and heterozygote lines are indicated by (+/+) 
and (+/-), respectively.

고 되어 있다(Miura and Hasegawa 2010). 그러나, 벼에서는 

이러한 유전자들의 연구가 미비하여 sumoylation 기작에 

관여하는 유전자들을 분석해 보았다(Table 1). 벼에서도 

애기장대와 같이 모든 구성요소가 잘 보존되어 있었다. 
그러나, SUMO 단백질은 애기장대에서 8개 존재하지만, 
벼에서는 3개가 존재함이 밝혀졌다. 또한, 흥미로운 것은 

SUMO E3 ligase, SIZ 유전자가 애기장대와 다르게 두개가 

존재함이 확인되었다(Table 1). 이것은 벼에서 SUMO 단
백질에 의해서 sumoylation의 다양성을 보여주는 것 보다

는 SIZ 형태의 SUMO E3 ligase에 의해서 다양한 신호전

달에 관여 할 것으로 사려된다. 그러므로, 본 연구그룹은 

벼에서 OsSIZ1과 OsSIZ2 유전자를 분리하고 그 단백질들

의 특징을 애기장대의 AtSIZ1과 비교하여 분석함과 동시

에 SUMO E3 ligase로써 기능을 확인하였다. 또한, 애기장

대의 atsiz1-2 돌연변이체에 그 유전자를 이용하여 형질전

환 식물체를 만들었다. 그런 후에 형질전환 식물체들의 

형태학적인 비교뿐만 아니라, ABA, 그리고 열 스트레스

에 의한 OsSIZ1/-2 단백질의 기능을 연구하였다(Park et 
al. 2010). 
  위와 같은 연구를 수행하면서 벼의 OsSIZ1 돌연변이체

를 동정하는 연구를 함께 수행하게 되었다. OsSIZ1은 벼

의 genome상에서 16개의 exon으로 구성되어 있었으며, 애
기장대의 AtSIZ1 단백질과 같이 SAP, PHD, PINIT, SP-RING, 
그리고 SXS domain들이 잘 보존 되어있었다(Fig. 1A; Park 
et al. 2010). 특히, 오직 식물체의 SIZ1 단백질이 가지고 

있는 plant homeodomain-finger(PHD) domain이 잘 보존되

어 있었다. 분양받은 Ossiz1-2 돌연변이체를 확인한 결과 

T-DNA가 15번째 exon부위에 존재한다는 것을 확인하였다

(Fig. 1A). 또한, 야생형인 동진벼와 돌연변이체를 이용하

여 genomic PCR을 수행하여 19개의 개체로부터 7개의 순

수한 Ossiz1-2 돌연변이체를 확인하였다(Fig. 1B). 그리고, 
Ossiz1-2(#2)과 Ossiz1-2(#10)의 T2 세대의 개체를 이용하여 

돌연변이체의 형태학적인 분석을 수행하였다.

OsSIZ1/-2 단백질과 SUMO1 단백질의 상호작용 분석

지금까지 알려진 SUMO E3 ligase의 기능은 목적 단백질

에 SUMO를 특이적으로 전달하는 기능을 수행한다. 그러

므로, SUMO E3 ligase가 SUMO와 상호작용하여 목적단백

질에 SUMO를 전달할 것이다. OsSIZ1/-2 단백질이 벼에서 

SUMO E3 ligase로써 기능을 수행할 수 있는지를 분석하

기 위하여 OsSIZ1/-2 단백질과 애기장대와 벼의 SUMO1 
단백질과의 상호작용을 담배 luciferase transient expression 
system을 이용하여 확인하였다(Fig. 2A). 양성 대조군인 

CLuc-RAR1과 NLuc-SGT1a가 형질전환된 담배 식물체에

서 강한 형광을 보였다(Fig. 2A-I; Chen et al. 2008). 또한, 
음성대조군들은 firefly luciferase의 기질인 luciferin을 처리

했을 때 형광을 확인할 수 없었다(Fig. 2A-II, III, and IV). 
그러나, NLuc-OsSIZ1/-2와 CLuc-OsSUMO1 혹은 CLuc-AtSUMO1
의 각각의 조합에서는 서로가 상호작용한다는 것을 형광

으로 보여 주었다(Fig. 2A-V, VI, VII, and VIII). 담배 

luciferase transient expression으로부터 확인한 luciferase 활
성을 정량적으로 분석해보면, 양성 대조군에 비해서 

NLuc-OsSIZ1/-2와 CLuc-OsSUMO1 혹은 CLuc-AtSUMO1의 각
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Fig. 2 Identification of the interaction between SUMO1 and 
OsSIZ1/-2 in planta. 
(A) Interaction between SUMO1 and OsSIZ1/-2 in tobacco expression 
system. Tobacco leaves were transformed by Agrobacterium infiltration 
using a needleless syringe. The indicated NLuc and CLuc construct 
pairs were used for transformation. Luciferase (LUC) image was 
taken by an EM CCD camera. (B) Quantification of LUC activity 
in tobacco leaves expressing the NLuc and CLuc construct pairs. 
The data were collected at 36 h after infiltration and presented 
as mean ± SE of three independent samples.

Fig. 3 Phenotypes of wild type and Ossiz1-2 mutant rice plants. 
(A) Morphological phenotypes of wild type and Ossiz1-2 mutant 
in pot-soil condition. (B) Comparison of the ripened grains between 
wild type and Ossiz1-2 mutant. Shown are the pictures of each 
grain in the wild type, Ossiz1-2 (hetero line) and Ossiz1-2 (homo 
line) mutants, respectively. Arrow heads indicate the sterilized 
grains. (C) Statistical data of the ripened grains in (B). Data 
represent mean ± SE of three independent experiments (n = 30).

각의 조합들에서 luciferase 활성이 약 50% 정도임을 보였

다. 이와 같이 OsSIZ1/-2 단백질은 벼에서 SUMO E3 ligase
의 기능을 수행하기 위하여 SUMO 단백질과 상호작용한

다는 것을 보였다.

Ossiz1-2 돌연변이체의 성장 및 등숙율 조사

벼에서 sumoylation 기작에 관여하는 SUMO E3 ligase, OsSIZ1 
단백질의 기능을 상실한 돌연변이체가 실질적으로 sumoylation 
기작에서 결점을 야기하는지를 확인하는 것이 중요할 것

이다. 그러므로, 야생형 벼와 Ossiz1-2(#2)과 Ossiz1-2(#10) 
돌연변이체들을 이용하여 열 처리후에 sumoylation 양상

을 비교해 보았다. 두개의 돌연변이체는 야생형과 비교

하여 sumoylation 양상이 줄어듬을 확인하였다(Park et al. 
2010). 이 결과는 OsSIZ1 단백질이 열 스트레스에 의한 

sumoylation 기작에 관여함을 알 수 있으며, 돌연변이체가 

잘 구축되었다는 것을 시사한다. 이전 보고에서 애기장

대의 atsiz1-2 돌연변이체는 난쟁이 표현형 및 높은 농도

의 살리실산을 함유하고 있는 것으로 보고되었다(Lee et 
al. 2007). 그러므로, 야생형 벼와 분리된 Ossiz1-2(#2) 개체

를 화분에서 생육시킨 후에 수확기에 초장을 비교하여 

보았을 때, Ossiz1-2(#2) 돌연변이체는 야생형과 비교하여 

작은 초장을 보였다(Fig. 3A). 또한, 실제 포장에서도 

Ossiz1-2(#2) 돌연변이체가 전체적으로 야생형과 비교하

여 작은 초장을 보여 주었다(data not shown). 수확기의 벼

는 등숙율이 수량에 가장 중요한 요소이다. 그러므로, 
Ossiz1-2(#2) 돌연변이체의 전체적인 등숙율을 야생형과 

비교하여 살펴보면, homo line의 돌연변이체가 등숙율이 

가장 떨어짐을 확인할 수 있었다(Fig. 3B). 그와 같이 등

숙율의 결과를 수치화 해보면, 야생형은 약 93.7%, hetero 
line은 약 92%, 그리고 homo line은 약 56.7% 정도로 Ossiz1-2
의 돌연변이체가 야생형과 비교하여 약 절반 정도로 등

숙율이 떨어짐을 확인하였다(Fig. 3C). 

Ossiz1-2 돌연변이체의 형태학적인 특징 분석

Ossiz1-2 돌연변이체를 관찰해보면, 벼의 성숙 및 발달의 

중요한 과정에서 sumoylation 기작에 관여 할 것으로 예측

된다. Ossiz1-2 돌연변이체를 형태학적인 측면에서 분석

을 수행하기 위하여 야생형 벼를 대조군으로 사용하여 

Ossiz1-2 돌연변이체들의 발달 및 성숙의 분류기준들을 
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Fig. 4 Agronomic traits for wild type and Ossiz1-2 mutant rice 
plants grown in the field. 
Spider plots of agronomic traits of two independent homozygous 
lines [Ossiz1-2 (#2) and Ossiz1-2 (#10)], respectively, were drawn 
using Microsoft Excel software. Each data represent mean ± SE 
of three independent experiments (n = 30). Mean values from 
wild type plant were set at 100% as a reference. H, Height; PL, 
Panicle Length; NP, Number of Panicles per plant; NSP, Number 
of Spikelets per panicle; TNG, Total Number of Grains; FR, 
Filling Rate; NFS, Number of Filled Seeds; TSW, Total Seed 
Weight; 1,000 SW, 1,000 Seed Weight.

가지고 농업형질을 조사하였다. 조사항목을 살펴보면, 
초장(plant height, PH), 수장(panicle length, PL), 주당수수 

(panicles per plant, PPP), 수당립수(spikelets per panicle, SSP), 
총립수(total number of grains, TNG), 등숙률(ripened grain 
ratio, RGR), 완전립(number of filled grains, NFG), 정조(total 
seed weight, TSW), 그리고, 천립중(1,000 grain weight, 
1,000-GW)과 같이 9개의 분류기준으로 농업형질을 조사

하였다 (Fig. 4). 초장을 비롯하여 대부분의 분류기준에서 

야생형 동진벼와 비교해보면, Ossiz1-2 돌연변이체(#2 and 
#10)에서 약 20% 정도의 감소된 성장을 보였다. 또한, 
Ossiz1-2 돌연변이체(#2 and #10)에서 전체적인 등숙율과 

정조에서 50% 이상의 감소율을 확인 할 수 있었다. 결론

적으로, Ossiz1-2 돌연변이체에서 정조와 등숙율이 상당

히 떨어짐으로써, OsSIZ1 단백질은 벼의 성숙과 발달에 

중요한 기능을 수행할 것으로 사려된다.

적 요

식물체에서 sumoylation 기작은 성장 및 발달에 중요한 기

능을 수행할 것이다. 특히, SUMO E3 ligase는 SUMO 단백

질을 목적 단백질로 전달해주는 마지막 단계의 sumoylation 
기작 구성요소이며, 다양한 신호전달에 특이성을 나타내

는 것으로 보고되고 있다. 본 연구에서는 벼에서 SUMO E3 
ligase, SIZ1 유전자에 T-DNA가 삽입된 Ossiz1-2 돌연변이 식

물체를 분석하였다. 그리고, OsSIZ1 단백질이 OsSUMO1 단
백질과 상호작용함으로써 OsSIZ1이 SUMO E3 ligase의 기

능을 수행할 것으로 예측하였다. Ossiz1-2 돌연변이 식물

체는 형태학적으로 발달과 성장의 다양한 부분에서 미성

숙상태로 유지됨이 보였다. 특히, 야생형인 동진벼와 비

교하여 초장의 성장 및 등숙율에서 상당히 낮은 정도를 

보여 주었다. 이와 같이, 벼에서 SUMO E3 ligase로써 

OsSIZ1 단백질의 생리학적인 기능은 성장과 발달 그리

고, 수확량에 관여하는 단백질을 sumoylation 시키는 기작

에서 역할을 수행할 것으로 사려된다.
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