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Abstract Plants can recognize and respond in various ways 

to diverse environmental stresses, including pathogenic 

microorganisms, salt, drought, and low temperature. Salicylic 

acid (SA) is one phytohormone that plays important roles in 

the regulation of plant growth and development. Nonexpressor 

of pathogenesis-related genes 1 (NPR1) was originally 

identified as a core protein that could function as a tran-

scriptional co-regulator and SA receptor during systemic 

acquired resistance (SAR), a plant immune response that 

could activate PR genes after pre-exposure of a pathogen. 

Although the function of NPR1 in plant defense response 

and the role of SA hormone in the regulation of plant 

physiological processes have been well characterized, the 

biological role of NPR1 in plant abiotic stress responses is 

largely unknown. In this review, we will summarize and 

discuss the current understanding of NPR1 function in 

response to plant environmental stresses.

Keywords Environmental stress, NPR1, salicylic acid 

(SA), redox

서 언

식물은 고염, 건조, 저온과 같은 비생물학적(abiotic) 요인과 

생물학적(biotic) 요인에 기인한 환경 스트레스를 인식하고, 

반응하며 다양한 방법을 통하여 적응할 수 있는 능력을 가지

고 있다. NPR1은 식물이 병원균에 대한 면역반응인 전신 획

득 저항성(SAR)시에 활성화 되는 pathogenesis-related (PR) 

gene 1의 발현에 관여하는 단백질로 최초 발견되었으며, 병

원균 침입 시 PR유전자의 발현을 위한 transcriptional co- 

activator 및 병 저항성 관련 호르몬인 salicylic acid (SA)의 수

용체로 기능하는 것으로 알려져 있다. 최근, NPR1이 식물 

병원균과 같은 생물학적 스트레스(biotic stress) 이외에도 고

염, 고온, 저온, 중금속 등과 같은 비생물학적인 스트레스

(abiotic stress)에서의 역할이 보고되고 있다. 따라서, 본 리뷰

에서는 생물학적 반응은 물론 비생물학적 스트레스반응에 

관여하는 NPR1의 생물학적 기능을 중심으로 고찰하고자 

한다.

개 요

사막화, 오존층 파괴, 열대우림 소실, 산업화에 의한 온실가

스 대량 배출 등으로 인한 기후변화는 전 세계 경작지 면적

을 급격하게 감소시키고 있다. World watch 연구소는 환경

악화 및 급증하는 인구등과 같은 이유로 세계적인 식량 위

기가 조만간 닥칠 것이라고 전망하고 있으며, 식량 문제는 

21세기 자연과학이 해결해야 할 가장 중요한 연구 과제 중 

하나이다.

  이동성이 없는 생물체인 식물은 생존을 위해 외부의 환경

변화를 민감하게 감지한다. 감지한 환경 변화를 신호화하여 

신호전달 경로를 통하여 생체방어 유전자들을 활성화시키
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고, 외부 환경 변화에 적응, 저항 할 수 있게 반응한다(Suzuki 

et al. 2014; Huot et al. 2014). 이 과정에서 식물은 환경 스트레

스에 적응, 저항하는 것과 식물자체의 생육을 유지하는 데 

균형을 필요로 한다. 때문에, 식물이 외부 스트레스 환경에 

노출되게 되면 생육이 저해되며, 농작물의 경우 생산율이 

현저하게 감소하게 되는 것이다. 최근 통계 보고에 의하면 

경작되는 옥수수, 쌀, 밀, 그리고 콩과 같은 농산물의 수확량

이 수확량의 60% 이상이 기후 영향을 받는다고 한다(Ray et 

al. 2015; FAO 2014). 따라서 식물이 환경 재해(병해, 가뭄, 고

염, 냉해 등)를 어떻게 인식하고, 어떤 생체방어 시스템을 작

동하여 환경에 적응하는가에 관한 연구는 미래 인류의 생존

이 걸려있는 식량문제 해결과 직결된다. 뿐만 아니라, 환경

스트레스에 저항성을 부여하는 유용 유전자 확보 및 이를 이

용, 응용한 재해 저항성 작물체 개발은 미래 인류의 식량 문

제를 해결 수 있는 유일한 대안으로 여겨지고 있다(Tester 

and Langridge, 2010). 이러한 유용 유전자를 확보하기에 앞

서, 환경 스트레스에 반응, 적응, 저항하는데 있어서 식물이 

가지는 기작의 이해는 아주 중요하다. 즉, 스트레스 반응에 

관여하는 유전자들의 역할 이해는 필수적이다.

  각각의 환경 스트레스에 관련된 다양한 유전자들의 역할

들이 분자생물학의 발달과 함께 식물학자들에 의해 밝혀지

고 있다. 그 중에서도, NPR1은 직접적인 전사활성이 없는 

전사인자(transcriptional co-regulator)로써, 세포 신호 전달 과

정에서 전사인자보다는 상위단계에서 기능을 하는 유전자

이다. 뿐만 아니라, 최근 NPR1 단백질이 SA와 ABA와 같은 

식물 호르몬에 의해 조절됨이 알려짐으로써, 환경스트레

스 반응에 있어서 핵심적인 역할을 하는 유전자로 이해되

고 있다(Pajerowska-Mukhtar et al. 2013). 이에 본 저자들은 지

금까지의 NPR1의 생화학적인 특징과 다양한 환경 스트레

스(생물학적, 비생물학적 스트레스)에 대한 식물의 생리학

적인 반응에 미치는 영향에 대하여 지금까지 연구된 자료

를 정리해 보고자 한다.

NPR1 (Nonexpressor of pathogenesis-related genes 

1)의 동정 및 생물학적 스트레스 반응에 NPR1의 기능해석

환경 스트레스는 인위적으로 크게 생물학적(biotic) 스트레

스와 비생물학적(abiotic) 스트레스로 구분 된다. 그 중 생물

학적 스트레스는 병원균과 같은 유기체에 의해 유도되는 

스트레스를, 비생물학적인 스트레스는 고염, 가뭄, 저온과 

같은 비유기체에 의한 스트레스를 의미한다. 

  생물학 스트레스에 반응하는 식물의 면역반응은 그 중에

서도 전신 획득 저항성(systemic acquired resistance; SAR)은 

SA 호르몬과 활성산소를 매개로 하여 면역 반응이 유도되

는 것으로 이해하고 있을 뿐, 현재까지도 어떻게 SA가 SAR

을 유도하는지는 완벽히 이해하지 못하고 있었다. 하지만, 

NPR1 유전자의 동정으로 이에 관한 연구는 가속도가 붙게 

되었다. 

  전신 획득 저항성(SAR)에 있어서, SA의 축적은 PR 유전자

의 발현과 직접적으로 연결되어 있는데, 1994년 직접적으로 

SA를 처리하여도 PR 유전자를 발현하지 않은 돌연변이 식물

체를 선별하는 과정에서 NPR1 (Nonexpressor of pathogenesis- 

related genes 1)이 동정되었다(Cao et al. 1994; 1997). NPR1 

allele은 SAR을 연구하는 다른 그룹에서도 동정 보고가 되어, 

SAR 신호 전달 과정에 있어서 필요한 성분(components)를 선

별하는 과정에서 NIM1 (non immunity1; Delaney et al. 1995)이라

는 이름으로, SAR을 유도하는 SA 처리에 insensitive 한 반응

을 보이는 SAI1 (SA insensitive 1; Shah et al. 1997)이라는 이름뿐

만 아니라, 비병원성 병원균(avirulent pathogen)에서도 민감성

이 증가한 표현형을 보임으로 인해서 EDS17 (enhanced disease 

susceptibility 17; Volko et al. 1998)이라는 이름으로도 명명되

고 있다. 이러한 이름들을 통해, NPR1이 SA 호르몬을 통해 

SAR 뿐만 아니라 basal resistance에도 관여한다는 것을 유추해 

볼 수 있다(Glazebrook et al. 1996; Shah et al. 1997). 

  이렇듯, 식물 면역반응에 중요한 역할을 하는 NPR1은 직

접적인 DNA 결합부위는 없지만, 전사인자와 결합하여 PR 유

전자의 발현을 조절하는 전사 조절인자이다. 병원균에 감염

되지 않은 상태에서 NPR1은 NPR1 단백질 서로간에 이황화 

결합(S-S disulfide bond)을 형성함으로써 올리고머(oligomer) 

형태로 세포질에 존재한다(Mou et al. 2003). 병원균 감염으로 

인해 식물 내 SA의 함량이 증가하고, 이는 다시 산화환원 전

위 (redox potential)를 변화시킨다. 이러한 변화는 NPR1 올리

고머 구조를 환원시켜 NPR1 단백질이 모노머(monomer)로 바

뀌게 한다(Mou et al. 2003; Tada et al. 2008; Spoel et al. 2009; Chi 

et al. 2013). 모노머 형태의 NPR1은 핵으로 이동을 하여, PR1 

(pathogenesis-related 1) 유전자의 발현을 유도시켜 전신 획득 

저항성(SAR), 즉 생물학적 스트레스 반응에 기여한다(Pajerowska- 

Mukhtar et al. 2013; Fan and Dong 2002; Fig. 1). 실제로 microarray 

분석결과를 보면, SA에 의해 유도되는 defense 관련 유전자

들의 90%가 NPR1에 의해 발현이 된다(Blanco et al. 2009). 이

렇듯, NPR1은 생물학 스트레스 반응에 SA를 매개로 하는 면

역 반응에 핵심적인 역할을 하는 유전자이다. 

  생화학적으로 NPR1 단백질은 산화환원(redox) 센서(sensor)

로써도 기능을 한다(Mou et al. 2003). NPR1 단백질은 이들 단

백질끼리의 이황화 결합이 TRX-H3와 Trx-H5에 의하여 환원

되기도 하고 GSNO (S-nitrosoglutathione)에 의해 S-nitrosylation

이 수반되어 단백질의 구조가 산화환원 포텐셜(redox potential)

에 의해 조절된다(Fig. 1). 하지만, NPR1 단백질이 산화된(올

리고머), 환원된(모노머) 형태로의 조절을 받는다는 것만이 

알려졌을 뿐 아직까지 NPR1 단백질의 올리고머와 모노머의 

사이의 구조적인 차이가 가지는 분자 기작은 아직 밝혀지지 

않았다(Feechan et al. 2005; Rustérucci et al. 2007; Lindermayr et 

al. 2010). 즉, NPR1 단백질의 구조에 영향을 주는 신호와 이
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Fig. 1 The regulating mechanism of NPR1 protein 

NPR1 proteins are oligomerized by GSNO (S-nitrosoglutathion) activity in the cytosol. The oligomerized structure of NPR1s is 

reduced and forms a monomer by TRX (Trxh3, Trxh5) through SA hormone signal. This monomeric form of NPR1 can be localized 

into the nucleus. Subsequently, a transcriptional co-regulator NPR1 interacts with TGA transcription factors and proceeds transcription 

target genes, such as PR1. Paradoxically, active NPR1 protein has the biochemical characteristic of ubiquitination by CUL3 E3 ligase 

for protein degradation in the nucleus. This the 26S proteasome dependent protein degradation and target gene expression of NPR1 

have been accelerated by the phosphorylation (Ser11, Ser15, Ser55, Ser59) or SUMO3 conjugation (Matika and Loake, 2014, modified)

들 구조로 인한 NPR1의 기능및 세포 내 단백질 이동에 대한 

이해를 돕는 연구가 좀 더 필요하다. 

  흥미롭게도, 핵에서의 NPR1 단백질이 PR 유전자를 발현시

키는 형태가 NPR1 단백질의 활성이 가장 높을 뿐만 아니라, 

CUL3 E3 ligase에 의해 ubiquitination된 후 26S proteasome에 의

해서 분해되는 형태이기도 하다(Mukhtar et al. 2013; Fig. 1). 

단백질의 인산화(phosphorylation)와 SUMO3에 의한 SUMOylation

과 같은 번역 후 조절(post-translational modification)에 의해서도 

NPR1 단백질의 ubiquitination이 가속화된다(Lindermayr et al. 

2010; Saleh et al. 2015; Fig. 1). 이러한 조절이 면밀히 일어남은, 

NPR1 단백질이 짧은 시간 동안 유지되는 세포 신호전달에 

아주 신속하고 강력하게 대처하는 모듈(module)에 대표적이

라 할 수 있다. 

  현재까지의 NPR1의 연구는 모노머 형태의 활성 및 핵에

서의 기능에 집중 되어왔다. 이는 NPR1이 전사를 조절하는 

인자로써의 특징이 먼저 잘 알려지면서, NPR1이 세포질에

서의 기능연구에 덜 집중되었기 때문일 것이다. 이에, 본 저

자들은 NPR1이 스트레스 반응에 빠르고 적절하게 반응하

기 위해서 올리고머 형태의 NPR1이 세포질에서 NPR1 단백

질의 저장 창고로써의 역할을 하는 것이라 추측한다. 즉, 스

트레스에 반응하는 일반적인 모듈에서 먼저 살펴보자면, 

스트레스를 인지하여 전사가 유도되고, 그 다음 번역이 일

어난 후 발현된 기능성 단백질이 스트레스에 적절한 반응

을 한다. 이러한 모듈에 있어서 소요된 에너지와 시간적인 

측면을 고려해 보았을 때, NPR1 단백질이 소량이지만 이미 

만들어져 관련 전사가 일어나지 않아도, 핵이 아닌 세포질

에서 단백질의 분해 위협이 적은 올리고머 형태로 존재하

는 것이라 제안해 본다. 단백질 활성이 큰 구조의 NPR1이 

핵에서의 모노머 형태로 더 빠르게 분해가 일어난다는 것

이 이 가설을 뒷받침 하고 있다(Lindermayr et al. 2010, Saleh 

et al. 2015). 덧붙여, NPR1의 올리고머의 기능 및 역할, 그리

고 세포질에서의 NPR1의 기능에 대해서는 좀 더 연구가 뒷

받침 되어야 하는 것을 관가 해서는 안 될 것이다. 

NPR1 homolog들과 SA

npr1 돌연변이 식물체는 야생형의 식물체보다 더 높은 함량

의 SA 축적을 보임에도 불구하고, npr1 돌연변이 식물체는 

SA를 매개로 하는 신호전달 반응이 일어나지 않아 아주 오

랜 기간 동안 NPR1 단백질과 SA 수용체간에 상관관계에 대

해 많은 숙고가 있어왔다. 그러던 중 NPR1이 SA 결합 단백

질로써 SA 수용체로서의 가능성이 제시되면서, NPR1을 매

개로 한 SA 신호전달 경로를 좀 더 이해할 수 있게 되었다
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Fig. 2 NPR1 activity and stability by SA 

A) NPR1 activity by binding with SA. As NPR1 is a SA receptor, 

active NPR1 (SA-bound form) induces expression of SA-mediated 

defense genes. B) NPR1 stability by NPR1 homolog. NPR3 and 

NPR4, NPR1 homologs are interacted with SA. SA-bounded NPR3 

and NPR4 are interacted with NPR1 and regulate NPR1 stability 

in the high level of SA and in the low level of SA, respectively

(Wu et al. 2012; Manohar et al. 2015). 

  NPR1의 homolog인 NPR3와 NPR4 단백질들 또한 SA와 결

합할 뿐만 아니라, CUL3-based ubiquitin E3 ligase와 NPR1이 

복합체를 형성하는데 adaptor로써의 역할도 한다(Fu et al. 

2012; Manohar et al. 2015). 낮은 SA 농도에서는 NPR4가, 높은 

SA 농도에서는 NPR3가 NPR1 단백질 복합체를 형성하게 

하여 NPR1 단백질의 분해를 촉진시켜 NPR1 단백질의 안정

화를 결정한다(Manohar et al. 2015; Fig. 2). 이는 NPR3와 NPR4

는 전신 획득 저항성(SAR)에 있어서 NPR1과는 반대되는 역

할(negative regulator)로의 표현형이 보고되었는데(Shi et al. 

2013), 이는 NPR3와 NPR4가 가지는 생화학적, 분자적 성질

이 NPR1 단백질의 안정화를 결정하는 역할을 함으로 인해 

npr1과는 다른 표현형이 설명된다(Shi et al. 2013). 

  이렇듯 최근, NPR1과 NPR1 homolog인 NPR3, NPR4가 SA 

결합 단백질이라는 사실이 밝혀지면서, SA 신호전달에 있

어서 NPR1이 생화학적, 분자생물학적으로 핵심인자임을 

좀 더 구체적으로 설명할 수 있게 되었다.

SA호르몬과 NPR1의 비생물학적 스트레스(abiotic stress) 

반응

SA를 포함하여 식물 생육을 조절하는 호르몬들은 식물이 

환경 스트레스에 반응, 적응, 저항하는데 핵심적인 역할을 

함이 잘 알려져 있다. 그 중 SA 호르몬과 관련한 스트레스 

연구는 대부분 생물학 스트레스(biotic stress)에 집중되어 진

행되어 왔었는데, 최근에는 비생물학적 스트레스에 대한 

연구도 활발히 진행되고 있다. 

SA 호르몬과 비생물학적 스트레스 반응 

SA 호르몬은 페놀류 화합물로 식물이 환경 스트레스에 노

출되었을 때 SA 생합성 유전자들의 발현이 증가되고, 이로 

인한 SA 함량의 증가는 스트레스 반응에 특히 생물학 스트

레스 반응에 저항성을 부여하는 것은 잘 알려져 있다

(Wildermuth et al. 2001). 생물학 스트레스에 대한 SA 역할을 

이해하고자 한 연구 내용에 비하면 미약하다고 볼 수 있으

나, SA는 고염(salinity), 삼투압, 가뭄, 고온, 저온 스트레스와 

같은 비생물학적 스트레스에 식물이 노출되었을 때도 스트

레스에 대한 저항성을 증가시킨다(Horváth et al. 2007; khan 

et al. 2013, 2014; Alavi et al. 2014). 예를 들어, 녹두(Vigina 

radiate)는 전체 광합성 증가와 글라이신베타인(glycinebetaine)

의 함량 증가로 인하여, 보리(Hordeum vulgare)에서는 루비

스코(Rubisco)의 함량과 활성을 높여줌으로써, 고염 스트레

스에 저항성을 나타내고(Lee et al. 2014; Khan et al. 2014), 저

온 (chilling) 스트레스를 받은 레몬(Citrus limon) 또한 SA 생

합성 효소인 PAL(phenylalanine ammonialyase) 유전자의 활

성의 증가와 페놀류와 같은 이차 대사산물의 양이 증가시

켜 저항성을 나타낸다 (Siboza et al. 2014). 이와 유사하게, 카

드늄(Cd)와 납(Pb)과 같은 중금속 스트레스에 대해서도, 저

온(freezing), 고온, 가뭄과 같은 스트레스에도 SA를 전처리 

해 주었을 때, 식물은 SA 생합성 유전자의 발현이 증가되었

으며, 생리학적으로는 저항성 표현형을 보인다(Pawlak-Sprada 

et al. 2011; Hunter et al. 2013; Fig. 3). 이는 비생물학적 스트레

스 동안에도 식물이 적응, 저항 하는데 SA 호르몬이 필수적

이라는 것을 의미한다. 

비생물학적 스트레스 동안의 NPR1의 기능과 역할

NPR1 유전자는, 2년된 사과나무(Malus hupehensis) 묘목에 

200 mM NaCl, 10% PEG 6000, 0.01 mM ABA, 그리고 4℃의 저

온 스트레스와 같은 대표적인 비생물학적 스트레스의 표본

을 처리해 주었을 때 사과의 NPR1(MhNPR1) 유전자 발현이 

증가되었다(Zhang et al. 2014)는 것이 유일한 보고일 뿐, 지

금까지의 NPR1에 관련한 비생물학적 스트레스 반응에 대

한 직접적인 연구는 미미하다. 실제로, 현재까지의 연구는 

비생물학적인 스트레스 반응에 NPR1의 분자생물학적으로

의 기능적인 측면의 이해로의 접근보다는, 비생물학 스트

레스 반응 동안에 SA 호르몬의 역할을 이해하고자 하는 목

적을 둔 연구에서 SA 신호전달에 필수적인 NPR1 유전자가 

이용됨으로써, NPR1 유전자와 관련된 비생물학적 스트레

스에 관련된 표현형들이 보고되고 있다. 즉, 이는 NPR1이 

SA의 신호전달에 있어서 필수적인 핵심인자로, SA 신호를 

전달하는 매개체로써의 역할을 설명하기 위한 절차였던 것

이다. SA가 생물학적 스트레스 반응에서뿐만 아니라 비생

물학적 스트레스 반응에서도 중요한 역할을 하는 호르몬으
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Fig. 3 Plant tolerance module from abiotic stress by SA pre-treatment. 

SA treatment confers abiotic stress tolerance to the plants. SA 

treatment before abiotic stress such as salt, cold, heat, drought, and 

heavy metals boosts SA induction in the cells and induces osmolytes 

biosynthesis, secondary metabolites accumulation, regulation of cellular 

redox status, and nutrients optimization for stress tolerance. These 

biochemical changes contribute to abiotic stress tolerance

로 NPR1을 매개로 하는 SA신호 기작 연구가 수반되었다고

는 하나, 이에 대한 NPR1의 역할 규명은 아직도 미미한 수

준이다. 

  최근, 비생물학적 스트레스 반응에 있어서 주도적인 역

할을 함으로 인해 스트레스 호르몬이라고도 불리는 ABA 

에 의해서도 NPR1 단백질 분해가 촉진된다고 보고가 더해

졌다(Ding et al. 2016). 이로 인해, NPR1 단백질이 ABA에 영

향을 받음으로 ABA에 의한 비생물학적인 스트레스 반응에 

NPR1 역시 알려지지 않은 기능을 수반할 것으로 예상해 볼 

수 있다. 이러한 결과들은 NPR1이 직. 간접적으로도 비생물

학적 스트레스와 관련이 있음을 시사한다.

고염 스트레스(Salt stress)

고염 스트레스는 식물 세포 내 이온의 균형을 깨는 나트륨

(Na
+
)의 독성과 삼투압으로 인한 반응으로 나누어진다 

(Cheong and Yun, 2007). 하여, 고염 스트레스는 식물의 생장

과 발달에 영향을 주어 식물의 형태를 변화시킨다. 

  앞서 언급된 녹두와 보리의 사례 이외에도, SA를 처리한 

밀(Triticum aestivum)과 토마토(Lycopersicon esculentum cv. 

Roma) 작물들도 고염 스트레스에 저항성이 증가하는 것으

로 관찰되었다(Stevens et al. 2006; Li et al. 2013). 이러한 사례

처럼 신호 전달 기작 연구에 용이한 애기장대의 연구 결과

를 살펴보면, SA 함량이 낮은 NahG 식물은 고염 스트레스

에 민감한 표현형을 보였다(Cao et al. 2009). 이는 SA 호르몬

이 고염 스트레스에 놓인 식물의 저항성을 높이는 데 기여

하는 것을 의미한다. 그러나, 식물의 고염 스트레스 반응 기

작이 다양한 유전자의 동정으로 많은 연구가 진행되었음에

도 불구하고, 그리고 NPR1 단백질의 기능연구가 많은 진전

을 보였음에도 불구하고, 고염 스트레스를 포함하여 고염 

스트레스 연관된 식물의 SA, NPR1, 혹은 SA/NPR1에 관한 

신호 기작 이해는 이제 시작되는 단계이다. 

  벼의 NPR1(OsNPR1/NH1)은 애기장대 npr1-1 돌연변이 식

물체에 발현시켰을 때, npr1-1 식물체가 가지는 생물학적 환

경스트레스 반응 표현형이 회복시켰을 뿐만 아니라, Figure 1

에서와 같이 애기장대 NPR1 단백질의 생화학적 특징까지 

유사하다(Chern et al. 2001; 2005). 이는 애기장대의 NPR1 

(AtNPR1)과 벼의 NPR1(NH1)이 기능적으로 같은 단백질 

(ortholog)임을 의미할 뿐만 아니라, 애기장대와 벼에서 생

물학적인 스트레스반응에 있어서 SA-NPR1을 매개로 하는 

SA 신호전달 하위단계는 애기장대와 벼가 유사함을 의미

한다. 생화학적으로 유사한 두 NPR1 단백질이지만, 염분과 

가뭄 스트레스에 대해 야생형이 100 ~ 90%의 생존율을 나

타낼 때 애기장대 NPR1 유전자(AtNPR1)를 발현하는 형질

전환 벼 식물체는 겨우 9 ~ 53% 생존율을 나타냈다. 뿐만 아

니라, rab21, salT, dip1과 같은 고염 또는 가뭄 스트레스에 대

한 반응 유전자 발현도 늦춰졌고, 그 발현양도 야생형에 비

해서 적었다(Quilis et al. 2008). 하지만, 이들 형질전환 식물

체들은 애기장대에서 벼의 NPR1 (OsNPR1/NH1)을 발현시

켰을 때의 결과에서처럼, 애기장대 NPR1 (AtNPR1)을 발현

시킨 벼에서도 SA에 반응하는 유전자들 예를 들어 PR1b, 

PR5, PR10과 같은 유전자의 발현을 촉진시키고, 곰팡이균

과 세균성 병에 있어서 저항성을 나타냈다(Chern et al. 2001; 

2005; Quilis et al. 2008). 이는 OsNPR1 (NH1) 유전자가 애기장

대 식물에서의 생물학적 스트레스 반응과 같은 기능을 한

다는 것을 검증해 보여주는 것일 뿐만 아니라, 애기장대의 

NPR1이 벼에서도 SA 신호전달에 있어서 긍정적인(positive) 

역할을 한다는 것을 의미한다. 그러나, 이때의 SA 신호는 비

생물학적인 염분 스트레스 반응에 부정적인(negative)역할

을 함을 의미한다. 그러나, 애기장대 npr1-5 돌연변이 식물

체를 이용한 연구에서는 염분(salt)와 산화 스트레스에 대해 

야생형보다 민감한 표현형을 보였다(Jayakannan et al. 2015). 

실제로, 염분에 의해 유도되는 ROS(reactive oxygen species) 

양은 npr1-5가 적었으나, 잎과 뿌리에서 야생형보다 높은 농

도의 Na
+
과 낮은 농도의 K

+
를 가짐으로써 고염 스트레스에 

더 민감한 표현형을 보였다(Jayakannan et al. 2015). 이는 

NPR1을 통하여 SA 신호가 뿌리로부터 유입되는 Na
+
의 양

을 조절하고 K
+
의 손실을 막는데 기여한다고 볼 수 있다.

  이처럼, 생화학적으로는 유사한 두 NPR1 유전자 (OsNPR1

과 AtNPR1)가 고염 스트레스 반응에 있어서는 벼와 애기장

대 각각에서 서로 다른 반응을 보였다. 이는 고염 스트레스

에 반응에 있어서 1)NPR1과 SA를 매개로 하는 NPR1의 하위
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단계를 조절하는 SA 신호전달이 식물간의 차이로 인한 즉, 

단자엽 식물인 벼와 쌍자엽 식물인 애기장대가 다르기 때

문인지, 2) AtNPR1이 벼에서는 애기장대와는 다른 경로로 

다른 형태의 파트너 단백질을 가짐으로써, 이들 단백질 복

합체들간의 활성(activity)의 차이로 인해 나타나는 것인지, 

각 식물체 간들의 NPR1의 고염 스트레스 반응에 신호전달

에 대한 이해가 더 필요함을 시사한다. 뿐만 아니라, NPR1

을 매개로 하는 생물학적인 스트레스반응과 비생물학적 스

트레스 반응은 다를 수 있음도 시사하고 있다. 

삼투압 스트레스(Osmotic stress)

삼투압 스트레스는 세포 내 유기산(organic acid), 탄수화

물, 무기이온(inorganic ions)과 같은 용질(solutes)의 농도 

증가로 인하여 삼투 포텐샬(osmotic potential)을 떨어트려 

식물의 생장과 발달을 저해시킨다. 반면, 오스모라이트

(Osmolytes)는 높은 용해도(solubility)를 가지고서 식물체

의 기본 대사과정은 저해하지 않고 식물체가 스트레스에 

놓였을 때, 팽압을 유지하는데 기능을 하는 물질을 일컫

는 용어로, 프롤린(Proline), 글라이신베타인(Glycinebetaine)

이 대표적이다. 일반적으로 삼투압 스트레스 동안에는 오

스모라이트에 의한 삼투 천칭(osmotic balance)이 유지됨

으로 저항성을 이해되고 있다(Slama et al. 2015). 그러나 

오스모라이트의 생합성및 축적은 고염, 산화, 고온, 저온

과 같은 비생물학적 스트레스는 물론 생물학적 스트레스 

동안도 일어나며, 이는 식물체가 과도한 스트레스로부터 

식물체 자신을 보호하고, 이차적으로 발생되는 삼투압 스

트레스에 저항하기 위한 반응이다. 밀(Triticum aestivum 

L.) 품종간에 가뭄스트레스에 대한 밀 생장의 차이를 알

아보고자 수행한 실험에서 SA를 처리를 한 실험군에서 

식물의 생장이 더 좋고 가뭄 스트레스에 저항성의 표현

형이 관찰되었는데, 이는 오스모라이트 함량 증가와 관

련이 있었다(Loutfy et al. 2012). 즉, SA가 오스모라이트의 

생합성을 유도하며, 삼투압 스트레스에 저항성을 높여준

다는 것을 의미한다.

  ProDH(proline dehydrogenase)는 프롤린을 분해하는 효소

로 프롤린 함량을 감소시키는 역할을 한다. 식물병리 과민

반응(hypersensitive response; HR)은 식물의 면역반응으로 식

물의 대표적인 저항성 표현형이다. 흥미롭게도 애기장대

를 이용한 실험에서 비병원성 박테리아 균(Pseudomonas 

syringae pv. tomato DC3000 (AvrRpm1))에 의해 유도된 HR의 

초기단계 즉, 6시간때에는 ProDH의 유전자가 활성화되어 

프롤린의 축적이 일어나지 않는데, 이러한 반응이 sid2-2, 

npr1-1 돌연변이 식물체에서는 일어나지 않았다(Cecchni et 

al. 2011). 이는 HR을 유도함에 있어서 필요한 프롤린 대사

(metabolism)에 SA 호르몬과 NPR1 유전자가 필요함을 의미

한다. 이로써 직접적인 삼투압 스트레스에 대한 NPR1 유전

자의 역할을 논하기는 어려우나, 삼투압 스트레스에 SA를 

매개로 하는 NPR1 유전자가 긍정적인(positive) 방향으로 역

할을 할 가능성이 있음을 의미한다. 하지만, npr1-1 식물체

가 300 mM mannitol의 삼투압 스트레스를 유도한 조건의 실

험에서 씨앗의 발아는 물론 생육상태가 야생형과 차이가 

없음이 관찰되었다(Brosche and Jangasjarvi, 2012). 이는 직접

적으로 유도된 삼투압 스트레스에는 NPR1이 관여하지 않

음을 의미한다. Cecchni et al(2011)의 연구에서처럼 병원균

의 감염 같은 스트레스에 의해 이차적으로 유도된 삼투압 

스트레스에 대한 반응을 이해하기 위해서 NPR1 단백질의 

기능에 SA의 역할 연구가 더 필요하다.

가뭄 스트레스(Drought stress)

가뭄 스트레스는 고염 스트레스와 유사한 면이 많은 비생

물학적 스트레스로 작물의 수확량을 감소시키는 대표적인 

비생물학 스트레스 중 하나이다(Godfray et al. 2010). 일반적

으로 식물이 가뭄 스트레스를 극복하고 가뭄 스트레스에 

노출되지 않기 위해서는 적절하고 지속적인 물 공급이 필

수적이다. 그러나 가뭄 스트레스를 극복하기 위해 식물은 

형태학적으로는 뿌리가 흙으로부터 수분을 잘 흡수할 수 

있게 뿌리발달이 일어나며, 지상부 조직은 기공의 조절을 

통해 호흡을 통한 물의 소비를 감소시킨다.  

  현재까지 NPR1을 이용한 가뭄 스트레스에 대한 직접적

인 사례연구는 없다. 하여, NPR1과 가뭄 스트레스에 대한 

이해에 접근하기에 앞서, SA와 가뭄 스트레스에 관련한 이

해를 위해 먼저 살펴보고자 한다. 먼저, 보리의 경우 가뭄 스

트레스 동안 뿌리에서는 SA가 약 2배 증가하고, 이로 인해 

PR1과 PR2 유전자의 발현도 증가했다(Bandurska and Storinski, 

2005). SA를 전 처리 후 가뭄 스트레스에 노출시킨 옥수수

(Zea mays)도 저항성 표현형을 보였다(Saruhan et al. 2012). 식

물의 잎에서는 SA가 증가하게 되면 기공이 닫히게 되는데

(Dong et al. 2001), cpr5, acd6, siz1과 같이 식물 체내에 SA를 

많이 축적하고 있는 식물들은 기공이 닫혀있음으로 인해 

가뭄 스트레스에 저항성을 보인다(Miura et al. 2013; Okuma 

et al. 2014). 이러한 SA의 축적이 물 부족으로 인한 스트레스

에 식물이 가지는 보호 반응일 일 것이라 여겨지고는 있으

나, 흥미롭게도 실제 낮은 농도의 SA 농도의 증가는 가뭄에 

저항성을 부여하지만, 높은 농도의 SA 전처리는 가뭄에 저

항성을 감소시켰다(Borsani et al. 2001). 이러한 결과들로 보

아, SA가 가뭄에 저항성 부여한다고 결론을 내리기에는 아

직 연구가 더 필요하다. 

  앞서 언급된 것처럼, NPR1, NPR3, NPR4 단백질들이 SA 

결합단백질로(Wu et al. 2012; Manohar et al. 2015; Fu et al. 

2012), SA 농도에 따른 가뭄 스트레스에 대한 표현형이 달라

질 수 있음이 시사된 선행 연구를 고려해 보았을 때, NPR1 

단백질이 각기 낮은 농도의 SA에서는 NPR4와 높은 농도에

서는 NPR3와 결합하여 단백질의 활성이 조절되어, 가뭄 스

트레스 반응에 관여 할 수도 있다고 추측해 볼 수 있다. 즉, 
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NPR1이 SA 수용체 일뿐만 아니라 SA의 주된 타겟으로, 식

물이 가뭄 스트레스에 반응, 저항하는 SA의 이해는 NPR1의 

역할을 규명함으로써 급격히 진전이 될 수 있음을 기대한

다. 뿐만 아니라, 이러한 연구를 통해 가뭄과 SA에 관련한 

연구가 활발히 진행될 것으로 예상된다. 즉, 가뭄 스트레스

에 반응하는 NPR1의 역할 이해는 식물이 가뭄 스트레스 동

안 SA의 기작을 이해하는 부분에 있어서 필수적일 것임을 

조심스레 제안해 본다. 물론 이에 대해서는 SA를 매개로 한 

가뭄 스트레스반응에 NPR1이외에 다른 수용체가 있을 수 

있음을 무시해서는 안 될 것이다. 

고온 스트레스(Heat stress; Thermotolerance)

고온 스트레스 또한 식물의 생육과 발달에 영향을 미치는 

비생물학적 스트레스 요소이다. SA 식물호르몬은 고온

(heat shock) 스트레스로부터 식물을 보호하는 데 필요하다

고 알려져 있다(Clarke et al. 2004; Shi et al. 2006). 그러나, npr1 

돌연변이 식물체는 야생형 식물체보다는 약 2배더 높은 SA 

함량을 가지고 있음에도 불구하고 야생형보다 고온에 대한 

민감한 표현형을 보임이 관찰되었다(Clarke et al. 2004). 뿐

만 아니라, 고온 스트레스에 노출되어 식물의 생장이 회복

되는 과정에서 npr1 돌연변이 식물체는 야생형 보다 덜 회

복됨을 보인 반면 NahG 식물체보다는 좀 더 회복됨을 보였

다(Clarke et al. 2004) 이는 SA/NPR1에 의해 매개되는 신호전

달이 고온 스트레스에 저항성을 보이는데 필요함을 의미한

다. 그러나 고온에 의해 유도되는 SA의 증가는 SA의 대사과

정에 의한 것인지 신호전달에 의한 것인지 아직 명확하지

는 않다. 이러하듯, 고온 스트레스에 의해 유도되는 SA와 병

원균에 저항성을 부여하는 SA 신호전달 과정과의 연관성 

그리고 NPR1과의 관련성에 관한 연구는 아직 미흡하다.  

  조금 더 구체적이고 상세한 기작의 이해가 필요하지만 

높은 농도의 CO2 양은 식물을 고온 스트레스로부터 보호한

다 알려져 있다(Mishra et al. 2008; Madan et al. 2012). 애기장

대 npr1 돌연변이 식물(npr1-1과 npr1-5)들 또한 높은 농도의 

CO2 존재하에서 고온 스트레스에 식물이 노출 되었을 때, 

저항성 표현형을 보였다. 하지만, 이는 SA 호르몬에 의한 경

로이기는 하나 NPR1에 의한 것이 아님이 보고되었다

(Ahammed et al. 2015). 이러한 결과는 SA을 통한 고온 스트

레스반응에 NPR1이 필요할 수도 필요하지 않을 수도 있음

을 시사한다. 

  브라시노스테로이드(brassinosteroids; BRs)은 식물 유일의 

스테로이드성 호르몬으로 다른 식물 호르몬들과 마찬가지

로 식물의 생장을 촉진시키는 역할을 한다. Divi et al. (2010) 

연구에 따르면, EBR (24-epibrassinolide)를 처리했을 때 npr1-1 

돌연변이 식물체가 야생형과는 달리 식물의 basal thermotolerance 

표현형을 나타내지 못했다. Basal thermotolerance는 식물이 

일반적인 생육 온도보다는 높은 온도에서 적응하는 과정이 

없이 고온 스트레스에 노출 되었을 때, 고온에 저항성을 나

타내는 표현형을 일컫는 용어이다. 이러한 npr1-1의 표현형

은 NPR1이 BR에 의해 매개되는 basal thermotolerance에서도 

필요한 인자라는 것을 의미한다. 

  이러한 결과들은 고온스트레스 반응, 저항하는데 있어서 

SA 호르몬이 필요하나, 고온 스트레스에 반응하는 NPR1은 

SA와는 독립적으로 BR과 연결되어 NPR1이 고온 스트레스 

반응이 필요함을 의미한다. 

저온 스트레스(Cold stress)

식물의 스트레스 반응에 SA를 통한 경로는 직/간접적으

로 NPR1 역할에 영향을 준다는 것은 잘 알려져 있다. SA

에 의한 저온스트레스 반응에 대한 연구를 먼저 살펴보

자면, SA를 처리한 옥수수, 벼, 밀, 콩, 바나나와 같은 작

물에서는 저온 스트레스에 대한 저항성이 증가한다(Janda 

et al. 1999; Kang and Saltveit, 2002; Kang et al. 2003). 애기

장대 식물은 5℃ 저온 스트레스에서는 저항성을 보이지

만, 생육에는 저해를 받아 식물의 크기가 작아진 표현형

을 가진다(Scott et al. 2004). 이러한 저항성 표현형이 나타

내는 SA에 근거한 생리학적인 활성 연구를 살펴보면, SA 

hydroxylase인 NahG를 발현시킨 애기장대 식물체가 Col-0 

야생형 식물체보다 5℃ 저온 스트레스에 노출되었을 때, 

좀 더 큰 세포크기를 가짐으로 인해서 식물체 크기가 조

금 더 크고 지상부 조직 부분이 더 튼튼한 표현형을 나타

냈다(Scott et al. 2004). 똑같은 조건에서의 npr1 돌연변이 

식물체의 표현형은 야생형 Col-0의 120%를, SA 축적이 

적은 NahG 식물체의 61% 정도의 지상부 생육상태를 가

졌다. 저온 스트레스 동안 npr1 돌연변이 식물체는 야생

형 보다 7배는 더 많은 양의 SA가 축적이 되는 것으로 보

아, 이는 저온 스트레스동안 식물의 생육을 저해시키는

데 SA만이 아닌 또 다른 인자가 있음을 보여준다(Clarke 

et al. 2000; Clarke et al. 2004). 이는 많은 양의 SA를 축적

하고 있는 cpr1 돌연변이 식물체가 저온 스트레스에 민

감한 표현형을 보인 것이 이러한 가능성을 뒷받침 한다

(Scott et al. 2004). 결론적으로 저온 스트레스에 식물이 적

응, 저항 반응을 유도함에 있어서 SA 호르몬의 하위단계

에서 NPR1을 통하지 않는 경로도 있음을 시사한다. 뿐만 

아니라, 이는 NPR1이 저온 스트레스 반응에 부정적인 역

할을 하는 인자(negative regulator)로써 직접적으로 관여한

다는 것을 의미하기도 한다.

산화 스트레스(Oxidative stress)

식물체가 직접적으로 산화스트레스 환경에 놓이기도 하지

만, 생물학적 스트레스는 물론 산화스트레스가 아닌 비생

물학적 스트레스 또한 이차적으로 산화 스트레스를 유도시

킨다. 즉, 식물체는 산화스트레스에 쉽게 노출되는데, 일반

적으로 산화스트레스는 생화학적인 측면에서 ROS의 양의 

증가로 설명할 수 있다. 세포 내 낮은 농도의 활성 산소
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(ROS)는 스트레스 반응에 신호로 작용하기도 하지만, 높은 

농도에서는 세포사멸을 일으키는 위협적인 요소이기도 하

다(Potters et al. 2010). 현재까지의 연구 결과로는 낮은 농도

와 높은 농도에 따른 활성산소의 역할차이는 이해되고 있

으나, 안타깝게도 낮은 농도와 높은 농도의 경계가 불분명 

하다. 산화스트레스에 대한 NPR1의 역할 연구를 살펴보면, 

애기장대 NPR1(AtNPR1)을 발현하는 형질전환 담배식물체

에 산화스트레스를 유도하는 MV(methyl viologen)를 처리해 

주었을 때, PR1, PR2, PR5를 비롯한 APX(ascorbate peroxidase)

와 SOD(Cu
2+
/Zn

2+
 superoxide dismutase)의 발현으로 산화스

트레스에서도 저항성을 부여함이 관찰되었다(Srinivasan et 

al. 2009). 이 연구에서는 실제 ROS 양 또는 항산화제의 활성

이 측정되지는 않았지만, NPR1이 산화스트레스에도 기능

을 함을 시사하고 있다. 실제로, npr1-5 돌연변이 식물이 야

생형보다 산화 스트레스에 더 민감한 표현한 표현형을 보

였다(Jayakannan et al. 2015). 

  생화학적으로 NPR1 단백질이 산화환원 조절에 있어서 

Trx(thioredoxin)을 통해 산화환원에 따른 NPR1의 구조가 달

라짐은 잘 알려져 있는 반면(Fig. 1), 일반적으로 세포의 산

화환원 상태를 보여주는 표식인자(marker)와 같은 역할을 

하는 글루타치온(Glutathione)은 NPR1을 매개로 한 스트레

스반응에 관련한 연구는 미미하다. 흥미롭게도, Han et al. 

(2013)은 glutathione이 SA 신호전달에 있어서 세포 내 H2O2 

농도를 높여 SA의 신호전달을 활성화 시키는데, 이는 NPR1

을 통한 경로뿐만 아니라 NPR1과는 독립적인 경로를 모두 

이용한다고 보고하였다. NO(Nitric Oxide) 또한 세포 내 중요

한 신호전달 물질로, 식물 면역반응에 있어서 중요한 기능

을 한다는 것은 잘 알려져 있지만, 이와 관련한 조절 기작이

나 신호전달 경로는 아직 명확하지 않다. 최근, NO는 

glutathione의 산화환원을 바꿔 glutathione의 농도를 높이는

데, 이 과정에서 glutathione이 SA 축적과 NPR1에 의한 유전

자 발현에 영향을 준다는 연구결과가 보고되었다(Kovacs et 

al. 2015). 또한, NO donor인 GSNO(S-nitroglutathione)가 NPR1 

단백질을 핵으로 집중시키는데 필요했다(Kovacs et al. 

2015). 이는 SA의 축적으로 행해진 NO와 glutathione사이의 

신호전달 및 조절에 있어서 NPR1이 중요한 매개체 역할을 

한다는 것을 의미한다. Han et al(2013)의 연구에서 주장한 

바 있는 glutathione의 반응이 NPR1을 매개로 한 경로는 NO

에 의한 기작에 의한 것일 수도 있음을 추론해 볼 수 있다.  

중금속 스트레스(Heavy Metal stress)

카드늄(Cd), 알루미늄(Al), 구리(Cu), 철(Fe) 등과 같은 중금

속들도 과량의 경우 식물에 독성으로 작용하여 이 또한 식

물의 생장 발달, 뿐만 아니라, 작물의 생산량에 영향을 미치

는 요소이다 (DalCorso et al. 2014; Anjum et al. 2015). SA 처리

는 오이와 담배에 구리(Cu) 독성에 저항성을 유도한다는 연

구를 시작으로(Strobel and Kuc, 1995), 벼, 옥수수, 콩, 보리에 

납(Pb)이나 카드늄(Cd) 독성에 SA 처리는 물의 항산화 시스

템을 조절을 통해, 세포막 손상을 감소시켜 작물의 저항성

을 높인다는 보고가 있다(Chen et al. 2007; Krantev et al. 2008; 

Szalai et al. 2013; Drazic and Mihailovic, 2005). 이렇듯, SA는 

중금속 독성 저항성을 높이는데 기여할 뿐만 아니라, 철(Fe) 

부족으로 인한 땅콩(Arachis hypogaea) 식물 잎의 백화현상

도 감소시키는데 필요하다는 보고(Kong et al. 2014)의 내용

으로 보아, SA 호르몬은 중금속을 매개로 한 신호전달에 중

요한 역할을 하는 인자임을 알 수 있다. 

  흥미롭게도 NPR1은 SA와 결합하는 데 있어서 구리(Cu
2+
)

를 필요로 한다(Wu et al. 2012). 이 때, 구리이온이 NPR1의 

Cys521과 Cys529잔기와 SA사이 다리를 형성하여 결합을 

이루고, SA와 결합한 NPR1은 전사를 활성화 시킬 수 있는 

구조로 변하여, 전사 활성을 조절할 것으로 예상하고 있다. 

하지만, 구리이온의 독성에 관련하여 NPR1의 생리학적 표

현형은 아직 보고된 바가 없다. 다만, 알루미늄(Al)에 대해

서는 npr1-1 돌연변이 식물이 저항성을 보였는데, 이는 

NPR1 단백질에 의해 조절되는 항산화제의 활성에 의한 것

으로 이해하고 있다(Zhang et al. 2014). 

결 론

NPR1은 세포 내 SA 신호를 인지하여 SA 신호전달에 있어

서 핵심적인 역할을 하는 단백질이다. 뿐만 아니라, NPR1을 

매개로 하는 SA 신호는 세포 내 산화환원 상태(redox status)

과 연결되어 이해하는 것이 중요하다고 여겨지고 있다. 즉, 

세포 내 산화환원 준위는 단백질의 구조와 기능에 영향을 

주는데, NPR1은 그에 대표적인 단백질인 것이다(Sapoel et 

al. 2003; Koornneef et al. 2008). 실제 산화 환원 준위(redox 

status)에 따른 NPR1 기능연구가 진행되고 있다. NPR1의 

redox status는 glutathione level과 관련이 되어 이들의 산화

(GSSG), 환원 (GSH)를 평형상태로 유지하고 있다. Mou et al. 

(2003)의 보고에 의하면 15:1의 GSH/GSSG의 비율은 NPR1

은 모노머를 유지하지만, 이보단 낮은 비율인 7.5:1은 

monomeric form의 산화된 형태로 전환시킨다. 하지만, 이러

한 생화학적 구조 차이는 밝혀졌지만, 이와 관련한 NPR1의 

구조적인 기능과 그 역할에 대한 연구는 미비하다. 이러하

듯, SA 결합과 산화환원에 근거한 NPR1 단백질의 구조의 

이해와 이들 구조를 통한 NPR1 단백질의 활성도 및 역할, 

그리고 이것이 미치는 생리학적, 생물학적인 영향에 대해

서는 더욱 더 연구가 필요하다. 

  덧붙여, 앞서 본문 내용에서와 같이 SA가 비생물학적 스

트레스에 미치는 영향을 연구하는 과정에서 이와 관련한 

NPR1 유전자의 기능연구가 시작이 되어 진전을 보이고 있

다. 이렇듯, 식물의 비생물학적 스트레스 반응 있어서, SA/ 

NPR1의 역할이 생물학적 표현형에 때로는 긍정적인(positive) 
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Table 1 The Biological Function of NPR1 and NPR1 homologs

Biotic stress

(pathogen resistance)

AtNPR1(+)

OsNPR1(+)

GmNPR1-1(+) 

GmNPR1-2(+) 

GhNPR1(+) 

MhNPR1(+)

NPR3(-)

NPR4(-)

Delaney et al. 1995; Glazebrook et al. 1996; 

Shah et al. 1997

Chern et al. 2001; Chern et al. 2005; Yuan et al. 2007

Sandhu et al. 2009

Sandhu et al. 2009

Zhong et al. 2015

Zhang et al. 2012

Shi et al. 2013

Shi et al. 2013

Abiotic 

stress

salt AtNPR1(+) 

MhNPR1(+) 

AtNPR1(-)

Jayakannan et al. 2015

Zhang et al. 2014

Quilis et al. 2008

osmotic pressure MhNPR1(+) 

AtNPR1(+) 

Zhang et al. 2014

Cecchini et al. 2011 

drought

high temperature AtNPR1(+) Clarke et al. 2004; Divi et al. 2010

low temperature AtNPR1(+) Scott et al. 2004

oxidation AtNPR1(+) Han et al. 2013; Jayakannan et al. 2015; Srinivasan et al. 

2009

heavy metal (Al) AtNPR1(-) Zhang et al. 2014

+, positive response, -; negative response, Al; Aluminum, At; Arabidopsis thaliana, Os; Oryzae sativa, Gm; Glycine max, Gh; Gladiolus 

hybridus, Mh; Malus hupehensis

방향으로 때로는 부정적인(negative) 방향으로의 역할을 한

다. 뿐만 아니라 벼와 애기장대 NPR1의 사례처럼 생물체간

의 생화학적 분자생물학적 기능은 유사하다 할지라도 이들

이 나타내는 비생물학적 스트레스 반응의 생물학적 기능은 

달리 보이기도 한다. 본문에서 언급된 애기장대와 벼에서

의 NPR1 이외에 사과(Malus hupehensis)의 NPR1 (MhNPR1)를 담

배 식물에 발현시켰을 때 야생형보다 형질전환 담배식물체

가 고염과 삼투압 스트레스에 저항성 유전자를 더 많이 발

현시켰을 뿐만 아니라, 저항성을 나타내는 표현형을 보였

다(Zhang et al. 2012; 2014). 애기장대 유전자를 벼에 발현시

킨 이종간(heterologous) 발현에서 NPR1 단백질의 비슷하면

서도 다른 표현형들이 관찰된 반면, MhNPR1의 담배에서의 

발현과 같은 이종간 발현의 사례에서는 생물학적 스트레스 

반응에서뿐만 아니라 비생물학적 스트레스 반응에서도 유

사한 표현형이 관찰되었다(Zhang et al. 2014). 이는 비생물학

적 스트레스 반응이 SA와 관련이 있다고 하더라도, NPR1의 

관련 유무에 대하여, 그리고 NPR1 유전자의 개별적인 접근

의 이해가 필요하다는 것을 시사한다. 뿐만 아니라, NPR1의 

기능연구에 있어서 SA가 NPR1의 상위단계의 신호라 하더

라도 SA가 유일하게 NPR1의 기능에 영향을 미치는 인자가 

아니기 때문에, 우리는 NPR1 하나의 인자만 하더라도 다양

한 경로의 가능성을 생각해 보아야만 한다. 이에 본 리뷰에

서는 제한적인 부분이라 할지라도, 본문에 언급한 NPR1과 

NPR1 homolog들에 관련한 생물학적, 비생물학적 스트레스 

반응을 정리해보았다(Table 1). 다양한 사례 연구들을 통해

서 NPR1이 비생물학적 스트레스 반응에 직/간접적으로 관

여하는 것이 입증되고 있으니만큼, NPR1의 생물학적 스트

레스에서의 연구 결과처럼, 앞으로 비생물학적 스트레스 

반응에서 NPR1의 기능을 밝히는데 많은 진전을 보일 것으

로 기대한다.
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