
Abstract Plant abscission is a natural process in which 

plant organs or tissues undergo detachment, a strategy 

selected by nature for the disposal of nonessential organs and 

widespread dissemination of seeds and fruits. However, 

from an agricultural perspective, the abscission of seeds or 

fruits represents a major factor that reduces crop pro-

ductivity and product quality. Therefore, during the crop 

domestication process in traditional agriculture, mutants 

exhibiting suppressed abscission were selected and crossbred, 

thereby enabling the production of modern crop varieties 

such as rice, tomatoes, canola, and soybeans. These crops 

possess a unique trait of retaining ripe fruits or seeds in 

contrast to disposal via abscission. During the previous 

century, research on quantitative trait loci along with genetic 

and molecular biological studies on Arabidopsis thaliana 

have elucidated various cell biological mechanisms, signaling 

pathways, and transcription regulators involved in abscission. 

Additionally, it has been revealed that various hormone 

signals, which are involved in plant growth, play crucial 

roles in modulating abscission activity. Researchers have 

developed several chemical treatments that target these 

hormones and signal transduction pathways to enhance crop 

yields. This review aimed to introduce the previously identified 

signal transduction pathways and pivotal regulators im-

plicated in abscission activity. Moreover, this review will 

discuss the future direction of research required to investigate 

crop abscission mechanisms for their potential application in 

smart farming and other areas of agriculture, as well as areas 

within model systems that require extensive research.

Keywords Abscission, Plant development, Hormone, 
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서 론

탈리(abscission)는 몸의 일부였던 기관을 제거하는 과정을 

일컫는 것으로, 발달 단계 및 변화하는 환경에 대응하여 꽃, 

과실, 잎, 또는 감염된 기관을 적시에 제거함으로 식물의 생

존을 보장하는 핵심 메커니즘이다. 이러한 과정은 또한 종

자를 식물의 몸으로부터 떨어트려 멀리 퍼트리는 효과적인 

분산 전략에도 기여하고 있다. 이렇게 식물의 생존과 밀접

한 탈리 현상은 인간의 삶과도 무관하지 않은데, 탈리의 제

어는 작물화 과정에 필수 요인 중 하나이기도 하다. 번식을 

위한 과실과 종자의 탈리 현상은 수확량의 감소로 이어지기

에, 오랜 기간에 걸친 작물화 과정 동안 탈리가 잘 일어나지 

않는 형질의 돌연변이가 지속적으로 선택되었고, 그 결과 

종자의 분리가 현저히 저해된 벼, 밀, 옥수수 등과 같은 현대

의 작물들이 형성되었다(Doebley et al. 2006; Li et al. 2006; Lin 

et al. 2012). 이는 현대 문명사회를 이룩하고 인간 종의 번영

을 꽃피우게 한 중요한 발견의 하나로 손꼽히고 있다. 

탈리를 제어하고자 하는 인간의 노력은 여전히 진행중이

다. 귀리나 보리에서 탈리는 여전히 중요한 문제가 되고 있

는데, 최대 50%의 수확량 손실이 탈리로 인해 발생함이 보

고된 바 있다(CLARKE 1981; Niruntrayakul et al. 2009; Thurber 

et al. 2013). 사과와 같은 과실류에서도 낙과는 생산량에 영

향을 주는 중요한 요인 중 하나로, 낙과가 심한 해는 전체 생

산량의 50% 정도가 이른 낙과로 인해 손상을 입기도 하였다

(Raja et al. 2017). 과실의 성숙이 40 ~ 50% 밖에 되지 않았을 

때 발생하는 낙과 및 발달의 저해는 상품성을 크게 훼손시킬 

뿐 아니라(Meier 1997), 다음 세대를 키우기 위한 종자의 상

태에도 영향을 미치게 된다(Kwack et al. 2013; Snipes and 
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Baskin 1994). 이처럼 작물 생산을 저해하는 탈리를 막기 위

해 화학 약품 개발 등 다양한 방법으로 노력이 진행되고 있

지만, 특히 분자 생물학적인 이해를 통해 탈리 현상을 효과

적으로 제어하는 것이 반드시 필요하다.

다양한 모델식물을 대상으로 탈리 과정의 세포생물학적 

특성과 분자 메커니즘이 연구되어 왔고, 이를 통해 탈리 활성

화에 핵심적인 역할을 하는 다양한 신호전달 및 전사조절인자

들이 규명되었다. 탈리는 3 ~ 4층의 layer로 구성된 abscission 

zone (AZ)에서 특이적으로 일어나는데, AZ은 기관 발달 초

기에 기관의 기저 부에 일찍부터 형성이 된다. 적당한 때가 

되어 탈리가 활성화되면 AZ의 중간 부위에서 세포벽의 분

리가 일어나 기관을 몸체로부터 떨어뜨리게 된다(Patterson 

2001). 이러한 과정에는 다양한 내･외부 신호전달 과정이 관

여되어 있는데, 에틸렌(ethylene), 자스몬산(jasmonic acid, JA), 

옥신(auxin) 등 식물의 생장을 조절하는 다양한 식물호르몬

과 내부 신호전달이 탈리 활성에 영향을 주는 것으로 알려져 

있으며, 외부 환경스트레스(고온, 저온, 건조 등)와 활성산

소종(reactive oxygen species, ROS)와 같은 인자들 또한 활성

시기에 영향을 미친다(Jacobs 1968; Sawicki et al. 2015). 이렇

게 활성화된 탈리세포에서는 pectinase와 같은 세포벽 분해

효소의 발현이 촉진되어 실질적인 세포벽 분리로 이어지는

데, 이 과정은 INFLORESCENCE DEFICIENT IN ABSCISSION 

(IDA) 펩타이드와 LRR 수용체 단백질인 HAESA (HAE) / 

HAE-like 2 (HSL2)에 의해 조절된다는 것이 애기장대 꽃 기

관 탈리연구를 통해 밝혀졌다(Aalen et al. 2013; Cho et al. 

2008; Patharkar and Walker 2015).

자동화된 수확과 작물의 관리를 지향하는 smart farm 시대

에 들어서면서 작물의 탈리 육종은 또 다른 변화가 필요하게 

되었다. 본 리뷰논문에서는 모델시스템에서 연구된 식물의 

탈리 조절 메커니즘에 관한 최신의 이해와 연구방향을 소개

하고, 이러한 방향성이 현대 smart farm 시스템에 어떻게 적

용되어야 할 것인지, 또한 앞으로 애기장대 모델시스템에서 

어떠한 연구가 더 진행되어야 할 것인지에 대한 방향을 제시

하고자 한다. 

본 론

Abscission zone (AZ)의 형성 및 유지 메커니즘

모델식물인 애기장대의 꽃기관 탈리를 대상으로 분자적 메

커니즘을 규명하기 위한 연구가 많이 수행되었다(Taylor and 

Whitelaw 2001). 애기장대 꽃의 AZ은 2-4개의 세포층으로 구

성되어 있으며 기관발달의 초기에 형성된다(Patterson 2001). 

애기장대에서 AZ가 형성되고 유지되기 위해선 BLADE ON 

PETIOLE 1/2 (BOP1과 2) 2개의 유전자가 주요하게 작용하

는 것으로 알려졌다(Hepworth et al. 2005; McKim et al. 2008) 

(Table 1). BOP1/2는 NONEXPRESSOR OF PR GENES 1 

(NPR1) 유전자군에 속한 전사조절인자로서, 다양한 식물의 

발달 뿐만 아니라 방어 반응 관련 유전자의 발현을 조절하는 

Table 1 Regulators involved in formation of the organ abscission zone

Gene Plant species Tissue Reference

MADS box transcription factor

SHP1 Arabidopsis Seed Liljegren et al. 2000

SHP2 Arabidopsis Seed Liljegren et al. 2000

STK Arabidopsis Seed Pinyopich et al. 2003

FUL Arabidopsis Seed Gu et al. 1998

FLF Arabidopsis Flower Chen et al. 2011

J Tomato Fruit-pedicel Mao et al. 2000

MC Tomato Fruit-pedicel Nakano et al. 2012

NPR transcription factor

BOP1 Arabidopsis Flower McKim et al. 2008

BOP2 Arabidopsis Flower McKim et al. 2008

bHLH transcription factor

HEC3 Arabidopsis Seed Ogawa et al. 2009

IND Arabidopsis Seed Liljegren et al. 2004

ALC Arabidopsis Seed Groszmann et al. 2011

BEL-type homeodomain transcription factor

SH5 Rice Seed-pedicel Yoon et al. 2014

qSH1 Rice Seed-pedicel Konishi et al. 2006

MYB transcription factor

SH4/SHA1 Rice Seed-pedicel Qin et al. 2010
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것으로 알려져 있다(Khan et al. 2014). bop1/2 이중 결손 돌연

변이 식물은 AZ에 특이적인 유전자 일부가 정상적으로 발

현되기는 하나, AZ의 특성을 보이는 세포층이 결손되어 있

고, 이후 탈리가 전혀 일어나지 않는다(Lee et al. 2018; McKim 

et al. 2008). 이러한 결과들은 BOP1/2가 AZ의 형성과 유지에 

필수적임을 시사한다. 

작물에서는 과수 및 종자에서 일어나는 탈리에 관한 연구

가 진행되었다. 과수의 경우 주로 식물의 과실과 몸통 사이

의 pedicel에 AZ이 형성된다(Dong and Wang 2015; Bleecker 

and Patterson 1997; Tabuchi 1999). jointless 토마토는 pedicel 

의 AZ 형성이 없어진 돌연변이로서, 토마토 가공산업을 위

해 재배되는 토마토 품종의 하나로 널리 유용되고 있다

(Butler 1936; Rick 1967). JOINTLESS는 MADS box 전사조절

인자 단백질을 코딩하는데, 사과 등의 다른 종에서 역시 

MADS box 전사조절인자의 역할이 보존되어 있는 것으로 

보고된다(Ito and Nakano 2015; Mao et al. 2000). MADS box 유

전자 군의 또다른 전사조절인자 MACROCALYX (MC) 는 애

기장대 종자 AZ 형성의 주요 인자인 FRUITFULL (FUL)의 

상동성 유전자로(Gu et al. 1998), JOINTLESS와의 상호작용

을 통해 토마토 과일의 탈리를 조절하는 것으로 알려졌다

(Nakano et al. 2012). 뿐만 아니라, AGAMOUS (AG) 그룹 

MADS box 전사조절인자인 SEEDSTICK (STK) 또한 애기장

대 종자의 AZ 형성에 관여하고 있다(Nakano et al. 2012; 

Pinyopich et al. 2003). 이처럼 NPR 유전자군 뿐만 아니라 작

물에서 보존된 MADS box 전사조절인자 역시 애기장대의 

다양한 기관의 AZ 형성에 관여할 것으로 여겨지며(Table 1), 

이러한 주요 유전자들이 모델시스템에서 탈리를 조절하는 

메커니즘의 연구가 다방면으로 이루어져야 할 필요성을 시

사한다.

곡물 작물에서 종자의 shattering이나 과실의 탈곡 등은 왕

겨와 줄기 사이에 존재하는 AZ인 lemma-pedicel 의 joint 부분

에서 일어난다(Dong and Wang 2015). 벼 (Oryza sativa) 염색

체에서 진행된 quantitative trait loci (QTLs) 연구를 통해 종자

의 탈리를 조절하는 다양한 전사조절인자 유전자가 발견되

었다. Shattering4 (Sh4) 유전자는 애기장대 MYB3 전사조절

인자와 상동성를 갖는 유전자로서, pedicel 부위에 탈리층을 

형성하는데 중요한 기능을 담당하는 것으로 알려졌다(Li et 

al. 2006; Qin et al. 2010). 또한, Arabidopsis의 BEL-type homeobox 

유전자 REPLUMLESS (RPL)의 ortholog인 qSH1의 single 

nucleotide polymorphism (SNP) 돌연변이는 AZ가 발달되지 

않는 japonica 품종의 주요 형질의 요인으로 밝혀졌으며, 결

과적으로 벼의 탈리가 없는 표현형을 이끌어 내었다(Konishi 

et al. 2006). qSH1과 높은 상동성을 보이는 SH5의 돌연변이 

역시 AZ가 없고 종자의 탈락이 없는 표현형을 보이며, SH5

의 과발현은 증가한 탈리 활성으로 인하여 더 많은 종자 탈

락이 나타난다(Yoon et al. 2014; Yoon et al. 2017). 이러한 연구

결과들은 유사한 이들 유전자의 SNP가 인류가 이용해온 작

물화 및 인위적 선택 과정에 적용되어 유사한 종자분산 구조 

및 발달 메커니즘으로 수렴되어 왔음을 의미한다(Arnaud et 

al. 2011; Li et al. 2020). 

탈리 활성화의 신호전달 메커니즘

탈리 활성에 작용하는 호르몬 신호전달의 역할

탈리의 활성과 그 시기의 조절은 식물 발달의 내부 신호전달

과 다양한 외부환경 변화를 통해 결정된다. 오래전부터 식

물학자들은 생리학적, 유전학적 연구들을 통해 여러 호르몬

이 식물의 발달을 조절하는 물질임을 밝혔는데, 탈리 현상

도 다양한 식물 호르몬과 신호전달 과정에 의해 조절됨이 규

명되었다(Kim et al. 2013; Meir et al. 2019; Patterson and 

Bleecker 2004). 에틸렌, ABA (abscisic acid), JA, 혹은 특정한 

상황에서 사이토카이닌(cytokinin, CK)은 탈리를 활성화시

키는 반면, 옥신, 지베렐린, 브라시노스테로이드(Brassinosteroid, 

BR) 는 탈리를 억제하는 것으로 알려졌다(Cracker and Abeles 

1969; Jacobs 1968; La Rue 1936; Roberts et al. 2002)(Fig. 1). 탈

리의 활성화 시기는 이러한 호르몬들의 다양한 교차간섭을 

통해 정교하게 조절을 받는다. 

에틸렌과 옥신의 밸런스 조절은 대표적인 탈리 활성 조절

을 위한 호르몬이다(Hong et al. 2000; Riov and Goren 1979). 에

틸렌은 애기장대 모델의 꽃 기관 탈리를 유발하는 대표적인 

호르몬이다. 수분이 이뤄진 꽃 또는 노화한 잎과 열매와 같

은 탈리기관은 에틸렌을 생성하여 AZ 세포에 방출하게 되

고, 축적된 에틸렌은 세포 분리 과정과 식물체로부터의 기

관 분리를 촉진한다(Hong et al. 2000). 에틸렌 수용체 ETR1 

및 EIN2는 에틸렌 신호전달의 핵심 구성요소로서 에틸렌에 

반응하여 탈리를 조절하는 데에 중요한 역할을 한다. 그러

나, etr1-1 과 ein2-1 애기장대 돌연변이는 탈리가 많이 지연

될 뿐 AZ가 형성되고 종국엔 탈리가 일어난다(Alonso et al. 

1999; Patterson and Bleecker 2004). 이러한 사실은 에틸렌 이

외에도 추가적인 요인이 탈리 활성을 조절하는 데에 작용할 

것임을 시사한다(Botton et al. 2011).

다양한 식물종의 연구에서 옥신은 탈리의 억제제로서 예

상되어 왔으며(Estornell et al. 2013; La Rue 1936; Taylor and 

Whitelaw 2001), 남아있는 기관 대비 떨어질 기관의 높은 옥

신 농도구배는 AZ의 형성과 탈리 활성을 억제하는 것으로 

알려졌다(Addicott et al. 1955; Louie Jr and Addicott 1970). 최근 

토마토 과실의 AZ에서 탈리 시기에 따른 DR5::GUS의 패턴

이 pedicel AZ를 중심으로 극명히 나뉨을 보였는데, 이는 AZ

를 중심으로 한 옥신의 농도구배 및 옥신 극성수송이 기관 

탈리에 매우 중요함을 시사한다(Dong et al. 2021). 토마토 꽃

의 옥신 생성 조직을 제거하여 옥신 농도를 낮추면 꽃의 탈

리가 유도되었으며, 이때 에틸렌 합성을 저해하게 되면 이 

효과는 사라졌다(Bar-Dror et al. 2011; Meir et al. 2010). 세포 

분리에 필요한 pectinase들의 유전자 발현은 에틸렌에 의해 
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촉진되는데(Hong et al. 2000; Jiang et al. 2008), 옥신 처리는 이 

pectinase 유전자의 발현을 억제하였다(Hong et al. 2000). 이

러한 결과들은 옥신의 농도구배가 에틸렌과의 상호작용을 

통해 탈리를 조절한다는 것을 제시하고 있다(Blanusa et al. 

2005; Hagemann et al. 2015). 한편, 탈리 시기에 따른 에틸렌의 

합성이 이러한 옥신 농도구배에 영향을 준다는 것이 보고되

었는데(Kućko et al. 2019), 이는 호르몬 상호작용이 일종의 

feedback loop로서 상호 조절할 가능성에 대해 반드시 연구

되어야 할 필요성을 보여준다.

ABA는 최초에 어린 목화(Gossypium hirsutum) 에서 탈리

를 유도하는 식물호르몬으로 발견되면서 그 이름이 부여되

었다(Addicott and Lyon 1969; Ohkuma et al. 1963). 하지만, 

ABA에 의한 탈리 유도는 에틸렌 양의 증가를 통한 간접적 

효과임이 제시되었고(Cracker and Abeles 1969), 이후 탈리의 

연관성에 관한 ABA의 기능 연구는 큰 관심을 받지 못하였

다. 최근의 여러 연구는 애기장대에서 ABA가 다른 호르몬

과의 상호작용을 통해 꽃 기관의 탈리를 조절할 것임을 제시

하고있다. ABA 결핍 돌연변이 애기장대 aba2-2는 정상 탈리 

표현형이 관찰되며, ein2-1 과의 이중 돌연변이 역시 ein2-1 

단독 표현형을 따라 가는 것으로 나타난다. 하지만, ein2-1, 

aba2 및 aos (ALLENE OXIDE SYNTHASE (AOS)) 결손 돌연

변이, JA 생합성에 관련되어있다) 의 삼중 돌연변이는 야생

형 애기장대와 비교했을 때 아주 심각한 탈리 지연 표현형을 

보였다(Ogawa et al. 2009). 이러한 결과들은 ABA의 작용은 

다른 호르몬과의 상호작용이 밀접한 관계가 있음을 시사한

다. 최근 애기장대 꽃 기관의 탈리 단계에 따른 전사체 분석

결과 애기장대 꽃 탈리가 일어날 때, ABA와 에틸렌 생합성 

및 신호전달 관련 유전자의 발현은 증가하였으며, JA와 옥

신 신호전달 관련 유전자는 감소하는 경향을 보였다. 이처

럼 ABA는 에틸렌, 옥신, JA 등 다른 호르몬과의 상호작용을 

통해 탈리 활성에 연관되어 있을 것으로 여겨진다. 

호르몬에 의한 탈리 조절은 다양한 작물에서도 그 역할이 

보존되어 있다. 시트러스와 사과나무에 에틸렌 합성저해제

과 옥신의 처리는 조기 낙과를 방제하는 효과가 있으며

(Anthony and Coggins Jr 1999; Yuan and Carbaugh 2007), GA의 

처리 역시 체리의 낙과를 줄이는 역할을 하는 등 다양한 호

르몬의 처리 효과가 작물에서 보고되고 있다(Webster et al. 

2006). 하지만 호르몬이 미치는 다양한 효과에 비해 탈리 관

련 호르몬 인자의 기능적/유전학적 이해는 작물에서 매우 

제한적이다. 호르몬 신호전달 요소들의 유전자 수준에서의 

조절이 탈리 활성의 시기를 주로 조절하는 것으로 보여지는 

만큼, 작물의 수확 시기 결정과 원예/화훼 산업의 발전을 위

해 호르몬 신호전달 인자들의 유전적 기능 연구가 더욱 요구

된다.

IDA-HAESA 신호전달의 탈리 조절 메커니즘

탈리의 활성화를 위해서는 호르몬 신호전달뿐만 아니라 

AZ 세포를 분리시키는 신호전달이 역시 중요하게 작용함이 

애기장대에서의 연구를 통해 밝혀졌다. 탈리가 활성된 이후 

세포벽 분해를 통한 세포의 분리가 이루어지는데, 펩타이드 

리간드 IDA와 기능적 중복성을 가진 두개의 LRR 수용체 단

백질인 HAESA (HAE) / HAE-like 2 (HSL2)의 결합으로 촉발

되는 신호전달이 이 분리에 매우 중요하다(Cho et al. 2008; 

Jinn et al. 2000; Santiago et al. 2016). 리간드의 결합 이후 

IDA-HAE 신호전달은 MKK4/5, MPK3/6와 같은 mitogen- 

activated protein kinase (MAPK)를 활성화시키고, 활성화된 

MAPK는 BREVIPEDICELLUS (BP, KNAT1), KNAT 2/6와 같

은 전사조절인자의 활성을 조절하여 탈리에 중요한 세포벽 

분해 및 변형 효소의 발현 증가로 이어진다(Butenko et al. 

2012; Cho et al. 2008; Patharkar and Walker 2015)(Fig. 1). 

IDA-HAE 작용의 주된 메커니즘은 주로 애기장대에서 규

명되었으나, 최근 작물에서도 유사하게 작용할 것으로 제안

Fig 1 A schematic model showing the involved regulatory factors of organ abscission activation. Arrows and blunt lines indicate 

positive and negative regulation, respectively
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되고 있다. 토마토 과실과 유채 종자의 탈리가 활성화될 때 

IDA-HAE 신호전달 모듈의 유전자 발현이 증가하였으며

(Geng et al. 2022; Lu et al. 2023), 또한 리치 과실의 성숙에 따

라 IDL 유전자의 발현이 증가함을 보였다(Ying et al. 2016) 

(Table 2). 뿐만 아니라 담배와 포플러 같은 식물종에서도 

IDA와 IDL 유전자의 발현이 증가하는 등(Stø et al. 2015; 

Ventimilla et al. 2020), 이러한 결과들은 애기장대와 작물의 

AZ의 형성 모델은 다를 수 있지만 유사한 내･외부 신호전달 

시스템이 IDA-HAE 모듈을 조절하는 공통적인 메커니즘을 

공유하고 있음을 시사한다. 

식물 호르몬간의 상호작용이 IDA-HAE 모듈의 상위 조절

자로서 탈리 신호전달을 조절할 가능성이 제시되고 있다

(Cho et al. 2008; Goren 2008). 많은 연구들은 에틸렌 호르몬이 

탈리 특이적인 IDA의 활성을 조절할 것으로 보고하고 있는

데, 애기장대에서 IDA와 IDA-LIKE (IDL) 유전자의 발현은 

에틸렌 신호전달에 따라 조절되었으며(Patterson and Bleecker 

2004), 다양한 식물종에서의 에틸렌 처리에서도 AZ에서 특

이적인 IDA 유전자의 발현이 증가한 것이 최근 보고되고 있

다(Patharkar and Walker 2018; Stø et al. 2015; Wilmowicz et al. 

2016; Ying et al. 2016). 또한, 애기장대 꽃에서 ABA의 AZ 국

소적 처리는 탈리 신호전달 경로 인자인 IDA-HAE 유전자의 

발현을 촉진시켰으며(Lee et al. 2022), 이는 에틸렌을 비롯한 

다른 호르몬 신호전달과의 상호작용을 통한 작용으로 여겨

진다. 옥신 호르몬 또한 IDA-HAE 모듈에 영향을 줄 것으로 

제시되고 있지만 옥신과 탈리 신호전달의 상관관계는 아직 

불명확하다. 최근 옥신의 처리는 시트러스의 과실 탈리를 

저해시키고 CitIDA 유전자의 발현을 억제함이 보고되었다

(Mesejo et al. 2021). 반면, 곁뿌리원기의 발달에 필요한 세포

의 분리에도 IDA-HAE 모듈이 중요하게 작용하는데(Kumpf 

et al. 2013), 이 연구에서는 오히려 옥신 신호전달이 IDA와 

HAE 유전자의 발현을 증가시킴으로써 곁뿌리의 발달과 인

접한 세포의 분리를 촉진함을 보였다. 이처럼 다양한 식물

종과 기관 발달과정에서 옥신에 의한 IDA-HAE 신호전달의 

조절 메커니즘은 상반될 수 있으며, 향후 주요 옥신 신호전

달 인자의 기능학적/유전학적 연구를 통한 추가적인 연구가 

필요하다.

환경 스트레스가 탈리에 미치는 영향

많은 식물 종들이 환경 스트레스에 노출될 경우 꽃이나 과일

의 빠른 탈리가 유도된다. 가뭄은 식물의 수분함량을 줄이

Table 2 Regulators involved in the activation of organ abscission

Gene Plant species Tissue Reference

Peptides

IDA Arabidopsis Flower Cho et al. 2008

IDA-LIKEs Populus

Citrus

Litchi

Leaf

Fruit-pedicel

Fruit-pedicel

Stø et al. 2015

Mesejo et al. 2021

Ying et al. 2016

PSK Tomato Fruit-pedicel Reichardt et al. 2020

Receptor-like kinase

HAE/HSL2 Arabidopsis Flower Cho et al. 2008

EVERSHED/SOBIR1 Arabidopsis Flower Leslie et al. 2010

Taylor et al. 2019

SERK1/2/3/4 Arabidopsis Flower Lewis et al. 2010

Meng et al. 2016

CST Arabidopsis Flower Burr et al. 2011

KNAT-transcription factors

KNAT1/BP Arabidopsis Flower Butenko et al. 2012

KNAT2/6 Arabidopsis Flower Butenko et al. 2012

LcKNAT1 Litchi Fruit-pedicel Zhao et al. 2020

Hormone-related factors

ETR1 Arabidopsis Flower Patterson and Bleecker 2004

RhERF1 Rose Flower Gao et al. 2019

RhERF4 Rose Flower Gao et al. 2019

SlERF5 Tomato Flower Nakano et al. 2014

ARF1/2 Arabidopsis Flower Ellis et al. 2005

SlREV Tomato Flower Hu et al. 2014
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고 꽃과 과일이 조기에 떨어지게 만드는 요인으로, 최근 토

마토에서 가뭄에 의한 pedicel 탈리가 펩타이드 호르몬인 

phytosulfokine (PSK)에 의해 조절됨이 보고되었다(Reichardt 

et al. 2020)(Table 3). 가뭄조건에서 pedicel에의 생성이 촉진

된 PSK는 세포벽 가수분해효소인 TAPG4 유전자의 발현을 

증가시켜 탈리를 유도하는데, 이는 에틸렌, 옥신 호르몬과는 

독립적인 조절 방식이지만 아직 PSK가 이들과 어떠한 상호

작용을 할 것인지는 밝혀지지 않았다(Reichardt et al. 2020). 

온도 스트레스 역시 목화, 콩, 포도, 고추, 아도카도, 오렌

지 등 여러 작물에서 이른 탈리를 유도한다(Greer and Weston 

2010; Huberman et al. 1997; Konsens et al. 1991; Monterroso and 

Wien 1990; Reddy et al. 1992; Sedgley and Annells 1981; Yuan 

and Burns 2004)(Table 3). 고온 스트레스에 노출된 고추는 에

틸렌 생합성과 옥신 수송에 변화가 생겨 과실의 이른 탈리가 

유도되었는데, 이는 고온스트레스에 의해 유도되는 호르몬 

신호전달의 변화가 기관의 탈리 활성과 밀접한 관계가 있음

을 의미한다(Huberman et al. 1997). 저온스트레스 역시 탈리

에 영향을 미친다. 가장 대표적으로, 기온이 내려가는 가을

에 발생하는 낙엽은 광주기, 기온, 수분함량 등이 복합적으

로 작용하여 발생한다(Addicott 1982). 반면, 화훼 작물의 출

하시 저온 보관은 탈리를 억제하는 가장 효과적인 방법이기

도 하다. 이는 온도 변화가 탈리에 미치는 영향을 연구하기 

위해서는 단순히 온도 조건만 고려하는 것이 아니라 식물의 

성장 단계, 환경 조건, 그리고 유전형의 변화 등의 요인도 함

께 고려해야 한다는 것을 뜻한다(Sawicki et al. 2015). 

활성산소종(ROS) 은 광합성과 미토콘드리아성 호흡을 

포함한 다양한 세포활동의 부산물로서 다양한 식물의 발달

과정 및 스트레스 반응으로부터 형성된다. 식물은 ROS의 독

성을 제거할 뿐만 아니라 신호전달의 분자로서 이용하는 메

커니즘을 발달시킴으로써 주변 환경과 대사과정간의 반응

의 연결고리를 만들었다(Waszczak et al. 2018). 애기장대를 

비롯한 다양한 식물종에서 AZ에 ROS가 축적됨이 보고되었

으며, 이는 탈리 신호전달에 영향을 주는 것으로 알려졌다

(Lee et al. 2022; Liao et al. 2016; Sakamoto et al. 2008; Yang et al. 

2015). 최근 애기장대에서 ROS의 생성과 분해에 관여하는

Manganese superoxide dismutase 2 (MSD2)는 탈리 영역의 산

화질소(nitric oxide) 농도와 ABA 신호전달 경로를 활성화시

키고, 이를 통해 IDA-HAE 신호전달이 활성화됨으로써 꽃잎

이 떨어지는 타이밍을 조절함이 보고되었다(Lee et al. 2022). 

뿐만 아니라 다양한 작물에서도 스트레스에 반응하는 ROS

와 IDA-HAE 신호전달이 탈리와 세포 분리작용에 관련 있을 

것으로 보고되고 있다(Tucker and Yang 2012; Ventimilla et al. 

2020; Ventimilla et al. 2021). 이는 애기장대에서 밝혀진 스트

레스와 탈리 신호전달의 상호작용 메커니즘이 다양한 작물

에서 보존되어 있을 가능성이 높으며, 고품질 병 저항성 작

물의 육종에 이러한 메커니즘의 적용을 고려해야 함을 시사

한다. 

탈리 활성과정에 동반되는 세포벽의 변화

탈리 활성 신호전달 이후 탈리는 최소한 두 가지의 세포생물

학적-생화학적 변화를 동반하며 일어난다. 가장 뚜렷한 변

Table 3 Effect of chemicals / stress on organ abscission in crops

Plant species Treatment Tissue Reference

Chemical treatment

Rapeseed Sealicit Seed Łangowski et al. 2019

Birdsfoot trefoil DNBP, PCP, Endothal Seed Wiggans et al. 1956

Corn Sugar Fruit-pedicel LeClere et al. 2010

Apple Benzyladenine Fruit-pedicel Botton et al. 2011

Apple Hexanal Fruit-pedicel Sriskantharajah et al. 2021

Soybean Gibberellin Seed Gulluoglu et al. 2006

Sesame Paclobutrazol Seed Mehmood et al. 2021

Environmental stress

Tomato

Cotton

Drought Fruit-pedicel

Leaf

Reichardt et al. 2020

Jordan et al. 1972

Cotton

Soybean

Grapevine

Pepper

Heat Fruit-peidcel

Seed

Flower

Flower

Reddy et al. 1992

Konsens et al. 1991

Greer and Weston 2010

Huberman et al. 1997

Citrus

Cotton

Pepper

Waterlogging Fruit-pedicel

Leaf

Leaf

Gómez-Cadenas et al. 1996

Najeeb et al. 2015

Goto et al. 2022

DNBP, di-n-butyl phthalate; PCP, pentachlorophenol.
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화는 AZ 내의 세포와 조직 간에 존재하는 세포벽 matrix의 구

조적 붕괴이다. 세포들을 서로 연결하는 생물학적 접착제인 

middle lamella는 주로 pectin으로 이루어져 있다(Carpita and 

Gibeaut 1993). middle lamella의 붕괴는 다양한 pectinase에 의해 

일어나는데, pectin methylesterases (PMEs), polygalacturonases 

(PGs) 그리고 pectate lyases (PLs)와 같은 것들이 주로 pectin 

polymers의 cross-linking을 제거하고 다른 분해효소가 세포

벽을 분해할 수 있게 해준다(Greenberg et al. 1975; Huberman 

and Goren 1979; Riov 1974). Middle lamella의 분해와 동시에, 

세포를 둘러싸고 있는 1차 세포벽 역시 변성되어 단단한 세

포벽 구조를 완화시켜 세포가 팽창하게 된다(Bleecker and 

Patterson 1997; Roberts et al. 2002).

탈리가 일어난 조직은 마치 칼로 자른듯 매끈한 표면을 

보인다. 이것은 공간적으로 정확하게 세포벽 분해를 일으키

는 효소들이 작용하였기 때문이며, 세포벽의 lignin이 이러

한 공간적 작용을 조절하는 역할을 하는 것으로 알려졌다

(Lee et al. 2018). 떨어지는 꽃잎에 형성된 lignin 세포벽은 탈리 

활성 시기 세포벽 분해효소가 올바른 세포층의 세포벽을 절

단할 수 있게 하는 가이드의 역할을 한다. 이것은 lignification

이 보호층으로서 남아있는 조직을 보호한다는 기존의 설을 

뒤집는 것으로(Biggs and Northover 1985; Hepworth and Pautot 

2015; Moline and Bostrack 1972; Roberts et al. 2000), 떨어지는 

잎 및 잎의 petiole, 또는 다른 종의 탈리 조직에서 역시 동일

하게 발견되는 것으로 보아 다양한 조직의 탈리 뿐만 아니라 

각종 작물에서 탈리가 일어날 때에도 lignification이 중요할 것

으로 여겨진다. Lignin의 고분자 중합 반응에는 ROS의 생성

과 분해를 조절하는 여러 산화환원 효소에 의한 monolignol

의 산화 반응이 매우 중요하게 작용한다(Barros et al. 2015). 

AZ에서 높은 발현을 보이는 RbohD와 RbohF는 퍼옥시데이

즈(peroxidase) 의존적 lignin 형성에 필요한 ROS를 제공하는 

것으로 밝혀졌으며(Lee et al. 2018), 이는 ROS가 탈리 활성뿐

만 아니라 AZ의 세포벽의 조정에도 연관되어 있다는 증거

로써 향후 ROS 신호전달이 세포수준에서 탈리를 조절하는 

메커니즘에 대한 자세한 분자 연구가 필요함을 시사한다

(Fig. 1).

탈리를 조절하는 화학물질의 작용과 분자생물학적 적용방안

현대 농업에서는 다양한 화학물질 및 호르몬 합성물이 과실

의 탈리나 종자의 shattering을 줄이기 위해 사용되고 있다

(Table 3). 예를 들면, Ascophyllum nodosum 기반의 생물자극제

(Sealicit)는 유채에서의 종자 shattering과 수확 손실을 감소

시키는 것으로 보고되었으며(Łangowski et al. 2019), Birdsfoot 

trefoil (Lotus corniculatus)에서는 건조제의 일종(di-n-butyl-

phthalate (DNBP), pentachlorophenol (PCP), and endothal)을 스

프레이 처리시 탈립이 크게 감소하였다(Wiggans et al. 1956). 

반면 인위적인 화학약품 처리가 아닌 식물의 발달과정을 이

용해 내부 신호전달을 이용하는 경우도 있다. 감귤나무에서

는 잎사귀 제거를 통해 싹트는 것을 자극하고, 이로 인해 발

달 중인 열매에 대한 당 공급을 조절함으로써 싹과 열매 사

이에서 탄수화물 경쟁이 증가하며 과실의 분리를 유발한다

(Alferez et al. 2007).

호르몬 전구체를 식물에 처리하거나 생합성을 조절하여 

원하는 시기에 탈리를 조절하기도 한다(Table 3). 사과는 과

실의 초기 발달시기 적절한 과실수를 유지하기 위해 인위적

으로 탈리를 유도해야 한다. 이 시기 과실에 benzyladenine 

(BA, 사이토카이닌)을 처리하여 탈리를 유도할 수 있다

(Botton et al. 2011). 사과에 BA처리 후 약 2일 뒤 에틸렌 합성

이 증가하기 시작했으며, 6일만에는 합성량이 최고점을 나

타내었다(Botton et al. 2011; Dal Cin et al. 2005; Eccher et al. 

2015). 또한, 최근 사과 과실의 탈리를 막기 위해 처리하는 

hexanal은 에틸렌과 ABA 생합성 유전자의 발현을 효과적으

로 떨어뜨려 탈리 활성을 늦춰주는 역할을 하는 것으로 밝혀

졌다(Sriskantharajah et al. 2021). 또한 콩과 식물에의 지베렐

린과 영양 복합체의 처리는 과피의 벌어짐과 종자 shattering

을 감소시키는 효과가 있다(Gulluoglu et al. 2006). 그러나, 깨

에서 지베렐린 호르몬의 생합성 저해제인 파클로부트라졸

(paclobutrazol, PBZ) 의 처리는 오히려 종자 shattering을 감소

시켜 수확량을 증가시키는데 일부 도움이 된다(Mehmood et 

al. 2021). 이처럼 각 작물에 효과적인 호르몬 및 케미칼의 처

리방법 및 종류는 상이하며, 효율적인 사용과 수확량 증대

를 위해 이들이 작용하는 분자 메커니즘이 자세히 밝혀져야 

할 것이다. 또한, 개방된 노지 조건에서의 각종 탈리제 및 탈

리방지제의 이용은 농경지의 토양오염을 야기할 뿐만 아니

라, 군집에 따라 불균일한 탈리 양상을 보이게 되므로 실험

조건뿐만 아니라 실제 필드조건에서 처리시의 다양한 분석

적 접근을 통해 이들의 적용 방안을 모색해야 한다(Botton et 

al. 2011; Botton and Ruperti 2019; Warrington 2018).

앞으로의 전망

애기장대 모델시스템에서의 유전학･분자생물학적 연구들

은 식물의 다양한 기관발달 및 생장에 관여하는 인자를 규명

할 수 있었으며, 여러 작물의 다양한 발달과정에도 보존된 

이러한 인자의 조절 및 신호전달 메커니즘은 다양한 작물에 

적용되어 인류에게 유용하게 이용되어 왔다. 그러나 작물 

수확에 있어 탈리의 중요성에도 불구하고 탈리 시스템의 분

자생물학적 연구와 이를 통한 작물에의 적용은 아직 많은 부

분의 연구가 필요하다. 

애기장대 AZ 형성을 조절하기 위해서는 BOP1/BOP2 전

사조절인자가 중요함이 잘 알려져 있지만(Hepworth et al. 

2005; McKim et al. 2008), 이 외에 AZ 형성이 어떤 신호에 의

해 촉발되는지, 또 BOP1/BOP2 전사조절인자가 조절하는 유
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전자에 의해 어떻게 AZ가 형성될 수 있는지 등 자세한 분자

생물학적 메커니즘은 아직 밝혀지지 않았다. 또한, 현재까

지 작물의 탈리 시스템에서 알려진 AZ 형성을 조절하는 주

요 전사인자는 BOP1/BOP2 전사조절인자가 속한 그룹과 큰 

차이가 나는 유전자 군이다(Konishi et al. 2006; Nakano et al. 

2015). 이러한 사실들은 애기장대 AZ 형성 메커니즘과는 다

른 신호전달이 작물에서 이루어질 가능성을 시사하며, 모델

시스템에서의 AZ 형성에 관한 좀더 자세한 분자적 조절 메

커니즘이 규명되어야 이들이 공통적으로 가진, 혹은 다른 

신호전달 체계에 대한 단서를 찾을 수 있을 것이다. 

반면, IDA-HAE 신호전달은 애기장대에서와 마찬가지로 

작물에서 그 역할이 보존되어 탈리 활성에 영향을 줄 수 있

을 것으로 여겨지고 있다(Geng et al. 2022; Lu et al. 2023). 이러

한 결과는 애기장대와 작물의 AZ의 형성 및 유지 모델은 다

를 수 있지만 활성 신호전달에 관련된 펩타이드와 수용체 시

스템은 유사하게 작동할 수 있음을 시사한다. 한편, 최근 

HAE (혹은 HSL1) 수용체는 SOMATIC EMBRYOGENESIS 

RECEPTOR KINASE (SERK), BARELY ANY MERISTEM 1/2 

(BAM1/2)와 같은 다른 LRR 수용체와 상호작용을 통해 IDA 

뿐만 아니라 다른 펩타이드와 결합하여 식물의 면역반응 또

는 식물의 다른 발달과정에도 영향을 주는 것으로 밝혀지고 

있다(Hohmann et al. 2018; Roman et al. 2022). 작물의 탈리 제

어를 위한 향후 연구는 이러한 측면에 대한 이해를 바탕으로 

다양한 각도로 접근하여 신호전달이 매개하는 생리적 작용

에 대한 기초적 연구가 진행되어야 할 것이다. 

최근 탈리 저해작물의 특질은 로봇을 이용하여 자동화된 

수확 시스템을 이용하고자 하는 smart farm에서 큰 문제로 여

겨진다. 수확하고자 하는 작물의 탈리가 일어나지 않기 때

문에 충분히 섬세한 작업을 하지 못하는 로봇은 수확량을 오

히려 낮추기 때문이다(van Herck et al. 2020). 공학자들은 이

를 해결하기 위해 수확로봇을 더욱 섬세하게 만들고, 작물

의 성장과 물리적･수학적 영향에 대한 메커니즘을 도입하

여 수확량을 늘리기 위해 노력하고 있다(Bac et al. 2014; 

Navas et al. 2021). 하지만 복잡한 생물의 성장메커니즘과 자

연의 불확실성을 로봇에 도입하기보단, 생물학적 이해를 기

반으로 로봇 수확에 문제를 주는 탈리 조절 메커니즘을 조절

한 작물의 개발을 하는것이 좀 더 효율적일 것이다.

미래 농업에 더욱 알맞은 작물은 AZ자체가 존재하지 않

는 작물이 아닌 AZ의 형성 이후의 단계를 간단한 조작만으

로 조절함으로서 탈리 활성을 수확시기에 맞게 인공적으로 

조절할 수 있어야 할 것이며, 이를 위해 애기장대 모델에서

는 활성을 촉진하는 정확한 호르몬 신호전달체계의 이해와 

환경문제에서 자유로워진 화학물질을 개발하기 위한 연구

가 더욱 진행되어야 할 것이다.

적 요

식물의 탈리(abscission)는 기관 혹은 조직이 분리되는 현상

으로, 필요 없어진 기관을 떨어트리거나 종자와 과실을 널

리 퍼트리기 위해 자연이 선택해온 전략이다. 하지만 농업

적 관점에서 이러한 종자나 과실의 탈리는 작물의 생산성과 

상품의 품질을 떨어트리는 주요 요인이 될 수 있다. 때문에 

전통 농업의 작물화 과정을 통해 탈리가 저해된 돌연변이들

이 선택되어 교배되면서 자연적으로 익은 과일이나 종자를 

떨어트리지 않는 현대의 벼, 토마토, 유채, 콩과 같은 주요 작

물 품종을 얻을 수 있었다. 한 세기 가량 진행된 quantitative 

trait loci (QTLs) 연구 및 애기장대에서의 유전학적･분자생

물학적 연구를 통해 탈리 활성에 관여하는 다양한 세포생물

학적 메커니즘과 신호전달 경로 및 전사조절인자가 규명되

었다. 뿐만 아니라, 식물 생장에 관여하는 다양한 호르몬 신

호전달 역시 탈리 활성을 조절하는 데에 중요함이 밝혀졌으

며, 이들 호르몬과 신호전달에 작용하는 여러 케미칼 처리

제가 개발되어 작물의 수확량을 증대시키는데 사용되어왔

다. 본 리뷰에선 최근까지 밝혀진 탈리 활성에 관여하는 신

호전달과 주요 조절인자에 대해 소개하고, smart farm 시대

의 미래농업에 적용되어야할 작물의 탈리 조절 메커니즘 연

구가 무엇일지, 또 이를 위해 모델시스템에서 앞으로 더 연

구되어야 할 것이 무엇인지에 대해 논의하고자 한다.
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