
Abstract

BACKGROUND: Temperature is known to be the main 
factor affecting development, growth and reproduction of 
organisms and also a physical factor directly related to insect 
survival. Insects as ectothermal species should be responsive 
to climate changes for their survival and develop various 
survival strategies under the unfavorable temperature such as 
low temperature. The purpose of this study is to identify 
genes contributing to adaptation of low temperature. 
METHODS AND RESULTS: To identify genes contributing 
to adaptation of low temperature, the transcriptomic data were 
obtained from fat body in Plutella xyostella larvae via next 
generation sequencing. We identified structural proteins, heat 
shock proteins, antioxidant enzymes, detoxification proteins, 
and cryoprotectant mobilization and biosynthesis-related 
proteins. Genes encoding chitinase, cuticular protein, Hsp23, 
chytochrome protein, Glutathione S transferase, and 
phospholipase 2 were up-regulated under low temperature. 
Proteins related to energy metabolism such as UDP-glycosy 
ltransferase, trehalase and trehalose transporter were down- 
regulated. 
CONCLUSION: When insect pests were exposed to low 

temperature, changes in gene expression of fat body could 
provide some hints for understanding temperature adaptation 
strategies.

Key words: Plutella xylostella, fat body, transcriptome, low 
temperature

서  론

온도는 생물종의 발생, 성장, 번식 등에 영향을 미치는 주요 

요인이며, 곤충의 생존에 가장 큰 영향을 미치는 물리적 요인이

다(Chen et al., 2011; Bauerfeind and Fischer, 2014). 곤

충은 적응온도를 벗어나는 저온에서 생존하기 위해 다양한 전

략을 적용한다(Sinclair et al., 2003). 특히 저온에 생존하기 

위해서는 내부동결을 극복해야 한다(Sformo et al., 2010; Li, 

2016). 육상에 서식하는 곤충은 넓은 적응 온도영역을 가지고 

있으며, 온도 변화에 따른 곤충의 생리적 변화는 다양하다. 온도 

상승에 의한 해충의 연간 발생빈도 증가는 결과적으로 높은 경제

적 피해를 야기한다(Yamamura and Kiritani, 1998). 고온은 

phenoloxidase 등과 같은 효소의 활성을 높이고, 병원체에 대

한 저항성을 높인다(Sable and Rana, 2016).

한편, 빙결온도 이하의 저온은 곤충의 생존을 위협하며 

(Neven, 2000), 저온에서 일부 곤충 세포는 동결저항적이거

나, 동결손상을 보호하거나 보완하기도 한다(Gosden, 2011; 

Toxopeus and Sinclair, 2018). 곤충의 저온 내성은 높은 

가소성을 보이며(Kvist et al., 2013), 저온 순응이나 식이 조

절은 동결내성을 유도하기도 한다(Koštál et al., 2012). 따라
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서 곤충은 생존에 영향을 미치는 물리적 한계를 극복하기 위

해 휴면이나 항동결물질 생합성과 같은 생존 전략을 발전시

켜왔다. 저온손상은 동결온도보다 높은 온도에서 생체막의 유

동성과 단백질의 손상에 의해 야기되는 것으로 알려져 있으

며(Michaud and Denlinger, 2004), 동결손상은 빙핵성장

에 의한 직접적인 손상으로 생체막의 붕괴, 얼음형성에 의한 

탈수 등이 나타난다(Clark and Worland, 2008). 따라서 내

동결성 물질의 생합성은 저온을 극복하기 위한 내한성(cold 

hardiness) 기작으로 이해할 수 있다. 

전 세계적으로 분포하는 배추좀나방(Plutella xylostella 

L.)은 십자화과 작물의 주요해충으로, 영기는 1~4령, 번데기, 

성충의 생활사를 가진다(Talekar and Shelton, 1993; Lee 

et al., 1993; Cho et al., 2001). 국내에는 1980년대 이후 급

격하게 밀도가 증가하고 있다(Kim and Lee, 1991). 국내에

서 연중 발생 세대수가 10~11회로 추정되고, 다양한 농약 노

출에 따른 약제 저항성을 발달시켜 농업에 경제적 피해가 증

가하고 있다(Kim et al., 2011). 저항성 발달이외에도, 신경

독성을 일으키는 약제의 살포는 비표적 생물에 부작용들을 

유발하였고(Weisenburger, 1993; Zhang et al., 2016), 잔류

독성은 농업생태계의 심각한 오염과 방제비용의 증가를 초래하

였다(Lee et al., 1993). 배추좀나방은 겨울철 최저 일평균기온

이 0℃ 이상이 되는 지역에서 월동가능할 것으로 추정되어 왔다

(Kim et al., 1999). 한편, 동결감수성 곤충인 배추좀나방은 생

리적으로 내한성이 잘 발달되어 있어, 체내빙결점은 -14.3~-19.

2℃의 범위로 발육시기에 따라 다양하다(Hayakawa et al., 

1988). 배추좀나방은 저온 유기에 따른 내동결성 물질 생합성

을 증가시켜 저온에 대한 내성 증가에 가소성을 보인다(Park 

and Kim, 2014). 

본 연구는 배추좀나방에서 저온 적응에 기여하는 요인을 

유전자 수준에서 동정하기 위해 유충을 저온(3~10℃)과 상온

(25℃)으로 나누어서 사육하였다. 사육된 유충으로부터 대사

반응의 중심인 지방체에 대해 전사체를 분석하고, 대조구인 

상온에서 발현되는 유전자군과의 비교를 통해 저온에서 발현

차이가 나는 유전자군을 동정하였다.

재료 및 방법

배추좀나방 사육
배추좀나방의 번데기(50개체)는 안동대학교 식물의학과에

서 분양받았고, 아크릴 곤충사육상(60 × 60 × 60 cm; ㈜가

이아, 수원, 한국)에서 우화시켰다. 배추잎(10 × 10 cm)을 사

육상에 매일 공급하여 산란을 유도하였고, 성충먹이로 10% 

설탕물을 공급하였다. 배추잎에 산란한 알을 부화시키기 위해 

알이 있는 잎을 페트리디쉬(지름 10 cm; ㈜에스피엘, 포천, 

한국)에 들어갈 수 있도록 배추잎을 자른 후, 항온항습 배양

기(대한과학 ㈜, 원주, 한국)로 옮겼다. 2령 이상의 유충(50개

체)은 아크릴사육상(30 × 20 × 7 cm; ㈜가이아)에 신선한 

배추잎을 공급하여 사육하였다. 시험구의 특성에 따라 음성 

대조구는 25℃ 항온 조건, 저온 사육조건은 3~10℃가 유지

되도록 사육하였다. 광조건 16:8 (L:D) h, 상대습도 60 ± 10% 

사육실에서 사육하였다.

Total RNA 추출과 차세대 염기서열 분석법을 이용한 지

방체 전사체 분석
두 가지의 온도조건에서 사육한 배추좀나방의 유충이 4령

충이 되었을 때, 먼저 70%에탄올로 유충을 소독한 다음, 해부

용 가위로 표피를 등면에서 절개하였다. 절개 부위에서 포셉

을 이용하여 지방체를 분리하고 시험튜브에 넣었다. 분리한 지

방체로부터 RNeasy Plus Mini Kit (Qiagen, MD, USA)를 

사용하여 제조사의 권장방법에 따라 total RNA를 추출하였

다. Total RNA로부터 mRNA를 분리하기 위해 Dynabead 

(ThermoFisher Scientific)를 제조사의 권장방법에 따라 사

용하였다. mRNA를 절편화시켜 random primer를 이용하

여 역전사 효소로 cDNA를 합성하였다. 합성된 cDNA를 

RNaseH를 처리하고(ThermoFisher Scientific), Taq DNA 

중합효소(ThermoFisher Scientific)를 사용하여 두 가닥의 

DNA를 만들었다. DNA는 차세대 염기서열분석용 end repair 

mix (Takara, Kusatsushi, Japan)를 blunt end로 변환시

킨 다음 3’말단에 A 염기를 첨가하였다. 어댑터 서열을 두 가

닥의 DNA에 결합시키고, DNA를 PCR을 통해 증폭시켰다. 

Illumina 기술을 이용한 차세대 염기서열 분석법을 통해 

DNA절편의 서열을 읽고 HiSeq2000 통해 염기서열을 분석

(㈜마크로젠, 서울, 한국)하였다.

데이터의 분석
염기서열에 대한 정확도 관리(quality control) 분석을 위

해 FastQC를 수행하였고, Trimmomatic (Ver. 0.32)를 이용

하여, 실험원자료 정리와 어탭터 서열을 제거하였다. Trinity 

소프트웨어를 이용하여 contig를 확보하였다. 또한 RSEM을 

기반으로 전사체의 발현정도를 계산하였다. 전사체 발현이 확

인된 유전자는 BlastX를 이용한 gene ontology를 수행하였

다. 전사체에서 발현이 확인된 유전자는 BlastX (http://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/blast)를 이용하여 유전자를 동정하였고, 

Blast2GO를 통해 유전자 존재분석을 수행하였다. 각 전사체

로부터 동정된 유전자군들에 대해 발현의 차이를 대조구와 비

교하였다. 본 연구에 사용된 전사체 정보는 NABIC (http:// 

nabic.rda.go.kr)에 등록하였다(저온 전사체: NN-1864-000001, 

대조구: NN-1865-000001).

결과 및 고찰

저온에서 사육된 4령의 배추좀나방 지방체에서 얻은 total 

RNA를 mRNA로 변환 후 Illumina HiSeq2000 system을 

이용하여 101bp paired end sequencing을 통해 저온에서는 

10,773 Mbp, 대조구에서는 10,335 Mbp를 확보하였다. 얻어

진 원서열(raw sequence)들을 연결시켜 전체적으로 125,154

개의 contig을 확보하였다. 확보한 contig에 대해 BlastGO 

프로그램을 이용하여 GO 분석한 결과, 생물기능(13%), 분자
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기능(11%) 및 세포작용(9%)는 GO 분류군으로 나눌 수 있었

다. 생물기능에서 가장 많은 기능군은 각각 대사, 조절, 발생, 

자극 반응, 세포작용 등으로 나타났고, 분자기능에서는 결합, 

촉매작용 및 수송, 효소조절 등의 전사체가 다수를 차지하였

다. 한편 세포작용에서는 세포영역과 세포소기관 및 세포막, 

거대생체분자 복합체 등의 전사체가 동정되었다. 

온도 조건을 달리한 배추좀나방 사육 유충들의 유전자 발

현의 상대적 비교 분포에서 저온 사육충의 유전자 발현양에

서 차이를 보이는 유전자들이 존재함을 확인할 수 있었다 

(Fig. 1A). 저온과 대조구에서 발현 차이를 보이는 유전자들

은 저온에 의한 특이적인 발현변화 경향을 보일 개연성이 높

다. 온도변화에 따른 상대적 유전자 발현차이를 토대로, 저온

에서 사육된 개체의 지방체의 유전자 발현에서 대조구에 비

해 3038개 contig가 발현이 증가되었으며, 발현이 감소되는 

contig는 2,946개로 나타났다(Fig. 1B). 

온도변화에 따라 배추좀나방 유충의 지방체에서 유전자 

발현차이를 조사하기 위해 구조단백질(structural protein), 

열충격단백질(heat shock protein), 항산화효소(antioxidant 

enzymes), 해독작용(detoxification), 지질 변형효소(lipid 

modification enzyme), 내동결성물질 이동과 합성 관련유전

자(cryoprotectant mobilization and biosynthesis-related 

genes)를 분석하였다. 곤충의 외골격을 구성하는 구조단백질

에 속하는 표피 단백질(cuticular protein)은 탈수저항성, 살

충제의 침투저해 기능을 가지며, 스트레스에 노출된 표피는 

glycine을 많이 함유한 단백질의 발현을 유도하는 것으로 알

려져 있다(Watson et al., 2017; Balabanidou et al., 2018). 

곤충에서 표피구조의 주성분은 chitin으로, N-acetyl-β-D- 

glucosamine의 중합체이다(Merzendorfer and Zimoch, 

2003). chitin은 표피층뿐만 아니라 장의 상피세포를 따라 배

치되어 있는 peritropic matrices와 기관(trachea)를 지지하

는 기능을 한다. 또한 곤충의 성장과 탈피는 전적으로 chitin

을 포함한 구조의 재배열을 통해 수행된다. 배추좀나방 지방체

의 전사체 정보로부터 확인된 표피 단백질의 contig는 15개이

며, 저온 발현 전사체의 contig가 대조구 전사체의 contig 보

다 발현양이 대체로 높았다(Table 1). 이것은 표피 단백질의 

발현이 주로 저온에 관련된 스트레스와 밀접한 관련성이 있

음을 시사한다. 또한 표피의 주된 성분이 chitin의 분해와 생

합성에 관련된 효소들도 동정되었다. 저온 발현 전사체의 경

우, 대조구 발현전사체에 비해 상대적으로 chitinase 유전자들

(Cht2, Cht5, Cht6, Cht7)의 발현이 증가하였다. Chitin 

synthase의 발현은 온도 변화에 따른 차이를 보여주지 않았

다. 필수 유전자인 actin은 저온 발현전사체에서 모든 actin 

관련 유전자들의 발현이 증가되었다(Table 1). 저온 발현 전

사체에서 chitin 관련 유전자의 발현은 생합성 관련유전자의 

발현차이는 보이지 않았으나 분해효소의 발현은 대조구에 비

해 높았다. 이것은 저온에서 chitin이 합성 보다는 분해가 우

세한 방향으로 대사가 이루어지고 있음을 알 수 있다. 저온에

서 곤충의 발육 속도가 지연되거나 낮기 때문에 새로운 표피 

생합성을 위한 chitin 생합성의 필요성이 낮아지기 때문인 것

으로 생각된다. 

Fig. 1. Scattered plot (A) and numbers of up-regulated or down-regulated contigs (B). 
(A) Red dots outside area of dotted lines indicate fold change ranges, |FC|≥2. (B) Among contigs 
identified from transcriptome of fatbody in Plutella xylostella larvae, numbers of up-regulated or 
down-regulated contigs are 3,038 and 2,946, respectively.
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Contig
Expression* Length

(bp)
Description Species Coverage E-Value

3 to 10℃ 25℃
Cuticular protein

c43450_g1_i2 ▲ - 671 Cuticular protein 11A Drosophila melanogaster 29.3 2.00E-16

c42111_g2_i1 ▲▲ - 1055 Cuticular protein 49Aa Drosophila melanogaster 74.3 2.00E-25

c46024_g1_i1 ▲▲ - 1617 Cuticular protein 49Aa Drosophila melanogaster 62.5 4.00E-23

c46024_g1_i2 ▲▲ - 1638 Cuticular protein 49Aa Drosophila melanogaster 62.5 4.00E-23

c43017_g1_i1 ▲▲ - 1737 Cuticular protein 49Aa Drosophila melanogaster 70.8 1.00E-42

c41699_g1_i1 ▲ - 1231 Cuticular protein 49Ab Drosophila melanogaster 36.3 1.00E-12

c42172_g1_i1 ▲▲ - 1045 Cuticular protein 49Ab Drosophila melanogaster 32.4 1.00E-27

c40971_g1_i1 ▲ - 800 Cuticular protein 49Ae Drosophila melanogaster 76.9 7.00E-26

c43611_g1_i1 ▲ - 1529 Cuticular protein 49Ah Drosophila melanogaster 78.4 5.00E-41

c90296_g1_i1 ▲ - 1777 Cuticular protein 50Cb Drosophila melanogaster 34.8 1.00E-12

c45113_g2_i1 ▲ - 3454 Cuticular protein 50Ca Drosophila melanogaster 16.8 1.00E-17

c42694_g2_i1 ▲▲ - 542 Cuticular protein 65Ax2 Drosophila melanogaster 78.4 6.00E-31

c49764_g1_i1 ▲▲ - 1424 Cuticular protein 66D Drosophila melanogaster 29.6 5.00E-36

c44947_g1_i1 ▲ - 345 Cuticular protein 78Cc Drosophila melanogaster 57.1 9.00E-23

c43651_g3_i1 ▲▲ - 855 Cuticular protein 92A Drosophila melanogaster 27.8 3.00E-29

Chitin synthase

c49006_g1_i3 - - 2714 Glucuronosyltransferase Drosophila melanogaster 91.5 9.00E-106

c49401_g1_i1 - - 1711 Glucuronosyltransferase Drosophila melanogaster 86.2 6.00E-92

Chitinase

c47435_g1_i1 ▲ - 1813 Cht2 Drosophila melanogaster 91.1 2.00E-148

c48153_g1_i1 ▲▲ - 2674 Cht5 Drosophila melanogaster 68.9 0

c51992_g1_i1 ▲ - 2565 Cht6 Drosophila melanogaster 3.5 4.00E-20

c51992_g1_i3 ▲ - 5152 Cht6 Drosophila melanogaster 1.6 3.00E-34

c48871_g1_i1 ▲▲ - 1498 Cht7 Drosophila melanogaster 43.6 0

c48871_g2_i1 ▲ - 2679 Cht7 Drosophila melanogaster 56.3 0

Actin

c46168_g1_i1 ▲ - 785 Actin filament Drosophila melanogaster 15.9 1.00E-94

c45847_g1_i3 ▲ - 625 Actin filament Drosophila melanogaster 5.5 0.00009

c44520_g2_i3 ▲ - 574 PDGF- and VEGF-receptor Drosophila melanogaster 8.0 3E-09

c44520_g2_i4 ▲ - 616 PDGF- and VEGF-receptor Drosophila melanogaster 8.6 3.00E-12

c48693_g2_i1 ▲ - 685 PAK-kinase Drosophila melanogaster 19.0 4.00E-63

c46199_g1_i3 ▲ - 1417 Vacuolar protein sorting 28 Drosophila melanogaster 99.1 4.00E-97

c53824_g1_i3 ▲ - 2031
Dishevelled associated 

activator of morphogenesis
Drosophila melanogaster 38.4 6.00E-170

* The expression level of each contig can be divided into upregulation (log2Fc>2), downregulation (log2Fc<-2), and not 
meaningful (-2<log2Fc<2), compared to the control. 2<log2Fc<10: ▲; 10<log2Fc<50: ▲▲ 

Table 1. Structure-related protein genes identified from fatbody transcriptome of Plutella xylostella
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contig
Expression* Length

(bp)
Description Species Coverage E-Value

3 to 10℃ 25℃
Heat shock protein

c44076_g1_i1 ▼ - 337 Heat shock protein 68 Drosophila melanogaster 16.1 3.00E-27

c48023_g1_i1 ▲ - 1047 Heat shock protein 23 Drosophila melanogaster 53.2 8.00E-13

Catalase

c53547_g1_i2 - - 458 Catalase Drosophila melanogaster 24.1 5.00E-58

c53547_g1_i1 - - 1784 Catalase Drosophila melanogaster 98.4 0

* The expression level of each contig can be divided into upregulation (log2Fc>2), downregulation (log2Fc<-2), and not 
meaningful (-2<log2Fc<2), compared to the control. 2<log2Fc<10: ▲; -10<log2Fc<-2: ▼

Table 2. Heat shock proteins and catalases identified from fatbody transcriptome of Plutella xylostella

열충격단백질은 환경으로부터 스트레스(운동, 중력, 열, 산

소 Ca2+ 등)가 유발되었을 때, 세포보호를 위해서 만들어 내

는 단백질이다. 곤충에서 열충격단백질은 열과 탈수 스트레스

에 대한 보호에 관여하는 것으로 알려져 있다(Goto and 

Kimura, 1998). 열충격단백질은 이름처럼 열에 대한 반응에

만 관여하는 것으로 알려져 있었으나, 저온, 자외선, 조직의 

재구성, 생체분자 및 세포 골격보호, 세포자살 등에 열충격 

단백질이 관여하는 것이 보고되었다(Štětina et al., 2015; 

García-Reina et al., 2017; Haslbecket al., 1999; Bruey 

et al., 2000). 열충격단백질은 10에서 100 kDa 이상의 다양

한 크기를 가지며, 다양한 세포구획에 존재한다(King and 

MacRae, 2015; Kriehuber et al., 2010). HSP10, HSP60, 

HSP75는 mitochondria에 존재하는 반면, 다른 단백질들은 

생리적 조건에 따라 세포질, 소포체, 핵 등에 존재한다. 열충

격단백질의 기능으로 Hsp10은 단백질 접힘에 관여하며, 

HspB과 Hsp27은 변성단백질의 접힘촉진, Hsp40은 Hsp70의 

cofactor, Hsp60은 단백질 접힘, Hsp70은 단백질 접힘과 내열

성에 관여하는 것이 알려져 있다(Li et al., 2009; Jee et al., 

2016). Hsp90은 스테로이드 수용체 및 전사인자(transcription 

factor)로 작용하며, Hsp104와 Hsp110은 극한 온도의 내성

과 관련이 있다(Krobitsch et al., 1998; Zuo et al., 2016). 

배추좀나방의 지방체에서 Hsp23, Hsp68의 contig가 확인되

었다(Table 2). 저온 발현 전사체에서 발현이 증가된 Hsp23

은 주로 chill coma 상태의 초파리에서 발현이 증가된다는 

보고(Colinet et al., 2010)와 일치하였고, 이 단백질의 발현저

하는 저온상태에서 행동이상을 유발한다. 저온 발현 전사체에

서 Hsp68 contig에 대해 유전자의 발현은 대조구에 비해 발

현이 감소하였다. Hsp 68은 초파리에서 주로 열 스트레스에 

의해 유도된다(Bettencourt et al., 2008; Sørensen et al., 

2005). Hsp68는 단백질의 보호와 복구에 관여하는 Hsp70과 

유사한 단백질로 알려져 있다(Palter et al., 1986). 

항산화물은 낮은 농도에서 단백질, 탄수화물, 지질, DNA

의 산화를 지연시키는 물질이다. 항산화물의 분류는 크게 3가

지 그룹으로 나눌 수 있다: 1) superoxide dismutase (SOD), 

catalase (CAT), glutathione reductase 등과 같은 효소, 2) 

glutathione (GSH), vitamin C, albumin, vitamin E, 

carotenoids, flavonoids 등의 항산화물질, 3) 산화된 지질

이나 과산화물, 손상된 DNA나 단백질의 회복에 관여하는 효

소(지질분해효소, 단백질 분해효소, 전이효소 등) (Irshad and 

Chaudhuri, 2002). SOD는 주로 소포체나 세포질에서 생화학

반응으로 인한 활성산소를 과산화수소로 변환시키며, catalase, 

glutathione peroxidase 등은 과산화수소를 물로 전환시켜 

항산화 작용에 관여한다(Barbehenn, 2002). SOD는 배추좀

나방 저온 발현전사체에서 4개 contig가 동정되었으나, 곤충의 

SOD 유전자들과 낮은 상동성을 보였다. CAT는 2개 contig가 

동정되었으나, 대조구와 저온 발현 전사체에서 유전자 발현차

이를 보이지 않았다. Glutathione peroxidase는 배추좀나방

의 전사체에서는 동정되지 않았다(Table 2). 

스트레스와 관련된 해독작용에서는 cytochrome P450, 

metallothionein 2 및 UDP-당전이효소(UDP-glycosyltransferase), 

Glutathione S transferase 등이 관여한다. 곤충의 cytochrome 

P450s은 유약호르몬, 탈피호르몬, 표피의 탄화수소물, 페로몬

의 생합성에 관여한다(Feyereisen, 1999). 이 효소들의 일부

는 살충제의 활성과 해독에 관련이 있다(Berge et al., 1998; 

Scott, 1999; Le Goff et al., 2003). 곤충의 cytochrome 

P450s은 또한 식물의 이종간 통신물질(allelochemical)의 대

사에 중요한 역할을 한다(Danielson et al., 1998; Petersen 

et al., 2003; Wen et al., 2003; David et al., 2006). 

CYP6A1은 집파리(Musca domestica)에서 살충제인 Aldrin

의 대사에 관여하며, CYP6D1와 함께 deltamethrin 대사에 작

용한다. CYP4는 1차적으로 독성물질의 대사에 관여하는 것으로 

알려져 있다(Danielson et al., 1998). 이러한 다양한 기능은 다

양한 구조에 기인한 것으로 생각되며, 곤충 종에 따라 P450 유

전자의 수도 다양하다. 초파리(Drosophila melanogaster)에서

는 83개, Anopheles 속에서는 111개, 흰개미에서는 46개 

P450 유전자가 발견되었다. 이것은 유전자의 다형성을 통해 

다양한 물질에 대한 해독작용을 효과적으로 증대할 수 있는 

분자기작으로 이해할 수 있다. 배추좀나방의 발현 전사체에서 

cytochrome P450의 32개 contigs를 확인하였다(Table 3). 

초파리와 모기에서 DDT 약제 저항성에 관여하는 유전자로 
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알려진 CYP6에 속하는 contig는 11개로 저온 발현 전사체는 

CYP6a2, 6a18, 6a21, 6d5, 6g1, 6g2의 발현이 대조구보다 

증가하였다. 독성물질 대사에 관여하는 2개의 CYP4 contig도 

발현이 증가하였다. 또한 저온 발현전사체에서 CYP9f2도 대

조구에 비해 발현이 증가하였다(Table 3). 

UDP-당전이효소는 동물, 식물, 미생물, 바이러스 등의 모

든 생물체에서 발견되며, 공통된 조상으로 유래된 것으로 생

각된다(Mackenzie et al., 1997; Meech and Mackenzie, 

1997). 곤충의 UDP-당전이효소는 당의 주개(donor)로 UDP- 

glucuronic acid 보다는 UDP-glucose를 사용한다(Ahmad 

and Hopkins, 1993; Rausell et al., 1997). 척추동물과 유

사하게 기질들은 곤충에서 쉽게 포도당과 결합하며, 다양한 공

충 종에서 UDP-당전이효소 활성이 보고되었다(Real et al., 

1991). 곤충의 UDP-당전이효소는 먹이에서 발견되는 식물의 

이종간 통신물질을 해독하는 데 중요한 역할을 한다(Ahmad 

and Hopkins, 1993). UDP-당전이효소가 촉매하는 생체이물

Contig
Expression* Length

(bp)
Description Species Coverage E-Value

3 to 10℃ 25℃
Catalase

c53547_g1_i2 - - 458 Catalase Drosophila melanogaster 24.1 5.00E-58

c53547_g1_i1 - - 1784 Catalase Drosophila melanogaster 98.4 0

Cytochrome P450

c31995_g2_i1 ▲ - 269 Cyp4ac3 Drosophila melanogaster 10.2 0.000001

c51970_g3_i1 ▲▲ - 2339 Cyp4g15 Drosophila melanogaster 83.8 0

c49022_g1_i2 ▲ - 1339 Cytochrome P450-6a2 Drosophila melanogaster 83.2 2.00E-95

c49022_g1_i3 ▲ - 1645 Cytochrome P450-6a2 Drosophila melanogaster 99.0 8.00E-101

c49022_g1_i1 ▲ - 975 Cytochrome P450-6a2 Drosophila melanogaster 51.8 8.00E-64

c43003_g2_i1 ▲ - 1698 Cyp6a18 Drosophila melanogaster 94.9 2.00E-93

c46326_g2_i1 ▲ - 609 Cyp6a21 Drosophila melanogaster 35.9 3.00E-28

c50258_g1_i1 ▲ - 565 Cyp6d5 Drosophila melanogaster 36.2 5.00E-14

c46659_g1_i1 ▲ - 1642 Cyp6g1 Drosophila melanogaster 37.6 2.00E-31

c45472_g1_i2 ▲ - 1384 Cyp6g2 Drosophila melanogaster 76.3 1.00E-60

c47201_g1_i1 ▲ - 1115 Cyp6g2 Drosophila melanogaster 33.5 5.00E-30

c49249_g1_i1 ▲▲ - 1772 Cyp9f2 Drosophila melanogaster 100.0 2.00E-88

c36866_g1_i1 ▲ - 429 Cyp9f2 Drosophila melanogaster 27.5 1.00E-21

UDP-glycosyltransferase

c53351_g1_i2 ▼ - 2201
2-hydroxyacylsphingosine 

1-beta-galactosyltransferase
Drosophila melanogaster 79.1 1.00E-36

c49639_g1_i1 ▼▼ - 1807 UDP-glycosyltransferase 35a Drosophila melanogaster 86.0 2.00E-50

Glutathione S transferase

c44544_g1_i1 - - 1120 GST D1 Drosophila melanogaster 98.1 7.00E-67

c47399_g2_i2 ▲ - 1430 GST D7 Anopheles gambiae 77.5 1.00E-50

c24768_g1_i1 - - 1756 GST Z1 Drosophila melanogaster 84.6 2.00E-44

c46043_g3_i2 ▲ - 947 GST E4 Drosophila melanogaster 96.0 3.00E-60

c46043_g3_i1 ▲ - 728 GST E2 Drosophila melanogaster 50.2 3.00E-18

c43439_g1_i1 - - 602 GST O3 Drosophila melanogaster 69.3 5.00E-47

* The expression level of each contig can be divided into upregulation (log2Fc>2), downregulation (log2Fc<-2), and not meaningful 
(-2<log2Fc<2), compared to the control. 2<log2Fc<10: ▲; 10<log2Fc<50: ▲▲; -10<log2Fc<-2: ▼; -50<log2Fc<-10: ▼▼ 

Table 3. Detoxification and antioxidant enzyme genes identified from fatbody transcriptome of Plutella xylostella
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(xenobiotics)의 생물전환은 살충제 저항성과 관련이 있다(Bull 

and Whitten, 1972). 곤충의 UDP-당전이효소는 또한 표피층 형

성, 색소화, 냄새감각에도 관여한다(Mizokami and Yoshitama, 

2009; Hopkins and Kramer, 1992; Wang et al., 1999). 배

추좀나방의 발현전사체에서 2개의 UDP-당전이효소 contigs

를 확인하였다. 저온 발현 전사체의 경우, 2개 contigs에서는 

모두 발현이 감소하였다(Table 3). 

곤충의 글루타치온 S 전이효소(GST)는 해독효소로써, 살

충제 저항성에 관여하는 것으로 알려져 있다(Wilson, 2001). 

곤충저항성과 관련하여 2가지의 생화학적 저항성 기전이 있

다(Morton, 1992; Oppenoorth 1984). 첫 번째는 변형된 표적

분자를 만들어서 생체분자와 독소간의 상호작용을 저해함으로써 

표적부위에 저항성을 유발하는 것이다. 곤충에서 표적 부위에 

해당하는 것으로는 GABA 수용체, Na 채널, acetylcholine 

esterase, acetylcholine 수용체, 유약호르몬 수용체가 알려

져 있다. 두 번째로는 대사저항성으로, 살충제의 독성이 저

감되도록 변형되고, 표적 부위에 도달하기 전에 쉽게 배설되

는 것이다. GST와 함께 hydrolases와 mixed function 

oxidases 등이 중요한 역할을 한다. 배추좀나방의 저온 발현 

전사체에서 6개의 contig가 확인되었다. 저온 발현전사체는 

GST-D7, E2, E4 contig가 발현이 증가하였고, 나머지 

contig의 발현은 대조구와 비슷하였다(Table 3). GST-D, E

에 속하는 효소들은 주로 유기인계, 유기염소계의 저항성에 

관여하는 것으로 알려져 있다(Li et al., 2007; Wei et al., 

2001; Ortelli et al., 2003).

온도변화에 따라 곤충내 세포의 지질조성도 달라지게 

되며, 이는 행동변화 뿐만 아니라 생리적 변화를 유발할 수 

있다. 온도가 떨어졌을 때, 곤충과 같은 변온동물의 생체막

에서 인지질성 지방산(phospholipid fatty acids)은 항점성 

(Homeoviscosity)을 유지하기 위해 불포화성으로 전환된다 

(Haubert et al., 2008). 막의 지질에서 온도에 의한 지방산의 

조성변화는 상변이나 막의 항점성을 최적화하기 위한 것으로 

생각되며, 이는 막의 기능에 중요하다(Hazel and Williams, 

1990). 액상에서 gel 상태로의 상전이는 많은 생체막 관련 효

소의 활성과 물과 양이온과 같은 물질의 투과성을 증가시키

며(Hazel, 1995), 비동결 상태에서 저온으로 인한 손상을 유

발시키는 중요한 인자 중의 하나이다(Drobnis et al., 1993). 

배추좀나방의 저온 발현 전사체에서 3개 지방산 불포화효소에 

대한 contigs를 동정하였고, 이들 유전자는 저온 변화에 관여

하는 유전자이기 때문에 저온 발현 전사체에서 desaturase1과 

지방산 △11 불포화 효소의 발현이 증가하였다. 이것은 저온 

변화에 관여하는 유전자들이 내한성 여부를 결정하는 중요한 

표적유전자가 될 수 있음을 시사해준다. 또한 인지질의 조성

을 변화시킬 수 있는 인지질 분해효소인 Phospholipase A2 

(PLA2)는 배추좀나방의 저온 발현전사체에서 3개의 contig

를 확인하였고, 모두 유전자 발현이 증가하였다(Table 4).

Trehalose는 혈림프에서 발견되는 주요 당이며, 1차적인 

에너지원과 chitin 합성의 시작물질로 알려져 있다(Xiong et 

al., 2016; Thompson, 2003). 지방체는 척추동물의 간과 비

슷한 역할을 하며, 대사중심으로써 trehalose-6-phosphate 

synthase를 이용하여 trehalose를 생산한다(Kern et al., 2012). 

파밤나방에서 보고된 것처럼(Park and Kim, 2013), 배추좀

나방도 저온에 노출되었을 때, 혈림프에서 글리세롤이 축적된

다(결과 미제시). 이것은 글리세롤이 포도당으로부터 시작되는 

배추좀나방의 내한성 대사과정에서 중요한 역할을 한다는 것

을 시사해준다. 따라서, 내한성과 관련된 trehalose의 분해와 

운반에 관련된 유전자들은 저온에 노출된 나방유충의 생존에 

중요한 기여를 한다고 파악할 수 있다. Trehalase (Treh)는 2

개의 포도당 분자 생성을 위해 trehalose를 가수분해하는데 

관여하고 에너지 대사에서의 중요한 역할과 함께 chitin 생합

성 경로에서 나타나는 첫 번째 효소로써 성장, 탈피, 변태 및 생

식 등의 다양한 생리대사에서 중요한 역할을 한다. Trehalose 

합성에서 가장 잘 알려진 경로는 trehalose-6-phosphate 

synthase로 두 분자의 glucose가 UDP와 반응하여 

uridine-5‘-diphosphoglucose가 되고, UDP와 분리되어 

glucose-6-phosphate가 된다. Trehalose-6-phosphate의 생성

Contig
Expression* Length

(bp)
Description Species Coverage E-Value

3 to 10℃ 25℃
Fatty acyl desaturase

c47629_g6_i1 ▲ - 554 Desaturase 1 Drosophila melanogaster 32.9 5.00E-49

c50092_g2_i4 ▲ - 771 Acyl-CoA Delta(11) desaturase Spodoptera littoralis 44.4 1.00E-75

c50092_g2_i1 ▲ - 1316 Acyl-CoA Delta(11) desaturase Spodoptera littoralis 71.6 1.00E-129

Phospholipase A2

c37357_g1_i2 ▲ - 274 Phospholipase A2 Drosophila melanogaster 22.3 2.00E-23

c44408_g1_i1 ▲ - 1351 Phospholipase A2 Drosophila melanogaster 42.6 1.00E-49

c45154_g1_i2 ▲ - 1149 Phospholipase A2 Drosophila melanogaster 32.5 2.00E-51

* The expression level of each contig can be divided into upregulation (log2Fc>2), downregulation (log2Fc<-2), and not 
meaningful (-2<log2Fc<2), compared to the control. 2<log2Fc<10: ▲

Table 4. Lipid modification genes identified from fatbody transcriptome of Plutella xylostella
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Contig
Expression* Length

(bp)
Description Species Coverage E-Value

3 to 10℃ 25℃
Trehalase

c53723_g3_i1 ▼ - 641 Trehalase
Drosophila 

melanogaster
35.74 4.00E-53

Trehalose transporter

c50351_g2_i1 ▼ - 1247 Trehalose transporter Tret1 Apis mellifera ligustica 41.4 1.00E-20

c50351_g2_i2 ▼ - 1333 Trehalose transporter Tret1 Apis mellifera ligustica 53.2 2.00E-24

c44867_g1_i2 ▼▼ - 1757 Trehalose transporter Tret1 Bombyx mori 87.1 9.00E-32

c52234_g1_i5 ▼ - 1956  Trehalose transporter Tret1 Bombyx mori 74.3 7.00E-37

c52234_g1_i3 ▼ - 1775 Trehalose transporter Tret1 Bombyx mori 78.6 2.00E-38

c48145_g1_i1 ▼ - 1866 Trehalose transporter Tret1 Culex quinquefasciatus 88.0 2.00E-51

c54151_g1_i1 ▼ - 503
Trehalose transporter Tret1-2 

homolog
Drosophila sechellia 28.7 2.00E-09

* The expression level of each contig can be divided into upregulation (log2Fc>2), downregulation (log2Fc<-2), and not meaningful 
(-2<log2Fc<2), compared to the control. 2<log2Fc<10: ▲; 10<log2Fc<50: ▲▲; -10<log2Fc<-2: ▼; -50<log2Fc<-10: ▼▼ 

Table 5. Cryoprotectant mobilization genes identified from fatbody transcriptome of Plutella xylostella

경로는 Trehalose-6-phosphate 탈수소효소에 의해 trehalose

로 전환된다. 배추좀나방의 저온 발현전사체는 대조구에 비해 

Trehalase와 trehalose transporter의 발현이 감소되었다 

(Table 5). 이것은 저온에서는 에너지 생산의 필요성이 낮아

지기 때문에 trehalose 분해를 통한 포도당대사 요구가 낮은 

것으로 파악된다. 따라서 저온에서 trehalase 발현이 낮아지는 

것은 에너지를 생산하기 위한 포도당 대사과정이 저하되는 것

을 의미한다고 볼 수 있다. 결과적으로 trehalose transporter

의 발현도 낮아지는 것도 이해할 수 있다. 

요  약

온도는 곤충의 발달, 성장, 생식에 중요한 요인이며, 또한 

곤충의 생존에 직접적 관련있는 물리적 요인이다. 변온동물인 

곤충은 생존을 위해 기후변화에 반응을 해야 하며, 저온과 같

은 취약한 환경하에서도 다양한 생존전략을 발달시켜야 한다. 

본 연구는 저온에 대한 적응에 기여하는 유전자를 동정하기 

위해 배추좀나방 유충의 지방체를 저온과 상온에 노출시켜 전

사체 분석을 수행하였다. 저온전사체에서는 chitinase, 표피단

백질, Hsp23, chytochrome, Glutathione S transferase, 

phospholipase 2 유전자의 발현이 증가된 반면, 에너지 대사에 

관여하는 UDP-당전이효소, trehalase, trehalose transporter

는 오히려 발현이 감소하였다. 저온에 곤충이 노출되었을 때, 

대사중심인 지방체의 유전자 발현의 변화가 곤충의 온도 적

응을 이해하는 단서를 제공할 수 있을 것으로 기대된다. 
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