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서   론

토마토(Solanum lycopersicum)는 전세계적으로 많은 소비가 이루어지는 작물 

중 하나이다. 특히 토마토는 지용성 카로티노이드 성분으로 알려진 라이코펜을 많

이 함유하고 있어 항암 효과를 가진 작물로도 잘 알려져 있다[1-3].

안토시아닌은 수용성 플라보노이드 색소 성분으로, 항암 효과, 시력 건강 개선, 
성인병 예방 등 다양한 효능을 지닌 건강 기능성 소재로서 역할을 할 수 있어 다양
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Abstract: Anthocyanins are pigment ingredients with great potential as health-functional 
materials, and they are processed and used in various fields. These compounds function 
as antioxidants and are synthesized in response to various stress conditions. In the 
case of tomatoes, they have an unstable flavonoid biosynthesis pathway. So, they are
rich in lycopene in a normal state and produce red fruits. However, when plants detect
specific environmental changes, they can synthesize anthocyanins. In this study, we 
observed the expression of anthocyanin biosynthesis genes in tomato hypocotyls under 
nutrient deficiency conditions and various light treatments. Under nitrogen or phosphate 
deficiency conditions, the anthocyanin content in hypocotyls increased compared to 
the control, and similar levels were shown under nitrogen-deficient and phosphorus-defi-
cient conditions. The expression levels of most anthocyanin biosynthesis genes were 
higher in the nutrient-deficient treatment group. Under light-treatment conditions, the
anthocyanin content was higher in the light-treated groups. and the expression levels 
of anthocyanin biosynthesis genes were also higher in the light-treated group. These 
data provide insight into how anthocyanin accumulation is regulated through distinct 
genetic induction pathways in response to nitrogen deficiency, phosphate deficiency, 
and light signaling.
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한 분야에서 각광받고 있다. 특히 안토시아닌은 식물체 내에서 항산화제로서 기능할 수 있기 때문에 여러 가지 환경적인 스트레

스 조건 아래에서 이를 인지하여 생합성될 수 있다[4-6].

식물 내에서 안토시아닌 생합성에 관여하는 유전자에는 활성인자 역할의 R2R3-MYB 전사인자와 억제인자 역할을 하는 

R3-MYB 전사인자가 포함된다. 현재 사과, 복숭아, 페튜니아 등 다양한 식물의 MYB 인자가 알려져 있으며, 토마토의 경우 

SlAN2, SlANT1, SlAN2-like의 R2R3-MYB 인자와 SlMYBATV, SlTRY 등의 R3-MYB 인자가 알려져 있다. 특히 인디고로즈

(Indigo-Rose) 품종의 토마토는 Aft로 알려진 SlAN2-like라는 활성인자가 광에 반응하여 토마토의 열매에서 보다 높은 안토시아

닌 함량을 갖게 된다[7-16]. 이처럼 식물이 주변 환경으로부터 자극을 감지하면 관련 수용체가 안토시아닌 생합성 경로에서 activa-
tor 역할을 하는 MYB 인자의 발현을 활성화하고, 활성화된 MYB 인자들은 basic Helix-Loop-Helix (bHLH), WD40과 함께 MBW 

(MYB-bHLH-WD40) 복합체를 형성한다[17]. 형성된 MBW 복합체는 안토시아닌 생합성 유전자의 프로모터 부위에 결합해 그들

의 발현을 촉진하여 결과적으로 식물의 안토시아닌 함량이 증가하게 된다[18]. 이와 관련하여 십자화과 작물에서 작물 생장에 

필수적인 N 또는 P가 결핍된 조건에서 안토시아닌 함량 증진이 관찰되었으며, UV, Blue light 등 다양한 광 조건 아래에서도 

안토시아닌 축적이 관찰되었다는 관련한 연구 결과들을 다양한 작물에서 확인할 수 있다[19-22].

안토시아닌은 식물의 배축, 잎, 줄기 등 영양조직부터 꽃, 열매 등 생식기관에 이르기까지 식물의 모든 곳에서 축적될 수 

있다. Phenylalanine으로부터 phenylalanine ammonia-lyase (PAL)과 cinnamate 4-hydroxylase (C4H), 4-coumarate CoA ligase 

(4CL)에 의해 4-coumaroyl-CoA가 만들어지면 4-coumaroyl-CoA는 3분자의 Malonyl-CoA와 함께 chalcone synthase (CHS)와 

chalcone isomerase (CHI)의 효소적 작용으로 naringenin으로 전환된다[23]. 이 성분은 flavanone 3-hydroxylase (F3H)에 의해 

dihydrokaempferol로 전환되며, Dihydrokaempferol은 flavonoid 3’-hydroxylase (F3’H)에 의해 dihydroquercetin을 생성하거나 

flavonoid 3’5’-hydroxylase (F3’5’H)에 의해 Dihydromyricetin을 생성한다[24]. 이러한 dihydroflavonol들은 dihydroflavonol 4-re-

ductase (DFR)에 의해 환원되어 무색 안토시아닌으로 알려진 leucodelphinidin, leucopelargonidin, leucocyanidin을 생성하고 이후

에 anthocyanidin synthase (ANS)에 의해 글리코실화되어 유색 안토시아닌인 delphinidin, pelargonidin, cyanidin으로 전환된다

[25]. 이 색소 성분은 이후 추가적인 메틸화, 글리코실화, 아실화 등을 거쳐 안토시아닌 수송체로 알려진 glutathione s-transferase 

(GST)에 의해 액포로 운반된다(Fig. 1)[26,27].
식물은 일상적인 환경에서는 안토시아닌을 만들지 않지만, 가뭄, 빛, 영양소 결핍, 온도, 병원체의 침입 등 식물의 생장에 

영향을 줄 수 있는 다양한 스트레스에 반응하여 안토시아닌이 축적될 수 있다[28-33]. 대표적으로 안토시아닌은 강한 광 강도에 

의해 일어나는 식물체 내의 광산화 반응에 대응하여 생성될 수 있다[34]. 식물의 광수용체로는 적색광을 인지하는 Phytochrome 
[35], 청색광을 인지하는 Cryptochrome[36], UV-B 파장을 인지하는 UVR8이 알려져 있으며[37], 이들은 평소와 다른 빛을 감지하

면 빛에 의한 안토시아닌 생합성 경로의 대표적인 억제인자로 알려진 COP1과 결합한다. COP1과 빛 수용체 단백질이 결합하여 

그 기능을 하지 못하게 되면 COP1에 의해 분해되던 HY5가 안정화되어 안토시아닌 생합성에 기여할 수 있다[38]. HY5는 빛에 

의한 안토시아닌 생합성에서 활성화제로 기능하여 MYB 인자의 발현을 증가시키고 MBW 복합체에 의한 안토시아닌 생합성을 

촉진한다[39]. 또한 HY5는 안토시아닌 생합성에 관여하는 여러 유전자의 프로모터 부위에 결합할 수 있어 안토시아닌 생합성 

유전자의 발현을 촉진시켜 식물에서 안토시아닌 생합성 증가에 기여한다[40,41].
영양소의 결핍은 식물 내에서 안토시아닌 생합성을 촉진하는 또 다른 인자이다. 질소 결핍 조건에서 토마토는 잎과 줄기에 

안토시아닌을 축적하며, 인 결핍 조건에서 또한 잎과 줄기에서 안토시아닌을 축적하는 것으로 알려져 있다[29]. 이는 스트레스에 

의해 생성된 ROS에 대항하는 안토시아닌의 역할을 나타낸다. 또한 애기장대는 질소가 결핍된 조건에서 MYB 유전자의 발현이 

증가하며 특히 AtPAP2가 영양 결핍 상태에서의 안토시아닌 축적 조절에 중요한 역할을 하는 것으로 알려져 있다[42].

안토시아닌은 잘 알려진 천연 항산화제로써 노화 방지, 항암 활성 등 유용한 효능으로 이어져 건강 기능성 소재로 주목받고 

있다. 본 연구에서는 특정한 비생물적 스트레스 아래에서 토마토의 안토시아닌 생합성 유전자의 발현을 관찰하고, 토마토 식물의 
안토시아닌 생합성 증진에 대한 기초적인 지식을 제공하고자 하였다.
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재료 및 방법

토마토 배양 조건

본 논문은 토마토(S. lycopersicum cv. Micro-Tom)를 실험에 사용하였다. 토마토 유묘는 3S 배지(MS salt including MS vitamin 

4.4 g/L, Sucrose 30 g/L, Plant agar 8 g/L)에 종자를 파종하고 2일간 4°C, 암조건에서 배양하여 종자의 휴면 타파를 유도한 후, 
발아시켜 얻었다. 종자는 500배 희석한 락스에 10분간 소독하고 멸균수로 1회 세척하였다. 세척한 종자는 70% 에탄올에서 5분간 

소독하고 멸균수로 3회 이상 세척한 후 3S 배지에 파종하였다. 종자는 2일간 4°C에서 휴면시켰다. 식물은 25°C의 환경에서 광 

주기 12시간/12시간으로 성장시켰다.

Fig. 1. Mechanism of anthocyanin biosynthesis in plants.

The biosynthesis of anthocyanins in plants involves various enzymes. The enzymes are as follows: PAL (phenyl ammonia lyase), C4H 
(cinnamate 4-hydroxylase), 4CL (4-coumarate CoA ligase) CHI (chalcone isomerase) F3H (flavanone 3-hydroxylase), F3’H (flavonoid 
3’-hydroxylase), F3’5’H (flavonoid 3’5’-hydroxylase), DFR (dihydroflavonol 4-reductase), ANS (anthocyanidin synthase) GST (Glutath-
ione S-transferase). The purple box represents anthocyanins.
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질소와 인 결핍 스트레스 처리

토마토 종자를 앞서 언급한 방법으로 소독하고 MS 배지(MS medium including vitamin 4.4 g/L, MES 0.5 g/L, Plant agar 

8 g/L), 질소가 결핍된 MS 배지(MS medium nitrate free 4.4 g/L, MES 0.5 g/L, Plant agar 8 g/L), 인이 결핍된 MS 배지(MS 

medium without phosphate 4.4 g/L, MES 0.5 g/L, Plant agar 8 g/L)에 각각 종자를 파종하였다. 토마토 유묘는 발아 후 2주 

뒤에 수집되었다. 각 처리구는 3개 이상의 독립된 MS 배지에서 채집한 시료의 결과에서 평균값을 계산하여 나타냈으며 3회 

이상 반복을 통해 동일한 결과를 얻은 자료를 제시하였다.

광 처리

멸균한 종자를 3S 배지에서 발아시키고, 이로부터 약 7일이 지난 토마토 유묘를 1/2 MS 배지(MS medium including vitamin 

2.2 g/L, MES 0.5 g/L, Plant agar 8 g/L)로 옮겼다. 2일간 약 10 μmol∙m-2∙s-1의 낮은 조도의 빛을 처리한 후, 48시간 동안 암 

처리 또는 광 처리를 수행하였다. 백색광은 약 65 μmol∙m-2∙s-1의 조도로 처리되었으며, 이때 6500K의 LED 조명(GML-T518K-LA, 

㈜한승, 대한민국)을 사용하였다. 이때 광 주기 및 성장 조건은 앞에서 명시한 조건으로 실험을 진행하였다. 유묘는 48시간 후 

RNA 추출을 위해 수집되었다.

RNA 추출 및 cDNA 합성

RNA는 각 처리를 진행한 토마토 유묘의 하배축으로부터 추출되었다. 이때 하배축은 최소 6개 이상 수집되었다. 수집된 하배축

은 액체질소에서 동결시킨 후, Tissue-Lyser II (QIAZEN, 독일)을 이용해 bead와 함께 분쇄되었다. 분쇄한 시료로부터 RibospinTM 

Plant (Cat. No 307-150, GeneAll, 한국)을 사용하여 RNA를 추출하였다. 추출한 RNA의 농도와 순도는 ND-1000 spectropho-

tometer (NanoDrop)으로 정량되었다. 이때 cDNA는 SuperScript™ III (ThermoFisher, 미국)과 18 mer의 Oligo-dT를 이용하여 

역전사 반응을 수행하여 제작되었다. cDNA의 농도는 1 μg이 되도록 조정했다. 역전사 반응은 65°C에서 5분, 4°C에서 10분, 

23°C에서 10분, 50°C에서 50분 동안 수행되었고, 반응물은 12°C에서 유지되었다. 이후 반응물 20 μL에 ddH2O 80 μL를 첨가하여 

-80°C에서 보관하였다.

유전자 발현 실시간 정량분석

유전자의 발현은 RT-qPCR을 통해 상대적으로 정량되었다. 제작된 cDNA를 주형으로 하여 반응을 수행하였고, 이 때 iQ 
SYBR-Green Super mix (Bio-Rad, 미국)를 사용하였다. 형광은 Bio-Rad사의 CFX-Duet을 사용하여 검출하였다. 사용한 프라이머

는 Table 1에 명시하였다. 반응은 95°C에서 3분간 polymerase를 활성화시키고, denaturation 후, 95°C에서 10초간 denaturation, 

60°C에서 10초간 annealing 후, 72°C에서 30초간 extension했다. PCR 반응은 39번 반복하였다. Melt curve는 65°C를 시작으로 

95°C가 될 때까지 0.5°C씩 증가하도록 하여 분석되었다.

안토시아닌 정량

안토시아닌은 각 처리구에서 수집된 토마토 유묘의 하배축으로부터 정량되었다. 수집한 하배축 최소 6개를 액체질소에서 

동결시킨 후, Tissue-Lyser II을 이용해 bead와 함께 분쇄했다. 분쇄한 샘플에 1%의 HCl을 포함하는 Methanol을 300 μL 첨가하고 

4°C에서 1일 동안 암배양했다. 이후 샘플에 500 μL의 chloroform (Cat. No 25666-100ML, Sigma Aldrich, 미국)을 첨가하고 

13,000 rpm에서 5분간 원심분리하여 얻은 상등액으로부터 색소성분을 정량하였다. 안토시아닌 추출물을 NanoDrop-1000 spec-

trophotometer (ThermoFisher, 미국)의 UV-Vis로 측정하고 다음과 같은 수식을 통해 정량했다.

Anthocyanin content = (A530 - 0.25 × A657) / fresh weight
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결과 및 고찰

질소 또는 인 결핍 조건에서 토마토의 안토시아닌 함량

식물의 성장에 필수적인 영양소 중 질소 또는 인이 결핍된 조건에서 토마토의 안토시아닌 함량 축적을 관찰하기 위해 질소 

또는 인이 결핍된 MS 배지에 토마토 종자를 파종하고, 2주 후 하배축을 수집했다. 토마토의 안토시아닌 함량을 관찰했을 때, 
토마토의 하배축은 무처리구에서 가장 녹색을 나타냈으며, 영양 결핍 처리구의 경우 자색의 하배축을 지녔다. 또한 독특하게도 

질소 결핍 처리구의 경우 다른 처리구보다 뿌리의 길이가 길어지는 경향을 나타냈다(Fig. 2A, 2B, 2C)[43]. 토마토의 하배축으로

부터 안토시아닌을 추출하고 정량했을 때, 안토시아닌 함량은 하배축 1 g 당 무처리구 0.56, 질소 결핍 처리구 2.94, 인 결핍 

처리구 3.12로 무처리구에 비해 영양 결핍 처리구에서 더 높았고, 질소 결핍 처리구와 인 결핍 처리구는 유사한 값을 보였다

(Fig. 2D).

Fig. 2. Anthocyanin contents of tomato hypocotyls under nutrient deficiency conditions: (A) Tomato seedlings in the untreated 
group, (B) Tomato seedlings in the nitrogen-deficient group, (C) Tomato seedlings in the phosphorus-deficient group, (D) Anthocy-
anin content in tomato hypocotyls in each treatment group.

Hypocotyls were collected in 4 pieces for each treatment. Anthocyanins were extracted from hypocotyls treated for 7 days under nu-
trient deficient conditions. The quantified anthocyanin content was expressed per fresh weight of the hypocotyls. Each treatment 
was performed in triplicate. Error bars represent the standard error.
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질소 또는 인 결핍 조건에서 토마토의 안토시아닌 생합성 유전자의 발현 수준

질소 또는 인이 결핍된 조건 아래에서 토마토 유묘 하배축의 안토시아닌 생합성 유전자의 발현 수준을 관찰했다. 각 처리구는 

생물학적, 기술적으로 각각 3반복하여 수행되었다. 이때 사용한 Primer는 Table 1에 나타냈다. 토마토에서 안토시아닌을 축적하

는 데 관여하는 것으로 알려진 MYB factor의 발현 수준을 관찰했을 때, MYB75의 경우 무처리구에 비해 영양 결핍 처리구에서 

높은 발현을 보였다. 이전의 연구에 따르면, PAP1/MYB75를 과발현한 애기장대의 경우, 질소가 결핍된 조건 아래에서 질산염 

수송체로 알려진 NRT1.1의 발현이 무처리 애기장대 대조구(Col-0)에 비해 높았으며, 안토시아닌 함량 또한 Col-0에서 높았다

[44]. 이를 통해 MYB75는 질소가 부족한 조건에 대응할 수 있으며, 안토시아닌 생산을 통해 식물의 질소 회복을 촉진한다고 

설명할 수 있다. 이와 비슷한 경향으로, 토마토 하배축에서 MYB75의 발현 수준이 질소 결핍 처리구에서 보다 더 높게 관찰되었

다. MYB75와 비슷한 활성을 갖는 것으로 알려진 ANT1 또한 무처리구보다 영양 결핍 처리구에서 더 높은 발현을 보였지만, 

MYB75와 다르게 인 결핍 처리구에서 더 높은 발현 수준을 보였다. 토마토 열매에 안토시아닌을 축적하는 것으로 알려진 Aft는 

인 결핍 처리구에서 높은 발현을 나타냈다. R3-MYB 억제인자로 잘 알려진 ATV의 발현 수준은 무처리구보다 영양 결핍 처리구

에서 더 높았으며, 그 중에서도 인 결핍 처리구에서 더 높은 발현을 보였다(Fig. 3A). 이는 R2R3-MYB 인자의 발현 증가로 ATV의 

발현이 자극되어 나타난 결과로 여겨진다[21,45].
안토시아닌 생합성 유전자의 발현 수준을 관찰했을 때, Early Biosynthesis Genes (EBGs)로 알려진 CHS의 발현 수준은 영양 

결핍 처리구에서 무처리구보다 더 낮았으며, 질소 결핍 처리구에서 가장 낮은 발현 수준을 보였다. 이와 반대로 F3’5’H의 발현 

수준은 영양 결핍 처리구에서 높았으며, 질소 결핍 처리구에서 특히 더 높았다. Late Biosynthesis Genes (LBGs)에 속하는 DFR 
또한 F3’5’H와 유사하게 영양 결핍 조건에서 더 높은 발현을 나타냈으며, 특히 질소 결핍 조건에서 더 높은 발현 수준을 보였다. 

이와 반대로 ANS는 영양 결핍 조건에서 무처리구보다 더 낮은 발현 수준을 나타냈다(Fig. 3B). MYB75의 발현이 증가된 질소 

결핍 처리구에서 DFR과 F3’5’H의 발현 수준도 증가했지만, CHS의 발현 수준은 미미한 경향이 관찰되었다. 이전의 연구에 따르면 

MYB75가 DFR의 발현 증가에 관여하고 CHS의 발현에는 연관성을 보이지 않았다고 하며, 이와 비슷한 경향으로 설명된다[46]. 

또한 ANT1 발현이 높았던 질소 결핍처리구에서 DFR의 발현 증가가 관찰되었으며, 실제로 ANT1이 DFR의 발현을 조절한다는 

연구 결과와 일치하는 경향을 나타냈다[13]. 이와 더불어 CHS와 ANS의 발현 수준 감소는 ATV 발현 수준 증가로부터 유래한 

것으로 추측된다.

Primer Sequence Target

Solanum-l-actin-F CTTCCCTCAGCACCTTCCAG
Reference Gene

Solanum-l-actin-R GCATCTCTGGTCCAGTAGGAA

SlHY5_RT_F TTTCGGGTGGATTGTTCTGA
Light signaling factor

SlHY5_RT_R CCACAATCCTTCACTCTCTGCT

pAft-RT-3-F TGCCAAGACATTGGGAGTGA

R2R3-MYB
pAft-RT-3-R CCAGAGCAAAGTCACCTCTCT

SlMYB75-RT-F GGCAATAGGTAAGTCTATGCTGC

SlMYB75-RT-R TCTTGATCCACATCAGACAACGA

SlATV-RT-F CCAGGAGGAAATACAGGCCCAATC
R3-MYB

SlATV-RT-R CCAACGAATGGGCCTCAACAGCTA

SlCHS-RT-F GGGCAGACCCATTTCAGACA

Anthocyanin Synthesis Gene

SlCHS-RT-R CCTTGGCCACTCTAAAGCCA

SlDFR-RT-F CCTTGAACGCGGTTATAATGTCC

SlDFR-RT-R CAGCCTTGAATGGCTTCATCAAA

SlANS-RT-F TAATGTCCACGGCTATGGAAGCA

SlANS-RT-R CGGACACCACCATTGTCAAAAA

SlF3’5’H-RT-F ATTCACTGCTGGTACAGACACTT

SlF3’5’H-RT-R TAGGGAGATTTAGTGGCGTTGAG

Table 1. Primer list used for real-time qPCR analysis
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광 처리에 따른 토마토의 안토시아닌 함량

광 처리에 따른 토마토의 안토시아닌 생합성 수준을 확인하기 토마토 유묘를 2일 동안 저조도 처리 후, 48시간 동안 암 

조건 또는 광 조건에 노출시켰다. 각 처리구는 3반복으로 수행되었다. 토마토의 하배축은 암처리구에서 가장 녹색을 나타냈으며, 

광 처리구에서는 약간의 자색을 띄었다(Fig. 4A, 4B). 이와 일치하게 안토시아닌 함량은 암처리구의 경우 하배축 1 g당 0.52, 

백색광 처리구는 1.88로 암처리한 토마토의 하배축보다 광처리구의 토마토의 하배축에서 더 높은 수치를 나타냈다(Fig. 4C). 
이들 사이의 유의수준은 0.05보다 낮았으며, 유의미한 차이로 해석된다.

광 처리에 따른 토마토의 안토시아닌 생합성 유전자 발현 수준

광 처리에 따른 토마토의 안토시아닌 생합성 관련 유전자의 발현 수준을 관찰하기 위해 광 처리 후 토마토 유묘의 하배축을 

수집했다. 각 처리구는 생물학적, 기술적으로 각각 3반복하여 수행되었다. 식물의 광범위한 빛 수용체로 알려진 HY5의 발현은 

무처리구보다 광 처리구에서 더 높았으며(Fig. 5A), 토마토에서 안토시아닌 생합성 경로에 관여하는 것으로 알려진 MYB 활성인자

들의 발현 또한 모두 광 처리구에서 높았다. 이는 광 수용체에 의해 발현 수준이 증가한 HY5가 R2R3-MYB 인자의 발현을 자극시

킬 수 있음을 나타내며, 실제로 HY5는 MYB75와 Aft의 프로모터 부위에 결합할 수 있다[16,47]. 반면 R3-MYB 억제인자로 알려진 

ATV의 발현은 암처리구에서 발현 수준이 더 높았다(Fig. 5B).
이와 비슷하게 안토시아닌 생합성 유전자도 대부분 광 처리구에서 더 높았다. 안토시아닌 생합성 유전자 중 EBGs로 알려진 

CHS와 F3’5’H 또한 광 처리구에서 가장 높은 수준의 발현을 나타냈으며, LBGs 중 하나인 DFR도 마찬가지로 광 처리구에서 

Fig. 3. Expression of anthocyanin synthesis genes in tomato hypocotyls under nutrient deficiency conditions: (A) Expression levels of 
MYB transcription factors under nutrient deficiency conditions, (B) Expression levels of anthocyanin biosynthesis genes under nu-
trient deficiency conditions.

The expression levels of each gene were normalized to the ACTIN gene. Control means seedlings grown on a complete nutrient MS 
medium, -N represents seedlings grown on an MS medium deficient in nitrogen, and -P represents seedlings grown on an MS me-
dium deficient in phosphorus. The expression level of seedlings grown on the complete nutrient MS medium was set to 1. Error bars 
represent the standard error.
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가장 높은 발현을 보였다(Fig. 5C). 이는 달라진 주변의 광 환경에 의해 유도된 결과로 추측된다[48]. 특히 HY5는 안토시아닌 

생합성 경로에 관여하는 유전자의 프로모터 부위에서 특정한 ACE-box에 결합하는 능력을 가지고 있어, R2R3-MYB 활성인자 

뿐 아니라 안토시아닌 생합성 유전자의 발현을 직접적으로 증가시킬 수 있다고 알려져 있다[49]. 이러한 사실을 통해서 안토시아

닌 생합성 유전자의 발현 증가에는 R2R3-MYB 인자뿐만 아니라 HY5도 기여했음을 추측할 수 있다. 그러나 ANS의 경우, 광 

처리구는 암처리구보다 낮은 발현을 보였다(Fig. 5C). 안토시아닌을 축적하는 과일 중 하나인 딸기에서 백색광 처리를 수행했을 

때, CHS, DFR을 포함한 안토시아닌 생합성 유전자의 발현 수준 증가가 관찰되었지만 ANS의 발현 수준은 낮았으며, 이는 본 

연구 결과와 비슷한 경향으로 보인다[50]. 이러한 결과를 종합하면, 토마토가 달라진 광 환경을 인지하면 광수용체인 HY5가 

활성화되어 R2R3-MYB 인자의 발현을 자극하게 되고, 이 전사인자들은 안토시아닌 생합성 유전자의 프로모터 부위에 결합하여 

이들의 발현 수준을 증가시킴으로써 토마토의 안토시아닌 함량 증진을 유도할 수 있다[41,51]. 이 때 안토시아닌 생합성 유전자의 
발현 증가에는 MYB 인자뿐만 아니라 HY5도 관여할 수 있다[21,49].

본 연구에서 관찰하고자 하는 질소 결핍, 인 결핍, 그리고 광 조사에 의한 안토시아닌 유전자의 발현은 토마토가 가지는 

기본적인 안토시아닌 합성 조절 경로에 해당한다. 이러한 안토시아닌 합성 신호전달 경로는 토마토 외 다른 식물에서도 발견되는 
조절 경로로써, 본 연구에서는 토마토에서 질소, 인 결핍 또는 광 변화에 대한 기본적인 안토시아닌 생합성 반응, 즉 조직 특이적

이지 않은 반응을 확인하고자 하였다. 따라서 안토시아닌 생성 유무를 가장 빠르게 눈으로 확인 가능한 조직인 유묘의 하배축을 

타깃으로 선택하였다. 본 논문에서는 식물체에 가해지는 환경 변화 중 생존에 필수적인 영양 상태와 빛 조건을 선택하였고 이들과 

안토시아닌의 생합성 사이의 연관성을 토마토 유묘의 하배축에서 관찰함으로써 선택한 스트레스 조건 아래에서 토마토 유묘의 

Fig. 4. Anthocyanin contents of tomato hypocotyls under light conditions: (A) Tomato seedlings in the dark treatment group, (B) 
Tomato seedlings in the light treatment group, (C) Anthocyanin content in tomato hypocotyls for each treatment group.

Hypocotyls were collected 4 pieces for each treatment. Anthocyanins were extracted from hypocotyls grown for 7 days under differ-
ent light conditions. The quantified anthocyanin content was expressed per fresh weight of the hypocotyls. The treatment was per-
formed in triplicate. Error bars represent the standard error.
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안토시아닌 생합성과 관련한 경향성을 제시하고자 했다. 스트레스 조건의 토마토 유묘의 하배축으로부터 안토시아닌 생합성 

유전자의 발현 수준을 정량했을 때, 무처리구에 비해 높은 발현 수준을 나타냈으며, 안토시아닌 함량도 증진되었다. 특히 광 

처리에 의한 토마토의 안토시아닌 함량 증진에 비해 비교적으로 그 조절 경로가 덜 알려진 영양 결핍 조건 아래의 토마토에서 

안토시아닌 함량 증진을 확인하고 유전자 발현 수준을 비교함으로써 각 스트레스에 대응하여 나타난 토마토의 안토시아닌 함량 

증진에 대한 배경지식을 제공했다. 본 논문에서 선택한 2가지의 스트레스 조건 아래에서 토마토의 안토시아닌 생합성 경향을 

도식화하여 Fig. 6에 나타냈다. 달라진 주변의 광 환경을 광수용체가 인지하면 광범위한 광수용체인 HY5가 R2R3-MYB 인자의 
발현을 증가시켜 안토시아닌 생합성 증진을 유도할 수 있다[36,37,41,47]. 또한 질소 또는 인이 결핍된 조건은 영양소 수용체의 

발현을 증가시킴과 더불어 스트레스에 대응하기 위해 R2R3-MYB 인자의 발현을 증가시킬 수 있다[29,42,44,52]. R2R3-MYB 인자

는 MBW 복합체를 형성하여 안토시아닌 생합성 증진을 유도할 수 있다. 또한 MBW 복합체는 억제인자인 R3-MYB Repressor의 

발현을 자극하고, 억제인자들은 MBW 복합체의 발현을 억제함으로써 안토시아닌 생합성의 균형을 유지하게 된다[16,53]. 하지만 

Fig. 5. Expression of anthocyanin synthesis genes in tomato hypocotyls under light treatment conditions: (A) Expression levels of 
HY5 under light treatment conditions, (B) Expression levels of MYB transcription factors under light treatment conditions, (C) 
Expression levels of anthocyanin biosynthesis genes under light treatment conditions.

The expression levels of each gene were normalized to the ACTIN gene. Dark refers to the complete darkness treatment, and White 
represents light treatment. The gene expression level under dark conditions was set to 1, and error bars represent the standard error.
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토마토의 어린 유묘는 매우 복잡한 안토시아닌 생합성 경로를 가지기 때문에 본 연구에서 관찰하지 않은 다른 시간대에서의 

발현 수준에 대한 분석이 필요하다.
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Fig. 6. Mechanism of MYB transcription factors under light treatment or nutrient deficiency conditions.

MYB transcription factors can promote anthocyanin biosynthesis in tomato under stress conditions. When the expression of 
R2R3-MYB factors increases under stress, they form MBW complexes, which bind to the promoter region of anthocyanin biosyn-
thesis genes, inducing an increase in anthocyanin content. In addition, the MBW complex enhances the expression of R3-MYB re-
pressors to regulate the balance of anthocyanin biosynthesis.
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