
The Regulation of Stress Responses by Non-tandem CCCH Zinc Finger Genes
in Plants

Hye-Yeon Seok
1
, Md Bayzid

2
, Swarnali Sarker

2
, Sun-Young Lee

1
and Yong-Hwan Moon

1,2,3
*

1Institute of Systems Biology, Pusan National University, Busan 46241, Korea 
2Department of Integrated Biological Science, Pusan National University, Busan 46241, Korea 
3Department of Molecular Biology, Pusan National University, Busan 46241, Korea

Received October 9, 2023 /Revised November 14, 2023 /Accepted November 15, 2023

In plants, there are many CCCH zinc finger proteins consisting of three cysteine residues and one 
histidine residue, which bind to zinc ions with finger configuration. CCCH-type zinc finger proteins 
are divided into tandem CCCH-type zinc finger (TZF) and non-TZF proteins: TZF proteins contain 
exactly two tandem CCCH-type zinc finger motifs whereas non-TZF proteins have fewer or greater 
than two CCCH-type zinc finger motifs. The functions of TZF genes, especially plant-specific RR-TZF 
genes, have been well studied in several plants, whereas the functional roles of non-TZF genes have 
not been adequately researched compared to TZF genes. Many non-TZF genes have been identified 
as being involved in the responses to biotic and abiotic stresses, such as pathogen, high salt, drought, 
cold, heat, and oxidative stresses. Some non-TZF proteins bind to RNA and are involved in the post- 
transcriptional regulation of stress-responsive genes in the cytoplasm. In addition, other non-TZF proteins 
act as transcriptional activators or repressors that regulate the expression of stress-responsive genes 
in the nucleus. Despite these studies, stress signal transduction and upstream and downstream genes 
of non-TZF genes have not been sufficiently researched, suggesting that additional studies of the 
functions of non-TZF genes’ functions in plants’ stress responses are needed. In this review, we de-
scribe non-TZF genes involved in biotic abiotic stress responses in plants and their molecular functions.
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서 론

Zinc finger 단백질 패밀리는 아연이온(Zn+)에 결합하는 

손가락 구조를 가지는 단백질인데 이 손가락 구조에 있는 

시스테인(cysteine, C) 아미노산과 히스티딘(histidine, H) 
아미노산 잔기의 수와 배열에 따라 CCCH, C2H2, C2C2, 
C2HC, C2C2C2C2, C2HCCC2C2 등으로 다양하게 구분된

다[9, 36]. CCCH zinc finger 단백질은 세 개의 시스테인 

아미노산과 한 개의 히스티딘 아미노산으로 구성된 zinc 
finger 모티프를 가졌으며, 식물에는 많은 수의 CCCH zinc 
finger 유전자가 존재한다[9, 36]. 지금까지 CCCH zinc fin-
ger 유전자가 애기장대(Arabidopsis thaliana)에는 68개
[48], 벼(Oryza sativa)에는 67개[48], 옥수수(Zea mays)에는 

68개[34], 포플러(Populus trichocarpa)에 91개[6], 메디카

고(Medicago truncatula)에 34개[58], 야생염소풀(Aegilops 
tauschii)에 36개[20], 토마토(Solanum lycopersicum)에 80개
[55], 포도(Vitis vinifera)에 69개[50], 병아리콩(Cicer arieti-
num)에 58개[38], 배추(Brassica rapa)에 103개[35] 등이 밝

혀져 있다. CCCH zinc finger 유전자는 식물의 발달, 생물 

스트레스 및 환경 스트레스 반응에 관여하는 등 식물의 

다양한 생물학적 기능에 연관된 것으로 알려져 있다[14].
가장 먼저 CCCH zinc finger 단백질이 보고된 포유류에

서는 C-X8-C-X5-C-X3-H의 배열을 가진 CCCH zinc finger 
모티프 두 개가 18개 아미노산 간격을 두고 나란히 배열

된 tandem CCCH zinc finger 단백질(TZF)이 확인되었다

[3]. 식물에서도 이와 동일한 구조를 가진 TZF가 애기장대

에서 보고되었으며, 그 외에도 여러 TZF가 밝혀졌다[11]. 
특히, 식물에서는 C-X7-8-C-X5-C-X3-H-X16-C-X5-C-X4-C- 
X3-H 배열의 tandem CCCH zinc finger 모티프의 앞쪽에 

아르기닌(arginine, R)이 풍부한 부위(R-rich, RR)가 존재하

는 TZF가 많이 존재하는 것이 확인되었으며, 이들을 RR- 
TZF로 명명하였다[11]. CCCH zinc finger 단백질은 CCCH 
zinc finger 모티프의 배열과 숫자에 따라 TZF와 TZF가 
아닌 non-TZF로 구분할 수 있다[44]. 예를 들어, 애기장대

의 CCCH zinc finger 단백질은 26개의 TZF와 42개의 

- Review -
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Table 1. Non-TZF genes in Arabidopsis 

Gene name Locus ID Subfamily Number of CCCH motif

AtC3H1
AtC3H3

AtC3H4/MAC5A
AtC3H6

AtC3H7/SOP1
AtC3H9

AtC3H11/AtCPSF30 
AtC3H12/CYR1

AtC3H16
AtC3H17
AtC3H18

AtC3H19/NERD
AtC3H21/DFRP1

AtC3H22
AtC3H24/TRM2B
AtC3H25/MAC5B
AtC3H26/ZFN2
AtC3H27/FES1

AtC3H32
AtC3H33/PNT1/ZFN1

AtC3H34
AtC3H35

AtC3H37/HUA1
AtC3H38
AtC3H39
AtC3H40
AtC3H41
AtC3H43
AtC3H44
AtC3H45
AtC3H46
AtC3H50
AtC3H51

AtC3H53/MAC5C
AtC3H55

AtC3H57/ZFN3
AtC3H58

AtC3H59/ZFWD3
AtC3H62/ZFWD4

AtC3H65
AtC3H67
AtC3H68

At1g01350
At1g04990
At1g07360
At1g19860
At1g21580
At1g29570
At1g30460
At1g32360
At1g75340
At2g02160
At2g05160
At2g16485
At2g20280
At2g24830
At2g28450
At2g29580
At2g32930
At2g33835
At2g47850
At3g02830
At3g06410
At3g08505
At3g12680
At3g18640
At3g19360
At3g21810
At3g27700
At3g48440
At3g51120
At3g51180
At3g51950
At4g38890
At5g06420
At5g07060
At5g12440
At5g16540
At5g18550
At5g40880
At5g49200
At5g56930
At5g63260
At5g66270

3
1
5
8

N/I1

N/I
N/I
6

N/I
N/I
N/I
N/I
N/I
N/I
N/I
5
1

N/I
1
1
1

N/I
1

N/I
N/I
N/I
N/I
1

N/I
8

10
N/I
3
5

10
1
1
4
4

N/I
1
8

1
5
1
1
5
1
3
3
1
3
1
1
1
1
1
1
5
1
5
5
5
4
6
1
3
1
1
5
1
1
1
1
1
1
1
5
5
1
1
3
5
1

1N/I, not included in any Arabidopsis CCCH zinc finger subfamily

non-TZF로 구분된다(Table 1) [44].
CCCH zinc finger 단백질은 세포질에 위치하며 RNA에 

결합하여 RNA의 안정성을 조절하고 전사 후 단계에서 

하위 유전자를 조절하는 것이 알려져 있으며[19, 25, 39], 
nuclear localization signal (NLS) 또는 nuclear export signal 
(NES)를 가지며 핵에 위치하고 전사 활성화 또는 전사 

억제를 통해 전사인자로서 기능을 하는 경우도 많이 보고

가 되었다[12, 33, 56]. 이처럼 CCCH zinc finger 단백질은 

단백질에 따라 전사 단계 또는 전사 후 단계에서 다양한 

방식으로 발달 또는 스트레스 반응 관련 유전자를 조절하

는 것으로 알려져 있다[12, 19, 25, 33, 39, 56].
식물의 스트레스는 크게 생물 스트레스와 환경 스트레

스로 나눌 수 있다. 생물 스트레스는 박테리아, 바이러스, 
곤충 등에 의해 발생하며 식물의 면역 체계를 활성화시켜 
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Table 2. Stress-responsive non-TZF genes in Arabidopsis

Gene name Stress type Reference
AtC3H4/MAC5A
AtC3H7/SOP1

AtC3H11/CPSF30

AtC3H17

AtC3H18
AtC3H19/NERD

AtC3H25/MAC5B
AtC3H26/ZFN2

AtC3H53/MAC5C
VOZ1
VOZ2

Biotic stress
Biotic stress
Biotic stress, 

oxidative stress
Salt stress, 

oxidative stress
Heat stress
Salt stress

Biotic stress
Salt stress

Biotic stress
Heat stress
Heat stress

[32]
[29]

[5, 60]

[43]

[53]
[15]
[32]
[28]
[32]
[23]
[23]

방어 기작을 작동시킨다[13, 18, 30]. 식물의 방어 기작은 

다양하고 복잡한 과정을 거쳐 유도되는데, 칼슘이온

(Ca2+) 유입, 수소이온/칼륨이온(H+/K+) 교환, 활성산소종 

및 질소화합물 생성, 자스몬산(jasmonic acid, JA), 살리실

산(salicylic acid, SA), 에틸렌(ethylene) 생성 등을 통해 다

양한 신호전달 경로가 활성화된다. 활성화된 방어 기작은 

방어 관련 유전자 활성화, 과민반응(hypersensitive re-
sponse) 활성화 등을 유도하게 된다[13, 18, 30]. 환경 스트

레스는 주로 고염, 건조와 같은 삼투 스트레스, 고온 및 

저온 등의 온도 스트레스, 침수에 의한 저산소 스트레스, 
메탈 스트레스 등이 포함된다[14]. 환경 스트레스는 다양

한 신호전달 경로를 통해 스트레스 반응 유전자를 활성화

시켜 식물이 스트레스에 저항성을 가지게 한다. 환경 스

트레스 반응 경로는 주로 앱시스산(abscisic acid, ABA)에 

의존적인 경로 또는 비의존적 경로로 나뉜다[43].
앞서 언급한대로 CCCH zinc finger 단백질은 TZF와 

non-TZF로 구분이 되지만 지금까지의 CCCH zinc finger 
단백질의 기능에 대한 연구는 주로 동물의 TZF와 유사하

게 TZF, 특히 RR-TZF에 초점이 맞추어져 이를 중심으로 

이루어져 왔다. 그러나 최근 애기장대의 HUA1을 포함하

여 AtC3H17, 벼의 OsLIC 등 non-TZF 유전자에 대한 연구

도 활발히 진행되고 있다[7, 22, 43, 44, 49]. 본 리뷰에서는 

애기장대를 포함한 여러 식물종에서 non-TZF 유전자가 

식물의 다양한 스트레스 반응에 어떻게 관여하며, 어떠한 

기능을 하는지 지금까지 연구된 내용을 정리하고 앞으로

의 연구 방향에 대해 제시하고자 한다.

본 론

TZF 유전자에 의한 스트레스 반응 조절

TZF 유전자의 스트레스 반응에 대해서는 동물과 달리 

식물에만 존재하는 RR-TZF 유전자의 기능이 매우 잘 알려

져 있다. 예를 들어, 애기장대의 RR-TZF 유전자인 AtTZF2
와 AtTZF3는 건조 스트레스 반응에 관여한다[16, 17, 24]. 
AtTZF2와 AtTZF3의 과발현체는 ABA에 대한 민감도가 증

가하고 증산작용이 감소했으며 ABA 및 스트레스 반응에 

관련된 유전자의 발현이 증가하여 건조 스트레스에 야생

형보다 더 높은 저항성을 보였다[16, 17, 24]. 또 다른 애기

장대의 RR-TZF 유전자인 AtTZF1은 ABA 및 저온 스트레

스 반응 관련 유전자인 KIN1, RD29A, COR15A 등의 발현

을 증가시켜 애기장대의 저온 스트레스 저항성을 향상시

키는 것으로 보고되었다[25]. 애기장대 외에 벼에서도

OsTZF1의 과발현체가 야생형에 비해 더 높은 고염 스트

레스 저항성을 보였다. OsTZF1은 전사활성을 가지지 않

으며 고염 스트레스 반응 유전자의 전사를 조절하지 않는

다. 반면에 OsTZF1은 Tic32, RNS4, WRKY45 등의 고염 스

트레스 반응 유전자를 전사 후 단계에서 조절하는 것이 

확인되었다[19]. OsTZF5는 PR1, salT, GolS2 등을 전사 후 

단계에서 조절하여 건조 스트레스 반응에 관여한다[40]. 
이 외에도 면화의 GhZFP1과 브로콜리의 BoC3H가 고염 

스트레스[12, 21], 벼의 OsC3H10과 야생염소풀의 AetTZF1
이 건조 스트레스 반응에 관여하는 것이 알려져 있다[20, 
45].

애기장대의 non-TZF 유전자에 의한 스트레스 반응 조절

애기장대는 대표적인 모델 쌍떡잎식물로, 다양한 스트

레스 반응 및 유전자 기능 연구에 이용되고 있다. 본 리뷰

에서는 먼저 여러 스트레스 반응에서의 애기장대의 non- 
TZF 유전자의 역할에 대해 알아보고자 한다(Table 2).

애기장대의 non-TZF 유전자에 의한 생물 스트레스(biotic

stress) 반응 조절

세포예정사(Programmed cell death, PCD)는 식물의 발

달, 스트레스 반응 등의 식물의 생활사에 있어서 필수적인 
요소이다[5]. 식물과 병원체의 상호작용에 의해 유도되는

과민반응에서도 국소적인 세포사멸이 발생한다[5]. 애기

장대에서 살리실산-매개 세포사멸을 유도하는 MIPS1의 

돌연변이체에서 non-TZF 유전자인 AtC3H11/AtCPSF30의 

발현이 증가한 것을 확인하였다. 아울러 AtC3H11/AtCPSF30
의 T-DNA 삽입 돌연변이체인 oxt6에서 세포사멸이 억제

되는 것이 확인되었다[5]. 이를 통해 AtC3H11/AtCPSF30이 

mips1에서의 살리실산-매개 병변 형성에 필수적인 것을 

확인하였으며, AtC3H11/AtCPSF30가 애기장대의 살리실

산-매개 면역 반응에서 반드시 필요한 요소임을 알 수 있

다. oxt6는 mips1과 유사하게 병변을 형성하는 돌연변이체

인 lsd1, mpk4, cpr5, cat2와의 이중 돌연변이체에서도 병변 

형성을 억제하는 결과를 보였다[5]. mRNA의 3′ 비번역부

위에 위치한 폴리A 꼬리는 mRNA의 안정성, 이동, 번역 

효율 등에 다양한 영향을 끼치는데, AtC3H11/AtCPSF30
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는 pre-mRNA에서 3′ 말단의 잘리는 위치 선정과 폴리A 
꼬리 생성에 중요한 역할을 하는 것으로 알려져 있다[60]. 
따라서 AtC3H11/AtCPSF30는 다양한 애기장대의 면역 반

응과 관련된 유전자의 mRNA에서 3′ 말단 조절을 통해 

면역 반응을 조절하는 것으로 생각된다.
MOS-연관 복합체(MOS-associated complex, MAC)는 스

플라이소솜(spliceosome)과 연관된 핵단백질 복합체이다. 
최근 애기장대의 non-TZF 유전자인 AtC3H4, AtC3H25, 
AtC3H53는 각각 MAC5A, MAC5B, MAC5C로 명명되었으

며, 이들은 MAC 복합체를 구성하고 있다[32]. Suppressor 
of NPR1-1, constitutive1 (SNC1)은 nucleotide-binding (NB)- 
leucine-rich repeats (LRR)과 N-terminal Toll/interleukin1 re-
ceptor (TIR) 도메인을 가지는 단백질로, SNC1의 과발현체

는 세포사멸이 없더라도 지속적인 방어를 보이는 것으로 

알려져 있다[32]. SNC1-매개 방어 기작에 관련된 MAC를 

알아보기 위하여 SNC1과 AtC3H4/MAC5A, AtC3H25/MAC5B, 
AtC3H53/MAC5C 각각의 이중 돌연변이체를 이용하여

Pseudomonas syringae pathovar tomato (P.s.t.) strain DC3000
에 대한 반응을 분석하였다. 그 결과, snc1 mac5a-1 이중 

돌연변이체에서만 P.s.t. DC3000의 생장이 더 억제된 것을 

확인하였다[32]. 이를 통해 SNC1-매개 방어에 AtC3H4/ 
MAC5A가 관련되어있으며 SNC1의 방어 기능을 억제하

는 것으로 여겨진다.
지질다당류(Lipopolysaccharide, LPS)는 그람 음성 박테

리아의 세포 표면에 필수적인 요소이다. 연구를 통해 지

질A (lipid A)가 지질다당류 인식에 중요한 것이 알려졌으

며, 식물 병원체인 Burkholderia cepacia의 지질다당류의 

지질A를 이용하여 다양한 분석을 수행하였다[29]. 그 결

과 애기장대에서 B. cepacia의 지질다당류 지질A 처리 후 
AtC3H7의 발현이 높게 증가하였으며 AtC3H7이 애기장대

의 생물 스트레스 반응에서 중요한 역할을 할 것으로 여

겨진다[29].

애기장대의 non-TZF 유전자에 의한 삼투 스트레스(osmotic

stress) 반응 조절

삼투 스트레스는 고염, 건조 등의 삼투 현상을 일으키

는 환경 스트레스를 포함한다. AtC3H17은 삼투 스트레스 

반응과 관련하여 애기장대에서 가장 먼저 연구된 non- 
TZF 유전자로 고염, 건조 스트레스에 의해 발현이 증가하

며 과발현체는 야생형에 비해 고염 스트레스에 더 높은 

저항성을, 돌연변이체는 더 높은 민감성을 보였다[43]. 아
울러 AtC3H17 과발현체에서 RAB18, COR15A, RD22 등 

잘 알려진 ABA-의존 스트레스 반응 유전자의 발현이 야

생형보다 더 높았다[43]. 따라서, AtC3H17이 ABA-의존 경

로를 통해 애기장대의 고염 스트레스 저항성에 관여하는 

것으로 생각된다.
애기장대의 또 다른 non-TZF 유전자인 AtC3H26는 고

염 스트레스를 처리한 뿌리를 이용한 마이크로어레이 분

석에서 발현이 증가하였으며[28], AtC3H19은 담배의 에틸

렌 수용체인 NTHK1을 과발현시킨 애기장대에서 발현이 

감소하였다[15]. NTHK1 과발현체는 고염 스트레스에 대

한 민감성을 증가시키는 것으로 알려졌으며[15], 이를 통

해 애기장대의 non-TZF 유전자인 AtC3H26와 AtC3H19이 
고염 스트레스 반응에서 기능을 할 것으로 기대된다.

애기장대의 non-TZF 유전자에 의한 고온 스트레스(heat

stress) 반응 조절

애기장대에는 기존에 밝혀진 CCCH zinc finger 유전자 

외에 추가로 동정된 CCCH zinc finger 유전자도 있다. 
VOZ1과 VOZ2는 새로운 CCCH zinc finger 유전자로, 각각 

1개씩의 CCCH zinc finger 도메인을 가지는 non-TZF 유전

자이다[23]. VOZ2는 평상시에는 세포질에 퍼져서 존재하

다가 고온 스트레스 조건에서는 핵으로도 이동을 하지만 

일부는 스트레스 과립(stress granule)으로 이동하기도 한

다[23]. 스트레스 과립에는 비번역 mRNA, 번역 개시인자, 
mRNA-연관 단백질, 번역 관련 단백질이 포함되어 있으

며 전사체를 다양한 세포 내 목적지에 따라 분류하는 중

추 역할을 하기도 한다[54]. VOZ1과 VOZ2의 이중 돌연변

이체에서는 잘 알려진 스트레스 반응 유전자인 DREB2A
의 발현이 야생형에 비해 증가하는 것도 확인되었다[23]. 
이를 통해 VOZ1과 VOZ2가 DREB2A의 발현을 억제하며 

고온 스트레스 반응을 조절하는 것으로 보인다.
최근 연구에 따르면 애기장대의 non-TZF 유전자인 

AtC3H18은 고온 스트레스 조건에서 스트레스 과립 또는 

처리체(processing body)에 위치하는 것이 밝혀졌으며, 
atc3h18 돌연변이체는 고온 스트레스에 더 민감한 표현형

을 보였다[53]. 이를 통해 AtC3H18이 고온 스트레스 반응

에 관여할 것으로 예상된다.

애기장대의 non-TZF 유전자에 의한 산화 스트레스

(oxidative stress) 반응 조절

AtC3H17은 앞서 언급된 삼투 스트레스 외에도 산화 스

트레스 반응에도 관여하는 것으로 생각된다. 실제로 

AtC3H17 과발현체는 야생형에 비해 산화 스트레스에 더 

높은 저항성을, 돌연변이체는 더 높은 민감성을 보였다

[43]. 아울러 AtC3H11/AtCPSF30의 T-DNA 삽입 돌연변이

체인 oxt6는 야생형에 비해 산화 스트레스에 더 높은 저항

성을 보였다[60]. oxt6 돌연변이체에서 티오레독신(thior-
edoxin)-연관 도메인 또는 글루타레독신(glutaredoxin)-연
관 도메인 단백질의 유전자가 야생형보다 더 증가한 것을 

확인하였으며[60], 산화 스트레스 저항성에 기여한 것으로 
생각된다. 또한, 면역 반응 조절과 마찬가지로 AtC3H11/ 
AtCPSF30가 티오레독신-연관 도메인 또는 글루타레독신

-연관 도메인 단백질의 유전자의 mRNA에서 3′ 말단 조절
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Table 3. Stress-responsive non-TZF genes in other plant species

Gene name Plant species Stress type Reference

OsLIC
OsC3H32
DgC3H1
IbC3H18
LlC3H18
TaZnFP

Rice
Rice

Chrysanthemum
Sweet potato

Lilly
Wheat

Biotic stress
Cold stress
Cold stress

Salt stress, drought stress
Heat stress

Salt stress, drought stress

[22, 49]
[9]
[2]

[59]
[51]
[31]

을 통해 산화 스트레스 반응에서도 중요한 역할을 하는 

것으로 생각된다[60].

애기장대 외 식물종의 non-TZF 유전자에 의한 스트레스

반응 조절

애기장대 외에도 벼, 고구마, 보리, 콩 등 다양한 식물에

서 non-TZF 유전자의 스트레스 반응에서의 역할이 밝혀

지고 있다. 이번에는 애기장대 외에 다른 식물종에서 

non-TZF 유전자의 스트레스 반응에 대해 알아보고자 한

다(Table 3).

애기장대 외 식물종의 non-TZF 유전자에 의한 생물 스트레

스(biotic stress) 반응 조절

OsLIC은 벼의 non-TZF 유전자로 기존에 브라시노스테

로이드(brassinosteroid, BR) 신호전달에 있어서 음성조절

자로 알려져 있다. 최근 연구에서 OsLIC이 자스몬산 생합

성에 관여하는 AOS2를 억제하여 벼의 면역 반응을 감소

시키는 것으로 알려졌다[22]. OsALDH2B1이라는 알데하

이드 탈수소효소(aldehyde dehydrogenase)에 의해 OsLIC의 

전사가 직접적으로 조절되며 실제로 OsALDH2B1의 돌연

변이체에서 곰팡이, 세균성 잎마름병 등의 다양한 질병 저

항성이 더 증가한 것을 볼 수 있었다[22]. 반대로 OsMAPK6
는 OsLIC을 인산화 시켜 OsLIC의 DNA 결합력을 감소시

킨다[49]. 원래 OsLIC은 벼의 또 다른 질병 저항성 유전자

인 OsWRKY30의 프로모터에 결합하여 OsWRKY30의 전사

를 억제시키는데, OsMAPK6-OsLIC-OsWRKY30 경로에 

의해 벼의 면역 반응이 조절되는 것이다[49]. 이를 통해 

OsLIC은 식물의 발달 조절뿐만 아니라 면역 반응에서도 

중요한 역할을 하는 것으로 볼 수 있다.

애기장대 외 식물종의 non-TZF 유전자에 의한 삼투 스트레

스(osmotic stress) 반응 조절

고구마(Ipomoea batatas)의 non-TZF 유전자인 IbC3H18
은 과발현체에서 고염, 건조 스트레스에 더 높은 저항성

을 보이는 것이 알려졌으며, RNA-간섭(RNA-interference, 
RNAi) 형질전환체는 반대로 더 민감한 반응을 보였다

[59]. IbC3H18은 전사활성을 가진 전사인자로, 고염 스트

레스 저항성 관련 유전자인 SOS5, 활성산소종 제거 유전

자인 CCS, ABA 수용체 유전자인 PYL8의 프로모터에 결

합하여 발현을 조절하는 것으로 알려졌다[59]. 그 외에도 

과발현체, RNAi 형질전환체와 야생형을 비교한 RNA- 
Sequencing (RNA-Seq) 분석을 통해 광합성 효율 증가, 활
성산소종 제거 시스템 활성화, ABA 신호전달 경로 증가, 
이온-삼투 균형 유지 등에 의해 IbC3H18이 고구마의 삼투 

스트레스 저항성에 기여하는 것을 확인할 수 있었다[59].
포플러(Populus alba × Populus glandulosa)에서 고염 및 

건조 스트레스를 처리하여 수행한 마이크로어레이 실험

에서 애기장대의 non-TZF 유전자인 AtC3H18의 상동체의 

발현이 고염에서 2.7배, 건조에서 7.0배 증가하였다[57]. 
이는 포플러의 AtC3H18 상동체가 삼투 스트레스 반응에 

중요한 역할을 할 가능성을 보여주며 아울러 애기장대 

상동체인 AtC3H18도 애기장대의 삼투 스트레스 반응과 

관련되어 있을 가능성을 제시한다.
밀(Triticum aestivum)에서 동정된 non-TZF 유전자인 

TaZnFP는 세포질 단백질로, 고염, 건조, 저온, ABA에 의

해 발현이 증가하였다[31]. 또한, 애기장대에 TaZnFP를 과

발현시킨 형질전환체는 야생형과 비교하여 고염과 건조 

스트레스에 더 높은 저항성을 보여 TaZnFP가 스트레스 

반응에서 중요한 역할을 할 것으로 기대된다[31].
이 외에도 최근에 다양한 식물종에서 마이크로어레이

나 RNA-Seq과 같은 대량 유전자 발현 분석을 통해 삼투 

스트레스 반응에 관여할 것으로 예상되는 non-TZF 유전자

를 밝히고 RT-PCR로 발현을 확인한 연구가 많이 보고되고

있다. 보리(Hordeum vulgare)에서는 HvC3H8, HvC3H10, 
HvC3H18, HvC3H19, HvC3H22가 고염 스트레스 조건에서 

발현이 증가했으며[1], HvC3H8, HvC3H10, HvC3H18, 
HvC3H50가 건조 스트레스에 의해 발현이 증가했다[1]. 병
아리콩에서는 CarC3H22, CarC3H29, CarC3H31, CarC3H58
이 건조 스트레스 조건에서 발현이 증가한 것이 확인되었

다[38]. 배(Pyrus betulaefolia)에서는 PbeC3H2, PbeC3H47, 
PbeC3H67, PbeC3H92, PbeC3H113이 고염 스트레스에 의

해 증가하였다[26].

애기장대 외 식물종의 non-TZF 유전자에 의한 저온 스트레

스(cold stress) 반응 조절

벼의 OsC3H32는 애기장대 AtC3H17의 상동체로 알려
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져 있는데 최근 연구에서 OsC3H32는 E3 유비퀴틴 리가아제

(ubiquitin ligase)인 OsCBE1의 기질로 밝혀졌다[8]. OsCBE1
의 돌연변이체는 저온 스트레스에 더 높은 저항성을 가졌

으며 ABA에 대한 민감도도 높았다[8]. 흥미롭게도, 기존 

연구에서 OsC3H32의 애기장대 상동체인 AtC3H17이 ABA- 
의존 스트레스 반응 유전자를 조절하여 삼투 스트레스 저

항성에 관여하는 것이 알려져 있는데[43], ABA-의존 스트

레스 반응 유전자 중 하나인 RD22의 벼 상동체인 OsBURP5
의 발현이 OsCBE1 돌연변이체에서 더 증가한 것이 확인

되었다[8]. 따라서 OsC3H32는 AtC3H17과 유사하게 ABA-
의존 경로를 통하여 스트레스 반응에 관여할 것으로 여겨

지며 OsCBE1이 OsC3H32를 조절할 것으로 생각된다.
국화(Chrysanthemum morifolium)의 non-TZF 유전자인 

DgC3H1은 과발현체에서는 저온 스트레스에 야생형보다 

더 높은 저항성을 보였으며, DgC3H1의 안티센스(anti-
sense)를 발현시킨 형질전환체에서는 저온 스트레스에 대

한 저항성이 감소하였다[2]. 아울러 DgCOR413, DgDREBa, 
DgCSD1, DgCSD2 등의 스트레스 반응 유전자의 발현이 

DgC3H1 과발현체에서는 증가한 반면, 안티센스 형질전

환체에서는 감소한 것을 통해 DgC3H1이 스트레스 반응 
유전자 발현 조절을 통해 국화의 저온 스트레스 반응에 
관여함을 알 수 있다[2].

저온 스트레스에서도 대량 유전자 발현 분석을 통해 

저온 스트레스 반응에 관여할 것으로 예상되는 non-TZF 
유전자를 밝히고 RT-PCR로 발현을 확인한 연구가 보고되

고 있다. 고추(Capsicum annuum)에서 PEPTY12, PEPTY16, 
PEPTY36, PEPTY57, PEPTY45의 발현이 저온 스트레스에 

의해 증가함이 확인되었다[46].

애기장대 외 식물종의 non-TZF 유전자에 의한 고온 스트레

스(heat stress) 반응 조절

백합(Lilium longiflorum)에서 밝혀진 애기장대 AtC3H18
의 상동체인 LlC3 H18은 평소에는 핵과 세포질에 위치해 

있으나 AtC3H18과 유사하게 고온 스트레스에 의해 처리

체와 스트레스 과립으로 이동한다[53]. 흥미롭게도 LlC3H18
은 과발현체와 돌연변이체 모두 고온 스트레스에 민감한 

반응을 보였으며[51], 이를 통해 적절한 LlC3H18의 발현

이 백합의 고온 스트레스 반응에 중요하다는 것을 알 수 

있다. LlC3H18은 RNA-결합 능력을 가졌으면서도 동시에 

전사활성도 가진다. LlC3H18이 LlWRKY33 프로모터에 결

합하여 전사를 활성화시키며, LlMYB305는 LlC3H18의 상

위에서 LlC3H18의 발현을 조절하는 것이 확인되었다[51]. 
LlMYB305- LlC3H18-LlWRKY33 경로가 백합에서의 고

온 스트레스 반응에 있어서 중요한 역할을 할 것으로 생

각된다.
고온 스트레스에서도 대량 유전자 발현 분석을 통해 

고온 스트레스 반응에 관여할 것으로 예상되는 non-TZF 

유전자를 밝히고 RT-PCR로 발현을 확인한 연구가 보고되

었다. 고추에서 PEPTY4, PEPTY9, PEPTY27, PEPTY34, 
PEPTY51, PEPTY52의 발현이 고온 스트레스 조건에서 증

가하였다[46]. 감자(Solanum tuberosum)에서는 StC3H6, 
StC3H14, StC3H19, StC3H20, StC3H23, StC3H29 StC3H32, 
StC3H33, StC3H41, StC3H42, StC3H44, StC3H47, StC3H50
의 발현이 고온 스트레스에 의해 증가함이 확인되었다

[10].

Non-TZF 유전자에 의한 스트레스 반응 조절 기작

연구 초기 CCCH zinc finger 단백질은 식물보다 사람에

서 먼저 TTP와 BRF1이 알려졌으며 mRNA의 3′ 비번역부

위에 있는 AU-풍부 요소(AU-rich element, ARE)에 결합하

는 것으로 알려져 있다[3]. 식물에서도 초기에 연구된 

CCCH zinc finger 단백질은 TZF를 포함하여 대부분 전사 

후 단계에서 RNA 결합 및 RNA 조절에 관여한다[39]. 특
히 식물에 특이적으로 존재하는 RR-TZF의 RR 부위가 RNA 
결합에 중요한 역할을 하는 것으로 알려져 있으며 그 외

에도 다양한 RNA-결합 도메인이 식물에서 발견되었다

[39, 53]. 애기장대의 AtC3H11/AtCPSF30는 pre-mRNA의 

3′ 말단의 잘리는 위치 선정과 폴리A 꼬리 생성에 중요한 

역할을 하는 것이 잘 알려져 있으며 AtC3H11/AtCPSF30
에 의해 3′ 말단의 위치가 다양하게 바뀐다는 보고도 있다

[60]. 따라서 AtC3H11/AtCPSF30는 다양한 애기장대의 면

역 반응 또는 산화 스트레스 반응과 관련된 유전자의 

mRNA에서 3′ 말단 조절을 통해 면역 반응을 조절하는 

것으로 생각된다. 또 다른 애기장대의 non-TZF인 AtC3H18
은 고온 스트레스 조건에서 스트레스 과립 또는 처리체에 

위치하며, AtC3H18의 상동체인 LlC3H18도 고온 스트레

스에 의해 처리체와 스트레스 과립으로 이동한다[51, 53]. 
스트레스 과립이나 처리체는 진핵생물에서 전령 리보핵

단백질 과립(messenger ribonucleoprotein granule, mRNP 
granule)으로 잘 알려져 있는데, 처리체는 주로 스트레스

가 없는 환경에서, 스트레스 과립은 스트레스 환경에서 

생성된다[53, 54]. 스트레스 과립과 처리체는 주로 RNA 
분해나 보관 역할을 하면서 mRNA의 번역을 억제하는 역

할을 한다[25, 53, 54]. 따라서 AtC3H18이나 LlC3H18도 

스트레스 과립이나 처리체를 통해 스트레스 반응 유전자

의 mRNA를 조절하는 것으로 생각된다.
많은 CCCH zinc finger 단백질이 전사 후 단계 외에도 핵

에 위치하며 전사 조절에 중요한 역할을 하는 것으로 알려

져 있다. TZF 중에서도 애기장대의 AtTZF1이나 AtTZF6/ 
PEI1 등이 전사인자로 알려져 있다[4, 37]. Non-TZF에서

도 전사인자로 하위 유전자의 전사를 조절하여 스트레스 

반응에 관여하는 종류가 잘 알려져 있다. 애기장대에서는 

AtC3H17이 N-말단에 EELR-유사 모티프를 가지고 있으

며 EELR-유사 모티프를 통해 하위 유전자의 전사를 활성
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Fig. 1. The regulation of stress responses by non-tandem CCCH 
zinc finger proteins (non-TZFs) in plants. Biotic and 
abiotic stress activates signaling pathways regulated by 
non-TZFs. Non-TZFs are involved in transcriptional 
regulation as well as in post-transcriptional regulation. 
Transcriptional and/or post-transcriptional regulation 
by non-TZFs results in changes in stress-responsive 
gene expression. Plants ultimately respond to biotic 
and/or abiotic stress. SG and PB indicate stress granule 
and processing body, respectively.

화시킨다[44]. VOZ1과 VOZ2도 전사인자로 확인되었다

[23]. 벼의 OsLIC은 non-TZF 중에 가장 먼저 밝혀진 전사

인자이며 EELR 모티프가 전사활성화에 중요한 역할을 

하는 것이 잘 알려져 있다[14]. 흥미롭게도 OsLIC은 전사

억제자 역할도 하는 것이 밝혀졌는데 질병 저항성 유전자

인 OsWRKY30의 프로모터에 결합하여 OsWRKY30의 전사

를 억제한다[49]. 고구마의 IbC3H18은 RNA-결합 모티프

를 가지면서 동시에 전사활성도 가지고 있는 non-TZF이
며 RNA-결합 모티프가 포함된 C-말단이 전사활성화에 중

요하다[59]. IbC3H18은 SOS5, CCS, PYL8과 같은 다양한 

고염 스트레스 저항성 유전자의 프로모터에 결합하여 발

현을 조절한다[59]. 백합의 LlC3H18은 RNA 결합 기능과 

함께 전사인자로 확인되었는데 LlWRKY33의 프로모터에 

결합하여 전사를 활성화시키고 백합의 고온 스트레스 반

응을 조절한다[51].

결 론

CCCH zinc finger 유전자는 식물의 발달, 생물 스트레스 

및 환경 스트레스 반응에 관여하는 등 식물의 다양한 생

물학적 기능에 연관된 것으로 알려져 있다. CCCH zinc 
finger 단백질은 CCCH zinc finger 모티프의 수와 배열, 서
열의 유사도에 따라 다양한 서브패밀리로 구분되는데 애

기장대에는 총 11개의 서브패밀리가 존재한다[48]. 한편, 

CCCH zinc finger 모티프의 수에 따라 2개의 CCCH zinc 
finger 모티프를 가지는 TZF와 그 외에 나머지인 non-TZF
로도 구분할 수 있다(Table 1) [44]. 지금까지 식물에서의 

CCCH zinc finger 유전자의 기능에 대한 연구는 TZF, 특히 

식물 특이적으로 존재하는 RR-TZF에 집중되어왔으며, 
non-TZF에 대한 연구는 거의 이루어지지 않았다. 최근 

AtC3H11/CPSF30에 대한 연구를 시작으로 AtC3H17 등 애

기장대에서 non-TZF의 기능에 대한 연구가 이루어지고 

있으며, OsLIC 등 애기장대 외에 다른 식물종에서도 다양

한 non-TZF의 기능이 보고되고 있다(Fig. 1). Non-TZF는 

스트레스 반응 외에도 다양한 식물 발달에 관여하는 것이 

알려져 있는데, AtC3H59/ZFWD3와 AtC3H12는 애기장대

의 발아 및 유식물체 발달에 관여하며 AtC3H6와 AtC3H68
은 배우체 발달에 관여하는 것으로 보고되었다[41, 42, 
47]. 유채(Brassica campestris)의 BcMF30은 꽃가루 발달에 

관여하는 것이 알려져 있다[27, 52].
그러나 이러한 연구에도 불구하고 식물에서의 생물 스

트레스 및 환경 스트레스 반응에 대한 연구는 여전히 

RR-TZF에 집중되어 있고, 특히, non-TZF를 통한 스트레

스 신호전달 경로 및 상위 유전자, 하위 유전자는 거의 

알려져 있지 않다. 따라서 CCCH zinc finger 유전자에 대

한 이해를 넓히기 위해서는 TZF뿐만 아니라 non-TZF 유
전자의 스트레스 반응에 대한 지속적이고도 집중적인 연

구가 필요하다.
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초록：식물에서 non-tandem CCCH zinc finger 그룹 유전자에 의한 스트레스 반응 조절

석혜연
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2
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*
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CCCH zinc finger 단백질은 세 개의 시스테인(cysteine, C) 아미노산과 한 개의 히스티딘(histidine, H) 아미

노산으로 구성된 아연이온(Zn+)에 결합하는 손가락 구조의 zinc finger 모티프를 가졌으며, 식물에는 많은 

수의 CCCH zinc finger 단백질 유전자가 존재한다. CCCH zinc finger 단백질은 2개의 CCCH zinc finger 
모티프를 가지는 TZF와 그 외 나머지인 non-TZF로 구분이 되지만 지금까지의 CCCH zinc finger 단백질의 

기능에 대한 연구는 주로 TZF, 특히 식물 특이적으로 존재하는 RR-TZF를 중심으로 이루어져 왔다. 그러나 

최근 들어 non-TZF 유전자에 대한 연구도 활발히 진행되고 있다. Non-TZF는 생물 스트레스와 고염, 건조, 
저온, 고온, 산화 스트레스 등 다양한 환경 스트레스 반응에 관여하는 것으로 알려졌다. Non-TZF는 다양한 

방식으로 하위 유전자를 조절하여 식물의 스트레스 반응에 관여하는데, 세포질에 위치하며 RNA에 결합하

여 RNA의 안정성을 조절하고 전사 후 단계에서 하위 유전자를 조절하거나 핵에 위치하고 전사 활성화 

또는 전사 억제를 통해 전사인자로서 기능을 하기도 한다. 그러나 이러한 연구에도 불구하고 non-TZF를 

통한 스트레스 신호전달 경로 및 상위 유전자, 하위 유전자는 거의 알려져 있지 않다. 따라서 CCCH zinc 
finger 유전자에 대한 이해를 넓히기 위해서는 TZF뿐만 아니라 non-TZF 유전자의 스트레스 반응에 관한 

지속적이고도 집중적인 연구가 필요하다. 본 총설 논문에서는 지금까지 스트레스 반응 조절에 관여하는 

것으로 밝혀진 non-TZF 유전자들과 그 유전자들의 분자적 기능을 서술하였다. 
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