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The main characteristics of molecular structures of the yeast Saccharomyces cerevisiae cell wall are 
now elucidated. The cell wall of Saccharomyces cerevisiae is composed of inner layer and outer layer 
and is the structure that plays an important role of providing physical and chemical protection and 
deciding the morphology of the cell. The inner layer of the cell wall is responsible for the mechanical 
strength of the wall and also providing the attachment sites for the proteins that form the outer layer of 
the cell wall. The outer protein layer limits the permeability of the cell wall, therefore, shields the plasma 
membrane from perturbation stimuli by foreign material such as enzymes and other chemicals. The 
molecular composition and organization of the cell wall may vary according to the environmental 
circumstances. The formation and genetic control of the specific cell wall protein-polysaccharide 
complexes is influenced by external conditions and stimuli. Cell wall construction is tightly controlled 
and strictly coordinated with progression of the cell cycle. This is reflected in the usage of specific cell 
wall proteins during consecutive phases of the cell cycle and in the recent discovery of a cell wall 
integrity checkpoint. [Kor J Med Mycol 2007; 12(3): 129-138] 
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서  론 

 
효모균 (Saccharomyces cerevisiae) 세포벽의 분

자학적 구성에 대한 지식이 증가하여 세포벽에 
존재하는 다양한 단백질과 다당류 복합체의 기

능도 추정에서 사실로 변화되고 있다. 더 나아가 
세포벽에 가해지는 자극과 다양한 환경적인 상
황에 대한 세포벽의 구성과 조성의 변화는 환경
적 요소와 여러 가지 유전자 조절도 한 몫을 하
고 있다. 세포벽의 구조는 정교하게 조절되고 있
으나, 조절하는 기전을 우리는 단편적으로 밖에 
알고 있지 못하다. 효모균세포의 기능과 구조의 
관계를 정리하여 진균 연구의 기초로 활용하고
자 한다1,2. 
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진균세포벽의 구조와 기능 

 
세포벽은 물리적인 보호와 삼투적인 지지를 
해주는 단단한 구조이다3. 전자현미경적 분석에
서 세포벽은 성장조건과 유전적 요인에 영향을 
받는 70~100 nm 두께의 electron-transparent 내
층 (inner layer)과 electron-dense 외층 (outer layer)
의 층상 구조를 나타낸다. 효모균에서 electron-
transparent 내층 두께는 200 nm이다. 세포벽의 물
리적인 강도는 주로 내층에 의해 형성되고, 내층
은 세포벽 중량의 약 50~60% 정도되는 β1,3-
glucan과 chitin으로 구성되어 있다. 세포표면으로
부터 나오는 무거운 glycosylated mannoprotein으
로 구성된 외층은 세포간의 인식에 관여하고4, 
세포벽의 내부와 원형질막에 식물조직에 있는 
세포벽 분해효소와 같은 외부효소의 접근을 제
한한다5. 세포표면 단백질의 탄수화물 측쇄는 
phosphodiester bridges를 많이 가지고 있으며, 생
리적인 pH에서 음전하를 띠고 있어서 세포벽이 
친수성을 나타내게 하여, 습기찬 환경이나 건조
한 환경에서 보호 기능을 발현한다. 세포벽 단백
질은 직접적으로 또는 β1,6-glucan에 의해 간접적
으로 β1,3-glucan-chitin network와 공유결합하고 
있다. 경우에 따라서는 다른 세포벽의 단백질에 
disulfide-bond로 연결되어 있다6. 
세포벽은 매우 탄력적이다. 효모세포는 고농도 
용액에 옮겨졌을 때, 삼투압에 따라서 처음 부피
의 60%까지 줄어들 수 있다. 이런 과정은 가역
적이므로 원래 배지에 다시 옮겼을 때, 즉시 처
음 부피로 팽창한다. 이런 세포벽의 탄력성은 
β1,6-glucan chain의 탄력적인 특성 때문인 것으
로 보인다. 분리된 세포벽은 760 Da의 분자량을 
가진 분자만 통과시키나, 살아있는 세포의 세포
벽은 특히 저농도 상태에서 그리고 성장 환경에 
따라 더 큰 분자를 통과시킬 수 있다7. 
세포벽의 물리적인 강도는 aniline blue에 특
징적으로 염색되는 β1,3-glucan에 의해 생긴다8. 
β1,3-glucan chain들은 흔히 말하는 속빈나선구조 

(hollow helix)에 내재하는 형태이므로, 다양한 신
장 상태로 있을 수 있는 탄력적인 용수철 모양
을 형성하기 때문에 세포벽이 탄력성을 가질 수 
있다. Krainer 등은 magic-angle spinning 13C-NMR
을 이용해 β1,3-glucan의 한 부분이 나선형 구조
를 가지고 있다는 것을 밝혀냈다9. 
β1,3-glucan은 측벽에서 약간 결정화되어 있다. 
휴지기 세포에서 β1,3-glucan 분자는 약 1500 당
단량체로 구성되어 있음이 밝혀졌는데, 이 결과
는 추출과정 동안에 glucan chain의 가수분해의 
결과로 인하여 축소된 것으로 생각할 수 있다10. 
추출할 때 사용한 산의 형태에 따라 상당히 많
은 중합반응이 보고되고 있는데, 효모는 성장단
계와 탄소원료에 어느 정도 의존하는 두 개의 
β1,3-glucan synthase complexes를 사용하기 때문에 
중합반응의 정도는 환경적인 상황에 따라 달라
진다11. 성장된 형태에서 휴지기 세포의 β1,3-
glucan chain은 적당히 분지되어 있고, 약 3~4% 
정도 β1,6-linked glucose residues를 가지고 있으며, 
분지 정도는 성장 환경에 따라 다를 수 있다. 
β1,3-glucan의 결정화가 잘 되지 않고 분리 추
출된 세포벽 (isolated walls)의 X-ray 회절 결과로 
판단할 때 성장한 β1,3-glucan 분자에서 적당한 
branching 정도는 regenerating spheroplasts의 표면
에서 보이는 전반적인 결정화를 방해한다. 반면
에 상당한 길이의 연속된 chain은 측쇄간연합을 
안정되게 하여 3차원 network를 이룬다. 이것과 
일치하게, negative staining을 사용하여 전자현미
경 연구에서 고립 세포벽은 약 20~60 nm 폭의 
그물구조를 가지는 미세한 network가 있다. 분리 
추출된 세포벽은 신장되지 않은 상태로 있기 때
문에, 살아 있는 세포의 glucan 층의 통로는 보
다 폭이 넓을 거라 생각되며 이것은 inner wall에
서 아주 큰 단백질에만 투과성에 제한이 되는 
이유를 설명해준다. 
효모에 있는 2개의 β1,3-glucan synthase com- 

plex는 환경조건에 따라서 Fks1 또는 Gsc2/Fks2
를 가지고 있다. 두 단백질 모두 β1,3-glucan의 
합성에 중요한 경막단백 (multi-spanning trans- 
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membrane protein)들이고11 해당 유전자는 진균 사
이에서 잘 보존되어 있다12. 일반적으로 Fks1와 
Gsc2는 화학촉매의 subunit들로 생각되나, 아직 
실험적으로 증명되지 않았다. 그 이유는 두 단
백질은 Schizosacchromyces pombe 내의 glycogen 
synthase와 α1,3-glucan synthase에 있는 알려진 
UDP-Glc binding site (K/RXGG)가 없기 때문이다13. 
그 대신 원형질막을 통해 새로 형성된 chain을 
밖으로 내보내는 공형성단백 (pore-forming pro- 
tein)을 가지고 있다. Snap-frozen freeze-etched 
cells을 이용한 전자현미경 연구에서 원형질막의 
particle들이 확인되었고, 근접 검사 시 직경 5 nm
의 fibril이 원형질막에서 나오는 것을 볼 수 있
다. 이 fibril은 세포벽의 안으로 들어가므로 β1,3-
glucan fibril이라는 것을 알 수 있다. 분자 유전
학적인 기술이 함께 적용되면 생체 안에서의 
β1,3-glucan 합성에 좀더 완벽한 이해를 할 수 있
을 것이다14. 
효모에서 성장하는 (growing) β1,3-glucan chain
이 환원첨단 (reducing end)에서 또는 비환원첨
단 (nonreducing end)에서 확장되는지는 확실하지 
않다. 그러나 fungus인 Sclerotium rolfsii의 β1,3-
glucan은 비환원첨단에서 확장되고, bacterial cellu- 
lose, diatom chitin과 plant homogalacturonan은 비환
원첨단에서 확장되어서, 이는 일반적으로 β1,3-
glucan synthase도 경로 당화전달효소와 마찬가지
임을 보여준다15. 이것은 growing chain의 환원첨
단이 즉시 Pir cell wall protein과 coupling에, Bg12
와 같은 processing enzyme들에 사용할 수 있게 
한다16. 
β1,3-glucan은 선형측쇄 (linear chain)로 합성되
기 때문에 성장한 분자에서 분지의 존재는 β1,3-
glucan processing enzyme들이 있다는 것을 의미
한다. 등장성장 동안에 새로 합성된 β1,3-glucan 
분자가 성장하는 세포벽으로 합쳐지는 데는 효
소가 필요한데, 강력하게 작용하는 효소는 β1,3-
glucan의 확장과 재배열에 작용하는 endotrans- 
glycosylase인 Gas1와 intrachain β1,6-linkages에 
작용하는 endotransglycoslyase인 Bg12이다. Crh1, 

SUN family도 유사작용을 할 것으로 추정되지만, 
생체 내에서 그들의 정확한 기능은 아직 완전히 
알려지지 않았다17~19. 

Chitin은 bud scars의 내부와 주변, chitin ring에
서 linear chains로 생성되는 것으로20, 모세포의 
측벽에 좁은 범위에서 균일하게 퍼져있어 lateral 
walls의 intrinsic part 역할을 한다. Bud scars로부터 
추출된 chitin은 190 N-acetylglucosamine 단일체 
(monomer)로 구성되어 있으나, 측벽의 chitin에서 
효과적인 역할을 하는지는 알려져 있지 않다. 
Calcofluor white는 chitin, chitosan, cellulose와 같은 
β1,4-glucans에 결합하는 음이온의 형광염색물질
이다. β1,3-glucans과는 반응하는 부분이 적어서 
S. cerevisiae에서 calcofluor white는 chitin을 관찰
하기 위해 사용된다. 

S. cerevisiae에서 chitin 합성은 3개의 chitin 
synthase가 관여되며, 정교하게 조절되고 있다20. 
정상적인 환경에서 측벽에 chitin 침착은 세포질 
분열 후에 발생하고 측벽에 chitin level을 상대적
으로 낮게 유지한다. 발아흉터 (budding scar)를 
제외하면 0.1~0.2%, budding scar를 포함하면 
1~2%이다 (Table 1). 그러나 유전학적으로 약한 
세포벽을 가진 세포들은 chitin 합성이 salvage 
mechanism의 한 부분으로 활성화되어, 측벽의 
chitin level이 세포벽 건조중량의 20%까지 증가
한다. 또한 salvage mechanism에서 알 수 있듯이, 
chitin은 growing bud의 세포벽에 침착한다21. 이에 
해당하는 synthase는 Chs3에 암호화되어 있다22. 
Chs3는 multi-spanning membrane protein이며, 원형
질막의 세포질 쪽에 작용한다. 다른 fungal chitin 
synthase들처럼 진단적인 요소인 D,D,D,QRRRW

Table 1. 효모균세포벽 구성물질 

분자 중량 (%) 생성장소 분지 정도

Mannoproteins 35~40 분비경로 고도분지

β1.6-glucan 5~10 원형질막 고도분지

β1.3-glucan 50~55 원형질막 중등도분지

Chitin 1~2 원형질막 선형 
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을 가지고 있는 processive enzyme이다. Diatom 
chitin synthase는 UDP-GlcNAc를 기질로 사용하
여 비환원첨단에서 growing chitin chain을 연장한
다. Fungal chitin synthase들이 비슷하게 작용하면, 
chitin chain의 reducing end는 원형질막을 통해 
pore로부터 나타날 때 β1,3-glucan과 β1,6-glucan 
분자 수용체부위에 coupling으로 작용한다23. 
β1,6-glucan은 성장한 상태에서 평균적으로 약 

130 glucose monomer들로 구성된 고도분지화된 
수용성 중합체이다. β1,6-glucan이 β1,3-glucan과 
유사하게 불용성 직선형분자로 합성되는지, S. 
rolfsii에서 만들어지는 β1,3-/β1,6-glucan 복합체처
럼 수용성의 분지형분자로 합성되는지는 밝혀지
지 않았다. 
β1,6-glucan은 세포벽에서 GPI (GlycosylPhospha- 

tidylInositol) 의존성 세포벽 단백질을 β1,3-glucan 
network에 연결하는데 사용되고, 또한 특히 세포
벽에 대한 압력이 존재할 때 chitin에 대한 수용
체부위로 작용한다23. Bussey 등은 세포벽의 β1,6-
glucan level에 영향을 주는 여러 가지 유전자를 
확인하였다24. 다양한 ER-resident proteins, Golgi-
resident proteins, cell surface proteins가 세포벽 
β1,6-glucan level에 영향을 미치고 있다. 그 결과 
(i) β1,6-glucan의 생합성은 ER 내에서 시작하는 
단계별 과정이거나 (ii) β1,6-glucan의 합성은 원형
질막에서 일어나지만 primer의 단계별 합성이 필
요하거나 (iii) β1,6-glucan 합성은 원형질막에서 
일어나지만 합성된 복합체의 활성도는 분비경로
의 다양한 결함에 매우 민감하다고 설명할 수 있
다. 그런데 immunogold labeling 방법으로 측정하
면 세포내 β1,6-glucan을 발견할 수 없었고, 심지
어 2시간 동안 제한된 온도에서 secretory vesicle
들이 모여 있는 temperature-sensitive mutant에서도 
발견할 수 없어서 생합성이 ER 내에서 시작하는 
단계별 과정이라는 설명이 부정될 수 있겠지만 
분석적 방법이 충분하지 않으므로 단정하기 어
렵다. 
바깥 세포벽 층을 형성하는 mannoprotein들은 

90% 이상의 탄수화물 분획을 함유한 당화 상태

이다1,2. 원형질막을 통과하지 않는 biotin의 황산
화 유도체를 사용하여 세포를 biotinylation하는 
것은 진짜 세포벽 단백질과 우연히 결합된 단백
질을 구분하는 편리한 방법이다. Mannoprotein의 
바깥층은 내부의 fibrillar layer보다 고분자물질에 
덜 투과적이다. 이는 주로 asparagines residue에 
연결된 길고 분지된 탄수화물 측쇄와 disulfide 
bridge가 있기 때문이다7. 짧은 oligomannosyl chain
을 가지고 있는 serine과 threonine residue는 모여 
있고, 그 결과 polypeptide backbone의 상대적으로 
단단한 막대모양의 지점을 만든다. N-와 O-linked 
mannosyl side chain들에 있는 phosphodiester bridge
들 때문에 효모의 세포표면은 많은 음전하를 
띄고 있다. 항진균단백 (antifungal plant protein)인 
osmotin은 높은 isoelectric point를 가지고 있고, 
생리적인 pH에서 음전하를 띄게 되는데, 이에 
대한 효모 세포들의 예민도는 세포표면의 man- 
nosyl phosphate group의 존재유무에 의존한다25. 
덧붙여서, 세포벽은 분해된 세포에서 나오는 양
전하의 세포질단백 (cytosolic protein)과 결합할 
수 있다. 
세포벽 다당류에 공유결합하고 있는 단백질은 

2가지는 GPI-CWPs와 Pir proteins이다. 첫 번째인 
GPI-dependent cell wall protein (GPI-CWPs)는 일반
적으로 β1,6-glucan 부분과 결합하여 β1,3-glucan
과는 간접적으로 연결된다. S. cerevisiae의 유전자 
(genome)에는 약 60~70 GPI 단백질들이 있는데 
이 중 약 40개는 원형질막이 되고 나머지는 β1,6-
glucan과 공유결합한다23,26. 이들은 구조적으로 반
복되는 부분과 serine, threonine으로 구성되어 있
다. 가장 광범위하게 연구된 GPI-CWP는 sexual 
agglutination에 포함되는 Sag1이다26. 성숙한 단
백질은 β1,6-glucan에 연결시키는 original GPI 
anchor의 잔류물만을 가지고 있는데, 핵심구조
는 -ethanolamine-Pi-(Man)4-에 의해 형성되며, 추
가적인 ethanolamine phosphate group들에 의해 
대치될 수 있다27. 흥미롭게도, 뜨거운 아세트산
에 의해 세포벽에서 추출된 β1,6-glucan은 소량의 
galactose를 가지고 있다. 유전적인 배경에서 이
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것은 GPI-CWPs의 GPI anchor 잔류물의 부분으로 
생각된다. S. cerevisiae의 세포벽에 있는 galactose
의 존재는 빵효모에 있는 UDP-galactose trans- 
porter의 증거와 일치한다28. 
두 번째인 Pir proteins (Pir-CWPs)는 알칼리에 
약한 결합을 통해 β1,3-glucan에 직접 연결되는 
세포벽 다당류로 생각된다. S. cerevisiae에는 4가
지의 단백질이 모인 그룹이 발견되었다29. 그들은 
모두 비슷하게 하나의 N-terminal signal peptide인 
Kex2 site와 11개의 반복을 가지고 있는 부분과 
보존된 공간 형태에서 4개의 cysteine residue들
을 가지고 있는 매우 잘 보존된 하나의 carboxy-
terminal region을 가진 (SP-Kex2-repeat(s)-CX(66) 
CX(16)CX(12)C)로 구성되어 있다. Pir1, Pir2/Hsp- 
150, Pir3, Pir4/Cis3는 모두 면역학적으로 세포벽
에 위치하고 있다. 여러 가지 추가적인 단백질
들, 예를 들면 Paul과 그 유사체들, 아포벽 (spore 
wall)의 변이에 작용한다고 생각되는 Sps100, 영
양소의 제한에 의해 유도되는 Ygp1은 N-terminal 
signal peptide를 가지고 있으나, GPI anchor를 위
한 추가적인 signal은 없는 것으로 생각된다. 최

종 목적지는 세포벽이며 세포벽에 Pir-CWP와 같
은 방법으로 연결되는 것이다30,31. 
단백분해효소인 Bar1, MATa 세포들에 있는 

sexual agglutinin complex의 active subunit인 Aga2, 
Pir4/Cis3와 같은 여러 가지의 세포벽 단백질들과 
다른 알려진 또는 강력한 세포벽 glycanases인 
Snu4/Scw3는 환원제를 사용하여 손상되지 않은 
세포에서 분비된다. 이 사실은 이들이 다른 세포
벽 단백질과 disulfide 결합함을 시사한다. 환원제
는 용해되는 GPI-CWPs의 intermediate form을 분
비한다. 분리 추출된 세포벽의 SDS 추출은 많은 
단백질들을 분비하며 Transglucosylase인 Bgl2와 
chitinase인 Cts1과 같은 예외를 제외하면, 진정한 
세포벽 단백질들이 아니고, membrane fragmenta- 
tion으로 인한 오염에 의해 생기는 것이다32. 

HSP (heat-shock protein)군에 속하는 구성요소
와 Tdh1, Tdh2, Tdh3와 같은 glycolytic enzyme들
이 세포표면에서 많이 발견된다33. 약알칼리 환
경에서 mercaptoethanol같은 환원제로 intact cell에
서 추출하면 HSP는 세포벽 내에 포획되어 있거
나 이온적으로 세포표면 단백질들과 결합되어 

Table 2. 효모균 세포벽 유전자와 관련된 기능 

기능 관련유전자 

세포벽투과성 CCW12. YDR134C 

생식 SAG1, AGA1, AGA2, FIG2 

Floculation FLO1, FLO5, FLO9, FLO10 

침습성성장 FLO11 

생필림형성 FLO11 

글루칸재형성 CRH1,CRH2,CRR1,FIG2 ispeculative, BGI2 

세포분리 EGT2, PRY3, CTS1, DSE2, SDE4, SCW11 

세포벽강화 CWP1, PIR1, PIR21HSP150, PIR3, PIR41CIS3 

등방성 (Isotropic) 성장 PIR1, PIR21HSPI50, PIR3, PIR41CIS3 

발아성장 SPO1 

정지상 (Stationary) 성장 SED1, SPI1 

혐기성성장 DAN1,DAN4,TIP1,TIR1,TIR2,TIR3,TIR4 

저온성장 TIP1, TIR1, TIR2, TIR4 

대사 TIP1 FIT1, FIT2, FIT3 
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있다. HSP가 분해된 세포에서 나왔는지, 아니면 
정해지지 않은 분비기전을 통해 배출되는지는 
명확치 않다. HSP와 당용해효소는 regenerating 
spheroplasts의 배지에서도 발견된다34. 
세포벽 단백질은 다양한 기능을 가지고 있다 

(Table 2). 세포벽 단백질의 정확한 기능은 잘 알
려져 있지 않다. 아주 작지만 많을 것으로 생각
되는 GPI-CWPs인 Ccw12와 Ydr1234c는 세포표
면에 mannan을 생성하며 다양한 GPI-CWPs는 효
모 세포의 sexual agglutination과 flocculation과 같
은 유착에 관여한다. 다른 것들은 Crh1, Crh2, 
Crr1과 같은 효소기능을 가지고 있다. 

PIR 유전자의 표현은 세포벽 긴장이 있을 때 
증가되며36, 이는 유전자의 산물이 세포벽의 강도
에 관여할 것이라는 생각과 일치한다. 4개의 유
전자들의 분열은 성장속도가 감소하며, Calcofluor 
white와 Congo red에 더욱 민감한 팽창세포로 변
형되고, 이는 세포벽이 약해져 있다는 것을 보여
준다29. 흥미롭게도, PIR2가 과도하게 표현된 세
포는 plant antifungal protein인 osmotin에 내성을 
나타내지만 PIR1, PIR2, PIR3가 없는 세포는 감
수성이 있다. Osmotin에 대한 내성의 차이는 손
상되지 않은 세포벽의 존재유무에 따라 다르다. 
왜냐하면, spheroplasting 후에는 세포들이 모두 감
수성을 나타내기 때문이다. Pir-CWPs는 세포벽이 
osmotin과 다른 단백질들에 잘 투과되지 않도록 
한다. 
세포벽 다당체 단백질은 다양한 방법으로 β1,3-

glucan network에 결합한다. 영양 배지에서 성장
한 효모균 세포는 GPI-CWP-β1,6-glucan complex-
β1,3-glucan complex가 많다. 이것은 β1,6-glucan의 
nonreducing end에 GPI remnant를 통해 공유결합
되어 있고 차례로 β1,3-glucan의 non-reducing end
에 결합되어 있는 Ccw12, Tip1, Ssr1, Cwp1, Sag1과 
같은 세포벽 단백질들로 구성된다23. GPI remnant 
(핵심구조: -ethanolamine-Pi- (Man)4-)는 phospho- 
diester bridge를 가지고 있기 때문에, 수성불소산
을 사용하면 GPI-CWPs를 특이적으로 분리할 수 
있다. Pir-CWP-β1,3-glucan은 다른 많은 CWP-

polysaccharide 복합체를 나타내며, PIR군의 단백
질은 β1,3-glucan과 알칼리에 민감한 결합을 통해 
연결되어 있다29. 약알칼리에 민감도가 있다는 것
으로 볼 때 O-linked side chain을 포함하는 것으
로 생각되지만, 결합의 특성은 완전히 파악하지 
못한 상태이다. Pir-CWPs의 immunogold labeling
을 통해 signal이 세포벽의 chitin-β1,3-glucan 층에 
균일하게 퍼져있다는 것을 알 수 있다. 반대로 
GPI-CWPs Sag1과 Flo1의 immunogold labeling은 
바깥 세포벽층의 fibrillary layer에 강한 labeling을 
보여준다. 이것은 Pir-CWPs가 inner layer의 한 부
분이라는 것과 β1,3-glucan 분자는 하나의 Pir-
CWP O-linked side chain에 reducing end를 통해 공
유결합되는 것을 시사한다. 

Cwp1과 같은 GPI-CWPs는 Pir-CWP와 같은 방
법으로 알칼리에 민감한 결합을 통해 β1,3-glucan
과 직접 연결되어 있다36. 그 결과 single- 또는 
double-linked라는 2개의 추가적인 GPI-CWP-poly- 
saccharide 복합체들이 구분된다. Cwp1과 강하게 
double-link된 다른 GPI-CWPs는 세포벽의 자극에 
대한 세포반응에 중요한 역할을 한다. 5번째 복
합체는 chitin과 서로 직접 연결되어 있는 β1,6-
glucan 분자와 연결된 GPI-CWP에서 확인되었다. 
영양 배지에서 성장한 세포에서는 chitin-β1,6-
glucan 복합체가 감소되었지만, 특별한 상황에서
는 증가될 수 있다. 전체 chitin의 10%를 나타내
는 측벽의 chitin이 β1,6-glucan과 특이적으로 연
결된 것으로 보인다. 이것은 측벽의 chitin이 주
로 complex GPI-CWP-β1,6-glucan-chitin의 형태로 
존재한다는 것을 의미한다. 마지막으로, chitin은 
β1,3-glucan과 직접 연결되기도 한다. Chitin-β1,3-
glucan 복합체는 성장배아 (growing bud)처럼 붙
어있는 chitin 분자 없이도 존재할 수 있고, chitin 
분자는 다양한 세포벽 단백질 다당류 복합체에서 
나타나는 다른 β1,3-glucan 분자에 결합할 수 있
기 때문에 처음 복합체에서 생략될 수 있다. 

Chitin과 β1,3-glucan의 합성은 원형질막에서 일
어나고 GPI-CWPs와 β1,6-glucan의 결합은 원형질
막 밖에서 일어나기 때문에 세포벽의 고분자물질
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들 간의 결합도 원형질막 밖에서 생성되며 상호
결합에 관여하는 다양한 세포벽 assembly-enzyme
인 transglycosylase가 있음을 시사한다. 2개의 β1,6-
linked glucose monomer들로 구성된 gentiobiose 존
재 환경에서 성장한 세포에서는 원래 효모균보
다 GPI-CWP reporter protein에 제대로 흡수되지 
않고, Zymolyase에 감수성이 증가한다37. 이것은 
gentiobiose가 β1,6-glucan을 포함하고 있는 cell 
wall assembly step을 저해함을 의미한다. 
세포벽은 세포전체를 둘러싸고 있는 2층 구조
의 supramolecular structure를 가지고 있다. 세포벽
의 물리적인 강도는 측부로 연결되어 있는 chain
들 간의 수소결합에 의해 함께 모여 있어서 3차
원 망을 형성하는 moderately branched β1,3-glucan 
molecule의 내부 층을 대부분 기반으로 한다. 
Methylation 분석은 각 β1,3-glucan polymer가 많은 
측쇄들을 가지고 있는 것을 보여주었다. β1,3-
glucan terminal nonreducing ends는 β1,6-glucan과 
chitin의 acceptor site로 기능하는 것으로 믿어지고 
있는 반면, β1,3-glucan 분자들의 reducing end는 
Pir-CWPs 연결에 관여한다36. Methylation 분석에
서 성장한 β1,6-glucan은 highly branched molecule
임을 알 수 있었고 이로써 수용성인 이유가 설
명되었다. Chitin은 세포질 분열이 일어난 후 측
벽에 침착하고 세포벽을 굳어지게 한다. 이것은 
세포벽의 총 chitin의 10% 미만이고, β1,3-glucan 
또는 β1,6-glucan과 결합될 수 있다23. 

Sexual agglutinin인 Sag1의 생합성 경로는 세심
히 연구되어 2개의 extracellular glycoform인 원형
질막에 결합한 형태와 가용성 형태를 포함하여 
여러 가지 intermediate glycoform들이 확인되었
다26. 성숙한 세포벽의 형태와는 달리 2개의 extra- 
celluar intermediate는 아직 β1,6-glucan과 결합된 
상태가 아니다. 이 결과로부터 GPI-CWP-β1,6-
glucan-β1,3-glucan 복합체는 β1,6-glucan이 β1,3-
glucan에 연결된 뒤 GPI-CWP가 β1,6-glucan과 
결합하는 순서로 생성된다. 다른 CWP-polysac- 
charide 복합체들이 형성되는 방법에 대해서는 알
려져 있지 않다. 

GPI-CWPs, Pir-CWPs, disulfide-linked cell wall 
protein은 세포벽의 target fusion protein과 공유결
합으로 연결된다6,38. 
다른 Candida종 즉 Candida glabrata에서 인간
의 상피세포 부착에 관여하는 authentic GPI-CWP
가 S. cerevisiae에서 표현되는 것처럼, 표피세포에 
효과적으로 부착할 수 있어 Candida albicans의 
세포벽도 S. cerevisiae와 비슷하게 구성되어 있
다39. Pir-CWPs는 C. albicans, Kluyveromyces lactis, 
Zygosacchromyces rouxii에서 발견된다. 여기에 나
타나는 세포벽 형태는 핵분열효모 Schizosaccha- 
romyces pombe에만 단지 부분적으로 관찰되는데, 
그 이유는 첫째, S. cerevisiae와는 달리 S. pombe의 
세포벽은 상당량의 α1,3-glucan을 함유하고 있고, 
둘째, southern analysis에서 S. pombe는 PIR-like 
gene이 없기 때문이다. 
세포벽 단백질과 구성물질의 변이를 유발하여 
구조와 기능의 관계를 연구할 수 있는데, De 
Groot 등은 S. cerevisiae에서 세포벽의 구조는 정
교하게 조절되는 과정이며, 약 1200개 유전자
들이 직간접적으로 세포벽 합성에 영향을 준다
는 것을 보여주었다41. 손상된 세포벽을 가지고 
있는 변종들의 확인을 위한 1차 선별은 β1,3-
gluconase, Calcofluor white와 연관된 화합물질인 
Congo red, SDS, caffeine과 같이 정상 세포벽 구
조를 직간접적으로 방해하는 것으로 알려진 화
합물에 대한 민감도의 증가에 기반을 두고 있다
41,42. 이러한 화합물이 공통적으로 성장을 저해하
는 효과는 삼투적으로 안정화 시키는 매질로 반
감시킬 수 있다. 초음파 분해와 hypotonic shock
에 대한 민감도 증가는 세포벽 결함을 가지고 
있는 변종들을 확인하는데 사용되었다. 세포벽
과 합쳐져 성장하는 부위에서는 세포분해를 유
발하는 2-deoxyglucose가 세포벽 변종들을 확인
하는데 효과적으로 사용된다. 대체적으로 culture 
filter는 증가된 양의 세포벽 단백질들과 defective 
cell wall assembly를 나타내는 불완전한 CWP-
polysaccharide 복합체들을 선별 검사할 수 있다40. 
일반적으로 세포벽 (cell wall perturbants)은 30℃
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보다 37℃에서 보다 변형 또는 파괴되기 쉽다. 
왜냐하면, 세포벽의 증가된 팽창압력과 37℃는 
세포벽의 assembly enzyme들이 불활성화 되어 결
함을 가진 세포벽을 나타내는 2가지의 동반 효
과 때문이다. 

 
요  약 

 
진균세포벽의 구조는 새로운 항진균제의 발전
을 향한 매우 흥미로운 목표이다. 세포벽의 poly- 
mer syntheses, cell wall assembly enzyme, cell wall 
polymer들의 remodeling에 관여하는 효소와 같은 
더 특이적인 표적을 좀더 가까운 시야에서 볼 
수 있게 되었다. 그러나 효모균 외에 다른 진균 
(fungus)에 대한 이 효소들의 세부적인 연구는 
아직 시작에 불과하다. 무엇보다도 이 효소에 대
한 생화학적 그리고 결정학적인 연구는 현재 알
려진 방대한 분자유전학적 정보를 보충하기 위해
서 시급히 필요하다. 
효모의 세포벽은 오랜 기간 동안 환경적인 변
화에 의존하는 조성과 구조의 제한된 변화를 가
지고 있는 상대적으로 정적인 구조로 알려져 있
다. 그리고 세균처럼 세포벽의 구조가 매우 역동
적인 과정이며 세포는 지속적으로 세포벽 구성과 
세포표면에 있는 세포벽 단백질에 따라 변화되고 
있는 환경에 새로운 형태의 세포벽에 적응하고 
있다. 하지만, 조절되는 방법이나 기전에 대해서
는 더 연구가 필요하다. 또한 동시에 많은 자극 
상황에 직면하면, 세포가 어떻게 행동하는지에 
대한 의문점도 있다. 이러한 조절기전에 대하여 
보다 나은 이해는 인류의 이익을 위해 효모균과 
다른 fungi를 더 효율적으로 이용할 수 있도록 
도와줄 수 있을 것이다. 
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