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Protoporphyrinogen Oxidase 저해형 제초제 Oxyfluorfen에

대한 호박 엽령별 내성기작

국용인
1
*, 윤영범

Mechanism of Protoporphyrinogen Oxidase-inhibiting

Herbicide, Oxyfluorfen Tolerance in

Squash leaves of Various Ages

Yong In Kuk1* and Young Beom Yun

ABSTRACT  Differential tolerance to protoporphyrinogen oxidase (Protox)-inhibiting herbicides, 

oxyfluorfen was observed between leaf ages in squash. Physiological responses to oxyfluorfen, 

including leaf injury, cellular leakage, accumulation of tetrapyrroles, and antioxidative enzymes 

activity, were investigated in leaf age classes of squash to identify mechanisms of oxyfluorfen 

tolerance. Leaf 1, 2, and 3 injuries for Joongangaehobak were >10,000, 1,286, and 1.6-fold higher 

than that of leaf 4, after treatment of oxyfluorfen. On the other hand, leaf 1, 2, and 3 injuries for 

Sintowjahobak were 725, 366, and >0.6-fold higher than that of leaf 4, after treatment of 

oxyfluorfen. However, in contrast to oxyfluorfen treatment results, leaf injury of squash leaf 4 treated 

with paraquat was much smaller than in leaves 1, 2 and 3. Electrolyte leakage from the tissues 

treated with oxyfluorfen was higher in the youngest leaf (Leaf 4) than in the older leaves 1, 2, and 

3. Differential leaf response to oxyfluorfen of squash appears to be due in large part to differences 

in protoporphyrin Ⅸ (Proto Ⅸ), Mg-Proto Ⅸ, and Mg-Proto Ⅸ monomethyl ester accumulation in 

treated leaves. In contrast, leaf 4 had higher activities of superoxide dismutase, catalase, peroxidase, 

ascorbate peroxidase, and glutathione reductase than leaf 1 after treatment with oxyfluorfen. 

However, the induction in antioxidant activity in leaf 4 was not enough to overcome the toxic effects 

of a Protox inhibitor, oxyfluorfen, so the leaf eventually died. 

Key words: antioxidative enzymes; leaf age; oxidative stress; oxyfluorfen; paraquat; protoporhyrinogen 

oxidase; squash.
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서  언

  Diphenyl ether(DPE)계의 대표적인 제초제 oxyfluorfen

과 oxadiazole계 제초제인 oxadiazon 뿐만 아니라 

pyrazole phenyl ether, N-phenyl imide계 제초제들

도 DPE계 제초제와 동일하게 광상태하에서 식물체

의 급격한 탈수와 탈색을 유기시켜 식물체를 고사케 

하는 것으로 알려져 있다(Duke 등 1991; Scalla와 

Matringe 1994). 이들 제초제의 작용점은 porphyrin 

생합성 과정에서 protoporphyrinogen Ⅸ(Protogen 

Ⅸ)이 protoporphyrin Ⅸ(Proto Ⅸ)로 산화되는 과정

에 공통적으로 작용하는 protoporphyrinogen oxidase 

(Protox)으로 알려져 있다(Duke 등 1991; Jacob 등 

1996; Matringe 등 1989; Witkowski와 Halling 1989). 

DPE계 제초제를 비롯한 Protox 저해형 제초제에 의해 

Protox 효소가 저해되면 이 효소의 기질인 Protogen 

Ⅸ이 색소체의 외막에 축적하지 못하고 원형질막으로 

이동하여 원형질막의 Protox 유사효소에 의해 광활성 

물질인 Proto Ⅸ이 과다 축적되고, 이러한 Proto Ⅸ

는 광상태하에서 분자산소로부터 일중항산소(1O2)을 

발생시켜 세포막의 지질과산화작용을 일으켜 결과적으

로 식물체를 죽게 한다(Becerril and Duke 1989; Duke 

등 1991; Matringe 등 1989; Sherman 등 1991).

  Protox 저해형 제초제중 현재까지 여러 가지 DPE

계 제초제가 발견되었으나 제초제의 선택성 폭이 매

우 좁아 이들 제초제는 주로 과수 재배지에서 국부처

리용 제초제로 사용되고 있는 실정이다. 그러나 벼를 

비롯한 밀 등은 DPE계 제초제인 oxyfluorfen에 상대

적으로 내성을 보여 식물 종간에 내성 차이가 존재

함을 알 수 있다(구와 국 1997; 국과 구 1996; 국과 

구 1997; Choi 등 1999; Sherman 등 1991). 또한 

oxyfluorfen에 대한 내성 차이가 종내 벼 품종간에도 

존재함이 보고되었다(국 등 1996; 최 등 1996; Guh 

등 1988). 한편 동일 개체 내에서도 oxyfluorfen에 대

한 내성차이가 담배, 밀, 보리 등의 엽령에 따라서도 

내성 차이를 보인다고 보고하였다(국 등 2003, 이 등 

1998). 이러한 종간, 종내 및 동일 개체내 엽령간 내

성차이는 다양한 기작에 의해 나타날 수 있다. 예를 

들면, 잎 표면 구조의 특성에 따라 제초제에 대한 내

성차이를 보일 수 있다고 하였다(Pereira 등 1971; 

Wilkinson 1980). 즉, 잎 표면에 특성 차이는 제초제 

흡수정도에 영향을 미친다. Oxyfluorfen에 내성 벼 

품종이 감수성 품종에 비해 흡수량은 적으나 이행은 

두 품종 모두 극히 제한적이고 차이가 없다고 한 반

면(Guh 등 1988)에 oxyfluorfen에 상대적으로 내성인 

밀은 보리에 비해 흡수량에는 차이가 없었으나 이행은 

보리가 밀보다 많은 것으로 보고되었다(Chun 등 

2001). Acifluorfen과 phenyl triazolinone계 제초제에 

내성인 콩이나 fluorodifen에 내성인 땅콩은 이들 제초

제의 신속한 대사 때문에 내성이 발현된다고 하였다

(Eastin 1971; Frear 등 1983). 또한 포르피린 생합성 

과정에서 Proto Ⅸ 축적은 Protox 활성의 억제에 의해 

기인되는데 acifluorfen에 내성인 겨자는 감수성인 어

저귀에 비해 Protox 활성저해가 적고, Proto Ⅸ 축적량

이 적다고 하였으며(Sherman 등 1991), oxyfluorfen

에 상대적인 내성인 밀이 보리에 비해 Protox 활성저

해와 Proto Ⅸ 축적량이 적다고 하였다(Choi 등 

1999). 이러한 경향은 벼 품종간 내성차이(국 등 1996; 

Lee 등 1992)와 동일 개체내 담배 엽령간 내성차이(국 

등 2003)에 관한 연구에서도 볼 수 있었다. DPE계 제

초제에 의해 Protox 효소가 저해되면 Proto Ⅸ이 축적

되는데, 축적된 Proto Ⅸ은 광상태하에서 일중항산소

를 발생하여 식물체를 죽게 한다(Haworth and Hess 

1988). 그러므로 일중항산소를 무독화 할 수 있는 

vitamin C와 E같은 항산화제와 superoxidase dismutase 

(SOD), catalase(CAT)와 같은 항산화효소의 활성 차이

에 의해 Protox 저해형 제초제에 대한 종간, 종내 및 동

일 개체내 엽령간 내성차이가 존재할 것으로 가정할 수 

있다. 실제로 Finckh와 Kunert(1985)는 oxyfluorfen에 

의한 지질과산화가 vitamin C와 E의 비율이 적당할 때

(10-15：1) 피해가 감소된다고 하였고, 그 총량도 약

제에 대한 내성과 관련이 있다고 보고하였다. Protox 

저해형 제초제에 내성인 벼 품종과 동일 개체내 엽령간 

내성차이의 경우, oxyfluorfen을 처리하면 SOD와 같

은 항산화효소 활성이 감수성 품종 또는 상대적인 감수

성 엽에 비해 증대 된다고 하였다(국 등 2003; 최 등 

1996). 또한 oxyfluorfen 처리에 의한 좀개구리밥의 

피해는 α-tocopherol, mannitol 및 hydroquione의 전
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처리로 경감되는 것으로 보고된 바 있다(Matsumoto 

등 1990).

  비록 식물종간, 식물 종내 및 동일 개체 내에 존재

하는 Protox 저해형 제초제에 관한 내성기작의 연구

가 되었을지라도 호박 엽령간에 존재한 내성차이에 

관한 연구는 전무한 실정이다.

  따라서 본 연구는 Protox 저해형 제초제중 oxyfluorfen

에 대해 엽령간 뚜렷한 내성차이를 보인 호박 품종을 

선발하여 이들 엽령간 피해정도와 세포내 구성물질

의 누출을 조사하고, Protox 저해형 제초제와 작용기

작이 다른 paraquat 처리시 호박 엽령간 반응을 조사

하였다. 또한 Protox 저해형 제초제에 대한 엽령간 내

성차이에 관한 기작을 포르피린 생합경로의 중간물

질인 Proto Ⅸ 등의 축적정도 및 항산화 효소 등을 조

사하여 알아보았다.

재료 및 방법

식물재료

  예비 실험을 통하여 18개 호박 품종 중에 oxyfluorfen

에 엽령간 내성차이가 뚜렷한 호박 2품종(중앙애호

박, 신토좌)의 종자를 선발하였다. 이들 종자를 24시

간 동안 물에 침지 시킨 후 플라스틱 육묘용 상자

(50×30×7 cm)에 원예용상토(흥농바이오 상토)를 충

진하고 침지한 종자를 파종하여 30/20℃ (주/야)의 온

도조건과 16시간의 일장조건의 생장상에서 발아시킨 

후 균일한 발아세를 보인 호박만 포트(500ml)로 이식

하여 주/야간 30±3/20±3℃의 온실조건에서 4엽까지 

생장시켰다. 4엽까지 전개된 호박에 oxyfluorfen 

(23.5% EC)을 0, 10, 100, 1,000 및 10,000μM이 되

도록 조제하여 충분히 제초제가 흡수되도록 분무하였

다. 분무 후 처리액이 충분히 흡수되도록 4시간 암상

태에 둔 후 생장상(주/야 30/20℃, 250μmol m
-2 

s
-1

)으

로 옮겨 2일 후 엽령간 피해정도를 달관평가 하였다

(0~100%, 0; 약해무, 100; 완전고사). Oxyfluorfen 

처리시 1, 2, 3엽은 잎이 완전전개 되었고, 4엽은 

50% 전개되었다. 본 실험은 3반복으로 동일한 실험

을 2회 수행하였다. 엽령간 내성 차이를 알아보기 위

하여 아래와 같은 방정식을 이용하여 I50을 구하였다. 

y = y0 + a*exp(-b*x)

  Oxyfluorfen과 작용기작이 다른 paraquat(24.5% 

SL)를 100, 200, 300 및 500μM로 조제하여 4엽이 

전개된 호박에 살포하고 처리 후 24시간에 달관평가

에 의해 잎 피해정도를 조사하였다. 그 밖의 실험방법

은 위의 oxyfluorfen 실험과 동일하게 수행하였다. 

세포내 전해물질의 누출

  위의 온실조건에서 생육시킨 4엽이 전개된 호박을 

엽령별로 수확하여 cork borer를 이용하여 엽절편

(4mm 직경)을 만들고 각각 0.1g씩 1% sucrose/1mM 

2-(N-morpholino) ethanesulfonic acid buffer(pH 

6.5)가 5ml 담겨져 있는 Petri dish(6cm 직경)에 옮긴 

후 oxyfluorfen(100%)의 최종농도가 100μM되도록 

하였다. Oxyfluorfen을 처리한 엽절편을 25℃의 생

장상에서 12시간 암배양한 다음 250μmol m-2 s-1의 

광을 조사하여 전기전도계(Horiba, B-173)를 이용하

여 2시간 간격으로 12시간까지 전해물질의 누출 정

도를 측정하였다.

포르피린 생합성 중간물질 축적량 

  4엽이 전개된 호박을 oxyfluorfen 0, 10, 100, 1,000

μM을 처리하고 위의 세포내 전해물질의 누출 시험과 

동일하게 암상태에서 12시간 배양한 후 6시간 광에 

노출 후 각각 1엽과 4엽을 0.1g 채취하여 막자사발에 

넣고 2ml의 methanol：acetone：0.1 N NaOH (9：

10：1, v/v) 추출용액으로 마쇄한 다음, 4℃의 온도

에서 10,000g의 속도로 10분간 원심분리하여 상징

액을 취하고 나일론 필터(0.2μm pore size)로 거른 

후 사용하기 전까지 -70℃의 냉동고에 보관하였다. 

Porphyrin은 NovaPak C18 column(4-μm particle 

size, 4.6×250mm, Waters, Milford, MA, USA)을 

사용한 HPLC로 분석하였다. HPLC는 형광검출기로 

methanol과 0.1M ammonium phosphate(pH 5.8)의 

이동상(1ml min
-1

)을 이용하여 Proto Ⅸ는 여기 및 

형광 파장을 각각 400과 630nm에서 그리고 Mg- 

Proto와 Mg-Proto Me는 415와 595nm에서 측정하
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였다. 이들 물질들은 표준물질과 비교하여 정량화하

였다(Lermontova와 Grimm 2000).

항산화효소 활성

  4엽까지 전개한 호박잎에 oxyfluorfen 0, 10, 100, 

1,000μM이 되도록 처리하여 암상태에 12시간 배양

하고 광에 24시간 노출 후 각 엽령별로 0.5g 씩 채취

하여 분석 전까지 -70℃의 냉동고에 보관하였다. 각 

1엽과 4엽의 잎을 액체질소를 이용하여 마쇄한 다음 

2mM EDTA, 1% PVP-40 및 1mM PMSF가 첨가된 

100mM potassium phosphate buffer(pH 7.5) 3ml로 

균질화하여 15,000g로 20분간 원심분리한 다음 상징

액을 항산화효소 활성 측정에 사용하였다. Ascorbate 

peroxidase(APX) 경우 위의 추출 buffer에 10mM 

ascorbate를 첨가하였고, SOD 활성은 조효소액을 

PD-10 column에 여과시킨 후 사용하였다. SOD의 

활성은 0.1mM EDTA, 0.015mM ferricytochrome C, 

0.05mM xanthine이 첨가된 50mM Na2CO3/NaHCO3 

buffer(pH 10.2)를 사용하였다. SOD 활성은 550nm

에서 1분당 0.025 정도로 흡광도가 증가될 수 있도록 

충분한 양의 xanthine oxidase와 조효소액을 넣어 흡

광도 감소율로 활성을 측정하였다(Spychalla and 

Desborough 1990). SOD 활성의 단위는 cytochrome 

C의 환원이 50% 저해되는 데 필요한 조효소의 양을 

기준으로 하여 계산하였다. CAT 활성은 Mishra 등

(1993)의 방법에 의해 측정하였고, 반응액은 50mM 

potassium phosphate buffer(pH 7.0)와 11mM H2O2

로 하였다. CAT 활성은 효소 추출액을 넣고 240nm

에 1분간 흡광도 변화로 측정하였다. POX 활성은 효

소 추출액을 넣고 470nm에서 guaiacol 발생량으로 측

정하였다(Egley 등 1983). APX의 활성은 ascorbate

의 산화 정도를 290nm에서의 흡광도 감소로 측정하

였고(Chen and Asada 1989), APX의 반응액은 0.5mM 

ascorbate와 0.2mM H2O2가 첨가된 100mM potassium 

phosphate buffer(pH 7.5)이었다. Gluthathione reductase 

(GR)의 활성은 Rao(1996)의 방법에 따라 2mM 

EDTA, 0.2mM NADPH 및 0.5mM GSSG가 첨가된 

100mM potassium phosphate buffer(pH 7.8)에 조효

소액을 넣어 반응시킨 후 340nm에서 분당 흡광도 감

소로 조사하였다. 단백질 함량의 측정은 Bradford 

(1976)의 방법에 준하여 실시하였다.

결과 및 고찰

Protox 저해형 제초제 Oxyfluorfen에 대한 호박 엽

령별 내성 차이

  Protox 저해형 제초제인 oxyfluorfen에 대한 호박 

엽령간 내성 차이를 알아보기 위해 호박 18 품종 중

에서 엽령간 내성차이가 뚜렷한 2품종을 최종 선발하

였다(자료 미제시). 이들 선발된 2품종(중앙애호박, 

신토좌)의 종자를 파종하여 4엽이 전개되었을 때 

oxyfluorfen을 처리하였다(그림 1). 중앙애호박 품종

의 경우, 1μM oxyfluorfen를 경엽처리 하였을 때 제

일 상위엽(4엽)과 3엽에서는 약 50% 이상의 잎 피해

Fig. 1. The effect of leaf age on the response of two squash 

cultivars (A; Joongangaehobak, B; Sintowjahobak) 

to oxyfluorfen. Plants were sprayed at the four-leaf 

stage, incubated in the dark for 4 h, and exposed to 

light to 48 h.



韓雜草誌 30(2)號. 2010년

󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏󰠏115

Fig. 2. The effect of leaf age on the response of two squash cultivars (A; Joongangaehobak, B; Sintowjahobak) to paraquat. 

Plants were sprayed at the four-leaf stage, incubated in the dark for 4 h, and exposed to light to 24 h.

Cultivar
Leaf 

age
Regression equationa

R2 I50
b

(µM)

Relative 

tolerancec

Joongangaehobak

1

2

3

4

y = 56.52+46.33*e
(-0.013x)

y = 7.76+81.52*e
(-0.0005x)

y = 2.78+56.40*e
(-0.1094x)

y = -0.00000000069715+55.08*e
(-0.2399x)

0.98

0.99

0.98

0.99

> 1,0000

1,286

1.59

< 1.00

> 10,000

1,286

1.59

< 1

Sintowjahobak

1

2

3

4

y = 26.70+71.13*e
(-0.0009x)

y = 6.57+90.64*e
(-0.0012x)

y = 8.33+45.37*e
(-0.1512x)

y = 2.78+63.70*e
(-0.1798x)

0.99

0.99 

0.73

0.98

1,197

604

< 1.00

1.65

725

366

< 0.6

1

aRegression equation generated using herbicide concentration in µM.
bI50 values were the oxyfluorfen concentrations that reduced visual leaf injury by 50%.
c
Relative tolerance values were calculated based on the ratio of I50 values of older leaves (Leaves 2, 3, and 4) to the 

youngest leaf (Leaf 1).

Table 1. I50 values for leaf injury response of two squash cultivars treated with oxyfluorfen.

를 보였고, 10μM 이상의 농도에서는 잎이 거의 고사

하였다. 그러나 상대적으로 1엽과 2엽에서는 1,000μ

M 이상의 처리에서도 단지 40% 정도 밖에 잎의 피

해가 나타나지 않았다. 또한 1엽에서는 10,000μM에

서도 40% 정도의 피해 밖에 나타나지 않아 다른 엽

에 비해 높은 내성을 보였다. 엽령간 oxyfluorfen에 

대한 내성정도는 1 > 2 > 3 = 4엽 순으로 나타났다. 

신토좌에서도 중앙애호박 품종처럼 하위엽(1, 2엽) 

보다는 3, 4엽에서 피해 정도가 컸고, 두 품종의 엽령

간 피해정도 차이는 크지 않았다. 그림 1의 두 품종의 

엽령별 잎의 피해정도에 대한 자료를 이용하여 회귀

식을 구하고 그 회귀식에 근거하여 산출한 엽령별 I50

은 표 1과 같다. 즉, 중앙애호박의 경우 1, 2, 3엽은 

4엽에 비해 각각 >10,000, 1,286, 1.6배 내성을 보였

다. 신토좌의 경우는 중앙애호박에 비해 엽령간 내성

차이가 다소 적었지만, 신토좌 품종의 경우도 1, 2, 3

엽이 4엽에 비해 각각 725배, 366, <0.6배의 내성을 

보였다. 이들 엽령간 뚜렷한 차이가 oxyfluorfen과 작

용기작이 다른 paraquat에서도 유사한 경향을 보이는

지 알아보고자 4엽이 전개된 호박엽에 paraquat를 처

리하였다(그림 2). Paraquat 처리에서도 엽령간 반응

차이를 보였으나 oxyfluorfen에서 보인 엽령간 반응
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과는 상반된 경향을 보였다. 즉, 중앙애호박의 경우 

최상위엽인 4엽의 경우, paraquat 처리 농도가 증가

하더라도 잎에 대한 피해정도는 크지 않았다. 반면에 

최하위엽인 1엽은 처리 농도가 증가할수록 피해정도

가 커지는 경향을 보였다. 한편 신토좌의 경우에서도 

4엽이 1엽에 비해 내성정도가 큰 것으로 나타났으나 

중앙애호박처럼 뚜렷한 차이는 보이지 않았다.

  Oxyfluorfen에 대한 내성은 밀과 보리의 식물종간

(구와 국 1997; 국과 구 1996; 국과 구 1997; Choi 

등 1999; Sherman 등 1991)에 차이가 있을 뿐만 아

니라 벼 품종간(국 등 1996; 최 등 1996; Guh 등 

1988) 또는 밀, 보리 품종간에도 차이를 보인다(구와 

국 1997). 또한 동일 식물체내의 담배 엽령간(국 등 

2003; 이 등 1998) 그리고 밀, 보리 엽령간에 따라 

oxyfluorfen에 대한 내성차이가 존재하는 것으로 보

고된 바 있다(손 2007). 일반적으로 제초제뿐만 아니

라 저온과 같은 환경스트레스에 대해서도 성숙한 잎

보다 어린잎에서 피해가 심하다. 그러나 본 연구 결과

에서와 같이 동일 개체내의 4엽과 1엽의 차이가 종간 

및 종내에서 볼 수 있는 차이보다 큰 것으로 나타났

다. 반면에 일부 완두(Donahue 등 1997), 오이(Kuk 

등 2006) 연구에서는 어린엽이 상대적으로 성숙엽에 

비해 paraquat에 상대적으로 내성을 보였다. 또한 손

(2007)은 밀과 보리에서도 어린엽이 성숙엽에 비해 

oxyfluorfen에 내성임을 보고 하였다. 본 연구에서 보

인 paraquat에 대한 호박 엽령간 내성 차이에 관한 기

작은 추후에 검토할 예정이다.

  결론적으로 본 연구에 사용된 호박 품종(중앙애호

박, 신토좌)은 동일 개체내에서 엽령별 확실한 내성차

이를 보이고 있어 종간이나 품종간에 보이는 유전적 

차이를 배제할 수 있기 때문에 새로운 화합물의 

Protox 저해형 제초제에 대한 내성기작을 연구하는데 

좋은 재료로 이용될 수 있으리라 본다. 

Oxyfluorfen 처리에 따른 호박 엽령간 생리적 반응차이

  Oxyfluorfen 처리에 따른 호박 엽령별 전해물질의 

누출은 처리 후 광노출 시간이 경과됨에 따라 증대되

었다(그림 3). 호박잎에 대한 oxyfluorfen에 대한 효

과는 두 품종 모두 광 노출 후 4시간째까지는 엽령간 

Fig. 3. Effect of 100 µM oxyfluorfen on conductivity change 

from the four different age classes of squash plants 

(A; Joongangaehobak, B; Sintowjahobak).

차이가 적었으나 그 이후부터는 엽령간에 큰 차이를 

보였다. 즉 어린잎일수록 전해물질의 누출이 훨씬 많

았다. 따라서 세포내 전해물질의 누출도 엽령간 잎의 

피해정도와 유사하게 최상위 엽일수록 크게 나타났다.

호박엽령에 따른 Oxyfluorfen 내성기작

  DPE계 제초제인 oxyfluorfen의 작용기작은 색소

체의 외막에 있는 Protox 효소가 oxyfluorfen에 의해 

저해되면 이 효소의 기질인 Protogen Ⅸ이 색소체 바

깥으로 이동된 후 원형질막에 존재하는 제초제 내성

의 Protox 유사효소에 의해 Proto Ⅸ으로 산화되며 이 

Proto Ⅸ으로부터 일중산소가 발생되어 원형질막이 

파괴되는 것으로 알려져 있다(Lee와 Duke 1994). 이

러한 작용기작으로 볼 때 Protox 효소 자체가 내성이

거나 Proto Ⅸ의 축적량이 적거나 또는 Proto Ⅸ으로

부터 발생되는 일중항산소를 무독화시키는 능력이 엽

령별로 달라서 내성을 보일 것으로 추축할 수 있다. 따

라서 oxyfluorfen 처리 후 포르피린 생합성과정의 중
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Fig. 4. Effect of oxyfluorfen on accumulation of tetrapyrroles 

in two different age classes of squash plants after 

6 h of exposure in light (A; Joongangaehobak, B; 

Sintowjahobak).

간물질을 엽령별로 측정하였다(그림 4). Oxyfluorfen 

처리에 따른 호박 엽령별 Proto Ⅸ의 축적은 중앙애

호박의 경우, 1엽에서는 처리농도가 증가하더라도 축

적량이 아주 적었다. 그러나 4엽의 경우는 1엽에 비

해 약 10~58배 축적되었다. 신토좌의 경우도 1엽은 

거의 축적되지 않았고, 4엽에서는 처리농도가 증가할

수록 증가하여 4엽이 1엽에 비해 약 19~53배 축적되

었다. Mg-Proto Ⅸ의 축적은 중앙애호박에서는 1엽

과 4엽간 그리고 처리농도 간에 차이를 보이지 않았

다. 그러나 신토좌의 경우 4엽이 1엽에 비해 약 2배 

이상 축적량을 보였으나, 처리농도가 증가하더라도 

축적량 증가는 보이지 않았다. 또 다른 포르피린 생합

성 경로 중간물질인 Mg-Proto Ⅸ monomethyl ester 

경우는 Proto Ⅸ의 축적처럼 1엽과 4엽간에 큰 차이

를 보였다. 즉 중앙애호박과 신토좌 호박의 경우 

10~1,000μM 처리에서 4엽이 1엽에 비해 각각 20~ 

120배와 40~110배 축적량이 많았다.

  일반적으로 oxyfluorfen 처리에 의한 과다한 Proto 

Ⅸ의 축적은 전해물질의 누출, 엽록소 함량 감소 및 

지질과산화에 원인이 되는 것으로 보고되고 있다

(Becerril and Duke 1989; Sherman 등 1991). 따라

서 본 연구결과에서 4엽이 1엽에 비해 전해물질의 누

출이 상대적으로 많아 oxyfluorfen에 대한 엽령간 내

성차이는 Proto Ⅸ의 축적과 긴밀한 관련이 있음을 

추론할 수 있다. 또한 Proto Ⅸ 이외의 포르피린 생합

성 경로의 중간물질인 Mg-Proto Ⅸ과 Mg-Proto Ⅸ 

monomethyl ester 축적량으로 Protox 저해 제초제 

oxyfluorfen에 대한 내성을 설명할 수 있다. Sherman 

등 (1991)은 Protox 저해제에 상대적으로 내성인 겨

자가 다른 감수성 식물(명아주, 비름, 어저귀 등)에 비

해 Protox 저해제 처리로 인해 Proto Ⅸ의 축적량이 

적다고 하였다. 한편 다른 연구에서도 포르피린 생합

성 경로의 중간물질 축적량과 Protox 저해 제초제에 

대한 내성과 상관관계가 있다고 하였다(Becerril and 

Duke 1989; Chun 등 2001; Jacobs and Jacobs 

1993; Jacobs 등 1996; Lee와 Duke 1994). 그러나 

Lee 등 (1992)은 각 식물종간에 Proto Ⅸ의 축적이 

다르며, oxyfluorfen 처리에 의한 제초제의 피해정도

가 조직에 축적된 Proto Ⅸ와 항상 관련이 있는 것은 

아니라고 보고하였다. 

  Protox의 저해에 의해 축적된 Proto Ⅸ은 광상태하

에서 일중항산소를 발생하여 식물체를 죽게 한다

(Duke 등 1991; Haworth와 Hess 1988). 따라서 일

중항산소를 무독화 할 수 있는 항산화효소의 활성과 

oxyfluorfen에 내성과의 관련성이 있는지를 조사하였

다(그림 5). 중앙애호박의 경우 무처리 상태의 엽령별 

항산화 효소는 CAT를 제외한 SOD, POX, APX 및 

GR에서 4엽이 1엽보다 약 2, 2, 5 및 2.5배 높은 활

성을 보였다. 4엽에서 SOD 활성은 1엽에 비해 

oxyfluorfen 처리으로 약 3배 이상 증가하였다. 또한 

4엽의 경우 oxyfluorfen 처리 농도가 증가할수록 무

처리에 비해 증가하는 경향을 보였으나 1엽은 오히려 

감소하거나 또는 비슷한 양상을 보였다. 4엽에서 

CAT 활성의 경우 10μM oxyfluorfen 처리에서만 1엽

에 비해 약 2.5배 높았을 뿐 100, 1,000μM에서는 같거

나 오히려 낮은 경향을 보였다. POX 활성의 경우 1엽

에서는 oxyfluorfen 처리농도가 증가하더라도 활성유

도가 없었으나, 4엽의 경우는 10, 100, 1,000μM 처리

에서 1엽에 비해 각각 약 15, 8, 6배 높은 활성을 보
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Fig. 5. Effect of oxyfluorfen on (A) superoxide dismutase, 

(B) catalase, (C) peroxidase, (D) ascorbate peroxidse, 

and (E) glutathione reductase activities. Four-leaf 

plants treated with oxyfluorfen were harvested at 

24 h of exposure in light.

였다. 1엽과 4엽의 APX 활성은 oxyfluorfen 처리로 

인해 무처리에 비해 같거나 감소한 경향을 보였다. 그

러나 4엽은 1엽에 비해 APX 활성이 훨씬 높았다. 

SOD, CAT 및 POX와 유사하게 4엽의 GR 활성은 

10μM oxyfluorfen 처리로 인해 무처리에 비해 증가

한 반면에 100, 1,000μM 처리에서는 감소하였다. 그

러나 4엽의 GR 활성은 10μM oxyfluorfen 처리에서 

1엽에 비해 무려 4배 이상의 높은 활성을 보였다.

  1엽과 4엽간의 항산화효소 활성은 신토좌의 경우

에서도 중앙애호박처럼 유사한 경향을 보였다. 즉 

oxyfluorfen이 처리되지 않은 상태의 SOD, CAT, 

POX, APX 및 GR의 활성은 4엽이 1엽에 비해 높은 

활성을 보였다. 특히 SOD, APX 및 GR에서 엽령간 

뚜렷한 차이를 보였다. Oxyfluorfen 처리 후 신토좌

의 SOD 활성은 중앙애호박과 다르게 처리농도 증가

하더라도 활성증가 경향은 볼 수 없었다. 하지만 

oxyfluorfen 처리에 의한 4엽의 SOD 활성은 1엽에 

비해 일관성 있게 높은 경향을 보였다. CAT 활성은 

oxyfluorfen 처리에 따른 1엽과 4엽간에 차이를 보이

지 않았다. 1엽의 POX 활성은 무처리와 oxyfluorfen 

처리간에 차이를 보이지 않았으나, 4엽의 경우는 

oxyfluorfen 처리농도가 증가할수록 POX 활성은 증

가하였다. 4엽의 POX 활성은 1엽에 비해 각각 약 8, 

9, 10배 이상의 높은 활성을 보였다. APX 경우도 1

엽에서는 oxyfluorfen 처리농도가 증가하더라도 무처

리와 유사한 경향을 보였으나, 4엽은 10 및 100μM처

리까지는 무처리에 비해 APX 활성이 증가하였으나 

1,000μM에서는 유사한 경향을 보였다. Oxyfluorfen

을 처리한 4엽의 GR 활성은 1엽에 비해 2~3배 이상 

높았다.

  중앙애호박과 신토좌에서 항산화효소 SOD, CAT, 

POX, APX 및 GR의 증가는 식물에서 중화를 필요

로 한 강한 산화제가 존재함을 의미한다. 또한 Protox 

저해형 제초제는 감수성 식물에서 높은 활성산소종

을 발생하고 이들 활성산소종은 지질과산화 원인이 

된다. 그래서 4엽이 oxyfluorfen 처리 후 1엽에 비해 

높은 항산화효소 활성을 보였다. 이처럼 4엽에서 항

산화효소 활성이 유도 되었을지라도 Protox 저해제의 

독성 효과를 극복하기에는 충분하지 않았기 때문이

며 결국 식물은 Protox 저해제 처리로 인해 피해를 받

거나 죽게 된다. 일부 연구에서는 oxyfluorfen에 내성

인 식물이 감수성 식물에 비해 항산화효소 활성이 높

다고 하였으나(최 등 1996; Duke 등 1991; Komives 

와 Gullner 1994), 본 연구에서는 이와 상반되게 감수

성인 4엽이 내성인 1엽에 비해 높은 항산화효소 활성

을 보여 항산화효소의 무독화 시스템은 호박 엽령간 

내성을 결정하는 데는 크게 관여되지 않는 것으로 판

단되었다. 

  이상의 연구결과를 종합해 볼 때 호박 엽령간에 보

인 oxyfluorfen의 내성차이는 Protox 저해로 인한 

Proto Ⅸ와 같은 포르피린 생합성 경로 중간물질에 

의해 기인되는 것으로 생각된다. 또한 본 연구에서 수
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행되지 않았던 제초제의 흡수, 이행 및 대사와 같은 

요인도 엽령간에 보인 oxyfluorfen에 대한 내성요인

으로 고려할 수 있을 것으로 보인다. 한편 Chun 등

(2001)은 oxyfluorfen에 종간 내성 차이를 보인 밀과 

보리에서도 epicuticular wax는 유의적인 차이가 없다

고 하였고 cuticle량에서만 상대적으로 내성인 밀이 보

리보다 많았다고 하였다. Acifluorfen에 내성과 감수성 

토마토 품종간에 epicuticular wax와 cuticle량을 조사

한 결과도 이들 품종들간 내성차이는 epicuticular wax

와 cuticle량과 관련이 없다고 보고하였다(Ricotta와 

Masiunas 1992). 그러나 epicuticular wax와 cuticle

의 양적인 차이보다는 질적 차이가 제초제 내성요인

이 될 수 있다고 하였다(Pereira 등 1971; Wilkinson 

1980). 따라서 oxyfluorfen에 대한 엽령간 내성차이

를 보다 정확하게 구명하기 위해서는 추후에 엽령별 

제초제 흡수, 이행, 대사 및 잎 표면구조의 특성에 관

한 연구가 수행되어야 할 것이다.

요  약

  Protoporphyrinogen oxidase(Protox) 저해형 제초

제인 oxyfluorfen에 대한 내성차이는 동일 개체내의 

호박 엽령에서 관찰되었다. 엽위별 oxyfluorfen에 내

성기작을 구명하기 위해 잎의 피해정도, 세포내 구성

물질의 누출, 포르피린 생합성 경로의 tetrapyrrole 중

간물질 축적량 및 항산화효소 활성을 포함한 생리적 

반응을 조사하였다. 중앙애호박의 1, 2 및 3엽에 대한 

oxyfluorfen에 내성은 4엽에 비해 각각 >10,000, 

1,286 및 1.6배 높았고, 신토좌의 1, 2 및 3엽에 대한 

oxyfluorfen에 내성은 4엽에 비해 각각 725, 366, 

>0.6배 높았다. 그러나 oxyfluorfen과 작용기작이 다

른 paraquat 처리에서는 oxyfluorfen 처리의 결과와 

다르게 두 품종 모두 상위엽인 4엽이 하위엽인 1, 2 

및 3엽에 비해 훨씬 피해가 적었다. Oxyfluorfen 처리

에 따른 전해물질의 누출은 처리 후 광노출 기간이 경

과할수록 상위엽(4엽)에서 하위엽(1, 2, 3엽) 보다 많

았다. Oxyfluorfen 처리에 의한 tetrapyrrole 중간물질 

protoporphyrin Ⅸ(Proto Ⅸ), Mg-Proto Ⅸ 및 Mg- 

Proto Ⅸ monomethyl ester의 축적량은 감수성인 4

엽이 내성인 1엽에 비해 많았다. 따라서 oxyfluorfen 처

리에 대한 호박 엽령별 반응 차이는 tetrapyrrole 중간물

질의 과다한 축적에 의해 기인되는 것으로 생각된다. 

Tetrapyrrole 중간 물질 축적량의 결과와 다르게 항산

화효소 superoxide dismutase, catalase, peroxidase, 

ascorbate peroxidase 및 glutathione reductase 활성

은 무처리 및 oxyfluorfen 처리 후 4엽이 1엽에 비해 

높았다. 그러나 4엽에서 항산화효소 활성 유도는 

Protox 저해제 oxyfluorfen의 독성효과를 극복하는데 

충분하지 않아 결국 4엽은 고사하게 되는 것으로 생

각된다. 
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