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Peroxisomes, known as microbodies, are a class of morphologically similar subcellular organelles com-
monly found in most eukaryotic cells. They are 0.2~1.8 µm in diameter and are bound by a single 
membrane. The matrix is usually finely granular, but occasionally crystalline or fibrillary inclusions 
are observed. They characteristically contain hydrogen peroxide (H2O2) generating oxidases and contain 
the enzyme catalase, thus confining the metabolism of the poisonous H2O2 within these organelles. 
Therefore, the eukaryotic organelles are greatly dynamic both in morphology and metabolism. Plant 
peroxisomes, in particular, are associated with numerous metabolic processes, including β-oxidation, 
the glyoxylate cycle and photorespiration. Furthermore, plant peroxisomes are involved in development, 
along with responses to stresses such as the synthesis of important phytohormones of auxins, salicylic 
acid and jasmonic acids. In the past few decades substantial progress has been made in the study 
of peroxisome biogenesis in eukaryotic organisms, mainly in animals and yeasts. Advancement of 
sophisticated techniques in molecular biology and widening of the range of genomic applications have 
led to the identification of most peroxisomal genes and proteins (peroxins, PEXs). Furthermore, recent 
applications of proteome study have produced fundamental information on biogenesis in plant perox-
isomes, together with improving our understanding of peroxisomal protein targeting, regulation, and 
degradation. Nonetheless, despite this progress in peroxisome development, much remains to be ex-
plained about how peroxisomes originate from the endoplasmic reticulum (ER), then assemble and 
divide. Peroxisomes perform dynamic roles in many phases of plant development, and in this review, 
we focus on the latest progress in furthering our understanding of plant peroxisome functions, bio-
genesis, and dynamics. 
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서 론

퍼옥시좀(peroxisome)에 대한 생물학적 개념이 정의된 

후[19, 20] 그에 관한 여러 연구 보고가 있었다[6, 8, 14, 
19-21, 45, 46, 63, 101]. 또한 지난 반세기에 걸쳐 퍼옥시좀

에 관한 커다란 과학적 연구의 진전이 있었으며, 이를 기

반으로 하여 고등식물의 관점에서 그 결과들을 검토하고 

종합적으로 논의해 보고자 한다. 
퍼옥시좀(일반적으로 microbody 또는 미소체)은 단일 

지질막으로 둘러싸여 있으며 DNA와 같은 유전물질이 없

는 세포 내 소기관의 하나이다. 따라서 모든 퍼옥시좀 단

백질은 핵의 유전자로부터 전사되어 세포질에서 합성된 

후 이 세포 소기관으로 수송된다. 식물의 퍼옥시좀은 300
여 종류의 단백질을 포함하며, 그 중 70여개가 지방산의 

산화와 관련이 있다. 대략 20여 종류의 단백질만이 활성

산소종(reactive oxygen species, ROS)의 대사에 관여하고 

10여 가지 효소만이 식물에서는 광호흡에 참여한다. 퍼옥

시좀의 대사 기능 및 생물 발생은 여러 연구 그룹에 의해 

검토되었다[1, 45, 52, 99]. 식물에서 미소체는 퍼옥시좀, 
글라이옥시좀(glyoxysome) 및 제론토솜(gerontosome) 등 

세포의 발달 상태에 따라 3개 또는 4개의 범주로 세분화

되고 다른 이름으로 불려지기도 한다[46, 106]. 첫째, 식물

에서 잎의 퍼옥시좀은 미토콘드리아와 협력하여 엽록체

에서 광호흡의 부산물로 생성된 포스포글리콜레이트

(phophoglycolate)를 회수한다. 둘째, 글라이옥시좀은 글라

이옥실산 회로 및 지방산 β-산화 과정을 포함하는 특수한 

퍼옥시좀으로써 저장된 지방의 이동과 포도당 신생을 위

한 전구체로의 전환에 관여한다. 즉, 종자의 발아시 유식

물의 생장을 위한 탄수화물 생합성의 중추적인 경로를 

가진다. 셋째, 유레이드(ureide) 대사를 위한 퍼옥시좀은 

유기물의 조합에 따른 질소 공급원으로, 특히 유레이드를 
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수송하는 대두와 같은 질소 고정에 관여하는 콩과 식물의 

뿌리 혹에서 발견된다. 감염되지 않은 뿌리 혹 세포의 퍼

옥시좀은 특히 두드러지며 주요 단백질로는 효소 uricase
를 포함한다[9]. 넷째, 제론토좀은 녹색 조직의 노쇠화 동

안 발생하는 특이한 유형의 다기능성 미소체이다[106]. 또
한, 비특이적인 퍼옥시좀은 뿌리와 그 외 다른 조직에서 

발견되지만 그 기능은 여전히 불분명하다. 이러한 분류는 

미소체의 기능을 바탕으로 하지만 새로운 효소의 합성 

및 수송에 의해 서로 다른 퍼옥시좀 유형으로 상호 전환

될 수 있음을 의미한다. 퍼옥시좀 자체에는 유전물질로써 

DNA가 없기 때문에 유전적 통제는 핵에 절대적으로 의존

하고 있지만 역동적으로 다양한 수준에서 내부 단백질의 

구성이 변화될 수 있다. 카탈레이스(catalase) 발현의 조절

이 좋은 사례이다. 세포질에서 퍼옥시좀 단백질의 합성이 

이루어지면 그 단백질들은 목표 세포 소기관에 정확하게 

표적화(peroxisomal targeting) 되어, 매질(matrix)로 수송 

및 조립되거나, 막에 삽입되어야 한다. 퍼옥시좀의 특화

된 기능은 각 유형의 세포 기관에 축적되는 고유한 효소 

구성에 의해 제어된다. 따라서, 고등식물 퍼옥시좀은 발

달 단계의 세포 또는 조직의 특정 요건에 반응하는 기능

적으로 매우 유연한 세포 내 소기관에 하나이다. 이러한 

과정을 제어하는 기작이 이해되기 시작했지만 퍼옥시좀

의 생물 발생에 관한 여러 의문들은 아직도 남아 있다. 
현재 퍼옥시좀의 발생에 관한 여러 가능한 모델이 제시되

어 있다[1, 45]. 그 세부적인 발생 모델은 이 총설의 뒷부분

에서 논의하고자 한다. 미소체의 발생에 다양성은 존재하

지만 한편에서는 통합된 개념으로서 모든 미소체들을 

'peroxisome' 하나로 표기한다. 

본 론

지방 저장 종자식물에서 글라이옥시좀의 발달: 발아와 노쇠화

글라이옥시좀은 일반적으로 지방 저장 종자식물들의 

떡잎 또는 배유에서 주로 발견되지만 일부의 식물에서는 

발달 중 또는 성숙한 종자에 존재한다는 증거도 있다[70]. 
Brassica, 피마자 콩, 면화, 오이 및 해바라기 등 많은 연구

에서 효소 활성의 출현, 단백질 및 mRNA의 축적이 확인

된 바 있다[3, 5, 10, 12, 38, 53, 55, 68, 84, 86, 95, 102, 108]. 
이소시트르산 분해효소(isocitrate lyase, ICL), 말산 합성효

소(malate synthase, MS) 및 글라이옥시좀형 말산 탈수소

효소(glyoxysomal malate dehydrogenase, gMDH)와 같은 효

소들의 활성은 건조한 종자에서 매우 낮고 탐지가 불가능

한 수준에 머물지만, 종자가 수분을 흡수하고 발아가 개

시되면 폭발적으로 증가한다. 이 효소들의 최대 활성은 

수분의 흡수가 시작되고 발아 3~4일 후에 나타나며, 이는 

저장 지방 유동과 포도당 신생(gluconeogenesis)의 최대 속

도와 밀접한 상관 관계가 있다. 이후 유식물체가 광합성

을 시작하게 되면 그 효소들의 활성이 급격히 감소한다. 
암소에서 발아 시 효소들의 활성은 빛이 있는 곳에서 보

다는 다소 오래 지속된다. 관련된 특정 단백질과 mRNA의 

출현은 해당 효소 활성의 출현을 그대로 반영한다. 따라

서 이러한 효소의 합성은 관련 RNA의 가용성에 의해 조

절된다. 주로 전사 수준의 제어를 통해서 조절이 이루어

진다[12]. ICL과 MS 유전자의 클로닝 및 이들 유전자의 

프로모터 영역을 이용한 형질전환 담배 식물에서 보여준 

유전자 발현 양상은 이 유전자들의 조절에 대한 상세한 

분석을 가능하게 하는 방향성을 제시하였다[12, 13, 37, 
38, 85, 89, 112].

빛의 조명하에서 상배축형(epigeous) 식물종의 떡잎은 

녹색으로 전환되며 생장하여 초기 유식물의 첫 번째 광합

성 기관이 된다. 그러나 일부 보고서에 따르면 글라이옥

실산 회로 효소 활성은 어린 토마토 잎을 확장하지만 성

숙한 잎에서는 그렇지 않은 것으로 나타났다[76]. 유식물

의 발아가 완성됨에 따라 글라이옥실산 회로 효소는 급격

히 감소하고, 완전한 녹색 떡잎에서는 감지할 수 없는 수

준이 된다. 반면에 글리콜산 산화효소(glycolate oxidase, 
GO), 히드록시 피루브산 환원효소(hydroxypyruvate redu-
tase, HPR) 및 세린: 글라이옥실산 아미노 전이효소(serine 
: glyoxylate amino transferase, SGAT)와 같은 글리콜산 대

사(광호흡)의 특징적 효소들의 활성은 검출 할 수 없는 

수준에서 증가하기 시작하여 녹색 잎 퍼옥시좀의 주요 

구성 요소가 된다[10]. 효소 활성과 상응하는 mRNA는 종

자의 침윤 후 약 2~3일 지나 나타나며 이들의 축적은 빛에 

의존성이 강하다[39, 44]. HPR 유전자 발현은 적색광에 

의해 유도되고, 발현 유도는 피토크롬의 관여에 따라서 

원적외선에 의해 역전된다. cDNA 및 HPR 유전자(HPR-A
과 HPR-B)가 성공적으로 클로닝 되어 서열분석이 완성된 

바 있다[91]. Cis-acting 요소에 대한 프로모터 분석이 형질

전환 담배 식물에서 수행되어 5' 서열의 1kb 이상이 형질

전환 식물에서 충실한 발현을 지시할 수 있었으며, 이 영

역 내에는 다른 광 조절 유전자에서 발견되는 "I box" 및 

"G box" 모티프와 유사한 서열이 위치한다[41, 66, 93]. 
카탈레이스는 글라이옥시좀과 잎 퍼옥시좀 모두에 존재

하지만 후자에서는 활성이 낮다. 효소는 전체 퍼옥시좀 

단백질의 약 10~25%를 차지하며 매우 높은 활성과 촉매 

회전율을 가지고 있다. 카탈레이스 생합성의 조절은 전사 

후 과정이 중요한 역할을 하는 등 다소 복잡하다. 카탈레

이스는 사량체로써 다양한 비율로 상이한 소단위체의 조

립을 통해 많은 동질효소가 생성될 수 있다[25, 73]. 소단

위체들은 목화에서 발견된 것과 같이 다른 유전자의 산물 

일 수도 있고[74, 75]. 또는 호박에서와 같이 단일 전구체

의 차등 단백질 분해 처리에 의해 생성될 수도 있다[110, 
111] 또는 해바라기에서와 같이 2개 소단위체의 조합의 

결과 일 수도 있다[25]. 목화의 카탈레이스 유전자 S1과 
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S2는 발아 후 성장 전반에 걸쳐 동등한 수준에서 전사된

다. 그러나 각각의 상대적 mRNA 수준은 크게 다르다. S1 
mRNA는 초기 단계에서 우세하여 대부분 S1 소단위체를 

포함하고 더욱 활동적인 동질효소를 형성한다. 이후에 S1 
mRNA의 상대적 발현양은 감소하는 반면, S2 mRNA의 

상대적 발현 수준은 증가하여 동질효소 유형의 전환이 

일어난다[74]. 호박의 글라이옥시좀에서는 59 kDa에 해당

하는 전구체 카탈레이스 단백질의 분해로 55 kDa 활성형 

카탈레이스 소단위체를 생성한다. 활성형 55 kDa 소단위

체로 구성된 동질사량체(homotetramer) 카탈레이스는 절

단 처리(proteolytic cleavage)되지 않은 59 kDa 소단위체로 

구성된 잎의 퍼옥시좀 카탈레이스 보다 10배 이상 높은 

효소 활성을 나타낸다[110, 111]. 그러나 절단 처리되지 

않은 사량체 카탈레이스가 퍼옥시좀에서도 발견되기 때

문에 폴리펩타이드의 절단 처리가 퍼옥시좀 수송에는 필

요하지 않다. 옥수수에서 3개의 카탈레이스 유전자(CAT1, 
CAT2 및 CAT3)가 확인되었고, 이들의 발달 및 조직 특이

적 발현이 매우 특징적이었다[87, 92]. CAT1은 옥수수 이

삭이 성숙할 때 발현되는 반면, CAT2는 배아에서 글라이

옥시솜에 특화된 단백질을 암호화한다. CAT3은 잎에서 

활성화되고 일주기 리듬에 따라 발현되어 나타난다. 
성숙기에서 노쇠화로의 발달은 다양한 내부 신호 및 외

적 환경 요인에 의해 조절되는 유전자 발현의 통제 아래

에 있다. 앞서 글라이옥실산 회로는 유식물의 광합성 능

력이 확립될 때까지 발아 전후 짧은 기간 동안 작동하는 

것으로 알려져 왔다. 그러나 떡잎과 잎의 노쇠화 동안에

도 잎의 퍼옥시좀에서 글라이옥시좀(또는 제론토솜)으로

의 역전이에 대한 여러 증거가 확인되었다[77, 81]. 녹색 

잎과 녹색의 떡잎에는 검출 가능한 수준의 글리옥실산 

회로의 주요 효소가 포함되어 있지 않다. 그러나 자연발

달에 따른 노쇠화가 일어나는 기관이나 인위적으로 암소

에 유지되는 절단된 잎 또는 떡잎과 같은 기관에서도 이

러한 활동과 해당 mRNA가 다시 나타난다[55]. 이것은 단

자엽과 쌍자엽 모두에서 노쇠화 동안 일반적인 현상으로 

보인다[16, 17, 36, 42]. 글라이옥실산 회로 효소는 노쇠화 

꽃잎의 퍼옥시좀에서도 발견된다[18, 54]. 또한, 이러한 역

전이를 연구하기 위해 적용된 면역반응 이중 표지법에 

의한 연구에서 녹화 중 글라이옥시좀에서 잎 퍼옥시좀으

로의 전환에 관해서는, 양쪽 유형의 퍼옥시좀 특징적 효

소가 노쇠화 동안 동일한 세포 소기관 내에서 발생하는 

것을 확인하였다[77]. 노쇠화 조직에서 이러한 역전이는 

세포 소기관 DNA 및 RNA 분해로부터 얻어지는 퓨린 뉴

클레오티드(purine nucleotides)와 세포 내막의 붕괴에 따

라 방출되는 인지질의 회수를 통한 재활용을 가능하게 

할 것이다[42]. 이러한 관찰에 따르면, 노쇠화는 또한 포도

당 신생과 관련된 지방산의 이용 및 대사를 포함한다고 

추정할 수 있다. 식물의 잎에서 얻어지는 가장 풍부한 아

실 잔기(acyl residues)의 최대 공급원은 엽록체의 당지질

이다. 식물의 노쇠화 과정에서 미소체의 효소 조성을 결

정하는 것으로 보이는 요소들로써 광호흡 및 글라이옥시

솜 기능 외에도 핵산 분해시 생성되는 퓨린(purines)의 이

화작용은 추가적인 주요 기능으로 볼 수 있다[87]. 따라서 

퓨린 대사효소의 미소체내 생성과 수송이라는 측면에서 

노쇠화 된 잎에서의 연구와 더 많은 조사가 필요하다고 

판단된다.

글라이옥시좀 - 퍼옥시좀의 상호 전이

세포내 소기관의 생물 발생은 발달에 따라 조절이 이루

어진다. 글라이옥시좀은 주로 발달 중인 종자와 유식물에

만 제한적으로 존재하는 반면 다른 퍼옥시좀은 성숙한 

식물의 여러 기관에서 광범위하게 발견된다[46, 101]. 발
아 초기 종속영양에서 독립영양으로 전환하는 동안 퍼옥

시좀의 기능적 변화는 기존 세포내 소기관 집단의 파괴와 

새로운 집단의 형성 또는 기존 세포내 소기관의 새로운 

기능으로의 전환에 따른 변화에 의한 것일 수 있다[6]. 그 

동안의 많은 연구결과들이 후자에 가깝다는 것을 보여준

다. 이것은 최초로 떡잎의 초박형 절편을 이용한 이중 면

역 표지법(immunogold double labelling)에 의해 전이 단계 

(글라이옥시좀과 퍼옥시좀 두 종류의 미소체 효소가 모두 

검출될 수 있는 단계)에서 설득력 있게 입증되었다. 글라

이옥시좀 특이적 효소 및 잎-퍼옥시좀 특이적 효소 모두 

동일한 세포 기관 내에 존재하는 것이 확인되었다[90, 98]. 
세포내 소기관의 전이 기간 동안 ICL 및 MS와 같은 글라

이옥시좀 특이적 효소는 분해되는 반면, 동시에 미소체 

전이 동안 잎의 퍼옥시좀으로 운반되는 GO와 HPR과 같

은 녹색 잎 특이적 퍼옥시좀 효소는 새로이 합성된다. 잎 

퍼옥시좀으로부터 글라이옥시좀(또는 제론토좀) 유사 미

소체로의 역전이는 앞서 언급 한 바와 같이 노쇠화 동안 

떡잎에서 발생할 수 있다. 따라서 "이중" 전환은 박과식물

들의 떡잎이 발달하는 동안 발생할 수 있다. 첫 번째는 

씨앗의 발아가 완성된 후 발아 직후 떡잎의 녹화 동안에 

일어나는 글라이옥시좀에서 잎 퍼옥시좀으로의 전이와 

두 번째는 녹화되어 성장한 후 노쇠화기에 접어든 떡잎에

서 일어나는 녹색 잎 퍼옥시좀에서 글라이옥시좀 유사성 

미소체인 gerontosome으로 노쇠화기 동안 발생할 것이다.

퍼옥시좀으로 단백질 수송과 전이

퍼옥시좀 매질 내부로의 단백질 수송은 동물 및 하등 

진핵생물에서 주로 연구되었으며, 퍼옥시좀 단백질은 세

포질의 유리 폴리솜에서 합성되고 번역 후 수송된다[22]. 
이것은 식물에서 퍼옥시좀의 경우에도 마찬가지이다[56]. 
수송을 위한 표적화 신호(peroxisomal targeting signals, 
PTSs)는 일부 단백질의 아미노 말단(amino-terminal PTS2)
과 또다른 단백질의 카르복시 말단(carboxy-terminal PTS1)



654 생명과학회지 2023, Vol. 33. No. 8

에서 확인되었다. 일부 단백질에는 내부 또는 다중 퍼옥

시좀 수송 표적화 신호가 있는 것으로 보인다. 점차 일반

화 가능한 원칙이 확인되고 있으며 퍼옥시좀 단백질 표적 

수송에 관한 더 많은 정보의 축적으로 보다 명확하게 이

해될 것이다.

카르복시 말단, 아미노 말단 신호 및 내부 신호

두 가지의 퍼옥시좀 표적화 신호로 PTS가 확인되었다. 
그 하나는 대부분의 퍼옥시좀 단백질이 가지고 있는 

Class-1의 PTS1 공통 서열로 serine-lysine-luecine(SKL)이
며, 카르복시 말단(C-terminal)에 보존된 변이체로 구성된

다. 연구를 통해 밝혀진 변이를 포함한 공통 서열은 -[S/A/ 
C]-[R/H/K]-L-(COOH)- 이다[31-34, 71]. 이 신호서열이 단

백질의 카르복시 말단에 모두 존재하는 경우 PTS로 필요 

충분한 조건이 된다. 많은 퍼옥시좀 관련 단백질들은 위 

세개의 아미노산으로 구성된 PTS로 끝난다. PTS1은 폭넓

게 존재하여 특히 SKL로 끝나는 마지막 9개 아미노산 서

열은 다양한 생물 종에서 퍼옥시좀 단백질의 PTS1으로 

불린다[33, 35]. 하등의 진핵생물에서 PTS1은 얼마간 퇴화

한 것으로 보인다. PTS1은 PEX5 (peroxisome biogenesis 5 
유전자, PEX5 암호와 단백질인 peroxin 5)를 인식하여 퍼

옥시좀 내부로 수송이 이루어진다[35]. AKI, AQI 및 GKI
서열들은 모두 칸디다(Candida tropicalis)에서 PTS1로 기

능할 수 있었다. 그러나 AKI만이 효모(S. cerevisiae)에서 

PTS1로 작용했지만, 포유류에서는 C-말단 서열 SKI는 

PTS1로 기능을 하지 못하였다[2, 32]. 실험적으로 SKL 서
열 자체는 루시퍼레이스(luciferase)의 정확한 수송에 필수

적이었으나 효모의 퍼옥시좀에 대한 디하이드로폴레이

트 환원효소(dihydroxy folate reductase, DHFR)를 표적화 

하기에는 충분하지 않았다[24]. 유사하게 클로람페니콜 

아세틸 트랜스퍼레이스(chloramphenicol acetyl transferase)
에 부착된 AKI는 이 리포터를 효모의 퍼옥시좀에 표적 

수송하는데 실패하였지만, 또 다른 다기능성 효소를 칸디

다균과 효모 퍼옥시좀 모두에 표적화 하는데 필수적이었

다[2]. 일부 아미노산 신호가 필수 요소이지만 충분하지 

않다는 것은 그 신호가 올바르게 구성되어야 할 필요성을 

의미한다. 간섭 서열의 삽입에 의한 PTS 서열의 돌연변이

는 카르복시 말단에 SKL신호가 온전함에 불구하고 퍼옥

시좀으로의 표적 수송에 실패한 경우에서 볼 수 있다. 세
포 내 소기관으로 단백질 수송 표적화 신호의 요구성은 

미토콘드리아와 같은 다른 시스템에서도 이미 확인된 바 

있다[31, 47]. 
식물에서 PTS1의 기능을 확인한 최초의 실험은 GO 

(RAVARL-COOH)의 마지막 6 개 아미노산을 적용하여 단

백질 표적 수송에 사용된 β-글루쿠로니데이스(β-glucur-
onidase)를 형질전환 담배의 퍼옥시좀으로 정확히 수송할 

수 있음을 보여주는 것이었다[107]. 다만 융합 단백질의 

국소화는 세포 분획에 의해 이루어져서 표적화의 효율성

을 판단하기 어려웠다. 융합 단백질의 대부분은 세포질에 

존재하는 것처럼 보였지만 퍼옥시좀은 매우 약하여 손상

된 세포 기관으로부터 누출될 수 있음을 추정해 볼 수도 

있기 때문이다. 다른 퍼옥시좀 효소의 누출을 관찰할 수 

있는 대조군과 융합 단백질의 물리적 특성이 알려지지 

않았기 때문에 일반화에는 제한적일 수밖에 없다. 따라서 

천연 단백질과 유사하게 행동할 것이라 확신하기는 어렵

다. 또한 마지막 6개의 아미노산이 β-글루쿠로니데이스를 

표적 신호로 작용하기에 충분한 것으로 나타났지만 이들

이 GO의 올바른 표적화에 필요한지 여부는 확립되지 않

았다. 다른 연구 보고에서도 2가지 주요 글라이옥실산 회

로의 효소인 MS 및 ICL C-말단에 퍼옥시좀 표적 수송 

신호가 있음을 확인하였다[78]. 또 하나 흥미로운것은 

SKL 함유 퍼옥시좀 펩타이드가 피마자 콩의 글라이옥시

좀 막에 매우 특이적이고 높은 친화력으로 결합할 수 있

다는 발견이다[109].
모든 퍼옥시좀 단백질이 카르복시 말단에 SKL과 관련

된 PTS1을 포함하는 것은 아니다. 또한 SKL이 펩타이드 

내부 위치에서 작용할 수 있다는 명확한 증거는 아직 없

다. 퍼옥시좀형 티올레이스(peroxisomal thiolase)가 전구

체로 합성되고 퍼옥시좀 내부로 도입 시 제거되는 아미노 

말단 서열(amino terminal presequence)을 갖는다는 점에서 

오랫동안 특이한 단백질로 인식되어 왔다. 대부분의 퍼옥

시좀 단백질은 검출 가능한 처리 과정을 거치지 않으며 

또한 티올레이스는 C-말단 SKL 트리펩타이드 신호가 없

다[4]. 동물의 연구에서 쥐의 퍼옥시좀형 티올레이스 펩타

이드의 아미노 말단 11개 아미노산이 퍼옥시좀에 표적 신

호 서열임이 처음으로 확인되었다[97]. 나아가 티올레이

스 표적 신호를 Class-2 PTS즉, PTS2로 분류하였다. PTS2
를 가지는 단백질은 PEX7을 이식하여 퍼옥시좀으로 유입

된다[35]. 식물 퍼옥시좀 티올레이스 또한 전구체로도 합

성되며, 여러 식물에서도 티올레이스의 아미노 말단이 

PTS2 로 작용한다[82]. 전구체로 합성되고 아미노 말단 

PTS2를 갖는 또 다른 단백질은 수박과 오이에서 확인된 

글라이옥시좀형 말산탈수소 효소(gMDH)이다[30, 55]. 티
올레이스와 gMDH 모두 PTS2표적 서열(정확히 42 aa의 

아미노 말단 presequencs)에서 상동성을 공유하는 것은 매

우 흥미롭다. 
PTS1 또는 PTS2의 존재가 명확하지 않은 퍼옥시좀 단

백질에서는 내부 신호 서열의 존재 유무에 관심이 모아져

Candida tropicalis에서 acyl CoA oxidase (AOX)의 수송에 

관한 연구 보고가 있었다[94]. 쥐의 간 AOX와 달리 Candida 
효소는 SKL로 끝나지 않는다. 앞서 언급했듯이 Candida
는 PTS1이 약간 다른 것으로 보이며 또한 C-말단은 여기

서 그 역할을 하지 못했다. 아미노 말단(aa 1~112)과 내부 

영역(aa 309~464)으로부터 분리된 2개의 영역은 DHFR을 
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퍼옥시좀으로 표적화 할 수 있었다. 효모의 카탈레이스는 

또한 여러 유형의 서열을 가지고 있다. 마지막 6개 아미노

산 SSNSKF는 퍼옥시좀에 대한 리포터 단백질을 표적 신

호로 사용하지만, 말단 SKF 서열이 없어도 절단된 카탈레

이스를 퍼옥시좀으로 유입될 수 있도록 한다. 결실 및 융

합 실험은 아미노산 126과 143 사이의 영역이 표적화에 

중요함을 확인하였으나, 이 신호는 140개의 아미노산으

로 구성된 카탈레이스의 모든 융합 단백질에 대하여 수용 

능력이 있는 것은 아니기 때문에 퍼옥시좀 단백질 수송에 

대한 내부 신호 서열로 확정되지는 못하였다[57]. 

퍼옥시좀 단백질의 수송 기작

수송 에너지 요구의 필요성

최초의 에너지 요구성에 관한 연구는 쥐의 간과 해바라

기에서 이루어져 퍼옥시좀 단백질의 수송에 ATP 의존적

임을 보고하면서 시작되었다[7, 48]. 식물 퍼옥시좀 막이 

다른 종의 퍼옥시좀에서 발견되는 것과 유사한 통로 또는 

ATPase를 포함하는지 여부는 분명하지 않았다. 이제 ATP
가 퍼옥시좀 단백질의 수송에 어떻게 사용되는지, 그리고 

그것이 세포 기관 내부 또는 외부에서 필요한지 여부는 

명확해졌다[80]. 펩타이드 서열에서 ABC 카세트 수송 단

백질과 높은 유사성을 나타내는 퍼옥시좀 막 단백질

(peroxisomal membrane protein, PMP)인 PMP 70이 수송용 

ATPase임이 확인되었다[50, 51]. PMP 70은 포유류의 퍼옥

시좀 막에서만 발견되었으나 효모에서도 퍼옥시좀 구성

에 필수적인 유전자인 PAS1 (peroxisomal assembly 1)이 매

질에 존재하는ATPase를 암호화하는 것으로로 확인되었

고, 퍼옥시좀 조립 과정에서 그 기능이 일부 확인되었다

[26, 27]. 지난 20여 년 동안 게놈 정보의 축적과 서열 분석 

기법의 발전을 바탕으로 퍼옥시좀 발생과 관련된 단백질

로 대표되는 peroxin PEX1과 PEX6가 퍼옥시좀 단백질의 

수송에ATP가 요구됨을 명확하게 규명하였다[80].

수송 중 단백질 형태와 단백질의 조립과 수용체

대부분의 단백질은 생체적 막을 통과하기 위해 느슨한 

접힘 형태로 존재한다. C-말단 SKL을 함유하는 펩티드에 

접합된 인간 혈청 알부민의 미세주입시 펩타이드 사슬의 

풀림(unfolding)을 통해 퍼옥시좀으로 수송될 수 있었다

[105]. 퍼옥시좀이 결핍된 젤위거 증후군(Zellweger syn-
drome)을 앓고 있는 환자의 섬유 아세포에서 활성 카탈레

이스가 세포질에 조립될 수 있었다. 즉, 서로 다른 상보성 

계열의 2가지 섬유 아세포가 융합되면 퍼옥시좀이 구성

되었고 카탈레이스가 그 안에 재포장되는 것이 가능해졌

다. 이 과정은 카탈레이스 억제제인 아미노 트리아졸에 

의해 제한되었다. 대조군 실험에서 이 효과가 카탈레이스

에 특이적임을 나타내어 아미노 트라졸이 단백질 풀림을 

억제함으로써 카탈레이스 수송을 제한할 수 있음을 보여

준 것이다[69]. 많은 퍼옥시좀 단백질은 보조 인자 또는 

보결단을 가지고 있으며 많은 경우 다량체인 올리고머이

다. 퍼옥시좀 내부의 조립 공정에 대한 지식은 아직도 많

지 않다. 

퍼옥시좀의 발생과 PEX

진화론적 기원 - 내재공생의 잔유물인가

퍼옥시좀의 진화적 기원은 오랫동안 논의되어 왔다[8, 
21, 59, 61, 96]. 퍼옥시좀 또한 내재공생(endosymbiosis)의 

잔유물인가? 그 기원은 진핵생물 내막 체계의 다른 소기

관들과 유사한가? 그러나 이들이 엽록체와 미토콘드리아

와는 달리 내재공생 기원으로 받아들이기 어려운 것은 

퍼옥시좀이 단일막 구조이며 DNA가 없다는 것이다. 그러

나, 퍼옥시좀은 막의 유동 및 막 융합 과정에 의해 유지되

는 다른 내막 시스템의 구획과는 분명 다르다. 진핵세포

의 소포체에서 원형질막을 가로질러 또는 리소좀으로 직

접 운반되는 단백질의 특수한 경우를 제외하고, 진핵세포

의 다른 단일 막 중 어느 것도 단백질의 전위에 능숙하지 

않은 반면, 퍼옥시좀은 모든 단백질이 아니더라도 대부분

의 단백질을 이러한 방식으로 획득한다. 지금까지 연구된 

모든 퍼옥시좀 효소는 유리 폴리솜에서 합성되고, 단백질

을 내막 시스템으로 유도하는 것과는 명백하게 다른 표적 

신호를 가지며, 번역 후 퍼옥시좀으로 운반될 수 있다[15]. 
내재공생의 기원의 가능성은 핵심 대사 경로로 지방산의 

β-산화와 H2O2 대사 및 글리옥실산 회로가 대부분의 퍼옥

시좀에 존재한다는 것으로 설명할 수 있다. 그러나 효소

의 2차 손실과 획득에 대한 종간의 많은 차이를 설명할 

수 있어야 한다. 원조 퍼옥시좀이 내재공생 일지라도, 퍼
옥시좀 진화 과정에서 단백질의 2차 손실 및 획득의 비교

를 위한 단백질을 선정하는데 어려움이 있다. 퍼옥시좀 

β-산화 시스템은 모든 퍼옥시좀이 이 경로를 보유하기 때

문에 공통 조상의 특성을 제시하는 좋은 선택일 수 있다

[8]. 퍼옥시좀의 β-산화효소는 퍼옥시좀과 원핵생물이 다

기능 폴리펩티드를 갖는 반면 미토콘드리아는 각 활성에 

대해 별도의 폴리펩티드를 갖는다는 점에서 미토콘드리

아 효소보다 원핵생물의 효소와 더욱 유사하다[61]. 그러

나 이것이 결정적이라는 증거가 여전히 부족하다.

퍼옥시좀의 형성, 성장 및 분열 

초기에 퍼옥시좀은 출아에 의해 ER 막에서 파생된 것

으로 생각되었다. 이것은 포유류 및 효모의 퍼옥시좀 연

구진에 의해 출아증식설은 부정되었다[63]. 동물과 효모

에서 퍼옥시좀이 성장하고 분열하는 것은 자가 영속적인 

세포 소기관으로써 퍼옥시좀의 구성은 독립적인 것으로 

보인다. 포도당에서 성장하는 Candida boidinii 세포에서는 
매우 작은 퍼옥시좀이 검출될 수 있었으며, 이것을 메탄

올 환경으로 옮기면 퍼옥시좀은 분열하고 생장한다. 특히 



656 생명과학회지 2023, Vol. 33. No. 8

내재성 막단백질의 유도에 따라 매질 효소의 축적이 일어

났다[104]. 저지혈증 치료제로 쥐를 처치하거나 간의 부분 

절제는 간에서 퍼옥시좀의 증식을 유도하였다. 나아가 분

열하는 퍼옥시좀의 전자 현미경 사진도 제시되었으며, 새
로이 합성된 막 단백질의 통합 부위처럼 보이는 구조가 

확인되었다[28]. 새로이 합성된 단백질은 쥐의 간에서 작

은 퍼옥시좀에 우선적으로 통합되는 것이 확인되었다[65]. 
발달 중에 식물 퍼옥시좀의 부유 밀도가 증가한다는 

보고가 있고, 이는 더 작은 세포 기관의 확대를 시사하였

다[58]. 또한 효모의 일종인 Hansenula에서는 퍼옥시좀 집

단이 이질적이며 이미 형성된 퍼옥시좀은 새로이 합성된 

효소를 흡수하지 않았다[103]. 이것은 고등식물의 떡잎에

서 글라이옥시좀-퍼옥시좀-글라이옥시좀(제론토좀) 전이 

동안 이질성을 보이지 않는 것과 ICL이 녹색 잎에서 합성

되었을 때의 상황과 대조된다[67, 77, 98]. 여러 미세구조 

연구에서 식물세포의 퍼옥시좀 증식 문제를 다루었다. 목
화의 종자와 발아 묘목에서 이루어진 형태 측정 연구는 

퍼옥시좀 분열에 대한 증거를 찾지 못하였으나 기존 세포

내 소기관의 극적인 확대를 보여주었다[62]. 유사한 결론

은 오이의 떡잎, 녹화중인 콩의 잎 및 콩의 뿌리혹 발달과 

관련된 연구에서 도출되었다[40, 72, 100]. 이 연구들에서 

퍼옥시좀의 분열은 확인되지 않았으며, 퍼옥시좀의 증식

은 수적 증가가 아니라 확대 및 분절화라는 결론에 도달

하였다. 그러나 이러한 결과들과 대조적으로 Lemna minor
의 퍼옥시좀은 강화된 빛의 조명에 의하여 카탈레이스와 

GO의 활성을 증가시켰고, Lemna의 퍼옥시좀은 매우 불규

칙하게 분열하거나 융합하는 모양을 보였고, 그것은 곰팡

이와 동물의 퍼옥시좀에서 발생하는 것과 닮았다[29]. 많
은 식물조직의 연구에서 퍼옥시좀 분열의 증거는 거의 

없었다. 앞서 언급한 식물의 사례에서 대부분(지방 종자 

떡잎 종)은 세포 성장기의 세포 확장에 따라 증식되는 것

으로 보인다. 생물학의 핵심 원리중 하나는 새로운 막은 

기존의 막으로 부터 형성된다는 것이다. 형태학적으로 식

별 가능한 퍼옥시좀의 발달이 없는 돌연변이체(효모 및 

포유류 세포 등)에서 유전적 결함을 보완할 경우, 결실 

단백질을 통합하기 위한 표적으로 작용하는 내막 구조의 

흔적이 확인되었다[60, 88]. 이와 같은 흔적 막 구조는(미
토콘드리아와 색소체 등) 생애에 걸쳐 모든 세포에 존재

하고 적절한 세포신호에 반응하고 정교해지는 것으로 보

인다. 또한 소포체막으로 부터 형성될 수도 있다. 식물 

퍼옥시좀이 용적을 크게 확대할 수 있다는 것은 분명하지

만, 증식을 유발하는 일련의 사건이나 그 최종 크기를 결

정하는 것에 대해서는 알려진 바 없다. 퍼옥시좀 비대는 

매질내 단백질 축적에 의해 유도된다는 증거가 있으며, 
결절화한 퍼옥시좀의 주요 단백질은 퍼옥시좀 크기에 비

례하여 감소하였다[64].
식물에서는 세 가지의 퍼옥시좀 발생 모델이 제시된 

바 있다[45]. 모두 소포체막을 기반으로 형성되는 기원에

서는 동일하다(Fig. 1). 첫째는 소포체막에서 단백질이 합

성됨과 동시에 막의 내부로 단백질이 자연스럽게 함입되

는 ER 소포체 형성을 기원으로 하는 모델(ER vesiculation 
model)이다(Fig. 1A). 둘째는 소포체막을 뿌리로 형성된 

기존의 퍼옥시좀이 분열하고 성장하는 성장-분열 모델

(Growth and division medel)로써 퍼옥시좀은 이후에 새로

운 단백질을 수용하게 된다(Fig. 1B). 세번째도 소포체막

을 기원으로 시작하여 먼저 퍼옥시좀 소낭이나 막의 분절

화가 이루어진다. 여기에 퍼옥시좀 단백질의 사후 도입으

로 소포체 유래 퍼옥시좀 전구체(ER-peroxisome inter-
mediate compartment, ERPIC) 무리가 형성되면 단백질의 

유입으로 1차 퍼옥시좀이 발생한 후 다음은 분열에 의해 

증식한다는 소포체 유래 반자율 증식 모델(ER semi-auton-
omous model)이다(Fig. 1C). 효모를 포함한 동물과 식물 

등 모든 진핵생물에서 퍼옥시좀의 발생과 증식은 소포체 

막을 시작으로 PEXs의 결합과 퍼옥시좀 단백질의 도입에 

따른 생장과 분열에 의한 증식이 공통된 발생의 모델로 

제시되고 있다[1].

Peroxin (PEX): Peroxisome biogenesis proteins

효모에서 처음으로 발견된 PAS1은 이후 PEX1으로 지

정되며 퍼옥시좀의 발생과정에 에너지 요구성과 함께 소

포체 막을 시발로 하는 퍼옥시좀 발생의 단초를 제공하였

다[27, 43]. 퍼옥시좀의 발생에 요구되는 유전자인 PEX는 

단백질peroxin을 암호화한다[15, 23]. 이것은 퍼옥시좀의 

매질로 유입되는 효소들(peroxisomal matrix enzymes, PMEs)
의 수송에 관여하여 퍼옥시좀의 구성에 필수적으로 작용

한다[1]. 효모에서만 23개의 PEX와, 사람에서는 15개의 

PEX 가 알려져 있다[35]. 식물에서는 애기장대의 유전체 

전장 분석을 통해 총 15개의 PEX가 확인되었다[11]. 현재 

진핵생물에서 알려진 peroxin은 총 37종류이다[49]. 앞서 

기술한 바와 같이 peroxin은 퍼옥시좀 표적 수용 단백질의 

PTS1과 PTS2를 인식하는 수용체 단백질로 퍼옥시좀의 매

질로 유입되는 대부분의 효소 등 단백질의 수송에 필수 

요소이다[49, 52, 79]. 또한 균류를 포함하는 진핵생물에서 

퍼옥시좀의 발생과 기능에 핵심적인 역할을 담당하는 

PEX 단백질의 진화적 보존성과 유사성은 매우 높다[49]. 
특히 주요 기능을 담당하는 6개 영역의 PEX 그룹 단백질

들은 모든 진핵생물들이 공유하고 있을 만큼 높은 유사성

을 보존하고 있다(Table 1). 

결 론

식물에서의 PEX와 관련한 퍼옥시좀의 발생에 관한 연

구는 매우 제한적으로 구체적인 연구가 이루어지지 않았

다. 따라서 동물과 효모를 중심으로 이루어진 퍼옥시좀 
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Fig. 1. Peroxisomes biogenesis models in plants. (A) ER vesiculation model, (B) Growth and division model, (C) ER semi-
autonomous model. In the model of ER vesiculation (A), most of the peroxisomal proteins are synthesized co-translationally 
on the ER and then impounded into a specified region of the ER, where an expanding membrane vesicle finally buds 
off to yield a developing, functional peroxisome de novo. In the model of growth and division (B), all PMPs and proteins 
are synthesized on in the cytosol and sorted out via post-translationally to preexisting and new peroxisomes, resulting 
in their growth. New peroxisomes develop from preexisting peroxisomes by detachment, and the ER in some way provides 
the membrane lipids necessary for peroxisome growth. In the ER semiautonomous model (C), PMPs (group I PMPs) 
are post-translationally introduced either directly into the pER subdomain or initially into the general ER and then trans-
ferred to the pER. The following carriage of these group I PMPs and membrane lipids from the pER to preexisting 
and fresh peroxisomes contains the new formation through vesiculation and partition of presumed pre-peroxisomal trans-
porters that travel to an ERPIC. Most of matrix proteins and group II PMPs are arranged post-translationally from the 
cytosol to new peroxisomes and preexisting peroxisomes, and possibly pre-peroxisomes at the ERPIC, the former may 
arise by fission [45].

Table 1. Conserved PEX protein groups in eukaryotes 

PEX group Main members 

PMP* sorting/importing              
Matrix protein receptors             
Receptor docking site components    
Receptor ubiquitinylation enzymes    
AAA+ ATPases**                  
Peroxisome proliferation PEX11 family

PEX3, PEX16, PEX19            
PEX5(9), PEX7                  
PEX13, PEX14(33)               
PEX2, PEX4, PEX10, PEX12      
PEX1, PEX6                    
PEX25, PEX27, PEX34, PEX36   

These are core set of PEX proteins which is central to peroxisome biology [49]. *Peroxisomal membrane protein, **ATPase 
associated with diverse cellular activities.
Numbers in parenthesis are same PEX proteins duplication found in yeast and fungi.

발생에 관한 가설을 식물에서도 적용 가능한 모델로써 

활용할 수 있을 것으로만 참고할 뿐이다. 다만 PEX16은 

식물을 포함한 연구된 효모와 동물에서도 초기 퍼옥시좀

의 발생과정에는 공통적으로 참여하는 것으로 보인다. 특
히 식물에서 퍼옥시좀의 생성은 초기 소포체 막을 시작으

로 시발체로서 ERPIC의 형성으로 이후 기능적으로 완전

한 퍼옥시좀으로의 발생을 도모하는 것으로 추정된다[1, 
45]. 현재 식물에서 명확한 ERPIC의 역할이 규명되지 않

았으나 소포체와 PEX와의 상호작용 등을 확인하고, 향후 

추가적인 연구를 통하여 식물에서의 퍼옥시좀 초기 발생

과 이후 발달에 관한 보다 구체적인 과정이 규명될 수 

있을 것으로 기대한다.
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초록：지방 저장 식물의 퍼옥시좀 생성과 발달

김대재*

(충북대학교 사범대학 생물교육과)

마이크로바디로 알려진 퍼옥시좀은 대부분의 진핵세포에서 흔히 발견되는 형태학적으로 유사한 세포내 

소기관의 한 종류이다. 크기는 직경이 0.2~1.8 µm이고 단일 막으로 싸여 있다. 매질은 일반적으로 미세한 

입자이지만 때로는 결정체 또는 섬유질의 형태가 관찰된다. 이들은 특징적으로 과산화수소(H2O2)를 생성

하는 산화효소를 가지고 있으며 효소 카탈레이스를 함유하여 세포 소기관 내에서 생성되는 유독한 H2O2를 

제거한다. 퍼옥시좀은 형태학적으로나 물질대사의 측면에서 진핵세포의 세포내 소기관으로써 대단히 역

동적이다. 특히, 식물의 퍼옥시 좀은 β-산화, 글라이옥실산 회로 및 광호흡 등을 포함한 수많은 대사 과정과 

관련이 있다. 또한, 식물 퍼옥시좀은 중요한 식물 호르몬인 옥신, 살리실산 및 자스몬산의 합성과 스트레스

에 대한 반응 및 발달에 관여한다. 지난 20년 동안 진핵생물의 퍼옥시좀 발생에 관한 연구는 동물과 효모에

서 상당한 진전을 이루었다. 정교한 분자생물학 기술의 발전과 유전체학의 광범위 활용으로 대부분의 퍼옥

시좀 관련 유전자와 단백질(peroxin, PEX)이 확인되었다. 또한, 최근에 단백체 연구의 적용은 퍼옥시좀 단

백질의 표적화, 조절 및 분해에 대한 이해와 함께 식물 퍼옥시좀의 발생에 대한 기초 정보를 얻을 수 있게 

되었다. 이와 같은 퍼옥시좀 발달에 관한 연구에 커다란 진전에도 불구하고, 퍼옥시좀이 ER에서 유래하여 

조립되고 분열하는 과정에 대하여 여전히 많은 의문이 남아 있다. 퍼옥시좀은 식물 발달의 여러 측면에서 

역동적인 역할을 수행하며, 이 논문에서는 식물 퍼옥시좀의 기능, 발생 및 역동성에 대한 이해를 위하여 

그 동안의 연구 동향에 중점을 두었다.


