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The germination of cucumber seeds begins with the degradation of reserved oil to fatty acids within 
the lipid body, which are then further metabolized to acyl-CoA. The acyl-CoA moves from the lipid 
body to the glyoxysome following β-oxidation for the production of acetyl-CoA. As an initial carbon 
source supplier, acetyl-CoA is an essential molecule in the glyoxylate cycle within the glyoxysome, 
which produces the metabolic intermediates of citrate and malate, among others. The glyoxylate cycle 
is a necessary metabolic pathway for oil seed plant germination because it produces the metabolic in-
termediates for the tricarboxylic acid (TCA) cycle and for gluconeogenesis, such as the oxaloacetate, 
which moves to the cytosol for the initiation of gluconeogenesis by phophoenolpyruvate carboxykinase 
(PEPCK). Following reserved oil mobilization, the production and transport of various metabolic inter-
mediates are involved in the coordinated operation and activation of multiple metabolic pathways to 
supply directly usable carbohydrate in the form of glucose. Furthermore, corresponding gene ex-
pression regulation compatibly transforms the microbody to glyoxysome, which contains the organ-
elle-specific malate synthase (MS) and isocitrate lyase (ICL) enzymes during oil seed germination. 
Together with glyoxylate cycle, carnitine, which mediates the supplementary route of the acetyl-CoA 
transport mechanism via the mitochondrial BOU (A BOUT DE SOUFFLE) system, possibly plays a sec-
ondary role in lipid metabolism for enhanced plant development.
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서   론

생물의 관점에서 식물 씨앗의 발아는 새로운 생명활동의 

출발점이기도 하다. 발아의 과정 초기에는 씨앗에 저장된 영

양소를 활용해야만 하는 매우 제한적인 에너지 수급의 상태에 

있다. 즉, 배유에 저장된 탄수화물, 지방 또는 단백질을 대사하

여 탄소원을 공급하고 ATP를 생산하는 한시적 타가영양의 

상태에 놓여있다. 발아 시 저장 지방을 주로 사용하는 박과식

물(Cucurbitaceae)에서의 발아과정과 노쇠화 과정을 포함한 관

련된 대사현상은 오랜 기간 연구가 이루어져 왔다[2-7, 9, 20, 

25-27, 29, 30, 45, 48]. 특히 포괄적으로 미소체(microbody)라 

불리는 퍼옥시좀(peroxisome 또는 glyoxysome)을 중심으로 

일어나는 글라이옥실산 회로(glyoxylate cycle)의 acetyl-CoA

를 매개로 한 탄소원의 유동에 관한 연구는 관련 효소의 활성

과 유전자의 발현을 배경으로 하여 많은 연구와 조사가 이루

어졌다[6, 9, 34, 35]. 또한 글라이옥실산 회로의 주요 효소인 

말산 합성효소(malate synthase, MS)와 이소시트르산 분해효

소(isocitrate lyase, ICL)의 효소 활성과 유전자 발현이 노쇠화 

떡잎에서도 확인되면서 지방의 대사와 관련된 글라이옥실산 

회로의 역할에 대한 새로운 작용이 추가로 연구되기도 하였다

[17, 21, 29, 30]. 뿐 만 아니라 세포질을 배경으로 이루어지는 

당신생 과정의 핵심 효소인 PEPCK (phosphoenolpyruvate 

carboxykinase)의 유전적 특성이 밝혀지면서 글라이옥실산 회

로와 연관되어 일어나는 지방 유동의 연동성을 더욱 명확하게 

이해할 수 있었다[6, 25, 26, 29]. 최근에는 발아중인 오이의 떡

잎에서 저장 지방의 유동 및 대사와 관련하여 식물의 핵심 대

사물질인 acetyl-CoA를 중심으로 한 탄소원의 공급 과정에 카

니틴(carnitine)의 관련성에 관한 연구가 이루어지고 있으며, 

탄소원의 유동에 카니틴이 중개하는 경로로써 미토콘드리아

의 내막과 외막을 통로로 하는BOU (A BOUT DE SOUFFLE)

의 중요성이 한층 높아지고 있다[6, 7]. 나아가 하나의 완전한 

기관의 형태로써 오이 떡잎은 발아에서 노쇠화에 이르기까지

의 전체 발달 과정과 여러 관련 대사과정을 연구하고 이해하

는데 매우 유용한 연구 재료로 사용되어 왔다. 특히 떡잎의 

발아와 노쇠화까지의 과정이 불과 5~6주 내외에 불과하여 발

달의 마지막 단계인 노쇠화에 관한 연구를 위한 유용한 실험

재료로 사용되었다[26-28]. 

- Review -
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Fig. 1. Epigeous growth of cucumber cotyledons from day 1 

to senescence up to 35 days after seeds were sown in 

wet vermiculite. The cotyledons of cucumber seedlings 

develop to a leaf-like photosynthetic organ until the 

seedling establishes as a young plantlet ~30 days after 

sowing, then they undergo senescence. 

Fig. 2. The first stage of lipid catabolism during oil-seed germi-

nation in lipid body for fatty acids degradation to ac-

yl-CoA by acyl-CoA synthetase then it moves to glyox-

ysome for four-step cycle of β-oxidation substrate to pro-

duce acetyl-CoA [8, 44].

본 연구에서는 식물의 발아과정에서 글라이옥실산 회로를 

중심으로 한 지방의 대사와 유동 과정 및 카니틴을 매개로 

하는 2차 지방 대사 통로의 존재 가능성을 예견하고, 이들 대

사 경로의 노쇠화 과정에 참여 가능성을 포함하여 오이 떡잎

의 발달에 관한 물질대사적 관점을 논의하고자 한다. 

본   론

오이 떡잎의 발달

오이(Cucumis sativus L.)와 같은 박과 식물의 종자는 중성 

지방인 triacylglycerol (TAG)을 종자 내 저장 양양소의 50% 

가까이 저장하여[7] 이것을 다음 세대의 발아에 필요한 에너지

원으로 이용한다. 오이 떡잎은 지상자엽발아형 생장(epigeous 

growth) 식물의 형태로서 발아 3~4일이 지나면 대부분의 저장 

지방이 탄수화물로 전환되어 그 에너지로 발아를 완성하고, 

떡잎은 지상으로 올라와 첫 번째 잎이 출현하기까지 광합성 

기능을 수행하고 유식물체로써의 생장을 이어간다(Fig. 1) [3, 

20, 29]. 떡잎의 발달에 따른 세포 내 소기관의 구조와 기능의 

변화는 관련 유전자 발현과 함께 생리-화학적 변화를 동반한

다. 발아 초기 글라이옥실산 회로(glyoxylate cycle)를 가동하

는 특별한 미소체인 글라이옥시좀이 발아 이후 광합성을 시작

하며 퍼옥시좀으로의 전환이 일어나는 것은 미소체 내부의 효

소 구성 변화에 따른 역동적 전이현상의 하나이다[41, 47]. 퍼

옥시좀으로의 전환 이후 가장 큰 변화는 퍼옥시데이스(perox-

idase)와 카탈레이스(catalase)로 대표되는 과산화물 관련 효

소들이 광합성을 통해 생산되는 부산물인 활성산소를 가진 

과산화물과 결합하여 산화반응을 중화시키는 핵심적 기구가 

되는 것이다. 이처럼 떡잎은 발아 과정을 지나며 유전적, 생리

적 및 구조-기능적으로 다양한 변화를 이어간다[5, 21]. 또한 

유식물의 잎이 발달하며 떡잎은 노쇠화 단계로 접어들고 파종 

후 5주를 전후로 완전히 노쇠화 하면 저장 및 광합성 기관으로

서의 역할을 다하고 발달을 마감한다(Fig. 1). 또한 종자의 파

종을 시작으로 발아와 떡잎의 전 발달과정에서의 생체중량의 

변화, 불포화지방산의 변화 및 카니틴의 함량 변화 등이 최근

의 연구에서 종합적으로 조사되어 저장 지방의 유동과 관련된 

대사와 추가적인 유동 통로의 가능성을 한 층 높여 주었다[4]. 

발아와 장지방의 분해; 지방체와 라이옥시좀 

지방 저장 종자식물의 발아와 물질대사 및 유전자 발현에 

관한 많은 연구는 주로 오이를 통하여 이루어져 왔다[6, 7, 25, 

26, 29, 30]. 발아를 위한 저장지방 유동의 시작은 씨앗이 충분

한 수분에 의해 침윤된 후 씨앗에 저장된 지방의 분해를 통해 

지방체내 중성지방이 지방산으로 분해된 후 acyl-CoA로 대사

된다. Acyl-CoA는 특화된 퍼옥시좀(미소체)의 하나인 글라이

옥시좀으로 이동하여 베타 산화(β-oxidation) 과정을 거쳐 활

성형 acetyl-CoA로 전환되면[41, 44-46] 글라이옥시좀, 미토콘

드리아 및 세포질을 경유하는 지방의 탄수화물로의 유동이 

진행된다(Fig. 2).   

지방 유동의 첫 단계에서 생성되는 acetyl-CoA는 곧 바로 

글라이옥실산 회로의 초기 반응을 위한 필수 요소인 기질이 

되며, ATP의 생산을 통한 에너지의 공급과 함께 여러 대사과

정을 거치며 생성되는 다양한 중간 대사물질을 생산하고 공급

하는 지방 유동의 핵심적 역할을 담당하게 된다[13, 14, 18]. 

무엇보다도 이것은 발아 초기 광합성이 불가능한 떡잎에서 

다양한 대사물질의 흐름과 에너지의 공급을 가능하게 한다. 

Acetyl-CoA 생산에 의하여 지방 유동의 제1단계가 이루어지

면 오이 떡잎 내 저장 지방은 탄수화물(포도당)로 급속한 전환

이 진행되어 파종 후 3일 이내에 대부분 저장 지방은 포도당으
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Fig. 3. The second stage of lipid mobilization in 

oil-seed germination by glyoxylate cycle in 

the glyoxysome [3, 8]. Carbon sources are 

supplied by acetyl-CoA from fatty acids as 

an essential metabolite for the support of 

glyoxylate cycle. ACO, aconitase; gCS, gly-

oxysomal citrate synthase; cMDH, cytosolic 

malate dehydrogenase; gMDH, glyoxysomal 

malate dehydrogenase; ICL, isocitrate lyase; 

MS, malate synthase; Thio-2, thiolase. 

로 대사되고 초기 발아의 성립에 필수적인 탄소 에너지원으로 

제공된다.

사물질의 생산과 유동; 라이옥실산 회로

오랜 연구를 통하여 확립된 저장 지방 대사의 중심은 글라

이옥시좀을 배경으로 일어나는 글라이옥실산 회로를 경유하

는 제2단계 저장 지방의 유동이다(Fig. 3). 이 회로는 말산 합성

효소(MS)와 이소시트르산 분해효소(ICL)로 특화된 미소체인 

글라이옥시좀의 발달로 이루어진다. 이 회로에서 생성되는 글

라이옥실산이 중간 대사물질로 나타나는 것과 함께 글라이옥

실산 회로의 핵심 효소인 말산 합성효소 및 이소시트르산 분

해효소의 활성과 더불어 해당 유전자의 발현이 파종 후 2∼3

일째에 폭발적으로 증가한다[3, 30]. 이러한 말산 합성효소 및 

이소시트르산 분해효소의 최대 효소 활성과 해당 유전자 발현

의 최대 발현은 발아 이후 떡잎 발달 과정의 어떤 단계에서도 

관찰되지 않는 독특한 현상이다[3, 21, 29]. 발아 초기 두 핵심 

효소의 최대 활성은 이들 효소를 암호화하는 MS 유전자와 

ICL 유전자의 최대 발현과도 매우 잘 부합한다[6, 29]. 발아 

초기 글라이옥실산 회로의 작동은 지방체에서 분해된 중성지

방으로부터 acyl-CoA의 공급이 있어야만 가능하므로 발아의 

직후 저장 지방의 고갈은 글라이옥실산 회로의 작동이 종결됨

을 의미한다. 그러나 노쇠화 떡잎에서의 MS 와 ICL 유전자의 

재활성화는 지방체내의 저장 지방의 대사로 보기는 어려우며 

노쇠화 과정에서 일어나는 세포내막의 붕괴와 그 결과로 축적

된 지방산의 유입의 결과로 해석된다[37, 43]. 즉, 노쇠화기에 

진입한 떡잎의 경우 광합성 기능이 급격히 저하되면서 내막의 

붕괴 과정에 들어선 엽록소와 이들을 둘러싼 엽록체 및 여러 

내막구조가 파괴되며 촉발되는 제2차 지방의 유동이라 할 수 

있다. 식물 노쇠화의 관점에서 이러한 제2차 지방의 유동은 

발달의 마지막 단계에서도 요구되는 열매와 종자의 성숙에 

필요한 탄소 에너지의 공급원이 된다고 할 수 있다[7, 37, 43].

장지방 유동의 개자; Acetyl-CoA 역할

저장 지방 유동의 제3단계는 글라이옥실산 회로의 중간 대

사 물질들인 말산 및 옥살초산 등의 생성과 미토콘드리아로의 

유입과 유출 과정이다(Fig. 4). 무엇보다도 글라옥시좀으로부

터 이러한 중간 대사물질이 제공되는 과정은 앞서 언급한 지

방 유동의 첫 단계인 베타 산화에 의해 저장 지방으로부터 

생산되는 acetyl-CoA의 충분한 공급이 있어야 가능해진다. 지

방산의 분해로 공급되는 조효소이며 식물에서의 대사과정에 

중심적 역할을 담당하는 acetyl-CoA는 글라이옥실산 회로 내

에서 최소 두 개의 중합반응에 사용된다. 하나는 말산 합성효

소와의 공조를 통한 글라이옥실산(glyoxylate, 2C)의 말산(4C)

으로의 전환이며, 다른 하나는 앞서 생성된 말산이 말산 탈수

소효소(glyoxysomal malate dehydrogenase, gMDH)에 의하

여 옥살초산(oxaloacetate, 4C)으로 산화된 후 시트르산 합성

효소(citrate synthase)와의 공조를 통해 시트르산(citrate, 6C)

으로 중합되는 과정이다(Fig. 3). 즉, 저장 지방의 분해를 통한 

다량의 acetyl-CoA 공급이 없다면 발아 초기 글라이옥실산 회

로의 폭발적인 가동은 일어나기 어렵다[38]. 중간 대사물질로 

생산된 말산은 다음 단계로의 물질대사를 위하여 미토콘드리

아로 이동해야만 한다. 말산의 수송은 말산-아스파르트산 왕

복 수송계(malate-aspartate shuttle system)를 통해 퍼옥시좀

의 환원력 평형을 미토콘드리아로 전달하는 단계의 하나이며 
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Fig. 4. The third stage of lipid mobilization in mitochondria 

for C4 oxaloacetate reproduction which is a substrate 

for the primary gluconeogenic enzyme of phosphoe-

nolpyruvate carboxykinase (PEPCK).

옥살초산이 이 과정에 반드시 필요한 이유이기도 하다[1, 8, 

40, 46]. 글라이옥시좀으로 부터 환원력의 방출은 베타 산화 

과정에서 acyl-CoA가 acetyl-CoA로 분해된 후 글라이옥실산

과 만나 말산이 합성되며 시작된다. 그러나 옥살초산은 미토

콘드리아로 직접 유입이 불가능하기 때문에 미토콘드리아로 

이동하기 위해서는 gMDH의 촉매 활동에 의하여 말산으로 

환원력을 넘겨주게 된다. 미토콘드리아로 이동한 말산은 또 

다른 미토콘드리아의 말산 탈수소효소(mitochondrial MDH, 

mMDH)에 의한 가역적 촉매 활동에 따라 옥살초산으로 산화

된다(Fig. 4). 미토콘드리아내의 옥살초산 또한 세포질로의 직

접 이동이 불가능하기 때문에 글루탐산(glutamate, 5C)과의 

반응으로 아스파르트산(4C)으로 전환된 후 미토콘드리아 막

을 통과하는 말산-아스파르트산 왕복 수송계를 통해 이루어진

다[11]. 또한 이소시트르산 분해 효소의 작용으로 생성되는 또 

하나의 중간 대사물질인 숙신산(succinate)은 환원력의 평형

과 무관하게 곧 바로 미토콘드리아 막을 통과할 수 있어 TCA 

회로(tricarboxylic acid cycle)로의 대사과정에 참여할 수 있다

(Fig. 4). 따라서 초기 발아의 에너지원 제공을 위한 지방의 

대사과정에서 베타 산화와 글라이옥실산 회로는 acetyl-CoA

와 옥살초산을 생산하고 공급하는 핵심의 대사 경로로써 필수

적인 과정이라 할 수 있다(Fig. 3). 그러나 앞서 언급한 것처럼, 

노쇠화 단계에서 일어나는 글라이옥실산 회로의 2차적 가동

은 발아 초기와 비교하면 낮은 수준이지만, 노쇠화 과정에 들

어선 떡잎 세포의 내막 구조물 파괴는 추가로 다량의 지방산

을 유출하며 글라이옥실산 회로의 재가동을 일으키고, 광합성 

중단에 따른 떡잎에 탄소 에너원을 제공하는 유일한 공급원으

로 작용할 것이다[10, 19, 28, 33].

당신생 과정; 세포질과 PEPCK의 역할

중간대사 물질의 생성을 위한 글라이옥실산 회로의 열쇠효

소가 말산 합성효소, 이소시트르산 분해효소 및 조효소 acetyl- 

CoA라 한다면, 이후 세포질에서 말산과 옥살초산을 통한 포

도당의 합성 과정(당신생)은 PEPCK (phosphoenolpyruvate 

carboxykinase)가 핵심적인 역할을 담당한다. 글라이옥시좀과 

미토콘드리아를 오가는 과정에서 세포질의 말산은 세포질의 

말산 탈수소효소(cytosolic MDH, cMDH)의 촉매로 옥살초산

으로 산화된다. 이 옥살초산은 PEPCK의 기질로 사용되어 당

신생의 첫 번째 반응을 시작할 수 있다(Fig. 5). 여기서 생산된 

PEP (phosphoenolpyruvare)는 총8단계 반응을 거치는 일련의 

과정을 통하여 포도당을 생성하는 당신생 과정을 완료한다. 

결과적으로 식물 씨앗의 저장 지방의 유동은 중성지방으로부

터 세포 내 여러 소기관과 다양한 대사회로를 경유하는 탄수

화물로의 전환을 의미한다. 즉, 식물 종자의 발아 시 즉시 사용

할 수 있는 에너지원인 포도당의 생성으로 귀결된다. 발아의 

성립 후 떡잎 스스로 광합성이 가능해지면 acetyl-CoA의 주공

급원은 이제 저장 지방이 아니라 Calvin 회로의 3-phospho-

glycerate (PGA)로부터 파생되는 피루브산(pyruvate)으로 대

체된다[12, 15]. 광합성으로부터 공급되는 acetyl-CoA는 주로 

TCA 회로로 유입되어 최초 생성물인 시트르산(citrate, 6C)의 

합성에 사용된다[16, 29, 47]. 여기서 주목할 것은 글라이옥실

산 회로가 미토콘드리아 기질에서 작동하는 전형적인 세포호

흡의 중심 회로인 TCA 회로의 축소판[6] 이라는 점이다(Fig. 

4, Fig. 5). 또한 PEPCK의 작용은 C4 식물에서의 광합성뿐 만 

아니라 토마토 등 과육이 성숙하는 노쇠화 과정에서도 그 작

용이 폭넓게 확인되고 있다[2, 16]. 그러나 미토콘드리아와 달

리 내막구조를 갖지 않는 미소체는 글라이옥실산 회로의 가동

을 위해 필연적으로 주요 대사물질인 말산과 옥살초산 왕복수

송계(malate-oxaloacetate shuttle system)를 활용하여 회로의 

가동을 지속할 수 있다. 특히 주목할 부분의 하나는 미토콘드

리아, 미소체 및 세포질 등 각 세포 소기관 및 구획에 특이적인 

말산탈수소 효소(MDH)가 있고, 이들이 소기관과 세포질을 오

가는 대사물질의 전환과 왕복을 담당하는 주요 역할을 수행하

는 것이다(Fig. 4). 이 효소들을 암호화하는 세 가지 다른 유전

자(mMDH, cMDH 및 gMDH)의 발현은 오이의 발아, 떡잎의 

발달과 생장기 및 노쇠화 단계에 이르기까지 모두 높은 활성

을 지속적으로 유지한다[6, 22, 23, 36, 37, 39]. 

지방 유동의  다른 통로; 미토콘드리아와 BOU

발아 초기 지방산의 분해로부터 유래한 acetyl-CoA의 또 

다른 유동 경로는 카니틴을 매개로 하는 통로[7] 일 가능성이 

매우 크다(Fig. 6). 오이 종자의 발아 시 저장 지방의 유동에 

있어 아세틸 단위(acetyl unit)의 통로에 대한 가능성은 아세틸
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Fig. 5. The overall and last stage of storage 

lipid mobilization in the cytosol 

through gluconeogenesis which fi-

nally produces glucose [6].

Fig. 6. A possible secondary route of ace-

tyl-CoA transport pathway through 

BOU system that may operate 

during cucumber seed germina-

tion for lipid mobilization [7, 31]. 

The glyoxylate cycle and major 

lipid mobilization reactions are 

marked with thick solid arrows. 

Possible ways are marked by bro-

ken arrows.

카니틴(acetylcarnitine) 운반 체계와 직접 연관되어 있는 오이 

BOU 유전자들의 발현에서 확인할 수 있었다[6]. 또한 발아 

초기와 노쇠화 떡잎에서 미토콘드리아 내막의 BOU가 카니틴

을 매개로 하는 통로로 작용할 것이라는 연구결과들이 있다[6, 

7, 27, 31, 42]. 인체에서도 BOU 시스템은 카니틴을 매개로 미

토콘드리아 외막과 내막 단백질인 carnitine palmitoyl trans-

ferase I과 II (CPT I과 CPT II)를 활용하여 아세틸 단위를 세포

질로부터 미토콘드리아로 운반하는 수송체계로 잘 알려져 있

으며, 카니틴 운송 체계의 결손으로 인한 지방 대사의 부조화

가 발생하면 비만 등 신체의 여러 부작용을 동반한다[24]. 이러

한 수송 체계는 균계와 동물계에 더욱 잘 발달되어 있다[42]. 

식물계에 있어서 지방 저장 종자의 발아 또는 노쇠화 발달 

등과 관련된 특정 발달 과정에서의 세부적인 역할의 규명에는 

추가적인 연구가 필요하다. 그러나 현재까지의 연구 결과들만 

종합해 보아도 카니틴을 매개로 한 미토콘드리아로의acetyl- 

CoA 유동 체계인 BOU 또한 고등식물의 발달과 지방의 대사

에 중요하게 작용할 것이라는 추정은 충분히 가능하다고 할 

수 있다[7, 32].
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결   론

지방 저장 종자의 발아는 특수화된 미소체인 글라이옥시좀

의 글라이옥실산 회로로 대표되어 왔다. 즉, 글라이옥실산 회

로를 통해 씨앗의 저장 지방이 발아 시 즉시 가용한 에너지원

인 포도당으로의 전환이 가능하기 때문이다. 이 지방 유동의 

과정은 지방체, 미소체, 미토콘드리아 및 세포질을 관통하는 

여러 단계의 대사회로와 대사물질의 유통은 파종 직후 짧은 

시간내에 폭발적으로 이루어진다. 이 흐름의 핵심은 탄소원인 

acetyl-CoA의 생성과 유통 및 참여에 있다. 지방산의 분해로 

생성되는 acetyl-CoA는 활성형 조효소로써 뿐 만 아니라 여러 

반응을 통하여 탄소를 공급하는 대사 활동에서 역동적 중간체

의 역할을 담당한다. 지방 저장 종자의 발아 초기에 그 활동의 

중심은 글라이옥실산 회로이나 동물이나 균에서와 같이 카니

틴을 매개로 하는 acetyl-CoA 유통에 BOU의 참여 가능성은 

매우 높다. 즉, 식물의 저장 지방의 유동과정에서 acetyl-CoA

의 활동영역이 미소체의 글라이옥실산 회로에 집중되지만, 미

토콘드리아 내막과 외막을 관통하는 BOU 시스템을 활용하는 

통로의 존재는 BOU 유전자의 활성과 카니틴의 검출로 확인되

었다[6, 7]. 고등식물에서의BOU 시스템은 고등동물과 같은 기

관계의 구성이 없어 제한적일 수 있으나 씨앗의 발아과정에서

의 역할은 분명하며 노쇠화 발달단계에서의 추가적 활동은 

후속 연구를 통하여 규명되어야 할 영역으로 사료된다. 
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록：세포내 소기 과 물질 사의 에서 오이 떡잎의 발달

김 재*

(충북대학교 사범대학 생물교육과)

오이 씨앗의 발아는 세포의 지방체내 저장지방의 분해 결과인 acyl-CoA의 글라이옥시좀으로 이동 후 베타 산

화의 결과물인 acetyl-CoA의 글라이옥실산 회로로의 유입과 지방의 유동으로 촉발된다. Acetyl-CoA는 글라이옥

실산 회로의 가동을 위한 탄소원을 제공하며 시트르산과 말산을 생성하며 글라이옥실산 회로의 작동을 유도한다. 

지방 저장 종자의 발아에 있어서 글라이옥실산 회로는 필수적 요소이며, 그 결과물인 말산 및 숙신산의 미토콘드

리아로의 이동은 TCA 회로의 가동과 옥살초산의 생성 및 세포질로의 유동으로 PEPCK에 의한 당신생을 가능하

게 한다. 즉, 저장 지방을 원료로 여러 대사물질의 생산 및 이동과 다중의 대사경로를 통하여 발아 시 사용 가능한 

에너지원인 포도당의 형태로 전환이 이루어진다. 이에 동반하여 많은 유전자의 발현 조절이 이루어지고, 세포내 

소기관 특히 미소체로 대표되는 글라이옥시좀은 말산 합성효소(malate synthase)와 이소 시트르산 분해효소

(isocitrate lyase)로 특화된다. 또 다른 acetyl-CoA의 유동은 carnitine을 매개로 하는 BOU (A BOUT DE SOUFFLE)

의 작동이다. 이것은 카니틴의 대사와 관련하여 고등식물의 발달과 대사과정에서의 중요성이 확인된 것으로 사료

된다.
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