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논 문 개 요 
 

 

산업혁명 이전까지 대기의 CO2 농도는 약 280 ppm이었으나 1959년 

Mauna Loa에서 측정한 농도는 315.8 ppm, 현재(2012)는 396.8 ppm이다. 

우리나라에서는 지난 20년간(1990 – 2010) CO2가 45.8 ppm 증가하였고, 연

간 평균 증가율은 1.81 ppm(1991 – 2000년)에 이른다. 세계 평균보다 1.2배 

더 높은 이러한 CO2 농도 증가율은 우리나라에서 CO2 증가에 대한 식물의 

반응 연구가 시급함을 강조한다.  

CO2농도의 증가는 식물의 발달, 식물계절, 형태학적 구조뿐만 아니라 

식물의 광합성과 생장을 촉진한다. 기공은 CO2흡수와 증산속도를 조절하므로 

CO2증가는 기공에도 영향을 미칠 것으로 보인다. 특히 CO2증가의 효과는 C4

보다는 C3 식물에서 보다 현저한 것으로 알려져 있다. 그러나 우리나라에서

는 CO2 증가에 따른 생물량 변화, 식물계절 변화 등에만 초점이 맞춰져 있으

며, CO2 증가에 따른 기공특성의 변화에 대한 연구는 존재하지 않는다. 따라

서, 본 연구에서는 CO2 농도의 증가가 우리나라에서 흔한 사초과 C3와 C4 

식물의 기공특성 – 기공밀도, 표피세포 밀도, 기공지수, 기공크기 –에 미치는 

영향을 조사하였다. 계통효과를 통제하기 위해 사초과에서 두 번째로 큰 속이

며 C3와 C4 종이 섞인Cyperus에서 C3 1종(C. difformis)과 C4 2종(C. iria

와 C. microiria)을 선택하였다. 특히 본 연구에서는 1) CO2농도가 증가하면

서 C3와 C4 식물이 보인 시간적 반응을 조사하기 위해 중부지방(36-38°N)

에서 1950-1999년에 채집된 C. difformis, C. iria, C. microiria 의 표본을 

이용하였다. 2) 공간적으로 널리 분포하는 C4 식물의 기공특성이 지역에 따

라 다른 반응을 보이는지를 확인하기 위해, 일정 시간대에(1970–1999) 중부
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(36 - 38°N)와 남부(33-36°N) 지방에서 채집된 C. microiria의기공특성을 

비교하였다. 

1950년대에서 현재까지 CO2 농도는 80 ppm이 증가하였고, 그 동안

에 사초과 C3와 C4 식물 표본의 기공밀도와 기공지수는 감소하였다. 이에 반

해, 표피세포 밀도와 기공크기는 최근으로 올수록 증가하는 경향을 보였다. 

C3와 C4 식물의 시간적 변이 양상은 상당한 차이를 보인다. 즉, 지난 50년간 

C3 식물은 C4 식물에 비해 기공밀도 변화의 폭이 컸으나(55.6%와 32.9%) 

기공 크기는 반대의 양상을 보였다(9.3%와 18.3%). 다시 말해, C3 식물은 

많은 수의 작은 기공들로, C4 식물은 소수의 큰 기공들로 특징지어 진다. 또

한 기공의 밀도는 크기와 역으로 상관되어 있었고 이는 선행연구들에서 보고

된 바와 일치한다. 기공크기의 증가는기공밀도 감소로 인해 가스교환과 증산

의 감소를 보상하려는 생리학적 반응으로 보인다.  

중부와 남부지역에서 채집된 C4 식물인 C. microiria 의 모든 

기공특성 – 기공밀도, 표피세포 밀도, 기공지수, 기공크기 -은 지역에 따라 

유의한 차이를 보이지 않았다. 기공특성의 변이가 서식지의 국지적 환경에 

대한 반응이라면 본 연구에서 설정된 중부와 남부지역간 기공특성의 차이를 

확인하기 어려울 것으로 보인다.기공 변이의 지역적 차이를 확인하기 

위해서는 아마도 보다 많은 종에서, 서식지 정보를 고려한 자료 분석이 

필요할 것으로 보인다. 
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I. 서 론 
 

 

산업혁명 이전까지 대기의 CO2 농도는 약 280 ppm이었으나 1959년 

Mauna Loa에서 측정한 농도는 315.8 ppm, 현재(2012)는 396.8 ppm이다

(NOAA, http://www.esrl.noaa.gov/gmd/ccgg/trends/global.html). 우리나라

에서는 지난 20년간(1990 – 2010) CO2가 45.8 ppm 증가하였고, 연간 평균 

증가율은 1.81 ppm(1991 – 2000년)에 이른다. 세계 평균보다 1.2배 더 높은 

이러한 CO2 농도 증가율(기상청 2010)은 우리나라에서 CO2 증가에 대한 적

응연구가 시급함을 강조한다.  

CO2농도의 증가는많은 생물의 생활사 특성에 영향을 미친다. 특히 식

물의 경우 발달, 식물계절, 형태학적 구조뿐만 아니라(Dippery et al. 1995, 

Lee 2011), 식물의 광합성과 생장을 촉진한다(Wheeler et al. 1995, 

Morison and Lawlor 1999, Wand et al. 1999, Usami 2001). 그러나 CO2 

농도 증가에 따른 생물량의 증가는 종마다 다르며, 특히 C3와 C4 식물은 상

당한 차이를 보인다. 예를 들어, CO2 농도가 340ppm에서 680ppm으로 증가

했을때, C3 작물(Glycine max, Medicago sativa, Gossypium hirsutum, 

Solanum tuberosum, Ipomoea batatas)의 생물량은 약 28% 증가한 반면, 

C4 작물(Zea mays, Sorghum bicolor)은 9% 증가하였다(Cure and Acock 

1986).다른 연구에 의하면 CO2 농도 700ppm에서 생장시켰을때 C4 식물

(Amaranthus retroflexus)의 생물량에는 변화가 없었으나, C3 식물

(Abutilon theophrasti)은 350ppm일 때보다 뿌리 생물량이 54% 더 증가하

였다(Dippery et al. 1995). 이들 식물들은 대개 작물로서 대기 중 CO2 농도 

증가가 C4 식물과 C3 야생 식물에 미치는 영향에 대한 연구는 비교적 제한
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되어있다.   

식물표본은 대기 중 CO2 농도 증가가 기공밀도와 크기 등 기공특성의 

변화에 미친 영향을 점검할 좋은 기회를 제공한다. 예를 들어, CO2농도가 60 

ppm 증가한(Friedli et al. 1986) 지난 200년(1787-1987)에 걸쳐서 축적된 

식물 표본 8종(Acer pseudoplatanus, Quercus robur, Rumex crispus, 

Vaccinium myrtillus, Lycopersicon esculentum, Liquidambar styraciflua, 

Rhamnus catharticus, Tilia cordata)을 조사한 Woodward(1987)는 이들 

종에서 기공밀도가 약 40% 감소하였음을 밝혔다. 유사하게, 1991년 채집된 

Olea europaea는 이집트 투탕카멘 왕 무덤(BC 1327년)에 발견된 O. 

europaea에 비해(BC 1327년 CO2 농도 약 270 ppm[Barnola et al. 1987]; 

1991년, 360 ppm) 기공밀도가 33% 감소하였다(Beerling and Chaloner 

1993). Betula pendula(Betulaceae)의 표본에서도 CO2 농도가 1ppm 상승할 

때 마다 기공밀도는 0.6%씩 줄어들었다(Wagner et al. 1996).  

빛, 온도, 습도 등 환경적 조건이 표피세포 크기를 변화시켜 기공밀도 

변이를 가져올 수 있기 때문에 여러 저자들은 표피세포를 반영한 기공지수를 

산출하였다(Wagner et al. 1996, Wagner et al. 2005, Finsinger and 

Wagner 2009). CO2 농도가 60 ppm 증가한 기간 동안 축적된 5종(Myrica 

cerifera, Ilex cassine, Osmunda regalis, Acer rubrum and Quercus nigra)

의 표본에서 모든 종의 기공지수가 감소하였다는 사실은 CO2 농도의 증가가 

기공밀도를 감소시킴을 더 확실히 입증한다(Wagner el al. 2005). 기공밀도의 

감소는 잎을 통한 증산량을 감소시키고 결국에는 기공을 통과하는 물의 속도

(mol·m-2·s-1)인 기공전도도가 감소한다. Lammertsma et al(2011)에 따

르면 지질학적 시간 동안 CO2 농도가 100 ppm 증가할 때 마다 7종(Acer 

rubrum, Ilex cassine, Myrica cerifera, Osmunda regalis, Pinus taeda, 
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Quercus nigra, Taxodium distichum)의 기공밀도는 26-42%, 기공전도도는 

30-55% 감소하였다. 그러나 최근의 연구들이 보여주듯이(Hetherington and 

Woodward 2003, Franks and Beerling 2009, Franks et al. 2009, Miller-

Rushing et al. 2009), 기공밀도의 감소가 기공크기의 증가를 동반한다면, 기

공밀도에서 크기에 이르는 다양한 기공특성의 공변이를 확인해야 기공특성들

의 적응적 반응을 이해할 수 있다.  

CO2농도증가에 따라 기공밀도가 대체로 감소하기는 하나(Woodward 

1987; Woodward and Bazzaz 1988, Beerling and Chaloner 1993,Knapp et 

al. 1994, Kouwenberg et al.2003), 일부 종에서는 증가(Thomas and 

Harvey 1983)또는 아무 변화가 없다(Thomas and Harvey 1983,Oberbauer 

et al.1985). 또한 여러 연구들에서 C3와 C4 식물의 기공밀도 변화 양상이 

차이가 있음이 밝혀졌다. CO2 농도가 배증되자(350 ppm에서 700 ppm으로), 

C4식물인 Andropogon gerardii는 기공밀도가 28% 감소하였고, C3식물인 

Salvia pitcher는 오히려 기공밀도가 40% 증가하였다(Knapp et al. 1994). 

또는 CO2 배증 시, C4 식물 간에도 종에 따라 기공밀도와 지수가 동시에 감

소하거나(Amaranthus retroflexus) 기공밀도에는 변화없이 기공지수만 감소

하였다(Setaria faberi)(Woodward and Bazzaz 1988). 따라서 다양한 종을 

이용한, 광합성체제와 생육형, 계통, 종의 특성을 고려한 연구가 필요하다.   

우리나라에서도 CO2 증가에 따른 식물의 반응을 조사하고 있다. 그

러나 이들 연구는 대개 생물량 변화, 식물계절 변화 등(e.g. 김해란과 유영

한 2010, 정중규 등 2010, 한심희 등 2011)으로서 CO2 증가에 따른 기공

특성의 변화에 대한 연구는 존재하지 않는다. 기공특성에 대한 최근의 한 

연구(이동곤 등 2011)는 한라산의 해발고도가 증가함에 따라 좀꽝꽝나무

(Ilex crenata var. microphylla) 잎의 기공 수가 증가함을 관찰하였다. 고
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도에 따른 기공 수 증가는 딱히 CO2가 아니라 높은 적설 하에 호흡을 증가

시키기 위한 반응으로 해석되었다. 우리나라 식물 종들의 기공반응에 대한 

연구는 CO2 농도 증가에 따른 위협종, 위기종의 파악과 더불어 생태계 보전

대책에 기여할 것이다.  

사초과식물은 전 세계적으로 약 106속 5387종이 히말라야부터 툰드

라, 열대림에 이르는 광역에 분포하며(Hodkinson et al. 2011) 많은 종들이 

습지에 서식한다(오용자 2006). 사초과 식물은 또한 속에 따라 C3와 C4 

종의 비율이 다르다. 예를 들어, 우리나라 사초과에서 13속 중 7속(53.8%)

이 C4 식물로 이루어져 있고 몇 속에는 두 체제가 혼재한다(김명현 등 

2011). 예를 들어, 사초과의 방동사니속(Cyperus, 국내 종 수: 20종)에서 

80%가 C4 식물이고 나머지는 C3 식물이다(Ueno and Takeda 1992, 

Mei-Rong et al.1999). 많은 종들이 광범위한 서식지에 분포할 뿐만 아니

라, C3와 C4 종이 섞인 사초과는 CO2 증가에 따른 기공반응 연구에 있어서 

좋은 대상이다. CO2 증가가 C3와 C4 식물의 기공반응에 미치는 효과를 정

확히 파악하기 위해서는 한 속에 속하는 C3와 C4 식물을 비교하여 계통효

과를 통제할 필요가 있다. 그러나 사초과 식물에 대한 연구는 아직까지 기

온상승으로 인한 Cyperus longus의 분포(Jones et al. 1981), 사초과 식물

의 지리적 분포(Ueno and Takeda 1992), 온도에 따른 Cyperus C3와 C4 

종의 분포(Mei-Rong et al. 1999) 등 제한되어 있다.  

본 연구에서는 CO2 농도의 증가가 우리나라 C3와 C4 식물의 기공특

성 – 기공밀도, 표피세포밀도, 기공지수, 기공크기 –에 미치는 영향에 대해서 

살펴보고자 한다. 계통효과를 통제하기 위해 사초과에서 두 번째로 큰 속이며 

C3와 C4 종이 섞인Cyperus에서 C3 1종(C. difformis)과 C4 2종(C. iria와 

C. microiria)을 선택하였다. CO2농도가 증가하면서 C3와 C4 식물이 보인 시
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간적반응을 조사하기 위해 중부지방(36-38°N)에서 1950-1999년에 채집된 

C. difformis, C. iria, C. microiria의 표본을 이용하였다. 공간적으로 널리 분

포하는 C4 식물의 기공특성이 지역에 따라 다른 반응을 보이는지를 확인하기 

위해, 일정 시간대에(1970–1999) 중부(36 - 38°N)와 남부(33-36°N) 지방

에서 채집된 C. microiria의기공특성을 비교하였다. 따라서 본 연구에서는 두 

의문을 조사하였다: 1) 1950년 이후 CO2농도 증가에 따라 C3 식물(C. 

difformis)과 C4 식물(C. iria,C. microiria)의 기공특성– 기공밀도, 표피세포

밀도, 기공지수, 기공크기 - 이변화했는가? 2) C4 식물인 C. microiria의 기

공특성은 지역에 따른 차이를 보이는가? 
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II. 재료 및 방법 

 

 

1.연구 재료 

 

사초과(Cyperaceae)는 히말라야부터 툰드라, 열대림까지 전 

지구적으로 분포하는 5387종(106속)으로 이루어지며(Simpson and 

Govaerts 2007) 피자식물 중 7번째, 외떡잎식물강에서 3번째로 큰 

과이다(Hodkinson et al. 2011). 우리나라에 있는 246종(13속)은 대부분 

자웅동주이며 드물게 자웅이주인 다년생 또는 1년생 식물이다. 거의 

풍매화이고 지하경이 있거나 없으며 흔히 습지나 물가에서 자란다(오용자 

2006, Naczi and Ford 2008). 줄기는 보통 삼각형이며 드물게 둥글다. 

화서는 수상화서로 작은 이삭화서가 때때로 정생 또는 화서줄기 끝에 붙거나 

측생하기도 한다. 열매는 수과이고 배유는 풍부하고 분질 또는 육질로 되어 

있다. 개화기와 결실기는 종마다 다양하다. 개화기가 4 - 6월인 종은 

결실기가 보통 6 - 7월이고, 개화기가 8 - 10월인 종은 9 - 11월에 

결실한다(오용자 2006). 

사초과에서 가장 큰 속은 사초속(Carex)으로 세계적으로 

2000여종이 알려져 있으며, 주로 북반구의 온대와 한대 지방에 분포되어 

있다. 우리나라에는 148종이 있으며, 거의 대부분이 다년생이고 주로 습지에 

분포한다. 사초과에서 총 17종이 한국 고유종이며 이중 16종이 사초속에 

속한다(환경부 2005). 사초속의 종들은 모두 C3식물로 알려져 있다(Naczi 

and Ford 2008). 사초과의 고유종과 위기종 양상은 일본의 경우와 상당히 

대비된다. 일본의 경우 사초 종 수가 매우 많고(약 26속 500종), 이중  
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약 300종이 사초속(Carex)이고, 사초속의 반 이상이 일본의 

고유종이다(Takuji and Tomomi 2011). 일본의 대부분 사초 종들도 환경 

변화에 민감하며 인간 간섭에 매우 취약한 습지에서 서식한다. 사초과에서 두 

번째로 큰 속은 방동사니속(Cyperus)으로서, 전 세계적으로 700여종이, 

우리나라에는 20종이 분포한다. 이들 대부분은 1년생 식물로(Naczi and Ford 

2008), 물가, 중습지, 건조지에 분포한다(Ueon and Takeda 1992). 사초속과 

달리 방동사니속은 80%의 종이 C4이고, 나머지는 C3 식물이다(Ueno and 

Takeda 1992, Mei-Rong et al. 1999). 방동사니속에서 C3 식물인 

알방동사니(Cyperus difformis)와 C4 식물인 참방동사니(C. iria)와 

금방동사니(C. microiria)를 선발하였다. 세 종 모두 일년생으로, 

알방동사니는 습지와 논에, 참방동사니는 논과 양지쪽 습지, 경작지에, 

금방동사니는 공한지와 경작지, 재배지에 서식한다(오용자 2006).  

사초과의 일부 종들은 논의 잡초이지만(Naczi and Ford 2008), 

일부 종은 긍정적인 생태적 기능을 하고 있다. 습지에서우세한 분포를 

나타내고 있으며, 전체 질소의 92%를 제거하여 수질을 개선시키고(Tanner 

1996) 구리와 같은 금속을 감소시키는 역할을 한다(Murray-Gulde et al. 

2005). 품종개량이나 재배식물 (동남아시아에서는 Cyperus corymbosus를 

경작하여 바구니나 옷감재료로 사용)로도 이용된다(Simpson and Inglis 

2001). 지하경이 발달된 종은 녹말이 풍부하여 식용과 약용으로 쓰이는 

경우도 있다(오용자 2006).   
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2. 연구 방법 및 분석  

 

1)시간적 · 공간적 양상  

 

CO2 농도 증가에 따른 기공특성의 시간적 변화 양상을 알아보기 

위해 중부지방(36-38˚N)에서 채집된 C3식물인 C. difformis와 C4 식물인 C. 

iria와C. microiria의 1950 - 1990년대의 표본을 이용하여 기공특성 - 

기공밀도, 표피세포밀도, 기공지수, 기공크기 - 을 측정하였다.C. microiria의 

경우 우리나라 남단인 제주도까지 위도상 널리 분포한다. C. microiria의 

남부(33- 36˚N) 지역 표본을 확보하여 중부와 남부 지역간 기공반응에 

차이가 있는지를 확인하였다. 이때 1970 -1990년대의 C. microiria 

표본만을 이용하였다. 시간적 변화 양상과 공간적 양상을 관찰함에 있어 

1950 – 1960년대의 표본 수가 적었기 때문에, 1950년에서 1960년대 사이에 

채집된 표본들은 모두 1960년으로 병합하였다.  

 

2) 기공특성 관찰 

 

상당수의 표본에서 근생엽이 존재하지 않거나 파손 또는 심한 

굴곡으로 관찰에 부적절하여, 본 연구에서는 화서 바래 아래 경생엽의 

기공특성을 측정하였다. 완전히 성장한 개체의 두 잎(가장 긴 두 잎)에서 

중간 부분을 선택하여 기공밀도(잎의 단위 면적당 기공의 수)를 측정하였다. 

잎의 앞면과 뒷면에 투명 매니큐어를 얇게 칠한 후, 매니큐어가 마르면 그 

위에 투명테이프를 붙인 후 벗겨내어 슬라이드글라스에 접착시킨다. 

광학현미경(Olympus BX60, 100배)하에서micrometer를 이용하여 
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1mm2안에 들어오는 기공의 수를 산출했다. 두 잎에서 중간 부분 3곳을임의 

선택하고, 3곳에서 각각 2지점을 골라 총12지점을 관찰하였다. 기공과 

표피세포의 크기는 빛, 온도, 습도의 영향을 받는다(Kürschner 1997). 

Salisbury(1927)를 따라, 온도상승에 따른 표피세포의 팽창효과(Salisbury 

1927)를 통제한 기공지수를 산출하였다.  

 

기공지수ሺ%ሻ ൌ  
기공밀도

기공밀도 ൅  표피세포밀도
ൈ 100 

 

표피세포밀도와 기공크기는 매니큐어 처리를 통해 관찰할 수 없어 

오용자와 성언수(2003)에 따라 측정하였다. 완전히 성장한 개체의 두 잎에서 

중간 부분을 선택하여 증류수에서 100℃로 20 분 끓여 연화시켰다. 면도칼로 

표피를 긁어 0.025% safranine 용액으로 염색한 후 광학현미경으로 

관찰하였다. 두 잎에서 임의의 3 곳을 선택하여 micrometer 로 

표피세포밀도를 관찰하였다(광학현미경 Olympus BX60, 100 배). 또한 두 

잎에서 총 5 개의 기공을 임의적으로 선택하여 micrometer 로 기공의 장축 

길이(µm)를 측정하였다(광학현미경 Olympus BX60, 1000 배). 방동사니 잎 

앞면에서 기공은 잎 가장자리에 주로 분포하고 뒷면의 경우 잎에 전반적으로 

분포한다. 따라서 표피세포밀도와 기공크기는 잎의 뒷면에서만 확인하였다.  

 

3) 기상 자료와 데이터 분석 

 

국내 안면도(36.3°N, 126.2°E) CO2 관측 자료(측정 연도: 1999 – 

2010년)는 기상청의 기후변화정보센터(Climate Change Information 
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Center,http://www.climate. go.kl)에서, 제주의 고산(33.2˚N, 126.1˚E)과 

태안반도(36.7˚N, 126.3˚E)의 CO2 농도 자료는(측정 연도: 1990 – 2010년) 

WMO World Data Centre for Greenhouse Gases(Japan Meteorological 

Agency, http://ds.data.jma.go.jp/gmd/wdcgg)에서 획득하였다. 대기 중 CO2 

농도는 기후변화를 동반하는 경향이 있으므로 온도와 강수량 자료도 

추출하였다. 1960년부터 2011년도까지 서울, 인천, 강릉, 광주, 전주, 부산의 

총 6곳에서 측정한 온도와 강수량의 평균값을 산출하였다(기상청, http:// 

www.kma.go.kr). 지구적 CO2 농도 자료를 획득하여 우리나라 CO2 농도의 

증가율과 세계의 평균 증가율을 비교하였다.전 세계 CO2 관측 자료는 NOAA 

GMD (http://www.esrl.noaa.gov/gmd/ccgg /trends/global.html)에서 

수집하였다.또한 일본의 Ryori(39.0˚N, 141.8˚E)에서 측정된 CO2 농도 

자료(측정 연도: 1987 – 2012년)도 획득하였다(WMO WDCGG, 

http://ds.data.jma.go.jp/gmd/wdcgg). 

기공특성이 두 C4 종(C. iria와 C. microiria)과 연도 간 차이가 

있는지를 확인하기 위해 종과 연도의 두 요인을 주요인으로 처리한 

이원분산분석을 수행한 결과, 모든 기공특성(기공밀도, 표피세포밀도, 

기공지수, 기공크기)에서 종 × 연도 이차상호작용이 유의하지 않았다. 이후 

분석에서는 C. iria와 C. microiria를 C4 식물로 무리화하였다. 기공특성에 

대한 시간적 효과를 알기 위해 광합성체제와 연도를 주요인으로 설정하여 

이원분산분석을 수행하였다. 이차상호작용이 나타난 뒷면기공밀도, 

표피세포밀도, 뒷면기공지수, 기공크기에 대해서는 광합성체제 별로 연도 

효과를 분석하였다. C. microiria의 기공특성이 지역간 차이를 보이는지를 

확인하기 위해 지역과 연도를 주요인으로 설정한 이원분산분석을 수행하였다. 

모든 통계처리에는 SAS(Version 9.2, 2008)를 이용하였다.  
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4)관찰 표본  

 

알방동사니(C. difformis), 참방동사니(C. iria), 금방동사니(C. 

microiria)는 대부분 성신여자대학교(SWU) 자연사박물관에 소장된 표본을 

사용하였다. 알방동사니(C. difformis)와 참방동사니(C. iria)의 일부 표본은 

이화여자대학교 자연사박물관에서 대여하였다. 알방동사니(C. difformis)는 

중부지방에서 채집한 50년대 표본 9점, 70년대 표본 10점, 80년대 표본 7점, 

90년대 표본 14점의 총 40점을 조사하였다. 참방동사니(C. iria)는 중부 

지방에서 채집한 50년대 표본 3점, 60년대 표본 8점, 70년대 표본 10점, 

80년대 표본 18점, 90년대 표본 17점의 총 56점을 연구하였다. 

금방동사니(C. microiria)는 중부지방과 강원·남부지방에서 채집한 50년대 

표본 2점, 70년대 표본 20점, 80년대 표본 29점, 90년대 표본 41점의 총 

92점을 이용하였다. 

 

5) 관찰 표본 목록 

 

C. difformis  알방동사니 

Gyeonggi-do: Namyangju-si Gwangneung(Aug. 24 1956, Cha Dongseok, SWU), 

Namyangju-si Hwado-eup Cheonmasan(Sept. 18 1974, Oh Yeongsuk, EWU), 

Namyangju-si Hwado-eup Cheonmasan(Oct. 5 1974, Ahn Yeongae, EWU), Namyangju-

si Hwado-eup Cheonmasan(Oct. 5 1974, Oh Jinnyeo, EWU), Namyangju-si Hwado-eup 

Cheonmasan(Oct. 5 1974, Kim Sodam, EWU), Namyangju-si Hwado-eup 

Cheonmasan(Oct. 12 1974, Yu Seonhui, EWU), Ilsan-si(Aug. 29 1977, Chang Boyeong, 

SWU), Gwacheon-si(Sept. 17 1977, SWU), three sheets; Pyeongtaek-si(Oct. 10 1982, 
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Lee Yeongno, EWU), Goyang-si Deogyang-gu Seooreung(Sept. 26 1983, Lee Eunju, 

EWU), Pyeongtaek-si(Oct. 9 1983, Lee Namsuk, EWU), Namyangju-si Hwado-eup 

Cheonmasan(Sept. 20 1987, Lee Migyeong, SWU), Hanam-si Gami-dong 

Namhansanseong(Aug. 10 1993, Yang Jeongsuk, SWU), Namyangju-si Maseok(Oct. 9 

1995, Go Gyeongmi, SWU), nine sheets; Namyangju-si Migeum-dong(Oct. 21 1995, Go 

Gyeongmi, SWU), two sheets; Namyangju-si Sudong-myeon Chungnyeongsan(Sept. 11 

1996, Oh Yongja, SWU). Seoul: two sheets; Seongbuk-gu Anam-dong(Sept. 15 1958, 

Cha Dongseok, SWU), Seongbuk-gu Anam-dong(Oct. 12 1958, Cha Dongseok, SWU), 

five sheets; Seongbuk-gu Anam-dong(Oct. 22 1958, Cha Dongseok, SWU), two sheets; 

Gangdong-gu Amsa-dong(Sept. 24 1972, Oh Yongja et al., EWU), Seodaemun-gu 

Daehyeon-dong Ewha womans university(Oct. 14 1984, Kwon Haesu, EWU), Gangdong-

gu Myeongil-dong(Oct. 13 1996, Im Inhui, SWU). Incheon: Ganghwa-gun Ganghwa-eup 

Ganghwado(July 23 1970, Kim Jincheol, SWU). 

 

C. iria  참방동사니 

Gyeonggi-do: Yangji(July 23 1959, Kim Gunja, EWU), Namyangju-si Gwangneung(Aug. 

13 1960, Kim Gisuk, EWU), Suwon-si Seocho(Aug. 24 1960, Kang Gyeongok, EWU), 

Yeoncheon-gun(Aug. 26 1960, Kim Yeoneung, EWU), Yeoncheon-gun(Aug. 27 1960, 

Kim Aesun, EWU), Namyangju-si Cheonmasan(Sept. 29 1962, Yun Songjuk, EWU), 

Bucheon-si Ojeong-gu Gyesan(Aug. 10 1964, Han Yeongja, EWU), Paju-si Jeokseong-

myeon(Oct. 3 1973, Oh Yongja, SWU), Pocheon-si(Sept. 24 1975, Mo Myeongja, SWU), 

Yangpyeong-gun Yangseo-myeon Yangsu-ri(Aug. 16 1977, Lee Changsuk, SWU), 

Ilsan-si(Aug. 29 1977, Jang Boyeong, SWU), Gwacheon-si(Sept. 17 1977, SWU), 

Dongducheon-si Wangbangsan(Oct. 3 1978, Kim Seongwon, SWU), Dongducheon-si 
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Wangbangsan(Oct. 3 1978, Lee Jongsun,SWU), Gapyeong-gun Cheongpyeong-myeon 

Godongsan(Sept. 15 1979, Jang Gyeongae, SWU), Gapyeong-gun Cheongpyeong-myeon 

Godongsan(Aug. 7 1979, Lee Hyeonsuk, SWU), Gapyeong-gun Cheongpyeong-myeon 

Godongsan(Aug. 7 1979, Lim Huisuk, SWU), Namyangju-si Sudong-myeon 

Chungnyeongsan(Aug. 16 1980, Oh Yongja, SWU), Namyangju-si Sudong-myeon 

Bigeum-ri(Sept. 13 1980, Oh Yongja, SWU), Namyangju-si Gwangneung(Sept. 20 1980, 

Cho Sunna, SWU), Gapyeong-gun Cheongpyeong-myeon Daeseong-ri(Oct. 9 1980, 

Kang Gwisuk, SWU), Namyangju-si Pyeongnae-dong(Sept. 18 1981, Jeong Ogon, SWU), 

Gapyeong-gun Cheongpyeong-myeon Daeseong-ri(Sept. 4 1982, Uhm Gyeongsuk, 

SWU), Namyangju-si Donong-ri(Sept. 22 1983, Im Sugyeong, SWU), two sheets; 

Namyangju-si Sudong-myeon Chungnyeongsan(Sept. 8 1984, Lee Yeonnyeo, SWU), 

Namyangju-si Maseok Chungnyeongsan(Oct. 3 1986, Park Hyeonmi, SWU), Namyangju-

si Gwangneung(Oct. 11 1986, Yu Hyewon, SWU), Paju-si Beobwon-eup Beobwon-

ri(Sept. 5 1987, Hwang Seongwon, SWU), Yangpyeong-gun Yongmun-myeon 

Yongmunsan(Sept. 13 1987, Kang Jinyeong, SWU), Yongin-si Myongji University(Oct. 2 

1990, Choi Soyeong, SWU), Yangju-gun Bong am-myeon(Aug. 24 1993, Lim Ginam, 

SWU), Songpa-gu Ogeum-dong Ogeum park(Sept. 18 1993, Shim Hwail, SWU), 

Pyeongtaek-si Hyeondeok-myeon Hwayang-ri(Oct. 1 1993, Lee Jayeong, SWU), 

Namyangju-si Migeum-dong(Oct. 21 1995, Go Gyeongmi, SWU), Gwangju-si(July 25 

1997, Kim Haejeong, SWU), Yongin-si Baegam-myeon(Oct. 3 1997, Han Sinjeong, 

SWU), two sheets; Gwacheon-si Makgye-dong Cheonggyesan(Oct. 6 1997, Lee Jihyeon, 

SWU). Seoul: Seongbukgu Jeongneung(Aug. 5 1959, Yoon Bongja, EWU), Seongbukgu 

Jeongneung(Aug. 17 1959, Han Seunghui, EWU), Seongbukgu Jeongneung(Aug. 25 1960, 

Seong Seongji, EWU), Taereung(Aug. 20 1962, Lee Mija, EWU), Dongdaemun-gu 
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Jeonnong-dong(Nov. 18 1982, Han Sangil, SWU), Eunpyeong-gu Galhyeon-dong(Sept. 

14 1986, Jeong Uiok, SWU), Gangseo-gu Mok-dong(Aug. 18 1987, Park Jeongmin, 

SWU), Gangseo-gu Mok-dong(Aug. 19 1987, Park Jeongmin, SWU), Gangnam-gu 

Cheonggyesan(Aug. 21 1987, Kim Huijeong, SWU), Dobong-gu Dobong-dong 

Jahyeonam(Sept. 12 1990, Son Suyeon, SWU), Dobong-gu Dobong-dong Dobongsan 

(Sept. 16 1990, Kwon Hyegyeong, SWU), Songpa-gu Munjeong-dong(Oct. 23 1994, 

Shin Jihyeon, SWU), Seocho-gu Wonji-dong Cheonggyesan(Aug. 22 1995, Ahn Jeonghui, 

SWU), Nowon-gu Gongneung-dong Sahmyook University(Oct. 3 1996, Ham Eunju, 

SWU), Seongbuk-gu Donam-dong(Oct. 20 1997, Yeom Hwayeong, SWU). Incheon: 

Ganghwa-gunHwado-myeonManisan(Nov. 1991, Lee Insuk, SWU), Nam-gu Hagik-

dong(Aug. 21 1996, Lee Yeonghae, SWU) 

 

C. microiria금방동사니 

Gyeonggi-do: two sheets; (Sept. 22 1957, SWU), Gwangju-si Jungbu-myeon 

Namhansanseong(Oct. 14 1975, Lee Gyeongae, SWU), Namyangju-si Gwangneung(Sept. 

4 1976, Park Sinyeong, SWU), Namyangju-si Gwangneung(Sept. 11 1976, Jang 

Hyeongran, SWU), Namyangju-si Hwado-eup Cheonmasan(Sept. 18 1976, Kim Hyesuk, 

SWU), Yangpyeong-gun Yangseo-myeon Yangsu-ri(Aug. 10 1977, Jo Seongsuk, SWU), 

two sheets; Yangpyeong-gun Yangseo-myeon Yangsu-ri(Aug. 16 1977 Lee Changsuk, 

SWU), Paju-si Gwangtan-myeon Bogwangsa(Oct. 8 1978, Lee Wiyeong, SWU), 

Yangpyeong-gun Seojong-myeon Suip-ri Godongsan(Sept. 15 1979, Oh Yeonghye, 

SWU), Yangpyeong-gun Seojong-myeon Suip-ri Godongsan(Sept. 15 1979, Lee 

Wiyeong, SWU), Gapyeong-gun Sang-myeon Chungnyeongsan(Sept. 28 1980, Im 

Hyeonju, SWU), Namyangju-si Hwado-eup Cheonmasan(Oct. 9 1980, Gu Hyesuk, SWU), 
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Namyangju-si Pyeongnae-dong Cheonmasan(Sept. 4 1981, Kim Yeong, SWU), 

Gwangju-si(Sept. 4 1981, Lee Ilsuk, SWU), Gwangju-si(Sept. 11 1981, Choi Hwaja, 

SWU), Gwangju-si Jungbu-myeon Namhansanseong(Sept. 16 1981, Kim Hyeonmi, 

SWU), Namyangju-si Byeollae-myeon Buramsan(Sept. 18 1982, Choi Yunhui, SWU), 

Namyangju-si Hwado-eup Cheonmasan(Sept. 17 1983, Song Myeongeun, SWU), 

Namyangju-si Gwangneung(Sept. 18 1983, Oh Myeonggyeong, SWU), Namyangju-si 

Sudong-myeon Chungnyeongsan(Sept. 8 1984, Lee Sueun, SWU), Gwangju-si(Oct. 7 

1986, Jang Mungyeong, SWU), Gapyeong-gun Ha-myeon hyeon-ri(Sept. 5 1987, Yun 

Hyewon, SWU), Namyangju-si Toegyewon-myeon(Aug. 26 1989, Jo Hyeongsun, SWU), 

Gapyeong-gun Buk-myeon Myeongjisan(Sept. 23 1989, Park Jeongmi, SWU), 

Seongnam-si(Sept. 5 1993, Yun Eunyeong, SWU), Gapyeong-gun(Oct. 29 1995, Go 

Gyeongmi, SWU), Gapyeong-gun Buk-myeon Myeongjisan(Aug. 23 1996, Lee Chunhye, 

SWU), Yangju-si Hoecheon-dong(Aug. 17 1997, Lee Jiyun, SWU), Seongnam-si 

Jungwon-gu Sangdaewon-dong Namhansanseong(Sept. 28 1997, Jang Jeongyun, SWU), 

Yeoju-gun Neungseo-myeon(Oct. 3 1997, Park Myeongjin, SWU), Yongin-si Cheoingu 

Baegam-myeon(Oct. 3 1997, Park Yunsin, SWU).Seoul: Gangbuk-gu Ui-dong(Aug. 24 

1976, Seok Yeongae, SWU), Yongsan-gu Cheongpa-dong(Aug. 5 1977, Shin Eunju, 

SWU), Dobong-gu Dobong-dong Dobongsan(Aug. 29 1981, Kim Sinjeong, SWU), 

Dobong-gu Ui-dong(Sept. 11 1981, Kim Yeong, SWU), Dobong-gu Ui-dong(Sept. 11 

1981, Jeon Minsu, SWU), ), Dobong-gu Ui-dong(Sept. 11 1981, Jeong Huisuk, SWU), 

two sheets; Gangnam-gu Cheonggyesan (Oct. 9 1985, Kang Hyojeong, SWU), Gangnam-

gu Cheonggyesan(Sept. 12 1987, Lee Jinhui, SWU), Songpa-gu Ogeum-dong(Aug. 15 

1993, Shim Hwail, SWU), Gangnam-gu Gaepo-dong(Aug. 17 1993, Hong Hyegyeong, 

SWU), Songpa-gu Munjeong-dong(Oct. 23 1994, Shin Jihyeon, SWU), Yeongdeungpo-
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gu Yeouido-dong Hangang(Aug. 15 1995, Oh Yongja, SWU), Gangseo-gu Gayang-

dong(Sept. 11 1996, Yu Jieun, SWU), Dobong-gu Dobong-dong Dobongsan(Sept. 14 

1996, Park Seon, SWU), Dobong-gu Dobong-dong Dobongsan(Sept. 15 1996, Jang 

Hyejin, SWU), Gangdong-guMyeongil-dong(Oct. 13 1996, Im Inhui, SWU), two sheets; 

Nowon-gu Sanggye-dong Suraksan(Sept. 7 1997, Jang Jiyeon, SWU).Chungcheongnam-

do: Seosan-si(July 15 1975, Jeong Yusuk, SWU), Gyeryong-si Gyeryongsan(July 20 

1976, Kim Sukgi, SWU), Cheonan-si Seonggeo-eup(Sept. 5 1993, Kim Yunseon, SWU), 

Gongju-si Jeongan-myeon(Sept. 27 1996, Kim Pansun, SWU), Buyeo-gun Oksan-

myeon(Sept. 7 1997, Lee Eunmi, SWU). Chungcheongbuk-do: Jecheon-si Hansu-myeon 

Woraksan(Aug. 9 1978, Oh Yongja, SWU), Cheongwon-gun Naesu-eup(Aug. 11 1993, 

Kim Eunhui, SWU).Gangwon-do: ChunCheonsi(Oct. 16 1976, Kim Hyegyeong, SWU), 

Chuncheon-si Namsan-myeon Gangchon(Sept. 18 1982, Kim Yeongsuk, SWU), 

Samcheok-si Geundeok-myeon(Aug. 18 1987, Yun Sukyeong, SWU), four sheets; 

Yeongwol-gun Nam-myeon Cheongnyeongpo(Aug. 15 1996, Oh Yongja, SWU), 

Gangneung-si(July 17 1997, Choi Yunjeong, SWU). Jeollabuk-do: Wanju-gun(Sept. 17 

1978, Song Gyuseon, SWU), Namwon-si Jusaeng-myeon(July 2 1981, Yun Hyeonyeong, 

SWU). Jeollanam-do: Yeongam-gun Gunseo-myeon(Aug. 24 1986, Park Suyeon, SWU), 

Naju-si Dado-myeon(Sept. 24 1996, Choi Jihui, SWU). Gyeongsangnam-do: Hapcheon-

gun Gaya-myeon Chiaksan(Sept. 30 1978, Lee Sunyong, SWU), Hapcheon-gun Gaya-

myeon Chiaksan(Oct. 1 1978, Lee Seunghun, SWU), Hapcheon-gun Gaya-myeon 

Chiaksan(Oct. 1 1978, Jang Gyeongae, SWU), Changnyeong-gun Yeongsan-myeon(Oct. 

7 1987, Yun Hyewon, SWU), Masan-si Muhaksan(Sept. 30 1993, SWU). 

Gyeongsangbuk-do: Mungyeong-si Mungyeong-eup(July 19 1986, Jeong Misuk, SWU), 

two sheets; Mungyeong-si Mungyeong-eup(Sept. 18 1986, Jeong Misuk, SWU), three 
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sheets; Yeongdeok-gun(Aug. 15 1996, Oh Yongja, SWU), two sheets; Uljin-gun(Aug. 16 

1996, Oh Yongja, SWU) Daejeon: two sheets; Seo-gu Nae-dong(Sept. 1 1997, Lee 

Nayeong, SWU). Jeju-do: two sheets; Seogwipo-si Seongsan-eup(Aug. 23 1995, Go 

Gyeongmi, SWU), Jeju-si Aewol-eup(Sept. 30 1995, Oh Yongja, SWU), two sheets; 

Jeju-si Hangyeong-myeon(Nov. 7 1995, Go Gyeongmi, SWU), Jeju-si Hangyeong-

myeon(Oct. 18 1996, Oh Yongja, SWU). 
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연구목적 CO2 농도 증가에 따른 사초과 C3 와 C4 식물의 기공 반응 

 

사전연구 

▶ CO2 농도가 증가할수록 기공밀도, 기공지수는 감소 

- Woodward 1987, Kouwenberg 2003 

▶ CO2 농도가 증가할수록 기공밀도는 감소하나 기공크기는 증가 

- Franks and Beerling 2009 

▶ 기공밀도, 기공지수의 변화는 C3 와 C4 식물 종마다 다르게 반응 

- Knapp 1994, Tipping and Murray 1999 

 

재료선택 

▶ 사초과(Cyperaceae) 

- 많은 종(세계적으로 약 106 속 5387 종)과 광범위한 서식지 

- Cyperus 속의 80%는 C4 종, 20%는 C3 종. 계통효과를 통제하기 

위해 한 속에서 C3 식물 C. difformis 와 C4 식물 C. iria, C. 

microiria 선택  

연구방법 

▶ Cyperus 기공특성의 시간적 양상 

- 중부[36-38˚N]에서 채집된 C3 와 C4 식물의 1950-1990 년대 

표본을 이용하여 기공특성–기공밀도, 기공지수, 표피세포밀도, 

기공크기 –차이 확인 

▶ C. microiria 기공특성의 공간적 양상 

- 일정 시간대에(1970–1990) 채집된 C4 식물인 C. microiria 의 

중부[36-38˚N]와 남부[33-36˚N] 표본을 이용하여 기공특성– 

기공밀도, 기공지수, 표피세포밀도, 기공크기 – 차이 확인 

 

가설 

- 1950 년대 이후 CO2 농도 증가에 따라 C3 와 C4 식물 모두 

기공특성이 변화하나, 그 양상은 다를 것이다. 

- C4 식물인 C. microiria 의 기공특성은 지역에 따른 차이를 보일 

것이다. 

 

예측 

- C3 와 C4 식물 모두 기공밀도, 기공지수는 감소하고, 

표피세포밀도와 기공크기는 증가한다. 

- C4 식물 C. microiria 의 기공특성은 지역에 따른 차이를 보이지 

않는다. 

 

<연구 흐름도> 
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Ⅲ. 결과 
 

 

1. 국내 CO2 농도와 기상 변화  

 

제주에 위치한 고산기상대와 충남 태안반도(한중대기과학연구센터) 2

곳의 평균값에 근거했을 때 우리나라 CO2 농도는 지난 20년간(1990 - 

2010) 357.3 ppm에서 397.6 ppm으로 40 ppm 증가하였다(Fig. 2). 국내 기

온과 강수량도 연도에 따라 증가 추세를 보였다. 연평균 기온은 지난 50년간 

최저 11.8℃, 최고 14.4℃로 약 1.2℃ 증가하였고(기상청 기후변화정보센터, 

http://www.climate. go.kl; 100년[1912-2008]동안 약 1.5℃ 상승, 40년

[1950-1990]동안 약 1℃ 상승)(Fig. 3a), 같은 기간 동안 연평균 강수량도 

최저 884.6 mm, 최고 1995.8 mm로 약 182 mm 증가하였다(기상청 기후변

화정보센터, http://www.climate. go.kl; 100년[1912-2008]동안 최소 712 

mm, 최고 1929 mm 기록, 약 219.8 mm 증가)(Fig. 3b).  

 

2. Cyperus 기공특성의 시간적 변이 양상 
 

조사된 세 종의 기공특성은 광합성체제간, 연도간 다양한 변이를 보였

다(Table 1, Figs 4 and 5). 기공특성에 따라 광합성체제 × 연도의 이차상호

작용 효과가 유의하게 나타났다(Table 2). 앞면기공밀도는 광합성체제 × 연

도의 이차상호작용 없이 광합성체제간, 연도간 유의한 변이를 보였다(Table 

2). 앞면기공밀도는 C3 식물이 23.6(± 5.4) 개/mm2, C4 식물이 11.5(± 

3.9) 개/mm2로, C3 식물이 2배 더 많았다. C3 식물의 앞면기공밀도는 최근

으로 올수록 감소하여 1990년대에는 지난 50년 전보다 16.9%, C4 식물은 
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29.5% 감소하였다(Table 1). 뒷면기공밀도의 연도간 변이 양상은 광합성체

제에 따라 달랐다(Table 2). 일원분산분석 수행 시 C3와 C4 식물 모두 뒷면

기공밀도가 연도간 유의하게 감소하였으나(C3, F3, 36 = 25.44, P < 0.0001; 

C4, F3, 144 = 10.01, P < 0.0001), 그 감소 양상은 C3 식물에서 더 현저하게 

나타났다. 즉, C3 식물의 뒷면기공밀도는 지난 50년 전보다 55.6%, C4 식물

은 32.9% 감소하였다(Table 1). 지난 50년 평균으로 볼 때 C3와 C4 식물에

서 잎 뒷면:앞면 기공의 비는 각기 9.4배(221.9:23.6), 7.5배(80.6:10.8)로 

뒷면에 기공이 더 집중되어 있었다.   

표피세포밀도에 대한 연도 효과는 광합성체제에 따라 달랐다(Table 

2). 후속적인 일원분산분석에 의하면 C3와 C4 식물 모두 표피세포밀도가 연

도간 유의한 차이를 보였다(C3, F3,36 = 12.37, P < 0.0001; C4, F3,144 = 

43.05, P < 0.0001). 즉, C3 식물의 표피세포밀도는 지난 50년간 30.0%, C4 

식물은 54.8% 증가하였다(Table 1). 앞면기공지수에 대한 광합성체제 × 연

도의 이차상호작용 효과는 유의하지 않았다(Table 2). 앞면기공지수는 C3 식

물이 7.1%, C4 식물이 3.3%로 C3 식물이 약 2배 더 높았으나, 두 광합성체

제 모두에서 앞면기공지수가 크게 감소하였다(C3 = 33.7%, C4 = 52.5%). 

반면, 뒷면기공지수에 대한 연도 효과는 광합성체제에 따라 차이가 있었다

(Table 2). 각 광합성체제에 대한 일원분산분석에 의하면 연도 효과는 C3, 

C4 식물 모두에서 유의하였다(C3, F3,36 = 44.23, P < 0.0001; C4, F3,144 = 

57.12, P < 0.0001). C3 식물의 뒷면기공지수 감소는 조사기간의 전반부

(1960 -1970)와 후반부(1980 -1990)에만 유의하였으나, C4 식물은 연도

에 따라 지속적으로 감소하였다. 그러나 C3와 C4 식물의 지난 50년간 뒷면

기공지수 감소율은 동일하였다(각기 46.2%와 46.9%)(Table 1).      

기공크기에 대한 연도 효과는 광합성체제에 따라 달랐다(Table 2). 
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일원분산분석 결과 연도 효과는 C3, C4 식물 모두에서 유의하였다(C3, F3,36 

= 4.59, P < 0.01; C4, F3, 144 = 15.97, P < 0.0001). C3 식물의 기공크기는 

지난 50년간 35.4(± 3.4)µm에서 38.7(± 2.8)µm로, C4 식물의 경우 

41.2(± 4.0)µm에서 48.7(± 4.2)µm로 증가하였다. 즉, 지난 50년간 C4 식

물은 C3 식물에 비해 기공크기가 두 배 더 증가하였다(각기 18.3%와 9.3%). 

또한 모든 종을 포함했을 때 기공크기는 뒷면기공밀도와 반비례 관계를 보였

다(Fig. 6).  

 

3. C. microiria 기공특성의 지역적 양상 

 

기공특성을 종속변수로, 지역과 연도를 주요인으로 처리한 

이원분산분석에서, 모든 기공특성에 대한 연도 효과가 지역에 따라 다르지 

않았다(Table 4). 모든 기공특성에서 지역간 차이가 유의하지 않았으나, 

표피세포밀도와 뒷면기공지수는 연도에 따른 차이를 보였다(Table 4). 

중남부에 걸쳐 지난 30 년간 표피세포밀도는 285.9(± 16.9)개/mm2 에서, 

413.0(± 69.8)개/mm2 로 44.5% 증가하였다(Table 3). 그 결과 지난 

30 년간 C. microiria 의 뒷면기공지수는 평균 28.5% 감소하였다(Table 3). 
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Plate 1. SEM of the leaf surface of C. difformis(a), C. iria(b)and C. microiria(c). 
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Fig. 1. Location of C. difformis, C.iria and C.microiriaspecimens used in this 

study. 
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Fig. 2. Annual mean atmospheric CO2 concentrations in Korea, Japan, and 

Mauna Loa. 
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Fig. 3. Annual mean temperature(a) and precipitation(b) in Korea over the last 

50 years. 
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Fig.4. Variation in stomatal traits of the three Cyperus species in Korea over 

the last 50 years. Values are means ± 1SE.C. difformis represents a C3 

species, while C. iria and C. microiria are C4 species. 
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Fig. 4.Extended. 
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Fig. 5. Relationship between abaxial stomatal density and stomatal size of the 

three Cyperus species examined.Different symbols for both groups of C3 

and C4 species represent data for 1950 – 1980(filled) and 1981 – 

1999(empty).
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IV. 고 찰 

 

 

1. Cyperus 기공특성의 시간적 변이 양상 

 

본 연구에서는 사초과 방동사니속 3종의 표본을 이용하여 지난 50년

간 사초들의 기공밀도와 기공크기에 커다란 변이가 발생하였음을 확인하였다. 

선행연구들에서 주장한 바와 같이 이런 기공특성의 변이들은 CO2 농도 증가

에 대한 적응적 반응으로 해석된다.    

1950년대에서 현재까지 CO2 농도는 80 ppm이 증가하였고(Mauna 

Loa 관측치에 근거), 그 동안에 사초과 C3와 C4 식물 표본의 기공밀도와 기

공지수는 감소하였다. 이러한 결과는 표본을 이용한 선행 연구들과도 일치한

다(Woodward 1987, Beerling and Chaloner 1993, Wagner et al. 1996, 

Royer 2001, Miller-Rushing et al. 2009). Royer (2001)는 176종의 기공

밀도와 기공지수에 대한 선행연구들을 실험연구, 표본연구, 화석연구로 나누

어 CO2 농도 증가에 대한 기공반응을 재분석하였다. 그 결과 실험연구에서 

화석연구로 갈수록 일관성 있는 기공반응이 나타났다. 표본연구에서는 95종 

중 50%의 종들이 기공밀도가 감소했고, 34%의 종에서 기공지수가 감소하였

으나, 화석연구에서는 28종 중 88%의 종에서 기공밀도가 감소했고, 94%의 

종에서 기공지수가 감소하였다. 이에 근거하여 Royer는 기공밀도와 기공지수

를 CO2 농도가 식물에 미치는 영향을 알 수 있는 지표라고 주장했다. 반면, 

그가 분석한 실험연구에서는 기공반응에 있어 종간 상당한 차이를 보였기 때

문에 기공반응이 적응적인 의미가 있는지를 확인하기는 어려웠다. 일관성 있

는 기공반응을 확인하기 위해서는 아마도 계통과 생태적 특성을 통제한 실험
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연구가 수행되어야 할 것으로 보인다.   

사초과 세 종에서 기공지수는 기공밀도와 유사하게 감소하는 경향을 

보였다. 또한 기공밀도는 기공크기와 역의 관계를 갖고 있었다(Fig. 5). 여러 

연구자들이 기공밀도와 기공크기간의 이러한 역상관 관계를 밝힌 바 있다

(Hetherington and Woodward 2003, Franks and Beerling 2009, Franks et 

al. 2009, Miller-Rushing et al. 2009). 기공크기의 증가는 기공밀도의 감소

를 부분적으로 보완하려는 생리학적 효과로 추측되며(Wagner et al. 1996), 

기공밀도 감소로 인해 가스교환과 증산이 저해 받지 않기 위한 일시적 효과라 

할 수 있다(Ceulemans et al. 1995). Franks and Beerling(2009)은 기공밀

도가 기공전도도와도 밀접하게 관련됨을 제시하였다. 여러 화석 잎들과 나자, 

피자식물을 종합하여 봤을 때, 기공밀도가 800 개/mm2 일 때, 기공전도도가 

5 mol·m-2·s-1 이나, 기공밀도가 200 개/mm2로 줄자 기공전도도는 2.5 

mol·m-2·s-1 감소하였다. 또한 Eucalyptus globulus (Myrtaceae)도 기공

밀도가 증가할수록 기공전도도는 증가하였다(Franks et al. 2009). Franks et 

al(2009)의 결과를 다시 표현하자면, 기공밀도의 감소는 기공전도도를 감소

시킨다. 이와 반대로, Lammertsma et al(2011)에 의하면 기공전도도의 감소

는 기공밀도와 기공크기의 감소를 동반한다. 이들의 결과에서, 여러 피자식물

과 침엽수들(Acer rubrum, Ilex cassine, Myrica cerifera, Osmunda regalis, 

pinus taeda, Quercus nigra, Taxodium distichum)은 CO2 농도가 100 ppm 

증가할수록 기공밀도는 평균 27%, 기공크기는 평균 15%, 기공전도도는 평균 

35% 감소하였다.  

그러나 Tricker et al(2005)는 기공전도도의 감소에 대해 다른 결과

를 제시하였다. 5년 동안 Populus × euramericana(Salicaceae)를 CO2 350 

ppm과 550 ppm에서 각각 증가시켜 생장시켰으나, 두 농도에서 자란 식물들
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의 기공밀도와 기공지수에는 큰 차이가 없었다. 5년 후, 350 ppm 보다는 550 

ppm에서 기공전도도가 19 – 24% 감소하였으며, 수분이용효율은 40 – 45% 

증가하였다. 이들은 기공밀도의 감소는 표피세포의 밀도 변화와 팽창에 따라 

일어나는 현상이며, Ceulemans et al(1995)이 주장한 바와 같이 기공밀도의 

감소보다는 기공 열림이 적어져 기공전도도가 감소하고 결국엔 수분이용효율

이 증가했다고 주장한다. 하지만 본 연구에서는 C3와 C4 식물의 기공지수도 

기공밀도와 유사한 양상으로 감소하였으므로 기공밀도 변화가 단지 표피세포

의 밀도 변화와 팽창에 의한 결과가 아닌 것으로 판단된다. 기공밀도와 기공

크기의 역상관 관계는 기공전도도의 변이를 제한한다면(Franks et al. 2009), 

사초과 종들의 경우도 기공전도도에 변화가 없었을 것으로 기대할 수 있다. 

많은 선행연구의 결과들을 점검한 Wand et al(1999)에 의하면, 벼과

(Poaceae)의 야생 C3와 C4 초본식물은 유사한 기공반응을 보였다. 즉, CO2 

농도가 증가하자, C3와 C4 식물의 기공전도도는 각각 24%, 29% 감소하였다. 

그러나 보다 많은 종들을 비교하였을 때, C3(24종)와 C4 초본식물(13종)의 

기공전도도는 각각 31-41%, 18-37% 감소하여 종간 다양한 양상을 보였다

(Ainsworth and Rogers 2007). 기공전도도 감소 양상은 C3와 C4 식물간 

다양하지만, 여러 선행연구들을 종합한 Sage and Kubien(2003)에 따르면 

C4 식물의 기공전도도의 감소 폭이 20%-50%으로 C3 식물에 비해 다소 크

다고 밝혔다.  

높은 CO2 농도는 기공전도도의 감소와 더불어 광합성 속도를 증진시

킨다(Woodward and Bazzaz 1988, Ainsworth and Rogers 2007, Miller-

Rushing et al. 2009). CO2 농도 증가시(366 ppm → 567 ppm) C3(62종)와 

C4 초본식물(11종)의 광합성 속도는 각각 30-42%, 0 – 9% 증가한 것으로 

보아 광합성 속도 증가는 C3에서 더 현저하다(Ainsworth and Rogers 2007). 
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기공전도도의 감소와 광합성 속도의 증가가 동시에 발생하면 수분이용효율이 

높아진다. 수분이용효율의 증가는, C3 식물보다 고온과 건조한 지역에서 자라

는 C4 식물에게 더 이득이 된다(Sage and Kubien 2003). 그러나 사초과의 

C3와 C4 식물들이 대부분 습지에서 서식하기 때문에 이러한 일반적 경향이 

사초과의 C4 식물에도 적용될지는 확실치 않다. 또한 기공밀도와 크기의 변

화가 수분이용효율에는 큰 연관성이 없다는 연구 결과도 있다. 한 수목원에서 

1893-2006년 동안 축적한Acer, Quercus, Carpinus속의 표본에서, 기공밀

도는 감소하고, 기공크기는 증가하는 양상을 확인하였다. 그러나 같은 표본으

로부터 δ13C을 이용하여 산출한 수분이용효율에는 큰 변화가 없었다(Miller-

Rushing et al. 2009). 이들은 수목원의 인위적 관리가 기공밀도와 크기, 수분

이용효율간의 관계에 영향을 주었을 것으로 유추하고 이를 고려한 후속적인 

방법론을 제시한 바 있다.  

기공밀도와 크기간의 역상관을 보여준 연구들은 C3와 C4 식물을 구

별하지 않았다. Fig. 5는 사초과 세 종에서 지난 50년에 일어난 기공 특성의 

세가지 변화 양상을 명확히 보여준다. 첫째, 다른 연구들에서 보고된 바와 같

이 사초과 기공의 밀도는 크기와 역으로 상관되어 있다. 둘째, 최근으로 올수

록, 즉 CO2증가에 따라 사초과 식물은 기공밀도는 감소하고 기공크기는 증가

하는 반응을 보인다. 셋째, C3와 C4 식물의 시간적 변이 양상은 상당한 차이

를 보인다. 즉, 지난 50년간 C3 식물은 C4 식물에 비해 기공밀도 변화의 폭

이 컸으나(55.6%와 32.9%) 기공크기는 반대의 양상을 보였다(9.3%와 

18.3%). 다시 말해, C3 식물은 많은 수의 작은 기공들로, C4 식물은 소수의 

큰 기공들로 특징지어 진다. Franks and Beerling(2009)의 확산모델에 의하

면 CO2 농도가 낮을 때는, CO2의확산거리를 줄이기 위해 기공크기가 감소하

고 그 대신 기공밀도가 증가하며, 반대로 높은 CO2 농도일 때는, 확산 거리를 
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줄일 필요성이 없기 때문에 기공크기가 줄지 않고 기공밀도가 감소한다. 그렇

다면, 낮은 CO2 농도에 적응한 C4 식물은 기공크기를 감소의 선택에 처하지 

않을 것이고, 그 결과 본 연구의 C4 식물도 상대적으로 큰 기공을 유지할 것

으로 사료된다. 큰 기공은 기공 닫힘이 느려 수분 손실이 크므로 건조 지역에

서 사는 식물에게는 문제가 될 수 있다(Hetherington and Woodward 2003). 

하지만 사초과 C4 식물들은 대체로 습지와 물가에 적응한 식물(Jones et al. 

1981, Mei-Rong et al. 1999)이기 때문에, 수분 손실의 문제에 처할 가능성

이 낮다. 습기차고 그늘진 환경에서 자라는 양치식물 또한 기공밀도가 낮고 

기공이 큰 것으로 보아(Hetherington and Woodward 2003), 사초과 C4 식

물의 기공크기의 증가는 서식지 환경을 반영하는 것으로 판단된다. 기공이 작

은 식물은 대신 기공밀도가 높으며, 기공크기가 작으면 기공 열림과 닫힘이 

빨라 이로 인한 물 손실이 줄어든다(Hetherington and Woodward 2003). 또

한 이들은 작은 기공은 CO2의 확산이 빨라 광합성을 촉진시킬 것이라 예측했

다. 이러한 주장들은 C4 식물과 달리 엽육세포 내 CO2 농도가 낮은 C3 식물

은 많은 수의 작은 기공을 통해 가스 확산을 높여 광합성을 촉진시키는 것으

로 해석된다.   

표피세포밀도는 증가된 CO2 농도에서 감소 또는 증가한다. CO2 농도 

배증 시(350 ppm → 700 ppm), Zea mays(Poaceae)의 표피세포크기는 

43.3% 증가하였고, 표피세포밀도는 30.8% 감소하였다(Driscoll et al. 2006). 

다른 양상으로는, CO2 농도를 증가시키자(400 ppm → 588 ppm) Populus 

trichocarpa(Salicaceae)의 표피세포 크기는 13.3% 증가하였고, 표피세포밀

도도 142.9% 증가하였다(Ferris et al. 2002). 본 연구에서는 표피세포크기

의 측정은 하지 않았으나, Ferris et al(2002)의 결과와 같이 표피세포밀도가 

증가하였으며, 그 양상은 C4 식물의 표피세포밀도가 C3 식물보다 24.8% 더 
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증가하였다(Table 1, Fig 4c). 이는 C4 식물이 갖고 있는 특징적인 구조 때문

일 것이라 예측된다. C4 종인 C. iria는 여러 C4 식물의 형태 중 NADP-ME

형으로, 크란츠 구조를 갖고 있다. 크란츠 구조의 유무로 인하여 C4 식물의 

세포간극은 35-50µm로좁으나, C3 식물인 Carex siderosticta 경우 157-

218 µm로 큰 차이를 보인다(Kim et al. 1999). 본 연구에서 C4 식물의 표피

세포는 크기가 작고 수가 많았다. 이는 C4 식물의 좁은 공간으로 인해 표피

세포의 크기가 작고 밀도가 높은 형태를 취한 것으로 추측된다. 

 

2.C. microiria 기공특성의 지역적 양상 

 

C4 식물인 C. microiria 의 모든 기공특성 – 기공밀도, 표피세포밀도, 

기공지수, 기공크기 -은 지역에 따라 유의한 차이를 보이지 않았다(Table 4). 

C4 식물 종풍부도의 위도효과는 널리 알려진 현상이다. 예를 들어, 

일반적으로 저위도에서는 C4 식물의 비율이 높고 고위도에서는 C3 식물의 

비율이 증가한다(Kotze and Connor 2000). 고위도인 일본 

Tokachi(43˚N)에서 저위도 Ryukyus(18˚N)로 갈수록 사초과 C4 식물이 

비율이 6%에서 44%로 증가하였다(Ueno and Takeda 1992).C4 식물의 

지역 또는 위도에 따른 상이한 분포가 기공특성에도 영향을 미쳤을 것이라 

예상했지만, 본 연구 결과 차이가 없었다. 이런 결과는 영국에서 저온 

서식지의 종들이 온난한 서식지의 종들보다 기공밀도 반응 폭이 더 크지 

않다는 Franks et al(2009)의 결과와 일치한다. 특히, 기공특성의 변이가 

서식지의 국지적 환경에 대한 반응이라면 본 연구에서 설정된 중부(36-

38˚N)와 남부(33-36˚N) 지역간 기공특성의 차이를 확인하기 어려울 것으로 

보인다. 예를 들어, 기공특성은 고도에 따라 차이가 있기도 하다(Qiang et al. 
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2003). 고도 3000 m 지점의 Picea crassifolia(Pinaceae)는 2300 m 지점의 

식물보다 기공밀도가 56.2% 더 높았다. 후자보다는 전자 지점에서 CO2 

농도는 18.6% 낮았기 때문에, 고도 증가에 따른 기공밀도의 감소는 CO2 

농도의 감소로 인한 것으로 해석되었다. 기공 변이의 지역적 차이를 확인하기 

위해서는 아마도 보다 많은 종에서, 서식지 정보를 고려한 자료 분석이 

필요할 것으로 보인다. 
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ABSTRACT 

 

Stomatal responses of C3 and C4 Cyperus species (Cyperaceae) 

in Korea to elevated CO2 concentration 

 

Kim, Chayeon 

Department of Biology 

Graduate School of Education 

Sungshin Women’s University 

 

Atmospheric CO2 concentration was about 280 ppm before the 

Industrial Revolution, but rapidly increased since then and currently 

reaches 396.8 ppm. The fact that the rate of CO2 increase over the past 

ten years in Korea is 1.2 times higher than the global mean emphasize 

that it is urgent to understand responses of plants to CO2 increase. 

Atmospheric CO2 increases affect not only plant development, 

phenology, and morphology, but also photosynthesis and growth of plants. 

Stomata control the rate of CO2 absorption and transpiration. Thus, CO2 

increase may affect stomatal traits as well. In particular, the effects of 

CO2 increases tend to be greater in C3 than in C4 plants. Despite the 

importance of stomata in photosynthesis, little studies have been 

conducted in Korea regarding the relationship between CO2 increases and 

stomatal traits. Thus, in this study, I examined variation in stomatal traits 

– stomatal density, epidermal cell density, stomatal index, and stomatal 



 
 

 

size - among C3 and C4 Cyperus species, which are common in Korea. 

In order to control potentially confounding phylogenetic effects, three 

Cyperus (Cyperaceae) species were selected: one C3 (Cyperous 

difformis) and two C4 (C. iria and C. microiria) species.First, I examined 

the temporal pattern of stomatal traits using specimens of the three 

species collected between 1950 – 1999 from a number of sites (36 - 

38°N). I then compared C. microiria specimens collected from the central 

and southern regions of Korea collected between 1970 – 1999.  

Over the last 50 years, CO2 concentration increased by 80 ppm. 

During this period stomatal density and index of both C3 and C4 plants 

declined, while epidermal cell density and stomatal size increased in 

more recent years. However, C3 and C4 plants exhibited quite different 

patterns. During the last 50 years, reduction in stomatal density was 

greater in C3 plants than in C4 plants (55.6% and 32.9%, respectively) 

with an opposite pattern in stomatal size (9.3% and 18.3%, respectively). 

Therefore, C3 palnts are characterized by many, small sized stomata, and 

C4 plants are defined by smaller numbers of large sized stomata. 

Similarly to previous studies, stomatal density and size were inversely 

correlated among the three Cyperus species. The increase in stomatal 

size is likely to be a physiological response to compensate the decline of 

gas exchange and transpiration due to reduction in stomatal density. 

When comparing C. microiria plants collected from central and southern 

regions, none of stomatal traits showed significant differences. If 

stomatal traits vary with local environment, it may be difficult to find 



 
 

 

significant differences in stomatal traits between regions. In order to 

assess the regional differences in stomatal variation, analyses 

incorporating habitat information for more number of species may be 

needed. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

 

APPENDIX 
 

Survery of stomatal responses to atmospheric CO2 concentration 

(Royer 2001) 
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때부터 지켜봐주시고 격려해 주신 박경숙 교수님, 윤진호 교수님, 전용필 교

수님, 김상태 교수님, 강창수 교수님께 감사드립니다. 그리고 쉽게 표본 대여

를 허락해 주신 자연사박물관 김아영 선생님께 감사의 인사 전합니다.   
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