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고 자외선 환경에서 식물의 광합성, 기공조절 및 탄수화물 합성
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Abstract : The ozone depletion has caused plants to be exposed to an increased penetration of solar ultraviolet-B (UV-B) 
radiation. Enhanced UV-B radiation may have influence on biological functions of plant in many aspects including inhibition 
of photosynthesis. It is evident that UV-B can potentially impair the performance of all three main component processes 
of photosynthesis, the photophosphorylation reactions of the thylakoid membrane, the CO2-fixation reactions of the Calvin 
cycle and stomatal control of CO2 supply. Owing to these depressed reactions, the production and allocation of carbohydrates 
might be markedly affected, and therefore, the growth and development of plant are distinctly reduced. In this review paper, 
we provide basic theory and further researches in terms of photosynthesis and carbohydrate synthesis in response to elevated 
UV-B radiation.
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I. 서 론

태양은 각기 다른 파장을 가지는 빛을 방출하는데, 이러

한 빛 에너지의 파장 범위는 매우 광범위하다. 태양광선에

는 자외선이 포함되어 있고, 그 이외에도 적외선과 가시광

선을 포함하고 있다. 자외선은 파장에 따라 UV-A (320-400 

nm), UV-B (280-320 nm), UV-C (200-280 nm) 및 vac

uum UV (＜200 nm)로 나누어진다. 태양광선의 자외선 영

역 중 UV-A는 파장이 커서 오존층에 흡수되지 않고 직접 

지상에 도달하지만, 파장이 짧은 UV-C는 오존이나 산소 

등의 대기성분에 흡수되어 지상에 도달하지 못한다. 반면 

UV-B는 주로 오존에 의해서만 흡수되고, 광·생물학적 효

과가 커서 오존층이 파괴될 경우 지구생태계에 심각한 문

제를 야기할 수 있다.

오존층이 파괴되어 UV-B가 지상에 직접 도달하게 되면 

생물에 많은 영향을 끼치는데, 식물이 UV-B에 노출되면 

표피세포와 엽육세포의 두께를 변화시키는 잎 구조의 변화

와 생식생장기관의 변형을 초래한다(Fig. 1) (Kim et al., 

1996a; Phoenix et al., 2001). 또한 UV-B는 엽록소 합성

감소와 파괴를 초래하는 반면, UV-B 흡수화합물을 증가시

킨다. 광인산화과정의 광계Ⅱ(photosystem Ⅱ)의 광합성

기구 중 틸라코이드 막이 UV-B에 가장 민감하고, Calvin

회로에서 CO₂를 고정하는데 관여하는 Rubisco에 영향을 

주어, Rubisco의 활성과 재생성을 저하시켜 식물의 광합성

능력을 저하시키는 것으로 알려져 있다(Kulandeivelu and 

Neudunchezhian, 1993). 강한 UV-B를 받게 되면, 직접

적으로 식물의 광합성의 광계(photosystem)에 영향을 미

치거나 간접적으로 광합성 색소와 엽면적을 줄여 광합성량

이 감소된다. 이에 따라 대부분의 작물에서 광합성 색소와 

광합성이 감소하게 되는데 이것은 생체량과 수량감소를 수

반한다(Fig. 2) (Kulandaivelu et al., 1991; Sung et al., 

2005).

탄수화물의 합성과 분배는 광합성에 의해서 크게 달라지

는데 자외선은 이러한 과정에 큰 영향을 미친다. 본 논문은 
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Fig. 1. Injury symptoms of cucumber plants as affected y 
enhanced UV-B irradiation (Control, 0.03 kJ m-2; Low UV-B, 
6.43 kJ m-2; and High UV-B, 11.30 kJ m-2) (Kim and Cho, 
2001).

Fig. 2. Growth responses of rice seedings exposed to UV-B 
radiation during short-term growth period (Sung et al., 2005). 

틸라코이드 막의 광인산화과정, Calvin 회로의 탄소고정반

응, 이산화탄소 공급의 기공조절 등 주요 광합성의 과정에

서 자외선의 영향을 통해 탄수화물의 합성과 분배가 어떻

게 달라지는지 고찰함으로써, 다양한 환경재해 발생에 따

른 작물의 광합성 및 탄수화물 합성·분배의 기작을 이해하

기 위함이다. 

II. 본 론

1. 틸라코이드막의 광인산화와 당인산화

수많은 연구결과에 따르면 UV-B 노출되었을 경우, 광

계Ⅱ가 틸라코이드 막 광합성기구의 가장 민감한 부위이며 

광합성 감소의 가장 큰 잠재적 요인임이 밝혀졌다 (Fig. 

3)(Noorundeen and Kulandaivelu, 1982; Iwanzik et 

al., 1983; Bornman, 1989; Caldwell et al., 1989; Fiscus 

and Booker, 1995; Renger et al., 1989; Kulandaivelu 

et al., 1991; Melis et al., 1992; Teramura and Sullivan, 

1994; Damian et al., 1998). 광합성유효광자밀도(photo-

synthetically active photon flux density, PPFD) 조건하

에서 UV-B처리는 완두콩 잎의 광계Ⅱ 광화학 양자수율의 

감소 없이 광포화 이산화탄소 고정량을 감소시키는 것으로 

나타났다(Noguės and Baker, 1995).

탄수화물의 변형에서 인산화는 가장 보편적이고 필수적

인 특징이다. 인산화의 1단계는 탄수화물이 hexokinase의 

촉매작용으로 인산과 결합하여 에스테르를 형성하는 것이

다. 인산화 반응에서 인산염 1분자가 adenosine triphosphate 

(ATP)로부터6탄당인포도당과 결합하여 glucose-6-phosphate

가 생성된다. Glucose-6-phosphate는 phosphoglucomutase의 

작용으로 glucose-1-phosphate로되거나phosphoglucoisomerase

의  작용으로fructose-6-phosphate로된다.그리고 fructose- 

6-phosphate는ATP와 phosphofructokinase의 작용의 

결과로 재인산화되어 fructose-1,6-bisphosphate가 된

다. 호흡작용에 사용되는 실제 호흡원은 당류 자체가 아니

고 인산화 된 당류인 fructose-1,6-bisphosphate이다. 따

라서, 6탄당이 모두 fructose-1,6-bisphosphate로 변화

한 후에 호흡작용에 의하여 분해된다(Taiz and Zeiger, 20

02). 

2. 캘빈회로에서 이산화탄소 고정

캘빈회로에서 물(H2O)과 이산화탄소(CO2)는 Rubisco에 

의해서 5탄소 수용체 분자(ribulose-1,5-bisphosphate)와 결

합하여 3탄소 중간산물(3-phosphoglycerate) 2분자를 형

성한다. 이 중간산물은 명반응(light reaction)의 광화학작
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Fig. 3. A schematic representation of the main processes in C3 photosynthesis in higher plants, of photophosphorylation, Calvin cycle 
and stomatal conductance. Photophosphorylation starts with the absorption of PPFD by the antenna complexes associated with 
photosystem II (PSII) and photosystem I (PSI) in the chloroplast thylakoid membrane. Dissipation of this gradient by the passage 
of H+ back across the membarane throgh the stomata in the epidermis. Ribulose 1,5-bisphosphate caboxylase/oxygenase (Rubisco) 
catalyses the assimilation (A) of intercellular CO2 (Ci) with ribulose 1,5-bisphosphate (RuBP) in the carboxylation reaction of Calvin 
cycle in the stroma of the chloroplast. Further Calvin cycle reactions utilize NADPH and ATP from photophosphorylation to produce 
triose phosphates (triose-P) which are required for the synthesis of carbohydrates, lipids, amino acids, etc. The Calvin cycle is 
completed by the regeneration of RuBP involving fructose 1,6-bisphosphatease (FBPas), sedoheptulose 1,7-busphosphatase (SBPas) 
and phosphoribulokinase (PRKase), the first two of which, along with Rubisco, catalyse effectively irreversible reactions and therefore 
are important in regulating the rate of the cycle (Damian et al., 1998).

용으로 형성된 ATP와 NADPH를 이용하여 환원단계에서 

3탄당 인산이 형성되고, 형성된 3탄당 인산에서 전분과 자

당이 합성되며(Beck and Ziegler, 1989), 캘빈회로는 5탄

소 수용체(ribulose-1,5-bisphosphate)를 재생성함으로

써 완결된다(Taiz and Zeiger, 2002). 전분(starch)은 엽

록체에서 3탄당 인산으로부터, UDP-glucose와 sucrose 

phosphate를 거쳐 합성된다(Huber and Huber, 1996).

UV-B가 처리된 유채 잎의 RuBP 재생에 기여하는 전자

수송율의 감소가 포화 광합성량(Asat)의 감소를 유도하며, 

세포 내 CO2 농도(Ci)에 대한 광합성 비(A/Ci)를 분석하면 

UV-B가 처리된 유채 잎의 포화 광합성량이 감소함에 따라 

Rubisco의 카르복시화 속도가 감소되는 것을 Rubisco 활

성분석을 통해 확인되었다(Allen et al., 1997). Rubisco 

활성 감소는 효소의 불활성화 또는 효소의 파괴인 것으로 

알려졌지만, UV-B 유도된 유채 잎에서 Rubisco 활성이 

감소한 이유는 효소 자체의 불활성화가 아닌 Rubisco를 암

호화하는 mRNA 발현량이 감소하였기 때문인 것으로 나타

났다(Quick et al., 1991). Rubisco는 광합성의 캘빈회로

에서 5탄당(ribulose 1,5-bisphosphate, RuBP)에 CO₂를 

결합시켜 2개의 3탄당(3-Phosphoglycerate, 3-PGA)을 

만드는 효소이다. Rubisco는 광의존적 활성화 효소이며, 

Rubisco가 활성을 갖기 위해서는 효소의 활성부위와 CO가 

결합하여 carbamate를 형성하고 여기에 Mg
2+
가 결합하여 

활성형의 복합체를 만들어야한다. 그러나 RuBP와 유사한 

구조의 당인산이 Rubisco에 결합하면 carbamylation이 

억제된다. UV-B는 Rubisco의 활성을 저해시키는 것으로 

알려져 있으며(Kulandeivelu et al., 1991), Rubisco 활성 

저하는 mRNA량이 감소하여 단백질합성의 전사부분에 이

상이 나타내기 때문인 것으로 밝혀졌다(Jordan et al., 

1992). Rubisco 활성과 함량 감소에 대한 UV-B의 영향에 

대한 연구는 다양한 생물종에서 연구되었다(Vu et al., 1982; 

Vu et al., 1984; Strid et al., 1990; Jordan et al., 1992; 

He et al., 1993; He et al., 1994; Huang et al., 1993; 

Kulandaivelu and Nedunchezhian, 1993).
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Fig. 4. Changes in photosynthetic parameters over 5 d of irradiat
ion of mature leaves of oilseed rape (Brassica napus L. cv. Ape
x) with 32 kj m-2 d-1 UV-B (weighed with the generalized plant 
action spectrum) in a glass house with a minimum PPFD of 
500 µmol m-2 s-1. The light-saturated CO2 assimilation rate (Asa

t), maximum carboxylation velocity of Rubisco (Vc, max), maxi
mum potential rate of electrontransport contributing to RuBP 
regeneration (Jmax) and stomatal limitation were estimated from 
A/ci analysis at 1,600 µmol m-2 s-1 PPFD using an IRGA (Li-62
62, LiCOR, USA). A modulated fluorimeter (PAM-2000, Walz, 
Germany) was used to estimate ∮PSII  simultaneously with Asa
t, and Fv/Fm was measured after 30 min dark-adaptation (Damian 
et al., 1998).

3. 이산화탄소의 기공조절

UV-B에 의한 광합성속도 저하는 엽록체의 파괴뿐만 아

니라 기공폐쇄에 의한 영향이기도 하다. 일부 식물에서 기

공개폐의 정도를 나타내는 기공전도도(stomatal conductance)

는 UV-B에 의해 저하된다고 보고되었다. 이산화탄소의 농

도에 따라 phosphorylase의 활성이 달라지고, 효소활성에 

따라 전분이 포도당으로 전환되며, 포도당의 농도에 의해 

팽압이 조절되어 결과적으로 기공개폐가 달라지는 것이다. 

일부 연구결과에 따르면 UV-B 조사에 의해 기공전도도가 

감소하는 것이 밝혀졌다(Teramura et al., 1983; Negash, 

1987; Dai et al., 1992; Middleton and Teramura, 1993). 

기공개폐 억제 등의 광합성 인자들의 변화와 관련된 UV-B 

처리효과는 세포 내 이산화탄소농도(Ci)에 대한 광합성량

(A)의 비로부터 산출된 광포화 광합성량의 증감여부에 따

라 설명될 수 있다(Farquhar and Sharkey, 1982; Baker 

et al., 1997). 또한 대두와 완두콩에서 Ci가 감소, 즉 작물

의 CO2 요구량이 감소되는 것을 바탕으로 UV-B가 기공개

폐에 직접적인 영향을 미치며, 이산화탄소 고정량이 감소

되지 않는 범위에서도 영향을 주는 것으로 나타났다 (Fig. 

4) (Murali and Teramua, 1986; Sullivan and Teramura, 

1989; Teramura et al., 1991; Ziska and Teramura, 

1992; Middleton and Teramura, 1993; Damian et al., 

1998).

기공 열림은 공변세포 원형질막에 있는 외향성 양성자펌

프(ATPase)에 의해 형성된 전기화학기울기에 따라 K⁺ 이
온의 유입량에 의존한다(Zeiger, 1983). UV-B 처리는 공

변세포에 K⁺ 축적을 감소시켜 직접적으로 기공폐쇄를 유도

하며(Wright and Murphy, 1982), 
86
RB

+
이온(K

+
 substitute)

을 이용하여 UV-B 처리가 공변세포로부터 
86
RB

+
이온의 

유출을 유도하여 기공을 폐쇄하는 것을 밝혔다(Negash, 

1987). UV-B가 기공전도도(gs)를 감소시키는 기작은 (1) 

공변세포 틸라코이드 막에서 ATP 합성 감소, (2) 공변세포 

원형질막 양성자펌프(ATPase)의 직접적인 억제이다. 그러

나 엽육세포에서 광계Ⅱ의 전자전달과 ATPase 활성에 대

한 UV-B의 영향은 크지 않은 반면, UV-B는 기공팽창에 

있어 세포벽의 신축성이나 공변세포와 인접표피세포의 세

포골격 변화시키는 것으로 생각된다. 그러나 UV-B에 의해 

광합성량과 증산량이 동시에 감소하거나 UV-B의 영향이 

없다는 결론이 양립하여 UV-B에 의한 기공개폐의 영향과 
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Fig. 5. Carbohydrate contents caused by UV-B irradiation in different shoot parts of rice seeding. ●, Leaf balde-control; ○, Leaf 
blade-UV-B; ▼, Leaf sheath-control; ▽, Leaf sheath-UV-B; ■, Young leaf-control; □, Young leaf-UV-B (Sung et al., 2005).

기작은 아직 충분히 밝혀지지 않았다(Cooley et al., 

2000).

III. 결 론

오존층의 파괴로 인한 자외선의 증가는 식물에 영향을 

미친다. UV-B가 식물에 미치는 영향은 DNA, 단백질, 호

르몬, 지질, 색소 등 생체물질의 구조적 변화 또는 파괴, 

생리·생화학적 대사기작의 변화, 엽면적 감소, 광합성억제, 

산화장해, 고사 등을 일으켜 식물생태계 교란과 농작물의 

품질저하 및 안정적 식량확보에 대한 위협을 초래하고 있

다. 그러나 식물은 잎 두께의 증가, UV-흡수물질의 생합성 

촉진, 광 회복 작용, 산화억제 작용 등의 방어 반응을 통하

여 UV-B의 피해를 최소화 한다. 광합성량의 감소는 식물

체가 탄수화물을 합성하는데 영향을 미치며, 잠재적 에너

지원인 탄수화물 합성의 감소는 단백질, 핵산, 지방 등 전

반적인 식물체 생리생화학적 대사에 영향을 미친다(Fig. 5) 

(Sung et al., 2005).

본 논문에서 자외선 처리에 따른 틸라코이드 막의 광인

산화과정, Calvin 회로의 탄소고정반응, 이산화탄소공급

의 기공조절 등 주요한 광합성 저해에 따라 탄수화물의 합

성과 분배가 어떻게 달라지는지에 대해 알아보았다. 

식물체의 잠재적인 에너지원인 탄수화물의 합성과 분배

가 자외선에 의해 영향을 받게 되면 식물의 생장반응에 차

이가 있게 되고, 생장반응의 차이는 식물 종간의 경쟁관계

에 영향을 주며 다른 환경 요인과 결부되어 생태계 조성에 

심각한 변화를 일으킬 가능성이 있다. 자외선에 대한 연구

는 주로 실내실험을 통해 이루어져 자연 상태에서 일어나

는 자외선의 영향을 정확히 이해하는데 한계가 있다. 향후 

오존층 파괴, 지구온난화 등 지구생태환경의 급격한 변화

에 따라 자외선의 지표 도달강도 및 시간이 증가할 것으로 

예상된다. 따라서, 고 자외선 환경조건에서 식물 생리대사

기작 변화에 대한 종합적인 이해와 응용을 위한 총괄적인 

연구의 수행이 필요할 것으로 생각된다. 또한 자외선 조사

는 식물체의 카로테노이드, 안토시아닌 등 항산화물질의 

함량을 증진시키므로 자외선을 이용하여 고기능성물질을 

다량 생합성하는 작물재배기술 및 육종기술의 개발이 필요

할 것으로 생각된다.
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