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The walls of guard cells have many different specialized features. Guard cells are present in leaves 
of bryophytes, ferns and almost all of the vascular plants. Guard cells show considerable morpho-
logical diversities. It is understood that the stomata show two types in terms of morphological charac-
terizations of guard cells. The first type is only found in a few monocots including Poaceae and 
Cyperaceae. In rice and corn, guard cells have the morphological characteristics of dumbbell shape. 
The morphological characteristics of dumbbell shape always have subsidiary cells. The other type is 
found in every dicots and many monocots and they are kidney-shaped guard cells. The plants of kid-
ney-shaped guard cells rarely have subsidiary cells except Commelina communis L. Therefore, it could 
be concluded that two types of the morphological characteristics of guard cells cannot divide accord-
ing to monocots or dicots. Every plants in which stomatal characteristic features were all different, 
most of them belong to kidney-shaped guard cells. However in case of Sedum sarmentosum, guard cells 
were shown to be long and narrow lips type. In Tradescantia virginiana, the shape of guard cells could 
be called perfectly to half-moon type. Therefore, it could be concluded that kidney-shaped types are 
all different in some way, but dumbbell-shaped types are almost constant. 
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기공의 형태적 특성

식물의 생존에 필요한 가장 핵심적인 생리현상은 광합성과 

증산작용이다. 기공은 잎과 대기 사이의 CO2와 수분 교환의 

95%를 맡고 있어서, 기공은 식물의 증산량과 광합성 활성에 

매우 중요한 역할을 한다. 기공(stoma)은 그리스어로 입

(mouth), 즉 구멍(pore)을 의미하며, 기공복합체(stomatal 

complex)는 공변세포와 부세포를 합친 개념이다. 공변세포는 

모든 고등식물에서 볼 수 있으며, 선태류 같은 하등식물에도 

존재한다. 보통 길이는 10~80 μm, 넓이는 수 μm~50 μm에 이

른다. 기공연구에 많이 사용되는 닭의장풀(Commelina commu-

nis L.)의 공변세포는 길이 48 μm, 넓이 12 μm이고, 잠두(Vicia 

faba)는 길이 46 μm, 넓이 13 μm로 광학현미경으로 관찰할 

수 있다. 기공은 대부분 잎의 윗면(adaxial, uppor side)과 아랫

면(abaxial, lower side)에 모두 분포하지만 밀도는 아랫면이 

높다[15]. 공변세포의 가장 큰 특징은 공변세포벽의 구조이다. 

이들 세포벽의 일부분은 두꺼워서 일반적인 표피세포(약 1 μ

m~2 μm)와는 달리 5 μm가 넘는 경우가 많다. 콩팥형의 공변

세포는 바깥쪽의 세포벽(표피세포와 접촉하고 있는 벽)은 얇

고 안쪽의 세포벽은 두껍다. 이와 같은 구조는 공변세포의 팽

압이 증가할 때 압력은 세포벽이 얇은 바깥쪽으로 작용하여 

공변세포의 가운데 부분이 오목한 모양으로 열리게 된다. 이

때 방사형으로 배열된 셀룰로오스 미크로피브릴(cellulose- 

microfibril)도 기공을 열리게 하는 데 역학적인 힘을 제공한

다. 공변세포가 물을 흡수하여 팽창할 때, 미세섬유는 길이방

향으로 늘어나지 않으므로 세포는 직경이 커지는 대신 넓이가 

증가한다. 두 공변세포의 끝은 서로 붙어있으므로 팽창하면 

바깥쪽으로 굽어져서 안쪽에 기공이 열리게 된다[8, 14]. 식물

과 대기 사이에 끊임없이 일어나는 수분과 이산화탄소의 교환

은 기공을 통해 이루어진다. 식물은 서식하는 데에 있어서 가

장 흔한 스트레스는 수분스트레스이다. 식물의 조상은 녹조

(green algae)로, 오늘날의 콜레오카에테과(coleochaetophy-

ceae)가 식물의 조상으로 추측된다[28]. 식물이 진화하여 육상

생활을 하게 되었을 때, 고사의 위험이 가장 큰 문제였다. 방수

효과가 있는 큐티클 층의 형성이 이 문제를 해결해 주었다. 

대기에 노출된 식물체 표면을 덮는 큐티클 층은 수분 손실을 

막는 효과적인 층으로 식물이 건조되는 것을 막는다. 그러나 

수분 손실을 완전히 차단하면 광합성, 호흡 및 증산에 필요한 

O2, CO2, H2O의 교환도 불가능해진다. 식물은 이런 딜레마를 

기공 개폐의 조절로 해결하였다. 밤에는 광합성이 일어나지 

않으므로 잎에서 CO2의 요구가 없어 기공을 작게 열거나 닫

아서 수분손실을 줄이고, 햇빛이 비치는 아침에 수분 공급이 

충분하면 광합성을 극대화하기 위해 잎 내의 CO2 요구가 증가

하고 CO2 확산에 대한 기공의 저항은 감소한다[11]. 예외적으

로, 선인장(Cataceae), 난(Orchidaceae), 파인애플(Ananas co-
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Fig. 1. Micrographs of the stomata of Portulaca oleracea L. (×400) (A), Sedum sarmentosum L. (x1,000) (B) and Trifolium repens L. 

(X1,000) (C). The guard cell of all three plants has chloroplasts [5, 16].

mosus)과 용설란(Agave spp.)처럼 열대사막과 같이 햇빛이 매

우 강하고 건조한 지대에 서식하는 식물들(CAM)은 낮에는 

기공을 닫고 시원한 밤에 기공이 열린다[1, 10, 25]. 따라서 

CAM 식물에서의 기공개폐 메커니즘은 다르다. 

C3와 C4 식물에서 기공개폐 메커니즘은 빛에 의한 신호 전

달 경로를 통해 이루어지므로, CAM 식물에 적용할 수 없다. 

즉, 포토트로핀(phototropin), 크립토크롬(cryptochrome), 그

리고 제아크산틴(zeaxanthin)과 같은 광 흡수 색소가 기공 열

림을 유도할 수 없다. 잎 내부의 CO2 농도의 변화는 기공 메커

니즘에 영향을 미칠 수 있지만 CO2 농도에 따른 기공개폐 메

커니즘은 아직 밝혀지지 않았다. CAM 식물에서 기공의 야간 

반응에 대한 가장 가능한 이론은 광주기적인 24시간 리듬이

다. 식물의 생체적 리듬에 관여하는 것으로 알려진 광 흡수 

색소들인 피토크롬, 크롭토크롬 그리고 광계 II의 광수확엽록

소a/b결합단백질을 암호화하는 LHCB 패밀리(family)의 유전

자 발현이 기공의 개폐를 조절하는 것으로 추측된다[24].  

공변세포의 형태는 다양한데, 고등식물에서는 크게 2 가지

로 분류되어 왔다. 옥수수와 같은 일부 제한된 단자엽식물에

서 볼 수 있는 것과 모든 쌍자엽식물과 많은 단자엽식물에서 

관찰할 수 있는 것이다. 옥수수의 공변세포는 끝이 공 모양을 

한 아령형으로, 기공은 아령의 두 손잡이 사이에 길고 가느다

란 구멍을 가진다. 아령형의 공변세포는 일반적으로 부세포에 

둘러싸여 있다. 모든 쌍자엽식물과 많은 단자엽식물에서 관찰

할 수 있는 공변세포는 콩팥형이다[17]. 

기공은 식물의 생존에 필수적인 진화적 파생형질이다. 수생

식물인 조류에는 기공이 없다. 선캄브리아 시기에 조류가 번

성하였고 그 이후 5억 년 전 캄브리아기에 육상식물이 출현하

였다[28]. 그 이후 조류의 세포벽에서는 볼 수 없는 파생물질들

인 왁스(wax), 큐티클(cuticle), 슈베린(suberin), 리그닌(lignin), 

실리카(silica)와 다양한 구조단백질이 수분스트레스를 피하기 

위한 형질로 생성되었다. 

식물 잎의 표피층 변화는 수분스트레스로부터 식물을 보호

할 수 있는 중요한 진화적 결과이다. 표피층의 변화는 육상식

물의 수분스트레스를 감소시켰다. 따라서 식물은 표피층을 통

한 수분 손실은 무시할 수 있을 정도로 진화되어 갔다. 이끼와 

솔이끼를 포함하는 선태류는 기공이 있지만 항상 열려있다. 

Fig. 1의 A는 쇠비름이고, B는 돌나물이며 C는 크로바이다. 

이들 쌍자엽식물들의 공변세포는 모두 콩팥형에 속한다. 쇠비

름의 공변세포는 가장 전형적인 콩팥형으로 공변세포의 모양

이 비교적 크며 뚜렷하다. 돌나물은 장미아강으로 다육식물이

다. 다육식물은 고온 건조한 사막 생물군계에서 일반적으로 

관찰되는 식물이다. 돌나물의 공변세포도 엽록체가 뚜렷하게 

관찰되며, 다른 쌍자엽식물에서 관찰된 것과 같이 부세포가 

없다. 공변세포의 형질은 콩팥형에 포함될 수 있다고 볼 수 

있으나 기공의 크기와 공변세포 모양이 가늘고 매우 긴 입술

(구순)형에 가깝다. 장미아강, 장미목 콩과의 여러해살이풀인 

크로바의 공변세포 모양은 각이 진 사방형(rhombic type)이다

[16]. Fig. 5는 자주달개비(Tradescantia virginiana)의 기공 사진

으로 공변세포는 완벽하게 반달형으로 콩팥형과는 뚜렷하게 

분류된다. 따라서 대부분의 단자엽식물과 거의 모든 쌍자엽식

물에서 관찰되는 공변세포의 콩팥형은 식물에 따라 그 모양이 

다르다고 볼 수 있다. 

닭의장풀(Commelina communis L.)은 Cronquist의 분류에 

따르면 단자엽식물강, 닭의장풀아강, 닭의장풀과이다. 닭의장

풀은 완전한 기공복합체((공변세포(guard cell), 부세포(subsi-

diary cell), 말단세포(terminal cell))로 구성되어 있다(Fig. 2). 

공변세포가 아령형인 경우는 부세포를 가지나, 말단세포는 없

다. 따라서, 말단세포는 닭의장풀에서 유일하게 관찰할 수 있

다.  

닭의장풀은 기공개폐 메커니즘 연구에서 가장 많이 사용되

는 실험재료로 표피가 엽육세포와 잘 분리되어 표피세포의 

손상이 적고 표피로부터 엽육세포를 완전히 분류할 수 있는 

장점이 있다. 기공의 크기는 비교적 큰 편이며, 대부분의 기공

에 대한 연구가 닭의장풀로 이루어져서 실험결과의 비교와 

해석이 용이하다. 공변세포와 부세포 또는 표피세포와의 가장 

큰 차이점은 엽록체의 유무이다(Fig. 2). 닭의장풀 공변세포는 

약 10~12 개의 엽록체를 가지고 있다. 기공을 분류하는 두 번

째 특성은 부세포이다. 그러나 부세포와 표피세포의 분류 기

준은 명확하지 않다. 대부분의 기공은 부세포가 없이 공변세

포로만 되어있다. 표피세포와 공변세포를 분류하는 가장 큰 
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Fig. 2. A micrograph of stoma in Commelina communis L. (×315) 

[16].

Fig. 3. Isolated mesophyll cells in 0.35M sorbitol from Commelina 

communis L. All cells in this picture possess peripherally 

arranged chloroplasts [9].

A B

Fig. 4. Micrographs of stoma in Oryza sativa L. [4].

차이는 엽록체의 유무이다. 일반적으로 표피세포는 엽록체가 

없으며 광합성을 하지 않는다. 부세포와 표피세포는 어떻게 

구분할 수 있을까? 부세포에도 엽록체가 없다. 따라서 많은 

분류학자들이 표피세포를 부세포로 분류하여 부세포의 형태

에 따라 식물의 분류를 시도하였다[21]. 부세포는 기공모세포

로부터 유래한다. 식물의 세포분열은 부등분열을 하여 작은 

기공모세포와 큰 표피세포가 뚜렷이 구분된다. 부세포와 표피

세포의 가장 큰 차이점은 크기와 형태적 차이다.    

Fig. 3은 분리한 닭의장풀의 엽육세포이다. 각 엽육세포에

는 약 40~60 개의 엽록체를 가지고 있어서 식물의 광합성은 

잎에 있는 엽육세포에서 주로 일어난다는 것을 알 수 있다. 

공변세포와 엽육세포에 존재하는 엽록체는 형태와 기능이 일

치할까? 공변세포의 엽록체는 엽육세포의 엽록체보다 작으며, 

탄소고정능력과 Rubisco의 활성이 낮은 것으로 밝혀졌다[18, 

20].

대부분의 피자식물의 기공은 공변세포로만 되어 있다. 기공

하면 기공복합체를 떠올리나 잠두처럼 공변세포로만 되어 있

는 경우가 일반적이다. 닭의장풀 다음으로 기공 연구에 많이 

사용되는 재료는 콩과에 속하는 잠두(Vicia faba)로 부세포가 

없다. 그 외에 쌍자엽식물인 개망초(Erigeron annuus (L.) Pers.), 

쥐똥나무(Ligustrum obtusifolium Siebold & Zucc.), 코레우스

(Solenostemon scutellarioides), 박태기나무(Cercis chinensis 

Bunge), 크로바, 그리고 쪽(Persicaria tinctoria H.)도 부세포가 

없다[16]. 콩팥형의 공변세포를 가지는 경우에는 대부분의 식

물들이 부세포가 없다. 기공하면 공변세포와 부세포를 떠올리

지만 사실은 부세포가 없는 공변세포가 대부분이다. 벼과와 

사초과를 제외한 대부분의 식물은 부세포가 없다[3]. 부세포는 

피자식물강에서 매우 제외된 식물에서 발견되는 파생형질이

다. 대부분의 공변세포는 부세포가 없으므로 기공 메커니즘에

서 그 역할이 명확하게 알려져 있지 않다. 그러나 부세포를 

가지는 닭의장풀, 벼, 옥수수 그리고 사초과 식물에서는 기공 

열림을 유도하는 데 필요한 삼투물질의 공급에 관여할 수 있

을 것으로 추측된다.   

단자엽식물에서 옥수수와 벼는 가장 뚜렷하게 아령형을 보

이는 식물들이다. Fig. 4는 벼의 기공 사진으로 공변세포는 아

령형이다. 공변세포 옆에 삼각형 형태를 보이는 세포가 부세

포이다. 벼의 기공에서 볼 수 있는 다른 특징은 공변세포 위에 

수분의 소실을 줄일 수 있는 돌기 및 왁스(wax)봉 등의 구조들

이 발견된다는 점이다(Fig. 4B).

단자엽식물에서 또 다른 아령형은 사초과에서 관찰할 수 

있다[3]. Cronquist의 분류체계에 따르면 단자엽식물강은 택

사아강, 종려아강, 닭의장풀아강, 생강아강과 백합아강 인 5개

의 아강으로 나누어 진다. 사초과와 벼과는 상위의 계급인 사

초목, 닭의장풀아강에 속한다. 공변세포 내의 엽록체는 엽육

세포의 엽록체와 그 기능, 형태 및 생리학적 대사가 같을까? 

공변세포 내에 있는 엽록체는 광합성을 통해 삼투압 증가에 

필요한 모든 슈크로스를 합성한다고 제안되었으나[26, 27], 

Lee [9]와 Outlaw 등[20]은 공변세포 내의 엽록체는 엽육세포

에 있는 엽록체와 크기, 구조 그리고 광합성 활성이 다르다고 

발표하였다. 자주달개비의 공변세포에는 엽록체가 없다(Fig. 

5). 공변세포에 엽록체가 없는 식물은 자주달개비, 그리고 펠

라고니옴속(Pelagonium zonale cv. chelsia Gem.) 식물로 두 종

류가 현재 알려져 있다. 공변세포 내에 엽록체가 없는 자주달

개비도 빛을 받으면 기공이 열리고 암 처리 할 때에는 기공이 
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Fig. 5. A micrograph of the stomata of Tradescantia virginiana 

showing no chloroplasts in guard cells (x315)[16].

닫힌다[16]. 이는 공변세포 내에 존재하는 엽록체가 기공 개폐 

메커니즘과 무관할 수 있다는 예를 보여주었다.

Fig. 5에서 볼 수 있듯이 두 개의 공변세포가 원형을 보여주

고 있으며 공변세포 안에 있는 둥근 모양의 형태는 엽록체가 

아니라 소포들(vesicles)로 보인다. 또한 두 개의 공변세포가 

둥근 원의 형태를 이루고 있어 기존의 분류에서 기공을 아령

형과 콩팥형으로 분류하였지만 자주달개비의 공변세포는 다

른 형태이다. 자주달개비의 공변세포 모양은 콩팥이나 아령형

보다는 반달형에 더 가깝다. 따라서 현재까지 공변세포를 형

태에 따라 콩팥형과 아령형으로 크게 분류하였으나 Fig. 5와 

같이 실제로는 콩팥형과 아령형의 형태적 특성을 벗어나는 

공변세포들이 많다.   

기공 열림

녹말-당 가설(starch-sugar hypothesis)은 20세기 초반 기공 

생리학의 기본 개념이었다. 이 이론은 Kohl [7]에 의해 제기 

되었다. 즉, 식물이 빛을 받으면 광합성이 일어나 세포 내의 

CO2 양이 감소하여 공변세포의 pH가 높아지고, 높은 pH는 

녹말 포스포릴라아제(starch-phosphorylase)를 활성화시켜 녹

말을 설탕(슈크로스)으로 전환시킴으로써 공변세포의 삼투압

을 증가시켜 기공이 열리게 된다는 것이다. 이와는 반대로 암 

처리한 잎에서는 광합성이 일어나지 않아 세포 내에 CO2의 

양이 증가된 결과, 공변세포의 pH가 낮아지고 이로 인하여 

설탕은 삼투압에 영향을 주지 못하는 녹말로 전환되어 기공을 

닫게 한다고 하였다[6, 7]. Kohl의 슈크로스에 의한 기공 열림 

이론은 매우 훌륭한 것이었다. 그러나, 그 당시 녹말이 설탕으

로의 분해 과정은 확립되지 못했다. 즉, 녹말에서 슈크로스의 

분해에는 글루칸-물-디키나아제(glucan-water dikinase), 포스

포글루칸-물-디키나아제(phopsoglucan-water dikinase), α-아

밀라아제(α-amylase), β-아밀라아제(β-amylase), 한계 덱스트

리나아제(limit-dextrinase) 그리고 이소아밀라아제(isoamy-

lase)와 같은 다양한 효소들이 필요하다는 것은 알지 못했다.  

그러나 슈크로스를 기공 열림의 주된 삼투물질로 발견한 것은 

획기적인 일이었다. 녹말-당 가설은 20세기 중반까지 유효하

였다. 그러나, 1940~1980년 사이에 기공생리학자들은 잎에서 

표피를 분리하여 실험하는 것이 유행이었다. 그들은 온전한 

잎이 아닌 분리한 표피로 실험을 하였다. 잎으로부터 표피를 

분리하는 과정은 쉽지 않다. 핀셋을 이용하여 표피를 벗길 때 

잎은 큰 스트레스를 받으며, 아울러 표피세포에 손상을 줄 수 

있다. 많은 실험에서 분리한 표피를 페트리디쉬(petri- dish)에 

배양할 때 삼투압을 유도하는 용질들을 처리하지 않으면 기공

이 열리지 않았다. 때문에 인위적으로 배양액에 삼투압을 유

도할 수 있는 KCl을 처리하기 시작하였고, KCl의 농도를 증가

시킬 때에 기공 열림이 촉진된다는 것을 관찰하였다[19]. 그 

후 기공생리학자들은 분리한 표피를 이용한 실험을 통해 기공

이 K+, Cl-과 malate2- 등의 이온들에 의해 열린다고 주장하였

으며, 이는 K+ 채널을 비롯한 이온채널 연구로 이어졌다. 그러

나 최근 K+, Cl-과 malate2- 등도 공변세포에서 삼투압 증가의 

원인이지만 슈크로스의 중요성이 다시 재조명되었다[22, 23, 

29-31]. Taiz와 Zeiger (2010)는 최근 기공 운동의 일일 변화에 

대한 연구에서 초기의 기공 열림(오전 8시부터 11시)은 K+에 

의해 유도되고 그 이후에는 슈크로스의 증가(오전 11시부터 

오후 4시까지)에 의해 기공의 크기가 유지된다고 발표하였다.  

잠두에서 오전 11시에 18 μm로 기공이 열렸다[24]. Lee와 

Bowling [12]은 닭의장풀의 온존한 잎에 빛을 비추면 10분에

는 기공크기가 4.5 μm에서 60분 후에는 16 μm로 최고치가 

되었다. 닭의장풀의 경우 빛을 비춘지 1시간이면 기공의 크기

가 최고로 열린다는 것이다. 식물에서 기공 열림의 속도는 종

에 따라 다르지만, 닭의장풀에서 10분에 닫힌 상태(0 μm)에서 

4.5 μm로 기공이 열렸다는 것은 기공의 반응이 매우 빠르다는 

것을 의미한다[12]. Lu 등[18]은 잠두에 14CO2 를 공급한 후 

슈크로스 방사성을 측정하였다. 잎의 책상유조직에서는 20분

에 최고의 방사성 수치(111 GBq mol−1)를 나타내었다. 반면에 

공변세포에서는 20분에 매우 낮은 슈크로스 방사성이 측정되

었고, 40분이 지나 최고의 수치가 측정되었다. 그는 또한 엽육

세포에서 합성된 슈크로스가 공변세포로 수송된다고 발표하

였다. Poffenroth 등[22]은 잠두의 기공에 적색광을 3시간 동안 

비추었을 때 기공의 크기는 6.7 μm였으며 공변세포 당 289 

fmoles의 슈크로스 농도를 측정하였다. Poffenroth 등[22]이 

실험한 내용은 기공 개폐 메커니즘을 이해하는 데 매우 중요

하다. 적색광에 의한 기공 열림을 관찰한 실험은 적으며 대부

분이 청색광에 의한 기공 열림으로 많은 실험들이 진행되었기 

때문이다. 또한, Ritte 등[23]은 온전한 잎에서 기공 열림에 필

요한 삼투압의 증가는 슈크로스가 K+과 malate2-를 대체할 수 

있다고 보고하였다. 따라서 Taiz와 Zeiger [24]가 발표한 청색

광 수용체들인 포토트로핀, 크립토크롬과 제아크산틴에 의한 

기공 열림과 Poffenroth 등[22]이 실험한 적색광에 의한 기공 
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열림은 다른 메커니즘을 통해서 이루어지며, 기공이 열릴 때 

초기 삼투물질은 K+이 아니라 슈크로스가 중요하게 작용할 

가능성이 있다. 이는 슈크로스의 합성은 빠르며, 기공 열림은 

짧은 시간에 이루어지기 때문이다.   
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초록：식물에서 기공 형태에 대한 오해와 진실

김대재․이준상* 

(충북대학교 생물교육과)

공변세포는 선태류, 양치류 그리고 모든 관다발식물의 잎에서 발견되며, 공변세포벽의 특징은 식물에 따라 매

우 다양하고 특수하다. 식물에서 공변세포의 형태적 특징은 단자엽식물과 쌍자엽식물에서 관찰할 수 있는 두 종

류로 분류되어 왔다. 일반적으로 단자엽식물은 아령형이고 쌍자엽식물은 콩팥형으로 알고 있다. 그러나 많은 단자

엽식물의 공변세포는 콩팥형이다. 벼과에 속하는 옥수수와 벼 그리고 사초과의 공변세포는 아령형이다. 아령형의 

공변세포를 보이는 식물은 부세포가 있다. 쌍자엽식물의 공변세포는 대부분 콩팥형이며 부세포가 없는 것이 특징

이다. 기공은 공변세포와 부세포로 구성되어 있는 것으로 알고 있으나, 대부분의 쌍자엽식물은 부세포가 없다. 

이제까지 단자엽식물은 공변세포 모양이 아령형이며 쌍자엽식물은 콩팥형으로 알고 있으나, 결론적으로 공변세

포의 모양은 단자엽식물과 쌍자엽식물에 의해 분류되지 않으며 대부분의 벼과와 사초과를 제외하면 단자엽식물

의 공변세포도 콩팥형이다. 돌나물은 공변세포가 가늘고 긴 입술형 그리고 자주달개비의 공변세포는 완벽하게 

반달형이다. 따라서 콩팥형의 경우는 식물에 따라 그 모양이 모두 다르다고 할 수 있으며, 아령형의 경우는 그 

공변세포의 형태가 비교적 일정하다. 


