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The environmental stress that plants are most susceptible to is water stress. Abscisic acid (ABA) 
is a plant hormone synthesized by plants to counteract environmental stress. The role of stomata 
in plants is to allow the synthesis of sucrose by absorbing CO2, which greatly affects photosynthetic 
activity. In addition, stomata are pathways for transpiration, which releases H2O and help establish 
a water potential gradient that allows plant roots to continuously absorb water and inorganic substances 
from the soil. Plants have a mechanism to minimize water loss by closing their stomata when exposed 
to water-stressed environments. The most well-studied hypothesis concerning the mechanism of stoma-
tal closure is the response to water stress. When a plant receives sufficient water, its stomata open 
during the day and close at night due to its circadian rhythm. In addition, stomatal closure occurs 
when the concentration of CO2 in the intercellular space increases. However, the mechanism of stomatal 
closure due to circadian rhythm and increased CO2 concentration in the intercellular space is not 
well understood. When plants undergo water stress, the increased concentration of ABA in the guard 
cell cytoplasm induces an increase in Ca2+ concentration, resulting in cytoplasmic depolarization. As 
a result, the outward K+-channel of the tonoplast and the slow-type anion channels SLAC1 and SLAH3 
are activated, releasing K+, Cl-, and malate2-, causing the stomata to close. Therefore, in this paper, 
the mechanism of stomatal closure caused by water stress was investigated.
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서 론

기공의 가장 기본적인 역할은 식물 생리의 중심적인 

역할들인 증산작용과 광합성반응을 조절하는 것이다. 광
합성 반응을 위해 CO2를 흡수하고 H2O를 방출하여 증산

작용이 일어난다. 따라서 식물은 일반적으로 수분 공급이 

충분할 때, 빛을 받으면 기공이 열리고 밤이 되면 기공이 

닫힌다. 엽록체는 공기 중의 CO2와 세포 내의 H2O와 결합

하여 포도당을 합성하는 놀라운 기능을 가지고 있다. 기
공은 어떠한 메커니즘을 통해서 닫히는 것일까? 

기공 열림을 유도하는 추진력으로 작용하는 삼투 물질

은 슈크로스와 K+이다. 일반적으로 기공 닫힘의 메커니즘

은 기공 열림의 메커니즘과 반대되는 특성을 가지고 있을 

것으로 추측하고 있다. Lee와 Bowling [31]은 닭의장풀

(Commelina communis)의 온전한 잎들(intact leaves)에 빛 

처리를 하였다. 그 후 기공은 10분 이내에 약 4.5 μm까지 

열렸으며, 1.5시간 후, 잎을 암 처리하자 온전한 잎의 기공

은 빠르게 닫히기 시작했다. 암실로 옮기자 암실 아래 기

공 구경은 10분에 약 8 μm로 감소했다. 이것은 기공이 

최대로 열렸을 때의 구경 크기인 16 μm의 1/2이었다[31]. 
이 결과는 기공 열림에 비해 기공 닫힘의 반응이 훨씬 

더 빠르다는 것을 나타낸다. 녹말-당 가설(starch-sugar 
theory)은 20세기 초 기공 생리학의 기본 개념이었다. 이 

이론은 1856년 Mohl에 의해 도입되었다[37]. 식물이 빛을 

받으면 광합성이 일어나 세포 내 CO2 양이 감소하여 공변

세포의 pH가 증가한다. 높은 pH에서는 녹말이 슈크로스

로 분해하는 녹말 인산화효소(starch phosphorylase)가 활

성화되고 공변세포 내 액포의 삼투압이 증가하면서 기공

이 열린다. 반면, 암 처리된 잎에서는 광합성이 일어나지 

않아 CO2 농도가 증가한다. 결과적으로, 낮은 pH에서는 

녹말이 슈크로스로 분해가 되지 않아 기공이 닫힌다. 낮 

동안 광합성을 통해 동화된 탄소는 엽록체 내부의 녹말 

합성에 사용되거나 세포질로 이동하여 슈크로스의 합성

에 사용된다. 그러나 녹말-당 가설은 1943년 일본인 Ima-
mura의 논문이 발표되자 잊혀지기 시작하였다[20]. 

1943년 Imamura는 엽육세포로부터 표피를 분리하고, 
분리된 표피(isolated epidermis) 절편을 고농도의 KCl 용액

에서 배양하였다[20]. Imamura는 분리된 표피의 공변세포

- Review -



Journal of Life Science 2024, Vol. 34. No. 6 427

에서 K+ 농도가 증가하는 것을 관찰하였다. 1976년에 

Imamura와 같은 방법의 실험을 한 Hsiao [19]는 K+의 축적

으로 인해 기공이 열린다고 발표하였다. 이 시점부터 K+

를 기공 열림의 주요 삼투압을 유도하는 물질로 인식하기 

시작했다[57]. 현재 기공 닫힘의 메커니즘은 K+, Cl-, 그리

고 malate2- 등이 액포로부터 세포질로 방출되는 원리에 

집중되어 연구가 이루어져 왔다[9, 11, 21].
그러나 최근 녹말-당 가설이 다시 조명을 받으면서, 슈

크로스가 기공 열림을 유도하는 주요 삼투 물질이라고 

발표되었다[3, 12, 28, 29, 33, 34, 38, 39, 54]. 이러한 기공 

연구의 진전에도 불구하고 아직도 많은 기공 생리학자들

은 기공 닫힘에 대한 메커니즘은 K+의 방출로 인해 유도

되는 것으로 알고 있다. De Silva 등[9]은 기공 닫힘이 

ABA와 Ca2+에 의해 유도될 수 있다는 것을 알린 최초의 

실험을 하였다. ABA와 함께 분리 표피 배양액에 CaCl2를 

첨가했을 때 기공 닫힘의 효과가 크게 향상되었다. 분리 

표피 배양액에 10-5 mM의 ABA를 처리했을 때는 기공의 

크기가 약 8.6 μm이며 10-1 mM의 CaCl2를 첨가했을 때 

기공의 크기는 약 8.8 μm이었다. 그리고 10-5 mM의 ABA
와 0.25 mM의 CaCl2를 함께 첨가했을 때의 기공의 크기는 

0.5 μm이었다[9]. 이 결과는 기공은 Ca2+에 의해 유도되지

만, Ca2+과 무관한 ABA에 의한 기공 닫힘 메커니즘이 존

재할 수 있다는 것을 의미한다. 따라서 ABA와 Ca2+과의 

상호 의존적이거나 독립적인 신호전달체계에 의한 기공 

닫힘의 메커니즘을 조사하였다. 

본 론

Ca2+-신호전달체계를 통한 기공 닫힘

Ca2+에 의해서 기공이 닫힐 수 있다는 것이 알려지자, 
세포질 내에 Ca2+ 농도의 증가가 어떤 메커니즘을 통해서 

기공 닫힘을 유도하는지에 대한 연구들에 관심이 집중되

었다. 기공 닫힘 반응에서는 액포막(tonoplast)에서 세포질

로 K+가 방출된다. 기공 닫힘 동안에 공변세포에서 방출

되는 K+의 90% 이상이 공변세포 액포에서 유래되었다고 

발표하였다[63]. 0.1 mM과 1 mM의 CaCl2를 첨가한 배양

액 속의 닭의장풀(C. communis)의 분리표피에서는 빛과 

KCI에 의해서 유도된 기공 열림이 억제되었으며[9, 21], 
열린 기공은 닫게 하였고[18], 공변세포 원형질체의 크기

가 감소하였다[11]. 0.3 μM의 Ca2+ 농도에서는 H+-ATPase
의 활성이 50% 감소하였으며, 1 μM의 Ca2+ 농도에서는 

H+-ATPase의 활성이 나타나지 않았다[24]. Gilroy 등[15]
은 공변세포의 세포질 내에 약 600 nM의 Ca2+ 농도를 처리

했을 때는 기공 닫힘을 관찰하였으나, 500 nM로 Ca2+의 

농도를 낮추었을 경우에는 기공이 닫히지 않는다고 보고

하였다[15]. Ca2+ 킬레이터(chelator)인 2 mM EGTA (ethylene 
glycol-bis(β-aminoethyl ether)-N,N,N′,N′-tetraacetic acid)를 

닭의장풀(C. communis)에서 잎을 떼어낸 뒤에, 잎의 하부 

부위를 분리한 표피(lower epidermis) 배양액에 처리하였

더니, 기공이 열리는 시간을 단축하고, 기공의 크기를 증

가시켰으며, 빛이 없는 암실에 놓았을 때에는 기공 닫힘

이 저해되었다[52]. 식물에서 Ca2+는 성장과 발달에 관련

된 다양한 세포 기능을 중재하는 이차신호전달물질로 알

려졌다. 그 작용 방식은 종종 Ca2+ 결합 단백질인 칼모듈

린(calcium modualated protein, CaM)과의 결합을 통해 이

루어진다[18].
Ca2+이 공변세포의 액포 내에 존재하는 삼투물질들의 

방출이 어떻게 일어나는지 초기에는 잘 알지 못했다. 액
포막에는 세포질로 K+을 방출하는 두 종류, 외향성(out-
ward)-TPK/VK 채널과 외향성 TPC1/SV 채널들이 있다

[29]. 이 중 외향성 TPC1/SV 채널은 K+과 Ca2+ 두 종류의 

이온들을 세포질로 방출할 수 있으며, 외향성 TPC1/SV- 
K+ 채널은 Ca2+에 의해서 활성화되었다[53]. 따라서 기공 

닫힘은 Ca2+이 액포막의 세포질로 외향성 K+ 채널의 활성

화를 증가시켜서, 세포질로의 K+ 방출에 의해서 일어난다

고 생각하게 되었다. SLAC1 (slow anion channel-associated 
1)은 오존에 민감한 돌연변이와 CO2에 민감한 돌연변이

에 대한 선별에서 S형 음이온 채널로 확인되었다고 발표

되었다[3, 40]. SLAC1의 기능 상실 돌연변이는 애기장대

(Arabidopsis thaliana) 공변세포의 S-유형 음이온 채널 활

성을 크게 손상시켰다[3]. SLAC1는 애기장대(A. thaliana)
에 4개의 상동체(a homologue of the slow type anion chan-
nel, SLAH1-SLAH4)를 포함하는 알려졌다[3]. SLAH3은 

음이온 채널로서 기공 닫힘을 유도하며, SLAC1 또한 기

공 닫힘을 중재하는 애기장대 공변세포의 S형 음이온 채

널이다[13]. R형(rapid) 및 S형(slow) 음이온 전류는 패치클

램트(patch-clamp) 방법을 사용하여 잠두(Vicia faba)의 공

변세포 원형질막에서 처음으로 관찰되었다[23, 50]. 공변

세포의 삼투압의 형성은 액포에서 일어나므로 액포막에

도 음이온 채널이 존재하여야 한다[10]. 만약에 액포막에 

이들 음이온 채널들이 존재하지 않는다면, 기공 닫힘은 

일어날 수가 없다. 채널들이 활성화되면, 채널들을 통해 

1초에 108개의 이온들을 빠르게 수송할 수 있는 것으로 

알려졌다. 채널의 개폐는 전압의 변화, 호르몬 결합, 빛, 
pH와 이온들에 의해 조절될 수 있다[5]. 칼모듈린은 모든 

진핵생물 세포에서 다양한 기능을 수행하는 Ca2+ 결합 메

신저 단백질이다. 이는 2차 전달자인 Ca2+의 세포 내 표적

이며, 칼모듈린의 활성화를 위해서는 Ca2+의 결합이 필요

하다. Ca2+에 결합되면 칼모듈린은 키나제들(kinases) 또는 

포스파타제들(phosphatases)과 같은 다양한 표적 단백질과

의 상호작용을 변형하여 칼슘 신호 전달 경로의 일부로 

작용한다[7].
식물의 굴광성 반응에서 Ca2+과 결합한 칼모듈린은 

IAA (indole 3-acetic acid)의 수송체 단백질인 핀(pin)을 활
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성화하여 IAA 수송을 증가시킨다[61]. Ca2+이 단독적으

로, 또는 Ca2+과 결합한 칼모듈린이 K+ 채널의 활성에 영

향을 줄 가능성도 존재한다. CAMK (calcium/calmodulin 
modulated kinase)는 CDPK (calcium dependent protein kin-
ase)의 한 종류로, CDPK 슈퍼패밀리는 6가지 유형의 단백

질 키나아제로 구성되며, 각 유형에는 포함된 조절 도메

인이 다른 것으로 알려졌다[16, 26, 55, 61, 63, 66]. Ca2+에 

의해서 활성화된 CDPK는 SLAC1 및 S형 음이온 채널 3을 

자극하는 동시에 inward-K+ 채널을 통한 K+ 유입을 억제

한다[3]. Talbott와 Zeiger [57]는 기공이 열렸을 때 공변세

포 내에서 상상을 초월하는 800 mM의 K+이 축적되었다

고 발표하였다. 분리 표피의 사용은 자연적인 온전한 잎

에서 반응하는 기공 메커니즘과 매우 다르다고 보고되었

다[31]. 분리된 표피의 공변세포는 환경적 요인보다 배양

액(KCl 또는 CaCl2)에 더 민감하게 반응하였다. Grantz와 
Schwartz [17] 그리고 Lee와 Bowling [31]은 분리된 표피와 

온전한 잎 사이에서 일어나는 기공 반응의 차이를 보고하

였다. Mott 등[38]은 잠두(V. faba)의 분리된 표피를 이용하

였을 때, 기공이 빛의 광도와 CO2 농도의 변화에 반응하

지 않는다고 발표하였다.
따라서 분리된 표피와 손상되지 않은 잎의 기공 반응은 

이 두 가지 주요 이유에 의해 다를 수 있다. 첫째, 분리된 

표피는 엽육세포벽과 표피세포벽 사이의 중간라멜라

(middle lamella)에 의해 단단하게 결합되어 있기 때문에, 
분리과정에서 표피세포의 손상이 일어난다. 둘째, 엽육세

포의 제거로 인해 엽육세포와 표피세포 사이의 원형질연

락사가 차단되었기 때문인 것으로 추정된다. 따라서 Ca2+

에 의한 기공 닫힘이 실제로 일어나는지에 대한 의문은 

완전히 사라지지 않았다. 

뿌리로부터 신호전달체계를 통한 기공 닫힘

ABA의 가장 중요한 기능들에는 종자의 휴면 조절, 유
관속 형성층 활성의 억제, 환경적 스트레스에 대한 저항 

반응 그리고 기공 닫힘을 유도하는 것이다. ABA는 식물 

성장을 늦추고, 추운 계절에 휴면 새싹을 보호하기 위해 

눈비늘들(bub scasles)을 발달시킨다. ABA는 또한 유관속

형성층의 세포 분열을 억제하여 1차 및 2차 세포벽의 합

성을 억제하여 겨울의 추운 조건에 대한 적응능력을 증가

시킨다[62]. 색소체에서 피루브산과 글리세르알데히드-3-
인산이 반응하여 이소펜타닐이인산(Isopentenyl pyrophos-
phate, IPP)이 합성된다. IPP는 ABA를 합성하는 중간산물

로써 IPP는 카로티노이드에 속하는 9’-시스 네오크산틴으

로 화학적 과정을 통해 최종적으로 ABA가 합성될 수 있

도록 작용하는 중간산물이다[56]. ABA의 전구체인 IPP는 

색소체와 세포질에서 모두 합성될 수 있으며, 세포질에서 

합성된 IPP는 색소체로 들어가서 ABA의 전구체로 반응

한다[36].

식물이 수분스트레스를 받으면 공변세포 내에 ABA의 

농도가 증가하여 기공 닫힘을 유도하는 신호전달시스템

이 시작된다[8, 53, 58, 60, 63-65]. ABA는 기공 닫힘 이전

에 공변세포 세포질 내의 Ca2+의 농도를 증가시킨다[35, 
48]. 수분스트레스를 받았을 때, ABA의 합성 과정에 참여

하는 NCED (9’-cis-epoxycarotenoid dioxygenase)는 식물의 

모든 조직에서 활성화되었다. 반면에, ZEP (zeatin epox-
idase)는 뿌리에서만 활성화된다[2]. 이렇듯, 식물이 수분 

스트레스를 받으면 ABA의 합성이 증가하는 것으로 알려

져 있다[8, 58, 60, 64, 65]. 그러나 닭의장풀(C. communis) 
식물을 10‒17oC에서 재배할 때 대부분의 공변세포의 기공

은 닫혀 있음에도 불구하고, ABA에 의해 유도된 세포질 

Ca2+ 농도의 증가를 나타내지 못했다는 보고도 있다[1]. 
이 결과는 ABA에 의한 기공 닫힘이 반드시 세포질 내에 

Ca2+ 농도의 증가를 유도하는지에 대하여 의문이 제기될 

수 있다. ABA로 인한 기공 닫힘의 메커니즘은 매우 다양

하며 반응 분석에 사용되는 방법에 따라 ABA가 세포질 

내의 Ca2+ 농도 증가에 효과가 있거나 또는 미미한 것으로 

나타나기도 했다[60]. 
뿌리의 가장 중요한 기능들은 식물의 지지와 지탱 등이 

포함된다. 식물은 무기 물질인 H2O와 CO2를 이용하여 광

합성 작용을 통해 슈크로스를 생산하므로 독립 영양을 

한다. 따라서 뿌리의 주된 기능은 토양으로부터 물과 무

기 영양 물질들을 흡수하여 식물의 생장과 발달을 위한 

광합성을 비롯한 단백질 합성, 유전자의 복제 및 세포분

열 등이 가능하게 하는 것이다. 그 외에 뿌리는 토양의 

수분 상태를 감지하는 기능이 있는 것으로 알려졌다[8, 
58, 60, 64, 65]. 토양 속에 수분 함유량이 감소하여 가뭄 

상태에 이르면, 토양과 식물 사이의 수분퍼텐셜(water po-
tential)의 기울기가 깨지고 식물은 뿌리로부터 물을 흡수

할 수가 없다. 이러한 식물의 수분 상태에서, 식물을 보호

하는 가장 중요한 기능은 기공을 닫아 더 이상의 수분 

손실을 차단하는 것이다. 
수분 스트레스에 의한 기공 닫힘은 뿌리 내의 ABA 합

성의 증가로부터 신호전달체계가 시작된다. 증가된 뿌리 

내의 ABA는 유관속 조직, 즉 물관을 통해 잎으로 수송된

다. 생합성만이 조직 내에서 ABA의 농도를 결정하는 유

일한 요인은 아니다. 세포질 내의 ABA 농도는 잎에서의 

합성, 엽육세포 내의 재분배 그리고 뿌리로부터의 흡수에 

의해서 증가한다[56]. ABA는 물관부를 통해 수송된다. 식
물은 수분스트레스 상태에 놓이면 물관부 수액의 pH는 

더욱 알칼리 화되어 pH 6.3에서 pH 7.2로 높아진다. 알칼

리 상태에서는 ABA- 형성이 선호되어서 막을 쉽게 통과

하지 못하므로 공변세포가 있는 곳까지 멀리 수송이 될 

수 있다고 가정하였다. 그러나 물관부의 알칼리화는 ABA
를 공변세포로의 수송을 촉진한다는 이론에 의문점이 생

긴다. ABA-는 공변세포의 원형질막에서도 수송이 저해되
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기 때문이다. 체관을 통한 수용액의 수송 속도는 평균적

으로 1 mh-1이다[56]. ABA는 물관부와 체관부 모두에 의

해 운반되지만 일반적으로 체관부 수액에 풍부한 것으로 

알려졌다[54]. 애기장대(A. thaliana)에서는 수분 스트레스

에 반응하는 수많은 유전자가 확인되고 분류되었다. 수분 

스트레스에 대한 반응으로 유전자 발현에 대한 최소한 

4개의 독립적인 조절 시스템이 있는 것으로 밝혀졌다. 그 

중 두 개는 ABA에 의존적이고 다른 하나는 ABA에 독립

적이었다[1, 2, 54]. 
Ca2+은 세포막의 Ca2+ 이온 채널을 통해 세포벽, 소포체 

그리고 액포로부터 방출되는 것으로 보인다. 세포질의 

Ca2+ 농도는 100 nM 수준인 반면 액포(10 mM)와 세포벽(1 
mM)의 Ca2+ 농도는 상대적으로 높아서 세포질과의 큰 농

도 기울기로 인하여 확산이 유도된다[15, 18, 24, 51]. 세포

질 내에 존재하는 대부분의 효소들이 Ca2+에 민감하므로 

세포질 내 Ca2+의 농도는 정교하게 조절된다. 세포질 내의 

Ca2+ 농도는 낮게 유지되어야 하며, Ca2+ 농도의 변화는 

새로운 반응의 시작 또는 새로운 신호의 전달로 이어진

다. 이와 같이 세포질의 Ca2+ 농도가 낮게 유지되는 것은 

원형질막에 있는 Ca2+-ATPase의 활성을 통해 Ca2+을 능동

적으로 세포 밖으로 방출할 수 있기 때문이다. 기공이 닫

히는 동안 K+ 및 음이온 유출을 매개하는 공변세포 액포

막의 이온 채널이 확인되었다[22, 49]. 수분 스트레스 조건

에서 잎의 ABA 농도는 최대 40배까지 증가할 수 있다고 

보고를 했지만[43], 이러한 수치의 ABA 농도 증가는 다른 

실험에서는 관찰되지 못했다. ABA와 같은 외부 신호가 

오면 Ca2+ 채널이 활성화되어 세포질의 Ca2+ 농도가 증가

한다. 1 μM의 ABA 처리는 약 2‒10(약 200‒1,000 mM)배로 

Ca2+의 농도를 증가시켰다[14, 35].
세포질의 Ca2+ 농도는 fura-2 또는 indo-1과 같은 색소로 

측정하는데, 이들 염색 시약은 액포를 강하게 염색하여 

실제 세포질의 Ca2+을 정확하게 측정하기가 어려운 것으

로 알려졌다. 다만, 동물세포는 액포가 없어 이들 염색 

시약을 이용하여 측정한다. 따라서 ABA에 의한 세포질의 

Ca2+ 농도 변화는 실험하는 방법에 따라 결과가 다를 수 

있다. 최근 잠두(V. faba)를 재료로 패치클램프 기법을 이

용한 실험에서 ABA로 활성화되는 Ca2+ 채널이 전체의 1/3 
정도인 것으로 나타났다[35]. Ca2+ 염색 시약을 통한 실험

에서는 의미 있는 세포질 내에 Ca2+ 농도의 변화가 관찰되

지 않았다[56]. 닭의장풀(C. communis)에서 엽육세포로부

터 분리된 하표피(lower epidermis)를 사용한 실험에서 기

공의 열림과 닫힘은 KCl 및 CaCl2의 농도에 크게 좌우되

었다[3]. CaCl2 (0.1‒1 mM)의 첨가는 광 조건 그리고 KCI
에 의해 유발된 기공 열림을 크게 억제하고, 열린 기공을 

닫게 유도하였으며[52], 공변세포 원형질체의 크기가 억

제되었다[38]. 
세포질의 Ca2+ 농도가 증가하면 공변세포의 전기적 퍼

텐셜이 탈분극(depolarization)된다. Ca2+에 의한 공변세포

의 탈분극은 음이온 채널을 활성화하여 음이온의 방출을 

촉진한다. Ca2+에 의해 유도된 탈분극은 Cl- 등의 음이온을 

세포 밖으로 방출하여 더욱 더 탈분극된다. 이와 같은 탈

분극은 내향성 K+ 채널의 활성을 억제한다. 또한 세포질

에서 증가한 Ca2+은 CAMK를 활성화하여 내향성 K+ 채널

의 활성을 억제하는 것으로 보고되었다[16, 26]. 외향성 

K+ 채널은 Ca2+에 민감하지 않고, 막의 탈분극에 의해 K+

을 세포 밖으로 방출한다[56]. Ca2+는 RBOH (respiratory 
burst oxidase homolog)-D/F를 활성화하고 ROS 농도를 증

가시킨다[41, 59]. RBOH로도 알려진 식물 NADPH 산화 

효소는 광범위한 기능을 수행하는 ROS를 생성한다. 애기

장대(A. thaliana)에 존재하는 10개의 RBOH 유전자 중 2개
인 RBOH-D 및 RBOH-F는 다면발현효과(pleiotropic ef-
fect)를 나타내며 스트레스에 대한 반응을 포함한 다양한 

생리학적 과정을 중재하는 것으로 알려졌다[41, 59]. 
동물 세포의 Ca2+ 의존적인 신호전달에 따르면, 리간드

(ligand)가 세포막의 수용체에 결합하면 α, β, γ 소단위로 

구성된 G-단백질이 활성화된 다음 활성화된 Gα-소단위는 

PLC (phopholiapse C)를 활성화시킨다. PLC가 활성화되면 

포스파티딜이노시톨 4, 5-이인산(phosphatidylinositol 4,5- 
diphosphate, PIP2)이 DAG (diacylglycerol)와 IP3 (inositol 
1,4,5-trisphosphate)로 해리된다. IP3 방출에 미치는 ABA의 

효과를 알아보기 위해서는 IP3로부터 인산기를 신속하게 

제거하는 이노시톨 인산가수분해효소(inositol phospha-
tase)의 저해제인 Li+를 배양 배지에 포함시키는 것이 필요

하다. 이들 조건에서 ABA 처리 후 10초 만에 IP3의 농도가 

증가하였다[32]. 애기장대(A. thaliana)에서 ABA에 의해서 

유도되는 PLC의 발현을 차단하는 안티센스(antisense) DNA
를 사용하는 연구로 ABA가 발아, 생장 및 유전자 발현에 

영향을 미치려면 PLC의 활성화가 일어나야 한다[32]. 담
배에서 PLC를 안티센스하면 공변세포에서 부분적으로 

ABA 신호전달이 일어나지 않았다[56]. 그러나 식물에서

의 G-단백질 신호전달이 동물세포와는 다르다는 것이 알

려졌다[42]. 따라서 ABA에 의해 IP3 농도가 증가했다는 연

구는 더 많은 증거가 필요하다. Ca2+의 증가는 CDPK를 활

성화하여 외부로부터 Ca2+의 추가 유입을 촉진할 수 있다. 
Ca2+에 의해 활성화된 CDPK는 SLAC1 및 S형 음이온 채

널들을 자극하는 동시에 K+ 유입을 억제한다[16, 26, 61]. 
PRK (PPCK related kinase)는 수퍼패밀리의 다른 구성

원과 유사성이 없는 카르복실 말단 도메인을 가지고 있다

[16, 56]. 촉매 또는 조절 도메인의 아미노산 서열로 구성

된 계통수는 CDPK와 CRK가 밀접하게 관련되어 있으며 

공통 조상을 공유할 수 있다. 식물 CAMK는 식물 CDPK 
보다 원생동물과 더 밀접하게 관련된 그룹을 형성한다. 
애기장대(A. thaliana)의 42개 CDPK, CRK, PPCK 및 PRK 
유전자에 대한 intron 분석은 PPCK/PRK가 CDPK 슈퍼패
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밀리에 속할 가능성을 뒷받침하며, 진화 과정에서 여러 

인트론(intron)이 추가되었음을 의미한다[3, 6, 26, 27, 30, 
44-46, 55, 63]. 기공이 닫히는 동안 K+ 및 음이온 유출을 

매개하는 공변세포 액포막의 이온 채널이 존재하는 것이 

확인되었다[22, 27, 47, 49]. 4개의 분절적으로 복제된 쌍에 

속하는 13개의 CDPK 유전자 사이에는 유의미한 관계가 

있다. 결과적으로, OST1은 NADPH 산화효소, 빠른 음이

온 채널 1(quck-AC1) 그리고 느린 음이온 채널 1(slow- 
AC1) 등의 활성은 음이온 유출을 유도한다. 

결 론

식물에서 수분 스트레스 신호전달을 최초로 인지하는 

부분은 뿌리이다[8, 58, 60, 64, 65]. 물관은 기본적으로 뿌

리가 흡수할 수 있는 H2O, 무기 영양물질들 그리고 ABA
를 수송할 수 있다. 체관은 광합성 산물인 포도당, 아미노

산, 유기산, 단백질, K+ 그리고 호르몬 등을 수송할 수 있

다. 그러나 체관은 광합성산물들과 다양한 대사 물질들을 

수송하는 것으로 보아 ABA의 효율적인 수송 통로는 물관

부보다는 체관부로 알려졌다[56]. 키가 큰 교목이나 관목

과 같은 목본류의 경우에는 뿌리에서 합성된 ABA가 길고 

두꺼운 물관부를 지난 수관(canopy)에 있는 잎의 공변세

포까지의 수송은 오랜 시간이 걸릴 것으로 추측할 수가 

있다.
토양의 수분 함유량(soil water moisture)은 강수의 양과 

환경적인 변화에 따라 정해진다. 우기인 장마 기간 동안

에 강수량이 증가하면 토양의 표토는 물로 포화가 된다. 
따라서 토양 수분의 결핍 현상은 갑자기 일어날 수가 없

다. 토양 내의 수분이 충분한 상태에서 햇빛이 있을 때에

는 기공이 열린다. 토양 내의 수분 함유량이 낮으면 햇빛

이 비쳐도 기공은 열리지 않는다. 토양에서의 수분 함유

량의 변화는 시간의 차이를 가지고 일어난다. 토양의 포

장 용수량(soil water field capacity)이 최고점인 상태 즉, 
토양이 물로 포화되어 있을 때에는 식물은 수분 스트레스

를 받지 않는다. 토양의 수분퍼텐셜이 높으면 식물의 수

분퍼텐셜도 높게 유지된다. 토양 수분퍼텐셜이 낮아지면 

식물의 수분퍼텐셜도 낮아진다. 수분이 감소되는 현상을 

감지하는 부위는 식물의 모든 기관일 가능성이 있다. 식
물체 내의 수분퍼텐셜이 감소함에 따라 식물의 모든 대사

작용등인 광합성, 단백질 합성, 유전자의 합성 그리고 세

포분열과 생장 등이 억제된다. 고등동물은 신경계를 가지

고 있어 특정 자극이나 환경에 즉각 반응할 수 있지만, 
식물은 환경 변화에 대한 다른 신호 전달 시스템을 가진

다. 식물은 환경적인 변화나 자극에 빠르게 반응하거나 

느리게 반응하기도 한다.
끈끈이주걱(Drosera rotundifolia L.), 파리지옥풀(Dion-

aea muscipula) 및 통발(Utricularia vulgaris) 등과 같은 식

충식물 등은 동물 신경계의 전달 시스템의 속도와 비슷하

게 자극에 즉시 반응한다[30]. 파리지옥풀의 경우에는 곤

충이 열린 잎의 안쪽과 접촉하면 먹이(주로 곤충과 거미

류)의 움직임으로 인한 진동을 감지한 잎의 안쪽에 위치

한 두 개의 감각모들(trigger hairs 또는 sensitive hairs)을 
통해서 잎이 닫히게 된다. 곤충이나 거미가 이 털들 중 

하나에 닿으면 잎들이 닫힐 준비를 하고, 첫 번째 접촉 

후 약 20초 이내에 두 번째로 털에 접촉하는 경우에만 

잎이 닫힌다. 감각모는 초기 접촉 후 1/10초만큼 빠르게 

반응하는 것으로 보고되었다[4]. 감각모는 잎의 안쪽에 위

치한 한 개의 세포로 구성되어 있으며, 입 내부로 들어온 

물질이 생물인지 무생물인지를 구분하는 역할을 한다. 파
리지옥풀(D. muscipula)의 경우 한번 잎이 닫히면 일주일 

동안 그 기간이 유지된다. 따라서 영영분이 없는 물체가 

들어오면 막대한 에너지 손실을 볼 수 있다. 감각모는 곤

충이나 거미 종류인지를 구분하는 방법을 진화시켜 왔다. 
파리지옥풀(D. muscipula)의 예는 세포수준에서의 신호 

감지와 신호전달체계가 일어날 수가 있다는 것을 보여주

는 좋은 증거이다[4]. 닭의장풀(C. communis)이나 잠두(V. 
faba)의 기공은 환경적인 변화에 비교적 빠르게 반응하는 

경우이다. 식물은 땅에 뿌리를 내리고 움직이지 않고 고

정된 형태로 산다. 이동하지 못하는 것은 식물의 생존과 

번식에 가장 큰 장애물이다. 식물은 움직이지 않는 환경

에서 최적의 생존 방법을 진화시켜야 했다. 그것은, 식물

이 고정된 환경에서 생존하기 위해서는 정상세포가 줄기

세포의 특성을 갖도록 하는 것이다. 또한 식물은 살아 있

는 동안 줄기 세포를 만들 수 있는 능력이 있다[30]. 식물 

줄기세포는 식물의 분열 조직과 배아에 위치한 선천적으

로 미분화된 세포이다. 따라서 그들은 평생 동안 식물의 

성장과 새로운 기관의 재생산을 촉진하는 재생 능력을 

갖춘 전능 세포이다. 식물은 움직임으로 위험에서 벗어날 

수 없기 때문에 다양하고 때로는 예측할 수 없는 환경 

스트레스를 견딜 수 있는 특별한 메커니즘이 필요하다. 
여기에서 가혹한 외부의 영향을 견디고 생명을 보존할 

수 있는 힘을 주는 것은 바로 줄기세포이다. 고착된 식물

에게 가장 필요한 것은 독립 영양을 할 수 있는 세포 내에 

엽록체 존재의 필요성이었다. 자가 영양이 최적화되려면 

새싹이나 잎이 태양을 향해 끊임없이 자랄 수 있어야 하

고 뿌리는 땅속 깊이 지속적으로 생장하여 물과 미네랄들

을 흡수해야 한다. 
잎은 엽신(leaf blade)이 입사광에 수직일 때 빛을 가장 

많이 흡수한다. 여러 식물들은 엽신이 햇빛에 수직적으로 

배열되도록 잎의 방향을 끈임 없이 조정하는 태양추적

(solar tracking)에 의하여 빛의 흡수를 조절한다[25]. 자주

개자리(Medicago sativa), 목화(Gossypium hirsuyum), 대두

(Glycine max), 루핀(Lupinus polyphyllus) 그리고 이욱과

(Malvaceae)의 일부 야생종은 태양추적을 할 수 있는 식물
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들이다[56]. 라바테라속(Lavatera spp.)의 종에서 광 감지 

부위는 주맥(midrib)이거나 그 인근에 위치하는 것으로 보

인다[56]. 다섯 장 이상의 소엽을 가진 루핀(L. polyphyllus)
의 잎에서 빛 감지 부위는 각 소엽의 엽신 기부에 위치한

다. 잎의 운동은 주로 엽신과 엽병 사이의 접합점에 있는 

옆침(pulvinus)에서 이루어진다[56].
Lee [27]는 ABA에 의한 Ca2+ 증가로 인한 기공 반응의 

시작은 잎 내의 엽육세포 수준에서 일어날 가능성이 높다

고 발표하였다. 따라서 식물이 노출되기 가장 쉬운 수분

스트레스는 토양의 수분퍼텐셜의 감소에서 시작되지만, 
이런 상황에서 식물체의 모든 기관이나 세포들은 이미 

수분 스트레스에 대한 감지와 반응이 동시에 진행되어야

만 식물은 혹독한 가뭄에 대한 적응력이 증가될 수 있을 

것으로 추측된다.
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초록：수분 스트레스에 의한 식물의 기공 닫힘

이준상*

(충북대학교 사범대학 생물교육과)

식물이 가장 쉽게 노출되는 환경적 위험은 수분 스트레스이다. Abscisic acid (ABA)는 환경 스트레스에 

적응하기 위해 식물에서 생성되는 식물 호르몬이다. 식물에서 기공의 가장 중요한 역할은 광합성 활성에 

크게 영향을 주는 CO2를 흡수하여 슈크로스의 합성을 활발하게 유도하는 것이다. 또한 기공은 증산작용을 

통해 H2O를 방출하는 통로이며, 식물의 뿌리가 토양에서 물과 무기 물질을 지속적으로 흡수할 수 있도록 

수분퍼텐셜의 기울기를 형성하는 기능을 한다. 식물은 수분 스트레스 환경에 노출되면, 기공을 닫아 수분 

손실을 최소화하는 메커니즘을 가진다. 환경에 따른 기공 닫힘 메커니즘들과 관련하여 가장 잘 밝혀진 

가설은 수분 스트레스에 대한 기공 반응이다. 식물이 충분한 수분을 공급받은 상태일 때, 기공은 일주기 

리듬에 따라 낮에는 열리고 밤에는 닫힌다. 또한 세포간극 안에 CO2 농도가 증가하면 기공이 닫힌다. 그러

나 일주기 리듬과 세포간극 안의 CO2 농도 증가로 인한 기공 닫힘 메커니즘은 명확하게 알려져 있지 않다. 
식물이 수분 스트레스에 놓이면, 공변세포 세포질의 ABA 농도 증가는 동일한 세포질 내에 Ca2+ 농도 증가

를 유도하여 원형질막에서 탈분극이 발생한다. 그 결과, 액포막에 있는 외향성 K+-채널과 느린 음이온 채널
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