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ABSTRACT

This study was conducted to investigate the photosynthetic characters of Populus alba×glandulosa

cuttings in response to elevated CO2 concentration and air temperature for selecting tree species

adaptive to climate change. The cuttings were grown in environment controlled growth chambers

with two combinations of CO2 concentration and air temperature conditions: (i) 22oC + CO2 380 µmol

mol−1 (control) and (ii) 27oC + CO2 770 µmol mol−1 (elevated) for almost three months. The cuttings

under the elevated treatment showed reduced tree height and photosynthetic pigment contents such as

chlorophyll and carotenoid. In particular, the elevated treatment resulted in a marked reduction in

the chlorophyll a closely associated with CO2 fixative reaction system. Different levels of reduction in

photosynthetic characters were found under the elevated treatment. A decrease was noted in

photochemical reaction system parameters: net apparent quantum yield (7%) and photosynthetic

electron transport rate (14%). Moreover, a significant reduction was obvious in CO2 fixative reaction

system parameters: carboxylation efficiency (52%) and ribulose-1,5-bisphosphate(RuBP) regeneration

rate (24%). These results suggest that the low level of photosynthetic capacity may be attributed to

the decreased CO2 fixative reaction system rather than photochemical reaction system. 

Key words: Elevated carbon dioxide, Elevated air temperature, Global warming, Photosynthesis, Populus

alba × glandulosa

I. 서 론

기후변화의 주된 요인인 대기 중 CO2농도는 2012

년 393.1µmol mol−1로 산업혁명 이전 278µmol mol−1

수준보다 141% 증가하였다(IPCC, 2013; WMO,

2013). 우리나라에서도 2012년도에 대기 중 CO2농도

가 400.2µmol mol−1로 관측사상 가장 높은 값을 기

록하였다(KMA, 2013). CO2농도 증가와 더불어 지난

133년간 전 지구의 평균기온은 0.85±0.20oC 상승하였

으며, 우리나라의 평균기온도 1.8oC 상승한 것으로 나

타났다. 이와 같은 대기 중 CO2농도 상승은 지구적

차원의 큰 문제로 대두되고 있다.

대기 중 CO2농도 상승은 대기와 식물의 동화기관과

의 CO2분압을 증대시켜 대기에서 광합성기관까지의
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CO2확산과 루비스코(rubisco)의 탄소고정반응을 촉진

시켜, 광합성능력과 생장을 증대시킨다(Kim and Lee,

2001c). 그러나 식물이 CO2농도가 상승된 조건에 장

기간 노출되면, 광합성 능력이 저하되는 생리적 반응

과 다양한 생화학적, 형태적 변화가 나타난다(Kim et

al., 2013; Lee et al., 2013). 이러한 광합성능력의

저하는 잉여 광합성산물이 전분립의 형태로 엽록체에

축적되어 막구조를 파괴하거나 CO2확산을 방해하여

광합성이 억제되기 때문이다(Kim and Lee, 2001c;

Ro et al., 2001). 이러한 CO2농도 상승에 의한 광합

성능력의 저하는 광합성산물을 전분의 형태로 저장하

는 식물이 당의 형태로 저장하는 식물에 비하여 현저

하게 나타난다(Makino and Mae, 1999). 그러나 일

부 식물에서는 높은 CO2농도에서 장기간 생육시켜도

광합성 억제현상이 전혀 나타나지 않는 경우도 보고되

고 있다(Sage et al., 1989; Usuda and Simogawara,

1998; Lee et al., 2013). 

저자들은 이러한 연구결과에 착안하여 예견되는 기

후변화조건에서도 정상적인 생장을 나타내는 조림수종

을 탐색하기 위해서, CO2농도 및 기온 상승이 수목의

생리적 특성에 미치는 연구를 수행하고 있다. 그리고

이 연구의 일환으로 CO2농도 및 기온 상승이 백합나

무(Liriodendron tulipifera L.)에 미치는 영향을 연구

하였다(Lee et al., 2013). 그 결과, 광합성과 관련된

색소의 함량, 광합성능력, 광화학계 및 탄소고정계의

활성 등의 생리적 특성 변화가 나타나지 않았고, 동화

기관을 비롯한 모든 영양기관의 생장이 촉진되었다.

본 연구에서는 선행연구와 동일한 방법으로, CO2농

도 및 기온 상승이 바이오매스(biomass)림 조성에 적

합한 수종으로 알려진 현사시나무(Populus alba ×

glandulosa)의 광합성생리 특성에 미치는 영향을 조사

하였다.

II. 재료 및 방법

2.1. 공시재료 및 시험처리

공시재료는 국립산림과학원 산림유전자원부(경기도

수원시 권선구 온정로 39)에서 제공받은 현사시나무의

휴면지(休眠枝)를 삽목 증식한 묘목이다. 삽목은 산림

양묘전용 상토(파워믹스, (사)한국상토제조협회)로 채

워진 직경 10cm, 높이 9cm의 화분에 시행하였다. 공

시재료를 삽목한 화분을 CO2농도, 기온 등이 제어되

는 식물생육상(DLH-350S, 두영엔시스) 2대에 5개체씩

균등 상치하여, 일장 길이 15시간, 광도 300µmol m−2

s−1, 상대습도 RH 75%의 조건에서 육성하였다. 공시

재료를 육성하는 동안 수분부족이 일어나지 않도록 1

주일에 3회 관수 하였다.

그리고 2대의 식물생육상 중 1대는 기온을 주간

22oC, 야간 17oC로 설정하고, CO2농도를 주간

380µmol mol−1, 야간 400µmol mol−1으로 설정하여

대조구로 하였다. 나머지 1대는 대조구보다 기온을

5oC 상승시켜, 주간 27oC, 야간 22oC로 설정하고,

CO2농도는 주간 770µmol mol−1, 야간 790µmol

mol−1으로 설정하여, 처리구로 하였다. 이러한 조건에

서의 시험처리는 82일간 수행하였으며, 광합성색소의

함량, 광합성특성 등의 시험에는 80일간 양성한 재료

를 공시하였다(Fig. 1).

2.2. 광합성관련 색소의 함량 조사 

CO2농도 및 기온 상승이 광합성관련 색소의 함량에

미치는 영향을 조사기 위해 각 시험구의 모든 개체에

서 성숙엽을 채취하여 시험에 사용하였다. 현사시나무

의 성숙엽을 채취하여 콜크보러(cork borer)로 중앙

엽맥을 중심으로 양쪽에서 절편을 채취한 다음, 즉시

생중량을 측정하였다. 그리고 이 절편을 10ml의

dimethyl sulfoxide가 들어 있는 시료병에 넣고 Hiscox

and Israelstam(1978)의 방법을 따라 추출하였다. 그리

고 추출용액에 함유된 색소의 함량은 Wellburn(1994)

의 방법에 따라서 분광광도계(UV-2550, Shimadzu,

Fig. 1. Cuttings of P. alba×glandulosa under the ambient
condition (control) (left) and the elevated CO2 concentration
and air temperature condition (right).
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Tokyo Japan)로 흡광도를 측정한 다음 잎의 생중량

당 엽록소 a, b, 카로티노이드(carotenoid)의 함량

(mg F.W.g−1)을 산출하였다.

2.3. 광합성특성 조사

CO2농도 및 기온 상승이 광합성특성에 미치는 영향

을 조사하기 위해서 각 시험구의 평균적 생장을 나타

내는 개체를 3본씩 선발하고, 엽령(leaf age)이 유사한

잎을 측정에 사용하였다. 측정 도중에 일어나기 쉬운

수분스트레스에 의한 광합성 저하를 방지하기 위해서,

측정 전일 암기가 시작되기 전에 충분한 관수를 하였으

며, 수체 내의 수분조건이 양호한 시간대, 즉 명기(明期)

시작한 직후부터 4시간까지만 측정을 수행하였다.

측정방법은 Lee et al.(2013)과 동일한 방법으로 휴

대용 광합성 측정기(Li-6400, Li Cor Inc.)를 사용하

여 광도를 조절하면서 각 광량에 따른 광합성 속도를

측정한 다음, 이 측정값을 이용하여 광-광합성곡선

(light curve)을 작성하였다. 이 결과를 토대로 암호흡

속도, 광보상점, 광포화점, 순양자수율을 산출하였다.

그리고 측정 잎에 공급되는 공기의 CO2농도를 서로

달리하여 광합성속도를 측정한 다음, 엽육내 CO2농도

를 Farquhar and Sharky(1982)의 방법으로 산출하여

A-Ci곡선(A-Ci curve)을 작성하였다. 이 결과를 토대

로 CO2보상점, 최대광합성속도, 탄소고정효율, 광호흡

속도를 산출하였다. 광-광합성곡선과 A-Ci곡선의 해석

은 Kim and Lee(2001a)의 방법에 준하였다.

III. 결 과

3.1. 줄기 생장량의 변화

CO2농도 및 기온 상승이 생장에 미치는 영향을 검

토하기 위해서 대조구(control)와 처리구(elevated)로

설정된 식물생육상에서 생장한 개체의 줄기길이의 변

화를 Fig. 2에, 처리를 마친 개체의 기관별 건물중 등

을 Table 1에 나타냈다.

시험처리를 시작하고 20일이 경과하면서 동아로부터

의 줄기발생이 대조구 및 처리구에 상관없이 동일하게

관찰되었다. 그러나 CO2농도 및 기온을 상승시킨 처

리구는 줄기의 길이생장이 대조구에 비하여 완만하게

이루어졌다. 처리 후 30일경에는 처리구의 줄기 생장

량이 대조구에 비하여 2.5(±0.3)cm 낮은 값을 나타냈

다. 이러한 두 시험구 간의 줄기 생장량 차이는 처리

기간이 길어짐에 따라서 크게 나타나 시험처리를 종료

한 82일째에는 처리구의 줄기길이가 30.4(±6.2)cm로

대조구의 39.9(±1.1)cm에 비하여 현저하게 낮은 줄기

생장량을 나타냈다. 이러한 결과로 CO2농도 및 기온

상승에 의하여 현사시나무의 줄기 생장이 억제됨을 알

수 있었다.

3.2. 광합성 관련 색소 함량의 변화

CO2농도 및 기온 상승이 잎의 질소함량 및 광합성

능력의 지표(Terashima and Evans, 1988; Hikosaka and

Terashima, 1995)가 되는 광합성 관련 색소의 함량에

미치는 영향을 조사하기 위해서, 엽록소(a, b, a+b, a/b),

카로티노이드의 함량을 조사하였다(Table 1).

그 결과, CO2농도 및 기온을 상승시킨 처리구는 대

조구에 비하여 광합성 주색소인 엽록소(a+b)의 함량이

낮은 값을 나타냈다. 특히 처리구의 엽록소a는 대조구

의 63.4%로 엽록소b의 76.6%에 비하여 현저하게 낮

Fig. 2. Temporal progress of shoot length growth of P. alba

× glandulosa cuttings under different CO2 concentration
and air temperature conditions for 82 days.

Table 1. Change in the photosynthetic pigment contents under
different CO2 concentration and air temperature conditions

Control 
condition

Elevated 
condition

Chlorophyll a (mg F.W.g−1)  1.75 (±0.60)  1.11 (±0.28)

Chlorophyll b (mg F.W.g−1)  0.60 (±0.02)  0.46 (±0.09)

Chlorophyll a+b (mg F.W.g−1)  2.35 (±0.12)  1.57 (±0.37)

Chlorophyll a/b (mg mg−1 F.W.g−1)  2.91 (±0.04)  2.37 (±0.17)

Carotenoid (mg F.W.g−1)  0.39 (±0.02)  0.30 (±0.04)
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은 값을 나타냈다. 그리고 광합성 보조색소인 카로티

노이드는 엽록소와 마찬가지로 처리구가 대조구에 비

하여 낮은 값을 나타냈으나, 그 차이는 매우 작았다.

이러한 결과는 CO2농도 및 기온 상승에 의하여 현사

시나무의 엽내 질소함량이 감소하고 광합성 능력이 저

하되었음을 시사하고 있다.

한편 광합성의 광화학계와 탄소고정계에 대한 질소

및 단백질의 배분 지표(Evans, 1989; Terashima and

Hikosaka, 1995)가 되는 엽록소a/b는 처리구가 대조구

에 비하여 낮은 값을 나타낸다. 이것은 CO2농도 및

기온 상승에 의하여 엽록소a가 엽록소b에 비하여 현저

하게 감소되었음을 의미한다. 또한 탄소고정계에 대한

질소 및 단백질의 배분이 광화학계에 비하여 현저하게

감소되었음을 시사한다.

3.3. 광합성계의 활성 변화

CO2농도 및 기온 상승이 현사사나무의 광합성에 미

치는 영향을 구명하기 위해서 광도 및 CO2농도 변화

에 대한 광합성 반응을 조사하고, 이를 광화학계와 탄

소고정계로 구분하여 분석하였다.

3.3.1. 광도변화에 대한 광합성 반응

잎에 조사(照射)되는 광도를 서로 달리하여 측정한

광합성속도를 광-광합성곡선(light curve)으로 나타내고

(Fig. 3), 이를 토대로 순양자수율(apparent quantum

yield), 암호흡속도(dark respiration), 광보상점(light

compensation point), 광포화점(light saturation point),

광합성능력(photosynthetic capacity)를 산출하여 분석

하였다(Table 2). 

우선 빛에너지를 화학에너지로 변환시키는 효율을

나타내는 순양자수율을 살펴보면, 처리구가 40.43(±1.84)

mmol mol−1로 대조구의 37.61(±1.04)mmol mol−1에

비하여 7%정도의 낮은 값을 나타내, CO2농도 및 기

온 상승에 의하여 광화학계의 활성이 다소 저하되었음

을 알 수 있었다. 그러나 광보상점은 처리구와 대조구

의 차이가 매우 작아, 그 차이를 인정할 수 없었다.

광합성량 및 개체중과 양(+)의 상관관계에 있는 것으

로 알려진 암호흡속도(McCree, 1970)는 처리구가 대

조구에 비하여 낮은 값을 나타내, 줄기의 생장량(Fig.

2)과 일치된 결과를 나타냈다. 

광-광합성곡선에서 광포화점과 광합성능력은 탄소고

정계 활성의 지표가 되는데(Kim and Lee, 2001a),

본 연구에서는 처리구의 광포화점이 대조구보다

85.49µmol m−2 s−1 낮은 광도에서 나타난다. 그리고

광합성능력은 대조구의 54%에 불과한 값을 나타내,

CO2농도 및 기온 상승에 의하여 광화학계의 활성저하

뿐만 아니라 탄소고정계의 활성도 동시에 저하되었음

을 시사한다. 이와 같은 현상은 엽내 질소부족에 기인

하는 경우로 알려졌는데(Kim and Lee, 2001b), 이것

은 엽록소(a+b)함량의 결과(Table 1)와 일치한다.

3.3.2. 엽육내 CO2농도 변화에 대한 광합성 반응

측정 잎에 공급되는 공기의 CO2농도를 달리하여 측

정한 광합성속도를 A-Ci곡선으로 나타내고(Fig. 4), 이

를 토대로 탄소고정효율(carboxylation efficiency), 광

호흡속도(photo-respiration rate), CO2보상점(CO2 com-

pensation point), CO2포화점(CO2 saturation point), 최

대광합성속도(maximum photosynthesis rate)를 산출

하였다(Table 3).

엽록체의 스트로마(stroma)에 도달한 CO2가 루비스

코에 의해서 RuBP(ribulose-1,5-bisphosphate)에 고정

되는 효율은 루비스코의 함량에 의하여 결정된다

(Farquhar and Sharky, 1982). 이것의 지표가 되는

탄소고정효율을 살펴보면(Kim and Lee, 2001a), 처리

구가 16.22(±1.06)µmol mol−1로 대조구의 33.75(±4.02)

µmol mol−1의 48%에 불과한 값을 나타내, CO2농도

및 기온 상승에 의하여 루비스코의 함량이 현저하게

감소되었을 알 수 있다. 그러나 CO2보상점은 처리구

와 대조구의 차이가 매우 작아, 그 차이를 인정할 수

없었다. 루비스코의 탄소고정과 길항적으로 작용하는

광호흡은 처리구가 대조구에 비하여 현저하게 낮은 값

을 나타냈다. 이것은 CO2농도 및 기온 상승에 의하여

루비스코의 함량이 현저하게 감소하였기 때문으로 추

측된다.

A-Ci곡선에서 대기의 CO2농도부터 CO2포화점까지

의 Ci의 값은 광계II와 광계I에서 일어나는 전자전달

의 속도에 의하여 광합성속도가 결정되는 영역이다

(Kim and Lee, 2001a). CO2농도 및 기온 상승이 전

자전달속도에 미치는 영향을 검토하기 위해서, CO2포

화점에서의 광합성속도를 산출해보면, 처리구가

8.68µmol m−2 s−1로 대조구의 10.06µmol m−2 s−1에

비하여 낮은 값을 나타낸다. 이러한 결과로 CO2농도

및 기온 상승에 의해서 전자전달속도가 14%정도 감소

됨이 시사되었다. 그리고 탄소고정계의 재인산화속도
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를 나타내는 최대광합성속도를 살펴보면, 처리구가

8.83(±1.12)µmol m−2 s−1로 대조구의 11.65(±0.87)µmol

m−2 s−1에 비하여 현저하게 낮은 값을 나타내, CO2농

도 및 기온 상승에 의해서 재인산화속도가 감소되었음

이 시사되었다.

IV. 고 찰

CO2농도 및 기온이 상승된 조건에 적응력이 높은

식물은 광합성에 대한 질소이용효율 및 수분이용효율

이 높고, 광합성산물의 수송능력이 높다(Onoda et al.,

2009; Nakamura et al., 2011). 대기의 CO2농도 및

기온이 상승된 조건에서도 광합성 억제현상이 나타나

지 않는다. 그리고 본 연구와 동일한 처리방법으로 실

험한 백합나무에서도, CO2농도 및 기온 상승이 생장

량, 광합성 관련 색소의 함량, 광합성능력, 광화학계

및 탄소고정계의 활성에 영향을 미치지 않아, CO2농

도 및 기온 상승에 의한 생리적 장애가 나타나지 않

았다(Lee et al., 2013). 그러나 본 연구에서는 CO2

농도 및 기온 상승에 의하여 현사시나무의 광합성 관

련 색소의 함량이 감소하고(Table 1), 광합성계(광화학

계 및 탄소고정계)의 활성과 광합성능력이 저하되었으

며(Fig. 3, 4, Table 2, 3), 줄기의 생장도 억제되었다

(Fig. 2). 이러한 광합성 관련 생리적 활성 저하현상을

Fig. 3. Light response curves of P. alba×glandulosa under
different CO2 concentration and air temperature conditions.

Fig. 4. A-Ci curves of P. alba×glandulosa under different
CO2 concentration and air temperature conditions.

Table 2. Photosynthetic parameters calculated from the light response curves to photosynthesis in Fig. 3.

Control Condition Elevated Condition

Apparent Quantum Yield (mmol mol−1) 040.43 (±1.84) 0037.61 (±1.04)

Dark Respiration Rate (µmol m−2 s−1) 000.54 (±0.14) 000.42 (±0.02)

Light Compensation Point (µmol m−2 s−1) 010.58 (±2.98) 009.36 (±0.58)

Light Saturation Point (µmol m−2 s−1) 294.23 (±35.48) 208.74 (±9.63)

Photosynthetic Capacity (µmol m−2 s−1) 006.71 (±0.56) 003.62 (±0.15)

Table 3. Photosynthetic parameters calculated from the A-Ci curves to photosynthesis in Fig. 4.

Control Condition Elevated Condition

Carboxylation Efficiency (µmol mmol-1) 033.75 (±4.02) 0016.22 (±1.06) 

Photo-Respiration Rate (µmol m-2 s-1) 001.96 (±0.30) 000 0.91 (±0.05) 

CO2 Compensation Point (µmol mol-1 air)  58.16 (±5.22) 0056.53 (±6.49) 

CO2 Saturation Point (µmol mol-1 air) 648.65 (±37.10) 1027.26 (±34.57) 

Maximum Photosynthesis Rate (µmol m-2 s-1) 011.65 (±0.87) 0008.83 (±1.12) 
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광화학계와 탄소고정계의 반응으로 구분하여 살펴보고

자 한다.

우선 CO2농도 및 기온 상승에 의해서 엽록소의 함

량이 감소하고, 광합성계의 활성 및 광합성 능력이 저

하되는 현상은 식물 체내 영양조건이 악화되었을 때와

유사한 현상이다(Kim and Lee, 2001b). 그러나 영양

조건의 악화만으로 광합성계의 활성과 광합성능력이

저하된 경우에는 엽록소a/b는 변화하지 않고 엽록체의

함량만이 감소되는 것으로 알려져 있다(Terashima

and Evans, 1988; Hikosaka, 1996). 그러나 본 연구에

서는 CO2농도 및 기온 상승에 의해서 엽록소a가

36.6%, 엽록소b가 23.4% 감소하여, 엽록소a/b의 값이

낮아지는 현상이 확인된다. 따라서 이를 영양조건의

악화만으로 해석하기에는 곤란하다. 엽록소a는 광화학

계와 탄소고정계의 다양한 엽록소단백질복합체를 구성

하고, 엽록소b의 대부분은 광화학계의 집광성단백질복

합체(light harvesting chl-protein complex) 구성에

사용된다는 점을 고려하면(Evans, 1989; Terashima

and Hikosaka, 1995), 엽록소a의 현저한 저하는 광화

학계보다는 탄소고정계의 활성을 더 저하시켰을 것으

로 추측된다.

이를 명확히 구명하기 위해서, 광-광합성곡선과 A-

Ci곡선에서 광화학계의 활성을 살펴보면, CO2농도 및

기온 상승에 의해서 빛에너지를 화학에너지로 변화시

키는 효율을 나타내는 순양자수율이 7%, 광계II와 광

계I에서 이루어지는 전자전달속도가 14% 감소하였다.

탄소고정계에서는 루비스코가 CO2수용체인 RuBP에

CO2를 고정시키는 효율을 나타내는 탄소고정효율이

52%, 환원단계를 거친 RuBP가 재인산화되는 속도가

24% 감소하였다. 이러한 결과를 종합해보면, CO2농도

및 기온 상승에 의한 현사시나무의 광합성능력 저하는

광화학계 및 탄소고정계의 활성저하가 원인이나, 탄소고

정계의 활성저하가 더 크게 작용하였음을 알 수 있다.

적 요

지구온난화와 같은 기후변화에 적응력이 높은 조림

수종을 탐색하는 연구의 일환으로 CO2농도 및 기온

상승이 현사시나무의 광합성생리에 미치는 영향을 조

사하였다. 그 결과 현사시나무는 CO2농도 및 기온 상

승에 의해서 줄기의 신장생장이 억제되고 광합성 능력

이 저하되었다. 그리고 광합성능력과 관련된 색소(엽록

소a, b, 카로티노이드)의 함량이 감소하였다. 특히 탄

소고정계의 활성과 관련된 엽록소a의 감소가 현저하게

나타났다. 그리고 광-광합성곡선과 A-Ci곡선에서 광화

학계의 활성을 나타내는 순양자수율이 7%, 전자전달속

도가 14% 감소하고, 탄소고정계의 활성을 나타내는

탄소고정효율이 52%, 재인산화속도가 24% 감소하였

다. 이러한 결과로 CO2농도 및 기온 상승에 의한 현

사시나무의 광합성능력 저하는 광화학계 및 탄소고정

계의 활성저하에 기인하나, 탄소고정계의 활성저하가

더 크게 작용하였음을 알 수 있다.
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