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고추의 엽록소 형광 이미지 분석법에 의한 한발스트레스 지표화 가능성
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The objectives of this study focused on measuring chlorophyll fluorescence related to drought stress 
comparing some parameters. Almost parameters were declined although they were not significant on the basis 
of mean values of fluorescence of total leaf area. While the ratio of fluorescence intensity variable chlorophyll 
(FV) to fluorescence intensity maximal chlorophyll (FM) was not changed, the effective quantum yield of 
photochemical energy conversion in photosystemII (ΦPSII) and chlorophyll fluorescence decrease ratio (Rfd) 
were slightly reduced, indicating inhibition of the electron transport from quinone bind protein A (QA) to 
quinone bind protein B (QB). Some parameters such as non-photochemical quenching rate (NPQ_LSS) and 
coefficients of non-photochemical quenching of variable fluorescence (qN) in mid-zone of leaf and near 
petiole zone leaf were significantly enhanced within 4 days after drought stress, which can be used as 
physiological stress parameters. Decrease in ΦPSII could was significantly measured in all leaf zones. In 
conclusion, three parametric evidences for chlorophyll fluorescence responses such as ΦPSII, NPQ, and qN 
insinuated the possibility of photophysiological indices under drought stress.
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보문

       

서     언

고추 (Capsicum annuum. L)는 중부아메리카가 원산지로 

국내에서는 17세기 초 전래되어 현재까지 재배하고 있는 주

요 채소작물이다. 고추는 국내 생산액 규모가 연간 1조 1,096

억원 (통계청, 2010)으로 채소작물 생산액의 약 13% (채소작

물 중 1위)를 차지하고 있다. 

고추는 토양수분 등 재배환경에 따라 매운맛이 다르다 

(Jeong 등, 1996). 따라서 고품질 고추를 생산하기 위해서는 

적절한 물관리 및 양분관리를 통한 친환경 고추 생산기술 

개발이 요구되고 있다. 우리나라의 최근 30년간 (통계청, 

1981~2010) 연평균 강수량은 1,308 mm로 세계평균인 973 

mm보다 약 1.3배가량 많으나 그 강수량의 대부분이 여름철

에 집중되고 있어 효율적인 물관리가 어려워 작물이 수분스

트레스를 받게 되는 경우가 있다.

지금까지 비파괴적 분석을 통한 식물체의 비생물학적 스

트레스 (abiotic stress) 지표 연구는 오랫동안 수행되어왔

으며, 엽록소형광분석법에 의한 식물체의 건전생장에 관한 

연구가 대표적이다. 엽록소 형광분석에 관한 최초의 연구는 

Kautsky and Hirsch (1931)의 광합성과정 중의 빛의 섬광에 

의한 CO2 흡수동화의 변화원인에 대한 연구에서 비롯되었다.

또한, chlorophyll a (Chla)의 분자구조가 밝혀진 이래 

Chla의 형광현상을 응용하여 광합성의 일련반응을 해석하려

는 연구가 1966년 Butler의 선도적 실험 이후 많이 시도되

어 왔다 (Butler et al., 1966; Goedheer, 1972; Govindjee 

et al., 1973, 1979, 1995, 2004; Butler, 1978; Briantais et 

al., 1986; Renger et al., 1986; Horton et al., 1990; Krause et al., 

1991; Lazár, 1999; Strasser et al., 2000, 2004; Maxwell et 

al., 2000; Mosenqvist et al., 2003; Schreiber, 2004; Papage-

orgiou et al., 2007; Baker, 2008; Lazár et al., 2009).
이와 같은 엽록소 형광현상의 측정방법은 근본적으로 빛

에 노출된 식물체의 형광유발현상을 응용한 Kautsky effect

를 측정하는 방식에서 발전되어 왔다. 빛에 노출된 엽록소

는 흡수된 빛의 파장과 강도에 따라 형광 양상이 변화하게 

되며 일반적으로 15분에서 1시간의 암 (어두운) 기간을 거치

면 다시 원상태의 형광현상이 나타날 수 있는 상태로 복귀

하는 것으로 알려져 있다 (Starsser, 1985 ; Srivastava et 
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Fig. 1. Comparison of red pepper grown under different water conditions. Photos were taken 4 days after drought stress.

al., 1995). 식물의 스트레스와 관련된 초기의 연구는 주로 

암상태에 식물체를 방치한 다음 빛을 조사하여 최대형광값/

최소형광값 비 (Fm/FO ratio)를 이용하여 식물의 건전성을 

추정하였으며, 정상적인 식물체에서는 대부분 5~6 사이의 

값을 갖는 것으로 알려져 있다 (Bjorkman and Demmig, 

1987). 최근에는 Fm/FO ratio 보다는 0.78~0.84 범위의 값

을 나타내는 변동형광값/최대형광값 비 (Fv/Fm Ratio) 가 보

편적으로 사용되고 있으며, 이러한 Fv/Fm Ratio는 1차적인 

PSII 광화학반응에서의 최대 양자수득율을 나타내는 변수

로 활용되고 있다 (Govindjee, 1995, 2004; Butler and Kitajima, 

1975; Paillotin, 1976; Genty et al., 1989).

본 연구에서는 엽록소 형광분석법을 이용하여 생육초기 

물 부족에 따른 수분 스트레스 조건이 고추 생육에 미치는 

영향을 구명하고, 이를 통해 수분스트레스 지표를 선발하고

자 하였다.

재료 및 방법

공시재료   50구 육묘판에서 재배한 발아 후 5주된 고추 

(농그린) 유묘를 구입하여 육묘판에서 3일 동안 1일 간격으

로 고추 한 주당 10 ml씩 관수하여 초기 근권 수분조건을 

동일하게 조절하였다. 육묘판 상토의 수분상태는 관수 3일 

후 부터 대조구와 무관수구로 구분하여 대조구는 고추 유묘

를 같은 방법으로 1일 간격으로 10 ml씩 관수하여 재배하였

고, 무관수구는 관수를 하지 않고 시험에 사용하였다 (Fig. 1). 

엽록소 형광분석   무관수 시점으로부터 4일 (96시간) 

동안 24시간 간격으로 고추의 엽록소 형광반응 변화를 다음과 

같이 분석하였다. 엽록소 형광분석은 Handy Cam (FlorCam, 

CZ)을 이용하여 암적응 (엽록소 형광분석기 챔버에서 20분

간 암처리)상태에서 Quenching kinetics analysis 방법으로 

측정하였다 (Barbagallo, et al. 2003; Genty, et al. 1989, 

1990). 측정시 엽록소 형광 유도를 위해 화학광선과 연속광

원을 사용하였다. 이때 Handy Cam의 분석조건은 화학 광

선 (actinic light, red LED); 200μmol m
-2 

s
-1
, 연속광원 

(saturating light, moderate light); 1,250μmol m
-2 

s
-1 

이

었다. 측정된 데이터는 Gorbe et al. (2012)이 제시한 방법

에 의해 분석하였다 (Table 1). 또한, 같은 잎에서 공간적인 

차이에 의한 엽록소 형광 반응을 분석하기 위해 엽록소 형

광이미지 분석기를 이용해 잎 하나를 세부분으로 구분하였

고, 부위별 구분은 (1)줄기에 붙어 있는 엽병과 가장 가까운 

부위, (2)잎 중간부위, (3)엽병에서 가장 멀리 떨어진 잎 끝

부위로 구분해 조사하였다 (Fig. 2).

통계분석   ANOVA 분석 및 t-검정은 SAS program 

(verion 9.2)를 이용하여 통계분석을 실시하였다.

결과 및 고찰

잎의 평균 엽록소 형광반응 변화   수분 부족은 잎에

서 광합성의 감소를 직접 유도하고 연속적으로 RuBisCO 와 같은 

광합성 조절 효소의 불활성화 및 광억제 충격 (Photoinhibition 

damage)를 초래하기 때문에 궁극적으로 작물의 수량에 치

명적인 작용을 나타내는 생리적 작용을 하는 것으로 알려져 

있다 (Medrano et al., 1997). 본 연구 결과 한발스트레스 4

일째 고추시료의 엽록소형광반응의 차이를 보면 대조구에 

비해 무관수구에서 증가된 엽록소 형광값은 총 16개 매개변

수 중 최소 형광값 (FO), 연속 광에서의 비광학적 소광에 의
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Table 1. Summary of the major Chlorophyll fluorescence parameters (modified from Gorbe et al’s data, 2012).

Fluorescence parameters Definition

Fo
Minimal chlorophyll fluorescence intensity measured in the dark-adapted state, when all PSII 
reaction centres are open

Fm
Maximal chlorophyll fluorescence intensity measured in the dark-adapted state during the application 
of a saturating pulse of light

F′o Minimal chlorophyll fluorescence intensity measured in the light-adapted state

F′m(Fm_Lss)
Maximal chlorophyll fluorescence intensity measured in the light-adapted state during the application 
of a saturating pulse of light

Fs(Ft_Lss)
Chlorophyll fluorescence intensity measured at the steady-state after subjecting the sample to 
non-saturating actinic illumination

Fv
Variable chlorophyll fluorescence (Fm−Fo) measured in the dark-adapted state, when non- 
photochemical processes are minimum

F′v Variable chlorophyll fluorescence (Fm−Fo)measured in the light-adapted state
Fv/Fm Maximum quantum yield of PSII photochemistry measured in the dark-adapted state

Fo/Fv
Ratio of minimal chlorophyll fluorescence intensity to variable chlorophyll fluorescence, measured 
in the dark-adapted state

Fm/Fs

Ratio of maximal chlorophyll fluorescence intensity measured in the dark-adapted state to 
steady-state chlorophyll fluorescence. In this case, Fs is obtained after illumination with continuous 
saturating irradiance.
This ratio is an indicator of the photosynthetic quantum conversion

Rfd=Fd/Fs=(Fm-Fs)/Fs

Chlorophyll fluorescence decrease ratio. In this case, Fs is obtained after illumination with 
continuous saturating irradiance. Rfd is an indicator of the photosynthetic quantum conversion 
and is correlated with CO2 fixation rates

ΦPSII=(F′m-Fs)/F′m Effective quantum yield of photochemical energy conversion in PSII
ΦNO=1/(NPQ+1+qL(Fm/Fo−1)) Quantum yield of non-regulated energy dissipation in PSII
ΦNPQ=1−ΦPSII−ΦNO Quantum yield of regulated energy dissipation in PSII

ΦNPQ/ΦNO
Ratio of quantum yield of regulated to non-regulated energy dissipation in PSII, which is 
related to the capacity of photoprotection of the photosynthetic apparatus

NPQ=(Fm−F′m )/F′m Stern-Volmer non-photochemical quenching coefficient
NPQI Component of the NPQ parameter related to the photoinhibition-dependent quenching
qN=(Fm−F′m)/(Fm−F′o) Coefficient of non-photochemical quenching of variable fluorescence

qL=qP×Fo/Fs
Coefficient of photochemical quenching of variable fluorescence based on the lake model of 
PSII

F′v /F′m Exciton transfer efficiency from antenna pigments to the reaction centre of PSII in the light- 
adapted state

한 정류상태 형광값 (Ft_LSS), 첨두 형광값 (FP) 및 가변형광

의 비광화학적 소광 계수 (qN) 등 4개였다. 대조구 대비 무

관수구에서 감소한 형광 매개변수는 10개로 대부분 감소하

는 경향을 보였다 (Table 2). 특히 빛이 없는 상태 (암적응)

에서의 매개변수인 최대형광값 (Fm)과 변동형광값 (Fv)에서 

기인하는 PSII 최대 양자 수득율을 나타내는 중요한 변수인 

Fv/Fm는 거의 변화가 없었으며, 이는 지금까지 여러 연구를 

통해 증명되어진 결과 (Calatayud et al., 2006; Massacci 

et al., 2008)와 일치하였다. 또한, 지속적인 한발스트레스 

조건이 아닌 짧거나 가벼운 정도의 한발스트레스 조건에서

는 기공의 닫힘에 의한 광계II 광화학 반응이나 Fv/Fm과 같은 

엽록소 형광 매개변수에 영향을 주지 않았다는 결과와도 일

치하였다 (Massacci and Jones, 1990 ; Jeffries, 1994). 그 

중 명적응 기간 동안 연속광에 의한 정류상태 PSII 양자 수득율 

(QY_LSS = ΦPSII) 또한 대조시료보다 5% 감소하였다. 식물

의 체력을 (Fp – Ft_LSS)/ Fp 의 식에 의해 정량화 할 수 있는 

매개변수인 형광 감쇄율 (Rfd) 또한, 관수한 시료에 비해 

9% 감소하였다. 이와 같이 한발스트레스에 의해 각 매개변

수가 감소함을 확인 할 수 있었으나, 통계처리 (t-검정)을 

한 결과 전체 잎의 총 면적을 기준으로 평균한 광화학 매개

변수는 스트레스 산정의 지표로 활용하기에는 통계적 유의

성이 인정되지 않았다.

잎의 공간적 엽록소 형광반응 변화   잎의 공간적인 
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Fig. 2. Spatial distribution of Chlorophyll fluorescence 
parameters in the leaves of red pepper grown under different 
water conditions.

Table 2. Comparison of Chlorophyll fluorescence parameters 
in the leaves of red pepper grown under different water 
conditions

Parameter
optimum 
watering

drought condition
(4 days after treatment)

significance

Fo 517±17.37 531±45.8 NS
Fm 2432±182.2 2437±284.4 NS
Fv 1915±185.1 1907±276.1 NS
Fp 1533±210.9 1586±382.4 NS
Ft_LSS 672±40.8 715±117.0 NS
Fv/Fm 0.79±0.02 0.78±0.03 NS
ΦPSII 0.45±0.04 0.42±0.01 NS
NPQ_LSS 1.04±0.43 0.99±0.15 NS
Qp_LSS 0.69±0.04 0.65±0.06 NS
Rfd_LSS 1.37±0.46 1.25±0.21 NS
qN 0.571±0.11 0.582±0.05 NS
qL 0.444±0.11 0.445±0.12 NS
NS : no significance. 

엽록소 형광 반응을 Fig. 2와 같이 세부분으로 구분하여 분

석한 결과 관수를 계속하고 있는 고추의 잎에서는 공간적으

로 크게 차이가 없었으나, 한발스트레스 4일 후 한발스트레

스를 받은 고추의 잎에서는 공간적으로 형광 매개 변수들 

간의 차이를 보였다.

Table 3의 엽록소 형광 반응 결과에서와 같이 한발 스트

레스를 받은 대부분의 매개변수에서 엽병 부근에서 잎의 끝

으로 갈수록 감소하거나 증가하는 일정한 패턴을 보였다. 

PSII 최대 양자수율 (FV/Fm=QY_MAX)는 대조시료와 동일하

게 값의 변화가 없었다. 그리고 FO, Fm, FV와 같은 암적응 

형광값과 Fs (Ft_LSS), 정류 상태 최대 형광값 (F’m; Fm_LSS), 

정류상태 광화학적 소광 (NPQ_LSS)와 같은 명적응 정류 상

태 형광값, 그리고 PSII에서 조절되지 않는 양자 수득율 ΦNO

는 증가하였다. 따라서 엽병에서 멀어 질수록 NPQ_LSS와 

qN의 증가는 결국 ΦPSII (QY_LSS)의 감소로 이어지는 것으

로 확인되었다. 

Calatayud et al. (2006)은 점진적으로 한발스트레스를 

받게 한 장미에서 PSII의 광합성 능력에서 공간적-시간적 

변화 연구를 수행하였는데, 비광화학 과정은 한발스트레스 

조건에서 처음 며칠 동안 증가하고 상대수분 함량은 시간이 

흐름에 따라 더 심하게 감소하였으며, 이 때 ΦPSII, QP, 및 

qL은 급격히 감소하고 ΦNO는 증가하였으나, FV/Fm, QP와 

qN은 공간적으로 전체 잎이 동일하게 작용한다고 했다. 이

는 본 연구결과와 일치함을 알 수 있었다. 반대로, Fo및 Fm

은 전체 무관수 기간 (9일) 내내 잎의 중앙맥 옆이 높게 나

타났으며 ΦPSII, NPQ, ΦNPQ과 ΦNO는 무관수 기간 중 (4

∼5일)에 공간적 차이를 보였다. 특히 한발스트레스를 받은 

고추의 잎 끝에서 엽병에 가까워질수록 ΦPSII가 감소하는 

것으로 나타났다. 한발스트레스에 대한 각 형광매개변수의 

유의성 분석을 한 결과 ΦPSII는 잎 끝부위에서 5% 수준 유

의성이 인정되었으며, 잎 중간부위와 엽병 부근에서는 1% 

수준의 유의성이 인정되었다. NPQ_LSS 및 qN은 잎 중간 부

위와 엽병부근에서 1% 수준의 유의성이 인정되었으며, Φ
NO는 잎 중간 부위에서 1% 수준의 유의성이 인정되었다. 
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Table 3. The Spatial differences of Chl fluorescence parameter in the leaves of red pepper grown under optimum irrigation (OI) and 
water stress (WS).

Near tip±STD Mid-zone±STD Near petiole±STD

Fo

OI 493 ±23.74 535±26.70 522 ±16.52
WS 505 ±24.96 567 ±33.17 567 ±43.57

significance NS NS NS

Fm

OI 2303 ±67.06 2517 ±100.33 2469 ±196.53
WS 2343 ±328.89 2666 ±320.81 2596 ±371.16

significance NS NS NS

FV

OI 1811 ±89.93 1982 ±126.65 1947 ±213.01
WS 1838 ±327.20 2099 ±320.78 2030 ±359.62

significance NS NS NS

Fp

OI 1452 ±71.94 1544 ±121.69 1458 ±217.34
WS 1503 ±460.99 1713 ±430.94 1762 ±433.58

significance NS NS NS

Ft_LSS

OI 719 ±20.39 B 771 ±14.05A 694 ±9.40B
WS 704 ±171.90 755 ±124.93 724 ±91.02

significance NS NS NS

Fv/Fm

OI 0.79 ±0.017 0.79 ±0.023 0.79 ±0.023
WS 0.78 ±0.030 0.78 ±0.031 0.78 ±0.030

significance NS NS NS

ΦPSII

OI 0.48 ±0.006B 0.49 ±0.006A 0.50 ±0.000A
WS 0.44 ±0.010A 0.42 ±0.015AB 0.39 ±0.020B

significance * ** **

NPQ_LSS

OI 0.67 ±0.072 0.65 ±0.095 0.78 ±0.155
WS 0.90 ±0.244 1.08 ±0.185 1.18 ±0.111

significance NS * *

Qp_LSS

OI 0.69 ±0.006B 0.72 ±0.012A 0.74 ±0.012A
WS 0.68 ±0.066 0.65 ±0.061 0.63 ±0.051

significance NS NS NS

Rfd_LSS

OI 1.06 ±0.153 1.03 ±0.191 1.14 ±0.344
WS 1.15 ±0.223 1.28 ±0.264 1.44 ±0.316

significance NS NS NS

qN
OI 0.47±0.025 0.47±0.037 0.51±0.053
WS 0.54±0.088 0.60±0.053 0.63±0.021

significance NS * *

qL
OI 0.50±0.039 0.50±0.051 0.52±0.086
WS 0.53±0.054 0.56±0.056 0.59±0.060

significance NS NS NS

ΦNO
OI 0.35±0.029 0.35±0.037 0.31±0.050
WS 0.30±0.059 0.27±0.030 0.25±0.016

significance NS * NS
NS : no significance, * : p<0.05 significance level in student’s t-test, ** : p<0.01 significance level in student’s t-test. Means 
with same letter are not significantly different.

그밖에 형광매개변수에서는 유의성이 인정되지 않는 것으

로 나타났다.

수분 스트레스에 따른 각각의 형광변수가 공간적인 상관

을 보이는지 확인하기 위해 대조군 고추의 잎을 1로 고정하

여 polar plot 분석을 하였다. 그 결과 엽병 부근에서 NPQ_LSS

와 Rfd_LSS의 현격한 차이를 볼 수 있었다 (Fig. 3).
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Fig. 3. Polar plot analysis of fluorescence parameters at 
different parts of leaves under drought condition. The values 
of control parameter were radially fixed on 1.0 comparing to 
others under drought stress. For the distributional analysis of 
chlorophyll fluorescence parameters the measurements were 
performed in three parts of leaves such as leaf zone near 
petiole, mid-zone of leaf and leaf zone near tip.

Massacci 등 (2008)도 한발스트레스 조건에서 면화 잎에

서 FV/Fm 및 ΦNPQ의 공간적변화의 매우 동질적인 분포를 

측정하였으며, Calatayud 등 (2006)의 결과와 다른 ΦPSII의 

증가와 같은 동질적인 패턴을 측정했다. 이것은, 식물이 한

발스트레스를 일종의 환경변화로 인식하고 환경에 순응하

는 과정에서 광호흡속도의 향상에 기인한 것으로 제시하였

다. 그러나 본 연구에서는 ΦPSII의 증가는 없었으며, 이는 

짧은 한발스트레스 기간에 기인하는 것으로 판단되었다. 

결론적으로 엽록소 형광반응 분석을 이용하여 물 부족 

조건에서 고추의 한발스트레스를 판단할 수 있는 생리적 지

표로 ΦPSII (QY_LSS), NPQ_LSS, qN 등의 형광매개 변수가 활

용 가능한 것으로 사료되었다. ΦNO는 광에너지 전환에서 

광계에 의해 형광 조절이 불가능한 비광학적 소광량으로 수

분스트레스 지표를 설정할 경우 잎 중간 부위만 가능할 것

으로 예측되었다. 

요     약

본 연구에서는 생육초기 고추의 한발 스트레스 조건에서 

작물 생육에 미치는 영향을 구명하기 위해 엽록소 이미지형

광분석을 이용하여 엽록소 형광 매개변수를 비교분석 하였

다. 비록 통계적 유의성이 인정되지는 않았지만 전체 잎의 

이미지에 나타나는 형광매개변수들의 평균값은 감소하는 

경향이었다. 가변형광값에대한 최대형광값의 비는 변동이 

없는 반면, 광계II의 정류상태에서의 양자수득율 및 형광감

쇄율은 다소 감소하였다. 이러한 현상은 퀴논 A 단백질로부

터 퀴논 B 단백질로의 전자전달의 감소를 의미하였다. 잎의 

중앙부위와 엽병부근에서의 비광학적 소광 및 가변형광의 

비광학적 소광 상수는 한발스트레스 4일 후 유의성있게 증

가하였다. 즉 생리적 스트레스 매개변수로 활용이 가능하였다.

광계II에서의 정류상태 양자수득율의 감소는 고추잎의 모

든 부위에서 공통적으로 유의성있게 측정되었다. 결론적으

로 ΦPSII (QY_LSS), NPQ_LSS, qN 등의 엽록소형광 매개변수

들은 고추의 한발스트레스를 판단할 수 있는 생리적 지표로 

활용 가능한 것으로 유의성이 인정되었다. 
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