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With increasing social concerns for healthy food, the studies on the cultivation of crops to increase accumulation 

of functional metabolites in crops have been investigated. Accumulation of the metabolites in crops is highly 

affected by various types of stress, such as nutrient deficiency, water deficit (WD), extreme temperature and 

UV-B radiation as well as their own life cycle. This review summarizes the previous studies on the effects of 

environmental stresses, especially WD and UV-B radiation, on accumulation of functional metabolites in 

crops. UV-B radiation and WD during specific period (mainly at maturation stage) activates the adaptation 

and/or defense system in crops, thereby increasing biosynthesis of the metabolites. Although WD and UV-B 

radiation tend to decrease in crop yield, the decrease can be compensated by the production of high value crops 

having high content of functional metabolites.
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Fig. 1. Conceptual figure of plant response to environmental stresses (water deficit and UV-B radiation).

Introduction

전 세계적인 인구 고령화 및 건강관리 중심의 의료패러다

임 변화와 함께 국내 농업분야에서도 질병 및 건강개선에 긍

정적인 효과를 나타내는 기능성 대사물질 (functional meta-

bolites)들을 다량으로 함유한 작물들에 관한 연구들이 진행

되고 있다 (Han et al., 2012; Jang et al., 2015; Lee et al., 

2014a; 2014b; Qin et al., 2015). 작물에 함유된 기능성 대사

물질은 암, 심혈관계 질환 등의 발병 위험성을 낮출 뿐만 아

니라 항암, 항염증, 항균, 항노화, 혈당저하 작용 등 건강 개

선에 유익하다 (Chenard et al., 2005; Dai and Mumper, 

2010; Duthie et al., 2000). 대표적 물질로는 flavonoid, antho-

cyanin과 같은 페놀성 화합물 (phenolics), carotene, lycopene

과 같은 카로티노이드계 화합물 (carotenoids) 등이 있으며, 

이러한 기능성 대사물질들은 주로 과일이나 채소에 다량 함

유되어 있다 (Ǻkerström et al., 2009; Chenard et al., 2005; 

Kopsell et al., 2007; Lim et al., 2016; Reif et al., 2012; 

Soubeyrand et al., 2014).

작물의 기능성 대사물질은 식물화학물질 (phytochemical)

로 구분되며, 이는 작물체 내의 2차 대사물질 (secondary 

metabolites)로 세분될 수 있다. 작물의 2차 대사물질은 작물 

생육과정 중에 생성되며, 작물이 영양결핍, 온도, 수분 및 자

외선 (Fig. 1) 등의 스트레스에 대응하는 과정에서도 생성된

다. 작물 스트레스 반응은 생육환경이 통상적인 상황과는 다

르게 전개되었을 때의 작물의 반응으로 정의할 수 있으며, 이

는 작물이 스트레스에 따른 잠재적 위해성에 대응하기 위한 

것이다 (Shao et al., 2008). 특히, 작물 조직 내 대사경로 

(metabolic pathway)는 작물-재배환경 간 다양한 상호작용

에 영향을 받게 되므로 미미한 수준의 환경적 변화일 지라도 

이는 각종 대사물질의 함량에 상당한 영향을 줄 수 있다 

(Becatti et al., 2009).

최근 농업분야에서는 물 부족 현상 대처를 위해 부족관개 

(DI, deficit irrigation) 방법을 활용하고 있다. DI와 같이 농

작물 생산에 물 사용을 최소화하는 경우 생산비 감소효과와 

함께 지하로의 양분 및 농약 유출 등 환경오염을 방지할 수 

있다. 또한 DI를 적절히 활용하여 작물을 고기능성, 고품질

로 재배할 수 있다 (Stefanelli et al., 2010; Vallverdu et al., 

2012). 대표적인 DI 방법에는 1)작물 뿌리를 건조와 습한 조

건에 번갈아 노출하여 생육시켜서 기공전도도는 감소하나 

수분 스트레스의 증상은 없게 하는 부분뿌리관리법 (PRD, 

partial root zone drying)과 2)수분 스트레스에 대한 작물 감

응이 전체 생장기간 동안 지속되지 않고 수분 결핍을 특정 생육

시기에 함으로써 수분이용효율을 높여 물 이용량 절약과 수

확 품질을 높이는 제한관수법 (RDI, regulated deficit irrigation)

이 있으며, 이를 통해 토양에서 작물 뿌리의 물 이용효율을 

증대시킨다 (Conesa et al., 2016; Costa et al., 2007; Ripoll 

et al., 2016). 한편, 작물은 수분 부족 조건에서 활성산소종 

(ROS, reactive oxygen species)의 형성을 통해 발생하는 산

화적 스트레스 대응을 위해 페놀성 화합물과 같은 항산화 물

질 생성을 증대시킨다 (Rebey et al., 2012). 그러므로 작물 

생산에 DI를 적절히 활용한다면 물 이용효율 증대와 함께 당

축적 및 항산화활성 증대 등 작물의 품질에 긍정적 영향을 불

러올 수 있다 (Ripoll et al., 2016).

자외선 (UV, ultraviolet)은 파장에 따라 UV-A (315-400 
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nm), UV-B (280-315 nm), UV-C (200-280 nm)로 구분되

는데, 이 중 UV-B는 지표면에 도달하는 전체 태양복사에너

지의 0.5%로 태양광복사에서 작은 부분을 차지하지만, 고등

식물에 있어 다양한 반응들의 원인이 된다 (Becatti et al., 

2009; Gil et al., 2012). UV-B는 상대적으로 낮은 수준이 작

물에 조사되어도 DNA, 지질, 단백질, 지방질막, 광합성기구 

등에 손상을 주며 심한 경우 조직괴사를 야기하는 등 작물세

포의 구성물질에 직/간접적 손상의 원인이 된다 (Berli et 

al., 2012; Gil et al., 2012). UV-B에 의한 스트레스는 작물

의 방어체계를 활성화하여 작물 조직 내 tocopherol, polyamine, 

flavonoid와 같은 2차 대사물질의 축적을 변화시킨다. 이러

한 축적 변화는 ROS에 대응하는 항산화반응을 통해 작물세

포의 손상을 방지한다 (Eichholz et al., 2011; Hectors et al., 

2014; Nenadis et al., 2015). 이와 같이 UV-B 스트레스는 수

분 스트레스와 마찬가지로 기능성 대사물질 축적 증대와 같

은 품질적 요소에는 긍정적 영향을 나타낸다.

본 연구에서는 작물 스트레스의 원인이 되는 환경 요인들 

중 수분결핍과 UV-B 처리가 작물체 내 2차 대사물질 축적에 

미치는 영향을 다룬 지난 20년 간의 주요 연구결과들을 정리

하였다. 이를 토대로 향후 국내에서 환경조건 제어를 통해 기

능성 대사물질을 다량 함유한 농작물 생산을 위한 기초 자료

로 활용하고자 하였다.

수분 스트레스에 의한 항산화물질 축적 (Effects of 

water deficit on accumulation of functional metabolites)  

수분 스트레스에 대한 작물의 반응은 작물 종 (species), 작물 

생육단계, 스트레스의 지속시간과 강도에 좌우된다 (Shao et 

al., 2008). 일반적으로 적절한 수준의 수분 결핍 처리를 통

해 수분 공급량을 절약할 수 있으며, 과실의 중량과 수량이 

감소하더라도 단맛 (sweetness), 과즙 (juiciness), 과일 향과 

같은 관능적 특성 및 기능성 대사물질의 증대를 통해 고품질, 

고기능성 농산물을 생산할 수 있다 (Lahoz et al., 2016; 

Vallverdu et al., 2012). 이에 대한 내용들은 Table 1 및 아래

와 같다.

작물별 수분 스트레스의 영향   Veit-Köhler et al. 

(1999)은 토마토 (Lycopersicon esculentum Mill.)의 과실발

달 시작부터 수분을 최대수분보유량 (maximum water holding 

capacity)을 기준으로 70% 처리 (대조구), 50% 처리하였을 

때 생육 및 품질을 평가하였다. 연구결과, 50% 수분 처리구

에서 착과수는 감소하였고, 과실의 당, vitamin C 함량은 증

가하여 과실 성숙기에 증가 수준이 가장 높았다. Ali et al. 

(2010)은 수분 스트레스 처리가 옥수수 (Zea mays L.) 종자 

오일 내 항산화물질 함량에 미치는 영향을 평가하였다. 관개

는 포장용수량에 맞추어 모상체 (emergence) 발생 8일 후부

터 15일 간격으로 실시하였으며, 수분 스트레스 처리구는 21

일 간격으로 관개를 실시하였다. 연구결과, 종자 오일에 함

유된 페놀성 화합물 함량은 감소하였는데, 이는 발달 초기 단

계 및 개화과정 동안의 수분결핍이 페놀성 화합물의 축적을 

감소시킨 것에 기인한다 (Ali et al., 2010). 반면에 flavonoid 

함량은 증가하였는데, 이는 종자 발달 및 성숙 단계 동안 수

분결핍에 의한 flavonoid 생합성 증대에 기인한다 (Ali et al., 

2010). Rebey et al. (2012)는 지중해 지역의 향신료로 사용되

는 커민 (Cuminum cyminum L.)에 대한 수분 결핍 처리 시 

TPC (total phenolic content)를 평가하였다. 수분 결핍처

리는 포장용수량의 100% 수준 (대조구), 50% 수준 (MWD, 

moderate water deficit), 25% 수준 (SWD, severe water 

deficit)으로 처리하였다. 연구결과, 커민 종자의 수량은 대

조구와 MWD사이에는 통계적 차이가 없었다. TPC는 대조구

에 비해 MWD와 SWD에서 각각 43.77%, 15.28% 증가하였다. 

이는 작물이 수분 부족과 같이 생육에 불리한 환경조건에서 

ROS의 형성을 통해 발생하는 산화적 스트레스에 대응하기 

위해 필연적으로 생성하는 페놀성 화합물과 관련한다 (Rebey 

et al., 2012). Oh et al. (2010)는 수분 스트레스의 횟수 및 시

점에 따른 상추 (Lactuca sativa L.)의 페놀성 화합물 및 

ascorbic acid, α-tocopherol 함량을 평가하였다. 연구결과, 

파종 6주 후 수확 직전에 1회 수분 스트레스 (OD, one-time 

water stress) 및 파종 후 3회에 걸친 수분 스트레스 처리 (MD, 

multiple water stress)시 TPC가 대조구에 비해 상당량 증가

하였다. 페놀성 화합물 중 chicoric acid는 MD 처리에는 감응

하여 증대되었으나 OD 처리구에서는 변화가 없었다. 특히 

수분 스트레스에 감응하여 phenylpropanoid 경로의 핵심 효

소인 PAL (phenylalanine ammonia lyase)의 활성 증대가 관

찰되었는데 이는 페놀성 화합물의 높은 축적과 연관된다 (Oh 

et al., 2010). 한편 상추 생육과 관련해서는 OD 처리가 상추

의 지상부, 지하부 생육에 영향을 주지 않았으나 MD 처리의 

경우 악영향을 주어 건중을 제외한 생중, 엽면적이 감소하였

다. 그러므로 작물체 내에서 항산화물질의 함량을 증진하기 

위한 수분 스트레스 처리는 작물 생육에 악영향을 주지 않는 

수준으로 처리되어야 한다 (Oh et al., 2010). Galieni et al. 

(2015)는 수분 스트레스에 의한 상추 (Lactuca sativa L.) 내 

페놀성 화합물 함량을 평가하였다. 연구결과, 수량은 수분 

스트레스 처리구에서 38.9 g plant
-1
으로 대조구 (91.0 g plant

-1
) 

대비 57% 감소하였다. 이와 함께 수분 스트레스 처리는 TPC

에 영향을 주지 않았다. 그러나 bounds caffeic acid, caftaric 

acid, chicoric acid, rutin 함량은 대조구 대비 급격하게 증대

되었다. 이는 다양한 생물적, 비생물적 스트레스에 의해 세

포벽으로 polyphenol이 축적되는 목질화와 관련된 내성/방

어 반응과 관련된다 (Galieni et al., 2015). Stagnari et al. 

(2014)는 수분 스트레스에 의한 적근대 (Beta vulgaris var. 

conditiva Alef.) 뿌리의 TPC 및 betalains (betacyanin, 

betaxanthin) 함량을 평가하였다. 토양용적수분함량은 대조
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Table 1. Effects of water deficit stress on accumulation of functional metabolites in selected plants.

Crops
Stress 

treatments
Plant parts Functional metabolites Effects References

Barley

(Hordeum vulgare L.)
RDI

a)
Leaf

Violaxanthin, antheraxanthin, zeaxanthin, 

lutein, β-carotene, α-, γ-tocopherol, glu-

tathione, ascorbic acid

Increase
Marok et al., 

2013

Cumin

(Cuminum cyminum L.)
RDI Seed TPC

c)
Increase

Rebey et al., 

2012

Durum wheat

(Triticum durum L.)
RDI Cereal

1) Carotenoids

2) Total tocols (tocotrienols, tocopherols)

1) Increase

2) Increase

Fratianni et al., 

2013

Grapevine

(Vitis vinifera L.)
RDI Berry skin

Anthocyanins (delphinidin, petunidin, 

malvidin, tri-hydroxylated malvidin-, 

petunidin-, delphinidin-3-glucosides)

Increase
Castellarin et al., 

2007

Grapevine

(Vitis vinifera L.)

RDI, 

PRD
b) Berry

Flavonols, flavan-3-ol, stilbenoids, 

anthocyanins, SPC
d) Increase

Conesa et al., 

2016

Lettuce

(Lactuca sativa L.)
RDI Leaf TPC Increase Oh et al., 2010

Lettuce

(Lactuca sativa L.)
RDI Leaf

1) TPC

2) Phenolics (bounds caffeic acid, caftaric 

acid, chicoric acid, rutin)

1) No effect

2) Increase

Galieni et al., 

2015

Maize

(Zea mays L.)
RDI Seed oil

1) Phenolics

2) Tocopherols (α, γ, δ)

3) Flavonoids

1) Decrease

2) Increase

3) Increase

Ali et al., 2010

Peanut

(Arachis hypogaea L.)
RDI

1) Leaf, 

Stem

2) Seed

Phenolics
1) Increase

2) Decrease

Aninbon et al., 

2016

Red beet

(Beta vulgaris var. conditiva Alef.)
RDI Root

1) TPC

2) Betalains (betacyanin, betaxanthin)

1) Increase

2) Increase

Stagnari et al., 

2014

Tomato

(Lycopersicon esculentum Mill.)
RDI Fruit Vitamin C Increase

Veit-Köhler et al., 

1999

Tomato

(Lycopersicon esculentum Mill.)
PRD Fruit Lycopene No effect

Stikic et al., 

2003

Tomato

(Lycopersicon esculentum L. Mill)
RDI Fruit

1) Vitamin C

2) Carotenoids (lycopene, β-carotene)

1) Increase

2) Increase

Favati et al., 

2009

Tomato

(Not available)
RDI Fruit Carotenoids Increase

Pernice et al., 

2010

Tomato

(Lycopersicon esculentum Mill)
RDI Fruit Vitamin C Increase

Patanè and 

Concentino, 

2010

Tomato

(Lycopersicon esculentum Mill)
RDI Fruit Lycopene and vitamin C Increase

Wang et al., 

2011

Tomato

(Solanum lycopersicum L.)
RDI Fruit Lycopene No effect

Lahoz et al., 

2016

Tomato

(Solanum lycopersicum L.)
RDI Fruit

1) Lutein

2) β-carotene

3) Ascorbic acid

1) Decrease

2) Increase

3) No effect

Ripoll et al., 

2016

a)
RDI: regulated deficit irrigation, 

b)
PRD: partial root zone drying, 

c)
TPC: total phenolic content, 

d)
SPC: soluble phenolic content

구가 WHC (water holding capacity)의 100% (W100), 수분 스트

레스 처리구는 WHC 50% (W50), WHC 30% (W30) 처리하였다. 

연구결과, TPC는 W100 대비 W30에서 58%, W50에서 86% 증

가하였다. 이는 수분결핍이 PAL과 같은 phenylpropanoid 경

로효소의 활성을 자극한 것에 기인한 결과이다 (Stagnari et 

al., 2014). 이와 함께, W100 대비 betacyanin 함량은 W50에
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서 52%, W30에서 47% 증가하였고, betaxanthin 함량은 W50

에서 70%, W30에서 69% 증가하였다. 이는 생리적 기능의 유

지 역할을 하는 삼투물질의 기능을 하는 betalains가 수분결

핍조건 하에서 축적된 결과이다 (Stagnari et al., 2014).

생육시기별 수분 스트레스의 영향   과실 수확을 목

적으로 하는 작물에 대한 선행 연구들은 주로 과실의 성숙시

기 중심의 수분 결핍처리 결과를 제시하고 있다. 예를 들면, 

포도열매가 색을 띄고 비대해지는 단계인 베레종 (veraison) 

이후 줄기 수분포텐셜 –1 MPa의 유지는 포도열매의 품질과 

적색와인의 품질 개선을 위한 방법으로 제안되었다 (Leeuwen 

et al., 2009). 또한 베레종과 성숙기간 사이의 수분 결핍은 

포도열매의 크기를 감소시키나 페놀성 화합물의 생합성을 

증대시켰다 (Ojeda et al., 2002). Stikic et al. (2003)도 토마

토 (Lycopersicon esculentum Mill.)에 대한 PRD 처리연구를 

실시하였다. PRD 처리는 뿌리를 2부분으로 나누어 영양생장

기와 생식생장기 동안에 절반은 건조상태 (정상의 30% 저감

처리)로, 절반은 수분을 공급하여 10일간 처리한 후 10일 이

후에는 반대로 처리하였다. 연구결과, 토마토 과실의 건중량

은 대조구와 PRD 처리에서 유의한 차이를 나타내지 않았으

며, 당 함량은 PRD 처리구에서 높았다. Lycopene 함량의 경

우도 대조구와 PRD 처리에서 유의한 차이를 나타내지 않았

다. Castellarin et al. (2007)은 포도 (Vitis vinifera L.)에 대

해 열매가 맺힌 후 베레종 종료 시까지 수분 결핍 처리 (ED, 

early deficit) 및 베레종 종료 후 수분 결핍 처리 (LD, late 

deficit)한 결과, 수확기 수량은 대조구, ED, LD 처리구에서 

각각 6.73, 6.48, 5.62 kg grape vine
-1
이며, 열매의 무게는 

각각 1.11, 1.06, 0.969 g으로 나타났다. 이와 함께, 수분 결핍 

처리를 통해 anthocyanin 생합성에 관여하는 다양한 효소

들 (F3H/DFR/UFGT/GST)의 발현이 촉진되어 포도껍질 내 

anthocyanins (delphinidin, petunidin, malvidin, tri-hydroxylated 

malvidin-, petunidin-, delphinidin-3-glucosides)의 함량

이 증대되는데, 특히 ED가 LD 처리보다는 anthocyanin 생합

성 증진에 큰 영향을 나타내며, 성숙 시작 전 일시적인 수분

결핍은 성숙과정에 지속적으로 영향을 주었다 (Castellarin 

et al., 2007). Favati et al. (2009)은 토마토 (Lycopersicon 

esculentum L. Mill) 생육 시기별 최대 증발산량을 기준으로 

제한, 정상관개한 연구에서 열매 수량은 제한관개 (관개수량 

100% 처리 후 열매의 베레종부터 50% 처리)는 정상관개 (수

확시점까지 100% 처리)와 비교할 때 수량의 90% 이상이며, 

vitamin C 및 lycopene, β-carotene 등 카로티노이드계 화

합물의 함량이 제한관개가 정상관개에 비해 높은 수준이었

다. Pernice et al. (2010)은 토마토 재배 시 착과 (fruit setting, 

정식 40일 후) 후 무관개 처리, 제한관개 처리 (15일 1회 200 

m
3
 ha

-1
씩, 총 관개량 1200 m

3
 ha

-1
), 정상관개 처리 (1주일 1

회 200 m
3
 ha

-1
씩, 총 관개량 2400 m

3
 ha

-1
)하여 항산화물질 

축적을 평가하였다. 연구결과, 무관개 처리는 토마토의 카로

티노이드계 화합물 함량을 증진시켰다. 제한된 수분 공급 조

건에 의해 야기된 abscisic acid 증가가 에틸렌 (ethylene) 생

성에 영향을 주었고 이 때 카로티노이드계 화합물 생합성이 

증대되었다 (Pernice et al., 2010). Patanè and Consentino 

(2010)은 토마토 (Lycopersicon esculentum Mill.) 재배 시 

주요 생육단계에서 제한 관개에 따른 연구를 실시한 결과, 과

육의 vitamin C 함량은 제한된 토양 수분 조건에서 높았다. 

특히 개화기 시작 시 증발산량의 50% 처리구가 대조구 (100% 

처리)에 비해 높았는데, 총 수량, 상품수량 등에서 대조구와 

차이 없이 vitamin C 함량이 14.09 mg 100 g FW
-1
에서 39.51 

mg 100 g FW
-1
로 증대되었다. 또한 Wang et al. (2011)은 토

마토 (Lycopersicon esculentum Mill.) 재배 시 생육단계별 

(T1: 정식시기 1/3 수준관개, T2: 정식시기 2/3 수준관개, 

T3: 개화 및 과실발달 시기 1/3 수준관개, T4: 개화 및 과실발

달 시기 2/3 수준관개, T5: 성숙 및 수확시기 1/3 수준관개, 

T6: 성숙 및 수확시기 2/3 수준관개) 관개 수준에 따른 수량, 

영양성분 등을 평가하였다. 연구결과, ’봄~여름’ 및 ‘겨울~

여름’ 작기에서 T3, T5, T6의 lycopene, vitamin C 함량은 대

조구에 비해 9.8~29.6%까지 증가하였다. 이와 같은 결과는 

수분 결핍에 따른 에틸렌 함량 증가가 토마토의 lycopene 함

량을 증대시킨 결과이다 (Wang et al., 2011). 한편, 엽면적이 

낮을 경우 과실에 대해 빛 세기와 노출 지속성이 증가하기 때

문에 vitamin C와 lycopene의 형성을 축적시키게 되는데, 

T3, T5, T6의 경우 엽면적이 낮아 vitamin C와 lycopene 축

적 증대에 영향을 주었을 것이라고 하였다 (Wang et al., 

2011). 반대로 100% 관개의 경우 과실에 대한 그늘효과 

(shading effect)를 증대시키므로 vitamin C와 lycopene 함

량이 상대적으로 낮아지게 된다 (Toor et al., 2006; Wang et 

al., 2011). 그러므로 Wang et al. (2011)은 물 절약 용량, 수

량, 포괄적 품질 등을 고려할 때 좋은 관개방법은 개화기와 

과실발달 단계에서 1/3 또는 2/3 관개 수준으로 하는 것을 추

천하였다. Conesa et al. (2016)은 적포도 (Vitis vinifera L.) 

재배 시 대조구 (증발산량의 110% 관개), RDI (베레종 이후 

대조구의 50% 관개), PRD (베레종 이후 대조구의 50%를 부

분뿌리관리법 처리), NI (무관개, 자연강우 및 줄기 수분포텐

셜에 따른 간헐적 관개) 처리에 따른 기능성 대사물질 함량을 

평가하였다. 연구결과, flavonols, flavan-3-ol, stilbenoids, 

anthocyanins, SPC (soluble phenolic content) 함량은 수분

결핍 처리구에서 증대되었으며, 특히 PRD 처리의 경우 기능

성 대사물질 함량 증대효과가 가장 큰 것으로 나타났는데, 

RDI와 PRD 처리에서 공급된 수분량이 동일하더라도 PRD 처

리가 포도 껍질의 anthocyanins와 resveratrol의 함량을 더 

높이는 것으로 나타났다. Ripoll et al. (2016)은 토마토 (Solanum 

lycopersicum L.) 과실의 발달단계별[cell division (CD), cell 

expansion (CE), maturation (MT)]로 대조구의 60% 수준으
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로 수분을 공급한 결과, 건중 기준 lutein 함량은 감소 (CD: 

18.3, CE: 28.1, MT: 43.6%)하고, β-carotene 함량은 CD 처

리구에서 증가하였다. 그러나 타 카로티노이드계 화합물, 

ascorbic acid 등은 큰 증가 경향을 나타내지 않았다 (Ripoll 

et al., 2016).

품종, 유전형질별 수분 스트레스의 영향   Fratianni 

et al. (2013)은 듀럼밀 (Triticum durum L.) 재배 시 관개 (I), 

무관개 (NI, 자연강우만 허용)에 따른 항산화물질 함량을 평

가한 결과, Simeto 품종이 NI 조건하에서 총 카로티노이드계 

화합물 함량이 15~20% 증대, total tocols (tocotrienols 및 

tocopherols)은 10~15% 증대됨을 보고하였다. 다른 품종의 

경우에는 영향을 받지 않아 Simeto 품종과 경향이 달랐는데 

이는 듀럼밀 품종간의 수분이용 효율성 및 작물 조직의 생합

성과 저장용량 차이에 기인한다고 하였다. Marok et al. (2013)

은 보리 (Hordeum vulgare L.) 2개 품종 (Express, Saida)에 

대해 수분결핍 처리가 2차 대사물질 함량에 미치는 영향을 

평가하였다. 수분결핍 처리는 파종 15일 후부터 실시하였다. 

대조구의 경우 8일간 적정 관수를 실시하였으며, 수분결핍 

처리구는 수분을 8일간 공급하지 않았다. 연구결과, 대조구

에 비해 수분결핍 처리구에서 violaxanthin, antheraxanthin, 

zeaxanthin, lutein, β-carotene, α-, γ-tocopherol, glutathione, 

ascorbic acid 함량이 증가하였다. Express 품종의 경우 Saida 

품종에 비해 glutathione과 ascorbic acid 함량이 더 높았으

며, Saida 품종의 경우 ascorbic acid 함량은 대조구에 비해 

수분결핍 처리 시 감소하였다. 이는 2개의 유전자 형이 수분 

스트레스에 대해 다른 동태를 나타내어 항산화 기작에 있어 

구별됨을 보여준다 (Marok et al., 2013). Aninbon et al. 

(2016)은 땅콩 (Arachis hypogaea L.)에 대한 재배 후반부 수

분 결핍이 땅콩의 부위별 페놀성 화합물 함량에 미치는 영향

을 평가하였다. 연구결과, 재배 후반부 수분결핍 처리는 유

전자형과 관계없이 종실의 페놀성 화합물 함량을 감소시켰

다. 잎과 줄기에서는 페놀성 화합물 함량이 모두 증대되었

다. 그러므로 수분결핍에 따른 작물체 내 페놀성 화합물 함량

은 품종, 작물체 부위, 유전자형에 따라 각기 다르게 나타난

다 (Aninbon et al., 2016). Lahoz et al. (2016)은 관개 수준

이 토마토 (Solanum lycopersicum L.) 품종별 품질에 미치는 

영향을 평가한 결과, 토마토 과실 내 lycopene 함량은 관개

량, 시험연도에 관계없이 유전자 형에 따라 차이를 나타냈다. 

lycopene 함량이 높은 것으로 알려진 품종은 관개량이 높은 

처리구에서 lycopene이 낮아지는 경향이었다. 일반적으로 

표준처리 (100% ETc)와 수분결핍 처리 (75%)간 lycopene 함

량차이가 유의한 수준은 아니었으나 ETc의 100%가 넘는 경

우 lycopene 함량이 감소하는 경향이었는데 이는 100% ETc 

이상의 관개량 처리가 총 용해성 고형물과 lycopene 함량을 

감소시키는 희석효과 (dilution effect)를 유발한다고 하였다. 

한편, 수분결핍 처리 (75% ETc)는 수분 사용을 평균 28.2% 감

소시켰으나, 생산량을 16.4% 감소시켰고, soluble solids 함

량을 8.4% 증대시켰다.

수분 스트레스 종합   수분의 결핍은 작물 생육저하로 

인한 수량 감소와 연결될 수 있으며 작물체 내 ROS 형성을 

통해 산화적 스트레스를 야기한다. 작물은 스트레스 대응을 

위해 2차 대사경로 내 PAL과 같은 효소를 활성화하여 항산화 

물질의 체내 축적을 증대시킨다. 특히 선행연구에서 제시된 

수분결핍에 따른 2차 대사물질의 축적 정도는 작물 종류, 품

종, 유전형질, 수분결핍의 시기 및 정도 등의 인자에 따라 매

우 다른 것으로 나타났다. 그러므로 국내에서 기능성 대사물

질 다량 함유 농작물의 생산을 위한 수분결핍처리는 다양한 

재배 조건별 (작물종류, 품종, 수분결핍 조건 등)로 연구결과

의 축적이 충분히 이루어진 후에 적용이 가능할 것으로 판단

된다.

UV-B 스트레스 (Effects of UV-B radiation on accumula-

tion of functional metabolites)   UV-B는 작물체 내에서 

ROS를 생성함으로써 세포손상과 같은 광생물학적 스트레스

를 일으키고 작물의 방어체계를 활성화하여 작물 조직 내 2

차 대사산물의 축적을 유도한다 (Eichholz et al., 2011; 

Martínez-Lüscher et al., 2015; Nenadis et al., 2015). 작물

의 UV-B에 대한 보편적인 보호반응은 세포의 액포 (vacuole) 

내에 축적되는 UV-B 흡수화합물들의 생합성 증대이며, 이

러한 흡수화합물에는 주로 UV-B의 작물 조직 관통을 감소시

키는 페놀성 화합물이 있다 (Berli et al., 2012). UV-B는 작

물 생육과 과실 수량의 감소를 야기할 수 있으나 phenyl-

propanoid, flavonoid 생합성 경로 내 몇 가지 핵심효소[PAL, 

CHS (chalcone synthase) 등]의 활성을 증대시켜 사과껍질, 

포도열매 내 flavonoid 함량을 높인다 (Alonso et al., 2015; 

Berli et al., 2012). 이에 대한 내용들은 Table 2 및 아래와 같다.

일례로 Becatti et al. (2009)은 토마토 (Lycopersicon 

esculentum L.)에서 태양광 UV-B 처리가 토마토 열매의 카

로티노이드계 화합물 축적에 미치는 영향을 평가하였다. 토

마토의 열매의 녹색기 (mature green stage), 변색기 (breaker 

stage), 완숙기 (red ripe stage)에 열매를 채취하여 함량을 

평가한 결과, UV-B 제한처리에 비해 UV-B 처리가 완숙기 

열매에서 총 카로티노이드, lycopene, β-carotene, lutein 

함량이 높았다. Becatti et al. (2009)는 UV-B 처리가 에틸렌 

생성을 조절함으로써 열매의 카로티노이드계 화합물 축적에 

영향을 주며, 다른 품종에서는 이러한 반응이 다르게 나타날 

수 있어 UV-B가 에틸렌 신호전달과는 독립적으로 카로티노

이드계 화합물 함량에 영향을 줄 수 있다고 하였다.

Eichholz et al. (2011)은 UV-B 처리가 블루베리 (Vaccinium 

corymbosum L.) 열매의 페놀성 화합물 함량에 미치는 영향
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Table 2. Effects of UV-B radiation on accumulation of functional metabolites in selected plants.

Crops
Stress 

treatments
Plant parts Functional metabolites Effects References

Arabidopsis

(Arabidopsis thaliana)
Artificial UV-B Leaf

α-tocopherol, polyamine, 

flavonoid
Increase Hectors et al., 2014

Barley

(Hordeum vulgare L.)
Artificial UV-B Leaf Anthocyanin, Flavonols Increase Bandurska et al., 2012

Blueberry

(Vaccinium corymbosum L.)
Artificial UV-B Fruit Phenolics Increase Eichholz et al., 2011

Grape

(Vitis vinifera L.)
Artificial UV-B Leaf

α-tocopherol, γ-tocopherol, 

phytol
Increase Gil et al., 2012

Grapevine

(Vitis vinifera L.)
Solar UV-B Fruit Total anthocyanins Increase Berli et al., 2012

Grapevine

(Vitis vinifera L.)
Solar UV-B Leaf

α-pinene, 3-carene, 

terpinolene
Increase Alonso et al., 2015

Grapevine

(Vitis vinifera L.)
Artificial UV-B Fruit

1) Neoxanthin, β-carotene

2) Zeaxanthin

1) Increase

2) Decrease

Martínez-Lüscher et al., 

2015

Mulberry

(Morus alba L.)
Artificial UV-B Leaf Chalcomoracin Increase Gu et al., 2010

Strawberry tree

(Arbutus unedo)
Solar UV-B Leaf

1) Total flavanol

2) Quercitrin

1) Decrease

2) Increase
Nenadis et al., 2015

Sweet wormwood

(Artemisia annua L.)
Artificial UV-B Leaf

1) Carotenoid

2) Total phenolics, flavonoid, 

anthocyanin

1) Decrease

2) Increase

Pandey and Pandey-Rai, 

2014

Tomato

(Lycopersicon esculentum L.)
Solar UV-B Fruit

Carotenoids (lycopene, 

β-carotene, lutein)
Increase Becatti et al., 2009

을 평가하였다. 실험조건은 블루베리의 수확 후 30 cm 거리

에서 UV-B를 저수준 (0.075 Wh m
-2
), 고수준 (0.150 Wh 

m
-2
)으로 2, 24 시간씩 처리하였다. 연구결과, UV-B 처리시

간에 대한 큰 영향은 없었으나 총 페놀성 화합물의 함량은 고

수준의 UV-B를 2시간 처리하였을 때 가장 높았다. 이는 

UV-B 처리가 phenylpropanoid 경로의 핵심 효소인 PAL의 

증가를 야기하여 페놀성 화합물의 생합성을 가속화함으로써 

항산화 활성이 증대된다고 하였다.

Gil et al. (2012)은 포도나무 (Vitis vinifera L.)잎에 대한 

UV-B 영향을 평가하였다. 처리구는 대조구 (95% 이상 UV-B 

흡수 및 배제), 저수준의 UV-B (16시간 8.25 μW cm
-2
), 고수

준의 UV-B (4시간 33 μW cm
-2
)로 하였으며, UV-B 처리 후

에는 어린잎과 성숙잎을 채취하여 항산화물질 함량을 평가

하였다. 연구결과, 산화 스트레스로부터 세포를 보호하는 항

산화성의 diterpene 물질인 α-tocopherol, γ-tocopherol, 

phytol은 포도나무 잎에 고수준의 UV-B가 처리될 때 증가하

였다. 고수준의 UV-B 처리구는 저수준의 UV-B와 비교할 때 

γ-tocopherol이 어린잎에서 1.9배 증대, 성숙잎에서는 3.3배 

증대되었으며, 대조구와 비교 시에는 어린잎에서 3.6배, 성

숙잎에서 6.1배 증대되었다. 한편, sesquiterpene (α-farnesene, 

trans α-bergamotene)은 어린잎과 성숙잎 간에 차이가 없었

다. 휘발성의 monoterpene인 α-pinene, terpinolene, carene

은 UV-B 처리구에서 검출되었으나 대조구에서는 검출되지 

않았다. 또한 이들 물질은 어린잎, 성숙잎 간에 차이는 없었

으나 저수준의 UV-B 처리구 대비 고수준의 UV-B 처리구에

서 모두 약 2배 가량 증가하였다. 이는 작물 조직에 대한 UV-B 

노출에 따른 ROS 발생이 작물 조직 내에서 방어반응의 초기

화를 위한 신호분자로 작용하면서 2차 대사물질의 생성이 활

성화된 것에 기인한 결과이다 (Gil et al., 2012).

Bandurska et al. (2012)은 UV-B 처리에 따른 보리 (Hordeum 

vulgare L.) 유묘의 2차 대사물질 축적 연구를 실시하였다. 

UV-B 처리는 2주 정도된 보리 유묘에 대해 24 kJ m
-2
 day

-1
 

수준으로 1일 8시간씩 10일간 실시하였다. 연구결과, UV-B 

처리는 보리에서 4CL (4:coumarate-CoA ligase)의 활성을 

증대시켰는데 이는 anthocyanin 및 flavonol의 축적과 양의 

상관성을 나타냈다. 특히 flavonoid 화합물은 trans-CA (trans- 

cinnamic acid)로부터 4CL의 촉매작용 등에 의해 생합성되

는데, 이를 통해 UV-B 처리구에서 anthocyanin의 함량은 

UV-B 무처리구와 비교할 때 UV-B 처리구에서 약 4배 증가, 

flavonol 함량은 약 38% 가량 증가하였다.

Berli et al. (2012)는 포도나무 (Vitis vinifera L. cv. Malbec)

의 열매 껍질에 대한 태양광 UV-B 처리 (+UV-B)와 UV-B 
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무처리 (-UV-B)에 각각 ABA (abscisic acid) 처리 유 (+) ·무 

(-)에 따른 페놀성 화합물을 평가하였다. 연구결과, 개화 후 

72일 및 126일 (수확) 후 +UV-B/+ABA 처리구의 총 anthocyanin 

수치는 –UV-B/-ABA 처리구 대비 96.8%, 29.7% 상승하였

다. +UV-B 처리는 모든 anthocyanin 배당체 (glucoside)를 

증대시켰으나 +ABA는 총 nonacylated, total delphinidin, 

cyanidin, petunidin, peonidin에 대한 증대효과만 나타났다. 

Berli et al. (2012)는 +UV-B와 +ABA 처리가 베레종 이전의 

anthocyanin 축적에 긍정적 영향을 나타내며 수확시점까지 

높은 수준의 anthocyanin을 유지시킨다고 하였다. 또한 +ABA

와 +UV-B는 포도잎의 phenylpropanoid와 flavonoid 생합성

경로의 핵심효소 (PAL, CHS)를 활성화함으로써 높은 항산화

용량을 보유한 페놀성 화합물의 함량을 증대시킨다고 하였

다 (Berli et al., 2012).

UV-B는 매우 동적인 환경 요소로 이것의 수준은 하루 중 

시간, 계절, 날씨 조건에 따라 다르다 (Hectors et al., 2014). 

Hectors et al. (2014)는 작물의 UV-B 적응반응을 평가하기 

위해 애기장대 (Arabidopsis thaliana)에 대해 UV-B를 12일 

동안 같은 시간 (1, 2, 3, 4, 8, 12일경 정오)에 2시간 처리하

고 20시간의 회복기간 후에 대사물질 함량을 조사하였다. 연

구결과, UV-B 무처리와 비교할 때 UV-B처리는 α-tocopherol, 

polyamine, flavonoid의 축적 증대가 나타났다. 특히, 지용

성 항산화물질인 α-tocopherol은 빠르게 축적되고 이는 계

속 증대되었으나 polyamine의 경우에는 일시적으로 빠르게 

축적되었다. 한편, flavonol은 지속적으로 축적되었다. 이러

한 2차 대사물질의 축적패턴은 작물의 UV-B에 대한 적응과

정이 동적인 과정이며, 보편적으로 타 연구들에서 제시되는 

단일시점에 대한 분석결과들은 작물의 UV-B 적응과정의 모

든 것을 명확하게 밝힐 수 없다고 하였다.

Nenadis et al. (2015)은 UV-B 노출에 따른 딸기나무 

(Arbutus unedo) 잎의 페놀성 화합물 함량을 평가하였다. 연

구결과, 딸기나무를 UV-B에 자연수준 (4.2~34.4 kJ m
-2
 day

-1
)

으로 노출하였을 때 잎의 총 flavanol 함량은 UV-B가 차단된 

처리구와 비교하여 감소하였다. 이는 UV-B가 flavanol의 생

합성 저하 또는 분해에 영향을 주기 때문이다. 한편 잎에서 

quercetin의 배당체인 quercitrin 함량은 증가하였는데, 이

는 quercitrin이 보유한 높은 항산화 효과 및 UV-B 스트레스

에 대한 형태적 작물 반응을 작동시키는 quercitrin의 기능과 

관련된다 (Nenadis et al., 2015).

Alonso et al. (2015)는 포도나무 (Vitis vinifera cv. Malbec) 

잎에 대한 UV-B 영향 연구에서 자연광 UV-B 처리 시 잎에

서 monoterpene계열의 α-pinene, 3-carene, terpinolene 

함량 증대를 보고하였다. 이는 작물체가 UV-B에 의한 손상

을 최소화하기 위해 보호역할을 하는 테르펜계 화합물 (terpenes)

을 증대시키는 동화기작이라고 하였다.

Martínez-Lüscher et al. (2015)는 수분 결핍 조건하에서 

UV-B에 대한 포도나무 (Vitis vinifera L. cv. Tempranillo) 

적응 반응을 연구하였다. 포도나무 열매는 착과에서부터 성

숙시기까지 UV-B를 3수준 (0, 5.98, 9.66 kJ m
-2
 day

-1
)에 노

출시켰으며, 수분 조건은 정상처리 (포장용수량의 약 80%) 

및 결핍처리 (정상처리의 50%)로 하였다. 연구결과, UV-B가 

수분결핍과 혼합 처리될 때 포도나무 잎의 neoxanthin을 증

대시키며, zeaxanthin 농도를 감소시켰다. β-carotene은 통

계적 유의성은 없었으나 UV-B 처리를 통해 증가하였다. 특

히, 메탄올 추출성 UV-B 흡수 화합물 (MEUVAC, methanol 

extractable UV-B absorbing compounds)과 항산화효소인 

SOD (superoxide dismutase)도 증대되었다.

과수, 채소류 외 약용작물에 있어서의 UV-B 처리 활용도 

보고되고 있다. Gu et al. (2010)는 혈당을 낮추는 것으로 알

려진 뽕나무 (Morus alba L.) 잎에 대한 UV-B 처리연구를 수

행하였다. 연구결과, UV-B를 처리했을 때 뽕나무 잎에서 항

균활성을 나타내는 chalcomoracin과 그 전구물질인 moracin 

N의 함량을 각각 0.818, 0.352 mg g
-1
으로 생성시켰다. Gu et 

al. (2010)은 UV-B 처리가 약용작물의 질을 증대하기 위해 

사용될 수 있다고 보고하였다. Pandey and Pandey-Rai 

(2014)는 UV-B 처리 시 개똥쑥 (Artemisia annua L.)의 2차 

대사물질 축적 연구를 실시한 결과, UV-B을 2.8 W m
-2
 수준

으로 2시간 처리한 후 개똥쑥 잎의 카로티노이드계 화합물 

함량은 UV-B 무처리구 대비 감소하였다. 개똥쑥에 존재하

는 sesquiterpene계열의 artemisinin은 카로티노이드계 화

합물과 생합성 상위경로를 공유하는데 UV-B 처리에 의해 

artemisinin의 생합성이 우세해지면서 카로티노이드계 화합

물 함량이 상대적으로 감소하게 된다고 하였다. 반면, 총 페

놀성 화합물, flavonoid, anthocyanin은 UV-B 무처리와 비

교할 때, UV-B 2시간 처리 후 각각 97, 103, 15% 증가하였고, 

3시간 처리 후 각각 98, 103, 44% 증가하였다. 이는 UV-B 처

리에 따른 총 페놀성 화합물, flavonoid, anthocyanin과 같

은 UV-B 흡수 분자 생성에 기인한다고 하였다. 한편, 총 

chlorophyll 함량은 UV-B 3시간 처리부터는 유의한 수준으

로 감소하였는데, 이와 같은 결과를 종합할 때, 개똥쑥에 대

한 UV-B 3시간까지의 노출은 가벼운 스트레스로 작용하여 

광합성 기구의 손상을 없게 할 뿐만 아니라 2차 대사물질의 

축적을 높임으로써 효과적이라고 보고하였다.

UV-B 스트레스 종합   UV-B 노출 시 작물체 내 ROS

가 생성되어 세포손상 등을 야기하며 작물은 대응을 위해 

UV-B에 대한 방어체계를 활성화한다. 이 때 항산화효소 및 

항산화물질 증대, UV-B 흡수화합물들이 생성된다. 선행연

구에서는 작물의 생육단계 중 주로 베레종 시기에 UV-B를 

처리함으로써 과실에 다량의 기능성 대사물질 축적을 유도

하고 있다. 이 같은 경우 전반적으로 그 축적이 증대되나 작

물의 종류와 부위, UV-B의 강도, 처리시간 등의 조건에 따라 
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축적 정도는 다르게 나타났다. 그러므로 향후 기능성 대사물

질 다량 함유 농작물의 생산을 위한 UV-B 활용은 여러 조건

별로 연구가 이루어진 후에 적용이 가능할 것으로 판단된다.

Conclusion

본 논문에서는 환경조건 (수분 및 UV-B)의 제어가 작물 

내 기능성 대사물질의 함량에 미치는 영향에 관한 국외 선행 

연구결과들을 고찰하여, 기능성 대사물질 다량 함유 농작물 

생산을 위한 기초 연구자료로 활용하고자 하였다. 선행연구

들은 주로 생육단계별로 환경 스트레스 조건을 조성하여 작

물의 기능성 대사물질 증대에 관한 연구결과들을 제시하고 

있다. 작물종류, 품종, 스트레스 적용 강도 및 시기에 따라 차

이가 있으나 작물은 수분 결핍 및 UV-B 처리에 대한 적응·방

어기작의 활성화를 통해 2차 대사물질의 생합성을 급격히 증

대시키는 경향을 나타낸다. 비록 수분결핍 및 UV-B 처리를 

통해 작물 생육에 악영향을 초래할 수 있으나 이는 기능성 대

사물질의 축적이 증대된 고부가가치 작물 생산이라는 목적 

달성 등 작물의 경제적 가치 상승을 통해 충분히 보완될 수 

있는 부분으로 판단된다. 향후 기능성 대사물질 다량 함유 농

작물 생산을 위해서는 선행연구결과들을 응용하여 국내에서 

재배되는 기존 작물 (특히, 과채류, 엽채류)에 대해 다양한 

재배 환경조건별로 연구결과의 축적이 필요할 것으로 판단

된다.

Abbreviations

4CL, 4:coumarate-CoA ligase

ABA, abscisic acid

CHS, chalcone synthase

DI, deficit irrigation

ED, early deficit

ETc, crop evapotranspiration

GST, glutathione S-transferase

LD, late deficit

MD, multiple water stress

MEUVAC, methanol extractable UV-B absorbing 

compounds

MWD, moderate water deficit

OD, one-time water stress

PAL, phenylalanine ammonia lyase

PRD, partial root zone drying

RDI, regulated deficit irrigation

ROS, reactive oxygen species 

SOD, superoxide dismutase

SPC, soluble phenolic content

SWD, severe water deficit

TPC, total phenolic content 

trans-CA, trans-cinnamic acid

UFGT, UDP-glucose:flavonoid 3-O-glucosyltransferase

UV, ultraviolet

WD, water deficit

WHC, water holding capacity
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