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고온 스트레스에 대한 배추의 생장과 광합성 및 엽록소형광 반응
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Abstract: In order to gain insight into the physiological responses of plants to high temperature stress, the effects of temperature on 

Chinese cabbage (Brassica campestris subsp. napus var. pekinensis cv. Detong) were investigated through analyses of photosynthesis 

and chlorophyll fluorescence under 3 different temperatures in the temperature gradient tunnel. Growth (leaf length and number 

of leaves) during the rosette stage was greater at ambient + 4°C and ambient + 7°C temperatures than at ambient temperature. 

Photosynthetic CO2 fixation rates of Chinese cabbage grown under the different temperatures did not differ significantly. However, 

dark respiration rate was significantly higher in the cabbage that developed under ambient temperature relative to elevated 

temperature. Furthermore, elevated growth temperature increased transpiration rate and stomatal conductance resulting in an 

overall decrease of water use efficiency. The chlorophyll a fluorescence transient was also considerably affected by high temperature 

stress; the fluorescence yield FJ, FI, and FP decreased considerably at ambient + 4°C and ambient + 7°C temperatures, with 

induction of FK and decrease of FV/FO. The values of RC/CS, ABS/CS, TRo/CS, and ETo/CS decreased considerably, while DIo/CS 

increased with increased growth temperature. The symptoms of soft-rot disease were observed in the inner part of the cabbage 

heads after 7, 9, and/or 10 weeks of cultivation at ambient + 4°C and ambient + 7°C temperatures, but not in the cabbage 

heads growing at ambient temperature. These results show that Chinese cabbage could be negatively affected by high temperature 

under a future climate change scenario. Therefore, to maintain the high productivity and quality of Chinese cabbage, it may 

be necessary to develop new high temperature tolerant cultivars or to markedly improve cropping systems. In addition, it would 

be possible to use the non-invasive fluorescence parameters FO, FV/FM, and FV/FO, as well as FK, MO, SM, RC/CS, ETo/CS, PIabs, 

and SFIabs (which were selected in this study), to quantitatively determine the physiological status of plants in response to 

high temperature stresses.
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서  언

식물은 동일 종이라도 생육 환경의 변화에 따라 형태적 

또는 생리적으로 생장 상태가 크게 달라진다. 환경 요인 중

에서도 온도는 식물의 지리적 분포와 생존, 그리고 생산량

에 직결되는 중요한 요인으로 일정 수준보다 낮거나 높으면 
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저온 또는 고온 스트레스를 받게 된다. 즉, 온도가 내성의 

한계에 가까워질수록 세포의 항상성을 저해하여 생명체의 

성장 및 발달을 저해하게 되고, 심한 경우 결국은 죽음에 

이르도록 한다. 특히 고등 식물에 있어서 종자나 화분과 같

이 휴면 상태이거나 혹은 건조된 상태의 일부 특수한 조직

들을 제외한 대부분의 조직들은 외부 온도가 45°C를 넘어가

면 고온으로 인해 스트레스를 받게 되고 일정 시간 이상 노

출되면 결국 죽게 된다(Levitt, 1980). 지구온난화는 식물의 

광합성과 생장 기간을 변화시켜 식물의 생장과 발달에 직접

적으로 영향을 주며 식량문제와도 연관이 있어, 현재 전 세

계적으로 심각한 문제가 되고 있다. 기후 변화에 관한 정부

간 패널 보고서(IPCC, 2007)에 의하면 지구온난화로 인하여 

지구 전체의 평균 온도는 매 10년마다 0.3°C씩 상승할 것이

며, 50-100년 후에는 현재의 기온보다 1.6-6.4°C가 높아질 

것으로 예상하고 있다. 그러나 현 시점에서도 전 세계적으

로 고온 스트레스에 의해 농작물들의 손실이 발생하고 있으

며, 우리나라 역시 온대 기후에서 점차 아열대 기후로 변하

면서 지역마다 재배되는 농작물이 점차 바뀌고 있다. 

배추(Brassica campestris subsp. napus var. pekinensis)는 

십자화과(Cruciferae)에 속하는 2년초 식물이며, 김치의 주

재료로써 우리나라에서 생산 및 소비가 높은 채소 중에 하

나이다. 최근 웰빙 붐과 더불어 김치의 식품영양학적 가치

를 인정받아 국내뿐만 아니라 세계 시장에서도 그 수요가 

증가하고 있다. 배추는 서늘한 기후를 좋아하는 호냉성 채

소로 생육 적온인 20°C보다 높으면 결구 형성이 영향을 받

고, 또한 무름병(soft-rot disease)을 발생시키는 세균(Erwinia 

carotovora subsp. carotovora)의 발생으로 인해 생산량이 감

소하고 품질이 저하된다(Opeña et al., 1988). 더군다나, 배

추는 Brassica속의 다른 식물종들에 비해 고온에 민감하며, 

극심한 온도 스트레스는 되돌릴 수 없는 세포손상을 유발하

여 세포 사멸을 초래한다(Yang et al., 2006). 따라서 안정된 

배추의 생산을 위해서는 고온이 배추의 생육에 미치는 영향

을 정량적으로 파악하고 고온 스트레스의 영향을 조기에 진

단할 수 있는 기술을 개발할 필요가 있다.

최근 기후변화에 의한 식물의 반응을 파악하기 위하여 작

물의 재배적지 변화, 수확량 변동예측 모형 개발 등에 관한 

연구들이 활발하게 이루어지고 있다. 그리고, 폐쇄형 챔버

(closed chamber) 또는 반폐쇄형 챔버(open-top chamber) 등

을 이용하여 변화된 온도 또는 CO2 농도 하에서의 작물의 

생장과 발달, 수확량 등의 변화 등에 관한 연구들도 진행되

고 있다(Hadley et al., 1995; Porter and Semenov, 2005). 그

러나 이러한 시스템은 광량 등의 미세 기후를 실제 대기조

건과 유사하게 만들기에는 다소 어려움이 있다. 반면에 온

도구배터널(temperature gradient tunnel system)은 온도를 

제외한 다른 환경인자(광량, 대기 CO2 농도 등)를 자연 상태

와 유사하게 유지할 수 있도록 고안한 반폐쇄형 장치이다. 

즉, 입구를 개방하여 외부 공기가 터널 내부로 유입되도록 

하고, 후미부는 6개의 소형 환기팬을 설치하여 배기 속도를 

제어함으로써 공기 흡입구에서부터 후미부 쪽으로 연속적

인 온도 구배가 형성되도록 설계되어 고온에 대한 작물의 

반응을 연구하는데 유용한 시스템이다. 

한편, 고온과 같은 환경 스트레스는 직･간접적으로 광계

II(Photosystem II)와 같은 광합성 기구에 손상을 줄 수 있어

(Takahashi and Murata, 2008; Yoshioka et al., 2006), 고온

에 노출된 작물은 광합성량의 감소로 생산량이 감소될 수 

있다. 광계II의 반응을 조사하기 위해서는 엽록소형광 분석

이 다양하게 이용되고 있으며, 이는 환경 스트레스에 대한 

식물의 생리적 반응 및 광합성 기구에 대한 다양한 정보를 

제공한다(Strasser and Strasser, 1995). OKJIP 곡선은 빛을 

조사한 잎에서 방출되는 형광의 시간대별 밀도를 나타내는 

엽록소형광곡선으로 O, K, J, I, P 단계에서의 형광밀도로부

터 환경 스트레스 하에서 일어나는 광계II에서의 에너지 흐

름의 변화와 전자수용체의 환원 등 다양한 정보를 정량적으

로 얻을 수 있다(Strasser et al., 2000).

따라서 본 연구에서는 온도구배터널에서 재배되고 있는 

배추의 잎에서 광합성적 CO2 교환과 엽록소형광을 분석함

으로써 배추의 생장에 미치는 고온의 영향을 정량적으로 분

석하고, 고온의 영향을 진단하는 도구로서 엽록소형광 변수

들의 활용 가능성을 살펴보았다. 

재료 및 방법

식물재료 및 재배조건

본 실험에 사용한 식물재료는 봄재배용 배추인 ‘대통’(B. 

campestris subsp. napus var. pekinensis cv. Detong)이며, 2

월 하순에 배양용 상토가 들어 있는 105구 육묘용 플러그 

트레이에 종자를 1립씩 파종하여 자연광 하에서 20 ± 1°C 

(day)/15 ± 1°C(night)의 조건으로 재배하였다. 파종 30일 후

(3월 하순)에 본엽이 3-4매 나온 균일하게 자란 개체들을 

선발하여 온도구배터널에 정식하고, 정식된 배추는 농촌진

흥청 표준영농재배법에 준하여 관리하였다. 온도구배터널
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(25m × 3m × 3m) 내의 토양은 정식 3일 전에 밑거름(퇴비

와 복합비료)을 시비하여 개량하였다. 토양수분은 조사기

간 동안 2-3일 간격으로 관수하여 포장용수량 정도를 유지

하였으며, 배추좀나방, 진딧물 등 병충해 방제를 위하여 재

배기간 중 4회에 걸쳐 저독성 약제를 살포하였다. 정식 후 

5주째(4월 하순)에 각 처리구에서 자라는 배추의 8-10번째 

잎 중에서 엽색이 비슷하고 균일한 상태의 잎을 실험재료

로 사용하였다. 온도구배터널 내부의 온도는 터널의 입구, 

중앙부, 후미부에 지상부로부터 2.5m 높이에 설치한 온도

센서(1400-101, LI-COR Inc., Lincoln, USA)를 이용하여 측

정하였다. 시험기간 동안 대기온도를 유지하는 터널 입구에 

비해 중앙부, 후미부에서는 온도가 각각 4°C와 7°C 더 높게 

유지되도록 복합환경제어시스템(TGC-Soldan, Soldan Crop., 

Korea)을 이용하여 제어하였다. 일사량은 지상부로부터 2.5m 

높이에 설치한 광센서(LI200X, LI-COR Inc., USA)를 이용해 

측정하고 일일적산일사량으로 나타내었다. 재배기간 동안

의 온도와 일사량은 데이터로거(CR1000, Campbell Scientific 

Inc., Logan, USA)에 연결하여 1시간 간격으로 기록하였다.

CO2 고정률과 호흡률의 측정

CO2 교환은 휴대용 CO2 분석장치(LCpro
+
 Portable Photo-

synthesis System, ADC BioScientific Ltd., Hoddesdon, UK)

를 사용하여 맑은 날 14시부터 16시 사이에 측정하였다. CO2

의 공급은 4m 높이의 대기 유입 안테나를 사용하여 220 

mol･m
-2
･s

-1
의 유속으로 깨끗한 공기를 공급하는 것으로 대

신하였다. CO2 고정률(photosynthetic rate)은 잎 챔버 내 

CO2 농도가 대기의 CO2 농도와 비슷해지면 배추의 잎을 챔

버에 물리고 5분간 안정화시키고 1,200μmol･m
-2
･s

-1
의 포화

광을 비추어 측정하였다. 호흡률(dark respiration)은 CO2 고

정률과 같은 방법으로 측정하였다. 다만, 포화광을 비추는 

대신에 암조건을 유지하였다. 아울러 기공전도도(stomatal 

conductance), 증산률(transpiration rate) 등을 측정하고, 기공전

도도에 대한 CO2 고정률로 수분이용효율(water use efficiency)

을 산출하여 제시하였다. 

OKJIP 분석 및 엽록소 형광변수 산출

OKJIP 곡선은 엽록소형광분석기(Plant Efficiency Analyzer, 

Hansatech Instrument Ltd., King’s Lynn, UK)를 이용하여 

분석하였다(Strasser and Strasser, 1995). 15분간 광을 차단

하여 암적응시킨 배추의 잎에 1,500μmol･m
-2
･s

-1
의 광량을 

5초간 조사하여 OKJIP 곡선을 유도하였다. Time scale은 10

μs에서 1s의 범위로 설정하고, 10μs에서 2ms까지는 1μs 단

위로, 2ms에서 1s까지는 1ms 단위로 인식하도록 하였으며, 

50μs(O-단계), 300μs(K-단계), 2ms(J-단계), 30ms(I-단계), 

500ms(P-단계)에서 엽록소형광 밀도를 분석하였다(Srivastava 

et al., 1997). OKJIP 곡선의 분석으로 기본적 형광변수(FO, 

FK, FJ, FI, FM 등)들을 추출하고, 이로부터 다양한 형광변수

들을 산출하였다(Table 1). 그리고, 에너지의 현상학적 흐름

을 나타내는 변수들을 이용하여 광계II의 반응중심을 통한 

에너지 흐름을 pipeline model로 제시하였다. 

생장량 측정 및 무름병 발생여부 조사

배추의 생장량은 정식 후 5주째에 대기온도를 대조구로 

하고 대기온도 + 4°C, 대기온도 + 7°C 조건에서 각각 10

개체를 선정하여 엽수와 엽길이를 측정하였으며, 엽록소계

(SPAD-502, Minolta Co., Ltd., Osaka, Japan)를 사용하여 

SPAD값을 측정하였다. 엽수는 잎의 길이가 1cm 이상인 것

을 조사하였으며, 엽길이와 SPAD값은 각 개체의 8-10번째 

잎을 대상으로 조사하였다. 그리고, 고온에 의한 피해는 결

구 형성 시(정식 후 7주, 9주와 10주째) 배추 포기를 세로로 

2등분하여 내부 단면을 관찰하여 무름병의 발생여부를 확인

하였다. 정식 후 10주째에 수확한 배추는 결구 부분과 비결

구 부분으로 분리하여 생체중을 측정하였다.

통계분석

통계분석은 SPSS 통계 패키지 Release 7.5(SPSS Inc., 

Chicago, USA)를 이용하여 수행하였다. OKJIP 곡선의 분석

으로부터 산출된 형광변수들은 Duncan의 다중검정(p < 0.01)

으로 평균치간의 차이에 대한 유의성을 검정하였다. 

결과 및 고찰

배추의 생육조건과 생육특성

배추의 생육 기간 동안 온도구배터널 내부의 일일적산일

사량은 비가 내리거나 흐린 날을 제외하고는 전반적으로 

4,664W･m
-2

(로제트 단계 4,187W･m
-2

, 결구형성 단계 4,989 

W･m
-2

)를 상회하였으며, 일평균 대기 온도는 터널 입구의 

대기온도를 기준으로 중앙부, 후미부의 온도가 주야를 통하

여 각각 4°C, 7°C가 높게 유지되고 있는 것을 확인 할 수 

있었다(Fig. 1). 배추의 생장 및 발달에 있어서 로제트 단계

에서는 터널 입구의 일평균 대기온도가 11.4°C(일최저평균 

5.0°C, 일최고평균 20.7°C)를 나타내었으며, 터널의 중앙부
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Table 1. Short description of chlorophyll fluorescence parameters used in the study, according to the OKJIP test.

Abbreviation Mathematical expressions Description

Extracted and technical fluorescence parameters

FO FO Initial fluorescence at 50 μs from dark-adapted tissue

FK FK Fluorescence intensity at 300 μs from dark-adapted tissue

FJ FJ Fluorescence intensity at 2 ms from dark-adapted tissue

FI FI Fluorescence intensity at 30 ms from dark-adapted tissue

FM FM Maximum fluorescence at 500 ms from dark-adapted tissue

Fv/Fo (FM-FO)/FO Ratio of photochemical and non-photochemical de-excitation fluxes of 
excited chlorophyll

Fv/Fm (FM-FO)/FM Maximum yield of primary photochemistry

VJ (FJ-FO)/(FM-FO) Relative variable fluorescence at the J-step

VI (FI-FO)/(FM-FO) Relative variable fluorescence at the I-step

Mo 4･(FK-FO)/(FM-FO) Slope at the beginning of the transient Fo → Fm, maximal fractional 
rate of photochemistry

Sm Area/(FM-FO) Normalized area

Quantum efficiencies or flux ratios

ΨO 1-VJ Probability of a trapped exciton moving an electron beyond QA-

ΦEO (1-FO/FM)･ΨO Probability of an absorbed exciton moving an electron beyond QA-

ΦPO 1-FO/FM = FV/FM Maximum yield of primary photochemistry, equal to Fv/Fm

Phenomenological fluxes or phenomenological activities

ABS/CS FM Absorption flux of photons per cross section

TRo/CS ΦPO･(ABS/CS) Trapping of electrons per cross section

ETo/CS ΦPO･ΨO･(ABS/CS) Electron flux per cross section

DIo/CS (ABS/CS)-(TRo/CS) Energy dissipation per cross section

Density of reaction centers

RC/CS ΦPO･(VJ/Mo)･ABS/CS Density of active reaction centers per cross section

Vitality indexes

PIabs (RC/ABS)･[ΦPO/(1-ΦPO)]･[ΨO/(1-ΨO)] Performance index (PI) on an absorption basis 

SFIabs (RC/ABS)･ΦPO･ΨO Responses to structural and functional PSII events leading to electron 
transport within photosynthesis

kF The rate constant of fluorescence emission from PSII

Kp (ABS/CS)･kF･[(1/FO)-(1/FM)] Photochemical de-excitation fluxes

Kn (ABS/CS)･kF･(1/FM) Non-photochemical de-excitation fluxes

RC/ABS VJ･ΦPO･(1/MO) Total number of active reaction centers per unit of absorbed light 

에서는 일평균 15.0°C(일최저평균 7.7°C, 일최고평균 24.3°C), 

후미부에서는 일평균 17.5°C(일최저평균 9.7°C, 일최고평균 

25.4°C)로 터널 입구에 비해 각각 3.6°C와 6.1°C가 높았다. 

그리고 결구형성 단계에서는 터널 입구의 일평균 대기온도

는 18.5°C(일최저평균 11.8°C, 일최고평균 23.5°C)로 로제

트 단계보다 7.1°C나 높았다. 터널의 중앙부에서는 일평균 

22.2°C(일최저평균 15.8°C, 일최고평균 26.9°C), 후미부에

서는 일평균 24.6°C(일최저평균 17.7°C, 일최고평균 29.2°C)

로 로제트 단계에 비해 각각 7.2°C, 7.1°C가 높았다. 그리고 

재배기간 동안 터널 입구에는 일평균 25°C 이상을 넘는 날

이 없는데 반하여 중앙부는 25°C 이상의 일수가 7일, 후미

부는 16일이었다. 

배추의 생장은 정식 후 4주째까지는 결구를 형성하지 않

고 잎이 밖으로 펼쳐지고, 재배기간이 길어지면서 점차 엽

수가 증가하고 잎이 안쪽으로 포개지면서 서서히 결구가 형

성되었다. 결구는 대기온도에서 자라는 배추보다는 대기온
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B

A

Fig. 1. Changes in daily mean solar irradiance (A) and daily 

mean air temperature (B) in the temperature gradient tunnel 

(TGT) where the Chinese cabbage (Brassica campestris subsp. 

napus var. pekinensis) grew. The triangle indicates the day 

when growth, gas exchange, and chlorophyll fluorescence 

were measured in situ, and arrows indicate the days when the 

heads of Chinese cabbage were harvested and the symptoms 

of soft-rot disease were investigated. Solid line in (B) represents 

daily mean temperature in the entrance of the TGT, which 

tracked ambient temperature; dotted line and short dash 

line represent ambient temperature + 4°C and + 7°C in the 

middle and tail parts of the TGT, respectively.

Table 2. Growth metrics of Chinese cabbage (Brassica campestris subsp. napus var. pekinensis) grown for 5 weeks under different 

temperatures in the temperature gradient tunnel.

Temperature Leaf length (cm) No. of leaves SPAD value

Ambient T 16.2 ± 0.36 c 14.2 ± 0.25 b 44.0 ± 1.02 a

Ambient T + 4°C 21.9 ± 0.37 b 16.2 ± 0.51 a 45.3 ± 0.86 a

Ambient T + 7°C 24.1 ± 0.76 a 16.1 ± 0.59 a 41.7 ± 1.25 a

Each value was expressed as mean ± standard deviation of ten replicates. Different letters within each column indicate significant 

differences between treatments (p < 0.01).

도 + 4°C 조건에서 자라는 배추에서 오히려 빨리 형성되는 

것을 확인할 수 있었다. 온도구배터널에 정식한 후 5주째인 

4월 하순에 엽수와 엽길이 등의 생육에 미치는 온도의 영향

을 살펴보았다(Table 2). 그 결과, 대기온도보다 대기온도 

+ 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서 엽수가 다소 많아지고, 

엽길이도 더 길었다. 즉, 정식 5주째에 대기온도에서 자란 

배추의 엽수는 14.2개인데 반해 대기온도 + 4°C와 대기온도 

+ 7°C 조건에서는 각각 16.2와 16.1개로 많았으며, 엽길이

도 대기온도에서 자란 배추가 16.2cm이나 대기온도 + 4°C

와 대기온도 + 7°C 조건에서는 각각 21.9cm와 24.1cm로 더 

길게 자라 빠른 신장을 확인할 수 있었다. 그리고, SPAD값

은 대기온도에서 44.0이고, 대기온도 + 4°C와 대기온도 + 

7°C 조건에서는 각각 45.3과 41.7로 온도가 높아졌을 때 다

소 감소하나 통계적으로 유의한 차이는 없었다. 

CO2 고정률과 호흡률

식물 잎의 CO2 고정률은 광합성 수준을 직접적으로 반영

한다고 할 수 있으며, 작물의 재배나 생육 환경에 있어 스트

레스로 작용할 수 있는 온도, 광 등의 환경 스트레스에 의한 

식물의 광합성능을 평가하는 지표로 중요하다. 그리고 CO2 

고정률과 더불어 호흡률은 고온에 대한 민감성 식물을 선별

하는데 있어서도 중요하다(Prange et al., 1990). 배추의 CO2 

고정률은 대기온도에서 자란 잎에서 25.8μmol･m
-2
･s

-1
로 다

소 높았으나, 온도에 따라 통계적으로 유의한 차이는 없었

다(Fig. 2A). 반면에 호흡률은 대기온도에서 다소 높았으며, 

대기온도 + 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서는 낮았다(Fig. 

2B). 이와 유사한 결과로 상승된 온도에 순화된 활엽초본, 

목초, 상록성 교목이나 관목 등에서도 일정 범위(14-28°C)

까지는 CO2 고정률이 차이가 없거나 증가하는데 반해, 호흡

률은 전반적으로 감소하는 것으로 보고된 바 있다(Campbell 

et al., 2007). 그리고, 포플러(Populus tremuloides), 자작나

무(Betula papyrifera), 미국낙엽송(Larix laricina), 방크스소

나무(Pinus banksiana), 가문비나무(Picea mariana) 등의 한

대성 식물도 상승된 온도에서 자랐을 때 18°C보다 30°C에

서 호흡률이 더 감소하였다(Tjoelker et al., 1999). 많은 식물 

종들에 있어서 호흡률은 대기온도에 의존적으로 변화하는
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A B C

Fig. 3. Differences in transpiration rate (A), stomatal conductance (B), and water use efficiency (WUE, C) from leaves of Chinese 

cabbage (Brassica campestris subsp. napus var. pekinensis) grown for 5 weeks under different temperatures in the temperature 

gradient tunnel. Each column and error bar represents the mean ± standard deviation of ten replicates. Significant differences 

among the treatments are indicated by the different letters (p < 0.01).

A

B

Fig. 2. Differences in net photosynthetic rate (A) and apparent 

dark respiration rate (B) from leaves of Chinese cabbage 

(Brassica campestris subsp. napus var. pekinensis) grown for 

5 weeks under different temperatures in the temperature 

gradient tunnel. Each column and error bar represents the mean 

± standard deviation of ten replicates. Significant differences 

among the treatments are indicated by the different letters 

(p < 0.01). 

데, 특정 온도보다 따뜻한 조건에서 자랐을 때에는 호흡률

이 감소하고 차가운 조건에서 자랐을 때에는 증가하는 양상

을 보인다(Atkin and Tjoelker, 2003). 본 연구의 대기온도 

+ 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서 배추의 바깥 쪽에 붙어있

는 잎에서 관찰되는 호흡률의 감소도 상승된 온도에 순화된 

결과인 것으로 보인다. 

한편, 온도에 대한 기공의 반응은 식물 종이나 동일 종이

더라도 재배 환경에 따라 매우 다양하게 나타난다. 다시 말

하면 온도 변화에 따라 기공전도도가 증가 또는 감소하거나 

다소 둔감하기도 한다(Silim et al., 2010). 본 연구에서는 대

기온도보다 + 4°C와 + 7°C 상승하였을 때 증산률과 기공전

도도가 더 높았으며, 수분이용효율은 오히려 낮았다(Fig. 3). 

양구슬냉이(Camelina sativa)와 담배(Nicotiana tabacum)도 

높은 온도에서 자랐을 때 CO2 고정률은 감소하나 증산률과 

기공전도도가 증가하는 것으로 나타났다(Carmo-Silva and 

Salvucci, 2012). 특히, 양구슬냉이는 기공전도도와 증산률이 

순화 온도의 상승에 따라 점차 증가하여 최적온도(30-32°C) 

이상의 다소 높은 온도(38°C)에서도 높게 유지되었다(Carmo- 

Silva and Salvucci, 2012). 그리고 수분이용효율은 고온과 

같은 스트레스 하에서 감소하는데, 배추와 같은 속 식물인 

갓(B. juncea L.)에서도 30°C와 40°C의 고온에서 수분이용

효율이 감소하는 것으로 알려지고 있다(Hayat et al., 2009). 

이러한 결과는 배추를 다소 높은 온도에서 재배할 때에는 

기공전도도와 증산률이 증가하기 때문에 수분이용효율이 

감소하여 수분요구량이 많아질 수 있음을 나타내주고 있다. 

OKJIP 곡선과 엽록소형광 변수의 변화

식물체가 빛, 온도, 수분 또는 화학적 스트레스 등에 의해 

영향을 받았을 때, OKJIP 곡선의 패턴이 변하게 된다(Lu 

and Zhang, 1999; Mathur et al., 2011; Oh and Koh, 2013). 

온도구배터널에 정식한 후 5주째인 4월 하순에 배추 잎에서 

OKJIP 곡선의 변화와 이를 토대로 형광변수들을 산출하여 

제시하였다(Figs. 4 and 5). 대기온도 + 4°C와 대기온도 + 
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Fig. 4. Chlorophyll a fluorescence OKJIP transient curves from 

leaves of Chinese cabbage (Brassica campestris subsp. napus

var. pekinensis) grown for 5 weeks under different temperatures 

in the temperature gradient tunnel. O, K, J, I and P in the 

transient curves indicate the minimal fluorescence intensity 

when all PSII reaction centers are open, the intensity at 

300-400 μs, the intensity at 2 ms, the intensity at 30 ms, 

and the maximal intensity when all PSII RCs are closed, 

respectively.

A B

Fig. 5. Spider plots of JIP parameters deduced from chlorophyll 

a fluorescence OKJIP transient curves from leaves of Chinese 

cabbage (Brassica campestris subsp. napus var. pekinensis) 

under different temperatures in the temperature gradient 

tunnel. (A) Extracted and technical fluorescence parameters; 

(B) Vitality indexes (structure-function and performance 

indexes). For each parameter, the value of the control (Ambient 

temperature) is set as 1.0. Asterisks indicate significant 

differences at p < 0.01 by Duncan’s multiple comparison test. 

Long dash, ambient temperature; circles, ambient temperature 

+ 4°C; triangles, ambient temperature + 7°C.

7°C 조건에서 자란 배추의 잎에서는 대조구인 대기온도에 

비해 O와 K 단계에서의 형광밀도 FO와 FK가 증가하고 J, 

I, P 단계에서의 형광밀도 FJ, FI, FP가 감소하고 있으며, 특히 

P-단계에서의 형광밀도가 크게 감소하였다(Fig. 4). 이와 같

이 온도가 높아짐에 따라 FJ, FI, FP가 크게 낮아지는 것은 고

온에 의해 배추 잎의 광계II 반응중심의 전자수용체 quinone

이 환원상태에 있고 광계II의 광화학적 효율이 감소하고 있

음을 의미한다(Lu and Zhang, 1999, 2000). 그리고, 대기온

도 + 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서는 특이적으로 FK가 

뚜렷하게 증가하는 것을 확인할 수 있었다. 이는 산소발생

복합체(OEC; oxygen-evolving complex)의 불활성으로부터 

기인한 광계II의 이차 전자공여체에 전자전달이 저해된 결

과로 판단된다(Guisse et al., 1995; Strasser, 1997). 이러한 

결과는 밀(Tritium aestivum L.)에서도 25°C에서 생육한 잎

에서는 FK가 나타나지 않지만 45°C의 고온에 노출된 잎에

서는 FJ, FI, FP값의 감소와 더불어 FK가 뚜렷하게 나타나고, 

37.5°C 이상의 온도에서 FK가 점차 증가하는 것으로 보고된 

바 있다(Lu and Zhang, 2000; Mathur et al., 2011). 

OKJIP 분석을 통해 산출된 형광변수들 중에 FM, FV/FO는 

온도가 높아졌을 때 점차적으로 감소하였고, FO, FO/FM, MO, 

SM, VJ는 증가하였다(Fig. 5A). 광계II의 광양자 효율을 나타

내는 ΦPO, ΨO와 ΦEO는 온도가 높아졌을 때 크게 감소하였다. 

그리고, 식물의 활력도를 나타내는 SFIabs, PIabs, KP, RC/ABS

도 온도가 높아질수록 점차 감소하였으며, 역의 식물 활력

도를 나타내는 KN은 증가하였다(Fig. 5B). 형광변수들 중 

FV/FO는 활성상태인 반응중심의 크기와 밀도를 나타내는 지

표이므로 Fig. 5A에서 대기온도 + 7°C 조건에서 FV/FO가 크

게 감소하는 것은 고온에서 불활성상태의 광계II 반응중심

이 증가하고 있음을 암시한다(Kriedemann et al., 1985). 40°C 

이상의 고온 장해를 받은 밀(T. aestivum L.)에서도 FV/FO가 

뚜렷하게 감소하였다(Mathus et al., 2011). 그리고, 40°C 이

상의 고온 스트레스를 받은 완두(Pisum sativum L.)의 잎, 사

과(Malus domestica Borkh.)와 토마토(Solanum lycopersicon 

cv. Mini Carol)의 잎과 과피에서도 본 연구결과와 유사하게 

FO, MO, SM, VJ 등의 형광변수들이 증가하는 것으로 보고되

었다(Chen and Cheng, 2009; Strasser et al., 2000; Zushi et 

al., 2012). 뿐만 아니라 광계II의 광양자 효율을 나타내는 ΦPO, 

ΨO와 ΦEO도 온도가 높아졌을 때 감소하였으며, 대기온도 + 

7°C에서 급격하게 감소하였다. 이러한 결과는 식물이 고온 

스트레스에 처했을 때 불활성상태의 반응중심이 많아지고 

포획된 에너지의 대부분이 전자전달로 보내어지지 않고 있

음을 간접적으로 보여주고 있다고 할 수 있다. 온도변화에 
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Table 3. Quantum efficiencies and effective absorption per excited cross-section of PSII from leaves of Chinese cabbage (Brassica 

campestris subsp. napus var. pekinensis) under different temperatures in the temperature gradient tunnel. All chlorophyll a 

fluorescence parameters were derived from the fluorescence induction curves in Fig. 3.

Temperature
Chl a fluorescence parameters

RC/CS ABS/CS TRo/CS ETo/CS DIo/CS

Ambient T 1,719 ± 100 a 2,083 ± 91 a 1,620 ± 83 a 1,051 ± 57 a 463 ± 9 b

Ambient T + 4°C 1,054 ± 158 b 1,665 ± 88 b 1,153 ± 121 b 676 ± 116 b 512 ± 36 b

Ambient T + 7°C 233 ± 54 c 1,084 ± 48 c 429 ± 69 c 182 ± 50 c 656 ± 24 a

Each value was expressed as mean ± standard deviation of seven replicates. Significant differences between treatments are 

indicated by the different letters within each column (p < 0.01).

Fig. 6. Energy pipeline models of phenomenological fluxes per excited cross-section from leaves of Chinese cabbage (Brassica 

campestris subsp. napus var. pekinensis) under different temperatures in the temperature gradient tunnel. The quantities of 

ABS/CS, TRo/CS, ETo/CS, and DIo/CS are all represented as the thickness of the arrows. Active and inactive RCs are indicated 

by open circles and closed black circles, respectively.

있어서 배추와 유사한 CO2 고정률과 기공반응을 보인 양구

슬냉이에서도 35°C 이상의 온도에서 Fv/Fm값이 급격하게 

감소하였으며, 이때 Fo의 증가를 동반하는 것으로 나타났다

(Carmo-Silva and Salvucci, 2012). 그리고, 고온에 민감한 

온주밀감(Citrus unshiu Marc.)도 감수성 식물인 네블오렌지

(C. sinensis Osbeck)보다 38°C의 고온 조건에서 FV/FM의 감

소와 FO의 증가가 확연하게 나타나는 것으로 알려졌다(Guo 

et al., 2006). 따라서 본 연구에서 배추가 대기온도 + 7°C 

조건에서 ΦPO(= FV/FM)값이 급격하게 감소하였으며, 이때 

Fig. 5A에서 보는 바와 같이 FM의 감소와 FO의 증가를 동반

하고 있어 고온에 의해 만성적인 광억제가 일어나고 있음을 

알 수 있다.

Table 2에서 5주째에 측정한 배추의 생장은 대기온도보

다 + 4°C 또는 + 7°C 높은 온도에서 더 좋았다. 이러한 배추

의 생장은 온도구배터널에 정식한 후 각각의 온도에서 5주 

동안 자란 결과임을 감안해 보았을 때에 배추의 초기 생장 

시, 즉 정식 후 5주째까지는 높은 온도가 오히려 잎의 생장

에 도움을 준 것으로 보인다. 하지만, 5주째에 이르러서 상

승 온도가 광합성에는 영향이 없었지만 호흡을 감소시키고 

증산률이나 기공전도도의 증가, 그리고 수분이용효율의 감

소를 야기하고(Figs. 2 and 3), 상승 온도에서 고온 스트레스 

하에서 특이적으로 나타나는 현상인 FJ, FI, FP의 감소, FK의 

증가와 FV/FO값의 감소 등이 나타나고 있어(Figs. 4 and 5), 

5주째에 이르러서는 고온이 광합성 기구, 특히 광계II에 악

영향을 미치고 있음을 알 수 있었다. 이러한 결과는 OKJIP 

곡선 패턴에서 상승 온도에서의 FJ, FI, FP의 감소, FK의 증가

와 FV/FO값의 감소를 비롯하여 고온에서 뚜렷하게 증가하거

나 감소하는 MO, SM, RC/CS, ETo/CS, PIabs, SFIabs 등의 형

광변수들이 배추의 생육 시 고온 스트레스를 감별하는 지표

로 활용될 수 있는 가능성을 보여주고 있다. 이들 형광변수

들은 기존에 사용되고 있는 변수인 FO, FV/FM와 FV/FO 등과 

더불어 식물이 스트레스를 받았을 때 그 증상을 육안으로 

확인할 수 없을 때에도 정량적으로 판정할 수 있기 때문에 

유용하게 쓰일 것으로 보인다.

광계II에서의 에너지 흐름의 변화

대기온도를 기준으로 4°C와 7°C 상승하였을 때의 RC/CS와 

광계II에서의 에너지 흐름의 변화를 비교하여 보았다(Table 
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Fig. 7. Cross-sections of Chinese cabbage (Brassica campestris

subsp. napus var. pekinensis) grown for 7, 9, and 10 weeks 

under different temperatures in the temperature gradient 

tunnel. The arrows indicate the parts of heads where the 

symptoms of soft-rot disease were observed. 

3). RC/CS는 대조구에 비해 온도가 높아지면 크게 감소하여 

엽면적당 활성형 반응중심의 밀도가 낮아져서 대기온도 + 4°C

와 대기온도 + 7°C에서 대조구에 비해 각각 61.3%와 13.6%로 

감소하였다(Table 3). 본 결과와 유사하게 수수(Sorghum 

bicolor)의 재배에 있어서도 고온에 의해서 RC/CS의 감소가 

나타나는 것으로 보고된 바 있다(Yan et al., 2012). 그리고 

ABS/CS, TRo/CS와 ETo/CS도 온도가 높아짐에 따라 점차 

줄어들었으며 엽면적당 흡수되는 빛에너지 양과 광계II에서 

포획되는 에너지, 전자전달로 전해지는 에너지가 모두 감소

하고 있음을 알 수 있다. 이에 반해 DIo/CS는 온도가 높아짐

에 따라 증가하였으며, 대조구인 대기온도에 비해 대기온도 

+ 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서 각각 1.1배, 1.41배 증가

하였다. 이는 전자전달로 사용되지 않는 에너지가 많음을 

나타내주고 있다. 이러한 광계II에서의 에너지 흐름을 pipeline 

model로 나타내면 Fig. 6과 같다. 본 연구에서 배추가 고온 

스트레스에 노출되어 전자전달에 쓰이는 에너지가 줄어들

고 있음을 한눈에 알아볼 수 있다.

고온에 의한 배추의 피해현황

배추는 서늘한 기후를 좋아하는 호냉성 채소로 생육기에 

고온이 되면 결구가 되지 않을 뿐만 아니라 여러 병과 해충들

에 의해 피해를 입게 된다(Opeña et al., 1988). 특히 고온에서 

가장 큰 문제가 되고 있는 질병들 중에 하나가 E. carotovora 

subsp. carotovora에 의해 발병하는 세균성 무름병이다. 무

름병균은 펙틴분해효소를 생산함으로써 배추의 세포벽을 

와해시켜 식물조직을 무르게 하며 결국에는 세포를 죽게 만

든다(Chaterjee et al., 1994). 본 연구에서 온도구배터널에 

정식한 후 7주, 9주와 10주 동안 자란 배추를 수확하여 고온

의 피해여부를 조사하였다(Fig. 7). 대조구인 대기온도에서

는 7주, 9주, 10주에 수확한 배추 내부에서 병징이 관찰되지 

않았으나, 대기온도 + 4°C와 대기온도 + 7°C에서는 재배기

간이 길어질수록 점차 무름병에 의한 피해가 두드러지게 관

찰되었다. 특히 7주간 재배하였을 때 대기온도 + 7°C 조건

에서 결구 안쪽의 식물조직에 황갈색의 반점이 생겨 조직이 

물러지는 것을 확인할 수 있었으며, 9주 후에는 그 범위가 

점차 확대되면서 포기 전체가 엷은 누런색으로 변하며 흐물

흐물하게 썩어 심한 악취를 발산하였다. 이는 결구형성 단

계에서 고온에 의해 야기되는 피해로 보이는데, Fig. 1에서 

보는 바와 같이 대기온도 + 7°C 조건에서 결구형성 단계에

서 25°C 이상의 일수가 16일로 가장 많을 뿐 아니라 온도가 

최고 29.2°C까지 높은 사실로 유추해 볼 수 있다. 그리고 

대기온도 + 4°C 조건에서도 9주 후에 병징이 나타났다. 이

러한 결과는 그리 높지 않은 고온이라 할지라도 장기간 동

안 노출되면 결구가 형성되는 시기에 무름병의 발생을 야기

하고, 이로 인해 품질이 저하될 수 있음을 나타내주고 있다. 

따라서 결구가 형성되는 시점부터는 일 최고 온도가 25°C를 

벗어나지 않는 환경에서 재배하는 것이 중요한 것으로 보인

다. 감자 재배에 있어서도 대기온도보다 3°C 높아지면 역병

이 증가되어 감자 수확량이 큰 폭으로 감소하는 것으로 알려

지고 있다(Kaukoranta, 1996). 

온도구배터널에 정식한 후 10주째에 배추를 수확하고 생

체중과 무름병의 발생여부를 살펴보았다(Table 4). 결구 부

분의 생체중은 대기온도에서 높고 대기온도 + 4°C와 대기

온도 + 7°C 조건에서는 다소 낮았다. 반면에 비결구 부분의 

생체중은 대기온도에서 다소 낮고 지상부 전체의 생체중은 

대기온도 + 7°C 조건에서 다소 높았지만, 처리간에 유의성

을 보이지는 않았다. 무름병의 발생은 대기온도에서는 나타

나지 않아 배추가 건전한 상태를 유지하였으나, 대기온도 + 

4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서는 무름병 발생률이 각각 

70%와 100%로 고온에 의한 피해가 나타나고 있음을 확인

할 수 있었다. 일반적으로 온도의 상승은 식물의 초기 생장

과 발달에 있어서 우호적으로 작용한다(Ge et al., 2012). 배

추 역시 서늘한 기후를 좋아하는 호냉성 채소이기는 하나 
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Table 4. Changes of fresh weight and percentage of heads with soft-rot of Chinese cabbage (Brassica campestris subsp. napus

var. pekinensis) grown for 10 weeks under different temperatures in the temperature gradient tunnel.

Temperature
Fresh weight (kg/plant) Percentage of 

heads with soft-rotHead part Non-head part Whole plant

Ambient T 3.06 ± 0.16 a 1.59 ± 0.16 a 4.64 ± 0.20 a 0

Ambient T + 4°C 2.67 ± 0.06 ab 1.63 ± 0.36 a 4.30 ± 0.40 a 70

Ambient T + 7°C 2.49 ± 0.14 b 1.76 ± 0.13 a 4.24 ± 0.07 a 100

Each value was expressed as mean ± standard deviation of four replicates. Significant differences between treatments are indicated 

by the different letters within each column (p < 0.05).

생육초기에는 높은 온도에서도 비교적 잘 견디는 것으로 알

려지고 있다(Opeña et al., 1988). 본 연구에서도 Fig. 1과 

Table 2에서 살펴본 바와 같이 대기온도에서보다 대기온도 

+ 4°C와 대기온도 + 7°C 조건이 배추 생육의 초기 단계에서

는 우호적으로 작용하여 엽수와 엽길이, 결구형성 등에 있

어서 긍정적인 효과를 나타내었다. 하지만 수확단계에 이르

러서는 Table 4에서와 같이 대기온도 + 4°C와 대기온도 + 

7°C 조건이 생체중의 감소와 더불어 무름병 발생률이 증가

하는 등의 악영향을 미치고 있음을 확인할 수 있었다. 

이상의 결과를 종합해 보았을 때 급격하게 변화하는 미래

의 기후 환경 하에서 다른 작물들에서도 예측되는 바이나 

배추도 역시 고온에 노출될 가능성이 매우 높다고 할 수 있

다. 따라서 배추의 안정적인 생산을 위해서는 고온 적응성 

품종, 특히 결구 시점에서 내고온성이 강한 품종을 육성하

거나 고온의 피해를 최소화할 수 있는 재배기술이 확립되어

야 할 것으로 보인다. 그리고 결구형성 시 고온 스트레스의 

영향을 조기감별하기 위해서 OKJIP 곡선에서 FK의 증가를 

비롯하여 기존에 사용되고 있는 변수인 FO, FV/FM와 FV/FO 

이외에도 MO, SM, RC/CS, ETo/CS, PIabs, SFIabs 등의 형광변

수들을 유용하게 활용할 필요가 있을 것으로 보인다.

초  록

본 연구는 온도구배터널에서 자라는 배추의 잎에서 광합

성적 CO2 교환과 엽록소형광을 분석함으로써 배추의 생장

에 미치는 고온의 영향을 정량적으로 분석하였다. 결구가 

형성되기 전의 생육초기에는 대기온도보다 대기온도 + 4°C

와 대기온도 + 7°C 조건에서 생장한 배추가 엽수의 증가와 

엽길이의 신장이 두드러지게 나타났다. CO2 고정률은 대기

온도 + 4°C에서 자란 배추의 잎에서 25.8μmol･m
-2
･s

-1
로 다

소 높았으나, 생육 온도에 따라 통계적으로 유의한 차이는 

없었다. 반면에 호흡률은 대기온도에서 다소 높았으며 대기

온도 + 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서는 낮았다. 기공전도

도와 증산률은 대기온도에서보다 대기온도 + 4°C와 대기온

도 + 7°C 조건에서 증가하고 수분이용효율은 감소하였다. 

그리고, OKJIP 곡선의 패턴에서도 상승온도에서 FJ, FI, FP

가 크게 낮아지고, 고온에서 특이적으로 나타나는 FK의 증

가와 FV/FO값의 감소 등을 확인할 수 있었다. RC/CS는 대조

구에 비해 온도가 높아지면 크게 감소하였으며, ABS/CS, 

TRo/CS와 ETo/CS도 온도가 높아짐에 따라 점차 줄어들었

다. 이에 반해 DIo/CS는 온도가 높아짐에 따라 증가하였다. 

그리고 대조구인 대기온도에서는 정식 후 7주, 9주, 10주째

에 수확한 배추 내부에서 병징이 나타나지 않았으나, 대기

온도 + 4°C와 대기온도 + 7°C 조건에서는 재배기간이 길어

질수록 점차 무름병에 의한 피해가 두드러지게 나타났다. 

이러한 결과는 급격하게 변화하는 미래의 기후 환경 하에서 

배추가 고온 스트레스에 노출될 가능성을 암시하고 있다. 

따라서 배추의 안정적인 생산을 위해서는 고온 적응성 품종, 

특히 결구 시점에서 내고온성이 강한 품종을 육성하거나 고

온의 피해를 최소화할 수 있는 재배기술이 확립되어야 할 

것으로 보인다. 그리고 결구형성 시 고온 스트레스의 영향

을 조기감별하기 위해서 OKJIP 곡선에서 FK의 증가를 비롯

하여 기존에 사용되고 있는 변수인 FO, FV/FM와 FV/FO 이외

에도 MO, SM, RC/CS, ETo/CS, PIabs, SFIabs 등의 형광변수들

이 유용하게 활용될 수 있을 것으로 보인다.

추가 주요어 : 엽록소형광, 호흡률, 형광변수, 고온 스트레

스, 광합성적 CO2 고정률, 수분이용효율

인용문헌

Atkin, O.K. and M.G. Tjoelker. 2003. Thermal acclimation and 



Kor. J. Hort. Sci. Technol. 32(3), June 2014328

the dynamic response of plant respiration to temperature. Trends 

Plant Sci. 8:343-351.

Campbell, C., L. Atkinson, J. Zaragoza-Castells, M. Lundmark, O. 

Atkin, and V. Hurry. 2007. Acclimation of photosynthesis and 

respiration is asynchronous in response to change in temperature 

regardless of plant functional group. New Phytol. 176:375-389.

Carmo-Silva, A.E. and M.E. Salvucci. 2012. The temperature 

response of CO2 assimilation, photochemical activities and 

rubisco activation in Camelina sativa, a potential bioenergy 

crop with limited capacity for acclimation to heat stress. Planta 

236:1433-1445.

Chaterjee, A., H. Murata, and J.L. McEvoy. 1994. Global regulation 

of pectinases and other degradative enzymes in Erwinia 

carotovora subsp. carotovora, the incident postharvest decay 

in vegetable. HortScience 29:754-758.

Chen, L.S. and L. Cheng. 2009. Photosystem II is more tolerant 

to high temperature in apple (Malus domestica Borkh.) leaves 

than in fruit peel. Photosynthetica 47:112-120.

Ge, Z.M., X. Zhou, C. Biasi, S. Kellomäki, K.Y. Wang, H. 

Peltola, and P.J. Martikainen. 2012. Carbon assimilation and 

allocation (
13

C labeling) in a boreal perennial grass (Phalaris 

arundinacea) subjected to elevated temperature and CO2 

through a growing season. Environ. Exp. Bot. 75:150-158. 

Guisse, B., A. Srivastava, and R.J. Strasser. 1995. The polyphasic 

rise of the chlorophyll a fluorescence (O-K-J-I-P) in heat 

stressed leaves. Arch. Sci. Geneve 48:147-160.

Guo, Y.P., H.F. Zhou, and L.C. Zhang. 2006. Photosynthetic 

characteristics and protective mechanisms against photooxidation 

during high temperature stress in two citrus species. Sci. Hort. 

108:260-267.

Hadley, P., G.R. Batts, R.H. Ellis, J.I.L. Morison, S. Pearson, 

and T.R. Wheeler. 1995. Temperature gradient chamber for 

research on global environment change. II. A twin-wall tunnel 

system for low-stature, field-grown crops using a split heat 

pump. Plant Cell Environ. 18:1055-1063. 

Hayat, S., A. Masood, M. Yusuf, Q. Fariduddin, and A. Ahmad. 

2009. Growth of Indian mustard (Brassica juncea L.) in response 

to salicylic acid under high-temperature stress. Braz. J. Plant 

Physiol. 21:187-195.

Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC). 2007. Climate 

change 2007: Mitigation of climate change, contribution of 

working group III contribution to the fourth assessment report 

of the intergovernmental panel on climate change, Cambridge 

University Press, Cambridge, New York, USA. 

Kaukoranta, T. 1996. Impact of global warming on potato late 

blight: Risks, yield loss and control. Agri. Food Sci. Finland 

5:311-327. 

Kriedemann, P.F., R.D. Graham, and J.T. Wiskich. 1985. Photo-

synthetic dysfunction and in vivo chlorophyll a fluorescence 

from manganese-deficient wheat leaves. Aust. J. Agric. Res. 

36:157-169.

Levitt, J. 1980. Responses of plants to environmental stresses. 

Vol. 1. Chilling, freezing and high temperature stresses. 2nd 

ed. Academic Press, New York, USA.

Lu, C. and J. Zhang. 1999. Effects of water stress on photosystem 

II photochemistry and its thermostability in wheat plants. J. 

Exp. Bot. 50:1199-1206.

Lu, C.M. and J.H. Zhang. 2000. Heat-induced multiple effects 

on PS II in wheat plants. J. Plant Physiol. 156:259-265.

Mathur, S., A. Jajoo, P. Mehta, and S. Bharti. 2011. Analysis 

of elevated temperature-induced inhibition of photosystem II 

using chlorophyll a fluorescence induction kinetics in wheat 

leaves (Triticum aestivum). Plant Biol. 13:1-6. 

Oh, S.J. and S.C. Koh. 2013. Chlorophyll a fluorescence response 

to mercury stress in the freshwater microalga Chlorella vulgaris. 

J. Environ. Sci. 22:705-715.

Opeña, R.T., C.G. Kuo, and J.Y. Yoon. 1988. Breeding and seed 

production of Chinese cabbage in the tropics and subtropics. 

Technical Bul. No. 17. Asian Vegetable Research and Develop-

ment Center (AVRDC), Shanhua, Taiwan.

Porter, J.R. and M.A. Semenov. 2005. Crop responses to climatic 

variation. Phil. Trans. R. Soc. B. 360:2021-2035.

Prange, R.K., K.B. McRae, D.J. Midmore, and R. Deng. 1990. 

Reduction in potato growth at high temperature: Role of 

photosynthesis and dark respiration. Amer. Potato J. 67:357-369. 

Silim, S.N., N. Ryan, and D.S. Kubien. 2010. Temperature 

responses of photosynthesis and respiration in Populus balsamifera 

L.: Acclimation versus adaptation. Photosynth. Res. 104:19-30. 

Srivastava, A., B. Guisse, H. Greppin, and R.J. Strasser. 1997. 

Regulation of antenna structural and electron transport in 

photosystem II of Pisum sativum under elevated temperature 

probed by the fast polyphasic chlorophyll a fluorescence 

transient: OKJIP. Biochim. Biophys. Acta 1320:95-106.

Strasser, B.J. and R.J. Strasser. 1995. Measuring fast fluorescence 

transients to address environmental questions: The JIP test, 

p. 977-980. In: P. Mathis (ed.). Photosynthesis: From light 

to biosphere. Kluwer Academic, Dordrecht, Netherlands. 

Strasser, R.J. 1997. Donor side capacity of photosystem II probed 

by chlorophyll a fluorescence transients. Photosynth. Res. 

52:147-155. 

Strasser, R.J., A. Srivastava, and M. Tsimilli-Michael. 2000. The 

fluorescence transient as a tool to characterize and screen 



오순자, 문경환, 손인창, 송은영, 문영일, 고석찬 329

photosynthetic samples, p. 443-480. In: M. Yunus, U. Pathre, 

and P. Mohanty (eds.). Probing photosynthesis: Mechanisms, 

regulation and adaptation. Taylor & Francis, London, UK.

Takahashi, S. and N. Murata. 2008. How do environmental stresses 

accelerate photoinhibition? Trends Plant Sci. 13:178-182.

Tjoelker, M.G., P.B. Reich, and J. Oleksyn. 1999. Changes in 

leaf nitrogen and carbohydrates underlie temperature and CO2 

acclimation of dark respiration in five boreal tree species. 

Plant Cell Environ. 22:767-778.

Yan, K., P. Chen, H. Shao, S. Zhao, L. Zhang, L. Zhang, G. Xu, 

and J. Sun. 2012. Responses of photosynthesis and photosystem 

II to higher temperature and salt stress in sorghum. J. Agron. 

Crop Sci. 198:218-225.

Yang, K.A., C.J. Lim, J.K. Hong, C.Y. Park, Y.H. Cheong, W.S. 

Chung, K.O. Lee, S.Y. Lee, M.J. Cho, and C.O. Lim. 2006. 

Identification of cell wall genes modified by a permissive 

high temperature in Chinese cabbage. Plant Sci. 171:175-182.

Yoshioka, M., S. Uchiba, H. Mori, K. Komayama, S. Ohira, 

N. Morita, T. Nakanish, and Y. Yamamoto. 2006. Quality 

control of photosystem II: Cleavage of reaction center D1 

protein in spinach thylakoids by FtsH protease under moderate 

heat stress. J. Biol. Chem. 281:21660-21669. 

Zushi, K., S. Kajiwara, and N. Matsuzoe. 2012. Chlorophyll a 

fluorescence OJIP transient as a tool to characterize and evaluate 

response to heat and chilling stress in tomato leaf and fruit. 

Sci. Hortic. 148:39-46.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


