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요 약: 본 연구는 건조 스트레스에 따른 Prunus maximowiczii(산개벚나무) 및 Prunus serrulate Lindl. var. pubescens 

(Makino)Nakai(잔털벚나무)의 광합성 특성 및 광계Ⅱ 활성에 미치는 영향을 알아보고자 수행하였으며, 건조 스트레스

(drought stress, DS)는 30일간의 단수처리를 통해 유도하였다. 건조 스트레스가 진행됨에 따라 토양 수분함량은 감소하였으

며, DS 10~12일 사이에 두 수종모두 10% 이하로 건조한 상태가 되고, DS 15일 이후부터는 5% 이하로 나타나 위조가 

시작되는 조건에 해당되었다. DS 10일부터 최대광합성 속도, 광보상점의 감소가 두드러졌고, 암호흡 및 순양자수율은 DS 

15일에 크게 감소하다가 DS 20일 이후부터 증가하는 경향을 보였다. 또한 산개벚나무의 기공증산속도는 DS 15일에 크게 

감소한 뒤 DS 20일 이후부터 증가하였으며, 수분이용효율은 DS 15일에 증가한 뒤 DS 20일 이후부터 감소하였다. 잔털벚나

무의 경우 기공증산속도는 DS 20일에 크게 감소한 뒤 이후부터 증가하였으며, 수분이용효율은 DS 20일에 증가한 뒤 이후부

터 감소하는 경향을 보였다. 이는 수분 손실을 막기 위해 기공을 닫게 되어 수분이용효율이 일시적으로 증가한 것을 의미한다. 

엽록소 형광분석을 통해 산개벚나무는 DS 15일, 잔털벚나무는 DS 20일 이후에 기능지수(PIABS) 및 에너지전달 효율의 

감소가 두드려졌으며, 광계Ⅱ의 활성이 감소되었다. 특히, Ts-Ta, PIABS, DIO/RC, ETO/RC는 토양수분함량의 감소와 광합성 

특성과도 유사하게 나타나, 수목의 건조 스트레스를 평가하는데 있어서 유용한 변수로 활용될 수 있을 것으로 보인다.

Abstract: The purpose of this study was to describe the photosynthetic features of Prunus maximowiczii and Prunus 

serrulate Lindl. var. pubescens (Makino) Nakai in response to drought stress. Specifically, we studied the effects of 

drought on photosynthetic ability and photosystem II activity. Drought stress (DS) was induced by cutting the water 

supply for 30 days. DS decreased the moisture contents in the soil, and between the 10th and 12th days of DS, both 

species had 10% or less of x., After the 15th day of DS, it was less than 5%, which is a condition for disease to 

start. We observed a remarkable decrease of maximum photosynthesis rate starting from 10th day of DS; the light 

compensation point was also remarkable. Dark respiration and net apparent quantum yield decreased significantly on 

the 15th day of DS, and then increased on the 20th day. In addition, the stomatal transpiration rate of P. maximowiczii 

decreased significantly on the15th day of DS, and then increased on the 20th day. Water use efficiency increased on 

the 15th day of DS, and then decreased on the 20th day. The stomatal transpiration rate of P. serrulate decreased 

significantly on the 20th day of DS, and then increased afterward, while its water use efficiency increased on the 20th 

day of DS, and then decreased afterward. These results indicate that the closure of stoma prevented water loss, resulting 

in a temporary increase of water use efficiency. Chlorophyll fluorescence analysis detected remarkable decreases in the 

functional index (PIABS) and energy transfer efficiency in P. maximowiczii after the 15th day of DS. Meanwhile, 

photosystem II activity decreased in P. serrulate after 20 days of DS. In addition, Ts-Ta, PIABS, DIO/RC, ETO/RC 

followed similar trends as those of the soil moisture content and photosynthetic properties, indicating that they can 

be used as useful variables in predicting DS in trees.

Key words: drought stress, photosynthetic ability, photosystem II activityin, canopy temperature, native Prunus spp., 

Prunus maximowiczii., Prunus serrulate. 
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서  론 
 

최근 우리나라 전역에서는 가뭄으로 인하여 수분공급이 

충분하지 않아 가로수 일대의 고사가 빈번히 발생되고 있

다. 특히 봄철은 식물의 생장이 가장 왕성한 시기로 이 

시기의 가뭄은 식물의 정상적인 생육과 생산성에 큰 피해

를 입힐 수 있다. 또한 기상조건에 따른 물 부족 현상은 

매년 정확한 예측과 대응이 어려운 실정이며, 식물의 생육

에 필요한 수분 부족은 식물의 건전한 생육을 저해시킨다

(Lee and Lee, 2017). 

수분은 식물이 생장에 관여하는 여러 가지 환경인자 중 

가장 부족하기 쉬운 요인이며, 건조 스트레스로 인한 토양

수분 감소는 수목의 생존을 위협하며 다양한 형태적, 생리

적 변화를 유도한다(Hopkins, 1999). 건조 스트레스의 초

기에는 팽압에 영향을 받는 요소들이 감소하여 잎의 탈리, 

기공폐쇄 등 수분보존과 수분이용효율을 높이는 기작을 

보이지만, 건조가 심해짐에 따라서 광합성 속도의 급격한 

감소, 삼투조절기능(osmoregulation)상실 등 세포 내 주요

대사에 영구적인 손상을 끼치게 된다(Hopkins and Huner, 

2008; Taiz and Zeiger, 2006). 또한 식물체 내 건조 스트레

스에 대응하기 위한 식물호르몬과 관련된 여러 반응이 일

어나게 된다(Taiz and Zeiger, 2006). 이러한 수분 스트레

스에 대응하기 위해 수종마다 다양한 생존전략을 가지고 

있으며, 이러한 능력은 식물의 양적 형질로써 여러 가지 

기작의 상호작용에 의하여 수종별 내건성을 나타내고 있

다(Oh and Koh, 2004). 

식물의 생리적 피해 및 적응 기작을 이해하기 위해서는 

복합적인 고찰이 필요하며, 건조 스트레스에 따른 광합성 

활성과 광계Ⅱ에서 일어나는 광화학 반응 및 전자 흐름의 

불균형 등에 관한 정보는 적응 기작을 구명하는데 유용한 

지표로 활용되고 있다. 특히 엽록소 형광 반응은 광합성 

기구의 변화를 모니터링하여 정량화 할 수 있는 민감하고 

신뢰성있는 방법으로 엽록소 형광반응 측정을 통해 광계

Ⅱ의 구조와 기능변화를 빠르고 간편하게 측정할 수 있어 

최근 많은 연구가 이루어지고 있다(Strasser et al., 2000; 

Naumann et al., 2007; Falqueto et al., 2010; Wang et al., 

2012). 이렇듯 건조 스트레스에 따른 근본적인 메커니즘

을 구명하는 것은 수목의 생장과 산림 생산성에 매우 중요

하다(Gessler et al., 2017). 

식물의 건조 스트레스에 따른 생리적 반응과 관련하여 

국외에서는 사막과 같은 건조한 지역에서 생육하는 식물

에 관한 연구가 많이 이루어져 왔다(Bargali and Tewari, 

2004; Bowman and Roberts, 1985). 우리나라에서도 주요 

수목에 관해 비교적 많이 이루어져 왔으나(Kim et al., 1994; 

Bark et al., 2021), 벚나무류에 관한 연구로는 벚나무의 유

전구조를 파악하는 계통학적 연구(Kim et al., 2005; Kim 

and Han, 2015), 친환경 방제 연구(Son et al., 2015; Seo 

et al., 2009), 추출물을 통한 항염증 효과(Kim et al., 2010) 

등 계층적 분류 및 생리활성에 관한 연구가 주로 이루어지

고 있으며, 다양한 환경요인에 따른 생리적 반응 등 적지

생육 조건에 대한 연구는 미흡한 실정이다. 

따라서 본 연구는 가로수에서 식재율이 높은 벚나무류 

중 산개벚나무, 잔털벚나무를  대상으로 적정 수분환경 및 

인위적인 건조 스트레스에 따른 광합성 반응과 수분부족

에 대응하기 위한 방어기작을 분석하여 건전한 생육을 위

한 기초자료를 확보하고자 하였다. 

 

재료 및 방법
 

1. 실험재료 및 건조 스트레스 처리

실험에 사용된 재료는 경남 진주시에서 재배된 4년생 접

목묘 산개벚나무(Prunus maximowiczii, P. maximowiczii)

와 잔털벚나무(Prunus serrulate Lindl. var. pubescens 

(Makino) Nakai, P. serrulate)이며, 2020년 3월 초 마사토

와 원예용 혼합상토(바로커, 서울바이오)를 1:1 혼합하여 

높이 35 cm, 폭 40 cm 포트에 이식하였다. 이식 후 산림바

이오소재연구소 내 온실에서 1년 4개월 간 생육시킨 것 

중 생육이 가장 양호한 수종별 5개체를 선발하여 실험에 

사용하였다.

건조 스트레스는 비닐온실에서 2021년 8월 1일부터 8월 

30일까지 30일간 인위적인 단수처리를 통하여 건조 스

트레스(Drought stress, DS)를 유발하였으며, 단수처리 후 

1일(DS 1), 5일(DS 5), 10일(DS 10), 15일(DS 15), 20일(DS 

20), 25일(DS 25) 그리고 30일(DS 30)에 광합성 특성 및 

엽록소 형광반응, 엽온을 측정하였다. 실험 기간 중 온실 

내 온도, 습도 등 주요 환경인자의 변화를 조사하기 위해 

온⋅습도 측정기(HOBO H80-004-02, ONSET, USA)를 통

하여 20분마다 측정하였으며, 지상으로부터 1.5 m 높이에 

설치하였다. 광질은 분광광도계(SpectraPen LM520, Photon 

Systems Instrumrnts Co., Drasov, Czech)를 이용하여 매일 

13:00-14:00에 측정하였으며, 토양수분함량은 스마트 토

양 수분센서(S-SMD-M005, ONSET, USA)를 이용하여 20분

마다 5반복으로 측정하였다.

 

2. 광합성 특성

광합성은 오전 9시에서 12시 사이에 광합성 측정기(LI- 

6400XT, Li-COR, lincoln, NE, USA)를 통해 생장점 아래 

3번째 잎을 5개 선택하여 5 반복(총 25반복=5개체×5반
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복)으로 측정하였으며, 순광합성 속도(net photosynthetic 

rate; Pn), 기공증산속도(stomatal transpiration rate; E), 기

공전도도(stomatal conductance; gH2O)를 조사하였다. 이

때 공통된 측정 조건은 챔버로의 유입 공기유량을 250μ

mol ∙ s-1, CO2 농도 400μmol ∙ mol-1, 습도 60-70%, 온도 

25±3℃, 광량 800 μmol ∙ m-2 ∙ s-1을 유지하며 측정하였다. 

또한 LED light sources를 이용하여 Photosynthetic photon 

flux density(PPFD)를 0, 50, 100, 250, 500, 1000, 1500, 

2000 μmol ∙ m-2 ∙ s-1의 단계를 조절하였다. 측정된 자료는 

Kume and Ino(1993)식에 의해 광보상점, 광포화점, 암호

흡, 순양자수율, 기공증산속도를 구했으며, 수분이용효율

(Water Use Efficiency: WUE=μmolCO2/mmol H2O=net 

photosynthesis rate(Pn)/transpiration rate(E))을 산출하였다.

 

3. JIP 분석 및 엽온 측정

JIP 분석(polyphasic rise of Chlorophyll a fluorescence 

transients)은 엽록소 형광반응 측정기(FP110/D, Photon Sys-

tem Instruments, Czech Republic)를 이용하여 광합성 측정

과 동일한 잎에 20분간 암적응 시켜 1,500 μmol ∙ m-2 ∙ s-1의 

광량을 1초간 조사하고, 50 μs(O 단계), 2 ms(J 단계), 30 ms 

(I 단계), 300 ms(P 단계)에서 엽록소 형광밀도를 5반복으

로 측정하였다. JIP 분석 결과를 통해 생물리학적 변수

(biophysical parameters; ΦPO,ΨO, ΦEO, ABS/CS, Tro/CS, 

ETo/CS, DIo/CS, PIABS)를 산출(Table 1)하여 제시하였다

(Strasser et al., 2000).

엽온조사는 적외선 열영상 분석기(E40, FLIR System 

Inc., Wilsonville, OR, USA)를 이용하여 광합성 및 엽록소 

형광 측정 잎과 동일한 잎을 대상으로 촬영하였으며, 촬영

된 적외선 열영상 사진은 열영상 분석 소프트웨어(Flir IR, 

FLAR Co., USA)를 이용하여 온도값으로 변환하였다.

 

4. 통계분석

측정된 자료는 SPSS Statistics Program(Version 19.0)을 

이용하여 분석하였으며, 건조 스트레스 DS 1과 처리 후 

DS 30의 조사일에 대한 생리적 반응은 대응표본 t-검정

(paired t-test), 기타 시험에 대한 분석은 일원분산분석(one- 

way analysis of variance)을 이용하였다. 

 

결과 및 고찰
 

1. 건조 스트레스에 따른 미기상 환경 변화 및 토양수분함량

실험을 진행한 8월 1일부터 8월 31일까지 미기상 환경 

및 토양 수분함량 변화는 Figure 1과 같다. 평균 기온은 

26.3℃, 최고기온은 41.4℃, 최저기온은 20.8℃이였고, 8월 

28일은 34.1℃, 8월 31일은 33.6℃로 낮 동안의 평균기온 

28.5℃ 보다 높은 고온으로 나타났으며, 실험기간 중 일교

차는 평균 18.7℃로 비교적 큰 편이었다. 평균 상대습도는 

87.5%, 오전 9시부터 오후 2시까지의 평균 일사량은 756.8 

W ∙ m-2로 나타났다. 특히 DS 7~10일 구간과 DS 16~18일 

구간의 평균 온도는 각각 26.9, 27.2℃로 다른 시기에 비해 

비교적 높은 것으로 나타났으며, 이때의 토양 수분함량 감

소 역시 높은 것으로 나타났다.

토양 수분함량은 건조 스트레스 처리 전 두 수종 모두 

20.1~21.2% 수준이였고, 수분 공급이 차단 된 후 DS 1일

차에 산개벚나무는 19.6%, 잔털벚나무는 19.2%, DS 2~9

일차까지는 각각 19.4~16.6%, 19.2~16.1%의 범위였고, 

DS 10~12일 사이에 두 수종 모두 10% 이하의 토양 수분

함량을 보였다. 실험이 완료된 DS 30일에는 토양 수분함

량이 산개벚나무는 0.2%, 잔털벚나무는 0.1%로 처리 후 

1일에 비해 약 98.9~99.1% 감소한 것으로 나타났다.

토양수분의 감소는 식물과 토양의 증발산으로 인한 감

소이며(Miller, 2003), 무관수 처리 후 용적수분함량의 감

소는 실험조건, 방법에 따라 달라지며, 이는 식물 종, 생장

단계, 토심, 일사량, 포트크기, 토양성분 등에 의해서 발생

한다(Bousselt et al., 2011; VanWoert et al., 2005).

본 연구에서는 토양 수분함량이 11.4~13.6%인 DS 10

Parameters Description

ΦPO(=TRO/ABS) Probability that an absorbed photon leads to reduction further than QA
-

ΦEO(=ETO/ABS) Probability that an absorbed photon leads to electron transport  further than QA
-

ΨO(=ETO/TRO) Probability that an absorbed photon leads to reduction of QA
-

ABS/CS Absorption flux per excited cross section 

TRO/CS Trapping of electrons per excited cross section

ETO/CS Electron flux per excited cross section beyond QA
-

DIO/CS Energy dissipation flux per excited cross section

PIABS Performance index on absorption basis

Table 1. Summary of chlorophyⅡ fluorescence from JIP test.  
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일 이후부터 팽압의 감소로 인해 엽이 조금씩 말려들어

가는 현상을 관찰할 수 있었고, 토양 수분함량이 1.7~2.9%

인 DS 23일에서 엽의 기저부위와 말단부위에서 부분적인 

위조현상이 일어나는 등 가시적인 건조 스트레스 피해가 

나타나는 것을 확인할 수 있었다. 또한 토양 수분함량은 식

물의 생존기간을 결정하는 중요한 요인이며(Von Willert 

et al., 1990), 엽과 토양 수분함량의 저하는 식물의 생장을 

저해하고 기공을 닫게하여 광합성 속도를 저하시키는데

(Park, 2013), 이는 식물의 생리작용 및 특성에 따라 민감

도는 달라지게 된다(Hsiao, 1973).

 

2. 건조 스트레스에 따른 광합성 반응

건조 스트레스에 따른 광합성 반응의 변화는 Figure 2와 

같다. 건조 스트레스가 지속됨에 따라 산개벚나무와 잔

털벚나무 엽의 최대광합성속도(Pn max)는 DS 10일 이후

부터 유의적인 감소를 보였으며, 최대광합성 속도의 경우 

산개벚나무는 DS 15일에 4.4 μmol ∙ CO2 ∙ m-2 ∙ s-1, 잔털벚

나무는 DS 15일에 4.6 μmol ∙ CO2 ∙ m-2 ∙ s-1로 DS 1일에 비

해 56.0, 58.6% 수준으로 각각 감소하였다. 특히 토양수분

함량이 8.9%에서 4.2%까지 큰 폭의 감소를 보이는 DS 

15~20일 이후에 최대광합성속도 역시 급격한 감소를 보였

는데, 이는 Lee et al.(2018)이 보고한 황칠나무의 경우에 

토양수분함량의 감소에 따라 초기에는 광합성량이 점진

적으로 감소하다가 토양수분함량이 매우 작은 환경에서 

큰 폭으로 감소한다는 연구결과와 유사하게 나타났다. DS 

30일에 측정된 최대광합성속도의 경우 산개벚나무는 5.2 

μmol ∙ CO2 ∙ m-2 ∙ s-1, 잔털벚나무는 5.4 μmol ∙ CO2 ∙ m-2 ∙ s-1 

로 DS 1일에 비해 각각 48.1%, 50.9% 감소하였다.

광보상점의 변화는 일정한 경향을 나타내지 않았으며 

DS 1일에 비해 DS 15일 후 산개벚나무는 57.8%, 잔털벚

나무는 20.2% 감소한 것으로 나타났다. DS 20일 이후부

터 증가하여 DS 30일의 경우 산개벚나무는 58.2%, 잔털

벚나무는 6.9%의 감소를 보였다. 암호흡의 경우 DS 15일

에 산개벚나무는 0.39 μmol ∙ CO2 ∙ m-2 ∙ s-1, 잔털벚나무는 

0.56 μmol ∙ CO2 ∙ m-2 ∙ s-1로 DS 1 일에 비해 57.3%, 28.2% 

수준으로 각각 감소를 보였으며, 이 시기와 유사하게 최대

광합성속도 또한 감소한 것을 알 수 있다.

순양자수율의 경우 산개벚나무는 DS 15일에 21.6 mmol 

CO2 ∙ mol-1, 잔털벚나무는 DS 20일에 21.0 mmol CO2 ∙

mol-1로 DS 1일에 비해 52.6%, 51.3% 수준으로 각각 감소

하여 광화학계의 활성이 크게 저하된 것을 알 수 있었다.

대기로의 수분확산 속도크기를 의미하는 기공전도도

(stomatal conductance; gH2O)는 여러 가지 환경인자들의 

영향을 받으며, 기공전도도의 감소에 따라 기공증산속도

(stomatal transpiration rate; E) 또한 감소되고 광합성 능력

에 영향을 미치게 된다. 특히 고등식물의 광합성은 유효수

분에 의해 크게 제한받게 되며, 수분공급이 제한되면 식물

은 스트레스를 받게되어 체내에 ABA(abscisic acid)함량이 

증가하게 된다. 이후 체내에 ABA 함량 변화에 따라 기공

이 닫히기 시작하고, CO2 흡수에 영향을 미치게 되어 광합

성에 부정적인 영향을 미치게 된다(Salisbury and Ross, 

Figure 1. Changes of temperature(T), relative humidity(RH) and 

solar radiation during the experiment. Data were represented 

as the daily averages.
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1992; Yu and Bae, 2004). 산개벚나무의 경우 DS 15일에 

0.39 mmol H2O m-2 ∙ s-1로 유의적으로 감소하여 DS 1일에

서 나타난 1.09 mmol H2O m-2 ∙ s-1 보다 63.9% 감소하였으

며, DS 20일 이후부터 증가하는 경향을 보였다. 잔털벚나

무의 경우 DS 15일까지 기공증산속도의 변화가 없었으며, 

DS 20일에 0.49 mmol H2O m-2 ∙ s-1로 유의적으로 감소하

여 DS 1일에서 나타난 0.98 mmol H2O m-2 ∙ s-1 보다 49.4% 

수준으로 감소하는 경향을 보였으며, DS 20일 이후 증가

하는 경향을 보였다.

식물이 건조 스트레스를 받게 되면, 내부의 수분손실을 

막기 위해 기공을 닫아 증산율을 낮추면서 광합성 동화산

물에 대한 수분손실률인 수분이용효율을 증대시킨다(Je et 
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Figure 2. Changes of photosynthetic parameters of P. maximowiczii. and P. serrulate. by drought stress. Each value is expressed 

as the mean± S.E(n=5). Significant differences are indicated by asterisks: *=P≤0.05, **=P≤0.01, ***=P≤0.001, and NS is 

non-significant. Pnmax: maximum photosynthesis rate, Lcomp: light compensation point, Dresp: dark repiration, and Φ: net apparent 

quantum yield, E: stomatal transpiration rate, WUE: water use efficiency. Vertical bars represent±SD(n=5). 
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al., 2006). 산개벚나무의 경우 DS 10일까지 큰 변화를 보

이지 않았으나, DS 15일에 13.1 μmol CO2 mmol H2O
-1로 

DS 1일(9.4 μmol CO2 mmol H2O
-1)에 비해 38.4% 증가하

였으며, DS 20일에는 6.0 μmol CO2 mmol H2O
-1로 DS 15

일에 비해 53.9% 감소하였다. 잔털벚나무의 경우 DS 20일

에 2.1 μmol CO2 mmol H2O
-1로 DS 1일(1.1 μmol CO2 

mmol H2O
-1)에 비해 49.7% 증가하였으며, DS 25일에는 

1.2 μmol CO2 mmol H2O
-1로 DS 20일에 비해 43.2% 수준

의 감소로 나타났다. 이는 건조 스트레스가 유발되면서 수

분손실을 막기 위해 기공을 닫게 되어 수분이용효율이 일

시적으로 증가하였으나, 스트레스가 극심한 상태에서 기

공닫힘으로 인한 엽육내 CO2 함량 감소(Je et al., 2006)와 

엽육세포의 탈수 및 대사장애(Taiz and Zeiger, 2006)가 동

반되어 현저한 광합성 속도의 감소로 나타났으며, 그 감소

율이 증산속도 감소에 비해 더 크기 때문으로 판단된다.

 

3. 건조 스트레스에 따른 엽록소 형광 반응

엽록소 형광은 식물의 광합성 반응 메카니즘 중 광계Ⅱ

에서 엽록소에 흡수된 빛 에너지의 전자전달과 관련된 

반응으로, 광화학반응에 쓰이지 못한 빛 에너지의 일부

가 다시 빛으로 방출되는 현상이다(Hopkins and Hüner, 

2008). 광계Ⅱ의 안테나 엽록소에 의해 흡수된 빛에너지

(ABS)는 에너지 전이과정(energy transfer)을 통해 반응중

심(P680)을 들뜬 상태로 만들며, 들뜬 반응 중심은 전하 

분리과정으로 인접한 페오피틴(pheophytin)에 전자를 방출

하고, 전하 안정화 과정을 통해 초기 전자수용체인 QA를 

환원시킨다(TRo). 이 과정에서 일부 에너지는 반응중심에 

포획되지 못하고 열등의 형태로 방출되며(DIo), QA의 환원 

이후 일련의 전자전달계를 거쳐(ETo) 최종적으로 NADP+를 

NADRH로 환원시킨다(Strasser et al., 2000). JIP 테스트는 

이러한 에너지 전달과정의 특성을 잘 보여준다. 가장 초기

에 나타나는 O-J구간은 광계 Ⅱ의 반응중심에 QA의 환원과 

재산화 간의 불균형을 반영하며, I-P 구간은 plastoquinone 

pool(PQ pool)의 급격한 환원을 의미한다(Stirbet et al., 

1998; Oh et al., 2009). Figure 3에 나타낸 ΦPO, ΨO, 그리

고 ΦEO는 광화학반응의 각 단계에 대한 에너지전이 비율 

및 형광수율을 의미하는 것으로(Strasser et al., 2000), 초

기광화학반응에서 최대양자수율을 의미하는 ΦPO의 경우 

두 수종 모두 DS 10일부터 다소 감소된 경향을 보였다. 

QA
- 이후 전자전달효율인 ΨO, ΦEO에서 산개벚나무는 DS 

5일에 가장 높은 경향을 보이다가 이후 감소했으며, 잔털

벚나무의 경우 ΦEO에서 DS 15일부터 점진적으로 감소해 

가는 경향을 나타냈다.

반응중심당 에너지 흐름의 변화를 나타내는 ABS/RC, 

TRO/RC, DIO/RC의 경우 산개벚나무는 DS 15일, 잔털벚

나무는 DS 20일에서 증가되었으며, ETO/RC는 건조처

리 기간이 길어질수록 감소된 경향을 나타냈다(Figure 4). 

ABS/RC의 증가는 환원상태로 존재하는 반응중심이 많아

져 반응중심이 부분적으로 비활성상태임을 나타내고

(Spoustovà et al., 2013), TRO/RC, DIO/RC의 증가를 통해 

전반적인 활성상태의 반응중심이 감소됨에 따라 반응중

심당 포획되는 에너지와 열 등으로 방출되는 에너지 모두 
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Figure 3. Changes of fluxes ratio(ΦPO, ΨO, ΦEO) of P. maxi-

mowiczii. and P. serrulate. by drought stress. Each point is 

expressed as the mean±S.E.(n=5). Different letters indicated 

significantly different from DS 1 and P values were calculated 

by using paired t-test(*p < 0.01). Vertical bars represent±SD 

(n=5).
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증가하는 것을 알 수 있다. 특히 DIO/RC의 증가는 광저해

현상의 발생과 관련이 있으며, 건조스트레스에서 과다한 

여기에너지의 유입으로 인한 피해를 줄이기 위한 것으로 

해석할 수 있다(Falqueto et al., 2010). 또한 ETO/RC의 감

소를 통해 QA의 환원 이후 광계Ⅰ의 반응중심(P700)을 환

원시키기 위한 전자전달이 저해되고 있음을 알 수 있다

(Lee et al., 2014).

PIABS는 흡수된 빛에너지를 이용해 전자 운반자들(elec-

troncarriers)이 환원되는 과정에서 에너지 보존효율을 의

미하며(Holland et al., 2013), 광계Ⅱ의 반응중심에서 광합

성 활성을 조절하는 3가지 주요한 단계, 즉 활성 반응 중심

의 전체밀도, 반응중심에 의해 흡수된 에너지가 광화학과
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Figure 4. Changes of relative activities per cross section(ABS/RC, TRO/RC, ETO/RC, DIO/RC) of P. maximowiczii. and P. 

serrulate. by drought stress. Each point is expressed as the mean±S.E.(n=5). Different letters indicated significantly different 

from DS 1 and P values were calculated by using paired t-test(*p < 0.01). Vertical bars represent±SD(n=5).
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정으로 포획되는 비율, QA의 환원 후 전자수송과정 내에 

전자 이동 등을 모두 반영한다. 또한 광계Ⅱ의 최대양자

수율(ΦPO=FV/FM)보다 더욱 민감한 환경스트레스 지표로 

알려져 있다(Strasser et al., 2000; Boureima et al., 2012; 

Wang et al., 2012; Zushi et al., 2012). 특히, PIABS는 건조스

트레스를 평가 및 모니터링 하는데 좋은 지표로 사용되며

(Van Heerden et al., 2007), 건조스트레스에 따라 PIABS는 

감소되는 것으로 알려져 있다(Rathod et al., 2011; Wang 

et al., 2012). 산개벚나무의 경우 DS 15일부터 유의적으로 

감소하여 DS 1일에 비해 59.7%으로 감소하였으며, 잔털

벚나무는 DS 20일부터 유의적으로 감소경향을 보였으며, 

DS 1일에 비해 53.6% 수준으로 감소경향을 보였다.

전반적으로 산개벚나무는 DS 15일, 잔털벚나무는 DS 

20일 이후 광화학과정에 이용하기 위해 포획되는 에너지

가 줄어들고 전자전달에 이용되지 못하는 에너지는 증가

하여 광계Ⅱ의 활성이 감소하는 것으로 나타났으며, 극심

한 건조스트레스 시 과도한 여기에너지로 인한 광산화를 

막기 위해 환원상태의 반응중심과 비광화학적 에너지의 소

실을 증가시키는 기작을 보였다. 또한 ΦPO, ABS/RC, PIABS

는 광합성 속도의 감소 및 가시적인 징후가 나타나기 전에 

유의적인 감소 반응을 보여 건조스트레스에 따른 생리적 

기작의 진단 지표로 이용될 수 있을 것으로 판단된다.

 

4. 건조 스트레스에 따른 엽온-대기온도차 분석

엽온은 식물의 현재 생육상태를 판단하는 주요 지표로 

태양 복사 등의 유입에너지와 식물의 증산에 따른 잠열 

형태의 에너지 유출 등 열수지에 의해 결정된다(Park et al., 

2017; Seo et al., 2018). Jackson et al.(1981)은 식물이 정상

적으로 증산하고 있을 때 식물 엽온(Ts)은 기온(Ta)보다 

낮으며, 증산이 원활하지 않을 경우 반대 현상을 보인다.

건조처리 기간에 따른 Ts-Ta의 변화를 조사한 결과는 

Figure 5와 같다. 하루 중 태양고도가 가장 높아서 복사에

너지 유입이 가장 많고 기온이 높은 13:00-14:00에서 측정

된 Ts-Ta의 변화는 건조 처리 기간이 경과함에 따라 차이

가 커졌으며, 토양수분함량 변화(Figure 1)와 유사하게 나

타났다.

토양수분함량이 11.0% 이상일 때 Ts-Ta의 경우 산개벚

나무는 –0.3~-0.8℃, 잔털벚나무는 –0.4~-1.4℃인 반면, 토

양수분함량이 10.0~6.0% 일 때 산개벚나무는 3.0~4.8℃, 

잔털벚나무는 1.9~2.3℃, 6% 이하일 때 산개벚나무는 5.7~ 

6.2℃, 잔털벚나무는 5.1%로 토양수분함량 감소에 따라 

유의적으로 엽온이 상승하였다. 토양수분함량 10% 이하

에서 엽온이 기온보다 높아지기 시작하여 토양수분 부족

이 심화됨에 따라 DS 15일 차에 산개벚나무는 3.0℃, 잔털

벚나무는 1.9℃, DS 30일 차에 산개벚나무는 6.2℃, 잔털

벚나무는 5.2℃까지 차이를 보였다.

조사시점(13:00-14:00)에서 평균적으로 습도는 88.5%, 

일사량은 855.5 W/㎡ 이상으로 증산이 많이 일어날 수 있

는 조건임에도 수분이 부족하여 광합성이 정상으로 이루

어지지 않아 증산을 통한 잠열냉각 효율이 크게 낮아지는 

반면, 잎을 통한 장파복사 방출이 증가하여 엽온이 높아지

는 것으로 판단되었다(Kim et al., 2020). 따라서 산개벚나

무 및 잔털벚나무는 토양수분함량 부족 시 증산이 억제되

고 잠열냉각이 감소하여 정상적인 식물체 내의 열소산이 

완전히 이루어지지 않아 엽온 상승을 통한 장파복사 방출

로 열소산과정을 수행하는 것으로 판단되었다(Shin et al., 

2019).

5. 건조 스트레스에 따른 광합성 특성 및 엽록소 형광, 엽온-

대기온도차 상관관계 분석

건조 스트레스(Drought stress, DS) 처리기간에 따른 광

합성 특성 및 엽록소 형광반응, 엽온-대기온도차 요인의 

영향을 살펴보고자, 이들 요인에 대한 상관분석을 실시하

였다(Table 2,3). DS와 엽온-대기 온도차의 상관계수는 산

개벚나무의 경우 r2=0.940(p<0.01), 잔털벚나무는 r2=0.913 

(p<0.01)으로 유의한 정의 상관관계를 보였다. 이는 복숭

아나무의 수분 스트레스 평가를 위해 CWSI(Crop Water 

Stress Index)와 엽온의 상관계수가 낮 시간대(11-16시) 기

준으로 r2=0.99으로 매우 높게 나타난 연구결과와 유사하

였다(Yun et al., 2020). DS와 PIABS의 상관계수에서 산개
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Figure 5. Change of Ts-Ta and vapor pressure deficit measured 

between 13:00-14:00 during the experiment periods. Ts-Ta: 

temperature differences between canopy and air. Vertical bars 

correspond to the standard error of observations. Means with 

different letters above each bar indicate significant differences 

at 5% by Duncan’s Multiple Range Test(DMRT, p<0.05). 

Vertical bars represent±SD(n=5).  
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벚나무는 r2=–0.967(p<0.01), 잔털벚나무는 r2=–0.947(p< 

0.01)을 나타내었고, 산개벚나무는 DS와 DIO/RC의 상관

계수는 r2=–0.917(p<0.01), 잔털벚나무는 DS와 ETO/RC의 

상관계수는 r2=–0.927(p<0.01)으로 높은 부의 상관계수를 

보였다.

또한 건조 스트레스와 광합성 특성과 상관관계를 분석

한 결과 DS와 최대 광합성 속도(Pn max)의 상관계수에서 

산개벚나무는 r2=–0.835(p<0.01), 잔털벚나무는 r2=–0.807 

(p<0.01)이며, DS와 순양자수율(Φ)의 상관계수에서 산개

벚나무는 r2=–0.758(p<0.01), 잔털벚나무는 r2=–0.898(p< 

0.01)으로 부의 상관을 나타내었다. 이러한 건조 스트레스

와 엽온 및 광계Ⅱ 활성의 높은 상관관계는 Yun et al. 

(2020) 연구에서 CWSI(Crop Water Stress Index)지수는 토

양수분스트레스 및 엽온의 영향을 크게 받는 것으로 나타

난 결과와 유사했다. 또한 이러한 연구결과는 건조 스트레

스에 의한 영향이 육안으로 관찰되지 전에 건조 스트레스

의 영향을 조기에 파악하는데 유용하게 이용될 수 있음을 

나타내 주고 있다. 특히, Ts-Ta, PIABS, DIO/RC, ETO/RC는 

토양수분함량의 감소와 광합성 특성과도 유사하게 나타

나, 수목의 건조 스트레스를 예측하는데 있어서 유용한 변

수로 활용될 수 있을 것으로 보인다.

 

결  론
 

수분공급 중단 DS 10일부터 토양수분함량은 건조한 상

태가 되고 DS 15일 이후부터는 토양수분함량이 7.3~8.9%

로 위조가 시작되는 조건에 해당되었다. 이에 최대광합성 

속도는 DS 10일 이후부터 유의적인 감소추세를 보였으며, 

산개벚나무는 토양수분함량 13.6% 이하일 때, 잔털벚나

무는 11.4% 이하일 때 광보상점의 감소가 두드려졌다. 또

한 산개벚나무는 DS 15일에 토양수분함량이 8.9%일 때, 

잔털벚나무는 DS 20일에 토양수분함량이 4.9%일 때 최대

광합성 속도, 광보상점, 순양자수율 역시 큰 폭으로 감소

한 반면, 수분이용효율은 일시적으로 증가하였다. 엽록소 

형광분석 결과, 건조스트레스 초기에는 엽면적당 흡수되

는 에너지와 광화학과정으로 포획되는 에너지의 감소가 

먼저 나타났으며, 산개벚나무는 DS 15일 이후부터 토양수

분함량이 8.0% 이하, 잔털벚나무는 DS 20일 이후부터 토

양수분함량이 5%이하 보다 낮아지는 시기부터 전자 전달

과정에서 전자 이동의 제한이 두드러지게 되어 전반적으

로 광합성 활성의 감소가 나타난 것을 알 수 있었다.

종합적으로 산개벚나무 및 잔털벚나무는 토양수분함량

이 감소하는 DS 10일 이후부터 건조 스트레스에 대응하기 

위해 최대 광합성속도가 감소되며, 이 시기에 기공닫힘으

로 통해 증산량을 감소시켜 수분이용효율을 증가와 수

분손실을 줄이려는 반응을 보였다. 그러나 토양수분함량

이 10% 이하 수준까지 낮아지면서 광계Ⅱ에서 광계Ⅰ로 전

자를 전달하는 과정에서 손실이 많아져 전반적인 광합

성 활성이 크게 감소된 것을 알 수 있었다.

References

Bargali, K. and Tewari, A. 2004. Growth and water relation 

parameters in drought-stressed Coriaria nepalensis seed-

lings. Journal of Arid Environments 58(4): 505-512.

Boureima, S., Oukarroum, A., Diouf, M., Cisse, N. and Van 

Damme, P. 2012. Screening for drought tolerance in mu-

tant germplasm of sesame(Sesamum indicum) probing by 

chlorophyll a fluorescence. Environmental and Experi-

mental Botany 81: 37-43.

Bowman, W.D. and Roberts. S.W. 1985. Seasonal and diurnal 

water relations adjustments in three evergreen chaparral 

shrubs. Ecology 66(3): 738-42.

Bousselot, J.M., Klett, J.E. and Koski, R.D. 2011. Moisture 

content of extensive green roof substrate and growth 

response of 15 temperate plant species during dry down. 

HortScience 46(3): 518-522.

Egert, M. and Tevini, M. 2002. Influence of drought on some 

physiological parameters symptomatic for oxidative stress 

in leaves of chives (Allium schoenoprasum). Environ-

mental and Experimental Botany 48(1): 43-44

Falqueto, A.R., Silva, F.S., Cassol, D., Magalhães Júnior, A.M., 

Oliveira, A.C. and Bacarin, M.A. 2010. Chlorophyll flu-

orescence in rice: probing of senescence driven changes 

of PSII activity on rice varieties differing in grain yield 

capacity. Brazilian Journal of Plant Physiology 22: 35-41.

Gessler, A., Schaub, M. and McDowell, N.G. 2017. The role 

of nutrients in drought-induced tree mortality and recovery. 

New Phytologist 214(2): 513-520.

Hopkins, W.G. 1999. Introduction to Plant Physiology. 2nd 

Ed. John Wiley and Sons. New York, U.S.A. pp. 512. 

Hopkins, W.G. and Hüner, N.P.A. 2008. Introduction to plant 

physiology. 4th Ed. John Wiley and Sons. New York, 

U.S.A. pp. 223-230.

Holland, V., Koller, S. and Brüggemann, W. 2013. Insight into 

the photosynthetic apparatus in evergreen and deciduous 

European oaks during autumn senescence using OJIP flu-

orescence transient analysis. Plant Biology 16(4): 801-808.

Je, S.M., Son, S.G., Woo, S.Y., Byun, K.O. and Kim, C.S. 2006. 

Photosynthesis and chlorophyll contents of Chloranthus 

glaber under different shading treatments. Korean Journal 



韓國山林科學會誌 제111권 제3호 (2022)416 

of Agricultural and Forest Meteorology 8(2): 54-60.

Jackson, R.D., Idso, S.B., Reginato, R.J. and Pinter, PJ. 1981. 

Canopy temperatures as a crop water stress indicator. 

Water Resources Research 17(4): 1133-1138.

Kim, J.W. and Kim, J.H. 1994. Stomatal control and strategy 

segregation to drought stress in young trees of several oak 

species. The Korean Journal of Ecology 17(3): 241-249.

Kim, G.N. and Han, S.H. 2015. Effects on growth, photo-

synthesis and pigment contents of Liriodendron tulipifera 

under elevated temperature and drought. Korean Journal 

of Agricultural and Forest Meteorology 17(1): 75-84.

Kim, S.H., Han, H.S., Kim, S.G. and Wang, W.K. 2010. Anti- 

oxidative activity of extracts from young stem and folium 

of the Prunus serrulata var. spontanea. Asian Journal 

Beauty and Cosmetology 8(2): 13-21.

Kim, J.H., Lee, B.G. and Choi, E.Y. 2017. Effects of vine 

induction method on the growth and fruit yield in Korean 

Schisandra. Korean Journal of Medicinal Crop Science 

25(2): 83-88. 

Kim, K.S., Seo, Y.J., Kim, D.C., Nam, H.H., Lee, B.Y. and 

Kim, J.H. 2020. Effect of soil water and shading treatment 

on chlorophyll fluorescence parameters and photosynthetic 

capacity in Cnidium officinale Makino. Korean Journal 

of Medicinal Crop Science 28(6): 412-420.

Kramer, P.J. and Boyer, J.S. 1995. Water relations of plants 

and soils. Academic Press. San Diego, U.S.A. pp. 495.

Kume, A. and Ino, Y. 1993. Comparison of ecophysiological 

response to heavy snow in two varieties of Acuba japonica 

with different areas of distribution. Ecological Research 

8(2): 111-121.

Lee, K.C., Kim, S.H., Park, W.G. and Kim, Y.S. 2014. Effects 

of drought stress on photosynthetic capacity and photo-

system II activity in Oplopanax elatus. Korean Journal 

of Medicinal Crop Science 22(1): 38-45.

Lee, K.C. and Lee, H.B. 2017. Drought stress influences pho-

tosynthesis and water relations parameters of Synurus 

deltoides. Journal of Korean Society of Forest Science 

106(3): 288-299.

Lee, K.C. 2018. Changes in photosynthetic performance and 

water relation parameters in the seedlings of Korean 

Dendropanax subjected to drought stress. Korean Journal 

of Medicinal Crop Science 26(2): 181-187. 

Miller, C. 2003. Moisture management in green roofs. Proc. 

1st Greening Rooftops for Sustainable Communities 

Conference 1: 177-182.

Naumann, J.C., Young, D.R. and Anderson, J.E. 2007. Linking 

leaf chlorophyll fluorescence properties to physiological 

responses for detection of salt and drought stress in coastal 

plant species. Physiologia Plantarum 131(3): 422-433.

Oh, S.J. and Koh, S.C. 2004. Chlorophyll fluorescence and 

antioxidative enzyme activity of Crinum leaves exposed 

to natural environmental stress in winter. Korean Journal 

of Environmental Biology 22: 233-241.

Oh, S.J., Zhin, K.L. and Koh, S.C. 2009. Characterization of 

chl a fluorescence of hydrophytes under cadmium stress. 

Journal of Environmental Science International 18(12): 

1361-1368.

Park, S.S., Choi, J.H. and Park, B.J. 2017. Physiological re-

sponses of green roof plants to drought stress. Journal 

of the Korean Institute of Landscape Architecture 45(2): 

51-59. 

Rathod, D., Brestic, M. and Shao, H. 2011. Chlorophyll a flu-

orescence determines the drought resistance capabilities 

in two varieties of mycorrhized and non-mycorrhized 

Glycine max Linn. African Journal of Microbiology Re-

search 5(24): 4197-4206.

Shin, Y.K., Kim, Y.H. and Lee, J.G. 2019. Application of 

chlorophyll fluorescence parameters for the detection of 

water stress ranges in grafted watermelon seedling. 

Protected Horticulture and Plant Factory 28(4): 461-470.

Son, S.Y., Lee, S.K. and Seo, S.T. 2015. Detection of over-

wintering sites inhabited by cherry Witches' broom patho-

gen Taphrina wiesneri with species-specific PCR in Korea. 

Journal of Korean Society of Forest Science 104(2): 

332-335.

Seo, Y.J., Nam, H.H., Jang, W.C. and Lee, B.Y. 2018. De-

veloping a model for estimating leaf temperature of 

Cnidium officinale Makino based on black globe tem-

perature. Korean Journal of Medicinal Crop Science 26(6): 

447-454.

Seo, S.T., Kim, K.H., Shin, C.H., Lee, S.H., Kim, Y.M., Park, 

J.H. and Shin, S.C. 2009. control efficacy of fungicides 

on cherry Witches' broom caused by Taphrina wiesneri. 

Research in Plant Disease 15(1): 13-16.

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

The fluorescence transient as a tool to characterize and 

screen photosynthetic samples. pp. 445-483. In : Yunus, 

M.Pathre, U. and Mohanty, P.(eds.). Probing photosyn-

thesis: Mechanism, regulation and adaptation. Taylor and 

Francis. London and New York, U.S.A.

Stirbet, A., Strasser, B.J. and Strasser, R.J. 1998. Chlorophyll 

a fluorescence induction in higher plants: Modelling and 

numerical simulation. Journal of Theoretical Biology 

193(1): 131-151.

Spoustová, P., Synková, H., Valcke, R. and Čeřovská, N. 2013. 

Chlorophyll a fluorescence as a tool for a study of the 



417자생 산개벚나무, 잔털벚나무의 건조 스트레스에 따른 광합성 및 광계Ⅱ 활성, 엽온 인자 변화 분석

Potato virus Y effects on photosynthesis of nontransgenic 

and transgenic Pssu-ipt tobacco. Photosynthetica 51(2): 

191-201.

Taiz, L. and E. Zeiger. 2006. Plant Physiology. 4th Ed. 

Sinauer Associates Inc.. Sunderland, Massachusetts. pp. 

700.

VanWoert, N.D., Rowe, D.B., Andresen, J.A., Rugh, C.L. and 

Xiao, L. 2005. Watering regime and green roof substrate 

design affect Sedum plant growth. HortScience 40(3): 

659-664.

Von Willert, D.J., Eller, B.M., Werger, M.J.A. and Brinck-

mann, E. 1990. Desert succulents and their life strategies. 

Vegetatio 90(2): 133-143.

Wang, Z.X., Chen, L., Ai, J., Qin, H.Y., Liu, Y.X., Xu, P.L., 

Jiao, Z.Q., Zhao, Y. and Zhang, Q.T. 2012. Photosynthesis 

and activity of photosystem II in response to drought stress 

in amur grape(Vitis amurensis Rupr.). Photosynthetica 

50(2): 189-196.

Yun, S.K., Kim, S.J., Nam, E.Y., Kwon, J.H., Do, Y.S., Song, 

S.Y., Kim, M.Y., Choi, Y.H., Kim, G.S. and Shin, H.S. 

2020. Evaluation of water stress using canopy temperature 

and crop water stress index(CWSI) in peach trees. Journal 

of Bio-Environment Control 29(1): 20-27.

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

a fluorescence OJIP transient as a tool to characterize and 

evaluate response to heat and chilling stress in tomato 

leaf and fruit. Scientia Horticulturae 148: 39-46.

Manuscript Received : June 22, 2022

First Revision : July 13, 2022

Accepted : July 14, 2022



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /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 /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /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 true
  /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

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  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 /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice




