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ABSTRACT The photochemical characteristics were analyzed 
in the context of sowing time and different levels of fertilized 
nitrogen during the maize (Zea mays L.) growth. When maize 
was early sawn, the fluorescence parameters related with electron- 
transport, in photosystem II (PSII) and PSI, were effectively 
enhanced with the higher level of fertilized nitrogen. Highest 
values were observed in maize leaves grown in double N- 
fertilized plot. The photochemical parameters were declined 
in the progress of growth stage. In early growth stage, the 
fluorescence parameters were highest, and then reduced to 
about half of the parameters related with electron transport 
on PSII and PSI at middle and late growth stages. In 1/2 
N plot, the photochemical energy dissipation was measured 
to 13% in term of active reaction center per absorbed photon 
resulting in decrease in performance index and driving force 
of electron. This decrease induced to lower the photochemical 
effectiveness. In 2 N plots, the electron transport flux from 
QA to QB per cross section and the number of active PSII 
RCs per cross section were considerably enhanced. It was 
clearly indicated that the connectivity between photosynthetic 
PSII and PSI, i.e. electron transport, was far effective.

Keywords : Chlorophyll fluorescence, Maize, Nitrogen fertilization, 
Photochemical parameter

옥수수는 벼, 밀과 함께 세계 3대 식량작물의 하나로 광합

성 능력이 높은 C4 작물이며, 토양에 대한 적응성이 높아 널

리 이용되고 있다. 옥수수는 흡비력이 강하고 시비에 의한 

효과가 커서 시비량과 시비방법에 따라 수량에 많은 차이가 

있으므로 이를 해결하기 위하여 표준 시비량을 정하여 놓고 

있다. 질소는 옥수수 곡물 수량 증대에 직접적으로 관여해 

전세계적으로 옥수수 재배시 연간 1,000만톤의 질소(N)가 

토양에 공급되고 있으며(FAO, 2004), 양분이 부족한 토양

에 질소를 투입하여 수량증대 효과를 보고 있다(Kariya et 
al., 1982). 그러나 옥수수의 시비에 있어 최적 시비량은 작

물의 생육에 미치는 영향을 진단하는 것을 통하여 직접 결

정하는 것이 바람직하다. 지금까지 작물의 영양상태를 확인

하는 방법은 주로 식물체 잎의 색을 이용하여 간접적으로 

질소 영양 상태를 파악하는 표준차트 방법(Matsuzaki et al., 
1982)과 Chlorophyll meter (Kariya et al., 1982; Katsumi, 

1985; Peng et al., 1993) 측정법 및 잎의 Chlorophyll 함량

을 조사하는 방법 등이 보편적으로 이용되었다. Chlorophyll 

meter는 식물 잎의 엽록소 함량과 질소함량을 평가하는데 

간편한 방법으로 비파괴적이고 휴대가 용이하며 사용이 쉽

고 빠르게 측정할 수 있는 특성으로 포장에서 생육하는 식

물의 영양진단을 위해 유용하게 사용되고 있다(Peng et al., 
1995). Chlorophyll meter측정값은 식물의 태양광반사율과 

밀접한 상관을 보이고 잎의 단위면적당 엽록소함량을 평가

하는데 적당한 방법이라고 하며, chlorophyll 값이 40을 넘

어 설 때 질소시용은 수량증대에 아무런 효과가 없다고 보
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Table 1. Equations and definitions of OJIP parameters (Stirbet & Govindjee, 2011).

OJIP parameters

F0 F50μs; fluorescence intensity at 50 μs

FJ Fluorescence intensity at J-step (at 2 ms) 

FI Fluorescence intensity at I-step (at 60 ms) 

FP = FM Maximal fluorescence intensity

FV = FM - F0 Maximal variable fluorescence

VJ = (FJ - F0) / (FM - F0) Relative variable Chl fluorescence (at 2 ms)

VI = (FI - F0) / (FM - F0) Relative variable Chl fluorescence (at 30 ms)

Quantum yields and efficiencies/probabilities

φPo = FV/FM Maximum quantum yield of primary PSII photochemistry

φET2o = (1-FJ/FM) = φPo∙(1-VJ) Quantum yield of the electron transport flux from QA to QB

φRE1o = (1-FI/FM) = φPo∙(1-VI) Quantum yield of the electron transport flux until the PSI electron acceptors

ψET2o = 1-VJ Electron transport flux from QA to QB

ψRE1o = 1-VI Electron transport flux until PS I acceptors (defined at  t= 30 ms, corresponding to the I level)

δRE1o= (1-VI)/(1-VJ) Efficiency/probability with which an electron from QB is transferred until PSI acceptors 

Specific energy fluxes (per active PSII reaction center, RC)

ABS/RC = (MO/VJ)∙(1/φPo) Average absorbed photon flux per PSII reaction center (or also, apparent antenna size of an active PSII)

RC/ABS = φPo∙VJ/MO Number of QA reducing RCs per PSII antenna Chl

TRo/RC = MO/VJ Maximum trapped exciton flux per PSII

ET2o/RC = (MO/VJ)∙(1-VJ) Electron transport flux from QA to QB per PSII

RE1o/RC = (MO/VJ)∙(1-VI) Electron transport flux until PSI acceptors per PSII

DIo/RC = ABS/RC-TRo/RC Heat dissipation at time zero, per RC

Phenomenological energy fluxes/activities (per excited cross section, CS)

ABS/CS = FM Absorbed photon flux per cross section (or also, apparent PSII antenna size)

RC/CS = (RC/ABS)∙(ABS/CS) The number of active PSII RCs per cross section

TRo/CS = TRo/RC∙(ABS/CS) Maximum trapped exciton flux per cross section

ET2o/CS = ET2o/RC∙(ABS/CS) Electron transport flux from QA to QB per cross section

RE1o/CS = RE1o/RC∙(ABS/CS) Electron transport flux until PSI acceptors per cross section

DIo/CS = DIo/RC∙(ABS/CS) Heat dissipation at time zero, per cross section

고하였다(Fred et al., 1991). 또한, 식물체내 엽록소 함량은 

엽면적과 잎의 노화일수와 밀접한 상관을 보이며, 출사기의 

엽록소 함량은 파종기가 늦을수록 낮다고 보고되었다(Son 

et al., 2006a; Son et al., 2006b). 최근 비파괴적 분석법 중 

하나인 엽록소 형광반응을 측정하여 광화학적 해석을 통한 

작물의 광생리 지표 연구가 활발히 진행 중이며 여러 가지 

변수들을 측정하는 기술로서 이용 가능성이 높게 평가되고 

있다(Oukarroum et al., 2007; Caclatayud et al., 2006; Yoo 

et al., 2012, 2014). 엽록소 형광현상은 빛에 노출된 엽록소

가 15분이상의 암기간을 거치게 되면 다시 원상태의 형광현

상이 나타날 수 있는 상태로 복귀하는 것으로 알려져 왔다

(Starsser, 1985; Srivastava et al., 1995).

한편, 암상태를 거친 식물의 광합성 과정은 대부분의 광

합성계 II 반응중심(Photosystem II reaction center, PSII 

RC)의 전자수용체가 대부분 산화상태로 존재하게 되며, 이

런 상태에서 엽록소 형광은 최소값(Fo)을 나타내게 된다. 엽

록소 형광반응의 O-J-I-P전이과정은 2 ms이내의 엽록소 형

광현상으로 아주 빠른 반응과 열의존적인 전이를 수치로 계

량화하여 각각의 phase를 정량화 한 것이다(Paqageorgiou 

and Govindjee, 2004). 이때, O 상태에서 J 상태로의 전자 

여기는 광화학 전이(photochemical phase)로 알려진 2 ms 

이내의 대단히 빠른 반응이고, 빛의 세기에 비례하여 여기
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Table 2. Effects of seeding date and N-level on growth characteristics in maize.

Seeding date Treatment Ears/Plant (n) Ear length (cm) Kernel/ear (n) 100-Kernel weight (g) Grain yield (kg/ha-1)

5/22

0.5N 1.27±0.45a 13.96±1.70a 229.4±29.79a 29.16±0.40d 4840.9a

1N 1.31±0.47a 13.37±1.88a 229.1±14.53a 29.20±0.92d 5004.0b

2N 1.31±0.47a 13.18±1.76a 243.75±9.38a 29.27±0.31d 5322.9c

6/11

0.5N 1.40±0.50a 20.69±1.83c 353.8±25.63b 31.13±0.86e 8795.9g

1N 1.44±0.50a 20.11±2.59bc 387.9±22.89b 28.72±1.34cd 9153.8h

2N 1.77±0.50b 19.50±2.85b 386.3±16.79b 28.49±1.09c 11088.0i

6/28

0.5N 2.00±0.53b 22.76±2.52e 376.0±54.18b 15.38±1.07b 6569.7d

1N 2.01±0.83b 21.64±1.70d 438.0±46.32c 14.82±1.35a 7439.9e

2N 1.88±0.69b 24.03±0.71f 558.6±21.14d 14.61±0.53a 8754.8f

Mean values with the same superscript letters in the same line, do not differ statistically (Duncan test, p ≤ 0.05)

하는 전자가 증가하는 것으로 알려져 있다. 반면에 J→I전

이와 I→P전이는 열 의존적 전이(thermal phase)로 상대적으

로 상당히 느린 반응으로 알려져 있다(Morin, 1964; Delosme, 

1967). 이때 OJIP 전이과정은 PSⅡ 광화학적 양자 수득률

의 포텐셜과 전자전달 능력을 좌우하며, 각 전이단계

(O-J-I-P)의 엽록소 형광량에 근거하여 광화학 기구간 전자

전달 효율 및 식물의 건전성 예측이 가능하여 많은 연구가 

시도되고 있다.

본 연구는 엽록소형광분석(OJIP) 기술을 이용해 옥수수 

파종시기 및 질소수준에 의한 옥수수의 광화학적 반응 분석

을 통해 생리적 특성 해석 및 옥수수 건전생장 관련 연구를 

수행하였다. 

재료 및 방법

공시재료 및 재배방법

본 연구는 경기도 고양시에 위치한 동국대학교 부속농장

에서 2013년 5월부터 10월까지 파종시기 및 질소수준별 옥

수수(광평옥) 재배시험을 실시하였다. 광평옥의 파종시기별 

및 질소 수준별 광생리적 특성을 알아보기 위해 5 월 22일, 

6월 11일, 6월 28일에 각각 파종하였고, 농촌진흥청 표준시

비량(N-P-K : 17.4-3.0-6.9 kg/10a)에 따라 질소 표준량(17.4 

kg/10a), 반량(8.7 kg/10a), 배량(38.4 kg/10a)으로 처리하여 

재배하였다 

광화학반응(OJIP) 분석 

엽록소 형광반응 측정 시기는 파종일로부터 각각 40일 

이후 20일 간격으로 3회 측정하였다. 엽록소 형광반응 측정

은 Fluorpen FP-100 (PSI, Czech)을 이용하여 Leaf clip을 

이용해 옥수수 상위 세번째 잎에 30분 암처리 후 OJIP를 측

정하였다. 측정된 데이터는 Stirbet and Govindjee (2011)의 

방법에 의해 JIP-Test를 하였다(Table 1). 

통계분석

실험결과는 SAS (Statistic Analysis System, 9.02 Version) 

Program을 이용하여 분석하였다. 통계 package를 사용하여 

평균을 구한 다음 분산분석(ANOVA) 및 Duncan의 다중검

정(Duncan’s multiple range test)으로 유의성을 분석하였다.

결과 및 고찰

파종 시기 및 질소수준별 옥수수 생육 비교

Coelho and Dale (1988)은 옥수수의 생장과 발달을 예측

하기 위한 수단으로서 파종에서 출사까지 기간을 아는 것은 

매우 중요하며, 이는 파종기에 따른 출사기가 상대숙기를 

결정하기 때문이라고 보고되었다. 본 연구의 옥수수 파종시

기별 10a당 곡물생산량은 6월11일 파종시 가장 높았으며, 5

월22일 파종한 경우 낮은 곡물생산량을 보였다. 그리고 질

소시비에 의한 수량 또한 6월 11일 파종의 경우 질소 배량 

처리에서 표준량 보다 21% 증수효과가 있었다. 또한 Son 

et al. (2010)은 4월 15일, 5월 11일, 6월 5일 각각 파종하여 

수확한 조생종, 중생종은 파종시기가 늦어질수록 초장 및 

착수고가 낮아지고 경의 굵기가 가늘어지는 경향을 보였다

고 보고되었다. 그러나 본 연구의 광평옥은 6월 중순이 파

종적기인 중만생종으로서 5월 22일 파종시 적은 강수량으

로 인한 한발 피해와 6월 28일 파종한 옥수수의 출수기(8월 

하순~9월 하순)의 높은 강수량(218mm) 등 불리한 기상 조

건으로 인해 수량이 감소한 것으로 생각되었다.
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Seeding date G1 G2 G3

5.22

6.11

6.28

Fig. 1. Typical Chl a polyphasic fluorescence rise O-J-I-P for different growth stages in maize The transient is plotted on a 
logarithmic time scale from 50 ㎲ to 1 s. The signals are : the fluorescence intensity Fo(at 50 ㎲); the fluorescence 
intensity FJ(at 2 ms) and FI(at 30 ms); the maximal fluorescence intensity, Fp=FM (Blue line : N, Red line 0.5N, Green 
line : 2N). 40 days after seeding(G1), 60 days after seeding(G2), 80 days after seeding(G3).

옥수수의 엽록소 형광반응(OJIP) 비교

파종시기 및 질소 수준별 옥수수의 엽록소 형광반응을 생

육 시기별로 비교하였다(Fig. 1). 질소 표준시비(N), 반량

(0.5N) 및 배량(2N) 처리구에서 파종 후 40일(G1)의 O-J 전

이단계가 크게 증가했으며, 표준량 및 반량구는 파종 후 80

일(G3)의 형광량이 감소했으나, 배량구에서는 큰 차이가 없

는 것으로 나타났다. 5월 22일 파종시 질소 배량 처리구는 

파종 후 40일(G1)에서 80일(G3)까지 엽록소 형광량이 유지

되었으나, 표준량 및 반량구는 파종 후 80일의 엽록소 형광

량이 감소하는 것으로 나타났다. 특히 파종 후 60일(G2) 반

량구 옥수수는 형광유도 과정 중 초기 광화학 반응인 O-J 

전이단계(2ms 이내)에서 증가하였으며, 산소발생복합체 또

는 광계 II 에너지 연계성과 관련한 광합성 기구의 활성이 

감소하여 나타난 것으로 판단되었다. 6월 28일 파종 시 생

육 초·중기 질소 수준별 엽록소 형광량은 비슷한 양상을 보

였으며, 생육후기 배량구에서는 O-J-I-P 전이가 비교적 잘 

이루어졌으나, 질소표준시비 및 반량 처리구에서 O-J, J-I 

전이단계의 엽록소 형광반응 변화가 극히 적었다. 또한 생

육중기 이후 모든 처리구에서 엽록소 형광량이 50% 가량 

감소하여 전자전달을 위한 광화학 반응이 크게 감소했음을 

알 수 있었다. 특히 생육중기 J-I 전이가 잘 이루어지지 않

는 것으로 나타났으며, 이는 J-I 전이과정 중 대부분의 에너

지가 열로 소산되었을 것으로 판단되었다. Sinclair and Horie 

(1989)는 벼와 콩, 옥수수에서 잎 질소함량과 CO2 동화율

은 고도의 상관을 보였으므로 이런 관계는 작물에서 광이용 

효율을 평가 하는데 사용된다고 보고하였으며, 잎에 공급하

는 질소의 비율은 작물의 건물축적량을 최대화하는 최적의 

엽신 질소함량으로 정해진다고 하여 질소 영양진단의 중요

성을 밝힌바 있으며, 본 연구의 O-J-I-P 전이는 광이용 효율

을 판단할 수 있는 근거로 제시할 수 있다. 

옥수수의 광화학적 생리지표

옥수수 잎의 파종시기별PSII RC 및 단면당 광이용 효율

을 분석한 결과(Fig. 2) 5월 22일 파종 시 질소 반량구에서 

전 생육기간 동안 활성화된 반응중심 즉, QA의 환원된 수 

(RC/ABS, RC/CS)가 질소 표준량 보다 더 낮게 나타났다. 
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Seeding date G1 G2 G3

5.22

6.11

6.28

Fig. 2. The comparison of photon yield and electron transport efficiency for different growth stages in maize (Blue line : N, 
Red line 0.5N, Green line : 2N); 40 days after seeding(G1), 60 days after seeding(G2), 80 days after seeding(G3).

또한, 질소 표준량 처리구는 파종 후 60일(G2)의 광이용 효

율이 가장 높았으며, 배량구는 전 생육기의 광이용 효율 변

화가 크지 않는 것으로 확인되었다. 6월 11일 파종한 질소 

반량구에서 파종 후 40일(G1)의 광이용 효율이 가장 낮았

으며, 광계 I (PS I)의 전자전달시 에너지 전환 효율(PI, DF)

가 7~14% 감소하는 것으로 나타났다. 6월28일 파종한 옥

수수는 생육 중기 및 생육 후기로 진행될수록 광화학 반응 

과정 중 에너지 소실(DIo/RC, DIo/CS)이 크게 증가해 광이

용 효율이 감소하는 것으로 나타났다. 특히, 질소 반량구에

서 광계 II 반응중심(PS II RC)당 광이용 효율 및 단면(CS)

당 QA의 환원된 수는 표준량 대비 평균 92% 수준인 것으로 

나타났으며, 활성화된 반응중심(RC/ABS)의 감소로 인한 

에너지 소실로 이어져 결국 전자전달 시 에너지 전환효율

(PI, DF 등)이 감소한 것으로 판단되었다. 이와 같이 옥수수

의 질소부족은 영양생장과 생식생장을 지연시키며, 광합성

을 저해시켜 이삭이 달리지 않게 하거나 이삭 상부에 달린 

립(粒)이 등숙되지 않게 하고 입수와 입중을 감소시켜 수량

감소를 초래하며 단백질 함량을 저하시킨다고 보고되어있다

(Sergio and Fernando, 1995a; Sergio and Fernando, 1995b). 

본 연구의 질소 배량구에서 파종 후60일 이후 전자전달 에

너지 플럭스(ET2o/CS) 및 단면당 활성화된 RC (RC/CS) 등 

광이용 효율이 표준량 보다 크게 증가하여 광합성기구 사이

의 전자전달이 잘 이루어지는 것으로 확인되었다. 특히, 질

소 배량 처리시 Performance index (PI) 즉 광계 II (PS II)에 

의해 흡수된 광자와 광계 내부의 전자수용체의 환원 및 광

계 I (PS I)의 최종 전자수용체가 환원 때까지의 에너지 전

환을 의미(Stirbet and Govindjee, 2011)하는 성능지수가 증

가함을 확인하였다. 일반적으로 옥수수의 질소흡수는 출사

기에도 빠르게 진행되어 성숙기까지 계속되고, 질소 시비량

의 증가에 따라 지상부의 질소 흡수량이나 질소함량, 질소

이용효율이 직선적으로 증가하는 경향을 보인다고(Kang et 
al., 1986)보고 되었다. 옥수수의 생육 단계별 광계 I (PS I)
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의 최종 전자수용체가 환원 때까지의 에너지 전환(PI) 효율

은 파종 후 60일(G2)에 평균17.1로 가장 높았고, 80일(G3) 

후 및 40일(G1) 후 순이었다. 따라서 광평옥은 6월 중순에 

파종하면 기상재해(한발 등)을 피하고, 생식생장기(G2, G3)

의 높은 광이용 효율을 통한 수량 증대에 효과적일 것으로 

사료되었다.

적  요

본 연구는 파종시기와 질소시비 수준에 대한 옥수수의 광

화학적 반응을 분석하여 광생리적 특성을 해석하였다. 

1. 5월 22일 파종시 질소 함량이 증가함에 따라 생육후기

까지 엽록소 형광량 또한 증가하여 질소 배량처리에서 

광이용효율이 더 높은 것으로 확인되었다.

2. 생육초기의 형광량이 가장 높았으며, 이후 모든 처리

구에서 엽록소 형광량이 50% 가량 감소하여 전자전달

을 위한 광화학 반응이 크게 감소했음을 알 수 있었다. 

3. 질소 반량구에서 활성화된 RC (RC/ABS)가 감소하며 

13% 이상의 에너지가 손실되었으며, 결국 전자전달시 

에너지 전환효율(PI, DF 등)이 감소해 광이용효율이 

낮았다. 

4. 배량 처리구는 생육후기로 갈수록 전자전달 효율(ET2o/CS) 

및 단면당 활성화된 RC(RC/CS) 등 광이용 효율이 대

조구 대비 크게 증가하여 광합성기구 사이의 전자전달

이 잘 이루어지는 것으로 확인되었다.
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