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요 약: 매토종자는 식물의 장기 보존과 식생 동태에 기여하며, 토양 깊이에 따라 다양성과 밀도가 감소하는 특성으로 인

해 군집의 다양성 감소과정 이해에 필요한 핵심관점(예측성 및 무작위성)을 제공한다. 우리는 한반도 온대중부 식생기후의 

성숙림인 광릉숲에서 지표식생을 포함하여 토양층위(상토 및 하토) 별 종조성 및 다양성의 변화 및 구조화 양상을 분석하

였다. 수직 10 cm 차이를 두고 채집된 두 층의 토양에서 27과 40속 44종 3변종 47분류군의 총 934개체가 발아하였다. 광

릉숲의 매토종자는 초본의 구성 비율보다 목본 식물의 다양성 및 발아 밀도가 높았고, 빈터종보다는 가장자리종이 풍부하

였다. 생육형을 비롯한 대부분의 비교 특성에서 종 풍부도와 발아밀도는 감소하였지만 큰 편차에 의해 통계적 유의성은 없

었다. 상토 및 하토에서 종조성의 집단 내 변이성은 유사하였고, 공통 출현종(제타다양성)의 감소 및 종의 잔존 확률 변화 

경향 역시 거의 유사하였다. 토양 내 두 군집 종조합의 구조화 과정은 멱함수보다는 지수 상관으로 적합되어 무작위 과정

의 우세를 보였다. 광릉숲에서 토양 깊이(10cm) 별 군집 종조성 및 다양성의 양상은 형질 특성과 상호작용 보다는 종자의 

수직 이동에 따른 이입 및 소실의 임의 과정(stochastic processes)에 의해 구조화되는 것으로 평가되었다.

Abstract: Soil seed bank community contributes to the long-term conservation of plant diversity and vegetation dynamics, 

and their decreasing diversity and density with soil depth provide critical perspectives (deterministic and stochastic) 

for understanding the community disassembly process. We analyzed changes in species composition and diversity and 

structuring patterns by soil layer (top and bottom), including surface vegetation, in Gwangneung Forest, a mature forest 

with a vegetation climate in the temperate central part of the Korean Peninsula. From two layers of soil collected 

with a vertical difference of 10 cm, 934 specimens of 27 families, 40 genera, 44 species, three varieties, and 47 taxa, 

germinated. Although species diversity and germination density decreased in most comparative characteristics, including 

growth type, there was no statistical significance due to large deviations. Within-group variability of species composition 

was similar in the upper and lower soils, as was the decline pattern in co-occurred species (ζ-diversity) and change 

in species retention probability. The structuring process of the community composition in the two soil layers was fitted 

with an exponential correlation rather than a power function, demonstrating the dominance of the stochastic process. 

The pattern in diversity and species turnover according to soil depth in Gwangneung Forest was discovered to be 

structured by stochastic random events, such as seed vertical movement rather than interaction with trait characteristics.
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서  론
 

군집의 종조성 및 생물다양성 양상은 생육하는 종들의 

의 공동 분포(co-distribution)에 의해 형성되며, 지위 및 환

경 여과 또는 확률성(stochastic power)에 따르는 것으로 
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알려져 있다. 잠재 식생으로서 매토종자의 조성과 다양성

은 군집 조합 특성을 이해하는 좋은 요소이다(Forey et al., 

2011). 매토종자는 식물 군집의 구성을 유지하고 교란 후 

종 공급 및 보충 원으로서 역할하며, 개체군에 새로운 유

전자형을 도입시킬 수 있다(Cavers, 1995; Leck et al., 

2008). 매토종자는 교란 후 초기 재생 과정 및 과거 식생을 

유추할 수 있는 중요한 정보원으로서(Hopfensperger, 2007), 

토지이용 역사를 반영하고 현재 식물 개체군의 다양성과 

동태에 기여하고 있다(Lang and Halpern, 2007). 많은 종들

은 수명이 긴 종자를 가지고 있으며(Thompson et al., 1997), 

식물군집에서 매토종자는 과거, 그리고 현재 이입하는 시

간적으로 혼합된 군집으로서 역사성을 내포하고 있다

(Thompson, 2000).

매토종자는 주로 초지 및 교란 후 천이 초기 서식지에서 

많은 연구들은 이루어졌다(Thompson and Grime, 1979; 

Thompson et al., 1997; Thompson, 2000; Yu et al., 2007; 

Basto et al., 2018). 농업 이용 후 식생 재생 과정(초지에서 

성숙림)에서 매토종자 군집의 발달 과정 역시 연구된 바 

있고(Cho et al., 2018), 온대 성숙림 지역의 매토종자 특

성 역시 연구된 바 있다(Leckie et al., 2000). 매토종자의 

생태적 기능을 이해하기 위해서는 가능한 인간에 의한 

변형이 거의 없어 가장자리 효과가 적고 외래종의 구성비

율이 낮은 숲 생태계에 많은 관심이 필요하다(Pickett and 

McDonnell, 1989; Matlack and Good, 1990). 특히, 온대림

에서 시간과 공간 진행이 복합적으로 포함되는 토양 깊이 

증가에 따른 매토종자의 변화 양상에 관한 연구는 찾아보

기 어렵다.

생태 군집으로서 매토종자 조합 및 그것의 변화는 결정

론, 그리고 확률성 과정들의 중요성 변화를 따르며, 특히 

상층(지표 식생에서 표토, 그리고 표토에서 심토)으로부

터 지속적 종자 공급과 소실 같은 복잡한 생태 과정의 결

과이다(Royo and Ristau, 2013). 지상에서 토양으로 유입된 

종자의 크기 및 수명은 변이(종 간 및 종 내)를 동반하기 

때문에 매토종자는 지상 식생과는 이질적이다(Simpson 

et al., 1989; Cho et al., 2018). 매토종자의 풍부도와 밀도

는 토양의 깊이에 따라 다르게 나타나고(McGraw, 1987), 

천이 단계의 진행에 따라 감소하는 것으로 알려져 있다

(Thompson, 1978; Pickett and McDonnell, 1989; Cho et 

al., 2018). 예를 들면, 종자 크기는 생존력, 치수의 정착 성

공 및 생장, 경쟁 능력 그리고 지속성에 큰 영향을 미친다

(Westoby et al., 1992; Jakobsson and Eriksson, 2000). 토양 

깊이 증가에 따른 매토종자 군집의 변화에서, 환경 변화

(토양 물리 및 화학 속성), 그리고 종자 수명 및 수직 이동

에 유리한 작거나 가벼운 종자 크기 같은 종 형질(species 

traits)의 영향일 수 있다(Chambers and MacMahon, 1994). 

이러한 점에서, 매토종자 내 다양성을 포함한 군집 구성에 

대한 결정론적 그리고 우연(예, 종자의 소멸과 이입으로서 

수직 이동 사건)의 두가지 중요 생태 과정의 영향이 존재

할 것이다. 먼저, 종자 수명 같은 결정론적 과정이 지배적

이라면 매토종자 군집은 종 풍부도(richness)와 수도(abun-

dance) 모두 감소하게 될 것이며(α-diversity 감소), 그에 따

라, 매토종자 구성 및 관련 다양성은 수명이 길거나 미세

한 종자 크기의 종 조합으로 수렴하여 점차 균질화 될 것

이다(ß-diversity의 감소)(Dupuy and Chazdon, 1998; Van 

Calster et al., 2008; Plue et al., 2010).

결정론과 대비되는 확률론적 과정(stochastic processes)

으로서, 매토종자의 수직 변화에서 무작위 및 우연적인 종

자 소실/이입 사건이 중요하게 관여할 수 있다. 확률적 사

건이나 지역 생물 및 비생물적 요인(예, 빛 가용성, 토양수

분), 토양 내 종자의 수직 이동에 따른 이입 및 쇠락(고갈 

또는 모두)이 지배적이라면, 종 풍부도(richness)와 개체수

(abundance) 변화는 무시할 수 있거나 예측할 수 없으며 매

토종자 군집은 시간이 지남에 따라 더 큰 독립성과 임의성을 

나타낼 것이다(Marquis, 1975; Granstrom, 1987; Kjellsson, 

1992; Jankowska-Błaszczuk et al., 1998; Leckie et al., 2000; 

Bossuyt and Hermy, 2001).

우리는 한국의 대표 저지대 성숙림인 광릉숲에서 토양 

깊이 증가(상토 및 하토 군집)를 종 조합 해체 과정으로 

설정하였다. 그리고 해체 과정에 대한 우점 과정을 이해하

기 위해 구성 종의 형질(종자 크기 및 무게), 그리고 토양 

층위 간 종 조성을 포함한 α-, ß-, 그리고 ζ-diversity(이후 

제타다양성)의 변화 양상을 이용하였다.

 

재료 및 방법 
 

1. 연구 장소

본 연구는 한국의 유네스코 생물권보전 지역인 광릉숲

(2,400 ha)에서 수행되었다. 광릉숲은 수도 서울과 인접하

며 수리봉, 죽엽산, 물푸레봉, 그리고 천겸산 등으로 구성되

어 있다(N 37° 42’~37° 45’, E 126° 00’~126° 02’). 광릉숲은 

1468년 조선 제7대 왕 세조의 능 부속림으로 지정된 이후, 

엄격한 출입 및 이용 관리가 이루어진 역사적인 보호구역

이며, 약 550여년 동안 화재 같은 대규모 교란의 기록이 

존재하지 않는다(Cho et al., 2007). 이러한 문화 및 경관생

태적 배경을 갖는 광릉숲은 한국을 비롯한 동북아시아에

서 찾아보기 어려운 저지대 성숙림이 잔존하고 있는 중요 

지역이다. 광릉숲 활엽수림은 주로 졸참나무가 우점하며, 

사면 배수가 좋은 일부 장소는 서어나무, 그리고 건조하거

나 기반암이 노출된 장소는 굴참나무, 그리고 하변림은 갈

참나무와 귀룽나무가 우점한다(Cho et al., 2007). 침엽수림
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은 소나무림, 그리고 조림된 잣나무, 전나무, 그리고 리기

다소나무가 우점하는 군반들이 존재한다. 광릉숲은 수도

권에 위치하여 지속적으로 도시화 및 산업화 영향을 직접, 

간접적으로 받고 있다. 최근 20년 동안 광릉숲 주변 지역의 

논과 밭은 대규모 아파트 단지와 산업 시설로 거의 모두 

전환되었다(Cho et al., 2021). 광릉숲의 연평균기온은 11.8℃, 

평균 연강수량은 1,387.3 mm로서 대륙성 기후이며, 온대

북부와 접하는 온대중부 식생기후에 포함된다(Cho et al., 

2021). 4개 지역(한랭, 상량, 온난 및 해양성 온난 온대)으로 

구분되는 한국의 식물상 지역 중, 광릉숲은 온난온대 식물

상 지역에 포함된다(Jung and Cho, 2020).

 

2. 식생 조사

2011년 전체 광릉숲에서 국립수목원 관리 공간(약 1,100 

ha) 중 자연 식생에 대하여, ArcGIS 10.1을 활용하여 격자

망(300 m×300 m)을 생성하였다. 생성된 격자망에서 조사 

활동이 거의 불가능한 급경사 지형, 그리고 천이 초기 단

계 같은 이질적 식생을 제외하여 106개 격자를 선택하였

고, 각 격자 중심에 각 모서리가 동서남북을 향하는 0.12 

ha(35 m×35 m) 방형구를 설치하였다. 전체 방형구 면적의 

합은 12.7 ha이다.

각 방형구는 교목 집단의 변화 관찰에 사용되었다. 2011년 

9월~10월, 각 방형구에서 흉고직경 5 cm 이상의 교목 개체

에 대하여 종을 기록하고 흉고(높이 1.5 cm) 직경을 측정

하였다. 수관 환경으로서 수관 열림도 canopy openness(%)

는 어안렌즈를 사용하여 조사구의 우측 모서리, 좌측 모서

리 및 중앙 지점의 세 개 지점에서 촬영 이미지를 얻었다. 

촬영된 수관 이미지는 Gap Light Analyzer 2.0을 사용하여 

분석하였다(Frazer et al., 1999).

106개 방형구에서 얻어진 교목의 줄기 밀도는 서어나무

(164.8±131.3 stems ha-1),졸참나무(79.2±73.1 stems ha-1)및 

소나무(41.4±62.5 stems ha-1) 순으로, 그리고 흉고단면적

은 소나무(6.9±10.2 m2 ha-1), 졸참나무(6.6±7.8 m2 ha-1) 및 

서어나무(4.6±3.7 m2 ha-1) 순으로 높았다. 수관열림도 canopy 

openness는 소나무림(23.3±8.9%), 졸참나무림(19.5±12.4%) 

및 서어나무림(11.5±6.3%) 순으로 높았고, 전체 조사구의 

평균 수관열림도는 18.1±9.2%였다(Appendix 1). 

초본식생의 변화를 관찰하기 위해 각 방형구 중심에서 

세 방향(0°, 120°, 240°)으로 2 m 떨어진 지점에 1 m2(미세

방형구)로 세분된 4 m2 소방형구를 설치하였다. 각 미세방

형구에서 식물종을 기록하며, 또한 각 종의 피도(%)를 최

소단위 0.1로 기록하였다. 각 미세방형구에 출현한 식물 

별 피도를 평균하여 하나의 소방형구 값으로 하였고, 세 

소방형구에 대한 평균 값을 방형구의 초본식생 속성으로 

하였다.

3. 시료 채취 및 발아 실험

전체 106개 방형구에서 졸참나무, 서어나무 및 소나무

가 우점하는 27개 방형구를 매토종자 실험 장소로 선택하

였다. 각 방형구에는 하층식생을 위한 세 개의 소방형구가 

설치되어 있고, 각 소방형구를 구성하는 네 개 미세방형구

에서 하나를 선택하여 매토종자 실험을 위한 토양 시료를 

채취하였다. 개별 미세방형구에서, 토양 시료는 직경 5 cm, 

높이 5 cm의 토양 채집 캔(부피 98.2 cm3 및 면적 19.6 cm3)

으로 낙엽층과 부식층을 제거한 후, 상토(upper soil 0~5 cm), 

그리고 10 cm 간격을 두고 하토((lower soil 15~20 cm)의 

두 층위에서 채집하였다. 토양 시료는 각 미세방형구에서 

무작위로 세 개 지점을 선택한 후, 2개 토양층에서 3회 

토양을 채취하였다. 채취된 토양 시료는 층 별로 섞은 후 

발아 실험에 사용하였다. 

본 연구는 멧돼지의 먹이 활동이 관찰되지 않은 장소에

서 채집된 토양을 활용하였다. 멧돼지의 먹이 활동은 토양

을 교란시키며, 매토종자에 영향을 줄 수 있다. 멧돼지는 

참나무과 수종이 우점하는 환경을 선호하는데(Kim et al., 

2019), 광릉숲의 사면은 졸참나무, 그리고 산록완사면 및 

범람원은 갈참나무가 우점하고 있다. 또한 연구 지역 인근

의 개발은 지역 멧돼지 개체군이 비교적 인간 활동이 적은 

광릉숲으로 이동하는 배경이 되고 있다. 그러나 본 연구의 

결과는 이러한 멧돼지의 토양 교란 영향을 제한하여 실행

되었다.

매토종자에 대한 발아실험은 국립수목원의 온실에서 실

시하였다. 채취한 토양 시료는 실내 조건에서 일주일 건조 

후 체를 이용하여 뿌리와 근경 같은 번식체를 제거하였다. 

걸러진 토양 시료는 2 cm× 36 cm×9 cm 크기의 삽목상자

에 배양토를 7 cm두께로 깔고 그 위에 3 cm 깊이로 고르

게 포설하였다. 기온이 높지 않은 4~7월에는 2일 1회, 기

온이 높은 8월~9월에는 1일 1회 물을 주었다. 지면의 종자

가 유입되는 것을 막기 위하여 1 m 높이의 선반 위에서 

실험을 진행하였다. 버드나무와 같이 바람에 의한 종자 유

입을 막기 위해 0.1 mm×0.1 mm mesh의 천을 덮고 관수 

시에만 제거하였다. 6월, 7월 및 9월 총 3회에 걸쳐 발아된 

식물의 종명과 개체수를 기록하였다.

동정된 개체는 항상 제거하였고, 묻혀 있는 종자들이 발

아할 수 있도록 원예용 포크를 사용하여 토양을 꾸준히 

섞어주었다. 동정이 불가능한 개체는 포트로 옮겨 동정이 

가능해질 때까지 성장시켰으며, 불가능 한 개체는 속 수

준으로 동정하였다(예, 사초류). 출현식물 및 발아식물의 

식별은 이동혁(Lee, 2014), 김태영 및 김진석(Kim and 

Kim, 2011) 및 이창복(Lee, 1989), 그리고 학명은 산림청

의 국가표준식물목록(Korea National Arboretum, 2017a)을 

따랐다.
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4. 통계 분석

우리는 식생 층위(지표, 표토 및 심토)에 따른 종 조합 

변화 및 관련 다양성 양상을 분석하였다. 각 방형구에 대

하여, 토양 채집 캔의 면적(19.6 cm)을 cm2로 변환하여 종

의 발아 밀도를 계산하였다. 또한 전체 방형구에 대한 개

별 종의 출현 빈도(%)를 계산하였다. 식피율로 기록된 미

세방형구의 초본 피도 및 출현 빈도를 계산하여 식생 층위 

별 구성 비교에 활용하였다. 토심에 따른 매토종자의 형질 

변화 분석을 위해 한국 야생식물 종자도감 Seed Atlas of 

Korea(Korea National Arboretum, 2017b)을 참고하여 발아

된 종 별 종자 크기(mm2, length×width) 및 천립중(1000 seeds 

weight)(g)을 구하였다. 토양 층위에 따른 α-다양성, 서식

지 선호성 habitat affinity, 기원 species origin, 그리고 생육

형 growth form을 포함한 종풍부도(species richness) 및 밀

도(germinant density), 그리고 종자 형질 seed trait(무게 및 

크기) 비교는 모두 paired t-test를 사용하였다.

서식지 선호성은 저자들의 전문 시각을 따랐으며, ⅰ) 숲 

속에 출현하는 종(Forest species; 수관이 울폐된 곳에서 잘 

살아가는 광 요구성이 높지 않은 종), 숲의 가장자리 또는 

수관이 열린 지역에서 출현하는 종(Edge species; 숲에서 

출현하는 종 중 광요구성이 높은 종), 길가 및 빈터에서 출

현하는 종(Ruderal species; 주된 서식지가 숲이 아닌 광 요

구성이 높은 천이 초기 환경의 주요 종)의 세 유형으로 구

분하였다. 지리적 기원은 자생 또는 외래 식물로 구분하였

다. 마지막으로 생육 형태는 교목(tree), 관목(shrub), 덩굴성 

목본(vines) 및 광엽초본(forbs) 및 협엽초본(graminoids), 

그리고 양치식물(ferns)의 여섯 개 유형으로 구분하였다.

전통적인 베타다양성(ß-diversity)를 대신하여, Non para-

metric Multidimensional scaling(이후 NMDS) 서열 분석을 

통한 군집 조성 내의 이질성, 그리고 개별 방형구 군집 

간 공통 출현 종수로서 제타다양성(ζ-diversity, ζi)의 두 가

지 도구를 활용하였다. NMDS를 통해, 토양 층위 내 방형

구 군집 자료의 퍼진 정도는 매토종자 종조성의 단순화 

또는 이질화를 나타낸다. 서열 분석에 적용된 변수는 개별 

식물 종의 피도(하층식생) 및 밀도(매토종자) 값이다.

일반적으로 베타다양성(예, Jaccard, Sørensen 또는 Simpson

의 이질성 값을 사용)은 두짝 비교(pair-wise comparison)

로서 n개 조사구 내 종 구성 변환(species turnover)의 단일 

값으로 표현하는데(Jost et al., 2011), 제타다양성은 다양

성 변화의 구조화 방식에 대한 이해도를 향상시킨 측정 

도구이다(McGeoch et al., 2019).

제타다양성은 i 개 군집(방형구 같은 조사 단위)으로 조

사된 개별 종조합에 대한 종 교대(species turnover) 측정을 

제공한다. 간단히, 제타다양성은 i개 군집이 공유하는 출

현 종 수를 나타내며(말하자면, i개 조사구의 종 교집합), 

i는 제타 순차(zeta order)로 표현된다. 제타다양성의 측정 

단위는 ‘공유된 종 수’이며, 최소 값은 0(둘 또는 그 이상

의 조사 장소들은 공유된 종이 없음), 그리고 최대 값은 

군집 자료의 총 종풍부도의 영향을 받는다. 제 1 제타 순차

의 값은 자료의 평균 종풍부도와 동일하다. 제타 순차의 

증가는 필연적으로 공통 출현하는 종의 감소를 가져오므

로 i의 증가에 따른 제타다양성은 항상 감소한다.

제타다양성 감소의 보완 도구로서 제타다양성 잔존 비

율(zeta-diversity ratio) 분석을 역시 실시하였다. 제타 비율

(Zeta ratio)은 어떤 순차에서 공통 출현종이 다음 순차에

서 출현할 확률을 나타내며, 초기 순차에서 증가는 조사자

료 내 희귀종, 그리고 제타 순차 후기로 갈수록 일반종의 

기여가 증가하는 것이 표현된다(McGeoch et al., 2019). 예

를 들면, 순차 9에서의 잔존 비율은 조사된 10개 조사구 

중 적어도 9개에서 잔존하는 종들의 출현 확률로 해석할 

수 있다. 제타 비율의 변화 곡선은 자료의 성질에 따라 

증가형 및 감소형, 점근형(asymptotic) 및 봉형(modal)의 모

양을 보인다(McGeoch et al., 2019).

토양 깊이 발달에 따른 종 조합 변화 양상에서 우점하는 

생태 과정(결정성 또는 확률성)의 평가는 제타다양성 변

화 양상의 멱함수(power function) 및 지수 함수(exponen-

tial function)에 대한 적합도 검정을 이용하였다. 적합도의 

유의성은 Akaike’s Information Criterion(AIC)을 이용하였

다(Akaike, 1974). 제타다양성 양상에 대한 지수 및 멱함수 

적합은 생태 과정에 관한 서로 다른 가설들이 관계되는데, 

종 교대는 확률론적(exponential zeta fitting, 조사구 수와 독

립), 또는 니체 분화 과정(power zeta fitting, 조사구 수와 

비독립)을 따른다는 가설들이다(Scheiner et al., 2011).

단변량 및 다변량 통계 분석은 R studio 프로그램을 사용

하였으며, ζ-diversity 분석은 zetadiv 패키지(Latombe et al., 

2018), 그리고 서열 분석은 vegan 패키지의 함수 ‘meta-

MDS’를 이용하였다(Oksanen et al., 2019).

 

결  과
 

1. 하층식생 및 매토종자 군집의 다양성 및 조성

하층식생에서 59분류군(36과 50속 52종 4변종 1아종 2

품종)의 식물이 출현하였고, 평균 종풍부도 및 식피율(%)

은 각각 8종 및 11.5%였다(Table 1 및 Figure 1). 생육형

(Growth form)에서, 광엽초본 15종, 교목 18종, 관목 9종, 

협엽초본 9종, 만목 6종, 그리고 양치식물 2종의 순으로 

풍부도가 높았다. 서식지 선호성(Habitat affinity)은 숲종이 

42종(하층식생 전체의 71.2 %) 및 총 식피율 64%로 가장 

큰 비중을 차지하였고 가장자리종 14종(33%) 및 빈터종 

3종(3%) 순으로 풍부했으며, 외래종은 출현하지 않았다.
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Species Hab. Ori.

Understory vegetation Upper soil Lower soil

Frequency

(%)

Cover

(%)

Frequency

(%)

Density

(n m-2)

Frequency

(%)

Density

(n m-2)

Tree 　 　 　 　

Acer pseudosieboldianum F N 48.1 1.8

Euonymus oxyphyllus F N 29.6 0.1

Pinus koraiensis F N 25.9 0.1

Carpinus cordata F N 18.5 0.5 3.7 19

Lindera obtusiloba F N 18.5 0.3

Sorbus alnifolia F N 14.8 0.1

Quercus serrata F N 14.8 t

Styrax obassia F N 11.1 0.1

Carpinus laxiflora F N 11.1 t

Symplocos chinensis f. pilosa E N 7.4 0.4

Celtis jessoensis F N 7.4 0.1

Fraxinus rhynchophylla F N 7.4 0.1

Styrax japonicus F N 7.4 t

Cornus kousa F N 3.7 0.1

Castanea crenata F N 3.7 t

Prunus serrulate var. spontanea F N 3.7 t

Acer pictum subsp. Mono F N 3.7 t

Quercus mongolica F N 3.7 t

Paulownia coreana E N 29.6 226 22.2 132

Aralia elata E N 22.2 189 14.8 75

Morus bombycis F N 18.5 170

Pinus densiflora F N 3.7 19

Salix koreensis E N 3.7 19

Shrub

Callicarpa japonica E N 33.3 1.8 25.9 358 37 280

Viburnum erosum E N 33.3 1

Weigela subsessilis E N 7.4 t 55.6 1,852 44.4 1,229

Stephanandra incisa E N 7.4 0.1 29.6 226 25.9 245

Lonicera praeflorens F N 7.4 t

Deutzia parviflora E N 3.7 0.3

Alangium platanifolium var. 

trilobum
F N 3.7 0.1

Clerodendrum trichotomum E N 3.7 t

Rubus phoenicolasius E N 25.9 207 11.1 57

Lespedeza bicolor E N 18.5 94 22.2 132

Zanthoxylum schinifolium F N 18.5 94 3.7 19

Rhus javanica F N 14.8 94 7.4 38

Lespedeza maximowiczii F N 3.7 19

Forb

Disporum smilacinum F N 92.6 0.8

Ainsliaea acerifolia F N 40.7 1.1

Smilax nipponica F N 33.3 0.1

Table 1. Species frequency and abundance (cover and germinant density) in understory and seedbanks (with soil depth) of study

sites. Standard deviations for each parameter were omitted for visual clearance.
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Table 1. (Continued) 

Species Hab. Ori.

Understory vegetation Upper soil Lower soil

Frequency

(%)

Cover

(%)

Frequency

(%)

Density

(n m-2)

Frequency

(%)

Density

(n m-2)

Pseudostellaria palibiniana F N 22.2 0.1

Viola rossii F N 11.1 t 7.4 38

Arisaema amurense f. serratum F N 11.1 t

Asarum sieboldii F N 7.4 t

Isodon inflexus E N 7.4 t

Viola mandshurica R N 3.7 0.1 3.7 19

Allium sacculiferum E N 3.7 t

Ajuga spectabilis F N 3.7 t

Convallaria keiskei F N 3.7 t

Hepatica asiatica F N 3.7 t

Pimpinella brachycarpa F N 3.7 t

Pyrola japonica F N 3.7 t

Phryma leptostachya var. asiatica E N 3.7 t

Persicaria lapathifolia R N 3.7 t

Silene seoulensis F N 3.7 t

Syneilesis palmata F N 3.7 t

Lysimachia clethroides E N 51.9 2,630 55.6 2,756

Duchesnea indica R N 18.5 132

Cardamine flexuosa R N 14.8 113 11.1 57

Potentilla fragarioides var. major R N 14.8 75 7.4 38

Crepidiastrum denticulatum E N 14.8 94 3.7 19

Viola albida F N 14.8 113

Erigeron annuus R E 14.8 75

Hypericum erectum E N 7.4 38 3.7 19

Conyza canadensis R E 7.4 38

Patrinia villosa R N 7.4 38

Youngia japonica R N 7.4 38

Erechtites hieracifolia R E 3.7 19 7.4 38

Lindernia procumbens R N 3.7 19 3.7 19

Artemisia stolonifera E N 3.7 19

Artemisia keiskeana E N 3.7 19

Commelina communis R N 3.7 19

Persicaria hydropiper R N 3.7 19

Teucrium viscidum var. 
miquelianum

E N 3.7 19

Viola acuminata R N 3.7 19

Desmodium podocarpum var. 
mandshuricum

E N 3.7 19

Hemistepta lyrata R N 3.7 19

Physaliastrum japonicum F N 3.7 19

Viola keiskei F N 3.7 19

Graminoid

Oplismenus undulatifolius E N 51.9 0.3 25.9 132 3.7 19
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발아 실험을 통해 47 분류군(27과 40속 44종 3변종)을 

포함하는 934개체가 발아하였다. 토양 층위에 관계없이, 

방형구 별 평균 4.9종 및 17.3개체(단위 면적의 평균은 

326.3 germinant m-2)가 발아하였다. 발아된 식물 중, 교목

은 5종(10.6 %), 관목은 9종(19.1 %), 만목은 3종(6.3 %), 

양치식물 1종(2.1 %), 협엽초본 4종(8.5 %), 광엽초본 25종

(53.2 %)이었다(Table 1). 가장자리종은 22종(발아 개체의 

77 %)으로 가장 풍부하였고, 이후, 빈터종(13종 및 발아 

개체의 5 %), 숲종(12종 및 발아 개체의 18 %) 순이었다. 

외래종은 모두 광엽초본 3종(개망초 Erigeron annuus, 망

초 Conyza canadensis, 붉은서나물 Erechtites hieracifolia)

이었고, 상토에서 3종, 그리고 하토에서 1종이 출현하였으

며, 발아 개체 중 1 % 이하로 매우 낮은 구성비를 보였다.

Table 1. (Continued) 

Species Hab. Ori.

Understory vegetation Upper soil Lower soil

Frequency

(%)

Cover

(%)

Frequency

(%)

Density

(n m-2)

Frequency

(%)

Density

(n m-2)

Carex siderosticta F N 7.4 0.1 14.8 75 11.1 57

Carex breviculmis F N 7.4 t

Diarrhena fauriei F N 3.7 t 3.7 19

Carex humilis var. nana F N 3.7 t

Calamagrostis arundinacea E N 3.7 t

Carex sp. F N 48.1 717 40.7 529

Vine

Smilax sieboldii F N 25.9 0.1

Smilax riparia var. ussuriensis F N 14.8 0.1

Actinidia arguta E N 11.1 t 14.8 245 14.8 75

Parthenocissus tricuspidata E N 3.7 t

Schisandra chinensis E N 3.7 t

Solanum lyratum E N 3.7 19 7.4 38

Clematis trichotoma E N 3.7 19 3.7 19

Pteridophyta

Athyrium spp. E N 11.1 0.4 3.7 19 14.8 75

Polystichum tripteron F N 7.4 1.1

Note: Codes for habitat affinity (Hab.) are   forest (F), edge (E) and ruderal (R). Codes for origin (Ori) are native (N)   and exotic (E). 

Cover < 0.1% is report as “t” (trace).

Figure 1. Mean species richness and density of germinants (number of individuals m2) in total, origin (native and exotic), habitat 

affinity (forest, edge and ruderal) and growth form (tree, shrub, forb, graminoid, vine and pteridophyte) in soil seedbanks of study 

area.
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Figure 2. Comparison of mean seed size (mm2) and 1,000 seeds weight (g) of germinating species 

from two soil layers. Comparisons between means were performed by paired t-test and both of seed 

size (p = 0.659) and 1,000 seeds weight (p = 0.355) exhibited none statistical significance. 
 

2. 매토종자 군집의 종 풍부도 및 형질 

상토(0~5 cm) 및 하토(15~20 cm)에서 종풍부도 및 개체

수는 통계 유의성은 없었지만 큰 편차와 함께 감소하는 

경향이었다; 교목(상토 0.11±0.31종 및 하토 0.26±0.84 종, 

p=0.013)을 제외하면 세 가지 생태 형질(종의 기원, 서식지 

선호성 및 생육형) 모두 통계적 유의성은 없었다(Figure 

1). 세 식생 층위의 공통 종은 7종이었고, 상토 및 하토 

사이에는 오동나무, 병꽃나무, 작살나무, 국수나무의 공통

종을 포함한 23종이었다. 상토에서만 발아한 종은 넓은잎

외잎쑥, 덩굴곽향, 맑은대쑥을 포함한 15종이었고, 하토는 

애기도둑놈의갈고리, 가시꽈리, 그리고 잔털제비꽃을 포

함한 8종이었다(Table 1). 

상토 및 하토에서 발아된 식물의 평균 종자 크기(상토 

3.2±3.1 mm2 및 하토 3.2±3.2 mm2) 및 천립중(상토 2.1±3.0 

g 및 하토 2.2±3.4 g)은 모두 유의한 차이가 없었다(Figure 

2). 비교적 크고 무거운 종들에 의해 크기 및 천립중의 큰 

편차가 관찰되었다; 까치박달(크기 9.1 mm2 및 천립중 8.0 

g), 붉나무(크기 5.9 mm2 및 천립중 8.5 g), 산초나무(크기 

8.6 mm2 및 천립중 10.6 g), 싸리(크기 5.0 mm2 및 천립중 

6.8 g) 및 소나무(크기 11.2 mm2 및 천립중 9.8 g) 같은 목본 

5종, 그리고 할미밀망(크기 12.1 mm2 및 천립중 4.4 g) 및 

애기도둑놈의갈고리(크기 13.5 mm2 및 천립중 14.8 g) 2종

의 초본식물이 포함되었다.

 

3. 식생 층위 내 종조성의 이질성

서열 분석 결과 1축의 좌측에서 우측으로 하층식생, 그

리고 상토 및 하토 군집이 위치하였고, 상토 및 하토의 

조사구는 서로 가까이 위치하고 퍼짐의 정도가 거의 유사

하여 층위 내 이질성이 낮게 분석되었다(Figure 3). 매토종

자 군집이 위치하는 1축의 우측에는 숲종인 태백제비꽃을 

비롯하여 개망초, 주름조개풀, 그리고 여뀌류 등의 빈터종

들이, 그리고 하측식생인 1축의 좌측에는 붉나무, 작살나

무, 병꽃나무, 대사초 등으로 주로 숲종 및 가장자리종들

이었다(종 서열 결과는 제외하였음).

 

4. 종 전환율 및 공간 출현 양상

제타다양성 감소는 세 식생 층위 모두 유사한 형태로 

진행되었다[Figure 4(a)]. 제타 2 순차에서 하토가 상토보

다 적은 공통 출현종의 감소가 관찰되었고, 제타 3 순차에

서는 거의 동일한 값을 보였다. 상토와 하토에서 제타 비

율은 유사하게 증가한 후 감소하여, 군집 내 희귀종과 일

반종의 기여도가 동일함을 보였다[Figure 4(b)]. 제타 다양

성 변화 양상에 대한 지수 및 멱함수 적합은 지상 및 지하 

식생 모두 지수 함수로 적합되어 환경 여과 및 지위 구조

에 따른 상호작용 영향 보다는 임의성이 높은 특성을 보였

다[Figure 5(c) 및 5(d)]; 지수함수와 멱함수의 AIC 값은 

하층식생에서 각각 0.9와 23.2이었고, 상토에서 17.7과 

48.8이었으며, 하토에서 15.1과 47.6이었다.

 

고  찰
 

본 연구는 광릉숲 토양에서 10 cm 간격의 상토(0~5 cm) 

및 하토(15~20 cm), 두개 깊이에 대한 매토종자 군집의 

변화를 다루었다. 광릉숲에 위치한 묵논에서 천이 진행에 

따른 지상 및 지하 식물 군집 사이의 이질성의 증가가 보

고된 바 있다(Cho et al., 2018). 이러한 매토종자 군집의 

특성은 우리 연구 장소 같은 성숙림에서 지상부 식생으로

부터 토양 내부로의 종자 이입이 제한적임을 말한다. 따라

서 우리의 결과는 제한적인 종자 이입을 통한 토양 내 수직

이동에 따른 매토종자 군집의 변화 과정을 나타내고 있다.
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Figure 3. NMDS ordination of species composition (using 

germinant density) of ground and underground (upper and lower

soils) community.

물론 종자의 수직이동에 영향을 줄 수 있는 깊이에 따른 

토양의 물리성, 그리고 종자 쇠락(seed depletion)에 영향을 

줄 수 있는 pH 변화 같은 화학성에 대한 자료는 부족하다. 

이러한 한계가 존재하지만, 지역의 종급원(Species pool)으

로서 매토종자의 보전 기능을 고려하면(Vandvik et al., 

2016), 토양 내 식물 군집 특성의 일반성 및 지역성에 대한 

다양한 접근이 필요하다. 예를 들면, 천이 진행과 다양한 

토양 깊이 구배에 따른 매토종자 군집의 변화 양상에 대한 

접근이 있을 수 있다. 그리고 또한 식생 복원 또는 보전 

역량 관점에서, 군집 조합 및 해체 과정에 대한 지식 수준을 

향상시켜야 한다(Helsen et al., 2015).

광릉숲의 매토종자는 목본 식물의 다양성 및 발아 밀도

가 높았고, 빈터종보다는 가장자리 종이 풍부하였다. 일

반적으로 숲 식생에서 매토종자는 목본 식물의 비율은 현

저히 낮은데, 목본성 식물의 종자는 크고 무거우며 주로 

낙엽층에 분포하기 때문이다(Marquis, 1975; Graber and 

Thompson, 1978; Schiffman and Johnson, 1992). 또한 수관

이 닫힌 구조를 가진 산림은 매토종자보다 치묘 발아

(seedling banks)를 통해 개체를 공급한다(Fröborg and 

Eriksson, 1997). 빈터종은 현재 또는 과거 숲에 성숙한 식

물(mature plants)이 존재하지 않고도 매토종자에 포함되

는 것이 가능하다(Peterson and Carson, 1996). 우리의 결과

에서 외래종은 바람에 분산되는 특성을 지닌 3종(Erigeron 

annuus, Conyza canadensis, Erechtites hieracifolia)이 6개 

소방형구에서 1개씩 출현하였다. 오랜 기간 보존 관리된 

광릉숲의 매토종자에서 외래식물 밀도는 일반적으로 매

우 낮았는데, 성숙림에서의 특성으로 이해할 수 있다

       

(a) Zeta diversity decline (b) Zeta diversity ratio

         

(c) Exponential fit (d) Power law fit

Figure 4. Comparisons of zeta diversity decline in three group, along with zeta ratio, exponential fit and power law fit on species

turnover in vegetation of ground and two soil layers.
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(Leckie et al., 2000).

광릉숲의 성숙림에서 토양 깊이 증가에 따른 매토종자 

군집의 다양성과 발아 밀도는 감소하는 경향이었지만 교

목 집단을 제외하면 통계적으로 유의성은 없었다. 그리고 

상토와 하토 군집의 종자 형질 역시 뚜렷한 차이가 없었다. 

연구에 적용된 하토의 깊이는 15 cm~20 cm로서, 20 cm 

이내 수준에서는 뚜렷한 토양 식물군집의 쇠락이 관찰되

지 않을 수 있다. 매토종자 군집의 구조와 동태는 지상 

식생과 비교를 포함하여 다양한 수준(예, 교란 후 천이 및 

개별 생태계)에서 진행되어 왔다. 일반적으로 매토종자 군

집에서 종다양성과 발아 개체의 밀도는 천이 진행(Royo 

and Ristau, 2013) 및 토양 깊이 증가(Bossuyt et al., 2002; 

Godefroid et al., 2006)에 따라 감소하는 경향이 알려져 있

다. 스텝 기후에서 강한 바람의 영향을 많이 받는 사구 환

경에서 불안정한 토양 환경이 매토종자의 풍부성에 영향

을 주는 것이 보고되었다(Qian et al., 2016). 온대지역에서 

미세부터 일정 규모 이상 크기의 교란으로서 서릿발(frost 

heaving)은 불안정한 토양 환경을 형성한다(Groffman et 

al., 2011). 대륙성 기후의 저지대에 위치하여 비교적 눈이 

적게 내리거나, 내리더라도 빠르게 녹는 광릉숲에서 숲 내 

서릿발은 일반적이며, 광범위한 현상으로 관찰된다. 따라

서 낙엽층 및 부식층 아래에서 서릿발 현상에 따른 토양 

불안정성과 뒤따른 종자들의 수직 이동은 연구에 적용된 

상토와 하토 사이의 낮은 군집 이질성의 배경일 수 있다.

본 연구의 결과에서 매토종자 군집의 쇠락은 뚜렷하지 

않았으며, 관련된 하토 내 종조성의 단순화 역시 관찰되지 

않았다. 종에 따른 종자 수명, 그리고 토양 깊숙히 이동하

는데 관여하는 종자의 크기 같은 결정론적 요인이 중요하

다면, 종자의 생태 형질과 토양의 여과 기능에 의해 하토

의 종조성은 상토보다 낮은 변이성을 보였을 것이다(Royo 

and Ristau, 2013). 상토와 하토에서, 동일한 제타다양성 

감소 양상은 구성 종의 생태 형질뿐만 아니라 다양성의 

구조화 양상 역시 유사하다는 것을 나타냈다. 이에 더하

여, 활용된 토양 층위의 개별 군집은 서로 독립적 양상으

로서 멱함수 보다는 지수함수의 적합도가 높아 확률론적 

과정이 우세함을 보였다.

군집 구조와 종조성 변화와 관련한 다양한 생태 기작들

은 주로 군집 내에서 발생하는 상호작용을 포함하는 결정

론적 과정에 대한 연구들이 많았다. 그러나 우점하는 생태

학적 기제(결정론 및 확률론)의 시공간 상 변동은 종 교대

와 뒤따른 군집 구조 및 다양성 변화에 대한 다양한 접근

을 필요로 하고 있다(Goldberg, 1987; Bullock et al., 1995). 

앞서 언급한 바와 같이, 매토종자 군집의 쇠락 경향성은 

종자 수명에 영향을 주는 크기와 무게의 결정론적 과정이 

중요하게 지적되어 왔다(Schiffman and Johnson, 1992). 이

와 더불어 지상과 지하 식물 군집에서 종조성의 이질성 

증가와 함께 결정론과 확률론적 과정의 상대적 중요성 변

화가 교란 후 매토종자 군집의 천이에서 관찰되고 있다

(Royo and Ristau, 2013). 우리의 결과는 활용된 20 cm 이내

의 토양 내의 종조성은 비교적 적은 변화와 더불어 종자 

형질보다는 이입 및 소실의 임의 과정(stochastic processes)

이 우점하는 것으로 평가할 수 있다.

 

결  론
 

종급원으로서 매토종자 군집의 생태 구조 및 다양성에 

기초한 기능 평가는 지역의 다양성 이해와 보전, 그리고 

군집 조합 및 해체 과정에 대한 높은 이해도를 요구하는 

복원생태학의 관점에서 중요한 학술 및 실행 지식을 쌓을 

수 있는 활동이다. 광릉숲의 매토종자는 초본의 구성 비율

이 낮고 목본 식물의 다양성 및 발아 밀도가 높았고, 빈터

종보다는 가장자리 종이 풍부하였다. 토양 깊이 증가에 따

른 매토종자 군집 변화는 뚜렷하지 않았지만, 감소 추세가 

관찰되었다. 연구에 적용된 토양 깊이(20 cm 이내)에서는 

교목 식물의 풍부도만이 뚜렷한 감소를 나타냈다. 적용된 

토양 층위의 종조성과 다양성은 확률론적 생태 과정이 우

점하는 것이 확인되었다. 이러한 우점하는 생태 과정은 시

공간적 변이를 나타내므로 매토종자 군집 조합에 대한 구

조화 양상의 변화 이해에 필요한 다양한 활동이 필요하다. 

주요 및 구성 종들의 변화 기작에 대한 충실한 이해는 종 

및 식생의 보전, 그리고 복원 활동의 핵심 지식일 것이다. 

예를 들어, 교란 후 군집 조합의 초기 조건에서 결정론적 

또는 확률론적 과정의 상대적 중요성과 변화 양상에 대한 

지식은 식생 복원에 필요한 재료의 준비와 종 도입(식재) 

방식 같은 핵심 영역에 중요한 정보를 제공한다.
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Structural variable Total
Quercus serrata

Community
Carpinus laxiflora

Community
Pinus densiflora

Community

Transmitted light (%) 18.1 ± 9.2 19.5 ± 12.4 11.5 ± 6.3 23.3 ± 8.9

Stem density 
(stems ha-1)

Quercus serrata 79.2 ± 73.1 101.6 ± 84.1 48.9 ± 53.7 87.1 ± 75.9

Carpinus laxiflora 164.8 ± 131.3 110.7 ± 108.8 169.6 ± 111.4 214.0 ± 160.4

Pinus densiflora 41.4 ± 62.5 1.8 ± 5.4 2.7 ± 8.2 119.7 ± 47.2

Quercus monglica 46.3 ± 48.8 27.2 ± 36.5 52.6 ± 54.2 58.9 ± 53.3

Carpinus cordata 74.1 ± 92.3 114.3 ± 88.6 100.7 ± 109.9 7.3 ± 11.1

Quercus aliena 10.3 ± 18.5 10.9 ± 16.3 4.5 ± 7.2 15.4 ± 26.9

Quercus   variabilis 14.8 ± 31.2 7.3 ± 13.9 9.9 ± 15.7 27.2 ± 49.7

Other species 11.4 ± 37.3 10.6 ± 27.9 10.3 ± 24.9 13.9 ± 52.6

Total 760.1 ± 203.8 680.3 ± 146.5 665.8 ± 127.3 934.2 ± 209.6

Basal area (m2ha-1)

Quercus serrata 6.6 ± 7.8 13.7 ± 9.2 4.5 ± 4.7 1.5 ± 1.3

Carpinus laxiflora 4.6 ± 3.7 2.8 ± 2.0 7.8 ± 3.7 3.4 ± 3.1

Pinus densiflora 6.9 ± 10.2 0.4 ± 1.1 0.7 ± 2.1 19.5 ± 7.8

Quercus monglica 2.2 ± 3.2 1.4 ± 2.3 2.8 ± 3.6 2.5 ± 3.7

Carpinus cordata 1.7 ± 2.7 2.7 ± 3.2 2.4 ± 3.1 <0.1 ± <0.1

Quercus aliena 0.7 ± 1.3 0.9 ± 1.8 1.0 ± 1.5 0.2 ± 0.4

Quercus variabilis 0.7 ± 1.1 0.4 ± 0.6 0.8 ± 1.1 0.8 ± 1.4

Other species 0.2 ± 0.6 0.2 ± 0.8 0.1 ± 0.4 0.1 ± 0.4

Total 27.9 ± 6.9 28.5 ± 6.6 23.4 ± 4.1 31.8 ± 7.6

Appendix 1. Transmitted light and forest structure of study sites. 
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