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요 약: 본 연구는 광릉숲 조림지에서 주변 자연림으로부터 유입되는 자생 교목수종 증가에 따른 하층식생 군집의 생물다양

성과 종조성 변동을 확인하고 다변량 통계기법을 활용하여 주변 자연림과의 비교 및 교목층 구조와의 관계를 분석하였다. 

2017년부터 2023년까지 조사한 결과 조림지의 하층식생은 총 72종이 출현하였으며, 다양성 지수는 연도에 따라 유의한 변

동을 보였으나 뚜렷한 증가추세는 없었다. 초기에는 종 풍부도와 다양도가 높았으며 2023년에는 우점종의 상대중요치가 증

가하고 출현 종수는 감소하였으나 균등도의 증가로 군집 구조가 변화하였다. 종조성 변화는 주로 종 교체(turnover)에 의해 

설명되었으며, 단순한 종 소실보다는 새로운 종의 유입과 기존 종의 교체가 주요 요인으로 확인되었다. 하층식생 군집 구조

의 변화는 연도와 낙엽층 피도에 의해 유의하게 설명되었으며, 조사구 간 이질성 증가는 뚜렷하지 않았다. 자생 교목수종의 

흉고단면적 증가에 따라 담쟁이덩굴의 피도가 증가하였고 때죽나무는 자생 교목수종 밀도 증가에 따라 피도가 증가하였으

나 흉고단면적 증가에 따라 감소하였다. 따라서 자생 교목수종의 양적 증가 뿐만 아니라 크기 구조에 따라 하층식생의 종조

성 변화가 달라지는 것을 확인하였다. 본 연구결과는 조림된 이후 자연 식생으로의 발달 과정을 관찰하기 위해 보전된 조림

지에서 하층식생이 종 교체와 군집 구조 변화를 통해 자연적인 천이 진행 과정을 따르고 있음을 보여주며, 조림지의 자연성 

회복을 위한 산림관리 및 복원 전략 수립에 필요한 기초 생태학적 정보를 제공한다.1)

Abstract: Assessing the development of plantation forests toward natural vegetation is important for understanding 

forest ecosystem dynamics. This study investigated changes in biodiversity and species composition of understory 

vegetation associated with the influx of native tree species from surrounding natural forests into plantation stands in 

Gwangneung Forest. Understory vegetation was surveyed from 2017 to 2023, and multivariate statistical analyses were 

used to examine relationships with adjacent natural forests and overstory structural characteristics. A total of 72 

understory species were recorded in the plantations during the study period. Diversity indices varied significantly 

among years but did not show a consistent increasing trend. Species richness and diversity were relatively high in 

the early years. However by 2023 the number of species decreased and the relative importance of dominant species 

increased, while community structure changed in association with increased evenness. Changes in species composition 

were mainly driven by species turnover, indicating that the influx of new species and replacement of existing species 

were more influential than simple species loss. Variation in understory community structure was significantly 

explained by year and leaf litter cover, whereas increases in heterogeneity among plots were not evident. The cover 

of Parthenocissus tricuspidata increased with increasing basal area of native overstory species, while Styrax japonicus 

increased with higher native-species density but responded negatively to increases in basal area. These results indicate 

that the effects of native-species influx depend not only on their abundance but also on the size structure of the 

overstory. Overall, understory vegetation in conserved plantation stands appears to follow an independent successional 

trajectory through species turnover and community reorganization during the transition toward natural vegetation. 

These findings provide baseline ecological information for forest management and restoration strategies aimed at 

enhancing naturalness in plantation forests.
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서  론

생물다양성은 생태계의 건강성 및 안정성과 깊은 관련이 

있으며, 생태계 기능과 서비스를 유지하는 데 매우 중요한 

요소이다(Glowka et al., 1994). 생물다양성을 유지하고 향상

시키기 위해서는 다양한 생물군집의 구성 변화와 이와 관련된 

환경적 요인을 이해하는 것이 필요하다(Noss, 1990; DeLong, 

1996; Schulze et al., 2019). 특히 산림 생태계는 풍부한 생물

다양성을 보유한 생태계 중 하나이며(Brockerhoff et al., 

2017; Fichtner and Härdtle, 2021; Yi et al., 2025), 많은 

생물종들이 복잡한 상호작용을 맺고 있어 이들의 시간적 변

화를 이해하는 것은 매우 중요하다(Forrester, 2014). 생물다

양성의 공간적 분포 양상을 평가하기 위해 다양한 척도들이 

제안되었으며(Humphries et al., 1995; Schweiger et al., 

2008) 생물다양성 보전이 생태계 관리의 핵심 전략으로 인식

되는 가운데, 모니터링을 기반으로 한 생물다양성 평가는 생

물다양성의 시공간적 변화 경향을 파악하고 원인을 규명할 

수 있다(Schmeller, 2008). 

식물군집에서 상층식생 동태는 매우 느린 반면에 하층식생

은 상대적으로 빠른 변화양상을 보여주고 생태계 전반의 동적

인 변화를 잘 반영한다(Caley et al., 2014). 하층 식생의 구조

와 조성은 조림, 벌채와 같은 숲가꾸기 사업 이후 외부 교란에 

의해 크게 변화하며, 조림 지역에서는 종의 이입과 소실, 확산

과 쇠퇴에 따른 복잡한 변화 양상을 나타낸다(Su et al., 

2019). 이러한 이차천이 과정은 주로 종조성 및 다양성 변화 

그리고 환경과의 상호작용 두 가지 측면으로 설명할 수 있다

(Hector, 1999). 종 풍부도 등 알파 다양성 분석만으로 생물다

양성의 시간적 변화를 충분히 설명하기 어렵다는 한계를 보완

하기 위해 종조성 변화를 함께 평가할 수 있다(Hillebrand et 

al., 2018; Magurran, 2021). 종조성 변화는 베타 다양성을 

통해 군집의 변화 양상을 파악하고, 교란 이후 군집이 이전의 

종조성 상태로 회복되는 재생 단계에 해당하는지를 판단하는 

데 활용될 수 있다. 자연재생은 식물이 스스로 복원하는 과정

이며 식생을 재생하게 하는 가장 효율적인 방법으로 유전적 

정체성과 다양성을 보전할 때 매우 중요하다(McDonald et 

al., 2023; Wei et al., 2023; Ngeve, 2025). 조림 후 자연식생으

로 회복하는 과정에서 얻어지는 정보들은 산림관리와 복원에 

필요한 기초생태지식을 제공한다(Pandolfi and Lovelock, 

2014; Suggitt et al., 2019). 

광릉숲 내 조림지는 산림생물종을 보호하고 자연 식생으로의 

발달 과정을 관찰하기 위해 보전된 지역으로 교목 층위에 참나

무류 등 낙엽활엽수가 점차 유입되면서 자생수종의 상대중요치

가 증가하고 있다(Table 1). 본 연구는 광릉숲 조림지의 생물다

양성 변화를 이해하기 위해 교목층의 구조적 변화에 따른 하층

식생 군집의 다양성 및 종조성의 변동을 평가하는 것을 목적으

로 한다. 

재료 및 방법

1. 조사지역

광릉숲은 국제적으로 생물다양성 보전을 위해 2010년 유

네스코 생물권보전지역으로 지정되었다. 광릉숲은 서어나무, 

까치박달, 졸참나무, 갈참나무가 우점하는 낙엽활엽수림 

602.3 ha(54%)와 잣나무, 리기다소나무, 일본잎갈나무, 소나

무 등 침엽수림 463.0 ha(42%)로 구성되어 있다. 특히 천겸

산과 수리봉 일대는 80여 년 전부터 학술보존림으로 지정되

어 보호되어 왔으며 2011년부터 낙엽활엽수림의 개체군 동

태를 연구하기 위해 장기생태모니터링 고정조사구가 위치한

다. 식생조사는 천겸산 주변 약 3.2 ha 면적의 졸참나무 우점

의 자연림과 용암산 북서 사면에 위치한 약 2 ha 면적의 침엽

수 조림지 2개의 임분 유형에서 수행되었다(Figure 1). 용암

산 일대는 광릉숲 내 임소반을 기준으로 1930년 낙엽송과 

잣나무, 1967년 리기다소나무, 방크스소나무가 조림된 이후 

임분의 경관 및 생물다양성 변화 등 자연회복을 관찰하고 평

가하기 위해 보전된 지역이다. 시간이 지남에 따라 이 지역에 

졸참나무, 굴참나무, 신갈나무 등 자생수종이 유입되어 DBH 

7∼12 cm, 12∼17 cm 급 소경목으로 발달하면서 교목층 자

생수종의 흉고단면적(Basal Area, BA)과 밀도, 상대중요치 

증가를 확인하였다(Figure 2). 광릉숲 기후 특성으로 최근 28

년(1997∼2024년) 기상관측자료에 따르면 연평균 기온 10.

year
Density 

(stems/ha)

Basal Area 

(m²/ha)
Mean DBH (cm)

Native species proportion (%)

Riv Density Basal Area

2017 1112±438 1655±8.7 17.8 43.8 49.0 11.2

2019 1202±478 1767±8.9 17.5 45.9 52.6 12.5

2021 1258±507 1875±9.2 17.6 47.7 55.5 13.6

2023 1279±514 1973±9.4 17.9 48.4 56.8 14.3

Table 1. Changes in overstory structure of the plantation forests.
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4℃, 월평균 최고기온과 최저기온 각각 24.4℃, -5.5℃이며, 

연평균 강수량은 약 1,378.7 mm의 온대 중부 식생대 기후를 

나타낸다. 

2. 조사 방법

반복 조사로 인한 답압과 표토 소실 등으로 인한 하층식생

의 물리적 교란을 최소화하기 위해(Hamberg et al., 2010) 

식생 조사는 2017년부터 2년 간격으로 총 4회 반복 조사하였

다. 조림지역 내 교목층에서 자생수종 이입이 확인되는 지역

을 중심으로 20 m × 20 m 크기의 고정조사구 51개를 설치하

여 이 중에서 모든 차수에 조사된 45개 조사구를 선정하여 

분석하였다. 각 조사구 내 흉고직경 7 cm 이상의 교목성 수종

을 대상으로 고유식별 라벨을 부착하여 직경을 측정하였다. 

조사구 중앙점을 기준으로 1 m × 5 m 크기의 소방형구 1개

Figure 1. Location of the Gwangneung Forest in South Korea (A) and the distribution of forest type and survey plot placements

in study site (B). 

Figure 2. Changes in the DBH distribution (%) of overstory trees in the plantation forests: (A) native species and (B) plantation 

species.
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를 설치하였으며 각 소방형구에서 출현한 초본층 종의 피도

를 백분율(%) 기준으로 기록하여 평균한 값을 조사구 단위의 

피도값으로 산출하였다. 자연림에는 35 m × 35 m 크기의 

고정조사구 30개를 설치하고 각 조사구 중심점에서 세 방향으

로 2 m 지점에 1 m × 4 m 크기의 소방형구 3개를 각각 설치하

였다. 조사된 소방형구 피도를 백분율(%)의 기준으로 동일하

게 평균하여 조사구 단위의 피도값으로 산출하였다. 임분 유

형별로 식물 동정은 원색대한식물도감(Lee, 2003)을 이용하

였으며, 국명 및 학명은 국가생물종지식정보시스템(KNA, 

2025a)과 국가표준식물목록(KNA, 2025b)을 기준으로 작성

하였다. 식생조사구 수와 크기는 각 임분의 면적과 특성을 

고려하여 설정하였으며 조사구에서 군집 변화에 영향을 줄 수 

있는 비생물학적 및 생물학적 환경 요인으로 토양 노출도, 

목질잔해물(잔가지), 암석 노출도, 낙엽층 피도를 조사하였다. 

3. 분석방법

조림지 하층식생의 연도별 전체 종 구성과 군집 구조 변화

를 파악하기 위해 R 프로그램의 vegan 패키지를 이용하여 

종 풍부도(R; Margalef, 1958)와 식생 연구에서 널리 활용되

는 종 다양도(H; Shannon and Weaver, 1949), 우점도(D; 

Simpson, 1949), 균등도(J; Pielou, 1966) 등 주요 종 다양성 

지수를 산출하였다. 하층식생 조사구의 면적이 작고 개체수

가 낮아 조사구 간 표본 크기 차이가 발생하기 쉬우므로, 이

러한 표본 크기 차이를 보정하면서 종풍부도의 상대적 수준

을 비교할 수 있는 Margalef 지수를 사용하였다. 시간에 따

른 종 다양성 변화는 동일 조사구의 반복 측정으로 인해 자

기 상관이 존재하기 때문에(Dornelas et al., 2013) 정규성을 

만족하는 경우, 자료의 비독립성을 고려하기 선형혼합모형

(LMM, Linear Mixed Model)을 적용하였다. 이때 연도를 

고정효과(fixed effects)로, 고정조사구와 소방형구를 중첩된 

임의효과(random effects)로 포함하고 사후검정으로 Tukey 

pairwise를 수행하였다. 정규성을 만족하지 않는 경우에는 

비모수 검정인 Kruskal–Wallis 검정을 실시하고 사후검정으

로 Dunn's test를 수행하였으며 다중비교에 따른 p값은 

Bonferroni으로 보정하였다.

조림지와 자연림 간 하층식생 군집 구조의 유사성 및 차이

를 평가하고 시간에 따른 군집 변화 궤적을 파악하기 위해 

Morisita-Horn 비유사도 행렬에 기초한 비모수적 다차원척도

법(NMDS; Non-metric Multidimensional Scaling)을 수행하

였다. Morisita-Horn 지수는 샘플 크기와 종수 차이에 상대적

으로 덜 민감하고 우점종의 분포 패턴을 효과적으로 반영하므

로(Wolda, 1981; Chao et al., 2006) 조사 면적이 다른 두 임분 

간의 군집 비교에 적합하다. NMDS 결과와 환경 요인 간의 

관계를 평가하기 위해 토양 노출도, 목질 잔해물, 암석노출도, 

낙엽층, 하층식생 총피도 등 환경 변수를 이용하여 envfit 

분석(permutations = 999)을 수행하였다. 연도와 임분 유형의 

효과는 동일한 거리행렬에 기반한 순열 다변량 분산분석

(PERMANOVA; adonis2, permutation = 999)을 수행하였다. 

PERMANOVA 결과를 검증하기 위해 동일한 거리행렬에 대

해 집단 간 분산 동질성을 확인하는 β-dispersion 분석

(PERMDISP; betadisper + permutest)을 병행하였다. 또한 동

일 방형구 내 연도 간 종조성 변화량을 평가하기 위해 피도자

료 기반 거리행렬을 산출하였고, 시간적 거리와 종조성 거리 

간의 관계는 Mantel test로 검정하였다. 임분별로 연도 간 군

집 차이를 구명하기 위해 존재/부재 기반의 Jaccard 비유사도 

행렬을 산출하였다. Jaccard 지수를 이용한 β다양성은 

Baselga(2010) 방법에 따라 교체(turnover)와 중첩/소실

(nestedness)요소로 분해하여 군집 차이가 종 교체에 의한 것

인지 또는 단순 종 소실에 의한 것인지 확인하였다. 

하층식생 군집의 동태적 특성은 codyn 패키지를 활용하여 

우점종 순위 변동(rank shift)을 계산하여 주요 우점종의 교체 

경향을 파악하였다. 또한 총피도의 변동계수(CV)를 통한 군

집 안정성, 종별 개체군 변동의 동기성(synchrony)을 산출하

여 임분별 하층식생 군집의 변동 패턴을 종합적으로 평가하

였다. 그리고 조림지 내 교목층 자생수종의 BA 및 밀도 증가

에 따른 하층식생 피도 변화를 분석하기 위해 선형혼합모형

을 적용하였다. 이때 하층식생은 평균 상대중요치(RIV; 

Relative Importance Value)를 기준으로 상위 50%에 해당하

는 종을 분석 대상으로 선정하였으며 각 종의 피도를 종속변

수로, 교목층 자생수종 BA, 자생수종 밀도, 조사 연도를 고정

효과로, 조사구를 임의효과로 설정하였다. 모든 분석은 R 프

로그램(version 4.5.1)을 이용하여 수행하였다.

결  과 

1. 하층식생 군집의 종다양성 변화

조사결과 조림지 하층식생은 34과 48속 72종의 초본 식물

이 출현하였다. 연도별로 2017년 44종, 2019년 34종, 2021년 

44종, 2023년 34종이 확인되었으며 주요 출현종은 조사기간

별로 변동하였다. 하층에서 확인되는 조림수종은 잣나무, 리

기다소나무, 밤나무 3종이며, 조림지 하층식생 수종별 상대중

요치 분석 결과, 주름조개풀이 높은 순위로 유지되었고 차우

점종인 때죽나무, 뱀고사리, 리기다소나무, 누리장나무, 애기

나리, 작살나무, 잣나무, 담쟁이덩굴 등의 상대우점도는 연도에 

따라 달라지는 것으로 나타났다(Figure 3). 주요 조림 수종인 

잣나무는 2017년 상대중요치 8.9%에서 2019년 10.1%로 증

가하였으나, 2021년 4.3%로 감소한 이후 하층식생에서 낮은 

상대우점도를 유지하였다. 선형혼합모형을 이용하여 연도에 
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따른 군집의 종다양도 지수 결과는 Figure 4와 같다. 풍부도 

지수(R; LMM, p<0.01), 심슨 지수(D; Kruskal-Wallis test, 

p<0.01), 다양도 지수(H; Kruskal-Wallis test, p<0.01), 균

등도 지수(J; LMM, p<0.01)는 연도 간 유의한 차이를 나타

냈으나, 뚜렷한 증가 추세는 보이지 않고 연도별 변동을 나

타냈다.

2. 하층식생 군집의 연도별 종조성 비교

같은 방형구 내 연도간 거리행렬을 분석한 결과, Morisita-Horn 

거리는 모든 연도쌍에서 비유사도 0.8 이상으로 나타났으며 

시간 경과에 따라 군집의 이질성이 증가하는 경향을 보였다. 

Jaccard 거리는 연도별로 0.62∼0.71 범위로 나타나 높은 종

조성의 차이를 확인하였다. 시간적 거리와 종조성 거리 간의 

Figure 4. Temporal changes in the species diversity in the plantation forests: (A) Margalef index (R), (B) Simpson index (D), (C)

Shannon diversity index (H), and (D) Evenness index (J). All indices show significant differences across years (Linear Mixed Model

for R, p<0.01; Linear Mixed Model for J, p<0.001; Kruskal–Wallis test for D, p<0.001 and for H, p<0.01).

Figure 3. Changes in understory plant species relative importance value (RIV) in plantation forests: species of figure; sp.1 Oplismenus

undulatifolius, sp.2 Viburnum erosum, sp.3 Pinus koraiensis, sp.4 Styrax japonicus, sp.5 Disporum smilacinum, sp.6 Callicarpa 

japonica, sp.7 Acer pseudosieboldianum, sp.8 Lindera obtusiloba, sp.9 Athyrium yokoscense, sp.10 Pinus rigida, sp.11 Clerodendrum

trichotomum.
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Mantel test 결과 Morisita-Horn 비유사도와 Jaccard 비유사도 

모두 시간 경과와 유의한 양의 상관관계가 확인되어, 시간 경

과에 따라 종조성 차이가 나타났다(Morisita-Horn r=0.08, 

p=0.001; Jaccard: r=0.09, p=0.001). Jaccard 지수를 이용한 

β다양성은 Baselga(2010) 분해 결과 모든 구간에서 Turnover 

성분이 Nestedness 성분보다 2-3배 높았다(Table 2). 이는 조

림지 하층식생의 종조성 변화가 주로 종 교체에 의해 일어났

으며, 단순한 종 소실보다는 새로운 종의 유입과 기존 종의 

교체가 주된 요인임을 나타낸다. 시간에 따른 방형구별 우점

종의 순위 변동(Rank shift) 값은 2017∼2019년 6.42에서 

2019∼2021년 4.59로 감소하였다가 2021∼2023년에 5.04

로 증가하였다. 총피도 변동계수(CV)는 0.61, 종별 개체군 

변동의 동기성(synchrony)은 0.39로 전체 피도는 연도별 변

동을 보였으나 종 간 변동 패턴은 비동기적으로 나타났다.

군집 구조 변이를 설명하는 환경 요인을 PERMANOVA로 분석

한 결과, Morisita-Horn 비유사도에 기반한 군집 조성은 연도와 

낙엽피도에 따라 유의한 차이를 보였다(Table 3; year: R²=0.018, 

F=3.24, p<0.001; leaf litter cover: R²=0.017, F=3.15, 

p<0.001). 반면 bare soil cover, rock exposure, woody debris

는 군집 구조와 유의한 관련성을 보이지 않았다. 또한 

PERMDISP 분석 결과 연도 간 군집 분산 차이는 유의하지 

않았으며(F=1.76, p=0.143), 이는 연도에 따른 군집 차이가 

샘플 간 분산 증가에 의한 것이 아니라 군집 조성의 실제 

변화에 의해 나타난 것으로 해석된다(Table 4).  

3. 조림지와 자연림의 하층식생 시계열 궤적

NMDS 배열 분석결과 조림지는 2017년부터 2023년까지 

자연림 영역과 부분적으로 중첩되었으나, 시간이 지남에 따라 

자연림과 다른 방향으로 이동하는 궤적을 보였다(Figure 5). 

두 임분 유형 간 군집 구조는 유의한 차이를 나타냈다

(PERMANOVA, F=15.22, R²=0.13, p<0.001). 자연림의 하

층식생 군집은 2017-2023년 동안 약간의 이동은 있었으나 

NMDS 1축과 2축 범위 내에 분포를 유지하며 상대적으로 

안정적인 종조성을 나타냈다. 반면, 조림지는 2017년부터 

2023년까지 NMDS 1축을 따라 지속적으로 오른쪽으로 

확산되는 경향을 보였으며, 특히 2023년에는 일부 방형구

들이 다른 연도와 분리된 위치에 분포하였다. 이는 조림지

의 하층식생이 시간이 지남에 따라 주변 자연림 군집 구조

와 유사해지기보다는 독립적인 천이 경로를 따르고 있음을 

시사한다. 

Index df R² F p

Year 3 0.025 2.71 <0.001***

Forest type 1 0.074 24.31 <0.001***

Year × Forest type 3 0.016 1.75 <0.001***

Group 3 1.027 1.76 0.143

Table 4. PERMANOVA and PERMDISP results for the effects of year, forest type, and their interaction on understory community

composition based on Morisita-Horn dissimilarity.  

Environmental variables R² F p-value

Year 0.018 3.24 <0.001***

Bare soil cover 0.006 1.08 0.055

Rock exposure 0.008 1.42 0.196

Woody debris 0.004 0.75 0.718

Leaf litter cover 0.017 3.15 <0.001***

Table 3. PERMANOVA results for the effects of environmental variables on understory community composition based on Morisita-Horn

dissimilarity.

Year_pair Rank shift Jaccard
Baselga(2010) 

Turnover Nestedness

2017 - 2019 6.42 0.71 ± 0.19 0.57±0.31 (80%) 0.15±0.18 (20%)

2019 - 2021 4.59 0.62 ± 0.25 0.44±0.35 (71%) 0.18±0.21 (29%)

2021 - 2023 5.04 0.71 ± 0.23 0.50±0.38 (70%) 0.21±0.28 (30%)

Table 2. Pairwise β-diversity indices between consecutive survey years.
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4. 교목층 자생수종 변화에 따른 하층식생 피도 분석

선형혼합모형 분석 결과, 하층식생 36개 분석종 중에서 때

죽나무, 담쟁이덩굴, 리기다소나무, 쪽동백나무 4종이 교목층 

자생수종 BA 또는 밀도와 유의한 관계를 나타냈다(Table 5). 자

생수종 BA와 유의한 관계를 보인 종은 3종이었다. 담쟁이덩굴은 

자생수종 BA와 가장 강한 양의 관계를 나타냈다(β=+1.527, 

SE=0.413, p<0.001). 이는 자생수종 BA가 1 m²/ha 증가할 

때 담쟁이덩굴의 피도가 평균 1.53% 증가함을 의미한다. 담

쟁이덩굴은 평균 피도 0.22%로 출현이 적은 종이었으나, 교목층 

자생수종 유입에 민감하게 반응하였다. 리기다소나무(β

=+0.787, SE=0.387, p=0.042)와 쪽동백나무(β=+0.659, 

SE=0.263, p=0.012)도 자생수종 BA 증가 시 피도가 유의하

게 증가하였다. 반면, 때죽나무는 자생수종 BA와 음의 관계

를 보였다(β=-1.900, SE=0.931, p=0.041). 때죽나무는 평균 

피도 2.85%로 상대적으로 풍부한 종이었으나, 자생수종 BA 

증가 시 피도가 감소하는 경향을 나타냈다. 교목층 자생수종 

밀도의 효과는 BA와 다른 양상을 보였다. 때죽나무는 밀도와 

양의 관계를 나타냈다(β=+0.029, SE=0.008, p<0.001). 교목

층 자생수종 밀도 100 stems/ha 증가 시 때죽나무 피도가 

2.9% 증가함을 의미한다. 담쟁이덩굴(β=-0.013, SE=0.004, 

p<0.001)과 쪽동백나무(β=-0.006, SE=0.002, p=0.011)는 자

생수종 밀도와 음의 관계를 보여, BA 효과와 상반된 패턴을 

나타냈다. 또한 시간에 따라 피도 변화가 유의하게 나타났다. 

특히 리기다소나무 치수는 시간에 따라 확산되었다(β

=+6.197, SE=0.509, p<0.001). 이는 2021년 리기다소나무 

치수의 급격한 증가를 반영한다.

고  찰

방크스소나무, 잣나무, 일본잎갈나무 등을 조림한 이후 30

여년이 경과된 시점에서 졸참나무, 신갈나무, 서어나무 등 자

생수종이 교목층에 유입되어 자연재생 과정을 겪고 있는 조

림지역을 대상으로 하층식생의 생물다양성과 종조성 변화를 

평가하였다. 2017년에는 출현 종수와 종 다양성이 모두 높

Figure 5. NMDS results of the understory vegetation community structure of natural forests and plantation forests.

Species
Mean Cover

(%)

Native species BA 

(m²/ha)

Native species 

Density (stems/ha)
Year

Styrax japonicus 2.85 -1.900 (0.931)* +0.0290 (0.0079)*** -2.002 (0.917)*

Parthenocissus tricuspidata 0.22 +1.527 (0.413)*** -0.0134 (0.0035)*** +1.162 (0.446)**

Pinus rigida 0.13 +0.787 (0.387)* -0.0016 (0.0033) +6.197 (0.509)***

Styrax obassia 0.23 +0.659 (0.263)* -0.0057 (0.0022)* +0.087 (0.383)

β: regression coefficient (positive = increase, negative = decrease), SE: standard error
***p<0.001, **p<0.01, *p<0.05

Table 5. LMM results (β ± SE) for four understory species significantly related to native tree basal area (BA), density, and year.
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은 군집 구조를 보였으나, 이후 우점종의 상대중요치 증가

와 함께 다양성 지수와 균등도 지수가 감소하여 군집이 단

순화되는 양상을 보였다. 2023년에는 출현 종수는 감소하

였으나 종간 균등도가 증가하면서 다양성과 균등도가 모두 

증가하여 하층 군집 구조가 특정 우점종에 의한 단순화가 

아니라 복잡해지는 군집 구조의 변화 및 군집 재편성의 경

향을 나타냈다(Magurran, 2004). 하층식생의 수종별 상대

중요치 분석 결과 최우점종부터 차순위의 식물종이 꾸준한 

변화가 있어 조림 수종의 영향력은 연도마다 증가와 감소를 

반복하여 다른 자생 수종과의 지위 경쟁 상태에 있는 것으

로 보인다. 이러한 경쟁은 조림지와 같은 인공림에서 자원 

경쟁력이 높은 종이 다른 종의 공간⋅자원을 제한하는 경쟁 

베타 원리의 결과로 해석할 수 있다(Hardin, 1960; Tilman, 

1982). 자생수종 개체목이 어린 나무로 교목층으로 유입되면

서 조림지의 상층 군집 조성 변화에 따라 하층식생 종의 

출현과 교체가 유의하게 반응하고 이는 조림지역의 하층식

생의 군집 구조가 초기에 생물다양성이 증가한 이후 종조성

이 경쟁으로 군집이 변화하면서 자연적인 천이 과정을 겪고 

있는 것으로 해석된다. 

주변 참조생태계인 자연림과 비교하여 하층식생의 변화에 

기인하는 요인의 관계를 분석한 결과, 군집의 평균 조성은 

연도(Year)와 낙엽층 피도(Leaf Litter)에 의해 유의하게 변화

하는 것으로 나타났다. 자생수종이 어린 나무로 유입되고 있

으나 조림지의 중경목 이상의 주요 교목 수종은 잣나무, 리기

다소나무, 방크스소나무이며 장기간 두껍게 쌓인 침엽수 낙

엽층은 토양의 유기물 분해와 순환이 더디어 토양산성화로 

인해 하층식생 발달이 억제되는 것으로 알려져 있다(Ponge, 

2013; Růžek et al., 2021). 시간이 지남에 따라 더욱 두껍게 

쌓이는 낙엽층은 조림지 내 하층식생의 출현을 제어하나 졸

참나무, 당단풍나무, 서어나무 등 자생수종이 상층 교목층에 

증가함에 따라 발생되는 종자와 수관 개방 등이 군집 구조에 

영향을 미칠 것으로 판단된다. 반면 PERMDISP 결과 조사구 

간 이질성의 증가는 뚜렷하지 않았다. 이는 조림지에서 시간

이 지남에 따라 조사구 간 하층식생은 여전히 균질하게 유지

되고 있음을 시사한다. 대상지는 조림지의 자연회복을 관찰

하기 위해 보전된 지역이지만 여전히 공간 전체적으로 조림 

지역의 성격이 유지되는 것으로 판단된다.

조림지와 주변 자연림의 하층식생 군집조성의 비유사도 

분석 결과 조림지는 자연림의 군집 구조와 다른 양상을 보였

다. 2017년에서 2023년으로 갈수록 군집 간 상대적 거리는 

더욱 멀어지게 되고 이는 시간이 경과함에 따라 임분 유형간 

군집 조성이 다르다는 것을 의미한다. 광릉숲의 자연림은 

졸참나무, 서어나무 우점의 성숙림으로 군집 구조가 변동이 

적고 안정적이며 하층식생에서도 단풍취, 애기나리, 당단풍

나무, 작살나무 등 자생수종의 출현 비율이 높다. 조림지의 

경우 군집의 변동이 있고 천이 초기에 빠르게 확산하는 뱀고

사리 등 양치류 또는 가장자리에서 빠르게 확산되는 담쟁이

덩굴, 대사초, 청가시덩굴 등이 주로 출현하므로 전체 조사

기간 동안 두 임분 유형의 하층식생의 군집은 서로 다른 궤

적으로 발달하는 것으로 판단된다. 또한 교목층 자생수종 

BA와 밀도가 하층식생에 서로 다른 영향을 미치는 것으로 

나타났다. 담쟁이덩굴의 경우, 자생수종 BA 증가 시 피도가 

증가하지만 밀도 증가 시에는 감소하였다. 이는 대경목 자생

수종이 덩굴식물에게 등반 지지대를 제공하여 유리한 반면, 

소경목의 높은 밀도는 공간적 경쟁을 야기하기 때문으로 해

석된다(Melzer et al., 2012). 때죽나무는 이와 반대 패턴을 

보였다. 자생수종 BA 증가는 때죽나무 피도를 감소시킨 반

면, 밀도 증가는 피도를 증가시켰다. 이는 자생수종의 생장

이 피음을 발생시켜 때죽나무와 경쟁하지만, 소형 자생수종

은 적절한 차광 환경을 제공하는 것으로 판단된다. 이러한 

결과는 자생수종 유입의 효과를 단순히 증가 또는 감소로만 

평가할 수 없으며, 유입되는 자생수종의 크기 구조를 고려해

야 함을 시사한다. 본 연구결과는 7년간의 연구결과를 통해 

조림지의 자연 회복력의 추세를 모니터링할 수 있는 자료이

며 조림지의 잠재적인 자연성 회복을 위한 관리 전략으로 

생태적 기능을 고려한 쇠퇴 조림 수종의 선택적 제거와 낙엽

층의 부분적 조절이 검토될 수 있다. 조림지의 하층식생은 

종 교체율이 높고 균등도가 증가하는 것으로 확인되어 경쟁 

베타 원리에 의한 자원 독점 구조를 완화하고 자생식생 종 

유입과 군집의 재편성을 통해 자연적 천이를 촉진하는 방안

이 조림지의 관리 전략으로 고려될 수 있다. 다만, 본 연구는 

작은 규모의 공간에서 진행된 것과 미기후 및 토양 유기물과 

같은 천이 진행에 따른 주요 환경요인들의 미측정 등 여러 

한계점이 존재한다. 교란에 의한 환경적 상호작용은 종조성

에 필연적이므로 하층식생 반응 분석에 대한 연구가 지속되

어 더욱 상세한 생태적 과정을 해석하는 것이 필요하다고 

생각되며 조림지의 자연성 회복을 위해서는 전체 층위 구조

의 장기적인 모니터링과 자생수종의 보조적 식재 등 자연갱

신을 유도할 수 있는 관리 전략이 필요함을 보여준다.
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