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초   록 

산림 초본 군집은 산림 식물 종다양성의 대부분을 차지하며, 양분 순

환, 수분 매개, 초식 등 다양한 생태계 기능에 관여한다. 더욱이 온대 지

역 산림 초본 군집은 계절에 따른 종 조성 변화를 보이며 산림 생물다양

성 및 생태계 기능을 높이는데 기여한다. 하지만 기후 변화 등 인위적인 

요인에 의한 종 소실과 종 조성 변화는 산림 생물다양성 및 생태계 기능

에 부정적인 영향을 미칠 것으로 예상되고 있다. 따라서 산림 초본 군집 

생물다양성의 시간적 변화 양상과 원인을 밝히고, 생물다양성과 생태계 

기능 간 관계를 파악하는 것은 변화하는 시대에 산림 초본 군집의 생물

다양성 관리 방안을 수립하고, 산림 생태계 기능을 증진하는데 도움을 

줄 수 있다. 본 연구는 2012년부터 2019년까지 냉온대 북부 가리왕산 지

역 낙엽활엽수림 다년생 초본 군집을 대상으로 생물다양성의 시간적 변

화 양상을 확인하고, 생물다양성과 생태계 기능의 안정성 간 관계를 구

명하며, 군집 형성 기작을 파악하기 위해 수행되었다. 

첫번째 세부 연구는 산림 초본 군집 생물다양성의 시간적 변화 양상

을 파악하고자 수행하였다. 종풍부도와 Shannon 지수를 이용하여 종다양

성을 산출하고 계절별 선형혼합모형을 이용하여 2012 - 2019년 8년 간 연

도에 따른 종다양성 변화 경향을 분석하였다. 연도, 계절, 조사지 간 종 

조성 변화는 Bray-Curtis 비유사도로 구하고 비모수적 분산 분석

(PERMANOVA)과 다차원척도법(NMDS)을 이용하여 그룹 간 비교를 수행

하였다. 연속하는 두 계절 사이의 종 조성 변화는 시간적 베타 다양성으

로 산출하여 환경 요인과의 상관 분석을 실시하였다. 연구 대상지에는 

총 91종의 초본 식물이 출현하였으며, 봄철(4월) 77종, 초여름철(6월) 89종, 
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여름철(8월) 78종, 가을철(10월) 73종이 확인되었다. 종풍부도와 Shannon 

지수는 지난 8년 간 봄철과 초여름철 초본 군집에서 유의하게 증가한 반

면(p < 0.05), 연도 간 종 조성 변화는 봄철 초본 군집에서만 유의한 차이

를 보였다(p < 0.05). 한편, 봄철과 초여름철 초본 군집 간 시간적 베타 다

양성은 최근 들어 유의하게 줄어들어 봄철 초본 군집과 초여름철 초본 

군집의 종 조성이 서로 비슷해지는 양상을 보였다(p < 0.05). 두 계절 간 

종 조성의 유사성 증가는 봄철 기온(3-4월)의 상승과 관련이 있었다.  

두번째 세부 연구는 산림 초본 군집의 생물다양성과 생태계 기능의 

안정성 간 관계를 구명하고자 수행하였다. 생물다양성 지수는 종다양성, 

기능 다양성, 계통 다양성으로 구하였다. 기능 다양성은 엽면적비, 엽건

물량, 엽면적, 최고 초고를 이용하여 산출하였으며, 계통 다양성은 출현

한 91종의 계통수를 이용하여 구하였다. 지상부 바이오매스는 잎 바이오

매스와의 회귀식을 이용하여 종마다 추정하였으며, 지상부 바이오매스의 

시간적 변이 정도를 나타내는 안정성과 군집 대비 개체군 간 지상부 바

이오매스 변동 양상을 비교한 동시성은 추정된 지상부 바이오매스를 이

용하여 구하였다. 생물다양성 지수 중 안정성에 대한 최적 변수는 multi-

model inference를 이용하여 선별하였으며, 계절별 구조 방정식 모델을 이

용하여 변수 간 연계성을 나타내었다. 초여름과 여름, 가을철에는 생물다

양성이 높을수록 초본 군집 지상부 바이오매스 생산의 안정성이 증가하

였다. 봄철에는 출현하는 종들이 계통적으로 가까울수록 안정성이 증가

하여 춘계 단명 식물의 역할이 중요한 것으로 나타났으며, 초여름철과 

여름철에는 우점종의 엽건물량이 안정성 증진에 기여하였다. 마지막으로 

동시성은 안정성에 일관된 음의 영향을 미쳐 환경 변동에 대한 종 특이
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적 반응 및 종 간 경쟁이 산림 초본 군집의 생태계 기능 안정성 유지에 

중요한 역할을 하는 것으로 나타났다.  

세번째 세부 연구는 냉온대 북부 가리왕산 지역 다년생 초본 군집의 

형성 기작을 구명하고 계절에 따른 군집 형성 기작의 차이를 파악하고자 

수행하였다. 네트워크 분석에 앞서 종별 피도를 이용한 출현 네트워크와 

기능 형질인 엽면적비, 엽물량, 엽면적, 최고 초고, 지하부 기관 형태를 

이용한 기능 형질 네트워크를 계절별로 작성하였다. 네트워크 분석을 이

용하여 네트워크 그룹 일치성과 네트워크 구조의 동류성을 산출하고 널

(null) 모델을 이용해 유의성을 검증하였다. 산림 초본 군집의 군집 형성

에는 계절에 따라 상이한 생태적 과정의 우세가 확인되었다. 봄철과 가

을철에는 환경 요인의 변동에 따른 확률론적 과정이 우세한 반면, 여름

철에는 광 경쟁에 의한 결정론적 과정이 우세하여 본 연구 대상지의 산

림 초본 군집의 형성에는 계절에 따라 확률론적 과정과 결정론적 과정이 

번갈아 가며 영향을 주는 것으로 나타났다.  

봄철과 초여름철 산림 초본 군집의 생물다양성은 2012 - 2019년 간 연

도에 따른 변화를 보였다. 더욱이 봄철 기온의 증가는 초본 군집이 보유

한 계절별 종 조성 변화를 줄여 생태계 기능을 감소시킬 우려가 있었다. 

따라서 봄철 초본 군집에 대한 보전 및 관리 방안을 마련할 필요가 있으

며, 생물다양성 변화를 지속적으로 평가하기 위한 장기적인 모니터링이 

요구된다. 한편 산림 초본 군집의 높은 생물다양성은 초본 군집의 생태

계 기능을 안정되게 유지하는데 기여하였다. 이는 산림 초본 군집의 생

물다양성 보전이 지속 가능한 산림 생태계 관리를 위한 중요한 관리 전

략이 될 수 있음을 의미한다. 지속 가능한 생태계 기능 유지를 위해선 

다양한 척도의 생물다양성을 통합적으로 관리해 줄 필요가 있다. 마지막
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으로 산림 초본 군집의 생물다양성은 종 간 경쟁 및 환경 변동 등에 따

라 계절별로 상이하게 형성되고 있다. 따라서 산림 초본 군집의 생물다

양성 보전과 지속 가능한 산림 생태계 유지를 위해서는 군집 형성에 영

향을 미치는 계절별 군집 형성 기작의 변화를 예측하고 대비할 수 있는 

선제적인 관리 전략을 마련할 필요가 있다. 본 연구 결과들은 냉온대 북

부 가리왕산 지역 초본 군집의 생물다양성 관리 방안을 수립하는데 도움

을 줄 수 있을 것으로 기대된다. 

주요어 : 종다양성, 기능 다양성, 계통 다양성, 생태계 기능, 동시성, 기능 

형질, 네트워크 분석  

학  번 : 2015 - 30379 

  



 

 

v 

목   차 

 

제 1 장 서  론 ......................................................................... 1 

1.1 연구 배경 ..................................................................................................... 1 

1.2 연구 목적 ..................................................................................................... 5 

 

제 2 장 이론적 배경 ................................................................ 7 

2.1 생물다양성 ................................................................................................... 7 

2.2 생물다양성의 시간적 변화......................................................................... 8 

2.3 생물다양성과 생태계 기능 간 관계 ....................................................... 10 

2.4 생물다양성과 군집 형성 기작 ................................................................. 13 

 

제 3 장 산림 초본 군집 생물다양성의 시간적 변화 ........... 17 

3.1 서론 ............................................................................................................. 17 

3.2 재료 및 방법 ............................................................................................. 20 

3.2.1 연구 대상지 및 연구 설계 ................................................................. 20 

3.2.2 초본 군집 조사 .................................................................................... 24 

3.2.3 환경 요인 조사 .................................................................................... 26 

3.2.4 종다양성 지수의 경향 ......................................................................... 28 

3.2.5 종 조성 변화 분석............................................................................... 28 

3.2.6 종 조성의 계절 전환 분석 ................................................................. 30 

3.3 결과 ............................................................................................................. 31 

3.3.1 환경 요인 변화 .................................................................................... 31 

3.3.2 종 조성 현황 ........................................................................................ 34 

3.3.3 연도에 따른 종다양성의 경향 ........................................................... 36 

3.3.4 연도별, 계절별 종 조성 변화 ............................................................ 39 



 

 

vi 

3.3.5 계절별 종 조성의 연년 변화 ............................................................. 42 

3.3.6 종 조성의 계절 전환 ........................................................................... 46 

3.4 고찰  ........................................................................................................... 50 

3.4.1 산림 초본 군집의 종다양성 변화 ...................................................... 50 

3.4.2 산림 초본 군집의 종 조성 변화 ........................................................ 52 

3.4.3 계절 종 조성의 균질화 ....................................................................... 54 

 

제 4 장 산림 초본 군집 생물다양성이 초본 군집의 지상

부 바이오매스 생산의 안정성에 미치는 영향 .................... 57 

4.1 서론 ............................................................................................................. 57 

4.2 재료 및 방법 ............................................................................................. 60 

4.2.1 초본 군집 조사 .................................................................................... 60 

4.2.2 기능 형질 측정 .................................................................................... 60 

4.2.3 생물다양성 지수 산출 ......................................................................... 62 

4.2.4 지상부 바이오매스 추정 ..................................................................... 65 

4.2.5 안정성과 동시성 .................................................................................. 65 

4.2.6 통계 분석 .............................................................................................. 66 

4.3 결과 ............................................................................................................. 73 

4.3.1 생물다양성 지수와 안정성 간의 이변량 관계 ................................. 73 

4.3.2 생물다양성 지수 그룹별 최적 설명 변수 ........................................ 78 

4.3.3 구조 방정식 모델의 안정성 경로 ...................................................... 80 

4.3.4 생물다양성 지수 별 상대 기여도 ...................................................... 86 

4.4 고찰 ............................................................................................................. 88 

4.4.1 산림 초본 군집 생물다양성의 안정성 효과..................................... 88 

4.4.2 산림 초본 군집의 계절별 안정성 경로 ............................................ 90 

4.4.3 동시성이 안정성에 미치는 영향 ........................................................ 92 



 

 

vii 

제 5 장 네트워크 분석을 이용한 산림 초본 군집 생물다

양성의 형성 기작 구명 .......................................................... 95 

5.1 서론 ............................................................................................................. 95 

5.2 재료 및 방법 ............................................................................................. 98 

5.2.1 초본 군집 조사 .................................................................................... 98 

5.2.2 기능 형질 조사 .................................................................................... 98 

5.2.3 출현 네트워크 작성 ............................................................................. 99 

5.2.4 기능 형질 네트워크 작성 ................................................................... 99 

5.2.5 네트워크 그룹 일치성 ......................................................................... 99 

5.2.6 네트워크 동류성 ................................................................................ 101 

5.3 결과 ........................................................................................................... 103 

5.3.1 출현-기능 형질 네트워크 그룹 간 일치성 ..................................... 103 

5.3.2 출현 네트워크의 기능 형질 동류성 ................................................ 105 

5.4 고찰 ........................................................................................................... 107 

5.4.1 계절별 군집 형성 기작 ..................................................................... 107 

5.4.2 군집 형성 기작과 기능 형질 ........................................................... 108 

 

제 6 장 결  론 ..................................................................... 112 

 

인용 문헌 ............................................................................... 115 

 

부  록 .................................................................................... 143 

 

Abstract ................................................................................. 160 



 

 

viii 

List of Tables 

Table 3.1.  Description of study sites in the Mt. Gariwang area .......................... 23 

Table 3.2.  Day of year (DOY) of each survey event .......................................... 25 

Table 3.3.  Nested PERMANOVA results for variances of the perennial herbaceous 

plant community compositions among year, season and site groups ..................... 40 

Table 3.4.  Nested PERMANOVA results for variances of seasonal compositions 

of perennial herbaceous plant community ............................................................ 43 

Table 4.1.  Variance inflation factors (VIF) of the species, functional and 

phylogenetic diversity indices using for the multiple inference tests .................... 70 

Table 4.2.  Variance inflation factors (VIF) of the selected variables for the seasonal 

structural equation models................................................................................... 71 

Table 4.3.  Results of the best model selection from multi-model inference test for 

the stability of seasonal above-ground biomass production in the perennial 

herbaceous plant community using species, functional and phylogenetic diversity 

indices ................................................................................................................ 79 

Table 5.1.  Results of the assembly processes for the perennial herbacous plant 

community in each season ................................................................................. 104 

  



 

 

ix 

List of Figures 

Figure 3.1.  Location of study sites .................................................................... 22 

Figure 3.2.  Daily mean values of environmental variables at the study sites during 

the period of 2012-2019 ...................................................................................... 32 

Figure 3.3.  Annual mean values of environmental variables at the study sites 

during the period of 2012-2019 ........................................................................... 33 

Figure 3.4.  Number of shared species between seasons in the perennial herbaceous 

plant community ................................................................................................. 35 

Figure 3.5.  Annual trends of species richness in each season during the period of 

2012-2019 .......................................................................................................... 37 

Figure 3.6.  Annual trends of Shannon index in each season during the period of 

2012-2019 .......................................................................................................... 38 

Figure 3.7.  NMDS ordination of the perennial herbaceous plant community 

compositions based on the relative coverage data according to season and site .... 41 

Figure 3.8.  Seasonal NMDS ordination of the perennial herbaceous plant 

community compositions based on the relative coverage by year ......................... 44 

Figure 3.9.  Seasonal NMDS ordination of the perennial herbaceous plant 

community composition based on annual average relative coverage data by year . 45 

Figure 3.10. Temporal beta-diversity indices (TBI) between the two consecutive 

seasons in a given year and relative contributions of species loss and species gain 

for TBI................................................................................................................ 48 

Figure 3.11. Spearman's rank correlation coefficients between spring - early 

summer mean temporal beta-diversity index (TBI) and monthly mean of 

environmental variables from January to June of current year .............................. 49 



 

 

x 

Figure 4.1.  Conceptual model of piecewise SEM .............................................. 72 

Figure 4.2.  Spring season (April) bivariate relationships between species, 

functional and phylogenetic diversity indices and the stability of above-ground 

biomass production in the perennial herbaceous plant community ....................... 74 

Figure 4.3.  Early summer season (June) bivariate relationships between species, 

functional and phylogenetic diversity indices and the stability of above-ground 

biomass production in the perennial herbaceous plant community ....................... 75 

Figure 4.4.  Summer season (August) bivariate relationships between species, 

functional and phylogenetic diversity indices and the stability of community above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community ........... 76 

Figure 4.5.  Fall season (October) bivariate relationships between species, 

functional and phylogenetic diversity indices and the stability of above-ground 

biomass production in the perennial herbaceous plant community ....................... 77 

Figure 4.6.  Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in spring 

season (April) ..................................................................................................... 82 

Figure 4.7.  Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in early 

summer season (June) ......................................................................................... 83 

Figure 4.8.  Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in summer 

season (August) .................................................................................................. 84 



 

 

xi 

Figure 4.9.  Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in fall 

season (October) ................................................................................................. 85 

Figure 4.10. Standardized effect size of diversity indices, above-ground biomass 

and synchrony on the stability of above-ground biomass production in the perennial 

herbaceous plant community ............................................................................... 87 

Figure 5.1.  Assortativity coefficients according to functional trait and season . 106 

  



 

 

xii 

약어 정리표 

 

Abbreviation Definition 

AIC Akaike information criterion 

AICc Akaike information criterion with sample size correction 

CWM Community-weighted mean 

βst Standardized path coefficient 

DBH Diameter at breast height of 1.3 m above the ground 

df Degree of freedom 

EBV Essential biodiversity variables 

FDis Functional dispersion 

FDiv Functional divergence 

FEve Functional evenness 

FRic Functional richness 

GDD Growing degree days above 5℃ base 

Hmax Maximum height 

LA  Leaf area 

LDMC Leaf dry matter content 

NMDS Non-metric multidimensional scaling 

P Precipitation 

PAR Photosynthetically activation radiation 

PERMANOVA Permutational multivariate analyses of variance 

PSC Phylogenetic species clustering 

PSE Phylogenetic species evenness 

PSR Phylogenetic species richness 

PSV Phylogenetic species variability 

RH Relative humidity 

R2
c Conditional R2 



 

 

xiii 

Abbreviation Definition 

R2
m Marginal R2 

SEM Structural equation model 

SLA Specific leaf area 

SS Sum of squares 

SWC Soil water content 

TBI Temporal beta‐diversity index 

Tmax Maximum air temperature 

Tmean Mean air temperature 

Tmin Minimum air temperature 

Tsoil Mean soil temperature 

VIF Variance inflation factor 



 

 
1 

제 1 장   서   론 

1.1 연구 배경 

산림 생태계는 오랜 시간 기후 조절, 탄소 흡수, 목재 생산과 같은 생

태계 서비스를 인류에게 제공해왔으며, 산림 생물다양성은 이러한 생태

계 서비스를 제공하는 밑바탕이라 할 수 있다(Gamfeldt et al., 2013; 

Brockerhoff et al., 2017). 일반적으로 높은 생물다양성은 생태계 기능을 증

진시키며 안정된 생태계 서비스를 제공한다(McCann, 2000; Hector and 

Bagchi, 2007). 그러나 기후 변화와 서식지 파괴로 인한 생물다양성 감소

가 문제가 되면서(Fahrig, 2003; Vellend et al., 2017), 생태계 기능과 서비스를 

지속 가능하게 유지하기 위한 산림 생물다양성 관리의 필요가 늘고 있다

(Führer, 2000; Brockerhoff et al., 2017). 하지만 대부분의 산림 생태계 관리 

전략이 생산성이 높은 목본 군집만을 대상으로 하고 있어(Pawson et al., 

2013; Duveneck and Scheller, 2015), 다양한 생물 군집을 포함한 통합적 산

림 생태계 관리 전략이 요구되고 있다(Raabe et al., 2010).  

산림 식물 종다양성은 대부분 초본 군집에 의해 유지된다고 할 수 있

다(Gilliam, 2007). 국내에서 확인된 관속 식물(이하 식물)은 총 4,300 여종

으로 이 중 목본 식물은 660 여종이다(장진성 등, 2011; 국립수목원, 2017). 

목본 식물을 제외한 나머지 초본 식물은 총 3,640 여종으로, 국내 식물 

종의 대부분이 초본 식물(약 85%)임을 알 수 있다. 초본 식물의 높은 구

성 비율은 산림 생태계에서도 확인된다. 몇몇 국내 산림 지역에서 수행

한 연구들은 발견된 식물 중 초본 식물의 비율이 60 - 70% 정도임을 보

고하였다(이창배 등, 2014; 안지홍 등, 2019). 식물 종다양성이 높다고 알
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려진 광릉숲에서는 이보다 더 높은 수치를 보이는데, 광릉숲에서 확인된 

식물의 82.5%가 초본 식물인 것으로 나타났다(국립수목원, 2020). 이는 북

미 산림 지역에서 확인된 초본 식물의 평균 비율(80%)과 유사한 수치이

다(Gilliam, 2007).  

산림 초본 군집은 높은 종다양성을 바탕으로 양분 순환, 수분, 초식, 

천이와 같은 생태적 과정에 관여하며, 여러 생태계 기능과 서비스에 직∙

간접적으로 영향을 미친다(Price et al., 2005; Gilliam, 2014). 대표적으로 춘계 

단명 초본에 의한 봄철 양분 용탈 방지(vernal dam) 현상은 산림 생태계 

내 질소와 인 순환에 있어 봄철 초본 군집의 중요성을 보여준다(Muller 

and Bormann, 1976; Tessier and Raynal, 2003). 한편, 산림 초본 군집은 목본 

치수와의 자원 경쟁을 통해 산림 생태계의 구조에 영향을 미친다(Gilliam, 

2014; Elliott et al., 2015). 초본 군집의 피도 증가는 목본 치수의 고사 및 

생장 저하의 원인이 되는데(Facelli et al., 1991; Rey et al., 2003), 이는 산림 

천이의 지연으로 이어져, 결국 목재 생산과 같은 주요 산림 생태계 서비

스에 영향을 미치게 된다(Maguire and Forman, 1983; George and Bazzaz, 1999). 

하지만 이러한 생태적 중요성에도 불구하고 산림 초본 군집은 목본 군집

에 비해 상대적으로 적은 관심을 받고 있다(Gilliam, 2014). 

최근 기후 변화는 산림 식물 군집의 생물다양성에 직∙간접적인 영향을 

미치고 있다(Hughes, 2000; Hansen et al., 2001). 기온 상승으로 인해 식물 종

들의 분포지가 높은 고도 혹은 고위도 지역으로 이동하는 가운데(Kelly 

and Goulden, 2008; Chen et al., 2011) 유럽 지역 산림 초본들의 경우, 미래 

적합 서식지가 고위도 지역으로 북상할 것으로 예측된 바 있다(Skov and 

Svenning, 2004). 기후 변화는 식물 종의 절멸 위험을 증가시키는데, 고도

가 높은 지역에서는 실제 초본 종의 절멸이 나타나고 있어 지역적 생물
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다양성 감소가 우려되는 상황이다(Urban, 2015; Panetta et al., 2018). 초본 식

물에 미치는 기후 변화의 영향은 생물 계절 변화에서도 확인할 수 있다

(Ge et al., 2015). 캐나다 동부 활엽수림에서는 지난 100년간 산림 초본의 

봄철 개화 시기가 최대 6일 가량 앞당겨졌으며(Houle, 2007), 이와 유사하

게 북미 중북부 지역 초본의 개화 시기도 봄철 온도가 상승할수록 빨라

지는 경향을 보였다(Calinger et al., 2013). 국내에서도 봄철 기온의 증가와 

함께 지난 10년 간 산림 초본 식물들의 개화 및 개엽 시기가 앞당겨지고 

있음이 확인된 바 있다(국립수목원, 2019). 이러한 생물 계절의 변화는 개

체군의 동태와 관련된 생장과 생식에 직접적인 영향을 미칠 뿐 아니라

(Kim et al., 2015; Nam and Kim, 2020) 군집 내 종 간 상호 작용의 변화를 유

발한다(Yang and Rudolf, 2010). 지역 수준의 생물다양성이 종 간 상호 작

용의 영향을 크게 받는다는 사실을 볼 때(Vellend et al., 2017) 상호 작용의 

변화는 결국 종의 공존을 어렵게 만들어 생물다양성의 변화를 일으킬 가

능성이 높다(Rudolf, 2019). 

지속 가능한 산림 생태계 기능과 서비스를 위한 생태계 관리 전략이 

요구되는 가운데 산림 초본 군집은 종다양성이 높아 산림 생물다양성 관

리에 있어 중요성이 크다고 할 수 있다. 하지만 기후 변화를 비롯한 인

위적 요인들에 의해 유발되는 산림 초본 군집의 생물다양성 변화는 초본 

군집이 담당하는 생태계 기능을 저해하고 나아가 지속 가능한 생태계 서

비스의 공급을 어렵게 만들 가능성이 높다(Dovčiak and Halpern, 2010; 

Gallagher et al., 2013; Fei et al., 2018). 따라서 산림 초본 군집의 생물다양성 

변화 양상을 평가하고, 이러한 변화가 생태계 기능에 어떠한 영향을 미

칠 것인지 예측하는 것은 지속 가능한 산림 생태계 관리 전략을 마련하
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는데 도움을 줄 수 있을 것이다(Hooper et al., 2005; Tilman et al., 2014; 

Brockerhoff et al., 2017).  

국내 산림 초본 군집의 생물다양성을 대상으로 한 연구에서는 미세 

환경 조건(이규송과 조도순, 2000b), 지형 인자(Han et al., 2011), 해발고도

(조현제와 이창배, 2011; 이창배 등, 2014; 안지홍 등, 2019), 타 생물 군집

(문형태 등, 1996), 산림 작업(Ming 등, 2013; 김준수 등, 2017; 김민수 등, 

2020), 상층 수목(조용찬 등, 2011; 천광일 등, 2014), 천이 단계(전상근과 

정현배, 1971; 배관호 등, 2014; 오정학 등, 2020) 등이 생물다양성 분포와 

변화에 영향을 미치고 있음을 보고한 바 있다. 특히 지역 수준의 식물상

과 식생을 보고한 선행 연구들은 국내 산림 초본 군집이 보유한 생물다

양성의 현황과 분포 양상을 파악하는데 많은 기여를 하고 있다(백원기 

등, 1998; 지성진 등, 2011; 선은미 등, 2017).  

하지만 국내 산림 초본 군집에 대한 연구는 대부분 단기적 또는 일회

성 조사에 머물러 동일 장소에서 나타나는 생물다양성의 장기적 변화(천

광일 등, 2014; 오정학 등, 2020) 그리고 계절적 변화(이규송과 조도순, 

2000b; 이상훈 등, 2011)를 확인하기가 어려울 뿐 아니라 종다양성에 한

정된 논의가 이루어져 생물다양성의 다양한 측면(예, 기능 다양성, 계통 

다양성)을 고려하지 못하고 있다(Chun and Lee, 2019). 무엇보다도 국내 산

림 초본 군집의 생물다양성이 군집의 생태계 기능과 어떻게 연관되어 있

는지는 잘 알려져 있지 않기 때문에(문형태와 정연숙, 1997) 국내 산림 

생태계 관리에 있어 산림 초본 군집 생물다양성 보전의 실효성에 의문이 

제기될 수밖에 없는 상황이다.  
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1.2 연구 목적 

본 연구는 국내 산림 초본 군집의 생물다양성에 대한 이해를 높이고 

산림 초본 군집의 생물다양성 보전 및 관리를 위한 근거 자료를 마련하

기 위해, 산림 초본 군집 생물다양성의 1) 시간적 변화 양상을 파악하고, 

2) 생태계 기능과의 관계를 구명하며, 3) 산림 초본 군집의 형성 기작을 

밝히고자 하였다. 이를 위해 냉온대 북부 가리왕산 지역에서 낙엽활엽수

림 내 다년생 초본 군집을 대상으로 다음의 세 가지 연구 목표를 달성하

고자 하였다.  

첫번째 연구 목표는 산림 초본 군집의 생물다양성이 연도, 계절에 따

른 특정한 경향을 보이는지 분석하였다. 세부적으로는 냉온대 북부 가리

왕산 지역 내 다년생 초본 군집에서 종풍부도와 Shannon 지수 그리고 종 

조성 변화의 시간에 따른 경향을 파악하고 환경 요인, 특히 기상 요인의 

영향을 구명하였다.   

두번째 연구 목표는 주요 산림 생태계 기능 중 하나인 지상부 바이오

매스 생산의 안정성(stability)을 바탕으로 산림 초본 군집의 생물다양성과 

생태계 기능의 안정성 간 관계를 구명하고자 하였다. 세부적으로는 냉온

대 북부 가리왕산 지역 내 다년생 산림 초본 군집의 생물다양성이 군집

의 안정성을 증진하는지 검증하고, 계절에 따른 생물다양성의 안정성 효

과를 비교하였다. 

세번째 연구 목표는 냉온대 북부 가리왕산 지역 내 다년생 초본 군집

의 생물다양성을 좌우하는 군집 형성 기작(community assembly process)을 

구명하고자 하였다. 세부적으로는 산림 초본 군집의 형성에 결정론적 과
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정과 확률론적 과정 중 어느 과정이 더 우세하게 작용하는지 검증하고, 

계절에 따라 생태적 과정의 상대적 우세가 변하는지 비교하였다.  

  



 

 
7 

제 2 장   이론적 배경 

2.1 생물다양성 

 전통적 군집생태학에서의 다양성(diversity)은 정의된 시공간 상 균질

한 서식지 내 종풍부도(species richness) 혹은 수도(abundance)를 의미하며, 

공간적 계층성(예, 알파 다양성, 베타 다양성, 감마 다양성)을 갖는다

(Whittaker, 1960, 1972). 흔히 종다양성(species diversity)이라 불리는 이 다양

성은 종풍부도와 수도의 균등한 정도를 포함하며(Shannon, 1948; Simpson, 

1949) 오랜 기간 생태계 내 다양성을 대변하는 개념으로 사용되어 왔다. 

하지만 기후 변화, 서식지 파괴, 침입종 등에 의한 종의 절멸이 문제시되

면서(Fahrig et al., 2003; Didham et al., 2005; Vellend et al., 2017), 단순한 종의 

수를 넘어 생태계 내 개별 종이 수행하는 기능과 역할을 대변할 수 있는 

포괄적 개념의 다양성이 필요해졌다(Glowka et al., 1994).   

생물다양성(Biodiversity)은 생물적 위계에 존재하는 모든 변이를 총칭

하는 개념으로 주로 유전 다양성, 종다양성, 생태계 다양성의 수준에서 

논의되고 있지만(Glowka et al., 1994; Gaston, 2000), 생물다양성의 계층적 수

준은 유전자, 개체, 개체군, 군집, 생태계를 아우르며 때론 생태적 과정

(ecological process)을 포함하기도 한다(Noss, 1990; DeLong, 1996; Schulze et 

al., 2019). 생물다양성의 시공간적 분포 양상을 평가하기 위해 다양한 척

도들이 제안된 바 있으며(Humphries et al., 1995; Schweiger et al., 2008) 최근 

생물 군집을 대상으로 한 연구에서는 종다양성 이외에 기능 다양성

(functional diversity) 및 계통 다양성(phylogenetic diversity) 척도를 이용하여 

생물다양성 평가와 함께 생태적 질문에 대한 풀이를 시도하고 있다

(Flynn et al., 2011; Purschke et al., 2013).  
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기능 다양성은 각 종이 보유한 형태적, 생리적 특징인 기능 형질의 변

이로 측정되며, 종의 생태적 역할과 생리생태적 전략을 대변하는 척도로 

사용된다(Grime, 1979; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). 따라서 기능 형질을 

바탕으로 한 기능 다양성은 각 종들이 기여하는 생태계 기능과도 긴밀히 

연관된다(Dı́az and Cabido, 2001). 한편, 계통 다양성은 개별 종에 보존된 

진화사적 흐름에 관심을 둔 척도로 계통적 유연관계를 이용하여 산출된

다(Faith, 1992; Schweiger et al., 2008; Swenson, 2014). 각 종들은 공통 조상으

로부터 분리된 시간이 짧을수록 계통적 유연관계가 가까울 뿐 아니라 기

능적 또는 생태적 유사성이 높다고 할 수 있다(Webb, 2000; Burns and 

Strauss, 2011). 또한 공통 조상을 공유하는 종들은 비슷한 기능 형질을 보

유할 가능성이 높기 때문에 계통 다양성 척도는 기능 다양성의 의미를 

일부 내포한다고 할 수 있다(Mazel et al., 2018). 이들 척도는 종다양성만으

로는 확인되지 않는 종들의 생태적 기능과 역할에 관한 정보를 제공하며 

생물다양성 보전과 생태계 관리를 위한 의사결정에 널리 사용되고 있다

(Ouchi-Melo et al., 2018).   

2.2 생물다양성의 시간적 변화 

생물다양성의 보전과 지속가능한 이용을 위해서는 보전이 시급하거나 

잠재적 이용 가치가 높은 생물다양성의 구성 요소에 대한 모니터링이 필

수적이다(Glowka et al., 1994). 모니터링을 통한 생물다양성 평가와 검증은 

보전 및 관리를 위한 의사결정을 뒷받침할 뿐 아니라 생물다양성의 시공

간적 변화 원인을 파악하는데 도움을 줄 수 있다(IPBES, 2019). 생물다양

성의 시간적 변화를 모니터링하기 위해 Essential Biodiversity Variables 

(EBV) 체계가 제안된 바 있으며(Pereira et al., 2013; Proença et al., 2017), EBV

는 일관된 조사와 자료 공유를 목적으로 선정된 일련의 생물다양성 척도
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들을 의미한다(Pereira et al., 2013). EBV는 다양한 생물적 위계에서 생물다

양성의 변화를 측정하고 평가할 수 있도록 선정되었으며, 유전형, 종다양

성, 개체군의 수도와 분포, 군집 조성, 생물 계절 등이 생물다양성 변화 

모니터링의 척도로 사용되고 있다(Pereira et al., 2013; IPBES, 2019). 

시간에 따라 가장 눈에 띄는 생물다양성의 변화는 종풍부도와 수도, 

즉 종다양성의 급격한 감소라 할 수 있으며(IPBES, 2019; WWF, 2020) 과

도한 채취, 기후 변화, 서식지 파괴 등은 생물다양성 감소에 직접적인 원

인이 되고 있다(Thomas et al., 2004; Morris, 2010). 특히 기후 변화는 개별 

종의 멸종을 재촉하고 있는데(Urban, 2015), 현시대에 나타나는 종의 멸종 

속도는 자연적인 속도와 비교할 때 매우 높은 수준이라 할 수 있다

(Ceballos et al., 2015). Dı́az et al. (2019)에 따르면 육상 생태계 내 식물 및 동

물 종의 25% 정도가 멸종 위기에 처해있으며, 생물 군집 내 수도는 평

균적으로 23%가 줄어드는 등 생물다양성의 감소 경향이 뚜렷하게 나타

나고 있다.  

 전지구적 수준(global-level)의 생물다양성 감소 경향을 보고한 연구들

과는 달리 일부 메타 연구에서는 멸종과 분화가 동시에 증가하면서 전지

구적 종풍부도의 감소가 확인되지 않는다고 보고하고 있어 생물다양성 

평가와 보전 전략 수립을 어렵게 하고 있다(Vellend et al., 2017; Crossley et 

al., 2020). 또한 전지구적 수준의 감소 경향과 달리 지역 수준(local-level)

에서는 특정한 변화가 나타나지 않거나 오히려 증가하는 등 공간적 규모

에 따라 종풍부도와 수도의 시간적 경향이 상이하게 나타나고 있다(Sax 

and Gaines, 2003; Thomas, 2013; Suggitt et al., 2019). 지역 수준의 종풍부도 변

화는 종간 상호작용과 지역 환경 조건에 민감하게 반응하는데(Dornelas et 

al., 2014), Vellend et al. (2013)에 의하면 교란 후 천이는 종풍부도를 증가시
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킨 반면, 침입종은 종풍부도를 감소시키는 것으로 나타나 지역 수준 생

물다양성 변화의 원인 구명을 위해서는 해당 지역의 생물다양성 평가가 

무엇보다 중요한 것으로 나타났다.  

종다양성 위주의 모니터링이 생물다양성의 시간적 변화를 온전히 대

변하지 못할 수 있다는 우려가 커지면서(Hillebrand et al., 2018) 포괄적인 

생물다양성 평가를 위한 보완책으로 시간에 따른 종 조성 변화에 대한 

관심이 높아지고 있다(IPBES, 2019). 생물 군집의 종 조성 변화는 주로 

시공간상 종 조성의 유사성이 증가하는 양상으로 나타나고 있다

(McKinney and Lockwood, 1999; IPBES, 2019). 생물적 균질화(biotic 

homogenization)로 알려진 종 조성 유사성의 증가는 기후 변화 혹은 인간 

활동에 의해 군집 내 특이종이 감소하고 일반종 또는 침입종의 증가하면

서 군집들의 종 조성이 시간에 따라 유사해지는 현상을 말한다

(McKinney and Lockwood, 1999; Smart et al., 2006; Naaf and Wulf, 2010; Bühler 

and Roth, 2011). 생물 군집 종 조성의 균질화 경향은 식물, 조류, 어류 등 

대부분의 생물 군집에서 확인되고 있다(Baiser et al., 2012; IPBES, 2019). 한

편, 균질화가 일어나게 되면 개별 군집의 종 조성은 시간이 흐를수록 점

차 이질적으로 변해가는데(Dornelas et al., 2014; Lindholm et al., 2021), 이러

한 종 조성 변화는 인간 활동에 의해 새로이 형성된 생물적 또는 비생물

적 요인들의 조합인 novel ecosystem의 전형적인 특성으로 인식되고 있다

(Morse et al., 2014).  

2.3 생물다양성과 생태계 기능 간 관계 

 지속 가능한 생태계 기능과 서비스를 공급하기 위한 생태계 관리가 

중요해지면서 생물다양성과 생태계 기능 간 관계(biodiversity-ecosystem 



 

 
11 

functioning)에 대한 관심이 높아지고 있다(Chapin et al., 1996; Hector and 

Bagchi, 2007; Tilman et al., 2014). 생태계 기능은 생명체가 생태계 내 생물

적 그리고 비생물적 요인과 맺는 생태적 과정 또는 그 산물을 의미하며, 

인간에게 직접적인 효용을 주는 생태계 서비스는 이러한 생태계 기능의 

결과이다(Cardinale et al., 2012). 높은 생물다양성은 여러 생태계 기능들을 

동시에 증진하는 것으로 알려져 있으나(Balvanera et al., 2006; Hector and 

Bagchi, 2007), 생물다양성과 생태계 기능 간 관계는 주로 생산성

(productivity)과 안정성(stability)를 대상으로 연구되고 있다(Johnson et al., 

1996; Cardinale et al., 2012, 2013; Loreau and de Mazancourt, 2013).  

생산성은 식물 군집의 에너지 동화 과정을 측정하는 척도로 식물 군

집의 생태계 기능을 대변하는 중요 지표로 인식된다(Johnson et al., 1996; 

Tilman et al., 1996). 일반적으로 생물다양성이 증가할수록 생산성은 높아지

는데(Duffy et al., 2017), 생물다양성이 생산성을 높이는 기작으로 지위 상

보 효과(niche complementarity effect)와 선택 효과(selection effect 또는 

sampling effect)가 널리 알려져 있다(Fargione et al., 2007). 지위 상보 효과는 

지위(niche)의 분리와 촉진 작용(facilitation)에 의해 종 간 경쟁이 줄어들

면서 한정된 자원을 효율적으로 이용하여 생산성이 높아지는 효과를 뜻

한다(van Ruijven and Berendse, 2005). 반면, 선택 효과는 생물다양성이 높아

질수록 생산성이 높은 종들을 포함할 가능성이 많아져 이들에 의해 군집 

전체의 생산성이 향상되는 효과를 뜻한다(Aarssen, 1997; Loreau and Hector, 

2001).  

생물다양성과 생산성에 대한 논의는 전통적으로 초지 생태계를 바탕

으로 발전하였으나(Tilman et al., 1996; Zhu et al., 2016) 최근 산림 생태계에

서도 생물다양성과 생산성 간 관계를 구명하고자 하는 시도들이 늘고 있
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다(Ammer, 2019). 목본 군집을 대상으로 한 이들 연구에 의하면 생물다양

성이 높아질수록 군집의 생산성이 증가하며, 생산성은 일정 수준에 도달

한 뒤 수렴하는 양상을 띄는 것으로 알려져 있다(Liang et al., 2016; 

Schnabel et al., 2019). 국내에서도 산림 목본 군집의 생산성에 미치는 생물

다양성의 선택 효과가 확인된 바 있으나 산림 초본 군집을 대상으로 한 

연구는 부족한 편이다(Chun et al., 2020). 

안정성은 생태계 기능이 얼마나 일정하게 유지되는지 또는 원 상태로 

되돌아올 수 있는지에 대한 능력을 의미한다(Grimm and Wissel, 1997; 

McCann, 2000). 안정성은 크게 동태적 안정성(dynamics stability)과 회복탄

력성 및 저항성 안정성(resilience and resistance stability)으로 구분되는데 생

태계에 대한 평형 또는 비평형(equilibrium - nonequilibrium dynamics) 가정

에 따라 다시 여러 정의로 세분화된다(McCann, 2000). 안정성에 대한 보

다 일반적인 정의는 Grimm and Wissel (1997)에서 확인할 수 있는데, 이들

은 안정성에 대한 163개의 다양한 정의를 ‘교란 이후 평형 상태로 되돌

아오는 정도(회복탄력성)’, ‘교란에 저항하는 정도(저항성)’ 등 6개 그룹으

로 구분한 바 있다. 하지만 안정성에 대한 다양한 정의는 일반화된 생물

다양성 효과를 확인하기 어렵게 만들기 때문에 연구 수행에 있어 안정성

에 대한 명확한 정의가 요구된다(Johnson et al., 1996; Ives and Carpenter, 

2007). 식물 군집의 생물다양성과 생태계 기능 간 관계 연구에서는 주로 

생산성(예, 지상부 바이오매스의 생산) 혹은 수도의 시간적 변이로 추정

이 가능한 variability가 안정성의 척도로 활용되고 있다(Tilman, 1999; 

Craven et al., 2018; Valencia et al., 2020). 

생물다양성과 군집의 안정성 간 관계에 대한 고민은 MacArthur (1955)

의 다양성-안정성 가설에서 처음 확인할 수 있는데, 그는 먹이사슬에 참
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여하는 종들이 늘어날수록 에너지 흐름의 대체 경로가 많아져 각 개체군

의 수도가 안정되게 유지된다고 보았다. 이후 다양성-안정성 가설에 대

한 여러 실증적 연구들은 종다양성이 높을수록 군집의 안정성이 증가한

다는 사실을 입증하였다(McNaughton, 1968; Hurd et al., 1971; Tilman and 

Downing, 1994). 이와 함께 생물다양성의 안정화 효과에 대한 여러 가설

들이(예, portfolio effect, compensatory dynamics, insurance hypothesis) 제안되었

으나 아직 명확한 이론의 정립은 이뤄지지 않은 상황이다(Doak et al., 

1998; Yachi and Loreau, 1999; Gonzalez and Loreau, 2009; Loreau and de 

Mazancourt, 2013). 최근 들어 종다양성 뿐 만 아니라 기능 다양성 및 계

통 다양성을 통해 생물다양성이 생태계 기능의 안정성을 증진하는 기작

에 대한 연구가 활발히 수행되고 있지만(Hallett et al., 2014; Dolezal et al., 

2020; Valencia et al., 2020) 국내 산림 초본 군집의 생물다양성과 안정성 간 

관계에 대해선 알려진 바 없다.  

2.4 생물다양성과 군집 형성 기작 

일반적으로 생물 군집의 형성에는 결정론적 과정(deterministic process)

과 확률론적 과정(stochastic process)이 관여하는 것으로 알려져 있다 

(Chase and Myers, 2011). 먼저, 결정론적 과정에 의하면 군집 내 종의 출현

은 종 간 상호 작용 또는 환경 여과 효과(environmental filtering)의 결과이

며, 군집 내 공존하는 종들은 주어진 생물적 또는 비생물적 조건에 적응

한 종들로 제한된다(Diamond, 1975; Sommer et al., 2014). 특히 종 간 상호 

작용 중 경쟁에 대한 해석에 있어 결정론적 관점은 군집 내 종들이 지위

의 분리(niche differentiation)를 통해 공존한다는 전통적 지위 이론(niche 

theory)을 바탕으로 한다(Hutchinson, 1959; Connell, 1978). 지위 이론에 따르

면 같은 자원을 필요로 하는 종들은 경쟁 배제로 인해 공존할 수 없기 
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때문에 종들은 지위를 나눠 공존하게 된다(Chesson, 2000). 경쟁의 결과와

는 반대로 기후 조건 및 토양 비옥도와 같은 환경 여과 효과를 거친 종

들은 기능 형질 또는 생활사가 유사한 종끼리 공존하며(Dı́az et al., 1998; 

Grime, 2006), 환경 스트레스에 대해 비슷한 내성을 가진 종들만 남아 군

집을 형성하게 된다(Kraft et al., 2015).  

반면, 군집이 확률론적 과정을 따르게 되면 군집 내 종의 공존은 산포 

능력, 종 풀(species pool), 생태적 부동 등 임의의 사건에 의해 유발된다

(Mi et al., 2016; Gilbert and Levine, 2017). 이는 중립 이론(neutral theory)과 일

치하는 견해로, 종들은 기능적 동질성을 바탕으로 우연한 기회에 의해 

공존한다고 할 수 있다(Hubbell, 2005). 지위 이론과 중립 이론에 근거한 

군집 형성 기작들은 오랜 기간 논쟁의 대상이 되어 왔으며(Connor and 

Simberloff, 1979; Fox and Brown, 1993; Chase and Myers, 2011), 최근 연구에서

는 결정론적 과정과 확률론적 과정이 시공간에 따라 상대적으로 군집 형

성에 기여한다는 시각이 많은 지지를 얻고 있다(Farnon Ellwood et al., 2009; 

Pandit et al., 2009; Måren et al., 2018). 이러한 군집 형성 기작의 상대적 우세

는 분류군, 토양의 생산성, 초식, 교란, 천이 단계에 따라 상이하게 나타

난다(Chai et al., 2016; Swenson et al., 2012; Mi et al., 2016; Måren et al., 2018).  

산림 초본 군집의 형성에는 교란, 천이 단계, 초식 등이 영향을 미친

다(Nishizawa et al., 2016; Liu et al., 2018). 먼저 교란에 의한 숲틈의 형성은 

확률론적 과정으로 초본 군집의 형성을 이끄는데 혼효림 내 숲틈에서 수

행한 연구에서는 숲틈의 크기 및 형성 시점보다는 숲틈 주변의 종 풀

(species pool)과 산포 능력이 초본 종의 출현을 결정한다고 하였다(Qin et 

al., 2011). 산불과 태풍 같은 대규모의 교란들도 초본 군집 형성에 직접적

인 영향을 미치는 것으로 알려져 있다(Liu et al., 2018; Jung et al., 2021).  
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한편 초식은 초식 동물의 크기, 식생 천이 계열, 토양의 생산성에 따

라 초본 군집 형성에 상이한 영향을 미친다(Hillebrand et al., 2007; Måren et 

al., 2018). 초식은 경쟁 배제를 지연시켜 확률론적 과정으로 종다양성을 

높이는 역할을 하지만 과도한 초식은 특정 선호 식물의 감소를 일으켜 

종다양성을 감소시킨다(Royo et al., 2010). 반대로 초식이 배제된 경우에는 

기능 형질이 비슷한 특정 종들의 우점과 경쟁 배제로 인해 종다양성이 

낮아진다(Nishizawa et al., 2016).  

마지막으로 천이는 시간에 따른 군집 형성 기작의 상대적 우세 경향

을 보여주는 대표적인 사례로 산림 식물 군집의 형성과 생물다양성 변화

에 중요한 영향을 미친다(Mi et al., 2016). 일반적으로 천이 초기에는 산포 

능력과 종 풀과 같은 확률론적 과정이나 환경 여과 효과가 중요하게 작

용하는 반면(Liu et al., 2018; Chai et al., 2016), 천이 후기에는 경쟁이 증가하

면서 지위의 분리를 통해 기능적 또는 계통적으로 분산된 종들만 남는 

것으로 알려져 있다(Purschke et al., 2013; Chun and Lee 2019; Fang et al., 2019).  

최근 국내에서도 식물 군집의 형성에 영향을 미치는 기작을 밝히는 

연구가 활발히 진행되고 있다. Kim and Ohr (2020)는 극한 환경 하에 있는 

염생 식물 군집에서 공간적인 규모에서 결정론적 과정과 확률론적 과정

의 상대적 중요성을 확인한 바 있다. Chun and Lee (2019)는 기능 다양성과 

계통 다양성의 시계열적 패턴을 통해 국내 산림 목본 군집의 천이에 있

어 결정론적 과정이 중요하게 작용하고 있음을 밝히면서 입지 특이적인 

생태적 과정(예, 교란)의 중요성을 강조하였다. 울릉도 알봉 분지에서 수

행한 목본 군집(Cho et al., 2020)과 하층 군집(Jung et al., 2021) 연구에서는 

교란의 영향이 극명하게 나타나는데, 물리적 교란은 결정론적 과정의 우

세가 확률론적 과정의 우세로 전환되는데 지대한 영향을 미쳤다. 국내 
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식물 군집에는 지엽적 규모의 생태적 과정들이 시공간 상 상대적 우세를 

바탕으로 군집의 형성에 관여하고 있다고 할 수 있다. 
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제 3 장 산림 초본 군집 생물다양성의 시간적 변화 

3.1 서론 

인간의 활동에 의해 유발되는 기후 변화, 서식지 파괴 등은 산림 생태

계 내 생물다양성을 감소시키는 주 원인이 되고 있다(Thomas et al., 2004; 

Morris, 2010; Wiens, 2016). 생물다양성 보전이 생태계 관리에 있어 중요한 

관리 전략 중 하나로 인식되는 가운데, 모니터링을 바탕으로 한 생물다

양성 평가는 생물다양성의 시공간적 변화 경향을 파악하고 변화의 원인

을 구명하는데 도움을 줄 수 있다(Pereira and Cooper, 2006; Schmeller, 2008). 

따라서 생물다양성 보전 전략은 장기적인 모니터링을 바탕으로 수립될 

필요가 있으며 이를 위해선 체계적인 계획의 수립과 함께 목적에 부합하

는 생물다양성 척도의 선정이 무엇보다도 중요하다(Glowka et al., 1994; 

Proença et al., 2017).  

전지구적 모니터링에 따르면, 육상 생태계 내 생물 군집의 생물다양성

은 평균적으로 20% 정도 줄어들었으며, 종풍부도와 수도도 지속적으로 

감소하고 있는 것으로 나타났다(IPBES, 2019; WWF, 2020). 하지만 메타 데

이터를 이용한 일부 연구들은 생물 군집의 종풍부도와 수도에서 뚜렷한 

감소 경향이 나타나지 않는다고 보고하여 생물다양성 변화의 경향이 일

반적이지 않을 수 있음을 보였다(Vellend et al., 2017; Crossley et al., 2020). 더

욱이 전지구적 수준의 감소 경향과는 달리 지역 수준(local-level)에서는 

변화가 나타나지 않거나 오히려 증가하는 등 대상 공간의 규모에 따라 

종풍부도의 시간적 경향이 상이하게 나타나면서 지역 생물다양성 평가와 

관리에 어려움을 증가시키고 있다(Sax and Gaines, 2003; Thomas, 2013; 

Vellend et al., 2013; Pandolfi and Lovelock, 2014; Suggitt et al., 2019).  
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종풍부도와 같은 알파 다양성의 경향만으로는 생물다양성의 시간적 

변화를 충분히 설명하지 못한다는 우려가 제기되면서 보완책으로 종 조

성 변화에 대한 관심이 높아지고 있다(Caley et al., 2014; Dornelas et al., 2014; 

Hillebrand et al., 2018). 시간적 혹은 공간적 차이에 따른 베타 다양성으로 

측정되는 종 조성 변화는 군집 내 종의 출현 여부 및 수도의 변화를 동

시에 평가할 수 있다는 장점이 있다(Anderson et al., 2011; Socolar et al., 

2016). 실례로 Dornelas et al. (2014)는 두 시점 사이의 종 조성 변화인 시

간적 베타 다양성을 통해 생물 군집의 종 조성이 과거와 다른 이질적인 

방향으로 변해가고 있음을 밝히고, 종 조성 변화가 종풍부도의 변화보다 

더 극명하게 나타난다고 하였다.  

생물적 균질화(biotic homogenization)는 종 조성 변화에서 확인되는 시

간적 생물다양성 변화의 대표적인 사례로, 여러 공간에 있는 군집들 간 

종 조성이 시간에 따라 서로 유사해지는 현상을 말한다(McKinney and 

Lockwood, 1999; IPBES, 2019). 이러한 종 조성의 유사성 증가는 주로 인간

의 활동에 의해 나타나는데, 흔히 지역 특이적인 자생종은 줄어드는 반

면 일반종 또는 침입종이 증가하는 양상을 보인다(McKinney and 

Lockwood, 1999; Smart et al., 2006). 인위적 요인 외 기온, 토양 산도와 같은 

환경 조건의 변화도 일반종(common species)의 분포 범위를 확장시켜 군

집 간 종 조성 차이를 줄이는 것으로 알려져 있다(Naaf and Wulf, 2010; 

Bühler and Roth, 2011; Davey et al., 2013; Heinrichs and Schmidt, 2017). IPBES 

(2019)는 인간의 활동으로 인해 생물 군집에서 종 조성의 균질화가 광범

위하게 나타나고 있음을 알리며 생태계 서비스의 저해가 나타날 수 있음

을 경고하였다. 균질화로 인해 군집들 간 종 조성이 비슷해지면 군집들

이 가지는 기능적 변이가 줄어들게 되고(Smart et al., 2006; Villéger et al., 
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2014; Saladin et al., 2020), 이는 결국 전반적인 생태계 기능의 감소로 이어

질 가능성이 높아진다(van der Plas et al., 2016). 

온대 지역 산림 초본 군집은 임내 환경 변화에 따라 계절별 독특한 

종 조성을 갖는다(Rogers, 1982; Kim et al., 2015; Augspurger and Salk, 2017). 

상층 수목 아래 발달하는 산림 초본 군집은 부족한 광 자원에 대한 요구

도에 따라 시간적으로 지위를 분리하여 동일한 서식지를 공유하는 것으

로 알려져 있다(Bratton, 1976; Carroll et al., 2011). 이러한 시간적 지위의 분

리는 storage effect을 통해 종의 공존을 안정되게 유지시키며 시간적 규모

에서 생물다양성을 높이는 역할을 하게 된다(Chesson, 2000; Kelly and 

Bowler, 2002). 또한 계절에 따른 종 조성 변화는 초본 군집의 계절 특이

적 생태계 기능의 밑바탕이 되고 있다(Muller and Bormann, 1976; Blank et al., 

1980; Tessier and Raynal, 2003). 하지만 기후 변화에 의한 초본 식물의 생물 

계절 변화는 계절에 따른 종 조성 변화에 부정적인 영향을 미칠 것으로 

예상되고 있어(Murphy and McCarthy, 2014; Augspurger and Zaya, 2020) 장기

적인 모니터링을 통한 생물다양성 평가가 필요한 상황이다.  

본 연구는 냉온대 북부 낙엽활엽수림 내 다년생 초본 군집 생물다양

성의 시간적 변화 양상을 파악하고, 변화의 원인을 구명하기 수행하였다. 

이를 위해 종풍부도와 종 조성 변화를 바탕으로 연도와 계절에 따른 생

물다양성 변화를 평가하고, 연도별, 계절별 변화에 미치는 환경 요인, 특

히 기상 요인의 영향을 분석하였다. 또한 본 연구에서는 생물다양성 변

화 양상에 대한 해석을 바탕으로 산림 초본 군집의 생물다양성의 보전을 

위한 관리 방안을 제시하고자 하였다.   
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3.2 재료 및 방법 

3.2.1 연구 대상지 및 연구 설계 

본 연구는 강원도 평창군 진부면 장전리에 위치한 가리왕산(1,561 m) 

지역 낙엽활엽수림(37°27-28'N, 128°31-32'E)에서 수행하였다(Figure 3.1). 이 

지역은 낙엽활엽수림과 침활혼효림이 발달하는 냉온대 북부 식생대에 속

한다(Yim and Kira, 1975; 김정언과 길봉섭, 2000). 연구 대상지와 가장 가까

운 강원도 평창군 대화면(37.54548°N, 128.44108°E, 562 m)에서 지난 20년

(2001 - 2020년) 동안 측정한 연평균 기온은 8.6℃로, 최한월인 1월과 최난

월인 8월의 평균 기온은 각각 -6.7℃와 22.1℃이다. 같은 기간 측정된 연

평균 강수량은 1,294 mm이다(기상청, 2021). 이 지역의 토양은 inceptisols

에 속하며, 표토와 심토의 토성은 배수가 좋은 미사질양토이다(국립농업

과학원, 2016).  

연구 대상지의 식생은 고도에 따라 뚜렷이 구분된다. 해발고도 500 - 

700 m의 저고도 지역에는 소나무(Pinus densiflora Siebold & Zucc.), 잣나무

(Pinus koraiensis Siebold & Zucc.), 일본잎갈나무(Larix kaempferi (Lamb.) 

Carrière)의 침엽수 조림지가 조성되어 있다. 해발고도 700 m 이상에는 냉

온대 낙엽활엽수림이 넓게 분포하며, 해발고도 1,000 m 이상에는 아고산

대 침엽수림이 산재한다(동부지방산림청, 2009). 본 연구가 수행된 해발고

도 1,000 m 부근 사면부에는 신갈나무(Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb.), 

고로쇠나무(Acer pictum subsp. mono (Maxim.) Ohashi), 물푸레나무(Fraxinus 

rhynchophylla Hance), 당단풍나무(Acer pseudosieboldianum (Pax) Kom.) 등 낙

엽활엽수가 우점한다(동부지방산림청, 2009). 가리왕산 지역에서 확인된 

관속 식물은 약 570 여 종으로(백원기 등, 1998; 변준기 등, 2013), 이 중 
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해발고도 1,000 m 연구 대상지 부근에는 약 140 여 종의 초본 식물이 자

생하는 것으로 알려져 있다(김갑태, 2010).  

2012년, 해발고도 900 - 1,200 m 부근 신갈나무와 고로쇠나무가 우점하

는 사면부 낙엽활엽수림 4 곳을 조사지(site)로 선정하였다(Table 3.1). 선

정된 조사지에는 내포 추출법(nested sampling design)을 이용하여 20 m × 20 

m 크기의 방형구(plot)를 3개씩 설치한 다음 각 방형구 안에 1 m × 1 m 소

방형구(subplot) 5 개를 각 모서리와 중앙에 하나씩 배치하였다. 총 60개

의 소방형구를 설치하였으며, 이 중 소계곡부에 위치한 조사지 2 (site 2)

의 소방형구 5개를 제외한 55개의 소방형구에서 조사된 초본 군집 자료

를 분석에 사용하였다.  

본 연구가 수행된 낙엽활엽수림에서는 지난 1997년과 2008년 두 차례 

천연림 개량 사업을 실시한 바 있으며, 재적 기준으로 평균 26%와 23%

의 상층 수목을 각각 벌채한 바 있다(산림청, 1998; 동부지방산림청, 2009). 

마지막 간벌(2008년) 이후 해당 낙엽활엽수림은 산림유전자원보호구역으

로 지정되었으며, 연구 기간인 2012 - 2019년에는 조사 활동을 제외한 인

위적 교란은 확인되지 않았다. 다만, 야생동물의 섭식 활동과 풍도목에 

의한 자연적 교란은 조사 기간 동안 적은 규모이지만 지속적으로 발생하

였다.  
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Figure 3.1. Location of study sites. a) Mt. Gariwang area in the Korean peninsula, b) 

study area in the Mt. Gariwang area, and c) locations of study sites in the Mt. 

Gariwang area. Black dots indicate survey plots in each study site. 
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Table 3.1. Description of study sites in the Mt. Gariwang area. 

 Site 1 Site 2 Site 3 Site 4 

Number      

Plot 3 3 3 3 

Subplot 15 15 15 15 

Topography     

Elevation (m) 1,165-1,203 1,178-1,211 1,124-1,158 968-997 

Slope (%) 36-56 25-65 30-40 53-65 

Aspect ENE NE NE NNE 

Canopy layer     

Species richness  
(number of plant species 

with DBH ≥ 2.5 cm) 
13 19 19 24 

Basal area (m2)  34.1 ± 4.6 25.8 ± 3.3 24.6 ± 8.1 24.9 ± 0.4 

Mean DBH (cm)  15.0 ± 1.3 13.0 ± 3.8 17.3 ± 3.2 12.6 ± 1.0 

Mean height (m)  10.1 ± 0.6 10.2 ± 2.0 10.3 ± 0.8 8.8 ±0.7 

Abbreviation: DBH, diameter at breast height of 1.3 m above the ground 
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3.2.2 초본 군집 조사 

2012년부터 2019년까지 매년 4회에 걸쳐 초본 군집 조사를 실시하였

다. 초본 군집 조사는 생육 기간을 약 2개월 간격으로 나눠 봄철(4월), 

초여름철(6월), 여름철(8월), 가을철(10월)에 실시하였다. 조사 일자(day of 

year, DOY)에 따른 초본 군집 종 조성의 차이를 줄이기 위해 매년 비슷

한 일자에 조사를 수행하였다(Table 3.2). 봄철 조사는 DOY 116 - 125, 초여

름철 조사는 DOY 148 - 156 (2014년 제외), 여름철 조사는 DOY 210 - 220 

그리고 마지막 가을철 조사는 DOY 273 - 284에 각각 실시하였다. 단, 2014

년 초여름철 조사는 7월 초(DOY 185)에 수행하였다. 

매 조사 시기마다 소방형구 안에 출현하는 초본 종들의 피도(%)와 초

고(cm)를 측정하였다. 초본 종별 피도는 개별 종의 총 엽면적이 소방형

구 내 지표면을 피복하는 정도를 퍼센트(%) 단위로 측정하였다. 초고는 

소방형구 내 종별 영양기관 혹은 생식기관의 높이를 3회 이상 측정하여 

기록하였다. 일부 소방형구에 출현한 조릿대(Sasa borealis (Hack.) Makino)

는 장진성 등(2011)의 견해를 따라 목본 식물로 간주하여 분석에서 제외

하였다.  
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Table 3.2. Day of year (DOY) of each survey event.   

Year 
Spring Early summer Summer Fall 

Date DOY Date DOY Date DOY Date DOY 

2012 28 Apr 119 1 Jun 153 3 Aug 216 5 Oct 279 

2013 27 Apr 117 1 Jun 152 4 Aug 216 3 Oct 276 

2014 5 May 125 4 Jul 185 1 Aug 213 5 Oct 278 

2015 26 Apr 116 5 Jun 156 29 Jul 210 11 Oct 284 

2016 29 Apr 120 27 May 148 3 Aug 216 30 Sep 274 

2017 30 Apr 120 2 Jun 153 29 Jul 210 30 Sep 273 

2018 27 Apr 117 2 Jun 153 2 Aug 214 4 Oct 277 

2019 27 Apr 117 30 May 151 8 Aug 220 9 Oct 282 
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3.2.3 환경 요인 조사 

2012년부터 2019년까지 조사지 내 환경 요인에 대한 조사를 실시하였

다. 조사지마다 한 곳의 방형구에 간이 기상측정 장비를 설치하고, 기온

(air temperature, T), 상대 습도(relative humidity, RH), 광합성 유효 복사

(photosynthetically activation radiation, PAR), 토양 온도(mean soil temperature, 

Tsoil), 토양 수분 함량(soil water content, SWC)을 측정하였다. 조사지 네 곳

에서 측정된 환경 요인들은 이상치를 제거한 뒤 일별, 계절별, 연도별 평

균값을 구하였다. 계절별 평균값은 2 개월 단위로 구분하여 산출하였다. 

기온(℃)과 상대 습도(%)는 지면으로부터 1.2 m 높이에 HOBO Pro v2 

U23-001 로거(Onset Computer Corporation, MA, USA)를 설치하여 30분 간격

으로 측정하였다. 광합성 유효 복사는 기온 측정 높이와 동일한 높이에 

PAR 센서(S-LIA-M003, Onset Computer Corporation, MA, USA)를 설치하고 

광양자속밀도(photon flux density, μmol/m2/s)를 측정하였다. 광양자속밀도는 

매 30분마다 측정하여 데이터 로거(HOBO H21-002, Onset Computer 

Corporation, MA, USA)에 기록하였다.  

토양 온도(℃)와 토양 수분 함량(m3/m3)은 지표 아래 10 cm에 토양 온

도 센서(S-TMB-002, Onset Computer Corporation, MA, USA)와 토양 수분 센

서(S-SMC-M005, Onset Computer Corporation, MA, USA)를 각각 매설한 뒤 

30분 간격으로 측정하여 데이터 로거에 기록하였다.  

강수량(precipitation, P)은 연구 대상지와 가장 가까운 강원도 평창군 대

화면(37.54548°N, 128.44108°E, 고도 562 m)에 설치된 자동기상관측장비

(Automatic Weather System, AWS)에서 연구 기간 동안 측정한 일 단위 강

수량 자료(mm)를 사용하였다(기상청, 2021). 
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측정된 일 최고 기온과 일 최저 기온을 이용하여 생장도일(growing 

degree days, GDD)를 구하였다(McMaster and Wilhelm, 1997). 생장도일은 생

물 계절적 과정을 유효하게 설명하는 열에너지 단위이며, 본 연구에서는 

5℃를 기준 온도로 하여 아래의 식과 같이 생장도일을 산출하였다

(Prentice et al., 1992; Diekmann, 1996)  

𝐺𝐷𝐷𝑡 = ∑ (
𝑇𝑚𝑎𝑥 + 𝑇𝑚𝑖𝑛

2
− 𝑇𝑏𝑎𝑠𝑒)  

𝑡

1

 

𝑇𝑚𝑎𝑥와 𝑇𝑚𝑖𝑛은 각각 일 최고 기온과 일 최저 기온이며, 𝑇𝑏𝑎𝑠𝑒는 기준 

온도(5℃)를 의미한다. 𝐺𝐷𝐷𝑡는 DOY 1일부터 DOY t일 까지의 누적 생장

도일(℃-days)이다.  
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3.2.4 종다양성 지수의 경향  

종다양성은 소방형구별 종풍부도와 Shannon 지수로 산출하였으며 

Shannon 지수는 아래의 식으로 구하였다(Shannon, 1948). 

𝑆ℎ𝑎𝑛𝑛𝑜𝑛 𝑖𝑛𝑑𝑒𝑥 = − ∑ 𝑝𝑖 ln 𝑝𝑖

𝑆

𝑖=1

 

여기서 𝑝𝑖는 i종의 상대 피도를 의미하며, 𝑆은 소방형구 내 출현한 전

체 종 수를 의미한다. 

종풍부도와 Shannon 지수의 연도에 따른 변화 경향은 선형혼합모형

(linear mixed model)를 이용해 확인하였다. 각 선형혼합모형에는 고정 효

과인 연도와 함께 내포 구조인 조사지와 방형구를 임의 효과로 포함하였

다. 한편 종다양성의 시간적 변화에는 자기 상관이 존재하기 때문에

(Dornelas et al., 2013), 본 연구에서는 선형혼합모형에 자기회귀모델 구조

(autoregressive model of order 1)을 넣어 연도에 따른 자기 상관을 줄이고자 

하였다. 선형혼합모형의 작성은 R 프로그램의 nlme 패키지를 이용하였다

(Pinheiro et al., 2021). 

3.2.5 종 조성 변화 분석 

연도, 계절, 조사지 간 종 조성의 차이를 비교하기 위해 permutational 

multivariate analyses of variance (PERMANOVA) 분석을 실시하였다(Anderson, 

2001). 거리 척도는 종별 상대 피도를 Bray-Curtis 비유사도로 변환하여 

사용하였으며(Bray and Curtis, 1957), 설명 변수로는 연도, 계절, 조사지 그

리고 각 변수들의 상호 작용 조합을 포함하였다. 임의 효과로는 조사지

와 방형구를 넣어 내포 구조를 반영하였다. 이와 함께 계절별로 자료를 
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분리한 뒤 각 계절별 초본 군집의 종 조성 변화가 연도와 조사지에 의해 

얼마만큼 설명되는지 확인하기 위해 계절별 PERMANOVA 분석을 수행

하였다. 각 PERMANOVA 분석마다 pseudo-F statistic을 산출하기 위해 순

열 검정(permutation)을 1,000회씩 수행하였다.  

앞서 실시한 PERMANOVA 분석 결과를 뒷받침하기 위해 non-metric 

multidimensional scaling (NMDS) 분석을 실시하였다. 이를 위해 소방형구

별로 종별 퍼센트 피도를 상대 피도로 변환한 뒤, 제곱근 변환 후 Bray-

Curtis 비유사도를 산출하였다. 계절별 NMDS 분석은 PERMANOVA 분석

과 동일하게 자료를 계절별로 나누어 실시하였다. 모든 PERMANOVA 분

석과 NMDS 분석은 R 프로그램의 vegan 패키지를 이용하였다(Oksanen et 

al., 2020). 

마지막으로 계절별 NMDS 분석 시 다차원 공간과 유의하게 연관된 환

경 요인에 대한 상관 분석을 실시하였다. 본 연구에서는 각 소방형구별 

환경 요인 자료를 수집하지 못하였다. 따라서 각 연도마다 조사된 모든 

소방형구 단위의 초본 군집 조사 자료를 하나의 평균 값으로 변환한 뒤 

계절별 NMDS 공간을 작성하고 환경 요인과의 상관 분석을 실시하였다. 

상관 분석에는 조사 당일 연구 대상지에서 측정된 평균 기온, 최고 기온, 

최저 기온, 상대 습도, 광합성 유효 복사, 강수량, 토양 온도, 토양 수분 

함량, 그리고 조사 시점까지의 생장도일을 이용하였다. 각 계절별 NMDS 

공간 축과 환경 요인과의 상관 분석은 R 프로그램의 vegan 패키지에 있

는 envfit 함수를 이용해 실시하였으며, 1,000회의 순열검정(permutation)을 

통해 유의성을 검증하였다(Oksanen et al., 2020). 최종적으로 유의수준 p < 

0.05인 환경 요인만을 계절별 NMDS 공간 상에 나타냈다.  
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3.2.6 종 조성의 계절 전환 분석 

계절별 초본 군집이 다음 계절로 전환할 때 종 조성 변화가 얼마나 발

생하는지 확인하기 위해 매년 봄-초여름 조합, 초여름-여름 조합, 여름-가

을 조합에서 시간적 베타 다양성(temporal beta-diversity index, TBI)을 소방

형구마다 산출하였다. 시간적 베타 다양성은 Legendre (2019)가 제안한 지

수로, 거리 척도로 이용하여 같은 장소에서 측정된 두 시점(T1, T2)의 사

이의 종 조성 변화를 나타낸다. 시간적 베타 다양성은 소실(loss)과 획득

(gain)으로 나눠 구하는데, 소실은 종 조성이 T1시점에서 T2시점으로 전

환될 때 줄어드는 종별 수도를 의미한다. 반대로 획득은 종 조성이 T1시

점에서 T2시점으로 전환될 때 늘어나는 종별 수도를 의미한다. 본 연구

에서는 종별 수도 대신 종별 피도 값을 이용하여 시간적 베타 다양성 및 

소실, 획득을 구하였다(Legendre, 2019). 거리 척도는 Bray-Curtis 비유사도

(percentage difference index)를 사용하였다.   

마지막으로 시간적 베타 다양성과 환경 요인과의 상관 관계를 분석하

였다. 이를 위해 지난 8년 간 소방형구마다 산출된 시간적 베타 다양성

의 평균값과 환경 요인(평균 기온, 최고 기온, 최저 기온, 생장도일, 상대 

습도, 광합성 유효 복사, 강수량, 토양 온도, 토양 수분 함량)의 월 평균 

값 간 Spearman 서열 상관 분석을 R 프로그램(version 4.0.3)을 이용하여 

실시하였다(R Core Team, 2020). 

  



 

 
31 

3.3 결과 

3.3.1 환경 요인 변화 

연구 대상지에서 측정된 환경 요인들 중 평균 기온(Tmean), 최저 기온

(Tmax), 최고 기온(Tmin), 상대 습도(RH), 광합성 유효 복사(PAR)의 일평균 

값은 5월과 10월을 기준으로 일 변이 폭의 차이를 보였다(Figure 3.2). 특

히 광합성 유효 복사는 4월 말(DOY 121) 최고 값을 보인 후 상층 수목의 

개엽과 함께 급격히 감소하였고, 낙엽이 떨어지는 10월 초부터 다시 증

가하는 양상을 보였다. 한편, 토양 온도(Tsoil)는 겨울철 내린 눈이 녹는 3

월 말이 되어서야 증가하기 시작하였다.  

2012년부터 2019년까지 몇몇 환경 요인들은 연도에 따른 경향을 보였

다(Figure 3.3). 평균 기온, 최고 기온, 최저 기온의 연 평균값은 2012년부

터 2016년까지 상승하였으며, 2017년 감소 후 다시 상승하였다. 반대로 

연평균 상대 습도, 연평균 광합성 유효 복사, 연평균 토양 온도는 연구 

기간 동안 감소하였다. 이러한 경향은 간이 기상측정 장비가 설치된 네 

곳의 조사지에서 동일하게 관찰되었다.  

계절별 평균 기온은 대부분 연도에 따른 경향을 보이지 않았으나, 봄

철(3 - 4월) 평균 기온은 미약하게 증가하는 경향을 보였다(Figure S1). 상

대 습도는 겨울철(1 - 2월)에만 감소한 반면, 광합성 유효 복사는 모든 계

절에서 감소하는 것으로 나타났다. 계절별 평균 토양 온도는 겨울철부터 

초여름철(5 - 6월)까지 감소하는 경향을 보였다.  
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Figure 3.2. Daily mean values of environmental variables at the study sites during 

the period of 2012-2019. Daily measurements of environmental variables were 

conducted in four sites, then averaged into one mean values for each day and each 

year. Mean air temperature (Tmean), maximum air temperature (Tmax), minimum air 

temperature (Tmin), relative humidity (RH) and photosynthetically activation 

radiation (PAR) were measured at the 1.2 m above the soil surface, while mean soil 

temperature (Tsoil) and soil water content (SWC) were recorded at the same locations 

in the depth of 10 cm below the soil surface. Precipitation (P) was measured at the 

nearest weather station 14 km away from the study area during the same period. 

Growing degree days (GDD) above 5℃ base was calculated using Tmax and Tmin. 
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Figure 3.3. Annual mean values of environmental variables at the study sites during 

the period of 2012-2019. Simple linear regression lines and 95% confidence intervals 

were added to show temporal trends of environmental variables. Abbreviation: Tmean, 

mean air temperature; Tmax, maximum air temperature; Tmin, minimum air 

temperature; GDD, growing degree days above 5℃ base; RH, relative humidity; 

PAR, photosynthetically activation radiation; P: precipitation; Tsoil, mean soil 

temperature; SWC, soil water content.  
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3.3.2 종 조성 현황 

지난 8년 동안 조사지에는 36과 65속 91종의 초본 식물이 출현하였으

며, 생활사별로는 일년생 2종, 이년생 3종, 다년생 86종이 확인되었다. 계

절별 종풍부도는 초여름철이 89종으로 가장 높았으며, 그 다음으로 여름

철 78종, 봄철 77종, 가을철 73종 순이었다(Figure 3.4). 봄철 군집에는 얼

레지(Erythronium japonicum Decne.), 숲개별꽃(Pseudostellaria setulosa Ohwi), 

꿩의바람꽃(Anemone raddeana Regel) 등이 우점하였고, 초여름철, 여름철, 

가을철 군집에서는 숲개별꽃, 벌깨덩굴(Meehania urticifolia (Miq.) Makino), 

금강제비꽃(Viola diamantiaca Nakai), 단풍취(Ainsliaea acerifolia Sch.Bip.), 참

나물(Pimpinella brachycarpa (Kom.) Nakai)이 공통적으로 우점하였다(Table 

S1-S4).  

전체 출현 초본 91종 중 62종은 봄철부터 가을철까지 모든 계절에 걸

쳐 생육하였다. 봄철에만 출현하는 종은 달래(Allium monanthum Maxim.) 1

종이었으며, 봄철과 초여름철에만 출현한 종은 총 10종으로 갈퀴현호색

(Corydalis grandicalyx B.U.Oh & Y.S.Kim), 얼레지, 홀아비바람꽃(Anemone 

koraiensis Nakai) 등 대부분 춘계 단명 식물이었다. 감자난초(Oreorchis 

patens (Lindl.) Lindl.)와 큰구슬붕이(Gentiana zollingeri Faw.) 2종은 봄철과 

초여름철 생육하다가 가을철 다시 출현하였다(Table S5). 
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Figure 3.4. Number of shared species between seasons in the perennial herbaceous 

plant community. Spring: April, early summer: June, summer: August, and fall: 

October. 
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3.3.3 연도에 따른 종다양성의 경향 

선형혼합모형을 이용하여 종풍부도와 Shannon 지수의 연도에 따른 경

향을 살펴본 결과, 봄철과 초여름철 종풍부도는 지난 8년 간 연도에 따

라 증가하는 양상을 보였다(p < 0.01, Figure 3.5). 반면 여름철과 가을철 종

풍부도는 연도에 따른 경향을 보이지 않았다(p > 0.05). Shannon 지수는 종

풍부도와 마찬가지로 봄철과 초여름철에 연도에 따라 증가하는 경향을 

보였다(p < 0.01, Figure 3.6). 여름철 Shannon 지수는 연도에 따른 유의한 

경향을 보이지 않은 반면, 가을철 Shannon 지수는 연도에 따라 유의하게 

감소하였다(p < 0.05).  
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Figure 3.5. Annual trends of species richness in each season during the period of 

2012-2019. Circles indicate species richness of each subplot within all sites. Red 

lines are the fits of linear mixed models, and red bands show 95% confidence 

intervals. Spring: April, early summer: June, summer: August, and fall: October. 
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Figure 3.6. Annual trends of Shannon index in each season during the period of 2012-

2019. Circles indicate Shannon index of each subplot within all sites. Red lines are 

the fits of linear mixed models, and red bands show 95% confidence intervals. Spring: 

April, early summer: June, summer: August, and fall: October. 
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3.3.4 연도별, 계절별 종 조성 변화 

PERMANOVA 분석 결과, 초본 군집의 종 조성은 연도, 계절, 조사지 

간 모두 유의한 차이를 보였으며(p = 0.01), 일부 교호 효과에서도 유의한 

차이를 보였다(Table 3.3). 설명 변수 중에는 조사지에 따라 가장 큰 변이

(R2 = 0.15, p < 0.001)를 보였고, 그 다음 계절(7%), 연도(1%) 순으로 나타났

다(p < 0.001). 설명 변수들로 설명되지 않는 확률론적 변이는 총 69%로, 

본 초본 군집의 종 조성은 대부분 설명 변수 외 요인에 의해 변화하고 

있었다. 한편, 조사지 간 종 조성 차이는 조사지별 비균질한 분산

(dispersion)에 의해 영향을 받았을 가능성이 있으나(F = 11.061, p = 0.001), 

NMDS 공간 상에서 일부 조사지(site 4)의 종 조성이 뚜렷하게 구분되어

(Figure 3.7) 초본 군집의 종 조성은 조사지에 따라 유의한 차이를 보이는 

것으로 판단하였다.  

NMDS 공간 상 계절에 따른 초본 군집의 종 조성 차이는 주로 봄철 

조사지 1 (site 1)과 조사지 2 (site 2)에서 확인되었으며, 봄철을 제외한 나

머지 계절의 초본 군집들은 종 조성의 유사성이 높았다(Figure 3.7).  
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Table 3.3. Nested PERMANOVA results for variances of the perennial herbaceous 

plant community compositions among year, season and site groups. Pseudo-F 

statistics were calculated using Bray-Curtis dissimilarity matrix with 1,000 

permutations. Significant numbers are in bold (p < 0.05). Asterisk indicates that the 

groups are not homogeneous. Abbreviation: df, degree of freedom; SS, sum of 

squares.  

Source df SS R
2
 F p-value 

Year 7 5.64 0.01 2.96 0.001 

Season 3 35.48 0.07 43.46 0.001 

Site* 3 76.44 0.15 93.63 0.001 

Year × Season 21 7.73 0.02 1.35 0.001 

Year × Site 21 6.19 0.01 1.08 0.131 

Season × Site 9 18.15 0.04 7.41 0.001 

Year × Season × Site 63 8.32 0.02 0.49 1.000 

Residual 1287 350.25 0.69   

Total 1414 508.19 1.00   
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Figure 3.7. NMDS ordination of the perennial herbaceous plant community 

compositions based on the relative coverage data according to season and site. 

Circles represent centroids of each season × site group. Spring: April, early summer: 

June, summer: August, and fall: October. 

 

  



 

 
42 

3.3.5 계절별 종 조성의 연년 변화 

계절별 PERMANOVA 분석 결과, 봄철 초본 군집의 종 조성에서만 연

년 변이가 유의하게 나타났다(p < 0.004, Table 3.4). 봄철을 제외한 나머지 

계절에서는 연도별 종 조성의 차이가 나타나지 않았다. 한편, 조사지는 

모든 계절의 종 조성 변화를 유의하게 설명하였다(p < 0.001). 봄철과 초

여름철 초본 군집은 조사지에 따라 비균질한 분산을 가졌으나, NMDS 공

간에서는 조사지 간 뚜렷한 차이를 보였다(Figure 3.8). 봄철 초본 군집의 

종 조성 변이 중 25%는 조사지가 설명하였고, 연도는 2%를 설명하였다. 

다른 계절에서도 조사지가 전체 변이의 17 - 18%를 설명하였고, 나머지 

79%는 연도와 조사지로 설명되지 않는 변이였다.  

계절 초본 군집의 연도별 종 조성 변화와 유의하게(p < 0.05) 연관된 환

경 요인으로는 봄철에는 생장도일(GDD), 여름철에는 일평균 토양 온도

와 일평균 상대습도, 그리고 가을철에는 일평균 상대습도와 일평균 기온 

및 일평균 최저 기온이었다(Figure 3.9). 
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Table 3.4. Nested PERMANOVA results for variances of seasonal compositions of 

perennial herbaceous plant community. Pseudo-F statistics were calculated using 

Bray-Curtis dissimilarity matrix with 1,000 permutations. Significant numbers are 

in bold (p < 0.05). Asterisks beside group name indicate that the groups are not 

homogeneity. Abbreviation: df, degree of freedom; SS, sum of squares. 

Source df SS R
2
 F P 

Spring 

  Year 7 2.95 0.02 1.62 0.004 

  Site* 3 29.63 0.25 38.1 0.001 

  Year × Site 21 5.00 0.04 0.92 0.797 

  Residual 319 82.66 0.69   

Early summer  

  Year 7 1.56 0.01 0.72 0.988 

  Site* 3 21.86 0.17 23.70 0.001 

  Year × Site 21 3.09 0.02 0.48 1.000 

  Residual 329 101.18 0.79   

Summer 

  Year 7 1.28 0.01 0.58 1.000 

  Site 3 22.90 0.18 24.27 0.001 

  Year × Site 21 2.58 0.02 0.39 1.000 

  Residual 322 101.24 0.79   

Fall      

  Year 7 1.38 0.01 0.66 0.994 

  Site 3 20.35 0.17 22.56 0.001 

  Year × Site 21 3.55 0.03 0.56 1.000 

  Residual 317 95.29 0.79   
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Figure 3.8. Seasonal NMDS ordination of the perennial herbaceous plant community 

compositions based on the relative coverage by year. Spring: April, early summer: 

June, summer: August, and fall: October. 
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Figure 3.9. Seasonal NMDS ordination of the perennial herbaceous plant community 

composition based on annual average relative coverage data by year. Points represent 

annual average composition of all subplots. Arrows indicate the significantly 

correlated environmental variables (p < 0.05) at surveyed day with a length 

proportional to the correlation. Spring: April, early summer: June, summer: August, 

and fall: October. Abbreviation: Tmean, mean air temperature; Tmin, minimum air 

temperature; GDD, growing degree days above 5℃ base; RH, relative humidity; Tsoil 

mean soil temperature.  
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3.3.6 종 조성의 계절 전환  

봄철 초본 군집에서 초여름철 초본 군집으로 전환될 때 봄철과 초여름

의 시간적 베타 다양성(TBI)은 연도에 따라 유의하게 감소하였다(p = 0.03, 

Figure 3.10a). 연구 초기인 2012년에는 평균적으로 57% 정도의 종 조성 

변화가 일어났으나 연도가 지나면서 시간적 베타 다양성이 낮아지고, 두 

계절의 초본 군집 간 종 조성의 차이가 줄어들었다. 봄-초여름 조합의 

시간적 베타 다양성 감소는 동일 시기 획득(gain)의 경향과 일치하였으며

(Figure 3.10a) 봄철 초본 군집이 초여름철 군집으로 전환될 때 추가되는 

종의 피도가 연도에 따라 점차 줄어들었다(p = 0.022). 연구 초기인 2012

년과 2013년에는 봄철 초본 군집에서 초여름철 초본 군집으로 전환될 때 

추가되는 종의 피도가 전체 종 조성 변화에 크게 기여하였으나(gain > 

loss), 연도가 지날수록 획득과 소실이 서로 비슷한 비율로 종 조성 변화

에 기여하였다.    

초여름-여름 조합과 여름-가을 조합의 시간적 베타 다양성은 연도에 

따른 경향을 보이지 않았다(Figure 3.10b, Figure 3.10c). 초여름-여름 조합에

서 연도에 따른 경향은 획득에서만 나타났으며, 여름철 군집으로 전환 

시 추가되는 종의 피도는 점차 감소하였다(p = 0.034). 여름-가을 조합에서

는 매년 20 - 40% 사이로 종 조성의 변화가 일어났으나 연도에 따른 경

향은 보이지 않았다(p > 0.05). 초여름-여름 조합과 여름-가을 조합의 종 

조성 변화는 주로 다음 계절로 전환될 때 사라지는 종의 피도에 의해 발

생하고 있었다(gain < loss). 

시간적 베타 다양성과 환경 요인들의 월별 평균 값 간 상관 관계를 살

펴본 결과, 봄-초여름 조합의 시간적 베타 다양성은 3월 최저 기온, 4월 
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평균 기온, 4월 최고 기온과 유의한 음의 관계를 보였고(p < 0.05), 2월 광

합성 유효 복사와 4월 상대 습도와는 유의한 양의 관계(p < 0.05)를 보였

다(Figure 3.11).  
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Figure 3.10. Temporal beta-diversity indices (TBI) between the two consecutive 

seasons in a given year and relative contributions of species loss and species gain for 

TBI. a) spring - early summer, b) early summer – summer and c) summer - fall. 

Simple linear regression lines and 95% confidence intervals were added to show 

temporal trends.  

. 
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Figure 3.11. Spearman's rank correlation coefficients between spring - early summer 

mean temporal beta-diversity index (TBI) and monthly mean of environmental 

variables from January to June of current year. Asterisks indicate significance at p < 

0.05. Abbreviation: Tmean, mean air temperature; Tmax, maximum air temperature; 

Tmin, minimum air temperature; GDD, growing degree day above 5℃ base; RH, 

relative humidity; PAR, photosynthetically activation radiation; P, precipitation; Tsoil, 

mean soil temperature; SWC, soil water content.  
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3.4 고찰  

3.4.1 산림 초본 군집의 종다양성 변화   

비록 8년 동안의 시간적 변화를 살펴본 결과이지만 본 연구에서는 전

지구적 수준의 종다양성 감소 추세와 달리 봄철과 초여름철 종풍부도와 

Shannon 지수가 미약하게 증가하였다. 지역 수준의 종다양성은 멸종과 

분화 과정보다는 종 간 상호작용 또는 물리적 환경과의 관계에 민감하며 

반응하는데(Sax and Gaines, 2003; Vellend et al., 2017), 산림 초본 군집은 상

층 수목과의 비대칭적 경쟁으로 인해 상층 수목의 구조 변화에 영향을 

크게 받는다(McKenzie et al., 2000; Mestre et al., 2017). 상층 수목의 구조 변

화는 임분 발달 과정에서 나타나는데 국내에서 수행된 연구에 의하면 개

벌 이후 천이 초기 단계인 강원도 지역 소나무림에서는 수관층의 발달과 

함께 초본 군집의 종풍부도가 증가하는 양상을 보인 반면(배관호 등, 

2014), 1영급에서 5영급까지의 잣나무 인공림에서는 시간에 따라 전체 하

층 식생의 밀도가 줄어들고 호광성 식물이 감소하는 경향을 보였다(전상

근과 정현배, 1971). 한편 연구 대상지와 비슷한 환경에 있는 냉온대 북

부 계방산 산림 초본 군집에서는 지난 10년 간 종풍부도의 감소 경향이 

확인되는 등(천광일 등, 2014) 국내 초본 군집의 생물다양성 변화는 주로 

임분 발달 단계에 따라 상이하게 나타나고 있음을 알 수 있다.  

일반적으로 산림 초본 군집의 종풍부도는 임내 광 조건이 좋을수록 증

가하는데(Dormann et al., 2020) 임분 발달이나 천이에 따른 상층 구조의 발

달은 임내 광 조건을 약화시켜 초본 군집의 종풍부도에는 부정적인 영향

을 미치게 된다(Matsuo et al., 2021). 하지만 본 연구 대상지에서는 지난 8

년 간 연평균 광합성 유효 복사가 꾸준히 줄어들었음에도 불구하고 종풍
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부도는 반대로 증가하는 경향을 보여, 임분 발달이나 천이 과정에 따른 

광 조건의 변화보다는 다른 요인의 변화가 봄철과 초여름철 종풍부도와 

Shannon 지수의 증가를 이끈 것으로 추정된다. 본 연구에서는 봄철과 초

여름철에 공통적으로 출현하는 종 수의 증가(Table S6)와 두 계절 간 종 

조성의 유사성 증가가 동시에 관찰되고 있는 것으로 보아, 종 조성의 유

사성 증가와 관련된 봄철 기온이 두 계절 종다양성 증가에 영향을 미치

고 있을 것으로 판단된다. 봄철 기온의 증가는 생장 기간을 증가시키고

(Chen et al., 2005), 산림 초본의 생물 계절에 영향을 미치는데(Augspurger 

and Zaya, 2020) 본 연구 대상지에서는 봄철 기온의 증가가 봄철 초본의 

늦은 고사 또는 여름철 초본의 이른 출현을 이끌어 두 계절의 종풍부도

와 Shannon 지수를 증가시킨 것으로 추정되나 이를 증명하기 위한 추가 

연구가 필요하다. 

한편, 본 연구 대상지 낙엽활엽수림은 1997년과 2008년 두 차례의 산

림 작업으로 교목층 일부가 제거된 바 있다. 하지만 숲틈 형성 이후 일

년생 초본의 우점에서 다년생 초본의 우점으로 전환되어 가는 현상이 관

찰되지 않았기 때문에(Moore and Vankat, 1986), 현재 나타나고 있는 종다

양성의 증가는 간벌에 의해 발생한 것으로 보기 힘들다.  

본 산림 초본 군집은 전체 종의 95%가 다년생 식물로 구성되어 있으

며, 일년생 또는 이년생 초본은 일부 연도와 계절에만 일시적으로 출현

하였다. 대부분의 산림 초본들은 분산 기작으로 단거리 산포 전략을 가

지고 있어 분산 제한이 강하다(Willson, 1993; Ehrlén and Eriksson, 2000). 특

히 다년생 초본은 중력 산포 및 지하부 번식을 통해 군집을 우점하는 특

성을 가지고 있다(Meier et al., 1995; Ehrlén and Eriksson, 2000). 반면, 소방형

구 내로 유입된 일년생 또는 이년생 초본들은 모두 기계적 산포(ballistic) 
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기작을 가지고 있어 기존 식생이 우점하는 곳으로의 정착이 어렵다. 따

라서 본 연구 대상 초본 군집에서 나타나는 다년생 초본 식물의 우점은 

초본 종들의 번식 특성 차이에서 기인하는 것으로 볼 수 있다. 또한 과

거 연구 대상지 주변 주요 수종이던 벌깨덩굴, 현호색(Corydalis 

lineariloba Siebold & Zucc.), 참나물 등 다년생 초본들이 현재에도 높은 중

요치를 가지며 군집을 우점하는 것으로 보아(김갑태, 2010), 강한 교란이 

발생하지 않는 이상 본 초본 군집에서는 다년생 초본 식물의 우점이 지

속될 것으로 보인다. 

3.4.2 산림 초본 군집의 종 조성 변화   

온대 활엽수림 내 초본 군집에서 확인되는 종 조성의 계절 변화는 시

간적 지위의 분리를 통해 다양성을 높이는 storage effect의 대표적인 사례

이다(Chesson, 2000; Kelly and Bowler, 2002). 산림 초본 군집에서 종 조성의 

계절 변화는 연년 변화보다 크게 나타나는데(Murphy and McCarthy, 2014), 

본 연구에서도 종 조성의 전체 변이 중 7%를 계절 변화가 설명하였으며, 

연년 변화는 전체의 1%만을 설명하였다. 또한 종 조성의 계절 변화는 

주로 봄철 초본 군집의 이질성에서 기인하는 것으로 나타났다. 일부 조

사지(site 3, site 4)에서는 봄철 초본 군집과 나머지 계절 초본 군집 간 종 

조성의 차이가 나타나지 않았는데(Figure 3.7), 이들 조사지는 봄철 초본 

군집을 우점하는 얼레지, 꿩의바람꽃 등 춘계 단명 식물의 발생(개체수 

및 피도)이 적었다. 즉, 춘계 단명 식물의 출현이 가리왕산 지역 계절 군

집 간 종 조성 차이를 만드는 주요 원인임을 알 수 있다. 춘계 단명 식

물의 출현에는 미세 환경 요인이 영향이 크게 작용하는데 대표적 춘계 

단명 식물인 얼레지의 경우 토심이 깊고, 낙엽층 얕으며 유기물 함량이 

적은 곳에서 주로 분포하는 반면 현호색은 이와 반대되는 환경에 분포하
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는 것으로 알려져 있다(이규송과 조도순, 2000a; 김갑태, 2010). 특히 토양 

pH, 질소 함량 등이 춘계 단명 식물 분포에 중요한 것으로 알려져 있어

(Rogers, 1982; 권재환 등, 2010) 추후 사이트별 종 조성 차이를 일으키는 

춘계 단명 식물의 분포와 이에 영향을 미치는 환경 요인에 대한 추가 연

구가 필요해 보인다(Glick and Matlack, 2021).  

한편 종 조성의 연년 변화는 봄철 초본 군집에서만 유의하게 나타났다. 

봄철 군집의 연도별 종 조성 변화는 생장도일(GDD)과 연관이 깊었는데 

생장도일은 봄철 생물 계절의 변화를 가장 잘 설명하는 인자 중 하나로 

본 연구에서는 기준 온도 5℃ 이상의 열 축척 정도를 의미한다

(Diekmann, 1996; Fu et al., 2014). 봄철 초본 조사가 수행된 4월 27 - 28일을 

기준으로 산출된 생장도일을 보면 2012년 93.74℃-days, 2013년 31.28℃-

days, 2018년 132.80℃-days, 2019년 73.56℃-days로 연도별 차이가 크게 나

타나고 있었다. 즉, 이 지역에서는 생장도일의 연도별 차이가 봄철 출현

하는 종들의 생물 계절에 영향을 주어 종 조성의 연년 변화를 일으키는 

것으로 보이는데(Peaucelle et al., 2019), 생장도일이 가장 낮았던 2013년 봄

철의 경우, 다른 연도에 비해 춘계 단명 식물인 얼레지의 중요치가 높은 

반면, 참나물, 금강제비꽃 등 여름철 초본의 중요치는 낮게 조사되어 생

장도일이 낮을수록 춘계 단명 식물이 군집을 우점하였다(Table S1). 반대

로 생장도일이 높은 해에는 봄철 초본 군집에서 여름철 초본의 중요치가 

증가하는 경향을 보였는데(Table S1) 이는 봄철 기온의 이른 상승이 봄철 

초본 군집 내 춘계 단명 식물의 우점 양상을 저해할 수 있음을 간접적으

로 보여준 결과이다.   
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3.4.3 계절 종 조성의 균질화  

본 연구 결과에서는 봄철 초본 군집과 초여름철 초본 군집 간 종 조성

의 차이가 연도에 따라 줄어드는 균질화 양상이 확인되었다. 종 수준의 

균질화가 도시화와 같은 인위적 활동에 의해 유발되는 것과 달리(Olden, 

2006), 본 연구에서는 인간의 간섭이 적은 보호구역 내에서 계절별 초본 

군집 간 균질화 양상이 나타나고 있었다. 이는 종 조성 변화가 인위적 

요인보다는 환경 요인의 변화에 더 크게 반응하고 있음을 의미한다

(Davey et al., 2013). 

봄-초여름 조합에서 종 조성 간 차이를 나타내는 시간적 베타 다양성

이 연도에 따라 유의하게 감소하였고, 봄철 초본 군집에서 초여름철 초

본 군집으로 종 조성이 전환될 때 추가되는 종의 피도 역시 연도에 따라 

유의하게 감소하였다. 본 연구 결과와 유사한 사례를 북미 온대지역 저

지대 혼효림에서 찾을 수 있는데 Murphy and McCarthy (2014)는 봄철 초본 

군집과 여름철 초본 군집 간 종 조성이 점차 유사해지고 있음을 보고하

였고, 여기에는 늘어난 여름 생장 기간이 영향을 미쳤을 것으로 추정하

였다. 기후 변화에 따른 기온 상승은 봄철과 여름철 생물 계절의 변화를 

유발하고 있는데(Ge et al., 2015), 본 연구에서도 3 - 4월 기온이 증가할수록 

봄철과 초여름철 초본 군집 간 종 조성이 비슷해지는 경향을 보여 봄철 

기온 증가에 따른 생물 계절의 변화가 종 조성 변화의 주 원인임을 미루

어 짐작할 수 있었다.  

가리왕산 지역 초본 군집에서 관찰된 생물다양성의 시간적 변화는 대

부분 봄철 기온의 변동과 관련이 있었다. 지난 100년 간 한반도의 봄철 

기온은 꾸준히 증가하는 경향을 보였는데(국립기상과학원, 2018) 만일 봄
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철 기온의 증가가 현재와 같이 지속된다면 봄철 고유하게 출현하는 종들

은 줄어드는 반면, 여름철 초본 또는 모든 계절에 생육하는 종들은 증가

할 것으로 예상된다. 이는 특이종의 감소 및 일반종의 증가라는 전형적

인 균질화 양상과 일치하는 것으로 본 연구에서 확인된 계절 군집 간 종 

조성의 균질화는 봄철 초본 군집이 보유한 고유한 구조와 기능(Muller 

and Bormann, 1976; Tessier and Raynal, 2003)의 소실을 불러 일으켜 생태계 

기능에 부정적인 영향을 미칠 우려가 있다(van der Plas et al., 2016). 특히 

춘계 단명 식물은 개체군의 회복이 더디게 진행되기 때문에 구조와 기능 

소실의 위험이 크다(Meier et al., 1995). 이를 볼 때 산림 초본 군집의 생물

다양성 보전을 위해서는 봄철 초본 군집에 대한 관리 전략을 우선적으로 

마련할 필요가 있다.  

종합하면, 본 연구에서는 냉온대 북부 가리왕산 지역 산림 초본 군집 

생물다양성의 시간적 변화 양상이 주로 종 조성 변화에서 나타나고 있음

을 확인하였다. 따라서 생물다양성의 시간적 변화를 온전히 평가하기 위

해서는 종풍부도의 경향뿐 아니라 종 조성 변화에 대한 지속적인 모니터

링이 필요할 것으로 판단된다. 또한 생물다양성의 연도별, 계절별 변화는 

대부분 봄철에 나타나고 있기 때문에 봄철 초본 군집에 대한 보다 많은 

관심과 보전 및 관리를 위한 노력이 요구된다. 특히 봄철 기온의 증가로 

인해 발생하는 계절 초본 군집 간 종 조성의 균질화는 봄철 초본 군집의 

생물다양성 감소와 함께 생태계 기능의 소실을 불러 일으킬 우려가 있으

므로 추후 연구를 통해 봄철 초본 군집의 생물다양성 관리 계획을 수립

해 줄 필요가 있다. 일부 춘계 단명 식물들이 낙엽층 깊이 및 관목층 피

도와 부의 상관을 갖는 것으로 알려져 있어 이를 적절히 제거하여 임내 

환경을 개선해준다면 춘계 단명 식물의 개체군 증가에 도움을 줄 수 있
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을 것으로 보인다(이규송과 조도순, 2000a). 반면, 물리적 토양 교란은 춘

계 단명 식물의 개체군 회복을 어렵게 만들 수 있기 때문에 봄철 이질적

인 초본 군집을 보유한 임분에서는 산림 작업에 의한 토양 교란을 최소

화할 수 있는 조치가 마련되어야 한다.  

한편, 본 연구는 지난 8년 간 수집된 현장 자료를 이용하여 연도별, 계

절별 종풍부도와 Shannon 지수 그리고 종 조성의 시간적 변화 경향을 살

펴보았다. 그 결과 일부 계절에서 시간적 변화의 경향 및 원인을 확인할 

수 있었으나 기상 요인으로 한정된 환경 요인 변수의 수집으로 인해 생

물다양성 변화에 영향을 미치는 토양, 지형, 경쟁 식생 등에 대한 분석과 

해석이 불가능하였다. 본 연구는 또한 협소한 시∙공간적 규모로 인해 일

반화된 결론을 도출하지 못하였다는 한계를 갖는다. 특히 내포 구조의 

연구 설계는 조사의 편의성을 높였지만, 지역적 특수성을 강조해 연구 

결과의 범용성을 떨어뜨렸다. 또한 8년이라는 기간 동안 수행된 연구는 

생물다양성 변화를 충분히 반영하지 못했을 수 있다. 따라서 후속 연구

는 연구 범위를 시∙공간적으로 확장하여 보다 일반화된 산림 초본 생물

다양성의 변화 경향을 밝혀 산림 초본 군집의 생물다양성 보전 및 관리

에 기여할 필요가 있다.   
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제 4 장 산림 초본 군집 생물다양성이  

초본 군집의 지상부 바이오매스 생산의 안정성에 

미치는 영향 

4.1 서론 

생물다양성과 생태계 기능 간 관계(biodiversity-ecosystem functioning)를 

이해하는 것은 생물다양성 감소가 생태계에 어떠한 영향을 미치는지 예

측하는데 도움을 줄 수 있다(Schwartz et al., 2000; Maestre et al., 2012; Duffy 

et al., 2017). 일반적으로 생물다양성은 다양한 생태계 기능과 연관이 있으

며, 높은 생물다양성은 생태계 기능을 증진하는 것으로 알려져 있다

(Hooper et al., 2005; Hector and Bagchi, 2007). 

전통적인 생물다양성과 생태계 기능 간의 관계에 대한 연구는 주로 초

지 생태계에서 지상부 바이오매스로 대변되는 생산성을 위주로 발달해 

왔다(Tilman et al., 1996; Hector et al., 1999). 최근에는 종다양성 뿐 아니라 기

능 다양성 및 계통 다양성의 척도들을 이용하여 생물다양성이 생산성을 

높이는 기작에 대한 검증이 활발히 수행되고 있다(Cadotte et al., 2008; 

Cadotte, 2017; Chun et al., 2020). 그러나 생물다양성과 생산성 간 관계에 대

한 높은 관심에 비해, 개별 생태계 기능을 안정되게 유지시키는 생물다

양성의 안정성 효과에 대해선 아직까지 밝혀진 바가 많지 않다(Cardinale 

et al. 2013; Loreau and de Mazancourt, 2013).  

안정성은 생태계 기능이 시간적으로 얼마나 일정하게 유지되는가를 포

함한 개념으로(Grimm and Wissel, 1997), 일반적으로 높은 생물다양성은 생
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태계 기능의 안정성을 증진하는 것으로 알려져 있다(Hallett et al., 2014; 

Schnabel et al., 2019). 생물다양성이 안정성을 증진하는 기작으로 portfolio 

effect, compensatory dynamics, insurance hypothesis 등이 제안된 바 있으며

(Doak et al., 1998; Yachi and Loreau, 1999; Gonzalez and Loreau, 2009; Loreau and 

de Mazancourt, 2013), 이 중 compensatory dynamics과 insurance hypothesis는 

군집 내 개체군들의 비동시적 변동의 중요성을 강조하였다(Yachi and 

Loreau, 1999; Valencia et al., 2020). 많은 연구들이 생물다양성의 안정성 효

과를 검증하고 있으나 아직까지 국내 산림 생태계를 대상으로 한 연구는 

부족한 편이다. 또한 Hallett et al. (2014)의 연구처럼 환경 구배에 따라 안

정성 효과가 상이할 수 있기 때문에 안정성 효과의 검증을 위한 생태계 

특이적인 접근이 요구되고 있다.  

산림 초본 군집에는 자원에 대한 상층 수목과의 비대칭적 경쟁이 존재

한다(McKenzie et al., 2000; Erdős et al., 2019). 이로 인해 산림 초본들은 물리

적 형질 및 생활사의 다양함을 통해 한정된 자원을 이용하며 공존한다

(Shmida and Ellner, 1984). 특히 온대 낙엽활엽수림에서 자원의 계절 변동

에 따라 나타나는 시간적 지위의 분리는 storage effect을 통해 군집 내 종

의 공존을 안정되게 도모하며(Chesson, 2000) 계절에 따른 생물다양성과 

생태계 기능을 증진하는 역할을 한다(Chesson, 2000; Carroll et al., 2011). 하

지만 기후 변화에 의한 산림 초본의 다양성과 종 조성 변화는 군집의 안

정성을 저해하고(Dovčiak and Halpern, 2010; Ma et al., 2017; Bowker et al., 2021), 

궁극적으로 산림 생태계 기능을 저하시킬 우려가 있다(Lavorel and Garnier, 

2002; Gallagher et al., 2013; Fei et al., 2018). 따라서 산림 초본 군집의 생물다

양성의 변화에 따른 생태계 기능의 변화를 예측하고 대비하기 위해선 생

물다양성-안정성 관계에 대한 이해가 반드시 선행되어야 한다.  
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본 연구에서는 산림 생태계의 주요 생태계 기능인 지상부 바이오매스

생산의 안정성을 중심으로 산림 초본 군집의 생물다양성과 생태계 기능

의 안정성 간 관계를 구명하고자 하였다. 이를 위해 산림 초본 군집의 

종다양성, 기능 다양성, 계통 다양성 지수와 동시성이 군집의 안정성을 

증진하는지 검증하고, 계절에 따라 생물다양성이 안정성을 증진하는 기

작을 비교하였다. 
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4.2 재료 및 방법 

4.2.1 초본 군집 조사 

본 연구는 3장과 동일한 연구 대상지에서 수행하였으며, 초본 군집 조

사의 방법은 3장과 동일하다. 2012년부터 2019년까지 매년 4월 말(spring), 

6월 초(early summer), 8월 초(summer), 10월 초(fall)에 1 m × 1m 소방형구 

내 출현하는 초본 종들의 피도(%)와 개체별 초고(cm)를 측정하였다. 피

도는 개별 종의 총 엽면적이 소방형구 내 지표면을 피복하는 정도를 퍼

센트(%) 단위로 측정하였고, 초고는 종별 영양기관 혹은 생식기관의 높

이를 3회 이상 측정하여 기록하였다. 

4.2.2 기능 형질 측정  

초본 종별 기능 형질은 엽면적비(SLA: specific leaf area, cm2/g), 엽건물량

(LDMC: leaf dry matter content, mg/g), 엽면적(LA: leaf area, cm2) 그리고 최고 

높이(Hmax: maximum height, cm)로 측정하였다. 선정된 기능 형질들은 경

쟁과 스트레스에 대한 식물들의 생리생태적 전략을 대변하며(Pierce et al., 

2017), 식물 군집의 생산성과 연관이 깊은 것으로 알려져 있다(Zhu et al., 

2016).  

최고 높이(Hmax)는 초본 군집 조사에서 측정된 자료를 이용하였으며, 

나머지 기능 형질들은 2020년 4월부터 9월까지 연구 대상지에서 채취한 

시료를 이용하여 측정하였다. 시료 채취는 종별 생장이 최고에 달하는 

시기(7 - 8월)에 성숙 개체를 종별로 5개체 이상 채집하였다. 단, 충분한 

수의 성숙 개체를 찾지 못한 바디나물(Angelica decursiva (Miq.) Franch. & 

Sav.), 애기앉은부채(Symplocarpus nipponicus Makino), 잔털제비꽃(Viola 
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keiskei Miq.), 큰구슬붕이 4종은 1 - 2개체만을 채집하였다. 총 91종 587개

체의 생체 시료를 채집하였으며, 시료 채집 시 동일 개체의 반복 채취를 

막기 위해 채집 개체 간 10 m 이상 거리를 두었다. 시료는 지하부 기관

과 함께 채집하였으며, 건조를 막기 위해 채집과 동시에 지퍼백으로 밀

봉하였다. 실내로 옮긴 시료는 뿌리 부위에 관수를 하여 기능 형질 측정 

시까지 저온(5℃)에서 보관하였다.  

기능 형질을 측정하기 위해 채집 시료의 지상부 줄기 중간 부분에서 

성숙하고 건전한 잎을 개체별로 1 - 5장씩 채취하였다(Dalke et al., 2018). 

생중량(g)은 엽면적을 측정하기 전 개별 잎 시료에 대해 0.001g 단위로 

측정하였다. 엽면적(LA)은 엽병(petiole)을 제외한 엽신의 면적으로 개별 

잎마다 측정하였으며, 복엽일 경우에는 소엽병(petiolule)과 총엽병(rachis)

을 엽면적에 포함하였다(Pérez-Harguindeguy et al., 2013). 잎의 크기가 작은 

종은 LI-3000C 휴대용 엽면적 측정기(LI-COR Inc., Lincoln, USA)를 이용하

여 엽면적을 측정하였다. 반대로 잎이 큰 종의 경우에는 평판스캐너

(Epson expression 10000XL 또는 CanoScan LiDE 120)로 잎을 스캔하여 이미

지파일(TIFF 파일)로 변환한 뒤 ImageJ ver 1.53a (National Institutes of Health, 

USA)을 이용하여 엽면적을 측정하였다. 생중량과 엽면적을 모두 측정한 

잎 시료들은 열풍 건조기(HB-502, 한백과학)에 넣고 70℃에서 72시간 이

상 건조시킨 다음 0.001g 단위로 건중량(g)을 측정하였다(Hulshof and 

Swenson, 2010).  

엽면적비(SLA)는 측정된 생중량을 엽면적으로 나눠 개별 잎 시료마다 

산출하였으며, 개별 잎 당 엽건물량(LDMC)은 건중량을 생중량으로 나눠 

구하였다. 개별 잎마다 산출된 엽면적비, 엽건물량, 엽면적은 종별 평균

값으로 변환하여 분석에 사용하였다. 한편, 잎 시료를 측정하고 남은 지
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상부 기관은 생식 기관, 잎, 엽병, 줄기로 구분하여 잎 시료와 동일한 방

법으로 건조시킨 후 건중량을 측정한 뒤 생산성 추정(4.2.4에 후술)에 이

용하였다.  

4.2.3 생물다양성 지수 산출 

4.2.3.1 종다양성 지수  

종다양성 지수로 종풍부도(species richness), 균등도(evenness, Pielou, 1966), 

Shannon 지수(Shannon, 1948), Simpson 지수(Simpson, 1949)를 매 조사 시기

마다 소방형구별로 산출하였다.  

𝑆ℎ𝑎𝑛𝑛𝑜𝑛 𝑖𝑛𝑑𝑒𝑥 = − ∑ 𝑝𝑖 ln 𝑝𝑖

𝑆

𝑖=1

 

𝑆𝑖𝑚𝑝𝑠𝑜𝑛 𝑖𝑛𝑑𝑒𝑥 = 1 − ∑ 𝑝𝑖
2

𝑆

𝑖=1

 

𝐸𝑣𝑒𝑛𝑛𝑒𝑠𝑠 =  
𝐻

𝐻𝑚𝑎𝑥
=  

𝐻

ln 𝑆
 

여기서 𝑝𝑖는 i종의 상대 피도를 의미하며, S은 소방형구 내 출현한 전

체 종 수이고, H는 소방형구에서 측정된 Shannon 지수이다.  

4.2.3.2 기능 다양성 지수  

기능 다양성은 앞서 측정한 4개의 기능 형질들을 이용하여 주좌표 분

석(principal coordinate analysis)으로 다차원 공간을 작성한 뒤 functional 

richness (FRic), functional evenness (FEve), functional divergence (FDiv), 

functional dispersion (FDis)으로 구하였다(Villéger et al., 2008; Laliberté and 
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Legendre, 2010). FRic은 다차원 공간에서 종들이 차지하는 전체 영역

(convex hull volume)을 의미하며, FEve는 다차원 공간에 종들이 얼마나 균

등하게 분포하는가를 의미한다. FDiv는 다차원 공간 상 중심으로부터 종

들이 분산되어 있는가를 나타내며, FDis는 각각의 종들이 기능 형질 중앙

점(centroid)으로부터 떨어진 평균 거리를 의미한다(Laliberté and Legendre, 

2010).  

본 연구에서는 기능 다양성의 척도로 functional dominance 지수를 추가

하였다. 앞서 다차원 공간에서 구한 지수들이 안정성에 미치는 기능 형

질 변이의 효과를 나타낸다면, functional dominance 지수는 군집 내 우점 

종의 기능 형질 효과를 보여준다고 할 수 있다(Zhang et al., 2017a). 

Functional dominance 지수는 기능 형질의 community-weighted mean (CWM)

으로 산출하였으며, 아래 식과 같이 종별 기능 형질 값에 종별 상대 피

도를 가중치로 부여하여 각 기능 형질별로 구하였다(Lavorel et al., 2008).  

𝐶𝑊𝑀 = ∑ 𝑝𝑖

𝑁

𝑖=1

× 𝑡𝑖 

여기서 𝑝𝑖는 i종의 상대 피도를 의미하며, 𝑡𝑖는 i종의 기능 형질 값이다. 

기능 형질의 CWM와 마찬가지로 FEve, FDiv, FDis를 산출할 때 종별 상대 

피도를 가중치로 부여하였다. 연도별, 계절별 FRic, FEve, FDiv, FDis, CWM 

SLA, CWM LDMC, CWM LA, CWM Hmax는 R 프로그램의 FD 패키지를 이

용하여 구하였다(Laliberté and Legendre, 2010). 

4.2.3.3 계통 다양성 지수  

계통 다양성 지수 산출을 위해 R 프로그램의 V.PhyloMaker 패키지를 

이용하여 연구 대상지에 출현한 초본 종들에 대한 계통수(phylogenetic 
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tree)를 작성하였다(Qian and Jin, 2016). 계통수 작성에 사용된 V.PhyloMaker 

패키지는 The Plant List (TPL)의 학명을 기준으로 작성된 약 74,000 여종의 

관속 식물에 대한 megaphylogeny tree (GBOTB.extended.tre)와 관속 식물 내 

모든 과(family)에 대한 정보를 내포하고 있어 지역 수준의 계통수 작성

에 널리 활용되고 있다(Jin and Qian, 2019). 전체 91종 중 megaphylogeny 

tree에 포함되어 있지 않은 24종(전체의 26.3%)은 scenario 3 방식으로 계

통수에 포함시켰다(Qian and Jin, 2016). 마지막으로 계통수 내 존재하는 

polytomy들은 R 프로그램 ape 패키지의 multi2di 함수를 통해 해결하였다

(Paradis et al., 2004).  

계통 다양성 지수는 작성된 계통수(Figure S2)를 바탕으로 phylogenetic 

species variability (PSV), phylogenetic species richness (PSR), phylogenetic species 

evenness (PSE), phylogenetic species clustering (PSC)로 산출하였다(Helmus et 

al., 2007; Ali and Yan, 2018). PSV은 군집 내 공통 형질의 가설적 변이(star 

phylogeny)와 현재의 계통적 유연관계(실제 계통수 상 나타나는 변이)를 

비교한 값으로, 0에서 1 사이의 갖는다. 0은 군집 내 출현한 종끼리 계통

적 유연관계가 깊음을 의미하며, 반대로 1에 가까울 수록 종들이 서로 

계통적 유연관계가 적음을 의미한다. PSR은 종 풍부도에 PSV를 곱한 값

으로, 종 간 계통적 유연관계가 증가할수록 0에 가깝게 감소하는 반면, 

계통적 유연관계가 감소할수록 종 풍부도의 값과 같아진다. PSE는 PSV에 

종별 상대 수도를 포함한 개념으로, PSV와 마찬가지로 0에서 1 사이의 

값을 갖는다. 이 값이 커지면 계통적 유연 관계가 멀고 종별 수도가 비

슷하게 분포함을 의미한다. 마지막으로 PSC는 계통수의 말단부 가지들

이 모여 있는 정도를 의미하는데, 0에서 1 사이의 값을 가지며, 종들 사

이의 계통적 유연관계가 적어질수록 값이 커진다(Helmus et al., 2007). 
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4.2.4 지상부 바이오매스 추정 

매년 지상부 기관이 새로 자라고, 종별 소멸 시기가 상이한 초본 식물

의 특성 상, 군집의 생산성(productivity)은 지상부 바이오매스의 생산

(above-ground biomass production)으로 대신하였다(Zhu et al., 2016). 종별 지

상부 바이오매스를 추정하기 위해 앞서 채집한 시료들의 잎 건중량과 지

상부 기관 건중량 간 절편이 0인 회귀식을 작성하였다(Table S7). 그 다음 

매 조사 시기마다 현장에서 측정된 종별 피도 값(cm2)에 앞서 측정된 종

별 엽면적비(SLA)의 역수, 그리고 작성된 회귀식의 기울기(β )를 곱하여 

종별 지상부 바이오매스를 매 조사 시기마다 추정하였다.  

AGB𝑖 = Coverage𝑖  ×
1

SLA𝑖
×  β𝑖, i = species 

 단, 5개체 이상의 시료를 확보하지 못한 4종(바디나물, 애기앉은부채, 

잔털제비꽃, 큰구슬붕이)은 계통적 유연 관계가 가까운 종들의 평균 기

울기 값을 이용하였다. 소방형구별 지상부 바이오매스는 종별 지상부 바

이오매스를 합한 값이다.  

4.2.5 안정성과 동시성 

군집의 안정성(stability)은 지난 8년 간 생산된 지상부 바이오매스의 연

평균 값을 시간적 표준편차로 나눠 소방형구마다 계절별로 구하였다

(Tilman, 1999; Craven et al., 2018). 한편 군집의 안정성은 생물다양성 뿐 아

니라 군집을 이루는 종별 개체군의 수도(abundance) 사이에 나타나는 동

시성(synchrony)에 영향을 받는 것으로 알려져 있다(Yachi and Loreau, 1999; 

Valencia et al., 2020). 본 연구에서는 Loreau and de Mazancourt (2008)가 제시

한 방법으로 소방형구별 동시성을 산출하였으며, 이 방법은 종풍부도가 
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상이한 샘플 간 비교에 용이하다는 장점이 있다. 종별 수도 대신 지상부 

바이오매스를 이용하여 아래의 식과 같이 소방형구별 동시성을 구하였다.  

Synchrony =
𝜎(𝑥𝑇)2

(∑ 𝜎𝑥𝑖𝑖 )2
 

𝑥𝑇(t) = ∑ 𝑥𝑖

𝑁

𝑖=1

(t) 

𝑥𝑖(t)는 시간 t일 때 i종의 지상부 바이오매스이며, 𝑥𝑇(t)는 시간 t일 때 

전체 종의 지상부 바이오매스이다. 𝜎(𝑥𝑖)2는 i종의 시간적 분산을 의미하

며, 𝜎(𝑥𝑇)2는 전체 종의 시간적 분산을 의미한다(Hallett et al., 2016). 즉, 

동시성은 전체 종의 지상부 바이오매스 분산을 개별 종별 분산의 합으로 

나눈 값으로 0과 1 사이의 표준화된 값을 갖는다. 동시성이 0에 가까울

수록 군집 내 개체군들이 비동시적 상태(asynchrony)임을 뜻하며, 1에 가

까울수록 완전한 동시적 상태(perfect synchrony)에 있음을 의미한다(Loreau 

and de Mazancourt, 2008). 군집의 동시성은 R 프로그램 codyn 패키지를 이

용하여 소방형구마다 계절별로 구하였다(Hallett et al., 2016).  

4.2.6 통계 분석 

통계 분석에 앞서 지난 8년 간 연도별로 산출된 생물다양성 지수들과 

지상부 바이오매스는 계절별 연평균 값으로 변환하였다. 생물다양성 지

수와 군집의 지상부 바이오매스 생산의 안정성 간 관계성을 파악하기 위

해 앞서 산출된 16개 생물다양성 지수와 안정성 사이의 이변량 관계를 

선형혼합모형으로 작성하였다(Craven et al., 2018). 선형혼합모형에는 자료

의 비독립성을 고려하여 조사지와 방형구를 모형의 임의 효과로 포함하

였다. 그 다음 공간적 자기 상관 여부를 확인하기 위해 각 선형혼합모형
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마다 Gaussian 형태의 자기 상관 구조(corGaus)를 넣은 뒤 Akaike 

information criterion (AIC)를 이용하여 공간적 자기 상관 구조가 없는 모델

과의 비교를 수행하였다. 그 결과, 자료에 공간적 자기 상관이 존재한다

는 유의한 결과를 얻지 못하였기 때문에 추후 분석에서는 공간적 자기 

상관을 제외하였다. 선형혼합모형의 작성은 R 프로그램의 nlme 패키지를 

이용하였으며(Pinheiro et al., 2021), 작성된 모형이 잔차의 정규성과 등분산 

가정을 만족하는지 검증하였다.  

생물다양성 지수들과 안정성 간의 다중 관계 분석은 구조 방정식 모

델(structural equation model, SEM)을 이용하여 수행하였다(Ma et al., 2017). 

구조 방정식 모델의 복잡성과 다중공선성을 줄이기 위해 선형혼합모형과 

multi-model inference test (Burnham and Anderson, 2004)을 이용하여 종다양성, 

기능 다양성, 계통 다양성 그룹마다 한 개의 최적 설명 변수를 선별하였

다(Chun et al., 2020).  

안정성에 대한 최적 설명 변수 선정을 위해 먼저, 각 다양성 그룹 내 

지수들의 조합을 선형혼합모형으로 작성한 뒤, multi-model inference test를 

통해 적은 표본 수에 대한 보정을 실시한 Akaike information criterion 

(AICc)를 조합별 비교를 수행하였다. 작성된 모든 조합 중 AICc 값이 작

고 Akaike weights 값이 가장 큰 조합을 각 다양성 그룹의 최적 모델로 

선정하였으며(Wagenmakers and Farrell, 2004), 이 최적 모델에 포함된 지수

들 중 표준화 계수가 가장 큰 하나의 지수를 구조 방정식 모델의 최종 

설명 변수로 선정하였다(Chun et al., 2020). 생물다양성 그룹별 선형혼합모

형에 포함된 지수들의 다중공선성은 분산팽창계수(variance inflation factor, 

VIF)을 이용하여 확인하였으며, 종다양성 지수들을 제외한 나머지 지수

들의 VIF가 10 이하임을 확인하였다(Table 4.1). 한편, 다중공선성이 높게 
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나타난 종다양성 지수에서는 종풍부도와 균등도만을 분석에 이용하였다. 

multi-model inference test는 R 프로그램의 MuMIn 패키지를 이용하였다

(Bartoń, 2020). 

선별된 설명 변수들을 이용하여 구조 방정식 모델을 계절별로 작성하

였다(Table S8). 구조 방정식 모델 작성은 R 프로그램의 piecewiseSEM 패

키지를 이용하였다(Lefcheck, 2020). Piecewise SEM은 비정규 분포하거나 내

포된 자료의 사용이 가능하며, 다양한 비선형 관계와 임의 효과를 고려

할 수 있다는 장점이 있다(Shipley, 2009; Lefcheck, 2016). 구조 방정식 모델 

작성을 위해 선행 연구에서 확인된 생물다양성 지수들과 안정성 사이의 

경로들을 바탕으로 가설적 인과 모델(conceptual model)을 설정하였으며

(Figure 4.1) 안정성에 대한 영향이 확인된 동시성과 지상부 바이오매스를 

모델에 추가하였다(Flynn et al., 2011; Craven et al., 2018; Valencia et al., 2020). 

단, 동시성이 0인 소방형구는 분석에서 제외하였으며, 생물다양성 지수들 

중 PSR은 종풍부도와 높은 상관을 가지는 것으로 알려져 있어(Helmus et 

al., 2007) 다중공선성을 막기 위해 본 연구에서 PSR은 추후 분석에서 모

두 제외하였다. 

가설적 인과 모델을 바탕으로 계절별 구조 방정식 모델을 선형혼합모

형으로 작성하였으며, 앞선 분석과 마찬가지로 선형혼합모형 내 임의 효

과는 조사지와 방형구에 따라 절편(intercept)을 달리하였다. 또한 각 모델

에 포함된 변수들 간 다중공선성을 확인하여 VIF가 10보다 작음을 확인

하였다(Table 4.2). 작성된 가설적 인과 모델이 본 연구 자료와 현상을 잘 

설명하고 있는지 Fisher’s C 통계량으로 적합도를 평가한 뒤, 후진 제거법

(backward stepwise process)를 이용하여, 가설적 인과 모델에서 유의하지 

않은 경로를 단계별로 제거해주었다. 매 단계마다 AICc 변화량을 확인하
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였으며, Fischer's C가 p > 0.05 이면서, AICc가 가장 작은 모델을 계절별 최

종 모델로 선정하였다(Table S9 – S12). 마지막으로 모델의 잔차가 정규성 

및 등분산 가정을 만족하는지 검증하였으며, 계절별 최종 모델이 두 가

지 가정을 위반하지 않음을 확인하였다. 또한 모든 변수들은 잔차의 정

규성 가정을 만족시키기 위해 로그 변환을 실시한 뒤 평균 0, 표준편차 

1로 표준화하여 분석에 이용하였다(Zuur et al., 2009). 

구조 방정식 모델 내 설명 변수들이 반응 변수에 미치는 영향력을 비

교하기 위한 표준화 경로계수(standardized path coefficient, βst)와 반응 변수

의 분산을 계절별 도표에 제시하였다. 반응 변수의 분산은 고정 효과에 

의해 설명되는 분산(marginal R2, R2
m)과 고정 효과와 임의 효과에 의해 설

명되는 분산(conditional R2, R2
c)으로 나누어 구하였다.  

계절별 구조 방정식 모델 내 설명 변수들이 갖는 안정성에 대한 상대 

기여도를 산출하였다. 이를 위해 먼저 각 설명 변수의 표준화 계수를 이

용하여 직접 효과(direct effect)와 간접 효과(indirect effect)를 산출하였다. 

직접 효과는 설명 변수가 안정성에 직접적으로 영향을 주는 경로 상의 

표준화 계수를 의미하며, 간접 효과는 설명 변수가 다른 설명 변수를 거

쳐 안정성에 영향을 주는 경로 상의 모둔 표준화 계수를 곱한 값을 뜻한

다. 상대 기여도는 계절별로 산출된 모든 직접 효과와 간접 효과를 합한 

값에 대해 각 설명 변수의 직접 효과 또는 간접 효과가 기여한 상대적 

정도를 백분율(%)로 나타낸 값으로 구하였다(Chun et al., 2020).   
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Table 4.1. Variance inflation factors (VIF) of the species, functional and phylogenetic 

diversity indices using for the multiple inference tests. 

Diversity index Spring 
Early 

summer 
Summer Fall 

Species diversity     

Species richness 1.1 1.0 1.0 1.1 

Evenness 1.1 1.0 1.0 1.1 

Functional diversity 

FRic 2.4 3.0 3.0 1.8 

FEve 1.3 1.2 1.3 1.2 

FDiv 1.2 1.5 1.4 1.0 

FDis 2.6 3.7 3.9 1.9 

Functional diversity (functional dominance) 

CWM SLA  1.3 1.1 1.2 1.4 

CWM LDMC 1.3 1.3 1.5 1.5 

CWM LA 1.9 1.2 1.3 2.0 

CWM Hmax 2.3 1.4 1.8 2.1 

Phylogenetic diversity     

PSR 2.3 1.8 2.1 2.6 

PSE 1.9 2.3 2.7 2.6 

PSC 5.7 3.3 4.0 4.9 

PSV 7.9 4.8 4.6 5.2 

Abbreviation: FRic, functional richness; FEve, functional evenness; FDiv, functional 

divergence; FDis, functional dispersion; CWM, community-weighted mean; SLA, 

specific leaf area; LDMC, leaf dry matter content; LA, leaf area; Hmax, maximum 

height; PSR, phylogenetic species richness; PSE, phylogenetic species evenness; 

PSC, phylogenetic species clustering; PSV, phylogenetic species variability. 
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Table 4.2. Variance inflation factors (VIF) of the selected variables for the seasonal 

structural equation models. 

Variable Spring 
Early 

summer 
Summer Fall 

Species richness - 9.1 7.4 6.6 

Evenness 7.9 - - - 

FRic - 4.8 4.0 - 

FDiv - - - 1.1 

CWM SLA  3.1 - - - 

CWM LDMC - 1.7 1.5 - 

CWM LA - - - 1.8 

PSE 5.0 - - - 

Above-ground biomass 1.7 4.9 4.7 6.7 

Synchrony 1.2 2.1 1.5 2.0 

Abbreviation: FRic, functional richness; FDiv, functional divergence; CWM, 

community-weighted mean; SLA, specific leaf area; LDMC, leaf dry matter content; 

LA, leaf area; PSE, phylogenetic species evenness. 
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Figure 4.1. Conceptual model of piecewise SEM. The direct and indirect effects of 

species, functional and phylogenetic diversity indices, above-ground biomass and 

synchrony on the stability of above-ground biomass production in the perennial 

herbaceous plant community are included in the piecewise SEM.  
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4.3 결과 

4.3.1 생물다양성 지수와 안정성 간의 이변량 관계 

종다양성, 기능 다양성, 계통 다양성 지수들과 지상부 바이오매스 생산

의 안정성 간 이변량 관계에서는 봄철(4월) 초본 군집의 균등도와 

Simpson 지수가 증가할수록 안정성이 유의하게 줄어들었다(p < 0.05; 

Figure 4.2). 이러한 음의 관계는 기능 다양성 지수인 CWM SLA 그리고 

계통 다양성 지수인 PSE와 안정성 간의 관계에서도 유의하게 나타났다

(p < 0.05). 

봄철과는 다르게 초여름철(6월)과 여름철(8월) 초본 군집의 안정성은 

대부분의 생물다양성 지수들과 양의 관계를 보였다(Figure 4.3, Figure 4.4). 

종다양성 지수에서는 종풍부도, Shannon 지수, Simpson 지수가 증가할수록 

안정성이 유의하게 증가하였다(p < 0.05). 기능 다양성 지수에서는 FRic과 

FDis, CWM LDMC가 초여름철과 여름철 초본 군집의 안정성과 양의 관계

를 가졌다(p < 0.05). 여름철 초본 군집에서는 추가로 CWM Hmax가 증가

할수록 안정성이 높아졌다. 계통다양성 지수 중 PSR이 증가할수록 안정

성이 유의하게 증가하였다. 

가을철(10월) 초본 군집에서는 종풍부도, Shannon 지수, Simpson 지수가 

증가할수록 안정성이 유의하게 높아졌으며(p < 0.05), 기능 다양성 지수인 

FRic, CWM LA, CMW Hmax도 안정성과 유의한 양의 관계를 보였다(Figure 

4.5). 반면, FDiv는 안정성과 음의 관계를 가져 FDiv가 증가할수록 안정성

이 감소하였다. 초여름철과 여름철 초본 군집에서 나타난 것과 동일하게 

가을철 초본 군집의 안정성은 PSR와 유의한 양의 관계를 가졌다(p < 

0.05).   
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Figure 4.2. Spring season (April) bivariate relationships between species, functional 

and phylogenetic diversity indices and the stability of above-ground biomass 

production in the perennial herbaceous plant community. Grey lines are the fits of 

linear mixed models across all sampling units, and grey bands show 95% confidence 

intervals. Marginal R2 (R2
m) represents the variance explained by fixed effects, while 

conditional R2 (R2
c) represents the variance explanted by fixed and random effects. 
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Figure 4.3. Early summer season (June) bivariate relationships between species, 

functional and phylogenetic diversity indices and the stability of above-ground 

biomass production in the perennial herbaceous plant community. Grey lines are the 

fits of linear mixed models across all sampling units, and grey bands show 95% 

confidence intervals. Marginal R2 (R2
m) represents the variance explained by fixed 

effects, while conditional R2 (R2
c) represents the variance explanted by fixed and 

random effects. 
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Figure 4.4. Summer season (August) bivariate relationships between species, 

functional and phylogenetic diversity indices and the stability of community above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community. Grey lines 

are the fits of linear mixed models across all sampling units, and grey bands show 

95% confidence intervals. Marginal R2 (R2
m) represents the variance explained by 

fixed effects, while conditional R2 (R2
c) represents the variance explanted by fixed 

and random effects. 
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Figure 4.5. Fall season (October) bivariate relationships between species, functional 

and phylogenetic diversity indices and the stability of above-ground biomass 

production in the perennial herbaceous plant community. Grey lines are the fits of 

linear mixed models across all sampling units, and grey bands show 95% confidence 

intervals. Marginal R2 (R2
m) represents the variance explained by fixed effects, while 

conditional R2 (R2
c) represents the variance explanted by fixed and random effects. 
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4.3.2 생물다양성 지수 그룹별 최적 설명 변수 

종다양성, 기능 다양성, 계통 다양성 지수 그룹 별로 안정성에 대한 

최적 설명 변수를 선별한 결과, 봄철 초본 군집에서는 균등도, CWM SLA, 

PSE이 지상부 바이오매스 생산의 안정성을 가장 잘 설명하는 것으로 나

타났다(Table 4.3). 최적 설명 변수들 중 균등도를 포함한 모델에 의해 설

명되는 분산이 가장 높았으나(R2
m = 0.15), 각 다양성 지수들에 의해 설명

되는 안정성의 분산(R2
m) 값이 다른 계절에 비해 매우 낮았다. 

초여름철과 여름철 초본 군집의 안정성은 종풍부도, FRic, CWM LDMC, 

PSR에 의해 가장 잘 설명되는 것으로 나타났다. 초여름철 초본 군집에

서는 PSR과 PSV의 조합이 최적 모델로 선정되었으며, 두 계통 다양성 

지수 중 PSR의 표준화 계수(βst = 0.88)가 더 크게 추정되었다. 선정된 최

적 설명 변수들에 있어서 초여름철 모델이 여름철 모델에 비해 안정성에 

대한 설명력이 더 높았다. 

가을철 초본 군집에서는 종풍부도, CWM LA, PSR을 포함한 모델들의 

AICc가 가장 낮았으며, 이들 지수들이 가을철 초본 군집의 안정성을 가

장 잘 설명하는 변수로 확인되었다. 기능 다양성 지수에서는 FRic과 

FDiv를 같이 포함한 모델이 최종 모델로 선정되었으나 FDiv의 표준화 

계수(βst = -0.44)의 절대값이 FRic의 표준화 계수(βst = 0.41)보다 더 높아 구

조 방정식 모델에는 FDiv가 최종적으로 포함되었다.  
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Table 4.3. Results of the best model selection from multi-model inference test for the 

stability of seasonal above-ground biomass production in the perennial herbaceous 

plant community using species, functional and phylogenetic diversity indices. 

Diversity indices with asterisk show the highest standardized coefficient.  

Season Fixed effect df AICc Weight R
2

m/R
2

c 

Species diversity 

Spring Evenness 5 114.4 0.700 0.15/0.66 

Early summer Species richness 6 104.3 0.933 0.56/0.60 

Summer Species richness 5 121.8 0.875 0.25/0.25 

Fall Species richness 5 121.6 0.891 0.25/0.25 

Functional diversity 

Spring Null 4 118.2 0.462 0.00/0.60 

Early summer FRic 5 110.0 0.526 0.46/0.57 

Summer FRic 5 119.6 0.622 0.29/0.29 

Fall FRic + FDiv* 6 121.9 0.648 0.33/0.33 

Functional diversity (functional dominance) 

Spring CWM SLA 5 117.3 0.397 0.10/0.57 

Early summer CWM LDMC 5 123.4 0.426 0.16/0.55 

Summer CWM LDMC 5 119.1 0.467 0.28/0.30 

Fall CWM LA 5 126.3 0.394 0.16/0.16 

Phylogenetic diversity 

Spring PSE 5 115.5 0.383 0.09/0.74 

Early summer PSR* + PSV 6 109.3 0.402 0.56/0.61 

Summer PSR 5 121.5 0.675 0.26/0.26 

Fall PSR 5 121.3 0.664 0.26/0.26 

Abbreviation: df, degree of freedom; R2
m, marginal R2; R2

c, conditional R2; FRic, 

functional richness; FDiv, functional divergence; CWM, community-weighted mean; 

SLA, specific leaf area; LDMC, leaf dry matter content; LA, leaf area; PSE, 

phylogenetic species evenness; PSR, phylogenetic species richness; PSV, 

phylogenetic species variability.  
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4.3.3 구조 방정식 모델의 안정성 경로 

선정된 생물다양성 지수들과 지상부 바이오매스, 동시성을 이용하여 

계절별 구조 방정식 모델을 작성한 결과, 모든 계절의 구조 방정식 모델

이 분석에 이용된 자료를 적합하게 설명하고 있었다(봄철: Fisher’s C = 

0.42, P = 0.81, AICc = 35.00, n = 43; 초여름철: Fisher’s C = 1.02, P = 0.91, AICc 

= 72.96, n = 43; 여름철: Fisher’s C = 0.85, P = 0.65, AICc = 81.71, n = 42; 가을

철: Fisher’s C = 7.18, P = 0.52, AICc = 94.37, n = 42).   

봄철 초본 군집에서는 PSE와 동시성이 안정성에 직접적인 영향을 미

쳤으며, 이들 설명 변수는 안정성에 유의한 음의 영향(p < 0.05)을 주었다

(Figure 4.6). 또한 두 설명 변수는 지상부 바이오매스에도 직접적인 영향

을 주었는데(p < 0.05), PSE의 표준화 경로계수(βst)는 0.25, 동시성의 표준

화 경로계수는 -0.20으로 생산성에 대해 서로 정반대의 영향을 미쳤다. 

봄철 초본 군집에서 확인된 안정성의 전체 분산 중 14% (R2
m = 0.14)가 이

들 설명 변수에 의해 설명되었다. 

초여름철 초본 군집의 안정성은 CWM LDMC, 지상부 바이오매스, 동

시성과 직접적인 연관이 있는 반면, 종풍부도와는 간접적으로 연관되었

다(Figure 4.7). 종풍부도는 지상부 바이오매스와 동시성을 거쳐 간접적으

로 안정성에 영향을 미쳤는데 결과적으로 두 경로 모두 안정성에 양의 

영향을 주었다. 안정성에 대한 종풍부도의 간접적인 양의 영향은 여름철, 

가을철 초본 군집에서도 유의하게 나타났다(p < 0.05). 봄철 초본 군집의 

종풍부도는 지상부 바이오매스에 양의 영향을(βst = 0.93, p < 0.05), 동시성

에는 음의 영향을 주었는데(βst = - 0.70, p < 0.05), 동시성 보다는 지상부 바

이오매스에 미치는 영향이 더 큰 것으로 나타났다. 한편, 기능 다양성 중 
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CWM LDMC만이 초여름철 지상부 바이오매스와 안정성에 직접적인 양

의 영향을 주었으며(p < 0.05), FRic은 안정성과 직∙간접적인 영향을 미치지 

않았다. 동시성은 안정성에 직접적인 음의 영향을 미친 반면 지상부 바

이오매스는 안정성에 양의 영향을 미쳤다.  

여름철 초본 군집에서는 초여름철과 동일한 안정성 증진 경로가 확인

되었다(Figure 4.8). 종풍부도는 안정성에 간접적인 영향을 미치는 변수였

으며, 반대로 CWM LDMC, 지상부 바이오매스, 동시성은 안정성에 직접

적인 영향을 미치는 변수였다. 여름철 모델에서는 초여름철 모델보다 안

정성에 대한 지상부 바이오매스와 동시성의 표준화 경로계수 값이 증가

하였으나(βst = 0.77, -0.80), 이들 변수들이 설명하는 안정성의 분산은 오히

려 초여름철 모델보다 감소하였다(R2
m = 0.72). 한편, CWM LDMC와 동시

성은 안정성에 직접적인 영향을 미칠 뿐 아니라 종풍부도와 마찬가지로 

지상부 바이오매스를 거쳐 간접적으로도 안정성에 영향을 주었다. CWM 

LDMC는 직∙간접적 모두 안정성에 양의 영향을 주는 반면 동시성은 직

접적으로는 음의 영향을, 간접적으로는 양의 영향을 주는 것으로 나타났

다.  

마지막으로 가을철 초본 군집의 안정성에는 FDiv와 동시성이 음의 영

향을 미친 반면, 종풍부도, CWM LA, 지상부 바이오매스는 안정성에 양의 

영향을 미쳤다(Figure 4.9). Functional dominance 지수인 CWM LA는 지상부 

바이오매스를 거쳐 안정성에 간접적인 양의 영향을 준 반면, FDiv는 안정

성에 직접적인 음의 영향을 미치고 있었다(βst = -0.26, p < 0.05). 
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Figure 4.6. Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in spring 

season (April). Black solid arrows indicate significant positive or negative effects on 

the response variables. Bidirectional grey arrows represent correlated errors between 

diversity indices. Numbers beside paths represent standardized path coefficients. 

The values below each response variable represent the variance explained by fixed 

effects (R2
m) and fixed and random effects (R2

c).  
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Figure 4.7. Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in early 

summer season (June). Black solid arrows indicate significant positive or negative 

effects on the response variables. Black dotted arrow indicates non-significant 

effects. Bidirectional grey arrows represent correlated errors between diversity 

indices. Numbers beside paths represent standardized path coefficients. The values 

below each response variable represent the variance explained by fixed effects (R2
m) 

and fixed and random effects (R2
c). 
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Figure 4.8. Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in summer 

season (August). Black solid arrows indicate significant positive or negative effects 

on the response variables. Black dotted arrow indicates non-significant effects. 

Bidirectional grey arrows represent correlated errors between diversity indices. 

Numbers beside paths represent standardized path coefficients. The values below 

each response variable represent the variance explained by fixed effects (R2
m) and 

fixed and random effects (R2
c). 
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Figure 4.9. Result of the piecewise SEM representing the direct and indirect effects 

of diversity indices, above-ground biomass and synchrony on the stability of above-

ground biomass production in the perennial herbaceous plant community in fall 

season (October). Black solid arrows indicate significant positive or negative effects 

on the response variables. Black dotted arrow indicates non-significant effects. 

Bidirectional grey arrows represent correlated errors between diversity indices. 

Numbers beside paths represent standardized path coefficients. The values below 

each response variable represent the variance explained by fixed effects (R2
m) and 

fixed and random effects (R2
c). 
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4.3.4 생물다양성 지수 별 상대 기여도 

직접 효과는 모든 계절에 있어 동시성에서 가장 컸으며, 봄철 모델을 

제외한 나머지 계절에서 지상부 바이오매스의 직접 효과가 그 다음으로 

높게 나타났다(Figure 4.10). 간접 효과에서는 종풍부도의 효과가 초여름철

부터 가을철까지 크게 나타났으며, 안정성에는 일관된 양의 영향을 주었

다. 

봄철 모델에서는 안정성에 대한 PSE와 동시성의 직접 효과가 나타났

으며, 두 설명 변수 중에는 PSE (44.3%)보다 동시성(55.7%)이 안정성의 

변이 더 많이 설명하였다(Figure 4.10). 초여름철에는 동시성과 종풍부도 

가 안정성 변이의 76.1%를 설명하였고, 동시성, 종풍부도, 지상부 바이오

매스, CWM LDMC 순으로 안정성에 기여하였다. 여름철에서는 종풍부도

의 상대 기여도(36.2%)가 가장 크게 나타났으며, 간접 효과보다 직접 효

과가 더 높았다. 종풍부도 다음으로는 동시성, 지상부 바이오매스, CWM 

LDMC 순으로 안정성에 기여하였다. 마지막으로 가을철에는 동시성, 종

풍부도, 지상부 바이오매스, CWM LA, FDiv 순으로 안정성에 영향을 미쳤

다. 
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Figure 4.10. Relative contributions of diversity indices, above-ground biomass and 

synchrony on the stability of above-ground biomass production in the perennial 

herbaceous plant community. Indirect effect was calculated by multiplying the direct 

effects of all paths in a route to the stability. Relative contribution was the ratio 

between a direct or indirect effect of each variable and the sum of all direct and 

indirect effects in each seasonal model. Abbreviations: FDiv, functional divergence; 

CWM LDMC, community-weighted mean of leaf dry matter content; CWM LA, 

community-weighted mean of leaf area; PSE, phylogenetic species evenness. 
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4.4 고찰 

본 연구에서는 종다양성, 기능 다양성, 계통 다양성을 이용하여 생물다

양성의 안정성 효과를 검증하였다. 그 결과, 산림 초본 군집의 높은 생물

다양성은 초본 군집의 지상부 바이오매스 생산의 안정성을 증가시켰으며, 

봄철을 제외한 나머지 계절에 있어 생물다양성은 일관된 경로를 통해 안

정성을 증진하는 효과를 보였다. 

4.4.1 산림 초본 군집 생물다양성의 안정성 효과 

선행 연구들과 마찬가지로 높은 생물다양성은 군집의 지상부 바이오매

스 생산의 안정성을 증가시키는 것으로 나타났다(Schnabel et al., 2019; 

Dolezal et al., 2020). 특히 종풍부도는 봄철을 제외하고 생물다양성 척도 

중 안정성을 일관되게 가장 잘 설명하는 척도인 것으로 나타났다. 종풍

부도는 주로 지상부 바이오매스와 동시성을 거쳐 안정성에 간접적으로 

영향을 미쳤는데 이러한 종풍부도의 간접적인 안정성 효과는 선행 연구

의 결과와 일치하였다(Craven et al., 2018; Dolezal et al., 2020).  

구조 방정식 모델에 사용된 기능 다양성 지수들 중 FDiv와 CWM 

LDMC는 안정성에 직접적인 영향을 주었으며, CMW LA는 생산성을 통해 

간접적으로 안정성을 높였다. 기능 형질 중 엽건물량(LDMC)은 식물 군

집에서 지상부 바이오매스 생산의 안정성을 잘 설명하는 것으로 알려져 

있는데(Polley et al., 2013; Smart et al., 2017), 본 산림 초본 군집에서도 초여

름철과 여름철 모델에서 엽건물량이 다른 기능 형질들에 비해 안정성에 

대한 설명력이 높은 것을 확인할 수 있었다. 하지만 전반적으로 기능 다

양성 지수들이 종풍부도와 동시성에 비해 낮은 전체 효과를 보이는 것으

로 보아 본 연구에 사용된 기능 형질들이 산림 초본 군집의 지상부 바이
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오매스 생산의 안정성을 잘 설명하지 못하고 있는 것으로 판단된다. 본 

연구에서는 주로 광 획득 능력과 관련된 기능 형질을 이용하여 기능 다

양성 지수를 산출하였는데(엽면적비, 엽면적, 최고 초고), 이들 기능 형질 

외 지하부 기관, 종자 무게, 수명과 같이 다년생 초본의 생리생태적 특성

을 반영할 수 있는 기능 형질들을 추가하여 안정성 효과를 확인할 필요

가 있어 보인다.  

본 연구에서 계통 다양성 지수들은 PSR과 PSE를 제외하고 안정성과의 

연관성이 떨어졌다. 안정성과 연관이 깊은 PSR 마저도 종풍부도와 상관

이 높아 multi-model inference model 결과에서 나타난 PSR의 설명력은 계

통 다양성만의 효과를 의미한다고 보기 어렵다. 또한 작은 공간적 규모

에서는 계통 다양성의 영향이 잘 나타나지 않는다고 보고한 선행 연구를 

볼 때(Dolezal et al., 2020) 본 연구에 사용된 계통 다양성 지수들은 다른 

생물다양성 척도에 비해 산림 초본 군집 내 안정성 효과를 제대로 드러

내지 못하는 것으로 보인다(Venail et al., 2015).  

생물다양성은 안정성 뿐 아니라 지상부 바이오매스에도 직접적인 영향

을 미치고 있었다. 특히 종풍부도의 영향이 매우 크게 나타나는 것으로 

보아 본 산림 초본 군집에서도 생산성을 증가시키는 생물다양성의 선택 

효과 내지 지위 상보 효과가 발생하고 있는 것을 보이는데 본 연구에서

는 이를 직접적으로 검증할 수 없었다. 안정성에 미치는 생물다양성의 

영향이 생산성에 동일하게 작용하지 않을 수 있기 때문에(Cardinale et al., 

2013), 산림 초본 군집을 대상으로 한 생물다양성과 생산성 간 관계에 

대한 추가 연구가 필요해 보인다.  
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4.4.2 산림 초본 군집의 계절별 안정성 경로 

봄철 초본 군집의 안정성은 균등도, CWM SLA, PSE와 부의 이변량 관

계를 보였으며, 이 중 PSE는 구조 방정식 모델에서 지상부 바이오매스에

는 직접적인 양의 영향(βst = 0.25)을 미친 반면 안정성에는 직접적인 부의 

영향을 미쳤다(βst = -0.31). 이는 봄철 초본 군집 내 출현하는 종들의 계통

적 유연관계가 가까울수록 군집의 지상부 바이오매스 생산의 안정성이 

높아진다는 의미로, 봄철 초본 군집의 특징을 잘 반영하는 결과라 할 수 

있다. PSE는 주로 교란 혹은 환경 여과 효과의 영향을 나타내는데, 환경 

스트레스가 발생하면 군집에는 내성을 가진 종들만 남게 되어 계통적 유

연관계가 줄어들어 PSE가 낮아지는 것으로 알려져 있다(Helmus et al., 

2010). 봄철은 광 조건이 양호한 대신, 환경 요인의 변동이 큰 시기이다. 

따라서 광에 대한 경쟁이 적은 봄철에는 환경 변동에 대한 적응이 무엇

보다 중요한데 이 시기 초본 군집에는 봄철 환경에 적응한 춘계 단명 식

물들이 주로 출현한다(Kim et al., 2015; Augspurger and Salk, 2017), 본 연구 

대상지에서는 미나리아재비과 4종, 양귀비과 2종, 백합과 3종 등 일부 과

(family)에 속하는 10종의 춘계 단명 식물이 확인된다. 따라서 봄철에는 

춘계 단명 식물과 같이 봄철 환경에 적응한 종들의 출현이 늘어날수록 

군집의 안정성이 높아진다고 할 수 있다(Cavender-Bares et al., 2009).  

초여름철과 여름철에는 종풍부도와 함께 CWM LDMC가 안정성에 유

의한 영향을 주었다. CWM LDMC는 안정성에 직접적인 양의 영향을 주

었으며, 기능 다양성 지수들 중 가장 높은 전체 효과를 보였다. 이는 생

물다양성의 선택 효과를 지지하는 결과로, 지상부 바이오매스 생산의 안

정성에는 기능 형질의 변이보다 특정 기능 형질 값을 가진 우점종의 역

할이 더 중요함을 의미한다(Zhang et al., 2017a). 또한 이러한 생물다양성의 



 

 
91 

선택 효과는 산림 하층 군집의 생산성을 증진하는 것으로 알려져 있는데

(Chun et al., 2020) 본 연구에서도 CWM LDMC가 높아질수록 지상부 바이

오매스가 증가하는 경향을 보였다. 따라서 이 시기 초본 군집에서는 생

물다양성의 선택 효과가 주요 기작으로 작용하면서 군집의 생산성과 안

정성을 동시에 증진하는 상승 효과(synergy)를 내는 것으로 볼 수 있다. 

하지만 이러한 결과는 선택 효과가 주요 기작이 될 경우 portfolio effect을 

낮춰 안정성을 저해할 수 있다고 보고한 연구와는 일치하지 않았다

(Wang et al., 2021).  

초여름철과 여름철 선택 효과는 우점종의 엽건물량(LDMC)을 통해 나

타나는데 흔히 환경 스트레스와 교란에 대한 경쟁자(competitor)의 생태 

전략을 가진 종일수록 높은 엽건물량을 갖는다고 알려져 있다(Dalke et al., 

2018). 따라서 본 연구 대상지와 같이 비교적 비옥하고 교란이 적은 환

경에서는 생장률이 높고 지상부와 지하부 바이오매스의 확장이 빠른 경

쟁자 전략을 가진 종들이 우점하면서 군집의 지상부 바이오매스 생산과 

안정성을 동시에 높이고 있는 것으로 판단된다(Grime, 1979). 

한편, 다변량 관계에서는 확인되지 않았으나 이변량 관계에서 초여름

철과 여름철 FRic와 FDis는 안정성과 유의한 양의 관계를 맺고 있었다. 

이러한 결과는 선택 효과뿐 아니라 지위 상보 효과도 초본 군집의 지상

부 바이오매스 생산의 안정성을 높이는데 기여할 수 있음을 의미한다. 

일반적으로 다변량으로 측정된 군집의 기능 형질 변이가 클수록 지위 상

보 효과가 나타나기 용이하다(Cadotte, 2017). 특히 식물 군집에서는 광 흡

수와 관련된 잎의 기능 형질이 다양할수록 혹은 수직적 구조의 층화가 

용이할수록 종 간 경쟁이 완화되고 효율적인 자원 이용이 가능하다

(Yachi and Loreau, 2007; Mensah et al., 2018). 따라서 본 다년생 초본 군집에
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서는 자원에 대한 상층 수목과의 비대칭적인 경쟁과 계절적 환경 변동이 

군집 내 지위 상보 효과를 유발하면서 생물다양성과 생태계 기능 간 관

계에 영향을 미치고 있는 것으로 보인다(Zhang et al, 2017b). 지위 상보 효

과는 지위의 분리를 통해 환경 변동에 취약한 종의 영향을 줄이고 

portfolio effect을 증가시켜 안정성에 기여한다고 알려져 있다(Wang et al., 

2021). 하지만 같은 시기 구조 방정식 모델에서는 functional dominance 지

수들과 안정성 간 관계가 더 중요한 것으로 나타나 초여름철과 여름철 

초본 군집에는 지위 상보 효과 보다는 선택 효과가 더 우세하게 작용하

고 있는 것으로 판단된다(Doak et al. 1998). 

마지막으로 가을철 초본 군집에서 FDiv는 안정성과 음의 관계를 보였

다. 이는 일반적으로 알려진 기능 다양성의 효과와는 반대되는 결과이며

(Kang et al., 2020), 이변량 관계에서 가을철 FRic이 안정성과 서로 양의 

관계를 갖는 것과 배치되는 결과이다. 가을철은 일부 초본 종들의 지상

부 바이오매스가 소멸하는 시기로 각 초본 종들의 생활사가 이러한 결과

에 영향을 미친 것으로 보이는데 이에 대한 해석은 추후 논의가 더 필요

해 보인다. 한편 가을철 CWM LA은 지상부 바이오매스에 양의 영향을 

주었는데 이는 초여름철과 여름철 결과와 마찬가지로 우점하는 종의 기

능적 역할이 군집의 지상부 바이오매스 생산에 중요하게 작용하고 있음

을 보여준다.  

4.4.3 동시성이 안정성에 미치는 영향 

동시성은 모든 계절에 있어 안정성에 직접적인 음의 영향을 미치고 있

었다. 이러한 안정성에 대한 동시성의 일관된 영향은 선행 연구들과 일

치하는 결과이다(Craven et al., 2018; Schnabel et al., 2019; Valencia et al., 2020). 
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동시성은 종 간 상호 작용 또는 환경 변동에 대한 개별 종의 반응에 영

향을 받는다(Ives et al., 1999). 즉, 개별 종들의 반응이 상이할수록 군집 내 

동시성이 줄고 비동시성(asynchrony)이 증가하는데, insurance hypothesis에

서는 환경 변동에 따른 비동시성이 군집의 안정성을 높이는 것으로 보고 

있다(Yachi and Loreau, 1999). 한편 동시성은 compensatory dynamics과도 연

관이 있다(Turnbull et al., 2016). 경쟁은 지위의 분리를 통해 종의 공존을 

이끌면서 종별 개체군 사이에 compensatory dynamics을 일으키는데

(Chesson, 2000; Gonzalez and Loreau, 2009), 경쟁으로 인해 한 종의 개체군

이 감소하는 대신 다른 종의 개체군이 증가하는 부의 공변(negative 

covariation)이 발생하게 되면 개체군 간 비동시성은 높아지는 반면 군집 

전체의 변동은 줄어드는 효과가 나타나게 된다(Gonzalez and Loreau, 2009).  

본 연구에서는 insurance hypothesis와 compensatory dynamics 중 어떤 효

과가 주요하게 안정성을 증진하는지 확인하기 어려웠다. 하지만 봄철에

는 생물다양성 지수와 동시성 간 관계가 유의하지 않은 것으로 보아 군

집의 비동시적 반응이 생물적 요인이 아닌 환경 변동에 의해 나타났을 

가능성이 높다. 반대로 초여름 이후 상층 수관이 울폐된 시기에는 동시

성이 종풍부도와 음의 관계를 맺고 있어, 이 시기에는 생물적 요인, 특히 

종 간 경쟁에 의해서 군집 내 비동시적 변동이 나타나는 것으로 판단된

다. 하지만 초여름철과 여름철에는 주로 선택 효과가 안정성을 도모하고 

있어, 이 시기에 compensatory dynamic이 실제 군집에 나타나는지에 대해

선 추가 연구가 필요해 보인다(Houlahan et al., 2007).  

본 연구는 좁은 공간적 연구 범위로 인해 국내 산림 초본 군집의 일반

적인 경향을 도출하지 못했으며, 생물다양성과 안정성 간 관계에 미치는 

비생물적 환경 요인의 영향을 고려하지 못했다는 한계가 있다. 특히 기
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후 변화로 인해 생태계 기능의 안정성이 저해될 가능성이 높기 때문에

(Ma et al., 2017) 추후 연구에서는 강수량, 기온과 같은 환경 요인의 영향

을 함께 고려할 필요가 있다(García-Palacios et al., 2018; Valencia et al., 2020). 

그렇지만 본 연구는 중장기 현장 자료를 이용해 국내 산림 초본 군집에

서 생물다양성에 의한 안정성 효과를 검증하고, 계절별 초본 군집의 안

정성을 증진하는 기작을 확인하였다는데 큰 의의가 있다. 본 연구 결과

는 산림 생태계 관리에 있어 산림 초본 군집 생물다양성 보전의 근거를 

마련하는데 도움을 줄 수 있을 것으로 판단된다.  
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제 5 장 네트워크 분석을 이용한 산림 초본 군집 

생물다양성의 형성 기작 구명 

5.1 서론 

군집의 생물다양성 양상에 관여하는 군집 형성 기작을 파악하는 것은 

생태학 분야의 오래된 관심사 중 하나이다(Diamond, 1975; Connor and 

Simberloff, 1979). 군집 형성 기작은 생물다양성 뿐 아니라 생태계 기능에

도 영향을 미치기 때문에 생태계 관리에 앞서 지역 식물 군집의 형성에 

영향을 미치는 주요 기작을 파악하는 것이 중요하다 할 수 있다(Leibold 

et al., 2017).  

생물 군집의 형성에는 환경 여과 효과, 경쟁과 같은 결정론적 과정과 

산포 능력, 생태적 부동과 같은 확률론적 과정이 관여한다(Chase and 

Myers, 2011). 즉, 생물 군집은 종의 출현에 관여하는 두 군집 형성 기작

의 상대적 기여에 따라 시공간적으로 다양하게 형성된다고 할 수 있다

(Pandit et al., 2009; Måren et al., 2018). 하지만 실제 종의 공존에는 여러 생

태적 과정이 복잡하게 관여하고 있어 주요 군집 형성 기작을 구분하기란 

쉽지 않다(Maire et al., 2012; Bar-Massada, 2015).  

기능 형질(functional trait)은 생물체가 가진 해부학적, 형태적, 생리적, 

구조적 특성을 의미하며, 종별 자원 획득 전략 및 경쟁과 스트레스에 대

한 종 특이적 반응과 관련이 있다(Grime, 1979; Pérez-Harguindeguy et al., 

2013). 따라서 군집 내 기능 형질의 수렴(convergence) 및 발산(divergence) 

양상은 환경 스트레스 또는 종 간 상호 작용에 대한 종별 반응을 내포한

다고 확인할 수 있다(Fukami et al., 2005; Grime, 2006; Cadotte et al., 2013). 만



 

 
96 

일 환경 여과 효과가 강하게 나타난다면, 군집은 기능 형질적으로 유사

해지는 반면, 경쟁은 유사한 형질을 가진 종들을 배제하는 필터로 작용

한다(Purschke et al., 2013; Sommer et al., 2014). 이에 많은 연구들이 군집내 

기능 형질의 수렴 및 발산 양상을 통해 군집 형성에 영향을 미치는 주요 

기작을 구분하고자 노력하고 있다(Cornwell and Ackerly, 2009; Mouchet et al., 

2010; Kleyer et al., 2012; Gallien, 2017). 

최근 생태 분야에서는 네트워크 분석(ecological network analysis)을 활용

한 연구가 활발히 수행되고 있다(Delmas et al., 2019; Losapio et al., 2019). 네

트워크 분석은 수분 매개, 먹이 사슬, 초식, 기생 등 다양한 종 간 상호 

작용을 구조화하는데 도움을 줄 뿐 아니라 다양한 생태적 가설을 검증하

는데 이용되고 있다(Farine and Whitehead, 2015; Losapio et al., 2019; Meise et 

al., 2019). 특히, 그래프 이론(graph theory)에서 발달한 분석 기법들은 네트

워크 구조의 특성을 평가하는데 필요한 이론적 기반을 제공하고 있어 다

양한 생태 분야 연구에 활용되고 있는 추세이다(Delmas et al., 2019). 네트

워크 분석을 이용한 연구로 환경 구배에 따른 상리 공생 관계의 변화

(Albrecht et al., 2018), 생물지리구계의 구분(Lenormand et al., 2019) 등이 있

으며, 군집 형성 기작에 대한 연구들도 활발히 수행되고 있다(Morueta-

Holme et al., 2016; Fournier et al., 2016; Legras et al., 2019).  

본 연구는 기능 형질과 네트워크 분석을 이용하여 냉온대 북부 가리왕

산 지역 내 초본 군집의 형성에 영향을 미치는 주요 기작을 구명하고자 

수행하였다. 세부적으로는 결정론적 과정과 확률론적 과정 중 어느 생태

적 과정이 우세하게 작용하고 있는지 검증하고, 계절별로 동일한 생태적 

과정이 나타나는지 확인하고자 하였다. 이를 위해 본 연구에서는 기능 

형질의 수렴 및 발산 양상이 생태적 과정에 따라 상이하게 나타남을 이
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용하여 군집의 네트워크 구조에서 이러한 기능 형질의 수렴 및 발산 양

상이 나타나는지 분석하였다. 
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5.2 재료 및 방법 

5.2.1 초본 군집 조사 

초본 군집 조사의 방법은 3장의 방법과 동일하며, 소방형구마다 측정

된 종별 피도를 분석에 사용하였다. 

5.2.2 기능 형질 조사 

종별 기능 형질은 4장에서 측정된 엽면적비(SLA: specific leaf area, cm2/g), 

엽건물량(LDMC: leaf dry matter content, mg/g), 엽면적(LA: leaf area, cm2), 최

고 높이(Hmax: maximum height, cm)의 값을 이용하였다. 이들 기능 형질은 

상호 절충 관계(trade-off)에 있으며 식물의 생태 전략(예, C-S-R strategy)을 

잘 대변하는 형질들로 알려져 있다(Hodgson et al., 1999; Pierce et al., 2017). 

여기에 더해 본 연구에서는 지하부 기관 형태(root type)를 기능 형질로 

추가하였다. 지하부 기관 형태는 다년생 초본의 산포와 밀접한 관련이 

있으며, 초식동물의 먹이 선호에도 영향을 미치는 것으로 알려져 있다

(Baubet et al., 2003; Schmidt et al., 2004; Kim et al., 2011). 연구 기간 동안 조

사지에서 소규모이지만 야생동물에 의한 초식이 지속적으로 확인되었기 

때문에 본 연구에서는 지하부 기관 형태를 추가하여 초본 군집과 임상 

환경에 물리적 피해를 일으키는 멧돼지(Sus scrofa L.)와 고라니(Hydropotes 

inermis Swinhoe)와 같은 야생동물의 초식 활동이 초본 군집 형성에 미치

는 영향을 고려하고자 하였다. 종별 지하부 기관 형태는 이우철(1996)의 

범주형 분류를 이용하였다.  
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5.2.3 출현 네트워크 작성  

초본 군집 조사 자료에서 획득한 계절별 종-피도 행렬(species matrix)을 

이용하여 Bray-Curtis 비유사도를 산출하였다. 산출된 Bray-Curtis 비유사

도는 유사도(1-Bray-Curtis 비유사도)로 변환한 뒤, R 프로그램의 igraph 패

키지를 이용하여 출현 네트워크로 전환하였다(Csárdi and Nepusz, 2006). 유

사도 행렬의 각 성분 값들을 네트워크의 노드(node, 여기서는 초본 종을 

의미함) 사이를 연결하는 엣지(edge)의 가중치로 사용하였다(Legras et al., 

2019).  

5.2.4 기능 형질 네트워크 작성 

측정된 기능 형질을 이용하여 종-형질 행렬(trait matrix)을 작성한 뒤, 

이를 Gower 거리(Gower distance)로 변환하였다(Gower, 1971). 출현 네트워

크와 마찬가지로 비유사성을 유사성의 수치(1-Gower distance)로 변환 후 

기능 형질의 유사도 행렬을 네트워크로 전환하였으며, 행렬의 각 성분 

값들은 노드를 연결하는 엣지의 가중치로 사용하였다(Legras et al., 2019).  

5.2.5 네트워크 그룹 일치성  

출현 네트워크와 기능 형질 네트워크에서 각 종들이 속한 그룹이 서로 

일치하는지 판단하고자 모듈성(modularity) 분석 및 Dg 지수 산출을 실시

하였다. 이를 위한 아이디어와 방법론적 절차는 Legras et al. (2019)를 따라 

수행하였으며, 모듈성 검출 알고리즘의 적용과 Dg 지수의 산출은 공개된 

R코드를 사용하였다(Legras et al., 2019).  

모듈성은 네트워크가 소규모 그룹 구조(묘듈)로 나뉠 수 있는지를 나

타내는 척도로 그룹 내 엣지와 그룹 간 엣지의 밀도를 서로 비교하여 네
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트워크 상 최적의 묘듈 구조를 찾으며, 이 모듈성이 높을수록 네트워크 

내 그룹 구조가 다수 존재함을 의미한다(Newman, 2006). 본 연구에서는 

모듈성을 구하는 최적 알고리즘 중 Louvain 알고리즘을 이용하여 출현 

네트워크와 기능 형질 네트워크 내 그룹을 각각 구분한 뒤, Dg 지수를 아

래와 같이 구하였다(Blondel et al., 2008; Legras et al., 2019). Dg 지수는 네트

워크의 모듈 다양성을 나타내는 척도로, 한 그룹에 속한 종들이 타 그룹

에도 동일하게 속하는 정도인 일치성을 나타낸다(Gauzens et al., 2015; 

Legras et al., 2019).  

𝐷𝑔𝑓
=

1 − ∑ (
𝑔𝑠

|𝑔𝑓|
)

2

𝑚
𝑠=1

1 −
1

|𝑔𝑓|

 

𝐷𝑔 = mean (𝐷𝑔𝑓
) 

여기서 𝑔𝑠는 기능 형질 그룹 𝑔𝑓에 속하면서 출현 그룹 s에 속하는 종

의 수이며, 𝑔𝑓는 기능 형질 그룹 𝑔𝑓에 속하는 종의 수이다. m은 출현 그

룹 s의 총 개수이다. 𝐷𝑔𝑓
는 0에서 1 사이의 값을 가지며 0은 하나의 기

능 형질 그룹에 나타나는 종들이 출현 그룹 상에서도 모두 동일한 그룹 

내에 출현함을 의미한다. 최종 Dg는 각 기능 형질 그룹별로 구한 𝐷𝑔𝑓
의 

평균값으로 구하였다.  

관찰된 Dg 지수의 값이 통계적으로 유의한지 검증하기 위해 널(null) 

모델로 기대값 분포를 생성한 뒤 관찰값과 비교하였다. 이를 위해 기능 

형질 네트워크에서 확인된 그룹은 그대로 유지한 채, 출현 네트워크에서 

확인된 그룹에만 출현한 종들을 임의로 재배치하면서 Dg 지수를 반복 

산출하였다. 널 모델은 계절별로 1,000회 반복 수행하였으며 널 모델에서 
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산출된 Dg 지수의 기대값 분포를 계절별로 작성하였다. 만약 Dg 지수의 

관찰값이 널 모델의 기대값 분포에 비해 유의하게 작다면(기대값 분포의 

5 % 이하), 결정론적 과정 중 환경 여과 효과에 의해 특정 기능 형질을 

갖는 종들이 출현 네트워크 구조 상 그룹을 이룬다고 할 수 있다. 반대

로 Dg 지수의 관찰값이 널 모델의 기대값 분포보다 유의하게 크면(기대

값 분포의 95 % 이상) 두 네트워크의 그룹이 서로 유의하게 다르다는 의

미로, 기능 형질 상 유사성을 없애는 종 간 경쟁이 군집을 형성하는데 

주된 영향을 미친다고 할 수 있다. 마지막으로 관찰값이 기대값의 임의 

분포와 차이가 없다면(기대값 분포의 5 - 95% 사이), 군집을 형성하는데 

확률론적 과정이 우세하게 작용한다고 할 수 있다.  

5.2.6 네트워크 동류성 

 동류성(assortativity)은 네트워크 구조에서 비슷한 성질(예, 기능 형질 

값)을 가진 노드 혹은 엣지가 서로 뭉쳐 있는 상대적 정도를 의미한다. 

동류성은 -1에서 1 사이의 값을 가지며 관찰된 동류성이 양의 값을 가지

면 비슷한 성질의 노드들끼리 연결되는 경향이 높은 반면 음의 값을 가

지면 네트워크에는 서로 다른 성질을 가진 노드들끼리 서로 연결되어 있

음을 의미한다(Newman, 2002).  

만일 초본 군집이 환경 여과 효과에 의해 근연종들끼리 지위를 공유하

고 있다면, 기능 형질이 유사한 종들끼리 공존하게 되므로, 이들 종들이 

형성한 네트워크의 구조에서는 기능 형질에 대한 동류성이 높아질 것이

다. 반대로 종 간 경쟁 때문에 유사한 종들이 군집에서 배제된다면, 네트

워크 구조에서 나타나는 기능 형질의 동류성은 줄어들 것이다. 이 가설

을 검증하기 위해 계절별 출현 네트워크의 노드(종)마다 실제 측정된 기
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능 형질 값을 부여한 뒤 R 프로그램의 assortnet 패키지를 이용하여 각 

엣지마다 유사도 행렬 성분 값을 가중치로 준 가중 동류성 계수를 동류

성으로 산출하였다(Farine, 2014).  

산출된 동류성의 관찰값이 유의한 결과인지 검증하기 위해 널 모델을 

이용하였으며, 출현 네트워크의 노드(종)에 임의로 기능 형질 값을 부여

한 뒤 개별 기능 형질마다 동류성의 기대값을 1,000회 반복 추출하였다. 

앞서 네트워크 그룹의 일치성 분석과 마찬가지로 널 모델로 작성한 기대

값 분포와 관찰값을 비교하여 관찰값이 얼마나 유의한 차이를 보이는지 

검정하였다. 이때 관찰값이 기대값 분포의 5% 이하 혹은 95% 이상일 경

우 관찰값이 유의하다고 판단하였다.   
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5.3 결과 

5.3.1 출현-기능 형질 네트워크 그룹 간 일치성 

출현 네트워크 그룹과 기능 형질 네트워크 그룹 간 일치성이 존재하는

지를 확인한 결과, 봄철과 가을철 Dg 지수는 0.69 - 0.72 사이의 값을 가져 

널 모델의 임의 추출 표본으로 구한 기대값 분포(5 - 95%)와 유의한 차이

를 보이지 않았다(Table 5.1). 반면 여름철 Dg 지수는 임의 추출 표본의 

기대값 분포보다 유의하게 높은 값을 보여(> 95%), 출현 네트워크 그룹과 

기능 형질 네트워크 그룹이 서로 유의하게 달랐다. 즉, 봄철과 가을철에

는 확률론적 과정이 우세하거나 혹은 경쟁이나 환경 여과 효과 중 어느 

한 요인의 우세가 확인되지 않은 반면, 여름철에는 경쟁에 의한 결정론

적 과정이 더 우세하였다. 한편, 초여름철 초본 군집에서는 기능 형질 네

트워크의 모듈성 구조가 나타나지 않아(modularity = 0.00) 그룹 간 일치성

을 확인할 수 없었다.  
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Table 5.1. Results of the assembly processes for the perennial herbacous plant 

community in each season. P value represents the percentage of observed Dg index 

to null model distributions. If Dg index is percent inferior to 5%, environmental filter 

is dominant. Dg index is percent superior to 95%, then competition is dominant, 

while within 5-95% indicates stochastic process is dominant. 

Season Network Modularity Group Dg P-value 

Spring Functional trait 0.03 6 0.718 0.05 – 0.95 

 Co-occurrence 0.02 2   

Early summer Functional trait 0.00 1 0.000 - 

 Co-occurrence 0.01 3   

Summer Functional trait 0.03 4 0.784 > 0.95 

 Co-occurrence 0.14 9   

Fall Functional trait 0.03 5 0.692 0.05 – 0.95 

 Co-occurrence 0.19 10   

 

  



 

 
105 

5.3.2 출현 네트워크의 기능 형질 동류성 

 출현 네트워크 구조에서 개별 기능 형질에 대한 동류성을 분석한 결

과, 엽면적(LA)에 대한 동류성 관찰값은 널 모델에서 측정한 동류성의 

기대값 분포와 유의한 차이를 보였다(Figure 5.1). 엽면적에 대한 동류성은 

초여름철과 여름철에 유의한 음의 값을 보여(p < 0.05), 서로 다른 크기의 

엽면적을 가진 종들이 출현 네트워크에 함께 모여 있는 것을 나타내었다. 

반면 봄철과 가을철 엽면적에 대한 동류성은 임의 추출 표본의 기대값 

분포와 유의한 차이를 보이지 않았다(p > 0.05).  

최고 초고(Hmax)는 봄철을 제외한 나머지 계절에서 널 모델의 기대값

분포에 보다 유의한 양의 값을 보여(p < 0.05), 출현 네트워크에는 서로 

비슷한 높이의 최고 초고를 갖는 종들끼리 모여 있는 것으로 나타났다.  

엽면적비(SLA), 엽건물량(LDMC), 지하부 기관 형태(Root type)에 대한 

동류성 관찰값은 널 모델에서 산출된 동류성의 기대값 분포와 유의한 차

이를 보이지 않았다(p > 0.05). 즉, 이들 기능 형질들에 대해서는 출현 네

트워크 상 종들의 조합이 임의적으로 일어났다. 
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Figure 5.1. Assortativity coefficients according to functional trait and season. Cross 

symbols represent observed assortativity coeffecients of each functional trait, and 

red circles represent significant values from null models. A violin plot represents a 

distribution of expected values from null models with 1,000 permutation. 

Abbreviation: LA, leaf area; SLA, specific leaf area; LDMC, leaf dry matter content; 

Hmax, maximum height.        
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5.4 고찰 

5.4.1 계절별 군집 형성 기작 

냉온대 북부 가리왕산 지역 초본 군집의 형성에 영향을 미치는 주요 

생태적 과정은 계절에 따른 차이를 보였다. 봄철과 가을철에는 확률론적 

과정이 우세한 반면, 여름철에는 경쟁에 의한 결정론적 과정이 우세한 

것으로 나타났다. 이는 산림 초본 군집이 어느 한 가지 군집 형성 기작

에 의해 좌우되는 것이 아니라 시간에 따른 두 생태적 과정의 상대적 기

여에 의해 형성되고 있음을 보여준다(Aguilar and Sommaruga, 2020).  

식물 군집에서 시간에 따른 군집 형성 기작의 전환은 주로 천이 단계

에서 확인되는데(Måren et al., 2018), 천이 초반에는 주로 확률론적 과정이

나 환경 여과 효과가 우세하지만 점차 종 간 경쟁과 같은 결정론적 과정

의 우세로 전환되는 것으로 알려져 있다(Chai et al., 2016; Fang et al., 2019). 

본 연구에서 확인된 봄철 확률론적 과정의 우세에서 여름철 결정론적 과

정의 우세로의 전환은 산림 천이 단계에서 나타나는 경향과 유사했다.  

봄철과 가을철 초본 군집에서는 네트워크 그룹의 일치성 결과에서 확

률론적 과정의 우세가 확인되었다. 봄철 및 가을철 초본 군집에 대한 조

사가 수행된 4월 말과 10월 초는 상층 수관의 울폐가 시작되기 전 또는 

낙엽이 진 이후 시기로 광에 대한 종 간 경쟁이 상대적으로 줄어드는 시

기이다. 따라서 이 시기에는 광 조건보다는 다른 환경 요인의 영향이 더 

크게 작용할 것으로 보이는데 만일 다른 환경 요인에 대한 비대칭적 경

쟁이 존재한다면, 네트워크 구조에서는 기능 형질의 발산 양상이 확인되

어야 하나 기능 형질들의 동류성 결과에서는 이러한 발산 양상을 확인할 



 

 
108 

수 없었다. 반대로 이 시기에 환경 여과 효과가 존재한다면 군집은 기능

적으로 유사한 종들만 남기 때문에 기능 형질의 수렴 양상이 나타나야 

한다(Purschke et al., 2013). 하지만 가을철 최고 초고의 동류성 결과를 제

외하면 이러한 기능 형질의 수렴 양상은 확인할 수 없었다. 즉, 봄철과 

가을철에는 결정론적 과정 보다는 임의적 환경 변동에 따른 종의 출현/

쇠퇴 유무가 군집 형성에 중요하게 작용한다고 할 수 있다.    

반면 여름철은 상층 수관의 발달로 인해 임내 광이 부족해지는 시기로, 

광에 대한 비대칭적인 경쟁이 심화되는 시기이다. 비대칭적 경쟁을 막기 

위해 군집은 지위 분리를 통해 안정된 공존을 유도하는데(Carroll et al., 

2011), 이 경우 군집에는 서로 상이한 기능 형질을 가진 종들이 남게 된

다(Purschke et al., 2013). 이를 볼 때 본 연구에서 확인된 출현 네트워크 

그룹과 기능 형질 네크워크 그룹 간 낮은 일치성(높은 Dg 지수)은 여름

철 결정론적 과정, 특히 광 경쟁에 의한 기능 형질의 발산 양상을 잘 보

여준 결과라 할 수 있다.  

5.4.2 군집 형성 기작과 기능 형질 

네트워크 그룹 간 일치성에 대한 분석이 다변량으로 작성된 기능 형질 

공간을 이용하여 군집 형성 기작을 검증한다면, 개별 기능 형질에 대한 

동류성 분석은 개별 기능 형질에 미치는 군집 형성 기작을 파악하는데 

도움을 줄 수 있다.   

식물의 기능 형질은 환경 요인에 반응하는 식물의 생존 전략과 관련이 

깊으며(Pérez-Harguindeguy et al., 2013), 기능 형질 간에는 투자와 보상이라

는 경제 논리가 존재한다(Wright et al., 2004). 이에 식물은 자원의 투자를 

효율적으로 하기 위해 기능 형질 간 절충 관계가 발생하는데, 대표적인 
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예가 바로 경쟁-방어의 관계이다(Züst and Agrawal, 2017). 특히 엽면적비

(SLA)는 광합성 능력과 관련이 있는 반면, 엽건물량(LDMC)은 물리적 방

어와 연관이 깊어, 두 기능 형질은 이러한 절충 관계를 대표한다(Pérez-

Harguindeguy et al., 2013). 본 연구에서는 엽면적비와 엽건물량에 대한 동

류성 분석 결과, 모든 계절에서 확률론적 과정이 우세한 것으로 나타났

다. Dalke et al. (2018)에 따르면, 엽면적비는 광 조건에 따른 동화 반응의 

산물일 뿐 실제 식물의 생태 전략과는 관련이 없을 수 있기 때문에 본 

연구에서는 엽면적비 보다는 엽건물량에 더 의미를 두어 해석을 시도하

였다(Wilson et al., 1999).  

일반적으로 엽건물량이 작을수록 초식의 피해가 발생하기 쉬운 것으로 

알려져 있다(Descombes et al., 2016). 만일 작은 엽건물량을 가진 종에 대

한 선택적 초식이 발생하게 되면 초식에 대한 저항 능력을 가진 종이 군

집을 우점하게 되어 결정론적 과정이 초본 군집의 다양성에 영향을 미치

게 되지만(Augustine and McNaughton, 1998; Alberti et al., 2017; Koerner et al., 

2018), 반대로 선택적 초식이 발생하지 않을 경우에는 확률론적 과정이 

우세하게 되어 군집 내 종 다양성이 높아진다고 알려져 있다(Nishizawa et 

al., 2016). 본 연구에서는 엽건물량 및 지하부 기관 형태에 대한 수렴 또

는 발산 양상이 확인되지 않는 것으로 보아 현재 이 지역 초본 군집에서

는 선택적 초식보다는 광범위하고 무작위한 초식이 발생하여 군집 형성

에 영향을 미치고 있다고 볼 수 있으나 초식에 대한 정량적인 조사가 부

족하여 이를 증명하지는 못하였다. 따라서 추후 연구에서는 초본 군집 

형성에 미치는 초식의 영향에 대한 추가적인 연구가 필요해 보인다. 

한편, 엽면적비가 엽건물량과의 절충 관계로 인해 광에 대한 기능 형

질의 양상이 제대로 확인되지 않았던 것과는 달리 엽면적(LA)에서는 뚜
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렷한 발산 양상이 확인되었다. 엽면적에 대한 동류성은 초여름철과 여름

철에만 유의한 음의 값을 가졌으며, 비슷한 엽면적을 가진 종들이 서로 

떨어져 출현하는 경향을 보였다. 엽면적은 환경 스트레스에 대한 적응 

능력과 광 수용 능력을 대변하며(Spasojevic and Suding, 2012), 온도, 토양 

pH, 수분 조건 변화에 민감하게 반응한다(Dong et al., 2020). 봄철 이후 감

소하는 광은 산림 초본 군집에 있어 가장 큰 환경 스트레스라 할 수 있

다(Hodgson et al., 1999). 따라서 초여름철과 여름철 초본 군집에서는 광에 

대한 경쟁을 피하기 위한 안정화 메커니즘(stabilizing mechanism)으로 엽

면적에 대한 유사성을 제한하면서 군집을 형성하는 것으로 볼 수 있다

(Chesson, 2000). 특히 엽면적은 잎과 가지의 수, 가지의 크기, 구조, 배열, 

위치 등에 따라 변이가 크기 때문에 지위 분리에 용이했던 것으로 보인

다(Pérez-Harguindeguy et al., 2013).  

반면 최고 초고(Hmax)에 대한 동류성은 엽면적과 반대로 유의한 양의 

값을 보였다. 초여름부터 가을까지 초본 종들은 비슷한 초고를 가진 종

들끼리 모여 출현하는 것으로 나타나 환경 여과 효과에 의한 결정론적 

과정이 우세하였다. 이는 네트워크 일치성에서 확인된 결과와는 상반된 

결과이다. 초고는 광 이용 능력과 경쟁을 대변하는데, 초고가 높은 종과 

초고가 낮은 종 사이에는 크기에 따른 비대칭적 경쟁이 발생하게 된다

(Schwinning and Weiner, 1998). 광에 대한 비대칭적 경쟁은 종의 공존을 저

해하는 요인으로(Hautier et al., 2009), 특히 수직적 구조가 발달한 산림 생

태계에서는 식물 종들 간 광에 대한 비대칭 경쟁이 일어나기 쉽다. 따라

서 군집 내 안정된 종의 공존을 유도하기 위해선 이러한 비대칭적 경쟁

을 해소할 수 있는 균등화 메커니즘(equalizing mechanism)이 작용해야 하

는데(Chesson, 2000), 본 초본 군집에서는 종 간 초고 차이를 줄이는 방식
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으로 균등화 메커니즘이 작용한 것으로 보인다. 특히 균등화 메커니즘은 

엽면적의 동류성에서 확인된 광에 대한 종 간 경쟁의 영향을 줄여 안정

적인 종의 공존을 유도하는 역할을 하는 것으로 보인다.  

한편, 초고는 수분의 수송과 관련이 있으며, 높이가 높아질수록 수리 

저항(hydraulic resistance)이 증가한다(Liu et al., 2019). 이로 인해 초고는 일

정 한계 이상 자라지 못하는데, 본 연구에서 사용된 최고 초고는 이러한 

한계 높이를 반영한다고 할 수 있다. 따라서 최고 초고에 대한 동류성은 

이러한 한계 높이에 의해 발생했을 가능성이 있어 기능 형질로 최고 초

고를 사용할 때에는 해석에 보다 깊은 주의가 필요해 보인다. 

결론적으로 본 연구는 기능 형질과 네트워크 분석을 이용하여 냉온대 

북부 가리왕산 지역에서 계절별 초본 군집의 형성과 생물다양성에 영향

을 미치는 주요 군집 형성 기작들을 확인할 수 있었다. 본 초본 군집 내 

종의 공존에는 환경 변동, 경쟁, 초식과 같은 생태적 과정들이 계절에 따

라 상이한 영향을 미치고 있었다. 봄철과 가을철에는 주로 환경 요인의 

변동에 따른 확률론적 과정이 우세하였고, 여름철에는 광 경쟁에 의한 

결정론적 과정이 군집 형성에 주요한 영향을 미쳤다. 하지만 본 연구에

서 확인된 군집 형성 기작의 상대적 우세는 고정 불변하지 않고 환경 요

인의 변화, 교란, 천이 단계에 따라 변할 수 있기 때문에 산림 초본 군집

의 생물다양성을 유지하고 관리하기 위해서는 이들 생태적 과정들의 변

화 양상에 대한 지속적인 연구 조사가 요구된다. 또한 생태적 과정의 변

화가 초본 군집의 생물다양성 및 생태계 기능에 미치는 영향을 예측하고 

이를 관리할 수 있는 전략의 마련이 필요하다.   
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제 6 장   결   론 

 본 연구는 국내 산림 초본 군집의 특성을 파악하고 산림 초본 군집의 

생물다양성 보전 및 관리를 위한 근거 자료를 마련하기 위해, 냉온대 북

부 가리왕산 지역 낙엽활엽수림 내 다년생 초본 군집을 대상으로 산림 

초본 군집 생물다양성의 시간적 변화 양상과 생태계 기능과의 관계를 분

석하고, 산림 초본 군집 형성에 영향을 미치는 주요 기작을 구명함으로

써 다음과 같은 사실을 확인하였다. 

첫째, 냉온대 북부 가리왕산 지역 산림 초본 군집에서 연간 계절별 생

물다양성의 시간적 변화는 주로 봄철과 초여름철에 나타났다. 종풍부도

와 Shannon 지수는 봄철과 초여름철 미약하게 증가하였고, 연도별 종 조

성은 봄철 군집에서 유의한 차이를 보였다. 봄철과 초여름철 초본 군집 

간에는 종 조성이 유사해지는 균질화 현상이 확인되었으며, 봄철 기온이 

증가할수록 봄철과 초여름철 초본 군집 간 종 조성이 서로 비슷해졌다.  

둘째, 냉온대 북부 가리왕산 지역 산림 초본 군집의 생물다양성은 군

집의 지상부 바이오매스 생산의 안정성을 증진하였다. 생물다양성에 의

한 안정성 효과는 봄철을 제외한 모든 계절에서 일관되게 나타났으며 생

물다양성이 높아질수록 군집의 생태계 기능이 안정되게 유지되었다. 종

다양성 뿐 아니라 기능 다양성 및 계통 다양성 그리고 비동시성은 계절

별 군집의 안정성을 유지하는데 기여하였다.  

셋째, 냉온대 북부 가리왕산 지역 산림 초본 군집의 형성에는 결정론

적 과정과 확률론적 과정이 계절에 따라 상호적으로 관여하였다. 봄철과 
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가을철은 환경 요인의 변동에 따른 확률론적 과정이 우세한 반면, 여름

철은 종 간 광 경쟁에 따른 결정론적 과정이 우세하였다.  

본 연구에서 확인된 결과들을 바탕으로 산림 초본 군집의 생물다양성

을 보전하고 관리하는데 도움을 주기 위해 다음과 같은 결론을 내렸다.  

산림 초본 군집의 생물다양성 보전을 위해서는 생물다양성의 시간적 

변화가 나타나는 봄철 및 초여름철 초본 군집에 대한 보전 전략의 마련

이 요구된다. 특히 봄철 기온의 증가는 봄철 초본 군집의 종 조성을 변

화시켜 생태계 기능을 저해할 우려가 있기 때문에 봄철 초본 군집에 대

한 보전 및 관리 전략을 우선적으로 수립할 필요가 있다. 여기에는 봄철 

초본 군집을 우점하는 춘계 단명 식물의 개체군을 증진하는 방안을 고려

할 수 있을 것이다.     

산림 초본 군집의 생물다양성은 생태계 기능의 안정적인 발휘에 기여

하는 것으로 확인되었다. 이는 산림 초본 군집의 생물다양성 보전이 지

속 가능한 산림 생태계와 생태계 기능 유지를 위한 중요한 관리 전략이 

될 수 있음을 의미한다. 산림 초본 군집의 생물다양성 보전을 위해서는 

생태계 기능 발휘와 연관된 생물다양성 척도에 대한 장기적인 모니터링

이 요구되며, 산림 초본 군집의 생물다양성 보전 전략은 모니터링에 기

초한 생물다양성 평가를 바탕으로 수립되어야 할 것이다.   

산림 초본 군집의 생물다양성 보전과 지속 가능한 산림 생태계 유지를 

위해서는 군집 형성에 영향을 미치는 생태적 과정의 계절별 우세 경향을 

제대로 파악할 필요가 있으며, 향후 생태적 과정의 변화가 생물다양성과 

생태계 기능에 미칠 영향을 예측하고 대비할 수 있는 관리 방안을 마련

해야 할 것이다.  
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본 연구는 중장기 현장 조사를 바탕으로 산림 초본 군집의 생물다양성

의 시간적 변화 경향과 변화의 원인에 대한 이해를 높였을 뿐 아니라 지

속 가능한 산림 생태계 관리와 생태계 기능 유지를 위한 산림 초본 군집 

생물다양성 보전의 필요성 및 관리 방안을 제시하였다. 본 연구의 결과

는 냉온대 북부 가리왕산 지역 초본 군집의 생물다양성 보전과 관리 전

략을 수립하는데 도움을 줄 수 있을 것으로 기대된다.  

하지만 본 연구는 좁은 시∙공간적 연구 범위로 인해 일반화에 어려움

이 크다. 따라서 추후 연구에서는 연구 범위의 확대를 통해 국내 산림 

초본 군집의 일반적인 경향을 살펴볼 필요가 있으며, 본 연구에서 다루

지 못한 생물다양성의 공간적 분포 양상과 환경 요인의 영향에 대한 논

의가 추가로 필요할 것으로 보인다. 무엇보다 생물다양성에 의한 안정성 

효과 이외에 산림 초본 군집의 생물다양성과 생태계 기능 간 관계에 대

한 연구가 추가된다면 국내 산림 초본 군집의 생태적 중요성을 밝히고 

생물다양성을 보전하는데 기여할 수 있을 것이다.  
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부  록 

Table S1. Importance values (%) of spring (April) herbaceous plant community in a 

temperate deciduous forest in the Mt. Gariwang area. 

Scientific name 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 

Erythronium japonicum 13.70 30.08 12.14 17.23 15.90 16.75 17.25 17.17 

Pseudostellaria setulosa 12.26 12.75 8.87 9.56 7.59 6.80 6.77 10.50 

Meehania urticifolia 7.26 9.54 7.47 6.80 6.33 5.43 6.28 6.62 

Anemone raddeana 6.18 5.63 3.63 7.06 7.76 7.26 7.55 6.31 

Pimpinella brachycarpa 4.64 1.70 4.54 4.59 4.11 3.32 3.96 4.28 

Corydalis lineariloba 3.28 3.30 4.19 4.70 3.94 3.18 3.55 2.56 

Lilium distichum 2.96 3.16 3.06 3.18 3.25 4.36 4.29 3.12 

Viola diamantiaca 1.67 0.32 4.42 3.17 5.10 4.74 4.54 2.51 

Hylomecon vernalis 3.56 2.87 4.50 3.45 3.77 3.49 2.59 2.09 

Adenophora remotiflora 2.94 - 3.31 3.35 4.38 3.85 4.10 3.01 

Saussurea grandifolia 1.46 1.51 0.94 2.34 3.06 2.02 0.62 7.36 

Carex pilosa 2.29 4.97 1.15 2.32 0.45 3.42 0.84 3.79 

Doellingeria scabra 4.64 2.59 2.65 0.99 0.98 0.85 1.66 1.03 

Milium effusum 2.56 2.83 1.30 1.48 1.18 1.37 0.95 3.52 

Anemone reflexa 2.83 1.11 0.68 1.41 1.52 1.68 1.79 3.05 

Aconitum jaluense 3.04 3.01 2.16 1.04 1.03 1.02 0.82 1.35 

Aruncus dioicus 3.33 0.28 3.08 1.18 1.43 1.35 1.52 0.80 

Adonis amurensis 0.29 1.71 0.70 2.07 1.87 1.53 1.68 2.83 

Asarum sieboldii 1.27 0.30 2.69 1.46 2.03 1.23 2.56 0.62 

Anemone koraiensis 1.81 0.30 0.89 1.52 1.47 1.26 1.41 1.96 

Others (57 species) 18.04 12.05 27.63 21.12 22.84 25.09 25.27 15.52 

Total 100 100 100 100 100 100 100 100 
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Table S2. Importance values (%) of early summer (June) herbaceous plant 

community in a temperate deciduous forest in the Mt. Gariwang area. 

Scientific name 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 

Pseudostellaria setulosa 15.46 11.05 14.36 10.05 11.61 9.31 8.68 9.95 

Meehania urticifolia 8.72 7.49 8.86 7.41 7.21 8.23 9.30 7.40 

Viola diamantiaca 5.76 7.20 8.98 7.85 8.41 6.50 6.94 6.47 

Ainsliaea acerifolia 5.33 4.41 2.97 4.15 4.31 6.29 5.49 5.59 

Pimpinella brachycarpa 4.69 5.27 5.75 5.05 4.70 4.65 4.15 3.21 

Adenophora remotiflora 2.90 3.50 4.19 3.50 4.09 2.80 3.77 2.91 

Astilbe rubra 2.49 2.34 2.73 4.01 3.02 5.05 3.45 2.95 

Hylomecon vernalis 2.50 2.91 3.49 3.61 2.89 3.39 2.75 3.03 

Lilium distichum 3.26 3.33 0.71 2.71 3.30 3.39 3.42 2.53 

Asarum sieboldii 2.66 2.41 2.68 3.01 3.10 2.27 3.28 2.79 

Aruncus dioicus 3.09 2.91 2.57 2.57 2.19 2.21 1.94 3.46 

Phryma leptostachya 1.55 1.30 2.84 2.04 2.33 2.82 1.94 1.26 

Lychnis cognata 2.12 2.34 1.79 1.74 2.21 2.08 1.91 1.56 

Doellingeria scabra 2.40 2.30 2.23 2.60 1.57 1.40 1.66 1.42 

Actaea dahurica 2.90 2.27 2.27 2.14 1.66 1.44 1.36 1.32 

Vicia venosa 1.52 1.59 1.85 1.46 2.07 1.48 1.81 2.12 

Isodon excisus 1.67 1.26 1.65 2.15 0.80 2.67 1.91 1.26 

Laportea bulbifera 1.53 1.43 1.59 1.49 1.35 1.43 1.69 1.09 

Rubia chinensis 1.51 1.69 1.53 1.85 1.05 1.11 1.30 1.36 

Erythronium japonicum 0.00 2.31 0.00 0.85 2.29 0.59 1.76 3.56 

Others (69 species) 27.92 30.69 26.97 29.77 29.84 30.90 31.49 34.75 

Total 100 100 100 100 100 100 100 100 
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Table S3. Importance values (%) of summer (August) herbaceous plant community 

in a temperate deciduous forest in the Mt. Gariwang area. 

Scientific name 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 

Pseudostellaria setulosa 13.73 13.05 11.27 12.29 12.20 10.51 9.27 12.59 

Meehania urticifolia 8.04 7.90 8.95 8.28 8.75 7.62 7.15 8.34 

Viola diamantiaca 6.89 5.87 8.43 9.62 6.92 6.66 6.85 7.22 

Ainsliaea acerifolia 5.98 5.69 1.96 4.22 5.38 7.67 6.53 5.76 

Pimpinella brachycarpa 4.87 5.61 7.55 5.15 4.98 4.49 4.85 4.84 

Astilbe rubra 2.33 3.07 3.45 3.38 3.71 6.77 4.90 4.15 

Phryma leptostachya 3.11 3.48 3.71 4.00 3.63 4.79 2.14 2.93 

Isodon excisus 3.34 3.60 2.11 1.87 3.16 4.54 3.40 3.19 

Adenophora remotiflora 3.28 3.05 3.82 3.22 3.07 1.66 2.77 2.15 

Asarum sieboldii 3.01 2.69 1.71 3.32 2.27 1.18 3.57 3.39 

Aruncus dioicus 2.78 2.62 2.04 1.98 2.27 3.01 2.19 2.38 

Doellingeria scabra 3.36 2.74 2.89 2.05 2.28 1.24 1.54 2.00 

Lychnis cognata 2.12 3.04 2.22 1.70 2.21 1.80 1.37 2.28 

Laportea bulbifera 1.97 2.58 1.41 2.15 2.19 1.61 2.51 1.82 

Actaea dahurica 2.87 2.16 2.85 1.45 1.18 1.99 1.82 1.37 

Artemisia stolonifera 1.72 2.60 2.00 1.71 2.07 2.13 1.32 2.04 

Vicia venosa 1.96 2.67 1.69 1.85 2.28 1.28 1.75 2.01 

Chloranthus japonicus 1.92 2.46 2.31 1.72 1.51 1.78 1.55 1.59 

Rubia chinensis 1.82 1.90 1.83 1.55 2.03 1.48 1.39 1.45 

Carex pilosa 1.88 1.24 0.89 0.78 1.04 2.36 2.57 0.79 

Others (58 species) 22.99 21.98 26.91 27.70 26.85 25.43 30.56 27.71 

Total 100 100 100 100 100 100 100 100 
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Table S4. Importance values (%) of fall (October) herbaceous plant community in a 

temperate deciduous forest in the Mt. Gariwang area. 

Scientific name 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 

Pseudostellaria setulosa 14.47 17.47 15.39 16.27 13.64 12.92 13.78 16.30 

Meehania urticifolia 9.41 11.52 11.27 12.77 10.57 11.85 9.73 11.71 

Viola diamantiaca 8.02 6.57 6.58 7.78 6.60 7.11 8.42 7.45 

Pimpinella brachycarpa 6.43 5.54 9.04 7.07 5.45 4.70 6.10 5.82 

Ainsliaea acerifolia 4.77 5.53 0.35 4.65 4.89 5.06 5.12 4.56 

Astilbe rubra 1.54 3.25 4.35 2.55 3.35 5.25 2.28 1.31 

Isodon excisus 3.16 3.79 1.30 2.14 3.86 4.88 2.02 1.84 

Doellingeria scabra 3.34 2.55 4.75 2.93 2.70 2.70 1.69 1.61 

Milium effusum 2.13 2.21 4.41 4.07 2.44 1.93 2.00 2.31 

Phryma leptostachya 3.19 3.49 3.67 1.82 3.60 2.10 1.00 2.22 

Carex pilosa 4.87 2.32 2.77 1.08 1.22 2.37 2.96 0.79 

Artemisia stolonifera 2.36 1.98 2.44 2.74 1.87 2.46 2.59 1.55 

Asarum sieboldii 2.62 2.91 1.69 0.45 1.99 0.20 4.11 3.33 

Adenophora remotiflora 2.18 2.03 2.15 2.44 2.79 1.94 0.82 2.88 

Viola albida 1.74 2.11 2.48 2.10 2.19 2.85 1.22 2.16 

Athyrium yokoscense 1.06 1.65 1.84 0.66 1.63 2.34 3.30 3.88 

Actaea dahurica 3.36 0.42 3.51 1.35 0.76 2.32 1.65 2.23 

Vicia venosa 2.67 1.45 1.40 1.65 1.64 1.45 2.75 2.28 

Lychnis cognata 2.32 1.71 2.34 2.65 1.90 1.01 0.92 2.01 

Rubia chinensis 2.46 2.22 1.79 2.10 1.61 2.14 1.32 1.12 

Others (53 species) 17.90 19.26 16.47 20.72 25.30 22.41 26.21 22.62 

Total 100 100 100 100 100 100 100 100 
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Table S5. List of observed species in perennial herbaceous plant community in a temperate deciduous forest in the Mt. Gariwang area. 

Scientific name (The Plant List) Korean name Life cycle Spring Early summer Summer Fall 

Athyriaceae       

Athyrium multidentatum (Döll) Ching 참새발고사리 Perennial  ○ ○ ○ 

Athyrium yokoscense (Franch. & Sav.) Christ 뱀고사리 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Deparia pycnosora (Christ) M.Kato 털고사리 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Dryopteridaceae       

Dryopteris monticola (Makino) C.Chr. 왕지네고사리 Perennial  ○ ○ ○ 

Urticaceae       

Laportea bulbifera (Siebold & Zucc.) Wedd. 혹쐐기풀 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Caryophyllaceae       

Lychnis cognata Maxim. 동자꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Pseudostellaria setulosa Ohwi (Unresolved) 숲개별꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Ranunculaceae       

Aconitum jaluense Kom. 투구꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Aconitum pseudolaeve Nakai 진범 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Actaea dahurica (Turcz. ex Fisch. & C.A.Mey.) Franch. 눈빛승마 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Actaea simplex (DC.) Wormsk. ex Prantl 촛대승마 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Adonis amurensis Regel & Radde 복수초 Perennial ○ ○   

Anemone koraiensis Nakai 홀아비바람꽃 Perennial ○ ○   

Anemone raddeana Regel 꿩의바람꽃 Perennial ○ ○   

Anemone reflexa Steph. ex Willd. 회리바람꽃 Perennial ○ ○   

Thalictrum tuberiferum Maxim. 산꿩의다리 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Chloranthaceae       

Chloranthus japonicus Siebold 홀아비꽃대 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Aristolochiaceae       

Asarum misandrum B.U.Oh & J.G.Kim (Unresolved) 각시족도리풀 Perennial ○ ○ ○ ○ 
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Table S5. Continued. 

Scientific name (The Plant List) Korean name Life cycle Spring Early summer Summer Fall 

Asarum sieboldii Miq. 족도리풀 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Papaveraceae       

Hylomecon vernalis Maxim. 피나물 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Corydalis grandicalyx B.U.Oh & Y.S.Kim 갈퀴현호색 Perennial ○ ○   

Corydalis lineariloba Siebold & Zucc. 현호색 Perennial ○ ○   

Corydalis pauciovulata Ohwi (Unresolved) 선괴불주머니 Biennial  ○ ○ ○ 

Brassicaceae       

Cardamine leucantha (Tausch) O.E.Schulz 미나리냉이 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Sisymbrium luteum (Maxim.) O.E.Schulz 노란장대 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Saxifragaceae       

Astilbe rubra Hook.f. & Thomson 노루오줌 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Chrysosplenium sinicum Maxim. 선괭이눈 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Rosaceae       

Agrimonia pilosa Ledeb. 짚신나물 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Aruncus dioicus (Walter) Fernald 눈개승마 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Fabaceae       

Vicia unijuga A.Braun 나비나물 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Vicia venosa var. cuspidata Maxim. 광릉갈퀴 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Oxalidaceae       

Oxalis obtriangulata Maxim. 큰괭이밥 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Geraniaceae       

Geranium koreanum Kom. 둥근이질풀 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Balsaminaceae       

Impatiens noli-tangere L. 노랑물봉선 Annual ○ ○ ○ ○ 

Impatiens textorii Miq. 물봉선 Annual ○ ○ ○ ○ 
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Table S5. Continued. 

Scientific name (The Plant List) Korean name Life cycle Spring Early summer Summer Fall 

Violaceae       

Viola acuminata Ledeb. 졸방제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola albida Palib. 태백제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola collina Besser 둥근털제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola diamantiaca Nakai 금강제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola keiskei Miq. (Unresolved) 잔털제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola orientalis (Maxim.) W.Becker 노랑제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola rossii Hemsl. 고깔제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Viola selkirkii Pursh ex Goldie 뫼제비꽃 Perennial  ○ ○  

Viola tokubuchiana var. takedana (Makino) F.Maek. (Unresolved) 민둥뫼제비꽃 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Apiaceae       

Angelica amurensis Schischk. 지리강활 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Angelica decursiva (Miq.) Franch. & Sav. 바디나물 Perennial  ○ ○ ○ 

Heracleum moellendorffii Hance 어수리 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Pimpinella brachycarpa (Kom.) Nakai 참나물 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Ericaceae       

Monotropastrum humile (D.Don) H.Hara 나도수정초 Perennial  ○   

Primulaceae       

Lysimachia clethroides Duby 큰까치수염 Perennial  ○ ○ ○ 

Gentianaceae       

Gentiana zollingeri Fawc. 큰구슬붕이 Biennial ○ ○  ○ 

Rubiaceae       

Galium maximowiczii (Kom.) Pobed. 개갈퀴 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Galium odoratum (L.) Scop. 선갈퀴 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Rubia argyi (H.Lév. & Vaniot) H.Hara ex Lauener 꼭두서니 Perennial ○ ○ ○ ○ 
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Table S5. Continued. 

Scientific name (The Plant List) Korean name Life cycle Spring Early summer Summer Fall 

Rubia chinensis Regel & Maack 큰꼭두서니 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Lamiaceae       

Isodon excisus (Maxim.) Kudô 오리방풀 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Lamium album subsp. barbatum (Siebold & Zucc.) Mennema 광대수염 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Meehania urticifolia (Miq.) Makino 벌깨덩굴 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Phrymaceae       

Phryma leptostachya var. oblongifolia (Koidz.) Honda 파리풀 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Caprifoliaceae       

Patrinia scabiosifolia Fisch. ex Trevir. 마타리 Perennial   ○ ○ 

Campanulaceae       

Adenophora remotiflora (Siebold & Zucc.) Miq. 모시대 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Compositae       

Ainsliaea acerifolia Sch.Bip. 단풍취 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Artemisia stolonifera (Maxim.) Kom. 넓은잎외잎쑥 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Aster ageratoides Turcz. 까실쑥부쟁이 Perennial  ○ ○ ○ 

Doellingeria scabra (Thunb.) Nees 참취 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Lactuca triangulata Maxim. 두메고들빼기 Biennial  ○ ○ ○ 

Ligularia fischeri (Ledeb.) Turcz. 곰취 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Parasenecio auriculatus var. kamtschatica (Maxim.) H.Koyama 나래박쥐나물 Perennial  ○ ○  

Saussurea grandifolia Maxim. 서덜취 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Saussurea tanakae Franch. & Sav. ex Maxim. 당분취 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Liliaceae       

Allium monanthum Maxim. (Amaryllidaceae) 달래 Perennial ○    

Convallaria keiskei Miq. (Asparagaceae) 은방울꽃 Perennial ○ ○ ○  

Disporum smilacinum A.Gray (Colchicaceae) 애기나리 Perennial ○ ○ ○ ○ 
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Table S5. Continued. 

Scientific name (The Plant List) Korean name Life cycle Spring Early summer Summer Fall 

Erythronium japonicum Decne. (Liliaceae) 얼레지 Perennial ○ ○   

Lilium distichum Nakai ex Kamib. (Liliaceae) 말나리 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Paris verticillata M.Bieb. (Melanthiaceae) 삿갓나물 Perennial  ○   

Polygonatum inflatum Kom. (Asparagaceae) 퉁둥굴레 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Polygonatum involucratum (Franch. & Sav.) Maxim. (Asparagaceae) 용둥굴레 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Polygonatum odoratum var. pluriflorum (Miq.) Ohwi (Asparagaceae) 둥굴레 Perennial ○ ○   

Maianthemum japonicum (A.Gray) LaFrankie (Asparagaceae) 풀솜대 Perennial ○ ○ ○  

Streptopus ovalis (Ohwi) F.T.Wang & Y.C.Tang (Liliaceae) 금강애기나리 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Veratrum maackii var. japonicum (Baker) Shimizu (Melanthiaceae) 여로 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Veratrum oxysepalum Turcz. (Melanthiaceae) 박새 Perennial ○ ○   

Dioscoreaceae       

Dioscorea nipponica Makino 부채마 Perennial  ○ ○ ○ 

Poaceae       

Milium effusum L. 나도겨이삭 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Araceae       

Arisaema amurense Maxim. 천남성 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Symplocarpus nipponicus Makino 애기앉은부채 Perennial ○ ○   

Cyperaceae       

Carex pilosa Scop. 털사초 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Carex siderosticta Hance 대사초 Perennial ○ ○ ○ ○ 

Orchidaceae       

Cephalanthera longibracteata Blume 은대난초 Perennial  ○   

Oreorchis patens (Lindl.) Lindl. 감자난초 Perennial ○ ○  ○ 
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Table S6. Number of observed species in the perennial herbaceous plant community 

of spring and early summer season during the period of 2012-2019. Numbers in 

parenthesis indicate species that only appeared in each season.  

Year Spring Early summer Shared 

2012 46(3) 64(21) 43 

2013 42(0) 69(24) 42 

2014 60(12) 57(9) 48 

2015 59(9) 70(20) 50 

2016 68(3) 75(10) 65 

2017 68(4) 72(12) 64 

2018 66(3) 72(9) 63 

2019 50(4) 77(31) 46 
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Table S7. Allometric linear regressions for estimating above-ground biomass of each 

herbaceous plant species (above-ground biomass =β× leaf biomass). 

Scientific name 

(The Plant List) 

Number of 

samples 

Coefficient 

(β) 
R square P value 

Athyrium multidentatum 5 1.32 0.999  0.000  

Athyrium yokoscense 5 1.27 0.998  0.000  

Deparia pycnosora 6 1.14 0.999  0.000  

Dryopteris monticola 7 1.31 0.998  0.000  

Laportea bulbifera 5 2.06 0.996  0.000  

Lychnis cognata 5 2.14 0.999  0.000  

Pseudostellaria setulosa 11 1.42 0.996  0.000  

Aconitum jaluense 5 2.28 0.985  0.000  

Aconitum pseudolaeve 8 1.98 0.991  0.000  

Actaea dahurica 6 1.81 0.995  0.000  

Actaea simplex 5 2.07 0.987  0.000  

Adonis amurensis 10 1.53 0.970  0.000  
Anemone koraiensis 9 1.83 0.993  0.000  

Anemone raddeana 6 1.86 0.993  0.000  

Anemone reflexa 7 1.59 0.990  0.000  

Thalictrum tuberiferum 6 2.31 0.996  0.000  

Chloranthus japonicus 5 1.51 0.997  0.000  

Asarum glabrata 6 2.07 0.982  0.000  

Asarum sieboldii 5 1.63 0.999  0.000  

Hylomecon vernalis 11 1.59 0.991  0.000  

Corydalis grandicalyx 9 2.15 0.992  0.000  

Corydalis pauciovulata 5 1.94 0.992  0.000  

Corydalis lineariloba 10 1.84 0.976  0.000  
Cardamine leucantha 7 1.91 0.995  0.000  

Sisymbrium luteum 5 2.83 0.988  0.000  

Astilbe rubra 8 2.27 0.968  0.000  

Chrysosplenium sinicum 7 1.62 0.988  0.000  

Agrimonia pilosa 7 1.65 0.997  0.000  

Aruncus dioicus 5 2.36 0.976  0.000  

Vicia unijuga 5 1.85 0.997  0.000  

Vicia venosa 6 1.77 0.998  0.000  

Oxalis obtriangulata 7 2.27 0.945  0.000  

Geranium koreanum 6 2.04 0.946  0.000  

Impatiens noli-tangere 6 1.73 0.997  0.000  

Impatiens textori 5 1.64 0.994  0.000  
Viola acuminata 6 2.51 0.994  0.000  

Viola albida 6 1.86 0.990  0.000  

Viola collina 9 1.64 0.989  0.000  

Viola diamantiaca 7 1.59 0.996  0.000  

Viola keiskei 2 - - - 

Viola orientalis 5 1.44 0.999  0.000  

Viola rossii 10 1.55 0.996  0.000  

Viola selkirkii 7 1.53 0.986  0.000  

Viola tokubuchiana 7 1.73 0.972  0.000  

Angelica amurensis 6 1.91 0.999  0.000  

Angelica decursiva 2 - - - 
Heracleum moellendorffii 5 2.33 0.985  0.000  
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Table S7. Continued. 

Scientific name 

(The Plant List) 

Number of 

samples 
Coefficient R square P value 

Pimpinella brachycarpa 6 2.57 0.993  0.000  

Monotropastrum humile 8 4.96 0.366  0.084  

Lysimachia clethroides 7 2.30 0.987  0.000  

Gentiana zollingeri 1 - - - 

Galium maximowiczii 7 2.66 0.979  0.000  

Galium odoratum 6 1.53 0.997  0.000  
Rubia argyi 6 1.69 0.990  0.000  

Rubia chinensis 8 1.89 0.990  0.000  

Isodon excisus 5 2.63 0.967  0.000  

Lamium album 8 2.15 0.986  0.000  

Meehania urticifolia 7 1.96 0.972  0.000  

Phryma leptostachya 5 2.02 0.966  0.000  

Patrinia scabiosifolia 5 3.84 0.984  0.000  

Adenophora remotiflora 8 2.54 0.954  0.000  

Ainsliaea acerifolia 8 2.06 0.988  0.000  

Artemisia stolonifera 5 2.37 0.998  0.000  

Aster ageratoides 8 2.89 0.963  0.000  
Doellingeria scabra 7 3.27 0.939  0.000  

Lactuca triangulata 5 3.23 0.974  0.000  

Ligularia fischeri 7 1.85 0.998  0.000  

Parasenecio auriculatus 5 2.39 0.998  0.000  

Saussurea grandifolia 7 2.49 0.992  0.000  

Saussurea tanakae 5 1.35 0.999  0.000  

Allium monanthum 14 1.25 0.981  0.000  

Convallaria keiskei 7 1.77 0.997  0.000  

Disporum smilacinum 5 1.69 0.999  0.000  

Erythronium japonicum 5 1.57 0.998  0.000  

Lilium distichum 6 3.29 0.944  0.000  
Paris verticillata 7 1.97 0.993  0.000  

Polygonatum inflatum 7 1.73 0.994  0.000  

Polygonatum involucratum 5 1.65 0.996  0.000  

Polygonatum odoratum 8 1.59 0.989  0.000  

Maianthemum japonicum 8 1.98 0.979  0.000  

Streptopus ovalis 8 1.45 0.997  0.000  

Veratrum maackii 7 2.59 0.963  0.000  

Veratrum oxysepalum 8 2.24 0.981  0.000  

Dioscorea nipponica 5 1.78 0.998  0.000  

Milium effusum 5 2.56 0.909  0.003  

Arisaema amurense 5 1.75 0.996  0.000  

Symplocarpus nipponicus 1 - - - 
Carex pilosa 8 1.03 0.998  0.000  

Carex siderosticta 7 1.06 0.999  0.000  

Cephalanthera longibracteata 7 2.12 0.974  0.000  

Oreorchis patens 7 1.00 1.000  0.000  
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Table S8. Species, functional and phylogenetic diversity indices, above-ground biomass, synchrony and stability of seasonal perennial herbaceous 

plant community. 

Variable Spring (April) Early summer (June) Summer (August) Fall (October) 

Species richness 8.13 ± 3.34 9.39 ± 4.38 7.99 ± 3.89 6.49 ± 2.88 

Evenness 0.69 ± 0.12 0.79 ± 0.09 0.78 ± 0.11 0.78 ± 0.11 

Shannon index 1.37 ± 0.42 1.67 ± 0.48 1.52 ± 0.48 1.39 ± 0.43 

Simpson index 0.62 ± 0.15 0.73 ± 0.12 0.69 ± 0.14 0.67 ± 0.14 

FRic 1.85 ± 1.56 2.57 ± 2.14 2.25 ± 2.00 1.64 ± 1.46  

FEve 0.58 ± 0.10 0.63 ± 0.08 0.62 ± 0.12 0.65 ± 0.11 

FDiv 0.78 ± 0.09 0.69 ± 0.12 0.74 ± 0.10 0.71 ± 0.10 

FDis 0.89 ± 0.51 1.11 ± 0.57 1.13 ± 0.61 1.00 ± 0.41 

CWM SLA 393.32 ± 41.32 444.08 ± 38.06 455.48 ± 54.91 448.96 ± 55.36 

CWM LDMC 0.15 ± 0.02 0.16 ± 0.02 0.16 ± 0.02 0.16 ± 0.02 

CWM LA 53.34 ± 23.34 71.04 ± 28.88 73.50 ± 29.71 70.45 ± 35.05 

CWM Hmax 61.27 ± 36.53 78.03 ± 57.48 78.20 ± 57.76 65.90 ± 20.10 

PSR 2.61 ± 1.10 3.20 ± 1.51 2.74 ± 1.35 2.21 ± 1.05 

PSE 0.23 ± 0.06 0.29 ± 0.07 0.28 ± 0.09 0.28 ± 0.07 

PSC 0.24 ± 0.04 0.25 ± 0.05 0.26 ± 0.07 0.26 ± 0.07 

PSV 0.32 ± 0.03 0.34 ± 0.06 0.35 ± 0.08 0.34 ± 0.08 

Above-ground biomass 5.99 ± 3.92 19.01 ± 13.69 16.17 ± 11.87 9.32 ± 7.28 

Synchrony 0.54 ± 0.14 0.28 ± 0.18 0.36 ± 0.18 0.33 ± 0.21 

Stability 1.33 ± 0.43 2.92 ± 1.41 2.22 ± 0.82 2.09 ± 0.77 

Abbreviation: FRic, functional richness; FEve, functional evenness; FDiv, functional divergence; FDis, functional dispersion; CWM, community-
weighted mean; SLA, specific leaf area; LDMC, leaf dry matter content; LA, leaf area; Hmax, maximum height; PSR, phylogenetic species 

richness; PSE, phylogenetic species evenness; PSC, phylogenetic species clustering; PSV, phylogenetic species variability 
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Table S9. Piecewise SEM of the spring season stability of above-ground biomass 

production in perennial herbaceous plant community. Final model represented in 

bold font. 

Models [Deleted path] Fisher’s C P AICc 

M1: Full model 0.00 1.00 114.67 

M2: M1 - [Evenness → Above-ground biomass] 0.26 0.88 104.69 

M3: M2 - [CWM SLA → Above-ground biomass] 0.20 1.00 95.03 

M4: M3 - [PSE → Synchrony] 0.74 0.99 87.50 

M5: M4 - [Evenness → Synchrony] 0.53 1.00 79.21 

M6: M5 - [Above-ground biomass → Stability] 1.17 1.00 73.23 

M7: M6 - [Evenness → Stability] 1.09 0.98 66.44 

M8: M7 - [CWM SLA → Synchrony] 1.02 0.91 40.05 

M9: M8 - [CWM SLA → Stability] 0.42 0.81 35.00 

M10: M9 - [Synchrony → Above-ground biomass] 7.18 0.13 40.57 

 

 

Table S10. Piecewise SEM of the early summer season stability of above-ground 

biomass production in perennial herbaceous plant community. Final model 

represented in bold font.  

Models [Deleted path] Fisher’s C P AICc 

M1: Full model 0.00 1.00 114.67 

M2: M1 - [CWM LDMC → Synchrony] 0.29 0.87 104.76 

M3: M2 - [Species richness → Stability] 0.61 0.96 95.91 

M4: M3 - [FRic → Synchrony] 1.42 0.97 88.91 

M5: M4 - [FRic → Above-ground biomass] 3.79 0.88 85.59 

M6: M5 - [FRic → Stability] 1.02 0.91 72.96 

M7: M6 - [Evenness → Stability] 5.60 0.47 74.52 
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Table S11. Piecewise SEM of the summer season stability of above-ground biomass 

production in perennial herbaceous plant community. Final model represented in 

bold font. 

Models [Deleted path] Fisher’s C P AICc 

M1: Full model 0.00 1.00 118.59 

M2: M1 - [FRic → Synchrony] 0.38 0.83 108.21 

M3: M2 - [CWM LDMC → Synchrony] 0.96 0.92 99.38 

M4: M3 - [FRic → Stability] 3.7 0.72 95.97 

M5: M4 - [FRic → Above-ground biomass] 0.85 0.65 81.71 

M6: M5 - [Species richness → Stability] 6.58 0.16 85.10 

 

 

Table S12. Piecewise SEM of the fall season stability of above-ground biomass 

production in perennial herbaceous plant community. Final model represented in 

bold font. 

Models [Deleted path] Fisher’s C P AICc 

M1: Full model 0.00 1.00 118.59 

M2: M1 - [FRic → Above-ground biomass] 0.59 0.74 108.72 

M3: M2 - [FRic → Synchrony] 2.58 0.63 102.96 

M4: M3 - [CWM LA → Stability] 5.14 0.53 99.00 

M5: M4 - [Species richness → Stability] 7.18 0.52 94.37 

M6: M5 - [CWM LA → Synchrony] 12.52 0.25 96.48 
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Figure S1. Seasonal mean values of environmental variables at the study sites during 

the period of 2012-2019. Simple linear regression lines and 95% confidence intervals 

were added to show temporal trends of environmental variables. Each season 

represent two consecutive months: winter (January - February), spring (March - 

April), early summer (May - June), summer (July - August), fall (September - 

October). Abbreviation: Tmean, mean air temperature; RH, relative humidity; PAR, 

photosynthetically activation radiation; Tsoil, mean soil temperature   
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Figure S2. Phylogenetic tree of perennial herbaceous plant community used for 

calculating phylogenetic diversity indices in this study. 
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Seoul National University 

 

Forest herbaceous plant communities account for the majority of forest plant 

biodiversity and are involved in various ecosystem functions, including nutrient 

cycling, pollination, and herbivore. Moreover, herbaceous plant communities in 

temperate forests show seasonal changes in species composition and contribute to 

enhancing forest biodiversity and ecosystem functioning. Species loss and changes 

in species composition due to anthropogenic activities are negatively affecting forest 

biodiversity and ecosystem functioning. Therefore, elucidating the temporal change 

patterns and drivers of biodiversity of forest herbaceous communities, and 

understanding the relationship between biodiversity and ecosystem functioning, can 

help establish biodiversity management plans for forest herbaceous plant 

communities in a changing era and enhance forest ecosystem functioning. This study 

was conducted to understand the temporal change pattern of biodiversity, to 

investigate the relationship between biodiversity and the stability of ecosystem 
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functioning, and to identify the community assembly mechanism of perennial 

herbaceous plant community in a temperate deciduous forest in the Mt. Gariwang 

area.  

The first study aimed to understand the temporal change patterns of biodiversity 

of forest herbaceous plant community. Species diversity was calculated using species 

richness and Shannon index, and the temporal trend of annual changes in species 

diversity from 2012 to 2019 was analyzed using a seasonal linear mixed model. 

Changes in species composition between years, seasons, and sites were calculated 

using Bray-Curtis dissimilarity, and groups were compared using permutational 

multivariate analysis of variance (PERMANOVA) and non-metric multidimensional 

scaling (NMDS). Species composition turnover between two consecutive seasons 

were calculated using temporal beta diversity index, and correlation analysis with 

environmental factors was performed. A total of 91 species of herbaceous plants 

appeared in the study area, 77 species in spring (April), 89 species in early summer 

(June), 78 species in summer (August), and 73 species in fall (October). Species 

richness and Shannon index increased significantly in spring and early summer over 

the past 8 years (p < 0.05), whereas year-to-year changes in species composition 

showed significant differences only in spring season (p < 0.05). On the other hand, 

the temporal beta diversity indices between herbaceous plant communities in spring 

and early summer has decreased significantly in recent years, showing that the 

species composition of herbaceous communities in spring and early summer become 

similar to each other (p < 0.05). An increase in the similarity of species composition 

between these two seasons was related with an increase in spring temperature 

(March-April).  

The second study aimed to seek to the relationship between the biodiversity and 

the stability of ecosystem functioning of herbaceous plant community. The 

biodiversity included species diversity, functional diversity, and phylogenetic 
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diversity. Functional diversity was calculated using specific leaf area, leaf dry matter 

content, leaf area, and maximum height. Phylogenetic diversity was calculated using 

the phylogenetic tree of 91 species that appeared in the study area. Above-ground 

biomass was estimated for each species using allometric linear regression with leaf 

biomass. The stability was defined as is the degree of temporal variability of the 

above-ground biomass. The synchrony represented the variance ratio of above-

ground biomass of community to populations. Among the biodiversity measures, the 

optimal variables for stability were selected using multi-model inference, and the 

relationships between the variables and the stability were shown using the structural 

equation model for each season. Except for spring season, species diversity, 

functional diversity, and phylogenetic diversity were positively related to the 

stability of above-ground biomass production in the perennial herbaceous plant 

community. In spring, the stability increased as more phylogenetically related 

species appeared, implying that the role of spring ephemeral is important for the 

stability of above-ground biomass production. In early summer and summer, the leaf 

dry matter content of the dominant species contributed to stability. Finally, 

synchrony had a consistent negative effect on stability, suggesting that species-

specific responses to environmental fluctuations and inter-species competition 

played an important role in maintaining the stability of the ecosystem functioning of 

forest herbaceous plant communities.  

The third study aimed to identify the community assembly mechanism of a 

perennial herbaceous plant community in a temperate deciduous forest and to 

understand the differences in the community assembly mechanism according to 

seasons. For network analysis, co-occurrence networks using site-species matrix and 

functional trait networks using functional traits such as leaf area ratio, leaf quantity, 

leaf area, maximum height, and below-ground organ shape were prepared for each 

season. Network group congruence and assortativity of network structure were 

calculated using network analysis, and significances were verified using null models. 
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The predominance of seasonally different ecological processes was investigated in 

the community assembly of seasonal herbaceous plant communities. In spring and 

fall, stochastic processes according to changes in environmental factors 

predominated, whereas in the summer, deterministic process by light competition 

prevailed. Stochastic and deterministic processes alternately affected the community 

assembly of forest herbaceous plant communities in the study area depending 

seasons. 

The biodiversity of forest herbaceous plant communities in spring and early 

summer showed year-on-year changes from 2012 to 2019. The increase in spring 

temperature reduced the seasonal turnover in the species composition of the 

herbaceous plant community and the ecosystem functioning. Therefore, long-term 

monitoring is required to continuously evaluate temporal changes in biodiversity, 

especially in spring. The high biodiversity contributed to the stable maintenance of 

the ecosystem functioning in the herbaceous plant community. This means that 

biodiversity conservation of forest herbaceous plant community should be an 

important management strategy for sustainable forest ecosystem management. In 

order to maintain sustainable ecosystem functioning, it is necessary to manage 

multiple facets of biodiversity in an integrated way. Lastly, the biodiversity of forest 

herbaceous plant community is formed differently by season due to species 

competition and environmental fluctuations. For conserve the biodiversity of forest 

herbaceous plant community, it is necessary to predict and prepare seasonal changes 

in the mechanism that affect community assembly. The results of this study are 

expected to contribute to establishing a biodiversity management plan for the 

herbaceous plant community in temperate deciduous forests.  

Keywords : species diversity, functional diversity, phylogenetic diversity, 

ecosystem functioning, functional trait, network analysis 
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