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초 록
높은 종다양성이 유지되는 원동력과 종다양성이 중요한 이유를

밝히는 것은 군집생태학의 핵심 목적이다. 우점종의 특성은 종다양성에

긍정적 또는 부정적인 영향을 줄 수 있다. 식물 군집에서 우점종의 자원

이용 특성에 대한 메커니즘으로 “높은 자원 흡수율”, “풍부한 형태의 자

원 이용”, “높은 자원 이용 가소성”이 보고되었다. 공존하는 생물종이 자

원의 형태를 나누어 쓰는 것을 의미하는 생태적 지위 분할은 종다양성을

결정하는 중요한 요인으로 알려져 있다. 생태적 지위 분할의 구체적인 메

커니즘으로 “고전적인 생태적 지위 차이”, “생태적 지위 선점”, “우점적

가소성”의 가설이 보고되었다. 다양성 효과는 종다양성과 생태계 기능의

관계를 설명하며, 종다양성이 중요한 이유를 제시할 수 있다. 다양성 효

과의 구체적인 메커니즘으로 “상보성 효과”, “샘플링 효과”, “선택 효과”

의 가설이 존재한다. 이 메커니즘들은 모두 종다양성의 원인과 결과를 설

명한다는 점에서 서로 밀접한 관련이 있다. 그러나 이 메커니즘 사이의

관계를 밝히고 종다양성을 통합적으로 설명한 연구는 거의 없다. 또한 개

체 전문화로 발생되는 종내 생태적 지위 분할에 대한 생태학적 중요성이

증가하고 있음에도 불구하고, 식물에서 개체 전문화가 일어나고 개체군의

유지에 기여하는지에 대한 실제적 근거는 부족하다. 부영양화는 여러 생

태계에서 종다양성의 감소를 초래하고 있으나, 생태적 지위 분할의 측면

에서 부영양화와 종다양성의 관계를 설명한 연구는 부족하다.

이 연구는 습지의 식물 군집에서 토양 질소에 기반하여 종다양

성의 원인과 결과에 대한 통합적인 이해를 위하여 수행되었다. 습지는

종다양성의 가치가 높음에도 불구하고, 부영양화와 같은 환경변화에 의

하여 빠르게 훼손되고 있다. 따라서 습지에서 종다양성이 유지되는 원인

을 이해하는 것은 중요하다. 토양 질소는 여러 생태계에서 식물의 생장

을 제한하는 요인 중 하나이다. 이에 따라 생태적 지위 분할에 대한 많

은 연구가 질소를 대상으로 이루어졌으며, 토양 질소는 식물의 종다양성

을 설명하는 중요한 자원으로 밝혀졌다. 이 연구의 구체적인 목표는 다

음과 같다. 첫째, 습지의 식물 군집에서 우점종의 토양 질소 이용 특성이
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종속종의 생장과 군집의 종풍부도, 종다양도, 기능다양도, 지상부 생산성

에 주는 영향을 밝힌다. 둘째, 습지식물의 우점종과 종속종 사이에서 질

소 형태에 대한 개체 전문화 수준의 차이가 있는지 밝힌다. 셋째, 토양

비옥도가 습지식물 종간의 질소 형태에 대한 생태적 지위 분할에 미치는

영향을 밝힌다. 질소의 두 가지 화학적 형태(NO3-N와 NH4-N)에 대한

이용 비율의 종내 변이를 확인하기 위하여, 한 개체에 10-14일의 간격을

두고 연속으로 추적자(151515N)를 적용하는 방법이 개발되었다.

이 연구는 다음의 세 가지 세부연구로 이루어졌다. 첫째, 강원도

고성군의 송지호습지의 자연적인 경쟁 상태와 종간경쟁을 조작한 실험에

서 우점종[갈대(Phragmites australis), 큰뚝사초(Carex humbertiana)]과

종속종[부채붓꽃(Iris setosa), 개발나물(Sium suave)]의 질소 이용 특성

을 분석했다. 또한 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락에서 종풍부도, 종

다양도, 기능다양도의 지수와 지상부 생물량을 측정했다. 갈대는 “높은

자원 흡수율”, 큰뚝사초는 “높은 자원 이용 가소성”의 질소 이용 특성을

보였다. 큰뚝사초가 갈대보다 생태적 지위 분할에 더 높은 수준으로 기

여했다. 큰뚝사초 우점군락의 종다양도, 기능다양도, 지상부 생물량은 갈

대 우점군락보다 높았다.

둘째, 현지 외에서 종내경쟁에 대한 메즈코즘 실험을 수행했다.

종내경쟁 처리는 한 화분에 식재한 개체수를 1, 3, 9개로 다르게 하여 세

가지 조건으로 설계했다. 조건별로 우점종[갈대, 고마리(Polygonum

thunbergii), 쇠보리(Ischaemum aristatum), 꼴하늘지기(Fimbristylis

tristachya var. subbispicata)]과 종속종(부채붓꽃, 개발나물)의 질소 형태

에 대한 종내 생태적 지위 분할의 수준, 질소 흡수율, 생물량을 측정했

다. 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기는 질소 형태 이용에 대한 종내 가소성을

통하여 높은 수준의 개체 전문화를 보였다. 또한 개체 전문화는 종내경

쟁의 강도를 줄이고 개체군의 생산성을 높게 유지하는 것에 기여했다.

셋째, 현지 외에서 토양 비옥도와 종간경쟁에 대한 메즈코즘 실

험을 수행했다. 토양 비옥도 처리는 총 무기질소함량이 서로 3배 차이가

나는 두 가지 조건으로 설계했다. 종간경쟁 처리는 단일식재와 혼합식재
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(한 화분에 종별로 1개체씩 총 6개체를 식재)의 두 가지 조건으로 준비

했다. 조건별로 우점종(갈대, 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기)과 종속종(부채

붓꽃, 개발나물)의 질소 이용 특성과 생물량을 측정했다. 토양 비옥도의

증가는 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 생태적 지위 가소성 수준을 낮춤으

로써 생태적 지위 분할의 수준을 감소시켰다. 이에 따라 종속종의 질소

흡수율과 생장량은 상대적으로 우점종보다 감소했다.

이 연구는 우점종, 생태적 지위 분할, 다양성 효과의 구체적인

메커니즘에 대한 가설의 검증과 종다양성과 관련된 생태학적 과정을 이

해하는 것에 기여한다. 이 연구는 습지식물의 생태적 지위 분할에 대한

메커니즘으로 “고전적인 생태적 지위 차이”와 “우점적 가소성”의 가설

을 모두 지지한다. 다양성 효과의 메커니즘에서 토양 질소와 관련된

“상보성 효과”는 “샘플링 효과”와 “선택 효과”에 의존했다. 질소 형태

이용의 종내 가소성에 의한 실현 개체 전문화는 우점종을 결정하는 메

커니즘으로 추가될 수 있다. 부영양화와 종다양성의 관계에는 종간 생

태적 지위 분할의 메커니즘이 관련되어 있었다. 이 연구에서 개발된 추

적자 적용 방법은 식물의 개체 전문화에 대한 연구에 적용될 수 있을

것으로 기대된다.

주요어: 개체 전문화, 다양성 효과, 부영양화, 생태계 기능,

생태적 지위 분할, 우점종

학 번: 2013-31099

* 이 연구는 정부(교육부)의 재원으로 한국연구재단의 지원을 받아 수행

되었다(이공학개인기초연구지원사업 No. 2015R1D1A1A01057373).
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제 1 장. 서론

1.1. 이론적 배경 및 용어의 정의

1.1.1. 우점종을 결정하는 메커니즘

생물 군집은 소수의 우점종과 다수의 종속종으로 이루어지는 유

사한 패턴을 보인다(Whittaker 1965, Alroy 2015). 우점종은 여러 연구에

서 구체적으로 정의되지 않고 사용되거나, 서로 다른 정의가 사용된다.

이 연구는 메타 분석을 통하여 우점종의 특성을 정리한 Avolio et

al.(2019)에 따라 우점종을 “생물 군집에서 다른 종보다 풍부도가 높으며,

군집 구조 또는 생태계 기능에 다른 종보다 큰 영향을 미치는 생물종”으

로 정의하였다. 여기에서 풍부도는 연구에 따라 구체적으로 생물량, 피

도, 밀도, 빈도 등의 다양한 기준으로 평가되며, 많은 연구에서 상대적

풍부도를 기준으로 우점종을 선험적으로 식별한다(von Felten et al.

2009, Avolio et al. 2019, Choi et al. 2022). 우점종의 정의에서 언급된

것과 같이 우점종은 군집의 생산성(Cheng et al. 2018, Sonkoly et al.

2019), 침입 저항성(Chang & Smith 2012), 회복탄력성(Weise et al.

2020)과 같은 생태계 기능에 큰 영향을 주는 것으로 보고되었다.

우점종을 결정하는 일반적인 메커니즘은 알려지지 않았으나

(Avolio et al. 2019), 이를 정립하는 것은 우점종이 생태계에 미치는 영

향과 밀접하게 연관되어 있으므로 중요하다. Avolio 등(2019)은 기존의

문헌을 분석하여 우점종의 잠재적인 메커니즘 9가지를 제시했는데, 그중

에서 2개가 자원 이용과 관련이 있다. 또한 자원이 제한된 생태계에서

수행된 연구에서 자원 이용과 관련된 다른 1가지 메커니즘이 식별되었다

(Casper & Jackson 1997, Abrams 2006, Ashton et al. 2010). 자원 이용

과 관련된 우점종의 세 가지 메커니즘은 “높은 자원 흡수율”, “풍부한

형태의 자원 이용”, “높은 자원 이용 가소성”으로 요약할 수 있다.

1) 높은 자원 흡수율

어떤 한 종류의 자원을 형태와 관계없이 많은 양을 흡수할 수

있는 능력이 있는 종이 우점종이라는 가설이다. 예를 들면, 온대숲의 목
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본성 식물 중 우점종이 종속종보다 무기질소와 유기질소 모두에서 더 높

은 흡수율을 보여준다고 보고되었다(Aanderud & Bledsoe 2009, Li et

al. 2016). 이는 Grime(1977)이 제시한 식물의 생활사 전략 분류 중에서

경쟁적 식물(competitive plant)의 개념과 일치한다. 경쟁적 식물은 토양

으로부터 자원 획득을 극대화하여, 상대적으로 빠르게 생장함에 따라, 빛

과 같은 다른 자원에 대한 경쟁에서 우위를 점할 수 있다. 이 메커니즘

은 개체군이 흡수하는 자원의 총량이 아닌, 개체 수준의 흡수율에 기반

하여 평가되어야 한다. 일반적으로 한 군집 안에서 우점종이 차지하는

생물량 비율은 높기 때문에(Grime 1998, Cheng et al. 2018), 각 개체의

자원 흡수율이 다른 종보다 낮더라도 개체군 수준의 절대적인 자원 흡수

량은 매우 높게 나타날 수 있다. 이 경우에는 우점종이 다른 메커니즘

(예를 들면 아래에 제시한 두 가지 메커니즘)을 가졌음에도 불구하고,

“높은 자원 흡수율”의 가설을 지지하는 오류를 범할 수 있다.

2) 풍부한 형태의 자원 이용

여러 형태의 자원이 존재할 때, 우점종은 가장 풍부한 형태를,

종속종은 덜 풍부한 형태를 이용한다는 가설이다. 예를 들면, 툰드라의

초원에서 우점종은 토양 질소 중 가장 풍부한 형태인 글리신을 높은 비

율로 이용한다고 보고되었다(McKane et al. 2002). 이 가설은 이웃 식물

과의 상호작용이 없는 상태에서 자원 형태의 이용을 측정해서 평가되어

야 한다. 경쟁이 존재하는 환경에서 측정한 결과에 의존한다면, 그 결과

가 아래에 제시한 “높은 자원 이용 가소성”의 메커니즘으로 인한 것임에

도 불구하고, 이 가설을 잘못 지지할 수 있다(Ashton et al. 2010).

3) 높은 자원 이용 가소성

이웃 식물과의 경쟁을 회피하기 위하여, 자원의 형태 또는 획득

방법을 변환하여 이용할 수 있는 가소성이 높은 종이 우점종이라는 가설

이다. 예를 들면, 툰드라의 고산 초원에서 우점종은 종간경쟁에 반응하여

NH4-N의 이용 비율을 증가시켰으나, 종속종은 종간경쟁에 의하여 질소

형태의 이용 비율에 변화가 없었다(Ashton et al. 2010).
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이 메커니즘들은 서로 배타적인 것이 아니며, 동시에 나타날 수

있다. 동 지역에 존재하는 우점종들은 서로 다른 메커니즘을 가질 수

있으며(Aanderud & Bledsoe 2009, Wang et al. 2016), 한 종 역시 생

활환 주기에 따라 자원 흡수율(Cabrera et al. 1995)이나 형태별 이용

비율(Gessler et al. 1998)에 변화가 나타나고 다른 메커니즘이 나타날

수 있다.

1.1.2. 생태적 지위(niche)

Grinnell(1917)에 의하여 생태학 연구에 생태적 지위의 개념이 도

입된 이후로, 여러 가지 이론과 하위 개념이 발전해왔다(Pocheville

2015). 현재에도 다양한 연구 방법의 발달로 여러 분야로 개념이 확장되

고 있으며, 다소 견해의 차이가 있으나 이론적 또는 생태학 이론의 활용

을 위한 실질적인 수준에서 연구가 진행되어야 한다는 것이 학자들의 공

통된 생각이다(구경아 & 박선욱 2021). 생태적 지위의 정의는 여러 학자

에 의하여 제시되었으며, 이 연구에서는 “개체, 개체군, 또는 종의 지속

적인 존재를 가능하게 하는 환경과 자원 조건”으로 제시한 Trappes

(2021)의 정의를 따랐다. 대부분의 연구에서 생태적 지위를 종의 수준에

서 다루고 있으나, 정의에서 제시된 것처럼 개체와 지역적인 개체군 수

준에서도 중요한 의미를 가진다(Begon et al. 2006, Trappes 2021).

Bolnick 등(2011)은 개체 수준의 생태적 지위를 무시하는 것은 많은 생

태학적 현상을 잘못 해석할 수 있으므로 위험하다고 보고하였으며,

Matich 등(2021)은 생물종은 유전적 그리고 기능적 수준에서 다른 생태

형으로 구성되기 때문에, 생태적 지위를 종보다 개체군의 수준에서 다루

는 것이 더 바람직하다고 제안하였다. 이후에 편의상, 주로 종 수준에서

생태적 지위의 개념을 논하였으나, 모든 개념은 개체, 개체군 수준에서

적용할 수 있다.

생태적 지위에서 자원이란 여러 가지 생물적 및 비생물적 조건

을 모두 의미하며, 자원의 종류와 시공간적인 획득 방법을 포함한 형태

적, 생리적, 생물계절학의 범위에서 다양하게 다루어진다(Blonder et al.
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2014, Trappes 2021). Hutchinson(1957)은 각각의 자원을 생태적 지위

차원(niche dimension)으로 정의하고, 생태적 지위는 다차원으로 이루어

진 공간 안에 존재한다고 하였다. 생태적 지위 폭(niche breadth)은 한

구성원(종, 개체, 개체군)이 차지하는 공간의 영역을 의미하며, 생태적 지

위 중복(niche overlap)은 서로 다른 구성원의 생태적 지위 폭이 중첩되

는 영역을 의미한다(Colwell & Futuyma 1971). 기본 생태적 지위

(fundamental niche)는 경쟁(종내경쟁, 개체군간 경쟁, 종간경쟁)이 없는

경우에 한 종이 차지하는 생태적 지위 폭을 의미하며, 실현 생태적 지위

(realized niche)는 경쟁이 있는 경우에 생태적 지위 폭을 의미한다

(Silvertown 2004).

1.1.3. 생태적 지위 분할(niche partitioning)의 메커니즘

자원이 제한된 지역에서 자원을 공유하는 두 종은 경쟁적 배제

(competitive exclusion)를 통하여 한 종이 멸종되거나, 생태적 지위 분할

(niche partitioning)을 통하여 공존이 유지된다(Gause et al. 1934). 생태

적 지위 분할의 개념은 MacArthur(1958), Hutchinson(1959), 그리고

Schoener(1965)에 의하여 생태학 연구에 도입되고 개념이 발달하여 왔

다. 초기의 정의는 과거의 어느 시기에 생태적 지위 중복이 높았던 종

사이에서 경쟁에 의한 진화적 반응으로 생태적 지위의 차이가 나타나는

현상을 의미했다(Walter 1991, Shipley & Matich 2020). 그러나 현재 공

존하는 종 사이에서 생태적 지위 차이의 원인이 경쟁에 의한 진화적 반

응인지 실제로 증명하는 것은 매우 어렵기 때문에, 이 정의에 대한 여러

가지 논란이 있었다(Lawton & Strong 1981, Walter 1991). 예를 들면,

서로 다른 지역에 서식하여 경쟁의 가능성이 없는 종들이 각각 생태적

지위가 다르게 진화하고, 이후에 서식 범위가 확장되어 중첩되는 경우를

배제할 수 없다(Stuart & Losos 2013). 이에 따라서 원인이 경쟁의 영향

임을 증명하는 것보다는 현재의 상태가 중요하다고 판단하여, 초기의 정

의가 광범위하게 확장되었다(Walter 1991, Augustyn et al. 2016). 이 연

구에서는 Schoener(1989)와 Matich 등(2021)의 정의를 혼합하여, 생태적
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지위 분할을 “자원을 공유하는 공존하는 개체, 개체군, 또는 종 사이에서

하나 이상의 생태적 지위 차원에 차이가 발생하는 것”으로 정의하였다.

생태적 지위 분할은 자원이 제한된 지역에서 경쟁으로 인한 자

원 획득의 손실을 회피함으로써 종의 공존과 높은 종다양성을 유지시키

는 주요 원동력으로 고려되어 왔다(Silvertown 2004, Brucet et al. 2006,

Holt 2008). 또한 생태적 지위 분할은 생산성(Loreau 1998), 침입 저항성

과 같은 생태계 기능(Petchey 2003, Tilman 2004, Pillai & Gouhier

2019)에 잠재적인 영향을 주는 것으로 보고되었다. 생태적 지위 분할이

발생하기 위해서는 종의 생태적 지위 변화가 동반되어야 한다. 생태적

지위 변화는 시간 규모에 따라 두 가지로 구분할 수 있으며, 이는 각각

생태적 지위 분할의 다른 메커니즘과 관련되어 있다. 진화적 과정에서

발생하는 생태적 지위 변화는 “고전적인 생태적 지위 차이”, 현재의 과

정에서 발생하는 생태적 지위 변화는 “생태적 지위 가소성”의 메커니즘

을 설명한다(Ashton et al. 2010).

1) 고전적인 생태적 지위 차이(classical niche differentiation)

이 메커니즘은 진화적 과정의 최종 산물로 나타나며, 유전적으로

고정된 기본 생태적 지위의 분할을 의미한다(Augustyn et al. 2016). 생

태적 지위가 겹치는 종들은 경쟁을 회피하기 위하여 진화적 과정에서 형

질 치환(character displacement)이 일어나고, 이에 따라 생태적 지위가

변하게 된다(Silvertown 2004). 형질 치환이란 진화적 적응과 유전자형의

변이를 통하여 종의 생리적, 형태적, 또는 생태적 특성의 변화가 나타나

는 현상을 의미한다(Brown & Wilson 1956, Schluter 1994). 이는 궁극

적으로 기본 생태적 지위에 변화를 가져오며, 공존하는 종간의 생태적

지위 분할을 야기한다. 이는 유전적으로 고정된 형질에 의존하기 때문에

현재의 경쟁에 따라 생태적 지위가 변하지 않는다. 즉, 기본 생태적 지위

와 실현 생태적 지위가 동일하다. 이 메커니즘은 생태적 지위가 처음 도

입되었을 때 지배적인 가설이었으며, 따라서 몇몇 연구에서 고전적인 개

념으로 소개된다(Ashton et al. 2010, Zhang, et al. 2019). 토양 양분에
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관한 몇몇 연구에서 이 가설을 지지하는 연구 결과가 도출되었다(Miller

& Bowman 2002, Weigelt et al. 2005, Wang & Macko, 2011, Zhang

et al. 2019).

2) 생태적 지위 가소성(niche plasticity)

이 메커니즘은 현재의 시간 규모에서 발생하는 종간 상호작용의

결과이며, 기본 생태적 지위는 종간에 차이가 없으나, 실현 생태적 지위

에서 일어나는 분할을 의미한다(Augustyn et al. 2016). 이는 생태적 지

위 가소성(niche plasticity)으로 발생하며, 생태적 지위 가소성이란 종의

생리적, 형태적, 또는 생태적 특성이 유연성을 가지고 빠르게 변할 수 있

는 성질을 의미한다(Haubrock et al. 2021). 이는 기본 생태적 지위와 실

현 생태적 지위의 차이를 야기한다. 가소성을 가지는 성질 자체는 진화

적 과정의 산물일 수 있으며(Roscher et al. 2015), 예를 들면 경쟁에 의

하여 질소 흡수 시기를 조절하는 가소성이 작물의 일부 품종에서 유전적

으로 유지된다고 보고되었다(Schofield 2020). 그러나 고정된 유전자형의

변이가 아닌 형질 발현으로 인하여 현재의 경쟁에 따라 생태적 지위가

빠르게 변한다는 점에서 “고전적인 생태적 지위 차이”의 가설과 뚜렷한

차이점이 있다(Westerband et al. 2021). 예를 들면, 두 종이 공존하는

지역에서 인위적으로 한 종을 제거하면 남은 종의 생태적 지위 폭이 증

가하였으며, 이는 이 전에 생태적 지위 가소성에 의한 생태적 지위 분할

이 일어났음을 의미한다(Connell 1961). 또한 어떤 식물종은 생물적 그리

고 비생물적인 복잡한 상호작용에 반응하여 몇 시간(Kronzucker et al.

2000) 또는 며칠(Min et al. 1998)에 걸쳐 한 형태의 질소에 대한 흡수

과정이 변할 수 있다고 보고되었으며, 이는 생태적 지위 가소성의 잠재

적인 가능성을 보여준다. Chalk & Smith(2021)은 식물의 NO3-N와

NH4-N의 이용에 관한 연구를 검토한 결과, 최근에 상대적으로 한 형태

에 대한 고정된 선호도보다 가소성을 나타내는 연구의 비중이 높아졌다

고 보고했다. “생태적 지위 가소성”은 다시 “생태적 지위 선점”과 “우점

적 가소성”의 메커니즘으로 구분된다(Ashton et al. 2010).
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(1) 생태적 지위 선점(niche preemption)

우점종과의 경쟁에 반응하여, 상대적으로 경쟁력이 약한 종속종

이 대체 자원을 이용한다는 가설이다. 이 가설에서 생태적 지위 분할은

종속종의 높은 생태적 지위 가소성에 의하여 발생하며, 반면에 우점종은

경쟁에 의하여 생태적 지위가 거의 변하지 않는다. 이는 특화종

(specialist)인 우점종과 일반종(generalist)인 종속종의 공존을 설명하는

이론적인 모델로 고려된다(Abrams 2006). 토양 양분에 관한 몇몇 연구

에서 이 가설을 지지하는 연구 결과가 도출되었다(May & MacArthur

1972, Hector et al. 1999, McKane et al. 2002, Jia et al. 2020).

(2) 우점적 가소성(dominant plasticity)

위의 가설과는 반대로, 종속종과의 경쟁에 반응하여 우점종이 대

체 자원을 이용한다는 가설이다. 반면에, 종속종은 경쟁에 의하여 생태적

지위가 거의 변하지 않는다. 토양 양분에 관한 몇몇 연구는 이 가설을 지

지한다(Aerts et al. 1991, Casper & Jackson 1997, Ashton et al. 2010,

Grassein et al. 2010). 이 가설은 생태적 지위 가소성과 식물의 경쟁력

사이에 긍정적인 상관관계가 있음을 가정하며, 따라서 우점종을 결정하는

메커니즘 중에서 “높은 자원 이용 가소성”의 가설과 일치하는 개념이다.

이 메커니즘들은 서로 배타적인 것이 아니며, 동시에 나타날 수

있다. 예를 들면, 동 지역에서 어떤 종은 “고전적인 생태적 지위 차이”,

어떤 종은 “생태적 지위 가소성”을 통하여 각각 생태적 지위 분할에 기

여할 수 있다. 한 연구에서 “생태적 지위 선점”과 “우점적 가소성”을 각

각 지지하는 종들이 동시에 나타나기도 하였다(Hong et al. 2017).

1.1.4. 다양성 효과(Diversity effects)의 메커니즘

집단(개체군, 종, 군집)을 구성하는 구성원(개체, 개체군, 종)의 수

로 정의되는 생태계 구조인 생물다양성이 생태계 기능에 미치는 영향을

이해하는 것은 현대 생태학의 가장 중요한 문제 중 하나이다(Aubree et

al. 2020). 생물다양성과 생태계 기능과의 관계에 대해서는, 연구 방법의
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측면에서 여러 논란이 있으나(Hector et al. 2002, Pillai & Gouhier 2019),

이 둘의 긍정적인 상관관계가 실제로 존재한다는 것이 진리로 여겨지고

있다(Jochum et al. 2020). 다양성 효과는 생물다양성과 생태계 기능의 긍

정적인 상관관계를 설명하는 메커니즘이며, 이에 대하여 “상보성 효과”,

“샘플링 효과”, “선택 효과”의 가설이 제안되었다(Hooper et al. 2005).

1) 상보성 효과(complementarity effects)

집단의 구성원이 서로 자원을 보완적으로 이용함으로써 집단 수

준에서 자원 이용의 효율성이 증가하고 생태계 기능의 향상으로 이어진

다는 가설이다(Guderle et al. 2018). 자원의 이용이란 자원의 형태뿐 아

니라 획득하는 시공간적인 방법, 이용하는 전략을 모두 포함하는 개념이

다. 예를 들면 고산 초원에서 공존하는 종들은 질소 형태에 대한 “상보

성 효과”가 나타나지 않았으나 질소 이용 전략(질고 고정, 저장, 재활용

등)에서는 “상보성 효과”가 나타난다고 보고되었다(Kahmen et al. 2006).

자원의 보완적 이용은 한 구성원이 이용하지 않는 자원을 다른 구성원이

이용하여 구성원 간의 경쟁 강도가 감소함을 의미한다(Hooper et al.

2005). 자원 이용의 효율성이 증가란 구성원들의 생태적 지위가 생태계

에 존재하는 모든 생태적 지위 차원으로 이루어진 다차원 공간을 더 빽

빽하게 채워야 함을 의미한다(Matich et al. 2021). 따라서 “상보성 효과”

를 정확하게 평가하기 위해서는, 모든 구성원의 생태적 지위를 측정하여

구성원의 수가 증가함에 따라 집단 수준에서의 생태적 지위 폭이 증가했

음을 증명하거나, 모든 구성원이 사용한 자원의 총량이 증가했음을 증명

해야 한다(von Felten et al. 2009, Niklaus et al. 2017). 그러나 현지에서

이를 측정하는 것은 매우 어렵기 때문에, 많은 연구가 구성원 사이의 생

태적 지위 분할 수준이 증가하는 것으로 “상보성 효과”를 간접적으로 증

명한다(Hughes et al. 2009, Ashton et al. 2010, Tatsumi 2020). 이는 구

성원 사이의 생태적 지위 차이가 집단 수준의 생태적 지위 폭 증가에 대

하여 높은 잠재력이 있다고 가정하는 것이다.
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2) 샘플링 효과(sampling effects)와 선택 효과(selection effects)

이 가설은 생태계 기능에 대한 긍정적 영향력이 높은 하나 또는

소수의 특정 구성원이 있다고 가정한다(Huston 1997). “샘플링 효과”는

종다양성이 높은 집단이 그러한 구성원을 포함할 확률이 증가하기 때문

에 나타나는 다양성 효과로 설명된다(Hooper et al. 2005). “선택 효과”는

집단 안에서 긍정적 영향력을 가진 구성원이 그렇지 않은 구성원보다 선

호되기 때문에 상대적 우위를 가짐으로써 나타나는 효과이다(Niklaus et

al. 2017). 집단 안에서 각각의 구성원이 우위를 가지는 확률이 무작위적

이라면, “샘플링 효과”에 의한 다양성 효과 역시 무작위적이다. 그러나

“샘플링 효과”와 “선택 효과”가 함께 나타난다면, 종다양성과 생태계 기

능 간의 안정적인 양의 상관관계가 형성될 수 있다(Hooper et al. 2005).

상대적 우위를 점한다는 것은 곧 우점종을 의미하기 때문에 “선택 효과”

는 종종 우점종에 의한 “샘플링 효과”로 표현되기도 한다(Bauhus et al.

2017). 반대의 경우, 즉, 우점종이 생태계 기능에 거의 기여하지 않거나

또는 부정적인 영향을 가지는 경우도 가정할 수 있다. 이때에는 “샘플링

효과”에 의한 종다양성과 생태계 기능의 긍정적인 상관관계를 기대하기

어려우며, “부정적 선택 효과(negative selection effects)”로 표현된다

(Loreau & Hector 2001, Jiang et al. 2008).

이 메커니즘들은 서로 잠재적으로 관련이 있으며, 한 지역에서

독립적으로 생태계 기능에 기여할 수 있다(Loreau 2000). 예를 들면, 동

지역에서 “상보성 효과”와 “샘플링 효과” 모두 초본 식물의 생산성에 기

여했다고 보고되었다(Marquard et al. 2009, Guderle et al. 2018). 구성원

의 정체성에 의존하는 “샘플링 효과” 그리고 “선택 효과”와 비교해서,

“상보성 효과”는 종종 구성원의 수에 의하여 생태계 기능이 점진적으로

증가하는 순수한 다양성 효과로 여겨진다(Loreau & Hector 2001, Grime

2002). 그러나 상보적인 자원 이용의 수준(예를 들면 생태적 지위 분할

수준)이 구성원의 모든 쌍에서 나타나야 “상보성 효과”를 순수한 다양성

효과라고 할 수 있다(Niklaus et al. 2017). 특정 구성원만이 생태적 지위
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분할에 기여한다면, 다양성 효과는 구성원의 수 보다는 “샘플링 효과”와

“선택 효과”에 기반한 확률과 관련이 깊다.

1.1.5. 개체 전문화(individual specialization)

앞서 언급했듯이 생태적 지위에 대한 모든 개념은 개체 수준에

서 적용할 수 있다. 어떤 종은 종내에서 개체 사이의 생태적 지위에 큰

변이를 가진다(Zango et al. 2019, Perkins et al. 2020). 이 경우에 각 개

체는 종(또는 개체군) 수준보다 더 적은 생태적 지위 폭을 나타내게 되

며, 이 현상을 개체 전문화라고 한다(Bolnick et al. 2003). 개체 전문화에

의하여 개체 간에 하나 이상의 생태적 지위 차원에 차이가 발생하는 것

을 종내 생태적 지위 분할(intraspecific niche partitioning)이라고 하며,

이는 발생하는 원인에 따라 기본 개체 전문화(fundamental individual

specialization)와 실현 개체 전문화(realized individual specialization)로

구분할 수 있다(Bolnick et al. 2003, Cusa et al. 2019). 기본 개체 전문

화는 개체 간의 유전자형 변이에 의한 특성 차이에 의하여 생태적 지위

차이가 발생하는 것을 의미한다. 이는 종 수준에서 언급한 “고전적인 생

태적 지위 차이”의 개념과 일치한다. 실현 개체 전문화는 유전자형 내에

서 내재적 또는 외재적 원인으로 개체 간의 형질 발현에 차이가 나타나

며(Westerband et al. 2021), 이에 따라 현재의 시간 규모에서 생태적 지

위가 유연하게 변함으로써 발생한다. 이때 생태적 지위가 변하는 것을

자원 이용에 대한 종내 가소성(intraspecific plasticity)이라고 표현한다

(Valverde-Barrantes et al. 2013, Paudel et al. 2021).

개체 전문화는 종내경쟁의 강도를 줄임으로써, 종(또는 개체군)

의 안정적인 유지에 기여하는 것으로 알려져 있다(Durell 2000, Hughes

et al. 2009, Jones et al. 2020). 또한 종의 수준을 넘어서 종간의 상호작

용과 종다양성(Lankau 2009, Cusa et al. 2019, Perkins et al. 2020), 그

리고 생산성(Pachepsky et al. 2007), 종자 분산(Kerches-Rogeri et al.

2020), 분해(Fontana et al. 2019)와 같은 생태계 기능에 영향을 주는 것

으로 보고되었다. 다양성 효과의 메커니즘과 마찬가지로, 이 과정에서

“상보성 효과”, “샘플링 효과”, “선택 효과”의 가설이 적용될 수 있다. 예
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를 들면, 개체 전문화는 “상보성 효과”를 통해서 종내경쟁의 강도를 감

소시키고 개체군의 유지와 생태계 기능에 기여할 수 있다(Bolnick et al.

2011). 또한 개체 전문화에서 생태적 지위 분할에 크게 기여하는 특정

유전자형 집단이 있다면 그 집단의 우점도에 따라 “선택 효과” 또는 “부

정적 선택 효과”가 나타날 수 있다(Hughes et al. 2009).

1.1.6. 질소의 화학적 형태에 대한 식물의 이용

식물은 존재하는 종수보다 이용하는 자원의 종류가 매우 적기

때문에, 종다양성에 영향을 주는 요인으로써 식물의 생태적 지위 분할은

동물에 비하여 중요하지 않게 여겨져 왔다(von Felten et al. 2009). 그러

나 Silvertown(2004)는 생태적 지위 분할의 대상이 되는 자원의 종류와

이용하는 방법을 측정하고 발견하지 못했을 뿐, 생태적 지위 분할은 식

물 군집의 종다양성에 중요한 메커니즘이 될 수 있다고 강조하였다.

2010년대부터 안정동위원소를 추적자로 이용한 연구 방법의 발달로 식물

의 자원 이용에 관한 많은 연구 성과가 도출되었으며, 계속해서 증가하

고 있다(Chalk & Smith 2021). 추적자 적용은 현지 내에서(Zhang et al.

2020), 현지 외의 토경재배 실험(Cott et al. 2020)과 수경재배 실험(Jia

et al. 2020)에서 다양하게 활용되었으며, 이를 통하여 토양의 물(Zaiats

et al. 2020), 질소(Andersen et al. 2017), 인(Phoenix et al. 2020)에 대한

생태적 지위 분할의 증거가 도출되었다.

이 연구는 여러 가지 자원 중 토양 질소의 화학적 형태(NO3-N

와 NH4-N)를 연구 대상으로 한다. 지하부의 경쟁은 대부분의 육상 식

물 군집에서 나타나며, 토양 양분에 대한 경쟁이 종다양성과 생태계 기

능에 영향을 준다는 것은 생태학자들의 공통된 의견이다(Schenk 2006).

여러 가지 토양 양분 중에서도 질소는 모든 식물의 필수 성분이며, 동

시에 대부분 생태계에서 식물의 생장을 제한하는 주요 자원이다(Kang

et al. 2007, Li et al. 2021). 즉, 식물종이 토양 질소를 나누어 이용하는

양상은 종다양성을 결정하는 중요한 요인 중 하나로 다루어질 수 있다

(McKane et al. 2002, Ashton et al. 2010). 여러 생태계에서 식물의 종

간 토양 질소 이용 양상에 대한 많은 연구 결과와 가설이 도출되었으
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며, 이에 따라 토양 질소는 종다양성에 관련된 세부 메커니즘을 밝히기

위한 적절한 자원이다.

구체적으로 식물종은 토양 깊이, 계절, 화학적 형태에 따라 질소

를 나누어 이용하는 것으로 보고되었다(Miller et al. 2007, Zhang et al.

2019). 그러나 이 연구는 화분을 이용한 메즈코즘 실험을 포함하며, 따라

서 토양 깊이는 연구 대상으로 적합하지 않다. 또한 이 연구는 주요 독

립변인으로 종간경쟁을 포함한다. 그러나 초본 군집의 종 구성은 계절에

따라 변하기 때문에(Bratton 1976, Kahmen et al. 2006), 계절에 따라 종

간경쟁의 수준을 일정하게 통제하기가 어렵다. 따라서 이 연구는 토양

질소의 화학적 형태만을 연구 범위로 한정하였다. 이에 따라 순수한 화

학적 형태의 생태적 지위 분할을 평가하기 위하여 토양 깊이, 계절에 따

른 분할의 간섭을 제한하고자 하였다. 이에 따라 식물종의 뿌리 깊이 분

포를 확인하고, 중첩되는 뿌리 분포를 가지는 종을 연구 대상으로 선정

하였다. 추가로 생장곡선을 확인하여 최대 생장률을 보이는 시기가 동일

한 종을 연구 대상으로 하였다.

식물이 이용하는 토양 질소의 화학적 형태에 대한 연구는 광범

위하게 수행되었다(Zhang et al. 2020, Zhuang et al. 2020). 식물이 이용

하는 질소는 대부분 무기형태인 NO3-N와 NH4-N이며(Chalk & Smith

2021), 각각의 형태에 대한 이용 비율은 여러 환경적 요소(예: 다른 영양

분 성분, pH, 온도, 수분, 이산화탄소)와 생물적 요소(생리학적 과정, 미

생물과의 상호작용)가 복잡하게 관련되어 있다(Britto & Kronzucker

2013). 토양 질소 형태에 대한 식물의 이용 비율은 연구에 따라 다양한

결과가 보고되었다. 식물이 이용하는 질소 형태는 종과 환경에 따라 차

이가 있다고 알려져 있다(McKane et al. 2002). 예를 들면, 산성보다 염

기성 환경에서 식물의 NO3-N에 대한 이용 비율이 증가하며(Houlton et

al. 2007), 건조한 곳보다 습한 곳에서 NH4-N에 대한 이용 비율이 증가

하는 것으로 보고되었다(Hawkins & Robbins 2010). 또한 많은 연구에서

NH4-N보다 NO3-N를 선호하는 식물종이 상대적으로 많다고 보고하였다

(예: Bloom 2015, Yang et al. 2018, Jia et al. 2020). 이에 대한 원인은
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다음의 세 가지로 요약된다. 첫째, NH4-N의 흡수는 NO3-N보다 상대적

으로 적은 에너지가 필요함에도 불구하고(Britto & Kronzucker 2005),

과도한 NH4-N 축적은 양이온의 흡수 억제와 같은 독성 효과를 초래할

수 있다(Weil et al. 2021). NH4-N 축적에 대응하기 위한 전략(예: 암모

늄 동화 증가, 암모늄 유출)은 많은 에너지를 필요로 하기 때문에, 회득

당시의 에너지에 대한 이득이 상쇄된다(Bittsánszky et al. 2015). 반면에,

NO3-N 축적의 독성은 NH4-N보다 고농도의 토양에서 발생하기 때문에,

자연에서 식물의 NO3-N 축적에 대한 독성은 거의 나타나지 않는다

(Britto & Kronzucker 2005). 둘째, NO3-N는 뿌리와 잎 모두에서 아미

노산으로 합성되지만, NH4-N는 대부분 뿌리에서만 아미노산으로 합성된

다(Qian et al. 2021). 이 현상은 앞에서 언급한 NH4-N 축적에 대한 식

물의 대응 전략과 관련이 있다(Britto & Kronzucker 2013). 셋째, 토양

미생물은 상대적으로 NH4-N에 대한 이용 비율이 높기 때문에, 식물은

미생물과의 경쟁을 회피하기 위하여 NO3-N를 주로 이용한다(Qian et

al. 2021). 미생물은 NH4-N를 이용함으로써 질소와 질화작용

(nitrification)에 의한 에너지를 함께 획득하기 때문에, 식물보다 NH4-N

의 경쟁에서 우위에 있다(Bloom 2015).

여러 연구에서 식물의 NO3-N와 NH4-N의 이용 비율에 대해서

논의할 때, 선호도(preference)라는 표현을 사용한다. 그러나 질소의 형태

에 대한 식물의 선호도에 대하여 일반적으로 합의된 정의는 없다(Britto

& Kronzucker 2013). 식물의 질소 형태별 이용 비율은 다양한 외부 요

인에 의하여 결정되며, 때로는 높은 가소성을 보이기 때문에 선호도의

정의는 간단하지 않고, 또한 정의 없이 사용하는 것은 위험하다(Chalk

& Smith 2021). 몇몇 연구는 최소한 가용한 자원 형태의 비율과 식물의

이용 비율을 비교해서 선호도를 평가해야 한다고 제안한다(Liu et al.

2013a, Yang et al. 2018). 예를 들면, NO3-N에 대한 식물의 선호도가

존재한다면, 식물의 총 무기질소(NO3-N와 NH4-N) 대비 NO3-N의 이용

비율은 토양의 이 비율보다 높을 것이다. 따라서, 이 연구는 식물이 이용

한 질소 형태 비율과 토양의 질소 형태 비율이 통계적으로 차이가 나타
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날 때, 식물이 특정 형태에 대한 선호도를 가진다고 정의하였다(Qian et

al. 2021). 선호도를 평가하는 것은 우점종을 결정하는 메커니즘 중 “풍

부한 자원 형태의 이용”의 가설을 검증하기 위해서 이용될 수 있다. 즉,

우점종이 상대적으로 풍부한 형태의 자원을 이용한다면 질소 형태에 대

한 선호도를 나타내지 않거나, 풍부한 형태에 대한 선호도를 보일 것이

다. 반대로 상대적으로 적은 형태에 대한 선호도를 보인다면 “풍부한 자

원 형태의 이용”의 가설을 지지될 수 없다.

한편으로, 여러 연구에서 무기질소 뿐 아니라 유기질소 역시 식

물이 이용할 수 있다고 보고되었다. 예를 들면, 아미노산(예: glycine,

alanine, glutamic acid)과 펩티드(예: tri-alanine) 형태의 유기질소를 식

물이 직접 흡수한다는 증거가 나타났다(Ashton et al. 2010, Wilkinson

et al. 2015, Cott et al. 2020). 이 연구들은 주로 툰드라(McKane et al.

2002, Henry & Jefferies 2003, Sorensen et al. 2008), 남극(Hill et al.

2011) 등의 고위도 또는 고산 지역(Miller et al. 2007, Gao et al. 2014,

Ma et al. 2015)과 같이 질소의 무기화작용(mineralization)이 상대적으로

제한된 지역에서 수행되었다. 반면에, 온대(Aanderud & Bledsoe 2009,

Kahmen et al. 2009), 아열대(Jia et al. 2020) 열대 지역(Mayor et al.

2014, Andersen et al. 2017)의 저지대에서는 식물이 유기질소를 이용한

다는 증거가 나타나지 않았거나, 매우 적은 비율로 이용했다. 이러한 지

역은 무기화작용이 활발하게 일어나며, 상대적으로 양분 흡수가 느린 식

물에 비하여 미생물은 빠르게 유기질소를 이용하기 때문에 미생물과의

경쟁으로 인하여 식물의 유기질소 이용은 제한될 수 있다(Finzi &

Berthrong 2005). 이와 같은 이유로 Kahmen 등(2009)은 현지 외 실험에

의하여 식물의 유기질소에 대한 이용 가능성이 나타났음에도 불구하고,

온대 지역의 현지 내에서 식물의 유기질소 이용 비율은 2-5%로 매우 낮

았다고 보고했다. Aanderud & Bledsoe(2009)는 미생물에 의한 무기화작

용이 매우 빠르기 일어나기 때문에, 여러 추적자 적용 연구에서 나타난

식물의 유기질소 이용은 과대평가 되었을 가능성이 있다고 경고했다. 따

라서 온대와 열대지역의 저지대에서 식물의 유기질 이용 비율은 매우 낮

을 것으로 고려된다.
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1.2. 연구 필요성 및 목적

1.2.1. 연구 필요성

제한된 공간에서 높은 종다양성이 유지되는 원리와 높은 종다양

성이 가지는 의미에 대한 이해는 오랫동안 군집생태학의 주요 목적이었

으며, 계속 논의되고 있다(Jeltsch et al. 2019, Pillai & Gouhier 2019). 또

한 최근 여러 생태계에서 종의 손실이 빠르게 발생함에 따라 이러한 종

다양성의 원인과 결과에 대한 중요성이 계속 증가하고 있다(Jochum et

al. 2020). 종다양성 연구에 대한 한 가지 접근 방법은 공존하는 종들이

자원을 이용하는 양상을 통해서 종다양성과 관련된 생태학적 과정을 이

해하는 것이다. 예를 들면, 제한된 자원을 양(Buschke 2021) 또는 형태

(Meilhac et al. 2020)의 측면에서 공존하는 종들이 적절하게 분배하여

사용하면 종다양성이 증가될 수 있다. 반면에, 군집 내의 여러 종이 일부

형태의 자원만 이용하면, 생태계의 자원과 생물 군집이 이용하는 자원이

균형을 이루지 못함에 따라 생물학적 침입에 취약하게 되어 종다양성이

감소될 수 있다(Davis et al. 2000).

자원 이용의 측면에서 종다양성의 원인과 결과의 과정에는 우점

종, 생태적 지위 분할, 다양성 효과에 대한 메커니즘이 관련되어 있다.

우점종은 일반적으로 다른 종보다 군집의 생태학적 과정에 대한 기여도

가 매우 높다(Grime 1998). 우점종은 다양한 과정으로 종다양성과 생태

계 기능에 영향을 주는 것으로 알려져 있으며, 그 영향은 우점종을 결

정하는 메커니즘에 따라 차이가 있을 수 있다(Avolio et al. 2019). 생태

적 지위 측면에서 우점종을 결정하는 메커니즘으로 “높은 자원 흡수율”,

“풍부한 형태의 자원 이용”, “높은 자원 이용 가소성”의 가설이 존재한

다(Ashton et al. 2010, Avolio et al. 2019). 종간에 자원의 형태를 나누

어 쓰는 것을 의미하는 생태적 지위 분할은 종다양성의 핵심 원인이며,

또한 생태계 기능에 영향을 주는 것으로 알려져 있다(Pillai & Gouhier

2019). 생태적 지위 분할의 구체적인 메커니즘으로 “고전적인 생태적 지

위 차이”, “생태적 지위 선점”, “우점적 가소성”의 가설이 제안되었다

(Ashton et al. 2010). 다양성 효과는 종다양성과 생태계 기능의 관계를
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설명하며, 이는 종다양성의 결과에 해당한다(Jochum et al. 2020). 이에

대한 구체적인 메커니즘으로 “상보성 효과”, “샘플링 효과”, “선택 효과”

의 가설이 제안되었다(Hooper et al. 2005).

이 세 가지 생태학적 원리는 서로 관련이 깊다(Fig. 1-1). 예를

들면, 우점종을 결정하는 메커니즘에 따라 종속종이 이용하는 자원에

영향을 주며, 이는 우점종과 종속종 사이에서 생태적 지위 분할 방법의

차이를 가져올 수 있다(Aanderud & Bledsoe 2009). 또한 우점종의 자

원 이용 방법이 종다양성과 생태계 기능에 긍정적인 영향을 준다면, 다

양성 효과에서 “선택 효과”의 메커니즘이 중요하다(Hooper et al. 2005,

Luo et al. 2019).

Fig. 1-1. A schematic diagram showing the relationship between
mechanisms of dominant species, niche partitioning, and diversity effects.
Part of mechanisms of niche partitioning is taken from Ashton et al. (2010).
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각각의 생태학적 원리는 이론적으로 견고하지만, 구체적인 메커

니즘에 대한 경험적인 증거는 부족하다(Bauhus et al. 2017, Aubree et

al. 2020). 또한 세 가지 원리에 대한 메커니즘 간의 관계를 통합하여 설

명한 연구는 부족하다. 예를 들면 토양 질소와 관련하여 우점종을 결정

하는 메커니즘은 몇몇 연구에서 독립적으로 제안되었으나(McKane et

al. 2002, Wang et al. 2016), 각각의 우점종이 생태적 지위 분할을 통하

여 종다양성에, 그리고 다양성 효과를 통하여 생태계 기능에 주는 영향

의 차이를 분석하는 연구는 거의 없다.

일반적으로 생태적 지위 분할은 개체군 또는 종간의 상호작용

수준에서 다루어지나, 종내에서 개체 간의 상호작용 수준에서도 동일하

게 적용될 수 있다(Westerband et al. 2021). 종내의 개체 간 생태적 지

위 분할은 개체군 수준에서의 다양성(예: 개체수, 유전적 또는 기능적 다

양성), 또한 군집과 생태계 수준에서 종의 공존과 다양성 효과에 영향을

줄 수 있다. 우점종의 메커니즘 또한 유전자형의 기능적 차이에 따라, 종

내의 개체 수준에서 적용될 수 있다(Hughes et al. 2009). 개체 전문화는

이와 같은 종내 생태적 지위 분할을 발생시키며, 개체군(Jones et al.

2020)을 넘어서 군집(Perkins et al. 2020)과 생태계 수준(Fontana et al.

2019)에서 가지는 중요성이 강조되고 있다. 그러나 2003년의 문헌 분석

에서 개체 전문화와 관련있는 동물 분야의 93개 연구가 식별된 반면

(Bolnick et al. 2003), 현재에도 식물의 개체 전문화 연구는 매우 부족하

다(Westerband et al. 2021). 최근에 몇몇 연구가 수행되었으나, 종내의

형태적(Henn et al. 2018, Helsen et al. 2020) 또는 유전적 변이

(Pérez-Izquierdo et a1. 2019)를 통하여 자원 이용의 차이를 간접적으로

추정한 것이며, 실제로 이용하는 자원을 측정한 사례는 거의 없다.

기후변화 또는 부영양화와 같은 환경변화는 이 모든 메커니즘에

잠재적인 영향을 줄 수 있다. 예를 들면 기온(Leffler et al. 2013), 이산화

탄소(Zerihun & Bassirirad 2001), 토양 양분(Li et al. 2021)의 변화는 식

물의 질소 흡수율과 화학적 형태의 이용 비율에 영향을 줄 수 있으며, 이

는 생태적 지위 분할의 양상에 영향을 줄 수 있다. 특히 습지는 환경변화
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에 가장 취약한 생태계 중 하나로, 부영양화에 반응하여 소수 종의 우점

도가 증가하거나 생물학적 침입에 의하여 종다양성이 감소하는 사례는

널리 알려져 있다(Zhang et al. 2016, Gerdol et al. 2018). 그러나 부영양

화와 종다양성 감소의 관계에서 생태적 지위 분할과 다양성 효과의 메커

니즘이 어떻게 관련되어 있는지 구체적으로 알려지지 않았다.

1.2.2. 연구 목적 및 내용

이 연구는 식물이 이용하는 자원으로 토양 질소의 두 가지 화학

적 형태(NO3-N와 NH4-N)를 대상으로 하였다. 토양 질소는 식물의 생장

을 제한하는 중요한 요인이며, 종다양성과 생태계 기능에 관련된 여러

가지 생태학적 과정에 관여한다(Qian et al. 2021). 또한 질소의 형태에

대한 식물 간의 이용 양상을 이해하는 것은 환경변화가 종의 공존과 생

태계 기능에 미치는 영향을 예측하는 것에 도움이 된다(Ashton et al.

2010, Guo et al. 2021).

이 연구는 습지에서 우점종을 결정하는 질소 이용에 대한 메커

니즘을 종간 또는 종내 수준에서 밝히고, 이에 따른 생태적 지위 분할과

다양성 효과의 차이를 확인하기 위하여 수행되었다. 또한 부영양화가 이

과정에 미치는 영향을 밝히고자 한다. 이 연구는 세 가지 구체적인 연구

목표를 가지며, 이를 각각 달성하기 위하여 세 가지 세부연구(2장, 3장,

4장)로 이루어져 있다(Fig. 1-2). 구체적인 연구목표는 다음과 같다.

1) 습지의 식물 군집에서 우점종의 토양 질소 이용 특성이 종속종의 생

장과 군집의 종풍부도, 종다양도, 기능다양도, 지상부 생산성에 주는

영향을 밝힌다(2장).

2) 습지식물의 우점종과 종속종 사이에서 질소 형태에 대한 개체 전문화

수준의 차이가 있는지 밝힌다(3장).

3) 토양 비옥도가 습지식물 종간의 질소 형태에 대한 생태적 지위 분할

에 미치는 영향을 밝힌다(4장).
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Fig. 1-2. A schematic diagram showing the specific objectives of this
study. The numbers in the circles indicate the four objectives mentioned in
the text.

이 연구의 세부연구는 다음과 같다.

1) 2장: 현지 내에서 연구목표 1을 달성하기 위하여 수행되었다. 현지에

서 우점종과 종속종을 식별하고, 우점종을 결정하는 메커니즘을 확인

하기 위하여 추적자 적용이 수행되었다. 추적자 적용은 어떤 조작도

없는 상태(자연적인 경쟁 상태)와 종간경쟁이 조작된 상태에서 각각

수행되었다. 또한 각각의 우점종이 우점하는 군락에서 종풍부도, 종다

양도, 기능다양도, 지상부 생물량을 측정하여 우점종에 따른 생태적

지위 분할과 다양성 효과의 차이를 밝히고자 하였다.

2) 3장: 현지 외의 메즈코즘 실험으로 연구목표 2를 달성하기 위하여 수

행되었다. 이를 위하여 앞선 연구(2장)가 수행된 현지에서 우점종과

종속종의 종자를 채집하여 유묘를 실험 재료로 사용하였다. 종별로
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종내경쟁 처리(단일 식재, 3개체 식재, 9개체 식재)가 질소 형태별 이

용 비율, 질소 흡수율, 생물량에 주는 영향을 확인하여 개체 전문화의

수준을 평가하였다.

3) 4장: 현지 외의 메즈코즘 실험으로 연구목표 3을 달성하기 위하여 수

행되었다. 이를 위하여 앞선 연구(3장)와 동일한 종의 유묘를 실험

재료로 사용하였다. 부영양화를 나타내기 위하여 양분 함량이 다른

두 가지 토양 비옥도 처리를 설계했다. 종별로 비옥도 처리와 종간경

쟁 처리(단일 식재, 혼합 식재)가 질소 형태별 이용 비율, 질소 흡수

율, 생물량에 주는 영향을 확인하여 생태적 지위 분할의 수준을 평가

하였다.

이 연구는 우점종을 결정하는 메커니즘에 대한 가설(높은 자원

흡수율, 풍부한 형태의 자원 이용, 높은 자원 이용 가소성), 생태적 지위

분할에 대한 가설(고전적인 생태적 지위 차이, 생태적 지위 선점, 우점적

가소성), 다양성 효과에 대한 가설(상보성 효과, 샘플링 효과, 선택 효과)

을 검증하기 위한 증거를 제공할 수 있다. 또한 이 메커니즘들의 관계를

밝힘으로써 식물 군집의 종다양성과 생태계 기능에 대한 이해에 기여할

것이다.
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제 2 장. 습지에서 우점종의 토양 질소 이용

특성이 종다양성에 미치는 영향

2.1. 서론

종다양성의 원인과 결과에 대한 연구는 오랫동안 생태학의 핵심

주제였으며, 최근에도 계속 연구되고 있다(Jeltsch et al. 2019, Jochum

et al. 2020). 군집생태학은 제한된 공간에서 종이 공존하는 원리, 즉 종

다양성의 원인에 대한 해답으로 생태적 지위 분할을 제시해왔다

(MacArthur 1958). 생태적 지위 분할은 “자원을 공유하는 공존하는 종

사이에서 하나 이상의 생태적 지위 차원에 차이가 발생하는 것”을 의미

한다(Schoener 1989, Matich et al. 2021).

생태적 지위 분할에 대한 초기의 연구는 동물 분야에 집중되어

왔으며, 식물은 이동성이 적고 종수에 비하여 이용하는 자원의 종류(물,

토양 양분, 빛, 이산화탄소 등)가 매우 제한되어 있기 때문에, 식물에게

있어 생태적 지위 분할은 중요하지 않은 것으로 고려되어 왔다

(Silvertown 2004, von Felten et al. 2009). 이에 따라 식물의 생태적 지

위 분할에 대한 여러 의문이 제기되고(Silvertown & Law 1987, Huston

1994), 공존을 설명하기 위한 대안 가설인 생물다양성 중립 이론(neutral

theory of biodiversity)이 제안되기도 했다(Hubbell 2001). 그러나 동위원

소를 이용한 연구 방법의 발전으로 식물의 다양한 생태적 지위 차원(예:

자원의 시공간적인 획득)이 식별되었고(Le Roux et al. 1995), 수학적 모

델의 적용으로 생태적 지위 분할에 대한 이론적인 근거가 강화되기 시작

하였다(Adler et al. 2010). 최근에는 물(Zaiats et al. 2020), 인(Phoenix

et al. 2020), 질소(Zhang et al. 2019), 빛(Meilhac et al. 2020) 등의 자원

에서 식물의 생태적 지위 분할에 대한 증거가 밝혀졌다. 생태적 지위 분

할의 구체적인 메커니즘으로 세 가지 가설(고전적인 생태적 지위 차이,

생태적 지위 선점, 우점적 가소성)이 제안되었으나(Ashton et al. 2010,

Augustyn et al. 2016), 이를 지지하기 위한 경험적 근거는 여전히 부족

하다(Hong et al. 2017, Meilhac et al. 2020). 예를 들면, 여러 연구가 종
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간경쟁과 종내경쟁을 통제하지 못한 상태에서 진행되며(예: Aanderud &

Bledsoe 2009, Jia et al. 2020), 이 결과는 생태적 지위 가소성의 중요성

을 간과할 수 있다(Ashton et al. 2010).

종다양성의 결과 측면에 대한 연구는 종다양성과 생태계 기능과

의 관계를 설명하는 다양성 효과를 밝히는 것에 집중되어 왔다(Aubree

et al. 2020). 여러 유형의 생태계에서 종다양성이 생산성(Guderle et al.

2018), 침입 저항성(Byun et al. 2013), 가뭄에 대한 회복탄력성(Wagg et

al. 2017), 양분 순환(Weisser et al. 2017) 등 생태계 기능에 관련된 과정

에 긍정적인 역할을 하는 것으로 알려졌으며, 연구 방법 측면에서 여러

의문(예: 비무작위적 표본 추출, 비현실적인 군집의 조작, 종다양성 외 효

과의 배제)이 제기되었으나 다양성 효과가 실제로 존재한다는 것이 현재

의 정론이다(Pillai & Gouhier 2019, Jochum et al. 2020). 다양성 효과에

대한 대표적인 메커니즘으로 세 가지 가설(상보성 효과, 샘플링 효과, 선

택 효과)이 제안되어왔다(Hooper et al. 2005). 모델링에 기반하여 각각의

메커니즘의 기여도를 분리하는 여러 시도가 수행되었으며(Pillai &

Gouhier 2019, Aubree et al. 2020), 이 메커니즘들은 서로 잠재적으로 관

련이 있으며, 종종 동 지역에서 서로 독립적으로 생태계 기능에 관계된

것으로 보고되었다(Loreau 2000, Guderle et al. 2018). 그러나 구체적으로

어떤 종이 어떤 경로로 메커니즘에 기여하는지에 대한 경험적인 증거는

상대적으로 부족하다(Gaüzère et al. 2019).

생태적 지위 분할과 다양성 효과의 메커니즘을 살펴보면, 군집의

우점종과 밀접한 관련이 있다는 것을 알 수 있다(Fig. 1-1). 생태적 지위

분할의 메커니즘 중 “생태적 지위 선점”과 “우점적 가소성”은 우점종과

종속종 사이에서 생태적 지위 가소성의 차이를 중요하게 고려한다

(Ashton et al. 2010). 우점종이 생태계 기능에 긍정적인 영향을 준다면,

다양성 효과에서 “샘플링 효과”와 “선택 효과”의 중요성이 강조된다(Luo

et al. 2019). 반대로, 우점종이 생태계 기능에 기여하지 못한다면, “부정

적 선택 효과”로 인하여 상대적으로 “상보성 효과”의 중요도가 증가할

수 있다(Fu et al. 2021).
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우점종이 군집에서 차지하는 생물량의 비율이 높기 때문에 다른

종보다 종다양성과 생산성 같은 생태계 기능에 큰 영향을 줄 것이라 예

상되며(질량비 가설, mass ratio hypothesis; Grime 1998), 따라서 우점

종 중심으로 생태학적 현상을 이해하는 여러 연구가 수행되어 왔다. 우

점종이 생태계 기능에 미치는 영향은 복잡하며 다양한 결과가 알려져 있

다. 예를 들면 우점종은 군집의 종다양성을 증가 또는 감소하는데 기여

하며(Avolio et al. 2019), 생태계 수준에서 침입 저항성(Chang & Smith

2012), 회복탄력성(Weise et al. 2020) 등 다양한 생태계 기능에 관여할

수 있다.

우점종을 결정하는 일반적인 메커니즘은 알려지지 않았으나, 몇

몇 연구에서 독립적으로 가설을 제안하였다(Avolio et al. 2019). 여러 연

구를 종합하면 자원 이용의 측면에서 세 가지 메커니즘(높은 자원 흡수

율, 풍부한 형태의 자원 이용, 높은 자원 이용 가소성)을 통하여 우점종

이 결정될 것으로 보인다(Ashton et al. 2010, Li et al. 2016, Yang et

al. 2018). 그러나 이를 통합하여 각각의 메커니즘에 따라 종다양성과 생

태계 기능에 주는 영향을 밝힌 연구는 거의 없다. 우점종이 종다양성에

주는 영향이 크며, 긍정적인 영향과 부정적인 영향이 모두 나타난다면,

우점종을 결정하는 메커니즘은 생태적 지위 분할과 다양성 효과에 큰 영

향을 줄 것이다. Avolio 등(2019)은 아직도 우점종의 원인(즉, 우점종을

결정하는 메커니즘)과 결과(즉, 생태적 지위 분할, 다양성 효과)에 대한

근본적인 이해가 부족하다고 지적하였다.

토양 질소는 모든 식물 조직의 필수 성분이며, 동시에 여러 생태

계에서 식물의 생장을 제한하는 주요 자원이다(Kang et al. 2007, Li et

al. 2021). 따라서 식물의 질소 이용 방법은 식물의 종다양성을 설명하는

데 중요한 요인으로 고려된다(Qian et al. 2021). 예를 들면, 우점종의 질

소 이용 방법은 희귀종의 출현과 관련이 있으며(McKane et al. 2002),

몇몇 생태계에서 화학적 형태, 토양 깊이, 계절에 따른 질소 이용에 대한

생태적 지위 분할의 증거가 나타났다(Miller et al. 2007, Zhang et al.

2019). 반면에, 어떤 생태계에서는 질소에 대한 생태적 지위 분할이 나타
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나지 않았다고 보고되었다(Li et al. 2016, Zhang et al. 2020). 종간의 질

소 이용 방법 차이가 종다양성에 미치는 영향과 구체적인 메커니즘은 여

전히 많은 논쟁이 존재한다(Yang et al. 2018). 기후변화와 인간의 활동

은 질소의 총량, 형태별 비율, 계절적 질소 순환 등에 영향을 줄 수 있으

며 이에 따른 식물 군집의 변화가 감지됨에 따라(Houlton et al. 2007,

Ashton et al. 2010), 질소의 생태적 지위 분할에 대한 논쟁은 더욱 중요

해지고 있다(Ma et al. 2018).

습지는 종다양성과 생태계 기능 측면에서 가장 주목받고 있는

생태계 중 하나이다(Sutton-Grier & Sandifer 2019). 습지에서 가장 중요

한 환경적 특성은 수문학적 요인으로 알려져 있으나, 수문학적 교란이

적고 빈영양인 습지의 경우에는 질소가 식물의 생장을 결정하는 주요 요

인으로 제안되어 왔다(Sorrell et al. 2011, Gao et al. 2014). 또한 여러

유형의 습지에서 소수의 식물종이 우점하는 양상이 나타나며(Leffler et

al. 2013, Choi et al. 2022), 이에 따라 우점종의 질소 이용 특성이 습지

의 종다양성과 생태계 기능을 결정하는 중요한 요인이 될 수 있다

(Rejmánková 2011). 그러나 기존의 질소에 대한 생태적 지위 분할의 연

구는 초원과 숲에 집중되어 있으며(Ashton et al. 2010, Ma et al. 2015),

습지에 대한 소수의 연구는 고산 또는 고위도 지역에 제한되어 수행되었

기 때문에(Henry & Jefferies 2003, Gao et al. 2014), 온대의 저지대에

있는 습지에 대한 연구는 상대적으로 부족하다. 기후변화와 부영양화는

습지의 생지화학적 특성을 크게 변경하고 습지의 종다양성에 심각한 피

해를 줄 것으로 예상됨에 따라(Chen et al. 2013, Gerdol et al. 2018), 습

지에서 우점종의 질소 이용 특성이 종다양성과 생태계 기능의 미치는 영

향을 이해하는 것은 시급하다.

이 연구의 구체적인 목표는 다음과 같다. 첫째, 토양 질소 이용

측면에서 습지 식물 군집의 우점종을 결정하는 메커니즘을 밝힌다. 둘째,

우점종의 메커니즘이 종속종의 생장과 군집의 종풍부도, 종다양도, 기능

다양도, 지상부 생산성에 주는 영향을 밝힌다. 이를 위하여 습지 현장에

서 우점종과 종속종을 식별한 후, 우점종의 질소 이용 특성을 확인하기
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위하여 현지 관찰(어떤 조작도 없는 조건)과 조작실험(이웃 식물이 없는

조건과 종간경쟁이 있는 조건)에서 질소의 두 가지 화학적 형태(NO3-N

와 NH4-N)에 대한 추적자(15N) 적용을 수행했다. 또한 우점종에 따른

생태적 지위 분할과 다양성 효과의 메커니즘을 확인하기 위하여 각각의

우점종이 우점하는 군락에서 식생 조사를 수행하였다. 추가로 군락별로

환경 요인을 분석하여 우점종의 질소 이용 특성 외에 결과에 영향을 주

는 요소가 있는지 확인하였다. 이 연구는 우점종, 생태적 지위 분할, 다

양성 효과의 관계에 대한 실제적 증거를 제시함으로써 종다양성의 원인

과 결과에 대한 학문적인 이해에 기여할 것이다.

2.2. 재료 및 방법

2.2.1. 연구장소

강원도 고성군에 있는 송지호습지(38°20'01"N 128°31'12"E)가 연

구장소로 선정되었다(Fig. 2-1). 고성군의 지난 30년(1991-2020)동안 연

평균 기온은 14.2℃, 연평균 강수량은 1470.4 mm이었다(Fig. 2-2). 송지

호습지는 석호인 송지호의 남쪽 변에 있으며, 주변은 사구, 곰솔

(P inus thunbergii)숲, 인공 산책로에 의하여 둘러싸여 있다. 송지호습지

의 면적은 약 7,576 m2이며, 경계부에 존재하는 교목인 곰솔의 수관과

중첩되는 주변의 일부 지역을 제외하면 하루 종일 전광을 받는다. 3년

(2016-2018년) 동안 총 20번의 현장 조사에서 2번은 지표면 위로 물이

범람한 것이 관찰되었으며, 나머지는 지표면 아래만 침수된 상태였다. 범

람 당시의 송지호습지의 수위의 범위는 15-25 cm이었다.
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Fig. 2-1. Location and vegetation maps of the study site (Songji lagoon
wetland). Areas with the same dominant species are painted in the same
color. The numbers in parentheses indicate the relative area of plant
communities.
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
AF = Amorpha fruticosa (족제비싸리); IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
PT = Polygonum thunbergii (고마리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기).
-MC = -mono-species community; -DC = -dominant community.
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Fig. 2-2. Climate diagram of Goseong-gun, Gangwon province over the
past 30 years (1991-2020, 기상청 2021).

송지호습지의 환경 특성을 파악하기 위하여 2016년에 식물의 생

육 기간인 4, 6, 8월의 16일에 4지점에서 토양의 특성을 분석했다. 토양

의 수분함량, pH, 염도, NO3-N, NH4-N, PO4-P 범위는 각각

17.14-19.53%, 6.67-6.80, 1.25-1.36‰, 0.96-1.06 mg·kg-1, 1.92-2.17

mg·kg-1, 1.66-1.98 mg·kg-1이었으며, 모든 요인에서 월에 따른 유의미한

변화는 없었다(p = 0.39-0.89).

3년 동안 송지호습지에서 총 82종의 식물종이 출현하였다. 이 중

찔레꽃(Rosa multiflora), 족제비싸리(Amorpha fruticosa)와 같은 목본성

식물을 제외하면 모두 초본성 식물이었다. 가장 키가 높은 식물은 갈대

(Phragmites australis)로 생육이 종료된 시점인 9월 30일에 최대 초고는

약 185 cm이었다. 출현종 중에는 습지 선호도 분류 기준(정연숙 등

2020)에 의한 습지 출현 빈도가 98% 이상인 절대습지식물(예: 애기부들,

Typha angustifolia; 택사, Alisma canaliculatum; 개구리자리,

Ranunculus sceleratus)과 습지 출현 빈도가 71-98%인 임의습지식물(예:
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한련초, Eclipta prostrata; 골풀, Juncus decipiens; 부처꽃, Lythrum

salicaria)이 다수 존재하였다. 절대습지식물과 임의습지식물의 출현은 습

지를 인식하는 주요 지표 중 하나이며, 이는 송지호습지가 습지로써 기

능할 수 있는 수문체계를 가진다는 것을 의미한다(Environmental

Laboratory 1987).

2.2.2. 연구 대상종 선정

2016년 6월 14일에 송지호습지의 주요 군락을 판별하기 위하여

식생도를 작성하였다. 전체 면적의 약 95% 이상이 갈대, 큰뚝사초(Carex

humbertiana), 그리고 이 두 종이 함께 우점하는(두 종의 피도 합계가

90% 이상이며, 두 종의 피도 차이가 30% 미만인 경우) 군락이 차지하였

다(Fig. 2-1).

연구 대상인 우점종과 종속종을 선정하기 위하여 2016년 6월 14

일에 송지호습지에서 20개의 방형구(1 × 1 m)를 무작위로 설치하여 종

별 피도와 빈도를 조사하였다. 피도는 방형구 전체 면적에 대하여 특정

종의 초관이 덮는 면적의 비율을 의미하며(Avolio et al. 2019), 연구자 2

명이 육안으로 측정한 값의 평균으로 나타내었다. 빈도는 전체 방형구

수에서 특정 종이 출현한 방형구 수의 비율을 의미한다. 우점종과 종속

종은 피도를 기준으로 구분하였다(Ashton et al. 2010, Choi et al. 2022).

평균 피도가 10% 이상인 종은 갈대, 큰뚝사초, 쇠보리(Ischaemum

aristatum), 꼴하늘지기(Fimbristylis tristachya var. subbispicata), 족제

비싸리, 고마리(Polygonum thunbergii), 기장대풀(Isachne globosa)이었

다(Fig. 2-3). 이 중에서 피도와 빈도가 다른 종보다 매우 높은 갈대와

큰뚝사초를 연구 대상 우점종으로 선정하였다. 평균 피도가 2% 이하인

종은 부처꽃, 부채붓꽃(Iris setosa), 개발나물(Sium suave), 미국가막사

리(Bidens frondosa), 좁쌀풀(Lysimachia davurica), 갈퀴덩굴(Galium

spurium) 등이었다. 이 중에서 빈도가 30% 이상인 부채붓꽃과 개발나물

을 연구 대상 종속종으로 선정하였다. 제한된 분포를 가지는 빈도가 낮

은 종은 낮은 경쟁력보다는 특정 서식 환경 요인을 가질 수 있기 때문이

다.
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Fig. 2-3. Cover and frequency of species in the Songji lagoon wetland.
Species marked with two superscripted asterisks and one superscripted
asterisk indicate the dominant and subordinate species, respectively, selected
for the study. Species with a cover of less than 0.5% were not shown.
Phragmites australis (갈대); Carex humbertiana (큰뚝사초); Ischaemum
aristatum (쇠보리); Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
Amorpha fruticosa (족제비싸리); Polygonum thunbergii (고마리); Isachne
globosa (기장대풀); Calamagrostis epigejos (산조풀); M iscanthus
sacchariflorus (물억새); Juncus decipiens (골풀); Lythrum salicaria (부처꽃);
Iris setosa (부채붓꽃); Sium suave (개발나물); Bidens frondosa (미국가막사
리); Lysimachia davurica (좁쌀풀); Galium spurium (갈퀴덩굴).

연구 대상종은 모두 다년생 초본이다. 갈대는 벼과(Poaceae)에

속하며, USDA, NRCS(2021)의 식물 생장형 분류에 의하면 지하경에 의

한 영양번식에 의존하는 지하경 식물(rhizomatous)이다. 적도, 북위 약

75°에 해당하는 북아메리카, 아시아, 유럽 대륙의 북단, 남위 약 50°의

아프리카 남단에 이르기까지 넓은 위도에 걸쳐 대부분 대륙에 분포한다

(RBG Kew 2021). 또한 염습지부터 해발고도 1,000 m 이상의 산지습지

에 이르는 넓은 고도에 걸쳐 분포한다(국립공원관리공단 오대산국립공원

사무소 2010, 홍문기 2015). 큰뚝사초는 사초과(Cyperaceae)에 속하며,
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생장형은 지표면 근처에서 슈트 분얼을 통해 주로 번식하는 다발 식물

(bunch)에 해당한다(USDA, NRCS 2021). 한반도와 그 북쪽의 중국 만

주 지역과 몽골 일부 지역의 습지에 분포한다(RBG Kew 2021). 한반도

의 휴전선 이남에는 동해안의 석호 주변에 서식한다(국립생물자원관

2012). 부채붓꽃은 붓꽃과(Iridaceae)에 속하며, 생장형은 지하경 식물로

분류된다(USDA, NRCS 2021). 한반도, 일본, 러시아를 포함하는 아시아

의 북동쪽, 그리고 유럽의 북동쪽, 북아메리카의 북서쪽에 위치한 습지에

분포한다(Boltenkov et al. 2020, RBG Kew 2021). 대한민국에서 희귀식

물(수목원·정원의 조성 및 진흥에 관한 법률)이며, 국가 적색 목록 중 위

기 등급에 해당한다(국립생물자원관 2011). 개발나물은 산형과(Apiaceae)

에 속하며, 생장형은 변형된 줄기에 의한 번식이 나타나지 않으며, 하나

의 지상경이 계속해서 자라는 단일줄기 식물(single stem)로 분류된다

(USDA, NRCS 2021). 한반도, 일본, 중국, 러시아를 포함하는 아시아의

북동쪽과 북아메리카의 전역에 있는 습지에 분포한다(RBG Kew 2021).

송지호습지에서 연구 대상종의 특성을 확인하기 위하여 2016년

9월 30일에 종별로 건강 상태가 양호한 6개체의 초고와 생물량(건중량)

을 측정하였다. 초고가 큰 종은 순서대로, 갈대(151 cm), 개발나물(84

cm), 큰뚝사초(66 cm), 부채붓꽃(51 cm)이었다. 갈대는 비옥한 환경에서

4-6 m까지 자라는 것으로 보고된 것과 비교하면, 송지호습지에서는 낮

은 초고를 보였다(Haslam 1972, Lem et al. 2008, RBG Kew 2021). 그

외에 개발나물(국립수목원 2016), 큰뚝사초(Jiménez-Mejías & Noltie

2017), 부채붓꽃(Lee et al. et al. 2018)의 초고는 기존 연구에서 보고된

것과 유사한 수준이었다. 생물량(지상부 + 지하부)이 큰 종은 순서대로,

갈대(38.5 g DW·individual-1), 큰뚝사초(29.0 g DW·individual-1), 부채붓

꽃(18.5 g DW·individual-1), 개발나물(12.8 g DW·individual-1)이었다. 지

하/지상부의 생물량 비율이 높은 종은 순서대로, 갈대(0.74), 부채붓꽃

(0.71), 큰뚝사초(0.52), 개발나물(0.51)이었다. 지하경 식물의 생장형을 가

진 갈대와 부채붓꽃의 지하부 할당 비율이 비교적 높은 것으로 나타났

다. 특히, 갈대는 지하경의 확장이 매우 활발하게 이루어지며, 이는 갈대
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가 여러 습지에서 우점종 또는 침입성 식물인 원인 중 하나로 알려져 있

다(Lem et al. 2008).

2.2.3. 갈대 군락과 큰뚝사초 군락의 식생과 환경 요인 분석

갈대 군락과 큰뚝사초 군락의 식생 차이와 연구 대상 우점종과

종속종 사이의 토양 질소 이용 양상을 살펴보기 위하여, 연구 대상 우점

종을 제외한 종이 거의 출현하지 않은 군락(“순군락”이라 명함)과 다른

종들의 피도가 비교적 높은 군락(“우점군락”이라 명함)을 구분하였다. 구

체적으로 갈대 순군락과 큰뚝사초 순군락은 각각 갈대와 큰뚝사초의 피

도가 99% 이상이며, 그 외의 종의 피도 합은 5% 미만인 군락으로 정의

했다(Table 2-1). 갈대 우점군락은 갈대의 피도가 80-90%, 큰뚝사초의

피도는 30% 이하, 연구 대상 종속종인 부채붓꽃과 개발나물의 피도는

각각 0.5% 이상인 군락을 의미한다. 큰뚝사초 우점군락 역시 동일한 방

법으로 정의되었다. 또한 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락에서 연구

대상종으로 선정되지 않은 다른 우점종(송지호습지에서 평균 피도가

10% 이상인 쇠보리, 꼴하늘지기, 족제비싸리, 고마리, 기장대풀)의 피도

합이 15% 이하가 되도록 하였다. 이는 연구 대상 우점종 외에 우점종이

종속종의 토양 질소 이용에 주는 영향을 최소화하기 위함이다. 갈대 순

군락, 갈대 우점군락, 큰뚝사초 순군락, 큰뚝사초 우점군락의 방형구(1 ×

1 m)는 각각 5개, 13개, 5개, 13개씩 설치되었다(Fig. 2-1).
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Community name
(No. of quadrats)

Study species Other dominant
speciesDominant species Subordinate species

PA CH IS SS IA, FT, AF, PT, IG

PA-MC (n = 5) ≥ 99% ≤ 5%

PA-DC (n = 13) 80-90% ≤ 30% ≥ 0.5% ≥ 0.5% ≤ 15%

CH PA IS SS IA, FT, AF, PT, IG

CH-MC (n = 5) ≥ 99% ≦ 5%

CH-DC (n = 13) 80-90% ≤ 30% ≥ 0.5% ≥ 0.5% ≤ 15%

PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
AF = Amorpha fruticosa (족제비싸리); PT = Polygonum thunbergii (고마리);
IG = Isachne globosa (기장대풀);
-MC = -mono-species community; -DC = -dominant community.

Table 2-1. The establishment of quadrats for analysis of characteristics of
vegetation and soil nitrogen uptake of plants in the Songji lagoon wetland.

갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락의 식생 차이를 분석하기 위

하여 2016년 6월 15-16일과 8월 15-16일에 각각 방형구별 출현종의 피

도를 조사하였다. 또한 9월 30일에 방형구 내 모든 개체의 지상부를 수

확하고 실험실로 운반하여 70℃에서 48시간 이상 건조한 후 무게를 측정

하였다.

각각의 방형구에서 종풍부도, 종다양도, 기능다양도를 산출하였

다. 종풍부도 지수는 출현 종수로 나타내었다. 종다양도 지수는 종별 피

도를 이용하여 Shannon-Wiener index(H')로 다음과 같이 계산하였다

(Shannon & Wiener 1949).

H' = -∑(P i × lnP i), P i = i종의 상대피도
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기능다양도 지수는 종간 기능적 특성의 차이를 이용한 Rao’s

quadratic entropy(FDQ)로 계산하였다(Botta-Dukát 2005). Rao’s

quadratic entropy와 같이 군집의 식물종이 가지는 특성의 다양성은 생

태계 기능을 반영하는 지수로 이용된다(Rao 1982, Song et al. 2014).

FDQ = ∑∑(D ij × P i × P j)

D ij = i종과 j종의 기능적 특성 차이의 평균,

P i = i종의 상대피도, P j = j종의 상대피도

기능적 특성의 차이를 산출하기 위하여 습지식물의 기능적 특성

에 대한 선행연구(Boutin & Keddy 1993, Biswas & Mallik 2010, Byun

et al. 2013)와 정보의 확보 가능성을 고려하여 총 14개의 기능적 특성

을 선정했다(Table 2-2). 8개의 기능적 특성(생장형, 수명, C/N 비율, 꽃

색깔, 열매 또는 종자 색깔, 혐기적 환경에 대한 내성, 내음성, 양분 요

구도)에 대한 정보는 미국농무부의 PLANTS Database(USDA, NRCS

2021)를 통해서 확보하였다. 정보가 부족한 경우에는 the LEDA

Traitbase(Kleyer et al. 2008), Biswas & Mallik(2010), 한반도의 생물

다양성(국립생물자원관 2011), 국가생물종지식정보시스템(국립수목원

2016)에서 보충하였다. 또한 종에 대한 정보가 없는 경우에는 동속

(genus)에서 서식지가 유사한 다른 종의 정보로 대체하였다. 6개의 기

능적 특성(초고, 근원직경, 잎의 무게 대비 면적, 전체 생물량 대비 엽면

적, 지하부 깊이, 지하/지상부 비율)은 2016년 6-10월에 송지호습지에서

식물을 채집하여 직접 측정했다(n = 6). 초고, 근원직경, 지하부 깊이는

식물의 생장이 최대에 달했을 때의 수치를 측정하기 위하여 열매를 맺

은 개체를 기준으로 측정했다. 나머지 기능적 특성은 종별로 생장이 가

장 활발한 시기에 측정했다. 기능적 특성에 대한 구체적인 측정 방법은

Kleyer 등(2008)과 Pérez-Harguindeguy 등(2013)을 기준으로 정하였다.
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Plant
functional traits

Categories classification
or measurement methods

Growth form
Bunch, colonizing, multiple stem, rhizomatous, single
crown, single stem, stoloniferous, thicket forming

Life span Annuals, perennials

Height
(at maturity)

Measuring the height of fruit-bearing individuals
(cm)

Stem diameter
(at maturity)

Measuring the stem diameter at ground level of
fruit-bearing individuals (cm)

Specific leaf area Leaf area/leaf dry weight (mm2·mg-1)

Leaf area per total
biomass

Total leaf area of a plant/total dry weight of the
plant (cm2·g-1)

Depth to
below-ground system

Measuring the height of fruit-bearing individuals
(cm)

Below/above-ground
biomass ratio

Below-ground dry weight/above-ground dry weight

C/N ratio High, Low, Medium

Flower conspicuous Yes, no

Fruit (or seed)
conspicuous

Yes, no

Anaerobic tolerance None, low, medium, high

Shade tolerance Intolerant, intermediate, tolerant

Fertility requirement Low, medium, high

Table 2-2. List of plant functional traits considered for functional diversity
and methods of measuring them.

갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락의 식물 서식 환경에 차이가

있는지 분석하기 위하여 2016년 6월 16일에 토양을 채취하였다. 방형구

와 인접한 4지점에서 유기물층을 제외하고 3-10 cm 깊이에서 토양을 채

취하여 섞었다. 아이스박스에 담에 실험실로 운반한 후, 분석에 앞서 눈
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이 2 mm인 체(standard sieve No. 10)를 이용하여 자갈과 식물체를 제

거하였다. 수분함량은 105℃에서 48시간 동안 건조하여 무게 감소율로

측정하였다. 유기물함량은 강렬감량법(loss-on-ignition method)을 이용

하여 건조된 토양을 550℃에서 가열하여 무게 감소율로 측정하였다

(Boyle 2004). pH와 전기전도도는 토양과 증류수를 1:5로 혼합하여 진탕

하고 거름종이에 거른 액체를 휴대용 측정기기(pH: Corning Checkmate

II, Corning, USA; 전기전도도: model AP63, Thermo Fisher Scientific,

USA)를 이용하여 측정하였다. NO3-N와 NH4-N함량은 2 M의 KCl 수용

액으로 침출한 후(Dorich & Nelson 1983), 각각 hydrazine 방법

(Kamphake et al. 1967)과 indophenol 방법(Solorzano 1969)을 통하여 비

색 정량하였다. PO4-P함량은 Bray No. 1 용액으로 침출한 후(Bray &

Kurtz 1945), ascorbic acid reduction 방법(Murphy & Riley 1962)으로

비색 정량하였다. K+, Ca2+, Na+, Mg2+함량은 1 N의 NH4OAc 수용액으

로 침출한 후(Allen et al. 1974), 원자흡수분광계(model AA240FS,

Varian, USA)를 통하여 정량하였다. 토성은 hydrometer 방법(Sheldrick

& Wang 1993)을 이용하여 모래, 미사, 점토의 비율을 정량한 후, 미국

농무부의 토성삼각도를 이용하여 유형을 분류하였다. 추가로 모든 방형

구가 범람된 2017년 10월 17일(평균 수위 20 cm)에 각 방형구 내의 4지

점에서 수심을 측정하여 상대고도를 산출하였다.

갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락에서 식물의 경쟁 양상에

영향을 줄 수 있는 광도의 차이를 분석하기 위하여 2016년 6월 15일에

광도를 측정하였다. 송지호습지에서 측정 당시 초고가 가장 큰 종인 갈

대와 물억새(M iscanthus sacchariflorus)의 초고에 해당하는 높이(120

cm)까지 층별(10 cm 간격)로 방형구의 4지점에서 휴대용 측정기기

(LI-250A와 LI-190R Quantum sensors, LI-COR, USA)를 이용하여

전광에 대한 상대광도를 정량하였다. 모든 상대광도의 측정은 12-13시

에 이루어졌다.
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2.2.4. 추적자 적용을 위한 예비 연구

식물의 질소 흡수율은 생활환 주기(Cabrera et al. 1995), 계절과

온도(Leffler et al. 2013)에 따라 차이가 있다. 또한 이 연구에서 질소 이

용에 대한 일부 지수는 식물체의 잎만을 분석하여 이루어졌다. 잎은 식

물의 질소 흡수율 적절하게 반영하기 때문에(Osone et al. 2008, Yang

et al. 2018), 추적자를 이용하여 질소의 이용을 측정하는 연구(Kahmen

et al. 2006, Andersen et al. 2017)에서 널리 재료로 이용된다. 그러나 잎

을 이용한 분석은 식물체의 부분별(잎, 지상경, 지하경, 뿌리 등) 질소 할

당을 무시함으로써 발생하는 잠재적인 오류를 가진다(Choi et al. 2005,

Egle et al. 2008, Qing et al. 2015). 이에 대한 오류를 최소화하기 위해

서는 광합성 조직의 질소 할당이 높은 지상부 생장률이 높은 시기에 추

적자를 적용해야 한다(Kahmen et al. 2006). 추적자 적용 시기를 결정하

기 위하여, 송지호습지에서 연구 대상종별로 건강한 5개체를 선정하여

지상부에 대한 생장곡선을 확인하였다. 갈대, 부채붓꽃, 개발나물은 하나

의 슈트를, 큰뚝사초는 하나의 사초기둥(tussock)을 개체의 기준으로 하

였다. 2016년 4-10월 동안 매달 15일에 개체별로 갈대는 초고와 근원직

경, 큰뚝사초는 초고와 슈트 수, 부채붓꽃은 초고와 잎 수, 개발나물은

초고와 소엽 수를 측정했다. 현장에서 이 측정치의 평균에 가장 가까운

개체를 시기별로 6개체씩 지상부를 수확했다. 수확한 식물체를 실험실로

운반하고 70℃에서 48시간 이상 건조한 후 무게를 측정하였다. 모든 연

구 대상종은 5월 중순-7월 중순에 높은 지상부 생장률을 보였기 때문에

(Fig. 2-4), 6월에 추적자 적용을 수행하기로 하였다.
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Fig. 2-4. Growth in above-ground biomass of study species in the Songji
lagoon wetland (means ± SE, n = 6).
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).

추적자를 주입하기 위한 토양 깊이를 확인하기 위하여, 2016년 6

월 1일에 송지호습지에서 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락에서 피도가

높은 10종의 곁뿌리가 존재하는 토양 깊이의 범위를 6개체씩 측정하였다.

모든 종의 곁뿌리는 공통적으로 2.5-9 cm에 분포했다(Fig. 2-5). 또한 여

러 선행연구는 많은 식물종은 약 8-10 cm 이상의 토양 깊이보다 얕은 깊

이에서 상대적으로 많은 질소를 이용했다고 보고했다(Kahmen et al.

2006, von Felten et al. 2009, Wang et al. 2016, Zhuang et al. 2020). 따

라서 이 연구에서는 3-8 cm의 토양 깊이에 추적자를 주입하기로 하였다.
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Fig. 2-5. Distribution of root depths of main species in the Songji lagoon
wetland. Two ends of the box plots indicate means ± SE of maximum
values and minimum values, respectively (n = 6).
Phragmites australis (갈대); Iris setosa (부채붓꽃);
Carex humbertiana (큰뚝사초); Ischaemum aristatum (쇠보리);
Lysimachia davurica (좁쌀풀); Sium suave (개발나물);
Isachne globosa (기장대풀);
Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
Lythrum salicaria (부처꽃); Polygonum thunbergii (고마리).

15N 주입에 따른 비의도적인 질소 시비에 의한 간섭을 최소화하

기 위하여, 가능한 적은 양의 추적자를 사용하는 것이 바람직하다

(Ashton et al. 2010, Wilkinson et al. 2015). 추적자의 양을 결정하기 위

하여 2016년 6월 1일에 주입한 추적자의 양에 따른 식물체 잎의 15N함량

변화를 확인하는 예비 연구를 수행했다. 갈대 우점군락에서 본 연구를
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위한 방형구와 다른 지점에 16개의 방형구(0.5 × 0.5 m)를 별도로 설치

한 후, 5 cm 간격으로 총 121개의 격자점을 배치하였다. 첫 번째 조건에

서는 K15NO3(98% 15N)과 15NH4Cl(98% 15N)의 0.33 mmol·L-1 수용액을

각각 2 ml씩 모든 격자점에 주입하였다. 추적자를 주입할 때에는 바늘의

끝이 막히는 것을 방지하고, 추적자가 골고루 확산되도록 바늘의 4개 측

면에 구멍이 있는 주사기를 사용하였다(Andersen et al. 2017). 두 번째

와 세 번째 조건에서는 각각 1 mmol·L-1와 3 mmol·L-1의 수용액을 동일

한 방법으로 주입하였다. 결과적으로 조건별로 0.52, 1.57, 4.70

mmol·m-2(각각 3배 차이)의 15N가 추적자로 주입되었다. 세 가지 조건과

추적자를 주입하지 않은 대조군은 각각 4개의 방형구에 적용되었다. 추

적자 주입 전과 주입 후 48시간이 지난 뒤에 방형구의 중심 부위에 있는

갈대와 개발나물 1개체에서 1장의 잎을 채집하였다. 잎은 식물체 위에서

4번째부터 건강한 상태의 것으로 선택했다. 채집한 잎에서 정량된 전질

소함량(%)과 15N-atom%을 곱하여 잎의 15N함량을 계산하였다. 최종적으

로 잎의 15N함량 증가율은 추적자 주입 전과 후의 15N함량 차이로 나타

내었다. 0.52 mmol·m-2의 15N를 주입했을 때에는 추적자를 주입하지 않

은 대조군과 유의미한 차이를 보이지 않았다(Fig. 2-6). 또한 1.57

mmol·m-2의 15N를 주입했을 때에는 갈대와 개발나물의 15N함량 증가율

에 유의미한 차이가 나타냈지만, 0.52 mmol·m-2의 경우에는 두 종간에

유의미한 차이가 없었다. 따라서 이 연구에서 추적자의 주입량을 1.57

mmol 15N·m-2로 결정하였다. 송지호습지에서 측정된 토양 가비중(1.34

g·cm-3)을 고려했을 때, 이는 토양의 총 무기질소(NO3-N + NH4-N)의

약 7.4%에 해당하며, 야외 현장에서 추적자 적용을 진행한 선행연구의

10-17%보다 낮은 수치이다(Miller et al. 2007, Kahmen et al. 2009,

Ashton et al. 2010).



- 40 -

Fig. 2-6. Excess 15N concentration in leaves of two species under different
tracer injection amount (means ± SE, n = 4). Different capital and lowercase
letters indicate significant differences between the tracer injection amount
within the same species. Asterisks indicate significant differences between
species within the tracer injection amount. Significant differences were
assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05).
Phragmites australis (갈대); Sium suave (개발나물).

추적자를 주입한 후에는 식물이 뿌리를 통해서 질소를 흡수하고,

식물체의 여러 부분으로 이동시키기에 충분한 시간이 주어져야 한다

(Andersen et al. 2017). 그러나 너무 오랜 시간이 지나면 주입한 추적자

가 시간에 따라 미생물의 질화작용(nitrification) 또는 질산환원

(dissimilatory nitrate reduction to ammonia)으로 화학적 형태가 변할

수 있다. 이로 인하여 특정 형태에 대한 이용 비율이 과대 또는 과소평

가 될 수 있다(Chalk & Smith 2021). 추가로 시간에 따라 상대적으로

증가하는 14N의 흡수를 통해서 식물체의 15N함량이 감소하거나 편차가

증가할 수 있다(Egle et al. 2008, Chlot et al. 2015). 2016년 6월 1일에

추적자 주입 후 수확 시간을 결정하기 위한 예비 연구를 수행했다. 갈대

우점군락에서 본 연구를 위한 방형구와 다른 지점에 3개 방형구(0.5 ×
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0.5 m)를 설치한 후, 각각의 방형구에 1.57 mmol·m-2의 15N를 주입하였

다. 각각의 방형구에서 추적자 주입 전과 주입 후 6, 12, 24, 48시간이 지

난 후에 연구 대상종(갈대, 큰뚝사초, 부채붓꽃, 개발나물)의 잎을 1장씩

채집하였다. 개체 간 변이를 줄이기 위하여 같은 개체에서 계속해서 시

간에 따라 잎을 채집하였다. 잎은 위에서부터 4-10번째 중에서 건강한

상태의 것을 무작위로 선택하였다. 이후에 수확 시간별로 잎의 15N함량

을 정량하였다. 추적자 주입 후, 잎의 15N함량은 24시간까지 지속적으로

증가하였으나, 그 이후에는 유지되거나 감소하였으며, 또한 편차가 증가

하였다(Fig. 2-7). 따라서 추적자 주입 후 24시간이 지난 뒤에 식물체를

수확하기로 하였다. 이는 선행연구의 범위(6-72시간) 안에 해당한다

(Miller et al. 2007, von Felten et al. 2009, Qing et al. 2015).

Fig. 2-7. Change in excess 15N concentration in leaves of study species
according to hours after tracer injection (means ± SE, n = 3).
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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2.2.5. 자연적인 경쟁 상태에서 질소 이용 특성

2016년 6월에 두 차례(15-16일과 25-26일)에 걸쳐 갈대 순군락,

갈대 우점군락, 큰뚝사초 순군락, 큰뚝사초 우점군락에서 각각 5개의 방

형구에 추적자 적용이 이루어졌다. 추적자 적용이 수행된 당시에 지표면

위로의 범람은 없었으며, 날씨는 맑음이었다. 이 연구는 한 개체의

NO3-N와 NH4-N에 대한 이용 비율을 측정하기 위하여 짧은 기간에 두

차례에 걸쳐 추적자 적용을 진행하는 방법을 개발했다(“추적자 적용A”

라 명함, Fig. 2-8). 방형구의 중앙에 추적자 적용을 위한 0.5 × 0.5 m의

구역을 설정한 후, 구역 내부에 5 cm 간격으로 총 121개의 격자점을 배

치하였다. 또한 K15NO3(98% 15N), 15NH4Cl(98% 15N), KNO3, NH4Cl의 1

mmol·L-1 수용액을 각각 준비하였다. 질소의 두 가지 형태 중 한 가지에
15N를 표지한 추적자를 모든 격자점에 주사기를 이용하여 2 ml씩 주입

하였다. 동시에 다른 형태의 질소(15N가 표지되지 않은)를 추적자와 같은

양을 주입하여 한 가지 형태에 대한 시비의 영향을 제거하고자 하였다.

1회차(15-16일)에 군락별 3개의 방형구에는 K15NO3 + NH4Cl을, 2개의

방형구에는 KNO3 + 15NH4Cl을 주입하였다. 2회차(25-26일)에는 1회차에

서 주입하지 않은 다른 형태의 질소를 추적자로 주입하였다. 주사기 바

늘을 토양의 8 cm 깊이까지 넣은 후 천천히 빼면서 분사하여, 3-8 cm의

깊이에 골고루 추적자가 주입되도록 하였다(Ashton et al. 2010). 하루

중 시각에 따른 질소 흡수의 변이를 줄이기 위하여, 모든 추적자 적용은

7-10시에 이루어졌다(Cott et al. 2020).
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Fig. 2-8. A schematic diagram showing the methods of tracer application A.
15N con = 15N concentration;
Excess NO3-15N = excess NO3-15N concentration in leaves;
Excess NH4-15N = excess NH4-15N concentration in leaves;
Excess 15N = excess 15N (NO3-15N + NH4-15N) concentration in leaves;
N Util ratio = utilization ratio of different nitrogen forms.
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추적자 주입 전과 주입 후 24시간이 지난 뒤에 갈대 순군락과

큰뚝사초 순군락 방형구에서 각각 갈대와 큰뚝사초 1개체씩, 갈대 우점

군락과 큰뚝사초 우점군락 방형구에서 각각 모든 연구 대상종(4종) 1개

체씩의 잎을 채집했다. 잎은 식물체 위에서 4번째부터 건강한 상태의 것

으로 개체당 2장씩 선택했다. 채집된 잎은 현장에서 증류수로 세척하고

아이스박스에 보관하여 실험실로 운반하였다. 건조하고 분쇄한 후, 농생

명과학공동기기원에 의뢰하여, 원소분석기(Flash EA 1112, Thermo

Electron corporation, USA)와 안정성 동위원소비 질량분석기

(Vision-EA, Isoprime, UK)를 통하여 전질소함량(%)과 δ15N(‰)를 정량

하였다.

추적자 적용 1회차와 2회차에서 각각(즉, 질소의 두 가지 형태에

대하여 각각) 잎의 15N-atom%와 15N함량 증가율을 계산하였다. K15NO3

을 추적자로 적용한 경우에는 NO3-15N-atom%와 NO3-15N함량 증가율

(Excess NO3-15N)을 다음과 같이 계산하였다(Qing et al. 2015).

NO3-15N-atom% = 100 / [1 / {(δ15N / 1000 + 1) × R15NAIR} + 1]

R15NAIR = 대기의 15N/14N 비율로 0.0036765를 적용함

Excess NO3-15N (μg 15N·g-1 DW·d-1) = (TNlabeled ×

NO3-15N-atom%labeled - TNbkgd × NO3-15N-atom%bkgd) × 100 / 1 day

TNlabeled = 추작자 주입 후의 전질소함량(%),

NO3-15N-atom%labeled = 추작자 주입 후의 NO3-15N-atom%,

TNbkgd = 추작자 주입 전의 전질소함량(%),

NO3-15N-atom%bkgd = 추작자 주입 전의 NO3-15N-atom%

동일한 방법으로 NH4-15N함량 증가율(Excess NH4-15N)을 계산

하였다. 최종적으로 NO3-15N함량 증가율과 NH4-15N함량 증가율을 합하

여 두 가지 형태에 대한 전체의 15N함량 증가율(Excess 15N)을 계산했다

(Fig. 2-8). 또한 질소 형태별 이용 비율(N Util ratio)을 15N함량 증가율

에 대한 NO3-15N함량 증가율 또는 NH4-15N함량 증가율의 비율로 계산
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했다. 이는 식물이 흡수한 추적자(15N)의 형태별 비율이 실제로 이용하는

질소의 이용 비율과 동일하다는 가정을 하고 있다.

Excess 15N (μg 15N·g-1 DW·d-1) = Excess NO3-15N +

Excess NH4-15N

NO3-N Util ratio (%) = 100 × Excess NO3-15N / Excess 15N

NH4-N Util ratio (%) = 100 × Excess NH4-15N / Excess 15N

또한 이 계산은 1회차와 2회차의 적용 기간 동안 식물의 15N함

량 증가율과 질소 형태별 이용 비율이 동일하다는 가정을 하고 있다. 각

각 회차가 진행된 시각은 10일의 차이가 있으나, 다음과 같은 이유로 이

가정이 만족된다고 판단했다. 첫째, 각 회차에서 추적자 적용 직전에 토

양의 δ15N는 통계적인 차이가 없었다(대응표본 t-검정, p = 0.72). 즉, 1

회차에 주입한 15N의 대부분은 2회차 전에 식물에 흡수되었거나, 유실된

것으로 고려된다. 둘째, 1회차와 2회차에서 정량화된 잎의 NO3-15N함량

증가율은 모든 종과 군락의 조합에서 서로 유의미한 차이가 없었다

(Mann-Whitney test, p = 0.20-1.00). 마찬가지로 NH4-15N함량 증가율

은 1회차와 2회차 사이에서 유의미한 차이가 없었다(Mann-Whitney

test, p = 0.25-1.00).

2.2.6. 종간경쟁에 대한 조작실험에서 질소 이용과 생장 특성

종내경쟁에 대한 영향을 배제하고 종간경쟁의 순수한 영향을 살

펴보기 위하여, 2018년에 송지호습지에서 이웃 식물에 대한 야외 조작실

험을 수행하였다. 4종의 연구 대상종에 대하여 각각 네 가지 수준(이웃

식물이 없는 1개 조건과 다른 3종과 경쟁하는 3개 조건)으로 종간경쟁

처리를 준비했다. 먼저 이웃 식물이 없는 조건은 대상 개체를 중심으로

반경 25 cm의 방형구 안에서 모든 이웃 식물을 제거하여 종간경쟁과 종

내경쟁을 모두 배제하였다(Fig. 2-9a). 종간경쟁이 있는 조건은 대상 개

체를 중심으로 반경 25 cm 안에서 이웃 식물(대상 개체와 다른 종) 3개
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체를 제외하고 모든 식물을 제거하였다. 이때 종간경쟁에 대한 영향을

최대화하기 위하여, 대상 개체와 이웃 식물은 반경 7 cm의 원 안에 배

치되도록 하였다(Fig. 2-9b).

Fig. 2-9. Experimental design of interspecific competition treatments in field
experiments.

조작실험의 방형구에 대한 식물 관리는 2017년 6-10월, 2018년

3-5월에 수행되었다. 매월 1회 톱으로 토양을 25 cm의 깊이로 잘라서

방형구 내부와 외부의 식물 지하부를 단절시켰다. 절단한 토양 깊이는

식물의 지하부 깊이를 고려하여 결정했다(Fig. 2-5). 그리고 매월 대상이

아닌 모든 개체의 지상부와 지하부를 솎아내었다. 갈대, 부채붓꽃, 개발

나물은 하나의 슈트를, 큰뚝사초는 하나의 사초기둥을 개체의 기준으로

하였다. 대상 개체와 지하부가 연결된 동일 개체인지 판별이 어려운 경

우에는 지상부만 지속적으로 잘라내었다. 최종적으로 연구 대상종과 종

간경쟁 처리를 조합한 16(4 × 4)개의 조건별로 11-14개의 방형구를 준비
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했다. 이 중에서 식물의 생육 상태가 양호한 방형구를 선별하여 추적자

적용과 생물량 정량을 위한 식물체 수확이 이루어졌다.

추적자 적용A가 2018년 6월에 두 차례(13-15일과 23-25일)에 걸

쳐 조건별로 5개의 방형구에서 수행되었다. 방형구에 5 cm 간격으로 배

치된 총 81개의 격자점에 추적자가 주입되었다(Fig. 2-9). 1회차(13-15

일)에 조건별 3개의 방형구에 K15NO3 + NH4Cl을, 2개의 방형구에 KNO3

+ 15NH4Cl을 주입하였다. 2회차(23-25일)에는 각각의 방형구에 1회차와

반대의 질소 형태를 추적자로 주입하였다. 추적자의 주입량과 주입 방법,

식물체 잎의 수확과 15N함량 증가율, 질소 형태별 이용 비율의 정량은

“2.2.5. 자연적인 경쟁 상태에서 질소 이용 특성”과 동일한 방법으로 진

행되었다. 추적자 적용 회차별 토양의 δ15N는 유의미한 차이가 없었다

(Wilcoxon signed-rank test, p = 0.30). 또한 NO3-15N함량 증가율

(Mann-Whitney test, p = 0.20-1.00)과 NH4-15N함량 증가율

(Mann-Whitney test, p = 0.40-1.00) 모두 1회차와 2회차 사이에서 유의

미한 차이가 없었다.

2018년 6월 21-22일에 잎뿐 아니라 식물체 전체에서 흡수한 질

소량을 결정하기 위하여 별도의 추적자 적용(“추적자 적용B”라 명함,

Fig. 2-10)을 수행하였다. 이를 위하여 추적자 적용A가 이루어지지 않은

방형구 중에서 조건별로 5개의 방형구를 선별했다. 단, 부채붓꽃이 이웃

식물로 있는 개발나물에 대한 조건은 식물의 생육 상태가 양호한 방형구

가 불충분하여 4개가 선별되었다. 한 가지 형태의 질소에 15N를 표지하

여 두 차례로 나누어 진행된 추적자 적용A와 다르게, 추적자 적용B는

양쪽 질소 형태 모두에 15N를 표지하여 한 차례에 걸쳐 진행되었다

(Arkoun et al. 2012). 즉, 모든 방형구에 K15NO3 + 15NH4Cl을 추적자(각

각 1 mmol·L-1 수용액을 모든 격자점에 2 ml씩)로 주입하였다. 이 외에

는 추적자 적용A와 동일한 방법으로 수행되었다. 추적자 적용A와 B가

수행된 당시에 지표면 위로의 범람이 없었으며, 날씨는 맑음이었다.
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Fig. 2-10. A schematic diagram showing the methods of tracer application B.
15N con = 15N concentration; Excess 15N = excess 15N concentration.

종과 종간경쟁 처리가 조합된 모든 조건별로 추적자 적용A와 B

가 모두 진행되지 않은 2개의 방형구(대조구)에서 자연상태의 식물체
15N함량을 결정하기 위하여, 식물체를 부분별(잎, 지상경, 지하경, 뿌리)

로 나누어 수확했다. 또한 추적자 적용B가 진행된 모든 방형구에서 24시

간 지난 뒤에 식물체를 부분별로 수확했다. 지상부는 증류수로 세척한

뒤, 아이스박스에 보관하여 실험실로 운반하였다. 지하부는 아이스박스를

이용하여 실험실로 운반하고 수돗물로 흙을 제거하였다. 이후에 0.5

mmol·L-1 CaCl2 수용액에 약 30초 담가서 표면에 흡착된 15N를 제거한

후(Li et al. 2021), 증류수로 세척하였다. 모든 식물체는 건조 후에 무게

를 측정하고 분쇄하였다. 분쇄한 식물체는 농생명과학공동기기원에 의뢰

하여, 각각 전질소함량과 δ15N를 정량하였다. 이를 통하여 “2.2.5. 자연적

인 경쟁 상태에서 질소 이용 특성”과 동일한 방법으로 잎의 15N함량 증

가율을 계산하였다. 또한 식물체 부분별 15N 흡수량(15N uptake of each

part), 뿌리 대비 15N 흡수율(Root-specific 15N uptake rate, SNUR)을 다

음과 같이 정량하였다(Qing et al. 2015). 뿌리 대비 15N 흡수율은 종별

질소 흡수율을 가장 잘 반영하는 변수로 평가된다(Leffler et al. 2013).



- 49 -

15N uptake of each part (μg 15N) = Biomass × (TN labeled ×
15N-atom% labeled - TNbkgd × 15N-atom%bkgd) × 100

Biomass = 식물체의 부분별 건중량(g),

TNlabeled = 추작자 주입 후의 전질소함량(%),
15N-atom%labeled = 추작자 주입 후의 15N-atom%,

TNbkgd = 추적자를 주입하지 않은 대조구의 전질소함량(%) 평균,
15N-atom%bkgd = 추적자를 주입하지 않은 대조구의 15N-atom% 평균

SNUR (μg 15N·g-1 root DW·d-1) = ∑(15N uptake of each part) /

(Root biomass × 1 day)

Root biomass = 뿌리의 건중량(g)

식물의 생장이 거의 종료된 2018년 9월 30일에 추적자 적용A가

수행된 5개의 방형구에서 식물체를 부분별로 나누어 수확하여 실험실로

운반하였다. 수돗물로 흙을 제거한 후에 70℃에서 48시간 이상 건조한

후 무게를 측정하였다. 생물량에 대한 경쟁적 반응(CR-Biomass)과 뿌리

/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응(CR-R/A)을 다음과 같이 계산하였다

(Ashton et al. 2010).

CR-Biomass = Biomasswith / Biomasswithout

Biomasswith = 종간경쟁이 있는 조건에서 건중량,

Biomasswithout = 이웃 식물이 없는 조건에서 건중량의 평균

CR-R/A = R/Awith / R/Awithout

R/Awith = 종간경쟁이 있는 조건에서 뿌리/지상부 비율,

R/Awithout = 이웃 식물이 없는 조건에서 뿌리/지상부 비율의 평균
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2.2.7. 통계 분석

모든 통계적 분석을 수행하기 전에 Shapiro-Wilk test와 Levene

test를 통하여 데이터의 정규성과 등분산성을 확인하고, 필요한 경우에는

데이터를 로그 변환[Log(x + 1)식 이용] 또는 제곱급 변환하였다. 갈대

우점군락과 큰뚝사초 우점군락 사이의 종별 피도, 종별 지상부 생물량,

전체 지상부 생물량, 종풍부도 지수, 종다양도 지수, 기능다양도 지수, 환

경 변수(상대고도와 토양 환경), 상대광도의 차이를 분석하기 위하여 독

립표본 t-검정을 수행하였다. 단, 데이터 변환을 통해서 정규성을 만족하

지 않은 종별 피도와 생물량(쇠보리, 꼴하늘지기, 고마리), 상대광도(90

cm 이상의 층)의 경우에는 Mann-Whitney test를 통하여 분석하였다.

또한 환경 변수에 대하여 차원을 축소하기 위하여 varimax 회전을 이용

한 주성분분석을 수행하였다. 고유값(eigenvalue)이 1 이상인 요인 중에

서 변수에 대한 설명력이 높은 2개의 요인을 축으로 하여 산점도를 그리

고, 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락의 분포를 확인하였다.

종별로 군락(갈대 순군락, 갈대 우점군락, 큰뚝사초 순군락, 큰뚝

사초 우점군락)에 따른 질소 형태별 이용 비율과 잎의 15N함량 증가율의

차이를 확인하기 위하여, 내재설계 분산분석(nested ANOVA)을 수행하

였다(주요 요인 = 종, 내재된 요인 = 군락). 마찬가지로, 야외 조작실험

에서 종별로 종간경쟁 처리가 질소 형태별 이용 비율, 잎의 15N함량 증

가율, 뿌리 대비 15N 흡수율, 생물량에 대한 경쟁적 반응, 뿌리/지상부 비

율에 대한 경쟁적 반응에 주는 영향을 분석하기 위하여 내재설계 분산분

석이 이용되었다(주요 요인 = 종, 내재된 요인 = 종간경쟁). 조건 사이의

차이는 0.05의 유의확률 수준에서 Duncan post-hoc test를 통해서 확인

하였다. 또한 특정 질소 형태에 대한 선호도를 평가하기 위하여, 조건별

로 토양의 질소 형태 비율과 식물의 질소 형태별 이용 비율 사이의 차이

를 단일표본 t-검정을 이용하여 분석하였다(Fig. 2-8). 모든 통계적 분석

은 SPSS(version 23.0, Chicago, IL, USA)를 이용하여 수행되었다.
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2.3. 결과

2.3.1. 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락의 식생 특성

갈대 우점군락에서 갈대의 피도(84.8%)와 지상부 생물량(234.6

g DW·m-2)은 큰뚝사초 우점군락에서 큰뚝사초의 피도(87.7%)와 지상부

생물량(237.2 g DW·m-2)과 거의 유사했다(피도: p = 0.36, 지상부 생물

량: p = 0.88, Fig. 2-11). 즉, 두 군락의 우점종은 유사한 우점 수준과

생장 정도를 보였다. 반면에 송지호습지에서 상대적으로 피도가 낮은

종속종의 생장은 두 군락 사이에서 차이를 보였다. 큰뚝사초 우점군락

에서 개발나물, 부채붓꽃, 좁쌀풀의 평균 피도는 갈대 우점군락보다 각

각 76.2, 78.4, 109.7%가 더 높았다(p < 0.05). 또한 큰뚝사초 우점군락에

서 개발나물(p < 0.01), 부채붓꽃(p < 0.05), 좁쌀풀(p < 0.05)의 지상부

생물량은 갈대 우점군락보다 각각 120.8, 108.6, 125.4%가 더 높았다. 연

구 대상종 외의 우점종(송지호습지에서 피도가 10% 이상인 쇠보리, 꼴

하늘지기, 기장대풀, 고마리)의 피도가 종속종과 유사하게 나타난 것은

이 종들의 피도가 낮은 방형구를 의도적으로 선택했기 때문으로 보인다

(Table 2-1).
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Fig. 2-11. Cover (a) and above-ground biomass (b) of main species in
Phragmites australis-dominant and Carex humbertiana-dominant
communities (means ± SE, n = 13). Asterisks indicate significant differences
between the two communities according to independent sample t-test (*p <
0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001). Note that y-axes are on a log scale.
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IG = Isachne globosa (기장대풀); PT = Polygonum thunbergii (고마리);
SS = Sium suave (개발나물); IS = Iris setosa (부채붓꽃);
LA = Lythrum salicaria (부처꽃); LD = Lysimachia davurica (좁쌀풀).
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큰뚝사초 우점군락의 종풍부도 지수는 갈대 우점군락보다 유의

미한 차이는 아니었으나, 약 8.5%가 높았다(p = 0.33, Fig. 2-12a). 큰뚝

사초 우점군락의 종다양도 지수, 기능다양도 지수, 전체 지상부 생물량은

갈대 우점군락보다 각각 약 15.3, 31.8, 13.7%가 유의미하게 높았다(p <

0.05, Fig. 2-12b～d).

Fig. 2-12. Species richness (a), species diversity (b), functional diversity
(c), and above-ground biomass of total species (d) of Phragmites australis
(PA)-dominant and Carex humbertiana (CH)-dominant communities (means
± SE, n = 13). Asterisks indicate significant differences between the two
communities according to independent sample t-test (p < 0.05).
Phragmites australis (갈대); Carex humbertiana (큰뚝사초).
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2.3.2. 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락의 환경 요인 특성

송지호습지 토양의 NO3-N, NH4-N, PO4-P함량 평균은 각각

0.95, 2.02, 1.69 mg·kg-1이었다(Table 2-3). 15개의 환경 변수(상대고도와

토양 환경)를 주성분분석으로 차원 축소한 결과, 고유값이 1 이상인 3개

의 주성분(누적 설명력 = 74.6%)이 추출되었다(Table 2-4). 주성분1에서

K+, 유기물함량, 수분함량, Na+, 상대고도, 전기전도도, Mg2+, PO4-P, pH,

주성분2에서 점토함량, NH4-N, NO3-N, 모래함량, 수분함량, 주성분3에

서 미사함량, 모래함량, Na+이 ±0.5 이상의 요인적재값(factor loading

values)을 보였으며, 각각의 주성분과 상관이 높았다. 설명력이 큰 2개의

주성분을 축으로 산점도를 나타내었을 때, 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우

점군락의 분포는 서로 중첩되었다(Fig. 2-13). 또한 각각의 환경 변수에

대하여 두 군락의 차이를 분석한 결과, 모든 변수는 군락 간에 유의미한

차이를 보이지 않았다(p = 0.44-0.92, Table 2-3).
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Variables
Means ± SD (n = 13)

t-value
PA-DC CH-DC

Relative altitude (cm) 4.3 ± 3.1 4.2 ± 3.1 -0.13 ns

Soil

Water content (%) 20.98 ± 5.40 20.38 ± 5.74 -0.28 ns

Organic matter content (%) 1.46 ± 0.81 1.37 ± 0.85 -0.29 ns

pH 6.80 ± 0.41 6.78 ± 0.22 -0.17 ns

Conductivity (μS·cm-1) 673.8 ± 211.3 613.6 ± 178.6 -0.78 ns

NO3-N (mg·kg-1) 0.97 ± 0.25 0.93 ± 0.17 -0.49 ns

NH4-N (mg·kg-1) 2.04 ± 0.52 2.00 ± 0.47 -0.21 ns

PO4-P (mg·kg-1) 1.72 ± 0.57 1.66 ± 0.58 -0.27 ns

K+ (mg·kg-1) 47.8 ± 14.8 46.3 ± 15.1 -0.24 ns

Ca2+ (mg·kg-1) 92.8 ± 29.5 90.4 ± 30.0 -0.21 ns

Na+ (mg·kg-1) 537.5 ± 128.4 520.4 ± 159.3 -0.30 ns

Mg2+ (mg·kg-1) 94.3 ± 32.3 87.0 ± 27.2 -0.62 ns

Soil texture Sand Sand

Sand (%) 95.04 ± 2.03 94.96 ± 2.06 -0.10 ns

Silt (%) 3.07 ± 1.27 3.24 ± 1.48 0.31 ns

Clay (%) 1.48 ± 1.89 1.80 ± 1.34 -0.16 ns

ns = not significant at p = 0.05.
PA-DC = Phragmites australis (갈대)-dominant community
CH-DC = Carex humbertiana (큰뚝사초)-dominant community

Table 2-3. Comparisons in environmental variables between two
communities in the Songji lagoon wetland according to independent sample
t-test.
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Variables
Factor loading values

PC1 PC2 PC3

K+ (mg·kg-1) 0.835 0.003 0.211

Organic matter content (%) -0.832 0.438 -0.168

Water content (%) -0.799 0.516 0.043

Na+ (mg·kg-1) 0.793 -0.131 0.500

Relative altitude (cm) 0.764 -0.297 -0.221

Conductivity (μS·cm-1) 0.734 -0.323 0.484

Mg2+ (mg·kg-1) 0.719 0.007 0.321

PO4-P (mg·kg-1) -0.683 0.479 -0.113

pH 0.585 -0.344 0.042

Ca2+ (mg·kg-1) -0.485 0.206 -0.052

Clay (%) -0.154 0.851 0.025

NH4-N (mg·kg-1) -0.408 0.789 -0.327

NO3-N (mg·kg-1) -0.224 0.757 -0.242

Sand (%) 0.176 -0.742 0.574

Silt (%) -0.104 0.229 -0.875

Eigenvalue 5.621 3.581 1.990

% variation explained 37.476 23.874 13.264

Cumulative % variation explained 37.476 61.350 74.614

Table 2-4. Correlations between environmental variables and principal
component scores in the Songji lagoon wetland. The components were
rotated using the varimax method.
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Fig. 2-13. A scatter plot of the first two principal component scores
from the principal component analysis (PCA) with varimax rotation based
on the relative altitude and soil environmental characteristics of
Phragmites australis (PA)-dominant and Carex humbertiana
(CH)-dominant communities.
Phragmites australis (갈대); Carex humbertiana (큰뚝사초).
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높이 60 cm 이하의 층에서 큰뚝사초 우점군락의 상대광도는 갈

대 우점군락보다 낮은 경향을 보였다(Fig. 2-14). 40 cm 이하의 층에서

두 군락 간의 상대광도는 유의미한 차이가 있었으며(p < 0.05-0.001), 큰

뚝사초 우점군락이 받는 평균 광량은 갈대 우점군락의 약 62%에 해당했

다. 반대로 60 cm 이상의 층에서는 갈대 우점군락의 상대광도가 큰뚝사

초 우점군락보다 낮은 경향을 보였다. 100 cm 이상의 층에서는 두 군락

간에 상대광도의 유의미한 차이가 없었다.

Fig. 2-14. Changes in relative light intensity according to height in
Phragmites australis (PA)-dominant and Carex humbertiana (CH)-dominant
communities (means ± SE, n = 13). Asterisks indicate significant differences
between the two communities according to independent sample t-test (80
cm or less) or Mann-Whitney test (90 cm) for normally or non-normally
distributed data, respectively (*p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001).
Phragmites australis (갈대); Carex humbertiana (큰뚝사초).
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2.3.3. 자연적인 경쟁 상태에서 질소 이용 특성

종속종인 부채붓꽃과 개발나물은 우점종인 갈대와 큰뚝사초보다

NO3-N의 이용 비율이 더 높은 것으로 나타났다(p < 0.05, Fig. 2-15a).

모든 종에서 내재된 요인인 군락 간에 NO3-N 이용 비율에 유의미한 차

이가 없었다(p = 0.82-0.98, Table 2-5). 단, 큰뚝사초는 다른 종에 비하

여 큰 변이를 보였으며, 이는 질소의 형태별 이용 비율에 대한 종내 변

이가 상대적으로 높다는 것을 의미한다. 갈대(p < 0.05), 부채붓꽃(p <

0.001), 개발나물(p <0.01)의 질소 형태별 이용 비율은 토양의 질소 형태

비율과 유의미한 차이를 보였다. 갈대, 부채붓꽃, 개발나물의 NO3-N 이

용 비율 평균은 각각 50.9, 75.1, 73.8%로 토양의 NO3-N 비율 평균인

32.0%보다 높았다. 이는 이 종들이 상대적으로 NH4-N보다 NO3-N를 선

호하는 것을 의미한다. 반면에, 큰뚝사초의 질소 형태별 이용 비율은 토

양의 비율과 차이를 보이지 않았다.

Source df
F-value

N Util ratio Excess 15N

Species 3 3.14 * 8.91 ***

Community within PA 2 0.04 ns 0.13 ns

Community within CH 2 0.09 ns 0.06 ns

Community within IS 1 0.00 ns 4.36 *

Community within SS 1 0.05 ns 2.78 ns

N Util ratio = utilization ratio of different nitrogen forms;
Excess 15N = excess 15N concentration in leaves;
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
ns = not significant at p = 0.05; *p < 0.05; ***p < 0.001.

Table 2-5. Results from nested ANOVA with community nested within
species on nitrogen uptake of plants.
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Fig. 2-15. Utilization ratio of different nitrogen forms (a) and excess 15N
concentration in leaves (b) of two dominant species and two subordinate
species in different communities (means ± SE, n = 5). Different capital
letters indicate significant differences between species. Asterisks indicate
significant differences between communities within the same species.
Significant differences were assessed according to Duncan post-hoc test (p
< 0.05). Double crosses indicate significant differences in nitrogen forms
ratio between plant uptake and soil content according to one sample t-test
(p < 0.05).
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
-MC = -mono-species community; -DC = -dominant community.
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갈대의 잎의 15N함량 증가율은 다른 종과 유의미한 차이를 보였

으며(p < 0.05), 큰뚝사초, 부채붓꽃, 개발나물보다 각각 40%, 66%, 75%

가 높았다(Fig. 2-15b). 큰뚝사초, 부채붓꽃, 개발나물 사이에는 잎의 15N

함량 증가율이 유의미한 차이를 보이지 않았다. 우점종인 갈대(p = 0.88)

와 큰뚝사초(p = 0.94)는 종 안에서 내재된 요인인 군락 간에 잎의 15N

함량 증가율에 차이를 보이지 않았다(Table 2-5). 반면에 종속종인 부채

붓꽃의 잎의 15N함량 증가율은 갈대 우점군락에서 큰뚝사초 우점군락보

다 약 31%가 유의미하게 낮았다(p < 0.05). 다른 종속종인 개발나물의

잎의 15N함량 증가율은 유의미한 차이는 아니었으나, 갈대 우점군락에서

큰뚝사초 우점군락보다 약 27%가 낮았다(p = 0.10).

2.3.4. 종간경쟁에 대한 조작실험에서 질소 이용과 생장 특성

조작실험의 모든 조건에서 주입한 추적자에 대한 평균 회수율

(식물체 전체의 15N 흡수량/주입한 15N량)은 7.1 ± 3.3%이었다. 종속종인

부채붓꽃과 개발나물의 NO3-N 이용 비율은 우점종인 갈대와 큰뚝사초

보다 높았다(p < 0.05, Fig. 2-16a). 갈대(p = 0.95), 부채붓꽃(p = 0.98),

개발나물(p = 0.94)은 종 안에서 내재된 종간경쟁 조건 간에 질소 형태별

이용 비율의 차이가 없었다(Table 2-6). 반면에, 큰뚝사초는 종간경쟁에

따라 질소 형태별 이용 비율에 차이가 있었으며, 종간경쟁이 있는 조건

에서는 이웃 식물이 없는 조건보다 NO3-N 이용 비율이 감소하는 것으

로 나타났다(p < 0.05). 이는 큰뚝사초가 종간경쟁에 의하여 질소 형태

에 대한 이용 가소성이 높다는 것을 의미한다. 갈대, 부채붓꽃, 개발나물

은 종간경쟁 처리와 관계없이 토양의 NO3-N 비율보다 높은 NO3-N 이

용 비율을 보였으며, 상대적으로 NO3-N를 선호하는 것으로 나타났다(p

< 0.05-0.01). 큰뚝사초 역시 이웃 식물이 없을 때는 상대적으로 NO3-N

를 선호했다(p < 0.01). 그러나 종간경쟁에 있는 조건에서 큰뚝사초는

토양의 질소 형태 비율과 유사한 비율로 질소를 이용하여 특정 형태에

대한 선호도가 나타나지 않았다.
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Fig. 2-16. Effect of interspecific competition on utilization ratio of different
nitrogen forms (a), excess 15N concentration in leaves (b), root-specific 15N
uptake rate (c) of two dominant species and two subordinate species [means
± SE, n = 5 for (a), n = 10 or 9 (SS × With IS) for (b), n = 5 or 4 (SS ×
With IS) for (c)]. Different capital letters indicate significant differences
between species. Different lowercase letters indicate significant differences
between interspecific competition treatments within the same species.
Significant differences were assessed according to Duncan post-hoc test (p
< 0.05). Double crosses indicate significant differences in nitrogen forms
ratio between plant uptake and soil content according to one sample t-test
(p < 0.05).
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).



- 63 -

Fig. 2-16. (continued)
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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Source df
F-value

N Util ratio Excess 15N SNUR CR-Biomass CR-R/A

Species 3 8.58 *** 7.30 *** 50.08 *** 3.79 * 3.06 *

Inter C
within PA

2 0.11 ns 0.08 ns 0.68 ns 0.10 ns 0.30 ns

Inter C
within CH

2 4.79 ** 0.03 ns 0.18 ns 0.54 ns 0.26 ns

Inter C
within IS

1 0.06 ns 2.84 * 5.90 ** 12.29 *** 3.34 *

Inter C
within SS

1 0.13 ns 2.53 ns 8.37 *** 9.43 *** 0.67 ns

N Utili ratio = utilization ratio of different nitrogen forms;
Excess 15N = excess 15N concentration in leaves;
SNUR = root-specific 15N uptake rate;
CR-Biomass = competitive response based on biomass;
CR-R/A = competitive response based on root/above-ground biomass ratio;
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
ns = not significant at p = 0.05; *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001.

Table 2-6. Results from nested ANOVA with interspecific competition (Inter
C) treatments nested within species on nitrogen uptake and growth of plants.

갈대의 잎의 15N함량 증가율과 뿌리 대비 15N 흡수율은 큰뚝사

초, 부채붓꽃, 개발나물보다 유의미하게 높았다(p < 0.05, Fig. 2-16b &

c). 갈대를 제외하고, 잎의 15N함량 증가율은 큰뚝사초, 부채붓꽃, 개발나

물 간에 차이가 없었으나, 뿌리 대비 15N 흡수율은 개발나물, 부채붓꽃,

큰뚝사초의 순으로 높았다(p < 0.05). 우점종인 갈대와 큰뚝사초는 종

안에서 내재된 요인인 종간경쟁 간에 두 변수의 차이를 보이지 않았다

(Table 2-6). 반면에, 종속종인 부채붓꽃의 경우에는 두 변수가 갈대와

경쟁하는 조건에서 다른 종간경쟁 조건(이웃 식물이 없거나 큰뚝사초 또

는 개발나물과 경쟁하는 조건)보다 낮았다(p < 0.05). 개발나물 역시 부

채붓꽃과 유사한 경향을 보였으나, 유의미한 차이는 뿌리 대비 15N 흡수

율에서만 나타났다(p < 0.05).
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이웃 식물이 없는 조건에서 개체별 생물량이 높은 종은 순서대

로, 큰뚝사초(22.1 ± 4.4 g), 갈대(20.2 ± 6.7 g), 개발나물(18.0 ± 3.7 g),

부채붓꽃(16.1 ± 3.3 g)이었다. 이웃 식물이 없는 조건에서 뿌리/지상부

비율이 높은 종은 순서대로, 갈대(0.57 ± 0.10), 부채붓꽃(0.45 ± 0.15), 개

발나물(0.43 ± 0.11), 큰뚝사초(0.43 ± 0.15)이었다.

생물량에 대한 경쟁적 반응의 평균은 모든 종과 종간경쟁 처리

의 조합에서 1 미만이었다(Fig. 2-17a). 또한 종속종인 부채붓꽃(0.66)과

개발나물(0.70)의 생물량에 대한 경쟁적 반응은 우점종인 갈대(0.94)와

큰뚝사초(0.92)보다 유의미하게 낮았다(p < 0.05). 이는 이웃 식물과의

종간경쟁이 모든 종의 생물량을 감소시켰으며, 그 영향의 정도는 우점종

보다 종속종에서 더 높았다는 것을 의미한다. 종 안에서 내재된 요인인

종간경쟁(이웃 식물의 종)은 우점종인 갈대(p = 0.91)와 큰뚝사초(p =

0.59)의 생물량에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주지 않았으나, 종속종인

부채붓꽃과 개발나물에는 영향을 주었다(p < 0.001, Table 2-6). 이웃 식

물 중에서 갈대가 다른 종에 비하여 부채붓꽃과 개발나물의 생물량을 큰

폭으로 감소시키는 것으로 나타났다(p < 0.05).
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Fig. 2-17. Competitive response based on biomass (a) and
root/above-ground biomass ratio (b) of two dominant species and two
subordinate species under different neighbor species (means ± SE, n = 5).
Different capital letters indicate significant differences between species.
Different lowercase letters indicate significant differences between
interspecific competition treatments within the same species. Significant
differences were assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05).
PA = Phragmites australis (갈대); CH = Carex humbertiana (큰뚝사초);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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갈대(1.39 ± 0.23), 부채붓꽃(1.36 ± 0.20), 개발나물(1.28 ± 0.23)

의 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응은 큰뚝사초(1.06 ± 0.16)보다

높았으며(p < 0.05), 1 이상의 수치를 보였다(Fig. 2-17b). 이는 갈대, 부

채붓꽃, 개발나물은 종간경쟁에 의하여 뿌리의 비율이 증가했음을 의미

한다. 반면에, 큰뚝사초의 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응은 상대

적으로 1과 유사한 수치를 보였으며, 종간경쟁에 의한 영향이 나타나지

않았다. 종 안에서 내재된 요인인 종간경쟁(이웃 식물의 종)은 갈대(p =

0.74), 큰뚝사초(p = 0.78), 개발나물(p = 0.52)의 뿌리/지상부 비율에 대

한 경쟁적 반응에 영향을 주지 않았다(Table 2-6). 반면에, 부채붓꽃은

종간경쟁에 따라 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응에 차이가 있었으

며, 큰뚝사초와 경쟁하는 조건보다 갈대와 경쟁하는 조건에서 뿌리의 비

율이 더 많이 증가하였다(p < 0.05).

2.4. 논의

2.4.1. 송지호습지의 환경 요인

몇몇 토양 환경과 식물 생육 특성은 송지호습지가 다른 습지보

다 토양 양분의 수준이 낮은 빈영양의 환경임을 나타낸다. 이는 송지호

습지에서 생태적 지위 분할이 종다양성을 결정하는 중요한 요인으로 작

용할 수 있음을 나타낸다(Ashton et al. 2010). 첫째, 송지호습지 토양의

총 무기질소함량은 2.97 ± 0.67 mg·kg-1으로 대한민국의 다른 유형의 습

지인 염습지의 41.9-56.1%(홍문기 2015, Nam et al. 2018), 배후습지의

23.6%(Jeon et al. 2013), 하도습지의 4.9-9.9%(Kim et al. 2012, Park et

al. 2018), 산지습지의 9.9-39.2%(Yoon et al. 2011, 박지현과 김재근

2012, Park et al. 2013, Choi et al. 2021), 연못의 4.7%(Choi et al. 2022)

에 해당하여 매우 낮았다. 또한 송지호습지 토양의 총 무기질소함량은

국외에서 질소에 대한 생태적 지위 분할의 증거가 나타난 연구장소의

12.8-61.6%에 해당했다(Kahmen et al. 2006, Ashton et al. 2010, Gao et

al. 2014, Jia et al. 2020). 둘째, 송지호습지 토양의 유기물함량은 1.42 ±

0.82%로 대한민국에서 다른 유형 내륙습지의 15.8-44.7% 수준이었다
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(Yoon et al. 2011, Jeon et al. 2013, Park et al. 2018, Choi et al. 2022).

유기물함량은 토양의 생산성을 나타내는 지표 중 하나이며, 낮은 유기물

함량은 식물의 생장을 제한할 수 있다(Bauer & Black 1994). 셋째, 송지

호습지 토양은 모래함량이 95 ± 2.0%, 점토함량이 1.84 ± 1.38%로 사토

에 해당했다. 이는 다른 유형의 습지보다 모래 비율이 2배 이상 높은 수

치이다(Park et al. 2013, Choi et al. 2022). 이는 송지호습지가 사구에

형성되었기 때문으로 보인다(김영철 등 2016). 모래함량이 높고 점토함

량이 낮은 토양은 일반적으로 낮은 양분의 보유능력을 가진다(Villa et al.

2021). 넷째, 연구 대상종 중 하나인 갈대의 낮은 생장 수준은 송지호습

지의 양분 수준이 낮음을 간접적으로 나타낸다. 갈대는 전세계에 빈영양

과 부영양의 다양한 환경에 분포하며(홍문기 2015), 질소에 의하여 생장

수준이 제한되는 것으로 보고되었다(Lem et al. 2008). 송지호습지에서 9

월 말에 갈대의 평균 초고는 151 cm, 갈대 순군락의 평균 지상부 생물

량은 354 g·m-2로 대한민국의 다른 습지에서 알려진 수치의 62.4-99.3%,

10.6-41.07%에 불과했다(Kim et al. 1986, 홍문기 2015, Hong et al.

2021).

이 외에 식물의 생장에 큰 영향을 줄 수 있는 환경 요인은 나타

나지 않았다. 송지호습지는 석호 주변에 있어 해수의 영향을 받을 수 있

으며, 이에 따른 높은 토양 염도는 식물의 생장을 제한하는 주요 요인이

다(Shrivastava & Kumar 2015, 홍문기 2015). 송지호습지의 토양 염도는

1.29 ± 0.22‰이었으며, 이는 땅콩, 수수, 옥수수 등의 내염성 작물을 재배

할 수 있는 수준인 2.00‰보다 낮았으며(국립식량과학원 2013), 대부분의

작물을 재배할 수 있는 1.28‰과 유사한 수준이었다(국립농업과학원

2016). 또한 송지호습지의 염도 수준은 다양한 염도 범위에 서식하지만

높은 염도에 의해 생장이 크게 제한되는 것으로 알려진 갈대에 관한 다

른 연구 결과와 비교하는 것으로 추정할 수 있다. 토양 염도가 1.50-4.8

5‰(홍문기 2015), 13-20‰(이연규 등 2008)인 염습지에서 갈대의 지상부

생물량은 송지호습지보다 각각 약 6.7배, 2.9배 높은 것으로 보고되었다.

송지호습지는 이 염습지보다 염도 수준이 낮음에도 불구하고 더 낮은 생
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산성을 보였으므로, 송지호습지에서 토양 염도는 갈대의 생장을 제한하는

주요 요인이 아닌 것으로 판단된다. 송지호습지의 토양 pH는 6.79 ± 0.32

로 낮은 고도에 위치한 다른 내륙습지와 유사한 수치를 보였다(Jeon et

al. 2013, Park et al. 2018). 송지호습지의 토양 수분함량은 20.68 ±

5.47%로 연중 물에 잠겨 있는 습지보다 낮고 하천변의 토양보다는 높은

것으로 나타났다(Yoon et al. 2011, Jeon et al. 2013, Park et al. 2018).

여러 가지 환경 요인은 식물의 질소 흡수율과 형태별 이용 비율

에 영향을 줄 수 있으며(Britto & Kronzucker 2013), 따라서 우점종의

질소 이용 메커니즘이 생태적 지위 분할과 다양성 효과에 미치는 순수한

영향을 평가하기 위해서는 환경의 영향을 배제할 수 있어야 한다

(Jochum et al. 2020). 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락 사이에서 상

대고도와 토양 환경의 유의미한 차이가 보이지 않았다(Fig. 2-13 &

Table 2-3). 또한 갈대와 같이 초고가 큰 우점종에 의한 차광은 다른 식

물의 생장을 억제하고 종다양성을 낮추는 결과를 가져올 수 있다

(Minchinton & Bertness 2003, Lou et al. 2016). 송지호습지의 60 cm

이하의 층에서 갈대 우점군락이 큰뚝사초 우점군락보다 높은 상대광도를

보였다(Fig. 2-14). 반면에, 종속종의 생장 수준, 종다양도 지수, 기능다

양도 지수는 갈대 우점군락에서 더 낮았다(Figs. 2-11 & 2-12). 측정 당

시에 갈대 외 다른 식물종의 초고가 대부분 60 cm 이하였던 것을 고려

하면, 이는 일반적인 차광의 영향과 반대의 결과이다. 따라서 환경 요인

이 갈대 우점군락과 큰뚝사초 우점군락 사이에서 나타난 종다양도와 기

능다양도 지수의 차이에 미치는 간섭은 적었을 것으로 고려된다.

2.4.2. 우점종을 결정하는 메커니즘

이 연구는 송지호습지에서 피도를 기준으로 우점종으로 갈대와

큰뚝사초를 선험적으로 식별하였다. 또한 이웃 식물을 통제한 조작실험

에서도 이 두 종에서 우점종의 특성이 나타났다. 갈대와 큰뚝사초는 종

속종으로 선정된 부채붓꽃과 개발나물보다 생물량에 대한 경쟁적 반응이

유의미하게 높았다(Fig. 2-17a). 이는 우점종이 종속종보다 종간경쟁의
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부정적인 영향을 적게 받으며, 상대적으로 높은 경쟁력을 가진다는 기존

의 연구와 일치한다(Ashton et al. 2010). 또한 갈대 우점군락과 큰뚝사

초 우점군락에서 갈대(143.1 g DW·m-2)와 큰뚝사초(145.3 g DW·m-2)의

지상부 생물량은 부채붓꽃(14.4 g DW·m-2)과 개발나물(11.7 g DW·m-2)

보다 높았다(Fig. 2-11). 부채붓꽃과 개발나물의 피도가 높은 곳에 의도

적으로 방형구를 위치시켰다는 것을 고려하면(Table 2-1), 송지호습지

전체에서 연구 대상 우점종과 종속종의 지상부 생물량 차이는 더 클 것

이다. 이는 높은 생물량을 기준으로 우점종을 정의하는 기존의 연구와

일치한다(Grime 1998, Avolio et al. 2019).

이 연구에서 우점종을 결정하는 메커니즘으로 다른 종에서 “높

은 자원 흡수율”과 “높은 자원 이용 가소성”이 각각 확인되었다. 동 지

역에서 우점종의 자원 이용 특성이 종에 따라 다르게 나타나는 것은 이

전에 보고된 바 있다(Aanderud & Bledsoe 2009, Wang et al. 2016). 갈

대는 “높은 자원 흡수율”의 메커니즘을 가지는 것으로 나타났으며, 경쟁

의 유무와 관계없이 많은 질소를 흡수하였다(Figs. 2-15b, 2-16b, & c).

갈대와 같이 초고가 높은 세엽식물은 지하부의 발달로 양분을 흡수하는

능력이 뛰어나다고 보고되어 있다(Lem et al. 2008). 갈대는 상대적으로

질소 흡수율이 높으며(Qing et al. 2015, Li & Guo 2017), 수질 정화에서

뛰어난 효율을 보인다는 기존의 연구는 이 결과와 일치한다(Lee et al.

2000, García-Valero et al. 2020).

큰뚝사초는 “높은 자원 이용 가소성”의 메커니즘을 가지는 것으

로 나타났다. 큰뚝사초는 종간경쟁이 있는 조건(실현 생태적 지위로 가

정됨)에서 이웃 식물이 없는 조건(기본 생태적 지위로 가정됨)보다 더

높은 비율로 NH4-N를 이용하였다(Fig. 2-16a). 이는 큰뚝사초가 속한

사초속(Carex) 식물은 질소가 제한된 환경에서, 질소 형태 이용에 있어

유연성이 있다고 보고된 것과 일치한다(Choo et al. 2002). 종의 우점도

와 “높은 자원 이용 가소성”의 관계에 대한 논의는 여러 연구에서 진행

되었으며, 서로 다른 결과가 도출되었다. 몇몇 연구는 우점종이 경쟁에

반응하여 자원 이용 방법을 변형한다고 보고하였다(Aerts et al. 1991,
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Casper & Jackson 1997, Ashton et al. 2010, Grassein et al. 2010). 반

면에, 다른 연구는 상대적으로 경쟁력이 약한 종속종이 대안 자원을 이

용함으로써 우점종과의 경쟁을 피한다고 보고하였다(May &

MacArthur 1972, Hector et al. 1999, McKane et al. 2002, Jia et al.

2020). 또한 “높은 자원 이용 가소성”은 우점도와 관계없이 나타난다고

보고되기도 하였다(Hong et al. 2017, Fajardo & Siefert 2019). 이 연구

결과에서 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 큰뚝사초는 종간경쟁에

의하여 질소 흡수율이 일정하게 유지되었으나, 그렇지 못한 종속종은

종간경쟁에 의하여 질소 흡수율이 감소하였다(Fig. 2-16b & c). 따라서

이 결과는 우점종의 메커니즘으로 “높은 자원 이용 가소성”을 지지하며,

자원 형태에 대한 이용 비율을 변환하는 기능은 경쟁 상태에서 질소 흡

수율을 유지하는 것에 도움이 되는 것으로 보인다(Ashton et al. 2010,

Phoenix et al. 2020).

다른 메커니즘으로 “풍부한 형태의 자원 이용”에 대한 증거는

뚜렷하게 나타나지 않았다. 자연적인 경쟁 상태(종내경쟁과 종간경쟁이

모두 존재)와 종간경쟁이 있는 상태에서 큰뚝사초의 질소 형태별 이용

비율은 토양의 형태 비율과 유사했기 때문에, 이 가설을 지지하는 것처

럼 보일 수 있다(Figs. 2-15a & 2-16a). 그러나 기본 생태적 지위에 해

당하는 이웃 식물이 없는 조건에서 큰뚝사초는 토양의 NO3-N 비율보다

높은 비율로 NO3-N를 이용했다. “풍부한 형태의 자원 이용”의 메커니즘

을 처음 보고한 McKane 등(2002)은 현지 내에서 측정한 실현 생태적

지위를 기반으로 식물 종의 질소 이용 양상을 평가하였다. 그는 다른 연

구(현지 외 실험) 결과를 통해서 해당 종의 기본 생태적 지위를 간접적

으로 제시하였으나, 현지 내와 외의 연구를 직접 비교하는 것은 한계가

있다(Kahmen et al. 2009). 이후에 “풍부한 형태의 자원 이용”의 가설을

지지하는 몇몇 연구가 발표되었으나(Aanderud & Bledsoe 2009, Mayor

et al. 2014, XI et al. 2017, Yang et al. 2018), 종간경쟁과 종내경쟁을

모두 통제한 기본 생태적 지위를 평가하지 못했다. 즉, 우점종의 메커니

즘으로 “높은 자원 이용 가소성” 가설의 중요성이 간과되고, “풍부한 형
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태의 자원 이용” 가설이 과대평가 되었을 수 있다. 한편으로, 갈대는 이

웃 식물이 없는 조건에서 다른 종보다 상대적으로 낮은 NO3-N 이용 비

율을 보였으나(Fig. 2-16a), 여전히 토양의 NO3-N 비율보다는 높은 수

치를 보였다. 따라서 갈대에서 “풍부한 형태의 자원 이용”의 메커니즘에

대한 증거는 확실하지 않다.

우점종의 메커니즘은 NO3-N와 NH4-N의 선호도에 대한 생리학

적 과정과 관련된 것으로 보인다. 모든 종은 이웃 식물이 없는 조건에서

토양 비율과 비교했을 때, NO3-N를 선호하는 것으로 보였다(Fig.

2-16a). 이는 습지에서 NH4-N가 상대적으로 풍부하지만, 어떤 습지식물

은 NO3-N를 선호하며, NO3-N가 높은 비율로 주어졌을 때 우수한 생장

을 보였다는 기존의 연구와 일치한다(Munzarova et al. 2006, Tylová et

al. 2008, Jia et al. 2020). NO3-N의 흡수는 NH4-N보다 많은 에너지를

필요로 한다(Kurimoto et al. 2004). 그러나 식물 조직의 NH4-N 축적은

필수 양이온의 흡수 억제와 같은 독성 효과를 가지며, 이에 대응하기 위

한 전략(예: 암모늄 동화 증가, 암모늄 유출)에는 에너지가 소모된다

(Bittsánszky et al. 2015, Qian et al. 2021). NH4-N 축적이 독성을 나타

내는 수준과 NH4-N 축적에 대응하는 전략은 종에 따라 차이가 있다고

알려져 있다(Britto & Kronzucker 2013). 경쟁과 관계없이 종속종에 비

하여 NH4-N 이용 비율이 높은 갈대는 NH4-N 축적에 대한 내성이 상대

적으로 높은 것으로 알려져 있다(Tylová et al. 2008). 마찬가지로, 큰뚝

사초가 속한 사초속의 일부 종은 높은 함량의 NH4-N를 효율적으로 이

용할 수 있다고 보고되었다(Choo et al. 2002). 경쟁에 반응하여 질소 형

태별 이용 비율에 변화를 가져오는 생리학적 메커니즘은 잘 알려지지 않

았으나(Bartelheimer & Poschlod 2014, Qian et al. 2021), 식물은 경쟁에

반응하여 호르몬 농도의 변화를 통해 질소 흡수 시기를 조절할 수 있는

것으로 보고되었다(Schofield 2020). 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높

은 큰뚝사초의 경우에는 경쟁으로 인한 질소 획득의 감소와 NH4-N 축

적으로 인한 위험성 사이의 트레이드오프를 통해서 질소 이용 형태가 조

절되는 것으로 예상된다.
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질소 형태에 대한 이용 가소성은 뿌리에 대한 할당 비율과 관련

된 것으로 보인다. 질소 형태의 이용 가소성이 나타나지 않은 종들은 종

간경쟁에 반응하여 뿌리에 대한 할당 비율이 증가하였다(Fig. 2-17b). 이

는 이웃 뿌리(neighbour roots)의 존재가 식물의 지하부 경쟁에 대한 능

력을 향상시키기 위하여 뿌리의 할당 비율을 증가시킨다는 기존의 연구

와 일치한다(Kembel & Cahill 2005, Murphy & Dudley 2007). 반면에,

질소 형태의 이용 가소성이 높은 큰뚝사초는 종간경쟁에 반응하여 뿌리

에 대한 할당 비율이 거의 변하지 않았으며, 동시에 질소 흡수율 역시

일정하게 유지되었다(Fig. 2-16b & c). 이는 다른 종과 비교할 때 뿌리

무게를 증가시키지 않더라도 안정적으로 질소 흡수가 유지된다는 것을

의미한다. 이는 모든 종에서 뿌리의 무게 증가가 지하부 경쟁에 대한 경

쟁적 우위를 설명하지 못한다는 기존의 연구와 일치한다(Cahill 2003).

뿌리 무게를 증가시키지 않더라도 몇몇 식물은 뿌리의 형태를 변화시켜

질소 흡수 효율을 증가시키는 것으로 알려져 있다. 예를 들면, 질소 형태

에 대한 이용 가소성이 높은 식물종은 상대적으로 적은 뿌리 무게를 가

졌으나, 뿌리 무게 대비 길이의 비율은 높았으며(Jia et al. 2020), 자원의

고갈에 대하여 뿌리의 무게를 증가시키기보다는 뿌리의 직경을 줄이고

미세한 뿌리를 발달시켰다(Li et al. 2021). 이 연구에서 무게 외에 뿌리

에 대한 다른 형태적 특성은 측정되지 않았으나, 다른 종과 차별되는 큰

뚝사초의 뿌리 할당 비율의 반응은 기존 연구에서 제시된 뿌리의 효율

증가와 연관되어 있을 수 있다. 최종적으로, 뿌리보다 광합성 조직인 지

상부의 할당 비율을 높임으로써, 경쟁적 우위에 기여할 것으로 보인다

(Umaña et al. 2021).

2.4.3. 우점종과 생태적 지위 분할의 메커니즘의 관계

“높은 자원 흡수율”의 특성을 가진 갈대와 “높은 자원 이용 가소

성”의 특성을 가진 큰뚝사초는 생태적 지위 분할의 메커니즘으로 각각

“고전적인 생태적 지위 차이”와 “우점적 가소성”에 기여하는 것으로 나

타났다. 기존의 몇몇 연구는 “생태적 지위 선점”의 메커니즘을 지지하였
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으나(McKane et al. 2002, Hong et al. 2017, Jia et al. 2020), 이 연구에

서 이에 대한 근거는 없었다.

큰뚝사초와 종속종 사이의 질소 형태별 이용 비율의 차이가 갈

대와 종속종 사이의 차이보다 크기 때문에, 큰뚝사초가 생태적 지위 분

할에 더 크게 기여하는 것으로 보인다(Figs. 2-15a & 2-16a). 또한 두

우점종에 의한 생태적 지위 분할 수준의 차이는 종속종의 생장에서 나

타난다. 갈대보다 큰뚝사초가 이웃 식물로 있을 때, 종속종의 질소 흡

수율(Figs. 2-15b, 2-16b, & c)과 생장(Figs. 2-11 & 2-17a)은 상대적

으로 높게 유지되었다. 즉, 우점종으로써 큰뚝사초는 갈대보다 종간경

쟁의 강도를 감소시킴으로써 상대적으로 종의 공존과 종다양성 증진에

크게 기여한 것으로 판단된다(Fig. 2-12). 기존의 몇몇 연구는 “우점적

가소성”의 가설을 지지하였으나, 이들은 종이 이용하는 자원 형태의 차

이만 분석했을 뿐이며, 그것이 종간경쟁의 감소와 식물 군집의 종다양

성 증가를 가져오는지에 대한 근거를 제시하지 않았다(Casper &

Jackson 1997, Ashton et al. 2010, Grassein et al. 2010). 따라서 이 연

구 결과는 “우점적 가소성”의 생태적 지위 분할 메커니즘이 종의 공존

에 기여할 수 있다는 강력한 근거를 제시한다. 큰뚝사초에 대한 종 수

준의 연구 사례는 없으나, 이는 사초속 식물이 지역적 식물의 종다양성

유지에 기여한다는 기존의 연구와 관련이 있을 수 있다(Yu et al.

2010, Bourgeois et al. 2018).

반대로 갈대가 가지는 “높은 자원 흡수율”의 특성은 종속종의

생장에 부정적인 영향을 주었을 것으로 예상된다. 갈대와 같이 착취적으

로 자원을 이용하는 식물종은 다른 종의 생장을 저해할 수 있다(Leffler

et al. 2013). 이는 갈대가 많은 지역에서 침입성 식물로 간주되며(Rohal

et al. 2019), 종다양성이 낮은 순군락을 형성하는 사례가 많은 이유 중

하나로 보인다(Haslam 1971, Lem et al. 2008).



- 75 -

2.4.4. 우점종과 다양성 효과의 메커니즘의 관계

갈대와 큰뚝사초 모두 다른 종과 공존하는 상태에서 종속종과

질소 형태별 이용 비율에 차이를 보이므로, 두 종 모두 “상보성 효과”에

기여할 것으로 기대된다(Figs. 2-15a & 2-16a). 이 연구는 군집 수준에

서 흡수한 질소의 총량과 질소 이용에 대한 생태적 지위 폭을 측정하지

않았으나, 큰뚝사초의 생태적 지위 분할의 수준이 갈대보다 높은 것으로

나타났다. 많은 연구가 생태적 지위 분할을 통하여 “상보성 효과”를 간

접적으로 증명했다는 것을 고려하면(Ashton et al. 2010, O'Keefe et al.

2019, Tatsumi 2020), 큰뚝사초가 갈대보다 “상보성 효과”에 더 크게 기

여하는 것으로 보인다. 큰뚝사초 우점군락의 상대적으로 높은 기능다양

도 지수와 지상부 생산성은 이를 뒷받침한다(Fig. 2-12c & d).

큰뚝사초와 같이 일부 우점종이 “상보성 효과”에 큰 영향을 줄

것으로 기대되므로, 순수한 다양성 효과보다는 “샘플링 효과”와 “선택

효과”가 종다양성과 생태계 기능의 관계를 결정할 것으로 판단된다. 이

는 “상보성 효과”는 종의 수 보다는 종의 정체성에 의존한다는 기존의

연구와 일치한다(Kahmen et al. 2006). 즉, “상보성 효과”는 “샘플링 효

과”와 “선택 효과”에 의존하여 나타나며, 세 가지 메커니즘이 모두 생태

계 기능에 기여하는 것으로 보인다. 이처럼 동 지역에서 2개 이상의 다

양성 효과가 함께 나타나는 것은 몇 차례 보고된 바 있다(Loreau 2000,

Marquard et al. 2009, Guderle et al. 2018). 갈대의 경우, 큰뚝사초와 비

교해서 낮은 생태적 지위 분할의 수준, 기능다양도 지수, 지상부 생산성

을 보였으며, 따라서 “부정적 선택 효과”가 적용될 수 있는 것처럼 보인

다. 그러나 갈대 역시 “고전적인 생태적 지위 차이”를 통하여 생태적 지

위 분할에 일정 수준 기여했으므로, 갈대의 “부정적 선택 효과”를 증명

하기 위해서는 더 많은 종에 대한 연구가 필요할 것으로 보인다.

이 연구 결과를 해석할 때에는 몇 가지 주의사항이 존재한다. 첫

째, 식물종의 자원 이용 특성과 생태적 지위 분할의 메커니즘은 종이 아

닌 개체군의 수준에서 적용해야 한다. 몇몇 종은 유전적 그리고 기능적

수준에서 이질적인 생태형이나 개체군으로 구성되며, 이에 따라 자원 이
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용과 생태적 지위 분할의 특성에 차이가 있을 수 있기 때문이다(Matich

et al. 2021). 광범위한 지리적 분포를 보이는 갈대의 경우에는, 개체군에

따라 서로 유전적, 형태적, 생태적 특성에 차이가 있다는 것은 잘 알려져

있으며(Lem et al. 2008, Hong & Kim 2014), NO3-N 또는 NH4-N의 선

호도에 대하여 다양한 결과가 서로 다른 지역과 환경에서 도출되었다

(Tylová et al. 2008, Chlot et al. 2015, Li et al. 2021). 큰뚝사초에 대한

연구 사례는 없으나, 사초속 식물에 대해서는 이 연구와 다른 여러 결과

가 보고되었다. 예를 들면, 종간경쟁에 의하여 질소 형태에 대한 이용 가

소성이 거의 나타나지 않았거나(C. thunbergii, Jia et al. 2020), 종간경쟁

이 있는 상태에서 NO3-N에 대한 강한 선호도를 보였다(Carex

bigelowii, McKane et al. 2002; Carex rupestrism, Ashton et al. 2010).

이는 다른 개체군의 갈대와 큰뚝사초는 다른 질소 이용 특성을 통해서

다른 방법으로 군집과 생태계에 영향을 줄 수 있다는 점을 시사한다.

둘째, 이 연구는 미생물의 활동을 고려하지 않았다. 질소에 대한

식물의 생태적 지위 분할에 관한 많은 연구는 미생물에 의한 영향을 배

제하고 이루어졌다(예: von Felten et al. 2009, Jia et al. 2020, Zhuang

et al. 2020). 그러나 미생물 군집과 식물의 질소 이용은 밀접한 관련이

있으며(Schofield 2020), 이를 통해서 미생물은 식물종간의 생태적 지위

분할에 영향을 줄 수 있다(Gerz et al. 2018). 이에 따라 몇몇 연구는 질

화작용의 속도를 측정하는 등 미생물의 활동을 고려하여 식물의 질소

이용을 해석하였다(Chalk & Smith 2021). 토양의 질소함량(Soares et

al. 2016), 수분함량(Xue et al. 2017), pH(Robson & Abbott 1989), 염도

(Zeng et al. 2013, Shrivastava & Kumar 2015) 등의 환경 요인은 미생

물과 식물의 상호작용에 영향을 주며, 이에 따라 식물의 질소 이용 특

성이 달라질 수 있다고 보고되었다. 이 연구에서 갈대와 큰뚝사초 우점

군락 간에 환경 요인의 유의미한 차이는 없었으나(Table 2-4 & Fig.

2-13), 미생물과 식물의 상호작용은 종종 종특이적으로 나타나므로 미

생물의 영향을 배제하기는 어렵다(Dawson et al. 2017). 또한 미생물과

식물은 질소에 대한 경쟁관계에 있다. 이 연구에서 종속종은 질소 형태
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에 대한 이용 가소성의 수준이 낮았으며, NO3-N에 대한 강한 선호도를

나타냈다(Fig. 2-16). 그러나 이는 상대적으로 NH4-N에 대한 이용 비율

이 높은 미생물과의 경쟁을 회피하기 위한 식물의 전략일 수 있다(Qian

et al. 2021). 즉, 연구 범위를 식물에서 미생물까지 확대하면, 종속종 역

시 질소 형태에 대한 높은 이용 가소성을 보일 가능성이 있다(Ashton

et al. 2010).

셋째, 이 연구에서 군집의 생산성에 대한 결과는 지상부로 제한

하여 해석해야 한다. 우점종 또는 종다양성이 군집의 생산성에 미치는

영향을 분석한 기존의 일부 연구(Feßel et al. 2016, Avolio et al. 2019)

와 마찬가지로, 이 연구는 지상부 생산성만을 대상으로 하였다. 그러나

지상부와 지하부에 대한 생물량 할당 비율은 종과 환경에 따라 차이가

있으므로(Werner & Murphy 2001, Freschet et al. 2015), 지상부와 지하

부의 생산성은 서로 다른 양상을 보일 수 있다. 특히, 송지호습지와 같이

토양 질소가 제한된 환경에서 식물은 지하부에 대한 할당 비율을 증가시

키는 경향이 있기 때문에, 지하부 생산성은 더욱 중요할 수 있다.

2.5. 결론

이 연구는 질소가 제한된 습지에서 우점종별로 질소 이용 특성

이 다르며, 이에 따라 군집과 생태계에 다른 영향을 미칠 수 있다는 것

을 제안한다(Fig. 2-18). “높은 자원 흡수율”의 메커니즘을 가진 우점종

은 “고전적인 생태적 지위 차이”의, “높은 자원 이용 가소성”의 우점종은

“우점적 가소성”의 생태적 지위 분할 메커니즘을 통해서 종속종의 생장

과 종다양도 지수에 영향을 주었다. 또한 두 우점종은 “샘플링 효과”와

“선택 효과”에 의존하는 “상보성 효과”에 의하여 기능다양도 지수와 지

상부 생산성에 영향을 주었다. 상대적으로 “높은 자원 이용 가소성”의

메커니즘을 가진 우점종이 “높은 자원 흡수율”의 우점종보다 생태적 지

위 분할과 다양성 효과에 더 크게 기여했다.
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Fig. 2-18. A schematic diagram showing the mechanisms of niche
partitioning and diversity effects according to the mechanisms for
determining dominant species in plant communities.
Phragmites = Phragmites australis (갈대);
Carex = Carex humbertiana (큰뚝사초).

식물의 질소 이용 특성과 이에 따른 생태적 지위 분할은 생물과

환경의 복잡한 상호작용과 관련되어 있으며(Britto & Kronzucker 2013),

이를 이해하기는 쉽지 않다. 그러나 군집과 생태계에 큰 영향을 주는 우

점종에 초점을 맞추어 생태계를 단순화하는 것은 복잡한 생태학적 과정

을 이해하는 것에 도움이 된다(Avolio et al. 2019). 연구 결과를 일반화

하기 위해서는 더 다양한 생태적 지위 차원과 종에 대한 고려가 필요하

나, 이 연구는 종의 공존에 대한 여러 가지 생태학적 지식의 통합에 기

여할 것으로 기대된다.
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제 3 장. 식물의 우점도와 질소 형태에 대한

개체 전문화의 관계

3.1. 서론

종내 변이는 자연 선택의 대상으로써 진화의 기초를 제공하며,

오랫동안 진화학과 개체군생태학에서 연구되었다(Westerband et al.

2021). 반면에, 군집생태학에서 종내 변이는 상대적으로 무시되고 많은

연구에서 동종의 개체는 모두 생태학적으로 동등하다고 가정되었다

(Zango et al. 2019). 예를 들면, 종의 공존과 종다양성에 관련된 많은 이

론은 종내 개체들의 특성 평균을 이용하여 설명되었다(Bolnick et al.

2011). 그러나 여러 생태학적 과정에서 종내 변이가 관여한다는 잠재적

가능성이 제안되면서(Bolnick et al. 2003), 최근 10년 동안 종내 변이에

관한 연구가 급증했다(Westerband et al. 2021). 개체군(Welles & Funk

2021), 군집(Helsen et al. 2017), 생태계(Fontana et al. 2019) 규모에서

종내 변이가 미치는 영향이 밝혀졌으며, Bolnick 등(2011)은 종내 변이는

흔하게 발생하며 그 중요성을 고려할 때, 이를 무시하는 것은 위험하다

고 지적했다.

개체 전문화는 자원 이용, 즉 생태적 지위의 측면에서 발생하는

종내 변이를 의미한다(Bolnick et al. 2003). 종간 상호작용 수준의 생태

적 지위에 대한 개념이 동일한 방법으로 개체 전문화에 적용될 수 있다

(Hughes et al. 2009). 종간의 생태적 지위 분할이 종의 공존과 종다양성

의 중요한 원동력인 것처럼, 개체 전문화에 의한 종내 생태적 지위 분할

또한 종내경쟁의 강도를 줄임으로써 개체군의 안정적인 유지에 기여할

수 있다(Jones et al. 2020, Perkins et al. 2020). 개체 전문화는 원인이

되는 메커니즘에 따라 기본 개체 전문화(유전자형의 변이에 의한)와 실

현 개체 전문화(형질 발현으로 인한 종내 가소성에 의한)로 구분되며

(Bolnick et al. 2003, Cusa et al. 2019), 이는 종간 생태적 지위 분할의

메커니즘인 “고전적인 생태적 지위 차이”와 “생태적 지위 가소성”의 개

념과 일치한다(Augustyn et al. 2016). 또한 군집에서 종간의 “상보성 효
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과” 또는 “샘플링 효과”가 종다양성과 생태계 기능의 관계를 설명하는

것처럼, 개체 전문화 역시 동일한 메커니즘으로 개체군, 군집, 생태계에

기여할 수 있다(Westerband et al. 2021).

개체 전문화의 원인과 결과에 대한 구체적인 과정은 잘 알려지

지 않았으며(Zango et al. 2019). 특히 식물의 공존에서 개체 전문화에

대한 고려와 경험적인 근거는 부족하다(Roscher et al. 2015,

Westerband et al. 2021). 식물의 개체 전문화에 관한 연구가 보이는 공

통적인 특징 중 하나는 종내 표현형적 특성의 변이(예: C/N 비율, 잎의

무게 대비 면적, 뿌리의 무게 대비 부피)를 통하여 생태적 지위를 간접

적으로 추정한다는 점이다(Henn et al. 2018, Helsen et al. 2020). 이는

이용하는 자원을 직접 측정하는 것보다 쉬운 접근 방법이지만(Roscher

et al. 2015), 개체 전문화가 종내경쟁을 감소시키는지에 대한 실제적 증

거를 제시하지 못하며, 어떤 자원이 어떻게 개체 전문화에 관련되어 있

는지 충분히 설명하지 못한다. 다른 한 가지 특징은 유전적인 변이를 통

한 기본 개체 전문화에 집중되어 있다는 점이다(Hughes et al. 2009,

Ehlers et al. 2016, Pérez-Izquierdo et ak, 2019). 이는 상대적으로 실현

개체 전문화의 중요성을 간과하게 만들 수 있다. 종간 상호작용에서 상

대적으로 생태적 지위 가소성의 중요성이 증가하고 있으며(Chalk &

Smith 2021), 종내 가소성이 환경변화에 빠르게 반응하여 생태계 과정에

변화를 줄 수 있다는 점을 고려하면(Zango et al. 2019, Matich et al.

2021), 실현 개체 전문화에 대한 연구는 더욱 중요하다.

종종 우점종은 지역 내에서 높은 밀도로 존재하며, 이는 자원에

대한 종내경쟁의 강도를 증가시킨다(Avolio et al. 2019, Wang et al.

2021). 종내경쟁의 강도가 증가하여 종간경쟁의 강도보다 높아지게 되면

개체군을 안정적으로 유지하는 것이 어렵게 된다(Matich et al. 2021).

따라서 이 연구는 개체 전문화를 통한 종내경쟁 강도의 감소가 우점종이

안정적으로 개체군을 유지하는 메커니즘 중 하나라고 가정한다. 몇몇 동

물에 대한 연구에서 이 가설과 유사한 결과가 도출되었다. Brucet 등

(2006)은 동물성 플랑크톤의 종내 크기의 변이를 측정하여, 우점종의 종
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내경쟁 강도가 감소될 수 있다고 간접적으로 밝혔다. Zaviezo 등(2019)은

포식성 곤충의 먹이 자원을 측정하여, 우점종은 종내경쟁에 의해 발생하

는 자원 이용에 대한 부정적인 영향이 상대적으로 적다고 보고했다. 반

면에, Costa-Pereira 등(2018)은 개체 전문화가 종내경쟁에 가져오는 이

점은 뚜렷하지 않다고 보고했다. 추가로 우점종의 개체 전문화는 종속종

의 유전적 다양성에 영향을 주는 등 생태학적 과정에 있어 다양성 효과

만큼이나 중요한 것으로 보고되었다(Gustafson et al. 2014, Avolio et al.

2019). 따라서 우점종의 개체 전문화를 이해하는 것은 우점종의 개체군

을 넘어서 군집과 생태계 규모에서도 중요하다.

이 연구의 구체적인 목표는 다음과 같다. 첫째, 토양 질소 형태

(NO3-N와 NH4-N)에 대한 식물의 개체 전문화가 종내경쟁의 강도를 감

소시키고, 개체군의 생산성을 증가시키는지 밝힌다. 둘째, 개체 전문화의

메커니즘(기본 개체 전문화와 실현 개체 전문화)을 확인한다. 셋째, 우점

종과 종속종 사이에서 개체 전문화 수준의 차이가 있는지 밝힌다. 이를

위하여 참조생태계에서 우점종과 종속종을 식별한 후, 종자를 채집하여

유묘를 실험 재료로 이용하였다. 종내경쟁을 조작한 메즈코즘 실험을 설

계하고 추적자 적용(15N)을 수행하였다. 개체별로 질소 형태에 대한 이용

비율을 측정하기 위하여 두 차례의 추적자 적용이 2주 간격으로 이루어

졌다. 이웃 식물이 없는 조건(기본 생태적 지위)과 종내경쟁이 있는 조건

(실현 생태적 지위)에서 질소 형태별 이용 비율, 질소 흡수율, 생물량, 뿌

리/지상부 비율의 차이를 확인하였다. 이를 통해서 종내 생태적 지위 분

할의 수준을 정량할 수 있을 뿐 아니라, 그 원인이 기본 개체 전문화인

지 실현 개체 전문화인지 파악 할 수 있다. 추가로 참조생태계에서 우점

종과 종속종의 밀도를 파악하기 위하여 유묘의 개체수를 측정하였다. 성

체의 경우에는 무성생식으로 인하여 제넷(genet)의 범위를 알 수 없기

때문이다. 또한 참조생태계에서 연구 대상종의 서식 환경 특성을 비교하

여, 질소 이용 특성 외에 우점도를 결정하는 요인이 있는지 확인하였다.

이 연구는 식물의 개체 전문화가 개체군 유지에 기여할 수 있다는 실제

적 증거를 제시하는 것에 의미가 있다.
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3.2. 재료 및 방법

3.2.1. 참조생태계와 연구 대상종 선정

메즈코즘 실험의 설계를 위한 참조생태계로 강원도 고성군의 송

지호습지가 선정되었다(Fig. 2-1). 2016년 6월 14일에 송지호습지에서 연

구 대상 우점종과 종속종을 선정하기 위하여, 20개의 방형구(1 × 1 m)를

무작위로 설치하여 종별 피도와 빈도를 조사하였다. 평균 피도가 10%

이상인 종은 갈대(Phragmites australis), 큰뚝사초(Carex humbertiana),

쇠보리(Ischaemum aristatum), 꼴하늘지기(Fimbristylis tristachya var.

subbispicata), 족제비싸리(Amorpha fruticosa), 고마리(Polygonum

thunbergii), 기장대풀(Isachne globosa)이었다(Fig. 2-3). 이 중에서 족제

비싸리는 다음과 같은 이유로 연구 대상에서 제외되었다. 첫째, 족제비싸

리는 목본성 식물로 초본성인 다른 종과는 생장 특성과 질소 흡수 특성

이 다를 수 있기 때문이다(Cánovas et al. 2006, Pérez-Harguindeguy et

al. 2013). 둘째, 빈도가 다른 종에 비하여 낮은 족제비싸리는 제한된 분

포를 보이며, 특정 서식 환경을 가질 수 있다. 현장에서 관찰한 결과, 족

제비싸리는 고도가 높은 곳에서 주로 출현하였다. 또한 기장대풀은 덩굴

성으로 자라기 때문에 공간이 한정된 실험에서 다룰 수 없기 때문에 연

구 대상에서 제외되었다. 평균 피도가 2% 이하인 종은 부처꽃(Lythrum

salicaria), 부채붓꽃(Iris setosa), 개발나물(Sium suave), 미국가막사리

(Bidens frondosa), 좁쌀풀(Lysimachia davurica), 갈퀴덩굴(Galium

spurium) 등이었다. 이 중에서 빈도가 20% 이하인 부처꽃, 미국가막사

리, 갈퀴덩굴은 연구 대상에서 제외되었다.

연구 대상으로 고려된 식물의 종자를 2016년에 송지호습지에서

채집하였다. 채집한 종자는 모두 내건성을 가지는 orthodox로 분류 되기

때문에(Royal Botanic Gardens Kew 2021, 종에 대한 정보가 없는 경우

에는 동속의 중에서 서식 환경이 유사한 종의 정보로 대체함), 풍건 후

에 밀봉하여 5℃에서 보관하였다. 이후 2017년 5월 13일에 서울대학교

내 야외포장에서 종자를 발아시켰다. 낮은 발아율과 유묘의 생존율로 인

하여, 실험에 필요한 개체수가 확보되지 않은 큰뚝사초와 좁쌀풀은 연구
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대상에서 제외되었다. 최종적으로 연구 대상 우점종으로 고마리, 갈대,

쇠보리, 꼴하늘지기의 4종이, 연구 대상 종속종으로 부채붓꽃, 개발나물

의 두 종이 선정되었다.

연구 대상종 중 고마리는 일년생 초본이며, 나머지는 모두 다년

생 초본이다. 고마리는 마디풀과(Polygonaceae)에 속하며, USDA,

NRCS(2021)의 식물 생장형 분류에 의하면 여러 개의 지상경이 발달하

는 다줄기 식물(multiple stems)에 해당한다(USDA, NRCS 2021). 인도

차이나반도, 한반도, 일본을 포함한 아시아 동쪽의 수변과 습지에 흔히

분포한다(Kawano 2008, RBG Kew 2021). 고마리는 범람과 같은 교란에

대한 내성이 높으며(Kim et al. 2012), 초고가 높은 다년생 초본이 우점

하는 습지에서 비교적 높은 우점도를 보이는 일년생 초본으로 보고되었

다(Hong et al. 2019, Choi et al. 2022). 갈대는 벼과(Poaceae)에 속하며,

생장형은 지하경에 의한 영양번식에 의존하는 지하경 식물(rhizomatous)

이다(USDA, NRCS 2021). 적도, 북위 약 75°에 해당하는 북아메리카, 아

시아, 유럽 대륙의 북단, 남위 약 50°의 아프리카 남단에 이르기까지 넓

은 위도에 걸쳐 대부분 대륙에 분포한다(RBG Kew 2021). 또한 염습지

부터 해발고도 1,000 m 이상의 산지습지에 이르는 넓은 고도에 걸쳐 분

포한다(국립공원관리공단 오대산국립공원사무소 2010, 홍문기 2015). 쇠

보리는 벼과에 속하며, 생장형은 지하경 식물로 분류된다(USDA, NRCS

2021). 한반도, 중국, 일본을 포함한 아시아 동쪽의 분포하며, 주로 바닷

가의 사구와 습지에 서식한다(국립수목원 2016, RBG Kew 2021). 꼴하

늘지기는 사초과(Cyperaceae)에 속하며, 생장형은 지표면 근처에서 슈트

분얼을 통해 주로 번식하는 다발 식물(bunch)에 해당한다(USDA, NRCS

2021). 한반도, 중국, 일본을 포함한 아시아의 동쪽에 있는 습지에 서식

한다(RBG Kew 2021). 부채붓꽃은 붓꽃과(Iridaceae)에 속하며, 생장형은

지하경 식물로 분류된다(USDA, NRCS 2021). 한반도, 일본, 러시아를 포

함하는 아시아의 북동쪽, 그리고 유럽의 북동쪽, 북아메리카의 북서쪽에

위치한 습지에 분포한다(Boltenkov et al. 2020, RBG Kew 2021). 대한민

국에서 희귀식물(수목원·정원의 조성 및 진흥에 관한 법률)이며, 국가 적
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색 목록 중 위기 등급에 해당한다(국립생물자원관 2011). 개발나물은 산

형과(Apiaceae)에 속하며, 생장형은 변형된 줄기에 의한 번식이 나타나

지 않으며, 하나의 지상경이 계속해서 자라는 단일줄기 식물(single

stem)로 분류된다(USDA, NRCS 2021). 한반도, 일본, 중국, 러시아를 포

함하는 아시아의 북동쪽과 북아메리카의 전역에 있는 습지에 분포한다

(RBG Kew 2021).

송지호습지에서 연구 대상종의 특성을 확인하기 위하여 2016년

9월 30일에 종별로 건강 상태가 양호한 6개체의 초고와 생물량(건중량)

을 측정하였다. 초고가 큰 종은 순서대로, 갈대(151 cm), 개발나물(84

cm), 고마리(71 cm), 쇠보리(70 cm), 부채붓꽃(51 cm), 꼴하늘지기(49

cm)이었다. 갈대는 비옥한 환경에서 4-6 m까지 자라는 것으로 보고된

것과 비교하면, 송지호습지에서는 낮은 초고를 보였다(Haslam 1972,

Lem et al. 2008, RBG Kew 2021). 그 외에 개발나물(국립수목원 2016),

고마리(Kawano 2008), 쇠보리(국립수목원 2016), 부채붓꽃(Lee et al. et

al. 2018), 꼴하늘지기(국립수목원 2016)의 초고는 기존 연구에서 보고된

것과 유사한 수준이었다. 생물량(지상부 + 지하부)이 큰 종은 순서대로,

갈대(38.5 g DW·individual-1), 쇠보리(22.4 g DW·individual-1), 부채붓꽃

(18.5 g DW·individual-1), 꼴하늘지기(15.7 g DW·individual-1), 고마리

(13.9 g DW·individual-1), 개발나물(2.8 g DW·individual-1)이었다. 지하/

지상부의 생물량 비율이 높은 종은 순서대로, 갈대(0.74), 부채붓꽃(0.71),

쇠보리(0.59), 꼴하늘지기(0.52), 개발나물(0.51), 고마리(0.40)이었다. 지하

경 식물의 생장형을 가진 갈대, 부채붓꽃, 쇠보리의 지하부 할당 비율이

비교적 높은 것으로 나타났다. 반면에 일년생 초본인 고마리의 지하부

할당 비율이 가장 낮은 것으로 나타났다(Geng et al. 2007).
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3.2.2. 종별 서식 환경과 유묘 출현율 분석

참조생태계에서 각각의 연구 대상종이 우점하는 방형구(0.5 ×

0.5 m)를 설치하였다. 우점종인 갈대, 쇠보리, 꼴하늘지기, 고마리의 경우

에는 종의 피도가 80% 이상인 방형구를 8개씩 설치하였다. 반면에, 종속

종인 부채붓꽃과 개발나물은 피도가 80% 이상인 곳이 없었으므로, 피도

50% 이상인 방형구를 6개씩 설치하였다.

종별로 서식 환경에 차이가 있는지 확인하기 위하여, 각각의 방

형구에서 2017년 6월 15-16일에 토양을 채취하였다. 방형구와 인접한 4

지점에서 유기물층을 제외하고 3-10 cm 깊이에서 토양을 채취하여 섞었

다. 아이스박스에 담에 실험실로 운반한 후, 분석에 앞서 눈이 2 mm인

체(standard sieve No. 10)를 이용하여 자갈과 식물체를 제거하였다. 수

분함량은 105℃에서 48시간 동안 건조하여 무게 감소율로 측정하였다.

유기물함량은 강렬감량법(loss-on-ignition method)을 이용하여 건조된

토양을 550℃에서 가열하여 무게 감소율로 측정하였다(Boyle 2004). pH

와 전기전도도는 토양과 증류수를 1:5로 혼합하여 진탕하고 거름종이에

거른 액체를 휴대용 측정기기(pH: Corning Checkmate II, Corning,

USA; 전기전도도: model AP63, Thermo Fisher Scientific, USA)를 이

용하여 측정하였다. NO3-N와 NH4-N함량은 2 M의 KCl 수용액으로 침

출한 후(Dorich & Nelson 1983), 각각 hydrazine 방법(Kamphake et al.

1967)과 indophenol 방법(Solorzano 1969)을 통하여 비색 정량하였다.

PO4-P함량은 Bray No. 1 용액으로 침출한 후(Bray & Kurtz 1945),

ascorbic acid reduction 방법(Murphy & Riley 1962)으로 비색 정량하였

다. K+, Ca2+, Na+, Mg2+함량은 1 N의 NH4OAc 수용액으로 침출한 후

(Allen et al. 1974), 원자흡수분광계(model AA240FS, Varian, USA)를

통하여 정량하였다. 토성은 hydrometer 방법(Sheldrick & Wang 1993)을

이용하여 모래, 미사, 점토의 비율을 정량한 후, 미국농무부의 토성삼각

도를 이용하여 유형을 분류하였다. 추가로 모든 방형구가 범람된 2017년

10월 17일(평균 수위 20 cm)에 각 방형구 내의 4지점에서 수심을 측정

하여 상대고도를 산출하였다. 또한 연구 대상종의 유묘 출현율에 차이가
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있는지 확인하기 위하여, 2017년 6월 15-16일에 각각의 방형구에서 유묘

개체수를 측정하였다.

3.2.3. 실험 설계

식물의 서식 기질에 양분이 너무 부족하면 실험 기간에 일부 개

체가 사망할 수 있다. 반대로 양분이 너무 풍족하면 질소 이용에 대한

종내경쟁의 영향이 나타나지 않을 수 있다. 실험을 위한 토양을 결정하

기 위하여, 2016년에 수도용 상토와 수돗물로 세척한 모래의 혼합비를

다르게 한 네 가지 토양(부피비 1:9, 1:29, 1:59, 1:119)에 대한 예비 연구

를 수행했다(Table 3-1). 토양 조건별로 2개의 화분(지름 12 cm, 높이

13 cm)을 준비하여, 1개의 화분에는 고마리 유묘 9개체, 나머지 화분에

는 부채붓꽃 유묘 9개체를 식재한 후, 약 3개월(2016년 5월 20일-7월 20

일)간 생장을 관찰하였다. 혼합비 1:59와 1:119의 토양에서는 고마리와

부채붓꽃의 일부 개체가 사망하였다. 혼합비 1:9와 1:29의 토양에서는 두

종의 모든 개체가 생존하였다. 따라서 이 연구에는 혼합비 1:29의 토양

을 사용하기로 결정했다. 이 토양의 총 무기질소(NO3-N + NH4-N)함량

은 13.29 mg·kg-1이며, 이는 참조생태계 토양의 약 4.5배에 해당했다

(Table 2-3). 총 무기질소 대비 NO3-N의 비율은 참조생태계보다 7.8%

가 높은 39.8%이었다. 실험 토양의 pH는 6.73으로 참조생태계(6.79)보다

낮았다. 실험 토양(모래함량 = 96.51%, 미사함량 = 2.03%, 점토함량 =

1.46%)의 토성은 사토로 참조생태계 토양(모래함량 = 95.00%, 미사함량

= 3.16%, 점토함량 = 1.84%)과 같았다.
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Means (mg·kg-1)

NO3-N NH4-N PO4-P TIN NO3-N:TDIN(%)

Soil for experiments

Volume ratio of
rice bed soil to
washed sand
(dilution factor)

1:9 (10) 15.57 23.59 13.04 39.16 39.8

1:29 (30) 5.28 8.00 4.61 13.29 39.8

1:59 (60) 2.71 4.11 2.51 6.82 39.8

1:119 (120) 1.43 2.16 1.45 3.58 39.8

Soil of the reference ecosystem (Songji lagoon wetland)

0.95 2.02 1.62 2.98 32.0

TIN = total inorganic N (NO3-N + NH4-N)

Table 3-1. Soil nutrients applied to preliminary experiments for the
mesocosm experiments and comparison with the reference ecosystem.

2017년 5월 13일에 서울시의 서울대학교 내 야외포장(측면에

뚫려있는 비닐하우스)에서 종자 발아와 메즈코즘 실험이 수행되었다.

서울시의 지난 30년(1991-2020)동안 연평균 기온은 12.8℃로 참조생태

계가 있는 고성군보다 1.4℃가 낮았다(Fig. 2-2 & 3-1). 실험에서 식물

생육이 이루어진 기간(5-9월)의 평균 기온은 서울시(22.8℃)와 고성군

(22.9℃) 간에 큰 차이가 없었다. 여러 개의 플라스틱 박스(41 × 24

cm, 높이 11 cm)에 토양을 5 cm 깊이로 채우고, 연구 대상종의 종자

를 파종했다. 유묘가 너무 밀집해서 자라는 경우에는, 적절하게 솎아내

었다. 파종 후 약 3주 동안 생장시킨 후, 실험을 위한 개체를 선별하였

다. 2017년 6월 1일에 초고를 기준으로 고마리는 6-8 cm, 갈대는 4-6

cm, 쇠보리는 3-5 cm, 꼴하늘지기는 3-5 cm, 부채붓꽃은 4-6 cm, 개

발나물은 5-7 cm인 개체를 실험에 사용하였다.
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Fig. 3-1. Climate diagram of Seoul city over the past 30 years (1991-2020,
기상청 2021).

연구 대상종별로 종내경쟁에 의한 질소 이용 특성과 생장의 변

화를 알아보기 위한 메즈코즘 실험을 설계하였다. 실험은 종자를 발아시

킨 곳과 동일한 장소에서 2017년 6월 1일부터 10월 5일까지 수행되었다.

종내경쟁 처리는 토양을 가득 채운 한 화분(지름 12 cm, 높이 13 cm)에

식재한 개체수를 1, 3, 9개로 다르게 하여 세 가지 수준(각각 단일 식재,

3개체 식재, 9개체 식재 조건)으로 준비하였다(Fig. 3-2). 단일 식재와 3

개체 식재 조건에는 각각 종별로 12개의 화분이 배치되었다(Table 3-2).

이 중 6개의 화분에는 추적자 적용A(Fig. 2-8)가 수행되었다. 이 화분에

서 실험 종료(10월 5일) 후에 식물체를 수확하여 생물량을 측정하고, 토

양에 남아있는 질소함량을 정량하였다. 다른 5개 화분에는 추적자 적용

B(Fig. 2-10)가 수행되었다. 나머지 1개 화분은 추적자 적용B의 대조구

로 추적자를 적용하지 않은 식물체의 부분별(잎, 지상경, 지하경, 뿌리)
15N함량을 결정하기 위하여 사용되었다. 9개체 식재 조건에는 종별로 11
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개의 화분이 배치되었다. 이 중 4개의 화분에서 추적자 적용A가, 다른 4

개의 화분에서 추적자 적용B가 수행되었다. 어느 추적자 적용도 이루어

지지 않은 2개 화분과 추적자 적용A가 이루어진 4개 화분에서(총 6개

화분) 실험 종료 후에 식물체의 생물량과 토양의 질소함량을 측정하였

다. 추적자 적용A가 이루어진 화분에서 잎(종별로 1-6장)을 수확한 것이

식물의 최종 생물량에 영향을 줄 수 있기 때문에, 추적자 적용이 이루어

지지 않은 2개 화분 역시 동일한 수의 잎이 수확되었다. 나머지 1개 화

분은 추적자 적용B의 대조구로 사용되었다. 6가지 연구 대상종에 대하여

세 가지 종내경쟁 조건이 조합되었으며 최종적으로 210개의 화분이 사용

되었다[6 × (12 + 12 + 11)]. 이와 별도로 미생물의 작용과 관수로 인한

토양의 무기질소 변화를 파악하기 위하여 식물을 심지 않은 3개의 화분

을 준비하였다.

Fig. 3-2. Experimental design of intraspecific competition treatments in ex
situ mesocosm experiments.
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Intraspecific competition
treatments

(Individual density)

No.
of
pots

Performance date

July 13-15 July 27-28 October 5

1·pot-1
6 Tracer app A Soil & Biomass

5 Tracer app B

1 Control for B

3·pot-1
6 Tracer app A Soil & Biomass

5 Tracer app B

1 Control for B

9·pot-1

4 Tracer app A
Soil & Biomass

2

4 Tracer app B

1 Control for B

Sum 35
Tracer app A = tracer application A to determine the excess 15N concentration in
leaves and utilization ratio of different nitrogen forms;

Tracer app B = tracer application B to determine the excess 15N concentration in
leaves and root-specific 15N uptake rate;

Control for B = Control for determining the 15N content of non-labeled plants for
tracer application B;

Soil & Biomass = soil nitrogen measurement and harvest for plant biomass.

Table 3-2. The number of replicates (pots) for intraspecific competition
treatments and measurement parameters within a species.

실험이 시작된 초기 2주 동안에 사망한 개체는 이식 스트레스가

원인으로 판단하고 초고가 유사한 개체로 다시 식재하였다. 종별로 각

조건이 배치된 화분을 무작위로 위치시켰으며, 위치에 의한 영향을 배제

하고자 2017년 6-7월에는 1주, 8-9월에는 2주 간격으로 위치를 변경하였

다. 고마리의 경우에는 식물체가 누워서 퍼져 자라며, 옆의 화분에서 부

정근을 내릴 수 있기 때문에, 8월 5일에 화분별로 망을 설치하여 이를

방지하였다. 실험이 진행되는 동안 수돗물을 지속적으로 공급하여, 화분

상단을 기준으로 -7 cm의 수위가 유지되었다. 단, 추적자를 주입하기 2

일 전에는 수위를 낮추어 물을 배수시켰다.
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3.2.4. 추적자 적용

식물은 생장에 따라 질소 흡수율(Leffler et al. 2013)과 형태별

이용 비율(Gessler et al. 1998)에 차이 보인다. 또한 추적자 적용A에서

잎을 이용한 분석은 식물체의 부분별(잎, 지상경, 지하경, 뿌리 등) 질소

할당을 무시함으로써 발생하는 잠재적인 오류를 가진다(Egle et al.

2008, Qing et al. 2015). 이에 대한 오류를 최소화하기 위해서는 광합성

조직의 질소 할당이 높은 지상부 생장률이 높은 시기에 추적자를 적용해

야 한다(Kahmen et al. 2006). 지상부의 생장곡선을 확인하기 위하여, 본

실험과는 별도로 토양을 가득 채운 48개의 화분(지름 12 cm, 높이 13

cm)을 준비하였다. 종별로 8개의 화분에 유묘를 1개체씩 식재하였다(본

실험의 단일 식재 조건과 동일함). 실험이 진행되는 동안, 2주 간격으로

종별로 1개의 화분에서 식물체의 지상부를 수확하였다. 수확한 개체에서

초고, 잎 수, 소엽 수(개발나물의 경우), 슈트 수(갈대, 꼴하늘지기, 부채

붓꽃의 경우), 슈트 총 길이(갈대, 쇠보리의 경우), 근원직경(갈대, 부채붓

꽃, 개발나물의 경우), 생물량(70℃에서 48시간 이상 건조한 후 무게)을

측정했다. 각각의 생장 변수와 생물량에 대한 산점도를 통하여 선형적인

관계를 보이는 생장 변수를 선택하였다. 선택된 생장 변수를 독립 변수

로 생물량을 종속 변수로 하는 다중회귀분석을 실시하여, 종별로 두 변

수의 인과관계를 설명하는 회귀식을 산출하였다(adjusted R2 =

0.91-0.97, Table 3-3). 동시에 종별로 본 실험에 사용된 8개의 화분에서

1주 간격으로 생장 변수를 측정하였다. 최종적으로, 측정된 변수와 회귀

식을 이용하여 지상부 생물량의 변화를 추정하였다. 모든 연구 대상종은

7월부터 8월 중순 사이에 높은 지상부 생장률을 보였다(Fig. 3-3).
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Species Variables
Regression
coefficient

t-value
Adjusted
R 2

F-value

Constant 0.111 0.32 p=0.76

PT Height (cm) 0.044 2.63 * 0.97 151.58 ***

Leaf number 0.024 2.49 *

Constant -0.050 -0.33 p=0.75

PA Sum of shoot length (cm) 0.006 3.00 * 0.97 131.73 ***

Leaf number 0.034 2.62 *

Constant -1.730 -1.70 p=0.13

IA Height (cm) 0.060 3.04 * 0.91 46.10 ***

Leaf number 0.080 3.38 *

Constant -0.900 -1.54 p=0.17

FT Shoot number 0.127 3.42 * 0.94 72.18 ***

Leaf number 0.044 3.41 *

Constant -0.459 -1.85 p=0.11

IS Height (cm) 0.047 4.32 ** 0.95 85.75 ***

Leaf number 0.136 4.12 **

Constant -0.602 -1.54 p=0.17

SS Height (cm) 0.040 3.57 ** 0.96 102.95 ***

Leaflet number 0.054 4.05 **

PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
*p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001.

Table 3-3. Results from multiple regression analysis between variables
and above-ground biomass (g of dry weight) of study species in the
mesocosm experiments.
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Fig. 3-3. Growth in above-ground biomass of study species without
neighbors in the mesocosm experiments (means ± SE, n = 8).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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또한 실험이 진행되는 동안 토양의 질소함량과 질소의 화학적

형태별 비율의 변화를 측정했다. 토양의 질소함량 변화를 통하여 식물이

질소를 활발하게 흡수하는 시기를 추정할 수 있다. 본 실험의 단일 식재

조건에서 2주 간격으로 종별로 무작위로 선택한 3개의 화분에서 약 10g

의 토양을 채취하였다. 토양을 채취할 때에는 식물체가 상하지 않도록

유의하였다. 채취한 토양을 2 M의 KCl 수용액으로 침출한 후(Dorich &

Nelson 1983), NO3-N와 NH4-N함량을 각각 hydrazine 방법(Kamphake

et al. 1967)과 indophenol 방법(Solorzano 1969)를 통하여 비색 정량하였

다. 토양의 총 무기질소함량과 총 무기질소 대비 NO3-N 비율은 시간이

지남에 따라 감소하였으며, 7월 초부터 감소율이 점차 증가하였다(Figs.

3-4 & 3-5).
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Fig. 3-4. Change in total inorganic nitrogen (NO3-N + NH4-N) in soil
under different species without neighbors in the mesocosm experiments
(means ± SE, n = 3).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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Fig. 3-5. Change in NO3-N/total inorganic nitrogen (NO3-N + NH4-N) ratio
in soil under different species without neighbors in the mesocosm
experiments (means ± SE, n = 3).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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또한 식물의 추적자(15N) 흡수율은 토양에 존재하는 14N의 상대

적인 양에 따라 영향을 받을 수 있다(Kahmen et al. 2006). 따라서, 조건

별로 질소함량과 질소 형태별 비율의 차이가 크지 않은 시기에 추적자를

적용하는 것이 바람직하다. 2017년 7월 13일에 종과 종내경쟁 처리를 조

합한 모든 조건별로 3개 화분에서 약 10 g의 토양을 채취하였다. 이원분

산분석을 수행한 결과, 총 무기질소함량과 NO3-N 비율은 종(p = 0.99,

p = 0.99)과 종내경쟁(p = 0.51, p = 0.53) 간에 유의미한 차이가 없었다.

7월 27일의 경우에도, 총 무기질소함량과 NO3-N 비율은 종(p = 0.94, p

= 0.73)과 종내경쟁(p = 0.37, p = 0.40) 간에 유의미한 차이가 없었다.

이에 따라 7월 13일과 27일경에 추적자 적용을 하기로 결정했다.

추적자 적용A는 2017년 7월에 두 차례(13-14일과 27-28일)에

걸쳐, 종과 종내경쟁 처리를 조합한 18(6 × 3)개의 조건별로 6개(단일

식재와 3개체 식재 조건) 또는 4개 화분(9개체 식재 조건)에서 반복되었

다. 이를 위하여 K15NO3(98% 15N), 15NH4Cl(98% 15N), KNO3, NH4Cl의

1 mmol·L-1 수용액을 각각 준비하였다. 한 가지 형태의 질소에 15N를

표지한 수용액을 화분별로 10개 지점에 2 ml씩 주입하였다(Fig. 3-2).

동시에 다른 형태의 질소(15N가 표지되지 않은) 수용액을 같은 양 주입

하여 한 가지 형태에 대한 시비의 영향을 제거하고자 하였다. 1회차

(13-14일)에 절반의 화분에는 K15NO3 + NH4Cl을, 나머지 화분에는

KNO3 + 15NH4Cl을 추적자로 적용하였으며, 2회차(27-28일)에는 각각의

화분에 1회차와 반대의 형태를 추적자로 주입하였다. 결과적으로, 회차

별로 화분당 274.5 μg의 15N가 주입되었으며, 이는 토양 가비중(1.37

g·cm-3)을 고려했을 때, 토양의 총 무기질소의 약 1.03%에 해당했다. 1

회차 적용 후 식물의 잎을 채집한 뒤에는 관수하여 토양에 남아있는
15N를 최대한 제거하고자 하였다.

추적자를 주입할 때에는 바늘의 끝이 막히는 것을 방지하고, 추

적자가 골고루 확산되도록 바늘의 4개 측면에 구멍이 있는 주사기를 사

용하였다(Andersen et al. 2017). 주사기 바늘을 토양의 9 cm 깊이까지

넣은 후 천천히 빼면서 분사하여, 깊이별로 골고루 추적자가 주입되도록
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하였다(Ashton et al. 2010). 하루 중 시각에 따른 질소 흡수의 변이를 줄

이기 위하여, 모든 추적자 적용은 7-10시에 이루어졌다(Cott et al. 2020).

회차별로 추적자 주입 전과 주입 후 24시간이 지난 뒤에 각각의

화분에서 개체별로 잎을 채집했다. 잎은 식물체 위에서 4번째부터 건강

한 상태의 것으로 개체당 1장(부채붓꽃, 개발나물), 2장(고마리, 갈대, 쇠

보리), 또는 4장(꼴하늘지기)씩 선택했다. 채집된 잎은 증류수로 세척 후,

건조하고 분쇄하였다. 이후에 농생명과학공동기기원에 의뢰하여, 원소분

석기(Flash EA 1112, Thermo Electron corporation, USA)와 안정성 동

위원소비 질량분석기(Vision-EA, Isoprime, UK)를 통하여 전질소함량

(%)과 δ15N(‰)를 정량하였다.

화차별로 각각(즉, 질소의 두 가지 형태에 대하여 각각) 잎의
15N-atom%와 15N함량 증가율을 계산하였다. K15NO3을 추적자로 적용한

경우에는 NO3-15N-atom%와 NO3-15N함량 증가율(Excess NO3-15N)을

다음과 같이 계산하였다(Qing et al. 2015).

NO3-15N-atom% = 100 / [1 / {(δ15N / 1000 + 1) × R15NAIR} + 1]

R15NAIR = 대기의 15N/14N 비율로 0.0036765를 적용함

Excess NO3-15N (μg 15N·g-1 DW·d-1) = (TNlabeled ×

NO3-15N-atom%labeled - TNbkgd × NO3-15N-atom%bkgd) × 100 / 1 day

TNlabeled = 추작자 주입 후의 전질소함량(%),

NO3-15N-atom%labeled = 추작자 주입 후의 NO3-15N-atom%,

TNbkgd = 추작자 주입 전의 전질소함량(%) 평균,

NO3-15N-atom%bkgd = 추작자 주입 전의 NO3-15N-atom% 평균

동일한 방법으로 NH4-15N함량 증가율(Excess NH4-15N)을 계산

하였다. 최종적으로 NO3-15N함량 증가율과 NH4-15N함량 증가율을 합하

여 두 가지 형태에 대한 전체의 15N함량 증가율(Excess 15N)을 계산했

다. 또한 질소 형태별 이용 비율(N Util ratio)을 전체의 15N함량 증가율

에 대한 NO3-15N함량 증가율 또는 NH4-15N함량 증가율의 비율로 계산
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했다. 이는 식물이 흡수한 추적자(15N)의 형태별 비율이 실제로 이용하는

질소의 이용 비율과 동일하다는 가정을 하고 있다.

Excess 15N (μg 15N·g-1 DW·d-1) = Excess NO3-15N +

Excess NH4-15N

NO3-N Util ratio (%) = 100 × Excess NO3-15N / Excess 15N

NH4-N Util ratio (%) = 100 × Excess NH4-15N / Excess 15N

또한 이 계산은 1회차와 2회차의 적용 기간 동안 식물의 15N함

량 증가율과 질소 형태별 이용 비율이 동일하다는 가정을 하고 있다. 각

각 회차가 진행된 시각은 2주의 차이가 있으나, 다음과 같은 이유로 이

가정이 만족된다고 판단했다. 첫째, 각 회차에서 추적자 적용 직전에 토

양의 δ15N는 통계적인 차이가 없었다(대응표본 t-검정, p = 0.22). 즉, 1

회차에 주입한 15N의 대부분은 2회차 전에 식물에 흡수되었거나, 관수를

통하여 유실된 것으로 고려된다. 둘째, 1회차와 2회차에서 정량화된 잎의

NO3-15N함량 증가율은 모든 종과 종내경쟁 처리의 조합에서 서로 유의

미한 차이가 없었다(독립표본 t-검정, p = 0.31-0.90). 마찬가지로

NH4-15N함량 증가율은 1회차와 2회차 사이에서 유의미한 차이가 없었다

(독립표본 t-검정, p = 0.33-0.99).

3개체와 9개체 식재 조건에서 개체들이 질소를 분할하여 이용하

는 수준을 비교하기 위하여 화분 내 모든 개체 쌍의 생태적 지위 중복

(niche overlap)을 정량하였다. 생태적 지위 중복 지수는 질소 형태별 이

용에 대한 비율유사도(proportional similarity index, PS)를 이용하여 다

음과 같이 계산하였다(Schoener 1970, Colwell & Futuyma 1971). 비율

유사도는 0-1의 값을 가지며, 0은 2개체가 이용하는 자원이 전혀 겹치지

않음을, 1은 완전하게 겹침을 의미한다.

PS = 1 - 0.5 × (NO3-N Diffxy + NH4-N Diffxy) / 100

NO3-N Diffxy = x개체와 y개체의 NO3-N 이용 비율(%)의 차이의 절대값,

NH4-N Diffxy = x개체와 y개체의 NH4-N 이용 비율(%)의 차이의 절대값
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추적자 적용B는 2017년 7월 15일에 조건별로 5개(단일 식재와 3

개체 식재 조건) 또는 4개(9개체 식재 조건)의 화분에서 반복되었다. 추

적자 적용A와는 다르게 두 가지 형태의 질소에 모두 15N를 표지하여 추

적자로 사용하였다. 화분별로 10개 지점에 1 mmol·L-1의 K15NO3과
15NH4Cl 수용액을 2 ml씩 주입하였다. 이 외에는 추적자 적용A와 동일

한 방법으로 수행되었다. 조건별로 1개 화분(대조구)에서 추적자를 적용

하지 않은 자연상태의 식물체 15N함량을 결정하기 위하여, 식물체를 부

분별(잎, 지상경, 지하경, 뿌리)로 나누어 수확하였다. 또한 추적자를 적

용한 화분에서 개체별로 추적자 주입 후 24시간 지난 뒤에 식물체를 부

분별로 수확했다. 수확한 지상부는 증류수로 세척하였다. 지하부는 수돗

물로 흙을 제거하고 0.5 mmol·L-1 CaCl2 수용액에 약 30초 담가서 표면

에 흡착된 15N를 제거한 후(Li et al. 2021), 증류수로 세척하였다. 모든

식물체는 건조 후에 무게를 측정하고 분쇄하였다. 분쇄한 식물체는 농생

명과학공동기기원에 의뢰하여, 각각 전질소함량과 δ15N를 정량하였다. 이

후에 추적자 적용A와 동일한 방법으로 잎의 15N함량 증가율을 계산하였

다. 또한 식물체 부분별 15N 흡수량(15N uptake of each part), 뿌리 대비
15N 흡수율(Root-specific 15N uptake rate, SNUR)을 다음과 같이 정량

하였다(Qing et al. 2015).

15N uptake of each part (μg 15N) = Biomass × (TN labeled ×
15N-atom% labeled - TNbkgd × 15N-atom%bkgd) × 100

Biomass = 식물체의 부분별 건중량(g),

TNlabeled = 추작자 주입 후의 전질소함량(%),
15N-atom%labeled = 추작자 주입 후의 15N-atom%,

TNbkgd = 추적자를 주입하지 않은 대조구의 전질소함량(%) 평균,
15N-atom%bkgd = 추적자를 주입하지 않은 대조구의 15N-atom% 평균

SNUR (μg 15N·g-1 root DW·d-1) = ∑(15N uptake of each part) /

(Root biomass × 1 day)

Root biomass = 뿌리의 건중량(g)
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추적자 적용A와 B에서 종내경쟁이 질소 흡수율에 미치는 영향

을 종별로 비교하기 위하여, 잎의 15N함량 증가율에 대한 경쟁적 반응

(CR-Excess 15N)과 뿌리 대비 15N 흡수율에 대한 경쟁적 반응

(CR-SNUR)을 다음과 같이 계산하였다(Ashton et al. 2010).

CR-Excess 15N = CR-Excess 15Nwith / CR-Excess 15Nwithout

CR-Excess 15Nwith = 종내경쟁이 있는 조건에서 잎의 15N함량 증가율,

CR-Excess 15Nwithout = 이웃 식물이 없는 조건에서 잎의 15N함량 증가율의 평균

CR-SNUR = CR-SNURwith / CR-SNURwithout

CR-SNURwith = 종내경쟁이 있는 조건에서 뿌리 대비 15N 흡수율,

CR-SNURwithout = 이웃 식물이 없는 조건에서 뿌리 대비 15N 흡수율의 평균

3.2.5. 식물 생물량과 토양 질소와 pH

2017년 10월 5일에 조건별로 6개의 화분에서 식물체를 부분별로

나누어 수확하였다. 수확한 식물체에서 수돗물로 흙을 제거한 후에 70℃

에서 48시간 이상 건조한 후 무게를 측정하였다. 생물량에 대한 경쟁적

반응(CR-Biomass)과 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응(CR-R/A)을

다음과 같이 계산하였다.

CR-Biomass = Biomasswith / Biomasswithout

Biomasswith = 종내경쟁이 있는 조건에서 건중량(g·individual-1),

Biomasswithout = 이웃 식물이 없는 조건에서 건중량의 평균(g·individual-1)

CR-R/A = R/Awith / R/Awithout,

R/Awith = 종내경쟁이 있는 조건에서 뿌리/지상부 비율,

R/Awithout = 이웃 식물이 없는 조건에서 뿌리/지상부 비율의 평균
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또한 2017년 10월 5일에 식물체를 수확한 화분과 식물을 심지

않은 대조구에서 토양을 채취하여, 눈이 2 mm인 체(standard sieve No.

10)를 이용하여 걸렀다. 토양을 2 M의 KCl 수용액으로 침출한 후

(Dorich & Nelson 1983), NO3-N와 NH4-N함량을 각각 hydrazine 방법

(Kamphake et al. 1967)과 indophenol 방법(Solorzano 1969)을 통하여 비

색 정량하였다. 또한 토양과 증류수를 1:5로 혼합하여 진탕하고 거름종

이에 거른 액체를 휴대용 측정기기(pH: Corning Checkmate II, Corning,

USA)를 이용하여 pH를 측정하였다.

3.2.6. 통계 분석

모든 통계적 분석을 수행하기 전에 Shapiro-Wilk test와 Levene

test를 통하여 데이터의 정규성과 등분산성을 확인하고, 필요한 경우에는

데이터를 로그 변환[Log(x + 1)식 이용] 또는 제곱급 변환하였다. 송지

호습지에서 연구 대상종 사이에 서식 환경 변수(상대고도와 토양 환경)

의 차이가 있는지 확인하기 위하여 일원분산분석을 수행하였다. 또한 환

경 변수에 대하여 차원을 축소하기 위하여 varimax 회전을 이용한 주성

분분석을 수행하였다. 고유값(eigenvalue)이 1 이상인 요인 중에서 변수

에 대한 설명력이 높은 2개의 요인을 선택하여, 산점도를 통해서 종별

분포를 확인하였다. 송지호습지에서 유묘의 밀도는 정규성을 만족하지

못하여 비모수통계인 Kruskal-Wallis test를 통해서 종간에 차이가 있는

지 확인되었다. 사후분석으로 Mann-Whitney test를 통한 쌍대비교를 수

행하였으며, 유의확률은 Bonferroni 수정 방법에 의하여 조정된 유의수

준(0.05/13 = 0.0033)을 사용하였다(Calver & Fletcher 2020).

종과 종내경쟁 처리가 질소 형태별 이용 비율, 생태적 지위 중

복 지수, 잎의 15N함량 증가율에 대한 경쟁적 반응, 뿌리 대비 15N 흡수

율에 대한 경쟁적 반응, 생물량에 대한 경쟁적 반응, 뿌리/지상부 비율

에 대한 경쟁적 반응, 실험 종료 후의 토양 총 무기질소, 실험 종료 후

의 토양 질소 형태별 비율, 토양 pH에 영향을 주는지 확인하기 위하여

이원분산분석을 수행하였다. 조건 사이의 차이는 0.05의 유의확률 수준
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에서 Duncan post-hoc test를 통해서 확인하였다. 또한 특정 질소 형태

에 대한 선호도를 평가하기 위하여, 조건별로 토양의 질소 형태 비율과

식물의 질소 형태별 이용 비율 사이의 차이를 단일표본 t-검정을 이용

하여 분석하였다. 종별로 질소 형태별 이용 비율에 대한 개체 간의 변

이를 파악하기 위하여 NO3-N 이용 비율에 대한 사분위수를 이용하여

상자그림을 작성하였다. 상자그림 외의 모든 분석은 화분을 분석단위로

사용하였다. 모든 통계적 분석은 SPSS(version 23.0, Chicago, IL, USA)

를 이용하여 수행되었다.

3.3. 결과

3.3.1. 종별 서식 환경과 유묘 출현율

15개의 환경 변수(상대고도와 토양 환경)를 주성분분석으로 차원

축소한 결과, 고유값이 1 이상인 3개의 주성분(누적 설명력 = 75.4%)이

추출되었다(Table 3-4). 주성분1에서 전기전도도, Na+, K+, Mg2+, 유기물

함량, pH, 수분함량, PO4-P, 주성분2에서 점토함량, NH4-N, NO3-N, 모

래함량, 수분함량, PO4-P, Ca2+, 상대고도 주성분3에서 미사함량, 모래함

량이 ±0.5 이상의 요인적재값(factor loading values)을 보였으며, 각각의

주성분과 상관이 높았다. 설명력이 큰 2개의 주성분을 축으로 산점도를

나타내었을 때, 6종의 서식 환경에 대한 분포는 서로 충첩되었다(Fig.

3-6). 또한 각각의 환경 변수에 대하여 일원분산분석을 수행한 결과, 모

든 변수는 종간에 유의미한 차이가 없었다(p = 0.43-0.99, Table 3-5).
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Variables
Factor loading values

PC1 PC2 PC3

Conductivity (μS·cm-1) 0.877 -0.235 -0.187

Na+ (mg·kg-1) 0.869 -0.228 -0.219

K+ (mg·kg-1) 0.860 -0.093 -0.175

Mg2+ (mg·kg-1) 0.792 -0.170 0.006

Organic matter content (%) -0.720 0.474 0.310

pH 0.707 -0.052 -0.382

Water content (%) -0.666 0.619 0.126

PO4-P (mg·kg-1) -0.605 0.544 0.185

Clay (%) -0.070 0.848 -0.108

NH4-N (mg·kg-1) -0.240 0.791 0.434

NO3-N (mg·kg-1) -0.092 0.740 0.473

Sand (%) 0.239 -0.625 -0.622

Ca2+ (mg·kg-1) -0.325 0.531 0.165

Relative altitude (cm) 0.342 -0.514 -0.457

Silt (%) -0.261 0.149 0.908

Eigenvalue 5.136 3.902 2.277

% variation explained 34.242 26.015 15.178

Cumulative % variation explained 34.242 60.256 75.434

Table 3-4. Correlations between environmental habitat characteristics and
principal component scores of study species in the Songji lagoon wetland.
The components were rotated using the varimax method.
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Fig. 3-6. A scatter plot of the first two principal component scores from
the principal component analysis (PCA) with varimax rotation based on the
relative altitude and soil environmental characteristics of study species.
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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Variables
Means ± SD

F-
valuePT

(n = 8)
PA
(n = 8)

IA
(n = 8)

FT
(n = 8)

IS
(n = 6)

SS
(n = 6)

Relative
altitude (cm) 4.88 ± 3.56 4.38 ± 2.39 4.63± 2.56 4.38 ± 1.19 5.00± 1.90 5.17 ± 2.32 0.13ns

Soil

Water
Content (%) 22.11± 4.67 19.43± 5.02 21.59± 4.77 20.79± 3.84 19.67 ± 5.51 19.27 ± 5.51 0.45ns

Organic matter
content (%) 1.33± 0.41 1.26 ± 0.82 1.44± 0.79 1.47 ± 0.86 1.05± 0.89 1.46 ± 1.17 0.25ns

pH 6.92 ± 0.28 6.64± 0.45 6.81± 0.18 6.87 ± 0.23 6.91± 0.17 6.80± 0.42 0.89ns

Conductivity
(μS·cm-1) 662.67 ± 186.58 701.52 ± 243.63 653.45 ± 175.50 657.04 ± 216.25 671.26 ± 198.98 657.51 ± 315.94 0.05ns

NO3-N
(mg·kg-1) 0.97 ± 0.28 0.97 ± 0.29 0.94± 0.28 0.89± 0.35 1.00± 0.21 0.97 ± 0.23 0.15ns

NH4-N
(mg·kg-1) 2.11± 0.61 1.96 ± 0.55 1.95± 0.35 1.99± 0.45 1.98 ± 0.57 2.18 ± 0.59 0.22ns

PO4-P
(mg·kg-1) 1.68 ± 0.69 1.68 ± 0.49 1.63± 0.30 1.54± 0.57 1.71± 0.81 1.45± 0.65 0.19ns

K+
(mg·kg-1) 49.01 ± 18.69 48.93 ± 14.45 49.37 ± 11.06 47.77 ± 10.63 49.48 ± 18.86 53.62 ± 25.05 0.10ns

Ca2+
(mg·kg-1) 92.07 ± 23.72 86.77 ± 34.76 89.02 ± 26.21 95.66 ± 28.58 81.57 ± 31.30 97.53 ± 16.98 0.30ns

Na+
(mg·kg-1) 535.25 ± 74.64 580.23 ± 163.59 532.62 ± 97.98 529.68 ± 121.14 604.92 ± 193.76 523.45 ± 198.26 0.36ns

Mg2+
(mg·kg-1) 92.54 ± 24.06 96.13 ± 37.45 98.18 ± 22.29 91.49 ± 26.65 94.47 ± 30.48 112.26 ± 30.04 0.45ns

Soil texture Sand Sand Sand Sand Sand Sand

Sand (%) 95.33± 2.18 95.39± 2.16 95.50± 2.30 95.47 ± 2.39 93.28 ± 1.39 94.35± 2.99 1.01ns

Silt (%) 2.57 ± 0.83 3.01± 1.62 2.86± 2.17 2.35± 1.97 3.81± 1.53 3.76 ± 2.04 0.82ns

Clay (%) 2.10± 1.63 1.60± 1.46 1.64± 1.30 2.18 ± 1.23 2.91± 1.41 1.89± 1.24 0.79ns

PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
ns = not significant at p = 0.05.

Table 3-5. Comparisons in environmental habitat characteristics between six
species according to one-way ANOVA.
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각 종이 우점하는 방형구에서 유묘의 밀도는 종간에 차이가 있

었다(Kruskal-Wallis test, χ2 = 38.20, p < 0.001). 연구 대상 우점종 중

에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 유묘 밀도는 연구 대상 종속종인 부

채붓꽃과 개발나물의 유묘 밀도 평균보다 각각 28, 9, 12배가 높았다

(Bonferroni adjusted p < 0.003, Fig. 3-7). 반면에, 연구 대상 우점종인

갈대의 유묘는 종속종보다 낮거나 유사한 밀도를 보였다.

Fig. 3-7. Density of seedlings of study species in the Songji lagoon
wetland [means ± SE, n = 8 (PT, PA, IA, FT) or 6 (IS, SS)]. Different
capital letters indicate significant differences between species in pairwise
comparisons (Mann-Whitney test) after Bonferroni correction (adjusted p =
0.05/13). Note that y-axes are on a log scale.
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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3.3.2. 토양 질소 이용 특성

모든 조건에서 화분당 주입한 추적자에 대한 평균 회수율(화분

내 식물 전체의 15N 흡수량/주입한 15N량)은 49.3 ± 23.5%이었다. 종과

종내경쟁 처리는 각각 질소 형태별 이용 비율(화분 내 개체들의 평균)에

영향을 주었다(p < 0.001, Table 3-6). 단일 식재 조건에서 NO3-N 이용

비율이 높은 종은 순서대로 부채붓꽃, 쇠보리, 개발나물, 꼴하늘지기, 갈

대, 고마리였다(Fig. 3-8a). 또한 질소 형태별 이용 비율에 대하여 종과

종내경쟁 처리의 상호작용 효과가 나타났다(p < 0.001, Table 3-6). 이는

종내경쟁에 의한 질소 형태별 이용 비율의 변화 양상이 종별로 다르다는

것을 의미한다. 우점종인 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 경우에는 단일

식재 조건보다 종내경쟁이 있는 조건(3개체 식재와 9개체 식재)에서

NO3-N 이용 비율이 낮았다(p < 0.05). 이는 이 종들이 종내경쟁에 따라

이용하는 질소 형태에 대한 높은 가소성을 가진다는 것을 나타낸다. 반

면에, 우점종인 갈대와 종속종인 부채붓꽃, 개발나물은 종내경쟁에 따라

질소 형태별 이용 비율에 변화가 없었으며, 질소 형태에 대한 이용 가소

성이 나타나지 않았다. 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들은 모

두 단일 식재 조건에서 NO3-N 이용 비율이 토양의 NO3-N 비율보다 높

았다(p < 0.01-0.001). 이는 상대적으로 NH4-N보다 NO3-N를 선호하는

것을 의미한다. 반면에, 이 종들은 3개체 또는 9개체 식재 조건에서 토양

의 질소 형태 비율과 유사한 비율로 질소를 이용하여 특정 형태에 대한

선호도가 나타나지 않았다. 질소 형태에 대한 이용 가소성이 나타나지

않은 종들은 모두 종내경쟁 처리에 관계없이 NO3-N 이용 비율이 토양

의 NO3-N 비율보다 높았다(p < 0.01-0.001). 이 결과는 화분 내 모든

개체의 평균이 분석단위로 적용되었다.
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Effect

Dependent
variable

F-value

Species
Intraspecific
competition

Species ×
Intraspecific
competition

N uptake of plants

N Util ratio 33.92 *** 28.91 *** 6.56 ***

Niche overlap 30.87 *** 8.83 ** 0.92 ns

CR-Excess 15N 10.51 *** 8.86 ** 0.83 ns

CR-SNUR 11.99 *** 9.77 ** 0.90 ns

Growth of plants

CR-Biomass 13.69 *** 122.73 *** 0.64 ns

CR-R/A 4.89 ** 11.55 ** 1.35 ns

Soil N contents at the end of experiments.

Soil TIN 10.05 *** 57.00 *** 1.47 ns

Soil N ratio 3.76 ** 4.62 * 0.70 ns

N Util ratio = utilization ratio of different nitrogen forms;
CR-Excess 15N = competitive response based on excess 15N concentration in
leaves;

CR-SNUR = competitive response based on root-specific 15N uptake rate;
CR-Biomass = competitive response based on biomass;
CR-R/A = competitive response based on root/above-ground biomass ratio;
Soil TIN = total inorganic N (NO3-N + NH4-N) in soil at the end of
experiments;

Soil N ratio = nitrogen forms ratio in soil at the end of experiments;
ns = not significant at p = 0.05; *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001.

Table 3-6. Results from two-way ANOVA of the effects of species and
intraspecific competition on nitrogen uptake, growth of plants, and soil
nitrogen contents at the end of experiments.
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Fig. 3-8. Means ± SE (a) and box plots (b) of utilization ratio of different
nitrogen forms of study species under different intraspecific competition
treatments [n = 6 (1 and 3 individuals·pot-1) or 4 (9 individuals·pot-1) for (a),
n = 6 (1 individual·pot-1), 18 (3 individuals·pot-1), or 36 (9 individuals·pot-1)
for (b)]. Box plots display median (horizontal line inside boxes), interquartile
range (box ends), and full range (error bars) excluding outliers (circles)
defined as being more than ± 1.5 × interquartile range outside the box.
Different capital, lowercase, and Greek letters indicate significant differences
between species within 1, 3, and 9 individuals·pot-1 condition, respectively.
Different numbers indicate significant differences between intraspecific
competition treatments within the same species. Significant differences were
assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05). Double crosses
indicate significant differences in nitrogen forms ratio between plant uptake
and soil content according to one sample t-test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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종과 종내경쟁 처리를 조합한 조건별로 각각의 개체를 분석단위

로 하여 NO3-N 이용 비율에 대한 상자그림을 작성하였다(Fig. 3-8b).

질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기)

은 종내경쟁의 강도(화분 내 개체수)가 증가함에 따라 NO3-N 이용 비율

에 대한 종내 변이의 수준이 크게 증가했다. 반면에, 질소 형태에 대한

이용 가소성이 나타나지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나물)은 종내경

쟁의 강도에 따른 종내 변이의 수준 차이가 거의 없었다.

종(p < 0.001)과 종내경쟁 처리(p < 0.01)는 각각 화분 내 개체

사이의 생태적 지위 중복 지수에 영향을 주었다(Table 3-6). 3개체 식재

와 9개체 식재 조건 모두에서 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종

들(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기, Fig. 3-8a)은 그렇지 않은 종들보다 생태

적 지위 중복 지수가 낮았다(p < 0.05, Fig. 3-9). 쇠보리의 경우에는 3

개체 식재 조건보다 9개체 식재 조건에서 더 낮은 생태적 지위 중복 지

수를 보였다(p < 0.05).
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Fig. 3-9. Niche overlap (mean of proportional similarity indices for all pairs
of individuals in a pot) of study species under different intraspecific
competition treatments [means ± SE, n = 6 (3 individuals·pot-1) or 4 (9
individuals·pot-1)]. Different capital and lowercase letters indicate significant
differences between species within 3 and 9 individuals·pot-1 condition,
respectively. Asterisks indicate significant differences between intraspecific
competition treatments within the same species. Significant differences were
assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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단일 식재 조건에서 고마리의 잎의 15N함량 증가율과 뿌리 대비
15N 흡수율은 다른 종과 큰 차이를 보였으며, 다른 종의 평균보다 각각

65%, 83%가 높았다(p < 0.05). 반면에, 고마리를 제외한 종간에 두 변

수는 차이가 없거나 적었다. 종(p < 0.001)과 종내경쟁 처리(p < 0.01)

는 각각 잎의 15N함량 증가율에 대한 경쟁적 반응과 뿌리 대비 15N 흡

수율에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주었다(Table 3-6). 3개체 식재와 9

개체 식재 조건 모두에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 두 변수는 갈

대, 부채붓꽃, 개발나물보다 높은 경향을 보였다(Fig. 3-10). 또한 고마

리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 두 변수 범위는 0.93-0.98로 1과 유사하였으

나, 갈대, 부채붓꽃, 개발나물의 두 변수 범위는 0.62-0.87로 1보다 낮았

다. 이는 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들(고마리, 쇠보리, 꼴

하늘지기)은 단일 식재 조건과 종내경쟁이 있는 조건(3개체 식재와 9개

체 식재 조건)에서 개체별 질소 흡수율이 거의 동일한 수준으로 유지되

고 있다는 것을 나타낸다. 반면에, 질소 형태에 대한 이용 가소성이 나

타나지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나물)의 경우에는 종내경쟁에 의

하여 질소 흡수율이 감소했음을 의미한다. 또한 이 종들의 경우에는 3

개체 식재 조건보다 9개체 식재 조건에서 질소 흡수율이 더 감소하는

경향을 보였다. 종내경쟁의 강도가 증가함에 따라 잎의 15N함량 증가율

에 대한 경쟁적 반응의 경우에는 갈대와 개발나물에서, 뿌리 대비 15N

흡수율에 대한 경쟁적 반응의 경우에는 갈대와 부채붓꽃에서 유의미하

게 감소하였다(p < 0.05).
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Fig. 3-10. Competitive response based on excess 15N concentration in leaves
(a) and root-specific 15N uptake rate (b) of study species under different
intraspecific competition treatments [means ± SE, n = 11 (3 individuals·pot-1)
or 8 (9 individuals·pot-1) for (a), n = 5 (3 individuals·pot-1) or 4 (9
individuals·pot-1) for (b)]. Different capital and lowercase letters indicate
significant differences between species within 3 and 9 individuals·pot-1

condition, respectively. Asterisks indicate significant differences between
intraspecific competition treatments within the same species. Significant
differences were assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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3.3.3. 식물 생장

단일 식재 조건에서 모든 종의 생물량 범위는 12.5-14.5 g이었으

며, 종간에 차이가 없었다(p = 0.61). 종과 종내경쟁 처리는 각각 생물량

에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주었다(p < 0.001, Table 3-6). 모든 조건

에서 생물량에 대한 경쟁적 반응의 범위는 0.15-0.53으로 1보다 크게 작

았으며, 이는 종내경쟁에 의하여 모든 종의 생물량이 감소했음을 의미한

다(Fig. 3-11a). 또한 모든 종은 3개체 식재 조건보다 9개체 식재 조건에

서 생물량이 더 크게 감소하였다(p < 0.05). 3개체 식재 조건에서 고마

리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 생물량에 대한 경쟁적 반응은 갈대와 부채붓꽃

보다 높았다(p < 0.05). 9개체 식재 조건에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지

기의 생물량에 대한 경쟁적 반응은 갈대, 부채붓꽃, 개발나물보다 높았다

(p < 0.05). 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들(고마리, 쇠보리,

꼴하늘지기)은 그렇지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나물)보다 종내경

쟁에 의한 생물량의 감소 폭이 더 적은 것으로 나타났다.
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Fig. 3-11. Competitive response based on biomass (a) and
root/above-ground biomass ratio (b) of study species under different
intraspecific competition treatments (means ± SE, n = 6). Different capital
and lowercase letters indicate significant differences between species within
3 and 9 individuals·pot-1 conditions, respectively. Asterisks indicate
significant differences between intraspecific competition treatments within the
same species. Significant differences were assessed according to Duncan
post-hoc test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).



- 117 -

단일 식재 조건에서 뿌리/지상부 비율이 높은 종은 순서대로, 쇠

보리(0.50), 꼴하늘지기(0.49), 개발나물(0.48), 갈대(0.46), 부채붓꽃(0.42),

고마리(0.41)이었다. 종과 종내경쟁 처리는 각각 뿌리/지상부 비율에 대

한 경쟁적 반응에 영향을 주었다(p < 0.01, Table 3-6). 3개체 식재 조건

에서는 종간에 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응의 차이가 없었다

(Fig. 3-11b). 반면에, 9개체 식재 조건에서는 갈대, 부채붓꽃, 개발나물

은 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기보다 더 높은 뿌리/지상부 비율에 대한 경

쟁적 반응을 보였다(p < 0.05). 질소 형태에 대한 이용 가소성이 나타나

지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나물)은 가소성이 높은 종들(고마리,

쇠보리, 꼴하늘지기)보다 종내경쟁에 의하여 뿌리에 대한 할당 비율이

더 크게 증가하는 것으로 나타났다.

3.3.4. 토양 질소와 pH

조건별로 실험 종료 후에 토양에 남아있는 총 무기질소함량의

범위는 식물을 심지 않은 대조구 대비 5.8-54.6%이었다(Fig. 3-12a). 종

과 종내경쟁 처리는 각각 토양의 총 무기질소함량에 영향을 주었다(p

< 0.001, Table 3-6). 부채붓꽃을 제외하면 모든 종이 화분 내 개체수가

증가함에 따라 토양에 남아있는 총 무기질소함량이 유의미하게 감소하

였다(p < 0.05). 단일 식재 조건에서는 토양의 총 무기질소함량에 대한

종간의 차이가 없었다. 반면에, 9개체 식재 조건에서는 고마리, 쇠보리,

꼴하늘지기의 토양의 총 무기질소함량은 갈대, 부채붓꽃, 개발나물보다

낮았다(p < 0.05). 이는 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종일수록

(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기), 여러 개체가 공존하는 개체군이 이용하는

총 질소함량이 증가함을 의미한다. 이 중에서도 고마리가 9개체 식재

조건에서 가장 낮은 토양의 총 무기질소함량을 보였다(p < 0.05).
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Fig. 3-12. Total inorganic nitrogen (NO3-N + NH4-N) (a) and nitrogen
forms ratio (b) under different species and intraspecific competition
treatments in the soil at the end of experiments (means ± SE, n = 6).
Different lowercase and Greek letters indicate significant differences between
species within 3 and 9 individuals·pot-1 conditions, respectively. There were
no significant differences between species within 1 individual·pot-1. Different
numbers indicate significant differences between intraspecific competition
treatments within the same species. Significant differences were assessed
according to Duncan post-hoc test (p < 0.05). Double crosses indicate
significant differences in nitrogen forms ratio between the experimental and
control groups according to independent sample t-test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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실험 종료 후에, 고마리 × 단일 식재 조건을 제외하면 모든 조건

에서 토양의 NO3-N 비율이 대조구보다 유의미하게 감소했다(p <

0.05-0.001, Fig. 3-12b). 종(p < 0.01)과 종내경쟁 처리(p < 0.05)는 각각

토양의 질소 형태별 비율에 영향을 주었다(Table 3-6). 단일 식재와 3개

체 식재 조건에서는 토양의 질소 형태별 비율에 대한 종간의 차이가 없

었다. 반면에, 9개체 식재 조건에서는 부채붓꽃과 개발나물의 토양

NO3-N 비율이 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기보다 낮았다(p < 0.05). 질소

형태에 대한 이용 가소성이 나타나지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나

물)은 화분 내 개체수가 증가함에 따라 토양 NO3-N 비율이 더 크게 감

소하는 경향을 보였다. 특히, 부채붓꽃과 개발나물의 토양 NO3-N 비율은

9개체 식재 조건에서 단일 식재 조건보다 유의미하게 낮았다(p < 0.05).

실험 종료 후에 토양 pH의 범위는 6.94-7.31로 초기(6.73)보다 증가하였

으며, 식물을 심지 않은 대조구(7.14)와 유사했다. 종(p = 0.80)과 종내경

쟁(p = 0.23) 처리에 따른 pH의 유의미한 차이는 없었다.

3.4. 논의

3.4.1. 개체 전문화와 종내경쟁의 관계

이 연구 결과는 개체 전문화가 종내경쟁의 강도를 감소시킴으로

써 개체군의 유지에 기여하는 여러 가지 증거를 제시한다. 고마리, 쇠보

리, 꼴하늘지기는 종내경쟁이 있는 조건에서 질소 형태별 이용 비율에

대한 높은 종내 변이를 보였으며(Fig. 3-8b), 이는 결과적으로 종내 생태

적 지위 중복을 감소시켰다(Fig. 3-9). 또한 다른 종들(갈대, 부채붓꽃,

개발나물)의 질소 흡수율은 종내경쟁에 의하여 감소하였으나, 질소 이용

에 대한 높은 종내 변이를 보인 종들의 질소 흡수율은 종내경쟁에 의한

부정적인 영향이 거의 나타나지 않았다(Fig. 3-10). 안정적으로 유지되는

질소 흡수율은 종내경쟁이 있는 조건에서 상대적으로 높은 생물량을 유

지하는 것에 기여한 것으로 보인다(Fig. 3-11a, Osone et al. 2008). 이는

개체 전문화에 의한 종내 생태적 지위 분할이 종내경쟁의 강도를 감소시

켰다는 것을 의미한다.
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높은 종내 변이를 보인 종들의 경우에는, 개체군 수준에서 이용

한 질소 형태 비율(즉, 화분 내 모든 개체의 평균)이 토양의 질소 형태

비율과 같았다(Fig. 3-8a). 이는 현지 내의 실현 생태적 지위 상태에서

우점종은 상대적으로 풍부한 형태의 자원을 이용한다고 보고한 연구와

일치한다(McKane et al. 2002, XI et al. 2017, Yang et al. 2018). 이 종

들은 실험 종료 후에 상대적으로 낮은 토양의 총 무기질소함량을 보였으

며(Fig. 3-12a), 따라서 개체군 수준에서 이용하는 질소의 이용량이 증가

한 것으로 보인다. 실험 기간에 식물의 흡수 외에도 관수 또는 미생물에

의한 질소 이용이 토양의 무기질소에 영향을 줄 수 있다(Barnard et al.

2004, Toyama et al. 2016). 그러나 관수와 미생물의 영향이 실험 조건에

따라 차이가 없다면, 식물의 흡수율은 토양 양분 감소율과 비례한다고

가정할 수 있으며, 이는 몇몇 연구가 식물의 흡수를 간접적으로 추정하

는 방법이다(Cabrera et al. 1995, Malagoli et al. 2000). 식물을 심지 않

은 대조구의 토양은 실험 초기의 토양보다 총 무기질소함량은 4.2%가

감소하였으며, 총 무기질소 대비 NO3-N의 비율은 4.5%가 증가하였다.

이 변화율은 식물에 의한 변화보다 매우 작으며, 따라서 실험 기간에 관

수 또는 미생물에 의한 영향은 무시할 수 있다고 고려된다. 모든 종에서

실험 종료 후에 토양의 NO3-N 비율은 대조구보다 감소하였으나, 질소

이용에 대한 높은 종내 변이를 보인 종들은 더 낮은 감소율을 보였다

(Fig. 3-12b). 이는 이 종들의 종내 NO3-N에 대한 경쟁 강도가 상대적

으로 낮았다는 것을 반영한다. 이 결과들은 질소 형태 이용에 대한 높은

종내 변이는 개체군 수준에서 질소의 이용 효율을 증가시키며, 이를 통

해서 개체군의 생산량이 증가할 수 있다는 것을 보여준다. 이 과정은 개

체군 규모 뿐 아니라 개체 규모에서 개체 전문화를 통하여 “상보성 효

과”가 나타난다는 것을 보여준다(Bolnick et al. 2011).

기존의 몇몇 연구는 종내 지하부의 특성 변이를 측정하여 토양

자원에 대한 개체 전문화가 개체군의 유지에 기여할 수 있다는 간접적인

증거를 보고했다(Valverde-Barrantes et al. 2013, Bu et al. 2017, Zhou

et al. 2018). 그러나 식물이 이용하는 질소 형태를 직접 측정하여 개체
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전문화의 증거를 밝히고, 이것이 종내경쟁에 주는 역할을 보고한 사례는

거의 없다. Hughes 등(2009)은 거머리말(Zostera marina)의 질소 형태별

이용 비율을 직접 측정하여 유전자형 집단에 따라 기본 개체 전문화가

발생함을 밝혔다. 또한, 이를 근거로 각 집단이 공존할 때 “상보성 효과”

가 나타날 수 있다고 제안했으나, 실제로 집단 간 공존 상태에서 종내경

쟁의 감소가 발생한다는 증거는 제시하지 못했다.

최근 식물의 질소 형태별 이용에 대한 많은 연구가 이루어졌으

나, 대부분 종간 상호작용의 수준에서 생태적 지위 분할을 다루고 있다.

기존 연구에서 자원 이용에 대한 종내 변이를 고려하지 못한 이유 중 하

나는 추적자 적용 방법의 한계 때문으로 판단된다. 추적자 적용은 한 번

에 한 가지 형태의 자원에 대한 측정만 가능하기 때문에, 한 개체의 자

원 이용 비율을 평가하기 위해서는 적어도 두 번 이상의 추적자 적용이

연속적으로 수행되어야 한다. 그러나 질소의 형태(NO3-N와 NH4-N)에

대한 기존의 연구는 한 번의 추적자 적용으로 이루어졌기 때문에(Chalk

& Smith 2021), 개체의 형태별 이용 비율을 알 수 없다. 따라서 이 연구

들은 자연 상태(종간경쟁과 종내경쟁이 모두 존재하는 상태)에서 소수의

개체에 대한 NO3-N(또는 NH4-N) 흡수율 평균을 종을 대표하는 수치로

제시하고 있다(von Felten et al. 2009, Wilkinson et al. 2015, Jia et al.

2020). 그 결과를 살펴보면, 각 종에 대한 평균의 오차, 즉 개체 간의 변

이가 매우 크다는 것을 확인할 수 있다. 종종 연구자는 높은 수준의 오

차로 인하여 통계적으로 종간의 질소 이용 차이에 대한 근거가 없다고

결론짓는다(Li et al. 2016, Zhang et al. 2020, Zhuang et al. 2020). 그러

나 오히려 이것은 질소에 대한 개체 전문화가 존재한다는 이 연구 결과

를 간접적으로 뒷받침한다고 판단된다. 또한 이 연구에서 개발된 추적자

적용A(Fig. 2-8)의 방법은 식물의 질소 이용에 대한 종내 변이를 측정하

기 위한 적합한 방법으로 고려된다.

질소 이용에 대한 높은 종내 변이는 뿌리에 대한 할당 비율과

관련된 것으로 보인다. 높은 종내 변이를 보인 종들은 상대적으로 종내

경쟁에 의한 뿌리 할당 비율의 변화가 적었으나(Fig. 3-11b), 질소 흡수
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율은 일정하게 유지되었다(Fig. 3-10). 높은 종내 변이를 보인 종들의 낮

은 뿌리 할당 비율은 다음의 두 가지로 해석할 수 있다. 첫째, 질소에 대

한 개체 전문화로 인하여 질소에 대한 종내경쟁 강도가 감소했기 때문

에, 뿌리의 할당 비율에 변화가 나타나지 않았을 수 있다. 이는 경쟁력이

강한 식물은 종내경쟁에서 지하부 경쟁보다 지상부 경쟁이 상대적으로

강하며, 뿌리의 할당 비율이 증가하지 않는다고 알려진 것과 일치한다

(Eskovšek et al. 2012). 둘째, 뿌리의 무게 대비 질소 흡수 효율이 증가

하였다. 종간경쟁에 의하여 식물의 뿌리 자원 찾기 행동(root foraging

activity)이 자극되면(Ashton et al. 2010), 이는 뿌리의 효율성과 관련된

형태적 특성의 변화를 가져올 수 있다. 예를 들면, 질소 형태에 대한 이

용 가소성이 높은 몇몇 식물종은 무게 대비 길이의 비율 증가(Jia et al.

2020) 또는 평균 직경의 감소(Li et al. 2021)와 같은 뿌리 무게를 증가시

키지 않는 형태적 변화를 가지는 것으로 보고되었다. 이 연구에서 뿌리

무게 외의 형태적 특성은 측정하지 않았으나, 질소 이용에 대한 높은 종

내 변이를 보인 종들의 뿌리 대비 15N 흡수율이 종내경쟁의 강도가 증가

함에 따라 일정하게 유지되었다는 것은 경쟁 상태에서 뿌리의 효율이 상

대적으로 높았다는 것을 뒷받침한다(Fig. 3-10b). 반면에, 종내 변이가

거의 나타나지 않은 종들은 종내경쟁에 의하여 뿌리 할당 비율이 상대적

으로 크게 증가하였다. 이는 종내 또는 종간경쟁에 반응하여 지하부 경

쟁력을 증가시키기 위하여 일반적으로 뿌리 할당 비율이 증가한다고 알

려진 것과 일치한다(Murphy & Dudley 2007, Rehling et al. 2021). 그러

나 이 종들에서 뿌리의 질소 흡수 효율은 감소하였다. 몇몇 식물은 가용

한 토양 부피를 감지하여 뿌리 할당 비율을 효율적으로 변화시키지만

(Schenk 2006, Hess & De Kroon 2007), 그렇지 않은 경우도 존재한다

(McConnaughay & Bazzaz 1991). 화분과 같이 부피가 제한된 공간에서

뿌리 할당의 증가는 무게 대비 흡수 효율을 더욱 낮추는 결과에 기여했

을 수 있다.
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3.4.2. 개체 전문화의 메커니즘

이 연구에서 나타난 개체 전문화는 종내 가소성에 의한 실현 개

체 전문화로 보인다. 이웃 식물이 없는 경우에 모든 개체가 유사한 질소

형태별 이용 비율을 보였으므로(Fig. 3-8), 종내 변이가 유전자형의 차이

에 의해서 발생했을 가능성은 매우 낮다. 개체 전문화의 원인에 따라 개

체군과 생태계에 영향을 주는 메커니즘에 차이를 보이기 때문에, 개체

전문화의 원인을 구분하는 것은 중요하다(Westerband et al. 2021).

Bolnick 등(2011)은 변이가 유전적으로 유지되는 기본 개체 전문화와 유

전 가능성이 없는 실현 개체 전문화에 따라 생태학적인 과정에 영향을

주는 메커니즘을 구분하여 정리하였다. 기본 개체 전문화의 경우에는 강

한 영향력을 가지는 특정 유전자형이 존재할 수 있으며, 유전적 부동

(genetic drift)에 의한 확률적 요인으로 개체군에 영향을 줄 수 있다

(Vindenes et al. 2008). 이는 다양성 효과를 설명하는 “샘플링 효과”와

동일하다. 마찬가지로 특정 유전자형의 진화적 적응으로 인한 “선택 효

과”가 나타날 수 있다(Gamfeldt & Källström 2007). 반면에, 이 연구에

서 나타난 실현 개체 전문화는 모든 개체가 유사한 영향력을 가지기 때

문에, 개체수에 순수하게 의존하는 “상보성 효과”를 기대할 수 있다

(Violle et al. 2012). 또한 기본 개체 전문화와 실현 개체 전문화는 환경

변화에 반응하는 시간 규모가 다르기 때문에, 환경변화에 대응하는 생태

학적 과정이 다르게 나타날 수 있다(Zango et al. 2019, Matich et al.

2021). 이는 환경변화에 대한 개체군의 예측과 보전과 같은 실질적인 문

제에도 영향을 줄 수 있다(Hughes et al. 2009).

개체 전문화에 대한 메커니즘은 NO3-N와 NH4-N의 이용에 대

한 생리학적 과정과 관련된 것으로 보인다. 모든 종은 기본 생태적 지위

상태에서 토양의 NO3-N 비율보다 높은 NO3-N 이용 비율을 보였다

(Fig. 3-8). 따라서 종내경쟁에 의하여 NH4-N 이용 비율이 증가한 종들

은 상대적으로 NH4-N 축적에 대한 높은 내성 수준을 가진 것으로 보인

다(Britto & Kronzucker 2013). 예를 들면, 상대적으로 NH4-N 축적에

대한 대응 전략(예: 암모늄 동화 증가, 암모늄 유출)이 상대적으로 발달
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했을 수 있다(Bittsánszky et al. 2015, Qian et al. 2021). 또한 종내 가소

성에 의하여 NH4-N의 이용 비율이 변했으므로, 경쟁으로 인한 질소 획

득의 감소와 NH4-N 축적으로 인한 위험성 사이의 트레이드오프에서 형

질 발현에 의하여 질소 형태별 이용이 조절될 것이다. 그러나 이와 같은

과정은 종 수준에서의 가소성을 설명할 뿐, 개체 간의 변이를 충분히 설

명하지 못한다. 왜냐하면, 모든 개체가 NH4-N 이용 비율을 서로 같게

증가시킬 가능성이 있기 때문이다. 이 경우에는, 토양의 질소 형태별 비

율과 동일한 비율로 질소를 이용하기 때문에 개체군 수준에서 질소의 이

용 효율이 증가하지만, 개체 전문화는 발생하지 않는다. 즉, 개체 전문화

를 설명하기 위해서는 개체 사이에서 NH4-N 이용에 대한 트레이드오프

의 차이가 발생하며, 그 차이가 유지되어야 한다(Bolnick et al. 2003).

개체 전문화는 환경적, 확률적 요인과 개체의 형태학, 행동학, 생

리학의 복잡한 상호작용을 통해서 나타날 수 있으며, 구체적인 메커니즘

은 거의 알려진 것이 없다(Roscher et al. 2015, Zango et al. 2019). 단,

동물 분야의 최적 섭식 이론(optimal foraging theory, Werner & Hall

1974)을 통해서 식물의 질소 형태에 대한 개체 전문화의 메커니즘으로

한 가지 가설을 제안할 수 있다. 최적 섭식 이론에 의하면, 종내경쟁이

존재할 때에 개체들은 더 선택적으로 먹이를 찾으며(Inman et al. 1987),

각각의 개체는 순 이득이 최대화되는 자원을 선택한다(Bolnick et al.

2003). 개체가 먹이를 흡수하는 과정(예: 소화, 해독)에 대한 생리학적 트

레이드오프는 개체의 자원 선택에 영향을 준다(Jesmer et al. 2020). 예

를 들면, 조류의 한 종은 현재의 먹이에 맞추어 소화 효소 생산이 조절

되고 유지되기 때문에, 개체별로 가장 효율적인 먹이 자원에 대한 차이

가 발생하여 궁극적으로 개체 전문화를 일으킨다(Afik & Karasov

1995). 식물의 NH4-N 축적에 대한 대응 전략에는 여러 가지 효소와 복

잡한 생리학적 과정이 관여되어 있다(Bittsánszky et al. 2015). 형질 발

현으로 이러한 생리학적 과정이 유지된 개체는 NH4-N를 다른 개체보다

효율적으로 이용할 수 있으며, 이는 질소 형태 이용에 대한 종내 변이를

발생시킬 수 있다. 그러나 경쟁이 식물의 질소 형태별 이용에 영향을 미
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치는 구체적인 생리학적 메커니즘은 잘 알려지지 않았으며(Bartelheimer

& Poschlod 2014, Qian et al. 2021), 이 가설을 검증하기 위해서는 더

많은 연구가 필요하다.

3.4.3. 우점도와 개체 전문화의 관계

질소 이용 측면에서 우점종을 결정하는 메커니즘으로 가능성 있

는 두 가지 특성이 확인되었다. 첫째, 한 종의 우점종(고마리)은 높은 질

소 흡수율을 가졌다. 일년생 식물인 고마리의 질소 흡수율은 다른 종들

과 확실한 차이를 보였다. 이는 기존의 몇몇 연구에서 알려진 우점종의

자원 이용 특성과 일치한다(Aanderud & Bledsoe 2009, Li et al. 2016,

Avolio et al. 2019). 특히 경쟁력이 강한 일년생 식물의 질소 흡수율은

매우 높은 것으로 알려져 있다(Leffler et al. 2013). 또한 이는 고마리가

수질 정화에서 높은 효율을 가진다고 보고된 것과 일치한다(Lee et al.

2000). 둘째, 대부분의 우점종(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기)은 질소 형태

에 대한 개체 전문화를 보였다. 참조생태계에서 모든 연구 대상종의 서

식 환경 요인에 차이가 없었으므로, 이 두 가지 특성은 우점도와 높은

관련성을 가질 것이다(Fig. 3-6 & Table 3-5).

우점종은 상대적으로 높은 피도 또는 생물량을 보이며, 이를 위

해서는 높은 밀도 또는 큰 크기를 가져야 한다(Brown & Maurer 1986,

Avolio et al. 2019). 개체 전문화는 이 중에서 높은 밀도에 의존하는 우

점종에 필요한 메커니즘으로 보인다. 실제로, 개체 전문화를 보인 종들은

참조생태계에서 상대적으로 높은 유묘 밀도를 보였다(Fig. 3-7). 높은 밀

도는 종내경쟁을 증가시켜 개체군의 생산성을 낮추거나(Glennemeier &

Denver 2002, Wang et al. 2005), 자가솎음(Kim et al. 2007)을 통하여

상당수의 개체를 죽게 할 수 있다. 이 과정에서 개체 전문화는 개체의

생존율을 높이고(Jones et al. 2020), 생산성을 유지하는 것에(Smithson

& Lenne 1996, Gamfeldt & Källström 2007) 모두 기여할 수 있다.
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개체 전문화와 우점도의 관계는 종간 상호작용에서 생태적 지위

분할에 대한 “우점적 가소성”의 가설을 이론적으로 설명한다. “우점적

가소성”과 “생태적 지위 선점”은 서로 상반되는 가설이며, 전자는 우점

종이 종간경쟁에 의한 자원 이용의 가소성을 가지며, 후자는 반대로 종

속종이 가소성을 가진다고 제안한다(Ashton et al. 2010). 종간 상호작용

에서 이 두 가지 가설은 모두 이론적으로 근거가 있다. 가소성은 자원에

대한 종간경쟁을 회피하여 자원 흡수량에 이득을 가져올 수 있으나

(Phoenix et al. 2020), 반대로 대안 자원의 이용은 위험성과 에너지 소모

(예: NH4-N 축적과 이에 대응하기 위한 암모늄 동화 증가)를 동반하기

때문이다(Bittsánszky et al. 2015, Qian et al. 2021). 그러나 한 종의 질

소 형태에 대한 이용 가소성이 동종 그리고 이종과의 경쟁에서 동일하게

나타나는 현상이라면, 이용 가소성이 높은 개체군은 낮은 종내경쟁 강도

로 인하여 종간경쟁에서 우위를 가질 수 있다. 단, 종간경쟁과 종내경쟁

에서 질소 이용에 대한 반응이 같은지 다른지는 아직 밝혀지지 않았으

며, 이에 대한 추후 연구가 필요하다. 동종과 이종의 뿌리에 대한 인식은

종에 따라 차이가 있는 것으로 보고되었으며(Lee et al. 2021), 따라서 질

소 이용의 측면에서도 두 가지 가능성이 모두 존재한다.

반면에, 우점종인 갈대는 앞서 언급한 질소 이용에 대한 두 가지

특성(높은 질소 흡수율과 질소 형태에 대한 개체 전문화)이 모두 나타나

지 않았다. 이에 대하여 다음과 같은 원인이 존재한다. 첫째, 참조생태계

에서 우점종을 식별한 근거는 성체의 피도이며, 반면에 메즈코즘 실험에

는 유묘가 이용되었다. 식물은 생장에 따라 질소의 흡수율(Cabrera et

al. 1995, Leffler et al. 2013) 또는 형태별 이용 비율(Knoepp et al. 1993,

Gessler et al. 1998)에 차이를 보이기 때문에, 유묘와 성체 사이에서 질

소 이용 특성에 차이가 있을 수 있다. 생활환(life cycle)에 따라 식물의

생활사적 특성(life history strategy)이 다르다는 것은 여러 식물종에서

알려져 있다(López-Hoffman et al. 2007, Falster et al. 2018). 둘째, 갈

대는 자연에서 종자 발아와 유묘 정착이 드물게 일어나며, 또한 개체군

에 따라 차이가 있으나 일반적으로 건전한 종자의 발생률이 낮다
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(Haslam 1972, Ishii & Kadono 2002). 이는 참조생태계에서 갈대의 유묘

밀도가 매우 낮은 것과 일치한다(Fig. 3-7). 갈대의 확장은 주로 무성생

식에 의존하여 소수의 클론으로 구성된 개체군이 흔하게 발생하며

(Dianat et al. 2007), 따라서 종내경쟁과 관련된 개체 전문화가 중요하지

않을 수 있다. 또한 Koppitz(1999)는 단일 클론으로 구성된 갈대 개체군

은 생태학적 가소성이 낮다고 지적했다.

이 연구 결과는 미생물에 대한 변인을 통제하지 못했다는 점에

서 주의하여 해석되어야 한다. 미생물은 경쟁을 통하여 식물의 질소 이

용을 제한할 수 있으며(Qian et al. 2021), 반대로 공생을 통하여 식물의

질소 흡수를 증가시킬 수 있다(Soares et al. 2016, Toyama et al. 2016).

이에 따라 현지 외에서 이루어진 몇몇 실험 연구는 현지 토양에서 미생

물 현탄액을 추출하여 동일하게 주입하거나(Aanderud & Bledsoe 2009),

실험 기간에 조건별로 정착한 미생물 군집의 차이를 확인하였다(Cott et

al. 2020). 그러나 이 연구는 미생물에 대한 영향을 직접적으로 통제하거

나 측정하지 못했다. 단, 연구 결과에 미친 미생물의 영향이 크지 않다는

것을 다음의 세 가지로 간접적으로 예측할 수 있다. 첫째, 미생물 활동에

영향을 줄 수 있는 pH는 실험 기간에 모든 조건별로 유의미한 차이가

없었다(Robson & Abbott 1989). 둘째, 식물을 심지 않은 대조구(4.2%)의

토양 무기질소함량 감소율은 실험구(62.7%)보다 매우 낮았다. 자연의 습

지 토양을 이용한 실험에서 식물을 심지 않았을 경우에 무기질소함량 감

소율을 9.2-35.8%로 보고한 기존의 연구 결과와 비교하면(Toyama et al.

2016), 이 연구에서 미생물에 의한 질소 이용은 상대적으로 적다는 것을

알 수 있다. 셋째, 이 연구에서 갈대, 부채붓꽃, 개발나물의 질소 형태별

이용 비율(Fig. 3-8a)은 현지 내에서의 결과(Fig. 2-16a)와 거의 일치했

다. 이는 미생물이 이 식물종의 질소 형태 이용에 미치는 영향이 미비하

거나, 또는 현지 내와 외에서 유사하게 작용했다는 것을 의미한다.
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3.5. 결론

이 연구는 질소 형태별 이용 대한 종내 변이가 종간 상호작용

수준의 생태적 지위 분할과 다양성 효과와 유사한 방법으로 개체의 공존

에 기여할 수 있다는 것을 보여준다(Fig. 3-13). 몇몇 식물종은 질소 형

태에 대한 개체 전문화로 인하여 높은 수준의 종내 생태적 지위 분할을

보였으며, 질소에 대한 종내경쟁의 강도가 감소했다. 또한 개체 전문화는

개체군 수준에서 질소 이용량을 증가시켰으며, 개체수에 순수하게 의존

하는 “상보성 효과”를 통하여 개체군의 생산성에 기여했다. 이 연구에서

나타난 개체 전문화는 종내 가소성에 의하여 발생한 실현 개체 전문화에

해당했다. 질소 형태에 대한 개체 전문화가 발생하는 구체적인 원인은

개체 간의 NH4-N 이용에 대한 트레이드오프의 차이가 관련된 것으로

보인다. 개체 전문화는 모든 우점종에서 나타나지 않았으나, 높은 밀도에

의존하는 우점종의 개체군 유지에 있어 중요한 전략으로 보인다.
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Fig. 3-13. A schematic diagram showing the mechanisms of causes and
effects on populations of individual specialization on soil nitrogen forms.

기존의 식물 연구는 종내 표현형적 특성의 변이를 이용하여 간

접적으로 자원 이용을 추정하거나, 개체 전문화가 종내경쟁의 강도를 줄

일 수 있다는 실제적 증거를 제시하지 못했다. 또한 토양 질소의 생태적

지위 분할에 대한 대부분의 연구는 종내 변이를 무시했다. 이 연구는 토

양의 질소 형태에 대한 식물의 개체 전문화가 실제로 발생하며 개체군의

유지에 기여할 수 있다는 강력한 근거를 제시한다. 추가로 질소 형태 이

용의 종내 가소성에 의한 실현 개체 전문화를 우점종을 결정하는 메커니

즘으로 제안한다.
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제 4 장. 토양 부영양화가 질소 형태에 대한

생태적 지위 분할에 미치는 영향

4.1. 서론

최근 여러 생태계에서 종의 수는 빠르게 감소하고 있으며, 인간

에 의한 여러 가지 환경변화가 이러한 현상에 직접 또는 간접적으로 관

련된 것으로 밝혀졌다(Cardoso et al. 2020). 부영양화는 여러 지역에서

농업의 강화(Lem et al. 2008), 대기 오염(Liu et al. 2013b), 기후변화

(Nazari-Sharabian et al. 2018)와 같은 현상을 통해서 나타나며, 인간 활

동이 생태계에 미치는 주요 영향 중 하나로 여겨진다. 부영양화는 숲

(Daws et al. 2021), 초원(Hautier et al. 2014), 습지(Gerdol et al. 2018),

바다(Chang et al. 2012) 등 다양한 생태계의 종다양성에 부정적인 영향

을 주는 것으로 보고되었다.

한편으로, 생태적 지위 분할은 높은 종다양성을 유지시키는 핵심

적인 원리로 알려져 있다(Silvertown 2004, Meilhac et al. 2020). 또한

생태적 지위 분할은 “상보성 효과”를 통하여 종다양성과 생태계 기능의

관계를 설명하기 때문에, 종다양성이 중요한 근거를 제공한다(Pillai &

Gouhier 2019). 생태적 지위 분할의 메커니즘에 대해서 세 가지 가설이

존재한다(Ashton et al. 2010, Augustyn et al. 2016). “고전적인 생태적

지위 차이”는 진화적 적응을 통해서 유전적으로 고정된 기본 생태적 지

위의 분할을 의미한다. “생태적 지위 선점”과 “우점적 가소성”은 현재의

과정에 반응하여 빠르게 변하는 생태적 지위 가소성에 의한 실현 생태적

지위의 분할에 해당하며, 전자는 종속종이, 후자는 우점종이 높은 생태적

지위 가소성을 나타낸다.

환경변화가 종다양성을 감소시킨다면, 환경변화는 종다양성의 핵

심 원리인 생태적 지위 분할에 영향을 줄 것으로 추측할 수 있다. 환경

변화는 생태적 지위 분할을 결정하는 주요 요인인 생물의 자원 이용에

영향을 주기 때문이다. 예를 들면, 부영양화는 다양한 환경 조건(예: pH,

온도, 습도)과 함께 상호작용하여 식물의 인, 포타슘, 질소와 같은 자원
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의 이용에 영향을 준다(Black et al. 1994, Nishanth & Biswas 2008,

Britto & Kronzucker 2013). 또한 생태적 지위 분할의 메커니즘에 따라

부영양화는 종다양성에 각각 다른 영향을 가져올 수 있다. 유전자형의

변이에 의존하는 “고전적인 생태적 지위 차이”와 생태적 지위 가소성에

의존하는 “우점적 가소성”과 “생태적 지위 선점”은 환경변화에 반응하는

시간 규모가 다르기 때문에(Zango et al. 2019, Matich et al. 2021), 각각

다른 방법으로 종다양성에 영향을 줄 수 있다. Sévêque 등(2020)은 메타

분석을 통하여 인간의 교란이 관찰된 지역에서 이루어진 연구들은 상대

적으로 육식동물 사이의 생태적 지위 분할 수준이 낮다고 보고했으며,

이는 간접적으로 환경변화가 생태적 지위 분할에 부정적인 영향을 주는

것을 밝힌 것이다. 그러나 환경변화가 무슨 자원과 어떤 방법으로 생태

적 지위 분할에 구체적으로 영향을 주는지에 대한 연구는 거의 없다.

여러 연구에서 부영양화에 대한 반응으로 나타나는 공통적 특징

중 하나는 상대적으로 희귀한 종속종 또는 희귀종의 손실과 이로 인한

종다양성의 감소이다(Daoud-Bouattour et al. 2011, Zhang et al. 2016).

이는 빈영양과 부영양의 서로 다른 지역에서 나타나는 일반적인 양상과

유사하다. 많은 경우에 빈영양인 지역에서 종속종의 생장과 종다양성이

높은 반면, 반대로 부영양인 지역에서 소수 우점종의 생장이 상대적으

로 높고 종다양성이 낮다(Křenová & Lepš 1996, 이광문과 김재근

2011a). 그러나 종종 모순되게도 경쟁이 없는 인위적인 실험 조건에서

비옥도가 증가할수록 종속종과 희귀종의 생장은 증가한다(이광문과 김

재근 2011b, Shin et al. 2015, Lee et al. 2018). 따라서 단일 종에만 초

점이 맞추어진 연구는 부영양양화에 따른 종다양성의 손실을 설명할 수

없으며, 생태적 지위 분할에 의하면 한 종이 아닌 종간 상호작용에서

일어나는 자원 이용 양상을 고려해야 한다. 이와 같은 현상은 대부분

비옥도가 증가함에 따라 커지는 종간의 자원 이용에 대한 경쟁력의 차

이로 설명된다(Xue et al. 2021). 예를 들면, 토양 양분이 증가하면 양분

흡수율이 빠르거나 증가한 양분을 더 이용할 수 있는 능력이 있는 우점

종의 생장이 종속종보다 촉진되기 때문에 종다양성이 감소할 수 있다
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(Boutin & Jobin 1998, Walker et al. 2004). 이는 Grime(1977)의 생활사

전략 중에서 경쟁적 식물이 부영양의 환경에서 토양 자원 획득을 극대

화하여, 다른 식물을 경쟁적으로 배제한다는 것과 같은 개념이다. 그러

나 이와 같이 자원을 여러 개의 형태로 구분하지 않고 하나의 형태로

보는 개념은 종다양성이 종 사이의 경쟁력 동일성으로 유지된다고 설명

하는 중립 이론(Hubbell 2001)과 관계되어 있으며, 생태적 지위 분할과

는 관련이 없다(Matich et al. 2021). 생태적 지위 분할과 관련된 메커니

즘은 자원을 여러 개의 생태적 지위 차원(예: 질소의 화학적 형태, 질소

를 흡수하는 토양 깊이)으로 구분하고, 각각의 차원에서 종들이 자원을

이용하는 양상을 고려해야 한다.

토양 질소는 부영양화가 생태적 지위 분할에 미치는 메커니즘을

확인하기 위한 적절한 자원이다. 질소는 여러 생태계에서 식물의 생장을

제한하며(Kang et al. 2007, Li et al. 2021), 식물종 사이에서 질소를 이

용하는 방법은 종의 공존과 종다양성을 설명하는 중요한 요인이다(Qian

et al. 2021). 빈영양의 환경을 중심으로 수행된 여러 연구가 질소의 화학

적 형태, 토양 깊이, 계절에 따른 종 사이의 생태적 지위 분할에 대한 증

거를 제시했다(Miller et al. 2007, Zhang et al. 2019). 농업의 강화와 대

기 오염은 직접적으로 토양의 질소함량을 증가시키며(Liu et al. 2013b),

또한 기후변화는 질소 순환 과정에 영향을 주어 토양의 질소함량과 화학

적 형태 비율에 영향을 준다(Jiang et al. 2017). 이러한 변화는 연쇄적으

로 식물과 미생물 그리고 식물종 사이의 상호작용에 영향을 주고(Huang

et al. 2020), 식물 군집의 종 구성을 변화시키는 것으로 나타났다(Hill et

al. 2011, Ashton et al. 2010).

이 연구는 기존에 알려진 부영양화에 따른 종다양성 감소의 원

인 중 하나가 질소에 대한 생태적 지위 분할 수준의 감소라고 가정한다.

이를 확인하기 위해서는 먼저 부영양화가 생태적 지위 분할 수준을 감소

시키는지 확인해야 한다. 이는 식물종 사이의 질소 이용 분할에 대한 증

거가 주로 빈영양의 환경에서 나타났으며(McKane et al. 2002, Henry &

Jefferies 2003), 부영양의 환경에서는 이에 대한 증거가 없었다는 기존의
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연구에 기반한다(Andersen et al. 2017, Yang et al. 2018). 반면에, 몇몇

연구는 토양 양분 수준에 따라 종 사이의 질소 형태별 이용 양상에 변화

가 없었다고 보고했으며(Wang & Macko 2011, Wilkinson et al. 2015),

따라서 이에 대한 확인이 필요하다. 추가로 질소에 대한 생태적 지위 분

할 수준의 감소가 종의 공존을 감소시키는지 확인해야 한다. 일반적으로

종다양성 감소의 양상은 소수 우점종의 과도한 생장과 종속종의 상대적

인 생장 감소로 나타나기 때문에(Boutin & Jobin 1998, Mäemets et al.

2010), 생태적 지위 분할 수준의 감소가 상대적으로 우점종보다 종속종

의 생장을 감소시킨다고 가정할 수 있다.

이 연구의 구체적인 목표는 다음과 같다. 첫째, 식물종 사이에서

질소 형태에 대한 생태적 지위 분할의 메커니즘(고전적인 생태적 지위

차이, 생태적 지위 선점, 우점적 가소성)을 확인한다. 둘째, 토양 비옥도

의 증가가 생태적 지위 분할의 수준에 미치는 영향을 밝힌다. 셋째, 토양

비옥도의 증가가 식물의 질소 흡수율과 생물량에 주는 영향이 서로 경쟁

하고 있는 우점종과 종속종 사이에서 차이가 있는지 밝힌다. 이를 확인

하기 위하여 참조생태계를 정하고 우점종과 종속종을 식별하였다. 참조

생태계는 송지호습지로 선정되었다. 습지는 환경변화에 가장 취약한 생

태계 중 하나이며(Chen et al. 2013), 환경변화가 습지의 질소 동태와 종

다양성에 영향을 미치는 다양한 사례가 보고되었다(Zhang et al. 2016,

Gerdol et al. 2018, Dangremond et al. 2020). 특히 송지호습지와 같이

주변에 경작지가 존재하며(Fig. 2-1), 빈영양인 생태계는 부영양화의 위

험성이 높다(Morris 1991). 참조생태계에서 식물종의 종자를 채집하여

유묘를 실험 재료로 비옥도 처리(저양분과 고양분)와 종간경쟁 처리(단

일 식재와 혼합 식재)에 대한 메즈코즘 실험을 설계하였다. 이후에 추적

자 적용(15N)을 수행하여 종 사이에서 질소 형태별 이용 비율, 질소 흡수

율, 생물량, 뿌리/지상부 비율의 차이를 확인하였다. 이 연구는 부영양화

가 식물의 종다양성에 미치는 영향에 대한 구체적인 메커니즘을 밝히는

것에 의미가 있으며, 이는 부영양화에 대한 예측과 대응에 대한 근거를

제공하므로 중요하다.
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4.2. 재료 및 방법

4.2.1. 연구 대상종과 실험 재료

참조생태계인 송지호습지에서 피도가 높은 우점종으로 고마리

(Polygonum thunbergii, 12.0%), 갈대(Phragmites australis, 57.7%), 쇠

보리(Ischaemum aristatum, 14.8%), 꼴하늘지기(Fimbristylis tristachya

var. subbispicata, 13.3%)가, 상대적으로 피도가 낮은 종속종으로 부채붓

꽃(Iris setosa, 1.3%), 개발나물(Sium suave, 1.1%)이 연구 대상종으로

선정되었다(Fig. 2-3). 이 중에서 고마리는 일년생 초본이며, 나머지는

모두 다년생 초본이다. 2016년에 연구 대상종의 종자를 송지호습지에서

채집하였으며, 풍건 후 밀봉하여 5℃에서 보관하였다. 2017년 5월 13일에

서울대학교 내 야외포장(측면에 뚫려있는 비닐하우스)에서 여러 개의 플

라스틱 박스(41 × 24 cm, 높이 11 cm)에 토양(수도용 상토와 세척 모래

를 1:29의 부피비로 혼합)을 5 cm 깊이로 채우고, 연구 대상종의 종자를

파종했다. 유묘가 너무 밀집해서 자라는 경우에는, 적절하게 솎아내었다.

파종 후 약 3주 동안 생장시킨 후, 실험을 위한 개체를 선별하였다. 6월

1일에 초고를 기준으로 고마리는 6-8 cm, 갈대는 4-6 cm, 쇠보리는 3-5

cm, 꼴하늘지기는 3-5 cm, 부채붓꽃은 4-6 cm, 개발나물은 5-7 cm인

개체를 실험에 사용하였다.

4.2.2. 실험 설계

종별로 토양 비옥도와 종간경쟁이 질소 이용 특성과 생장에 미

치는 영향을 알아보기 위한 메즈코즘 실험을 설계하였다. 실험은 종자를

발아시킨 곳과 동일한 장소에서 2017년 6월 1일부터 10월 5일까지 수행

되었다. 기존 연구에서 부영양화로 인한 습지의 질소 증가율은 축산업,

농업, 생활 폐수 유입과 같은 원인과 습지 유형에 따라 다양하게 보고되

었으며, 주로 물을 대상으로 측정되었다. 부영양화는 습지 물의 총 질소

함량을 약 1.5-4배(Vaithiyanathan & Richardson 1997, Jarvie et al.

2020), 총 무기질소(NO3-N + NH4-N)함량을 약 2-10배(Kim 2005, Zhao

et al. 2015) 증가시킨 것으로 보고되었다. 습지 토양에 대한 측정 결과는
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상대적으로 적으나, 부영양화에 의하여 습지 토양의 NO3-N함량은 약

1.1-4.2배(Zhang et al. 2015, Uddin & Robinson 2018), NH4-N함량은 약

1.6-2.3배(Inglett & Reddy 2006, Zhang et al. 2015) 증가한 것으로 보고

되었다. 또한 습지의 부영양화에 대한 영향을 파악하기 위하여 토양 비

옥도 수준을 조작한 메즈코즘 실험의 경우, 일부 극단적인 사례(24-1000

배; Zhang et al. 2016, Lee et al. 2018)를 제외하면, 비옥도 조건 간에

총 질소함량 또는 총 무기질소함량의 차이를 약 2-4배 수준으로 설계하

고 있다(Horswill et al. 2008, Feuchtmayr et al. 2009, Hong et al. 2020,

Park et al. 2020). 이에 따라 이 연구에서 비옥도 처리는 조간 간에 약

3배 차이가 나도록 설계했다. 수도용 상토와 수돗물로 세척한 모래를

1:29(저양분)와 1:9(고양분)의 부피비로 혼합하여 두 가지 조건을 준비하

였으며, 각각의 조건별로 총 무기질소함량은 13.29, 39.16 mg·kg-1이었다

(Table 3-1). 이는 참조생태계 토양의 각각 약 4.5, 13.2배에 해당했다

(Table 2-3). 참조생태계에서 토양 무기질소함량이 시간에 따라 일정하

게 유지되는 것과 달리(4-8월, p = 0.80), 실험에서 무기질소함량은 시간

에 따라 빠르게 감소했다(Fig. 3-4). 이는 실험에서 초기의 토양 무기질

소함량을 참조생태계와 동일하게 설계하는 것으로 참조생태계의 질소 가

용성을 반영할 수 없다는 것을 의미한다. 단, 저양분 조건에서 일년생 초

본인 고마리의 평균 생장량(13.7 g DW·individual-1·year-1, n = 6)은 참

조생태계(13.9 g·individual-1, n = 6)와 거의 같았다. 이는 저양분 조건에

서 식물의 질소 가용성이 참조생태계와 비슷한 수준이라는 것을 나타낸

다. 총 무기질소 대비 NO3-N 비율은 두 조건 모두에서 39.8%로 동일하

였으며, 송지호습지(32.0%)보다 다소 높았다. 저양분 조건(6.73)과 고양분

조건(6.72)의 pH는 참조생태계(6.79)보다 낮았다. 각각의 토양을 가득 채

운 화분(지름 12 cm, 높이 13 cm)을 84개씩 준비하였다.

종간경쟁 처리는 이웃 식물이 없는 조건(단일 식재)과 종별로 1

개체씩 총 6개체를 한 화분에 함께 심은 조건(혼합 식재)의 두 가지 수

준으로 설계했다(Fig. 4-1). 단일식재 조건은 종별로 저양분과 고양분 조

건에 각각 12개의 화분이 배치되어 총 144개의 화분이 적용되었다(6 종
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× 2 비옥도 × 12 화분 = 144). 혼합 식재 조건은 저양분과 고양분 조건

에 각각 12개의 화분이 배치되어 총 24개의 화분이 적용되었다(Table

4-1). 종, 비옥도, 종간경쟁 처리가 조합된 모든 조건별로 12개의 화분

중 6개는 추적자 적용A(Fig. 2-8)가 수행되었다. 이 화분에서 실험 종료

(2017년 10월 5일) 후에 식물체를 수확하여 생물량을 측정하고, 토양에

남아있는 질소함량을 정량하였다. 다른 5개 화분에는 추적자 적용B(Fig.

2-10)가 수행되었다. 나머지 1개 화분은 추적자 적용B의 대조구로 추적

자를 적용하지 않은 식물체의 부분별(잎, 지상경, 지하경, 뿌리) 15N함량

을 결정하기 위하여 사용되었다. 이와 별도로 미생물의 작용과 관수로

인한 토양의 무기질소 변화를 파악하기 위하여 식물을 심지 않은 3개의

화분을 준비하였다.

Fig. 4-1. Experimental design of two interspecific competition
treatments in ex situ mesocosm experiments.
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Soil
fertility
treatments

Interspecific
competition
treatments

No. of
pots × species

Performance date

July 13-15 July 27-28 October 5

Low
fertility

Single
individual
culture

6 × 6 Tracer app A Soil & Biomass

5 × 6 Tracer app B

1 × 6 Control for B

Mixed
culture

6 Tracer app A Soil & Biomass

5 Tracer app B

1 Control for B

High
fertility

Single
individual
culture

6 × 6 Tracer app A Soil & Biomass

5 × 6 Tracer app B

1 × 6 Control for B

Mixed
culture

6 Tracer app A Soil & Biomass

5 Tracer app B

1 Control for B

Sum 168

Tracer app A = tracer application A to determine the excess 15N concentration in
leaves and utilization ratio of different nitrogen forms;

Tracer app B = tracer application B to determine the excess 15N concentration in
leaves and root-specific 15N uptake rate;

Control for B = Control for determining the 15N content of non-labeled plants for
tracer application B;

Soil & Biomass = soil nitrogen measurement and harvest for plant biomass.

Table 4-1. The number of replicates (pots) for soil fertility treatments,
interspecific competition treatments, and measurement parameters.

실험이 시작된 초기 2주 동안에 사망한 개체는 이식 스트레스가

원인으로 판단하고 초고가 유사한 개체로 다시 식재하였다. 종별로 각

조건이 배치된 화분을 무작위로 위치시켰으며, 위치에 의한 영향을 배제

하고자 2017년 6-7월에는 1주, 8-9월에는 2주 간격으로 위치를 변경하였

다. 고마리의 경우에는 식물체가 누워서 퍼져 자라며, 옆의 화분에서 부

정근을 내릴 수 있기 때문에, 8월 5일에 화분별로 망을 설치하여 이를

방지하였다. 실험이 진행되는 동안 수돗물을 지속적으로 공급하여, 화분

상단을 기준으로 -7 cm의 수위가 유지되었다. 단, 추적자를 주입하기 2

일 전에는 수위를 낮추어 물을 배수시켰다.
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4.2.3. 추적자 적용
15N를 표지한 질소화합물을 토양에 주입하여 식물의 질소 이용

특성을 파악하기 위한 두 가지 추적자 적용(A와 B)이 2017년 7월에 수

행되었다. 이 시기에는 모든 종의 생장이 활발하게 이루어졌으며(Fig.

3-3), 종별로 토양의 총 무기질소함량과 NO3-N 비율에 유의미한 차이가

없었기 때문에(Figs. 3-4 & 3-5), 추적자 적용을 수행하기에 적합했다.

추적자 적용A는 7월에 두 차례(13-14일과 27-28일)에 걸쳐, 종, 비옥도,

종간경쟁 처리가 조합된 모든 조건별로 6개의 화분에서 반복되었다. 이

를 위하여 K15NO3(98% 15N), 15NH4Cl(98% 15N), KNO3, NH4Cl의 1

mmol·L-1 수용액을 각각 준비하였다. 한 가지 형태의 질소에 15N를 표지

한 수용액을 화분별로 10개 지점에 2 ml씩 주입하였다(Fig. 4-1). 동시에

다른 형태의 질소(15N가 표지되지 않은) 수용액을 같은 양 주입하여 한

가지 형태에 대한 시비의 영향을 제거하고자 하였다. 1회차(13-14일)에

절반의 화분에는 K15NO3 + NH4Cl을, 나머지 화분에는 KNO3 + 15NH4Cl

을 추적자로 적용하였으며, 2회차(27-28일)에는 각각의 화분에 1회차와

반대의 형태를 추적자로 주입하였다. 결과적으로, 회차별로 화분당 274.5

μg의 15N가 주입되었으며, 이는 토양 가비중(1.37 g·cm-3)을 고려했을

때, 토양의 총 무기질소의 약 0.35%(고양분 조건)와 1.03%(저양분 조건)

에 해당했다. 1회차 적용 후 식물의 잎을 채집한 뒤에는 관수하여 토양

에 남아있는 15N를 최대한 제거하고자 하였다.

추적자를 주입할 때에는 바늘의 끝이 막히는 것을 방지하고, 추

적자가 골고루 확산되도록 바늘의 4개 측면에 구멍이 있는 주사기를

사용하였다(Andersen et al. 2017). 주사기 바늘을 토양의 9 cm 깊이까

지 넣은 후 천천히 빼면서 분사하여, 깊이별로 골고루 추적자가 주입되

도록 하였다(Ashton et al. 2010). 하루 중 시각에 따른 질소 흡수의 변

이를 줄이기 위하여, 모든 추적자 적용은 7-10시에 이루어졌다(Cott et

al. 2020).
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회차별로 추적자 주입 전과 주입 후 24시간이 지난 뒤에 각각의

화분에서 개체별로 잎을 채집했다. 잎은 식물체 위에서 4번째부터 건강

한 상태의 것으로 개체당 1장(부채붓꽃, 개발나물), 2장(고마리, 갈대, 쇠

보리), 또는 4장(꼴하늘지기)씩 선택했다. 채집된 잎은 증류수로 세척 후,

건조하고 분쇄하였다. 이후에 농생명과학공동기기원에 의뢰하여, 원소분

석기(Flash EA 1112, Thermo Electron corporation, USA)와 안정성 동

위원소비 질량분석기(Vision-EA, Isoprime, UK)를 통하여 전질소함량

(%)과 δ15N(‰)를 정량하였다.

화차별로 각각(즉, 질소의 두 가지 형태에 대하여 각각) 잎의
15N-atom%와 15N함량 증가율을 계산하였다. K15NO3을 추적자로 적용한

경우에는 NO3-15N-atom%와 NO3-15N함량 증가율(Excess NO3-15N)을

다음과 같이 계산하였다(Qing et al. 2015).

NO3-15N-atom% = 100 / [1 / {(δ15N / 1000 + 1) × R15NAIR} + 1]

R15NAIR = 대기의 15N/14N 비율로 0.0036765를 적용함

Excess NO3-15N (μg 15N·g-1 DW·d-1) = (TNlabeled ×

NO3-15N-atom%labeled - TNbkgd × NO3-15N-atom%bkgd) × 100 / 1 day

TNlabeled = 추작자 주입 후의 전질소함량(%),

NO3-15N-atom%labeled = 추작자 주입 후의 NO3-15N-atom%,

TNbkgd = 추작자 주입 전의 전질소함량(%) 평균,

NO3-15N-atom%bkgd = 추작자 주입 전의 NO3-15N-atom% 평균

동일한 방법으로 NH4-15N함량 증가율(Excess NH4-15N)을 계산

하였다. 최종적으로 NO3-15N함량 증가율과 NH4-15N함량 증가율을 합하

여 두 가지 형태에 대한 전체의 15N함량 증가율(Excess 15N)을 계산했

다. 또한 질소 형태별 이용 비율(N Util ratio)을 전체의 15N함량 증가율

에 대한 NO3-15N함량 증가율 또는 NH4-15N함량 증가율의 비율로 계산

했다. 이는 식물이 흡수한 추적자(15N)의 형태별 비율이 실제로 이용하는

질소의 이용 비율과 동일하다는 가정을 하고 있다.
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Excess 15N (μg 15N·g-1 DW·d-1) = Excess NO3-15N +

Excess NH4-15N

NO3-N Util ratio (%) = 100 × Excess NO3-15N / Excess 15N

NH4-N Util ratio (%) = 100 × Excess NH4-15N / Excess 15N

또한 이 계산은 1회차와 2회차의 적용 기간 동안 식물의 15N함

량 증가율과 질소 형태별 이용 비율이 동일하다는 가정을 하고 있다. 각

각 회차가 진행된 시각은 2주의 차이가 있으나, 다음과 같은 이유로 이

가정이 만족된다고 판단했다. 첫째, 각 회차에서 추적자 적용 직전에 토

양의 δ15N는 통계적인 차이가 없었다(Wilcoxon signed-rank test, p =

0.42). 즉, 1회차에 주입한 15N의 대부분은 2회차 전에 식물에 흡수되었

거나, 관수를 통하여 유실된 것으로 고려된다. 둘째, 1회차와 2회차에서

정량화된 잎의 NO3-15N함량 증가율은 모든 종, 비옥도, 종간경쟁 처리의

조합에서 서로 유의미한 차이가 없었다(Mann-Whitney test, p =

0.20-1.00). 마찬가지로 NH4-15N함량 증가율은 1회차와 2회차 사이에서

유의미한 차이가 없었다(Mann-Whitney test, p = 0.20-1.00). 이는 식물

의 질소 흡수율이 1회차와 2회차에서 동일한 수준으로 유지되고 있다는

것을 의미한다.

혼합 식재 조건의 화분 내에서 종들이 질소를 분할하여 이용하

는 수준을 비옥도 처리별로 비교하기 위하여 화분 내 모든 종 쌍의 생태

적 지위 중복(niche overlap)을 정량하였다. 생태적 지위 중복 지수는 질

소 형태별 이용에 대한 비율유사도(proportional similarity index, PS)를

이용하여 다음과 같이 계산하였다(Schoener 1970, Colwell & Futuyma

1971). 비율유사도는 0-1의 값을 가지며, 0은 두 종이 이용하는 자원이

전혀 겹치지 않음을, 1은 완전하게 겹침을 의미한다.

PS = 1 - 0.5 × (NO3-N Diffxy + NH4-N Diffxy) / 100

NO3-N Diffxy = x종과 y종의 NO3-N 이용 비율(%)의 차이의 절대값,

NH4-N Diffxy = x종과 y종의 NH4-N 이용 비율(%)의 차이의 절대값
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추적자 적용B는 2017년 7월 15일에 조건별로 5개의 화분에서 반

복되었다. 추적자 적용A와는 다르게 두 가지 형태의 질소에 모두 15N를

표지하여 추적자로 사용하였다. 화분별로 10개 지점에 1 mmol·L-1의

K15NO3과 15NH4Cl 수용액을 2 ml씩 주입하였다. 이 외에는 추적자 적용

A와 동일한 방법으로 수행되었다.

조건별로 1개 화분(대조구)에서 추적자를 적용하지 않은 자연상

태의 식물체 15N함량을 결정하기 위하여, 식물체를 부분별(잎, 지상경,

지하경, 뿌리)로 나누어 수확하였다. 또한 추적자를 적용한 화분에서 추

적자 주입 후 24시간 지난 뒤에 식물체를 부분별로 수확했다. 수확한 지

상부는 증류수로 세척하였다. 지하부는 수돗물로 흙을 제거하고 0.5

mmol·L-1 CaCl2 수용액에 약 30초 담가서 표면에 흡착된 15N를 제거한

후(Li et al. 2021), 증류수로 세척하였다. 모든 식물체는 건조 후에 무게

를 측정하고 분쇄하였다. 분쇄한 식물체는 농생명과학공동기기원에 의뢰

하여, 각각 전질소함량과 δ15N를 정량하였다. 이후에 추적자 적용A와 동

일한 방법으로 잎의 15N함량 증가율을 계산하였다. 또한 식물체 부분별
15N 흡수량(15N uptake of each part), 뿌리 대비 15N 흡수율

(Root-specific 15N uptake rate, SNUR)을 다음과 같이 정량하였다(Qing

et al. 2015).

15N uptake of each part (μg 15N) = Biomass × (TN labeled ×
15N-atom% labeled - TNbkgd × 15N-atom%bkgd) × 100

Biomass = 식물체의 부분별 건중량(g),

TNlabeled = 추작자 주입 후의 전질소함량(%),
15N-atom%labeled = 추작자 주입 후의 15N-atom%,

TNbkgd = 추적자를 주입하지 않은 대조구의 전질소함량(%) 평균,
15N-atom%bkgd = 추적자를 주입하지 않은 대조구의 15N-atom% 평균

SNUR (μg 15N·g-1 root DW·d-1) = ∑(15N uptake of each part) /

(Root biomass × 1 day)

Root biomass = 뿌리의 건중량(g)
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추적자 적용A와 B에서 종간경쟁이 질소 흡수율에 미치는 영향

을 종별로 비교하기 위하여, 잎의 15N함량 증가율에 대한 경쟁적 반응

(CR-Excess 15N)과 뿌리 대비 15N 흡수율에 대한 경쟁적 반응

(CR-SNUR)을 다음과 같이 계산하였다(Ashton et al. 2010).

CR-Excess 15N = CR-Excess 15Nmix / CR-Excess 15Nsingle

CR-Excess 15Nmix = 혼합 식재 조건에서 잎의 15N함량 증가율,

CR-Excess 15Nsingle = 단일 식재 조건에서 잎의 15N함량 증가율의 평균

CR-SNUR = CR-SNURmix / CR-SNURsingle

CR-SNURmix = 혼합 식재 조건에서 뿌리 대비 15N 흡수율,

CR-SNURsingle = 단일 식재 조건에서 뿌리 대비 15N 흡수율의 평균

4.2.4. 식물 생물량과 토양 질소와 pH

2017년 10월 5일에 추적자 적용A가 수행된 조건별로 6개의 화분

에서 식물체를 부분별로 나누어 수확하였다. 수확한 식물체에서 수돗물

로 흙을 제거한 후에 70℃에서 48시간 이상 건조한 후 무게를 측정하였

다. 생물량에 대한 경쟁적 반응(CR-Biomass)과 뿌리/지상부 비율에 대

한 경쟁적 반응(CR-R/A)을 다음과 같이 계산하였다.

CR-Biomass = Biomassmix / Biomasssingle

Biomassmix = 혼합 식재 조건에서 건중량(g·individual-1),

Biomasssingle = 단일 식재 조건에서 건중량의 평균(g·individual-1)

CR-R/A = R/Amix / R/Asingle

R/Amix = 혼합 식재 조건에서 뿌리/지상부 비율,

R/Asingle = 단일 식재 조건에서 뿌리/지상부 비율의 평균
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2017년 10월 5일에 식물체를 수확한 화분과 식물을 심지 않은

대조구에서 토양을 채취하여, 눈이 2 mm인 체(standard sieve No. 10)를

이용하여 걸렀다. 2 M의 KCl 수용액으로 토양을 침출한 후(Dorich &

Nelson 1983), NO3-N와 NH4-N함량을 각각 hydrazine 방법(Kamphake

et al. 1967)과 indophenol 방법(Solorzano 1969)을 통하여 비색 정량하였

다. 또한 토양과 증류수를 1:5로 혼합하여 진탕하고 거름종이에 거른 액

체를 휴대용 측정기기(pH: Corning Checkmate II, Corning, USA)를 이

용하여 pH를 측정하였다.

4.2.5. 통계 분석

모든 통계적 분석을 수행하기 전에 Shapiro-Wilk test와 Levene

test를 통하여 데이터의 정규성과 등분산성을 확인하고, 필요한 경우에는

데이터를 로그 변환[Log(x + 1)식 이용] 또는 제곱급 변환하였다. 혼합

식재된 화분에서 종간의 생태적 지위 중복 지수가 저양분과 고양분 조건

사이에 차이가 있는지 확인하기 위하여 독립표본 t-검정을 수행하였다.

종과 비옥도 처리가 잎의 15N함량 증가율에 대한 경쟁적 반응, 뿌리 대

비 15N 흡수율에 대한 경쟁적 반응, 생물량에 대한 경쟁적 반응, 뿌리/지

상부 비율에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주는지 확인하기 위하여 이원분

산분석을 수행하였다. 종, 비옥도 처리, 종간경쟁 처리가 식물의 질소 형

태별 이용 비율에 영향을 주는지 확인하기 위하여 삼원분산분석이 수행

되었다. 모든 분산분석에서 각 조건 사이의 차이는 0.05의 유의확률 수준

에서 Duncan post-hoc test를 통해서 확인하였다. 또한 특정 질소 형태

에 대한 선호도를 평가하기 위하여, 조건별로 토양의 질소 형태 비율과

식물의 질소 형태별 이용 비율 사이의 차이를 단일표본 t-검정을 이용하

여 분석하였다. 모든 통계적 분석은 SPSS(version 23.0, Chicago, IL,

USA)를 이용하여 수행되었다.
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4.3. 결과

4.3.1. 토양 질소 이용 특성

모든 조건에서 화분당 주입한 추적자에 대한 평균 회수율(화분

내 식물 전체의 15N 흡수량/주입한 15N량)은 43.8 ± 18.9%이었다. 종, 비

옥도, 종간경쟁 처리는 각각 질소 형태별 이용 비율에 영향을 주었다(p

< 0.001, Table 4-2). 저양분 조건에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의

NO3-N 이용 비율은 단일 식재와 혼합 식재 조건 간에 유의미한 차이를

보였다(p < 0.05, Fig. 4-2). 저양분 조건에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지

기의 종간경쟁에 의한 NO3-N 이용 비율 감소율은 각각 21.4, 26.5,

37.6%이었다. 반면에, 고양분 조건에서 이 종들의 NO3-N 이용 비율은

단일 식재와 혼합 식재 조건 간에 유의미한 차이가 없었다. 고양분 조건

에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 종간경쟁에 의한 NO3-N 이용 비율

감소율은 각각 16.0, 10.1, 11.5%로 저양분 조건보다 낮았다. 이는 이 종

들의 질소 형태에 대한 이용 가소성 수준이 토양의 비옥도가 증가함에

따라 감소했음을 의미한다. 또한 이 종들은 종간경쟁 뿐 아니라 비옥도

에 따라 NO3-N 이용 비율이 변하는 경향을 보였다. 특히 단일 식재 조

건에서 고마리와 꼴하늘지기의 NO3-N 이용 비율은 저양분 조건보다 고

양분 조건에서 각각 17.0, 17.5%가 유의미하게 높았다(p < 0.05). 반면에,

갈대, 부채붓꽃, 개발나물의 경우에는, 종간경쟁과 비옥도 처리 모두에서

NO3-N 이용 비율에 대한 유의미한 영향이 나타나지 않았다. 질소 형태

에 대한 이용 가소성이 높은 종들(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기)은 저양분

× 혼합 식재 조건에서 식물의 NO3-N 이용 비율과 토양의 NO3-N 비율

간에 차이를 보이지 않았으며, 특정 질소 형태에 대한 선호도가 나타나

지 않았다. 이 외의 모든 조건(종, 비옥도, 종간경쟁 처리의 모든 조합)에

서는 식물의 NO3-N 이용 비율이 토양의 NO3-N 비율보다 유의미하게

높았으며(p < 0.01-0.001), 따라서 NO3-N를 선호하는 것으로 나타났다.
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Source
F-value

Utilization ratio of different N forms

Species (S) 6.66 ***

Soil fertility (F) 14.56 ***

Interspecific competition (Inter C) 24.29 ***

S × F 3.47 **

S × Inter C 2.11 ns

F × Inter C 2.28 ns

S × F × Inter C 0.63 ns

ns = not significant at p = 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001.

Table 4-2. Results from three-way ANOVA of the effects of species,
soil fertility, and interspecific competition on utilization ratio of different
nitrogen forms.



- 146 -

Fig. 4-2. Utilization ratio of different nitrogen forms of study species under
different soil fertility and interspecific competition treatments (means ± SE,
n = 6). Different capital and lowercase letters indicate significant differences
between species within low and high fertility conditions, respectively, in
single individual culture conditions. Asterisks indicate significant differences
between treatments within the same species. Significant differences were
assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05). Double crosses
indicate significant differences in nitrogen forms ratio between plant uptake
and soil content according to one sample t-test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물);
Low = low fertility; High = high fertility.

혼합 식재된 화분에서 화분 내 종간의 생태적 지위 중복 지수는

저양분 조건보다 고양분 조건에서 높았다(p < 0.05, Fig. 4-3). 이는 선

호도가 높은 것으로 나타난 질소 형태인 NO3-N에 대한 식물의 경쟁 수

준이 토양이 비옥할수록 증가함을 의미한다(Fig. 4-2).
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Fig. 4-3. Niche overlap (mean of proportional similarity indices for all
pairs of species in a pot) under different soil fertility treatments (means ±
SE, n = 6). Asterisks indicate significant differences between treatments
according to independent sample t-test (p < 0.05).

단일 식재 조건에서 고마리의 잎의 15N함량 증가율과 뿌리 대비
15N 흡수율은 다른 종과 큰 차이를 보였다(Fig. 4-4a & b). 잎의 15N함

량 증가율의 경우에는 고마리가 다른 종의 평균보다 저양분 조건에서

65.0%, 고양분 조건에서 73.2%가 높았다(p < 0.05). 뿌리 대비 15N 흡수

율의 경우에는 고마리가 다른 종의 평균보다 저양분 조건에서 82.8%, 고

양분 조건에서 91.6%가 높았다(p < 0.05). 고마리를 제외한 종간에 두

변수의 차이는 없거나 적었다. 모든 종에서 종간경쟁 처리와 관계없이

비옥도가 증가함에 따라 잎의 15N함량 증가율과 뿌리 대비 15N 흡수율이

감소하는 경향을 보였다. 이는 비옥도가 증가함에 따라 실제 식물의 질

소 흡수율이 감소하는 것이 아니며, 토양의 14N에 대한 추적자(15N)의 상

대적 비율이 고양분 조건에서 저양분 조건보다 낮기 때문에 질소 흡수율

이 과소평가된 것으로 보인다(Gao et al. 2014).
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Fig. 4-4. Excess 15N concentration in leaves (a), root-specific 15N uptake
rate (b), biomass (c), and root/above-ground biomass ratio (d) of study
species under different soil fertility and interspecific competition treatments
[means ± SE, n = 11 for (a), n = 5 for (b), n = 6 for (c) n = 6 (d)].
Different capital and lowercase letters indicate significant differences between
species within low and high fertility conditions, respectively, in single
individual culture conditions. Asterisks indicate significant differences between
treatments within the same species. Significant differences were assessed
according to Duncan post-hoc test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
Low = low fertility; High = high fertility.
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Fig. 4-4. (continued)
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
Low = low fertility; High = high fertility.

종(p < 0.001)과 종간경쟁 처리(p < 0.05)는 각각 잎의 15N함량

증가율에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주었다(Table 4-3). 종(p < 0.001),

그리고 종과 비옥도의 상호작용(p < 0.05)은 각각 뿌리 대비 15N 흡수율

에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주었다. 질소 형태에 대한 이용 가소성이
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높은 종들(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기, Fig. 4-2)의 두 변수 평균은 모든

조건에서 0.93-1.02의 범위를 보여 1과 큰 차이를 보이지 않았다(Fig.

4-5). 이는 이 종들의 질소 흡수율이 종간경쟁 유무와 관계없어 거의 동

일한 수준으로 유지되고 있다는 것을 의미한다. 또한 이 종들의 두 변수

는 비옥도가 증가함에 따라 변화가 없거나 증가하는 경향을 보였다. 반

면에 질소 형태에 대한 이용 가소성이 나타나지 않은 종들(갈대, 부채붓

꽃, 개발나물)의 두 변수는 모든 조건에서 1보다 작은 0.57-0.85의 범위

를 보였다. 또한 이 종들의 두 변수는 비옥도가 증가함에 따라 감소하는

경향을 보였다. 특히 뿌리 대비 15N 흡수율에 대한 경쟁적 반응의 경우

에는, 갈대, 부채붓꽃, 개발나물 모두 고양분 조건에서 저양분 조건보다

유의미하게 낮은 수치를 보였다(p < 0.05). 이는 이 종들의 질소 흡수율

이 종간경쟁에 의하여 감소하며, 감소하는 수준이 비옥도가 증가할수록

커진다는 것을 의미한다. 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들과

그렇지 않은 종들 사이의 질소 흡수율 차이는 비옥도가 증가함에 따라

증가하였다. 저양분 조건에서 부채붓꽃의 잎의 15N함량 증가율에 대한

경쟁적 반응과 뿌리 대비 15N 흡수율에 대한 경쟁적 반응은 고마리, 쇠

보리, 꼴하늘지기보다 유의미하게 낮았다(p < 0.05). 반면에, 고양분 조

건에서는 갈대, 부채붓꽃, 개발나물 모두의 두 변수가 고마리, 쇠보리, 꼴

하늘지기보다 낮았다(p < 0.05).

Source
F-value

CR-Excess 15N CR-SNUR CR-Biomass CR-R/A

Species (S) 14.08 *** 20.69 *** 32.41 *** 12.74 ***

Soil fertility (F) 5.32 * 3.69 ns 0.42 ns 1.95 ns

S × F 1.43 ns 2.80 * 5.04 ** 2.53 *

CR-Excess 15N = competitive response based on excess 15N concentration in leaves;
CR-SNUR = competitive response based on root-specific 15N uptake rate;
CR-Biomass = competitive response based on biomass;
CR-R/A = competitive response based on root/above-ground biomass ratio;
ns = not significant at p = 0.05; *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001.

Table 4-3. Results from two-way ANOVA of the effects of species and soil
fertility on nitrogen uptake and growth of plants.
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Fig. 4-5. Competitive response based on excess 15N concentration in leaves
(a) and root-specific 15N uptake rate (b) of study species under different
soil fertility treatments [means ± SE, n = 11 for (a), n = 5 for (b)].
Different capital and lowercase letters indicate significant differences between
species within low and high fertility conditions, respectively. Asterisks
indicate significant differences between soil fertility treatments within the
same species. Significant differences were assessed according to Duncan
post-hoc test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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4.3.2. 식물 생장

단일 식재 조건에서 생물량은 비옥도 처리와 관계없이 종간에

유의미한 차이가 없었다(Fig. 4-4c). 또한 단일 식재 조건에서 모든 종은

비옥도가 증가함에 따라 생물량이 유의미하게 증가하였다(p < 0.05). 반

면에, 혼합 식재 조건의 경우에는 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기는 비옥도

가 증가함에 따라 생물량이 증가하였으나(p < 0.05), 갈대, 부채붓꽃, 개

발나물은 저양분과 고양분 조건에서 생물량의 차이를 보이지 않았다.

종은 생물량에 대한 경쟁적 반응에 영향을 주었다(p < 0.001,

Table 4-3). 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들(고마리, 쇠보리,

꼴하늘지기)은 그렇지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나물)보다 생물량

에 대한 경쟁적 반응이 높은 경향을 보였다(Fig. 4-6a). 또한 종과 비옥

도 처리의 상호작용 효과는 생물량에 대한 경쟁적 반응에 영향에 영향을

주었으며(p < 0.01), 이는 종에 따라 비옥도의 영향이 달라짐을 의미한

다. 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들의 생물량에 대한 경쟁적

반응은 비옥도가 증가함에 따라 높아지는 경향을 보였다. 특히, 고마리와

꼴하늘지기의 경우, 저양분 조건보다 고양분 조건에서 생물량에 대한 경

쟁적 반응이 유의미하게 높았다(p < 0.05). 반면에, 질소 형태에 대한 이

용 가소성이 나타나지 않은 종들의 생물량에 대한 경쟁적 반응은 비옥도

가 증가함에 따라 감소하였다(p < 0.05). 질소 형태에 대한 이용 가소성

이 높은 종들과 상대적으로 낮은 종들 사이의 생물량에 대한 경쟁적 반

응의 평균 차이는 비옥도가 증가함에 따라 0.12에서 0.27로 증가하였다.

고양분 조건에서 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 생물량에 대한 경쟁적 반

응은 갈대, 부채붓꽃, 개발나물보다 유의미하게 높았다(p < 0.05).
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Fig. 4-6. Competitive response based on biomass (a) and root/above-ground
biomass ratio (b) of study species under different soil fertility treatments
(means ± SE, n = 6). Different capital and lowercase letters indicate
significant differences between species within low and high fertility
conditions, respectively. Asterisks indicate significant differences between soil
fertility treatments within the same species. Significant differences were
assessed according to Duncan post-hoc test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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단일 식재 조건에서 뿌리/지상부 비율은 비옥도 처리와 관계없

이 종간에 유의미한 차이가 없었다(Fig. 4-4d). 종은 뿌리/지상부 비율에

대한 경쟁적 반응에 영향을 주었다(p < 0.001, Table 4-3). 질소 형태에

대한 이용 가소성이 나타나지 않은 종들(갈대, 부채붓꽃, 개발나물)은 가

소성이 높은 종들(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기)보다 뿌리/지상부 비율에

대한 경쟁적 반응이 높은 경향을 보였다(Fig. 4-6b). 또한 종과 비옥도

처리의 상호작용 효과는 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응에 영향에

영향을 주었다(p < 0.05). 질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들의

뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응은 비옥도가 증가함에 따라 유의미

하지 않았으나 다소 감소하는 경향을 보였다. 반면에, 질소 형태에 대한

이용 가소성이 나타나지 않은 종들의 경우에는, 뿌리/지상부 비율에 대

한 경쟁적 반응이 비옥도가 증가함에 따라 증가하는 경향을 보였다. 특

히, 부채붓꽃과 개발나물은 저양분 조건보다 고양분 조건에서 뿌리/지상

부 비율에 대한 경쟁적 반응이 유의미하게 높았다(p < 0.05). 질소 형태

에 대한 이용 가소성이 높은 종들과 상대적으로 낮은 종들 사이의 뿌리/

지상부 비율에 대한 경쟁적 반응의 평균 차이는 비옥도가 증가함에 따라

0.18에서 0.48로 증가하였다. 고양분 조건에서 갈대, 부채붓꽃, 개발나물

의 뿌리/지상부 비율에 대한 경쟁적 반응은 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기

보다 유의미하게 높았다(p < 0.05).

4.3.3. 토양 질소와 pH

조건별로 실험 종료 후에 토양에 남아있는 총 무기질소함량의

범위는 식물을 심지 않은 대조구의 8.7-72.7%이었다(Fig. 4-7a). 단일 식

재 조건에서 총 무기질소함량은 비옥도 처리와 관계없이 종간의 유의미

한 차이가 없었다. 혼합 식재 조건의 총 무기질소함량은 비옥도 처리와

관계없이 모든 종의 단일 식재 조건보다 낮았다(p < 0.05).
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Fig. 4-7. Total inorganic nitrogen (NO3-N + NH4-N) (a) and nitrogen forms
ratio (b) under different species, interspecific competition, and soil fertility
treatments (means ± SE, n = 6). Different capital and lowercase letters indicate
significant differences between single individual culture of each species and
mixed culture within low and high fertility conditions, respectively. Asterisks
indicate significant differences between soil fertility treatments within the same
species or mixed culture. Significant differences were assessed according to
Duncan post-hoc test (p < 0.05). Double crosses indicate significant differences
in nitrogen forms ratio between the experimental and control groups according
to independent sample t-test (p < 0.05).
PT = Polygonum thunbergii (고마리); PA = Phragmites australis (갈대);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
IS = Iris setosa (부채붓꽃); SS = Sium suave (개발나물).
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실험 종료 후에, 고마리 × 저양분 × 단일 식재 조건을 제외하면

모든 조건에서 토양의 NO3-N 비율이 대조구보다 유의미하게 감소했다

(p < 0.05-0.001, Fig. 4-7b). 단일 식재 조건에서 토양의 질소 형태별

비율은 비옥도 처리와 관계없이 종간의 유의미한 차이가 없었다. 단일

식재 조건에서 비옥도가 증가함에 따라 고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의

토양 NO3-N 비율은 다소 감소하였으나, 유의미한 차이는 아니었다. 혼

합 식재 조건의 토양 NO3-N 비율은 비옥도 처리와 관계없이 모든 종

의 단일 식재 조건보다 낮았다(p < 0.05). 혼합 식재 조건에서 토양

NO3-N 비율은 저양분 조건보다 고양분 조건에서 낮았다(p < 0.05). 이

는 화분 내에서 공존하는 종들이 비옥도가 증가함에 따라 식물의 선호

도가 높은 것으로 나타난 NO3-N를 더 높은 비율로 이용했다는 것을

의미한다(Fig. 4-2). 실험 종료 후에 토양 pH의 범위는 6.86-7.35로 초

기(6.72-6.73)보다 증가하였으며, 식물을 심지 않은 대조구(7.14)와 유사

했다. 모든 조건 간에 pH의 유의미한 차이는 없었다(p = 0.64).

4.4. 논의

4.4.1. 생태적 지위 분할의 주요 메커니즘

이 연구는 질소 형태에 대한 생태적 지위 분할의 메커니즘으로

“우점적 가소성”의 가설을 강하게 지지한다. 모든 종은 단일 식재 조건

에서 토양의 NO3-N 비율보다 높은 NO3-N 이용 비율을 보였으며(기본

생태적 지위), 따라서 공존할 경우에 NO3-N에 대한 강한 경쟁이 예상된

다(Fig. 4-2). 4종의 우점종 중에서 3종(고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기)이

저양분 조건에서 종간경쟁에 반응하여 NH4-N 이용 비율을 증가시켰으

며(실현 생태적 지위), 이는 공존 상태에서 NO3-N에 대한 경쟁을 감소

시킬 것으로 예상된다. 이것은 종간경쟁에 대한 높은 생태적 지위 가소

성은 주로 우점종에서 나타난다고 보고된 기존의 연구와 일치한다

(Ashton et al. 2010, Phoenix et al. 2020). 반면에 종속종(부채붓꽃, 개발

나물)은 질소 형태에 대한 이용 가소성이 나타나지 않았으므로 “생태적

지위 선점”의 가설은 지지되지 않는다. 몇몇 종 사이에서 질소 형태에
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대한 기본 생태적 지위의 차이를 보였기 때문에, 이 결과는 “고전적인

생태적 지위 차이”의 가설 또한 부분적으로 지지한다. 그러나 생태적 지

위 분할에 기여하는 수준은 “우점적 가소성”보다 적었다. 즉, 생태적 지

위 분할은 주로 우점종의 생태적 지위 가소성에 의하여 발생하는 것으로

보인다(Casper & Jackson 1997, Grassein et al. 2010).

질소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 종들은 상대적으로

NH4-N 축적에 대한 내성이 높을 것으로 보인다. NH4-N의 과도한 축적

은 NO3-N보다 상대적으로 더 위험하며(Bittsánszky et al. 2015, Qian et

al. 2021), NH4-N 축적에 대응하기 위한 전략(예: 암모늄 동화 증가, 암

모늄 유출)은 종에 따라 차이가 있다고 알려져 있다(Clarke & Baldwin

2002). 또한 종간경쟁에 반응하여 NH4-N 이용 비율이 변했으므로, 종간

경쟁으로 인한 질소 획득의 감소와 NH4-N 축적으로 인한 위험성 사이

의 트레이드오프를 통해서 질소 이용 행태가 조절될 것이다.

4.4.2. 토양 비옥도가 우점종의 생태적 지위 가소성에 미치는 영향

종간경쟁에 반응하여 질소 형태의 높은 이용 가소성을 보인 종

들은 동시에 단일 식재 조건에서 비옥도에 반응하여 질소 형태의 높은

이용 가소성이 나타나는 경향을 보였다(고마리, 꼴하늘지기, Fig. 4-2).

몇몇 식물은 토양의 NO3-N 또는 NH4-N함량에 각각 반응하여 NO3-N

또는 NH4-N의 흡수율을 상향 또는 하양 조절할 수 있으며(Tang et al.

2012, Britto & Kronzucker 2013), 이는 결과적으로 질소 형태별 이용

비율의 변화를 가져온다. 이 연구의 저양분과 고양분 조건에서 토양의

총 무기질소함량은 다르지만, NO3-N와 NH4-N의 비율은 같다. 따라서

고마리, 꼴하늘지기는 NO3-N 또는 NH4-N의 절대량에 반응하여 NO3-N

의 이용 비율을 증가시켰다. 이는 토양의 NO3-N함량이 증가함에 따라

상대적으로 위험성이 따르는 NH4-N의 이용 비율을 낮춘 것으로 보인다.

이와 같이 토양의 질소함량이 식물의 질소 형태별 이용 비율에 영향을

주는 사례는 여러 연구에서 보고되었으며, 종에 따라 그 수준에 차이가

있는 것으로 알려져 있다(Britto & Kronzucker 2013, Russo et al. 2013,

Li et al. 2021).
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고마리, 쇠보리, 꼴하늘지기의 종간경쟁에 의한 가소성의 수준은

비옥도가 증가함에 따라 감소하였다. 이 종들의 질소 형태에 대한 기본

생태적 지위와 실현 생태적 지위는 저양분 조건에서 통계적인 차이를 보

였으나, 고양분 조건에서는 그렇지 않았다. 자원 이용과 관련된 가소성을

발생시키는 요인은 양분의 부족, 이웃 식물의 존재, 또는 이 두 가지 모

두 일 수 있다(Murphy & Dudley 2007, Turcotte & Levine 2016). 몇몇

연구에서 양분의 부족과 무관하게 이웃 식물의 존재가 뿌리 할당 비율이

증가하는 형태적 가소성을 발생시켰다고 했으나(Kembel & Cahill 2005,

O'Brien et al. 2005), 이 결과는 질소의 부족과 이웃 식물의 존재가 모

두 질소 형태에 대한 이용 가소성의 원인임을 보여준다.

4.4.3. 토양 비옥도가 생태적 지위 분할 수준에 미치는 영향

비옥도의 증가에 따른 우점종의 질소 형태에 대한 이용 가소성

의 수준 감소는, 결과적으로 고양분 조건에서 NO3-N에 대한 경쟁 수준

을 증가시켰다(Fig. 4-2). 저양분보다 고양분 조건에서 군집(화분)의 종

간 생태적 지위 중복이 높은 것은 이를 직접적으로 나타낸다(Fig. 4-3).

또한 저양분과 고양분 조건 모두에서 실험 종료 후에 토양의 총 무기질

소 대비 NO3-N의 비율은 대조구보다 감소하였으나, 고양분 조건에서 더

높은 감소율을 보였다(Fig. 4-7b). 실험 기간에 식물의 흡수 외에도 관수

와 미생물에 의한 작용이 토양의 무기질소에 영향을 줄 수 있다

(Barnard et al. 2004, Toyama et al. 2016). 그러나 관수와 미생물의 영

향이 실험 조건에 따라 차이가 없다면, 식물의 흡수율은 토양 양분 감소

율과 비례한다고 가정할 수 있다. 식물을 심지 않은 대조구의 토양은 실

험 초기의 토양보다 총 무기질소함량은 다소 감소하였으며(저양분 조건:

4.2%, 고양분 조건: 3.4%), NO3-N 비율은 다소 증가하였다(저양분 조건:

4.5%, 고양분 조건: 4.2%). 그러나 이 변화율은 식물에 의한 변화보다 매

우 작으며, 따라서 실험 기간에 관수 또는 미생물에 의한 영향은 무시할

수 있다고 고려된다. 따라서, 실험 종료 후에 비옥도 처리 간의 토양

NO3-N 비율의 차이는 고양분 조건에서 종들이 NO3-N를 상대적으로 더
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많이 이용했다는 것을 간접적으로 보여준다. 즉, 비옥도가 증가함에 따라

질소에 대한 생태적 지위 분할 수준이 감소했으며, 종간경쟁의 강도가

증가하였다.

토양 질소에 대한 생태적 지위 분할은 모든 지역에서 나타나는

현상은 아니며(Zhuang et al. 2020), 특히 부영양의 지역에서 생태적 지

위 분할에 대한 증거는 뚜렷하지 않았다(Andersen et al. 2017, Yang et

al. 2018). 반면에, 빈영양의 지역에서는 상대적으로 질소에 대한 생태적

지위 분할의 수준이 높았다(Hong et al. 2017, Zhang et al. 2019). 또한

몇몇 연구는 빈영양의 지역에서 생태적 지위 분할의 원인은 우점종의 높

은 생태적 지위 가소성에 있다고 보고했다(Ashton et al. 2010, Grassein

et al. 2010). 그 외의 연구는 기본 생태적 지위를 고려하지 않고, 실현

생태적 지위의 질소 이용만 측정했기 때문에, 생태적 지위 분할의 원인

이 생태적 지위 가소성인지는 확실하지 않다(McKane et al. 2002, von

Felten et al. 2009). 그러나 대부분 식물은 기본 생태적 지위에서 차이를

보이지 않기 때문에, 이론적으로 생태적 지위 분할에서 생태적 지위 가

소성이 더욱 중요하다(Silvertown 2004). 또한 메타분석은 생태적 지위

가소성을 지지하는 연구의 비중이 증가하고 있다는 것을 보여준다(Chalk

& Smith 2021). 생태적 지위 분할의 주요 원인이 우점종의 생태적 지위

가소성에 있다면, 이 연구 결과는 질소에 대한 생태적 지위 분할이 빈영

양과 부영양의 지역에서 다르게 나타나는 것을 설명할 수 있다. 즉, 부영

양의 환경에서는 우점종의 생태적 지위 가소성 수준이 감소했기 때문에

생태적 지위 분할이 뚜렷하게 나타나지 않는다.

4.4.4. 토양 비옥도가 우점종과 종속종의 질소 흡수와 생물량에

미치는 영향

토양 비옥도에 따른 생태적 지위 분할 수준의 감소는 우점종과

종속종 사이에서 질소 흡수율과 생물량에 대한 경쟁적 반응에 상반되는

변화를 가져왔다. 우점종은 비옥도와 관계없이 질소 흡수율에 대한 종간

경쟁의 영향이 거의 나타나지 않았으나, 종속종은 비옥도가 증가함에 따
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라 질소 흡수율에 대한 종간경쟁의 부정적인 영향이 증가하였다(Fig.

4-5). 이러한 종간의 질소 흡수율 차이는 생물량에도 유사한 반응을 가

져왔다(Osone et al. 2008). 종간경쟁은 우점종과 종속종 모두의 생물량

을 감소시켰으며, 비옥도가 증가함에 따라 우점종의 감소율은 줄어들었

고, 종속종의 감소율은 증가하였다(Fig. 4-6a). 최종적으로 혼합 식재 조

건에서 우점종은 비옥도가 증가함에 따라 절대적인 생물량이 증가하였으

나, 종속종은 비옥도에 따른 생물량의 이득이 나타나지 않았다(Fig.

4-4c). 이는 부영양인 지역보다 빈영양인 지역에서 종속종은 상대적으로

높은 생장을 보이며(Křenová & Lepš 1996), 한 지역에서 부영양화가 종

속종의 생장을 상대적으로 감소시킨다고 보고된 사례와 동일한 것이다

(Mäemets et al. 2010, Zhang et al. 2016).

비옥도는 두 가지 경로로 식물의 질소 흡수와 생장에 영향을 줄

것이다. 첫째, 비옥도 증가는 직접적으로 식물의 질소 흡수와 생장에 이

득을 줄 수 있다(Park et al. 2020). 이는 경쟁이 없는 단일 식재 조건에

서 우점종과 종속종의 생물량이 모두 증가한 것으로 알 수 있다(Fig.

4-4c). 둘째, 비옥도 증가는 생태적 지위 분할 수준을 감소시킴으로써 종

간경쟁의 강도를 증가시켜 간접적으로 질소 흡수와 생장에 부정적인 영

향을 줄 수 있다. 이 두 가지 영향이 우점종과 종속종 모두에게 동일하

게 작용할 것이라 가정하면, 비옥도가 혼합 식재 조건에서 우점종과 종

속종의 질소 흡수와 생장에 다른 영향을 주었다는 것은 이해하기가 어렵

다. 기존 연구는 이러한 현상을 우점종과 종속종 사이의 경쟁력 차이로

해석한다(Xue et al. 2021). 여기에서 경쟁력이란, 흔히 절대적인 질소 흡

수율 또는 증가한 양분을 더 이용할 수 있는 능력을 의미한다(Boutin &

Jobin 1998, Walker et al. 2004). 예를 들면 부영양화는 빠르게 질소를

흡수하여 높은 생장률을 보이는 침입성 식물이나 대형정수식물의 생장을

증가시킨다(Busso et al. 2001, Leffler et al. 2013, Uddin & Robinson

2018). 그러나 단일 식재 조건에서 비옥도와 관계없이 고마리를 제외하

면 모든 종의 질소 흡수율은 큰 차이가 없었으며, 오히려 일부 종속종은

우점종보다 다소 높은 질소 흡수율을 보였다(Fig. 4-4a & b). 또한 단일
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식재 조건에서 모든 종은 비옥도에 따라 생물량이 증가하였으므로, 증가

한 양분을 이용할 수 있는 능력 또한 큰 차이가 없는 것으로 보인다

(Fig. 4-4c). 따라서 기존의 해석은 고마리를 제외한 우점종과 종속종의

비옥도에 따른 반응의 차이를 설명하지 못한다.

이 연구는 비옥도 증가가 서로 경쟁하는 상태에 있는 우점종과

종속종의 생장에 다른 영향을 주는 것에 대한 두 가지 가설을 제안한다.

첫째, 고양분 조건에서 우점종이 NH4-N 이용 비율을 감소시킴으로써 얻

는 생리학적 이득이 우점종의 생장을 증가시킬 수 있다. NH4-N 축적에

대응하기 위한 암모늄 동화 증가와 암모늄 유출과 같은 전략은 에너지

소모를 동반한다(Bittsánszky et al. 2015, Qian et al. 2021). NH4-N 이

용 비율을 감소시킴으로써 얻는 여분의 에너지는 생장에 관련된 다른 과

정에 사용될 수 있다. 예를 들면, NH4-N의 흡수보다 에너지가 많이 필

요한 NO3-N의 흡수에 이용될 수 있다(Kurimoto et al. 2004). 둘째, 우

점종은 종간경쟁과 비옥도 처리에 반응하여 종속종보다 뿌리의 무게 대

비 질소의 흡수 효율이 상대적으로 높게 유지되었다. 우점종은 비옥도와

관계없이 종간경쟁이 뿌리 무게에 대한 할당 비율에 큰 영향을 주지 않

았다(Fig. 4-6b). 반면에, 종속종은 종간경쟁에 의하여 뿌리 할당 비율이

증가하였으며, 이 증가율은 비옥도에 따라 더욱 커졌다. 흔히 알려진 지

하부 경쟁력을 증가시키기 위한 뿌리의 형태적 가소성은 이 연구의 종속

종과 같이 뿌리 무게를 증가시키는 것이며(Murphy & Dudley 2007,

Rehling et al. 2021), 그러나 이는 상대적으로 지상부에 대한 할당 비율

을 감소시켜 광합성과 빛에 대한 경쟁에서 손실을 초래한다(Umaña et

al. 2021). 다른 한 가지 뿌리의 형태적 가소성은 뿌리의 무게를 증가시

키지 않고 무게 대비 양분의 흡수 효율을 증가시키는 것이다. 이에 대해

서는 무게 대비 길이의 비율 증가, 평균 직경의 감소, 미세한 뿌리의 발

달과 같은 것이 알려져 있다(Weemstra et al. 2020). 질소 형태에 대한

이용 가소성이 높은 몇몇 식물종에서 이러한 형태적 가소성이 보고되었

기 때문에(Jia et al. 2020, Li et al. 2021), 이 연구의 우점종은 뿌리 효

율과 관련된 형태적 가소성을 가지고 있을 가능성이 있다. 또한 이 연구
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에서 뿌리 무게 외의 형태적 특성은 측정되지 않았으나, 우점종의 뿌리

대비 15N 흡수율이 단일 식재와 혼합 식재 조건에서 일정하게 유지되었

다는 것은 종간경쟁에서 종속종보다 우점종의 뿌리 효율이 높았다는 것

을 뒷받침한다(Fig. 4-5b).

이 연구의 주요 초점은 생태적 지위 분할을 통하여 종의 공존을

설명하는 것이지만, 부영양화는 생태계 기능과 관련된 과정에도 영향을

줄 것으로 보인다. 많은 연구에서 생태적 지위 분할의 수준을 통하여

“상보성 효과”를 평가한다는 것을 고려하면(Ashton et al. 2010, O'Keefe

et al. 2019, Tatsumi 2020), 부영양화는 “상보성 효과”를 감소시키고, 이

는 생태계 기능에도 부정적인 영향을 줄 것이다. 또한 비옥도 증가에 따

라 군집 내의 종들이 대부분 NO3-N를 이용했다는 것은, 상대적으로 군

집 수준에서 NH4-N에 대한 자원 영역이 종들에 의하여 채워지지 않았

음을 의미하며, 이는 “상보성 효과”의 감소를 의미한다(Matich et al.

2021). 이와 같이 증가된 자원의 일부 형태가 군집 내의 식물종에게 사

용되지 못하는 것은 “변동하는 자원 가용성(fluctuating resource

availability)”의 가설에 대한 원인을 제공한다. 이 가설에 의하면, 자원의

공급량과 군집의 이용량이 균형을 이루지 못하면 생물학적 침입에 취약

하게 된다(Davis et al. 2000). 부영양화가 침입 저항성을 감소시킨다는

것은 여러 생태계에서 보고되고 있으며(Alexander et al. 2017, Uddin &

Robinson 2018), 이 연구는 이 현상에 대한 구체적인 메커니즘에 생태적

지위 분할의 감소가 관련되어 있다는 것을 제시한다.

이 연구는 부영양화의 위험성을 제고한다. 이 연구에 의하면 부

영양화는 기존에 알려진 강한 경쟁력을 가지는 일부 식물종 뿐 아니라,

여러 우점종의 질소 이용 특성을 변화시켜 식물 군집의 종다양성을 감소

시킬 수 있다. 따라서 경쟁력이 강한 일부 식물의 인위적인 제거는 부영

양화에 대한 궁극적인 해결책이 될 수 없을 것으로 보인다(Kettenring

& Adams 2011). 또한 생태적 지위 분할은 종다양성과 생태계 기능에

있어 가장 중요한 원동력으로 알려진 만큼(Silvertown 2004, Meilhac et

al. 2020), 부영양화가 생태계에 미치는 잠재적인 위험성은 매우 크다.
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4.5. 결론

습지에서 식물종 공존과 생태적 지위 분할의 주요 원인은 우점

종의 질소 형태 이용에 대한 높은 가소성으로 나타났다. 토양 비옥도의

증가는 우점종의 종간경쟁에 의한 질소 형태의 이용 가소성 수준을 낮

춤으로써 군집의 생태적 지위 분할 수준을 감소시켰다. 이는 질소에 대

한 종간경쟁의 강도를 증가시키고, 상대적으로 우점종보다 종속종의 질

소 흡수와 생장에 부정적인 영향을 주었다. 고양분의 환경에서 우점종

의 생장이 종속종보다 상대적으로 높은 것은 NH4-N 이용 비율의 감소

로 인한 생리학적 이득 또는 뿌리의 높은 질소 흡수 효율과 관계있는

것으로 보인다.

여러 생태계에서 부영양화가 종다양성을 감소시키는 사례가 보

고되고 있으며, 이에 대한 원인은 주로 종간 자원 이용에 대한 경쟁력의

차이로 설명되었다. 이러한 생태학적 현상에 대하여 이 연구는 부영양화

가 생태적 지위 분할 수준의 감소를 통해서 종다양성을 감소시키는 메커

니즘을 추가로 제안한다. 환경변화와 생태적 지위 분할의 관계에 대한

연구는 이전에도 진행되었으나, 부영양화가 생태적 지위 가소성과 생태

적 지위 분할 수준에 미치는 영향에 대한 구체적인 증거를 제시한 사례

는 매우 드물다. 추가로 이 메커니즘은 부영양화가 “상보성 효과”의 감

소를 통해서 침입 저항성과 같은 생태계 기능에 부정적인 영향을 줄 수

있다는 것을 제시한다.
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제 5 장. 종합 결론
이 연구는 습지의 식물 군집에서 종다양성과 생태계 기능이 유

지되는 원리를 식물의 토양 질소 이용을 기반으로 이해하고자 수행되었

다. 이 연구는 세 가지 세부연구로 이루어졌다. 첫째, 현지 내의 식물 군

집에서 우점종의 질소 이용 특성이 생태적 지위 분할과 다양성 효과에

미치는 영향을 분석했다. 둘째, 현지 외의 메즈코즘 실험에서 질소 형태

에 대한 종내 생태적 지위 분할과 개체군 생산성의 관계를 평가했다. 셋

째, 토양의 부영양화가 질소 형태에 대한 종간의 생태적 지위 분할에 미

치는 영향을 분석했다. 각각의 세부연구에서 식물종의 토양 질소 이용

특성을 확인하기 위하여 질소의 두 가지 형태(NO3-N와 NH4-N)에 대한

추적자(151515N) 적용이 수행되었다.

이 연구는 총 7종의 습지식물을 대상으로 수행되었다. 현지 내

연구는 성체를, 현지 외 연구는 유묘를 실험 재료로 이용하였다. 이 종들

에 대한 세 가지 세부연구의 결과를 질소 이용 특성을 중심으로 정리하

는 것은 우점종을 결정하는 메커니즘을 이해하는 것에 도움이 된다

(Table 5-1). 종간 상호작용의 수준에서 우점종은 높은 질소 흡수율을

가지거나 질소 형태 이용에 대한 높은 가소성을 보였다. 반면에, 종속종

은 이 두 가지 질소 이용 특성이 모두 나타나지 않았다. 따라서 이 연구

에서 우점종을 결정하는 메커니즘으로 “높은 자원 흡수율”과 “높은 자원

이용 가소성”의 가설을 모두 지지한다. 이러한 우점종의 질소 이용 특성

은 종속종과의 종간경쟁에서 상대적으로 높은 질소 흡수율와 생물량을

유지하는데 기여하는 것으로 보인다. 한편으로, 종간경쟁에 반응하여 질

소 형태에 대한 이용 가소성이 높은 우점종은 동시에 종내경쟁에 반응하

여 높은 종내 가소성을 보였다. 이 종들은 질소 형태에 대한 이용 가소

성이 나타나지 않은 종들보다 종내경쟁이 있을 때 상대적으로 높은 질소

흡수율과 생물량을 유지하였다. 추가로 질소 형태 이용에 대한 종내 가

소성이 높은 종들은 현지 내에서 높은 유묘 밀도를 보였다. 이는 종내

가소성에 의한 개체 전문화가 종내경쟁의 강도를 줄임으로써 우점종이

개체군을 유지하는데 기여한다는 것을 보여준다. 질소 형태에 대한 이용
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가소성이 높은 종들은 그렇지 않은 종들보다 종간 그리고 종내경쟁에 의

하여 뿌리 할당 비율이 상대적으로 적게 증가하였다. 질소 형태의 이용

가소성이 높은 종들은 뿌리의 무게를 증가시키지 않더라도 경쟁 상태에

서 질소 흡수율을 안정적으로 유지하는 전략을 가진 것으로 보인다. 갈

대는 현지 내와 외에서 서로 다른 결과를 보여주었다. 갈대는 현지 내에

서 종속종보다 높은 질소 흡수율을 보였으나, 현지 외에서 종속종과 동

일한 질소 흡수율을 보였고, 종간경쟁에 의한 생물량의 반응 역시 종속

종과 동일하게 나타났다. 이 결과는 성체와 유묘의 차이, 또는 현지 내와

외의 토양 미생물 차이로 인한 것일 수 있다.
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Species

CH PT IA FT PA IS SS

Sources of results
(life cycle stages)

In situ study
(Adults)

• • • •

Ex situ study
(Seedlings)

• • • • • •

N utilization
characteristics

Uptake
rate

⇩  ⇩ ⇩  ⇩ ⇩ ⇩

Plasticity in
chemical form use
between species

    ⇩ ⇩ ⇩ ⇩

Plasticity in
chemical form use
within species

NA    NA ⇩ ⇩ ⇩

Responses to
inter-and
intraspecific
competition

Change in
N uptake rate

＃    ＃ ⇩ ⇩ ⇩

Change in
biomass

＃    ＃ ⇩ ⇩ ⇩

Root allocation
response

⇩＃ ⇩ ⇩ ⇩ ＃   

Incidence of seedlings in communities NA    ⇩ ⇩ ⇩ ⇩

Dominance in communities
Dominant
species

Subordinate
species

*All arrows indicate the relative highness between species.
＃They only indicate responses to interspecific competition, and data for responses to
intraspecific competition were not available.
CH = Carex humbertiana (큰뚝사초); PT = Polygonum thunbergii (고마리);
IA = Ischaemum aristatum (쇠보리);
FT = Fimbristylis tristachya var. subbispicata (꼴하늘지기);
PA = Phragmites australis (갈대); IS = Iris setosa (부채붓꽃);
SS = Sium suave (개발나물); NA = Data were not available.

Table 5-1. Summary of the characteristics related to nitrogen utilization in
inter-and intraspecific competition of study species*.
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우점종의 질소 이용 특성에 따라 식물 군집과 생태계 기능에 미

치는 영향에 차이가 있었다(Fig. 5-1). 질소 형태에 대한 “높은 자원 이

용 가소성”을 가지는 우점종은 “우점적 가소성”의 메커니즘을 통하여 생

태적 지위 분할의 수준을 증가시켰다. 이는 종간경쟁의 강도를 줄임으로

써 종의 공존과 종다양성을 높이는데 기여했다. 이어서 “샘플링 효과”와

“선택 효과”에 의존하는 “상보성 효과”의 메커니즘을 통하여 생태계 기

능에 긍정적인 영향을 주었다. 부영양화는 이 모든 과정에 부정적인 영

향을 주었다. 반면에, 질소에 대하여 “높은 자원 흡수율”을 보인 우점종

은 “고전적인 생태적 지위 차이”의 메커니즘을 통하여 생태적 지위 분할

에 기여했다. 그러나 “높은 자원 이용 가소성”의 우점종보다 상대적으로

낮은 생태적 지위 분할의 수준을 가져왔다. 이는 연쇄적으로 작용하여,

“높은 자원 이용 가소성”의 우점종이 “높은 자원 흡수율”의 우점종보다

종다양성과 생태계 기능 향상에 더 크게 기여했다.

Fig. 5-1. A schematic diagram showing the effect of nitrogen uptake
characteristics of dominant species on species diversity in wetland plant
communities. All arrows indicate the relative highness.
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이 연구는 다음의 생태학적 의의를 가진다. 첫째, 식물 군집에서

우점종의 자원 이용 특성을 기반으로 종다양성과 생태계 기능의 원동력

을 설명할 수 있다. 우점종의 질소 이용 특성을 기반으로 생태적 지위

분할과 다양성 효과의 관계를 단순화하는 것은 종다양성과 생태계 기능

이 유지되는 복잡한 원리를 이해하는 데 적용될 수 있다. 둘째, 생태적

지위 분할의 구체적인 메커니즘에 관련된 가설의 검증에 필요한 근거를

제공한다. 이 연구 결과는 “고전적인 생태적 지위 차이”와 “우점적 가소

성”의 가설을 모두 지지한다. 반면에 “생태적 지위 선점”의 가설에 대한

근거는 나타나지 않았다. 셋째, 식물이 이용하는 질소를 직접 측정하여

개체 전문화가 개체군의 생산성을 증가시킨다는 것을 밝혔다. 식물의 개

체 전문화에 대한 근거는 부족할 뿐 아니라 기존 연구의 대부분은 식물

의 형태적 특성 변이에 의한 간접적인 방법에 의존하기 때문에 이 연구

결과는 높은 가치를 가진다. 넷째, 부영양화는 질소에 대한 종간 생태적

지위 분할의 수준을 낮추어 식물 군집의 종다양성 감소를 초래하는 것을

확인했다. 이 연구는 식물종 사이의 경쟁력 차이로 부영양화와 종다양성

의 관계를 설명하는 기존의 연구와 차별성을 가진다. 다섯째, 이 연구는

한 개체에 시간 간격을 두고 연속적으로 추적자를 적용하는 새로운 연구

방법을 개발했다. 이는 기존의 연구 방법에서 확인할 수 없는 자원 이용

에 대한 식물의 종내 변이를 확인할 수 있다. 개발된 연구 방법은 식물

의 토양 질소 이용에 대한 연구에 적용될 수 있으며, 특히 식물의 개체

전문화에 관한 연구에 기여할 것으로 기대된다.
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Abstract

The relationship between dominance and

species diversity of wetland plants and

soil nitrogen utilization characteristics

Choi Ho

Department of Science Education (Biology Major)

The Graduate School, Seoul National University

It is a key goal of community ecology to understand the

driving force for maintaining high species diversity and why species

diversity is important. Characteristics of dominant species can have a

positive or negative effect on species diversity. As the mechanisms

for resource utilization characteristics of dominant plants, “high

resource uptake rate”, “use of the most abundant resource form”, and

“high resource use plasticity” have been reported. Niche partitioning,

which means that coexisting species use different forms of a

resource, is known to be an important factor in determining species

diversity. As the specific mechanisms for niche partitioning, “classical

niche differentiation”, “niche preemption”, and “dominant plasticity”

have been reported. Diversity effects that explain the relationship

between species diversity and ecosystem functioning can suggest why

species diversity is important. As the specific mechanisms for

diversity effects, “complementarity effects”, “sampling effects”, and

“selection effects” have been reported. All of these mechanisms are

closely related to each other in that they explain the causes or

consequences of species diversity. However, only few studies have
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identified the relationship between these three mechanisms and have

explained species diversity. Despite the increasing ecological

importance of intraspecific niche partitioning caused by individual

specialization, practical evidence as to whether individual specialization

occurs in plants and contributes to the maintenance of populations is

lacking. Although eutrophication is causing a decrease in species

diversity in various ecosystems, studies explaining the relationship

between eutrophication and species diversity in terms of niche

partitioning are still deficient.

This study was conducted to understand the causes and

consequences of species diversity based on soil nitrogen in wetland

plant communities. Wetlands have a high value of species diversity

but are rapidly being damaged by environmental changes such as

eutrophication. Therefore, understanding the driving force for

maintaining species diversity in wetlands is important. Soil nitrogen

is one of the factors that limit plant growth in various ecosystems.

Accordingly, many studies have been conducted on niche partitioning

of nitrogen. Soil nitrogen has been found to be an important resource

for determining plant species diversity. The specific objectives of this

study were as follows: (1) to assess the effect of soil nitrogen

utilization characteristics of dominant species on the growth of

subordinate species and species richness, species diversity, functional

diversity, and above-ground productivity in wetland plant

communities, (2) to compare the level of individual specialization on

nitrogen forms between dominant and subordinate species in wetland

plant, and (3) to assess the effect of soil fertility on niche partitioning

of nitrogen forms among wetland plant species. To assess

intraspecific variation in the utilization ratio of two chemical forms

(NO3-N and NH4-N) of nitrogen, a method was developed in which
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the tracer (151515N) was continuously applied at intervals of 10-14 days

to one individual.

The following three major investigations were designed. First,

the nitrogen utilization characteristics between dominant species

(Phragmites australis and Carex humbertiana) and subordinate

species (Iris setosa and Sium suave) were compared in the natural

competitive situations and experiments with manipulation of

interspecific competition in the Songji lagoon wetland, Goseong-gun,

Republic of Korea. In addition, above-ground biomass and the indices

of species richness, species diversity, and functional diversity were

measured in P . australis-dominant communities and C.

humbertiana-dominant communities. P . australis and C. humbertiana

showed the nitrogen utilization characteristics of “high resource

uptake rate” and “high resource use plasticity”, respectively. C.

humbertiana contributed to a relatively higher level of niche

partitioning than P. australis. C. humbertiana-dominant communities

had more species diversity, functional diversity, and above-ground

biomass than P. australis-dominant communities.

Second, the ex situ mesocosm experiments on intraspecific

competition were conducted. The three intraspecific competition

treatments were designed by varying the number of individuals

planted in a pot (1, 3, and 9). The level of intraspecific niche

partitioning of nitrogen forms, nitrogen uptake rate, and biomass of

dominant species (P . australis, Polygonum thunbergii, Ischaemum

aristatum, and Fimbristylis tristachya var. subbispicata) and

subordinate species (I . setosa and S. suave) were measured for each

condition. P . thunbergii, I . aristatum, and F. tristachya var.

subbispicata showed a high level of individual specialization by

intraspecific plasticity in nitrogen form use. In addition, individual
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specialization contributed to reducing the intensity of intraspecies

competition and maintaining high population productivity.

Third, the ex situ mesocosm experiments on soil fertility and

interspecific competition were conducted. The total inorganic nitrogen

contents of the two soil fertility treatments were three times different

from each other. The two interspecific competition treatments were

designed as single individual culture and mixed culture (one individual

of each of the six species was planted together in a pot). The

nitrogen utilization characteristics and biomass of dominant species

(P . australis, P . thunbergii, I . aristatum, and F. tristachya var.

subbispicata) and subordinate species (I. setosa and S. suave) were

measured for each condition. The increase in soil fertility decreased

the level of niche partitioning by lowering the level of niche plasticity

of P . thunbergii, I . aristatum, and F. tristachya var. subbispicata.

Accordingly, the nitrogen uptake rate and growth rate of subordinate

species were relatively decreased compared to dominant species.

This study contributes to the validation of hypotheses about

the specific mechanisms for dominant species, niche partitioning, and

diversity effects, and to the understanding of ecological processes

related to species diversity. This study supports both the hypotheses

of “classical niche differentiation” and “dominant plasticity” as the

mechanisms for niche partitioning among wetland plant species. In

the mechanisms of diversity effects, "complementarity effects" related

to soil nitrogen depended on “sampling effects” and “selection

effects”. Realized individual specialization by intraspecific plasticity in

nitrogen form use can be added as a mechanism for determining

dominant species. The relationship between eutrophication and species

diversity was related to the mechanisms of niche partitioning among

plant species. The tracer application method developed in this study
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is expected to be applicable to the study of individual specialization of

plants.

keywords: diversity effect, dominant species,

ecosystem functioning, eutrophication,

individual specialization, niche partitioning
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