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ABSTRACT

Pinus densiflora is the most widely distributed tree species in South Korea. Its ecological 

and socio-cultural attributes makes it one of the most important tree species in S. Korea. In 

recent times however, the distribution of P. densiflora has been affected by dieback. This 

phenomenon has largely been attributed to climate change. This study was conducted to 

investigate the responses of growth and physiology of P. densiflora to drought and nitrogen 

fertilization according to the RCP 8.5 scenario. A Temperature Gradient Chamber (TGC) and 

CO2⋅Temperature Gradient Chamber (CTGC) were used to simulate climate change 

conditions. The treatments were established with temperature (control versus +3 and +5℃; 

aCeT) and CO2 (control: aCaT versus x1.6 and x2.2; eCeT), watering(control versus drought), 

fertilization(control versus fertilized). Net photosynthesis (Pn), stomatal conductance (gs), 

biomass and relative soil volumetric water content (VWC) were measured to examine 

physiological responses and growth. Relative soil VWC in aCeT significantly decreased after 

the onset of drought. Pn and gs in both aCeT and eCeT with fertilization were high before 

drought but decreased rapidly after 7 days under drought because nitrogen fertilization effect 

did not last long. The fastest mortality was 46 days in aCeT and the longest survival was 

56 days in eCeT after the onset of drought. Total and partial biomass (leaf, stem and root) 

in both aCeT and eCeT with fertilization were significantly high, but significantly low in 

aCeT. The results of the study are helpful in addressing P. densiflora vulnerability to climate 

change by highlighting physiological responses related to carbon allocation under differing 

simulated environmental stressors. 
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I. 서  론

전 지구적으로 기후변화에 따라 강수의 유형 변화, 

이상고온 현상 등 극한 기상 현상의 빈도가 높아지고 

있고 지금의 기후변화 추세라면 향후 더 빠른 기상환

경변화가 예상 된다(IPCC, 2018), 특히 대기 중 CO2 

농도가 지금의 증가 추세로 21C 말 1,000ppm에 도달

한다면 평균기온은 2∼4℃ 이상, 극지방은 6℃ 이상의 

기온상승이 예측 된다(Solomon et al., 2007). 우리나

라의 경우 평균 기온과 대기 중 CO2 농도의 증가 추세

가 다른 국가보다 빠르게 나타났다. 최근 100년간

(1920년∼2019년) 지구 평균기온은 0.99℃도 상승한 

것과 비교하면 우리나라는 1.56℃로 급격한 증가 폭을 

보였다(NOAA, 2020). 지난 10년간(2009년∼2018년) 

한반도의 대기 중 CO2 농도 평균 절대증가 속도는 

2.4ppm / yr로 전 지구 연간 증가 값(2.3ppm / yr)과 

비슷하나 2018년 평균 대기 중 CO2 농도 407.4 ppm 

보다 약 6.7 ppm 높은 414.1ppm였다(Korea Meteoro-

logical Administration, 2019). 

이러한 기온상승, 이상고온 등 기후변화에 대한 수

목의 반응은 다양하게 나타나고 있다. 수목은 생리적

으로 대기 중 CO2 농도 증가에 따라 광합성 속도를 

높여 식물체 생장이 촉진(Kim and Lee, 2001; Stirling 

et al., 1998) 혹은 감소하기도 한다(Kohen et al., 

1993; Woodward, 2002). 또한, CO2 시비효과로 인한 

생물량 증가는 식물의 양분, 수분, 온도 등 생리적 요

인과 미기상 조건에 복잡하고 민감하게 반응하기 때문

에(Huang et al., 2007; Oren et al., 2001) 수종별 생리 

반응을 파악하는 것은 기후변화에 대응하기 위한 산림 

수종 관리에 있어 매우 중요하다. 건조 스트레스로 인

한 토양수분 감소는 수목의 생존을 위협하며 다양한 

형태적, 생리적 변화를 유도한다(Hopkins, 1999). 건

조 스트레스 초기에는 팽압에 영향을 받는 요소들이 

감소하여 잎의 탈리, 기공 폐쇄 등 수분보존과 수분이

용효율을 높이는 기작을 보이지만 건조가 심해짐에 따

라 광합성 속도의 급격한 감소, 삼투조절기능(osmore-

gulation) 상실 등 세포 내 주요대사에 영구적인 손상

을 끼치게 된다(Hopkins and Huner, 2008; Taiz and 

Zeiger, 2006). 또한 식물체 내 건조 스트레스에 대응

하기 위한 식물호르몬과 관련된 여러 반응이 일어나게 

된다(Taiz and Zeiger, 2006). 이러한 대응 전략이나 

능력은 수종 마다 차이가 있기 때문에 수종별 적응 

기작을 구명하는 것은 수목의 건전한 생육을 위해 필

수적이다.

최근 고온과 가뭄으로 인한 건조 스트레스로 인해 

온대 침엽수림 수목의 고사가 증가하고 있고 국내에서

도 소나무(Pinus densiflora) 고사가 보고되고 있다

(Allen et al., 2010; Lim et al., 2017; Lim and Shin, 

2005). 일반적으로 P. densiflora는 등수성(isohydric) 

수종으로 알려져 있으며(Matyssek et al., 2014), 등수

성 수종의 특징은 토양수분 변화에 따라 기공 개폐를 

조절하는데(Collatz et al., 1991; Tardieu and Simonneau, 

1998), P. densiflora의 순광합성율, 기공전도도, 증산

의 감소는 기공 폐쇄에 영향을 받게 된다(Farquhar and 

Sharkey, 1982). 따라서 지속적으로 건조한 환경에 노

출되면 기공 폐쇄에 따른 탄소 기아(Carbon Starvation)

의 위험이 증가된다(Allen et al., 2010). 탄소 기아란 

수목이 수분감소를 줄이기 위해 기공을 폐쇄하여 발생

하는 생산량(탄소흡수)과 소비량(호흡량)의 불균형을 

의미하며, 이러한 현상이 지속되면 수목의 스트레스를 

가중 시킬 수 있다(McDowell et al., 2008).

이러한 가뭄 스트레스에서 적절한 양분 공급은 수

분이용효율을 증가시키고 부정적인 영향을 최소화하

여 가뭄 후 수목이 빠르게 회복하는데 도움을 준다

(Gessler et al., 2017; Tarvainen and Näsholm, 2017). 

특히 질소(N)는 대사물질 생산에 중요한 역할을 하고

(Nunes-Nesi et al., 2010), 수분손실을 줄이고 물질생

물량을 증가시켜 수분이용효율을 높이는 등 긍정적인 

영향을 끼친다(Zhang et al., 2019). 또한 질소는 건조 

스트레스가 광합성에 미치는 억제 효과를 감소시켜 탄

소고갈 현상을 피할 수 있게 도움을 준다(Gessler et 

al., 2017; Tarvainen and Näsholm, 2017). 이렇듯 양

분유효도가 가뭄 스트레스를 완화시키는 근본적인 메

커니즘을 구명하는 것은 수목의 생장과 산림 생산성에 

매우 중요하다(Gessler et al., 2017). 그러나 가뭄에 

대한 수목의 스트레스는 대부분 수분과 탄소 기작에 

많은 연구가 이루어지고 있으나, 식물의 양분유효도와 

건조 스트레스 사이의 상호작용에 대한 연구는 미흡한 

실정이다.

따라서 본 연구는 최근 기후변화로 인해 많은 피해

가 발생하고 있는 소나무의 건조 스트레스 고사 메커

니즘을 이해하기 위한 연구로 수행되었다. 소나무 묘

목(2년생)을 대상으로 고온 및 고농도 CO2 농도 환경

에서 인위적인 건조 스트레스와 질소 시비에 따른 처

리별 토양함수율 변화를 통해, 1) 수목의 순광합성율

(Pn)과 기공전도도(gs) 반응을 살펴보고, 2) 이를 통해 
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변색율과 고사시기 변화와 3) 생물량 변화 특성을 조

사하여 건조 스트레스에 대한 소나무의 반응을 구명하

고자 수행되었다.

II. 재료 및 방법

2.1. 실험재료 및 건조 처리

본 연구에 사용된 실험재료 2년생 소나무(Pinus 

densiflora) 묘목을 사용하였다. 2019년 4월 크기가 일

정한 2년생 묘목을 선정하여 각각의 화분에 처리별로 

5본씩 식재 후 완전임의배치법으로 배치하였다. 관수

는 2019년 4월 3일부터 2019년 7월 14일까지 강한 

햇빛과 고온에 의한 피해를 줄이기 위해 오전 6시, 오

후 8시, 오전 12시 사이에 토양이 적윤 상태가 되도록 

30분간 관수하였으며, 관수량은 묘목 1본 당 2.5L/day

로 처리되었다. 무관수 처리는 7월 15일부터 인위적인 

단수처리를 통하여 건조 스트레스를 유발하였다. 

2.2. 대기 중 온도와 CO2 농도와 질소시비 처리

국립산림과학원 산림기술경영연구소(경기도 포천

시 소홀읍 직동리 51) 구내에 있는 환경변화시뮬레이

션시스템(온도⋅CO2 처리 시스템 온실)을 이용하였다. 

온실은 2개의 온도 조절 온실(Temperature Gradient 

Chamber, TGC)과 2개의 온도 및 CO2 농도 조절 온실

(CO2⋅Temperature Gradient Chamber, CTGC)로 구

성되어 있으며, 규격은 높이 3.5m X 폭3.0m X 길이 

30.0m 이다. 대기 중 온도와 습도, CO2 농도는 자체 

제작한 환경제어프로그램(Data logger control system)

을 통해 조절되었다. TGC 와 CTGC 온실은 대기 온도 

및 CO2 농도의 일변화, 계절변화, 광조건 등을 직접적

으로 반영하는 미래 기후변화 환경 조성이 가능한 시

설이다. 온실 입구 반대쪽에 환풍기를 가동하여 입구

로부터 출구까지 인위적인 공기 흐름을 발생함으로써, 

온실 내 온도와 CO2 농도가 RCP 8.5 시나리오 21세기 

후반(2071년∼2100년)에 도래할 것으로 예상되는 값

(IPCC, 2013) 으로 처리 되었다. 본 연구에서는 거리 

사이(5m∼25m)에 따라 처리된 온도 및 CO2는 다음과 

같다: 대조구인 aCaT (ambient CO2 and ambient 

temperature, 400ppm + 27℃), 현재 수준의 대기 CO2 

농도에서 현재보다 온도가 상승된 aCeT (ambient CO2 

and elevated temperature, 400ppm + 30℃, 400ppm 

+ 32℃) 조건과 현재 대기 중의 온도와 CO2 농도가 

증가된 환경인 eCeT (elevated CO2 and elevated 

temperature, 560ppm + 30℃, 720ppm + 32℃) 조건으

로 수행되었다. 온도와 CO2 농도 처리는 2019년 4월 

2일부터 2019년 11월 19일까지 실시하였다. 질소 시

비는 수용성 비료인 MultiFeed (N:P:K = 30:10:10, 

Haifa Chemicals, Israel)를 이용하여 처리별로 시비처

리 하였다. 시비기준은 산림청 시설양묘 사업기준 일

람표(Korea Forest Service, 2006)에 따라 최적 시비

량(생육기 주 1회, 20g/ 20L/ m2)을 실험에 사용된 

화분 넓이에 맞춰 재계산하여 시비하였으며, 2019년 

5월 3일부터 2019년 7월 10일까지, 총 11회 실시하

였다.

2.3. 생리 반응 조사

질소시비와 온도 및 CO2 처리에 따른 생리 반응 

특성 조사는 건조 처리 후 7일 간격으로 총 5주간 6회(7

월 16일∼8월 21일) 실시하였다. 처리에 따른 순광합

성속도(Pn), 기공전도도(stomatal conductance; gs) 조

사는 휴대용 광합성 측정장치(Li-6400 xt, Li-Cor Inc., 

Lincoln, NE, USA)를 이용하였다. 측정 시 상대습도는 

55%∼60%, 유입되는 공기유량은 500 umol m-2 s-1, 

PPFD (Photosynthetic Photon Flux Density)는 1000 

μmol m-2 s-1로 유지하였다. 본 연구에서 처리된 온도 

및 CO2농도에서 측정된 데이터는 통계적인 차이를 보

이지 않아 처리를 통합하여 사용하였다. 처리 별 측정 

시 설정된 기온과 CO2 농도는 다음과 같다: 대조구

(aCaT; 27℃, 400ppm), 고온처리 (aCeT; 30℃, 400ppm; 

32℃, 400ppm), 복합처리(eCeT; 30℃, 560ppm; 32℃, 

800ppm). 광합성 측정은 모든 설정을 안정화 후 오전 

9시부터 오후 3시까지 처리마다 3 반복으로 측정하

였다.

2.4. 토양함수율 및 변색율, 고사 조사

처리 별 평균 토양함수율(Soil VWC, m3m-3, %; 

Soil Volumetric Water Content) 측정은 Time Domain 

Reflectometer (Field Scout TDR 100, Spectrum 

Technologies, Inc., Plainfield, IL, the USA)을 사용하

여 주기적으로 총 13회 모니터링 하였다. 고사의 경우, 

실험목의 모든 잎이 갈색으로 변색되고 부서지기 쉽고 

괴사하는 상태일때 고사로 판단하였는데 시각적으로 

100% 갈변된 잎은 나무의 사망을 나타내는 신뢰적인 

지표로 사용되고 있다(Anderegg et al., 2013; Mitchell 
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et al., 2013). 변색율은 시각적으로 수목의 전체 잎 

중에서 변색된 부분을 비율로 나타냈으며, 주기적으로 

전수조사하였다. 

2.5. 생물량 측정

질소시비와 환경처리에 따른 생장 변화를 알아보기 

위해 모든 측정이 끝난 후 건조 스트레스로 인해 고사

한 실험목을 잎, 줄기, 뿌리로 구분하고 채집하였다. 

채집한 시료는 건조기에서 60℃, 72시간 이상 건조시

킨 후 건중량(g) 측정을 통해 총 물질 생물량과 부위별 

생물량을 분석하였다. 

2.6. 통계분석

각 처리에 따른 측정 결과를 비교, 분석하기 위해 

평균 차이 유의성 분석은 R 통계 프로그램(ver. 3.3.2, 

R Core Team, 2016)을 이용하여 분석하였다. 일원분

산분석(ANOVA)을 실시하였으며, 유의성이 나타날 

경우(P < 0.05), Tukey HSD 검정을 수행하였다.

III. 결과 및 고찰

3.1. 토양함수율 변화

무관수 처리에 의한 처리구별 토양함수율 변화는 

Table. 1과 같다. 무관수 이후 처리간 효과를 비교하기 

위해 시기별 토양함수율 변화는 상대적 토양함수율로 

나타냈다. 무관수 처리에 따른 처리별 토양함수율은 

전반적으로 eCeT에서 높은 경향을 보였다. 또한, 처리

에 따른 토양함수율의 차이는 무관수 후 44일까지 지

속되었으나, 그 이후에는 통계적인 차이가 없었다. 토

양함수율은 무관수 초반인 8일째(P < 0.001) 질소가 

시비되지 않은 eCeT에서 평균 27.8%로 가장 높은 수

준을 유지하였으며, 질소가 시비된 aCeT_N, eCeT_N

에서 최대 토양함수율 대비 각각 약 36.0%, 37.4% 감

소하였다. 토양함수율은 eCeT에서 가장 높았는데 이

는 대기 중 고농도 CO2가 gs를 낮추어 토양수분을 증

가시키는 특징으로 보이며(Girardin et al., 2016), 가

장 낮은 처리는 약 44.2% 감소한 aCeT였다(Table 1). 

무관수 67일째, 모든 처리에서 토양함수율은 평균 0% 

수준으로 감소하였다. 그러나 aCeT와 aCeT_N에서 

무관수 44일∼51일 사이 가장 먼저 0% 수준으로 토양

Days since 

onset of 

drought

Relative Soil VWC (m3m-3, %)

Treatments

aCaT aCaT_N aCeT aCeT_N eCeT eCeT_N

8d 24.6 ± 2.2 ab 21.5 ± 2.3 bc 23.0 ± 1.5 b 17.8 ± 0.7 c 27.8 ± 1.3 a 17.4 ± 0.8 c

9d 18.4 ± 1.1 ab 17.1 ± 2.5 b 17.7 ± 1.4 b 15.7 ± 0.7 b 23.5 ± 1.0 a 13.8 ± 0.7 b

10d 17.8 ± 0.9 ab 15.4 ± 2.3 b 17.5 ± 0.9 ab 15.2 ± 0.5 b 20.3 ± 1.1 a 13.8 ± 0.7 b

15d 18.4 ± 1.7 ab 20.8 ± 2.3 a 12.0 ± 0.6 c 14.5 ± 0.5 bc 21.5 ± 1.2 a 21.1 ± 1.5 a

23d  9.8 ± 1.3 bc 12.4 ± 1.1 ab  8.7 ± 0.4c 11.0 ± 0.5 abc 12.8 ± 0.6 a 10.0 ± 0.8 bc

26d 10.3 ± 0.6 ab 10.6 ± 1.0 ab  8.6 ± 0.6 b 10.5 ± 0.8 ab 12.0 ± 0.5 a 11.0 ± 0.5 a

30d 11.3 ± 0.5 b 13.1 ± 0.9 ab 13.0 ± 0.6 ab 15.0 ± 0.7 a 13.8 ± 0.6 ab 11.9 ± 0.5 b

38d  7.8 ± 1.0 abc  7.3 ± 1.3 abc  5.0 ± 0.7 c  5.8 ± 1.0 bc  9.3 ± 0.6 a  8.6 ± 0.7 ab

44d  2.7 ± 1.1 ab  4.2 ± 1.4 ab  1.3 ± 0.6 b  3.0 ± 1.0 ab  4.4 ± 1.0 ab  4.8 ± 0.8 a

51d -  1.7 ± 1.2 ns - -  1.3 ± 0.6 ns  0.9 ± 0.5 ns

58d -  0.9 ± 0.9 ns - -  0.6 ± 0.4 ns  0.7 ± 0.5 ns

67d - - - - - -

aCaT; ambient CO2 and ambient temperature, aCeT; ambient CO2 and elevated temperature, eCeT; elevated 

CO2 and elevated temperature with control nitrogen and nitrogen fertilization on each treatment was 

represented as aCaT_N, aCeT_N and eCeT_N, respectively. Values are means ± SE (aCaT, aCaT_N; n = 10, 

aCeT, aCeT_N, eCeT, eCeT_N; n = 25). Different letters indicate significant differences between treatments (P 

< 0.05) based on multiple comparisons (Tukey’s HSD test) in ANOVA, ns: not significant. 

Table 1. Relative Soil VWC (m3m-3, %) subjected to drought under different treatments
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함수율이 감소하였다. Duan et al. (2015)에서도 고온

처리에 의한 토양함수율 감소가 복합처리보다 더 빠르

게 감소한 결과를 보여 본 연구와 비슷한 경향이었다. 

단수 이후 상대적 토양함수율은 모든 처리에서 비슷한 

추세로 감소하여 수목에게 건조 스트레스를 제공하였

을 것으로 판단된다. 또한 질소 시비에 따른 토양함수

율 변동에 뚜렷한 차이는 나타나지 않았다. 

3.2. 생리적 변화

무관수로 인한 건조 스트레스 증가와 질소시비에 

따른 처리별 순광합성율(Pn) 및 기공전도도(gs) 변화는 

Fig. 1와 같다. 본 실험에서는 선행연구들(Chang et 

al., 2019; Han et al., 2018)과 마찬가지로 고온처리에 

의해 Pn 과 gs 모두 감소하는 현상이 나타났다. 일반적

으로 수목이 가뭄을 회피하는 전략은 잎의 기공을 조

절하여 증산을 줄이고 수분이용효율을 높이는 것을 의

미한다(Cao et al., 2014). 무관수 처리 1일차, Pn은 

질소가 시비된 eCeT_N에서 약 19.2 umol CO2 m-2 

s-1로 가장 높았으며, aCeT에서 약 41.0% 감소한 11.3 

umol CO2 m-2 s-1로 가장 낮았다(P = 0.026, Fig. 1a). 

무관수 처리 초기에는 질소가 시비된 모든 처리에서 

무시비 처리 보다 Pn이 높은 경향을 보였다. 이는 높은 

양분유효도가 지상부의 생물량을 우선적으로 분배시

켜 초기 가뭄 환경에서 탄소 고갈 현상을 피하는 등의 

역할을 하기 때문이다(Gessler et al., 2017). 무관수 

7일차 이후, 전반적으로 Pn이 감소하는 경향이 나타났

다. 가장 높은 Pn은 eCeT에서 약 10.1 umol CO2 m-2 

s-1이었으나, 고온이 처리되는 aCeT, aCeT_N에서 최

대 Pn 대비 각각 약 57.7%, 90.6% 낮아졌다(P = 

0.001). 무관수 13일차에도 비슷한 경향이 유지되었으

나 통계적인 차이는 없었다. 무관수 21일차, eCeT_N

에서 가장 높은 Pn을 유지하였고 aCeT_N, aCaT_N에

서는 최대 Pn 대비 각각 각각 약 83.7%, 85.6% 낮아졌

다(P = 0.04). 토양수분함량으로 인한 광합성의 전반

적인 감소 추세가 보였으며 이는 토양수분함량이 줄어

들면서 발생한 것으로 판단된다(Reich et al., 2018). 

무관수 1일∼7일 사이 건조 스트레스에 따른 광합성 

감소율에 질소 시비 효과가 나타나지 않았고, 무관수 

7일∼13일 사이 질소가 광합성에 대한 가뭄의 억제 

효과를 완화시키는 경향을 나타냈지만(eCeT 감소율 

83.9%, eCeT_N 감소율 77.5%), 본 연구에서 질소 시

비에 따른 뚜렷한 완화 효과는 나타나지 않았다. 그러

나 잎 내 질소는 대부분이 광합성에 직접적으로 관여

하여 광합성에 대한 가뭄 스트레스를 완화시켜 탄소고갈

을 피할 수 있게 도와주고, 광합성 능력에도 영향을 주므

로 질소 시비 처리에서 서서히 감소하도록 도움을 준다

고 보고되었다(Evans, 1989; Gessler et al., 2017; 

Tarvainen and Näsholm, 2017). 이후 무관수 후 28일, 

36일에도 측정하였으나 Pn이 유의미한 차이를 보이지 

않아 고사에 이른 것으로 판단되었다. 

기공증산속도와 기공의 개폐를 측정하는 gs는

(Hopkins, 1999), 측정 시기(무관수 1일, 7일)와 처리

에 따라 유의한 차이를 보였다(Fig. 1b). 또한 무관수 

초반에는 Pn과 유사하게 질소 시비 처리에서 높은 경

Fig. 1. (a) Net photosynthesis at saturating light (Pn), (b) stomatal conductance (gs) of P. densiflora seedlings

under different treatment. The bars indicate means ± SE (n = 3). Different letters indicate significant differences

between treatments (P < 0.05) based on multiple comparisons (Tukey’s HSD test) in ANOVA, ns: not 

significant.
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향을 보였는데, 이는 질소 시비가 gs 조절 호르몬인 

식물생장호르몬 ABA (leaf abscisic acid)을 증가시켜 

기공을 조절해 수분이용효율 증가에도 영향을 끼친다

고 한다(Song et al., 2019). 

무관수와 처리에 따른 기간 별 gs 경우 무관수 처리 

1일차, gs는 aCeT_N에서 약 0.3 mol m-2 s-1로 가장 

높았으나 eCeT에서 약 51.7% 유의하게 낮아졌다(P 

= 0.004, Fig. 1b). 그러나 무관수 7일차부터 eCeT에서 

0.06 mol m-2 s-1로 가장 높았지만 aCeT_N에서 약 

76.4% 유의하게 낮아졌다(P = 0.001). 토양함수율과 

gs는 서로 높은 상관관계가 있으며(Tim, 1996), 이러

한 현상은 토양함수율이 감소하면서 기공을 빨리 닫아 

잎의 수분포텐셜을 유지하여 hydraulic failure를 피하

려는 Pinus 수종의 특징으로 판단된다(Tardieu and 

Simonneau, 1998). 이후 무관수 후 13일, 28일, 36일

에도 측정하였으나 Pn과 유사한 경향을 보이고, 유의

미한 차이를 보이지 않아 고사에 이른 것으로 판단되

었다(Fig. 1). 질소가 충분한 경우 수분이용효율이 촉

진되지만, 토양수분함량에 따라 기공을 조절하는 능력

이 손상될 수 있을 것으로 판단되며(Gessler et al., 

2017; Yang et al., 2012), 질소 시비는 gs를 감소 시켜 

물관부 색전증(embolism)에 대한 취약성을 줄일 수 있

다(Goldstein et al., 2013).

3.3. 변색율 및 고사 변화

변색율은 수목의 조직 고사와 시기를 결정하는데 

있어 완벽하게 일치하지 않지만 가뭄으로 인한 고사의 

유용한 추정 지표로 사용되고 있다(Leuzinger et al., 

2009). 무관수 26일부터 모든 처리에서 정기적인 모니

터링을 수행하였다. 온도⋅CO2 처리와 질소 시비 및 

무관수 처리에 따른 소나무의 변색율 차이는 시기에 

따라 뚜렷한 차이가 나타났다(Table 2). 무관수 26일

에 aCeT와 aCeT에서 각각 약 23.5%, 21.6%로 빠르게 

변색되었으나 eCeT와 eCeT_N에서 약 4.3%, 3.2%로 

유의하게 낮았다(P < 0.001, Table. 2). 무관수 30일에

도 26일과 같은 경향을 보였다. aCeT_N와 aCeT에서 

각각 약 53.1%, 52.3%로 높은 변색율을 보였고, eCeT

와 eCeT_N에서 각각 13.6%, 8.4%로 낮은 변색율을 

보였다(P < 0.001). 무관수 38일에 aCeT에서 약 

79.2%로 가장 높고, eCeT_N에서 약 61.0% 감소하였

으며 가장 느리게 변색되었다(P < 0.001, Table 2). 

이후 무관수 후 44일, 51일, 58일, 67일, 73일까지 지

속적으로 측정한 결과, 복합처리에서는 고온처리에 비

해 상대적으로 느린 변색율을 보였으나 유의미한 차이

는 나타나지 않았다. 또한 무관수 88일에 모든 처리에

서 100% 변색하여 고사하였다. 무관수 처리 초반에는 

환경 변화 처리에 따라 반응이 다르게 나타났지만 기

간이 길어짐에 따라 온도와 CO2에 따른 유의한 차이

는 나타나지 않았다. 

고사는 변색율 100%을 기준으로 판단하였으며 건

조 스트레스 증가와 질소시비에 따른 처리별 고사 기

간 변화는 Fig. 2에 나타냈다(P = 0.049). 가장 빨리 

고사한 처리는 aCeT였으며 평균적으로 무관수 후 46

일이였다. 고온처리는 건조 스트레스로 기공을 빨리 

닫고 증발과 호흡을 증가시켜 빠르게 고사가 진행된다

고 한다(Adams et al., 2009; Will et al., 2013). 그러나 

본 실험과 유사하게 온실에서 묘목으로 진행한 연구도 

고온 환경에서 고사율이 증가하였으나 실제 산림 환경

에서 성목은 화분 안 묘목보다 뿌리가 발달해 토양의 

수분 보유능이 증가 될 수 있기 때문에 고사 비교 예측

에는 다양한 요인 고려가 필요하며(Duan et al., 2015, 

McDowell et al., 2008), 실제 환경에서 장시간 가뭄처

리에 따른 성목의 반응에 대한 연구가 요구된다. eCeT

에서는 무관수 후 평균적으로 56일로 가장 오래 생존

하였으며, aCeT와 비교해 볼 때 약 21.5% 오래 생존하

였다. 이는 고농도 CO2가 고온처리와는 다르게 gs를 

감소시킨 점을 고려해 볼 때, 가뭄 스트레스에서 수분 

이용에 유리하게 작용하여 수목 생존에 기여를 한 것

Fig. 2. Mean time (days) to mortality in P. densiflora 

seedlings subjected to drought under different 

treatments with control nitrogen (Control_ N) and 

nitrogen fertilization (Fertilized_N). The bars indicate 

means ± SE (aCaT, aCaT_N; n = 10, aCeT, aCeT_N, 

eCeT, eCeT_N; n = 25). Different letters on the bars 

indicate significant differences (P < 0.05) based on 

multiple comparisons (Tukey’s HSD test) in ANOVA. 



Song et al.: Effects of Drought Stress and Nitrogen Fertilization on Growth and Physiological Characteristics of … 63

Days since 

onset of 

drought

Leaf browning (%)

Treatments

aCaT aCaT_N aCeT aCeT_N eCeT eCeT_N

26d 11.2 ± 2.6 ab  6.9 ± 2.4 ab 23.5 ± 5.6 a 21.6 ± 4.4 a  4.3 ± 0.8 b  3.2 ± 0.8 b

30d 26.0 ± 4.9 ab 26.8 ± 9.2 ab 52.3 ± 7.1 a 53.1 ± 7.8 a 13.6 ± 2.1 b  8.4 ± 1.9 b

38d 66.0 ± 6.4 abc 57.2 ± 12.4 abc 79.2 ± 6.2 a 67.4 ± 8.4 ab 42.0 ± 6.5 bc 30.8 ± 6.1 c

44d 82.0 ± 3.7 ns 81.0 ± 9.4 ns 86.8 ± 6.0 ns 76.2 ± 7.4 ns 68.3 ± 7.0 ns 73.0 ± 6.5 ns

51d - 93.2 ± 5.0 ns 91.8 ± 4.7 ns 89.6 ± 5.2 ns 88.0 ± 4.7 ns 88.4 ± 5.8 ns

58d - 93.2 ± 5.0 ns 97.1 ± 2.0 ns 89.6 ± 5.2 ns 92.8 ± 3.4 ns 88.4 ± 5.8 ns

67d - 99.5 ± 0.5 ns 99.2 ± 0.6 ns 99.7 ± 0.2 ns 95.9 ± 2.0 ns 95.4 ± 2.8 ns

73d - - - 99.7 ± 0.2 ns 99.5 ± 0.3 ns 98.3 ± 1.1 ns

aCaT; ambient CO2 and ambient temperature, aCeT; ambient CO2 and elevated temperature, eCeT; elevated 

CO2 and elevated temperature with control nitrogen and nitrogen fertilization on each treatment was 

represented as aCaT_N, aCeT_N and eCeT_N, respectively. Values are means ± SE (aCaT, aCaT_N; n = 10, 

aCeT, aCeT_N, eCeT, eCeT_N; n = 25). Different letters indicate significant differences between treatments (P 

< 0.05) based on multiple comparisons (Tukey’s HSD test) in ANOVA, ns: not significant.

Table 2. Leaf browning (%) subjected to drought under different treatments

Fig. 3. P. densiflora seedlings biomass of (a) Leaf, (b) Stem. (c) Root, (d) Total subjected to drought 

under different treatments with control nitrogen (Control_N) and nitrogen fertilization (Fertilized_N). The

bars indicate means ± SE (aCaT, aCaT_N; n = 10, aCeT, aCeT_N, eCeT, eCeT_N; n = 25). Different 

letters on the bars indicate significant differences (P < 0.05) based on multiple comparisons (Tukey’s 

HSD test) in ANOVA.
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으로 판단된다(Warren et al., 2011). 

3.4. 생물량 변화

온도와 CO2 처리가 종료된 후 잎, 줄기, 뿌리 부위

별 생물량과 총 생물량은 질소 시비 처리 따라 뚜렷한 

차이를 보였다(Fig. 3). 질소가 시비된 처리구에서 생

물량이 높아 우수한 생장을 확인할 수 있었지만, 고온

과 복합처리 효과에 의한 차이는 나타나지 않았다. 고

온에서 생물량 감소 원인 중 하나로 유지호흡 소비 

증가로 언급되었지만(Prior and Bowman, 2014), 수종

별 적응 반응은 다양하기 때문에 복합적인 환경요인 

영향을 설명할 필요가 있다(King et al., 2005). 본 연

구에서는 고온 및 복합처리가 단기간 이루어졌기 때문

에 통계적으로 의미있는 차이가 나타나지 않은 것으로 

생각되며 장기간 지속적인 연구가 필요하다고 판단된

다. 잎과 줄기의 경우, aCeT_N에서 각각 약 9.4g, 2.7g

으로 가장 높은 물질생산량을 보였다(P <0.001, 

respectively). 반면 잎에서는 aCaT 생물량이 약 

46.4%, 줄기에서는 aCeT가 약 32.1% 감소하였다. 뿌

리의 경우 aCeT에서 약 3.2g으로 유의하게 낮았으며, 

가장 높은 eCeT_N에서는 약 53.1% 증가하였다(P < 

0.001). 일반적으로 뿌리는 가뭄처리에서 생산성에 밀

접한 연관이 있으며(Comas et al., 2013; Zheng et al., 

2017), 양분이 시비 될 경우 뿌리 생장 및 수분이용효

율을 높여 건조 스트레스로 인한 부정적 효과를 완화 

시킬 수 있다(Luo et al., 2013; Tran et al., 2014). 

또한 CO2 시비효과에 의한 광합성 촉진은 식물의 생

장에 직접적인 영향을 미쳐 생물량이 증가한 것으로 

판단된다(Ainsworth and Rogers, 2007). 본 연구에서

도 질소가 시비된 처리에서 높은 뿌리 생물량을 보여 

변색율과 고사율에 영향을 주었을 것으로 판단된다. 

가뭄 스트레스에서도 질소 시비는 뿌리의 생장이 증가 

되는데, 이는 대부분 생장과 물질 생물량 유지에 이용

된다(Tran et al., 2014). 본 연구에서 총 건중량의 경우 

질소 시비가 없는 고온처리에서 약 10.4g으로 가장 낮

았으나, 질소가 시비된 고온처리에서는 약 17.7g으로 

시비에 의해 약 69.8% 증가하였다(P < 0.001, Fig. 3). 

고온처리에 의한 광합성은 평균적으로 약 30%, 총 생

물량은 약 50% 감소하는 것으로 알려져 있다

(Kumarathunge et al., 2019). 질소 시비가 뿌리 생장

에서 무관수로 인한 건조 스트레스가 주는 억제효과를 

완화시켜 소나무의 물질 생물량을 증가시킨 것으로 판

단된다.

적  요

본 연구는 최근 기후변화로 인해 피해가 증가하고 

있는 소나무를 대상으로 고온 및 고농도 CO2 환경에 

인위적으로 건조 스트레스를 주어 질소 시비에 따른 

생리적 반응과 생물량 변화 특성을 구명하고자 수행되

었다. 토양수분은 고온처리에서 가장 빨리 감소하여 

수목의 건조 스트레스를 제공하는 것으로 나타났다. 

결과적으로 토양수분이 가장 빨리 감소한 고온처리에

서 순광합성율과 기공전도도 모두 감소하였다. 생리적 

반응의 경우, 무관수 초기에는 질소가 시비되는 모든 

처리구에서 대조구 보다 높은 경향을 보였으나 건조 

스트레스 기간이 길어짐에 따라 질소 시비 효과는 나

타나지 않았다. 고사율은 고온처리에서 빠르게 진행되

었으며 고농도 CO2 농도 환경에서는 평균적으로 

21.5% 오래 생존하였다. 생물량의 경우 질소 시비와 

CO2 시비효과가 뿌리에서 무관수로 인한 건조 스트레

스가 주는 억제 효과를 완화시켜 부위별⋅총 생물량 

증가에 영향을 준 것으로 판단된다. 본 연구결과를 통

해 기후변화가 산림생태계에 끼칠 수 있는 영향을 정

량적으로 구명함으로서 기후변화에 대응하여 산림을 

효율적으로 관리하는데 필수적인 자료를 활용하고, 향

후 미기상 조건에 다른 산림생태 예측모델 활용에 중

요한 역할을 할 것으로 기대된다.
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