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    �This study confirmed that high temperatures derived from climate change will induce the occurrence of abnormal shoots in 
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Abstract: Pinus densiflora is a fixed-growth coniferous species that elongates its shoot 
once a year and finishes growing in early summer. However, it may produce additional 
shoots in the same year in response to external stimuli, called abnormal shoot growth. 
This study investigated the effects of open-field summer warming and drought on 
the abnormal shoot growth of P. densiflora seedlings. In March 2022, two factorial 
combinations were constructed, including two temperature treatments (control and 4°C 
increase) and two precipitation treatments (control and drought), with five replicates for 
each combination. The temperature treatment was performed for 87 days from May 14 
to August 8, 2022, and the precipitation treatment was performed for 33 days from May 
14 to June 15, blocking 100% of the ambient rainfall. The abnormal shoot occurrence 
rate and leaf unfolding stages were measured in November, and the shoot and root 
collar diameter growth rates were calculated by comparing the seedling height and root 
collar diameter measured in August (after the cessation of treatment) and October (after 
the end of growing period) with the initial values (i.e., May 2022). The abnormal shoot 
occurrence rate significantly increased under the warming treatment, showing a 410.6% 
increase in the warming plots (38.4%) compared to the control plots (7.5%). There was 
no significant difference in the shoot and root collar diameter growth rate regarding 
warming and drought treatments. Abnormal shoots may have been affected by high 
temperatures by inducing early transition to the next ontogenetic stage.

Keywords: �abnormal shoot, climate change, drought, high temperature, Japanese red 
pine, lammas shoot
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1. 서     론

산업혁명 이후 인간 활동은 기후변화를 유발하였으

며, 1850~1900년 대비 2011~2020년의 지구 표면 온도

를 1.1°C 상승시켰다 (IPCC 2022). 이러한 변화는 점차 가

속되어, 1850~1900년 대비 2081~2100년의 지구 표면 온

도는 최소 1.4°C에서 최대 4.4°C 증가할 것으로 예측된다 

(IPCC 2022). 기후변화로 인하여 아시아 전역에서 폭염 

위협과 온난일 지속일수가 증가하고 폭우와 가뭄 등 극한

기상 현상의 강도와 빈도가 증가할 것으로 예상되고 있다 

(NIMS 2020; IPCC 2022). 특히 아시아의 육상 생태계는 

기후변화에 민감하게 반응하고 있으며 식물군계에서 식물 

계절, 생장, 분포 등에 변화가 나타났고, 그 영향은 점차 확

대될 것으로 추정된다 (IPCC 2022).
기후변화에 영향을 받는 여러 식물종들 중에서도 침엽

수는 기후에 특히 민감하다 (Allen et al. 2010; Byun et al. 
2010). 2020년 기준 해송 (Pinus thunbergii)과 함께 국내 

침엽수 산림 면적의 68.1%를 차지하며 한국의 대표수종이

자 침엽수 우점종인 소나무 (Pinus densiflora)는 기후변화

에 취약한 것으로 알려져 있다 (Lee et al. 2021; KFS 2022). 

특히, 한국 산림에서 소나무가 다른 수종으로 대체되어 그 

면적이 감소할 것이라는 예측도 있다 (Byun et al. 2010; 
NIMS 2020). 이러한 예측은 기후변화로 인한 수분 및 열 

스트레스가 소나무의 고사율을 증가시킨다는 주장에 근거

하지만, 보다 확실한 미래 예측 및 대처 방안 수립을 위해

서는 고사율뿐 아니라 소나무의 생리 또는 생장이 기후변

화에 따라 어떻게 변화하는지 연구할 필요가 있다 (Sevanto 
et al. 2014).

대부분의 목본류는 봄부터 가을까지 지속적으로 생장하

는 자유생장을 한다 (Kozlowski 1964; Chang 2018). 반면, 
소나무 등 일부 침엽수는 겨울눈에 다음 해 생장할 줄기의 

원기를 형성하고 이를 이용하여 봄부터 초여름까지 한 마

디만큼 줄기를 신장시킨 뒤 그 해의 생장을 멈추는 고정

생장을 한다 (Cho et al. 2001; Hover et al. 2017; Chang et 
al. 2018). 그러나 고정생장 수종은 간혹 1년에 두 마디 이

상 줄기를 신장시키는 이상생장 반응을 보이며, 이러한 반

응은 온도 및 수분가용성이 높은 환경에서 증가하는 경향

이 있어 기후변화에 의하여 그 발생 빈도가 증가할 것으

로 예상된다 (Kramer and Kozlowski 1979; Lee et al. 2007; 
Chang et al. 2018; Jo et al. 2019).

Fig. 1. (a) Layout of the experimental plots and (b) simplified design of the experimental warming and drought manipulation system.

(a)

(b)
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이상생장 가지 및 고정생장 이후의 새로운 잎 발생은 양

분을 추가적으로 소비하여 이듬해 생장을 위한 양분 비축

량을 줄이고 비정상적 형태의 가지를 발달시킬 수 있다 

(Kozlowski 1964; Nakashima and Yamamoto 2006). 뿐
만 아니라, 뒤늦게 자라난 신초는 잎이 충분히 성숙하지 

못한 상태로 겨울철 저온에 노출되어 서리 피해에 취약하

다 (Jo et al. 2019). 이상생장은 소나무의 생장에 영향을 주

고 고사를 야기할 수 있기 때문에 관련 연구가 필요하다 

(Kushida 2005; Nakashima and Yamamoto 2006; Chang 
et al. 2018; Jo et al. 2019). 기존에 수행된 연구에서 Jo et 
al. (2019)은 지속적인 고온이, Kushida (2005)는 6월부터 

8월 사이의 고온이 이상생장 발생 비율을 증가시킨다고 보

고하였으며, Lee et al. (2007)은 도심일수록, 온도가 높을수

록 이상생장이 많이 발생한다고 보고한 바 있으나, 통제된 

환경하에서 진행된 실험 연구는 부족한 실정이다. 이에 본 

연구는 기후변화에 따른 온도 증가 및 가뭄이 소나무의 이

상생장에 미치는 영향을 알아보기 위하여 수행되었다. 온
도 증가 시점은 이상생장이 시작되며 높은 대기온도가 소

나무에 고온 스트레스를 야기하는 5월에서 8월 사이로 설

정하였으며 (Odani 1977), 환경 변화에 상대적으로 더 민

감하게 반응하는 묘목 단계의 소나무를 대상으로 하였다 

(Fisichelli et al. 2014). 또한, 실제 자연 환경과 유사한 실

외 실험적 온난화 및 가뭄 시스템을 이용하여 연구하였다.

2. 재료 및 방법

2.1. 연구 설계

본 연구는 서울특별시 성북구에 위치한 고려대학교 환

경생태수목원 (37°35ʹ36.4ʺN 127°01ʹ30.6ʺE)의 실외 묘

포장에서 수행되었다. 연구 지역인 성북구의 과거 20년 

(2001~2020년) 평균 연평균 기온 및 연강수량은 각각 

12.6°C와 1,363.3 mm이며, 연구를 수행한 2022년의 연평

균 기온 및 연강수량은 12.6°C와 1,912.5 mm이다 (KMA 
2023). 본 연구에서는 두 개의 온도 처리 (대조구, 온난화 

처리구)와 두 개의 강수 처리 (대조구, 가뭄 처리구)를 복

합처리하고 각 처리마다 5회의 반복을 두어 1.5 m2 (1.5 

m × 1.0 m) 크기의 조사구 총 20개를 조성하였다 (Fig. 1a). 
2022년 3월 20일, 실외 묘포장에서 생육한 3년생 소나무 

묘목을 단근 처리하여 각 조사구에 종묘사업실시요령에 

따라 28본씩 식재하였다 (KFS 2015). 처리가 시작되기 전

인 5월 6일 측정된 묘목의 평균 묘고와 근원경은 각각 30.4 

cm, 4.9 mm였다.
온난화 처리는 21세기 중반의 최대온난일 계속기간을 

모의하기 위하여 2022년 5월 14일부터 8월 8일까지 87

Fig. 2. (a) Canopy temperature, (b) soil temperature, and (c) soil 
volumetric water content of each experimental plot. The warming 
treatment period is highlighted in red, and the drought treatment 
period is highlighted in black. DOY: day of year, C: control, D: 
drought, and W: warming.

(a)

(b)

(c)
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일간 지속되었으며, 온도 대조구 대비 온난화 처리구에

서 4°C 증가를 모의하였다 (Jung and Lee 2019; Kim et al. 
2021). 가뭄 처리 또한 21세기 중반기의 최대 무강수 지

속기간을 모의하기 위하여 2022년 5월 14일부터 6월 15
일까지 33일간 강수를 100% 차단하는 가뭄 처리를 진행

하였다 (Kim et al. 2021). 온난화 처리는 적외선 히터 (FT-
1000; Mor Electric Heating Association, USA), 데이터 로

거 (CR-1000X; Campbell Scientific Inc., USA) 및 릴레이 

(SDM-CD16AC; Campbell Scientific Inc.)를 이용하여 대

조구에 비하여 처리구의 묘목 정단부 (canopy) 표면 온도

가 4°C 이상 높아질 경우 적외선 히터가 자동으로 작동이 

중지되도록 설계하였다. 가뭄 처리는 강수 감지기 및 접이

식 전자동 강수 차단막을 이용하여 처리 기간 동안 빗물

이 감지될 경우 우레탄 투명 차단막이 펼쳐지도록 하여 강

수를 차단하였다 (Fig. 1b). 연구 기간 동안 각 조사구의 묘

목 정단부 온도, 토양 온도 및 토양 수분함량은 적외선표면

온도센서 (SI-111; Campbell Scientific Inc.)와 토양온·습

도센서 (CS655; Campbell Scientific Inc.)를 이용하여 측

정하였다. 온난화 처리 기간 동안 대조구 대비 온난화 처리

구의 묘목 정단부 온도 및 토양 온도는 각각 평균 3.5°C 및 

5.4°C 높게 유지되었으며 (Fig. 2a, b), 강수 처리 기간 동안 

토양 수분 함량은 가뭄 처리구에서 19.3% 낮게 나타났다 

(Fig. 2c). 묘목 정단부에서 토양에 비하여 온도차가 더 낮

게 나타난 것은 잎에서 증발산을 통한 냉각 효과가 일어났

기 때문으로 판단된다 (Urban et al. 2017).

2.2. 연구 방법

2022년 11월 7일, 생장이 종료된 소나무 묘목의 이상생

장 여부를 확인하고 조사구별로 생존한 묘목 대비 이상생

장이 발생한 묘목의 본 수를 계산하여 이상생장 발생률을 

측정하였다. 이때, 당해 년도에 새롭게 만들어진 신초에 잎

이 발생한 묘목만을 이상생장이 발생한 묘목으로 보고 신

초의 생장만이 일어난 묘목은 0단계로 간주하였다 (Fig. 
3(0)). 또한 이상생장이 발생한 묘목을 대상으로 잎 발생 

단계를 총 5개의 단계 (0단계: 당해 년도에 만들어진 신초

에 잎이 발생하지 않은 단계 (0 cm); 1단계: 잎 길이 0~1 

cm; 2단계: 잎 길이 1.1~2 cm; 3단계: 잎 길이 2.1~3 cm; 4
단계: 잎 길이 3.1 cm 이상)로 나누어 측정하였다 (Fig. 3). 

또한, 소나무 생장은 10월 초에 어느 정도 종료되기 때

문에 (Takahashi and Hirai 2016), 온난화 처리 종료 직전

인 2022년 8월 5일과 생장 완료 시점인 10월 13일에 측정

한 소나무 묘목의 묘고 및 근원경을 처리가 시작되기 전인 

5월 6일에 측정한 초기 묘고 및 근원경과 비교하여 8월과 

10월 각각의 묘목 생장률을 계산하였다.

2.3. 통계분석

월별 각 조사구의 평균 묘고 생장률, 근원경 생장률, 이
상생장 발생률 및 이상생장이 발생한 묘목에 대한 이상생

장 잎 발생 단계 비율은 이원분산분석 (two-way ANOVA)
을 이용하여 분석하였다. 아울러 조사구 내 각 묘목에 대

한 이상생장 발생 유무 및 개별 생장 자료 (n = 560)를 이용

하여 이상생장 발생 유무가 8월과 10월의 묘고 생장률 또

는 근원경 생장률에 영향을 미쳤는지를 확인하기 위한 상

관관계분석이 추가로 수행되었다. 모든 통계분석에는 R 
studio 2023.06.1을 사용하였으며, p-value가 0.05 이하일 

때 처리 간 차이 또는 상관관계가 유의하다고 판단하였다. 
유의한 실험 결과에 대해서는 Tukey 사후검정을 수행하 

였다.

Fig. 3. Leaf unfolding stages of Pinus densiflora seedlings. (0) Closed buds, (1) abnormal shoot needle elongation less than 1 cm, (2) nee-
dle elongation by 1.1 cm to 2 cm, (3) needle elongation by 2.1 cm to 3 cm, and (4) needle elongation by 3.1 cm or more.

0 1 2 3 4
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3. 결     과

온난화 처리는 소나무 묘목의 이상생장 발생률에 영

향을 미쳤으나, 가뭄 처리 및 교호작용의 영향은 없었다 

(Table 1). 소나무 묘목의 이상생장 발생률은 온난화 처

리에 따라 증가하여 온난화 처리구 (38.4%)에서 대조구 

(7.5%) 대비 약 410.6% 높은 이상생장 발생률이 나타났다 

(Table 1; Fig. 4a). 이상생장이 발생한 묘목들 안에서 잎 발

생 단계의 비율은 2단계에서만 온난화 및 가뭄 처리에 따

라 유의미한 차이가 나타나 온난화 처리구 (34.5%)에서 대

조구 (9.7%) 대비 약 254.9% 증가하고 가뭄 처리구 (14.9%)

Table 1. Results (p -values) of two-way ANOVA testing for the treatment effects on abnormal shoot and growth rates of Pinus densiflora 
seedlings

Treatments
Abnormal shoots Growth rate

Occurrence Stage 1 Stage 2 Stage 3 Stage 4 Aug. Oct.

Warming <0.001 0.115 <0.001 0.979 0.84 0.26 0.756
Drought 0.902 0.550 0.023 0.851 0.165 0.107 0.391
W+ D 0.935 0.972 0.360 0.464 0.369 0.206 0.748

W+ D: integrated warming and drought. Significant p -values are highlighted in bold.

Fig. 4. (a) Abnormal shoot occurrence rate and (b) stage ratio of 
the leaf unfolding of Pinus densiflora seedlings. D: drought, W: 
warming, and  W+ D: integrated warming and drought.

(a)

(b)

Fig. 5. (a) Shoot growth rate and (b) root collar diameter (RCD) 
growth rate of Pinus densiflora seedlings compared to the initial 
values before the treatment (May). C: control, D: drought, W: 
warming, and  W+ D: integrated warming and drought.

(a)

(b)
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에서 대조구 (29.3%) 대비 49.0% 감소하였다 (Table 1; Fig. 
4b). 소나무 묘목의 묘고 및 근원경 생장률은 8월과 10월 

모두에서 여름철 온난화 및 가뭄 처리에 따라 유의미한 차

이를 보이지 않았다 (Table 1; Fig. 5). 이상생장과 묘목 생

장률의 상관관계를 확인하기 위하여 수행된 각 묘목 개체

에 대한 상관관계분석에서 이상생장 발생률과 이상생장 

잎 발생 단계는 묘고 및 근원경 생장률과 유의한 상관관계

가 없었다 (Fig. 6).

4. 고     찰

이상생장은 높은 온도와 생장 기간의 증가 그리고 충분

한 수분 가용성으로 인하여 발생하는 것으로 알려져 있다 

(Chang et al. 2018; Jo et al. 2019). 본 연구에서 확인된 여

름철 온난화에 의한 이상생장 발생률 증가는 가뭄 처리에

는 영향을 받지 않았기 때문에 수분 가용성과는 관련이 없

는 것으로 보인다. 또한 여름철 단기간에 처리가 진행되었

음을 고려하였을 때, 생육 가능 온도에 해당하는 기간의 증

가보다는 고온조건에 더 큰 영향을 받은 것으로 판단된다 

(Kozlowski 1964; Byun et al. 2013; Jo et al. 2019). 높은 온

도는 식물 발생 단계의 조기 전환을 유도하며, 본 연구에서

도 고온에 따라 촉진된 다음 발생 단계로의 조기 전환이 이

상생장을 유도한 것으로 보인다 (Badeck et al. 2004; Jo et 
al. 2019). 이는 고온 환경에서 이상생장이 촉진된다는 기

존 연구와 유사한 결과이다 (Kushida 2005; Lee et al. 2007; 
Jo et al. 2019). 본 연구에서 비록 낮은 비율이지만 대조구

에서도 이상생장이 발생하였다. 이는 온난화 처리가 없는 

환경에서도 자연적으로 일정 비율 이상생장이 발생하기 

때문이다 (Lee et al. 2007; Jo et al. 2019; Jung et al. 2020). 
또한, 온난화 처리를 하였을 때 이상생장이 발생한 묘목 중

에서 초기 잎 발생 단계에 해당하는 2단계 묘목의 비율이 

증가하였다. 이에 따라 연간 생장 종료된 11월까지 잎의 발

달이 마무리되지 않은 3 cm 미만의 잎 발생 단계에 해당되

는 묘목의 비율이 증가하였다. 어린 잎은 특히 서리 피해에 

취약하기 때문에 미성숙 신초는 겨울철 냉해를 받고, 이후

의 생장과 번식에도 추가적으로 피해를 입을 수 있는 것으

로 판단된다 (Kollas et al. 2014; Zohner et al. 2020).
온난화 처리와 달리 가뭄 처리는 상대적으로 이상생장 

발생에 큰 영향을 미치지 않았다. 여름철 강수량이 연 강수

량의 40~60%를 차지하는 한국 기후의 특성상 본 연구에

서 모의한 초여름의 가뭄 환경은 처리 종료 이후 빠른 강

수 보상으로 인하여 소나무에 영향을 미치지 못한 것으로 

판단된다 (Lee and Kwon 2004). 다만, 가뭄 처리에 의해서 

잎 발생 2단계 묘목의 비율이 감소하여 가뭄을 경험한 묘

목에서 잎 발생 단계가 낮은 묘목이 적게 나타났다. 이는 

가뭄에 의하여 이상생장 신초의 잎 발생 속도가 증가하였

음을 의미하며, 따라서 가뭄이 종료된 이후에 발생된 이상

생장 신초에서 식물 계절 주기를 앞당긴 것으로 판단된다 

(Borchert et al. 2002; Čehulić et al. 2019). 가뭄으로 인한 

식물 계절의 변화는 주로 가뭄 종료 이후 나타나는데, 가뭄

은 이상생장 발생 자체에는 큰 영향을 주지 못하고 잎 발생 

단계에만 영향을 준 것으로 보인다 (Čehulić et al. 2019). 
여름철 가뭄은 이상생장 신초의 잎 발생 속도를 촉진시

키고, 겨울철 냉해 예방에는 긍정적인 영향을, 가용 영양

분 소비와 이듬해 생장에는 부정적인 영향을 줄 것으로 판

단된다 (Thomas 1958; Kozlowski 1964; Schermann et al. 
1977; Nakashima and Yamamoto 2006).

한편, 상관관계분석 결과 이상생장 발생과 발생 단계의 

진행도는 묘목의 생장률에 영향을 미치지 않은 것으로 나

타났다. 이는 이상생장이 당해 년도에 생성된 미성숙 원기

에서 발생하였고, 그에 따라 생장률에 큰 영향을 미치지 못

Fig. 6. Correlation matrix plot of abnormal Pinus densiflora seed-
lings shoots and growth rates. SGR: shoot growth rate, RGR: root 
collar diameter growth rate, Stage: leaf unfolding stage, and AOR: 
abnormal shoot occurrence rate.
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했기 때문으로 판단된다. 본 연구에서는 생장이 종료된 11
월에도 4단계까지 발생한 이상생장 묘목의 비율이 23.1%
로 높지 않았다. 이상생장 발생 줄기에서 잎 발생이 늦게 

일어남에 따라 유의한 엽면적 및 생산량 증가 없이 이상생

장 줄기만 발달하여, 생장률을 증가시키지는 못한 것으로 

판단된다 (Kruger and Volin 2006). 또한, 이상생장이 일어

나지 않았더라도 신초의 생장이 발생한 묘목이 있어 (Fig. 
3(0)) 이상생장 발생 유무가 생장량에 큰 영향을 주지 않은 

것으로 판단된다. 그러나 이상생장의 발생은 양분을 추가

적으로 소비하여 이듬해 성장을 위한 양분 비축량을 줄이

고 비정상적 형태의 가지를 발달시켜 장기적으로 묘목 생

장에 영향을 줄 수 있다 (Kozlowski 1964; Nakashima and 
Yamamoto 2006).

본 연구는 이상생장 발생률 및 발생 단계를 묘목 생장 종

료 시점인 11월에 한 차례만 측정하여 정확한 이상생장의 

발생 시기를 특정할 수 없었다. 또한, 한 해 연구로 수행됨에 

따라 이상생장 발생이 이듬해 생장에 미치는 영향을 확인할 

수 없었다. 따라서 정확한 이상생장 발생 시기 및 그 영향을 

확인하기 위해서는 추후 한 해 중 여러 시점에 걸친 이상생

장 발생률 측정과 다년간의 연구를 진행할 필요가 있다.

5. 결     론

기후변화에 의하여 여름철 고온 및 폭우와 가뭄 등 극한

기상 현상이 증가할 것으로 예상되고 있다. 여름철 3개월 

간 지속된 고온은 소나무 묘목의 이상생장 발생률을 증가

시키지만, 묘목 생장에는 영향을 주지 않았다. 가뭄 처리는 

이상생장 및 묘목 생장 모두에 영향을 주지 않았으나 이상

생장 신초의 잎 발생 속도를 앞당길 수 있다. 이상생장 가

지 발생은 발생 초기 잎의 비율을 증가시키고 이듬해 생장

에 영향을 줄 수 있기 때문에 온난화로 인한 이상생장 발생

률의 증가는 겨울철 냉해 또는 묘목 품질 저하를 야기할 수 

있을 것으로 판단된다.

적     요

소나무의 생장은 전년도에 형성된 겨울눈에서 가지가 한 

마디 발생하고 초여름에 생장을 종료하는 것이 일반적이

다. 그러나 외부 자극을 받은 소나무는 이상생장 반응을 통

해 추가로 새 가지를 신장시키기도 한다. 본 연구는 여름철  

온난화 및 가뭄 처리가 소나무 묘목의 이상생장에 미치는 

영향을 파악하는 것을 목표로 하였다. 2022년 3월, 2개 온

도 조절 (대조, 4℃ 증가) × 2개 강수 조절 (대조, 가뭄) × 5개  

반복의 실험구 (1.5 m×1.0 m) 총 20개를 조성하고 5월 14일 

부터 8월 8일까지 87일간 온난화 처리를, 2022년 5월 14일

부터 6월 15일까지 33일간 강수를 100% 차단하는 강수 처

리를 진행하였다. 실험이 종료된 2022년 11월에 이상생장 

여부 및 잎 발생 단계를 확인하였고, 처리가 끝난 8월과 묘

목 생장이 종료되는 10월에 각각 묘고와 근원경을 측정하

여 초기값 (5월) 대비 생장률을 계산하였다. 소나무 묘목의 

이상생장 발생률은 온난화 처리에 따라 유의하게 증가하여 

온난화 처리구 (38.4%)에서 대조구 (7.5%) 대비 410.6% 증
가된 발생률을 보였으나, 묘고 및 근원경 생장률은 8월과 

10월 모두에서 온난화 및 가뭄 처리에 따라 유의한 차이가 

없었다. 따라서, 여름철 3개월 간 지속된 고온은 이상생장 

발생률을 증가시키지만, 이상생장은 생장률에는 영향을 주

지 않는 것으로 나타났다. 본 연구 결과 이상생장 가지의 발

생은 고온에 따라 증가된 식물의 발달 속도와 다음 발생 단

계로의 조기 전환에 의하여 유도된 것으로 보인다.
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