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ABSTRACT : Some characteristics of germ cell differntiations and the function of accessory cells during spermatogenesis, 
and mature sperm ultrastructure in male Protothaca (N.) jedoensis were investigated by transmission electron microscope 
observations. The morphology of the spermatozoa of this species has a primitive type and is similar to those of other species 
in the subclass Heterodonta. Accessory cells, which are connected to adjacent germ cells, are involved in the supplying of 
the nutrients for germ cell development. The morphologies of the sperm nucleus and the acrosome of this species are the 
cylindrical type and cap shape, respectively. Spermatozoa are approximately 46～50 ㎛ in length including a long sperm 
nucleus (about 2.44 ㎛ in length), an acrosome (about 0.45 ㎛ in length), and tail flagellum (about 42～46 ㎛). The axoneme 
of the sperm tail shows a 9+2 structure. As some characteristics of the acrosomal vesicle structures, the basal and lateral 
parts of basal rings show electron opaque part (region), while the anterior apex part of the acrosomal vesicle shows electron 
lucent part (region). These characteristics of the acrosomal vesicle were found in the family Veneridae and other several 
families in the subclass Heterodonta. These common characteristics of the acrosomal vesicle in the subclass Heterodonta can 
be used for phylogenetic and systematic analysis as a taxonomic key or a significant tool. The number of mitochondria in 
the midpiece of the sperm of this species are four, as one of common characteristics appear in most species in the family 
Veneridae and other families in the subclass Heterodonta. However, exceptionally, only three species in Veneridae of the 
subclass Heterodonta contain 5 mitochondria. The number of mitochondria in the sperm midpiece can be used for the 
taxonomic analysis of the family or superfamily levels as a systematic key or an important tool.
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요  약 : 본 연구는 수컷 살조개 Protothaca (Notochione) yessoensis의 정자 형성 과정 중 생식세포들의 분화와 성숙정자의
미세구조 특징에 관한 몇 가지 특징을 투과전자현미경 관찰에 의해 조사하였다. 본 종의 정자형태는 원시형(primitive 
type)으로, 이매패강, 이치아강(Heterodonta)에 속하는 다른 종들과 유사하다. 생식세포에 인접하여 연결되어 있는 보조세
포들은 생식세포들의 발달을 위해 영양공급에 관여한다. 본 종의 정자의 핵형은 긴원통형이며 첨체의 형태는 모자모양이
다. 정자는 길이가 대략 46～50 ㎛이며, 길다란 정핵(길이 약 2.44 ㎛)과, 첨체(길이 0.45 ㎛), 그리고 미부 편모(약 42～46 
㎛)로 이루어져 있다. 미부 편모의 악소님(axoneme)은 9+2 구조를 나타낸다. 첨체소포의 특징으로써 basal ring의 기저부

위에서 측면부위는 전자밀도가 불투명한 부위를 나타내

나, 첨체소포의 앞쪽 정단부위는 전자밀도가 비교적 투명
한 부위로 나타나는 특징을 보인다. 이것이 이치아강에
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속하는 백합과와 또 다른 여러 과들에 속하는 종들의 정자들이 갖는 첨체소포의 공통특징이다. 따라서 이치아강이 갖는
이들 첨체소포가 갖는 공통특징은 분류의 key 또는 중요한 도구로써 계통․분류를 위해 사용될 수 있다. 정자 중편에 있
는 미토콘드리아 수는 4개로 이치아강 내에서 백합과의 3종을 제외한 모든 종들과 다른 과들의 종들에서 공통으로 나타
나고 있는데, 예외로, 개조개, 백합, 가무락조개 만은 중편의 미토콘드리아가 5개로 이루어져 있다. 미토콘드리아 수는
과나 또는 상과 수준에서 종들의 분류학적 분석을 할 경우, 분류 key 또는 중요한 도구로 사용될 수 있다.

서  론

연체동물 이매패류의 정자형성과정 및 정자 형태에 관한

연구는 광학 및 전자현미경에 의해 비교적 다수가 보고되어

있다(Healy and Lester, 1991; Eckerbarger & Davis, 1996; 
Lee et al., 2008; Chung et al., 2009; Kim et al., 2010). 정
자형성과정은 정소의 정소소낭(acinus) 내 생식세포들과 보
조세포들에 의해 일어나는 것으로 보고되어 있다. 정자 형성
과정 중 발달 단계별 생식세포 분화과정의 특징을 밝히고 생

식세포 발달과 관련된 생식 메카니즘을 밝히기 위해서는 전

자현미경에 의한 미세구조적 조사가 필요하다. 지금까지 정
자의 형태 변이는 수많은 이매패류의 무리들 사이의 계통관

계와 관련이 있으며, 진화와도 상호 관련이 있는 것으로 보
고되어 있다(Bacetti, 1970; Popham, 1979). 이와 같이 정자
의 미세 구조는 연체동물 이매패강 내 종들의 계통․분류상

문제점을 해결하는데 매우 가치있는 도구로 이용되고 있다

(Daniels et al., 1971; Popham, 1979; Healy, 1988, 1996; 
Hodgson and Bernard, 1986). 그러나 정자의 미세구조 중
정핵의 형태는 같은 과(family) 내에서도 속(genus)에 따라
매우 다양하기 때문에 과별로 일정한 공통된 특징이 없어 계

통․분류 문제를 해결하는데 가치 있는 도구로써 사용될 수

없다. 그러나 최근 정자의 미세구조 중 첨체 형태는 아강

(subclass) 내 과별로 다른 미세구조를 나타내고 있을지라도
과(family) 내의 모든 종들은 공통된 특이한 특징을 가지고
있으며, 과들간에 뚜렷한 구조상차이로광범위한형태적다
양성을나타내고있어, 지금까지계통관계를평가․분석하는
데 가장 유용한 구조로 알려져 있다(Anderson & Personne, 
1975; Healy & Lester, 1991). 이러한 이유로 이매패류 아강
(Subclass)의 체계를 조직화하는데 정자 첨체의 미세 구조를
이용하고 있다(Popham, 1979). Healy(1989)는 이매패류 아
강 내의 각 종들은 특이한 첨체 형태를 가진다고 보고하였다

(Popham, 1979; Healy, 1989). 살조개는이치아강(subclass He-
terodonta)에 속하기 때문에 정자의 첨체 형태는 이치아강에

속하는 다른 과들의 종들과 유사성을 비교 검토하여야 한다. 
추가로 정자 중편의 미토콘드리아 수는 과(family)나 상과
(superfamily) 내에서 매우 안정된 경향을 보이는 것으로 보
고되어 있어(Healy, 1989, 1995), 최근 종들을 분류 분석하
는데 매우 가치있는 도구로 이용되고 있기 때문에 백합과 살

조개의 분류학적 분석을 위해 미토콘드리아 수를 점검할 필

요가 있다.
지금까지 살조개류(Protothaca spp.)의 발생과 생태에 관

해서는소수의연구․보고가되어있다. 그중, 외국산살조개
류인 P. asperrina의 배발생(Ewart et al., 1988)과 P. grata
의 생식주기(Pizarro & Cruz, 1987)가 보고되어있고, 국내산
살조개(P. jedoensis)에 관해서는생식주기(Kim, 1996, 2002)
와 성성숙과 성비(Kim et al., 2003)  등이 보고되어 있다. 그
리고 생태에 관한 연구․보고로는 Protothaca sp.의 성장 형
태(Harrrington, 1987) 등에 관한 것만 보고되어 있을 뿐, 지
금까지 살조개의 정자형성에 관한 미세구조적 연구․보고는

찾아볼 수 없었다. 따라서 본 연구에서는 백합과 살조개를
대상으로 정자 형성 과정 중 생식세포들의 발달 단계별 분화

특징을 조사하는 동시에 계통․분류 분석에 사용되는 성숙

정자를 구성하는 일부 구조들의 미세구조적 특징들을 투과

전자현미경으로 조사하여 본 종과 백합과 종들을 비교, 검토
하였고, 이들 결과를 이치아강(subclass Heterodonta) 내의
여러 과(family)들과 상호 비교, 조사하여, 성숙정자들의 어
떤 미세구조적 특징들이 종의 계통․분류 분석에 사용될 수

있는지 조사하였다.

재료 및 방법

1. 표본 채집

본 연구에 사용된 살조개 표본은 2008년 1월부터 12월까
지 경상남도 남해군 창선면 앞 바다 조하대에서 skin scuba
에의해매월 30～40개체씩채집하였다. 개체군성숙도 100%
인 성숙 개체(각장 45.0 mm 이상)의 범위에 해당하는 총
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405 개체를 채집하여 실험실로 운반하여 각장, 각고, 각폭, 
전중량을 측정한 후, 투과형전자현미경 관찰용 표본 제작을
위해 시료로 사용하였다. 

2. 투과형전자현미경(TEM)에 의한 생식세포 분화의 미세

구조적 관찰

투과형 전자현미경(transmission electron microscope) 조
직표본의 제작은 2.5% glutaraldehyde-2% paraformaldehyde 
(0.1 M cacodylate buffer, pH 7.5)에 2시간 전 고정한 후
0.1 M cacodylate buffer(pH 7.5)로 약 30분 간격으로 3회
반복하여 충분히 세척하고 2% osmiumtetroxide와 0.2 M 
cacodylate 1:1 용액에서 90분간 후 고정시켰다. 고정이 끝난
조직 소편은 에탄올에 의해 탈수한 뒤, propylene oxide로
치환하고 Epon-812 혼합액에 포매하여 Sorval MT-2 ultrami-
crotome으로 초박절편을 제작하였다. 초박 절편은 uranyl 
acetate와 lead citrate로 이중 전자 염색하여 JEM 100 CX-II 
전자현미경(100 KV)하에서 관찰하였다.  

결  과

1. 정자형성과정(Spermatogenesis) 
정소 발달에 따른 생식세포들의 미세구조 및 형태적 특징

들을 근거로 정자 형성 과정은 편의상 4 단계로 구분하였다: 
(1) 정원세포기(spermatogonial stage), (2) 정모세포기(sper-
matocyte stage), (3) 정세포기 (spermatid stage), (4) 정자기
(spermatozoon stage).

1) 정원세포기(Spermatogonial Stage)
1차정원세포들(primary spermatogonia)은정소소낭벽(aci-

nus wall)을 따라 위치하고 있다. 1차 정원세포들은 때때로
보조세포들 가까이에서 출현하였다. 1차 정원세포들은 크기
가 대략 6～7 ㎛이며, 세포들의 외형은 다소 둥근 모양을 나
타내었다. 정원세포는 핵 내에 염색질을 갖는 큰 핵을 가지
는데, 핵의 크기는 장경 4.5 ㎛, 단경 3.5 ㎛ 정도이었으며, 
세포질 내에는 다수의 미토콘드리아가 출현하였다. 1차 정원
세포들은 유사분열에 의해 2차 정원세포로 되었다. 1차 정원
세포들과 2차 정원세포들의 차이는 2차 정원세포들(secon-
dary spermatogonia)의 핵과 세포질이 1차 정원세포들의 것
들보다 크기가 약간 작게 나타나는 차이를 보였다. 이들 1차, 

2차 정원세포들의 세포질 내에는 다수의 미토콘드리아와 공
포들이 출현하나, 다른 세포소기관자들은 관찰하기 어렵다
(Fig. 1A).

2) 정모세포기(Spermatocyte Stage)
정소 발달이 진행되므로서 2차 정원세포들은 유사분열을

거쳐 1차 정모세포(약 5～6 ㎛)로 발달하였다. 1차 정모세포
들(primary spermatocytes)의 핵(약 3～3.5 ㎛)은 2차 정원
세포의 핵보다 전자밀도가 약간 더 짙은 염색질(chromatin)
을함유하였다. 1차정모세포의핵내에서는 1차성숙분열전
기의 복사기에 나타나는 연접사 복합체(synaptonemal com-
plex)들이 핵 내에 출현하였다. 그리고 세포질 내에는 다수
의 미토콘드리아가 출현하나, 세포질이 감소되어, 핵-세포질
비율은 증가하였다. 1차 정모세포의 모양은 대체로 타원형이
었으며(Fig. 1B). 이 시기에 다수의 1차 정모세포들과 2차 정
모세포들(secondary spermatocytes) 가까이에서 소수의 보조
세포들(accessory cell-I과 accessory cell-II)이출현하였다(Fig. 
1C).

2차 정모세포들은 1차 정모세포들에서 제 1차 감수분열이
빠르게일어나기때문에드물게관찰되는특징을보였다. 2차
정모세포들(대략 4～5 ㎛)은 모양이 약간 불규칙하였으며, 
핵의 모양은 구형이었다. 특히, 핵(3.0～3.2 ㎛) 내에 분산된
이형염색질(heterochromatin)들이 출현함으로써, 2차 정모세
포들의핵 내 물질들은 1차정모세포들의 것보다 전자밀도가
좀 더 높았다. 이 시기에 소수의 보조세포들이 여러 개의 2차
정모세포들 가까이에서 나타나는데, 다형의 보조세포(AC-I)
들의 세포질 내에는 다량의 글리코겐 입자들이 출현하고 있

으며, 아메바형 보조세포(amoeboid AC-II)의 세포질 내에는
전자밀도가 짙은 과립들(일종의 리소조옴들)이 출현하였다
(Fig. 1C).

 
3) 정세포기(Spermatid Stage)
2차정모세포는 2차성숙분열에의해정세포들로분화되었

다. 편의상정세포들의정자변태과정을초기정자변태과정
과 후기 정자 변태 과정의 2단계로 나누어 보면 다음과 같다.
초기정자변태과정중정세포들은모양이타원형이며, 크

기는직경이 3～4 ㎛ 정도이었다. 이들의핵은둥근모양이며, 
핵의 가장자리와중앙부에는분산퇸이형염색질(heterochroma-
tin)이 출현하여 핵 내 전자밀도가 높게 나타났다. 정세포의
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Fig. 1. Transmission electron micrographs of spermatogenesis and 
spermiogenesis in male Protothaca jedoensis (A～H). A, 
The primary spermatogonium (PSG) and secondary sper-
matogonium (SSG). Note a nucleus (N) containing chro-
matins (CH) and several mitochondria (M) in the cytoplasm. 
B, Primary spermatocytes (PSC) and secondary spermato-
cytes (SSC). Note several synaptonemal complex (SNC) in 
the nucleus during the prophase of primary maturation di-
vision and mitochondria (M) in the cytoplasm. C, Primary 
spermatocytes (PSC), secondary spermatocytes (SSC) and 
accessory cells. Note chromatins (CH) in the nucleus, a 
large quantity of glycogen particles (GP), a few lipid dro-
plets (LD) in the accessory cells (AC-I) and lysosomes 
(dense granule (DG)) in the accessory cell (AC_II). D, A 
spermatid (ST). Note high electron dense heterochromatin 
materials (HC) in the nucleus and proacrosomal granule 
near the Golgi complex, mitochondria (M) and vacuoles 
(V). E, A spermatid in the early stage of differentiation 
during spermiogenesis. Note high electron dense granules in 
the nucleus and the proximal centriole (PC) distal centriole 
(DC) beneath the posterior nuclear fossa. F, A spermatid in 
the same stage. Note the proximal centriole (PC), distal cen-
triole (DC) surrounded with two spherical mitochondria at 
the sperm midpiece and appearance of a flagellum (F). G, 
A spermatid in the middle stage of differentiation during 
spermiogenesis. Note a high electron dense proacrosomal 
vesicle (PAV) in the beginning of acrosome formation on 
the nucleus. H, A spermatid in the same stage of differen-
tiation during spermiogenesis. Note a developed high elec-
tron dense proacrosomal vesicle (PAV) on the anterior nu-
clear fossa.          

세포질 내에는 여러 개의 미토콘드리아가 출현였고, 정자 변
태 과정 중 첨체 형성 과정은 정세포들의 핵 앞에서 시작되

었다. 이들첨체형성단계는편의상 (1) 골지기(Golgi phase), 
(2) 두모기(cap phase), (3) 첨체기(acrosome phase), (4) 성숙
기(maturation phase)의 4단계로 구분할 수 있었다. 정세포
분화과정에서 골지기 중에는 정세포의 형태가 점진적으로

변하였다. 이 단계에서 세포질 내 골지체와 작은 첨체전구과
립들(proacrosomal granule)은 핵의 바로 앞으로 이동하여
출현하는 대신, 미토콘드리아들은 핵의 바로 뒤로 이동하였
다(Fig. 1D). 정세포 핵의 형태는 점진적으로 신장되었으며, 
핵 내에는 과립상 물질들이 핵을 가득 채워 전자밀도가 높게

나타났다. 이 시기에 2개의 중심립(centriole)들이 핵 밑 중편
부위로 이동하여 출현하였으며, 핵의 기저부에는 구형의 미
토콘드리아들이 핵막 가까이에서 출현하였다. 구형의 미토
콘드리아들이 중심체를 둘러싸는데, 이들이 정자의 중편을
구성하였다(Fig. 1E). 핵 후부의 중앙부위 일부에서 함입이
일어나 두 개의 중심립 중, 근위중심립은 핵의 후부 홈에 놓
여 있고, 악소님에대해수직을이루었다. 이것은핵막에연결
되지 않는 것으로 나타났다. 원위중심립은 근위중심립 바로
아래에 위치하여 2개의 중심립들은 서로 직각을 이룬 위치
에 출현하였다. 원위중심립(distal centriole)에서 생모체가

생성되어 한 개의 편모가 생성되는데, 편모의 기저부를 차지
하는 원위중심립은 편모의 기저소체를 형성하였고, 편모는
수많은 편모축사에 의해 형성되었다(Fig. 1F). 한편, 두 모기
중에는 골지복합체에서 생성된 여러 개의 과립들이 한 개의

큰 과립상의 첨체전구과립으로 된 후(Fig. 1D), 이것은 다시
한 개의 첨체전구포(proacrosomal vesicle)를 형성하여 정세
포 핵의 바로 앞에 출현하였다(Figs. 1G, H). 
첨체형성단계중첨체기에는핵모양이변형되어점차길게 

신장되었다. 정세포 핵 위에 출현하는 첨체전구포는 변형되
어 핵 위에 모자 모양의 첨체소포(acrosomal vesicle)로 되었
다. 이 시기에 핵 위에 있는 첨체소포는 좌측과 우측의 전자
밀도가 불투명한 부분들(basal rings)과 첨체 앞 꼭대기의 전
자 밀도가 투명한 부분으로 구분되어 출현하였다. 이때 변태
중인 정세포는 세포질이 크게 감소되어 핵-세포질의 비율은
높아졌다(Fig. 2A).  

4) 정자(spermatozoon stage)
첨체형성단계 중 성숙기에 이르면 정자의 분화가 완성되
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Fig. 2. Transmission electron micrographs of spermiogenesis 
and mature spermatozoon in male Protothaca jedoen-
sis (A～D). A, Elongated long nuclei, the proximal, 
distal centrioles and a flagellum of the spermatid in the 
late stage of spermiogenesis and an acrosomal vesicle 
containing basal rings. Note e electron opaque parts 
(EOP) of basal rings (BR) and electron lucent part 
(ELP) of the anterior apex part of the acrosomal vesi-
cle on the nucleus (N) and proximal centrioles (PC), 
distal centriole (DC) and spherical mitochondria (M) in 
the midpieace and a tail flagellum (F). B, An acroso-
mal vesicle in an acrosome on the nucleus of a mature 
sperm. Note subacrosomal materials (SM) in the an 
acrosomal vesicle (AV) on the elongated nucleus (N) 
and proximal centrioles (PC), distal centriole (DC) and 
spherical mitochondria (M) in the midpieace of the 
mature sperm. C, Cross sectioned part of the sperm 
midpiece. Note four mitochondria surrounding a pair of 
centrioles. D, Cross sectioned a tail flagellum of ma-
ture sperm. Note the axoneme showing a 9+2 structure 
(a pair of central microtubles and nine pair of pe-
ripheral microtubles).   

어 성숙정자가 되는데, 성숙정자의 모양은 체외수정을 하는
연체동물의 이매패류 종들에서 출현하는 원시형(primitive 
type)을 나타내었다(Fig. 2B). 살조개 핵은 앞과 뒤 부분의
넓이가 다른 신장된 원통형(cylindrical type)을 나타내었다. 
성숙정자 핵의 길이는 2.44 ㎛이었으며, 핵의 넓이는 장경
0.97 ㎛, 단경 0.53 ㎛이었다. 성숙정자의 길이는 대략 46～
50 ㎛ 정도이었다. 핵의앞쪽은약간함입되어있고, 핵뒤쪽도
다소 함입되어 있다. 핵 앞에 존재하는 첨체는 모자 모양(cap 
shape)이었고, 첨체소포의 내막과 외막은 밀착되어 니타났
다. 첨체소포 내에는 좌측과 우측으로 갈라진 basal ring들이
존재하는데, 왼쪽 및 오른쪽 basal ring들은 전자밀도가 높은
불투명한 부분(electron opaque part (region))을 나타내나

첨체소포의 앞 정단 부위(anterior apex part)는 전자밀도가
낮아 밝게 보이는 부분(electron lucent part (region))으로 이
루어져 있어 전형적인 이치아강(Sub-class Heterodonta)의
종들이 나타내는 첨체소포를 가지고 있어 매우 유사한 특징

을 보였다. 첨체소포를 횡으로 절단하면 headphone 모양으
로 특히, 본 종에서는 백합과의 이매패류들과 같이 첨체사를
관찰할 수 없었다. 정자 중편에는 근위중심립과 원위중심립
이 수직으로 위치하고, 4개의 미토콘드리아가 중심체를 둘러
싸고있으며, 원위중심립주변에서 satellite fibre는찾아볼수
없다(Fig. 2B). 첨체 길이는 0.45 ㎛ 정도이었다. 첨체와핵은
약간의 거리가 있고 첨체과립물질(subacrosomal granular 
materials)은 전자밀도가 다소 낮은 과립상의 물질로 채워져
출현하였다. 중편에는 4개의 미토콘드리아가 중심체을 둘러
싸고 있으며(Fig. 2C), 원위중심립 주변에서 satellite fibre는
찾아 볼 수 없었다. 정자 미부 편모의 길이는 대략 42～46 
㎛정도이었다. 이때 미부편모를 횡절단하여 보면, 미부편모
의 악소님(axoneme)은 주변에 9쌍의 미세소관들과 중앙에
한쌍의 중심 미세소관으로 구성되어 있어, 악소님은 9+2구
조를 나타내었다(Fig. 2D). 

고  찰

1. 정자형성과정 

백합과(Veneridae)에 속하는 살조개의 정소는 수많은 정
소소낭(acinus)들로 이루어져 있는데, 이들 소낭 속에서 일어
나는 생식세포들의 분화과정 및 성숙정자들의 미세구조는 다

른 이매패류의것들과유사한현상을나타내었다(Kim, 2001; 
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Park et al., 2002, 2003; Chung et al., 2010). 이매패류의 정
자 형성 과정은 다른 많은 연체동물에서 조사된 것과 유사하

다(Sakker, 1984; Bernard & Hodgson, 1985; Chung et al., 
2007, Kim et al., 2010). 정자 형성 과정은 생식세포들과 보
조세포들 사이의 상호작용에 의해 일어나고 있다. 정자 형성
과정에서 정원세포들은 유사 분열을 거쳐 분열 증식이 일어

나 수적 증가가 일어나며, 이들이 성장, 발달하여 1차 정모세
포가 된다. 1차 정모세포의 핵은 정원세포의 것들보다 약간
짙은 염색질을 함유한다. 본 연구에서 특히, 1차 정모세포 핵
속에 분산된 염색질들 사이에 연접사복합체가 1차 성숙 분
열 중 전기의 복사기에 출현하여 1차 정모세포의 특징을 보
여주고 있다. 비록 정원세포와 정모세포, 등의 초기 발달 중
인 생식세포들은 이들 세포 발달 단계별 특징이 서로 달라

뚜렷하게 나타난다고 하더라도 이들 특징에 따른 종을 구분

하기 어렵다. 그러나 정세포가 정자로 되는 정자 변태 과정
에서 염색질의 응축 정도와 형태는 향후 핵 모양을 결정하는

중요한 요인으로 작용한다. 정세포의 핵은 정자 변태 과정
(spermiogenesis) 중 염색질 응축이 일어나 응축 정도에 따
라 핵이 전․후로 신장되거나 좌우로 넓어지는 등 핵의 형태

는 현저하게 바뀐다. Yasuzumi(1974)는 정세포 핵을 염색질
응축 형태 및 정도에 따라 과립상, 섬유상, 층상의 3가지로
구분하였다. 그러나 이매패류의 경우는 염색질 응축 초기에
는 과립상이며, 응축이 진행되면서 섬유상으로 변하고, 이
염색질의 비후와 신장 정도에 따라 핵의 모양이 결정된다고

보고하였다.
Kim(2001)의 보고에 의하면, 핵의 모양이 좌우로 신장되

어 핵이 넓게 나타나는 종(굴과, 홍합과 등)과 핵의 모양이
전․후로 길게 신장되는 종(백합과, 가리비과, 재첩과, 우럭, 
코끼리조개등)은섬유상의염색질이응축되면서비후되고핵을
신장시킨다고 보고하였다. 이와 같이 핵의 모양을 결정하는 
것은 염색질의 응축 정도와 형태에 의해 핵의 모양이 결정되

는것으로추정된다고보고하였다. 첨체는몇가지다른방법으
로 Golgi complex의 과립 분비에 의해 형성된다(Longo & 
Dornfeld, 1967; Sastry, 1979). 담치류인 홍합(Mytilus coru-
scus)에서는다수의작은첨체전구포(proacrosomal vesicle)가 골
지복합체에 의해 생성되고, 정자 변태 과정 동안 이 vesicle들
은첨체소포에서합쳐진다고보고되어있다(Kim et al., 2010). 
본 조사에서 살조개(P. yedoensis)의 경우는 정세포의 정자
변태 과정 초기에 골지체의 분비에 의해 과립들이 생성된 후

이들 과립이 합쳐져 전자밀도가 높은 포상의 과립형인 첨체

전구포가 형성된다. 일반적으로 첨체전구포의 형태는 종에
따라 다른 특이성을 가지는 것으로 보아, 모든 이매패류가
동일한 과정으로 첨체전구포가 형성된다고 판단하기 어렵고, 
과나 속 수준에서 특이성을 갖는 것으로 판단되어 향후 지속

적 연구가 수행되어야 할 것이다. 
특히, 정소소낭 내의 생식세포에 부착된 보조세포들은 생

식세포들의 발달을 위해 영양을 공급하는 것으로 보고되어

있다(Eckelbarger et al., 1990; Chung et al., 2010). 특히, 
Eckelbarger et al.(1990)은 galeommatoidid 이매패류 3종에
서 2가지 형의 보조세포들의 형태적 차이를 보고하였다. 첫
번째, 다형의 보조세포는 정소의 정소소낭 벽 쪽에 한정되어
나타나며, 글리코겐과 지질을 저장한다. 두 번째, 보조세포는
식세포들이 발달 중인 정자와 밀접한 관련을 가지며, 정소소
낭(acinus)에 분산되어 존재한다고 보고하였다. 이와 같이 2
가지 보조세포들은 이매패류 같은 종의 정소에서 기록되어

있다. 특히, 보조세포들은 Scrabicullaria plana(Sousa et al., 
1989), 대서양굴 Crassostrea virginica(Eckelbarger and Da-
vis, 1996)들의 정소에서는 데스모소옴(desmosome)을 경유
하여 인접한 생식세포들과 연결되어 있는 것으로 관찰되었

으며, 밀착연접(tight junction)은 가리비류 Pecten maximus 
(Dorange & Le Pennec, 1989)에서 보고되어 있다. 이들의
발견은 생식세포들과 보조세포들 사이의 상호작용을 나타낸

다. 본 조사에서 정자 형성 과정 중에 정소소낭(acinus) 내에
서 생식세포들 가까이에 함께 혼합되어 출현하는 보조세포

들을 발견하였다. 특히, 다량의 글리코겐 입자들과 소수의
지방적들이 정자 형성 중인 보조세포 내에서 관찰되었다. 이
것은 보조세포들이 발달 중인 생식세포들에게 영양질을 공

급하는중요한어떤역할을하는 것으로 추정된다. 그러나본
조사에서살조개의정소소낭내의생식세포들이나보조세포사

이의어떤데스모소옴(또는연접)을발견할수없었다. 앞으로
보조세포의 미세구조를 상세히 조사하여야 한다. Gaulejac 
et al.(1995)은 Pinna nobilis에서 정자 형성 말기에 흡수 기
능을 하는 위족-모양의 돌기를 가지는 보조세포들이 정자 형
성 말엽에 나타났다고 보고하였으며, 이들 보조세포들의 한
가지 공통적인 특징은 식작용이나 흡수 기능을 가지는 것으

로 관찰되었다고 보고하였다.
본 조사에서 정자 형성 과정 중 여러가지 생식세포들은

acinus 내의 보조세포들이 가까이에서 출현하였으며, 보조세
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포들(체세포들)은 세포질 내에 다량의 글리코겐 입자들과 지
방적들을 함유하여 다른 연구자들(Gaulejac et al., 1995; Ec-
kelbarger & Davis, 1996; Chung et al., 2007)과 유사한 결
과를 관찰할 수 있었다. Eckelbarger et al. (1990)는 방정 후
잔존 생식세포들은리소조옴들에의한식세포작용에의해 pha-
gosome을 형성하여 자체 소화되게 된다고 보고하였다. 그러
나 본 조사에서는 잔존 생식세포들을 포식하는 리소조옴에

의한 식세포 현상은 관찰되지 않았다. 따라서 정자 형성 과
정 중 생식세포 발달 단계에 따른 보조세포들의 미세구조와

기능들은 아직 상세히 밝혀져 있지 않아 좀 더 상세한 연구

가 필요하다. 

2. 성숙정자의 형태 및 구조

일반적으로동물정자의형(type)은편의상크게 4가지 type 
즉, 원시형(primitive type), 변형형(modified type), 쌍편모
형(biflagellate type), 그리고 무편모형(aflagellate type)으로
구분하고 있다(Verdonk et al., 1983). 대부분의 이매패류는
primitive type에 속하며, 정자의 구조는 두부와 중편, 미부
로 구성되어 있다. 정자 두부는 대체로 뽀족하거나 긴 첨체
와 둥근핵 (또는 길게 신장된 핵)을 가지며, 중편에는 2개의
중심립(centrioles)이 수직으로 위치하고, 여러 개의 미토콘
드리아가 중심체를 둘러싸고 있으며, 정자 미부에는 길이가
약 50 ㎛ 전후인 편모를 가진다. 본 조사에서 살조개 성숙정
자의경우도이미보고된이치아강(subclass heterodonta)에 속
하는 여러 과들에 속하는 종들의 정자들과 비교하여 보면 전

반적으로 형태학적으로, 미세구조적으로 매우 유사하였으나, 
성숙정자의 미세구조적 특징은 과별로 조금씩 다른 특징을

보였다(Kim, 2001; Kim et al., 2010; Chung et al., 2010). 

3. 성숙정자의 미세구조 특징이 갖는 계통분류학적 의미

지금까지정자의미세구조는정자변태평가분석을통해후

생동물에서 잘 보고되어 있다(Jamieson, 1987, 1991). 특히, 
연체동물 이매패류 내의 분류 및 계통분류학적 문제들을 평

가, 해석하는데 있어 정자의 미세구조는 매우 가치 있는 도
구로 이용되고 있으며(Daniels et al., 1971; Popham, 1979; 
Healy, 1989, 1995; Hodgson and Bernard, 1986), 유연종을
비교하는 경우 특히, 유용하게 이용되고 있다(Popham et al., 
1974; Popham, 1979). 정자 미세구조 중 첨체의 형태와 정
자 중편의 미토콘드리아 수는 최근 분류학적 해석에 널리 이

용되고 있다.
특히, 정자들의 첨체 형태는 이매패류 아강(subclass)들의

계통을 편성하는데 이용되고 있는 것으로 알려져 있으며

(Popham, 1979), 정자 중편의 미토콘드리아의 수는 어떤 과
(family)나 상과(superfamily) 내에서 안정된 경향을 보이고
있어 분류학적 분석에 이용되고 있다. 그러므로 본 종의 분
류학적 분석을 위해서는 정자들의 첨체 형태와 정자 중편의

미토콘드리아수를면밀히조사할필요가있다. 만약정자들의
미세구조와정자변태과정중얻어진몇가지특징들이계통

분류학적으로 분석되어진다면, 이매패류 정자들에 관한 미세
구조적 연구 결과들은 몇 가지 이매패류의 아강들(subclasses) 
중에서상관관계양상들을설명하는데있어귀중한정보를제

공할 수 있다(Popham et al., 1974, Popham, 1979; Healy, 
1989, 1995). 따라서 정자 미세구조에 관한 정보는 이매패류
의 중요한 clade(계통분류군)를 위해 아주 중요하다. 
최근 Sousa 등(1989)은 연체동물 정자의 미세구조를 조사

한 결과에서 골지체가 한 개의 첨체소포(acrosomal vesicle)
를 형성하였다고 보고하였다. Eckelbarger & Davis(1996)는
첨체전구포(proacrosomal vesicle)가 대서양굴 C. virginica
에서는 통상 정모세포가 나타나는 시기에 나타났다고 보고되

어 있으나, 본 조사에서 살조개 P. jedoensis의 경우에는 한
개의 첨체전구포가 정세포기에 나타났으며, 이 첨체전구포는
그 후 한 개의 첨체가 되었다. 연체동물 정자의 형태에 관하
여, Franzen(1970)은 연체동물 정자 형태를 1) 원시형과 2) 
변형형의 두가지 형으로 구분하였다. 원시형은 체외수정을
하는 종들에서 발견되나, 변형형(modified type)은 체내수정
을 하는 종들에서 발견된다고 보고하였다. Verdonnk et al. 
(1983)은 정자 형태를 1) 원시형, 2) 변형형, 3) 쌍편모형, 그
리고 4) 무편모형의 4가지형(type)으로나누었다. 연체동물 정
자의 형(sperm type) 중 원시형은 연체동물 중 체외수정을
하는 이매패류의 대부분에서 발견되나, 변형형은 체내수정
을 하는 복족류의 대부분에서 발견되고 있다(Kim, 2001). 그
리고 쌍편모형(biflagellate type)은 자연산 개체군이지만 원
래부터 3배체인 담수산 재첩류 중 재첩(Corbicula fluminea)
과 참재첩(C. leana)은 쌍편모형에 속하는 것으로 보고되어
있다(Komaru & Konishi, 1996; Komaru et al., 1997). 그러
나 무편모형은 찾아 보기 어려우나, 극소수의 갑각류에서 발
견되고 있다고 보고되어 있다(Kim, 2001). 
본조사에서살조개는대부분의해산이매패류의종들에서
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발견되는 체외수정 종에 속하며, 원시형(primitive type)에
속하는 정자를 갖는다. 정자 핵들의 형태를 비교하여 보면, 
백합과 종들 중 살조개는 정자의 핵형이 굽지 않은 원통형

(long cylinderical type)에 속하는 특징을 가진다. Kim 
(2001)에 의해 지금까지 조사된 정핵의 기울기(도)를 보면, 
정자의 핵형이 아주 조금 굽은 원통형에 속하는 종들에 속하

는 종은 대복 Gomphina veneriformis(5°), 백합 Meretrix 
lusoria(10°), 가무락조개 Cyclina sinensis(10°) 등이었으며, 
좀 더 굽은 원통형에 속하는 종들 중에는 개조개 Saxidomus 
purpuratus (15°), 바지락 R. philippinarum(25°), 떡조개 Do-
sinorbis japonicus(45°), 뷔나스백합 Mercenaria stimpsoni 
(80°) 등이 이에 속한다고 보고하였다. 그러나 백합과 조개
중 살조개는 정핵이 굽지 않은 종에 속한다. 이와 같이 백합
과 종들의 정핵의 기울기는 종에 따라 다름을 알 수 있다. 백
합과에 속하는 종들의 정핵 크기의 범위를 보면, 살조개의
정핵의 길이는 2.44 ㎛로 가무락조개 정핵의 길이(2.13 ㎛)
와 비슷하여 백합과에 속하는 종들 중 짧은 편에 속한다. 반
면, 가장 정핵의 길이가 긴 종은 대복(7.80 ㎛)으로 나타나
(Kim et al., 2010), 같은 백합과에 속하는 종들이라 할지라
도 정자 핵들의 길이는 너무 다양하고 불규칙하므로 인해, 
이매패류의 정핵은 분류학적 분석 자료로는 부적합한 것으

로 간주되었다(Healy, 1995). 그러나 이매패류 정자의 미세
구조 중 첨체 형태는 분류학적 분석에 널리 사용되고 있다

(Healy, 1995). 최근 첨체의 형태적 특징은 이매패 아강을 구
성하는데 사용되고 있다(Popham, 1979). 최근 Healy (1989)
는 이매패류 아강(subclass)에 속하는 종들의 첨체의 형태가
각각 고유의 특징을 나타내고 있어 아강 사이의 차이점을 보

고하였다. 
Popham(1979)은 이매패류 5개 아강에 속하는 종들을 대

상으로 정자 첨체들의 형태와 위치에 따라 몇 가지 상이한

점들을 보고하였다. Hodson and Bernard(1986)는 정자의

첨체들은 첨체소포들의 형태에 따라 다르게 구분되어 아강

(subclass)에 속하는 일부 과(family)들의 특징을 보고하였다. 
분류학적으로 백합과(Veneridae)는 이치아강(Heterodonta)
에 속한다. Fig. 3에 나타난 바와 같이, 본 조사에서 이치아
강(Heterodonta)에 속하는 모든 과들의 종들은 첨체의 모양
이 대부분 원추형 또는 모자 모양을 나타내고 있는데, 이것
이 첨체소포(acrosomal vesicle)에서 공통적으로 나타나는

구조적 특징이다. 백합과 살조개 정자의 첨체는 첨체소포의

Fig. 3. A schematic diagram of acrosome forms of seven families 
in Subclass Heterodonta in Bivalvia (Kim, 2001). 

basal ring 기저 부분에서 측면 부위까지 전자밀도가 높은 불
투명한 부위(electron opaque part (region))로 나타난 반면, 
첨체소포의 앞쪽 정단 부위는 전자밀도가 낮은 투명한 부위

(electron lucent part (region))로 구분되는 특징을 나타내어
백합과(Veneridae), 개량조개과(Mactridae), 접시조개과(Telli-
nidae), 죽합과(Solenidae), 우럭과(Myidae), 족사부착쇄조
개과(Hiatellidae)에 속하는 종들과 유사한 특징을 보여 이매
패강(class Bivalvia), 이치아강(subclass Heterodonta)의전형
적인 특징을 나타내었다(Kim, 2001). 특히 이치아강에 속하
는 백합과, 개량조개과, 죽합과에 속하는 종들의 첨체를 보
면, 첨체소포의 앞부분이 얇아 내막과 외막의 경계가 밀착되
어 원추형 또는 모자모양을 나타내는 것이 공통 특징이라 말

할 수 있다. 
반면, 이매패강의 익형아강(subclass Pteriomorphia)의 경

우도 정자 첨체의 형태는 원추형 모양을 나타내는 것이 공통

적인 구조적 특징으로 되어 있어 이치아강과 유사하였다. 그
러나 이치아강의 과들(종들)과 차이점은 특히, 첨체소포의
모든 면이 전자밀도가 높은 물질들로 이루어져 있는 것이 익

형아강의 특징으로서, 이치아강의 과들과 아주 다른 특징이
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라고 보고하였다(Hodson & Bernard, 1986). 따라서 본 조사
에서 살조개는 익형아강(Pteriomorphia)이 갖는 공통적 특징
을 갖는 것이 아니라 이치아강의 특징을 나타내고 있음을 확

인하였다. 
정자 첨체소포 내에 존재하는 첨체과립물질들(subacroso-

mal granular materials) 내에서 발견되는 첨체간(axial rod) 
또는 첨체사(axial filament)는 출현하지 않는 경우가 많은데, 
이것 역시 동일과 일지라도 종에 따라 다르게 나타나는 특징

이라 말할 수 있다. 그러나 2가지 중 어느 한 가지라도 존재
하는 경우, 첨체간이 출현하면 익형아강에 속하는 종으로 그
리고 첨체사가 출현하면 이치아강에 속하는 종으로 구분지

을 수 있다. 이들 2가지 구조물들은 과별, 종별 특징을 구분
짓는 도구로 사용될 수 있다(Kim, 2001; Kim et al., 2010; 
Chung et al., 2010). 일반적으로 익형아강에 속하는 참굴과
및 홍합과의 종들에서는 첨체간이 뚜렷하게 출현하고 있으

나, 첨체사는 단지 이치아강의 백합과 일부 종들과 개량조개
과 및 재첩과의 종들에서는 첨체사가 용아하게 출현하고 있

어 익형아강 종들과 이치아강의 종들을 계통․분류학적 분

석을 하는데 도구로 사용할 수 있다고 판단된다(Kim et al., 
2010; Chung et al., 2010). 추가로 아강 이하의 상과 또는
과의 분류에 정자 미세구조 중, 정자 중편의 미토콘드리아의
수가 분류학적 분석에 널리 사용되고 있는데(Healy, 1985), 
이것은 정자 중편의 미토콘드리아 수가 과(family) 또는 상
과(superclass) 내에서 안정된 경향을 가지고 있기 때문이다. 
Healy(1989, 1995)는 정자 중편의 미토콘드리아의 수의 범
위는 최대 14개(mytiloid Moddiotus difficilis (Dorozdov & 
Reunov, 1986)에서 최소 4개(많은 이매패류 과들에서 공통)
를 나타내고 있다고 보고하였다. Kim(2001)과 Chung et 
al.(2010)은 대복 정자의 중편을 이루는 미토콘드리아의 수
를 조사하여 본 결과 4개였음을 밝혔다. 최근 상기 저자들에
의해 조사․보고된 결과를 토대로, 정자 중편의 미토콘드리
아 수를 파악하여 보면, 이매패류 중 익형아강의 굴과와 이
치아강의 백합과, 죽합과, 재첩과의 경우는 4개이었으며, 익
형아강의 돌조개과, 홍합과와 이치아강의 백합과 중 일부 종
들(개조개, 백합, 가무락조개)과 키조개과 종들에서는 모두 5
개를 가지는 것으로 밝혀져, 정자 중편의 미토콘드리아 수는
아강(subclass)의 수준에서는 일정한 특징을 찾아 볼 수 없었
다. 따라서 그 이하의과(family) 또는상과(superfamily) 내에
서 안정되고 있다고 보고한 Healy(1989)의 결과와 일치하는

특징을 나타내었다.
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