
KJEE 46(3) : 395~408 (2013)
http://dx.doi.org/10.11614/KSL.2013.46.3.395
ISSN: 2288-1115 (Print), 2288-1123 (Online)

── 395 ──

기후변화와 수상레저활동 인구변화가 어류의
초기생활사에 미치는 향

이 후 승*

(퀘벡주립 학교 생물학과)

Effects of Climate and Human Aquatic Activity on Early Life-history Traits in Fish. Lee, Who-
Seung* (Department of Biological Sciences, Université du Québec à Montréal, Montréal,
Québec, H3C 3P8, Canada)

Environmental condition can induce changes in early life-history traits in order to
maximise the ecological fitness. Here I investigated how temperature change and
variation in human aquatic activity/behaviour affect early life-history consequences
in fish using a dynamic-state-dependent model. In this study, I developed a general
fish’s life-history model including three life-history states depend-ing on foraging
activity, such as body mass, mass of reproductive tissue (i.e., gonadal development)
and accumulated stress (i.e., cellular or physiological damage). I assumed the level of
foraging activity maximises reproductive success-ultimately, fitness. The model
predicts that growth rate, development of reproductive tissues and damage
accumulation are greater in higher temperature whereas higher human aquatic
activity rapidly reduced the growth rate and development of reproductive tissue
and increased damage accumulation. While higher foraging activity in higher
temperature is less affected by human aquatic activity, the foraging activity in lower
temperature rapidly declined with human aquatic activity. Moreover, lower survival
rate in higher temperature or human aquatic activity was independent on mortality
rate due to human aquatic activity or mortality rate when foraging activity, respec-
tively. However, the survival rate in lower temperature or human aquatic activity
was dependent on these mortality rates. My findings suggest that including of early
life-history traits in relation to climate-change and human aquatic activity on the
analysis may improve conservation plan and health assessment in aquatic ecosys-
tem.
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서 론

기후나 환경의 변화는 생물의 행동에 향을 줄 수 있

다. 동물이나 사람의 행동빈도와 그 시간은 일반적으로

온도가 상승함에 따라 증가하지만, 반 로 온도가 낮아짐

에 따라 감소한다. 예를 들어, 어린 서양 연어 (Salmo

salar)는 서식하는 하천의 온도가 10도 이상으로 높아지

면 일일취식빈도가 증가하며 (Fraser et al., 1993), 마찬가

지로 하천이나 호수에서의 레저활동인구 (예, 낚시 또는

수상스포츠)와 활동시간도 기온이 높아짐에 따라 증가한

다. 또한 생물의 성장과 번식수행 같은 생활사 특성도 온

도 변화에 향을 받을 수 있다(Roff, 2002; Metcalfe and

Monaghan, 2003). 최적자원분배전략 (optimal resource

allocation strategy, De Jong and van Noordwijk, 1992)

에 따르면, 생물이 이용할 수 있는 자원은 언제나 유한하

기 때문에, 주어진 환경에서 번식성공이나 생존율 (즉, 적

합도)을 극 화할 수 있도록 최적화된 비율로 취득한 에

너지를 분배한다. 이때, 온도와 같은 환경의 변화는 최적

화된 비율조절에 향을 줄 수 있다 (Boggs, 1992). 예를

들어, 광주기와 수온 변화를 통해 계절을 인식하는 어류

는 수온이 상승하면 (단, 성장속도가 낮아지는 임계온도보

다는 낮은) 번식시기가 가까워진 것으로 인식하여 성장속

도를 빠르게 하는데 (time stress hypothesis, Metcalfe et

al., 2002), 이것은 섭취한 에너지를 번식세포의 발달보다

체세포의 성장 (즉, 몸의 크기와 무게)에 더 많이 배분하

기 때문인 것으로 알려져 있다 (Bone and Moore, 2008).

하지만 이러한 빠른 성장은 단기적으로는 취식행동이나

먹이경쟁에서 유리할 수 있지만, 장기적으로는 혼인색이

나 알의 크기와 양 (즉, 번식에 한 투자)을 감소시키거

나 또는 질병에 걸릴 확률을 증가시키는 등의 불이익을

초래할 수 있다 (Metcalfe and Monaghan, 2001). 다시 말

해 초기생활사에서의 온도변화는 생활사 전략과 생태적

결과에 장, 단기적인 향을 줄 수 있음을 의미한다. 따라

서 생물, 특히 어류의 초기생활사에 한 이해는 ‘생물-환

경’의 관계를 보다 정확하게 이해하는 데 도움이 될 수

있을 것이다. 하지만 아직 하천생태계의 이해와 수생태계

의 건강성 평가와 관련된 초기생활사의 향에 해서는

연구가 미흡하다.

생물은 주어진 환경에서 최 의 적합도를 유도하기 위

해 진화적으로 안정화된 최적의 전략(evolutionary stable

strategy)을 선택한다 (Roff, 2002). 그러나 서식환경에서

의 경험과 유전적 정보에 의해 최적화된 전략으로 유지

되던 생물-환경 간의 안정화된 균형은 예측 불가능하고

불규칙적인 환경변화에 의해 깨질 수 있다 (Lee, 2012a).

특히 기후변화 (즉, 지구 온난화)와 같은 환경변화에 의해

초래된 불균형은 어류의 성장과 번식에 향을 줄 수 있

다(Mangel, 1994). 예를 들어, Thresher et al. (2007)은 기

후변화의 향으로 호주 타스미아섬 동부 해안의 수온이

수심이 얕은 곳에서는 평균 2�C 정도 상승하여 어류의

성장속도가 빨라졌지만, 수심이 깊은 곳은 수온의 변화가

없었고 느린 성장속도는 그 로 유지되어 수심에 따른

어류의 성장과 분포의 균형이 무너지고 있음을 보고하

다. 또한, 기후변화는 어류의 신진 사에 향을 주어 개

체의 성장뿐만 아니라 크기에 향을 받는 먹이경쟁이나

서식지경쟁 등에 향을 주어 개체군변동을 초래할 수

있다 (Perry et al., 2005). 예를 들어, 수온의 상승은 일시

적으로 어류의 번식빈도를 높일 수 있지만, 장기적으로는

빠른 성장과 번식회수의 증가로 인한 누적스트레스의 상

승으로 어류생태계의 균형을 무너뜨려 (예 - 수심이 깊은

곳과 얕은 곳에 서식하는 생물다양성의 변화, Thresher

et al., 2007) 개체군 감소를 초래할 수 있다. 이러한 개체

수준에서의 전략적 균형의 적응과 초기생활사에 한 이

해는 기후변화와 관련된 어류의 보전전략을 수립하는 데

있어, 예측의 정확성과 신뢰성을 높일 수 있는 요소로서

평가되어지고 있다 (Clark et al., 2012; Lee, 2012a; Urban

et al., 2012).

사람의 활동도 환경 변화처럼 생물의 생활사에 향을

줄 수 있다. 예를 들어, 하천 주변이나 모래톱 등에서 번

식하는 수조류(예, 오리류 등)는 개발과 레저 활동의 증가

로 인해 번식 성공률의 감소와 나아가 개체군의 감소까

지 초래한다 (Schreiber and Burger, 2001). 또한 호수나

하천에서의 수상레저활동 인구의 증가나 어업기술의 발

달 및 어업인의 증가는 어류와 같은 수생생물과 수생태

계가 감당할 수 있는 수준을 넘는 스트레스를 유도하여

생존에 위협이 될 수 있다 (Vinther and Eero, 2013). 비

록 수상활동 인구는 경제, 사회 또는 문화적 요인에 향

을 받을 수 있지만, 기온상승은 사람의 활동, 특히 하천이

나 호수 등의 수생태계에서의 활동 인구수와 시간 그리

고 빈도를 빠르게 증가시킨다. 흥미롭게도 Kight and

Swaddle (2011)은 사람의 수상활동 증가는 어류에게 시

각적 및 청각적 스트레스를 유도할 수 있다고 보고하

으며, 특히 Slabbekoorn et al. (2010)은 수생태계에서의

소음의 증가는 어류의 이동과 번식을 방해하고, 신진 사

와 같은 생리적 스트레스가 빠르게 상승함을 보 다 (예,

선박의 향, Wysocki et al., 2006). 하지만 아직까지 기

후 변화에 따른 수상레저활동 인구의 증감이 어류생태에

미치는 향에 해서는 명확하게 알려지지 않았다. 물
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론, 수생태계의 건강성 평가 및 보전전략을 수립할 때에

사람의 활동도 물리적, 화학적, 생물학적인 환경변화처럼

수생태계 내에서의 활동 범위와 정도를 제한함으로써 건

강성을 유지하고 있다(Rapport et al., 1998). 하지만, 환경

변화에 민감한 초기성장 기간 동안의 기후-수상레저활동

의 상호작용이 어떻게 어류의 성장과 번식에 향을 주

는지, 나아가 어류의 개체군 크기와 구조에 향을 줄 수

있는지에 해서는 아직 불명확하다.

본 연구에서는 처음으로 온도변화와 온도에 따른 수상

레저활동 인구의 변화가 어류의 초기생활사에 미치는

향을 동적상태의존모델 (dynamic-state-dependent model)

을 이용하여 분석하 다. 먼저, 어류의 생활사 모델에서

온도 변화와 수상레저활동 인구비율변화에 향을 받는

최적취식행동이 체세포의 성장 (즉, 몸무게)과 생식소의

발달 그리고 누적된 스트레스를 감소하기 위한 회복과정

에 어떠한 향을 줄 수 있는지를 분석하 다. 또한 성장

과정에서 온도 및 수상레저활동 인구와 관련된 사망률이

어류의 생존에 어떠한 향을 줄 수 있는지도 분석하

다. 이를 통해 1) 온도변화와 수상레저활동 인구 변화가

어류의 성장속도와 누적 스트레스에 미치는 향과 2) 생

식소의 발달과 초기 성장기간 동안의 생존율에 미치는

향, 그리고 3) 취식행동과 수상레저활동에 따른 사망률이

어떻게 생존율 변화에 향을 주는지 분석하 다. 또한

하천생태의 건강성과 어류와 같은 수생물의 보호계획을

수립하는데에 초기생활사 요소가 어떻게 활용될 수 있는

지에 해서도 고찰하려고 한다.

재료 및 방법

1. 동적상태의존모델

어류의 초기생활사에 온도변화와 수상레저활동 인구가

미치는 향을 이해하기 위해 동적상태의존모델을 이용

하 다. Mangel and Munch (2005)와 Lee et al. (2011)의

생활사 모형을 응용하여, 체세포성장, 번식세포성장 그리

고 누적된 스트레스 (예, 세포 손상)를 어류의 생활사 상

태 (life-history state)로 정의하 다 (Fig. 1a). 취식행동빈

도에 따른 어류의 체세포성장 변화는 Brett and Groves

(1979)의 어류 신진 사 모델과 Lee et al. (2011)의 생활

사 모델을 결합한 새로운 모델을 개발하 다. 또한 수상

레저활동 인구가 취식을 위한 어류의 수 비용에 미치는

기후변화, 수상레저활동 그리고 어류의 생활사 397

Fig. 1. (a) Illustration of the resource allocation process in the model. W(a), body mass; R(a), reproductive tissue; D(a),
accumulated damage level (or repaired level); N(W, a), net-gain in resource; ƒW, the fraction of resources allocated
to mass gain; ƒR, the fraction of resources allocated to reproductive tissue; 1-ƒW-ƒR, the fraction of resource
allocated to repair. (b) Scheme of the virtual experiment.
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향은 Beamish (1978)의 수 시간에 한 비용과 수

속도에 한 모델을 응용하 다. 생활사 상태와의 연관성

을 동적에너지모델 (dynamic energy budget model)로 설

명하기 위해, 취식행동에 따른 먹이 섭취 및 소비량의 동

적변이를 모델에 적용하 다 (Mangel and Clark, 1988;

Clark and Mangel, 2000). 단, 본 연구의 목적이 환경변

화에 따른 개체의 초기생활사에 한 향을 분석하기

위한 것이기 때문에, 취식지 간의 이동이나 거리에 한

에너지 소비는 포괄적으로 취식행동의 차이로 정의하

다 (Lee et al., 2011). 또한 수상레저활동은 수상에서 수행

되는 포괄적인 사람의 활동 (예, 보트타기, 낚시 등)으로

정의하 다.

먼저, 어류 개체의 일일순취식량 (net-gain of resource)

은 몸무게 W와 취식행동 a에 따른 취득한 총 먹이양과

소비한 먹이양으로 정의하 다(Eqn. 1).

(1)

취식행동 a에 따라 개체가 취득한 총 먹이양 α0A(a)W3/4

은 취식과 관련한 몸무게계수 α0와 섭취한 먹이의 취식

행동에 따른 동화작용 A(a)를 통해 기술하 다 (Table 1).

무게에 한 3/4의 지수승은 순환시스템을 통해 체내에

들어온 에너지가 분배되는 속도를 의미한다 (West et al.,

1997). 본 모델에서는 어류가 취식행동을 통해서만 먹이

를 얻을 수 있으며 (즉, a==0이면 취식한 먹이양==0), 생리

적 동화작용은 먹이양에 따라 달라지므로 취식 행동에

향을 받는다고 가정하 다 (Mangel and Munch, 2005).

또한 개체의 취식행동은 일일순취식량을 최 로 하기 위

해 최적의 선택을 한다고 가정하 다. 생리적 동화 작용

에 향을 미치는 취식행동 A(a)은 먹이를 통해 얻어 질

수 있는 에너지의 최 비율과 에너지의 반포화지수(half-

saturation) κ에 의해 다음과 같이 기술할 수 있다 (Man-

gel and Munch, 2005).

a
A(a)==η mmmmm (2)

a++κ

취식행동 a에 따른 생리적 소비비용으로는 온도변화에 따

른 신진 사비용과 수상레저활동 인구에 의해 초래된 생

리적 비용으로 구분하여 기술하 다. 온도변화에 따른 신

진 사비용 α s(a)We-E/kTk은 취식행동 a에 따른 특이 사

비용 (specific metabolic cost) αs(a), 활성에너지 계수 E, 볼

츠만 상수 k, 그리고 체온 Tk로 기술하 다. 여기서, e-E/kTk

는 어류의 체온에 따른 신진 사에너지 (또는 생물학적

활동에너지)를 나타낸다 (Boltzmann, 1872; Arrhenius,

1889; Brown et al., 2004). 또한, 취식행동 a에 따른 특이

사비용 α s(a)은 몸무게에 따른 이화비율 α과 비취식행

동(1-a)에 소비된 신진 사비용 mr으로 기술할 수 있다.

α s(a)==αa++α (1-a)mr (3)

수상레저활동 인구에 의해 초래된 생리적 비용

은 비취식행동(1-a), 몸무게

에 따른 수 에너지 상수 αU, 수 속도(cm s-1) U, 그리고

수상레저활동 인구에 따른 수 에너지 계수 ζ로 기술하

다. 여기서, (1-a)eωU는 비취식행동에 따른 수 에너지

를 의미하여(Stewart et al., 1983; Beauchamp et al., 1989;

1
Rand et al., 1993), mmmmmmmmm는 온도변화에 따른 수상레

1++e-0.2T++4

저활동 인구비율을 나타낸다 (Fig. 2c). 여기서, 온도 변화

에 따른 수상레저활동 인구의 변화패턴에 한 수학적

모델은 2005년부터 2010년까지 경상북도 안동호에서의

수상레저활동 입장객 수 (관광지식정보시스템 DB, http://

www.tour.go.kr; Fig. 2a)와 같은 시기의 온도변화 (기상

청 DB; Fig. 2b)를 이용한 ‘온도-수상레저활동 인구’의 관

계분석을 통해 나타내었다 (2005년부터 2010년까지 안동

호의 기온은 상승하 으며, 입장객 수는 기하급수적으로

증가하 으며, 비록 경제적 또는 문화적인 이유가 입장객

수에 향을 줄 수 있겠지만 기온변화에 따른 안동호 입

장객의 수는 로지스틱한 성장을 보 다).

개체의 순취식량 N(W, a)은 체세포성장 (몸무게), 번식

세포의 발달 (생식소) 그리고 체내에 누적된 세포적 또는

생리적 스트레스의 회복과정을 위해 사용되며, 최적 자원

분재전략에 따라 적합도를 최 화 시킬 수 있는 최적비

율로 분배된다. 만약, ƒW를 몸무게를 늘리기 위한 에너지

의 분배비율(0‹ƒW‹1)이라 하고, ƒR을 번식세포의 발달

을 위한 에너지 분배비율 (0‹ƒR‹1-ƒW)이라고 하면, 체

dW
세포 즉 몸무게의 성장률은 mmmm와 번식세포의 성장률

ds
dR
mmmm은 다음과 같이 기술할 수 있다.
ds

dW
mmmm==ƒWN(W, a) (4)
ds

1
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dR
mmmm==ƒRN(W, a) (5)
ds

시간이 흐름에 따라 개체의 세포와 조직에서의 누적된

스트레스의 비율은 신진 사와 환경요인에 향을 받을

수 있으며, 체내에 누적된 스트레스의 회복은 자원분배와

취식행동 등에 향을 받을 수 있다고 가정하 다. 따라

서, 자원분배전략에 따른 스트레스 회복을 위한 자원분배

비율은 (1-ƒW-ƒR)로 나타낼 수 있으며, 누적스트레스

dD
mmmm은 회복효율 ρD, 스트레스를 유발하지 않는 취식행
ds

동 ad, 취식행동과 스트레스를 연결해주는 계수 ρd, 그리고

비취식행동과 수상레저활동 인구에 따른 수 스트레스를

연결해주는 계수 ρU를 통해 다음과 같이 기술할 수 있다.

dD
mmmm==ρD(1-ƒW-ƒG)N(W, a)-ρa(a-ad)-ρU(1-a) (6)
ds

본 모델에서는 취식행동과 누적된 스트레스가 개체의 생

존확률에 향을 준다고 가정하 다(Mangel and Munch,

2005; Lee et al., 2011; Lee, 2012b). 생존확률 β(a)은 취식

행동에 따른 사망확률 μ, 휴식하는 동안의 사망확률 μr,

수상레져활동에 따른 사망확률 μU, 그리고 스트레스 누

적에 따른 사망확률 μD을 이용하여 다음과 같이 기술할

수 있다.
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Table 1. Summary of variables and parameters definitions and the range of values in used in simulations.

Variable or parameter Description Range or values

Time:
s Time 1~52
S Final time, at which reproduction is assessed 52
State variables:
W(s) Current body mass at time s
R(s) Current mass of reproductive tissue at time s
D(s) Current level of damaged tissue at time s
N(W, a) Current net-gained resource when activity a
Model output:
w Body mass 1~100
r Reproductive tissue 1~50
d Damage 1~80
Parameters for growth:
a Activity 0~1 (30)
α0 Weight coefficient for food consumption 0.125
H Maximum rate of energy gain 0.2~0.6 (30)
κ Half-saturation of food consumption 0.15~0.35 (30)
α Weight-specific catabolic rate 0.05~0.40 (30)
ω Swimming constant 0.02~0.12 (30)
U Swimming speed (cm s-1) 0.5~1.2 (30)
αU Weight coefficient for swimming 0.02~0.08 (30)
ζ Fishing-mortality coefficient 0.05~0.19 (30)
T Temperature 10~40
E Average activation energy of the respiratory complex 0.1~0.45 (30)
k Boltzmann’s constant 0.0001~0.0002 (30)
Tk Body temperature in the basal state 15~20 (30)
Parameters for damage:
aD Activity level at zero damage 0.001~0.19 (30)
ρD Energy to damage conversion 0.01~0.04 (30)
ρa Parameter for damage accumulation 0.159~0.33 (30)
ρU Parameter for fishing stress to damage conversion 0.02~0.04 (30)
Parameters for mortality:
μ Mortality rate when foraging activity 0.005~0.015 (30)
μR Mortality rate when resting 0.001~0.004 (30)
μD Mortality rate due to damage 0.001~0.005 (30)
μU Mortality rate due to human aquatic activity 0.001~0.007 (30)
μB Mortality rate during breeding season 0.015~0.031 (30)



β(a)==e-μa-μR(1-a)-μU(1-a)-μDd (7)

주어진 모든 변수와 계수의 최적 값을 결정하기 위해, 성

장과정 (번식이전)이 끝나는 시간 S에서의 적합도는 번식

세포의 크기와 누적된 스트레스에 의한 번식투자비용의

최 값으로 정의하 다 (Mangel and Munch, 2005; Lee et

al., 2011). 따라서 성장과정이 끝나는 시간 S에서의 적합

도는 번식기간 동안의 사망확률 μB와 누적스트레스 d에

의해 다음과 같이 기술할 수 있다.

F(w, r, d, S)==Re-μBd (8)

여기서, 성장과정 동안 누적된 스트레스의 양은 번식기간

동안 생존에 직접적인 향을 줄 수 있으므로 번식기간

동안의 사망확률에 누적스트레스를 곱해주었다.

한편, 시간 S에서의 최적 취식행동 선택과 최적의 자

원분배 비율은 적합도가 극 화시키는 값으로 정의될 수

있으며, 적합도를 계산할 수 있는 동적모델은 다음과 같

이 나타낼 수 있다.

F(w, r, d, s)==max max [β(a)F(w++dW,r++dR,d++dD,s++ds)]
a ƒW,ƒG

(9)

그리고, 이 적합도 동적모델은 Eqn. (1)과 Eqns. (4~6)을

이용하여 다음과 같이 계산할 수 있다.

F(w, r, d, s)==max max [β (a)F(w++ƒWN(W, a)ds,o
a ƒW ƒO

++ƒRN(W, a)ds++GD(w, a)ds,s++ds)] (10)

본 연구에서 동적상태의존모델 방정식은 우선 역순환과

정 (backward iteration)을 이용하여 최적 전략선택과 최

적자원분배비율을 계산하 다 (Mangel and Clark, 1988;

Clark and Mangel, 2000). 이 과정에서 동적상태의존모

델은 초기 생활사 상태 (체세포성장, 번식세포성장, 누적

스트레스)가 주어졌을 때, 주어진 시간에서의 적합도를

극 화할 수 있는 최적취식행동 a*(w, s)과 최적자원분배

전략 ƒW*(w, s)와 ƒR*(w, s)을 결정하 다. 최적의 행동과

분배전략이 모두 계산된 다음에, 개체가 부화한 시간

s==1에서의 체세포의 무게 W(1), 번식세포의 무게 R(1)

그리고 스트레스 D(1)가 주어졌을 때, 이를 이용하여 취

적의 취식행동 a *(w, s)과 최적 분배전략 ƒW*(w, s)와

ƒR*(w, s)을 Eqn. (1)에 입하여 s==2에서의 체세포의 무

게, 번식세포의 무게, 누적스트레스를 전방몬테카를로 시

뮬레이션 (forward Monte Carlo simulation, Mangel and

Clark, 1988; Clark and Mangel, 2000)을 이용하여 계산

하 다.
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Fig. 2. (a) Number (mean±s.d.) of visitors (provided by
the Tourism knowledge system, http://www.tour.
go.kr) and (b) The changes of temperature (provid-
ed by the Korea Meteorological Agency) in Andong
lake, Gyeongsangbuk-do, South Korea, during
2005~2010. Data of the changes of temperature
in (b) are plotted for different mean temperature
monthly mean temperature, solid oscillating curve
and solid line; monthly maximum temperature,
dashed oscillating curve and dashed line; monthly
minimum temperature, double dashed oscillating
curve and double dashed line (c) Predicted rate of
human aquatic activity in relation to temperature

1using ζmmmmmmmmm, where ζ is fishing-mortality 
1++e-0.2T++4

coefficient and T is temperature.
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2. 가상실험

수리생태학적 모델에 사용되는 계수와 상수의 수리적

범위는 실험이나 야외에서 관찰된 자료와 차이가 가장

작은 값으로 결정되거나 또는 모델 선택 (예, AIC가 최소

인 모델)방법을 통해서 결정된다 (Mangel, 2006). 하지만,

실험 및 관찰 자료가 부족하거나 또는 어류 종 및 지역적

제한성은 모델의 예측결과의 정확성을 낮출 수 있기 때

문에 최근 몬테카를로 방법을 통한 가상실험접근법 (the

virtural experiment)의 활용이 증가하고 있다 (Munch

and Mangel, 2006; Mangel, 2008; Lee, 2012b; Schmitt et

al., 2013). 본 연구는 특정종과 지역에 국한되지 않은 일

반적인 경향을 예측하고 분석하는 데 목적이 있기 때문에

가상실험접근법을 논문에 활용하 다. 만약 자연생태계의

모든 생물자료를 전체집합으로 가정한다면, 현재의 실험

이나 관찰자료는 이 전체집합의 부분집합이라 할 수 있으

며, 연구자의 임의적인 선택으로 수집될 것이다 (Hilborn

and Mangel, 1997). 마찬가지로 가상실험모델 방법은 모

델에 사용되는 모든 생리적 또는 생활사와 관련된 요인

값의 전범위를 모델에 포함시키고, 몬테카를로 방법을 통

해 임의의 모수 집합을 추출하여 결과를 예측하는 방법

으로 일반적인 실험과 야외에서의 자료수집 방법과 동일

하다고 할 수 있다. 

먼저, 가상 실험을 위해 모델에 사용된 16개의 생리적

또는 생태적 계수와 상수의 수리적 범위를 각각 30개의

선택단위로 나누었다 (Table 1). 그러나 모델에 사용된 16

개 요인들의 수치적 공간 (numerical space)은 ›1016의

매우 넓은 범위이므로, 몬테카를로 방법으로 10,000번의

요인부분조합을 선택하여 모델을 계산하 다. 본 연구의

목적은 온도와 수상레저활동 인구의 변화가 어류의 초기

생활사에 미치는 향을 분석하는 데 있기 때문에, 어류

가 부화한 시간 s==1에서부터 번식기 직전의 시간 S까지

의 성장률이 ‘0’이 아닌 경우만 고려하 다. 선택된 임의

의 요인조합에 의해 예측된 어류의 성장률이 ‘0’이거나

또는 시간 S에서의 몸무게가 시간 s==1에서의 몸무게보

다 2배이상 성장하지 않았을 경우에는, 모형의 정확성과

정 성을 높이기 위해 선택된 요인조합을 버리고 중복되

지 않은 새로운 요인조합을 임의로 다시 선택하여 계산

하 다(Fig. 1b; Munch and Mangel, 2006; Lee, 2012b).

본 모델에서는 성장기간 동안의 취식행동에 한 종간

경쟁의 향은 고려하지 않았으며, 취식하는 먹이의 양도

제한을 두지 않았다. 비록 종간경쟁과 먹이가 충분한지

여부가 어류의 취식행동에 향을 줄 수 있지만, 본 연구

에서는 사회적 상황과 먹이가 진화적으로 안정화된 상태

에서 온도와 수상레저활동 인구의 변화가 어류의 취식행

동과 초기생활사에 어떠한 향을 주는지 분석하고자 하

다. 또한 온도의 경우도 계절에 따라 온도변화가 있는

것이 아니라, 실험실에서 진행하는 어류 실험처럼 일정하

게 유지된다고 가정하 다. 먼저, 부화 후 온도가 20�C로

일정하고 수상레저활동 인구가 없는 상황을 조군으로

설정하 다. 실험군은 크게 온도의 변화와 수상레저활동

인구의 변화로 구분하 는데, 온도가 10�C에서 40�C 사

이로 변할 경우와 수상레저활동 인구비율은 0에서 1.0

사이로 구분하 다.

3. 분석방법

본 모델은 Microsoft Visual Basic 2010 (Microsoft,

2010)을 이용하여 동적상태의존모델을 구현하 으며, 예

측된 결과의 분석은 Matlab 2012b (Matheworks, 2012)

를 이용하여 계산하 다.

결 과

동적상태의존 모델에 의해 예측된 어류의 성장속도는

수온이 상승할수록 빠르게 증가하 지만, 수상레저활동

인구의 비율이 증가함에 따라 성장속도는 빠르게 감소하

다 (Fig. 3a). 또한, 수온이 낮아질수록 어류의 성장속도

는 감소하 지만, 수상레저활동 인구비율은 성장속도에

큰 향을 주지 않았다 (Fig. 3a): 수온이 낮아지면 수상레

저활동 인구비율의 증감이 어류의 성장속도에 향을 주

지 않았지만, 수온이 상승하면 성장속도에 미치는 향이

높아졌다. 어류의 생식소의 발달도 성장속도와 비슷한 경

향을 보 지만, 수온이 낮아질 수록 수상레저활동 인구의

향에 따른 생식소의 발달에는 차이가 있었다 (Fig. 3b):

수상레저활동 인구비율이 감소하면 생식소의 발달은 빨

라졌으며, 수온변화의 향은 적었다. 전체적으로 수온이

높고 수상레저활동 인구비율이 낮을수록 성장속도가 빠

르고 생식소의 발달도 빨라졌지만, 수온이 낮고 수상레저

활동 인구비율이 높을수록 성장속도는 느리고 생식소의

발달도 느려졌다.

어류가 성장하면서 체내에 누적된 스트레스 지수는 수

온이 상승할 수록 높아졌으며, 수상레저활동 인구비율이

증가함에 따라 더 빠르게 높아졌다 (Fig. 3c). 하지만, 수온

이 낮아질수록 누적된 스트레스 지수는 낮아졌지만, 수상

레저활동 인구비율이 증가함에 따라 누적된 스트레스 지

수는 높아졌다 (Fig. 3c): 수온이 낮고 수상레저활동 인구

비율이 낮을수록 누적된 스트레스 지수는 낮았으며, 수온
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이 높고 수상레저활동 인구비율이 높을수록 누적 스트레

스 지수는 높았다.

어류의 최적취식행동 (a*)은 수온이 높아질 수록 증가

하 지만, 수온이 높아질 수록 수상레저활동 인구비율의

증가에 따른 취식행동차이는 적었다 (Fig. 3d). 또한, 최적

취식행동은 수온이 낮아질 수록 감소하 지만, 수온이 낮

아지고 수상레저활동 인구비율이 증가함에 따라 취식행

동은 감소하 다 (Fig. 3d). 전체적으로 수온이 높아지고

수상레저활동 인구비율이 낮을 수록 최적취식행동은 높

았으며, 수온이 낮아지고 수상레저활동 인구비율이 높을

수록 최적취식행동은 낮았다.

초기성장 기간 동안의 어류의 생존율은 수온의 변화와

수상레저활동 인구비율에 향을 받았다 (Fig. 4). 수온이

낮을 수록 수상레저활동 인구비율에 따른 사망률(μD)에

한 가중치의 변화는 생존율에 향을 주었다 (Fig. 4a):

수온이 낮아지면 사망률의 가중치가 높아짐에 따라 초기

성장 기간 동안의 생존율이 감소하 지만, 수온이 높아지

면 가중치가 낮아지더라도 생존율이 낮았다. 또한 수상레

저활동 인구비율이 높을수록 어류의 취식행동에 따른 사

망률(μ)에 한 가중치의 변화는 초기성장 기간 동안의

생존율에 향을 주지 않았다 (Fig. 4b). 하지만 수상레저

활동 인구비율이 낮을수록 어류의 취식행동에 따른 사망

률의 가중치의 변화는 생존율에 큰 향을 주었다 (Fig.

4b): 취식행동에 따른 사망률의 가중치가 낮아지면 초기

성장 기간 동안의 생존율은 높아지지만, 가중치가 증가하

면 생존율은 빠르게 낮아졌다. 전체적으로 초기성장 기간

동안의 수온이 높고 수상레저활동 인구비율이 높을 때에

는 어류의 취식행동에 따른 사망률이나 수상레저활동 인

구비율에 따른 사망률은 초기성장 기간 동안의 생존율에

미치는 향이 적을 만큼 항상 낮았다. 하지만 수온이 낮

고, 수상레저활동 인구비율이 낮을 때에는 취식행동에 따

른 사망률이나 수상레저활동에 따른 사망률의 변화는 초

기성장 기간 동안의 생존률에 많은 향을 주었다.
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Fig. 3. (a) Growth rate (100ln(g)day-1), (b) Reproductive tissue (g), (c) Accumulated damage and (d) the Optimal foraging
activity level (a*) in relation to temperature (�C) and rate of human aquatic activity. Data of 10,000 iterations
tested for 16 parameter combinations are plotted.
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고 찰

본 연구에서는 온도변화와 온도에 따른 수상레저활동

인구변화가 어류의 초기 생활사 특성, 즉 체세포 성장 (성

장속도), 번식세포 (생식소) 발달 그리고 누적스트레스의

회복과정과 어떠한 관계가 있는지를 동적상태의존모델

기법을 이용하여 분석하 다. 어류의 일반 생활사 모델

(general life-history model)을 이용한 성장속도와 생식소

의 발달은 온도가 상승함에 따라 빨라졌다. 그러나 빠른

속도의 성장과 발달은 스트레스 회복을 위한 자원분배를

감소시켜 체내의 스트레스 누적속도를 빠르게 하 다. 수

상레저활동 인구는 온도가 상승함에 따라 빠르게 증가하

고, 성장속도와 스트레스 간의 상충관계 (trade-off)에

향을 주었다. 또한 초기 생활사 특성을 결정하는 요소

로서, 적합도 (번식성공)를 극 화시키기 위한 취식행동은

수상레저활동 인구의 변화에 관계없이 수온이 상승함에

따라 증가하 지만, 수온이 낮아질 때에는 수상레저활동

인구가 증가할수록 급격히 감소하 다. 최적취식행동과

그로인해 최적화된 순취식량을 성장과 번식 그리고 스트

레스 회복을 위해 분배하는 과정에 있어서 온도와 수상

레저활동 인구의 변화가 최적 자원분배결정에 향을 주

고 있음을 보 다. 뿐만 아니라, 초기성장기간 동안의 생

존율도 온도와 수상레저활동 인구변화에 향을 받았는

데, 온도가 낮아지고 수상레저활동 인구가 적을 때에는

취식행동이나 인간 활동에 따른 어류의 사망률 증감이

생존률 변이에 향을 주었다. 반 로 온도가 높아지고

수상레저활동 인구가 많을 때의 생존율은 취식행동이나

사망률에 관계없이 항상 낮았다. 결국, 온도와 수상레저

활동 인구의 증가는 초기생활사에 향을 주었으며, 특히

성장-스트레스 상충관계에서의 불균형은 성장속도와 생

식소의 발달을 감소시키고 스트레스 누적은 가속화하여

초기 성장기간 동안의 생존율의 감소를 초래하 다.

온도 변화는 어류와 같은 변온동물의 성장과 번식에

직접적인 향을 줄 수 있다 (Bone and Moore, 2008). 온

도의 상승은 신진 사를 촉진시켜 세포내 스트레스를 증

가시키고, 이상식욕증진 (hyperphagic)에 따른 취식행동

의 증가로 성장속도도 빠르게 할 수 있다 (단, 임계온도이

상으로 높아지면 용존산소량이 감소하여 성장속도가 느

려짐, Bone and Moore, 2008; Lee et al., 2010). 일반적으

로 빨라진 성장속도는 먹이경쟁과 배우자선택에서 유리

하지만(Peter, 1979), 장기적으로 운동성 저하, 질병발생률

의 증가 그리고 노화의 가속화 등을 유도할 수 있다(Me-

tcalfe and Monaghan, 2003). 예를 들어, Lee et al. (2010;

2012; 2013)은 큰가시고기 (Gasterosteus aculeatus)에서

온도변화를 통한 초기성장의 속도와 형태를 바꾸는 보상

성장실험 (compensatory growth, 극한 환경 (먹이제한, 수

온 변동)하에서 멈추거나 느려진 성장이 환경이 회복되

면 빠르게 가속하여, 정상 환경 하에서 자란 개체들의 크

기(또는 무게)와 같이지게 되는 기작, Mangel and Munch,

2005)을 통해 초기 발달 단계에서의 빠른 성장이 가시고

기의 운동성과 번식에 한 투자 (혼인색)가 감소하고 수

명이 단축됨을 보 다. 특히 초기성장단계에서의 빠른 성

장속도는 신진 사 촉진과 산화스트레스의 증가시키는데
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Fig. 4. Survival rate in relation to (a) temperature (�C)
across mortality rate due to human aquatic activity
(μD) and (b) rate of human aquatic activity across
mortality rate when foraging activity (μ). The num-
ber on curves represents the value of the survival
rate.
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(Pike et al., 2007), 아마도 생식소의 발달이나 면역성의

증가와 같은 성장 이외의 발달에 필요한 에너지를 스트

레스를 감소하는 데 사용함으로써 장기적으로 번식성공

률과 수명의 감소를 유도했을 것이다 (Lee et al., 2013).

이처럼 개체의 생활사는 작은 온도변화에도 민감하게 반

응하여 빠르게 전략적 응행동을 수행할 수 있다. 개체

의 빠른 응은 기후변화가 수생태계에 미치는 향에

한 연구에서 개체군 및 군집수준에서 뿐만 아니라, 개

체수준에서의 온도-생활사전략의 상충관계를 이용한 연

구의 필요성을 뒷받침해 주고 있다 (Clark et al., 2012;

Urban et al., 2012). 특히 개체군 수준에서는 2~5�C의

작은 기후변화는 그 향이 명확히 나타나지 않을 수 있

지만, 개체수준에서의 생활사 결과는 큰 차이를 보일 수

있기 때문이다 (예, Thresher et al., 2007). 하지만 온도변

화와 개체의 생활사의 반응에 한 연구들이 부분 실

험실의 안정화된 환경상태에서 주로 수행되었기 때문에,

야외 수생태계에서의 다양한 환경변이 (수온변화에 따른

포식자의 취식행동의 변화, 빠르고 불규칙적인 온도변화

등)에 따른 전략적 선택에 한 연구가 추가로 진행되어

야 할 것이다.

기후 온난화에 의한 수상레저활동 인구의 급격한 증가

는 어류의 취식, 성장, 번식 그리고 스트레스 유발요인으

로 작용할 수 있다 (Brander, 2007). 수상레저활동 인구는

일반적으로 경제적 및 문화적 이유로 증가할 수 있지만,

기온이 상승하고 평균기온보다 높은 날이 길어짐에 따라

수상레저활동 인구는 빠르게 증가하고 있다. Bujosa and

Rossello (2013)은 스페인의 호수와 하천 그리고 연안에

방문하는 관광객의 증가가 국내총생산 (GDP)의 향보다

는 기온 상승에 향을 받고 있음을 보 다. 특히 기후시

나리오 모델과 경제성장 모델을 이용하여 수상레저활동

인구가 기후변화에 더 민감하게 반응하고 기후 온난화에

따라 지속으로 증가할 것을 예측하 다. 이러한 기후변화

와 관련된 수상레저활동 인구의 증가는 어류의 야생포식

자 (예 -조류 또는 포유류)의 접근과 포식압을 낮출 수 있

지만(Muhly et al., 2011), 사람의 활동 자체가 시각 및 청

각적 스트레스로 작용하여 어류의 생활사에 부정적인

향을 줄 수 있을 것이다 (Popper and Hastings, 2009;

Bellwood et al., 2012). 예를 들어, 독일 콘스탄츠 호수

(Lake Constance)에 서식하는 유럽송어 (Coregonus lava-

retus)는 수상레저활동 인구증가와 호수의 특정 장소로

편중된 레저 활동으로 인해 산란율과 개체수가 빠르게

감소하 으며, 특히 늘어난 레저활동장비 (예 - 모터보트,

낚시배 등)로 인한 소음의 증가와 운행 빈도의 증가는

송어의 산란과 치어의 성장을 방해하 다 (Thomas et al.,

2009). 본 연구의 모델도 수온 상승이 어류의 초기생활사

에 미치는 향이 수상레저활동 인구가 증가할수록 기하

급수적으로 증가할 것임을 예측하 다. 즉, 성장 속도는

온도가 낮아지면 신진 사가 낮아져 느려지게 되지만, 수

상레저활동이 증가는 스트레스의 상승을 추가로 유도하

여 성장속도가 더 빠르게 감소하고 결국 어류의 생존에

도 위협을 줄 수 있을 것이다. 이것은 어류의 생활사가

온도변화뿐만 아니라, 온도변화에 따른 환경적인 변화가

어류의 생활사에 추가적인 향을 더 줄 수 있다는 것을

의미하며, 왜 작은 온도의 변화에도 개체수준에서의 어류

의 생활사가 민감하게 반응하는지를 설명해주는 것으로

사료된다. 하지만 본 연구를 포함한 최근 연구들이 부

분 모델링 기법을 이용하여 인간의 활동이 개체의 생활사

에 미치는 향을 설명하 기 때문에 (Clark et al., 2012;

Urban et al., 2012), 어떠한 기작으로 기후변화와 기후변

화에 따른 인간 활동의 변화가 어류의 성장과 번식 그리

고 수명에 향을 주는지에 해서는 추가적인 실험적

연구가 필요하다.

기후변화와 수상레저활동 인구변화에 따른 어류의 행

동변화는 개체군이나 군집구조에 향을 줄 수 있을 것

이다. 일반적으로 어류는 성장을 위해 취식 빈도와 거리

를 증가시키며, 포식자와 같은 스트레스원의 출현빈도는

취식행동에 향을 준다 (Wootton, 1999). 비록 본 연구에

서는 개체의 초기생활사에 관련된 취식행동만을 고려하

지만, 스트레스 증가에 따른 새로운 서식지로의 이동도

생활사에 향을 줄 수 있으며, 이는 개체군 수준에 한

연구에는 반드시 추가되어야 할 것이다. 어류의 최적취식

행동은 행동 (즉, 수 )에 따른 생리적 비용과 행동에 의

해 얻어지는 결과 (먹이)와의 상충관계에 의해 결정된다.

따라서 새로운 서식지로의 이동은 현 서식지에서 발생한

스트레스가 이동하는 비용보다 높기 때문에 결정되는 것

이며, 다른 서식지로의 이동은 결국 현재의 스트레스가

생존에 위협을 줄 만큼 매우 높다는 것을 의미한다. 예를

들어, Scheuerell and Schindler (2004)은 미국 워싱턴주

와 캐나다 브리티쉬컬럼비아주에 있는 23개의 호수유역

의 개발과 주거인구의 증가가 호수에 서식하는 어류 개

체군 크기와 종다양성의 감소를 초래하 고, 다른 서식지

로의 이동결정에 향을 주었음을 보고하 다. 특히 호수

유역의 개발에 따른 물리적 환경 변화와 내수에서 유입

되는 무기물의 변화는 수생식물과 플랑크톤 군집크기의

변화를 유도하여 어류의 취식행동에 직접적인 향을 주

었으며, 호수에서의 수상레저활동 인구증가는 어류의 행

동에 포식자와 같은 위협과 소음의 스트레스를 유도하여

결국 새로운 서식지로의 이동을 초래한 것으로 고찰하
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다. 이처럼 수생태계에서의 인간활동에 따른 어류 행동

(취식 또는 비취식)의 차이는 먹이사슬구조와 개체군 또

는 군집크기와 구조의 변화에 향을 주며, 어류 개체군

의 변동사항은 아마도 수생태계의 건강성평가에도 향

을 줄 수 있을 것이다. 따라서 본 연구의 결과는 개체수

준에서의 행동과 생활사 결과를 이용한 개체군이나 군집

의 변화는 다양한 환경요인 (수질오염, 독성, 기후변화, 인

간의 활동)을 고려하 을 때에 향상된 평가를 수행할 수

있을 것이라 제안하고 있다.

기후변화와 수상레저 활동 인구변화에 따른 어류의 초

기생활사는 어류가 서식하는 호수 유형(예, shallow/deep),

호수내 서식하는 어류의 종구성과 도 그리고 계절별

수리수문학적 특성에 의해 달라질 수 있다 (Minms and

Olden, 2012; Blair et al., 2013). 예를 들어, 호수의 양단

계 (trophic state), 포식자 도 (predator-density effect),

수문학적 동태(hydrological dynamics), 서식지의 질(phy-

sical habitat quality), 그리고 수체의 우점 어종 구성도

특성 (예, 내성종 vs. 민감종; Omnivore sp. vs. Insectivore

sp.)에 따라 어류의 초기생활사의 결과는 다양해질 수 있

다 (Connell, 1988; Blair et al., 2013). 본 연구에서는 어류

의 일반 생활사 모델을 이용하여 기후와 수상레저활동

인구변화에 따른 초기생활사의 향을 분석하 지만, 수

생태계 경관특성과 어류 생태계의 종 구성에 따른 특이

적 유형의 결과는 반드시 해당 서식지의 특성화된 요소

가 고려되어야 분석의 정 성을 높일 수 있을 것이다.

결론적으로 본 연구에서 어류의 초기생활사는 기후변

화로 인해 직간접적인 향을 받았으며, 기후변화의 향

을 받은 수상레저활동 인구의 증감에는 간접적인 향을

받았다. 특히 수상레저활동 인구에 따른 어류 초기생활사

의 향은 기후변화로 인해 그 향의 정도가 달라졌다.

하천이나 호수 등의 수생태계는 경제적 및 문화적으로

우리의 생활과 문화에 접한 관련이 있으며, 기후변화와

경제성장과 맞물려 수상레저활동 인구와 관련 시설들은

지속적으로 빠르게 증가하고 있다. 따라서 어류와 같은

수생 생물권에 직접적인 향을 주는 수질 및 수생태계

환경의 보전뿐만 아니라 이러한 간접적인 외부환경의

향도 수생태계의 건강성 평가에 고려되어야 할 것이다.

비록 본 연구에서 동적상태의존모델을 통하여 기온의 상

승과 수상레저활동 인구의 증가가 어류의 적합도를 감소

시키는 결과를 보 지만, 어류 개체군 수준에서의 향을

분석하기 위해서는 기후와 수상레저활동의 변화에 따른

어류의 생리적 변화 기작은 실험적인 분석 연구가 추가

로 수행되어야 할 것이다. 또한 개체수준에서의 수생태계

에 한 보전전략과 건강성 평가를 향상시킬 수 있는지

여부를 판단하기 위해서는, 개체군 및 군집구조의 변화가

어떻게 개체수준의 생활사와 행동전략의 변동에 따라

향을 받는지에 한 추가 연구가 필요하다. 뿐만 아니라

수생태계 보전전략과 관련하여 유입된 외래종과 재래종

과의 생태적 관계에 미치는 향도 후속연구에 포함되어

야 할 것이다.

적 요

환경상태는 생물이 적합도 (번식성공 또는 생존율)를

극 화하기 위해서 초기생활사의 변화를 초래할 수 있

다. 본 연구에서는 온도변화와 온도에 따른 수상레저활동

인구변화가 어류의 초기 생활사 특성, 즉 체세포 성장 (성

장속도), 번식세포 (생식소) 발달 그리고 누적스트레스의

회복과정과 어떠한 관계가 있는지를 동적상태의존모델을

이용하여 분석하 다. 우선 어류의 초기 생활사 특성이

취식행동에 향을 받는다고 가정하 고, 이러한 관계를

고려하여 어류의 일반 생활사 모델을 개발하 다. 모델은

성장속도와 번식세포 (생식소)의 발달이 온도가 상승함에

(단, 성장속도를 감소시키는 임계온도보다는 낮은) 따라

빨라졌으며, 또한 체내에 누적되는 스트레스도 함께 증가

하 다. 흥미롭게도 온도가 높을 때에는 수상레저활동 인

구의 증가는 성장속도와 생식소의 발달을 느리게 했지

만, 스트레스의 누적은 가속화시켰다. 그러나 온도가 낮

을 때에는 초기 생활사에 한 수상레저활동 인구의

향이 상 적으로 낮았다. 또한 최적취식행동은 높은 온도

에서는 수상레저활동 인구의 변화에 관계없이 항상 높았

지만, 낮은 온도에서는 수상레저활동 인구가 증가할 수록

급격히 감소하 다. 초기성장기간 동안의 생존율은 온도

가 낮아지고 수상레저활동 인구가 적을 때에는 취식행동

이나 인간 활동에 따른 어류의 사망률 증감이 생존률 변

이에 향을 주었다. 반 로 온도가 높아지고 수상레저활

동 인구가 많을 때의 생존율은 취식행동이나 사망률에

관계없이 항상 낮았다. 끝으로 본 연구를 통해 기후변화

와 수상레저활동 인구변화와 관련된 어류의 초기 생활사

를 수생태계 보전전략이나 건강성 평가분석에 포함시키

는 것은 분석의 정확성과 정 성을 향상시킬 수 있을 것

이라 사료된다.
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