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서   론

눈볼대(Doederleinia berycoides)는 농어목(Order Perci-
formes) 반딧불게르치과(Family Acropomatidae)에 속하는 종
으로, 우리나라 남해 연안 및 일본과 동인도에서 서부태평양까
지 분포한다(NFRDI, 2004). 주요 서식해역은 제주도 부근으로 
가을이면 남해연안과 대마도 부근해역으로 이동하기 시작하여 
겨울철에는 부산 앞바다까지 회유했다가 봄이 되면 다시 제주
도 부근으로 되돌아가는 것으로 알려져 있다(NFRDI, 2005). 
우리나라 남해안에서 어획되는 눈볼대의 어획량은 2000년 918
톤에서 2008년 3,700톤으로 증가하였으며, 2009년 3,450톤으
로 감소하기는 했지만 2010년에 여전히 3,100톤의 어획량을 보
이는 것으로 나타났다(MIFFAF, 2012).
우리나라 남해안과 동중국해에 서식하는 눈볼대는 연령과 성
장 및 생식소의 월별단계를 이용한 산란시기가 밝혀져 있으며

(Choi et al., 2012; Cha et al., 2010), Oh (2009)와 Huh et al. 
(2011)은 남해에 서식하는 눈볼대의 먹이습성을 밝혔다. 하지
만, 자원의 변동특성에 관한 연구는 이루어지지 않았다.
수산자원은 가입, 성장 및 사망과정을 통하여 변동한다. 이러
한 변동사항을 수치로 나타내는 것을 자원특성치라 하며, 자원
특성치는 수산자원의 자체 생물학적 특성과 어업에 따라 변화
되기도 한다(Lee, 2007). 이러한, 자원특성치의 종류에는 자원
생물이 성장하여 자원으로써의 역할을 가지는 어장가입연령(tr) 
및 어구가입연령(tc), 성장과정을 나타내는 체장이 0일때의 연
령(t0), 이론적 최대체장(L

∞
) 및 성장계수(K), 사망과정을 나타

내는 자연사망계수(M), 어획사망계수(F) 및 전감소계수(Z) 등
이 있다.
본 연구는 남해안에 서식하는 눈볼대의 주요 어획대상 어업인 
기선저인망에 어획된 눈볼대 자료를 이용하여 눈볼대의 가입과 
사망에 관한 자원생태학적 특성치를 산정하였다.
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재료 및 방법

생잔율과 순간전사망계수

2006년 1월부터 2006년 12월까지 매월 남해안 기선저인망
에 의해 어획된 눈볼대를 사용하여 생잔율과 순간전사망계수를 
추정하였다. 단, 추정에 사용된 연령조성은 Choi et al. (2012)
의 자료를 이용하였다. 생잔율(S)은 5가지 방법을 사용하여 추
정하였다. 첫번째 방법은 어획물곡선법에 의한 생잔율 추정방
법으로, 어획물곡선법은 어획물 연령조성 자료에서 연령 i에 있
어 어획개체수 Pi 가 가장 높은 연령을 i = 0으로 치환한 뒤 연령
별 어획개체수와 연령 간의 비선형관계를 연령별 어획개체수를 
대수변환하여 연령별 어획개체수의 대수(InPi)와 연령 간의 관
계를 선형화한 직선식에 의해 생잔율을 추정하였다. 두번째 방
법으로 생잔율을 계산하는 데 사용하는 것은 Jackson's method 
(1939)으로 어획물을 연령사정에 의해 연령별(i)로 개체수(Ni)
를 파악하고, 최고령군의 연령을 k라 하면, 생잔율식은 다음과 
같다.

S =  
∑k

i=1Ni =
N1 +N2 + … + Nk

∑k-1
i=1Ni N0 + N1 + … + Nk-1

셋째로 Heincke's method (1913)는 고령어 개체수가 저령어 
개체수에 비해 적기 때문에 어획된 개체들 중 최소 전환연령 0
세의 N0를 이용하여 다음과 같이 구한다.

S =  
∑Ni -N0

∑Ni 

넷째로 평균연령이용법(Ricker, 1975)으로 생잔율을 구하면 
다음과 같다.

S =    
 X̄

 (혹은 =
T

), 여기서 X̄ =
∑Ni ·Ni =

T
1+ X̄ ∑Ni +T ∑Ni Ni 

여기서, X̄는 평균연령, Ni는 연령별 개체수, T는 전체어획
물을 구성하는 어체의 연령의 총합을 나타낸다. 마지막으로 
Chapman and Robson's method (1960)을 사용하여 생잔율을 
구한다.

S =  
T

여기서 T= ∑i·Ni
∑Ni +T-1

순간전사망계수(Z)는 생잔율 추정치를 이용하여 S = e-Z의 변
환식으로 다음과 같이 추정하였다.

Z = -InS

순간자연사망계수

순간자연사망계수(M)도 5가지 방법으로 추정하였다. 첫번
째, von Bertalanffy 성장식의 성장파라메타를 사용하여 Alver-
son and Carney's method (1975)에 의해 순간자연사망계수를 
다음과 같이 구한다.

M =  
3K

eK(0.38×tmax)-1

여기서 K는 von Bertalanffy 성장식의 성장계수, tmax는 최대
연령이다. 
두번째는 Pauly's method (1980)에 의해 다음과 같이 구하였
다.

lnM = -0.2107-0.0824 lnW
∞

+0.6757 lnK+0.4627 lnT

여기서, W
∞
는 최대체중(g)을 나타낸다. 그리고 T는 눈볼대가 

서식하는 해역의 평균수온이다. 
셋째로 성숙연령을 사용하여 Rikhter and Efanov's method  

(1976)에 의해 다음과 같이 구하였다.

M^ =  
1.521

-0.155
T 0.720

여기서, T는 성숙연령을 나타낸다. 성숙연령은 NFRDI 
(2005)의 성숙체장 27.5 cm를 연령으로 변환한 6.2세를 적용
하였다.
넷째로 von Bertalanffy 성장식과 성숙체장을 사용하는 Roff's 

method (1984)에 의해 다음과 같이 구하였다.

InM = In3 + InL
∞

+lnK+ln(1- LT )-lnLTL
∞

여기서, LT는 성숙체장을 나타낸다. 
마지막으로 연급군의 99%가 사망하는 연령을 자연수명이라
고 정의하고, 1%가 살아남는 순간의 자연사망계수(M1%)의 추
정방법인 Alagaraja's method (1984)를 통해 추정하였다.

M =  
In(0.01)

Tm

여기서, Tm은 연급군의 99%가 죽는 자연수명이다.

순간어획사망계수
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순간전사망계수(Z)와 순간자연사망계수(M)를 이용하여 순
간어획사망계수(F)를 추정하였다.

F = Z - M

어장가입연령 및 어구가입연령

어장가입연령은 본 연구가 진행되는 동안에 어획된 개체의 최
소체장을 이용하였다. 이를 연령으로 환산하여 어장가입연령
(tr)으로 정하였다. 어구가입연령(또는 어획개시연령, tc)은 Ba-
ranov catch equation을 대수변환에 의해 선형식으로 만들고, 
von Bertalanffy 성장식을 변형한 식에서 Pauly method를 적용
하여 표본의 체장조성 자료로부터 추정하였다. 이 방법에서는 
완전가입연령 이상의 어획물 연령조성을 연령에 대해 직선회
귀시켜 구한 회귀계수(순간전사망계수, Z)로부터 어구가입연
령을 추정하였다. 이를 위해 어획물 곡선식을 선형식으로 나타
낸 것은 다음과 같다.

In
Cp = c - Z(t + 

∆t
)

∆t 2

여기서, Cp는 실제어획개체수, t는 연령, ∆t는 각각의 체장 계
급에 해당되는 연령간의 차이, c는 상수이다.
위에서 추정된 Z값을 다음에 대입하여 실제어획개체수(Cp)로
부터 생잔율(S)값을 구하기 위해 필요한 기대어획개체수(CE)는

CE = ∆t·ec-zt

로써 구하였고, 생잔율(S)은 이로부터

S=  
Cp

CE

와 같이 계산하였다. 이때 계산된 연령 t의 S값을 St라 하고 이
를 다음에 대입하였다.

In(
1

-1) = T1 - T2t(
L1 + L2 )

Si 2

여기서, L1과 L2는 체장, T1과 T2는 상수이고, T1과 T2를 추정
하여 다음 식에 의해 50%가 어구에 가입하는 연령으로서 어구
가입연령(tc)을 추정하였다.

tc=  
T1

T2

결   과

성장파라메타

본 연구에서 사용한 성장파라메타는 Choi et al. (2012)의 결
과를 인용하였다(Table 1).

생잔율 및 순간전사망계수

2006년 1월부터 2006년 12월까지 남해 기선저인망에 의해 
어획된 눈볼대의 연령조성자료(Table 2)를 사용하여 생잔율(S)
을 추정하였다. 어획물곡선법에 의해 추정된(Fig. 1) 생잔율은 
0.4966으로 가장 높은 값을 나타냈으며, Heincke's method와 
평균연령법, Chapman and Robson's method으로 추정된 생잔
율은 각각 0.4022, 0.3939, 0.3941로 서로 비슷하였다(Table 3).
순간전사망계수(Z)는 5가지 방법으로 추정된 생잔율의 변환
식(z = -InS)에 따라 추정하였다(Table 4). 어획물곡선법에 의
한 순간전사망계수가 0.7000/year로 가장 낮았으며, 평균연령
법에 의한 값은 0.9317/year로 가장 높았다. 이 5가지 방법의 평
균은 0.8598/year이다.

순간자연사망계수

본 연구에서 눈볼대의 순간자연사망계수(M)는 5가지 방법
으로 추정하였다(Table 5). von Bertalanffy 성장식의 성장파라
메타에 의한 Alverson and Carney's method (1975)와 Pauly's 
method (1980)로 추정된 순간자연사망계수는 0.7906/year
와 0.6571/year 이었으며, 성숙연령을 사용하는 Rikhter and 
Efanov's method (1976)는 0.2539/year, Roff's method (1984)

Table 1. Results of parameter estimations for growth equation of 
Doederleinia berycoides

Parameters Pooled Female Male
 L∞ (cm) 34.20 34.71 27.37
W∞ (g) 674.10 713.85 353.91

K (year-1) 0.2530 0.2557 0.3388
t0 (year) -0.2871 -0.2078 -0.7362

Table 2. Age composition of Doederleinia berycoides in south sea 
of Korea from January to December 2006

Age (i) Pi Convert age (i) InPi

0 0
1 1 0
2 201 5.3033
3 495 0 6.2046
4 196 1 5.2781
5 69 2 4.2341
6 68 3 4.2195
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는 0.1849/year였다. 그리고, 자연수명을 이용한 Alagaraja's 
method (1984)에 의한 순간자연사망계수의 추정치는 0.4605/
year였다. 이 5가지 방법의 순간자연사망계수의 평균치는 
0.4694/year였다.

순간어획사망계수

순간어획사망계수(F)는 F - Z- M에 의해 추정하였다. 즉, 
순간전사망계수(Z) 0.8598/year에서 순간자연사망계수(M) 

0.4694/year를 제하면 순간어획사망계수(F)는 0.3904/year로 
추정된다.

어장가입연령 및 어구가입연령

어장가입연령(tr)은 본 연구기간 동안에 어획된 개체의 최소
체장인 6.8 cm를 연령으로 환산한 0.59세였으며, 어구가입연
령(tc)은 남해안에서 어획된 눈볼대 자원의 Table 6의 자료를 이
용하여 Pauly's method에 의하여 추정하였다. 체장조성 자료
는 von Bertalanffy growth equation을 이용하여 연령조성으
로 변환하여 어획물 곡선식에 의해 순간전사망계수를 먼저 추

Table 6. Length composition of Doederleinia berycoides in the 
southern sea from January to December 2006, Pauly (1984)

Length class (cm)
t( L1 +L2)2 ∆t CPL1 L2

14 - 15 1.8931 0.2059 2
15 - 16 2.0990 0.2172 10
16 - 17 2.3162 0.2299 19
17 - 18 2.5461 0.2441 35
18 - 19 2.7901 0.2601 58
19 - 20 3.0503 0.2785 90
20 - 21 3.3287 0.2996 157
21 - 22 3.6283 0.3242 154
22 - 23 3.9524 0.3531 108
23 - 24 4.3056 0.3878 100
24 - 25 4.6934 0.4300 83
25 - 26 5.1234 0.4826 45
26 - 27 5.6060 0.5498 35
27 - 28 6.1559 0.6389 27
28 - 29 6.7947 0.7624 35
29 - 30 7.5572 0.9455 26
30 - 31 8.5027 1.2453 18
31 - 32 9.7480 1.8285 16
32 - 33 11.5765 3.5069 7

Table 3. Estimates of survival rates by different methods of Doed-
erleinia berycoides

Methods Survival rates (S)
Catch-curve analysis (1980) 0.4966
Jackson (1939) 0.4382
Heincke (1913) 0.4022
Average age (1975) 0.3939
Chapman and Robson (1960) 0.3941

Fig. 1. Estimation of survival rate of Doederleinia berycoides from 
the catch curve analysis using the Pauly (1980).

ln Pi = -0.6999i + 8.1337
(r 2= 0.90)

Age (i)

0 1 2 3 4 5 6 7

ln
 P

i

2

4

6

8

10

ln(C/△t) = 8.1524 - 0.6443 t
(r2 = 0.97)

tc = 2.87

Age (t)

0 2 4 6 8 10 12 14

ln
(C

t /△
t)

2

4

6

8

10

Table 4. Estimated parameters of total mortality by different meth-
ods of Doederleinia berycoides

Methods Total mortality (Z, /year)
Catch-curve analysis (1980) 0.7000
Jackson (1939) 0.8251
Heincke (1913) 0.9108
Average age (1975) 0.9317
Chapman and Robson 
(1960) 0.9312

Average 0.8598

Table 5. Estimated parameters of natural mortality by different 
methods of Doederleinia berycoides

Methods Natural mortality  
(M, /year)

Alverson and Carney (1975) 0.7906
Pauly (1980) 0.6571
Rikhter and Efanov (1976) 0.2539
Roff (1984) 0.1849
Alagaraja (1984) 0.4605

Average 0.4694
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정하였으며(Fig. 2), 연령에 관계없이 일정한 사망계수를 가진
다는 가정 하에서 가입 즉, 어구선택이 되지 않는 상황을 예상
한 기대어획개체수(CE)와 실제어획개체수(CP)와의 비를 사용
하여 50% 어구가입연령을 추정하였다. 추정된 어구가입연령
은 2.87세였다.

고   찰

수산자원생물의 양적변동에 관련되는 요소인 개체의 성장, 사
망, 가입 등의 개체군역학에 관련되는 특성치들을 추정하는 연
구는 수산자원을 평가하여 자원상태를 진단하고 나아가 자원을 
관리하기 위한 과학적인 대책수립에 기본적인 역할을 하게 되
므로 필수적인 것이다(Zhang et al., 1992). 본 논문에서의 자원
특성치 추정연구는 대상수산자원의 정확한 평가와 진단을 위한 
기초연구 단계이다(Zhang et al., 1992). 수산자원의 상태를 평
가하고 관리하기 위해 필요한 여러 가지 자원특성치 중 생잔율
을 추정하기 위해서는 여러 연급군을 전 생활사를 통하여 추적
하여야 하나, 이는 현실적으로 불가능하다. 또한, 특정 년도에 
발생한 연급군만을 대상으로 한다면 대상 종의 전체적인 자원
평가에 대한 오류가 발생할 수 있다(Lee, 2007). 본 연구에서는 
한 연급군의 전 생활사를 확인하지는 못했지만, 특정시기에 발
생한 연급군이 어획대상이 될 때의 생잔율을 확인하였으며, 또
한 1년간의 자료만을 이용하기 때문에 여러 가지 생잔율 추정
법을 사용하여 추정하고 각각의 방법으로 추정한 생잔율을 평
균하여 사용하였다. 
본 연구에서 사용된 생잔율 추정법들은 연령별 어획개체수를 
이용하여 생잔율을 추정하는 방법들로 어획물곡선법은 어획된 
개체들의 연령구분이 정확한 경우에 사용할 수 있으며, 이때 모
든 연령집단에 대하여 생잔율과 어획사망율이 일정하므로 어
획개체수는 자원의 각 연령의 개체수에 비례한다고 가정한다. 

Heincke (1913) 방법은 한 개체군의 임의표본에서 고연령어의 
수가 저연령어의 수에 비해 적기 때문에, 고연령어로부터 추정
한 생잔율추정치는 저연령어로부터 추정한 것보다 정확도가 낮
을 것이라는 판단하에 전체개체수와 N0만을 이용하여 추정한
다(Zhang, 2010). 본 연구에서 5가지 방법으로 추정된 눈볼대
의 생잔율은 0.3939~0.4966 범위로 나타났다. 각 생잔율 추정
방법 사이의 적합도를 파악하기 위해 각 방법의 생잔율로 계산
한 연령별 어획개체수와 실제 표본어획개체수 사이의 상관관계
를 분석하여 상관계수를 추정한 결과 모두 0.99이상의 높은 값
이 나타났다. 참조기를 연구한 Zhang et al. (1992)과 Lee et al. 
(2013), 갈치를 연구한 Zhang (1996) 등은 생존율을 추정하면
서 분산 또는 평방편차합, 상관계수 등을 비교하여 한가지 방법
을 채택하였지만, 본 연구에서는 각 방법의 적합성을 구분할 뚜
렷한 차이가 나타나지 않아 특정한 한가지 방법을 채택하지 않
고 5가지 방법으로 추정된 값을 평균하여 사용하였다. 또한, 생
잔율을 추정하기 위해서는 동일발생연급군에 대해 일생을 통하
여 추적한 자료를 사용해야 하지만, 불가능하기 때문에 자원의 
평형상태를 가정하고, 1년의 자료만을 사용하였기 때문에 한가
지 방법보다는 5가지 방법의 평균이 오차를 줄여줄 것으로 기
대하였다. 1년이 아닌 최소 3~4년의 자료를 사용하여 평형상태
로 만들어 생잔율을 추정한다면 남해안에 서식하는 눈볼대에 
적용할 수 있는 한가지 방법을 선택할 수 있으리라 생각된다. 하
지만, 본 연구에서는 연구기간이 짧아 특정한 1가지 방법을 사
용하는 것보다 현재 생잔율을 추정하는 방법으로 제시되고 있
는 방법들 중 본 연구에 제시된 5가지 방법이 주로 사용되고 있
으므로 이 5가지 방법의 평균을 사용하는 것이 특정값을 사용하
는 것보다 오차를 줄여줄 것으로 기대하였다.
순간자연사망계수(M)는 연급군 분석이나 대부분의 자원평가 
및 관리모델에서 필수적으로 이용되는 자원특성치임에도 불구
하고 지금까지 직접적인 추정방법이 개발되지 않아 간접적인 
추정방법에 의존하고 있다. 순간자연사망계수 추정은 하나의 
개체군이 지수적으로 감소하는 현상(자연사망만 고려, Z=M)
과 그 개체군에 속해있는 각 개체들은 von Bertalanffy 성장을 
한다는 가정하에 추정하는 Alverson and Carney (1975) 방법과 
순간자연사망계수는 수명과 깊은 관계가 있다는 가정하에 추정
하는 Alagaraja (1984) 방법을 많이 사용하고 있다(Sohn et al., 
2013). Alagaraja (1984) 방법은 자연사망이 오직 수명과 관계 
있고, Rikhter and Efanov (1976) 방법은 성숙연령과 관계가 있
는 간단한 방법으로, 생물학적 정보가 적은 경우에 사용할 수 있
다. 그 외 방법은 눈볼대의 성장파라메타와 온도, 성숙체장 등의 
입력자료를 사용하여 순간자연사망계수를 추정한다.
추정된 순간자연사망계수의 경우, 연령별 자연사망계수가 서
로 다르지만 동일하다는 전제하에서 5가지 방법에 의하여 추
정된 순간자연사망계수는 0.1849~0.7906/year의 범위로 평균 
0.4694/year로 추정되어 서식해역이 비슷한 고등어의 자연사
망계수 0.406/year (Choi et al., 2004)와 참조기 0.226~0.458/
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Fig. 2. The selection give of Doederleinia berycoides from the 
length converted catch curve using the Pauly method (1984).
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year (Zhang, 1992; Lee et al., 2013), 갈치 0.411/year (Zhang, 
1996)에 비해 다소 높은 값을 나타내었다. 동일 추정방식에 의
한 값으로 비교하면 Alverson and Carney (1975) 방법을 사용
한 경우 갈치는 0.421/year (Zhang, 1996), 참조기 0.458/year 
(Lee et al., 2013), 0.394/year (Zhang, 1992) 이었으며, 눈볼
대는 0.7906/year로 갈치나 참조기보다 자연사망이 높은 것으
로 나타났다. 반면 Alagaraja (1984) 방법의 경우 갈치 0.461/
year (Zhang, 1996), 참조기 0.419/year (Lee et al., 2013), 눈
볼대 0.4605/year로 유사하게 나타났다. 이렇듯 어떤 추정방식
을 사용하느냐에 따라 순간자연사망계수의 값이 차이가 난다. 
눈볼대에 대한 연구가 많이 이루어져, 성장파라메타나 성숙 등
의 자료들이 많으면 어느 한 값을 채택하거나 추정방법을 달리
하더라도 유사한 값이 나올 수 있을 것이지만, 현재는 눈볼대
에 대한 연구가 시작단계라 할 수 있어 자료의 축적은 아직 미
진한 수준이다. 따라서 본 연구에서는 주로 사용되는 5가지 방
법을 사용하여 순간자연사망계수를 추정하고, 이들의 평균치
를 사용하였다. 
본 연구에서 추정된 생존율을 사용하여 추정한 순간전사망계
수 0.8598/year에서 순간자연사망계수 0.4694/year를 제하여 
순간어획사망계수를 0.3904/year로 추정하였다. 이 값들을 통
하여 눈볼대는 전체 개체수 가운데 연간 약 58%가 죽게 되는
데, 이 죽는 개체 중 55%는 자연사하고, 45%만이 어획에 의해 
사망하는 것으로 나타났다
본 연구에서 어장가입연령은 어획된 자료의 최소체장 자료를 
사용하여 추정하였다. 어구가입연령은 실제로 어획하고 있는 
어구의 망목에 의해 체장별 망목선택성을 추정하여야 하지만, 
Pauly (1984)는 이러한 시험자료가 없을 경우 단 하나의 체장
조성 자료를 이용하여 추정 가능한 방법을 제시하였다. 이 방법
은 순간전사망계수가 가입이전의 연령을 포함한 모든 연령에
서 동일하다는 비현실적인 가정을 바탕으로 하고 있다. 한편으
로는 순간전사망계수를 구성하는 순간어획사망계수는 망목선
택 단계에서 완전가입 이후에 비하여 더 작고, 순간자연사망계
수는 완전가입 이후보다는 망목선택 이전인 작은 어체에서 더 
높을 것이므로 이 가정이 큰 무리는 없을 것으로 보인다(Zhang, 
1996).
수산자원평가 및 관리를 위해 이용되는 자원특성치는 각 수산
자원생물의 절대적인 값을 나타내지는 못하지만, 특정 연급군
에 대한 추정치로서는 의미가 있다고 생각한다. 또한 자원특성
치는 동일종이라 할 지 라도 서식환경과 어업의 강도에 따라 상
당한 차이를 보인다고 하였다(Lee, 2007). 따라서, 다년생 수산
자원생물의 자원특성치는 다년간의 연구를 통해, 매년의 어획
강도를 확인하고, 환경변화에 따른 어체의 성장파라메타 변화
를 확인하는 것이 중요하다. 즉, 앞으로의 연구에 있어서는 연
급군의 전생활사를 통한 연구, 해구별 어획자료, 어구별 월별 
어획자료 등을 확보하여 체계적이고 지속적인 연구가 이루어
져야 할 것이다.
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