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사계절이 뚜렷한 온대기후에서 서식하는 식물플랑크

톤은 크게 수온과 광도 등 계절적 변화에 따라 천이하

며, 주로 규조류, 녹조류, 남조류(blue-green algae) 등이

주요 천이 군집으로 알려져 있다(예, PEG 모델; Sommer

et al., 1986). 이 중 남조류는 부영양수역에서 여름과 가

을에 걸쳐 우점하여, 겨울에는 거의 관찰되지 않고, 이듬

해 봄 이후에 서서히 자라는 계절적 순환을 보인다. 일

련의 계절적, 공간적 환경조건은 조류 군집이나 특정 종

이 생활하는데 우월한 조건을 줄 수도 있으며, 반면에

다른 군집이나 종에게는 악영향을 미친다(Suikkanen et

al., 2010). 악영향을 미치는 시기를 잘 버티고 다음의

성장을 준비하는 것을 일종의 생존전략이라 볼 수 있는

데, 이러한 생존전략에는 수온이 낮은 겨울철에 성장을

멈추는 휴지기(resting stage)를 이용하여 장기간 생존을

유지하는 것을 예로 들 수 있다(Fryxell, 1983).

2011년 11월 팔당댐을 포함한 북한강수계에서 남조

류인 Anabaena crassa가 대량 증식하였다(팔당댐앞 최

대 11,000 cells mL-1, 한강물환경연구소 자료). 이로 인

한 이취미물질(예, Geosmin과 2-Methylisoborneol) 발

생은 상수원 이용에 많은 불편을 야기하였다(i.e., Li et

al., 2013). 이러한 동계 남조류 대량증식은 두가지 측면
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에서 통상적 이해에 대한 중요한 전환점을 제공하였는

데, 첫째는 한강수계 남조류 성장은 초겨울에도 대량발

생이 가능하며, 다른 하나는 남조류 특히, Anabaena

spp.의 생존전략에 대한 연구의 필요성을 제기하였다는

점이다. 일반적으로 Anabaena spp.는 휴지기동안 휴면

포자 형태로 겨울을 지내는 것이 주요 생존전략인 것으

로 알려져 있다(Adams and Duggan, 1999).

생존전략의 이해를 위해서는 조류의 시간적 변화(발

생, 성장과 사멸), 서식처 등 공간환경, 성장 필수조건

(영양염류, 광도, 수온 등)이 종합적으로 결합된 생활사

(life cycle) 연구가 선행되어야 한다. Anabaena의 생활

사는 크게 부유성 영양(vegetative)세포와 저서성 휴면

포자(akinete) 단계로 나뉜다(Suikkanen et al., 2010). 현

재까지 국내에서의 남조류 연구는 부유성 영양세포에

초점이 맞추어졌는데, 주로 생태학적 발생변동(bloom

dynamics)과 환경인자와의 관계(Oh et al., 1995; Lee et

al., 2003; Hur et al., 2012), 영양세포의 성장 및 대사와

관련된 생리생태학적 연구(Kim et al., 1999; Jheong et

al., 2007; Kim et al., 2010; Park et al., 2011; Hur et al.,

2012) 등이 대부분이었다. 이에 반해, 남조류 휴면포자의

연간변화 및 생리생태적 연구는 거의 없는 실정이다.

일반적으로 Anabaena 속을 포함한 남조류 휴면포자의

발아는 광도(Rother and Fay, 1977; Pandey and Kashyap,

1987), 수온(Pandey, 1989; Li et al., 1997), 제한 영양염

류(Rao et al., 1987; van Dok and Hart, 1996; Hori et al.,

2002) 등에 영향을 받는다. 국내의 경우 Kim et al. (2005)

에 의하면 서울 석촌호수에서 Anabaena flos-aquae의

휴면포자는 퇴적물 1 g당 233에서 10,000 cells 범위를

보였으며, 발아는 저수온(5, 10�C)에서 높았다. 이외에

Anabaena 휴면포자와 관련된 국내 연구는 거의 없으며,

최근에 한강수계 환경기초조사사업으로 한강수계 휴면

포자 분포 및 특성이 연구되고 있다(Han River Watersh-

ed Management Committee, 2012).

남조류 특정종의 생활사 연구를 위해서는 그 종의 생

리∙생태학적 이해가 종합적으로 접근되어야 한다. 또

한 다른 군집에 속하는 조류종들과의 천이 및 공생관계

를 위해서도 필수적이다. 따라서 본 연구에서는 1) Ana-

baena 속을 중심으로 휴면포자의 생리∙생태적 특징을

소개하고, 2) 휴면포자의 분포 및 발아특성에 관한 연구

내용을 정리하여 전반적인 연구 경향을 제시하고, 3) 앞

으로의 휴면포자와 관련된 국내 실정에 맞는 연구방안

을 제안하고자 한다.

본 연구의 서술에 앞서 분류학상 Anabaena 속 중 기

체소포(gas vesicle)를 이용하여 부유하는 종들의 속명

은 Wacklin et al. (2009)의 연구 이후 Dolichospermum

속으로 변경되었음을 밝힌다. 따라서 본 연구에서도 변

경된 속명을 사용하는 것이 분류학적인 측면에서 타당

하나, 이전 국내 연구와의 연속성(예, Li et al., 2013) 및

환경정책적인 이용측면(예, 환경부 조류경보제 운영상

의 유해남조류 분류시 Anabaena로 사용됨)을 고려하여

아직까지 국내에서 통용되는 Anabaena라는 속명을 사

용하였음을 밝힌다.

남조류와 휴면포자

1. 질소고정과 이형세포

남조류는 광합성 원핵생물의 한 그룹으로 산소생성

광합성을 시작한 최초의 유기생물이며, 화석연구에 의하

면 지구상에 35억년 전부터 존재하였다(Schopf, 1994;

1996). 전 지구 일차생산량(광합성)의 20~30%를 차지

한다(Peschek et al., 2011). 프리캄브리안(Precambrian)

시대의 남조류 증가는 지구 대기를 혐기상태에서 호기

상태로 바꾸어 놓아(Adams and Duggan, 1999), 산소를

이용하는 진핵생물의 출현을 가능케 한 것으로 보고되

고 있다(Graham et al., 2010).

남조류가 이러한 성장을 하게 된 배경에는 이들의 성

장에 필요한 질소원을 대기에서 얻는 “질소고정” 능력에

있다(Adams and Duggan, 1999). 질소고정은 대기 질소

가스(N2)를 조류가 이용가능한 형태인 암모니아(NH4
++)

로 전환하는 효소인 nitrogenase에 의해서 이루어진다

(Adams and Duggan, 1999). 그러나 이 효소가 산소와

민감하게 반응을 하기 때문에, 남조류에 의해서 생성된

대기 중 산소농도의 증가가 역으로 질소를 고정하는 남

조류의 성장에 문제를 일으키게 된다(Adams and Dug-

gan, 1999).

독성 부산물(산소)로부터 nitrogenase를 보호하기 위한

생존전략이 크게 두 가지가 있는데, 하나는 광합성과 질

소고정을 하루 중에 나누어서 수행하는 것이다(Adams

and Duggan, 1999). 예를 들면, 광합성을 낮에 하고 질

소고정을 밤에 하는 것이다. 예를 들면 Gloeothece, Syne-

chococcus (Cyanothece), Oscillatoria 속의 일부 분류군

들의 경우 광합성을 낮에 하고 질소고정을 밤에 하는

것으로 알려져 있다(Fay, 1992; Gallon, 1992; Bergman

et al., 1997). 두 번째 전략은 이형세포(heterocyte, 과거

에는 heterocyst로 불림; Graham et al., 2010)를 생성하

는 것이다(Adams and Duggan, 1999). 이는 주로 사상

성 남조류(Nostocales 목과 Stigonematales 목)에서 관
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찰되는데 기존에 광합성을 하던 영양세포가 이형세포로

변환된다(Adams and Duggan, 1999).

이형세포는 두꺼운 세포벽으로 인해 세포 내로의 산

소기체의 확산을 차단하여, nitrogenase 생성을 위한 적

합한 환경(혐기조건)을 조성한다. 이후 분자상태의 질소

기체(N2)를 고정하여 암모니아 형태로 변환한 다음, 아

미노산(글루타민) 형태로 전환하여 인접(이근) 영양세포

에게 공급한다(Sze, 1997). 또한 사상성 남조류 영양세

포들은 내부 또는 바깥부분(terminal)에서 일정한 간격

으로 주로 한 개 또는 두 개의 단일 세포형태로 존재한

다(Adams and Duggan, 1999). 이는 이형세포로의 탄소

공급은 인근에 부착된 영양세포들로부터 이루어지기 때

문인데(Wolk et al., 1994), 이러한 이유는 단일세포들로

존재하는 남조류(예, Microcystis 등)가 왜 이형세포를 생

성 못하는 지를 뒷받침한다(Adams and Duggan, 1999).

이형세포에 대한 상세한 대사, 기능 및 구조 등은 Adams

and Duggan (1999)와 Graham et al. (2010)을 참고할 수

있다.

2. 휴면포자

진화적인 측면에서 이형세포 생성은 대략 30억년 전

으로 추정된다(Adams and Duggan, 1999). 그러나 그보

다 더 이전에 나타났던 생존전략이 바로 휴면포자이다

(Giovannoni et al., 1988; Wolk et al., 1994; Adams, 1997).

그리스어원으로 a (없는)와 kinetos (운동성)라는 두 단

어가 결합되어 “운동성이 없는(akinetos==motionless)”

이라는 뜻을 지닌다. 휴면포자는 “두꺼운 세포벽(thick-

walled)을 가진 휴지기 단계의 세포(resting cell)”로 정

의되며(Adams and Duggan, 1999), 두꺼운 세포벽과 세

포 밖에 있는 여러 층의 외피(envelope)로 인해 일반 영

양세포보다 크기가 크다(Nichols and Adams, 1982; Herd-

man, 1987, 1988). 휴면포자는 종에 따라 구형(sphere)

이거나, 끝이 둥근 직사각형 (rod) 모양이다. Anabaena

휴면포자의 종별 크기와 형태는 Li et al. (2000)를 참고

할 수 있다. 이형세포를 생산하는 Nostocales 목(order)

과 Stigonematales 목이 휴면포자를 생성한다 (Adams

and Duggan, 1999).

휴면포자가 갖는 중요한 의미는 바로 남조류 발생이

시작된다는 것인데, 일반적으로 휴면포자가 퇴적물에 서

식하고 있다가 적합한 환경이 되면 포자가 발아(germi-

nation)하여 새로운 사상성 영양세포로 성장한다(Nichols

and Adams, 1982; Herdman, 1987, 1988; Adams, 1992;

Park et al., 2013). 계절적인 환경변화를 고려해보았을

때, 휴면포자는 남조류가 겨울을 보내거나 건조시기를

견디기 위한 수단으로, 이듬해 성장을 위한 종자(seed)

이며, 퇴적물은 종자은행(seed bank) 역할을 한다. 휴면

포자 연구를 위해서는 분포량을 파악하는 것이 필요하

다. 국내외 연구에서의 퇴적물 내 Anabaena 속의 휴면

포자 분포결과를 Table 1에 제시하였다.

1) 생존특성

휴면포자를 만드는 남조류에는 Anabaena, Aphanizo-

menon, Cylindrospermopsis, Gloeotrichia, Nodularia,

Nostoc 속 등이 있다 (Agrawal, 2009; Graham et al.,

2010). 조류성장 단계별로는 주로 안정기 (stationary

Anabaena휴면포자 3

Table 1. Akinete densities of the cyanobacterial genus Anabaena in the sediment surveyed from other studies.

Species Sediment Akinete density*
Location Year Referencesdepth (cm) Maximum Average

A. circinalis 0~2 11×103 g-1 - Murray River (Australia) 1999 Baker (1999)

0~2 70×103 g-1 - Murray River (Australia) 1999 Baker (1999)

2 6×103 g-1 Seokchon Reservoir (Korea) 2001 to 2002 Kim et al. (2005)

0~2 61×103 cm-2 -
Littoral zone, Bugach 

A. flos-aquae Reservoir (Russia)
2002 Kravchuk et al. (2011)

0~2 600×103 cm-2 - Pelagic zone, Bugach 
Reservoir (Russia)

5 100×103 cm-2 - Bugach Reservoir (Russia) 2003 Kravchuk et al. (2006)

A. planktonica 1 100×103 cm-3 - Cauldshiels Loch (UK) 1998 Head et al. (1998)

A. ucrainica
0~2 7.2×103 cm-3 7.2×103 cm-3 Daimon-Ike (Japan) 2006 Tsujimura and Okubo (2003)

0~2 - 1.0×103 g-1 Daimon-Ike (Japan) 1998 to 1999 Tsujimura (2004)

*Note that density units are different depending on research results.



phase)에 도달했을 때 생성되는데, 일반적으로 열에 약

하나, 추위와 건조한 환경에서는 잘 견딘다(Adams and

Duggan, 1999). 생리적인 측면에서 영양세포와 비교하

였을 때 휴면포자는 악조건(추위, 건조 등)에 적응하는

능력이 더 높다(Adams and Duggan, 1999).

예를 들면, Anabaena cylindrica의 휴면포자는 건조상

태 및 암조건에서 5년 동안 생존하였으나, 영양세포는

비슷한 조건에서 2주도 생존하지 못하였다(Yamamoto,

1975). Livingstone and Jaworski (1980)은 64년 동안 퇴

적물에서 서식했던 Anabaena spp. 휴면포자가 영양세포

로 성장하였음을 보고했다[배양조건: 광도 40 μmol m-2

s-1, 18�C, 20~30일]. 그러나 Fay (1988)의 연구에서는

Anabaena circinalis 휴면포자가 영양세포보다 건조조건

에 대한 생존우월성을 보이지 않았다.

다른 휴면포자의 경우, Nostoc PCC (pasteur culture

collection) 7524의 휴면포자는 4�C 암조건에서 15개월

생존하였으나, 영양세포는 7일안에 사멸하였다(Suther-

land et al., 1979). Cyanospira spp.의 휴면포자는 7년

동안의 건조상태에서도 높은 발아율을 보였다(Sili et

al., 1994). 요약하면, 휴면포자는 영양세포보다 악조건에

서 더 오랜기간을 생존하여 발아 잠재력을 내포하고 있

다. 또한 종 특이적인 특성을 보이며, 현장조건에 따라

발아는 다른 경향을 보인다.

2) 물질함량 및 대사능력

휴면포자내 질소저장의 기능은 주로 cyanophycin (아

미노산 중 아스파라긴와 아르기닌의 중합체, Graham et

al., 2010)이 담당하며, Nostoc PCC 7524 휴면포자의 질

소함량은 영양세포의 함량보다 8배 높았다(Sutherland

et al., 1979). 영양세포보다 더 높은 질소함량을 지니는

것은 휴면포자의 크기증가(예, Anabaena cylindria 경우,

영양세포보다 10배 이상의 부피; Fay, 1969)가 원인일

수 있다. 또한 Anabaena cylindria 휴면포자는 영양세포

보다 두배의 DNA, 10배 이상의 단백질을 지녔으나,

RNA는 같은 수준이었다 (Simon, 1977). Nostoc PCC

7524는 RNA, DNA, 단백질의 함량이 영양세포와 휴면

포자가 서로 같았다(Sutherland et al., 1979).

반면에, 휴면포자의 CO2 및 질소고정 능력은 매우 낮

거나 거의 없는 것으로 알려져 있다(Rai et al., 1985;

Rao et al., 1987; Sarma and Ghai, 1998). 호흡능력은 세

포의 성숙도에 따라 증가하나, 노쇠한 휴면포자는 호흡

능력이 소실된다(Chauvat et al., 1982; Herdman, 1987).

Nostoc spongiaeforme의 휴면포자를 분리하여 실험한

결과, 단백질과 지질 합성능력, 암조건에서 호흡 및 명

조건에서 산소발생 등 대사능력은 어느 정도 유지하는

것으로 보고되었다(Thiel and Wolk, 1983).

3) 이형세포와의 관계

휴면포자는 이형세포를 만드는 남조류에 의해서만 발

생하지만, 이형세포 발생이 어려운 환경에서도(예, 질소

가 충분한 환경) strain으로부터 생성될 수 있다(Adams

and Duggan, 1999). 예를 들면 오랜시간동안 질소가 공

급된 배양(Sodium nitrate 첨가)에서 Anabaena sp. strain

CA의 모든 세포가 휴면포자로 전환되었다(Adams and

Duggan, 1999).

또한 이형세포의 존재 유무는 영양세포가 휴면포자로

전환되는 위치에 매우 중요한 역할을 한다. 예를 들면,

Anabaena sp. strain CA의 경우 이형세포가 없을 때는

휴면포자의 위치가 임의적이었지만, 이형세포 존재 하에

서는 이형세포들간 중간에서 발생하였다 (Adams and

Duggan, 1999). Anabaena cylindrica의 경우는 이형세

포의 옆에서 휴면포자가 발생하였으며, Anabaena circi-

nalis는 이형세포와 조금 떨어진 위치에서 발생하였다

(Fay et al., 1984; Li et al., 1997). 이형세포와의 위치적

연관성에 관해서 정확한 해석은 아직 없으나, 이형세포

가 cyanophycin 형태로 질소성분을 다량 축적하고 있다

는 점으로 보아, 영양분을 휴면포자에 공급하는 역할을

하고 있음을 추정할 수 있다(Adams and Duggan, 1999).

4) 휴면포자 생성에 영향을 주는 인자

휴면포자 생성에 여러 가지 요인(예: 광도, 수온, 영양

염류 등)들이 복합적으로 작용을 하지만, 주요 요인으로

빛 제한을 들 수 있다. 이것은 실험실 배양실험을 통해

서 뚜렷한 결과를 보인 바 있는데, 영양염류가 풍부한

조건에서 조류의 지수성장 말기에 self-shading에 의해

휴면포자가 생성된 것이 여러차례 보고되었다(Fay, 1969;

Nichols and Adams, 1982; Fay et al., 1984; Wyman and

Fay, 1986; Herdman, 1987, 1988). Nichols et al. (1980)

의 연구에서 Anabaena cylindrica 포자생성은 광도와

양의 관계를 보였다. 또한 Nostoc PCC 7524에 광을 제

한하였을 때, 탄소원(sucrose)를 첨가하여도 휴면포자

생성이 지연되었다(Sutherland et al., 1979).

영양염류(주로 인산염) 부족 또한 휴면포자 생성의 제

한요인이 된다. Anabaena circinalis의 경우, 인산염 제

한이 휴면포자 발생의 주된 요인이었으며, 질소, 무기탄

소, 철, 미량원소 등 다른 제한요인에 관한 영향은 없었

다(van Dok and Hart, 1996). Anabaena spp.로 실험한

경우 수온이 제한요인인 경우도 있으며(Li et al., 1997),

Anabaena doliolum (Rao et al., 1987)과 Anabaena toru-
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Anabaena휴면포자 5

Table 2. Germination rates (%) in various conditions (temperature, light intensity, and culture time) of the cyanobacterial genus Anabaena
surveyed from other studies.

Species
Germination

Conditions

References
rate (%) Temperature Light intensity Culture

(�C) (μmol m-2 s-1 or klux*) duration

0 14
10 16

9 17
Anabaena circinalis 17 18 Fay (1988)

42 20
48 22
11 30

22 15
17 30 1 day
18 50

25 15
A. circinalis 28 30 2 days van Dok and Hart (1997)

23 50

23 15
25 30 3 days
25 50

0 10
8 15

12 20
15 25 1 day
13 30

9 35

A. circinalis
0 38

1 10
Baker and Bellifemine (2000)

12 15
19 20

2 25 2 days
0 30
2 35
1 38

3 10
12 15

0 20
A. circinalis 1 25 3 days Baker and Bellifemine, 2000

0 30
0 35
0 38

15.4 25
8.5 35 1 day

1 38

A. circinalis 1.4 10 Baker and Bellifemine (2000)
11.9 15 2 days
19.4 20

12 15 3 days

49 5

A. flos-aquae
51 10

14 days Kim et al. (2005)24 15
2 20



losa (Sarma and Khattar, 1993)의 경우 C : N비가 휴면

포자 발생에 중요한 역할을 하였다. 이는 전반적으로 종

별로 휴면포자를 제한하는 요인은 다양하나, 주로 광도,

영양염류, 수온 등으로 제안할 수 있다. 또한 생태적 환

경변화로 인한 생리적 자극(예, 영양염류 제한으로 인

한 세포밀도 감소)이 휴면포자 발생에 영향을 주는 것

으로 해석된다. 기존의 연구를 종합해보면 뚜렷한 요인

을 파악하기는 어려우나, 무엇보다 중요한 것은 개개의

요인들에 대한 영향을 이해하고, 상호간의 복합적인 영

향으로 발전시키며, 다양한 현장 조건들과의 연계시키는

것이 중요하다.

5) 포자발아

포자의 발아는 영양세포로 성장하는 데 있어서 매우

중요한 역할을 한다. 여러 변수가 작용을 하지만, 광도는

recruitment (포자의 상승부터 발아까지 일련의 과정)의

방아쇠 역할(triggering factor)을 하며, 수온상승은 휴면

포자의 대사활성을 증가시켜 triggering부터 발아까지의

반응시간에 영향을 준다(Roelofs and Oglesby, 1970). 국

내외 발아율에 관한 연구결과를 Table 2에 정리하였다.

광도는 전반적으로 발아와 양의 관계를 보인다. 이는

실험실내 휴면포자 배양시료에 성장배지만을 더 첨가하

여 휴면포자가 이용가능한 광도를 증가시켰을 때, 휴면

포자의 발아가 증가되는 것으로도 쉽게 관찰된다(Herd-

man, 1987, 1988). 발아는 광합성 과정 중 광계(photo-

system) I과 II가 원활히 수행될 때 잘 일어난다(Herd-

man, 1987, 1988). 광계 II를 억제하는 3-(3,4-dichloto-

phenyl)-1,1-dimethylurea를 첨가 하였을 때, 발아가 제
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2 30

A. flos-aquae
53 5

14 days Kim et al. (2005)
53 15
48 30

0 29 0*
0 29 0.1*

38 29 0.3*
13 days

26 31 0.5*
20 35 2*

A. iyengarii
0 41 3*

Agrawal and Singh (2000)
0 29 0*
0 29 0.1*

48 29 0.3*
23 days

50 31 0.5*
41 35 2*

0 41 3*

0 5
3 8

30 11
70 14

A. ucrainica
42 17

20 days Tsujimura and Okubo (2003)
70 20
70 23
30 26
44 29
44 32

A. ucrainica
20 5

3 days Tsujimura (2004)
0 25

A. vaginicola
94 25

Rai and Pandey (1981)
5 35

Table 2. Continued.

Species
Germination

Conditions

References
rate (%) Temperature Light intensity Culture

(�C) (μmol m-2 s-1 or klux*) duration



한되는데 이때는 순환적 광인산화와 호흡과정이 발아를

위해서 필요하다(Herdman, 1987, 1988).

암조건에서는 발아가 거의 진행되지 않는다(Adams

and Duggan, 1999). 광도에 의한 종별 발아반응도 다양

하다. 예를 들면 Nodularia spumigena 휴면포자는 낮은

광도(⁄9μmol m-2 s-1) 또는 적색광에서 발아가 가능하

며(Huber, 1985), Anabaena doliolum 휴면포자 경우 광

합성색소가 없기 때문에(Rai et al., 1985) 발아를 위한

에너지공급은 휴면포자로 분리되기 전 영양세포에서 받

는다. 이를 충족시키기 위해서는 발아개시 후 24시간동

안 산소생성 광합성이 진행되어 탄소 저장물질의 호기

성 산화를 필요로 한다(Rai et al., 1985). Anabaena cir-

cinalis (van Dok and Hart, 1997)와 Nodularia spumigena

(Huber, 1985)는 광과 인산염이 발아의 필수조건이었다.

수온도 발아에 영향을 주지만 같은 수온 내에서도 포

자 발아수는 다르다(Karlsson-Elfgren, 2003). 이는 퇴적

물 내에서 포자들의 상태, 예를 들면, 성숙도(maturation)

와 나이(age) 등이 서로 다르기 때문이다. 요약하면 발

아의 여부 및 발아율에 영향을 주는 요인은 여러 환경

요인들이 복합적으로 작용을 하는 것으로 보인다. 또한

수체 내의 물리화학적 환경조건, 예를 들면, 체류시간,

휴면포자 서식수심, 산소조건 등도 영향을 미치는 것으

로 알려져 있으므로 실험실 조건보다는 더 다양한 요인

들이 관여한다.

발아 이후에는 안이 비어있고 한쪽 끝이 열린 포자껍

질(예, “O” 형태의 포자가 발아후 “C” 모양이 됨)이 발

견되며, 종종 포자 전체 껍질이 용해되면서 포자가 발아

된다(Adams and Duggan, 1999). 질소가 부족한 상태에

서 발아된 포자는 보통 동시에 이형세포를 만든다. 예를

들면, Nostoc PCC 7524 (Sutherland et al., 1985), Ana-

baena PCC 7937, Nostoc PCC 6720 (Skill and Smith,

1987), Cyanospira capsulate (Sili et al., 1994)는 영양세

포 3개 길이의 발아가 진행되었을 때 세포말단(terminal)

에서 맨 처음 이형세포가 생성되기도 한다.

6) 발아시 생화학적 변화

발아과정 중에 발생하는 생화학적 변화에 관한 연구

는 수행하기가 상당히 어렵다. 왜냐하면 휴면포자 군집

전체가 일정 조건에서 동시에 발아되어야 하기 때문이

다(Rai et al., 1988; Sili et al., 1994). 그럼에도 불구하고

Nostoc PCC 7524 (Sutherland et al., 1985a, b) 휴면포자

에 관한 발아연구는 좋은 연구사례가 된다. 발아하기 시

작한 휴면포자를 바로 질소결핍 배지에 옮겼을 때, 휴면

포자의 단백질 합성은 11시간동안 지속되었으며, RNA

는 발아기간 내내 합성되었다. 그러나 DNA는 발아시작

80분 이후에서야 합성이 시작되었다(Herdman, 1987).

요약하면, DNA 합성 측면에서 휴면포자와 이형세포의

생화학적 반응은 다를 수 있다. 왜냐하면 DNA 합성을

억제하는 C8H10O (phenethyl alcohol)를 첨가하였을 때,

발아는 계속 진행되었으나, 질산염 존재시 이형세포 생

성은 억제되었기 때문이다.

발아시 단백질합성에 사용되는 질소는 기존 질소 저

장소인 cyanophycin과 보조색소인 phycocyanin에서 공

급되지 않았는데, cyanophycin은 발아 후 6시간동안 분

해되지 않았으며, 또한 phycocyanin 합성에도 소비가 되

지 않았다. 또한 질소고정을 통한 기작도 발아에 필요한

질소가 공급되지 않았다 (Adams and Duggan, 1999).

Sutherland et al. (1985a, b)에 의하면, 발아시 질소는 두

꺼운 포자껍질(펩티도글리칸 층)에서 공급된다. 이와 비

슷한 사례가 Sili et al. (1994)의 연구에서도 보고된 바

있는데, cyanophycin을 함유하지 않는 Cyanospira spp.

에 의해서도 비슷한 결과가 관찰되었다.

7) 유전자연구

휴면포자 연구 분야 중 가장 빈약한 연구부분이 바로

유전자(gene)다. 기존의 유전자 연구는 이형세포 생성

과 대부분 연관되었다(Adams and Duggan, 1999). 그러

나 이형세포의 선조격이 바로 휴면포자이고 대부분의

연구를 종합하여 보면 이형세포와 휴면포자와의 연관된

유전자는 거의 같은 것으로 보인다. 예를 들면 Nostoc

ellipsosporum의 hetR 유전자(Wolk et al., 1994)와 Ana-

baena variabilis ATCC 29413의 hepA 유전자의 연구에

서도 종별로 같은 유전자가 휴면포자와 이형세포의 기

작에 관여하였다. 이형세포의 유전자에 대한 개략적인

정리는 Adams and Duggan (1999)를 참고할 수 있다.

8) 휴면포자의 생활사 (Life cycle)

그간의 연구를 종합하여 Anabaena 속의 생활사를 Fig.

1에 정리하였다. 가을철 대량발생 이후 Anabaena는 성

장환경 조건이 불리해 지면 휴면포자가 생성된다. 이때

기체소포의 수가 감소하고 세포벽은 두꺼워져서 세포가

커진다. 이후 세포밀도의 증가로 퇴적물로 침강하게 되

며, 겨울을 보내게 된다(Wildman et al., 1975; Moore et

al., 2004; Graham et al., 2010). 다시 봄이 되어 수온이

상승하는 등 환경조건이 유리해 지면, 휴면포자가 발아

를 하게 된다. 이때 광이 중요한 역할을 하게 되는데, 주

로 낮은 수심에 서식하는 휴면포자가 빛의 이용이 용이

하며 수온이 상대적으로 높아 혼합층 형성이 잘되어 깊

은 수심의 휴면포자보다는 성장에 유리하다(Head et al.,
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1999; Karlsson-Elfgren and Brunberg, 2004; Rengefors

et al., 2004). 이후 대사가 활성화되고, 세포분열로 사상

체가 형성하게 된다(Wildman et al., 1975; Moore et al.,

2004; Graham et al., 2010). 퇴적물 근처의 광도는 낮기

때문에 보통 원활한 광합성을 하기에는 불리하므로, 보

통 이러한 조건에서는 기체소포가 다시 생성되어(Gra-

ham et al., 2010) 수표면근처로 사상체가 상승하게 된다.

이러한 일련의 과정을 거치면서 성장과 사멸의 순환을

보이며 다른 종들과의 경쟁을 통해 천이를 하게 된다.

연구 방향

조류대발생을 일으키는 남조류 속 단위의 발생 및 변

화 연구는 조류성장을 예측하고, 추후 수질관리를 하는

데 있어서 매우 중요하다. 특히 남조류가 크게 우점하는

지역에서는 필수적이며, 이러한 연구를 위해 휴면포자의

생리∙생태학적 특성에 대한 이해가 선행되어야 한다.

Table 3에 국내 실정에 적합한 연구방향을 제시하였다.

휴면포자가 수체 내에서 어느 지점에 얼마나 분포하

는 지를 조사하는 것은 기본적인 내용이다. 또한 현재는

현미경을 이용하여 분포량을 조사하고 있으나(예, pann-

ing 방법), 장기적인 측면에서는 유전자 연구와 함께 분

자탐침기법에 의한 연구가 필요하다. 남조류 속단위의

생리생태학적 이해를 위해서는 서식 환경과 기상 및 수

리수문조건도 염두해 두어야 하는데, 예를 들면 퇴적물

의 성상에 대한 영향을 들 수 있다. 강우시 탁수의 유입

으로 인해 입자가 큰 모래와 같은 물질들이 퇴적층을

형성한다. 휴면포자의 입장에서는 포자가 퇴적되는 과정

중에 모래입자들 사이로 빠져 들어가게 되는 점과 이동

성이 좋은 모래로 인하여 퇴적물 표층에 서식하기 어려

운 환경이 된다(Tchernousova et al., 1968). 또한 생활

사에서 언급한 것처럼 깊은 수심보다는 얕은 수심이 휴

면포자가 서식하기에 유리한 조건이 되므로, 수체 연안

대 퇴적물이 휴면포자 서식의 좋은 환경이 될 수 있다

(Kravchuk et al., 2002, 2006).

휴면포자의 생성, 상승, 침강 등을 이해하기 위한 도구

로써 탄소와 질소의 안정동위원소 연구(δ13C, δ15N)를
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Fig. 1. A conceptual scheme of the life cycle in the cyanobacterial genus Anabaena. Modified from Yamamoto and Nakahara (2009) and
Suikkanen et al. (2010).



제안할 수 있다. 휴면포자 자체의 안정동위원소 값은 국

내외에서 연구된 적이 거의 없다. 포자만을 분리하여 채

집하는 어려움이 대표적인 원인일 수 있다. 그러나 휴면

포자와 영양세포와의 영양학적 관계, 포자가 서식하는

퇴적물의 현장 유기물 조건 등의 중요성을 고려했을 때

장기적인 측면에서 휴면포자, 조류, 퇴적물간의 안정동

위원소 연구는 반드시 필요하다.

그렇다면 퇴적물 내에서 서식하는 모든 휴면포자가

발아하여 영양세포 생산에 기여를 하는 것일까? 앞서

제시한 것처럼 발아율에 대한 연구는 많은 가능성을 내

포하고 있다. 환경조건별, 종별로 다양한 발아율을 보이

고 있으며 이는 수체의 환경조건에 따라 다시 변할 수

있다. 또한 발아에 많은 영향을 미치는 광도에 대한 변

화도 다각적으로 접근할 수 있다(예, 광흡수기간 조절

등). Karlsson-Elfgren (2003)은 남조류 Gloeotrichia ech-

inulata 휴면포자의 발아는 포자가 생성된 가을에는 거

의 일어나지 않음을 관찰하였다. 이는 포자의 성숙도

(maturation; 포자로 발생되고 난 이후 경과된 시간)가

포자발아에 영향을 미친다고 해석할 수 있다.

휴면포자 연구의 필요성과 연관된 궁극적인 질문 중

하나는 “휴면포자의 recruitment가 수체 개방수역(pela-

gic zone)의 남조류 생산에 얼마나 많은 기여를 하는

가?”이다. 기존 연구결과를 정리하면, 휴면포자는 남조

류 발생의 시작점이나, 휴면포자가 전체 남조류 발생을

대표할 수는 없을 것으로 예상된다(Head et al., 1999).

그러나 영양세포로의 성장가능성이 높은 수준으로 휴면

포자가 항상 존재한다면 휴면포자가 미치는 영향을 무

시할 수 없다. 더욱이 우리는 2011년 11월 한강수계에

서 Anabaena 대량발생을 경험한 바 있다.

위에서 제시한 연구분야를 종합해보면 이는 생활사에

대한 이해로 정리될 수 있다. 구체적인 생활사에 대한

이해를 위해서는 recruitment의 상승량(migration up)과

휴면포자의 침강량(deposition)이 필요하다. 또한 국내

강우조건을 고려했을 때, 하류 수계로 이동되는 부분도

고려될만하다. 이를 위해서는 수질 또는 생태모델링이

뒷받침되어야 한다. 실제 수생태계에서는 수십종 이상의

식물플랑크톤이 같이 공존하며 동물플랑크톤, 어류, 수

초 등이 같이 존재하므로, 생활사에 대한 연구는 어느

특정 종에 대한 연구결과로만 해석되어서는 안된다. 또

한 우리가 휴면포자를 연구하는 궁극적인 목적은 이를

통해 조류대발생에 의한 피해를 줄이기 위한 것이므로

이와 연관된 이취미 물질 및 독소와의 관계도 반드시

고려하여야 한다. 아울러 본 연구에서 제시한 연구항목

은 장차 휴면포자의 연구를 위한 기초적인 배경 연구임

을 제안한다.

적 요

남조류는 겨울철에 휴면포자의 형태로 퇴적층에서 존

재하다가 적합한 환경조건이 되었을 때 다시 영양세포

로 전환된다. 이렇게 전환된 영양세포는 성장에 적합한

환경이 되었을 때 대량증식 하게 되어 수체 내에서 우

점한다. 이전까지의 국내 대부분의 연구는 수체 내 영양

세포의 변동과 환경인자와의 관계 또는 영양세포에 대

한 생리생태적 연구부분에 국한되었다. 하지만, 휴면포

자에서 영양세포로 진행되는 부분에 대한 연구가 조류

대량증식의 궁극적인 기작이 되므로 휴면포자에 대한

연구는 조류의 생활사를 이해하는 데에도 매우 중요하

다. 또한 다른 조류들간의 변동 및 천이의 연구를 위해

서도 필수적이다.
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Table 3. Suggested research of cyanobacteria akinetes.

1. Research of the distribution of akinetes in lakes and rivers
- Long-term monitoring of akinete density in sediments in large

lakes and rivers
- Relationship between sediment characteristics and akinete

distribution
- Variation of akinetes with depth and the effect of storm run-

off on the variation
- Improvement of akinete counting methods such as fluoresc-

ence in situ hybridization and quantitative real-time poly-
merase chain reaction (PCR)

2. Research of the germination of akinetes
- Variation of germination rates on various conditions such as

temperature, light intensity, nutrient and bioturbation
- Effect of the change of photoperiod (i.e., L : D==1 : 1 or 2 : 1,

etc.) on the germination
- Effect of the maturation time of akinete on the germination

3. Research of the relationship between akinete and vegetative cell
- Time and duration of the growth from akinete into vegetative

cell
- Effect of water depth on akinete recruitment and algal growth
- Contribution of recruitment to the pelagic production of veg-

etative cells
- Effect of turbid water on the recruitment of akinetes

4. Research of the life-cycle of cyanobacterial genus Anabaena
- Study of the rate of migration up and deposition of akinetes
- Comparison of the life-cycle in lotic versus lentic aquatic

ecosystems
- Establishment of ecological model to predict cyanobacterial

growth
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