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본 연구는 유해 와편모조류 Cochlodinium polykrikoides와 규조류 Skeletonema sp.의 용존 유기 영양염에 대한 이용 및

흡수능력을 통해서 종간 경쟁관계를 파악하였다. C. polykrikoides와 Skeletonema sp.는 용존 무기 질소와 무기인 이

외에 다양한 용존 유기 질소와 유기 인을 이용하여 성장하였다. 이는 용존 무기 질소 또는 무기 인이 제한 영양염

으로 작용하는 환경에서 중요한 생존전략으로 작용할 것이다. Urea와 glycerophospahte(glycero-P)의 흡수동력학 실

험으로부터 도출된 반포화상수(Ks) 값은 C. polykrikoides가 Skeletonema sp.에 비해서 낮은 값을 보였다. 이는

Skeletonema sp.가 C. polykrikoides에 비해서 urea와 glycero-P와 같은 유기 영양염에 대한 친화성이 높음을 의미한다. 하

지만 Skeletonema sp.가 유기 영양염에 대한 친화성이 높을지라도 C. polykrikoides가 α (ρ
max

/Ks) 값이 높아, 저농도의 영

양염 조건(<Ks)에서 효율적으로 urea 및 glycero-P를 흡수 가능한 것으로 나타났다. 따라서 단일배양 조건에서 획득한

용존 유기 영양염의 이용능력과 저 농도에서 효율적인 유기 영양염의 흡수 능력을 바탕으로 C. polykrikoides는 Skeletonema

sp.과의 종간경쟁에서 유리한 위치에 있을 것으로 생각된다. 

We investigated the interspecific competition between the harmful dinoflagellate Cochlodinium polykrikoides

and diatom Skeletonema sp. based on the utilization and uptake of dissolved organic nutrients. C. polykrikoides

and S. costatum were able to grow using dissolved organic nitrogen (DON) and dissolved organic phosphorus

(DOP) as well as dissolved inorganic nitrogen (DIN) and dissolved inorganic phosphorus (DIP). This result

indicates that the utilization of dissolved organic nutrients may play a role in surviving strategy in the DIN or

DIP-limited environments. The half-saturation constants (Ks) of urea and glycerophosphate (glycero-P) calcu-

lated from uptake kinetics experiment of C. polykrikoides was lower than those of Skeletonema sp. This result

indicates that Skeletonema sp. have higher affinity for dissolved organic nutrients, such as urea and glycero-P, than C.

polykrikoides. Although Skeletonema sp. have higher affinity of dissolved organic nutrients, C. polykrikoides

could effectively uptake for urea and glycero-P at sub-saturating nutrient concentrations (<Ks), because affinity

coefficient, α (ρ
max

/Ks) of C. polykrikoides was higher than Skeletonema sp.. Therefore, C. polykrikoides by utili-

zation and effectively uptake of dissolved organic nutrients under monoculture may have an advantageous posi-

tion in the interspecific competition with Skeletonema sp. in the low nutrient environments.
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서 론

해수 중 영양염은 용존 무기 영양염과 용존 유기 영양염으로 구

분되며, 전자는 용존 무기 질소(DIN; dissolved inorganic nitrogen)와

용존 무기 인(DIP; dissolved inorganic phosphorus)과 같은 제한

영양염이며, 후자는 여러 가지 분자량을 가지는 화합물이다. 일반

적으로 식물플랑크톤은 용존 무기 영양염을 성장에 이용하지만, 용존

무기 영양염이 부족한 환경에서는 수주 내 존재하는 다양한 기원의

용존 유기 질소(DON; dissolved organic nitrogen)와 용존 유기 인

(DOP; dissolved organic phosphorus)와 같은 유기 영양염을 성장에

이용하게 된다(Antia et al., 1991). 이러한 용존 유기 영양염은 미세

조류나 박테리아의 대사작용에 의한 배출(excretion), 동물플랑크톤의

섭식작용 및 육상으로부터 공급 등의 경로를 거쳐 해양으로 유입되며,

그 조성은 매우 복잡하고 다양하다(Antia et al., 1991). 특히, 일부 해

역에서 DON은 용존 총 질소(DTN; dissolved total nitrogen)의 89%

(Berman and Bronk, 2003), DOP의 경우 용존 총 인(DTP; dissolved

total phosphorus)의 75%(Benitez-Nelson, 2000)의 성분비를 보여 오

히려 용존 무기 영양염에 비해서 높은 함량을 보이기도 하기에, DIN

또는 DIP가 제한된 환경에서는 DON 또는 DOP가 식물플랑크톤의

성장에 중요한 영양염 공급원일 가능성이 있다.

한편, 유해성 와편모조류 Cochlodinium polykrikoides는 우리나

라 뿐만 아니라 북미 대서양연안, 일본, 캐나다, 멕시코, Guatemala의

태평양연안 등에서 전 세계적으로 적조를 일으키는 종으로 막대

한 수산피해를 일으키고 있다(Yuki and Yoshimatsu, 1989; Whyte et

al., 2001; Garate-Lizarraga et al., 2000; Park et al., 2013a). 우리나

라에서는 1982년 진해만에서 처음 발생한 이래 매년 여름철 마다

광범위 하게 발생하여 경제적 손실과 해양생태계의 황폐화를 초래

하고 있다. 특히, 지난 2013년에는 1995년의 746억원 이후 최고

규모인 약 249억원의 손실을 발생시켰다(Park et al., 2013b). 반면 규

조류 Skeletonema 속의 종은 광온 및 광염성을 지니며, 내만 뿐만

아니라 기수역에서 활발하게 증식을 하는 것으로 보고되어 있다

(Hasle, 1973). Skeletonema 속의 종들은 이전까지 Skeletonema

costatum과 동일시하였으나, 최근 분류기법의 발달로 Skeletonema

속에는 약 20여종으로 분화된 종이 포함되어있는 것으로 밝혀졌

다(Hasle, 1973; Lee et al., 1997). 우리나라 연안에서 출현하는

Skeletonema 속에는 S. dohrnii, S. marinoi, S. subsalsam, S. japonicum

및 S. tropicum이 출현 하는 것으로 알려져 있다(Jung et al., 2009). 특

히, Skeletonema 속의 종은 C. polykrikoides 적조가 대규모로 발생하는

시기에 종종 함께 출현하기도 한다(Lim et al., 2002; Park et al.,

2009). Skeletonema sp.는 C. polykrikoides가 높은 우점율을 보이는

7~8월에 함께 출현하기도 하며, C. polykrikoides와 혼합적조를 일

으키는 것으로 보고된바 있다(Lim et al., 2002; Park et al., 2009). 또

한 Lim et al.(2002)은 이 두 종의 혼합적조가 종간 경쟁에 의해 발생한

것으로 보고하였다. 이와 같이 C. polykrikoides와 Skeletonema sp.가

동시에 출현하는 경우, 이 두 종은 제한된 자원 및 공간 등에 대해

경쟁관계에 있음을 알 수 있다.

경쟁적 배타원리(competitive exclusion principle)에 따르면, 유

사한 생태적 지위를 가지는 종들은 동일한 자원에 대해 서로 경

쟁할 때 오직 한 종만이 생존이 가능하지만, 실제 해양에서 식물

플랑크톤 군집은 제한된 자원보다 더 많은 종이 공존하고 있다

(Gauge, 1932). 이와 같은 현상은 시·공간적으로 변화하는 자연환

경에 의해 발생하며, ‘Paradox of the phytoplankton’이라 표현한

다(Hutchinson, 1961). 또한 자연생태계의 급변하는 환경은 자원의 일

시적인 공급량을 변화시키며, 식물플랑크톤의 생태적 지위에 영향을

미친다. 그러나 해양 환경은 다양한 요인들로부터 복합적인 영향을 받

기 때문에 실내 실험의 결과만을 이용하여 식물플랑크톤의 경쟁

관계를 단정 짓기는 어렵다. 하지만 Richerson et al.(1970)은 비 평형

경쟁 이론(non-equilibrium competition theory)에 근거한 모델을

이용하여 환경 조건에 따라 변화하는 식물플랑크톤의 증식을 재

현함으로써 평형상태에서 수행된 실험의 결과가 해양생태계에서

적용 가능 한 것을 확인하였다. 이처럼 단일 종에 대한 생리적 특

성의 규명은 자연생태계에서 종간경쟁 및 생존전략을 이해하기 위

해서 매우 중요한 과정이다. 따라서 본 연구에서는 연안해역에서

잠재적인 종간경쟁 관계에 위치한 유해 와편모조류 C. polykrikoides와

규조류 Skeletonema sp.의 단일 배양 조건하에서 용존 유기 영양염에

대한 이용 및 흡수능력의 결과를 바탕으로 종간 경쟁관계를 파악

하였으며, 이러한 결과를 향후 수치모델을 구현하기 위한 자료로

활용하고자 하였다.

재료 및 방법

C. polykrikoides와 Skletonema sp.의 분리 및 유지배양

C. polykrikoides는 한국해양과학기술원 해양시료도서관(No.

LMBE-VI)에서 순수 분리한 종을 분양받아 이용하였으며, Skeletonema

sp.은 2013년 4월 자란만의 서쪽 연안(34°55'30.59''N, 128° 12'17.77''E)의

표층해수에서 pasteur pipette(Ø 50~100 μm)을 이용하여 분리하

였다. 분리한 세포는 여과해수를 이용하여 3~4회 반복 세척 하여

분리주를 확보하였다. 사용된 배지는 동해 외양수(36°0'0.02''N,

130°42'55.0''E)를 바탕으로 한 f/2 배지를 이용하였으며(Guillard

and Ryther, 1962), selenium(H2SeO3)의 최종농도가 0.001 μM이

되게 첨가하였다(Doblin et al., 1999). 배양온도와 염분은 현장 수

온과 염분에 상응하는 조건인 20 oC와 30 psu 였으며, 광량은 300 μmol

m-2 s-1 (C. polykrikoides의 경우 14L : 10D; cool-white fluorescent lamp,

Skeletonema sp.는 12L : 12D; cool-white fluorescent lamp)하에서 유지배

양을 하였다. 또한 C. polykrikoides와 Skeletonema sp.는 AM 9 항생

제를 이용하여 무균화 작업을 수행하였으며(Provasoil et al., 1959),

4',6'-diamidino-2-phenylindole(DAPI) 검사를 통하여 세포에 대한

무균화를 검증하였다(Poter and Feig, 1980). 더욱이 2차 오염을 막기

위해서 모든 실험 기구는 고압(202 kpa, 30 min) 및 건조멸균(120 oC, 3

hr)후 사용하였으며, 모든 실험은 무균대에서 수행하였다.

C. polykrikoides와 Skletonema sp.의 용존 유기 질소 및

유기 인의 이용성 실험

용존 유기 질소와 유기 인에 대한 실험 종의 세포밀도 증감은

현미경을 이용한 직접 검경이 아닌 in vivo chlorophyll 형광값을

활용하였으며, 세포밀도는 in vivo chlorophyll 형광값과 세포밀도의

높은 상관관계로부터 도출되었다. 이러한 방법은 형광광도계에서

직접 측정이 가능한 배양튜브를 이용하기에 세포밀도의 확인을 위

한 배양튜브의 개폐가 없이 초기 배양상태를 계속 유지 할 수 있으며,

대량의 표본을 신속히 처리할 수 있다(Brand et al., 1981). 측정된 in
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vivo chlorophyll 형광값과 세포밀도 사이의 관계를 파악하기 위해, 각

각의 세포를 유지배양과 동일한 조건하에서 대수성장기가 될 때

까지 배양하였다. 배양된 세포는 농축과 희석을 통해 여러 단계의

밀도로 조제하고, 형광광도계(Model 10-AU-005, Turner Designs,

USA)로 in vivo chlorophyll 형광값을 측정하였다. 안정적인 형광값을 얻

기 위해서 배양된 세포를 약 5 분동안 암조건에서 방치한 후 측정하

였으며(Brand et al., 1981), 그 결과 세포밀도와 형광값 사이에는

통계적으로 매우 높은 유의성이 확인되었다(Fig. 1).

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 질소 원(nitrogen source)에

대한 이용능력을 알아보기 위해 무기 질소원 3종, 유기 질소 원으로

urea 1종과 dissolved free amino acids(DFAA) 17종을 이용하였다(Table

1). 또한 인 원(phosphorus source)으로 무기 인 4종, 유기 인으로

nucleotide 6종, phosphomonoester(PME) 6종을 이용하였다(Table 2).

실험에 사용된 배지는 인공해수(AK; artificial Keller)를 기반으로

반 L1 배지이며(Keller et al., 1987), 질소원은 최종농도가 250

μM(NH4
+는 20 μM), 인원은 25 μM이 되도록 조제하였다. 각각의

화합물이 첨가된 배지 5 mL에 사전배양을 통해 세포 내 질소 또는

인을 고갈시킨 세포를 약 100 cells mL-1이 되도록 접종하였다. 이

후 이틀간격으로 동일한 시간(오전 10시)에 in vivo chlorophyll 형

광값을 측정하였다. 세포의 성장속도(μ; specific growth rate)는 대

수성장을 보이는 기간 동안의 형광값과 식 (1)을 이용하여 계산하

였다. 모든 실험은 triplicate로 수행하였으며, 성장속도는 평균값

으로 나타내었으며, 명백히 오류로 판단된 값은 평균시 제외하였다. 

Fig. 1. Relationships between cell density and in vivo chlorophyll

fluorescence of Cochlodinium polykrikoides and Skeletonema sp.

Table 1. Nitrogen compounds used in this study

Nitrogen source Abbreviation

Inorganic nitrogen

Nitrate NO3

Nitrite NO2

Ammonium NH4

Organic nitro-

gen

urea Urea Urea

dissolved

free amino

acid (DFAA)

Alanine Ala

Arginine Arg

Aspartic acid Asp

Glutamic acid Glu

Glycine Gly

Histidine His

Isoleucine Ile

Leucine Leu

Lysine Lys

Methionine Met

Phenylalanine Pal

Proline Pro

Serine Ser

Threonine Thr

Tryeonine Try

Tyrosine Tyr

Valine Val

Table 2. Phosphorus compounds used in this study

Phosphorus source Abbreviation

Inorganic phosphorus

Orthophosphate PO4

Metaphosphate Meta-P

Pyrophosphate Pyro-P

Tripolyphosphate Tripoly-P

Organic

phospho-

rus

nucleotide

Adenosine 5-monophosphate AMP

Adenosine 5-diphosphate ADP

Adenosine 5-triphosphate ATP

Cytidine 5-monophosphate CMP

Uridine 5-monophosphate UMP

Guanosine-5-monophosphate GMP

phospho-

monoester

Fructose 6-phosphate F6P

Fructose 1, 6-diphosphate FDP

Glucose 1-phosphate G1P

Glucose 6-phosphate G6P

Glycerophosphate Glycero-P

Ribose 5-phosphate R5P
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(1)

N0, Nt: 대수성장기에서 초기와 t시간 후의 세포밀도(cells mL-1)

Δt: 대수성장기의 배양시간(day)

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 정치배양을 통한 urea

및 glycerophosphate의 단계별 흡수 실험

식물플랑크톤의 영양염 흡수는 기본적으로 환경수 중의 영양염

농도에 의존하지만, 세포내에 영양염 pool을 가지는 경우 그 크기

에 따라 달라진다(Eppley et al., 1969). 따라서 흡수속도의 농도

의존성을 평가할 때는 영양염 첨가 후 흡수속도가 일정한 시간 즉,

정속흡수(surge uptake)를 보이며 세포내 영양염의 변화가 없는 시

간 내에 실험해야한다(Harrison et al., 1989). 따라서 영양염 흡수

실험을 수행하기 전에 영양염 흡수의 경시적인 변화를 파악하였다.

먼저, 세포내 질소와 인을 고갈시키기 위해 질소 또는 인원이 포함되

지 않은 AK 인공해수를 기반으로 한 L1배지에서 C. polykrikoides와

Skeletonema sp.를 사전배양 하였다. 세포의 성장이 정지할 때까지 배

양을 실시하고 질소원 urea 6 μM과 인 원 glycerophosphate (Glycero-P)

3 μM로 함유된 L1배지에 세포내 질소 또는 인 고갈된 C. polykrikoides와

Skeletonema sp.를 각각 접종하였다. Urea는 배양개시(0분), 10, 20,

30, 45, 60, 90, 120, 180, 240분, glycero-P는 0, 15, 30, 45, 60, 60,

120, 150, 240분에 각각 배양액을 채수하여 urea와 glycero-P를 측

정하였다. Urea는 diacetyl monoxime 법을 바탕으로 비색정량하

였으며(Koroleff, 1983), glycero-P는 DIP와 DTP의 농도를 각각

측정한 후(Strickland and Parsons, 1972), DTP에서 DIP를 제외한

DOP를 glycero-P로 간주하였다. 이 과정에서 흡수속도가 일정한

시간을 영양염 흡수실험을 위한 측정시간으로 정하였다.

영양염 흡수속도는 300 mL 배양용기(Pyrex, USA)에 urea가 1,

3, 5, 10, 20, 50, 100 μM의 7단계, glycero-P가 0.5, 1, 2, 5, 7, 10, 15

μM의 7단계로 조제된 L1 배지에 세포내 질소 또는 인 고갈 C.

polykrikoides 및 Skeletonema sp. (>1,000 cells mL-1)을 각각 접종

하였다. 배양시간은 상기에 서술된 실험의 결과를 바탕으로 정속

흡수를 보이는 시간으로 하였다. 특히, 영양염 고갈 세포를 함유

한 배양액을 첨가할 시 urea와 glycero-P 농도가 낮아지기 때문에

접종직후 배양액을 채수 하여 urea와 glycero-P를 측정하였으며,

실험 종료 후 재차 urea와 glycero-P를 측정하였다. 영양염 흡수속도와

영양염의 관계는 Michaelis-Menten 식에 대입하여 농도 의존성을

정량적으로 파악하였으며(Dugdale, 1967), 변수값(Ks)은 측정된

실험값을 식 (2)에 대입하여 비선형 최소자승법으로 계산하였다.

(2)

ρmax: 영양염 최대 흡수속도(pmol cell-1 hr-1)

Ks: 반포화상수(μM)

S: 영양염 농도(μM)

결 과

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 용존 유기 질소 및 용

존 유기 인의 이용성

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.는 용존 무기 영양염 뿐만 아니

라 다양한 형태의 용존 유기영양염을 이용하여 성장하였다(Figs. 2, 3).

질소 화합물의 경우(Fig. 2), C. polykrikoides의 DIN(NO3, NO2,

NH4)에 대한 성장속도는 0.25~0.40 day-1(0.34±0.02 day-1)로 나타

났다. Urea는 0.27±0.03 day-1로, NO3의 성장속도와 비교하여 약

68%에 해당하였다. DFAA는 0.24~0.35 day-1(0.28±0.01 day-1)의

성장속도를 보였으며 NO3와 비교하여 약 71%에 해당하였다.

Skeletonema sp.의 경우 DIN에서 0.60~1.01 day-1(0.85±0.01 day-1)로

나타났다. Urea는 0.98±0.01 day-1로 NO3와 비교하여 약 97%에

해당하였으며, DFAA는 0.40~1.22 day-1(0.81±0.03 day-1)로 NO3에

대비하여 약 81%에 해당하였다. 특히, C. polykrikoides는 Leu,

Skeletonema sp.는 Met에서 성장하지 않았다.

인 화합물의 경우(Fig. 3), C. polykrikoides는 DIP(Ortho-P, Meta-P,

Pyro-P, Tripoly-P)에서 0.23~0.32 day-1(0.26±0.02 day-1)의 범위를

보였다. Nucleotide 계열 화합물(AMP, ADP, ATP, CMP, GMP,

UMP)에서는 0.21~0.34 day-1(0.28±0.02 day-1)의 성장속도를 보여,

Ortho-P와 비교하여 약 87%에 해당하였다. PME에서는 0.16~0.24

day-1(0.21±0.01 day-1)의 범위로 Ortho-P에 대비하여 약 67%에 해

당하였다. 반면에, Skeletonema sp.은 DIP에서 0.85~1.09 day-1(0.93±0.03

μ
1

Δt
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Nt

N0

-----ln=

ρ ρmax

S

Ks S+
--------------⋅=

Fig. 2. Specific growth rate (day-1) of Cochlodinium polykrikoides

and Skeletonema sp. incubated with various nitrogen compounds.
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day-1)의 성장속도를 보였다. Nucleotide 계열 화합물과 PME에 대한

성장속도는 각각 0.86~1.10 day-1(1.00±0.03 day-1), 0.73~1.01 day-1

(0.87±0.02 day-1)로 나타났으며, Ortho-P의 성장속도와 비교한 결과

각각 112%, 98%에 해당하였다. 특히, 두 종 모두 G6P에서 성장

하지 않았다.

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 정치배양을 통한 urea와

glycero-P의 흡수실험

Urea에 대한 정속흡수 실험 결과(Fig. 4), C. polykrikoides와

Skeletonema sp.의 배양액 중 urea는 시간에 따라 점차 감소하였다.

C. polykrikoides의 urea 흡수속도는 배양초기부터 20분 동안 3.04~6.08

pmol cell-1 hr-1로 나타났으나, 이후 0.10~0.81 pmol cell-1 hr-1로 현

저히 낮아지는 경향을 보였다(t-test, p<0.05). Skeletonema sp.의 경우

배양초기 부터 20분 동안 약 0.44 pmol cell-1 hr-1로 일정하였으나,

이후 0.15~0.29 pmol cell-1 hr-1로 흡수속도가 현저히 감소하였다

(t-test, p<0.05). 따라서 C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 urea

흡수속도 실험 시간을 20분으로 설정하였다.

Glycero-P에 대한 정속흡수 실험 결과의 경우(Fig. 5), 시간에

따라 배양액 중 glycero-P의 농도는 감소하였다. C. polykrikoides의

glycero-P 흡수속도는 배양초기부터 45분 동안 거의 일정하였으나

(3.39~4.01 pmol cell-1 hr-1), 이후에는 0.46~0.77 pmol cell-1 hr-1로

현저히 낮아졌다(t-test, p<0.05). Skeletonema sp.의 경우 흡수속도는

배양개시 45분 동안 거의 일정하였으나(0.058~0.087 pmol cell-1 hr-1),

이후 0~0.015 pmol cell-1 hr-1범위로 감소하였다(t-test, p<0.05). 따라서

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 glycero-P 흡수 실험 시간을 45

분으로 설정하였다. 

C. polykrikoides의 urea 흡수속도는 약 12 μM까지 농도가 증가

함에 따라 증가하였지만 그 이상의 농도에서는 유사하였다(Fig.

6). 이를 Michaelis-Menten 식으로 유도한 결과 ρmax는 6.44 pmol

cell-1hr-1, Ks는 3.94 μM로 나타났다. Skeletonema sp. 또한 urea 농도에

따라 흡수속도가 증가하였으며, 약 4 μM 이상의 농도에서는 일정

한 흡수속도를 보였다(Fig. 6). 이를 Michaelis-Menten 식에 대입

하여 본 결과 ρmax는 0.042 pmol cell-1 hr-1, Ks는 1.57 μM이었다.

Glycero-P의 경우(Fig. 7), C. polykrikoides는 대한 흡수속도는

약 7 μM까지 농도가 증가함에 따라 증가하였지만 그 이상의 농

도에서는 유사하였다(Fig. 7). 이를 Michaelis-Menten 식으로 유도

한 결과 ρmax는 9.75 pmol cell-1 hr-1, Ks는 3.43 μM로 나타났다.

Skeletonema sp. 역시glycero-P 농도에 따라 흡수속도가 증가하였으

Fig. 4. Temporal changes in urea concentration after perturbing nitrogen-

starved culture of Cochlodinium polykrikoides and Skeletonema sp.

Fig. 3. Specific growth rate (day-1) of Cochlodinium polykrikoides and

Skeletonema sp. incubated with various phosphorus compounds.
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며, 약 2 μM 이상의 농도에서는 일정하였다(Fig. 7). 이를 Michaelis-

Menten 식에 대입하여 본 결과 ρmax는 0.097 pmol cell-1 hr-1, Ks는 0.64 μM

로 계산되었다.

고 찰

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 용존 유기 질소 및 인의

이용성

해수 중 DON의 화학적 조성은 아직 명확히 알려져 있지 않지

만, 일반적으로 고분자 DON(M.W.>1 kDa)과 저분자 DON으로

구분할 수 있다(Antia et al., 1991). 고분자 DON은 protein, nucleic

acids(DNA, RNA), humic substance 등이 포함되고, 저분자 DON의

경우는 urea, peptides, DFAA, amino sugars, purines, pyrimidines,

pteridines, amides, methyl amides 등이 포함된다(Antia et al., 1991).

특히, urea와 DFAA와 같은 저분자 DON은 식물플랑크톤의 중요

한 질소공급원으로 알려져 있다(Antia et al., 1991). 본 연구 결과

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.는 다양한 유기질소 화합물을 이

용하여 성장을 유지하였으며, urea의 경우 비교적 높은 이용능력을

보였다. 뿐만 아니라 와편모조류 Alexandrium tamarense, A.

catenella(Park, 2013), Gymnodinium breve(Steidinger et al., 1998),

규조류 Pseudo-nitzschia sp.(Auro and Cochlan, 2012), Thalassiosira

weissflogii(McCarthy, 1972) 등 다양한 식물플랑크톤이 이용 가능한

것으로 보고되었다. 반면에 와편모조류 Gymnodinium instriatum

(Nagasoe et al., 2010)과 Gambierdiscus toxicus(Lartigue et al.

2009)는 성장에 urea를 전혀 사용하지 않아, urea를 성장에 이용

하는 종과 그렇지 않은 종으로 구분되었다. Collier et al.(1999)에

따르면 urea의 가수분해 효소인 urease의 유전자 인코딩을 통해서

urea를 성장에 이용하는 남조류 Synechococcus 종주(WH7805)에

서는 urease 효소가 검출된 반면 urea를 성장에 이용하지 않은 남

조류 Synechococcus 종주(WH7803)는 urease 효소가 없는 것으로

밝혀졌다. 따라서 urea의 이용 유·무는 urease 효소의 보유 여부에

따라 다른 것으로 보인다. 하지만 urea를 이용하는 종 중에서도 그

이용능력에 차이를 보였다. 이러한 차이가 종 특이성(species-

specific)인지, 또 다른 생리활성과 관련이 있는지 설명하기 힘들

지만 urease 활성이 수온(Mobley and Hausinger, 1989), DIN 농

도(Fan et al., 2003), 미량금속(Milligan and Harrison, 2000)에 민

Fig. 6. Urea uptake rate of Cochlodinium polykrikoides and Skel-

etonema sp. as a function of the ambient urea concentration.Fig. 5. Temporal changes in glycerophosphate concentration after

perturbing phosphorus-starved culture of Cochlodinium polykrikoi-

des and Skeletonema sp.
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감하게 반응한다고 알려져 있기에, urease 활성의 차이가 urea의

이용능력과 밀접한 연관이 있을것으로 생각된다.

해양환경에서 DFAA는 식물플랑크톤의 질소공급원으로서 매우

중요하며, 종속영양 미생물에 의한 유기물 순환 및 에너지 공급단

계에서 중요한 작용을 한다(Williams, 1975). 본 연구 결과 C.

polykrikoides와 Skeletonema sp.은 성분별 차이는 보였지만 다양한

종류의 DFAA를 성장에 이용하였다. 본 연구 결과와 유사하게 규조류

Chaetoceros debile(Poulet and Martin-Jezequel, 1983), 와편모조류

A. tamarense, A. catenella(Park, 2013), 침편모조류 Chattonella

antiqua, C. marina, C. ovata(Noh, 2009)에서 다양한 성분의 DFAA를

이용하여 성장이 가능 하였다. 특히, 본 연구에서 C. polykrikoides와

Skeletonema sp.는 다양한 DFAA 중 Ala, Arg, Asp, Gly 및 Lys에

서 NO3에 대하여 비교적 높은 성장속도를 보였다. Cowey and

Corner(1966)에 의하면 식물플랑크톤의 체내 아미노산의 비율은

Arg 성분이 가장 높으며 Asp, Gly, Ala, Lys 성분도 우점하는 것

으로 보고되었다. 이러한 성분의 아미노산들은 식물플랑크톤 체내에

우점하는 동시에 해수 중에서도 우점하는 것으로 나타났다. 따라서

비교적 풍부한 성분을 효율적으로 흡수하여 성장에 이용하는 것

으로 생각된다.

DOP 화합물은 분자량에 따라 고분자 DOP(M.W.>10 kDa)와 저

분자 DOP로 구분된다. 저분자 DOP는 외양환경에서는 식물플랑

크톤에 쉽게 이용되지만, 연안환경에서는 육상기원이 대부분이고

난분해성 물질이 많아 쉽게 이용되지 않는다. 고분자 DOP는 ester

결합수에 따라 phosphomonoester, phosphodiester와 같은 분해성

DOP 화합물과 화학적으로 안정되어 가수분해효소에 의해 분해되지

않은 phosphonate로 구성된다. 본 연구 결과 C. polykrikoides와

Skeletonema sp.는 다양한 인 화합물을 이용하여 성장을 유지하였으

며, nucleotide 계열 화합물의 경우 비교적 높은 이용능력을 보였다. 본

연구결과와 유사하게 와편모조류 A. tamarense, Gymnodinium

catenatum(Oh et al., 2002), Karenia mikimotoi(Yamaguchi et al.,

2004a), 규조류 Chaetoceros didymus(Kwon, 2010), Eucampia zodiacus

(Nishikawa and Hori, 2004), 침편모조류 C. ovata(Noh, 2009)등

에서 동일한 결과가 보고되었다. Nucleotide는 핵산의 구성성분으로,

핵산은 엽록체를 지니는 모든 식물플랑크톤에 존재한다(Coleman,

1985). 특히, 자연환경에서 ng L-1 농도 수준으로 존재하는 것으로

알려져 있지만, DOP 중 유일하게 다양한 종의 식물플랑크톤이 이용

가능한 것으로 생각된다.

본 연구의 결과와 유사하게 다수의 식물플랑크톤 종에서 PME를

이용하여 성장을 한다는 보고가 있다. 와편모조류 A. tamarense

(Kwon, 2010), Prorocentrum triestinum (Nishijima et al., 1989), 규조류

Chaetoceros ceratosporum (Yamaguchi et al., 2005), Eucampia

zodiacus (Nishikawa and Hori, 2004) 및 침편모조류 C. antiqua,

C. marina, C. ovata (Noh, 2009)에서 PME를 성장에 이용할 수 있

는 것으로 보고되었다. 하지만 침편모조류 Fibriocapsa japonica

(Yamaguchi et al., 2005), Heterosigma akashiwo (Yamaguchi et al.,

2008)는 PME를 성장에 이용하지 않았다. 특히, 본 연구의 Skeletonema

sp.와 동일 속에 속하는 Hiroshima 만에서 분리된 S. costatum은

성장에 PME를 전혀 이용하지 않았으며(Oh et al., 2005), 가막만에서

분리된 S. costatum (Kwon, 2010) 및 본 연구의 Skeletonema sp.는 이

용 가능 하였다. 이처럼 동일 속 혹은 종 수준에서도 분리된 해역

에 따라 PME를 이용하는 종과 그렇지 않은 종이 구분되었지만, 왜

이런 차이가 보이는지 명확히 설명하기는 힘들고 동일종일지라도 분

리한 해역에 따라 다른 생리학적 특성을 보인다는 보고가 있어

(Gallagher, 1982), 분리된 해역의 특성에 따라 그 이용능력이 달라지는

것으로 생각된다. 또한 Hiroshima 만에서 분리된 S. costatum은

PME의 가수분해효소인 phosphatase의 활성이 보이지 않았기에

(Oh et al., 2005), PME를 이용하기 위한 phosphatase 활성 유·무도 중

요하게 작용할 것이다. 이상의 결과에서 C. polykrikoides와 Skeletonema

sp.는 용존 무기 영양염 이외의 다양한 형태의 용존 유기 영양염을

이용하여 성장하였다. 따라서 이들 두 종의 유기 영양염의 이용능력은

무기 영양염이 제한된 환경에서 중요한 생존전략으로 생각되며,

종의 우점과정 및 종간경쟁에서 중요한 영향을 줄 것으로 생각된다.

C. polykrikoides와 Skeletonema sp.의 정치배양을 통한 urea와

glycero-P의 흡수실험

Ks는 제한 영양염에 대한 친화성을 지시하는 지표로 이용되며,

일반적으로 Ks 값이 낮은 경우 저농도의 영양염 조건에서 성장에

유리한 생리특성을 갖는다(Dugdale, 1967). 또한 세포의 크기가

큰 종은 높은 Ks 값을 보이고, 외양성 종(oceanic species)의 Ks

Fig. 7. Glycerophosphate uptake rate of Cochlodinium polykrikoides

and Skeletonema sp. as a function of the ambient glycerophosphate

concentration.
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값은 연안성 종(neritic species)보다 낮고, 성장률이 높은 종일수

록 낮은 종보다 Ks 값이 낮은 경향을 보인다(Eppley et al., 1969).

기존에 보고된 S. costatum의 NH4에 대한 Ks 값은 C. polykrikoides를

비롯하여 다른 와편모조류에 비해서 낮은 값을 보였다(Table 3).

Urea에 대한 Ks 값 역시 Skeletonema sp. 및 S. costatum이 가장

낮아, Skeletonema 속의 종은 무기 및 유기 질소 영양염에 대한

친화성이 높은 것을 의미한다. 또한 본 연구 실험종 및 S. costatum와

C. polykrikoides에서 보고된 NH4
 및 urea의 Ks 값을 보면(Table 3),

공통적으로 NH4
+의 Ks 값이 낮은 것을 알 수 있다. 실제 질소계

영양염 중 식물플랑크톤은 흡수에 있어서 열역학적 에너지가 높

고 가장 환원된 형태인 NH4를 선택적으로 선호하는 것으로 알려

져 있다(McCarthy, 1980). 따라서 식물플랑크톤이 환원된 형태의

NH4를 이용할 경우 소비되는 에너지를 절약할 수 있기에 NH4의

Ks 값이 낮은 것으로 생각된다.

Ks 값이 영양염 제한 환경에서 식물플랑크톤의 영양염을 이용

할 수 있는 정도를 나타내지만, 저농도 영양염 조건(<Ks)에서는

식물플랑크톤의 종간 경쟁관계를 평가하는데 있어서는 Ks 값보다

친화성 지수 α(ρmax/Ks)가 더 유용하다(Harrison et al., 1989). 연

안환경에서 urea 농도는 마산만 0.16~0.53 μM (Park, 2013), Great

Peconic Bay, Flanders Bay 및 Shinnecock Bay에서 0.10~1.08 μM

(Gobler et al., 2012), Sagami Bay 0.45~0.70 μM (Mitamura and

Saijo, 1980)로 보고되어, Skeletonema sp.와 C. polykrikoides의 urea에

대한 Ks 값보다 낮았다(Table 3). 하지만 α 값의 경우 C. polykrikoides가

Skeletonema sp.에 비해서 매우 높은 값을 보였다. 따라서 무기 질소가

제한된 연안역의 낮은 urea 농도 환경에서는 urea를 성장에 이용하기 위

해서 C. polykrikoides가 Skeletonema sp.에 비해서 효율적으로 urea를

흡수 가능하기에 종 경쟁에서 유리한 위치에 있을 것이다.

기존에 보고된 C. polykrikoides와 S. costatum의 DIP에 대한 Ks 값을

보면(Table 4), S. costatum은 C. polykrikoides를 비롯하여 다른 와

편모조류에 비해서 낮았으며, glycero-P의 경우도 본 연구의

Skeletonema sp.가 낮은 값을 보였다. 따라서 질소계 영양염과 유사

하게 Skeletonema 속의 종은 무기 및 유기 인에 대한 친화성이 높은

것으로 보인다. 또한 본 연구 실험종 및 S. costatum과 C. polykrikoides

에서 보고된 DIP의 Ks 값은 glycero-P의 Ks 값보다 낮았는데, 이

역시 부족한 DIP를 흡수하기 위해 glycero-P를 가수분해시키는 과

정에서 소비되는 에너지를 절약할 수 있기에 DIP에 대한 친화성이

높은 것으로 보인다.

연안해역에서 glycero-P에 대한 측정자료가 전무한 관계로 DOP

중 phosphatase에 의해 가수분해 되는 DOP의 농도 즉, PME 농

도는 가막만 0.02~0.17 μM (Kwon, 2010), California 연안해역

0.05~0.45 μM (Strickland and Solorzano, 1966), Hiroshima Bay

0.05~0.17 μM (Yamaguchi et al., 2004b), Tokyo Bay 및 Sagami Bay

에서 0.08~0.35 μM (Kobori and Taga, 1979)의 범위로, C. polykrikoides와

Skeletonema sp.의 glycero-P의 Ks 값에 비해서 낮았다(Table 4). 하

지만 urea와 동일하게 α 값의 경우 C. polykrikoides가 Skeletonema sp.

에 비해서 매우 높았다. 따라서 무기 인이 제한된 연안역의 낮은

PME 환경에서는 C. polykrikoides가 Skeletonema sp.에 비해서 효

율적으로 glycero-P를 흡수 가능하기에 종 경쟁에서 유리한 위치

에 있을 것이다.

Nakamura and Watanabe(1983)에 의하면 ρmax 값은 세포의 크

기에 따라 달라지기 때문에 식물플랑크톤의 상대적인 영양염 흡

수능력을 비교하기 위해서는 세포내 영양염 함유량(cell quota; Q0)를

Table 3. Comparison of uptake kinetic parameters for ammonium and urea uptake between Cochlodinium polykrikoides, Skeletonema sp. and

various phytoplankton

Species
Nitrogen

source

Constants
References

Ks (μM) ρmax (pmol cell-1 h-1) α (ρmax/Ks)

Alexandrium tamarense

DIN

NH4 1.49 - - MacIsaac et al., 1979

Cochlodinium polykrikoides NH4 2.69 - - Gobler et al., 2012

Gymnodinium catenatum NH4 33.6 3.37 0.10 Yamamoto et al., 2004

Skeletonema costatum NH4 0.8 - - Eppley et al., 1969

Alexandrium tamarense

DON

Urea 0.6-2.3 - - Jauzein et al., 2008

Cochlodinium polykrikoides Urea 2.90 - - Gobler et al., 2012

Cochlodinium polykrikoides Urea 3.94 6.44 1.63 This study

Skeletonema costatum Urea 1.41 - - McCarthy, 1972

Skeletonema sp. Urea 1.57 0.042 0.03 This study

Table 4. Comparison of uptake kinetic parameters for phosphate and glycerophosphate uptake between Cochlodinium polykrikoides,

Skeletonema sp. and various phytoplankton

Species
Phosphorus

source

Constants
References

Ks (μM) ρmax (pmol cell-1 h-1) α (ρmax/Ks)

Alexandrium tamarense

DIP

phosphate 2.60 1.40 0.54 MacIsaac et al., 1979

Cochlodinium polykrikoides phosphate 1.19 0.35 0.29 Kim, 2003

Gymnodinium catenatum phosphate 3.40 1.42 0.42 Yamamoto et al., 2004

Skeletonema costatum phosphate 0.68 - - Kwon, 2010

Cochlodinium polykrikoides
DOP

Glycero-P 3.43 9.75 2.84 This study

Skeletonema sp. Glycero-P 0.64 0.0097 0.02 This study
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바탕으로 계산된 최대 비흡수속도(specific uptake rate; Vmax=ρmax/

Q0)를 이용하여야 한다고 제시하였다. 본 연구에서 측정된 질소와 인에

대한 cell quota의 실측자료가 없기에 기존의 보고된 C. polykrikoides

와 Skeletonema sp.(S. costatum의 자료 활용)의 자료를 바탕으로

계산하였다. 질소에 대한 cell quota(QN0)는 C. polykrikoides는 5.25

pmol cell-1(Kim, 2003), Skeletonema sp.는 0.65 pmol cell-1(Lomas

and Glibert, 2000)로 보고되어, urea Vmax를 계산하면 각각 1.23,

0.06 day-1로 계산된다. 또한 glycero-P의 Vmax는 C. polykrikoides

(QP0=0.37 pmol cell-1; Kim, 2003)와 Skeletonema sp. (QP0=0.0033

pmol cell-1; Eppley et al., 1969)에서 각각 26.4와 2.9 day-1로 계산

된다. 이는 C. polykrikoides가 Skeletonema sp.에 비해서 urea와

glycero-P와 같은 유기 영양염의 흡수능력이 월등히 뛰어나다는 것을

의미한다. Sommer(1989)는 영양염 단계 및 흡수 전략을 바탕으로

영양염 흡수전략을 흡수한 영양염을 재빨리 성장에 이용하는 성장전

략(growth strategy)과 공급된 영양염을 바로 성장에 이용하지 않고

세포 내에 저장하는 저장전략(storage strategy)로 구분하였다. 빠른

μmax와 낮은 Ks 값을 보이는 Skeletonema sp.는 전자에 해당하고,

높은 Vmax 및 Q0 값을 보이는 C. polykrikoides는 후자에 해당한

다. 따라서 C. polykrikoides는 환경수 중 영양염 변동에 크게 영

향을 받지 않고 성장 할 수 있는 생존전략을 보이는 것으로 생각

된다. 또한 C. polykrikoides의 유영속도는 3.6 m hr-1 (Kim, 2003)로, G.

catenatum (1.2 m hr-1; Baba et al., 2001) 및 Gymnodinium mikimotoi

(2.2 m hr-1; Koizumi et al., 1996)와 비교하여 비교적 빠른편에 속

한다. 따라서 과잉의 유기 영양염의 흡수는 성장을 위한 부족한

질소 및 인의 보충 뿐만 아니라 유영에 필요한 탄소 에너지 원으

로도 이용될 것이다. 

한편, C. polykrikoides와 S. costatum은 대사과정에서 생성되는

이차 대사산물을 체외로 분비하여 경쟁종의 성장을 억제하거나 촉

진시키는 영향을 미치며 이를 타감작용(alleophathy)이라고 한다

(Tameishi et al., 2009; Tang and Gobler, 2010). 실례로, S. costatum과

와편모조류 Prorocentrum minimum의 혼합배양에서, S. costatum이

분비하는 물질은 P. minimum과의 종간 경쟁에서 P. minimum의

증식을 촉진시키는 것으로 알려져 있지만, 반대로 S. costatum의

증식이 P. minimum에 의해 조절되기도 한다(Tameishi et al., 2009).

이와 같은 현상이 자연환경에서 어느 정도 개체군 증식에 영향을

주는지는 불명확하나, 식물플랑크톤이 고농도로 존재할 시 생물

간의 간섭 및 타감작용은 충분히 개체군 증식에 영향을 미칠 것으로

생각된다. 따라서 식물플랑크톤의 종간 경쟁에서의 타감작용의 영

향을 파악하기 위해서는 더욱 세밀한 생리학적 연구가 필요할 것

으로 생각된다.

본 연구는 단일배양의 조건에서 C. polykrikoides와 Skeletonema

sp.의 용존 유기 영양염의 이용능력을 바탕으로 종간 경쟁 관계를

평가하였다. 그 결과, 정상상태에서 용존 유기 영양염 측면만 고

려할 경우 C. polykrikoides가 Skeletonema sp.에 비해서 우점 할

가능성이 있는 것으로 나타났다. 하지만 자연환경에서 물리·생물·

화학적 요인이 상호복합적으로 영향을 미치고 있기에 특정 조건

에서 획득한 식물플랑크톤의 생리특성만으로 자연환경에 적용시

키기는 매우 힘들다. 하지만 앞서 설명한 바와 같이 단일배양의

조건에서 획득한 식물플랑크톤의 생리학적 자료를 이용하여 비 평형

경쟁 이론에 근거한 모델의 구현은 해양생태계에서 종간경쟁 관계를

이해하는 데 유용한 도구로 활용할 수 있다(Richerson et al., 1970). 특

히, Oh et al.(2007)은 A. tamarense, G. catenatum 및 S. costatum의 혼

합배양 및 단일배양의 실험결과를 이용하여 종경쟁모델을 구축하

였으며, 구축된 모델을 바탕으로 자연생태계에서 식물플랑크톤의

종천이를 검토하였다. 또한 Cermeno et al.(2011)은 Thalassiosira

pseudonana와 Coccolithus braarudii의 생리학적 자료를 이용하여

비 평형 조건인 주기적인 영양염 공급 조건(pulsed mode)에서의

모델을 구현하였으며, 이를 통해 제한된 자원의 일시적인 공급이

식물플랑크톤의 종간경쟁과 매우 밀접하게 연관되어 있음을 확인

하였다. 따라서 본 연구의 결과와 같이 평형상태의 단일 배양조건

에서 획득한 결과는 수치모델을 활용하여 종간경쟁을 재현하기 위

해서 활용할 수 있을 것이며, 이는 해양생태계에서 종간경쟁을 이

해하는데 도움을 줄 것이다.
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