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서     론

농어목 버들붕어과에 속하는 버들붕어 Macropodus ocellatus
는 연못, 농수로, 늪 등 물이 얕고 정수역의 수초가 많은 곳에

서 수서 곤충을 주로 섭식하며 서식한다. 산란기는 6~7월로 

알려져 있으며 수컷이 수표면에 거품집을 만들어 산란장으로 

이용한다 (Kim, 1997). 버들붕어과는 전 세계적으로 14종이 있

으며 그중 버들붕어는 국내를 비롯하여 중국과 일본에 서식하

는 것으로 알려져 있다 (Kim and Park, 2002).
일반적으로 고등한 척추동물의 안구는 각막 (cornea)과 공

막 (sclera)으로 구성되는 외막 (outer coat)과 홍채 (iris), 모양체 

(ciliary body), 맥락막 (choroid)으로 구성된 중막 (middle coat) 
그리고 망막이 존재하는 내막 (inner coat)으로 구분되며 (George  

and Robert, 2001; You and Park, 2008), 망막 (retina)은 안구

의 가장 안쪽 내벽에 위치하며 외부로부터 들어오는 빛을 감

지하는 여러 신경조직의 연합층으로 구성된다 (Polyak, 1957; 
Hagedorn et al., 1998). 그중 시각정보를 인식하는 시각세포들

은 원추세포 (cone cell)와 간상세포 (rod cell)가 존재한다. 원추

세포는 그 모양과 종류에 따라 비교적 강한 파장대의 색을 구

별하고, 간상세포는 약한 빛 환경에서 사물을 구분할 수 있는 

명암을 감지한다 (Peter and Joseph, 1996). 따라서 주행성과 야

행성 어류에서 시각세포의 구성 밀도와 종류가 서로 상이하게 

나타나고 있으며, 원추세포의 종류는 각각 동물의 서식방법에 

따라 감지할 수 있는 빛의 파장, 즉 색을 구분하는 세포의 종

류가 다양하게 나타난다 (Polyak, 1957; Frank et al., 2001; Kim 
and Park, 2016a). 일부 어류에서는 수심이 깊은 심해나 어두

운 환경에 서식하는 종들은 시각세포층이 모두 간상세포로 구

성되어 있거나 다층의 간상세포층 구조를 갖는 것으로 알려져 

있다 (Audesirk et al., 2008). 또한 수심이 얕고 유속이 비교적 
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Study on the Visual Cells in the Retina of Macropodus ocellatus (Pisces, Osphronemidae) Freshwater 
Fish from Korea by Jae Goo Kim and Jong Yong Park* (Faculty of Biological Science and Institute for Biodiversity 
Research, College of Natural Sciences, Chonbuk National University, Jeonju 54896, Republic of Korea)

ABSTRACT Using both light and scanning electron microscopies, it was investigated on the visual 
cells as well as the eyes of Macropodus ocellatus (Pisces, Osphronemidae). This species had a 
circular lens and yellowish cornea. The eyes had 3.5±0.2 mm which is 31.1±3.0% in a percentage of 
eye diameter relative to head length. The retina (158.2±10.6 μm) was built of several layers, including 
the visual cell layer which consists of three types of cells: single cons (27.8±1.6 μm) and equal double 
cone (33.9±3.7 μm), and large rods (57.3±1.3 μm). The visual cell layer then was classified into the 
correct pattern. All visual cells were clearly distinguished from two parts (inner and outer segments). 
The elongated rod cells were extend to the bottom of the retinal pigment epithelium. In scanning 
electron microscopy, the outer segment links to inner segment by so-called calyceal piles. The M. 
ocellatus single and double cones appearance form a flower-petal arrangement, which is a regular 
mosaic pattern that contains quadrilateral units by four double cones surrounding a single cone.
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빠른 곳에 서식하는 어류는 다양한 파장을 인식할 수 있는 다

양한 형태의 원추세포들을 보유한다 (Nag and Bhattacharjee, 
2002; Kim and Park, 2017).

어류의 안구는 대부분 눈꺼풀이 없고 탄성이 없는 구형의 

수정체를 보유하고 있다. 수정체는 고등한 포유동물과 다르게 

후인근 (retractor lentis muscle)을 통해 전후이동으로 초점을 

맞추는 것으로 보고되어 있으며 수정체가 홍채를 벗어나 각막

과 망막 사이를 자유롭게 이동할 수 있다 (Nicol, 1989; Kim, 
1997).

현재까지 경골어류 안구에 관한 연구는 시각세포의 형태학

적 분석 (Lyall, 1957; Collins and MacNichol, 1978; Monica, 
2001; Thomas and Craig, 2010)과 시각세포층의 모자이크 패

턴에 관한 연구 (Lyall, 1956; Rossetto et al., 1992; Yuko et al., 
1997), 배발생 단계의 안구형성과정 (Fernald, 1985) 등에 대하

여 비교적 활발한 연구가 진행되어 왔다. 하지만 시각세포의 

정확한 형태와 미소서식환경에 대한 상관관계 연구는 전무한 

실정이다.
따라서 본 연구는 농어목 버들붕어의 망막구조 및 시각세포

들의 형태를 확인하여 농어목 어류 중 수표면 인근에 서식처

를 갖는 종의 특이성과 미세서식처를 포함한 환경과 시각세포

와의 상관관계를 규명하고자 하며 담수어류의 시각에 대한 연

구의 기초자료를 제시하고자 하였다.

재료 및 방법

1. 실험재료

버들붕어 (n = 10, 49.8±4.9 mm SL)는 2017년 5월에 전라북

도 군산시 나운동 (35°57ʹ01ʺ N; 126°41ʹ30ʺ E) 일대에서 족대 

(망목 4 × 4 mm)를 이용하여 채집하였다.

2. 실험방법

버들붕어의 안구 외부형태와 망막의 시각세포를 광학현미

경과 주사전자현미경을 이용하여 확인하였다.

1) 광학현미경 관찰

족대를 이용하여 현장에서 채집한 개체는 실험실로 운반하

여 안구를 적출하였다. 적출한 안구는 0.1M phosphate buffer 

(pH 7.4)로 조정된 4℃ 2.5% glutaraldehyde에서 4시간 전고

정하였으며 1% osmium tetroxide (OSO4)로 90분간 후고정하

였다. 이후 조직을 ethanol 농도 상승 순으로 탈수한 뒤 3 : 7 비 

율의 Epon 812로 포매하였으며 block으로 제작하였다. Block
은 ultramicrotome (Leica, Reichert Ultracut S, Germany)으로  

0.5∼0.8 μm 간격으로 semi-thin section 하였다. 절편은 1%  

toluidine blue로 염색하였으며 일부 절편은 Aparicio and 
Marsden (1969)의 방법에 따라 H2O2를 처리한 후 hematoxylin
과 eosin으로 이중 염색하였다. 완성된 표본은 광학현미경 (Carl  
Zeiss, AX10, Germany)과 Axio Vision (Carl Zeiss, Germany)
을 이용하여 분석하였다.

2) 주사전자현미경 관찰

채집한 개체를 실험실 내에서 안구를 적출하였으며 적출

한 안구는 0.1M phosphate buffer (pH 7.4)로 조정된 2.5% 
glutaraldehyde에 4℃에서 4시간 전고정한 뒤 1% osmium 
tetroxide (OSO4)로 90분간 후고정하였다. Ethanol 농도 상승 

순으로 탈수하였으며 tert-butyl alcohol (TBA)을 이용하여 동

결 건조하였다. 건조된 조직은 stub에 부착시켰으며 조직이 부

착된 stub는 OSO4를 이용하여 코팅하였으며 완성된 조직은 주

사전자현미경 (Hitachi, SN-3000, Japan)으로 20 kV에서 관찰 

및 촬영하였다.

결     과

1. 안구의 외부형태

버들붕어의 안구는 3.5±0.2 mm의 크기였으며 두장대 안경

비율은 31.1±3.0이었다. 안구는 가로 세로 안경이 유사한 구

형의 안구를 가지고 있었으며 안구를 감싸고 있는 외부조직인 

각막은 노란색으로 확인되었다 (Fig. 1a, b).

2. 망막의 구성과 시각세포

버들붕어는 여러 층의 신경연합층으로 구성된 기본적인 망

막구조를 가지고 있었다 (Fig. 1c). 색소상피층 (retina pigment 
epithelium) 아래 시각세포층 (visual cell layer)이 존재하였으

며 시각세포층에는 단일원추세포와 동형 이중원추세포 그리

고 간상세포를 확인할 수 있었다. 시각세포층 아래는 시각세

포의 핵들이 존재하는 바깥핵층 (outer nuclear layer)과 신경가

지들로 구성된 바깥얼기층 (outer plexiform layer)을 시작으로 

속핵층 (inner nuclear layer), 속얼기층 (inner plexiform layer), 
신경절 세포층 순으로 망막을 구성하고 있었다. 전체 망막의 

두께는 158.2±10.6 μm였으며, 시각세포의 핵이 존재하는 바

깥핵층의 두께는 6.7±0.8 μm였다 (Fig. 1c). 단일원추세포는 

27.8±1.5 μm의 길이였으며 직경은 4.5±0.2 μm로 확인되었

다. 동형 이중원추세포는 33.9±3.7 μm의 길이였으며 직경은 

두 개의 원추세포로 구성되기 때문에 7.4±0.2 μm로 단일원추

세포보다 두꺼운 것으로 확인되었다. 간상세포는 길이 57.3±

1.3 μm였으며 직경 2.7±0.1 μm로 확인되었다 (Figs. 1d, 2).
버들붕어의 시각세포를 주사전자현미경을 이용하여 관찰
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한 결과, 단일원추세포와 동형 이중원추세포와 간상세포를 확

인할 수 있었다. 광학현미경으로 관찰한 결과와 같이 시각세

포들은 내절과 외절로 구분되고 내절은 장타원형, 외절은 원

추세포가 원뿔형, 간상세포는 막대형으로 구분되었다. 시각세

포의 내절과 외절에는 극상의 형태로 주변을 둘러싼 배상극 

(calyceal process)들이 분포하고 있었다 (Fig. 1d; arrowhead).
버들붕어의 시각세포층을 수평 절단하여 관찰하였다. 단일

원추세포를 중심으로 동형 이중원추세포가 사각의 배열로 네  

변을 감싸는 정방형 모자이크 형태 (quadrilateral mosaic model)
로 나타났다 (Fig. 2).

고     찰

버들붕어의 망막과 시각세포를 조사한 결과, 안구의 크기는 

3.5±0.2 mm로 확인되었다. 두장대 안경비율은 31.1±3.0으로 

비교적 컸으며 각막은 노란색이었다. 다른 농어목 어류와 같이 

비교적 큰 안구를 보유하고 있었지만 (Kim et al., 2014; Kim 
and Park, 2016b) 노란색의 각막을 보유한 것은 버들붕어의 서

식환경에 대한 적응의 결과로 사료된다.

버들붕어의 망막은 기존 연구의 어류들과 같이 기본적인 

신경연합층의 망막구조를 가지고 있었으며 158.2±10.6 μm
의 두께를 확인할 수 있었다. 국내에 보고된 담수어류의 망막

과 비교한 결과 꺽지 Coreoperca herzi가 약 277.8 μm, 왕종개 

Iksookimia longicoprus는 216.4 μm로 버들붕어보다는 두꺼웠

다 (Kim et al., 2014; Kim and Park, 2015). 꺽지와 왕종개는 시

각세포층을 구성하는 시각세포의 길이에 따라 다르게 나타나

는 것으로 사료된다. 버들붕어의 시각세포는 단일원추세포와 

동형 이중원추세포, 간상세포로 구성되어 있었다. 또한 원추세

포들이 정방형 배열을 나타내고 있었다. 이는 기존의 연구들

과 같이 농어목 어류의 시각세포들과 같은 것으로 확인되었다  

(Kim et al., 2014; Kim and Park, 2016b). Lyall (1957)과 Collins  
and MacNichol (1978)는 각각 경골어류 시각세포층에서 단일 

원추세포, 이중원추세포, 삼중원추세포 (triple cone cell), 사중

원추세포 (quadruple cone cell) 등 4가지 형태의 원추세포를 확 

인하였다. 이러한 결과는 물속에 서식하는 어류의 색 구별 능

력과 연관성이 있으며 시각세포의 종류에 따라 각각의 인식 

파장이 구분된다 (Fernald, 1988; Meer van der, 1992). 따라서 

색을 구분할 수 있는 능력은 어류의 망막을 구성하는 시각세

포의 종류들에 다양성과 연관성이 있다 (Marc and Sperling, 

Fig. 1. External morphology and gross sections of the retina used by light microscope and scanning electron microscope of Macropodus ocella-
tus. (a) M. ocellatus (49.8±4.9 mm), (b) Upper view of eyes, (c) Longitudinal sections of the retina, (d) Scanning electron micrograph of visual 
cells. DC; double cone, GCL; ganglion cell layer, INL; inner nuclear layer, IS; inner segment, IPL; inner plexiform layer, ONL; outer nuclear, 
OPL; outer plexiform layer, OS; outer segment, RPE; retina pigment epithelium, SC; single cone, VCL; visual cell layer. arrowheads; calyceal 
processes.

a

b c

d
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1976; Meer van der, 1992; Audesirk et al., 2008). 기존의 연구

에서 잉어목의 어류들은 비교적 낮은 수심에 서식하여 단파장

에서부터 장파장까지 다양한 파장을 흡수할 수 있는 이형 이

중원추세포, 짧은 단일원추세포 등이 알려져 있다 (Kim and 
Park, 2015; Kim and Park, 2016a). 이에 반해 깊은 수심을 선

호하는 농어목 어류는 장파장의 빛이 투과하지 못하기 때문

에 주로 중파장과 단파장을 흡수하는 단일원추세포와 동형 이

중원추세포를 보유하는 것으로 알려져 있다 (Kim et al., 2014; 
Kim and Park, 2015). 본 연구의 버들붕어 역시 기존의 농어

목 어류의 시각세포 구성과 일치하였지만 다른 농어목 어류

에 비해 낮은 수심의 수표면을 선호한다는 생태적 특징이 다

른 것으로 확인되었다. 따라서 버들붕어는 낮은 수심에서도 

빛을 효과적으로 인식할 수 있는 특수한 환경적응에 의해 각

막의 색을 변화시킨 것으로 판단된다. 시각세포층을 수평 절

단하여 관찰한 결과, 왕종개는 이형 이중원추세포가 규칙적

인 배열로 인해 열 배열 (row-type)의 모자이크 형태, 꺽지와 

구피 Poecilia reticulata의 패턴은 동형 이중원추세포와 짧은 

단일원추세포를 보유하기 때문에 정방형 패턴으로 구성된다 

(Yvette, 1980; Kim et al., 2014; Kim and Park, 2015). Nag and 
Bhattacharjee (2002)는 같은 과 (Family) 내에서의 시각세포 배

열 차이는 그들의 서식환경 및 먹이를 먹는 습성에 따라 다르

게 나타난다고 하였다. 따라서 버들붕어는 동체시력이 발달한 

농어목에 속하는 어류의 특징을 가지고 수표면에서 서식하기 

위해서 각막을 변형한 광필터로 이용하는 것으로 사료된다.
간상세포는 낮은 광량에서 명암을 구별하게 하며 이를 통해 

사물을 감지할 수 있다. 심해어류에서 다층의 간상세포로만 

구성된 망막을 보유하는 종과 간상세포가 원추세포보다 크게 

발달한 야행성어류에 관한 연구가 있다 (George and Robert, 
2001; Hirt and wagner, 2005). 버들붕어의 간상세포를 광학현

미경과 전자현미경으로 확인한 결과, 원추세포들 사이에 간상

세포가 고르게 분포한 점으로 볼 때 색을 구별함과 동시에 어

두운 환경에서 빛을 감지할 수 있는 것으로 사료된다.
주사전자현미경적 관찰에서 나타난 버들붕어의 시각세포

는 동형 이중원추세포와 간상세포로 구분되었으며 내절과 외

Fig. 2. The Visual cell layer by semi-thin sections stained with H&E and diagram in the Macropodus ocellatus retina. Transverse and longitudi-
nal sections showing a mosaic model and visual cells. Diagram based on the left micrograph. CIS; cone cell inner segment, COS; cone cell outer 
segment, DC; double cone, GC; ganglion cell, INL; inner nuclear layer, IPL; inner plexiform layer, ONL; outer nuclear, OPL; outer plexiform 
layer, PG; pigment granules, R; rod cell, RIS; rod cell inner segment, ROS; rod cell outer segment, SC; single cone.
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절을 연결해주는 배상극을 원추세포와 간상세포에서 확인하

였다. 대부분의 어류에서 내절에는 많은 수의 미토콘드리아를 

가지고 있다고 알려져 있으며 시각세포의 형태에 따라 미토콘

드리아의 밀도는 달라진다고 보고되었다 (Donatti and Fanta, 
2007). 본 연구에서 확인된 배상극은 내절과 외절의 신호를 빠

르게 전달하는 구조로 알려져 있으며 배상극의 수는 시각세

포의 종류에 따라 다양한 것으로 보고된 바 있다 (Frank et al., 
2001; Sahly et al., 2012).

버들붕어는 두장대 안경비가 비교적 크고 노란색의 각막을 

갖는다. 시각세포층에는 동형 이중원추세포와 단일원추세포 

및 간상세포가 정방형 배열로 나타났으며 시각세포의 내절과 

외절에는 배상극이 존재하였다. 이러한 특징은 버들붕어의 서

식환경 및 생태적인 특징 즉 낮은 수심의 수표면, 수초에 산란 

거품집을 만들고 먹이활동을 하는 등의 생태적 특징과 잘 일

치하는 것으로 판단되며 노란 각막의 역할과 시각세포의 미세

구조는 추후 연구가 필요하며 시각세포의 종류와 구조에 따른 

서식환경과의 상호관계에 관한 지속적인 연구가 필요하다.

요     약

한국산 담수어류 버들붕어의 눈을 관찰하고 시각을 담당하

는 망막의 시각세포 구조를 광학현미경과 주사전자현미경을 

이용하여 조사하였다. 버들붕어는 구형의 수정체를 보유하고 

있었으며, 각막은 노란색으로 확인하였다. 눈은 3.5±0.2 mm
의 크기였으며 두장/안경비는 31.1±5.0으로 비교적 큰 눈을 

가지고 있었다. 버들붕어의 망막은 158.2±10.6 μm의 두께였

으며 시각세포층에는 간상세포 (57.3±1.3), 동형 이중원추세

포 (33.9±3.7) 및 단일원추세포 (27.8±1.6)로 구성되어 있었으

며 횡단면을 확인한 결과 정방형의 모자이크 모델을 보유하고 

있었다. 모든 시각세포는 내절과 외절의 구분이 뚜렷하였으며 

간상세포가 원추세포보다 더 길어 원추세포들의 외절과 외절 

사이에 간상세포의 내절이 존재하였다. 간상세포의 외절은 망

막 색소상피층 아래까지 신장되어 있었다. 전자현미경을 통해 

미세구조를 확인한 결과 원추세포와 간상세포 모두 내절과 외

절을 연결하는 배상극이 관찰되었으며 간상세포 및 동형 이중

원추세포의 형태가 뚜렷하게 구분되었다. 시각세포의 횡단면

을 관찰한 결과 짧은 단일원추세포를 기준으로 상하좌우에 동

형 이중원추세포가 정방형 배열을 하고 있었다.
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