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서     론

미토콘드리아의 유전시스템은 DNA와 이 DNA가 가지고 

있는 유전자를 복제하고 발현시키는 데 필요한 분자적 기구

로 이루어져 있다. 이 분자적 기구는 전사 (transcription)와 번

역 (translation)에 필요한 거대분자를 포함하며, 거대분자의 대

부분은 미토콘드리아의 유전자에 의해 암호화되어 있다. 미
토콘드리아 DNA (mtDNA) 분자의 크기는 척추동물의 16~17 
kb 정도부터 현화식물의 2,500 kb에 이르기까지 매우 다양하

고, 대개는 각각의 세포가 많은 수의 미토콘드리아를 가지기 

때문에 세포 당 mtDNA 분자의 개수는 충분히 많다. 동물의 
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한국 동해 중부해역에 서식하는 볼락속  (Sebastes) 어류의 

미토콘드리아 유전체 비교분석
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ABSTRACT Sebastes minor, Sebastes trivittatus, Sebastes owstoni, and Sebastes steindachneri 
are indigenous fish species inhabiting the central part of the East Sea, Korea. In order to understand 
the molecular evolution of these four rockfishes, we sequenced the complete mitochondrial genomes 
(mitogenomes) of S. minor and S. trivittatus. To further analyze the phylogeny of Sebastes species, 
the mitogenomes of 16 rockfishes were comparatively investigated. The complete mitochondrial DNA 

(mtDNA) nucleotide sequences of S. minor and S. trivittatus were 16,408 bp and 16,409 bp in length, 
respectively. A total of 37 genes were found in mtDNA of S. minor and S. trivittatus, including 13 
protein-coding genes, 2 ribosomal RNA genes, and 22 transfer RNA genes, which exhibited similar 
characters with other Sebastes species in the East Sea, Korea. In addition, we detected a conserved 
motif “ATGTA” in the control region of the four Sebastes species, but no tandem repeat units. 
Comparative analyses of the congeneric mitochondrial genomes were performed, which showed 
that control regions were more variable than the concatenated protein-coding genes. As a result of 
analysing phylogenetic relationships of four Sebastes species by using concatenated nucleotide 
sequences of 13 protein-coding genes, S. minor, S. trivittatus, S. owstoni and S. steindachneri were 
clustered into three clades. The phylogenetic tree exhibited that S. minor and S. steindachneri shared 
a closer relationship, whereas S. trivittatus and S. vulpes formed another distinct clade. Our results 
contribute to a better understanding of evolutionary patterns of Sebastes species inhabiting the 
middle East Sea, Korea.
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mtDNA는 작고 유전자 배열이 촘촘하며, 두 개의 큰 전사단

위로 이루어져 있고, 유전자의 정보를 암호화하고 있다 (Avise, 
1991).

척추동물의 미토콘드리아 유전체는 단백질 코딩 유전자 13
개, 리보좀 RNA 유전자 2개, tRNA 유전자 22개 및 조절영역 

1개로 구성된 전체 크기가 대략 16~18 kb인 환형구조를 가진 

분자이다 (Brown, 1985; Boore, 1999). 미토콘드리아 DNA는 

구조의 단순성, 일정한 유전자 함량, 빠른 진화속도 및 모계유

전과 같은 특징을 가졌고 (Wolstenholme, 1992; Ruokonen and 
Kvist, 2002), 이와 같은 특징으로 인하여 미토콘드리아 DNA
는 집단유전학, 생물지리학 및 계통유전학 연구에 매우 유용

한 분자도구로 활용되고 있다 (Xiao et al., 2001; Miya et al., 
2003). 

미토콘드리아 유전체 (mitochondrial genome, mitogenome)
는 계통유전학 분야에서 풍부한 정보를 제공하는 것으로 보고

되었다 (Fenn et al., 2008). 미토게놈 전체 염기서열은 생물 분

류군 간의 계통학적 유연관계 연구에 유용한 phylogenetic 마
커이다 (Rahman et al., 2016; Sun et al., 2017). 미토게놈 전체 

염기서열을 이용하여 계통발생을 분석한 결과는 미토콘드리

아 DNA의 일부 유전자만을 이용하여 분석한 것보다 더 높은 

해상도로 계통수를 추론할 수 있으므로 통계적으로 더 신뢰할 

수 있다 (Hong et al., 2009). 또한 미토게놈은 생물학적인 종분

화 및 계통분기 (lineage divergence) 연구를 위한 새로운 도구

로 (Ravin et al., 2010), 미토콘드리아 DNA의 염기 구성, 코돈

의 사용, 유전자 배열 순서 및 tRNA와 rRNA 유전자의 2차 구

조는 분류군 간의 계통발생을 더 높은 수준으로 규명하는데 

이용된다 (Boore, 1999; Lei et al., 2010).  
미토콘드리아 DNA의 조절영역 (control region, D-loop)은  

일반적으로 염기치환, 짧은 삽입/결실 및 가변수의 직렬 반

복 (VNTRs, variable number of tandem repeats) 측면에

서 볼 때, 미토게놈에서 가장 변이가 많은 부분이다. 다양

한 생물 분류군의 미토게놈 조절영역에서 텐덤 반복서열 

(tandem repeats)이 발견되었고 (Matson and Baker, 2001; 
Crochet and Desmarais, 2000), 이들 반복서열은 대체로 

ETAS (extended termination-associated sequences) 도메인 또

는 CSBs (conserved sequence blocks) 도메인에 위치하고 있

다 (Anderson et al., 1981). 텐덤 반복서열은 특정 척추동

물 분류군의 개체 및 종 내에서 길이 다형성 및 이형세포질

성 (heteroplasmy, 한 개의 세포나 개체에 두 종류의 미토콘

드리아가 있는 것)의 원천 정보를 제공한다 (Buroker et al., 
1990; Macey et al., 1997). 결과적으로 텐덤 반복서열의 비교

분석은 집단유전 측면에서 미토게놈 진화 또는 개체군 역학 

(population dynamics) 연구에서 중요한 단서를 제공할 수 있

다 (Hoelzel et al., 1993). 
볼락속 (Sebastes) 어류는 전 세계에 걸쳐 약 163종이 분포하

고 있으며, 한반도 주변 해역에는 19종이 서식하고 있다 (Lee 
et al., 2000). 한반도 주변 해역에서 서식하고 있는 볼락속 어

류 중에서 돌삼뱅이 (Sebastes baramenuke, 동해 북부 서식), 
말락볼락 (Sebastes wakiyai, 동해 북부 이북에 서식), 세줄볼

락 (Sebastes trivittatus, 동해 중부 이북 서식), 좀볼락 (Sebastes 
minor, 동해 중부 이북 서식), 탁자볼락 (Sebastes tacanowksii, 
동해 중부 이북 서식), 노랑볼락 (Sebastes steindachneri, 동해 

중부 이북 서식) 및 황볼락 (Sebastes owstoni, 동해 중부 이북 

서식)은 우리나라의 동해안에서만 출현하며, 이러한 서식지 

특성으로 인하여 동해안 특산 볼락류로 구분하기도 한다. 말
락볼락 및 돌삼뱅이는 동해 북부해역에만 서식하기 때문에 현

재는 채집이 거의 불가능한 것으로 알려져 있고, 이 중 돌삼뱅

이는 2002년 1월에 경북 울진군 후포연안에서 1개체를 채집

하였다는 연구보고가 있다 (Lee, 2011). 동해 중부 이북해역에 

서식하는 세줄볼락, 노랑볼락 및 탁자볼락은 적은 수의 개체

가 어획되는 반면에 좀볼락 및 황볼락은 계절에 따라 많이 어

획되는 종이다.
좀볼락 (S. minor)은 한국 동해 북부, 일본 북부, 사할린, 쿠

릴해 남부 해역에 분포하고, 세줄볼락 (S. trivittatus)은 주로 한

국 동해 중부 이북과 일본 북해도 주변 해역에 분포하며, 연안

의 암초 지역에 서식하는 것으로 알려져 있다. 볼락류는 경제

적으로나 생태학적으로 중요한 종으로 인식되고 있으나, 서식 

해역에서의 집단 구조나 생활사에 대한 연구보다는 형태학적

인 특징에 관한 연구가 주로 이루어졌다. 최근에는 유전자 마

커를 이용한 개체군의 구조 분석 연구결과가 발표되기도 했다 

(Saha et al., 2017). Kai et al. (2003)은 mtDNA의 cytochrome b 
유전자 염기서열을 이용하여 볼락류 23종의 계통발생학적 위

치를 분석하였고, Hyde and Vetter (2007)는 미토콘드리아의 유

전자 7개[Cytochrome b (Cytb), Cytochrome c oxidase subunit 
1 (COX1), 12S rRNA, 16S rRNA, tRNAPhe, tRNAThr, Control 
region]와 핵 (nuclear) 유전자 2개[Recombination activating 
gene 2 (RAG2), Internal transcribed spacer 1 (ITS1)]의 염기

서열을 이용하여 볼락류 65종을 대상으로 계통학적 유연관

계를 분석한 바 있다. 미토콘드리아 DNA의 전체 염기서열

을 이용하여 볼락속 어류의 미토게놈 특징 및 계통학적 유연

관계를 분석한 연구는 그동안 보고되지 않았고, 최근에 Jia et 
al. (2020)은 쏨뱅이속 어류 3종 (Sebasticus tertius, Sebasticus 
albofasciatus, Sebasticus marmoratus)에 대한 미토게놈을 해

독하고 체계적으로 비교하여 계통발생 관계를 분석한 연구결

과를 발표하였다.
볼락속 어류의 미토게놈 정보는 볼락과 (Sebastidae) 어류

의 진화학적 관계 및 계통학적 관계 규명에 유용한 도구로 이

용할 수 있지만, 현재까지는 한국 주변 해역에서 서식하는 볼

락속 어류 14종을 포함하여 볼락류 17종에 대한 미토게놈 정

보만 보고되어 있다. 따라서 본 연구에서는 Sebastidae 어류
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의 진화학적 연구에 유용한 분자정보를 확보하기 위하여 좀볼

락 및 세줄볼락의 미토게놈 전체 염기서열을 해독하였으며, 황
볼락 및 노랑볼락의 미토게놈 정보와 유전체 수준에서 비교분

석하고 분자계통학적 유연관계를 파악하여 한국 동해 중부해

역에 서식하는 동해안 특산 볼락류의 분자진화를 이해하고자  

하였다.

재료 및 방법

1. 실험재료 및 genomic DNA 분리

한국 동해 중부해역에서 삼중자망으로 채집하여 국립수산

과학원 동해수산연구소의 표본 관리에 관한 지침에 따라 표본

번호를 부여받은 표본을 실험재료로 사용하였다. 볼락류 표본

은 근육조직을 절단하여 에탄올에 보관중인 액침표본이며, 좀
볼락 (S. minor, Minor rockfish) 표본 (ESFRI 119, ESFRI 120)
은 2012년 2월 26일 강원도 속초시 동명항 주변 해역 (수심 

60~63미터)에서 채집되었고, 세줄볼락 (S. trivitatus, Tree sripe 
rockfish) 표본 ESFRI 107은 2012년 4월 24일 강원도 속초시 

장사항 주변 해역 (수심 22~24미터), 표본 ESFRI 116은 2012
년 4월 20일 강원도 동해시 묵호항 주변에서 채집되었다.

좀볼락 액침표본 (ESFRI 119, ESFRI 120)과 세줄볼락 액침

표본 (ESFRI 107, ESFRI 116)의 근육조직 시료 (0.5 cm ×0.5 
cm)를 lysis buffer [10 mM Tris-HCl pH 7.5, 125 mM NaCl, 
10 mM EDTA, 0.5% SDS, 5 M Urea, 0.1 mg/mL proteinase 
K]로 충분히 용해한 후, binding buffer와 isopropanol을 사

용하여 genomic DNA를 분리하였다. 분리된 genomic DNA
는 AccuPrepⓇ Genomic DNA Extraction Kit (Bioneer Co., 
Korea)의 column으로 정제하여 전기영동으로 확인하였고,  
NanoDropⓇ ND-2000 Spectrophotometer (NanoDrop Tech-
nologies, USA)으로 농도를 측정하였다.

2. 유전자 증폭 및 sequencing 

유전자 증폭 반응은 AccuPower® PCR PreMix (Bioneer Co., 
KOREA)에 genomic DNA 25 ng과 프라이머를 혼합하여 94 
℃에서 5분간 변성시킨 후, 94℃에서 30초, 51~65℃에서 30
초, 72℃에서 1분 처리를 35회 반복 실시하였다. 반응이 끝

난 PCR 산물은 DNA purification Kit (TIANGEN, China)를 

사용하여 정제한 후, 전기영동법으로 확인하였다. 정제된 유

전자 단편을 BigDye® Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit 

(Applied Biosystems, USA)로 반응시켜 ABI 3730xL DNA 
Analyzer (Applied Biosystem, Foster City, USA)를 사용하여 

sequencing 하였다.

3. 유전자 annotation 및 염기서열 분석 

미토게놈 유전체 정보는 증폭한 유전자 단편의 염기서열 

을 BioEdit 7.2.5로 정리하고 Geneious Prime 2020.2 (Genei-
ous, Netherlands)의 어셈블리 도구를 이용하여 완성하였

다. 단백질 코딩 유전자 (protein coding gene) 13개, 리보솜 

RNA 2개 및 각 유전자의 경계는 DOGMA (Dual Organellar 
GenoMe Annotator, Wyman et al., 2004)와 MitoFish (Iwasaki 
et al., 2013)를 이용하여 결정하였다. tRNA와 이차구조는 

tRNAscan-SE 1.21 (Lower and Eddy, 1997)로 예측하였고, 비
암호화 영역은 Clustal W2 (Larkin et al., 2007)를 이용하여 서

열의 유사성으로 확인하였다.
염기 조성은 Geneious Prime 2020.2를 이용하여 통계량으로 

계산하였고, GC skew[ (G-C)/(G + C)]와 AT skew[(A-T)/
(A + T)]로 nucleotide bias (Perna and Kocher, 1995)를 측정

하였다. 유전적 거리는 MEGA-X (Kumar et al., 2018)를 사

용하여 분석하였고, 좀볼락 및 세줄볼락 미토게놈의 map은 

MitoFish와 MitoAnnotator 프로그램 (Iwasaki et al., 2013)을 

이용하여 작성하였다.

4. 분자계통학적 유연관계 분석

분자계통학적 유연관계는 한반도 주변 해역에 출현하는 볼

락속 어류 14종[볼락 (Sebastes inermis, NC_023456), 조피

볼락 (Sebastes schlegelii, NC_005450), 황해볼락 (Sebastes 
koreanus, NC_023265), 개볼락 (Sebastes pachycephalus, 
KF836442), 황점볼락 (Sebastes oblongus, NC_024549), 누
루시볼락 (Sebastes vulpes, NC_027438), 불볼락 (Sebastes 
thompsoni, NC_027447), 탁자볼락 (Sebastes taczanowskii, 
NC_027439), 우럭볼락 (Sebastes hubbsi, NC_027440), 흰꼬

리볼락 (Sebastes longispinis, NC_026100), 노랑볼락 (Sebastes 
steindachneri, NC_027445), 황볼락 (Sebastes owstoni, 
NC_026191), 좀볼락 (Sebastes minor, NC_027444), 세줄볼

락 (Sebastes trivittatus, NC_027446)]의 미토게놈 정보와 외

국 해역에 서식하는 볼락속 어류 2종[Sebastes aleutianus 

(NC_039779), Sebastes fasciatus (NC_036048)]의 미토게놈 정

보를 사용하였고, 13개의 단백질 코딩 유전자 염기서열을 연

결하여 분석하였다. 외군 (outgroup)은 Scorpaenopsis cirrosa 

(NC_027735) 및 Helicolenus hilgendorfi (NC_003195)의 미토

게놈 정보를 이용하였다. 
계통학적 유연관계 분석에 이용한 염기서열은 단백질 코

딩 유전자 13개를 연결하여 Clustal W2가 포함된 MEGA-X
로 정렬하였다. 분자계통 분석은 MEGA-X에서 Maximum 
likelihood (ML) 방법으로 진행하였고, Tamura-Nei 모델 

(Tamura and Nei, 1993)을 사용하여 계산된 pairwise distances 
매트릭스에 Neighbor-Join 알고리즘과 BioNJ 알고리즘을 적용
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하여 계통수를 생성하였다.

결     과

1. 미토게놈 구조 및 유전자 배열

좀볼락 (S. minor) 미토게놈 (NC_027444) 및 세줄볼락 (S. 
trivittatus) 미토게놈 (NC_027446)은 크기가 각각 16,408 bp 및 

16,409 bp이었고 (Fig. 1), 37개의 유전자 (13개의 단백질 코딩 

유전자, 22개의 tRNA 및 2개의 rRNA와 1개의 비암호화 영역)
로 구성되어 있었다. 이들 유전자의 대부분은 H (heavy) 가닥

에 있었지만, 8개의 tRNA (Gln, Ala, Asn, Cys, Tyr, Ser-UCN, 
Glu, Pro)와 ND6 유전자는 L (light) 가닥에서 인코딩되었다 

(Table 1). 또한 7개 locus 유전자 사이에서 전체 25개 (1~10 
bp)의 염기가 중첩되는 것으로 좀볼락과 세줄볼락이 동일하였

으며, 유전자 사이의 interval 서열이 좀볼락의 미토게놈은 염

기 61개가 1~39 bp 크기 (9개의 Spacer)로 있었고, 세줄볼락의 

미토게놈은 64개의 염기가 1~42 bp 크기 (9개의 Spacer)로 존

재하였으며, 가장 긴 스페이서는 tRNAAsn과 tRNACys 사이에 

있는 것으로 좀볼락과 세줄볼락이 동일하였다. 
황볼락 및 노랑볼락 미토게놈의 크기는 각각 16,465 bp 및 

16,450 bp이었으며, 좀볼락과 세줄볼락 미토게놈의 차이는 비

암호화 영역의 크기에서 비롯되었으며, 미토게놈 구조 및 유

전자 구성과 배열은 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락이 

전반적으로 비슷하였다. 
미토게놈 전체 염기서열의 염기 조성을 비교한 결과, 좀

볼락의 염기 조성은 A = 27.8%, T = 27.2%, G = 17.3% 및 

C = 27.6%이었고, A + T 함량이 55.0%로 G + C 함량 (45.0%)
보다 높았으며, AT skew는 양의 값 (0.011)이었고, GC skew는 

음의 값 (-0.229)으로 계산되었다. 세줄볼락의 염기 조성은 

A = 27.9%, T = 26.7%, G = 17.1%, C = 28.4%이었고 A + T 함
량은 54.5%이었으며, AT skew는 0.022, GC skew는 -0.248 
이었다. 황볼락 및 노랑볼락 미토게놈의 A + T 함량은 각각 

54.3% 및 54.5%로 G + C 함량보다 다소 높았으며, AT skew는 

각각 0.022 및 0.006, GC skew는 각각 -0.243 및 -0.231로 

좀볼락과 세줄볼락을 포함한 이들 4종이 대체로 유사하였다 

(Table 2). 

2. 단백질 코딩 유전자 (Protein coding genes, PCGs) 비교

좀볼락 및 세줄볼락의 미토게놈은 13개의 단백질 코딩 유

전자를 가지고 있었으며, 이들 유전자 영역의 크기는 11,429 
bp로 3,833개의 아미노산을 암호화하였다. 이들 코딩 유전자

의 대부분은 단백질 번역 개시코돈으로 ATG를 사용하였으며, 
종결코돈은 TAG, TAA, TA 또는 T로 다양하였다. 다만 COX1 
유전자는 개시코돈으로 GTG를 사용하였다. COX1, ATP8, 
ATP6, ND4L, ND5 및 ND6 유전자는 전형적인 종결코돈인 

TAA로 단백질 번역이 종결되었고, ND1 유전자는 TAG로 종

결되었다. ND2 및 COX3 유전자는 불완전 종결코돈 TA로 종

Fig. 1. The mitochondrial genome maps of Sebastes minor and Sebastes trivittatus. Genes located at the H- or L-strand are mapped outside or in-
side of the circle. The names of protein-coding genes and rRNAs are expressed by standard abbreviations. The figure was generated by MitoFish 
and MitoAnnotator program (Iwasaki et al., 2013).
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결되었고, COX2, ND3, ND4 및 Cytb 유전자는 불완전 종결코

돈 T로 종결되었다 (Table 1).
좀볼락 미토게놈의 단백질 코딩유전자 영역은 약간의 A + T 

편향 (55.3%)으로 AT skew (-0.045)와 GC skew (-0.291)
는 음의 값을 나타냈으며, 세줄볼락 미토게놈의 단백질 코

딩 유전자 영역도 약간의 A + T 편향 (54.5%)으로 AT skew 

( -0.048)와 GC skew ( -0.259) 모두 음의 값을 나타냈다 

(Table 2). 황볼락 및 노랑볼락 미토게놈의 단백질 코딩 유전

자 영역의 크기, 아미노산 개수, 단백질 번역 개시코돈 및 종

결코돈이 좀볼락 및 세줄볼락 미토게놈의 구조적 특징과 동

Table 1. Characteristics of the mitochondrial genes of Sebastes minor and Sebastes trivittatus

 Locus Strand*
Location Intergenic sequence (bp) Start/Stop codon

Sebastes minor  Sebastes trivittatus Sebastes minor  Sebastes trivittatus Sebastes minor  Sebastes trivittatus 

tRNAPhe H 1~68 1~68 0 0
12S rRNA H 69~1014 69~1013 0 0
tRNAVal H 1015~1086 1014~1085 0 0
16S rRNA H 1087~2779 1086~2778 0 0
tRNALeu

UUR H 2780~2853 2779~2852 0 0
ND1 H 2854~3828 2853~3827 4 4 ATG/TAG ATG/TAG
tRNAIle H 3833~3901 3832~3900 0 0
tRNAGln L 3902~3972 3901~3971 -1 -1
tRNAMet H 3972~4042 3971~4041 0 0
ND2 H 4043~5088 4042~5087 0 0 ATG/TA ATG/TA
tRNATrp H 5089~5159 5088~5158 1 1
tRNAAla L 5161~5229 5160~5228 2 2
tRNAAsn L 5232~5303 5231~5302 39 42
tRNACys L 5343~5406 5345~5408 0 0
tRNATyr L 5407~5477 5409~5479 1 1
COX1 H 5479~7029 5481~7031 -1 -1 GTG/TAA GTG/TAA
tRNASer

UCN L 7029~7100 7031~7102 3 3
tRNAAsp H 7104~7176 7106~7178 6 6
COX2 H 7183~7873 7185~7875 0 0 ATG/T ATG/T
tRNALys H 7874~7947 7876~7949 1 1
ATP8 H 7949~8116 7951~8118 -10 -10 ATG/TAA ATG/TAA
ATP6 H 8107~8790 8109~8792 -1 -1 ATG/TAA ATG/TAA
COX3 H 8790~9574 8792~9576 0 0 ATG/TA ATG/TA
tRNAGly H 9575~9646 9577~9648 0 0
ND3 H 9647~9995 9649~9997 0 0 ATG/T ATG/T
tRNAArg H 9996~10064 9998~10066 0 0
ND4L H 10065~10361 10067~10363 -7 -7 ATG/TAA ATG/TAA
ND4 H 10355~11735 10357~11737 0 0 ATG/T ATG/T
tRNAHis H 11736~11804 11738~11806 0 0
tRNASer

AGY H 11805~11872 11807~11874 4 4
tRNALeu

CUN H 11877~11949 11879~11951 0 0
ND5 H 11950~13788 11952~13790 -4 -4 ATG/TAA ATG/TAA
ND6 L 13785~14306 13787~14308 0 0 ATG/TAA ATG/TAA
tRNAGlu L 14307~14375 14309~14377 0 0
Cytb H 14382~15522 14384~15524 0 0 ATG/T ATG/T
tRNAThr H 15523~15594 15525~15596 -1 -1
tRNAPro L 15594~15663 15596~15665 0 0  
Control region 15664~16408 15666~16409

*H and L denote heavy and light strands. Positive ( + ) and negative (- ) values indicate Spacer and Overlap, respectively.
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일하였다. 단백질 코딩 유전자 영역의 염기 조성은 A + T 편향 

(54.5%, 54.3%)으로 AT skew (-0.053, -0.035)와 GC skew 

(-0.288, -0.302)가 음의 값을 나타내는 경향 또한 4종의 볼

락이 서로 매우 유사하였다 (Table 2). 
좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락의 염기서열 분기 

(sequence divergence)는 미토게놈의 단백질 코딩 유전자를 

기반으로 집단쌍 (pairwise) 유전적 거리를 K2P (Kimura two-
parameter) distance로 계산하여 파악하였다 (Table 3). 이들 볼

락속 어류 4종에 대한 단백질 코딩 유전자들의 유전적 거리는 

평균 0.039~0.091로 유전자 간 차이가 크지 않았으며, ATP8 
유전자와 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락 간의 유전적 

거리는 평균 0.039로 가장 낮은 반면에, ND6 유전자와는 가장 

높은 유전적 거리 (평균 0.091)를 나타내었다. 이러한 결과에서 

유전자 사이에 서로 다른 돌연변이압 (mutation pressure)이 존

재함을 알 수 있었다. ND6 유전자의 pairwise 유전적 거리는 

좀볼락과 노랑볼락 사이에서 가장 낮았고 (0.065), 좀볼락과 황

볼락 사이에서 가장 높게 (0.132) 나타났다. 13개의 단백질 코

딩 유전자의 아미노산 서열을 기반으로 계산한 K2P pairwise 

Table 3. Pairwise genetic distance for 13 protein coding genes (PCGs) and control region of S. minor, S. trivittatus, S. owstoni, and S. stein-
dachneri mitogenomes

Gene
Species 

Mnrf-Tsrf Mnrf-Otrf Mnrf-Norf Tsrf-Otrf Tsrf-Norf Otrf-Norf Mean

ND1 0.080 0.098 0.061 0.075 00.061 0.080 0.081
ND2 0.074 0.096 0.057 0.038 0.047 0.069 0.060
COX1 0.067 0.058 0.038 0.043 0.050 0.044 0.055
COX2 0.041 0.052 0.034 0.031 0.037 0.047 0.040
ATP8 0.049 0.043 0.043 0.031 0.043 0.024 0.039 
ATP6 0.057 0.070 0.046 0.041 0.038 0.058 0.052
COX3 0.045 0.050 0.033 0.023 0.038 0.049 0.040
ND3 0.073 0.079 0.060 0.041 0.047 0.054 0.062
ND4L 0.049 0.031 0.031 0.046 0.049 0.021 0.042
ND4 0.094 0.076 0.066 0.076 0.063 0.029 0.074
ND5 0.089 0.100 0.061 0.062 0.068 0.077 0.081
ND6 0.091 0.132 0.065 0.082 0.080 0.118 0.091
Cytb 0.085 0.097 0.054 0.047 0.057 0.073 0.074
Nt 0.074 0.080 0.052 0.052 0.054 0.059 0.06
AA 1.093 0.234 0.230 1.124 1.122 0.015 0.644
Control region 0.461 0.848 0.694 1.021 0.922 0.395 0.724 

‘Nt’ indicates ‘the nucleotide of concatenated 13 PCGs’, and ‘AA’ indicates ‘the amino acid of concatenated 13 PCGs’. Nnrf, Tsrf, Otrf, Norf indicate S. minor, S. 
trivittatus, S. owstoni, and S. steindachneri, respectively.

Table 2. Summary of the nucleotide composition and skewness of the mitochondrial genomes of four Sebastes species, S. minor, S. trivittatus, S. 
owstoni, and S. steindachneri

Region 
A + T (%) AT-skew GC-skew

Mnrf Tsrf Otrf Norf Mnrf Tsrf Otrf Norf Mnrf Tsrf Otrf Norf

Whole genome 55.0 54.5 54.3 54.5 0.011 0.022 0.020 0.006 -0.229 -0.248 -0.243 -0.231
Protein coding 
genes 55.3 54.5 54.3 54.5 -0.045 -0.048 -0.035 -0.053 -0.291 -0.259 -0.302 -0.288

12S rRNA 49.8 49.7 49.8 49.9 0.189 0.207 0.205 0.198 -0.092 -0.165 -0.116 -0.106
16S rRNA 53.8 53.6 53.6 53.7 0.204 0.205 0.205 0.199 -0.087 -0.080 -0.082 -0.078
tRNA genes 54.8 54.6 54.4 54.4 0.027 0.022 0.033 0.022 0.040 0.040 0.035 0.039
Control region 64.4 66.5 64.0 64.2 0.054 0.080 0.088 0.053 0.000 -0.093 -0.139 -0.095

Mnrf, Tsrf, Otrf, Norf indicate S. minor, S. trivittatus, S. owstoni, and S. steindachneri, respectively.
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유전적 거리 (0.015~1.124, 평균 0.644)는 염기서열을 이용하

여 계산한 것 (0.052~0.080, 평균 0.062)보다 더 큰 값을 나

타냈다. 이러한 결과에서 단백질 코딩 유전자 영역에 존재하

는 염기치환의 형태는 동의적 치환 (synonymous substitution, 
염기서열 변이에 따른 아미노산 서열 변화 없음)보다 비동

의적 치환 (non-synonymous substitution, 염기서열 변이에 따

라 코딩되는 아미노산 변경)이 더 많고, 이들 볼락속 미토게

놈의 아미노산 서열의 차이가 4종 간의 염기서열의 차이보다 

더 크다는 것을 알 수 있다. 아울러 Sebastes 종의 선택적 압력 

(selective pressure)과 진화관계를 평가하기 위하여 단백질 코

딩 유전자의 진화율 (Ka/Ks, Ka; 비동의적 치환, Ks; 동의적 치

환) 비교분석 연구가 필요할 것으로 판단된다.

3. Ribosomal RNA 유전자와 transfer RNA (tRNA) 유전자 

비교

리보솜 RNA는 좀볼락 및 세줄볼락의 미토게놈에서 12S 
rRNA와 16S rRNA 유전자가 각각 1개씩 확인되었고, 12S 
rRNA 유전자는 tRNAPhe와 tRNAVal 사이에 있었으며, 16S 
rRNA 유전자는 tRNAVal과 tRNALeu

UUR 사이에 위치하고 있었

다. 좀볼락 미토게놈의 12S rRNA 유전자의 크기는 946 bp로 

세줄볼락 (945 bp)보다 1 bp 길었고, 16S rRNA 유전자 크기는 

1,693 bp로 좀볼락과 세줄볼락이 동일하였다. 리보솜 RNA 유
전자의 A + T 함량이 12S rRNA는 49.8% (좀볼락) 및 49.7% 

(세줄볼락)이었고, 16S rRNA는 53.8% (좀볼락) 및 53.6% (세
줄볼락)이었다. 12S rRNA 유전자의 AT skew는 0.189 (좀볼락) 

Fig. 2. Aligned sequences of control regions of four Sebastes mitogenomes and sequence of conserved motifs of ETAS1. The sequence in the 
box represents the coreTAS motif. The conserved “ATGTA” motif is underlined with black line. The ‘*’ means the corresponding four bases are 
same.
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및 0.207 (세줄볼락)이었으며, 16S rRNA 유전자의 AT skew는 

0.204 (좀볼락) 및 0.205 (세줄볼락)로 약간의 AT 편향을 나타

냈다. 리보솜 RNA의 GC skew가 12S rRNA 유전자는 -0.092 

(좀볼락) 및 -0.165 (세줄볼락), 16S rRNA 유전자는 -0.087 

(좀볼락) 및 -0.080 (세줄볼락)으로 2종이 유사하였으며, 염기 

A와 C의 함량이 T와 G의 함량보다 많음을 의미하는 약간 음

의 값을 나타냈다. 
좀볼락 및 세줄볼락 미토게놈에서 22개의 tRNA 유전자 세

트가 예측되었고, tRNALeu와 tRNASer은 각각 두 종류씩 존

재하였으며, tRNA 크기는 64 bp부터 74 bp까지 다양하였다 

(Table 1). 22개의 tRNA 유전자 염기서열을 AT skew 및 GC 
skew로 분석한 결과, AT skew (0.027 및 0.022)와 GC skew 

(0.040 및 0.040)가 약간 양의 값을 나타내어 이들 tRNA 유전

자 세트는 염기 A와 G로 편향되어 있음을 알 수 있다. 
황볼락 및 노랑볼락 미토게놈의 리보솜 RNA 유전자와 

tRNA 유전자 세트의 특징 (종류와 크기, 염기 조성)은 좀볼락 

및 세줄볼락 미토게놈의 구조적인 특징과 전체적으로 비슷하

였다. 황볼락과 노랑볼락 역시 두 개의 리보솜 RNA 유전자가 

약간의 AT 편향으로 염기 A와 C의 함량이 T와 G의 함량보다 

많았고, 22개의 tRNA 유전자는 약간 양의 AT skew (0.022 및 

0.033)와 GC skew (0.039 및 0.035)를 나타내어 tRNA가 염기 

A와 G로 편향되었으며, 이와 같은 결과는 좀볼락 및 세줄볼락

과 동일하였다.

4. 비암호화 (Non-coding) 영역 비교

좀볼락과 세줄볼락의 미토게놈에서 각각 745 bp 및 744 bp 
크기의 긴 비암호화 서열을 확인하였으며, 이 서열은 tRNAPro

와 tRNAPhe 사이에 위치한 조절영역 (control region, D-loop)
이다. 이 조절영역에 “ATGTA” 모티프 (motif)가 포함된 TAS 
block sequence [ATGN(9)CAT]가 존재하는 것을 확인하였으

며, 텐덤 반복서열 (tandem repeats)은 발견되지 않았다 (Fig. 
2). 황볼락 및 노랑볼락의 미토게놈에서 확인한 비암호화 영역

의 크기는 각각 799 bp 및 784 bp이었고, TAS 서열도 존재하였

다. 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락 미토게놈의 조절영

역 염기서열은 유사도가 77.11%~91.42%로 종 간 차이가 컸

으며, 좀볼락과 황볼락의 유사도가 77.11%로 가장 작았고, 세
줄볼락과 황볼락의 유사도는 91.42%로 가장 컸다. 좀볼락 및 

세줄볼락의 미토게놈 조절영역의 A + T 함량은 각각 64.4% 및 

66.6%이었고, AT skew는 0.054~0.088로 동해안 특산 볼락류 

4종 모두 양의 값을 나타낸 반면에 GC skew는 이들 볼락류 4
종 모두가 음의 값 (-0.139~0.000)을 나타냈다. 

좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락 미토게놈의 조절영

역 (700 bp)을 Kimura의 두 매개 변수로 유전적 거리를 계산한 

결과, 0.395~1.021 (평균 0.724)로 황볼락과 노랑볼락 사이가 

0.395로 가장 가까웠고, 황볼락과 세줄볼락 사이의 유전적 거

리가 1.021로 가장 멀었다 (Table 3). 

Fig. 3. Phylogenetic relationships of Sebastes species using concatenated nucleotide sequences of 13 protein coding genes (PCGs). Numbers at 
the nodes show ML bootstrap percentages.
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5. 분자계통학적 유연관계 분석 

한국 동해 중부해역에 서식하는 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 

및 노랑볼락의 계통학적 유연관계를 파악하기 위하여 한반

도 주변 해역에 출현하는 볼락속 14종 및 외국 해역에 서식하

는 볼락속 2종 (Sebastes aleutianus, Sebastes fasciatus)을 포

함한 볼락속 16종에 대한 단백질 코딩 유전자의 염기서열을 

연결하고 양볼락과 (Scorpaenidae)의 쑥감펭 (Scorpaenopsis 
cirrosa) 및 홍감펭 (Helicolenus hilgendorfi)을 외군으로 사용

하여 최대개연성법 (maximum likelihood, ML)과 Tamura-Nei 
모델로 분자계통수를 작성하였다. 분자계통학적 유연관계를 

분석한 결과 (Fig. 3), 볼락속 어류 16종이 4개의 분기군 (I, II, 
III, IV)으로 클러스터링 되었고, 동해안 특산 볼락 4종은 3개 

(I, II, IV)의 분기군으로 포함되어 있었다. 
황볼락 (S. owstoni)은 흰꼬리볼락 (S. longispinis), 우럭볼락 

(S. hubbsi), 개볼락 (S. pachycephalus), 황점볼락 (S. oblongus), 
황해볼락 (S. koreanus), 조피볼락 (S. schlegelii) 및 탁자볼락 

(S. taczanowskii)과 함께 클러스터링 (I) 되었고, 세줄볼락 (S. 
trivittatus)은 누루시볼락 (S. vulpes)과 함께 클러스터링 (II) 되
었다. 좀볼락 (S. minor)과 노랑볼락 (S. steindachneri)이 한 개

의 분기군으로 묶였으며, 이들 볼락류는 북태평양 (북해도 북

부에서 베링해, 캘리포니아 중부에서 알류산 열도)에 분포하

는 Sebastes aleutianus 및 북대서양에 분포하는 것으로 알려진 

Sebastes fasciatus와 함께 동일한 유전적 분기군 (IV)으로 클러

스터링 되었다.

고     찰

미토게놈은 크기가 작고 구조가 단순하며 유전자 배열이 촘

촘하여 생물의 종 분류, 개체군 유전학, 분자 계통지리학 및 

분자생태학 등 많은 분야에서 매우 강력한 분자마커로 활용

되고 있다. 어류 미토게놈의 구조 및 특성은 Johansen et al. 

(1990)이 대서양 대구 (Gadus morhua)의 미토게놈을 완벽하

게 해독하여 발표한 이후로 활발하게 연구되고 있다. 본 연

구에서는 한국 동해 중부해역에 출현하는 볼락류의 분자진

화 특성을 이해하기 위하여 좀볼락 및 세줄볼락의 미토게놈

을 해독하였고, 유전자 정보가 보고된 황볼락 (Oh et al., 2016) 
및 노랑볼락 (Jang et al., 2016)과 비교분석하였다. 좀볼락 (S. 
minor), 세줄볼락 (S. trivittatus), 황볼락 (S. owstoni) 및 노랑

볼락 (S. steindachneri) 미토게놈의 크기는 각각 16,408 bp, 
16,409 bp, 16,465 bp 및 16,450 bp으로 이들 미토게놈의 크기 

차이는 주로 비암호화 영역의 길이에서 비롯되었다. 한반도 

주변 해역에 출현하는 볼락류 14종의 미토게놈 크기는 16,396 

bp~17,606 bp로 길이가 다양했으며, 황점볼락 (S. oblongus, 

NC_024549)의 미토게놈 길이가 16,396 bp로 가장 짧은 반

면에 황해볼락 (S. koreanus, KJ775792)의 미토게놈 길이가 

17,606 bp로 가장 길었다. 좀볼락과 세줄볼락을 포함한 동해

안 특산 볼락류 4종의 미토게놈은 척추동물의 미토콘드리아 

DNA의 전형적인 구조인 13개의 단백질 코딩 유전자와 2개의 

리보솜 RNA 및 22개의 tRNA를 포함한 37개의 유전자, 그리

고 1개의 비암호화 영역으로 구성되어 있었다. 또한 대부분의 

유전자가 H-가닥에서 암호화되었으나, ND6 유전자와 tRNA 
유전자 8개는 L-가닥에서 암호화되었다. 좀볼락, 세줄볼락, 황
볼락 및 노랑볼락의 미토게놈 구조와 유전자 배열은 서로 유

사하였으며, 척추동물의 미토콘드리아 DNA가 가진 특징 또

한 잘 보존되어 있었다.
염기 조성에서 A + T (또는 G + C) 함량의 편향 (bias)은 원

핵생물 게놈의 특성 및 유전자 코드의 진화과정 설명에 필요

한 방향성 돌연변이압 파악을 위하여 사용하였다 (Ohama et 
al., 1990). 좀볼락 및 세줄볼락 미토게놈 전체의 A + T 함량은 

55.5% 및 54.5%로 G + C 함량보다 컸고, 이와 같은 경향은 황

볼락과 노랑볼락을 비롯한 대부분의 Sebastes 속 어류의 미토

게놈에서 나타나는 특성으로, 후생동물 미토게놈의 일반적인 

특징 (Asakawa et al., 1991)과 일치한다. AT skew가 좀볼락은 

0.011, 세줄볼락은 0.022로 양의 값을 나타냈고, 황볼락 (0.020)
과 노랑볼락 (0.006) 역시 양으로 치우친 (positively biased) 값
으로 계산되었으며, GC skew는 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 

노랑볼락 모두에서 음수 값을 나타냈다. 이것은 경골어류 미

토게놈의 AT skew가 양의 값이고, GC skew가 음의 값을 갖

는 경향과 일치하는 결과이다. Miya et al. (2003)은 쏨뱅이목 

(Scorpaeniformes)에 속하는 모든 어류의 미토게놈 GC skew
가 음의 값이었으며, Satyrichthys amiscus를 제외한 대부분 어

류의 미토게놈 AT skew는 양의 값이었다고 보고한 바 있다.
좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락 미토게놈은 전체 길

이가 11,429 bp인 13개의 단백질 코딩 유전자 (protein coding 
genes, PCGs)를 가지고 있었으며, 3,833개의 아미노산을 암호

화하였다. 이들 볼락속 4종의 13개 PCGs에 대한 특징 (단백

질 코딩 서열 및 아미노산 개수)은 볼락 (NC_023456), 조피볼

락 (NC_005450), 황해볼락 (NC_023265), 개볼락 (KF836442), 
황점볼락 (NC_024549), 누루시볼락 (NC_027438), 불볼락 

(NC_027447), 탁자볼락 (NC_027439), 우럭볼락 (NC_027440) 
및 흰꼬리볼락 (NC_026100)의 미토게놈 PCGs 특징과 유사하

였다. 또한 13개 PCGs 중 12개 유전자가 ATG를 개시코돈으

로 사용하는 반면에 COX1 유전자는 GTG를 개시코돈으로 사

용하였다. 이것은 쏨뱅이목 어류를 비롯한 많은 경골어류 미

토게놈의 단백질 코딩 유전자 12개가 ATG를 개시코돈으로 

이용하였고 COXI 유전자는 GTG를 개시코돈으로 이용하였

다는 연구보고 (Satoh et al., 2006; Catanese et al., 2010)와 일

치한다. 좀볼락과 세줄볼락의 미토게놈 단백질 코딩 유전자들
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은 종결코돈을 TAG 및 TAA 또는 TA 및 T로 다양하게 사용

했으며, TA (ND2 및 COX3 유전자의 종결코돈) 및 T (COX2, 
ND3, ND4 및 Cytb 유전자의 종결코돈)와 같은 불완전 종결코

돈은 mRNA의 3ʹ말단에 기인한 것으로서, 전사 후 폴리아데닐

화 (post-transcriptional polyadenylation)에 의해 완전해지는 것

으로 추정된다 (Ojala et al., 1981). 황볼락과 노랑볼락을 포함

한 볼락류 14종의 미토게놈 단백질 코딩 유전자의 대부분은 

TAA를 종결코돈으로 사용하였고, ND1 유전자는 TAG를 종

결코돈으로 사용하였으며, 불완전 종결코돈 (TA 및 T)에 의해 

번역 (translation)되는 유전자도 있었다. 이와 같은 불완전 종

결코돈에 의한 유전자의 번역은 쏨뱅이목 어류의 다른 종에서

도 발견되었고 (Jia et al., 2020), 이러한 불완전 종결코돈은 폴

리아데닐화 과정 (polyadenylation processes) 및 폴리시스트론 

전사 절단 (polycistronic transcription cleavage)에서 완전한 기

능적 종결코돈으로 작용할 수 있음이 확인되었다 (Ojala et al., 
1981; Zhang et al., 2018). TAG는 여러 척추동물의 미토게놈

에서 확인된 전형적인 종결코돈이지만, AT 염기의 높은 비율

로 인하여 자주 사용되지 않는 것으로 보고되었다 (Yang et al., 
2018). 본 연구에서는 한반도 주변 해역에 출현하는 볼락속 어

류 14종의 미토게놈을 분석하여 13개의 PCGs 중 ND1 유전

자 1개만 TAG를 종결코돈으로 사용하는 것을 확인하였으나, 
Cui et al. (2019)은 Cociella crocodilus 미토게놈의 PCGs 중 2
개 유전자 (ND3 및 ND6)가 TAG를 종결코돈으로 사용하는 것

으로 발표하였고, Jia et al. (2020)은 Sebasticus 3종 (Sebasticus 
tertius, Sebasticus albofasciatus, Sebasticus marmoratus)은 

ND1 유전자와 ND6 유전자가 TAG를 종결코돈으로 사용한다

고 보고하였다.
좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락의 미토게놈에는 염

기 중복 영역이 있었다. ATP8-ATP6 및 ATP6-COX3은 염기

가 각각 10개 및 1개가 겹쳐 있었으며, ND4L-ND4는 7개의 

염기가 겹쳐 있었고, ND5-ND6는 4개의 염기가 겹쳐 있었다 

(Table 1). 이와 같은 단백질 코딩 유전자 사이의 염기 겹침 현

상은 다른 척추동물의 미토게놈에서도 발견되었다 (Broughton 
et al., 2001). Jia et al. (2020)은 쏨뱅이목 어류 Sebastiscus 
tertius, Sebastiscus albofasciatus 및 Sebastiscus marmoratus 
미토게놈에서 ATP8-ATP6는 10개의 염기가 겹쳐 있고, ATP6-
COX3 사이에는 겹쳐 있는 염기가 없었으며, ND4L-ND4는 7
개의 염기가 겹쳐 있었고, ND5-ND6는 4개의 염기가 겹쳐 있

다고 발표하였다.
유전적 거리는 유전자 사이의 서로 다른 돌연변이압을 평

가하는 데 사용된다 (Reyes et al., 1998). 좀볼락, 세줄볼락, 
황볼락 및 노랑볼락 미토게놈 간 염기서열 분기 (sequence 
divergence)를 파악하기 위하여 13개의 단백질 코딩 유전자를 

이용하여 계산한 pairwise 유전적 거리의 평균은 0.039~0.091
로 유전자들 간 차이는 대체로 크지 않았으나, 유전자들 사이

의 돌연변이압 (mutation pressure)이 서로 달랐다. 또한 아미노

산 서열을 기반으로 계산한 유전적 거리와 염기서열을 기반으

로 계산한 유전적 거리는 차이가 있었는데, 단백질 코딩 유전

자 영역에서는 동의적 염기치환 (synonymous substitution, Ks)
보다 비동의적 염기치환 (nonsynonymous substitution, Ka)이 

더 많이 발생하여 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락의 미

토게놈은 염기서열 차이보다 아미노산 서열 차이가 더 큰 것

을 알 수 있다. 비동의적 염기치환과 동의적 염기치환의 비율

인 Ks/Ks 값은 분자계통 연구에서 종의 선택적 압력과 진화관

계를 평가하는 일반적인 지표로 이용한다. Ka/Ks 값이 1 이하

로 계산되면 순화선택 (purifying selection), Ka/Ks 값이 1이면 

중립변이 (neutral mutation) 그리고 Ka/Ks 값이 1 이상이면 양

성선택 (positive selection)으로 나타낸다 (Yang and Bielawski, 
2000). 본 연구에서는 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락

의 미토게놈의 단백질 코딩 유전자 영역에는 아미노산 서열 

차이에서 비롯된 유전자 변이가 염기서열 차이로 인한 변이

보다 더 많이 존재하는 것을 확인하였고, 이와 같은 결과로 

Sebastes 종의 선택적 압력 (selective pressure)과 진화관계를 

평가하기 위해서는 볼락과 (Sebastidae) 어류의 미토콘드리아 

단백질 코딩 유전자의 진화율 (Ka/Ks, Ka; 비동의적 치환, Ks; 
동의적 치환)을 체계적으로 분석하는 추후 연구가 필요할 것

으로 판단하였다.
좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락의 미토게놈은 12S 

rRNA와 16S rRNA 유전자를 각각 1개씩 가졌고, 16S rRNA의 

크기는 1,693 bp로 이들 4종이 동일하였으며, 12S rRNA의 크

기는 좀볼락, 황볼락 및 노랑볼락은 946 bp이었고, 세줄볼락은 

945 bp로 약간의 차이가 있었다. 이들 볼락속 어류 4종의 리보

솜 RNA의 염기 조성은 AT skew는 다소 큰 양수, GC skew는 

약간 음수로 계산되었는데, 이와 같은 결과로 염기 A와 C의 

함량이 각각 T와 G의 함량보다 높은 것으로 파악하였다.
한국 동해 중부해역에 서식하는 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 

및 노랑볼락의 미토게놈에서 예측된 22개의 tRNA는 전형적

인 clover-leaf 2차 구조를 나타냈다. tRNASer
AGY을 제외하고는 

DHU arm이 없기 때문에 안정적인 2차 구조를 형성할 수 없

는데 (Frazer-Abel and Hagerman, 1999), 이와 같은 구조는 쏨

뱅이목 어류를 비롯한 경골어류의 미토게놈에서도 동일하게 

나타난다 (Lavrov et al., 2000).
미토콘드리아 DNA에는 복제 및 전사 개시와 관련이 있는 

비암호화 영역이 있는데 (Fernández-Silva et al., 2003), 이 영역

은 조절영역 (control region, CR)으로 tRNAPro와 tRNAPhe 사이

에 위치한다. 미토게놈의 복제 및 발현을 위한 주요 조절인자 

(regulatory element)를 포함하며, D-loop 라고도 불리는데, L-
가닥과 상보적인 짧은 H-가닥의 합성과 분해에 의해 생성된 

3가닥 변위 (three-stranded displacement) 루프 구조에서 비롯

된 이름이다. 이 부위는 H-가닥의 복제를 시작하고 H-가닥과 
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L-가닥의 전사를 개시하는 프로모터를 포함하고 있다 (Sbisa 
et al., 1997). 척추동물 미토게놈의 조절영역 상류에는 CR 가
닥을 합성하기 위한 종결신호로 알려진 TAS-complementary 
TAS block 서열 내에 “ATGTA” 모티프를 포함하는 보존된 구

조가 있다 (Broughton et al., 2001). 본 연구에서도 좀볼락과 세

줄볼락뿐만 아니라, 볼락속 어류 14종 미토게놈의 조절영역에

서 “ATGTA” 모티프가 잘 보존되어 있는 것을 확인하였다. 그
러나, 조절영역에서 텐덤 반복서열 (tandem repeats)은 발견되

지 않았다. 미토게놈의 조절영역의 크기는 종에 따라 약간씩 

차이를 나타내었고, 황볼락의 조절영역 길이가 799 bp로 좀볼

락, 세줄볼락 및 노랑볼락의 조절영역보다 길었다. 미토게놈의 

복제 및 전사를 조절하는 역할을 가진 D-loop의 길이 변이는 

생물의 기능 및 대사에 영향을 미치게 되어 결국은 종 간의 

차이 (interspecific difference)를 야기한다.
미토게놈의 염기서열은 경골어류 사이의 계통발생학적 관

계를 추론하는 데 널리 사용된다 (Miya et al., 2001). 게놈 진

화 (genome evolution)는 기본적으로 서식환경과 밀접한 관계

가 있는 유전적 부동 (random genetic drift)과 돌연변이 압력 

(mutation pressure)에 의해 진행되는 특성이 있다. Shen et al. 

(2019)은 심해어류가 극도로 가혹한 서식환경에 적응하기 위

하여 게놈의 적응진화가 독립적으로 여러 번 발생했고, 서식

환경 적응에 유리한 변이가 세대를 거듭하며 집단 내에 확산

된 미토콘드리아 유전자의 양성선택 (positive selection)의 신

호를 확인하였다고 발표하였다. 이에 본 연구에서는 한국 동

해의 중부 이북해역에서만 서식하는 것으로 알려진 좀볼락, 
세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락의 분자진화를 이해하기 위하여 

이들 4종의 미토게놈에 대하여 유전자 배열 등 유전체 구조를 

비교분석하였다. 또한 서식환경 특성과 관계가 있는 유전자 

변이의 존재 여부를 탐색하기 위하여 미토콘드리아 DNA의 

단백질 코딩 유전자 염기서열을 이용하여 계통학적 유연관계

를 살펴보았다. 한반도 주변 해역에 출현하는 볼락속 어류 미

토게놈의 단백질 코딩 유전자를 연결한 염기서열을 이용하여 

유전적 거리를 계산하고 계통수를 작성한 결과, 볼락속 어류 

14종은 4개의 그룹으로 클러스터링 되었다. 좀볼락, 세줄볼락, 
황볼락 및 노랑볼락은 3개의 클러스터 그룹에 위치하고 있었

는데, 동해 중부 이북에 서식하는 황볼락은 우리나라의 서해

안과 남해안 일부지역에 분포하여 한국 고유종으로 구분하는 

황해볼락과 동일한 유전적 분기로 클러스터링 되었다. 좀볼락 

및 노랑볼락은 북태평양 (북해도 북부에서 베링해, 캘리포니아 

중부에서 알류산 열도)에 분포하는 Sebastes aleutianus와 북

대서양에 분포하는 것으로 알려진 Sebastes fasciatus와 함께 

동일한 유전적 분기군으로 클러스터링 되었다. 이와 같은 결

과로 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 노랑볼락은 동해 중부 이북

해역에 국한되어 서식하고 있지만, 이들 종의 유전적 다양성

은 클 것으로 추정되었고, 미토게놈의 단백질 코딩 유전자 내

에 존재하는 염기 변이는 서식환경 특성과 직접적인 연관성은 

없을 것으로 판단되었다. 

요     약

좀볼락 (Sebastes minor), 세줄볼락 (Sebastes trivittatus), 황
볼락 (Sebastes owstoni) 및 노랑볼락 (Sebastes steindachneri)
은 한국 동해 중부 이북해역에 서식하는 동해안 특산 어종이

다. 이들 동해안 특산 볼락류의 분자진화를 이해하기 위하여 

좀볼락과 세줄볼락의 미토콘드리아 유전체 (미토게놈)를 해

독하였고, 한반도 주변 해역에 출현하는 16종 볼락의 미토게

놈과 비교하였다. 좀볼락 및 세줄볼락의 미토게놈 전체 크기

는 각각 16,408 bp 및 16,409 bp이었으며, 37개의 유전자 (13
개의 단백질 코딩 유전자, 2개의 리보솜 RNA 유전자 및 22개

의 tRNA 유전자)와 1개의 비암호화 영역으로 이루어져 있었

다. 동해안 특산 볼락에 속하는 좀볼락, 세줄볼락, 황볼락 및 

노랑볼락의 미토게놈을 분석한 결과, 유전체 구조, 뉴클레오티

드 구성, 유전자 배열 등에서 매우 유사한 특징을 가지고 있었

다. 또한 비암호화 영역인 조절영역에 잘 보존된 “ATGTA” 모
티프 (motif) 2개가 존재하는 것이 확인되었고, 특정 염기서열

의 반복 (tandem repeats)은 발견되지 않았다. 이들 동해안 특

산 볼락류 4종의 미토게놈 염기서열 간에 차이는 단백질 코

딩 유전자 영역보다 조절영역에서 더 큰 것으로 나타났다. 한
반도 주변 해역에 출현하는 볼락속 어류의 미토게놈 정보를 

이용하여 분자계통학적 유연관계를 분석한 결과, 16종의 볼

락을 4개의 클러스터 (cluster)로 그룹화할 수 있었고, 이 중에

서 동해안 특산 볼락류 4종은 3개의 클러스터에 속해 있었

다. 황볼락 (S. owstoni)은 흰꼬리볼락 (S. longispinis), 우럭볼락 

(S. hubbsi), 개볼락 (S. pachycephalus), 황점볼락 (S. oblongus), 
황해볼락 (S. koreanus), 조피볼락 (S. schlegelii) 및 탁자볼락 

(S. taczanowskii)과 동일한 클러스터에 속하고, 세줄볼락 (S. 
trivittatus)은 누루시볼락 (S. vulpes)과 동일한 유전적 분기

군으로 나타났다. 동해안 특산 볼락류 4종 중에서 좀볼락 (S. 
minor)과 노랑볼락 (S. steindachneri)은 동일한 클러스터로 분

류되어 유연관계가 가장 높은 것으로 나타났다. 본 연구의 결

과는 한국 동해 중부해역에 서식하는 볼락류의 진화양상을 이

해하거나, Sebastidae 어류의 유전적 진화연구에 유용한 정보

로 활용될 수 있을 것으로 판단된다.
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