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Original article

DNA 바코드를 이용한 제주도 연안 파래대발생 (green tide)을 형성하는 
갈파래 (genus Ulva) 군집구조 및 주요 종 구성의 시간적 변이
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Abstract: In recent years, macroalgal bloom occurs frequently in coastal oceans 
worldwide. It might be attributed to accelerating climate change. “Green tide” events 
caused by proliferation of green macroalgae (Ulva spp.) not only damage the local 
economy, but also harm coastal environments. These nuisance events have become 
common across several coastal regions of continents. In Korea, green tide incidences 
are readily seen throughout the year along the coastlines of Jeju Island, particularly 
the northeastern coast, since the 2000s. Ulva species are notorious to be difficult for 
morphology-based species identification due to their high degrees of phenotypic 
plasticity. In this study, to investigate temporal variation in Ulva community structure 
on Jeju Island between 2015 and 2020, chloroplast barcode tuf A gene was sequenced 
and phylogenetically analyzed for 152 specimens from 24 sites. We found that Ulva 
ohnoi and Ulva pertusa known to be originated from subtropical regions were the most 
predominant all year round, suggesting that these two species contributed the most 
to local green tides in this region. While U. pertusa was relatively stable in frequency 
during 2015 to 2020, U. ohnoi increased 16% in frequency in 2020 (36.84%), which might 
be associated with rising sea surface temperature from which U. ohnoi could benefit. 
Two species (Ulva flexuosa, Ulva procera) of origins of Europe should be continuously 
monitored. The findings of this study provide valuable information and molecular gene- 
tic data of genus Ulva occurring in southern coasts of Korea, which will help mitigate 
negative influences of green tide events on Korea coast.
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서     론

최근 기후변화의 가속화로 인해 전 세계 각지의 연안

에서 해조류 대발생 (macroalgal bloom)이 빈번하게 발생

하고 있다 (Ye et al. 2011; Smetacek and Zingone 2013; Xiao 

et al. 2021). 해수온의 상승, 영양염류의 증가 등과 같은 환

경 변화로 인해 해조류 대발생의 빈도, 규모 및 강도가 꾸

준히 증가추세에 있다 (Ye et al. 2011; Zhang et al. 2019). 특

히, 녹조류 (Chlorophyta) 중 갈파래속 (genus Ulva)에 속하

는 Ulva종의 대량 증식으로 인한 녹조 (파래) 대발생 (green 

tide) 현상은 지역 경제뿐만 아니라 연안 생태계에도 막

대한 피해를 주고 있다 (Valiela et al. 1997; Wang et al. 2009; 

Teichberg et al. 2010). 파래대발생의 원인 종은 갈파래속

에 속하는 종으로서 일반적으로 해양환경에 서식하며 강

어귀 및 담수환경에서도 서식한다 (Fletcher 1996). 암모늄 

(NH4
+), 질산염 (NO3

-), 아질산염 (NO2
-)과 같은 무기질소

가 풍부한 부영양화된 연안환경에서 대량 번식하며 주로 

강어귀와 만에서 파래대발생이 일어난다고 알려져 있으

나 (Valiela et al. 1997), 최근에는 연안생태계 도처에서 발생

하고 있다. 갈파래류는 기질에 부착하지 않고 생육이 가능

한 생리·생태적 특성 때문에 (Schramm and Nienhuis 1997; 

Hiraoka et al. 2004a; Wang et al. 2018), 엽상체가 부유하며 

대량으로 증식하여 해변을 잠식시키고 무산소 환경을 만

들어 산소고갈을 유발한다 (Bolam et al. 2000). 이러한 생태

환경의 급격한 변화로 인해 연안에 서식하는 잘피 종인 거

머리말 (Zostera marina)과 같은 해초 (seagrass) 개체수 감소 

(McGlathery 2001)와 더불어 저서동물 군집구조의 변화를 

야기시킨다고 알려져 있으나 (Norkko and Bonsdorff 1996), 
이와 관련된 파래대발생이 연안생태계에 미치는 생태적 

영향에 대한 더 많은 연구가 필요하다. 
우리나라의 경우 2000년대부터 제주도 동북부 해안을 

중심으로 파래대발생이 연중 지속적으로 관찰되며 (Fig. 1), 
최근에는 남해와 동해 일대에서도 국지적으로 관찰되고 

있다 (Park 2014; Kang et al. 2019). 또한, 중국 동부 연안에

서 유래된 파래대발생 패치가 우리나라 남서해 연안으로 

유입되기도 하였다 (Kang et al. 2014). 이러한 국내 해역에

Fig. 1. Green algal Ulva mats (local green tides) observed at Sinyang (upper left; Site. 1), Jongdal (upper right; Site. 3), Bangsatab (bottom 
left; Site. 10), and Geumneung (bottom right; Site. 15) study sites on Jeju Island, Korea. Photos were taken in May 2020.
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서 파래대발생 현상을 유발하는 갈파래류에 대한 군집구

조 (community structure), 종 조성 (species composition) 및 

주요 우점종, 종 다양성 (species diversity)과 지리적 분포에 

대한 연구는 매우 부족한 실정이다 (Kang et al. 2019; Lee et 

al. 2019). 또한, 파래대발생을 일으키는 갈파래류 군집의 

시간적 변화를 이해하는 것은 최근 기후변화로 인한 연안

환경의 급격한 변화에 따른 파래군집이 어떻게 반응하는

가를 구명하는 데 기여할 수 있을 것이다.
갈파래류는 환경변화에 따라 형태적 발현이 다르게 나타

나는, 즉 형태적 발현의 가소성이 높은 표현형적응성 (phe- 

notypic plasticity) 때문에 형태적으로 종을 동정하는 것

이 거의 불가능하다 (Loughnane et al. 2008; Hofmann et al. 

2010; Wolf et al. 2012). 현재 DNA 기반 분자 유전학적 기술

이 발전함에 따라, 형태적으로 종 식별이 모호한 갈파래류 

분류군의 경우 분자마커 (molecular marker)를 이용한 분자

계통 분석을 수행하여 종 동정이 이루어져 왔다 (Destombe 

et al. 2010; Saunders and Kucera 2010; Kirkendale et al. 

2013; Steinhagen 2021). 전 세계적으로 대략 100여 종의 파

래종이 보고되었고, 이 중 한국의 갈파래류는 18종이 기록

되었다. 분자계통학적 분석을 적용하여 굽은갈파래 (Ulva 

flexuosa)와 Ulva rigida 종이 2014년 한국 남해안에서 처음

으로 기록되었고 (Lee et al. 2014), Ulva torta 종은 동해안에 

분포하는 것이 최초로 기록된 바 있다 (An and Nam 2017). 
그럼에도 불구하고 분자데이터를 이용한 종 판별 기반 갈

파래류 생태조사연구는 국내에서 매우 미흡한 실정이다. 
파래대발생을 생태적으로 이해하고 나아가 피해 저감을 

위해서는 이 현상을 일으키는 주요 파래종들을 분자계통

학적 분석을 통하여 정확하게 파악하는 것이 우선이다. 이

전 선행 연구에서 2015년 4월 파래대발생을 일으키는 주

요 종 파악을 위해 핵 DNA ITS (internal transcribed spacer)
와 엽록체 DNA tufA (chloroplast elongation factor Tu) 유전

자를 이용하여 분자계통학적 연구가 수행되었으며, 갈파

래류 종 동정에서 tufA 유전자의 종 판별 해상도가 높게 나

타나 더 유용하였다 (Kang et al. 2019). 또한, 다른 연구에

서도 tufA 유전자가 다른 핵 DNA 분자마커에 비해 종 수

준에서 더 높은 해상도를 나타내는 결과가 보고된 바 있다 

(Saunders and Kucera 2010; Lee et al. 2019). 
본 연구에서는 엽록체 DNA tufA 유전자를 이용한 분자

계통학적 분석을 수행하여 파래대발생이 연중 내내 발생

하고 있는 제주도 전 연안의 봄철 (2020년 5월) 파래 군집

구조, 종 조성 및 주요 우점종을 파악하고자 하였다. 또한, 
선행 연구에서 조사된 제주도 2015년 4월 파래군집 자료

와 계절적으로 동일한 본 연구 (2020년 5월)의 파래 군집

구조를 비교 분석하여 5년간의 시간적 변화에 따라 군집

구조와 종 다양성 등의 차이를 평가하였다. 본 연구 결과는 

우리나라 제주도 연안에서 종종 발생하는 파래대발생의 

주범이 되는 갈파래류 파래종에 대한 유전자원 정보를 제

공하여 추후 이 분야 연구에 귀중한 자료가 될 것으로 기대

한다. 또한, 제주 연안 파래군집을 지속적이고 정기적으로 

모니터링함으로써 기후변화에 따른 파래대발생의 변동양

상을 파악할 수 있을 것이다.

재료 및 방법

1. 연구대상 지역

연구대상지는 제주도 연안에서 파래대발생이 관찰되는 

해역 중에서 해안선을 따라 24개의 조사정점을 선정하였

다 (Fig. 2; Table 1). 이전 선행 연구 (Kang et al. 2019)와 비

교 시 8개 정점 (오조, 하도, 김녕항, 조천, 애월항, 한림항, 모

슬포항, 서귀포항)이 본 연구에서 새롭게 추가되었고, Kang 

et al. (2019) 연구의 23개 조사정점 중 16개 정점을 포함하

였다 (Fig. 2).
해안도로나 둑과 같은 지형물에 의해 조사해역 내에서 

연안 환경이 지리적으로 격리된 경우, 채집 해역에서 내

륙 쪽의 구역을 ‘안’, 연안 쪽의 구역을 ‘밖’으로 구분하였

다. 예를 들어, 토끼섬 (Tokki-seom; Population ID: 6A, 6B)
은 해안도로에 의해 구분되어 해안도로를 중심으로 inside 

Tokki-seom (안)과 outside Tokki-seom (밖)으로 구분하였

다. 함덕 (Hamdeok)도 유사한 방식으로 구분하였다 (Table 

1). 채집지점 정보는 Table 1에 기재하였다.

2. 유전자 분석을 위한 시료 채취 및 전처리

이전 선행 연구 (Kang et al. 2019)에서는 2015년 4월 제

주도 전 연안 23개 지점으로부터 총 215개체를 엽록체 

DNA tufA 계통분석에 이용하였다. 본 연구에서는 2020년 

5월 5~8일 기간 24개 조사 지점에서 갈파래류 시료를 채

집하였다. 모든 채집 해역 현장에서 육안으로 구별되는 형

태형 (morphotype)당 5개체 이상을 채집하였으며, 같은 채



467http://www.koseb.org

Temporal variation in green-tide causing Ulva community on Jeju Island

집해역 내에서 2~3 m 간격으로 시료를 채취하여 유전적

으로 동일한 시료가 채집되는 것을 방지하였다. 총 514개

체 시료를 확보하였으며, 채집된 시료는 4°C 이하로 온도

를 유지하며 실험실로 운반하였고, 모든 시료는 DNA 추

출 전에 사진을 촬영하였다. 촬영이 완료된 시료는 담수로 

여러 회 세척하고 실온에 1차적으로 하룻밤 건조시켰으며 

건조된 샘플은 건조기를 이용해 60°C에서 최소 24시간 이

상 완전히 건조시켰다. 완전히 건조된 시료는 TissueLyserII 

(Qiagen, USA)를 사용하여 분쇄하였다. 분쇄된 분말 조직 

시료는 2.0 mL 튜브에 실리카겔과 함께 보관하였으며 유전

자 분석까지 자동 제습 기능이 있는 데시케이터에 보관하

였다. 조사정점별 형태형당 2~3개체씩 유전자 분석을 수

행하였고 총 152개 시료를 본 연구를 위한 유전자 분석에 

이용하였다. 

3. Genomic DNA 추출 및 엽록체 DNA tufA PCR

Genomic DNA (gDNA) 추출은 i-genomic Plant DNA 

Extraction Mini Kit (iNtRON Biotechnology, Korea)를 사

용하여 DNA를 추출하였다. 추출된 gDNA의 농도는 Qubit 

2.0 Fluorometer (Invitrogen, USA)를 이용하여 측정하였다. 
엽록체 DNA (cpDNA)의 tufA (Saunders et al. 2010) 유전자

는 중합효소연쇄반응 (Polymerase chain reaction; PCR)을 

수행하여 증폭하였다. 사용된 primer 정보는 다음과 같다:

TufGF4 (5′-GGN GCN GCN CAA ATG GAY GG-3′)
TufAR (5′-CCT TCN CGA ATM GCR AAW CGC-3′)

PCR 반응은 10 × Dream Taq Green buffer (Thermo Scien- 

tific lnc., USA) 1.5 μL, 2.5 mM dNTPs (Bio Basic Inc., Canada) 

1.5 μL, 10 pmol forward/reverse primers 0.5 μL, 0.2 units of 

Taq DNA polymerase (Thermo Scientific lnc., USA) 0.1 μL, 

template genomic DNA (~15 ng μL-1) 및 멸균된 증류수 

9.9 μL를 혼합하여 총 15 μL의 부피로 2720 thermal cycler 

(Applied Biosystems, USA)를 이용하여 실행하였다. PCR 
증폭은 94°C에서 4분간 초기 변성 (denaturation) 후 94°C

Fig. 2. Map showing 24 collection sites for Ulva species along the coast of Jeju Island, Korea. Sampling sites for 2020-year are indicated 
by red circles and those for 2015-year are shown by green triangles. The sampling site IDs and their names are given in Table 1. The num-
ber within the parentheses shows the number of Ulva species identified in 2020. When collection sites are the same as in a previous study 

(Kang et al. 2019), the number of species found in 2015 and 2020 at a particular site is displayed side by side. Numbers inside the brackets 
indicate the number of Ulva species identified in 2015 (Kang et al. 2019).
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에서 1분간 변성, 45°C에서 30초간 결합 (annealing), 72°C
에서 1분간 신장 (extension) 반응을 35회 반복하였으며, 이

후 72°C 7분으로 최종 신장 반응을 수행하였다. PCR 산물

은 2%의 agarose gel에서 전기영동을 통해 증폭 여부를 확

인하였으며, 확인된 PCR 산물은 1,000 U mL-1 Exonuclease 

I (New England BioLabs, USA) 0.4 μL와 20,000 U mL-1 

Shrimp Alkaline Phosphatase (rSAP) (New England BioLabs, 

USA) 1.6 μL, PCR 산물 8 μL를 혼합하여 37°C에서 15분, 

85°C에서 15분 동안 정제 (purification)과정을 거친 후 

Macrogen Inc. Sequencing (Korea)에 의뢰하여 ABI PRISM 

3730xl automated DNA sequencer (Applied Biosystems)로 

염기서열 분석을 수행하였다.

4. DNA 염기서열 정렬 및 분자계통수 분석

DNA를 추출하고 획득된 152개 염기서열은 Geneious 

prime ver. 2021.0.3 (Kearse et al. 2012)을 이용하여 편집하

였으며, 프로그램 내 Clustal Omega ver. 1.2.2를 이용하여 

정렬하였다. 분자유전학적 종 동정을 위해 선행 연구에서 

tufA 계통수 분석을 통해 밝혀진 갈파래류의 17종 56개 단

상형을 사용하였으며 그중 미확인 갈파래류 3개의 단상형

이 포함되었다 (Kang et al. 2019; Table 2). tufA 계통수 분석

에는 외군을 포함하여 총 58개의 염기서열 NCBI 데이터

를 참조로 사용하였으며 참고문헌 정보는 Table 2에 나타

내었다. 외군 (outgroup)으로는 2개의 Blidingia sp.의 염기서

열을 사용하였다 (GenBank accession numbers: MK992087, 

HQ610240). 
정렬된 염기서열은 최적 모델을 구현하기 위해 jModel- 

test ver. 2.1.7를 사용하여 JC ( Jukes-Cantor) 모델로 선정하

였다. 근린결합법 (Neighbour joining; NJ) 분석은 MEGA 

ver. 7.0 (Tamura et al. 2013)을 이용하여 JC ( Jukes-Cantor) 
모델로 1,000회 반복검증 (bootstrap)을 실시하였다. 최대

우도법 (Maximum likelihood; ML) 분석은 PhyML ver. 3.1 
프로그램을 사용하여 JC 모델로 1,000회 반복 검증하여 수

행하였다. 

Table 1. Detailed geographic information of sampling sites of Ulva species along coasts of Jeju Island, Korea in May 2020

Population ID Sampling site Latitude Longitude 

1 Sinyang 33°26′5.30″N 126°55′22.79″E
2 Ojo (Seongsan harbor) 33°28′13.87″N 126°55′20.90″E
3 Jongdal 33°28′22.10″N 126°54′45.15″E
4 Jongdal (cultivation) 33°29′58.93″N 126°54′40.82″E
5 Hado 33°30′42.01″N 126°53′53.60″E
6A inside Tokki -seom 33°31′17.25″N 126°53′59.70″E
6B outside Tokki -seom 33°31′18.58″N 126°54′0.29″E
7 Gimnyeong 33°33′28.36″N 126°45′29.69″E
8 Gimnyeong harbor 33°33′18.01″N 126°44′17.19″E
9A inside Hamdeok 33°32′53.75″N 126°39′20.21″E
9B outside Hamdeok 33°32′54.79″N 126°39′22.53″E
10 Bangsatab 33°32′58.91″N 126°38′51.04″E
11 Jocheon 33°32′19.38″N 126°38′4.48″E
12 Aewol harbor 33°28′2.89″N 126°19′13.77″E
13 Hallim harbor 33°25′22.63″N 126°15′43.30″E
14 Hyeopjae 33°23′43.36″N 126°14′24.36″E
15 Geumneung 33°23′23.61″N 126°14′6.44″E
16 Sinchang 33°20′37.41″N 126°10′29.09″E
17 Moseulpo harbor 33°13′9.00″N 126°14′59.50″E
18 Hwasun 33°14′23.27″N 126°19′58.08″E
19 Daepyeong 33°14′13.56″N 126°21′42.02″E
20 Seogwipo harbor 33°14′21.34″N 126°33′31.84″E
21 Wimi 33°16′8.94″N 126°39′20.34″E
22 Pyoseon 33°18′34.58″N 126°49′52.98″E
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결과 및 고찰

1. �분자 계통학적 분석 기반 제주도 연안  

파래 군집구조 및 주요 종 

엽록체 DNA tufA를 바코드 (barcode) 유전자로 이용

한 분자계통학적 분석을 수행하여 제주도 연안 24개 해역

에 분포하는 갈파래속 152개체로부터 709 bp의 염기서열

을 확보하였다. 정확한 종 동정을 위해 기존에 밝혀진 갈

파래 종 56개 단상형과 함께 계통수 분석을 수행하여 계

통수에서 단계통 (monophyly)을 형성할 시 동일 “종”으로 

정의하였으며 (Kang et al. 2019), 그 결과 갈파래 7종을 확

인하였다 (Fig. 3). 152개체 중 큰갈파래 (Ulva ohnoi) 56개

체 (36.84%), 구멍갈파래 (Ulva pertusa; syn. Ulva australis) 

55개체 (36.18%), Ulva califonica 17개체 (11.18%), Ulva 

laetevirens ( = U. rigida) 15개체 (9.87%), 긴통갈파래 (Ulva 

procera) 3개체 (1.97%), 굽은갈파래 (U. flexuosa)와 Ulva 

arasakii 종은 각각 2개체 (1.32%), 미동정 개체 2개체로 갈

파래속 7종이 확인되었다 (Fig. 4). 미동정 개체의 경우는 

Table 2. Detailed information of species names, GenBank accession numbers, and relevant references for 58 tufA DNA sequences used 
for molecular phylogenetic analyses for Ulva species identification (Fig. 3)

Ulva species Accession no. Reference Ulva species Accession no. Reference

Ulva ohnoi

JN029335 Kirkendale et al. (2013) 

Ulva compressa

HQ610290 Saunders and Kucera (2010)

MK992043 Kang et al. (2019) MK992195 Kang et al. (2019)

MK992140 Kang et al. (2019) MK992200 Kang et al. (2019)

MK992173 Kang et al. (2019) JN029292 Kirkendale et al. (2013)

MK992157 Kang et al. (2019) Ulva howensis JN029312 Kirkendale et al. (2013)

MK992139 Kang et al. (2019)
Ulva intestinalis

JN029320 Kirkendale et al. (2013)

MK992218 Kang et al. (2019) AY454399 O'Kelly et al. (2004)

Ulva lactuca
JN029306 Kirkendale et al. ( 2013) Ulva lobata HQ610375 Saunders and Kucera (2010)

HQ610359 Saunders and Kucera (2010)

Ulva arasakii

AB561079 Matsumoto et al. (2011)

Ulva laetevirens 
(U. rigida)

HQ610428 Saunders and Kucera (2010) MK992082 Kang et al. (2019)

HE600178 Wolf et al. (2012) MK992103 Kang et al. (2019)

JN029325 Kirkendale et al. (2013) MK992104 Kang et al. (2019)

MK992167 Kang et al. (2019)

Ulva pertusa 

(=Ulva australis)

MK992044 Kang et al. (2019)

Ulva gigantea HQ610297 Saunders and Kucera (2010) MK992080 Kang et al. (2019)

Ulva californica

MK992051 Kang et al. (2019) MK992072 Kang et al. (2019)

MK992052 Kang et al. (2019) MK992045 Kang et al. (2019)

JN029283 Kirkendale et al. (2013) JN029265 Kirkendale et al. (2013)

KM255003 Saunders (2014) HQ610379 Saunders and Kucera (2010)

HQ610279 Saunders and Kucera (2010) KF195528 Lawton et al. (2013)

Ulva torta

HQ610437 Saunders and Kucera (2010)
Bliadingia sp.

MK992087 Kang et al. (2019)

MK992135 Kang et al. (2019) HQ610240 Saunders and Kucera (2010)

MK992178 Kang et al. (2019) Ulva stenophylla HQ610434 Saunders and Kucera (2010)

Ulva procera

MK992100 Kang et al. (2019) Ulva prolifera EF595334 Rinkel et al. (2012)

MK992088 Kang et al. (2019) Ulva linza HQ610368 Saunders and Kucera (2010)

MK992078 Kang et al. (2019)
Ulva flexuosa

MK992051 Kang et al. (2019)

MK992108 Kang et al. (2019) MK992052 Kang et al. (2019)

MK992067 Kang et al. (2019)

Ulva sp.

MK992131 Kang et al. (2019)

HQ610393 Saunders and Kucera (2010) MK992193 Kang et al. (2019)

MK992117 Kang et al. (2019) MK992144 Kang et al. (2019)
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Fig. 3. Neighbor- joining (NJ) phylogeny based on 152 tufA sequences of Ulva and Blidingia species. Reference sequences were obtained 
from GenBank (Table 2) and used for phylogenetic analysis of species identification. Among these reference sequences, samples collected 
in 2020-year are highlighted in bold and shaded in light blue. A large number of specimens found within a particular clade are marked as 
“Group” with the total number of specimens [e.g., Group 1 (N= 40)]. Numbers on nodes indicate bootstrap values for neighbor- joining (NJ) 
and maximum likelihood (ML), respectively.
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기존에 밝혀진 특정 파래 종과 단계통을 형성하는 것이 확

인되지 않았다 (‘unidentified’; Fig. 3). 2020년 봄철 제주도 

연안 파래군집을 구성하는 우점종은 큰갈파래와 구멍갈

파래로 나타났다. 따라서 이 두 종이 제주도 연안에서 파

래대발생을 일으키는 주요 종으로 판단된다. 본 연구에서 

분자계통학적 분석을 통해 동정된 갈파래 7종의 형태 사

진은 Fig. 5에서 확인할 수 있다. 큰갈파래 (Fig. 5a)는 아열

대 또는 열대지역이 원산지인 종으로서 여름철 고수온에

서도 높은 성장률을 보이는 것으로 알려져 있다 (Hiraoka 

et al. 2004b). 큰갈파래는 작은 원반형의 부착기로 주로 암

반에 부착하여 성장하나, 기저로부터 탈락된 부유엽상체

도 빠른 영양분 흡수로 영양생식 (vegetative reproduction)
을 통해 증식하기 때문에 연안에서 종종 파래대발생을 일

으키는 것으로 알려져 있다 (Hiraoka et al. 2004b). 본 연구

팀의 현장조사에서도 큰갈파래 종은 기저에서 탈락된 상

태의 부유개체 비율이 70% 이상 높게 관찰되었다 (Park et 

al. 2022). Hanyuda and Kawai (2018)의 연구 결과에 따르

면 Ulva pertusa Areschoug, 1851과 Ulva australis Kjellman, 

1897이 동종이명 (synonyms)으로 간주되며 본 연구의 결

과에서도 U. pertusa, U. australis 개체들은 단계통을 형성하

여 동일 종으로 식별되었으며 이 분류군을 구멍갈파래 [U. 

pertusa ( = U. australis)]로 지칭하였다. 구멍갈파래는 일본

의 남부와 서부의 온대 지역에서 파래대발생을 일으키는 

것으로 알려져 있으며, 특히 일본 중부 태평양 연안의 온대 

해역에서도 파래대발생을 형성하는 것으로 알려져 있다 

(Hiraoka et al. 2004a, b). 또한, 이 종은 겨울기간 동안 비교

적 높은 생물량을 유지하는 것으로 보고된 바 있으며 (Park 

et al. 2014; Yoshida et al. 2015), 연안에 대량으로 번식하여 

파래대발생 현상을 일으키는 주요 종인 것으로 보인다. 외

래종으로 알려진 U. californica의 경우 북아메리카 태평양 

연안에 서식하는 종으로서 해상운송을 위한 선체에 의해 

아일랜드와 영국을 포함하는 유럽, 지중해, 오세아니아 및 

아시아에 최근 도입된 것으로 보고되었다 (Loughnane et al. 

2008; Wolf et al. 2012; Steinhagen et al. 2019). 이 종은 10개

월 이상의 광량이 부족한 환경과 같은 가혹한 환경 조건에

서도 생존이 유지될 수 있는 생리·생태적 특성이 있다고 

보고된 바 있으며, 이로 인해 아일랜드와 영국 등지에서 대

량으로 발생된 엽상체들이 부유하고 해안을 잠식하며 파

래대발생 현상을 일으킨다고 보고되었다 (Santelices et al. 

2002). 또 다른 유럽 원산지 외래종인 긴통갈파래와 굽은

갈파래의 경우 다양한 운송 매개체를 통해 유입되는 것으

로 알려져 있다 (Mineur et al. 2008). 이 두 종이 우리나라 

제주 연안에서 파래대발생을 일으키는 주요 구성 종은 아

니지만, 해외에서 대발생의 원인종으로 종종 보고되고 있

어 추후 한국에서도 파래대발생을 일으킬 가능성이 있다 

(Flagella et al. 2007; Mineur et al. 2008; Flagella et al. 2010). 

2015년과 2020년 모두 제주 연안에서 관찰된 이 두 외래종

에 대한 향후 지속적인 모니터링이 필요하다. 또한, 갈파래

Fig. 4. Temporal variation in the Ulva community structure (relative frequency) between 2015 and 2020 on the coast (2015: 23 sites, 2020: 
24 sites) of Jeju Island, Korea.



Korean J. Environ. Biol. 40(4) : 464-476 (2022)

472 ⓒ2022. Korean Society of Environmental Biology.

는 높은 표현형적응성으로 인해 형태적 종 동정이 매우 어

려워 종별 생체량 (biomass), 피도 (percent cover) 등의 정량

적 분석은 본 연구에서 수행되지 못했지만, 갈파래 전체 생

체량, 피도 등의 시·공간적 변이에 대한 연구는 파래대발

생의 변화양상을 이해하는 데 반드시 필요할 것으로 생각

된다.

2. 제주도 연안 파래 군집구조의 5년간 시간적 변이

파래대발생의 군집구조와 종 다양성의 시간적 변화를 

확인하기 위해, 선행 연구에서 밝혀진 2015년 4월과 계절

적으로 동일한 본 연구의 2020년 5월의 갈파래 종의 종 구

성을 비교한 결과, 갈파래 종은 2015년에 9종 2020년에 7
종으로, 2015년 확인되었던 U. torta와 U. compressa 종은 

2020년에는 확인되지 않았다. 전체 종 구성의 상대빈도를 

비교한 결과 (Fig. 4), 2015년의 경우 구멍갈파래, 큰갈파

래 종이 각각 35.75%, 20.77% 순으로 군집을 구성하였고, 

2020년의 경우 각각 36.18%, 36.84%로 확인되어 우점종

과 아우점종에는 차이가 있었다. 2015년과 2020년 모두 파

래대발생을 일으키는 주요 종은 큰갈파래와 구멍갈파래이

며, 5년의 시간적 변화에도 불구하고 4~5월 봄철에 두 종

Fig. 5. Seven Ulva species identified by tufA-based phylogeny. Samples were collected in May 2020 on coasts of Jeju Island. The scale bar 
is 15 cm [a. U. ohnoi; b. U. arasakii; c. U. californica; d. U. pertusa (= U. australis); e. U. procera; f. U. laetevirens (= U. rigida); g. U. flexuosa].
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의 전체 갈파래 종 구성에서 차지하는 비율이 높게 나타났

다. 아열대가 원산지인 큰갈파래가 대략 16% 증가한 반면

에 구멍갈파래는 거의 차이가 없었다. 일반적으로 해조류

는 온도에 대하여 성장률이 민감하게 반응하며 (Choi et al. 

2020) 큰갈파래의 경우 20°C 이상 25°C의 온도에서 더 높

은 성장 속도를 가진다고 보고되었으며 (Zanolla et al. 2019; 

Nakamura et al. 2020), 제주도에 서식하는 큰갈파래는 20°C
에서 가장 높은 성장률을 보였다 (Kang et al. 2021). 우리나

라 해역의 평균 해수면 온도 (Sea surface temperature; SST)
는 1968년도부터 2018년도까지 51년간 평균 1.23°C 증가 

하였고 이 수치는 전 세계 평균 SST 추세보다 2.5배 높은 

수치로 보고되었다 (Han and Lee 2020). 또한 국립수산과

학원 (National Institute of Fisheries Science; NIFS)의 정

선해양 관측자료 (nifs.go.kr/kodc/soo_list.kodc)에서 남

해 해역의 정선-정점 중 제주도와 인접한 정선-정점지역 

(203-03, 204-06, 313-02, 314-05)을 대상으로 2015년과 

2020년 4월 SST 변화 추이를 비교한 결과 2015년에는 각

각 12.85°C, 15.39°C, 14.53°C, 16.02°C였으며, 2020년에는 

13.53°C, 16.50°C, 15.34°C, 17.05°C로 나타나 모든 정선-정

점 지역의 수온이 증가하였음을 알 수 있다. 이전에 수행

된 생리·생태 연구에서도 20°C 이상의 높은 수온에서 큰

갈파래가 구멍갈파래보다 성장률이 유의하게 높게 나타났

고, 그 차이가 20°C에서 가장 컸으며 이러한 결과는 고수온 

환경에서 큰갈파래의 높은 적응력을 시사한다 (Nakamura 

et al. 2020). 따라서 해수면 온도의 상승은 구멍갈파래보

다 고수온에 대해 적응력이 높은 큰갈파래의 성장에 기여

하였을 것으로 예상되며, 2015년에 비해 2020년 갈파래류

의 종 조성에 큰갈파래의 비율이 증가하였을 것으로 추정

할 수 있다 (Fig. 4). 일본에서도 큰갈파래는 해수온도가 온

난한 남서연안에 파래대발생을 형성하는 반면에, 구멍갈

파래는 북동연안에서 형성하는 경향이 있다 (Nakamura et 

al. 2020). 큰갈파래의 경우 기후변화 가속화에 따른 해양생

태계의 높은 CO2 환경에서 폭발적인 성장 가능성이 있다

고 최근에 보고되었다 (Kang et al. 2021). 구멍갈파래는 부

착 또는 부유 형태로 봄에서 초 여름철인 4~6월에 발생하

며 생물량은 5월에 정점에 달하고 6월에서 9월 사이에 유

의하게 감소하였다고 보고되었으며 (Kim et al. 2004), 큰갈

파래의 경우 8월 중순에 최대 생물량에 도달하고 11월부

터는 급감하는 경향을 보인다고 보고되었다 (Hiraoka et al. 

2004b). Kawai et al. (2007)의 연구에 따르면 봄에서 초 여

름철에 구멍갈파래가 우점한 반면, 가을에서 초겨울철에는 

큰갈파래가 우점하였다고 보고되었다. 따라서 두 종은 대

체로 온대, 혹은 아열대 해역에서 생장하는 특성 때문에 5
년의 시간적 변이에도 불구하고 4~5월 봄철에 전체 종 구

성에서 차지하는 비율이 높게 나타난 것으로 판단된다.
긴통갈파래 종은 중국과 일본에서 파래대발생을 형성하

는 주요 종으로 (Zhang et al. 2011), 2015년에 14.49%, 2020
년에는 1.97%로 확인되었다. Ulva laetevirens ( = U. rigida)
종은 2015년에 1.93%, 2020년에는 9.87%로 확인되었다. 
이 종은 아일랜드 하구에서 관찰되는 파래대발생의 주요 

종으로 11월에 어린 엽상체가 관찰되기 시작하여 다음연

도 5월까지 성장이 지속되면서 최대 생물량을 나타낸다 

(Haritonidis 1978; Wan et al. 2017). 기후변화에 따른 해양

환경 변화로 인해 제주 연안에 서식하는 갈파래 군집의 향

후 종 조성에도 변화가 있을 것으로 예상되며 이에 따른 장

기적인 모니터링을 통해 파래대발생을 일으키는 주요 구

성 종 조성의 비율에 변화가 있는지 추적하는 후속 연구가 

필요하다. 또한, 파래대발생 저감을 위해서는 주요 원인 종

을 정확히 판별하는 것과 해당 종의 생리·생태적 특성을 

이해하는 것이 매우 중요하다. 본 연구의 결과로 제주도 연

안에 파래대발생을 일으키는 주요 갈파래 종에 대한 분자

계통학적 자료를 제공하고 기후변화에 따른 환경 변화에 

의한 군집구조의 변동양상과 종 구성 변화에 대해 기초적

인 데이터를 제공하여 향후 파래대발생 저감을 위한 후속 

연구의 기반이 될 것이다.

적     요

가속화되는 기후변화로 인해 전 세계 각지의 연안에서 

해조류 대발생 (macroalgal bloom)이 빈번하게 일어나고 있

다. 특히, 녹조류의 대량 증식으로 인한 녹조 (파래) 대발생 

(green tide) 현상은 지역 경제뿐만 아니라 연안 생태계 환

경에도 막대한 피해를 주고 있다. 우리나라의 경우 2000년

대부터 제주도 동북부 해안을 중심으로 파래대발생이 연

중 지속적으로 관찰되며, 최근에는 남해와 동해 일대에서

도 국지적으로 관찰되고 있다. 파래대발생의 원인 종은 갈

파래속 (Chlorophyta; genus Ulva)으로 알려져 있으며, 기
후변화의 영향으로 해수 온도의 상승과 담지하수 및 인근 

지역 오염수 배출로 인한 질소와 인의 대량 유입으로 인한 
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영양염류 증가가 주요 원인으로 추정되고 있다. 갈파래속

은 환경변화에 의해 형태적 발현의 가소성이 높은 표현형 

적응성 (phenotypic plasticity) 때문에 형태적 종 동정은 거

의 불가능하다. 갈파래류 종 판별을 위해서는 분자유전학

적 분석이 수행되어야 하나 현재 분자데이터를 이용한 갈

파래 종 분포, 군집구조와 같은 생태조사연구는 매우 미흡

한 실정이다. 파래대발생 피해 저감을 위해서는 파래대발

생 주요 종들을 분자계통학적 분석을 통하여 정확하게 파

악하는 것이 우선이다. 선행 연구에서는 2015년 파래대발

생을 일으키는 주요 종 파악을 위해 핵 DNA ITS와 엽록체 

DNA tufA (chloroplast elongation factor Tu) 유전자를 이용

하여 분자계통학적 분석을 수행하였으며, 종 동정에는 tufA 
유전자가 더 정확한 결과를 나타냈다. 따라서 본 연구에서

는 tufA 유전자를 이용해 2015~2020년 제주도 연안에서 

파래대발생을 일으키는 주요 구성 갈파래 종의 군집구조 

및 종 다양성을 파악하고 종 구성의 시간적 변이를 확인하

고자 하였다.
본 연구에서는 온대와 아열대 해역에서 주로 생장하

는 것으로 알려진 큰갈파래와 구멍갈파래 종이 파래대발

생의 주요 구성 종임을 확인하였다. 구멍갈파래는 2015
년 (35.75%)에서 2020년 (36.18%) 기간 상대빈도의 변화

가 거의 없고 안정적으로 유지되었으나, 큰갈파래의 경

우 2015년 (20.77%)에 비해 2020년 (36.84%) 빈도가 대략 

16% 증가하였다. 이러한 결과는 기후변화와 연관된 평균 

해수면 온도의 상승에 큰갈파래의 높은 성장률 및 적응력

과 관련이 있을 수 있으며, 제주도의 갈파래 군집을 구성하

는 종 수는 2015년에는 9종이었으나 2020년에는 7종으로 

감소하는 것으로 나타났다. 또한, 유럽 원산지 외래종인 긴

통갈파래와 굽은갈파래가 2015년과 2020년 모두 제주 연

안에서 관찰되어 이 두 종에 대한 향후 지속적인 모니터링

이 필요하다. 본 연구의 결과는 우리나라 연안에서 발생하

는 파래대발생의 저감을 위해 주요 종인 갈파래속 (genus 

Ulva)에 대한 분자유전학적 데이터에 대한 정보를 제공하

고자 한다. 
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