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서   론

시클리드과(Cichlidae) 어류는 농어목(Perciformes)에 속하
며 105속 1300종을 구성하는 매우 큰 과로 다양하고 종이 풍
부한 동물군 중의 하나이다(Salzburger and Meyer, 2004). 그
러나 시클리드 어류에 대한 연구는 분류 및 산란행동 등이 중
심을 이루고 있고, 초기 개체 발생에 대한연구는 Oreochromis 
niloticus, O. mossambicus, Labeotropheus fuelleborni 및 L. 
trewavasae 등과 같은 아프리카 유래 종에 대하여 이루어져 있
다(Meijide and Guerrero, 2000; Kratochwil et al., 2015). 상
기과의 일종인 A. nigrofasciata는 중앙아메리카에 분포하는 종
으로 야생형은 회색빛 몸체에 8-9개의 검은색 줄무늬를 띄고 
있고, 흰색의 돌연변이 계통(leucistic strain)도 존재한다(Es-
maeili et al., 2013; Chi et al., 2015). 본 종은 최대 12 cm 정도
까지 성장하고, 일부일처제(monogamy) 및 기질산란(substrate 
brooding)의 특성을 가지며 사육 및 번식의 난이도가 낮아 인기 
있는 관상어종으로 알려져 있다(Hopperdietzel et al., 2014). 특

히 시클리드과 어류 중 소형에 속하는 A. nigrofasciata는 연중
산란이 가능하므로 수정란의 확보가 쉽고, 사육의 난이도가 낮
아 실험실수준의 연구용 어류 모델로써 적합한 종이다. 
유전자변형어류는 관상어뿐만 아니라 유용 단백질생산을 위
한 바이오리엑터로써 이용이 가능하며 기관의 형성 및 발달, 성
장 및 생식과 관련된 매커니즘을 확인하기 위한 연구로써 이용
이 되고 있다(Chen, 1995; Hwang et al., 2004; Liu et al., 2004; 
Liu et al., 2007). 이는 주입되는 외래유전자의 종류에 따라 다
양한 목적으로 유전자변형어류를 생산할 수 있고, 이때 사용되
는 외래유전자의 프로모터 종류에 따라 유전자의 발현 부위, 시
기 및 조건 등이 달라지므로 실험어종의 난, 자치어 및 성체의 
발생에 대한 기본적인 연구가 필요하다(Sin, 1997; Hwang et 
al., 2004). 
이에 본 연구는 이들 어류를 중소형 유전자변형 어류모델로 
개발하기 위한 기초생물학적 연구의 일환으로 A. nigrofasciata
의 난발생과 수온별 발생 및 부화시간을 조사하였다. 
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We characterized egg development and investigated the effects of temperature on embryonic development time, in 
the convict cichlid Amatitlania nigrofasciata. Fertilized eggs of this species have an ovoid shape (horizontal axis, 
1.56±0.02 mm; vertical axis, 1.26±0.04 mm) and smooth translucent chorion surrounded by a layer of mucous secre-
tion. At 27±0.5℃, the first cleavage, blastula, gastrula and 16-somite stages of A. nigrofasciata eggs began at 1.5, 
4.83, 14 and 40 hours after fertilization, respectively. We measured the development rate of embryos at 12-33℃ and 
found that the time period from fertilization to hatching was 94 hours at 24℃, 64 hours at 27℃ and 50 hours at 30℃. 
At temperatures of 12-21℃, all fertilized eggs died before hatching and those incubated at 33℃ died immediately 
after hatching.
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재료 및 방법

친어관리

본 연구에 사용된 A. nigrofasciata는 leucistic strain으로 실험
실에서 생산한 F1 세대 7개월령 개체를 사용하였고 이들의 무
게, 체장 및 전장은 암컷의 경우 3.44±0.68 g, 4.44±0.20 cm 
및 5.65±0.18 cm였고, 수컷은 4.75±2.12 g, 4.88±0.54 cm 
및 6.27±0.72 cm였다. 사육수는 부산시 시수를 2일간 폭기한 
후 5 μm의 미세필터로 여과하여 사용하였고, 매일 50%씩 환수
하였다. 본 종은 monogamy 특성을 가지므로 40 L의 투명 유리
수조 10개에 각각 암수 1쌍씩 수용하여 27±1℃, 14L:10D 광
주기 조건을 유지하여 자연산란을 유도하였다. 수정란 확보를 
위해 수조 내에 부착 기질로 사용될 수 있는 화분을 1개씩 함께 
넣어 사육하였고, 2% astaxanthin이 첨가된 부상 사료를 3회/일 
공급하였다. 

수정란의 수집 

자연산란을 통해서 확보된 수정란은 산란한 직후 부착기질에

서 떼내어 항온 수조 안에 설치된 부화망(망목, 330×330 μm; 
크기, 12×5×5 cm)으로 옮겨 발생을 유도하였다. 사육수는 
친어 관리와 동일한 사육수를 사용하였으며, 환수는 50%씩 1
회/일 수행하였다. 

난발생 관찰

A. nigrofasciata 수정란의 발생 및 부화 가능 수온을 확인하기 
위해서 산란직후 부착기질에서 확보된 수정란을 12, 18, 21, 24, 
27, 30 및 33℃의 부화조에서 30알씩 발생을 유도하여 각 온도
별 부화 시간을 관찰하였다. 
상기의 수온에 따른 수정란의 발생 및 부화 관찰을 통해 확인
된 본 종의 발생 수온인 27℃을 대상으로 난발생 특징을 관찰하
였다. Kimmel et al. (1995) 및 Kratochwil et al. (2015)의 발생 
단계를 기준으로 관찰하였고, 수정 직후인 Zygote stage (Fig. 
1a)를 0시(time 0)로 하여 수정란의 90% 이상이 동일한 단계에 
도달하는 시기를 기준으로 각 발생단계별 소요 시간과 형태학
적 특징을 기록하였으며, 해부현미경(AZ100; Nikon Co., To-
kyo, Japan)과 이에 부착된 디지털 카메라(DS-Ril; Nikon Co., 

Fig. 1. External morphology of the egg development stages (a-l) and post hatched larva (m) of Amatitlania nigrofasciata. a, zygote stage; b, 
early 1-cell stage; c, 1-cell stage; d, 2-cell stage; e, 4-cell stage; f, 8-cell stage; g, 32-cell stage; h, 64-cell stage; i, high stage; j, dome stage; 
k, embryonic shield; l, 40% epiboly; m, 95% epiboly; n, 16-somites stage; o, Pre-hatching stage; p, post hatching stage. es, embryonic shield; 
ez, evacuation zone; ps, perivitelline space; yp, yolk plug. Scale bar=500 μm.
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Tokyo, Japan)를 이용하여 관찰과 촬영을 하였다. 본 종의 평균 
산란알 수는 169.6±71.5개로써 한 수조에서 확보되는 수정란(
수정률 91.35 ±4.02%) 중 50알씩 확보하여 27±0.5℃에서 난
발생 특징을 0.5-1시간 간격으로 관찰하였고, 동일 실험을 7회 
반복하였으며, 수정란의 계측은 무작위로 20알을 선정하여 장
경과 단경을 측정하였다.
수온별 난발생을 관찰하기 위해 한 수조에서 확보되는 수정란
을 30알씩 24, 27 및 30℃에서 발생을 유도하여 1-2시간 간격으
로 관찰하였고, 동일 실험을 2회 반복하였다.

결과 및 고찰

A. nigrofasciata의 수정란은 타원형으로 융모막(chorion)이 
한 층의 점액질로 둘러싸여 있어 기질 또는 다른 알에 붙는 성
질을 가지는 침성점착란이었다(Fig. 1a). 난황은 다양한 크기
의 갈색 globule들로 가득 차 있었고, 수정 시 정자의 통로가 되
는 난문(micropyle)은 동물극 쪽에 위치하고 있었다. Riehl and 
Patzner (1998)은 경골어류의 점착란 형태는 각 종별 특이적인 
알의 구조로 점착성 성질을 가지며, 시클리드과 수정란의 대부
분은 점착란 성질을 가지고 있다고 보고한 바 있다. 시클리드
과의 Amphilophus xiloaensis 및 Cichlasoma dimerus는 타원
형으로 수정란 표면에 점액질층을 가지고 있고 동물극 주변에 
filament가 존재하는 침성점착란으로 보고된 바 있다(Pandolfi 
et al., 2009; Kratochwil et al., 2015). 
수정란의 크기는 장경 1.56±0.02 mm 및 단경 1.26±0.04 

mm이었다. 동일과 내의 기질산란군인 C. dimerus와 Pterophyl-
lum scalare는 1.65±0.05 mm, 1.25±0.05 mm와 1.44±0.05 
mm, 1.17±0.05 mm로 보고되어 본 종과 유사한 것으로 보고
된 바 있다(Meijide and Guerrero, 2000; Korzelecka-Orkisz et 
al., 2012). 그러나 Fleig (1993)은 구강부화를 하는 시클리드과 
수정란은 점착란을 산란하는 종보다 일반적으로 난의 크기가 
크다고 보고한 바 있다. 실제 시클리드과 중 구강부화 특징을 
가지는 Haplochromis xenognathus와 O. mossambicus는 4.5 
mm, 3.0 mm과 3.04±0.20 mm, 2.19±0.16 mm으로 본 종보
다 약 3배 이상 큰 것으로 보고되어 있다(Holden and Bruton, 
1992; Kratochwil et al., 2015). 따라서 본 종은 기질에 산란하
는 시클리드과 어류에 속하기 때문에 수정란의 크기가 여타 보
고된 종들과 같이 작은 것으로 생각된다.
어류의 발생에서 수온은 발생의 속도 및 생존율에 영향을 미
치는 중요한 요인 중 하나로 각 어종은 생태적인 특징에 따라 적
정수온을 가지게 된다(Rana, 1990). 이에 A. nigrofasciata의 수
온별 발생 및 부화시간을 관찰한 결과, 12℃와 15℃에서는 후
기 포배기부터 초기 낭배기에 모두 폐사하였고, 18℃와 21℃에
서는 낭배기의 피포 현상과정에서 폐사하였으며, 33℃는 수정 
40시간 후 부화하였으나 부화직후 모두 폐사하는 것으로 관찰
되었다. 24℃는 수정 94시간, 27℃는 수정 65시간, 30℃는 수
정 50시간 후 부화하는 것으로 관찰되어 본 종의 적정 발생 수

온은 24-30℃로 확인되었다(Table 2). Rana (1986)과 Ogira et 
al. (2014)은 시클리드과 O. niloticus의 최적 발생 온도가 본 종
과 유사한 25-30℃로써, 20℃와 34℃에서도 각각 6일과 3일만
에 부화를 하지만 부화 전후로 생존율이 급격히 낮아진다고 보
고한 바 있고, Rana (1990)은 17℃ 이하의 저온 및 39.5℃의 고
온에서 난할기 과정 중 모두 폐사한다고 보고한 바 있다. 또한 
동일과의 Pterophyllum scalare 최적 발생 온도도 27-31℃로 보
고된 바 있어(Pérez et al., 2003; Abdolbaghian et al., 2010), 본 

Table 1. Stage of embryonic development in Amatitlania nigro-
fasciata

Stages
Hours after 

fertilization at 
27±0.5℃

Corresponding 
figure

Zygote period

Zygote 0 Fig. 1a

1 cell 1.2 Fig. 1c
Cleavage period

2 cells 1.5 Fig. 1d

4 cells 1.8 Fig. 1e

8 cells 2.3 Fig. 1f

16 cells 2.8 -

32 cells 3.3 Fig. 1g

64 cells 3.8 Fig. 1h
Blastula period

128 cells 4.8 -

high 6.8 Fig. 1i

dome 12 Fig. 1j

15% epiboly 13 -
Gastrula period

Germ ring (30% epiboly) 14 -

Embryonic shield 
(30% epiboly) 15 Fig. 1k

40-45% epiboly 17 Fig. 1l

70% epiboly 21 -

90-95% epiboly 26 Fig. 1m

100% epiboly 28 -
Segmentation period

16 somites 40 Fig. 1n

20 somites 44 -

Hatching period
Hatching 65 Fig. 1o
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종을 포함한 시클리드과 어류들은 아프리카, 남아메리카 및 동
남아시아 등의 열대 지역에서 주로 서식하기 때문에 이들의 적
정 수온은 25-31℃로 비교적 높은 것으로 보여진다.
자연산란을 통해 확보된 A. nigrofasciata 수정란을 27±0.5℃
에서 난발생 특징을 관찰한 결과는 Table 1 및 Fig 1과 같았다. 
수정 전의 난모세포는 융모막과 난황 사이에 위란강(perivitel-
line space)이 거의 없으나 수정 후 위란강이 점차 형성되기 시
작하고, 세포질(cytoplasmic)이 동물극(animal pole) 쪽으로 
움직이기 시작하여 수정 1시간 10분 후에는 난황으로부터 배
반이 명확하게 분리∙형성되어 1세포기(1-cell stage)가 되었다
(Fig. 1c). 이때 배반은 알의 약 12% 위치에서 형성되어 있었
다. 여타 시클리드과 어류는 10-12%, 송사리과 어류는 10%, 잉
어과 미꾸리속 어류는 10%로 보고된 바 있어 대부분의 경골어
류의 배반의 형성 위치가 본 종과 유사한 것으로 확인되었으나
(Iwamatsu, 2004; Fujimoto et al., 2006; Pandolfi et al., 2009; 
Korzelecka-Orkisz et al., 2012), 잉어과 어류인 Danio rerio는 
알의 약 17% 위치에서 형성되는 것으로 보고된 바 있다(Kim-
mel et al., 1995). 
난할(cleavage)은 다른 경골어류들과 동일하게 난황세포의 
위쪽부분에서만 난할이 일어나는 부분난할(meroblastic)법으
로 이루어졌다. 첫 번째 난할은 수정 1시간 30분 후 배반의 중앙
부위가 수직으로 분할되면서 2개의 할구(blastomere)가 형성되
었다(2세포기, Fig. 1d). 수정 1시간 50분 후 배반이 첫 번째 난
할의 직각 방향으로 분할이 일어나 4세포기가 되었고(Fig. 1e), 
수정 2시간 20분 후 두번째 난할의 직각 방향으로 2개 면에서 
난할이 일어나면서 8세포기가 되었다(Fig. 1f). 난할이 계속되
어 수정 2시간 50분 후 16세포기, 3시간 20분 후 32세포기, 3시

간 50분 후 64세포기가 되었다(Fig. 1g, 1h). 난할기 동안 총 6
번의 난할이 일어났고, 5번의 난할 동안 생성된 각 할구는 난황
세포 바로 위에 배열되어 있었으나, 6번째 분할에서는 처음으
로 세포의 2번째 층이 생성되고 이전의 난할보다는 불규칙적인 
방향으로 세포가 배열되었다. 본 종의 이러한 난할의 특징은 시
클리드과에서 보고된 다른 종들 및 여타 경골어류의 난할과 동
일한 과정으로 진행되었다(Kimmel et al., 1995; Meijide and 
Guerrero, 2000; Desnitskiy, 2015)
포배기(blastula period)의 난할은 명확한 방향성 없이 불규칙
적으로 진행되어 세포의 규칙적인 배열을 확인하기 어려웠으
며, 계속적인 난할로 세포가 형태가 명확하지 않을 정도로 작
아지게 되고, 수정 6시간 50분 후 배반은 난황 위에 공 모양 형
태로 두껍게 형성되어 배반엽(blastoderm)을 형성하였다(high 
stage, Fig. 1i). 이 시기의 배반은 알의 15%를 차지하는 것으로 
확인되었고, A. xiloaensis, C. dimerus 및 O. niloticus 등의 여
타 시클리드과에서도 수정란의 최대 15%까지 배반이 형성되
는 것으로 보고된 바 있어 여타 시클리드과 어류와 동일한 양
상을 보였다(Fujimura and Okada, 2007; Pandolfi et al., 2009; 
Kratochwil et al., 2015). 수정 12시간 후 두꺼워졌던 배반은 납
작해지기 시작하고 난황 세포가 동물극 쪽으로 확장되기 시작
하여 난황이 돔 형태가 되는 dome stage에 도달하였고(Fig. 1j), 
이후 배반엽은 계속해서 납작해지면서 식물극 쪽으로 확장되
어 난황을 덮기 시작하여 수정 13시간 후에 15% 피포(epiploy)
가 형성되었다. 
낭배기(gastrula period)는 배반엽이 계속적으로 식물극 쪽으
로 확장하여 난황을 덮으면서 낭배를 형성하는 시기로써, 회절
(involution), 수렴(convergence) 및 확장(extension)의 형태발
생 세포 운동(morphogenetic cell movements)이 일어남으로써 
배환(germ ring), 배순(embryonic shield) 및 배체(embryonic 
body)을 형성하게 된다(Jung et al., 2015). 30% 피포 시기에 배
반엽의 가장자리에서 회절이 일어나면서 수정 14시간 후에 배
환이 관찰되었고, 수정 15시간 후에는 배반엽에서 수렴이 일어
나면서 배반엽의 배면(dorsal side)이 두꺼워져 배순이 형성되
었다(Fig. 1k). 배환과 배순이 형성되는 시기에는 일시적으로 
피포 현상이 중지되었다. 이러한 현상은 이미 보고된 여타 시
클리드과, 송사리과 및 가자미과 어류와 동일하였으나(Meijide 
and Guerrero, 2000; Iwamatsu, 2004; Jung et al., 2015), 50% 
피포 시기에 배환과 배순이 형성되는 잉어과 어류와는 다르게 
나타났다(Kimmel et al., 1995; Fujimoto et al., 2004). 
배환 및 배순이 형성된 이후부터 다시 피포 현상이 진행되고, 
수정 21시간 후 45-50% 피포 시기에 evacuation zone이 관찰
되었다(Fig. 1l). 이러한 evacuation zone은 배반의 동물극 부분
이 일시적으로 비어 보이는 것으로, 피포 현상이 진행되면서 심
층세포(deep cell)가 빠르게 식물극 쪽으로 이동하고, 동시에 계
속적인 세포들의 수렴현상으로 배축(embryonic axis)으로 세
포가 이동하면서 일시적으로 형성된다고 Ballard (1981)는 보

Table 2. Embryonic development of Amatitlania nigrofasciata at 
different water temperatures

Development stages
Hours after fertilization

24℃ 27℃ 30℃
Zygote period

Zygote 0 h 0 h 0 h
Cleavage period

4 cells 4 h 1.8 h 1 h
Blastula period

128 cells 10 h 4.8 h 2 h
Gastrula period

70% epiboly 31 h 21 h 14 h
100% epiboly 39 h 28 h 19 h

Segmentation period
22 somites 57 h 44 h 28 h

Hatching period
Hatching 94 h 65 h 50 h
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고한 바 있다. 이후 피포 현상이 계속되면서 세포의 확장 운동
으로 배순의 배면이 길어지면서 배체가 형성되었고, 수정 25시
간 후 90-95% 피포 시기가 되어 배반엽으로 덮히지 못한 식물
극의 난황이 돌출되어 yolk plug를 형성하였으며(Fig. 1m), 수
정 28시간 후 배반엽을 100% 덮는 것으로 확인되었다(Table 
1). 이처럼 피포 현상이 진행되면서 계속적인 형태발생 세포 운
동으로 배체가 형성되는 본 종의 낭배기 발생 형태는 시클리
드과 뿐만 아니라 잉어과, 송사리과 및 넙치과 등의 경골어류 
낭배기의 발생 형태와 동일한 것으로 관찰되었다(Holden and 
Bruton, 1992; Fujimoto et al., 2006; Song et al., 2009; Jung et 
al., 2015).
체절기(segmentation period)는 체절(somite)이 분화되고, 꼬
리 신장과 눈, 심장 및 귀소포(otic vesicle) 등이 형성되는 시기
로서 수정 40시간 후 16개 체절의 분화 및 꼬리 신장이 관찰되
었고(Fig. 1n), 수정 44시간 후에는 20개 체절이 분화되었다. 수
정 59시간 후는 부화직전의 단계로 이미 수정체, 심장 및 귀소포
가 형성된 상태로서 꼬리의 움직임이 관찰되었고(Fig. 1o), 수
정 65시간 후부터 부화하기 시작하였다(Fig. 1p). 
수온변화에(24, 27 및 30℃) 따른 난발생 결과는 Table 2와 같
았다. 수정란에서 포배기의 128 세포기까지 소요시간은 24℃
에서 10시간, 27℃에서 4.8시간, 30℃에서 2시간이 소요되었
고, 낭배기의 70% 및 100% 피포 형성시기는 24℃에서 31시간 
및 39시간, 27℃에서 21시간 및 28시간, 30℃에서 14시간 및 
19시간이 소요되었다. 또한 22체절기 및 부화까지 소요되는 시
간은 24℃에서 57시간 및 94시간, 27℃에서 44시간 및 65시간, 
30℃에서 28시간 및 50시간이 소요되었다. 

A. nigrofasciata의 수정란 형태 및 난발생 특징은 시클리드과
의 여타 종들과 유사한 것으로 관찰되었으나, 온도별 발생 시
간 및 부화시간 등은 종에 따른 차이가 있는 것으로 확인되었
다. 본 연구는 다양한 생태적 특징을 가지는 시클리드과 어류 
중 하나인 A. nigrofasciata를 이용한 유전자변형 어류모델 개
발의 기초생물학적 연구자료가 될 것으로 보이며, 자치어의 형
태 및 생식소 등의 발달 특징에 대한 추가적인 연구가 필요할 것
으로 보인다.
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