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서   론

수산양식 산업계에서 생물의 생산기간을 단축시키기 위해 사
료를 과다하게 사용하는 것은 매우 빈번하다(Hasan and New, 
2013; White, 2013 ). 사료의 과다 공급에 따른 결과로 사료 찌
꺼기와 배설물이 증가하며 이에 따라 수질이 악화되고 수산생
물의 건강도가 떨어져 질병에 대한 감수성이 증가하게 된다
(Kim et al., 2010; Craig et al., 2017). 동물에게 과다한 영양분
이 지속적으로 공급될 경우 필요 이상의 에너지가 축적이 되고 
이는 비정상적으로 과도한 지방이 축적되는 비만을 유도할 수 
있다(West-Eberhard, 2019). 이처럼 비만은 에너지 섭취량이 
소비량보다 많기 때문에 일어난다(Ogden et al., 2007; Ammar 

et al., 2017; Liu et al., 2021). 인간의 경우 비만은 심혈관 질
환, 간경변/비알코올성 지방간(nonalcoholic fatty liver disease, 
NAFLD), 제2형 당뇨병, 암 등 다양한 질병과 밀접히 연관된 것
으로 알려져 있다(Adams et al., 2006; Bai et al., 2018). 특히, 
과도한 칼로리의 섭취로 인한 내장 지방 축적은 간에서 더 많
은 triglyceride (TG)를 합성하고 합성된 TG가 간에서 배출되
지 못하고 쌓여 간 기능 장애를 유발할 수 있다(Sun and Karin, 
2012). 궁극적으로 다량의 축적된 TG는 간세포 손상을 동반한 
간 지방증을 유발하기 때문에 비만으로 인한 간 손상은 흔히 알
려진 증상 중의 하나이다(Ahmed et al., 2015). 포유류뿐만 아
니라 어류에서도 비만은 간세포의 비대를 보이며 이는 간 염증
과 alanine aminotransferase (ALT), aspartate aminotransfer-
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ase (AST)의 증가를 동반한 손상으로 이어진다(Taddese et al., 
2014; Pan et al., 2017; Roh et al., 2020). 
양식생산량이 꾸준히 증가하고 있는 무지개송어(Korea Mar-

itime Institute, 2020)의 폐사 피해 모니터링 결과(20개소의 양
식장 대상)에 따르면 연간 폐사량 중의 약 52%가 감염성 질병
에 속한다고 하였다(Kim et al., 2012). 일반적으로 수산 양식장
에서는 개체 크기와 영양 요구 사항을 면밀히 고려한 사료 공급
시스템을 갖추고 있지 않은 편이며 만복 급이 하는 경우가 흔하
다(Hasan and New, 2013; White, 2013). 이처럼 우리나라 무지
개송어 양식장에서도 사료의 과다 섭취를 포함한 다양한 요인
이 스트레스로 작용하여 감염의 감수성이 증가했을 것으로 추
정된다. 사실 비만은 cortisol과 같은 스트레스 호르몬의 방출
을 증가시켜 체내 생리활성의 항상성을 무너뜨리고(Foss and 
Dyrstad, 2011) 스트레스 환경에 노출 시 적응 능력을 떨어뜨리
는 원인이 된다(Sinha and Jastreboff, 2013). 사료를 과다 섭취
한 틸라피아(Oreochromis niloticus)와 무지개송어(Oncorhyn-
chus mykiss)의 생리학적 반응의 변화를 조사한 연구(Taddese 
et al., 2014; Roh et al., 2020) 외에는 비만이 유도된 양식 수산
생물의 생리학적 반응과 조직학적 변화를 함께 연구한 사례는 
거의 없다. 그러므로 본 연구에서는 사료의 과다 섭취를 통해 유
도된 비만 무지개송어의 간 조직과 혈청 수치를 통해 생리학적 
반응을 분석하고 환경 스트레서 하에서 감염에 대한 감수성을 
확인하여 수산생물의 건강과 사료 과다 공급 간의 상관성을 이
해하고자 하였다. 

재료 및 방법

사료 공급 실험 및 측정 인자

본 연구에 사용한 어류는 경북 상주시 양식장에서 질병에 노
출이 없는 무지개송어(17.88±1.29 cm, 51.2±12.12 g)를 구입
하여 연구실 수조에 순치하였다. 15°C로 유지되는 세 개의 500 
L 수조에 각각 40마리씩 옮긴 후 대조 그룹(control, C), 중간 공
급 그룹(intermediate, IM), 과다 공급 그룹(overfed, OF)으로 
나누어 NIFS (2017) 및 FAO (2021)의 가이드라인에 따라 각
각 일일 사료 공급율(feeding rate)을 체중의 1.5%, 2.5%, 3.5%
로 설정하였다. 2주와 4주차에 각 그룹으로부터 5마리를 취하
여 무게를 측정한 후 목표로 하는 사료 공급률이 이 되도록 공급
량을 조정하였다. 정확한 사료 공급율을 확인하기 위해 투여 30
분 후 먹지 않은 사료 수거하여 공급량에서 제외하였다. 본 연구
에서 사용한 먹이는 조단백질(52%), 조회(15%), 조지방(10%), 
인(2.7%), 조섬유(2%), 칼슘으로 구성된 배합사료(extruded 
pellet; Sajo Donga, Seoul, Korea)이다. 혈청학적 및 조직학적 
분석을 위해 하루 전 절식 후 2, 4 및 8주 차에 각 그룹별로 5마
리를 MS-222 (Sigma, St. Louis, MO, USA)로 마취 후 체장, 
체중, 체중증가[weight gain (WG (g))=final fish weight - ini-
tial weight], 간 중량지수[hematosomatic index (HSI) = (간 무

게/체중)×100] 및 체질량지수[body mass index (BMI) = 체중
(g)/체장(cm)2]를 측정하였다

사료 공급량에 따른 고수온 스트레스에 대한 저항성 
분석 

8주 차 샘플링 후 각 구간 당 20마리씩 무작위로 분류하여 고
수온 스트레스 자극을 인위적으로 주었다. 수온은 초기 15°C에
서 시작하여 3일 간 하루에 3°C씩 올려 최종적으로 25°C가 되게 
하였다. 25°C가 되는 시점을 기준으로 1일, 5일, 10일 후(days 
post heat-stress exposure, dph) 각각의 수조에서 5마리씩 무
작위로 선택하여 마취시킨 후 미부정맥으로부터 채혈하였다. 

혈청학적 분석 

혈액은 원심분리(6500 rpm, 15분, 4°C)하여 혈청을 분리하였
으며 분석 전까지 -80°C에 보관하였다. AST, ALT, total pro-
tein (TP), lactate dehydrogenase (LDH) 및 TG를 혈청 분석기
(FUJI DRI-CHEM 3000; Fuji film Co., Tokyo, Japan)를 이용
하여 측정하였다.

조직학적 분석

조직학적 분석을 위해 실험에 사용된 모든 무지개송어의 아가
미, 간장, 비장, 체신, 두신, 심장, 전장을 절취하여 10% 중성 포
르말린에 고정하였다. 이후 통상적인 전처리 과정을 거쳐 파라
핀 포매를 완료하고 4–5 μm 두께의 박편을 얻어 Harris hema-
toxylin-eosin (H&E) 염색을 실시하여 광학현미경(Olympus 
BX50; Olympus, Tokyo, Japan)으로 검경하였다. 디지털카메
라(Olympus DP72; Olympus)를 이용하여 광학현미경 사진을 
획득하였다.

통계분석 

도출된 결과는 SPSS v20.0 (IBM, Armonk, NY, USA)의 one-
way analysis of variance (ANOVA) test로 확인하였고 사후검
정은 Duncan's multiple range test 방법을 이용하였다(P<0.05). 

결   과

그룹별 성장 및 측정 인자 분석

본 연구에서 실험 기간 동안 OF, IM, C 그룹의 평균 일일 사
료 공급률은 각각 3.1%, 2.5%, 1.5%로 나타났다(Fig. 1A). OF 
그룹은 권장 사료 공급률 보다 약 2배 이상 높았으며 결과적으
로 대조군에 비해 2.06배의 양을 섭취하였다(Fig. 1A). C 그룹 
대비 2, 4, 8주(week post feeding, wpf)의 OF 그룹의 체중 증가 
비율은 각각 2.2, 2.2, 3.1배로 나타나 C 그룹에 비해 유의적으
로 높았다(Fig. 1B). 그러나 IM 그룹의 체중 증가는 8 wpf 샘플
만 C 그룹에 비해 유의적으로 높았다. HSI의 경우 2 wpf의 OF 
그룹의 개체의 값만 C와 IM 그룹에 비해 유의적으로 높게 나타
나 실험 기간 동안 체중 증가와 직접적이고 일관적인 상관성을 
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확인할 수는 없었다(Fig. 1C). BMI의 경우 4와 8 wpf의 OF 그
룹이 C와 IM 그룹에 비해 유의적으로 높게 나타났으나 IM과 C 
그룹 간의 차이가 없었다(Fig. 1D). 사료효율 측면에서 보았을 

때, IM그룹이 4, 8 wpf에서 유의적으로 높게 나타났으며, 일간
성장률에서는 2, 8wpf에서 OF그룹이 유의적으로 높은 것으로 
나타났다(Supplementary Table 1).
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Fig. 1. Daily feed intake rate (% of body weight) for 8 weeks in the control (C), intermediate (IM) and overfed (OF) group (A). Hepatoso-
matic index (HSI) and body mass index (BMI) of rainbow trout Oncorhynchus mykiss in the C, IM, OF groups sampled at week 2, 4 and 8 
(C), (D). Different letters indicate statistically significant differences determined by Duncan's multiple range test (P<0.05).
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Fig. 2. Serological changes in rainbow trout Oncorhynchus mykiss after overfeed. AST, Aspartate aminotransferase; ALT, Alanine amino-
transferase; TG, Triglyceride; TP, Total protein. Different letters indicate statistically significant difference determined by Duncan's multiple 
range test (P<0.05).
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혈청학적 변화 분석

 2, 4 wpf에서 AST, ALT, TG 값은 C 그룹의 어류에 비해 OF 
그룹에서 유의적으로 높게 나타났다. TP의 경우 4와 8 wpf에서 
OF 그룹의 어류가 C 그룹에 비해 유의적으로 증가하는 것을 확
인할 수 있었다. 또한, 실험 초기인 2 wpf에 샘플링된 OF 그룹
은 IM 그룹에 비해 AST, ALT 값이 유의적으로 높게 나타났으
나 4 wpf 이후에는 유의적인 차이가 나타나지 않았다(Fig. 2).

무지개송어의 조직학적 변화

무지개송어 외부 및 내부 장기에 대한 광학 현미경적 관찰 결
과, 간장과 아가미에서 유의한 변화가 관찰되었다. 과도한 사료 
공급에 의한 간장의 조직학적 변화는 크게 간세포 실질의 변화
와 간염이었다. C 그룹의 어류는 먹이 공급 기간과 상관없이 정
상적인 간장 구조를 유지하고 있었으나, IM 및 OF 그룹에서는 
2주에 전반적인 간세포의 크기가 커지고 4주와 8주째에는 간세
포의 세포질이 혼탁해지고 호산성의 과립이 충만해지는 경향을 
보였다. 특히, IM 및 OF 그룹에서는 4주 이후 간 실질 및 소담
관 주위에 염증성 세포가 침윤하는 다발성 간염 및 담관 주위염
이 발생하였다(Fig. 3). 과도한 먹이 공급에 의한 조직학적 변화
는 간장 이외의 장기에서는 관찰할 수 없었다. 

8주간의 사료 공급 후 고수온 스트레스에 노출시킨 결과, IM 
및 OF 그룹의 간장에서 간세포 세포질의 혼탁, 다발성 간염 및 
담관 주위염의 경향은 이어지고 있었다. 다만, 이들 그룹에서 대
조군과는 달리 120시간 이후 간세포 내 경계가 명확한 지방 방
울이 형성되는 지방변성(fatty change)이 발생하여 240시간까
지 확인되었다. 또한, 고수온 스트레스에 노출시킨 IM 및 OF 
그룹의 아가미에서는 24시간부터 다발성 동맥류(aneurysm)가 
다수의 개체에서 확인되었다. 아가미 동맥류는 OF 그룹에서 그 
정도가 가장 심했으며 240시간까지 확인되었다(Fig. 4). 이외의 
장기에서는 특기할 만한 조직학적 변화는 없었다. 

고수온에 노출된 무지개송어의 혈청학 지표 변화

고수온 스트레스에 노출된 기간 동안 C와 IM 그룹의 누적 폐
사율은 각각 5%와 0%를 나타내었으나 OF 그룹은 15%로 가장 
높았다. 전반적으로 OF 그룹의 간 건강의 지표인 AST와 ALT 
수치는 C와 IM 그룹의 어류에 비해 유의적으로 높아(Fig. 5) 수
온 상승 스트레스에 좀 더 취약하다는 것을 보여주고 있다. 또한 
OF 그룹의 LDH값(dph 10)도 타 그룹에 비해 유의적으로 높아 
간 수치의 증가와 일맥상통한 결과를 보여주고 있다.

고   찰

FAO (2021)는 14°C에서 사육되는 무지개송어의 사료 공급
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Fig. 3. Histological changes in the liver of fish in the C, IM and OF 
groups sampled at week 2 and 8. HE stain. Scale bars indicate 50 
μm. The volume of hepatocytes was remarkably increased in the 
IM and OF group sampled week 2 (circles, decreased cell number 
in IM and OF groups compared to C group). The infiltration of in-
flammatory cells around cloudy hepatocytes was recognized in the 
IM and OF groups sampled week 8. Arrows indicate the inflamma-
tory cells. C, Control; IM, Intermediate; OF, Overfed.
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Fig. 4. Histological changes in the liver (Scale bars, 50 μm) and 
gill(Scale bars, 100 μm) of fish exposed to dph 5 heat stress. The 
fatty change of liver was recognized in the IM and OF groups (ar-
rowheads, lipid vacuoles, circles, the infiltration of inflammatory 
cells). The aneurysm of gill lamellae (arrows) was showed in the 
IM and OF groups. IM, Intermediate; OF, Overfed.
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량을 체중 50–60g 기준으로 체중 kg 당 1.43%로 권장하고 있
다. 이는 우리나라의 무지개송어 권고 공급량(NIFS, 2017)인 
1.7–1.85%보다는 다소 낮음을 확인할 수 있었다. 본 연구에서
는 대조군(C그룹)의 공급량을 실험 기간 내내 약 1.5%로 유지
하였으며 정확한 사료 공급량의 측정을 위해 투여 후 30분 이내
에 먹지 않은 사료를 수거하는 방법으로 수행하였다. 다만 C 그
룹과 IM 그룹은 사료 공급량이 실험 기간 내내 일정하게 유지
된 반면 OF 그룹은 첫 2주 동안 사료 공급율이 약 4%로 유지
되다가 그 이후로 줄어드는 경향이 뚜렷했으며 특히 6–8주 구
간에는 평균 사료 공급율이 2.4%로 첫 2주와 비교해 많이 낮았
다. 결론적으로 본 연구의 IM과 OF 그룹은 C 그룹에 비해 각각 
약 1.7배와 2배의 먹이를 섭취하였고 OF 와 IM 그룹의 체중은 
C 그룹에 비해 각각 2주와 8주째 부터 유의적으로 증가하였다.  
세계보건기구(World Health Organization, WHO)는 BMI를 
이용하여 사람의 과체중(25 kg/m2)과 비만(30 kg/m2)을 구분하
고 있다(WHO, 2000). 최근에 BMI를 어류에 적용하였으며 고
지방식이나 과다 공급한 어류의 BMI가 대조군에 비해 유의적
으로 높았다고(1.1–1.3배 증가) 보고하였다(Oka et al., 2010; 
Landgraf et al., 2017; Roh et al., 2020). 본 연구에서도 BMI를 
측정한 결과 IM과 C 그룹 간에는 유의적인 차이를 나타내지 않
았으나 OF 그룹의 BMI는 사료 공급 2주 후부터 다른 두 그룹
에 비해 유의적으로 높음을 알 수 있었다. 이전 연구(Labruna et 
al., 2011; Landgraf et al., 2017)에 따르면 혈청 TG 값은 사람
뿐만 아니라 zebrafish에서도 비만의 마커로써 사용될 수 있음

을 보여주고 있다. TG는 지질의 한 종류로 세포 및 혈액에서 지
방산의 주요 저장 및 수송형태이다(Alves-Bezerra et al., 2017). 
복강 내 지방 조직에서 방출된 유리지방산은 문맥계를 통해 간
으로 직접 배출되어 혈청의 TG를 증가시킨다(Wajchenberg et 
al., 2000). 본 연구에서 OF그룹 어류의 TG값의 유의적인 상승
은 과다한 먹이 공급에 의한 지질의 축적에 기인한 것으로 보
이며, 따라서 본 연구의 그룹에서 비만이 유도된 것을 확인할 
수 있었다.
간의 손상은 혈청 내 AST와 ALT의 수치를 증가시키는 특성
이 있다(Scheig, 1996; Lee et al., 2007). 간이 손상되면 아미노
기 전이효소인 AST와 ALT가 혈액으로 분비되며 이 효소의 증
가는 지방간, 간염 등 간의 이상을 잘 반영하므로 간 손상의 지
표로 사용된다(Daniel et al., 1999; Huang et al., 2006). 본 연구
에서도 OF그룹의 어류에서 AST와 ALT가 C와 IM 그룹의 어
류에 비해 2주와 4주째에 유의적으로 높은 경향을 보였다. 이는 
이전 연구에서 고지방 사료나 과다한 사료 공급을 한 쥐, 제브
라피시 등에서 나타난 결과(Diniz et al., 2008; Landgraf et al., 
2017)와 유사한 것을 확인할 수 있다. 반면 스트레스 인자이자 
비만의 지표 중 하나인 혈중 내 glucose와 조직 손상의 지표로 
LDH의 양을 측정하였을 때, OF 그룹에서 다른 구간에 비해 값
이 증가하는 경향을 보였으나 유의적인 차이는 확인할 수 없었
다(data not shown). 또한, 8주 차에서는 AST, ALT, TG의 유의
적인 차이를 확인할 수 없었는데, 이는 실험이 진행되며 8주 차
로 갈수록 OF 그룹 어류의 사료 공급율이 상당히 줄어든 점과 
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fig. 5. Serological changes of rainbow trout Oncorhynchus mykiss in a high temperature stimulation after 8weeks of overfeed. AST, Aspar-
tate aminotransferase; ALT, Alanine aminotransferase; TP, Total protein; LDH, Lactate dehydrogenase. Different letters indicate statistically 
significant difference determined by Duncan's multiple range test (P<0.05).
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연관이 있는 것으로 보인다.
간에서 다양한 원인으로 지방의 과다한 축적이 발생하면 간
세포의 거대 공포성 지방증(macrovesicular steatosis)을 특징
으로 하는 NAFLD가 발생한다(Kim et al., 2005; Weiß et al., 
2014). 일반적으로 NAFLD 환자는 BMI와 전신 지방의 비율
이 정상인에 비해 유의적으로 높다고 알려져 있다(Angulo et 
al., 1999). 이는 비만이 간 내에 지방을 침착하게 하고 결국 간
질환을 유도하기 때문이다. 비만이 유도된 설치류 간의 간 조직
병리학적 변화를 보면, 염증세포의 침윤을 특징으로 하는 섬유
성 및 염증성 변화를 관찰할 수 있었다(Küçükkurt et al., 2010; 
Gedikli et al., 2017). 본 연구에서는 사료의 섭취량이 많을수록 
간세포의 비대가 발생하여 간의 염증 정도가 심해지는 것을 확
인할 수 있었으며, 특히 8주간의 먹이 공급 후 고수온 스트레스
에 노출된 어류는 좀 더 심한 조직병리학적 변화가 관찰되었다. 
이 결과는 비만이 유도된 어류가 정상 어류에 비해 환경 스트레
스에 좀 더 취약하다는 것을 명확히 보여주고 있다. 이미 여러 
연구를 통해 비만은 낮은 수준의 염증반응을 만성적으로 일으
키며 생리·면역학적 불균형을 유발하여 스트레스 혹은 감염성 
질병(H1N1, covid-19 등)에 더욱 취약하게 만드는 것으로 알려
져 있다(Huttunen and Syrjänen, 2013; Jung et al., 2017; Kim 
and Nam, 2020).
어류는 수중 환경과 직접 접촉하기 때문에 수온에 민감하며 
면역기능을 포함한 생리적 반응에 많은 영향을 받는다(Mik-
kelsen et al., 2006; Chen et al., 2021). 특히 무지개송어는 대
표적인 냉수성 어종으로 서식이 가능한 수온 범위는 5–23°C이
며 23°C 이상이 되면 산소 소비율, 호흡수, 헤모글로빈 함량에 
변화를 일으켜 체내 항상성이 무너질 수 있다(So et al., 2008). 
Van et al. (2018)에 따르면 낮은 헤모글로빈 수치와 함께 비만
이 산소 흡수 장애 및 이에 따른 산화 대사 능력 장애에 강력
한 기여자라고 보고 하고 있으며, 어류에서도 호흡 장애를 유
발할 수 있다(So et al., 2008). 본 연구에서 고수온 스트레스 노
출 초기에 OF 그룹의 어류에서 특이하게 아가미 동맥류가 관
찰되었는데 이는 본 연구에서 사용한 급격한 수온의 상승에 기
인한 것으로 보인다. 이는 Roberts (2012)의 연구 결과에서 물
리적, 화학적 요인에 의한 아가미의 병리조직학적 손상 결과와 
일치한다. 고수온에 노출된 OF 그룹에서 가장 높은 폐사율을 
기록했는데 이는 헤모글로빈 수치가 낮아져 있는 개체에 아가
미의 손상도 함께 발생하여 심한 호흡곤란을 야기시켰을 것으
로 추정되며 이는 높은 사망률과도 연관성이 있을 것으로 판단
된다. 또한 이전 연구(Lu et al., 2016; Chai et al., 2017; Qiang 
et al., 2017)에서 밝혀졌듯이 heat stress로 인해 활성산소(reac-
tive oxygen species)가 과잉 생성되어 체내의 지질, 단백질 및 
DNA의 산화뿐만 아니라 항산화 효소의 파괴와 고갈을 초래하
여 간에 손상을 일으키고 대사를 방해하였을 것으로 판단된다. 
결론적으로 먹이의 과다한 공급이 지속되면 비만을 유도하고 
이는 어류의 생리·면역학적으로 불균형을 초래하여 건강에 악

영향을 미치게 된다. 이로 인해 과체중이나 비만이 유도된 무지
개송어의 간은 손상되며 현장에서 발생할 수 있는 각종 환경 스
트레스에 좀 더 민감하고 취약한 상태가 되어 경제적인 손실을 
초래할 가능성이 높다는 것을 보여주고 있다. 그러므로 본 연구
는 체중을 고려한 적절한 사료 공급량은 어류의 건강 유지에 필
수불가결한 요소 중의 하나라는 것을 보여주고 있으며 향후 무
지개송어 양식장의 체계적인 사료 공급시스템 개발에 기여할 
것으로 생각된다.
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부   록

Supplementary Table 1. Rainbow trout Oncorhynchus mykiss growth performance (mean±S.D.) according to feed rate for 8 weeks

Week Groups FCR1 FE (%)2 DGR3 SGR (%)4

2
Control gorup 0.79±0.87 228.1±128.4 2.23±1.09a 2.74±1.44a

Intermediate group 0.56±0.30 210.2±83.8 2.70±0.77ab 3.39±1.15ab

Overfed group 0.56±0.34 216.3±82.3 3.85±0.94b 5.48±1.70b

4
Control group 0.96±0.28 112.4±36.9 1.47±0.28a 1.87±0.47a

Intermediate group 1.10±0.79 115.2±43.8 1.69±0.47ab 2.28±0.75ab

Overfed group 1.51±1.22 90.9±41.8 2.13±0.58b 3.27±1.17b

8
Control group 0.85±0.25ab 126.6±42.8ab 0.99±0.33a 1.49±0.64a

Intermediate group 0.73±0.21a 145.3±33.3b 1.31±0.11ab 2.27±0.33ab

Overfed group 1.08±0.23b 95.9±18.6a 1.43±0.07b 2.71±0.29b

1Feed coefficient ratio (FCR)=dry feed intake/(Final weight-Initial weight). 2Feed efficiency ratio (FE, %)=[(Final weight-Initial weight)/
dry feed intake]×100. 3Daily growth rate (DGR)=(total weight gain×100)/[{(initial total weight+final total weight+dead fish wt.)/2}×days 
fed]. 4Specific growth rate (SGR, %)=(loge final wt.-loge initial wt.)×100/days. FCR, Feed coefficient ratio; FE, Feed efficiency ratio; DGR, 
Daily growth rate; SGR, Specific growth rate. Different letters indicate statistically significant difference determined by Duncan's multiple 
range test (P<0.05).


