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서   론

강도다리(Platichthys stellatus)는 가자미목(Pleuronectiformes) 
가자미과(Pleuronectidae)에 속하는 어종으로, 북태평양 연안
부터 캘리포니아 만에 이르는 지역에 걸쳐 분포하는 것으로 알
려져 있다. 가자미목 어류의 가장 큰 형태적 특징은 비대칭성으
로, 대칭적인 부화 자어 시기에서 치어기로 성장하는 변태 과정 
동안 한쪽 안구와 입의 이동이 이루어진다. 안구 이동에 관여하

는 조절 기구는 여전히 알려지지 않은 상태이며, 이러한 비대칭
성에 대한 진화적 기원을 밝히고자 여러 연구가 수행되었다. 가
자미류의 안구 이동에 대한 진화론적 가설로는 먹이 획득 및 섭
식 행동을 위한 환경 적응 시스템이 가장 유력하다. 가자미류는 
저서성 어류로 먹이 획득에 넓은 시각적 파노라마가 필요했기 
때문에 점차 두 개의 눈이 위쪽으로 향하는 비대칭적인 형태로 
진화된 것으로 알려졌다(Schreiber, 2006). 저서 어류의 표적 먹
이는 소형 저서성 무척추동물과 소형 어류로(Orcutt, 1950), 시

강도다리(Platichthys stellatus) 변태 과정에서 안구 이동의 방향에 관여하는 
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The direction of eye movement in Pleuronectiformes is species-specific. In farmed flounder, deviations in eye direc-
tion can reduce marketability. Therefore, we explored the effects of genetic and environmental factors on the direc-
tion of eye movements in the starry flounder Platichthys stellatus to address this economic challenge. Four pairs of 
female and male starry flounder broodstock, with eyes positioned to the right or left, were used in a mating experi-
ment. The experimental groups were established with breeding seawater temperatures set at 10, 14, and 18°C for the 
water temperature experiment. Whole-body samples of juveniles were collected to analyze the expression of genes 
related to eye movement and direction. The mating experiment results showed no significant differences in abnormal 
eye movement. In the water temperature experiment, the rate of abnormal eye movement was significantly higher at 
32.19±1.33% in the 18°C group than in the 10 and 14°C groups. Genetic analysis of eye movement related to water 
temperature revealed that the expression of eye migration genes was significantly higher at 10°C. Moreover, no sig-
nificant differences were observed in mating experiments. In conclusion, water temperature and not mating affected 
the eye movement of starry flounder.
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각 및 후각 신호를 혼합하여 사용하는 경향이 있기 때문에 눈이 
중앙에서 멀리 이동한 정도가 양안 시야에 영향을 미칠 수 있다
고 알려졌다(De Groot, 1971; Gibson et al., 2014). 
또한 강도다리 형태의 다른 비대칭성도 먹이 활동에 영향을 
줄 수 있는데, 콧구멍의 위치가 후각에 영향을 미칠 가능성이 
있으며, 등지느러미와 뒷지느러미의 위치와 길이 차이는 한 방
향으로 회전하는 능력에 영향을 미칠 수 있다(Bergstrom and 
Palmer, 2007). 이 비대칭성은 치어의 변태 과정동안 이루어지
는데, 다른 척추동물과 달리 가자미류의 변태 기간에는 안구의 
축(axis)과 내이(inner ear)의 수평 반고리관(horizontal semi-
circular canals)이 서로 수직으로 향하게 되면서 일반적인 유
영을 하는 표영성 어류(pelagic fish)와 달리 저서성 어류(ben-
thic fish)의 측면화된 행동의 발달이 이루어질 수 있다(Graf 
and Baker, 1983). 그 외에 가자미류 내이의 후두뇌(Meyer et 
al., 1981)와 이석(otoliths of inneri)의 비대칭성도 이에 기여
한다는 연구결과가 있다(Helling et al., 2005; Schreiber et al., 
2010). 척추동물은 배아 발생 동안에 측면화된 내장 기관의 발
달이 이루어지지만, 가자미류는 척추동물 중 유일하게 배아 발
생 후에 비대칭 발달을 겪는 어류로(Youson, 1988), 그 특이성
에 대한 여러 추정과 가설이 오랜 기간 동안 연구되어 보고되
고 있다(Policansky, 1982; Brewster, 1987; Okada et al., 2001, 
2003a, 2003b; Friedman, 2008; Guerrero-Peña et al., 2024). 
가자미류의 안구 이동에 대한 메커니즘을 밝히고자 두개골
의 비대칭성이 눈의 이동을 주도한다는 가설의 연구에서는 비
대칭적인 두개골에 따라 안면 재구조화(remodeling)가 발생하
여 눈과 입의 위치가 이동하는 가능성에 대해 보고되었다(Sch-
reiber, 2006; Sæle et al., 2006). 다른 연구로는 변태 과정 동안 
눈을 다른 쪽으로 밀어내는 안구 하부 조직의 세포 증식이 눈
의 이동을 주도하는 주요 요인임을 제시하는 연구가 수행되었
다(Bao et al., 2011; Schreiber, 2013; Sun et al., 2015; Shao et 
al., 2017). 안와하 조직의 세포 증식과 관련한 대다수의 연구에
서 갑상선호르몬(thyroid hormone, TH)이 이러한 세포 증식과 
안구 이동을 촉진하는 것에 영향이 큰 것으로 제시되었다. 따라
서 TH 억제제가 안구의 불완전한 이동과 대칭적인 형태의 치어
를 유도할 수 있음이 보고되었다(Schreiber, 2013; Campinho 
et al., 2015, 2019; Shi et al., 2023). 최근에는 유전체나 전사체 
분석을 통해 가자미류의 안구 이동에 관여하는 유전자들을 밝
히고자 하는 연구가 이루어지고 있으며(Shao et al., 2017; Bao, 
2023; Guerrero-Peña et al., 2024), 안와하 세포 증식과 관련하
여 splicing factor arginine/serine rich-3 (SFRS3) (Bao et al., 
2005)이나 prolactin (PRL) (Si et al., 2021)이 관련 핵심 유전
자로 제시되었다. 특히 prolactin의 경우 가자미류의 초기 발달
에서 변태 과정 동안 세포 증식을 촉진하고 TH과 상호작용하여 
안구 이동을 유도할 수 있다고 밝혀졌기 때문에(Si et al., 2021), 
여러 화합물들의 연관성이 시사되고 있다. 가자미류의 안구 이
동 기전을 명확하게 밝히기 위해 진화적 관점에서 분자 유전학

적 관점에 이르기까지 많은 연구에도 불구하고, 여전히 가자미
류의 안구 이동에 대한 정확한 메커니즘은 풀리지 않고 있다. 
가자미목 어류 중 특히 강도다리는 비정상적인 안구 방향을 
가진 개체가 많이 출현하기 때문에, 안구가 왼쪽에 있는(sinis-
tral morph) 개체와 오른쪽에 있는(dextral morph) 개체 둘 다 
다수 존재하여 안구의 방향이 일관적이지 않다(Hubbs and Ku-
ronuma, 1942; Orcutt, 1950; Forrester, 1969; Boklage, 1984; 
Bergstrom and Palmer, 2007). 안구의 방향은 가자미 종마다 다
르지만, 종 내에서 강도다리와 같은 두가지 모두 출현을 드물게 
나타나고 있다(Munroe, 2005). 이러한 안구의 다른 방향은 지
역에 따라 다르게 나타나는데, 캘리포니아 연안은 왼쪽(sinis-
tral)과 오른쪽(dextral)이 50% 비율이며, 한국과 일본을 포함한 
동북아 연안에서는 왼쪽 유안측 개체가 거의 100%에 가까운 
비율을 보인다(Hubbs and Kuronuma, 1942; Bergstrom, 2007; 
Bergstrom and Palmer, 2007; Kang et al., 2012; Kim et al., 
2013). 강도다리는 2000년대 초반부터 국내에서 양식대상 어
종으로 대량 사육된 이후로 국내 양식 산업에서 넙치를 대체할 
수 있는 어종으로 주목받고 있으며, 저온에서 먹이 섭식이 가능
하고 질병에 강해 점차 생산량이 증가하고 있는 추세이다(Lim 
et al., 2013; Lim, 2016; Shin and Lee, 2023). 최근에는 완전
한 종자 생산 기술이 확립되어 양식 대표 어종으로 자리매김하
고 있으나, 인공적인 대량생산 과정에서 비정상적인 안구 방향
을 가진 개체의 비율이 증가하고 있다. 한국에서는 통상적으로 
왼쪽 유안측 개체가 정상 개체로 인식되기 때문에, 강도다리의 
안구 방향이 다를 경우(오른쪽 유안측 개체)에는 시장 가치가 
하락하고 상품성이 저하된다(Seikei, 1991; Kang et al., 2012; 
Kang and Kim, 2024). 
따라서 양식 어가에서는 변태 과정이 끝난 치어들을 대상으로 
출하 전에 기형으로 판단하여 선별 후 제거하는 작업이 필수적
으로 이루어져 안구 방향이 비정상적인 치어를 사육하는 양식
어가의 경제적 부담이 증가하고 있다. 본 연구에서는 강도다리 
양식에서의 이러한 경제적 문제를 해결하여 양식 생산성을 개
선하고, 더불어 강도다리 치어의 변태 과정에서 안구 이동과 그 
방향에 관여하는 요인을 밝히고자 하였다. 따라서 양식 강도다
리를 대상으로 정상 어미와 비정상 어미의 교배 실험과 사육 수
온 실험을 수행하여 유전적 또는 환경적 요인이 안구 이동 방향
에 미치는 영향을 조사하였다.

재료 및 방법

윤리성명서

모든 절차는 동물의 윤리적 대우에 대한 지침에 따라 수행되
었으며 목포대학교 동물관리 및 이용위원회 제 1183호(2013년 
12월 17일)의 승인을 받았습니다. 2013년부터 P. stellatus를 이
용한 동물실험 승인을 받았으며, 목포대학교 동물실험실시이
용위원회의 동물심험계획 심의과정에 따라 매년 재승인 신청
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서를 제출하고 있습니다.

실험어 및 사육관리

자·치어의 사육실험은 전라남도 여수시 돌산읍에 위치한 강
도다리 종자 배양장에서 실시하였다. 교배 실험구를 위한 강도
다리 암컷과 수컷 어미(평균 전장 34.08±0.81 cm, 평균 중량 
477±1.14 g)는 해당 배양장에서 사육된 개체들을 사용하였으
며 사육 먹이는 수협침강골드 5호(Suhyup, Seoul, Korea)를 사
용하였으며 조단백질 50.0% 이상, 조지방 10.0% 이상, 조회분 
17.0% 이하, 조섬유 3.0% 이하, 인 2.7% 이하였다. 수온 실험
구를 위한 강도다리 수정란 또한 해당 배양장에서 인공 수정된 
수정란을 사용하였다. 교배 실험구의 경우, 강도다리 암컷과 수
컷 어미에서 각각 채란 및 채정을 하여 인공 수정시킨 후, 수정
란은 각 실험구 별로 구분된 200 L 수조에 입식하였고 부화 후 
착저 전까지 로티퍼와 알테미아를 강도다리 사육 매뉴얼대로 
급이하면서 사육하였다. 수온 실험구의 경우, 강도다리 수정란
을 동일한 방식으로 수온 실험구 별로 구분된 200 L 수조에 입
식하였다.  실험구 별 통계분석을 위해 각각 수조 3개씩 배치하
여 실험을 진행하였다.

교배 실험

안구 방향이 다른 암수를 각각 채정·채란하여 인공수정을 실
시하였다. 암수 어미의 생식소 성숙은 육안으로 확인하여 성숙
한 개체를 선별하였고 안구의 위치별로 구분하였다. 
교배 실험구의 구분은 A, B, C 및 D 실험구로 나누었으며, A 
실험구는 정상(왼쪽) 암컷과 정상(왼쪽) 수컷을 교배하였고, B 
실험구는 정상(왼쪽) 암컷과 비정상(오른쪽) 수컷을 교배하였
다. C 실험구는 비정상(오른쪽) 암컷과 정상(왼쪽) 수컷을 교배
하였고, D 실험구는 비정상(오른쪽) 암컷과 비정상(오른쪽) 수
컷을 교배시켰다. 인공 수정된 수정란은 부상률과 수정률을 측
정하였고, 각 실험구 별로 수조를 구분하여 200 L수조에서 자연 
수온으로 관리하였다. 부화 후 샘플 채취는 7일 간격으로 진행
하였으며 유전자 분석을 위해 자어 약 100 mg을 2 mL cryovial 
(Thermo, MA, USA)에 RNAlater (Invitrogen, MA, USA)를 
넣어 24시간동안 4°C에 보관 후 RNA (ribonucleic acid)추출 시
까지 액체 질소(-196°C)에 보관하였다.
변태과정이 끝나고 착저까지 완료된 F1개체는 교배실험구 별
로 100마리씩 플레이트에 담아 3번씩 촬영하여 ImageJ (LOCI; 
University of Wisconsin, Madison, WI, USA) 안구 방향 비율
을 확인하였다.

수온 실험

사육 수온이 안구이동에 미치는 영향을 파악하기 위해서 수정
란을 입식한 수조의 해수 수온을 1일 1°C씩 상승시켜 실험구 별
로 수온을 10°C, 14°C, 및 18°C로맞추었다. 수온을 유지하기 위
해 티타늄 히터와 온도조절기를 사용하였으며, 용존산소량은 
7.0 mg/L 이상을 유지하였다. 유전자 분석을 위한 시료 처리나 

비정상 안구비율 측정은 상기한 방법과 동일하게 진행하였다.

유전자 발현 분석

강도다리의 변태 과정 동안 어미의 안구위치와 사육 수온이 
치어의 안구 위치에 미치는 유의적인 영향을 파악하기 위하여, 
어류에서 안구 위치와 유전자 발현에 관한 문헌 조사를 실시
하였고, Itoh et al. (2010), Wei et al. (2017) 논문을 참고하여, 
Bmpr1B, FGF7, Six, TgfBr2, Dio1, Dio2, Dio3, Otx2, Wnt1
을 분석하였다. qRT-PCR에 사용되는 프라이머는 Table 1에 나
타내고 있다. 실험에 사용된 프라이머는 National Center for 
Biotechnology Information (NCBI) GenBank에 등록되어 있
는 염기서열을 사용하여 제작하였다.

Total RNA는 TRIzol® 프로토콜(Invitrogen)을 사용하여 자·
치어 샘플에서 추출되었다. 강도다리 자·치어를 1mL TRIzol® 
용액에서 균질기로 균질화하고 chloroform 200 μL를 첨가하
여 -20°C에서 5분간 반응시킨 후, 12,000 rpm, 4°C에서 15분
간 원심분리하고 상층액과 동일한 양의 isopropanal과 혼합하
여 10분간 반응시켰다. 원심분리 후 상층액을 제거하고 80% 에
탄올 100 μL를 첨가하여 펠렛을 세척하고, 에탄올은 원심분리
기를 사용하여 완전히 제거한 후, 100 μL의 DEPC water를 첨
가하였다. 

DNA 오염을 방지하기 위해 DNase I (Qiagen, Hilden, Ger-
many)을 처리하였고, 1%의 아가로스 젤에서 RNA 분해 및 오
염을 평가하였다. cDNA (complementary deoxyribonucleic 
acid)는 Maxima First Strand cDNA 합성 키트(Thermo, MA, 
USA)를 사용하여 정제된 total RNA로부터 합성되었다. RT-
qPCR (real-time polymerase chain reaction, PCR)을 위해 
Maxima Enzyme Mix 2 μL, 5x Reaction Mix 4 μL, RNA 
14 μL를 혼합하였다. cDNA 합성조건은 10분 동안 25°C, 30
분 동안 65°C, 5분 동안 85°C였다. 합성된 cDNA는 Nanodrop 
One C (Thermo, MA, USA)를 사용하여 정량화되었으며, 이후 
-80°C에서 보관하였다.

qRT-PCR은 안구이동 과정에서 환경적·유전적 요인에 의한 
유전자 차등 발현을 조사하기 위해 crocoSTARTM 96 Real-
Time PCR System (TaKaRa, Kusatsu, Japan)을 사용하여 수행
되었다. cDNA 농도는 500 ng/μL로 조정하였으며, 각 시료의 
발현은 각 프라이머(10 pM)의 0.5 μL, cDNA의 2 μL, 멸균수
의 9 μL를 혼합한 TB Green® Premix Ex Taq™ (Tli RNaseH 
Plus), Bulk (TaKaRa, Kusatsu, Japan)를 사용하여 2 μL의 반
응량을 3번씩 측정하였다. qRT-PCR 조건은 95°C에서 30초, 
95°C에서 5초, 60°C에서 30초로 40 사이클로 설정하여 수행
하였다. Housekeeping 유전자는 GAPDH (glyceraldehyde3- 
phosphate dehydrogenase)를 사용하였고, 해당 레퍼런스 유전
자의 발현 수준은 실험구의 상대적인 유전자발현 수준을 Ct 값
으로 산출하는데 사용되었으며, 발현 수준은 평균 Ct 값을 사용
하여 2-∆∆Ct 방법으로 계산되었다. 
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통계 분석

각 실험에서 얻어진 측정값은 평균과 표준오차(mean±SE)
로 표시하였으며, 측정값들 사이의 유의차 유무는 SPSS-통계 
프로그램(version 26)을 이용하여 one-way ANOVA, Duncan's 
multiple range test로 사후검정하였다(P<0.05).

결   과

현장 조사

실험에 앞서, 강도다리 종자생산 시에 발생하는 안구 방향 기
형 현황 조사를 우선적으로 실시하고자 하였다. 정상적인 강도
다리의 안구 위치는 왼쪽으로, 이와 다르게 오른쪽에 눈이 위치
한 기형 개체들의 출현 빈도를 조사하기 위하여 2020년 2월부
터 3월까지 국내 강도다리 양식장들에서 기형 비율을 조사하였
다. 전남, 전북 및 제주 지역의 양식장들에서 강도다리 종자의 
안구 위치를 조사한 결과, 오른쪽으로 눈이 돌아간 기형 개체는 
평균 7.4±2.0% 비율로 확인되었다(Table 2).

교배 실험

교배 실험구는 네 그룹으로 나누어 진행되었으며, 각각의 그
룹은 암컷과 수컷 강도다리의 안구위치(왼쪽 또는 오른쪽)에 따

라 분류되었다. 정상(왼쪽) 암컷과 정상(왼쪽) 수컷, 정상(왼쪽) 
암컷과 비정상(오른쪽) 수컷, 비정상(오른쪽) 암컷과 정상(왼
쪽) 수컷, 및 비정상(오른쪽) 암컷과 비정상(오른쪽) 수컷을 각
각 A, B, C 및 D 실험구로 나누었다. 실험구 별로 인공수정시킨 
수정란은 수조를 구분하여 육란하였으며, 실험구 별로 수정란
의 부상률과 수정률을 측정한 결과 부상률은 각각 44%, 52%, 
56%, 56%로 나타났으며 수정률은 63%, 67%, 66%, 69%로 
확인되었다.
강도다리 교배실험구의 F1 치어의 착저가 완료되고 난 후, 4
개 실험구의 F1 개체의 안구 방향을 확인한 결과는 Fig. 1에 나
타냈다. 정상(왼쪽) 암컷 과 정상(왼쪽) 수컷을 교배한 A 실험구

Table 2.  Abnormal rate of eye position in starry flounder Platich-
thys stellatus (n=300)

Aquaculture farm Location Abnormal rate (%)
A Jeonbuk Buan-gun 10.4
B Jeonbuk Gochang-gun 4.3
C Jeonbuk Gochang gun 8.6
D Jeonnam Goheung gun 7.7
E Jeju 5.3
F Jeonanm Yeosu 6.3
G Jeonbuk Buan-gun 9.0

Table 1. Primer sequences used in this study

Gene Accession number Primer (5’–3’)

Bone morphogenetic protein receptor type-1B- like (Bmpr1B)                 XM_020101059.1
F: TGAAGGGTCGGTAGGAACTG
R: GTCTCGTCCAGAACCTCTGG

Fibroblast growth factor7- like (FGF7) XM_020099474.1
F: TTGTAGGTTTCCTCGCCTTG
R: AGTCGGTGGCATCTTGAGTC

Homeobox protein six 1- like (Six1) XM_020084923.1
F: TTGAGGACGCTCTCGTTCTT
R: CCACTTGCTCCTGCGTAAAG

Tgf- beta receptor type-2-like (TgfBr2) XM_020102424.1
F: CTCGTCCTGTGGGAGATCAT
R: AGCATGAAGGACAGCGTTCT

Iodothyronine deiodinase type-1 (Dio1) AB362421.1
F: AGGCTACGCTGAGATTTG
R: AGCAGTTATAGACGGAGGT

Iodothyronine deiodinase type-2 (Dio2) AB362422.1
F: CTGGTGCCAGGATGCGAAAT
R: AAGTCCTCAACCAACTGTCG

Iodothyronine deiodinase type-3 (Dio3) AB362423.1
F: GGATTTCTTGTGCATCAGGA
R: GGGACTCCAAGGTGAACATC

Ortgodenticle homeobox2 (Otx2) NW_017859650.1
F: CTGCATGCAGAGGTCCTACC
R: GGTAAGAGCCGCAGTCCATG

Wingless-type MMTV integration site family. member1 (Wnt1) NW_017859655.1
F: CCAAGAACGTGCAGTTGGTC
R: GCCACTTGCACTCCTTTATG

Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase (GAPDH) MH588515.1
F: CCAGAACATCATCCCAGCTT
R: GGCCTTCACAACCTTCTTGA
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는 오른쪽으로의 안구 이동 비율(기형률)이 26.52±2.18%이었
으며, 정상(왼쪽) 암컷과 비정상(오른쪽) 수컷을 교배한 B 실험
구는 25.13±0.52%, 비정상(오른쪽) 암컷과 정상(왼쪽) 수컷을 
교배한 C 실험구는 28.9±1.65%, 비정상(오른쪽) 암컷과 비정
상(오른쪽) 수컷을 교배한 D 실험구는 33.02±0.13%로 확인되
었다. 모든 실험 결과의 평균값과 표준오차를 사용하여 SPSS 
통계 프로그램(version 24)로 one-way ANOVA와 Duncan’s 
multiple range test를 수행한 결과, 4개 실험구 간에 안구 기형
률에서 유의한 차이는 나타나지 않았다(n=300, P>0.05).

수온 실험

착저 후 강도다리 F1 개체의 그룹별 안구 위치 비율을 조사
한 결과, 10°C 실험구의 비정상(오른쪽) 안구 위치 비율은 
14.54±1.62%였고, 14°C 실험구는 27.65±3.92%, 18°C 실험
구는 32.19±1.33%로 나타났다(Fig. 2). 통계 분석 결과, 10°C 
실험구에 비해 14°C와 18°C 실험구에서 유의적으로 안구 기형
률이 높은 것으로 확인되었다(P<0.05).

일자별 유전자 발현 분석

안구 이동과 방향에 미치는 유전적 요인을 분석하기 위해 각 
그룹별 교배실험구의 유전자 발현을 비교 분석하였다. 사육 도
중 자치어의 폐사로 인해 샘플 채취에 한계가 있어 모든 주차
별 발현 비교는 수행하지 못했으나, 강도다리 치어의 착지 시
기인 14일과 28일 샘플을 통해 주요 시기의 관련 유전자 발현
을 분석하였다. 

14일차 샘플에서 실험구 별 유전자 발현을 비교 분석한 결과, 
Bmpr1B은 A실험구가 다른 실험구보다 다소 낮은 발현을 보
였다(Fig. 3). 반면에 Fgf7, Six1, 및 TgfBr2 유전자의 경우 다

른 실험구에 비해 C실험구에서 낮은 발현을 보였으며, 갑상선 
호르몬 관련유전자인 Dio1–3에서는 각 실험구에서 발현값이 
유사하였다. Otx2는 정상(왼쪽)수컷과 교배한 A, C실험구에서 
다른 실험구에 비해 낮은 발현을 보였으며, wnt1는 모든 실험
구에서 유사한 발현을 보였다. 결론적으로 실험구 간의 유전자 
발현에 차이는 있었지만 모두 유의적인 차이는 보이지 않았다
(P>0.05).

28일차 샘플에서 실험구 별 유전자 발현을 비교 분석한 결과, 
14일차에 비해 각 유전자들의 발현이 다소 낮아진 결과를 볼 수 
있었다(Fig. 4). Bmpr1B, Fgf7 및 Six1 유전자의 경우 C실험구
에서 다른 실험구들에 비해 낮은 발현을 보였고, Dio1와 Wnt1 
유전자는 B실험구에서 낮은 발현을 보였다. 그 외 유전자에서

Fig. 1. The eye deformity rate in F1 juveniles varies based on 
the eye position of the broodstock. LXL, left-eye female×left-
eye male; LXR, left-eye female×right-eye male; RXL, right-eye 
female×left-eye male; RXR, right-eye female×right-eye male. Dif-
ferent letters indicate significant differences based on ANOVA fol-
lowed by Duncan’s multiple ranged test (n=300, P<0.05).
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Fig. 2. Eye deformity rate of F1 juvenile depend on rearing wa-
ter temperatures. Different letters indicate significant differences 
based on ANOVA followed by Duncan’s multiple ranged test 
(n=300, P<0.05).
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Fig. 3. Relative expression of genes in different breeding experi-
mental groups (A, B, C, D) at 14 days, focusing on genetic factors 
influencing eye migration. The genes analyzed include Bmpr1B, 
FGF7, Six1, TgfBr2, Dio1, Dio2, Dio3, Otx2, and Wnt1. Different 
letters indicate significant differences based on ANOVA followed 
by Duncan’s multiple ranged test (n=9, P<.05).
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는 모두 유사한 발현을 보였다. 14일차와 마찬가지로 28일차샘
플에서도 교배실험구간의 유전자 발현은 유의적인 차이는 보이
지 않았다(P>0.05).

14일차와 28일차 샘플에서 특정 유전자의 발현에는 실험구 
간 차이가 있었으나 통계적으로 유의적인 차이는 나타나지 않
았다(P>0.05). 안구 이동과 방향에 미치는 환경적 요인인 수온
에 의한 관련 유전자들의 발현 변화를 관찰하기 위해, 부화 이후
부터49일차까지 자치어와 치어를 대상으로 수온별 유전자 발
현을 비교 분석하였다.

Bmpr1B 유전자의 경우 초기에 모든 실험구에서 다소 높게 
발현되는 모습을 보였으나 주차가 경과됨에 따라 점차 감소하
는 경향을 보였다(Fig. 5). 7일차와 14일차에서는 10°C, 14°C, 
18°C로 수온이 증가할수록 순차적으로 차등발현 되는 양상을 
보였고 21일차에는10°C, 14°C에서 유의하게 높은 발현을 보였
고(P<0.05), 49일차에서 14°C 실험구가 다른 실험구보다 더 높
은 발현을 보였으나, 21일차 이후 외에는 유의적인 차이를 보이
지 않았다(P>0.05). 

FGF7 유전자 발현의 경우, 10°C와 18°C 실험구에서 각각 초
기에 다소 높게 발현이 되다가 시간이 경과하면서 점차 감소
하였고, 14°C 실험구는 7일차부터 49일까지 높은 발현을 보였
다가 점차 감소하는 모습을 보였다(Fig. 5). 7일차부터 28일을 
제외한 42일차까지10°C 실험구가 14°C와 18°C 실험구에 비하
여 유의적으로 높게 발현되었으며, 49일차 에서는 14°C 실험구
가 다른 실험구보다 유의적으로 높은 발현을 보였다(P<0.05). 

Six1 유전자 발현의 경우, 10°C와 18°C 실험구에서 부화 후 
초기에 다소 높게 발현이 되다가 시간 경과에 따라 감소하였
고, 14°C 실험구는 49일차에 가장 높게 발현하는 모습을 보였
다(Fig. 5). 14일차와 21일차에서10°C, 14°C 및 18°C 순서로 수

온이 높을수록 차등발현을 보였고, 7일차, 35일차에서 10°C 실
험구가 유의적으로 높은 발현을 보였다(P<0.05). 다른 주차에
서는 각 수온별 유전자 발현에서 유의한 차이가 나타나지 않았
다(P>0.05).

TgfBr2 유전자는 10°C 실험구에서는 부화 후 초기에 높게 발
현이 되다가 시간이 점차 지나면서 감소하는 경향을 보였고, 
14°C와 18°C 실험구는 모든 주차에서 꾸준하게 일관된 발현을 
보였다(Fig. 5). 14일차까지 10°C 실험구가 14°C와 18°C 실험
구보다 유의적으로 높게 발현되었으며(P<0.05), 다른 주차에서
는 유의한 차이를 보이지 않았다(P>0.05).

Dio1 유전자 발현의 경우, 모든 실험구에서 초기에 다소 높
게 발현이 되다가 점차 감소하는 모습을 보였다(Fig. 5). 7일차
부터 42일차까지 10°C 실험구가 14°C와 18°C 실험구보다 유
의적으로 높은 발현을 보였으며, 14일차부터 28일차까지는 각
각 실험 온도별로 유의한 차등발현을 보였다(P<0.05). 다른 주
차에서는 수온별 유전자 발현의 유의한 차이를 보이지 않았다
(P>0.05).

Dio2 유전자 발현은 모든 실험구가 유사한 발현을 보였다
(Fig. 5). 14일차에 10°C 실험구가 다른 실험구에 비해 유의적으
로 높게 발현되었으며 35일차에는 18°C 실험구가 다른 실험구
에 비해 발현량이 유의적으로 높은 것으로 나타났다(P<0.05). 
다른 주차에서는 수온별 유전자 발현의 유의한 차이를 보이지 
않았다(P>0.05).

Dio3 유전자 발현의 경우, 10°C 실험구가 21일까지 다소 높
게 발현이 되다가 점차 감소하는 양상을 보였고, 14°C와 18°C 
실험구는 각각 35일차와 42일차에서 가장 높은 발현을 보였으
나 이후 점차 감소하는 모습을 보였다(Fig. 5). 7일, 21일, 42일
차에서 10°C 실험구가 14°C와 18°C 실험구보다 유의적으로 높
게 발현되었으며, 35일차에서는 18°C 에서 유의하게 높은 발현
을 보였다(P<0.05).

Otx2 유전자 발현의 경우, 10°C 실험구에서 부화 후 7일차와 
14일차에 높게 발현이 되다가 실험이 진행될수록 급격하게 감
소하는 경향이 나타났으며, 14°C와 18°C 실험구는 낮은 발현을 
나타냈다(Fig. 5). 14일차까지는 10°C 실험구가 실험구보다 높
은 발현을 보였으며(P<0.05), 다른 주차에서는 유의한 차이를 
보이지 않았다(P>0.05).

Wnt1 유전자는 모든 실험구에서 부화 후 초기에 다소 높게 발
현이 되다가 점차 감소하는 모습을 보였다(Fig. 5). 7일, 14일 21
일, 35일차에서10°C 실험구가 14°C와 18°C 실험구보다 유의하
게 높은 발현을 보였고, 14일차에서는 실험 수온 별로 차등발현
을 보였다(P<0.05). 

고   찰

강도다리는 한국을 포함한 동북아시아에서 각광받고 있는 양
식대상 어종으로 고부가가치가 높은 어류이다. 강도다리의 표
준 종자생산기술은 최근 확립되고 있으나, 여전히 강도다리 종

Fig. 4. Relative expression of genes in different breeding experi-
mental groups (A, B, C, D) at 28 days, focusing on genetic factors 
influencing eye migration. The genes analyzed include Bmpr1B, 
FGF7, Six1, TgfBr2, Dio1, Dio2, Dio3, Otx2, and Wnt1. Different 
letters indicate significant differences based on ANOVA followed 
by Duncan’s multiple ranged test (n=9, P<0.05).
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자생산 과정에서 다양한 요인들로 인해 안구 이동 및 체색 등에 
다양한 비정상개체가 다수 발생하고 있다. 강도다리 양식어가
에서는 강도다리 치어의 눈 위치가 우측에 있는 개체는 기형으
로 간주하고 미판매 대상으로 선정하여, 출하 전 선별 작업을 통
해 제거하기 때문에 시간적·경제적인 피해를 입게 된다. 치어의 
변태 과정에서 안구이동은 가자미 어류의 특징인 비대칭성 진
화로 인해 발생하게 된다. 터봇(Scophalmus maximus), Solea 
senegalensis 등 많은 가자미류의 안구 방향은 종에 따라 다르
고 심지어 종 내에서도 다를 수 있다(Xing et al., 2020). 많은 연
구에서 서로 다른 유전자형에 따라 이동하는 눈의 방향이 달라
질 것이라고 예상하지만 가자미류의 눈 위치에 대한 유전적인 
정보는 여전히 불분명하다. 
본 연구에서는 강도다리 치어의 안구 이동 방향에 영향을 미

치는 유전적·환경적 요인을 조사하기 위해 현장 조사, 교배 실
험, 수온 실험 및 유전자 발현 분석을 수행하였다. 강도다리의 
안구 이동은 부화 후 약 24일이 지나는 시기에 이루어진다는 기
존의 연구(Iwanicki et al., 2017; Gao et al., 2022)를 참고하여 
실험을 진행하였다. 
국내 강도다리 양식장에서 수행된 안구 방향 비정상 현황 조
사 결과, 오른쪽에 눈이 위치한 기형 개체는 평균 7.4±2.0%로 
나타났고, 이는 강도다리 양식 과정에서 일정 비율의 비정상 개
체가 지속적으로 발생함을 시사하며, 이러한 비정상 개체의 출
현 빈도를 줄이기 위한 방안이 필요함을 제시하였다.
교배 실험 결과, 각각 좌안구와 우안구를 가진 강도다리 암수 
교차 교배로 발생한 치어들의 안구 이동 기형률에는 유의미한 
차이가 나타나지 않았으며, 관련 유전자 발현 등 모든 실험에서 

Fig. 5. Relative expression of eye migration gene normalized to GAPDH in starry flounder Platichthys stellatus at different temperatures 
(10°C, 14°C, 18°C) over 49 days. Different letters indicate significant differences based on ANOVA followed by Duncan’s multiple range 
test (n=7, P<0.05). Asterisks indicate significant statistical differences between experimental groups on the difference temperature (n=9, 
*P<0.05). GAPDH, Glyceraldehyde3- phosphate dehydrogenase.
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유의적인 차이를 볼 수 없었다. 수정 후 수정란의 부상율과 수
정율은 A–D 각 실험구별로 차이를 보이지 않았으며, 안구 이
동률을 비교한 결과 A–D 각각 26.52±2.18%, 25.13±0.52%, 
28.90±1.65%, 33.02±0.13%으로 수치상으로는 C와 D실험
구에서 더 높은 안구 비정상을 보였으나 통계적으로 유의적인 
차이는 보이지 않았다. 또한 안구이동과 수정률과 부상률도 서
로 연관성을 보이지 않았다. 이는 안구 이동 방향에 대한 유전적 
요인이 영향을 미치지 않는다는 사실을 시사한다.
교배 실험구 유전자 발현에는 모든 유전자에서 14일차보다 

28일차에서의 발현이 모두 감소하는 모습을 볼 수 있었다. 14
일차에서는 각각 교배한 A–D실험구 내에서 서로 다른 발현
을 보였다. Bmpr1B, Otx2는 A실험구에서 낮은 발현을 보였
고 FgF7, Six1, TgfBr2의 유전자의 경우 C실험구에서 낮은 발
현을 보였지만 9개의 유전자에서 각 실험구 간에 유의한 차이
는 보이지 않았다. 28일차에서도 C실험구에서 Bmpr1B 등 3개
의 유전자에서 낮은 발현을 보였으며. B실험구 에서도 Dio1, 
Wnt1에서 낮은 발현을 보였다. 그 외 유전자에서는 비슷한 발
현을 보였지만 14일차 결과와 마찬가지로 실험구간에 유의한 
차이는 보이지 않았다.
수온 실험을 통해 안구이동 비율을 확인한 결과, 10°C에서 사
육된 F1 치어의 안구 기형률은 14.54±1.62%로 가장 낮았고, 
비교적 수온이 높은 14°C, 18°C가 10°C보다 안구 이동 비율이 
각각 27.65±3.92%, 32.19±1.33%으로 유의하게 높게 나타
났다. 이는 높은 수온이 안구 기형률을 증가시킬 수 있는 가능
성을 제시할 수 있다. 수온 실험구 샘플에서 안구 이동과 관련
된 유전자 발현 결과, Bmpr1B, FGF7, Six1, TgfBr2, Dio1–3, 
Otx2 및 Wnt1 유전자들이 치어의 발달 초기 단계에서 수온에 
따라 다르게 발현됨을 확인할 수 있었다. 10°C 실험구에서 초
기 발달 단계에서 높은 유전자 발현이 관찰되었으며, 이는 낮은 
수온이 초기 발달에 긍정적인 영향을 미칠 수 있음을 시사한다. 
특히, Bmpr1B는 전체적인 실험 기간 49일까지 유의미한 차이
는 없었지만 10°C에서의 발현이 14°C, 18°C 보다 더 높게 나타
난 것을 볼 수 있었다. Bmpr1B는 골격 형성 단백질로 골격 기
형은 주로 광주기, 용존 산소, 이산화탄소, 높은 수류 및 해양 환
경으로 인해 크게 영향을 받는다(Haga et al., 2011). Bolla and 
Holmefjord (1988)는 Hippoglossus hippoglossus 자어의 골격 
기형이 온도가 높을수록 더 많이 발생되었다고 보고하였다. 본 
실험에서도 온도가 높을수록 Bmpr1B이 낮게 발현된 것을 보
아 온도가 높을수록 골격기형에 의한 안구이동이 더 증가하는 
것으로 생각된다. 망막생성세포의 분화나 눈의 위치 지정 및 분
열에 관여하는 Wnt1, FGF7, Six1, Otx2등 다른 유전자들에도 
강도다리 자어의 변태 중 안구이동 시기로 파악되는 2–28일차
에서 유의적으로 14°C, 18°C가 감소하였다. 
실험에 사용되었던 Wnt, Otx 외 Rx 유전자는 망막 전구 세포
의 형성과 렌즈 유도에 필요한 몇 가지 중요한 기능을 수행한다. 
신경조직에서 Wnt의 경로가 분자에 의해 억제되면 신경 외배

엽이 형성되고 이 신경 외배엽은 Otx2를 전사한다. Otx2는 Rx
의 발현을 활성화하여 눈에 필요한 유전자의 전사를 활성화한
다. 이는 어류뿐만 아니라 여러 척추동물 종의 눈 발달에 중요
한 역할을 하는데 비정상적인 조절을 할 때 눈 형성 및 기능의 
심각한 이상을 초래한다. 온도에 민감한 medaka의 경우 외부 
환경 요인으로 인한 Rx3 유전자의 전사 억제 시 눈 형성이 작
게 되거나 형성이 이루어지지 않은 돌연변이가 자주 발생한다
(Balley et al., 2004). 이번 연구에는 다루어지지 않았지만 실험
에 사용하였던 상호유전자들의 발현이 비슷한 양상을 보였으
므로, 앞으로 가자미류에서 Rx3와 Wnt, Otx의 상호작용에 대
한 연구가 필요할 것으로 보인다. FGF 또한 외부 열 스트레스
로 인해 변형되어 Danio rerio의 꼬리의 체절 수가 감소하는 골
격 기형과 색소 침착등의 기형을 발생되었고 이는 높은 온도에
서의 유전자 변형으로 부정적인 영향을 받은 것으로 예상된다
(Connolly, 2008).

TH과 연관된 유전자 발현의 분석 결과, Dio1에서 변태 초기
에 10°C가 수온이 높은 14°C, 18°C 보다 유의미하게 높게 발현
되었고, Dio2, 3 또한 시간별로 10°C에서의 발현이 더 높게 나
타났다. TH는 안구이동에 관여하는 필수 요소이다(Manchado 
et al., 2008). TH는 척추동물의 성장, 발달 및 신진대사의 주
요 조절자이며 어류의 초기 발달에 영향을 미친다(Marchand 
et al., 2004; Walpita et al., 2007). Little et al. (2013)는 높은 온
도에서 사육된 zebrafish Danio rerio가 낮은 온도에서 사육된 
zebrafish 보다 TH에 대해 민감하게 반응하였다고 보고하였다. 
높은 온도에서의 체내 TH반응이 환경 변화에 적응하는 어류의 
생리활동에 부정적인 영향을 미친 것이라고 생각된다. 또한 TH
교란물질인 propylthiouracil (PTU), tetrabromobisphenol-A 
(TBBPA)는 zebrafish 치어의 눈의 전사 변화에 더 강한 영향을 
미쳤다는 연구가 있어(Baumann et al., 2019), TH가 안구이동
과 관련된 중요한 역할을 할 수 있음을 의미한다. 안구이동을 관
여하는 유전자의 발현은 42일차 이후에는 실험구 간의 유의한 
차이는 나타나지 않았다. 또한 실험이 주차별로 진행함에 따라 
유전자 발현 또한 점차 감소하는 추세를 보였고, 다른 어종에서
도 시간이 지남에 따라 발현량이 감소하는 경향을 보였다. 본 연
구의 결과와 마찬가지로 안구나 골격 형성에 관여하는 유전자
의 경우 초기 변태 과정에서 높게 발현되었고 변태가 끝나자 발
현량이 감소한다는 보고(Bao, 2023)와 같이 초기 사육 중 발생
하는 여러 조건들이 어류 기형의 원인이 되는 것으로 생각된다.
본 연구 결과, 강도다리 치어의 안구 이동 방향에 유전적 요인
보다는 환경적 요인인 수온이 큰 영향을 미치는 것으로 나타났
다. 높은 수온에서 안구 비정상이 증가하는 경향을 보였으며, 회
유성 어종인Coregonus lavaretuss 에서는 수온이 9°C로 올라가
자 난황에서부터 기형률이 36%로 증가하였고 폐사율 또한 증
가하였다. 기형 또한 주로 배아의 눈에서 발견되었으며 한쪽 눈
이 작거나 눈에 색소 침착을 보였다(Cingi et al., 2010).
이는 양식 환경에서 수온 관리를 통해 기형 발생을 줄일 수 있
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는 가능성을 보여주었다. 유전자 발현 분석을 통해 갑상선 호르
몬 및 기타 관련 유전자들의 발현이 수온에 따라 달라질 수 있음
을 확인하였으며, 이러한 유전자들이 안구 이동에 중요한 역할
을 할 수 있음을 시사하였다. 따라서, 강도다리 양식에서 적절한 
수온을 유지하는 것이 안구 비정상 개체를 줄이고 생산성을 높
이는 데 중요한 요소로 작용할 수 있을 것으로 생각된다. 또한, 
안구 이동 메커니즘에 대한 더 구체적인 유전적 및 분자적 연구
가 필요하며, 이러한 연구는 향후 강도다리 및 기타 가자미류의 
양식 효율성을 높이는 데 기여할 수 있을 것이다.
최근에도 경골어류의 안구이동에 관한 연구는 지속되고 있으
며, 아직 유전적인 요소는 명확하게 밝혀지지 않았지만 최근 연
구결과에 따르면 면역 관련 유전자가 변태 중 안구 이동이 이루
어진 개체에서 상향 조절되었다는 연구(Guerrero-Peña et al., 
2024)와 자가포식 억제제(3-MM)를 안와조직에 주입하고 자
가포식이 감소함에 따라 안구이동이 줄어들었다는 연구 등이 
보고되었다(Gao et al., 2022). 이러한 연구들은 가자미류의 눈 
이동 메커니즘에 새로운 연구 방법을 제공해줄 수 있을 뿐만 아
니라, 양식 산업의 관점에서 가자미류 종자 생산의 경제성에 큰 
이점을 줄 것이라고 판단된다.
환경적 요인에 관한 실험 또한 고수온 뿐만 아니라 다른 다양
한 해양 환경 조건에서의 연구가 필요할 것으로 보인다. 최근 
해양은 해양산성화와 같은 이상 요인들이 어류의 성장에 영향
을 미치고 있으며(Gavilk and Specker, 2004; Kim et al., 2015; 
Wen et al., 2013; Xiao et al., 2023), 해양산성화로 인한 pH변
화와 염분 등의 조건들이 가자미류의 안구 이동에 영향을 줄 
수 있기 때문에, 추후 다양한 해양 조건에서의 추가 연구가 필
요하다. 
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