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서   론

척추동물의 성장(growth)은 수정란에서 배아로 발달하여 성
체의 여러 기관과 조직이 형성되며, 개체의 크기와 복잡성이 증
가하는 생물학적 과정이다. 특히, 변온성 경골어류의 성장은 외
적 요인에 의해 좌우되는데, 발달과정의 진행은 온도, 광주기 및 
먹이 가용성(food availability)에 의존한다. 연어류의 경우 광주
기는 내인성 리듬(endogenous rhythms)을 자극하여 zeitgeber
로서 성장을 조절하고(Endal et al., 2000), 체성 축(somatotrop-
ic axis)에 직접적인 영향을 미치는 자극원(photostimulation)으

로서의 역할을 수행한다(Björnsson et al., 2000; Churova et al., 
2020). 대서양연어(Salmo salar)는 담수에서 부화한 뒤 일정 시
기를 거쳐 해수로 이동하여 성장하고, 다시 산란을 위해 담수로 
돌아오는 소하성 어종(anadromous species)이다. 이러한 생활
사 전환 과정에서 연어는 스몰트화(smoltification)라는 복합적
인 생리적 과정을 거친다. 스몰트화는 해수 적응을 위한 전환기
로, 이 시기 동안 대서양연어는 형태학적, 생리학적 및 행동학적 
변화를 수반하는데, 이는 환경자극에 의한 내분비계의 분비조
절과 외부 요인 사이의 상호작용에 의해 일어난다(Björnsson et 
al., 2011). 환경적인 자극(광주기, 수온 및 염분 등)에 의해 thy-
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roid hormone (thyroxine, T4 및 tri-iodothyronine, T3), growth 
hormone (GH) 및 insulin-like growth factor 1 (IGF-1) 등 주요 
내분비 호르몬의 분비 및 조절이 이루어지며, 이를 통해 성장 및 
해수 환경에서의 이온 조절 능력 등 다양한 생리적 기능을 가지
게 된다(Björnsson et al., 2000). 
광주기는 가장 중요한 외부 자극으로 작용하여 생체리듬(cir-

cadian rhythm) 및 계절성 생리 반응을 조절하며, 내분비계의 
주요 축인 시상하부-뇌하수체 축(hypothalamus-pituitary axis, 
HP-axis)을 매개로 하여 스몰트화 및 성장에 영향을 미친다
(Zydlewski et al., 2014). 어류를 비롯한 척추동물의 성장은 체
성 축(somatotropic axis)인 GH/IGF 시스템에 의해 조절되며, 
GH/IGF-1 축은 뇌하수체에서 분비되는 GH와 주로 간에서 생
성되는 IGF-1으로 구성된다(Duan, 1997). GH는 성장을 촉진
하는 주요 기능 외에도 대사, 삼투 조절, 면역 등 다양한 생리 
과정에 영향을 미치는 다면적 호르몬(pleiotropic hormone)이
다. GH는 표적 조직의 세포막에 있는 GH receptor (GHR)에 
결합하여 세포내 신호전달 및 유전자 발현을 위한 인산화 연
쇄반응(phosphorylation cascade)을 유도한다(Zhu et al., 2001; 
Caputo et al., 2021). 이 과정에서 GHR은 세포질 내의 Janus 
kinase (JAK)를 활성화시키고, 이는 다시 signal transducer and 
activator of transcription (STAT) protein, STAT5를 인산화시
켜 활성화한다. 활성화된 STAT5는 핵으로 이동하여 표적 유
전자의 전사를 조절하는 핵심적인 역할을 한다(Dinerstein-Cali 
et al., 2000). 이와 동시에, mitogen-activated protein kinase 
(MAPK) 경로와 phosphoinositide 3-kinase (PI3K) 경로 등 다
른 신호 전달 경로 또한 활성화되어 GH의 복합적인 생리적 기
능을 유도한다(Sun et al., 2014). 
특히, 어류 GH는 세포 증식 및 분화를 자극하여 근육 성장 유
도, 삼투 조절에 따른 아가미 형태 변화 등 다양한 동화 작용
(anabolic processes)을 유도하는 것으로 알려져 있다(Fuentes 
et al., 2013). 간은 GH에 의존하여 기능을 조절하는 주요 조
직이다. 빛의 변화는 신경내분비 신호로 전환하여 뇌하수체의 
GH 분비를 직접 조절한다(Komourdjian et al., 1989). 빛-뇌하
수체 축(light-pituitary axis)을 통해 뇌하수체의 성장호르몬 분
비세포(somatotrophs)에서 GH의 합성 및 분비를 촉진하며, 분
비된 혈중 GH는 간의 IGF-1 생성을 유도함으로써 성장 촉진 효
과로 이어진다. 실제로 무지개송어(Oncorhynchus mykiss) 연
구에서 장일 광주기(long photoperiod) 조건이 혈중 IGF-1 농
도를 유의하게 증가시켜 성장을 촉진함이 보고되었으며, 나일
틸라피아(Oreochromis niloticus)에서는 광주기가 성장 축 관
련 유전자의 일주기 리듬(daily rhythm)을 조절하는 것으로 나
타났다(Fu et al., 2022). 하지만 최적화되지 않은 광주기 조건 
하에서의 사육은 활성산소종(reactive oxygen species, ROS) 
생성을 촉진하여 산화 스트레스를 유발하기도 한다(Wei et al., 
2019). 
산화 스트레스는 세포 내 ROS가 과도하게 축적될 경우 발생

하게 되는데, 이에 대응하기 위해 항산화 반응이 활성화되며, 
항산화 효소의 발현 조절과 같은 메커니즘으로 ROS의 조절이 
이루어진다(Costantini, 2019). 어류는 nuclear factor erythroid 
2-related factor 2 (NRF2)/kelch-like ECH-associated protein 
1 (KEAP1) 경로를 중심으로 한 항산화 방어 기작을 활성화
시켜 superoxide dismutase (SOD), catalase (CAT)와 같은 효
소 유전자의 발현을 유도하며, 이는 환경 변화에 따른 생리적 
스트레스 반응을 연구하는 데 중요한 지표이다(Tonelli et al., 
2018). 
대서양연어는 환경 변화에 매우 민감하게 반응하는 어종(sen-

sitive species)이다. 수온, 광주기 및 염분 등에 의해 내분비계 
및 생리적 반응이 크게 달라질 수 있으며, 이러한 요인들은 개
체의 내분비계 조절 및 생리적 기능에 직접적인 영향을 미쳐 생
존과 성장을 좌우하는 결정적인 요인으로 작용한다(Björnsson 
et al., 2011; Melo et al., 2014). 현재 국내 대서양연어 양식은 
수입된 발안란(eyed egg)을 기반으로 전 생애주기를 관리하는 
방식이므로, 우리나라 환경 조건에 최적화된 사육 프로토콜을 
수립하는 것이 산업의 성패를 좌우하는 중요한 과제이다. 따라
서 국내 환경에서의 대서양연어의 최적 성장조건과 관련 생리
적 반응을 규명하기 위한 기초 연구가 시급하다. 노르웨이와 같
은 대서양연어의 주요 생산국에서는 광주기 조절(photoperiod 
manipulation)을 적극적으로 활용하여 생산성을 향상시키고 있
다(Ytrestøyl et al., 2023). 이 기술은 단일광주기(12L:12D)를 
통해 인위적으로 겨울 신호(winter signal)를 부여한 뒤, 연속적
인 장일광주기(24L:00D)로 전환하여 연어의 성장과 스몰트화
를 촉진하는 것이다(Skjold et al., 2024). 이를 통해 자연적인 계
절의 제약에서 벗어나 연중 안정적인 off-season smolt 생산이 
가능하였으며, 대서양연어 양식의 효율성을 획기적으로 개선
하였다(Fjelldal et al., 2009). 하지만 광주기 조절의 생리학적 
효과는 절대적이지 않으며, 겨울 신호를 적용하는 시점의 어체 
크기(body size)나 사육 수온과 같은 복합적인 요인들과의 상호
작용에 의해 그 결과가 달라질 수 있다는 점이 최근 연구를 통해 
밝혀졌다(Pino-Martinez et al., 2024). 이러한 배경에서, 수온과 
수질 등 핵심 환경 요인을 정밀하게 제어할 수 있는 순환여과양
식시스템(recirculating aquaculture system, RAS)은 외부 환경
의 제약을 최소화하고 연어의 성장 잠재력을 극대화하며 스몰
트화 과정을 안정적으로 유도할 수 있는 효과적인 대안으로 부
상하고 있다(Hamilton et al., 2022). 
이에 본 연구는 통제된 RAS 환경 내에서 22주간의 서로 다른 
광주기 조건이 parr 단계의 대서양연어의 체성장 조절에 관여하
는 GH/IGF-1 axis 유전자 발현과 더불어 생리적 스트레스 지표
인 혈장 및 간조직의 항산화 조절에 미치는 영향을 분석하였다. 
이를 통하여 본 연구는 국내 RAS 환경에서 대서양연어의 최적 
성장을 유도하고 off-season smolt의 안정적인 생산을 위한 과
학적인 근거자료를 제시하고자 하였다. 
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재료 및 방법

실험 동물

본 연구에 사용된 모든 동물 실험은 강릉원주대학교 동물실
험 윤리위원회(Institutional Animal Care and Use Committee)
의 승인을 받은 윤리적 지침에 따라 수행되었다(Approval No. 
GWNU-2025-9). 실험은 강원특별자치도 춘천시에 위치한 내
수면자원센터에서 진행하였다. 실험에 사용한 대서양연어는 
실험이 시작되기 전까지 24L:00D 광주기 조건에서 사육되었
으며, 상업용 건사료를 하루에 2회 만복 공급하였다. 평균 체중 
14.10±4.89 g의 parr 대서양연어 900마리를 6개의 500 L 원형
수조에 150마리씩 수용하여 각 실험군당 2반복으로 무작위 배
치하였다. 실험은 RAS에서 진행되었으며, 수온 15.10±0.11 
°C, 용존산소(dissolved oxygen)는 9.85±0.62 mg/L, pH는 
7.05±0.16, 수조 내 암모니아(NH3-N) 농도는 0.01 mg/L를 유
지하였다.

실험 설계

본 연구는 광주기가 대서양연어의 성장에 미치는 영향을 분
석하기 위해 6개의 원형수조에 대서양연어를 무작위로 배치하
였으며, 광주기 실험은 다음의 3가지 광주기 조건으로 진행하
였다(Fig. 1): 24L:00D (24L, 24시간 동안 지속적인 빛 조건), 
12L:12D (12L, 12시간 명암주기) 및 winter signal (WS). 이 
중 WS 실험군은 자연계의 계절 변화를 모방하기 위해 광주기
를 단계적으로 변경하였다. 초기 11주는 24L 조건을 유지하였
고, 이후 4주간 12L 조건에 노출시켜 winter signal을 부여하였
다. 마지막으로 7주 동안 다시 24L 조건으로 전환하여 실험종
료 시점까지 유지하였다. 그 외에 실험군은 22주 동안 해당 광
주기 조건을 유지하였다. 광원은 각 수조 103 cm 위에 LED 
(Philips, Amsterdam, Netherlands)를 설치하여 공급하였다. 수

면에서의 조도는 500 lux로 설정하였다. 이는 대서양연어의 정
상적인 성장 및 스몰트화를 유도하기에 충분한 광량으로 알려
져 있다(Stefansson et al., 1993). 선행연구에 따르면 43 lux 이
상의 조도 조건은 대서양연어의 성장 및 삼투 조절 기능에 유의
한 차이를 나타내지 않으며, 500 lux 수준의 조도는 망막 손상
이나 만성적인 스트레스 반응을 유도하지 않는 안전한 범위로 
보고된 바 있다(Stefansson et al., 1993; Migaud et al., 2007; 
Handeland et al., 2013b). 따라서, 본 연구에서는 500 lux를 상
업적 RAS 환경에서의 경제적 효율성과 어류의 생리적 항상성
을 동시에 충족시킬 수 있는 조건으로 판단되어 적용하였다. 실
험 기간 동안 외부 빛의 유입을 차단하기 위해 모든 수조는 암막
을 설치하였고, 각 광주기 점등 및 소등은 전자 제어 시스템을 
통해 정밀하게 제어되었다.

시료 채취

광주기 조건에 따른 대서양연어의 생리적 반응을 분석하
기 위해 실험 개시일(0 week), 실험 개시일로부터 각 11주(11 
weeks), 15주(15 weeks) 및 22주(22 weeks)가 경과된 시점에 
총 4회 샘플링을 진행하였다. 혈장 내 효소 농도 측정을 위한 혈
장 샘플과 유전자 발현 분석을 위한 간 및 뇌하수체 조직을 채취
하였다. 조직 채취 전 24시간 동안 사료를 공급하지 않았고, 조
직 채취 전 대서양연어는 2-phenoxyethanol (Junsei Chemical 
Co. Ltd., Tokyo, Japan)로 마취하여 혈액 및 조직을 채취하였
다. 혈액은 꼬리 정맥(caudal blood vessel)에서 헤파린 처리된 
1 mL 주사기를 사용하여 각 실험군마다 10마리씩 채혈한 후 원
심분리(4°C, 3,500 g, 10 min)하여 혈장을 분리하였다.

성장도 측정

각 실험구별로 10마리를 무작위로 선별하여 개별 중량 및 체
장을 측정하였으며, 비만도(condition factor), 일일 증체량(av-

Fig. 1. Schematic diagram of the experimental design. The experiment was conducted for 22 weeks under three different photoperiod re-
gimes: constant 12L:12D (12L), continuous light (24L:00D, 24L) and a winter-signal protocol (WS). Arrows indicate the sampling points 
at 0, 11, 15 and 22 weeks. 
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erage daily weight gain, DWG), 일일 성장량(average daily 
length gain, DLG), 증체율(weight gain rate, WGR) 및 비성
장률(specific growth rate, SGR)은 다음의 공식을 사용하여 산
출하였다. 

K=100×(BW/BL3) 

DWG (g/day)=(BWf-BWi)/Day

DLG (cm/day)=(BLf-BLi)/Day

WGR (%)=100×(BWF-BWI)/BWI

SGR (%)=100×[(ln BWF-ln BWI)/Day]

이때 BWf 및 BLf는 측정 종료 시 체중 및 체장, BWi 및 BLi는 
측정 시작 시 체중 및 체장, BWI는 초기 체중, BWF는 최종 체
중, BW는 체중, BL은 체장, K는 비만도를 의미한다.

유전자 발현 분석

대서양연어의 성장 관련 지표 유전자인 GH 및 IGF-1과 스트
레스 지표 유전자인 KEAP1, NRF2, NAD(P)H quinone de-
hydrogenase 1 (NQO1), SOD, catalase (CAT) 및 glutathione 
peroxidase (GPX)의 프라이머를 디자인하여 각 광주기 조건에 
따른 유전자 발현량을 분석하였다(Table 1). 이를 위해 각 광주
기 조건에서 사육한 대서양연어의 간 및 뇌하수체 조직을 채취
하여 -80°C에 보관하였다. 이후 RNAiso plus reagent (Takara 
Bio Inc., Shiga, Japan) 및 PrimeScriptTM RT reagent kit with 

gDNA Eraser (Takara Bio Inc.)를 사용하여 total RNA 추출 
및 cDNA 합성을 진행하였다. 이후 각 지표 유전자의 발현량은 
TB Green® Premix Ex TaqTM II (Takara Bio Inc.) 및 Thermal 
Cycler DiceTM real-time PCR system (Takara Bio Inc.)를 사용
하여 분석하였다. 각 유전자의 발현량은 2-ΔΔCT 방법으로 계산
했으며, 상대적인 발현량을 계산하기 위해 ribosomal protein 
L32 (RPL32)를 참조유전자로 사용하였다(Livak and Schmitt-
gen, 2001).

혈액 생화학적 분석

광주기 조건이 대서양연어의 대사 및 조직 기능에 미치는 영
향을 확인하기 위해 혈액 생화학 분석을 진행하였다. 분석 항
목으로는 total protein (TP), glucose (GLU), aspartate ami-
notransferase (AST), alanine aminotransferase (ALT), blood 
urea nitrogen (BUN) 및 creatinine (CRE) 총 6개의 항목을 대
상으로 분석하였다. 모든 측정은 Fuji-DRI Chem NX700 자동 
생화학 분석기(Fujifilm Co., Tokyo, Japan)를 사용하여 진행되
었으며, 제조사의 프로토콜에 따라 분석하였다.

통계분석

모든 데이터는 실험군 사이 통계적 차이를 검정하였으며, 이
를 위해 일원 분산분석(One-way ANOVA)을 사용하였다. 유
의 수준은 P<0.05로 설정하였고, ANOVA 분석 결과 통계적으
로 유의미한 차이가 있는 경우, Tukey의 사후검정을 추가적으
로 실시하였다. 모든 통계 분석 과정은 SPSS 소프트웨어(SPSS 
version 29.0; IBM Corp., Armonk, NY, USA)를 사용하였다.

Table 1. Primers used in this study

Gene Full name Sequence (5'-3') Accession No.

GH Growth hormone F: CCCTAGCCAGACCCTGGCCAT
R: GAGCAGGTTGAGCCCACTT M21573.1

IGF-1 Insulin-like growth factor 1 F: CGGTCACATAACCGTGGTATTG
R: CTGCCTTGCCAGACTTGACA XM_014153327.2

KEAP1 Kelch-like ECH-associated protein 1 F: GGTTGTGAGGGTGGTAGTTT
R: TTCTATTCAAGGTGTGGGGC XM_045691058.1

NRF2 Nuclear factor erythroid 2-related factor 2 F: AGCAAGAGCTTAACACCCTG
R: AGCAGAGAAGTGCTAGCTGT NM_001139807.1

NQO1 NAD(P)H quinone dehydrogenase 1 F: CATCATAGCTGAGCAGCGGA
R: CGTCAGGGCGGTACATAGTC XM_014176646.2

SOD1 Superoxide dismutase 1 F: CCACGTCCATGCCTTTGG
R: TCAGCTGCTGCAGTCACGTT NM_001123587.1

CAT Catalase F: CCGACCGTCCGTAAATGCTA
R: GCTTTTCAGATAGGCTCTTCATGTAA BG935638.1

GPX1a Glutathione peroxidase 1a F: GTTCCTGACCAGTGACATTG
R: ACTGCTGATTAACAGGAGAG XM_014133872.1

RPL32 Ribosomal protein L 32 F: GCCCTCAGACCTCTTACTAAAC
R: CTGACCCTTAAACCGCCTG XM_014134920.2
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결   과

사육실험 성장 분석

실험 시작 시점(0주차)의 평균 체중 및 체장은 각각 
14.10±4.89 g, 11.01±1.10 cm였으며, 실험 종료 시점인 22
주차의 평균 체중은 WS 실험군이 80.75±13.65 g으로 0주차
와 비교하여 약 5.73배 성장하였으며, 모든 실험군 중 가장 높
은 WGR을 나타내었다. 12L 실험군은 77.14±13.58 g으로 
약 5.47배, 24L 실험군은 70.39±13.96 g으로 4.99배 증가하
였으나, 모든 실험군 사이 통계적인 유의차는 확인되지 않았다
(Fig. 2a, Table 2). 또한 체장의 경우 22주차에 12L, 24L, WS 
실험군이 각각 19.33±0.84, 18.30±1.29, 19.77±0.98 cm로 
1.7–1.8배 성장하였다(Fig. 2b). 특히 WS 실험군은 24L 실험
군과 비교하여 유의하게 더 긴 체장을 나타내어 단순한 체중 증
가 이외에 스몰트와 관련된 골격성장이 촉진되는 것을 확인하
였다. 각 시점에 따른 성장률 분석 결과 시간경과에 따른 변화
가 관찰되었다(Table2). 비만도의 경우, 초기 값은 1.02±0.10
에서 시작하여, 15주차까지 평균 1.10±0.07로 모든 실험군에
서 유의한 차이가 없었다(Table 2). 그러나 22주차 WS 실험군
의 비만도는 1.04±0.06으로 유의하게 감소하였으며, 24L 실
험군(1.14±0.11)과 비교하였을 때 유의하게 낮은 수치를 나타
내었다.

DWG 분석 결과, 실험 초기인 0주차부터 11주차까지는 모든 
실험군에서 상대적으로 낮은 성장률을 보였다. 이 시기 WS 실
험군의 DWG는 0.30 g/day로 12L (0.26 g/day) 및 24L (0.24 g/
day) 실험군 대비 각각 15.3%, 25.0% 높은 수치를 나타내었다. 
그러나 실험 중반부인 11주에서 15주차 사이에는 24L 실험군
의 성장이 두드러졌다. 해당 기간 24L 실험군의 DWG는 0.66 
g/day로 가장 높은 수치를 나타내었으며, WS 및 12L 실험군과 
비교하여 각각 46.6%, 60.9% 높은 수준이었다. 반면, 실험 후

반부인 15주차부터 22주차 사이 구간에서는 12L 및 WS 실험
군의 성장이 가파르게 상승하였다. DWG가 0.64 및 0.63 g/day
로 실험 초기(0–11주차)와 비교하여 각각 약 210% 및 200% 향
상된 높은 수치를 보였다. DLG 분석 결과, 11주차까지는 실험
군간 차이는 미미하였으나, 실험 중반부(11–15 주차)에 24L 실
험군은 0.08 cm/day로 초기 대비 2배 증가한 반면, 12L 및 WS 
실험군은 0.05 cm/day로, 실험 초반부와 동일한 수준을 유지하
였다(Table 2). 실험 후반부(15–22주차)에는 24L 실험군의 성
장이 둔화(0.03 cm/day)된 반면, 12L 및 WS 실험군은 0.07 cm/
day로 성장이 가속화되는 상반된 경향을 보였다. WGR은 각
각 472.05±13.58, 427.46±13.96 및 503.00±13.65이었으며, 
SGR은 각각 40.94±13.58, 36.55±13.96 및 43.28±13.65로 
측정되었다. 22주차에 세 실험군의 WGR와 SGR모두 유의한 
차이를 보이지 않았다(Table 2). 
광주기 조절은 스몰트화 과정의 전형적인 외형 변화를 유도하
였다(Fig. 3). 12L 및 24L 실험군은 15주차부터 파르마크(parr 
mark)가 옅어지는 경향을 보였으나, 실험 종료 시점(22주차)까
지 완전히 소실되지 않았으며, 은화(silvering) 현상이 일부 개
체에서만 관찰되었다. 반면, WS 실험군의 경우 15주차부터 파
르마크가 완전히 소실되고 체색이 은색으로 변하는 뚜렷한 은
화 현상이 나타났으며, 이러한 전형적인 스몰트 특징은 22주차
까지 지속적으로 유지되었다.

GH/IGF-1 axis 유전자 발현 분석

뇌하수체 GH 및 간 조직 IGF-1 mRNA 발현량을 샘플링 시점
별로 분석한 결과, 광주기 조건에 따른 뚜렷한 차이가 관찰되었
다(Fig. 4). 뇌하수체 GH mRNA는 실험 초기 광주기에 민감하
게 반응하여, 11주차에 WS 및 24L 실험군이 12L 대비 유의하
게 각각 1.17배, 1.09배 높은 발현량을 보였다. 15주차에는 12L 
실험군과 비교하여 24L 및 WS 실험군에서 유의하게 높은 발현

Fig. 2. Changes in body weight (a) and fork length (b) of Atlantic salmon Salmo salar parr reared under different photoperiod regimes. Data 
are presented as the mean±standard deviation (SD). Different letters above the bars indicate significant differences among the groups at the 
same sampling time (P<0.05).

(a) (b)
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량이 관찰되었으며, 각각 1.46배, 1.36배 높은 수치였다. 실험 
종료 시점인 22주차에는 모든 실험군 사이의 유의한 차이를 보
이지 않았다. 각 실험군 내 시간 경과에 따른 변화를 살펴보면, 
12L, 24L 및 WS 실험군은 0주차 대비 11주차에 발현량이 공통
적으로 증가하여 각각 68,800–80,700배 높은 수치를 나타내었
다. 그러나 이후 12L 및 WS 실험군은 11주차부터 22주차까지 
추가적인 유의한 변화 없이 발현 수준이 유지되었다. 24L 실험
군은 11주차에 증가한 발현량이 15주차까지 유지되다가 22주
차에 다시 유의하게 상승하여 0주차와 비교하여 약 155,000배 
증가하였고, 시계열적 발현 경향을 보였다(Fig. 4a).
간 조직 내 IGF-1 mRNA 발현 또한 전 실험 기간 동안 광주기 
조건에 따른 명확한 차이를 나타내었다(Fig. 4b). 11주차, 15주
차 및 22주차의 모든 분석 시점에서 12L 실험군은 24L 및 WS 
실험군에 비해 유의하게 낮은 발현량을 보였다. 실험군별 시계
열적 발현 패턴을 살펴보면, 12L 실험군은 0주차 대비 11주차
에 발현량이 증가하여 15주차까지 유지되었으나, 22주차에 이

르러 유의하게 감소하였다. 이와 대조적으로 24L 및 WS 실험
군은 0주차 대비 11주차에 상향 조절(Up-regulation)된 이후 15
주차에 재차 증가하였으며, 22주차까지 높은 발현 수준이 유지
되었다. 결과적으로 실험 종료 시점(22주차)에 24L 및 WS 실
험군의 IGF-1 발현량은 0주차 대비 각각 1,080배 및 1,150배 높
은 수치를 기록하였다.

항산화 유전자 발현 분석

다양한 광주기 조건에 대한 분자 수준의 스트레스 반응을 평
가하기 위해, 간 조직에서 산화 스트레스(oxidative stress) 및 
세포 항상성(cellular homeostasis)과 관련된 유전자(KEAP1, 
NRF2, NQO1, SOD, CAT 및 GPX)의 발현을 분석하였다(Fig. 
5). 

KEAP1 유전자 발현은 0주차와 비교하여 11주차에는 모든 
실험군에서 유의한 차이를 보이지 않았으나, 15주차 이후 모든 
실험군에서 유의하게 상향 조절되었다(Fig. 5a). 특히 22주차에 

Table 2. Condition factor, average daily weight gain, average daily length gain, weight gain rate and specific growth rate in Atlantic salmon 
Salmo salar exposed to different light conditions for 22 weeks

Parameter 12L:12D 24L:00D Winter signal

Body weight (g)

Week 0 14.1±4.89
Week 11 34.35±5.55 32.79±8.86 37.29±7.32
Week 15 45.90±6.92 51.37±12.68 49.94±5.87
Week 22 77.14±13.58 70.39±13.96 80.75±13.65

Body length (cm)

Week 0 11.01±1.10
Week 11 14.55±0.79 14.32±1.12 14.99±1.03
Week 15 16.07±0.83 16.66±1.62 16.48±0.75
Week 22 19.33±0.84ab 18.3±1.29a 19.77±0.98b

Condition factor (K)

Week 0 1.02±0.10
Week 11 1.11±0.05 1.09±0.06 1.1±0.11
Week 15 1.1±0.08 1.09±0.05 1.11±0.04
Week 22 1.06±0.08ab 1.14±0.11b 1.04±0.06a

Average daily weight gain 
(g/day)

Week 0-11 0.26 0.24 0.30
Week 11-15 0.41 0.66 0.45
Week 15-22 0.64 0.39 0.63

Average daily length gain 
(cm/day)

Week 0-11 0.05 0.04 0.05
Week 11-15 0.05 0.08 0.05
Week 15-22 0.07 0.03 0.07

Weight gain rate (%)
Week 0-11 26.30±5.20 24.27±0.72 30.12±3.47
Week 11-15 41.25±15.15 66.36±13.89 45.18±3.23
Week 15-22 63.76±11.08 38.82±1.13 62.88±3.90

Specific growth rate (%)
Week 0-11 1.15±0.15 1.10±0.02 1.26±0.09
Week 11-15 1.03±0.33 1.60±0.27 1.04±0.06
Week 15-22 1.06±0.14b 0.64±0.02a 0.98±0.05ab

Different letters indicate significant differences among the groups at the same sampling time (P<0.05).
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24L 실험군에서 가장 높은 발현량을 나타내었으며, 0주차 대비 
약 2배 증가한 수치이다.
항산화 반응의 주요 조절인자인 NRF2 및 표적 유전자인 

NQO1은 서로 유사한 발현 경향을 보였다. NRF2 유전자 발
현은 11주차에 24L 및 WS 실험군에서 0주차 대비 각각 2배 및 
1.9배 유의하게 증가하였다(Fig. 5b). 하지만 15주차부터 0주차 
수준으로 감소하였고, 22주차까지 유지되었다. NQO1 유전자 
발현 또한 0주차와 비교하여 11주차에 24L 및 WS 실험군에서 
각각 2.9배 및 3.2배 증가하였으나, 15주차 이후 감소하여 22주
차에는 모든 실험군간 유의한 차이를 나타내지 않았다(Fig. 5c).
이러한 일시적인 발현 증가는 주요 항산화 효소 유전자(SOD, 

CAT 및 GPX)에서도 공통적으로 관찰되었다. ROS를 완화시
키는 효소인 SOD 유전자는 11주차에 24L 및 WS 실험군에서 
0주차 대비 각각 9.57배 및 9.22배 증가하였다(Fig. 5d). CAT 

및 GPX 유전자 발현 또한 SOD와 유사한 경향을 나타내었는
데, CAT은 11주차에 0주차와 비교하여 24L 및 WS 실험군에서 
각각 12.9배 및 15.1배, GPX 유전자는 각각 8.6배 및 8.4배 증
가하였다(Fig. 5e, 5f). 그러나 이들 세 가지 항산화 효소 유전자
는 15주차부터 급격하게 감소하였다. WS 및 24L 실험군 모두 
15주차부터 발현량이 감소하여 22주차에는 초기 0주차와 동일
한 수준을 나타내었다. 

혈액의 생화학적 분석 

광주기 조건에 따른 생리적 스트레스 상태와 조직 기능을 평
가하기 위해 주요 혈장 생화학적 지표(GLU, TP, AST, ALT, 
BUN 및 CRE)를 분석하였다(Fig. 6).
에너지 대사 및 생리적 스트레스의 지표인 혈장 내 GLU 농도
는 실험 전 기간 동안 광주기 조건에 따른 유의한 수치 변화를 
보였다(Fig. 6a). 11주차, 24L 실험군은 67.3 mg/dL의 수치를 
나타내며 12L (55.2 mg/dL, 약 1.2배) 및 WS (45.8 mg/dL, 약 
1.5배) 실험군과 비교하여 유의하게 높은 수치를 나타내었다. 
15주차에는 각 실험군 사이 유의한 차이가 없었으나, 22주차에 
장일 조건인 24L (58.2 mg/dL) 및 WS (63.4 mg/dL) 실험군이 

Fig. 4. Relative mRNA expression levels of growth hormone (GH) 
in the pituitary (a) and insulin-like growth factor-1 (IGF-1) in the 
liver (b) of Atlantic salmon Salmo salar parr. Gene expression 
was analyzed at weeks 0, 11, 15 and 22. Data are presented as 
mean±standard deviation (SD). Different letters indicate signifi-
cant differences among the groups at each sampling time (P<0.05). 
12L, 12 h continuous light; 24L, 24 h continuous light; WS, Win-
ter-signal protocol.
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Fig. 3. Morphological changes in Atlantic salmon Salmo salar parr 
reared under different photoperiod regimes. Representative images 
show the external appearance of fish from the 12L, 24L and WS 
groups at weeks 0, 11, 15 and 22. 12L, 12 h continuous light; 24L, 
24 h continuous light; WS, Winter signal protocol.
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12L 실험군(32.1 mg/dL)보다 각각 1.8배 및 2.0배 유의하게 높
은 수치를 보였다. TP의 경우 11주차에 12L 실험군(4.22 g/dL)
이WS 실험군(3.62 g/dL)보다 유의하게 높았으나, 15주차 이후
부터는 실험군 사이 유의한 차이를 나타내지 않았다(Fig. 6b).
간 조직의 손상 여부를 나타내는 지표인 혈장 내 AST 및 ALT 
농도분석 결과, 11주차 AST는 12L 및 24L 실험군에서 각각 

420.8 U/L 및 401.3 U/L로 WS 실험군(275.0 U/L) 보다 유의하
게 높은 수치를 나타내었으나, 15주차부터는 수치가 감소하여 
모든 실험군 사이 유의한 차이를 보이지 않았다(Fig. 6c). ALT 
역시 11주차에 WS 실험군에서 19.4 U/L로 가장 낮은 수치를 
나타내었다(Fig. 6d). 이는 12L (23.1 U/L) 및 24L (24.8 U/L) 
실험군과 비교하여 각각 0.84배 및 0.78배 낮은 수치였다. 실험 

Fig. 5. Relative mRNA expression levels of oxidative stress-related genes in the liver of Atlantic salmon Salmo salar parr. The expression 
of KEAP1 (a), NRF2 (b), NQO1 (c), SOD (d), CAT (e) and GPX (f) was analyzed at weeks 0, 11, 15 and 22. Data are presented as the 
mean±standard deviation (SD). Different letters indicate significant differences among the groups (P<0.05). 12L, 12 h continuous light; 24L, 
24 h continuous light; WS, Winter-signal protocol.
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종료 시점인 22주차, WS 실험군의 ALT 농도는 33.6 U/L까지 
증가하였으며(11주차 대비 약 1.73배), 이는 24L (26.6 U/L) 실
험군과 비교하였을 때 통계적으로 유의한 차이를 보였다.
신장 기능을 평가하는 지표인 BUN 농도는 11주차에 12L 실
험군(3.72 mg/dL)이 24L (5.02 mg/dL) 및 WS (5.15 mg/dL) 실
험군보다 각각 1.35배, 1.38배 유의하게 낮았다(Fig. 6e). 또 다
른 신장 기능을 나타내는 지표인 CRE의 경우 11주차에는 24L 
실험군이 0.62 mg/dL로, 12L 실험군(0.50 mg/dL)보다 약 1.24
배 유의하게 높은 수치를 나타내었다(Fig. 6f). 반면, 22주차에
는 WS 실험군이 0.46 mg/dL로, 24L 및 12L (각각 0.42 mg/dL) 

실험군보다 약 1.1배 유의하게 높은 수치를 나타내었다.

고   찰

광주기 조건에 따른 대서양연어의 성장 특성 변화

대서양연어 양식산업에서는 연어의 연간 생체리듬(circan-
nual rhythms)에 따라 일조시간(photoperiod)을 인위적으로 조
절하는 기술이 보편적으로 사용된다(Thrush et al., 1994; Ber-
rill et al., 2003). 일반적으로 장일처리(long-day)는 어류의 사
료 섭취 시간을 증대시키고 GH 분비를 활성화함으로써 어류

Fig. 6. Changes in plasma biochemical parameters of Atlantic salmon Salmo salar parr reared under different photoperiod regimes. Glucose 
(GLU) (a), total protein (TP) (b), aspartate aminotransferase (AST) (c), alanine aminotransferase (ALT) (d), blood urea nitrogen (BUN) (e) 
and creatinine (CRE) (f) were measured at weeks 0, 11, 15 and 22. Data are presented as the mean±standard deviation (SD). Different let-
ters indicate significant differences among the groups at the same sampling time (P<0.05). 12L, 12 h continuous light; 24L, 24 h continuous 
light; WS, Winter-signal protocol.
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의 성장을 촉진하는 것으로 알려져 있다(Fielder et al., 2002; 
Biswas et al., 2005). 반면, 연어과 어류양식에서는 단일처리
(short-day)로 겨울 조건을 모방한 뒤 장일처리로 전환함으로
써 성장과 스몰트화를 효과적으로 촉진하고 이로 인해서 off-
season smolt 생산을 가능하게 한다(Stead and Laird, 2002; 
Handeland et al., 2013a). 본 연구에서 대서양연어 치어(초기 
평균 체중 14.10±4.89 g)를 22주간 사육한 결과 모든 실험군에
서 대조군인 0주차 대비 어체중이 약 6배 증가하였다. 그러나 실
험 종료 시점인 22주차에서 각 실험군 간 어체중의 유의적인 차
이를 나타내지 않았다. 이는 기존의 일부 선행연구와 상반되는 
결과이다. Imsland et al. (2014)과 Morro et al. (2019)은 유수
식 시스템(flow-through system)에서 24L 조건이 자연 광주기 
혹은 겨울 신호(winter signal) 실험군보다 높은 성장률을 높인
다고 보고하였다. 반면 RAS 시설 내 대서양연어 파르를 대상으
로 수행된 Pino-Martinez et al. (2021)의 연구결과는 본 연구와 
유사하게 광주기 처리에 따른 최종 체중의 유의차는 관찰되지 
않았다. 이는 RAS 환경의 특성상 최적 수온과 충분한 급이가 
일정하게 유지됨에 따라, 광주기 처리에 따른 성장 자극 효과가 
체중 증가측면에서는 상쇄된 것으로 판단된다(Pino-Martinez 
et al., 2021).
그러나 체장과 비만도, 그리고 구간별 성장 지표(DWG, DLG) 
분석에서 광주기 처리에 따른 생리적 차이가 관찰되었다. 본 연
구에서 22주차에 WS 실험군이 24L 실험군보다 긴 체장과 낮
은 비만도를 보였다. 이는 겨울 신호 후 장일 조건으로의 전환이 
대서양연어의 에너지를 단순한 체질량 축적보다는 해수 적응과 
관련된 골격 신장(skeletal growth)에 생리적 에너지가 우선적
으로 분배하도록 유도되었음을 시사한다(Pino-Martinez et al., 
2021). 반면 구간별 성장 지표(DWG, DLG) 분석에서 24L 실
험군이 실험 중기(11–15주차)에 일시적인 증가를 보인 후 후반
부(15–22주차)에 둔화된 현상은 인위적인 계절 신호의 부재로 
인해 스몰트화가 유도되지 못하고 성장 효율이 감소한 결과로 
해석될 수 있다(Pino-Martinez et al., 2021). 결론적으로, 국내 
RAS 환경에서 대서양연어의 성장은 체중 증가뿐만 아니라 골
격 성장 및 형태학적 변화를 종합적으로 고려해야 한다. 본 연구 
결과는 겨울 신호를 포함한 광주기 조절이 연속 광주기(24L) 조
건에 비해, 대서양연어의 성장을 스몰트 전환에 유리한 방향으
로 조절함을 확인하였다. 

GH/IGF-1 axis 유전자 발현 변화를 통한 광주기의 성
장 조절 기전

GH는 광주기 변화를 감지하여 내분비계 중 가장 신속하게 
반응하는 상위 조절인자로, 스몰트화 과정에서 하위 내분비 축
과의 상호작용을 통해 성장에 있어 핵심적인 역할을 수행한다
(McCormick, 2001; Handeland et al., 2013a). 
본 연구에서 관찰된 뇌하수체 GH 및 간 조직 IGF-1 mRNA
의 발현 경향은 대서양연어의 체성 축(somatotropic axis)이 광

주기 처리 조건에 따라 에너지 분배(energy allocation)와 생리
적 표적을 달리하여 활성화되었음을 시사한다. 모든 실험군에
서 0주차 대비 11주차 및 22주차에서 관찰된 급격한 발현증가
(68,800–80,700배/130,000–155,000배)는 실험 초기(0주차)의 
낮은 기저 발현량(basal level)이 상대 정량(fold change)의 기
준값으로 적용됨에 따라 수치상으로 높게 증폭된 결과로 해석
된다(Taylor et al., 2010). 또한 이러한 수치적 특성을 감안하
더라도 이는 대서양연어가 급격한 생리적 활성 단계로 진입했
음을 보여준다. 실험 초기(0–11주차)에 모든 실험군에서 확인
된 GH 및 IGF-1의 전사 활성화는 Handeland et al. (2013a)과 
Pino-Martinez et al. (2021)의 보고와 같이 크기 의존적인 경향
을 보인다. 11주차 시점까지 동일한 연속광 조건인 24L 및 WS 
실험군의 급격한 전사 활성화는 RAS 내 최적화된 사육 환경(
고수온 및 충분한 급이)에서 어류가 특정 크기(30–40 g; 본 연구
에서는 27–51 g)에 도달함에 따라 내분비 축이 자동으로 활성
화될 준비를 마친 상태에서 지속적인 광 자극이 기폭제 역할을 
하였기 때문이다. 장기간의 광자극은 뇌하수체의 somatotroph
를 직접적으로 자극하여 세포의 비대 및 증식을 유도하고, 시상
하부-뇌하수체 축을 매개로 하여 somatotroph 내의 MAPK 또
는 STAT5 신호 전달 체계를 활성화함으로써 전사활성을 높은 
수준으로 유지시킨 것으로 판단된다(Komourdjian et al., 1989; 
Dinerstein-Cali et al., 2000; Chang and Wong, 2009; Sun et 
al., 2014). 자연 환경의 대서양연어는 춘계의 점진적 일조량 증
가에 맞춰 계절적 분비 리듬을 형성하지만, 본 연구의 장일 조건
은 인위적인 광자극이 내인성 리듬을 가속화하거나 동기화하는 
zeitgeber로서 작용하여 성장을 조기에 유도한 것으로 판단된
다(Endal et al., 2000; Handeland et al., 2013a). 실험 종료 시점
(22주차)에 모든 실험군에서 GH 발현량에 있어 유의한 차이가 
없었음에도 24L 실험군에서 체장 성장이 제한적이었다. 이는 
GH 발현 차이가 반드시 골격 성장으로 직결되지 않음을 시사
한다. 최종 체중에서 실험군 간 유의한 차이가 없었음에도 불구
하고, 24L 실험군에서 관찰된 상대적으로 높은 비만도와 짧은 
체장은 Björnsson et al. (2011) 및 Pino-Martinez et al. (2021)
의 보고와 일치하게, 연속광 조건이 스몰트화보다는 파르 단계
에서의 체질량 축적을 지속적으로 유도했음을 시사한다. 
성장에 있어 상위 조절 인자인 뇌하수체 GH 신호는 표적 조직
인 간으로 전달되어 IGF-1의 발현을 유도한다. 또한 간 조직의 
IGF-1 발현은 스몰트화 과정 중 장일 광주기에 대한 신속한 초
기 신호 전달체이자 지속적인 내분비 마커이다(Pino-Martinez 
et al., 2021). 15주차 이후 24L 및 WS 실험군의 IGF-1 발현
량에 유의한 차이가 없었음에도 불구하고, WS 실험군에서만 
완전한 은화현상이 관찰된 결과는 겨울 신호가 내분비 신호의 
절대적 수준보다 반응의 방향성을 결정하는 시기적 조절인자
로 작용했음을 시사한다. 어류의 성장은 간 유래의 전신적(sys-
temic) IGF-1뿐만 아니라 근육 등 말단 조직에서 국소적(local)
으로 생산되는 IGF-1에 의해서도 직접 조절된다(Matthews, 
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1997). Castillo et al. (2004) 및 Li et al. (2014)에 의하면, WS 
실험군에서 확보된 에너지는 단순 체중 증가보다 스몰트화에 
필수적인 골격 신장에 우선적으로 배분되었을 가능성이 있으
며, 이는 선행연구에서 보고된 특정 조직(골격, 아가미 등) 내
에서 국소적 IGF-1 발현이 상향조절됨으로써 전신적인 에너지
가 생리적 전환에 선택적으로 사용된다는 기작과도 일치한다
(Yan et al., 2013). 본 연구에서는 간 조직 내 IGF-1 발현을 통
한 전신적 조절을 분석하였으나, 향후 연구에서는 골격이나 아
가미 등 실제 표적 조직에서의 국소적 IGF-1 발현 및 그에 따른 
하위 신호 전달의 조직 특이적 영향을 규명하는 추가적인 연구
가 필요하다. 

다양한 광주기 조건에서의 스트레스 관련 유전자 전
사 프로파일

22주 동안의 광주기 조건 하에서 사육한 대서양연어의 스트레
스 정도를 평가하기 위해 간 조직 내의 산화 스트레스 및 항상성 
관련 유전자(KEAP1, NRF2, NQO1, SOD, CAT 및 GPX) 발
현량을 분석하였다. 실험 초기에는 스트레스 반응이 관찰되었
으나, 이후 시간이 경과함에 따라 감소하여 안정화되는 경향을 
보였다. Wei et al. (2019)이 금붕어(Carassius auratus)를 대상
으로 한 연구에서 보고한 바와 같이, 지속광(24L) 조건은 12L 
광주기 조건에 비해 간 조직 내 항산화 효소 mRNA 발현을 유
의하게 상향 조절한다. 이는 암기(dark period)가 없는 사육 조
건이 생체 리듬의 교란을 초래하여 항산화 효소의 활성화를 유
도하기 때문이다(Tian et al., 2019). 11주차까지 동일하게 연
속광 환경에 노출되었던 24L와 WS 실험군에서 해당 지표가 
높게 나타난 것은 지속적인 광 환경이 대사적 부담을 증가시
키고, 산화적 스트레스를 유도했을 가능성을 보여준다. Lush-
chak et al. (2005)은 금붕어(C. auratus)를 대상으로 진행한 고
산소(hyperoxia) 노출실험에서 초기에 간 및 신장 등의 조직에
서 항산화 효소(SOD, CAT 및 GPX 등) 활성과 단백질 카르보
닐(protein carbonyl)과 같은 산화적 손상 지표가 상승하였으나, 
지속적으로 고산소 환경에 노출시에는 다시 초기 수준으로 되
돌아가는 현상을 확인하였고, 이를 일시적 산화 스트레스와 적
응 반응(transient oxidative stress and adaptive response)으로 
해석하였다. 즉, 초기에는 활성산소가 생성되는 양이 제거되는 
양보다 많아 유전자 발현이 활성화되지만, 일정 시간이 경과하
면 어류는 효소의 촉매 효율 개선 및 대사 경로의 전환을 통해 
새로운 동적 평형 상태(steady-state ROS level)에 도달한 것이
다(Lushchak, 2011). 본 연구에서 11주차에 관찰된 유전자 상
향 조절 이후 15주차부터 발현량이 감소하며 안정화된 결과는 
국내 RAS 내의 광주기 환경에 적응하였음을 의미한다. 

광주기 효과 평가를 위한 혈장 생화학 지표 분석

혈액 성분을 분석하는 임상화학(clinical chemistry)은 체액 내 
단백질, 대사산물, 효소 및 전해질 농도를 측정하여 비침습적
으로 어류의 상태를 진단하고 모니터링하는 유용한 수단이다

(Braceland et al., 2017). 적절한 혈액학적 및 생화학적 검사는 
장기 기능의 변화와 대사 이상 등을 파악하는데 기여하며, 이
를 통해 특정 질병 또는 상태에 대한 병리적 특성에 대한 정보
를 제공한다. 일반적으로 조직 세포는 고유한 대사 효소를 함
유하고 있으며, 세포막 손상 시 이 효소들이 혈류로 유출된다. 
따라서 혈중 특정 효소농도의 변화, 특히 정상 범위를 벗어나
는 것은 조직 손상의 정도를 반영하는 정량적 지표로 사용된다
(Braceland et al., 2017). 본 연구에서는 분석된 TP, GLU, AST, 
ALT, BUN 및 CRE 등이 대표적인 예이다. 이러한 진단법은 인
간 및 가축 분야에는 질병 진단을 위한 표준 프로토콜로 널리 활
용되고 있으나, 연어 양식 분야에서의 생리적 기준 설정 및 해당 
지표의 활용 가능성에 대한 검증 연구가 충분히 이루어지지 않
았다(Braun et al., 2015).
본 연구에서는 주요 지표들을 활용하여 각 광주기 조건에 따
른 대서양연어의 생리적 반응을 평가하였다. 혈장 GLU는 어
류가 외부 자극에 반응할 때 hypothalamus-pituitary-interrenal 
(HPI) 축을 통해 분비되는 cortisol의 작용과 함께 변화하는 에
너지 공급의 지표로 널리 활용된다(Jentoft et al., 2005). 11주차
에 24L 실험군에서 나타난 유의하게 높은 GLU 농도는 지속광 
자극이 어류의 섭식 활동과 대사를 향상시켜 성장을 위한 에너
지원을 혈류로 방출시킨 결과이다(Lushchak, 2016; Wei et al., 
2019). 또한 22주차에 24L 및 WS 실험군에서 모두 GLU 수치
가 12L 실험군과 비교하여 유의하게 높았다. 이는 특정 광주
기 조건이 대서양연어의 성장을 활성화하는 자극으로 작용하
지만, 그 발현 시점은 처리 조건에 따라 차이가 있음을 보여준
다. 성장 결과(Table 2, 비만도, DLG 등)에서 볼 수 있듯이, 이
러한 에너지 배분의 차이로 인해서 24L 조건은 지속적인 광 자
극 직후 대사가 활성화되어 지속적인 체질량 축적을 위해, WS 
조건은 골격 신장 및 스몰트화 시점에 맞춰 높은 대사 활성을 유
도한 것으로 판단된다. 

AST 및 ALT는 주로 간세포에 존재하는 효소로, 혈중 수치의 
증가는 간세포의 손상이나 괴사를 시사하며, 간 기능의 이상 여
부를 진단하는 데 사용된다(Zhang et al., 2007). 특히 ALT는 
AST에 비해 주로 간세포(hepatocytes)에 더 특이적으로 분포
하여 혈중 ALT 수치의 증가는 간세포 손상을 더 민감하게 반영
한다(Kasarala and Tillmann, 2016). 본 연구에서 AST 수치가 
초기 스트레스 이후 적응하며 안정화되는 경향을 보였다. 이는 
어류가 새로운 환경에 생리적으로 적응해가는 과정으로 해석될 
수 있다(Barton, 2002). 그러나 간 특이성이 더 높은 ALT는 22
주차에 12L 및 WS 실험군에서 유의하게 증가하였다. 일반적
으로 ALT 상승은 간세포의 손상을 의미하지만, 본 연구에서는 
이러한 결과에 대해 스몰트화를 위한 간 조직의 대사적 재구성
(metabolic reorganization) 과정 중 나타나는 필연적인 생리적 
반응으로 해석된다(Zhang et al., 2007; Kasarala and Tillmann, 
2016). 대서양연어의 간은 스몰트화의 중요한 대사 조절 기관
으로, 해수 적응을 위한 유전자 발현 조절과 효소 전환이 이루어
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지며, 이 과정에서 일시적으로 혈중 ALT 활성이 상승할 수 있
다(Seear et al., 2010; Harvey et al., 2024). 하지만, 24L 실험군
은 스몰트화 단계로 진입하지 못하고, 파르 단계의 대사 상태에 
머물렀기 때문에 ALT 수치가 증가하지 않은 것으로 판단된다. 

BUN과 CRE는 각각 단백질 및 근육 대사 산물로, 이들의 혈
중 농도는 신장의 여과 기능을 반영한다. 특히 이들 수치의 증
가는 신장 기능 저하 또는 손상 지표로 해석된다. 어류의 스트
레스 반응에 대한 여러 연구에서 만성적인 스트레스는 신장의 
구조적, 기능적 손상을 유발할 수 있는 주요 원인으로 지적하
고 있다(Harper and Wolf, 2009). 본 연구에서 대서양연어의 
혈장 내 CRE 수치는 24L 및 WS 실험군에서 초기에 증가했다
가 모든 실험군에서 회복되는 경향을 보였다. 이는 유럽붕어(C. 
auratus)에서 환경적인 스트레스가 사구체(golmeruli) 및 세뇨
관(renal tubule) 손상을 유발하여 혈장 내 CRE 수치를 증가시
켰다는 결과(Ding et al., 2023)와 비교할 때 본 연구의 대서양
연어는 초기 스트레스로 인한 신장의 일시적 과부하를 겪었으
나, 장기 사육과정에서 새로운 환경에 성공적으로 적응했음을 
보여준다. 결과적으로 통계적 유의차는 존재하였으나, ALT를 
제외한 대부분의 지표는 Sandnes et al. (1988)이 제시한 건강
한 대서양연어의 정상 범위(GLU 56–135 mg/dL, TP 3.0–5.5 
g/dL, AST 150–400 U/L, ALT 3–10 U/L, BUN 2.8–11.2 mg/
dL, CRE 0.2–0.6 mg/dL) 내에 머물렀다. 이는 각 광주기 조건
이 유의한 생리적 반응을 유발하였으나, 어류의 항상성을 교란
하는 병리학적 스트레스 상태로 이어지지는 않았음을 의미한
다. 결론적으로 본 연구에서 확인된 혈액 생화학적 변동은 대서
양연어가 국내 RAS 내의 인위적인 광주기 환경에 능동적인 순
응(acclimation)과 스몰트화를 진행하는 과정에서 발생하는 생
리적 비용(physiological cost)의 결과로 해석된다. 
본 연구는 다양한 광주기 조건이 대서양연어의 성장 주요 내
분비계인 GH/IGF-1 축 유전자 발현과 스트레스 반응에 미치는 
영향을 종합적으로 규명하였다. 먼저 24L 및 WS 조건은 성장 
조절의 중심인 GH/IGF-1 축을 강력하게 활성화하여 성장을 유
도하였다. GH는 광주기 조절에 반응하여 가장 먼저 상승하며
(McCormick, 2012), 활성화된 GH 신호는 표적조직인 간조직
으로 전달되어 IGF-1의 전신적(systemic) 작용에 의해 체성 축
을 활성화시켜 스몰트 전환을 위한 생리적 기반을 마련하였다
고 해석할 수 있다. 특히 자연 광주기 변화를 모방한 WS 조건
은 스몰트화의 주요 특징인 체장 신장(elongation)과 파르 마크 
소실이 타 실험군에 비해 가장 뚜렷하게 나타났다. 이는 대서양
연어의 스몰트화가 단순히 장일 조건에 의해서만 유도되는 것
이 아니라, 광주기의 변화를 인식하여 에너지 분배를 골격 성장
으로 전환하는 정교한 조절 과정임을 시사한다. 스트레스 반응 
및 혈액생화학적 분석을 통해 대서양연어 치어가 RAS 내 인위
적인 광주기 환경에서 초기 스트레스를 극복하고 대부분의 생
리적 기능을 정상적으로 유지하며 새로운 환경에 적응하였음을 
확인하였다. 결론적으로 WS와 같은 광주기 조절은 국내 RAS 

환경에서 고품질 스몰트 생산을 위한 필수적인 기술이며, 향후 
조도, 수온 등 복합적인 환경 요인과의 상호작용 규명을 통해 생
산성을 극대화하는 최적 사육 양식기술의 확립과 생산성을 극
대화할 방안이 모색되어야 한다. 
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