
서 론

물 속에서 부유중인 미생물은 개체 별로 또는 뭉쳐서

떠 다니다가, 수서생태계 내의 여러 가지 표면에 달라 붙

어 생물막(biofilm)을 형성하고 생태적 대사 작용에 중요

한 역할을 한다. 미생물이 하상표면에 붙는 현상을 흡

착(absorption) (Escher and charachlis, 1990)이라고 하

는데, 중력에 의한 침전, Van der walls 힘및 흡착성이 있

는 물질의 화학작용 등으로 이루어진다 (Carter et al.,

1998). 이 과정은 단순히 고체표면에 달라붙는 물리적 흡

착과 고체표면에 붙고 나서 다시 화학적 결합을 하는 화

학적 흡착 등으로 나눌 수 있다. 낮은 에너지의 화학적

결합 (20~50 KJ mol-1)으로 이루어 지는 경우는 비교적

용이하게 다시 떨어지나 (Lye and Dufour, 1993), 이온

결합 등에 의해 일어나는 흡착의 경우는 일반적으로 비

가역적인 반응으로 잘 떨어지지 않으며, 생물막을 형성하

게 된다(Schmidt, 1994). 하상표면에 형성된 생물막은 세

균, 진균 등으로 구성되어 영양물질의 분해와 수질개선에

크게 기여한다 (Okabe et al., 1999). 생물막을 구성하는

세균군의 일부분은 유체의 전단 응력 등에 의해 생물막

으로부터 분리(detachment)되고 떠돌아 다니다가 다시

흡착하는 과정을 되풀이 한다. 생물막 형성 과정은 여러

가지 자연적, 인위적 현상에서 관찰되는데, 생물학적 기

관(치아, 도뇨관 등) (Marsh and Martin, 1992), 생태계

구성물(하상입자, 침전물, 흙 등), 산업용 기기(필터, 파이

프라인, 배의 선체 등) (Kolenbrander and London, 1993;

Stickler et al., 1993) 등에서 다양하게 나타난다. 

최근 생물막에 대한 많은 이론적 연구가 진행 되었다.

특히, 생물막의 이질성(heterogeneity) (Wimpenny, 1992;

De Beer et al., 1996)에 대한 실험적 사실들이 제시 됨에
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따라 많은 후속 연구가 이루어 지고 있다. 1970년대에

균일한 정상상태(uniform steady state)에서 1종의 세균

에 의한 1차원 생물막 모델이 구현되었다(Shuler et al.,

1979). 1980년대에 다기질-다종의 생물막 모델이 제안되

었고(Wanner and Gujer, 1986), 1990년대에 컴퓨터 시

늉내기의 기술적 발전과 더불어 2차원, 3차원 생물막 모

델이 제시되었다(Kreft J-U et al., 1998; Noguera et al.,

1999). 2~3차원 생물막 모델은 수송현상(transport phe-

nomena)과 막의 성장과정 및 분리 현상을 잘 묘사해 주

었다. 위의 모델들은 대부분 세균과 영양물의 상호작용을

묘사 하였는데 이들은 Biomass based models이라고 불

렸다. 그러나 이러한 모델들은 주로 세균의 전체적 밀도

와 관련 지은 생물막을 대상으로 하였고, 세균이 표면에

흡착되는 형태적 과정(morphological process)에 대해서

는 별로 적용되지 못하였다. 최근 Lee 등(2004)에서 공간

적 분포가 서로 다른 상태에서 영양물에 대한 경쟁이나

포식의 과정을 거치면서 확산하게 될 때 초기분포에 따

라서 종의 성장 경향이 달라질 수 있음이 보고 되었다.

Lee (2004) 등에서는 반응확산 모델을 이용하여 경쟁을

통한 개체군 확산 문제에서 초기조건의 중요성을 보였는

데, 반응확산 모델이 본 연구에서 수행하고자 하는 셀룰

라오토마타의 마구잡이 운동 문제와 일정부분 대응성을

가지고 있으므로 본 논문에서는 특수한 경쟁관계를 가지

는 두 종의 확산이 셀룰라오토마톤(Celluar Automaton;

CA)모델로 구현되는 경우에 초기 조건의 중요성을 고찰

하고자 하였다.

생물막에 대한 기존의 CA연구는 주로 영양물의 농도

에 따른 변화 등을 다루었다(Baker and Grimson, 1993).

이러한 측면에서 CA 모델이 발전하였는데, 최근에는 영

양물의 농도뿐만 아니라 산소변화 등이 고려 되어지는

모델들이 제안되었다(Hermanowicz, 1999). 그러나 바닥

에 흡착된 세균들의 초기 분포가 미치는 영향에 대한 연

구는 이루어져 있지 않다. 본 연구에서는, 수생태계 구성

물에 초기 흡착된 세균들의 공간 분포에 따라 생물막이

어떻게 형성되는지를 알아보고자 하였다. 이를 위해 셀룰

라오토마타를 이용하여 생물막을 형성하고, 개체군 크기

와 형태를 고찰하였다. CA는 시공간적 복잡계 현상의 물

리적 성질을 규명하는데 적당하다고 잘 알려져 있어

(Mitchell, 1996), 제반 물리적, 화학적, 생물학적 과정에

폭 넓게 적용 되어졌다(Ermentrout and Edelstein-Kes-

het, 1993; Halley et al., 1994). CA는 공간을 균일한 격

자로 나누어 각 격자에 제시된 입자 또는 생물의 상태가

일관적으로 기술되게 한 후, 지역적 규칙(local rule)에

따라 주위 격자의 입자 상태에 관한 정보를 종합하여 주

격자의 다음 상태를 결정하도록 하는 수리적 방법이다.

이러한 수리적 산출 과정은 시간 진행에 따라 전체 계의

진화 과정을 보여 주는데 유용하다(Delormeand Mazo-

yer, 1999). 본 연구에서는 CA를 이용하여 수 환경에서

세균의 초기 공간적 분포 조건에 따라 밀도와 생물막의

변이가 어떻게 나타나는 지를 보고자 하였다. 

1. CA 모델

모델 구성의 간편성을 고려하여 본 연구에서는 분

리(detachment) 현상이 무시 되도록 하였는데, 이를 위

해 흐름이 없는 유체 속을 가정하였다. 초기 세균의 공간

적 흡착 조건으로 균일(uniform), 마구잡이(random), 그

리고 집중(clumped) 분포의 세 가지를 고려하였다. 공간

을 300×300 사각형 격자로 나누었고, 각 격자를 세균과

영양물이 점유하도록 하였다. 영양물은 브라운운동을 하

는 것으로 가정하였다. 세균은 인근 격자에 영양물이 있

으면 인근 격자로 증식되도록 하였다. 영양물이 세균과

같은 격자를 점유하게 되면 세균이 영양물을 즉시 섭취

하도록 하여, 세균과 영양물질이 같은 시간대에 같은 격

자에는 존재하지 못하도록 하였다. 영양물질을 섭취한 후

세균은 적절한 확률(P)에 따라 분열 하도록 하였다. 실제

세균의 분열확률은 세균 종과 생리적 상태 등에 따라 다

양한 값을 가지나, 본 논문에서는 P = 0.94로 고정하였다.

실제 실험실 조건에서는 주변여건과 개체상태가 이상적
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Fig. 1. The eight possible division directions of a bacteri-
um located at (i, j).
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이지 않기 때문에 분열확률이 반드시 이상적인 1이 되지

않는다. 이를 고려하여 우리는 편의상 0.94로 가정하였

다. 이 값을 0.8~1까지 다르게 하여도 본 논문에서 논의

하는 결과에 큰 영향을 미치지는 않았다. 

세균은 자기 주위의 격자에 영양물이 있는지를 탐색하

는데 주위 격자는 Moor type의 8개로 정의하였다: {(i-1,

j-1), (i-1, j), (i-1, j±1), (i, j-1), (i, j±1), (i±1, j-1),

(i±1, j), and (i±1, j±1)} (i, j = 1, 2,..., 300) (Fig. 1). 영양

물들은 공간상에서 마구잡이 운동을 하고, 이 영양물을

먹게 되는 세균은 주어진 분열확률 P를 가지고 증식하게

된다. 영양물을 먹지 못하는 세균개체들은 분열을 할 수

없다. 경계효과를 최소화 하기 위해 시늉내기에서 격자공

간의 위, 아래면은 제한적(bounded) 경계조건으로, 좌, 우

면은 주기적(periodic) 경계조건으로 하였다. 제한적 주기

조건이란 경계 면이 닫혀져 있음을 의미하고, 주기적 경

계조건이란 한 경계 면의 경계조건이 반대편 경계 면과

같다는 것을 의미한다. 제반 성장특성은 반복시간(itera-

tion time) 150회 내에서 잘 볼 수 있었다. 초기 표면에 흡

착된 세균은 30마리로 하였다. 균일분포의 경우 300격자

에 총 30마리 세균을 1마리씩 10격자 간격으로 분포시켰

고, 집중분포에서는 5개의 세균을 하나의 덩어리로 해서

각 덩어리 사이가 74격자가 되게 흡착하였고, 마구잡이분

포에서는 난수를 발생시켜 각 개체를 격자에 배치하였다.

2. 생물막의 형태분석

생물막의 시공간적 성장과정과 형태를 기술하기 위해

서 공극률과 프랙탈 차원이 제시되었다. Zhang과 Bishop

(1994 a,b)은 생물막의 내부에 형성되는 빈 공간의 크기

를 공극률(porosity)로 계산하였다. 공극률은 생물막내부

가 어떤 구조로 이루어졌는가 하는 정보를 제공한다. 또

한 물이 이 공극을 통하여 침투할 수 있기 때문에 생물

막의 성장에 중요한 영향을 미친다. Zahid와 Ganczarc-

zyk (1994)은 생물막 내부에 형성되는 공간의 프랙탈차

원을 계산하였다. 본 연구에서는 수면에 대한 생물막의

접촉성 등을 고려하여 공극률을 형태 분석에 이용하였

다. 각 영양물의 농도에 따라 10회 반복하여 계산하였는

데, 공극률은 다음과 같이 정의하였다.

Avε =
Ah

여기서 Ah는 바닥에서 생물막의 표면까지의 높이 중에

서 최소 높이와 바닥의 길이를 곱한 면적을 의미하고, Av

는 그 면적 내부에 생성된 빈 공간의 면적을 나타낸다.

초기에 주어지는 영양물의 농도는 다음과 같이 정의되

었다.

Nutrient (i, j) = 1,   when rand (i, j)⁄N

여기서 rand (i, j) 는 격자(i, j)의 위치에 발생되는 0~1

사이의 난수를 의미한다. 이 식에서 N은 영양물의 상대

적인 농도를 나타내게 된다. 

결과 및 고찰

Fig. 2는 세균의 균일분포, 집중분포, 마구잡이분포의

세가지 분포형에 대해서, 영양물의 농도에 따라 생물막이

150회 반복계산 후 어떻게 성장하는 가를 보여주고 있

다. Fig. 2(a), (d), (g)는 N = 0.2으로 영양물의 밀도가 낮

은 경우 각 초기 분포에 따른 생물막 성장과정을 보여

준다. 집중 분포인 경우 균일 및 마구잡이 분포에 비해

생물막 성장이 상대적으로 늦게 진행되었다. 영양물 농도

가 올라갈수록 150 시간 반복 후 생물막 성장 형태의 구

분이 낮아졌는데, N = 0.3 인 경우 초기분포에 따른 구분

이 약해졌고(Fig. 2(b), (e), (h)), N = 0.4로 초기영양물의

농도가 더 높아 진 경우, 150 반복시간 후에는 초기분포

에 상관없이 생물막이 거의 유사하게 성장해 지는 것을

알 수 있다(Fig. 2(c), (f), (i)). 전체적으로 초기의 분포는

영양물 농도가 낮을 경우 생물막 형성에 영향을 미침을

알 수 있었다. 그러나 초기영양물의 농도가 어느 정도 이

상이 되면 장기적인 성장에서는 거의 영향을 미치지 않

음을 알 수 있었다. 

Fig. 3은 N = 0.25인 경우 시간에 따른 세균 밀도의 증

가를 보여준다. t = 30 이전에 균일 및 마구잡이 분포에서

밀도가 같은 양태로 증가하였다. 반면, 집중분포에서는

이에 비해 개체군 크기가 낮게 증가하였다. 이후 t¤30

에서 증가 곡선은 모두 겹쳐져 같은 양태의 밀도 증가를

보여 주었다. 초기영양물의 농도를 높게 해 주면 세 곡선

이 겹치는 시점이 앞당겨지는 경향을 볼 수 있었다. 

Fig. 4(a), (b)는 초기에 세균들이 서로 덩어리로 흡착

되어진 상태와 단일 개체로 떨어져 흡착되어진 두 가지

상태에서 성장할 수 있는 공간적 방향을 나타낸다. 집중

분포에서는 서로 근접해 있는 세균들이 처음에 성장할

수 있는 방향이 위 쪽의 3가지뿐인데 반해(Fig. 4(a)), 독

립적인 세균들은 5가지 방향으로 다양하게 성장할 수 있

다(Fig. 4(a)). 이것은 초기에 각 개체가 서로 떨어져 분

포한 경우, 전체적으로 생물막이 넓은 공간으로 성장할

가능성이 높음을 보여주는데, 넓은 공간에 노출 될수록
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영양물에 인접할 수 있는 확률이 높아지고 이에 수반되

어 개체군 성장도 빨라 질 수 있다(Fig. 3). 하지만 세균

층이 쌓일수록 이러한 넓은 공간 효과는 서서히 줄어 들

었는데, 초기분포 효과는 성장 초기 생물막 층이 낮을 때

비교적 잘 관찰될 수 있었다.

생물막의 공극률은 초기 분포에 따라 밀도증가와는 다

른 양상을 나타내었다. Fig. 5는 t = 150에서 영양물의 농

도에 따른 생물막의 공극률(porosity) 평균치(10회 반복)

와 표준 편차를 보여준다. 이 경우 집중분포와 마구잡이

분포에서 공극률이 비슷하였고, 균일분포에서는 이 보다

공극률이 뚜렷이 높게 나타났다. 균일분포인 경우 다른

초기 분포에 비해 표준편차가 크게 나타났다. 이는 공극

률이 생물막 구조에 중요한 영향을 미치는 점을 감안하

면 초기 분포가 균일할 때 생물막 성장이 덜 안정적임을

나타내준다. 영양물은 공간상에서 브라운운동을 하기 때
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Fig. 2. Biofilm growth at different nutrient conditions (N = 0.2, 0.4 and 0.6) after three different initial distributions
(uniform, clumped, and random). 

Fig. 3. Increase in population size of bacteria after three
different initial distributions at N = 0.25.

Uniform

(a)

(d)

(g)

N = 0.2 N = 0.3 N = 0.4

(h) (i)

(e) (f)

(b) (c)

Clumped

Random

N
u

m
be

r 
of

 b
ac

te
ri

a

104

103

102

100 101 102

Time

Uniform
Clumped
Random



문에 생물막 표면 부근에서 공간이 넓을 경우 영양물 농

도차이가 상대적으로 높게 나타나 생물막 성장의 불안정

성을 야기할 수 있다. 균일 분포의 경우 초기 성장시 세

포막 주위 공간이 상대적으로 넓다.

Fig. 6은 생물막 외연 형태에 따라 공극률 차이가 왜

나타날 수 있는지를 설명한다. Fig. 6 (a), (b)는 Fig. 4 (a),

(b)와 같이 각각 초기에 세균들이 집중 분포로 서로 근접

해 있는 경우와 균일분포로 떨어져 있는 경우의 생물막

성장과정을 나타낸다. Fig에 있는 각 개체 내에서 1번 표

기는 t = 0 일 때의 바닥에 흡착된 세균을 나타내고, 2번,

3번, 4번은 각각 t = 1, t = 2, t = 3에서의 생물막 성장을 나

타낸다. 검은 색 원들은 세균 주위에 분포하고 있는 영양

물을 나타낸다. Fig. 6 (a)의 경우는 초기에 세균들이 서

로 밀집하기 때문에 자연적으로 공간을 채우면서 성장하

게 된다. 반면 Fig. 6 (b)의 경우는 초기에 서로 떨어져

있기 때문에 공간을 채우면서 가지 형태(branch pattern)

의 성장을 하게 된다. 이 경우에 각 가지들이 빈 공간(예,

Fig. 6 (b)의 점선 상자)을 만들 수 있는 가능성을 높이게

된다. 이 공간 내에는 영양물이 들어오지 못하게 되어, 공

극률 결정에 중요한 역할을 한다. Fig. 7은 Fig. 6의 초기

조건에서 연속하여 성장을 시킨 결과이다. Fig. 7에서 바

닥 부분의 “o” 표시는 t = 0 일 때 바닥에 흡착된 세균을

나타내고, 흰색부분이 세균을 나타내고, 검은 부분이 빈

공간을 나타낸다. Fig. 6에서 설명한 점선부분의 영역이

Fig.7 (b) 왼쪽 아래에서 지속적으로 볼 수 있다. Fig. 5에

서 균일 분포의 경우 공극률의 표준 편차가 다른 분포에

비해 컸는데, 이는 가지 형태의 생장을 보이는 생물막 성

장에서 공극률이 다양하게 나타났음을 의미하였다. 

본 연구에서 생물막의 성장에 있어서 초기 분포가 나

중에 생물막의 형성에 어떠한 영향을 미치는지를 알아

보았다. 앞서 언급하였듯이 생물막에 있는 미생물 군집이

수서생태계의 유기물 오염 분해에 크게 기여함을 고려할

때(Clark et al., 1994), 생물막 성장에 대한 정확한 성상

의 이해는 매우 중요하다. 같은 밀도로 초기 개체군이 형

성된다 하더라도 초기 공간 분포에 따라 성장과정에서

개체군 크기가 달리 나타났음을 알 수 있었다(Fig. 3).

이 경우 집중 분포일 때 낮은 밀도를 보였다. 반면 공극

률의 경우 균일 분포에서 높게 나타났다(Fig. 5). 가지

형태 생장 등을 통해 공극률이 클 경우 물에 노출되는

용적이 증가되리라 여겨지는데, 이는 생태적 대사에 중요

한 역할을 하리라 기대된다. 

공극률을 통한 생물막 성상의 이해는 기질환경(예, 수

분)이나 영양물질(또는 독성물질)에 대한 미생물의 노출

양상분석을 가능하게 한다. 나아가 공극률에 따른 구조의

차이는 생물막 구성 생물의 종 다양성에 기여할 수 있다.

생물막을 구성하는 미생물의 종 다양성은 이들과 생태적

으로 관련성이 있는 다른 생물(예, 생산자, 소비자)의 서
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Fig. 4. Possible directions of bacterial growth in a lattice with neighbor bacteria (a), and without neighbor bacteria (b).

Fig. 5. Biofilm porosity at t = 150 after three different ini-
tial distributions at different nutrient concentra-
tions.
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식처 형성에 직접 관여한다고 볼 수 있다. 앞으로 이에

대한 연구가 필요하다 하겠다.

본 연구에서 제안한 모델이 실제 상황에서 평가 받기

위해서는 생물막의 성장에 대한 많은 실험적 자료가 보

강 되어져야 한다. 이를테면, 다종 미생물군집의 성장속

도, 미생물의 체외물질 분비, 생물막 성장에 따른 산소투

과율 및 영양소 분포 등에 대한 생물적 실험이 수반되어

지면 보다 실제상황과 가까운 모델을 구현할 수 있으리

라 기대된다. 그러나 이러한 생물적 실험에 대한 수행은

시뮬레이션을 통한 본 연구외의 새로운 연구가 기획되어

져야 한다. 그럼에도 불구하고 본 연구는 생물막의 기본

적 성장 현상에 대한 물성적 이해를 제공하는데 의의가

있다고 보겠다. 셀룰라 오토마타의 시뮬레이션 구현을 강

조하여 우리는 앞서 언급한 세균들의 물질분비, 여러 종

들에 의한 생물막 구성 등을 구현할 수 있는 CA모델을

구현하고자 한다. 

적 요

수서 생태계에서 생물막 성장을 고찰하기 위해 2차원

셀룰라오토마톤 (CA) 모델을 구현하였다. 영양물 농도와

연계하여 CA의 단순한 지역 규칙을 세균 개체군의 성장

을 나타내는데 적용하였다. 초기 세균 분포는 낮은 영양

물 농도에서 개체군 크기와 생물막 형태를 결정하는데

중요한 역할을 하였다. 집중분포에서는 균일분포나 마구

잡이분포에 비해 개체군 크기가 느리게 증가하였다. 반면

공극률은 다른 초기 분포에 비해 균일분포에서 높게 나

타나는 경향을 보였다.
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Fig. 6. Biofilm growth sequence from initial distribution of bacteria with clumped condition (a), and with uniform condition (b).

Fig. 7. (a) Biofilm growth pattern after dense distribution
of bacteria at t = 0. (b) Biofilim growth pattern after
sparse distribution of bacteria at t = 0. Here, the sy-
mbol “o” indicates the attached bacteria on substra-
tum at t = 0.
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