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양식산 황복 (Takifugu obscurus) 치어의 군집 내 공식 및 성장에 있어 사육환경 인자별 영향
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Influence of Rearing Environmental Factors on Intra-cohort

Cannibalism and Growth of Fry in Cultured Puffer
Takifugu obscurus 

Duk-Young Kang*, Hee-Woong Kang and Hyo-Chan Kim 
West Sea Fisheries Research Institute, National Fisheries Research & 

Development Institute, Incheon 400-420, Korea

To investigate whether the rearing environmental factors (size heterogeneity, rearing density, and feeding 
frequency) affect the growth and cannibalism of fry in cultured puffer Takifugu obscurus, we conducted 
three experiments. To examine size effects, we used small (total length [TL] 26.0±0.5 mm, body weight
[BW] 0.18±0.01 g), medium (TL 23.1±0.1 mm, BW 0.28±0.01 g), large (TL 26.0±0.2 mm, BW 0.48±0.01
g) and small-large size combination groups. For density, we used size-matched puffers (TL 25.0±0.5 mm, 

BW 0.53±0.03 g) and five density were examined ranging from 1.43 to 7.14 individuals/L. For the feeding 
frequency, we also used size-matched fry and feeding frequencies of three times/2 days, one time/day, two 
times/day, three times/day. We ran each experiment in triplicate and investigated the survival rate, daily 
food intake (DFI), feed efficiency (FE), and daily growth rate (DGR). The growth of the puffers increased 
with increasing size, density, and feeding frequency, while cannibalism increased with a greater size gap, 
density and lower feeding frequency. Therefore, we concluded that size, rearing density, and feeding frequency 
are major factors influencing growth and cannibalism of the puffer, T. obscurus. 
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서    론
지구상의 다양한 동물들은 생존을 위한 여러 가지 전략을 

구사한다. 그 중에는 생존을 위해 유전적 습성으로 동족을 
먹이로 섭식하는 동물들이 있다. 우리는 이러한 생존 전략을 
펼치는 동물을 흔히 동족포식 동물 (canibal)이라 호칭하며, 
이 행위를 공식 (canibalism)으로 규정하고 있다. 이 현상은 
비혈연 관계에서 일어날 수도 있으며, 혈연관계에서도 일어날 
수도 있다. 사마귀의 경우 암수가 교미 후 암컷이 수컷을 포식
하는 경우가 비혈연적 공식의 예에 해당하며, 거미의 경우 
갓 태어난 새끼들을 어미가 포식하는 모계포식 (matriphagy)과 
각종 어류와 양서류 등에서 관찰되는 동일한 어미로부터 태어
난 새끼들 중 강한 놈들이 약한 놈들을 잡아먹는 동기간 포식
이 혈연적 공식에 속한다 (Baras and Jobling, 2002). 공식은 
원생동물에서부터 포유류까지 광범위하고 다양한 분류군들
에서 일어나며 (Elgar and Crespi, 1992), 일부 종에서는 자연 
조건 아래서 종종 나타난다 (Punt and Hilborn, 1994). Nishimura 
and Hoshino (1999)에 의한 모델링 연구에서 공식은 생산성이 
낮은 환경에서 진화적 안정화 전략 (evolutionary stable 
strategy)으로 일어난다고 보고되고 있다. 일부 생물 종들은 
군집을 안정시키거나 향상시킬 목적으로 공식을 이용하며

(Kohlmeier and Ebenhöh, 1995), 먹이 자원이 부족해질 때 선택
적으로 이용할 수도 있다(van den Bosch et al., 1988). 

그러나 자연계와 다른 환경에서 생활하는 양식산 어류는 
서식지의 격리와 이동제한에 의해 이러한 공식성 포식 행위로
부터 벗어날 수 있는 기회가 약하거나 거의 없다. 따라서 양식
이 이루어지는 Atlantic cod, Gadus morhua (Folkvord and 
Otterå, 1993), snakehead, Channa striatus (Qin and Fast, 1996), 
flounder, Paralichthys olivaceus (Dou et al., 2000), Nile tilapia, 
Oreochromis niloticus (Fessehaye et al., 2005) 및 Eurasian perch, 
Perca fluviatilis (Baras et al., 2003) 등 여러 어류에서 동족간 
공식현상은 자주 관찰되고, 이는 많은 경제적 손실로 이어진
다. 특히 이러한 양식 어류의 경제적 손실은 특히 자치어기에 
높게 나타난다. 이것은 성장발육 단계의 어린 물고기는 성어보
다 높은 성장 수용력을 지니고 있으며, 따라서 자신의 몸 크기
보다 상대적으로 높은 비율의 에너지를 소비하고 요구하기 
때문에 공식 의존적 성장 경향이 강한 것으로 추정된다 (Hecht 
and Pienaar 1993). 특히 양식 환경은 단위 면적당 고도의 생산
력을 보장하게끔 설계되어 있어, 사육 어류 상호간 공식을 
일어날 가능성이 매우 높다. 따라서 자치어 단계에서 군집 
내 공식을 완전하게 억제하는 것은 어렵다. 하지만 여러 연구
자들에 의해 공식 행동과 발생에 관련된 여러 인자들을 제어함
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으로써 이를 완화시킬 수는 있다는 사실이 확인되고 있다. 
복어는 열대 및 온대 지역의 해역에 주로 서식하며 전 세계

적으로 약 120여종에 존재하는 것으로 알려져 있고, 한국 근해
에는 약 10여 종인 있는 것으로 보고되고 있다. 이 중에서 
현재 국내에서 양식되는 복어는 자주복, Takifugu rubripes과 
황복, Takifugu obscurus 2종류이며, 국내 양식 생산량은 2006
년도 248 M/T, 2007년도 45 M/T, 2008년 57 M/T 및 2009년도 
27 M/T (시가 약 8억)으로 매년 감소 추세에 있다 (해양수산통
계연보, 2009). 이와 같은 양식 생산량 감소 추세는 대상 종의 
생물학적 특성과 경제적 이윤이 낮기 때문으로 분석된다. 즉 
복어는 개체 성장은 느리고 자금 회전이 느리고, 강한 공격성
과 공식 습성으로 인해 다른 양식어류에 비해 질병 발생 및 
폐사 빈도가 높아 생산성이 낮기 때문에, 어민들이 양식을 
꺼려하는 것으로 본다. 

황복은 복어목 (Tetraodontiformes)의 참복과 (Tetraodontidae) 
어류로서 우리나라의 서해 연안, 중국 황해 및 동지나해에 
분포하며 (Yang and Chen, 2003), 소화회유 또는 비소화회유의 
서식 형태를 지닌 광염성 해산어류이다 (Choi et al., 2002; 
Yang and Chen, 2004). 현재 연안환경 악화와 해당 종의 남획으
로 자원량이 매우 줄어들어, 이 종에 대한 수산어업은 극히 
제한적인 상태에서 이루어지고 있다. 최근에는 희소성뿐만 
아니라, 경제적 가치가 인정되어, 이미 중국에서는 담수에서 
집약적 양식이 진행되고 있고 (Yang et al., 2002), 국내의 경우 
일부 양식어가에서 종묘생산 및 양식 산업화를 위해 노력하고 
있다. 그러나 이 종의 강한 공격성 및 공식 (Fig. 1)에 의한 
낮은 생산성으로 새로운 양식 대상 어류로 가치가 있음에도 
불구하고, 종묘생산과 양성 사업은 기피되고 있는 실정이다. 
현재 양식 황복의 생산성에 미치는 환경적 영향에 관한 보고가 
일부 존재하지만 (Yan et al., 2004; Yang and Yang, 2004; Yang 
and Chen, 2005; Yang and Chen, 2006), 아직까지 공격성과 
공식에 관한 생물학적 정보 및 공식에 의한 대량 감모를 줄이 

Fig. 1. Photograph of fry puffer T. obscurus to be 
cannibalized.

기 위한 대처 방안은 제시되지 못하고 있다. 이에 본 연구는 
황복 양성 시 생산성 향상을 목적으로 공식 특성과 공식에 
영향을 미치는 인자들을 구명하고, 치어를 대상으로 공식 예방
법을 제시하고자 한다. 이를 위해 본 연구에서는 군집 내 개체
별 크기, 밀도, 먹이공급횟수 등의 사육조건이 미치는 영향을 
조사했다. 

재료 및 방법
실험구 및 실험 방법

개체 크기가 미치는 영향
본 실험은 4개의 실험구를 설정하여 실시하였다. 군집 내 

황복 치어는 평균 전장 26.0±0.2 mm, 체중 0.48±0.01 g인 개체
들을 대형구 (large size group: LG), 전장 23.1±0.1 mm, 체중 
0.28±0.01 g을 중형구 (middle size group: MG), 전장 19.2±0.5 
mm, 체중 0.18±0.01 g을 소형구 (small size group: SG)로 구분
하고, 대형어와 소형어를 50:50 비율로 혼합 (전장 22.9±0.3 
mm, 체중 0.34±0.01 g)한 혼합구 (large & small size combina- 
tion group: LSG)를 설정하여 주었다. 실험구간 크기 차는 분산
분석을 통해 유의적으로 검증하였다. 실험용 황복은 1주간 
21℃에서 예비 사육하였으며, 사육밀도는 각 수조별 30마리/ 
50 L로 수용하였다. 실험구는 입자크기 0.48-0.63 mm의 상업
용 사료 (Love-Larva, 하야시가네, 일본)를 공급하였다. 각 실험
구는 3반복으로 설정하였으며, 총 실험기간은 30일간이었다. 
실험 수조는 유수식으로 50 L 사각 유리 수조 (해수용량: 40
L)를 이용하였다. 사육환경은 매일 측정하였으며, 이때 평균 
수온 23.6±0.4℃, 평균 pH 7.1±0.1, 평균 DO 6.7±0.1 mg/L, 
평균 salinity 27.2±0.2‰이었다. 또한 먹이공급은 실험 개시-20
일까지 3회/일, 20일-30일까지 1회/일로, 공급 시간은 2회 공급 
시 오전 10시 및 오후 4시에, 1회 공급시 오전 10시에 만복으로 
이루어졌다. 사료공급 후에는 일간 사료공급량을 기록하였고, 
기록된 사료 공급량을 바탕으로 아래의 공식으로 개체당 일간
사료섭식량 (daily food intake: DFI, mg/fish/day= 소비된 사료
중량 / [사육일수 ×개체수]) 및 사료효율 (feed efficiency: FE, 
% =[어체의 습중량 증가분/건조 사료 섭취량]×100)을 구하였
다. 한편 실험어의 전장 및 체장 측정은 개시 시기와 30일후 
실험 종료 시점에 버어니아캘리퍼스를 이용하여 전장 1 mm 
단위까지, 체중은 전자저울을 사용하여 0.01 g까지 측정하였
고, 이 값으로부터 길이와 무게 일간성장률 (daily growth rate: 
DGR %=[종료시 크기 -최초 크기] / [개시시크기×30])×100)를 
구하였다. 또한 매일 폐사 개체를 수집하여 공식에 의한 폐사 
여부를 확인한 뒤 공식률을 나타내었다. 

사육 밀도가 미치는 영향
6개의 실험구를 설정하여 실시하였고, 실험어의 크기는 평

균 전장 25.0±0.5 mm, 체중 0.53±0.03 g이었다. 실험어는 1주
간 21.5℃에서 예비 사육한 뒤, FRP 수조 내 가두리 [(30.7 
cm(L)×23.0 cm(W)×10.0 cm(H), 용적 7.1 L]를 설치한 후 수용
하였다. 실험구별 사육밀도를 10마리/cage (1.43마리/L), 15마
리/cage (2.14마리/L), 20마리/cage (2.86마리/L), 25마리/cage 
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(3.57마리/L), 30마리/cage (4.29마리/L), 50마리/cage (7.14마 
리/L)로 각 3반복으로 설정하였으며, 총 실험기간은 30일간이
었다. 사육 기간 평균 수온 23.6±0.4℃, 평균 pH 7.1±0.1, 평균 
DO 6.7±0.1 mg/L, 평균 salinity 27.2±0.2‰이었다. 또한 먹이
는 앞서 실험에서 사용한 것과 동일한 사료를 이용하였고, 
공급은 실험 개시-15일까지 3회/일 (오전 10시, 오후 1시 및 
오후 4시)와 16일-30일 1회/일 (10시)에 만복으로 이루어졌으
며, 일간사료섭식량을 바탕으로 DFI 및 FE을 구하였다. 또한 
실험어의 성장은 앞서 기술한 것과 동일하게 실험 개시와 종료 
시점 2차례에 걸쳐 실시하였으며, 더불어 DGR를 앞서 기술한 
공식으로 구하였다. 또한 매일 폐사 개체를 수집하여 공식에 
의한 폐사 여부를 확인한 뒤 공식률을 확인하였다. 

먹이공급 횟수가 미치는 영향
먹이공급 회수가 공식과 성장, 생존에 미치는 영향 조사는 

사료공급 횟수에 의한 4개의 실험구 (3회/2일, 1회/일, 2회/일, 
3회/일)를 설정하여 3반복으로 30일간 실시하였다. 실험에 사
용된 치어 크기는 평균 전장 25.0±0.5 mm, 평균 체중 0.53± 
0.03 g의 개체를 사용하였다. 실험용 황복은 1주간 21.5℃에서 
예비 사육한 뒤, FRP 수조 내 가두리를 실험구별로 띄워 수용
하였다. 이때 사용된 가두리 크기는 밀도 실험에서 사용한 
것과 동일하였으며, 사육밀도는 30마리/cage (4.29마리/L)였
다. 이때 평균 수온 24.0±0.4℃, pH 7.2±0.1, DO 7.0±0.1 mg/L, 
salinity 26.9±0.1‰이었다. 또한 사료는 앞서 실험에서 기술한 
것과 동일한 것으로 제공되었으며, 먹이 공급은 3회/2일의 경
우 격일로 오전 10시, 오후 1시 및 오후 4시에 먹이 공급이 
이루어졌으며, 1회/일은 매일 오전 10시, 2회/일는 오전 10시 
및 오후 4시, 3회/일은 오전 10시, 오후 1시 및 오후 4시에 
만복으로 이루어졌다. 이후 앞선 실험과 마찬가지로 DFI, FE, 
DGR과 생존율을 구하였다. 

통계처리
실험 자료는 SPSS-PC 통계패키지를 이용하여, 비모수적 

방법인 Kruskall-Wallis test에 의하여 실험구 평균값 (n=3)의 
차이 유무를 우선 확인하고, 이후 Mann- Whitney U-test를 통해 
실험구 최소 및 최대값의 유의성 여부를 검증하였다. 유의확률
은 95% 수준 (α=0.05)에서 이루어졌다 (Anderson et al., 1980). 

결    과
개체 크기 차이 

DFI 및 FE
실험구별 DFI는 SG구 21.0±0.4 mg/fish, MG구 25.3±0.3 

mg/fish, LG구 28.2±0.6 mg/fish, LSG구 34.1±1.0 mg/fish로서 
개체의 크기가 클수록 유의하게 높았다. 특이한 것은 대형어와 
소형어가 혼입되어 사육된 LSG구가 가장 높은 식욕을 나타내
었다 (P<0.05). 그러나 사료효율은 SG구 147.4±3.8%, MG구 
136.4±5.2%, LG구 126.2±7.5%, LSG구 93.9±4.7%로 DFI와는 
정 반대로 크기가 클수록 유의하게 감소하는 것을 알 수 있었
다 (P<0.05; Table 1). 

Table 1. Daily food intake (DFI) and feed efficiency (FE) 
of fry puffer T. obscurus in each group selected by size for 
30 days (n=3, α=0.05)

Groups DFI (mg/fish/day)2 FE (%)3

SG
MG
LG
LSG

21.0 ± 0.4
25.3 ± 0.3
28.2 ± 0.6
34.1 ± 1.0※

147.4 ± 3.8※
136.4 ± 5.2
126.2 ± 7.5
 93.9 ± 4.7

χ2

p-values1
10.385
 0.016

8.744
0.033

1Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis test 
(n=3, α=0.05).

2The level increased with increasing of size (P<0.05).
3The level decreased with increasing of size (P<0.05). ※P<0.05; highest compared with values in other groups;  P<0.05; lowest compared with values in other groups by 

Mann-Whitney U-test.

성장
성장률은 Table 2과 같이 길이의 경우 SG구가 2.88±0.04%, 

MG구 2.06±0.08%, LG구 1.78±0.09%, LSG구 2.20±0.04%였
으며, 무게 성장률의 경우에는 SG구가 17.21±0.51%, MG구 
12.28±0.37%, LG구 7.43±0.53%, LSG구 11.61±0.13%로서 개
체의 크기가 클수록 성장률은 유의하게 낮은 것을 알 수 있었
다 (P<0.05). 대형어와 소형어의 혼합 사육한 LSG구의 경우에
는 MG구와 비슷한 정도의 성장률을 보였다. 

Table 2. Daily growth rates of total length (DGRL) and body 
weight (DGRW) of fry puffer T. obscurus in each group 
selected by size for 30 days

Groups DGRL (%)2 DGRW (%)3

SG
MG
LG
LSG

2.88 ± 0.04※
2.06 ± 0.08
1.78 ± 0.09
2.20 ± 0.04

17.21 ± 0.51※
12.28 ± 0.37
 7.43 ± 0.53
11.61 ± 0.13

χ2

p-values1
9.154
0.027

8.744
0.033

1Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis 
(n=3, α=0.05). 

2,3The levels decreased with increasing of size, but the level 
was the lowest in LG group (P<0.05).※P<0.05; highest compared with values in other groups;  P<0.05; lowest compared with values in other groups by 
Mann-Whitney U-test.

생존율 및 공식
황복 치어를 대상으로 크기별 공식 강도를 확인하기 위해, 

크기를 소, 중, 대로 나누어 30일간 군집별 사육실험을 실시하
였다. 그 결과 군집내 폐사 개체는 Type I 공식 형태를 나타내었
으며, 그로인한 생존율은 Fig. 2와 같이 SG구 95.6±1.0%, MG
구 91.1±3.8%, LG구 88.9±5.8%, LSG구 84.4±4.2%로 통계적 
유의차는 없었지만 (p=0.30) 개체의 크기가 클수록 낮아지는 
경향을 보였으며, 동일 군집에 대형어와 소형어를 혼합한 LSG
구가 가장 낮은 생존율을 보였다. 
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Fig. 2. Survival rates of fry puffer T. obscurus in each groups 
selected by size. SG: small size group, MS: middle group, 
LS: large size group, LSG: large & small size group; Statistical 
significance was evaluated by Kruskall-Wallis and Mann- 
Whitney U-testes (n=3, α=0.05).

사육 밀도 
DFI 및 FE
군집 밀도별 DFI는 실험구 간에 어떠한 유의차도 찾아 볼 

수 없었다. 그러나 FE의 경우 밀도가 가장 낮은 1.43마리/L가 
132.6±3.1%로 가장 높게 나타났으며, 3.57마리/L가 102.8± 
3.5%로 가장 낮은 값을 나타내었지만 밀도에 따른 유의한 
효과는 찾아보기 어려웠다 (Table 3). 

Table 3. Daily food intake (DFI) and feed efficiency (FE) 
of fry puffer T. obscurus in each density groups for 30 days

Groups DFI (mg/fish/day)2 FE (%)3

1.43 inds./L
2.14 inds./L
2.86 inds./L
3.57 inds./L
4.29 inds./L
7.14 inds./L

26.1 ± 0.9
27.9 ± 0.7
26.8 ± 0.4
27.0 ± 0.6
26.1 ± 0.1
27.6 ± 0.2

132.6 ± 3.1※
112.6 ± 6.7
113.1 ± 6.5
102.8 ± 3.5
117.5 ± 8.3
111.1 ± 2.5

χ2

p-values1
6.857
0.232

8.485
0.131

1Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis test 
(n=3, α=0.05).

2,3Values within the same column are not significantly 
different (P>0.05). ※P<0.05; highest compared with values in other groups;  P<0.05; lowest compared with values in other groups by 
Mann-Whitney U-test.

성장
군집 밀도별 성장률은 Table 4와 같이 Kruskall-Wallis test를 

통해 밀도와 성장과는 특별한 관련이 없는 것으로 확인되었다. 
그러나 Mann-Whitney U test 결과, 길이의 경우 1.43마리/L가 
2.25±0.06%로 가장 높은 값을 보였으며, 4.29마리/L까지 성장
률이 낮아졌다가 7.14마리/L에서는 오히려 증가하는 경향을 
보였다 (P<0.05). 무게 역시 1.43마리/L가 6.52±0.17%로 유의
하게 가장 높은 값을 나타내었으며, 3.57마리/L가 5.24±0.10% 

Table 4. Daily growth rates of total length (DGRL) and body 
weight (DGRW) of fry puffer T. obscurus in each density 
for 30 days

Groups DGRL (%)2 DGRW (%)3

1.43 inds./L
2.14 inds./L
2.86 inds./L
3.57 inds./L
4.29 inds./L
7.14 inds./L

2.25 ± 0.06※
1.97 ± 0.03※
1.94 ± 0.10※
1.82 ± 0.10
1.83 ± 0.04※
1.91 ± 0.02※

6.52 ± 0.17※
5.93 ± 0.30※
5.73 ± 0.33※
5.24 ± 0.10
5.80 ± 0.42※
5.78 ± 0.10※

χ2

p-values1
10.024
 0.075

8.743
0.120

1Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis test 
(n=3, α=0.05).

2,3The levels decreased with increasing of size from 1.43 to 
3.57 inds./L, but the level over 4.29 inds./L was increased 
again.※P<0.05; highest compared with values in other groups;  P<0.05; lowest compared with values in other groups by 
Mann-Whitney U-test.

Fig. 3. Survival rates of fry puffer T. obscurus in each density, 
Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis and 
Mann-Whitney U-testes (n=3, α=0.05).

로 가장 낮은 값을 나타냈으며 (P<0.05), 이후 지속적인 밀도 
상승은 무게 성장률을 다시 상승시키는 경향을 나타내었다. 

생존율 및 공식
군집 밀도별 생존율의 경우 Fig. 3과 같이 2.14마리/L (88.9± 

2.1%)를 제외하고, 1.43-4.29/L에서는 유의차 없이 94%-96%의 
높은 값을 나타내었지만, 7.14마리/L는 77.3±2.7%로 유의하게 
가장 낮은 값을 나타내었다 (P<0.05). 

먹이공급 횟수
DFI 및 FE
한편 실험구별 DFI는 3회/2일이 32.6±1.2 mg/fish, 1회/일 

16.6±0.7 mg/fish, 2회/일 29.0±1.6 mg/fish, 3회/일 38.5±1.8 
mg/fish로서 격일로 사료가 공급된 3회/2일을 제외하고 일간 
사료공급 횟수가 증가할수록 DFI가 증가하는 경향을 보였다 
(P<0.05). 사료효율은 3회/2일이 110.3±4.4%, 1회/일 86.9± 
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8.9%, 2회/일 124.3±5.6%, 3회/일 122.2±2.5%로 1회/일 공급구
가 가장 낮은 사료효율을 나타냈으며, 다음으로 3회/2일이 낮
은 사료효율을 보였다 (P<0.05; Table 5). 

Table 5. Daily food intake (DFI) and feed efficiency (FE) 
of fry puffer T. obscurus according to the frequency of feeding 
for 30 days

Groups DFI (mg/fish/day)2 FE (%)3

3 times/2 day
1 time/day
2 times/day
3 times/day

32.6 ± 1.2
16.6 ± 0.7

29.0 ± 1.6
38.5 ± 1.8※

110.3 ± 4.4
 86.9 ± 8.9

124.3 ± 5.6※

122.2 ± 2.5

χ2

p-values1
10.385
 0.016

7.951
0.047

1Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis test 
(n=3, α=0.05).

2The levels increased with increasing of feeding frequence, 
but the level was the highest in 3 times/day (P<0.05).

3The levels decreased with increasing of feeding frequence, 
but the level was the highest in 2 times/day (P<0.05). ※P<0.05; highest compared with values in other groups;  P<0.05; lowest compared with values in other groups by 
Mann-Whitney U-test.

성장
군집 밀도별 성장률은 Table 6과 같이, 길이의 경우 3회/2일

이 1.42±0.03%, 1회/일 1.30±0.16%, 2회/일 2.11±0.04%, 3회/
일 2.55±0.04%로 1일 사료공급횟수가 많을수록 성장률이 높
게 나타났으며 (P<0.05), 격일로 3회 공급구와 매일 1회/일 
공급한 구 사이에는 차이가 없었다. 이와 같은 성장 경향은 
무게를 통해 확인할 수 있는데 3회/2일이 3.39±0.14%, 1회/일 
2.83±0.36%, 2회/일 7.02±0.25%, 3회/일 9.19±0.20%로 1일 
사료공급횟수가 많을수록 성장률이 높게 나타났으며 (P< 
0.05), 격일로 3회/일 공급구와 매일 1회/1일 공급구 사이에는 
길이와 마찬가지로 차이가 없었다. 

Table 6. Daily growth rates of total length (DGRL) and body 
weight (DGRW) of fry puffer T. obscurus according to the 
frequency of feeding for 30 days

Groups DGRL (%) DGRW (%)

3 times/2 day
1 time/day
2 times/day
3 times/day

1.42 ± 0.03
1.30 ± 0.16

2.11 ± 0.04
2.55 ± 0.04※

3.39 ± 0.14
2.83 ± 0.36
7.02 ± 0.25
9.19 ± 0.20※

χ2

p-values1
9.462
0.024

9.495
0.023

1Statistical significance was evaluated by Kruskall-Wallis test 
(n=3, α=0.05).

2,3The levels increased with increasing of feeding frequence.※P<0.05; highest compared with values in other groups;  P<0.05; lowest compared with values in other groups by 
Mann-Whitney U-test.

생존율 및 공식
먹이공급 횟수 (3회/2일, 1회/일, 2회/일 및 3회/일)에 따른 

공식 영향 정도를 조사해 본 결과, 생존율은 Kruskall-Wallis 
test를 통한 통계적 유의차는 없다 (p=0.118). 그러나 Fig. 4와 
같이 3회/2일과 1회/일이 공식에 의해 약 80%로 낮은 생존율을 
보인 반면, 2회/일과 3회/일의 경우 각각 95.6±1.0%, 96.7± 
1.8%로서 앞의 두 실험구보다 높은 생존율을 보여, 잦은 먹이 
공급이 공식을 상대적으로 감소시킬 수 있어 생존율에 도움을 
줄 것으로 판단된다. 

Fig. 4. Survival rates of fry puffer T. obscurus in each feeding 
frequencies. Statistical significance was evaluated by 
Kruskall-Wallis and Mann-Whitney U-testes (n=3, α=0.05).

고    찰
현재까지 연구를 통해 생활사 초반에 나타나는 형제간 공식 

(sibling cannibalism)은 많은 어종에서 확인된 바 있지만 (van 
Damme et al., 1989; Folkvord, 1991; Li et al., 1992; Folkvord 
and Ottera, 1993; Sogard and Olla, 1994; Brabrand, 1995; Gres 
and Belaud, 1995; Fortier and Villeneuve, 1996; Qin and Fast, 
1996), 복어류 만큼 공격성과 공식현상이 강한 어종도 드물 
것이다. 복어류 공식에 관한 보고는 오래전부터 양식이 이루어
져 왔던 자주복에서 대부분 이루어져 왔으며 (Ohgami, 1982; 
Nagao et al., 1993; Han et al., 1994; Suzuki et al., 1995; Hatanaka, 
1997), 황복에 있어 관련 연구는 보고된 바 없다. 황복에 있어 
공식은 이빨이 형성되는 어린시기부터 어미까지 다양한 시기
에 여러 형태로 나타나는데, 특히 어린 시기에 강한 것으로 
경험적으로 파악된다. 이 현상은 지배 체계에 근거한 계급 
서열의 조직을 통해 이루어지는 것으로 추정될 뿐 그 원인에 
대해서는 아직까지 알려진 바 없다. 

본 연구에서는 황복 치어의 공식에 있어 원인 구명을 위해 
(1) 군집 내 개체별 크기 (2) 군집 밀도와 (3) 일간 먹이공급횟수
에 있어 그 효과를 조사하였다. 그 결과, 우선 크기에 따른 
공식 효과에서 대형어와 소형어를 혼합한 LSG구가 가장 높은 
공식률을 보여, 군집 내 size heterogeneity가 존재할 경우 공식
이 일어날 확률이 높다는 것을 보여주고 있다. 이러한 사례는 
실제 Atlantic cod, G. morhua (Folkvord and Otterå, 1993), 
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dorada, Brycon moorei (Baras et al., 2000), pike, Esox lucius 
(Skov et al., 2003), Eurasian seabass Dicentrarchus labra 
(Kestemont et. al., 2003), flounder, Paralichthys olivaceus (Dou 
et al., 2004), Eurasian perch, P. fluviatilis (Babiak et al., 2004; 
Mandiki et al., 2007) 및 kingfish, Seriola lalandi (Moran, 2007) 
등에서 확인할 수 있다. 어류에 있어 size heterogeneity 효과는 
군집내 공식을 더욱 활성화하며, 이는 오히려 역으로 군집의 
size heterogeneity를 더욱 가중시기도 하고 더불어 공식 행동 
역학에도 영향을 미친다 (Hecht and Pienaar, 1993; Baras and 
Jobling, 2002; Babiak et al., 2004). 보통 어류의 초기 생활사 
동안 일어나는 공식의 행동학적 패턴은 크게 두 가지로 나누어 
볼 수 있는 데, 첫 번째는 포식 개체가 먹이인 피식 개체보다 
크기 면에서 큰 차이가 없을 때 일어나는 Type I 공식현상이 
있으며, 두 번째는 포식 개체가 먹이감인 피식 개체보다 크기 
면에서 월등히 클 경우 일어나는 Type II 형태가 있다 (Mandiki 
et al., 2007). Type I의 경우는 포식자 구강이 피식자의 몸통 
직경보다 상대적으로 작을 경우 일어나며, 이것은 포식자가 
피식 개체를 섭식하는 과정에서 피식체의 지느러미 가시돌기 
등에 의한 소화관과 장기의 손상을 예방하기 위해 택하는 공식 
전략이다. 포식자는 항상 피식체의 꼬리 또는 내장 기관부터 
1차적으로 포식한 후 2차적으로 몸통의 근육질을 섭식하고, 
이후 잔존하는 두부는 폐기하는 경향을 보인다. 이와 같은 
공식의 형태는, 군집 내 size heterogeneity가 적은 초기 자어기
에 주로 나타나는 특징을 지니고 있다 (Hecht & Appelbaum, 
1988). 두 번째인 Type II는 포식 개체가 피식 개체보다 크기 
면에서 월등히 클 경우 피식체 전체를 통체로 섭식하는 형태이
다. 이것은 군집 내 사육 어류의 성장과 함께 개체 간 size 
heterogeneity를 보이면서 나타날 수 있다. 본 연구의 경우 황복
은 대부분 실험구에서 Type I 공식 형태를 나타내었으나 (Fig. 
1), size heterogeneity가 존재하는 LSG구와 size heterogeneity가 
존재하지 않는 LG구에서 아주 낮은 빈도 (2% 이하)로 Type 
II 공식이 나타나기도 했다. 이렇듯 비록 낮은 빈도지만 대형어
가 존재하는 LSG구와 LG구에서 type II의 공식 형태가 관찰된
다는 사실은 성장과 더불어 황복의 공식 형태가 향후 type 
I에서 type II로 변화될 수 있음을 의미한다. 또한 크기별 군집 
비교를 통해서, 성장이 가장 느린 소형구의 생존율이 가장 
낮고, 성장이 가장 빠른 대형군의 생존율이 가장 낮은 것으로 
보여, 군집 내 개체별 크기 차가 거의 없는 것을 감안할 때 
대형구의 높은 공식은 높은 포식성 때문인 것으로 사료된다. 
이 공식 현상은 largemouth bass, Micropterus salmoides 
(DeAngelis et al., 1979), Atlantic cod (Folkvord and Ottera, 1993) 
및 snakehead (Qin and Fast, 1996)의 연구에서도 확인된다. 
이러한 개체간 크기 차이의 규모는 종종 사회적 우점을 야기하
고, 이것은 차례로 공격행동과 공식반응을 초래한다 (Hecht 
and Appelbaum, 1988). 한편 전체 실험 기간을 놓고 볼 때, 
실험구의 평균 생존율이 실험 15일을 기준으로 급격한 차이를 
보이는 것을 알 수 있다. 이것은 모든 크기별 군집에서 나타나
는 현상으로 이러한 시간적 변화는 먹이공급 횟수에서 그 원인
을 찾을 수 있다. 즉 우리는 실험 설계상 실험 15일 전후로 

일간 먹이공급횟수를 3회/일 또는 1회/일 설정해 주었고, 이러
한 시기별 먹이공급횟수의 차이는 군집 내 개체 크기와 상관없
이 공식을 증가시켜 전체 군집의 평균 생존율을 감소시킨 것으
로 보인다. 

한편 황복 공식에 있어 군집 밀도는 예상대로 높을수록 
증가하는 것을 확인할 수 있었다. 이 효과는 종간에 다양하게 
나타나는 데, 비록 Yellowtail, Seriola quinqueradiata는 밀도에 
영향을 받지 않지만(Sakakura and Tsukamoto, 1996), pike 
(Giles et al., 1986), African catfish, Clarias gariepinus (Hecht 
and Appelbaum, 1988), European perch (Baras et al., 2003) 및 
flounder (Dou et al., 2000) 등은 밀도에 의존인 것으로 보고되고 
있다. 본 연구 역시, 밀도가 높을수록 공식이 증가하는 경향을 
보였으며, 더불어 그 강도는 먹이공급 횟수에 따라 영향을 
받는다는 것으로 확인되었다. 즉 실험 전반부는 3회/일로 먹이
공급이 이루어졌지만, 후반부 먹이 공급횟수가 1회/일로 감소
했을 때 밀도 효과는 극단적으로 크게 나타났다. 이것은 먹이
공급 횟수가 황복 공식에 있어 주요 요인 중 하나라는 사실을 
의미하는 것으로, 이와 같은 연구결과는 flounder 치어를 대상
으로 한 Dou et al. (2000)의 연구에서도 확인할 수 있다. 이와 
같이 공식과 먹이의 역상 관계는 우리의 3번째 실험을 통해 
보다 구체적으로 확인할 수 있을 뿐 아니라, mosquito fish, 
Gambusia affinis (Dionne, 1985) walleyes, Stizostedion vitreum 
(Loadman et al., 1986) African catfish (Hecht and Appelbaum, 
1988), cod (Folkvord, 1991) snakehead (Qin and Fast, 1996) 
및 flounder, P. olivaceus (Dou et al., 2000) 등 다른 많은 어종에
서도 확인되었다. 따라서 동물계에서 공식은 일반적으로 먹이 
부족에 대한 행동학적 반응으로 정의되며, 어류의 경우 군집 
밀도와 공식의 관계에서 먹이가 또 하나의 변수로 작용할 수 
있음을 주지해야 한다.

결과적으로 황복의 공식은 이전 여러 어류에서 보고된 것과 
같이 초기 생활사 동안에 일어나는 경향을 지니고 있으며, 
특히 고밀도로 사육되는 인공 종묘장과 양성장에서 높게 나타
난다는 사실을 확인할 수 있었다. 이것은 먹이 요구량, 먹이에 
대한 접근성 및 먹이포획 효율에 영향을 미치는 비생물학적 
또는 생물학적 인자들에 의해 촉발되거나 증가할 수 있으며, 
특히 군집 내 개체 크기 차, 밀도 및 먹이 공급량과 같은 환경인
자들에 의해 조절되는 종내 공격 행동으로 이해된다. 또한 
이는 잠재적으로 군집 크기를 조절하여 동족 간 경쟁을 감소시
키고, 개별 생존 경쟁력을 증가시킴으로 종족의 안정적 종속을 
목적으로 하는 사회적 행동으로 이해될 수 있다. 그러나 Hercht 
and Pienaar (1993)에 의하면 공식은 일반적으로 자어의 유전적 
특성 및 행동에 관련되어 있으며, 개체별 유전적 속성에 의한 
동일 군집 내 크기 차이가 일차적인 원인이 있고, 행동은 먹이 
이용능력, 먹이형태, 먹이 영양조성, 군집밀도, 빛의 강도, 은신
처 활용여부 및 수계 탁도와 같은 환경조건들에 의해 지배된다
고 보고 된 바 있어, 황복 종묘생산 단계에서 공식 억제를 
위해 내재적인 유전적 속성, 군집 인자, 환경적 구조, 수온, 
빛의 세기와 일장 등의 관련성 연구가 향후 검토되어야 할 
것으로 보인다. 
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