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서     론

자원 (e.g. 먹이, 서식공간)이 한정된 생태계 내에서 두 종 

이상이 공존할 경우, 자원에 대한 종간 경쟁 (interspecific 

competition)은 불가피하다. 이와 같은 생물학적 상호작용은 

해당 생태계의 종풍부도, 종다양성 등의 군집요인뿐만 아니

안정동위원소 분석을 활용한 멸종위기종 여울마자와 동서종 돌마자의 

영양단계 및 생태적 지위 평가
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Abstract In ecosystems within limited resources, interspecific competition is inevitable, often leading 
to the competitive exclusion of inferior species. This study aims to provide foundational information for the 
conservation and restoration management of Microphysogobio rapidus by evaluating species’ ecological response 
to biological factors within its habitat. To understand this relationship, we collected food web organisms from 
site where M. rapidus coexist with Microphysogobio yaluensis, a specie ecologically similar to M. rapidus, and 
evaluated the trophic levels (TL), isotopic niche space (INS), and the overlap of INS among fishes within the 
habitat using stable isotope analysis. Our analysis revealed that the M. rapidus exhibited a higher TL than M. 
yaluensis, with TL of 2.6 and 2.4, respectively. M. yaluensis exhibited a broad INS, significantly influencing 
the feeding characteristics of most fish. Conversely, M. rapidus showed a narrow INS and asymmetric feeding 
relationships with other species, in habitats with high competition levels. This feeding characteristics of M. 
rapidus indicate that the increase in competitors sharing the similar resources lead to a decrease in available 
resources and, consequently, is expected to result in a decrease in their density. 
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라 종의 개체수, 분포를 결정하는 중요한 요인으로 작용한다 

(Tilman, 1987; Bolnick et al., 2010; Eurich et al., 2018). 종간 

경쟁은 서식지 내 종들의 지위분화 (niche partitioning)를 통

해 완화되어 공존이 유지될 수 있으며 (Gause, 1934) 이러한 

분화는 각 종의 생태적 지위의 변화가 동반되어야 한다. 종특

이적 전략에 따라 상이하게 나타나는 생태적 지위의 변화는 

일반적으로 전문화 (specialization)와 일반화 (generalization)

로 구분된다 (Lynch and Gabriel, 1987). 전문화된 섭식특성

을 보이는 특화종 (specialist)은 타 경쟁종과 중첩되지 않

는 좁은 범위의 생태적 지위 폭 (niche breadth) 내에서 특정

한 자원을 이용하는 반면 일반화된 섭식특성을 보이는 일반

종 (generalist)은 다양한 환경에서 자원의 이용이 가능하여 

이용가능한 자원의 범위가 특화종 대비 넓다 (Sexton et al., 

2017). 최적섭식이론 (Optimal Foraging Theory)은 생물이 

에너지 섭취를 최대화할 수 있는 먹이를 선택할 것이라고 가

정하기 때문에 (Pyke et al., 1977), 두 섭식전략의 차이 (전

문화, 일반화)는 섭식하는 먹이원과 먹이활동의 범위에 따

라 구분될 수 있다. 예를 들어 완전한 육식성향을 나타낸 어

류는 잡식성향의 어류보다 좁은 생태지위를 보였는데, 이는 

좁은 범위에서 에너지 효율적인 먹이원을 집중적으로 섭식

하는 전문화 전략이 반영된 결과임을 알 수 있다 (Hayden et 

al., 2019). 각 종의 섭식특성은 시공간적으로 변화하는 환경

에 대해 앞선 세대로부터 물려받은 최적의 생존전략임을 시

사하며, 일부 종은 환경변화에 따라 전문화와 일반화 사이에

서 선택적으로 전환할 수 있는 유연성을 가져 타 종에 비해 

경쟁력 높은 적응능력을 나타내기도 한다 (Werner and Hall, 

1979; Bolnick et al., 2003).

종간 경쟁과 같이 생태계 내에서 발생하는 생물학적인 상

호작용을 정량적으로 이해하고자 최근 안정동위원소 분석을 

활용한 다양한 시도들이 이루어지고 있다. 탄소·질소 안정

동위원소비는 먹이원 대비 섭식생물 체내에 상대적으로 무

거운 동위원소가 일정한 비율로 축적되어 장기간 섭식한 먹

이원의 정보를 종합적으로 반영하기 때문에 (Peterson and 

Fry, 1987; Choi and Shin, 2018), 안정동위원소 분석은 먹

이망 구조의 시각화 및 영양단계의 산정이 가능할 뿐 아니라 

최근 베이지안 통계를 적용하여 먹이원의 상대적인 기여도 

(Phillips, 2012), 생태지위면적 (Swanson et al., 2015)에 대

한 확률적인 추정을 바탕으로 생태적으로 발생할 수 있는 불

확실성을 정량적으로 포함시켜 분석 종의 섭식특성에 대해 

폭넓은 해석이 가능하다 (Phillips et al., 2014). 영양단계는 생

태계 내 물질·에너지 전달 경로에서 생물종의 수직적인 위

치를 의미하기 때문에 섭식특성의 간접적인 추정 (e.g. 영양

단계 2: 초식성향, 3: 육식성향, 4 이상: 어식성향)이 가능하

다 (Carscallen et al., 2012). 탄소·질소 안정동위원소를 복합

적으로 이용하여 산정한 생태지위면적은 생태계 내 대상생

물이 차지하는 공간적 위치와 기능적 역할을 대변하기 때문

에, 생태지위면적의 활용을 통해 생태지위분화, 종간 경쟁 수

준과 같은 생물학적인 상호작용을 정량적으로 평가할 수 있

다 (Andrades et al., 2019). 특히, 종의 생태지위면적 간 중첩

되는 정도는 각 생물종들의 자원 이용 능력, 서식지 내 상대 

풍부도를 반영하여 서식지별 종간 경쟁 수준의 비교 및 두 

종 사이에서 발생하는 경쟁관계 중 상대적으로 열위에 해당

하는 종의 식별이 가능하다 (Swanson et al., 2015; Pelage et 

al., 2022). 

모래주사속 Microphysogobio 어류인 여울마자 (M. rapidus)

는 소형의 저서성 1차 담수어류로 우리나라 고유종이다 (Hong 

et al., 2015). 유속이 빠른 여울지대에 주로 살며 모래나 자

갈이 깔린 바닥 가까이에서 부착조류나 수서 곤충 유충을 

섭식한다 (NIBR, 2019). 여울마자는 2012년 환경부에 의해 

멸종위기 야생생물 1급으로 지정되었고, 2019년 한국의 국

가생물적색목록 (NIBR, 2019)에서 위급종 (CR; Critically 

Endangered Species)으로 해당되며 절멸이 임박한 종으로 평

가받고 있다. 여울마자의 개체수 감소 현상에 대해 Yoon et 

al. (2023)은 과거 출현지점과 현재 출현지점의 특징을 비교

하여 주변 도시화에 따른 서식지의 물리적, 이화학적 변화가 

여울마자의 분포 및 밀도에 미치는 영향을 규명하였지만 여울

마자의 출현 서식지 내 유사어종과의 경쟁과 같은 생물학적인 

상호작용에 대한 이해는 아직 부족한 실정이다.

여울마자의 주요 서식지인 여울 내 어류의 주된 먹이활

동은 부착조류나 곤충 유충 등의 먹이원이 풍부한 저서에서 

집중적으로 이루어지며 이에 따라 경쟁이 심화되기 때문에 

(Zaret and Rand, 1971; Gilliam et al., 1989), 여울마자의 제

한적인 분포 현상을 더욱 자세하게 이해하기 위해서는 서식

지 내 생물학적 요인에 의한 잠재적인 영향을 파악하는 연구

가 요구된다. 돌마자 (Microphysogobio yaluensis)는 여울마

자와 형태적으로 매우 유사할 뿐 아니라 섭식특성 또한 유

사하여 여울마자가 출현하는 지점에서 돌마자가 함께 서식

하고 있는 경우가 많지만 (NIBR, 2019), 돌마자는 서해와 남

해로 유입하는 하천에 고루 분포한 반면 여울마자는 낙동강 

수계에만 제한적으로 분포하고 있다 (Chae and Yang, 1999; 

Kim et al., 2009). 따라서 본 연구에서는 여울마자의 지속적

인 개체군 감소의 원인들 중 생물학적 요인에 대한 탐색을 

위해 안정동위원소를 활용하여 영양단계 및 생태적 지위 평

가를 수행하였다. 특히, 동일지역에 서식하는 동서종이면서 

동일속에 포함되는 유사한 돌마자와 비교를 통하여 서식지

의 생물학적인 상호작용에 대한 여울마자와 돌마자의 생태

적인 반응을 파악하여 여울마자의 보전, 복원 수립을 위한 기

초 자료를 얻고자 하였다.
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재료 및 방법

1. 조사대상지 및 유기물·어류 시료 채집

본 연구의 시료 채집은 2023년 9월 15일에 실시되었다. 채

집지점은 대상 종인 여울마자와 돌마자가 공서하는 임천-남

강의 합류지점 (35°28ʹ56.5ʺN 127°48ʹ33.3ʺE)을 선정하였다 

(Fig. 1). 조사지점은 자갈과 모래, 크기가 큰 돌 등의 복합적

인 하상구조를 나타냈고 수심이 얕아 여울마자와 돌마자가 

공통으로 출현하였다. 

조사지점 내 어류들의 먹이원의 기원을 파악하고자 입자

성 부유 유기물 (SPOM, Suspended Particle Organic Matter)

과 입자성 부착 유기물 (APOM, Attached Particle Organic 

Matter)의 시료를 채집하였다. 식물플랑크톤 및 기타 부유성 

유기물질을 포함하는 SPOM 시료는 수변부에서 채수한 원수

를 500℃에서 2시간 동안 강열건조한 GF/F 여과지 (0.7 μm 

pore size, 47 mm; Whatman, USA)를 이용하여 최소 500 mL

에서 최대 1 L 여과 (3반복)하여 시료를 확보하였다. 저서 기

원의 먹이원을 의미하는 APOM 시료는 수변부에서 돌, 대형 

자갈 기질을 채집하여 전체 표면을 브러쉬로 벗겨낸 뒤 부착

된 유기물을 농축하였다. 농축한 유기물은 GF/F 여과지를 이

용하여 30~100 mL를 여과 (3반복)한 시료를 확보하였다.

어류는 투망을 이용하여 채집하였고, 현장에서 동정하

였다. 이후 저온 상태로 실험실까지 운반하여 전장 (Total 

length, mm), 무게 (weight, g) 측정 및 안정동위원소 분석

을 위한 시료채취가 이루어졌다. 조사지점에서 채집된 어

류는 대상 종인 여울마자와 돌마자를 포함하여 12종의 어

류가 채집되었다. 채집된 어류는 국립환경과학원에서 고시

하고 있는 어류의 섭식특성 및 내성도특성을 참고하였고 

(NIER, 2019) 섭식길드 (잡식성: 여울마자, 돌마자, 피라미; 

충식성: 기름종개, 긴몰개, 돌고기, 모래무지, 참쉬리, 참갈

겨니, 참마자, 참중고기; 육식성: 꺽지)를 기준으로 구분하였

다 (Table S1). 멸종위기종의 포획은 낙동강유역환경청으로

부터 허가를 취득하였고 (허가번호 2023-30호), 국립생태원

의 동물실험윤리위원회의 승인을 받아 수행하였다 (승인번호 

NIEIACUC-2023-006). 

2. 안정동위원소 분석

안정동위원소 분석을 위한 어류 시료는 개체 간 생애주기

에 따라 발생하는 안정동위원소비 회전율 (turnover rate)의 

차이 및 개체 크기에 따른 섭식 먹이원의 변화 (Won et al., 

2023)로 인한 오차를 줄이고자 전장을 기준으로 유사한 크

기를 가진 개체를 선별하여 종별로 최대 5개체의 표본을 확

보하였다 (Table S2). 선별된 어류 시료는 정확한 안정동위

원소 분석을 위해 뼈, 혈액, 피부와 같은 기타 조직을 제외하

고 지방을 포함하지 않은 등부분의 근육을 1~2 g 채취하여 

2 mL 튜브에 냉동 상태로 보관하였다. 입자성 유기물의 여

과지 및 생물 시료는 -80℃에서 48시간 이상 동결건조를 

수행하였고 건조된 여과지는 BEAD RUPTOR 12 (OMNI 

International, USA)를 사용하여 균질화하였다. 안정동위원

소 분석의 경우, 탄소·질소 안정동위원소비를 동시에 분석

하였기 때문에 별도의 무기탄소 및 지질 제거 과정을 수행

하지 않았다 (Post, 2002). 전처리된 시료의 안정동위원소 분

석은 전문기관 (서울대학교 농생명과학 공동기기원)에 의뢰

하였으며 해당 기관에서는 안정동위원소 측정용 질량 분석

계 (Isotope Ratio Mass Spectrometers, Isoprime, UK)를 이

용하여 탄소·질소 안정동위원소비를 측정하였다. 탄소·질소 

안정동위원소의 표준물질로 각각 VPDB (Vienna Pee-Dee 

Belemnite)와 공기를 이용하였으며 표준물질의 원소존재비

와 분석시료 내 존재비와의 차이를 천분율로 나타낸 값을 

δ13C, δ15N으로 나타냈다.

δXsample = [(Rsample / Rstandard)-1] × 1000

X = 13C 또는 15N

R =각각 13C/12C 또는 15N/14N

sample =측정시료

standard =표준시료

3. 안정동위원소비 값의 활용

탄소·질소 안정동위원소비를 각각 x축, y축으로 설정한 2

차원 그래프 상에 먹이망 구성생물들의 안정동위원소비를 

나타내어 조사지점의 기초먹이망을 시각화하였다. 또한, 탄

소, 질소 안정동위원소의 복합적인 활용 및 적용 (e.g. 베이지Fig. 1. The map of the study site.
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안 통계)을 통해 조사지점 내 생물학적 상호작용 및 어류 종

의 섭식특성을 이해하고자 먹이원 기여율, 영양단계 및 생태

지위면적에 대한 정량적인 분석을 수행하였다. 본 연구에서 

실시된 안정동위원소 분석은 분석에 따라 요구되는 어류의 

최소 개체수가 상이하기 때문에, 분석에 활용되는 종별 개체

수가 최소 1개체에서 10개체로 차이가 있었다는 점을 고려

하여 채집된 개체수에 따라서 종을 선별하여 분석에 활용하

였다 (Table S1).

1) 먹이원 기여율 및 영양단계 산출

본 연구에서는 기저생물을 일차생산자인 입자성 유기물

로 선정하여 δ15Nbaseline와 λ를 계산하였다. 일차생산자의 질

소 안정동위원소비는 시·공간적으로 넓은 변동 범위를 보이

기 때문에 (Kim et al., 2014), SPOM과 APOM을 모두 고려

하여 영양단계를 산출하는 데 있어 평균 질소 안정동위원소

비 값을 사용하는데 공간적 이질성이라는 한계가 있다. 따라

서, 이를 보완하기 위해 본 연구에서는 어류 종별로 산출된 

SPOM 및 APOM 먹이원 기여율을 가중치로 활용하여 보정

된 δ15Nbaseline 값을 통해 영양단계를 산출하였다.

Trophic Level

= [{δ15Nsc- (PSPOM*δ15NSPOM +PAPOM*δ15NAPOM)}/3.4]+1

δ15NSPOM와 δ15NAPOM는 각각 SPOM 및 APOM의 질소 

안정동위원소비 값을 의미하며 PSPOM과 PAPOM는 각각 대

상 어류에 대한 SPOM과 APOM의 기여율을 의미한다. 먹

이원 기여율은 베이지안 믹싱모델 (Bayesian mixing model)

인 R package “simmr”을 이용하여 산출하였다 (Parnell et 

al., 2013). 베이지안 믹싱모델은 먹이망 구성생물의 안정동

위원소비 값의 변동성과 같은 불확실성을 고려하여 먹이원 

기여율의 추론을 수행하기 때문에 분석 결과의 신뢰성을 높

이기 위해 2개체 이상의 개체수가 채집된 종을 대상으로 먹

이원 기여율을 산출하였다 (Phillips et al., 2014). 또한 믹싱

모델 분석은 베이지안 통계를 기반으로 모수를 추정하기 때

문에, 측정값은 평균이나 중앙값과 같은 고유값이 아닌 확률

분포추정치를 함께 기술하여 (95% Credibility Interval) 측정 

오류 (measurement error), 분석시료 및 TDF의 변동성의 불

확실성을 포함하였다 (Phillips et al., 2014). 믹싱모델 분석을 

통해 산출되는 먹이원 기여율의 평균값과 확률분포추정치를 

δ15Nbaseline 산정식에 적용하여 영양단계 평균값 및 실현 가능

한 영양단계 범위를 계산하였다. 예외적으로 여울마자와 돌

마자의 영양단계를 계산하기 위해 입자성 부착 유기물을 기

저생물로 하여 일반적인 영양단계 식을 사용하였는데, 이는 

대상 종들이 부착조류를 주로 섭식하기 때문에 (Hong, 2014; 

Ji et al., 2021; Byeon, 2022) 부유성 기원의 먹이원에 대한 

고려는 필요하지 않을 것으로 판단하였기 때문이다. 조사시

기 동안 1개체가 채집된 종의 경우, SPOM과 APOM의 평균 

질소 안정동위원소비 값을 δ15Nbaseline로 선정하여 영양단계

를 산출하였다. 

2) 생태지위면적의 산정 및 생태지위면적 중첩 정도·가능성

생태지위면적은 통계 소프트웨어 R의 SIAR 계열 package 

“SIBER”를 이용하여 산출 및 시각화하였다 (Layman et al., 

2007; Jackson et al., 2011). “SIBER”는 탄소·질소 안정동

위원소비의 2차원 그래프 위 분석생물들의 안정동위원소 데

이터를 연결하여 타원을 생성하고 샘플 수에 따라 타원의 면

적과 모양을 보정하여 산정할 수 있기 때문에, 샘플수가 적고 

극한 값에 대한 불확실성을 포함하는 생태지위면적값 (SEAc, 

standard ellipse areas with corrected sample size)의 산출이 

가능하여, 샘플 수가 다른 어류 종의 생태지위면적 간 비교가 

가능하다. “SIBER”를 사용하여 생태지위면적을 산출하기 

위해서 세 개 이상의 표본이 요구되기 때문에, 채집된 개체수

가 3 이상인 어류 종을 대상으로 SEAc값을 산출하였다. 

종간 생태지위면적의 중첩 정도 및 중첩가능성은 R 

package “nicheROVEVR”을 사용하여 산정하였다. 특정 종

의 SEAc 값의 40% 예측면적은 안정동위원소비 분포 내 가

장 밀집된 부분을 포함하기 때문에 (Jackson et al., 2017) 종

간 생태지위면적의 중첩 정도는 α값을 0.4로 설정하여 산출

하였다. “nicheROVER”는 MCMC (standard Markov chain 

Monte Carlo) 샘플링을 활용하여 모집단을 추정하기 때문

에 본 분석에서는 베이지안 신용구간 95% (α= 0.95) 내에서 

1,000번의 반복작업을 설정하여 중첩가능성의 사후 확률 분

포 평균값을 계산하였다.

결     과

1. 먹이망 구조 및 분류군별 탄소·질소 안정동위원소비

본 조사에서 채집된 모든 어류 종의 안정동위원소를 분석

하였으며 5개체 이상 채집된 어류는 잡식성 어류인 긴몰개

와 피라미로 각각 7, 10개체가 채집되었다 (Tables S1, S2). 

조사지점에서 채집된 먹이망 구성생물들의 안정동위원소 분

석 결과를 활용한 기초먹이망은 종별 안정동위원소비의 차

이가 뚜렷한 것으로 나타났다. 입자성 유기물은 SPOM과 

APOM간 탄소·질소 안정동위원소비의 뚜렷한 차이를 나타

냈는데, APOM의 탄소·질소 안정동위원소비가 SPOM 대비 

무거운 것으로 나타났다. 어류들의 평균 탄소 안정동위원소
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비의 범위는 -17.7~-16.0‰을 보였다. 어류의 섭식특성

에 따른 분류군 중 충식성 어류의 경우, 기름종개와 참쉬리를 

제외한 충식성 어류의 평균 질소 안정동위원소비의 범위는 

11.9~12.2‰로 비교적 좁은 범위를 나타냈다. 대상 종인 여

울마자의 탄소 안정동위원소비는 서식지 내 어류 중 가장 무

거운 평균 탄소 안정동위원소비 (-15.2‰)를 보였고 여울마

자 개체 간 탄소 안정동위원소비의 범위는 -15.5~15.0‰로 

나타났다. 돌마자의 경우, 개체 간 탄소 안정동위원소비의 범

위가 -17.7~-14.2‰로 조사지점 내 어류 중 가장 넓은 범

위를 보였다. 조사지점 내 여울마자와 돌마자의 평균 질소 안

정동위원소비는 각각 12.7‰, 12.1‰로 차이가 크지 않았다 

(Fig. 2, Table S2).

2. 먹이원 기여율 및 영양단계

어류에 대한 입자성 유기물의 먹이원 기여율을 분석한 결

과, 믹싱모델을 통해 먹이원에 대한 비율이 계산된 모든 어

류들은 APOM에 대해 75% 이상의 의존도를 나타냈다. 특히 

대상 종인 여울마자, 돌마자와 동일한 잡식성향의 섭식길드

로 분류된 긴몰개와 피라미 모두 APOM에 대해 80% 이상의 

먹이원 비율을 보였다. 종특이적인 δ15Nbaseline을 활용하여 산

정한 어류 영양단계의 경우, 충식성 어류의 평균 영양단계 범

위는 2.5~4.0으로 비교적 넓은 범위를 나타냈으며 채집된 충

식성 어류 총 7종 중 4종 (모래무지, 참갈겨니, 참마자, 참중

고기)이 2~3의 평균 영양단계 범위를 보였다. 충식성 어류인 

기름종개는 영양단계 4.0을 보여 조사지점 내에서 가장 높은 

영양단계를 나타냈다. 잡식성 어류의 경우 2.4~3.2의 영양단

계 범위를 보였다. 특히 APOM을 기저생물로 선정하여 산정

한 여울마자와 돌마자의 영양단계는 각각 2.6, 2.4의 영양단

계를 보여 두 종간 상이한 값을 나타냈으며 돌마자는 조사지

점의 어류 중 가장 낮은 평균 영양단계를 보였다. 믹싱모델

을 활용하여 먹이원 기여율의 95% 신용구간을 영양단계 산

정에 적용한 결과, 실현가능한 영양단계의 범위는 참마자와 

모래무지가 각각 2.5~3.4, 2.4~3.3으로 가장 넓게 나타났다 

(Table 1, Fig. 3).

3. 생태지위면적

어류의 생태지위면적을 계산한 결과, 조사지점 내 여울마

자의 SEAc 값은 0.5로 타 종 대비 좁은 생태지위면적이 분

석된 반면 돌마자는 6.0의 SEAc 값을 보여 조사지점 어류 
Fig. 2. Food web structure of the study site: carbon and nitrogen iso-
tope ratio-biplot of POM, fish; square: primary producer, circle: fish.

Table 1. Summary of estimated source proportion (SPOM/APOM, %) and trophic level (average, 95% credibility interval) for fish in the study 
site.

Species
Diet proportion

Trophic level 

(feasible trophic level)
SPOM (%) APOM (%)

Microphysogobio yaluensis - - 2.4

Microphysogobio rapidus - - 2.6

Hemibarbus longirostris 6.9 (3.1~75.7) 93.1 (24.3~96.9) 2.5 (2.5~3.4)

Pseudogobio esocinus 12.0 (5.3~72.3) 88.0 (27.7~94.7) 2.5 (2.4~3.3)

Sarcocheilichthys variegatus wakiyae 23.0 (1.7~40.6) 77.0 (59.4~98.3) 2.7 (2.4~3.0)

Zacco koreanus 24.3 (12.7~33.0) 75.7 (67.0~87.3) 2.7 (2.6~2.8)

Zacco platypus 18.6 (5.8~27.9) 81.4 (72.1~94.2) 2.9 (2.7~3.0)

Pungtungia herzi - - 3.0

Squalidus gracilis majimae 19.3 (9.5~30.6) 80.7 (69.4~90.5) 3.2 (3.1~3.4)

Coreoleuciscus aeruginos - - 3.5

Coreoperca herzi - - 3.7

Cobitis hankugensis - - 4.0
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중 가장 높은 값을 보였다. 국내 하천에 광범위하게 서식하

는 참갈겨니와 피라미의 SEAc 값은 각각 1.0과 0.3으로 비

교적 낮은 값을 보였다 (Fig. 4). 여울마자는 돌마자를 제외한 

어류들과 생태지위면적의 중첩을 나타내지 않았으며, 여울

마자에 대한 돌마자의 중첩 정도는 71.9%가 계산되었다. 돌

마자는 긴몰개를 제외한 모든 어류들과 생태지위면적의 중

Fig. 4. (a) Isotopic niche space of fishes in the study site. The Standard Ellipse Areas with corrected sample size (SEAc) are indicated by the 
solid lines, and convex hulls of the total area (TA) are indicated by the dashed lines estimated by “SIBER” analysis, (b) Density plot of the 
SEAc for the fish in the study site estimated by “SIBER”; number on the plot: SEAc.

(a)

(b)

Fig. 3. Trophic level (TL) of fish based on species-specific baseline with “simmrs” (Vertical lines denote 95% credibility interval); the color 
of symbol represents feeding guild categorized by NIER (2019), grey circle: omnivore, blue circle: insectivore, purple circle: carnivore; TL 
can be interpreted as follows, primary producer: 1, herbivore: 2, omnivore: 2~3, carnivore: ≥3, piscivore: ≥4.

Table 2. Summary of pairwise percentages of directional overlap (the degree of overlap for A by B) between fishes calculated in the study 
site using “nicheROVER”.

A
B

Z. koreanus S. variegatus wakiyae M. yaluensis S. gracilis majimae M. rapidus Z. platypus

M. yaluensis 6.2% 45.3% - 0 3.7% 8.6%

M. rapidus 0 0 71.9% 0 - 0
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첩을 보였고 돌마자에 대한 여울마자의 중첩 정도는 3.7%로 

계산되었다 (Table 2). 95%의 신용구간에서 종간 생태지위면

적이 중첩될 가능성을 계산한 결과, 여울마자는 돌마자에 의

한 중첩가능성이 가장 높게 계산되었으며 (84.4%), 생태지위

면적의 중첩을 보이지 않았던 참중고기에 의해서도 29.5%

의 중첩가능성을 보였다. 반면에 돌마자와 참중고기에 대한 

여울마자의 중첩가능성은 10% 안팎으로 계산되었다. 돌마자

는 긴몰개를 제외한 타 어종에 대한 중첩가능성이 70% 이상 

나타났고 참갈겨니와 피라미에 의해 중첩될 가능성이 각각 

4.6%, 21.0%가 계산되었다 (Fig. 5). 

고     찰

본 연구의 대상 종인 여울마자와 돌마자의 섭식특성에 대

해 기술한 이전 문헌의 경우, 국립환경과학원 (2019)은 부

착조류와 저서곤충을 섭식하는 잡식성 어류로 고시하였으

나 Hong (2014)과 Ji et al. (2021)는 여울마자의 위내용물 

분석 및 다변량 군집분석을 통해 완전한 초식성 섭식경향

을 확인하였으며 Byeon (2022)은 위내용물 분석을 통해 금

강 지류 내 돌마자가 부착조류만 섭식하였음을 밝혀 돌마자

를 초식성 어류로 평가하였다. 이와 같은 돌마자와 여울마자

의 완전한 초식성향은 해당 종들의 형태적인 특징에서 비롯

한다. 여울마자·돌마자가 속한 잉어과 (Cyprinidae) 모래무

지아과 (Gobioninae) 어류는 대부분 복부가 편평하여 바닥에 

붙어 있으며 머리 아래쪽에 있는 입과 다양한 형태로 발달

한 이빨을 이용하여 부착조류를 주로 뜯어먹는다 (Zeng and 

Liu, 2011). 하지만 본 연구에서 영양단계를 통해 추정한 여

울마자와 돌마자는 각각 2.6, 2.4의 잡식성향을 의미하는 영

양단계를 보였다. 모래무지아과 어류는 저서에서 주로 먹이

활동을 하여 부착조류뿐만 아니라 모래나 자갈 사이에 존

재하는 소형의 저서곤충도 함께 섭식하는 경우도 있다. 여

울마자가 선호하는 서식지인 유속이 빠르고 오염부하가 낮

은 자연형 하천의 경우 수서곤충의 출현율이 높고 기능군별

로 고르게 분포하며 (Jo et al., 2019) 특히 납작하루살이과 

(Heptageniidae)와 같은 붙는 무리 (Clingers)의 출현비율이 

높아 (Shin et al., 2013) 여울마자와 돌마자가 먹이활동 중 수

서곤충을 함께 섭식했을 가능성이 있을 것으로 판단된다. 

여울마자와 돌마자는 형태적인 특징, 섭식특성이 매우 유

사하기 때문에 (Hong et al., 2015) 두 종의 영양단계 간 차이

가 크지 않을 것으로 예상되었다. 하지만 대상 종들의 영양

단계는 여울마자가 돌마자보다 0.2 높은 영양단계를 보였는

데, 이는 여울마자의 육식성 먹이원에 대한 섭식비율이 돌마

자보다 20% (영양단계 0.1을 10%로 가정, Page et al., 2013) 

높았음을 의미한다. 본 연구가 단일조사 결과로부터 대상 종

들에 대한 섭식특성의 해석을 시도하고 있다는 점에서 이와 

같은 결과는 단순히 일시적으로 관찰된 차이인지 혹은 두 종

의 섭식행동의 차이로부터 나타난 결과인지에 대한 판단이 

어렵다. 따라서 두 종의 섭식특성에 대해 보다 깊은 이해를 

위해서는 몇 차례의 추가적인 조사를 통해 장기적인 경향을 

파악할 필요가 있다. 대상 종 이외 어류들의 경우 충식성 및 

잡식성 어류 대부분이 잡식성향의 낮은 영양단계를 보였는

데, 이는 육식성 먹이원의 집중적인 섭식이 어류들의 영양단

계 증가를 유도한다는 사실을 고려하였을 때 조사지점의 먹

이환경이 비교적 제한적인 것을 시사한다. 

하지만 이와 같이 영양단계 추정치 결과만으로 서식지 내 

Fig. 5. Diagram of pairwise percentages of directional overlap probability between fishes in the study site using “nicheROVER”: posterior 
mean (α= 95%).
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생물종들의 섭식특성을 비교하는 것은 대상 생물들이 채집

된 장소의 좁은 범위에서 섭식활동을 한다는 가정이 요구되

고 어류의 이동성을 고려하지 않기 때문에 어류 간 섭식특성

을 비교하기 위해서는 생물의 공간적인 변동을 함께 고려할 

필요가 있다. 또한, 믹싱모델의 95% 신용구간을 반영하여 산

출한 영양단계의 실현가능한 범위는 일부 어류가 상당히 넓

은 범위를 보여 정확한 섭식특성에 대한 해석의 어려움이 있

다. 예를 들어, 모래무지는 실현가능한 영양단계가 2.4~3.3

의 잡식성향과 육식성향을 동시에 나타내는 결과가 분석되

어 연구자 주관적인 해석으로 인해 발생할 수 있는 오류의 

위험성이 존재한다. 이와 같은 경향은 대부분 채집 개체수가 

적은 (n = 2, 3) 어류에게서 나타났기 때문에 (Table S2), 믹싱

모델 분석의 신뢰성을 높이기 위해서는 적절한 분석 개체수

를 확보할 필요가 있다 (Phillips et al., 2014). 향후 다양한 서

식지에서 충분한 개체수를 확보하여 분석을 진행한다면 대

상 종들의 섭식성향에 대해 보다 정확한 파악이 가능할 것으

로 판단된다.

생물종의 생태지위면적은 종간 경쟁에 의해 변화한 섭식

특성을 반영한 것으로, 한정된 자원에 대해 유사한 먹이원

의 섭식특성을 보이는 생물군들이 존재하는 생태계 내에서

는 종에 따라 다양한 섭식전략을 나타낸다 (Andrades et al., 

2019). 조사지점 내 어류들은 APOM 먹이원에 대한 섭식비

율이 높았으며 생태지위면적이 분석된 어류 중 긴몰개를 제

외한 모든 어류가 잡식성향의 영양단계를 보여 섭식하는 먹

이생물이 유사할 것으로 판단된다. 특히 일부 어류 종들의 생

태지위면적 간 높은 수준의 중첩가능성을 보였기 때문에, 조

사지점은 한정된 자원에 대해 유사한 먹이원을 섭식하여 일

부 어류 종간 경쟁 수준이 높은 환경일 것으로 예상된다. 이

와 같은 환경에서 돌마자는 채집된 어류 중 가장 낮은 영양

단계를 보인 동시에 가로폭 (탄소 안정동위원소)이 넓고 세

로폭 (질소 안정동위원소)이 좁은 범위 (∆δ15N = 1.7)의 가장 

넓은 생태지위면적 (Fig. 4)을 나타냈다. 돌마자는 타 어종

의 섭식특성에 영향을 미칠 가능성이 비교적 높았는데, 이는 

영양단계가 유사한 먹이원을 넓은 범위로 섭식하여 종간 경

쟁에 대응한 일반화된 섭식전략을 나타낸 것으로 사료된다 

(Kartzinel et al., 2015). 

피라미속 (Genus Zacco) 어류인 참갈겨니와 피라미는 국

내 하천에 광범위하게 분포하며 (Choi and Kim, 2004; Lee et 

al., 2017) 하천생태계의 어류 군집에서 대표적인 우점종에 

해당하지만 (Lee et al., 2014; Wang et al., 2021), 돌마자와 

비대칭적인 생태지위면적 중첩가능성 및 비교적 좁은 생태

지위면적을 보였다. 종간 먹이경쟁에 있어 피라미는 타 어종

과 중첩되지 않은 먹이원을 제한적으로 섭식하는 경향을 보

였기 때문에 (Katano et al., 2001), 본 연구에서 관찰된 참갈

겨니와 피라미의 좁은 생태지위면적은 서식지 내 타 어종과

의 먹이원 중첩 수준을 최소화한 결과로서 해석이 가능하다. 

대상 종인 여울마자는 타 어종에 비해 매우 좁은 생태지위면

적과 함께 돌마자 대비 육식성 먹이원에 대한 높은 비율의 

섭식 정도를 보여 종간 자원 경쟁에 대한 전문화된 섭식전략

을 나타낸 것으로 사료된다. 하지만 여울마자는 참중고기, 돌

마자와 비대칭적인 섭식관계를 나타내어 해당 종들의 섭식

활동이 여울마자의 섭식활동에 영향을 미칠 가능성이 크지

만 여울마자가 해당 종들의 섭식활동에 영향을 미칠 가능성

이 적은 것으로 보였다. 채집된 어류 대부분이 잡식성향의 영

양단계를 나타내 여울마자와 유사한 먹이를 섭식할 것으로 

예상되는데, 이와 같은 환경에서 여울마자의 좁은 생태지위

면적과 일부 어류 종과의 비대칭적인 지위면적의 중첩은 조

사지점 내 여울마자의 제한적인 섭식특성을 시사한다. 

특정 서식지 내 종의 섭식특성은 해당 생태계에서 생물들

의 적응력 및 취약성과 직접적인 관계가 있다 (Chipps and 

Garvey, 2007). 본 연구는 여울마자와 돌마자의 출현 서식지

에서 안정동위원소를 활용하여 서식지에서 출현한 어류 종

의 영양단계·생태지위면적의 중첩 수준을 분석한 결과를 바

탕으로 종간 경쟁 수준을 평가하고 여울마자 및 돌마자의 섭

식특성을 해석하였다. 높은 종간 경쟁 수준을 보인 서식지 내 

여울마자와 돌마자는 상이한 섭식특성을 보였는데, 돌마자는 

일반화된 섭식특성이 관찰된 반면 좁은 범위에서 집중적인 

먹이활동을 하는 것으로 관찰된 여울마자는 전문화된 섭식

특성을 보이는 동시에 섭식활동에 있어 타 어종에 의한 영향

이 큰 것으로 분석되었다. 

멸종위기종의 경우 분포가 제한되고 개체수 확보가 어려

워 본 조사에서도 서식이 확인된 지점에서 1회 조사를 실시

하였고 분석에 사용된 개체수도 제한적이었다. 따라서 시간

적인 경과에 따른 추가적인 조사를 통해 환경변화에 대한 여

울마자와 돌마자의 생태지위면적 변화 경향을 관찰하여 대

상 종들의 적응능력을 섭식특성에 근거하여 평가할 필요가 

있다. 여울마자의 훼손 원인으로 서식지 구조의 변화 및 오염

원에 의한 영향이 주요한 것으로 밝혀졌기 때문에 (Yoon et 

al., 2023), 추가조사 결과를 바탕으로 여울마자 서식지의 수

질특성과 생물학적 요인 간 관계의 분석이 이루어진다면 여

울마자의 분포에 있어 물리, 이화학적 요인뿐만 아니라 생물

학적인 요인을 함께 고려한 포괄적인 평가가 가능할 것으로 

기대된다. 본 연구는 생물학적인 상호작용에 대해 종간 경쟁

의 관점에서 분석 종의 섭식생태의 이해를 시도하였지만, 잡

식성 어류의 경우 종내 개체 간 발생하는 경쟁 역시 생태지

위를 결정하는 중요한 요인으로서 (Bolnick et al., 2003) 대

상 종에 대한 종내 경쟁 (intraspecific competition)의 정량적

인 추가 분석이 필요할 것으로 판단된다. 차후 이상의 보완을 
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통해 서식지의 복합적인 요인과 여울마자 개체수 감소 현상 

간 인과성에 대한 유추가 가능할 것으로 예상되며 여울마자

의 보존 및 복원 관리 방안 수립의 중요자료로 활용될 수 있

을 것으로 기대한다.

적     요

중상류 유수 하천의 경우, 빠른 유속의 특징을 가지기 때문

에 서식지 내 어류의 섭식활동은 저서에서 집중적으로 일어

나고 이에 따라 어류 종간 자원 경쟁이 발생하는데 이와 같

은 생물 간 상호작용은 경쟁적 열위에 해당하는 종의 배제라

는 결과를 유도한다. 따라서 멸종위기종인 여울마자의 개체

수 감소 현상의 이해를 위해서는 서식지 특이적인 생물학적 

요인에 의한 영향을 고려할 필요가 있다. 본 연구는 여울마자 

및 여울마자와 생태적으로 유사한 종인 돌마자가 공통으로 

출현하는 지점을 대상으로 먹이망 구성생물들을 채집하였고 

안정동위원소를 기반으로 하여 서식지 내 어류들의 섭식특

성 및 경쟁 정도를 정량적으로 분석하였다. 대상 종들의 영양

단계의 경우, 여울마자와 돌마자 각각 2.6, 2.4가 분석되어 잡

식성향의 영양단계를 보였으나 타 어류에 비해 상대적으로 

초식성향이 강한 것으로 나타났다. 안정동위원소 믹싱모델 

분석 결과, 모든 어류가 부착성 유기물 기원의 먹이원에 대

한 의존도가 높았고 생태지위면적의 경우 돌마자는 가장 넓

은 생태지위면적을 보이는 동시에 타 어류 종의 생태지위면

적에 중첩되는 정도가 가장 높게 나타났다. 반면, 여울마자는 

조사지점에서 생태지위면적이 매우 좁은 것으로 분석되었다. 

또한 돌마자, 참중고기와 비대칭적인 생태지위면적의 중첩 

정도를 보여 해당 종들에 의해 섭식활동이 제한되는 것으로 

분석되었다. 본 연구는 여울마자의 제한적인 분포를 결정하

는 주요 요인들 중 생물학적 요인에 초점을 두어 평가한 것

으로 향후 본 연구의 결과를 활용하여 서식지의 이화학적 요

인과의 복합적인 분석이 수행된다면 여울마자의 개체수 감

소에 대한 유추가 가능할 것으로 예상되며 여울마자의 보존 

및 복원관리 방안 수립의 중요자료로 활용될 수 있을 것으로 

예상된다.
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Table S1. fish species collected in the study site and details of the total length (TL), total weight (TW), trophic guild, tolerance guild, stable 
isotope analysis utilized based on species sample size; Individual size (average, standard deviation).

Species n

Individual size
Ecological 

characteristics
Stable isotope analysis

TL 

(mm)
TW 

(g)
Trophic 

guild
Tolerance 

guild

Contribution of 
source
(n≥2)

Trophic 
level

(n≥1)

Isotopic 
niche space

(n≥3)

Microphysogobio rapidus 4 87.5 (5.0) 6.3 (1.0) O SS o o o

Microphysogobio yaluensis 4 64.3 (16.4) 2.4 (1.8) O IS o o o

Zacco platypus 10 98.9 (8.0) 7.7 (2.0) O IS o o o

Cobitis hankugensis 1 114.0 7.9 I IS - o -

Squalidus gracilis majimae 7 73.6 (3.6) 3.3 (0.5) I IS o o o

Pungtungia herzi 1 51.0 1.1 I IS - o -

Pseudogobio esocinus 2 66.0 (1.4) 1.8 (0) I IS o o -

Coreoleuciscus aeruginos 1 110.0 9.9 I SS - o -

Zacco koreanus 5 82.0 (10.8) 4.7 (1.9) I SS o o o

Hemibarbus longirostris 2 75.0 (7.1) 3.0 (1.1) I IS o o -

Sarcocheilichthys variegatus wakiyae 3 78.7 (5.1) 5.5 (0.7) I IS o o o

Coreoperca herzi 1 162.0 53.3 C SS - o -

O: Omnivore, I: Insectivore, C: Carnivore, IS: Intermediate Species, SS: Sensitive Species

Table S2. Summary of carbon and nitrogen isotope ratio of POM, fish samples (average, standard deviation) in the study site.

Sample n Total length (mm) δ13C δ15N

Fish

Microphysogobio rapidus 4 87.5 (5.0) -15.2 (0.3) 12.7 (0.5)

Microphysogobio yaluensis 4 64.3 (16.4) -16.0 (1.5) 12.1 (0.8)

Zacco platypus 5 102.6 (9.6) -17.1 (0.6) 12.9 (0.6)

Cobitis hankugensis 1 114.0 -18.7 15.2

Squalidus gracilis majimae 5 75.2 (2.7) -17.4 (0.5) 14.1 (0.5)

Pungtungia herzi 1 51.0 -16.3 11.9

Pseudogobio esocinus 2 66.0 (1.4) -17.7 (0.2) 12.1 (0.04)

Coreoleuciscus aeruginos 1 110.0 -16.5 13.9

Zacco koreanus 5 82.0 (10.8) -17.7 (0.2) 12.2 (0.6)

Hemibarbus longirostris 2 75.0 (7.1) -16.8 (0.6) 12.3 (0.2)

Sarcocheilichthys variegatus wakiyae 3 78.7 (5.1) -16.2 (0.7) 12.2 (0.9)

Coreoperca herzi 1 162.0 -16.4 14.3

POM
SPOM 3 - -24.3 (0.1) 3.0 (0.8)

APOM 3 - -17.6 (0.2) 7.4 (0.1)


