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Abstract	 This study conducted morphological and molecular phylogenetic analyses on three presumed natural 
interspecific hybrids of the genus Sarcocheilichthys, collected from the main stream of the Seomjin River and its 
tributary, Dongbokcheon Stream, as well as their parent species, S. nigripinnis morii and S. variegatus wakiyae, to 
identify whether they are natural hybrids and to determine their maternal and paternal species. The results of the 
molecular phylogenetic analysis clearly demonstrated that the three presumed natural hybrids are indeed natural 
hybrids of S. nigripinnis morii and S. variegatus wakiyae, with S. nigripinnis morii identified as the maternal 
species and S. variegatus wakiyae as the paternal species. The three natural hybrids exhibited intermediate 
or unique morphological traits that were not biased towards either parent species, and distinct morphological 
characteristics were observed in the dorsal fin and caudal fin. In the water bodies where the natural hybrids were 
collected, a variety of Acheilognathinae species and spawning hosts coexisted alongside the parent species S. 
nigripinnis morii and S. variegatus wakiyae. It is presumed that the overlapping spawning periods and locations of 
S. nigripinnis morii and S. variegatus wakiyae promoted the occurrence of hybrids. The unidirectional occurrence 
of natural interspecific hybridization is attributed to interspecific competition and population imbalance, and the 
sneaker behavior of S. variegatus wakiyae males was proposed as an important mechanism.
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서     론

자연 교잡 (natural hybridization)은 서로 다른 두 종 또는 

유전적으로 구별되는 개체군이 자연 상태에서 교배하여 잡

종 (hybrid)을 형성하는 과정을 의미하며, 한때 매우 드문 현

상으로 여겨졌다 (Hubbs, 1955; Barton and Hewitt, 1985; 

Arnold, 1997; Mallet, 2005). 그러나 유전자 서열에 대한 선

택적 증폭이 가능한 기술의 발달로 잡종 개체를 정확하게 

식별할 수 있게 되면서 (Billington and Hebert, 1991; Jerry 

et al., 1999; Perez et al., 1999; Sonnenberg et al., 2007; 

Cebrat et al., 2008; Kim and Bang, 2010), 현재는 식물, 동

물, 박테리아, 균류 등 다양한 유기체에서 광범위하게 관찰되

는 흔한 현상으로 인식되고 있으며, 어류의 자연 교잡은 많은 

척추동물 분류군 중에서도 폭 넓게 관찰되고 있다 (Campton, 

1987; Allendorf and Waples, 1996; Arnold, 2004; Mallet, 

2007; Schwenk et al., 2008; Li et al., 2012; Samarasinghe et 

al., 2020; Edelman and Mallet, 2021). 특히, 자연에서 속간 

(intergeneric) 및 종간 (interspecific) 잡종이 비교적 흔히 발

견되는 잉어과 (Cyprinidae) 어류의 자연 교잡 발생률은 다른 

어떤 어류 분류군보다 높은 것으로 알려져 있으며 (Demarais 

and Minckley, 1992; Demarais et al., 1992; Dowling and 

DeMarais, 1993; Dowling and Secor, 1997; Scribner et al., 

2001; Freyhof et al., 2005; Aboim et al., 2010; Gilles et al., 

2010), 담수 환경은 해양보다 자연 교잡이 발생하기 더 적합

한 생태적 조건을 갖추고 있어 담수어류에서 이러한 현상이 

흔히 나타난다 (Hubbs, 1955; Randall, 1956; Scribner et al., 

2001; Pinheiro et al., 2019; Zbinden et al., 2023). 이를 증명

하듯이, 국내에 서식하는 담수어류의 자연잡종 발생 역시 잉

어과에 속하는 납자루아과 (Acheilognathinae)와 미꾸리과 

(Cobitidae) 어류에서 다양한 사례가 보고되고 있다 (Hwang 

et al., 1995; Lee et al., 2009; Kim et al., 2010; Kim et al., 

2014a, 2015a; Kim et al., 2015c; Song et al., 2017; Kwan 

et al., 2018; Kim et al., 2020; Kwak et al., 2020; Kim et al., 

2021; Yun et al., 2021). 수중 환경에서의 외부 수정과 유사한 

교배 행동, 불완전한 생식 격리, 부모종의 개체수 불균형, 서

식지와 산란장소의 유사성, 산란시기의 중복, 서식지의 교란 

및 훼손, 종 도입, 유도된 잡종화 (양식), 기후변화 등 담수어

류의 교잡 발생률을 증가시키는 여러 가지 요인이 제안되었

다 (Hubbs, 1955; Jansson et al., 1991; Verspoor and Hammar, 

1991; Leary, 1995; Scribner et al., 2001; Šorić, 2004; Ünver 

et al., 2008; Hórreo et al., 2011; Kwan et al., 2014; Kim et 

al., 2015c; Pinheiro et al., 2019).

최근 연구들은 형태학적 및 분자계통학적 분석 결과를 근

거로 교잡이 자연 개체군의 유전적 다양성을 높이고 새로

운 형질을 도입하여 환경변화에 대한 적응력을 향상시킴과 

동시에, 유전적 변이의 원천과 종 분화 및 진화의 단초를 제

공한다고 강조한다 (Smith, 1992; Dowling and DeMarais, 

1993; Scribner et al., 2001; Seehausen, 2004; Arnold and 

Meyer, 2006; Mallet, 2007; Abbott et al., 2013; Abbott et 

al., 2016). 하지만, 자연에서 교잡이 항상 긍정적인 결과를 

초래하는 것은 아니다. 잡종이 기존 생태계에 도입되면 생태

적 균형이 깨질 수 있으며, 교잡으로 생식 장벽이 붕괴되거

나 독특한 진화적 계통을 합병시키는 경우, 개체군이나 종

의 멸종으로 이어질 수 있어 생물다양성을 감소시킬 수 있

다 (Rieseberg et al., 1989; Levin et al., 1996; Rhymer and 

Simberloff, 1996; Allendorf et al., 2001; Buerkle et al., 2003; 

Vuillaume et al., 2015; Hata et al., 2019). 

따라서, 자연 교잡 현상의 범위와 정도를 파악하고 잡종

을 탐지하는 것은 보전생물학적 측면에서 생물다양성 보전

과 생태계 관리에 있어 중요한 과제이며 (Vilà` et al., 2003; 

Bohling, 2016; Chan et al., 2019), 잡종의 모계종과 부계

종을 판별하는 것은 종 간 유전자 흐름, 진화 과정, 종 분화, 

그리고 유전적 다양성 보존에 필수적이다 (Arnold, 1997; 

Peitts et al., 1997; Allendorf et al., 2001; Burke and Arnold, 

2001; Taylor and Larson, 2019). 핵 DNA의 recombination 

activating gene 1 (rag1) 유전자는 다양한 종에서 안정적인 

서열을 유지하는 진화적으로 보존된 유전자로, 그 서열에서 

나타나는 다형성 (polymorphism)을 통해 종간 교잡 여부를 

신뢰성 있게 판별할 수 있으며, 미토콘드리아 DNA는 재조

합 없이 세대를 거쳐 모계로만 전달되므로 모계종을 추정하

는 데 유용하다 (Sunnucks, 2000; Pacheco et al., 2002; Perry 

et al., 2002; Ingman and Gyllensten, 2006; Avise, 2009; Kim 

and Bang, 2010; Vilaça and Santos, 2013). 이러한 분자계통

학적 분석 방법은 우리나라에 서식하는 담수어류를 대상으

로 한 다양한 잡종 연구에서 효과적으로 활용되고 있다 (Lee 

et al., 2009; Kim et al., 2014a, 2015a; Kim et al., 2015c; 

Song et al., 2017; Kwan et al., 2018; Kim et al., 2020; Kwak 

et al., 2020; Kim et al., 2021; Yun et al., 2021).

본 연구는 섬진강의 본류와 지류인 동복천에서 채집된 중

고기속 어류의 자연 종간잡종으로 추정되는 3개체와 부모종

으로 추정되는 중고기와 참중고기에 대한 형태학적 특성을 

비교하여 기재하였다. 또한, 핵 DNA의 rag1 유전자와 미토

콘드리아 DNA의 cytochrome b gene (cytb) 유전자를 이용

한 분자계통학적 분석을 통해 잡종 여부와 모계종 및 부계종

을 명확히 판별하였으며, 중고기속 어류의 자연 종간잡종 발

생에 대해 논의하였다.
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재료 및 방법

1. 시료 확보

중고기속 어류의 자연 종간잡종으로 추정되는 3개체 (체

장 61.6~71.2 mm)는 2023년 03월 05일 전라남도 화순군 사

평면 장전리 일대의 섬진강 지류인 동복천 (35°0ʹ53.87ʺN, 

127°6ʹ18.78ʺE)에서 1개체 (Hybrid 01), 2023년 10월 14일 

구례군 구례읍 계산리 일대의 섬진강 본류 (35°11ʹ38.61ʺN, 

127°22ʹ38.04ʺE)에서 2개체 (Hybrid 02, 03)를 채집하였다. 

또한, 잡종 개체가 채집된 조사지점을 중심으로 상·하류 약 

500 m 이내에서 이들의 부모종으로 추정되는 중고기, 참중

고기 그리고 잡종 형성에 기여할 가능성이 있는 동소종을 조

사하였다. 어류의 채집은 족대 (망목 5 × 5 mm)와 투망 (망목 

7 × 7 mm)을 이용하였으며, 자연잡종과 부모종으로 추정되

는 개체들은 체색 비교를 위해 즉시 사진을 촬영하였다. 유

전자 분석을 위해 배지느러미의 일부를 절단해 99.9% 에탄

올에 고정하였고, 지느러미 채취가 끝난 개체들은 형태학적 

분석을 위해 10% 포르말린 수용액에 고정해 표본으로 제작

하였다. 동소종은 Kim (1997), Kim et al. (2005), Chae et al. 

(2019), NIBR (2019a), Lee and Min (2019) 등을 참고하여 

동정 및 기록한 후에 모두 방류하였다.

2. 형태학적 분석

형태학적 분석은 Hubbs and Largler (2004)와 Armbruster 

(2012)를 참고하여 4개의 계수형질과 13개의 계측형질을 측

정하였다. 계수형질 측정 항목의 등지느러미 기조수 (No. of 

dorsal fin rays), 뒷지느러미 기조수 (No. of anal fin rays), 척 

추골수 (No. of vertebrae)는 soft x-ray (Hitex, HA-80, Japan)

로 촬영하여 계수하였고, 측선비늘수 (No. of lateral line 

scales)는 실체현미경 (Olympus SZ61, Japan, Magnification: 

0.67 ×~4.5 × )을 이용하여 계수하였다. 계측형질 항목은  

1/20 mm digital calipers (SHAHE, China)를 사용하여 0.01 

mm까지 측정하였으며, 체장 (standard length)에 대한 체

고 (body depth), 두장 (head length), 등지느러미 기점거

리 (predorsal length), 가슴지느러미 기점거리 (prepectoral 

length), 배지느러미 기점거리 (preventral length), 뒷지느러

미 기점거리 (preanal length), 등지느러미 기저길이 (dorsal 

fin base length), 뒷지느러미 기저길이 (anal fin base length), 

미병장 (length of caudal peduncle), 미병고 (depth of caudal 

peduncle)의 비율 및 두장에 대한 문장 (snout length), 안경 

(eye diameter), 양안 간격 (interorbital width)의 비율로 나

타냈다. 또한, 측정된 계수·계측형질을 이용하여 자연잡종과 

부모종 간의 형태를 비교하기 위해 Nikoljukin (1972)이 제

시한 계산식으로 잡종지수 (hybrid index, Hindex)를 산출하

였다.

Hybrid index (Hindex) = (H-M1) / (M2-M1)

H: 자연잡종의 특정 형질, 

M1: 제1 부모종 특정 형질 (S. nigripinnis morii), 

M2: 제2 부모종 특정 형질 (S. variegatus wakiya)

산출된 잡종지수의 경우, 30~70의 범위일 경우 두 부모

종의 중간형질, 0~30의 범위는 제1 부모종, 70~100의 범

위는 제2 부모종 그리고 0 미만 및 100 초과 범위는 잡종

의 고유한 형질이 발현된 것으로 간주하고 있으며 (Ross and 

Cavender, 1981; Šorić, 2004; Witkowski et al., 2015; Kwak 

et al., 2020; Kim et al., 2021; Yun et al., 2021), 본 연구도 이

를 적용하여 분석하였다.

3. Genomic DNA 추출 및 sequencing

Genomic DNA (gDNA)는 DNeasy® Blood & Tissue Kit  

(QIAGEN, Hilden, Germany)를 이용하여 추출하였다. 추출된  

gDNA는 핵 DNA의 rag1 유전자 영역의 경우, RAG1-1495f3  

(5ʹ-CAGTAYCAYAAGATGTACCG-3ʹ)과 RAG1-3067r  

(5ʹ-TTGTGAGCYTCCATRAACTT3ʹ), 미토콘드리아 DNA 

의 cytb 유전자 영역의 경우, L14724 (5ʹ-GACTTGAARA 

ACCAYCGTTG-3ʹ)와 H15915 (5ʹ-CTCCGATCTCCG 

GATTACAAGAC-3ʹ)의 프라이머 쌍을 각각 사용하여 PCR

을 수행하였다 (Irwin et al., 1991; Kim and Bang, 2010). 

PCR 조건은 95℃에서 5분간 초기변성 (initial denaturation) 

후 95℃에서 40초간 변성 (denaturation), rag1 유전자는 

55℃, cytb 유전자는 54℃에서 40초간 결합 (annealing), 

72℃에서 1분간 신장 (extension)을 35회 반복하였으며, 마

지막으로 72℃에서 10분간 최종신장 (final extension)을 수

행하였다. 증폭된 PCR 산물은 AccuPrep® PCR Purification 

Kit (Bioneer, Korea)를 사용하여 정제한 후, ABI 3730XL 

DNA Analyzer (Applied Biosystems, USA)를 사용하여 염기

서열을 생산하였다.

4. 염기서열 및 분자계통학적 분석

핵 DNA의 rag1 유전자 영역과 미토콘드리아 DNA의 cytb 

유전자 영역의 염기서열 데이터는 FinchTV 1.4.0 (https://

digitalworldbiology.com/FinchTV)을 이용하여 trimming을 

실시하였다. 자연잡종으로 추정된 3개체에 대한 잡종 여부를 

동정하기 위해 rag1 유전자 염기서열의 electropherogram에 

나타나는 double peaks 양상을 분석하였으며, 모계종을 추정

하기 위하여 cytb 유전자 염기서열을 이용해 분자계통도로 

https://digitalworldbiology.com/FinchTV
https://digitalworldbiology.com/FinchTV
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나타내었다. 명확한 모계종 추정을 위하여 NCBI Genbank

에서 중고기속 근연종들의 cytb 유전자 염기서열 데이터를 

수집하여 사용하였으며, MUSCLE 3.8.31 (Edgar, 2004) 방

법을 사용하여 다중정렬한 후 분자계통분석에 사용하였다. 

Maximum-likelihood (ML) 분자계통도는 RAxML 8.2.10 

(Stamatakis, 2014)을 이용하여 1,000번의 bootstrapping을 

적용하여 작성하였다. Bayesian inference (BI) 분자계통도는 

MrBayes 3.2.7 (Ronquist et al., 2012)을 사용하였고 1 × 106 

세대의 Markov Chain Monte Carlo (MCMC) 분석을 진행

한 후, 1,000회마다 무작위로 샘플링하고 초기 25%는 burn-

in으로 제거하였다. 이후, 분석된 BI 데이터는 TRACER ver. 

1.7.1 (Rambaut et al., 2018)을 사용하여 effective sample 

size (ESS) 값의 200 초과 여부를 확인하고 사용하였다. 치

환 모델 (substitution model)은 jModelTest 2.1.10 (Guindon 

and Gascuel, 2003; Darriba et al., 2012)을 사용하여 Akaike 

information criterion (AIC)의 값에 따라 최적 모델로 선정된 

GTR + I + G 모델을 ML과 BI 분석 모두 동일하게 적용하였

으며, 작성된 분자계통도는 Figtree 1.4.4 (Rambaut, 2018)를 

이용하여 시각화하였다.

결     과

1. 동소종

자연잡종 1개체 (Hybrid 01)가 채집된 동복천 일대에서

는 총 6과 20종 394개체, 자연잡종 2개체 (Hybrid 02, 03)

가 채집된 섬진강 본류 일대에서는 총 5과 21종 368개체가 

채집되었다. 두 수역 모두에서 부모종 중 참중고기 (동복천: 

8.38%, 섬진강 본류: 4.35%)가 중고기 (동복천: 2.79%, 섬진

강 본류: 1.09%)보다 상대적으로 더 풍부하였으며, 부모종

과 유사한 산란 습성을 가진 각시붕어 Rhodeus uyekii (동복

천: 3.55%, 섬진강 본류: 1.09%), 떡납줄갱이 R. notatus (동

복천: 1.78%), 납자루 Acheilognathus lanceolata intermedia 

(섬진강 본류: 3.80%), 칼납자루 A. koreensis  (동복천: 

4.82%, 섬진강 본류: 3.80%), 큰줄납자루 A. majusculus (동

복천: 2.28%, 섬진강 본류: 14.40%) 등 납자루아과 어류 5

종과, 이들 및 부모종의 산란숙주로 이용 가능한 말조개 

Unio douglasiae, 작은말조개 Nodularia breviconcha, 재첩 

Corbicula fluminea 등 3종이 동소 서식하고 있었다 (Fig. 1).

2. 형태학적 분석

중고기와 참중고기의 종간 자연잡종으로 추정되는 3개체

의 전체적인 몸의 체색은 부모종과 같이 등 부분은 어두운 

녹갈색, 배 부분은 은백색을 띠었으며, 검은색의 비늘들이 모

여 나타나는 불규칙한 반문 패턴과 엷은 주홍색을 띠는 각 

지느러미 체색은 중고기와 조금 더 유사하였다. 등지느러미

의 반문은 중고기의 기저 부분에 나타나는 반문과 참중고기

의 중앙 부분에 나타나는 넓은 반문이 결합되어 상단과 바

깥 가장자리를 제외한 대부분을 폭 넓게 채우는 형태로 나타

났으며, 중고기의 꼬리지느러미 상·하엽에 있는 선형 반문이 

하엽에만 나타났다 (Fig. 2).

계수 및 계측형질과 잡종지수 분석 결과는 Table 1과 같

다. 4개의 계수형질 중에서 등지느러미와 뒷지느러미 기

조의 불분지 및 분지연조수는 자연잡종 3개체와 부모

종 간에 차이가 없는 공통형질로 확인되었다. Hybrid 01

은 측선비늘수 (Hindex = 59)와 척수골수 (Hindex = 38)

가 중간형질을 따르는 것으로 나타났으나, Hybrid 02는 측

선비늘수 (Hindex = 91)는 참중고기의 형질을, 척수골수 

Fig. 1. Relative abundance of fish collected from Dongbokcheon Stream (A), a tributary of the Seomjingang River, and the main stream (B).

A B
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(Hindex = 38)는 중간형질을 따랐고, Hybrid 03은 측선비늘

수 (Hindex= 59)는 중간형질을, 척수골수 (Hindex= 20)는 중

고기의 형질을 따르는 것으로 나타났다. 13개의 계측형질 중

에서 체장에 대한 체고의 비 (Hindex = -592, 242~667)와  

뒷지느러미 기저길이의 비 (Hindex= -172~-110)는 자연 

잡종 개체 모두에서 고유한 형질이 발현된 것으로 나타났으 

며, 두장의 비 (Hindex = 78~85)는 자연잡종 개체 모두 제2  

부모종인 참중고기를 따랐다. 그 외 체장에 대한 등지느러미  

기점거리의 비 (Hindex= 29~149), 가슴지느러미 기점거리의  

비 (Hindex = 60~82), 배지느러미 기점거리의 비 (Hindex =  

-44~32), 뒷지느러미 기점거리의 비 (Hindex = 64~121), 

등지느러미 기저길이의 비 (Hindex = 79~136), 미병장의 비 

(Hindex = 14~163), 미병고의 비 (Hindex = -94~66) 등은 

개체별로 제1 부모종 또는 제2 부모종의 형질, 중간형질, 고

유한 형질을 다양하게 따르는 것으로 나타났다. 한편, 두장에 

대한 문장의 비 (Hindex= -526~-33), 안경의 비 (Hindex=  

-1159~-930, 489), 양안 간격의 비 (Hindex = -195~ 

-21)는 자연잡종 개체 모두의 고유한 형질로 확인되었다.

3. 분자계통학적 분석

핵 DNA의 rag1 유전자 영역에서 증폭된 총 1,488 bp의 염

기서열을 분석한 결과, 부모종으로 추정되는 중고기와 참중

고기 간의 염기서열 변이는 총 5 bp로 나타나 약 0.34%의 변

이율을 보였다. 한편, electropherogram에서 중고기와 참중

고기는 각 염기서열마다 명확한 single peak를 나타냈으나, 

자연잡종으로 추정된 3개체는 중고기와 참중고기 간의 염

기서열 변이 부위 모두에서 double peak 양상이 관찰되었다 

(Fig. 3).

미토콘드리아 DNA의 cytb 유전자 영역에서 총 1,141 bp

의 염기서열이 증폭되었으며, 중고기와 참중고기 간의 염기

서열 변이는 총 107 bp로 나타나 약 9.33%의 높은 변이율

을 보이며 두 종을 명확하게 구분할 수 있었다. 한편, 자연잡

종 3개체는 중고기와 100%의 염기서열 유사도를 보였으나, 

참중고기와는 107 bp (약 9.33%)의 염기서열 변이를 보여 중

고기와 참중고기 간의 변이율과 동일한 수준을 나타내었다 

(Fig. 4). 이러한 결과는 ML과 BI로 작성된 분자계통도에서

도 뚜렷하게 나타났는데, 높은 수치의 지지도 (100 BV/1.00 

PP)를 기반으로 자연잡종 3개체는 중고기와 동일한 유전적 

clade를 형성하였다 (Fig. 5).

고     찰

본 연구에서는 섬진강의 본류와 지류인 동복천에서 채

Fig. 2. Comparison of body color between natural hybrids and par-
ent species, Sarcocheilichthys nigripinnis morii and S. variegatus 
wakiyae (A, S. nigripinnis morii: 74.6 mm SL; B, Hybrid 01: 61.6 

mm SL; C, Hybrid 02: 67.2 mm SL; D, Hybrid 03: 71.2 mm SL; E, S. 
variegatus wakiyae: 84.5 mm SL).

A

B

C

D

E
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집된 중고기속 어류의 자연 종간잡종으로 추정되는 3개체

의 잡종 여부를 확인하고, 부모종인 중고기, 참중고기를 대

상으로 모계종 및 부계종을 명확히 판별하기 위해 형태학적 

및 분자계통학적 분석을 실시하였다. 핵 DNA의 rag1 유전

자 염기서열에 대한 electropherogram 분석 결과, 자연 종간

잡종으로 추정된 3개체는 중고기와 참중고기 간의 단일염기

다형성 (singlenucleotide polymophism, SNP) 부위 모두에

서 double peaks 양상이 관찰되며 (Verspoor and Hammar, 

1991; Polyakova et al., 2015), 이 개체들이 중고기와 참중고

기의 자연잡종임이 명확히 입증되었다. 미토콘드리아 DNA

의 cytb 유전자 염기서열 비교 결과, 자연잡종 3개체는 중고

기와 100%의 염기서열 유사도를 보였으며, 분자계통도상에

서 중고기와 유전적 clade를 형성하였다. 서론에서 언급한 바

와 같이, 미토콘드리아 DNA는 재조합 없이 세대를 거쳐 모

계로만 전달되는 특성상, 이와 같은 결과는 자연잡종 3개체

의 모계종이 중고기임을 강력하게 뒷받침한다. 따라서, 분자

계통학적 분석 결과를 기반으로 자연잡종 3개체의 모계종은 

중고기, 부계종은 참중고기로 밝혀졌다.

잡종지수를 이용한 형태학적 분석 결과, 자연잡종 3개체

는 개체별로 공통형질 (등지느러미와 뒷지느러미의 기조수)

을 제외한 15개의 계수 및 계측형질 중 6개 (Hybrid 03)에

서 10개 (Hybrid 01)의 형질이 잡종 고유의 형질로 우세하

게 발현되었으며, 2개 (Hybrid 01)에서 4개 (Hybrid 02, 03)

의 형질은 부모종 간의 중간형질을 나타내었다. 특히 체장

에 대한 체고와 뒷지느러미 기저길이의 비, 그리고 두장에 대

한 문장, 안경, 양안 간격의 비 등 5개의 계측형질은 자연잡

종 3개체에서 공통된 고유한 형질로 나타나 주목되었다. 그

러나 계측형질은 개체 간 또는 같은 종 내에서도 환경적 요

인에 따라 가변적일 수 있으므로, 잡종지수로 확인된 고유

한 형태적 형질만으로는 잡종 여부와 모계, 부계를 명확히 판

별하기 어려울 것으로 판단되었으며, 다수의 개체를 대상으

로 한 추가 검증이 필요하다. 한편 자연잡종 3개체는 부모종

인 중고기와 참중고기를 구분하는 주요 분류학적 형질인 등

지느러미 기조에 나타나는 반문의 위치 및 모양, 그리고 꼬

리지느러미의 상·하엽에 나타나는 선형 반문 (Kim and Lee, 

1984; Kim, 1997; Kim et al., 2005)이 부모종 간의 중간형

질을 나타내었다. 이는 Kim (2020)의 결과와도 일치하여, 중

고기속 어류의 자연잡종 개체가 부모종의 형질을 어떻게 혼

합하여 나타내는지를 보여주는 중요한 사례로, 자연잡종 개

체에서 나타나는 고유한 형태학적 형질로 판단되며, 이를 통

해 잡종 여부를 현장에서 쉽게 식별할 수 있었다. 서로 다른 

종의 교배로 발생한 잡종은 유전적 재조합, 염색체 구조와 수

Fig. 3. Electropherograms to the rag1 gene shown clear evidence of natural hybridization of Sarcocheilichthys nigripinnis morii and S. var-
iegatus wakiyae. Double peaks indicate by red arrows (Gray bars indicate quality levels).
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의 차이, 유전자 조합의 불균형 등의 다양한 유전적 요소들

이 혼합되어 새로운 형질과 형태가 발현되며, 이는 부모종

과 형태학적으로 차이를 보이게 된다 (Lehtinen et al., 2016; 

Niedzicka et al., 2020; Liu et al., 2021). 담수어류 잡종의 경

우, 몸 크기와 형태, 비늘 패턴, 체색과 무늬, 지느러미 형태와 

크기, 머리의 구조, 체표의 돌기와 주름 등 여러 측면에서 부

Fig. 4. Nucleotide sequence alignment of the cytb gene from natural hybrids and parent species, Sarcocheilichthys nigripinnis morii and S. 
variegatus wakiyae. 
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모종의 형태적 특성이 혼합된 중간 또는 새로운 고유한 형질

이 발현된다 (Gu et al., 2008; Kirczuk and Domagała, 2011; 

Wang et al., 2013; Baker et al., 2021; Santos-Santos et al., 

2021). 본 연구의 자연잡종 3개체는 한 부모종에 편향되지 

않는 중간 또는 고유한 형질이 형태적으로 우세하게 발현되

었으며, 이는 한반도 담수어류의 자연잡종에 관한 기존 연구

들의 형태학적 분석 결과와 일치하였다 (Kim et al., 2014a, 

2015a, 2015b; Kwak et al., 2020; Kim et al., 2021; Yun et 

al., 2021).

자연잡종 3개체가 채집된 수역은 부모종인 중고기와 참중

고기가 함께 서식하는 곳이었으며, 두 종과 유사한 산란 습

성을 가진 5종의 납자루아과 어류 (각시붕어, 떡납줄갱이, 납

자루, 칼납자루, 큰줄납자루)와 이들의 산란숙주로 이용 가능

한 말조개, 작은말조개, 재첩 등 3종이 동소하였다. 참중고기

는 담수산 이매패류 중 비교적 대형종인 석패과 Unionidae

의 펄조개 Anodonta woodiana, 작은대칭이 A. arcaeformis 

flavotincta, 곳체두드럭조개 Lamprotula leaii, 말조개 등

을 선호하는 반면 (Kim et al., 2014b; Yoon, 2016), 중고기

는 엷은재첩 C. papyracea과 재첩에만 산란하는 것으로 알

려져 있다 (Kang et al., 2007). 하지만, 앞서 언급한 이매패

류들은 주로 강이나 하천의 중·하류에 유속이 완만한 지역

이나 호수, 습지 등에서 하상이 자갈, 모래, 진흙으로 이루어

진 곳에 주로 서식하는 것으로 알려져 있으며, 생태적 조건

이 유사한 환경에서 공존하는 경우가 많다 (Kwon, 1990; Lee 

and Min, 2019; NIBR, 2019a; MolluscaBase eds., 2024). 

또한, 최근 무분별한 하천 공사와 수질 오염으로 인해 이매

패류의 안정적인 서식 환경이 교란되면서 개체수가 감소하

고 분포가 제한됨에 따라 (Bogan, 1993; Watters, 1996; Kim, 

2014; NIBR, 2019b; Hata et al., 2021), 참중고기와 중고기

는 산란숙주 선택 양상에서 차이를 보이지만 불가피하게 산

란장소를 공유하게 되었을 것으로 판단되었으며, 참중고기의 

산란시기는 4~6월, 중고기의 산란시기는 5~6월로 중복되

는 점은 두 종이 공유된 산란장소에서 만날 확률을 높여 잡

종 발생을 촉진했을 것으로 추측된다 (Jansson et al., 1991; 

Muhlfeld et al., 2009; Uemura et al., 2018).

한편, 본 연구에서 자연 종간 교잡이 중고기를 모계로 하는 

단방향으로만 발생되었으며, 이는 Kim (2020)의 결과와도 

일치하여 주목되었다. 이러한 현상은 동소종 간 경쟁과 부모

종 사이의 개체수 불균형이 영향을 미쳤을 것으로 추정되었 

다 (Hubbs, 1955; Jansson et al., 1991; Scribner et al., 2001).  

Fig. 5. Phylogenetic tree of Sarcocheilichthys was constructed using the mitochondrial DNA cytb gene through maximum-likelihood (ML) 
and Bayesian inference (BI) analyses. Numbers at the nodes indicate the ML bootstrap values (left) and Bayesian posterior probabilities 

(right). The GenBank accession numbers of each species are given after the scientific names. Bold and check indicates this study. 
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부모종과 동소하는 납자루아과의 어류들은 산란숙주로 석패

과 종들을 선호하며, 산란시기는 종별로 다소 차이가 있지만 

4~6월로 알려져 있다 (Song and Kwon, 1994; Kim, 1997; 

Yang, 2004; Baek and Song, 2005; Kim et al., 2015b; Chae 

et al., 2019). 따라서, 중복된 산란장소에서 납자루아과 어

류와 유사한 산란숙주 선택 양상을 갖는 참중고기 개체군

은 산란숙주를 둘러싼 종내 경쟁 (intraspecific competition)

뿐만 아니라 납자루아과 어류와의 종간 경쟁 (interspecific 

competition)도 피할 수 없었을 것이며, 중고기 개체군에 비

해 상대적으로 더 풍부한 참중고기 개체군의 경쟁에서 밀린 

수컷들이 중고기의 산란행동에 개입하여 성공한 결과 이러

한 현상이 나타난 것으로 추정된다. 특히, Yoon (2016)의 연

구에서 관찰된 참중고기의 크고 강한 수컷은 1마리의 암컷과 

함께 산란유영을 하지만 덜 성숙한 수컷이 산란숙주 조개 주

변에서 sneaker 행동을 통해 산란행동에 개입하는 모습은 참

중고기와 중고기 간 잡종이 발생하는 메커니즘을 설명하는 

중요한 단서를 제공하며, 이러한 추정을 뒷받침한다.

본 연구는 중고기와 참중고기의 자연 종간잡종 발생이 단

순한 우연의 산물이 아니라 다양한 원인을 통해 발생할 수 

있는 현상임을 시사하며, 추가 연구를 통해 이러한 현상의 일

반성을 확인하고, 참중고기를 모계로 한 자연 종간잡종 탐색, 

잡종 개체의 비율 및 생식 여부 등에 대한 후속 연구가 필요

할 것으로 사료된다.

적     요

본 연구는 섬진강 본류와 지류인 동복천에서 채집된 중고

기속 (genus Sarcocheilichthys) 어류의 자연 종간잡종으로 추

정되는 3개체와 부모종인 중고기 S. nigripinnis morii, 참중

고기 S. variegatus wakiyae를 대상으로 형태학적 및 분자계

통학적 분석을 실시하여 자연잡종 여부를 동정하고, 모계종

과 부계종을 판별하였다. 분자계통학적 분석 결과는 자연 종

간잡종으로 추정된 3개체가 중고기와 참중고기의 자연잡종

임을 명확히 입증하였으며, 모계종은 중고기, 부계종은 참중

고기로 밝혀졌다. 자연잡종 3개체는 한 부모종에 편향되지 

않는 중간 또는 고유한 형질이 형태적으로 우세하게 발현되

었으며, 부모종과 구분되는 고유한 형태적 특성이 등지느러

미와 꼬리지느러미에서 확인되었다. 자연잡종이 채집된 수역

에서는 부모종인 중고기와 참중고기 외에도 다양한 납자루

아과 (Acheilognathinae) 어류와 산란숙주가 공존하고 있었

다. 중고기와 참중고기의 산란시기와 산란장소 중복이 잡종 

발생을 촉진한 것으로 추정되었다. 자연 종간 교잡이 단방향

으로 발생한 이유는 동소종 간 경쟁과 개체수 불균형이 원인

으로 제시되었으며, 참중고기의 sneaker 행동이 중요한 메커

니즘으로 제안되었다.
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