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서     론

생물 군집 내의 종들 사이의 관례를 함축적으로 표현하

는 것이 먹이사슬 (food chain)이며, 설명을 곁들인 그림으

로 나타내고, 어떠한 한 종 (피식자)에서 출발하여 다른 종 

(포식자)으로 향하는 화살표로 에너지의 흐름을 나타낸다 

(Fig. 1a) (Smith and Smith, 2021). 이러한 먹이사슬은 특성

에 따라 초식먹이사슬 (grazing food chain)과 부니 (유기물

잔해) 먹이사슬 (detrital food chain)로 구분된다. 초식먹이

사슬은 생산자에서 1차소비자인 초식동물, 초식동물을 섭

식하는 2차소비자, 2차소비자를 섭식하는 3차소비자 등으

로 이어지는 먹이사슬이며, 부니먹이사슬은 동물·식물의 

유기물 잔해 또는 부니질로부터 에너지가 시작되어 미생

물 및 동물들이 유기물을 분해하고 다음 소비자로 이어지

는 먹이사슬이다 (Smith and Smith, 2021). 그러나 실제 생

태계에서는 종들 사이의 관계가 단순한 직선적인 관계가 

아니라 여러 생물이 서로 먹고 먹히는 관계를 형성하여 여

러 개의 먹이사슬이 서로 얽혀지는 복잡한 관계를 형성하

여 먹이망 (food web, 먹이그물)을 형성한다 (Fig. 1b). 먹이

망은 생태군집 내의 생물들 사이의 관계를 나타내는 것으

로 어느 생물이 어느 생물을 섭식하는가 하는 관계와 생태

계 내에서 에너지가 어떻게 흘러가는가 하는 것을 의미한

다 (Fig. 1) (Dodson et al., 2000). 

먹이망은 군집의 종구성과 종간 관계를 나타내줄 뿐만 

아니라 먹이망을 구성하는 요소를 정량화하여 구조를 분

석하고 이해하는 데 유용하며, 영양단계 (trophic level)로 

나타낼 수 있다 (Smith and Smith, 2021). 먹이망에서 피식

자와 포식자를 연결하는 화살표는 연결 (linkage, link)이라 
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하며, 에너지의 흐름을 나타낸다. 먹이망에서 최대 연결수

는 종풍부도 (종 수 S)의 제곱 (S2)이며, 먹이망에서 관찰된 

실제 연결 수 (L)를 가능한 최대 연결수의 비율로 나타내면 

먹이망 연결성 (connectance, C)의 크기가 된다.

C = L/S2

연결밀도 (linkage density, LD)는 먹이망에서 종당 평균 

연결 수로, 먹이사슬에서 관찰된 총 연결 수 (L)를 총 종 수 

(S)로 나눈 값이다.

LD = L/S

평균먹이사슬길이 (mean chain length)는 먹이망에 있는 

모든 사슬의 산술평균이다. 먹이사슬 길이는 군집구조, 생

태계 기능, 상위포식자 오염물질 농축 등에 영향을 미치기 

때문에 생태 군집의 중요한 특징이다. 

따라서 먹이망은 화살표로 에너지 흐름을 나타내는 방

향성 그래프이며 그래프 이론 (graph theory)과 망 이론 

(network theory)으로 설명된다 (Alcantara and Rey, 2012). 

먹이망에 관한 연구는 군집의 영양 패턴, 피식자와 포식자 

사이의 개체군 동태, 생태계 안정성, 생태계 내 물질/에너

지 흐름 등의 이해에 도움을 준다 (Chiu, 2013).

먹이망 모델은 생태계 군집의 종간 관계 복잡성을 이상

적으로 표현해 주며 자연 생태계에서 관찰된 군집 유형에 

대한 정보를 제공해 준다 (Belgrano et al., 2009). 따라서 먹

이망 모델은 대상 군집의 특성과 동태를 연구하는 도구로 

사용될 수 있다. 먹이망 모델은 다량의 영양단계 상호작용

과 에너지와 생체량 전이의 결과로써 나타나는 개체수 변

화를 강조하며 (Gotelli and Ellison, 2006), 하향식과 상향식 

과정 (Matson and Hunter, 1992), 영양단계 연쇄반응 (Brett 

and Goldman, 1996), 다중 영양단계 간 복잡한 상호작용 

(Polis and Strong, 1996) 등을 포함한다. 

먹이망 모델은 생태계 구성 요소들 사이의 관계성, 즉 

피식자와 포식자의 관계를 개체수가 아닌 에너지 흐름

을 기반으로 설명하며, 대상 생태계에 서식하는 생물의 

총 생체량을 계산하므로 정량적인 수치를 제시할 수 있다 

(NIER, 2018). 이는 생태계 특성을 규명하고 생태계 관리

에 효율적인 기초자료가 될 수 있다. 특히 생태계 관리와 

정책 수립은 가능한 복잡하지 않고 정량적인 자료에 기초

하는 것이 바람직하므로 이론과 계산과정은 복잡하지만, 

결과를 정량적으로 이해하고 설명이 쉬운 형태로 명료하

게 제시할 수 있는 먹이망 모델이 필요하다. 먹이망에 대

한 이러한 관심과 필요성에 따라 전 세계적으로 먹이망 모

델 연구가 지속적으로 증가하고 있다. 

먹이망 모델은 단위 개체군들의 개체군 동태모델이 서

로 연계된 형태이므로, 생태계의 전체적인 특성을 반영할 

수 있고 대상 생태계의 환경 특성이 생태계에 미치는 영향

을 파악할 수 있다. 그러나 먹이망 모델을 효과적으로 활

용하기 위해서는 모델의 특성을 파악하고 목적에 맞는 적

절한 모델을 선택하는 것이 중요하다. 따라서 본 연구에서

는 국내외에서 주로 사용되고 있는 주요 먹이망 모델의 특

성을 고찰하고 앞으로의 활용 방향성을 제시하고자 한다. 

먹이망 모델 종류와 특성

생태 모델은 기준에 따라 다양하게 구분될 수 있다. 그

중 상태변수의 시간 흐름에 따른 변화 여부에 따라 정적 

모델 (static model)과 동적 모델 (dynamic model)로 구분될 

수 있다. 정적 모델은 모델의 상태변수 값이 시간에 따라 

변하지 않는다는 것을 가정한다. 따라서 정적 모델의 출력

값은 대상 시스템 (예, 생태계)의 평형상태를 나타내며, 일

정 기간 현장에서 관찰될 평균값으로 보정된다. 실제, 대

부분 정적 상태는 기본적으로 대상 생태계의 입력과 출력

이 같은 동적 평형이다 (Kong et al., 2016). 반면, 동적 모델

은 시간에 따라 대상 시스템의 변화를 나타내고 모의하기 

위해 사용하며 실제 대상 시스템을 수식 등으로 단순화하

여 나타낸 것이다. 먹이망 모델 중 정적 모델에 속하는 것

은 Ecopath (Christensen and Pauly, 1992), EcoNet (Kazanci, 

2007) 등이 있으며, 동적모델 프로그램은 AQUATOX, 

Ecopath with Ecosim (EwE), ATLANTIS 등이 대표적이다 

(Table 1). 

Fig. 1. Schematic diagram of food chain and food web. Adapted 
from Smith and Smith (2021).

(a)	 (b)
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1. 정적 모델

1) Ecopath 모델

Ecopath 모델은 Polovina (1984)에 의해서 처음 개발되

었고 이후, Christensen and Pauly (1992)에 의해 Ecopath II

로 발전되었다. Ecopath는 해양에서 어획량 관리를 위해 

처음 개발되어 해양생태계에서 먹이망 연구를 위해 대부

분 사용되었으며 호수에서도 다수 사용되었다. 연구 결과 

생성되는 자료가 DB로 제공되는 가장 대표적인 먹이망 모

델이다. 2000년 이후 Ecopath 모델의 이용이 많이 증가하

고 있으며 (Fig. 2), 2005년 version 5.1 이후 Ecosim과 연동

하여 Ecopath with Ecosim (EwE)으로 통합되어 운용되고 

있다. 2022년 11월 말 현재 Ecopath with Ecosim 6.6.8이 

출시되었다 (https://ecopath.org/downloads). 이 프로그램은 

홈페이지에서 내려받아 사용할 수 있으며, 일부 고급기능 

및 기술지원을 제외한 프로그램 기능의 대부분은 무료로 

이용할 수 있다. 한편, 최근 Lucey et al. (2020)은 R에서 구

현되는 Ecopath model로 Rpath R package를 보고하였다.

(1) Ecopath 구성

Ecopath 모델은 상태변수로 이루어진 다수의 그룹으로 

구성되며, 이들을 기능적 그룹 (functional groups)이라 한

다. 각각의 기능적 그룹은 하나의 선형방정식에 대응한다. 

Ecopath 모델은 질량-균형 (mass-balance)에 초점이 맞춰져 

있어 질량-균형모델이라고도 한다. 하나의 생태계 내에 존

재하는 단일 종 (혹은 종 그룹)에 대한 현 상태와 종별 변

화율을 추정해서, 주어진 기간에 대해 생태계의 상태를 정

량적으로 설명한다. 각 그룹으로부터의 유입량과 유출량이 

균형을 이룬다는 가정하에 질량-균형모델식 (mass-balance 

equation)과 각 그룹에 대한 에너지 균형모델식 (energy 

balance equation)을 기본식으로 한다 (Kim et al., 2018). 

모델에 요구되는 입력자료는 이용 가능한 자료 세트

에 따라 다른 형식일 수 있다. 입력으로 생체량 (biomass)

과 에너지 흐름 (flow) 값이 사용될 수 있다. 흐름 값은 먹

이 섭취, 호흡, 배설률 등 대사 매개변수 (metabolic para

meters)와 같이 주어져야 한다. 알려지지 않은 매개변수는 

에너지 균형식에 의해 자동으로 결정된다. 기초 대사 매개

변수의 필요한 입력비는 다음과 같다.

-  생산량/생체량 비 (P/B)

-  섭식량/생체량 비 (Q/B)

-  성장효율, GE =생산량/섭식량= (P/B) 
*

 (Q∩B) 

-  먹이의 동화되지 않은 부분 (미동화량)

한편 에너지 균형모델식에서는 모든 생물의 에너지 유

입과 유출이 균형을 이루어야 한다. 각 그룹 간 에너지 균

형은 다음 식으로 나타낸다.

Q = P + R + NA

이때 Q는 섭식량 (Consumption, Q), P는 생산량 (Produc

tion, P), R은 호흡량 (Respiration, R), 그리고 NA는 미동화

량 (Non-assimilated food, NA)이다. 이처럼 생태계를 구성

하는 생물 그룹들은 상호 간에 피식자와 포식자 관계에 따

라 에너지 흐름으로 연결되기 때문에 피식자에 의한 소

비량을 위와 같이 나타낼 수 있다 (Christensen and Pauly, 

1992).

Ecopath 모델이 실행될 때 이입과 이출의 균형을 이루기 

위해서, EE (생태영양효율) 값은 모델의 평형을 유지하기 

위해 0과 1 사이에 있도록 조정한다 (Kim et al., 2018). 여

기서 0이라는 값은 시스템 내에서 어떤 다른 생물군도 해

당 생물군을 섭식하지 않는다는 것을 나타내며, 1 혹은 1

에 가까운 값은 생물군이 강한 포식압력 혹은 어획압력을 

받음을 의미한다. 특히 이 값은 평형상태에서 1을 초과할 

수 없다 (Zhang and Yoon, 2003). Ecopath는 Ecosim 모델과 

연계되어 동적 모델에서 보다 자세히 소개되었다.

(2) Ecopath 적용

Ecopath 모델은 다양한 목적으로 다양한 수생태계 연구

Table 1. Types of food web models.

             Static Dynamic

Ecopath AQUATOX

EcoNet Ecopath with Ecosim

FoodWeb ATLANTIS

RAMAS® Ecosystem StrathE2E2: r package

PCLake +

Fig. 2. Cumulated number of articles with “ecopath” in Web of 
Science from January 2001 to November 2022.
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에 사용되었으며, 이 연구들은 다음 3가지로 구분할 수 있

다. 첫째, Ecopath 모델의 출력값은 연구 대상지의 먹이망 

구조, 영양 상호작용, 에너지 흐름, 안정성과 성숙성 등과 

같은 생태계 상태 등의 측면에서 생태계의 기본 특성을 밝

히는 데 사용되었다. 특히 Ecopath 모델의 주요 목적 중의 

하나는 수생태계에서 어업의 영향을 평가하고, 보다 지속 

가능한 방법으로 어획 전략을 제시하는 것이다 (Coll et al., 

2006; Thapanand et al., 2007). Guo et al. (2013)은 어획이 

많은 호수에서 생태계 관리를 위해 어획 관리의 심각성을 

제시하였으며, Paves and Gonzalez (2008)은 하구에서 중요

한 기능군이나 핵심종을 밝혔다. 둘째, 생태계 구조와 기능

을 장기간 연구하는 목적으로 사용되었다. 예로서 물흐름

을 조절하여 습지 생태계의 취약성을 평가하고 (Yang and 

Chen, 2013), 외래생물의 유입이 생태계에 미치는 영향

을 평가한 연구 (Stewart and Sprules, 2011; Dowing et al., 

2012) 등이 있다. 셋째, 외부 환경 등 특징이 매우 다른 둘 

이상의 인접한 생태계를 비교하기 위해 사용되었다. 예로

서, 인접한 두 호소에서 생태계 생산의 차이가 에너지 흐

름의 주요 소스와 경로 (부식질 기원과 조류 기원 경로)의 

차이에 기인한다는 것을 밝혔다 (Villanueva et al., 2006). 

Chea et al. (2016)은 열대지역 Tole Sap호에서 홍수가 호수 

생태계와 먹이망에 미치는 영향에 대해 평가하였다.

국내에서는 Jang et al. (2008)이 Ecopath 모델을 이용하

여 남양호 생태계의 영양 구조와 에너지 흐름을 분석하였

다. 그리고 Jang and Lee (2011)는 Ecopath 모델을 이용하

여 남양호와 낙동강 하류 생태계의 영양구조 및 에너지 

흐름을 비교하였다. Zhang et al. (2017)은 우리나라 남해

의 어획대상 환경수용량 추정에 대한 연구를 하였다. 또한 

Lee and Zhang (2018)은 통영 바다에서 바다목장의 영향을 

평가하였으며, Kim et al. (2018)은 바다목장의 생태계 기반 

자원관리방안을 도출하기 위하여 우리나라 동해안의 울진 

바다목장 생태계의 기능과 구조, 그 기능에 따른 영양구조

와 에너지의 흐름을 파악하는 연구를 하였다.

2) EcoNet 모델

EcoNet은 2007년 처음 개발 (Kazanci, 2007)된 이후 현

재는 version 2.2가 공개되어 있다 (EcoNet: http://eco.engr.

uga.edu/). EcoNet은 먹이망의 피식자와 포식자 등과 같이 

일련의 구성요소들과 그들 사이의 흐름을 표현하는 생태 

시스템을 모의하고 네트워크 분석을 하는 프로그램이다. 

흐름의 단위는 에너지, 생체량, 또는 C, N, P와 같은 특정 

요소가 될 수 있다. 구성요소는 축적된 유기물부터 생물 

종 그룹까지 무엇이든 될 수 있다. Stock-flow 그림으로 나

타낼 수 있는 모든 과정을 EcoNet에 구현할 수 있으며, 초

기 조건으로부터 결정론적 또는 확률론적 동태 모의를 수

행할 수 있다. 그리고 시스템이 안정상태에 도달 후 생태 

네트워크 분석을 할 수 있다. 모델에서 구성요소들 사이의 

관계는 화살표를 이용하여 나타내며, 다음 4개의 수리적 

방법을 사용할 수 있다. 

-  adaptive time-step (Runge-Kutta-Fehlberg) (default) 

-  fixed time-step (4-th order Runge-Kutta)

-  Discrete stochastic (exact, Gillespie’s algorithm)

-  First order stochastic (Langevin equation)

모델이 실행된 후 결과는 그래프, 표 등으로 제시된다 

(Fig. 3). 

Fig. 3은 EcoNet 홈페이지에서 제시하는 먹이망 구현 예

로서, 조간대 굴 생태모델, 미국 조지아 염습지 모델, 조

류-물벼룩 마이크로코즘에서 산소순환, 수달에 의한 질소

의 수환경-육상환경 수송 등 다양하게 적용되었다 (http://

eco.engr.uga.edu/Examples/). Buzhdygan et al. (2012)는 

EcoNet을 이용하여 일시적 동태, 정상상태, 시스템 특성 

분석을 하였으며, Buzhdygan et al. (2016)은 범람원 생태계

에서 외래생물인 아카시나무 (Robinia pseudoacacia L.)가 

질소순환에 미치는 영향을 연구하였다. 

Fig. 3. Example diagram of Econet model with oyster reef (http://
eco.engr.uga.edu/).
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3) FoodWeb 모델

FoodWeb은 Canadian Environmental Modelling Centre 

(CEMC)에서 개발한 것으로 Campfens and Mackay (1997)

의 연구 결과에 근거를 두고 있다. Fugacity 기반 모델로 

생태계 먹이망에서 폴리염화비페닐 (PCB) 농축을 평가 모

의하는 모델로 제시되었다. 모델 프로그램이 엑셀 시트로 

제공되며 생물을 9종까지 처리할 수 있는 것으로 간단한 

모델이다. Ecopath와 같이 질량균형모델에 속하며, 다음과 

같은 특성이 있다. 

-  �3개의 데이터베이스 제공: 화학적 성질, 호수 성질,  

먹이망 성질 (생물 성질 포함)

-  �각 요소와 그들의 성질을 모의하기 위해 시간적 추가 

및 변경이 가능

-  �각 데이터베이스에서 요소와 그들의 성질을 추가,  

변경, 삭제 가능

-  도움말 기능 제공

-  계산표 및 요약 그림

모델에 요구되는 입력자료는 화학물질 이름과 성질, 몰 

질량, 헨리 상수, 옥탄올-물 분배계수 등이다. 호수의 특성

으로는 부유물질 농도, 고형물 퇴적물 부피비율, 부유물질

과 퇴적물 입자의 유기탄소 양, 고형물 밀도 등이 필요하

다. 그리고 생물 종수 (최대 9), 종이름, 부피, 지방부피 비

율, 생물 종별 생물변환 반감기, 소화 인자, 생장율, 섭식률, 

호흡률, 장흡수 효율인자, 먹이선호성 등의 먹이망 특성 인

자가 필요하다. 

엑셀 프로그램은 CEMC 홈페이지에서 제공된다 (https://

www.trentu.ca/cemc/resources-and-models/foodweb-

model).

4) RAMAS® Ecosystem 

RAMAS사에서 개발한 위험도 평가를 위한 먹이사슬, 

먹이망 모델이며 상용 소프트웨어이다. RAMAS® Eco

system은 실험실 생물검정 결과의 자료를 개체군과 군집 

동태로 연결하며 독성물질에 대한 먹이망 수준에서 평가

를 수행한다. 먹이망 모듈은 먹이망/사슬 작성, 독성물질 

동역학 모델 구성, 생물농축인자 설정, 투여-반응 선택, 피

식-포식 함수 선택, 동태 시뮬레이션 및 위험도 평가 등을 

수행한다 (https://www.ramas.com/ecosystem). RAMAS® 

Ecosystem 특징은 Table 2와 같다.

2. 동적 모델

1) StrathE2E2

StrathE2E2는 생태계 또는 해양 먹이망에서 수리역학, 

온도, 영양염, 어로 등의 영향을 평가하기 위한 모델로, 어

선대모델 (fishing fleet model)과 생태모델 두 부분으로 연

결되어 있다 (Heath et al., 2021). 어선대모델은 수확, 폐기, 

기어 범위 내에서 해저 교란율이 연결되어 있으며 그 결과

를 생태모델로 전달한다 (Fig. 4). 생태모델은 유기물의 질

소량 변화율 등을 나타내는 상미분방정식의 결합으로 구

성되어 있다. StrathE2E2은 R package로 개발되어 있으

며, 파라미터 최적화, 모델 출력값에 대한 민감도분석 신뢰

구간 평가 등의 기능을 포함하고 있다. 개발된 모델은 북

해지역에 적용되었다 (Heath et al., 2021). 자료는 https://

github.com/cran/StrathE2E2에서 받을 수 있다.

2) PCLake+

1990년대 초 네덜란드에서 성층현상이 발생하지 않는 

얕은 호수의 수질 연구를 위한 모델로 PCLake가 개발되

었으며, 2019년에 이러한 조건과 관계없이 적용 가능한 

PCLake +로 발전되었다. 호수의 부영양화를 연구하기 위

해 개발된 동적 수리모델로서, 영양염류 순환과 함께 가

장 중요한 생물 그룹과 그들의 상호작용을 모델링한다 

(Janssen et al., 2019). 주요 생물 변수는 1차생산을 나타내

는 식물플랑크톤과 침수식물이다. 그리고 동물플랑크톤, 

저서무척추동물, 어류 치어와 성어를 포함하여 간단한 먹

이망을 만든다 (Fig. 5). 주요 무생물적 인자는 투명도, 인, 

질소, 규소 등이다. 

PCLake를 활용한 연구는 네덜란드를 중심으로 많이 수

행되었으며, Janse et al. (2008)은 네덜란드, 벨기에, 아일랜

드, 덴마크, 스페인, 폴란드의 호수에 적용하여 호수 특성

을 비교하였다. 또한 중국의 Taihu호 (Janssen et al., 2017), 

Dianchi호 (Li et al., 2019), Chaohu호 (Kong et al., 2017) 등

Table 2. Characteristics of RAMAS® Ecosystem model (https://
www.ramas.com/ecosystem).

• �Specify parameters as scalar numbers, intervals (e.g., [10,15] mg 
per liter) or distributions (e.g., (10,1) mg per liter)

• �Automatic unit conversions and checking for dimensional 
consistency

• �Dose-response model: Weibul, probit, logit
• �Predator-prey interactions: Lotka-Volterra, Holling type II,  

ratio-dependent
• �Density dependence: ceiling, logistic, Ricker, Beverton-Holt
• �Monte Carlo treatment of measurement error and environmental 

variation
• �Summarize results as biomass/abundance projections and risk 

statistics
• �Display graphs and tables, save or paste into other applications
• �Comprehensive online help
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에 적용되었다.

3) PCDitch

PCDitch는 PCLake와 같이 개발된 쌍둥이 모델로서 도

랑, 배수로에서 부영양화 영향을 평가하기 위해 만들어진 

동적 수생태계 모델이다 (Janse 1998). PCDitch는 물, 퇴적

층, 식생에서 영양염류 거동과 수생식물 그룹들 사이의 경

쟁 등을 모델링한다. 모델 입력값은 물 유입량, 증발, 영양

염부하, 빛세기, 수온, 퇴적물 특성, 수심 등이 사용되며, 수

생식물 인자로는 다음 6가지 기능군을 포함한다 (https://

handwiki.org/wiki/PCDitch).

-  floating-leaved plants, 

-  emerged plants, 

-  non-rooted floating plants, 

-  non-rooted submerged&#160;flowering plants, 

-  rooted submerged flowering plants,

-  Charophytes, and one phytoplankton group

생물인자로 다른 분류군은 고려하지 않으므로 먹이망 

모델로는 적합하지 않으나, 영양염류와 식생들에 관한 연

구에는 유용한 방법이 될 수 있다. 

PCLake +와 PCDitch를 모아 PCModel로 배포하고 있

다 (https://github.com/pcmodel/PCModel).

4) AQUATOX

(1) AQUATOX 특성 

AQUATOX 모델은 호소 생태계에 질소, 인 등 오염물

질 거동을 예측하고 어류 등 수생생물에 미치는 영향을 

평가하기 위해 개발된 생태독성 평가 시뮬레이션 모델이

다. 1974년 미국 환경청 (US EPA)에서 개발되었으며, 이

후 2003년 version 2, 2013년 version 3.1, 2018년 9월에 

version 3.2가 출시되어 세계 각지에서 다양한 분야와 수

역에 적용되고 있다. AQUATOX는 US EPA에서 제공하며 

(https://www.epa.gov/ceam/aquatox), 관련되는 다양한 자

료를 같이 제공하고 있다. 

AQUATOX는 변수 간 인과관계를 설명할 수 있는 구조

모델로서 생태계 구성요소 간의 피식-포식 관계를 정의하

는 먹이망 기반 모델이다. 특히 수리-수질-생태계를 연계

하여 동시 모의할 수 있으므로 통합 수생태계 분석 모델로 

활용할 수 있으며, 기존의 연구 논문 및 보고서 등에서 제

공하는 모델 입력값을 활용하여 구동할 수 있다는 점에서 

매우 유용하다. 이들 값은 특정 연구 대상지에 적용 시 해

Fig. 4. Structure of StrathE2E2. (a) Schematic of the food web compartments of the StrathE2E2 mode, (b) schematic showing the horizon-
tal and vertical spatial structure of the model (Heath et al., 2021).

(a)	 (b)
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당 지역에 적절한 값으로 수정하여 사용할 수 있다. 

(2) 개발환경 및 소스코드 

AQUATOX는 Borland Delphi 플랫폼을 사용하여 개발

되었다. Delphi는 객체지향적 프레임워크를 사용하며, 객

체지향적 프로그래밍은 프로그램을 수많은 ‘객체’라는 기

본단위로 나누고 이 객체들의 상호작용으로 서술하는 방

식이다. 따라서 절차적 프로그래밍보다 모듈화가 편리하

므로 생태모델과 같이 다양한 요소들의 상호 조합을 고려

해야 하는 프로그램 개발에 유리하다. 또한, AQUATOX는 

Delphi 기반 소스 코드도 함께 제공하기 때문에 소스코드 

수정, 보완 및 새로운 모듈 추가가 가능하다.

(3) 구성모듈 및 상태변수

AQUATOX는 수리·수질 및 생물·독성 모듈로 구성되어 

있다 (Fig. 6). 생물 모듈 계산에 사용되는 수리, 수질 정보

는 AQUATOX 내 수리·수질 모듈을 이용하여 계산하거나 

외부 입력이 가능하다. 

(4) 입출력 환경 

AQUATOX 모델은 기본적으로 GUI를 통해 모델 구축에 

필요한 정보를 입력한다. 259종류의 모델계수, 69종의 식

물, 56종의 무척추동물, 80종의 어류, 69종의 독성물질 DB

를 제공하며, GUI에서 이를 선택할 수 있고 기존의 DB를 

수정할 수도 있다 (NIER, 2018). 오염부하, 경계조건, 기상

조건, 수리조건 등은 엑셀을 활용하여 시계열 입력조건을 

구성한 후 사용자 메뉴에서 불러오기하여 입력조건을 구

성할 수 있다. 모델 결과는 GUI를 통해 시계열, 막대그래

프 등 다양한 형태의 그래프로 제시되며 그림파일로 저장

할 수 있다. 또한 상태변수별 시계열, 민감도 분석 결과, 불

확실성 분석 결과 등 다양한 모델링 결과를 엑셀 파일 형

식으로 출력할 수 있다.

(5) AQUATOX 적용 

최근 연구된 논문들의 분야를 보면 AQUATOX는 생태

독성평가를 위해 많이 사용되었으며, 그 외 생태계 반응, 

먹이망, 모델링 방법론, 정책 및 관리 등의 목적으로 다양

하게 사용되었다. Fig. 7은 Web of Science에서 2001년부

터 출판된 AQUATOX 논문을 검색한 결과 누적 논문을 보

여준다. 

AQUATOX를 이용한 연구는 호수를 중심으로 다양하게 

수행되었다. Zeng et al. (2022)은 중국 Baiyangdian Lake

에서 AQUATOX 모델을 이용하여 polycyclic aromatic 

hydrocarbons (PAHs)의 영향을 평가하였다. Meng et al. 

(2022)은 Poyang Lake에서 인위적 교란이 호소 생태계에 

미치는 영향을 종합적으로 평가한 결과, 인간 활동과 관

련하여 식물플랑크톤 생체량은 증가하였나, 저서생물과 

어류는 감소하였으며, 먹이망은 줄어들고 생태계 안정성

은 감소함을 보였다. Rashleigh et al. (2009)는 미국 Lake 

Hartwell 상류에 있는 Sangamo-Weston plant에서 배출되

는 PCBs가 호수 생태계와 먹이망에 미치는 영향을 평가하

고 먹이망 동태 연구를 위해 AQUXTOX 모델을 활용하였

다. Akkoyunlu and Karaaslan (2015)은 터키 Mogan Lake에

서 수질 개선 시나리오를 AQUATOX 모델에 적용하여 영

양염과 퇴적물 등 오염물질과 수생생물들을 포함하여 시

뮬레이션하여 호수 수질 개선안을 도출하였다.

최근 수행된 AQUATOX model의 하천 적용연구로, 

Salvadori et al. (2022)은 이탈리아 Cixerri 강에서 환경교란

이 수생태계에 미치는 영향을 예측하였으며, Gredelj et al. 

(2018)은 이탈리아 Po 강에서 신규오염물질의 predicted 

no-effect concentrations (PNECs)를 계산하고 생태독

성 평가에 활용하였다. Lombardo et al. (2015)은 영국에

서 음이온 계면활성제 선형 알킬벤젠 설포네이트 (anionic 

surfactant linear alkylbenzene sulfonate)와 항균 트리클로

산 (antimicrobial triclosan)이 Thames 강 생태계에 미치는 

Fig. 5. Schematic of PCLake + 2 (Janssen et al., 2019).
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영향을 평가하였다. 모델 시뮬레이션 결과 두 화학물질은 

빠르게 정상상태 (steady state)에 도달하였으며 생체량 변

화에는 유의한 영향이 없음을 보였다. Lei et al. (2008)은 

중국 Songhua 강에서 있었던 nitrobenzene 유출 사고 때 

시간에 따른 nitrobenzene의 분포와 생태적 영향을 모의하

였다. Rashleigh (2003)은 미국 North Carolina 지역에 있는 

Contentnea Creek에서 물리적 화학적 서식지 변화에 대한 

어류의 반응을 평가하였다. 

한편 국내에서도 최근 다양한 수생태계에 적용한 연구

가 보고되고 있다. Hoang et al. (2021)은 AQUATOX 모델

을 사용하여 낙동강 하구역에 대한 생태계 변동을 예측할 

수 있는 생태계 모델을 구축하고, Lee et al. (2021)이 모델

을 이용하여 총일차생산량과 호흡량을 산정하였다. 그 결

과 낙동강 하구역의 방류수의 양이 증가할 때는 하구역에 

서식하는 식물플랑크톤의 유실로 총일차생산량은 0에 수

렴하였고, 반면 방류수에 포함된 유기물질의 유입으로 인

해 호흡량이 급격히 증가 등 낙동강 하구역의 총일차생

산량과 호흡량은 하굿둑 방류수의 양에 크게 영향을 받

는 것으로 나타났다. Yeom et al. (2020)은 수리·수질모델

인 EFDC와 AQUATOX를 연계하여 우리나라 전주천에 화

학물질 toluene이 30~30,000 kg 유출되는 시나리오를 만

들고 모델을 시뮬레이션하여 단기간에 생태계에 미치는 

영향을 평가하였다. 그 결과, 하루에 3,000 kg의 toluene

이 유출되는 경우는 사고지점으로부터 640 m까지 심각한 

피해를 유발하였으며 2.3 km까지도 상당한 피해가 예상

되었다. 특히 어류에서 가장 큰 피해가 예상되었다. Rhee 

(2012)와 Yoon et al. (2017)은 팔당호에서 수생태 위해성 

예측 및 장기 생태 영향 평가를 위한 유역모델 BASINS/

WinHSPF과 연계된 AQUATOX 모델의 국내 적용성을 평

가하였다. Cho (2016)는 대청호와 상류 유역을 대상으로 

유역 모델인 BASINS/WinHSPF를 적용하여 수문과 수질 

모의를 시행하였고, 이 결과와 연계하여 대청호를 대상으

로 AQUATOX 모델을 이용하여 환경요인 변화에 따른 수

중생태계 먹이망 변화에 대하여 예측하였다. 

한편 국립환경과학원 (NIER, 2018)은 낙동강 본류의 달

성보, 합천창녕보, 창녕함안보 구간에 AQUATOX 모델을 

적용하였으며, 모델에 생물 분류군별로 식물플랑크톤과 동

물플랑크톤 7종, 저서성 대형무척추동물 10종, 어류 11종

을 포함하였다. 그리고 구축된 AQUATOX 모델이 연구 대

상지 환경변화에 따른 생태계 특성 변화 평가에 적용성이 

있는지 초기 검토하기 위하여 환경변화 시나리오를 작성

하고 수행하여 그 결과가 합리적인지를 평가하였다. 시나

Fig. 6. Conceptual model of ecosystem represented by AQUATOX (Park and Clough, 2014).

Fig. 7. Cumulated number of articles with “AQUATOX model” in 
Web of Science published from January 2001 to November 2022.
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리오 실험을 위해 우선 대상 수역의 범위를 설정하고 평

가목적과 방법을 정의한 후 평가대상과 측정지표를 선정

하였다. 그리고 이를 기반으로 시나리오를 개발하여 최종

적으로 위험평가를 수행하고 결과를 산정하여 비교하였다 

(NIER, 2018). 

5) Ecopath with Ecosim (EwE)

(1) EwE 특성 

EwE은 2011년 캐나다 밴쿠버에서 구성된 Ecopath 

Research and Development Consortium (https://ecopath.

org/)에서 개발 배포하고 있는 생태계/생태 모델링 무료 프

로그램이다. 2022년 11월 현재 EwE 6.6.8이 32 bit 및 64 

bit 버전으로 배포되고 있다. EwE는 Ecopath 모델과 같이 

어업 어획량 관련의 많은 연구가 수행되었으며, 대상지로

는 해양생태계에서 많이 적용되었다. 

EwE는 세 개의 주요 요소로 구성되어 있으며, 세 모듈

을 통합한 한 모델로 어업에서 어획 대상 환경수용량을 

추정하는 방법으로 개발되었다 (Christensen and Walters, 

2004). 

-  �Ecopath: 앞서 설명된 것과 같이 정적이며 질량균형모

델을 기반으로 하는 모델 

-  �Ecosim: 시간에 따른 구성요소들의 변화에 따라 생태

계 구조의 변화를 예측하고 정책지원을 위한 모델 

-  �Ecospace: 시공간적 변화 모델

Fig. 8은 EwE에서 이들 모델이 필요로 하는 자료 그리

고 이용 분야 등을 연계하여 보여주고 있으며 (Christen

sen, 2009), 다음과 같은 목적들로 사용될 수 있음을 보여

준다 (Christensen et al., 2005). 

-  �생태학적으로 궁금한 사항들 탐구 - 어업이 생태계에 

미치는 영향 평가

-  �생태계 관리를 위한 정책적 선택 사항 결정 - 해양 보

호지역 설치에 따른 영향 분석 

-  �오염물질의 이동과 축적 예측 - 환경변화 영향 모델링 

Fig. 8. An overview of EwE data requirements, model types, and their application (Christensen, 2009).
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-  �종단간 모델 (end-to-end model) 개발 

(2) EwE 적용

EwE는 국내외에서 생태모델로 가장 많이 사용되고 있

으며, 지속적으로 EwE를 사용한 연구가 증가하고 있다. 

Web of Science에서 Ecopath with Ecosim을 검색어로 검

색한 결과 최근 2020년과 2021년에는 매년 50편 이상이 

출판되고 있다 (Fig. 9).

EwE를 활용한 연구 중 2022년에 출판된 일부 연구는 

다음과 같다. Rehren et al. (2022)은 어장관리에서 피식-포

식자 상호작용을 추정하여 생태계 영향을 평가하였으며, 

Ortega-Cisneros et al. (2022)은 남아프리카 Algoa Bay에서 

해양공간 관리 계획수립을 지원하기 위해 생태모델을 개

발하였다. Szalaj et al. (2022)은 정어리어업, 정어리 경쟁자

와 포식자의 생체량, 해수 표면온도 등의 변화가 개별적으

로 또한 복합적으로 생태계에 미치는 영향과 어업의 지속

가능성을 평가하였다. Testa et al. (2022)은 환경과 크릴 어

업이 기후변화 영향으로 변화하는 남극대륙의 먹이망에 

미치는 영향을 예측하였다. 한편, Bhele et al. (2022)은 에

스토니아 Vortsjarv 호수에서 EwE 모델을 이용하여 영양 

관계, 기능군 상호작용, 에너지 거동, 생태계에 큰 영향을 

미치는 핵심 그룹 등을 평가하였다. 이를 통해 어류와 작

은 식물플랑크톤의 생체량 사이에 양의 상관관계가 있음

을 보였다. 

국내에서 대부분의 연구는 장창익 연구팀이 해양에

서 어획량 관련하여 수행하였다. 대표적으로 Zhang et al. 

(2017)은 EwE를 이용하여 1) 생태계 기반 분석 방법과 

개체군 기반 분석 방법을 비교·분석하고, 2) 우리나라 남

해 생태계에 대하여 통합생산량 분석법으로 어획 대상 환

경수용량을 추정하였다. 또한 3) 방법별 추정치를 비교·

분석하여 가장 합리적인 어획 대상 환경수용량을 선정하

고 4) 추정 방법과 자료의 신뢰도를 향상시키기 위한 방안

을 제시하였다. 또한 Lee (2014)가 EwE를 이용하여 우리

나라 서해 생태계의 잠재생산량을 추정하였으며, Lee and 

Zhang (2018)은 통영 바다 생태계에서 바다목장의 영향을 

평가하였다. Zhang et al. (2019)는 동중국해, 서해, 동해에

서 어류 종의 환경수용력과 잠재적 생체량을 평가하였다. 

6) ATLANTIS 

(1) ATLANTIS 특성 

ATLANTIS는 2004년 호주 CSIRO에서 해양생태계

를 모의하고 어업관리를 지원하기 위해 개발하였으며 이

후 지속적으로 발전하고 있다 (https://research.csiro.au/

atlantis/). ATLANTIS는 해양생태계의 모든 부분 (생물물리

적, 경제적, 사회적)을 포함하고 있으며, Visual Studio C++
로 작성된 소스코드와 같이 공개된다. ATLANTIS는 관리 

전략 평가 순환에 따라 6개의 모듈로 구성된다 (Fig. 10). 

(2) ATLANTIS 적용

Kaplan et al. (2010)은 전 지구적 변화에서 어획량 할당 

정책을 위해 활용하였으며, 미국 북동부 지역에서 해양생

명자원 관리에서 해양생태계 변동 탐구 (Link et al., 2010), 

해양생태계에서 복잡성이 미치는 영향 (Fulton et al., 

2003), 생태계 기반 어업관리 종합접근 (Fulton et al., 2014) 

등 다수의 관련 연구들이 있다. 한편, Ortega-Cisneros et al. 

(2017)은 앙골라의 남부 Benguela에 적용하여 다양한 환

경 스트레스가 어획량 등에 미치는 영향을 평가하였다. 국

내에서는 연구 적용사례가 없다.

Fig. 9. Cumulated number of articles with “Ecopath with Ecosim” 
in Web of Science published from January 2001 to November 2022.

Fig. 10. Atlantis model structure based on the management strate-
gy evaluation cycle (https://research.csiro.au/atlantis/).
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7) WET

WET (Water Ecosystem Tool)은 최근 덴마크의 Aarhus 

University에서 개발한 오픈소스 수생태계 모델로서 

(Schnedler-Meyer et al., 2022), FABM-PCLake (Hu et al., 

2016)를 기반으로 하여 개발되었다. WET은 영양물질의 

재부유 (resuspended), 퇴적 (burial), 수체와 하상 퇴적층

에서의 비생물적 과정, 식물성 플랑크톤, 수생식물, 동물

성 플랑크톤, 저서동물, 어류를 포함하여 총 12개의 모듈

로 구성되어 있다 (Woo et al., 2021; Schnedler-Meyer et 

al., 2022). WET은 오픈소스 프로그램으로 실행파일뿐만 

아니라 소스코드 및 관련 자료가 WET 홈페이지 (https://

projects.au.dk/wet/)를 통해 공개 공유되고 있다. 

WET는 최근 개발 공개되어 이용한 연구는 많지 않

다. Schnedler-Meyer et al. (2022)은 덴마크에 있는 Lake 

Bryrup에 WET 모델을 적용하여 검정하였으며, 우리나라

에서는 Woo et al. (2021)이 SWAT-WET을 이용하여 안동

호의 수질 및 수생태계 모델링 연구를 수행하였다.

먹이망 모델 활용과 발전 방향

먹이망 모델은 생태계 군집 내 생물들 사이의 복잡한 관

계를 그래프로 나타내고, 구성요소인 개체군 들의 개체군 

동태 모델이 서로 연계된 형태로서 생태계의 전체적인 특

성을 반영할 수 있고 대상 생태계의 환경 특성이 생태계에 

미치는 영향을 파악할 수 있다. 앞서 먹이망 모델은 특성

에 따라 정적 모델과 동적 모델로 구분하여 각 모델 유형

의 대표적인 먹이망 모델의 특성을 살펴보았다. 실제 연구

에서 모델의 유형 및 종류를 선택하여 사용하는 것은 연구

의 목적, 주제에 따라 결정되어야 한다. 시간 변화를 고려

하지 않은 구성요소들 사이의 관계를 밝히는 것이 주요 목

적인 경우는 정적 모델이 적절하다. 정적 모델은 모델 구

조가 단순하여 비교적 쉽게 모델을 구축할 수 있는 장점이 

있다. 그러나 환경변화에 따른 군집내 종들 사이의 관계

와 먹이망 변화 등에 대해서는 파악할 수 없는 단점이 있

다. 반면 동적모델은 생태계 내 환경변화에 따른 개체군의 

변동을 반영해 주므로 시간에 따라 환경변화의 영향을 모

의하고 그 영향을 평가하기에 적합한 모델 유형이다. 또한 

개체군과 개체군 사이의 상호작용뿐만 아니라 환경 인자

와 개체군 사이의 상호작용을 분석할 수 있게 해준다. 그

러나 모델 구축시 다양한 인자들이 포함되어 모델의 복잡

성이 높아지고 모델 구축에 시간과 노력이 많이 소요된다. 

먹이망 모델을 효과적으로 활용하기 위해서는 생태계 

구성요소들의 생리·생태자료, 피식·포식 관계, 다양한 환

경 자료 등 방대한 종류와 양의 자료가 필요하다 (NIER, 

2018). 먹이망 모델에서 가장 중요한 인자 중의 하나는 피

식자와 포식자의 관계 설정과 섭식 선호성의 정량적 설정

이다. 이를 위해 현장 조사를 통해 대상 생물의 위 내용물

을 직접 관찰 분석하는 방법, 장내 물질의 metabarcoding, 

방사성안정동위원소 분석법 등이 사용되고 있다. 안정동위

원소 분석 결과는 mixing 모델을 이용하여 먹이선호성을 

산정한다. 이러한 먹이 선호성 결과는 대상종의 서식지 및 

섭식 시기에 따라 많은 변이가 있어 다양한 조건에서 조

사 연구가 필요하다. 최근 Ji et al. (2020)은 문헌조사를 통

해 국내 담수어류 45종의 먹이원을 분석하였다. 한편 최근

에는 야외조사 현장조사의 효율을 높이기 위하여 환경유

전자 (eDNA) 기법이 되입되고 있으며 이를 통해 연구 대

상지의 생물 군집을 보다 정확하게 파악하는 연구가 활발

히 진행되고 있다 (Kwak et al., 2021; Oh et al., 2021). 그러

나 현재 국내에서는 이러한 생물들의 먹이원에 대한 연구

가 충분히 수행되어 있지 않아 이에 대한 기초연구가 절실

한 실정이다. 

먹이망 모델 구축을 위해서는 생물과 생물 사이의 먹이

선호성뿐만 아니라 각 생물 종의 생활사, 개체군 동태, 환

경변화에 대한 반응 등에 대한 주요 모델 계수가 가장 기

초적이고 필요한 정보로 확보되어야 한다. 또한 더 효율적

으로 먹이망을 포함하는 생태계를 모의하기 위해서는 먹

이망 모델과 환경 특성을 모의하는 모델의 통합된 모델의 

구축 개발이 요구된다. 생태계 교란 및 재난 등에 대한 환

경변화 시나리오를 작성하고 이를 동적 모델에 적용하여 

생태계 변화를 예측하고 적절한 대응 전략을 수립하는 것

이 필요하다.

적     요

먹이망은 군집의 종구성과 종간 관계를 나타내줄 뿐만 

아니라 먹이망을 구성하는 요소를 정량화하여 구조를 분

석하고 이해하는 데 유용하다. 먹이망에 관한 연구는 군

집의 영양 패턴, 피식자와 포식자 사이의 개체군 동태, 생

태계 안정성, 생태계 내 물질/에너지 흐름 등의 이해에 도

움을 준다. 먹이망 모델은 생태계 군집의 종간 관계 복잡

성을 이상적으로 표현해 주며 자연 생태계에서 관찰된 유

형에 대한 정보를 제공해주므로, 먹이망 모델은 대상 군집

의 특성과 동태를 연구하는 도구로 사용될 수 있다. 본 연

구에서는 국내외에서 사용되는 주요 먹이망 모델을 정적 

모델과 동적 모델의 유형으로 구분하여 주요 모델의 특성

과 적용 사례를 고찰하였다. 정적 모델로 Ecopath 모델이 
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많이 사용되고 있고 이는 동적 모델인 Ecosim과 연계되

어 Ecopath with Ecosim으로 통합되어 사용되고 있다. 또

한 동적 모델로 독성물질 특성 등의 영향을 분석하고자 하

는 경우 AQUATOX 모델이 많이 사용되고 있다. 효율적인 

먹이망 모델을 구축하기 위해서는 대상 생태계의 생물 요

소들 사이의 섭식선호성 관계가 충분히 파악되어야 하고 

또한 주요 환경인자들이 이들 생물에 미치는 영향에 대한 

기초자료 수집이 필요하다. 효율적인 생태계 관리를 위해

서는 환경변수만을 고려하는 관리가 아닌 환경과 생물 특

성과 관계, 그리고 먹이망을 같이 고려하는 생태계 수준의 

연구가 요구된다.
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