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            Abstract
          
        

        
          Honey bees play a vital role as a major pollinator in both natural and agricultural ecosystems. In recent years, we have witnessed an alarming decline in honey bee populations worldwide, which poses a threat to global food security. The health and welfare of honey bees are heavily dependent upon the supply of an adequate amount and balance of macro- and micronutrients at both individual and colony level. Failing to achieve this nutrient target engenders nutritional stresses, which are thought to be one of the main factors driving the decline in honey bees and other pollinators. Besides their direct effects, nutritional stresses can seriously compromise health and fitness in honey bees through interacting with other types of biotic and abiotic stresses, such as pathogens or parasites, pesticides, climate extremes, etc. To cope with this ongoing honey bee crisis, there have been growing efforts to advance our basic knowledge of nutritional physiology and ecology of honey bees. Despite such increasing interests, our complete understanding of nutrition in honey bees has been hampered by the lack of an appropriate method that can deal with the multidimensional, interactive, and dynamic nature of nutrition. The Nutritional Geometry (NG) is a powerful, state-space modelling framework that is developed to visually analyze highly complex nutritional dataset in n-dimensional Euclidean space. The major objective of this review is to provide a comprehensive overview of the recent developments in honey bee nutritional research, which have been mainly achieved through the application of this novel framework. We first start this review by highlighting the importance of nutrition in the health and fitness in honey bees, especially in the context of their recent global crisis. Before introducing the key concepts and principles of NG, we outline the current status and limitations of conventional honey bee nutritional research and explain how NG has paved a new path towards understanding their nutritional biology from a multidimensional perspective. In the main body of this review, we summarize the key discoveries and implications drawn from recent studies that have explored the impacts of macronutrient balance on health in honey bees. Finally, we discuss how NG can further deepen our understanding of colony-level nutritional homeostasis in honey bees and also how this approach will help us to develop nutritional interventions that can mitigate and, hopefully, stop the honey bee population decline.
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      머리말
      꿀벌 (Apis mellifera)은 주요 화분매개자로서 생태계에서 핵심적인 역할을 담당한다. 하지만 현재 꿀벌은 전 세계적으로 개체 수가 급격하게 감소하는 등 심각한 위기에 봉착해 있다. 이러한 꿀벌의 위기는 농업 생산성의 감소로 이어질 것이며, 이는 곧 인류의 식량 위기로 직결된다. 꿀벌 개체 수 감소를 일으키는 주요 요인으로 기후변화, 서식지 감소와 파편화, 질병, 살충제 남용 등과 같은 다양한 요인들이 거론되고 있다 (Potts et al., 2010; Vanbergen and the Insect Pollinators Initiative, 2013). 본 총설은 이러한 다양한 요인 중 먹이 부족과 영양 불균형으로 야기된 영양 스트레스가 꿀벌이 당면하고 있는 이러한 위기에 어떻게 직·간접적으로 영향을 미치는지를 살펴보고, 지난 반세기 동안 축적된 꿀벌 영양학 연구의 주요 성과와 한계에 대해 검토할 것이다. 또한 본 총설은 최근 곤충 영양학의 혁신적인 연구 방법론으로 부상하고 있는 “영양 기하학 (Nutritional Geometry)”의 기본 개념과 원리를 간단히 설명하고, 이러한 최신 방법론이 꿀벌 영양학 연구에 어떻게 적용되고 있는지를 구체적인 사례를 중심으로 소개하고자 한다. 마지막으로 본 총설은 꿀벌 영양학의 주요 현안과 과제, 그리고 전망에 대해 논의할 것이다.

    

    

  
    
      영양의 중요성
      영양은 모든 생명 활동의 근간이 되며, 모든 생물은 적절한 영양 공급을 통해 생명을 유지하고, 다음 세대에 자신의 유전자를 남길 수 있다. 이러한 영양의 중요성은 꿀벌에게도 예외 없이 적용되며, 꿀벌 개체와 봉군의 건강과 생존을 위해서는 충분한 양과 양질의 먹이자원 공급이 그 무엇보다 중요하다.

      꿀벌의 주 먹이원은 화밀과 화분이다 (Brodschneider and Crailsheim, 2010). 화밀은 꿀벌에게 비행 에너지원인 탄수화물을 제공한다. 반면 꿀벌은 화분을 통해 단백질과 아미노산, 지방, 비타민, 그리고 각종 미네랄 등을 공급받는다. 먹이자원 부족과 같은 여러 가지 환경적 제약으로 인해 충분한 양과 질의 영양분을 공급받지 못할 경우, 꿀벌은 영양 스트레스 (nutritional stress)를 받게 되며, 이는 성장 둔화, 수명 단축, 생식 능력 저하 등과 같은 적응도 감소로 이어진다. 꿀벌이 당면하는 가장 일반적인 영양 스트레스로는 먹이 부족으로 인한 기아 (starvation)가 있다. 호주와 미국에서 수행된 일련의 조사에 따르면, 월동기에 충분한 양의 탄수화물을 비축하지 못한 봉군은 기아 상황에 노출될 가능성이 크며, 이러한 영양 부족 상태는 질병 및 살충제 등과 같은 다른 요인들과의 상호작용을 일으키며 월동기 봉군 폐사의 주요 원인이 된다 (Brodschneider et al., 2010). 먹이 부족 외에도, 영양 스트레스는 단조로운 식단 (monotonous diet)으로 인한 영양 불균형에 의해서도 야기될 수 있다. 자연 상태에서 꿀벌은 여러 식물 종의 화분을 섭취하며, 다양한 화분의 혼식 (pollen mixing)을 통해 영양 균형 (nutritional balance)을 맞추는 것으로 알려져 있다 (Brodscheider and Crailsheim, 2010). 하지만 현재 전 세계적으로 시행되고 있는 집약적 농업은 단일 작물을 대량으로 재배함으로써 꿀벌 먹이자원의 다양성을 감소시키고 있으며, 이는 결국 꿀벌의 심각한 영양 불균형을 일으키는 원인이 되고 있다 (Schmidt et al. 1995; Goulson et al., 2015).

      봉군 붕괴 현상 (Colony Collapse Disorder, CCD)으로 대표되는 꿀벌의 위기를 일으키는 원인으로 현재 여러 가지 요인들이 지목되고 있는데 (VanEngelsdorp et al., 2009), Goulson et al. (2015)은 그중 가장 중요한 요인으로 1) 질병, 2) 합성 살충제, 그리고 3) 먹이자원 고갈 및 영양 스트레스를 꼽았다 (Fig. 1). 일반적으로 네오니코티노이드 (neonicotinoid)계 살충제 남용과 질병 감염이 꿀벌 감소의 가장 큰 원인이라고 널리 인식되어지고 있지만, Goulson et al. (2015)의 분석에 따르면, 이러한 3가지 주요 요인들은 모두 긴밀하게 연결되어 있으며, 이들 간에 일어나는 상호작용이야말로 꿀벌의 감소를 가속하는 가장 근본적인 원인이라 할 수 있다. 실제로 Di Prisco et al. (2013)의 연구에 따르면, 클로티아니딘 (clothianidin) 및 이미다클로프리드 (imidaclopird)와 같은 네오니코티노이드 살충제는 직접적인 살충효과 외에도, 꿀벌의 면역력을 억제시키는 것으로 보고되었으며, 이러한 면역력 약화는 결국 날개불구병 바이러스 (deformed wing virus)의 증식으로 이어지는 것으로 확인되었다.
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          Three major stressors that have profound and interacting effects on honey bee health (Goulson et al., 2015).
        
        

        

      

      영양은 이와 같은 상호작용들의 핵심적인 고리의 역할을 담당한다. 영양 스트레스는 꿀벌 개체와 봉군에 미치는 직접적인 영향 외에도 (Naug, 2009), 꿀벌의 면역기능을 약화시킴으로써 꿀벌이 질병에 더 취약하도록 만든다 (Alaux et al., 2010). 일련의 연구 결과에 따르면, 영양 상태가 좋지 못한 꿀벌은 정상적인 꿀벌보다 노제마병 감염으로 인한 사망률이 더 높다 (Anderson and Giacon, 1992; Di Pasquale et al., 2013; Jack et al., 2016). 영양 스트레스는 꿀벌의 살충제에 대한 내성과 해독작용 또한 약화시키는 것으로 밝혀졌다 (Schmehl et al., 2014). 최근 연구에 따르면, 영양적 질이 나쁜 화분을 섭취한 꿀벌이 양질의 화분을 섭취한 꿀벌에 비해 살충제 노출에 의한 사망률이 더 높은 것으로 나타났는데, 이는 살충제 해독 효소의 활성이 저하되었기 때문에 일어난 현상이다 (Barascou et al., 2021). 이상과 같이 영양 부족과 불균형으로 발생하는 영양 스트레스는 다양한 직·간접적인 경로를 통해 꿀벌 개체와 봉군의 건강에 심대한 영향을 미치는 요인이라 할 수 있다.

    

    

  
    
      기존의 꿀벌 영양 연구
      꿀벌 영양학의 체계는 1950년대부터 70년대에 걸쳐 정립되었으며 (De Groot, 1953; Haydak, 1970), 이후 꾸준히 발전하여 현재에 이르고 있다. 꿀벌은 개체와 봉군의 생존과 번식을 위해 단백질, 탄수화물, 지방, 비타민, 미네랄, 수분 등과 같은 다양한 영양소를 동시에 요구한다. 꿀벌 영양학 연구는 특히 단백질과 탄수화물 같은 거대 영양소가 개체의 발육과 수명 그리고 봉군의 성장에 미치는 영향을 분석하는 것을 중심으로 수행되었다. 꿀벌 영양학의 최신 연구 경향을 소개하기에 앞서, 본 장은 탄수화물과 단백질 섭식이 꿀벌에 미치는 영향에 대한 그동안의 연구 성과를 간략히 살펴볼 것이다 (Brodschenider and Crailsheim, 2010; Wright et al., 2018).

      탄수화물은 성충의 주된 비행 에너지원으로 사용되며, 꿀벌 성충은 하루 평균 11 mg의 당을 섭취해야 한다. 이를 5만 마리 봉군 기준으로 환산해 본다면, 봉군당 하루 평균 1.1 L의 50% 설탕 시럽을 소모한다는 것을 의미한다 (Huang, 2010). 꿀벌은 자신이 필요로 하는 탄수화물의 대부분을 화밀 (nectar)을 통해 공급받는다. 화밀의 탄수화물 함유량은 대략 10~70%이며, 설탕, 포도당 그리고 과당으로 구성되어 있다. 꿀벌이 선호하는 화밀의 탄수화물 농도는 대략 30~50% 정도로 알려져 있다 (Wright et al., 2018). 화밀은 외역봉에 의해 수집되며, 소낭 (crop)에 저장된 체 운반된다. 소낭에 저장된 화밀은 인버타제 (invertase)와 포도당 산화효소 (glucose oxidase)에 의해 1차적인 화학적 전환과정을 거치게 된다. 이렇게 전환된 화밀은 벌집에서 내역봉에게 인계되고, 내역봉은 이를 벌집 방에 안치한다. 이때 내역봉은 선풍 작업이나 반복적으로 되새김하는 과정을 통해 벌집 방에 안치된 꿀의 수분을 20% 이하로 낮추는 작업을 수행하며, 이렇게 농축된 벌꿀은 이후 벌방에 밀봉되어 저장된다.

      단백질은 동물의 체조직을 구성하며, 호르몬, 효소, 항체 등의 중요 생체기능을 담당한다. 따라서 꿀벌 유충의 원활한 성장, 성충의 비행 근육 (flight muscle) 및 하인두샘 (hypopharyngeal gland)의 발달, 그리고 여왕의 산란을 위해서는 충분한 양의 단백질 공급이 전제되어야 한다. 화분은 꿀벌에게 있어 가장 중요한 단백질 원이며 (Keller et al., 2005a), 특히 꿀벌은 화분 섭식을 통해서만 필수 아미노산 (essential amino acid)을 획득할 수 있다. 일벌은 하루 동안 약 3.4~4.3 mg의 화분을 소비하며 (Crailsheim et al., 1992), 한 봉군은 연간 5.6~222 kg의 화분을 수집한다 (Keller et al., 2005b). 화분은 꿀벌의 뒷다리에 달린 화분 바구니 (pollen basket 혹은 cubicula)에 의해 수집되며, 꿀 및 꿀벌의 분비물과 혼합되어 “꿀벌 빵 (bee bread)”으로 전환된다. 꿀벌 빵은 막 수집된 화분에 비해 pH가 낮으며 적은 양의 녹말을 포함하는 등 영양적으로 화분과 큰 차이를 보이는데, 이러한 변화는 꿀벌의 장내 미생물인 젖산균에 의한 발효과정을 통해 일어나는 것으로 알려져 있다 (Vásquez and Olofsson, 2009). 꿀벌 빵은 내역봉에 의해 섭취되고, 이들의 하인두샘에서 로열젤리의 단백질 성분을 합성하는 데 사용된다.

      화분의 섭취는 꿀벌 개체의 발달과 수명은 물론 봉군의 성장과 존망에 결정적인 영향을 미친다. 만약 화분 공급이 부족해진다면, 내역봉의 하인두샘 발달과 로열젤리 생산은 정지되고, 육아활동과 여왕벌의 산란도 중단된다. 여왕벌의 산란 중단으로 인해 봉군에 새로운 일벌들이 충원되지 못한다면, 이는 봉군의 먹이자원 확보 감소로 이어질 것이며, 이러한 악순환이 거듭되면서 봉군은 결국 붕괴된다 (Keller et al., 2005a). 꿀벌에게 있어 얼마나 많은 양의 화분을 확보하느냐 못지않게 중요한 사항은 얼마나 영양적으로 우수한 질의 화분을 수집하느냐이다. 화분의 영양적 질을 결정하는 주 요인으로는 1) 단백질의 총 함량과 2) 필수 아미노산의 조성이 있다. 화분의 단백질 함량은 2~60%로 변동이 매우 심하며, 식물의 종 및 지역별로 큰 차이를 보인다 (Roulston et al., 2000; Keller et al., 2005a). 그동안 수행되었던 많은 연구 결과에 따르면, 화분 내 함유된 조단백질 (crude protein)량은 일벌의 수명과 양의 상관관계를 갖는 것으로 나타났다 (Schmidt et al., 1987; Di Pasquale et al., 2013). 일벌의 수명 외에도 봉군의 성장 또한 화분의 조단백질 함량에 의해 큰 영향을 받는다고 보고되었는데, Kleinschmidt and Kondos (1976)에 따르면 봉군의 지속적인 성장을 위해선 화분의 조단백질 함량이 최소 20% 이상이어야 한다.

      사실 화분의 영양적 질을 결정하는데 있어 단백질 총 함량보다 더 중요하게 고려되어야 할 것은 화분의 아미노산 조성이다. De Groot (1953)에 따르면, 꿀벌은 총 10가지의 필수 아미노산을 요구하며 (Fig. 2), 그중에서도 특히 류신 (leucine), 이소류신 (isoleucine), 발린 (valine)에 대한 요구도가 높다. 이 10가지 필수 아미노산 중 1가지라도 화분에 결여되어 있다면, 아무리 단백질 총 함량이 높더라도 이 화분은 꿀벌에게 양질의 먹이가 될 수 없다. 현재까지 수행된 조사에 따르면, 대부분의 화분들은 모든 필수 아미노산을 꿀벌의 요구량 이상으로 함유하는 것으로 알려져 있다 (Keller et al., 2005a). 하지만 일부 식물의 화분에는 특정 필수 아미노산이 결핍되거나 부족한 경우도 있다. 예를 들자면, 유칼립투스, 민들레, 옥수수 화분에는 각각 이소류신 (isoleucine), 아르기닌 (arginine), 히스티딘 (histidine)이 부족하다 (Herbert et al., 1970; Somerville and Nicol, 2006; Hocherl et al., 2012). 필수 아미노산이 꿀벌의 건강에 미치는 효과에 대한 연구는 그동안 많이 수행되어 왔는데, 특히 Hendriksma et al. (2019a)의 최근 연구에 따르면, 필수 아미노산 섭취는 내역봉의 하인두샘과 외역봉의 비행 근육의 발달에 결정적인 영향을 미치는 것으로 나타났다.

      
        
        

        Fig. 2. 
				
        

        
          Horizontal bar chart describing the proportion of 10 essential amino acids (EAAs) required by honey bee (De Groot, 1953).
        
        

        

      

      화분의 영양적 질과 관련하여 가장 주목할 만한 사실은 꿀벌의 선택적인 화분 수집 및 섭식이다. 필수 아미노산 조성이 불균형한 화분을 장기간 섭취하였을 경우, 꿀벌은 부족분의 필수 아미노산을 보충하기 위해서 영양적으로 보완되는 화분들을 선택적으로 수집하는 것으로 최근 보고되었다 (Hendriksma and Shafir, 2016). 행동생태학의 “최적 섭식 이론 (Optimal foraging theory)”의 관점에서 보았을 때, 이러한 꿀벌의 화분 선택 행동은 영양 균형을 맞춤으로써 꿀벌 자신과 봉군의 진화적 적응도 (Darwinian fitness)를 증가시키기 위한 적응적 의미 (adaptive significance)가 있을 것으로 해석된다 (Simpson et al., 2004; Raubenheimer and Simpson, 2018). 선택적 화분 섭식 못지않게 중요한 사항으로, 다양한 종류의 화분을 혼합하여 섭식하는 행동 (dietary mixing)이 꿀벌의 영양 균형과 건강에 미치는 긍정적인 효과를 언급할 필요가 있다. 지난 반세기 동안 축적된 연구 결과에 따르면 (Brodschneider and Crailsheim, 2010), 여러 종의 화분들을 혼합하여 섭식한 꿀벌이, 단일 종의 화분을 섭취한 꿀벌에 비해, 더 오래 생존하였으며 질병에 대한 면역력과 회복력도 더 높았다 (Schmidt et al., 1987, 1995; Di Pasquale et al., 2013). 특히 Alaux et al. (2010)의 연구에 따르면, 꿀벌의 사회적 면역기능과 관련된 포도당 산화효소 (glucose oxidase)의 활성도는 여러 가지 화분을 혼합하여 섭식한 처리군에서, 단일종의 화분만을 섭식한 처리군보다, 더 높게 발현되는 것으로 확인되었다. 이상과 같은 최신 연구 결과들은 한결같이 화분 다양성의 확보와 이를 통한 영양 균형 유지가 꿀벌 개체와 봉군의 건강에 얼마나 중요한지를 보여주고 있다 (Goulson et al., 2015).

    

    

  
    
      영양 기하학: 개념과 원리
      기존의 곤충 영양학 연구는 먹이에 함유된 단일 영양성분의 유무와 양의 차이가 곤충의 표현형에 미치는 개별적인 영향을 분석하는 것을 중심으로 수행되었다. 하지만 이러한 단순한 연구 방법으로는 영양과 같이 매우 복잡한 생물학적 현상을 분석하기에는 한계가 있다 (Simpson et al., 2015). 따라서 영양과 생물의 건강 간의 관계를 설명하는데 있어서 보다 정밀하고 효과적인 연구 방법론에 대한 요구가 꾸준히 제기되어 왔으며, 영양 기하학 (Nutritional Geometry)은 이러한 요구에 부응하기 위해 고안된 혁신적인 영양학 분석 모형이다 (Simpson and Raubenheimer, 1993, 2012). 영양 기하학의 기본 개념과 원리를 소개하기에 앞서, 영양이 갖는 복잡성과 영양 연구의 난점에 대해 간략히 설명하고자 한다.

      영양 연구가 어려운 첫 번째 이유로 영양의 다차원 (multidimensional)적인 성격을 들 수 있다. 모든 생물은 생명 활동을 위해 여러 가지 거대 영양소 (단백질, 탄수화물, 지방)와 미세 영양소 (비타민, 미네랄 등)를 동시에 요구하며, 또한 생물이 섭취하는 먹이에는 다양한 영양소들이 각기 다른 비율로 혼합되어 존재한다. 이러한 사실은 수요와 공급 측면 모두, 생물은 다양한 영양적 변수를 동시다발적으로 고려해야 한다는 것을 의미한다. 두 번째로, 생물이 요구하는 영양소들은 독립적으로 작용하지 않으며, 서로 간의 복잡한 상호작용을 통해 생물 표현형에 영향을 미친다. 예를 들어 설명하자면, 개별 영양소의 효과는 음식물에 함께 함유된 다른 영양소의 양에 따라 매우 다른 양상을 보이는데, 단백질 5 g을 섭취한 효과는 그와 동시에 탄수화물을 1 g을 섭취했을 때와 5 g을 섭취했을 때처럼, 영양소들의 배합 비율이 다를 때 상이하게 나타난다 (Simpson et al., 2015). 마지막으로, 영양은 매우 가변적이고 역동적인 성격을 띤다. 자연 상태에서 영양소의 분포는 시간과 공간에 따라 항시 변하기 때문에 생물이 언제나 충분한 양과 균형의 영양소를 획득하기란 어렵다. 이러한 영양 환경의 변동성에 더하여, 생물이 최적으로 요구하는 영양소의 양과 균형은 생물의 생리적 상태, 발달 단계, 주변 환경 등에 따라 역동적으로 변화한다 (Lee et al., 2006, 2013, 2015; Rho and Lee, 2017). 꿀벌의 예를 들어 부연하자면, 벌집에서 육아를 담당하는 내역봉은 로열젤리를 생산하기 위해 많은 양의 단백질과 지방 섭식을 요구하는 데 비해, 화밀과 화분을 수집하는 외역봉은 비행을 위한 다량의 탄수화물을 필요로 한다.

      영양 기하학은 1990년대 초, Stephen J. Simpson과 David Raubenheimer에 의해 최초 개발되었으며, 영양성분들의 선형적 및 비선형적 효과와 이들 간의 상호작용을 시각적으로 분석할 수 있도록 고안된 다차원적 공간 분석 모형이다. 영양 기하학은 현재 영양과 관련된 다양한 학문 분야에서 광범위하게 사용되고 있다 (Simpson and Raubenheimer, 2012). 영양 기하학의 핵심 개념으로는 1) 영양 공간 (nutrient space), 2) 영양 선 (nutritional rail), 그리고 3) 섭식 목표 (intake target)가 있다. 영양 공간이란, 단백질과 탄수화물 같은 영양소의 섭식량과 함량을 각각 x축과 y축으로 설정한 2차원적인 좌표 평면 (coordinate plane)을 일컫는다. 이 영양 공간에는 한 생물 개체나 집단이 섭취한 단백질과 탄수화물 (혹은 지방)의 양이 좌표의 점으로 표시될 수 있다 (Fig. 3). 영양 선은 원점에서 방사되는 직선으로, 생물이 섭취하고 있는 먹이에 함유된 영양소들 간의 비율 (예, 단백질 : 탄수화물)은 이 영양 선의 기울기로 표현된다. 마지막으로 섭식 목표란, 생물이 자신의 적응도를 극대화시키기 위해 섭식해야 할 영양소들의 양과 비율을 의미하며, 이 또한 영양 공간에 점으로 표현된다. 생물은 자신이 요구하는 영양 비율과 완벽하게 일치하는 먹이를 섭취하거나 (Fig. 3a), 영양적으로 불균형하지만 서로 보완적인 2가지 이상의 먹이를 선택함으로써 섭식 목표에 도달할 수 있다 (Fig. 3b). 만일 영양적으로 불균형한 먹이만 먹도록 제한되었을 경우 (Fig. 3c), 생물은 자신의 최적 영양 상태에 절대 도달할 수 없다. 이러한 상황에서 생물은 다양한 섭식 반응을 보이게 되는데, 특정 영양소를 다른 영양소보다 우선하여 조절하는 전략을 취하거나 (Fig. 3c의 Case 1 혹은 2), 특정 영양소의 과다와 이와 다른 영양소의 부족을 절충하는 전략을 취하기도 한다 (Case 3) (Simpson and Raubenheimer, 2012).

      
        
        

        Fig. 3. 
				
        

        
          Protein-carbohydrate nutrient space for a hypothetical animal. The intake target (yellow circle) represents the amount and balance of the two nutrients that are optimally required by an animal. The solid lines (nutritional rails) in each panel represent the protein-to-carbohydrate ratio of the diets.
        
        

        

      

      최근 영양 기하학은 기존의 모형에서 진일보하여, 2차원적 영양 공간 위에 해당 영양소 섭식의 결과 발현되는 생물의 표현형을 z축에 표시할 수 있는 3차원적인 “영양 적응도 경관도 (nutritional fitness landscape, 이하 영양 경관도)”로 발전하였다 (Fig. 4). 영양 경관도에서 산봉우리에 해당하는 지점 (즉, 생물의 표현형이 가장 높게 발현되는 지점)의 좌표를 영양 최적점 (nutritional optimum)이라 한다. 메뚜기와 초파리 등 다양한 곤충을 대상으로 수행된 일련의 연구에 따르면, 먹이를 자유롭게 선택할 수 있는 조건을 제공할 경우, 곤충들은 자신이 섭취하는 단백질과 탄수화물의 양과 비율을 조절함으로써 영양 최적점에 도달할 수 있는 것으로 확인되었다 (Simpson et al., 2004; Jensen et al., 2012; Rho and Lee, 2016; Raubenheimer and Simpson, 2018). 이러한 사실은 곤충은 스스로 자신의 영양 균형을 맞출 수 있는 능력이 있으며 이를 통해 자신의 적응도를 극대화할 수 있음을 보여준다. 영양 경관도의 가장 큰 장점은 다변량적인 영양 자료를 3차원적인 경관도로 시각화하고, 이를 통해 복잡하게 얽혀 있는 영양소들 간의 상호작용을 정확하게 해석할 수 있다는 데 있다. 영양 경관도를 사용한 중요 연구 사례로 Lee et al. (2008)이 수행한 노랑초파리 (Drosophila melanogaster) 연구가 있다. 이 연구에서 Lee et al. (2008)은 1,008마리의 암컷 초파리에게 단백질과 탄수화물의 비율과 총 함량이 각기 다른 28가지의 먹이를 각각 제공한 뒤, 그에 따른 초파리의 수명과 산란 수를 측정하였고, 이를 영양 경관도로 적합하였다. 원래 초파리를 비롯한 생물의 수명은 총 칼로리 섭취량에 의해 좌우된다는 것이 정설이었으나, Lee et al. (2008)의 연구 결과는, 이러한 기존의 통념과는 상반되게, 초파리의 수명과 이들의 생식 능력을 결정하는 가장 중요한 영양적 요인은 거대 영양소의 비율 (단백질 : 탄수화물)이라는 사실을 규명하였다. 이와 같은 결론은 이후 귀뚜라미, 과실파리 등과 같은 다양한 다른 곤충은 물론이고 미생물과 생쥐에서도 확인되었다 (Maklakov et al., 2008; Fanson et al., 2009; Dussutour et al., 2010; Solon-Biet et al., 2014).

      
        
        

        Fig. 4. 
				
        

        
          Graphic illustration of the nutritional landscape. The peak of the fitness mountain is indicated by the bull’s-eye.
        
        

        

      

    

    

  
    
      꿀벌의 영양 기하학 연구 현황: 사례를 중심으로
      앞장에서 서술한 바와 같이, 영양 기하학은 곤충 영양학과 영양 생태학의 혁신적인 발전을 가능케 한 원동력이었다. 영양 기하학을 통해 우리는 다음과 같은 4가지 결론에 도달할 수 있었다. 첫째, 곤충은 섭식 행동과 먹이 선택을 능동적으로 조절함으로써, 영양분들을 최적의 비율로 획득할 수 있다. 이처럼 곤충이 스스로 자신의 영양 균형을 맞추는 능력을 “영양적 지혜 (nutritional wisdom)”라 한다. 둘째, 만약 영양 균형이 깨어졌을 경우, 즉 섭취한 영양분들이 최적 요구량보다 부족하거나 과도할 경우, 곤충은 적응도의 감소 (fitness losses)를 겪게 되고, 그 정도가 심화될수록 적응도의 감소 폭 또한 증가한다. 셋째, 곤충은 비록 영양적으로 불균형한 먹이를 섭취할지라도, 섭식 행동과 생리 기작을 조정함으로써 영양 불균형으로 인해 발생하는 비용을 최소화한다. 마지막으로, 곤충의 적응도를 결정하는 수명, 생식, 성장 등과 같은 생활사 형질 (life-history trait)들은 각기 다른 거대 영양소 비율에서 극대화된다. 이는 곧 형질별로 각기 다른 영양 최적점 (nutritional optimum)을 갖는다는 것을 의미한다. 많은 곤충에서 일관적으로 관찰된 바에 따르면, 곤충의 수명은 고탄수화물·저단백질 먹이에서 가장 긴 데 비해, 산란 수와 같은 암컷의 생식 능력은 저탄수화물·고단백질 먹이에서 가장 높다 (Simpson and Raubenheimer, 2012). 이러한 사실은 먹이에 함유된 거대 영양소의 균형이 수명과 생식 간의 진화적 절충 관계 (evolutionary trade-off)를 결정한다는 것을 의미한다 (Rapkin et al., 2018; Morimoto and Lihoreau, 2019). 현재 영양 기하학은 꿀벌의 영양 연구에도 도입되어서 활발한 연구가 진행 중에 있다. 본 장은 현재까지 발표된 꿀벌 영양 기하학 연구의 주요 내용과 결과를 소개할 것이며, 이를 정리하면 다음과 같다.

      영양 기하학을 적용하여 꿀벌과 영양 균형 간의 관계를 분석한 최초의 연구는 Pirk et al. (2010)에 의해 수행되었다. 이 연구에서 Pirk et al. (2010)은 이제 막 우화한 일벌에게 단백질의 종류와 단백질 : 탄수화물 비율이 각각 다른 먹이를 제공하고, 이를 섭취한 일벌들의 수명과 난소 발달 정도를 측정하였다. 단백질의 종류로는 카제인 (casein), 로열젤리, 알로에 화분의 3가지가 사용되었으며, 이들은 각각 설탕과 0 : 1, 1 : 3, 1 : 1, 3 : 1, 1 : 0의 비율로 배합되었다. 이렇게 제조된 실험 먹이는 사육장 (cage) 안에 100마리씩 방사된 벌들에게 제공되었다. 실험 결과, 카제인을 섭취한 처리군이 다른 단백질원을 섭취한 처리군보다 더 오래 사는 것으로 나타났다. 또한, 단백질의 종류와는 상관없이 단백질 : 탄수화물 비율이 낮을수록 일벌들의 수명이 연장되는 것이 확인되었다. 특히 단백질 비율이 고도로 높은 먹이에서 극심한 수명 단축이 관찰되었는데, 이러한 결과는 기존의 다른 곤충 (초파리, 귀뚜라미, 개미 등)에서 보고된 결과와 일치한다 (Lee et al., 2008; Maklakov et al., 2008; Dussutour and Simpson, 2012; Lee, 2015; Jang and Lee, 2018; Kim et al., 2021). 일벌의 난소 발달 정도는 단백질 : 탄수화물 비율이 1 : 3인 먹이에서 가장 활성화된 것으로 확인되었다.

      Pirk et al. (2010)의 연구 결과 밝혀진 먹이의 단백질 : 탄수화물 비율이 일벌의 수명에 미치는 영향은 뒤에 이어진 Paoli et al. (2014)의 연구에서도 재현되었다. Pirk et al. (2010)의 연구와 차별되게, Paoli et al. (2014)은 단백질 대신 유리 필수 아미노산을 사용하였으며, 꿀벌의 먹이도 고형이 아닌 액상 형태로 제조하였다. 이 연구에서 Paoli et al. (2014)은 필수 아미노산과 설탕 (탄수화물)을 1 : 750, 1 : 500, 1 : 250, 1 : 100, 1 : 75, 1 : 50, 1 : 10, 1 : 5의 8가지의 비율로 배합한 액상 인공사료를 일벌에게 각각 제공하였다. 일벌의 수명과 난소 발달에 초점을 맞춘 이전의 연구에 비해, Paoli et al. (2014)의 연구는 꿀벌의 섭식반응을 추가적으로 측정하였으며, 막 우화한 어린 일벌, 즉 내역봉, 외에도 먹이 채집 활동을 수행하고 있는 외역봉 또한 실험 대상으로 포함시켰다.

      Paoli et al. (2014)의 주요 연구 결과를 정리하면 다음과 같다. 우선, 내역봉과 외역봉 모두, 필수 아미노산 : 탄수화물 비율이 상대적으로 높은 먹이를 제공받았을 때 섭식량을 증가시키는 반응을 보였다. 그리고 그 결과, 꿀벌은 필수 아미노산 : 탄수화물의 비율이 다른 8가지 먹이 처리군들에 걸쳐, 거의 일정한 양의 탄수화물을 섭취하는 양상을 보였다. 이러한 섭식 반응은 이들이 영양 불균형에 불가피하게 노출되었을 시, 탄수화물 섭식을 우선 조절함으로써 자신이 요구하는 최적 탄수화물 섭식량에 도달하고자 하는 전략 (carbohydrate prioritization rule)을 취한다는 것을 의미한다. 이러한 ‘탄수화물 우선 전략’은 다른 꿀벌 연구 (Archer et al., 2014a)와 서양뒤영벌 연구 (Bombus terrestris; Stabler et al., 2015; Archer et al., 2021)에서도 반복적으로 관찰되었던 현상이다. 이처럼 탄수화물 및 지방과 같은 비단백질성 에너지원 (non-protein energy)의 섭식을 우선적으로 조절하는 섭식 전략은 밍크나 거미와 같은 포식자나 상대적으로 단백질이 풍부한 식물 부위를 주로 섭식하는 소수의 식식성 동물에서 이미 보고되었는데 (Raubenheimer et al., 2007; Mayntz et al., 2009; Rothman et al., 2011), 이는 아마도 단백질이 상대적으로 풍부하고 탄수화물 및 지방이 비교적 제한된 영양 환경에서 이들이 적응하는 과정에서 진화한 것으로 추측되고 있다 (Simpson and Raubenheimer, 2012; Lee et al., 2022). 최근 발표된 연구에 따르면, 뿔가위벌 (Osmia bicornis) 유충 또한 탄수화물 섭식을 우선하는 전략을 취하는 것으로 나타났다 (Austin and Gilbert, 2021). 왜 벌들이 이러한 탄수화물 우선 조절 전략을 일관적으로 보이는지에 대해서는 앞으로 더 많은 연구와 논의가 필요할 것이다. 이러한 질문에 대한 해답은 아마도 이들의 주 먹이인 화분이 단백질이 풍부한 먹이라는 사실과 비행과 온도조절 같은 활동을 위해 이들은 항상 많은 양의 탄수화물을 요구한다는 사실에서 그 실마리를 찾을 수 있을 것 같다.

      Paoli et al. (2014)은 영양적으로 불균형한 조건에서 내역봉과 외역봉의 섭식량을 분석함으로써, 이들의 최적 영양 요구, 즉 섭식 목표 (intake target)를 비교하였다. 이때 이들은 꿀벌에게 8가지 먹이 중 1가지를 제공하고, 이 중 섭식량이 가장 적은 처리군의 필수 아미노산 : 탄수화물 비율을 일벌의 최적 영양 요구로 추정하였다. 그 결과 우화한지 2주일 이내로 육아를 담당하는 내역봉의 최적 영양 비율은 1 : 50에서 1 : 75인데 비해, 비행 활동에 많은 에너지를 소모하는 외역봉은 1 : 250으로 매우 탄수화물 쪽으로 치우쳐진 비율을 갖는 것으로 분석되었다 (Fig. 5). 이러한 결과는 꿀벌이 최적으로 요구하는 필수 아미노산 : 탄수화물 비율은 이들의 나이와 그에 따른 역할 변화에 따라 변한다는 것을 시사한다. 하지만 꿀벌의 먹이 선택 조건을 제공하지 않고 얻어진 이러한 Paoli et al. (2014)의 결과는, 과연 꿀벌이 실제로 먹이 선택 및 선호도를 능동적으로 변화시킴으로써 나이에 따라 변화한 자신의 최적 필수 아미노산 : 탄수화물 비율을 섭취하는지는 보여주지 못한 근본적인 한계가 있다.
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          The estimated intake target of honey bee workers from three different age groups in Paoli et al. (2014). The dotted lines represent the ratio of essential amino acid to carbohydrate consumed by bees (From Paoli et al., 2014).
        
        

        

      

      한 생물의 영양 최적점을 동정하는 가장 쉽고 널리 사용되는 방법은 생물에게 영양적으로 서로 보완적인 2가지 이상의 먹이를 동시에 제공하고, 이 생물이 어떤 비율로 단백질, 탄수화물 및 지방을 스스로 선택하는지를 조사하는 것이다. 특히 여기서 주의해야 할 사항으로는 생물이 섭취한 영양소들의 비율이 무작위적인 먹이 선택의 결과가 아닌지를 통계적으로 검정해야 한다는 점이다. 이를 위해서, 실험자는 가능하다면 여러 가지 먹이 선택 조건들을 생물에게 제공한 후, 각기 다른 먹이 선택 조건을 제공받은 개체들이 섭취한 영양소들의 양과 비율이 과연 2차원적인 영양 공간에서 동일한 지점으로 수렴하는지를 확인해야 한다. 이와 같은 먹이 선택 실험 (food choice experiment)을 이용하여 꿀벌의 섭식 목표를 실제로 측정한 시도는 현재까지 2차례 있었다 (Altaye et al., 2010; Archer et al., 2014b). 먼저 Archer et al. (2014b)의 연구를 소개하면 다음과 같다. Archer et al. (2014b)은 카제인과 설탕을 각각 단백질과 탄수화물 원으로 이용하여, 이들을 1 : 1과 1 : 3으로 배합한 고체 인공사료를 제조하였다. 그리고 이들을 각각 단백질 : 탄수화물 비율이 0 : 1인 먹이와 쌍을 지워서, 이렇게 조합된 2가지 먹이 선택 처리군 (1 : 1과 0 : 1, 1 : 3과 0 : 1)을 이제 막 우화한 일벌에게 제공하였다. 실험 결과, 일벌은 먹이 선택 처리군과 상관없이, 모두 1 : 6.5의 비율로 단백질과 탄수화물을 일관되게 선택하는 것으로 나타났다. Archer et al. (2014b)의 결과는 꿀벌 또한 다른 곤충들과 마찬가지로 단백질과 탄수화물의 섭식을 조절한다는 것을 의미한다. Archer et al. (2014b)에 앞서, Altaye et al. (2010) 또한 이와 비슷한 결과를 보고하였는데, 이 경우에도 일벌은 먹이 선택 조건에 상관없이 일정한 비율의 단백질과 탄수화물을 섭취하는 것으로 확인되었다. Altaye et al. (2010)의 실험에서 일벌들이 선택한 단백질 : 탄수화물 비율은 1 : 11~1 : 14로, Archer et al., (2014b)에서 확인한 비율보다 훨씬 탄수화물 쪽으로 치우쳐졌다. Altaye et al. (2010)의 연구에서 추가적으로 언급할 사항은 단백질의 종류에 따라 일벌이 선택한 단백질 : 탄수화물 수렴 비율에 차이가 존재한다는 점이다. 가령, 단백질이 카제인이었을 때, 최적 섭식 비율은 1 : 12였으며, 로열젤리였을 때 1 : 14, 그리고 화분 대체재인 Feed-Bee®였을 때 1 : 11이었다. 앞으로 심층적인 연구가 이루어져야 하겠지만, 단백질 종류에 따른 이러한 거대 영양소 선택 양상의 차이는 아마도 단백질에 함유된 아미노산 조성의 차이에 기인한 것으로 예상된다 (Lee, 2007).

      기존의 꿀벌 영양 기하학 연구는 영양 균형이 꿀벌의 생활사 형질과 생리적 활성에 미치는 직접적 영향에 초점을 맞추어 수행되었다. 하지만 최근 발표된 일련의 연구 결과에 따르면, 먹이의 영양 균형은 질병과 살충제, 그리고 각종 환경 스트레스에 대한 꿀벌의 민감도를 크게 변화시키는 등 간접적인 효과도 상당하다는 증거가 보고되고 있다. 가령 예를 들자면, 먹이의 단백질 : 탄수화물 비율의 적당한 증가는 저온 스트레스와 니코틴 노출에 의한 꿀벌의 사망 위험을 감소시키고 (Archer et al., 2014b), 꿀벌의 인지 기능을 높이는 것으로 나타났다 (Bouchebti et al., 2022). 또한, 최근 Crone and Grozinger (2021)의 연구에 따르면, 꿀벌은 이들이 섭취하는 화분의 단백질 : 지방 비율이 높았을 때 유기인산염 (organophosphate)계 살충제에 대한 높은 회복 능력을 보이는 것으로 나타났다. 아직 꿀벌에서 구체적인 연구 결과가 보고된 사례는 없지만, 먹이의 단백질 : 탄수화물 균형은 곤충의 면역기능에도 큰 영향을 끼치는 것으로 보고되었다 (Lee et al., 2006; Povey et al., 2009; Cotter et al., 2011). 이상의 연구 결과를 종합하여 보았을 때, 적절한 영양 균형은 꿀벌에게 있어 다양한 환경의 위협으로부터 봉군의 건강을 지키는 가장 결정적인 요인이라 할 수 있을 것이다.

      영양 기하학을 적용하여 꿀벌의 영양과 관련되어 밝혀진 사실을 요약하면 다음과 같다. 우선 꿀벌은 단백질보다 탄수화물을 선호하며, 이는 꿀벌의 높은 탄수화물 요구를 반영한다. 또한, 만일 탄수화물이 부족한 먹이에 노출되었을 때, 꿀벌은 탄수화물 기본 요구량을 충족시키기 위해 먹이 섭식을 증가시키며, 이러한 섭식 반응은 부득이하게 단백질 과잉 섭식으로 이어진다. 단백질 섭취량 감소는 꿀벌의 수명을 연장시키는 효과가 있는 반면, 질병과 살충제에 대한 내성을 저하시킨다.

    

    

  
    
      향후 과제와 전망
      본 장은 향후 꿀벌 영양 연구에 있어 해결해야 할 몇 가지 숙제와 연구 방향에 대해 고찰하고자 한다. 꿀벌은 진사회성 (eusocial) 곤충이다. 따라서 일벌은 거대한 봉군의 구성원이며, 다른 일벌, 여왕벌 그리고 유충과 불가분의 관계를 맺으며 살아간다. 하지만 지금까지의 꿀벌 영양 기하학 연구는 봉군으로부터 분리된 일벌을 대상으로 수행되었던 관계로, 이렇게 도출된 결과를 봉군 안에서 다른 벌들과 긴밀하게 상호작용하면서 살아가는 꿀벌의 영양 반응으로 단정하기는 어렵다. 최근 보고된 서양뒤영벌 연구에 따르면, 일벌은 봉군 내 유충 (brood)의 유무에 따라 단백질 수집을 다르게 조절하는 것으로 확인되었다 (Kraus et al., 2019). 이러한 결과는 개미에서도 이미 보고되었는데 (Dussutour and Simpson, 2009), 이는 봉군에서 자라는 유충과 일벌 간에 벌어지는 상호작용이 봉군 수준의 먹이 수집에 얼마나 유의한 영향을 미치는지를 단적으로 보여준다. 따라서 앞으로의 꿀벌 영양 연구는 실제 봉군에서 살아가는 꿀벌의 영양 조절 및 항상성을 규명하는데 초점을 맞추어 수행되어야 할 것이다.

      꿀벌이 어떻게 봉군 수준에서 단백질과 탄수화물 간의 균형을 맞추는지에 대한 연구는 Hendriksma et al. (2019b)에 의해 처음 수행된 바 있다. 이 연구에서, Hendriksma et al. (2019b)은 꿀벌의 봉군에서 단백질과 탄수화물 저장량을 인위적으로 추가하거나 제거함으로써 봉군의 단백질 혹은 탄수화물 부족을 실험적으로 조작하였고, 그 결과 봉군 수준에서 일어나는 먹이 수집 및 섭식 행동의 변화를 추적하였다. 연구 결과, 꿀벌은 봉군의 화분과 화밀을 각각 수집하는 일벌의 수를 조정함으로써, 봉군의 영양 균형을 맞추는 것으로 확인되었다. 이상의 연구 결과는 향후 꿀벌 봉군의 영양 요구에 대한 보다 정밀하고 고도화된 영양 기하학 연구로 발전할 수 있을 것으로 기대된다 (Lihoreau et al., 2018).

      꿀벌 영양학에서 앞으로 집중적인 연구가 이루어져야할 또 다른 과제로는 지방 섭식이 꿀벌의 건강에 미치는 영향에 대한 연구일 것이다. 현재까지의 꿀벌 영양학 연구는 주로 단백질과 탄수화물에 집중되었으며, 지방에 대한 관심은 상대적으로 미미했던 것이 사실이다 (Brodschneider and Crailsheim, 2010; Wright et al., 2018). 지방은 화분에 대략 2~20% 정도 함유되어 있으며, 인지질 (phospholipids), 스테롤 (sterols), 각종 지방산 (fatty acids) 등으로 구성된다 (Roulston and Cane, 2000). 특히 최근 많은 꿀벌 연구자들은 다중불포화지방산 (polyunsaturated fatty acids)의 영양적 중요성에 주목하고 있다. 다중불포화지방산은 꿀벌이 필수적으로 섭취해야만 하는 영양소인데, 최근 Arien et al. (2015)의 연구에 따르면, 화분 내 오메가-3 지방산 부족은 꿀벌의 학습 능력과 기억을 감퇴시키는 것으로 나타났다. 이러한 인지 기능 저하는 꿀벌의 먹이 수집 효율을 떨어뜨리는 등 봉군에 부정적인 영향을 미칠 것으로 예상되며, 결국 봉군 붕괴로 이어질 가능성이 높다 (Klein et al., 2017). 또한, 오메가-6 대 3 비율이 높은 화분 먹이에서 꿀벌의 사망률이 증가하고 봉군에서 육아되는 유충의 수가 감소하는 것으로 나타났는데 (Arien et al., 2018, 2020), 이는 오메가-6 대 3 비율이 꿀벌 개체와 봉군의 건강에도 직접적인 영향을 미친다는 것을 보여준다.

      지방이 꿀벌의 영양에서 차지하는 중요성은 실제로 많은 벌들이 단백질과 탄수화물 외에도 지방의 섭식 또한 능동적으로 조절한다는 사실에 의해 증명된다 (Stabler et al., 2021). 영양 기하학을 사용하여 먹이의 지방 함량이 벌과 봉군에 미치는 영향에 대한 연구는 그동안 주로 뒤영벌에서 활발히 수행되었다. 야외 및 실험실 조건에서 Vaudo et al. (2016a, 2020)이 수행한 연구에 따르면, 동부뒤영벌 (Bombus impatiens)은 화분에 함유된 단백질과 지방의 비율을 기준으로 봉군에 필요한 화분을 선택하는 것으로 확인되었다. 후속으로 진행된 연구에서 Vaudo et al. (2016b)은 2종의 뒤영벌 (B. impatiens와 B. terrestris)에게 다양한 먹이 선택 조건을 제공하고, 이들이 스스로 선택한 단백질 : 지방 비율을 조사하였다. 조사 결과, 2종의 뒤영벌 모두, 먹이 선택 조건과 상관없이, 일정한 비율로 단백질과 지방을 섭취하는 것으로 나타났으며, 이때 서양뒤영벌과 동부뒤영벌이 각각 선택한 단백질 : 지방 비율은 14 : 1와 12 : 1이었다. 최근 Kraus et al. (2019)은 서양뒤영벌에게 먹이 선택 조건을 제공한 후, 이들의 봉군에 수집된 단백질, 탄수화물, 지방의 양을 측정하였다. 측정 결과, 서양뒤영벌의 봉군은 단백질 71%, 탄수화물 6%, 지방 23%이라는 일관된 비율로 이 3가지 거대 영양소를 획득하도록 수집 행동을 조절하였다. 이러한 Kraus et al. (2019)의 연구는 단백질, 탄수화물, 그리고 지방의 3가지 거대 영양소 모두를 포괄한 새로운 영양 기하학 연구 방법론이 꿀벌 영양학 연구에 도입되어야 할 필요성을 제기한다 (Raubenheimer, 2011).

      마지막으로 언급할 꿀벌 영양 연구의 당면 과제로 꿀벌 유충의 영양에 대한 심도 있는 연구의 필요성을 들 수 있을 것이다. 유충의 영양은 개체의 성장과 발달은 물론 꿀벌의 생식적 계급을 결정하는 절대적인 요인임에도 불구하고, 영양 균형이 꿀벌 유충에 미치는 영향에 대한 연구는 많이 부족한 실정이다. 영양 기하학을 사용하여 먹이의 단백질 : 탄수화물 비율이 꿀벌 유충의 발육에 미치는 영향을 분석한 연구는 Helm et al. (2017)의 연구가 현재까지 유일하다. 하지만 이 연구는 매우 제한된 수의 먹이를 사용했다는 점, 그리고 대부분의 실험 곤충이 전용단계에서 사망했다는 점에서 거대 영양소들 간에 일어나는 복잡한 상호작용이 유충 발달에 미치는 영향을 파악하기에는 한계가 있다. 향후 꿀벌 유충 영양학 연구의 원활한 수행을 위해서는 꿀벌 유충의 완벽한 인비트로 (in vitro) 사육 방법 구축과 영양성분이 정밀하게 통제된 인공사료의 개발이 선결되어야 할 것이다.

    

    

  
    
      맺음말
      본 총설에서 우리는 현재까지 진행되고 있는 꿀벌 영양학 연구의 최신 동향을 살펴봤으며, 앞으로 해결되어야 할 연구 숙제 그리고 전망에 대해 심층적으로 논의해 보았다. 이전의 꿀벌 영양학 연구는 단백질과 탄수화물을 중심으로, 이들 영양소들이 꿀벌의 건강에 미치는 영향을 개별적으로 연구하였다. 하지만 현재의 꿀벌 영양학 연구는 꿀벌의 먹이를 구성하는 여러 가지 영양소들 간의 상호작용과 균형이 갖는 역할을 통합적으로 이해하기 위한 방향으로 발전하고 있다. 이러한 연구 환경의 변화는 지난 30년간 지속적으로 발전한 곤충 영양학의 성과와 이를 뒷받침한 영양 기하학에 힘입은 바가 크며, 향후 꿀벌 영양학 연구의 주류로 그 위치를 굳건히 차지할 것으로 예상된다.

      현재 꿀벌은 먹이자원 부족과 다양성 감소로 인한 영양 불균형과 같은 심각한 영양적 위기에 직면해 있다. 하지만 현재까지 영양 기하학 연구를 통해 얻은 결론을 종합해 보면, 꿀벌은 스스로 자신과 봉군의 영양 불균형을 회복하고 영양 항상성을 유지할 수 있는 매우 효율적인 자기조직화 (self-organization) 능력을 갖추고 있다. 따라서 먹이자원의 다양성 확보를 통해 꿀벌이 스스로 영양 균형을 맞출 수 있는 환경을 제공하는 것이야말로 오늘날 꿀벌이 당면한 위기를 해결할 수 있는 방안으로 떠오르고 있다 (Goulson et al., 2015; Dolezal et al., 2019). 이상과 같이 영양 기하학을 통해 밝혀진 꿀벌의 영양 요구, 자기 조절 능력, 그리고 영양 항상성에 관한 최신 연구 결과들은 향후 CCD현상과 월동기 폐사 등으로 대표되는 전 지구적인 꿀벌의 위기를 극복하기 위한 전략을 수립하는 데 있어 중요한 단서를 제공할 것이다.

    

    

  
    
      적 요
      꿀벌은 자연 및 농업생태계에서 화분매개자로서 중요한 역할을 담당한다. 최근 전 지구적으로 문제가 되고 있는 꿀벌 개체 수 감소는 세계 식량안보에 중대한 위협이 되고 있다. 영양은 꿀벌 개체와 봉군의 건강에 결정적인 영향을 미치는 요인으로, 충분한 양과 적절한 비율의 영양소가 섭취되지 못한다면, 꿀벌은 영양 스트레스에 직면하게 되며, 이는 꿀벌의 개체 수의 감소와 봉군 붕괴의 원인이 된다. 이러한 직접적인 영향 외에도, 영양 스트레스는 병원균, 기생충, 살충제, 극한기후 등 다른 환경 스트레스와 상호작용을 일으킴으로써 꿀벌의 건강과 적응도에 심각한 손상을 유발할 수 있다. 현재 꿀벌이 당면한 위기를 극복하기 위해서는 꿀벌의 영양 생리와 생태를 이해하는 것이 그 무엇보다도 중요한 과제로 부상하고 있다. 이렇게 증대하는 관심에도 불구하고, 꿀벌의 영양 연구는 영양이 갖는 복잡성과 다차원적인 특성을 적절하게 분석할 수 있는 연구 방법론의 부재로 인해, 그동안 발전이 많이 지체되었다. 영양 기하학 (Nutritional Geometry)은 다변량적인 영양 데이터를 유클리드 공간에 시각화함으로써, 영양소들 간에 일어나는 복잡한 상호작용을 정확하게 분석할 수 있도록 개발된 분석 모형으로, 현대 곤충 영양 생리 및 생태학 연구에 혁신을 가져왔다. 본 총설의 목적은 최근 영양 기하학을 통해 발전한 꿀벌 영양 연구의 성과를 소개하는 것이다. 본 총설은 최근 꿀벌의 전 세계적인 위기와 관련하여 영양이 갖는 중요성과 기존 꿀벌 연구의 현황과 한계에 대해 우선 살펴보고, 영양 기하학의 핵심 개념과 원리 그리고 영양 기하학이 어떻게 꿀벌 영양학의 혁신에 기여했는지를 설명할 것이다. 특히 본 총설은 최근 영양 기하학을 적용하여 수행된 주요 꿀벌 연구의 내용과 결과를 정리하고, 영양 기하학이 어떻게 꿀벌의 봉군 수준에서의 영양 항상성에 대한 이해를 심화시킬 수 있는지, 그리고 어떻게 현재 우리가 당면한 꿀벌의 위기를 해결하기 위한 해답을 제시할 수 있는지에 대해 논의할 것이다.
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