
J. Paleont. Soc. Korea. Vol. 28, No. 1-2, (2012) : p. 1-9

                 

*Corresponding author E-mail: taeyoon.park@hotmail.com 

태백층군에서 산출된 삼엽충의 개체발생과정 연구 성과와 
삼엽충의 계통진화에 관한 기여

박태윤1,*․최덕근2

1극지연구소, 극지지구시스템연구부
2서울대학교 지구환경과학부

요  약: 오랜 연구역사에도 불구하고, 삼엽충의 분류체계는 아직 안정적이지 못하다. 이는 캄브리아기 삼엽충의 

계통진화를 제대로 이해하지 못했기 때문이다. 우리나라의 삼엽충 연구는 20세기 전반에 일본인 학자 고바야

시에 의해 본격적으로 수행된 후, 90년대 들어서 영월층군의 삼엽충의 생층서 정립 위주로 활발하게 진행되었

고, 최근에는 태백층군의 삼엽충 생층서 연구로 이어지고 있다. 특히 태백층군에서 발견된 규화된 삼엽충 화석

군은 삼엽충의 계통진화에 대한 중요한 정보를 제공해 주기 때문에 삼엽충 분류 체계에 대한 논의를 가능하게 

한다. 최근에 이루어진 후기 캄브리아기 화절층의 Asioptychaspis대에서 산출된 Tsinania canens (Walcott, 
1905), Asioptychaspis subglobosa (Sun, 1924), Haniwa quadrata Kobayashi, 1933의 개체발생과정 연구는 

기존의 Asaphida목을 정의하는 공유파생형질인 ventral median suture와 “asaphoid” protaspid 형태가 삼엽충 

진화사에서 여러 차례 발생했었다는 점을 밝힘으로써, 기존 Asaphida목의 개념을 재검토해야 한다는 결론에 

이르게 되었다. 또한, 태백층군의 캄브리아기–오르도비스기의 규화된 삼엽충 화석군들에 대한 개체발생과정 

연구는 앞으로 삼엽충의 분류 체계를 확립하는데 큰 도움을 줄 것으로 기대된다.

주요어: 캄브리아기, 삼엽충, 개체발생, 계통분류, Asaphida목

 

서 론

삼엽충은 Walch(1771)에 의해 처음 “trilobite”로 명명된 후, 현재까지 고생대 화석들 중 가장 대중들에게 

잘 알려져 있고, 많은 연구가 이루어진 원시 절지동물 그룹이다. 그럼에도 불구하고 삼엽충강(Class Trilobita)
내의 계통 진화 관계는 아직까지도 명확히 이해하지 못하고 있는 실정이다. 이는 캄브리아기 삼엽충들의 계

통진화 양상을 제대로 밝혀내지 못하는 데서 기인한다. Fig. 1에서 보듯이 오르도비스기 이후의 삼엽충들은 

각각의 목(Order)에 속하는 삼엽충들이 매우 특징적인 형태를 이루고 있기 때문에, 이들의 목(Order)수준의 

분류에는 큰 문제가 없다. 그러나 이 삼엽충들이 기원한 캄브리아기의 삼엽충들은 각 그룹들 간에 점진적인 

형태 변이 양상을 보이기 때문에 전반적인 계통진화 양상을 밝히는데 어려움이 있고, 이로 인해 삼엽충의 큰 

분류체계는 불안정한 상태로 남아있다(Fortey, 2001; Whittington, 2007). Fig. 1에 의하면, 삼엽충 진화에 있

어서 가장 원시적인 위치를 Redlichiida목이 자리하고 있다. 아마도 다른 모든 삼엽충들이 Redlichiida에서 

기원했을 것이라고 추측할 수 있는데, 사실 Agnostida목과 같은 삼엽충들은 Redlichiida에서 진화했을 것이

라는 것 조차도 현재까지 논쟁이 되고 있다(see Adrain, 2011). 또한 Ptychopariida라는 아직까지도 정의가 

명확하지 않은 삼엽충목에서 Proetida목, Harpetida목, Asaphida목 등이 진화해 나왔다고 추측만 하고 있을 

뿐, 정확하게 어떤 분류군이나 어떤 형태의 삼엽충에서 이 목들이 진화했는지는 불분명한 상황이다.
우리나라의 삼엽충 연구는 일제강점기에 일본인 학자 고바야시(Teiichii Kobayashi)에 의해서 시작되었

다. 고바야시는 30여년 동안 우리나라의 삼엽충들에 관한 논문을 쓰면서 133속 279종을 조선누층군에서 기

재하였다(Kobayashi, 1966). 이후, 1990년대에 들어서 서울대학교에서 주로 영월층군의 삼엽충을 중심으로 

심도 있는 연구가 재개되기까지 우리나라의 삼엽충에 대한 연구는 미진한 편으로 남아있었다(Choi, 2007). 
이후, 영월층군의 삼엽충연구는 주로 생층서 연구 위주로 수행되었으며, 2007년 이후부터는 상대적으로 
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Fig. 1. Systematic relationships of the trilobite orders. Note that relationships between the Cambrian trilobite groups 
are unclear. The image was downloaded from <www.trilobite.info> under the permission from Sam Gon III.

미진했던 태백층군의 삼엽충 생층서에 대한 연구도 활발히 진행되고 있다(Sohn and Choi, 2007; Kang and 
Choi, 2007; Lee and Choi, 2007, 2011; Park and Choi, 2011b; Park et al., 2012). 또한 최근 세송층과 화절

층에서 발견된 규화된 삼엽충 화석군(Fig. 2)은 생층서 연구 뿐만이 아니라 삼엽충의 진화에 대해서도 심도 

있는 연구를 가능하게 하였다(Park and Choi, 2009, 2010a, 2010b, 2011a, 2012).
이 논문에서는 태백층군의 화절층에서 산출된 규화된 삼엽충 화석들을 바탕으로 출간된 삼엽충의 진화를 

다룬 논문들 중, Asaphida목의 계통분류에 큰 영향을 끼쳤던 최근의 세 논문들을 간략하게 소개하고, 앞으로 

나아가야 할 삼엽충 분류에 관한 연구 방향에 대해서 토론해보려고 한다.

태백층군 삼엽충의 개체발생과정과 Asaphida목

앞서 언급했듯이, 캄브리아기 삼엽충의 계통진화에 대한 이해부족으로 인하여 삼엽충 전반의 분류체계는 

아직도 불안정한 채로 남아있다. 1980년대 후반, Fortey and Chatterton (1988)은 당시까지 Ptychopariida목
이라고 여겨지던 특정 삼엽충 분류군에서 Asaphina하목(Suborder)이 진화하였음을 분기학(cladistics)을 바

탕으로 주장하였다. 특히, 분기학적 연구를 통해 기존에 Asaphidae과와 연관관계가 있다고 생각되어지지 않

았던 여러 상과(Superfamily)들이 Asaphidae과와 함께 Asaphina하목에 포함되었다. 후에 Fortey (1990)는 

이 Asaphina하목의 개념을 그대로 적용하여 Asaphida목을 제안하였다. Fortey and Chatterton (1988)의 연

구는 분기학을 최초로 삼엽충의 계통분류에 적용시킨 사례로써, Asaphida목을 정의하는 공유파생형질

(synapomorphy)로 ventral median suture와 구형에 가까운 모양을 가지는 “asaphoid” protaspis의 두 가지 형

질을 제시하였다(Fig. 3). 이들이 제안한 Asaphida목이라는 분류군은 지난 20여 년간 삼엽충의 분류체계에
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Fig. 3. The cladogram of the Order Asaphida by Fortey and Chatterton (1988) and Fortey (1990). The Order Asaphida 
(sensu Fortey and Chatterton, 1988 and Fortey, 19990) is mainly grouped by two synapomorphies, the ventral median 
suture and the globular “asaphoid” protaspis. The image of the protaspis is redrawn after Chatterton (1980, fig. 3Dc). 
The image of ventral median suture is courtesy of Sam Gon III.

Fig. 2. Representative silicified trilobites from the Sesong and Hwajeol formations, Taebaeksan Basin, Korea. Not to 
scale.
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Fig. 4. Simplified ontogeny of Tsinania canens (Walcott, 1905). The late stage protaspis (upper left); cranidial develop-
ment (upper row); and free cheek development (lower row). A detailed ontogenetic description of Tsinania canens was 
given by Park and Choi (2009).

있어서 큰 축을 담당하고 있었다. 그러나 최근 태백층군 후기 캄브리아기 화절층의 Asioptychaspis대에서 산

출된 삼엽충들의 개체발생과정 연구에 의하여 기존의 Asaphida목을 다시 정의해야 할 필요성이 제기되었다.

1. Corynexochida목에 속하는 Tsinania canens (Walcott, 1905)의 개체발생과정

Park and Choi (2009)는 Corynexochida목의 Tsinaniidae과에 속하는 삼엽충 Tsinania canens Walcott, 
1905의 개체발생과정을 화절층에서 산출된 시료를 바탕으로 연구하였다(Fig. 4). Tsinaniidae과는 그 형태적 

유사성으로 인하여 Asaphida목의 Asaphidae과와 연관성이 있다고 여겨지기도 하였다(Hupé, 1955; Zhu et 
al., 2007). 특히 Zhu et al. (2007)은 Tsinaniidae과에 속하는 Shergoldia laevigata Zhu, Peng, and Hughes, 
2007의 유리볼(free cheek) 끝 부분의 doublure가 만나는 쪽의 봉합선(suture) 형태를 통해, S. laevigata가 

Asaphida목의 특징인 ventral median suture의 원시적인 형태를 가지고 있다고 하면서 Tsinaniidae과를 

Asaphida목에 속한다고 하였다. 그러나 Park and Choi (2009)는 Tsinania canens의 개체발생과정을 보고하

면서, 유리볼 끝부분의 doublure모양이 발생과정에서 변해가는 모습을 추적하여 Tsinania canens도 완전한 

ventral median suture를 가진다는 것을 밝혀내면서, 동시에 Tsinania canens의 가장 어린 성장단계인 protas-
pis의 모양이 기존에 Corynexochida목의 Illaenidae과에 속하는 삼엽충의 protaspis의 모양과 상당히 유사하

기 때문에 Tsinaniidae가 Corynexochida목에 속해야 한다고 주장하였다. 따라서 ventral median suture가 

Asaphida목에 속하는 삼엽충들 외에도 Corynexochida목에 속하는 삼엽충에서도 독립적으로 진화했다는 사

실을 최초로 밝혀내었다. 이후 Shergoldia laevigata를 포함하는 Tsinaniidae과가 Asaphida목이 아닌 

Corynexochida목에 속해야 한다는 점을 Zhu et al. (2010)도 인정하였다.

2. Superfamily Dikelocephaloidea에 속하는 Asioptychaspis subglobosa (Sun, 1924)의 개체발생

과정

Park and Choi (2010a)은 Dikelocephaloidea상과의 Asioptychaspis subglobosa (Sun, 1924)의 개체발생

과정을 연구하였는데(Fig. 5), Dikelocephaloidea는 Fortey and Chatterton (1988)에 의해 Asaphida목 내에 

속하는 것으로 알려졌던 분류군이다(Fig.3). Fortey and Chatterton (1988)의 이론에 의하면, Dikelocephaloidea
상과에 속하는 삼엽충들은 구형에 가까운 “asaphoid” protaspis를 가져야 한다. 그러나 A. subglobosa의 pro-
taspis는 구형이 아닌 일반적으로 저서생활을 했을 것으로 여겨지는 납작한 모양이었다(Fig. 5). 또한 유리볼
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Fig. 5. Simplified ontogeny of Asioptychaspis subglobosa (Walcott, 1905). The late stage protaspis (upper left; dorsal, 
lateral, posterior views, clockwise from the upper left); cranidial development (upper row); and free cheek development 
(lower row). A detailed ontogenetic description of Asioptychaspis subglobosa was given by Park and Choi (2010a).

의 발달과정에 따른 ventral median suture의 형성과정을 추적할 수 있었는데, 그 결과 Fortey and Chatterton 
(1988)과 Chatterton et al. (1994)가 주장했던 기존의 Asaphida목의 일반적인 ventral median suture의 형성

과정과는 다른 방식으로 진화했다는 것을 알 수 있었다. Park and Choi (2010a)은 이를 바탕으로 ventral me-
dian suture의 진화방식이 1) 기존의 Asaphida목에서 알려진 방식; 2) Tsinaniidae에서 볼 수 있는 방식; 3) 
Asioptychaspis subglobosa에서 보여지는 방식과 같은 3가지 다른 방식이 있다고 주장하였다(Park and Choi, 
2010a, fig. 9). 결론적으로 Dikelocephaloidea에 속해 있는 Asioptychaspis subglobosa의 개체발생과정을 통

해 Dikelocephaloidea상과에 속하는 삼엽충들은 Asaphida목의 공유파생형질(synapomorphy)로 제시된 

“asaphoid” protaspis의 모양을 갖지 않으며, ventral median suture의 진화 방식도 기존에 알려진 Asaphida
의 방식과는 다르기 때문에, Dikelocephaloidea상과가 Asaphida목에 속하기 어렵다는 것을 알게 되었다.

3. Superfamily Remopleuridioidea에 속하는 Haniwa quadrata Kobayashi, 1933의 개체발생과정

Haniwa quadrata가 속해있는 Remopleuridioidea상과 역시 Fortey and Chatteron (1988)에 의해 

Asaphida목에 속하는 분류군으로 취급되었으며, 특히 분기도상에서 Dikelocephaloidea상과와는 자매군(sister 
group)을 형성한다고 알려졌다(Fig.3). Fortey and Chatterton (1988)은 오르도비스기의 Remopleuridioidea
상과에 속하는 삼엽충들의 형태를 바탕으로 Remopleuridioidea상과 또한 “asaphoid” protaspis의 형태와 

ventral median suture를 가진다고 주장하였다. 그러나 Park and Choi (2011a)은 오르도비스기의 re-
mopleuridioid 삼엽충들보다 더 이 더 원시적인 형질을 갖고 있는 캄브리아기의 remopleuridioid 삼엽충인 

H. quadrata의 개체발생과정을 연구하여(Fig. 6), 이 삼엽충의 protaspis의 형태가 일반적인 저서성 protaspis
의 납작한 모양 보다는 훨씬 볼록한 모양을 하고 있으나, Fortey and Chatterton (1988)이 정의한 “asaphoid” 
protaspis의 형태적 정의에 속하는 형질을 가지고 있지 않다는 것을 제시하였다(Park and Choi, 2011a, fig. 
13). 이 관찰을 바탕으로 Park and Choi (2011a)은 Fortey and Chatterton (1988)이 예로 들었던 오르도비스기

의 remopleuridioid 삼엽충들의 “asaphoid” protaspis 형태는 Asaphida목의 Asaphidae과에 속하는 “asaphoid” 
protaspis 형태와는 계통진화상 독립적으로 진화한 것이라는 결론을 내렸다. 또한 H. quadrata의 양쪽 유리

볼이 개체발생과정 내내 융합되어 있는 것으로 보아 오르도비스기의 remopleuridioid 삼엽충들에서 보여진 

ventral median suture 또한 기존의 Asaphida목에서 보여지는 ventral median suture의 진화 방식과는 다른 

방식으로 진화했을 것이라고 유추하였다.
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Fig. 6. Simplified ontogeny of Haniwa quadrata Kobayashi, 1933. The late stage protaspis (upper left; dorsal, lateral, 
posterior views, clockwise from the left); cranidial development (upper row); and free cheek development (lower row). 
A detailed ontogenetic description of Haniwa quadrata was given by Park and Choi (2011a).

Fig. 7. The current phylogenetic status of the groups once included in the Order Asaphida by Fortey and Chatterton 
(1988) and Fortey (1990). As the two synapomorphies of the Order Asaphida, the ventral median suture and the globular 
“asaphoid” protaspid morphology, are subject to polyphyletic evolution, the membership of the basal superfamilies 
of the Order Asaphida (sensu Fortey and Chatterton, 1988; Fortey, 1990) should be reconsidered. The image of the protas-
pis is redrawn after Chatterton (1980, fig. 3Dc). The image of ventral median suture is courtesy of Sam Gon III.
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앞으로의 연구방향 및 결론

조선누층군 태백층군의 후기 캄브리아기 화절층의 Asioptychaspis대에서 산출된 시료를 바탕으로 수행된 

세 삼엽충의 개체발생과정 연구는 결론적으로 Fortey and Chatterton (1988)이 제시한 Asaphida목의 공유파

생형질(synapomorphy)인 ventral median suture와 구형의 모양을 가지는 “asaphoid” protaspis의 형질이 삼

엽충 진화사에서 여러 번 일어날 수 있다는 사실을 밝혀내었다. 따라서 기존의 Asaphida목의 개념은 새롭게 

정의되어야 한다(Fig. 7). 기존의 Asaphida목에 속해있던 삼엽충 분류군들 중, Ceratopygidae과, Asaphidae
과, Taihungshanidae과, Nileidae과, Cyclopygidae과를 포함하는 단계통군(monophyly)만이 현재 Asaphida
목을 형성하는 안정적인 분류군으로 남아있을 수 있다. Fortey and Chatterton (1988)의 Asaphida목의 분기

도에서 가장 먼저 분기해 나간 것으로 여겨졌던 Trinucleoidea상과와 Anomocaroidea상과에 속하는 삼엽충

들은 Remopleuridioidea상과와 Dikelocephaloidea상과가 Asaphida목에서 빠지게 됨에 따라 자연스럽게 함

께 Asaphida목에서 제외될 가능성이 높다. 따라서 앞으로는 Trinucleoidea상과와 Anomocaroidea상과에 속

하는 삼엽충들의 개체발생과정과 형태학적 연구에 의하여 이 상과들을 Asaphida목에서 제외하는 것이 옳은

지를 알아보는 연구가 필요하다. 또한, 앞에서 언급했던 연구에서는 Asaphida목이라는 커다란 분류군을 부

분적으로 해체하는데 초점을 맞추었다면, 앞으로는 Asaphida목에서 떨어져 나간 분류군들의 계통진화적 유

연관계를 밝혀서 삼엽충의 분류체계를 좀 더 안정적으로 만들어 나가는 방향으로 연구가 이루어져야 할 것이

다. 태백층군의 캄브리아기-오르도비스기 조선누층군의 석회암에서는 많은 양의 규화된 삼엽충 화석들이 산

출된다. 따라서 중기 캄브리아기의 대기층에서부터 중기 오르도비스기의 두위봉층까지 규화된 삼엽충 화석

군을 찾아 개체발생과정을 연구하는 일이 무척 중요하다. 캄브리아기에서 오르도비스기에 걸치는 많은 삼엽

충들의 개체발생과정 연구는 앞으로 삼엽충의 계통진화 연구에 큰 영향을 미칠 것이기 때문에 궁극적으로는 

혼란스러운 상태인 삼엽충의 분류체계를 정리하는데 도움이 될 것으로 기대된다.
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RECENT ACHIEVEMENTS ON THE ONTOGENETIC STUDIES 

OF THE TRILOBITES FROM THE TAEBAEK GROUP: 

CONTRIBUTIONS TO THE PHYLOGENY OF TRILOBITES
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Abstract: Despite the long history of research, trilobite classification has remained unstable, mainly due to the 
lack of understanding on the phylogeny of the Cambrian trilobites. The trilobite research in Korea was initiated 
by Kobayashi in the early twentieth century. During the nineties, the trilobite biostratigraphy of the Yeongwol 
Group were actively examined, and that of the Taebaek Group also has recently been studied as well. Notably, 
the discovery of silicified trilobite fauna from the Taebaek Group enables the trilobite research in the phylogenetic 
aspect. Recent ontogenetic studies on the three trilobite species, Tsinania canens (Walcott, 1905), Asioptychaspis 
subglobosa (Sun, 1924), and Haniwa quadrata Kobayashi, 1933 from the Asioptychaspis Zone of the Furongian 
(late Cambrian) Hwajeol Formation, suggested that the two synapomorphies of the Order Asaphida, the ventral 
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median suture and the “asaphoid” protaspid morphology, evolved multiple times in the trilobite evolutionary 
history. Accordingly, some of the superfamilies included previously in the Order Asaphida were excluded from 
the order, and accordingly the concept of the Order Asaphida has become in need of emendation. The silicified 
trilobite faunas from the Cambro–Ordovician of the Taebaek Group, which are yet to be studied, are expected to 
provide more significant contributions to the trilobite classification in the future.

Key words: Cambrian, trilobite, ontogeny, phylogeny, Asaphida
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