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적 요: 한 분류군의 진화의 역사를 파악하기 위해서는 분류군 내에서 가장 먼저 분지한 군(기저군)을 알아

내는 것이 중요하다. 피자식물의 계통과 진화를 이해하고자 많은 식물학자들은 형태적 연구와 화석적 증거에

의해 현존하는 피자식물들 중 가장 먼저 분지하여 다른 모든 피자식물들과 자매군을 형성하는 분류군을 파

악하려고 노력해 왔다. 최근 분자계통학의 기술적 발달과 자료의 축적으로 현생 기저 피자식물군에 대한 객

관적 증거들이 제시되고 있다. 여전히 논쟁의 여지는 있지만, 대부분의 식물계통학자들은 1) 다수의 유전자

들의 계통분석적 접근, 2) 복제된 두 유전자군의 계통수 네트웍 형성법, 3) 유전자의 구조적 접근 등의 분자적

증거에 의해 현생 기저 피자식물이 뉴칼레도니아에 자생하는 1과 1속 1종 식물인 Amborella trichopoda Baill.

임에 동의하고 있다. 그러나 또 다른 가능성으로 Nymphaeaceae (수련과)와 A. trichopoda가 하나의 분계조를

형성하고 형성된 분계조가 다른 모든 피자식물의 자매군임을 지지하는 증거들도 일부 제시되어 현생 기저

피자식물에 대한 논쟁은 계속되고 있다. 현대 분자생물학적인 신기술의 발달은 대량의 분자적 자료를 제공

하고 있어 이들 논쟁 해결의 실마리를 제공해 주고 있고, 진화적 모델식물로서의 Amborella 전체 유전체의

염기서열 결정과 이에 대한 파생연구는 Darwin이 지독하게 풀리지 않는 미스터리라 표현한 피자식물의 기원과

분화에 대한 해답을 제시해 줄 수 있을 것으로 기대된다.

주요어: 기저 피자식물, Amborella, Amborellaceae, 진화적 모델식물, 유전체 결정

ABSTRACT: Recognizing a basal group in a taxon is one of the most important factors involved in under-

standing the evolutionary history of that group of life. Many botanists have suggested a sister to all other

angiosperms to understand the origin and rapid diversification of angiosperms based on morphological and fossil

evidence. Recent technical advances in molecular biology and the accumulation of molecular phylogenetic data

have provided evidence of the extant basal-most angiosperm which is a sister to all other angiosperms. Although

it is still arguable, most plant taxonomists agree that Amborella trichopoda Baill., a species (monotypic genus

and monotypic family) distributed in New Caledonia, is a sister to all other extant angiosperms based on evi-

dence from the following molecular approaches: 1) classical phylogenetic analyses based on multiple genes (or

DNA regions), 2) analyses of a tree network of duplicated gene families, and 3) gene-structural evidence. As an

alternative hypothesis with relatively minor evidence, some researchers have also suggested that Amborella and

Nymphaeaceae form a clade that is a sister to all other angiosperms. Debate regarding the basal-most angiosperms

is still ongoing and is currently one of the hot issues in plant evolutionary biology. We expect that sequencing of

the whole genome of Amborella as an evolutionary model plant and subsequent studies based on this genome

sequence will provide information regarding the origin and rapid diversification of angiosperms, which is Dar-

win’s so called abominable mystery.
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왜 “기저군”에 주목하는가?

지구가 탄생한 후 생명체의 진화에 있어서 일어난 가장

급격한 변화들 중 하나가 피자식물의 출현과 이들의 급격한

진화이다. 이에 대하여 Charles Darwin은 그의 식물학자 친

구인 Sir Joseph Dalton Hooker에게 쓴 편지에서 이를 “지독

하게 풀리지 않는 불가사의(abominable mystery)”라고 표

현한 바 있는데(Darwin, 1903), 그것은 그가 고민하였던 피

자식물의 기원과 진화를 추정 할 수 있는 증거들이 거의

없었기 때문이다. 피자식물에 대한 최초의 화석 기록은

백악기 초기인 약 1억3,000만년 전이라고 보고된 바 있고

(Friis et al., 2006), 이들의 주요 계통들은 1억3천 만년~9천

만년 전에 형성되어(Labandeira et al., 1994; Crane et al., 1995),

1억년~7천 만년 전에 지상을 급격히 우점 했다고 생각되며

(Barrett and Willis, 2001), 화석 및 분자계통학적 연구 결과

들은 이러한 폭발적 진화양상을 잘 반영하고 있다(Crane

et al., 1995; Magallón et al., 2005). 현재 지구상에는 약

250,000종의 피자식물이 보고되어있고, 실제는 약 400,000

종이 존재하리라 추정된다(Soltis et al., 2008).

한 분류군의 진화의 역사를 파악하기 위해서 많은 학자

들은 그 분류군 내에서 가장 먼저 분지한 그룹(a sister to all

other members)에 대하여 파악하고자 노력한다. 그것은 우

리가 시간여행을 하지 않는 한 오래 전에 존재했던 공동

조상에 대하여 직접 조사할 방법은 없고, 대신 현존하는

생물들 중 가장 먼저 분지하여 원시적 특성을 많이 간직한

그룹을 파악 함으로써 그 분류군의 공동조상의 형질들 즉

원시적 형질들에 대한 추론이 가능하기 때문이다. 예를

들면, Darwin이 말한 피자식물의 기원과 급격한 다양화에

대한 의문을 풀기 위해서는 피자식물의 공동조상의 형태적,

유전적 형질 상태를 이해해야 하고, 이를 위한 우리의 가

능한 접근법은 현생 피자식물들 중 공동조상으로부터 다른

전체 피자식물들과 가장 먼저 분지된 그룹을 파악하여 이에

대한 형태적, 기능적, 유전적, 유전체적 연구 등 다양한 접

근의 연구를 하고, 이를 나자식물 및 다른 피자식물들과

비교하는 것일 것이다(Soltis et al., 2008).

생물의 진화를 논할 때 특정 분류군에 대하여 “basal”이

라는 용어를 사용하는데(예: basal angiosperm), 이를 직역

하면 “기저(의)”가 되지만, 통상적으로 “원시(적인)”라고

더 많이 번역 되고 있는 실정이다(예: 원시 피자식물). 기

저군 또는 원시군(basal group)은 엄밀하게 말하면 특정 분

류군에 대하여 과거에 존재했던 공동조상을 의미하지만,

현존하는 생물 중 가장 먼저 분지하여 원시적인 특징을

유지하고 있는 군이라는 의미로도 흔히 사용되고 있다.

피자식물에 대한 본 총설에서는 이러한 혼란을 피하고 그

의미를 더욱 정확히 하고자 전자에 대해서는 “기저 피자

식물”, 후자에 대하여 “현생 기저 피자식물”이라는 용어로

구분하여 사용하고자 한다.

최근 유전자 염기서열 결정기술과 분석기술의 발달로

피자식물의 계통에 대한 분자계통학적 정보들이 급격하게

축적되고 있다. 이로서 피자식물 및 피자식물 내부의 단

계통군들의 기원과 분화를 추론하는데 가장 중요한 요소

인 각 분류군 내의 기저군과 이들의 자매군(sister group)들

또한 점점 명확해지고 있다. 지금까지 축적된 분자계통학적

결과들(Soltis et al., 1999; Qiu et al., 1999; Soltis, D. E. et al., 2000,

2003; Kim et al., 2004a; Moore et al., 2007 등)을 종합하면

(Fig. 1), 피자식물군 내에 단자엽식물(monocots), 진정쌍자

엽식물(eudicots), 핵심진정쌍자엽식물(core-eudicots) 등의 주

요 단계통군(monophyletic group)이 인식되고 있다. 여전히 많

은 논란이 있는 부분이 있지만, 현재까지 다른 전체 피자식

물의 기저군으로 가장 가능성 있는 현생 식물은 뉴칼레도니

아에 분포하는 1과 1속 1종의 식물인 Amborella trichopoda Baill.

이다(이것은 본 총설의 주제로 이후 계속 논의됨). Amborella

다음으로는 Nymphaeaceae (수련과)가, 그 다음으로는 우

리나라에 자생하는 붓순나무와 오미자를 포함하는 그룹인

Austrobaileyales 식물들이 일련의 grade를 이룬다(Fig. 1). 그 다

음으로 Canellales, Piperales (후추목), Magnoliales (목련목),

Laurales (녹나무목)가 포함된 magnoliids와, Chloranthaceae (홀

아비꽃대과), 단자엽식물군, Ceratophyllum (붕어마름속), 그

리고 진정쌍자엽식물군이 거의 동시(매우 짧은 마디를 형

성하며)에 분지하여 이들간의 유연관계가 모호하였는데,

최근 전체 엽록체 유전체 자료에 의한 연구(Moore et al., 2007)

는 Chloranthaceae가 magnoliid식물들의 자매군임을 그리고

Ceratophyllum이 진정쌍자엽식물의 자매군임을 명확히 하

였다(Fig. 1). 단자엽식물군 내에서의 기저군은 Acorus (창포

속) 이었으며(Soltis, D. E., et al., 2000), 진정쌍자엽식물 내에

서는 Ranunculales (미나리아재비목)가 가장 먼저 분지하였

고(Kim et al., 2004a), Ranunculales의 기부에는 Euptelea가, 핵

심진정쌍자엽류의 기부에는 Gunnera가 위치하였다(Fig. 1.;

Soltis, et al., 2003). 최근 새롭게 밝혀진 피자식물의 분자계통

연구의 가장 놀라운 결과들 중 하나는 Hydatellaceae의 계통

적 위치이다. Hydatellaceae는 호주 등지에 서식하는 식물로

지금까지의 모든 전통적 피자식물 분류에서 단자엽식물

군에 속하고 있다(예, Takhtajan, 1997; Cronquist, 1981). 하

지만 최근 수행된 연구는 Hydatellaceae가 Nymphaeaceae와

자매군을 형성하는 현생 기저 피자식물들 중 하나임을 강

력히 지지하는 결과를 보여 주었다 (Fig. 1; Saarela et al., 2007;

Friedman, 2008).

이렇게 피자식물의 주요 계통과 이들에 대한 기저군 및

자매군이 명확해 짐으로써 피자식물의 형질 진화에 대한

견해에도 많은 영향을 미치게 되었다. 예를 들면, 피자식물

전체의 목본/초본 생육형에 대한 형질진화를 재구성함에

있어서 미나리아재비목에 속한 목본성인 Euptelea의 목 내

위치에 따라 피자식물 진화의 backbone을 이루는 형질상

태가 달라지게 된다. Kim et al. (2004a)은 미나리아재비목의

기부에는 Euptelea 가 위치함을 밝혀 피자식물 진화의 근

간은 목본성 식물로부터 초본성 식물로 여러 차례에 걸쳐
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Fig. 1. A, Current understanding of angiosperm phylogeny based on recent molecular studies (Soltis et al., 1999; Qiu et al., 1999; Soltis, D. E. et al.,

2000, 2003; Kim et al., 2004a; Moore et al., 2007; and etc.). Bold lines indicate major sister group relationships in angiosperms: ① Amborella, a

sister to all other angiosperms; ② Hydatellaceae, a sister to Nymphaeaceae; ③ Chloranthaceae, a sister to magnoliids; ④ Acorus, a sister to

all other monocots; ⑤ Ceratophyllum, a sister to eudicots; ⑥ Ranunculales, a sister to all other eudicots; ⑦ Euptelea, a sister to all other

Ranunculales; ⑧ Gunnera, a sister to all other core-eudicots. B, An alternative view of a sister group of all other angiosperms, a clade of

Amborella+Nymphaeaceae.
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각각 진화했음을 보여주었다(Fig. 2).

유전자 발현 연구에서도 분류군 내의 기저군과 자매군

들의 명확한 관계 인식이 있어야만 이들 결과의 진화적

해석이 가능하다. B-class MADS-box 유전자인 PISTILLATA

(PI)는 핵심진정쌍자엽류인 애기장대에 있어서 꽃잎(꽃의

각 부분들 중 밖으로부터 두 번 째 원을 이루는 구조)과 수

술(세 번 째 원을 이루는 구조)의 형태발생을 결정하는 유

전자들인데(Coen and Meyerowitz, 1991), 이들의 발현정보는

계통정보와 합쳐진 진화적 해석의 좋은 예다. 피자식물

대표적 계통을 대변하는 다양한 꽃들로부터 PI의 정관계

유전자들(orthologs)이 밝혀졌고, 꽃의 각 부분에 있어서

이들 유전자들의 발현이 각각 조사되었다(Kim et al., 2005).

이들 유전자의 발현 정보를 계통진화적으로 분석한 결과에

서 피자식물의 공동조상에서는 PI가 꽃 전체(꽃받침, 꽃잎,

수술, 암술)에서 발현되고, Amborella와 Nuphar (Nymphaeaceae)

가 다른 피자식물들과 분지된 이후에 암술에서의 발현이

없어지고, 핵심진정쌍자엽류의 공동조상에서 꽃받침에

서의 발현이 사라져 결과적으로 현생 핵심진정쌍자엽류에

있어서 PI는 꽃잎과 수술에서 제한된 발현양상을 보이게

됨을 설명하고 있다(Fig. 3; Kim et al., 2005). 이는 피자식물의

정확한 계통파악을 통해 각 분류군의 기저군과 자매군이

명확해 짐으로서 가능한 일이었다.

기저 피자식물에 대한 형태학적 논쟁

식물분류학의 역사에 있어서 분류체계가 자연분류

(natural classification)에서 진화를 바탕으로 한 계통분류

(phylogenetic classification)로 바뀌는 시기부터 학자들은

피자식물의 원시형에 대한 추론과 함께 현생 기저 피자식

물을 제시하였다. Engler는 Syllabus der Pflanzenfamilien

(Engler, 1964)에서 쌍자엽식물을 단자엽식물 앞에 배열하

였고, 유이화서(catkin = ament inflorescence)를 갖는 유이

화서군(amentiferae group; 화서축이 연하여 늘어지며, 단

성화로 구성된 화서를 갖는 분류군; 자작나무과, 참나무과,

가래나무과 등)을 쌍자엽식물의 가장 앞에 위치시켰다.

이러한 개념은 꽃잎이 없는 “단순한” 유이화서군 식물들

이 “원시적”인 형질을 유지하고 있는 것이라는 철학을 갖는

Engler 학파를 형성하게 된다. Engler 학파에서는 화관이

없는 단성화를 원시적 꽃으로 인식했고, 바람에 의한 수분

을 원시적인 수분기작으로 인식하였다. 그러나 현대의 분

자계통학적 증거들이 나오기 시작하기 이전에도 유이화

서군은 더 이상 계통분류의 단위가 될 수 없는 이질적인 집

단이라는 것이 널리 받아들여지게 되는데, 이것은 단순함

이 퇴화(reduction)의 결과로 해석될 수 있었기 때문이었다.

Bessey의 분류체계(Bessey, 1915)로 대변되는 Bessey 학

파에서는 “ranalian complex”를 가장 원시적인 피자식물의

형태로 취급하였는데, 이들은 양성화를 갖고, 꽃의 각 부분

에 있어서 독립된 같은 모양의 많은 수의 부분들이 나선상

배열을 하는 특징을 갖는다. 또한 원시적인 수분방법이

곤충에 의한 수분이라 생각하였다. 이러한 생각으로 Bessey

는 그의 선인장형 분류체계 그림에서 목련과와 미나리아

재비과를 포함한 Ranales를 가장 하부의 중앙에 배열시키

고 이를 가장 원시적 피자식물 그룹으로 인식하였다.

Bessey의 생각을 이어받아 러시아 식물학자인 Takhtajan은

영어로 번역되어 널리 알려진 그의 저서 “Die Evolution oder

Angiospermen” (1959)에서 피자식물을 단계통군으로 인식

하고 목련을 포함한 목련목 식물을 피자식물의 가장 기부에

위치시켰는데, 다만 Bessey의 Ranales에 속했었던 미나리

Fig. 2. MacClade reconstruction of the evolution of plant habit (data from Kim et al., 2004a). Lam.-Pla, Lambertia-Placospermum.
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아재비목은 같이 Ranales에 속해 있던 목련목 보다 발달한

군으로 보았다. 미국의 식물학자인 Cronquist 또한 Bessey의

생각에 근본을 두고, Takhtajan의 분류체계를 수용하여 변

형시키고 정교화 하였는데, 마찬가지로 목련목(그의 체계

에서는 목련아강에 해당)을 가장 원시적 피자식물군으로 취

급하였다(1980, 1997). Takhtajan과 Cronquist의 분류체계는 근

래에 전 세계적으로 가장 널리 받아들여져 오면서 목련목

(특히 목련과) 식물이 원시적 피자식물이라는 개념을 널리

전파하는데 기여하였다.

근래의 형태학적 연구로서 피자식물의 원시적 형질에

대하여 목련과 식물이 갖는 형질 이외의 또 다른 견해도

제시되었는데, 1) 대포자엽과 소포자엽이 형태적으로 매우

비슷한 점, 2) 심피와 수술이 단면성(unifacial)인 점, 3) 오랜

진화의 역사를 반영하는 것으로 생각되는 많은 염색체 수,

4) 나자식물에서 볼 수 있는 도관이 없는 목부의 특징으로

몇몇 학자들은 한때 Winteraceae를 원시적인 형질들을 많이

유지하고 있는 현생 기부 피자식물로 주장하기도 하였다

(Ehrendorfer et al., 1968). 또한 모두 딱정벌레에 의해 수분되

는 목련과 식물과 Winteraceae의 Drymis를 비교할 때 목련과

식물에서 딱정벌레를 유인하는 보다 많은 기능적 변화들이

일어났다고 생각하여 Winteraceae의 형질들이 보다 원시

적이라고 주장하기도 하였다(Gottsberger, 1974).

현존하는 피자식물의 형태연구에 의한 형질의 진화방

향에 대한 논쟁 와중에 Archaeanthus linnenbergeri Dilcher

and Crane 화석의 발견(Dilcher and Crane, 1984)은 현생 기저

피자식물로서의 목련의 위치를 확고히 해 주는 계기가 되

었다. 이 화석은 미국 Kansas 주 Russell County에 있는 Dakota

지층에서 발견되었는데, 중생대 백악기의 Cenomanian 초

기에서 Albian 말기의 지층으로 추정되고(Dilcher and Crane,

1984), 이들 지층의 정확한 연대는 9천7백 만년 전으로 알

려져 왔으나 최근 수정되어 지금으로부터 약 1억 2백 만년

전으로 추정되고 있다(David Dilcher, pers. Comm.). 이 화석은

과실과 잎의 형태가 현존하는 목련과 식물과 매우 유사하여

그 당시까지 “magnoliid floral theory”로 알려진 피자식물의

원형(archetype)과 밀접하게 연관되어 있다고 제시되었다.

Archaeanthus는 생식구조로 보아 다른 화석 피자식물들에

비해 가장 먼저 나타났다고 생각되지는 않았지만 피자식물

진화 초기에 목련과 유사한 식물이 존재하였다는 사실을

명확히 보여주었다(Dilcher and Crane, 1984).

피자식물의 기원을 밝힐 중요한 화석으로 백악기 초기(1억 천

5백 만 년~1억 2천 5백 만 년 전)의 화석으로 매우 작은 수련과

식물인 Microvictoria가 보고되어 피자식물의 기원이 수생식

물이 아니었을까 하는 논의가 있었다(Friis et al., 2001). 최근

에는 지금까지 알려진 것들 중 가장 오래된 피자식물의 화석

으로 여겨지는 Archaefructus liaoningensis와 A. sinensis는

중국 Liaoning의 Yixian 지층에서 잇달아 발견되었는데(Sun

Fig. 3. Evolution of gene expression pattern of PI homolog genes in angiosperms (data from Kim et al., 2005). The icon indicates the flower

and character states are indicated for each floral part: Black colored floral parts represent ‘strongly expressed’ genes; open floral parts indicate

that the genes are ‘not expressed/weakly expressed’. Dashed organs in the nodes indicate ‘equivocal’ status, and those in the terminals indicate

‘uncertain (contain both character states)’ status. Symplesiomorphic character states are indicated at each node. In Asarum, petals are absent.
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et al., 1998; Sun et al., 2002), 이 지층은 약 1억 2천 5백 만년 전에

형성된 것이다. A. sinensis는 수술과 폐쇄된 심피 내에 종자를

갖고 있으나, 꽃잎과 꽃받침이고, 초본성으로 보이며, 어류

화석과 함께 발견되고 있다. 나자식물과 피자식물의 포함한

분자계통학적 자료와 A. sinensis를 포함한 형태적 자료를 결

합한 분지분석에서는 Archaefructus는 전체 피자식물의 기부

에 위치하였고, Archaefructus+피자식물은 나자식물과 자매

군을 형성하였는데, 이는 Archaefructus가 지금까지 발견된

화석종들 중 현존하는 피자식물들과 가장 유연관계가 가깝

다는 것을 보여주었다(Sun et al., 2002). 이것이 사실이라면

피자식물의 조상형이 목본성이 아니라 초본성이고, 또한

수생식물일 수 있다는 가능성을 제시하고 있지만 이러한 견

해에 대해서 여러 학자들간의 합일은 아직 이루어지지 않

고 있다.

 

현생 기저 피자식물에 대한 분자적 접근

현생 기저 피자식물에 대한 추론은 대부분 현존하는 생물에

대한 비교형태학적 연구와 화석연구에 의한 것이었는데, 최근

급격히 발달한 분자계통학적 방법들은 보다 객관적인 증거

들을 제시하고 있다. 아래와 같은 세가지 방법으로 현생

기저 피자식물의 추론에 대한 분자적 접근이 이루어 졌다.

일반적인 분자계통학적 접근

최근 20여 년 동안 분자계통학(molecular phylogenetics)은

디지털화된 객관적인 수많은 형질들을 제공하였고, 이들 연

구로 얻어진 결과의 축적은 피자식물의 계통과 분류에 대한

이해를 급격히 변화시켜왔다. 염기서열 분석에 의한 분자

계통학 도입 초기에 시도된 단일 유전자(또는 DNA 구간)에

대한 분석은(예를 들면 핵의 ITS, 엽록체의 rbcL) 전통적인

피자식물의 계통에 대한 추론에 대하여 객관적인 자료를

제시한 시도였다. 하지만 단 하나의 유전자(또는 DNA 구간)

가 갖는 유용형질(informative character)들의 부족 또는 적은

분류군의 수에 의해 잘못된 또는 불충분한 계통 유연관계를

제시하기도 하였다.

Chase et al. (1994)은 피자식물을 대표하는 약 500종에 대하

여 엽록체의 rbcL유전자를 분석하여 최초로 분자계통학적

방법에 의한 피자식물의 주요 계통의 유연관계들을 보여주

었다. 이 분석의 결과 피자식물의 기본적 분류가 자엽의 수로

구분되는 것이 아니라 화분의 발아구의 수(한 개 또는 세 개)와

관계 있으며, Doyle and Hotton (1991) 이 제시한 세 개의 발아

구를 갖는 진정쌍자엽류(eudicots)가 분자계통학적으로 잘 지

지됨을 보여주었다. 또한 피자식물의 기부에는 Ceratophyllum

(붕어마름속)이 위치하여 다른 모든 피자식물과 자매군을

형성하였지만, 수행된 다양한 분석에서(여러 가지 데이터 셋과

다른 옵션들) 전부 동일한 결과를 보여주지는 못했고, 얻어진

분계조(clade)에 대한 통계적 지지도 산출 분석도 미흡하였다.

이 후, 이와는 독립적으로 Soltis et al. (1997)은 핵 유전체

의 18S rDNA 염기서열에 의한 분석을 수행하였다. 이 연

구에서는 Illicium (붓순나무속)/Schisandra (오미자속)/

Austrobaileya와 Amborella가 다른 모든 피자식물의 기부에

일렬의 grade를 형성하였고, 마찬가지로 이들의 관계는

매우 낮은 분계조 지지 값을 나타내었지만(50% 이하의

parsimony jackknife 값), 현생 기저 피자식물로서 Illicium,

Schisandra, Austrobaileya, Amborella의 가능성을 제시하고

있다.

현생 기저 피자식물을 찾기 위한 분자계통학적 접근에

있어서 계통수가 분해되지 않거나 통계적 지지를 받지 못하는

계통수의 문제를 극복하고자 보다 많은 유전자들을 포함한

통합분석이 경쟁적으로 진행되었다. 이에 대해 높은 통계적

지지값을 갖는 명확한 결과들이 1999년 10월에 Science 지

(Mathews and Donoghue, 1999)와 11월에 Nature 지의 연속된

두 개의 논문(Qiu et al., 1999; Soltis et al., 1999)으로 가장 먼저

발표되었는데, 현생 기저 피자식물은 Amborella였고, 이는

기저 피자식물의 인식에 대한 큰 전환점이 되었다.

중복된 유전자군들의 계통수 네트웍 분석

되도록 많은 유전자와 피자식물의 주요 계통을 모두 포

함하는 샘플들에 의한 엄밀한 계통분석적 접근과는 별도로

중복된 유전자군들에 대한 계통수 네트웍 분석은 또 다른

방향에서 현생 기저 피자식물의 의문에 대한 접근을 가능

하게 하였다. Mathews and Donoghue (1999)는 모든 피자식

물에서 중복이 일어난 phytochrome 유전자들(PHYA와 PHYC)

을 이용하여 각각의 유전자군이 형성한 계통수를 외군을 설

정하는 대신 서로 연결시켜(서로가 서로의 외군이 됨) 두

유전자군 간의 네트웍을 형성하였다. 이 결과는 네트웍 상

에서 한 분류군에 대한 PHYA와 PHYC유전자간의 거리가 가

장 짧은 분류군이 다른 모든 피자식물로부터 가장 먼저 분

지한 분류군임을 제시하였고, 그 분류군은 Amborella 였다.

이러한 방법은 계통분석을 위한 외군의 설정에 대한 문제

점을 해결해 주어 Qiu et al. (1999)과 Soltis et al. (1999)에 의한

일반적 계통분석의 방법에 의한 결과와는 독립적인 방법으

로 피자식물 진화에 있어서의 Amborella의 위치와 중요성을

확인해 주었다.

피자식물의 기원 이전에 중복이 일어난 또 다른 유전자군의

연구(Kim et al., 2004b)에 있어서도 Mattews and Donoughe

(1999)와 같은 방법의 분석을 통해 동일한 결과를 보여 주

었다. 꽃의 꽃잎과 수술 형성에 관여하는 B-class 유전자들은

피자식물 기원 이전에 단일 유전자가 중복되어 PISTILLATA

(PI)와 APETALA3 (AP3) 유전자군을 이루고 있는데(Soltis

et al., 2002), Kim et al. (2004b)은 그때까지 알려져 있는 모든

B-class 유전자들과 피자식물의 주요 계통에서 새로 검출해

낸 103개의 B-class 유전자들에 대한 계통 분석을 실시하

였다(Fig. 4). 그 결과, 중복이 일어난 두 유전자군을 연결

시켜주는 중앙으로부터 가장 가까운 곳에 Amborella의 PI와

AP3가 위치하였다(Kim et al., 2004b).
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유전자의 구조적 접근

상동 유전자들의 정렬은 염기서열의 치환에 의한 계통학적

정보위치(phylogenetic informative site)들을 제공할 뿐 아니라

insertion/deletion, 특정 motif와 같은 유전자의 구조적 변화에

대한 정보를 제공한다. Qiu et al. (1999)은 미토콘드리아 유

전체의 matR 유전자들의 염기서열을 비교하면 계통수에서

피자식물의 가장 기부에 위치한 Amborella, Nymphaeaceae,

Illiciaceae (붓순나무과), Trimeniaceae와 Austrobailiaceae

(ANITA group)와 나자식물을 제외한 모든 피자식물이 18bp의

결실을 공유함을 발견하였고, 이는 이들 ANITA group 식물

들의 원시성(나자식물과의 관련성)을 보여주는 결과였다.

Kim et al. (2004b)의 연구는 B-class MADS-box유전자들의

연구에서 현생 기부 피자식물을 추정할 수 있는 다음과 같은

구조적 특이성을 발견하였다: 1) PI 단백질군에서 exon 5는 일

반적으로 매우 보전적인 K-domain에 위치하는데, Amborella,

Nuphar (Nymphaeaceae; 수련과)를 제외한 모든 피자식물

에서는 4개의 아미노산(12 bp)의 결실이 일어나(나자식물

또한 결실이 없음), Amborella와 Nuphar가 모두 현생 기저 피

자식물임을 지지하고 있다(Fig. 5). 2) B-class MADS-box 유

전자들의 C-domain 구역은 PI와 AP3 단백질군들 모두에서

가장 변이가 심하여 군 내에서 조차 정렬이 어려운 부분인데,

Amborella의 PI와 AP3는 이 구역에서 서로 잘 정렬될 뿐 아니

라 특히 일렬의 다섯 아미노산(DEAER motif)을 공유하고

있어 유전자의 중복이 일어나지 않은 나자식물과 피자식물

의 공동조상으로부터 중복이 일어난 후 가장 빨리 분지되어

그 원형을 유지하고 있다고 해석될 수 있다(Fig. 5). Nuphar

와 Illicium의 PI와 AP3를 각각 비교하면 Amborella의 PI와

AP3에서 볼 수 있는 아미노산 서열의 유사성이 급격히 줄

어들고 있어(Fig. 5), 이러한 유전자의 구조적 증거는 계통

분석적 증거와는 또 다른 독립적인 의미로서 Amborella가

현생 기저 피자식물임을 반영하는 결과로 제시되고 있다.

Amborella의 분류 역사와 외부형태에 대한

재해석

Amborella는 단성화를 갖는 유한화서가 액생하며(Fig. 6A),

꽃의 각 부분은 나선상 배열을 하고, 꽃잎과 꽃받침이 구분

되지 않는 상태인 화피편(tepal)들을 갖는다. 암꽃은 5−6개의

Fig. 4. A network of parsimonious trees of PI and AP3 genes, which represent major lineages of angiosperms (data from Kim et al., 2004b). A

star indicates the junction of PI and AP3 trees. The shortest length between PI and AP3 in each taxon have found in those of Amborella (black

boxes and thick lines).
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심피를 갖고, 형태적으로는 완벽한 수술이지만 불염성인 가

수술을 갖는다(Fig. 6B). 수꽃에서는 많은 수술을 갖는데,

약과 화사가 다소 구분되지 않고, 심피가 퇴화된 작은 돌

기가 관찰된다(Fig. 6C). 종자는 작은 배와 많은 배유를 갖

는다(Floyd and Friedman, 2001; Judd et al., 2008).

Amborella는 Baillon (1869)에 의해 최초로 발표되었다.

그는 Amborella를 Monimiaceae (Laurales)에 위치시켰는데,

Amborella의 수꽃이 Hedycarya와 매우 유사하였기 때문이

었고, 이후 Bentham and Hooker (1880), Pax (1889), Perkins

and Gilg (1901), Perkins (1925) 등이 그의 견해를 따랐다.

Amborella의 암꽃은 Bailey and Swamy (1948)에 의해 보고

되기 전까지 알려지지 않았었고, 이들은 Amborella가 도관이

없는 목부를 갖는다는 사실도 보고하였다. 이들의 제시에

따라 Pichon (1948)은 Amborella를 Laurales의 독립된 과인

Amborellaceae로 승격시켰다. 이후 Amborella가 독립된 새

로운 과라는 것은 Money et al. (1952)에 의한 Monimiaceae의

자세한 형태적 연구에 의해서 다시 지지 되었고, 이들은

hippocrepiform의 보강세포(sclereid)들을 갖고 화분의 형태가

유사한 점으로 Amborella가 Monimiaceae와 가까운 분류군

임을 제시하였다.

Takhtajan (1966)은 무도관성 목부를 피자식물의 원시적

형질상태로 생각하였다. 그는 Magnoliales를 가장 오래된

목으로 취급하였는데, 무도관성 분류군인 Winteraceae의

형태로부터 나머지 Magnoliales가 방사진화했으며, Laurales

는 이들 Magnoliales의 무도관성 무리로부터 발달하였다고

기술하여 결과적으로 Amborella를 Laurales의 가장 기부에

위치시켰다. 이러한 견해는 Cronquist (1981)에 의해서도

지지되었다.

Amborella가 현생 기저 피자식물로 대두되기 이 전에도 많

은 형태적 연구가 이루어졌지만, 최근에는 새롭게 Amborella

의 형태, 해부학적 연구들이 다시 이루어지면서 현생 기저

식물로서의 Amborella의 형태의 진화적 의미의 재해석과

다른 피자식물과의 비교연구가 활발하게 이루어지고 있

다(Posluszny and Tomlinson, 2003; Buzgo et al., 2004a and

2004b). 꽃의 형태적 연구에서는 완전히 닫히지 않고 분비

물질로 막혀있는 심피구조와, 포와 화피, 수술과 암술의 형

Fig. 5. Amino acid alignment of AP3 and PI of Amborella (Am.tr.AP3 and Am.tr.PI) show several shared amino acid strings, including a prominent

“DEAER motif” (gray box) in exon 7, the most variable part of the gene. Shared amino acid residues between Am.tr.AP3 and Am.tr.PI (hollow boxes)

are highlighted in bold. “#” indicates a four-amino acid deletion found in exon 5 of all PI-homologs except Amborella and Nuphar. PI and AP3 of

Amborella, Nuphar (Nymphaeaceae), and Illicium (Austrobaileyales), respectively, are compared in detail at the bottom of the figure. The figure is

modified from Kim et al. (2004b). 
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태적 연속성이 다시 주목 받고 있고(Buzgo et al., 2004a), 발

생해부학적 연구에서는 다른 전체 피자식물들에 비해

Amborella가 특별한 구조의 암배우체, 즉 다른 전체 피자

식물이 두 개의 조세포를 갖는 반면 Amborella는 세 개의 조

세포를 갖는다는 사실이 새롭게 밝혀져 이는 피자식물의

초기 진화에 있어서 다양한 발생학적 시도와 발생적 불안정

성이 있었다는 가설을 지지하는 결과였다(Friedman, 2008).

Amborella는 자웅이주식물로 보고되어 있지만(Takhtajan,

Fig. 6. Amborella trichopoda Baill., a putative sister to all other angiosperms. A, A twig with determinate axillary inflorescence. B, Female

flower with staminodes (◀). C, Male flower; note degenerated carpels (◀) in the fully opened flower (small picture). D, Roots. 
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1966; Cronquist, 1981), 수 년 간에 걸친 온실에서의 재배로 같

은 개체가 수 그루에서 암 그루로의 암수 전환이 일어남이

관찰되었다(Buzgo et al., 2004b). Amborella는 현재 뉴칼레

도니아의 자생지 이외에 하와이의 National Tropical Botanical

Garden, University of California, Santa Cruz, University of

Florida Dept. of Botany, Tokyo Botanical Garden등의 극히 일부

기관의 온실에만 식재되어 있으며, 이것들은 전세계의 피

자식물 진화계통분야 연구의 재료로 제공되어지고 있다.

현생 기저 피자식물에 대한 계속되는 논쟁

Amboerlla가 분자적 증거에 의해 현생 기부 피자식물로

처음 제시된 이후(Mathews and Donoghue, 1999; Qiu et al.,

1999; Soltis et al., 1999) 여러 학자들은 동시 다발적으로 더

많은 분류군/데이터를 첨가 하거나 또는 새로운 자료분석

법을 이용하여 이를 검증하였다. Parkinson et al. (1999)은

51 분류군을 대상으로 mtSSU rDNA, cox1, rps2, rbcL, 그리고

nuclear SSU rDNA를 분석하였는데, Maximum Parsimony

(MP) bootstrap, Maximum Likelihood (ML) bootstrap, MP

decay 값이 각각 89, 94, d9로 Amborella가 기저 피자식물이

라는 것을 강력히 지지하는 결과를 보였다.

같은 시기에 이루어진 Savolainen et al. (2000)의 연구는 357

분류군에 대하여 atpB와 rbcL을 분석하였는데, Chase et al.

(1994)에서의 결과와 마찬가지로 Ceratophyllum이 나머지

피자식물에 대한 자매군을 형성하였다. 그러나 psbA 유전

자를 독자적으로 분석했을 때에는 Amborella, Nymphaeaceae,

Illiciaceae/Schisandraceae가 일렬의 grade를 형성하면서 피자

식물의 기부에 위치하였다. 하지만 두 분석에 있어서 모두

자매군 형성을 지지하는 bootstrap 값은 모두 50% 이하였다

(Savolainen et al., 2000). Soltis, D. E. et al. (2000)의 연구는

560 분류군에 대한 atpB, rbcL, 그리고 18S rDNA를 분석하

였는데, Amborella가 가장 기부에 위치하였고, MP jackknife

값은 65%로 비교적 낮은 수치였다.

위와 같이 계통수 상에서 Amborella가 가장 먼저 분지하

였음을 지지하는 통계적 지지도 (bootstrap 값 등)는 MP 분석

의 몇몇 경우에 있어서 70%이하로 나타났다. 이를 검증하기

위하여 여러 가지 새로운 분석기술이 도입되기도 하였는데,

예를 들어 Soltis, P. S. et al. (2000)은 Mishler (Mishler, 1994;

Mishler et al., 1998)가 개발한 분획화법(compartmentalization)

을 시도한 바 있으며, 이 방법에 의한 분석 결과 Amborella가

현생 기저 피자식물임을 지지하는 bootstrap 값이 70% 이상

으로 향상되었다.

Qiu et al. (2000, 2005)은 105종의 대표적 피자식물에 대하여

미토콘드리아 유전체의 atp1과 matR, 엽록체 유전체의

atpB와 rbcL, 핵유전체의 18S rDNA를 통합 분석하였는데(정

렬된 길이는 8,733 bp), 비교적 높은 통계적 지지도로(MP

bootstrap 값은 88%, jackknife 값은 89%) Amborella가 다른

전체 피자식물의 자매군임을 보여주었다. Graham and

Olmstead (2000)는 Amborella와 Nymphaeaceae를 제외한 선

별된 19 분류군에 대한 선행된 연구에서 얻어진 3개의 엽록체

유전자 염기서열과 함께 14개의 천천히 진화하는 엽록체

유전체를 새롭게 추가하여 17개 유전자들을 통합분석 하였

는데, Illicium (붓순나무속)이 나머지 피자식물들의 자매

군이었다. 여기에 Amborella와 Nymphaeaceae의 기존의 자

료만을 첨가하여 분석하였더니, 65%의 MP bootstrap 값으로

Amborella가 나머지 피자식물들과 자매군임을 지지하였다.

이들 통합분석들과는 별도로 새롭게 제시된 단일 유전자

(matK; Hilu et al., 2003) 또는 noncoding DNA 구역(trnT-trnF;

Borsch et al., 2003)의 분석은 각각 비교적 높은 통계적 지지

도로 Amborella를 지지하고 있다. matK 연구의 MP 방법으로는

Amborella가, Bayesian Inference (BI) 방법으로는 Amborella+

Nymphaeaceae가 각각 다른 모든 피자식물들의 자매군이

었지만, Amborella+Nymphaeaceae에 대한 posterior probability

는 0.42로 매우 낮았다(Hilu et al., 2003). trnT-trnF noncoding

spacer에서는 가장 먼저 분지된 Amborella가 99% bootstrap

값으로 강력히 지지되었다(Borsch et al., 2003).

Barkman et al. (2000)은 여섯 유전자들로부터 계통적 잡음

이 제거된 통합분석(noise-reduced NJ tree)을 통하여 Amborella+

Nymphaeaceae가 전체 피자식물의 기부에 위치함이 강력히

지지되는 분석결과(99%의 bootstrap 값)를 얻어 이로서 기저

피자식물에 대한 또 다른 견해가 대두되었다(Fig. 1B).

피자식물의 기부 분류군이 Amborella 혼자인지 또는

Amborella+Nymphaeaceae인지를 검증하고자 Zanis et al.

(2002)은 1) 16 분류군에 대하여 11개의 유전자들의 동일한

데이터 셋으로 MP, ML, Bayesian 분석을 하여 비교하였고,

2) 일부 유전자들로 104개의 분류군을 분석하고, 3) 여러 가지

다른 외군 설정을 통해 분석하였다. 그 결과 Amborella+

Nymphaeaceae를 부정하지는 못했지만 대부분의 경우

Amborella가 독자적으로 피자식물의 기부에 위치하는 경

우가 더 많았다.

결론적으로 엽록체, 미토콘드리아, 그리고 핵에 존재하는

다수의 유전자들을 이용한 이들 대부분의 연구 결과는 거의

모두 공통적으로 Amborella가 가장 기부에 위치하며, 그

다음에 Nymphaeaceae, Austrobaileyales가 피자식물의 기

부에 일렬의 grade를 형성하는 결과를 보여주지만(Fig. 1A;

Parkinson et al, 1999; Qiu et al., 1999; Soltis et al., 1999 등),

Amborella가 Nymphaeaceae와 하나의 분계조를 형성하여

전체 피자식물의 기부에 위치하는 가설(Fig. 1B) 또한 몇몇

연구에서 지지되어(Barkman et al., 2000; Graham and Olmstead

2000 등) 이에 대한 갑론을박이 현재까지 지속되고 있다.

이러한 논쟁 와중에 Amborella와 Nymphaea의 전체 엽록체

유전체가 결정되어 그때 까지 전체 엽록체 유전체가 결정된

13개의 육상식물과 함께 유전체수준의 분석이 가능하게

되었다(Goremykin et al., 2003, 2004). 그 결과는 놀랍게도

전체 피자식물이 Eichler (1883) 이래 고전적으로 받아들

여온 분류군인 쌍자엽 식물들과 단자엽 식물들로 명확히
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구분되었고(즉 단자엽 식물들이 피자식물의 기부에 위치함),

Amborella는 피자식물의 기부에 위치하지 않았을 뿐 아니라

쌍자엽 식물의 기부에 조차 위치하지 않았다. 이 연구에서

여러 가지 다양한 분석방법에 의해 도출된 모든 계통수들은

모두 같은 결과를 보였고, 이러한 관계를 지지하는 bootstrap

값들도 매우 높았다. 이 연구는 자료의 크기 면에서 그 때까

지의 연구들과 비교할 수 없는 많은 염기서열 자료의 분석

으로서 그 결과는 식물 계통학계에 큰 파장을 일으켰다. 하

지만 이 결과는 전형적인 긴가지친화현상(Felsenstein, 1978)

에 의한 오류임이 제기되면서 즉시 반박되었다(Soltis et al.,

2004; Stefanovíc et al., 2004). 이 분석은 비록 막대한 자료에

의한 분석이었지만 포함된 분류군 수가 매우 적었고 특히

분석에 포함된 세 개의 단자엽 식물 분류군들(Zea, Triticum,

Oryza)이 모두 빠른 진화가 일어난 벼과 식물들로서 계통수

상에서 매우 긴 가지를 형성하고 있었다. 이를 증명하기 위

해 Soltis and Soltis (2004)는 벼과 이외의 단자엽 식물인

Oncidium을 분석에 첨가하여 세 개의 벼과 식물 분류군들이

형성하는 긴 가지를 끊는 분석을 수행하였다. 그 결과

Amborella는 전체 피자식물의 기부에 위치하였으며, 그 위에

모든 단자엽 식물들은 하나의 분계조를 이루었다. 이후

Stefanović et al. (2004)은 단자엽 식물군의 기부 분류군인

Acorus 자료를 첨가하여 동일한 결과를 얻었다.

신기술에 의한 유전체적 접근

분류군의 수를 증가시킴으로써 긴가지친화현상에 의한

왜곡을 줄이고, 되도록 많은 유전자 구간을 통합 분석하여

불충분한 자료에 의한 불완전계통정렬(incomplete lineage

sorting) 효과를 줄이고자 하는 노력은 최근까지 계속되고

있다. 특히 염기서열 결정에 있어서 신기술의 개발(Margulies

et al., 2005)은 피자식물 계통추론 및 기저 피자식물의 논

쟁을 빠른 시간 내에 종식시킬 것으로 기대되었으며, 엽록

체 전체 유전체 결정에 이들 신기술이 적용되고 있다. 획기

적인 기술적 도약은 454 Life Science 사에서 개발된 방법

으로(현재 Roche 사가 인수), 이것은 1) 미세한 방울 내에서

모든 PCR 반응을 수행할 수 있는 emulsion PCR, 2) DNA가

합성되면서 발하는 형광을 이용한 (sequencing-by-synthesis)

염기서열 결정법인 pyrosequencing, 3) 광섬유들을 평행하게

붙여 가공한 plate의 미세구멍에서 모든 반응을 가능하게

하는 pico-titer plate기술이 결합한 것이고, 상용화된 기계인

GS-20 시스템에는 반응당 20 Kb의 염기서열을 얻을 수 있다.

현재 새로이 업그레이드된 시스템(GS-FLX Titanium)에서는

반응 당 400−600Mb의 염기서열을 얻을 수 있고, 여러 경

쟁사들의 비슷한 개념의 염기서열 결정 시스템들은 한번에

각각 4 Gb~10 Gb의 염기서열을 결정하고 있다. 또한 하나

의 반응에 여러 개의 시료를 섞어서 분석할 수 있는 multiplex

기술이 도입되었는데, 예를 들면 엽록체 유전체의 길이를

평균 150 Kb로 가정하면 유전체 당 50X의 염기를 얻을 경우

400 Mb를 얻을 수 있는 시스템에서 이론적으로 50개 이상의

엽록체 유전체들을 단 한번의 반응으로 결정할 수 있다.

이들 신기술에 의한 염기서열 결정 속도는 하루가 다르게

가속화 되어가고 있고, 멀지 않은 시기에 전체 핵 유전체를

통한 계통학적 연구도 가능하리라 예상된다.

피자식물 전반에 대한 계통분석을 위해 각각의 분류군에

대한 엽록체 전체 유전체들이 지속적으로 결정되어 왔고, 최

근 두 그룹의 연구가 동시에 발표되었다(Moore et al., 2007;

Jansen et al., 2007). Jansen et al. (2007)은 지난 10 여 년 간 고전

적 엽록체 유전체 결정방법인 BAC cloning 후 sequence

walking에 의해 지속적으로 얻어진 64개 엽록체 유전체에

의한 분석을 실시하였다. 그런데, Moore et al. (2007)은 이

와는 별개로 새로운 염기서열 결정 기술(Margulies et al.,

2005)을 적용하여 신속히 얻은 유전체들을 포함한 45개의

엽록체 유전체를 분석하였다. 이들 두 연구에서 모두

Amborella는 전체 피자식물의 기부에 위치하여 현생 기저 피

자식물로서의 위치를 다시 확고히 하게 되었다. 그러나 가장

최근에는 엽록체 유전체 전체 자료의 분석에 있어서 비계

통적 노이즈 제거에 대한 새로운 견해가 제기되어, 이에 따

른 새로운 계통분석으로는 Amborella 단독으로 보다는

Amborella+Nymphaeaceae가 나머지 피자식물들에 대한 자

매군임이 지지되고 있어(Goremykin et al., 2009), 여전히 이

에 대한 논쟁은 지속되고 있다.

Amborella 유전체: 피자식물 연구에 대한
진화적 참고서

유전체에 대한 연구는 현재 진화학, 계통학, 형태학, 생리

학, 유전학, 발생학, 생태학 등 생물학 전반에 지대한 영향을

미치고 있고, 각 분야를 연결하는 연결고리가 되고 있다.

Arabidopsis (애기장대)와 벼의 유전체 결정 프로젝트

(http://arabidopsis.org; http://rad.dna.affrc.go.jp; Arabidopsis

Genome Initiative, 2000; IRGSP, 2005) 이후 완료된 유전체

연구에 대한 중요성이 부각되어 모델 식물들을 중심으로한

주요 피자식물들에 대한 유전체 결정사업들이 연이어 진행

되고 있다. 최근까지 Populus (포플러나무; Tuskan et al., 2006;

http://ornl.gov/sci/ipgc; http://genome.jgi-psf.org/Poptr1_1), Vitis

(포도; Jaillon et al., 2007; The French-Italian Public Consortium

for Grapevine Genome Characterization, 2007; http://vitaceae.org;

genoscope.cns.fr/externe/English/Projects/Projet_ML), papaya

(Carica papaya L.; http://asgpb.mhpcc.hawaii.edu/papaya/; Ming et

al., 2008)의 유전체 결정이 완료되어 보고 되었고, Zea (옥수

수), Sorghum (수수), Brachypodium (야생잔디), 콩(Glysin),

Medicago (자주개자리속), Lotus (벌노랑이속), Mimulus (물꽈

리아재비속), 토마토(Lycopersicon) 등이 진행 중에 있어 이들

은 피지식물 전체의 비교유전체 연구를 위한 좋은 샘플들로

서의 역할을 하고 있다. 하지만 최근 밝혀진 피자식물의 상

세한 계통을 고려할 때(Fig. 1) 위의 모든 분류군들은 형태
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적으로 매우 일정한 피자식물 내의 두 개의 큰 그룹인 단자

엽식물군과 진정쌍자엽식물군에 속한다. 그러므로 전체

피자식물의 가장 최근의 공동조상(most recent common

ancestor; MRCA)의 형질상태를 이해하기 위해서는 유전체

가 이미 보고된 또는 염기서열 결정이 진행중인 이들 분류

군들 만으로는 불충분하다. 최초의 피자식물에서는 꽃과 열

매가 나타났고, 많은 양의 물을 운반할 수 있는 도관, 발생의

각 단계를 조절하는 특수화된 유전자 등 많은 새로운 변화

들이 일어났다(예를 들면, Soltis et al., 2002; 2005; Williams

and Friedman 2002). 이러한 많은 새로운 변화가 일어난 피

자식물의 폭발적 진화의 유전적 기초를 이해하기 위해서는

기저 피자식물을 대변하는 새로운 모델식물에 대한 유전체

연구가 절실한 실정이다.

여전히 기저 피자식물에 대한 논란이 존재하지만, 현재 가

장 가능성이 높은 분류군은 Amborella로 받아들여지고 있으

며, Amborella에 대한 유전체 결정은 피자식물의 폭발적 진

화라는 의문에 대한 접근뿐 아니라 전체 피자식물의 비교유

전체학적 연구의 기초를 제공하게 될 것이다. Amborella의

염색체 숫자는 2n = 26으로 Stebbins et al. (1950)은 배수화가

일어난 상태라고 생각하였지만, 최근 Amborella Expressed

Sequencing Tag (EST)들의 K
s
 분석에 의하면 배수화가 일어나

지 않은 상태임을 제시하고 있다(Cui et al., 2006). 비교적 많

은 염색체 수를 갖고 있음에도 불구하고 Amborella의 유전체

크기는 870 Mb 정도로 Arabidopsis의 5.5배 정도 밖에 되지

않는다.

지금까지 Amborella의 유전체는 미국 NSF에서 740만불의

연구비를 지원받은 The Floral Genome Project (FGP; http://fgp.

bio.psu.edu/; Soltis et al. 2002, Albert et al., 2005)의 결과 및 후속

연구를 통하여 일부 결정 되었지만 본격적인 유전체 염기

서열 결정은 아직 시도 되지 않고 있다. FGP에서는 여러 조

직으로부터 cDNA library를 제작하였고, 약 20,000개의

Sanger EST들 및 약 800,000개의 454 EST들, BAC, fosmid,

small-insert plasmid genomic library들이 구축되어 있다

(http://fgp.bio.psu.edu/).

Arabidopsis는 지금까지 가장 많이 연구되고 있는 피자식

물의 유전적, 기능적 모델 식물이지만, Amborella는 피자식물

의 비교유전체적 연구를 통괄하기 위한 궁극적인 진화적 모

델식물이다(Soltis et al., 2008). 그것은 Amborella의 유전체와

이에 대한 파생연구가 피자식물의 유전적, 기증적, 형태적, 생

리적 중요한 특징들의 기원과 분화에 대한 해답을 제시해 줄 수

있을 것으로 기대되기 때문이다. 그러므로 Amborella의 유전

체에 대한 집중적인 연구가 하루빨리 이루어지길 기대한다.
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