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분자마커 이용 여교잡 육종을 위한 토마토 유전자원 평가 및 SSR 마커 개발
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Abstract. This study was conducted to achieve basal information for the development of tomato cultivars 
with disease resistances through marker-assisted backcross (MAB). Ten inbred lines with TYLCV, late blight, 
bacterial wilt, or powdery mildew resistance and four adapted inbred lines with superior horticultural traits 
were collected, which can be useful as the donor parents and recurrent parents in MAB, respectively. Inbred 
lines collected were evaluated by molecular markers and bioassay for confirming their disease resistances. 
To develop DNA markers for selecting recurrent parent genome (background selection) in MAB, a total of 
108 simple sequence repeat (SSR) primer sets (nine per chromosome at average) were selected from the tomato 
reference genetic maps posted on SOL Genomics Network. Genetic similarity and relationships among the 
inbred lines were assessed using a total of 303 polymorphic SSR markers. Similarity coefficient ranged from 
0.33 to 0.80; the highest similarity coefficient (0.80) was found between bacterial wilt-resistant donor lines 
‘10BA333’ and ‘10BA424’, and the lowest (0.33) between a late blight resistant-wild species L3708 (S. 
pimpinelliforium L.) and ‘10BA424’. UPGMA analysis grouped the inbred lines into three clusters based on 
the similarity coefficient 0.58. Most of the donor lines of the same resistance were closely related, indicating 
the possibility that these lines were developed using a common resistance source. Parent combinations (donor 
parent × recurrent parent) showing appropriate levels of genetic distance and SSR marker polymorphism for 
MAB were selected based on the dendrogram. These combinations included ‘TYR1’ × ‘RPL1’ for TYLCV, 
‘10BA333’ or ‘10BA424’ × ‘RPL2’ for bacterial wilt, and ‘KNU12’ × ‘AV107-4’ or ‘RPL2’ for powdery 
mildew. For late blight, the wild species resistant line ‘L3708’ was distantly related to all recurrent parental 
lines, and a suitable parent combination for MAB was ‘L3708’ × ‘AV107-4’, which showed a similarity 
coefficient of 0.41 and 45 polymorphic SSR markers.
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서   언

토마토(Solanum lycopersicum L.)는 남미의 서부 고원지대

가 원산지이며 가지과(Solanaceae) 작물 중에 경제적으로 가

장 중요한 작물 중 하나로 세계적으로 522만 7천ha가 재배되

고 생산량은 1억 4천 5백만 톤으로 과채류 중에서 가장 많은 

재배면적과 생산량을 보인다(FAO, 2010). 국내 토마토 전체 

재배면적은 6,500ha으로 중국(920,803ha), 인도(599,100ha), 
터키(324,609ha) 등의 국가에 이어 12번째이며, 이 중 시설

재배면적은 2000년 4,746ha에서 2010년 5,270ha로 증가하
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였으며 생산량 역시 269,427톤에서 324,806톤으로 증가하

였다(KOSIS, 2010). 국내 토마토 생산량의 대부분은 내수

용으로 신선과 형태로 소비되는데 분홍색 대과(50%)와 방

울 토마토(40%)가 가장 많은 비중을 차지한다. 
국내 토마토 생산은 외국 품종에 대한 의존도가 매우 높

다. 2011년 국내 토마토 종자의 수출액은 1,048,000(638kg)
불이었으나, 수입액은 6,106,000(2,286kg)불로 수출액의 6
배였다(KOSA, 2012). 국내 토마토 종자시장의 75% 이상을 

차지하고 있는 다국적 기업의 수입 품종에 대응하기 위한 

국내 신품종 육성을 위해서는 숙기, 식미, 과색, 저장성 등 

고품질의 과실적 특성과 대부분의 외국계 품종이 지닌 내병

성[위조병(Fusarium wilt), 선충(Root knot nematode), 잎곰

팡이병(Leaf mold), 세균성반점병(Bacterial speck), 토마토

모자이크바이러스(Tomato mosaic virus, ToMV)]뿐만 아니

라, 최근 지속적으로 문제가 되고 있는 황화잎말림바이러스

(Tomato yellow leaf curl virus, TYLCV), 청고병(Bacterial 
wilt), 시들음역병(Late blight), 흰가루병(Powdery mildew)등
에 대한 내병성을 지닌 우수 계통의 육성이 매우 중요하다.

신속한 우수 계통 육성은 분자마커이용선발(marker-assisted 
selection, MAS)을 통해 가능하다. MAS는 수량, 내병성, 내
충성, 품질 등 농업적으로 중요한 형질과 연관된 분자마커

를 간접적인 선발마커로 사용하여 우량 개체를 선발하는 방

법인데, 육종연한과 비용을 효율적으로 감소시키는 중요한 

기술로서 벼, 옥수수, 오이, 토마토, 감자 등 다양한 작물에

서 이용되고 있다(Barone, 2004; Cho et al., 1994; Fazio et 
al., 2003; Ribaut and Ragot, 2007; Yang and Francis, 2005). 
또한 분자마커는 여교잡 육종에도 활용될 수 있는데, 이러

한 분자마커이용여교잡(marker-assisted backcross, MAB)
은 하나 또는 소수의 특정 형질 유전자를 가진 공여친(donor 
parent)을 우수한 형질을 지닌 회복친(recurrent parent)과 교

잡하여 만들어지는 F1을 다시 회복친과 반복 교잡함으로서 

우수한 형질에 원하는 특정 유전자를 가진 개체를 선발하는 

과정에서 분자마커를 이용하는 방법이다(Herzog and Frisch, 
2011). 

MAB는 크게 공여친의 특정 유전자를 선발하는 공여친 유전

자 선발(foreground selection)과 회복친의 전체 게놈(genome)
을 선발하는 회복친 유전자 선발(background selection)로 

구성되는데, 공여친 유전자 선발은 공여되는 특정형질의 유

전자 연관마커를 이용하는 반면, 회복친 유전자 선발은 회

복친의 각 염색체별로 균등히 분포된 마커들을 이용해 여교

잡 세대에서 순차적으로 이루어진다. 이러한 MAB를 통해 

공여친 유전자와 회복친 유전자들을 효과적으로 선발할 수 

있고, 이입된 유전자위의 연관지연(linkage drag)을 최소화

할 수 있으며, 여교잡 세대별 회복친 게놈의 회복률이 높은 

개체를 유묘기에 효율적으로 선발함으로써 육종연한 단축

뿐 아니라 노동력, 공간 등을 크게 절감할 수 있다(Collard 
and Mackill, 2008; Hospital, 2001; Servin and Hospital 
2002).

토마토의 경우 내병성을 비롯한 많은 유용형질 유전자들

이 야생종에서 발견되고 있기 때문에(Foolad, 2007) MAB
를 활용하여 이들 유용유전자들을 고품질 계통으로 신속히 

도입(introgression)할 수 있는 육종과정이 요구된다. 효과적

인 MAB를 위해서는 공여친과 회복친의 전 게놈에 고루 분

포하며 두 교배친 간 다형성을 보이는 분자마커의 확보가 

우선적으로 필요하다. 비록 국내에서 토마토의 내병성 및 

주요 형질 연관마커에 대한 보고(Park et al., 2010a, 2010b)
는 이루어지고 있으나, MAB에 활용할 수 있는 회복친 게놈 

특이적 마커선발에 대한 연구는 매우 미비한 실정이다. 
Simple sequence repeats(SSRs) 또는 microsatellites는 대

부분 2-4bp의 단일염기의 반복으로 이루어진 DNA 염기서

열로 DNA 복제 과정 중에 중합효소의 미끄러짐 현상이나 

불공평한 교차의 결과로 품종 또는 개체 간의 다형성이 생

긴다. SSR 마커는 PCR을 기반으로 높은 재현성과 다대립

유전자위(multi-allelic nature), 공우성 유전과 같은 장점과 

마커검정에 있어 신속하고 비용이 저렴하여 식물육종과 유

전체 연구에 많이 이용되고 있다(He et al., 2003; Hwang 
et al., 2011; Levinson and Gutman, 1987). 특히 토마토의 

경우 SSR 마커로 이루어진 고밀도 유전자지도들이 공시되

어 있어 전체 게놈에 균등히 분포된 SSR 마커의 선발 및 

활용이 매우 용이하다.
본 연구에서는 국내 토마토 내병성 계통 MAB 수행을 위

한 기초자료 수립을 목표로 내병성 및 고품질 토마토 계통 

유전자원의 확보와, 확보된 유전자원에 대한 게놈 선발용 

SSR 마커개발 및 다형성 검정을 수행하였다. 또한 토마토 

유전자원 간 유연관계 분석을 통하여, MAB 적용이 비교적 

용이한 공여친과 회복친 조합을 선발하고자 하였다.

재료 및 방법

식물시료 및 DNA 추출

황화잎말림바이러스, 청고병, 흰가루병, 역병에 대해 내병

성으로 알려진 계통(공여친 후보) 10점과 소과, 중과, 대과의 

국내 재배에 적합한 우수 원예형질 계통(회복친 후보) 4점을 

수집하였다(Table 1). DNA 추출을 위해 토마토 잎 1-2g을 

1.5mL microcentrifuge tube에 steel beads와 600μL DNA 
extraction buffer를 넣고 TissueLyser(QIAGEN, Netherlands)
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Table 1. List of 14 tomato inbred lines collected in this study and their resistances to different diseases.

Inbred linez Sourcey Traitx
Disease phenotypingw TYLCV marker genotypingv

TYLCV BW PM LB TY1 TY2 TY3
GC2711 UW M, IM R - - - R S S
TYR1 TLSRC S, I R - - - R S S
TYR2 TLSRC ML, I R - - - R S S
Hawaii-7996 NIHHS S, D - R - - S S S
BWR1 TLSRC M, D - R - - S S S
10BA333 NIHHS M, IM - R - - S R S
10BA424 NIHHS M, IM - R - - S R S
KNU9 KWNU M, I - - R - S S S
KNU12 KWNU M, I - - R - S S S
L3708 NIHHS S, I - - - R S S S
RPL1* TLSRC L, I S S S S S S S
RPL2* TLSRC S, D S S S S S S S
RPL3* TLSRC M, I S S S S S S S
AV107-4* NIHHS L, I S S S S S S S
zAdapted inbred lines that are useful as recurrent parents in backcross breeding are indicated by *.
yUW, University of Wisconsin-Madison; TLSRC, Tomato Life Science & Research Center; NIHHS, National Institute of Horticulture 
& Herbal Science; KWNU, Gangneung-Wonju National University.

xM, Medium; S, Small; L, Large; ML, Medium-large sized fruit; I, Indeterminate, D, Determinate; IM, Intermediate growth.
wTYLCV, Tomato yellow leaf curl virus; BW, Bacterial wilt; PM, Powdery mildew; LB, Late blight; R, Resistance; S, Susceptibility; 
-, Disease assay was not conducted in this study 

vTY1, TY2, and TY3, marker for the TYLCV-resistant gene Ty-1, Ty-2, and Ty-3, respectively.

를 이용하여 분쇄한 다음 65℃에서 45분 동안 반응시켰다. 
그 다음 7.5M ammonium acetate 용액 200μL를 첨가한 후 

4℃에 20분간 반응시킨 후, 14,240×g에서 10분간 원심분리 

하였다. 상층액을 새로운 1.5mL tube에 옮긴 후 glycogen 
solution(5mg･mL-1) 용액 5μL와 isopropanol 600μL를 첨가 

후 잘 혼합하고 이를 14,240×g에서 10분간 원심분리시키고 난 

뒤 상층액을 버리고 DNA pellet을 70% Et-OH 용액 300μL로 

세척하였다. Pellet을 완전히 건조시킨 후 0.1M Tris 용액 

200μL에 용해시켰다. 추출한 DNA는 Nano-drop 1000(Thermo 
Scientific, USA) 분광광도계로 정량분석을 하였다. 

내병성 생물검정

각 병에 대한 생물검정은 내병성으로 알려진 각 공여친 

후보 계통과 이병성으로 알려진 4개의 회복친 후보 계통들

의 병반응을 재확인하는 수준에서 이루어졌다. 토마토 청고

병 검정은 김천지역의 이병주로부터 분리한 청고병 병원균

SL341(Ralstonia solanacearum race 1)(Jeong et al., 2007)
을 CPG broth 액체 배지에서 37℃, 180rpm으로 18시간 정도 

배양하여 0.3O.D. 농도로 희석한 후, 토마토 유묘의 본엽 4-5
매 단계에 식물 뿌리에 4mL씩 분주하여 10개체 반복으로 접

종하였다. 접종 후 16h-light(126μmol･m-2･s-1)/8h-dark cycle 
28 ± 2℃ 조건의 growth chamber에서 발병을 유도하였다. 

발병도의 조사는 Lee et al.(2011)의 방법에 따라 접종 후 

2주째에 잎의 시들음 증상을 확인하였다.
흰가루병의 병원균(Erysiphe cichoracearum)은 활물기생

으로서, 유전자원의 내병성은 2010년 가을, 부산대학교 유

리온실 내에서 자연발병을 통해 확인하였다. 발병도는 5개
체 반복으로 본엽 3-4매의 유묘단계에서 성묘단계까지 흰가

루 포자의 형성정도를 달관조사하였다.
토마토 시들음역병의 검정은 2010년 가을 강릉원주대학교

에서 수행하였으며, 동 대학이 보유한 KA2 균주(Phytophthora 
infestans)의 포자현탁액(10 sporangia/mL)을 13℃에서 2.5
시간 동안 저온처리하여 유주자를 유출시킨 후 준비된 토마

토 유묘에 반복당 10 개체씩 3 반복으로 분무 접종하였다. 
병원균을 접종한 토마토 유묘는 20℃ 습실상에서 48시간 

습실처리한 후 20℃ 항온항습실(상대습도 95% 이상)로 옮

겨 3 일간 발병시킨 후 발병도를 조사하였다. 발병도는 발병

정도에 따라 발병 계수 0 = 병징 없음, 1 = 극히 일부의 잎에 

발병, 2 = 1/4 정도의 잎에 발병, 3 = 1/2 정도의 잎에 발병, 
4 = 3/4 정도의 잎에 발병으로 하여 다음과 같은 방법으로 

산출하였다.

발병도(%) = Σ(발병수 × 발병계수)  × 1004 × 개체수  
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TYLCV 내병성 검정은 2010년 가을, 경상남도 농업기술원 

온실 내에서 보독된 온실가루이를 살포하여 발병도를 확인하

였으며 자세한 방법은 Kim et al.(2010b)에 기술되어 있다. 

TYLCV 내병성 분자마커 검정

TYLCV 내병성 선발(공여친 유전자 선발)을 위하여 Park 
et al.(2010)의 마커 primer 정보와 PCR 조건에 따라 분자마

커 검정을 수행되었다.

여교잡용 SSR 마커 개발

가지과 유전정보 데이터베이스(SOL Genomics Network, 
SGN; http://www.solgenomics.net)에 공개된 3 개의 토마토 

유전자지도(EXPEN 2000, LXCHM 2007, EXPIMP 2008) 
정보에 따라, 각 염색체 별로 약 10cM 간격으로 평균 9개씩, 
총 108개의 SSR 마커를 선발하여 PCR primer set을 합성하

였다. 6, 11, 12번 염색체의 경우 공시된 SSR 마커 수의 부

족으로, 각각 5, 5, 3개의 마커를 선발하였다. 선발된 모든 

SSR 마커에 대한 SSR primer 염기서열, SSR motif, 유전자

지도상의 위치 등에 대한 자세한 정보는 SGN에서 확인할 

수 있다.
SSR 마커 검정을 위한 PCR 용액의 조성은 20ng의 genomic 

DNA, 10X PCR buffer, 10mM dNTPs, 50μM forward, reverse 
primer, Taq DNA polymerase(5U･μL-1) 0.2μL(Solgent, Koera)
를 혼합하여 이용하였다. PCR condition은 95℃에서 5분간 

반응시키고, 94℃에서 15초, 60℃에서 1 cycle마다 0.5℃로 

온도가 떨어지도록 30초씩 진행하고 72℃에서 1분간 10cycle 
동안 수행하고 94℃에서 15초, 55℃에서 30초, 72℃에서 1
분간 35cycle을 반복한 후 72℃에서 3분간 반응하였다. 전
기영동은 2.5% agarose gel(Certified TM Molecular Biology, 
Bio-Red, USA)을 사용하여 120V에서 약 2시간 동안 수행

하였다. PCR 생성물은 ethidium bromide로 염색시킨 후 

UV light로 확인하였다. 

SSR 마커 다형성 및 유연관계 분석

DNA 시료로부터 강하게 증폭된 PCR 밴드를 각 유전자위

(SSR primer set)에 대한 대립유전자(allele)로 간주하고, 대
립유전자의 유무에 따라 ‘1’ 또는 ‘0’으로 하여 genotyping 
한 후, data matrix를 작성하였다. 각 SSR 마커(primer set)
의 Polymorphic Information Content(PIC) 값은 다음과 같

은 식으로 산출하였다(Botstein et al., 1980).

PIC    

PICi는 특정(i) SSR 마커의 다형성율을 나타내는 지표로

써 i는 SSR 마커이고 j는 마커의 다형성 패턴의 빈도수이며 

n은 j의 수를 의미한다. 
유연관계 분석을 위한 계통 간 유사성 계수분석은 Nei-Li 

(Nei and Li, 1979) 방식을 따라 2a/(n-d)의 식으로 산출되었

는데, a는 ‘1’로 표기된 유전자위의 수이고 d는 ‘0’으로 표기

된 유전자위의 수이며 n은 전체 유전자위의 수이다. 계통군

(Clustering)과 계통수(dendrogram) 분석은 유전적 거리값

을 기초로 비가중평균결합법(Unweighte pair-group method 
on arithmetic averaging, UPGMA)(Sokal and Michener, 
1958)을 이용하여 수행하였다. 모든 분석은 NTSYS-pc version 
2.02k software(Rohlf, 2002)를 사용하여 수행하였다.

결   과

토마토 유전자원의 수집 및 평가

여교잡을 위한 내병성 토마토 10 계통과 고품질 4 계통들

에 대해 생물검정과 분자마커를 통해 내병성을 확인하였다

(Table 1). 생물검정 결과, 청고병에 대해 저항성으로 알려진 

국내 계통 ‘BWR1’과 미국과 중국 도입계통인 ‘Hawaii-7996’, 
‘10BA333’, ‘10BA424’의 경우 모든 반복개체에서 시들음 

증상이 관찰되지 않아 내병성으로 확인되었다. 온실 내 유

묘기 및 성묘기 흰가루병 검정에서는 ‘KNU9’와 ‘KNU12’
로부터 포자의 형성이 발견되지 않아 강한 내병성이 관찰되

었다. 시들음역병에 있어서는 ‘L3708’에서 발병도 3% 이하

의 강한 내병성이 확인되었다(Kim, 2012). 또한 바이러스 

온실접종 실험에서는 TYLCV에 대한 내병성으로 알려진 

미국 도입계통 ‘GC2711’과 국내 계통 ‘TYR1’과 ‘TYR2’에 

대해 접종된 5개 반복개체 모두에서 병증상이 발견되지 않

아 강한 저항성이 확인되었다. 내병성 연관 마커검정 결과

에서도 ‘GC2711’, ‘TYR1’, ‘TYR2’ 모두 Ty-1 저항성 유전

자를 지닌 것으로 나타나 표현형과 일치함을 확인하였다. 
따라서, 수집된 계통들의 내병성 여부가 기존 정보와 일치

함을 확인 하였으며, 여교잡 육종의 우수한 공여친으로 활

용될 수 있음을 알 수 있었다. 반면 회복친 4계통에 대한 

병리검정 결과, 모든 병에 대해 강한 이병성이 확인되었다.

 SSR 마커의 PCR 확인과 염색체별 다형성

토마토 게놈에 균등히 위치한 총 108개 SSR 마커(SSR 
primer set)을 이용하여 14개 토마토 계통의 PCR 검정과 마

커 다형성률을 분석하였다(Fig. 1). 92(85.2%)개의 primer set
에서 PCR 증폭이 성공적으로 이루어졌으며, 그 중 73(67.6%)
개로부터 계통 간 다형성이 관찰되었다. 각 SSR 유전자위당 
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Fig. 1. Agarose gel image showing PCR products amplified by tomato SSR markers (SSR237, SSR115, and SSR450) that were 
polymorphic among 14 tomato lines used in this study. From the right to left, each lane corresponds to the DNA samples listed 
in Table 1. M, size standard marker.

Table 2. Evaluation of SSR makers for background selection 
in marker-assisted backcross and the number of markers per 
each chromosome that are polymorphic among 14 tomato 
lines tested.

Chromosome
No. of SSR markers

Tested Amplified Polymorphic
 1  21 16 11
 2  10 10  7
 3   9  9  9
 4  10 10  7
 5   7  7  5
 6   5  5  5
 7   7  4  4
 8   7  6  4
 9  10  6  5
10  14 11  8
11   5  5  5
12   3  3  3
Total 108 92 (85.2%) 73 (67.6%)

평균 대립유전자 수는 3.29개로서 총 관찰된 대립유전자 수

는 303개였으며, 이 중 21(6.9%)개는 2로 가장 낮았다. 염색

체별 마커들의 평균 다형성률을 볼 때, 6번 염색체의 5개 

SSR 마커들이 0.53로 가장 높았고 5번 염색체의 5개 SSR 
마커들이 0.25로 가장 낮았다(Table 2).

확보된 내병성 유전자원 간 유전적 다양성은 비교적 높은 

편이었으며, 이는 사용된 SSR 마커들의 PIC 값의 분포로 유

추할 수 있었다. 본 연구에서 사용된 14개의 계통을 92개의 

SSR 마커로 검정한 결과 평균 3.29개의 대립유전자(allele) 
수와 0.39의 평균 PIC 값이 관찰되었으며, 가장 높은 PIC 
값은 0.84, 상위 30%의 PIC 값의 평균은 0.74로 높은 다형

성률을 나타내었다. He et al.(2003)에 따르면 19개의 토마

토 유전자원을 65개의 SSR 마커로 검정한 결과, 각 유전자

위당 평균 2.7개 대립유전자, 평균 0.37의 PIC 값이 관찰되

었고, 마커 LEta019이 5개의 대립유전자로 0.67의 가장 높

은 PIC 값을 나타내었다. 또한, Benor et al.(2008)의 보고에 

의하면 29개의 유한생장형과 10개의 무한생장형 토마토 유

전자원을 35개 SSR 마커로 검정한 결과, 각 유전자위당 평

균 4.3개 대립유전자와 0.31의 PIC 값이 관찰되었고, 마커 

AW037347에서 0.60로 가장 높은 PIC 값이 관찰되었다. 

SSR 마커에 의한 유전적 다양성 및 유연관계

총 303개 대립유전자를 대상으로 14개 계통 간 유연관계

를 분석한 결과, 유사도값의 전체 범위는 0.33-0.80으로 계통

간 가장 높은 유사도값(0.80)을 나타낸 것은 청고병에 저항

성인 ‘10BA333’와 ‘10BA424’이었고, 가장 낮은 유사도 값

(0.33)을 나타낸 것은 시들음역병에 내병성인 야생종 L3708 
(Solanum pimpinelliforium L.)과 청고병에 저항성인 ‘10BA424’
이었다. 유사도 값을 이용하여 UPGMA 분석한 결과, 유사

도 0.58를 기준으로 나누었을 때 3개의 군(cluster)으로 분류

되었다(Fig. 2).
첫번째 군(Cluster 1)은 TYLCV 저항성 계통(‘GC2711’, 

‘TYR1’, ‘TYR2’)들과 감수성 계통 ‘RPL1’으로 구성되었는

데, 이들은 공통된 저항성 재료를 이용한 육성과정에서 파

생된 계통일 가능성을 보여준다. ‘GC2711’과 ‘TYR2’는 모

두 TYLCV에 저항성이고 과형 또한 중과의 형태로 0.79의 

높은 유사도를 나타낸 반면, ‘TYR1’은 방울토마토 계통으

로써 ‘GC2711’, ‘TYR2’와 각 각 0.65, 0.63의 유사도로 이

들과 근연관계에 있었다. 토마토 계통의 유연관계는 과실 

크기와 상관되어 있으며(Park et al., 2010b), 본 연구의 경우 

대과종인 ‘RPL1’은 ‘TYR2’를 Ty-1 유전자의 공여친으로, 
소과종인 ‘RPL2’는 ‘TYR1’를 공여친으로 하여 여교잡할 

때 비교적 단기간 내 저항성 대과종 토마토와 방울토마토 

육성이 가능하리라 보여진다. 하지만 마커를 이용한 회복친 

유전자 선발을 통해 여교배 육종을 하기에는 이들 계통 간 
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Fig. 2. A dendrogram showing the genetic relationship among 14 tomato cultivars and related species as revealed by 108 tomato 
SSR markers.

Table 3. List of SSR markers that are useful for background selection in marker-assisted backcross (MAB) with a cross combination 
of ‘TYR1’ and ‘RPL1’.

Marker SGN ID Genetic Map Chromosome Position (cM)
TMS45 SGN-M11431 Tomato-LXCHM 2007  1 12.6
SSR266 SGN-M939 Tomato-EXPIMP 2008  1 41
SSR65 SGN-M738 Tomato-LXCHM 2007  1 61.2
SSR32 SGN-M705 Tomato-EXPIMP 2008  2 58
SSR50 SGN-M723 Tomato-EXPEN 2000  2 70.5
SSR331 SGN-M1004 Tomato-EXPEN 2000  2 78
SSR22 SGN-M695 Tomato-LXCHM 2007  3 26.8
SSR111 SGN-M784 Tomato-EXPIMP 2008  3 70
SSR22 SGN-M695 Tomato-EXPEN 2000  3 99
SSR43 SGN-M716 Tomato-EXPIMP 2008  4 15
SSR306 SGN-M979 Tomato-EXPIMP 2008  4 48
SSR450 SGN-M1123 Tomato-EXPEN 2000  4 54.5
SSR115 SGN-M788 Tomato-EXPIMP 2008  5 12
SSR128 SGN-M801 Tomato-EXPIMP 2008  6 37
SSR318 SGN-M991 Tomato-EXPIMP 2008 10 31
SSR360 SGN-M1033 Tomato-EXPEN 2000 10 39
SSR46 SGN-M719 Tomato-EXPEN 2000 11 40

다형성 마커의 확보가 어려울 수 있어, 소과종인 ‘TYR1’을 

공여친으로 대과종인 ‘RPL1’과 여교배한다면 회복친 유전

자 선발을 위한 마커 확보가 더욱 용이하리라 생각된다. 실
제 Table 3에서 보여지듯이, 17개 SSR primer set에서 이들 

두 계통 간 다형성 마커가 관찰되었는데, 1번 염색체에서 4

번 염색체까지는 이미 각 염색체 당 3개 이상의 background 
selection 마커가 확보되었고, 타 염색체에 대해서도 추가적

인 마커선발이 이루어진다면 PCR 기반의 SSR 마커의 MAB
가 가능하리라 본다.

두번째 군(Cluster 2)은 총 9개의 계통들로 구성되었는데, 
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Table 4. List of SSR markers that are useful for background selection in marker-assisted backcross (MAB) with a cross combination 
of ‘AV107-4’ and ‘L3708’.

Marker SGN ID Genetic map Chromosome Position (cM)

SSR92 SGN-M765 Tomato-EXPEN 2000  1   0

TMS45 SGN-M11431 Tomato-LXCHM 2007  1  12.6

SSR192 SGN-M865 Tomato-EXPIMP 2008  1  41

SSR105 SGN-M778 Tomato-EXPIMP 2008  1  51

SSR75 SGN-M748 Tomato-EXPEN 2000  1  53.5

SSR65 SGN-M738 Tomato-LXCHM 2007  1  61.2

SSR316 SGN-M989 Tomato-EXPIMP 2008  1  66

SSR134 SGN-M807 Tomato-EXPIMP 2008  1  75

SSR295 SGN-M968 Tomato-EXPIMP 2008  2  28

SSR96 SGN-M769 Tomato-EXPIMP 2008  2  39

SSR356 SGN-M1029 Tomato-EXPEN 2000  2  44

SSR605 SGN-M1278 Tomato-EXPEN 2000  2  48.5

SSR32 SGN-M705 Tomato-EXPIMP 2008  2  58

SSR331 SGN-M1004 Tomato-EXPEN 2000  2  78

SSR22 GN-M695 Tomato-LXCHM 2007  3   0

SSR231 SGN-M904 Tomato-EXPEN 2000  3  75.4

SSR22 SGN-M695 Tomato-EXPEN 2000  3  99

SSR14 SGN-M687 Tomato-EXPEN 2000  3 162.5

SSR300 SGN-M973 Tomato-EXPEN 2000  3 166

SSR593 SGN-M1266 Tomato-LXCHM 2007  4  13.9

SSR43 SGN-M716 Tomato-EXPIMP 2008  4  15

SSR325 SGN-M998 Tomato-EXPEN 2000  5  18.5

SSR602 SGN-M1275 Tomato-EXPEN 2000  5  27

SSR162 SGN-M835 Tomato-EXPIMP 2008  5  99

SSRB18031 SGN-M9615 Tomato-EXPEN 2000  5 119

SSR128 SGN-M801 Tomato-EXPIMP 2008  6  37

SSR326 SGN-M999 Tomato-EXPEN 2000  6  39

SSR350 SGN-M1023 Tomato-LXCHM 2007  6  55.8

SSR276 SGN-M949 Tomato-EXPEN 2000  7  18

SSR45 SGN-M718 Tomato-EXPEN 2000  7  60

SSR344 SGN-M1017 Tomato-EXPIMP 2008  8   0

SSR327 SGN-M1000 Tomato-EXPIMP 2008  8  20

SSR335 SGN-M1008 Tomato-EXPEN 2000  8  49.7

SSR38 SGN-M711 Tomato-EXPEN 2000  8  55

SSRB105694 SGN-M9638 Tomato-EXPEN 2000  8  87

SSR73 SGN-M746 Tomato-EXPEN 2000  9  32

SSRB102358 SGN-M9654 Tomato-EXPEN 2000 10   0

SSR34 SGN-M707 Tomato-EXPIMP 2008 10  13

SSR318 SGN-M991 Tomato-EXPIMP 2008 10  31

SSR218 SGN-M891 Tomato-EXPEN 2000 10  33.7

SSR360 SGN-M1033 Tomato-EXPEN 2000 10  39

SSR74 SGN-M747 Tomato-EXPEN 2000 10  74

SSR223 SGN-M896 Tomato-EXPEN 2000 10  75

SSR136 SGN-M809 Tomato-EXPEN 2000 11  11

SSR80 SGN-M753 Tomato-EXPIMP 2008 11  14
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청고병과 흰가루병 저항성 계통들이 주를 이루었다. 청고병

에 대해서 저항성인 ‘10BA333’과 ‘10BA424’는 중국 도입

종으로 중과의 노지재배용 유한생장형으로 높은 유사도값

(0.80)을 보였으며, 국내 내병성 유한생장형 소과 계통인 

‘BWR1’도 이들과 가깝게 위치하였다. 근부위조병에 대해 저

항성이라고 알려진 무한생장형 중과종 계통인 ‘RPL3’의 경

우 이들 청고병 저항성 계통들과 높은 유사도값(0.70-0.76)을 

보여(Fig. 2) 회복친으로 사용할 경우 단기간 여교잡 육종이 

가능하리라 예상되지만, MAB를 위한 다형성 마커 확보는 

어려울 것이다. 따라서 유사도 값이 비교적 낮은 우수계통

인 ‘RPL1’ 또는 ‘RPL2’과 여교배 시에는 높은 MAB 효율

을 기대할 수 있을 것이다.
또한, 흰가루병 저항성이며 미국 도입계통인 ‘KNU9’와 

‘KNU12’가 같은 Cluster 2에서 근접하게 위치하고 있어 유

전적으로 매우 유사한(0.67) 것으로 생각되며, 이들 외에

AVRDC 도입계통인 선홍색 중과의 ‘AV107-4’와 소과종인 

‘RPL2’가 이 cluster에서 가장 외곽에 위치하였다. ‘L3708’
은 역병에 강한 저항성을 보이는 야생종으로서 타 계통들과 

유전적 거리가 매우 멀었다. 따라서 ‘L3708’를 공여친으로 

활용하는 여교잡에서 높은 효율의 MAB를 기대할 수 있는

데, 한 예로 유사도 값이 0.41인 ‘L3708’과 ‘AV107-4’ 간 

다형성인 SSR 마커가 45개 선발되어(Table 4), 이를 회복친 

유전자 선발마커로 활용한다면 이들 계통 간 MAB가 충분

히 가능하리라 예상된다. 

고   찰

일반적으로 전통 여교잡 육종의 경우 원하는 형질을 도입

하기 위해 많은 수의 집단을 유지하며 우수한 형질의 회복

까지 오랜 시간과 비용이 필요하다. 특히 내병성 관련 형질

의 여교잡 육종에는 생물검정 단계에서 병발생에 따른 환경

적인 제약이 따르기 때문에 더욱이 많은 시간이 소모된다. 
Tanksley et al.(1989)의 보고에 따르면 Stam and Zeven(1981)
의 모델을 기초로 한 컴퓨터 시뮬레이션 결과, 전통적인 여

교잡 육종방법과 RFLP를 이용한 여교잡 육종에 있어 우수

형질 유전자 회복률을 비교하였을 때 전자의 경우 BC6까지 

진전하였을 때 99%를 회복하지만 후자의 경우 BC3 세대에

서 100% 회복률을 보였다. 또한 목표형질과 관련하여 1cM으

로 아주 밀접하게 연관지연(linkage drag)이 발생하였을 때 

전통 여교잡 육종의 경우 이를 극복하기 위해 100세대까지 

진전해야 하지만 RFLP 마커를 사용하였을 때 2세대만으로도 

연관지연을 극복할 수 있다고 보고하였다. Iftekharuddaula 
et al.(2011)의 보고에 따르면 벼에서 평지재배(rainfed lowland 

rice) 품종인 BR11에 내수성(submergence tolerance) 관련 

유전자 SUB1의 도입을 MAB 이용해 2번의 여교잡과 한번

의 자가수정(BC2S1)으로 성공시킨 바 있다. 또한 오이에서

는 서로 다른 두 종 간에 MAB를 이용하여 상업용 오이의 

유전적 다양성을 증가시킨 바 있으며 그 외에도 콩이나 옥

수수와 같은 작물에서 MAB를 통해 전통적인 여교잡보다 

적은 세대에서 원하는 형질을 지닌 개체를 효율적으로 선발

하였다(Babu et al., 2005; Behera et al., 2011; Oliveira et 
al., 2008)

MAB 시뮬레이션 연구와 관련하여, 염색체당 최소 4개의 

마커가 필요하고 각 마커간의 평균 거리는 20cM 이내로 하

는 것이 반복친 염색체를 선발하기에 적절한 것으로 알려져 

있다(Hospital et al., 1992; Prigge et al., 2009; Servin et al., 
2002). Neeraja et al.(2007)의 경우 분자마커를 이용한 내침수

성 벼의 여교잡에서 염색체 내의 마커 간의 거리는 11.6-33cM 
로 각 염색체당 평균 8개의 마커가 이용되었고, 두 마커간의 

평균 거리는 19.3cM으로 하여 회복친 유전자 선발을 한 바 

있고, Iftekharuddaula et al.(2011)에 의하면 12개의 벼 염색

체를 커버하기 위해 염색체 별 평균 6개의 마커를 사용하였

고, 마커 간 평균 거리는 13-29cM이었다. Tomato-EXPEN 
2000 map(Fulton et al., 2002)은 토마토 전체 염색체 중 

1,460.5cM으로, Tomato-EXPIMP 2008 map(Gonzalo and 
van der Knaap, 2008)은 1,228cM으로 작성되어 있다. 12개
의 염색체로 구성된 토마토의 경우 각 염색체의 평균 크기

가 100-120cM 정도로 생각하면 두 마커 간의 최소 거리를 

20cM으로 하여 6개 이상의 마커를 사용할 때 효과적인 MAB
가 가능하리라 생각된다.

다른 작물과 마찬가지로 토마토 육종 또한 과형, 과색, 당
도, 경도 등과 같은 농업적으로 중요한 형질들에 목적을 두

고 품종을 육성하기 때문에 유전적 배경이 상당이 비슷하다. 
하지만 본 연구에서 사용된 집단의 경우 재배종뿐만 아니라, 
대목용이나 야생형의 다양한 토마토 유전자원으로 이루어

져 계통 간 다형성이 비교적 높게 나타났다고 판단된다. 유
전적 유사도에 기반한 계통수 분석을 통해 내병성 계통들 

간 유전적 특성 및 상관관계 평가 결과 일반적으로 동일한 

병에 저항성을 지닌 계통 간에는 매우 높은 유사도가 관찰

되었는데, 이는 이들 계통이 동일한 육종계보나 육성경로로

부터 파생되었을 가능성을 보여준다. 또한 계통수를 통해 

MAB 효율을 기대할 수 있는 여교잡 계통 조합을 예상할 

수 있는데, 계통 간 유사도가 낮을수록 많은 수의 회복친 게

놈선발용 다형성 마커를 확보할 수 있어 MAB 효율을 증대

시킬 수 있다.
본 연구의 TYLCV 저항성 MAB에 적합할 것으로 예상되



565Kor. J. Hort. Sci. Technol. 30(5), October 2012

는 조합인 ‘TYR1’와 ‘RPL1’계통에 있어 TYLCV 저항성에 

대한 공여친 유전자 선발마커는 이미 확보되었지만, 계통 

간 다형성 SSR 마커 수는 총 17개로 전 염색체에 걸쳐 부족

한 수준이므로, 앞으로 SGN 토마토 유전자 지도로부터 PCR 
기반의 마커들을 추가 선발할 필요가 있다. 특히 유전적 거

리가 가까운 이들 조합 간 SSR 마커의 다형성은 매우 낮은 

편이어서 기존 유전자지도에 공시된 SSR 마커의 추가적 검

정보다는 단일염기다형성(single nucleotide polymorphism, 
SNP) 마커의 개발이 유용할 것으로 판단된다. 최근 토마토의 

총 유전체 염기서열이 SGN에 공시되어 있어 필요한 염색체 

부위의 스케폴드 염기서열(scaffold sequence) 정보를 활용한

다면, 특정 유전자위에 대한 염기서열재분석(resequencing)
을 통해 SNP 마커개발이 용이할 것이다. 

시들음역병 저항성 MAB 조합인, ‘AV107-4’와 ‘L3708’
의 경우 두 부모본 간 다형성 마커 수가 비교적 많이 확보되

어 MAB 및 이와 관련한 연구의 수행이 조만간 가능할 것으

로 판단되나, 4, 7, 9, 11번 염색체와 같이 상대적으로 마커

수가 부족한 염색체에 대해서는 추가적인 SSR 마커 선발이 

요구된다. 
시들음역병은 저온에서 잘 발병을 하여 고온기인 여름에

는 생물검정이 어렵고, 흰가루병은 활물기생으로 병원균의 

보유가 어려우며, 청고병 역시 고온에 높은 습도가 필요로 

하기 때문에 많은 집단을 유지하며 표현형을 검정하여 선발

하기에 어려움이 있다. 따라서, 분자마커를 이용하여 공여친 

유전자 선발을 한다면 좀 더 효율적으로 시간과 비용을 절

약할 수 있을 것이다. 해외에서는 청고병 저항성 계통인 L. 
esculentum cv. Hawaii 7996(Carmeille et al., 2006; Wang 
et al., 2000)와 흰가루 저항성 계통인 L. parviflorum G1.1601(Bai 
et al., 2003)에 대한 QTL(quantitative trait loci) 분석 및 연

관마커 개발은 보고 되었으나, 아직 국내 유전자원에 대한 

적용 가능성과 MAS 효율에 대한 검정은 이루지지 못하였

다. 따라서 국내에서 활용 가능한 저항성 선발 마커개발에 

대한 연구가 시급하며, 본 연구팀에서는 현재 국내 분리균

주에 강한 내병성을 보이는 계통을 확보하여 QTL 분석용 

집단을 작성하고 있다. 
 

초   록

본 연구는 마커이용여교잡(marker-assisted backcross, MAB)
을 통한 내병성 토마토 신품종육성에 필요한 기초 정보를 

얻기 위해 수행되었다. TYLCV, 시들음역병, 청고병, 흰가

루병에 내병성인 공여친 계통 10종과 이병성이지만 우수 원

예형질을 지닌 회복친 계통 4종에 대해 병리검정과 TYLCV 

내병성 연관 분자마커 분석을 수행하였다. MAB를 위한 회

복친 유전자 선발(background selection)용 마커개발을 목표

로 SOL Genomics Network에 공시된 토마토 유전자지도

(reference map)로부터 전 게놈에 균등히 분포된 108개(염
색체 당 평균 9개) SSR 마커를 분석하여, 총 303개의 다형

성 마커를 기반으로 공여친, 회복친 계통 간 유연관계를 분

석하였다. 그 결과, 유사도 값의 전체 범위는 0.33-0.80으로 

계통 간 가장 높은 유사도 값(0.80)을 나타낸 것은 청고병에 

저항성인 ‘10BA333’와 ‘10BA424’이었고, 가장 낮은 유사

도 값(0.33)을 나타낸 것은 시들음역병에 내병성인 야생종 

L3708(Solanum pimpinelliforium L.)과 청고병에 저항성인 

‘10BA424’이었다. 유사도 값을 이용하여 UPGMA 분석한 

결과, 유사도 0.58를 기준으로 나누었을 때 3개의 군(cluster)
으로 분류되었는데, 대부분 동일한 내병성을 지닌 공여친 

계통 간 유전적 거리가 가까워 이들은 공통된 저항성 재료

를 이용한 육성과정에서 파생된 계통일 것이라 판단되었다. 
계통수(dendrogram)를 기준으로 유전적 거리가 지나치게 멀

지 않으면서 비교적 다수의 회복친 유전자 선발용 SSR 마커

의 확보가 가능한 여교배 조합(공여친 × 회복친)은 TYLCV 
내병성의 경우 ‘TYR1’ × ‘RPL1’, 청고병의 경우 ‘10BA333’ 
또는 ‘10BA424’ × ‘RPL2’, 흰가루병의 경우 ‘KNU12’ × 
‘AV107-4’ 또는 ‘RPL2’로 판단되었다. 시들음역병의 경우 

내병성 공여친인 ‘L3708’은 야생종으로서 모든 회복친 계

통들과 유전적 거리가 매우 멀었으며, 적절한 조합은 유사

도 값이 0.41이며 계통 간 45개의 다형성 SSR 마커가 선발

된 ‘L3708’ × ‘AV107-4’로 판단되었다.

추가 주요어 : Erysiphe cichoracearum, 회복친 유전자 선발,  
초위성 마커, Phytophthora infestans, Ralstonia 
solanacearum
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