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Abstract Based on the place of its origin, pear tree (Pyrus 

spp.) is largely divided into European pears (P. communis, 

cultivated mainly in Europe and the U.S.) and Asian pears 

(P. pyrifolia, P. bretschneideri, and P. ussuriensis, distributed 

and grown in East Asian countries including China, Japan, 

and Korea). Most pear trees have 17 chromosomes (diploidy, 

2n=2x=34). Their genetic studies and precise cultivar breeding 

are highly restricted by conditions such as self-incompatibility 

controlled by S-locus and juvenility as one major character 

of fruit crops. Genetic studies on Pyrus have been promoted 

by the development of various molecular markers. These 

markers are being utilized actively in various genetic studies, 

including genetic relationship analysis, genetic mapping, 

and QTL analysis. In addition, research on pear genetic 

linkage maps has been extended to studies for the identification 

of QTL for target traits such as disease resistance and genetic 

loci of useful traits. NGS technology has radically reduced 

sequencing expenses based on massive parallel reactions to 

enable high-capacity and high-efficiency. NGS based genome 

analyses have been completed for Chinese pear ‘Danshansuli’ 

and European pear ‘Bartlett’. In Korea, GWAS for agricultural 

valuable traits such as floral structure, ripening, and total 

soluble contents have been conducted through resequencing. 

GBS has been performed for ‘Whangkeumbae’, ‘Cheongsilri’, 

and ‘Minibae’. 

Keywords Pyrus spp, Next-generation sequencing, Genome- 

wide association study

서 론

배나무는 장미과(Rosaceae) 배나무아과(Maloideae) 배나무

속(Pyrus)에 속하며 17개의 기본 염색체를 지니고 있다. 

배나무아과에는 30개의 속(genus)에 약 1,000여 종(species)

이 속해있으며, 사과(Malus spp.), 모과(Cydonia Oblonga), 

비파(Eriobotrya japonica), 서양모과(Mespilus germanica), 

산사나무(Crataegus spp.) 등의 중요한 온대 과수작물들이 

포함된다(Kovanda 1965; Westwood and Challice 1978; Ferree 

and Warrington 2003). 배나무속 식물은 신생대 제3기에 

중국 서부 산악지역에서 기원되었으며, 산맥의 동·서쪽을 

따라 종의 분화가 이루어졌다고 알려져 있다(Rubzov 1944; 

Zeven and Zhukovsky 1975). 원생지로부터 종의 분화방향

에 따라 서양배와 동양배 2개의 그룹으로 나뉘며(Bailey 

1917), 서양배(P. communis)는 유럽, 미국, 아프리카, 호주 

등의 지역에서 폭넓게 재배된다(Bell 1990). 동양배는 P. 

pyrifolia, P. ussuriensis, P. bretschneideri, P, sinkiangensis의 

네 개의 주요 그룹으로 나뉘며, 이중 P. pyrifolia는 남방형 

동양배로 중국의 중부와 남부, 일본, 한국, 대만 등 아시아 

남부지역에서 주로 재배되고, P. ussuriensis와 P. bretschneideri

는 북방형 동양배로 러시아 극동지역, 한국을 포함하는 

중국과 일본의 북부지역에서 자란다(Bao et al. 2007; Challice 

and Westwood 1973; Chun et al. 2012; Yakovin et al. 2011; 

Yamamoto and Chevreau 2009). 다양한 종들 중에서 P. communis
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Fig. 1 The number of reports on molecular markers of genus 

Pyrus between 1997 and 2015

와 P. pyrifolia가 특히 상업적으로 중요하게 재배되고 있

고(Wu et al. 2013; Yakovin et al. 2011), P. pashia, P. calleryana 

등 다양한 배나무속 종들이 대목이나 장식용으로 사용되

고 있다(Yamamoto and Chevreau 2009). 배의 전세계 생산

량은 낙엽성 과수 작물 중 사과, 포도에 이어 3위를 차지

하고 있으며, 전세계 온대지역의 50여개국은 1.6백만ha의 

면적에서 25.2백만 톤을 생산하였고(FAO 2013), 국내에서

는 국내 과수 재배면적 중 8.1%를 차지하고 있으며 2014

년 13,127ha의 면적에서 302,731톤을 생산되었다(KOSAT). 

배나무속 식물의 유전적 다양성 

대부분의 배나무속 식물은 이배체이며(2n=2x=34), 3배체

(2n=3x=51)나 4배체(2n=4x=68)도 존재한다. 배 품종들은 

단일 S 유전자좌에 의해 조절되는 자가불화합성으로 인

해 근연종과는 물론이고 배나무속의 품종간에도 교배불

친화성이 존재하여 고도로 이형접합인 유전적 배경을 가

지고 있다(Yamamoto and Chevreau 2009). 이처럼 유전적

으로 잡박하기 때문에 육종을 위한 유전자 풀의 다양성

을 확보하고 증대시키기에는 유리하지만, 배나무속 식물

의 종들 간에 경계가 뚜렷하지 않아 유전적 다양성을 평

가하는데 어려움이 있으며, 내혼계를 작성하여 정밀육종

을 하는 것이 매우 어렵다. 또한, 사과나무 등과 마찬가지로 

실생묘는 유년성이 크기 때문에 세대를 진전하기가 어렵고 

따라서 세대간 비교를 통한 연구가 제한된다(Lamoureux et 

al. 2006). 이러한 배나무의 유전적, 생리적 특이성들은 주

요 특성에 대한 정확한 유전 연구를 어렵게 하며, 유전현

상에 대한 이해도가 낮기 때문에 효율적이고 정밀한 품

종 육성에도 큰 제한요인이 되고 있다.

배나무속 식물의 유전연구와 분자표지

초기 배나무속 식물의 유전연구는 주로 형태적 특성과 

차이를 바탕으로 종간 또는 품종간 분류를 시도하는 수

준이었다(Kikuchi 1948; Rehder 1915; Yuan and Du 1980). 

하지만 표현형을 이용한 분류는 야생종 집단의 부족이나 

낮은 형태적 다양성에 따른 품종 특이적 특성의 부족과 

비의도적인 상호교배 등으로 인해 한계가 있었다. 또한 

형태적 특성은 환경의 영향을 받는다는 단점이 있어 그 

활용이 제한적일 수 밖에 없었다(Mondini et al. 2009; Winter 

and Kahl 1995). 이후 2차 대사산물에 해당하는 동위효소

나 페놀화합물 특성 등의 생화학적 표지가 배의 종 및 품

종 구분에 이용되었으나, 이러한 표지들 역시 동일개체

에서도 식물의 발달단계와 노출된 환경에 의해 대사산물

의 차이가 나거나 분류에 적용할 수 있는 다형성 높은 표

지의 수가 제한되어 정밀한 분류나 유전양상의 분석에 

활용하기에는 한계가 있었다(Challice and Westwood 1973; 

Jang et al. 1991; Kajiura et al. 1979; Lin and Shen 1983; Westwood 

and Challice 1978; Zou et al. 1986).

  최근 식물 분자생물학 분야의 발전과 기술의 발달에 

따라 DNA의 다형성에 근거한 다양한 분자표지들이 개

발되면서 이를 이용한 배나무의 유전연구도 급격히 증가

하였다(Fig. 1). 기존의 형태적, 생화학적 표지에 비해 

DNA 정보에 근거한 분자표지들은 환경적 요인이나 식

물의 발달단계에 영향을 받지 않는 장점을 가지고 있으며 

다형성이 높고 적용 가능한 표지의 수가 충분하여 대량의 

분자표지들을 개발하여 연구에 이용할 수 있게 되었다

(Belaj et al. 2002). 배나무속에서는 1997년 RFLP (restriction 

fragment length polymorphisms) (Kim et al. 2002; Okada et al. 

2004; Tan et al. 2008)를 이용한 연구가 진행되었으며, 이

후 AFLP (amplified fragment length polymorphisms) (Dolatowski 

et al. 2004; Monte-Corvo et al. 2000), RAPD (random amplification 

of polymorphic DNA) (Kim et al. 2000; Kim and Ko 2004; 

Teng et al. 2001, 2002), SSR (simple sequence repeats) (Bao 

et al. 2007; Bassil et al. 2005; Kimura et al. 2002), SNP (Single 

nucleotide polymorphisms) (Montanari et al. 2013; Terakami et 

al. 2014; Wu et al. 2013, 2014; Yamamoto et al. 2011) 등의 

분자표지들이 유연관계분석, 품종구분, 양친분석, 유전자

지도 작성, 양적형질 유전자좌(quantitative trait loci, QTL) 연

구 등에 이용되었다. 특히, 2001년부터 현재까지 SSR 표

지를 활용한 연구에 가장 많이 진행되고 있는데, 이는 

SSR 표지가 진핵생물의 유전체 내에 많이 분포하며(Litt 

and Luty 1989; Luty et al. 1990), 짧은 단편(2-6bp)의 염기

서열이 반복되어 길이에 의한 차이에 의해 매우 높은 다

형성을 보이고(Moore et al. 1991), SSR의 반복이나 발생의 

빈도가 종들 사이에서 다르게 나타난다는 특징을 가지고 

있기 때문이다. 또한 SSR 표지는 공우성이고 유전자좌당 
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Fig. 2 The number of reports on genetic linkage map construction

for genus Pyrus using various molecular markers in different countries

Fig. 3 The number of reports on quantitative trait locus (QTL) 

analysis for genus Pyrus using molecular markers in different 

countries

대립유전자의 수가 많으며 PCR 기술을 기반으로 하기 

때문에 비교적 분석이 쉬워 배나무를 비롯한 다른 작물

의 유전연구에도 많이 이용되고 있다(Maghuly et al. 2005; 

Moore et al. 1991; Powell et al. 1996; Weber and May 1989). 

배나무 유전자지도의 작성과 활용

유전자지도의 작성은 유전연구의 기초작업으로서 배나

무속의 유전체연구 및 정밀한 신품종 육종을 위해서도 

꼭 필요한 것으로 받아들여진다. 고밀도 유전자지도는 

목적 형질과 연관된 QTL의 위치를 예측할 수 있으며, 분

자표지이용선발(marker-assisted selection, MAS), 분자표지

이용육종(marker-assisted breeding) 등을 가능하게 해주기 

때문에 많은 연구팀들에서 이를 작성하고 활용도를 높이

는 시도가 이루어지고 있다(Yamamoto et al. 2007).

  배나무의 유전자지도는 일본배(P. pyrifolia)와 서양배(P. 

communis), 중국배(P. bretschneideri), 종간잡종(P. hybrid) 

등에서 작성되었다. 국가별 배의 유전자지도 작성과 관

련된 연구 현황은 Figure 2와 같다. 현재까지 일본에서 동

양배와 종간잡종 집단을 대상으로 유전자지도 작성에 대

하여 가장 많은 연구가 진행되고 있으며, 뒤를 이어 중국

에서 최근 연구가 활발히 이루어지고 있다. 서양배는 이

탈리아, 미국, 뉴질랜드 등 주요 배 생산국들을 중심으로 

연구가 이루어지고 있다. 배나무의 유전자지도에는 AFLP, 

SSR, SNP 등의 다양한 분자표지들을 이용하여 작성되고 

있으며(Iketani et al. 2001; Montanari et al. 2013; Pierantoni 

et al. 2004, 2007; Sun et al. 2009; Terakami et al. 2014; Yamamoto 

et al. 2002, 2007; Zhang et al. 2013), 다양한 분자표지가 집

적되어 지도가 포화됨에 따라 QTL에 대한 정확도 높은 

분석도 수행되고 있다(Fig. 3). 배나무속 식물에서의 QTL

에 대한 연구는 배흑성병(Iketani et al. 2001; Pierantoni et 

al. 2004, 2007), 배화상병(Dondini et al. 2004) 등 병 저항성 

유전자좌에 관한 연구가 주로 진행되었으며, 영양생장(Sun 

et al. 2009), 과실 특성(Zhang et al. 2013) 등에 관한 연구도 

진행되었다. 최근 차세대 염기서열 분석(next generation 

sequencing, NGS) 기술을 이용한 연구가 진행되면서 대량

의 분자표지들이 개발되고 있고, 이를 이용한 고밀도 유

전자지도를 작성할 수 있게 되어 다양한 집단과 형질을 

대상으로 하는 배나무속 식물의 유전연구가 더 활발히 

진행되고 있다(Chagné et al. 2014; Montanari et al. 2013; 

Terakami et al. 2014; Wu et al. 2013).

배나무의 차세대 염기서열 분석

차세대 염기서열 분석(next generation sequencing, NGS)에 

기반한 대량 유전정보의 활용 기술은 과수작물에서도 복

잡한 유전현상의 해석에 따른 어려움을 극복할 수 있는 

새로운 기술로 각광 받고 있다. 기존의 DNA 염기서열분

석에 이용된 Sanger 분석법(Sanger et al. 1997)은 초기에 

비해 리드의 길이나 효율, 비용적 측면에서 크게 개선이 

되었다(Madabhushi 1998; Prober et al. 1987; Smith et al. 

1986). 하지만 시료의 처리 방법과 모세관 전기영동(capillary 

electrophoresis) 기술을 이용한 분석구조는 비용 절감의 

한계 요인으로 작용하였다. 나노기술이나 생물정보학 분

야의 기술 발달로 DNA 염기서열 분석 속도 및 용량을 

획기적으로 증가시킬 수 있는 새로운 기술이 등장하게 

되었으며, NGS는 Sanger 염기서열 분석법의 대안으로 나

타난 대량분석이 가능한 신속하고 저렴한 기술들을 통칭

한다(Varsheny 2009). 다양한 NGS 기술들은 대량 병렬 반

응 및 다중처리를 토대로 획기적으로 염기서열 분석 비

용의 감소를 이루어 냈다(Smailus et al. 2005). 최근 NGS기

술을 이용하여 대용량, 고효율, 저비용으로 식물의 유전

체를 해독할 수 있게 되었으며(Mardis 2008; Morozova and 

Marra 2008), 배나무속에서도 이를 이용한 유전체 해독 
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연구가 다수 진행되고 있다.

  배나무속에서 차세대 염기서열 분석을 이용한 유전체 분

석은 대표적 중국배 품종인 ‘Danshansuli’ (P. bretschneideri)

를 대상으로 중국에서 가장 먼저 수행되었다. Wu (2013) 

등은 BAC-by-BAC과 Illumina HiSeq을 이용하여 유전체를 

분석하였으며(194x), 유전체의 크기는 배나무 전체 유전

체의 97.1%에 해당하는 512Mb였다. 17개의 염색체에 2,005

개의 SNP로 구성된 고밀도 유전자지도를 작성하였으며, 

42,812개의 단백질 코딩 유전자를 확인하였다. 또한 자가

불화합성, 석세포, 솔비톨, 과실 휘발성 화합물 등에 관련

된 유전자들을 동정하였다. 서양배의 유전체는 대표적 

서양배 품종인 ‘Bartlett’ (P. communis)을 대상으로 뉴질랜

드에서 드래프트 분석을 완료하였다(Chagné et al. 2014). 

서양배는 총 142,083개의 scaffold로 구성되었으며, 600Mb

로 추정되는 배나무속 유전체 크기 중 577.3Mb를 조립하

였다. 또한 유전자 예측을 통해 다른 12개의 식물들의 게

놈과 비교하였을 때 서양배에서만 나타나는 독특한 1,219

개의 단백질을 발견하였으며, 과실의 연화와 관련하여 

세포벽에서 발현되는 expansin 유전자를 서양배와 근연

속인 사과(Malusⅹdomestica)의 유전체와 비교하여 분석

하였다.

배나무의 게놈전체연관분석

게놈전체연관분석(genome-wide association study, GWAS)

는 대상 생물의 유전체 전체에 조밀하게 분포된 분자표

지들의 유전자형과 분석하고자 하는 표현형과의 관련성

을 통계적으로 분석하고 연구하는 방법으로, 인간의 복

잡한 유전체에서 질병에 관련된 유전자를 동정하기 위한 

매우 효과적인 접근법으로 알려져 있다(Altshuler et al. 2008; 

International HapMap Consortium 2005; Nordnorg and Welgel 

2008). 그러나 GWAS는 식물에서 복잡한 유전체와 형질

의 분석에는 많이 적용되지 않았는데(Atwell et al. 2010; Gore 

et al. 2009; Nordnorg and Welgel 2008) 이는 주로 식물에서 

적용하여 활용할 수 있는 효과적인 유전자형 동정하는 

기술과 고밀도 유전자지도의 개발에 대한 한계 때문이었

다(International HapMap Consortium 2005; International HapMap 

Consortium 2007). 하지만 최근 NGS 기술의 발달과 이를 

이용한 GBS(genotyping by sequencing) 기술은 대량의 SNP

를 저렴하고 효율적으로 탐색하여 고밀도 유전자지도 작

성을 가능하게 하였으며 이들은 정확한 표현형 자료와의 

비교를 통한 GWAS를 통해 유용한 유전자 발굴하고 정

밀한 분자표지의 개발을 가능하게 하였다(Buckler et al. 

2009; Cockram et al. 2010; Famoso et al. 2011). 배나무에서 

게놈전체 연관분석은 NGS 기반의 고밀도 유전자지도를 

활용한 것은 아니지만 일본의 Yamamoto (2014) 등은 배

의 생산성과 관련된 9가지 형질에 관하여 162개의 분자

표지를 대상으로 연관 분석을 수행하였으며, 76개의 일

본배 품종에서 4개의 분자표지가 검은점무늬병 저항성, 

수확시기, 가지의 수 등 3가지 형질과 연관되어있음을 확

인하고 GWAS의 유용성과 활용 가능성을 강조하였다. 

아직까지 배나무속 식물에서 GWAS에 대한 연구는 다른 

작물에 비해 많이 부족하지만 저렴하고 효율적인 대량의 

분자표지 개발과 농업적 중요 형질에 대한 정확한 표현

형 분석을 기반으로 하는 연구가 선진국을 중심으로 진

행되고 있어 이를 활용한 유용 유전자 발굴과 유전양상

에 대한 이해는 배 육종 효율을 획기적으로 향상시킬 수 

있는 강력한 도구가 될 것이다.

국내의 배나무 유전체 연구현황 및 전망

국내에서 동양배에 대한 유전체 연구는 Illumina Hiseq 

2000을 이용하여 남방형 동양배인 ‘황금배’(P. pyrifolia)와 

북방형 동양배인 한국재래종 ‘청실리’(P. ussuriensis), 이

들의 유전체를 함께 보유하고 있는 종간잡종에 해당하는 

‘미니배’(P. hybrid)를 대상으로 resequencing 분석을 실시

하였다. 표준 유전체로 사용된 중국배(Wu et al. 2013)와 

비교하여 맵핑한 결과, 세 품종은 총 리드 중 약 73.4%가 

맵핑되어 총 444.5Mb로 조립되었다(Oh et al. 2015b). 이후 

세 품종간에 비교 분석을 통해 다형성을 가지는 SNP, 

SSR, InDel(insertion and deletion) 마커를 개발하였고, 국내

의 배나무 유전자원에 적용하여 개발된 분자표지들의 유

용성을 검증하였다(Oh et al. 2015a; Won et al. 2015). 또한, 

배나무의 형태형질과 연관한 유전체 연구가 진행 중인데 

국내에 수집된 배나무의 유전자원 전체를 대상으로 형태

형질 및 분자표지 분석 연계를 통해 691점의 유전자원 

중 54점(7.8%)의 자원을 핵심자원으로 선발하였으며, 그 

중 배나무 유전자원 320점의 30%에 해당하는 95자원의 

핵심집단에 대한 GBS를 수행하고 있다. 이를 이용하여 

얻어진 분자표지들을 이용하여 우선적으로 정밀 유전자

지도를 작성하고 개발된 SNP를 이용하여 숙기, 과중, 당

도 등 유용형질과 연관된 GWAS를 수행할 예정이다.

  한국은 중국과 함께 동양배의 발달과 분화에 관련한 2

차 기원지로(Chellice and Westwood 1973; Kim and Ko 

2004; Sax 1931), 3종 이상의 기본종이 자생하고 있으며 

오랜 재배역사를 통해 이들의 종간교잡에 의한 재래품종

들이 존재하고 있을 뿐 아니라 과수작물 중 가장 먼저 교

배육종이 시작되어 많은 교배품종들이 육성되고 다양한 

배나무 유전자원이 확보되어있다. 또한 동양배에 대한 

유전이나 육종 관련 연구는 실질적으로 한국과 일본, 중

국에서만 수행되고 있으며 유전체 해독에 대한 연구는 

대부분의 국가에서 아직 시작단계의 수준에 있다. 최근 미국은 



294 J Plant Biotechnol (2015) 42:290–297

RosBREED 1단계 프로젝트(2009 ~ 2013년)를 통하여 장미

과 과수에서 분자표지를 이용한 육종 연구를 수행하였으며, 

RosBREED 2단계 프로젝트(2015 ~ 2019)에서는 기존의 대

상 작물에 배, 블랙베리, 장미 등의 장미과 작물을 추가

하였고, 1단계 연구 결과를 기반으로 병 저항성 유전육종 

연구를 실시하여 비교유전체 분석을 통한 장미과 작물의 

분자육종 실현을 최종 목표로 하고 있다(Iezzoni et al. 

2010, 2015). 서양의 경우 과수 작물의 유전체 정보 획득 및 

형질 연관 분자표지 개발에 주력하고 있으며, 이러한 유전

체 정보를 이용하여 정밀한 과수 육종 기반을 구축하고 있

다(Laurens et al. 2010). 국내에서 과수 유전체 정보의 집적 

및 활용 연구는 초본성 작물에 비하여 부족하지만 선진

국의 과수 작물에 대한 연구현황과 비교하여 그 수준 차

이가 크기 않기 때문에 연구와 기술개발의 경쟁력이 있

다고 할 수 있다. 따라서 현재 추진 중인 NGS 기술을 기

반으로 한 GWAS 분석은 배나무에 있어 유용 유전자의 

동정 및 중요 농업적 주요형질과 연관된 분자마커의 개

발을 통해 과수작물이 가진 유전분석의 어려움을 극복할 

수 있는 신뢰성 있는 대안이 될 것이다. 유전체 정보를 

이용한 배나무의 고효율 정밀 육종은 생산자의 어려움을 

경감시키는 것은 물론이고 시장과 소비자의 기호에 맞는 

배나무 신품종의 육성에 기여하여 국내 과수산업의 활성

화와 국제 경쟁력을 높이는데 중요한 역할을 담당할 것

이다.
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적 요 

배나무는 원산지와 분화방향에 따라 유럽, 미국, 호주 등

에서 주로 재배되는 서양배와 중국, 일본, 한국 등 동남 

아시아 지역을 중심으로 분포 및 재배되고 있는 동양배

로 구분된다. 17개의 기본염색체를 가진 배나무는 대부

분 이배성(2n=2x=34)이며, 단일 S 유전자좌에 의해 조절

되는 자가불화합성과 과수 작물의 주요 특징인 유년성으

로 인해 유전 연구 및 정밀한 품종 육성에 큰 제한을 받

고 있다. 배나무속 식물의 유전연구는 분자생물학 관련 

기술의 발달로 다양한 형태의 분자 표지의 개발이 이루

어짐과 동시에 유연관계분석, 유전자지도작성, QTL 분석

과 같은 다양한 유전연구에 활발히 이용되었다. 또한 배

나무의 유전자지도는 병 저항성이나 다양한 유용형질과 

연관된 QTL 확인을 위한 연구로 이어지고 있다. 대량 병

렬 반응 및 다중처리를 토대로 획기적인 염기서열 분석 

비용의 감소를 이뤄낸 NGS 기술은 대용량, 고효율, 저비용으

로 식물 유전체 해독을 가능하게 하여, 중국배 ‘Danshansuli’

와 유럽배 ‘Bartlett’에서 유전체 분석이 완료되었다. 최근 

국내에서는 황금배, 청실리 및 미니배의 resequencing 및 

GBS를 통한 SNP 탐색 등의 연구를 통해 화기, 숙기 당도 

등 농업적으로 유용형질에 대한 게놈전체 연관분석을 수

행하고 있다.
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