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Abstract Citrus is an economically important fruit tree 

with the largest amount of fruit production in the world. It 

provides important nutrition such as vitamin C and other 

health-promoting compounds including its unique flavonoids 

for human health. However, it is classified into the most 

difficult crops to develop new cultivars through conventional 

breeding approaches due to its long juvenility and some 

unique reproductive biological features such as gamete sterility, 

nucellar embryony, and high level of heterozygosity. Due to 

global warming and changes in consumer trends, establishing 

a systematic and efficient breeding programs is highly 

required for sustainable production of high quality fruits and 

diversification of cultivars. Recently, reference genome 

sequences of sweet orange and clementine mandarin have 

been released. Based on the reference whole-genome sequences, 

comparative genomics, reference-guided resequencing, and 

genotyping-by-sequencing for various citrus cultivars and 

crosses could be performed for the advance of functional 

genomics and development of traits-related molecular markers. 

In addition, a full understanding of gene function and gene 

co-expression networks can be provided through combined 

analysis of various transcriptome data. Analytic information 

on whole-genome and transcriptome will provide massive 

data on polymorphic molecular markers such as SNP, INDEL, 

and SSR, suggesting that it is possible to construct integrated 

maps and high-density genetic maps as well as physical 

maps. In the near future, integrated maps will be useful for 

map-based precise cloning of genes that are specific to citrus 

with major agronomic traits to facilitate rapid and efficient 

marker-assisted selection.

Keywords Citrus, Genome, Transcriptome, Molecular 

Markers, Genetic Map, Molecular Breeding 

서 론

감귤은 인도 동북부, 중국 서남부, 말레이시아, 인도네시

아 및 호주 동부로 이어지는 광대한 지역이 원산지로서 

4,000년 이상의 재배 역사를 가지고 있다(Nicolosi 2007). 

전 세계적으로 가장 많이 생산되는 주요 과수 작물로서 

연간 약 1.3억만톤 이상 생산되며, 중국, 브라질, 미국, 인

도, 멕시코, 스페인 등 아열대 및 열대 지역을 중심으로 
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재배되고 있다(FAOSTAT 2014). 감귤 중 약 53%는 오렌

지, 21%는 만다린, 11%는 레몬과 라임 계통, 나머지는 문

단 및 자몽 계통이 생산되고 있다. 온화한 기후에서 재배

되는 특성상 감귤은 추위에 약한데, 이들 중 문단, 레몬, 

라임 계통은 내한성이 매우 약하고, 온주밀감과 금감은 

상대적으로 내한성이 강한 편이다. 

  감귤은 비타민 C와 구연산 외에 약 60여 종의 다양한 

기능성 플라보노이드를 함유하고 있는 것으로 알려져 있

다. 채소나 다른 과일에서는 보고되지 않은 tangeretin, 

nobiletin과 같은 감귤 고유의 플라보노이드들이 밝혀졌

는데, 이들은 암세포의 침윤 및 전이방지, 백혈병 세포의 

분화촉진, 연골파괴 억제와 항산화작용, 순환기 계통 질

병의 예방, 항염증, 항알레르기, 항바이러스 등에 효과적

임이 보고되었다. 특히 감귤에 많이 들어있는 hesperidin, 

naringin과 같은 플라보노이드는 항균작용이 탁월하고, 

혈압저하 효과가 있음이 보고되었다(Benavente-García and 

Castillo 2008; Iranshahi et al. 2015; Meiyanto et al. 2012; Orhan 

et al. 2015).

  세계적으로 생산량이 가장 많은 과수로서의 경제적 중

요성에도 불구하고, 여러 지역에서 재배되는 대다수 감

귤 품종은 체계적인 교잡육종 프로그램을 통해서가 아니

라 자연교잡 실생 또는 아조변이 등을 통해서 선발되어 

이용되고 있는 실정이다. 감귤이 갖는 배우체 불임, 주심

배 발생, 다배성(polyembryony), 타가 및 자가 불화합성 등 

독특한 생식생물학적 특성과 잡종강세(heterosis)를 유도

하는 높은 이형접합성(heterozygosity), 긴 유년기(juvenility), 

나무의 크기 등의 특성으로 인해 유전 변이의 유전학 연

구와 이를 활용한 전통 육종은 많은 시간과 노력 및 비용

을 요구하고 있다. 또한 감귤에서 과실의 크기, 과형, 당

도, 향기, 내병성, 종자수, 과피분리(easy peeling) 등의 주

요 농업 형질은 질적형질이 아닌 양적형질과 관련되는 

것으로 알려져 있다(Gmitter et al. 2012; Talon and Gmitter 

2008).

  지구 온난화의 영향으로 인한 급격한 환경변화(가뭄, 

냉해 등)로 돌발적인 환경 스트레스에 노출될 우려가 커

지고 있으며, 감귤 생산의 세계화, 국제 여행의 보편화 

등으로 인해 감귤에 치명적인 질병이 급속히 전파될 가

능성이 매우 높다. 따라서 국제적으로도 고품질의 안정

적 감귤 생산 공급체계가 심각한 위협에 노출되고 있다. 

또한 소비자 요구의 다양화로 소품종 대량 생산보다는 

다품종 소량 생산을 위한 육종 프로그램으로의 변화가 

요구되고 있는 실정이다(Talon and Gmitter 2008).

  감귤의 고품질화, 품종의 다양화, 기후 변화 대응 안정

생산 체계 구축 등을 위해서는 과학적이며 체계적인 육

종 프로그램의 도입이 요구되는 시점에 있다. 세대 진전

과 교배 집단 육성이 비교적 자유로운 채소 작물들의 경

우, 유전체 기반 육종 프로그램이 본격적으로 가동되고 

있는 상황이다. 따라서 다른 작물들에서의 경우와 마찬

가지로 유전체 분석 기반 감귤 육종 프로그램의 도입은 

기존의 전통육종과 상호 조화를 이루어 신품종 육성의 

가속화와 체계화가 이루어질 수 있을 것으로 전망된다. 

본 논문에서는 감귤 유전체와 전사체 연구동향 및 유전

자 지도, 분자마커 등에 관한 최근의 연구결과들을 소개

하고자 한다. 

감귤 유전체 연구 현황

감귤 유전체 특성 및 연구 동향

감귤 및 근연 속(genus)은 기본적으로 2배체(2n=2x=18)이

나 Longley (1925)에 의해 최초로 자연발생 4배체인 금감

(Fortunella hindsii Swing.)이 발견된 이래 3배체, 동질사배

체, 6배체 등이 보고되었다(Gmitter et al. 2012). 감귤은 목

본성 작물임에도 불구하고 비교적 작은 유전체 크기를 

갖는 것으로 알려져 있다. 만다린(C. reticulata Blanco)은 

360Mb, 문단[C. maxima (Burm.) Merrill]는 383Mb, 불수감

(C. medica L.)은 398Mb의 평균 반수체 유전체 크기를 갖

는 것으로 분석되었다(Ollitrault et al. 1994). 이러한 유전

체 크기는 모델 식물인 애기장대 유전체(약 135Mb)의 약 

3배 정도에 해당한다(The Arabidopsis Genome Initiative 2000).

  감귤 유전체 해독을 위한 노력은 2003년에 국제 감귤 

유전체 컨소시엄(ICGC, The International Citrus Genome 

Consortium)이 설립되면서 시작되었다. ICGC에는 미국, 

프랑스, 이탈리아, 스페인의 대학 및 공공기관 소속 감귤 

연구자들과 민간기업이 주도적으로 참여하였으며, 클레

멘타인 만다린(C. clementina cv. Clemenules) 유래 반수체 

클론에 대해 Sanger 플랫폼을 이용한 유전체 해독이 착수

되었다. 이와 별도로 미국 플로리다대학교(UF-CREC, University 

of Florida Citrus Research and Education Center) 주도로 Roche 

454 시퀀싱 플랫폼을 이용하여 2배체인 스위트 오렌지

(C. sinensis cv. Ridge Pineapple)에 대한 유전체 해독이 착

수되었다(Gmitter et al. 2012). 두 개의 감귤 유전체에 대한 일

차 어셈블리 서열은 미국 에너지성의 Joint Genome Institute에

서 운영하는 포털 사이트(phytozome.net)와 Tree Fruit Genome 

Database Resources (tfGDR; citrusgenomedb.org)에 공개된 바 

있다(Gmitter et al. 2012).

  여러 국가의 감귤 연구자들의 노력에 의해 2013년에 

감귤 유전체에 대한 해독이 이루어졌는데, 최초의 감귤 

표준 유전체 draft 서열은 중국 화중농업대학교의 감귤 

연구 그룹에 의해 보고되었다(Xu et al. 2013). 중국 그룹

은 세계적으로 가장 많이 재배되며 오렌지 주스 생산을 위

해 주로 사용되는 ‘발렌시아’ 오렌지(C. sinensis cv. Valencia)

에 대한 유전체 해독을 완료하였다. 감귤은 이형접합성
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으로 인해 해독된 유전체의 분석에 복잡성 문제를 야기

할 수 있다. 이를 해결하기 위하여 ‘발렌시아’ 오렌지 약 

배양에서 유래한 DH (double haploid) 계통에 대해 whole- 

genome shotgun paired-end-tag sequencing을 수행한 후, de 

novo 어셈블리를 통해 표준 유전체를 작성하였다. 이배

체인 모본 ‘발렌시아’ 오렌지에 대해서도 shotgun sequencing

을 수행하여 완전한 유전체 정보를 완성하였다. 또한 유

전체 정보의 완성도와 gene annotation의 정확도를 높이기 

위하여 4가지 조직(캘러스, 꽃, 잎, 열매)에 대해 shotgun 

RNA sequencing (RNA-seq)과 paired-end-tag RNA sequencing 

(RNA-PET)을 수행하였다. ‘발렌시아’ 오렌지 유전체 분

석 결과, 20.5% (약 61.7Mb)는 repetitive element로 구성되

며, 29,445개의 단백질 암호화 유전자가 예측되었다. 단

백질 암호화 유전자들 중 약 절반은 이형접합 상태로 존

재하였는데, 유전체 분석을 통해 감귤의 이형접합성이 

입증된 것이다. 애기장대와 벼의 유전체에도 약 20%의 

repetitive element가 존재한다는 점에서 볼 때(Goff et al. 

2002; The Arabidopsis Genome Initiative 2000), 감귤도 상당

히 밀집된 유전체를 갖는다고 할 수 있다. 스위트 오렌지

가 문단과 만다린의 교잡종으로 추정되어 왔는데(Moore 

2001; Nicolosi et al. 2000), 문단과 만다린 각 3품종에 대해 

유전체 해독을 수행한 후, 스위트 오렌지 표준 유전체를 

활용하여 single nucleotide polymorphism (SNP) 선호도를 

분석한 결과, 스위트 오렌지는 문단과 만다린의 여교잡 

잡종[스위트 오렌지 = (♀문단 x ♂만다린) x ♂만다린]

임이 입증되었다.

  2014년에 ICGC는 클레멘타인 만다린(C. clementina cv. 

Clemenules) 유래의 반수체 식물을 재료로 Sanger dideoxy 

whole-genome shotgun 플랫폼을 기반으로 하여 약 25,000

개의 단백질을 암호화하며 9개 pseudomolecule로 이루어

진 301.4Mb의 고품질 감귤 표준 유전체 해독을 보고하였

다(Wu et al. 2013). 아울러 Illumina 플랫폼을 이용하여 다

양한 감귤(만다린 4품종, 문단 2품종, 스위트 오렌지와 

사우어 오렌지 각 1 품종)에 대한 유전체 해독도 보고하

였다(Wu et al. 2013). 핵과 엽록체 유전체에 대한 비교 유

전체 분석 결과로부터 현재 재배중인 문단은 야생의 C. 

maxima로부터 선발되었으며, 만다린은 야생의 C. reticulata

로부터 일부 C. maxima 유전체의 유전질 침투(introgression)

에 의해 만들어졌고, 가장 광범위하게 재배되는 스위트 

오렌지는 이전에 혼합된 개체의 자손이며, 사우어 오렌지

는 C. maxima와 C. reticulata의 F1 hybrid임을 제시하였다.

  현재까지 스위트 오렌지와 클렌멘타인 만다린에 대한 

표준 유전체가 완성된 상황이다. 현재 이들 유전체 정보

를 활용하여 gene annotation (Wang et al. 2014), 기능, 전사

조절 및 내병성 유전자군에 대한 상세분석(de Paula Santos 

Martins et al. 2015; Hou et al. 2014; Hu et al. 2015; Islam 

et al. 2014; Wang et al. 2015; Xie et al. 2015), 서열/구조 변

이 분석 및 분자마커 발굴(Biswas et al. 2014; Chen and 

Gmitter 2013; Jiao et al. 2013; Liu et al. 2013), 엽록체 유전

체 분석(Carbonell-Caballero et al. 2015; Redwan et al. 2015; 

Su et al. 2014) 등에 활발히 활용되고 있다.

  국내에서는 농진청 차세대바이오그린 21 사업의 일환

으로 제주 재래귤 중의 하나인 병귤(C. platymamma)에 관

한 유전체 해독이 이루어졌으나 아직 논문 발표가 이루

어지지 않았으며, Lee 등(2015)은 최근 병귤 엽록체 유전

체 해독에 관해 보고하였다. 병귤 엽록체 유전체는 160,121 

염기쌍으로 이루어져 있으며, 유전체 정보를 이용한 계

통분석 결과 스위트 오렌지와 가장 가까운 유연관계를 

보여주었다. 본 연구팀에서 클레멘타인과 병귤 유전체에 

대한 비교 유전체 분석을 수행한 결과, 13,286개의 다형

성 SNP와 521개의 다형성 SSR (simple sequence repeat)을 

발굴하였다(미발표 자료).

감귤 전사체 분석 동향

NGS 기술을 이용한 감귤의 전사체 연구는 2012년부터 

보고되기 시작했다. 보고된 논문들은 약 1.2-4GB 염기서

열에 해당하는 15 ~ 50 million raw reads를 생산하였고, 생

산된 reads는 The Institute for Genomic Research (TIGR) unigene 

dataset, the Citrus sinensis unigene set (NCBI Unigene Build)

와 phytozome database를 reference로 사용하였다. 두 개의 

감귤 품종에 대한 표준 유전체가 완성되었지만 연구자가 

관심 있는 감귤 품종에 대하여 de novo assembly한 후 

public database를 이용하여 유전자를 탐색하여 보고하고 

있다.

  RNA-Seq을 이용한 감귤의 연구는 병, 숙기, 색에 대한 

연구가 상대적으로 다른 형질보다 많이 보고되었다. 황

룡병, 궤양병, 더뎅이병, 흑점병 등의 감귤 병 중 전세계

적으로 가장 관심이 있는 황룡병에 대한 연구가 가장 활

발히 이루어지고 있으며, 우리나라에서 발생하고 있는 

궤양병, 더뎅이병에 대하여 RNA-Seq을 이용한 전사체 연

구는 아직 보고되어 있지 있다. Martinelli 등(2012)은 황룡

병을 일으키는 Candidatus Liberibacter asiaticus (CaLas)에 

감염된 스위트 오렌지 과피와 감염되지 않은 과피를 이

용하여 전사체 연구를 수행하였는데, 감염 과피에서 광

합성의 명반응, ATP 합성에 관련된 유전자가 증가되고, 

protein degradation, misfolding process가 활성화되었다. 또

한 살리실산, 자스몬산 관련 유전자가 증가되고, 지베렐

린, 사이토키닌 연관 유전자가 억제됨을 보고하였다. Zhong 

등(2015)은 CaLas을 red tangerine 뿌리에 감염시키고 50일 

후에 감염된 뿌리와 감염되지 않은 뿌리에서 전사체를 

분석하였다. 총 3,956개 유전자가 샘플간 차별적인 발현

을 보였는데, 이들의 연구 결과와 앞선 보고를 종합하여 

CaLas 감염은 cell wall modification, protease-involved protein 
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degradation, carbohydrate metabolism, hormone synthesis, stress 

response에 관련된 생물학적 경로에 영향을 주는 것이 확

인되었다. 또한 뿌리 특이적으로 ubiquitin-dependent protein 

degradation pathway, secondary metabolism, cytochrome P450

와 Fe, Zn, N, P와 같은 영양분 흡수와 전달에 관련된 유

전자들의 발현이 감소되는 변화를 보고하였다.

  감귤 숙기는 생산 시기와 연관되어 있으므로 연구가 

활발히 진행되고 있다. 과실 발달은 단계적으로 크기 증

가, 당 증가, 과피색의 변화가 수반되며, 감귤 성숙에는 

당 증가, 산 감소, 카로티노이드 축적 등이 서로 연결되

어 있다. 성숙의 과정은 매우 복잡하고 유전학적으로도 

체계적인 프로그램에 의해 진행되는데 주로 돌연변이를 

이용하여 연구가 이루어지고 있다. Wu 등(2014)은 개화 

후 170일, 190일, 210일에서 숙기가 늦어진 자연적 돌연

변이와 숙기가 정상인 ‘Fengwan’ 오렌지의 전사체를 조

사하였다. 총 628개의 차별적으로 발현되는 유전자가 확

인되었고, abscisic acid (ABA) 경로가 숙기에 중요한 역할

을 수행할 것으로 추정되었다. 식물 호르몬인 ABA는 오

렌지의 주 색소인 카로티노이드 경로에 의해 생산되는 

물질을 전구체로 사용하여 합성되는데, 이들 연구에서 

차별적으로 발현되는 유전자들로 확인된 sugar metabolism, 

cell wall-related metabolism과 서로 연결되어 감귤 숙기 조

절에 중요한 역할을 하는 것으로 추정되었다. Zhang 등

(2014)도 숙기가 늦어진 자연적 돌연변이와 숙기가 정상

인 ‘Jincheng’ 오렌지의 전사체 조사에서, ABA, sucrose, 자

스몬산 경로가 서로 긴밀히 연계되어 감귤 숙기에 영향

을 주는 것으로 보고하였다. 또한 cell wall metabolism과 

관련된 pectinesterase 유전자가 성숙 정도와 연관되어 있

으며, PP2C, PYR/PYL, SnRK2 등의 신호전달 연관 특정 

유전자들도 관련되고 있는 것으로 알려졌다.

  과실 색은 품질의 주요 구성 요소인데, 감귤에서는 카

로티노이드 축적의 결과로 알려져 있다(Guo et al. 2015; 

Kato et al. 2007; Sugiyama et al. 2010). 카로티노이드는 식

물 호르몬, 신호물질, 비타민 A 등의 전구체이자 항산화 

역할을 수행하여, 암을 비롯한 여러 질병 예방과 영양학

적으로 도움이 되는 물질이다(Kato et al. 2007). 감귤 과피

와 과육 부분에서 β-carotene, lycopene을 비롯한 115개 이

상의 다양한 카로티노이드로 구성되어 성숙 단계에 따라 

과육(pulp)과 과피(flavedo) 색이 변하게 되며, 이는 성숙

과 색소 발달에 대한 생물학적 경로가 카로티노이드 합

성 경로를 중심으로 밀접하게 연관되어 있음을 보여준

다. 주로 과피색 및 과육색 돌연변이체를 이용하여 색소 관

련 전사체 연구가 진행되고 있다. Guo 등(2015)은 ‘Guanxi’ 

문단에서 과육 부분은 색이 같으나 일반 과피보다 β- 

carotene 함량이 10.5배 많은 자연발생 돌연변이체와 보통

의 개체를 가지고 전사체 연구를 수행하였는데, β-carotene

의 증가는 카로티노이드 합성 경로에서 β-carotene을 분

해하는 CCD, BCH, NCED, ZEP 유전자들의 발현량의 감

소와 연관되어 있음을 밝혔다. 총 303개의 유전자가 차별

적으로 발현되었는데, carbon metabolism, starch/sucrose metabolism, 

아미노산 생합성과 연관된 핵심 유전자들이 β-carotene 

축적과 관련되어 있었다. Yu 등(2012)은 과육색이 적색인 

스위트 오렌지 돌연변이체를 이용하여 다른 종에서와 같

이 카로티노이드 합성 경로에서 PSY, ZDS처럼 lycopene 

합성 관련 유전자들의 발현은 증가하고 LCYb, CCS같은 

lycopene 분해 관련 유전자들의 발현은 감소한다고 하였

다. 또한 돌연변이체에서 미토콘드리아에서 작용하는 TCA 

cycle, coupling electron transfer, oxidative phosphorylation 등에 

관련 있는 유전자들의 발현에도 변화가 있었으며 PSY, 

ZDS 등이 lycopene을 합성하기 위한 phytoene desaturation

의 촉매와 전자 전달에 있어서의 연관성이 제시되었다.

  감귤 병, 숙기, 색 등의 형질 연구 외에도 생물학적 메

커니즘을 이해하기 위하여 RNA-Seq을 이용하여 전사체

를 분석하였다. 예를 들어, 미량 영양소인 붕소 결핍으로 

나타나는 생리장해 증상에 대한 메커니즘, 생물학적 제

재를 이용한 병 저항성 향상, 과실 착과량이 다음해 개화 

유도에 미치는 영향 등이 보고되었다. Yang 등(2013)은 붕

소 결핍에 따라 생리장해 증상을 4단계로 나누어 전사체를 

분석하여 사이토키닌 신호 전달경로가 생리장해 초기단계

에 중요한 역할을 할 수 있다고 제시하였다. Hershkovotz 등

(2013)은 유용 미생물인 yeast Metschnikowia fructicola를 자

몽 과피에 처리하였을 때 green mold를 일으키는 Penicillin 

digitatum의 억제 기작에 대해 보고하였다. Shalom 등(2014)

은 과다결실에 따른 가지의 전사체를 비교하여 해거리현

상(격년결과)이 ABA 및 옥신의 상호작용과 관련되어 있

음을 보고하였다.

  국내에서 감귤 전사체 분석은 아직 활발하게 이루어지

고 있지 않은 실정이다. 온주밀감(C. unshiu cv. Nichinan 

No. 1) 미숙과에 대한 expressed sequence tags (ESTs) 분석

이 이루어졌으며(Boo et al. 2007), DNA microarray 방법을 

이용해 온주밀감(C. unshiu cv. Miyagawa Wase), 청견(C. 

unshiu Markov. x C. sinensis), 당유자(C. grandis), 하귤(C. 

natsudaidai)간 전사체 비교분석이 보고되었다(Park et al. 

2012). 또한 microarray 기법을 이용하여 온주밀감(C. unshiu 

cv. Miyagawa Wase)에서 아조변이체들과의 전사체 비교 

분석 연구가 수행된 바 있다(Park et al. 2010; Suh et al. 

2013).

유전자 지도

유전자 연관지도 작성은 교배 집단으로부터 비효율적이

며 시간 소요가 많은 표현형 기반의 선발 대신에 쉽게 수
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치화할 수 있으며 중립적인 분자마커 기반의 목표형질 

선발을 용이하게 한다. 감귤 잎의 동위효소(isozymes)를 

이용한 최초 연관지도 작성이 보고된 이래(Torres et al. 

1985), 현재까지 주로 감귤과 탱자에 대해 다양한 분자마

커 활용의 연관지도가 보고되어 왔다(Chen et al. 2008; 

Gulsen et al. 2010). 2000년대 이전까지는 주로 동위효소, 

randomly amplified polymorphic DNA (RAPD), amplified fragment 

length polymorphism (AFLP), restriction fragment length polymorphism 

(RFLP), inter-simple sequence repeat (ISSR) 마커 등이 활용

되었으나 집단 특이적으로 인한 범용화의 문제나 개발의 

어려움 등으로 인해 marker-assisted selection (MAS)을 수

행하기에는 부적절한 것으로 여겨진다(Talon and Gmitter 

2008). 이러한 문제점을 보안하기 위하여 sequence characterized 

amplified region (SCAR), cleaved amplified polymorphic sequence 

(CAPS), SSR, SNP 마커 등이 개발되어 활용되기 시작하

였다(Chen et al. 2008; Gulsen et al. 2010). 기존에 발굴된 

제한된 수의 RAPD, AFLP, SSR 마커 등으로는 감귤 유전

자 지도의 정밀도 향상이 어렵기 때문에 ESTs 기반의 대

규모 SSR 마커를 발굴하여 사용하거나 다양한 마커들에 

대한 통합 연관지도 작성이 이루어졌다(Chen et al. 2006; 

Chen et al. 2008; Gulsen et al. 2010). Ollitrault 등(2012)은 

EST, 유전체 라이브러리 및 bacterial artificial chromosome 

(BAC) 말단 서열 정보로부터 다형성 SSR, SNP, Insertion- 

Deletion (InDel) 마커를 발굴하고 클레멘타인 만다린에 

대해 961개 마커, 1084.1cM에 대한 표준 유전자 지도를 

작성하였으며, 문단, 스위트 오렌지와의 연관지도 비교 

분석도 수행하였는데, 이들 유전자 지도들은 클레멘타인 

만다린의 표준 유전체 서열 분석에 유용하게 활용되었다

(Wu et al. 2014).

  감귤에서 유전체, 유전자 또는 양적형질 유전자좌(QTLs)

에 대한 유전자 지도 작성을 위해 다양한 교배조합들이 

사용되고 있는데(Chen et al. 2008), 탱자[Poncirus trifoliata 

(L.) Raf.]와의 교배집단을 사용하는 경우가 많다. 그 이유

로 탱자는 감귤이 갖고 있지 않은 다양한 환경스트레스 

내성 및 병해충 저항성 형질[저온, citrus tristeza (CTV), 

Phytophthora 뿌리 썩음병, 선충 등] 등을 가지고 있기 때

문에 감귤과의 속간 교배를 통해 이들 형질을 도입하기 

위함뿐 만 아니라 삼출엽의 우성 형질로 인해 교잡배 유

래 유식물 판별이 용이하기 때문이다(Chen et al. 2008; 

Talon and Gmitter 2008). 병저항성(바이러스, 궤양병, 흑점

병 등), 환경스트레스 내성, 아포믹시스, 주심배, 종자수 

등 다양한 형질을 결정하는 유전자좌들에 대한 연관분석

이 이루어졌다(Chen et al. 2008). 최근 Cuena 등(2013)은 

클레멘타인 만다린 유전체 정보로부터 SSR과 SNP 마커

를 발굴하고, 연관분석을 통해 Alternaria alternata에 의해 

발병하는 Alternaria brown spot에 저항성을 부여하는 3.3Mb 

영역을 확보하고, 병 저항성 유전자들이 밀집해서 존재

함을 보고하였다.

  DNA 마커 기반의 연관지도와 물리지도(궁극적으로는 

유전체의 DNA 서열)를 통합시키는 것은 유전체 분석의 

정확도를 높이는데 중요하다. 복잡한 유전체의 물리지도 

작성은 BAC 라이브러리 작성, BAC 말단 서열 결정 및 

콘티그 배열을 기반으로 한다. 감귤에서는 탱자를 비롯

한 5종/계통/품종에 대해 만들어진 BAC 라이브러리를 기

반으로 부분적 물리지도가 작성되었다(Talon and Gmitter, 

2008). BAC 라이브러리와 BAC 말단 서열은 탱자 유래의 

단일 우성 유전자(Ctv)에 대해 유전자 지도 기반 상세 연

관분석을 통한 후보 유전자의 클로닝(Deng et al. 2001; 

Yang et al. 2001)과 SSR, SNP, InDel 마커 발굴을 통한 표

준 유전자 지도 작성 등에 활용되었다(Ollitrault et al 2012). 

최근, 스위트 오렌지의 표준 유전체 서열 정보로부터 발

굴한 5,824개 SSR 마커에 대한 물리지도가 작성되었다

(Biswas et al. 2014).

분자마커

감귤에서 전통 교배육종의 효율을 높이거나 병원균 감염 

여부를 판별하기 위한 DNA 기반의 분자마커들이 개발

되었다(Table 1). 교배육종 효율 증진을 위하여 무핵, 다

배성, 산도, 조기결실, 아포믹시스, 종자수, 자가불화합

성, 웅성불임, 병해충(바이러스, 선충, 궤양병, Alternaria 

brown spot 등) 저항성, 내재해성(내한성, 내염성) 후보 유

전자 연관 RAPD, RFLP, SCAR 마커들이 발굴되었다. 흑

점병, 궤양병, 황룡병 등을 비롯한 주요 감귤 병원균의 

감염 여부를 판별할 수 있는 다양한 형태의 분자마커 및 

다배성 품종을 모본으로 하는 교배 육종에서 교잡배를 

판별하기 위한 마커들도 개발되어 있는 상황이다. 

  최근에는 RNA-Seq을 이용한 전사체 분석을 통하여 품

종별, 조직별 분자마커를 개발하기에 이르렀다. Terol 등

(2015)은 감귤 12개 품종의 4개 조직에 대하여 73,797 전

사체를 확인하였고, 농업적 관심 유전자의 분자마커를 

탐색하였다. Liang 등(2015)은 문단의 RNA를 추출하여 

12GB 정보양을 생산하고 de novo assembly한 후, NCBI non- 

redundant database, Swiss-Prot protein database, Kyoto Encyclopedia 

of Genes and Genomes (KEGG) database와 Clusters of Orthologous 

Groups (COG) database 등 총 4개의 database를 사용하여 

기존의 2개 표준 유전체에서 보고한 감귤 unigene들보다 

많은 57,212개 unigene을 확인하였다. 또한 10,276개 SSR

과 67,720개 SNP를 탐색하였다. 이 중 1,035개 SSR 마커

를 사용하여 유전자 지도를 작성하였고, 44개 다른 감귤 

accession을 구분할 수 있는 29개 다형성 SSR 마커를 발굴

하였다.

  현재 유전체 분석 결과를 기반으로 기초 분자표지(SNPs, 

SSRs, InDels 등) 발굴은 이루어지고 있으나(Biswas et al. 
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Table 1 Currently available molecular markers for citrus

Group Traits Candidate gene Marker type References or Patents

Pathogen/insect 

resistance

Citrus canker (Xanthomonas citri) WRKY22, GST1 gene Shi et al. 2014

Alternaria brown spot (Alternaria alternata) NA SSR/SNP Cuenca et al. 2013

Citrus tristeza virus (CTV) Ctv QTL Asins et al. 2012

Citrus leprosis virus (CiLV) CiLV QTL Bastianel et al, 2009

Citrus tristeza virus (CTV) Ctv gene Deng et al. 2001

Nematode NA QTL Ling et al. 2000

Citrus tristeza virus (CTV) Ctv2 RAPD/RFLP Fang et al. 1999

Citrus tristeza virus (CTV) Ctr SCAR Deng et al. 1997

Citrus tristeza virus (CTV) Ctv RAPD Mestre et al. 1997

Citrus tristeza virus (CTV) Ctv RAPD Gmitter et al. 1996

Citrus tristeza virus (CTV) Rcan6, Rcan6 Gene US, patent No. 07126044

Morphological 

traits

Self-incompatibility (S allele) S allele RAPD Kim et al. 2013

Polyembryony Msg-2 gene Nakano et al. 2013

Morphological traits NA QTL Sahin-Cevik and Moore 2012

Seedlessness NA RAPD Chavez and Chaparro 2011

Fruit setting in young citrus NA QTL Gulsen et al. 2011

Seedlessness NA AFLP/SCAR Xiao et al. 2009

Polyembryony NA SCAR Nakano et al. 2008

Polyembryony NA SCAR Kang et al. 2008

Yield and seed number NA QTL Garcia et al. 2000

Apomixis Apo2 QTL Garcia et al. 1999

Fruit acidity NA RAPD Fang et al. 1997

Male sterility SCAR
Korea, patent No. 

1010996240000

Stress tolerance
Freeze tolerance NA QTL Weber et al. 2003

Na
+

/Cl
-

 accumulated trait NA QTL Tozlu et al. 1999

Detection

(Pathogens, 

zygotes etc.)

Zygotic hybrids RAPD Jin et al. 2015

Zygotic hybrids SSR Yildiz et al. 2013

Citrus canker SSR Ngoc et al. 2009

Citrus black spot (Guignardia citricarpa) RAPD Stringari et al. 2009

Citrus canker hrpW gene
Korea, patent No.

1005995250000

Citrus greening disease (HLB, Candidatus 

Liberibacter asiaticus)
miRNA, siRNA miRNA, siRNA US, patent No. 20140134266

Citrus greening disease (HLB) gene China, patent No. 103525943

Citrus pathogens oligonucleotide China, patent No. 101956023

Citrus greening disease (HLB) protein US, patent No. 20140127718

2014; Chen and Gmitter 2013; Liu et al. 2013; Wu et al. 2014; 

Xu et al. 2013), 형질연관 마커의 개발은 아직 이루어지고 

있지 않다. Table 1에서와 같이 분자유전학적 방법을 토

대로 일부 분자마커가 개발되어 왔으나, 이들을 활용한 

분자육종을 위해서는 더 다양한 형질과 연관된 마커가 

개발되어야 한다. 특히, 과수의 특성상 이미 개발된 마커

들이 다른 품종에서는 적용이 잘 안되는 점도 나타나고 

있다. 따라서 감귤 유전체를 활용하여 대량의 분자마커

들을 지속적으로 개발할 필요가 있으며, 다양한 형질과 

품종 연관 마커의 개발도 시급한 실정이다.
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감귤 유전체 연구 향후 전망

현재까지 2개 감귤 품종(‘발렌시아’ 스위트 오렌지, ‘클레

메눌’ 클레멘타인 만다린)에 대한 고품질의 표준 유전체

가 완성된 상태이다. 유용 핵심자원, 변이체(아조변이, 주

심배 유래 변이 등), 교배 분리집단 등에 대해 표준유전

체 기반 유전체 및 전사체 분석, 비교유전체 분석, GBS 

(genotyping-by-sequencing) 등을 통해 유용 유전자, 변이 

유전자, 형질연관 분자마커 발굴 등에 관한 연구가 가속

화될 것으로 전망된다. 2014년 일본 시쯔오카에서 열린 

감귤 생명공학 심포지엄에서 확보한 정보에 의하면 일본

의 경우, 50여 개의 감귤 품종에 대한 유전체 및 전사체 

해독을 진행하고 있다. 따라서 향후, 본격적인 유전체 기

반 감귤류 품종 육성 경쟁이 매우 치열해질 것으로 전망

된다. RNA-seq을 이용한 전사체 분석을 통해 조직 발달

단계, 다양한 내·외부 환경 변화 등에 따른 유전자 발현

에 대한 정보를 확보하고, 이를 바탕으로 co-expression 네

트워크 분석을 수행함으로써 유전자 발현 조절과 유전자 

기능 연구 등도 활발히 이루어질 것이다(Du et al. 2015; 

Wong et al. 2014)

  고품질의 표준 유전체 서열이 확보됨으로써 염기서열 

기반의 다양한 다형성 분자마커(SSR, SNP, InDel 등)들이 

발굴되고 있다. 이들을 활용한 고밀도 유전자 연관지도

가 일부 작성되었거나 작성될 것이며, 또한 빠른 시일 내

에 분자마커 기반의 유전자 연관지도와 서열 기반의 물

리지도가 통합될 것이다. 통합 유전자 지도를 통해 병해

충 저항성, 감귤 특유의 식물학적 특성 및 과실 품질관련 

유전자들에 대한 상세 연관분석, 유전자 클로닝 및 유전

자 기능 검정 등이 비교적 용이하게 이루어질 것이다.

  유전자 변형 기술이 작물의 수량성, 품질, 병저항성 등 

다양한 형질을 개선시키기 위하여 광범위하게 사용되고 

있다. 최근에 개발되었으며, 2014년 Nature 선정 10대 미

래 기술의 하나인 Cas9/single guide RNA (sgRNA)와 같은 

표적 유전체 교정(targeted genome editing) 기술이 식물을 

유전적으로 변형시키기 위해 성공적으로 사용되고 있다

(Gaj et al. 2013; Woo et al. 2015). 감귤에서도 스위트 오렌

지를 재료로 유전체 교정을 위한 시도가 이루어지고 있

다(Jia and Wang, 2014). 유전체 편집 기술은 감귤 형질 개

선이나 유전자 기능 연구뿐만 아니라 SNP 분자마커의 

검증을 위한 연구에도 중요하게 활용될 것으로 전망된

다. 유전체 편집 기술을 접목시키기 위해서는 조직배양 

및 형질전환 체계 등이 잘 확립되어야 한다. 감귤의 경

우, 다양한 방법을 통해 다양한 유전자들에 대해 여러 품

종의 형질전환이 이루어지고 있다(Bachchu et al. 2011; 

Donmez et al. 2013; Han et al. 2005). 감귤은 유전체 편집 

기술의 적용을 위한 기반이 잘 구축되어 있으므로 앞으

로 감귤 분자육종이 매우 효율적으로 이루어질 수 있을 

것으로 전망된다.
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적 요

감귤은 전 세계적으로 가장 많이 생산되는 주요 과수작

물이고 비타민 C와 구연산 및 감귤 고유의 플라보노이드

를 비롯한 다양한 기능성 성분으로 인해 건강 기능성 식

품 소재로도 각광받고 있다. 그러나 긴 유년기와 배우체 

불임, 주심배 발생 및 고도의 유전적 잡종성 등 감귤 특

유의 생식생물학적 특성으로 인해 교배를 통한 전통 육

종의 품종개발에 있어서는 가장 어려운 작물에 속한다. 

지구 온난화, 소비자 욕구 변화 등으로 인해 고품질 감귤

의 안정적 생산과 품종 다양화를 위한 체계적 육종 프로

그램의 도입이 시급한 실정이다. 감귤에서도 분자 육종 

프로그램을 통한 품종 육성을 위해 세계적으로 가장 많

이 재배되는 스위트 오렌지와 클레멘타인 만다린에 대한 

고품질 표준 유전체 정보가 최근에 확보되었다. 표준유

전체 서열을 기반으로 다양한 품종 및 교배집단들에 대

한 유전체 해독, 비교유전체 분석, GBS 등을 통해 형질연

관 마커 발굴, 유전자 기능 연구 등이 이루어질 것으로 

전망된다. 아울러 다양한 전사체 분석이 이루어지고 있

으며, 유전자 기능 및 유전자 co-expression 네트워크의 이

해를 증진할 수 있을 것이다. 유전체 및 전사체 분석을 

통해 확보한 대규모 SNP, InDel 및 SSR의 다형성 분자마

커 big data를 이용한 고밀도 연관 및 물리 지도 작성이 

이루어지고 있고, 궁극적으로 통합지도 작성이 이루어지

게 될 것이다. 이를 통해 가까운 장래에 감귤 특이 주요 

농업형질 연관 유전자의 정확도 높은 map-based 클로닝 및 

빠르고 효율적인 분자표지 선발육종이 이루어질 것이다.
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