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ABSTRACT: Simple sequence repeats (SSRs) were isolated from major Pleurotus pulmonarius cultivars in Korea, namely ‘HS47’
(monokaryon, gamete of ‘Santari’), ‘GB19’ (monokaryon, gamete of ‘Santari’), ‘Hosan,’ ‘Yeoleumneutali1,’ ‘Sambok,’ ‘Gangsan,’ ‘Yaksan,’
‘Jasan,’ ‘Hyangsan,’ and ‘Yeoleumneutali2,’ and characterized via HiSeq genome sequencing and bioinformatic analysis. The genome
sizes of the monokaryons ‘HS47’ and ‘GB19’ were estimated to be 37.3 and 37.2 Mb, respectively, and those of the other dikaryotic
cultivars ranged from 47.1 to 61.1 Mb. A total of 711 (smallest) and 1,106 (1.5 times the smallest) SSRs were found in the ‘HS47’
and ‘Gangsan’ genomes, respectively. Hexanucleotide and octanucleotide motifs accounted for the top two fractions of all SSRs.
CGA/TCG, A/T, and CTC/GAG were the most frequently detected nucleotides in the SSRs. Most of the SSRs were 21~30
nucleotides long (hypervariable for application), accounting for 70% of all lengths of SSRs.
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산느타리(P. pulmonarius)는 주름버섯목(Agaricales), 느

타리과(Pleurotaceae), 느타리속(Pleurotus)에 속하는 백색

부후균이며 전세계의 온대지방과 아열대 지방에 자생한

다. 국내에서는 봄부터 가을에 걸쳐 활엽수의 죽은 나무

또는 떨어진 가지에 군생하거나 단생한다(Han et al.,

2016). 외형은 느타리(P. ostreatus)와 비슷하나 갓색이 엷

고 갓크기가 작은 것이 차이점이며 느타리에 비해 높은

온도에서 잘 자란다(Guzmán et al., 2000). 국내에서도 느

타리가 가을에서 겨울 사이에 발생되는데 반해, 산느타리

는 여름부터 가을에 발생되는 특징을 보인다. 갓은 반원

형이고 갓 지름은 2~8 cm, 자실체는 작고 살은 얇으며 균

모의 색은 연한 회색 또는 갈색인데 생장이 진행되면 점

차 백색 또는 연한 황색으로 바뀐다(Boekhout 1990). 

분류학적으로 산느타리는 여름느타리(이전 학명 Pleurotus

sajor-caju)와 외형과 ITS 서열이 유사하며 동일한 종 인

지에 대한 논쟁이 일어나고 있는데, 아시아에서 재배하는

여름느타리는 산느타리의 아종(Pleurotus pulmonarius

var. stechangii)으로 분류하고 기존에 Pleurotus sajor-

caju라고 알려진 종은 Lentinus sajor-caju로 분류제안이

된 상태이다(Sharma et al., 2015; Shnyreva et al., 2012;
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Zmitrovich and Wasser, 2016). 산느타리는 육질이 부드

럽고 식미가 우수하고 달콤한 향을 내며 맛은 약간 달콤

하여 (Choi et al., 2017; Lee et al., 2008) “고기느타리”

란 이름으로 판매되어 소비자의 관심이 높아지고 있다.

국내에서 육종된 품종은 여름느타리1호, 여름느타리2호,

삼복, 호산, 강산, 자산, 약산, 향산, 화산, 산타리 등이 있

는데 이중 6개 품종이 등록되어 있다(국립종자원, http://

www.seed.go.kr).

초위성체(microsatellite or simple sequence repeat (SSR))

는 모든 원핵생물과 진핵생물의 유전체에서 1~10개 정도

의 DNA 서열이 병렬적으로 반복되는 구조를 가진다. 이들

은 집단 내나 집단간에 높은 빈도로 변이가 존재하고 공우

성 방식으로 다음세대로 유전되므로 유전적 다양성 관찰,

분리 집단의 구조 연구(Lee et al., 2020), 유전자 지도 구축

(Bindler et al., 2011; El-Rodeny et al., 2014), 양적형질

(QTL) 분석하는(Im et al., 2016) 느타리 품종판별 분자마

커(Park et al., 2019) 등 다양한 분야에서 활용되고 있다.

본 연구에서는 산느타리의 주요 품종을 선발하여 Hiseq을

통하여 유전체를 해독하고 이로부터 SSR을 추출하여 이들

의 특징과 분포를 살펴보고자 하였다.

경기도농업기술원, 강원도농업기술원과 경남농업기술원

에서 분양받은 산느타리 균주를 사용하였다(Table 1). 균

사의 증식에는 버섯완전배지(MCM; 포도당 20 g, Yeast

Extract 2 g, MgSO4·7H2O 0.50 g, Peptone 2.0 g, KH2PO4

0.46 g, K2HPO4 1.00 g, Agar 20.0 g(액체배양 시 생략)/

증류수 1리터)에 접종하여 25
o
C에서 배양하였고, 필요 시

4
o
C에 저장하였다. 장기보존을 위하여 균사가 만연한

MCM배지를 1 × 1 cm로 잘라서 살균된 미네랄오일에 넣

어 4
o
C에서 보관하면서 시험에 사용하였다.

균사매트를 얻기 위하여, 균사가 만연한 MCM 고체배

지(가로 ×세로 1 cm × 1 cm) 3개를 MCM 액체배지에 접

종하여 25
o
C, 120 rpm으로 10일 이상 배양한 후 무균적으

로 세척과 여과하였다. 이후 동결건조하여 분쇄하여 Solg
TM

Genomic DNA Prep Kit(Solgent, Korea)를 이용하여

gDNA를 분리하였다. TruSeq Library Prep Kit (illumina,

USA)으로 라이버러리를 구축하여 Illumina HiSeq 2500을 이

용하여 해독하였다. SolexaQA(http://solexaqa.sourceforge.net)

를 이용한 자체 pipe line을 통하여 short read를 얻고 이

어서 de novo assembly 과정(SOAPdenovo2, version

2.04)을 거쳐서 contig를 얻었다. 서열에서 SSR의 추출은

MISA v1.0(Thiel et al., 2003) 프로그램을 이용하였는데,

조건은 P1, ≥20; P2, ≥10; P3, ≥7; P4, ≥5; P5, ≥4; P6,

≥4; P7, ≥4; P8, ≥3; P9, ≥3; P10, ≥3; interruptions

(max_difference_between_2_SSRs), 20이다.

조립된 contig의 합으로 유전체 크기를 추정하였는데,

호산-47, GB-19, 호산, 여름느타리1호, 삼복, 강산, 약산,

자산, 향산, 여름느타리2호의 유전체 크기는 37.2~61.18

Mbp(Table 2) 정도였다. 이핵균사의 유전체 크기는 품종

에 따라서 47.1부터 61.18 Mbp까지 다양했는데, 단핵균

사인 HS47과 GB19는 각각 37.3 Mbp와 37.2 Mbp로 이

핵균사의 유전체 크기보다 적었다. 두 일핵균사는 산타리

를 구성하는 배우체이므로, 두 일핵균사의 유전체를 산술

적으로 합한 크기가 다른 이핵균사와 비슷할 것으로 예측

했지만, 실제로는 다른 모든 이핵균사의 유전체 크기보다

컸다. 산타리의 일핵균사 유전체 크기는 사철느타리(P.

ostreatus var. florida)의 일핵균사로 알려진 PC15과 PC9

의 크기인 34.3 Mbp과 35.6 Mbp와 유사하였고(104.5~

108.7%) (Riley et al., 2014), 느타리인(P. ostreatus) 흑타

리나 미소에서 유래한 일핵균사인 JHH021와 HMS012의

유전체인 40.8 Mbp와 40.3 Mbp 보다는 다소 작았다

(91.2~92.6%). 큰느타리의 일핵균사 유전체 크기인 43

Mbp보다는 작았다(Ryu et al., 2012). 산타리 품종의 이핵

Table 1. List of P. pulmonarius cultivars used in this study

Source1) Cultivar Code Breeder2) Reference
CAF PP3 호산-47

3) HS47
GGARES Mushroom Research Institute Choi et al., 2017

CAF PP4 GB-19
4) GB19

CAF PP6 호산 HS GWARES Park et al., 2008
CAF PO27 여름느타리1호 YR1 RDA

CAF PO184 삼복 SB RDA
CAF PP8 강산 GS GWARES Park et al., 2009
CAF PP7 약산 YS GWARES

CAF PP11 자산 JS GWARES Lee et al., 2016
CAF PP10 향산 HY GWARES
CAF PO28 여름느타리2호 YR1 RDA Kim et al., 1997

1)
CAF : Korea National College of Agriculture and Fisheries fungi collection, 

2)
GWARES, Gangwon Province Agriculture Research and Exten-

sion Services; RDA, Rural Developement Administration; GGARES, Gyeonggi Province Agriculture Research and Extension Services. 
3) & 4) 

Two

compatible monokaryons are gametes of “Santari”
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균사 크기가 일핵균사의 유전체 크기보다 126.3~164.2%

큰 것을 알 수 있는데 정확히 2배에 근접하지 않은 것은

반복서열과 전이요소에 의한 것으로 추정된다. Hiseq은

짧은 read로 alignment를 통해 contig를 구축하므로 반복

서열이나 유사한 서열이 많으면 조립 과정 중에서 손실될

가능성이 높아서 그 크기가 실제보다 줄어들 수 있을 것

이며(Zimin et al., 2017; Peona et al., 2018), 그런 이유

로 분리되어 해독된 일핵균사의 크기가 이핵균사의 유전

체보다 많게된 것으로 추측된다. 그래서 이핵균사의 배우

자간 유전체의 서열이 상이할수록 유전체 크기가 증가될

것으로 예상할 수 있다. 느타리리속의 유전체 크기와 해

독에 대한 보고의 예가 많치 않으므로 이것이 전형적인

느타리, 사철느타리, 큰느타리의 유전체 크기인지는 추가

적인 연구가 필요하다.

유전체 서열내의 SSR은 MISA v1.0(Thiel et al., 2003)

을 이용하여 검출하였다. 품종별 총 SSR의 수는 HS47이

711개로 가장 적고, 강산이(GS)이 1.5배 많은 1,106개로

최다를 기록하였다. HS47과 GB19는 SSR수가 가장 적게

나왔는데, 일핵균사이고 유전체 크기도 작았기 때문으로 추

측된다(Table 3). 느타리 일핵균사인 JHH021와 HMS012의

SSR 개수인 949개와 968개보다는 적고, 사철느타리인

PC9과 PC15의 715개와 622개와는 비슷한 수치이다. 이

는 sequencing platform 차이에 의한 서열분석 에러와 초

기 해독되는 서열의 길이 차이에 의한 것으로 사료되는데,

JHH021와 HMS012은 Pac-bio, 큰느타리는 454+Hiseq,

사철느타리는 454+Sanger 방법을 사용해서(Park et al.,

2016; Riley et al., 2014) 좀 더 긴 초기 서열이 해독되었

던 것으로 추정된다. Hiseq은 짧은 read가 생산되어

assembly 과정에서 SSR과 같은 repetitive sequence의 처

리에 한계를 보인다는 것이 일반적인 인식이다(Frey et

al., 2014). 일반적으로 유전체의 크기와 SSR의 개수에는

큰 상관이 없다고 알려져 있으나(Karaoglu et al., 2005),

이번 결과는 유전체의 크기가 클수록 SSR의 개수가 많이

검출되었다(R2 = 0.90). 이는 느타리, 사철느타리, 큰느타

리의 SSR과 유전체 크기의 상관관계가 큰 것으로 보고된

것과 일치하는데(Park et al., 2016), 느타리속의 근연종

내에는 기존과 다른 규칙이 있을 가능성을 암시하며 추가

적인 연구를 필요로 한다. 유전체 Mbp 당 관찰되는 SSR

의 수(밀도)를 분석한 결과, 여름느타리2호(YR2)가 16.8

로 가장 낮고 여름느타리1호(YR1)가 가장 높은 19.6

SSRs/Mbp을 보여서 큰 차이는 관찰되지 않았다. 산느타

리의 SSR 분포밀도는 사철느타리 PC9(17), PC15(21),

JHH021(23), HMS012(24)(Park et al., 2016)과 비교하여

다소 낮은 것으로 보인다. 이와 같은 결과는 초기 서열의

길이와 assembly와 관련이 있을 것으로 추정한다. 이외

다른 균류의 SSR 검출 빈도는 10~100 SSRs/Mbp 사이로

보고 되었는데(Karaoglu et al., 2005; Labbé et al.,

2011), 본 연구결과는 이 범위의 하단 부위에 있을을 확인

할 수 있다.

모든 품종의 SSR의 종류는 hexanucleotide와 octanucleotide

가 가장 많은 빈도로 관찰되었는데(Table 3), 이러한 경향

은 느타리, 사철느타리의 SSR type과 비슷한 양상이었지

만(Park et al., 2016). 느타리, 사철느타리의 경우는

hexanucleotide와 trinucleotide의 분포비율이 더 높았다.

A. nidulans를 포함한 일부 자낭균문(Ascomycota) 유전체

의 SSR 분포는 주로 mononucleotide와 dinucleotide의 비

중이 높고(70~80%), pentanucleotide 이상은 비중이 낮아

본 연구결과와 차이가 있는 것으로 사료된다(Karaoglu et

al., 2005). 

각 품종별로 SSR내에 가장 빈도수가 높은 4개의 염기

서열을 선발하여 비교분석하였는데, CGA/TCG이 가장

많은 164번 검출되었고 10개 품종에서 모두 빈도수 상위

4위내에 위치하였다(Table 4). 그 외 A/T가 5개 품종에서

92번, CTC/GAG가 6개 품종에서 83번, GAC/GTC가 6품

종에서 75번 검출되었다. 흑타리 유래 일핵계통인

JHH021의 경우 CGA/TCG가 10번, GAC/GTC가 15번, A/T

가 15번 검출되어 일부 비슷한 경향도 보였으나 TCTA/

TAGA가 30번, GGGAACGAAA와 GGGAACGAAG가 각

각 15번 검출되어 다소 다른 양상도 관찰되었다(Park et al.,

2016). 사철느타리(PC9)의 경우에도 GGA/TCC 10번,

ACC/GGT 10번, GAC/GTC가 9번, A/T가 8번 검출되었

다(Park et al., 2016; Riley et al., 2014). 빈도수가 높은

Table 2. Comparative statistics for the genomes of P. pulmonarius cultivars

Genome assembly Characteristics
Strain HS471) GB192) HS YR1 SB GS YS JS HY YR2
Genome size (Mbp) 37.3 37.2 61.1 54.3 54.8 60.9 47.1 53.5 57.6 53.9
Number of scaffold (contig) 9,275 9,674 129k 105k 108k 124k 61k 99k 124k 116k
Largest scaffold (Mbp) 0.57 0.29 15748 32033 20968 12981 82473 31468 8796 12895
Sequencing platform TruSeq Nano DNA & Hiseq 2500
1) & 2) 

Two compatible monokaryons are gametes of “Santari”(Choi et al., 2017).

HS47, P. pulmonarius HS47(monokaryon); GB19, P. pulmonarius GB19(monokaryon); HS, P. pulmonarius Hosan(dikaryon); YR1, P. pulmo-

narius Yeoleum1ho(dikaryon); SB, P. pulmonarius Sambok(dikaryon); GS, P. pulmonarius Gangsan(dikaryon); YS, P. pulmonarius Yak-

san(dikaryon); JS, P. pulmonarius Jasan(dikaryon); HY, P. pulmonarius Hyangsan(dikaryon); YR2, P. pulmonarius Yeoleum2ho(dikaryon).
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SSR 반복서열은, 콩의 경우는 AT와 ACC를 제외하고는

일치되지 않았지만(Song et al., 2010), 벼의 유전체내의

SSR과는 유사한 경향을 보여서(Khush et al., 2008) 생물

종에 따라서 다양성이 존재하는 것으로 사료한다.

Repeat motif와 상관없이 SSR의 길이분포가 종간의 유

연관계, 안정성, 유전자 발현과 관련 있다는 보고가 있으

므로(Li et al., 2004), 각 유전체 별로 분석해보았는데, 산

느타리 품종 10개 유전체 모두 21~30 nt(nucleotide) 범위

의 SSR이 가장 높은 빈도이며 전체의 70%를 차지하였다.

20 nt 미만은 14 %, 31~40 nt는 10%를 차지하였다. SSR

의 길이가 길어질수록 빈도수가 낮아지는 경향이었다

(Fig. 1). 이는 자낭균문 곰팡이의 SSR의 길이 분포와 일

치하는 결과이다(Karaoglu et al., 2005). SSR의 길이가

20 nt이상일 때 가장 변이가 심하여 마커로서의 활용 가

능성이 높고 12 nt 미만일 때는 변이가 작다고 보고되었

는데(Khush et al., 2008), 이는 DNA ploymerase II가 반

복적인 서열이 20 nt 이상일 경우 충실하게 복제하지 못

하기 때문이라고 보고되었다(Castillo-Lizardo et al.,

2014). 본 연구결과로 도출된 SSR은 대부분 길이가 20 nt

이상으로 최적의 변이를 가질 수 있을 것으로 사료된다.

이러한 양상은 종간의 다소간의 차이는 있더라도 사철느

타리, 느타리, 품종 흑타리, 미소 유래 단핵균사, 큰느타리

일핵균사(KNR2312P5)에서도 비슷하게 관찰되었다(Park

et al., 2016). 

SSR서열은 산느타리 품종의 유전체내에서도 풍부하게

존재하고 변이가 많이 관찰되는 크기로 존재하여 형질을

선발하는 분자마커나 품종을 판별하는데 활용할 수 있을

것으로 사료한다. 서열에 기반한 분자마커는 여러 생물체

의 표현형질과 직접적으로 연관된 서열(유전자 등)을 선

발하고 밝혀내는데 유용하며, 이를 바탕으로 유전자의 유

전체내의 위치와 서열기반 육종, 유전자 클로닝, 여교배

그리고 유연관계 분석과 같이 다양한 영역에서 활용되어

왔다(Miah et al., 2013). AFLP, RAPD 등 다양한 종류의

분자마커가 개발되었으나, 빠르고 쉬우며 경제적인 SSR

은 집단 내에서도 다형성을 보유하여 사용의 폭이 넓어지

고 있다. 본 연구를 통하여 도출된 산느타리 품종의 SSR

은 향후 산느타리의 주요 형질 분자마커 개발과 균사상태

나 형태학적인 판별이 어려운 품종 판별 등의 용도로 활

용 가능할 것으로 생각한다.

Table 3. Occurrence of SSR in the ten P. pulmonarius cultivars

Repeat type
Number of SSR loci

HS471) GB192) HS YR1 SB GS YS JS HY YR2
Mononucleotide 26 38 8 24 12 11 17 9 15 15 

Dinucleotide 25 23 28 29 35 32 27 27 28 32 
Trinucleotide 86 105 149 131 131 144 113 118 152 122 

Tetranucleotide 53 55 79 95 89 85 81 80 74 61 
Pentanucleotide 81 74 111 119 114 128 91 107 111 105 
Hexanucleotide 144 124 202 181 171 192 168 198 159 153 
Heptanucleotide 64 69 117 97 102 131 91 95 111 96 
Octanucleotide 134 132 238 232 227 245 184 206 220 201 
Nanucleotide 70 73 108 131 133 108 92 94 88 101 

Decanucleotide 28 19 36 23 31 30 26 24 27 21 
Total 711 712 1,076 1,062 1,045 1,106 890 958 985 907 

1) & 2)
two compatible monokaryons are gamets of “Santari”(Choi et al., 2017).

HS47, P. pulmonarius HS47(monokaryon); GB19, P. pulmonarius GB19(monokaryon); HS, P. pulmonarius Hosan(dikaryon); YR1, P. pulmo-

narius Yeoleum1ho(dikaryon); SB, P. pulmonarius Sambok(dikaryon); GS, P. pulmonarius Gangsan(dikaryon); YS, P. pulmonarius Yak-

san(dikaryon); JS, P. pulmonarius Jasan(dikaryon); HY, P. pulmonarius Hyangsan(dikaryon); YR2, P. pulmonarius Yeoleum2ho(dikaryon). The

two most frequently detected repeat types are in bold.

Table 4. Abundant SSR motifs and frequency in the ten P.
pulmonarius cultivars

Repeat motif No. of cultivar 
containing the motif No. of repeat

CGA/TCG 10 164
A/T 5 92

CTC/GAG 6 83
GAC/GTC 6 75

GA/TC 3 51
GGA/TCC 4 45
ACC/GGT 2 22
CCA/TGG 1 15
CAC/GTG 1 13

AT/AT 1 11
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국내의 주요 산느타리 품종인 호산47(일핵, 산타리 배

우자), GB19(일핵, 산타리 배우자), 호산, 여름느타리1호,

삼복, 강산, 약산, 자산, 향산, 여름느타리2호의 유전체를

Hiseq을 이용하여 해독하였고 이 서열 정보에서 SSR을

분리하여 특성구명을 하였다. 일핵균사인 호산 47, GB19

의 유전체의 크기는 각각 37.3와 37.2 Mbp이고, 이핵균사

인 나머지 산느타리 품종의 유전체 크기는 47.1~61.1

Mbp인 것으로 밝혀졌다. 품종별 총 SSR의 수는 HS47이

711개로 가장 적고, 강산이(GS)이 1.5배 많은 1,106개로 최

다를 기록하였다. SSR의 repeat motif 중에서 hexanucleotide

와 octanucleotide가 가장 많은 빈도로 관찰되었고, 가장

많이 관찰되는 반복서열은 CGA/TCG, A/T, CTC/GAG이

었다. SSR의 길이는 모든 품종에서 변이가 많아 유용성이

높은 20~30 nt가 가장 높은 비중인 70%를 차지하였다. 
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