
콩(Glycine max L. Merr.)은 우리나라를 포함하는 동아시

아 지역을 원산지로 하는 작물로 특히 우리나라에는 콩을 

활용한 다양한 식품이 소비되고 있다. 2022년 기준 국내에

서는 63,956 ha에서 129,925 ton의 콩이 생산되었다(Statistics 

Korea, 2022). 기후 변화와 더불어 발생하는 병해충의 발생

은 세계적으로 콩 생산량을 저해하는 주된 요인 중 하나로, 

불마름병, 역병, 모자이크바이러스, 진딧물 등이 보고되고 

있다. 

콩 역병은 토양 유래 난균(oomycete)인 Phytophthora so-

jae Kaufmann and Gerdemann에 의해 발생하는 병해로, 콩

의 주산지인 북미 지역과 캐나다를 중심으로 1996년부터 

2014년 사이 매년 평균 100만 톤에 해당하는 수량 손실을 

야기하는 것으로 추산되었다(Allen et al., 2017; Koenning 

& Wrather, 2010; Wrather et al., 2001; Wrather & Koenning, 

2006; Wrather & Koenning, 2009). P. sojae는 주화성(che-

motaxis)을 가지고 있어 콩의 뿌리에서 분비되는 이소플라

콩 우수 계통 ‘천알’에서 발견한 역병 저항성 유전자좌
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ABSTRACT Phytophthora root rot (PRR) is a major soybean disease caused by an oomycete, Phytophthora sojae. PRR can be 

severe in poorly drained fields or wet soils. The disease management primarily relies on resistance genes called Rps (resistance to 

P. sojae). This study aimed to identify resistance loci associated with resistance to P. sojae isolate 40468 in Daepung × CheonAl 

recombinant inbred line (RIL) population. CheonAl is resistant to the isolate, while Daepung is generally susceptible. We 

genotyped the parents and RIL population via high-throughput single nucleotide polymorphism genotyping and constructed a set 

of genetic maps. The presence or absence of resistance to P. sojae was evaluated via hypocotyl inoculation technique, and 

phenotypic distribution fit to a ratio of 1:1 (R:S) (χ2 = 0.57, p = 0.75), indicating single gene mediated inheritance. Single-marker 

association and the linkage analysis identified a highly significant genomic region of 55.9~56.4 megabase pairs on chromosome 

18 that explained ~98% of phenotypic variance. Many previous studies have reported several Rps genes in this region, and also it 

contains nine genes that are annotated to code leucine-rich repeat or serine/threonine kinase within the approximate 500 kilobase 

pairs interval based on the reference genome database. CheonAl is the first domestic soybean genotype characterized for resistance 

against P. sojae isolate 40468. Therefore, CheonAl could be a valuable genetic source for breeding resistance to P. sojae.
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본을 인지하고 이동하여 감수성 식물체의 뿌리를 감염시키

는 것으로 알려져 있다(Morris & Ward, 1992). 유주자낭이 

물속에서 유주자를 퍼트리고 뿌리에 닿은 유주자는 관다발 

조직에 침투하게 되어 유주자가 식물 뿌리의 감염시키는 

방식이다(Morris & Ward, 1992). 따라서, 콩 역병은 우리

나라 논토양과 같이 습하거나 배수가 불량한 토양 환경에서 

토양 수분이 포화 상태가 되면 그 발생의 정도가 증가한다. 

감수성 식물체가 유묘기에 감염되면 바로 시들고(damping- 

off), 성체기에는 뿌리가 썩기 시작하고 점차 지상부(줄기)

가 썩어 식물체가 고사하게 된다(Dorrance & Schmitthenner, 

2000). 콩 역병은 유묘기부터 생장 후기까지 전체 생장 기

간에 걸쳐 감수성 식물체에서 발생할 수 있고 역병균은 토

양 내 또는 식물체 파편에서 수년 간 월동과 생존이 가능하

기 때문에 화학적 방제로는 한계가 있다. 

이런 이유로 역병의 피해를 효과적으로 줄일 수 있는 지

속 가능하고 친환경적인 전략은 역병 저항성 품종을 이용하

는 것이다. 감수성인 우량 품종에 저항성 유전자(R-gene)를 

도입하거나 복수의 저항성 유전자를 집적(gene stacking)함

으로써 신품종을 육성하는 것이 안정적인 생산 도모와 환경 

친화적 측면에서 가장 각광받는 방법이다. Rps (Resistance 

to Phytophthora sojae)로 명명된 역병의 저항성 유전자

(R-gene)는 여러 품종 및 유전자원으로부터 보고되었다. 지

금까지 10개 염색체에서 30개 이상의 역병 저항성 유전자 

또는 대립유전자(allele)들이 보고되었고, 다수의 연구에서 

염색체 3번, 13번, 18번에 위치한 유전자좌를 반복적으로 

보고하였다(Burnham et al., 2003; Cheng et al., 2017; 

Demirbas et al., 2001; Jang et al., 2020a, 2020b; Li et al., 

2017; Lin et al., 2013; Niu et al., 2017; Sahoo et al., 2017; 

Sandhu et al., 2004; Sugimoto et al., 2011; Sugimoto et 

al., 2007; Sun et al., 2014; Sun et al., 2011; Weng et al., 

2001; Yu et al., 2010; Zhong et al., 2017). 식물-병원균 상

호작용에서 R 유전자로부터 생성되는 R 단백질은 병원균

에서 분비되는 비병원성(avirulence, Avr) 단백질을 인식해 

저항성 또는 감수성을 보인다(Flor, 1951). 동일한 병원균

의 각 균계(race)에 따라 Avr 단백질은 다른 구조를 가지며, 

R 단백질과의 상호작용은 균계에 따라 특이적인 특성을 가

진다.

콩의 표준 유전체 정보를 활용한 분자 마커 기술은 매우 

고도화되었다. 대용량 염기서열 분석이 용이해짐에 따라 

대량의 SNP 마커를 확보할 수 있게 되고, 대량 SNP 칩 또

는 genotyping by sequencing (GBS)를 이용한 고속 대량 

SNP genotyping과 고밀도 유전자지도 작성이 가능해졌다. 

또한, 대량 유전자원에 대한 표현형 결과를 이용해 전장유

전체 연관 분석(Genome-wide association study, GWAS) 

및 전사체 분석이 활발하게 이루어지고 있다(Cai et al., 

2019; Van et al., 2021). 최근 역병 저항성 유전 분석 연구

에서는 F2 집단을 재료로 한 linkage mapping을 통해 염색

체 3번 5.8Mb 영역에 Rps14를 보고하였고(Chen et al., 

2021), 고밀도 유전자지도 작성을 통해 기존에 밝혀졌던 

Rps 영역을 정밀하게 좁히거나(Jiang et al., 2020; Zhong 

et al., 2020), 대량의 유전자원에 대한 GWAS분석을 통해 

복수의 역병 저항성 유전자좌 연관 SNP들을 보고하였다

(Guo et al., 2022; Li et al., 2022; Rolling et al., 2020; 

Van et al., 2021; Zhao et al., 2020).

우리나라에서는 충남 홍성과 청양 지역에서 처음 콩 역

병이 발견되어 균이 분리되었으나(Jee et al., 1998), 그간 

연구가 거의 없다가 최근에 역병 저항성 육종 연구가 활발

하다. 국내 역병 균주 4개에 대해서 국내 콩 품종 20개에 

대한 역병 저항성 여부를 보고했다(Kang et al., 2019). 연

구에 이용된 품종들은 하나 이상의 역병 균주에 대해 감수

성을 보였고, 대풍을 포함한 10개 품종은 이용된 균주 4개

에 대해 모두 감수성을 나타냈다. 최근에 2개의 품종(‘대

원’, ‘소청2호’)에서 역병 저항성 유전자좌가 밝혀졌고(Jang 

et al., 2020a, 2020b), 추가로 다른 품종 및 재배콩 핵심집

단에서 타 역병 균주에 저항성 유전 분석이 진행 중이다

(unpublished). 본 연구에서는 ‘대풍’ × ‘천알’ 재조합 자식 

계통(recombinant inbred line, RIL) 집단을 이용하여 역병 

균주 ‘KACC.40468’ (이하 균주40468로 표기)(Kang et al., 

2019)에 대한 저항성 유전자좌를 탐색하고자 표현형 검정 

및 linkage analysis을 수행하였다.

재료 및 방법

식물재료

본 연구에서는 대풍 × 천알 재조합자식 계통 집단을 이

용해 천알의 역병 저항성 유전자의 위치를 탐색하고자 했

다. 대풍은 내도복성과 고수량성을 가지는 장류용 품종이

고(Park et al., 2005), 천알(계통명 SS0404-T5-76)은 ‘풍산

나물’ × ‘SS2-2’ 교배집단에서 선발된 우량 계통으로 다분

지 고수량 계통이다(Shim et al., 2017). 선행 연구에서 대

풍은 콩 역병 균주40468에 대해 감수성을 보였고(Kang et 

al., 2019), 예비 실험에서 천알은 저항성을 보였다(Fig. 1). 

대풍과 천알은 2012년에 단국대학교에서 처음 인공교배를 

실시하여, 동년 가을 5개 F1 종자를 얻었다. 그로부터 세대 

진전을 거쳐 56개 F6 계통으로 이루어진 집단이 만들어졌

다. 2019년에 종자를 분양 받아, 충남대학교 실험 농장(대



한작지(KOREAN J. CROP SCI.), 68(3), 2023136

전)에 파종하여 종자를 증식하였고, 이 중 이용가능한 38개 

계통이 표현형 검정에 이용하였다.

콩 역병 저항성 검정

유전분석을 위해 대풍 × 천알 재조합자식 계통 집단에 

대해 콩 역병 균주40468 에 대한 저항성 검정을 수행했다. 

전제 집단 중에서 가용한 종자 수가 충분한 38개의 계통만 

검정에 이용하였다. 저항성 검정은 하배축 접종(hypocotyl 

inoculation) (Dorrance et al., 2004) 방법으로 수행했다. 접

종원은 V8 배지에 역병 균주를 치상한, 배지들을 25°C 암

실에서 약 10일 동안 항온 배양했다. 동시에 각 계통 별 

10~15립의 종자를 원예상토를 채운 플라스틱 포트(지름 13 

cm, 높이 10 cm)에 파종한 후, 식물 생장상(25°C, 낮:밤 

14:10시간)에서 발아시켰다. 파종 7일차에, 하배축 상단의 

중심부를 의료용 칼날로 세로 방향 약 1 cm 길이로 절개하

였다. 역병균으로 덮인 V8 배지는 50 mL 주사기에 2회 통

과시키는 방법으로 잘게 부쉈고, 18게이지(G) 바늘이 장착

된 10 mL 주사기를 이용해 식물 개체 당 0.2-0.4 mL씩 절

개 부위에 충전하는 방식으로 접종했다. 접종된 식물체는 

24 시간 동안 >90% 습실 처리 후, 식물 생장상에 6일간 두

었다(25°C, >80%, 낮:밤 14:10 시간 주기). 접종 7일차에 

각 계통 별로 전체 유묘 개수에 대한 고사 유묘 개수의 비율

을 얻었다. 이때 고사 유묘 비율이 20% 이하는 저항성, 80% 

이상은 감수성, 20% 초과 및 80% 미만인 경우에는 중간형

(intermediate)으로 결정했다. 모본과 부본은 매회 반복적으

로 평가되었고, 각 계통에 대한 검정은 3회 반복했다.

DNA 추출 및 SNP 유전자형 분석

대풍, 천알, 각 계통의 식물체로부터 어린잎을 채취하여 

동결 건조한 후 갈아서, cetyl trimethyl ammonium bromide 

(CTAB) 방법(Doyle & Doyle, 1987)으로 DNA를 추출했

다. Axiom 180K SoyaSNP array (Affymetrix, Santa Clara, 

USA)를 이용하여 각 계통에 대해 SNP 유전자형 분석을 

수행했고, 38개의 계통에 대해 169,028개의 SNP 유전자형 

데이터를 얻었다. 먼저, 이 데이터에서 모본과 부본 간 다

형성이 없거나 불확실한 유전자형을 보이는 SNP 146,357

개를 제거하여 22,671개 SNP으로 추렸다. 이어서 결측 값

과 이형 접합형(heterozygosity)의 비율이 전체의 20% 이상

인 SNP 34개를 제거하고 22,637개의 SNP이 남았다. 결과

적으로, 38 계통에 대한 22,637개의 SNP 유전자형 데이터

를 가지고 이후 유전분석을 수행했다.

SNP 유전자형에 대한 일원분산분석(single-factor ANOVA)

대풍 × 천알 집단의 재조합자식 계통의 균주40468에 대

한 병 반응과 통계적으로 연관된 SNP을 찾기 위해 분산분석

(analysis of variance, ANOVA)을 수행했다. 계통들을 22,637

개 SNP의 대립유전자형(allele)에 따라 두 개 그룹으로 분

리한 후 각 그룹에서 나타난 병 반응(유묘의 고사율)의 평

균값의 유의성 여부를 통계분석프로그램 R (Team, 2019)

의 패키지 lme4 (Bates et al., 2015)를 이용해 분석했다.

유전자지도 작성 및 Linkage analysis

대풍 × 천알 재조합자식 계통 집단의 유전자지도를 작성

하고자 유전분석 프로그램인 IciMapping version 4.2를 이

용했다(Meng et al., 2015). SNP 전처리로부터 얻은 22,637

개의 SNP으로부터 BIN 기능을 이용해 중복성이 높은 SNP

을 제외했고, 그 결과 2,513개의 SNP이 남았다. MAP 기능

을 이용하여 개의 SNP를 20개의 염색체로 분류하고, SNP 

간 재조합 정도에 따라 유전적 거리를 계산했다. 역병 저항

성 검정 표현형과 SNP 유전자형 간 통계적 연관성은 BIP 

기능의 ICIM (Inclusive composite interval mapping)-ADD 

옵션으로 수행했다. 통계적 유의성(log of odds, LOD)에 대

한 기준(LOD threshold)은 1,000번의 permutation test (p < 

0.05)로 결정되었다. 통계적으로 유의한 SNP들로부터 추정

된 상가적 효과(additive effect)는 유묘의 고사율(%)에 대

한 천알 대비 대풍 대립유전자의 효과로 나타냈다. 상가적 

효과는 각 SNP에 대해 대풍 대립유전자를 가지는 계통의 

표현형(유묘의 고사율%) 평균에서 천알 대립유전자를 가

지는 계통의 표현형 평균 간 차이를 대립유전자의 개수 2

로 나눈 값이다.

Fig. 1. Reaction of cultivars ‘Daepung’ and ‘CheonAl’ fol-

lowing inoculation with P. sojae isolate KACC. 

40468.
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결과 및 고찰

대풍 × 천알 재조합자식 계통 집단의 표현형 분리

균주40468에 대한 저항성 반응 검정 평가 결과 모본인 대

풍은 감수성을 보였고, 부본인 천알은 저항성을 나타냈다

(Fig. 1). 대풍 × 천알 재조합자식 계통 38개 중에서는 저항

성과 감수성 계통은 각각 18개로 동일했고, 2개 계통은 반복

적으로 40~60% 고사율을 보임에 따라 중간형으로 판단했다

(Table 1). F6 파생 재조합자식 계통 38개에서 기대되는 저항

성, 중간형, 감수성의 분리비는 18.4:1.2:18.4로, 이 분리비에 

대해 적합도 검정(goodness-of-fit test)을 수행한 결과, 관찰

된 분리비가 기대된 분리비와 유의미한 차이가 없었다(Table 

2; χ2 = 0.57, p = 0.75). 이 결과는 이 집단에서 관찰된 역병 

반응이 단일유전자에 의한 표현형 분리임을 함축한다.

Table 1. Goodness-of-fit test for the segregation ratios of 38 recombinant inbred lines (RILs) of the Daepung × CheonAl population 

following inoculation with P. sojae isolate KACC.40468.

Parents and RILs　
Observed numbers Expected numbers Goodness-of-fit

R I S R I S χ
2 p

Daepung (P1) 8 　

CheonAl (P2) 8

Daepung × CheonAl (RILs) 18 2 18 18.4 1.2 18.4 0.57 0.75

R, Resistance; S, Susceptible; I, Intermediate

Table 2. Fifty-two single nucleotide polymorphisms (SNPs) that were significantly associated with resistance to P. sojae isolate 

KACC.40468.

Chra Position

(bp)b SNP ID
Daepung (S) CheonAl (R) Adjusted

p-valuec R2d 

Allele Frequency Allele Frequency

18 55,912,198 AX-90455222 G 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,912,849 AX-90485402 C 0.49 T 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,924,093 AX-90482670 T 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,944,116 AX-90490662 T 0.50 G 0.50 3.5E-26 0.98 

18 55,950,341 AX-90506324 T 0.50 A 0.50 3.5E-26 0.98 

18 55,952,375 AX-90466113 C 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,954,722 AX-90456267 C 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,957,365 AX-90493801 A 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,965,452 AX-90456611 C 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,975,366 AX-90334976 G 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 55,983,605 AX-90402411 T 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 55,983,683 AX-90409231 A 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 55,984,097 AX-90363270 G 0.50 A 0.50 3.5E-26 0.98 

18 55,994,749 AX-90435459 T 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,012,340 AX-90305752 A 0.49 G 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,023,959 AX-90419372 A 0.49 G 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,033,039 AX-90388943 C 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,037,382 AX-90400765 G 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,037,748 AX-90454243 C 0.50 A 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,038,945 AX-90473794 G 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 
aChromosome.
bPhysical positions are based on the soybean genome Glyma2 (http://soybase.org).
cAdjusted p-value was obtained using the Bonferroni correction (α = 0.01, n = 22,637).
dPhenotypic variance explained by the marker.
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SNP 유전자형에 대한 일원분산분석(single-factor ANOVA)

표현형과 SNP 유전자형의 연관을 확인하기 위해, 각 

SNP에 대해 일원분산분석을 수행했다. 각 SNP의 대립유

전자형에 따라 구분된 계통들 그룹간 평균 고사율(%)이 유

의미한 차이를 보이는지 분산분석법을 통해 비교했다. 총 

22,637개 SNP에 대한 분석 결과, 염색체 18번에서 다수의 

SNP이 p < 4.4E-7보다 낮아 유의했고, R2를 값을 함께 고려

할 때, 55.9-56.4 megabase pairs (Mbp) 지역에 위치한 52

개의 SNP이 통계적으로 가장 유의하면서 높은 R2값을 가

졌다(p < 1.0E-15, R2 > 0.9) (Table 2). 이 범위 내에서도 

Table 2. Fifty-two single nucleotide polymorphisms (SNPs) that were significantly associated with resistance to P. sojae isolate 

KACC.40468 (Continued).

Chra Position 

(bp)b SNP ID
Daepung (S) CheonAl (R) Adjusted

p-valuec R2d 

Allele Frequency Allele Frequency

18 56,040,302 AX-90317341 T 0.50 G 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,040,608 AX-90444242 T 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,040,898 AX-90512470 T 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,056,526 AX-90445535 T 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,058,777 AX-90361126 C 0.50 T 0.50 7.9E-21 0.96 

18 56,065,802 AX-90511648 T 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,075,982 AX-90487878 C 0.50 T 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,077,545 AX-90391396 T 0.49 G 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,078,131 AX-90339253 C 0.50 G 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,102,697 AX-90476841 G 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,123,124 AX-90413289 T 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,127,446 AX-90456433 G 0.49 T 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,127,800 AX-90386532 C 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,130,758 AX-90360889 A 0.49 G 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,144,514 AX-90344000 C 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,144,997 AX-90462358 G 0.49 A 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,145,524 AX-90457110 C 0.49 T 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,187,634 AX-90413871 C 0.50 T 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,187,903 AX-90461873 A 0.50 G 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,201,329 AX-90378479 T 0.47 A 0.53 1.0E-15 0.91 

18 56,214,870 AX-90448445 C 0.50 T 0.50 7.9E-21 0.96 

18 56,230,603 AX-90512807 C 0.50 T 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,232,280 AX-90374236 C 0.50 T 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,278,301 AX-90453819 T 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,279,910 AX-90370238 T 0.50 G 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,280,800 AX-90417313 C 0.50 T 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,281,354 AX-90483014 G 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,299,436 AX-90516634 T 0.50 C 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,321,318 AX-90428430 G 0.50 A 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,346,353 AX-90475392 A 0.49 C 0.51 1.0E-21 0.96 

18 56,353,723 AX-90370966 A 0.50 G 0.50 3.5E-26 0.98 

18 56,370,352 AX-90510781 T 0.39 C 0.61 8.6E-13 0.90 
aChromosome.
bPhysical positions are based on the soybean genome Glyma2 (http://soybase.org).
cAdjusted p-value was obtained using the Bonferroni correction (α = 0.01, n = 22,637).
dPhenotypic variance explained by the marker.
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다수의 SNP이 1에 근접한 결정계수(R2 = ~0.98)를 가지는 

것으로 볼 때, 이 유전자좌에 역병 균주40468에 대한 천알

의 저항성 유전자가 존재할 가능성이 매우 높다.

대풍 × 천알 집단의 유전자 지도 작성

대풍 × 천알 집단의 균주40468에 대한 저항성 연관 유전

자 위치를 확인하고자 고밀도 유전자 지도를 작성했고, 이 

지도에 대한 세부 정보는 Table 3에 요약했다. Binning을 

통해 추려진 2,513개 SNP 중 2,322개가 20개 염색체를 형

성했다. 각 염색체의 유전자 지도에 통합된 SNP들의 물리

적 위치와 유전적 거리 관계를 비교할 때, 중심체 주변 지

역(pericentromeric region)에서는 물리적 위치의 변화에 따

라 유전적 위치가 변하지 않고, 염색체의 양 말단에서는 정

의 상관 관계를 보여 이론적으로 매우 바람직한 유전자 지

도가 작성되었다(Fig. 2). 집단의 크기가 작아 일부 마커 간 

co-segregation 되는 경향이 높았다. 유전자 지도 상에 존재

하는 마커간 구간(bin)의 개수는 785개였고, 전체 길이 2,407 

cM을 bin의 개수로 나누어서 계산한 마커 간 평균거리는 

3.1 cM이다. 염색체 7, 19번을 제외하고 나머지 18개 염색

체에서는 평균 간격이 2.0~5.7 cM로 SNP의 분포가 비교

적 균일한 유전자 지도를 작성하였다(Table 3). 염색체 18

번은 가장 많은 70개 구간(bin)이 형성되었고, 구간 평균 

간격이 2.0 cM로 가장 가까웠다. 종합적으로, 집단 크기의 

한계로 인해 사용된 SNP의 개수에 비해 고 해상도(high 

resolution)의 유전자 지도는 아니지만, 단일유전자에 의한 

형질에 대한 분석을 수행하기에는 충분히 양질의 유전자 

지도를 작성했다(Fig. 2, Table 3).

예외적으로, 염색체 7, 19번의 경우 SNP 칩 데이터로부

Table 3. Information about the genetic map of the Daepung × CheonAl population.

Chra

Length of 

the map 

(cMb) (x)

No. of 

polymorphic

SNP

No. of SNP 

after binning

No. of mapped

SNPc

No. of SNP

bin (y)d

Avg. distance 

between SNP 

(cMb) (x/y)

1 171 836 101 99 39 4.4

2 191 1,699 156 132 44 4.3

3 112 1,110 133 113 45 2.5

4 114 1,337 142 122 41 2.8

5 114 1,072 109 107 44 2.6

6 132 1,577 164 152 48 2.8

7e 41 26 10 10 5 8.2

8 160 1,249 127 124 62 2.6

9 116 2,097 183 173 54 2.1

10 102 1,250 124 118 34 3.0

11 124 832 127 108 43 2.9

12 109 1,000 108 102 25 4.4

13 102 837 82 56 18 5.7

14 76 1,277 127 123 30 2.5

15 151 959 118 102 34 4.5

16 103 983 109 107 33 3.1

17 124 954 143 140 55 2.2

18 139 2,557 303 289 70 2.0

19d 108 86 20 20 12 9.0

20 119 899 127 125 49 2.4

Total 2,407 22,637 2,513 2,322 785 3.1
aChromosome.
bCentimorgan
cNumber of loci where markers were positioned in the genetic map.
dNumber of intervals present in the map of each chromosome.
eDue to lack of polymorphisms, fewer SNPs were integrated on chromosomes 7 and 19. 
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터 8,126개와 8,166개 SNP에 대한 결과를 얻었으나 전 처

리 과정에서 다형성을 보인 SNP의 수는 각각 26개, 86개뿐

이었다. 결과적으로 유전자 지도가 포함하는 염색체의 영

역이 특정 지역으로 한정되고 SNP 간 평균 간격도 8.2, 9.0 

cM으로 타 염색체에 비해 2~4배 멀었다(Fig. 2, Table 3). 

두 염색체에서 다형성을 보이는 SNP의 수가 특이적으로 

적은 것(≤1%)으로 보아 이 두 염색체에서 대풍과 천알의 

유전체가 상당히 유사하다고 판단된다. 대풍의 육성계보를 

보면, 부모 세대에서 신팔달2호가 교배에 사용되었고, 천알

의 모부본 중 하나는 SS2-2이다. SS2-2는 신팔달2호에 

EMS (Ethyl-methanesulfonate)를 처리해서 얻은 포인트 돌

연변이(point mutation) 계통이므로, 신팔달2호와 SS2-2가 

전체 유전체 상 유사도는 매우 높을 것이다. 선행 연구에서, 

SS2-2와 신팔달2호 간의 다형성을 보이는 마커를 선발하고

자 서로 다른 연관군(linkage group)에 위치한 SSR 마커 10

개를 선발하여 SS2-2와 신팔달2호에 테스트한 결과, 1개 

SSR 마커만 다형성을 보였다(Van et al., 2003). 따라서, 특

정 염색체에서 대풍과 천알 간 다형성이 극히 적은 이유는 

이 두 계통을 육성 과정에서 사용된 육종 재료 때문인 것으

로 판단된다.

유전자지도를 이용한 linkage analysis

유전자지도를 이용하여 Linkage analysis를 수행하여 역

병 균주40468에 대한 저항성 유전자좌를 찾았다(Table 4). 

염색체 18번 55.9-56.4 Mbp 지역에서 가장 유의미한 LOD 

값(LOD = 23.1)을 가졌고, 이 유전자좌가 설명하는 표현형 분

산은 93.9%이다. 대풍의 대립유전자의 상가적 효과(additive 

effect)는 47.4로서 이는 대립유전자 1개가 천알에서 대풍으

로 대체될 때 유묘의 고사율(%)이 47.4% 포인트 높아짐(감

수성)을 의미하고 반대로 대풍에서 천알로 대체되는 경우

에는 고사율이 47.4% 포인트 낮아짐(저항성)을 의미한다

(Table 4).

Linkage analysis를 통해 특정된 유전자좌의 범위는 약 

0.5 Mbp (55.9~56.4 Mbp)로서, 분리 집단의 작은 규모로 

인해 유전자 지도의 해상도(resolution)을 높이는 데는 한계

가 있었다. 선행연구에 따르면 염색체 18번의 해당 지역에

서는 최소 5개의 Rps 유전자가 보고되었다; Rps4 (Athow et 

al., 1980; Sandhu et al., 2004), Rps5 (Buzzell & Anderson, 

Fig. 2. Collinearity of physical position (megabase pairs) in the genome and the genetic positions (cM) of the SNP integrated 

into the genetic map. The y-axis and x-axis indicate the genetic and physical map positions, respectively.
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1981), Rps6 (Athow, 1982; Gordon et al., 2007), Rps12 

(Sahoo et al., 2017), RpsJS (Sun et al., 2014), Rps13 (Sahoo 

et al., 2021). 기존에 보고된 저항성 연관 분자 마커를 기반

으로 Rps4 (54.5-56.3 Mb), Rps5 (53.9 Mb), Rps6 (54.5 

Mb), Rps12 (56-56.3 Mb), RpsJS (56.3-56.6 Mb)의 물리적 

위치를 본 연구에서 찾은 천알의 저항성 유전자좌 범위를 

비교하였다(Fig. 3). 천알의 저항성 유전자좌 추정 범위는 

비교적 넓어 RpsJS, Rps12, Rps4와 모두 겹친다. Sahoo et 

al. (2017)은 Rps4/6과 Rps12를 포함하는 PI 399036와 AR2

의 교배로 얻은 F7 RIL 집단과 F2 개체들을 이용해 표현형 

Table 4. The genomic region identified for resistance to P. sojae isolate KACC.40468 in the Daepung × CheonAl RIL population.

Chra Position (bp)b Flanking markers of interval LODc PVE (%)d ae

18
55,912,198 

to 56,412,565

AX-90455222 

to AX-90366982
23.1 93.9 47.4

aChromosome.
bPhysical position in base pairs based on the genome version Glyma2.
cLogarithm of odds (LOD). The LOD threshold by a 1000-permutation test was 18.2.
dPhenotypic variance (%) explained by the quantitative trait locus.
eAdditive effect. The positive value indicates that CheonAl provides the resistance allele.

Fig. 3. A schematic diagram of the resistance locus identified in chromosome 18. Physical map, known Rps genes, and the 

annotated genes encoding leucine-rich repeat and serine/threonine kinase proteins are presented, based on the 

Glyma.Wm82.a2.v1. The predicted genes in the target interval are highlighted in bold.
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검정 및 분자 마커 검정을 수행했고, 두 유전자 Rps12와 

Rps4가 집단 내에서 분리된다는 것을 보임으로써 이들이 

인접한 서로 다른 유전자임을 밝혔다. 천알과 타 품종과의 

유전자 간 관계를 확인하기 위해서는 동일한 어프로치가 

필요하고, 현 결과로는 천알의 저항성 유전자가 Rps4 또는 

Rps12와 동일한 유전자의 대립유전자형(alternative allele)

일 가능성과 이와는 다른 새로운 Rps 유전자일 가능성이 

모두 존재한다.

천알의 역병 저항성 유전자좌 발견의 의의

천알은 국내 품종(계통) 중에서는 역병저항성 유전자좌

가 보고되는 3번째 품종이고 그 대상인 균주40468를 기준

으로는 처음 보고되는 저항성 유전자좌이다. 선행 연구에

서 ‘청자’와 ‘풍산나물’이 균주40468 (a.k.a. P-98145)에 대

해 저항성을 보였다(Kang et al., 2019). 청자의 역병 저항

성에 대해서는 유전집단을 이용한 연구가 진행중이다. 풍

산나물에 대해서는 아직 연구되지 않았지만 천알이 ‘풍산

나물’ × ‘SS2-2’ 교배집단에서 선발된 계통이고 SS2-2가 균

주40468에 대해 감수성인 것으로 보아(Supplementary Fig. 

1) 천알의 저항성 유전자좌는 풍산나물로부터 유래된 대립

유전자(allele)일 것으로 판단된다.

현재까지 국내 콩 품종 중에서는 대원과 소청2호에서 각

각 1개(균주2457), 2개(균주40412 & 균주2457) 균주에 대

해서 역병 저항성 유전자좌가 보고되었다(Jang et al., 2020a, 

2020b). 흥미롭게도, 두 저항성 품종(대원, 소청2호)이 동일

하게 균주2457에 대해 저항성을 보였으나 저항성 유전자좌

는 서로 다른 염색체에 위치했고, 소청2호는 균주40412과 

균주2457에 대해 각각 다른 염색체에 위치한 유전자좌가 저

항성을 부여하는 것으로 나타났다(Jang et al., 2020a, 2020b). 

균주2457에 대한 소청2호의 저항성 유전자좌로 한 염색체

(18번)의 멀리 떨어진 두 지역(2.1-2.6 & 53.1-53.3 Mbp)이 

통계적으로 유의성을 보였다(Jang et al., 2020b). 이는 각 

품종이 가지고 있는 저항성 유전자가 여러 개일 수 있고 상

대 균주에 따라 다른 저항성 유전자가 작용하기 때문에, 콩 

품종-역병균주 간 상호작용(arm-race)이 매우 다양할 수 있

음을 보여주는 좋은 예이다. 장기적으로 이용될 수 있는 콩 

역병 저항성 품종을 육성하기 위해서는 저항성 유전자들을 

집적함으로써 복수의 균주에 저항할 수 있는 중간모본을 

만드는 일이 선행되어야 한다.

Linkage analysis에서 찾은 염색체 18번의 약 0.5 Mbp 

(55.9-56.4 Mbp) 내에 존재하는 유전자들에 대해 콩(cv. 

Williams82) 표준 유전체 유전자 주석(gene annotation) 정

보(Glyma.Wm82.a2.v1)를 기반으로 해당 범위에 분포하는 

유전자의 종류에 대해 분석하였다. 총 63개의 유전자가 존재

하고 이들 중 9개가 유전자가 병 저항성 기능을 하는 leucin 

rich repeat (LRR) domain 또는 serine/threonine kinase (STK)

를 합성하는 R-유전자인 점으로 보아 해당 유전자좌는 LRR 

유전자가 반복적으로 위치한 클러스터(cluster)라고 할 수 

있다(Fig. 3). 유전체 범위를 확장해서 보면, 55.4~56.5 Mbp 

지역에서 총 24개의 LRR 합성 유전자들이 배열되어 있다

(Fig. 3). 원핵생물의 유전체에서는 하나의 조절에 관여하는 

다수의 유전자들이 인접해서 존재하는 경우들이 종종 있다. 

진핵생물의 유전체에서는 이런 현상이 드물지만, nucleotide- 

binding (NB) LRR을 합성하는 R-유전자들이 함께 모여 있

는 것은 여러 식물 유전체에서 공통적인 특성 중 하나이다

(Van Wersch & Li, 2019). 이 유전자군이 생산하는 수용체

(receptor) 단백질은 식물 세포막에서 세포 외부에서 발생

하는 병원균의 감염 징후를 인지하는 직 ․ 간접적인 센서로 

이용되고 이에 식물의 방어(defense)에서 매우 중요한 의미

를 가진다. 인접한 위치에 방어 관련 유전자의 copy의 수가 

많고 이들이 함께 발현되어 단백질로 번역된다면 더 효율적

인 방어가 가능할 것으로 여겨진다(Van Wersch & Li, 2019). 

진화적 측면에서는 유전체 상에서 이러한 R 유전자의 copy 

number와 식물 면역 능력 간 관계도 매우 연관성이 높다고 

보고되어 있다(Tamborski & Krasileva, 2020). 따라서, 이 

지역 내에서 존재하고 있는 역병 저항성 유전자를 보다 정

확하게 특정하고 이 유전자에 의한 저항성 작용원리를 연

구하는 것은 흥미로운 후속 연구가 될 것이다. 

결론적으로, 본 연구에서는 천알을 균주40468에 대한 또 

다른 저항성 자원으로 확인하였고, 저항성 유전자좌를 염

색체 18번의 55.9-56.4 Mbp 범위로 특정했다. 이 결과는 

기존에 연구에 대해 새로운 역병 저항성 콩 품종 개발 연구

를 수행함에 있어 기초자료를 제공할 수 있을 것으로 여겨

진다. 더 나아가서, 후속 연구를 통해 저항성 유전자좌의 

대립유전자적 관계성(allelic relationship)이나 타겟 지역의 

R 유전자의 저항성 작용 원리 등 향후 콩 역병 저항성 연구

를 위한 기초 자료로 활용될 수 있을 것으로 기대된다.

적  요 

콩 역병(Phytophthora root rot, PRR)은 난균(oomycete)

인 Phytophthora sojae에 의해 발생하는 콩의 주요 병 중 

하나로, 배수가 잘 안 되는 밭이나 습한 토양에서 심하게 

발생한다. 역병의 피해를 효과적으로 줄일 수 있는 방법은 

주로 역병 저항성 품종을 재배하는 것으로, 이는 저항성 유

전자 Rps (resistance to P. sojae)에 대한 연구를 중심으로 
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이루어진다. 본 연구는 대풍 과 천알(계통명 SS0404-T5-76)

을 교배하여 구축한 RIL (recombinant inbred line) 집단을 

이용하여 콩 역병 균주40468과 연관된 저항성 유전자좌를 

탐색하기 위해 수행되었다. 역병 균주40468에 대한 저항성 

평가는 하배축 접종(hypocotyl inoculation) 방법으로 이루

어졌다. 저항성 검정 결과, 천알은 저항성,대풍은 감수성을 

보였고 집단 내에서는 계통들의 표현형이 분리되는 양상을 

보였다. 집단 내에서 표현형 분포는 1:1 (R:S) (χ2 = 0.57, 

p = 0.75) 분리비와 일치하였으며, 이는 저항성 반응이 단

일 유전자에 의해 조절됨을 나타낸다. 대풍, 천알과 각 RIL 

계통들은 고밀도 SNP 유전자형 분석을 통해 데이터를 얻

었고, 이를 바탕으로 유전자 지도를 작성하였다. 일원분산

분석(Single-marker ANOVA) 및 linkage analysis 결과, 18

번 염색체의 55.9~56.4 Mbp에서 높은 통계적 유의성을 보

였으며, 이 지역의 표현형 분산은 ~98%로 나타났다. 탐색된 

영역은 다수의 선행연구에서 Rps의 위치로 보고된 지역과 

겹치며, 콩 표준 유전체 정보를 기반으로 0.5 Mbp 범위 내

에서 leucine-rich repeat (LRR) 또는 serine/threonine kinase 

(STK)을 합성하는 유전자 9개를 포함하고 있다. 천알은 역

병 균주40468에 대한 저항성 유전자좌가 밝혀진 첫 국내 콩 

품종으로, 본 연구에서 밝힌 천알의 저항성 유전자좌는 향후 

역병 저항성 육종 및 연구에서 유용한 재료가 될 것이다. 

사  사

본 연구는 농촌진흥청 공동연구사업(수요자맞춤형 육종

자원 대량신속 발굴 기술 개발)의 ｢콩 유전자원 병 저항성, 

내재해성, 식품이용적합성 특성평가｣(과제번호: PJ01416804)

에 의해 수행되었다.

인용문헌(REFERENCES)

Allen, T. W., C. A. Bradley, A. J. Sisson, E. Byamukama, M. I. 

Chilvers, C. M. Coker, A. A. Collins, J. P. Damicone, A. E. 

Dorrance, and N. S. Dufault. 2017. Soybean yield loss 

estimates due to diseases in the United States and Ontario, 

Canada, from 2010 to 2014. Plant Health Progress 18 : 19-27.

Athow, K. L. 1982. Rps6, a major gene for resistance to Phyto-

phthora megasperma f. sp. glycinea in soybean. Phytopathology 

72 : 1564–1567.

Athow, K. L., F. A. Laviolette, E. H. Mueller, and J. R. Wilcox. 

1980. A new major gene for resistance to Phytophthora 

megasperma var. sojae in soybean. Phytopathology 70 : 977- 

980.

Bates, D., M. Mächler, B. Bolker, and S. Walker. 2015. Fitting 

linear mixed-effects models using lme4. Journal of Statistical 

Software 67 : 1-48.

Burnham, K., A. Dorrance, D. Francis, R. Fioritto, and S. St 

Martin. 2003. Rps 8, a new locus in soybean for resistance to 

Phytophthora sojae. Crop Science 43 : 101-105.

Buzzell, R. I. and T. R. Anderson. 1981. Research notes : another 

major gene for resistance to Phytophthora megasperma var. 

sojae in soybeans. Soybean Genetics Newsletter 8 : 30-33.

Cai, G., T. J. Fleury, and N. Zhang. 2019. Comparative genomics 

approach to build a genome-wide database of high-quality, 

informative microsatellite markers: application on Phytophthora 

sojae, a soybean pathogen. Scientific Reports 9 : 7969.

Chen, L., W. Wang, J. Ping, J. C. Fitzgerald, G. Cai, C. B. Clark, 

R. Aggarwal, and J. Ma. 2021. Identification and molecular 

mapping of Rps14, a gene conferring broad-spectrum resistance 

to Phytophthora sojae in soybean. Theoretical and Applied 

Genetics 134 : 3863-3872.

Cheng, Y., Q. Ma, H. Ren, Q. Xia, E. Song, Z. Tan, S. Li, G. 

Zhang, and Nian, H. 2017. Fine mapping of a Phytophthora- 

resistance gene RpsWY in soybean (Glycine max L.) by 

high-throughput genome-wide sequencing. Theoretical and 

Applied Genetics 130 : 1041-1051.

Demirbas, A., B. Rector, D. Lohnes, R. Fioritto, G. Graef, P. 

Cregan, R. Shoemaker, and J. Specht. 2001. Simple sequence 

repeat markers linked to the soybean Rps genes for Phyto-

phthora resistance. Crop Science 41 : 1220-1227.

Dorrance, A., H. Jia, and T. Abney. 2004. Evaluation of soybean 

differentials for their interaction with Phytophthora sojae. 

Plant Health Progress 5 : 9.

Dorrance, A. E. and A. F. Schmitthenner. 2000. New sources of 

resistance to Phytophthora sojae in the soybean plant intro-

ductions. Plant Disease 84 : 1303-1308.

Gordon, S., K. Kowitwanich, W. Pipatpongpinyo, S. St. Martin, 

and A. Dorrance. 2007. Molecular marker analysis of soybean 

plant introductions with resistance to Phytophthora sojae. 

Phytopathology 97 : 113-118.

Guo, N., A. Tahir, X. Cui, J. Xu, J. Sun, N. Zhang, R. Sun, S. 

Deng, H. Xing, and J. Zhao. 2022. Genome-wide identifi-

cation of Phytophthora sojae-associated microRNAs and 

network in a resistant and a susceptible soybean germplasm. 

Agronomy 12 : 2922.

Jang, I.-H., I. J. Kang, J.-M. Kim, S.-T. Kang, Y. E. Jang, and S. 

Lee. 2020a. Genetic mapping of a resistance locus to Phyto-

phthora sojae in the Korean soybean cultivar Daewon. The 

Plant Pathology Journal 36 : 591-599.

Jang, Y. E., I. H. Jang, I. J. Kang, J.-M. Kim, S.-T. Kang, and S. 

Lee. 2020b. Two isolate-specific resistance loci for Phyto-

phthora sojae in the soybean Socheong2. Korean Journal of 

Breeding Science 52 : 398-407.

Jee, H., W. Kim, and W. Cho. 1998. Occurrence of Phytophthora 

root rot on soybean (Glycine max) and identification of the 

causal fungus. RDA Journal of Crop Protection 40 : 16-22.



한작지(KOREAN J. CROP SCI.), 68(3), 2023144

Jiang, B., Y. Cheng, Z. Cai, M. Li, Z. Jiang, R. Ma, Y. Yuan, Q. 

Xia, and H. Nian. 2020. Fine mapping of a Phytophthora- 

resistance locus RpsGZ in soybean using genotyping-by- 

sequencing. BMC Genomics 21.

Kang, I. J., S. Kang, I. H. Jang, Y. W. Jang, H. K. Shim, S., Heu, 

and S. Lee. 2019. Identification of new isolates of Phyto-

phthora sojae and the reactions of Korean soybean cultivars 

following hypocotyl inoculation. The Plant Pathology Journal 

35 : 698.

Koenning, S. R. and J. A. Wrather. 2010. Suppression of soybean 

yield potential in the continental United States by plant 

diseases from 2006 to 2009. Plant Health Progress 11 : 5.

Li, W., M. Liu, Y.-C. Lai, J.-X. Liu, C. Fan, G. Yang, L. Wang, 

W.-W. Liang, S.-F. Di, D.-Y. Yu, and Y.-D. Bi. 2022. 

Genome-wide association study of partial resistance to P. 

sojae in wild soybeans from Heilongjiang province, China. 

Current Issues in Molecular Biology 44 : 3194-3207.

Li, Y., S. Sun, C. Zhong, X. Wang, X. Wu, and Z. Zhu. 2017. 

Genetic mapping and development of co-segregating markers 

of RpsQ, which provides resistance to Phytophthora sojae in 

soybean. Theoretical and Applied Genetics 130 : 1223-1233.

Lin, F., M. Zhao, J. Ping, A. Johnson, B. Zhang, T. S. Abney, T. 

J. Hughes, and J. Ma. 2013. Molecular mapping of two genes 

conferring resistance to Phytophthora sojae in a soybean 

landrace PI 567139B. Theoretical and Applied Genetics 126 : 

2177-2185.

Meng, L., H. Li, L. Zhang, and J. Wang. 2015. QTL IciMapping: 

integrated software for genetic linkage map construction and 

quantitative trait locus mapping in biparental populations. The 

Crop Journal 3 : 269-283.

Morris, P. F. and E. Ward. 1992. Chemoattraction of zoospores of 

the soybean pathogen, Phytophthora sojae, by isoflavones. 

Physiological and Molecular Plant Pathology 40 : 17-22.

Niu, J., N. Guo, J. Sun, L. Li, Y. Cao, S. Li, J. Huang, J. Zhao, T. 

Zhao, and H. Xing. 2017. Fine mapping of a resistance gene 

RpsHN that controls Phytophthora sojae using recombinant 

inbred lines and secondary populations. Frontiers in Plant 

Science 8 : 538.

Park, K.-Y., J.-K. Moon, H.-T. Yun, Y.-H. Lee, S.-L. Kim, Y.-H. 

Ryu, Y.-H. Kim, J.-H. Ku, J.-H. Roh, E.-S. Lee, K.-S. Ha, I.-j. 

Kim, C.-K. Son, S.-K. Kim, S.-D. Kim, and H.-P. Moon. 2005. 

A new soybean cultivar for fermented soyfood and tofu with 

high yield, “Daepung”. Korean J Breed Sci. 37 : 111-112.

Rolling, W., R. Lake, A. E. Dorrance, and L. K. McHale. 2020. 

Genome-wide association analyses of quantitative disease 

resistance in diverse sets of soybean [Glycine max (L.) Merr.] 

plant introductions. PLOS One 15 : e0227710.

Sahoo, D. K., N. S. Abeysekara, S. R. Cianzio, A. E. Robertson, 

and M. K. Bhattacharyya. 2017. A novel Phytophthora sojae 

resistance Rps12 gene mapped to a genomic region that 

contains several Rps genes. PLOS One 12 : e0169950.

Sahoo, D. K., A. Das, X. Huang, S. Cianzio, and M. K. 

Bhattacharyya. 2021. Tightly linked Rps12 and Rps13 genes 

provide broad-spectrum Phytophthora resistance in soybean. 

Scientific Reports 11.

Sandhu, D., H. Gao, S. Cianzio, and M. K. Bhattacharyya. 2004. 

Deletion of a disease resistance nucleotide-binding-site leucine- 

rich-repeat-like sequence is associated with the loss of the 

Phytophthora resistance gene Rps4 in soybean. Genetics 168 : 

2157-2167.

Shim, S., M. Y. Kim, J. Ha, Y.-H. Lee, and S.-H. Lee. 2017. 

Identification of QTLs for branching in soybean (Glycine max 

(L.) Merrill). Euphytica 213 : 225.

Statistics Korea. 2022. Pulse production. In: Crop production 

survey. Available at https://kosis.kr/statHtml/statHtml.do?org 

Id=101&tblId=DT_1ET0025&conn_path=I2&language=en. 

Last accessed on August 25, 2023.

Sugimoto, T., S. Yoshida, K. Watanabe, M. Aino, T. Kanto, K. 

Maekawa, and K. Irie. 2007. Identification of SSR markers 

linked to the Phytophthora resistance gene Rps1-d in soybean. 

Plant Breeding 127 : 154-159.

Sugimoto, T., S. Yoshida, A. Kaga, M. Hajika, K. Watanabe, M. 

Aino, K. Tatsuda, R. Yamamoto, T. Matoh, and D. Walker. 

2011. Genetic analysis and identification of DNA markers 

linked to a novel Phytophthora sojae resistance gene in the 

Japanese soybean cultivar Waseshiroge. Euphytica 182 : 133.

Sun, J., L. Li, J. Zhao, J. Huang, Q. Yan, H. Xing, and N. Guo. 

2014. Genetic analysis and fine mapping of RpsJS, a novel 

resistance gene to Phytophthora sojae in soybean [Glycine 

max (L.) Merr.]. Theoretical and Applied Genetics 127 : 

913-919.

Sun, S., X. Wu, J. Zhao, Y. Wang, Q. Tang, D. Yu, J. Gai, and H. 

Xing. 2011. Characterization and mapping of RpsYu25, a 

novel resistance gene to Phytophthora sojae. Plant Breeding 

130 : 139-143.

Tamborski, J. and K. V. Krasileva. 2020. Evolution of plant NLRs: 

From natural history to precise modifications. Annual Review 

of Plant Biology 71 : 355-378.

Team, R. C. 2019. R: A language and environment for statistical 

computing. R Foundation for Statistical Computing, Vienna, 

Austria.

Van, K., B.-K. Ha, M. Y. Kim, S.-H. Lee, E. Hwang, and S. Heu. 

2003. Molecular characterization of hypernodulation in soy-

bean. The Plant Pathology Journal 19 : 24-29.

Van, K., W. Rolling, R. M. Biyashev, R. L. Matthiesen, N. S. 

Abeysekara, A. E. Robertson, D. J. Veney, A. E. Dorrance, L. 

K. McHale, and M. A. Saghai Maroof. 2021. Mining germ-

plasm panels and phenotypic datasets to identify loci for 

resistance to Phytophthora sojae in soybean. The Plant 

Genome 14 : e20063.

Van Wersch, S. and X. Li. 2019. Stronger When Together: 

Clustering of plant NLR disease resistance genes. Trends in 

Plant Science 24 : 688-699.

Weng, C., K. Yu, T. Anderson, and V. Poysa. 2001. Mapping 



천알콩의 역병 저항성 145

genes conferring resistance to Phytophthora root rot of soy-

bean, Rps1a and Rps7. Journal of Heredity 92 : 442-446.

Wrather, J., W. Stienstra, and S. Koenning. 2001. Soybean 

disease loss estimates for the United States from 1996 to 1998. 

Canadian Journal of Plant Pathology 23 : 122-131.

Wrather, J. A. and S. R. Koenning. 2006. Estimates of disease 

effects on soybean yields in the United States 2003 to 2005. 

Journal of Nematology 38 : 173.

Wrather, J. A. and S. R. Koenning. 2009. Effects of diseases on 

soybean yields in the United States 1996 to 2007. Plant Health 

Progress 10 : 24.

Yu, A., P. Xu, J. Wang, S. Zhang, J. Wu, W. Li, W. Chen, N. Li, 

S. Fan, and X. Wang. 2010. Genetic analysis and SSR 

mapping of gene resistance to Phytophthora sojae race 1 in 

soybean cv Suinong 10. Chinese Journal of Oil Crop Sciences 

32 : 462-466.

Zhao, X., D. Bao, W. Wang, C. Zhang, Y. Jing, H. Jiang, L. Qiu, 

W. Li, and Y. Han. 2020. Loci and candidate gene identifi-

cation for soybean resistance to Phytophthora root rot race 1 in 

combination with association and linkage mapping. Molecular 

Breeding 40 : 100.

Zhong, C., S. Sun, Y. Li, C. Duan, and Z. Zhu. 2017. Next- 

generation sequencing to identify candidate genes and develop 

diagnostic markers for a novel Phytophthora resistance gene, 

RpsHC18, in soybean. Theoretical and Applied Genetics 131 : 

525-538.

Zhong, C., S. Sun, X. Zhang, C. Duan, and Z. Zhu. 2020. Fine 

mapping, candidate gene identification and co-segregating 

marker development for the Phytophthora root rot resistance 

gene RpsYD25. Front Genet 11 : 799.



한작지(KOREAN J. CROP SCI.), 68(3), 2023146

Supplementary Fig. 1. Susceptible reaction of ‘SS2-2’ following inoculation with P. sojae isolate KACC.40468.




