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摘!要!描述了以水稻基因组数据和玉米与水稻的比较 遗 传 图 谱 为 桥 梁$基 于 水 稻 和 玉 米 间 存 在 的 标 记 和 序 列 水

平上的广泛的共线性$对大量的玉米I@AF初步定位于玉米连锁群上新方法$为对I@AF开展进一 步 的 基 因 组 学 研

究和基因克隆提供参考信息*对*#$条玉米I@AF的定位发现$$’条玉米I@AF!’$M"可在水稻基因组中找到同源

序列$))条I@AF!((M"可使用该策略进行定位$证实了该方法的可行性和有效性*

关键词!表达序列标签!I@AF"+比较作图+基因组+分子标记

中图分类号!,$%#!!!文献标识码!>!!! 文章编号!&!(#N$))!!!&&’"&#N&##$N&’

!"#$%#&’()%*&+,-.,/0%$%#12&3&-,/14*
#,!51’-6"7*,89%1:&

OP>G-O9+Q;0*$!$OP>G-@6/8+B20<*$!$OPIG-R80<+S;/0!

!*/0122*.*13’.41-156$!*7*+’.4+892:94;2<-+=*4>+:6$);1?+-.&)*&&*$0@+-;+

!/A;:+1-;2B*6C;714;:14613041DE*-*:+8%5D41=*5*-:$!9;F@1-.’.4+892:94;2<-+=*4>+:6$G9@;-%#&&)&$0@+-;"

!;*#$%4##7016;FF1935$/02TF1./12<518=8:/12I@AF80J/;L2=;0U/<2<.89VFT/F32F:.;423H70162F1./12<5$162.;:2
!H46F;>;:+=;SH"<208J;:F2W920:23/1/4/F28DT/F2JV=852318=8:/12J/;L2I@AF80.;:2=;0U/<2<.89VF$/03162018=8+

:/1280J/;L2=;0U/<2<.89V45:8JV/./1;?2<2021;:FJ/VV;0<421T220.;:2/03J/;L2<208J2HA62/=;<023I@AF;0D8.J/1;80

F689=3/?/;=/4=2D8.D9.162.F193580<208J;:F/03<202:=80;0<H>F/02K/JV=2$*#$I@AF8DJ/;L2T2.2/FF/523$/03$’

J/;L2I@AF!’$M"T2.268J8=8<89FT;16.;:2<208J;:F2W920:2$((M !)),*#$"I@AFT2.2=8:/12380J/;L2=;0U/<2

<.89VF4/F2380162F1./12<5$;03;:/1;0<16/1162=8:/1;0</VV.8/:68DI@AF;FD2/F;4=2/03/?/;=/4=2H

<&(=,$+*#2KV.2FF;80F2W920:21/<F!I@AF"+:8JV/./1;?2J/VV;0<+<208J2+J8=2:9=/.J/.U2.

!!大规模的I@AF测序计划和功能基因组学的研

究使玉米I@AF数据日益积累$如何建立这些I@AF
与特定生理过程或性状表现的联系已是当前急需解

决的问题*X>Y筛 选 结 合Z7@P杂 交 是 定 位I@AF
的有效策略$而基于遗传转化的基因功能获得或敲

除是了解I@AF功 能 的 最 直 接 方 法$这 对 于 研 究 少

量的I@AF也是可行的*比较基因组学为大规模的

I@AF研究提供了新的策略$如基于I@AF功能咨询

的方法可以 将 一 些I@AF归 于 某 一 功 能 类 群$而 多

种;0F;=;:8的方法 可 以 将I@AF归 入 可 能 的 功 能 网

络’*(*虽然这些 方 法 仍 是 对I@AF功 能 的 推 测$同

时也无法建 立I@AF与 性 状 表 现 的 直 接 联 系$但 为

I@AF的研究提供了有益的参考信息*
对分子标记图谱的比较研究证实$玉米-高粱和

甘蔗的基因组间具有大量的共线性$且高粱和甘蔗

的基因组的组成更为相似$高粱和甘蔗的许多基因

组区域 与 玉 米 中 的!个 不 同 区 域 同 源’!!((*>60
等’’(研究表明$在[ZSB标记水平上$水稻和玉米近



!,#的基因组 具 有 共 线 性*禾 本 科 植 物 间$控 制 重

要农艺性状 的,AS也 具 有 共 线 性’)(*基 于 分 子 标

记的比较基因组学研究在宏观水平上反应了基因组

间的相似性*而对;*I>@!基因区域的\G>序列分

析表明$玉米-高粱和水稻均含这两个基因$且转录方

向相同$表现出序列水平上的微共线性+但在玉米中$
这!个基因被*%&U4的片段所分开$而在高粱和水稻

中$这!个基因间仅有*$U4的片段’"$$(*同时外显

子序 列 的 同 源 性 比 内 含 子 序 列 的 同 源 性 要 高 得

多’*&(*玉米和水稻基因组间的同源性为基于水稻的

基因组信息来研究玉米基因组研究提供了理论依据*
玉米和水稻的亲缘关系较近$并且作为模式植物

的水稻$其基因组测序计划已经完成’**$*!($同时$随着

分子标记的不断开发和利用$玉米和水稻的分子标记

图谱进一步精细*R9/0等!!&&#"使用*#!(*个水稻

标记$将!%’%个水稻X>Y,B>Y序列排列在水稻遗

传图谱上$进而在水稻X>Y,B>YF中搜索*!($个已

定位的玉米标记$在高严谨条件下$#(&个玉米标记

被排列于水稻连锁群上$且这些资料可供进一步的研

究 使 用 !TTTH1;<.H8.<,134,2!U*,8F/*,J/;L2,32+
F:.;V1;80HF61J="’*#(*因此$利用水稻基因组序列数据

和玉米与水稻间的比较图谱$构建一套以水稻基因组

为桥梁的比较基因组学研究方法$将玉米I@AF定位

于玉米染色体上成为可能*

*!实验原理和方法

>?>!网站及工具软件

实 验 所 借 助 的 基 因 组 数 据 库 网 站 和 软 件 主 要

为#!*"玉 米 基 因 组 数 据 库 TTTHJ/;L2-\XH8.<+
!!"禾本 科 植 物 基 因 组 数 据 库TTTH<./J202H8.<$
它提供了水稻基因组数据-水稻与玉米基因组的比

较图谱数据及相关软件+!#"美国国家生物技术信息

中心-20X20U数据库TTTH0:4;H0=JH0=6H<8?$该数

据库中基 于GYX7,X=/F1软 件 的 核 酸 序 列 同 源 性 比

对分析$可对功能未知的I@AF进行功能预测*

>?@!实验基本过程

*H!H*!实验原理

许多研究证实$玉米和水稻间在标记水平上具

有广泛 的 共 线 性$同 时 也 具 有 序 列 水 平!特 别 是

I@AF水平"上的微共线性$因而$玉米I@AF则 可 在

-./J202网站的水稻基因组数据库中搜索到同源的

水稻I@AF和基因组\G>序列*由于水稻基因组序

列已经完成$与玉米同源的\G>序列则可找到其所

在的染色体位置-X>Y以及与该序列紧密连锁的分

子标记等*通过玉米和水稻的比较遗传图谱以及玉

米与水稻间共有的标记$进而可以将这些标记重新

定位到玉米的 连 锁 群 上*由 于 水 稻\G>序 列 与 这

些分子 标 记 连 锁$玉 米I@AF与 水 稻\G>同 源$因

而$通过水稻基因组数据库作为桥梁$就可以将玉米

I@AF确定在玉米某一连锁群的片段上!图*"*

图>!基于比较基因组学的玉米6"7*定位的示意图

A1’?>!!-155B*#$%#1,-,-#C&0$,4&**8,$/%1:&6"7*

5,4%#1,-,-/%1:&51-D%’&’$,B0*;%*&+,-

4,/0%$%#12&’&-,/14**#$%#&’(

*H!H!!操作步骤

以下面*条I@A序 列 为 例 说 明 实 验 具 体 的 操

作步骤#
!*"同源序列咨询*进入-./J202网站的X=/F1

页面$将该序列贴入查询框$各项参数选择默认值$进
行X=/F1咨询*[2F9=1F@9JJ/.5表格显示水稻数据库

中一条与咨询序列同源的水稻序列!:6.##!"(%("))
!!"(%($#$4V"$称为匹配序列!当有多条匹配序列

时$按照同源程度从高到低在@2W920:2项中排序$选
择@:8.2值高-I+?/=92值低的序列"*>=;<0J201提供

了两条序列具体的比对情况$点击匹配序列链接$进
入到该序列的详细注释页面*

!!!!"展示水稻序列的注释*即点击Y6.8J8F8J2-

]?2.?;2T-\21/;=23 ;̂2T和X/F2V/;. ;̂2T$逐步获得更

为详细的信息*在\21/;=23 ;̂2T的O88J梯状图中选

择!&&U4$表示显示以匹配序列为中心的!&&U4范围

内的序列+\21/;=23 ;̂2T随后显示对该序列的注释信

息$包括[;:2J/.U2.F-[;:2I@A-E/;L2J/.U2.F-E/;L2
I@A等*E/.U2.F项 中 的 标 记 有 0$%%-0(**(*(-
#*(#"和 #*))&等$选 择 与 匹 配 序 列 连 锁 最 近 的

0(**(*($点击进入0(**(*(标记的信息界面*

!!!#"标记在水稻遗传图谱中位置的确定*选择

E/VB8F;1;80F中[;:2+-[A7-[>FFJ7[-@B@2W

!"# 遗!传!"#"$%&’( !)*+,+-."!&&’!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!



图@!一条有待定位的玉米6"7序列

A1’?@!!E,4%#&+6"7*&FB&-4&,8/%1:&

!&&($点击?;2T80J/V!有时一个标记会在一个图

谱中 有 多 处 定 位$点 一 个 即 可"$显 示0(**(*( 在

所选图谱 中 的 位 置*同 时 通 过]V1;80FE209中 的

Z2/19.2A5V2F调节图谱中所要显示的标记*
!%"比较图谱的绘制*在Y8JV/./1;?2J/V的下

拉菜单中选择玉米遗传图谱7XE!02;<648.F!&&%的

所有染色体$再点击[23./TJ/V$显示水稻:6.#和玉

米染色体的对应关系比较图!图!"*由于共线性过

于密集$可以返回上一界面$通过Y8JV/.;F80E209中

的E/V@1/.1和E/VI03缩小显示范围$以便看到更

清晰 共 线 性*图 中 得 到 在 水 稻 上 的958*%#*和

8>9((%4分别在玉米的第*和第(染色体上找到共线

标记958*&)/和8>9((%4*而与玉米I@A同源的水稻

\G>序列紧密连锁的标记0(**(*(与玉米第(染色

体上的8>9((%4具有共线性$因而推测该I@A可能在

玉米第(染色体上的8>9((%4标记附近区域!图#"*

图G!基于比较图谱的玉米6"7*定位的实例

A1’?G!!-&H%/05&#,5,4%#&/%1:&6"7*;(4,/0%$%#12&/%001-’

$"#!!期!!!!!!!!!!!!!!张祖新等#基于比较基因组学的玉米I@AF定位方法



!!实!例

以*#$条在玉米@+!#3#"和@N!43#"花粉中差

异表达的I@AF为例’*%($来 说 明 基 于 水 稻 基 因 组 数

据和 水 稻 与 玉 米 的 比 较 基 因 组 遗 传 图 谱 的 玉 米

I@AF定位策略*
利 用 玉 米 I@AF 与 水 稻 基 因 组 序 列 进 行

XS>@A0$在I+?/=92"*&N(-配对长度至少(&4V的

条件下$$’条!约’$M"玉米I@AF在水稻染色体上

找到了同源序列$而有%#条I@AF!约#*M"在水稻

染色体上找不到匹配序列*如果降低同源配对的严

谨度$I+?/=92"*&N(同时配对 长 度 大 于#&4V的 条

件下$玉米I@AF在 水 稻 染 色 体 上 找 到 的 同 源 序 列

则会大 大 增 加$"*M以 上 的 玉 米I@AF与 水 稻 序 列

同源**$M的I@AF未找到同源水稻序列*从总体

上来看$玉米 和 水 稻 在I@AF序 列 水 平 上 确 实 存 在

着广泛的同源性和进化上的保守性*尽管如此$与

水稻基因组比较$在标记水平上玉米基因组存在大

量的倒位和重排*
在$’条与水稻序列具有同源性的I@AF中$))

条I@AF!占I@AF总 数 的((M"在 其 同 源 序 列 两 侧

各*&&U4区 间 内$存 在 与 之 紧 密 连 锁 的 共 线 性 标

记$在玉米的第*至第*&条染色体上的分布分别为

*)-)-*)-"-*)-*&-"-*(-(和"条!表*"$这些标记

在玉米连锁 群 上 的 分 布 如 图#$其 中 玉 米 第*-#-(
和"染色体上所定位的I@AF较多$而第!和第$染

色体上所定 位 的I@AF较 少*由 于 所 有 的I@AF是

来源于#3#,43#的差异所引起的表达水平的 差 异$
已知#3#,43#位 于 玉 米 第!染 色 体 的 长 臂!H&$
4;0’*($*’($但第!染色体上却只定位了)条I@AF$其

中(条位!S上的!_&)!!_&"4;0$主要是与信号传

导 有 关 的 Y/=J839=;0+4;03;0< V.812;0 和 V.812;0

V68FV6/1/F2!Y*类似的$第*染色体上的I@AF主

要分布在*_&(4;0$*_&)!*_&"4;0$第"染 色 体 上

主要分布在"_&*!"_&!4;0$第$染色体 上 分 布 在

$_&!4;0等!图%"*基于生物信息学的功能分析发

现$这些I@AF可 能 涉 及 到 代 谢-细 胞 结 构-信 号 传

导-转录与翻译-物质转运及细胞凋亡等生理生化过

程’*%(*这些说明$玉 米 基 因 组 结 构 上$功 能 相 似 的

基因也存在成簇排列并协同表达趋势*另外$有*$
条玉米I@AF虽 然 在 水 稻 基 因 组 序 列 中 有 同 源 序

列$由于玉米连锁遗传图谱上的标记密度不如水稻$
在水稻基因组!&&‘4的区域内所找到的分子标记

却与玉米连锁群上的标记没有共线性$因此$无法将

这些I@AF通过比较图谱进行定位*

表>!定位于玉米>I条染色体上的6"7*数及其与6"7*连锁的标记

7%;5&>!7C&-B/;&$,85,4%#&+6"7*,->I/%1:&51-D%’&’$,B0*%-+/%$D&$*51-D=1#C6"7*
染色体号

Y6.H

定位的I@AF数

G9J42.8DJ/VV23I@AF

与I@AF连锁的标记

S;0U23J/.U2.FT;16I@AF

* *)

8>9(&#$4>!$:97*$’J*&$(&’$4.D8!(&$958*#"#$4F%&#$.2-!$9;F*(*$8>9’’#7$958!!#$$

958*()*$K-*$+?>*$4.D8**!!8$8>9’)(;$8>9!(’$:9;*$958*()*$’J**&!$’$958*!%($

958*&);$958*()*$958*()*$4>!$958*%%’$958*()$

! ) 4F%)%8$4.D8**!!;$8>9*(%;$958*((($958*%’%$55D##

# *(
958*$’"$;7D*$4F#"!;$958*$)#$’G!("**’$4F#$&8$958*’&"$4.D8#"(7$958*#&&$

8>9"$$;$958*#%)$958!!)($4F(!);$’J*&("%$$958*(&%$958*’&"

% " 8>9#!%;$958!#’&$D4@*$.D8*$4F$&&;$;F*%($9;F!!"8$4F*%#7$4.D**&!$4D?#$958!#’&

( *)

8>9((%7$4F%)%;$DDD*$+=4!$8>9’’#;$’J*&(&!$$4.D8**!!7$.D8%%&7$8>@*8$8>9(")7$

958*’$!$L*:*$9;F*$&$9;%$’J*&$’&’$58*%%)$958!!$%$>9))%$78?*&)!$;F!*$$

58!#"’

’ *& 958*!(&$5+4*$4F#$&?$?@-*$.D8!$4F*%#;$58*$$’$958!*’!$958*#*%$8>9#’&$9;F!!&

) " 958*)’&$5?@’$4.D8**!!7$4.D4%%&7$+,*$958*%(’$;>."$’J*&$)&#$8>9"%)7$958**!(

" $ ’J*&#"!*$8>9*)$8$8>9’)(7$’J**&&(’$4F#$&;$4.D8*#*7$’J*&’!’$$’J*&$"(#$>9#’"

" ’ 958*)!"$#M#"!$8>9"$*$’J**&&(’$’J*&(%()$’J*&’!’$

$ ( 4.D4#!#(;$NL*$958*’#’$4F!;$D48*$4F($#

*& " 4.D8**!!?$4.D4%%&8$958***($:+D($4F$&&8$D14!$’J*&$’$"$.?8D*

%"# 遗!传!"#"$%&’( !)*+,+-."!&&’!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!



图J!与玉米6"7*连锁的标记在玉米连锁群上的分布

A1’?J!7C&+1*#$1;B#1,-,8/%$D&$51-D&+=1#C/%1:&6"7*,-/%1:&51-D%’&’$,B0*

#!讨!论

比较基因组 研 究 主 要 是 利 用 相 同 的\G>分 子

标记在相关物种之间进行遗传或物理作图$比较这

些标记在不同物种基因组中的分布特点$揭示染色

体或染色体片段上的基因及其排列顺序的相同或相

似性$并由此对相关物种的基因组结构和起源进化

进行分析*由于不同基因组间$基因编码区的同源

性远高于非编码区$因而$基于I@AF的比较基因组

研究则可以研究基因组功能区域的相似程度$指导

基因组功能的预测’*&(*对!)!$%条非冗余的玉米

I@AF与拟南芥的I@AF比较发现$’!M!’"M的玉

米I@AF可以与编码拟南芥蛋白质的I@AF匹配’*)(*

@/=F2等’*"(将*%**条玉米90;<202与水稻I@AF和

蛋白质进行比较$发现)%M的玉米基因与水稻基因

同源$%)M的可以确定为潜在的直向同源基因*而

我们对*#$条 非 冗 余 的I@AF研 究 也 发 现$基 于 严

谨条件的 不 同$’$M!"*M的 玉 米I@AF与 水 稻 基

因具有同源性$这些说明$水稻和玉米在I@AF上具

有很高的同 源$利 用 水 稻 的I@AF信 息 可 以 有 效 地

指导相应 的 玉 米 基 因 的 定 位 和 克 隆*但 在 本 实 验

中$对*#$条I@AF进 行 定 位$其 中%#条I@AF不 能

在水稻中找到符合要求的同源序列*这也反映出利

用I@AF进行同源比对的不足*导致这种情况的可

能原因 有#*"I@AF长 度 不 够+!"(a+bA[和#a+bA[
序列的存在掩盖了编码区的真实的同源性+#"长期

进化过程中变异的积累$使少数玉米和水稻基因的

同源性降低+%"少 数I@AF可 能 为 玉 米 或 水 稻 中 特

有*不过$’$M!"*M的同源 性 和((M的I@AF可

基于水稻基因组序列成功定位于玉米染色体上$说

明基于水稻基因组序列对I@AF进行定位的方法是

可行的和有效的*
该方法是以水稻基因组数据和已有的禾本科植

物遗传图谱为桥梁$基于禾本科植物之间!如水稻和

玉米之间"存在的分子标记水平上的广泛的共线性$
从而对大量的玉米I@AF在玉米连锁群上的分布进

行初步定位$为进一步的功能分析和基因克隆提供

参考信息*在方法学上$这种尝试不失为一种有益

的探索$它为 大 基 因 组 作 物I@AF的 定 位 提 供 了 一

种新的策略*但标记水平上的共线只能反映宏观水

平上的共线性$不足以完全揭示玉米和水稻基因组

之间的同源性关系$更不能反映基因组内部大量微

小的缺失-插入和移位等分子重排$因而$该方法只

是对众多I@AF在连锁群上的分布提供了一个可供

参考的位置 区 域$可 以 利 用 这 些 信 息 从I@AF或 基

因组序列中 开 发 新 标 记 进 一 步 地 定 位 和 精 细 作 图

等$但利用这些信息进行基因图位克隆会存在潜在
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