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谷子和玉米基因组多倍化进化比较分析
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摘要：以谷子和玉米为研究对象，基于比较基因组学，利用改进的基因同源共线性方法对其基因组
结构和基因同源信息进行比对分析，确定了物种基因组加倍的规模和加倍后的进化规律。结果表
明：谷子中有３　８４６对（１０．９％）、玉米中有６　０１６对（１８．５％）由多倍化产生的重复基因，它们之间的
直系同源基因对为１３　６５２对；通过同源共线基因间的同义核苷酸置换率分析证实，玉米与谷子不
仅共同经历了一次古老的全基因组加倍，而且在约１２个百万年前玉米独立发生了一次较近的全基
因组加倍；加倍后产生的大量重复基因片段常分布在染色体末端；基因组进化分析发现，玉米基因
组进化速率比谷子快１／１４。
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　　多倍化（ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ）可迅速使物种基因组加倍，

创造大量的重复基因，引发大规模的基因组变化，如

染色体重排、基因倒位、基因丢失等［１－２］。基因倍增

是物种演化最重要的动力源泉［３－４］。研究表明，重复

的基因拷贝有不同的进化方式，分别是新功能化
（ｎｅｏｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｚａｔｉｏｎ）、亚功能化（ｓｕｂｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｚａ－
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ｔｉｏｎ）、亚新功能化（ｓｕｂｎｅｏｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｚａｔｉｏｎ）［１，５］，重

复基因的这一系列变异为物种的适应性进化提供了

很大机会。对禾本科植物全基因组加倍进行研究，

有利于对其家族组成、分化以及基因功能的解析。

谷子（Ｓｅｔａｒｉａ　ｉｔａｌｉｃａ）和玉米（Ｚｅａ　ｍａｙｓ）作为
禾本科植物家族的成员，不仅是重要的粮食和饲

料作物，而且可以作为Ｃ４ 生物燃料。目前，它们

的全基因组测序工作相继完成［６－８］，为比较基因组

学研究提供了良好的数据材料。有研究基于基因

共线性建立了算法，用于推断物种多倍化后产生

的重复基因片段［９－１１］。然而，由于物种在进化过程

中可能发生过不止一次的多倍化现象，导致物种

基因组结构复杂化，因此，准确地确定物种全基因

组加倍的程度，特别是确定物种间基因的同源关

系，是当前比较基因组学的一个主要难题。多重

序列比对工具 ＭｃＳｃａｎ可以比对多个基因组，搜索

同源基因片段［１２］，而基于共线性方法的共线性片

段显著性分析工具ＣｏｌｉｎｅａｒＳｃａｎ，可以用来评估获

得共线性片段的显著性［１３］，但是如何将获得的同

源染色体区进行分组，明确基因组内和基因组间

的同源关系，直接影响重复基因进化的研究结果，

如基因置换（ｇｅｎｅ　ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ）［１４－１５］、物种基因组重

要基因家族进化、物种之间基因进化及功能差异

等［１６］。基于此，本研究建立了一种新的方法用以

确定种内和种间复杂的同源共线信息，首先，利用

多重序列比对工具 ＭｃＳｃａｎ和ＣｏｌｉｎｅａｒＳｃａｎ获得可

信的同源共线染色体片段，然后结合谷子、玉米全

基因组同源结构分析，确定其全基因组加倍事件

和种间同源共线关系，分析多倍化发生的规模和

规律以及物种基因组进化的时间，为阐明禾本科

植物基因组多倍化进化提供理论依据。

１　材料和方法

１．１　物种基因组数据

玉米（Ｚｅａ　ｍａｙｓ）和谷子（Ｓｅｔａｒｉａ　ｉｔａｌｉｃａ）最新的
全基因组序列从植物基因组数据库 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ
（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．ｎｅｔ／）下载获得。

１．２　推断基因共线性

首先，对种内和种间基因组进行相似性比对分

析，得到基因同源性；然后，利用多重序列比对工具

ＭｃＳｃａｎ寻找基因组内和基因组间同源共线 ＤＮＡ
片段。同源共线区域中每对匹配基因的打分为 ｍｉｎ
（－ｌｏｇ

Ｅ－ｖａｌｕｅ

１０ ，５０），失配得分为－１，打分路径中匹配

基因 对 与 邻 近 匹 配 基 因 对 之 间 的 距 离 超 过

１０　０００ｂｐ时得分为－１，要求共线性区域的打分大

于３００时保留，并利用加入统计估计的共线性分析

工具ＣｏｌｉｎｅａｒＳｃａｎ对获得的基因组共线区域进行统

计，将显著性大于１×１０－１０的区域去掉，确定基因组

内重复基因和基因组间的同源共线信息。最后，生

成基因组同源点阵图（ｄｏｔｐｌｏｔ　ｍａｐ），画出基因组内

和基因组间的同源基因点阵图，对同源区分组，分析

不同物种间基因组点阵图，结合同源基因相似性，理

清不同进化事件产生的同源片段，并把不同的同源

组分组，利用Ｐｅｒｌ语言编程实现这一过程；选定谷

子基因组为参考，因为谷子基因组没有再次的基因

加倍，相对于玉米更好地保持了祖先基因组的结构。

综合上述过程生成两基因组间的联合比对结果。

２　结果与分析

２．１　谷子和玉米基因组内同源结构

为了获得基因组内同源结构，分别对谷子和玉

米蛋白序列进行了Ｂｌａｓｔｐ比对分析，根据基因间的

同源信息以及基因在染色体上的物理位置，画出了

基因组内的点阵图（图１）。在图１中可以看到，每

个物种基因组中有大量的共线性同源基因片段存

在。相对于谷子基因组，玉米中有更多的共线性片

段，但同源共线性片段有较多的短片段。谷子基因

组中较长的共线性基因片段分别存在于Ｓｉ１－Ｓｉ４、

Ｓｉ１－Ｓｉ７、Ｓｉ２－Ｓｉ６、Ｓｉ２－Ｓｉ９、Ｓｉ３－Ｓｉ５、Ｓｉ９－Ｓｉ９；玉米基
因组中较长的共线性基因片段分别存在于Ｚｍ１－
Ｚｍ５、Ｚｍ１－Ｚｍ９、Ｚｍ２－Ｚｍ７、Ｚｍ２－Ｚｍ１０、Ｚｍ３－Ｚｍ８、

Ｚｍ４－Ｚｍ５、Ｚｍ６－Ｚｍ８、Ｚｍ６－Ｚｍ９。

上述共线区域分别存在两物种基因组中的重

复基因，这些重复基因由全基因组加倍产生，但在

物种进化过程中保留了较好的共线性片段，如谷

子的１、４、７号染色体是由其共同祖先物种的同一

染色体加倍而来，其中１、４号染色体是基因组加

倍之后的祖先染色体发生断裂而形成的２条染色

体序列；相对于谷子基因组，玉米基因组有更多的

同源染色体片段，且染色体片段较短，在点图中呈

现灰色的线，与黑色的线上基因对间相似性相比

差一些，这些重复基因是玉米和谷子祖先共同加

倍产生［１７－１８］，但在后来的进化过程中基因序列变

异导致相似性降低，并且伴随大量的基因丢失，较

长的由黑色点构成的染色体片段由较近的基因加

倍产生［１９］。
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图中每个点是１对同源基因，根据基因对在染色体上的位置打点；同一基因和最相似的基因打点为黑色，
相似性次之的基因打点为灰色，其他为浅灰色

图１　谷子、玉米同源基因结构点阵图

２．２　谷子和玉米基因组间同源结构

由图２可以发现，每条谷子染色体均对应２条

完整的染色体片段，如谷子的７号染色体对应最相

似的玉米２条染色体分别是２和１０号染色体，它们

之间的同源染色体片段在图中形成了２条黑色的

线，谷子的７号和１号染色体是１对旁系同源基因

对，并且这一规律在其他染色体上也都存在，这一结

果表明，玉米在其进化过程中与谷子共同发生过一

次古老的全基因组加倍，之后独立发生过再次的全

基因组加倍［１７］。同源基因对在图中形成的黑色线

代表两物种之间真正的直系同源基因片段，如谷子

７号和玉米的２号染色体上有一直系同源染色体片

段；但同一染色体区域上的灰色线是由种外的旁系

同源基因构成，如谷子的７号和玉米的５号染色体

之间的同源染色体片段。

玉米独立发生的基因加倍导致现在有２套重复

的基因组存在。比较发现，２套基因组中基因保留

并不一致，其中的１套基因组偏向于丢失较多的基

因，而另外１套基因组中的重复基因偏向于保留下

来，支持物种的适应性进化，这可能是由于物种全基

因组加倍之后产生的重复基因具有不同的功能所导

致［１９］。有的重复基因保留可能在生物体中具有较

高的表达，而有些基因可能参与的生物过程比较少，

或者表达不明显，在进化过程中逐渐丢失。

黑色的线是Ｂｌａｓｔ比对两物种基因组序列获得的最相似的基因对，表示物种间直系同源染色体片段；灰色是由次好相似基因对
构成的线，表示种间旁系同源染色体片段；图中共线性上相同形状的基因为同源基因，谷子的７号和１号染色体上１对旁系同
源染色体片段与它们各自在玉米中２、１０、４以及５号染色体上的２个直系同源染色体片段共同构成了同源染色体六联子片段

图２　谷子、玉米间同源基因结构点阵图

２．３　谷子和玉米基因组同源共线性

在谷子基因组内共有４０２个共线性区域，包含

３　８４６对旁系同源基因对，占其全基因组的１０．９％，

其中最长的区域存在于３号与５号染色体之间，有

２７９对旁系同源基因对，长度大于１０对旁系同源基

因对的区域有６０个，大于５０对的区域有８个；玉米
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基因组内共有４６８个共线性区域，包含６　０１６对旁

系同源基因对，占其全基因组的１８．５％，其中最长

的区域存在于２号与７号染色体之间，共有２５６对

旁系同源基因，长度大于１０对旁系同源基因的区域

有１３２个，大于５０对的区域有１５个。谷子和玉米

基因组之间直系同源区域有２１６个，包含１３　６５２对

直系同源基因对，其中最长的区域存在于谷子１号

与玉米５号染色体之间，共有７６３对直系同源基因

对，种外旁系同源区域有８１个，包含２　４５４对中外

旁系同源基因对，其中最长的区域存在于谷子３号

与玉米３号染色体之间，共有２１２对。

比较发现，谷子基因组中的共线区域少于玉米，

这是由玉米的２次基因组加倍所导致，如果没有重复

基因丢失，它们之间的重复基因数量理论上相差

１倍。数据显示，玉米中由全基因组加倍产生的重复

基因数量不足谷子的２倍，原因在于物种基因组加倍

之后的基因丢失不一致，这可能是导致物种分化的一

个重要动力［２０］。重复基因不均匀地分布在每条染色

体上，且常常是分布在靠近染色体的末端位置（图３），

原因在于远离着丝粒位置上存在许多保守或者冗余

的序列，并且在这一区域上的基因密度比较高。远离

着丝粒的重复基因，在进化过程中可能更容易发生变

异［２１］，使得基因序列变异为新的基因，进而出现新的

功能，支持物种生命的生存［２２］，但也可能在进化过程

中使得该基因序列丢失，或者是死亡，因为对于一个

生物体来说往往不需要２个相同的拷贝基因存在。

植物基因组中大量重复基因的存在决定了植物基因

组比动物进化快［１８］。

圆周按逆时针依次排列的是谷子的９条染色体和玉米的１０条染色体，每条灰色曲线连接的是基因组加倍产生的
１对重复基因，这里去掉了共线性区域少于１０对旁系同源对的基因

图３　谷子、玉米中的重复基因

２．４　基因组进化事件时间推断
为了推断谷子和玉米基因组的进化，以水稻基

因组为参考揭示相对的进化过程。水稻是禾本科植
物进行比较基因组学研究的典型模式生物，因为它
的进化速度较慢，更好地保持了祖先基因组序列的
特征；利用获得的基因组内和基因组间共线性基因
推断进化时间，将玉米２次加倍产生的重复基因区
域进行区分，用以推断出更为准确的加倍时间。物
种多倍化的发生可以用基因组内旁系同源共线区域

推断加倍的相对时间，利用基因组间直系同源共线
区域推断物种分化时间。核苷酸同义置换率（Ｋｓ）
是利用物种进化分析软件ＰＡＭＬ［２３］中包含的 Ｎｅｉ－
Ｇｏｊｏｂｏｒｉ方法计算［２４］，由于禾本科基因同义核苷酸
置换率为每年６．１×１０－８［２５］，因此对共线性区域旁
系或直系同源基因对间核苷酸同义置换率的均值进

行统计，用来估计进化事件的相对时间。

禾本科植物基因组共同经历的一次古老全基

因组加倍可能是在白垩纪－第三纪（Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ－
Ｔｅｒｔｉａｒｙ）约６５个百万年前［２６］的大灭绝时代，基因
组加倍之后的物种适应了环境变迁得以生存。比
较水稻、谷子、玉米物种基因组内同源染色体片段
间Ｋｓ分布（图４）发现，水稻Ｋｓ分布在０．６５，而谷
子和玉米Ｋｓ分别分布在０．７０和０．７５，这表明谷子
和玉米基因进化速率分别高于水稻１／１３和２／１３。

值得注意的是，玉米经历了２次全基因组加倍后，

进化速率不仅高于水稻，而且高于谷子１／１４，这表
明物种全基因组加倍可能加速了物种进化。谷子
和玉米之间的Ｋｓ分布对应在０．３２位置，对其进
行矫正后应该是０．２４５，若物种全基因组加倍是在

６５个百万年前，那么谷子和玉米分化的时间约在

２４．５个百万年前；玉米第２次加倍之后产生的重
复基因间的Ｋｓ分布在０．２２，对其进行矫正后应该
是０．１２，那么玉米的最近加倍是在约１２个百万年
前发生。
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ｃＷＧＤ是禾本科物种共同祖先经历的全基因组加倍，ｍＷＧＤ是玉米基因组在物种分化之后独立发生的
全基因组加倍，Ｆ－Ｍ是谷子和玉米物种分化

图４　物种基因同义核苷酸置换率分布

３　结论

物种多次多倍化为其遗传创新提供了重要材

料，同时也增加了基因组同源结构的复杂性。本
研究通过基因共线性的多重序列比对，获得同源
染色体片段，根据直系同源片段高于旁系同源染
色体片段间的相似性，对种内和种间基因组同源
结构进行分析，建立了一种新的方法用以确定种
内和种间复杂的同源共线信息。该方法应用于Ｃ４
植物谷子和玉米基因组的比较分析，有效获得了
谷子和玉米基因组内和基因组间的同源共线信

息，在谷子基因组中的１０．９％（３　８４６对）、玉米基
因组中的１８．５％（６　０１６对）重复基因由多倍化产
生，并且鉴定了它们之间直系同源基因对为１３　６５２
对，为进一步研究重复基因进化提供了良好的数
据材料。统计重复基因对间的同义核苷酸置换率
发现，玉米重复基因对间核苷酸置换率分布具有

２个峰值，揭示玉米与谷子不仅同时经历了一次古
老的全基因组加倍，而且在物种分化之后玉米在
约１２个百万年前独立发生了一次较近的全基因
组加倍，此次加倍增加了玉米基因组中的重复基
因，同时也加快了物种进化，研究表明，玉米基因
组进化速率比谷子快１／１４。

基因组加倍产生的重复基因不均匀地保留在

每条染色体上，靠近染色体末端的重复基因偏向
于保留在物种基因组中，虽然全基因组加倍可以
导致染色体重排，出现非同源染色体重构，但这些
重复基因在一定程度上维持了基因组重排后部分

同源染色体间的序列相似性，为基因重组提供了
机会。虽然重复基因维持了序列相似性，但比较
谷子和玉米重复基因保留情况发现，不同物种基
因丢失存在极大差异，这种差异性可能成为物种
分歧的驱动力。关于物种基因组加倍后产生的大

量重复基因间的重组模式，以及其如何影响物种

基因组进化，有待于进一步深入研究。
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