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玉米和水稻重要性状 123 的比较研究
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摘 ! 要：在构建玉米分子标记连锁图和对重要 性 状 进 行 VNX 定 位 的 基 础 上，以 玉 米 和 水 稻 的 分 子 标 记 比 较 图 谱

为桥梁，分析了控制玉米和水稻 ](：+ 群体重要农艺和产量性状 VNX 的共线性关系。研究结果表明：在玉米 和 水 稻

共线性的染色体区段，控制玉米株高、行数和行粒数的 VNX 与控制水稻株高、单株有效穗和每穗实粒数的 VNX 存

在广泛的对应关系；在已定位的影响玉米株高等 5 个性状的 *5 个 VNX 中，有 ,4 个 与 水 稻“ 汕 优 4+”群 体 中 5 个

相同或相似性状所定位的 +8 个 VNX 中的 ,( 个具有共 线 性 关 系。这 一 结 果 为 利 用 水 稻 的 基 因 组 数 据 来 定 位、分

离和克隆玉米重要性状的 VNX 提供了有益信息。同时发现，控制水稻某一个性状的 VNX 常常与控制玉米同一 性

状的两个 VNX 相对应，这一结果为玉米染色体是由水稻染色体加倍而来的理论假设提供了支持。研究还发现，不



管是玉米还是水稻在染色体上都存在 !"# 的富集区域，而这些富集区域常常存在于相同的共线性区域，暗示着玉

米和水稻控制相同或相似性状 的 !"# 可 能 有 着 相 同 的 起 源。基 于 性 状 的 比 较 基 因 组 研 究 不 但 有 助 于 新 基 因 或

!"# 的发现、克隆和利用，同时还有助于研究不同物种间染色体的演变和进化规律。
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) ) 近 /+ 年来，随着以分子杂交为基础的 01#2 标

记技术的发展，玉米 ［&，/］、水稻 ［$］、高 粱 ［%］等 重 要

农作物高密度分子标记连锁图纷纷建立，同时不同

物种间，尤其是禾本科作物间 01#2 标记水平的比

较基因组 研 究 发 展 迅 速。水 稻 和 玉 米［(，3］，玉 米 和

小麦［,］，水稻、玉米、小麦和燕麦［4］，甘蔗、玉米和高

粱［-］等作物 间 分 子 标 记 水 平 比 较 基 因 组 研 究 的 结

果都表明，许多标记在不同的作物之间在图谱的位

置和顺序上都具有高度的保守性。这种共线性对基

因组大小差别高达 %+ 倍，进化时间长达 3 +++ 万年

的植物 来 说 是 令 人 惊 奇 的［&+，&&］。&--( 年，56678
等［&/］参照水稻基因组包括 , 种不同的禾本科植物，

发表了为后人所熟知的同心状的比较基因组图谱，

为大家在更广阔的范围里进行比较基因组研究提供

了很好的借鉴。深入的研究发现在重要禾本科植物

之间存在某种进化规律［&+，&&，&$］，它们染色体数目从

( 9&/ 条，核基因组大小从 %++ 9 3 +++ 5: 不等，

但用 /( 个水稻连锁群的标记就可以描述其共线性

关系。这个比较结果给我们重要启示：通过小基因

组植物的基因组信息可以对大基因组作物进行比较

研究。;<=>6? 等［3］利 用 相 同 的 玉 米 @AB* 标 记 分

别构建了玉米和水稻的分子标记连锁图，比较结果

显示玉米和水稻染色体上的标记位置和顺序表现出

高度的保守性，并且几乎每一条玉米的染色体同时

与水稻两条染色体表现出对应关系，由此认为玉米

染色体可 能 是 由 水 稻 加 倍 进 化 而 来。 令 人 惊 奇 的

是，除了许多重要的基因在禾本科植物之间表现出

高度的保守性之外，同样有许多控制重要农艺性状

的 !"#（ 如脱落性、株高等性状）在禾本科植物中也

发现具有共线性［&%］，这为比较基因组研究提供了另

一种思路。2CD87>6? 等［&(］对玉米、水稻和高粱等 $
个重要禾本科作物的比较研究表明：种子大小和开

花期等与进化有关的农艺性状的 !"# 具有同源性。

1CD6EF? 等［&3］利 用 共 同 的 01#2 标 记 构 建 了 菜 豆

和豇豆的分子标记连锁图，对这两个物种控制果重

的 !"# 分析显示，定位到的 !"# 几乎都与相 同 的

分子标记 连 锁。A6GC?=C7 等［&,］对 一 个 茄 子 1/ 群

体中定位的果重、果型和果色这 $ 个性状的 !"# 与

土豆、番 茄 和 胡 椒 的 定 位 结 果 进 行 了 比 较，发 现

%+H的 !"# 与其他 $ 个物种有同源性，并据此推测

茄科的驯化是由有限的几个位点的变异所导致的。

最近，IJ8? 等［&4］利用 $ 个不同的稻瘟病生理小种

接种水稻和大麦，比较了水稻和大麦群体对稻瘟病

的抗性，!"# 定位结果表明，部分抗稻瘟病 的 !"#
在水稻和大麦中都具有同源性，并提出了数量抗性

也有小种专化性的观点。

作 物 大 多 数 的 农 艺 性 状 都 属 于 数 量 性 状

（!"#），分子标记技术的发展使得把 !"# 定位在染

色体上变为现实。重要性状 !"# 的 定 位 和 克 隆 也

为深入研究数量性状的遗传规律和遗传改良提供了

新的策略。玉米和水稻是世界上最重要的两种农作

物，对这两种作物重要农艺性状 !"# 定位研究的报

道非常多，比如已经定位的控制玉米株高的基因或

!"# 有 &++ 多个 ［&-］，KF［/+］总结了 &% 个水稻群体

的 !"# 定 位 情 况，发 现 一 共 有 34/ 个 !"# 影 响

&3& 个性状。但是 到 目 前 为 止，还 很 少 见 到 玉 米 和

水稻控制相同或相似性状 !"# 之间内 在 联 系 的 报

道。水稻基因组测序的顺利完成［/&，//］，使得通过水

稻这个小基因组（%$+ 5:）作物的基因组信息来研

究大基因组玉米（/ (++ 5:）成 为 可 能。本 研 究 的

目的就是：利用公开发表的玉米和水稻的分子标记

比较图谱，分析 比 较 玉 米 1/：$ 和 水 稻 1/：$ 两 个 群 体

之间控制相同或相似性状 !"# 的共线性关系，为利

用水稻基因组信息定位、分离和克隆玉米的基因或

!"#，研究玉米的基因组结构和进化提供有益信息。

&) 材料和方法

!" !# 玉米和水稻不同性状之间的对应关系

玉米和水稻不同的农艺性状之间有着一定的对

应关系。玉米的株高、穗粒重和百粒重与水稻的株

高、单株产量和千粒重属于相同的性状。由于玉米

的单穗产量是每穗行数、每行粒数与单粒重的乘积，

水稻的单株产量是单株有效穗数、每穗实粒数与单
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粒重的乘积，因此本研究把玉米的穗行数和行粒数

与水稻的单株有效穗和每穗实粒数看作相似性状。

!" #$ 玉米和水稻农艺性状 %&’ 定位数据

利用玉米强优势 组 合“ 豫 玉 !!”的 "!：# 分 离 群

体，构建 了 覆 盖 玉 米 全 基 因 组，包 含 $%& 个 分 子 标

记的连锁图谱 ［!#］，该 图 谱 标 记 的 顺 序 与 已 经 发 表

的玉米高 密 度 连 锁 图［!］具 有 很 好 的 一 致 性。 根 据

!’’ 个家系一年两点的田间试验数据，对玉米株高、

穗粒重、行数、行粒数和百粒 重 等 性 状 进 行 ()* 分

析，分别定位到 $+、,、$$、% 和 - 个 ()*，共计 &. 个

（ 待发表）。水稻株高、单株产量、单株有效穗、每穗

实粒 数 和 千 粒 重 的 ()* 定 位 的 数 据 来 源 于 /0
等［!&，!.］的结果。该研究利用水稻强优势组合“ 汕优

’#”的 "!：# 分离群体，构建了覆盖水稻全基因组，包

含 $.$ 个分子 标 记 的 连 锁 图 谱。根 据 !&+ 个 家 系

两年一点的田间实验数据，定位了水稻株高、单株产

量、单 株 有 效 穗、每 穗 实 粒 数 和 千 粒 重 等 性 状 的

()*。它们的数目分别是 ’、$+、&、- 和 $+ 个，共计

#- 个。本研究所涉及到的 ()* 见表 $。

表 !$ 研究涉及到的玉米和水稻的 %&’
&()*+!$ ,-.(./0+ %&’ /1 2(/3+ (14 5/6+ 7+5+ -8+4 /1 .9/8 8.-4:

玉米中定位的 ()*
10232456 ()* 47 83496

性状

):342
()*

连锁标记

;63: 83:<6:
=>:?

水稻中定位的 ()*
10232456 ()* 47 :4@6

性状

):342
()*

连锁标记

;63: 83:<6:
=>:?

株高 A>$ B7CD$’&# $ 株高 A># :9&+# #
1C372 >64D>2 A># 08@$.#, # 1C372 >64D>2 A>. :9’&, .

A>. B7CD.’. .
A>- 08@$! -

穗粒重 <E6$ B7CD$’&# $ 单株产量 FG$3 :%.# $
H6:76C I64D>2 J 63: <E6. B7CD$-%, . K:347 F46CG J AC372 FG$B :D$+$ $

FG. :9’&, .
行数 :7$ B7CD$’&# $ 单株有效穗 2A& @-!+ &
LME ;08B6: :7! 08@$$-. ! )4CC6:N J AC372 2A. :9’&, .

:7’ B7CD$$.& ’
:7- 08@$,’+ -
:7$+ B7CD$&.+ $+

行粒数 <:$ B7CD$’&# $ 每穗实粒数 DA$ :%.# $
H6:76CN J LME <:! 08@$++# ! K:347N J A374@C6 DA# :9&+# #

<:’ B7CD$$.& ’ DA. :9’&, .
<:- B7CD$+-! -

百粒重 <E$+ 08@$+.# $+ 千粒重 <DE$ :%.# $
H6:76C I64D>2 O66G E64D>2 <DE# :9&+# #

!" ;$ 玉米和水稻 %&’ 的比较方法

I4CNM7 等 ［’］利用 !’! 个相同的 L"*1 标记构

建了玉米和水稻的比较图谱，结果清楚地表明了玉

米和水稻染色体的共线性关系，同时比较图谱所用

的大部分标记都被整合在玉米高密度分子标记连锁

图上［!］。本研究进一步把与玉米 ()* 连锁的分 子

标记整合到发表的玉米高密度分子标记连锁图上，

同时把与水稻 ()* 连锁的分子标记整 合 到 玉 米 与

水稻的比较图谱［’］的水稻图谱上，利用该比较图谱

与玉米高密度分子标记连锁图上共同的分子标记为

桥梁，建立了玉米与水稻相应染色体的共线性关系，

对已经定位的玉米重要性状 ()* 和水 稻 相 应 性 状

的 ()* 进行比较研究。

!P 结P 果

I4CNM7 等 ［’］利用相同的 L"*1 标记建立了玉

米和水稻比较基因组图谱，通过该比较图谱和最新

公布的玉米高密度分子标记连锁图［!］，找到了本研

究与水稻分子标记连锁图［!&，!.］的对应关系，在此基

础上比较了在玉米和水稻 "!：# 群体中对重要农艺性

状 ()* 定位的结果，发现水稻和玉米控制相同性状

的 ()* 具有广泛的共线性（ 图 $）。本 研 究 一 共 定

位了影响玉米株高等 . 个性状的 &. 个 ()*，有 $’
个与水稻“ 汕优 ’#”群体中 . 个相同或相似性状所

定位的 #- 个 ()* 中的 $! 个具有共线性关系，比例

高达 #.Q。这一结果仅是依据两个特定 群 体 ()*

!"#$/R; S437TU47D !" #$% ：=M8A3:32456 R73CFN6N MV ()* VM: W8AM:2372 RD:M7M84@ ):342N ⋯



定位结果比较得出的，如果比较更多的群体，共线性 !"# 的比例可能会更高。

图 !" 水稻和玉米重要农艺性状 #$% 的比较

$ 和 % 来源于 &’( 标记连锁图［)］，’、*、+ 来源于玉米和水稻的比较连锁图 ［,］；虚线连接相同的分子标记。

&’() !" *+,-./’0+1 +2 (31+,’4 5+4.6’+10 2+/ #$% 6+ ’,-+/6.16 .(/+1+,’4 6/.’60 ’1 ,.’73 .18 /’43

$ -./ % -01 2-034-5 54.6-71 8-29 :; 8-4<1 =>0:8:9:81 ;0:8‘ &.310?8-31/ ’@A B (:C@ D:2E5-34:.’［)］；’，*，-./ + F101

2-034-5 54.6-71 8-29 :; 8-4<1 =>0:8:9:81 -./ 04=1 =>0:8:9:81 E94.7 3>1 9-81 20:G19［,］H
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! ! 株高 "#$ 比较的结果表明，在玉米第 % 染色体

长臂和第 & 染色体短臂分别定位了一个控制玉米株

高的 "#$，在水稻第 ’ 染色体短臂也定位了一个控

制株高的 "#$，而利用相同分子标记的比较研究发

现玉米的第 % 染色体长臂和第 & 染色体短臂与水稻

的第 ’ 染色体短臂具有共线性（ 图 %，(）；在玉米第

’ 染色体长臂和第 ) 染色体长臂也分别定位了一个

株高的 "#$，这两个区段都与水稻第 % 染色体长臂

具有共线性（ 图 %，*）。

通过玉米行数和 水 稻 单 株 有 效 穗 "#$ 的 比 较

发现，在玉米的第 + 染色体短臂和第 %, 染色体长臂

分别定位了一个控制玉米行数的 "#$，在水稻第 -
染色体长臂定位了一个控制单株有效穗的 "#$，同

样基于相同分 子 标 记 的 比 较 研 究 发 现，玉 米 的 第 +
染色体短臂和第 %, 染色体长臂与水稻的第 - 染色

体长臂具有共线性（ 图 %，.）；另外在具有共线性的

玉米第 / 染色体长臂和水稻第 & 染色体长臂也分别

定位 了 一 个 控 制 玉 米 行 数 和 水 稻 单 株 有 效 穗 的

"#$（ 图 %，0）。

玉米行粒数 "#$ 和水稻每穗实粒数的 "#$ 比

较表明，玉米第 / 染色体长臂和第 ) 染色体长臂与

水稻第 & 染色体长臂具有共线性，在同源的 ’ 个区

段分别定位了一个控制玉米行粒数和控制水稻每穗

实粒数的 "#$（ 图 %，0）；另外在具有共线性的玉米

第 % 染色体长臂和水稻第 ’ 染色体长臂也分别定位

了一个控制 玉 米 行 粒 数 和 水 稻 每 穗 实 粒 数 的 "#$
（ 图 %，(）。

特别提到的是，在玉米和水稻染色体的某些同

源区域，不同性状的 "#$ 往往 以 成 簇 的 形 式 存 在，

形成 "#$ 的富集区域。比如在水稻第 ’ 染 色 体 长

臂一共定位了 ’ 个 "#$，分 别 影 响 株 高、每 穗 实 粒

数和千粒重；而在与之同源的玉米的第 % 染色体长

臂定位了 - 个 "#$，分别影响株高、穗粒重、行数和

行粒数，在同源的玉 米 第 & 染 色 体 短 臂 也 定 位 了 +
个 "#$，分别影 响 株 高 和 穗 粒 重（ 图 %，(）；又 如 在

水稻第 & 染色体长臂一共定位了 - 个 "#$，分别控

制株高、单株产量、单株有效穗和每穗实粒数；在与

之同源的玉米第 / 染色体长臂定位了 + 个 "#$，分

别影响行数和行粒数，在同源的第 ) 染色体长臂也

定位了 + 个 "#$，分别影响株高、行粒数（ 图 %，0）。

还如在水稻第 % 染色体长臂一共定位了 ’ 个 "#$，

分别控制单株产量、每穗实粒数和千粒重，与之同源

的玉米第 ) 染色体长臂分别定位了一个控制行数和

株高的 "#$，在第 ’ 染色体长臂也定位了一个控制

株高的 "#$（ 图 %，*）。

’! 讨! 论

比较基因组研究显示不同禾本科植物染色体在

标记水平 具 有 广 泛 的 共 线 性［&］。 同 样 有 许 多 控 制

重要农艺性状和抗病性的 "#$ 在禾本 科 植 物 中 也

具有共线性 ［1 2 3］。本 研 究 尽 管 没 有 利 用 相 同 的 标

记对玉米和水稻分别进行作图，但借助公开发表的

玉米和水稻的比较图谱和玉米的高密度分子标记连

锁图可以间接地寻找到玉米和水稻染色体标记水平

上的共线性关系，在此基础上，发现控制水稻和玉米

重要农艺和产量性状的 "#$ 同样存在 共 线 性 的 关

系，进一步 拓 宽 了 比 较 基 因 组 研 究 的 范 围 和 领 域。

最近水稻和玉米的基因组测序的结果也为这一结论

提供了直接的证据支持，测序数据显示玉米和水稻

的编码基因具有很高的保守性，不同之处主要表现

在重复区域［+%，++，+/，+1］。本研究结果显示控制玉米 &
个性状的 -& 个 "#$ 中有 ’&4 与水稻 的 一 个 或 多

个 "#$ 具有同源性，对于那些遗传力较高的性状比

如株高更 容 易 找 到 同 源 性 "#$。如 果 比 较 更 多 不

同水稻和玉米研究群体的结果会发现更多控制不同

农艺性状 的 同 源 性 "#$。比 较 基 因 组 研 究 还 发 现

玉米第 % 染色体长臂除了与水稻第 ’ 染色体长臂具

有同源性外，还与小麦、黑麦、大麦、高粱等都具有同

源性，而 且 在 同 源 的 地 方 都 定 位 了 影 响 株 高 的 基

因［%&，%/，+)］。利用水稻 和 拟 南 芥 的 56# 信 息，789:
等［+3］通过比较基因组的办法克 隆 了 一 个 小 麦 的 矮

生基因 !"#。分析发现在这些禾本科植物中同源位

置的矮生基因都与赤霉素的合成有关 ［%&］。这些结

果暗示了禾本科植物控制株高的基因可能有着相同

的起源，同时也为利用小基因组植物的基因组信息

克隆大基因组植物的基因提供了一个实例。本研究

结果还发现控制不同性状的 "#$ 常常 集 中 排 列 在

某些特定的同源区域，这些区域可能是富含基因的

区域，也可能 是 进 化 过 程 中 的 保 守 区 域，水 稻［+%，++］

和玉米［+/，+1］全基 因 组 测 序 的 结 果 也 充 分 表 明 基 因

在染色体上并不是随机排列，而是存在基因的富集

和缺乏区域。这也为认识复杂数量性状提供了一种

新的思路，人们可以利用性状比较基因组的策略来

发现新的 "#$。而 水 稻 作 为 禾 本 科 的 模 式 研 究 植

物，其全基因组序列即将全部被精确测定 ［+%，++］，通

!"#$;<= >?(9@A?9: $# %&’ ：BCDE(F(G?H8 <9(IJK8K CL "#$ LCF MDECFG(9G <:FC9CD?. #F(?GK ⋯



过精细的比较作图，可以利用水稻这种小基因组作

物的基因组信息，来进行玉米等大基因组作物重要

性状 !"# 的精细定位，分离和克隆。这种工作如果

从那些遗传力较高的性状开始可能更容易实现，同

时大范围的不同物种间特定性状的比较研究还有利

于认识这些物种染色体的演变和进化规律。

研究表明：玉米和水稻有着共同的祖先，它们大

约在 $ $%% 万年开始分化［&%］。’()* 和 +,-./-0［&1］

的研究证实玉米是一个四倍体植物；分子标记水平

上的比较研究也表明，玉米在进化过程中染色体经

历了一个二倍化过程 ［2］。本研究发现 控 制 水 稻 某

一个性状的 !"# 常常与控制玉米同一 性 状 的 两 个

!"# 相对应。这 不 仅 暗 示 控 制 玉 米 和 水 稻 相 同 或

相似性状的 !"# 可能有着相同的起源，也为玉米进

化过程中染色体可能发生的加倍事件提供了又一证

据。高等生物在进化过程中存在广泛的染色体加倍

过程［&3］，研究 发 现 玉 米 的 基 因 常 出 现 高 频 率 的 缺

失，这些基因的缺失常常可以被忍受是因为他们有

一种多倍性的趋向，多倍性导致每个基因家族在基

因组都有双份甚至多份存在。重复基因组一个重要

的作用就是调节基因的表达，’), 等［&&］分析了玉米

14 个基因的转录，发现这些基因存在 1 倍到 5 倍正

向的或负向的线性剂量关系，而最近对不同玉米自

交系和杂交种胚乳大约 33 %%% 个基因的分析也证

明玉米胚乳中的基 因 表 达 存 在 剂 量 效 应［&5］。本 研

究的结果也提示，控制相同或相似性状的基因，在玉

米中可能比水稻存在更多的拷贝，重复基因的正向

剂量效应是否与玉米的杂种优势有关是一个值得进

一步研究的问题。
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