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基于株高性状的玉米 EST序列与水稻基因组的比较研究

严建兵1 ,2　王　毅1　汤　华1　黄益勤1　李建生2　郑用琏1 , 3 Ξ
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摘　要　从已公布的玉米分子标记中 ,挑选出均匀覆盖玉米全基因组、平均间距小于 10 cM的 224个 SSR和 RFLP分子标

记 ,从 NCBI上查找这些标记所在的玉米 EST或基因的原始序列 ,逐一与水稻数据库的序列信息进行同源性比较。结果

表明 :在 PN < 1e25水平上 ,从水稻数据库中共找到 16 939段同源序列 ,平均每段玉米的序列可以在水稻数据库中找到

75. 6段同源序列 ;在 PN < 1e210水平上 ,一共找到 7 853段同源序列 ,将其中 2 729段序列与水稻的物理图谱和分子标记

连锁图进行比对定位 ,最终将 896段同源序列整合在水稻分子标记连锁图上 ,形成了在序列水平上的玉米和水稻的比较

基因组图谱。基于这一图谱 ,对已定位的玉米和水稻株高 QTL的分子标记进行了比较基因组的定位分析。10个玉米株

高 QTL紧密连锁的 18个分子标记中有 10个标记在与之同源的水稻染色体区域也定位了控制水稻株高的 QTL或基因 ,

暗示有相当一部分控制玉米和水稻株高的 QTL是同源的。但进一步的分析表明 ,玉米与水稻基因组的连续共线性区域

可能低于预期估计 ;在此基础上提出了一种利用水稻基因组数据进行禾本科植物比较基因组 ,发掘新分子标记和克隆大

基因组植物基因的策略。
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Abstract　Homology comparisons were investigated between ESTor genetic sequences of maize searched from NCBI , which

corresponded to 224 of SSR and RFLP markers covering whole maize genome with average distance about 10 cM , and se2
quences searched from rice genome database. By BLASTn , 16 939 sequences from rice genome database were found to be

homologic with sequences of those maize molecular marker at PN (P Value Cutoff) < 1e25 , i . e. averagely one those maize

sequence was corresponding to 75. 6 fragment sequences of rice genome database. At PN < 1e210 , 7 853 sequences from

rice genome database were searched out to be of correspondance with those maize sequences. Comparing with rice physical

map , 2 729 sequences of maize were found to have their relative locations. Moreover , comparing rice physical map with

rice molecular marker linkage map , 896 hits of those 2 729 sequences were also found to have their relative locations on

rice molecular marker linkage map . Then , a comparative map between rice and maize were developed at sequence level .

Based on this map , 11 of 18 molecular markers which were closely linked to 10 QTLs mapped for plant height in maize were

corresponded to chromosome regions where were locations of QTLs or genes concerning rice plant height . It indicated that

QTLs controlling rice and maize plant height were considerably homologous , though syntenic group could possibly smaller

than that expected. Hence it could be proposed that comparative studies of cereal genomes by application of rice genome

database could develop new molecular markers and isolate genes from plants with larger genomes.
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和排列顺序上表现出高度的保守性[1 ] ,但对同源保

守区域序列水平上的比较分析发现 ,不同植物保守

区域之间常发生 DNA片段的重复、缺失、插入和转

换等重组事件[2～5 ] ,表明标记水平上的共线性不足

以完全揭示不同植物基因组之间的同源性关系 ,更

不能反映核苷酸序列水平上的微线性。另外标记水

平上的比较基因组研究都是建立在 RFLP标记的分

子杂交作图基础之上 ,而这种通过控制分子杂交的

严谨度来获得异源探针杂交信号的方法本身会掩盖

许多重要的遗传信息[1 ]。特定区域序列水平的比较

研究尽管能揭示不同基因组之间局部的异同 ,但不

能反映整个基因组间的同源性水平。水稻全基因组

测序的完成[6 ,7 ]为禾本科植物间的比较基因组研究

打开了一扇新的窗户[8 ] , Goff 等利用覆盖玉米 10条

染色体的 600多个 RFLP标记的序列与水稻的数据

库比较发现 ,玉米标记的序列与水稻基因组具有广

泛的同源性[6 ]。Feng等将玉米 1 794个标记序列和

114个标记定位在水稻第 4 条染色体上 ,结果显示

这些被定位的标记与玉米的第 2和第 10条染色体

存在较高的共线性 ,但共线性程度没有预期明显[9 ]。

Ware等整合了以水稻 为主的多个禾本科植物已获

得的基因组序列数据 ,为禾本科植物深入开展比较

基因组研究 ,以及研究基因组结构、基因组进化和新

基因的发现与克隆等提供了一个重要的平台[10 ]。

株高是玉米、水稻等禾本科作物决定种植密度 ,

保证稳产和高产的重要性状之一。相对于产量等复

杂的数量性状而言 ,株高性状的遗传相对简单 ,具有

较高的遗传力 ,同时表型值也易于考查 ,因此株高性

状往往成为数量性状遗传规律研究的模式性状而受

到重视。目前在玉米[11～14 ]和水稻[15～18 ]中已分别

定位了大量控制株高的基因或 QTL ,也克隆了一些

与株高相关的基因。比较基因组研究发现 ,一些控

制玉米 ( d8 , d9) 、水稻和小麦 ( Rht)等株高的基因都

具有共线性。Peng等利用水稻和拟南芥的 EST信

息通过比较基因组的策略克隆到一个控制小麦株高

的基因[19 ]。但对禾本科作物之间其他大量控制株

高的基因或 QTL间的同源性信息还知之甚少。

本文利用同源序列比较的策略 ,将玉米分子标

记 (主要是基于玉米 EST序列或已知功能的基因序

列所开发的 SSR标记)定位在水稻高密度的分子标

记连锁图上 ,构建玉米与水稻的分子标记序列的比

较图谱 ,以玉米和水稻株高为目标性状 ,进行玉米和

水稻在分子标记序列水平上的比较基因组研究 ,旨

在探讨利用水稻基因组的信息开发新分子标记、克

隆大基因组植物基因的策略。

1　材料和方法

1. 1　分子标记的选择

　　以根据 EST序列或功能基因序列设计的 SSR

标记为主 ,挑选了覆盖玉米整个基因组 ,平均间距小

于 10cM的 224个分子标记 ,其中 60个 SSR标记和

19个 RFLP标记从已构建的玉米“综 3/ 8721”分子标

记连锁图中挑选[20 ] ,其他 145个 SSR标记从玉米高

密度 SSR分子标记连锁图上挑选[21 ]。

1. 2　株高 QTL定位信息

1. 2. 1　控制玉米株高的 QTL 　　利用玉米综 3/ 872
1 F2∶3群体 ,定位了 10个影响株高的 QTL [22 ] (表 1) 。

1. 2. 2　控制水稻株高的 QTL 　　总结了 10个研究

小组利用 17 个水稻群体对株高的定位结果 ,在 12

条染色体的 32个区域内共定位的 74个影响水稻株

高的 QTL或基因 (图 1) 。

1. 3　分析方法

从 NCBI上查找所选用的 205 个 SSR和 19 个

RFLP标记所在的 EST或基因的原始序列。利用

www. grammene. org网站的 BLASTn程序 ,分别将每个

分子标记序列 (长度 200～2 000 bp)与水稻数据库

(特指 rice - genome - japonica - TIGR) 进行同源性

比较。

参照 Ware 等[10 ]的方法 ,通过比较水稻物理图

谱和分子标记遗传图 ,将找到的定位于水稻物理图

上的同源序列进一步整合到水稻的分子标记连锁图

上[23 ] ,在连锁图上用与之同源的玉米分子标记表

示。根据这些信息构建玉米和水稻的基因组比较

图谱。

2　结果与分析

2. 1　玉米与水稻分子标记序列比较图谱

　　利用玉米分子标记序列在水稻数据库中进行同

源比对 ,和前人研究结果类似[6 ] ,所选择的分子标记

序列绝大部分在两条以上的水稻染色体上找到了同

源序列 ,说明玉米与水稻在序列水平上的同源性广

泛存在。

在 P[24 ]
N < 1e205水平上 ,每一个玉米分子标记的

序列能在水稻数据库中找到 1～500段同源的序列 ,

所有 224段玉米分子标记的序列在水稻数据库中共

找到 16 939段同源序列 ,平均每个玉米分子标记的
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序列可以在水稻数据库中找到 75. 6 段同源序列。

在 PN < 1e210水平上 ,224个玉米分子标记的序列在

水稻数据库中共有 7 853段同源序列。由于真核生

物基因组中存在大量重复序列 ,因此本研究仅将其

中 PN值较小的 2 729 段同源序列与水稻的物理图

谱和分子标记连锁图进行比对定位。这里只计算能

精确定位到水稻特定 BAC的同源序列 ,定位在同一

BAC的几段同源序列只按一个位点统计 ,结果 224

个玉米分子标记的序列有 896段同源序列被整合在

水稻物理图谱上 ,并利用与该物理图谱对应的高密

度分子标记图谱表示 (图 1) ,平均每个玉米分子标

记序列有 4段同源序列被整合在水稻分子标记连锁

图上。在 PN < 1e210水平上 ,有 39个玉米分子标记

所在的序列在水稻数据库中能找到 100段以上的同

源序列 ,有 89个找到的同源序列在 6～99段之间 ,

96个找到的同源序列在 5个以下。

从玉米与水稻分子标记比较图 (图 1)可见 ,局

部水平上的比较可以发现水稻 1至 12条染色体分

别与玉米的 3、8 ;4、5 ;1、5、9 ;2、10 ;5、8 ;6、9 ;2、7 ;1 ;

2、7 ;1、5 ;2、3、4 ;2、3、4、10条染色体表现出较高的同

源性 ,但在整体水平上 ,此规律并不明显。
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2. 2　以株高为模式性状的比较分析

18个与玉米株高 QTL连锁的分子标记序列中 ,

在水稻基因组中找到 100 个以上同源序列的有 6

个 ,找到 5个以下同源序列的有 5个 ,其他 7个标记

在水稻基因组中的同源序列在 6～99之间。例如与

玉米株高QTLph8a连锁的标记 phi113所在序列在水

稻基因组中可找到 191 段同源序列 ( PN < 1e25) ,对

其中 E值最小的 20段同源序列进行比较分析 ,显示

至少能在水稻 9条染色体上找到同源片段 ,其中在

水稻 5条染色体 14处位置找到的同源片段能定位

到水稻特定的 BAC克隆上。这些同源片段拷贝数

较多的序列可能与水稻基因组中的高拷贝基因家族

有关。

比较研究发现 ,在 18个玉米株高的分子标记中

有 10个在水稻相应的同源序列位置上也定位了影

响水稻株高的 QTL (表 1) 。如在玉米第 1染色体上

与株高 QTL ph1c连锁的分子标记 phi011 ,在玉米第

5染色体上与株高 QTL ph5a连锁的分子标记 phi024

均在水稻第 3 染色体长臂的同一区域找到同源序

列 ,同时在该区域也定位了一个影响水稻株高的

QTL ph321。
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表 1　基于标记水平比较结果影响玉米和水稻株高 QTL的同源性比较

Table 1　Homologic comparisons between QTLs of plant height in maize and rice at the sequence level

玉米 QTL
QTLs in maize

邻近标记
Near marker

标记位置
Position of

marker

与水稻同源位置
Homologous

position in rice

标记是否同源
Homology

水稻株高 QTL
QTLs for plant
height in rice

ph1a phi001 1. 03 8L + ph821
ph1b umc1035 1. 06 10L + ph1022

umc1122 1. 06 10L -
umc128 1. 08 10L + ph1022

ph1c phi011 1. 09 3L + ph321
ph3a umc1539 3. 06 1L -

csu38 3. 06 1L -
ph4a nc005 4. 05 2L + ph224/ d30
ph5a phi024 5. 01 3L -
ph5b phi113 5. 03 10L -

bcd207 5. 03 10L + ph1022
ph5c umc1019 5. 06 2L + ph222/ d5

umc108 5. 07 2L -
ph8a phi115 8. 03 1L + ph121/ sd1

umc1460 8. 04 1L -
umc1202 8. 04 1L -

ph9a phi027 9. 03 2L + ph221
phi065 9. 03 2L + ph221
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图 1　利用同源性比较构建的玉米和水稻比较图谱

Fig. 1　The comparative map between maize and rice constructed by homologous analyses

竖线左边的是水稻连锁图上的分子标记 (Harushima et al . , 1998) ;右边是玉米分子标记在水稻染色体上的同源位置 ,按标记所在的染色

体分别排列 ,标记后面括号的数字表示该标记在玉米染色体上的位置 ,如 1. 02表示该标记在玉米第 1染色体的第 2个染色体框 (bin) ,带有

方框的标记是与玉米株高 QTL连锁的分子标记 ; ■表示水稻控制株高的 QTL或基因在水稻染色体上的位置。

Rice markers lay on the left of the vertical line (Harushima et al . , 1998) ; Maize markers lay on the right of the vertical line. All of maize markers were

arranged based on the maize chromosome. The numbers after the maize marker meant the locations of the marker on the maize chromosome , e. g. 1. 02 meant

the marker was located in the 2nd bin of maize chromosome 1. The markers with a pane were linked to the QTL of maize plant height . ■meant the location of

QTL or genes of rice plant height in rice chromosomes.
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　　从图 1中可以看出 ,与 10个玉米株高QTL连锁
的 18个分子标记集中分布在水稻 7条染色体的 14

个区域 (每区域 3个标记以上) 。比如在水稻第 1染
色体 144 cM左右的区域定位了一个影响水稻株高
的 QTL ph121和一个与水稻株高有关的基因 sd1 ,比
较研究又发现在这个区域集中了与玉米 5个不同株
高 QTL 连锁的分子标记 , 它们分别是 phi001
(ph1a) , umc1122 (ph1b) , phi011 (ph1c) , umc1019
(ph5c) , phi115 (ph8a) ,暗示这些玉米标记所处的染
色体区域可能源由同一段水稻染色体进化而来。

Gale等研究发现包括玉米在内的 7种主要的禾
本科植物 ,其染色体数目为 5～12条 ,核基因组的大
小从 400～6 000 Mb ,但基于 RFLP作图结果发现用
25个水稻连锁群上的分子标记就可以一一描述这
些禾本科作物的共线性关系[1 ]。Wilson 绘制的玉米
与水稻分子标记比较图谱也进一步证实了这一结
果[25 ]。基于这一研究结论 ,如果以水稻分子标记连
锁图谱长度为 1 520 cM计算[21 ] ,则可预测水稻 25

个分子标记连锁群与玉米的同源区域平均大小为
60 cM。但本研究基于分子标记序列的比较研究发
现 ,玉米与水稻在染色体范围内几乎不存在完整的
共线性关系 ,即使在一个区域 (bin)内的分子标记与
水稻某一特定位置的同源性也往往被各种形式的插
入、缺失或重复所破坏。比如在玉米连锁图 bin9. 03

区域内定位了与玉米株高 QTL ph9a 连锁的两个标
记 phi065和 phi027 ,它们之间的图距是 8. 1 cM ,这两
个标记序列在 PN < 1e25 水平上分别在水稻数据库
中找到 500和 148段同源序列 ,对其中 40段进行比
对分析 ,发现这两个标记序列很少同时与水稻基因
组的一个区段同源 ,即便将两个标记同时定位于水
稻第 10染色体中间隔 5 cM左右的区域内 ,但在这
两个标记之间又发现插入了多个其他染色体上的标
记。这也暗示着玉米和水稻的连续性同源区域可能
要比预想的低。

3　讨论

3.1　利用水稻数据库进行水稻和玉米比较研究的策略

　　前人的比较基因组研究已经清楚地揭示了不同
禾本科植物间基因组具有高度的共线性现象[1 ]。但
是在不同植物间基于相同 RFLP分子标记作图的比
较方式 ,常常因探针的靶序列或内切酶酶切位点的
点突变 ,导致多态性的改变 ,以及这种通过控制分子
杂交的严谨度来获得异缘探针杂交信号的方法本身
也会掩盖许多重要的同源性信息。本文利用水稻基
因组计划的研究成果 ,通过玉米分子标记序列与水
稻基因组序列进行同源性比较 ,直接将玉米的分子
标记整合到水稻的高密度连锁图上 ,进行标记序列

水平上的比较研究 ,不仅克服了基于 RFLP技术的
比较基因组研究的不足 ,而且从理论上可以将任何
物种的分子标记连锁图与水稻的分子标记连锁图进
行整合 ,构建比较连锁图 ,进而发掘新的分子标记 ,

增加目标物种目标区域的分子标记密度。最近 ,就
有人基于这种策略比较了小麦 4 485段 EST序列与
水稻基因组的同源对应关系[26 ]。
3. 2　新基因的发现与克隆

通过禾本科植物间分子标记序列的比较研究为
利用水稻数据库发现和克隆大基因组作物 (比如玉
米)的基因提供了可能。例如玉米株高的 QTL Ph12b

和 Ph52b被紧密连锁的两个低拷贝分子标记 umc128

和 bcd207 分别定位在玉米的连锁群 1. 08bin 和
5103bin上 (表 1) ,但通过序列比较发现他们都与水
稻位于第 10染色体的一个 BAC克隆 (AC068924)上
的序列具有高度同源性 ,这为进一步精细定位和克
隆该株高 QTL 提供了有益信息。如果玉米的某目
标 QTL已经被精细定位 ,就可以通过多个标记的同
源性搜索 ,将该 QTL 限定在水稻基因组中一个较小
的区段内 ,然后可以利用这个区段内特定功能基因
的序列对玉米数据库检索 ,寻找可能的同源序列并
定位到玉米的物理图谱上 ,通过比较物理图谱和标
记图谱可以确定目标 QTL 的候选克隆 ,即使不能准
确定位到玉米的物理图谱 ,也可以从中开发一些新
的分子标记供进一步精细定位。通过此策略 Yan等
人最近克隆到一个控制小麦春化的基因[27 ]。
目前 QTL定位的置信区间一般在 10～20 cM之
间 ,因此采用比较基因组的策略进行的 QTL 定位 ,

其结果不一定能正确反应 QTL 在染色体上的真实
位置 ;即使能确定 QTL 的位置 ,而 1 cM在水稻染色
体上大约相当于 300 kb的距离 ,在玉米染色体则大
约相当于 1 800 kb的距离 ,在 10～20 cM范围内可
能存在数以百计的基因 ,要试图通过比较基因组的
办法来克隆基因 ,必须对目标基因或 QTL 进行精细
定位 ,同时要求目标基因是一个质量性状基因或对
表型值贡献较大的数量性状位点。另一方面选择那
些低拷贝的标记进行 QTL 定位和同源性比较更有
助于目标基因或 QTL的克隆。
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