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　　摘要：以无油樟、葡萄、拟南芥和水稻为研究对象，基于比较基因组学的研究方法，对物种基因组内和基因组间进
行同源结构和共线性分析。结果表明，无油樟与葡萄基因组之间的同源共线性片段最长，葡萄基因组保留的共线性基

因数最多（５０．９％），无油樟与葡萄、水稻基因组之间保留的无油樟基因数最多（３０．６％）。同时构建了多物种基因组
联合比对图谱，明确基因组经历的多倍化事件对单、双子叶植物同源共线性基因的影响，为探讨单、双子叶植物的共同

祖先以及被子植物的进化过程提供了重要的参考依据。
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　　全基因组加倍，又称伴随基因丢失的多倍化，长期以来已
经成为动物、真菌和其他生物，尤其是植物基因组进化的一个

重要驱动力［１］。随着全基因组加倍的进行，基因组结构常常

会发生明显改变，如染色体重组、基因倒位、基因丢失等，而多

倍化产生的大量重复基因成为遗传创新的重要材料来源［２］。

被子植物是迄今为止陆地植物的最大族群，有超过３０００００
种生物，大多数开花植物的进化过程均受到多倍化影响［３］。

研究表明，在被子植物的早期进化过程中甚至存在古多倍化

事件。无油樟是纵观被子植物历史的一个重要的参照，是已

测序的开花植物中最古老的物种之一，基因组结构和种系基

因组学分析表明，被子植物的祖先是多倍体，祖先基因在被子

植物生物学中起着关键作用［４－６］。双子叶植物的共同祖先有

７条染色体，在１３０００万年前经历了双子叶植物共有的三倍
乘（γ）事件后，又经历染色体的融合等过程，葡萄基因组形成
现有的１９条染色体［７－８］。作为首先被测序完成的开花植物，

拟南芥在和葡萄一样经历了双子叶植物共同祖先的三倍乘

（γ）事件后，又发生了最近的 ２次二倍乘（α，β）事件［９－１２］。

水稻是单子叶禾本科植物中重要的模式植物，基因组拼接较

为完整，其结构也最接近禾本科植物基因组。水稻基因组在

约１亿年前经历了禾本科植物共有的全基因组加倍事件，而
后又先后发生了２次自己独立的全基因组二倍乘事件［１３－１４］。

这些多倍化产生的重复基因为大范围分析基因进化和功能提

供了有价值的参考。

本研究对无油樟、葡萄、拟南芥、水稻基因组进行比较基

因组学分析，通过４个物种基因组内和基因组间的同源共线

性分析，明确多倍化过程对重复基因造成的影响，解析基因组

在进化过程中发生的变化，对于探寻单、双子叶植物的共同起

源以及研究被子植物的进化过程具有重要的意义。

１　材料与方法

１．１　全基因组序列数据
葡萄（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ，简称 Ｖｖ）的全基因组序列来自

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ（ｈｔｔｐｓ：／／ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．ｊｇｉ．ｄｏｅ．ｇｏｖ），无油樟（Ａｍｂｏｒｅｌｌａ
ｔｒｉｃｈｏｐｏｄａ，简称 Ａｒ）、拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ，简称 Ａｔ）和
水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ，简称 Ｏｓ）的全基因组数据来自 ＰＧＤＤ
（ｈｔｔｐ：／／ｃｈｉｂｂａ．ａｇｔｅｃ．ｕｇａ．ｅｄｕ／ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ）。其中，无油樟基
因组涉及１２１０个ｓｃａｆｆｏｌｄｓ，２６８４６个基因；葡萄有１９条染色
体，２６３４６个基因；拟南芥有５条染色体，２７４１６个基因；水稻
有１２条染色体，３９０４９个基因。
１．２　全基因组同源结构分析

为了更准确地寻找各物种基因组内以及基因组间的同源

结构片段，本研究对获取的原始基因组数据进行了数据预处

理。对于无油樟，选取前１００个长度２Ｍｂ以上的ｓｃａｆｆｏｌｄｓ，其
他物种均去除没有锚定到染色体上的基因。利用基本局部序

列比对工具ＢＬＡＳＴＰ（Ｅ≤１０－５）［１５］，对单一物种基因组内以
及２个物种基因组间作双序列比对，获取基因组内以及基因
组间的同源基因对。

结合基因组内及基因组间双序列比对结果与各个物种染

色体的长度信息、染色体上各个基因的位置信息，编写 Ｐｅｒｌ
程序绘制同源结构点阵图，并且标记出基因对间匹配最好、次

好以及其余的３个基因对。根据同源结构点阵图上基因对组
成的成线性的片段，验证各个物种在进化历程中发生的全基

因组加倍事件，同时为共线性数据分析提供图示化依据。

１．３　全基因组共线性分析
利用共线性分析工具 ＭＣＳｃａｎ［１６］和 Ｃｏｌｉｎｅａｒｓｃａｎ（Ｐ＜

０．０５）［１４］，获取基因组内以及基因组间同源共线区域。为了
描述同源共线片段的相似性，在基因组内和基因组间，考虑到
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大的基因家族（重复基因对数≤３０个）［１７］以及串联重复基因
（基因对间相对位置 ＜２×１０６ｂｐ）［１８］的影响，按照同源共线
区域内包含的基因对数量，统计在不同长度范围的同源共线

区域的数量和区域内包含的同源共线基因对数量、无油樟与

其他物种基因组间共线性基因的保留情况，以及无油樟与拟

南芥、葡萄、水稻基因组间共有的无油樟基因占共线性基因的

百分比。

１．４　多物种基因组联合比对图谱的构建
本研究以葡萄基因组三倍乘事件的共线性基因作为参考

列，结合基因组内和基因组间同源共线性分析结果，建立多物

种基因组联合比对列表，并编写 ｐｙｔｈｏｎ程序，利用 Ｍａｔｐｌｏｔｌｉｂ
绘制多物种基因组联合比对图谱，以圈图的形式反映基因组

间的相似性。

２　结果与分析

２．１　基因组内及基因组间同源结构分析
以１个已知的较为古老的物种或者全基因组发生加倍次

数较多的物种基因组内的同源结构点阵图为依据，结合２个
物种基因组间的同源结构点阵图，可以基本推断后一物种在

进化过程中在全基因组层面发生的主要加倍事件，而且能够

统计出在不同加倍事件中参与的基因数量。

在同源结构点阵图中，红色的点表示在物种基因组间进

行的蛋白质序列比对中，处于最佳匹配的同源基因对，表示物

种间的直系同源片段；蓝色的点表示的是次好匹配的同源基

因对，而灰色的点表示的是其余的同源基因对，均表示种间旁

系同源片断。

无油樟是被子植物中已测序的最古老的物种，其基因组

没有被锚定到某一条染色体上，从无油樟基因组内的同源结

构点阵图中，看到的是一些非常短小的线段，很难分析出其自

身的加倍过程。而在无油樟和葡萄２个物种基因组间的同源
结构分析中，发现无油樟的９号 ｓｃａｆｆｏｌｄ与葡萄的２、５、１６号
染色体之间存在１∶３同源共线关系，无油樟的２９号 ｓｃａｆｆｏｌｄ
与葡萄的６、８、１３号染色体之间存在的１∶３同源共线关系。
在无油樟的第１２、４０号ｓｃａｆｆｏｌｄ与葡萄的６、８、１３号染色体之
间，以及第４９号ｓｃａｆｆｏｌｄ与葡萄的第１、１４、１７号染色体间也
存在明显的１∶３的同源共线关系。同样，在其他 ｓｃａｆｆｏｌｄ与
葡萄染色体之间也存在类似情况（图 １）。这与 Ａｍｂｏｒｅｌｌａ
ＧｅｎｏｍｅＰｒｏｊｅｃｔ报道的结果［４］相符。

２．２　同源共线片段推断
本研究使用共线性分析工具推测无油樟与葡萄、拟南芥、

水稻基因组内和基因组间的同源共线片段。结果表明，同源

性往往依赖于长的同源共线性片段，而不同基因组间的高相

似性对解析基因组结构、功能与基因家族的分析提供了

帮助［１８］。

在无油樟基因组内，存在１０２个长度≥４个基因对的同
源共线区域，包含４７３个基因对，这说明其同源共线性较差。
同样，在同源结构点阵图中也看不到大段的连续区域。当同

源共线区域≥２０个基因对长度时，葡萄基因组内部包含２１
个同源共线区域，５９５个同源共线基因对，最长的片段位于葡
萄的５号和７号染色体之间，包含５２个基因对；拟南芥基因
组内部包含５２个同源共线区域，有２４７２个同源共线基因

对，最长的片段位于拟南芥的３号和２号染色体之间，包含
１８１个基因对；水稻基因组内包含３４个同源共线区域，共 ２
７７４个同源共线基因对，最长的片段位于水稻的１号和５号
染色体之间，包含２５０个基因对。而在水稻基因组内，在不同
的基因对长度范围，得到的同源共线性区域以及同源共线性

基因对的数量相对较多，超过２００个基因对长度的区域有２
个，包含４９９个同源基因对。大量的长片段存在于水稻和拟
南芥基因组内（表１），这与同源结构点阵图得到的结论相符。
研究表明，无油樟与其他几个物种相比，拥有最短的共线性同

源区域，它是最古老的物种，在漫长的历史进程中，基因组的

结构遭受了严重的破坏，而其他几种模式植物则相对保存了

较好的同源共线性。

在无油樟基因组与其他物种的共线性分析中，发现在不

同长度同源共线区域限定时，无油樟与葡萄的基因组间保存

相对较好的同源共线区域及同源共线基因对数量。当同源共

线区域≥１０个基因对长度时，在无油樟与葡萄基因组间有
１３９个同源共线区块，包含２３１１个基因对；无油樟与拟南芥
基因组间包含１４个同源共线区块，包含１６４个基因对；在无
油樟与水稻基因组间包含４９个同源共线区块，包含６２２个基
因对。当同源共线区域≥２０个基因对长度时，在无油樟与葡
萄基因组间有３３个共线性区块，包含９２８个基因对，最长的
片段位于无油樟的第２号 ｓｃａｆｆｏｌｄ和葡萄的第５号染色体之
间，包含５２个基因对；在无油樟和水稻基因组间包含２个共
线性区块，包含４２个基因对，最长的片段位于无油樟的第２５
号ｓｃａｆｆｏｌｄ和水稻的第２号染色体之间，包含２２个基因对；无
油樟和拟南芥基因组间没有发现超过２０个同源共线基因对
的同源共线区域。在无油樟与葡萄间甚至存在２个超过５０
个基因对长度的区域，共有１０２个同源共线基因对（表 １）。
研究发现，以只经历了古老的被子植物全基因组加倍事件的
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表１　无油樟（Ｓｃａ１～Ｓｃａ１００）与其他物种基因组内与基因组间同源共线性区域以及基因对数量统计结果

物种

同源共线区块长度≥４个 同源共线区块长度≥１０个 同源共线区块长度≥１５个 同源共线区块长度≥２０个

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

无油樟（Ａｒ） １０２ ４７３ — — — — — —

拟南芥（Ａｔ） ７２５ ６５７０ １１１ ３２３４ ６５ ２６８９ ５２ ２４７２
水稻（Ｏｓ） ８１２ ７３９２ ８８ ３４４２ ４６ ２９８２ ３４ ２７７４
葡萄（Ｖｖ） ３５２ ２８６８ ８０ １４３１ ４８ １０４０ ２１ ５９５
无油樟和拟南芥（ＡｒｖｓＡｔ） ８１９ ４２７９ １４ １６４ ２ ３３ — —

无油樟和水稻（ＡｒｖｓＯｓ） ８７４ ４９５９ ４９ ６２２ １３ ２２８ ２ ４２
无油樟和葡萄（ＡｒｖｓＶｖ） ８１２ ６０３４ １３９ ２３１１ ６３ １４２２ ３３ ９２８
水稻和拟南芥（ＯｓｖｓＡｔ） １８０６ １００９８ ７０ ８１７ ７ １１０ — —

拟南芥和葡萄（ＡｔｖｓＶｖ） １１８３ １０９５６ ３０９ ５６９７ １４９ ３７５３ ９０ ２８５６
水稻和葡萄（ＯｓｖｓＶｖ） １２７６ ８８０３ １６４ ２２８９ ６０ １１０４ １８ ４１０

物种

同源共线区块长度≥５０ 同源共线区块长度≥１００ 同源共线区块长度≥２００

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

同源共线

区域数（个）

同源共线基因

对数（个）

最大同源共线

区块含基因

对数（个）

最大同源共线

区块所在位置

无油樟（Ａｒ） — — — — — — ７ Ａｒ１６ｖｓＡｒ５７；Ａｒ２４ｖｓ
Ａｒ４８；Ａｒ６１ｖｓＡｒ４９

拟南芥（Ａｔ） ２２ １５９１ ２ ３６０ — — １８１ Ａｔ３ｖｓＡｔ２
水稻（Ｏｓ） １９ ２３７８ １２ １９３０ ２ ４９９ ２５０ Ｏｓ１ｖｓＯｓ５
葡萄（Ｖｖ） — — — — — — ５２ Ｖｖ５ｖｓＶｖ７
无油樟和拟南芥（ＡｒｖｓＡｔ） — — — — — — １７ Ａｒ２ｖｓＡｔ４
无油樟和水稻（ＡｒｖｓＯｓ） — — — — — — ２２ Ａｒ２５ｖｓＯｓ２
无油樟和葡萄（ＡｒｖｓＶｖ） ２ １０２ — — — — ５２ Ａｒ２ｖｓＶｖ５
水稻和拟南芥（ＯｓｖｓＡｔ） — — — — — — １８ Ｏｓ１ｖｓＡｔ５
拟南芥和葡萄（ＡｔｖｓＶｖ） ８ ５１５ １ １０１ — — １０１ Ａｔ３ｖｓＶｖ１４
水稻和葡萄（ＯｓｖｓＶｖ） — — — — — — ３１ Ｏｓ１ｖｓＶｖ８

　　注：“—”表示不存在同源共线区域或基因对。

无油樟基因组为参考，水稻和拟南芥基因组在进化历程中经

历的加倍事件相对葡萄基因组复杂，二者所保留的同源共线

区域和同源共线基因对数比葡萄基因组少。

２．３　同源共线性基因的保留情况分析
本研究涉及的４个物种在经历了各自的加倍事件后，其基

因组不可避免地发生了分离、融合现象，从而导致各物种的基

因存在不同程度的丢失，其中葡萄基因组丢失得最少

（４９．１％），水稻的次之（６２．１％），拟南芥丢失得最为严重
（６５２％）。这可能是由于葡萄有１９条染色体，其基因组保留
了大量的祖先基因，基因组比较稳定。在葡萄、拟南芥、水稻３
个物种之间，拟南芥和葡萄间保留的同源共线性基因比例达到

了４０．８％，而水稻和葡萄、水稻和拟南芥之间保留的同源共线
性基因则相对较少，显然这与被子植物单、双子叶间的亲缘关

系相关，亲缘关系越近，同源共线性基因丢失得越少（表２）。

表２　无油樟、葡萄、拟南芥和水稻基因组间同源共线性基因保留情况统计结果

物种 无油樟

葡萄 拟南芥 水稻

共线性基因

保留数

（个）

共线性基因

保留比例

（％）

２个物种基因
组间共线性

基因数（个）

共线性基因

保留数

（个）

共线性基因

保留比例

（％）

２个物种基因
组间共线性

基因数（个）

共线性基因

保留数

（个）

共线性基因

保留比例

（％）

２个物种基因
组间共线性

基因数（个）

无油樟 — ３０７３ ５０．９ ６０３４ １４９０ ３４．８ ４２９７ １８７７ ３７．９ ４９５９
葡萄　 — — — — — — — — — —

拟南芥 — ４４７５ ４０．８ １０９５６ — — — — — —

水稻　 — ２５４６ ２８．９ ８８０３ ２２１３ ２１．９ １００９８ — — —

　　注：“—”表示不考察其共线基因的保留情况。下表同。

　　本研究统计了无油樟和拟南芥与无油樟和水稻、无油樟
和拟南芥与无油樟和葡萄、无油樟和葡萄与无油樟和水稻保

留的无油樟的基因数。发现无油樟和葡萄与无油樟和水稻间

保留的无油樟基因数最多（３０．６％），无油樟和拟南芥与无油
樟和水稻间保留的无油樟的基因数最少（２６．７％），详见表３，
这说明被子植物的祖先基因在进化过程中发生了大规模丢

失，可能是由于物种各自的加倍事件造成的。

２．４　多物种基因组联合比对图谱的构建
作为双子叶植物中重要的模式植物，葡萄基因组保存了

双子叶植物最完整的γ事件，在１３０００万年前经历了双子叶
植物共同祖先的全基因组三倍乘（γ）事件，而后并未发生单
独的多倍化事件，因此以葡萄为参考，基于物种基因组内和基

因组间的同源共线性分析结果，构建多物种基因组联合比对

图谱。
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表３　无油樟与葡萄、拟南芥、水稻基因组间保留的Ａｍｂｏｒｅｌｌａ同源共线基因保留情况统计结果

物种 无油樟和拟南芥

无油樟和水稻 无油樟和葡萄

保留的无油樟

同源共线基因

数（个）

保留的无油樟

同源共线基因

所占比例（％）

无油樟前１００个
ｓｃａｆｆｏｌｄｓ基因总数

（个）

保留的无油樟

同源共线基因

数（个）

保留的无油樟

同源共线基因

所占比例（％）

无油樟前１００个
ｓｃａｆｆｏｌｄｓ基因
总数（个）

无油樟和拟南芥 — ５５２６ ２６．７ ２０６６０ ６０４５ ２９．３ ２０６６０
无油樟和水稻　 — — — — ６３２８ ３０．６ ２０６６０
无油樟和葡萄　 — — — — — — —

　　由于葡萄和拟南芥共同经历了双子叶植物共同祖先的三
倍乘事件，而拟南芥又先后发生了自己的２次二倍乘事件，因
此，图２中的３圈葡萄分别对应３组拟南芥，而每组拟南芥又
分别对应自己的２次二倍乘事件。由图２还可以看出，由内
往外圈颜色分布越来越淡，这说明物种间的直系同源关系在

进化过程中保持了相对完整，而物种内的旁系同源基因对则

发生了大规模的丢失。由于无油樟与葡萄间存在１∶３的共
线性关系，因此对应有１圈无油樟，可以看出图２在此圈有大

量空白，说明存在大量基因片段的缺失。在多物种基因组联

合比对图谱中，可以根据不同颜色来判定同源基因在物种间

的分布情况，还可以用于分析各物种染色体的重组现象，其中

每条染色体上不同的颜色区域都预示可能的染色体重组现象。

图谱直观地阐释了各个物种基因组在进化过程中发生的基因

丢失情况，同时也反映各物种染色体的结构变化。物种基因组

的加倍规模和次数对基因组的影响在图谱中清晰可见，重复基

因越多，可能造成基因组的不稳定以及基因丢失的增多。
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３　讨论与结论

多倍化是被子植物进化史上的重要特征，全基因组加倍

对基因组结构及基因家族的进化有重要的影响［１９］。本研究

对无油樟、葡萄、拟南芥和水稻基因组进行了比较基因组学分

析，在同源基因点阵图中发现无油樟基因组内的同源性较差，

而在无油樟与其他几个物种的点阵图中也得到类似结果。而

由无油樟与葡萄的点阵图得到与已有报道相同的结果，结构

分析表明，无油樟和葡萄基因组之间存在很明显的１∶３的关
系，这与古多倍体的γ事件相契合，表明无油樟发生的全基因
组加倍不是特殊的谱系事件，可能是发生在２个物种的共同
祖先中的，由此推断无油樟的分化要早于古 γ事件。这可能
是受无油樟基因组测序质量的影响，并与无油樟是已测序的

最古老的开花植物有关［４］。

本研究在推测同源共线片段时，采用了严格的阈值限制，

包括合适的Ｅ值、Ｐ值、删除可能的大的重复基因家族和串联
重复基因，同时区分同源共线片段的大小，从而保证了研究结

果的可靠性［１７－１８，２０］。本研究结果表明，在与无油樟的比较分

析中，拟南芥和水稻同源共线性区域以及基因对数都比葡萄

少，葡萄基因组所拥有的大片段数也是最多的，这说明物种基

因组的加倍次数越多，加倍情况越复杂，所拥有的同源共线区

域以及基因对数就越少，拥有的祖先基因也就越少。同时，在

２个物种基因组间双向 ＢＬＡＳＴｐ得到的最佳匹配基因在共线
基因的保留情况统计结果中［１９］，发现葡萄基因组所保留的基

因数最多（５０．９％），无油樟与拟南芥、水稻间丢失的无油樟
的基因数最多（７３．３％），无油樟与葡萄、水稻间丢失的无油
樟的基因数最少（６９．４％），整体来说，保留的无油樟基因数
在１／３左右。本研究结果表明，在经历了物种基因组各自共
有和单独加倍事件后，基因组的稳定性明显降低，并伴随着基

因的丢失，而丢失仍将继续，该过程大多存在随机性。实际

上，从多倍化的推断、非正常重组的分析、基因家族的进化分

析等，在很大程度上都依赖于共线性分析，可以说，物种基因

组内和基因组间共线性分析是比较基因组研究最重要的内容

之一，是解析基因组结构和功能、研究基因、基因家族，以及调

控路径等进化规律的重要契机，对基因组学许多研究工作都

发挥着至关重要的作用。
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