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摘要：随着众多植物基因组测序计划的相继完成，在全基因组水平上更加高效地解析基因家族进化机制迫在眉睫，

本研究提供了 1 种适用于植物基因组水平检测基因家族分布及进化的计算机分析方法。本研究依据物种染色体

长度、基因物理位置、候选基因 Ks 值等数据，结合三阶贝塞尔曲线算法，利用 Python 语言绘制基因染色体定位图，

揭示基因间相似性及进化机制。为验证方法的实用性，本研究以亚洲棉 DELLA 基因家族为例进行了进化分析。

结果显示在亚洲棉进化过程中 GA05、GA02 和 GA13 有明显的同源 Cluster 被鉴定；GA05 染色体上的基因簇更

活跃、变化更快；GA03 基因簇发生了独立进化；GA02、GA13 基因出现较晚，可能来源于 GA05。本方法是 1

种实用的基因家族分析工具，适用于全基因组水平基因家族分布及进化分析。
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Research on gene family distribution and evolutionary analysis  
method at genome-wide level
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Abstract: With the completion of many plant genome sequencing projects, it is urgent to analyze the evolutionary 
mechanism of gene family more efficiently at the genome-wide level. This study provides a computer analysis method 
for genome-wide detection of gene family distribution and evolution. Based on the data of species chromosome 
length, gene physical location and Ks value of candidate genes, and combined with the third-order Bessel curve 
algorithm, the software draws gene chromosome mapping using Python language, and reveals the similarity between 
genes and evolutionary mechanism. In order to verify practicability of the method, the evolutionary analysis of 
DELLA gene family in G.aroreum was carried out. It showed that GA05, GA02 and GA13 had obvious homologous 
clusters identified during the evolution of G.aroreum; the GA05 gene cluster was more active and changed faster; the 
GA03 gene cluster evolved independently; GA02 and GA13 genes appeared late, probably from GA05. As a practical 
tool for gene family analysis, the method is suitable for detection of genome-wide gene family distribution and 
evolutionary analysis.
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探索物种起源与进化机制一直是生命科学研究

的核心话题和终极目标。上世纪 90 年代出现的基因

组测序技术为生物进化过程中关键事件的破译提供

了新的研究方法［1,2］。

在物种起源与进化研究中发现很多物种经历了

基因组加倍、多倍体二倍化等事件，这也加剧了物

种基因组的复杂性［3,4］。作为基因组重要组成部分

的基因家族，在基因组进化过程也经历了多次复杂

事件，最终导致家族基因数目更多、在基因组中分

布更广［5-7］，同时也使得系统、科学地认知基因家

族更加困难［5,8］。而认知基因家族的进化机制是物

种进化研究的重要内容之一，但长期以来进展缓慢。

近年来，随着众多植物基因组测序工作的完成，以

此为基础揭示基因家族的起源与分子基础已成为可

能［8-14］。

为在全基因组水平上更加高效地解析基因家族

进化机制，本研究依据基因组测序的染色体物理长

度、基因的物理位置及基因 Ks 值（同义突变），利

用 Python 语言［15-17］，开发了 1 个适用于全基因组

水平检测基因家族分布及进化分析的软件。为验证

软件的适用性，本研究对亚洲棉 DELLA 基因家族进

行了初步分析。

1  家族基因同源进化图生成方法

1.1  数据类型

本系统作图需要 3 种类型文件，以亚洲棉基因

组数据为例［12］。一是染色体长度文件，后缀名为 .len，

文件内容格式为“染色体编号 染色体长度”，例如：

“GA01 113 035 596”；二是家族基因染色体位置

文件，后缀名为 .gff，文件内容格式为“染色体编号 

基因 ID 号 基因起始位点 基因终止位点”，例如：

“GA01 GA01^0782.1 11 522 434  11 524 188”； 三

是基因 Ks 值文件，后缀名为 .txt，文件内容格式为“基

因 ID1 基因 ID2 Ka 值 Ks 值”，例如：“GA01^0782.1 

GA01^1065.1 0.941 226 972 1.961 003 321”。

候选 DELLA 基因家族以拟南芥 DELLA 基因家

族数据为基础［10］，通过本地 Blast 亚洲棉基因组基

因库获得 82 个基因，用于本实验分析。

生成染色体长度文件需要准备的数据为基因组

测序的染色体 fasta 序列文件，后缀名为 .fa。基因家

族位置文件依据基因家族 ID 号在基因组测序后基因

位置数据库提取，该数据库后缀为 .gff，提取后将基

因位置文件格式转换为“染色体编号 基因 ID 号 基

因起始位点 基因终止位点 正义 / 反义”，例如“Chr01 

Ga01G0782 11 522 434 11 524 188 +”。生成基因 K

值文件需要基因家族 cds 序列文件，依据基因组测

序得到的 cds 序列文件，以家族基因 ID 为关键字提

取获得，后缀名为 .cds，文件格式为“> 基因 ID 号 

cds 序 列”， 例 如“>Ga01G0782^pCAGCTGC……

TGTTAGC”（注：^p 为换行符）。

1.2  数据预处理

（1）染色体长度文件准备。染色体长度文件是

由 Python 脚本对基因 fasta 文件所载内容统计得来

的，脚本使用了 Bio.SeqIO.parse（文件句柄，序列

格式）函数来统计每条染色体序号和序列长度，生

成的染色体长度文件在 fasta 文件路径下。

（2）基因家族位置文件准备。基因家族位置文

件是以家族基因 ID 号为关键字在全部位置文件中提

取得来，提取出基因家族的染色体编号、基因 ID 号、

基因起始位点和基因终止位点，生成的基因家族的

位置文件在原位置文件路径下。

（3）基因家族 K 值文件准备。基因家族 K 值

文件是由 perl 脚本对待研究物种基因家族 cds 序列

文件进行非同义替换率 (Ka) 和同义替换率 (Ks) 计算
［18-19］，生成的 K 值文件在 cds 序列文件路径下。K

值文件也可通过 KaKs_Calculator ［20-22］获得。

Ka= 发生非同义替换的 SNP 数 / 非同义替换位

点数

Ks= 发生同义替换的 SNP 数 / 同义替换位点数

1.3  家族基因同源进化图绘制

1.3.1  作图区域定义 本系统选取 8×8（英寸）为

作图区域，文本标注及同源基因连线都在该区域内，

横纵坐标均定义为（0~1）。

1.3.2  染色体排序输出

（1）计算染色体图总长度

total=sum[len(i)]*(1+1/GAP_RATIO)，

i=(1,2... ...,13) （1）

其中 total 为染色体图总长度，i 为染色体序号， 

为每条染色体长度，sum[len(i)] 为第 1 条到第 i 条

染色体的总长度，GAP_RATIO 为裂隙比，表示染色

体与染色体之间空隙的比值，取值为 4。
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（2）计算每条染色体起始位置对应弧度

radstart=
2π*[sum[len(i-1)]+

total*(i-1)
(GAP_RATIO)*13

total
，

i=(1,2... ...,13) （2）

其中 radstart 为每条染色体起始位置对应弧度， 
i=1 时，radstart=0。

（3）计算每条染色体终止位置对应弧度

radstop=
2π*[sum[len(i)]+

total*(i-1)
(GAP_RATIO)*13

total
，

i=(1,2... ...,13) （3）

其中 radstop 为每条染色体终止位置对应弧度。

（4）计算每条染色体起始、终止位置对应的坐

标

染色体内外圈半径分别为 0.33、0.335，依据极

坐标转换直角坐标公式求得直角坐标。

x=r*cos(rad)
y=r*sin(rad)  （4）

其中 r 为极坐标半径，rad 为极坐标弧度。

（5）画出染色体排序图并标注

根据前面计算结果，做出内外圈相应的弧线，

做出起始终止端半圆，并为每条染色体做出文本标

注，例如“GR01”。

1.3.3  基因块标记

(1) 计算每个基因所在弧度

r a d =
2π*[start+sum[len(i-1)]+

total*(i-1)
(GAP_RATIO)*13

total

 （5）

其中 rad 为每个基因所在弧度，start 为基因家

族位置文件中的起始位点，i=1 时，rad=
2π*start

total
。 

(2) 做出基因块标记

据公式（4）将每个基因的极坐标转换为直角坐

标，并以该坐标为中心做出长 0.01、宽 0.006 的基

因标记块，给每个基因做出文本标注，例如“0782”。

1.3.4  同源基因鉴定和显示 本研究运用了三阶贝

塞尔曲线拟合圆弧的方法［23-26］，依据物种基因组及

基因 Ks 值［27-28］，鉴定基因同源性及进化机制、以

线性形式输出。

三阶贝塞尔曲线公式：

B ( t ) = P 0(1- t ) 3+3P 1t (1- t ) 2+3P 2t
2(1- t ) + P 3t

3, 
t ∈ [0.1] （6）

其中 B(t) 为曲线方程，t 取值为 0~1，步长为 0.01， 
P0、P1、P2、P3 分别为 4 个控制点，其坐标确定如

下：P0(x1, y1)，P3(x2, y2)； 若 2 个 同 源 基 因 不 在 同

1 条染色体上，取控制点 P1(0.5x1, 0.5y1)，P2(0.5x2, 
0.5y2) 若 2 个 同 源 基 因 在 同 1 条 染 色 体 上 取 控 制

点 P1(x1+0.5(y2-y1), y1+0.5(x1-x2))，P2(x2+0.5(y2-y1), 
y2+0.5(x1-x2))。

(x1, y1)，(x2, y2) 分别为 2 个同源基因坐标，由

同源基因极坐标转换为直角坐标公式确定

(x1, y1)=（r1cos(rad1), r1sin(rad1))
(x2, y2)=（r2cos(rad2), r2sin(rad2))

  （7）

其中 r1，r2 分别为 2 个同源基因的半径，rad1，

rad2 分别为 2 个同源基因所在的弧度。

将公式（6）变形为：

B(t)=at3+bt2+ct+P0 （8）

其中

c=3(P1-P0)
b=3(P2-P1)-c
a=P3-P0-c-b

 （9）

（1）绘制基因组不同染色体基因同源图

不在同一染色体上同源基因 4 个控制点矩阵为：

x
y

=
x1  0.5x1  0.5x2  x2

y1  0.5y1  0.5y2  y2

 （10）

依据公式（9）、（10）可以推导出

x(t)=(x1-x2)t
3+1.5x2t

3
-x1t+x1

y(t)=(y1-y2)t
3+1.5y2t

3
-y1t+y1

 （11）

根据变量 t 不同取值求出 x(t)、y(t)，并在图上

以（x(t)，y(t)）为坐标找出这些点并连接。

（2）绘制基因组同一染色体基因同源图

同一染色体上同源基因 4 个控制点矩阵为：

x
y

=
x1  x1+0.5(y2-y1)  x2+0.5(y2-y1)  x2

y1  y1+0.5(x1-x2)  y2+0.5(x1-x2)  y2

 （12）

依据公式（9）、（12）可以推导出：

x(t)=2t3(x1-x2)+1.5t2[2(x2-x1)+(y1-y2)]+1.5t(y2-y1)+x1

y(t)=2t3(y1-y2)+1.5t2[2(y2-y1)+(x2-x1)]+1.5t(x1-x2)+y1

 （13）
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其余步骤与不同染色体上同源基因图相同。

1.4  程序流程图

生成家族基因同源进化图的 Python 脚本程序流

程图如图 1 所示。

图 1  生成家族基因同源进化图的程序流程图 

Fig.1  Program flow chart for generating homologous 
evolution map of family genes

初始化：规定作图区域，设定坐标轴区间，设定

染色体裂隙比、染色体内外圈半径以及标记块大小。

遍历文件：读取指定文件内容，例如染色体长

度文件中每条染色体的长度，位置文件中每个基因

ID 号及其在染色体上的起始终止位点，以及 K 值文

件中每组同源基因的 Ka 和 Ks 值。如果文件格式与

程序要求不一致，程序将会提示键值错误，导致程

序中断执行。

定义函数：定义计算每条染色体对应的圆心角

角度和圆弧长度函数；定义设置染色体图的文本标

注位置和字体大小函数；定义设置基因块标记的大

小形状以及颜色函数；定义设置基因块标记的文本

标注位置和字体大小的函数；定义将染色体位置转

换为轴坐标的函数，定义计算连接 1 组同源基因的

圆弧半径函数。

做染色体排序图：计算出染色体图总长度，以

极坐标 0°为起始位置，按染色体编号从小到大逆

时针排序。依据每条染色体长度确定与之相对应的

圆弧长度，每条染色体由 4 部分构成，依次画出靠

近圆心的圆弧、远离圆心的圆弧、染色体始端的半圆、

终端的半圆。

基因位置展示：根据位置文件中基因的起始终

止位点信息确定每个基因在染色体上的位置，并用

蓝色方块标示，注释基因序号。

绘制家族基因同源关系图：本研究中 Ks 取值范

围的依据是物种基因组 Ks 值区分的进化年代［5,10,27-29］。

Ks 出现负值时设置程序不报错，也不连线，即对不

符合要求的数据不会误操作，只标示基因位置。

生成文件：文件格式可根据用户要求改变，生

成 tif 或者 pdf 格式的文件。

2  结果与分析

2.1  实验结果

利用本程序绘制的亚洲棉 DELLA 基因家族同

源进化图如图 2，显示 DELLA 基因家族分布在除

GA08 和 GA10 外的所有染色体上；GA05、GA02 和

GA13 有 明 显 的 同 源 cluster 被 鉴 定， 涉 及 18 个 基

因（其中 GA02 基因簇 3 个，GA05 基因簇 10 个， 

GA13 基因簇 5 个），GA05 染色体上 1 个基因簇更

活跃、变化更快； GA03 基因簇发生了独立进化；

GA02、GA13 基 因 出 现 较 晚， 可 能 来 源 于 GA05；

GA01 上 2293、2294 和 2295，GA05 上 4048 和

4053、4049 和 4051 用 蓝 线 展 示，Ks 值 大 于 1.3，

出现时间最早，放大后的 GA05 基因簇连线如图 3

所示。此外，图 2 中基因间连线反应了同源基因，

线色反应了基因形成的年代：1.3<Ks 用蓝线显示，

0.52 ≤ Ks ≤ 1.3 用黄线显示，0.11 ≤ Ks<0.52 用粉线

显示，0 ≤ Ks<0.11 用红线显示。依据已报道的棉属

物种进化过程：γ 事件发生在约 1.5 亿年前，β 事件

发生在约 5 000 ～ 6 000 万年前，棉属物种多倍体二

倍化发生在约 1 300 ～ 1 400 万年前，公式为 1.5 亿

年 /1.3=t/Ks ［5,8,27,30,31］。

GA01

GA02

GA03
GA04

GA05

GA06

GA07

GA08

GA09

GA10 GA11

GA12

GA13

图 2  亚洲棉 DELLA 基因家族同源进化图

Fig. 2  DELLA gene family homologous evolutionary map of G.aroreum
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GA05

图 3  亚洲棉 GA05 连线

Fig.3  GA05 chromosome linkage in G.aroreum 

2.2  不同权重结果分析

由贝塞尔曲线方程可知，权重不同所做出的曲

线弧度也不同，即权重大小影响同源基因连线的弧

度，与物种并无直接关系，在程序中进行赋值即可。

具体关系可由图 4 ～ 9（step=0.01）看出。

GA01

GA02

GA03
GA04

GA05

GA06

GA07

GA08

GA09

GA10 GA11

GA12

GA13

图 4  ratio=1.5 时，亚洲棉 DELLA 基因家族同源进化图

Fig.4  DELLA gene family homologous evolutionary map 
of G.aroreum (ratio=1.5)

GA01

GA02

GA03
GA04

GA05

GA06

GA07

GA08

GA09

GA10 GA11

GA12

GA13

图 5  ratio=1 时，亚洲棉 DELLA 基因家族同源进化图

Fig.5   DELLA gene family homologous evolutionary map 
of G.aroreum (ratio=1)

如图 4，ratio=1.5 时，同 1 条染色体上同源基

因连线弧度很大，不同染色体上同源基因连线从图

外连接，超出染色体图范围，图形混乱。

如图 5，ratio=1 时，同 1 条染色体上同源基因

连线为弧度较大的曲线，图形效果不受影响，但不

同染色体上同源基因之间连线为直线，出线方向不

一致，图形凌乱。

GA01

GA02

GA03
GA04

GA05

GA06

GA07

GA08

GA09

GA10 GA11

GA12

GA13

图 6  ratio=0.7 时，亚洲棉 DELLA 基因家族同源进化图

Fig.6  DELLA gene family homologous evolutionary map 
of G.aroreum (ratio=0.7)

GA01

GA02

GA03
GA04

GA05

GA06

GA07

GA08

GA09

GA10 GA11

GA12

GA13

图 7  ratio=0.6 时，亚洲棉 DELLA 基因家族同源进化图

Fig.7  DELLA gene family homologous evolutionary map 
of G.aroreum (ratio=0.6)

如图 6，ratio=0.7 时，GA02 与 GA05 之间同源

基因连线同 GA03 上同源基因连线会出现交叉，但

是 ratio=0.6 时（图 7），不会出现这样的现象，所

以权重为 0.6 比 0.7 更合适。

由 ratio=0.4时（图 8）和 ratio=0.3时（图 9）比较，

可见 ratio=0.3 时弧度过小，使得相同染色体上同源

基因连线过于密集，不容易分辨，但是 ratio=0.4 时，

连线清晰直观，所以权重为 0.4 比 0.3 更合适。
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GA05

图 8  ratio=0.4 时，亚洲棉 GA05 连线

Fig.8  GA05 chromosome linkage in G.aroreum (ratio=0.4)

GA05

图 9  ratio=0.3 时，亚洲棉 GA05 连线

Fig.9  GA05 chromosome linkage in G.aroreum (ratio=0.3)

通过图 2 ～ 9 对不同权重进化图结果的比较与

讨论，ratio 在 0.4 ～ 0.6 之间随机取值时图形曲线

美观清晰，并且能够显示出同源基因之间的关系。

可取中间值 0.5 为权重，在程序中进行赋值。 
2.3  不同步长结果分析

步长不同所选取的中间点个数不同，即步长大

小影响同源基因连线的平滑程度，与物种无直接关

系，步长取值应为能整除 1 的小数，与中间点个数

关系见表 1。

表 1  步长与中间点个数关系

Table 1  Relation between step and number of  
intermediate points

步长

Step

中间点个数

Number of 
intermediate 

points

曲线平滑程度

Level of curve smothness

0.5 1
同一条染色体上同源基因连线重合部

分多，不方便读取信息

0.1 9
如图 10（ratio=0.5，step=0.1），能看

出明显的折线痕迹，曲线不平滑

0.05 19
图形放大后，能看出折线痕迹，图形

不够美观

0.02 49
图形放大后，会看出折线痕迹，但不

是很明显

0.01 99
如图 3（ratio=0.5，step=0.01），图形

放大后视觉上辨别不出折线痕迹

通过对不同步长进化图结果的比较（图 3，图

10），step 取 值 越 小 图 形 曲 线 越 平 滑， 经 过 验 证

step=0.01 取 99 个中间点时曲线足够平滑，图像经

过多倍放大后看不出折线痕迹（图 3）。 取更多的

点会使程序运算复杂，耗时较长，因此，程序中设

置步长 step=0.01。

GA05

图 10  step=0.1 时，亚洲棉 GA05 连线

Fig.10  GA05 chromosome linkage in G.aroreum (step=0.1)

3  结论

通过对不同权重以及不同步长同源进化图结果

的比较与分析，最终将同源基因连线权重设定为 0.5，

步长设定为 0.01。此参数为系统自身参数，与选取

基因家族和物种无关。以亚洲棉 DELLA 基因家族为

例，验证了方法的实用性。通过对基因家族数据信

息的整合和分析，绘制的基因家族同源进化图能够

显示大致的进化进制，帮助棉花工作者初步认识亚

洲棉 DELLA 基因家族的进化规律，使今后有效认知

基因家族进化规律成为可能。

作为 1 种实用的分析工具，本方法适用于全基

因组水平基因家族分布及进化分析，但在进化过程

中各个物种所经历的事件不同，需要根据待研究物

种进化发生的时间设置相应的年代区间，进行同源

基因连线。
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