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摘　要：为了探讨青稞转录中ＳＳＲ位点信息及其所在基因的生物学功能，使用ＭＩＳＡ软件分析青稞转录

组中ＳＳＲ的分布频率和重复基元的基本类型，通过ＢＬＡＳＴＸ对含有ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ与ｎｒ、ＣＯＧ、Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ
和ＫＥＧＧ等公共数据库进行比对和功能注释。结果表明，在青稞转录组拼接得到的５８　０６５个 Ｕｎｉｇｅｎｅ中发

现９　５７６条序列中含有１１　９３０个ＳＳＲ位点，ＳＳＲ发生频率为１６．４９％，平均每６．６３ｋｂ出现１个ＳＳＲ位点，共

有１１９种重复基元（ｍｏｔｉｆ）。青稞转录组ＳＳＲ出现频率最高的是三核苷酸重复基元（６４．１９％），其次是二核苷

酸重复基元（２４．０５％）。ＡＧ／ＣＴ和ＡＧＧ／ＣＣＴ、ＣＣＧ／ＣＧＧ、ＡＧＣ／ＣＴＧ分别是二核苷酸重复和三核苷酸重复

中的优势重复基元。在转录组中ＳＳＲ重复次数以５～１２次为主，基序长度主要集中在１２～２５ｂｐ，平均长度

为２１．１５ｂｐ。９　５７６个含ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ与ｎｒ、ＣＯＧ、Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ和 ＫＥＧＧ等公共数据库进行ＢＬＡＳＴＸ比

对，分别得到７　９８７、５　５５９、５　５８８和２　０７７个注释。通过基因功能注释发现青稞转录组中含ＳＳＲ的序列主要与

生物的基础代谢相关。
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　 　 青稞 （Ｈｏｒｄｅｕｍ　ｖｕｌｇａｒｅ　Ｌ．ｖａｒ．ｎｕｄｕｍ
ＨＫ．ｆ．）是我国青藏高原及周边地区对大麦的一
种特有的称呼，又称裸大麦，为禾本科大麦属［１］。
作为世界上最早驯化的作物之一［２］，大麦已成为
继小麦、水稻、玉米之后的第四大种植的谷类作
物［３］，主要用于动物饲料、啤酒酿造、人类食用等
方面。青稞因其生育期短，耐寒耐旱、耐瘠薄，特
别适合高原地区生长，在中国青稞主要分布在西
藏、青海、四川省甘孜和阿坝藏族自治区、甘肃省
甘南藏族自治州以及云南、贵州的部分地区，是青
藏高原地区分布最广、面积最大的粮食作物。此
外，青稞具有高蛋白、高纤维、高维生素以及低脂
肪、低糖的结构组成［１，４］，富含多种维生素、膳食
纤维以及多种氨基酸，是很好的保健食品。因此，
青稞是一种集食用、饲用、酿造及药用于一身的作
物，具有广阔的开发前景且日益受到人们的青睐。
简单 重 复 序 列 （ｓｉｍｐｌｅ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ　ｒｅｐｅａｔ，

ＳＳＲ）又称简单序列长度多态性（ｓｉｍｐｌｅ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｌｅｎｇｔｈ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＳＳＬＰ）、短串联重复序列
（ｓｈｏｒｔ　ｔａｎｄｅｍ　ｒｅｐｅａｔｓ，ＳＴＲ）、微卫星（ｍｉｃｒｏｓａｔ－
ｅｌｌｉｔｅ）ＤＮＡ，其串联重复的核心序列为１～６
ｂｐ［５］。ＳＳＲ标记广泛分布在真核和原核生物基
因组中，具有遗传共显性、扩增技术简单、基因组
中广泛分布和多态性丰富等特点，已大量应用于
遗传和物理图谱构建、基因定位、遗传多样性研究
以及分子标记辅助育种中［５－６］。在青稞中，ＳＳＲ标
记已广泛应用于遗传多样性评估及其与农艺性状

的关联分析研究中。杨 菁等［７］和吴昆仑［８］利用

ＳＳＲ标记分析，分别证实青海省栽培青稞和来自
西藏、青海、四川和云南的青稞种质资源具有丰富
的遗传多样性；潘志芬等［９］利用３０对ＳＳＲ引物
研究青藏高原栽培青稞的遗传多样性，并发现其
在淀粉性状、抗病性、麦芽性状以及裸粒性状等都
存在丰富的遗传变异；孟亚雄［１０］等利用９２对

ＳＳＲ标记对１０８份青稞进行遗传多样性分析，并

通过关联分析找到与株高、穗长、穗粒数和分蘖数
等农艺性状相关联的标记。

传统的ＳＳＲ（基因组ＳＳＲ，ｇｅｎｏｍｉｃ－ＳＳＲ）标
记的开发局限于已知基因组信息的物种。而以

ＥＳＴ－ＳＳＲ为代表的ｇｅｎｅｔｉｃ－ＳＳＲ来源于基因的转
录区，直接与基因功能相关，进而与相关的重要性
状关联。二代测序技术的诞生，使得转录组测序
广泛得到应用，在此基础上开发的ｇｅｎｅｔｉｃ－ＳＳＲ
相比ＥＳＴ－ＳＳＲ提供更大的数据基础，从而加速
了ＳＳＲ标记、特别是与重要性状关联的ＳＳＲ标

记的开发［５］。由于不依赖于基因组信息，由转录

组开发的分子标记是根据基因本身的差异而建立

的标记，不仅信息量大，而且通用性好，在亲缘物
种之间矫正连锁图谱和比较作图方面具有独特的

优势［１１］。本研究通过对青稞转录组数据进行

ＳＳＲ检测，并分析ＳＳＲ的序列特征及其组成情
况，同时注释其所在序列的基因功能，推测其可能
相关联的性状，以期为今后开展青稞遗传多样性
分析、遗传连锁图谱构建提供丰富的候选ＳＳＲ标
记，同时也为青稞分子标记辅助育种和功能基因
定位研究提供理论基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料与转录组数据
选取４个青稞栽培品种（表１）作为试验材

料，种植于培养间。当植株长出４～５片叶子时，

取单株叶片利用 Ｔｒｉｚｏｌ法提取总ＲＮＡ后，送至
北京百迈克生物公司（Ｂｉｏｍａｒｋｅｒ　Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ），

利用Ｉｌｌｕｍｉｎａ　ＨｉＳｅｑ　２０００进行转录组测序。测
序数据（ｒａｗ　ｒｅａｄｓ）经去除ｒＲＮＡ、接头以及低质
量的ｒｅａｄｓ，得到ｃｌｅａｎ　ｒｅａｄｓ。ｃｌｅａｎ　ｒｅａｄｓ利用

Ｔｒｉｎｉｔｙ［１２］软 件 进 行 从 头 组 装，然 后 使 用

ＴＧＩＣＬ［１３］去除冗余，得到共含７９　１２２　５９８个核苷

酸的５８　０６５条Ｕｎｉｇｅｎｅ。
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１．２　转录组ＳＳＲ搜索分析
通 过 ＭＩＳＡ（ＭＩｃｒｏＳＡｔｅｌｌｉｔｅ　ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ｔｏｏｌ，ｈｔｔｐ：／／ｐｇｒｃ．ｉｐｋ－ｇａｔｅｒｓｌｅｂｅｎ．ｄｅ／ｍｉｓａ／）软
件对转录组Ｕｎｉｇｅｎｅ序列进行ＳＳＲ位点识别，其
识别条件为单核苷酸重复不低于１５次，二核苷酸
重复不低于６次，三核苷酸、四核苷酸、五核苷酸
和六核苷酸重复不低于５次，复合ＳＳＲ的识别条

件是两个ＳＳＲ位点间的距离不超过１００ｂｐ。将
生成的文本文件导入到Ｅｘｃｅｌ中进行基本的统计
分析。ＳＳＲ发生频率＝搜索到的含ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ
序列数量／总 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列数量；ＳＳＲ分布频率＝
ＳＳＲ数量／总Ｕｎｉｇｅｎｅ序列数量；ＳＳＲ分布的平均距
离＝总Ｕｎｉｇｅｎｅ长度／搜索到的ＳＳＲ数量［６，１４］。

表１　４份供试青稞材料的基本信息

Ｔａｂｌｅ　１　Ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｍａｔｅｒｉａｌｓ　ｕｓｅｄ　ｉｎ　ｔｈｉｓ　ｓｔｕｄｙ

编号
Ｃｏｄｅ

品种
Ｃｕｌｔｉｖａｒ

类型
Ｔｙｐｅ

来源
Ｏｒｉｇｉｎ

１ 肚里黄　Ｄｕｌｉｈｕａｎｇ 农家品种　Ｌａｎｄｒａｃｅ 甘肃甘南　Ｇａｎｎａｎ，Ｇａｎｓｕ

２ 昆仑１２　Ｋｕｎｌｕｎ　１２ 育成品种　Ｃｕｌｔｉｖａｒ
青海农林科学院　Ｑｉｎｇｈａｉ　ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　ａｇｒｉ－
ｃｕｌｔｕｒｅ　ａｎｄ　ｆｏｒｅｓｔｒｙ　ｓｃｉｅｎｃｅｓ

３ 无皮青稞　Ｗｕｐｉｑｉｎｇｋｅ 农家品种　Ｌａｎｄｒａｃｅ 甘肃礼县　Ｌｉｘｉａｎ，Ｇａｎｓｕ
４ 无叶耳青稞　Ｗｕｙｅｅｒｑｉｎｇｋｅ 农家品种　Ｌａｎｄｒａｃｅ 甘肃甘南　Ｇａｎｎａｎ，Ｇａｎｓｕ

１．３　青稞转录组中含ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ的功能注释
通过ＢＬＡＳＴＸ，分别将青稞转录组中含ＳＳＲ

的９　５７６条 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列比对到ｎｒ（ｎｏｎ－ｒｅｄｕｎ－
ｄａｎｔ）、ＣＯＧ（ｃｌｕｓｔｅｒ　ｏｆ　ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ　ｇｒｏｕｐｓ　ｏｆ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ以及 ＫＥＧＧ（ｋｙｏｔｏ　ｅｎｃｙ－
ｃｌｏｐｅｄｉａ　ｏｆ　ｇｅｎｅｓ　ａｎｄ　ｇｅｎｏｍｅｓ）等蛋白数据库，比
对参数ｅ值＜１０－５。将通过ＢＬＡＳＴＸ与ｎｒ蛋白
数 据 库 比 对 生 成 的 ＸＭＬ 文 件 导 入 到

Ｂｌａｓｔ２ＧＯ［１５］软件，得到转录组数据中含ＳＳＲ的

Ｕｎｉｇｅｎｅ序列的基因本体（ｇｅｎｅ　ｏｎｔｏｌｏｇｙ，ＧＯ）注
释信息，然后利用 ＷＥＧＯ（ｈｔｔｐ：／／ｗｅｇｏ．ｇｅｎｏｍ－
ｉｃｓ．ｏｒｇ．ｃｎ／ｃｇｉ－ｂｉｎ／ｗｅｇｏ／ｉｎｄｅｘ．ｐｌ）［１６］在线分析
软件对注释的Ｕｎｉｇｅｎｅ序列进行ＧＯ功能分类统
计，分析含有ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ的功能分布特征；
通过与ＣＯＧ库进行比对后，得到的 Ｕｎｉｇｅｎｅ注
释结果按照ＣＯＧ数据库的２３个类别进行分类
统计；对含有ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ序列所参与的代谢
途径的分析则是根据其在 ＫＥＧＧ数据库中的比
对注释信息，得到其在 ＫＥＧＧ本体（ＫＥＧＧ　ｏｒ－
ｔｈｏｌｏｇｙ，ＫＯ）系统中的相应Ｋ编号，然后利用 Ｋ
编号将Ｕｎｉｇｅｎｅ注释到相应的代谢通路上。

２　结果与分析

２．１　青稞转录组中ＳＳＲ的序列特征
根据获取的１９．８９Ｇｂ青稞ＲＮＡ－Ｓｅｑ数据，

利用Ｔｒｉｎｉｔｙ软件组装得到５８　０６５条Ｕｎｉｇｅｎｅ，总
碱基数为７９　１２２　５９８ｂｐ，平均每条Ｕｎｉｇｅｎｅ长约

１．３ｋｂ。使用 ＭＩＳＡ 软件共搜索到１１　９３０个

ＳＳＲ，分布于９　５７６条 Ｕｎｉｇｅｎｅ上，其中含有多个

ＳＳＲ（含复合ＳＳＲ）的 Ｕｎｉｇｅｎｅ共１　８７５条，占含

ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ序列总数的１９．５８％。总体上，
含 ＳＳＲ 的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 序 列 占 所 有 Ｕｎｉｇｅｎｅ 的

１６．４９％，平均每６．６３ｋｂ出现１个ＳＳＲ。
青稞转录组ＳＳＲ重复类型丰富，从单核苷酸

重复到六核苷酸重复均有出现，其中以三核苷酸
重复为主（７　６５８个），占ＳＳＲ总数的６４．１９％，分
布频率为１３．１９％；其次是二核苷酸重复（２　８６９
个），占ＳＳＲ总数的２４．０５％，分布频率为４．９４％；
五核苷酸和六核苷酸重复ＳＳＲ数量较少，二者加
起来占 ＳＳＲ 总数的１．１９％，分布频率分别为

０．１９％和０．０５％（表２）。二核苷酸重复的ＳＳＲ
平均长度最短，仅为１４．９７ｂｐ，六核苷酸重复

ＳＳＲ平均长度最长，为３１．４５ｂｐ（表２）。三核苷
酸重复ＳＳＲ的平均分布距离最短（１０．３３ｋｂ），而
六核苷酸重复ＳＳＲ平均分布距离最长（２　７２８．３７
ｋｂ）（表２）。

　　不同重复类型的青稞转录组ＳＳＲ均有多种
基元。在考虑碱基互补且包含复合ＳＳＲ重复基
元的情况下，单核苷酸、二核苷酸、三核苷酸、四核
苷酸、五核苷酸和六核苷酸重复ＳＳＲ出现的基元
种类数分别为２、４、１０、３３、４８和２２种，共计１１９
种基元（表２）。在筛选到的１１　９３０个ＳＳＲ中，单
核苷酸重复的优势基元为Ｃ／Ｇ，占单核苷酸重复
的６８．４２％，占ＳＳＲ总数的３．０５％，而Ａ／Ｔ基元
仅占单核苷酸重复的３１．５７％，占ＳＳＲ 总数的

１．４１％。说明对原始序列预处理时去除５′端

ｐｏｌｙＴ和３′端的ｐｏｌｙＡ序列是有效的，基本可以
排除假阳性Ａ／Ｔ的存在。二核苷酸重复类型中，
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ＡＧ／ＣＴ 基 元 最 多，占 该 重 复 类 型 总 数 的

５９．２５％。三核苷酸重复类型的优势基元有

ＣＣＧ／ＣＧＧ、ＡＧＧ／ＣＣＴ和ＡＧＣ／ＣＴＧ三种，分别
占三核苷酸重复类型总数的３６．８８％、２０．３４％和

１６．０２％，共７３．２４％。四、五和六核苷酸重复类
型中各基元的分布频率均较低，ＡＴＣＣ／ＡＴＧＣ、

ＡＧＧＧＧ／ＣＣＣＣＴ 和 ＡＣＡＧＡＧ／ＣＴＣＴＧＴ 为各
自的优势基元，分别占各自重复类型的１１．１１％、

１０．６２％ 和１３．７９％（表２）。
青稞转录组ＳＳＲ各重复类型在不同重复数

下的数量存在明显差异（表３）。由于单核苷酸重
复类型的识别条件设置为重复数≥１５，故在表３

中对单核苷酸重复未做统计。除单核苷酸外的其
余各重复类型的重复数介于５～１２次之间，随着
重复次数的增加，各重复类型的出现频率逐步降
低。各重复类型的重复数主要集中在５～７次，占

ＳＳＲ总数的７０．４９％。二核苷酸重复的主要重复
数为６～１１，三核苷酸重复的主要重复数为５～７
次，四核苷酸重复的重复数主要为５～６，五、六核
苷酸重复的主要重复数为５。另外，重复数最多
的基元为单碱基重复 Ｃ／Ｇ，重复次数为４０次。
三碱基重复ＡＡＣ／ＧＴＴ基元的重复数次之，为２９
次，这也是长度最长的重复（８７ｂｐ）。

表２　青稞转录组中ＳＳＲ各重复类型的分布特征

Ｔａｂｌｅ　２　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｖａｒｉｏｕｓ　ＳＳＲ　ｒｅｐｅａｔ　ｔｙｐｅｓ　ｉｎ　ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ＳＳＲ重复类型
Ｒｅｐｅａｔ　ｔｙｐｅ　ｏｆ　ＳＳＲ

ＳＳＲ数量
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ　ＳＳＲ

占总ＳＳＲ比例
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ
ａｃｃｏｕｎｔｉｎｇ

ｆｏｒ　ｔｏｔａｌ　ＳＳＲ／％

分布频率
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ／％

平均长度
Ａｖｅｒａｇｅ
ｌｅｎｇｔｈ／ｂｐ

ＳＳＲ平均分布距离
Ａｖｅｒａｇｅ
ｄｉｓｔａｎｃｅ／ｋｂ

基元种类数
Ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ
ｍｏｔｉｆ　ｔｙｐｅｓ

优势基元（占基元
类型总数的百分比）

Ｓｕｐｅｒｉｏｒ　ｍｏｔｉｆ（Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ａｃｃｏｕｎｔｉｎｇ　ｆｏｒ

ｔｈｅ　ｔｏｔａｌ　ｍｏｔｉｆｓ／％）

单核苷酸 Ｍｏｎｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　 ５３２　 ４．４６　 ０．９２　 １７．４９　 １４８．７３　 ２ Ｃ／Ｇ（６８．４２）

二核苷酸 Ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　 ２　８６９　 ２４．０５　 ４．９４　 １４．９７　 ２７．５８　 ４ ＡＧ／ＣＴ（５９．２５）

三核苷酸 Ｔｒｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　 ７　６５８　 ６４．１９　 １３．１９　 １６．６７　 １０．３３　 １０
ＣＣＧ／ＣＧＧ（３６．８８）
ＡＧＧ／ＣＣＴ（２０．３４）
ＡＧＣ／ＣＴＧ（１６．０２）

四核苷酸 Ｔｅｔｒａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　 ７２９　 ６．１１　 １．２６　 ２０．７８　 １０８．５４　 ３３ ＡＴＣＣ／ＡＴＧＣ
（１１．１１）

五核苷酸Ｐｅｎｔａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　 １１３　 ０．９５　 ０．１９　 ２５．５３　 ７００．２０　 ４８ ＡＧＧＧＧ／ＣＣＣＣＴ
（１０．６２）

六核苷酸 Ｈｅｘｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　 ２９　 ０．２４　 ０．０５　 ３１．４５　 ２　７２８．３７　 ２２ ＡＣＡＧＡＧ／ＣＴＣＴＧＴ
（１３．７９）

表３　青稞转录组ＳＳＲ各重复类型在不同重复次数下的数量

Ｔａｂｌｅ　３　Ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｖａｒｉｏｕｓ　ＳＳＲ　ｒｅｐｅａｔ　ｔｙｐｅｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｒｅｐｅａｔｓ　ｉｎ　ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

重复数
Ｒｅｐｅａｔ　ｎｕｍｂｅｒ

单核苷酸
Ｍｏｎｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

二核苷酸
Ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

三核苷酸
Ｔｒｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

四核苷酸
Ｔｅｔｒａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

五核苷酸
Ｐｅｎｔａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

六核苷酸
Ｈｅｘｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

５ － － ４　６３５　 ６０３　 １０４　 ２３

６ － １　０７９　 １　９７２　 １２１　 ８　 ５

７ － ６６３　 ９４５　 ３　 １　 １

８ － ４２３　 ９１　 １　 ０　 ０

９ － ２９６　 ７　 ０　 ０　 ０

１０ － ２０９　 ０　 ０　 ０　 ０

１１ － １５８　 ２　 ０　 ０　 ０

＞１２ － ４１　 ６　 １　 ０　 ０

总计Ｔｏｔａｌ　 ２　８６９　 ７　６５８　 ７２９　 １１３　 ２９

　　－表示不符合鉴定条件。

－ｉｎｄｉｃａｔｅｄ　ｔｈａｔ　ｄｉｄ　ｎｏｔ　ｍｅｅｔ　ｔｈｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ．

　　青稞转录组ＳＳＲ基元长度分布如图１所示。

总体看来，青稞转录组的基元长度分布在１２～８７
ｂｐ。大部分青稞转录组ＳＳＲ基元长度集中在１２

～２５ｂｐ（１１　８６９个），占ＳＳＲ总数的９９．４９％。基
元长度为２６～２９ｂｐ的ＳＳＲ数量仅为１２个，占

ＳＳＲ总数的０．１０％。大于３０ｂｐ的有４９个，仅占

ＳＳＲ总数的０．４１％。其中基元长度为１５ｂｐ的

ＳＳＲ 数量最多，有 ４　７４８ 个，占 ＳＳＲ 总数的

３９．８０％。基元长度为１８ｂｐ的ＳＳＲ数量次之（２
３１５个），占 ＳＳＲ 总数的１９．４０％。基元（ＡＧ／
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ＣＴ）长度为２６ｂｐ的ＳＳＲ重复仅有１个。未出现 基元长度为２９ｂｐ的ＳＳＲ。

图１　青稞转录组ＳＳＲ重复序列长度的分布频率

Ｆｉｇ．１　Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ　ｏｆ　ｒｅｐｅａｔ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ　ｌｅｎｇｔｈ　ｉｎ　ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

２．２　青稞转录组中含ＳＳＲ序列的基因功能注释
通过 ＭＩＳＡ软件的搜索，共有９　５７６条 Ｕｎｉ－

ｇｅｎｅ含有ＳＳＲ。为了解青稞转录组中含有ＳＳＲ
序列的基因功能，本研究通过与公共蛋白数据库
进行比对，以期得到含有ＳＳＲ序列的 Ｕｎｉｇｅｎｅ的
功能注释及分类信息。结果发现，有 ７　９８７、

５　５５９、５　５８８、２　０７７条 Ｕｎｉｇｅｎｅ分别与ｎｒ、ＣＯＧ、

Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ和 ＫＥＧＧ 比对得到注释信息，有

１　６８３条Ｕｎｉｇｅｎｅ在上述４个数据库中得到共同
注释信息。

ＧＯ注释用于描绘基因及其基因产物的特
点，将基因功能分为３个本体，即细胞组分（ｃｅｌｌｕ－
ｌａｒ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ）、分子功能（ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｆｕｎｃｔｉｏｎ）和
生物进程（ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｐｒｏｃｅｓｓ）。其下又分了很多
亚类，各类间互相关联，从不同角度对基因的功能
进行分类注释。通过对含ＳＳＲ的青稞 Ｕｎｉｇｅｎｅ
进行ＧＯ注释，可以全面描述青稞中含ＳＳＲ基因
和基因产物的属性。将搜索到含有ＳＳＲ的 Ｕｎｉ－
ｇｅｎｅ序列使用ＢＬＡＳＴＸ比对到ｎｒ蛋白数据库，
取比对分值最高的为序列的注释信息。其中

７　９８７条 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列得到了注释信息，１　５８９条

Ｕｎｉｇｅｎｅ序列无注释信息。再使用Ｂｌａｓｔ２ＧＯ软
件进行含ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ的 ＧＯ注释，有５　０１５
条Ｕｎｉｇｅｎｅ序列取得相应的 ＧＯ 分类号，占含

ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ序列总数的５２．３７％，其他２　９７２
条不能成功注释。将含有ＳＳＲ序列的５　０１５条

Ｕｎｉｇｅｎｅ编号及其对应的ＧＯ分类号导入到ＧＯ
分类图形显示在线分析工具 ＷＥＧＯ软件中，得
到其基因功能分布（图２）。结果表明，有 ＧＯ注
释的５　０１５条 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列被分配至细胞组分、

分子功能和生物进程３个本体下的４５个亚类中，

３个本体分别包含１２、１１和２２个亚类。在注释
到生物进程类的 Ｕｎｉｇｅｎｅ中，分别有３　１５６条、

２　６２７条被注释到代谢进程（ｍｅｔａｂｏｌｉｃ　ｐｒｏｃｅｓｓ）和
细胞进程（ｃｅｌｌｕｌａｒ　ｐｒｏｃｅｓｓ），分别占注释为该类
的Ｕｎｉｇｅｎｅ数量的６２．９３％和５２．３８％。在细胞
组分中，分别有２　１９４和２　１６４条具有ＧＯ分类号
的Ｕｎｉｇｅｎｅ被注释到细胞（ｃｅｌｌ）和细胞成分（ｃｅｌｌ

ｐａｒｔ）中，分 别 占 注 释 为 该 类 的 ４３．７５％ 和

４３．１５％。而在分子功能中，结合活性（ｂｉｎｄｉｎｇ）
和催化活性（ｃａｔａｌｙｔｉｃ　ａｃｔｉｖｉｔｙ）是两个最主要的功
能分类，各有２　９９３条和２　２７５条，分别占注释为
该类的５９．６８％和４５．３６％，其中多被注释为转移
酶活性（ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ　ａｃｔｉｖｉｔｙ）、水解酶活性（ｈｙｄｒｏ－
ｌａｓｅ　ａｃｔｉｖｉｔｙ）、核苷酸结合（ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｂｉｎｄｉｎｇ）。

综合以上信息，在青稞转录组中鉴定出的含有

ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ主要是参与细胞的基础代谢
活动。

　　ＣＯＧ数据库是基于细菌、藻类和真核生物的
系统进化关系构建得到的，可以对基因产物进行
直系同源分类。对青稞转录组中含有 ＳＳＲ 的

Ｕｎｉｇｅｎｅ进行ＣＯＧ分类（图３），共获得５　５５９个

ＣＯＧ功能注释，涉及４个类别、２３个功能亚类。
总体来看，除缺乏注解（ｐｏｏｒｌｙ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ）的

１　６３９条 Ｕｎｉｇｅｎｅ外（其中９８４条为一般功能预
测，６５５条为功能未知），注释到细胞进程及信号
传递（ｃｅｌｌｕｌａｒ　ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ　ａｎｄ　ｓｉｇｎａｌｉｎｇ）、信息存储
及处理（ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｓｔｏｒａｇｅ　ａｎｄ　ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）和代
谢（ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）三大类别的分别有１　５１２条、

１　２３５条和１　１　７　３条，分别占具ＣＯＧ功能注释
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　　１：细胞；２：细胞成分；３：细胞器；４：细胞器组分；５：大分子复合物；６：细胞膜；７：细胞被膜；８：细胞外区域；９：共质体；１０：病毒体；１１：

细胞外区域部分；１２：病毒粒子部分；１３：代谢进程；１４：细胞进程；１５：生物调节；１６：色素沉积；１７：定位；１８：建立定位；１９：刺激反应；２０：

细胞成分组织；２１：细胞成分的生物合成；２２：多细胞生物进程；２３：发育过程；２４：废弃的生物进程；２５：解剖结构形成；２６：繁殖；２７：生殖

过程；２８：多有机体过程；２９：生长；３０：免疫系统的过程；３１：死亡；３２：病毒繁殖；３３：生物附着；３４：节律过程；３５：结合；３６：催化活性；３７：

转运活性；３８：转录调节活性；３９：结构分子活性；４０：翻译调节活性；４１：分子传感活性；４２：抗氧化活性；４３：酶调节活性；４４：电子载体活

性；４５：营养物储存活性。

１：Ｃｅｌｌ；２：Ｃｅｌｌ　ｐａｒｔ；３：Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ；４：Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ　ｐａｒｔ；５：Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｃｏｍｐｌｅｘ；６：Ｍｅｍｂｒａｎｅ；７：Ｅｎｖｅｌｏｐｅ；８：Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ　ｒｅｇｉｏｎ；９：

Ｓｙｍｐｌａｓｔ；１０：Ｖｉｒｉｏｎ；１１：Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ　ｒｅｇｉｏｎ　ｐａｒｔ；１２：Ｖｉｒｉｏｎ　ｐａｒｔ；１３：Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ　ｐｒｏｃｅｓｓ；１４：Ｃｅｌｌｕｌａｒ　ｐｒｏｃｅｓｓ；１５：Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ；

１６：Ｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ；１７：Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ；１８：Ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ　ｏｆ　ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ；１９：Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｔｏ　ｓｔｉｍｕｌｕｓ；２０：Ｃｅｌｌｕｌａｒ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ；２１：

Ｃｅｌｌｕｌａｒ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ；２２：Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ　ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ　ｐｒｏｃｅｓｓ；２３：Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ　ｐｒｏｃｅｓｓ；２４：Ｏｂｓｏｌｅｔｅ　ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｐｒｏｃｅｓｓ；２５：Ａｎａ－

ｔｏｍｉｃａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ｆｏｒｍａｔｉｏｎ；２６：Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ；２７：Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｐｒｏｃｅｓｓ；２８：Ｍｕｌｔｉ－ｏｒｇａｎｉｓｍ　ｐｒｏｃｅｓｓ；２９：Ｇｒｏｗｔｈ；３０：Ｉｍｍｕｎｅ　ｓｙｓｔｅｍ

ｐｒｏｃｅｓｓ；３１：Ｄｅａｔｈ；３２：Ｖｉｒａｌ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ；３３：Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ａｄｈｅｓｉｏｎ；３４：Ｒｈｙｔｈｍｉｃ　ｐｒｏｃｅｓｓ；３５：Ｂｉｎｄｉｎｇ；３６：Ｃａｔａｌｙｔｉｃ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；３７：Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ

ａｃｔｉｖｉｔｙ；３８：Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ　ｒｅｇｕｌａｔｏｒ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；３９：Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ　ｍｏｌｅｃｕｌｅ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；４０：Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ　ｒｅｇｕｌａｔｏｒ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；４１：Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ

ａｃｔｉｖｉｔｙ；４２：Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；４３：Ｅｎｚｙｍｅ　ｒｅｇｕｌａｔｏｒ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；４４：Ｅｌｅｃｔｒｏｎ　ｃａｒｒｉｅｒ　ａｃｔｉｖｉｔｙ；４５：Ｎｕｔｒｉｅｎｔ　ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ　ａｃｔｉｖｉｔｙ．

图２　青稞转录组中含ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ的ＧＯ注释

Ｆｉｇ．２　ＧＯ　ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｕｎｉｇｅｎｅｓ　ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ　ＳＳＲ　ｉｎ　ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
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Ｕｎｉｇｅｎｅ数量的２７．２０％、２２．２２％和２１．１０％。
在细胞进程及信号传递类中，有５０２条注释到细
胞周期控制（ｃｅｌｌ　ｃｙｃｌｅ　ｃｏｎｔｒｏｌ）、细胞分裂（ｃｅｌｌ
ｄｉｖｉｓｉｏｎ）及染色体分隔（ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｐａｒｔｉｔｉｏ－
ｎｉｎｇ）亚类，有３８６条注释到翻译后修饰（ｐｏｓｔｔ－
ｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ　ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ）、转运 （ｐｒｏｔｅｉｎ　ｔｕｒｎ－
ｏｖｅｒ）及分子伴侣（ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ）亚类，有２９７条注
释到细胞壁（ｃｅｌｌ　ｗａｌｌ）、细胞膜（ｃｅｌｌ　ｍｅｍｂｒａｎｅ）
及质膜（ｅｎｖｅｌｏｐｅ）的生物合成亚类中，分别占该
类的３３．２０％、２５．５３％和１９．６４％。没有 Ｕｎｉ－
ｇｅｎｅ注释到细胞核结构（ｎｕｃｌｅａｒ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ）和细
胞外结构（ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ）亚类。在信息
存储及处理类中，有６５９条注释到翻译（ｔｒａｎｓｌａ－

ｔｉｏｎ）、核糖体结构（ｒｉｂｏｓｏｍａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ）及生物
合成（ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ）亚类，有２９２条注释到转录
（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ），有２０９条注释到复制、重组和修
复（ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ，ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｒｅｐａｉｒ）亚类，
有７５条注释到染色质结构和动力学亚类，分别占
该类的５３．３６％、２３．６４％、１６．９２％和６．０７％。在
代谢类中，有３３０条注释到碳水化合物运输与代
谢（ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）亚
类，占该类的２８．１３％，其次是氨基酸转运及代谢
（ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、无机盐
转运及代谢（ｉｎｏｒｇａｎｉｃ　ｉｏｎ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏ－
ｌｉｓｍ）和脂质转运及代谢（ｌｉｐｉｄ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅ－
ｔａｂｏｌｉｓｍ）。

　　Ｒ：一般功能预测；Ｓ：未知功能；Ｊ：翻译、核糖体结构和生物合成；Ｋ：转录；Ｌ：复制、重组和修复；Ｂ：染色体结构与动力学；Ａ：ＲＮＡ加

工与修改；Ｄ：细胞周期控制、细胞分裂、染色体分隔；Ｏ：翻译后修饰、蛋白质反转、分子伴侣；Ｍ：细胞壁、细胞膜、质膜生物合成；Ｔ：信号

转导机制；Ｕ：细胞内运输、分泌和囊泡运输；Ｖ：防御机制；Ｚ：细胞骨架；Ｎ：细胞运动；Ｇ：碳水化合物转运和代谢；Ｅ：氨基酸转运和代谢；

Ｐ：无机盐转运和代谢；Ｉ：脂质转运和代谢；Ｃ：能量产生与转换；Ｑ：次生代谢产物的合成、转运和代谢；Ｈ：辅酶转运和代谢；Ｆ：核苷酸转运

和代谢。

Ｒ：Ｇｅｎｅｒａｌ　ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ　ｏｎｌｙ；Ｓ：Ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｕｎｋｎｏｗｎ；Ｊ：Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ，ｒｉｂｏｓｏｍａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ａｎｄ　ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ；Ｋ：Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ；Ｌ：

Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ，ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｒｅｐａｉｒ；Ｂ：Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ａｎｄ　ｄｙｎａｍｉｃｓ；Ａ：ＲＮＡ　ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ　ａｎｄ　ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ；Ｄ：Ｃｅｌｌ　ｃｙｃｌｅ　ｃｏｎｔｒｏｌ，

ｃｅｌｌ　ｄｉｖｉｓｉｏｎ　ａｎｄ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ；Ｏ：Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ　ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ｐｒｏｔｅｉｎ　ｔｕｒｎｏｖｅｒ　ａｎｄ　ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ；Ｍ：Ｃｅｌｌ　ｗａｌｌ，ｍｅｍｂｒａｎｅ

ａｎｄ　ｅｎｖｅｌｏｐｅ　ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ；Ｔ：Ｓｉｇｎａｌ　ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ　ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ；Ｕ：Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ　ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇ，ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｖｅｓｉｃｕｌａｒ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ；Ｖ：Ｄｅｆｅｎｓｅ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ；Ｚ：Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ；Ｎ：Ｃｅｌｌ　ｍｏｔｉｌｉｔｙ；Ｇ：Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；Ｅ：Ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；Ｐ：

Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ　ｉｏｎ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；Ｉ：Ｌｉｐｉｄ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；Ｃ：Ｅｎｅｒｇｙ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ；Ｑ：Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ　ｍｅｔａｂｏ－

ｌｉｔｅｓ　ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；Ｈ：Ｃｏｅｎｚｙｍｅ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；Ｆ：Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ．

图３　青稞基因组中含ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ的ＣＯＧ功能注释

Ｆｉｇ．３　Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ｏｆ　ＳＳＲ　Ｕｎｉｇｅｎｅ　ｉｎ　ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ＣＯＧ　ａｎａｌｙｓｉｓ

　　通过与 ＫＥＧＧ数据库的比对，可以分析含

ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ在青稞代谢途径中的富集情况。
注释ＫＥＧＧ代谢通路时，会给每一个功能基因定
一个Ｋ编号（Ｋ　ｎｕｍｂｅｒｓ），并注释到具有相应归
类的代谢通路（ｐａｔｈｗａｙ）中。分析发现，有２　０７７

条（２１．６９％）含ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ具有 ＫＥＧＧ注
释结果，共得到１　２２５个 Ｋ编号并被注释到３１２
个ＫＥＧＧ代谢通路中，平均１．７０个 Ｕｎｉｇｅｎｅ具
有相同的功能，说明Ｕｎｉｇｅｎｅ中有许多功能相同。
另外的７　４９９条（７８．３１％）未得到注释结果。在
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对注释到的 ３１２个通路图进行分析时，利用

ＫＥＧＧ数据库的分类，将其归类到全部７大类代
谢通路中，其中被注释到新陈代谢（ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）
和遗传信息处理（ｇｅｎｅｔｉｃ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）
类的Ｕｎｉｇｅｎｅ数量最多，分别有５３４和４９０条，占
全部含ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ的５．５８％和５．１２％，占
能注释到通路的Ｕｎｉｇｅｎｅ的２５．７１％和２３．５９％。
对注释到新陈代谢通路中的Ｕｎｉｇｅｎｅ作进一步分
类分析，结果（图４）发现，除化学结构转化图
（ｃｈｅｍｉｃａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｍａｐｓ）亚类
外，其他亚类中均有分布。注释到碳水化合物代
谢、能量代谢、氨基酸代谢和脂质代谢途径中的

Ｕｎｉｇｅｎｅ占主导地位，分别有１９９、１０７、１０４和８１
条，各占新陈代谢通路的 ３７．２７％、２０．０４％、

１９．４８％和１５．１７％。这与 ＧＯ注释得到的基础
代谢为主的注释结果一致。

　　１：碳水化合物代谢；２：能量代谢；３：氨基酸代谢；４：脂质代

谢；５：辅因子及维生素代谢；６：核苷酸代谢；７：萜类及聚酮代谢；

８：其他氨基酸代谢；９：其他次生产物代谢；１０：聚糖生物合成及代

谢；１１：异质物降解及代谢。

１：Ｃａｒｂｏｎ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；２：Ｅｎｅｒｇｙ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；３：Ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；４：Ｌｉｐｉｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；５：Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ　ｏｆ　ｃｏｆａｃｔｏｒｓ　ａｎｄ

ｖｉｔａｍｉｎｓ；６：Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；７：Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ　ｏｆ　ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ

ａｎｄ　ｐｏｌｙｋｅｔｉｄｅｓ；８：Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ　ｏｆ　ｏｔｈｅｒ　ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄｓ；９：Ｂｉｏｓｙｎ－

ｔｈｅｓｉｓ　ｏｆ　ｏｔｈｅｒ　ｓｅｃｏｎｄａｒｙ　ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ；１０：Ｇｌｙｃａｎ　ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；１１：Ｘｅｎｏｂｉｏｔｉｃｓ　ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ．

图４　青稞转录组中注释到新陈代谢通路中的

含有ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ的代谢途径分析

Ｆｉｇ．４　Ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　Ｕｎｉｇｅｎｅｓ　ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ　ＳＳＲ　ｉｎ

ｈｕｌｌｅｓｓ　ｂａｒｌｅｙ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ　ａｎｎｏｔａｔｅｄ　ｔｏ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ　ｐａｔｈｗａｙ

　　有５　５８８条含ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ在Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ
数据库中比对得到注释信息，其中有６８条直接得
到了在大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ　ｖｕｌｇａｒｅ）中的注释信息，

２　９４６条是在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ　ｔｈａｌｉａｎａ）中的
注释信息，１　０４０条是在水稻（Ｏｒｙｚａ　ｓａｔｉｖａ）中的

注释信息，８４条是在玉米（Ｚｅａ　ｍａｙｓ）中的注释信
息，７２条是在小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ　ａｅｓｔｉｖｕｍ）中的注释
信息。在Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ数据库中得到注释的５　５８８
条Ｕｎｉｇｅｎｅ中有５　５７３条在ｎｒ库中也得到了注
释信息，其功能涵盖了生物进程、细胞组分和分子
功能三大类。因此ＧＯ注释的分类结果也可以大
致用来解释在 Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ数据库得到注释的

５　５８８条Ｕｎｉｇｅｎｅ的分类信息。

３　讨 论

３．１　青稞转录组中ＳＳＲ的序列特征
在本研究中，青稞转录组ＳＳＲ分布频率为

１／６．６３ｋｂ，与之前从大麦的ＥＳＴ数据中搜索到
的ＳＳＲ的频率基本一致（１／６．３０ｋｂ）［１７］。与其他
植物相比较，青稞转录组ＳＳＲ出现频率高于小麦
（１／１５．６０ｋｂ）［１８］、大豆（１／７．４０ｋｂ）［１７］、番茄（１／

１１．１０ｋｂ）［１７］、玉米（１／８．１０ｋｂ）［１７］、拟南芥（１／

１３．８３ ｋｂ）［１７］、杨 树 （１／１４．００ ｋｂ）［１７］、棉 花
（１／２０．００ｋｂ）［１７，１９］和洋葱（１／１４．１０ｋｂ）［２０］。这
表明，青稞转录组中ＳＳＲ数量很丰富，出现频率
比较高，考虑到在本文中搜索到的ＳＳＲ基于转录
组测序数据，因此这些 ＳＳＲ 都有较高的利用
潜能。
从目前已有的报道来看，大多数植物的ＥＳＴ－

ＳＳＲｓ的重复单元类型以二核苷酸和三核苷酸为
主。大麦［１７，２１］、燕麦［１７］、黑麦［１７］、水稻［２１－２２］、小
麦［２１］、高粱［２１］、玉米［２１］、藏茵陈川西獐牙菜［２３］、
洋葱［２０］、云南松［１４］等植物中以三核苷酸为主。而
在党参［２４］、野三七［２５］、灯盏花［２６］、茶树［２７］等植物
中则是以二核苷酸重复为主。此外南方红豆
杉［２８］、巴西橡胶树［２９］的优势重复基元为六核苷
酸。在本研究中，青稞转录组中的ＳＳＲ序列以三
核苷酸重复为主，其次是二核苷酸重复，不同重复
类型的ＳＳＲ数量随基元碱基数量增加呈下降趋
势，这种ＳＳＲ重复类型的偏好性可能与分析的数
据量有关，也可能与其自身长度的稳定性有关。
重复类型中三核苷酸重复居多，推测可能与三联
体密码子选择作用有关，因为除三、六核苷酸重复
之外，其他重复类型重复次数的改变，会导致阅读
框的改变，容易造成移码突变，进而影响基因产
物［２３］。在青稞转录组ＳＳＲ序列中二核苷酸重复
以 ＡＧ／ＣＴ 为主，三核苷酸重复中 ＣＣＧ／ＣＧＧ、

ＡＧＧ／ＣＣＴ和 ＡＧＣ／ＣＴＧ居多，这与藜麦（ＡＧ／

ＣＴ）［３０］、玉米（ＣＣＧ／ＧＧＣ和 ＡＧＧ／ＣＣＴ）［１７］基本
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一致。但是，不同的植物的优势重复基元存在差
异，在藏茵陈川西獐牙菜中，二核苷酸重复中的优
势基 元 类 型 是 ＡＴ／ＴＡ［２３］，在 辣 椒 中 ＡＡＣ／

ＧＴＴ［３１］是三核苷酸重复中的优势重复基元，这可
能与植物自身基因组的差异、数据量的大小以及
分析数据的来源密切相关。

３．２　青稞转录组中含ＳＳＲ序列的功能注释
通过对青稞转录组中含有ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ

在４个公共数据库中的比对和功能注释，发现在

ＧＯ注释中主要归类于生物进程下的代谢进程和
细胞进程、细胞组分下的细胞和细胞部分以及分
子功能下的催化和结合活性。在ＣＯＧ注释中，
大部分Ｕｎｉｇｅｎｅ归类于细胞进程及信号传递类下
的细胞周期控制、细胞分裂及染色体分隔亚类，信
息存储及处理类下的翻译、核糖体结构及生物合
成亚类，代谢类下的糖类运输与代谢亚类。另外，
在ＫＥＧＧ代谢通路注释中，大部分Ｕｎｉｇｅｎｅ注释
到新陈代谢和遗传信息处理类，且在新陈代谢途
径中，主要集中在碳水化合物代谢、能量代谢、氨
基酸代谢和脂质代谢途径。综合以上注释信息，
青稞转录组中含ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列主要与生
物的基础代谢相关。在注释过程中存在多个含

ＳＳＲ的Ｕｎｉｇｅｎｅ共同注释到相同功能上，出现这
种情况不仅因为在一个基因家族中多个基因行使

相同的功能，而且也可能是转录本在后期加工过
程中存在可变剪接造成的，此外也与软件拼接有
关［３２］。对转录组ＳＳＲ的应用还需要进行相应的
引物筛选等工作，同时，可以有针对性地选择与一
定功能相关的基因作为ＳＳＲ标记位点，从而利于
目标性状的筛选［３２］。

４　结 论

使用 ＭＩＳＡ软件分析了青稞转录组中ＳＳＲ
信息，发现青稞转录组中ＳＳＲ出现频率比较高，
平均每６．６３ｋｂ出现一个ＳＳＲ位点，以三核苷酸
重复为主要重复类型。对含有ＳＳＲ的 Ｕｎｉｇｅｎｅ
进行功能注释，表明青稞转录组中含ＳＳＲ的Ｕｎｉ－
ｇｅｎｅ主要与生物的基础代谢相关。总之，本文基
于青稞转录组搜索到的ＳＳＲ类型丰富，生物功能
多样，具有很大的利用潜能。
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