
玉 米 科 学 2015，23(2)：1～6 Journal of Maize Sciences
文章编号：1005-0906(2015)02-0001-06 DOI: 10.13597/j.cnki.maize.science.20150201

Ac/Ds转座子系统及其在玉米
突变体库构建中的应用
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摘 要：Ac/Ds转座子系统是研究玉米功能基因组学的重要工具。Ac/Ds转座子系统以其在基因组中的低拷

贝、倾向插入基因外显子、可以在同一基因不同位点造成突变等独特优势，在构建玉米突变体库和进行基因功能鉴

定方面具有重要应用前景。综述了Ac/Ds转座子系统的插入特点、转座机制、在玉米突变体库构建中的应用以及我

国玉米突变体库的现状，并对我国玉米Ac/Ds突变体库的研究提出展望。
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Ac/Ds Transposon System and Its Utilization in Mutant
Library Construction in Maize
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Abstract: Ac/Ds transposon system is an important tool for maize functional genomics. Its distinctive proper⁃
ties, e.g. low copy number in the genome, insertion basis to the exons, and mutating different loci in a single gene,
make it a wonderful system for mutant library construction and gene function characterization in maize. The specific⁃
ity and mechanisms of Ac/Ds transposon in maize as well as the application of this system in constructing the mutant
library were reviewed. The current progress of mutant library construction and further utilization of Ac/Ds in China
was also discussed.
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玉米(Zea mays L.)是一年生禾本科草本植物，原

产于中美洲，它不但具有重要的经济价值，而且还是

很好的遗传学研究材料。20世纪40～50年代，美国

遗传学家 Barbara McClintock[1，2]通过对玉米子粒糊

粉层和植株色素形成的研究，发现了一些具有转座

能力的因子(Transposable element，TE)，并首次提出

了转座子(Transposon)的概念。转座子是在基因组

中可以移动的一段DNA序列，并且其在移动过程中

可能发生复制。后来在其他植物、细菌、真菌和动物

中也发现了转座子。转座子的发现改变了人们以往
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对生物体中基因组序列稳定性的认识，突破了染色

体中遗传因子位置固定的理论。Fu等[3]通过对两个

玉米自交系McC和B73第9染色体 bz基因区域的序

列比对分析表明，两个遗传纯合的基因组间存在大

量的转座子差异，说明了生物体基因序列都是通过

不断突变而获得新序列，原有的基因序列不断地通

过插入、交换、重排而形成新的基因。

转座子在植物基因组中占据重要比例，在草本

科植物基因组中占约 50%～80%的比例，大多数转

座子都因发生沉默效应而失去功能[4～7]。植物中转

座子主要可以分为两大类：DNA转座子和反转录转

座子(Retrotransposon)。根据转座的自主性，转座子

可分为自主型转座子和非自主型转座子，目前发现

的 Ac(Activator)、Mu(Mutator)、Spm/En、Tam 和 dTph1
属于自主型转座子，Ds属于非自主型转座子，其中，

Ac、Ds、Mu和 Spm/En都在玉米研究领域中得以应
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用 [8～10]。转座子的发现为研究基因功能提供了新的

工具，以玉米为例，要想深入进行玉米基础研究，准

确有效地发掘控制重要农艺性状的关键基因及位

点，首先需对玉米进行深入的正向遗传学及反向遗

传学研究，其中，基于突变体的正反向遗传学的研究

将会是推动玉米基因功能研发的关键。由于当转座

子插入功能基因区域或临近位点时会使插入点的基

因失活并诱导其产生突变型，因此，根据这个特性可

以采用转座子标签技术克隆得到相关功能基因。

DNA转座子标签系统Ac/Ds的研究较为深入和广

泛，Fedoroff等[11]首次报道了利用Ac/Ds转座子标签

技术从玉米中成功克隆到了 bronze基因。随后，Ac/
Ds作为外源转座子系统也陆续成功地应用在拟南

芥、番茄、烟草、水稻、白杨等[12～16]植物功能基因的克

隆以及突变体库的构建。随着分子生物学技术的快

速发展以及玉米基因组测序工作的完成[17]，以研究

功能基因组学为代表的后基因组时代已经到来，人

们对转座子结构、功能和分子生物学机制的认识不

断深入，Ac/Ds转座子系统已成为构建玉米突变体

库和玉米功能基因研究的有效工具。

1 Ac/Ds结构特点及转座机制

玉米转座子Ac(Activator) 是第一个被发现的可

移动的遗传元件，长度约 4.6 Kb，两端具有 11 bp不
完全的反向重复序列(inverted repeat，IR)，编码一个

由 807个氨基酸组成蛋白，即Ac转座酶(AcTPase)。
Ac能在自身AcTPase的作用下进行转座，因此Ac被
称为自主性转座子。Ds(Dissociation) 元件含有 Ac
因子中两端的 IR序列和完整的转座序列，但缺失或

部分缺失合成转座酶的序列，不具有AcTPase活性，

所以Ds元件单独存在时不能发生转座，只有同时存

在时Ds才能从原位点切离插入到新位点中，同时在

原位点留下足迹(Footprint)，因此Ds被称为非自主性

转座子[18～20](图1)。
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图1 Ac/Ds转座元件结构示意图

Fig.1 Schematic diagram of Ac/Ds transposon elements structure
Ac/Ds转座子发生跳跃后插入到基因组中的另

外一个位点，然而，不同的植物中，转座行为也有很

大的差别。从以往的研究数据中可以看出，在玉米

和烟草中，Ac转座子倾向于插入与起始位点连锁的

位置，其中，玉米中所占的比例是 61%和 59%，烟草

中所占的比例为 72%，而在番茄中所占的比例相对

较低，为 25%[21～24]。Ac/Ds标签系统中Ac转座子伴

随供体位点遗传的频率在不同的植物中也不相同，

玉米中为42%，烟草为58%，拟南芥为53%。研究表

明，Ac偏好插入到低甲基化、低拷贝或单拷贝序列

的位点[25]。Ds的转座频率在不同的植物中也各不相

同，拟南芥中为 4%，烟草中为 0.37%，水稻中为

5%～50%，番茄中为 6%，大麦中为 11.8%～17.1%，

白杨中为 0.24%[26～32]。Ds偏好插入在供体位点附

近，也可以插入在其他的染色体中[33]。

Ac/Ds转座子系统能够造成主要染色体重排

(Major chromosomal rearrangements，MCRs)。 Zhang
等 [34]研究了含有Ac转座子元件末端紧密连锁的玉

米染色体重排现象，结果在MCRs中发现有 17个相

互易位和两个倒置，这 19个断点处均为Ac末端和

靶位点的 8个重复碱基，表明MCRs是由Ac转座子

末端相连锁元件精确转座反应而产生的。Xuan等[35]

报道了OsRLG5位点中或附近基因组重排的遗传情

况，在34个重排事件中有22个可以遗传，另外12个
位于体细胞组织，在这22个可遗传事件当中有15个
包含着缺失，表明在OsRLG5位点的两个反向Ds元
件主要诱导基因组产生缺失现象。Yu等 [36]介绍了

Ac转座酶激发的末端反向Ac/Ds转基因水稻的染色



体变化，发现在转基因后代有 25个独立的基因在 3
个不同的染色体位点发生重排，染色体重排包括缺

失、倒位和易位。有研究报道，一些转座子还能直接

诱导产生串联序列重复，发生直接串联重复的频率

为 0.5%～1%[37]。紧密连锁的Ac/Ds转座子能够诱

导染色体的断裂，Yu等[38]以15个玉米等位基因为对

象，每个等位基因在侧翼位点都包含着一个固定的

缺陷型Ac(frantured Ac，fAc)和一个紧密连锁的全长

Ac，结果发现，末端带有不同元件的成对Ac/fAc能
够诱导染色体的断裂；相反，在等位基因包含成对

Ac/fAc的外部末端发生转座的情况下没有发现染色

体断裂。在发生染色体断裂的机构中，断裂频率与

发生相互作用的Ac/Ds末端的距离呈负相关性，这

为人们对转座诱导的染色体断裂机制的认识提供了

一个新的观点。

2 Ac/Ds转座子系统在玉米突变体库
构建中的应用

2.1 玉米Ac/Ds突变体库研究进展

要想深入进行玉米基因组学的基础研究，准确

又有效地发掘玉米基因组中控制重要农艺性状的关

键基因及位点，首先需要对玉米进行深入全面的正

向遗传学及反向遗传学研究，其中，基于突变体的正

反向遗传学将是推动玉米基因功能研究的关键。目

前，已构建突变体库的主要方法有化学与辐射诱导

突变和插入突变，化学诱变或者辐射诱导主要采用

EMS、NMU、中子、γ-射线以及离子束辐射等方法[39～41]，

插入突变主要采用转座子突变法和T-DNA插入突

变法[42]。

玉米突变体库主要有两种类型：基于EMS诱变

的 TILLING(Targeting Induced Local Lesions in Ge⁃
nomes) 突变体库及基于转座子系统的突变体库。

TILLING在基因组范围造成点突变，在拟南芥等小

基因组上应用良好。但玉米基因组较大，基因组内

部有大量的冗余重复序列，再加上突变体的鉴定费

用较高，这些都加大了TILLING技术在玉米中应用

的难度。目前用于构建玉米突变体库的转座子系统

主要有Mutator(Mu)系统和Ac/Ds系统。和Mu相比，

Ac在玉米基因组中的拷贝数较低，更有利于分离和

鉴定突变体中的侧翼序列[43]。由于Ac/Ds更倾向于

插入到邻近的连锁位点，因此，可以利用该特点创造

局部区域突变事件，对目的基因进行定向突变 [44]。

Ac/Ds突变体库与Mu突变体库互为补充，成为玉米

功能基因研究的有效工具。

Dooner等[45]以玉米 9号染色体上断裂点附近的

wx为标记，得到了 37个 trAcs与 bz供体不连锁的突

变库。Cowperthwaite等[46]以 9号染色体上的突变等

位点wx-m7(Ac)为供体构建了 1 225个独立转座的

Ac插入文库，并从中鉴定了 46个 tac(transposed Ac)
位点。Kolkman等以P1-vv和 bti97156:Ac为供体，得

到了大约 400个转座系，并且在重组自交系群体连

锁图谱中精细定位了41个 tr-Acs。Wang等[47]建立了

在 4S染色体上一个以与 su1紧密连锁的Ac转座系

统，构建并鉴定了208个独立的长距离Ac转座系，1/3
的 tr-Acs侧翼序列被分析到并且在玉米基因组中定

位。以前的研究发现，tr-Acs更倾向于插入到基因

序列中，tr-Acs的分布并不是随机的。在Wang的研

究中发现，tr-Acs倾向于插入到1、2、9、10号染色体

上。之后，他们又进一步改善Ac/Ds突变系统[48]，采

用 9号染色体长臂的 apt1-m1(Ac)作为Ac供体创造

了Ac插入突变体库，从1 083个F1穗中共获得了9 625
个转座事件。同时，还采用改进的基于PCR技术的

基因组步移策略，该策略在分离转座子侧翼序列时

比现有的方法效率更高。

2.2 两轮测交法策略构建玉米Ac/Ds突变体库

对于传统的Ac系统，Ac不断自主转座，使转座

植株难以稳定，不利于获得理想的突变体库。美国

丹佛斯植物科学中心(Donald Danforth Plant Science
Center)的Brutnell教授等利用Ac/Ds双元转座子，在

玉米自交系W22遗传背景下，采用两轮测交法策略

富集可遗传的与Ds原始供体位置不连锁的新Ds插
入位点，构建覆盖10条染色体的Ds群体，设计新颖

有效；他们利用末端具有 10 bp缺失的Ac构建双元

载体，此Ac元件能够合成转座酶帮助Ds转座，但本

身缺失转座序列，丧失了转座能力，称为非移动Ac
(Ac immobilized, Ac-im)；Ac-im位于第 7号染色体，

影响糊粉层色素合成，Ac杂合条件下，糊粉层显现

紫色斑点；Ds供体位于第 10号染色体，插入在控制

子粒花青素合成的位点 r1(r1-sc：m3)；Ds的插入影

响花青素的合成，因而子粒为黄色(colorless)，如果

Ds从该位点跳走，即 r1位点回复突变，恢复了花青

素合成，从而玉米子粒为蓝紫色。因此，通过糊粉层

斑点及子粒颜色，可以推断Ac是否存在及Ds是否

转座。

两轮测交法策略中，先将子粒上呈紫色斑点的

供体植株Ac-im/+，r1-sc：m3/r1-sc：m3与植株+/+，
r1-sc：m3/r1-sc：m3测交，在后代中，如果Ds发生转

座，从 r1位点切离(Ds切离后可能插入基因组中别

的新的位点)，R1位点功能就会恢复，从而产生花青

素，子粒呈现蓝紫。为了将从原始供体 r1位置切离
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后可能插入基因组中别的新位点的 Ds(transposed
Ds, tr-Ds)富集，使其可以在后代继续遗传，并且与

Ac-im分离以保持 tr-Ds的稳定性(不存在Ac情况

下，Ds无法转座)，两轮测交法策略的第二步是将第

一步测交中呈现蓝紫色的子粒继续与植株+/+，

r1-sc：m3/ r1-sc：m3测交；在测交后代中，如果第一

轮测交中呈现蓝紫色的子粒中携带Ac，那么经过第

二轮测交，Ac将产生分离，黄色(colorless)子粒将被

挑选出来；在测交后代中，如果第一轮测交中呈现蓝

紫色的子粒中不携带Ac，那么经过第二轮测交，将

会产生蓝紫色及黄色子粒。这些被挑出的黄色

(colorless)子粒可能富含插入基因组其他位置的 tr-
Ds，并且这些 tr-Ds不会再次转座，可以稳定遗传，

同时，两轮测交法还避免了体细胞转座造成的干

扰[49]。

随着新一代测序技术的快速发展，Brutnell已经

开始利用这个平台完成了大量的测序工作。他们对

Ds引物进行改造，加入 bar-code及 Illumina测序接

头，从而可以在 IPCR后，同时测定大量样品，大大减

少了工作量，节约了测序时间，提高了测序精度并减

少了测序成本 [50]。目前，仅利用 r1位点作为Ds供
体，Brutnell及其合作者已定位了 2 000个Ds，覆盖

了玉米的10条染色体。这些Ds主要分布于富含基

因的染色体区域，如基因外显子及内含子，并且根据

B73玉米基因组测序结果计算，85%的玉米在其周

围4 cM区域至少存在一个Ds。
从2007年到现在，该Ac/Ds项目大约为72家研

究单位提供大约 250个突变体群体，大大方便了玉

米基因功能的研究。研究者可以在http://www.plant⁃
gdb.org/prj/AcDsTagging/查看相关信息。

2.3 Ac/Ds突变体的优越性

Ac/Ds的拷贝数极低，并且倾向于插入原始供

体附近位置，曾极大地限制了其在玉米随机突变体

库构建中的应用，但这曾经不被看好的特性恰恰是

其建立区域范围内突变体库的极大优势。目前，

85%的玉米在其周围 4 cM区域至少存在一个Ds存
在，利用这些Ds，可以对附近有Ds的基因进行定向

突变，为正反向遗传学研究提供材料。

首先，在反向遗传学方面：①如果从其他物种中

知道某一基因控制重要的农艺性状，希望了解其玉

米的相似部位是否行使相同或相似功能并期望加以

利用，或者从全基因组关联分析中推断某一基因可

能具有重要功能的话，可以利用Ac/Ds系统将Ds转
座插入目的基因，通过调控Ac的存在与否，在目的

基因多个位点造成一系列突变并使之稳定遗传，从

而可以观察表型，深入了解基因功能；②玉米中有些

重要基因，如 C4 光合关键基因 CA(Carbonic anhy⁃
drase)存在串联重复，在这种情况下，Ds可以插入第

一个基因后，再切离转座插入第二个基因。Ds的切

离会造成8 bp的足印，影响氨基酸编码，从而造成突

变，因此，Ds在两个基因间的连续转座可以很容易

造成串联基因的双突变，这是普通杂交及Mu突变

所不可能完成的；③对于任何一个玉米基因，只要其

附近存在Ds，就可以针对此基因构建Ds插入突变

体，观察突变体表型以其揭示其生物学功能。

其次，在正向遗传学方面，通过两轮测交法，

Brutnell及其合作者得到Ds随机插入10条染色体的

Ds群体，并且这一群体还在继续扩大。对这一大规

模突变体库的筛选观察，对有表型的植株可以通过

IPCR的方法快速鉴定突变基因，从而可以进一步帮

助了解基因功能并克隆基因。

从拟南芥及水稻的研究可以看出，对基因功能

的研究离不开突变体及突变体库。目前用于构建玉

米突变体库的转座子系统主要有Mutator(Mu)系统

和Ac/Ds系统。但Mu突变体遗传背景复杂，对Mu
活性进行遗传控制不容易导致大量体细胞转座的发

生等因素，极大限制了其在基因功能鉴定方面的应

用。另外，根据玉米Ac/Ds突变体库的构建及 tr-Ds
的鉴定，与Mu系统相比，Ac/Ds双元转座子具有3个
优点：①转座子供体植株为自交系W22遗传背景，

所有工作均在W22遗传背景下进行，保证了遗传背

景的纯度，避免了Mu突变体库遗传背景复杂的短

处；②转座子拷贝数低，在突变体库中，每个株系仅

有1～2个新的Ds插入，避免了转座子拷贝数高，其

他位点转座子对目标基因的干扰；③Ac/Ds可造成

基因敲除突变，Ds插入热点在基因外显子，因此容

易造成功能完全丧失的基因敲除突变。Mu的插入

热点在启动子区域，容易造成基因功能削弱突变。

Ac/Ds突变体作为Mu突变体库的有益补充，可以有

效帮助广大玉米研究工作者利用正反向遗传学的策

略深入挖掘基因功能。

3 我国玉米Ac/Ds突变体库研究现状
及应用前景

我国对玉米功能基因的研究落后于国外，育种

种质资源狭窄，研究基础薄弱，缺乏具有自主专利和

知识产权的基因，因此，要想解决这些问题，急需建

立以玉米突变体为核心的基因功能研究体系。目

前，我国玉米Ac/Ds突变体库研究鲜有报道，近几

年，上海大学王飞、宋任涛等[51]报道了以玉米第4号



和第9号染色体上的 su1和apt1-m1为Ac供体，创造

了一些突变体库。河南农业大学陈彦惠教授课题组

正在利用杂交的方法将Ac/Ds系统导入我国育种材

料郑58、K17、豫82、豫87-1和LD9801中，以期获得

建立于中国玉米种质基础上的突变体库，为我国玉

米基础研究及育种提供遗传学工具。同时，也希望

能得到政府支持，从合作者Dr. Brutnell实验室引进

Ac/Ds突变体材料并进一步扩大，为我国广大玉米

研究者提供材料。

我国玉米育种种质资源狭窄，基因资源匮乏，研

究基础薄弱，这些状况极大地限制了我国玉米育种

的发展及国际竞争力。利用Ac/Ds突变体库丰富基

因资源的重要性日益增加，一方面，对Ac/Ds突变体

库进行的表型观察可以帮助寻找鉴定控制重要农业

形状的优势基因；另一方面，可以帮助克隆目的基因

的功能鉴定，并明确基因对农业性状的控制，这些都

可以为我国的育种提供准确可靠信息和基因资源。

如果将Ac/Ds突变体库通过杂交的方法整合到我国

的育种核心种质中，还可以在我国优势品种上进一

步确定克隆对农艺性状有益的基因，并对其进行进

一步改造，进一步发掘并扩大我国玉米育种基因资

源并在育种上加以利用，培育适合我国地理气候状

况的高产新品种。另外，由于基因功能的研究涉及

专利和知识产权，因而对一个国家的长远发展起战

略性的作用。目前，具有我国自主知识产权的玉米

基因很少，这种情况严重制约我国玉米育种的发

展。因此，构建Ac/Ds突变体库并加以改造利用，获

得一批功能明确、具有自主知识产权、控制玉米重要

农业性状的关键基因，为我国玉米育种提供丰富的

基因来源，显得尤为重要，并具有重大意义。
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