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Abstract

Background: Transcriptional regulation in eukaryotes generally operates at the level of
individual genes. Regulation of sets of adjacent genes by mechanisms operating at the level of
chromosomal domains has been demonstrated in a number of cases, but the fraction of genes
in the genome subject to regulation at this level is unknown.

Results: Drosophila gene-expression profiles that were determined from over 80
experimental conditions using high-density oligonucleotide microarrays were searched for
groups of adjacent genes that show similar expression profiles. We found about 200 groups
of adjacent and similarly expressed genes, each having between 10 and 30 members;
together these groups account for over 20% of assayed genes. Each group covers between
20 and 200 kilobase pairs of genomic sequence, with a mean group size of about 100 kilobase
pairs. Groups do not appear to show any correlation with polytene banding patterns or
other known chromosomal structures, nor were genes within groups functionally related to
one another.  

Conclusions: Groups of adjacent and co-regulated genes that are not otherwise functionally
related in any obvious way can be identified by expression profiling in Drosophila. The
mechanism underlying this phenomenon is not yet known.
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Table 1

The number of ten-gene groups of adjacent, similarly
expressed genes that are found in ordered and randomized
datasets, or are expected to be found in a randomized dataset 

Significance (p value) Ordered Randomized Expected
dataset dataset

10-4 124 0 1

10-3 352 6 13

10-2 1,077 106 130

The ‘Expected’ column gives an approximate number. 

Figure 1
The number of genes identified as being in groups when different
window sizes are used. In order to identify groups of adjacent, similarly
expressed genes, the average pair-wise correlation of gene expression
was calculated for genes in a sliding window across the genome, and
this process was repeated for windows of different sizes. The net
number of genes (that is, the number of genes in groups in the ordered
dataset minus the number of genes in groups from the random dataset)
is plotted against window size.
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Table 2

The number of groups of genes, and total numbers of genes in
groups, that are identified at various levels of significance
(p values)

Groups Genes

Significance Ordered Randomized Ordered Randomized 
(p value) dataset dataset dataset dataset

10-4 46 0 553 0

10-3 93 5 1,219 51

10-2 211 53 3,228 586
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Figure 2
Similarly expressed adjacent genes on the left arm of Drosophila chromosome 2 (2L). (a) Ratiograms show the relative expression of all gene groups
on 2L that are significant at p < 10-2. In each ratiogram, columns represent individual experimental conditions and rows represent individual genes.
For each square on the resulting grid, red denotes relative expression higher than the average for a gene in an experiment, green denotes lower
relative expression and black indicates that the expression is equal to the average. The black bar represents the chromosome, and the ticks along its
left side mark 1 megabase (Mb) distances. The black shapes link the positions of groups on 2L to the expanded views of certain groups that are
shown in (b,c). (b) An expanded view of about 5 Mb. (c) The genes in two groups are shown in detail. The CT (computed transcript identifier), CG
(computed gene identifier), and gene name are shown for each of the genes in these two groups. Each of the two expanded sections represents
one group. 

CT15882  CG4947   CG4947   
CT15884  CG5001   CG5001   
CT16455  CG5139   CG5139   
CT16096  CG5011   CG5011   
CT33975  CG14342  CG14342  
CT33976  CG14343  CG14343  
CT16503  CG5156   CG5156   
CT16527  CG5397   CG5397   
CT17158  CG5423   CG5423   
CT33977  CG14344  CG14344  
CT33978  CG14345  CG14345  
CT17230  CG5430   a5       
CT17252  CG5440   CG5440   
CT17290  CG5450   Cdlc2    
CT17558  CG5556   CG5556   
CT17554  CG5561   CG5561   
CT17492  CG5564   CG5564   
CT17332  CG5565   CG5565   
CT33980  CG16933  NLaz     
CT33979  CG14346  CG14346  
CT17328  CG5574   CG5574   

(a) (b) (c)

CT35452  CG15402  CG15402 
CT38165  CG3151   Rbp9    
CT10673  CG3181   Ts      
CT10659  CG3178   Rrp1     
CT10601  CG3157   Tub23
CT27262  CG9641   CG9641   
CT10615  CG3165   CG3165  
CT27264  CG9643   CG9643 
CT12153  CG3733   Chd1    
CT42330  CG18642  Bem46  
CT12137  CG3736   okr    
CT11970  CG3558   CG3558  
CT35453  CG17265  CG17265 
CT38181  CG17224  CG17224 
CT35454  CG17264  CG17264  
CT38179  CG17223  CG17223  
CT38167  CG3542   CG3542   
CT12091  CG3605   CG3605   

5.4    Journal of Biology 2002, Volume 1, Issue 1, Article 5 Spellman and Rubin http://jbiol.com/content/1/1/5



�������������
���� �	�	�� ��	� 	1��	��	�� ��� ����	�� �	%	��� ��

	���	������������	
��"��.�A	�����	������	�	�
��	���	��	�

���� ���	�%������� ��� ������ �	��	��� ����� ��%�����#� ��� �	

��%��	�����������	��������#���	��������	������	�����=	
��"�3

	1�	��
	���� ���� ��	� ��� =�����3� 	1�	��
	���.� ��� ������� �	

���	�� ����� ����� ��� ��	� ������ 	1�	��
	���� �������	�� �9�

���
�
��	���������
��	
��	�#����������������������������

��
�	��������"�	�#���	�	�����	��	��������	������	���������"

���
�
��	�. A	���������	�� ��	��%	���	�����,���	� ����	��,

������ ���� ���� ������� ��� �	�	�� ��� 	���� ��� ��	� ���� �	�

�����	��F� ����	 (� ��

���<	�� ��	� ��
�	�� ��� �	�	�� ��

������� ���� ��	� 	
��"�� ���� ������ �����	��� 4����� �����
,

�<	�� ���� ���	�	�8.� ��	� �	�	� ��
�	��� ��	� �	
��&���"

��
����� ��� ����	� ������ ���� ��	� 	����	� �����	�#� ��� ��	� ��	

��
�	������������ 4�		���	��������������������	�����������

������	������	8.

A	�����	�����&���������	�	�����������	��������	��		����	

�	�	����������	�����	�������	������#�	
��"�#�������
���	�

�����	��.� ��� ��� ����� �	� �������	�� ���� �	�	�� ��	�����	�� ��

	���������	�����	����������		�� %���	��46+,*#�6+,- ����6+,(8

������������	�� ��	��	����������	��������	��		��	��������

��������	�� ���	����� %���	�4����	 ?8.���	��%	���	�����	��,

����� �	��		�� 	���	�� ��	� 	
��"�� ��� ��	� ������ �����	�� ���

��	���
���	�������	�����������+.-?#�����	���	��%	���	����,

�	������� �	��		�� ��	� ������ ���� 	
��"�� �����	��� ��� ���	�

4������ +.*-8.� ��	� ��
�	�� ��� �	�	�� ��%��%	��
�&	�� �����	

����	�	��	#� �	����	� ��	� ����	�������� ��	� ��
����� ��� 	���

� %���	#��	����	���	�%����"�����	�	�����
�	�������	�	����	�,

����	���������	�	���� %���	�.�������#�B'+��	�	����	���	�	�����

�� ������ �	���	�� �"� ��	� ��� ��	� ���		� �����	��� ���� H 6+,(.

���	������	������ �����	�	��	1�	��	������	� ������ ���������

�"������	#�������*#*?+��	�	����	� ��	�����	�� �����	���� ��	

���		������	��������� %���	����6+,- ����������(#+++��	�	�

��	���	�����	�����6+,*.�

Correlations with known chromosome structures 
A	����	
��	������	�	�
��	���	��	����	����������������
�,

����"�	1��	��	���	�	������������	���	������&���������
�,

��
	� ��������	�.� ���"�	�	� ����
���
	�� ����� �� ��������#

�	���������	�����	������ 	1�	��	��������
����	�� �	�����.

��	� ��
����	�� �	������ �������� ��	� %���� 
�>����"� ��� ��	

�9�#������������	��
���������9�����	�������������%��"

�"� 
��	� ����� ��	� ���	�� ��� 
�������	.� ��	� 
	��� �9�

����	��� ��� 	���� ����� ��� �����1�
��	�"� *? &��� 566#6*7� ��

��
���	������� �����1�
��	�"� 6*? &��� ���� 	���� ������ ��

��,	1��	��	�� �	�	�.� A	� ��������	�� ��	� ��
�	�� ��� �����

����� �%	����� 4��� ��	� �������	�� ��8� 	���� ������ ���� ��
,

���	�� ���������� ��	���
�	����������� ������%	����� 4�����	

�������	�� ��8� �� �����
�"� ����	�� ������
����	�� ���� ��<	.

��	�	����� %	�"� �����	�����	�	��	� ��� ��	� �%	���	���
�	����

������ �%	��������� 	���� ��,	1��	��	�� ������ ��� 	���� ���,

��
�"�����	��������4?.'�%	�����@.@8.�

��� ���� �		�� ������	�� �������������	
 ����
���
	�� ��	

������	�����������	�����������������	���	�����������56-7#����

��	�	����%	�"���
��	��
�����������������	���������������	�	

������
	���.� ���&�%����� �� 
	� 56-7 
���	�� ����� ������,


	������	�������-*+ &����	������	�����	����� �	�	��������,


���
	�-�#���%��������	��	��������������
�	����������	�	

��
����� ��� �%	���	� ��<	� ?+ &��#� 	���� ����������� 
��"

�	�	�.� A	� ����	�� ��� �	�	�
��	� ��	��	�� ��	� ������� �	

��	�����	�� 
����� ����	������ ��� ��������� �	������ �	��		�

������
	������	�#�����	%	����������������������������	��	����

Journal of Biology 2002, 1:5

Table 3

The number of groups of genes, and total numbers of genes in
groups, from a dataset containing no physically close
homologs

Groups Genes

Significance Ordered Randomized Ordered Randomized 
(p value) dataset dataset dataset dataset

10-4 18 2 200 21

10-3 62 7 767 80

10-2 176 49 2,561 576

Table 4

The number of genes within groups identified in either ‘adult’
or ‘embryo’ experiments

Embryo Adult

Significance Ordered Randomized Ordered Randomized 
(p value) dataset dataset dataset dataset

10-4 285 0 371 0

10-3 1,159 52 1,139 114

10-2 3,108 686 3,144 938

Table 5

The correlation between sets of genes identified in the adult,
embryo and combined datasets

Significance Combined: Combined: Adult: 
(p value) adult embryo embryo

10-4 0.33 0.41 0.24

10-3 0.34 0.34 0.23

10-2 0.38 0.28 0.22

http://jbiol.com/content/1/1/5 Journal of Biology 2002, Volume 1, Issue 1, Article 5 Spellman and Rubin   5.5



�����	�� �"����&�%����� �� 
	.� 56-7.�A	� ���	
��	�� ��� �����

��	�	��	������������	�	���	������	����%	�����F���	���<	�����

���������� ��� ��	� ��
����� ��	�����	�� �	��		�� ������
	��

���	��������������	�����������	���������	������.

Discussion 
A	� ��%	� ������ ����� �%	�� *+C� ��� ��	� �	�	�� ��� ��	

��������	
 �	��
	� ���	��� ��� ����� ����� ������� ��� 6+,-+

�	�	�� ����� ����� ��	� �	�	�� ������� 	���� ������ ��	

	1��	��	�� ��
�����"� ������� �����	� ����	���� 	1�	��
	����

����������.� E��� ����� ��� ���� �	%	��� ��	� 
	������
4�8

�	��������	�������	����	�%	����
�������	�����	1��	��������

��>��	��� �	�	�� ���� �	� �	��	%	� ��	� ��������� ��	� 
���

�������	��� ����� �	��������� ��� ��	� �	%	�� ��� ����
����

��������	#� ���� ��	� ���������� �	�����.� :����#� ��	� �	�����

�������� ��
�������	�� ��� 	1��	������ ��	� 2���	� ����	#� ���,

������������%	���	�6?��	�	�#������	�����	�	���	��
���"

��%���������������	����
��	�. �	����#���������	2�	���"���	

���	��������	���������	�	�������������������"���������	%	�

��� ����	�	������ 	1��	������ 4�		� :����	 *�8.� ��� ��	� ����,


����� ��� �� �	����� ��� ��	� ����
���
	� ����� �������	�


��"� �	�	�� ���� =��	�	�3� ��� ����� �� �����	� ����	�� �	�	

�������	�	1��	��	�#� ���
����� ����	��	� ��	����	��������"���

��	� ���
��	��� ���� 	�����	��� ��� ���	�� �	�	�� ��� ��	

���������������� 
�����	�"#� �	������ ��� 
��	��� ������	�

����	��	�� ��� ��	��� 	1��	�����. ����� ��� 	��	��� �����

��������������	����	�%��������	���%	�
��	.

��������������� ���������������� �	������������	��	
�����<	

��	��	��	�� ����� ��	�����	��� ��� ������"���������	������	��	�,

�����"�	����,��		.�A	��	��	%	��������	��	��		������	������#���

�	���������2���������%	� �	%	�#�
�"��	� �	��� ����� ����	�	����"

����
	�.�:���	1�
��	#����"����	���	�	������������%����

��	���"�	���	���	�	��<"����#� �����	�	��<"�����"� �	�	�,

���"��	��������������,������	�����������	1��	�������	%	��56(7.

���	�%	�#� ��	�	� ��	���
	����� 	1�
��	�� ��� ��	� ���	�����	

��� �	�	�� ����#� ��	�� 
��	1��	��	�� 	���	�� �	
������"� ��

��������"#���������	�	���	�����	���"�	.���������������������,

�����������%	����������%�����������"������������������	�������

�����	������
����	����%	�#���������&	�"��������	���	���	��	����,

��������
��"��	�	�� ��� �����	�� ���%��"� ������	����".� ����	

��	��
	��������	���������	���%	����	�%	������	��	����	���

�	�	������ ��� ��	� �	��������� ��� �� �
���� ����	�� ��� �	�	�� ��

	���� �����#� ��	�� ��	� %����
�>����"� ��� �	�	�� ��	� ��� 	��	��

�	����=�����	�����������������	3.���	��	���������������������,

�����
�"��	���	���	���	���������		�	�����������"���	�������

�����
�������.

������������	���	�	�	1��	������������
�������#���	�	�������

�	�����	�	��������������%	����	�������������,�	�����	� �	�	�

�	� ���	�%	�� ��� �	� 	%�����������"� ����	�%	�.� ��� ����� �	

�������	�����	����������	����	��� ������������
 �	2�	��	

��� ��
��	�	�.� ��� ��	� ������� ��� �	�	���	� ��	����"� �	�	� ��	

������ ��� �	� 
��	� �"��	���� ��� ��	� �� ��	
���
��� ���

�� ������������
 �	��
	�� ����� 	1�	��	�#� ����� �����

����������	���	���������	����	�%	�����������	��	1��	�����

�����%�����	���.�

��������� �	� ��%	� ����"	�� �� �	����%	�"� ����	� ��
�	�� ��

����������� ��
��	�#��	�������� ���	�� ��	�������	��������2�	

�	������� ����	�.� ��� �����	�� 	1�	��
	���� ��	� �����	�� ���� ��


�"��	�������������	�%�����������
�����"��	�����	��������

������������� ������	������	�	�� ,� ����� ��#� ��	�	����	�	�����,


������	��
	�
�"��	���������	������������
����.�

Materials and methods 
Data collection 
A	� ����	��	�� �� �����	�� ��
���	�� ��� BB� 	1�	��
	����

����������� �"�����<	�� ��� �� ������ ��� *@)� 	�	 ���

�����������	��
	�����"�� 4���"
	���1#� ������  ����#�  �#

$��8�56?7.�����������	����
	����
���1����	�	��	�����%	���,

�������������������	��	�����	������	�����	��	��	�	�4�.�!���	"#

�	���������

���������F��.�!����&"#��	���������

���,

������F� 56@7F� /.� �	� �	������ �	������� ��

���������F� �.

����#��	���������

���������F������.���
����&# �	������

��

���������8#� ������ ����"� ��%	� ����	�	��� 	1�	��
	����

2�	������� ,� �����#� �9�,��
��	� �	�����	#� �

��	

�	�����	#��	�������	�������#�����	
��"������	%	���
	��.

�����	
	����� ����� ���������� �������	� ��	�� ��� ����� ����"

���� ��	� ���	��"���� 	1��	������ �����	�� ��� �%������	� ��� ���

�	����	�56)7��������
���	�����"/1��	����������	�56B7�����

��	����	���������/,�$!9,6.�

Data processing 
	�	�� ��	� �	��	�	��	�� ��� ��	� 	�	 ���� ����������

	��
	�����"��"���	����
��	������������#������� �������

��	��	��	�	��	���"�������	��	�.�/�������	��	������6( �����

��� �	��	��� 
����� 4��8� ���� 
��
����� 4��8 �����,

����	����	�.�������	�	� ����	��	�� ��� ��	� �	%	�� ��� ��	� ����,

������# ��������	��	������	��	1�#���	��������	��	�	��	������"

�	�	.����	����" ���������	�����	����	������	�����"��	�	����,

�����	�� ���
� ��	� �
��	� �	�	���	�� �"� ��	� 	�	 ���

�����	�#� ������ ��	� 	�	 ���� ���������" ����	.� ��	�	

���	����"�������	�	� ����	����������"�J;��������	 ��	�	

�����
���������	������� ��	� �	����	����������� ����	�.���	

����	�	��	� �	��		�� ��	� ��� ���� ��� ���������	����	�

4����	�����8 ������������	�#�������	�
	�����,������	�,

���"� ����	��������"���� �	����������������%���	��"� ���	���"

�������� ����"� %���	�.� ��	 
	��� ���	����"� ��� ����%�����

����	�������������������	�������� ��������"�#����� ��	� ���*
��������� 	����%���	� ��� �����
	������ ����	�.�9	1�#� ���� ���

������� ���� 	��������	������ �	�� 4����������8 �	�	��%	���	�#

��	������ ��	� 
	����	
	��� ���� 	���� ����������� �� 	���

����".���	� ����� �����	�������	�	���	���"��%	�����������

Journal of Biology 2002, 1:5

5.6    Journal of Biology 2002, Volume 1, Issue 1, Article 5 Spellman and Rubin http://jbiol.com/content/1/1/5



Journal of Biology 2002, 1:5

����	�������������������	������	�����"��������������������	

�%	���	 �������������	�����	�	������	������	�.�

Definition of homologs 
!;���� ����	�� ���	�� ��� ��	����	�� ����	��� �	2�	��	��	�	

������	�� ���
� ����"� 4�	�	��	� *8� 56'7.� A	� ��	�� ��	�	

����	�� ��� �	���	� �� ��
����� ����� ��� ����	� �	�	� ������ ���

������!;����� %���	����	��	��������6+,).

Identification of adjacent similarly regulated genes 
A	� ��������	�� ��	� �%	���	� ����,���	� ����	������� ��� �	�	,

	1��	������������	�� ���������	�	�� ������	�	��������� �	�	�

4��� ���	�	� ������8� ��� ��	� �����	�� ������ ��	� �	�����

����	������.������������	�4� %���	�8 ����	���
��	���"���
,

�����������
��	������� �	�	��6 
���������
	������	�	�
��	

��	� ��&	�������������������� ���� ��	������	�.�A	�����������,

���	�� ��	� �%	���	� ����,���	� ����	������� ���� �� �����


�����	�� ��� ������ ��	� ������������� �	��		�� �	�	�� ���

	1��	������������	���	�	� ������	�.�A	���%	���������	�� ��	

��
�	����� �	�	�� ��� ������� ��� 	������� ��	� ���		�� %���	�#

��
	�"�6+,*#�6+,-#�����6+,(#��������������<	�������������


*����*?��	�	�.�

9	1�#��	��	���������������������
�������������������������

��	�����	��	������	���
�	������	�	�����������������	������

	1�	��	�� �%	���	� ����	�������.� A	� �	����	�� ���� ���	�� ��

��������
������4����	���	�����%	8��	�	��	���	�������	����

��	��	��
	��"������������	��	������	�	������	��������
�,

��
	����
���	�	�����������	�.�������	�	�����	����
����"

��������	���	�	���������	��	���	��������6+��	�	����	��#���

�����	
�%	�����
���	������	�#���������������	�&�����	�	

���	��������	��	�.�:���	1�
��	#�������	�����66��	�	����	�	

��	� ������ ���� ������� �	�	� ��
�����#� �	�	� -� ������ �	

�	
�%	�#��������	�,�	�	�������������������������	�	��6#�*

����(���������66.���������#�6#-@'��	�	���	�	��	
�%	�����


��	� �����	�.� ����� =��
������ �	
�%	�3� �����	�� ���

���>	��	�� ��� ��	� �%	���	� ����,���	� ��������
#� ��� ���� �

�����
�<	��%	�����������.

A	� ����� ���������	�� ���� ���,�%	��������� ����	��� ��� ��	

������ ����� 
����1.� ���� �"�����<������� �	�	� ��%��	�� ����

	���	�� ��	� =	
��"�3� ��� =�����3� �����	�� ��� ��	� ������ ��� ��	

�����	���� ��	��9����	�����������"�����<�����.���������#�-?

	1�	��
	�����	
���	�������	�	
��"�������	������?-�	1�	�,

�
	���� �	
���	�� ��� ��	� ������ �����	�.� ��	� �����
� ����,

���	� ����	������� ��������
� ���� �����	�� ���	�	��	���"� ��

	���������	�	������	�������	��������������
�<	��%	���������

	���������	�.

Significantly enriched GO terms among gene groups 
E� �	�
�� ���� ���� �	�	���	�	� ������	�� ���
� ��	�E�����,

���	�56+7.�$�������	��"�	��	�
	�����������������#���	�����,

������"� ��� ���	�%���� 	���� E� �	�
� ����� 	���� ������ ���

��������	�.� !��	��"#� ��	� ����������"� �� ����� �� E� �	�
� ��

������������"� 	�����	�� �
���� �� ��	����	�� �	�� ��� �	�	�� ���

�	���������	���������	��������������
����

��

�� �
�����

����� �
� K�6�,��

� ,�6

� K�+���
LLLLLLLL

��
��

��	�	�� �����	���
�	������	�	�������	������#�� �����	������

��
�	�� ��� �	�	�#�� ��� ��	� ��
�	�� ��� �	�	�� ��� ��	� �����

���������%	������������������ �����	���������
�	������	�	�

����� �� ��%	�� ����������.�!	����	�
��"� �	��� ���E� �	�
�

4M 6#+++8��	�	� �	��	�� ���
��"� ������� ��� �	�	�� 4M� *++8#

��	�	�����������	
����
������	��	�����.�����E��	�
���������,

�����"���������	��������������������
�����"�	1��	��	���	�	�

������ %���	�����	��������?�1�6+,( �	�	��	����	�.

Correlation of groups with known chromosomal
structures 
A	��	�	�
��	�� ��	���
�	��������"�	�	���������	�	��� ��

	������������� ��
�����"� 	1��	��	�� �	�	�.���	� ���������	�

���	�����������	�	��	�	�
��	���"���������	��������������

���������	��4���
���:�"��	�	��	�*8�56'7������	��	�	�����	���

	��� ��� �� �����.� A	� ��	�� �	�	�
��	�� ���� 
��"� �����

�%	�����	�� 	���� ������ ���	�� ��� ��	� ���������� �	����	�

566#6*7.� A	� ����� ��������	�� ��	� ��
�	�� ��� ������ ����

�%	����� �����
�"� ����	�� ������� 4����� ��	� ��
	� ��<	�� ��

��	��	���������8.

Additional data files
��	� ���������� ��	� ���%��	�� ��� �����	
	����� 
��	�����F� �

���,�	��
��	�� �	1�� ���	� ��� ��	� ���	��"���� 	1��	������ ����F

��	� �	��� �������� ��	�� ��� ����	��� ��	� ����F� ���� �� �	1�� ���	

��	������	�	���	�:����	 *.�����	1��	�������������	��	����	�

����������	�*�������	�
	����	��	�	��4��	�
	�� 	1��	�����

%���	� ���� 	���� �	�	� ��� ���� 	1�	��
	���� ��� <	��8.� ��	� �����

����
�����	����	1��	��������������	������	� ����	�����	����

	��������������.���	��	���������
��������	������������	��#

������ ������	�� ��	�  �� ��	�����	�#�  � ��	�����	�#� �	�	

��
	#��������	��	�	�E������"������������.���	��	
���,

�	����� ��	�����
�����������	1��	����������#���������	���"

��	� ����
�� �	��	�� 4	���	�� ������ ��� 	
��"�8.� ��	� ����

��	������	�	���	�:����	 *������	�����	���������	���		D�	�

�������	�5B7����%������<	�����%�������������4��������������

�������	� ��������	�� �	��		�� ������8.� ��	� �������	� ���

���	��"���� 	1��	������ �����	�� ��	� ����� �%������	� ��� ���

�	����	� 56)7� ���� ���
� ��	� ����"/1��	��� �������	� 56B7

�������	����	���������/,�$!9,6.

http://jbiol.com/content/1/1/5 Journal of Biology 2002, Volume 1, Issue 1, Article 5 Spellman and Rubin   5.7



Journal of Biology 2002, 1:5

Acknowledgements
We thank Adina Bailey, Michael Brodsky, Amy Tang, and Pavel Tomancak
for sharing data prior to publication. P.T.S. was a recipient of an NSF
Biocomputing postdoctoral fellowship. G.M.R. is an investigator of the
Howard Hughes Medical Institute. 

References
1. Emerson BM: Specifity of gene regulation. Cell 2002, 109:267-

270.
2. Bell AC, West AG, Felsenfeld G: Insulators and boundaries:

versatile regulatory elements in the eukaryotic genome.
Science 2001, 291:447-450.

3. Zhao K, Hart CM, Laemmli UK: Visualization of chromosomal
domains with boundary element-associated factor BEAF-32.
Cell 1995, 81:879-889.

4. Spradling AC, Rubin GM: The effect of chromosomal position
on the expression of the Drosophila xanthine dehydroge-
nase gene. Cell 1983, 34:47-57.

5. Cohen BA, Mitra RD, Hughes JD, Church GM: A computational
analysis of whole-genome expression data reveals chro-
mosomal domains of gene expression. Nat Genet 2000,
26:183-186.

6. Caron H, van Schaik B, van der Mee M, Baas F, Riggins G, van Sluis
P, Hermus M-C, van Asperen R, Boon K, Vouöte PA, et al.: The
human transcriptome map: clustering of highly expressed
genes in chromosomal domains. Science 2001, 291:1289-
1292.

7. Lercher MJ, Urrutia AO, Hurst LD: Clustering of housekeep-
ing genes provides a unified model of gene order in the
human genome. Nat Genet 2002, 31:180-183.

8. Eisen MB, Spellman PT, Brown PO, Botstein D: Cluster analysis
and display of genome-wide expression patterns. Proc Natl
Acad Sci USA 1998, 95:14863-14868.

9. Ashburner M, Ball CA, Blake JA, Botstein D, Butler H, Cherry JM,
Davis AP, Dolinski K, Dwight SS, Eppig JT, et al.: Gene ontology:
tool for the unification of biology. The Gene Ontology
Consortium. Nat Genet 2000, 25:25-29.

10. The Gene Ontology Consortium
[http://www.geneontology.org/]

11. Ashburner M, de Grey A: Cytological table used to infer a
genetic map position from a published cytogenetic map
position [http://fly.ebi.ac.uk:7081/maps/lk/cytotable.txt]

12. Saura AO, Saura AJ, Sorsa V: Electron micrograph maps of
Drosophila melanogaster polytene chromosomes.
[http://www.helsinki.fi/~saura/EM/index.html]

13. Mirkovitch J, Spierer P, Laemmli UK: Genes and loops in
320,000 base-pairs of the Drosophila melanogaster chromo-
some. J Mol Biol 1986, 190:255-258.

14. Lindsley DL, Sandler L, Baker BS, Carpenter AT, Denell RE, Hall
JC, Jacobs PA, Miklos GL, Davis BK, Gethmann RC, et al.: Seg-
mental aneuploidy and the genetic gross structure of the
Drosophila genome. Genetics 1972, 71:157-184.

15. Affymetrix GeneChip Drosophila Genome Array
[http://www.affymetrix.com/products/arrays/specific/fly.affx]

16. De Gregorio E, Spellman PT, Rubin GM, Lemaitre B: Genome-
wide analysis of the Drosophila immune response by using
oligonucleotide microarrays. Proc Natl Acad Sci USA 2001,
98:12590-12595.

17. Spellman PT, Rubin GM: Web supplement to “Identification
of adjacent gene groups showing similar expression”
[http://www.fruitfly.org/expression/dse/]

18. ArrayExpress
[http://www.ebi.ac.uk/microarray/ArrayExpress/arrayexpress.html]

19. Gadfly [http://www.fruitfly.org/annot/index.html]

5.8    Journal of Biology 2002, Volume 1, Issue 1, Article 5 Spellman and Rubin http://jbiol.com/content/1/1/5


