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Abstract

The Hox complex is an example of a gene cluster created by tandem duplications. Recent findings
suggest the Hox complex may be just part of a larger chromosomal assemblage of homeobox-
containing genes that existed in the ancestor to all vertebrates.

Published: 8 November 2000

Genome Biology 2000, 1(5):reviews1027.1–1027.4

The electronic version of this article is the complete one and can be
found online at http://genomebiology.com/2000/1/5/reviews/1027

© GenomeBiology.com (Print ISSN 1465-6906; Online ISSN 1465-6914)

���� 	 
��


�� �
����� 	 
�����
����� 	 �	� 
0��	� 	�������
���.

�1����
��%
� �
��

���������
�	 
�� �����	 
���
	

	����� 	 


�
��	�%
����������

��
�� 	 �	��
�
���
�

	� �
� 	 
������1
�

	 �	��
 �1�	
��	 
�
��	 ����
�*-2�1�����
��
�������-�3 ���� 

��	�	��
#� �


� �
����
�
�

	#� �������	��
#� �
�� ��� �
#� 	 


����
������ 
%���	��
� ����


��	
�� 	 
� �
���4�1�
���������

�


�� 	 �	� �
� 
��� �	���-� ��� �����
	
� �

��
� �
5�

�
�

1
���
� �%����1�
#� �
� ��
� 1
��
� 	�� 	���4� 	 
� 
%���	��
���

 ��	���������
���


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


	���
�
��	�
�����
����	 
��
	��������	 
�
%���	��
�������
-�

�������	��
�����


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

.


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

����
�	 ���� �	 
��������	��
����

	��
�� �������
���������


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

	�
�
������
������


��.�1�	 ����������	 �
��
	�����	
���

��������	�� ��
	��
� �
��
�������


�������	 �	����
���	��1


	 
��
���	������� �	�
�
���������	��
��678�.��
����
��1
����

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

�

5����������
���%
���	��
�����-��
��������
#� 	 �������
��

��� ������9
�� �������	��
� ��
� �
��� 	�� 	 
� ��
�	��
� ��� �� ����


����	
������


�-�:���
0����
#� 	 
� ���
��

��
���
	��
�

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


�#���	 � ���
� ����.

	
�����
	��
�
�����
�	 �
�����9

��


��6;8-�

��������

	� 	 �
4�
�� ��� 	 �	#��
�
��������	
�#� 	�
�
���




������ ��	

� 	�4
� �
� �
����1�
� �


	��� ��
�	��
�-� 3 ��� ��


 ���

��
��
�������
��1
���������-�3 ���� �� �
�
���
�	 


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


�� ���

	�4
� �
� 1��� 
�������� ���	�
�	� ��
�	��
�-� ��	
�
�	�%
��#

�
�

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

5���������.

�
�.�%
�� 
%

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


<�



 �
�
�� 
�
�

	�#� 	 
� 	��� ����
�� ���� =�
 
��	<� ����
�

	

�����


	�� ��� 	 
� �����
��� �


<�� 
0��
����
� ��		
�
#� 	 ��

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


>�	 
����������

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

	��	 ���� �	 ��

����
��-� ��	
�
�	�%
��#� � �
�
�� �
� 
0��
����
� ��		
�


1
	�


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

���

���
�

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

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

�
���
���
	�
�
��%
�

�
���%
������
#��
����
���	 
��������

�
����
�����������.

1�
� ?���� 
0����
#� 
0�
� � �����
�#� �


��	��
� ��� ��	
�
�	�%


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

 �
�
��
�
�

	�@-

A 

��
� ���4��	� 	 
��

��
�����
0	�
	�����
����#��
���


��

	������
��1
������


�������
��	 �	� �%
�1


��


��	
�

	 ���� � 	 
�
� ���	�� ��� 
%���	��
���� ����
��
�-� �

� �




������#� 	 
� ��
�1�0.��
	��
�
�� �����������


�#� ���1




���	����������
����	���
���
�	 ����
����-�

Piecing together ancestral genomes
"
����
�

	����
�#����������
�������
��6*8� �%
����
�����

��
� ��� 	 
� 
%
�.
0��
��
�� ����� ��� �
�����	��
� ��

��� �%���.

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

	��
� ���� 1
	�


� 	 
� ����
� 
��1
�� ��� ��.����
�

������	����	.���
�������  ��
�1�0� �


�-� ���
�1�0

�


�� 

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


�
%��%
�� �
� �
����	�
�� �
%
����

	��� ����
��
�� �
� �
�����



2 Genome Biology Vol 1 No 5 ��	
���
�����
�


�
�����
	�-���������� ������
5�

�
�����
�

	���	�#� ��
.

�1�0� �


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

������
�#� �
�����
�� 	 
� ��0� ������-� "
� ����	��
� 	��  �%�
�

����
��� �
��	
��  ��
�1�0� �
5�

�
�#� 	 
� ��0� ������� ��

�


�� ����� ���
���� 	��  �%
� �
	��

�� �� ����	
�
�� ����
�9�.

	��
� �
� 	 
� �

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


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


��������	��


6B8-� :��� 
0����
#� ��0� �


��  �%
����
	��

�� 	 
��� ����.

	
�
�� ����
�9�	��
� �
� ���� %
�	
1��	
� ��

��
�� 
0���

�� ��

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


������	 ��� 	

���	 
��
���
�
�� ��
�1�0.��
	��
�
���


�����1
�
�����.

�
��
�� 	 ���� � 	 
� �

��
#� ��	 � �� �
�� 
0����
�� ��

	�
�
�� �������	
�-� A �	� �������� �
�� �����
�� ����
#

 ��
%
�#� ��� 	 �	� 	 
�
��
�
�
0��	
������� �����
����������

 ��
�1�0.��
	��
�
�� �


�� .� ���� �
��	�%
��� ����
� 	�� �



�
�	 
���
�����
��
�� �������
-�3 
��	
���	 ���������	 


������	����	.���
�������  ��
�1�0� �


�-� ��	 ��� 

������	����	 �	�
����������0��


#�	 
����
���������
	��
�

��
�� ���
� ���	�
	��� �
��	
��  ��
�1�0.��
	��
�
�� �


�

	 �	���
�
�	����	����	 
���0�������#��
�����
���
%
�����	 
�

�
���
�9
��������
����� ����	 
�

�����
���
���C�������
�-

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

	

������� �������
�����	
������


���
��������
��
�
�	���	 �	

��%
�� �
��
������������
������
�������D�3 
��������
�	�1�

�
���
���
��
�����	��
�������
���

�����
���#�1�	�1�����.

1�
�
����	�� ��������	���
� ��
��
�-��

� ������ ��1�
	� ��� 	 


��
4��
#� 	 �	�����������
���� 	 
��C��������


�#� ����
��	�%
��

�	���� 	��������� ���	���
� �C� �


�� ��
� ������9
�� 	�� �



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


�

�
���
��
��

��
�	���	
��� ��������������	��
��
����������	-

��	�	 
���E���	�����	 
��������

	#� ��
%
�#�����
��%
���
��

���
� �
�

����� ��


�-� 3 
�� ��
� �1�
� 	�� ��

� ��� ��
4
�

������� ��� �


�� �
� �� =E�����<���


�� 1
	�


�  ���
�� �
�

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


�

	 �	�  ���


�� 	�� 1
� ��
4
�� 	�� 	 
�
�  ��
�1�0.��
	��
�
�

�


�� ?��� � ��� �


�� ���� 4
��	�
�#�  
��
 ��� ���	
�
�� �
�

:F:��
�
�	���@-�

A ����
�� 	 ������4D� "	����4�� 1
����
� 	 
�
� ��� �� �
���
�1�


���1�1���	�� 	 �	� ��� 	����


���
�
�

��� 	���

��
�	 
�� �
� 	 


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

�
	
�	�1�
� ��
4��
� �
� �
�� ��%

� 
0	�
	� %
�	
1��	
-� ,�� � ��	.

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


	
��� ��
	

�� 1
	�


� �

��
�-� :��� 
0����
#� 	 
� �%����1�


 ���
��
������
���	������
�	�	 �	������0���	
���7G)�� ��.

�������� �
%
����
�� �
�� 	��
�����	��
�� ������ =��
%
�	<� �



�

��
��
	��	 
��	 
��?�
�	
��������


����
�@�628-�3�4�
���



%

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

� 	��

�


�� ��
� ��E��

	� ?�
� 	 
� ���
� ������@� �
� 	 
� ����
���� #

����� ��
�����#� 	 
�
� ��� ���� ��� �� B).2)H� � �
�
� 	 �	� 	 


��	 �������� �


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


 ���
��6(8-�F�%

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


�
�
�	��� B))� ������
� �
���� ���� 6+8#� 	 �	� �
�
�� 	 �	� G))

������
� �
���� ��� ���1�

�� �
�
�

�

	� 
%���	��
����  ��	���

 ��� ���� ��� �� B).2)H� � �
�
� ��� �
����	�
�� 	��� ��E��

	

�


�-�F�%

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

��%
���1��	�())�������
��
��������6+8#�	 ����
�
��	 �	��
��	��

�


��	 �	��
�
���E��

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

������ �%
����� �����2)H�� �
�
�����	����1
�
����
4
��	��
�� 

�	 
��	����-�

3 
�
� ��
� �1%������� �� 
��1
�� ��� ������	��
�� �������	� �


�������� �
�������
�<�� �����

	-� 3 
� ��	
� ��� � ���������

�1
���	��
������1
� �� 
���
����
���

��
��	 �
��	 
����
�

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


�� �	� ���

�

� 

�	 
�
��������
�	��
�����
�
5�

�
�	��	 
��
����	��
���

	��� �


�� ?��� � ��� � 

� 	 
�� � ��
� 

 �
�
�� �
���
�@

%
������ 

�	 
�
����
����
�
5�

�
�	��	 
��
����
�
�

	-

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

�


���#��#��#�F��
������
���
4
���
�	 �	����
���
��

�%
�	
.

1��	
#��
���


���#�&#��#�:��
������
���
4
���
�	 �	����
���
��

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


���#��#�&#��#��#

:#�F#��
�����
�
�������
4
��	��
	 
���
�	 
������
��
�
�	��

���1�	 �%
�	
1��	
�-�3 
����
���
4��
���	��	 �	���
��%����1�
#

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

	

�
�	 
������
��
�
�	��-�3 
��������	��
����	 �	�	 
�����
�
.

�

	� ��� �


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


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


�� �
� �� 
��1
�� ��

��%
��
�
0	�
	�%
�	
1��	
�-

Ancient homeobox gene clusters
:����	 
�����	�#����������
�������
��6*8�����
�	�	 
�������.

�
�� 
%���	��
���� ��

����� ?�

� :����
 7@-� "
� ���
� �����


�
�
�	�����������
�����#�	 
�
�
0��	
���
���� 
��0������
0#

�����1���������
�����	 �

��


�-���� ����	 
�
�	 �

��


�

�
�
��

	� 	�
�
���������	��
�� 	�� �


��	
� 	 
� ����

�	��

����	
��� ���� 	 
� �


�� 	 �	� �������� �
�� �����
�� 	
��

��F��0� �


�#� ���	���0� �


�#� �
�� ���	�.�C'� �


�-

,��
� 	��
�1
���
� 	 
���%
��

�
� �
� 	 
� ��

��
�� �
���
�� 	�

 ���
�� �
�� 	�� E
������ #� 	 
� ���	���0� �


� �����
0� ���

�������	
�#���	 ��

� ��

��
� �
���
�� 	�� 	 
�������0������#

� �� ��
����
��&�0#�I��0��
��F�0�?�
�%�
���	��
��
4
������

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


�@#� �
�� 	 


�	 
��	��	 
���0��������?����
���0	

�
����0�1�����������
�

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


�#� �%0� �
�

!�0#�1
��
��	 
�	����	��
�����0��
	@-�

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

� 	 ��� 	� 	��  �%


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

��
	��

��������
���������� ��
�1�0.��
	��
�
���


���
��

��
��
�� �������
-�A�	 �
�	 ����������
�
�	 �

�
%���	��
.

������ ���	�
���� �1�
� ����	
��#� 	 
� ��F��0� ����	
�� ?� �� 

�
����
�� �
�����
�#� ��J� �
�� F10@#� 	 
� �0	

�
�� ��0

����	
���
��

���1�%
#��
��	 
��C'�����	
��?� �� ��
����
�

!�0#��C#�'10��
���	 
���


�>��

�:����
 7@-�3 
�������0

����	
�� ���� ����� ��
�

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

	 �

� ����	
��-� A ��
� � �������
� �������	��
�� ������
�

��	
���
���	 �
�	 
�%
�	
1��	
���

��
#��
�����
��


�����
�

�
�
� ���	� ��� �
��-� "
� ����	��
#� ��
���� � ���������

�
����
�
�

	�� 1
��
� 	�� 1�
�4� ��� 	 ��� %
��� ����
� ������ ��



co
m

m
ent

review
s

repo
rts

depo
sited research

interactio
ns

info
rm

atio
n

refereed  research

http://genomebiology.com/2000/1/5/reviews/1027.3

�


�#���%�
�����
�	��	 
�����

	���		
�
������
4��
��1�
�%
�

	������
� ���
���
�����
-�

3 ��� ��

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


��1
�����%
����
	
�
�	�
��5�
�	��
�-�A �	��
��	��	 
������.

	��
� ��� ��� � �� ����
� ����	
�� ���  ��
�1�0.��
	��
�
�� �


�

?�����1���*)��


������ �
��

� ��
4��
������@D�A �	��
�
� 	 


�
�
�	�������
�������� ��
����������	��
�����	��
����	���D����

���� 	 
�
� ��
�	��
�� ��%
������ ����
�� 
%���	��
D� A
�
� 	 
�


��
�	���
	�� �
� 	 
� 1�
�4��� ��� 	 ��� ����	
�#� �
�� ��� �
�� ��
.

�	���
	���	���������D�"���
�
������	 
�
�5�
�	��
�����
�	��E��	

	 
���0��


�#��
����
���� �%
����
� ��
��-�A
�1
��
%
� 	 �	

��0��


������
���
��
�
�	�������
� �
�	 
��0������		
�
�
����

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


������������	 �
�����
-�!�� ����	 
���%
�������	��
����	 
�


�


�� 	��4� ����
� ������� 
����� �
� �
����� 
%���	��
#� 1
���
� 	 


�
����	��
����	 
����	��	��
���

��
�?� �� ��
����
���
�
�	�@

�
�� 	 
� �
�	
���	��
� ��

��
� ?� �� � �
����
�� %
�	
1��	
�@#

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

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

1��	
���

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

��%
�������	��
����	 ���������6G8-�A�	 �
�1�	 ���	 ������ �
�

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


����������
���	�

 �%
�����
�������
� �
����� �����������%
�������	��
-�A���� 	 


���
����	�����	 �
���1
�	��
������


�����	 
��C'#�������0#

�
����F��0��


�D

Preserving genome organization
A
� 4
��� 	 �	� 	 
�
� ���	� 1
� ���
� �	��
�� ��
�	���
	�� ���

���
	��
�
�� ����	
��
�� ���� 	 
���0� �


�#� 
��
������� ��	 �


	 
�%
�	
1��	
���

��
-�3 ����
����
�����
5���
�

	�	�����
.

	��
� 	
������� �
�� ���	���� ����

���	�-� &���

���	�� �
����1
�

 ���	 
�����	��
����� 	 
��


����	 �
�	 
������
0�����
��	


��	 �	 
����
��	�%
�	
��������
�����	����
0��
����
���		
�
��.

	 �	� ��#� 	 
� �


�� �	� �

� 

�� ��� 	 
� �����
0� ��
� 
0��
��
�


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

�-��%�.

�

�
� ���� �� �
5���
�

	� ��� ����	
��
�� ���� ���	���� ����

���	�

 ������
� �����
0	

��%
��
������������0��


��
����	��
� �


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

�

	�� ��
� ��	

� � ��
�� 1�� ���
� 	 �
� �

� �


� ��� 
%




�1
��
�� ��	 �
� ��E��

	� �


�� 6J8-� 3 
� �
5���
�

	� ���

����	
��
�� ���� 	
������� ����

���	��  ��� 1


� ����
��
�� �
� �

�
��
�����
�
��
	�
0�
���

	�������	 
���1�����

�����1���


Figure 1
Evolution of homeobox gene organization. Pollard and Holland [3] suggest that the current organization of Antennapedia-
superclass homeobox genes might have occurred through the illustrated process of gene duplication, chromosome
duplication, gene loss, and chromosome rearrangement. (a) The genes thought to have been linked into one cluster in the
last common ancestor of all vertebrates. (b) Scenario of gene duplication (arrows), gene losses (white boxes) and losses of
linkage (double slashes) proposed by Pollard and Holland [3]. Adapted from [3].
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