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　 　 摘要:　 转座子是基因组演化的重要因素ꎮ 为了探明转座子在枣树(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｍｉｌｌ.)基因组演化中可能的

作用ꎬ采用生物信息学工具对枣树基因组中的转座元件进行分析ꎮ 结果表明ꎬ所有转座元件占枣树基因组的

２３􀆰 ３８％ꎬ其中 ＤＮＡ 转座子占 ８􀆰 ６０％(包括 ０􀆰 ３４％的 ＭＩＴＥｓ)、ＬＴＲ 反转录转座子占 １２􀆰 ２３％、Ｎｏｎ￣ＬＴＲ 反转录转座子

占 ２􀆰 ３０％、内源性反转录病毒占 ０􀆰 ２５％ꎮ 系统进化树分析结果表明ꎬＭＩＴＥｓ 和 ＬＴＲ 反转录转座子在演化过程中进

行过复制和扩增ꎬ这说明转座子的活动和枣树基因组的进化是相关的ꎮ 本研究将有助于研究枣树基因组的遗传多

样性及进行相关种质资源的鉴定ꎮ
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　 　 枣树(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｍｉｌｌ.)为重要的药用植物

和生态经济林树种ꎬ果实干鲜兼用ꎮ 在长期驯化过

程中ꎬ由于分离、突变、迁移、自然选择、人工选择等

作用ꎬ枣树群体产生了大量的遗传变异ꎬ形成区域性

品种和品种群[１]ꎮ 枣树多为无性繁殖ꎬ栽培品种繁

多ꎬ导致同物异名、同名异物的现象比较严重[２]ꎮ
因此ꎬ为了探明中国枣品种群的形成和发展ꎬ指导资

源利用和育种实践ꎬ枣树种质资源的遗传多样性、进
化和枣品种群遗传结构研究成为枣研究的焦点[３]ꎮ
枣树的遗传多样性分析多是基于 ＡＦＬＰ、ＳＳＲ、ＩＳＳＲ、
ＳＲＡＰ 等分子标记技术[４￣７]ꎬ但由于枣树长期采用扦

插方式繁殖ꎬ遗传背景较为狭窄ꎬ这些分子标记技术

的多态性少ꎬ在研究枣种质资源的演化和遗传方面

并不理想ꎮ
近年来ꎬ基于转座元件( Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

ＴＥｓ)的分子标记越来越受到遗传多样性研究者的
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青睐ꎮ 转座元件可分为 ＤＮＡ 转座子和反转录转座

子ꎮ ＤＮＡ 转座子是植物基因组中最早发现的转座

元件ꎬ分为自主和非自主两类ꎬ自主型转座子具有

转座酶ꎬ可以独立转座[８] ꎮ 如果转座酶突变就变

成非自主型 ＤＮＡ 转座子ꎮ 在植物基因组中还存在

结构与 ＤＮＡ 转座子类似ꎬ但却高度重复的 ＭＩＴＥｓ
(微型反向重复转座元件) [９] ꎬ它可以在同源自主

ＤＮＡ 转座子存在的情况下发生转座ꎮ 反转录转座

子主要包括 ＬＴＲ 反转录转座子[１０](ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓ￣
ｐｏｓｏｎ)、 Ｎｏｎ￣ＬＴＲ 反转录转座子 ( Ｎｏｎ￣ＬＴＲ ｒｅｔｒｏ￣
ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ)和内源性反转录病毒元件(Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ
ｒｅｔｒｏｖｉｒｕｓ)ꎮ 基于 ＭＩＴＥｓ(Ｍｉｎｉａｔｕｒｅ Ｉｎｖｅｒｔｅｄ Ｒｅｐｅａｔ
Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ Ｅｌｅｍｅｎｔꎬ微型反向重复转座元件)的

ＩＭＰ( Ｉｎｔｅｒ ＭＩＴＥ Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ)、基于反转录转座

子的 ＩＲＡＰ ( Ｉｎｖｅｒｓｅ Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ Ａｍｐｌｉｆｉｅｄ Ｐｏｌｙ￣
ｍｏｒｐｈｉｓｍｓ)ꎬ这些分子标记扩增条带多、反应稳定、
重复性好ꎬ在基因组中分布广泛ꎬ适合植物遗传标

记分析[１１￣１３] ꎮ 但是基于转座子分子标记的枣树遗

传多样性研究还鲜见报道ꎮ ２０１４ 年ꎬ中国科研工

作者完成了枣基因组的测序工作[１４] ꎬ这为枣树种

质资源遗传多样性研究提供了便利ꎬ为基于转座

子的分子标记的使用提供可能ꎬ可以利用生物信

息学的方法鉴定枣基因组转座子的成分ꎬ包括其

类别、数量、序列等信息ꎮ 本研究利用生物信息学

工具ꎬ对枣基因组中存在的转座元件加以鉴定和

识别ꎬ以期进一步了解枣基因组的构成、枣遗传多

样性和进化ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 枣基因组序列的获取

枣树的全基因组有 １２ 条染色体ꎬ从 ＮＣＢＩ(ｈｔｔｐ:/ /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )下载枣树的全基因组(编号:
ＣＭ００３１１４. １、 ＣＭ００３１１５、 ＣＭ００３１１６. １、 ＣＭ００３１１７. １、
ＣＭ００３１１８. １、 ＣＭ００３１１９. １、 ＣＭ００３１２０. １、 ＣＭ００３１２１. １、
ＣＭ００３１２２.１、ＣＭ００３１２３.１、ＣＭ００３１２４.１、ＣＭ００３１２５.１)序
列ꎮ
１.２　 基于在线分析软件 Ｃｅｎｓｏｒ 分析枣树基因组中

的转座元件

　 　 利用 Ｃｅｎｓｏｒ 软件网络版 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｉｒｉｎｓｔ.
ｏｒｇ / ｃｅｎｓｏｒ / ｉｎｄｅｘ.ｐｈｐ)将枣基因组 １２ 条染色体序列

分别输入ꎬ依照软件默认参数分析枣树的全基因组

中的已有成分ꎮ Ｃｅｎｓｏｒ 不是从头分析ꎬ而是与重复

序列库中重复序列进行匹配ꎬ因此ꎬ枣树基因组中新

的转座成分不能识别ꎮ
１.３　 基于 ＬＴＲ￣ｆｉｎｄｅｒ 在线分析枣基因组中 ＬＴＲ￣
反转录转座子

　 　 ＬＴＲ￣ＦＩＮＤＥＲ( ｔｌｉｆｅ. ｆｕｄａｎ. ｅｄｕ. ｃｎ / ｌｔｒ＿ｆｉｎｄｅｒ / )的

参数按照默认值进行设置[１５]ꎮ 运用 ｇｉｒｉ ( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｇｉｒｉｎｓｔ.ｏｒｇ / ｃｅｎｓｏｒ / ｉｎｄｅｘ. ｐｈｐ)将枣树基因组 １２
条染色体上的 ＬＴＲ 反转录座子( ｃｏｐｉａ 和 ｇｙｐｓｙ)进

行分类[１６]ꎮ
１. ４ 　 基于 ＭＩＴＥ￣Ｄｉｇｇｅｒ 鉴定枣树的全基因组

ＭＩＴＥｓ
　 　 ＭＩＴＥ￣Ｄｉｇｇｅｒ 的软件参数:ＭＩＴＥ 全长 １００ ~ ８００
ｂｐꎻＴＳＤ(Ｔａｒｇｅｔ ｓｉｔｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎꎬ靶位点重复)碱基数

范围为>２ꎻ侧翼序列不同碱基数的阈值为 ５ ｂｐ[１７]ꎮ
１.５　 构建系统发育树

采用 ＭＥＧＡ ６.０ 软件构建系统发育树ꎬ将碱基

序列以 Ｆａｓｔａ 格式输入 ＭＥＧＡ ６.０[１８]ꎬ以最大简约法

构建系统发育树ꎬ使用软件默认参数ꎮ

２　 结果与分析

对枣树基因组中的转座元件进行分析ꎬ主要分

为 ＤＮＡ 转座子、ＭＩＴＥｓ 和反转录元件ꎮ 结果表明ꎬ
所有转座元件占枣树基因组的 ２３􀆰 ３８％ꎬ其中 ＤＮＡ
转座子占 ８􀆰 ６０％(包括 ０􀆰 ３４％的 ＭＩＴＥｓ)、ＬＴＲ 反转

录转座子占 １２􀆰 ２３％、 Ｎｏｎ￣ＬＴＲ 反转录转座子占

２􀆰 ３０％、内源性反转录病毒占 ０􀆰 ２５％ꎮ
２.１　 枣树基因组中的 ＤＮＡ 转座子和 ＭＩＴＥｓ

在 Ｃｅｎｓｏｒ 中ꎬ把 ＭＩＴＥｓ 归为 ＤＮＡ 转座子ꎬ但越

来越多的研究把 ＭＩＴＥｓ 单独分类ꎬ并开发了相应的

生物信息学识别工具ꎮ Ｃｅｎｓｏｒ 分析结果表明ꎬＤＮＡ
转座子在枣树基因组中约占 ９％(表 １)ꎬ其中第 １１
号染色体所占比例最大ꎬ第 １ 号染色体的数量最多ꎮ
有些片段碱基数较小ꎬ有些片段较大ꎮ 有的距离很

近的短片段可能是 １ 个 ＤＮＡ 转座子的不同区域ꎮ
因此ꎬ试验结果中的片段数应该比实际的片段数多ꎬ
而且每个长度的平均碱基数在 １１５ ｂｐ 左右ꎮ 这与

植物基因组中 ＭＩＴＥｓ 的长度相似ꎬ有必要把这其中

的 ＭＩＴＥｓ 单独分析ꎬ但是 Ｃｅｎｓｏｒ 软件不能区分

ＭＩＴＥｓꎬ因此利用生物信息学工具 ＭＩＴＥ￣ｄｉｇｇｅｒ 分析

枣树基因组中 ＭＩＴＥｓ 的成分ꎬ结果如表 ２ 所示ꎮ
ＭＩＴＥｓ 占枣基因组的 ０.３４％ꎬ每 １０ ｋｂ 出现 １ 次ꎮ 每

个 ＭＩＴＥ 的平均长度为 ３４２.０ ｂｐꎮ
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表 １　 Ｃｅｎｓｏｒ 识别鉴定枣基因组中 ＤＮＡ 转座子

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｅｎｓｏｒ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｊｕｊｕｂｅ ｇｅｎｏｍｅ ＤＮＡ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ

染色体

编号 碱基数(ｂｐ)

ＤＮＡ 转座子

片段数 总碱基数(ｂｐ) 平均长度(ｂｐ) 占染色体碱基数的比例

１ ４２ ３９０ ３６３ ３０ ３３６ ３ ４５８ ３１９ １１４.０ ０.０８１ ６

２ ２７ ９８６ ７４３ ２０ ６１４ ２ ３７８ ９１３ １１５.４ ０.０８５ ０

３ ２６ ７３７ ２９７ ２０ ４０８ ２ ３３３ ５２１ １１４.３ ０.０８７ ３

４ ３０ ４４５ ７６７ ２３ ０３９ ２ ６６１ ４３３ １１５.５ ０.０８７ ４

５ ３１ ３６５ ３１２ ２３ ４４６ ２ ８３４ ８６６ １２０.９ ０.０９０ ４

６ ２５ ２５９ ９１２ １８ ６９２ ２ １４８ ７３６ １１５.０ ０.０８５ １

７ ２７ ６４４ ２２４ ２１ ２７１ ２ ４８５ ８０９ １１６.９ ０.０８９ ９

８ ２３ ３５０ ８２９ １７ ２２１ １ ９５５ ６９８ １１３.６ ０.０８３ ８

９ ２５ ３４８ ７９２ １９ ０１５ ２ １５５ ５９２ １１３.４ ０.０８５ ０

１０ ２０ ９８３ ２５６ １５ ８９７ １ ８３４ ９０８ １１５.４ ０.０８７ ４

１１ ２０ ７０３ ９３２ １５ ８５３ １ ８８９ ７０２ １１９.２ ０.０９１ ３

１２ １９ ３４６ ０９１ １４ ４４５ １ ５７５ ６６０ １０９.１ ０.０８１ ４

表 ２　 各条染色体检测出的 ＭＩＴＥｓ
Ｔａｂｌｅ ２　 ＭＩＴＥｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

染色体编号 条数 总碱基数(ｂｐ) 频数 平均长度(ｂｐ) 占染色体碱基数比例

１ ４２４ １４４ １７８ ９９ ９７７.３ ３４０.０ ０.００３ ４

２ ３０４ １０６ ８８１ ９２ ０６１.７ ３５１.６ ０.００３ ８

３ ２７６ ８９ ４８２ ９６ ８７４.３ ３２４.２ ０.００３ ３

４ ３５ １７ １７１ ８６９ ８７９.１ ４９０.６ ０.０００ ６

５ ３０９ １１１ ２１０ １０１ ５０５.９ ３５９.９ ０.００３ ５

６ ２８４ １００ ９９４ ８８ ９４３.４ ３５５.６ ０.００４ ０

７ ４０７ １３７ ９５７ ６７ ９２１.９ ３３９.０ ０.００５ ０

８ ２１０ ６６ ６６０ １１１ １９４.４ ３１７.４ ０.００２ ９

９ ３０２ ９９ ５０４ ８３ ９３６.４ ３２９.５ ０.００３ ９

１０ ２３４ ７６ １９９ ８９ ６７２.０ ３２５.６ ０.００３ ６

１１ １７９ ５６ ７９４ １１５ ６６４.４ ３１７.３ ０.００２ ７

１２ ２６６ ９７ ６４９ ７２ ７２９.７ ３６７.１ ０.００５ ０

　 　 为了解 ＭＩＴＥｓ 在枣基因组中的功能ꎬ采用系统

进化软件 ＭＥＧＡ６.０ 对 ＭＩＴＥｓ 进行系统发育分析ꎮ
结果表明ꎬ枣树基因组中的 ＭＩＴＥｓ 是由共同祖先经

过扩增、突变而来ꎮ 特别是类群Ⅱ的重复次数高达

上千次ꎬ这种 ＤＮＡ 片段的扩增和突变可能与枣树的

多态性有密切关系ꎮ
２.２　 枣树基因组中反转录元件

在植物基因组中ꎬ反转录元件重复序列主要包

括 ＬＴＲ 反转录转座子(ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ)、Ｎｏｎ－
ＬＴＲ 反转录转座子(Ｎｏｎ￣ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ)和内

源性反转录病毒元件(Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｒｅｔｒｏｖｉｒｕｓ)ꎮ Ｃｅｎ￣
ｓｏｒ 分析结果(表 ３)表明:枣树基因组中 ＬＴＲ 反转录

转座子的含量达到了 １２.２３％ꎬ而基于 ＬＴＲ￣ｆｉｎｄｅｒ 的
分析结果显示 ＬＴＲ 反转录转座子只占枣树基因组

的 ３􀆰 ２％ꎬ这是因为 ＬＴＲ 反转录转座子在基因组的

演化过程中会发生缺失和突变ꎬ甚至丢掉其特有的
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特征结构变成短的重复片段ꎬ这样 ＬＴＲ￣ｆｉｎｄｅｒ 就无

法识别ꎮ 用 ＭＥＧＡ 构建系统进化树ꎬ结果显示ꎬ部
分 ＬＴＲ 反转录转座子在长期进化中有明显的数量

扩增和突变ꎮ

表 ３　 枣树基因组中 ＬＴＲ 反转录转座子

Ｔａｂｌｅ ３　 ＬＴＲ ｒｅｔｒｏ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｇｅｎｏｍｅ

染色体
编号

片段数
总碱基数

(ｂｐ)
平均长度

(ｂｐ)
占染色体碱
基数的比例

１ ２３ ７８４ ５ ００１ ４１７ ２１０.３ ０.１１８ ０

２ １６ ０００ ３ ４１１ １３８ ２１３.２ ０.１２１ ９

３ １６ ０６２ ３ ２７３ ６６２ ２０３.８ ０.１２２ ４

４ １８ ５３９ ３ ９３９ ７６７ ２１２.５ ０.１２９ ４

５ １９ ６３１ ４ ０４３ １９６ ２０５.０ ０.１２８ ９

６ １４ ５６４ ３ １７７ ５２５ ２１８.２ ０.１２５ ８

７ １７ １２７ ３ ５５３ ９３６ ２０７.５ ０.１２８ ６

８ １３ ２６５ ２ ６８６ ８７７ ２０２.６ ０.１１５ １

９ １４ ６２７ ２ ９０１ ９４３ １９８.４ ０.１１４ ５

１０ １２ ３３８ ２ ５６２ １８９ ２０７.７ ０.１２２ １

１１ １２ ２１１ ２ ５７０ ２７０ ２１０.５ ０.１２４ １

１２ １１ ６４５ ２ ２５６ ７６４ １９３.８ ０.１１６ ７

　 　 而基于 Ｃｅｎｓｏｒ 枣基因组中 Ｎｏｎ￣ＬＴＲ 反转录转

座子的分析结果(表 ４)表明ꎬ枣基因组中的 Ｎｏｎ￣
ＬＴＲ 反转录转座子只占０.０２２ ５(２.２５％)ꎬ远远小于

ＬＴＲ￣反转录转座子成分ꎮ

表 ４　 枣树基因组中 Ｎｏｎ￣ＬＴＲ 反转录转座子

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｎｏｎ￣ＬＴＲ ｒｅｔｒｏ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｇｅｎｏｍｅ

染色体
总碱基数 片段数

总碱基数
(ｂｐ)

平均长度
(ｂｐ)

占染色体碱
基数的比例

１ １０ ８４６ ９１８ ５０７ ８４.７ ０.０２１ ７

２ ７ ５７８ ６３９ ７４１ ８４.５ ０.０２２ ９

３ ７ １３８ ６０８ ９８８ ８５.４ ０.０２２ ８

４ ８ １０４ ６８７ ９６４ ８４.９ ０.０２２ ６

５ ８ １３１ ６８７ ４４９ ８４.６ ０.０２１ ９

６ ６ ７３６ ５７１ ３４０ ８４.８ ０.０２２ ６

７ ７ １１９ ６０７ ２８９ ８５.３ ０.０２２ ０

８ ６ ２０３ ５１８ ９９２ ８３.７ ０.０２２ ２

９ ６ ９０９ ５８１ ９１８ ８４.２ ０.０２３ ０

１０ ５ ６２３ ４８１ ４６１ ８５.６ ０.０２３ ０

１１ ５ ４７０ ４６５ ２７７ ８５.１ ０.０２２ ５

１２ ５ ３４１ ４４１ １９８ ８２.６ ０.０２２ ８

　 　 基于 Ｃｅｎｓｏｒ 的分析发现ꎬ枣树基因组中还有内

源性反转录病毒ꎬ这是一类对基因表达有调控作用

的重复序列ꎬ一般在动物中含量较高[１９]ꎮ 在人类基

因组中可高达 ８.００％ꎬ而枣树基因组中有 ０.２５％的

碱基与已发现的内源性反转录病毒具有较高的同源

性ꎬ说明枣基因组中有这种成分的存在(表 ５)ꎮ

表 ５　 枣树基因组中内源性反转录病毒元件

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｒｅｔｒｏｖｉｒｕｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｇｅｎｏｍｅ

染色体
编号 片段数

碱基数
(ｂｐ)

平均长度
(ｂｐ)

所染色体碱
基数的比例

１ １ ４８１ １０４ ２９２ ７０.４ ０.００２ ５

２ １ ０６６ ７６ ０３２ ７１.３ ０.００２ ７

３ ９１９ ６６ ４６２ ７２.３ ０.００２ ５

４ １ ０８２ ７９ ２２１ ７３.２ ０.００２ ６

５ １ ０６０ ７７ ４９１ ７３.１ ０.００２ ５

６ ８６２ ６２ ９４０ ７３.０ ０.００２ ５

７ ９２９ ６６ ４２６ ７１.５ ０.００２ ４

８ ８４６ ５８ ９１３ ６９.６ ０.００２ ５

９ ８７１ ６３ ０８７ ７２.４ ０.００２ ５

１０ ７３５ ５３ ０２５ ７２.１ ０.００２ ５

１１ ７５２ ５２ １４２ ６９.３ ０.００２ ５

１２ ７２６ ５３ １３９ ７３.２ ０.００２ ８

３　 讨 论

枣树品种繁多ꎬ中国有 ７００ 多个枣树品种ꎮ 鉴

定并了解这些资源的遗传结构对枣生产和育种具有

重要意义ꎮ 随着分子生物学技术的发展ꎬ分子标记

技术为种质资源的研究提供了有力工具ꎮ 枣树多样

性的遗传基础是基因组的多样性ꎬ而基因组的多样

性来自于基因组在长期进化中积累的各种突变、重
组、重排、复制以及缺失[２０]ꎮ 这些现象和基因组中

的转座子密切相关ꎮ 本研究结果表明ꎬ枣树基因组

中的转座成分达到了 ２３.３８％ꎬ这相对于拟南芥的

１０％来说是较高的ꎬ 但与水稻 ( ３５％) [２１]、 玉 米

(６０％)、小麦(９０％) [２２]、松树(９０％) [２３] 相比ꎬ含量

又明显偏低ꎮ
由于 Ｃｅｎｓｏｒ 是基于已知转座子序列的相似性

来鉴别的ꎬ对于未发现过的转座子是不能识别鉴定

的ꎮ 因此枣树基因组中的转座子的比例可能要高于

２３.４％ꎮ 转座子的活动可以造成染色体断裂及重

排、插入突变和特定的序列扩增等结构变异ꎬ且常和
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基因活性变化相联系ꎮ
本研究结果表明ꎬＭＩＴＥｓ 和反转录转座子在长

期进化过程中ꎬ有明显的扩增现象ꎬ这必将对枣树基

因组的结构稳定性有重要影响ꎬ并可能是枣基因组

向多个方向歧化的重要因素ꎬ因此从转座成分入手ꎬ
研究枣树的种质资源显得尤为重要ꎮ

枣树基因组碱基序列的公布ꎬ为枣树的分子生

物学研究开辟了新时代ꎬ也为研究枣基因组中转座

子提供了重要素材和资源ꎮ 在本研究中ꎬ获得了枣

树基因组中可识别的转座子的 ＤＮＡ 序列ꎬ这些序列

通过生物信息学工具的分析ꎬ可以获得枣树基因组

中转座元件的起源和演化ꎮ 同时依据这些 ＤＮＡ 序

列的同源性分析可以设计基于转座子分子标记的引

物ꎬ比如:ＩＭＰ、ＩＲＡＰ 等ꎮ
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