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植物转座元件注释及生物学功能研究进展
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摘　 要: 转座元件是指在基因组中能够移动、 复制并重新整合到基因组新位点的 ＤＮＡ 片段ꎮ 在植物中ꎬ 多种类

型的转座元件ꎬ 特别是占比较高的 ＬＴＲ 类逆转录转座元件ꎬ 可以通过产生新基因和转录本、 提供调节元件、 改

变基因结构等多种途径广泛调控基因表达ꎬ 最终多维度有效推动基因组进化ꎮ 同时ꎬ 基因组测序组装技术的快

速发展也为转座元件的检测、 注释提供了良好契机ꎮ 本文从结构分类、 全基因组检测、 功能研究、 基因组进化 ４
个方面对当前植物转座元件的研究进展进行综述ꎬ 同时对今后的研究方向进行了展望ꎮ
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　 　 转座元件( Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬ ＴＥｓ) 作

为动植物基因组中神奇的“暗物质”ꎬ 曾一度被认

为是垃圾 ＤＮＡ(Ｊｕｎｋ ＤＮＡ)ꎮ 随着 ７０ 年前 Ｂａｒｂａ￣
ｒａ ＭｃＣｌｉｎｔｏｃｋ 在玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)中发现转座元

件的 Ａｃ￣Ｄｓ 系统基础性作用以来ꎬ 这种“跳跃”的
基因不断被科学家们所熟知ꎬ 大肠杆菌的“乳糖操

纵子模型”也从侧面证明了转座元件的功能ꎮ 由

此ꎬ 这种“暗物质”的面纱逐渐被科学家们揭开ꎮ
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在作物中研究发现ꎬ 转座元件可以通过顺式或

反式作用方式调控部分基因表达ꎬ 同时对基因组整

体进化进程产生影响ꎬ 有效提高了植物对环境的适

应性及遗传多样性ꎮ 此外ꎬ 重复序列的发现和识别

技术也成为基因组学的研究热点ꎮ 本文针对高等植

物转座元件的结构分类、 注释策略、 构建基因调控

网络、 推动基因组进化 ４ 个方面的研究进行总结ꎬ
同时提出今后转座元件领域研究方向ꎬ 以期为今后

开展转座元件生物学意义发掘ꎬ 种质资源鉴定和应

用ꎬ 遗传育种等方面的研究提供借鉴ꎮ

１　 转座元件分类、 结构特征

真核生物基因组中存在大量的重复序列ꎬ 根据

结构特征ꎬ 研究人员将其分为 ３ 大类型[１]ꎮ 第 １

类是拷贝数较少的片段重复(Ｓｅｇｍｅｎｔａｌ ｄｕｐｌｉｃａ￣
ｔｉｏｎｓ)ꎮ 第 ２ 类是串联重复序列 ( Ｔａｎｄｅｍ ｒｅ￣
ｐｅａｔｓ)ꎬ 包括微卫星 ＤＮＡ、 简单序列重复、 小卫

星 ＤＮＡ、 卫星 ＤＮＡ ４ 种ꎮ 第 ３ 类是含量最多的散

在重复( Ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｒｅｐｅａｔｓ)ꎬ 这类型重复序列

大多数起源于转座元件ꎮ
转座元件是指在基因组中能够移动、 复制并重

新整合到基因组新位点的 ＤＮＡ 片段ꎬ 它是基因组

的重要组成部分ꎬ 有学者认为可能起源于病毒或逆

转录病毒退化[２]ꎮ 按照经典的分类学方法ꎬ 可将

转座元件首先分为两大类[３]: ＲＮＡ 类型的逆转录

转座子(Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ)和 ＤＮＡ 类型的转座子

(Ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ)(图 １)ꎮ 其中逆转录转座子根据不

同的转座机制又可以分为不同的亚类[４]ꎬ 包括长末

ＬＴＲ: 长末端重复序列ꎻ ＬＩＮＥｓ: 长散在核元件ꎻ ＳＩＮＥｓ: 短散在核元件ꎻ ＤＩＲＳ: 双歧杆菌中间重复序列ꎻ ＰＬＥ: Ｐｅｎｅｌｏｐｅ
类元件ꎻ ＧＡＧ: 衣壳蛋白ꎻ ＡＰ: 天冬氨酸蛋白酶ꎻ ＲＴ: 逆转录酶ꎻ ＲＨ: ＲＮＡ 酶 Ｈꎻ ＩＮ: 整合酶ꎻ ＡＰＥ: 无嘌呤核酸内切
酶ꎻ ＯＲＦｓ: 开放阅读框ꎻ ＴＩＲ: 末端反向重复序列ꎻ ＹＲ: 酪氨酸重组酶ꎻ ＥＮ: 核酸内切酶ꎻ ＴＲＡＮＳＰＯＳＡＳＥ: 转座酶ꎻ
Ｙ２￣ＹＲ: Ｙ２ 类型的酪氨酸重组酶ꎻ ＰＯＬ Ｂ: ＤＮＡ 聚合酶 Ｂꎻ Ｃ￣ＩＮ: ｃ￣ｉｎｔ 类型整合酶ꎻ Ｐｏｌ Ⅲ: ＲＮＡ 聚合酶Ⅲꎻ ＰＯＬ: 编码
多功能蛋白基因ꎮ
ＬＴＲ: Ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔｓꎻ ＬＩＮＥｓ: Ｌｏｎｇ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ ＳＩＮＥｓ: Ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ
ＤＩＲＳ: Ｄｉｃｔｙｏｓｔｅｌｉｕｍ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｒｅｐｅａｔ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ ＰＬＥ: Ｐｅｎｅｌｏｐｅ￣ｌｉｋｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ ＧＡＧ: Ｃａｐｓｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ ＡＰ: Ａｓｐａｒｔｉｃ
ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅꎻ ＲＴ: Ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅꎻ ＲＨ: ＲＮａｓｅ Ｈꎻ ＩＮ: Ｉｎｔｅｇｒａｓｅꎻ ＡＰＥ: Ａｐｕｒｉｎｉｃ ｅｎｄｏｎｕｃｌｅａｓｅꎻ ＴＩＲ: Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｉｎｖｅｒ￣
ｔｅｄ ｒｅｐｅａｔｓꎻ ＹＲ: Ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｓｅꎻ ＥＮ: Ｅｎｄｏｎｕｃｌｅａｓｅꎻ Ｙ２￣ＹＲ: Ｙ２ ｔｙｐｅ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｓｅꎻ ＰＯＬ Ｂ: ＤＮＡ ｐｏｌｙ￣
ｍｅｒａｓｅ Ｂꎻ Ｃ￣ＩＮ: ｃ￣ｉｎｔ ｔｙｐｅ ｉｎｔｅｇｒａｓｅꎻ Ｐｏｌ Ⅲ: ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ Ⅲꎻ ＰＯＬ: Ｇｅｎｅｓ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓ.

图 １　 转座元件分类及结构特征
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ
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端重复序列(Ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔꎬ ＬＴＲ)、 长散

在核元件 ( Ｌｏｎｇ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬ
ＬＩＮＥｓ)、 短散在核元件(Ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｎｕｃｌｅ￣
ａｒ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬ ＳＩＮＥｓ)、 双歧杆菌中间重复序列

( Ｄｉｃｔｙｏｓｔｅｌｉｕｍ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｒｅｐｅａｔ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ
ＤＩＲＳ )、 Ｐｅｎｅｌｏｐｅ 类 元 件 ( Ｐｅｎｅｌｏｐｅ￣ｌｉｋｅ ｅｌｅ￣
ｍｅｎｔｓꎬ ＰＬＥ)ꎮ 其中 ＬＩＮＥｓ 相关转录序列可能参

与了 ＳＩＮＥｓ 的转座过程[５]ꎬ 但是 ＬＩＮＥｓ 和 ＳＩＮＥｓ
的起源进化关系目前还不清楚[６] ꎮ ＤＮＡ 类型的转

座子根据不同的结构特征又进一步分为两大类ꎬ
第 １ 类包括末端反向重复转座子(Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｉｎｖｅｒｔ￣
ｅｄ ｒｅｐｅａｔｓꎬ ＴＩＲｓ)和 Ｃｒｙｐｔｏｎ 转座子ꎬ 第 ２ 类包

括 Ｈｅｌｉｔｒｏｎｓ 转 座 子 和 Ｍａｖｅｒｉｃｋ 转 座 子 ( 也 称

Ｐｏｌｉｎｔｏｎｓ 转座子)ꎮ
不同类型转座元件转座机制各不相同ꎮ ＲＮＡ

类型逆转录转座子的运动过程有点类似于文本编辑

中的“复制＋粘贴”ꎮ 在转座时会先以 ＤＮＡ 为模板ꎬ
在 ＲＮＡ 聚合酶Ⅱ和逆转录酶的作用下ꎬ 把 ＤＮＡ 转

录为 ＲＮＡ 后再反转录为 ｃＤＮＡꎬ 最后通过整合酶

整合到基因组中完成转座ꎮ ＤＮＡ 类型的转座子的

转座机制被称为“剪切＋粘贴”ꎬ 此类转座元件会直

接在转座酶(Ｔｒａｎｓｐｏｓａｓｅ)的作用下ꎬ 通过交错双

链裂解方式从染色体上切除下来ꎬ 然后重新插入到

基因组的其他位置[４]ꎮ 逆转录转座子中的 ＬＴＲ 类

转座元件在植物中占比较高ꎬ 转座过程也较为复

杂ꎮ 这类转座子会首先经过转录形成成熟的

ｍＲＮＡꎬ 其中大多数 ｍＲＮＡ 编码转座活动所必须

的蛋白ꎬ 少部分 ｍＲＮＡ 则包裹在 ｇａｇ 编码的衣壳

蛋白里共同构成病毒样颗粒(Ｖｉｒｕｓ ｌｉｋｅ ｐａｒｔｉｃｌｅｓꎬ
ＶＬＰｓ)ꎮ 负责编码蛋白的 ｍＲＮＡ 会结合逆转录酶

产生 ｃＤＮＡ 并最终形成双链ꎬ 由 ｐｏｌ 所编码的核酸

内切酶切割后再被 ＩＮ 结构域的整合酶整合进入基

因组完成转座[７]ꎮ 此外ꎬ Ｈｅｌｉｔｒｏｎｓ 转座元件是近

年来发现的一种新型 ＤＮＡ 转座元件ꎬ 和大多数转

座元 件 不 同ꎬ Ｈｅｌｉｔｒｏｎｓ 通 过 滚 环 的 方 式 进 行

转座[８]ꎮ

２　 全基因组注释转座元件策略

目前ꎬ 基因组测序技术日新月异ꎬ 测序成本不

断降低ꎬ 单次读取长度从数十个碱基增加到数万个

碱基ꎮ １９７７ 年 Ｓａｎｇｅｒ 和 Ｃｏｕｌｓｏｎ 发明一代测序

技术ꎬ 得到噬菌体 Ｘ１７４ 的完整基因组序列ꎬ 标志

着物种基因测序时代的到来[９]ꎮ 以荧光信号获得

测序信息的二代测序技术[１０ꎬ １１]ꎬ 特别是 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
公司的 Ｓｏｌｅｘａ 平台[１２ꎬ １３]的广泛使用ꎬ 更是推动了

测序技术的普及化发展ꎮ 而第三代测序ꎬ 即单分子

测序技术(Ｓｉｎｇｌｅ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ)读长已经

达到 １０ ｋｂꎬ 不需要 ＰＣＲ 扩增的情况下就可以对

高 ＧＣ 区域进行测序[１４ꎬ １５]ꎮ 此外ꎬ ２００９ 年由 Ｊｏｂ
Ｄｅｋｋｅｒ 和 Ｅｒｉｃ Ｌａｎｄｅｒ 开发出的 Ｈｉ￣Ｃ 技术[１６]ꎬ 能

捕获全基因组范围的相互作用ꎬ 分辨率在 １ Ｍｂ 左

右ꎬ 为三维组装基因组提供了可能ꎮ 测序技术的

不断革新推动了高质量基因组的组装ꎬ 同时为转

座元件的检测、 注释提供了良好机遇ꎮ 目前ꎬ 多

数研究者认为注释转座元件主要有以下 ３ 种策

略[１７](表 １)ꎮ
第 １ 种是根据转座元件数据库中的共识序列和

基序进行比对查询ꎮ 例如当前广泛使用的主流软件

ＲｅｐｅａｔＭａｓｋｅｒ[１８] 和 Ｇｒｅｅｄｉｅｒ[１９] 便是利用 Ｒｅｐ￣
Ｂａｓｅ、 Ｄｆａｍ 数据库对真核生物基因组进行序列比

对ꎬ 将转座元件进行同源预测注释ꎮ ＣＬＡＲＩ￣ＴＥ[２０]

可以用 ＣｌａｒｉＴＥＲｅｐ 数据库对植物基因组ꎬ 特别是

小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)基因组中多种重叠重复

序列进行鉴定ꎻ ＴＥＳｅｅｋｅｒ[２１] 可以通过反复调用

ＣｌｕｓｔａｌＷ２、 ＢＬＡＳＴ、 ＣＡＰ３ 等多序列比对工具ꎬ 得

到所要搜索基因组中的转座元 件ꎮ ＭＧＥｓｃａｎ￣
ＬＴＲ[２２]可以利用数据库中 ＬＴＲ 类转座元件序列构建

ＨＭＭ 特征谱搜索ꎬ 特别是在 ＬＴＲ 逆转座子家族与

查询序列同源性较低时ꎬ 该软件相对于传统搜索引

擎具有显着优势ꎮ ＥＤＴＡ[２３]是一个综合性的流程工

具ꎬ 它可以整合当前多个主流软件的预测结果ꎬ 生

成过滤后的非冗余转座元件数据库ꎬ 同时还可以识

别高度重复的基因组区域中常见的转座元件嵌套ꎮ
第 ２ 种方法是根据已组装基因组的从头(ｄｅ

ｎｏｖｏ)预测ꎮ 这种预测方法的核心在于利用比对

软件将基因组与基因组进行比对ꎬ 根据基因组序

列比对结果转换成多序列比对ꎬ 最后聚类获得转

座元件家族[２４] ꎮ 例如 Ｒｅｐｅａｔ Ｐａｔｔｅｒｎ Ｔｏｏｌｋｉｔ[２５] 、
ＲＥＣＯＮ[２６] 、 ＲｅｐｅａｔＳｃｏｕｔ[２７] 等可以通过寡核苷

酸或种子序列聚类ꎬ 随后通过调用 ＲｅｐｅａｔＭａｓｋｅｒ
对转座元件进行分类ꎮ ＲｅｐｅａｔＭｏｄｅｌｅｒ２[２８]是 ２０２０
年最新开发的软件ꎬ 可以调用 ＲＥＣＯＮ 和 Ｒｅｐｅａｔ￣
Ｓｃｏｕｔ 组成管道流程对转座元件进行注释ꎬ 相对于

初始版本 ＲｅｐｅａｔＭｏｄｅｌｅｒ 而言ꎬ 在 ＬＴＲ 类转座元

５４５　 第 ５ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 郑永强等: 植物转座元件注释及生物学功能研究进展

© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



表 １　 转座元件注释资源特点
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

注释策略
Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ

软件名称
Ｓｏｆｔｗａｒｅ

预测转座元件类别
Ｐｒｅｄｉｃｔ ｃａｔｅｇｏｒｙ

适用物种　
Ｓｐｅｃｉｅｓ　

开发时间
Ｓｔａｒｔ ｙｅａｒ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

数据库 ＲｅｐｅａｔＭａｓｋｅｒ 全部类别 真核生物 ２０１６ [１８]
比对 Ｇｒｅｅｄｉｅｒ 全部类别 真核生物 ２００８ [１９]

ＣＬＡＲＩ￣ ＴＥ ＬＴＲ 类 植物 ２０１４ [２０]
ＴＥＳｅｅｋｅｒ 全部类别 真核生物 ２０１１ [２１]
ＭＧＥｓｃａｎ￣ＬＴＲ ＬＴＲ 类 植物 ２００７ [２２]
ＥＤＴＡ 全部类别 动物、植物 ２０１９ [２３]

已组装基 ＲＥＣＯＮ 全部类别 真核生物 ２００２ [２６]
因组的从 ＲｅｐｅａｔＳｃｏｕｔ 全部类别 真核生物 ２００５ [２７]
头预测 ＲｅｐｅａｔＭｏｄｅｌｅｒ２ 全部类别 真核生物 ２０２０ [２８]

ｐｈＲＡＩＤＥＲ 全部类别 真核生物 ２０１６ [２９]
ＴＩＲ￣Ｌｅａｒｎｅｒ ＴＩＲ 类 植物 ２０１９ [３０]
ＰＩＬＥＲ 全部类别 动物、植物 ２００５ [３１]
ＬｔｒＤｅｔｅｃｔｏｒ ＬＴＲ 类 植物 ２０１９ [３２]
ＬＴＲｄｉｇｅｓｔ ＬＴＲ 类 植物 ２００８ [３３]
ＬＴＲｈａｒｖｅｓｔ ＬＴＲ 类 植物 ２００９ [３４]
ＬＴＲ＿ＦＩＮＤＥＲ ＬＴＲ 类 植物 ２００７ [３５]

测序 ＲＥＰｕｔｅｒ 全部类别 真核生物 ２００１ [３６]
直接组装 ＲｅｐｅａｔＥｘｐｌｏｒｅｒ２ 全部类别 真核生物 ２０２０ [３７]

ｄｎａＰｉｐｅＴＥ 全部类别 真核生物 ２０１５ [３８]
Ｔｅｄｎａ 全部类别 真核生物 ２０１８ [３９]
ＲｅｐＬｏｎｇ 长重复序列类 真核生物 ２０１８ [４０]

件注释敏感性方面有了长足的进步ꎮ ｐｈＲＡＩＤ￣
ＥＲ[２９]则是用 ＰａｔｔｅｒｎＨｕｎｔｅｒ 间隔种子序列训练方

法对高度重复的寡核苷酸和种子序列进行聚类ꎮ
ＴＩＲ￣Ｌｅａｒｎｅｒ[３０]可以将同源性检测方法与基于结构

的方法相结合ꎬ 同时采用机器学习(ＭＬ)算法ꎬ 对

植物的 ＴＩＲ 类转座子进行从头识别ꎮ ＰＩＬＥＲ[３１] 可

以用 ＰＩＬＥＲ￣ＤＦ、 ＰＩＬＥＲ￣ＴＡ、 ＰＩＬＥＲ￣ＴＲ 等不同比

对模式对基因组中散在重复、 串联重复、 末端重复

等不同类型进行鉴定ꎮ ＬｔｒＤｅｔｅｃｔｏｒ、 ＬＴＲｄｉｇｅｓｔ、
ＬＴＲｈａｒｖｅｓｔ、 ＬＴＲ＿ＦＩＮＤＥＲ[３２－３５] 等主要依据 ＬＴＲ
序列的大小范围、 每个末端出现的靶位点重复

ＴＳＤ 等 ＬＴＲ 结构特征对转座元件进行鉴定ꎮ
第 ３ 种是直接根据原始测序读长( ｒｅａｄｓ)组装

转座元件ꎮ 这种方法的思路是根据 ｒｅａｄｓ 检索重复

出现的定长 Ｋｍｅｒ 种子短序列ꎬ 然后再将它扩展为

更长的序列ꎮ 例如 ＲＥＰｕｔｅｒ、 ＲｅｐｅａｔＥｘｐｌｏｒｅｒ２、
ｄｎａＰｉｐｅＴＥ[３６－３８]等软件可以直接利用测序 ｒｅａｄｓ
对转座元件进行定量注释ꎬ 特别是可以计算出转座

元件插入时间(年龄)ꎮ 与此同时ꎬ 各个软件又各

有特色ꎬ ＲＥＰｕｔｅｒ 可以将用户输入的 ｆａｓｔａ 序列转

换成 ＡＳＣＩＩ 码进行存储计算ꎬ 其最大的优势在于计

算的快速高效和计算资源的节约利用ꎻ ＲｅｐｅａｔＥｘ￣
ｐｌｏｒｅｒ２ 可以基于图聚类算法对真核生物重复序列

ＤＮＡ 进行鉴定ꎬ 同时提供转座元件的自动注释和

分析结果的可视化等多项功能ꎻ ｄｎａＰｉｐｅＴＥ 可以

利用二代测序 ｒｅａｄｓꎬ 采用 ｒｅａｄｓ 和 ｃｏｎｔｉｇ 比较方

式对转座元件进行检索ꎮ ＲＥＰｄｅｎｏｖｏ、 ＲｅｐＡＲＫ、
Ｔｅｄｎａ[３９]可以用原始 ｒｅａｄｓ 对所有类型转座元件

进行序列组装ꎮ 特别是 ＲｅｐＬｏｎｇ[４０] 软件ꎬ 作为最

新开发的专门处理三代测序 Ｐａｃｂｉｏ 长 ｒｅａｄｓ 的注

释工具ꎬ 具有特异性高、 灵敏性好等多种优势ꎬ 可

以通过重叠鉴定、 网络构建、 聚类检测、 重复序列

提取、 比对 ＲｅｐＡＲＫ 数据库等 ５ 个关键步骤对植

物转座元件进行全面注释ꎮ

３　 转座元件影响基因表达

转座元件可以通过基因组杂交、 水平转移等方

式进入宿主ꎮ 但是插入后的转座元件能否调控基因

表达与多种因素相关ꎮ 大多数转座元件在进入宿主

基因组后会被 ＤＮＡ 甲基化、 组蛋白修饰等表观遗

传手段沉默掉[４１]ꎬ 本能地抑制或降低转座元件对

自身基因组的影响ꎮ 此外ꎬ 不同类型转座元件插入
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位置的差异也会对邻近基因表达产生不同影响ꎮ 植

物基因组内 ＬＴＲ 亚家族的优先插入位置也有很大

不同ꎬ Ｔｙ１￣Ｃｏｐｉａ 类逆转录转座子优先分布在转录

活性强的常染色质区域ꎬ 而 Ｔｙ３￣Ｇｙｐｓｙ 类逆转录

转座子则优先分布在距离着丝粒较近的异染色质区

域[４２]ꎬ 不同的分布会直接导致这两种转座元件调

控基因表达能力的差异ꎮ 再如转座元件在玉米基因

间隔区的分布明显靠近基因区域ꎬ 该特征可能与基

因转录调控有关ꎬ 而在内含子区域ꎬ 分布偏向于内

含子两端ꎬ 可能与内含子剪切有关[４３]ꎮ
不同类型转座元件调控基因表达的方式不尽相

同ꎬ 转座元件和转座元件衍生物可以通过多种途径

影响宿主基因表达ꎮ
３􀆰 １　 产生新基因和转录本

光、 温、 水、 肥等胁迫性环境刺激可以激活

转座元件ꎬ 随后转座元件会开始新的“跳跃”ꎮ 如

果插入到基因外显子内部就可能会形成新的基

因ꎬ 许多转座元件衍生序列会被转录并影响附近

基因的表达[４４]ꎮ 转录后的转座元件产生的小 ＲＮＡ
可以通过表观遗传调控的方式调节基因的表达ꎬ 例

如可以参与 ｓｍａｌｌ ＲＮＡ (包括 ｓｉＲＮＡ、 ｍｉＲＮＡ、
ｐｉＲＮＡ)和 ｌｎｃＲＮＡ 等非编码 ＲＮＡ 的生成ꎬ 从而进

一步参与基因表达、 个体发育、 表观遗传等多种生

物学过程[４５]ꎮ 拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ.)中 ＬＴＲ 反转座元件被激活时ꎬ 其转录本会

被加工产生大量 ｓｉＲＮＡ８５４ꎬ 随后参与基因调控网

络构建[４６ꎬ ４７]ꎮ 转座元件的复制转位也会促成了许

多 ｌｎｃＲＮＡ 基因结构的变异及新生ꎮ 例如在水稻

(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ｓｐｐ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｃｖ. Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ)中ꎬ
ＭＩＴＥｓ 可以产生 ｓｉＲＮＡ４４１、 ｓｉＲＮＡ４４６ 这两种小

ＲＮＡꎬ 它们除了参与自身 ＭＩＴＥｓ 转座活性的调控

外ꎬ 还正向调节了水稻对脱落酸信号 (ＡＢＡ) 的

响应[４８]ꎮ
３􀆰 ２　 提供调节元件ꎬ 调节基因表达

转座元件整合到不同调控元件的作用不同ꎬ 例

如插入到基因增强子(Ｅｎｈａｎｃｅｒ)中相当于抑制基

因表达ꎬ 而插入抑制子( Ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ)则产生促进基因

表达的效果ꎮ 当转座元件本身含有增强子或抑制子

等调控元件时ꎬ 插入基因组后可以直接调控基因表

达[４５]ꎮ 转座元件插入顺式调控元件的序列之中会

破坏转录因子的结合位点来阻止它结合到对应

ＤＮＡ 序列上ꎬ 造成基因的异常表达ꎬ 或者转座元

件上存在一个新的顺式调控元件结合位点ꎬ 其它的

转录因子结合在该位点上亦能促进基因表达ꎮ 研究

发现ꎬ 在紫色葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.) 中一个名为

Ｇｒｅｔ１ 的 Ｔｙ３￣Ｇｙｐｓｙ 逆转录转座子整合到了 Ｖｖｍｙ￣
ｂＡ１ 基因上游的调控序列中ꎬ 直接造成了这个基

因无法表达ꎬ 而这个基因与花青素合成密切相关ꎬ
由此产生了白色葡萄这个新品种[４９]ꎮ 再如水稻中ꎬ
一个名为 Ｒｅｎｏｖａｔｏｒ 反转座元件的 ＬＴＲ 区含有一

个启动子ꎬ 直接提高了稻瘟病抗性基因 Ｐｉｔ 的转录

水平ꎬ 使水稻重新表现出相应的抗病活性ꎬ 极大提

高了水稻的环境适应性[５０]ꎮ
３􀆰 ３　 改变基因结构及转录本变异

转座元件可以在植物生殖细胞或者体细胞基因

转录过程中ꎬ 产生新可变剪切来嵌入基因组中影响

基因表达ꎮ 这种调控方式同样已在多个物种中得到

证实ꎮ 例如橙子(Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)中有一种 ＭＹＢ
转录激活花青素生产的基因被命名为 Ｒｕｂｙꎬ 它是

组织特异性和冷应答性表达的ꎬ 在其启动子区域插

入一个类似于 Ｔｙ１￣Ｃｏｐｉａ 的逆转录转座子ꎬ 西西里

岛血橙(Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ “ｂｌｏｏｄ ｏｒａｎｇｅ”)便产生

了[５１]ꎮ 因此ꎬ 橙子和血橙的品种变异便是转座元

件导致基因组重编程的结果ꎮ 再如玉米中 ｂ１ 基因

可以编码转录因子调控花青素合成途径ꎬ 在它的第

一个外显子插入了高拷贝的逆转录转座子后ꎬ 它的

两个等位基因 Ｂ￣Ｐｅｒｕ 和 Ｂ￣Ｂｏｌｉｖｉａ 的部分表观遗传

出现差异ꎬ 最终改变玉米籽粒颜色[５２]ꎮ 当豌豆

(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ.)的 ＳＢＥ１ 基因外显子中插入一

个 ０􀆰 ８ ｋｂ 的 Ａｃ / Ｄｓ 家族类转座元件时ꎬ 会造成该

基因转录水平大幅降低、 淀粉合成受阻、 渗透压改

变ꎬ 于是便产生了孟德尔遗传实验中的经典材料皱

粒豌豆[５３]ꎮ
此外ꎬ 宿主基因组对转座元件的沉默也会对本

身基因的表达产生影响ꎮ 例如宿主在 ＤＮＡ 甲基化

沉默外来转座元件时ꎬ 可能会引发异染色质形成的

扩散ꎬ 进而导致附近基因的沉默[４５]ꎮ 总之ꎬ 转座

元件在新基因的形成、 转录过程调控、 转录后修饰

和可变剪切等多方面均可影响基因的表达ꎬ 这为遗

传材料的变异和多样性提供了丰富资源ꎮ

４　 转座元件推动基因组进化

基因组的扩张和删减丢失这两种方向的作用

力ꎬ 共同推动了物种基因组规模的进化ꎬ 而转座元
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件积累和植物基因组多倍化则是导致基因组增大的

主要动力[５４－５７]ꎮ 转座元件可以通过频繁“跳跃”来
扩增基因组规模ꎬ 而周期性短时间内转座元件大规

模拷贝数的扩增称为转座元件的“爆发”ꎮ 此类爆

发事件具有扩增基因组规模、 增加物种内和物种间

多样性、 增强环境适应性潜力等多种生物学作用ꎮ
对于植物来讲ꎬ 逆转录转座子由于其“复制＋

粘贴”的转座原理ꎬ 使得该类转座元件对于基因组

规模的影响尤为明显ꎬ 特别是位于基因间隔区内的

转座元件短时间内就可以增加大量拷贝ꎬ 扩大基因

组规模ꎮ 此外ꎬ 植物基因组中 ＬＴＲ 转座元件占比

颇高也是该类转座元件易导致基因组规模扩大的原

因之一ꎮ 例如玉米超过 ７５％基因组由 ＬＴＲ 类逆转

录转座子构成[５８]ꎬ 小麦中该比例达到 ５６. ９％ꎬ 陆

地棉(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.) 和亚洲棉 (Ｇ. ａｒ￣
ｂｏｒｅｕｍ Ｌ.)中分别有 ６０􀆰８％、 ７２􀆰３％ ＬＴＲ 类转座

元件存在于基因组中[５９]ꎮ
转座元件含量与基因组规模的相关性在多个物

种中均得到了证实ꎮ 在距今约 ５􀆰７ ~ ０􀆰６１ Ｍａꎬ 棉

花中发生了几次 ＬＴＲ 型转座元件爆发事件ꎬ 这对

棉花 Ａ 基因组(草棉 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｅｒｂａｃｅｕｍ Ｌ.、
亚洲棉、 Ａｔ 亚基因组)的扩张和物种多倍化形成做

出了重要贡献[６０]ꎻ 在距今 ０􀆰５ ~ ０􀆰３ Ｍａ 范围内ꎬ
Ｇｙｐｓｙ 类 逆 转 录 转 座 子 Ｄａｎｉｅｌａ、 Ｓｕｍａｙａ 和

Ｓｕｍａｎａ 等家族的爆发ꎬ 直接导致了黑麦(Ｓｅｃａｌｅ
ｃｅｒｅａｌｅ Ｌ.)基因组的扩张[６１]ꎻ 在近 ３ Ｍａ 内ꎬ 水

稻(亚洲栽培稻 Ｏ. ｓａｔｉｖａ 的野生近缘野生稻)中拷

贝数高达 ９０ ０００ 的 ３ 个 ＬＴＲ 家族成员发生了大量

扩增ꎬ 直接导致水稻基因组规模的倍增[６２] ꎮ 此

外ꎬ 研究人员通过分析小麦染色质空间结构ꎬ 发

现亚基因组内部染色体间高级结构互作与转座元

件偏好密切相关ꎬ 表明特异性转座元件参与维持

了多倍体亚基因组结构的稳定[６３] ꎮ
转座元件对基因组的影响同样为许多假设提供

了解释ꎮ 基因组大小可以用 Ｃ 值来衡量ꎬ 即指物

种单倍体或配子所含的 ＤＮＡ 量ꎮ 研究发现ꎬ 基因

组大小与生物体复杂性之间没有相关性ꎬ 即所谓

“Ｃ 值悖论” [６４]ꎮ 相反ꎬ 转座元件含量与基因组大

小有明显关联ꎬ 这为“Ｃ 值悖论”的解释提供了依

据ꎮ 研究表明ꎬ 多倍化后亲本亚基因组组分偏差

(ｓｕｂｇｅｎｏｍｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｔｉｏｎ ｂｉａｓ) [６５]ꎬ 即亚基因组

优势的成因是 ２４ ｎｔ 长小分子 ＲＮＡ 抑制了转座元

件的活性ꎬ 造成邻近基因表达受限ꎬ 进而全基因组

基因表达形成了差异[６６ꎬ ６７]ꎮ 这些实例证明了转座

元件在植物基因组进化系统中的重要作用ꎮ

５　 展望

植物转座元件不论从微基因水平还是宏基因组

上都对物种形成和进化起到了关键作用ꎮ 转座元件

的“跳跃”在单个基因和基因调控网络的形成中都

扮演了重要角色ꎬ 而转座元件的积累也同时扩张了

基因组规模ꎬ 特别是扩张了常染色质规模ꎬ 有效推

动了植物基因组的进化ꎮ 不断迭代更新的长 ｒｅａｄｓ
测序技术必将为转座元件的注释和功能揭示提供更

好的平台ꎬ 当前转座元件的研究已经逐渐受到了学

者的广泛重视ꎬ 不论是端粒酶活性研究还是转座元

件参与的表观遗传调控都成为了研究热点ꎮ
但是ꎬ 目前对于转座元件的研究尚存在不足ꎮ

从转座元件家族分类来说ꎬ 现有分类基本上涵盖了

绝大多数的转座元件ꎮ 但是随着基因组的不断进

化ꎬ 由于环境适应性等诸多因素导致的遗传积累仍

然会产生新的转座元件家族ꎬ 这就需要研究人员不

断开发新的转座元件检测工具ꎮ 同时ꎬ 对于非模式

物种而言ꎬ 现有的重复序列数据库无法识别那些物

种中未被认识的新的重复类型ꎬ 需要利用脚本对重

复序列进行训练ꎬ 构建本物种的数据库ꎮ 因此ꎬ 提

高转座元件数据库的精确度和覆盖度也同样迫在眉

睫ꎮ 此外ꎬ 除了依赖于转座元件数据库的 ＤＮＡ 水

平注释方法ꎬ 我们是否可以从注释原理方面另辟蹊

径? 例如借鉴转录组注释基因的方法ꎬ 当前研究人

员已经开始尝试在拟南芥 (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
(Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)、 水稻、 大豆 (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ ( Ｌ.)
ｍｅｒｒ.)等植物中利用 ２４ ｎｔ￣ｓｉＲＮＡｓ 等小 ＲＮＡ 对转

座元件进行从头组装并取得了一定进展[６８]ꎮ 转座

元件的另一个重要研究方向是功能发掘ꎮ 转座元件

爆发大多只涉及到少数几个类型ꎬ 对于不同物种而

言ꎬ 究竟是哪类转座元件导致了祖先物种的分化ꎬ
这类转座元件是否与当时极端特殊气候下环境适应

性有关ꎬ 是否适时调节了相关基因的表达? 这些科

学问题都是未来植物学转座元件研究领域的重要

课题ꎮ
随着研究的不断深入ꎬ ７０ 年前 Ｂａｒｂａｒａ Ｍｃ￣

Ｃｌｉｎｔｏｃｋ 提出的转座元件具有调控功能的假设正在

不断被证实ꎮ 面向未来我们需要做的是让基因组中
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转座元件注释更加精准全面ꎬ 调控功能网络更加清

晰ꎬ 以此充分发掘植物遗传资源的多样性ꎬ 增加植

物环境适应的可塑性ꎬ 逐步使其在面向国家战略需

求的同时ꎬ 更加广泛地应用在植物品种鉴定、 作物

分子育种等领域ꎮ
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Ｃｅｌｌꎬ １９９７ꎬ ８８(２): ２４３－２５１.

[１０] 　 Ｓｃｈｕｓｔｅｒ ＳＣ. Ｎｅｘｔ￣ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｓ

ｔｏｄａｙ􀆳ｓ ｂｉｏｌｏｇｙ[Ｊ] . Ｎａｔ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２００８ꎬ ５(１): １６－１８.
[１１] 　 Ｓｈｅｎｄｕｒｅ Ｊꎬ Ｊｉ Ｈ. Ｎｅｘｔ￣ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ[ Ｊ] .

Ｎａｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌꎬ ２００８ꎬ ２６(１０): １１３５－１１４５.

[１２] 　 Ｂｅｎｔｌｅｙ ＤＲꎬ Ｂａｌａｓｕｂｒａｍａｎｉａｎ Ｓꎬ Ｓｗｅｒｄｌｏｗ ＨＰꎬ Ｓｍｉｔｈ

ＧＰꎬ Ｍｉｌｔｏｎ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｃｃｕｒａｔｅ ｗｈｏｌｅ ｈｕｍａｎ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅ￣

ｑｕｅｎｃｉｎｇ ｕｓｉｎｇ ｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ ｔｅｒｍｉｎａｔｏｒ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ [ Ｊ] . Ｎａ￣

ｔｕｒｅꎬ ２００８ꎬ ４５６(７２１８): ５３－５９.

[１３] 　 Ｖａｌｏｕｅｖ Ａꎬ Ｉｃｈｉｋａｗａ Ｊꎬ Ｔｏｎｔｈａｔ Ｔꎬ Ｓｔｕａｒｔ Ｊꎬ Ｒａｎａｄｅ Ｓꎬ ｅｔ

ａｌ. Ａ ｈｉｇｈ￣ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎꎬ ｎｕｃｌｅｏｓｏｍｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ Ｃ. ｅｌｅ￣

ｇａｎｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｌａｃｋ ｏｆ ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ｓｅｑｕｅｎｃｅ￣ｄｉｃｔａｔｅｄ ｐｏｓｉｔｉｏ￣
ｎｉｎｇ[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓꎬ ２００８ꎬ １８(７): １０５１－１０６３.

[１４] 　 Ａｒｄｕｉ Ｓꎬ Ａｍｅｕｒ Ａꎬ Ｖｅｒｍｅｅｓｃｈ ＪＲꎬ Ｈｅｓｔａｎｄ ＭＳ. Ｓｉｎｇｌｅ

ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ(ＳＭＲＴ) ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｃｏｍｅｓ ｏｆ ａｇｅ: ａｐ￣
ｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｍｅｄｉｃａｌ ｄｉａｇｎｏｓｔｉｃｓ[Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ

Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓꎬ ２０１８ꎬ ４６(５): ２１５９－２１６８.
[１５] 　 Ｒｈｏａｄｓ Ａꎬ Ａｕ ＫＦ. ＰａｃＢｉｏ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ａｎｄ ｉｔｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ

[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍ Ｐｒｏｔｅｏｍ Ｂｉｏｉｎｆꎬ ２０１５ꎬ １３(５): ２７８－２８９.

[１６] 　 Ｌｉｅｂｅｒｍａｎ￣Ａｉｄｅｎ Ｅꎬ ｖａｎ Ｂｅｒｋｕｍ ＮＬꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｌꎬ Ｉｍａｋａｅｖ
Ｍꎬ Ｒａｇｏｃｚｙ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｌｏｎｇ￣

ｒａｎｇｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｆｏｌｄｉｎｇ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｕｍａｎ
ｇｅｎｏｍｅ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００９ꎬ ３２６(５９５０): ２８９－２９３.

[１７] 　 Ｇｏｅｒｎｅｒ￣Ｐｏｔｖｉｎ Ｐꎬ Ｂｏｕｒｑｕｅ Ｇ. Ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｔｏｏｌｓ ｔｏ ｕｎ￣

ｍａｓｋ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ[ Ｊ] . Ｎａｔ Ｒｅｖ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１８ꎬ
１９(１１): ６８８－７０４.

[１８] 　 Ｔｅｍｐｅｌ Ｓ. Ｕｓｉｎｇ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ＲｅｐｅａｔＭａｓｋｅｒ[ Ｊ] .

Ｍｅｔｈｏｄｓ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ ２０１２ꎬ ８５９: ２９－５１.
[１９] 　 Ｌｉ Ｘꎬ Ｋａｈｖｅｃｉ Ｔꎬ Ｓｅｔｔｌｅｓ ＡＭ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｇｅｎｏｍｅ￣ｓｃａｌｅ ｒｅｐｅａｔ

ｆｉｎｄｅｒ ｇｅａｒｅｄ ｔｏｗａｒｄｓ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ
２００８ꎬ ２４(４): ４６８－４７６.

[２０] 　 Ｄａｒｏｎ Ｊꎬ Ｇｌｏｖｅｒ Ｎꎬ Ｐｉｎｇａｕｌｔ Ｌꎬ Ｔｈｅｉｌ Ｓꎬ Ｊａｍｉｌｌｏｕｘ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｌｏｎｇ
ｔｈｅ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ３Ｂ [ Ｊ ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌꎬ

２０１４ꎬ １５(１２): ５４６.
[２１] 　 Ｋｅｎｎｅｄｙ ＲＣꎬ Ｕｎｇｅｒ ＭＦꎬ Ｃｈｒｉｓｔｌｅｙ Ｓꎬ Ｃｏｌｌｉｎｓ ＦＨꎬ Ｍａｄｅｙ

ＧＲ. Ａｎ ａｕｔｏｍａｔｅｄ ｈｏｍｏｌｏｇｙ￣ｂａｓｅｄ ａｐｐｒｏａｃｈ ｆｏｒ ｉｄｅｎｔｉ￣

ｆｙｉｎｇ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ [ Ｊ ] . ＢＭＣ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ
２０１１ꎬ １２(１): １３０.

[２２] 　 Ｒｈｏ Ｍꎬ Ｃｈｏｉ ＪＨꎬ Ｋｉｍ Ｓꎬ Ｌｙｎｃｈ Ｍꎬ Ｔａｎｇ Ｈ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｉｄｅｎ￣
ｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ｉｎ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｇｅｎｏｍｅｓ
[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２００７ꎬ ８: ９０.

[２３] 　 Ｏｕ Ｓꎬ Ｓｕ Ｗꎬ Ｌｉａｏ Ｙꎬ Ｃｈｏｕｇｕｌｅ Ｋꎬ Ａｇｄａ ＪＲＡꎬ Ｈｅｌｌｉｎｇａ
ＡＪꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂｅｎｃｈｍａｒｋｉｎｇ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ
ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｃｒｅａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｔｒｅａｍｌｉｎｅｄꎬ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ

ｐｉｐｅｌｉｎｅ[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌꎬ ２０１９ꎬ ２０(１): ２７５.
[２４] 　 Ｅｗｉｎｇ ＡＤꎬ Ｋａｚａｚｉａｎ ＨＨ Ｊｒ. Ｈｉｇｈ￣ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

ｒｅｖｅａｌｓ ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｈｕｍａｎｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｌ１ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｈｕｍａｎ ｇｅｎｏｍｅｓ [ Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓꎬ ２０１０ꎬ ２０
(９): １２６２－１２７０.

[２５] 　 Ａｇａｒｗａｌ Ｐꎬ Ｓｔａｔｅｓ ＤＪ. Ｔｈｅ Ｒｅｐｅａｔ Ｐａｔｔｅｒｎ Ｔｏｏｌｋｉｔ (ＲＰＴ):
ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｇｅ￣

ｎｏｍｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｉｎｔ Ｃｏｎｆ Ｉｎｔｅｌｌ Ｓｙｓｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ １９９４ꎬ ２: １－９.
[２６] 　 Ｂａｏ Ｚꎬ Ｅｄｄｙ ＳＲ. Ａｕｔｏｍａｔｅｄ ｄｅ ｎｏｖｏ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅ￣

ｐｅａｔ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｇｅｎｏｍｅｓ[ Ｊ] . Ｇｅ￣

ｎｏｍｅ Ｒｅｓꎬ ２００２ꎬ １２(８): １２６９－１２７６.
[２７] 　 Ｐｒｉｃｅ ＡＬꎬ Ｊｏｎｅｓ ＮＣꎬ Ｐｅｖｚｎｅｒ ＰＡ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ

ｒｅｐｅａｔ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｌａｒｇｅ ｇｅｎｏｍｅｓ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ
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２００５ꎬ Ｓ１: ｉ３５１－ ｉ３５８.

[２８] 　 Ｆｌｙｎｎ ＪＭꎬ Ｈｕｂｌｅｙ Ｒꎬ Ｇｏｕｂｅｒｔ Ｃꎬ Ｒｏｓｅｎ Ｊꎬ Ｃｌａｒｋ ＡＧꎬ
ｅｔ ａｌ. ＲｅｐｅａｔＭｏｄｅｌｅｒ２ ｆｏｒ ａｕｔｏｍａｔｅｄ ｇｅｎｏｍｉｃ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ

ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ｆａｍｉｌｉｅｓ [ Ｊ ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ

ＵＳＡꎬ ２０２０ꎬ １１７(１７): ９４５１－９４５７.
[２９] 　 Ｓｃｈａｅｆｆｅｒ ＣＥꎬ Ｆｉｇｕｅｒｏａ ＮＤꎬ Ｌｉｕ Ｘꎬ Ｋａｒｒｏ ＪＥ. ｐｈＲＡＩＤＥＲ:

Ｐａｔｔｅｒｎ￣Ｈｕｎｔｅｒ ｂａｓｅｄ ｒａｐｉｄ ａｂ ｉｎｉｔｉｏ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｌｅｍｅｎｔａ￣
ｒｙ ｒｅｐｅａｔｓ[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２０１６ꎬ ３２(１２): ｉ２０９－ｉ２１５.

[３０] 　 Ｓｕ Ｗꎬ Ｇｕ Ｘꎬ Ｐｅｔｅｒｓｏｎ Ｔ. ＴＩＲ￣Ｌｅａｒｎｅｒꎬ ａ Ｎｅｗ ｅｎｓｅｍｂｌｅ
ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ＴＩＲ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎꎬ ｐｒｏｖｉｄｅｓ
ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ａｂｕｎｄａｎｔ ｎｅｗ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｍａｉｚｅ ｇｅｎｏｍｅ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１９ꎬ １２(３): ４４７－４６０.
[３１] 　 Ｅｄｇａｒ ＲＣꎬ Ｍｙｅｒｓ ＥＷ. ＰＩＬＥＲ: ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｐｅａｔｓ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２００５ꎬ ２１
(Ｓ１): ｉ１５２－ｉ１５８.

[３２] 　 Ｖａｌｅｎｃｉａ ＪＤꎬ Ｇｉｒｇｉｓ ＨＺ. ＬｔｒＤｅｔｅｃｔｏｒ: Ａ ｔｏｏｌ￣ｓｕｉｔｅ ｆｏｒ ｄｅ￣

ｔｅｃｔｉｎｇ ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ｄｅ￣ｎｏｖｏ[Ｊ] .
ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１９ꎬ ２０(１): ４５０.

[３３] 　 Ｅｌｌｉｎｇｈａｕｓ Ｄꎬ Ｋｕｒｔｚ Ｓꎬ Ｗｉｌｌｈｏｅｆｔ Ｕ. ＬＴＲｈａｒｖｅｓｔꎬ ａｎ ｅｆｆｉ￣

ｃｉｅｎｔ ａｎｄ ｆｌｅｘｉｂｌｅ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｆｏｒ ｄｅ ｎｏｖｏ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬＴＲ
ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２００８ꎬ ９ (１):

１８.
[３４] 　 Ｓｔｅｉｎｂｉｓｓ Ｓꎬ Ｗｉｌｌｈｏｅｆｔ Ｕꎬ Ｇｒｅｍｍｅ Ｇꎬ Ｋｕｒｔｚ Ｓ. Ｆｉｎｅｇｒａｉｎｅｄ

ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅ ｎｏｖｏ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ＬＴＲ

ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ[Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓꎬ ２００９ꎬ ３７(２１):
７００２－７０１３.

[３５] 　 Ｘｕ Ｚꎬ Ｗａｎｇ Ｈ. ＬＴＲ＿ＦＩＮＤＥＲ: ａｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｔｏｏｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｅ￣
ｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ [ Ｊ ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ
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