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盾叶秋海棠基因组微型反向重复转座子MITEs的
分布模式和表达分析 
 

黄泽铖 1, 郭微 1, 王龙远 1, 李凌飞 2, 吴伟 1* 
(1. 仲恺农业工程学院园艺园林学院, 广州 510250; 2. 仙湖植物园, 南亚热带植物多样性重点实验室, 广东 深圳 518004) 

 

摘要：利用已发表盾叶秋海棠(Begonia peltatifolia)基因组和不同组织的转录组数据，对基因组中微型重复转座子元件(MITEs)

进行鉴定和分类，并对其在基因组上的分布特征、插入偏好和表达状态进行了分析。结果表明，共鉴定出 925 个 MITEs 拷

贝，分属于 hAT、Mutator、PIF/Harbinger 和 Tc1/Mariner 等 4 个超家族，其中 hAT 家族占比最高，达到 70.49%。插入位置

分析发现，有 59.5%的 MITEs 元件位于基因侧翼(上下游各 5 kb)或基因内，其它约 40%的 MITEs 则位于端粒、着丝粒或其

它基因稀疏区域；且位于基因 5′侧翼的 MITEs 拷贝大约是 3′侧翼的 MITEs 的 2 倍，插入热点在 1 000~3 000 碱基对距离内，

这些共转录的基因主要与次生代谢、能量合成和转运功能有关；插入到基因内部的则主要分布在非编码区(UTRs 和内含子)，

在外显子上没有观察到 MITEs 的插入，插入基因功能富集主要与功能、蛋白质合成和遗传信息的表达有关。对盾叶秋海棠

不同组织的转录组数据共检测到 68 次 MITEs 共转录，在营养器官花梗和叶中极少表达。在生殖器官花和活跃分生组织的根

中表达较多，且含有 MITEs 的转录本中，80.8%和其异构体相比，表达量降低或差别不显著，仅有 19.1%的表达量增加。这

为开展其耐旱的转座子表观遗传调控机制奠定了基础，为耐旱秋海棠新品种选育提供了基因资源。 

关键词：盾叶秋海棠；MITEs 转座子；基因插入偏好；基因功能 

doi: 10.11926/jtsb.4930        CSTR:32235.14.jtsb.4930 

 

Distribution of MITEs (Miniature Inverted-repeat Transposable Elements) 
and Their Expression Patterns in the Genome of Begonia peltatifolia 
 

HUANG Zecheng1, GUO Wei1, WANG Longyuan1, LI Lingfei2, WU Wei1* 
(1. College of Horticulture and Landscape Architecture, Zhongkai University of Agriculture and Engineering, Guangzhou 510000, China; 2. Key Laboratory of 

Southern Subtropical Plant Diversity, Fairy Lake Botanical Garden, Shenzhen & Chinese Academy of Sciences, Shenzhen 518004, Guangdong, China) 

 
Abstract: By using the published genome of Begonia peltatifolia and the transcriptome data of different tissues, 

the miniature inverted repeat transposable elements (MITEs) in the genome were identified and classified, and 

their distribution characteristics, insertion preferences and expression states in the genome were analyzed. The 

results showed that a total of 925 MITEs copies were identified, belonging to four superfamilies: hAT, Mutator, 

PIF/Harbinger and Tc1/Mariner, among which the hAT family accounted for the highest proportion, reaching 

70.49%. The analysis of insertion positions revealed that 59.5% of the MITEs elements were located in the 

flanking regions (upstream and downstream 5 kb, respectively) or within genes, while the other approximately 

40% of the MITEs were located in telomeres, centromeres or other gene-sparse regions; moreover, the number of 

MITEs copies located in the 5′ flanking region of genes was approximately twice that in the 3′ flanking region, 
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and the insertion hotspots were within 1 000 to 3 000 base pairs. These co-transcribed genes were mainly related 

to secondary metabolism, energy synthesis and transport functions; those inserted into the genes were mainly 

distributed in non-coding regions (UTRs and introns), and no MITEs insertions were observed in exons. The 

functional enrichment of the genes with MITEs insertions was mainly related to functions, protein synthesis and 

the expression of genetic information. A total of 68 MITEs co-transcriptions were detected in the transcriptome 

data of different tissues of B. peltatifolia, with very little expression in vegetative organs such as pedicels and 

leaves. They were expressed more in reproductive organs such as flowers and active meristems of roots. Among 

the transcripts containing MITEs, 80.8% had lower expression levels or no significant difference compared with 

their isoforms, while only 19.1% had increased expression levels. Therefore, these would lay the foundation for 

studying the epigenetic regulation mechanism of transposons in drought tolerance and provides genetic resources 

for the breeding of drought-tolerant Begonia varieties.  

Key words: Begonia peltatifolia; MITEs; Gene insertion preference; Gene function 

 

自20世纪50年代芭芭拉ꞏ麦克林托克在玉米基

因组上发现可移动的遗传元件以来，转座子被发现

广泛存在于真核生物基因组，尤其是植物基因组, 

与植物基因组大小有很强的相关性，如小麦基因组

中转座元件达 85%[1]。根据转座的中间体类型是核

糖核酸和脱氧核糖核酸，将转座子分为逆转座子

(Class I 型)和 DNA 转座子(Class II 型)[2]，分别以“复

制-粘贴”或“剪切-粘贴”的方式完成扩增。在纲以

下，根据复制和整合机制以及系统发育关系，转座

子依次可以分为不同的目、超家族和家族[3]。尽管

长期被认为是基因组上的‘垃圾元件’，但越来越多

的研究表明，转座子不仅是遗传变异的重要来源[4]，

也是植物生长发育和适应外界环境，响应各种生物

和非生物胁迫的重要调控元件，是适应性分化和遗

传多样性形成的重要进化力量件[5–7]。 

微型反向重复转座元件 (miniature inverted- 

repeat transposable elements, MITEs)是一类非自主

性转座元件，其扩增方式类似于 Class I 转座子通

过“复制-粘贴”，但没有 RNA 中间体产生，而往往

借助于 Class II 中与其同源的自主性末端反向重复

(terminal inverted-repeats, TIRs)的转座酶完成[3]。在

植物中，依据其与 TIRs 的同源性分为 Tc1/Mariner、

hAT、Mutator、PIF-Harbinger、CACTA 类。MITEs

广泛存在于动植物的基因组中，长度从几十到几百

不等，通常 50~800 bp，其两端具有末端反向重复

序列 TIR，同时还具有 TSD (TIR 外两侧的正向重

复的靶位点重复序列)[8]。尽管 MITEs 是非自主性

转座子，但通常情况下，它们的拷贝数量比对应的

自主型转座子的拷贝数量多，单倍体基因组上可以

达到 1 000~1 500 拷贝[9]。MITEs 另外一个重要特征

是插入位点偏向于低拷贝基因内或邻近区域，从而

导致基因表达沉默和基因表达水平的改变[10–12]。目

前，关于 MITEs 的研究集中在水稻(Oryza sativa)、

玉米(Zea mays)等主要作物中，随着基因组测序技

术发展和测序成本的降低，对园艺作物在内的许多

物种开展了基因组水平的 MITEs 鉴定和功能分析，

研究表明高等植物比低等植物含有更多的 MITEs

组成[13]。通常 MITEs 的鉴定，除了通用预测工具

RepeatMasker (http://www.repeatmasker.org)外，还有

一些基于同源性和结构特征的预测工具，如 MITE- 

hunter[14]、DetectMITE[15]、MITE-Tracker[16]，为在

更多物种中鉴定 MITEs 提供了强有力的分析工具。 

盾叶秋海棠(Begonia peltatifolia)是秋海棠科

(Begoniaceae)秋海棠属的草本植物，分布于海南海

拔 900 m 左右的干燥石灰岩上。叶片肉质，盾形、

宽卵形到圆形，具有较高的观赏价值[17]。作为秋海

棠属植物少数耐旱的种，是秋海棠耐旱新品种选育

的重要种质资源，也是理解植物干旱适应性分子机

制的理想材料。利用已发表的高质量染色体水平组

装基因组[18]，本研究对盾叶秋海棠基因组 MITEs

进行鉴定分类，分析其分布特征，插入位置和插入

附近基因功能，为解析盾叶秋海棠基因组进化和适

应性性状产生机制提供线索。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 MITEs 转座子的鉴定与注释 

从国家基因组数据库下载盾叶秋海棠基因组

序列(https://db.cngb.org/cnsa，序列号 CNA0013976)，

使用 MITE-Tracker[16]软件进行鉴定，参数设置为 
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'-tsd min len 2；-tsd max len 10；-mite min len 50; 

-mite max len 800'。对搜寻到的 MITEs 进行筛选、

过滤和聚类到不同的家族。对不同家族序列使用

MUSCLE-3.8[19]软件进行序列比对，鉴定 MITE- 

Tracker 软件无法识别的转座子边界。对于存在边界

缺失的序列，扩展 50 bp 后再次进行序列比对，并

使用 BioEdit-7.0[20]软件修剪对齐。根据不同超家族

TSD 和 TIRs 序列特征对获得的盾叶秋海棠 MITEs

进行分类注释[21]。对于无法正确分类的 MITEs，使

用深度学习软件 DeepTE[22]进一步注释。计算 MITEs

序列中腺嘌呤脱氧核糖核酸(A)和胸腺嘧啶脱氧核

糖核酸(T)比例。 

1.2 MITEs 转座子各家族进化树的构建 

选择盾叶秋海棠 MITEs 不同家族的代表序列，

利用 MEGA v.11[23]软件进行序列比对，然后构建各

家族一致序列的邻接树，自展性检验 Bootstrap 参数

设置为 1 000 次，使用软件 FigTree v1.4 (http://tree. 

bio.ed.ac.uk/software/figtree/)对进化树进行可视化。 

1.3 MITEs 转座子插入位置和密度分布分析 

合并已发表盾叶秋海棠的基因组注释文件和

MITE-Tracker 生成的 MITEs 注释文件。根据基因和

MITEs 转座子的起始位置、终止位置和正链方向, 统

计每个 MITEs 拷贝在基因组中的插入位置，包括基

因的 5′端(在 5 kb 范围内)、3′端(在 5 kb 范围内)、内

含子和外显子。最后，统计所有MITEs 的插入位置信

息和插入次数。使用 R 语言程序包 RIdeogram[24]对秋

海棠基因组编码基因和 MITEs 的分布进行可视化。 

1.4 MITEs 转座子在基因附近的插入偏好分析及功

能富集分析 

根据盾叶秋海棠编码基因和MITEs 的注释信息，

对于有MITEs插入或侧翼5 kb有MITEs分布的基因，

按照 500 bp 步移大小，统计其 5′端和 3′端 5 kb 内的

MITEs 插入情况。使用 R 语言程序包 ggplot2[25]展示

MITEs 与邻近基因在染色体上的分布热图。  

使用软件包KOBAS v.3.0[26]对盾叶秋海棠在 5 kb

的范围内有 MITEs 插入的基因进行 GO 和 KEGG 富

集分析。使用 ggplot2 对最显著的前 20 个条目进行

展示。 

1.5 MITEs 转座子转录组分析 

从美国国家生物技术信息中心(NCBI)下载已经

发表的盾叶秋海棠 5 个不同组织转录组原始读长(序

列号分别为花梗：SRR17381838~SRR17381839；花：

SRR17381840~SRR17381841；茎：SRR17381842~ 

SRR17381843；根：SRR17381844~SRR17381845；叶：

SRR17381909~SRR17381910)。使用 fastp[27]对上述不

同组织的原始读长按照默认参数进行质量过滤。 

为了比较含有 MITEs 的转录本和不含有 MITEs

的同源异构体的表达情况，使用 STAR v. 2.7.3[28]将

过滤的读长比对到盾叶秋海棠的参考基因组上，参

数设置为: outSAMmapqUnique: 50; outFilterMulti 

mapNmax: 20; alignSJoverhangMin: 8; alignSJDB 

overhangMin: 1; outFilterMismatchNmax: 999; outFil 

terMismatchNoverLmax: 0.04; alignIntronMin: 20; align 

IntronMax: 1 000 000; alignMatesGapMax: 1 000 000。

使用 StringTie[29]统计含有 MITEs 的转录本和不含

MITEs 同源异构体的表达水平，标准为：最小比对

长度: 200; 接合处覆盖度: 10; 转录本最小覆盖度: 

10。挑选 3 个代表基因，对比有 MITEs 的转录本和

无 MITEs 同源异构体在不同组织中的表达量，并使

用R语言程序包 ggplot2对结果进行绘制和可视化。 
 

2 结果和分析 
 

2.1 MITEs 转座子的鉴定和分类 

在盾叶秋海棠基因组上初步筛选到来自 5 个家

族的 18 条一致性序列，通过这些一致性序列比对基

因组，按照 MITE-Tracker 默认的参数过滤，最后得

到 925 个完整 MITEs 拷贝，序列总长度为 145 kb，

占基因组总长的 0.046% (盾叶秋海棠基因组总长度

为 310.46 Mb)。与其他植物基因组相比[13]，盾叶秋

海棠 MITEs 含量偏低。对边界不完整的 MITEs 拷

贝进行手动校正(图 1)。 

 

    
图 1 MITEs 转座子手工校正末端序列对比图。A: 矫正前不完整的末端；B: 矫正后完整的末端。 

Fig. 1 Manual correction of end sequences of MITEs transposon based on alignments. A: Incomplete boundaries before correction; B: Intact boundaries after correction. 
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依据超家族特征并结合 DeepTE 注释结果，将

MITEs 元件分为 hAT、Tc1/Mariner、PIF/Harbinger

和 Mutator 等 4 个超家族，其余未能分类的则被归

类为 Unknown (UN)。在基因组中，不同超家族含

量分布不均匀(表 1)，最大的超家族是 hAT，共有

652 个拷贝，占整个 MITEs 含量的 70.49%；其他 3

个超家族含量相当，拷贝数目为 71~103，含量为

7.67%~11.13%。 

 

表 1 盾叶秋海棠基因组中 MITEs 超家族 

Table 1 MITEs superfamily in Begonia peltatifolia genome 

超家族 Superfamily 拷贝数 Copy number % 

hAT 652 70.49 

TC1/Mariner 103 11.13 

PIF/Harbinger 93 10.05 

Mutator 71 7.67 

UN 6 0.66 

合计 Total 925 100.00 

 

2.2 MITEs 中 AT 含量和超家族系统发育关系 

在盾叶秋海棠基因组中，MITEs 的 AT 含量相

对较高，平均组成比率为 76.62%。Mutator 超家族

具有最高的 AT 含量，其次是 PIF/Harbinger 超家

族，而最低为 hAT 家族。结果表明(表 2)，盾叶秋 

表 2 盾叶秋海棠基因组中 MITEs 转座子 AT 含量 

Table 2 AT content of MITEs transposons in the Begonia peltatifolia genome 

超家族  
Superfamily 

AT 含量  
AT content 

总碱基数  
Total number of base 

% 

hAT 59 856 81 424 73.51

TC1/Mariner 12 423 15 888 78.19

PIF/Harbinger 5 025 6 267 80.18

Mutator 33 421 40 931 81.65

UN 450 581 77.45

合计 Total 11 175 145 091 76.62

 
海棠中各 MITEs 超家族的 AT 含量较高，稳定性相

对较低，导致转座活动较为活跃。 

盾叶秋海棠 4 个超家族包含 18 个家族，依据系

统发育可以分为 5 个支系(图 2)，其中 hAT 超家族包

含 9 个家族分布在 5 个支系；Tcl/Mariner 分为 4 个

家族分属 3 个支系；Mutator 超家族包含 3 个家族同

属于 1 个支系；PIF/Harbinger 超家族仅有一个家族

成员。除 PIF/Harbinger 外，其他超家族均不构成单

系。虽然可以根据 TIR 和 TSD 序列特征将不同超家

族成员区分开来，但是在系统发育树上它们并没有

构成单系类群，这可能与 MITEs 富含 AT，组成上不

太稳定，容易发生突变或不同超家族成员之间的重

组交换，原本的系统发育信息丢失，因而在系统发

育树上呈现出同一超家族成员多系分布的样式。 

 

 
图 2 盾叶秋海棠 MITEs 超家族的系统发育树。不同颜色表示不同的超家族，Unknow 为不具有 MITEs 转座子完整结构的分类群。 

Fig. 2 Phylogenetic tree based on superfamily of MITEs in the genome of Begonia peltatifolia. Different colored represent different superfamily, while 

Unknown represents a taxonomic group without a complete structure of MITES transposons. 
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2.3 MITEs 分布和插入偏好分析 

对盾叶秋海棠基因组上925个MITEs元件拷贝

的插入位点分析，显示共有 549 个拷贝插入到基因

或基因侧翼(上下游各 5 kb 范围)，占总拷贝数的

59.35%。其他部分可能插入到端粒、着丝粒或其它

基因稀疏区域。549 个 MITEs 拷贝中，有 285 和 143

拷贝分别位于基因 5′侧翼区和 3′侧翼区，占 78.0%；

在基因的转录非翻译区(UTRs)和内含子区域则均有

121 个 MITEs 拷贝；在基因外显子上没有发现 MITEs

插入。绝大部分的 MITEs 元件插入到基因侧翼，部

分插入到基因上的则主要分布在非编码区(UTRs 和

内含子)，在外显子上没有观察到 MITEs 的插入。位

于基因附近的插入位置分布分析表明，基因的 5′端

比 3′端插入频率高，且基因侧翼 1 000~3 000 bp 是

插入热点区域(图 3)。基因侧翼 1 001~1 500 bp 区域

插入频度最高，共有 84 个插入事件。在距离基因

4 000~5 000 bp 和 0~1 000 bp 的区域，插入数量相

对较低。 

盾叶秋海棠蛋白质编码基因在 15条染色体上分

布存在较大差异，比如 11 号染色体上基因分布密度

整体上较高，3 号染色体基因分布密度较低；在染色

体内部，染色体两臂外端基因密度较高，而中间靠

近着丝粒区域密度较低(图 4: A)；对于 MITEs 转座

元件，不同染色体间和染色体内部分布相对均匀

(图 4: B)。插入位置大多位于基因密度分布较高的区

域，这表明 MITEs 转座子在插入位点的选择上有一

定的偏好，倾向于插入到基因密度较高的区域，这

可能会对盾叶秋海棠基因组结构和功能产生影响。 

 

 
图 3 MITEs 转座子在基因附近的插入分布 

Fig. 3 Insertion distribution of MITEs transposons flanking genes 

 

2.4 MITEs 转座子关联基因的功能富集分析 

对内部含有 MITEs 元件的基因功能富集分析表

明，共有 54 个 GO 条目显著富集(P<0.05, FDR 校验

没有显著富集的条目，这里列出的是没有校正的 P- 

value, 下同)，包括内质网出口位点(GO: 0070971, 

P=0.00)、非同源末端连接的双链断裂修复 (GO:  

0006303，P=0.00)、DNA 重组(GO: 0006310, P=0.00)、

激酶活性(GO: 0016301)等(图 5: A)。代谢通路 KEGG

富集分析显示，仅有 3 个条目显著富集(P<0.05), 分

别是非同源末端连接(KOG03450, P=0.00)、脂肪酸生

物合成(KOG00061, P=0.00)、蛋白质输出(KOG03060, 

P=0.03) (图 5: B)。这些富集的功能与蛋白质合成和

遗传信息的表达有关，具有重要的生物学功能。

MITEs 插入位点位于 UTRs 或者内含子，可以通过

影响转录因子结合效率或选择性剪切方式，在基因

转录水平进行调控。 

对5′端侧翼有MITEs插入元件的基因富集分析

表明，共有 47 个 GO 条目显著富集(P<0.05)，包括

碳水化合物：质子转运体活性(GO0005351, P=0.00)、

质子转运 v 型 ATP 酶(GO0033180, P=0.00)、叶绿体

淀粉粒(GO009569, P=0.01)、蛋白激酶调控活性

(GO0045859, P=0.01)，蛋白复合物结合(GO0044877, 
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图 4 盾叶秋海棠基因组蛋白质编码基因(A)和 MITEs 元件染色体密度(B)分布热图。Chr1~Chr15 为染色体编号。 

Fig. 4 Heatmap of protein encoding genes (A) and MITEs across the chromosomes (B) of Begonia peltatifolia. Chr1-Chr15 are chromosome No. 
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P=0.01) (图 5: C)；代谢通路中仅有 α-亚麻酸代谢。

可以看到，5′端侧翼有 MITEs 元件的基因多与次生

代谢、能量合成和转运等功能有关。 

2.5 不同组织 MITEs 共转录本和同源异构体的表

达比较 

在盾叶秋海棠 5 个不同组织(花梗、花、根、茎、

叶各 2 个生物学重复) 10 个转录组数据共鉴定到 83

次 MITEs 转录表达事件，其中 68 个 MITEs 与 30

个基因(68个转录本异构体)发生共转录(表3, 附录)。

4 个超家族中，hAT 超家族发生转录的频率最高, 

占总数的 81.9%。比较 MITEs 共表达转录本与无

MITEs 共表达异构体的表达水平 TPM (transcripts 

per million, 每百万个转录本的片段数)的比值，定义

比值≥1.5 为 MITEs 异构体转录表达量提高，比值

≤0.5 为 MITEs 异构体转录表达量下降，0.5~1.5 为

表达量无显著差异。结果表明，42.6%的 MITEs 共

表达转录本与无 MITEs 异构转录本表达没有显著差

别；38.2%的上述转录本对之间表达量显著下降，其

中发生在根的最多，有 13 个 MITEs 共表达转录本与

其异构体表达量下降，在花和茎分别有 6 个。由于

与 MITEs 共表达，导致其转录水平相对于无 MITEs

共表达异构体上调的共有 13 个，分别在花、根中有  

 

 
图 5 秋海棠基因组内部(A, B)和侧翼(5 kb 以内)(C, D)插入 MITEs 转座元件的编码基因功能(显著水平前 20)富集分析 

Fig. 5 Functional enrichment analysis for encodings genes with internal (A, B) or flanking (C, D) MITEs insertions in the genome of Begonia peltatifolia 

 

表 3 与 MITE 共转录基因异构体表达水平情况 

Table 3 Expression levels of isoforms of co-transcribed genes with MITEs 

组织 Tissue 高表达 High expression 无显著差异 No significant difference 低表达 Low expression 总数 Total 

花梗 Scape 1 1 1 3 

花 Flower 6 6 6 18 

茎 Stem 0 10 6 16 

根 Root 6 11 13 30 

叶 Leaf 0 1 0 1 

总数 Total 13 29 26 68 

% 19.1 42.6 38.2 100 
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6 个，1 个发生在花柄。选取根、茎、花 3 个组织都

发生 MITEs 共转录的基因 Bpe011924.1 (Ser/Thr 

protein kinase CK2)、Bpe019454.3 (small auxin-up 

RNA (SAUR)和Bpe001757.1 (WD40 repeat-like protein)

进行比较(图 6)。其中 Bpe011924.1 基因和 MITEs

在花梗、花、根共转录，表达量都高于无 MITEs

共转录异构体, 在多组织中保持着一致性。与此相

反，和 MITEs 共转录的 Bpe019454.3 都低于没有

MITEs 共转录的异构体。而与 MITEs 共转录的

Bpe001757.1 仅在花和茎中有表达，且表达水平与

无共表达 MITEs 异构体无显著差别。 

3 讨论和结论 
 

虽然半个多世纪前，人们就开始认识到转座子

元件作为‘控制元件’，是植物表型多样性产生的重

要来源，然而，利用早期测序技术准确获取转座子

十分困难，限制了进一步认识其功能与进化规律。

随着高通量测序技术的变革，特别是三代长读长测

序技术如美国太平洋生物的 HiFi测序技术和英国

牛津纳米孔公司的超读长 UltraLong 测序技术，可

以进行端粒到端粒‘T2T’的高质量基因组从头组装，

转座子的研究迎来前所未有的机遇。 

 

 

图 6 盾叶秋海棠不同组织 MITEs 转座子对转录本及其异构体表达量的影响。TPM: 每百万个转录本的片段数。 

Fig. 6 Influences of MITES on expression level between transcripts and isoforms in different tissues of Begonia peltatifolia. TPM: Transcripts per million. 
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在绝大部分已报道的植物基因组中，DNA 转座

子的相对含量通常会比逆转座子低，但是植物 LTR

逆转座子通常倾向于分布在基因密度较低的端粒

和着丝粒子附近，这些区域相对稳定，不容易对宿

主基因组产生不利影响，而 DNA 转座子没有如此

强烈的偏好，在基因组上的分布更为均匀，有研究

表明 DNA 转座子比 LTR 反转座子更倾向于插入到

基因丰富的区域，或是染色体的臂部[30–31]。DNA

转座子的这种分布可能与它们通过“剪切与粘贴”转

座的方式有关，这使得 DNA 转座子对宿主基因组

的影响更加直接[32–33]。因此，本研究结果表明，有

59.5%的 MITEs 元件位于基因侧翼(上下游各 5 kb)

或基因内, 其他约 40%的 MITEs 则位于端粒、着丝

粒或其他基因稀疏区域；且位于基因 5′侧翼的

MITEs 拷贝大约是 3′侧翼的 MITEs 的 2 倍，这可能

是 5′侧翼上游主要是启动子，MITEs 插入到启动子

影响到基因的调控，这些调控上的变化如果对宿主

是中性甚至有适合度优势，在随机遗传漂变或自然

选择的作用下就会被保留下来[34–35]。盾叶秋海棠

MITEs 不论 5′侧翼还是 3′侧翼，插入热点在 1 000~ 

3 000 bp 碱基距离内，可能与这个区域有较多的基

因调控元件如启动子、增强子等有关。MITEs 插入

到这些区域可能促进了调控元件的多样性，促进了

邻近基因的表达模式多样化，具有适合度优势，因

而通过自然选择被固定下来的机会较大。同样，盾

叶秋海棠中 MITEs 在基因内插入全部发生在 UTR

和内含子，外显子没有观察到。 

对内部含有MITEs元件和 5′端侧翼有MITEs的

基因分别做功能富集分析，可以看到，由于这 2 个

区域对突变的选择压力不一样，导致富集的功能也

有不同。前者与蛋白质合成和遗传信息的表达有

关，具有重要的生物学功能。这些 MITEs 插入位点

位于 UTRs 或者内含子，可以通过影响转录因子结

合效率或选择性剪切方式，在基因转录水平进行调

控[36]；后者与次生代谢，能量合成与转运这些功能

有关，MITEs 插入到这些基因的上游如启动子、增

强子结合区域，极大丰富了这些基因表达调控机制

的多样性[33,37]，可能在盾叶秋海棠生长发育过程和

应对生物/非生物胁迫中发挥重要功能[36]。 

本研究盾叶秋海棠转录组数据来自正常生长

非胁迫状态下，所以检测到表达的MITEs数目不多,

且不同组织表达情况差别显著。在营养器官花梗和

叶中极少表达，在生殖器官花和活跃分生组织的根

中表达较多，这与转座子表达主要发生在生长发育

过程和胁迫状态下相一致。因为在上述状态下，植

物染色质结构、组蛋白乙酰化、DNA 甲基化模式和

小分子 RNA (siRNAs 和 piRNAs)活性都会发生变化,

从而导致转座子的激活[37]。且含有 MITEs 的转录本, 

80.8%和其异构体相比，表达量降低或差别不显著，

仅有 19.1%的表达量增加。含有 MITEs 的转录本与

不含 MITEs 的同源异构体之间的表达水平差异可以

归因于多种因素，包括① MITEs 作为调节元件：

MITEs 可能作为影响基因表达的调节序列，在基因

附近或内部可以改变启动子活性，增强或抑制增强

子活性，或影响剪接调节因子，导致基因表达的改

变[38]；② 表观遗传效应：MITEs 可以影响周围基因

组区域的表观遗传状态，它们存在于基因内部或附

近可能导致DNA甲基化或组蛋白修饰模式的改变，

从而影响基因表达[39]；③ 选择性剪接：MITEs 可

以引入新的剪接位点或破坏现有的剪接位点，这可

以导致包含或不包含 MITE 序列的转录本，造成不

同表达水平的异构体[40]；④ 影响转录本稳定性: 

MITEs 可以影响 mRNA 的稳定性和降解率。含有

MITE 的转录本可能具有改变的二级结构或被 RNA

结合蛋白和 RNA 降解机制识别的基序，导致转录

本丰度的差异[41]；⑤ 选择压力：如果含有 MITE

的转录本倾向于产生非功能性或有害蛋白，可能会

存在针对高表达 MITE 转录本的选择压力，导致相

较于不含 MITE 插入的同源异构体总体表达水平较

低[42]。本研究中，80.8%含有 MITEs 的转录本与其

不含 MITEs 同源异构体相比，表现出较低或没有显

著变化，这可能意味着 MITE 插入通常与抑制基因

表达有关。相反，在表达增加的情况下(本研究中为

19.1%)，MITE 插入可能是通过插入到提升转录的

调控元素附近或内部。分析每个 MITE 插入的基因

组背景和每个基因的调控网络，以确定表达变化的

具体原因非常重要。此外，诸如报告基因测定、染

色质免疫沉淀和突变体研究等实验验证，可能有助

于明确 MITEs 在转录本表达改变中的确切角色。 

盾叶秋海棠是生长于我国海南石灰岩干燥环

境的特有植物，是选育耐旱秋海棠新品种的优异种

质资源。本研究在盾叶秋海棠基因组上鉴定了 925

个高置信度的 MITEs 元件，分属于 hAT、Mutator、

PIF/Harbinger 和 Tc1/Mariner 等 4 个超家族，其中

hAT 家族最多。MITEs 主要插入在非编码区，外显

子没有观察到插入，影响的基因功能主要是生物功
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能、蛋白质合成和信息表达。MITEs 共转录在不同

组织中差异表达，在生殖器官和活跃分生组织中

表达较多。本研究为从转座子角度了解其耐旱性

机制提供了新的视角，为新品种选育提供了新的

基因资源。 
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