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摘要: 转座子或转座元件是大多数真核生物基因组的主要组成成分。甘蓝(Brassica oleracea)基因组比白菜

(B. rapa)大主要是转座子的扩增差异造成的。然而, 这两个芸薹属近缘物种转座子表达水平以及对基因的调控

和功能的影响目前还不清楚。文章对白菜和甘蓝叶、根、茎 3 个器官的转录组数据进行了初步分析。结果显示, 

转座子的表达量很低, 转录组 reads 中有 1%来自转座子的转录本; 转座子的表达存在器官差异, 且不同类别和

家族的转座子表达量相差很大, 相同类别和同一家族的转座子在白菜和甘蓝基因组中的表达活性也不相同。进

一步鉴定到转录读出的 LTR 反转座子, 其与下游基因距离小于 2 kb 的有 41 个, 小于 100 bp 的有 9 个, 这些 LTR

的转录读出很可能通过正义或反义的转录本激活或干扰下游基因的表达。同时, 具有转录读出的 intact LTR 比

solo LTR 具有更强的读出活性。通过深入分析转座子的插入位点发现, 白菜基因组中转座子插入基因内部的频

率比甘蓝基因组中的高; 与反转座子相比, DNA 转座子更偏向于插入或保留在基因的内含子当中。这些结果为

认识转座子对其他蛋白编码基因的影响提供了基础。 

关键词:  白菜; 甘蓝; 转座子; 转录组; 转录读出; 转座子插入位点 
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Abstract:  Transposons or transposable elements (TEs) are ubiquitous and most abundant DNA components in higher 
eukaryotes. Recent sequencing of the Brassica rapa and B. oleracea genomes revealed that the amplification of TEs is one 
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of the main factors inducing the difference in genome size. However, the expressions of TEs and the TE effects on gene 
regulation and functions of these two Brassica diploid species were unclear. Here, we analyzed the RNA sequencing data of 
leaves, roots, and stems from B. rapa and B. oleracea. Our data showed that overall TEs in either genome expressed at very 
low levels, and the expression levels of different TE categories and families varied among different organs. Moreover, even 
for the same TE category or family, the expression activities were distinct between the two Brassica diploids. Forty-one and 
nine LTR retrotransposons with the transcripts that read into their adjacent sequences have the distances shorter than 2 kb 
and 100 bp compared to the downstream genes. These LTR retrotransposon readout transcriptions may produce sense or 
antisense transcripts of nearby genes, with the effects on activating or silencing corresponding genes. Meanwhile, intact 
LTRs were detected at stronger readout activities than solo LTRs. Of the TEs inserted into genes, the frequencies were ob-
served at a higher level in B. rapa than in B. oleracea. In addition, DNA transposons were prone to insert or retain in the 
intronic regions of genes in either Brassica genomes. These results revealed that the TEs may have potential effects on 
regulating protein coding genes. 

Keywords: Brassica rapa; B. oleracea; transposon; transcriptome; transcription readout; TE insertion 

芸薹属(Brassica)属于双子叶植物纲, 十字花科
(Brassicaceae或 Cruciferae), 包含我国主要的油料和
蔬菜作物。其中的 6 个代表作物以及相互之间的关
系可以很好地用禹式三角来阐述[1]。3个基本种白菜
(B. rapa, AA, n=10)、甘蓝(B. oleracea, CC, n=9)以及
黑芥(B. nigra, BB, n=8)通过两两的自然或人工杂交
形成各自的异源四倍体甘蓝型油菜(B. napus, AACC, 
n=19)、芥菜型油菜(B. juncea, AABB, n=18)以及埃塞
俄比亚芥(B. carinata, BBCC, n=17)[2,3]。 

转座元件(Transposable element, TE)或转座子
(Transposon)是一类可移动的 DNA 序列, 它能通过
自我转座从基因组的一个位点移动到另一个位点。

根据转座子转座的机制以及转座的中间体, 可以将
其分成两类[4,5]：第一类被称为“复制-黏贴”型的反转
录转座子(Retrotransposon)或称  RNA 转座子(RNA 
transposon)。这一类又根据是否含有长末端重复序列
(Long terminal repeat, LTR)分成两个亚类：LTR 反转
座子 (LTR retrotransposon)和非 LTR 反转座子

(Non-LTR retrotransposon), 后者中典型的有长散在
核元件(Long interspersed nuclear element, LINE)和
短散在核元件 (Short interspersed nuclear element, 
SINE)。一般 LTR反转座子在植物中大量存在, LINE
和 SINE 在哺乳动物中分布较多。第二类被称为“剪
切-黏贴”型的 DNA 转座子(DNA transposon)。根据
剪切过程中被剪切的DNA的链数, DNA转座子可以
分成两个亚类：第 1 亚类的转座酶能够识别转座子

末端反向重复序列(Terminal inverted repeat, TIR), 
主要包括 Tc1-Mariner、hAT、Mutator、PIF-Harbinger、
Pong、MITE(Miniature inverted repeat transposable 
element)以及 CACTA。在植物中第 2 亚类主要指的
是 Helitron, 它不含有 TIR, 复制机制也与第 1 亚类
不同, 它主要通过滚环来进行复制转座[5,6]。除了多

倍体化外, 转座子的大规模扩增是造成植物基因组
快速膨胀的主要因素。 

LTR 反转座子的转录起始于 5′LTR 的启动子, 
终止于 3′LTR。由于 5′LTR与 3′LTR高度同源性, 使
得有些 LTR 反转座子从 3′端启动读出, 从而带动下
游序列的转录表达。在山羊草(Aegilops sharonensis)
和一粒小麦(Triticum monococcum ssp. aegilopoides)
人工新合成的异源四倍体当中, 找到一些反转座子
Wis 2-1A, 它们产生大量的转录本, 且 Wis 2-1A 3′
端的读出使邻近基因正义或反义转录, 从而激活或
干扰邻近基因表达[7,8]。 

转座子一度被认为是“自私的”或“寄生的” DNA
片段, 它能够通过扩增增加自身的拷贝数, 但它插
入功能编码基因, 引起基因突变或提前终止, 甚至
会引起染色体断裂[9~12]。转座子能引起插入突变, 因
而被作为基因沉默的有效工具[13]。有些转座子尽管

没有插入到基因的编码区, 但同样也引起了性状的
改变。大豆的一个 CACTA超家族转座子 Tgmt*插入
到类黄酮 3′羟化酶(Flavonoid 3′-hydroxylase, F3′H)
基因的内含子部位, 引起毛状体颜色发生改变[14]。
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该转座子被认为目前还具有转座活性, 这一家族的
另一个成员 Tgm9插入到黄烷酮醇-4-还原酶 2(Dihy-
droflavonol-4-reductase 2, DFR2)基因的第二个内含
子中, 影响了花和下胚轴色素的合成[15]。另有报道

Spm插入一个基因位点附近[16], Mu插入 hcf106基因
附近[17], foldback-like插入果蝇发育相关基因 CG13617
附近[18]等, 影响了基因的表达水平。转座子被认为
并不仅仅是简单的跳跃DNA片段, 它可能参与了基
因的协同进化。 

白菜和甘蓝约在 4 百万年前从它们的共同祖先
种分化而来, 经过长期的独立进化形成现在约 485 
Mb和 630 Mb大小的基因组[19~21]。随着白菜和甘蓝

基因组相继被测序, 本文利用已建立的白菜和甘蓝
转座子数据库[21, 22], 结合叶、根和茎 3 个器官的转
录组数据, 在全基因组水平上分析了各类转座子的
表达差异、LTR 反转座子的转录读出以及含有转座
子插入位点的基因的功能, 初步探讨了转座子对基
因表达调控的影响, 在一定程度上阐述了芸薹属两
个近缘物种进化上的差异。 

1  材料和方法 

1.1  转录组序列中 TE含量的估计 

利用 RepeatMasker(http://www.repeatmasker.org)
软件, 将 TE数据库与白菜和甘蓝基因组叶、根、茎
3 个器官的转录组 reads 比对分析, 鉴定出来自转座
子的转录本, 并进行人工检验。TE 在叶、根、茎 3
个器官中的表达量按各器官转录组数据中匹配各类

或各家族 TE的长度占该器官总的转录组 reads长度
的百分比来计算。标准化的 TE的表达量被定义为转
录组每百万 reads中来自于某类或某家族 TE每千碱
基长度的 reads数(Reads per kilo bases of TE category 
per million RNA-Seq reads, RPKM)。一系列 Perl程
序的编写贯穿全文。 

1.2  LTR 反转座子转录读出正义和反义转录本的
确定 

这里正义和反义指的是 LTR反转座子转录的方
向与下游邻近基因转录的方向相同, 反义指相反。
LTR 反转座子的方向主要依赖于内部的反转录酶基
因的方向来判定。不含任何反转录酶基因或其保守

区域片段的 LTR反转座子(如非自主的 intact LTR和

solo LTR等)将与同一家族其他已知方向的成员比较
来确定。如果一个家族所有成员都不含有反转录酶

基因或其保守区域片段, 它们将继续与邻近家族比
较, 最终确定其转录的方向。 

1.3  含有 TE插入位点的基因功能分析 

利用 GO(gene ontology)数据库分别从细胞组分
(Cellular component)、分子功能(Molecular function )
和生物学过程(Biological process )3 个方面对含有
TE插入位点的基因功能注释。统计每个 GO term在
这些基因中的拷贝数, 并用 R 语言的热图包(Heatmap 
package)进行展示。 

1.4  统计分析方法 

利用 SAS 9.2 软件中卡平方适合性检验方法对
白菜和甘蓝基因组中具有转录读出活性的 solo LTR
和 intact LTR 的比例、TE 插入基因内的频率以及
TE 插入或保留在基因内含子与外显子的比例进行
了统计差异性测验。 

2  结果与分析 

2.1  TE的低水平表达及器官间差异 

白菜和甘蓝约在 4 百万年前从它们的共同祖先
种分化而来, 经过长期的独立进化形成现在约 485 
Mb和 630 Mb大小的基因组[19~21]。随着白菜和甘蓝

基因组相继被测序, 本文利用已建立的白菜和甘蓝
的转座子数据库[21,22], 结合叶、根和茎 3个器官的转
录组数据, 从全基因组水平上分析了各类转座子的
转录本(白菜：叶 1.02%、根 1.22%、茎 1.23%; 甘蓝：
叶 1.37%、根 1.34%、茎 0.88%), 甘蓝茎中的 TE表
达量最低, 而叶中的最高(图 1：A、B)。LTR反转座
子以及 DNA 转座子中的 CACTA 和 Pong 超家族在
TE转录本中占了较大比例。不同类型的 TE在不同
的器官中表达量差异明显。白菜的 SINE反转座子在
根中的表达量达到了叶中的 7 倍, 甘蓝的 Helitron 
DNA转座子在根中的表达量约为叶中的 3.5倍。 

为避免 TE 的长度对表达量检测的影响, 本研
究对各类 TE以及 LTR、CACTA家族的表达量进行
了标准化处理(详见材料与方法)。标准化后, 在白菜
和甘蓝叶、根、茎 3 个器官中, DNA 转座子都呈现
出较高的表达量, 约达到了相应器官的反转座子表
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达量的 2.1～5.7 倍(DNA 转座子相比于反转座子：
白菜叶 1.47 vs. 0.27, 根 3.58 vs. 1.80, 茎 5.81 vs. 
1.77; 甘蓝叶 1.12 vs. 0.34, 根 0.69 vs. 0.32, 茎 0.64 
vs. 0.24)(图 1：C、D), 特别是 PIF/Harbinger和 Pong。
标准化后 TE的表达量也同样呈现出器官间差异。 

LTR 反转座子和 CACTA 转座子是影响白菜和
甘蓝基因组大小差异的主要因素[21,22]。通过对白菜

和甘蓝 936 个 LTR 反转座子家族和 231 个 CACTA
转座子家族的表达量分析表明, 自白菜与甘蓝分化
后, 大多数 LTR 反转座子和 CACTA 转座子的活性
发生了变异; 同一物种内不同家族转座子的表达量 

相差很大 , 同一家族也具有很强的器官差异性(图 
2)。如 LTR反转座子 F193家族在白菜叶和甘蓝茎中
的表达量约为其他器官的 10～27倍, CACTA转座子
Bc90家族在白菜叶、根和茎 3个器官中都有很高的
表达量, 而在甘蓝的各器官中却不表达。 

2.2  LTR 反转座子的转录读出影响了邻近序列的
表达 

利用先前已分别检测到的具有 3′LTR 转录读出
活性的 37个白菜 LTR和 70个甘蓝 LTR[22], 进一步
分析发现, 在这两个芸薹属近缘物种中, 尽管未达 

 

 
 

图 1  白菜和甘蓝叶、根、茎 3 个器官转录组数据中转座子的表达 
A和 C：白菜; B和 D：甘蓝。 



 
1018 HEREDITAS (Beijing)  2013 第 35卷 

  

 

到显著水平, 但 intact LTR(具有完整两端长末端重
复序列)相比于 solo LTR(只具有单个重复序列, 一
般是通过 intact LTR 两端长末端重复序列的不均等
同源重组而产生 [25])具有更高的转录读出活性 , 其
中白菜基因组具有转录读出活性的 solo LTR 与
intact LTR 的比例与全基因组水平上这两者的比例
差异更大(表 1)。 

通过对这 37和 70个 LTR反转座子下游侧翼序
列的分析发现, 其中分别有 14 和 27 个与下游邻近

基因的距离小于 2 kb(表 2)。进一步分析这 41个 LTR
反转座子与下游基因转录的方向发现, 在白菜和甘
蓝中分别存在 6和 20个的转录与下游邻近基因的方
向相反 , 因此它们可能产生该基因反义的转录本 , 
从而干扰该基因的表达。而一些正义的转录本则可

能使下游基因过量表达。LTR 反转座子与下游基因
的距离越小, 影响下游基因表达的可能性越大, 在
白菜和甘蓝基因组中分别检测到 4 和 5 个转录读出
的 LTR反转座子与下游基因的距离小于 100 bp。 

 

 
 
图 2  白菜和甘蓝基因组中 LTR 反转座子和 CACTA 转座子家族的表达量差异 
A：LTR反转座子家族; B：CACTA转座子家族。RPKM在所有器官中都小于 2的家族未展示。 
 
表 1  白菜和甘蓝基因组中具有转录读出活性的 LTR 反转座子的特征 

转录读出的 LTR反转座子 全基因组的 LTR反转座子 
LTR反转座子 

Solo LTR Intact LTR S/I之比 a S/I之比 a 
P值 

白菜(B. rapa) 7 30 0.23 0.50 0.0634 

甘蓝(B. oleracea) 12 58 0.21 0.34 0.1110 

注：aSolo LTR与 Intact LTR反转座子的数目之比。 
 
 

表 2  白菜和甘蓝基因组 LTR 反转座子的转录读出 

白菜( B. rapa) 甘蓝(B. oleracea) 与下游邻近基

因的距离 正义 反义 合计 正义 反义 合计

<100 bp 2 2 4 0 5 5 

<500 bp 4 3 7 3 13 16 

<1 kb 7 4 11 6 17 23 

<2 kb 8 6 14 7 20 27 

转录读出的

LTR反转座子 
  37   70 

注：正义指 LTR反转座子与下游基因的方向相同, 反义指
相反。 

2.3  不同类型TE插入位点的比较及含有TE插入位
点的基因功能的分析 

先前的研究已鉴定 337 个白菜和甘蓝基因含有
转座子插入位点[22]。本研究通过进一步比较分析发

现, 白菜基因组中TE插入基因中的频率显著高于甘
蓝基因组(142/4602 vs. 195/13382, P<0.01, χ2 检验), 
且这些 TE 偏向于插入或更多地保留在基因的内含
子当中(表 3), 如 MITE/Stowaway家族在白菜和甘蓝
中分别鉴定到 25 个和 50 个成员插入基因内部, 且
全部都位于内含子当中。深入分析发现, 无论在白 
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菜还是甘蓝基因组中, DNA 转座子插入或保留在基 
因内含子与外显子的比例显著高于反转座子的这两

者比例(白菜：3.78 vs. 0.87, P<0.01; 甘蓝：2.29 vs. 
1.21, P<0.01; χ2检验)。DNA转座子更偏向于插入基
因的内含子可能与转座子在染色体上的分布以及重

组率相关。 
利用 GO数据库, 从细胞组分、分子功能和生物

学过程 3 个方面分析了 337 个基因的功能。这些基
因分布很广, 主要集中在核中、叶绿体以及质膜上, 
很多作为序列特异的转录因子、DNA 结合蛋白, 参
与了对其他基因的转录调节、新陈代谢等过程(图 3)。 

 
表 3  白菜和甘蓝基因组中不同类型 TE 插入基因内部的

特征和比较分析 
白菜(B. rapa) 甘蓝(B. oleracea)

 
内含子 外显子 内含子 外显子

反转座子[22] 26 30 37 33 

LTR/Copia 16 20 23 18 

LTR/Gypsy 5 10 7 13 

LTR/Unclassified 3 0 0 1 

LINE 0 0 1 0 

SINE 2 0 6 1 

DNA转座子 68 18 87 38 

CACTA 7 10 11 23 

hAT 7 3 5 11 

Tc1/Mariner 2 0 1 0 

PIF/Harbinger 4 0 1 2 

Pong 5 5 3 1 

MITE/Stowaway 25 0 50 0 

MITE/Tourist 8 0 3 1 

Mutator 2 0 3 0 

Helitron 8 0 10 0 
 

3  讨 论 

TE 的扩增是造成白菜和甘蓝这两个芸薹属近
缘物种基因组差异的主要因素之一[21, 22]。本研究从

转录组水平, 结合第一个相对完整的芸薹属转座子
数据库[21, 22], 全面分析和比较了 TE 的表达以及对
功能基因的影响。研究结果揭示 TE以非常低的水平
表达, 且表现出器官差异性。同时, 不同类别以及不
同家族的 TE表达量相差很大, 同一家族的 TE自白
菜和甘蓝基因组分化后活性也不相同(图 1, 图 2)。
TE的低水平表达以及不同器官、家族的差异可能与

DNA甲基化状态以及 siRNA的调控有关。拟南芥基
因组包含 24%甲基化的 CG 位点 , 6.7%甲基化的
CHG位点(H = A、C、T), 1.7%甲基化的 CHH位点[23]。

拟南芥基因组的 TE 几乎都处于甲基化状态, 甲基
化抑制了它们的活性和表达。另一个调控 TE表达活
性的机制即为 siRNA 介导的 TE 的沉默[24]。目前这

些 TE 位点的甲基化状态尚不清楚, 下一步我们将
会进一步分析和实验, 同时结合大规模的小 RNA测
序序列, 揭示这两个芸薹属近缘物种 TE 与甲基化
以及 siRNA之间的调控机制。 

一个完整 LTR(intact LTR)通过元件内 5′LTR和
3′LTR发生不平等同源重组, 丢失了内部的成分, 形
成了只有单个 LTR末端的 solo LTR[25]。Solo LTR的
形成被认为是对抗基因组由于 TE 扩增造成扩张的
主要机制之一[26]。本研究利用已鉴定到的一批可能

具有转录读出活性的 LTR 反转座子[22], 进行了更深
入的探讨。研究揭示, 在白菜和甘蓝可能具有转录
读出活性的 LTR反转座子中, solo LTR与 intact LTR
的比例在两个基因组中都小于相应的全基因组水平

上 solo LTR与 intact LTR的比例, 白菜基因组几乎
达到显著水平(表 1, P=0.0634)。这说明 intact LTR比
solo LTR可能具有更高的转录读出活性。Solo LTR
作为 intact LTR 不平等同源重组的产物, 一般比较
古老, 且不具有转录及复制所需要的各种酶类。此
外, 基因的表达量还与转座子和基因之间的距离紧
密相关[24]。LTR 反转座子的转录读出导致产生下游
基因正义或反义的转录本, 从而激活或干扰下游基
因的表达(表 2)。 

TE插入基因内部会破坏基因的结构, 严重的会
引起基因功能的丧失。本研究发现, 相比于甘蓝, 白
菜 TE具有显著高的插入到基因内部的频率。这可能
与 TE 的活性有关, 还可能与白菜基因组较高的基
因密度有关(白菜：145 基因/Mb, 甘蓝：85 基因
/Mb[19~22])。共线性区间的比较分析揭示, TE在甘蓝
基因组基因富集区发生了扩增积累, 致使甘蓝的共
线性区间得到了扩张[21, 22]。相比于外显子, TE更偏
向于插入内含子当中(表 3)。这一方面可能是由于植
物基因组基因的内含子一般长于外显子使其能够获

得更高的插入频率, 另一方面也可能是植物体的一
种自我保护机制, 避免基因结构的破坏, 引起功能
的丧失。TE的分布与染色体结构显著相关, LTR反 
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图 3  白菜和甘蓝基因组中含有 TE 插入的基因 GO 注释 
A：白菜; B：甘蓝。白菜和甘蓝的基因 GO term拷贝数都小于 5的未列出。 
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转座子主要富集于重组抑制的异染色质区, 如着丝
粒或近端着丝粒区 , 这个区间基因密度很低 [27]。

DNA 转座子则普遍分布于常染色质区, 如臂端, 这
个区间基因密度很高。这在一定程度上解释了白菜

和甘蓝 DNA 转座子比反转座子更偏向插入或更多
保留在基因内含子中的原因。 

转座子引起的遗传多态性是选择功能变异的一

个很重要的来源。另外, 具有活性的 TE还可用来创
制作为功能基因组学研究平台的转座子插入突变体, 
进一步通过正向或反向遗传学的途径来研究基因的

功能[13]。本研究从全基因组水平上初步分析了在不

同器官中 TE的表达, LTR反转座子的转录读出对下
游基因的潜在影响以及含有 TE 插入位点的基因的
功能, 为进一步探讨造成这种现象的机制奠定了基
础, 同时在一定程度上阐述了芸薹属这两个近缘物
种的差异。 
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