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摘  要 逆转座子是真核生物特别是高等植物基因组的重要组分，对其演化起到关键作用。为了解析逆转座子在番茄基因

组中的分布及其在基因组进化中的作用，采用结构分析和同源比较方法从全基因组水平鉴定了栽培番茄的 LTR 逆转座子，

得到 15 036 个逆转座元件，共 86.01 Mb，占测序序列的 11.02%。将这些元件分为 330 个家族，其中 copia 类的 182 个家族，

gypsy 类 80 个。完整转座元件的转座时间在 2.5 MYA 时间处于高峰，比大豆、玉米等逆转座元件整体古老。比较栽培番茄

与野生醋栗番茄中完整转座子的时空分布发现栽培番茄(Solanum lycopersicum)与野生番茄(Solanum pimpinellifolium)在最近

的时间段内(25 万年以内)产生了较明显的分化。有 930 个逆转座元件插入到基因序列附近或内部，可能在物种演化中起到

了重要作用。 
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Abstract  Retrotransposons are major components of eukaryote genomes, especially for higher plants. They play important roles 
in genomes evolution. In order to understand distribution and function of retrotransposons in tomato genome evolution, 15 036 LTR 
transposable elements were identified by structure-based and homology-based methods. They have a total size of 86.01 Mb, about 
11.02% of the sequenced genome. They were clustered and classified into 330 families, 182 of which were copia type and 80 were 
gypsy type. Intact elements’ transposition time peaked at 2.5 MYA, indicating tomato retro-elements are older than that of other 
plants, such as soybean and maize. Comparison of intact elements space-time distribution between tomato (Solanum lycopersicum) 
and its wild ancestor current tomato (Solanum pimpinellifolium) suggests they have a continual genetic interchange and differentiate 
at very recent time. There are 930 retro-elements localized close to or inside genes and might play important role during tomato 
speciation and evolution. 
Keywords  Retrotransposon; Retro-element; Distribution; Genome; Evolution 

研究背景 
DNA 重复序列是构成真核生物基因组的主要

组分，其中移动元件(mobile elements)占有很大比

例。逆转座子(retrontransposon)是一类通过“复制-
粘贴”方式转座的移动元件，在真核生物中特别是

许多植物基因组中普遍存在(Finnegan, 1989; Kumar 
and Bennetzen, 1999; Sabot and Schulman, 2006; 
SanMiguel et al., 1996; Wicker et al., 2007)。其中

LTR 逆转座子两端有正向长末端重复序列(long 
terminal repeat, LTR)，中间是一个或几个开放阅读
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框(ORF)，编码转座所需的各个蛋白组分。依据编

码各组分的序列排列顺序的不同和序列同源性LTR
逆转座子大体分为 Ty1-copia 和 Ty3-gypsy 两类

(Havecker et al., 2004)。LTR 逆转座子在真核生物中

含有大量拷贝，是构成基因组尤其是高等植物基因

组序列的主要组分(Baucom et al., 2009; Du et al., 
2010; International Rice Genome Sequencing Project, 
2005; Ma et al., 2004; Schnable et al., 2009)。碱基突

变和序列重组是基因组变异的主要来源，而逆转座

子通过转座、删除机制可以产生大量的序列变化，

带来丰富的遗传信息，因此分析研究逆转座子的分

布和变化是了解基因组进化发展和生物演化的重

要手段。 
    番茄是重要的经济作物和研究果实发育的模

式植物，许多研究工作都尝试在番茄基因组中进行

逆转座子的分析鉴定(Rogers and Pauls, 2000; Su 
and Brown, 1997; Yañez et al., 1998)，而且番茄中已

开发出基于逆转座子序列的多态性较高的分子标

记系统(Tam et al., 2005)。逆转座子在栽培番茄基因

组演化和物种形成中起到了重要的作用，包括其复

制和转座对功能基因的影响。例如逆转座子 Rider
介导的一个 SUN 基因的重复使得其表达水平升高，

从而改变了番茄果实的形态(Xiao et al., 2008)。
Rider 是一个近期活跃的家族，部分成员已经被分

离鉴定，研究表明 Rider 可能是在 1~6 百万年(MYA)
之间，通过水平转移方式进入番茄基因组的(Cheng 

et al., 2009; Jiang et al., 2009)。再比如一个 copia 逆

转座子插入到一个高活性的酯酶基因附近，增加了

它的表达量，降低了其底物酯类的水平，从而影响

了番茄果实的味道(Goulet et al., 2012)。番茄全基因

组序列测定的完成，为全面分析其 LTR 逆转座子提

供了条件，测序结果也表明番茄基因组中含有大量

逆转座子序列(The Tomato Genome Consortium, 2012)。 
本研究基于番茄全基因组测序结果，利用生物

信息学方法从整个基因组水平鉴定逆转座子，对其

组成、分布特点和种类等进行分析，对其在栽培和

野生醋栗番茄之间的差异进行了比较，并探讨了逆

转座子在番茄物种演化和基因功能进化中的作用。 

1 结果和分析 
1.1 逆转座子及相关组分的分离鉴定和分类 

用 LTR_STRUC 程序对整个基因组进行分析，

分离得到 1 825 个结构完整的候选转座子。人工检

测确定 1 410 个结构完整清晰的元件作为进一步研

究的基础。用 perl 编写程序，在番茄基因组中分析

上一步得到的转座子同源序列，得到 676 个完整元

件，9 408 个非完整元件及 3 542 个 solo 元件，共计

15 036 个(86.08 Mb)，占基因组测序序列的 11.02% 
(表 1)。另外检测到 284.04 Mb 的同源 DNA 片段，

占基因组序列的 36.19%。完整元件共 2 086 个，序

列总长度15.80 Mb，单个长度介于943 bp和23 668 bp
之间，平均 7 605 bp。 

 
表 1 番茄基因组中的 LTR 转座子序列 
Table 1 LTR retrotransposon sequences in tomato genome 

 完整元件 
Intact element 

不完整元件 
Truncated element 

Solo 元件 
Solo element 

片断 
Fragment 

总和 
Total 

结构方法 

LTR_STRUC 

1 410 / / / 1 410 

同源方法 

Homologous 

676 9 408 3 542 / 13 626 

总数 

Total 

2 086 9 408 3 542 / 15 036 

平均大小(bp) 

Average size (bp) 

7 605 7 026 1 171 / / 

总碱基数(Mb) 

Total size(Mb) 

15.83 66.10 4.15 284.04 370.12 

占基因组比例(%) 

Genome ratio (%) 

2.03 8.46 0.53 36.19 47.21 
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对 2 086 个人工确认的完整转座子的 LTR 序列

进行聚类分析，依据其遗传聚类和相似程度，共得

到 330 个家族，其他元件根据其最初鉴定所依据的

完整 LTR 序列划分到相应的家族，其中 182 个 copia 

类，80个gypsy 类，其他68 个未能鉴定(not determined, 
ND)(表 2)。有 29 个家族含有 100 个以上元件(表 3)，
其中 3 个家族 SL_RT_F94、SL_RT_F324 和 SL_RT_F- 
322 含有超过 1 000 个元件，均是 gypsy 类型。 

 
表 2 番茄中 LTR 逆转座子的家族分类 
Table 2 Families of LTR retrotransposons in tomato 

聚类元件数量 

Element num 

家族数量 

Family num 

Copia 家族数量 

Copia type 

Gypsy 家族数量 

Gypsy type 

未鉴定家族数量 

ND family 

2086 330 182 80 68 

 
表 3 100 个以上元件家族列表 

Table 3 Families with more than 100 elements 

超家族名称 

Super family 

家族名称 

Family name 

完整 LTR 元件数 

Intact element 

Trunc 元件数 

Truncated element 

Solo 元件数 

Solo element 

总数 

Sum 

Gypsy SL_RT_F94 197 1376 576 2149 
Gypsy SL_RT_F324 65 1084 260 1409 
Gypsy SL_RT_F322 72 999 308 1379 
Gypsy SL_RT_F218 21 380 178 579 
Copia SL_RT_F159 29 168 333 530 
Copia SL_RT_F113 63 258 85 406 
Gypsy SL_RT_F314 25 256 78 359 
Copia SL_RT_F108 90 162 82 334 
Copia SL_RT_F160 50 132 141 323 
Gypsy SL_RT_F166 6 259 20 285 
Gypsy SL_RT_F307 35 179 51 265 
Gypsy SL_RT_F209 2 26 221 249 
Copia SL_RT_F132 68 114 48 230 
Copia SL_RT_F149 18 139 72 229 
Copia SL_RT_F164 21 134 55 210 
Copia SL_RT_F123 12 149 39 200 
Copia SL_RT_F120 21 147 30 198 
Copia SL_RT_F124 11 123 34 168 
Copia SL_RT_F299 35 111 21 167 
Gypsy SL_RT_F139 10 135 22 167 
Copia SL_RT_F169 27 99 40 166 
Copia SL_RT_F118 4 76 55 135 
Gypsy SL_RT_F318 16 88 30 134 
Gypsy SL_RT_F325 13 94 27 134 
Copia SL_RT_F119 20 61 44 125 
Gypsy SL_RT_F203 25 69 25 119 
Gypsy SL_RT_F326 6 92 20 118 
Gypsy SL_RT_F225 13 91 10 114 
Copia SL_RT_F163 14 68 21 103 
总数 
Sum 

/ 989 7069 2926 10984 
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1.2 转座子的转座时间和分布 

逆转座子转座发生的时间是重要的信息，而

且可以依据其两侧 LTR 序列的差异判断突变的比

率从而确定转座发生至今的大概时间(SanMiguel 
et al., 1998)。比较分析 2 086 个完整转座子的 LTR
序列并计算突变率，确定了它们的转座年龄，结

果表明在不同的时间段转座发生的频率是不同

的。转座高峰时期在 2.5 MYA 时间左右，表明在

这个时间段番茄基因组中逆转座子活性较强(图
1)。番茄逆转座子转座高峰时期与其他已知的高

等植物有所不同，在接近现代时间段内转座事件

逐渐减少，而如大豆、玉米等基因组中转座事件

却随时间接近而逐渐增加(Baucom et al., 2009; 
Du et al., 2010)。 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
图 1 番茄中完整逆转座子的转座时间分布 
Figure 1 Insertion time of tomato intact LTR retrotransposons 

我们统计了不同染色体上逆转座元件的数量

及其与各染色体测序长度的关系，结果表明二者基

本成正比(图 2)，不同种类逆转座元件在各染色体上

的分布也大体均衡，各染色体上都是非完整元件所

占比例最大，完整元件较少(图 3)。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
图 2 逆转座元件数量与相应染色体测序长度的关系(Y 轴显

示准化后的数值) 
Figure 2 Relation between retro-element numbers and 
corresponding chromosomes (Y axis shows standardized values) 

 
 
 
 
 
 
 
 
图 3 不同类型元件在各染色体上的数量和比例 
Figure 3 Numbers of different type elements on chromosomes 

1.3 完整逆转座子元件在栽培和野生番茄中的差异

分析 
除去单个碱基的自然突变之外，逆转座子还可

以通过序列重组过程不断产生大量插入、缺失及异

位重组等变异(Girard and Freeling, 1999; Morgante 
et al., 2007)。逆转座子的转座和消除机制以及突变

等过程表明它们可以在较短时间内改变基因组序

列组成并影响基因功能，而且这种快速的变化使得

在不同物种之间逆转座子很少存在较高的序列同

源性。但是在近缘物种中比较逆转座子的差异可以

为研究物种分化、植物驯化及品种差异等提供丰富

的信息。在番茄栽培种和野生种分化后发生的逆转

座子转座事件必然在两个基因组中产生差异，依据

发生转座的时间可以判断差异产生是在物种分化

以前或以后，反之也可以推测物种分化的大体时

间。我们分析了栽培番茄中完整转座子在野生番茄

基因组中的相应分布，结果发现 1 341 个元件在两

个基因组中是相同的(shared)，但是栽培番茄中另外

鉴定到 733 个转座元件在野生番茄中并不存在，说

明是在物种分化后形成或者是在野生番茄基因组

进化过程中被删除(表 1)。依据不同时间段计算不同

转座元件的比例的话，可以看出在最近的 0.25 MYA
时间段内 shared 元件的比例明显高于其它所有时

间段，表明在最近的 25 万年里，栽培番茄基因组

与野生番茄基因组发生了明显的分化 (图 4)。 

1.4 插入编码基因内部或附近的逆转座元件 
逆转座子对基因组进化的影响是多方面的。从

功能角度来讲基因组的演化包括基因表达变化(包
括调控序列的碱基变化和表观修饰)、编码序列的改

变和可变剪切，而逆转座子的活动对这几个方面都

可以产生影响(Hua-Van et al., 2011)。逆转座子也可

以通过插入或者删除影响基因组的大小以及染色 
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图 4 共享元件在不同时间段的比例 
Figure 4 Ratios of shared elements at time slices 

体结构。插入基因序列附近甚至内部的逆转座子元

件对于基因组的演化具有较直接的影响，可能在物

种进化过程中起到了重要作用。我们比较了栽培番

茄中所有逆转座元件与基因的相对位置，结果发现

有 930 个元件位于基因序列附近(与基因序列 5 '端
距离小于 1 000 bp 或位于基因内部)(表 4)。 

2 讨论 
2.1 番茄基因组中逆转座子的数量和分布 

我们用结构分析和同源比对方法在番茄基因

组中鉴定到 15 036 个逆转座元件，总共 86.1 Mb，
占测序序列总长度(759.9 Mb)的 11.3%。这些元件

不包括零散的难于精确识别的逆转座子序列片

断。其中完整元件有 2 068 个，只有总数的 13.7%，

说明大多数元件的结构已经随着时间的流逝通过

突变和各种消除机制被破坏。从转座时间分布来

看也符合这种推测。番茄完整转座子的转座插入

时间峰值在 2.5 MYA 左右，在这之后就迅速下

降。而在大豆基因组中逆转座子随时间的接近数

量不断增加，转座插入时间峰值在 0~0.5 MYA (Du 
et al., 2010)，玉米中 LTR 逆转座子也表现出相似

的分布模式(Baucom et al., 2009)，说明番茄中大

多数逆转座元件相对古老，发生突变和结构变化

的比例会更高。 
 
表 4 位于基因附近或内部的元件 

Table 4 Elements close to or inside genes 

距离 

Distance 

内部 

Inside 

≤35bp 36bp-100bp 101bp-500bp 501bp-1000bp 总数 

Sum 

数量 

Number 

270 22 56 281 301 930 

 
逆转座元件变异迅速，种类繁多，并没有统一

的分类系统。依据 pol 基因编码产物的排列顺序和

序列同源性LTR转座子可分为 copia 和 gypsy 两个

主要类型。我们依据前人的一些标准(Wicker et al., 
2007)用同源分类方法将番茄中逆转座子分为 330 
个家族，其中鉴定到 copia 类(182 个)远多于 gypsy 
(80 个)，但是从元件数量上来看 copia 类(5 314 个)
却少于 gypsy (8 978 个)，并且含有 1 000 个以上元

件的三个家族都是 gypsy 类型。因此，copia 逆转

座元件的多态性较高，而 gypsy 在进化中相对保守。 
研究表明逆转座元件的转座插入位置序列并

没有特异性，是随机的过程。但是逆转座子在染色

体上的分布有一定的差异，通常在基因较多的区

域，逆转座元件相对较少，而基因密度小的区域逆

转座元件相对较多(Baucom et al., 2009)。这种不均

匀可能是由于逆转座子在转座时对特定区域有一

定选择性或者是由于逆转座子的消除机制更多地

作用于常染色质区，也可能是不同区域所面对的选

择压力差异的反映。番茄中逆转座元件在 12 条染

色体上分布大体均匀，数量基本与染色体序列长度

成正比，表明对于不同染色体来讲，逆转座子的转

座并没有选择性。 

2.2 番茄中逆转座子的转座时间及种间差异比较 
    逆转座子的转座机制决定了它们在转座后两

端的LTR序列是完全一致的，因此比较完整转座子

两侧LTR序列就可以依据其碱基突变率计算其年

龄。同时由于逆转座子的转座插入是随机的过程并

且转座事件在物种进化的各个时期都在不断进行，

因而可以为研究物种及其基因组的分化和演化提

供丰富的信息。由地理隔离发展到生殖隔离，即种

群间不存在基因交流是物种形成的条件和标志，许

多作物栽培种群的形成是人为阻断基因交流并产

生生殖隔离的过程。多位点突变率计算表明栽培番

茄与醋栗番茄在1.4 MYA 发生分化(Nesbitt and 
Tanksley, 2002)，同时研究表也明栽培番茄的起源和

驯化伴随着野生番茄基因的不断渗入,而樱桃番茄 
S. lycopersicum var. cerasiforme (S. l. cerasiforme)被
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认为是野生番茄向栽培番茄发展的一个过渡种

(Nesbitt and Tanksley, 2002; Ranc et al., 2008)。逆转

座子的copy-paste 转座模式决定了它的每一个转座

事件都会在基因组进化中留下特异的标记，又由于

可以借助两端LTR 的差异解析其自身存在的时间，

因此含有大量的进化信息。我们分析栽培番茄和醋

栗番茄之间LTR逆转座子的等位性分布发现在大部

分时间段内都存在很大比例在两个基因组中分布

相同(shared)的LTR逆转座元件，表明的确野生番茄

和栽培番茄的基因组序列存在遗传物质交流。在物

种分化后期基因组必然是独立演化的，因此这个时

间以后发生的逆转座子的复制和删除应该是物种

特异的，而在这个时间点之前发生的转座子复制在

两个物种中应该大部分保持相同的分布。栽培和野

生醋栗番茄中0.25 MYA 以上的时间段内相同分布

的逆转座元件比例均在50% 以上，但是在0.25 
MYA 以内双方共有的LTR 元件大大低于其他时

间段(约20%)，表明在近期栽培种与野生种产生了

较明显的分化，是栽培番茄物种形成的阶段，明显

晚于已知的分化时间。 

2.3 逆转座子对功能基因进化的影响 
逆转座子的插入位点序列是随机的，而且在真

核生物特别是高等植物中存在大量转座事件，因此

从理论上来说逆转座子可以插入基因附近影响其

功能，甚至进入基因内部破坏其结构。很多研究已

经表明逆转座子可以影响基因的表达，甚至通过自

身含有的转座元件直接调控基因表达(Roman et al., 
2008)。基因的启动子包括核心启动子区域和调控区

域，总长度可以在2 000 bp以上。我们发现有930个
元件位于基因上游1 000 bp 以内或者位于基因内

部，这些元件在转座过程中很可能会影响基因的表

达调控及生物学功能。除直接插入到基因内部的元

件以外，还有22个元件位于基因上游35 bp以内，可

以肯定这些元件在转座过程中至少改变了原始基

因的结构或表达水平。 

3 材料和方法 
3.1 材料 
    栽培番茄(Solanum lycopersicum)和野生醋栗

番 茄 (Solanum pimpinellifolium) 全 基 因 组 序 列

S_lycopersicum_chromosomes.2.40 和 S_lycopersic- 
um_chromosomes.2.40.fa 来源于 ftp://ftp.sgn.cornel- 
l.edu/。 

3.2 方法 
3.2.1 LTR-逆转座子的鉴定 

用结构分析和同源比对的方法鉴定反转座子

元件。首先用 LTR_STRUC 程序 (Mccarthy and 
Mcdonald, 2003)寻找完整结构的逆转座子，然后利

用其 LTR 序列进行同源比对，并应用 perl 语言编

程从中寻找非完整元件(truncated elements)和 solo 
元件(Ma et al., 2004)。 

3.2.2 逆转座子的分类   
逆转座子家族的分类方法依据前人的标准修

改后进行(Wicker et al., 2007)。对完整逆转座子的

LTR 序列用 clustalW 程序进行聚类分析，计算各个

元件的遗传距离，差异小于 0.2 的转座元件划分为

同一家族。其它同源分析方法得到的转座元件依据

其匹配的相应完整元件确定所属家族。转座子家族

种类的确定(copia 或者 gypsy)利用最近时间段内发

生转座插入的元件，用 NCBI 的 RPS-BLAST 程

序分析是否存在与 copia 或 gypsy 转座子同源

的反转录酶蛋白序列(Marchler-Bauer et al., 2009; 
Marchler-Bauer and Bryant, 2004; Marchler-Bauer et 
al., 2011; Xiong and Eickbush, 1990)。 

3.2.3 转座插入时间鉴定  
通过比较完整转座子两端的 LTR 序列来确定

转座子的插入时间。首先用 MUSCLE 程序比对转

座子两端的 LTR 序列(Edgar, 2004)，计算比对碱基

的总数和碱基突变的数目，计算得到碱基替换率

(r)。遗传距离(K)用 Jukes–Cantor 方法(Kimura and 
Ohta, 1972)进行修正。以平均每年每个位点 1.3×10-8 
碱基替换数作为计算转座插入年龄的依据(Ma and 
Jackson, 2006)。最后转座子的插入时间(T)用公式 T 
= K/2r 计算得到。 

3.2.4 栽培番茄逆转座子在野生醋栗番茄的等位鉴定 
依据已有的方法完成(Tian et al., 2009)。完整转

座元件的 5'和 3'端侧翼序列(25 bp)结合转座子本身

边界序列(25 bp)用 cross_match 在野生醋栗番茄中

做序列比对，5'或者 3'结合序列在野生番茄基因组

中有良好匹配结果的认为该元件在两个物种中是

都存在的(shared)，如果 5'和 3'序列均不存在匹配结

果，则该元件在栽培番茄中是特异的(unshared)。 
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