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陆 地 棉 LTR反转录转座子的数量分布与功能分析
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摘 要 ：LTR( Long term ini repeat)反转录转座子是真核生物基因组中普遍存在的一类遗传因子，它们以 

RN八为媒介在基因组中不断自我复制.在高等植物中，LT T反转录转座子是基因组的重要成分之一.本研究通过多 

种方法挖掘并注释了陆地棉基因组中的L T T反转录转座子，结果表明陆地棉基因组 L T T反转录转座子的 Gypsy 

起家族与基因的分布呈近似的反比关系，而 C〇Pia起家族在各染色体的起始端有较多的分布.通过皮尔森相关系数 

发现陆地棉LT T反转录转座子的拷贝数与染色体大小之间有强相关性.在 LT T反转录转座子上游和下游分布的基 

因具有类似的富集特征，其分子功能主要集中在结合和催化活性等方面 .本研究结果加深了对陆地棉L T R反转录转 

座子的认识，为深人研究棉花基因组提供了重要数据支撑 .
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转座子是基因组中一 类可以移动的D N A 片段，转座子首先在玉米中发现1 通过分析越来越多物种的 

基因组序列数据，人们逐渐发现转座子在基因组中广泛分布，而且随着研究的深人，发现转座子对其宿主有 

着极为重要的作用，具体表现在基因组扩增、新基因形成、基因破坏以及基因表达活性等多个方面[2—].转座 

子的发现打破了遗传物质在染色体上呈线性固定排列的传统观念，对遗传学和分子生物学的发展具有深远 

意义.

转座子依据结构和转座特征分为两大类：I 型转座子，又称反转录转座子，以 R N A 为中间媒介进行转 

座，属于“复制-粘贴”型，每转座一次增加一个拷贝； 型转座子，也称 D N A 转座子，以 D N A 为中间体进行 

转座，属“剪切-粘贴”型.反转录转座子又可以进一步分为五大类，其中长末端重复（L o n g  t e r m in a l r e p e a t， 

L T R )类型在植物基因组中的数量最多，是植物基因组中最主要的转座子6

植物基因组中的大部分反转录转座子不具有转座功能，但也有小部分具有转座活性，它们可能插人到功 

能基因内或周边，从而影响这些基因的表达7 研究表明，红皮葡萄的色泽是由果皮中花青苷的积累形成的， 

花青苷的合成受到V m y  A 1 基因的调控，一个反转录转座子插人到V m y  A 1 基因的启动子区域，导致 

花青苷不能合成，从而形成白皮葡萄[8].拟南芥控制成花的L E A F Y 基因中插人一个反转录转座子使该基因 

不能正常表达，可导致个体无雄性花器官[9].D N A 甲基化酶可以抑制反转录转座子的迁移和插人.另外，在 

逆境、激素处理、机械伤等情况下，反转录转座子的转座功能可能被激活[10—1].

棉花是世界上最重要的经济作物之一 ，提供了大量的天然纺织纤维.据细胞学研究，二倍体棉种分为8 

个基因组（即 A 〜G 和 K )，四倍体棉种为异源四倍体，由 A 和 D 两个二倍体组成[12].二倍体亚洲棉（G o - 

s y iw T O  a a 〇re iM ?w ，A  组）[1]和雷蒙德氏棉（G o s s y  iw ™  r a i r n o w d i ，D  组）[14]，四倍体陆地棉（G o s s y U m  

/ l i r r w u  A D 组）[15]和 海 岛 棉 , A D 组）[1]的翻组已经公布，为棉属转座子的鉴定 

和分析提供了绝佳的机会.陆地棉由于产量高和纤维品质较为优良，成为目前世界范围内种植面积最大的棉
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花栽培种.研究表明，陆地棉基因组的重复序列约占67.2%，而且D 组来源的转座子要比A 组来源的转座子 

更活跃[15].本研究基于生物信息学方法从全基因组层面对陆地棉的L T R 反转录转座子进行挖掘和分类，并 

分析它们的数量、分布特征、周边基因的功能富集及其与染色体大小的关系.

1 材料与方法

1 . 1  L T R 反 转 录 转 座 子 的 挖 掘 与 分 类

陆地棉的基因组序列、基因注释和G O 注释文件从C O T T O N G E N (h t t p s ://w w w _c o t to n g e n .o r g /)下 

载.首先使用不同算法的软件挖掘陆地棉基因组中的L T R 反转录转座子，这些软件包括：L T R _S T R U C [17]， 

L T T R h a r v e s t，P I L E R [ 1和 R e p e a tM o d e le r[2。—2  ;然后使用R E P C L A S S 2 软件将上述结果序列归类到相 

应的超家族，将各软件的结果序列按超家族的不同分别合并，利用 C D - H I T 软件去除每个超家族中的冗 

余序列，从而得到陆地棉特异的L T R 反转录转座子序列库；再将该库与公共重复序列数据库R e p b a S 2 进 

行比较，删除该库与R e p b a s e库中任一序列相似性大于8 0 %的序列，之后，将该库与R e p b a s e库合并成一个 

库，命名为G h _ L T R .依 据 G h _ L T R 库，通 过 R e p e a t M a s W 2。22]注释陆地棉基因组中的 L T R 反转录转 

座子.

1 . 2  L T R 反 转 录 转 座 子 的 数 量 与 分 布

通过 P e r l脚本从R e p e a tM a s k e r结果文件中收集L T T 反转录转座子在陆地棉基因组的数量和位置，并 

利用 g f f 注释文件的数据收集基因的数量和位置.统计分析染色体中每10 k b 范围内的 L T T 反转录转座子 

与基因的数量，并通过C c 绘制分布图.L T R 反转录转座子拷贝数与染色体大小之间的皮尔森相关系数 

由 R 语言计算获得.

1 . 3  L T R 反 转 录 转 座 子 周 边 基 因 的 G O 富 集 分 析

查找 L T R 反转录转座子内部及其上、下游10 k b 范围内的基因，利用基因组G O 注释文件确定这些基 

因的G G 注释条目，并使用W E G 0 2  (h t t p ://w e g o .g e n o m ic s.o r g .c n/)进行富集分析.

2 结 果

2 .1 陆 地 棉 L T R 反 转 录 转 座 子 的 数 量 与 分 布 特 征

陆地棉基因组的L T R 反转录转座子超家族主要分为C o p r n 和 G y p s y 两类，其中，G y p s y 超家族共有 

485 174个拷贝，C o p ia 超家族共有144 888个拷贝，其它家族共405个拷贝，未能成功分类的共102 299个 

拷贝 .

G y p s y 超家族和C o p ia 超家族在陆地棉染色体上的分布明显不同，而同一超家族在不同染色体上具有 

类似的分布特征（图 1).G y p s y 超家族在染色体中部附近有较多的分布，其中，在 A 组染色体的分布波峰略 

偏向于染色体的起始端.整体来说，G y p s y 超家族与基因的分布成反比关系.

C o p ia 超家族在陆地棉A 组和 D 组染色体的共同分布特征是在染色体起始端有-个明显的波峰，C o p ia  

超家族与基因的分布没有明显的关系.然而，C o p ia 超家族在陆地棉A 组染色体的中后部有一个明显的下降 

点（号染色体除外），D 组染色体则没有该特征.

2 . 2 染 色 体 大 小 与 L T R 反 转 录 转 座 子 的 关 系

已有研究表明，重复序列与物种基因组的大小有直接关系[27—9 本研究中，我们进一步调查了陆地棉不 

同染色体的大小与L T R 反转录转座子的关系.陆地棉基因组包含2 6条染色体，平均每 M b 染色体含有 

381.330 3个转座子（表 1).从图2 中可以看出，陆地棉染色体大小与L T R 反转录转座子的拷贝数有明显的 

线性关系.经计算，陆地棉染色体大小与 L T R 反转录转座子拷贝数的皮尔森相关系数为0.982 347 5,与 

L T R 反转录转座子长度皮尔森相关系数为0.978 702,均为极强相关.这也就表明，L T R 反转录转座子不仅 

对基因组大小有重要影响，在同一物种内，与不同染色体的大小也有明显的关联.

https://www_cottongen.org/)%e4%b8%8b
http://wego.genomics.org.cn/)%e8%bf%9b%e8%a1%8c%e5%af%8c%e9%9b%86%e5%88%86%e6%9e%90
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A :染色体；B :基因；C: G y p s y超家族；D: C o p i a 超家族 

图 1 L T R反转录转座子在陆地棉染色体上的分布

表 1 染色体大小与LTR反转录转座子的关系（LTR反转录转座子与染色体的长度单位是M犫

A 组 D 组

染色体拷贝数/个 L T R 转座子长度 染色体长度 拷贝数/ M b 染色体 拷贝数/个 L T R  转座子长度 染色体长度 拷贝数/ M b 染色体

1 37 856 4 2 .69 9 9 .88 3 7 9 . 0 24 527 22 .95 61 .46 3 9 . 1 0

2 32 107 36 .68 83 .45 384 .76 27 409 2 . 6 9 67 .28 407 .36

3 36 523 41 .01 1 0 . 2 6 364 .27 18 705 17 .18 46 .69 4 0 . 6 2

4 24 032 26 .3 8 62 .91 381 .98 20 832 19 .47 51 .45 40 4 .8 7

5 30 868 32 .43 92 .05 335 .35 2  409 19 .39 61 .93 361 .83

6 39 009 4 .24 103 .17 378 .10 25 948 2 4 . 3 64 .29 40 3 .5 8

7 27 974 30 .27 78 .2 3 7 . 4 9 21 985 1 9 . 0 55.31 397 .47

8 38 747 4 3 .56 103 .63 373 .91 26 407 24 .3 0 6 . 8 9 4 0 . 7 5

9 26 844 2 8 .55 7 5 .00 3 7 . 9 2 19 080 1 6 . 9 51 .00 374 .15

10 37 193 4 0 .93 1 0 . 8 7 368 .73 25 352 2.71 63 .37 4 0 . 0 3

11 34 309 3 . 7 9 9 3 .32 367 .66 26 456 23 .09 6.09 4 0 . 3 2

12 31 612 35 .15 87 .4 8 36 1 .3 4 2 6 0 20 .1 0 5 9 . 1 378 .28

13 29 899 3 2 . 2 79 .96 373 .92 24 323 2 .39 60 .53 401 .81
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* 染色体大小 • L T R反转录转座子的拷贝数

橘黄色为染色体大小，对应左侧坐标轴；蓝色为相应染色体上L T R 反转录转座子的拷贝数，对应右侧坐标轴.

图2 染色体大小与L T R反转录转座子拷贝数的关系

2 . 3  L T R 反 转 录 转 座 子 周 边 基 因 的 功 能 富 集 分 析

G y p s y 超家族的上游、下游和内部分别找到48 123、47 930和 3 078个基因，C o p ia 超家族的上游、下游 

和内部分别找到38 774、38 264和 2 762个基因.可以看出，在陆地棉 L T R 反转录转座子上、下游分布的基 

因数量相当.利用这些基因的G O 注释分别从细胞组成、分子功能和生物学过程3 个方面分析 L T R 反转录 

转座子周边基因的功能富集情况.结果表明，G y p y 超家族与 C o p ia 超家族周边基因具有类似的富集特征 

(图3).细胞组成中注释较多的是细胞（c e l l)、细胞组分（c e ll p a r t)、细胞器（o rg a n e l le )和大分子复合物（m a c- 

r o m o le c u la r c o m p le x ) ;分子功能的注释主要集中在结合（b in d in g )和催化活性（c a ta ly t ic ) ;生物学过程的注 

释则主要集中在细胞过程（c e l lu la r p ro c e s s)、代谢过程（m e ta b o l ic p ro c e s s)、生物调节（b io lo g ic a l r e g u la - 

t i o n )、建立定位（e s ta b l is h m e n t o f lo c a l iz a t io n )、定位（lo c a l iz a t io n )和色素（p ig m e n ta t io n ).

在两类超家族周边基因功能富集的结合和催化活性方面，L T R 反转录转座子序列内部基因的百分比大 

于上、下游基因.在细胞组成部分富集的细胞、细胞组分和细胞器方面，L T R 反转录转座子序列内部基因的 

百分比则小于上、下游基因.在生物学过程部分富集的细胞过程方面，G y p s y 超家族序列内部基因的百分比 

高于上、下游基因，而 C o p ia 超家族序列内部基因的百分比则低于上、下游基因（图 3).

3 讨 论

反转录转座子是高等植物基因组的重要组分之一.在不同物种的基因组中，转座子与基因的分布关系有 

很大差别.在玉米和高粱中，转座子偏向于分布在基因附近，与基因的分布成正相关2  ;而在拟南芥中，转座 

子与基因的分布则为负相关[3°0陆地棉基因组测序的完成为从全基因组层面对其转座子的研究提供了可能. 

本研究结果表明，在陆地棉基因组中，G y p s y 超家族与基因的分布为负相关，而 C o p ia 超家族与基因的分布 

没有明显的关系.此外，研究结果也表明G y p s y 超家族与C o p ia 超家族在陆地棉不同染色体上具有稳定的分 

布特征，因此，我们推测L T R 反转录转座子在陆地棉基因组上的分布不是随机的，而这种非随机性也从侧 

面体现了 L T R 反转录转座子的重要性.

已有研究表明，转座子积累是导致物种基因组大小差异的重要原因[729]，本研究进一步分析了陆地棉 

不同染色体的大小与L T R 反转录转座子的关系，L T R 反转录转座子拷贝数与染色体大小的皮尔森相关系 

数比 L T R 反转录转座子总长度与染色体大小的皮尔森相关系数略大，这可能与 L T R 反转录转座子在进化 

过程中的缺失方式有关.L T R 反转录转座子在基因组中以“复制-粘贴”的形式进行扩增，这种扩增会受到
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R 7 7.

Quantitative Distribution and Functional Analysis of LTR 
Retrotransposons in G o s s y p iu m  h ir s u tu m

L iu  Z h e n 1 ，L u  Q u a n w e i1 ，Z h a n g G u o q ia n g 1 ，P e n g R e n h a i1，2

( 1 . S c h o o l o f  B io te c h n o lo g y  and  F o o d  S c ie n c e ,A n y a n g  In s t i tu te  o f  T e c h n o lo g y ,  A n y a n g  4 5 5 0 0 0 » C h in a；

2. S ta te  K e y  L a b o ra to r y  o f  C o tto n  B io lo g y , In s t i t u te  o f  C o tto n  R e se a rch  o f  C h in e se  A c a d e m y  o f  A g r ic u l t u r a l  S c ie n c e ，A n y a n g  4 5 5 0 0 0 » C h in a )

A b stra c t： LTR (Long terminal repeat) retrotransposons in eukaryotes are mobile genetic elements with ubiquitous distri­
bution, these elements can amplify themselves via RNA intermediates and increase their copy numbers in genome. In high 

plants, LTR retrotransposon is an important component of genome. In this study, LTR retrotransposons of G o s s y p iu m  h i r s u -  

turn were excavated and annotated by a variety of methods， the results showed that the Gypsy superfamily of LTR retrotrans­
posons in G o s s y p iu m  h i r s u tu m  was approximately inversely related to the distribution of genes, while Copia superfamily dis­
tributes more at the starting terminal of each chromosome. Pearson correlation coefficients showed that there was a strong cor­
relation between the LTR retrotransposons copy number and chromosome size in G o s s y p iu m  h i r s u tu m .  Furthermore> the genes 

enrichment in either upstream or downstream of the LTR retrotransposons exhibit similar characteristics， and the molecular 
functions mainly focus on binding and catalytic activity etc. Our research will lead to a better understanding of LTR retrotrans­
posons in G o s s y p iu m  h i r s u tu m  genome and provide important data support for further study of cotton genome. 

i G o s s y p iu m  h i r s u t u m ； LTR Retrotransposons ； distribution； function
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