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MITE 转座元件在植物中的研究进展 

温小杰，张学勇，郝晨阳，刘  旭 

（中国农业科学院作物科学研究所/国家农作物基因资源与基因改良重大科学工程/农业部作物种质资源与生物技术重点开放实验室，北京 100081） 

 

摘要：MITE（miniature inverted repeat transposable element）是一种新近发现的 DNA 转座元件, 其结

构与非自主元件相似，具有 TIR 或 TSD 结构，但又具有反转录转座元件的高拷贝性。MITE 广泛分布于真核生物基

因附近或内部，主要包括 Tourist 和 Stowaway 两种类型，通过相应的自主转座元件编码的反转录酶识别 TIR 序列

完成扩张。它插入位点的倾向性以及高度重复性，使其在基因的表达调控和遗传进化上发挥重要的作用。本文在

简要介绍 MITE 转座元件的结构及转座机制的基础上，综述了植物 MITE 元件在基因表达调控、遗传多样性评价及

基因（组）进化方面的研究进展，并对 MITE 转座元件在植物中的应用前景进行了展望。 
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Abstract: MITEs (miniature inverted repeat transposable elements) are novel DNA transposable elements with TIR and TSD 
structure like nonautonomous elements, but MITE families have very high copy number as retrotransposon. They universally 
distribute near genes and consist of two types, Tourist and Stowaway. Their amplification and mobilization is dependent on 
recognition of the TIR by the transposase of the corresponding autonomous elements. The preference of gene-insertion and high copy 
number of MITE makes it as an efficient tool in the analysis of expression regulation and evolution analysis. In this paper, the 
structure and transposition mechanism of MITEs were reviewed. The current status concerning expression regulation, diversity 
estimation and gene (genome) evolution were introduced. The potential application of MITEs in plant genomics and diversity was 
also discussed. 
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0  引言 

转座元件（transposable element）是广泛分布于真

核生物中的一类可移动的 DNA 片段，最早由美国冷

泉港生物实验室著名遗传学家 B. McClintock[1]在玉米

中发现。这个发现打破了基因在染色体上呈线性固定

排列的传统观念，也使 McClintock 荣获 1983 年诺贝

尔生理医学奖。转座元件的发现对分子生物学的发展

具有深远意义。目前研究表明，转座元件在基因组的

组成、表达调控、进化、系统发育、生物多样性评价

等领域内发挥了极其重要的作用[2~5]。根据转座机制，

可将转座元件分为两类：类型Ⅰ转座元件，又称作反

转录转座元件（retrotransposon），其转座过程以 RNA
为中间媒介，这类元件在基因组中一般呈多拷贝分布；

类型Ⅱ转座元件，也称作 DNA 转座元件（DNA 
transposon），通过 DNA 中间体进行转座，其拷贝数

一般较少[6]。该类型转座元件包括自主型转座元件

（ autonomous element ） 和 非 自 主 转 座 元 件

（nonautonomous element）两个亚类。前者本身能够

转座，而后者只是在自主转座元件存在时才能转座。 
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MITE （ miniature inverted repeat transposable 
element）是 Bureau 等[7,8]新近发现的一类转座元件，

其结构与非自主元件相似，具有 TIR 或 TSD 结构，但

又具有反转录转座元件的高拷贝性。由于转座机制还

不是很清楚，目前很难将其进行分类，但是考虑到它

具有 TIR 结构，插入后能产生短的序列重复，应该属

于 DNA 型的转座元件（类型Ⅱ），通过相应自主元

件编码的转录酶完成扩张[9~11]。MITE 广泛分布在植物

和动物的基因组中[12]，并且多存在于基因富集区，推

测其对基因组进化和基因表达等具有较大的影响。 

1  MITE 转座元件简介 

MITE 的长度较短，一般为 100～700 bp，不能编

码转座酶。它具有末端倒转重复序列（terminal inverted 
repeats，TIRs）和靶位点重复（target site duplication，
TSD）（图），并且能形成稳定的发夹式的二级结构。

它倾向于插入到基因的内含子区或基因的 5′和 3′ 末
端，但很少插入基因编码区，有的也能形成巢式结构。

不同的MITE家族具有他们特异的TIRs和TSD[8,12,13]。  
根据 TSD 序列的保守性，植物中的 MITE 被分为

Tourist（具有 3 bp 的 TSD，TAA 或 TTA）和 Stowaway
（2 bpTSD，TA）两大类。TIR 是确定 MITE 不同家

族的主要依据，不同物种的 MITE 元件 TIR 序列具有

同源性[14]。MITE 在基因组中拷贝数很高，不同的

MITE 亚族成员具有成百上千个拷贝甚至更高[6,7,15]。

玉米中的 mPIF（miniature P instability factor）元件有

6 000 多个拷贝[16]，水稻中 Tnr1 约有 3 500 个拷贝[17]，

MDM（mutator-derived MITE）有几百个拷贝[18]。目

前，水稻、拟南芥的基因组全序列已经公布，这为在

全基因组范围内进行 MITE 的研究提供了方便。研究

结果表明，水稻基因组中存在多个 MITE 家族，数量

约 90 000 个，是水稻基因组中最丰富的转座元件[19]，

其中，Stowaway 型元件占水稻基因组的 2%[20]。在水

稻第 4 号染色体上，MITE 占重复元件总数的 50%[21]。

在拟南芥中，各种类型的转座元件含量相当[22,23]，而且

MITE 通常位于常染色质区[21,24]。在拟南芥中，Emigrant
元件能插入基因间隔区[22,25]。最近也发现有的 MITE 插

入反转录转座子[26]、微卫星 DNA[27]等重复序列中。 

2  MITE 转座元件的起源及可能的转

座机制 

自主元件编码有功能的转座酶产物，所以自身能 

够转座，而非自主元件是自主元件中间部分序列缺失

后形成的（图），所以只能依赖于自主元件进行转座。

许多证据表明，MITE 在植物基因组内进行扩增的动

力可能来源于自主型的 DNA 转座元件 [9]。mPing
（miniature Ping）是水稻中发现的第一个具有活性的

转座元件[28,29]，长度为 430 bp，属于 Tourist 型，具有

15 bp 的 TIRs，没有开放阅读框。它与 PIF 家族的转

座元件具有一定的同源性[30]。已有证据表明人类的

MERs（medium reiterated frequency repeats）起源于

Tigger 自主型转座元件[31,32]，拟南芥的 MathE2、蚊子

中的 Mimo 等都起源于 Pogo 类 DNA 转座元件[33,34]，

玉米 Tuareg 与 PIF 类转座元件相关[35]。Yang 等[15]从

水稻基因组中分离了两个新的 MITE，在结构和末端

序列上与玉米的 Mutator 转座元件相似。小麦中发现

了与 CATCA 相关的 MITE 元件[36]。 
 

 
 

图  DNA 转座元件结构示意图 

Fig.  Structure of the different types of DNA transposon 

elements 

 

推测 MITE 作为内部缺失的 DNA 转座元件，通

过相应的自主型 DNA 转座元件编码的转座酶识别它

的 TIR 序列完成扩张（扩增和插入）。Tourist 类 MITE
由 PIF/Harbinger 转座元件激活转座[10]，而 Stowaway
型 MITE 则由 Tc1/marine 转座元件进行转移[9,11,16]。 

MITE 也能通过自插入（self-insertion）形成多聚

体，Jiang 等[13]研究了 6 600 个 MITEs，其中 10%以多

聚体的形式存在，不同的家族中多聚体的比例不一样，

有的家族频率较高，但形成多聚体的 MITE 不再具有

扩增和转座能力。 

3  MITE与植物基因组学及多样性研究 

3.1  MITE 与植物基因组进化 

重复序列是在分子水平上研究物种起源和进化的

最有效手段之一。转座元件是重复性的 DNA 片段，

能在基因组中移动，转座元件的插入导致基因的进化

而产生新的生物功能[37]。McClintock[38]认为转座元件
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是应对胁迫反应的“基因组改造机”（ genome 
remodeling machines）。当植物处于逆境时，转座元

件的移动能促进基因组进化，导致一些对适应性和生

物存活有利的变异。所以，具有高度重复性的 MITE
元件在植物基因或基因组的进化上发挥了重要的作 
用[3]。 

Menzel 等[39]分离了 3 种 Vulmite（Ⅰ，Ⅱ，Ⅲ）。

VulmiteⅠ是一种典型的 Stowaway 型 MITE，Vulmite
Ⅱ和 VulmiteⅢ由不同长度的 Stowaway 元件重排形

成。这表明 MITE 重复序列的扩增增加了基因组的大

小，而且对植物基因的进化产生影响。通过分析发现

MITE 的插入在不同甜菜品种间具有多态性，推测

VulmiteI 是在栽培甜菜的驯化过程中插入的。 
通常认为植物的抗性基因是进化最快的基因，新

的抗性基因的产生除了必要的非对等交换外，由转座

元件插入产生的高度变异也发挥了很重要的作用。

Xa21 基因家族中间插入了大量的转座元件（包括 LTR
反转录转座元件和 MITE）[40]。Hu 等[41]在水稻的 R
基因家族中发现了 6 个 Stowaway 型 MITE 插入，研究

表明插入是在基因复制后发生的，而且每个元件的插

入是相对独立的。Stow1-4 的插入导致内含子及 R 基

因序列的大小发生了变化，而且由于 Stowaway 的插

入引入了新的调控元件，这直接导致了基因表达的变

化。在小麦 Waxy（蜡质）基因不同类型的缺失突变体

中发现淀粉合成酶基因的第 4 个外显子有 173 bp 
MITE 的插入[42]，该元件在小麦、水稻和大麦基因组

中广泛存在[43]。小麦的可溶性淀粉合成酶Ⅱ（SS Ⅱ）

第 8 个外显子有一段 175 bp 的 MITE 插入[44]。 
小麦及二倍体祖先种、大麦的 Phy C（phytochrome 

C，细胞色素 C）基因的上游区域有相同的 MITE 元件

插入，所以推测其在 10～19 Mya（百万年前），即小

麦属和大麦属分化以前就已经存在。对 3 个同源的

PhyC 的序列差异分析认为，小麦的二倍体祖先种的分

化时间应该发生在 6.9 Mya[45]。普通烟草是两个野生

种林烟草（Nicotiana sylvestris，SS，2n=24）和绒毛

烟草（N. tomentos，TT，2n=24）杂交后形成的异源

四倍体（TTSS）。Schenke 等[46]发现烟草的多效抗药

基因 NtPDR1（Nicotiana tabacum pleiotropic drug 
resistance 1）的第一和第五个内含子中分别有 1 个

MITE 元件插入，通过在烟草种中比较分析认为

NtPDR1 来源于二倍体野生林烟草（N. sylvestris）。 
3.2  MITE 对基因表达的影响 

由于 MITE 元件可以插入到基因的启动子区、非 

翻译区或内含子区，所以它不仅能改变启动子和终止

子的序列，也能够改变基因的编码序列。某些情况下，

MITE 还可提供基因表达所需的顺式作用元件[22,24, 47,48]。

在拟南芥中，Santiago 等[22]分析了 151 个 Emigrant
（MITE）插入位点的侧翼序列，表明 10%的 MITE
元件位于预测基因的内部（7%在内含子，3%在外显

子），68%位于开放阅读框的侧翼区域（与 ORF 距离

24%少于 500 bp，23%在 500～1 000 bp 之间，21%超

过 1 000 bp），13%位于重复序列区。该结果也表明

MITE 元件多插入在基因的附近，推测其将对基因的

表达产生一定影响。有些 MITE 元件插入基因的 3′区，

能改变基因的 cDNA 序列或 PolyA 信号[8]。Hbr 元件

插入玉米抗病基因 hm 的 3′UTR 区后，使该基因失去

活性，研究表明 Hbr（Heartbreak）元件一般插入基因

的 3′UTR 区，推测该元件能调解 mRNA 的稳定性及

蛋白质的翻译 [15]。玉米自交系 B73 突变体中 fie2
（fertilization-independent endosperm）基因 3′UTR 区

有 185 bp 的 MITE 元件插入，polyA 在 MITE 序列间

终止，而 Mo17（没有 MITE 插入）的基因在插入位

点的下游终止，MITE 元件的插入对该基因的正常表

达将造成影响[49]。相比而言，MITE 元件多倾向于插

入在基因的 5′端，张显亮等[50]通过对 82 kb 的水稻

BAC 克隆 l1 332 全序列分析，精确鉴定了 10 个蛋白

质编码基因的位置以及 7 个 MITE 的位置，毫无例外，

MITE 总是位于邻近基因的上游。启动子是基因转录

中重要的调控元件，决定基因表达的时空特异性，这

些 MITE 元件可能影响启动子活性、RNA 拼接、转录

终止、RNA 的稳定性以及基因的编码能力[22]。水稻

IR24 品系的 ubiquitin2（rubq2）的启动子包含有两个

巢式 MITE 元件（Kiddo 和 MDM1）。对愈伤组织进

行瞬时表达和植物转化实验表明，Kiddo 在基因整体

表达中的贡献率为 20%[51]。两个拟南芥精氨酸脱羧酶

（arginine decarboxylase）同源基因 ADC1 和 ADC2 的

启动子转基因活性截然不同，研究发现 ADC1 的启动

子区有一个 MITE 元件，序列分析表明该 MITE 元件

中含有许多转录因子结合基序[52]。Tourist C 元件位于

过氧化氢酶（catalase）基因的 5′端，与该基因在水稻

花器官的表达密切相关[53]。Suprunova 等[54]鉴定出 1
个 MITE 结构插入在 Hsdr4（Hordeum spontaneum 
dehydration-responsive，野生大麦脱水反应基因）的启

动子区。笔者在研究中也发现两个 stowaway 型的

MITE 元件分别插入在临近基因的上游启动子区，距

起始密码子 1 kb 左右。通过对 MITE 序列分析发现，
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在短短的 100 多个碱基内，含有 TATA-box、
CAAT-box、以及与生长素、逆境胁迫表达有关的转

录因子结合位点（未发表）。因此，MITE 的插入可

能对其下游基因的表达模式产生一定的影响，有待于

进一步分析验证。 
也有少部分 MITE 元件插入编码区，无论插入内

含子还是外显子，都会导致翻译过程中剪接位置发生

改变，进而影响基因的正常表达，玉米的过氧化酶基

因 ZmPox3 第二个外显子的 MITE 插入，导致该基因

编码区剪接位置发生变化，蛋白缺失了重要的功能区

域，因此增加了饲料玉米的可消化性[55]。 
MAR（matrix attachment regions，核基质附着区）

是一种在体外能与核基质结合的富含AT的序列[56,57]，

MITE 序列本身的反向重复结构及富含 A/T 的特征与

它充当功能型 MAR 和基因上游调控元件的角色相吻

合[50,58,59]，而且推测其对增强基因的表达水平和稳定

性具有重要作用。通过研究水稻和大豆的 shrunken2/a1
区域以及玉米和大豆的 adh1（alcohol dehydrogenase，
乙醇脱氢酶）区域，鉴定出的 80 个 MITE 元件中有

40 个元件的限制性片段具有核基质亲和性 [60~62]。

Tikhonov 等[59]分析了其中 20 个 MITE 元件，全部具

有核基质亲和性。玉米 adh1 基因的 MAR 序列由两个

Tourist 元件组成，每一个都具有基质结合活性，但都

低于两个序列巢式组合的结合活性。因此，某些 MITE
元件可能具有 MAR 功能。当然，MITE 的插入有时也

会带来负面作用，mPing MITE 插入水稻的 Rurm1
（rice ubiquitin related modifier 1，水稻泛素修饰酶）

基因导致水稻的颖壳变小[28]。 
3.3  MITE 与植物的遗传多样性研究 

MITE 以多拷贝分布在植物的各条染色体中，因

此被视为进行精细多态性及遗传关系分析的良好工

具，其实最初就是在分析玉米的 wxB2 基因的多态性

时发现了第一个 Tourist MITE 元件[7]。目前利用 MITE
元件已经开发出几种分子标记，在多态性分析中已经

得到了越来越广泛的利用。 
3.3.1  MITE 转座元件显示技术（MITE transposon 

display，MITE-TD）  MITE-TD 是 Casa 等[63]发明的，

用以检测 MITE 与邻近限制性内切酶位点之间的多态

性。在 MITE 显示分析的预扩增过程中，一条引物与

限制性内切酶的酶切位点序列即接头（adapter）互补，

另一条引物与 MITE 的内部序列互补。由于其是在

AFLP 技术基础上发展而来的，所以也被称作

MITE-AFLP[64]。MITE 显示标记的多态性很高，Casa

等[63]最早在玉米中建立了 MITE 家族 Hbr 的 MITE 显

示分析体系，获得了 213 个稳定的多态性片段，它们

均匀地分布在玉米的 10 条染色体上。Wessler 等[65]在

水稻中也检测到了较高的多态性。随后应用于对玉米

近交系的评价，结果表明，即使在亲缘关系很近的材

料间，MITE-TD 技术在表型分析和遗传关系的预测方

面也是非常有效的[66]。Park 等[64,67]和 Takagi 等[68]利用

该技术对稻属（Oryza）物种的多态性进行检测，同样

认为 MITE-TD 技术不仅能揭示物种间的遗传变异，

也能解释物种间复杂的遗传关系，并且检测到的多态

性频率比利用其它技术高出 1.5～3 倍，是水稻中多态

性最高的分子标记。最近，Onishi 等[69]利用 79 个 F5

重组近交系（RILs）（A58×W107）构建了含有 263
个多态性标记的水稻 QTL 连锁图谱，所用的 150 个

MITE 标记分布在水稻的 12 条染色体上，进一步表明

了 MITE-TD 技术应用于多样性研究的高效性。 
Takata 等[70]利用 MITE-TD 检测了 9 个水稻品系

的 甲 基 化 敏 感 位 点 的 多 态 性 （ MSMPs ，

methylation-sensitive MITE-flanking polymorphisms）。

两种不同 MITE 家族（Mashu&TabitoⅡ）的侧翼序列

表现了不同的甲基化位点倾向性，这表明 MITE 与邻

近序列的甲基化位点密切相关，是一种非常有效的表

观遗传学分析的标记。 
3.3.2  MITE 标记  MITE 标记包括两种形式，一种是

研究 MITE 序列本身的多态性；一种是研究 MITE 位

点间的序列多态性。 
IMP（ inter-MITE polymorphisms）标记技术是

Chang 等[71]发明的 PCR 为基础的分子标记，结果具有

可重复性，根据 MITE 的 TIR 序列设计引物，用以检

测相邻两个 MITE 位点间的 DNA 多态性，是一种共

显性分子标记。他们根据大麦基因组中两种 MITE
（Stowaway 和 Barfly）的 TIR 序列，设计了简并引物

（degenerate primer），88 个 IMP 标记整合到利用 DH
（doubled-haploid）分离群体构建的 RLFP 图谱上，并

证明 IMP 标记技术可有效地用于大麦、小麦、玉米、

燕麦等植物的指纹图谱绘制及遗传多样性分析。IMP
标记可以在不同的物种间交叉应用，Kime 等[72,73]从水

稻、拟南芥、大麦等作物中开发了 64 对 IMP 引物，

这些引物可以在番茄、棉花、马铃薯等多种植物中应

用，但是其应用程度与植物的种类及亲缘关系的远近

有关。 
MITE 是基因组中含量非常丰富的成分，MITE

序列本身的多态性也反映一定基因组多态性。Komori
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等[74]根据含有 MITE 的 15 个区域设计引物，扩增

MITE 及其侧翼序列，同时选取了与 7 个不含 MITE
的区域相对应的 RFLP 标记，在 IR24 和 Asominori 两
个水稻品种间进行比较，其中 14 个区域出现了多态

性 。 比 较 结 果 发 现 ， SNP （ single nucleotide 
polymorphism）出现的频率在 MITE 序列中最高

（2.96%），其次是 MITE 的侧翼序列（0.87%），缺

乏 MITE 的区域最低（0.24%）。此外，在 MITE 序列

中也存在大片段的插入/缺失（Indel）变异（Gaijin-Os1
等）。他们还利用数据库中公布的具有 Wanderer 元件

6 条高度同源的序列设计引物，在两个品种间进行比

较，发现每条序列的 Wanderer 成分都存在多态性。上

述具有多态性的 20 个 PCR 为基础的 MITE 标记已经

被定位在水稻的连锁图谱上。Hbr 家族约有 3000 多个

成员，几乎分布在整个基因组内，它们之间相似性达

到 90%以上，因此被开发成 MITE 标记，并有效的应

用于玉米多样性研究[63]。 
上述研究结果也表明利用 MITE 可以有效地用于

遗传标记的开发，MITE 元件在基因组内分布广泛，

MITE 标记是进行全基因组扫描的理想标记，可以为

遗传图谱的构建和标记辅助育种奠定基础。 

4  展望 

生物自然进化和人工进化（育种）过程中的创新

是由基因的突变、重组和调控 3 部分共同产生的，其

中调控可能起主导作用，而控制结构基因重组和调控

的主要因素之一就是重复序列[75,76]。MITE 元件是基

因组中含量丰富的高度重复序列，目前对其研究与应

用越来越深入。MITE 元件总是倾向于插入基因富集

区，尤其是基因的上游启动子区域，对基因的表达能

起到调控作用。而且 MITE 可能具有 MAR 序列的功

能，对 MITE 序列的功能研究与应用将有利于植物基

因工程的研究。MITE 拷贝数多，本身具有多态性并

能产生插入多态性，可以揭示出种内和种间丰富的多

态性信息，在遗传多样性和系谱分析研究中是一种有

效的分子标记，具有一定的开发潜力。MITE 在植物

基因组中的广泛存在，高拷贝性及插入位点的倾向性，

预示着其在生物进化过程中发挥了重要的作用。MITE
元件作为遗传工具，在植物功能基因组分析、系统进

化及生物多样性研究等方面具有一定的应用前景。 
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