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 چکیده

 هسانند کاه دی.ان.اِاز  یقطعاات یحااو هااوتیوکااریو  هااروسیو ،یوتیپروکار هایکروموزوم

حرکات  نیااز کروماوزوم مهااترت کنناد کاه ا یگارید هاایحرکات کارده و باه مکاان توانندیم

یما یباز یژن دیتد باتیترک دیدر تول یو نقش مهم شودی( خوانده مTransposition) شنیترنسپوز

 ایاعناصار منحار   کنناد،یرا حمال ما ییتابجاا یبارا ازیاد نمور هایژنکه  دی.ان.اِ. قطعات کند

 تواننادمای هاا. ترانساپوزونشاوندیم دهیدهنده نامتهش هایاوقات، ژن یترانسپوزون هسنند و برخ

. عناصار تابجاانندیکروموزوم منفاوت بنشا ایاز همان کروموزوم  یگریمکان د یحرکت کرده و رو

 ردگییمخنلف مورد اسنفاده قرار م هایدر تنبه یاهیگ شناسییماریو ب یسشنادر قارچ یشونده ژنوم

(، Transposon tagging) یایزایمااریهاای مار ر در بژن ساازیبه همساانه توانیکه از آن تمله م

هاای بیمااریزای گیااهی در بافات آلاوده و قارچ هااروسیو ها،یشناسایی نژادهای اخنصاصی باکنر

های ها، بررسی ساخنار و پویایی تمعیات و اپیادمیولوژی تدایاهقارچتکاملی  طگیاهی، مطالعه رواب

بر ترانسپوزن یمبنن ینشانگرها ی( و معرفdivergentواگرا ) یهابیماریزای قارچی، تشخیص تمعیت

 .کرد اشاره ها

بار  یمبننا یژناوم، عناصار منحار ، نشاانگرها ،یاهیاگ یمااریبترانسپوزون، : کلیدی هایواژه

 .اهترانسپوزون
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 مقدمه

(، transposonsعناصر منحار  ژناومی )

هسانند کاه  دی.ان.اهای تکاراری از توالی

یا  توانند از محلی به محل دیگار در می

 هااای دیگاارکرومااوزوم و یااا کرومااوزوم

و حجم بالایی از ژناوم اکرار  حرکت کنند

را  موتااودات یوکاااریوتی و پروکاااریوتی

 تاا 500و انادازه آنهاا از  اناداشغال کرده

. (1) تفت نوکلئوتید منغیار اسات 10000

 1949کلیننو  در سال اولین بار خانم م 

پی به وتود ایان عناصار در ترت بارد و 

آنها را عناصر کننرلی نامیاد و باه واساطه 

باه  1983این کشف، تایزه نوبل در ساال 

، فینچان 1974 سال در ایشان تعلق گرفت.

(. با توصیف بیشنر، آنهاا را 2) و ساسنری

 عناصاااااااار تابجااااااااا شااااااااونده

 (Transposable Elements=TEs )

نامیدند. این عناصر به اسامی دیگری مرال 

 هااای تهنااده، کاساات،ترانسااپوزن، ژن

های الحاق شونده، عناصار منحار ، توالی

ای زاید .ان.عناصر ژننیکی قابل اننقال، دی

(junk DNAدی ،).ای خودخاااااواه .ان

(selfish DNA و انگااااال ژناااااومی )

(genomic parasitesنیاااز در م ) ناااابع

هاا بخاش مخنلف آمده است. ترانسپوزون

وتهی از ژنوم میزبان را اشغال مایقابل ت

 38(، 3درصااد از ژنااوم ترت ) 60کننااد، 

درصد از ژناوم  45درصد از ژنوم موش و 

 دهناد.ها تشکیل مایانسان را ترانسپوزون

ها از در مقابل، ژنوم بسیاری از یوکاریوت

ای نسبنا کمی تشاکیل شاده هترانسپوزون

هاا، ایان عناصار (. در باین قاارچ4است )

ژنومی اولین بار در مخمر آبجو و در سال

هااا هااای اخیاار در انااواف مخنلااف قااارچ

های قااارچی مهاام در مخصوصااا در گونااه

هاااای گیااااهی، بیوتکنولاااوژی و بیماری

اناد و پزشکی شناساایی و توصایف شاده

یافت ها در قارچ ها TE تاکنون تمام انواف

 (.5اند )شده

 

 بندی عناصر متحرک: گروه-1

 در کاه TE یبندطبقه هایسنمیسیکی از 

 2007موتاود اسات در ساال  حاضر حال

 ی دیگر توسطکی و (4) است شده شنهادیپ

Repbase (یتاااوال عماااومی داده گااااهیپا 

تاارا ا 2008ی( در سااال تکاارار دی.ان.ای

 در(. http://www.girinst.org)شده است 

 شاامل یوتیوکاری یهاTE سطح، نیالاترب
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 راگااروه  هاار واساات  عمااده سااه گااروه

 اساااس بار هاااییگاروه ریاز بااه تاوانیما

 یهااتیاقابلی، کروماوزوم ادغام سمیمکان

 هار یسازمان ساخنار و نیپروتئ اریگذکد

 بندی کرد.گروه تقسیم ریز و عناصر گروه

 

 هانورتروترانسپوز-1-1

با اسانفاده از  اآر.ان.واسطه بهاین عناصر 

بردار معکااوس تکریاار رونوشااتآناازیم 

مشااااابه  و از ایاااان لحااااا  شااااوندمی

. ایاان گااروه (HIV)مراال اناادرتروویروس

.(1اسااات )شاااکل  شاااامل دو دسااانه

 

 LTR (6) و NON-LTRهای : رتروترانسپوزون1شکل 

 

شونده طولانی های تکرارسنه اول، توالید

 LTR= Longرتروترانساااااپوزون )

Terminal Repeat  است که ننیجاه یا )

رونویسی معکوس و ساپ  ادغاام آن باه 

ای اسات و دو رشانه دی.ان.ایعنوان ی  

پنااز معکاوس، کاد کریتوسط ی  تاران 

شااود. دساانه دوم، گااذاری و تکریاار ماای

)گاهی اوقاات  LTRرتروترانسپوزون غیر 

شااود( کااه شااامل رتروپااوزون نامیااده ماای

عناصاااااااار پراکنااااااااده داخلاااااااای 

 LINEs=Long Interspersed)طویااال

Nuclear Elements)   و عناصار پراکناده

 SINEs=Short)داخلااااای کوتااااااه 

Interspersed Nuclear Elements)  است

و دساانه سااوم رتروترانسااپوزون، تااوالی 

 شاابه دیکنیوساانلیوم تکااراری حااد واسااط
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(DIRS-like=Dictyostelium 

Intermediate Repeat Sequence اسات )

اری ترکیاا  کااه از طریااق عناصاار کدگااذ

ادغام شده است، این دسنه  مجدد تیروزین

 حیوانااااات ودر  هااز رتروترانسااااپوزون

ها نسبنا شایع هسنند اماا در گیاهاان قارچ

 (.8و  7شوند )گلدار نیز یافت می

 هاترانسپوزن -1-2

که به طور مسانقیم  دی.ان.اهایی از توالی

-copy-andیاااا cut-and-pasteاز طریاااق 

paste (.2)شکل  دنشوتابجا می 

 

 Copy-And-Paste (9)و  Cut-And-Pasteمکانیسم  :2شکل 

 

جابجا شونده تکراری معکوس  عناصر -1-3

 ريز

مکانیسم تابجایی در این گروه ناشناخنه 

 هاای(. بسیاری از خانواده11و  10است )

MITE= Miniature Inverted-repeat) 

Transposable Elements )  بااا تعااداد

یاد مسنقیما باا عناصار مسانقل در نسخه ز

باا ایان حاال،  همان ژنوم ارتباط ندارناد.

 MITEsشواهدی وتود دارد که برخای از 

توانناااد توساااط مااای Stowawayمانناااد 

های مسنقل به تحار  درآیناد ترانسپوزون

(12.) 
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  ها TEهای تنظیم و کنترل مکانیسم -2

و تناوف در تعاداد  TEظهور گاه به گااه 

های هااا حاااکی از مکانیساامهای آننسااخه

 وساایلهبااه کنناارلمخنلااف خااودتن یمی و 

هاا، مهمنرین این مکانیسم میزبان آنهاست.

و تهاش  (RNA silencing)خاموشی ژن 

 ای ناشااااااای از تکااااااارارنقطاااااااه

 (RIP= Repeat-Induced Point 

Mutation  است که به عنوان راهبردهای )

فاعی، فعالیت و حرکات عناصار تابجااد

علیااارغم فراوانااای آنهاااا در شاااونده را 

 (.13کنناااد)هاااا کننااارل ماااییوکااااریوت

آزمایشات مخنلف نشان داده که تابجایی 

های محیطی از ها پاسخی به تنشاین توالی

 طرف ژناوم اسات، اماا مکانیسام دخالات

TEهاا و ساایر در تناوف ژننیکای قارچ ها

ساازگاری موفاق  من وربهموتودات زنده 

 15) معلوم استناهنوز با تغییرات محیطی 

 (.14و

  

 شناسی گیاهی:در بیماری ها TEکاربرد  -3

شااااونده ژنااااومی در عناصاااار تابجا 

شناسای گیااهی در شناسی و بیمااریقارچ

گیارد موارد مخنلف مورد اسنفاده قرار می

توان به موارد زیر اشاره که از آن تمله می

 کرد:

 

 هاژن سازیهمسانه -3-1

ی از هااای عناصاار منحاار  یکاافعالیت

هااای ممکاان باارای تولیااد انااواف مکانیساام

عناوان ابازار هاا باه TEهاا اسات. بیماری

هااا گااذاری ژنعلاماات ژننیکاای باارای

(Tagging Gene و یاااا  اساااانراتژی )

 ویااژه در( بااهCloningسااازی )همسااانه

 (.16) انادهاای نااقص توساعه یافناهقارچ

TE با درج خود در داخال یاا نزدیکای ها

توانناد باعاا ایجااد مای کنندههای کدژن

 هااایی شااوند کااه منجاار بااه از تهااش

هاای کنش، بارهم(17)دادن عملکرد دست

هاای اتصاال تن یمی تدید از طریق محال

کدگاذاری  TEفاکنور رونویسی که توسط 

باروز توانناد باعاا می( و یا 18اند )شده

های خاموشی مرتبط با تکرار در کروموزوم

تعداد زیاد  این،برعلاوه (.19)شوند مجاور 

تواناد شاده مایی تکرارهای پراکندهنسخه

های ژناومی از تملاه وارونگای، بازآرایی

تکرار، حذف و تابجاایی کروماوزومی را 

در مقیاااس باازر  از طریااق نااوترکیبی در 
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تساریع  TEهای غیر آللای همولاو  درج

 (. ژنااااااااوم قااااااااارچ20کنااااااااد )

 Fusarium oxysporum  شااامل حااداقل

عناصار تابجاا  شش خاانواده مخنلاف از

است. نمایندگان هر دو ترانسپوزون  شونده

و رتروترانسااااپوزون، از طریااااق  دی.ان.ا

و یاا  سازی توالی تکراری پراکنادهههمسان

 گااذاری در ژن نیناارات ردوکنااازبااا تلااه

 اند.شناسایی شده

 

 :هاقارچ تکاملی روابط -3-2

 نقاش هااترانسپوزن که شدیم تصور قبلا

 نیبنابرا و ندارند نومژ عملکرد در یچندان

( Junk DNA) دیاازا دی.ان.ای هاااآن بااه

 کاه شاده مشخص امروزه اما شد،یم گفنه

 نقاش موتاودات، تکامال در عناصار نیا

 ایجااد مسائول و کننادیما فاایا را یاساس

 ننیجاه در و زنده موتودات ژنوم در تنوف

( fitness) باارازش و( evolution) تکاماال

 ایجااد تغییرات یزن هاقارچ در. هسنند آنها

( نوترکیبی و تابجایی) ها TE توسط شده

 بارای مخصوصاا را ژننیکای گسنرده تنوف

 تنسی تکریر مرحله فاقد قارچی هایگونه

هااای تیاا  ژن. (5) آوردماای وتااود بااه

 آمیزشاااااااااااااااای قااااااااااااااااارچ

 Saccharomyces cerevisiae  هام تازو

عناصاار تابجااا شااونده هساانند و موتاا  

 mating typeتغییاار در تیاا  آمیزشاای )

switchingگردنااااد. بساااایاری از ( ماااای

ها کسارهای قابال های بازیدیومیستژنوم

دارند. کمبود  GCنوکلئوتید توتهی در دی

GC  منغیر است و با اندازه ژنوم و محنوی

( همبساانگی دارد. TEعناصاار منحاار  )

 GCهااا دارای کمبااود بساایاری از گونااه

هسنند، بنابراین احنمال دارد کاه مکاانیزم 

تواناد یگری وتود داشانه باشاد کاه ماید

هاا TEرا کننارل کناد. بررسای  TEتکریر 

 Tبه  C های اننقالدهد که تهشنشان می

ممکن اسات نسابت  CGنوکلئوتید در دی

هااااا را بااااین تااااوتهی از تفاوتقاباااال

دهنااد کااه ایاان اماار عناصاار تشااکیل تفت

موتاااا  توسااااعه خااااانواده ژنااااای 

Basidiomycetes ( 21شده است.) 

 

 واگخخخخرا هخخخخایجمعیت تشخخخخ ی  -3-3

(divergent )يی:زاگونه به مربوط مطالعات و 

زایای تاتای در با توته به پنانسیل تهش

تابجایی فعال، تاای تعجا  نیسات کاه 
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 ی معیاااو ،هااااTEبسااایاری از ایااان 

های تاتاا فعاال ا نسخهی نسخه یباقیمانده

های خاموشای هسنند کاه توساط سیسانم

حال، تابجایی این شوند. بامیزبان مهار می

زا فعال به وسیله الگوهایی از درج تهاش

 نشان داده شده است. به عنوان مرال، نقش

TEباارای خاموشاای و یااا تغییاار بیااان  هااا

یکپارچاههاای درج، های مجاور مکاانژن

ی در اگزون تاازه باههای کاربردشدن ژن

دساات آوردن تااوالی ژن دساات آمااده، بااه

هااای ر مکااانهااا دمیزبااان و قاارار دادن آن

تدید ژنومی، کم  به بازآرایی کروموزوم 

ژننیکاای از طریااق نااوترکیبی و تغییاار اپاای

ای  ابات شاده الگوهای منیلاسیون منطقاه

 منناااوف ا ااارات نیاااا(. 23و  22اسااات )

 هاا درآن طبیعای ساهم و هاTE یعملکرد

 نیاا کاه دهدیم نشان ژنوم یریپذانعطاف

 ی ومولکولتنوف  در یاعمده نقش ،عناصر

گوناه  (divergence) یایواگرا ،تینها در

کدگذاری شده  هاTE کنند. تعدادی میباز

های ها منفاوت است، اما پایهدر ژنوم گونه

از تعااداد  اغلاا  هاااTE کدگااذاری باارای

بخش کدکننده پروتئین ژنوم بیشنر است و 

 دی.ان.ای ازدرصااد  85توانااد حاادود ماای

ترت  B73ژنومی، به عنوان مرال در سویه 

. در طی دهه گذشانه، (24)را تشکیل دهد 

باه  هاTEهای تصورات در خصوص نقش

خاطر افزایش تعداد تاوالی ژناومی ویژه به

 هااTEدر دسنرس تغییر کارده و تواناایی 

برای ایجاد تغییرات ژننیکای مار ر ا باات 

(. در حال حاضر، 27و  26، 25) شده است

TEعناوان اتازای سااخناری بیشانر باه ها

   ژناااوماز یااا (commensal) منساااالکا

تواناد در یا  حالات پذیرفنه شده که می

 (.1)بین انگلی و همزیسنی رفنار کند 

 

 :ديجد یمولکول ینشانگرها یمعرف -3-4

TE در ژناااوم گیااااهی از توزیاااع هاااا 

ای برخاوردار هسانند، فراوانای و گسانرده

ای هالگوی آرایش منغیر آنها در میان گونه

عنوان نشانگر ز آنها را بهنزدی ، اسنفاده ا

مهم برای ارزیابی تنوف ژننیکی در اصالاح 

هاای باهکناد. از مزیتتسهیل مای نباتات

 هاا TEکارگیری سیسنم نشانگر بار پایاه 

هااای ایاان اساات کااه از طریااق فعالیت

جاد درج ها باعا ایتابجایی، ترانسپوزون

شااوند و همچنااین ح ااور و تغییاارات می

 راحای آغاازگرهای حفاظت شده، طحوزه
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PCR کند. تاکنون پنج گاروه را تسهیل می

 TEاز نشانگرهای مبننی بر محال اتصاال 

(junction basedتوسااعه یافنااه ) انااد کااه

 =RJMs)های تقاطع تکراری شامل نشانگر

Repeat Junction Markers)های ، نشانگر

 RJJMs= Repeatتقاطع تکراری ) -تقاطع

Junction-Junction Markers ،)

 مورفیساامی )چنااد شااکلی( براساااسپلی

-ISBP= Insertion Site)هاای درج مکان

Based Polymorphism)ممورفیساا، پلاای 

های داخلی یافنه از رتروترانسپوزونتوسعه

(IRAP= Inter-Retrotransposon 

Amplified Polymorphism) و 

یسااااام درج مبننااااای بااااار مورفپلااااای

 =RBIPهااااااا )رتروترانسااااااپوزون

Retrotransposon-Based Insertion 

Polymorphism( هساانند )در ایاان 28 .)

و هم  TE به این دلیل که هم RJMsمیان، 

فرد منحصر به دهد،منطقه ژن را پوشش می

تواناد در مطالعاات است و در ننیجاه مای

 ژنااومی کاااربردی مفیااد واقااع شااود. در 

م ای کاااه تهااات توساااعه ژناااوطالعاااهم

در هاا نشانگرهای مبننای بار ترانساپوزون

ارزن دم روباااهی انجااام گرفاات، تعااداد 

مااارکر مبنناای باار ترانسااپوزون  20278

، RJMsشناسایی شد که شامل مارکرهاای 

RJJMs، ISBP ،IRAP  وRBIP  باااااااود

(. نشانگرهای مولکولی عناصر منحر  29)

Trem A-H  تااان  اخیااارا در قاااارچ

Paracoccidioides ای عنااوان وساایلهبااه

ده اسات هاا شاناخنه شابرای تمایز گوناه

(30.) 

 

 گیاهی بیماريزای هایقارچ شناسايی -3-5

 گیاهی آلوده بافت در

های مهااتم ارتباط بین بیماریزایی تدایه

 .Fهای بیمارگر از تملاه بسیاری از قارچ

oxysporum،Pyrenophora tritici-

repentis  ،Alternaria alternata و 

Magaoporthe grisea ها به و ترانسپوزن

(. 16و  32، 31سااایده اسااات )ا باااات ر

پژوهش انجام شده حااکی از ارتبااط باین 

در بیمارگرهاای  TEبیماریزایی و فراوانی 

زا های بیمااریگیاهی است. در ژنوم قارچ

افازایش  هاا TEرساد فراوانای به ن ر می

هاای درگیار در غالبا باا ژن ها TEیافنه و 

 TE(. در ابندا 33بیماریزایی همراه است )

شد کاه ها نسبنا نادر تصور میرچدر قا ها
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احنمالا به دلیل تعداد کام یافات شاده در 

 هااااااای ژننیکاااااای مانناااااادماااااادل

 Saccharomyces cerevisiae 

بااا تعیااین  بااود. Neurospora crassaو

تنوف زیادی را  ها TEها، توالی ژنوم قارچ

(. دخالت 34ها نشان دادند )در ژنوم قارچ

باعاا در تغییارات ژناومی،  TEمکانیسم 

یماریزایی و یا میزبان خااص آن تغییر در ب

دهد (. این مشاهدات نشان می35شود )می

ممکان اسات در  هاا TEکه ا رات مخر  

نااچیز  هاا TEمقایسه با مزایای ارائه شده 

 در مااااااورد قااااااارچ(. 36باشااااااد )

Fusarium oxysporum fsp. elaeidis 

عامااال پژمردگااای نخااال روغنااای، از 

ها باارای تشااخیص سااریع ترانسااپوزون

بیمااریزا از غیربیمااریزا اسانفاده  تمعیت

 ،های بیمااریزاشود، چراکه فقط تدایاهمی

(. همچنین 37) را دارند Palmترانسپوزون 

مخنلاف در شناساایی هاای از ترانسپوزون

و  Pyricularia griseaهای اخنصاصیفرم

 های تدید بیماریزار اسنرینظهوبینی پیش

 پذیری ژنومی(. انعطاف5شود )اسنفاده می

هااای منفاااوت بااه ویااژه باارای بااا محاایط

بارهمکنش بیمارگرهایی که با میزبان خود 

و  Fainoکناد. دارند، سازگاری ایجاد مای

( نشاااان دادناااد کاااه 2016همکااااران )

ای باارای هااا نیااروی محرکااهترانسااپوزون

قااارچ بیمااارگر تکاماال انطباااق ژنااوم در 

. هساانند Verticillium dahliae گیاااهی

هاای تال  توته است که در ترانسپوزون

پاذیر فعال مناطق تکریر  بیشنر به انعطااف

کنناد. بودن ژنوم در آن منااطق کما  مای

بنابراین، شواهدی برای شکل دادن به ژنوم 

ها ارائاه دادناد کاه بار توسط ترانسپوزون

(. 38گذارد )می تکامل حمله بیمارگر تأ یر

طور کلی، عناصار تابجاا شاونده بارای به

ایجاد تنوف قارچی و افزایش سازگاری باا 

هاای واکانش باه تانش .محیط مهم هسنند

 ی بااه عنااوان یاا  پاسااخ ژنااومی محیطاا

هاا یافنه ارائه شده است. این تانشسازگار

ممکن است غیر زنده مانند تنش دما، ناور 

گی بااه و اکساایداتیو و زنااده ماننااد آلااود

تحات شارایط  TE فعالیات بیمارگر باشد.

-Ophiostoma novo هاایزا در قارچتنش

ulmi (5) ،Aspergillus oryzae (39 ،)

Moniliophthora perniciosa (40)  و

Magnaporthe (41.ابت شده است  ) 
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 گیری و پیشنهادنتیجه

 ایگسنرده فیعناصر تابجاشونده شامل ط

 تیاموقع توانندیم هسنند که دی.ان.ا یاز توال

 یبه توال یدهند. دسنرس رییخود را در ژنوم تغ

، نقاش هاا TE لیاو تحل هیاژنوم قارچ و تجز

قاارچ را  هاایمهم آنها در تکامل ژناوم گوناه

 هیااول سامیمکان  ی TE تی. فعالدهدینشان م

 و  یرپااذیافبااالا، انعطاا یسااازگار یباارا

 هایاز قارچ یخاص هایدر گونه یرپذیانطباق

 

از ا اارات مخاار   یاساات. برخاا زایماااریب

 یبیناوترک لدلیاباه است ممکن هاترانسپوزون

هاا  TE نایا بارعلاوه. باشد آنها انینابجا در م

کارآمااد بااا توتااه بااه  یمولکااول ینشااانگرها

هسنند. با توتاه  ییتابجا یساخنار و اسنراتژ

 تاوانیما ناهیزم نیابه مطالعات گسانرده در ا

و  شناسایی در هاپوزونبود که از ترانس دواریام

 .شوداسنفاده  یاهیگ هاییماریب یقیکننرل تلف
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Abstract 

Prokaryote, viruses, and eukaryotes chromosomes contain fragments of DNA that 

can move and migrate to other parts of the chromosome. This movement is called 

Transposition and plays an important role in new combination of gene structure. DNA 

fragments that carry the genes or transposons are the transposable elements and may 

also called gene mutant agents. Transposons can move to another position of the same 

chromosome or other chromosomes. Genomic transposable elements are used in 

Mycology and Plant Pathology in various aspects, including the Cloning of genes 

effective in pathogenesis (Transposon tagging), or to identify specific races of virulent 

bacteria, viruses, and fungi in infected plant tissue, study of the evolutionary 

relationships of fungi, study of population structure and dynamics and epidemiology of 

fungal pathogenic isolates, in diagnosis of divergent populations and the introduction of 

transposon-based markers. 

Keywords: Transposons, Plant Diseases, Genome, Transposable Elements, 

Transposons-Based Markers. 
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