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摘要：为了探讨Tc1/Mariner转座子在4种鲇(沟鲇、黑斑原、鲇和南方鲇)中的特征及在
演化过程中的作用，实验使用de novo预测和同源预测两种方法鉴定了4种鲇基因组中的
Tc1/Mariner转座子并进行演化分析。通过对所获得序列的统计及分类，结果显示，4种
鲇基因组中Tc1/Mariner转座子的含量分别为9.46%、2.70%、7.83%和8.54%，并且分别被
分为38、20、43和55个家族。基于转座酶催化区域的结构和系统发育分析的结果，4种
鲇的Tc1/Mariner转座子总共可以分为5个不同的亚类群：DD34E(Tc1)、DD35E、DD36E、
DD37E和DD35D(pogo)。系统发育分析表明，多数支系中鲇和南方鲇的转座子聚为姐妹
群。插入时间分析表明，Tc1/Mariner转座子的插入时间主要分布在0~5百万年前。大多
数Tc1/Mariner转座子在0~1百万年前或2~3百万年前有一个突然的扩增。另外，4种鲇的
Tc1/Mariner转座子大部分插入到基因的内含子中。本实验通过对4种鲇中Tc1/Mariner转
座子的鉴定、比较与演化分析，为Tc1/Mariner转座子的深入研究奠定了基础。
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转座元件 (transposable element)或转座子

(transposon)是一段可以在宿主染色体上移动的散

在重复序列，广泛分布在真核生物基因组中 [1]。

20世纪40年代，美国科学家McClintock[2]研究玉

米(Zea mays)的斑点突变时，在九号染色体上发

现一个可跳跃的断裂位点，并命名为“Ac/Ds”元
件，之后这种元件被称为转座子。根据其转座

机制，转座子可以分为Class Ⅰ和Class Ⅱ。Class
Ⅰ元件也被称为RNA转座子，主要通过“复制和

粘贴”方式进行转座  [3]。Class Ⅱ元件也被称为

DNA转座子，主要通过“剪切和粘贴”方式进行

转座。

基于TIR特征的不同，Class Ⅱ元件进一步

分为不同的超家族。其中Tc1/Mariner超家族转座

子在鱼类和两栖类基因组中的含量颇为丰富 [4]。

Tc1/Mariner转座子以秀丽隐杆线虫(Caenorhabditis

elegans)中的Tc1和马里塔亚果蝇 (Drosophila
mauritiana)中的mariner命名，可通过它们编码的

转座酶进行转座[5-6]。Tc1/Mariner转座子一般可分

为两种类型，一种具有完整的可读框，编码一

个340~360 aa的转座酶，称为自主转座子；一种

为可读框缺失或移位，编码非功能性的转座

酶，称为非自主转座子。自主Tc1/Mariner转座子

全长1 300~2 400 bp，其末端存在反向重复序列

(TIRs)，侧翼是二核苷酸(TA)的靶位点重复序列

(TSDs) [7]。Tc1/Mariner转座子编码的转座酶都

具有DDE/D三联体催化基序。基于DDE/D基序

的第二个和第三个催化残基之间的残基数，目

前Tc1/Mariner超家族大致可分为7个主要亚类

群，分别为DD34E(Tc1)、DD34D(mariner)、DD×
D(pogo)、DD37D(maT)、DD37E、DD39D和

DD41D(rosa)[8-10]。
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随着测序技术的发展，越来越多物种的基

因组信息被解析，这为运用生物信息学方法在

基因组水平分析转座子提供了机会。目前已有

研究者使用同源预测方法对小立碗藓(Physcomitrella
patens)基因组中的2种Tc1-like转座子即PpTc1和
PpTc2进行了鉴定和分析 [11]。Yuan等 [12]使用de
novo预测方法对淡水型、海洋型和江海洄游型共

计52种鱼重复组中Tc1/Mariner转座子的含量进行

了统计，结果显示，真骨鱼类中淡水鱼类的Tc1/
Mariner转座子比海水鱼类的更为丰富。Tc1/Mariner
转座子的水平转移(horizontal transfer，HT)也是生

物体之间一种常见的现象，尤其在昆虫中报道

的较多 [13]。目前，关于沟鲇(Ictalurus punctatus)、
黑斑原(Glyptosternon maculatum)、鲇(Silurus
asotus)和南方鲇(S. meridionalis)的Tc1/Mariner转
座子家族层面的分类、活性、演化分析及与宿

主基因功能关系的研究还不完善，只在沟鲇中

有少数文献报道 [14]。本实验试图对4种鲇基因组

中的Tc1/Mariner转座子进行鉴定与分类，并通过

比较基因组学和演化分析来阐述此类转座子的

结构、分类、扩增模式及分布等特征。

1    材料与方法

1.1    Tc1/Mariner转座子的鉴定及分类

从NCBI(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/)
数据库下载沟鲇基因组序列，黑斑原的基因组

序列从GigaDB(http://gigadb.org/)数据库下载获

得。鲇和南方鲇的基因组序列及注释信息由本

实验室人员测序分析获得。在de novo预测中，

使用RepeatModeler 1.0.7软件(http://www.repeatmasker.
org/RepeatModeler/)对沟鲇、黑斑原、鲇和南方

鲇基因组中的转座子进行预测。在同源预测

中，本实验以Repbase(https://www.girinst.org/repbase/)
和NCBI数据库中的Tc1/Mariner转座酶序列为问

询序列，通过同源预测的方法对4种鲇基因组分

别进行TBLASTn(相似度>30%、覆盖度>50%、

e值<10−5)比对。去除所获得数据中相似度较低、

拷贝数少于3条以及gap较多的结果。使用CD-
HIT软件 [15](−c 0.8，−n 5)对上述de novo预测和同

源预测两种方法鉴定的序列进行去冗余。利用

Perl脚本对去冗余后的序列进行all-blast-all聚类

(遵从80-80-80规则 [3])，然后分别与对应的4种鲇

基因组进行BLASTn比对，寻找每个家族的拷贝

数(相似度>80%、覆盖度>80%、e值<10−5，其余

设置为默认参数)。对每个家族的拷贝序列两端

分别延长2 kb并使用MUSCLE 3.8.31软件 [16 ]对

齐，手动鉴定转座子的边界。最后利用DAMBE
6.4.101软件 [17]和Ugene 1.31.0软件 [18]构建每个家族

的一致序列。

1.2    Tc1/Mariner转座子结构分析及在基因组

中的含量统计

使用TransDecoder 2.0.1软件预测转座子的开

放阅读框(ORF)。用PHYRE 2(http://www.sbg.bio.ic.ac.
uk/phyre2/html/page.cgi?id=index/)预测转座酶的空

间结构。转座酶序列的核定位信号 (NLS)使用

PSORT Ⅱ(https://psort.hgc.jp/)和PROSITE(https://
prosite.expasy.org/)进行分析。最后，以本实验鉴

定的4种鲇的一致序列为库，使用RepeatMasker
4.0.7软件(http://www.repeatmasker.org/)进行注释，

并分别对4种鲇的Tc1/Mariner转座子含量进行

统计。

1.3    系统发育分析

利用MUSCLE软件分别对4种鲇中具有完整

转座酶(长度大于300 aa)的一致序列和数据库中

已报道的一些Tc1/Mariner转座酶序列进行比对。

然后选取比对结果的DD×D/E区域，利用MEGA
6.0软件[19]中的最大似然法构建系统发育树，bootstrap
值设定为1 000。

1.4    插入时间估计及插入位置分析

为了估计4种鲇中Tc1/Mariner转座子的插入

时间，所有一致序列的拷贝用MUSCLE软件比

对。利用DAMBE软件计算每个家族的一致序列

与全长拷贝的分化度，然后利用公式T=K/2r[20]估

算插入时间(T)，其中K值为分化度，r=2.5×10−8为

青鳉(Oryzias latipes)中每年每个核苷酸位点的中

性替换速率[21]。另外，使用鲇和南方鲇的表达序

列标签(EST)数据与具有完整转座酶的家族序列

分别进行BLASTn比对，选取相似度和覆盖度均

大于90%的结果用于转座活性分析。同时，为进

一步了解Tc1/Mariner转座子在基因内或附近的分

布情况及特点，使用Perl脚本统计Tc1/Mariner
转座子的全长拷贝在基因外显子、内含子及其

侧翼(均<2.5 kb)的位置信息。
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2    结果

2.1    4种鲇中Tc1/Mariner转座子的鉴定、分类

与特征分析

通过de novo预测和同源性搜索后的鉴定及

一系列分类，然后使用RepeatMasker 4.0.7软件进

行统计，得到4种鲇基因组中Tc1/Mariner转座子

的含量分别为9.46%(沟鲇 )、2.70%(黑斑原)、
7.83%(鲇)和8.54%(南方鲇)，并且在沟鲇、黑斑

原、鲇和南方鲇中分别确定了38、20、44和
55个Tc1/Mariner转座子家族序列。这些家族的类

型、长度和拷贝数等特征详见表1。从转座子拷

贝数可以看出自主Tc1/Mariner家族序列中Tc1
转座子占比较高，并且大多数家族序列以5 ′ -
CAGTG开头，以3′-GTCAC结尾；DD35E转座

子家族只存在于鲇和南方鲇中；DD36E转座子家

族在4种鲇都发现有1或2个，且只在沟鲇中鉴定

到DD35D(pogo)转座子；除沟鲇外，其他3种鲇

中都发现了 1或 2个 D D 3 7 E转座子。非自主

Tc1/Mariner转座子中，沟鲇的长度大于800 bp的
Tc1/Mariner转座子和小于800 bp的Tc1/Mariner转
座子(MITEs)的数量相差不大(拷贝数为2 000多
个 )，其余3种鲇中MITEs数量颇多，如黑斑原

、鲇和南方鲇中MITEs家族拷贝数分别为4 078、
3 234、5 238个。另外，本研究把先前在沟鲇中

鉴定的Tc1转座子Tip2(DQ318917.1)[22-23]与沟鲇的

Tc1/Mariner转座子家族序列进行比对，发现

Tip2转座子(全长1 009 bp)与本研究所鉴定的一个

长度为1 651 bp的非自主Tc1/Mariner转座子家族

的一致序列存在约88.34%的相似度，并且TIR基

本相同，表明它们属于同一家族的转座子.

2.2    4种鲇中Tc1/Mariner转座酶的结构分析

Tc1/Mariner转座酶的N端为DNA结合区域，

C端为催化区域 [24]。通过PHYRE 2、PSORT Ⅱ和

表 1    4种鲇中Tc1/Mariner转座子的特征

Tab. 1    Characteristics of Tc1/Mariner transposons in four catfishes

物种

species
类型

type
名称

name

家族数目

family
number

长度范围/bp
length range

TIR长度范围/bp
the length range of

TIR

催化基序

catalytic
motif

ORF长度范围/aa
the length range of

ORF

拷贝数

copy
number

TSD

沟鲇

I. punctatus
自主 Tc1 6 1 539~1 642 33~241 DD34E 319~364 2 847

TA

pogo 1 1 873 18 DD35D 445 4

DD36E 2 1 220~1 221 28 DD36E 317~346 327

非自主 MITEs 5 385~558 14~50 - - 2 036

Tc1/Mariner 24 809~1 655 10~264 - - 2 244

黑斑原

G. maculatum
自主 Tc1 3 1 583~1 631 24~214 DD34E 338~365 77

TA

DD36E 1 1 221 28 DD36E 346 24

DD37E 1 1 584 24 DD37E 337 10

非自主 MITEs 9 376~687 22~185 - - 4 078

Tc1/Mariner 6 881~1 632 16~203 - - 92

鲇

S. asotus
自主 Tc1 15 1 595~1 671 29~257 DD34E 337~398 1 007

TA

DD35E 2 1 643~2 393 23~27 DD35E 333~372 21

DD36E 2 1 220~1 246 25~30 DD36E 346~351 121

DD37E 1 1 563 25 DD37E 338 747

非自主 MITEs 10 203~671 13~96 - - 3 234

Tc1/Mariner 14 867~2 573 20~430 - - 257

南方鲇

S. meridionalis
自主 Tc1 19 1 595~1 821 27~257 DD34E 329~398 1 064

TA

DD35E 1 1 642 29 DD35E 333 20

DD36E 1 1 220 30 DD36E 346 114

DD37E 2 1 561~1 563 25~38 DD37E 338 154

非自主 MITEs 14 345~762 10~248 - - 5 238

Tc1/Mariner 18 867~2 587 20~283 - - 561

注：此表中的拷贝数指具有完整TIR的拷贝，也叫做全长拷贝，- 代表无相应基序

Notes: The copy number in this table refers to a copy with a full TIR, also known as a full-length copy, - represents no relative motif exist
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PROSTITE程序对4种鲇的自主Tc1/Mariner转座酶

结构进行预测，结果显示，这4种鲇中Tc1/Mariner
转座酶N端的DNA结合区域含有2个螺旋转角螺

旋(helix-turn-helix，HTH)基序，每个基序由3个α-
螺旋组成 (图 1，图 2)。Tc1转座子中的第 2个
HTH基序内的第2个α-螺旋具有部分重叠的核定

位信号(nuclear localization sequence，NLS)。在这

2个HTH基序之间有一个保守的类胃泌素释放肽

受体（gastrin-releasing peptide receptor like，
GRPR-like）基序，其中大多数Tc1转座子为

GRPR残基。这与之前6种新真骨鱼中的研究结果

基本相符 [25]。同时还发现，DD35E、DD36E和

DD37E类型转座子的HTH基序与Tc1转座子极其

相似。另外，在Tc1/Mariner转座酶C端含有

DDE(D)基序的催化区域，此催化区域主要负责

DNA序列的剪切并参与转座反应。通过分析可

以看到在第2个天冬氨酸和第3个谷氨酸 /天冬氨

酸之间有34~37个氨基酸。比较例外的是沟鲇中

的一个 Tc1-3 - Ip家族转座子，其催化基序为

ND34E，其与之前报道的大西洋鳕(Gadus morhua)
中的Tc1_2_Gm转座子的基序相同[25]。

2.3    系统发育分析

为了确定4种鲇之间及与一些已报道Tc1/
M a r i n e r转座子的系统发育关系，使用 9 5条

Tc1/Mariner转座酶序列进行了系统发育树的构

建。结果发现，4种鲇中的Tc1/Mariner转座子可

以分为5个不同的亚类群即Tc1、DD35E、DD36E、
DD37E和pogo，其中大多数属于Tc1转座子(图3)。
系统发育分析表明大多数支系中鲇和南方鲇的

转座子聚为姐妹群；个别支系中沟鲇或黑斑原

的转座子聚为姐妹群。另外，Tc1/Mariner-5-
Sa转座子似乎与其他支系关系较远，其与细菌的

一种转座子IS630关系较近。值得注意的是，沟

鲇中的 pogo转座子与其他鱼类如红鳍东方鲀

(Takifugu rubripes)、斑马鱼(Danio rerio)和斑点雀

鳝(Lepisosteus oculatus)的pogo转座子单独聚为一

个类群，部分DD35E转座子与Tc1转座子聚为一

支。总的来说，4种鲇及其他物种转座子的系统

发育关系与物种之间的亲缘关系基本一致。

2.4    4种鲇基因组中Tc1/Mariner转座子的插入

时间估计

基于K2P模型(Kimura 2 parameter distances)[26]

来估算4种鲇中Tc1/Mariner转座子家族每个拷贝

的扩增情况，结果显示Tc1/Mariner转座子的插入

大约发生在 0~5百万年前 (mi l l ion  years  ago，
M y a ) (图 4 )。其中沟鲇、鲇和南方鲇的自主

Tc1/Mariner转座子在0~1百万年前的拷贝数目较

多，表明除黑斑原外，其余 3种鲇的自主

Tc1/Mariner转座子在最近都有大规模扩增的趋

势。另外，4种鲇中长度小于800 bp的非自主

Tc1/Mariner转座子(MITEs)基本上都在2.5~3百万

年前有一个快速扩增的趋势，尤其在黑斑原中

拷贝数颇多且呈现单峰状态。相比较而言，除

黑 斑 原外 的 其 余 3 种 鲇 的 M I T E s 比 自 主

Tc1/Mariner转座子插入时间早。使用鲇和南方鲇

的EST数据对其相应自主Tc1/Mariner转座子的活

性及表达进行检测，发现鲇中Tc1-3-Sa、Tc1-7-
Sa和Tc1/Mariner-3-Sa以及南方鲇中Tc1-4-Sm、

Tc1-9-Sm和Tc1/Mariner-3-Sm等转座子家族匹配上

大量的EST，表明这些转座子可能具有潜在的转

座活性。

2.5    4种鲇基因组中Tc1/Mariner转座子的插入

位置分析

非自主转座子MITEs由于序列较短，常分布

于基因附近 [27]。沟鲇基因组中的Tc1/Mariner转座

子的分布区域在染色体内和染色体之间没有显

著差异[14]。然而此类转座子在其他鲇基因内部及

附近的位置信息尚未明确。通过对Tc1/Mariner转
座子的插入位置进行分析，结果发现，此类转

座子在4种鲇基因内部都有插入，并且大部分插

入到基因的内含子中。鲇和南方鲇的基因侧翼

位置转座子的分布较多，尤其MITEs转座子占绝

大多数。另外，在外显子区域也有少数Tc1/Mariner
转座子的存在，并且鲇和南方鲇中的数量要远

多于其他两个物种。这些插入到外显子区域的

基因包括鲇中与免疫相关的IL7RA基因和与嗅觉

受体有关的OR4S1基因、南方鲇中与视网膜有关

的Rx1基因等。

3    讨论

3.1    4种鲇中Tc1/Mariner转座子的含量、分类

和相关性分析

Tc1/Mariner转座子广泛地分布于脊椎动物

基因组中，尤其在鱼类和两栖类中颇为丰富 [7]。

它们可以通过垂直转移(vertical transfer)和水平转

移(horizontal transfer)的方式进行繁殖 [28]。正是这
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个特性，使得转座子能够从垂直灭绝中逃脱，

并且演变得如此丰富[29]。目前已经有研究者通过

de novo预测对52种鱼类重复组中重复序列的含量

进行了估算[12]。本实验通过de novo预测和同源性

搜索两种方法对4种鲇的Tc1/Mariner转座子进行

了预测与分类，并对其含量进行了估算。相比

62

202 212 222

72 82 92 102 112 122 132 142 152 162 172 182 192

232 242 252 262 312 322 332 342 352 362

Helix1 Helix1Helix2 Helix2Helix3 Helix3 NLSGRPR

72 82 92 102 112 122 132 142 152 162 172 182

DD34E

D D E

DD35-37E/D

D D E/D

Helix1 Helix2 Helix3 Helix1 Helix2 Helix3GRPR

272 282 292 302 312 322 392 402 412 422 432

(a)

(b)
 

图 1    DD34E(a)和DD35-37E/D(b)Tc1/Mariner转座酶的多重比对结果

Ip.沟鲇，Gm.黑斑原，Sa.鲇，Sm.南方鲇

Fig. 1    Multiple alignment of DD34E (a) and DD35-37E/D (b) Tc1/Mariner transposases
Ip. I. punctatus, Gm. G. maculatum, Sa. S. asotus, Sm. S. meridionalis
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黑斑原(662.34 Mb，2.70%)以及先前报道的绿

河鲀(Tetraodon nigroviridis)(342.40 Mb，0.51%)、
红鳍东方鲀(391.49 Mb，0.87%)、三刺鱼(Gasterosteus
aculeatus)(446.61 Mb，0.80%)、青鳉(734.06 Mb，
2.91%)、大西洋鳕(824.31 Mb，0.25%)和尼罗罗

非鱼 (Oreochromis  n i lo t i cus ) (1  005 .68  Mb，
5.09%)6种新真骨鱼(neoteleost)[25]，沟鲇(783.19
Mb，9.46%)、鲇 (767.18 Mb，7.83%)和南方鲇

(762.47 Mb，8.54%)的Tc1/Mariner转座子含量相

对较高。对于脊椎动物而言，转座子的含量与

基因组大小一般呈正相关关系[30]。本实验结果显

示，Tc1/Mariner转座子的含量与4种鲇和6种新

真骨鱼的基因组大小相关性并不显著 (r =0.57，
P >0.05)。通过对自主Tc1/Mariner转座子的转座

酶分析，发现4种鲇中绝大多数为Tc1转座子。先

前有研究者对6种新真骨鱼的Tc1/Mariner转座子

的鉴定也发现很多Tc1转座子，并且在这6种新真

骨鱼中都发现了一个DD35D(pogo)转座子 [25]。然

而4种鲇只有沟鲇中发现一个pogo转座子家族。

另外，张化浩 [31]在对家蚕(Bombyx mori)基因组分

析时发现大多数Tc1/Mariner转座子属于maT类
型。Bouallègue等[32]在对豌豆长管蚜(Acyrthosiphon
pisum)等蚜虫基因组中的转座子进行研究时，发

现了许多mariner、DD40D和rosa转座子。本实验

在对4种鲇分析时，并未鉴定到这些类型的转座

子。由此可见，鱼类Tc1/Mariner转座子的类型与

昆虫存在较明显的差异。

3.2    4种鲇中Tc1/Mariner转座子的活性和扩增

模式

Tc1/Mariner转座子虽然分布很广，但很多

都逐渐失去活性，这可能是由于大多数编码转

座酶的核苷酸序列受到缺失、移码和替代所造

成[33]。据报道，当生物体在自然环境中受到压力

时，一些转座子可能被激活[34]。目前在硬骨鱼类

中发现了一些具有活性的Tc1/Mariner转座子，如

欧洲鲽(Pleuronectes platessa)中的Passport[35]、意

大利鲟 (Acipenser naccarii)中的Tana1 [ 3 6 ]、鲢

(Hypophthalmichthys molitrix)中的Thm3[37]转座子

等。本实验通过比对分析发现，除黑斑原不明

显外，其余3种鲇的自主Tc1/Mariner转座子在约

0~1百万年前有一个突然的扩增，如鲇中的Tc1-
3-Sa以及南方鲇中的Tc1-4-Sm转座子等。从这些

转座子的高拷贝数以及匹配上大量EST数据的特

点可推测部分自主Tc1/Mariner转座子近期可能存

在潜在的活性，但需后续实验进一步验证。MITEs
转座子可能起源于共同家族的自主转座子，这

些没有编码能力的MITEs，需借助自主转座子的

转座酶才能进行转座[38]。本研究使用de novo预测

HTH2
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HTH2

HTH2

HTH1

HTH1

HTH1

HTH1

HTH1

HTH1

DD34E
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Linker

Linker Linker

Linker
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Linker
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图 2    4种鲇中自主Tc1/Mariner转座子的空间结构预测

Fig. 2    Predicted three-dimensional structures of Tc1/Mariner transposons in four catfishes
(a) Tc1-10-Sa, (b) Tc1/Mariner-4-Sm, (c) Tc1/Mariner-3-Ip, (d) Tc1/Mariner-1-Gm, (e) Tc1/Mariner-3-Sa, (f) Tc1/Mariner-3-Sm
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和同源性搜索方法在4种鲇中并未检测到MITEs
家族相应的自主Tc1/Mariner转座子，其或许存在

于4种鲇或其他物种中，只是由于鉴定方法或基

因组质量问题而暂未找到。

另外，也有研究者提出转座子的“生命周

期”假说 [39]。该假说认为，新的活性转座子元件

插入到宿主基因组后会有一个快速扩增的时

期，从而使该元件的拷贝数和多样性增加。另

外由于突变或负选择的积累导致转座子垂直失

活(vertical inactivation)，随后转座子拷贝数会达

到一个动态平衡，最终非活性拷贝不再扩增直

至缓慢消失。对Tc1/Mariner转座子插入时间的分

析结果显示，4种鲇的MITEs转座子大约在3~5百

万年前出现，紧接着主要在2~3百万年前有一个

爆发式的扩增，最后基本在0~1百万年前开始衰

退。这种现象似乎符合转座子的“生命周期”假

说。总之，对4种鲇的Tc1/Mariner转座子插入时

间和活性分析发现，MITEs的繁殖趋势基本符合

转座子的“生命周期”假说，并且近期经历着衰退。
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图 3    4种鲇及部分已报道过的Tc1/Mariner转座子的系统发育分析

分支颜色表示不同的Tc1/mariner转座子亚类群，深红色代表DD34E(Tc1)、橙色代表DD34D(mariner)、紫色代表DD×D(pogo)、浅蓝色代

表DD35E、蓝色代表DD36E、绿色代表DD37E、红色的分类名表示4种鲇的家族名称

Fig. 3    Phylogenetic analysis of Tc1/Mariner transposons in four catfishes and previously reported families
Clade colors denotes the different subfamilies of Tc1/Mariner transposons, dark red represents DD34E(Tc1), orange represents DD34D(mariner), purple
represents DD×D(pogo), light blue represents DD35E, blue represents DD36E, and green represents DD37E; taxon name in red indicates family names
of the four catfishes
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3.3    Tc1/Mariner转座子的水平转移和分布特征

通过分析发现，鲇和南方鲇的Tc1/Mariner
转座子系统发育、扩增模式和插入位置等方面

的特点相比沟鲇和黑斑原更为类似。这些结果

与鲇的垂直演化关系相符合。比较特殊的是沟

鲇中的Tc1/Mariner-3-Ip(pogo)转座子，实验中在

其他3种鲇中并未找到。系统发育分析发现此转

座子与红鳍东方鲀、斑马鱼和斑点雀鳝的pogo转
座子聚为一个类群。通过NCBI中的多种数据库

比对，发现 T c 1 / M a r i n e r - 3 - I p转座子与黄鳝

(Monopterus albus)和眼斑双锯鱼 (Amphiprion
ocellaris)基因组序列有极高的相似性 (相似度

>80%、覆盖度>80%、e值<10−5)，尤其在黄鳝中

覆盖度和相似度都达到90%以上。由此推测，

Tc1/Mariner-3-Ip转座子可能是水平转移到沟鲇、

黄鳝和眼斑双锯鱼物种中。水平转移也可能是

鱼类物种间演化的重要源动力。另外，通过对

插入位置分析发现，Tc1/Mariner-3-Ip转座子家族

的全长拷贝主要插入到与血液系统和中枢神经

系统等有关的VPS13B (COH1) 基因和与脂质等代

谢有关的SUGCT基因的内含子中 [40-41]。实际上，

转座子在基因组中并不是随机分布，而是偏好

性地插入到某些特定的区域，这种平衡行为能

够促进转座子未来的传播，同时减轻对宿主细

胞功能的有害影响[42]，例如转座子可以插入到新

的调控元件、外显子和内含子中介导基因融合

和基因沉默 [43]。很多转座子如Tc1可以反过来促
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图 4    4种鲇基因组中Tc1/Mariner转座子的插入时间估计

(a) 沟鲇，(b) 黑斑原，(c) 鲇，(d) 南方鲇

Fig. 4    Estimation of insertion time of Tc1/Mariner transposons in four catfishes
(a) I. punctatus, (b) G. maculatum, (c) S. asotus, (d) S. meridionalis
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使新基因的产生，从而可以使物种适应新环

境[44-45]。本研究表明4种鲇中的Tc1/Mariner转座子

都偏向于插入到基因的内含子中。基于本研究

采用的侧翼统计范围(<2.5 kb)发现，沟鲇和黑斑

原基因的侧翼未发现Tc1/Mariner转座子的插

入，但不排除该转座子可能存在于基因的侧翼

位置。另外，在外显子区域也有所发现，尤其

在鲇和南方鲇中数量颇多。沟鲇、鲇和南方鲇

作为底栖生活的鱼类，更易暴露于各种生物和

非生物的胁迫中，但其均具有个体大、生长快、

抗病力强等特点 [14]。据报道，Tc1/Mariner转座子

似乎已经整合到免疫球蛋白的重复Cμ区 [46]。据

此推测，沟鲇、鲇和南方鲇基因组中Tc1/Mariner
转座子如此高的含量和分布的偏好性特点可能

在其适应逆境中发挥着重要作用。总之，有关

转座子对生物体表型、生理或行为活动等方面

的影响还需要后续深入地研究。

4    结论

通过对4种鲇基因组中Tc1/Mariner转座子进

行鉴定、统计和家族分类，发现沟鲇、鲇和南

方鲇中Tc1/Mariner转座子的含量和家族数目相对

较高。4种鲇的Tc1/Mariner转座子总共可以分为

5个不同的亚类群，其中多数为Tc1转座子。插入

时间分析表明，多数Tc1/Mariner转座子在0~1百
万年前或2~3百万年前有一个突然的扩增，并且

在近期可能存在活性。另外，4种鲇的Tc1/Mariner

转座子更倾向于插入到基因的内含子中。以上

研究明确了4种鲇基因组中Tc1/Mariner转座子的

特征，为后续鱼类Tc1/Mariner转座子的活性和功

能等方面的深入研究奠定了基础。
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Identification and evolutionary analysis of Tc1/Mariner
transposons in four catfish genomes

ZHAO Lianpeng ,     SHAO Feng ,     HU Jingwen ,     ZHANG Yaoguang ,     PENG Zuogang *

(Key Laboratory of Freshwater Fish Reproduction and Development, Ministry of Education,
School of Life Sciences, Southwest University, Chongqing    400715, China)

Abstract: To investigate the characteristics of Tc1/Mariner transposons in four catfish genomes (Ictalurus
punctatus, Glyptosternum maculatum, Silurus asotus and S. meridionalis) and their role in the evolution, we used
de novo and homology methods to predict Tc1/Mariner transposons and explored the role in the evolution of those
four catfishes. The results showed that the contents of Tc1/Mariner transposons in the four catfishes were 9.46%,
2.70%, 7.83% and 8.54%, respectively. All the Tc1/Mariner transposons in the four catfishes were classified into
38, 20, 43 and 55 families, respectively. Based on the structural and phylogenetic analysis of the catalytic region of
the transposase, the Tc1/Mariner transposons in the four catfishes can be classified into five different subgroups:
Tc1 (DD34E), DD35E, DD36E, DD37E and pogo (DD35D). Phylogenetic analysis indicated that the transposons
of most of the branches for S. asotus and S. meridionalis were clustered into sister groups. The results indicated
that the insertion time of the majority Tc1/Mariner transposons mainly ranges between 0-5 Mya (million years
ago). Many Tc1/Mariner transposons have a burst expansion between 0-1 Mya or 2-3 Mya. In addition, most of the
Tc1/Mariner transposons in the four catfishes were inserted into the intron of the gene. In summary, this study
provides new insights into the evolution of Tc1/Mariner transposons in the fish genomes.
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