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摘要��目的�鉴定柞蚕微孢子虫��������������基因组中 ���反转座子的种类�数量和遗传关系��方法�从 �������
数据库下载柞蚕微孢子虫基因组序列�采用 �������软件筛选潜在重复元件�通过 ����灢�����与不同物种的逆转酶

进行比对�含有逆转录酶结构域的序列认定为���反转座子�并探讨它们的结构特征�所属类型和基因组分布特点��结

果�从柞蚕微孢子虫基因组中共发现椂个���反转座子家族即 ���棻����棽����棾����棿����椀和 ���椂�长度在棾�棿��之

间�大部分家族有相似的���末端核苷酸�但靶位点重复和拷贝数存在差异�逆转录酶结构域系统进化树显示椂个 ���

反转座子家族均属于��棾������类型�且与家蚕微孢子虫�������������������反转座子形成姊妹分支����棽和���棿
家族在基因组上成串排列�具有相似的分布特征��结论�柞蚕微孢子虫基因组中存在 ��棾������类型的 ���反转座元

件�进化地位与家蚕微孢子虫最为接近����反转座子家族重复元件在基因组上成串排列�可能是柞蚕微孢子虫基因组

扩张的潜在因素之一�

关键词����反转座子�柞蚕微孢子虫�基因组�系统进化
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转座因子是一段可以从染色体基因组某一位点转移到另一位点并影响转座位点周围相关基因功能的 ���
序列�研究发现至少有棿棸棩以上的人类基因组序列为转座因子�而在一些植物基因组中�这一比例达到椃棸棩以

上�棻灢棽��根据转座机制的不同和是否形成���转座中间体�可将转座子主要分为两大类�一类为 ��� 转座子�

主要通过剪切灢粘贴模式完成自身在基因组上的转座�第二类为反转座子�主要以复制灢粘贴模式通过转录和反转

录过程形成新的转座子拷贝�并插入到基因组新的转座位点从而完成转座过程�反转座子可以划分为���反

转座子�����������������������������������������和 ���灢���反转座子����反转座子主要包含椀个超家

族���棻������������������������棾���������������������������������������和����������������������灢
�����棾��一般而言�转座因子选择基因组的某一插入位点进行转座时�会导致插入该点处的一段短核苷酸片段

发生自我复制�就���反转座子而言�该片断长度通常在棿�椂��之间�被称之为靶位点重复����������������灢
��������它的存在已成为转座因子的特性之一�早期研究认为转座因子是一种自私 ���序列������������或
者垃圾���序列����������但越来越多的研究结果表明�转座因子对基因组和基因进化起到积极作用�在许

多动物和植物中�转座子不仅能通过特殊的途径重组基因组�而且能转座入完整基因的内部�进而影响基因的结

构及功能�棿灢椃��

柞蚕微孢子虫��������������是引起柞蚕微粒子病的主要病原体�也是柞蚕生产中重要的检疫对象�椄��主

要通过经口传染和胚种传染两种传播途径感染柞蚕�椆��极易造成柞蚕丝茧减产�危害中国的柞蚕生产�关于微

孢子虫进化地位研究一向是人们关注的焦点�早先研究者根据微孢子������� 系统进化分析并结合微孢子

缺乏线粒体和过氧化物酶特点�认为微孢子属于原生生物�棻棸��而后更多分子生物学证据�比如发现椀�����为

典型真核生物型�毬灢微管蛋白和���聚合酶�大亚基与真菌最为接近�发现线粒体型 ���椃棸编码基因等�使人

灣 收稿日期�棽棸棻椆灢棸棾灢棻棸��修回日期�棽棸棻椆灢棸棿灢棻棽��网络出版时间�棽棸棻椆灢棸椀灢棸椆�棻椆�棾棸
资助项目�重庆市基础与前沿研究计划项目���棶����棽棸棻椀�����椄棸棸棽棸�

第一作者简介�周俊�男�研究方向为生物化学与分子生物学��灢�����������棽棸棻棸椑棻椂棾棶����通信作者�张小燕�女�副教授��灢�����

�������棻椄椑棻椂棾棶���
网络出版地址�����������棶����棶����������������椀棸棶棻棻椂椀棶�棶棽棸棻椆棸椀棸椆棶棻椆棾棸棶棸棿棿棶����



们提出了微孢子是真菌或真菌的类似物中分化而来�微孢子虫更接近真菌的新观点�棻棻灢棻棾��

现阶段在基因组水平上研究转座子而涉及的简单真核生物中�多数与真菌类有关�且其中的���反转座子

主要属于 ��棾������类�棻棿��在新型隐球菌������������������������基因组中�有棻椀个 ���反转座子家族

和几个���灢���反转座子家族被发现�棻椀��在白色念珠菌�����������������基因组中则至少有棾棿个反转座子

家族被发现�棻椂��而且高温环境和抑菌剂咪康唑能分别诱导其中的 ���棿家族与�����棽家族转录激活�从而增强

了该菌种的适应性�棻椃��此外�在家蚕微孢子虫����������������基因组中相继发现棻棿个结构完整的���反

转座子家族以及其他类型的转座子�棻椄灢棻椆��而后续研究则揭示转座子家族的扩增是家蚕微孢子虫基因组扩张的原

因之一�棽棸��目前关于柞蚕微孢子虫反转座子的报道很少�而且只报道了柞蚕微孢子虫基因组中存在棻个����
反转座子家族�棿���棽棻��但有关���反转座子的研究罕有报道�为此�本研究利用生物信息学技术�发掘柞蚕

微孢子虫基因组中存在的���反转座子�为进一步理解���反转座子在柞蚕微孢子虫基因组进化中的作用提

供基础依据�

棻材料与方法

棻灡棻���反转座元件的鉴定

本研究所使用的柞蚕微孢子虫全基因组和家蚕微孢子虫基因组下载自 �������公共数据库�序列收录号

为�����棸棻棸棸棸棸棸棻�����棸棻棸棸棾椀椀椄�首先�采用 ��������棽棽�搜索柞蚕微孢子虫全基因组序列�鉴定潜在的

���反转座元件�再从���� 数据库下载多物种的反转座酶�������������������������序列�建库后采用��灢
��灢�����比对候选���反转座元件�确定是否含有��序列�本研究将完整的���反转座子定义为序列内

含有��基因且两端拥有长末端重复�������������������������家族分类参照前人采用的标准�即不同

���反转座子成员内��结构域的氨基酸相似性达到椆棸棩以上就视为同一家族�棽棾��采用 ������������重复

序列查找软件�棽棿�分析特定转座子家族在基因组上的拷贝个数�拷贝片段长度在棻棸棸��以上的�相似性达到椆棸棩
以上�定义为棻个拷贝�多重序列的比对使用��������棽软件�棽棿��可视化结果由��������棾灡棽棻软件生成�棽椀��

棻灡棽系统进化树分析

从�������公共数据库下载现有��棻���������棾��������������和�����������的���反转座子超家族

中反转录酶结构域序列�结合本研究中已鉴定到的柞蚕微孢子虫 ��� 反转座子中的 �� 结构域序列�采用

����椂灡棸软件�棽椂�建立 ��������灢�������系统进化树�选用 ��棶�������������模型且���������值设为棻棸棸�

棻灡棾���反转座元件分布特征分析

以拷贝数较少和拷贝数较多的���反转座子家族为例�将两者及它们的拷贝子通过 ����灢�����与柞蚕

微孢子虫基因组进行比对�靶定两个���反转座子家族及它们的拷贝子在基因组上的位置�靶定特定转座子

及拷贝子位置后�查询基因组图谱上下游临近基因�并绘制特定���反转座子及基因分布图�

棽结果与分析

棽灡棻���反转座元件鉴定和结构分析

���反转座子主要编码���多聚蛋白来完成转座功能�该蛋白包含了多个催化结构域�其中以保守性强的

��为最重要特征�根据这一特点并结合反转座子结构的特异性�本研究在柞蚕微孢子虫基因组中鉴定到椂个

���反转座子家族�分别命名为 ���棻����棽����棾����棿����椀和 ���椂�其中����棻����棽����棾����棿和 ���椀
家族含有完整的转座子家族所具有的特征性序列即反向末端重复������������������������和靶位点重复序列

�表棻��研究结果还显示�柞蚕微孢子虫���反转座子的长度在棾�棿��之间�大部分家族的���末端核苷酸

具有一致性�为 �������或 ������但家族间的靶位点重复序列在核苷酸数量和种类上则具有差异�长度为

椀�椂个核苷酸�表棻��此外�通过������������软件对���转座子在柞蚕微孢子虫基因组上的拷贝个数进行

了初步的统计�发现不同家族间拷贝子数量相差较大�其中拷贝子数量最多的为 ���棾和 ���棿家族�均为棻椂个�

而 ���棽家族拷贝子数量最少�只有棾个�表棻��
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表棻�柞蚕微孢子基因组���反转座子不同家族特征详细统计表

���灡棻����������������������灢�����������������������������������棶�������������

家族 ���长度��� 插入片段长度��� ���相似性�棩 靶位点重复序列 ���末端核苷酸 拷贝数�个

���棻 棻椃椃�棻椃椃 棿棸棻椂 棻棸棸 ������������� ������� 椀
���棽 棽椄棻�棽椄棸 棿棾椀棽 椆椄 ����������� ����� 棾
���棾 棽棻棾�棽棸棽 棾椆椆椆 棻棸棸 ����������� ����� 棻椂
���棿 棻椃椃�棻棾棽 棾棸棾椂 椆棿 ����������� ����� 棻椂
���椀 棻棾棻�棻棾棻 棾椃椃椆 椆椂 ����������� ������� 棻棻
���椂 棿椀棻�棿椀棻 棽椃棸椀 椆椆 棴 棴 棿

��注�带有三角形的框表示����阴影框表示开放阅读框������并用英文字母标

出反转座子各个功能结构域在 ���内潜在的位置

图棻�柞蚕微孢子虫不同家族���反转座子结构

���灡棻������������������������������

�������������棶�������������������������

��在本研究鉴定到的椂个 ���反转座

子家族中����序列和功能结构域表现出

特征差异�图棻��表棻显示����长度范

围为棻棾棻�棿椀棻���其中 ���长度最长和

最短的���反转座子家族分别为���椂和

���椀�图棻则显示����棻和 ���椂家族含

有�� 结构域和核糖核酸内切酶����结
构域共棽个结构域�而 ���棿含有 ���结

构域�蛋白酶�����结构域��� 结构域和

整合酶�����结构域共棿个结构域�尽管

柞蚕微孢子虫 ��� 反转座子���多聚蛋

白包含的功能结构域具有差异性�但已鉴

定的椂个���反转座子家族中均具有保

守性较强的��结构域�且所有���反转

座子家族的��结构域含有 ����保守基序�图棽����� 结构域中则拥有���保守基序�图棽������结构域具

有共有的�������基序�图棽���不同���反转座子家族在基因组上拷贝数差异较大�某些家族���的相似

性差异较大�如���棿家族的为椆棿棩�表棻��因此推测����反转座子在较为久远的年代插入到柞蚕微孢子虫基

因组中�碱基经过长时间的进化突变�导致高变异度序列不断积累�并伴随有反转座子部分结构域丢失�

棽灡棽系统进化分析

利用柞蚕微孢子虫���反转座元件中��结构域的保守性�将该结构域与其他物种的��序列构建系统进

化树�其中所涉及的各物种的��序列名称�所属物种拉丁学名及 �������登录号如图棾所示�图棾还显示�本
研究中所有物种基因组中���转座元件可以划分为 ��棾��������������������棻������和�������等棿个类

群�与前人报道一致�棽椃��柞蚕微孢子虫中新发现的椂个���反转座子家族均属于 ��棾������类型�且与近源物

种家蚕微孢子虫基因组中的 ��棾类型反转座子聚类在一起形成姊妹分支�暗示柞蚕微孢子虫���反转座子起

源与家蚕微孢子虫���反转座子相似�属于真菌性起源�棻棾��

棽灡棾���反转座子在基因组中的分布特征

选取拷贝数较少的 ���棽家族和拷贝数较多的 ���棿家族为代表�对它们的反转座子及拷贝子进行全基因组

定位�考察柞蚕微孢子虫���反转座子在整个基因组的分布特征�结果显示����棽家族在����������椷棸棿棸上

有棽个拷贝�在基因组上呈现出紧密排列的特征�并且与其他 ���家族成簇分布�图棿������棿家族反转座元件

在����������椷棸椀棻上紧密分布棽个拷贝�且与其他棿个 ���家族成簇排列�图棿���推测是由于反转座子在基

因组转座过程中受到进化选择�趋向于集中在一起�以防止基因组产生较大变异�棽椄灢棽椆��

棾讨论

柞蚕微孢子为寄生于柞蚕体内的一类原始真核生物�在微孢子进化地位的研究上具有重要意义�本研究鉴

定到 ���棻����棽����棾����棿����椀和 ���椂共椂个柞蚕���反转座子家族�长度在棾�棿��之间�证实柞蚕微

棻棾第棾期������������周�俊�等�柞蚕微孢子虫基因组���反转座子鉴定与进化分析



孢子虫基因组中存在完整的���反转座元件及片段复制�此前有研究报道�柞蚕微孢子基因组中存在 ����
类反转座子�棿家族�暗示柞蚕微孢子虫基因组中具有种类丰富的转座子类型�棽棻��

��注����������棾����棻和棿棻棽分别代表����������������������������������������������������灢

���������������������������等物种中���反转座子序列

图棽�柞蚕微孢子虫���反转座子多重序列比对

���棶棽����������������������������������������棶�������������������������

反转座子虽然广泛分布于微孢子虫基因组中�但被验证的具有活性的反转座子报道不多�在家蚕微孢子虫

基因组中鉴定到了椃个有活性的 ��� 反转座子家族�分别为 ���椀����椆����棻棸����棻棻����棻棽����棻棾和
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��注�圆圈表示柞蚕微孢子虫���反转子家族�空心方框表示家蚕微孢子虫已确定的���反

转子家族�括号内为物种拉丁学名�括号后方为 �������登录号

图棾�柞蚕微孢子虫和其他物种基于���反转座元件中��结构域序列的系统进化树

���灡棾��������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������

���棻棿�棾棸��这些家族中反转座

子聚合酶基因存在结构域缺

失或者插入冗余序列的情况�
对于反转座子家族中结构域

缺失但仍保留活性的现象�有
学者提出���� 反转座子家

族中各成员的结构域在功能

上具有互补性�棾棻��在柞蚕微

孢子虫 ��� 反转座子中�不
同家族间呈现结构多样性�某
些家族缺失部分功能结构域�
但�� 结构域��� 结构域和

���结构仍存在保守基序�本

研究推测柞蚕微孢子虫部分

��� 反转座子家族 ��� 结

构的缺失并不会导致活性完

全丧失�系统进化树则显示柞

蚕微孢子虫中 ���反转座子

���椂家族与家蚕微孢子虫有

转 录 活 性 的 ���椀����棻棻�

���棻棽����棻棾和 ���棻棿家族聚

为一支�这暗示 ���椂可能具有

转录 活 性�但 柞 蚕 微 孢 子 虫

���反转座子家族是否还具

有转座活性有待进一步研究�
此外����棽和 ���棿家族

在柞蚕基因组中成串分布�并
且与其他转座子成簇聚集�与
前人报道的微孢子虫反转座

子在基因组内具有特定排布

方式相一致�如家蚕微孢子

虫���反转座元件通常与其

他转座元件聚集并插入到两

个共线性区域�棻椆�棽棻��柞蚕微孢子虫���反转座子相对集中的分布方式�减轻了对整个基因组产生突变的危害�棽椄灢棽椆��

注�方框中的字母���分别表示几丁质合成酶�假设蛋白�其他 ���家族�无特征蛋白和转座酶

图棿����反转座子在柞蚕微孢子虫基因组中的分布
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棾棾第棾期������������周�俊�等�柞蚕微孢子虫基因组���反转座子鉴定与进化分析
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