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摘  要 : 通过生物信息学手段对 9 种硬骨鱼转座组进行注释。结果表明 9 种硬骨鱼类转座组大小和构成差异显著，

其转座组含量从高到低分别为斑马鱼、矛尾鱼、青鳉鱼、罗非鱼、花斑剑尾鱼、大西洋鳕鱼、三刺鱼、金娃娃和

红鳍东方鲀，转座子含量和基因组大小呈正相关。DNA 转座子在硬骨鱼类中具有多样性高和含量差异大的特点 

(0.50%–38.37%)，是硬骨鱼类转座组差异的主要决定因素，其中 hAT 和 Tc/Mariner 超家族是硬骨鱼类主要的 DNA

转座子。RNA 转座子在硬骨鱼类中也具有多样性高的特点，其中 LINE 转座子占硬骨鱼类基因组的 0.53%–5.75%，

共检测到 14 个超家族分布，其中 L1、L2、RTE 和 Rex 转座子扩增较为明显，LTR 转座子除了在斑马鱼和三刺鱼

中含量达到 5.58%和 2.51%，在大多硬骨鱼类基因组中的含量低于 2%，在硬骨鱼类中共检测到 6 个 LTR 转座子 

(Copia、DIRS、ERV、Gypsy、Ngaro 和 Pao) 超家族分布，其中扩增最为明显的是 Gypsy。而 SINE 转座子在硬

骨鱼类中扩增最弱，仅在斑马鱼和矛尾鱼中分别达到 3.28%和 5.64%，在其他 7 个物种中低于 1%。SINE 中 tRNA、

5S 和 MIR 三个超家族在部分硬骨鱼类中有一定程度扩增。本研究表明硬骨鱼类转座组具有多样性丰富、差异大

的特点，转座组差异与硬骨鱼基因组大小有很强的相关性，转座组是决定硬骨鱼基因组大小的重要因素。 
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Abstract:  In this study, the mobilomes of nine teleost species were annotated by bioinformatics methods. Both of the 

mobilome size and constitute displayed a significant difference in 9 species of teleost fishes. The species of mobilome content 

ranking from high to low were zebrafish, medaka, tilapia, coelacanth, platyfish, cod, stickleback, tetradon and fugu. Mobilome 

content and genome size were positively correlated. The DNA transposons displayed higher diversity and larger variation in 

teleost (0.50% to 38.37%), was a major determinant of differences in teleost mobilomes, and hAT and Tc/Mariner superfamily 
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were the major DNA transposons in teleost. RNA transposons also exhibited high diversity in teleost, LINE transposons 

accounted for 0.53% to 5.75% teleost genomic sequences, and 14 superfamilies were detected. L1, L2, RTE and Rex 

retrotransposons obtained significant amplification. While LTR displayed low amplification in most teleost with less than 2% 

of genome coverages, except in zebrafish and stickleback, where LTR reachs 5.58% and 2.51% of genome coverages 

respectively. And 6 LTR superfamilies (Copia, DIRS, ERV, Gypsy, Ngaro and Pao) were detected in the teleost, and Gypsy 

exhibits obvious amplication among them. While the SINE represents the weakest ampification types in teleost, only within 

zebrafish and coelacanth, it represents 3.28% and 5.64% of genome coverages, in the other 7 teleost, it occupies less than 1% 

of genomes, and tRNA, 5S and MIR families of SINE have a certain degree of amplification in some teleosts. This study 

shows that the teleost display high diversity and large variation of mobilome, there is a strong correlation with the size 

variations of genomes and mobilome contents in teleost, mobilome is an important factor in determining the teleost    

genome size. 

Keywords:  teleost, transposon, annotation 

转座子是一类具有迁移特性的可移动遗传因

子，又称转座因子 (Transposable element，TE)，

属于散在重复序列的一种，也是在染色体上可移

位和自主复制的基本单位，其本质是具有不同结

构和换位机制的移动基因序列[1]。转座子几乎存

在于所有生物基因组中，依据转座机制的不同，

可以分为两大类：RNA 转座子 (Ⅰ类转座子，也

称为逆转录转座子) 和 DNA 转座子 (Ⅱ类转座

子)。RNA 转座子通过 RNA 聚合酶Ⅱ先转录为

mRNA，然后在反转录酶的作用下反转录为

cDNA，之后再在整合酶的作用下插入到基因组的

新位置。这类转座子完成转座后，在其供体位点

保留有原始模板。而 DNA 转座子则是通过“剪切

和粘贴”等机制来转座，不通过 RNA 媒介，具体

过程为：在 DNA 转座酶的作用下，识别 DNA 转

座子侧翼区反向重复序列，直接将转座子供体位点切

割，形成突触复合物 (Synaptic complex formation，

SCF)，然后再在转座酶介导下整合到基因组的新

位点。转座子根据能否独立行使转座功能，分为

自主转座子和非自主转座子。自主转座子一般含

有完整的转座酶编码框和必要的转座元件，而非

自主转座子一般没有转座酶编码框或者转座酶编

码框不完整，非自主转座子可以通过自主转座子

的转座酶介导进行转座[1-3]。随着测序技术不断发

展，越来越多物种基因组测序完成，对这些基因

组注释表明转座子是基因组进化的重要因素，影

响基因组大小和结构变异等[4]。转座子的注释已

成为后基因组时代重要的研究热点，现在也称为

转座组 (Mobilome)[5]。研究表明转座子在不同物

种中分布存在较大差异，转座子占人基因组的

45%[6]，鼠基因组的 40%[7]，鸟类基因组的 7%–9%[8-9]，

在部分植物中转座子所占比例更高，如小麦基因

组中达到的 80%[10]，玉米基因组中达到 85%[11]。

且研究发现转座组大小与基因组的大小具有强正

相关性[12-13]，相近物种间的基因组差异常常是由

转座子的扩增差异导致[14-15]。 

鱼类是脊椎动物所有纲中最原始的物种，在实

验和进化研究中有重要的参考价值，其中硬骨鱼类

遗传多样性最高，在非常相近的种系间，其基因组

差异很大[16-17]，但目前对硬骨鱼类基因组大小差异

原因了解较少。本研究通过生物信息学手段对在

Ensemble 数据库能够获得基因组序列的 9 种硬骨

鱼类 (斑马鱼、青鳉、三刺鱼、金娃娃、矛尾鱼、

红鳍东方鲀、花斑剑尾鱼、罗非鱼和大西洋鳕) 转

座组进行注释，以期揭示转座组在硬骨鱼类中的分

布特性，及其对基因组变异和进化的影响。 

1  材料与方法 

1.1  基因组和已知重复序列库数据来源 

9 种硬骨鱼类包括大西洋鳕鱼 (Cod，Gadus 
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morhua，gadMor1)、矛尾鱼 (Coelacanth，Latimeria 

chalumnae，LatCha1)、红鳍东方鲀 (Fugu，Takifugu 

rubripes，FUGU 4.0)、青鳉  (Medaka，Oryzias 

latipes ， HdrR) 、 花 斑 剑 尾 鱼  (Platyfish ，

Xiphophorus maculatus，Xipmac4.4.2)、三刺鱼 

(Stickleback，Gasterosteus aculeatus，BROAD S1)、

金 娃 娃  (Tetraodon ， Tetraodon nigroviridis ，

TETRAODON 8.0)、罗非鱼 (Tilapia，Oreochromis 

niloticus，Orenil1.0)、斑马鱼 (Zebrafish，Danio 

rerio，GRCz10) 基因组序列来自 Ensembl 数据库

(http://www.ensembl.org/)。9 种硬骨鱼类中已知重

复序列库来自 GIRI 的 Repbase 数据库 (http:// 

girinst.org/server/RepBase/index.php)，9 种硬骨鱼

类进化树由在线程序 phyloT (http://phylot.biobyte. 

de/index.html) 产生。 

1.2  基因组未知重复序列库一致序列的获得 

利用 RepeatModeler (http://repeatmasker.org/ 

RepeatModeler.html) 对 9 种硬骨鱼类的未知重复

序 列 进 行 从 头 注 释 ， 获 得 新 一 致 序 列 ，

RepeatModeler 主要由 RepeatScout 和 RECON 两

个核心程序组成，可以对基因组上转座子的进行

从头预测，以获得未知的重复序列。 

1.3  重复序列参考库构建 

将各物种 Repbase 数据库的已知重复序列库

和利用 RepeatModeler 获得的未知重复序列进行

合并，去除冗余，构建重复序列参考库。去除冗

余根据 80-80-80 规则进行[18]，即如果两个转座子

的序列满足以下 3 个条件，则两个重复序列可以

被划为同一个家族：1) 重复序列有 80%的相似

度；2) 重复序列长度有 80%的重叠；3) 重复序

列之间重叠部分至少 80 bp 长度。 

1.4  基因组转座组注释 

以构建的重复序列参考库为基础，利用本地

RepeatMasker 程序[19] (http://repeatmasker.org/) 对

各物种的转座组进行注释，其运行参数为：-cutoff 

225 -w -s -gccalc -no_is。 

2  结果与分析 

2.1  9 种硬骨鱼转座组大小和构成比较 

通过 RepeatMasker 程序注释表明 9 种硬骨鱼

类转座组大小和构成差异显著 (表 1)。9 种硬骨

鱼 类 转 座 组 含 量 从 高 到 低 分 别 为 斑 马 鱼 

(54.96%)、矛尾鱼 (41.69%)、青鳉鱼 (26.68%)、

罗非鱼 (25.25%)、花斑剑尾鱼 (18.20%)、大西洋

鳕鱼 (14.08%)、三刺鱼 (12.82%)、金娃娃 (5.89%)

和红鳍东方鲀 (2.94%)。斑马鱼和矛尾鱼基因组中

转座组含量较高，约占基因组大小的一半，与哺

乳动物基因组转座组含量相近。矛尾鱼中的转座

组含量虽然较高，但其中多数仍为未知转座子序

列，占到整个基因组的 26.23%。金娃娃和红鳍东

方鲀，转座组含量较低 (<10%)，其他几种鱼转座

组含量在 10%–30% (表 1)。通过将基因组大小和

转座子含量进行相关性分析发现，在硬骨鱼类中

转座子含量和基因组大小具有较强的线性相关  

(图 1)，相关系数 r=0.743 P=0.022，达显著水平。

在进化上，亲缘关系、基因组大小和转座组大小

大体呈现一致性，基因组和转座组较小的几个物

种其亲缘关系也较近，如金娃娃、三刺鱼和红鳍

东方鲀，而与其亲缘关系较远的斑马鱼、矛尾鱼

基因组和转座组含量均较大 (图 1 和图 2)。其中

Ⅱ类 (DNA 转座子) 转座子含量差异是 9 种硬骨

鱼类转座组含量差异的主要决定因素。斑马鱼

DNA 转座子含量最高 (38.37%)，罗非鱼、青鳉和

花斑剑尾鱼分别占到 11.22%、8.9%和 8.38%，其他

6 种硬骨鱼中则不到 5%。Ⅰ类转座子 (RNA 转座

子) 在 9 种鱼中分布也有明显差异 (12.73%–0.99%)，

在矛尾鱼和斑马鱼基因组中比例较大，而在基因

组较小的金娃娃、罗非鱼及红鳍东方鲀中占比例

较小。在硬骨鱼类基因组中 SINE 转座子扩增最

弱，其含量在 7 种硬骨鱼类基因组 (金娃娃、红 
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表 1  9 种硬骨鱼类转座组注释 (占基因组比重, %) 

Table 1  The annotation of mobilome in nine teleost (genome coverage, %) 

TE types/Superfamily Cod Coelacanth Fugu Medaka Platyfish Stickle back Tetraodon Tilapia Zebrafish

ClassⅡ(Retrotransposon) 2.74 12.73 0.99 5.88 2.67 5.62 2.47 7.59 12.14 

SINE 0.50 5.64 0.04 0.55 0.38 0.66 0.07 0.58 3.28 

LINE 1.45 5.66 0.53 3.85 1.86 2.45 1.74 5.75 3.28 

LTR 0.79 1.43 0.42 1.48 0.43 2.51 0.66 1.26 5.58 

ClassⅡ(DNA transposon) 4.77 2.74 0.50 8.90 8.38 4.04 1.21 11.22 38.37 

Unclassified 6.59 26.23 1.44 11.89 7.15 3.16 2.2 6.45 4.46 

Total interspersed repeats 14.08 41.69 2.94 26.68 18.2 12.82 5.89 25.25 54.96 

Small RNA 0.08 3.63 0.02 0.13 0.08 0.11 0.03 0.06 0.14 

Satellites 0.14 0.03 0.01 0.13 0.08 0.09 0.07 0.15 2.42 

Simple repeats 3.76 0.12 0.01 0.24 0.33 0.53 0.64 1.46 1.11 

Low complexity 0.08 0.01 0.00 0.00 0.00 0.01 0.01 0.24 0.06 

Total bases masked 18.02 41.84 2.98 27.08 18.63 13.55 6.63 27.11 57.99 

Genome size (Mb) 829 2 700 381 843 708 447 347 899 1 330 

 

 
 

图 1  转座组比重与基因组大小关联 

Fig. 1 The correlation between the percentage of 
mobilome and genome size. 
 

鳍东方鲀、大西洋鳕、青鳉、花斑剑尾鱼、三刺

鱼、罗非鱼) 中低于 1%，仅在斑马鱼和矛尾鱼中

较高，分别为 3.28%和 5.64%。LINE 转座子占硬

骨鱼类基因组的 0.53%–5.75%，显著低于哺乳动

物基因组。LTR 转座子除了在斑马鱼和三刺鱼中

含量达到 5.58%和 2.51%，在大多硬骨鱼类基因

组中的含量也比较低，其基因组含量不超过 2%。

矛尾鱼的 RNA 转座子显著多于 DNA 转座子，而

红鳍东方鲀、三刺鱼和金娃娃的 RNA 转座子略高

于 DNA 转座子；斑马鱼、青鳉鱼、大西洋鳕鱼、

罗非鱼和花斑剑尾鱼的 DNA 转座子显著高于

RNA 转座子。 

2.2  DNA 转座子在硬骨鱼类中的分布 

转座组注释表明 DNA 转座子在 9 种硬骨鱼

类呈现很高的多样性，共有 22 个超家族分布，其

中大西洋鳕鱼、斑马鱼、罗非鱼、青鳉、三刺鱼

和花斑剑尾鱼基因组中 DNA 转座子超家族较多，

分别含 17、16、16、14、14 和 13 个超家族，而

红鳍东方鲀、矛尾鱼和金娃娃略少，分别发现 5、

9 和 8 个超家族 (表 2)。hAT 和 Tc/Mariner 超家族

是硬骨鱼类主要的 DNA 转座子。hAT 超家族是

DNA 转座子中含量最丰富且最具多样性的，其在斑

马鱼、罗非鱼、三刺鱼、花斑剑尾鱼、青鳉、矛尾

鱼和大西洋鳕鱼基因组中分别占 11.14%、3.10%、

1.88%、2.61%、3.64%、1.28%和 1.33%，而在红鳍

东方鲀  (0.23%) 和金娃娃  (0.62%) 中含量较 
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图 2  9 种硬骨鱼类进化树 

Fig. 2  The polygenetic tree of 9 teleost. 

 

低 (表 2)。Tc1/Mariner 超家族是硬骨鱼基因组中

第二丰富的 DNA 转座子，在斑马鱼、罗非鱼、

花斑剑尾鱼和青鳉中分别占测序基因组的 5.6%、

4.48%、4.25%及 2.3%，在红鳍东方鲀 (0.20%)、

三刺鱼 (0.74%)、金娃娃 (0.43%)、矛尾鱼 (0.28%) 

和大西洋鳕鱼 (0.18%) 中含量较低。在大西洋鳕

鱼、罗非鱼、矛尾鱼基因组中发现 Novosib 超家

族转座子，且在大西洋鳕鱼 (1.14%) 中占据较高

比例，而在其他硬骨鱼类中没有发现。另外，

CMC-EnSpm、PIF、MULE-MuDR、Kolobok 和

PiggyBac 等转座子也出现在硬骨鱼 DNA 转座子

中，且有些 (CMC-EnSpm 和 PIF-Harbinger) 在斑

马鱼基因组中含量比较高 (表 2)。 

2.3  RNA 转座子在硬骨鱼类中的分布 

基因组注释结果表明 RNA 转座子 (LINE、

LTR 和 SINE) 在 9 种硬骨鱼类呈现不同分布特

点。其中 LINE 和 LTR 转座子在 9 种硬骨鱼类中

也呈现出很高的多样性。LINE 类转座子中共有

14 个超家族分布 (表 3)。这些 LINE 超家族在 9 种

硬骨鱼类基因组中呈现不同程度的扩增，其中

L1、L2、RTE 和 Rex-Babar 转座子扩增最为明显，

尤其是 L2 超家族，在罗非鱼 (1.96%)、矛尾鱼 

(1.73%)、青鳉 (1.52%)、三刺鱼 (1.27%) 和斑马

鱼基因组 (1.72%) 组成中都超过 1%；RTE 组在

青鳉基因组中扩增最为丰富，达到 0.86%；而 Rex

组在三刺鱼、金娃娃和罗非鱼基因组中扩增明显，

分别达到 0.66%、0.67%和 0.86。Proto2、CR1、

Dong-R4、Jockey、R1、DRE 和 TAD1 等仅在个

别鱼类中被检测出来，且基因组含量也较小 

(0.01%–0.08%)，但 CR1在矛尾鱼扩增达到 2.16%。

R1 和 DRE 只分布在青鳉中，而 TAD1 只分布在

花斑剑尾鱼中。LTR 类转座子共有 6 类超家族分

布 (Copia、DIRS、ERV、Gypsy、Ngaro 和 Pao)，

其中扩增最为明显的是 Gypsy，在青鳉、罗非鱼、

大西洋鳕鱼、三刺鱼和斑马鱼中分别达到 0.70%、

0.0.47%、0.47%、1.57%和 1.80%。DIRS 在矛尾

鱼  (1.00%) 和斑马鱼  (1.30%) 中有一定程度的

扩增，而在花斑剑尾鱼 (0.01%)、三刺鱼 (0.02%)、

金娃娃 (0.05%) 和红鳍东方鲀 (0.00%)中扩增很

弱。ERV 在大多硬骨鱼类基因组中丰度较低 

(<0.50%)，其中三刺鱼 (0.52%) 和斑马鱼 (0.47%) 

基因组中 ERV 转座子含量高于大西洋鳕鱼 

(0.10%)、矛尾鱼 (0.07%) 及青鳉 (0.07%)，而在

花斑剑尾鱼中未检测到 ERV 分布。Ngaro、Copia

和 Pao 超家族转座子在硬骨鱼类基因组中含量较

少，Copia 超家族在各鱼类基因组中都不超过

0.1%。SINE 中 tRNA、5S 和 MIR 三个超家族在

部分硬骨鱼类中有一定程度扩增。其中 tRNA 超

家族在矛尾鱼  (4.09%) 和斑马鱼  (2.57%) 基因

组中有明显扩增，5S 超家族在矛尾鱼 (1.48%) 中

有明显扩增，其他超家族成员占基因组的含量均

很低 (<0.50%)。 
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3  讨论 

通过 RepeatMasker 注释，本研究获得了 9 种

硬骨鱼类的转座组数据。不同于其他脊椎动物，

硬骨鱼基因组中转座子的扩张呈现很大的差异性 

(2.94%–54.96%)，远远超过脊椎动物中的哺乳动

物 (36%–52%)[6-7,20-22]、蝾螈 (25%–48%)[23]或鸟

类等物种间的差异 (7%–9%)[8-9]。本研究中斑马

鱼的转座组占基因组的比例 (54.96%) 与先前的

报道 (51.83%) 相似[24]，与哺乳动物转座子比例

相近，高于目前大多数报道的脊椎动物，如鲤鱼 

(31.3%)[25]、蜥蜴 (34.4%)[26]、青蛙 (34.5%)[27]和

鸟类 (7%–9%)[9,28]。本研究所注释红鳍东方鲀转

座组 (2.94%) 与先前的报道相近 (2.7%)[29]。大

西洋鳕鱼转座组注释结果 (14.08%) 也与前期注

释 (12.31%) 相近[30]，而本研究其他大部分转座组

注释结果均高于前期注释，如矛尾鱼 (41.69% vs 

25%)[31]、花斑剑尾鱼(18.5% vs 5%)[32]、罗非鱼

(25.25% vs 14%)[33]、青鳉(26.68% vs 16.2%)[34]、

金娃娃(5.89% vs <1%)[35]。造成这种差异的主要

原因是之前组装的基因组数据与重复序列库数据

不完整，特别是早期重复序列库数据缺乏，导致

转座组比重被严重低估。本研究中三刺鱼所注释

转座组的覆盖率 (12.82%) 远远低于先前的估量 

(25.2%)[36]，由于文献中没有提供注释的方法，所

以差异的原因并不清楚。 

研究表明遗传关系相近的物种之间基因组大

小差异可归因于转座子积累程度不同[14-15]，本研

究对硬骨鱼的转座子注释进一步证实了这一理

论。在 9 个硬骨鱼中预测出的转座子比重和基因

组大小呈正相关，且与进化上的亲缘关系相一致，

如最小基因组红鳍东方鲀转座子比例为 5.89%，

而最大基因组斑马鱼的转座组则高达 54.96%，转

座组差异主要是由 DNA 转座子的扩增量不同导

致。以 DNA 转座子为主的转座子的不同扩增量

是促成硬骨鱼基因组大小差异的主要分子机制。

这与两栖类相似[26-27]，但与多数哺乳动物和爬行动

物的相反。哺乳动物和爬行动物的基因组扩张主要

取决于 LTR 或非 LTR 反转录转座子[6-7,20-22]。本文

为从转座子角度揭示物种进化提供参考。 

相比于哺乳动物和鸟类，硬骨鱼基因组含有

多种Ⅰ类和Ⅱ转座子，并且拥有大量进化分支、

超家族和家族[12]，本研究显示 9 个硬骨鱼类基因

组中转座组分布差异明显。虽然 DNA 转座子是

引起转座子扩增差异的主要力量，但基因组中转

座子的差异不仅仅局限于扩增量的不同。转座子

的多样性在不同硬骨鱼类基因组中也存在较大差

异，在较大的转座组物种中如斑马鱼、大西洋鳕

鱼、青鳉，其转座子多样性也较高，这也是造成

硬骨鱼基因组的差异原因之一。在硬骨鱼中，转

座子在超家族水平上呈现出较大的差异，和较大

的基因组相比，较小的基因组含有较低多样性，

这与在蜥蜴中的结果相一致[23]。目前关于脊椎动

物基因组内转座子多样性和活性差异原因的了解

仍然非常有限，有学者认为这可能是由于抑制转

座子活性的宿主防御机制差异导致的[37]。 

4  结论 

本研究对 9 种硬骨鱼类转座组进行了全面系

统的注释，分析结果显示，硬骨鱼基因组中转座

子多样性丰富，转座子在基因组中的分布比例差

异很大，尤其是 DNA 转座子，转座组差异与硬

骨鱼基因组大小有很强的相关，转座组是决定硬

骨鱼基因组大小的重要因素。 
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