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Мобильные генетические элементы оказывают существенное влияние на эволюцию геномов жи-
вых организмов. Эукариотические МГЭ подразделяют на два класса – ретротранспозоны и ДНК-
транспозоны. ITm-транспозоны являются одной из широко распространенных групп ДНК-транс-
позонов и обнаруживаются практически у всех организмов. В настоящей работе мы исследовали
распространенность, структуру и эволюцию элементов с необычно длинным для ITm-транспозонов
каталитическим доменом DD46E. Данные элементы были обнаружены только в подтипе Asterozoa.
Была изучена их копийность, структура, возможная функциональность транспозазы, а также фило-
генетические взаимоотношения с другими представителями ITm-транспозонов. Показано, что об-
наруженная нами группа транспозонов, которую мы назвали Zvezda, является подсемейством Tc1-
подобных транспозонов.
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Мобильные генетические элементы (МГЭ) яв-
ляются неотъемлемой частью геномов как эука-
риотических, так и прокариотических организ-
мов. Они представляют собой фрагменты ДНК,
способные к перемещениям внутри хозяйского
генома. В результате транспозиций МГЭ могут
увеличивать число собственных копий, а также
оказывать существенное влияние на структуру и
функционирование всего генетического аппарата
[1]. Более поздние исследования свидетельствуют
о том, что мобильные генетические элементы мо-
гут служить источником новых генов [1].

Неоднократно показано, что активность МГЭ
может возрастать в ответ на воздействие физиче-
ских, химических и биологических факторов
окружающей среды [2–4]. Активизация МГЭ в
ответ на стресс вызывает дестабилизацию генома
и всевозможные мутации, которые могут стать
“сырьем” для действия движущего отбора. Таким
образом, МГЭ играют немаловажную роль в
адаптивных и эволюционных процессах [2–4].

В основе классификации МГЭ лежат различия
в их структурно-функциональных особенностях.
На сегодняшний день все эукариотические МГЭ
подразделяются на два класса – ретротранспозо-

ны и ДНК-транспозоны [1, 5]. Ретротранспозо-
ны, или класс I, кодируют обратную транскрип-
тазу и перемещаются посредством создания соб-
ственной копии и еe вставки в какой-либо
участок генома. Такой тип перемещения называ-
ется “копирование–вставка” и он позволяет ре-
тротранспозонам быстро увеличивать число ко-
пий. ДНК-транспозоны, или класс II, кодируют
транспозазу. Этот тип элементов перемещается
путем вырезания собственной копии и ее после-
дующей вставки в какой-либо другой участок ге-
нома. Такой тип перемещения называется “выре-
зание–вставка”. Несмотря на то что механизм
увеличения количества копий транспозонов не
описан, все же ДНК-транспозоны способны до-
вольно эффективно “оккупировать” хозяйские
геномы.

Так, например, одна из распространенных
групп ДНК-транспозонов – IS630/Tc1/mariner
(ITm) насчитывает в геномах до нескольких сотен
и даже тысяч копий [6–8]. Представители ITm-
транспозонов присутствуют практически во всех
живых организмах [9]. Длина элементов колеб-
лется от 1 до 3 тыс. пар нуклеотидов (тпн), но мо-
жет достигать и 6000 пн. ITm-элементы ограниче-
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ны концевыми инвертированными повторами
(КИП), протяженность которых очень вариа-
бельна и колеблется от 20 до 1900 пн. У некоторых
ITm-транспозонов имеются еще и субконцевые
инвертированные повторы (СИП), длиной от 175
до 1403 пн [10]. Неразрывная открытая рамка счи-
тывания (ОРС) кодирует фермент транспозазу,
протяженность которого варьирует в среднем от
350 до 650 аминокислотных остатков (а.о.). ITm-
транспозаза имеет ДНК-связывающийся домен
(PAIRED) в N-концевой части и каталитический
(DDE/D) домен в С-концевой части [11]. Домен
PAIRED состоит из шести α-спиралей. Первая
триада α-спиралей носит название PAI-субдоме-
на, вторая триада – RED-субдомена. Домен
PAIRED обеспечивает сайт-специфическое свя-
зывание с ДНК-мищенью и с КИП. Между PAI-
и RED-субдоменами расположен GRPR-подоб-
ный мотив, функцией которого, как предполага-
ется, является связывание PAIRED-домена с ма-
лой бороздкой ДНК дуплицируемого сайта встра-
ивания ТА [12]. DDE/D-домен обладает
эндонуклеазной и лигирующей активностью и
обеспечивает вырезание и вставку МГЭ. Также
для ITm-транспозазы характерно наличие сигна-
ла ядерной локализации (NLS-сигнала), который,
как предполагается, обеспечивает проникновение
транспозазы из цитоплазмы в ядро [13, 14].

Классификация ITm-транспозонов достаточно
сложная, в некоторых моментах противоречивая, и
в последние годы претерпела значительные допол-
нения и изменения [15, 16]. Обобщая последние
данные, можно выделить несколько основных
групп: Tc1-подобные элементы (TLE/DD34-38E),
mariner-подобные элементы (MLE/DD34D), maT/
DD37D, Visitor/DD41D, Guest/DD39D, mosquito/
DD37E, pogo/DDxD и IS630/DDxE [8, 10, 11, 16–
18]. Группу элементов pogo/DDxD определяют
как отдельное надсемейство [16]. Оставшиеся пе-
речисленные группы (за исключением бактери-
альных транспозонов IS630/DDxE) объединяют в
надсемейство Tc1/mariner. Еще выделяют четыре
малых семейства: Tec/DD34E, HvSm/DD34E,
L31/DD37E и TBE/DD34E, которые не входят в
вышеперечисленные группы [15, 19].

В настоящей работе мы изучали распростра-
ненность, структуру и эволюцию ДНК-транспо-
зонов надсемейства Tc1/mariner с необычно длин-
ным каталитическим доменом DD46E, которые
были названы нами Zvezda.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Поиск DD46E-транспозонов

Для поиска ДНК-транспозонов с каталитиче-
ским доменом DD46E был использован tBLASTn
со стандартными настройками (https://blast.nc-
bi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). В качестве матрицы для

поиска были взяты аминокислотные последова-
тельности транспозаз Mariner-18_CGi_p (Repbase)
и Zvezda-1_ARub/CABPRM03. Полногеномные
последовательности ДНК иглокожих были взяты из
базы данных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov)
(табл. 1). Для того чтобы выявить полные нуклео-
тидные последовательности МГЭ, гомологичные
транспозазе последовательности с наивысшей
идентичностью к матрице были взяты из соответ-
ствующих скаффолдов вместе с фланкирующими
областями протяженностью 3000 пн. Полнораз-
мерная последовательность каждого выявленно-
го элемента использовалась для подсчета присут-
ствующих в геноме копий. Копии протяженно-
стью менее 10% от длины полноразмерного МГЭ
не учитывали при подсчете. Копии протяженно-
стью от 95 до 100% от длины полноразмерного
МГЭ считались полноразмерными. Копии про-
тяженностью от 10 до 100% от длины полнораз-
мерного МГЭ подсчитывались как общее количе-
ство копий.

Анализ последовательностей
Границы предполагаемых ОРС определяли с по-

мощью ORF Finder (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
orffinder/) и далее уточняли визуально. Последо-
вательность сигнала ядерной локализации (NLS)
выявляли с помощью PSORT (https://www.gen-
script.com). ДНК-связывающий мотив PAIRED
определяли, анализируя вторичную структуру,
предсказанную с помощью PSIPRED v4.0 [20].
Мотив GRPR-типа, а также DDE/D-домен иден-
тифицировали визуально.

Филогенетический анализ
Для филогенетического анализа были взяты

аминокислотные последовательности транспозаз,
относящиеся к разным группам ITm-транспозонов
(табл. 2), и последовательности, принадлежащие
транспозонам Zvezda (табл. 3). Множественное вы-
равнивание аминокислотных последовательно-
стей было выполнено с помощью MUSCLE [21] с
использованием стандартных настроек. Филоге-
нетический анализ проводили с использованием
пакета программ MEGA X [21].

Выявление случаев горизонтального переноса
Для выявления случаев горизонтального пере-

носа у многоклеточных была использована ами-
нокислотная последовательность Zvezda-1_ARub/
CABPRM03. Для поиска использовали программу
BLASTn (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi).
Поскольку никаких соответствий с транспозона-
ми Zvezda найдено не было, то и дальнейший по-
иск в соответствии с рекомендованным алгорит-
мом [22] не осуществлялся.



ГЕНЕТИКА  том 58  № 2  2022

Zvezda – НОВОЕ ПОДСЕМЕЙСТВО Tc1-ПОДОБНЫХ ТРАНСПОЗОНОВ 139
Та

бл
иц

а 
1.

 Х
ар

ак
те

ри
ст

ик
а 

сб
ор

ок
 г

ен
ом

ны
х 

по
сл

ед
ов

ат
ел

ьн
ос

те
й,

 и
сп

ол
ьз

ов
ан

ны
х 

дл
я 

по
ис

ка
 т

ра
нс

по
зо

но
в 

Zv
ez

da

П
ри

м
еч

ан
ие

. Г
ен

ом
ы

 с
о 

ст
ат

ис
ти

че
ск

им
 п

ар
ам

ет
ро

м
 N

50
 м

ен
ее

 1
00

00
, с

 г
ен

ом
ны

м
 п

ок
ры

ти
ем

 м
ен

ее
 2

5×
 и

 р
аз

м
ер

ом
 с

бо
рк

и 
м

ен
ее

 3
00

 м
лн

 п
н 

вы
де

ле
ны

 ж
ир

ны
м

ш
ри

ф
то

м
. З

ве
зд

оч
ко

й 
об

оз
на

че
на

 с
бо

рк
а,

 в
 к

от
ор

ой
 н

е 
об

на
ру

ж
ен

 т
ра

нс
по

зо
н 

Zv
ez

da
.

К
ла

сс
В

ид
М

ес
то

по
лу

че
ни

я 
об

ра
зц

а

Д
ат

а
по

лу
че

ни
я 

об
ра

зц
а

Н
аз

ва
ни

е 
ге

но
м

но
го

 
пр

ое
кт

а

И
де

нт
иф

ик
ат

ор
 

сб
ор

ки
Ур

ов
ен

ь 
сб

ор
ки

N
50

П
ок

ры
ти

е 
ге

но
м

а
Ра

зм
ер

 
сб

ор
ки

, п
н

A
st

er
oi

de
a

A
st

er
ia

s r
ub

en
s

–
20

18
-0

2-
23

C
A

B
PR

M
03

G
C

A
_9

02
45

94
65

Х
ро

м
ос

ом
ы

20
55

80
67

10
3×

41
76

01
74

0

–
20

18
-0

2-
23

C
A

B
PR

O
01

G
C

A
_9

02
45

94
45

С
ка

ф
ф

ол
ды

16
12

67
10

3×
39

07
68

30
5

P
is

as
te

r o
ch

ra
ce

us
U

SA
: C

al
ifo

rn
ia

20
16

-1
1-

12
JA

A
F

G
O

01
G

C
A

_0
10

99
43

15
Х

ро
м

ос
ом

ы
20

18
83

03
21

2.
8×

40
19

43
97

1

Pa
tir

ia
 m

in
ia

ta
U

SA
: C

al
ifo

rn
ia

20
03

A
K

Z
P0

1
G

C
A

_0
00

28
59

35
С

ка
ф

ф
ол

ды
52

61
4

15
.0

×
 4

54
;

70
×

 Il
lu

m
in

a
81

10
28

85
8

U
SA

: C
al

ifo
rn

ia
20

19
-0

9
JA

D
O

B
P0

1
G

C
A

_0
15

70
65

75
С

ка
ф

ф
ол

ды
23

09
38

00
15

0.
0×

60
83

44
30

8

Ac
an

th
as

te
r p

la
nc

i
Ja

pa
n:

 O
ki

na
w

a,
 

M
ot

ob
u

20
13

-0
5-

28
B

D
G

F
01

G
C

A
_0

01
94

91
45

С
ка

ф
ф

ол
ды

15
21

11
9

46
×

38
38

60
17

8

A
us

tr
al

ia
: G

re
at

 
B

ar
ri

er
 R

ee
f

20
13

-0
2-

04
B

D
G

H
01

G
C

A
_0

01
94

91
65

С
ка

ф
ф

ол
ды

91
68

80
40

×
38

35
25

30
4

A
us

tr
al

ia
: G

re
at

 
B

ar
ri

er
 R

ee
f

20
13

-0
2-

04
B

B
N

W
01

*
G

C
A

_0
00

95
06

15
С

ка
ф

ф
ол

ды
13

89
59

6
50

×
25

84
91

8

Pa
tir

ie
lla

 re
gu

la
ri

s
–

–
C

Y
SQ

01
G

C
A

_9
00

06
76

25
С

ка
ф

ф
ол

ды
55

7
23

×
94

93
33

18
5

O
ph

iu
ro

id
ea

O
ph

io
ne

re
is

 fa
sc

ia
ta

–
–

C
Z

LG
01

G
C

A
_9

00
06

76
15

С
ка

ф
ф

ол
ды

48
4

13
×

11
84

52
87

90

O
ph

io
th

ri
x 

sp
ic

ul
at

a
U

SA
: C

al
ifo

rn
ia

–
JX

SR
01

G
C

A
_0

00
96

97
25

С
ка

ф
ф

ол
ды

72
78

0
27

5.
0×

27
64

31
51

59



140

ГЕНЕТИКА  том 58  № 2  2022

ПУЗАКОВА, ПУЗАКОВ
Та

бл
иц

а 
2.

 Д
Н

К
-т

ра
нс

по
зо

ны
 I

S6
30

/T
c1

/m
ar

in
er

, и
сп

ол
ьз

уе
м

ы
е 

в 
ф

ил
ог

ен
ет

ич
ес

ко
м

 а
на

ли
зе

С
ем

ей
ст

во
Э

ле
м

ен
т

И
ст

оч
ни

к
С

ем
ей

ст
во

Э
ле

м
ен

т
И

ст
оч

ни
к

G
ue

st
D

D
39

D
So

ym
ar

1
B

r-
ol

er
ac

ea
C

a-
sa

tiv
a

P
hy

llo
st

ac
hy

s e
du

lis
P

is
um

 sa
tiv

um

A
F

07
89

34
X

P0
13

58
94

54
X

P0
10

46
27

75
A

D
P2

42
64

A
A

X
51

97
4

Vi
si

to
r

D
D

41
D

C
rm

ar
2.

5
A

pi
sm

ar
4.

1
M

ar
in

er
-1

2_
C

G
i

L
sr

a_
Ap

ro
sa

_A
e

A
A

K
61

41
7

A
B

L
F

02
01

43
33

R
ep

ba
se

 [1
1]

 [1
1]

m
aT

D
D

37
D

B
m

m
ar

1
B

m
m

ar
6

C
em

ar
6

C
bm

aT
4

U
47

91
7

A
F

46
11

49
L

K
92

83
90

A
C

08
45

24

M
os

qu
ito

D
D

37
E

Ae
-a

tr
op

al
pu

s1
An

-g
am

bi
ae

1
P

rD
D

37
E

1

A
F

37
79

99
A

F
37

80
02

D
Q

13
82

88

T
ra

ve
le

r D
D

35
E

T
R

-H
ab

u
T

R
-X

et
r

T
R

-T
af

u
T

R
-O

nm
y

T
R

-X
ih

e

 [2
7]

 [2
7]

 [2
7]

 [2
7]

 [2
7]

L
18

D
D

37
E

M
ar

in
er

-1
8_

C
G

i
L

18
-N

Ve
c

L
18

-A
Pa

r
L

18
-H

M
ag

L
18

-A
O

ce

R
ep

ba
se

N
W

_0
01

83
43

31
JX

U
T

01
10

56
77

E
Q

25
68

67
N

X
F

Z
01

00
34

43
In

tr
ud

er
D

D
38

E
IT

_C
f

IT
_S

l
IT

_S
p

IT
_R

m
IT

_A
t

 [2
9]

 [2
9]

 [2
9]

 [2
9]

 [2
9]

In
co

m
er

D
D

36
E

In
-M

H
ra

In
-S

al
e

In
-M

L
uc

In
-C

Va
r

In
-R

M
ar

 [2
8]

 [2
8]

 [2
8]

 [2
8]

 [2
8]

Tc
1

D
D

34
E

Tc
1

Pa
ss

po
rt

Q
ue

tz
al

Fr
og

_P
ri

nc
e

Sl
ee

pi
ng

_B
ea

ut
y

X
01

00
5

C
A

B
51

37
A

A
B

02
10

9
A

A
P4

90
09

A
F

R
53

95
6

T
R

T
D

D
37

E
D

rT
R

T
C

m
pT

R
T

T
rT

R
T

Ss
T

R
T

H
bT

R
T

 [3
0]

 [3
0]

 [3
0]

 [3
0]

 [3
0]

ct
mT

L
E

D
D

34
E

M
ar

in
er

-5
_C

G
i

M
ar

in
er

-2
3_

C
G

i
M

ar
in

er
-8

_C
G

i
M

ar
in

er
-1

4_
C

G
i

R
ep

ba
se

R
ep

ba
se

R
ep

ba
se

R
ep

ba
se

T
L

E
W

I
D

D
36

E
T

L
E

W
I-

1_
C

G
i

T
L

E
W

I-
2_

C
G

i
T

L
E

W
I-

2_
M

P
h

T
L

E
W

I-
4_

M
Ye

T
L

E
W

I-
1_

B
P

l
T

L
E

W
I-

1_
N

Su

 [2
6]

 [2
6]

 [2
6]

 [2
6]

 [2
6]

 [2
6]

M
L

E
D

D
34

D
D

m
m

ar
1

H
sm

ar
1

Fa
m

ar
1

B
yt

m
ar

1
Tv

m
ar

1

A
A

A
28

67
8

A
A

C
52

01
0

A
A

O
12

86
3

C
A

D
45

36
7

A
A

P4
53

28

IS
63

0
D

D
xE

R
S(

al
fa

)
IS

63
0S

s
IS

63
0S

e

X
02

58
1

X
05

95
5

N
P_

07
32

25



ГЕНЕТИКА  том 58  № 2  2022

Zvezda – НОВОЕ ПОДСЕМЕЙСТВО Tc1-ПОДОБНЫХ ТРАНСПОЗОНОВ 141
Та

бл
иц

а 
3.

 Д
Н

К
-т

ра
нс

по
зо

ны
 Z

ve
zd

a 
у 

A
st

er
oz

oa

П
ри

м
еч

ан
ие

. н
/о

 –
 н

е 
об

на
ру

ж
ен

ы
; п

н 
–

 п
ар

ы
 н

ук
ле

от
ид

ов
; а

.о
. –

 а
м

ин
ок

ис
ло

тн
ы

е 
ос

та
тк

и.

В
ид

Н
аз

ва
ни

е 
тр

ан
сп

оз
он

а
Д

ли
на

 
эл

ем
ен

та
, 

пн

Д
ли

на
 

К
И

П
Д

ли
на

С
И

П
Тр

ан
сп

оз
аз

а,
 

а.
о.

О
бщ

ее
 

чи
сл

о 
ко

пи
й

Ч
ис

ло
 

по
лн

ор
аз

м
ер

ны
х 

ко
пи

й

Ч
ис

ло
 

по
те

нц
иа

ль
но

 
ф

ун
кц

ио
на

ль
ны

х 
ко

пи
й

Pa
tir

ia
 m

in
ia

ta
Zv

ez
da

-1
_P

M
in

/A
K

ZP
01

37
42

12
/1

2
н/

о
34

0
59

1
1

Zv
ez

da
-1

_P
M

in
/J

AD
O

B
P

01
75

7
н/

о
н/

о
24

8
12

0
0

P
is

as
te

r o
ch

ra
ce

us
Zv

ez
da

-1
_P

O
ch

39
77

17
/1

7
н/

о
33

9
18

1
0

Ac
an

th
as

te
r p

la
nc

i
Zv

ez
da

-1
_A

P
la

/B
D

G
F0

1
10

56
н/

о
н/

о
33

4
32

0
0

Zv
ez

da
-1

_A
P

la
/B

D
G

H
01

17
85

38
/3

8
н/

о
35

5
32

1
0

Pa
tir

ie
lla

 re
gu

la
ri

s
Zv

ez
da

-1
_P

R
eg

18
11

26
/2

6
52

/5
2

35
3

15
1

1

A
st

er
ia

s r
ub

en
s

Zv
ez

da
-1

_A
R

ub
/C

AB
P

R
M

03
17

77
31

/3
1

46
/4

6
32

7
3

1
1

Zv
ez

da
-1

_A
R

ub
/C

AB
P

R
O

01
17

72
31

/3
1

46
/4

6
28

9
3

2
0

O
ph

io
ne

re
is

 fa
sc

ia
ta

Zv
ez

da
-1

_O
Fa

s
10

86
н/

о
н/

о
36

1
2

0
0

O
ph

io
th

ri
x

sp
ic

ul
at

a
Zv

ez
da

-1
.1

_O
Sp

i
15

42
н/

о
15

6/
–

36
6

49
3

1
0

Zv
ez

da
-1

.2
_O

Sp
i

34
45

36
/3

6
15

6/
15

9
35

8



142

ГЕНЕТИКА  том 58  № 2  2022

ПУЗАКОВА, ПУЗАКОВ

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Распространенность транспозона
Zvezda у Metazoa

При исследовании разнообразия ITm-транс-
позонов у Asterias rubens нами был обнаружен
МГЭ с необычно длинным каталитическим доме-
ном – DD46E. Для того чтобы выяснить, единич-
ный ли это мутантный вариант или представитель
уникальной эволюционной группы ITm-транспо-
зонов, мы изучили распространенность данного
МГЭ. ITm-транспозоны с DD46E-доменом (на-
званные нами Zvezda) обнаружились у семи орга-
низмов (т.е. у всех, имеющих в NCBI полноге-
номные последовательности ДНК), принадлежа-
щих к двум классам – морским звездам
(Asteroidea) и офиурам (Ophiuroidea) (табл. 3).
Эти два таксона объединены в подтип Asterozoa,
который отделился от остальных иглокожих при-
мерно 541 млн лет назад (по разным оценкам
458–625 млн лет назад, http://www.timetree.org/)
[23]. При исследовании всех Metazoa на предмет
гомологии к DD46E-транспозону A. rubens ни у
кого, кроме Asterozoa, подобный транспозон об-
наружен не был. Для объяснения данного фено-
мена можно предложить две версии – либо ДНК-
транспозон Zvezda возник непосредственно в ге-
номе предка Asterozoa, либо встроился в геном
предка Asterozoa в результате горизонтального
переноса от неизвестного нам организма, кото-
рый на сегодняшний день либо потерял его в про-
цессе эволюции, либо вымер, либо его полная ге-
номная последовательность ДНК еще не опреде-
лена. Так или иначе, но ДНК-транспозон Zvezda
не получил распространения по древу жизни и
присутствует лишь в узкой филогенетической
группе, внутри которой распространился, по всей
видимости, в результате дивергенции видов. От-
сутствие ДНК-транспозона Zvezda у каких-либо
групп организмов, кроме Asterozoa, свидетель-
ствует об отсутствии случаев горизонтального пе-
реноса.

Анализ числа копий ДНК-транспозона Zvezda
у Asterozoa показал значительную неоднород-
ность среди изученных организмов (табл. 3). У
двух видов число копий крайне низкое (2–3 ко-
пии). Четыре вида имели от 15 до 60 копий. И
только один вид – Ophiothrix spiculata – имеет
большое число копий – 493, при этом подавляю-
щая часть этих копий сохранила КИП при деле-
тированной центральной части. Согласно модели
жизненного цикла, увеличение числа копий про-
исходит на стадии амплификации в жизненном
цикле МГЭ [24]. Однако мы не обнаружили в ге-
номе O. spiculata ни одной потенциально функци-
ональной копии элемента Zvezda, следовательно в
настоящее время данный транспозон не может
находиться на стадии амплификации. Очевидно,
транспозон Zvezda был активен у предка Astero-

zoa, поэтому все Asterozoa в настоящий момент
имеют малое число копий, большинство из кото-
рых повреждены и нефункциональны вследствие
постепенной деградации. Вероятно, O. spiculata
имеет на сегодняшний день так много копий по
причине еще одного всплеска активности, произо-
шедшего позже. Причиной второй волны активно-
сти мог быть рестарт жизненного цикла – одна из
копий могла вновь стать активной вследствие слу-
чайных мутаций и вызвать “взрыв” перемещений.
Также нельзя исключить и возможность кросс-ин-
дукции. Транспозаза какого-либо активного МГЭ,
проникшего в геном O. spiculata, могла воздей-
ствовать и на копии элемента Zvezda, индуцируя
их активность. Явление кросс-мобилизации уже
было описано ранее [25]. Было обнаружено, что
hobo-транспозаза способна взаимодействовать с
терминальными последовательностями не только
элемента hobo, но и Hermes. Хотя у ITm-транспо-
зонов явление кросс-мобилизации не известно,
такую возможность нельзя исключить, тем более
что КИП, необходимые для перемещения, при-
сутствуют практически во всех копиях.

Zvezda – новое подсемейство
Tc1-подобных транспозонов

Для того чтобы определить эволюционные от-
ношения элементов Zvezda/DD46E и ITm-транс-
позонов мы провели филогенетический анализ, в
который были включены 11 транспозаз Zvezda/
DD46E (с сохранившимся DDE-доменом) и 45
МГЭ, представляющих различные группы ITm-
транспозонов (табл. 2). В результате было уста-
новлено, что элементы Zvezda/DD46E формируют
отдельную ветвь, которая располагается в одной
кладе с Tc1-подобными элементами (рис. 1). Та-
ким образом, элементы Zvezda/DD46E являются
новым подсемейством Tc1-подобных элементов.

На филогенетическом дереве видно, что
транспозоны Zvezda объединяются в одну моно-
филетическую группу с высокой бутстрэп-под-
держкой. В последние годы семейство Tc1-подоб-
ных элементов хорошо изучено и в нем найден ряд
семейств, которые имеют домен, отличающийся от
классического домена DD34E. Это, например,
TLEWI/DD36E, Traveler/DD35E, Incomer/DD36E,
Intruder/DD38E, TRT/DD37E [26–30]. Все они
имеют не столь существенные отличия в размере
домена от классического DD34E, в то время как у
ДНК-транспозона Zvezda протяженность после-
довательности между вторым D и E сотавляет
46 а.о. (DD46E). Филогенетический анализ, в ко-
торый были включены все известные на данный
момент Tc1-подобные элементы, подтвердил
принадлежность транспозонов Zvezda к отдельно-
му подсемейству (рис. 2).
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Структурные особенности
ДНК-транспозона Zvezda

У большинства видов полноразмерные копии
элемента Zvezda были обнаружены в единствен-
ном числе (табл. 3). Полноразмерными мы счита-
ли копии, обладающие обоими КИП и неповре-
жденной транспозазой. У A. rubens в геномной
сборке CABPRO01 было обнаружено два полно-
размерных элемента. У Ophionereis fasciata и
Ophiothrix spiculata полноразмерных копий не бы-
ло обнаружено.

В среднем длина полноразмерных элементов
Zvezda колеблется от 1700 до 1800 пн (табл. 3), что
характерно для Tc1-подобных элементов. Однако
есть случаи, выбивающиеся из общей тенденции.
У O. spiculata длина элемента – 3445 пн, у Patiria
miniata (AKZP01) – 3742 пн, у Pisaster ochraceus –
3977 пн. В последних двух случаях КИП находят-
ся далеко от гена транспозазы, вследствие этого

общая длина элемента сильно увеличена. У
O. spiculata внутри гена транспозазы присутству-
ют вставки, увеличивающие длину элемента, а
также один из КИП находится значительно даль-
ше от гена транспозазы, чем обычно (табл. 3).

КИП были найдены у шести видов Asterozoa,
СИП – у трех видов (табл. 3). Длина КИП колеба-
лась от 26 до 38 пн. У Patiria miniate (AKZP01) и Pi-
saster ochraceus КИП были нетипично короткие,
12/12 и 17/17 пн соответственно. При этом они от-
стояли от гена транспозазы довольно далеко, в
связи с чем общая длина элемента у этих видов
превышает среднюю. СИП имели длину 46/46,
52/52, а в случае O. spiculata СИП были необычно
длинные – 156/159 пн. Оба исследованных вида
офиур имеют длинные СИП. У некоторых видов
морских звезд также есть СИП, но значительно
короче. Возможно, морские звезды потеряли
СИП в процессе эволюции.

Рис. 1. Эволюционные взаимоотношения транспозонов Zvezda и ДНК-транспозонов ITm. Филогенетический ана-
лиз выполнен в программе MEGA X c помощью метода максимального правдоподобия. Используемая модель WAG +
+ G + I + F. Бутстрэп 1000.
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Длина полноразмерных транспозаз оказалась
обычная для этого семейства транспозонов, а
именно от 327 до 366 а.о. (табл. 3). Неповрежден-
ные транспозазы имеются у четырех видов. У трех
видов транспозазы имеют повреждения – стоп-
кодоны и делеции.

Чтобы лучше понять, являются ли транспоза-
зы потенциально функциональными, мы изучи-
ли такие их особенности, как PAIRED-домен,
AT-крюк, каталитический домен DDE/D и NLS
(рис. 3). Во всех транспозазах был обнаружен
PAIRED-домен. Однако у МГЭ Zvezda-1_APla/
BDGF01 и Zvezda-1_POch первая альфа-спираль
PAI-субдомена отсутствует. Также у Zvezda-1_APla/
BDGF01 третья альфа-спираль RED-домена отсут-
ствует. ARub/CABPRO01 и Zvezda-1_PMin/JADOBP01
вообще не имеют PAI-субдомена.

Последовательность NLS не была обнаружена
нами ни в одной из транспозаз Zvezda, что вполне
закономерно, учитывая работы коллег, в которых
показана редкая встречаемость NLS в ITm-транс-
позонах.

АТ-крюк обнаружен у всех исследованных ви-
дов, за исключением Zvezda-1_PMin/JADOBP01.
Он расположен на своем месте, между PAI- и
RED-субдоменами.

Каталитический домен DD46E был обнаружен
во всех транспозазах, но в аминокислотной по-
следовательности транспозазы элемента Zvezda-1_
APla/BDGF01 первый аспартат DDE/D-домена
был замещен на аспарагин (N); кроме того, про-
межуток между вторым D (аспартат) и Е (глута-
мат) составляет 47 аминокислотных остатков, а не
46, как во всех остальных транспозазах. Кроме то-
го, данный транспозон имеет стоп-кодоны и
сдвиги рамки считывания. Так же у Zvezda-1_
PMin/JADOBP01 каталитический домен был из-
менен (DD42E). Однако в других сборках этих же
видов у мобильных элементов Zvezda-1_APla/
BDGH01 и Zvezda-1_PMin/AKZP01 присутствует
классический DD46E-домен.

Подытоживая результаты проведенного анализа,
потенциально функциональными можно назвать
только три элемента – Zvezda-1_PMin/AKZP01, Zvez-
da-1_PReg и Zvezda-1_ARub/CABPRM03 (рис. 3).
Сравнивая полученные данные с имеющимися
данными по другим ITm-транспозонам, можно
сделать вывод, что только незначительное их ко-
личество имеют функциональную транспозазу и
обладают транспозиционной активностью [31–
34]. Этот факт связывают с тем, что пик активно-
сти ITm-транспозонов был в далеком прошлом, а
следовательно “жизненный цикл” элементов
проходит свою завершающую стадию [24]. По

Рис. 2. Эволюционные взаимоотношения транспозонов Zvezda и Tc1-подобных транспозонов. Транспозоны морских
звезд отмечены черным кругом, транспозоны офиур – черным квадратом. Филогенетический анализ выполнен в про-
грамме MEGA X c помощью метода максимального правдоподобия. Используемая модель LG + G + I. Бутстрэп 1000.
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этой причине у большинства ITm-транспозонов
последовательности, кодирующие транспозазу,
нарушены делециями, стоп-кодонами и сдвигами
ОРС. Наличие одиночных полноразмерных/по-
тенциально функциональных копий элемента
Zvezda при наличии делетированных копий в ге-
номах морских звезд и офиур может свидетель-
ствовать о древности его происхождения.

Внутровидовое разнообразие

Были исследованы семь видов подтипа Astero-
zoa, полногеномные последовательности кото-
рых на момент исследования были представлены
в NCBI (табл. 3). У всех семи видов был обнару-
жен мобильный элемент с каталитическим доме-
ном DD46E. У Acanthaster planci имелось три сбор-
ки, одна из которых (GCA_000950615.1) не имела
сходства с матрицей, в качестве которой мы ис-
пользовали аминокислотную последовательность
элемента Mariner-18_CGi, обнаруженного у Cras-
sostrea gigas [19]. У Asterias rubens и Patiria miniatа
имелось по две сборки.

Имея в доступе по две сборки видов Acanthaster
planci, Patiria miniata и Asterias rubens, мы получили
интересную возможность провести небольшое
сравнение внутривидового разнообразия, хоть и
на столь малом количестве особей. Мы сравнива-
ли общее число транспозонов и их структуру.

Так, у Asterias rubens в двух разных сборках ока-
зались удивительно воспроизводимые результаты –
общее число транспозонов в сборке CABPRM03 и
сборке CABPRO01 оказалось 3, полноразмерных
копий 1 и 2 соответственно, терминальные и суб-
терминальные повторы оказались в обеих сборках
абсолютно идентичными по длине и составили 31 и
46 пн соответственно; общая длина элементов от-
личалась несущественно – 1777 и 1772 пн, соот-
ветственно. Поскольку дата получения обоих об-
разцов указана одна и та же, по всей видимости
образцы были взяты в одном и том же месте, из
одной популяции (табл. 1). Вероятно, данная по-
пуляция довольно гомогенна по количеству и
структурным особенностям элемента Zvezda, что
свидетельствует о том, что в данный момент этот
транспозон не активен. Это подтверждается и ма-

Рис. 3. Множественное выравнивание транспозаз элемента Zvezda. Серым цветом выделен PAIRED-домен, состоя-
щий из шести α-спиралей, жирным шрифтом с подчеркиванием выделен GRPR-подобный мотив, белым шрифтом
на черном фоне – DDE-домен.
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лым количеством копий транспозона Zvezda в ге-
номе Asterias rubens.

У Acanthaster planci в обеих сборках оказалось
по 32 копии транспозона Zvezda. Образцы были
взяты из разных регионов – A. planci (BDGF01)
собран в Японии, а A. planci (BDGH01) в Австра-
лии в одном и том же году. Равное число копий
можно считать как совпадением, так и признаком
однородности популяций. Сравнить строение
транспозона Zvezda у A. planci оказалось невоз-
можным, так как в одной из сборок (BDGF01) не
было полноразмерных копий транспозона Zvezda
(табл. 3). В базе данных присутствует и третья
сборка A. planci, но результат поиска транспозона
Zvezda в программе BLAST отрицательный, по
всей видимости из-за частичной представленно-
сти генома (табл. 1).

Сходная ситуация и у Patiria miniatа, также
представленной двумя сборками, – в одной из
двух сборок ОРС транспозона Zvezda также отсут-
ствовали полноразмерные копии, следовательно
структуру транспозонов сравнить нам не удалось.
Количество копий Zvezda в этих двух геномах
P. miniatа – 59 и 12 (табл. 3). Образцы были взяты
с промежутком в 16 лет, местом сбора указана Ка-
лифорния. Разное число копий в геномах образ-
цов P. miniatа может быть связано с внутрипопу-
ляционным разнообразием, а также и с тем, что
сборка генома Patiria miniatа/JADOBP01 непол-
ная, поскольку общий размер сборки Patiria mini-
atа/JADOBP01 на 25% меньше, чем у Patiria mini-
atа/AKZP01.

Изучение МГЭ Zvezda проведено в рамках Го-
сударственного задания ФИЦ ИнБЮМ “Функ-
циональные, метаболические и токсикологиче-
ские аспекты существования гидробионтов и их
популяций в биотопах с различным физико-хи-
мическим режимом”, номер гос. регистрации
121041400077-1.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Zvezda – A New Subfamily of Tc1-Like Transposons in Asterozoa Genomes
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bSevastopol State University, Sevastopol, 299053 Russia
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Mobile genetic elements have a significant impact on the evolution of the genomes of living organisms. They
are divided into two classes – retrotransposons and DNA transposons. ITm transposons are one of the wide-
spread groups of DNA transposons and are found in almost all organisms. In this work, we investigated the
abundance, structure, and evolution of elements with the DD46E catalytic domain that is unusually long for
ITm transposons. These elements were found only in the subtype Asterozoa. Their copy number, structure,
possible functionality of transposase, as well as phylogenetic relationships with other representatives of ITm
transposons were studied. It was shown that the group of transposons that we discovered, which we named
Zvezda, is a subfamily of Tc1-like transposons.

Keywords: transposable elements, DNA transposons, DD46E domain, Asterozoa, Zvezda.
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