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СТРУКТУРА И РАЗНООБРАЗИЕ ДНК-ТРАНСПОЗОНОВ Tc1/mariner 
В ГЕНОМЕ УШАСТОЙ МЕДУЗЫ Aurelia aurita
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Мобильные генетические элементы – ДНК-транспозоны и ретротранспозоны – это последова-
тельности ДНК, способные к перемещениям внутри генома. Предполагается, что они играют одну
их ключевых ролей в адаптивных и эволюционных процессах. Одной из наиболее изученных групп
ДНК-транспозонов является инфракласс ITm и, в частности, суперсемейство Tc1/mariner. В насто-
ящей работе мы рассмотрели представленность, структуру и эволюцию ДНК-транспозонов
Tc1/mariner ушастой медузы Aurelia aurita. Было установлено, что преобладающая доля элементов
Tc1/mariner медузы представлена семейством TLE. Выявлено новое подсемейство элементов TLE, на-
званное Aurum. Кроме того, в семействе Visitor обнаружены две группы элементов VS-aura и VS-beplau,
которые, вероятно, также являются отдельными подсемействами. Анализ структуры и разнообра-
зия элементов Tc1/mariner показал, что в настоящий момент транспозоны Tc1/mariner в геноме ме-
дузы находятся на стадии деградации и элиминации. Практически все элементы делетированы или
имеют структурные изменения и соответственно не имеют потенциально функциональных копий.
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Мобильные генетические элементы (МГЭ) –
это последовательности ДНК, способные к са-
мостоятельным перемещениям внутри генома.
Впервые мобильные генетические элементы были
описаны в 1940-х гг. Барбарой Макклинток [1]. В
настоящее время известно, что они встречаются
практически во всех организмах и суммарно со-
ставляют большой процент генома у высших
эукариот [2, 3]. Известно, что последовательно-
сти МГЭ могут быть основой для возникновения
новых генов или регуляторных последовательно-
стей [4]. Кроме того, МГЭ являются высокомута-
бильными структурами геномов организмов, а
также вносят существенный вклад в спонтанный
мутагенез, формируя хромосомные перестройки
(делеции, инверсии, дупликации), тем самым вы-
зывая как вредные, так и полезные мутации для
организма и популяции в целом. Предполагается,
что они играют одну их ключевых ролей в адап-
тивных и эволюционных процессах [5].

МГЭ эукариот можно разделить на два класса –
ретротранспозоны и ДНК-транспозоны [4, 6]. Ре-
тротранспозоны – элементы I класса, кодируют
обратную транскриптазу и для своего перемеще-
ния используют в качестве посредника молекулу

РНК. Такой механизм называется “копирование–
вставка”. С помощью этого механизма ретро-
транспозонам удается быстро увеличивать число
копий. ДНК-транспозоны – элементы II класса,
кодируют транспозазу и перемещаются по геному
без копирования путем вырезания собственной
копии и ее последующей вставки в какой-либо
другой участок генома. Такой механизм называ-
ется “вырезание–вставка” [4, 6].

Одной из наиболее изученных групп ДНК-
транспозонов является ITm-элементы. На данный
момент элементы ITm обнаружены у большинства
живых организмов [7, 8]. В геномах можно обна-
ружить несколько сотен и даже тысяч копий этой
группы [9–11]. Протяженность ITm-элементов со-
ставляет от 1 до 3 тыс. пар нуклеотидов. Транспозо-
ны ITm имеют концевые инвертированные по-
вторы (КИП), длина которых составляет от 20
до 1900 пн [12, 13]. У некоторых транспозонов есть и
субконцевые инвертированные повторы (СИП),
длиной от 175 до 1403 пн [13]. В центральной части
транспозона находится, как правило, единая от-
крытая рамка считывания (ОРС), кодирующая
фермент транспозазу, длина которого варьирует
от 350 до 650 а.о. Для транспозазы элементов ITm
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свойственно наличие ДНК-связывающего домена
(PAIRED) и каталитического домена (DDE/D).
ДНК-связывающий домен находится в N-конце-
вой части транспозазы и состоит из шести α-спи-
ралей. Первые три α-спирали получили название
PAI-субдомен, вторые три α-спирали – RED-субдо-
мен. Между этими доменами находится GRPR-по-
добный мотив, который обеспечивает связывание
PAIRED с ДНК-мишенью [14]. Каталитический
домен находится на С-концевой части транспозазы.
DDE/D-домен обладает эндонуклеазной и лигирую-
щей активностью, обеспечивая вырезание и вставку
МГЭ. Также транспозаза ITm может включать
NLS-мотив (сигнал ядерной локализации). NLS-
мотив предположительно обеспечивает транспорт
транспозазы из цитоплазмы в ядро [15, 16].

На данный момент ITm-транспозоны класси-
фицируют как инфракласс, так как эта группа
включает несколько суперсемейств: Tc1/mariner,
pogo, IS630, Sailor, Gambol [8, 17, 18]. Суперсемейство
Tc1/mariner включает в себя несколько семейств:
Tc1-подобные элементы (TLE/DD34-46E), mari-
ner-подобные элементы (MLE/DD34D), Visitor
(DD41D), maT (DD37D), Guest (DD39D), mos-
quito (DD37E), L18 (DD37E), L31 (DD37E) [11, 13,
17, 19–21].

Здесь мы рассматриваем представленность,
структуру и эволюцию ДНК-транспозонов ITm
суперсемейства Tc1/mariner медузы Aurelia aurita.
Ушастая медуза Aurelia aurita (также называемая
обыкновенной медузой или лунной медузой) яв-
ляется разновидностью рода Aurelia (тип Cnidaria,
класс Scyphozoa). Вид A. aurita встречается в Север-
ном, Черном, Балтийском и Каспийском морях, се-
веро-восточной Атлантике, Гренландии, северо-
востоке США и Канаде, северо-западной части Ти-
хого океана и Южной Америке [22, 23]. Ушастые
медузы являются одним из важных компонентов
многих экосистем, кроме того обладают удивитель-
ной способностью выдерживать значительные ко-
лебания температур и солености воды [24]. У меду-
зы A. aurita, а также у других представителей Scy-
phozoa структура, эволюция и представленность
элементов Tc1/mariner практически не изучены.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Поиск транспозонов

Для поиска ДНК-транспозонов суперсе-
мейства Tc1/mariner был использован BLAST
(https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). В каче-
стве матрицы использовались аминокислотные по-
следовательности транспозаз Tc1/mariner, таких се-
мейств как TLE (Passport (CAB51371), Mariner-5_CGi

(Repbase), DrTRT [25], IN_Machilis_hrabei [26],
TR-Habu [27], IT_Cf [28], MLE (Heteropoda venatoria
(BAP05478), Mamestra brassicae (AAL69970), Adineta
vaga (AAZ67099), Girardia tigrina (CAA50801), Byt-
mar1 (CAD45367), Bombyx mori (ABF51498), Tvmar1
(AAP45328)); Visitor (Crmar2.5 (AAK61417)), maT
(Bmmar1 (U47917)), Guest (Soymar1 (AF078934)),
mosquito (Ae-atropalpus1 (AF377999)). Полногеном-
ные последовательности ДНК медузы A. aurita
(GCA_004194415) были взяты из базы данных
NCBI. Для того чтобы выяснить являются ли нук-
леотидные последовательности МГЭ полными,
мы брали гомологичные транспозазе последова-
тельности с наивысшей идентичностью к матри-
це из соответствующих скаффолдов. У каждой из-
влеченной последовательности был совершен по-
иск инвертированных повторов (КИП и СИП) с
помощью BLASTn [29]. Полная последователь-
ность каждого нового обнаруженного элемента
использовалась для уточнения границ и опреде-
ления количества копий, присутствующих в ге-
номе. Копии с протяженностью от 10 до 100% от
длины полноразмерного МГЭ подсчитывались как
общее количество копий. Копии менее 10% от дли-
ны полноразмерного МГЭ при подсчете не учиты-
вались. Копии, кoторые составляли >95% от дли-
ны полноразмерного МГЭ, имели КИП и полную
транспозазу (~300 а.о.), считались полноразмер-
ными. Потенциально функциональными копия-
ми мы считали такие элементы, у которых были
интактная транспозаза (отсутствие стоп-кодонов
и сдвигов ОРС), КИП, ДНК-связывающий до-
мен (PAIRED), GRPR-мотив и каталитический
домен (DDE/D).

Анализ последовательностей

Границы предполагаемых ОРС определяли
с помощью ORF Finder (https://www.nc-
bi.nlm.nih.gov/orffinder/) и далее уточняли визу-
ально. Последовательность сигнала ядерной ло-
кализации (NLS) выявляли с помощью ScanProsite
[30]. ДНК-связывающий мотив PAIRED определя-
ли, используя PSIPRED v3.3 [31]. Мотив GRPR-ти-
па, а также DDE/D-домен идентифицировали
визуально.

Филогенетический анализ

Для филогенетического анализа были взяты
аминокислотные последовательности транспо-
заз, относящиеся к различным группам суперсе-
мейства ITm-транспозонов (рис. 1). Множествен-
ное выравнивание аминокислотных последова-

Рис. 1. Эволюционные взаимоотношения ITm-транспозонов. Черными ромбами обозначены ДНК-транспозоны
A. aurita. Достоверность топологии оценивалась с использованием бутстреп-теста (1000 репликаций). Значения коэф-
фициентов поддержки бутстреп-теста менее 50% не обозначены.
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тельностей было выполнено с помощью MUSCLE
[32] с использованием стандартных настроек. По-
иск наилучшей модели для филогенетического
анализа и филогенетический анализ проводились
с использованием MEGA7.0 [33] по методу мак-
симального правдоподобия.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Проанализировав геном медузы A. aurita, нами

было обнаружено 18 МГЭ (табл. 1). Для того что-
бы соотнести к каким группам суперсемейства
Tc1/mariner они относятся, мы провели филоге-
нетический анализ. Для филогенетического ана-
лиза были использованы все известные семейства
группы Tc1/mariner. В качестве внешней группы
были задействованы аминокислотные последова-
тельности элементов суперсемейств IS630 и pogo.
В результате филогенетического анализа было
установлено, что 13 элементов (ITm-1_AAur,
ITm-2_AAur, ITm-3_AAur, ITm-4_AAur, ITm-5_AAur,
ITm-6_AAur, ITm-10_AAur, ITm-11_AAur, ITm-
12_AAur, ITm-13_AAur, ITm-14_AAur, ITm-17_AAur,
ITm-18_AAur) входят в семейство TLE, четыре
элемента (ITm-7_AAur, ITm-8_AAur, ITm-9_AAur,
ITm-15_AAur) относятся к семейству Visitor и еще
один элемент (ITm-16_AAur) принадлежит к се-
мейству MLE. МГЭ, относящиеся к семействам
maT, mosquito, Guest, L18, обнаружить не удалось
(рис. 1). Отсутствие у ушастой медузы элементов
L18 также было показано ранее [34].

Visitor/DD41D
На данный момент элементы Visitor/DD41D

классифицируют как отдельное семейство [11, 13].
Это семейство было разделено на шесть подсе-
мейств (VS-A, VS-B, VS-C, VS-D, VS-E, Leidyi) [35].
В настоящем исследовании в геноме медузы мы
обнаружили 4 МГЭ, относящихся к группе Visitor
(табл. 1). Элементы ITm-15_AAur, Visitor-1_PBac,
Visitor-2_PBac, Visitor-1_BOva сформировали группу
с достаточно высоким значением бутстрепа (67%),
названную нами VS-beplau. Элементы ITm-7_AAur,
ITm-8_AAur сформировали группу (бутстреп
100%), которую мы назвали VS-aura. Можно пред-
положить, что элементы ITm-7_AAur, ITm-8_AAur
являются частью группы VS-D с низким значе-
нием бутстрепа (55%). Элемент ITm-9_AAur во-
шел в группу VS-B (рис. 1).

Для МГЭ семейства Visitor общая длина транс-
позонов составляет примерно 1300–4400 пн. Дли-
на КИП варьирует от 15 до 1900 пн [11, 13, 36]. У
ITm-8_AAur КИП обнаружить не удалось, следо-
вательно элемент не способен к перемещениям,
однако ОРС транспозазы ITm-8_AAur не имеет
повреждений. Это может свидетельствовать о том,
что транспозаза сохраняет свою ферментативную
активность. У элемента ITm-15_AAur общий раз-

мер транспозона был типичен для этого семей-
ства (1847 пн), а также были обнаружены КИП
типичного размера (87 пн). Однако транспозаза
элемента оказалась делетированной (107 а.о.).
Элементы ITm-7_AAur, ITm-9_AAur представляют
собой укороченные последовательности транс-
позазы без КИП (табл. 1).

У элементов ITm-7_AAur, ITm-8_AAur общее
число копий составило от 23 до 29. Элемент
ITm-9_AAur присутствует в виде единственной
копии. ITm-15_AAur был представлен 129 копия-
ми. При этом у четырех обнаруженных МГЭ пол-
норазмерных копий не выявлено (табл. 1).

Как известно, потенциальную активность mari-
ner-подобных транспозаз можно оценить по нали-
чию ДНК-связывающего домена PAIRED, GRPR-
мотива в головной части белка и каталитического
домена (DDE/D) в хвостовой части. Также у не-
которых mariner-подобных транспозаз определя-
ется NLS – последовательность сигнала ядерной
локализации.

Анализ транспозаз обнаруженных нами эле-
ментов показал, что PAI-субдомен присутствует
только в транспозазах элементов ITm-7_AAur и ITm-
8_AAur – у транспозазы элемента ITm-7_AAur в на-
личии только одна альфа-спираль, а у транспоза-
зы элемента ITm-8_AAur две спирали вместо трех.
Вторые три альфа-спирали RED-субдомена обна-
ружились у транспозазы элемента ITm-8_AAur, но
третья альфа-спираль очень укорочена, что скорее
всего свидетельствует о ее нефункциональности.

GRPR-мотив найден в транспозазах элемен-
тов ITm-7_AAur и ITm-8_AAur. Он расположен ти-
пично, в головной части белка, между PAI и RED
субдоменами. NLS у элементов данного семей-
ства не найден.

Каталитическому домену для сохранения своей
ферментативной активности необходимо наличие
всех трех маркерных аминокислотных остатков
(двух аспартатов (D) и третьего глутамата (Е) или
аспартата – DDE/D-домен), поэтому данная об-
ласть обладает наибольшей консервативностью
по сравнению с другими частями транспозазы
[37] (рис. 1). В большинстве случаев для семей-
ства Visitor характерен каталитический домен
DD40-41D [38]. ITm-8_AAur имеет классический
домен, свойственный транспозонам этой группы.
У ITm-15_AAur сохранилась только вторая часть ка-
талитической триады D41D. У двух других элемен-
тов – ITm-7_AAur и ITm-9_AAur в домене имелись
видимые отличия, а именно у элемента ITm-7_AAur
третий D (аспартат) в каталитической триаде от-
сутствовал, а у элемента ITm-9_AAur он был заме-
щен на Е (глутамат), также количество аминокис-
лотных остатков между аспартатом и глутаматом
составило 47 вместо типичных 40–41 (рис. 2). Дан-
ные изменения в консервативном домене вероят-
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Таблица 1. ДНК-транспозоны суперсемейства Tc1/mariner в геноме медузы A. aurita

Примечание. пн – пары нуклеотидов, а.о. – аминокислотные основания, КИП – концевые инвертированные повторы, СИП –
субконцевые инвертированные повторы, ТП – транспозаза, ПР – полноразмерные копии, ПФ – потенциально-функцио-
нальные копии, * – указан паттерн DDE/D-домена, включающий маркерные аминокислотные основания и протяженность
между ними в а.о., а также консервативную область из шести а.о. в районе второго маркерного аминокислотного основания,
“?” – неидентифицированный элемент каталитического домена.

Элемент Семейство/
подсемейство

Длина, 
пн

КИП,
пн

СИП,
пн

ТП, 
а.о.

Общее число 
копий

Число
ПР

Число
ПФ

Каталитический 
домен*

ITm-1_AAur TLE/Aurum 4322 90/90 – 359 9 1 1 D106D34E,
DNDPSQ

ITm-2_AAur TLE/Aurum 2152 26/26 – 358 31 5 2 N104D34E,
DGDPSQ

ITm-3_AAur TLE/Aurum 4614 229/230 – 370 415 1 0 N105D34E,
DGDPSQ

ITm-4_AAur TLE/Aurum 963 – – 320 8 0 0 E106D34E,
DGDPSQ

ITm-5_AAur TLE/Aurum 960 – – 319 9 0 0 E106D34E,
DGDPSQ

ITm-6_AAur TLE 267 – – 89 1 0 0 ?D34Q,
DNNPKH

ITm-7_AAur Visitor/VS-aura 813 – – 270 23 0 0 D94D?,
DGGSAH

ITm-8_AAur Visitor/VS-aura 1044 – – 347 29 0 0 D94D41D,
DGAPAH

ITm-9_AAur Visitor/VS-B 699 – – 232 1 0 0 D92D47E,
DGAPPH

ITm-10_AAur TLE/Aurum 381 – – 127 6 0 0 D92D47E,
DGDPSQ

ITm-11_AAur TLE/Aurum 249 – – 89 5 0 0 ?D34E,
DNDPSQ

ITm-12_AAur TLE/Aurum 249 – – 84 8 0 0 ?D34E,
DGDPSQ

ITm-13_AAur TLE/Aurum 348 – – 116 5 0 0 ?D34E,
DKDPSQ

ITm-14_AAur TLE/Aurum 321 – – 106 6 0 0 ?D34E,
DGCPRQ

ITm-15_AAur Visitor/VS-beplau 1847 87/87 – 107 129 0 0 ?D41D,
DDAPVH

ITm-16_AAur MLE/vertumnana 1325 50/52 – 347 49 22 0 D104G34D,
GHASAH

ITm-17_AAur TLE/Aurum 3770 34/35 40/41 303 28 3 0 L98D34E,
DGCPRQ

ITm-18_AAur TLE/Aurum 732 – – 244 5 0 0 D105D34E,
DGDPSQ
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но могут негативно повлиять на ферментативные
свойства транспозазы.

Обобщая результаты анализа доменной струк-
туры элементов Visitor ушастой медузы, мы пред-

полагаем, что семейство Visitor представлено в ге-
номе только нефункциональными копиями,
поскольку каждый элемент имеет какое-либо
видимое повреждение.

Рис. 2. Множественное выравнивание аминокислотных последовательностей транспозаз A. aurita. Серым выделены
шесть α-спиралей, формирующих PAIRED-домен; жирным курсивом обозначен гипотетический сигнал ядерной лока-
лизации (NLS); выделен жирным и подчеркиванием GRPR-подобный мотив; черным показаны маркерные локусы
каталитического домена.
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MLE/DD34D
MLE является хорошо изученным семейством

группы Tc1/mariner [17]. Это семейство считается
одной из основных групп ДНК-транспозонов и
широко представлено во всех организмах. Транс-
позоны MLE особенно часто встречаются у выс-
ших животных, где они способны к горизонтально-
му переносу между видами [39]. Протяженность
транспозонов MLE составляет около 1300 пн. Раз-
меры КИП варьируют от 20 до 40 пн и транспоза-
за состоит из 340 а.о. [40]. В результате филогене-
тического анализа было установлено, что один из
обнаруженных нами элементов (ITm-16_AAur) от-
носится к этому семейству (рис. 1). Общая длина
транспозона и самой транспозазы, а также КИП
была типична для семейства MLE. ОРС элемента
ITm-16_AAur содержит множество стоп-кодонов.

Семейство MLE имеет характерный каталити-
ческий домен DD34D [40]. У ITm-16_AAur ката-
литический домен претерпел изменения: в ката-
литической триаде второй D (аспартат) был заме-
щен на (G) глицин (рис. 2).

ДНК-связывающий мотив у транспозазы эле-
мента ITm-16_AAur также оказался неполноце-
нен: из трех альфа-спиралей в PAI-субдомене
присутствуют только две. GRPR-мотив и NLS
не обнаружены.

В результате анализа, проведенного с помо-
щью программы BLASTn, было обнаружено 49 ко-
пий элемента ITm-16_AAur. При этом количество
полноразмерных копий составило 22 (табл. 1).
Однако анализ доменной структуры транспозазы
показал, что все обнаруженные элементы в на-
стоящее время являются нефункциональными.

TLE/DD34–38E
Семейство TLE – также одно из самых распро-

страненных семейств группы Tc1/mariner. Первый
представитель семейства TLE, транспозон Tc1,
имеющий активную транспозазу, был обнаружен
в геноме нематоды Caenorhabditis elegans [41, 42].
Транспозоны этой группы также широко распро-
странены в геномах позвоночных, включая теле-
остных рыб [43]. Семейство TLE включает эле-
менты протяженностью 1200–2000 пн [25–28, 35,
43, 44]. Для транспозонов TLE характерен домен
DD34E [45]. Тем не менее за последние годы бы-
ли обнаружены элементы TLE с нехарактерным
доменом для этого семейства. Таким образом
это семейство разделилось на несколько подсе-
мейств: TRT/DD37E [25], Incomer/DD36E [26],
Intruder/DD38E [28], TLEWI/DD36E [44], Trav-
eler/DD35E [27] и ctmTLE/DD34E [35].

В геноме A. aurita мы обнаружили 13 элемен-
тов, относящихся к группе TLE (табл. 1). В ре-
зультате филогенетического анализа 12 элемен-
тов сформировали отдельную группу Aurum с вы-

соким значением бутстрепа (100%) (рис. 1). На
филогенетическом дереве видно, что элементы
группы Aurum близко расположены к подсемей-
ству TRT. Таким образом можно предположить,
что отделившаяся группа Aurum представляет но-
вое подсемейство TLE. Здесь же следует отметить,
что элемент ITm-6_AAur не вошел в эту группу, а
также ни в одно известное подсемейство TLE.
Однако на основании проведенного филогенети-
ческого анализа можно сказать, что он также от-
носится к семейству TLE (рис. 1).

Анализ числа копий транспозонов, относя-
щихся к семейству TLE, показал, что у десяти эле-
ментов (ITm-1_AAur, ITm-4_AAur, ITm-5_AAur, ITm-
6_AAur, ITm-10_AAur, ITm-11_AAur, ITm-12_AAur,
ITm-13_AAur, ITm-14_AAur, ITm-18_AAur) низ-
кое количество копий – от 1 до 9. Два элемента
(ITm-17_AAur, ITm-2_AAur) имеют от 28 до 31 ко-
пии. И только один элемент (ITm-3_AAur) имеет
очень высокое (415) число копий (табл. 1). Из 13
МГЭ этой группы полноразмерные копии обна-
ружены только у четырех элементов (ITm-1_AAur,
ITm-2_AAur, ITm-3_AAur, ITm-17_AAur). У транс-
позонов ITm-1_AAur, ITm-3_AAur полноразмер-
ные копии присутствовали в единственном чис-
ле. У ITm-2_AAur и ITm-17_AAur обнаружено пять
и три полноразмерных копий соответственно.

Длина полноразмерных транспозонов группы
Aurum варьировала от 2152 до 4614 пн, тогда как
характерная длина транспозонов для семейства
TLE составляет 1200–2000 пн. Увеличение дли-
ны могло произойти из-за вставок в некодиру-
ющую последовательность. Длина полнораз-
мерных транспозаз варьировала от 303–370 а.о.,
что является типичным для транспозаз этого се-
мейства. Также у найденных нами полноразмер-
ных МГЭ были обнаружены КИП, длина которых
колебалась от 26 до 230 пн, что также характерно
для семейства TLE. У ITm-17_AAur были обнару-
жены СИП, длина которых составила 40/41 пн.
Однако у остальных полноразмерных транспо-
зонов СИП обнаружены не были. У других эле-
ментов (ITm-4_AAur, ITm-5_AAur, ITm-6_AAur,
ITm-10_AAur, ITm-11_AAur, ITm-12_AAur, ITm-
13_AAur, ITm-14_AAur, ITm-18_AAur) длина транс-
позона оказалась значительно ниже, чем у TLE, и
составила от 249 до 963 пн. Длина транспозазы ва-
рьировала от 84 до 320 а.о. КИП обнаружены не
были (табл. 1).

Необходимо добавить, что при сравнении об-
наруженных консервативных доменов с характер-
ным паттерном для семейства TLE (DD34E) нами
были выявлены некоторые различия. Два элемен-
та (ITm-1_AAur, ITm-18_AAur) имели классиче-
ский домен DD34E. У других десяти элементов
были отличия в каталитической триаде, а имен-
но у элементов ITm-2_AAur, ITm-3_AAur первый
аспартат (D) заменился на аспарагин (N), у
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ITm-4_AAur, ITm-5_AAur первый аспартат (D) –
на глутамат (E), а у ITm-17_AAur первый аспартат
(D) – на лейцин (L). У элементов ITm-11_AAur,
ITm-12_AAur, ITm-13_AAur, ITm-14_AAur первый
аспартат (D) отсутствовал, зато вторая часть ката-
литической триады была сохранена D34E. Также
следует отметить, что у элемента ITm-10_AAur в
каталитическом домене DD47E наблюдались раз-
личия в протяженности между вторым аспарта-
том (D) и третьим глутаматом (E) (рис. 2). Однако
на филогенетическом дереве видно, что этот транс-
позон все же относится к семейству TLE (рис. 1).
При сравнении каталитического домена у транс-
позона ITm-6_AAur с классическим доменом се-
мейства TLE (DD34E) были выявлены отличия, а
именно в каталитической триаде первый аспар-
тат (D) отсутствовал, а глутамат (E) был заме-
щен на глутамин (Q) (рис. 2). В результате фи-
логенетического анализа выявлено, что транс-
позон ITm-6_AAur относится к семейству TLE.

Анализ транспозаз обнаруженных нами эле-
ментов показал, что первые три альфа-спирали
PAI-субдомена присутствуют только в транспозазах
элементов ITm-1_AAur, ITm-2_AAur и ITm-3_AAur, у
транспозаз остальных элементов они укороче-
ны или отсутствуют. Вторые три альфа-спирали
RED-субдомена обнаружились у транспозаз эле-
ментов ITm-1_AAur, ITm-2_AAur, ITm-4_AAur,
ITm-5_AAur и ITm-17_AAur (рис. 2). Однако у эле-
ментов ITm-1_AAur и ITm-5_AAur альфа-спирали
фрагментированы, что может свидетельствовать
о их нефункциональности.

GRPR-мотив присутствует в транспозазах эле-
ментов ITm-1_AAur, ITm-2_AAur, ITm-3_AAur,
ITm-4_AAur, ITm-5_AAur и ITm-17_AAur.

NLS у элементов ITm-4_AAur и ITm-17_AAur
локализован в двух различных районах транспо-
зазы. В транспозазах элементов ITm-1_AAur и
ITm-5_AAur найдено по одной последовательно-
сти NLS, однако только у элемента ITm-1_AAur
NLS расположен типично, между ДНК-связыва-
ющим и каталитическим доменами. Таким обра-
зом, потенциально функциональным условно мож-
но считать только элемент ITm-1_AAur, поскольку
он имеет черты функционального элемента (непо-
врежденную ОРС, КИП, GRPR-мотив, классиче-
ский каталитический домен DD34E и NLS), од-
нако из-за фрагментации одной альфа-спирали в
ДНК-связывающем мотиве он может быть нефунк-
ционален, хотя насколько это сказывается на его
активности не известно. Элемент ITm-2_AAur, ве-
роятнее всего, также нефункционален, так как на-
личие мутации первого аминокислотного остатка в
каталитическом домене, который является наибо-
лее консервативной областью, может нарушать
работу транспозазы.

Преобладающая доля элементов Tc1/mariner
медузы представлена элементами семейства TLE.

В этой группе обнаружено новое подсемейство,
названное Aurum. В семействе Visitor обнаружены
две группы элементов VS-aura и VS-beplau, кото-
рые, возможно, являются новыми подсемейства-
ми. Анализ элементов Tc1/mariner в геноме меду-
зы показал, что в настоящий момент изучаемые
транспозоны находятся на стадии деградации и
элиминации. Практически все элементы делети-
рованы или имеют структурные изменения и со-
ответственно не имеют потенциально функцио-
нальных копий. Элемент ITm-3_AAur был, по всей
видимости, очень активен в прошлом (415 копий),
возможно из-за особенностей его структуры или
по другим причинам, однако на момент исследо-
вания этот элемент так же, как и другие, находит-
ся на завершающей стадии жизненного цикла.

Работа проведена в рамках Государственного
задания ФГБУН ИМБИ “Функциональные, ме-
таболические и токсикологические аспекты суще-
ствования гидробионтов и их популяций в биото-
пах с различным физико-химическим режимом”,
номер гос. регистрации 121041400077-1.
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Structure and Diversity of Tc1/mariner Transposons 
in the Genome of the Jellyfish Aurelia aurita

Yu. N. Ulupovaa, L. V. Puzakovaa, and M. V. Puzakova, *
aFederal Research Center “Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas”, 

Russian Academy of Sciences, Sevastopol, 299011 Russia
*e-mail: puzakov@ngs.ru

Transposable elements, DNA transposons and retrotransposons are DNA sequences capable of movement
within the genome. It is assumed that they play one of their key roles in adaptive and evolutionary processes.
One of the most studied groups of DNA transposons is the infraclass ITm, and in particular the superfamily
Tc1/mariner. In this work, we considered the representation, structure, and evolution of Tc1/mariner DNA
transposons in the jellyfish Aurelia aurita. It was found that the predominant proportion of Tc1/mariner ele-
ments of the jellyfish is represented by the TLE family. A new subfamily of TLE elements called Aurum has
been identified. In addition, two groups of elements VS-aura and VS-beplau were found in the Visitor family,
which are probably also separate subfamilies. Analysis of the structure and diversity of Tc1/mariner elements
showed that at the moment Tc1/mariner transposons in the jellyfish genome are at the stage of degradation
and elimination. Almost all elements are deleted or have structural changes, and, accordingly, do not have
potentially functional copies.

Keywords: Aurelia aurita, transposable elements, Tc1/mariner, transposase, DNA transposons.
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