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Мобильные генетические элементы оказывают значительное влияние на структуру и функционирова-
ние геномов многоклеточных, а также служат источником новых генов. Изучение разнообразия и эво-
люции мобильных генетических элементов в различных таксонах необходимо для понимания их роли
в геномах. Мобильные элементы Tc1/mariner образуют одну из наиболее распространенных и разнооб-
разных групп ДНК-транспозонов. Нами впервые изучены структура, распространение, разнообразие
и эволюция элементов L18 (DD37E) в геномах стрекающих (Cnidaria). Установлено, что группа L18 яв-
ляется самостоятельным семейством (а не подсемейством семейства TLE, как считалось ранее), входя-
щим в суперсемейство Tc1/mariner. Потенциально функциональные копии найдены только у четырех
элементов из 51. Предполагается, что L18-транспозоны имеют древнее происхождение, а элементы,
обнаруженные в геномах представителей классов Anthozoa и Hydrozoa, не имеют общего предка
внутри типа Cnidaria. У представителей класса Hydrozoa транспозоны L18 появились в результате
горизонтального переноса в более поздний период времени. Внутривидовое сравнение разнообра-
зия элементов L18 выявляет высокую гомогенность по “старым” транспозонам, которые уже утра-
тили свою активность. В то же время отдаленные популяции, как в случае Hydra viridissima, разли-
чаются представленностью ДНК-транспозонов и количеством их копий. Полученные данные до-
полняют знания о разнообразии и эволюции транспозонов Tc1/mariner и будут способствовать
изучению влияния мобильных генетических элементов на эволюцию многоклеточных.
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ВВЕДЕНИЕ
Распространение и разнообразие мобильных

генетических элементов (МГЭ) активно изучает-
ся в различных группах организмов, от бактерий
до человека. Влияние МГЭ на модификацию и
регуляцию генов изучают с момента их открытия
(уже более 60 лет). МГЭ, будучи основными детер-
минантами размера генома [1–4], также вносят
значительный вклад в процессы изменчивости,
адаптации и эволюции в целом [2, 5, 6]. Известно,
что МГЭ – это не только фрагменты ДНК, способ-
ные перемещаться в геноме хозяина и увеличи-
вать свою копийность. Внедряясь в геном хозяи-
на, МГЭ могут прицельно встраиваться в наибо-
лее предпочтительные для них геномные локусы
[7], проходить определенные этапы своего жизнен-
ного цикла [8], взаимодействовать друг с другом по

принципу паразитизм/сотрудничество/конкурен-
ция [9, 10]. Геном же, в свою очередь, способен ре-
гулировать активность МГЭ [11–13] и, более того,
“использовать” внедрившийся генетический мате-
риал в своих целях. Есть данные, свидетельствую-
щие о том, что МГЭ одомашниваются, превраща-
ясь в гены, и участвуют в формировании теломер-
ных концов [14–16], в связывании с центромерами
[17, 18], а также в процессах адаптации и стрессово-
го ответа, в формировании устойчивости к вирус-
ным инфекциям и химическим веществам [6, 19].

МГЭ эукариот делят на ретротранспозоны и
ДНК-транспозоны, опираясь на механизмы их
перемещения. Ретротранспозоны перемещаются
по принципу “копирование–вставка”, создавая
РНК-посредник, который транскрибируется в
кДНК с помощью фермента обратной транскрип-

Сокращения: МГЭ – мобильные генетические элементы; КИП – концевые инвертированные повторы; СИП – субконце-
вые инвертированные повторы; TLE – Tc1-подобные элементы (Tc1-like elements); MLE – mariner-подобные элементы
(mariner-like elements); ОРС – открытая рамка считывания; а.о. – аминокислотный остаток при цифре; м.л.н. – миллионов
лет назад.
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тазы и интегрируется в геном [20–22]. ДНК-транс-
позоны перемещаются по принципу “вырезание–
вставка”, не создавая посредников, а непосред-
ственно вырезаясь из прежнего места нахождения
в геноме и встраиваясь в новое с помощью фер-
мента транспозазы [20–22].

ДНК-транспозоны образуют очень разнооб-
разную и многочисленную группу МГЭ, включа-
ющую три подкласса и не менее 17 суперсемейств
[21, 23]. Одной из широко распространенных
групп ДНК-транспозонов у эукариот является
Tc1/mariner [24].

Транспозоны Tc1/mariner обнаружены у самых
различных организмов, таких как коловратки, гри-
бы, растения, рыбы и млекопитающие [23, 25].
Транспозоны Tc1/mariner несут, как правило, одну
открытую рамку считывания, которая кодирует
фермент транспозазу протяженностью от 300 до
400 аминокислотных остатков. С обоих концов от
гена транспозазы расположены концевые инвер-
тированные повторы (КИП) длиной в среднем
20–30 п.н. Длина Tc1/mariner-транспозонов со-
ставляет примерно 1.3–2.4 т.п.н. [26–28].

Транспозаза Tc1/mariner содержит ДНК-связы-
вающий (PAIRED) и каталитический (DDE/D) до-
мены [26]. PAIRED-домен расположен в первой
половине аминокислотной последовательности
транспозазы (N-концевой части) и состоит из
шести α-спиралей – первые три – это PAI-субдо-
мен, вторые три – RED-субдомен. Между этими
субдоменами располагается GRPR-подобный мо-
тив. Считается, что этот мотив опосредует связыва-
ние домена PAIRED с ДНК-мишенью [29]. Вторая
половина транспозазы (С-концевая часть) содер-
жит DDE/D-домен, который обладает эндонукле-
азной и лигирующей активностью, необходимой
для вырезания и вставки МГЭ. Также транспозаза
Tc1/mariner содержит сигнал ядерной локализа-
ции (NLS-сигнал), который, предположительно,
способствует транспорту транспозазы через ядер-
ную мембрану [30, 31].

Классификация суперсемейства Tc1/mariner с
каждым годом меняется и дополняется. На данный
момент группа Tc1/mariner объединяет несколько
семейств: TLE (DD34-46E), MLE (DD34D), maT
(DD37D), Guest (DD39D), Visitor (DD41D) и mosqui-
to (DD37E) [26, 27, 32–34].

Группа транспозонов Tc1/mariner, названная
L18 и имеющая каталитический домен DD37E,
найдена при изучении МГЭ тихоокеанской устри-
цы Crassostrea gigas [35]. Эта группа включена в се-
мейство Tc1-подобных элементов [28, 35]. Транс-
позазы L18 обнаружены в геномах некоторых дву-
створчатых, ракообразных, насекомых, клещей,
рыб, стрекающих и иглокожих. В настоящий мо-
мент структура, распространение, разнообразие и
эволюция L18-транспозонов детально не изуче-

ны, поскольку проведен только филогенетиче-
ский анализ последовательностей транспозаз.

Нами изучены L18-транспозоны стрекающих.
Стрекающие, или Cnidaria – тип многоклеточных
животных, обитающих в водной среде и имеющих
стрекательные клетки. Тип Cnidaria появился около
741 миллионов лет назад (м.л.н.) (http://www.time-
tree.org), он включает шесть классов – Anthozoa,
Cubozoa, Hydrozoa, Myxozoa, Scyphozoa, Staurozoa,
а также две клады, филогенетические отношения
которых не прояснены, и носящих временные на-
звания (https://www.marinespecies.org). Помимо
изучения распространения, разнообразия и эво-
люции L18-транспозонов в геномах стрекающих,
наша работа дает новое видение их филогенети-
ческого положения и, следовательно, классифи-
кации.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ
Поиск L18-транспозонов. Поиск L18-транспозо-

нов (DD37E) мы проводили с помощью tBLASTn
со стандартными настройками (https://blast.ncbi.
nlm.nih.gov/Blast.cgi). В качестве образца использо-
вали аминокислотную последовательность транспо-
зазы элемента Mariner-18_CGi устрицы C. gigas [35].

Полногеномные нуклеотидные последователь-
ности представителей типа Cnidaria получены из
базы данных NCBI Assembly (https://www.ncbi.
nlm.nih.gov/assembly/). Полный список проана-
лизированных сборок геномов представлен в табл. 1.

Для поиска КИП и выявления полноразмер-
ных элементов последовательности, гомологич-
ные транспозазе Mariner-18_CGi, были взяты из
соответствующих скаффолдов вместе с фланки-
рующими участками длиной 3000 п.н. Нуклео-
тидные последовательности ДНК полноразмер-
ных элементов (или наиболее протяженных фраг-
ментов) далее использовали для поиска и подсчета
числа копий L18-транспозонов, присутствующих
в геноме. При подсчете общего числа копий учиты-
вали гомологичные фрагменты длиной 10–100%
от длины полноразмерного элемента. Фрагмен-
ты длиной менее 10% не учитывали. Кроме того,
отдельно оценивали количество потенциально
функциональных копий. Полноразмерными мы
считали элементы длиной более 95% от длины ин-
тактного элемента, которые содержали оба КИП и
транспозазу, состоящую не менее чем из 300 ами-
нокислотных остатков.

Анализ структуры последовательностей. КИП
выявляли с помощью BLASTn-анализа нуклео-
тидных последовательностей [36]. Границы гипо-
тетических ОРС определяли с помощью ORF
Finder (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/orffinder/) и
уточняли визуально. Локализацию GRPR-подоб-
ного мотива и маркерных аминокислотных остат-
ков: аспартат (D), аспартат (D) и глутамат (E) ката-
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литического домена идентифицировали визуально
по гомологии. Для выявления ДНК-связывающего
домена PAIRED анализировали вторичную струк-
туру транспозазы, предсказанную с помощью

PSIPRED v4.0 [37]. Последовательность сигна-
ла ядерной локализации (NLS) определяли с
помощью программы PSORT (https://www.gen-
script.com/psort.html).

Таблица 1. Сборки геномов представителей типа Cnidaria, использованные в работе

Вид Идентификатор GenBank Вид Идентификатор GenBank

Acropora acuminata GCA_014633975.1 A. awi GCA_014634005.1
A. cytherea GCA_014634045.1 A. digitifera GCA_000222465.2
A. digitifera GCA_014634065.1 A. echinata GCA_014634105.1
A. florida GCA_014634605.1 A. gemmifera GCA_014634125.1
A. hyacinthus GCA_020536085.1 A. hyacinthus GCA_014634145.1
A. intermedia GCA_014634585.1 A. microphthalma GCA_014634165.1
A. millepora GCA_013753865.1 A. millepora GCA_004143615.1
A. muricata GCA_014634545.1 A. nasuta GCA_014634205.1
A. selago GCA_014634525.1 A. tenuis GCA_014633955.1
A. yongei GCA_014634225.1 Ac. equina GCA_011057435.1
Actinia tenebrosa GCA_009602425.1 Alatina alata GCA_008930755.1
Alatinidae sp. GCA_010016025.1 Anemonia viridis GCA_900234385.1
Anthopleura sola GCA_016068315.1 Astreopora myriophthalma GCA_014634185.1
Aurelia aurita GCA_004194415.1 Au. aurita complex sp. GCA_004194395.1
Au. coerulea GCA_011634815.1 Calvadosia cruxmelitensis GCA_900245855.1
Carybdea marsupialis GCA_010016065.1 C. andromeda GCA_018155075.1
Cassiopea xamachana GCA_900291935.1 Ch. achlyos GCA_015164055.1
Chrysaora chesapeakei GCA_011763395.1 Ch. fuscescens GCA_009936425.1
Ch. quinquecirrha GCA_014526335.1 Ch. quinquecirrha GCA_012295145.1
Clytia hemisphaerica GCA_902728285.1 Craspedacusta sowerbii GCA_003687565.1
Dendronephthya gigantea GCA_004324835.1 Enteromyxum leei GCA_001455295.2
Exaiptasia diaphana GCA_001417965.1 Haliclystus octoradiatus GCA_916610825.1
Heteractis crispa GCA_015164035.1 Henneguya salminicola GCA_009887335.1
Hydra oligactis GCA_004118135.1 He. magnifica GCA_011763375.1
H. viridissima GCA_004118115.1 H. viridissima GCA_014706445.1
H. vulgaris GCA_000219015.1 H. vulgaris GCA_000004095.1
Kudoa iwatai GCA_001407335.1 K. iwatai GCA_001407235.2
Montipora capitata GCA_006542545.1 M. cactus GCA_014634245.1
Morbakka virulenta GCA_003991215.1 M. efflorescens GCA_014634505.1
Nematostella vectensis GCA_000209225.1 Myxobolus squamalis GCA_010108815.1
Orbicella faveolata GCA_002042975.1 Nemopilema nomurai GCA_003864495.1
Pachyseris speciosa GCA_016490735.1 O. faveolata GCA_001896105.1
Platygyra sinensis GCA_019787425.1 Phymanthus crucifer GCA_009858155.1
Pocillopora verrucosa GCA_014529365.1 P. damicornis GCA_003704095.1
Renilla reniformis GCA_900177555.1 Porites rus GCA_900290455.1
Sanderia malayensis GCA_013076295.1 Rhopilema esculentum GCA_013076305.1
Stichodactyla helianthus GCA_015163945.1 Sphaeromyxa zaharoni GCA_001455285.1
Stylophora pistillata GCA_002571385.1 St. mertensii GCA_011800005.1
Trachythela sp. GCA_016169945.1 Thelohanellus kitauei GCA_000827895.1
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Филогенетический анализ. Филогенетический
анализ проводили с использованием аминокис-
лотных последовательностей транспозаз, относя-
щихся к разным группам транспозонов Tc1/mariner,
транспозаз, обнаруженных у Cnidaria, и IS630-
транспозазы в качестве внешней группы. Множе-
ственное выравнивание аминокислотных после-
довательностей выполнено с помощью MUSCLE
[38] и стандартных настроек. Филогенетический
анализ проводили с использованием пакета про-
грамм MEGA X [38]. Для построения дендрограм-
мы применяли метод максимального правдопо-
добия. Достоверность топологии оценивали с ис-
пользованием бутстреп-теста (1000 репликаций).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Семейство L18-транспозонов у Cnidaria

При поиске транспозонов L18 Cnidaria в каче-
стве образца мы использовали аминокислотную
последовательность транспозазы элемента Mari-
ner-18_CGi устрицы C. gigas, первого обнаружен-
ного представителя группы L18 [35]. При анализе
результатов, полученных с помощью tBLASTn,
мы выбирали гомологичные последовательности
с наилучшим сочетанием длины покрытия с про-
центом идентичности и расстоянием между вто-
рым (аспартат) и третьим (глутамат) маркерными
аминокислотными остатками каталитического
домена DDE, равным 37 а.о. (DD37E). В некото-
рых случаях в анализ брали последовательности с
высокой идентичностью к транспозазе Mariner-
18_CGi, но с паттерном каталитического домена,
отличным от DD37E. Встречались транспозазы, у
которых в DDE-домене вместо глутамата в тре-
тьей позиции находился глутамин (Q), аспартат
(D), аргинин (R) или лизин (K) (табл. 2).

В результате анализа 78 полногеномных по-
следовательностей 35 организмов (30 видов) нами
идентифицирован 51 элемент L18 при этом пол-
норазмерные копии обнаружены только у 10 из
них. В качестве образцов для дополнительного
поиска гомологичных МГЭ использовали транс-
позазы полноразмерных элементов.

Структурные особенности
L18-транспозонов Cnidaria

Длина обнаруженных полноразмерных эле-
ментов L18 колебалась от 1341 до 1993 п.н. Длина
транспозаз составляла 315–387 а.о. КИП найдены
у 30 элементов, их длина колебалась от 20 до 60 п.н.
и лишь у одного элемента – L18-1_HVul/GCA_
000004095.1 – достигала 163 п.н. Субконцевые
инвертированные повторы (СИП) не обнаруже-
ны (табл. 2).

Если сравнить L18 и родственные группы эле-
ментов MLE и TLE, длина которых не превышает

1300–1400 п.н., длина КИП равна примерно 30 п.н.,
а длина транспозазы около 340–360 а.о. [39, 40],
то заметны некоторые различия. Общая длина
элементов L18 и длина транспозазы соответству-
ют длинам в семействах MLE и TLE, лишь у от-
дельных элементов эти цифры незначительно от-
личаются (табл. 2). Длина КИП у большинства
элементов L18 соответствует длине КИП MLE и
TLE, однако у отдельных элементов, например, у
L18-1_HVul/GCA_000004095.1, L18-1_AYon и L18-
1_AHya, встречаются значительно более длинные
КИП (табл. 2). Длина элементов L18, имеющих
делеции, варьировала от 123 до 2951 п.н. (табл.
2). Подобное увеличение общей длины – 2198 и
2951 п.н. у поврежденных элементов L18-1_AIn и
L18-1_AAwi, объясняется тем, что они содержат,
по всей видимости, вставки в некодирующие ча-
сти, в то время как их ОРС укорочена.

Наличие и целостность PAIRED-домена,
GRPR-подобного мотива, NLS и каталитическо-
го домена DDE могут свидетельствовать о сохра-
нении функциональности транспозазы. Мы изу-
чали структурные особенности транспозазы у всех
полноразмерных элементов, так как нас интересо-
вала их потенциальная функциональность. В ана-
лиз мы включили также полноразмерные элемен-
ты, имеющие стоп-кодоны в ОРС, чтобы иметь
больше последовательностей для сравнения, хотя
их потенциальная функциональность в данном
случае исключалась.

PAIRED-домен в полном или урезанном виде
представлен во всех изученных нами транспоза-
зах. Первые три альфа-спирали отсутствовали
только в транспозазе элемента L18-1_NVec, в
которой эта часть белка оказалась делетирован-
ной. Третья альфа-спираль была фрагментиро-
вана в L18-1_HVul/GCA_000004095.1, L18-1_H-
Vul/GCA_000219015.1 и L18-1_MCaс. Вторые три
альфа-спирали имеют четкие границы в транспо-
зазах элементов L18-1_HVul/GCA_000004095.1,
L18-1_HVul/GCA_000219015.1 и L18-1_MCap. В
остальных случаях альфа-спирали домена RED
не имеют четкого рисунка, они фрагментирова-
ны, укорочены, слиты или отсутствуют (рис. 1).
GRPR-подобный мотив в семи транспозазах из
восьми имел последовательность GRPT/S, в транс-
позазе элемента L18-1_PRus он был малоузнавае-
мым, а в белках элементов L18-1_MCaс и L18-1_N-
Vec не обнаружен вовсе. Расположение мотива
было типичным – между первой и второй триада-
ми альфа-спиралей (рис. 1). NLS-последователь-
ность обнаружена в транспозазах пяти элементов
L18, в двух из них найдено по два NLS, но наибо-
лее типичным было расположение NLS между
PAIRED-доменом и каталитическим доменом
DDE (рис. 1).

Каталитический домен DD37E обнаружен у
всех исследованных полноразмерных элементов
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L18 (рис. 1), но в аминокислотной последователь-
ности транспозазы элемента L18-1_MCap первый
аспартат в домене DDE заменен на глутамин (Q), а
расстояние между D и E в каталитическом доме-
не элемента L18-1_HVir/GCA_014706445.1 равно
35 а.о. (табл. 2).

Анализ структуры белка и строения элементов
L18 позволяет заключить, что функциональной
активностью потенциально обладают только че-
тыре элемента – L18-1_HVul/GCA_000004095.1,
L18-1_HVul/GCA_000219015.1, L18-1_HVir/GCA_
014706445.1 и L18-1_AMyr, при этом один из них –
L18-1_HVul/GCA_000219015.1 – представлен дву-
мя копиями, остальные – только одной (табл. 2).
Столь малое число потенциально функциональ-

ных элементов L18, обнаруженных у Cnidaria,
вполне согласуется с данными других исследова-
ний, которые также показывают, что наряду со зна-
чительным общим пулом элементов, имеющих де-
леции, потенциально функциональные элементы
встречаются в единичном количестве [41–44].

Филогенетический анализ
L18-транспозонов Cnidaria

Филогенетический анализ, в который вошли
транспозазы всех обнаруженных нами L18-транс-
позонов стрекающих и некоторые L18-транспоза-
зы иглокожих, моллюсков и рыб [35], а также
транспозазы, представляющие семейство TLE

Рис. 1. Множественное выравнивание аминокислотных последовательностей L18-транспозаз. Серым выделены
шесть α-спиралей, формирующих PAIRED-домен; жирным обозначен гипотетический сигнал ядерной локализации
(NLS); выделен жирным и подчеркнут GRPR-подобный мотив; черным показаны маркерные локусы DD37E-домена.
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(Intruder, Incomer, Traveler, TLEWI, Tc1, Zvezda,
TRT, ctmTLE) и семейство MLE (в качестве внеш-
ней группы) [40, 45–49], показал, что группа эле-
ментов L18 не является подсемейством группы
TLE, как считалось ранее [35] (рис. 2). L18-транс-
позоны с достаточно высокой значимостью (зна-
чение бутстреп-теста 67%) формируют единую
кладу, тогда как их объединение с другими груп-
пами семейства TLE недостоверно (значение бут-
стреп-теста менее 50%). Таким образом, мы по-
лагаем, что L18-транспозоны – это отдельное
монофилетическое семейство внутри суперсе-
мейства Tc1/mariner.

Филогенетическое исследование L18-транс-
позонов позволило выделить внутри семейства
четыре кластера (A, B, C, D) (рис. 2). В кластеры
мы объединили элементы, которые формируют
группы, включающие более двух L18-транспозо-
нов и имеющие значение бутстреп-теста более
50%. В кластеры A, B и C вошли транспозоны, об-
наруженные у представителей класса Anthozoa.
При этом в кластер С объединяют преимуществен-
но элементы, обозначенные нами как L18-2. Эти
элементы обнаружены также у представителей
класса Anthozoa в качестве второго, альтернатив-
ного элемента L18. Кластер D содержал только
транспозоны L18 класса Hydrozoa.

Внутривидовое разнообразие

Поскольку на момент исследования в NCBI
были депонированы по две сборки геномов пяти
видов Cnidaria: H. viridissima, H. vulgaris, A. digitif-
era, A. millepora и Orbicella faveolata (табл. 3), мы
получили возможность изучить внутривидовое
разнообразие МГЭ.

ДНК H. viridissima была выделена из образ-
цов, представляющих различные популяции –
из лабораторной линии (Европа) и природной
популяции (Австралия). Элементы L18-1_H-
Vir/GCA_014706445.1 и L18-1_HVir/GCA_ 004118115.1
существенно различаются, перекрывание нук-
леотидных последовательностей этих двух транс-
позонов равно 4%, идентичность транспозаз этих
элементов также была низкий – 32.51% (табл. 3).
Такой уровень сходства белков транспозазы ха-
рактерен для отдаленных видов. Элемент L18-
1_HVir/GCA_014706445.1 считается потенциаль-
но активным, тогда как L18-1_HVir/GCA_
004118115.1 сильно укорочен и содержит стоп-
кодоны, а длина транспозазы равна 174 а.о. По всей
видимости, эволюция элемента L18 в этих двух по-
пуляциях из-за их географической удаленности
проходила по-разному – в лабораторной линии
элемент подвергся деградации, а в природной по-
пуляции сохранил свою активность.

Обе сборки генома H. vulgaris получены из лабо-
раторной линии 105. Обнаруженные в них транс-

позоны L18 идентичны, что, вероятно, обусловле-
но высокой гомогенностью особей внутри лабора-
торной линии (табл. 3).

Секвенированные геномы A. digitifera принадле-
жали особям, выловленным на побережье Японии с
интервалом 7 лет (табл. 3). В обеих сборках обнару-
жены по два элемента L18 (табл. 2). Сходство меж-
ду первой и второй парой элементов довольно
высокое как на уровне нуклеотидной (88–89%),
так и аминокислотной (75–79%) последовательно-
сти. Транспозоны относятся к достаточно быстро
мутирующим элементам генома, поскольку на них
не действует стабилизирующий (очищающий) от-
бор. Поэтому идентичность нуклеотидных после-
довательностей различных копий одного и того
же ДНК-транспозона внутри одного генома мо-
жет варьировать от 80 до 100%, а в некоторых слу-
чаях достигать 70% [35]. По всей вероятности,
столь высокую идентичность транспозонов мож-
но объяснить тем, что образцы принадлежат к од-
ной и той же популяции.

Две особи A. millepora собраны в Индонезии и
Австралии с интервалом 18 лет. В каждой сборке
генома этого вида также обнаружено по два эле-
мента L18. Выявлена очень высокая идентич-
ность обоих элементов на уровне нуклеотидной и
аминокислотной последовательностей (табл. 3).
Обращает на себя внимание низкая перекрывае-
мость (%) элементов L18-1, но это объясняется
тем, что самая протяженная копия (L18-1_AMil/
GCA_013753865.1) кодирует фрагмент транспоза-
зы длиной всего 56 а.о. Высокая идентичность
элементов может объясняться географической
близостью Индонезии и Австралии и высокой ве-
роятностью того, что образцы принадлежат к од-
ной популяции. Сходная ситуация наблюдается и у
образцов O. faveolata (табл. 3), собранных во Фло-
риде (США) и государстве Панама. Очень высокая
идентичность нуклеотидных последовательностей
этих элементов (95%) также может объясняться
географической близостью Флориды и Панамы.

В общем, можно сделать вывод о довольно
высокой гомогенности одной и той же популя-
ции по “старым” транспозонам, которые уже
утратили свою активность. В разобщенных по-
пуляциях, как в случае H. viridissima, транспозо-
ны сильно различаются.

Жизненный цикл L18-транспозонов

Степень активности элементов L18 в геномах
Cnidaria, а также давность их вторжения мы по-
пытались оценить по их копийности в геномах
стрекающих. У пяти элементов общее число ко-
пий было очень высоким – от 137 до 406. Еще у
пяти элементов общее число копий оказалось до-
статочно высоким – 47–81. У оставшегося боль-
шинства элементов количество копий не превы-
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Рис. 2. Эволюционные взаимоотношения транспозонов L18 и TLE. Черными кругами обозначены ДНК-транспозо-
ны, обнаруженные в этой работе. Филогенетический анализ выполнен в программе MEGA X c помощью метода мак-
симального правдоподобия. Используемая модель WAG+G. Достоверность топологии оценивали с использованием
бутстреп-теста (1000 репликаций). Значения коэффициентов поддержки бутстреп-теста менее 50% не показаны.
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шало 20. Число полноразмерных копий 10 эле-
ментов L18 распределялось таким образом: семь
имели не более 10 копий и только у трех элемен-
тов количество полноразмерных копий было уме-
ренно высоким – 22, 35 и 46 (табл. 2). Подобное
распределение позволяет предположить, что эле-
менты L18-1_HVul/GCA_000219015.1 и L18-1_
AMyr могут быть активными в геномах данных ор-
ганизмов в настоящее время, поскольку они име-
ют много полноразмерных копий (46 и 22), в том
числе и одну–две потенциально функциональ-
ных. Элементы L18-1_PSpe могли быть активны-
ми в недавнем прошлом, поскольку на фоне до-
вольно высокого общего числа копий (56) обнару-
жено много (35) их полноразмерных копий, но ни
одной потенциально функциональной. Общее вы-

сокое число копий и отсутствие полноразмерных
копий, как, например, у элементов L18-1_AHya,
L18-1_AInt, L18-1_ASel, может свидетельствовать
о высокой активности этих элементов в прошлом,
что привело к их амплификации, но в настоящее
время наблюдается элиминация этих элементов из
геномов хозяина. Низкое общее число копий и от-
сутствие полноразмерных копий, которое встреча-
ется в большинстве случаев (табл. 2), может свиде-
тельствовать о том, что эти элементы завершают
свой жизненный цикл в геноме данных хозяев и
большая их часть уже элиминирована. Это согла-
суется с данными, приведенными в работе [50], в
которой выдвинута гипотеза о том, что активное
заселение видов МГЭ осталось в далеком про-
шлом, сегодня же мы наблюдаем лишь завершаю-

Таблица 3. Внутривидовое разнообразие L18-транспозонов у Cnidaria

Организм Место сбора Время сбора Элемент/Сборка

Перекрытие/
идентичность

гена транс-
позазы, %

Перекрытие/
идентичность 

транспозазы, %

H. viridissima
Австралия 2014-04-15 L18-1_HVir/ 

GCA_014706445.1
4/76.60 75/32.51

Лабораторная линия 
Европа Нет данных L18-1_HVir/

GCA_004118115.1

H. vulgaris

Лабораторная линия 
№ 105 Нет данных L18-1_HVul/ 

GCA_000004095.1
100/100 100/100

Лабораторная линия 
№ 105 Нет данных L18-1_HVul/

GCA_000219015.1

A. digitifera

Япония 2015-05 L18-1_ADig/
GCA_014634065.1

80/89.72 74/79.59
Кунигами, Окинава, 
Япония 2008 L18-1_ADig/

GCA_000222465.2

Япония 2015-05 L18-2_ADig/
GCA_014634065.1

87/88.11 74/75.60
Кунигами, Окинава, 
Япония 2008 L18-2_ADig/

GCA_000222465.2

A. millepora

Индонезия 2017 L18-1_AMil/
GCA_013753865.1

30/97.62 31/96.43
Магнетик-Айленд, 
Австралия 1999-10-28 L18-1_AMil/

GCA_004143615.1

Индонезия 2017 L18-2_AMil/
GCA_004143615.1

95/93.36 100/86.05
Магнетик-Айленд, 
Австралия 1999-10-28 L18-2_AMil/

GCA_013753865.1

Orbicella faveolata
Флорида, США 2011-08 L18-1_OFav/

GCA_001896105.1
100/95.73 99/95.24

Панама 2013-08 L18-1_OFav/
GCA_002042975.1
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щую стадию жизненного цикла подавляющего
большинства элементов.

Эволюция элементов L18

Элементы семейства L18 обнаружены только в
двух из шести классов стрекающих (полные гено-
мы которых представлены в NCBI): Hydrozoa и
Anthozoa (рис. 3). Наибольшее их число (в 29 из
30 геномов) выявлено у организмов отряда Scle-
ractinia (подкласс Hexacoralia; класс Anthozoa),
при этом у 16 представителей подотряда Astrocoe-
niina найдены по два различных МГЭ группы L18
(рис. 2, табл. 1). В другом отряде (Actiniaria) того
же подкласса в исследованных 9 геномах L18-
транспозон обнаружен только в одном семействе
(Edwardsiidae). В подклассе Octocorallia у трех орга-

низмов также обнаружен только один L18-транс-
позон (подотряд Stolonifera; отряд Alcyonacea).
МГЭ группы L18 идентифицированы также в че-
тырех геномах (из семи) представителей класса
Hydrozoa (подотряд Aplanulata). Элементы семей-
ства L18 представителей Hydrozoa входят в кла-
стер D и имеют большую идентичность с L18-
транспозоном иглокожих, тогда как элементы
представителей Anthozoa с достаточно высокой
значимостью (бутстреп 50%) формируют отдельную
группу, включающую кластеры A, B и C (рис. 2). Со-
поставление результатов филогенетического ана-
лиза и распространенности L18 среди представите-
лей Cnidaria дает основания полагать, что имели
место несколько инвазий L18-транспозонов в ге-
номы древних стрекающих. Горизонтальный пе-

Рис. 3. Представленность элементов L18 у представителей стрекающих. На таксономическом дереве приведены толь-
ко те группы организмов, геномы представителей которых секвенированы. В столбцах (в серых прямоугольниках)
указано количество доступных для анализа полногеномных последовательностей и число геномов, в которых обнару-
жены соответствующие группы ДНК-транспозонов.

Класс Подкласс Отряд Подотряд/семейство Геномыa L18

Anthozoa

Cubozoa
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Myxozoa

Scyphozoa
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Carybdeida
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ренос Тc1/mariner-элементов встречается относи-
тельно часто [51–53].

Согласно данным TimeTree (http://www.time-
tree.org/), дивергенция представителей класса An-
thozoa и представителей классов Hydrozoa,
Cubozoa и Scyphozoa произошла в диапазоне от
540 до 667 м.л.н. Поскольку L18-транспозоны
обнаружены в обоих подклассах, то инвазия
предкового транспозона могла произойти в этот
период. С другой стороны, в подклассе Octocoral-
lia обнаружен только один L18-транспозон (L18-
1_TSp) – в кладе Stolonifera (рис. 3). При этом на
филогенетическом дереве он занял обособленное
место, не войдя ни в один из кластеров (рис. 2)
других Anthozoa. Кластеры A, B и C оказались
ближе к элементу моллюсков (Mariner-18_CGi),
чем к L18-1_TSp. Данные о времени возникнове-
ния клады Stolonifera отсутствуют, тогда как от-
ряд Alcyonacea (включающий эту кладу) дивергиро-
вал 368 м.л.н. (TimeTree, http://www.timetree.org/).
По-видимому, предок L18-1_TSp вторгся в геном
организма позднее 368 м.л.н. Эти временные
оценки согласуются с тем, что данный элемент
представлен всего двумя достаточно сильно по-
врежденными копиями. Нельзя исключить как
более ранней инвазии элемента и полной элими-
нации из геномов других представителей Octocor-
allia, так и более поздней инвазии, слабой транс-
позиционной активности и быстрой деградации.
Более точные заключения можно будет сделать с
появлением новых данных.

L18-транспозоны подкласса Hexacorallia пред-
ставлены тремя кластерами A, B и C. Если эти
элементы являются потомками одного транспо-
зона, то предположительное время инвазии –
540–667 м.л.н. С другой стороны, каждый кластер
может быть результатом независимых событий
горизонтального переноса. Но поскольку в кла-
стерах присутствуют элементы различных таксо-
нов подкласса Hexacorallia, то вероятно, что гори-
зонтальные переносы происходили в рамках этой
группы животных, тогда время этих событий оце-
нить затруднительно.

В классе Hydrozoa L18-транспозоны выявлены
только в отряде Anthoathecata, который обосо-
бился 440–459 м.л.н. (TimeTree, http://www.time-
tree.org/). Виды H. viridissima и H. vulgaris дивер-
гировали около 193 м.л.н. (TimeTree, http://
www.timetree.org/). Таким образом, мы предпола-
гаем, что L18-транспозоны появились у организ-
мов этой группы в результате горизонтального
переноса в промежутке от 193 до 459 м.л.н. Одна-
ко, опираясь на то, что у обоих видов гидр сохрани-
лись потенциально функциональные копии L18, и
они, соответственно, являются относительно мо-
лодыми, мы полагаем время инвазии ближе к
193 м.л.н. Более точные оценки можно будет дать
после того, как будут секвенированы и станут до-

ступными для анализа геномы представителей
других подотрядов Anthoathecata.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В данной работе впервые описаны структу-

ра, распространение, разнообразие и эволюция
элементов L18 (DD37E) в геномах стрекающих.
В результате филогенетического анализа уста-
новлено, что группа L18 – это самостоятельное
семейство (а не подсемейство группы TLE, как
считалось ранее), входящее в суперсемейство
Tc1/mariner. Среди 44 представителей Anthozoa об-
наружен только один МГЭ, имеющий потенциаль-
но функциональную копию (L18-1_AMyr), тогда
как среди семи представителей Hydrozoa выявлены
четыре потенциально функциональные копии
трех элементов: L18-1_HVul/GCA_000004095.1,
L18-1_HVul/GCA_000219015.1, L18-1_HVir/GCA_
014706445.1. В связи с этим предполагается, что
элементы L18 имеют древнее происхождение, а у
L18-транспозонов, обнаруженных в геномах ор-
ганизмов классов Anthozoa и Hydrozoa, нет обще-
го предка внутри типа Cnidaria. Возможно, в ге-
номах организмов подотряда Aplanulata (класс
Hydrozoa) L18-транспозоны появились в резуль-
тате горизонтального переноса в более поздний
период времени. Сравнение внутривидового раз-
нообразия элементов L18 показывает высокую
гомогенность по “старым” транспозонам, кото-
рые уже утратили свою активность. В то же время,
отдаленные популяции, как в случае H. viridissi-
ma, могут различаться представленностью ДНК-
транспозонов и количеством их копий. Получен-
ные данные дополняют знания о разнообразии и
эволюции Tc1/mariner-транспозонов и будут спо-
собствовать изучению влияния МГЭ на эволю-
цию многоклеточных.

Данное исследование 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.

Настоящая статья не содержит исследований с
использованием животных в качестве объектов.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта ин-
тересов.
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PREVALENCE, DIVERSITY AND EVOLUTION OF L18 (DD37E) 
TRANSPOSONS IN THE GENOMES OF CNIDARIANS

M. V. Puzakov1, * and L. V. Puzakova1

1 Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, 299011 Russia
*e-mail: puzakov@ngs.ru

Transposable elements have a significant impact on the structure and functioning of multicellular genomes,
and also serve as a source of new genes. Studying the diversity and evolution of transposable elements in dif-
ferent taxa is necessary for a fundamental understanding of their role in genomes. Tc1/mariner elements rep-
resent one of the most widespread and diverse groups of DNA transposons. In this work, the structure, dis-
tribution, diversity, and evolution of L18 (DD37E) elements in the genomes of cnidarians (Cnidaria) were
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studied for the first time. As a result, it was found that the L18 group is an independent family (and not a sub-
family of the TLE family, as previously thought) in the Tc1/mariner superfamily. Of the 51 detected elements,
only four had potentially functional copies. It is assumed that the L18 transposons are of ancient origin, and,
in addition, the elements found in the genomes of organisms of the Anthozoa and Hydrozoa classes do not
come from a common ancestral transposon within the phylum Cnidaria. In organisms of the class Hydrozoa,
L18 transposons appeared as a result of horizontal transfer at a later time period. An intraspecific comparison
of the diversity of the L18 elements demonstrates high homogeneity with respect to “old” transposons, which
have already lost their activity. At the same time, distant populations, as in the case of Hydra viridissima, have
differences in the representation of DNA transposons and the number of their copies. The data obtained sup-
plement the knowledge about the diversity and evolution of Tc1/mariner transposons and will contribute to
the study of the influence of mobile genetic elements on the evolution of multicellular organisms.

Keywords: DNA transposons, Tc1/mariner, L18, cnidarians, Cnidaria, genome evolution
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