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摘　要：本研究旨在探索Ｌ１（ＬｏｎｇＩｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄＮｕｃｌｅｏｔｉｄｅＥｌｅｍｅｎｔ１）和ＲＴＥ（ＲｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅＥｌｅｍｅｎｔ）在牛和

猪基因组中的分布、起源及传递方式和相互间作用。使用软件ＲｅｐｅａｔＭａｓｋｅｒ和Ｃｅｎｓｏｒ探测了牛和猪基因组中Ｌ１

和ＲＴＥ的含量及在各条染色体上的分布。结果，Ｌ１在牛和猪基因组中的平均含量分别为７．８９％和１０．６４％，平均

长度分别为５２９和６０８ｂｐ；ＲＴＥ在牛基因组中的平均含量为１１．８３％，平均长度为４３３ｂｐ。猪基因组未发现ＲＴＥ

序列。牛和猪基因组中的Ｌ１共有序列各自分为６个家族和１４个亚族。牛和猪基因组中的Ｌ１含量均随着染色体

ＧＣ含量的升高而降低，牛基因组中的ＲＴＥ含量也呈此变化趋势。牛基因组中ＲＴＥ序列不是从祖先物种纵向传

递而来，而是通过横向传递来源于其它未知物种。牛和猪的Ｌ１内部、牛ＲＴＥ内部以及牛基因组中Ｌ１和ＲＴＥ之

间存在选择性进化现象。
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ＡｌｌｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔａｎｄｃａｔｅｇｏｒｙｄａｔａｏｆＬ１ａｎｄＲＴＥｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈｅａｐｐｅａｒａｎｃｅｏｆａｄａｐｔｉｖｅｅｖｏｌｕｔｉｏｎｉｎ

Ｌ１，ＲＴＥａｎｄｂｅｔｗｅｅｎＬ１ａｎｄＲＴＥ．

犓犲狔狑狅狉犱狊：Ｌ１；ＲＴＥ；ａｄａｐｔｉｖｅｅｖｏｌｕｔｉｏｎ；ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌｔｒａｎｓｆｅｒ

　　长散布元件（ＬｏｎｇＩｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄＮｕｃｌｅｏｔｉｄｅＥｌ

ｅｍｅｎｔ，ＬＩＮＥ）是一类自主性逆转录转座子，广泛存

在于高等生物基因组中［１］。目前已知的哺乳动物长

散布元件有３种：Ｌ１（ＬｏｎｇＩｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄＮｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

Ｅｌｅｍｅｎｔ１，ＬＩＮＥ２可认为是 Ｌ１的一个亚类）、

ＲＴＥ（ＲｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅＥｌｅｍｅｎｔ）和ＣＲ１（Ｃｈｉｃｋｅｎ
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Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ１）
［２］。Ｌ１含量最高，分布最为广

泛，在哺乳动物基因组中占据主要地位。ＲＴＥ分布

呈不连续性，目前仅在原兽亚纲和牛科动物中发现

了这种序列［３］。ＣＲ１在哺乳动物基因组中含量极

少，主要存在于鸟类中［３］。

目前对长散布元件的研究主要集中在长散布元

件的来源、传递方式以及对宿主基因组的影响方面。

对于长散布元件的来源和传递方式，普遍认为哺乳

动物基因组中的Ｌ１拥有共同起源，并且以垂直传

递的方式在宿主基因组中散布。而对于ＲＴＥ在哺

乳动物中的起源则存在较多的争论［３６］。

牛基因组中不仅有 Ｌ１，还含有数量众多的

ＲＴＥ
［６７］，而和牛同属于偶蹄目的猪基因组中却尚未

见报道有ＲＴＥ。那么这些ＲＴＥ从何而来，为何能

在牛基因组中含有超过２７万条的数量
［８］，随着牛和

猪基因组计划的开展，为我们思考以上问题提供了

一个契机。本研究主要利用已有的牛和猪的基因组

序列，来探索ＲＴＥ在牛和猪基因组中的分布及起

源，以及利用比较基因组学的方法以猪和牛为模式

动物，研究这２种长散布元件在各自基因组中的分

布和传递方式以及Ｌ１和ＲＴＥ的相互作用。

１　材料与方法

１．１　序列来源和所用软件

猪（Ｓｓｃｒｏｆａ５）和牛（Ｂｕｉｌｄ３．１）基因组序列下载

自Ｅｎｓｅｍｂｌ网站（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｅｎｓｅｍｂｌ．ｏｒｇ／ｉｎｆｏ／

ａｂｏｕｔ／ｓｐｅｃｉｅｓ．ｈｔｍｌ）。Ｌ１和ＲＴＥ序列下载自Ｃｅｎ

ｓｏｒ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｇｉｒｉｎｓｔ．ｏｒｇ／ｒｅｐｂａｓｅ／ｉｎｄｅｘ．ｈｔ

ｍｌ）和 ＮＣＢＩ网站。从 Ｌ１ 库文件中手动提取

Ｌ１ＭＢ３、Ｌ１ＭＢ１、Ｌ１ＭＡ９、Ｌ１ＭＡ６、Ｌ１ＭＡ４、

Ｌ１ＭＡ３、Ｌ１＿ＢＴ和Ｌ１＿ＳＳ。ＲＴＥ序列见表１。

本研究所用的主要分子生物学软件为Ｊａｌ

ｖｉｅｗ２．４、ＢｉｏＥｄｉｔ７．０、ＭＡＦＦＴ６．６２４、ＲｅｐｅａｔＭａｓｋ

ｅｒ３．２．６、Ｃｅｎｓｏｒ４．２．１３和 ＭＡＧＥ４．０。

１．２　研究方法

１．２．１　牛和猪基因组中Ｌ１含量和分布分析　　

以从Ｃｅｓｎｓｏｒ网站下载的牛和猪Ｌ１库文件结合手

动构建的２个物种特有的Ｌ１共有序列为查询序

列，利用ＲｅｐｅａｔＭａｓｋｅｒ和Ｃｅｎｓｏｒ，以每一条染色体

为单位进行分析，软件均使用默认设置。

１．２．２　牛和猪基因组中Ｌ１的分类　　使用类似

于Ｓｍｉｔ等对人 Ｌ１的分类方法
［９］，利用 Ｒｅｐｅａｔ

Ｍａｓｋｅｒ和Ｃｅｎｓｏｒ，以Ｌ１＿ＢＴ和Ｌ１＿ＳＳ序列第二个

开放阅读框（ＯＲＦ２）的最后６００ｂｐ碱基为查询序

列，对牛和猪基因组进行搜索，收取长度和相似性均

超过查询序列９０％的序列，利用 ＭＡＦＦＴ对齐所收

取序列，并用Ｊａｌｖｉｅｗ编辑得到共有序列。然后以

此共有序列为查询序列，再次对牛和猪基因组进行

搜索，再次收取长度和相似性都超过９０％的序列，

再次对齐并得到共有序列。如此循环往复，当软件

的返回结果为０时，将相似性的标准降低５个百分

点，然后用上述方法继续寻找，直到所构建的共有序

列相似性低于第一次构建的共有序列的７０％为止。

表１　从犆犲狀狊狅狉网站下载的犚犜犈序列

犜犪犫犾犲１　犜犺犲犚犜犈狊犲狇狌犲狀犮犲狊犱狅狑狀犾狅犪犱犲犱犳狉狅犿犆犲狀狊狅狉犠犲犫狊犻狋犲

物种名称

Ｓｐｅｃｉｅｓ

序列名称

Ｓｅｑｕｅｎｃｅｎａｍｅ

物种名称

Ｓｐｅｃｉｅｓ

序列名称

Ｓｅｑｕｅｎｃｅｎａｍｅ

物种名称

Ｓｐｅｃｉｅｓ

序列名称

Ｓｅｑｕｅｎｃｅｎａｍｅ

ＲＴＥ１＿ＮＶ

ＲＴＥ２＿ＮＶ

疟蚊

犃．犵犪犿犫犻犪犲
ＲＴＥ１＿ＡＧ

蛇

犞．犪犿犿狅犱狔狋犲狊
ＢＯＶＢ＿ＶＡ

海葵

犖．狏犲犮狋犲狀狊犻狊

ＲＴＥ３＿ＮＶ

ＲＴＥ４＿ＮＶ

丽蝇蛹集金小蜂

犖．狏犻狋狉犻狆犲狀狀犻狊
ＮＡＶＩＲＴＥ１

鸭嘴兽

犗狉狀犻狋犺狅狉犺狔狀犮犺狌狊

ＢｏｖＢ＿Ｐｌａｔ

Ｐｌａｔ＿ＲＴＥ１

ＲＴＥ５＿ＮＶ

ＲＴＥ６＿ＮＶ

珊瑚（海鞘）

犆．狊犪狏犻犵狀狔犻
Ｅｘｐａｎｄｅｒ１＿Ｃｉｓ 负鼠

ＲＴＥ０＿ＭＤ

ＲＴＥ１＿ＭＤ

紫海胆

犛．狆狌狉狆狌狉犪狋狌狊
ＲＴＥ１Ｘ＿ＳＰ

红鳍东方

犜．狉狌犫狉犻狆犲狊

ＥＸＰＡＮＤＥＲ

ＥＸＰＡＮＤＥＲ２

犕．犱狅犿犲狊狋犻犮犪 ＲＴＥ２＿ＭＤ

ＲＴＥ３＿ＭＤ

线虫

犆．犲犾犲犵犪狀狊
ＲＴＥ１

花斑剑尾鱼

犡．犿犪犮狌犾犪狋狌狊
ＲＥＸ３ 尤金袋鼠

ＲＴＥ０＿ＭＥ

ＲＴＥ２＿ＭＥ
日本血吸虫

犛．犼犪狆狅狀犻犮狌犿
ＳｊＲ２

斑马鱼

犇犪狀犻狅狉犲狋犻狅

ＥＸＰＡＮＤＥＲ１＿ＤＲ

ＲＴＥ１＿ＤＲ

犕．犲狌犵犲狀犻犻
ＲＴＥ３＿ＭＥ

曼氏血吸虫

犛．犿犪狀狊狅狀犻

ＰＥＲＥＲＥ３

ＳＲ３

ＳＲ２

非洲象

犔．犪犳狉犻犮犪狀犪
ＲＴＥ１＿ＬＡ

牛

犅狅狊狋犪狌狉狌狊

ＢＤＤＦ２

ＢＯＶＢ

２１５
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１．２．３　ＲＴＥ分析　　以ＢＯＶＢ的 ＯＲＦ２的最后

６００个碱基为查询序列对牛和猪基因组进行搜索，

直到软件的返回结果为０条序列为止。将在牛中得

到的ＲＴＥ序列与其它物种在Ｊａｌｖｉｅｗ中构建进化

树（ＵＰＧＭＡ），研究牛基因组中的ＲＴＥ来源及与其

它物种ＲＴＥ序列的进化关系。

将出现在牛基因组中的Ｌ１家族（Ｆａｍｉｌｙ）命名

为Ｌ１＿ＢＴ１（ｆａｍｉｌｙ１ｉｎ犅狅狊狋犪狌狉狌狊）、Ｌ１＿ＢＴ２等等

以此类推。与牛类似，将出现在猪基因组中的Ｌ１

家族命名为Ｌ１＿ＳＳ１（ｆａｍｉｌｙ１ｉｎ犛狌狊狊犮狉狅犳犪）、Ｌ１＿

ＳＳ１等等，对于各家族的亚族（Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ），如Ｌ１＿

ＢＴ１的２个亚族，命名为Ｌ１＿ＢＴ１１和Ｌ１＿ＢＴ１２，

其他家族与之类似。

２　结　果

２．１　犔１和犚犜犈在牛和猪基因组中的含量

Ｌ１和ＲＴＥ在牛和猪基因组中的分布如表２所

示。牛基因组中，ＧＣ含量最低和最高的染色体分

别为６（３９．８６％）和２５号（４７．１４％），Ｌ１含量最高

和最低的 染 色体 分别 为 ２８（９．４７％）和 １８ 号

（５．５９％），Ｌ１平均长度最长和最短的染色体分别为

６号（５８３ｂｐ）和２５号（４６０ｂｐ），随着ＧＣ含量增加，

Ｌ１比率降低３．８８个百分点，平均长度减少１２３ｂｐ。

牛基因组中ＲＴＥ含量最高和最低的染色体分别为

２６（１３．９５％）和１号（８．０８％），ＲＴＥ平均长度最长

和最短的染色体分别为 Ｘ（４８９ｂｐ）和１号（３３２

ｂｐ），随着ＧＣ含量增加，ＲＴＥ比率降低５．８７个百

分点，平均长度减少１５７ｂｐ。

就已有数据来看，在猪基因组中，ＧＣ含量最低

和最高的染色体分别为 １５（３９．２４％）和 １７ 号

（４４．７４％），Ｌ１含量最高和最低的染色体分别 Ｘ

（１６．２５％）和１７号（７．７６％），Ｌ１平均长度最长和最

短的染色体分别为Ｘ（７０３ｂｐ）和１７号（４８９ｂｐ），随

着ＧＣ含量增加，Ｌ１比率降低８．４９个百分点，平均

长度减少２１４ｂｐ。不管是使用牛基因组中的ＲＴＥ

序列（ＢＯＶＢ和ＢＤＤＦ）作为查询序列还是使用其它物

种的ＲＴＥ作为查询序列，在猪基因组中没有一条阳

性的返回结果，因此猪基因组中未发现ＲＴＥ序列。

表２　牛和猪基因组中犔１和犚犜犈含量及平均长度

犜犪犫犾犲２　犜犺犲犮狅狀狋犲狀狋犪狀犱犪狏犲狉犪犵犲犾犲狀犵狋犺狅犳犔１犪狀犱犚犜犈犻狀犫狅狏犻狀犲犪狀犱狆犻犵犵犲狀狅犿犲狊

染色体

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

牛基因组Ｂｏｖｉｎｅｇｅｎｏｍｅ 猪基因组Ｐｉｇｇｅｎｏｍｅ
ＧＣ含量／％

ＧＣｃｏｎｔｅｎｔ

ＲＴＥ含量／％

ＲＴＥｃｏｎｔｅｎｔ

ＲＴＥ平均长度／ｂｐ

ＲＴＥｌｅｎｇｔｈ

Ｌ１含量／％

Ｌ１ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｌ１平均长度／ｂｐ

Ｌ１ｌｅｎｇｔｈ

ＧＣ含量／％

ＧＣｃｏｎｔｅｎｔ

Ｌ１含量／％

Ｌ１ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｌ１平均长度／ｂｐ

Ｌ１ｌｅｎｇｔｈ

ｃｈｒ１ ４０．２０ ８．０８ ３３２ ８．１８ ５５６ ４０．１０ １１．６４ ６４４
ｃｈｒ２ ４０．８１ ８．２７ ３７０ ７．７８ ５４１ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ３ ４１．６２ ９．４５ ３７７ ８．３８ ５７９ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ４ ４０．５６ ８．５１ ３８４ ８．０７ ５４１ ４１．４１ １０．１８ ６１１
ｃｈｒ５ ４１．７１ １１．２８ ３８８ ７．８０ ５４６ ４１．００ １１．０７ ５９９
ｃｈｒ６ ３９．８６ １１．６９ ３９４ ８．０８ ５８３ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ７ ４２．１０ １０．９３ ３９５ ８．６４ ５４４ ４２．９８ ９．３０ ５７０
ｃｈｒ８ ４１．２０ １０．３７ ３９８ ８．６１ ５４４ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ９ ４０．０２ １０．００ ４０８ ８．０４ ５５３ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ１０ ４１．５０ １０．９５ ４０９ ８．１３ ５２２ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ１１ ４２．９９ １１．３８ ４１３ ７．５０ ４９７ ４０．３９ ９．６２ ６０２
ｃｈｒ１２ ４０．５１ １１．２５ ４１６ ７．３０ ５２７ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ１３ ４３．６５ １１．４７ ４１８ ７．００ ４８６ ３９．８３ １１．１６ ６３８
ｃｈｒ１４ ４１．１５ １３．０３ ４２０ ８．１２ ５４０ ４３．１６ １０．１９ ５７３
ｃｈｒ１５ ４２．０２ ９．６１ ４２１ ７．９９ ５５０ ３９．２４ １０．３５ ６１７
ｃｈｒ１６ ４２．３３ １２．９３ ４２６ ９．２０ ４９９ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ１７ ４２．３１ １１．４４ ４３３ ８．０１ ５００ ４４．７４ ７．７６ ４８９
ｃｈｒ１８ ４５．６０ １２．３２ ４４１ ５．５９ ４８８ ＮＤ ＮＤ ＮＤ
ｃｈｒ１９ ４６．２２ １１．６３ ４４３ ６．４３ ４７２
ｃｈｒ２０ ４０．８７ １２．２７ ４４３ ８．９９ ５４３
ｃｈｒ２１ ４３．１６ １１．６０ ４４５ ８．３３ ４９５
ｃｈｒ２２ ４３．５３ １２．０２ ４４９ ７．５１ ４９０
ｃｈｒ２３ ４３．７０ １１．２５ ４４９ ７．２６ ４９２
ｃｈｒ２４ ４１．７７ １３．１８ ４５０ ８．５４ ５４０
ｃｈｒ２５ ４７．１４ １２．４６ ４５４ ７．５２ ４６０
ｃｈｒ２６ ４３．０２ １３．９５ ４５８ ６．８８ ４９８
ｃｈｒ２７ ４１．２９ １３．０４ ４５９ ８．４３ ５２８
ｃｈｒ２８ ４２．３０ １２．７５ ４６６ ９．４７ ５６３
ｃｈｒ２９ ４４．５８ １３．８３ ４６６ ６．７４ ４８９
ｃｈｒＸ ４０．５４ １３．２４ ４８９ ６．８３ ５３１ ４０．０８ １６．２５ ７０３
平均值 Ｍｅａｎ １１．８３ ４３３ ７．８９ ５２９ １０．６４ ６０８

ＮＤ．表示没有此数据　　　ＮＤ．Ｎｏｄａｔａ
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２．２　犔１在牛和猪基因组中的分类和进化

参照Ｓｍｉｔ等对人基因组中Ｌ１分类的方法
［９］，

依据Ｌ１的ＯＲＦ２最后６００个碱基的核苷酸变异程

度不同，将从牛和猪基因组中得到的Ｌ１共有序列

各自分为６个家族（表３）。其中Ｌ１＿Ａｒｔ１和Ｌ１＿

Ａｒｔ２为偶蹄目动物共有序列，而Ｌ１＿ＢＴ１４和Ｌ１＿

ＳＳ１４为牛和猪的祖先物种分离后各自所特有的序

列。然后根据Ｌ１的３′ＵＴＲ不同，继续将这２个物

种的Ｌ１各自分为１４个亚族（图１）。由于牛和猪已

获得的基因组序列的数量不一致，所以对这２个物

种间Ｌ１亚族的数量进行加权比较，即通过计算出

每１００Ｍｂ基因组序列中Ｌ１的数量来进行比较。

核苷酸趋异度用其它序列与这２个物种中最年

轻的Ｌ１（Ｌ１＿ＢＴ１和Ｌ１＿ＳＳ１）比较得出。牛基因组

中Ｌ１变异明显高于猪基因组中的Ｌ１。相对于偶蹄

目动物共有的序列Ｌ１＿Ａｒｔ１和Ｌ１＿Ａｒｔ２而言，Ｌ１＿

ＢＴ１趋异度为０．２２１和０．２３１，而Ｌ１＿ＳＳ１为０．１６８

和０．１７３。变异度的增加可能由于牛和猪各自祖先

物种在进化的过程中分离后为Ｌ１的增殖提供了不同

的基因组环境，使得Ｌ１受到不同的选择压力所致。

一条序列碱基同义突变率与非同义突变率的比

值（ｄｓ／ｄｎ）常用来衡量序列受到的选择压力。ｄｓ／ｄｎ

＞１说明序列受到正向选择的压力，ｄｓ／ｄｎ＜１说明

序列受到负向选择，而ｄｓ／ｄｎ＝１说明该序列没有受

到选择的作用。从我们的研究结果来看，从 Ｌ１＿

ＢＴ１到Ｌ１＿Ａｒｔ２以及从Ｌ１＿ＳＳ１到Ｌ１＿Ａｒｔ２，碱基

的同义突变个数几乎相同，而非同义突变的数量却

相差了５９．５％。而牛基因组中Ｌ１的ｄｓ／ｄｎ比猪低

了近５０％，充分说明牛基因组为长散布元件的散播

提供了一个较为宽松的环境。

表３　犔１在牛和猪基因组中的分类

犜犪犫犾犲３　犜犺犲犮犪狋犲犵狅狉狔狅犳犔１犻狀犫狅狏犻狀犲犪狀犱狆犻犵犵犲狀狅犿犲狊

Ｌ１家族

Ｌ１ｆａｍｉｌｙ

核苷酸趋异度

Ｄｅｇｒｅｅｏｆｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ
ｄｓ／ｄｎ

Ｌ１家族

Ｌ１ｆａｍｉｌｙ

核苷酸趋异度

Ｄｅｇｒｅｅｏｆｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ
ｄｓ／ｄｎ

Ｌ１＿ＢＴ１ Ｌ１＿ＳＳ１

Ｌ１＿ＢＴ２ ０．０６１ ６．７６１ Ｌ１＿ＳＳ２ ０．０４９ ７．３５６

Ｌ１＿ＢＴ３ ０．１２４ ６．１６７ Ｌ１＿ＳＳ３ ０．０９７ ９．５４４

Ｌ１＿ＢＴ４ ０．１６９ ３．３１７ Ｌ１＿ＳＳ４ ０．１３３ ５．６４９

Ｌ１＿Ａｒｔ２ ０．２２１ ５．２７７ Ｌ１＿Ａｒｔ２ ０．１６８ １１．８８２

Ｌ１＿Ａｒｔ１ ０．２３１ ４．８７１ Ｌ１＿Ａｒｔ１ ０．１７３ ６．３２０

平均值 Ｍｅａｎ ５．３７５ ７．９５２

　　将牛和猪基因组中Ｌ１的ＯＲＦ２最后６００个碱

基序列对齐后发现有５个保守区，分别位于序列第

１０～４１、４９～７４、８２～１０１、１１９～１３７和１７８～２１８区

段，大部分碱基趋异度为０，说明这些碱基所编码的

蛋白序列可能是ＲＴ结构域的功能位点或是维持

ＲＴ结构域高级结构的必要构件。第３２９～３３４位

点，相比于Ｌ１＿Ａｒｔ１和Ｌ１＿Ａｒｔ２，在牛和猪的基因组

中的特有Ｌ１中缺少了６个碱基（ＣＡＡＡＡＡ）。牛

和猪Ｌ１的终止密码子也不同，牛的为 ＴＡＧ，猪的

为ＴＡＡ，而更古老的序列与猪的相同为ＴＡＡ。

２．３　犚犜犈在各物种间的进化

利用已知的ＲＴＥ序列和从牛基因组中得到的

ＲＴＥ序列，在软件Ｊａｌｖｉｅｗ中，用 ＵＰＧＭＡ方法构

建进化树。可以看出最上面一支由蛇类（ＢＯＶＢ＿

ＶＡ）、短尾负鼠（ＲＴＥ３＿ＭＤ）、牛（ＲＴＥ＿ＢＴ）、鸭嘴

兽（ＢＯＶＢ＿Ｐｌａｔ）、非洲象（ＲＴＥ＿ＬＡ）和马（Ｈｏｒｓｅ）

构成。

３　讨　论

３．１　犔１和犚犜犈在牛和猪基因组中的含量和分类

由表２可知，随着染色体 ＧＣ含量增高，其Ｌ１

和ＲＴＥ所占的比例及平均长度均呈减少趋势，说

明Ｌ１并不是被动地存在于基因组中，而是承受着

选择压力。原因可能是基因组中基因密集的染色体

或染色体区段ＧＣ含量较高，在这些区域进行的逆

转录活动极容易产生有害作用。

对牛基因组中ＲＴＥ的探索，最早的报道见于

１９９５年
［７］，Ｍａｊｅｗｓｋａ等对ＲＴＥ的数量估计为每单

倍体基因组含有５００００条
［１０］，Ｍｏｄｉ等认为是

２０００００条
［１１］，Ｓｈｉｍａｍｕｒａ等认为是２７００００条

［８］，

而我们检测的结果是２７７２６５条／Ｇｂ（由于测序尚未

完成，ＲＴＥ全基因组含量要多于６６５４３７条）要远

远高于之前的数据。

目前用比较基因组学的方法研究牛和猪基因组

中的Ｌ１尚属首次。对Ｌ１的分类，按惯例均是依据
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ＲＴ结构域的特定序列的核苷酸趋异度来进行划

分，但具体尺度如何，未有统一标准，所以本研究参

照Ｓｍｉｔ等
［９］对人Ｌ１序列的分类，以方便研究为目

的而划分［１２１３］。

括号中的数字为每１００Ｍｂ基因组序列中该分支在牛（斜线左侧）和猪（斜线右侧）基因组中所含有的条数

ＴｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｅｖｅｒｙＬ１ｓｕｂｆａｍｉｌｙ（ｐｅｒ１００Ｍｂｇｅｎｏｍｅｓｅｑｕｅｎｃｅｓ）ｉｎｂｏｖｉｎｅｇｅｎｏｍｅ（ａｔｔｈｅｒｉｇｈｔｏｆｓｏｌｉｄｕｓ）ａｎｄｐｉｇｇｅ

ｎｏｍｅ（ａｔｔｈｅｌｅｆｔｏｆｓｏｌｉｄｕｓ）ｉｓｐｒｅｓｅｎｔｅｄｉｎｂｒａｃｋｅｔｓ

图１　犔１各亚族的含量和进化关系

犉犻犵１　犜犺犲犮狅狀狋犲狀狋犪狀犱犲狏狅犾狌狋犻狅狀犪狉狔狉犲犾犪狋犻狅狀狊犺犻狆狅犳犔１狊狌犫犳犪犿犻犾犻犲狊

３．２　牛基因组中犚犜犈的来源

通过对牛基因组中ＲＴＥ的搜索和构建共有序

列，发现所有ＲＴＥ序列趋异度都小于１０％。而Ｌ１

共有序列的相似度很分散，从７０％到９０％都存在。

同属于偶蹄目动物，牛基因组的１１．８３％由ＲＴＥ序

列构成而猪基因组内未发现它的存在，如果牛基因

组中的ＲＴＥ是来源于其与猪的共同祖先，那么在

猪基因组内应该能找到其痕迹，即便发生了丢失，也

不可能这么完全。通过以上结果我们得出结论：牛

基因组中的ＲＴＥ序列并不是从祖先物种纵向传递

而来而是来源于其它物种，这与Ｋｏｒｄｉｓ等的观点一

致［４］。

牛基因组中的ＲＴＥ序列是否来源于蛇类还不

能肯定，因为蛇类的ＲＴＥ序列与其它哺乳动物序

列聚类在一起，而且鸭嘴兽、短尾负鼠、非洲象、马的

序列都比蛇类的ＲＴＥ序列古老，所以不能肯定牛

基因组中的ＲＴＥ序列就是来源于蛇类，有可能蛇

类的ＲＴＥ来源于某种哺乳动物（比如牛），或者蛇

类和哺乳动物基因组中的ＲＴＥ序列有着共同的第

三方来源。此问题有待于更多物种的基因组序列被
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图２　犚犜犈在不同物种中的进化关系

犉犻犵２　犘犺狔犾狅犵犲狀狔狅犳犚犜犈狊犻狀犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊狆犲犮犻犲狊

测得，从而进行更广泛的检索才能解决。

３．３　犔１和犚犜犈在牛基因组中的选择性进化

为何爬行动物或更古老的脊椎动物基因组中存

在如此种类繁多的长散布元件序列［１４１６］，并同时具

有活性，而哺乳动物基因组中只存在３种，且Ｌ１占

主要地位，这个问题由来已久。Ｂｏｉｓｓｉｎｏｔ等发现在

人类基因组中Ｌ１存在选择性进化（Ａｄａｐｔｉｖｅｅｖｏｌｕ

ｔｉｏｎ）的现象
［１７］，Ｆｕｒａｎｏ等认为可能是哺乳动物基

因组对Ｌ１的存在和发展有较强的容忍性，致使这

些重复序列在基因组内部发生竞争———即选择性进

化，而在爬行或更古老的动物中，长散布元件数量受

到严格限制［１８］。

由图１可以看出，Ｌ１在牛和猪基因组中的进化

发展构成的进化树均为无分支树（Ｎｏｎｂｒａｎｃｈｉｎｇ

ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅ），即在任何时期每个物种的Ｌ１只

有一个亚族具有最强活性，其它亚族则慢慢失去活

性。从各亚族的数量上看，两个物种分离后，Ｌ１＿ＳＳ

在牛基因组中数量锐减，直到探测不到，同样Ｌ１＿

ＢＴ在猪基因组的数量也迅速减少，直至为零。说

明Ｌ１在牛和猪基因组中的选择性进化。

表３说明Ｌ１在牛和猪基因组中都承受着正向

选择的压力，并且猪的选择压力要大于牛。理论上

一个相对宽松的环境对于Ｌ１和ＲＴＥ的繁衍是有

利的，然而对于牛基因组中的Ｌ１来说，事实却正好

相反。Ｌ１在牛基因组中的平均含量为７．８９％，平

均长度为５２９ｂｐ；Ｌ１在猪基因组中的平均含量为

１０．６４％，平均长度为６０８ｂｐ，比牛基因组中Ｌ１多

出２．７５个百分点和７９ｂｐ，而且这种含量差距的产

生发生在２个物种分离之后。牛和猪这２个物种在

进化的历史上还没有分离的时候，它们基因组中的

Ｌ１ 含 量 几 乎 一 致，Ｌ１ＭＢ３、Ｌ１ＭＢ１、Ｌ１ＭＡ９、

Ｌ１ＭＡ６、Ｌ１ＭＡ４、Ｌ１ＭＡ３、Ｌ１＿Ａｒｔ１１和Ｌ１＿Ａｒｔ１２

在牛和猪基因组中的总含量分别为４７２８和４８０４

条，仅相差１．６％。经过数十万年的演变，这些Ｌ１

在基因组中保持数量的大致一致是与常理相符的。

Ｌ１的含量在这２个物种基因组中出现量的差异从

Ｌ１＿Ａｒｔ１３开始并迅速扩大，最终猪基因组中新产

生的Ｌ１的数量超过了牛２７．３６％。对于这一现象，

我们推测不仅Ｌ１内部在复制和传播过程中存在竞

争现象，Ｌ１和 ＲＴＥ之间也存在相互的影响，因为

ＲＴＥ和ＬＩＮＥ１同属于ｎｏｎＬＴＲ逆转录转座子，生

存环境相同，逆转录方式相似，ＲＴＥ可能同ＬＩＮＥ１

一样都在不停地同自己和其他逆转录转座子进行着

竞争，例如竞争插入的位点，转录因子等宿主资源。

４　结　论

牛和猪基因组中的Ｌ１含量随着染色体ＧＣ含

量的升高而降低，牛基因组中的ＲＴＥ含量也呈此

变化趋势。牛基因组中的ＲＴＥ序列不是从祖先物

种纵向传递而来，而是通过横向传递来源于其它未

知物种。牛和猪的Ｌ１内部，牛ＲＴＥ内部以及牛基

因组中Ｌ１和ＲＴＥ之间均存在选择性进化。
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