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摘要: 转座子是基因组中一段可移动的 ＤＮＡ 重复片段ꎮ 越来越多的研究表明ꎬ转座子是真核生物基因组的主要组成成分ꎬ
是基因组和表型进化的主要动力之一ꎬ并且对基因表达调控网络的进化具有重要的贡献ꎮ 由于转座子在基因组内具有可

移动性ꎬ使其在生物技术和分子生物学领域备受重视ꎬ尤其在转基因技术上得到了广泛应用ꎮ 本文综述了转座子在昆虫中

的分布、类型及功能ꎬ重点阐述不同昆虫转座子在转基因技术中的应用ꎬ并对转基因安全性和转座子稳定性进行了讨论ꎮ
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　 　 １９５６ 年 ＭｃＣｌｉｎｔｏｃｋ 在玉米中发现了控制元件ꎬ
这种控制元件是基因组中一段可移动的 ＤＮＡ 序

列ꎬ可以通过不同转座机制从基因组的一个位置

“跳跃”到另一个位置ꎬ后来这种控制元件被命名为

转座 元 件 或 转 座 子 ( Ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ) ( ＭｃＣｌｉｎｔｏｃｋꎬ
１９５６)ꎮ 根据其转座机制的不同主要分为 ＤＮＡ 转

座子 ( ＤＮＡ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎꎬ Ｃｌａｓｓ ２) 和反转录转座子

(Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎꎬ Ｃｌａｓｓ １) (Ｗｉｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ
ＤＮＡ 转座子以“剪切和粘贴” (Ｃｕｔ ａｎｄ ｐａｓｔｅ)机制

进行转座ꎬ在其过程中转座酶将供体位点的 ＤＮＡ
转座子以双链 ＤＮＡ 的形式切割并整合到靶位点完

成转座ꎮ 反转录转座子以“拷贝和粘贴”(Ｃｏｐｙ ａｎｄ
ｐａｓｔｅ)机制转座ꎬ其先以双链 ＤＮＡ 为模板转录成

ＲＮＡꎬ再逆转录合成 ｃＤＮＡꎬ最后整合到基因组中完

成转座(图 １)ꎮ 反转录转座子包括长末端重复元

件(Ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔｓꎬＬＴＲｓ)和非长末端重复元

件(Ｎｏｎ￣ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔｓꎬＮｏｎ￣ＬＴＲｓ)ꎻ非长末端

重复元件又可分为自主的长散布元件(Ｌｏｎｇ ｉｎｔｅｒ￣
ｓｐｅｒｓｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬＬＩＮＥｓ) 和非自主的短散布元件

(Ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬＳＩＮＥｓ)ꎮ
　 　 转座子是真核生物基因组的主要组成成分ꎬ如
转座子约占人类基因组序列的 ４５％、玉米基因组序

列的 ７５％、果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 基因组序列

的 １５％ ~ ２２％ 和飞蝗 Ｌｏｃｕｓｔａ ｍｉｇｒａｔｏｒｉａ 基因组的

４１％ 等 ( Ａｓｈｂｕｒｎｅｒ ＆ Ｂｅｒｇｍａｎꎬ ２００５ꎻ Ｋａｚａｚｉａｎꎬ
２００４ꎻ Ｑｕｅｓｎｅｖｉｌｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ
转座子具有转座能力ꎬ并且可以通过转座增加其在

基因组中的拷贝ꎬ因此ꎬ转座子是基因组进化的主

生物安全学报 ２０１５ꎬ ２４(２): １０８－１１４
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要动力之一ꎮ 另外ꎬ无论是在转录水平还是转录后

水平ꎬ转座子均可以通过多种机制改变邻近基因的

结构和表达(图 ２)ꎮ 某些转座子内部可能包含一

些顺式调节元件ꎬ当其发生转座插入到功能基因附

近时就有可能改变邻近基因的表达 ( Ｆｅｓｃｈｏｔｔｅꎬ
２００８)ꎮ 例如ꎬ人类基因组中大约有 ２２％的启动子

序列来自转座子 (Ｊｏｒｄａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３ꎻ ｖａｎ ｄｅ Ｌａｇｅ￣
ｍａａｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 当转座子插入到一些基因上游

的顺式调控元件并且破坏了原有的顺式调节元件

时ꎬ有可能导致其邻近基因表达的关闭ꎬ还有一些

转座子可能会作为表观沉默的靶位点影响邻近基

因的表达(Ｇｉｒａｒｄ ＆ Ｆｒｅｅｌｉｎｇꎬ１９９９ꎻ Ｇｒｅｗａｌ ＆ Ｊｉａꎬ
２００７ꎻ Ｓｌｏｔｋｉｎ ＆ Ｍａｒｔｉｅｎｓｓｅｎꎬ２００７ꎻ Ｗａｌｌａｃｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９１)ꎮ 此外ꎬ转座子可以通过外显子化改变邻近

基因的结构和表达(Ｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ꎻ Ｐｉｒｉｙａｐｏｎｇｓａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ

图 １　 ３ 类主要转座子的转座机制图
Ｆｉｇ.１　 Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

　 　 转座子可以通过自身或其他自主转座子编码

的转座酶完成其在基因组中的转座ꎬ近年利用转座

子开发的转基因载体已成为功能基因组学研究的

重要工具ꎬ并且极大地推动了基础理论和应用生物

学的发展ꎮ Ｎｅｌｓｏｎ ＆ Ｋｌｅｉｎ (１９８４)用转座子标签法

克隆了玉米 ｂｒｏｎｚｅ 基因ꎮ Ｋｈｉｌｌａｎ ｅｔ ａｌ.(１９８５)将目

的基因置于 Ｐ 因子中ꎬ在转座酶的帮助下ꎬ将携带

目的基因的 Ｐ 因子从质粒转到老鼠的染色体上ꎬ从
而达到转基因的目的ꎮ Ｃｏｕｐｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.(１９８８)在烟

草中证明了负责玉米 Ａｃ 转座子转座的核心序列ꎮ
目前ꎬ研究人员已经开发出了适用于多种生物体的

转基因载体ꎬ如应用 ｐｉｇｇｙＢａｃ 转座子在包括小鼠在

内的许多物种中成功获得了转基因个体ꎮ 同时ꎬ由
于转座子在物种内或不同物种基因组间具有可移

动性或不稳定性ꎬ给转基因过程中的生物安全带来

了潜在风险ꎮ

１　 昆虫中转座子的分布
随着大规模基因组测序技术的发展和 ５０００ 个

昆虫基因组计划( ｉ５ｋ)的开展ꎬ目前已有近 １２３ 个

昆虫基因组被测序(ｈｔｔｐ:∥ｗｗｗ.ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ /
ｇｅｎｏｍｅ / ｂｒｏｗｓｅ / )ꎬ对已测序昆虫基因组进行注释后

发现ꎬ转座子广泛分布于昆虫基因组中ꎬ并且不同

昆虫基因组中转座子含量存在很大的差别ꎮ 如家

蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ 基因组中已鉴定了 １３０８ 个转座子

家族ꎬ约占整个基因组序列的 ４５％ꎬ仅次于埃及伊

蚊 Ａｅｄｅｓ ａｅｇｙｐｔｉ 基因组中的转座子含量 ( ４７％)
(Ｎｅｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ꎻ Ｏｓａｎａｉ￣Ｆｕｔａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ
家蚕转座子多数集中于 ＬＴＲ、ＬＩＮＥ 和 ＴＩＲ 等 ３ 类ꎬ
其中ꎬＬＩＮＥ 类转座子含量最多ꎬＴＩＲ 和 ＬＴＲ 类转座

子次之(图 ３) (Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 在双翅目模式昆

虫果蝇属中转座子含量相对较低ꎬ约占整个果蝇属

基因组序列的 １５％~２２％ꎬ其中ꎬＬＴＲ 类反转录转座

子最多ꎬＬＩＮＥ 类反转录转座子和 ＴＩＲ 类转座子次

之ꎮ 另外ꎬ在已测序果蝇属的 １２ 个种中存在一种

特异的转座子家族 ＤＩＮＥ￣１ꎬ该转座子家族仅分布

于双翅目昆虫中(Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 亲缘关系较
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近的物种间转座子种类也存在巨大差异ꎮ 如埃及

伊蚊基因组中只含有一种高度退化的 Ｍａｒｉｎｅｒ 元

件ꎬ而这种元件在冈比亚按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ｇａｍｂｉａｅ 中

达到了 ２０ 种以上ꎻ在埃及伊蚊中发现冈比亚按蚊

中没有的 ３ 种特异元件ꎬ即 Ｎｏｎ￣ＬＴＲ 的 ＬＯＡ 元件、
ＬＴＲ 的 Ｏｓｖａｌｄｏ 元件和 Ｐｅｎｅｌｏｐｅ 家族(Ｈｏｌｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２ꎻ Ｎｅｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 这一结果证实转座子在

不同系统中进化方式不同ꎮ

图 ２　 转座子对基因结构和表达的影响
Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ

图 ３　 家蚕基因组中不同转座子的种类
Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

ｉｎ ｔｈｅ ｓｉｌｋｗｏｒｍꎬ Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ

２　 昆虫转座子的应用
转座元件的发现为遗传学研究提供了一种分

子操作手段ꎮ 如转座子插入位点的多样性可以作

为遗传标记用于连锁和进化分析ꎬ还可以开发出转

基因载体ꎮ 转基因昆虫是被认为继转基因微生物

和转基因植物之后又一项可以带动工业生产的分

子生物学技术ꎮ 通过该技术对经济昆虫进行改良ꎬ
可以阻断媒介昆虫对疾病的传播和农林业害虫的

危害ꎮ 昆虫转基因系统中的转座子主要有 ５ 种(图
４ꎻＨａｎｄｌｅｒꎬ２００１)ꎮ

２.１　 Ｍｉｎｏｓ 转座子

Ｍｉｎｏｓ 转座子是从海德尔果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｈｙｄｅｉ
中分离得到ꎬ其长度为 １.４ ｋｂꎬ具有 １００ ｂｐ 的末端
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反向重复序列(Ｆｒａｎｚ ＆ Ｓａｖａｋｉｓꎬ１９９１)ꎮ Ｍｉｎｏｓ 转座

子在地中海实蝇 Ｃｅｒａｔｉｔｉｓ ｃａｐｉｔａｔａ 中的转座效率为

１％~３％(Ｌｏｕｋｅｒｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９５)ꎮ Ｍｉｎｏｓ 转座子还可

以在双翅目和鳞翅目的细胞系中发生转座ꎬ并且已

应用该转座子成功获得斯氏按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ｓｔｅｐｈｅｎｓｉ
和黑果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｖｉｒｉｌｉｓ 转基因个体(Ｃａｔｔｅｒｕｃｃｉａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ａ、２０００ｂꎻ Ｋｌｉｎａｋｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎮ

２.２　 Ｍｏｓ１ (Ｍａｒｉｎｅｒ)转座子

Ｍｏｓ１ 转座子是从马里塔尼亚果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ

ｍａｕｒｉｔｉａｎａ 中发现ꎬ并且与体细胞不稳定性等位基

因 ｗｈｉｔｅｐｅａｃｈ相关联(Ｈａｙｍｅｒ ＆ Ｍａｒｓｈꎬ１９８６ꎻ Ｊａｃｏｂｓｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ１９８６)ꎮ 其长度为 １２８６ ｂｐꎬ具有 ２８ ｂｐ 的末端

反向重复序列ꎬ其中有 ４ 个碱基错配ꎮ 与其他 ＴＣ１
转座子相似ꎬ其在插入位点两端通常会形成 ２ ｂｐ
(ＴＡ)的靶位点正向重复序列ꎮ 利用 Ｍａｒｉｎｅｒ 转座

子作为载体已经成功获得果蝇和埃及伊蚊转基因

个体(Ｃｏａｔｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８ꎻ Ｇａｒｚａ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９１ꎻ Ｌｉｄｈｏｌｍ
ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９３ꎻ Ｌｏｈｅ ＆ Ｈａｒｔｌꎬ１９９６)ꎮ

图 ４　 昆虫转基因系统中的转座子
Ｆｉｇ.４　 Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｖｅｃｔｏｒ ｓｙｓｔｅｍｓ

２.３　 Ｐ 因子

由于 Ｐ 因子能引起黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａ￣
ｎｏｇａｓｔｅｒ 生殖障碍而被鉴定出来ꎬ目前ꎬＰ 因子已经

广泛应用于果蝇遗传学研究ꎬ是目前研究最详细的

一类昆虫转座子(Ｋｉｄｗｅｌｌꎬ１９７７)ꎮ Ｐ 转座子长度为

２.９ ｋｂꎬ具有 ３１ ｂｐ 的末端反向重复序列ꎮ 中间含

有可编码转座酶的序列ꎬ已经建立了成熟的 Ｐ 转座

子和转座酶辅助系统(Ｒｕｂｉｎ ＆ Ｓｐｒａｄｌｉｎｇꎬ１９８２)ꎮ
但是ꎬ该转座子在除果蝇以外的昆虫中没有转座活

性ꎬ因此ꎬ其在应用上受到了极大限制ꎮ

２.４　 ｈｏｂｏ 转座子

系统发生分析表明ꎬ ｈｏｂｏ 和植物中的 Ａｃ 和

Ｔａｍ３ 转座子具有同源性(Ｃａｌｖｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９１)ꎮ 这暗

示 ｈｏｂｏ 转座子作为转基因载体可能具有更为广泛

的应用前景ꎮ 昆虫中的 ｈｏｂｏ 转座子包括家蝇 Ｍｕｓ￣
ｃａ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ 中的 Ｈｅｒｍｅｒ、果实蝇中的 Ｈｏｍｅｒ、橘小

实蝇 Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｄｏｒｓａｌｉｓ 中的 ｈｏｐｐｅｒ 等(Ｈａｎｄｌｅｒ ＆
Ｇｏｍｅｚꎬ１９９７ꎻ Ｐｉｎｋｅｒｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９ꎻ Ｗａｒｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９４)ꎮ 目前ꎬ已应用这些转座子成功获得埃及伊

蚊、赤拟谷盗 Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍ ｃａｓｔａｎｅｕｍ、厩螫蝇 Ｓｔｏｍｏｘｙｓ
ｃａｌｃｉｔｒａｎｓ、致倦库蚊 Ｃｕｌｅｘ ｑｕｉｎｑｕｅｆａｓｃｉａｔｕｓ 和地中海
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实蝇转基因个体(Ｂｅｒｇｈａｍｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９ꎻ Ｊａｓｉｎｓｋ￣
ｉｅｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８ꎻ Ｏ′Ｂｒｏｃｈｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎮ

２.５　 ｐｉｇｇｙＢａｃ 转座子

ｐｉｇｇｙＢａｃ 是来源于鳞翅目昆虫的 ＤＮＡ 转座

子ꎬ最初从杆状病毒侵染粉纹夜蛾 Ｔｒｉｃｈｏｐｌｕｓｉａ ｎｉ 的
ＴＮ￣３６８ 细胞中分离得到(Ｆｒａｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９８３)ꎮ 其全

长 ２４７２ ｂｐꎬ 并且具有一对 １３ ｂｐ 末端反向重复序

列和一对 １９ ｂｐ 副末端重复序列ꎬ在副末端重复序

列之间是 ２.１ ｋｂ 转录单元ꎬ包含一个高频率切除和

转座必需的 １.８ ｋｂ 编码转座酶的开放阅读框ꎮ ｐｉｇ￣
ｇｙＢａｃ 转座子常在 ＴＴＡＡ 目标位点插入ꎬ因此ꎬ也被

归纳为 ＴＴＡＡ 特殊的可移动因子家族(Ｃａｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８９)ꎮ 目前ꎬ该转座子系统已经在地中海实蝇、果
蝇、赤拟谷盗、加勒比按实蝇 Ａｎａｓｔｒｅｐｈａ ｓｕｓｐｅｎｓａ、橘
小实蝇、家蚕、棉红铃虫 Ｐｅｃｔｉｎｏｐｈｏｒａ ｇｏｓｓｙｐｉｅｌｌａ、家
蝇、淡色按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ａｌｂｉｍａｎｕｓ、埃及伊蚊中成功

实现了转基因(Ｂｅｒｇｈａｍｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９ꎻ Ｈａｎｄｌｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９９８ꎻ Ｈａｎｄｌｅｒ ＆ Ｈａｒｒｅｌｌꎬ１９９９ꎻ Ｈａｎｄｌｅｒ ＆ Ｍｃ￣
Ｃｏｍｂｓꎬ２０００ꎻ Ｐｅｌｏｑｕｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ Ｔａｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００ꎻ Ｔｈｉｂａｕｌｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９)ꎮ

３　 转座子稳定性与转基因生物安全
转基因安全涉及 ２ 个方面:(１)转入的基因是

否会对其他生物造成危害ꎬ包括对环境造成不利影

响或影响取食者的发育及繁殖ꎻ(２)转基因是否会

发生水平转移ꎬ即转座元件是否会发生二次转座ꎮ
在转座酶的作用下转座子只发生一次移动ꎬ固定于

转入生物的基因组内ꎬ而通常这种转座酶不存在于

转入生物体内ꎬ所以不会因发生跳动而侵入其他生

物体ꎮ 但是ꎬ在与环境互作的过程中是否会发生再

次转座或跳动尚不清楚ꎮ
例如ꎬ棉红铃虫是世界上最具破坏性的棉花害

虫ꎮ 据美国棉花协会统计ꎬ其每年造成将近 ２４００
万美元的经济损失ꎮ 美国农业部在加州圣华金河

谷选择了 ２５０００ ｈｍ２ 田块开展了携带绿色荧光蛋

白基因筛选标记的转基因棉红铃虫的小规模试验ꎬ
遗传转化式是由 ｐｉｇｇｙＢａｃ 转座子介导的转基因ꎮ
野外释放试验充分考虑了多重物理和生物学因素ꎬ
包括地理隔离、笼子隔离、生殖不育、雄性信息素陷

进、移除可能含有野生型棉红铃虫的棉花、释放大

量不育的棉红铃虫、必要时杀虫剂处理等ꎮ 检测发

现ꎬ与野生型相比ꎬ在实验室饲养 ２０ 代左右的能稳

定遗传绿色荧光蛋白的棉红铃虫的产卵量下降了

１９.８％ꎬ而 ｐｉｇｇｙＢａｃ 转座子的基因组整合位点没有

发生任何变化ꎬ即转座子可以稳定地固定在基因组

中而不消失或发生二次转座(Ｍｉｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎮ
但是ꎬ由于试验的短期性和局限性ꎬ并不能够证实

转座子可以一直稳定地遗传下去ꎮ

４　 结语
在转基因昆虫中ꎬ载体基因是随目的基因一同

导入的非必需元素ꎮ 用于昆虫转基因的载体主要

是转座子ꎮ 目前ꎬｐｉｇｇｙＢａｃ 转座子在昆虫遗传转化

中应用最广泛ꎬ稳定性相对较高ꎬ应用该转座子已

成功转化了多种昆虫ꎮ 但是ꎬ还需要进一步评估这

些转基因昆虫的遗传稳定性、各个世代基因表达的

一致性ꎬ以及是否会发生基因水平转移等ꎮ 因此ꎬ
开发高效稳定的转座子系统对于昆虫遗传转化体

系的建立和生物安全具有十分重要的意义ꎮ
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