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摘要　以已公布的棉铃虫线粒体ＤＮＡ序列对来自４头棉铃虫雄蛹的ＤＮＡ的三代测序数据进行筛选，获得了１１条与

线粒体ＤＮＡ有同源性的三代ｒｅａｄ序列，并根据其中的ｒｅａｄ６６００３鉴定出了一种膨胀的线粒体基因组。该线粒体基因

组大小为２７１１３ｂｐ，其保守区域包含１３个蛋白编码基因、２个ｒＲＮＡ基因、２２个ｔＲＮＡ基因以及１个ＡＴ富集区，与

已公布的棉铃虫线粒体基因组的结构相似。膨胀区域位于犮狅狓１基因编码区内部，大小为１１４６７ｂｐ，经预测含有一个

完整的真核基因（依赖ＡＴＰ的ＲＮＡ解旋酶）以及多种转座元件的片段，但与线粒体ＤＮＡ无同源性，也无Ｉ类或Ⅱ类

内含子存在的证据。对田间和室内棉铃虫ＤＮＡ样品的ＰＣＲ扩增未能检测到膨胀线粒体基因组的存在。以上结果

表明膨胀片段可能是细胞核ＤＮＡ序列通过偶然的水平转移事件而整合到线粒体基因组中的，且该种膨胀方式的

发生概率极低。本文报道的膨胀线粒体基因组为日后动物线粒体基因组学的研究提示了一种独特的变异方式。
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　　线粒体是真核细胞中一种最基本的细胞器，一

般认为其起源于细菌在真核细胞中的内共生作

用［１］，且保留了一套独立于细胞核基因组之外的遗

传系统，能够进行自我复制和表达。在植物和动物

中，尽管线粒体承担的生物学功能相似，但其基因组

却向两个极端对立的方向演化：植物线粒体基因组

复杂、庞大，变异程度较大，富含大量非编码序列和

内含子；而动物的线粒体基因组较为保守，基因排布



２０１９

紧凑，非编码区含量较少，一般不含内含子［２］。动物

线粒体基因组大小通常在１５～２０ｋｂ之间，包含１３

个蛋白编码基因、２２个转运ＲＮＡ（ｔＲＮＡ）基因、２个

核糖体ＲＮＡ（ｒＲＮＡ）基因和１个ＡＴ富集区（控制

区）［３］。尽管动物线粒体基因组在基因组成和结构

上的保守性较高，但变异事件亦会偶尔发生，主要表

现为基因的复制或缺失、基因重排以及非编码区的

扩张或收缩等方式。

基因的复制或缺失是动物中相对常见的线粒体

基因组变异方式。例如，某些腔肠动物及箭虫的线

粒体基因组中缺失了几个乃至全部的ｔＲＮＡ 基

因［４５］，在蛛形纲部分物种和瘿蚊类昆虫的线粒体基

因组中则存在ｔＲＮＡ缩短的现象
［６７］，而基因复制现

象在螨、蓟马乃至脊椎动物的线粒体基因组中均有

发现［８１０］。进一步地，线粒体基因复制和缺失事件

的积累可能导致基因重排现象的产生［１１］。邱忠

营［１２］对１５３种直翅目昆虫的线粒体基因组进行了

比较基因组学分析，总结了其中１２个物种的基因重

排模式，其重排事件发生的概率较低，且多数为ｔＲ

ＮＡ基因位置的颠换。线粒体基因重排极端化的一

种表现是线粒体的片段化。鞭毛虫、水母和虱目等

的线粒体中均发现了片段化的现象，最典型的例子

是体虱犘犲犱犻犮狌犾狌狊犺狌犿犪狀狌狊，其线粒体基因组由１８

个微型染色体（ｍｉｎｉｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ）组成，每个染色体

长３～４ｋｂ，携带１～３个基因及一个控制区
［１３１５］。

线粒体基因组非编码区的变异主要源自内含子

或重复元件的复制或丢失。线粒体基因组中的内含

子分为Ⅰ类内含子（ｇｒｏｕｐⅠｉｎｔｒｏｎ）和Ⅱ类内含子

（ｇｒｏｕｐⅡｉｎｔｒｏｎ）两类，二者不同于真核细胞核基

因组内的剪接体内含子，它们具备核酶的催化功能，

能够在不依赖剪接体的情况下完成自我剪接［１６１８］。

Ⅰ类内含子多见于真菌线粒体，而Ⅱ类内含子则为

植物线粒体基因组内含子的主要形式。内含子在动

物线粒体中较为罕见，目前仅在海葵、珊瑚等低等后

生动物中有报道。Ｂｅａｇｌｅｙ等
［４，１９］在绣球海葵

犕犲狋狉犻犱犻狌犿狊犲狀犻犾犲线粒体细胞色素Ｃ氧化酶亚基Ⅰ

（犮狅狓１）和ＮＡＤＨ脱氢酶亚基５（ＮＤ５）编码基因内

部分别发现了一个Ⅰ类内含子，其中前者能够自我

成环并编码一个核酸内切酶，而后者内部则含有编

码ＮＤ１和ＮＤ３的基因，且内含子自我剪接后二者

能够以双顺反子的形式进行转录。进一步的研究表

明，线粒体ＮＤ５内含子在六射珊瑚纲的物种内普遍

存在，且其内部的蛋白编码基因复制数目在演化中

逐步增加［２０］。

相较于内含子，控制区或其他重复序列的变异

在动物线粒体基因组中更常见且形式更丰富。

Ｔａｎｇ等
［２１］在寄生线虫犜犺犪狌犿犪犿犲狉犿犻狊犮狅狊犵狉狅狏犲犻

中鉴定出两种线粒体基因型，其差异源于基因或非

编码区的变异。软体动物线粒体基因组的非编码序

列的扩张最为普遍，且个体间差异明显。深海扇贝

犘犾犪犮狅狆犲犮狋犲狀犿犪犵犲犾犾犪狀犻犮狌狊线粒体基因组的大小从

３０．７ｋｂ至４０．７ｋｂ不等，基因组内有３个位点存在

结构变异，每个位点至少存在６种不同形式的重复

元件，导致了线粒体基因组在个体间的巨大变

异［２２２４］。类似地，在另一种扇贝犘犲犮狋犲狀犿犪狓犻犿狌狊的

线粒体基因组中存在一类拷贝数可变的长约１．６ｋｂ

的重复元件，其重复次数的不同致使基因组大小在

２０．０ｋｂ到２５．８ｋｂ之间波动
［２５］。赤贝犛犮犪狆犺犪狉犮犪

犫狉狅狌犵犺狋狅狀犻犻的线粒体基因组大小约为５０ｋｂ，是后生

动物中已知最长的线粒体ＤＮＡ，其基因组内含有一

个串联重复单元以及一个可复制的非编码区，二者的

变异是基因组扩张的原因［２６］。Ｒａｉｍｏｎｄ等
［２７］利用

ＲＦＬＰ技术测定了鼠妇犃狉犿犪犱犻犾犾犻犱犻狌犿狏狌犾犵犪狉犲的线

粒体基因组大小（２０～４２ｋｂ），结合电镜观察提出一

种膨胀的线粒体基因组的存在形式：约１４ｋｂ的线

粒体ＤＮＡ单体发生复制和重排形成３个单体，其中

一个以线性形式存在，另外两个则连接成环。Ｂｏｙｃｅ

等［２８］在３种象甲犘犻狊狊狅犱犲狊ｓｐｐ．的线粒体ＤＮＡ中发

现了扩张的ＡＴ富集区（９～１３ｋｂ），同时在其侧翼

还存在数目不等的重复元件，这成为该属昆虫线粒

体基因组变异的原因。综上所述，动物线粒体在基

因组成和结构上相对保守，变异事件形式有限、发生

概率较小，其中基因重排和内含子插入事件多为可

遗传的，已成为物种固定的遗传属性，而重复元件的

变异通常存在多样性和随机性，在物种内个体间存

在差异。

棉铃虫犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪属鳞翅目Ｌｅｐｉ

ｄｏｐｔｅｒａ夜蛾科Ｎｏｃｔｕｉｄａｅ，是世界范围内的一种重

要农业害虫，其线粒体基因组已在２０１０年公布，总

长度为１５３４７ｂｐ，具备典型的动物线粒体基因组结

构［２９］。本文利用三代ＤＮＡ测序技术，鉴定出一条

异常的棉铃虫线粒体ＤＮＡ序列，其犮狅狓１基因内部

插入了一段１１４６７ｂｐ的疑似核基因组的片段，导致

线粒体基因组显著膨胀，为动物线粒体基因组学的
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研究提示了一种特殊的变异方式。

１　材料与方法

１．１　样品及数据来源

棉铃虫线粒体基因组序列获取自二代和三代全

基因组ＤＮＡ测序ｒｅａｄ。ＤＮＡ样品来自４头蛹期的

棉铃虫，对其进行全基因组ＤＮＡ抽提和建库测序。

二代测序平台为ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉｓｅｑ２０００，三代测序平台

为ＰａｃＢｉｏＳＭＡＲＴＲＳⅡ。原始测序数据下机后经过

质量控制和融合，以二代数据对三代数据进行校正，

校正后的数据用于筛选线粒体相关的ｒｅａｄ序列。

１．２　线粒体基因组的注释

线粒体基因组首先以在线工具 ＭＦａｎｎｏｔ和

ＲＮＡｗｅａｓｅｌ
［１６］（ｈｔｔｐ：∥ｍｅｇａｓｕｎ．ｂｃｈ．ｕｍｏｎｔｒｅａｌ．

ｃａ／ＲＮＡｗｅａｓｅｌ／）进行蛋白编码基因、ｒＲＮＡ基因以

及ｔＲＮＡ基因的预测，随后从Ｙｉｎ等
［２９］的报道中提

取注释信息，将之补充并整合到上述预测结果中，得

到最终的线粒体注释结果。线粒体基因组结构图的

绘制使用在线工具ＣＧＶｉｅｗＳｅｒｖｅｒＶ１．０
［３０］（ｈｔｔｐ：∥

ｓｔｏｔｈａｒｄ．ａｆｎｓ．ｕａｌｂｅｒｔａ．ｃａ／ｃｇｖｉｅｗ＿ｓｅｒｖｅｒ／）。

１．３　线粒体膨胀区域的分析

膨胀区域的分析通过ＢＬＡＳＴｎ和ＢＬＡＳＴｘ分

别在ＮＣＢＩ的Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ（Ｎｔ）和Ｎｏｎｒｅ

ｄｕｎｄｅｎｔ（Ｎｒ）数据库中进行检索。基因结构的作图

使用在线工具ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＤｉｓｐｌａｙＳｅｒｖｅｒ２．０
［３１］

（ｈｔｔｐ：∥ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／）。转座元件的预测

使用 Ｒｅｐｂａｓｅ数据库中的在线工具ＣＥＮＳＯＲ
［３２］

（ｈｔｔｐｓ：∥ｗｗｗ．ｇｉｒｉｎｓｔ．ｏｒｇ／ｃｅｎｓｏｒ／）。Ｉ类或Ⅱ类

内含子的预测采用ＲＮＡｗｅａｓｅｌ。

２　结果与分析

２．１　棉铃虫膨胀线粒体犇犖犃的鉴定

以已公布的棉铃虫线粒体基因组序列（Ｇｅｎ

Ｂａｎｋ登录号ＧＵ１８８２７３）作为ｑｕｅｒｙ序列，检索校正

后的三代ｒｅａｄ，从中筛选出１１条与线粒体ＤＮＡ有

同源性的ｒｅａｄ序列（表１）。序列比对结果显示，１１

条ｒｅａｄ中有８条对ｑｕｅｒｙ的覆盖度较低（＜６０％），

而另外３条超过９０％，其中，仅有ｒｅａｄ６６００３完整

覆盖线粒体基因组且首尾存在重叠，由此得到了一

条膨胀的环状线粒体ＤＮＡ序列用于后续分析。

表１　与棉铃虫线粒体犇犖犃同源的１１条三代狉犲犪犱１
）

犜犪犫犾犲１　犈犾犲狏犲狀犘犪犮犅犻狅狉犲犪犱狊犺狅犿狅犾狅犵狅狌狊狋狅犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪犿犻狋狅犮犺狅狀犱狉犻犪犾犇犖犃

Ｒｅａｄ编号

Ｒｅａｄｎｏ．

Ｒｅａｄ长度／ｂｐ

Ｌｅｎｇｔｈｏｆｒｅａｄ

Ｒｅａｄ覆盖度／％

Ｃｏｖｅｒａｇｅｏｆｒｅａｄ

Ｑｕｅｒｙ匹配区间

Ｍａｔｃｈｅｄｒｅｇｉｏｎｏｆｑｕｅｒｙ

Ｑｕｅｒｙ覆盖度／％

Ｃｏｖｅｒａｇｅｏｆｑｕｅｒｙ

相似度／％

Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ

２２８１ ２１５８６ １５ １１００５－１４３２２ ２２ ９５

３６１３７ １３０１７ ４６ １－３１７６，１２６０７－１５３４７ ３９ ９６

６６００３ ４１４７６ ６６ １５３４７－２３７６，２３５２－４００，３５７－１ １００ ９７

９９２６１ ４６１２ １００ ４３９９－１８５ ３０ ８７

１１９１７７ １３３８１ １００ ４６９０－１５３４４，１－３３１３ ９１ ９４

１４７０１３ ２０１０１ ４２ １５３４７－７５２７，５００－１ ５４ ９７

５３５８０ １６９５７ ９１ １２５５７－５４８７，４８０２－１０６９７，１０６９２－１２５５４，４００８－４６０６ １００ ９５

１３４４６６ １３６２４ ２４ ３９９２－７２１６ ２１ ９７

８１４７５ １９７３７ ２６ １４１２５－９３１７，２９７－１ ３３ ９７

１４７４１０ １８３８３ ２５ １９３７－６４９７ ３０ ９５

２７２９７ １２１６１ ３５ ２１１３－６３２１ ２８ ９４

　１）Ｑｕｅｒｙ指代已公布的棉铃虫正常线粒体ＤＮＡ。

Ｑｕｅｒｙｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈｅｐｕｂｌｉｓｈｅｄｎｏｒｍａｌｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌｇｅｎｏｍｅｏｆ犎．犪狉犿犻犵犲狉犪．

２．２　棉铃虫膨胀线粒体基因组的注释

膨胀的棉铃虫线粒体基因组大小为２７１１３ｂｐ，

其基因组结构如图１所示。与已公布的棉铃虫线粒

体基因组的比对结果显示，膨胀线粒体基因组可分

为保守区域和膨胀区域两部分。保守区域中二者核

苷酸序列相似度达到９７％。通过注释，在保守区域鉴

定出了１３个蛋白编码基因（犮狅狓１，犮狅狓２，犮狅狓３，犮狅犫，

狀犪犱１，狀犪犱２，狀犪犱３，狀犪犱４，狀犪犱４犔，狀犪犱５，狀犪犱６，犪狋狆６，

犪狋狆８）、２个ｒＲＮＡ基因（狉狀犪犔，狉狀犪犛）、２２个ｔＲＮＡ

基因（亮氨酸ｔＲＮＡ和丝氨酸ｔＲＮＡ分别有２个拷

贝，其余１８种氨基酸分别对应１个ｔＲＮＡ）以及１个

ＡＴ富集区。其基因组成和排布方式与已公布的棉

铃虫线粒体基因组基本一致，不同之处在于犮狅狓１基

因被打断为两部分且缺失了约２３ｂｐ的编码序列。膨

胀区域是一个连续的、长度为１１４６７ｂｐ的片段，与正

常线粒体无同源性，存在于犮狅狓１基因编码区之中。

·７３１·



２０１９

图１　棉铃虫膨胀线粒体基因组的结构

犉犻犵．１　犛狋狉狌犮狋狌狉犲狅犳狋犺犲犲狓狆犪狀犱犲犱犿犻狋狅犮犺狅狀犱狉犻犪犾犵犲狀狅犿犲狅犳犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪

２．３　棉铃虫线粒体基因组膨胀区域的分析

蛋白编码基因检索的结果显示，膨胀区域内包含

一个依赖ＡＴＰ的ＲＮＡ解旋酶基因（ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ＲＮＡｈｅｌｉｃａｓｅ，ＧｅｎＢａｎｋ登录号ＸＭ＿０２１３４２９４５）。该基因具

有真核基因的结构，编码区位于轻链的３９３１－１０７８４ｂｐ

区间，包含５个外显子，基因结构图如图２所示。

图２　膨胀区域内犚犖犃解旋酶的基因结构

犉犻犵．２　犌犲狀犲狊狋狉狌犮狋狌狉犲狅犳狋犺犲犚犖犃犺犲犾犻犮犪狊犲犻狀狋犺犲犲狓狆犪狀犱犲犱狉犲犵犻狅狀

　　ＮＣＢＩＮｔ数据库的检索结果显示，与膨胀区域

匹配度最高的ｓｕｂｊｅｃｔ为棉铃虫细菌人工染色体

（ｂａｃｔｅｒｉａｌａｒｔｉｆｉｃｉａｌｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ，ＢＡＣ）序列（Ｇｅｎ

Ｂａｎｋ登录号ＦＯ０８２２９７）。进一步地，使用Ｒｅｐｂａｓｅ

预测膨胀区域转座元件，结果如表２所示。其中较完

整的一个元件注释为非长末端重复反转录转座子

（Ｎｏｎｌｏｎｇｔｅｒｍｉｎａｌｒｅｐｅａｔｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅｅｌｅｍｅｎｔ，

ＮｏｎＬＴＲ／ＲＴＥ）ＲＴＥ５，在基因组中分为４个片段，

总长度约２８００ｂｐ，其主要部分位于膨胀区域的６５００

－８８００ｂｐ之间，即ＲＮＡ解旋酶基因第三个内含子
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内部。其他转座元件还涉及多种 ＤＮＡ 转座子、

ＬＴＲ反转录转座子以及散布重复序列等，但均不超

过１ｋｂ，不具备完整的转座子结构。此外，内含子预

测的结果显示，膨胀区域内既不含有Ｉ类／Ⅱ类内含

子的保守结构，也没有编码逆转录酶或核酸内切酶

的基因，无法找到内含子存在的证据。

表２　膨胀区域内转座元件的预测结果

犜犪犫犾犲２　犘狉犲犱犻犮狋犻狅狀狅犳狋狉犪狀狊狆狅狊犪犫犾犲犲犾犲犿犲狀狋狊（犜犈）犻狀狋犺犲犲狓狆犪狀犱犲犱狉犲犵犻狅狀

位置

Ｌｏｃａｔｉｏｎ

方向

Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

转座子名称

ＮａｍｅｏｆＴＥ

转座子类别

ＣｌａｓｓｏｆＴＥ

转座子匹配区间

ＭａｔｃｈｅｄｒｅｇｉｏｎｉｎＴＥ

相似度／％

Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ

２３９－２７９ ＋ ＥｎＳｐｍ２＿ＭＴ ＤＮＡ／ＥｎＳｐｍ／ＣＡＣＴＡ ３２８９－３３２６ ８５

４９４－５９７ ＋ Ｔｅｔｒｉｓ＿Ｄｖｉｒ ＤＮＡ ８５８－９５７ ７３

７８９－８４３ － Ｇｙｐｓｙ１－Ｉ＿ＡＯ ＬＴＲ／Ｇｙｐｓｙ １２０６－１２５５ ８４

２０２８－２１３９ － ＲＴＥ－５＿ＢＭ ＮｏｎＬＴＲ／ＲＴＥ ３５１－４６２ ６７

２２６６－２３２７ － ＲＴＥ－１＿ＤＡｎ ＮｏｎＬＴＲ／ＲＴＥ ８－６９ ７６

２５０６－２６１９ － Ｃｏｐｉａ－５＿Ｍａｄ－ＬＴＲ ＬＴＲ／Ｃｏｐｉａ ４２－１４３ ６７

２７８５－２９０９ － Ｇｙｐｓｙ－１＿ＤＦｉ－Ｉ ＬＴＲ／Ｇｙｐｓｙ ３７３－４９８ ７３

３２２２－３２８１ － ＭｕＤＲ－１４＿ＧＭ ＤＮＡ／ＭｕＤＲ １２４９０－１２５４７ ７７

４５０３－４５９９ － ＥｎＳｐｍ１＿ＨＭ ＤＮＡ／ＥｎＳｐｍ／ＣＡＣＴＡ １５８０－１６７４ ７７

４６０７－４６８５ ＋ ＥｎＳｐｍ６＿ＳＢ ＤＮＡ／ＥｎＳｐｍ／ＣＡＣＴＡ ６３６６－６４５３ ７６

４７９３－４８４０ ＋ Ｐｅｎｅｌｏｐｅ－１＿ＤＫ ＮｏｎＬＴＲ／Ｐｅｎｅｌｏｐｅ １３３１－１３８２ ７８

５２４８－５３０２ － ＲＥＰ－２＿ＰＢａ Ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ＿Ｒｅｐｅａｔ ８７６－９２４ ８０

５３７７－５４１５ ＋ Ｇｙｐｓｙ－１＿ＬＭｉ－Ｉ ＬＴＲ／Ｇｙｐｓｙ ４５６－４９５ ８２

６０８５－６２８１

６４３０－８４６６
＋ ＲＴＥ－５＿ＢＭ ＮｏｎＬＴＲ／ＲＴＥ

２８６－４８４

４９８－２５５０
７２

８４６７－８８６１ ＋ ＲＴＥ－５＿Ｈｍｅｌ ＮｏｎＬＴＲ／ＲＴＥ ２５５１－２９４６ ６３

９１３８－９８１２ ＋ ＲＴＥ－１７＿Ｈｍｅｌ ＮｏｎＬＴＲ／ＲＴＥ １－６８２ ６６

９８７５－９９６４ － ＥｎＳｐｍ３＿ＤＲ ＤＮＡ／ＥｎＳｐｍ／ＣＡＣＴＡ ６７００－６７９９ ７７

３　讨论

本文从棉铃虫全基因组三代测序原始数据中，筛

选得到了与线粒体相关的序列。其中，ｒｅａｄ９９２６１和

ｒｅａｄ１１９１７７的ｒｅａｄ覆盖度为１００％，表明二者可能

是正常线粒体ＤＮＡ的片段；ｒｅａｄ６６００３完整覆盖

ｓｕｂｊｅｃｔ，且在二代测序数据的辅助下能拼接成环，因

此我们借助该ｒｅａｄ鉴定出了膨胀的棉铃虫线粒体

基因组；而其余ｒｅａｄ对ｓｕｂｊｅｃｔ的覆盖度较低或存

在片段倒位（表１），由于原始数据未经过拼接组装，

不存在拼接错误，因此我们推测这些序列并非是线

粒体源的ＤＮＡ，而是包含线粒体假基因的核基因组

序列。线粒体基因组向核基因组迁移的现象广泛存

在。在动物中，线粒体基因通常以假基因形式存在

于核基因组中，分布形式多变［３３３４］，其中昆虫基因组

中的线粒体假基因已在蚱蜢、蚜虫、天牛等类别的物

种中得到研究［３５３７］。植物中线粒体ＤＮＡ迁入核基

因组的事件比动物更为普遍，核基因组能获得线粒

体基因并保留其功能［３８］，且线粒体基因组能以大片

段乃至完整形式插入核基因组［３９］。在本研究中，线

粒体相关ｒｅａｄ的鉴定暗示棉铃虫核基因组中可能

存在诸多的线粒体假基因，且假基因与真基因的相

似度较高，但假基因的种类、拷贝数以及分布方式等

问题尚未明确，仍有待进一步研究。Ｓｏｎｇ等
［４０］的研

究表明，细胞核基因组中的线粒体假基因会干扰

ＤＮＡ条形码鉴定技术的准确性，这也提示我们未来

使用ＤＮＡ条形码定量检测棉铃虫种群时需注意排

除线粒体假基因的干扰。

后生动物线粒体基因组通常编码３７个基因，长

度一般不超过２０ｋｂ，非编码序列含量很低。棉铃虫

线粒体基因组前人已有报道［２９］，符合动物线粒体基

因组的这些保守特征。本文通过高通量测序发现了

一种不同于该报道的、异常膨胀的棉铃虫线粒体基

因组，其大小达到２７１１３ｂｐ。与已公布的序列相

比，基因组内部发生了显著的膨胀，膨胀原因主要是

犮狅狓１基因编码区中间插入了一段１１４６７ｂｐ的序

列。线粒体基因组的膨胀主要通过基因复制或非编

码区扩张的方式实现。为此，我们分析了膨胀序列

的来源以及该区域内编码基因、重复元件或内含子

存在的可能性。如２．３所述，该片段在ＮＣＢＩＮｔ数

据库中能够匹配到棉铃虫ＢＡＣ序列，却与线粒体

ＤＮＡ无任何匹配，表明其并非线粒体基因组自身的

复制或扩张，而更可能来源于核基因组。通过功能

基因的注释，发现膨胀区域包含一个完整的核基因

·９３１·
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组蛋白编码基因（依赖ＡＴＰ的ＲＮＡ解旋酶），且具

有外显子 内含子的真核基因结构。这进一步表明

膨胀片段可能是一段核基因组序列通过水平转移被

整合进线粒体基因组的产物。

Ｉ类内含子和Ⅱ类内含子不同于核基因组内的

剪接体内含子，二者不依赖复杂的剪接体即可完成

自我剪接，后者通常还具备逆转录酶、成熟酶或核酸

内切酶的编码区［１６］。本研究中，利用核酸内切酶、

逆转录酶保守结构域以及内含子预测工具均未在膨

胀区域发现内含子存在的证据，这表明棉铃虫线粒

体基因组的膨胀并非由内含子插入导致。我们进一

步使用Ｒｅｐｂａｓｅ预测了膨胀线粒体基因组内转座元

件存在的可能性。结果表明，该区域内存在一个较

完整的ＮｏｎＬＴＲ类反转录转座子以及诸多转座元

件的片段。这些转座子序列大多不完整，且呈分散

或嵌套分布，因此我们推测膨胀片段的祖先序列经

历了多次转座事件，多数转座子结构被破坏，仅残留

部分痕迹，而线粒体基因组中该膨胀部分的插入则

可能是在上述转座事件后发生的一次细胞核ＤＮＡ

水平转移事件。

在植物中，核内ＤＮＡ序列、尤其是转座元件整

合进入线粒体基因组的现象较为普遍［３９］，但在动物

线粒体基因组中此类变异事件较为罕见，且对于简

单、紧凑的线粒体基因组，转座子通常是有害的，在

演化过程中易受净化选择（ｐｕｒｉｆｙｉｎｇｓｅｌｅｃｔｉｏｎ）作用

而被清除。针对本文中鉴定得到的棉铃虫膨胀线粒

体基因组，我们曾尝试在室内及田间收集的数十个

棉铃虫ＤＮＡ样品中克隆该膨胀区域，但均未发现

目的片段整合到线粒体基因组的证据。该膨胀的线

粒体基因组序列是直接由ＤＮＡ测序ｒｅａｄ得到的，

不会掺入拼接错误，因此可以保证其存在的真实性，

而其克隆证据的缺失一方面可能是因为膨胀序列的

保守性较低，存在诸多变异形式，另一方面，更大的

可能性在于此种线粒体膨胀事件发生的概率极低，

且其破坏了犮狅狓１基因的编码区，对个体生存是不利

的，很难被遗传下去，只是发生在体细胞的一种偶然

突变。尽管如此，本文报道的棉铃虫线粒体基因组

的膨胀，仍可为日后的研究提示一种特殊的线粒体

基因组变异方式。
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