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Розглянуто кількісно найбільший компонент рослинного геному — мобільні генетичні елементи 
(МГЕ) обох класів: класу І (ретротранспозони) і класу ІІ (ДНК-транспозони), історію їх відкриття і вивчен-
ня. Проаналізовано механізми і чинники їх переміщення, особливості структури, еволюції, біологічне зна-
чення і практичне застосування. Наведено відомості про багатолику роль МГЕ в регуляції клітинних генів 
і еволюції розміру, структури і пластичності геномів, у механізмах адаптивності вищих рослин як на рівні 
окремого організму, так і на популяційному рівні. Припускається, що інвазія і подальша ампліфікація МГЕ 
є основним формотворним чинником, що забезпечує адаптацію до мінливих умов довкілля і в деяких ви-
падках може приводити до «швидкого» видоутворення.

Для спеціалістів у галузі генетики, молекулярної біології, клітинної біології, біотехнології, екології, 
фізіології та біохімії рослин, селекції, викладачів та студентів вищих навчальних закладів.
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ВСТУП,
або дещо про пластичність геному як основу адаптивності рослин

Вищі рослини, які є прикріпленими організ-
мами, виробили потужні й ефективні, а подеку-
ди — й специфічні механізми адаптації до мін-
ливих умов довкілля, зокрема могутні механізми 
захисту від дії екстремальних (стресових) чин-
ників. Механізми стре сової адаптації діють як 
на рівні окремого організ му, так і на популяцій-
ному рівні.

Дослідження молекулярних механізмів адап-
тації на рівні окремого організму показали, що 
за ці реакції відповідають переважно епігене-
тичні системи, які є частиною естафети від фік-
сації «відчуття» зміни в довкіллі до зміни генної 
експресії. Здатність епігенетичних систем змі-
нюватися швидко й ефективно, зберігаючи при 
цьому потенціал стабільної «пам’яті» впродовж 
багатьох клітинних поколінь, пояснює гнучкість 
реакції рослин на умови довкілля. Залежно від 
умов існування продукт реалізації генотипу — 
фенотип — може бути різним. Наприклад, один 
із видів роду Ficus у лісі — це ліани, а на відкри-
тому просторі — дерева. Або класичний приклад 
з рослиною стрілиця Sagittaria L., що утворює 
різні відмінні форми листків: підводні (нитчас-
ті), плаваючі (суцільні серцеподібні) і надводні 
(стрілоподібні). Ці й багато інших даних свід-
чать про те, що епігенетичні системи рослин є 
складними і містять цілу низку унікальних скла-
дових, які відсутні в інших евкаріотів.

В основі відомих на сьогодні клітинних і 
молекулярних механізмів захисту рослин від 
стресових чинників, адаптивності і гомеоста-
тичності на рівні окремого організму лежить, 
на нашу думку, таке основоположне явище, як 
висока пластичність геному соматичних клі-
тин, його т. зв. «динамічність», яка чітко вияв-
ляється в онтогенезі. Пластичність геному рос-
лин зумовлює тотипотентність (переключення 
морфогенетичних програм, наприклад, з метою 
відновлення пошкоджених органів чи організму 
в цілому) і регульовану (адаптивну) мінливість 
геному в онтогенезі (у тому числі появу генотро-
фів), а також високу частоту, на перший погляд, 
ненаправлених геномних змін в умовах впливів, 
що виходять за межі норми реакції генотипу 
(стресових впливів).

Молекулярні механізми пластичності в ор-
ганізації геному, що змінюється залежно від 
потреб клітини й умов її функціонування і, 
особ ливо, за відхилень, викликаних неперед-
бачуваними стресовими умовами, що дозволяє 
клітині ефективно уникати загибелі, деталь-
но розглянуто у низці книг і оглядів (Колотова 
и др., 2004; Патрушев, Минкевич, 2007; Яблон-
ка, Лэмб, 2008; Юрченко и др., 2011; Arnold-
Schmitt, 2004; Grant-Downton, Dickinson, 2005, 
2006; Mittler et al., 2006, тощо). Проте у цих 
працях практично не проаналізовано геномні 
зміни, зокрема кількісні зміни ДНК і хромосом-
ні зміни, які відіграють не менш важливу роль, 
ніж інші, добре відомі й багаторазово описа-
ні «класичні» складові епігенетичної системи 
рослин, а саме так звані «три стовпи» епігене-
тики:

• метилювання ДНК (цитозинових і аденіно-
вих залишків);

• модифікації хроматину (метилювання і аце-
тилювання гістонових білків і їх посттранс-
ляційних модифікацій);

• світ РНК (перш за все обох типів малих 
РНК — малих інтерферуючих РНК (siRNA) і 
мікроРНК (miRNA).
Ще у 70-х рр. минулого століття Барбара 

МакКлінток, спостерігаючи за швидкою, пря-
мою індукцією нових спадкових станів за зо-
внішніх і внутрішніх (онтогенетичних) впливів, 
писала: «Я вважаю, що немає підстав ставити 
під сумнів наявність внутрішніх систем, здатних 
реструктурувати геном. Наразі необхідно вивчи-
ти ці системи і визначити, чому багато з них є 
неактивними, залишаються такими впродовж 
тривалого періоду часу і запускаються у дію 
лише формами стресу, наслідки якого варіюють 
залежно від природи виклику, з яким потрібно 
впоратися» (McClintock, 1978). Виступаючи з 
нобелівською лекцією, вона закликала біоло-
гів «визначити ступінь знань клітини про саму 
себе і як вона використовує це знання у «розум-
ний» (thoughtful) спосіб у разі необхідності» 
(McClintock, 1984).

За часи, що минули, наше розуміння однієї з 
найзагадковіших проблем генетики — проблеми 
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пластичності геному, розуміння динамічної по-
ведінки геному, епігеному, ядра і самої клітини 
значно поглибилося, і ми наближаємося до по-
чатку визначення механізмів, за допомогою яких 
клітина й організм використовують «своє знання 
у розумний спосіб у разі потреби».

Початок ХХІ століття відзначився тим, що 
молекулярна клітинна біологія встановила на-
явність компактної структури інформаційно-
процесингових мереж, що використовують геном 
як систему інтерактивної пам’яті, а не просто як 
програму розвитку організму. Сиквенування ге-
ному показало важливість активності мобільної 
ДНК і основних процесів реструктурування ге-
ному протягом еволюції: перетасування екзонів, 
зміни у cis-регуляторних сайтах, горизонтальне 
перенесення, злиття клітин, подвоєння усього 
геному (WGDs — whole genome doublings) тощо. 
Функції природної генетичної інженерії, які обу-
мовлюють реструктурування геному, активують-
ся численними факторами, зокрема мікробною 
інфекцією та міжвидовою гібридизацією, які 
приводять до формування алотетраплоїдів — 
ключового шляху еволюції рослинного світу. 
Відкриття у царині молекулярної генетики, су-
часні гіпотези та припущення на основі новіт-
ніх даних стосовно того, як перебудови мобіль-
ної ДНК збільшують ефективність виникнення 
функціональних геномних «інновацій», дозво-
ляють певною мірою об’єднати сучасні знання 
молекулярної основи геномних змін, основних 
генетичних процесів еволюції та адаптації і чин-
ників, що активують реструктурування ДНК, із 
класичним цитогенетичним розумінням ролі гі-
бридизації у дивергенції видів, а також онтоге-
нетичної поліплоїдії у процесах адаптації.

Нещодавно ми проаналізували особливості 
прояву пластичності геному соматичних клітин 
рослин, що виявляються, перш за все, у змі-
нах числа хромосом, кількості ДНК, її окремих 
фракцій, повторів і послідовностей у нормі та 
за впливу різних біотичних і абіотичних фак-
торів довкілля, адаптивності геномних пере-
творень, що відбуваються в онтогенезі, і мож-
ливість передачі адаптивних змін, що виникли 
у соматичних клітинах, у статевих поколіннях 
(Кунах, 2011, 2011а). Упевнилися, що принцип 
факультативності геному, розроблений М. Голу-
бовським і нещодавно викладений у завершено-

му і цілісному вигляді (Golubovsky, 2011), дій-
сно віддзеркалює загальний принцип організації 
життя й еволюції живого — єдність цілого і сво-
боду частин. Коротко ця гіпотеза і її наслідки є 
такими.

Геном зберігає і передає спадкову інформа-
цію як структурно, так і динамічно. Він представ-
ляє собою ансамбль як облігатних, так і факульта-
тивних елементів. Матричні процеси (реплікація, 
транскрипція і трансляція) й основні генетичні 
процеси (репарація, рекомбінація і сегрегація) 
здатні до факультативної функціональності і ди-
намічних (епігенетичних) модифікацій. Автор 
пропонує розрізняти три типи спадкових змін: 
мутації, варіації та епігенетичні модифікації. 
Факультативність структури геному виражається 
у поділі клітинних ДНК і РНК на дві підсистеми: 
облігатні генетичні елементи (OGEs) і факуль-
тативні генетичні елементи (FGEs). До FGEs 
автор відносить різні типи повторюваних послі-
довностей, мобільні генетичні елементи (МГЕ), 
амплікони, вставлені вірусні і чужинні ДНК, 
В-хромосоми, плазміди і цитобіонти (рис. 1).

Кількість і внутрішня топографія FGEs різні 
у різних клітинах, тканинах та індивідах. Зміни 
структури і порядку OGEs відповідають класич-
ним мутаціям. Для різних змін кількості чи клі-
тинної/тканинної топографії FGEs автор вважає 
слушним застосовувати термін «варіації». Мута-
ції і варіації значно відрізняються за характером 
свого розповсюдження. Варіації можуть трапля-
тись одночасно у багатьох клітинах/індивідах й 
індукуються немутагенними чинниками. Спон-
танні спадкові зміни в природі зазвичай вини-
кають у системі ДОВКІЛЛЯ — FGEs — OGEs 
двохетапним шляхом. Першими на дію внутріш-
ніх і зовнішніх умов реагують FGEs. Потім їх 
активація індукує генні/хромосомні мутації. Як 
варіації, так і епігенетичні зміни (епіваріації та 
епімутації) можуть мати неменделівські влас-
тивості, іноді нагадуючи успадкування набутих 
ознак (Golubovsky, 2011).

Останнім часом накопичується все більше 
даних про те, що поряд з іншими механізмами 
перебудов, що забезпечують адаптивність і ево-
люцію рослин, важливу роль відіграють транспо-
зиції мобільних генетичних елементів (МГЕ).

МГЕ (транспозони) були відкриті у кінці 
40-х рр. ХХ ст., проте знадобилося півстоліття, 
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щоб зрозуміти механізми їх дії і біологічне зна-
чення. Спочатку вони вважалися непотрібними, 
«сміттєвою» ДНК (junk DNA), а нині виявилися 
головними «діючими гравцями» адаптації і ево-
люції. Наразі практично щодня у світовій науко-
вій літературі з’являються все нові й нові дока-
зи цього (див., наприклад: Fedoroff, 2011, 2012; 
Plant Transposons.., 2013; Ewing et al., 2013).

Зокрема, у більшості вищих рослин МГЕ 
складають понад половину (до 90 % у деяких 
злаків) ядерного геному. Очевидно, у багатьох 
випадках у рослин саме МГЕ є основою тієї 
частини геному, яку М. Голубовський назвав 
факультативними генетичними елементами
(FGEs). Вони є внутрішньогеномними біохіміч-
ними системами перебудов ДНК, що лежать в 
основі значної кількості генетичних змін, вико-
нують ключову роль у природній генетичній ін-
женерії. МГЕ поєднують у собі здатність до пере-
міщення, захоплення та експорту послідовностей, 
до ектопічної рекомбінації між гомологічними 
послідовностями і ще до великого переліку різ-
них явищ, розглянутих, наприклад, у моногра-
фії (Колотова и др., 2004) і огляді (Юрченко,
2011).

Проте, за винятком цитованої монографії, 
у якій МГЕ — не головна тема, та п’яти-шести 
оглядових статей, ні монографічна, ні навчаль-
на література, в якій на сучасному рівні було б 
спеціально розглянуто структуру мобільних 
елементів, роль транспозицій в еволюції гено-
мів, а також в адаптації організмів до змінних 

умов довкілля, практичні аспекти застосуван-
ня транспозицій, в Україні не друкувалася. Це 
не сприяє як підготовці кваліфікованих кадрів, 
так і подальшому розвитку досліджень у бага-
тьох галузях сучасної біології і екології, а також 
біотехнології рослин.

Коли я практично завершив рукопис цієї 
монографії, вийшла в світ чудова книга, збірник 
праць, яку написав колектив авторів за редак-
цією відомого фахівця у галузі молекулярної ге-
нетики і геноміки рослин Ніни Федорофф (Plant 
Transposons and Genome Dynamics in Evolution. 
Ed. Nina V. Fedoroff, 2013, Wiley-Blackwell, 
232 p.). У книзі наведено дані ретельного ана-
лізу поточного стану знань про чисельність, по-
ширення і природу транспозонів і ретротранс-
позонів і про їх роль у формуванні й еволюції 
геномів рослин. Як видно із порівняння тексту 
згаданої книги і подальшого тексту моєї моно-
графії, мої погляди і припущення про біологічну 
роль мобільних елементів переважно збігаються 
з поглядами і припущеннями авторів згаданої 
книги. Проте є й певні відміни, що стосуються 
головним чином оцінки внеску мобільних ге-
нетичних елементів у пластичність геному як 
основу адаптивності рослин (див. заключний 
розділ 24 цієї монографії).

Моя монографія також спрямована на уза-
гальнення та аналітичний огляд результатів до-
сліджень у галузі біології мобільних генетичних 
елементів, даних про механізми і чинники їх 
переміщення, особливості структури, еволюції, 

Рис. 1. Облігатні (OGEs) і факультативні (FGEs) генетичні елементи та два типи спадкових змін — мутації і варіації
Стрілки вказують на зв’язки, а товщина стрілок — на інтенсивність їх сили (intensity of their forces) (за: Golubovsky, 2011, 

з доповненнями)
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біологічне значення і практичне застосування. 
Наведено відомості про багатолику роль МГЕ 
у регуляції клітинних генів і еволюції розміру, 
структури і пластичності геномів, у механізмах 
адаптивності вищих рослин як на рівні окре-
мого організму, так і на популяційному рівні. 
Аналізуються дані щодо МГЕ як основного фор-
мотворного чинника, що забезпечує адаптацію 
до мінливих умов довкілля і в деяких випадках 
може приводити до «швидкого» видоутворення.

Автор розуміє, що він не міг охопити все 
розмаїття експериментальних даних, накопиче-
них у цій галузі досліджень. Слід враховувати, 
що майже щоденно з’являються все нові й нові 
результати, що поглиблюють і уточнюють наші 
знання щодо рухливих (мобільних) елементів 
геному. У цій книзі автор, у міру своїх можли-

востей, намагався узагальнити наявні і доступні 
йому відомості і на деяких прикладах продемон-
струвати найхарактерніші особливості МГЕ, їх 
біологічну роль і практичне значення. Наскільки 
це вдалося — судити читачеві.

Висловлюю глибоку вдячність моїм учням 
і колегам, перш за все співробітникам відділу 
генетики клітинних популяцій Інституту мо-
лекулярної біології і генетики НАН України, 
особливо молодшому науковому співробітнику 
В. І. Адоніну, науковому співробітнику Л. П. Мо-
жилевській та старшому науковому співробіт-
нику кандидатові біол. наук Н. Ю. Мирюті, які 
допомогли в оформленні і підготовці тексту та 
ілюстративного матеріалу, сприяли тому, щоб ця 
книга вийшла у світ саме такою.
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needs of the cell and the conditions of its functioning 
and, especially, the deviations caused by unpredictable 
stress conditions that allow to avoid effectively cell 
death are detailed in several books and reviews 
(Kolotova et al., 2004; Patrushev, Mynkevych, 2007; 
Yablonka, Lamb, 2008; Yurchenko et al., 2011; 
Arnold-Schmitt, 2004; Grant-Downton, Dickinson, 
2005, 2006; Mittler et al., 2006, etc.). However, in 
these works virtually there is no analysis of genomic 
changes, including quantitative changes of DNA and 
chromosomal alterations that play no less important 
role than the others, well-known and frequently 
described «classic» components of plant epigenetic 
system, namely, the so-called «three pillars» of 
epigenetics:

• DNA methylation (of cytosine and adenine re-
sidues);

• chromatin modifi cations (methylation and ace-
thylation of histone proteins and their post-trans-
lation modifi cations);

• RNA world (fi rst of all both types of small 
RNAs, small interfering RNAs (siRNA) and mi-
croRNAs (miRNAs).

Back in the 70s of last century, Barbara Mc-
Clintock, observing the fast, direct induction of new 
hereditary states upon internal and external (ontoge-
netic) effects wrote: «I believe there is little reason to 
question the presence of innate systems that are able 
to restructure a genome. It is now necessary to learn 
of these systems and to determine why many of them 
are quiescent and remain so over very long periods of 
time only to be triggered into action by forms of stress, 
the consequences of which vary according to the na-
ture of the challenge to be met» (McClintock, 1978). 
Speaking from his Nobel Prize lecture, she urged biol-
ogists «to determine the extent of knowledge the cell 
has of itself, and how it utilizes this knowledge in a 
«thoughtful» manner when challenged» (McClintock, 
1984).

For the times that have passed, our understanding 
of one of the most enigmatic problems of genetics — 
genome plasticity problem, understanding of the 
dynamic behavior of the genome, epigenome, the 
nucleus and the cell itself is much deeper and we 
are approaching the beginning of the insight into 

Higher plants being settled organisms evolved 
powerful, effective and sometimes specifi c mecha-
nisms of adaptation to varying environments, in 
particular, potent protective mechanisms from the 
effect of extreme (stress) factors. Mechanisms of 
stress adaptation operate both at individual and 
populational level.

Studies on molecular mechanisms of adaptation 
at individual level suggested that these responses 
were preferentially mediated by the epigenetic 
systems to be a part of relay race from fi xation of 
«sensation» in environmental changes to alteration 
of gene expression. Ability of the epigenetic systems 
to change promptly and effi ciently while keeping 
the potential of stable «memory» for many cell 
generations may explain the fl exibility of plant 
responses to environmental conditions. Dependently 
on living conditions product of genotype realization, 
phenotype, may vary. For example, one of the Ficus 
species inhabiting forests is represented by lianas 
while those found in open space vegetate as trees. 
Or take it a classic example of a plant arrowhead, 
Sagittaria L., forming a variety of different shapes 
of leaves: underwater (fi lamentous), continuous 
(cordate) and above-water (sagittal). These and many 
other data suggest that plant epigenetic systems are 
complex and contain a number of unique elements, 
lacking in other eukaryotes.

The basis for the presently known cellular and 
molecular mechanisms of plant protection against 
stress factors, adaptability and homeostatic nature at 
the level of the individual organism is, in our opinion, 
a fundamental phenomenon of high plasticity of the 
genome of somatic cells, its so-called «dynamicity», 
which is clearly ma nifested in ontogenesis. Plant 
genome plasticity results in totipotency (switching 
of morphogenetic programs, for example, with view 
to restore the damaged organs or body as a whole) 
and regulated (adaptive) genome variation during 
ontogenesis (including genotrophs occurrence) as 
well as high incidence, at fi rst sight, of undirected 
genome changes that go beyond the norm of reaction 
genotype (stress infl uences).

Molecular mechanisms of plasticity in the orga-
nization of the genome that varies depending on the 
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the mechanisms by which cells and organisms use 
their knowledge «in a thoughtful manner when 
challenged».

Beginning of the ХХІ century was marked by the 
fact that molecular cell biology established the pre-
sence of compact structure of information-processing 
net works using the genome as a system of interactive 
memory but not just as a program of organism devel-
opment. Genome sequencing demonstrated the im-
portance of mobile DNA activity and major events of 
the genome restructuring throughout evolution: exon 
reshuffl ing, changes in cis-regulatory sites, horizontal 
transfer, cell fusion, whole genome doublings (WGDs) 
etc. Functions of natural genetic engineering that lead 
to the genome restructuring are activated by numer-
ous factors, including microbial infection and inter-
species hybridization, which result in allotetraploid 
formation, a key pathway of plant world evolution. 
Discoveries in molecular genetics area, current hy-
potheses and suggestions based on the newest fi nd-
ings concerning the way the mobile DNA rearrange-
ments increase the effi ciency of functioning genome 
«innovations» appearance, allow to some extent com-
bine modern knowledge of the molecular basis for ge-
nome changes, main genetic events of evolution and 
adaptation and factors that activate DNA restructuring 
with classical cytogenetic understanding of the role of 
hybridization in species divergence as well as devel-
opmental polyploidy in the process of adaptation.

Recently we have analyzed the details of plas-
ticity manifestations in the genome of somatic 
plant cells that are revealed fi rst of all in changes of 
chromosome number, DNA amount, its individual 
fractions, repeats and sequences in norm and under 
the infl uence of various biotic and abiotic environ-
mental factors, adaptability of genome reformations 
to occur in development and possibilities for trans-
mission of adaptive changes arising in somatic cells 
to germ line generations (Kunakh, 2011, 2011а). We 
ascertained that genome facultativeness principle in 
the hereditary system developed by M. Golubovsky 
and recently stated in completed and integral form 
(Golubovsky, 2011) really refl ects the general prin-
ciple of life organization and evolution of living — 
the unity of the whole and freedom of the parts. In 
brief, this hypothesis and its consequences are as 
follows.

The genome maintains and transfers hereditary 
information both structurally and dynamically. It 

rep resents an ensemble of both obligate and faculta-
tive elements. Template processes (replication, tran-
scription and translation) and basic genetic process-
es (reparation, recombination and segregation) are 
capable of functional facultativeness and dynamic 
(epigenetic) modifi cations. Author proposes to dis-
criminate among three kinds of hereditable changes: 
mutations, variations and epigenetic modifi cations. 
Structural genome facul tativeness is expres sed as 
a subdivision of cell DNA and RNA elements into 
two subsystems: obligate genetic elements (OGEs) 
and facultative genetic elements (FGEs). To FGEs 
author includes various kinds of repeated sequences, 
mobile ele ments (MEs), amplicons, inserted viral 
and foreign DNA, B-chromosomes, plasmids and 
cytobionts (Fig. 1).

The abundance and intracellular topography 
of FGEs are different in different cells, tissues 
and individuals. Changes in structure and order of 
OGEs correspond to classical mutations. For dif-
ferent changes in number or cell/tissue topography 
of FGEs author believes reasonable to use the term 
variations. Mutations and variations signifi cantly 
differ in the pattern of their occurence. Variations 
may occur simultaneously in many cells/individuals 
and are induced by non-mutagenic factors. Sponta-
neous hereditary changes in nature usually occur in 
the system ENVIRONMENT — FGEs — OGEs via 
a two-stage pathway. FGEs are fi rst to respond to 
both internal and external environmental challeng-
es. Then their activation induces ge ne/chromosomal 
mutations. Both variations and epigenetic changes 
(epivariations and epimutations) may have non-
Mendelian features, sometimes reminding the phe-
nomenon of inheritance of acquired characteristics 
(Golubovsky, 2011).

Lately, ever more accumulate fi ndings that 
alongside with other mechanisms of rearrangements 
that ensure adaptability and evolution of plants, im-
portant role play transpositions of mobile genetic 
elements (MGEs or MEs).

MEs (transposons) were discovered in the 
late 40th of ХХ century, but it took half a century 
to understand the mechanisms of their effect and 
biological implication. At fi rst they were treated as 
unnecessary, «junk» DNA, while nowadays these 
proved to be the major «acting players» of adapta-
tion and evolution. Currently, practically every day 
the world scientifi c literature demonstrates ever new 
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evidence of this (see: Fedoroff, 2011, 2012; Plant 
Transposons.., 2013; Ewing et al., 2013).

Specifi cally, in most of higher plants MEs make 
up over half (up to 90 % in some cereals) of nuclear 
genome. Obviously, in many cases in plants name-
ly MGEs are the basis of that part of the genome, 
which were termed Golubovsky by facultative ge-
netic elements (FGEs). They present intragenomic 
biochemical systems of DNA rearrangements, un-
derlying considerable number of genetic changes, 
play a key role in natural genetic engineering. MEs 
combine in themselves the ability to transposition, 
capture and export of sequences, to ectopic recom-
bination between homologous sequen ces and also 
to a great range of different phenomena, considered, 
for example, in monograph (Kolotova et al., 2004) 
and review (Yurchenko, 2011).

However, except for cited monograph, in which 
MEs is not main topic, and fi ve-six reviews, no 
monograph, no educational literature, in which at 
modern level would specially considered the struc-
ture of mobile elements, role of transpositions in 
genome evolution as well as in organism adaptation 
to varying environment, practical aspects of trans-
position application in Ukraine were not published. 
This doesn’t promote both the training of skilled 
personnel, and the further development of studies in 
many areas of modern biology and ecology as well 
as plant biotechnology.

When I almost fi nished manuscript of this mo-
nograph, it was published a remarkable book, a 
collection of papers written by staff writers, edited 
by renowned specialist in the fi eld of molecular ge-
netics and genomics of plants Nina Fedoroff. (See 
original: Plant Transposons and Genome Dynamics 
in Evolution. Ed. Nina V. Fedoroff, 2013, Wiley-
Blackwell, 232 p.). The book provides a thorough 
data analysis of the current state of knowledge about 
the number, distribution and nature of the trans-
posons and retrotransposons and their role in shap-
ing the evolution of plant genomes. As can be seen 
from the comparison of the text of that book and the 

subsequent text of my monograph, my views and 
assumptions about the biological role of mobile ele-
ments mainly refl ect the views and assumptions of 
the authors of that book. However, there are some 
differences, mainly concerning estimation of the 
contribution of mobile genetic elements in the ge-
nome plasticity as a basis adaptability of plants (see 
fi nal section 24 of this monograph).

This monograph is aimed at summarizing and 
analytical reviewing the results of research in the 
area of mobile genetic element biology, data on 
mechanisms and factors underlying their trans-
position, details of structure, evolution, biological 
implication and practical application. Evidence for 
multifaceted role of MGEs in regulation of the cel-
lular genes and in evolution of the size, structure and 
plasticity of genomes, in mechanisms of higher plant 
adaptability both at individual organism and popu-
lation levels have been presented. Data relative to 
MGE as a major form-building agent which ensures 
adaptation to changing environments that occasion-
ally may result in «rapid» speciation were analyzed.

Author is conscious that he cannot compre-
hend all the diversity of the experimental data accu-
mulated in this research area. One should take into 
account that almost every day appear ever new re-
sults deepening and refi ning our knowledge con-
cerning mobile genome elements. In this book au-
thor as far as he could tried to generalize available 
and accessible to him information and some exam-
ples has demonstrated most characteristic features 
of MGEs, their biological role and practical value. 
How much it was succeeded will judge the reader.

I express my deep gratitude to my students 
and colleagues, fi rst of all to the staff of Cell Popu-
lation Gene tics Department of the Institute of Mo-
lecular Biology and Genetics, NAS of Ukraine, 
especially junior researcher V. I. Adonin, resear-
cher L. P. Mozhylevska and Senior Fellow PhD 
N. Yu. Myryuta which helped in the design and 
preparation of text and illustrations, contributed to 
this book was published just like that.
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ЗАГАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА

МОБІЛЬНИХ (РУХОМИХ) ЕЛЕМЕНТІВ ГЕНОМУ

Розділ 1. КОРОТКА ІСТОРІЯ ВИВЧЕННЯ НЕСТАБІЛЬНОСТІ ГЕНІВ
І ВІДКРИТТЯ МОБІЛЬНИХ ГЕНЕТИЧНИХ ЕЛЕМЕНТІВ

І сказав Бог: нехай вирощує земля зелень, траву, що сіє насіння
за [родом і за подобою своєю, і] дерево плідне, що приносить
за родом своїм плід, у якому насіння його на землі. І стало так.

Буття 1:11

І взяв Яків свіже пруття із тополі, мигдалю та явора, і повирізував
на ньому [Яків] білі смуги, знявши до білизни кору, що на прутті,
і поклав пруття з нарізкою перед худобою у водопійних коритах,
куди худоба приходила пити і де, приходячи пити, зачинала перед
пруттям. І зачинала худоба перед пруттям, і народжувалася
худоба строката, і з цятками, і з плямами.

Буття 30:37–39

Відкриття мобільних генетичних елементів 
(МГЕ) радикально змінило лик сучасної генети-
ки. Спочатку головні факти, що привели до від-
криття МГЕ, здавалися не пов’язаними один з од-
ним, оскільки їх було отримано у різних галузях 
генетики. Лише наприкінці 1970-х — на початку 
1980-х рр. накопичені дані привели до перегляду 
добре підтверджених і тому, здавалося б, непо-
рушних положень класичної генетики. Найфунда-
ментальнішою роботою, в якій було узагальнено 
новий погляд на геном, на явища стабільності/мін-
ливості геному, є добре відома монографія «Непо-
стоянство генома» (Хесин, 1984). Наслідки цього 
перегляду були значними за масштабами для всієї 
біології, особливо для еволюційної теорії (Pollard, 
1987; Shapiro, 1992, 2011; Transposable elements, 
1996; Голубовский, 2000, 2011; див. також журнал 
«Mobile DNA», 2010–2012).

М. Д. Голубовський (2011) виділяє п’ять від-
носно незалежних напрямів, що привели до на-
родження «мобільної» генетики або уявлення 
про динамічний геном:

• цитогенетичні дослідження нестабільнос-
ті генів і хромосом у кукурудзи, розпочаті 

Барбарою МакКлінток наприкінці 1940-х і 
узагальнені у 1950-х рр. у вигляді стрункої 
концепції мобільних елементів, здатних ре-
гулювати стан генів і викликати хромосомні 
мутації (McClintock, 1950, 1951, 1956, 1961, 
1965, 1984);

• дослідження плазмід та епісом у бактерій і 
відкриття А. Львовим здатності бактеріофага 
лямбда вбудовуватися у геном бактерії киш-
кової палички E. coli у стані профага (Lwoff, 
1953);

• відкриття у 1968–1976 рр. у бактерій особ-
ливого класу мутацій, що викликаються 
вставками певних інсерційних елементів, які 
населяють геном бактерій і причетні до гори-
зонтального міжвидового перенесення генів 
у бактерій;

• дослідження нестабільних генів і відкриття 
інсерційного мутагенезу у природних попу-
ляціях дрозофіли;

• виділення і молекулярно-цитогенетичний 
аналіз мобільних диспергованих фракцій 
ДНК (МГЕ) у хромосомах дрозофіли (Rubin 
et al., 1981; Tchurikov et al., 1981).

1.1. Відкриття мобільних генетичних елементів
Гуго де Фріз, найвірогідніше, був першим 

ученим-біологом, який на зламі XIX–XX ст. 
чітко показав наявність у природі особливого 

нестабільного стану спадкових факторів. Він 
дійшов такого висновку, вивчаючи явище неста-
більності у різних рослин, зокрема у ротиків 
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Antirrhinum majus, у яких часто спостерігається 
мозаїчність у забарвленні квітки. Результати цих 
досліджень узагальнено у циклі лекцій, прочи-
таних у 1904 р. в Каліфорнійському університеті 
(Берклі, США), які було видано окремою кни-
гою (De Vries Hugo, 1906). В одній з лекцій (роз-
ділів книги) під назвою «Ever-spotting varieties» 
(«Варіанти, що постійно виникають») привер-
нуто особливу увагу до разючої особливості ви-
яву факторів нестабільності у вищих організмів: 
«Here the variability is a thing absolute constancy, 
while the constancy consist of a eternal change!» 
(«Мозаїцизм є сталим, і в той же час ця сталість 
включає вічне варіювання прояву!») (De Vries, 
1906, p. 311). А через майже 90 років у ротиків 
було знайдено мобільний генетичний елемент 
Tam, який відповідає за подібний мозаїцизм за-
барвлення квітки (Saedler, Starlinger, 1992). Вста-
новлено, що цей мобільний (інсерційний) еле-
мент контролює роботу локусу-хазяїна на рівні 
транскрипції і ця регуляція є дуже чутливою 
до коливань зовнішніх умов і генетичного сере-
довища, включаючи тканинну й органоспеци-
фічність.

У 1920-х рр. головним модельним об’єктом 
у генетиці рослин стала кукурудза, в якої моза-
їцизм забарвлення зерна — досить поширене 
явище. Генетичний аналіз мозаїчності забарв-

лення рослин і зерен, що містять ген пурпурово-
го забарвлення перикарпа P, розпочав відомий 
американський дослідник Ролін Адамс Емерсон 
(Emerson, 1873–1947). Серед невеликої групи 
його учнів двоє стали нобелівськими лауреата-
ми: Дж. Бідл, автор концепції «один ген — один 
фермент», і Б. МакКлінток, яка відкрила мобіль-
ні генетичні елементи. Згадуючи свого вчителя, 
Дж. Бідл писав: «Внесок Емерсона у генетику 
був багатостороннім. Він розпочав працювати 
ще в той час, коли ця наука була слабкою і ви-
кликала багато сумнівів… Його статті з генетики 
забарвлення алейрона у кукурудзи — видатний 
зразок експериментального дослідження, гли-
боко обґрунтовані і ясні за написанням… Його 
роботи з мозаїцизму у забарвленні перикарпа 
привели до концепції нестабільних генів і пред-
ставляють собою розділ в історії генетики» (цит. 
за: Голубовский, 2011).

Р. А. Емерсон у 1914 р. першим провів ге-
нетичний аналіз мозаїчного нестабільного про-
явлення гена P, який контролює забарвлен-
ня оболонки зерна (перикарпа) у кукурудзи. 
На світлому тлі з’являлися червоні плями на зер-
нівках, викликані, як тепер уже відомо, вирізан-
ням мобільного елемента, що інгібує проявлен-
ня локусу (рис. 1.1). Емерсон зробив висновок, 
що існує певний фактор мозаїцизму, «різновид-

Рис. 1.1. Схема взаємодії активатора (Ас) і дисоціатора (Ds), що інактивував локус С у кукурудзи, який пояснює 
результати, отримані Р. Емерсоном, а пізніше — і Б. МакКлінток:

А — Ds віддалений від локусу С; Б — Ds перемістився у локус С й інактивував його (виявляється як рецесивна алель с); 
В — Ас стимулює переміщення Ds, внаслідок чого він залишає локус С, що виражається в реверсіях с→С у процесі міто-

тичних поділів (поява зафарбованих плям на зернівках кукурудзи) (за: Инге-Вечтомов, 2010)

А

Б

В
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ність тимчасового рецесивного інгібітора, який 
на ранньому чи пізньому етапі онтогенезу втра-
чає свою здатність інгібувати… Причини такої 
зміни фактора лежать нині поза рамками розум-
ного обговорення» (Emerson, 1917; цит. за: Голу-
бовский, 2011).

Подібного висновку дійшов і інший видат-
ний американський дослідник — Милислав Де-
мерец (1895–1966), югослав за походженням. 
Йому належать класичні роботи у галузі генної 
нестабільності, ефекту положення у дрозофіли і 

генетики мікроорганізмів. Він розпочинав свої 
дослідження з аналізу генетичної нестабільності 
у ротиків Antirrhinum majus. Вивчивши власти-
вості двох нестабільних мутацій, які впливали 
на забарвлення квітки, Демерец припустив, що 
розмір мозаїчної плями на рослині залежить від 
стадії онтогенезу, на якій мутує нестабільний 
ген. Один з вивчених ним генів мутував рівно-
мірно на всіх стадіях розвитку, а інший — лише 
на пізній ембріональній стадії.

1.2. Гіпотеза Б. МакКлінток

Найважливіший крок у дослідженні неста-
більності геному було зроблено ученицею 
Р. А. Емерсона Барбарою МакКлінток (1902–
1992). Вона висловила гіпотезу про існування 
особливого класу генетичних елементів, здатних 
переміщуватися по геному, вбудовуватися в різ-
ні локуси, вирізатися звідти і таким чином регу-
лювати темп мутування гена і його мутаційний 
стан. По суті, всі основні генетичні властивості 
мобільних генетичних елементів, що були зна-
йдені пізніше, через 25–30 років, у різних видів 
і досліджені на рівні ДНК, вже були встановлені 
Б. МакКлінток. Особливість її роботи полягала 
у тісному об’єднанні генетичного і цитогенетич-
ного підходів, що дозволило безпосередньо ба-
чити у мікроскопі те, що передбачалося на осно-
ві даних генетичного аналізу.

В однієї з ліній кукурудзи у мейозі МакКлін-
ток спостерігала регулярні розриви і возз’єднан-
ня хромосом у ділянці короткого плеча хромо-
соми 9. На дистальному кінці цієї хромосоми 
розташовувався вузлик гетерохроматину, непо-
далік від нього у напрямку центромери локалізу-
валися рецесивні мутації генів. Зазвичай розрив 
хромосоми відбувався у певному місці, позначе-
ному як Ds (від dissociation — розрив), між ге-
ном Ds і центромерою.

У деяких ліній Б. МакКлінток виявила пере-
міщення точки розриву, і в цьому місці виника-
ли нестабільні мутації. Коли ж із нестабільного 
гена фактор Ds переміщувався в іншу ділянку, 
ген знову ставав відносно стабільним. Часто-
та розривів, викликаних фактором Ds, різко 
зростала під впливом домінантного фактора Ac 
(activator). Таким чином, у системі Ac — Ds фак-

тор Ds є контролюючим, а Ac — регуляторним 
елементом. Контролюючий елемент Ds мав такі 
властивості:

• контроль активності гена-хазяїна, так що за 
вбудовування Ds ген може або частково, або 
ж повністю інактивуватися;

• здатність до транспозицій;
• здатність викликати розриви у сайтах вбудо-
вування;

• здатність змінювати свій стан.
Проте всі ці властивості виявлялися лише 

у присутності Ac.
На прочатку 1980-х рр., коли розпочала-

ся ера молекулярних досліджень на рослинах, 
висновок МакКлінток було повністю підтвер-
джено. Дійсно, нестабільні мутації, викликані 
факторами Ac — Ds, містили вставку. Повно-
розмірний мобільний Ac-елемент мав довжи-
ну близько 4,5 т. п.н., а Ds виявився дефектним 
варіантом Ac, який, будучи вбудованим у даний 
локус, сам по собі не здатен переміщуватися, але 
активується за присутності у геномі повної копії 
Ac, яка містить транспозазу — фермент транс-
позиції. Активація приводить до вирізання Ds і 
появи забарвлених плям (див. рис. 1.1, а також 
наступний розділ).

Таким чином, роботи Б. МакКлінток приве-
ли до появи у генетиці трьох нових ідей:

• мутантна подія, приурочена до певного локусу 
чи гена, може бути пов’язана не зі зміною само-
го гена, а з певним контролюючим елементом;

• цей контролюючий елемент є мобільним, він 
здатен вбудовуватися в різні локуси, причо-
му цей мобільний контролюючий елемент не 
один, є група незалежних елементів;
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• мобільний елемент може регулювати харак-
тер прояву гена залежно від онтогенезу і тка-
нинної (органної) специфічності.
Саме тому МакКлінток назвала ці елементи 

не лише мобільними, а й контролюючими.
Цей висновок було зроблено у 1950-ті рр., 

коли нічого не знали ні про транскрипцію і тран-
сляцію, ні про гени-регулятори, які були пізніше 
відкриті Жакобом і Моно.

Повідомлення про першу серію дослідів 
було надруковано в працях Американської ака-
демії наук (1950), а потім у детальнішому ви-
гляді представлено на авторитетному форумі 

генетиків у Колд Спрінг Харборі (McClintock, 
1951). Проте зроблені висновки здавалися над-
то парадоксальними, чимось неправдоподібним. 
МакКлінток згадує, що доповідь 1951 р. не зро-
зуміли, а гіпотезу — зустріли вороже. Згідно з 
канонічною теорією Т. Моргана гени повинні 
мати строгу локалізацію, а існування цілого 
класу мобільних елементів порушувало всі ка-
нони. За словами одного з членів Нобелівського 
комітету, у 1951 р. «оцінити цю гіпотезу могли 
не більше п’яти генетиків у всьому світі, а сама 
Б. МакКлінток призналася, що «мене вважали 
божевільною» (цит. за: Голубовский, 2011).

1.3. Концепція профага, епісоми і плазміди

За дивним збігом, практично одночасно 
у 1953 р. було зроблено ще два відкриття, що 
визначили обличчя сучасної молекулярної і за-
гальної генетики: відкриття подвійної спіралі 
ДНК Дж. Уотсоном і Ф. Кріком та дослідження 
А. Львовим лізогенії у бактерій і запропонована 
ним концепція профага.

Андре Львов установив, що у процесі взає-
модії бактеріофаг лямбда — бактерія фаг здатен 
вбудовуватися у хромосому бактерії і передава-
тися у ряді поколінь як її генетичний елемент. 
Бактерію, що включила геном фага у свій ге-
ном, Львов назвав лізогенною, а вбудований 
бактеріофаг — профагом. Фаги, що здатні пере-
ходити у латентний інтегрований у геном бакте-
рії стан, називають помірними. Вбудуваши фаг 
у свій геном, бактерія набуває імунітет до зара-
ження. У деяких випадках стан лізогенії спри-
чинює набуття клітинних ознак, побічних щодо 
інфекції, наприклад зміна вигляду колоній чи 
зміна поверхневих антигенів бактеріальної клі-
тини (т. зв. конверсія штамів). Велич відкриття 
Андре Львова стає більш чіткою, якщо його роз-
глядати на тлі подій, що йому передували.

Уже на початку 1920-х рр. були відомі штами 
бактерій, здатні нести фаги у прихованому ста-
ні і викликати лізис у чутливих штамів. Проте 
автор відкриття бактеріофагів Фелікс Д’Еррель 
(1873–1949) розглядав фаг чи вірус як облігат-
но летальний для клітини агент. Він уважав, що 
культури лізогенних бактерій просто забрудне-
ні фагом і від нього можливо позбутися шляхом 
очистки.

Подібної думки дотримувалася і група до-
слідників, учнів та послідовників класика гене-
тики Макса Дельбрюка (група генетики фагів 
Каліфорнійського технологічного інституту). 
Тут працювали з т. зв. Т-фагами, які не здатні 
вбудовуватися в бактерію і викликати стан лі-
зогенії. Авторитет школи М. Дельбрюка був на-
стільки високим, що явищем лізогенії довго ні-
хто детально не займався.

А. Львов після Другої світової війни відно-
вив у Пастерівському інституті дослідження лі-
зогенних штамів бактерії. Він стежив під мікро-
скопом за долею окремих клітин, тоді як у групі 
Дельбрюка основним був статистичний підхід, 
на рівні колоній бактерій. У 1953 р. А. Львов 
опублікував струнку теорію лізогенії, яка по-
вністю зберегла своє значення донині (цит. за: 
Голубовский, 2011).

Трансформацію, трансдукцію і лізогенію 
можливо розглядати як три різних способи 
«параспадкового» набуття нових ознак. Термін 
«параспадкові» запропоновано у 1925 р. Еже-
ні Вольманом (Egenie Wollman) під час роботи 
у Пастерівському інституті під керівництвом 
І. Мечнікова. Ще у 1920-ті рр. Е. Вольман уста-
новив, що злиття летального фага і бактерії ха-
зяїна як наслідок може давати клони бактерій, 
що містять фаг, але не гинуть, переходячи у лі-
зогенний стан. У 1928 р. він дійшов висновку, 
що «обидва поняття — спадковість і інфекція, 
здавалося б, настільки різні й у певному сенсі 
навіть не сумісні… за певних умов майже збі-
гаються» (цит. за: Голубовский, 2011, переклад 
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власний — В. К.). Досліди Е. Вольмана про-
довжив його син Ілля Вольман (Elie Wollman, 
1917–2008), який виявив, що позахромосомний 
фактор F відповідає за кон’югацію (стать) бак-
терій.

І. Вольман і Ф. Жакоб установили, що чо-
ловічий статевий тип бактерії визначається по-
захромосомним фактором F, який може вбудо-
вуватися у хромосому бактерії і на три порядки 
(у 1000 разів!) посилювати здатність до хромо-
сомної рекомбінації цієї бактерії з іншими бак-
теріями. Поведінка бактеріофага лямбда багато 
в чому нагадувала поведінку статевого фактора 
бактерій. У 1958 р. Ф. Жакоб та І. Вольман уве-
ли термін «епісома» для позначення генетичних 
елементів, які можуть існувати у клітинах у двох 
взаємовиключних станах — автономному та ін-
тегрованому. До епісом вони зарахували помірні 
бактеріофаги, статевий фактор бактерій і фак-
тори коліциногенності, за допомогою яких одні 
штами бактерій убивають інші.

У 1952 р. Джошуа Ледерберг увів поняття 
«плазміда» і запропонував позначати всі поза-
ядерні генетичні елементи, здатні до автономної 
реплікації, цим терміном. Погляд на плазміди як 
на симбіонти та альтернативний погляд на них 
як на складову частину генотипу, згідно з Ледер-
бергом, залежить від того, наскільки широко до-
слідник трактує межі генотипу і спадкової сис-
теми організму.

Спектр можливих перетворень і взаємопе-
реходів генетичних елементів було передбачено 
у книзі Ф. Жакоба та І. Вольмана (1962, с. 418): 
«Ми доходимо висновку, що внаслідок певних 
генетичних подій можуть виникати всі проміж-
ні категорії між вірусами (структури екзогенні, 
інфекційні та позаядерні, тобто ті, що належать 
до класу плазмід) і нормальними генетичними 
детермінантами клітини (структури ендогенні, 
неінфекційні та інтегровані). Отже, епісоми пе-
рекидають своєрідний міст між спадковістю й 
інфекцією, між клітинною патологією і фізіоло-
гією клітини, між ядерною і цитоплазматичною 
спадковістю… Епісомні елементи можуть бути 
або присутні в клітині, або відсутні, перебувати 
у хромосомі або в цитоплазмі, бути ендогенни-
ми або екзогенними, патогенними або нешкід-
ливими. Таким чином, за своїми властивостями 
епісоми складають категорію генетичних еле-

ментів, що наближаються одночасно до нор-
мальних структур клітини і до внутрішньоклі-
тинних паразитів, до хромосомних компонентів 
і до цитоплазмових елементів» (переклад влас-
ний — В. К.).

Автори передбачали відкриття епісомопо-
дібних елементів у евкаріотів, указуючи як на їх 
аналог на «контролюючі елементи», відкриті 
Б. МакКлінток. Обговорюючи взаємодію епісом 
з геномом клітин хазяїна, Ф. Жакоб та І. Воль-
ман дійшли висновку, що спадковість та інфек-
ція перестають бути несумісними.

Цей висновок підтверджується встановле-
ними даними у подальших дослідженнях пове-
дінки бактеріофага лямбда у системі фаг — бак-
терія (Фаг-лямбда, 1975):

• стан вірулентності, інфекційності — бакте-
ріофаг проникає у клітину і веде до її загибе-
лі, лізису, так що з однієї бактерії утворюєть-
ся 100–200 фагових часточок;

• стан профага — фаг інтегрований у хромосо-
му, частина його генів є активною і блокує 
власне розмноження;

• облігатно-вірулентний стан або втрата лізо-
генного стану при ушкодженні або делеції 
у локусі с1 у фага;

• облігатно-інтегрований у хромосому хазяїна 
стан за делеції локусу, що контролює вирізан-
ня фага із ДНК хазяїна;

• стан плазміди — за деяких делецій фаг 
втрачає здатність утворювати білки обо-
лонки, але зберігає властивість реплікації.
В епоху початку генно-інженерних робіт 

за використання геному бактеріофага лямбда 
створено значну кількість й інших унікальних 
конструкцій:

• косміди — кінцеві фрагменти фага (cos-
сайти), що забезпечують упаковку в головку 
фага всієї молекули із вбудованим посередині 
фрагментом чужинної ДНК і ділянкою реплі-
кації, взятої із бактеріальної плазміди. Така 
косміда за наявності цілого фага-помічника 
здатна проникати у клітину і реплікуватися 
в ній. У косміди нині упаковано весь розрі-
заний на фрагменти геном деяких евкаріотів, 
зокрема дрозофіли, а також значна частина 
геному людини;

• химерний інфекційний агент, активний сто-
совно про- і евкаріотів: ДНК вірусу поліоми 



21

Розділ 1.  Коротка історія вивчення нестабільності генів і відкриття мобільних генетичних елементів

введено в ДНК фага лямбда — виник вірус-
химера, здатний викликати лізис бактерій і 
рак у мишей.
Іще в середині 1940-х рр. К. Дарлінгтон ви-

словив думку про складність точного вибору між 
плазмагеном і вірусом, подальші ж дослідження 
підтвердили це припущення. Зокрема, як уже 
згадувалося, властивість чоловічих штамів бак-
терій передавати частину своєї ДНК і своїх ге-
нів жіночим реципієнтним штамам залежить від 
факультативної F-плазміди. Вона здатна до са-
мовідтворення або в автономному стані, або ж 
будучи інтегрованою у хромосому бактерії. То-
пографія плазміди у клітині-хазяїні різко змінює 
її плодючість і склад генів, що переносяться 
за кон’югації.

Коли F-плазміда вбудована у геном бактерії, 
то здатність клітини-хазяїна передавати свою 
ДНК жіночим донорам зростає у десятки разів, 
а сама рекомбінація відбувається зовсім іншим 
способом. F-плазміда здатна включатися у хро-
мосому клітини-хазяїна у різних її ділянках і 
в різній орієнтації. У результаті виникає велике 
розмаїття штамів з різними початковою точкою і 
напрямами перенесення. Виключення фактора F 
із бактеріальної хромосоми приводить до утво-
рення різних автономних похідних плазмід, які 
несуть різні за довжиною фрагменти клітини-

хазяїна, що були сусідами місця інтеграції цієї 
плазміди. Деякі похідні варіанти F-плазміди мо-
жуть містити у своєму складі до четвертої час-
тини всього геному бактерії (Стент, Кэлинджер, 
1981).

Бактеріофаг лямбда виявився подібним до 
плазміди за здатністю існувати й автономно, й 
у вбудованому у геном стані. Разом з тим, відомі 
й інші варіанти симбіозу. Фаг Р1 не інтегрується 
у хромосому бактерії, проте стабільно співіснує 
у клітинах у вигляді низькокопійної плазміди. 
Стабільність передачі у ряді поколінь фага Р1 
залеж ить від упорядкованої сегрегації по дочір-
ніх клітинах за поділу бактерії. Фаг Р1 нагадує 
широкий клас автономних R-плазмід або плаз-
мід резистентності, які відтворюються автоном-
но і несуть у складі своєї ДНК гени стійкості 
до різних антибіотиків.

З еволюційної точки зору бактеріофаги роз-
глядають як особливий клас плазмід, що нако-
пичили спадкову інформацію, необхідну для 
синтезу білкової соми — головки фага, в яку 
включається генетичний матеріал. Вважається, 
що еволюція фагової ДНК привела до утворення 
інфекційних плазмід, які у шатах фагових час-
точок здатні переходити поза цитоплазмою від 
одного хазяїна до іншого (Стент, Кэлинджер, 
1981).

1.4. Відкриття інсерційних елементів у прокаріотів

Мутації, викликані появою мобільних гене-
тичних елементів, у мікроорганізмів відкрито 
випадково. Для більшості спонтанних мутацій, 
як правило, вдається знайти мутацію в іншому 
гені (супресор), яка пригнічує першу, і таким чи-
ном відновлюється нормальний фенотип. Проте 
було виявлено такі спонтанні мутації у галактоз-
ному опероні, які інактивують усі гени, що вхо-
дять до складу оперона, і в той же час не здатні 
супресуватися, хоча самі по собі дають ревер-
сії до дикого типу. Вивчення мутантних і нор-
мальних оперонів методами молекулярної гі-
бридизації та електронної мікроскопії виявило 
у мутантів наявність інсерційного сегмента ІС 
(англ. IS — insertion sequences) (Shapiro, 1969; 
Starlinger, Seadler, 1972, 1976).

Незабаром було встановлено, що існує вели-
ка низка інсерційних елементів. Усі ІС-елементи 

мають спільні риси організації і спільні власти-
вості:

• кінці ІС-елементів облямовані повторювани-
ми послідовностями;

• у місцях їх убудовування в хромосому утво-
рюються короткі дуплікації;

• вони здатні включатися у різні локуси у будь-
якій орієнтації, частково або повністю інак-
тивуючи роботу гена-хазяїна;

• самі ІС не кодують у своїй ДНК ніяких генів, 
окрім одного або декількох, необхідних для 
власного переміщення, проте вони містять 
знаки генетичної пунктуації, промотори і тер-
мінатори;

• деякі з ІС, подібно до фактора Ds у кукуру-
дзи, регулярно індукують розриви хромосом 
поблизу локусу вбудовування;
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• послідовності ІС-елементів, виділені з різних 
локусів, майже ідентичні;

• одні й ті самі ІС-елементи виявлено у різних 
видів бактерій;

• кількість таких елементів у геномі може ва-
ріювати від кількох штук до кількох сотень.
Виявлено і певні відмінності. Наприклад, 

розмір елементів ІС2 та ІС3 був у межах 1300–
1400 п. н., а міні-елементи ІС8 та ІС7 були до-
вжиною 108 і 54 п. н. відповідно.

Результати інтенсивних досліджень пока-
зали, що ІС-елементи є звичайними елемента-
ми геному і що існує ціла ієрархія мобільних 
елементів. Самі ІС-елементи досить часто вхо-
дять до складу мобільних елементів наступно-
го класу — транспозонів. Транспозони на кін-
цях облямовані повторами або ІС-сегментами, 
а у середи ні несуть різні гени, не пов’язані 
безпосередньо з транспозиціями, наприклад 
гени стійкості до антибіотиків. Наступний крок 
в ієрар хії мобільних елементів — це плазміди. 
Вони є, по суті, транспозонами, які набувають 
фактор власної реплікації і тому здатні розмно-
жуватися у клітині відносно незалежно від хро-
мосоми хазяїна. Остання ланка у цій ієрархії — 
це бактеріофаги, які вже включають до свого 

складу гени, необхідні для формування білкової
оболонки.

М. Д. Голубовський у своєму історико-біоло-
гічному дослідженні відзначає, що на початку 
1970-х рр. мало хто з молекулярних генетиків 
розумів, що відкриття ІС-елементів і транспо-
зонів — це молекулярне підтвердження ідей 
Б. МакКлінток. Пітер Штарлінгер, один із від-
кривачів мобільних елементів бактерій, згадує, 
що ще у 1972 р. його перший огляд про інсерційні 
мутації привернув мало уваги. Але вже у 1976 р. 
на другий опублікований огляд прийшла велика 
кількість запитів. А за рік по тому на симпозіу-
мі у Колд Спрінг Харборі, скликаному за ініціа-
тиви Дж. Шапіро у травні 1977 р., на доповіді 
щодо рухливих елементів було важко потрапити 
до зали! (цит. за: Голубовский, 2011).

Сам П. Штарлінгер і його колега Г. Седлер 
(H. Saedler) швидко зрозуміли, що вони, по суті, 
відкрили те, що було чверть століття тому назад 
передбачено Б. МакКлінток. І вони практично 
полишили роботу з мікроорганізмами і пере-
ключилися на молекулярно-генетичний аналіз 
нестабільних мутацій у кукурудзи й інших 
рослин. Їхні пошуки відразу стали успішними 
(Saedler, Starlinger, 1992).

1.5. Інсерційний мутагенез і вибухи мутацій у дрозофіли

У 1919 р. М. Демерец розпочав роботи з ви-
вчення високомутабільних генів у кукурудзи і 
дрозофіли у Корнельському університеті (США) 
під керівництвом Р. А. Емерсона. Незабаром він 
виявив нестабільні мутації гена yellow (алель 
reddish-alpha) «маленькі крила» (miniature) у 
дрозофіли виду D. virilis. Частота реверсій до 
норми від високомутабільних алелей сягала 
в однієї з алелей 25 %. Ревертанти були стабіль-
ними. Демерецу вдалося виділити від вихідної 
нестабільної алелі miniature мутантні похідні, 
які ревертували до норми і в статевих, і у сома-
тичних клітинах, або тільки у соматичних, або 
ставали стабільними. Дослідивши все можли-
ве за допомогою генетичних методів, Демерец 
перейшов до вивчення інших проблем, не ви-
словивши жодного здатного до перевірки при-
пущення щодо механізмів відкритих ним явищ. 
Очоливши у 1941 р. відділ генетики Інституту 
Карнегі (Вашингтон) в Колд Спрінг Харборі, 

Демерец відразу запросив у цей відділ Б. Мак-
Клінток, яка пропрацювала там з 1942 р. до кін-
ця свого життя.

Дослідження нестабільних генів у дрозофі-
ли було відновлено лише наприкінці 1960-х рр. 
у роботах американського генетика Мелвіна Грі-
на (Green, 1967). Він виявив високомутабільну 
алель гена white, яка з частотою 1×10–3 давала ре-
версії до норми, а також мутувала до проміжних 
за фенотипом (колір очей) алелей. Крім того, ця 
алель володіла здатністю до транспозицій в інші 
хромосоми. М. Грін локалізував місця транспо-
зицій і отримані результати опублікував в авто-
ритетному американському журналі «Genetics» 
(Green, 1969).

Проте ця стаття помітної уваги не привер-
нула. М. Грін пізніше згадує: «Це засмутило і 
здивувало мене, оскільки я думав, що явище 
спонтанної транспозиції гена зацікавить гене-
тиків. Адже феномен транспозиції має очевидні 
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Розділ 1.  Коротка історія вивчення нестабільності генів і відкриття мобільних генетичних елементів

генетичні й еволюційні наслідки. Транспозиції 
wc доповнювали явище транспозиції контролю-
ючих елементів МакКлінток. Транспозиції допо-
магали зрозуміти, як ген, локалізований в одній 
хромосомі одного виду дрозофіл, локалізується 
у негомологічних хромосомах в інших видів. Че-
рез кілька місяців після публікації праці я відві-
дав Б. МакКлінток в її лабораторії в Колд Спрінг 
Харборі. Коли я поскаржився їй на не увагу до 
статті про транспозиції, вона м’яко заспокої-
ла мене таким зауваженням: «Не хвилюйтесь, 
немає нічого незвичайного з Вашою статтею про 
транспозиції; люди просто до цього не готові. 
Я перестала публікувати мої результати у гене-
тичних журналах у 1964 р., оскільки ніхто не чи-

тав, що я писала!» (Green, 1992; цит. за: Голубов-
ский, 2011, переклад власний — В. К.).

Відомості про те, що генетична нестабіль-
ність у дрозофіли — не курйоз, було отримано 
у дослідженнях з генетики популяцій, а саме 
в роботах з гібридного дисгенезу. Цим термі-
ном позначили дестабілізацію потомства від 
схрещувань самок лабораторних ліній з дикими 
самцями з природних популяцій. Самки першо-
го покоління виявлялися стерильними або на-
півстерильними, а у потомстві гібридних самців 
спостерігали мутації у багатьох локусах і хромо-
сомні перебудови. Тобто цитоплазма лаборатор-
них ліній вияви лася несумісною з хромосомами 
самців диких ліній. Шляхом серій насичуваль-

Таблиця 1.1 
Основні віхи у вивченні та відкритті нестабільності генів, інсерційного мутагенезу і мобільних 
генетичних елементів (за: Голубовский, 2011)

Роки Дослідники Факти і гіпотези

1901 Hugo de Vries Теорія мутацій. Гіпотеза про коливання темпу мутацій та про 
нестабільний стан спадкових факторів.

1914–1917 P. Emerson Аналіз соматичної і генеративної нестабільності гена забарвлення 
перикарпа у кукурудзи; феноменологія без гіпотези.

1926–1941 М. Demerec Відкриття й аналіз нестабільних генів у дрозофіли. Автономний 
характер і алелеспецифічність мутування в статевих і соматичних 
клітинах. Ідея про подібність нестабільності й ефекту положення.

1937–1961 Р. Л. Берг,
С. М. Гершензон

Коливання загального темпу мутування та різкі флюктуації 
мутабільності окремих генів у природних популяціях дрозофіл. 
Підтвердження ідеї де Фріза.

1950–1965 В. McClintock Цитогенетика нестабільних мутацій у кукурудзи. Відкриття МГЕ, 
здатних контролювати характер експресії гена-хазяїна і викликати 
хромосомні мутації.

1953–1961 A. Lwoff, E. Wollman, 
F. Jacob

Концепція профага і відкриття ролі епісом у регуляції статі бактерій 
та генетичної рекомбінації.

1967–1969 М. М. Green Поновлення генетики нестабільності у дрозофіли. Виявлення 
транспозиції високомутабільного гена.

1969–1976 P. Starlinger, H. Saedler, 
J. Shapiro

Відкриття у бактерій інсерційних елементів та їх молекулярної 
структури. Підтвердження гіпотези МакКлінток на рівні ДНК.

1977–1979 М. Д. Голубовский Генаналіз серії нестабільних алелей із природних популяцій 
дрозофіл. Гіпотеза про інсерційну природу цих алелей та про 
зв’язок спалахів мутацій з інсерціями.

1977–1978 G. Rubin, Е. Ананьев, 
В. A. Гвоздев,
Г. П. Георгиев

Відкриття родин МГЕ у дрозофіли і вивчення їх структури 
та транспозицій.

1981 М. Kidweli, G. Rubin, 
Р. Bingham, W. Engels

Відкриття мобільного Р-елемента, відповідального за Р-M-систему 
гібридного дисгенезу.

1982 G. Rubin, А. Spradling, 
W. Engels

Створення контрольованої системи горизонтального перенесення 
генів у дрозофіли на основі плазмід з Р-елементом. Регуляція 
мутабільності за трансгенезу.
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них схрещувань удавалося змінити генетичну 
конституцію цитоплазми. Виявилося, що цей 
феномен є досить поширеним у природі за зви-
чайних схрещувань всередині виду, а фактори, 
що викликають дисгенез, розкидані по різних 
хромосомах. Було висловлено припущення, що 
цей феномен має певну подібність з транспо-
зиціями контролюючих елементів, описаними 
на кукурудзі МакКлінток (Picard, 1976).

У результаті ретельно проведеного генетич-
ного аналізу було зроблено висновок, що влас-
тивість гібридного дисгенезу залежить від еле-
ментів, що містяться в хромосомах батьківських 
Р-ліній і взаємодіють з материнським цитотипом 
(властивостями цитоплазми) М-ліній. За аналізу 
поведінки нестабільної мутації у локусі singed 
(sn — обпалені щетинки) за гібридного дисгене-
зу (потомство від схрещування: самки М-цитоти-
пу × самці з Р-факторами) було встановлено, що 
у гібридів першого покоління у випадку передачі 
від самців хромосом з Р-факторами нестабільна 
sn-алель мутувала у десятки разів частіше, ніж 
у потомстві реципрокного схрещування (Engels, 
1979).

Незабаром було отримано прямі молекуляр-
но-генетичні докази того, що хромосоми з мута-
торними Р-факторами містять Р-транспозони, 
яких немає у лінії з М-цитотипом (Rubin et al., 
1982). Стало зрозумілим, що цитоплазма М-ліній 
не передавала гібридам супресор транспози-

ції мобільних елементів у хромосомах Р-ліній. 
Саме тому у потомстві від схрещувань «сам-
ки М × самці Р» у першому поколінні відбували-
ся активація Р-елементів і множинні інсерційні 
мутації. Вони супроводжувалися летальними і 
видимими нестабільними мутаціями, порушую-
чи зародкові клітини самок. Р-елемент, як зазна-
чив Р. Хесін, виявився «чемпіоном із стрибків», 
володіючи у випадку активації надвисокою здат-
ністю до транспозиції. З інсерціями Р-елементів 
виявилися пов’язаними понад 50 % спонтанно 
виникаючих у природних популяціях нестабіль-
них алелей гена singed.

Детально історію подальшого вивчення 
цього явища і підсумок найцікавіших результа-
тів генетичного аналізу нестабільних природ-
них алелей у дрозофіли викладено в аналітичній 
статті (Голубовский, 2011). Автор справедливо 
підсумовує, що у період 1977–1982 рр. гіпоте-
зу Б. МакКлінток про зв’язок нестабільності з 
вбудовуванням мобільного генетичного елемен-
та було повністю підтверджено у дослідженнях 
на дрозофілі, як на генетичному, так і на молеку-
лярному рівнях. Основні етапи історії розкриття 
загадки нестабільності наведено в табл. 1.1.

Таким чином, на сьогодні мобільні генетич-
ні елементи знайдено в усіх випадках, де вели 
їх пошук, — вони описані для представників 
усіх царств живих організмів, включаючи лю-
дину.
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Розділ 2. БІОЛОГІЯ МОБІЛЬНИХ ГЕНЕТИЧНИХ ЕЛЕМЕНТІВ
Мобільним (рухомим) генетичним елемен-

том (МГЕ) називається ділянка ДНК (нуклеотид-
на послідовність), що здатна змінювати положен-
ня в геномі; такі нуклеотидні послідовності ще 
називають транспозонами (Хесин, 1984). Транс-
позони зумовлюють транспозиції — переміщен-
ня невеликих ділянок генетичного матеріалу 
в межах однієї хромосоми або між різними хро-
мосомами.

Вперше мобільні генетичні елементи опи-
сала американська дослідниця Барбара Мак-
Клінток, яка, вивчаючи особливості успадкуван-
ня забарвлення насінин кукурудзи, на початку 
40-х рр. минулого століття виявила існування 
гена, або локусу, що викликав підвищення час-
тоти хромосомних перебудов, появу чітких фе-
нотипних змін у окремих клітинних клонів на-
сінин. Серед нащадків, у яких обидва батьки 
несли такі перебудови, з неочікувано високою 
частотою з’являлися нестабільні мутації. Ви-
явлений мобільний локус отримав назву Ds 
(дисоціатор), в якому переважно і відбуваються 
розриви хромосом. Сам по собі Ds не викли-
кає розривів. Вони з’являються у цьому локусі 
за умови наявності у геномі іншого мобільного 
елемента — Ас (активатор). Обидва ці елементи 
можуть втрачатися з частотою у кілька відсотків 
у мейотичному потомстві або змінювати свою 
локалізацію за мітотичних поділів. При цьому 
Ds переміщується лише за наявності Ас.

На рис. 1.1 уже було схематично продемон-
стровано взаємодію активатора і дисоціатора. 

Вбудовування Ds поблизу або всередині гена С, 
що контролює забарвлення алейрону насіння, 
приводило до активації гена С. Внаслідок цьо-
го гетерозиготні насінини С/с/с/ (ендосперм 
формується триплоїдною клітиною) виявилися 
незабарвленими. За присутності Ас дисоціатор 
Ds починав переміщуватися, інколи покидав ло-
кус С. У результаті цього з’являлися забарвлені 
плями алейрону на незабарвлених насінинах.

У 1948 р. Б. МакКлінток опублікувала ре-
зультати досліджень локусу, що викликав розри-
ви хромосом, зробивши висновок, що він є дуже 
незвичайним, оскільки може переміщуватися з 
однієї ділянки хромосоми в іншу (McClintoсk, 
1948). Лише у 80-х рр. ХХ ст. завдяки успіхам 
генної інженерії вдалося виділити і дослідити 
Ас, Ds і деякі інші мобільні генетичні елемен-
ти кукурудзи (рис. 2.1). Виявилося, що Ds — 
дефектний делетований варіант Ас. Структура 
елемента Ас виявилася типовою для вивчених 
на той час мобільних елементів.

Б. МакКлінток назвала феномен перемі-
щення транспозицією, а самі локуси — конт-
ролюючими елементами. Ці елементи створю-
ють безмежний матеріал для дії природного 
добору, оскільки характеризуються такими влас-
тивостями:

• можуть переміщуватися з одного локусу (сай-
та) в інший (як у межах однієї хромосоми, так 
і між різними хромосомами);

• їх вбудовування в дану ділянку впливає на ак-
тивність генів, що розташовані поряд;

Рис. 2.1. Будова мобільних генетичних елементів Ас і Ds кукурудзи:
показано два гени (світлі), відповідальні за транспозицію, і послідовності інвертованих недосконалих повторів на кін цях 

(за: Инге-Вечтомов, 2010)
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• втрата «контролюючих елементів» у даному 
локусі перетворює раніше мутабільний локус 
у стабільний;

• у сайтах, в яких присутні «контролюючі еле-
менти», можуть виникати делеції, трансло-
кації, транспозиції, інверсії, а також розриви 
хромосом (McClintoсk, 1948, 1984).
Відтоді «контролюючі елементи» (мобільні 

елементи, мобільні генетичні елементи, МГЕ — 
згідно зі сучасною термінологією) знайдено 
в геномах різних організмів, вони становлять 
значну частину ДНК евкаріотів (McClintoсk, 
1956; Nevers et al., 1986; Kidwell, Lisch, 1997; 
Arabidopsis, 2000; Bennetzen, 2005; Bennetzen, 
Ma, Devos, 2005; Biemont, Vieira, 2006; Vitte, 
Bennetzen, 2006; Овчаренко та ін., 2006; Підпа-
ла та ін., 2008; Чересиз и др., 2008; Новикова, 
Блинов, 2009; Козерецкая, 2010; Шпильчин, Тер-
новська, 2010), наприклад, понад 45 % геному 
людини, понад 70 % геному кукурудзи, близько 
80 % геному ячменю, 90 % геному пшениці і лі-
лейних (рис. 2.2). За різними підрахунками, це 
мільйони окремих копій транспозонів. Тобто 
у середньому частка МГЕ у геномі є пропорцій-
ною його розміру і великі геноми, як правило, 
містять більшу частку мобільних елементів.

Нещодавно на прикладі різних видів і форм 
арабідопсиса у результаті вивчення майже 
2000 родин МГЕ, що представляють усі відомі 
їх класи для даних об’єктів дослідження, було 

показано, що одним із важливих чинників ево-
люційної динаміки МГЕ є особливості розмно-
ження рослини-хазяїна. Зокрема, у перехресни-
ків кількість копій представників різних родин 
мобільних елементів була у 3–10 разів більше, 
ніж у самозапильних. Це, на думку авторів до-
слідження (De la Chaux et al., 2012), свідчить 
про те, що кількість копій МГЕ залежить також і 
від особливостей системи розмноження хазяїна. 
Зокрема, самозапильні види, очевидно, містять 
у своєму геномі менше мобільних елементів.

Біологічна необхідність реплікації робить 
майже неминучим заселення геномів егоїстич-
ними генетичними елементами. Дійсно, сик-
венування геномів виявило, що одиничні копії 
генів часто дуже «розбавлені» повторюваними 
транспозонами (Goff et al., 2002; Schnable et al., 
2009). Чисельність і розподіл будь-якого кон-
кретного транспозона залежить від того, наскіль-
ки він є «агресивним» (як швидко може помно-
жувати число копій), де він вставляє нові копії і 
як реагує на вставку хазяїн. Оскільки ці чинни-
ки можуть сильно варіювати, вміст транспозонів 
у кожного виду є унікальним і його фактично 
неможливо передбачити a priori. Саме здатність 
до збільшення (інколи дуже значного — на по-
рядки) кількості власних копій внаслідок проце-
су транспозиції надала можливість говорити про 
егоїстичність і навіть про паразитичність транс-
позонів, про «сміттєвість» транспозонної ДНК 

Рис. 2.2. Частка МГЕ у геномах деяких евкаріотів (за: Підпала та ін., 2008)

Кількість МГЕ, %



27

Розділ 2. Біологія мобільних генетичних елементів

(Feschotte, Pritham, 2007). Насправді ж МГЕ мо-
жуть різними шляхами дуже істотно впливати 
на геном хазяїна. Зокрема, на сьогодні доведено 
таке:

• мобільні генетичні елементи можуть інсер-
ційно мутувати гени, в які вони вбудову-
ються;

• послідовності транспозона в геномі можуть 
модулювати генну експресію, працюючи як 
промотори, енхансери, сайленсери, місця епі-
генетичної модифікації і місця альтернатив-
ного сплайсингу;

• гени, що кодують транспозони, можуть бути 
пристосовані хазяїном для виконання клітин-
них функцій, діяти як нові чи регуляторні 
елементи генів, тобто бути джерелом «інно-
вацій» для організму; цей процес дістав назву 
«молекулярне одомашнювання»;

• оскільки в геномі існує багато копій інтегро-
ваних елементів, вони можуть слугувати міс-
цями рекомбінації, які призводять до делецій, 
дуплікацій, інверсій чи транслокацій.
Таким чином, МГЕ можуть істотно впливати 

на геном соматичних клітин, на його експресію, 
на формування конкретних ознак (фенотипів), 
часто у взаємодії з конкретними умовами довкіл-
ля. Наявність транспозонів часто виявляється 
у вигляді химер і мозаїків. Приклади цих явищ 
у рослин наведено, наприклад, у монографії (Ку-
нах, 2005, розділ 4.2) й оглядах (Шпильчин, Тер-
новська, 2010; Сормачева, Блинов, 2011), а у лю-
дини — в огляді (Collier, Largaespada, 2007).

У 1983 р. Б. МакКлінток у нобелівській лек-
ції висунула гіпотезу про активізацію мобільних 
генетичних елементів у відповідь на вплив зо-
внішніх і внутрішньоклітинних стресових чин-
ників (McClintoсk, 1984). Автор припустила, що 
така мобілізація є системною геномною відпо-
віддю на стресові для організму події і саме цей 
механізм видоутворення привів до виникнен-
ня низки відомих нині видів. Подібна геномна 
стресова відповідь утворює широкий спектр 
генетичного різноманіття шляхом інсерційного 
мутагенезу, що надає можливість видам/популя-
ціям, резервуарам МГЕ, успішніше адаптувати-
ся до змін. Більше того, як свідчать результати 
останніх досліджень, результат такої геномної 
відповіді можливо розглядати як «спрямова-
ні»/адаптивні мутації.

Отже, завдяки великій кількості копій і здат-
ності переміщуватися у геномі МГЕ відіграють 
суттєву роль як в організації і функціонуванні, 
так і в еволюції евкаріотних геномів, яка пере-
важно проявляється у таких явищах:

• багато відомих мутацій є наслідком перемі-
щення мобільних елементів;

• переміщення МГЕ і процес рекомбінації 
ДНК, який відбувається у геномі завдяки ви-
сокій копійності, суттєво впливають на ево-
люцію регуляції функціонування генів;

• можуть зумовлювати хромосомні перебудови, 
які є одним із основних механізмів еволюції 
рослинного геному;

• наявність і активність МГЕ забезпечує гено-
му пластичність;

• МГЕ беруть участь у виникненні псевдогенів,
• а також у переміщенні екзонів (exon shuffi ng) 
тощо.
Факти, що підтверджують реальність на-

званих (й інших подібних явищ), можна знайти 
у роботах (Moran et al., 1999; Bennetzen, 2000, 
2005; Esnault et al., 2000; Kidwell, Lisch, 1997, 
2001; Kazazian, 2004; Bennetzen et al., 2005; 
Biemont, Vieira, 2006; Vitte, Bennetzen, 2006; 
Овчаренко та ін., 2006; Venturi et al., 2006; Під-
пала та ін., 2008; Чересиз и др., 2008; Новикова, 
Блинов, 2009; Козерецкая, 2010; Шпильчин, Тер-
новська, 2010; Belyayev et al., 2010). Результати 
викладених досліджень свідчать про суттєвий 
вплив МГЕ на геном хазяїна, зокрема про те, що 
ці елементи відігравали значну роль в еволюції 
геномів, особливо шляхом регулювання генної 
активності. З іншого боку, ці самі дані цілком 
узгоджуються з уявленням про мобільні елемен-
ти як про паразитичну ДНК, що використовуєть-
ся клітинами хазяїна в першу чергу для збіль-
шення варіабельності і пластичності геному. Як 
свідчать дані, наведені в огляді (Новикова, Бли-
нов, 2009), наразі для тварин існує один приклад 
прямої участі МГЕ у функціонуванні геному — 
деякі LTR-невмісні транспозони беруть участь 
в утворенні теломер у дрозофіли. У вищих рос-
лин явище створення транспозонами нових ге-
нів не таке рідкісне (див. розділ 10.2).

Існує й третя точка зору на біологічну роль 
МГЕ. Згідно з нею гени стосовно дії МГЕ можна 
поділити на дві групи. Мутації у першій групі 
генів «заборонені» (летальні або ведуть до сте-
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рильності), мутації у другій (варіабельній) ве-
дуть до створення значного різноманіття. Таким 
чином, вплив транспозонів на першу групу генів 
буде негативним і мобільні елементи вестимуть 
себе, як «егоїстична» ДНК, тоді як потрапляю-
чи до другої групи, вноситимуть вклад в еволю-
ційні процеси. Детально це питання розглянуто 
в оглядах (Lonnig, Saedler, 1997; Bennetzen, 2000, 
2005; Fedoroff, 2000).

Відповідно до механізму переміщення МГЕ 
поділяють на два великих класи:

• мобільні елементи І класу, міграція яких здій-
снюється шляхом виникнення геномних ко-
пій за умови збереження старої; цей процес 
називається реплікативною транспозицією 
і відбувається завдяки активності зворотної 
транскриптази з використанням як матриць 
молекул РНК; за аналогією з ретровірусами, 
що мають подібний механізм відтворення, 
мобільні елементи цього класу називають 

ретротранспозонами або ретроелементами 
(рис. 2.3, 2.4);

• мобільні елементи ІІ класу, в основі перемі-
щення яких лежить так звана нереплікатив-
на транспозиція, що полягає у вирізанні та 
реінтеграції самої вихідної копії (механізм 
«виріж і встав», англ. «cut and paste»); оскіль-
ки цей механізм не потребує наявності про-
міжної РНК-матриці, відповідні мобільні 
елементи називаються ДНК-транспозонами
(рис. 2.5).
Кожен з класів включає різні за будовою і 

деякими біологічними особливостями типи МГЕ 
(рис. 2.6).

Окрім згаданих двох основних класів, пізні-
ше було відкрито нову групу транспозонів, на-
звану МІТЕ (miniature inverted-repeat transposable 
elements — транспозони з мініатюрними інвер-
тованими повторами). Ця група транспозонів 
має риси, характерні як для першого, так і для 

Рис. 2.3. Схема транспозиції LTR-вмісних
ретротранспозонів:

1 — на першому етапі відбувається транскрипція послі-
довності транспозона в мРНК; 2 — у подальшому транс-
крипт може діяти як геномна РНК; 2′ — альтернативно 
транскрипт може діяти як мРНК; 2″ — транскрипт може 
транслюватися в декілька функціональних білків, що від-
повідають за утворення капсиду, зворотну транскрипцію та 
інтеграцію; 3 — навколо геномної РНК утворюється капсу-
ла; 4 — відбувається зворотна транскрипція; 5 — інтегра-
ція до геному хазяїна (за: Шпильчин, Терновська, 2010)

Рис. 2.4. Схема транспозиції LTR-невмісних
ретротранспозонів (LINE-транспозонів):

1 — транскрипція послідовності транспозона в РНК; 2 — 
трансляція та цис-зв’язування транскрипта з новосинтезо-
ваним багатофункціональним білком; 3 — розпізнавання та 
розрізання цільової послідовності ДНК хазяїна; 4 — зво-
ротна транскрипція та вставка (за: Шпильчин, Терновська, 

2010)
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Рис. 2.5. Схема транспозиції ДНК-транспозонів:
1 — зв’язування транспозази з розпізнавальними послі-
довностями в ділянках інвертованих повторів на кінцях 
транспозона; 2 — димеризація ферменту; 3 — вирізання 
послідовності транспозона з геному хазяїна; 4 — вставка 
послідовності транспозона в новий сайт (за: Шпильчин, 

Терновська, 2010)

Рис. 2.6. Будова основних класів МГЕ:
А — мобільні елементи I класу — ретротранспозони; 
Б — мобільні елементи II класу — ДНК-транспозони: ITR 
(inverse terminal repeat) — обернений кінцевий повтор; 
TSD (target site duplication) — дуплікація сайта-мішені; 
UTR (untranslated region) — нетрансльована (незчитувана) 
ділянка; EN (endonuclease) — ендонуклеаза; RT (reverse 
transcriptase) — зворотна траскриптаза; PRT (protease) — 
протеаза; LTR (long terminal repeat) — довгий кінцевий пов-

тор (за: Евгеньев, 2007, зі змінами)

другого класів. Вони переміщуються за меха-
нізмом «виріж і встав», тому належать до ДНК-
транспозонів. МІТЕ-елементи не кодують власну 
транспозазу і здатні переміщуватися за допомо-
гою транспозази якогось іншого, «автономного» 
елемента, що належить до тієї ж родини. Точний 
механізм транспозиції МІТЕ-елементів ще не ві-
домий. До МІТЕ відносять такі мобільні еле-
менти, як Tourist та Stowaway, які було знайдено 
в інтронах, а також вище 5′- та нижче 3′-ділянок 
багатьох генів у значної кількості вищих рослин 
(Kanazawa et al., 2000).

До класу ДНК-транспозонів належить і 
дуже цікавий елемент, названий «Гелітрон» 
(Helitron), який ампліфікується за типом «об-
руча, що котиться» і не містить звичайних для 
даного класу інвертованих повторів на своїх кін-
цях (Kapitonov, Jurka, 2001). Детально особли-

вості цього елемента, його роль у пластичності 
геному розглянуто у розділі 4.4.

Порівняно нещодавно описано ще одну 
родину евкаріотних ДНК-транспозонів, тісно 
по в’язаних з так званими LTR-вмісними ретро-
транспозонами, — це надродина Ginger (Gypsy 
InteGrasE Related) (Bao et al., 2010). Ginger-еле-
менти дають нове уявлення про еволюцію мо-
більних генетичних елементів і певних генів, що 
виникли від рухомих елементів (детальніше див. 
розділ 4).

У міру сиквенування все нових геномів 
відкриваються все нові і навіть досить вели-
кі групи МГЕ як обох класів, так і групи, яку 
можливо віднести як до ретротранспозонів, так 
і до ДНК-транспозонів. Їх особливості наведе-
но і проаналізовано нижче у відповідних роз-
ділах.

А

Б
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Рис. 3.1. Структурна організація LTR-вмісних ретро-
транспозонів (за: Сормачева, Блинов, 2011)

(пояснення в тексті)
Рис. 3.2. Класифікація LTR-вмісних ретротранспозонів 

згідно з ICTV (за: Сормачева, Блинов, 2011)

Розділ 3. РЕТРОТРАНСПОЗОНИ
Мобільні генетичні елементи І класу — це 

МГЕ, які складають значну частину повторюва-
них послідовностей ДНК евкаріотів. Вони пе-
реміщуються за механізмом «скопіюй і встав» 
(«copy and paste»), оскільки кодують зворотну 
транскриптазу і переміщуються за допомогою 
РНК-інтермедіата, тобто використовують кодо-
вану ними РНК як матрицю для синтезу кДНК, 
на основі якої будується друга нитка ДНК. У по-
дальшому ця ДНК і включається у хромосому 
за допомогою інтегрази, що зазвичай кодується 
тим самим елементом. Саме тому ретротран-
спозони належать до класу І МГЕ, тобто до зво-
ротно транскрибованих елементів, які мульти-
плікуються (помножуються) шляхом передачі 
генетичної інформації від РНК до ДНК подібно 
ретровірусам і параретровірусам.

Ретротранспозони виявлено практично в усіх 
евкаріотів, що належать до різних таксономічних 
груп, таких як найпростіші, гриби, тварини і рос-
лини. У рослин вони можуть складати до 50 % 
і більше всієї геномної ДНК. Реплікативний спо-
сіб переміщення дозволяє швидко накопичувати 
велику кількість копій елемента, збільшуючи 
розмір геному рослин. Мутації, створені інсерці-
єю ретротранспозона, є стабільними, на відміну 
від мутацій, викликаних ДНК-транспозонами, 
оскільки останні за переміщення вирізають свою 
вихідну копію, а вже потім вбудовують її в інший 
сайт, у той час як копія ретротранспозона, вбуду-
вавшись, уже нікуди не зникне.

Ретротранспозони поділяють, згідно з ос-
танніми даними (Сормачева, Блинов, 2011), на 
5 груп, що відрізняються за механізмом перемі-
щення та структурною організацією:

• LTR-вмісні ретротранспозони (або просто 
LTR-транспозони), які мають на кінцях до-
вгі кінцеві повтори (ДКП, або LTR — long 

terminal repeats) (рис. 3.1), сюди ж відносять і 
ендогенні ретровіруси;

• LTR-невмісні ретротранспозони (або non-
LTR-транспозони), які не несуть довгих кін-
цевих повторів; цю групу також називають 
LINE-елементами (long interspersed nuclear 
elements — довгі дисперговані ядерні еле-
менти);

• DIRS-подібні (DIRS-like) елементи, які містять 
ген тирозин рекомбінази замість гена інтегра-
зи (INT) і прямі відокремлені повтори (SDR — 
split direct repeats), або інвертовані повтори 
(invertede repeats); згідно з класифікацією 
ІСТV (International Committee on the Taxonomy 
of Viruses) DIRS-подібні елементи є групою 
LTR-вмісних ретротранспозонів (рис. 3.2);



31

Розділ 3. Ретротранспозони

• Penelope-подібні елементи (PLEs), які коду-
ють зворотну транскриптазу (RT), ближчу 
за структурою до теломерази, ніж до зворот-
ної транскриптази LTR-вмісних ретротранс-
позонів, та ендонуклеазу, ближчу до ендону-
клеази інтронів групи ІІ і до бактеріального 
білка UvrC;

• SINE-елементи (short interspersed nuclear 
elements — короткі дисперговані ядерні еле-
менти).
Порівняльну схематичну структуру названих 

типів ретротранспозонів наведено на рис. 3.3.
Слід відзначити, що було запропоновано пе-

рекласифікувати ретротранспозони згідно з ві-
русною номенклатурою: LTR-вмісні ретротранс-
позони віднесено до порядку Retrovirales, а 
LTR-невмісні ретротранспозони — до порядку 

Retrales (Grandbastien, 2008); проте не всі до-
слідники погоджуються з такою номенклату-
рою. Дійсно, LTR-транспозони є структурно 
тісно спорідненими з ретровірусами і цикл їх 
ампліфікації повторює внутрішньоклітинні ста-
дії ретровірусного циклу з великою подібністю 
процесів реверсної транскрипції та інтеграції. 
Крім того, популяції LTR-вмісних ретротран-
спозонів за своєю структурою нагадують вірусні 
квазівиди із можливо адаптивним оптимальним 
характером ампліфікації, який добирається для 
кожного конкретного геному хазяїна. У рослин 
виявлено різні структурні варіанти цього класу 
транспозонів, при цьому дефектні варіанти амп-
ліфікуються у надзвичайно великих кількостях. 
(Детальніше цей матеріал викладено в розді-
лі 3.5.)

Рис. 3.3. Структурна організація трьох груп ретротранспозонів:
ORF (open reading frame) — відкрита рамка зчитування; 5′- і 3′-UTR (untranslated region) — 5′- і 3′-нетрансльовані (незчи-
тувані) ділянки; polyA — аденінзбагачена послідовність; 5′- і 3′-LTR (long terminal repeats) — 5′- і 3′-довгі кінцеві повтори 
(ДКП); gag — ген основного білка вірусоподібних часточок; pol — ген поліпротеїну; env — ген білка оболонки; TSD (target 

site duplication) — дуплікації сайта-мішені, короткі прямі фланкуючі послідовності (за: Новикова, Блинов, 2009)

3.1. LTR-вмісні ретротранспозони

LTR-вмісні ретротранспозони мають довгі 
кінцеві повтори (ДКП або LTR) і за своєю орга-
нізацією є найскладнішими серед транспозонів. 
Повнорозмірний автономний LTR-транспозон 
має розмір від 4 до 10 т. п.н. і містить у своїй 
структурі ДКП у прямій орієнтації, довжина 
яких варіює у різних видів від 100 п. н. до 5 т. п.н. 
(наприклад, 115 п. н. у рису і 2,4 т. п.н. у деяких 
лілій). Обидва повтори у складі одного й того 

самого LTR-ретротранспозона звичайно мають 
високий ступінь гомології (див. рис. 3.1).

ДКП не кодують білки, але містять промото-
ри і термінатори, які регулюють транскрипцію 
генів LTR-ретротранспозонів. Тіло елемента міс-
тить у собі послідовності двох генів — gag i pol 
(Wicker et al., 2007). Ген gag кодує білок, схожий 
з білком нуклеокапсида ретровірусів. Ген pol ко-
дує довгу поліпептидну молекулу (polyprotein), 
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окремі домени якої згодом відщеплюються одна 
від одної і стають самостійними функціонально 
різними білками. У результаті продуктами гена 
pol є декілька активних білків, зокрема:

• протеїназа PR, яка розщеплює єдиний про-
дукт гена pol на самостійні функціонально 
активні домени;

• ендонуклеаза Endo, яка здатна вбудовувати 
в геном нові копії ретротранспозона і тому 
називається інтегразою (INТ);

• висококонсервативний поліпептид, що має 
функції зворотної транскриптази RT (reverse 
transcriptase) та РНКази H (RNAseH або RH), 
які необхідні для реплі кації/переміщення ре-
тротранспозона (див. рис. 3.1, 3.3).
Інша особливість LTR-ретротранспозонів — 

це наявність коротких послідовностей, відомих як 
праймер-зв’язуючий сайт (primer binding site — 
PBS), що комплементарний до аспарагіну (Asp) 
тРНК, і поліпуриновий тракт (polypurine tract — 
PPT). PBS розташовується відразу за 5′-LTR і 
потрібен для синтезу першого ланцюга кДНК.

Окрім послідовностей, що кодують два 
основних поліпротеїни, LTR-ретротранспозони 
також можуть містити додаткові кодувальні по-
слідовності. Наприклад, деякі ретротранспо-
зони рослин містять додаткові відкриті рамки 
зчитування (ORF — open reading frame), коду-
вальні трансмембранні домени і N-термінальні 
сигнальні послідовності, які є характерними 
для генів оболонки білка Env (Env-like ORF) ре-
тровірусів. Роль таких білків залишається поки 
що не ясною. Проте їх рекурентна присутність 
у транспозонах рослин і консервативність спе-
цифічних механізмів експресії можуть свідчити 
про їх важливу роль у життєвому циклі МГЕ 
(Grandbastien, 2008).

Оскільки LTR-ретротранспозони відрізня-
ються від ретровірусів тільки відсутністю ко-
дуючих послідовностей білка оболонки вірус-
ної частки — гена env (envelope — оболонка) 
ретровірусів, довгий час вважалося, що LTR-
ретротранспозони виникли у результаті «до-

местикації» ретровірусів і є насправді ретрові-
русами, які загубили ген білка оболонки. Однак 
філогенетичний аналіз LTR-ретротранспозонів 
і ретровірусів виявив інше. Вірогідніше за все, 
ретровіруси виникли із LTR-ретротранспозонів 
у результаті придбання додаткового гена env, 
продукт трансляції якого дозволив проторетро-
вірусу сформувати вірусну частинку, яка володіє 
інфекційною здатністю (Xiong, Eickbush, 1990).

Взаємне розташування доменів зворотної 
транскриптази та інтегрази у складі гена pol 
може дещо відрізнятися. Відповідно, LTR-вмісні 
ретротранспозони поділяють на дві надродини, 
які отримали своє позначення від найбільше ви-
вчених представників у геномах дріжджів і дро-
зофіли:

• надродина Pseudoviridae — група Ту1/со ріа-
подібних елементів (послідовність доменів: 
Gag-PR-INT-RT/RH); транспозони цієї групи 
досить поширені в евкаріотів і на сьогодні ви-
явлені у понад 100 видів рослин, починаючи 
від одноклітинних водоростей і закінчуючи 
обома класами квіткових рослин;

• надродина Metaviridae — група Ту3/gypsy-
подібних елементів (послідовність доменів 
Gag-PR-RT/RH-INT досліджена у рослин зна-
чно менше; окремі представники цієї групи 
виявлені у квіткових і голонасінних (Kumar, 
Bennetzen, 1999; Grandbastien, 2008) (див. 
рис. 3.1).
Деякі автори виділяють третю надродину 

LTR-вмісних ретротранспозонів — Bel-Pao. Еле-
менти цієї надродини мають структуру, подібну 
до структури Ту3/gypsy чи Ту1/соріа елементів, 
проте вони формують окремий кластер за філо-
генетичного аналізу на основі доменів зворотної 
транскриптази (Cook et al., 2000; Wicker et al., 
2007; Сормачева, Блинов, 2011).

Згідно з однією з останніх класифікацій до 
класу LTR-ретротранспозонiв включено також 
групи: ретровіруси (Retrovirus) і ендогенні ре-
тровіруси (ERV) (Wicker et al., 2007; див. також 
Bao et al., 2010).

3.1.1. Надродина Ту1/соріа
Ту1/соріа являє собою надродину ретро-

вірусів і LTR-вмісних ретротранспозонів, які 
широко представлені у геномах рослин, грибів, 
тварин, водоростей і деяких найпростіших. Роз-

повсюдження мобільних елементів надродини 
Ту1/соріа дозволяє припустити, що їхні предкові 
елементи були представлені у геномах евкарі-
отних організмів ще до поділу рослин і уніко-
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тів (Llorens et al., 2009). Серед представників 
надродини Ту1/соріа описані Sire-елементи із 
геномів рослин, які містять додаткову ORF, 
кодуючу ген env, завдяки чому їм було нада-
но статус потенційних ретровірусів. Ту1/соріа 
LTR-ретротранспозони мають ДКП довжиною 
100–1300 п. н., які обмежують центральну ді-
лянку з однією відкритою рамкою зчитування, 
в якій зокодовані гени gag i pol (у випадку ретро-
вірусів ще й ген env). Домен INT розташований 
між протеазним доменом і доменом зворотної 
транскриптази (Еickbush, Jamburuthugoda, 2008) 
(див. рис. 3.1).

Класифікацію надродини Ту1/соріа ще не за-
вершено. Згідно з класифікацією Міжнародного 
комітету по таксономії вірусів (ICTV) надроди-
на Ту1/соріа отримала назву Pseudoviridae і по-
діляється на три групи: Pseudovirus, Hemivirus i 
Sirevirus (Havecker et al., 2004) (див. рис. 3.2). 

Однак така класифікація широко не використо-
вується і не задовольняє сучасні дані про різно-
маніття елементів надродини Ту1/соріа.

Нещодавно було запропоновано іншу кла-
сифікацію ретроелементів Ту1/соріа (рис. 3.4). 
За результатами філогенетичних досліджень по-
слідовностей гена pol, надродина Ту1/соріа поді-
ляється на дві основні групи:

• до групи 1 входять ретровіруси роду Pseu-
dovirus (знайдені в геномах грибів), ретро-
транспозони групи GalEA, знайдені в геномах 
морських білатеральних тварин, і чотирьох 
груп CoDi-like елементів, знайдених y гено-
мах діатомових водоростей;

• до групи 2 входять останні лінії LTR-ре-
тротранспозонів і потенційні ретровіруси, 
включаючи Copia-like Нemiviruses i Copia-
like Sireviruses, з геномів рослин, грибів і тва-
рин.

Рис. 3.4. Філогенетичне дерево LTR-вмісних ретротранспозонів Ty1/copia, побудоване на основі послідовностей гена pol 
(Llorens et al., 2009; цит. за: Сормачева, Блинов, 2011)
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Представників групи 1 не виявлено у гено-
мах рослин взагалі, а з групи 2 y геномах рослин 
присутні елементи тільки таких чотирьох родин 
Ту1/соріа елементів:

1. Sirevirus. Вони представляють собою 
гру пу LTR-ретротранспозонів і ретровірусів із 
геномів рослин, яка містить дві філогенетичні 
споріднені лінії Sire і Oryco (Llorens et al., 2009). 
Основна відмінність даних ліній в тому, що еле-
менти лінії Sire містять додаткову приховану 
рамку зчитування гена env і зчитуються потен-
ційними ретровірусами, а елементи лінії Oryco 
є класичними LTR-ретротранспозонами (Llorens 
et al., 2011).

1.1. Sire. Sire-елементи представляють собою 
достатньо великі ретротранспозони довжиною 
9,3–9,8 т. п.н. з кінцевими інвертованими повто-
рами розміром 500–1200 п. н. Тіло елемента міс-
тить три відкриті рамки зчитування генів: gag, 
pol i env-like (env-like ORF розташована з С-кінця 
домену RNase H) (Llorens et al., 2011) (рис. 3.5). 
Найхарактернішим представником цієї лінії є 
елемент SIRE-1, описаний раніше в геномі сої 
Glycine max (Laten et al., 1998). SIRE-1-like еле-
менти широко представлені в геномах рослин як 
однодольних (рис, кукурудза, сорго), так і дво-
дольних (арабідопсис, лотос, бобові, цитрусові) 
(Havecker et al., 2005; Rajput, Upadhyaya, 2010).

1.2. Oryco. LTR-ретротранспозони лінії Ory-
co знайдено в геномах таких видів рослин, як:

Vitis vinifera, Arabidopsis thaliana, Populus trico-
carpa і Oryza sativa (Llorens et al., 2011). Це від-
носно короткі елементи довжиною 4,2–4,9 т. п.н. 
з кінцевими повторами розміром 160–440 п. н. 
Кодувальна ділянка містить гени gag i pol у кла-
сичному для Ту1/соріа-ретротранспозонів по-
рядку (ген env відсутній) (рис. 3.6).

2. Retrofi t. Елементи Retrofi t мають розмір 
4,7–4,9 т. п.н., кінцеві повтори довжиною 120–
300 п. н., доменну організацію генів gag i pol, ти-
пову для Ту1/соріа-ретротранспозонів (Piegu et 
al., 2006; Llorens et al., 2011) (рис. 3.6).

3. Tork. До родини Tork належать LTR-
ретротранспозони з геномів різних видів рослин: 
Zea mays, Solanum lycopersicon, Vitis vinifera, 
Nicotiana tabacum, Vigna radiata. Розміри i до-
вгих кінцевих повторів, і кодувальної ділянки 
дуже варіабельні серед представників різних еле-
ментів цієї родини: 0,12–1,2 т. п.н. і 4,1–6,7 т. п.н. 
відповідно (рис. 3.6).

4. Osser. Це перший повний Ту1/соріа-рет-
ротранспозон, описаний y геномі колоніальної 
зеленої водорості Volvox carteri. Розмір елемен-
та складає 4875 п. н., довжина LTRs — 197 п. н., 
елемент має доменну організацію генів gag i pol, 
типову для Ту1/соріа-ретротранспозонів. Ця ро-
дина групи 2 Ту1/соріа-ретротранспозонів міс-
тить єдиний елемент, для якого не описані філо-
генетично близькі елементи (рис. 3.6).

Рис. 3.5. Структурна організація Ty1/copia LTR-вмісних 
ретротранспозонів Sire (Llorens et al., 2009; цит. за: 

Сормачева, Блинов, 2011)

Рис. 3.6. Структурна організація Ty1/copia LTR-вмісних 
ретротранспозонів родин Oryco, Retrofi t, Tork і Osser 

(Llorens et al., 2009; цит. за: Сормачева, Блинов, 2011)

3.1.1.1. Особливості деяких представників надродини Ty1/copia
Останнім часом у різних видів рослин і особ-

ливо у Triticeae добре вивчено низку ретротранс-
позонів — представників надродини Ty1/copia.

Ретротранспозони родини BARE-1 є транс-
крибованими Ty1/copia-подібними ретроелемен-
тами розміром 8,9 т. п.н. із LTRs довжиною 
1,829 т. п.н., довгою, нетрансльованою лідерною 
послідовністю розміром 2 т. п.н. і консервативни-
ми кодувальними доменами для GAG, PR, INT, 
RT тa RH і активним промотором. Представни-

ки родини BARE-1 присутні у геномі ячменю 
у середньому в кількості близько 14 000 повно-
мірних копій, розсіяних по всіх хромосомах, 
що складає майже 3 % сумарного розміру гено-
му. Соло LTRs BARE-1 складають щонайменше 
64 000 додаткових елементів у геномі, і геноми 
видів Hordeum містять у 7–42 рази більше LTRs 
BARE-1 порівняно з повномірними копіями цьо-
го ретротранспозона. Як повномірні, так і соло 
LTRs BARE-1 складають 5–10 % геному ячме-
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ню і впливають не тільки на мінливість розміру 
всього геному, а й на локальну диверсифікацію 
геному і диференціацію розміру геному у ло-
кальному масштабі.

BARE-елементи транскрибуються у ткани-
нах ячменю з промоторів самого LTR-елемента. 
BARE-1 містить два промотори, які є активними 
in vivo. У протопластах ячменю для даунстрим 
TATA-боксу виявлено як позитивні, так і нега-
тивні регуляторні ділянки тимчасової експресії. 
Апстрим-сегментом, що значно більше впливає 
на експресію, є GARE-елемент, який транскрип-
ційно реагує на гіберелову кислоту, взаємодіючи 
з ядерними факторами. Зворотна транскрипція 
іде за транскрипцією і залежить від сайта іні-
ціації (–)-ланцюга (PBS), який зазвичай у LTR-
вмісних ретротранспозонах комплементарний 
тРНК, і сайта ініціації (+)-ланцюга (PPT), бага-
того на пурин. Вони дуже консервативні в еле-
ментів BARE-1 та LARD ячменю.

Трансляція LTR-вмісних ретротранспозо-
нів генерує один окремий поліпротеїн, або два 
окремих продукти генів gag та pol. Вони під-
лягають процесингу до утворення зрілих форм 
ретротранспозон-кодованою протеїназою.

Одними із сайтів інтеграції елементів 
BARE-1, яким надається найбільша перевага, є 
інші елементи BARE-1. Це свідчить про те, що 
основною особливістю рослинних ретротранс-
позонів є «гніздова інсерція». Більша у 40 разів 
кількість соло BARE-1, ніж повномірних копій 
цього ретротранспозона у ячменю, говорить про 
те, що LTR-LTR-рекомбінація може відігравати 
значну роль у протидії геномній експансії ре-
тротранспозонів. Така внутрішньохромосомна 
рекомбінація приводить до втрати одного LTR і 
внутрішнього домену, залишаючи після себе ре-
комбінантний соло-LTR.

Гібридизаційний аналіз іn situ метафазних 
пластинок ячменю показав, що ретротранспо-
зони Ty1/copia розподілені по всьому геному 
на всіх хромосомах, але є менш численними або 
й відсутніми у певних гетерохроматинових ді-
лянках.

Елемент BARE-1 незвичний тим, що він 
транскрипційно активний у тканинах лист-
ків ячменю за нормальних умов росту, а також 
у культурі тканин in vitro. За допомогою моле-
кулярних маркерів, створених частково на осно-

ві мотивів консервативних послідовностей 
BARE-1, виявили значний поліморфізм у різних 
видів Hordeum і сортів H. vulgare, який засвід-
чив, що у геномі ячменю йде активна транспо-
зиція BARE-1-подібних елементів (Kalendar 
et al., 1999). Отже, транспозиційна активність 
BARE-1-подібних ретротранспозонів у принципі 
дозволяє введення інсерційних мутацій у геном 
ячменю. Підгрупа BARE-1, виділена з геномної 
ДНК жита, за нормальних умов росту транс-
крипційно активна також в інших однодольних, 
таких як ячмінь і пшениця.

Порівняно із ретротранспозоном BARE-1 
усі інші ретротранспозони Ty1/copia рослин 
транскрипційно активуються y тканинах хазяї-
на лише за абіотичних чи біотичних стресових 
умов (див. розділ 7).

BARE-1 є дуже поліморфним не лише у сор-
тів H. vulgare, засвідчуючи про його недавню 
транспозицію, він також досить розповсюдже-
ний у трибі Triticeae, особливо у пшениці, жита 
і вівса. Значний рівень інсерційного поліморфіз-
му BARE-1 у T. aestivum, S. cereale тa A. sativa 
є показником високої транскрипційної актив-
ності групи ретротранспозонів Ty1/copia у ви-
дів Triticeae. Рівень поліморфізму вищий у жита 
(S. cereale) порівняно із сортами вівса (A. sati-
va) та пшениці (T. aestivum). Ретротранспозони 
BARE-1 можна успішно використовувати як мо-
лекулярні маркери не лише для ідентифікації ви-
дів і сортів, а і для спостережень за еволюцією 
рослинного геному.

Для пшениці і її родичів описано родину ре-
тротранспозонів групи Ty1/copia, названу Wis-2. 
На основі результатів вивчення нуклео тидної 
подібності домену зворотної транскриптази 
(RT) у геномі пшениці було виявлено сім родин 
ретроелементів. Ці родини виявилися спільними 
для геномів вихідних диплоїдних видів пшени-
ці, що є свідченням того, що вони формувалися 
на етапі диплоїдного видоутворення.

Сумарне число копій ретротранспозонів 
гру пи Ty1/copia у геномі рису становить близько 
1000, засвідчуючи, що вони є основним класом 
транс позонів у рису. Обмежене розповсюджен ня, 
а також порівняно невелика кількість копій свід-
чать про те, що copia-подібні ретротранспозони 
рису були і є відносно неактивними у процесах 
еволюції порівняно з такими в інших рослин. 



36

Ч а с т и н а  І.  ЗАГАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА МОБІЛЬНИХ (РУХОМИХ) ЕЛЕМЕНТІВ ГЕНОМУ

Особливості розповсюдження copia-подібних 
ретротранспозонів свідчать про існування мож-
ливого розмаїття хромосомних генеалогічних 
ліній (рас) рису. Це вказує на те, що дуплікація 
і диверсифікація хромосом можуть бути меха-
нізмами походження й еволюції хромосом рису. 
Ретротранспозони групи Ty1/copia в умовах нор-
мального росту є неактивними, проте була пока-
зана активація кількох представників цієї групи 
ретротранспозонів, що позначаються як родина 
Tos-елементів (Tos10, Tos17 тa Tos19), в умовах 
культури тканин.

Tos17 є першим ретротранспозоном од-
нодольних рослин (рису), для якого показані 
транскрипційна і транспозиційна активності. 
Актив ність Tos17, як й інших вивчених Ty1/copia 
ретротранспозонів, також регулюється на транс-
крипційному рівні. Виявлена у LTR Tos17 по-
вторювана послідовність довжиною 16 п. н. 
може бути регуляторним елементом, але ніякої 
гомології між транскрипційними регуляторними 
елементами тютюну — Tnt1A, Tto1 і Tos17 — 
не виявлено. Ці відмінності є важливим матері-
алом для вивчення механізмів транскрипційної 
регуляції ретротранспозонів, вони передбачають 
участь негомологічних cis-регуляторних елемен-
тів у транскрипції ретротранспозонів у різних 
видів рослин чи залежність від типу індуктора 
(різні стреси, такі як виділення протопласта, 
індуковане еліситором(ами), що є у ферменті, 
отриманому із патогенного гриба, а не форму-
ванням самого протопласта чи культури тканин). 
Спостерігали збільшення числа копій Tos17 (від 
5 до 30 транспозованих копій Tos17 у всіх рос-
лин, регенерованих із культур тканин, включа-
ючи трансгенні рослини) із збільшенням часу 
культивування (від 3 до 24 місяців).

У шести досліджених близькоспоріднених 
сортів рису число копій Tos17 варіює від одного 
до чотирьох, і вони мають слабку активність за 
природних умов. Висока транспозиційна актив-
ність Tos17 може бути пов’язана із пораненням, 
оскільки культивовані клітини досить подібні 
до ранозагоювальних тканин, тобто калюсів. 
Ретротранспозони можуть також слугувати чин-
никами, що викликають індуковані культурою 
тканин мутації. Щонайменше п’ять із дев’яти 
цільових сайтів транспозиції Tos17, індуковані 
в культурі тканин, є кодувальними ділянками 

генів. Було отримано регенеранти зі вставками 
Tos17 у ген phytochrome A, ген кіназо-подібного 
S-рецептора та ген, що кодує білок ring-fi nger. 
Ці результати вказують на те, що активація Tos17 
є важливою причиною індукованих культурою 
тканин мутацій і вона може бути корисним засо-
бом інсерційного мутагенезу і функціонального 
аналізу генів.

Мобільність ретротранспозонів рису може 
бути також застосована для оцінки процесів 
транспозиції під час еволюції цього рослинного 
виду. Присутність чи відсутність рухомих еле-
ментів у певних сайтах геному дає не однозначну 
інформацію про час транспозиції. На осно-
ві порівняння характеру гібридизації підви-
дів рису indica тa japonica припустили, що час 
транс позиції між родинами ретротранспозонів 
Tos відрізняється. Більшість представників сі-
мейства Tos2 до дивергенції підвидів рису indica 
тa japonica транспозували і потім не змінювали-
ся, у той час як більшість представників Tos1 і 
Tos3 могли транспозувати після їх дивергенції. 
Оскільки у більшості ретротранспозонів різних 
сортів рису змін числа копій не спостерігали, ці 
ретротранспозони, можливо, є наразі неактив-
ними і поганими кандидатами у маркери розпіз-
навання сортів порівняно з ретротранспозонами 
BARE-1, які мають великий інсерційний полі-
морфізм у сортів ячменю.

Велику кількість ретротранспозонів групи 
Ty1/copia ідентифіковано у кукурудзи: B5, G, 
Hopscotch, Ji, Opie, Stonor, Prem-1, Fourf, Victum 
тощо. Кожна високоповторювана родина ретро-
транспозонів складає значну частину геному ку-
курудзи (Meyers et al., 2001). Встановлено, що 
приблизно 50 % геному кукурудзи складається 
із послідовностей ретротранспозонів, п’ять ве-
ликих родин яких складають до 25 % геномної 
ДНК. Так, 30 000 копій елемента Opie скла-
дає близько 10–15 % 2400-мегабазного гено-
му кукурудзи. Усього ретротранспозони групи 
Ty1/copia — Opie тa Ji, а також LTR-вмісні ретро-
транспозони групи Ty3/gypsy — Cinful, Grande 
тa Huck — складають понад 25 % геному куку-
рудзи. Однак не всі родини ретротранспозонів 
присутні у великій кількості копій. Деякі пред-
ставники ретротранспозонів групи Ty1/copia 
у кукурудзи — Fourf, Victum — представлені 
малою кількістю копій. У геномі кукурудзи при-



37

Розділ 3. Ретротранспозони

сутні сотні чи може й тисячi родин, що містять 
менше 100 елементів. Найкращими цільовими 
сайтами для вставки цих елементів часто є інші 
ретротранспозонні елементи («гніздові» ретро-
транспозони), які найчастіше локалізовані y 
міжгенних ділянках і надзвичайно рідко в самих 
генах. Очевидно, що «гніздова» структура ретро-
елемента є стандартною організацією міжгенних 
ділянок у кукурудзи. Ділянки поблизу теломер, 
центромер, вузликів (knobs), рибосомальних по-
вторів ДНК чи інші подібні структури напевно є 
винятком з цього правила.

Цікаво, що елементи, які викликають му-
тації у кукурудзи, присутні y геномі у відносно 
малій кількості копій. Вони включають Magellan 
(від чотирьох до восьми копій на гаплоїдний ге-
ном), Hopscotch (від двох до шести копій) та Bs1 
(від однієї до п’яти копій). Представники родини 
B5 у кількості лише від двох до чотирьох копій 
відповідальні за три незалежні мутації (wxB5, 
wxG тa bm-3), у той час як елементи Magellan 
виявлено у двох мутантних алелях (wxM тa 
pl-987), а Stonor виявлено як мутантну алель 
wxStonor. Мутація wx-K є результатом вставки 
copia-подібного ретротранспозона Hopscotch, 
який має одну довгу відкриту рамку зчитування, 
що кодує всі домени, необхідні для транспозиції 

в екзон 12 гена waxy кукурудзи. Комп’ютерні по-
шуки у базі даних із застосуванням Hopscotch та 
інших рослинних copia-подібних ретроелемен-
тів виявили, що древні, вироджені ретротранс-
позонні вставки дуже близькі до 21 раніше 
сиквенованого рослинного гена. Ці елементи 
можуть бути задіяними у дуплікації генів і регу-
ляції генної експресії.

Для малокопійних ретротранспозонів Tos17 
тa Tnt1A описано їхні вставки у послідовності 
генів, засвідчуючи, що ретротранспозиція може 
значно впливати на сомаклональну мінливість 
(Grandbastien et al., 1989).

Жоден представник будь-якої великої ро-
дини транспозонів кукурудзи, таких як Opie 
(30 000 копій) або Grande, Ji чи Huck (усі пред-
ставлені більш ніж 10 000 копій), не викликав 
якихось охарактеризованих мутацій кукурудзи, 
незважаючи на те, що деякі з транспозонів є зде-
більшого інтактними і здатними до подальшої 
транспозиції. Тому припускається, що може бути 
причинно-наслідковий зв’язок між розміром 
родини МГЕ і схильністю вставлятися у гени. 
Тобто елементи з дуже великих родин можуть 
процвітати, оскільки вони мають цільовий сайт 
переваги й уникають мутуючих генів кукурудзи. 
(Деталі і посилання див.: Todorovska, 2007.)

3.1.2. Надродина Ty3/gypsy
Мобільні генетичні елементи групи Ty3/gyp-

sy мають подібність з вірусами родини Retrovi-
ridae (Kumar, Bennetzen, 1999; Bennetzen, 2000). 
Головною відміною ретровірусів від LTR-ретро-
транспозонів групи Ty3/gypsy є додаткова від-
крита рамка зчитування (ORF) для кодування 
білків оболонки (ENV), необхідних для передачі 
ретровірусу від клітини до клітини. LTR-вмісні 
Ty3/gypsy ретротранспозони мають довжину від 
4 до 15 т. п.н., довгі кінцеві повтори (LTR), від-
криту рамку зчитування, в якій закодовані гени 
gag i pol (у випадку ретровірусів ще й ген env), 
і деякі додаткові гени (у випадку Tat-елементів і 
різних хромовірусів). Домен NTV розташовано 
із С-кінця гена pol після домену RH (RNase H) 
(див. рис. 3.1).

Згідно з даними, наведеними в огляді (To-
do rovska, 2007), виділяють дві основні підгру-
пи gypsy-подібних LTR-вмісних ретротранспо-
зонів:

• gypsy-подібні (Bagy-1, Cereba, Fatima, Kul-
kuri, Latidu, Laura, Lolaog, Romani-Hv1,
-Hv-2, -Hv-3) тa 

• gypsy-подібні env-вмісні (Bagy-2, Sabrina, 
R173, Wham, Wobi, Egug).
Ці ретротранспозони широко розповсюдже-

ні у рослинному царстві, особливо у Triticeae. 
Env-вмісні gypsy-подібні LTR-вмісні ретротранс-
позони є не надто рідкісними, вони формують 
частину окремого і широко розповсюдженого 
кладу, який виявлено у всіх квіткових рослин. 
Серед gypsy-подібних env-вмісних ретротранс-
позонів добре відомі елемент Bagy-2 у ячменю і 
його гомолог Rigy-2 у рису. Послідовності із двох 
клонів Bagy-2 (AF254799 тa AJ279072) вказують, 
що розмір даного елемента близько 10 т. п.н. і 
містить LTRs довжиною 1520–1537 п. н. та внут-
рішню білок-кодувальну ділянку, організовану 
подібно до інших gypsy-подібних елементів. 
Ці LTRs є відносно довгими як для рослин-
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них ретротранспозонів, так і для LTRs інших 
ретротранспозонів ячменю — BARE-1. Безпо-
середньо поблизу 5′-кінця LTR міститься га-
даний праймерзв’язувальний сайт (PBS), 17 із 
18 нуклеотидів якого ідентичні на тРНК-Glu 
Schizosaccharomyces pombe, що міститься на
3′-кін ці. Використання тРНК-Glu є доволі не-
звичним для рослинних ретротранспозонів, воно 
виявлено також для gypsy-подібного env-вміс но-
го елемента Cyclops-2 бобових. На один нукле-
отид вище 3′-кінця LTR-послідовності Bagy-2 
міститься поліпуриновий тракт (PPT), який іден-
тичний такому інших gypsy-подібних елементів, 
таких як Athila, і дуже подібний до Cyclops-2 
(спільними є 12 із 14 нуклеотидів). Вивчена амі-
нокислотна послідовність внутрішнього домену 
Bagy-2, що охоплює GAG, PR, RT, RH тa INT, 
також значною мірою подібна до такої Athila 
(Arabidopsis thaliana) тa Cyclops-2 (гороху) і 
gypsy-подібна за порядком доменів. Пошире-
ність ретротранспозона Bagy-2 є порівняною із 
такою BARE-1, що налічує приблизно 104 копії 
у геномі ячменю.

Відомий також рисовий гомолог (Rigy-2) 
ячмінного Bagy-2. Описані чотири копії Rigy-2 
містять інші ретротранспозони, вбудовані в них. 
Консенсусний елемент містить LTRs розмі-
ром 1171 п. н., а загальний його розмір складає 
9753 п. н.

Як Bagy-2, так і Rigy-2 містять ділянку, по-
ложення і структура якої відповідають env на 3′-
кінці внутрішнього домену. Присутність env під-
тверджено методом ампліфікації геномної ДНК 
ячменю та отриманням BAC-клонів ячменю із за-
стосуванням праймерів, фланкуючих env-домен. 
У ячменю env-вмісний gypsy-подібний елемент 
Bagy-2 транскрибується в усіх досліджених тка-
нинах, а транскрипти Bagy-2 зазнають сплайсин-
гу, генеруючи субгеномний env-продукт у спо-
сіб, подібний до такого у ретровірусів. Гадані 
поліпептиди оболонки Bagy-2 тa Rigy-2 містять 
передбачувані сайти N-глікозилювання, лейци-
нову застібку і трансмембранні домени, харак-
терні для ретровірусних ENVs. Для елемента 
Bagy-2 є властивим інсерційний поліморфізм 
навіть серед споріднених сортів ячменю, засвід-
чуючи недавню транспозиційну активність. (Де-
талі і посилання див.: Todorovska, 2007.)

Згідно з класифікацією Міжнародного ко-
мітету по таксономії вірусів (ICTV) надродину 
Ty3/gypsy було названо Metaviridae і поділяють її 
на три групи: Metaviruses, Errantiviruses i Semo-
tiviruses (див. рис. 3.2) (Havecker et al., 2004). Фі-
логенетичний аналіз метавірусів дозволив виді-
лити у складі Metaviridae 11 родин: Chromovirus, 
CsRn1, Mdg3, Cigr2, Gmr1, Osvaldo, Athila, Mag, 
Gypsy, Mdg1 i Cer (рис. 3.7).

Однак згідно з результатами останнього 
філогенетичного аналізу, проведеного на осно-
ві послідовностей доменів PR, RT, RH i INT, 
Ty3/gypsy LTR-ретроелементи поділяють на дві 
групи (Llorens et al., 2009) (рис. 3.8):

• до першої групи відносять всі хромодомен-
INT-вмісні LTR-ретротранспозони (альтер-
нативна назва хромовіруси). Ця група вклю-
чає два кластери, названі «Plants» (родини 
CRM, Galadriel, Reina, Del, REM G-Rhodo) 
і «Fungi/Vertebrates» (родини TF-2, Pyggy, 
MGLR3, Maggy, Mar1, Pyret, V-clade), а та-
кож три родини (Ty3, Skipper, Tse3), які 
не входять до складу кластерів «Plants» і 
«Fungi/Vertebrates». Пізніше у геномах рос-
лин було знайдено хромодомен-INT-вміс-
ні LTR-ретротранспозони родин Modred і 
Galahad. Родина хромодомен-INT-вмісні 
LTR-ретротранспозони Tsn1 була виявлена 
у геномах мохів, плавунів і грибів (Novikova 
et al., 2010);

Рис. 3.7. Класифікація мобільних генетичних елементів 
групи Metaviridae (за: Сормачева, Блинов, 2011)
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• до другої групи входять LTR-ретро-
транспозони рослин і тварин, які не містять 
хромодоменів: Athila/Tat (Athila-like, Tat-like), 
CsRN1, 412/mdg1, Errantivіruses (17,6, Gypsy), 
Osvaldo, Gmr1, Cer2-3, Mag, Tor1, Tor2, Tor4, 
Cigr-1, Micropia/Mdg3.
Більшість родин Ty3/gypsy LTR-вмісних 

ретротранспозонів є специфічними для певних 
таксономічних груп живих організмів. Напри-
клад, представники родини Athila описані ви-
ключно для рослин (Writh, Voytas, 2002). Єди-
на філогенетична група, розподіл якої охоплює 
практично всі евкаріотівні організми, — це 
хромодомен-INT-вмісні LTR-ретротранспозони 
(Chromovirus) (Gorinsek et al., 2004). Розглянемо 
детальніше деяких представників цих двох груп 
Ty3/gypsy LTR-вмісних ретроелементів.

Група 1. Хромодомен-INT-вмісні LTR-рет-
ротранспозони. Альтернативні назви: клас В 
або Ty3-група. Представники цієї групи містять 
хромодомен (CHR) на С-кінці домену інтегрази. 
Ty3-група є однією з найдавніших і найпошире-
ніших груп елементів надродини Ty3/gypsy. Еле-
менти цієї групи, розповсюджені у геномах рос-
лин і зелених водоростей, об’єднані у кластері 
«Plants» і поділяються на такі родини:

• родина CRM. Її елементи є центромер-
специ фічними ретротранспозонами рос-
лин, послідов ність хромодомену яких суттє-
во відрізняється від загального консенсуса 
хромодоме нів. CRM-елементи мають таку 
структуру: центральна частина довжиною 
6–7 т. п.н., облямована (фланкована) довги-
ми кінцевими повторами довжиною 850–

Рис. 3.8. Філогенетичне дерево Ty3/gypsy LTR-вмісних ретротранспозонів, побудоване на основі
послідовностей гена pol (Llorens et al., 2009; цит. за: Сормачева, Блинов, 2011)
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1100 п. н., містить сайт зв’язування праймера 
(PBS), дві відкриті рамки зчитування кано-
нічних генів gag i pol та поліпуриновий тракт 
(PPT) поблизу 3′-LTR (рис. 3.9, А);

• родина Galadriel. Її елементи мають таку 
структуру: центральна частина довжиною 
5,2–6,0 т. п.н., фланкована кінцевими повто-
рами довжиною 600–800 п. н., яка містить 
сайт PBS, дві відкриті рамки зчитування ге-
нів gag i pol та поліпуриновий тракт (РРТ) 
поблизу 3′-LTR (рис. 3.9, Б);

• родина Reina. Її елементи мають довжину 
4,7–5,0 т. п.н., містять LTR довжиною 300–
400 п. н., центральна ділянка містить дві від-
криті рамки зчитування генів gag i pol, сайт 
PBS і РРТ поблизу 3′-LTR (рис. 3.9, Б);

• родина Del (Tekay). Вона представляє собою 
групу елементів розміром 6,2–10,2 т. п.н. з кін-
цевими повторами довжиною 1,1–4,4 т. п.н., 
які містять дві відкриті рамки зчитування ге-
нів gag i pol, сайт PBS і РРТ поблизу 3′-LTR 
(рис. 3.9, Б);

• родина REМ. Ця родина представлена одним 
елементом REМ1 із геному зеленої водорості 
Chlamydomonas reinhardii. Елемент REМ1 до-
вжиною 5,8 т. п.н. має таку структуру: LTRs 

довжиною 276–286 п. н., PBS і PPT поблизу
3′-LTR, центральна частина містить три від-
криті рамки зчитування — дві, які кодують 
типові гени gag і pol у прямому напрям-
ку, і третя кодувальна частина інтегрази і 
хромодомена — у зворотному напрямку
(рис. 3.9, В).
Група 2. LTR-ретротранспозони, які не міс-

тять хромодомени. У цій групі транспозонів, 
виявлених у геномах рослин, існує один клас-
тер — Athila/Tat. Він розділяється на дві ро-
дини — Athila і Tat:

• родина Athila. Елементи цієї родини міс-
тять у своїй структурі ген оболонки env і 
розглядаються як потенційні ретровіруси, 
тоді як елементи родини Tat і є власне LTR-
ретротранспозонами;

• Tat-like родина. LTR-ретротранспозони цієї 
родини мають величезні розміри — 10–
21 т. п.н. Центральна частина елемента флан-
кована LTR довжиною 0,5–1,0 т. п.н. і містить 
сайт PBS, гени gag i pol, некодуючу ділянку 
варіабельного розміру і тракт РРТ поблизу 
3′-LTR (рис. 3.9, Г). Деякі елементи містять 
антиспрямовані рамки зчитування у нетранс-
льованій ділянці, які ще мало вивчені.

Рис. 3.9. Структурна організація Ty3/gypsy LTR-вмісних ретротранспозонів різних родин:
А — родина CRM;  Б — родини Galadriel, Del (Tekay) i Reina;  В — LTR-вмісний ретротранспозон REM1;

Г — родини Athila і Tat-like (Tat-подібна) (за: Сормачева, Блинов, 2011)

3.1.3. Надродина Bel/Pao
Першими описаними елементами надро-

дини Bel/Pao були такі елементи, як Pao (Bombyx 
mori), Bel (Drosophila), Tas (Ascaris lumbricoides) 
і різні Cer-like-елементи із геному Caenorhabditis 
elegans. Елементи надродини Bel/Pao анало-
гічно елементам Ty3/gypsy містять кодуваль-
ну ділянку з генами gag-pol (GAG-PR-RT-RH-

INT) і ген env (у випадку ретровірусів). Розмі-
ри елементів цієї надродини варіюють у межах
4–10 т. п.н.

Надродину Bel/Pao поділяють на такі ро-
дини: Bel, Tas, Pao, Sinbad та Suzu (рис. 3.10) 
(Copeland et al., 2005). У геномах рослин пред-
ставників надродини Bel/Pao не знайдено.
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Рис. 3.10. Філогенетичне дерево надродини Bel/Pao LTR-вмісних ретротранспозонів, побудоване на основі по-
слідовностей гена pol (Llorens et al., 2009; цит. за: Сормачева, Блинов, 2011)

Таким чином, наразі у геномах рослин знайде-
но й описано такі LTR-вмісні ретротранспозони:

• Sire, Oryco, Retrofi t, Tork i Osser (надродина 
Ty1/copia);

• CRM, Galadriel, Reina, Del, REM, Galahard, 
Modred, Ten1, Athila та Tat (надродина 
Ty3/gypsy).

3.1.4. Філогенія і транспозиційна активність Ty1/copia
тa gypsy-подібних ретротранспозонів у геномах злаків

Застосування ретротранспозонів для мар-
керних систем надає можливість простежити 
за інсерційним процесом і наступним верти-
кальним розповсюдженням МГЕ за допомогою 
генеалогічного чи філогенетичного аналізу.

Побудовано філогенетичні дерева для ячме-
ню і пшениці, а також проведено порівняння з ін-
шими попередньо визначеними ретротранспозо-
нами Ty1/copia у цих та інших видів з Gramineae. 
Виявлено, що популяція ретротранспозонів яч-
меню надродини Ty1/copia складається з дуже 
гетерогенної низки ретротранспозонів, а також 
із набору послідовностей, що близькоспорідне-
ні з елементом BARE-1. Це і не дивно, оскільки 
більшість окремих копій рослинних ретротранс-
позонів групи Ty1/copia, очевидно, виникли на 

початку еволюції цього виду і є неактивними, 
а за відсутності селективного тиску можуть на-
копичувати мутації у великій кількості (нуклео-
тидні заміни, делеції чи інсерції).

Переважною мішенню деяких з них є інші 
ретротранспозони, що веде до порушення коду-
вального потенціалу і створення дуже гетеро-
генної групи ретротранспозонів Ty1/copia, що 
показано для багатьох родин ретротранспозонів 
Ty1/copia у кукурудзи. Пшениця також містить 
дуже різноманітні популяції ретротранспозонів 
Ty1/copia (W родина), більшість з яких форму-
ють нові підгрупи, більш споріднені з підгру-
пою Tta12 BARE-1 та іншою підгрупою Tta15, 
а також з ретротранспозонними послідовнос-
тями, що не мають близької гомології з ними 
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і які складають іншу, ще мало вивчену групу 
транспозонів пшениці. Порівняння всіх відомих 
ретротранспозонів групи Ty1/copia у видів, що 
належать до Gramineae, виявляє кілька цікавих 
моментів. Близькоспоріднені з BARE-1 гомо-
логічні послідовності виявлено також у жита і 
вівса. Це є свідченням того, що близька гомо-
логія з BARE-1 широко розповсюджена серед 
ретротранспозонів триби Triticeae. У рису ре-
тротранспозонні послідовності групи Ty-1/copia 
є менш численними. Деякі представники цієї 
групи ретротранспозонів є членами надродини 
Tta15 пшениці, але ніякої гомології не виявлено 
із ретротранспозонами групи Ty1/copia інших 
видів, що належать до Gramineae.

Група gypsy-подібних ретротранспозонів є та-
кож гетерогенною у Gramineae, що скоріше за все 
пов’язано із присутністю/відсутністю env-домену. 
Зі свого боку, env-послідовності gypsy-подібних 
ретротранспозонів також складають дуже гете-
рогенну групу. Значний розмір і різноманіття 
послідовностей у білків ретровірусної оболонки 
не дозволяє використовувати для ампліфікації 
праймери env-послідовностей у неспоріднених 
видів рослин. Щоб показати повсюдність env-
містких gypsy-подібних елементів у рослин, таке 

різноманіття послідовностей змушує застосовува-
ти різні підходи на основі використання праймерів 
не для ENV, а для домену зворотної транскрип-
тази, тобто RT-домену. На основі цього підхо-
ду і подальшої класифікації 328 gypsy-подібних 
RT-послідовностей відомих ретротранспозонів і 
бази даних усіх організмів, побудованих на осно-
ві попередніх класифікацій, продемонстровано 
наявність цього класу ретроелементів у всіх до-
сліджених донині геномах квіткових. Побудоване 
на основі цих послідовностей філогенетичне 
дерево показало, що рослинні gypsy-подібні еле-
менти діляться на дві генеалогічні лінії: в одній 
зовсім немає env-доменів, а інша містить послі-
довності, ампліфіковані разом із іншими елемен-
тами, що містять env-подібні чи довгі 3′-ділянки. 
Згідно з цим деревом генетичну характеристику 
кладу Athila gypsy-подібних env-вмісних ретро-
транспозонів (Bagy-2, Rigy-2, Athila, Calipso, 
Cyclops) можна пояснити розповсюдженням між 
видами шляхом горизонтального перенесення. 
Це підтверджує припущення про те, що рослинні 
ENVs можуть відігравати внутрішньоклітинну чи 
внутрішньорослинну, а не інфекційну роль у ре-
плікації елемента або у переміщенні від клітини 
до клітини в межах рослини.

3.2. Автономні та неавтономні ретротранспозони

Для мобільних генетичних елементів класу 2 
(ДНК-транспозонів) автономність залежить від 
здатності окремих елементів експресувати фер-
мент транспозазу і тим самим здійснювати власне 
переміщення. Неавтономні елементи є нащадка-
ми автономних, які накопичили низку мутацій. 
Наприклад, автономний елемент Ас кукурудзи, 
загубивши ORF транспозази, перетворюється у 
неавтономний елемент Ds (див. рис. 2.1).

Однак, оскільки елементи класу 1 (ретро-
транспозони) переміщуються за реплікативним 
механізмом, питання про автономність такого 
елемента носить складніший характер. Якщо ін-
дивідуальні неавтономні елементи класу 1 спро-
можні реплікуватися, незважаючи на втрату ав-
тономності, то вони формують групи близьких 
неавтономних елементів (Sabot, Schulman, 2006). 
Таким чином, поняття «автономний/неавтоном-
ний» у випадку ретротранспозонів застосовуєть-
ся на рівні груп та родин.

Родини ретротранспозонів, які містять ін-
дивідуальні ретроелементи, здатні до кодування 
необхідних для транспозиції білків, вважаються 
автономними. Індивідуальні копії можуть бути 
в різному ступені транскрипційно або трансля-
ційно компетентними (трансляція приводить до 
формування функціональних білків) або актив-
ними (Sabot, Schulman, 2006).

Активні елементи можуть брати участь 
у деяких стадіях життєвого циклу неактивних 
або некомплементарних елементів тієї ж родини 
(cis) й інших родин чи груп (trans), доповню-
ючи таким чином їхній життєвий цикл. У цьому 
випадку неактивні елементи тієї самої родини 
виступають як паразити активних елементів, 
знижуючи їх здатність до розповсюдження. 
Аналогічне явище відоме у випадку негативної 
інтерференції вірусів і їх паразитизму віднос-
но інших вірулентних вірусів (Hu et al., 1997). 
Некомпетентний елемент, який успішно розпо-
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всюджується трансляційно, може сформувати 
нову підродину і, в кінцевому підсумку, родину 
неавтономних елементів.

Виявлено великі структурно подібні групи 
ретротранспозонів, які не містять домени Gag, 
Pol або Env. Ці групи не є автономними, але 
окремі елементи можуть бути транскрипційно 
активними (Sabot, Schulman, 2006). Приклади 
неавтономних груп ретротранспозонів LARD, 
TRIM і Morgane:

• елементи групи LARD містять довгі кінцеві 
повтори і центральну консервативну частину, 
яка не кодує білки (Kalendar et al., 2004);

• TRIMs є досить короткими елементами, які 
містять тільки сигнали зворотної транскрип-
ції (Witte et al., 2001);

• Morgane-елементи займають проміжне поло-
ження між автономними і повністю неавто-
номними і містять нефункціональні ділянки 
ORF гена pol (Sabot et al., 2006a).
Для груп LARD, TRIM і Morgane наразі не 

знайдено trans-активних елементів.

Рис. 3.11. Життєвий цикл LTR-вмісних ретротранспозонів:
ВПЧ — вірусоподібна часточка; GAG — білок, що формує ВПЧ; RT — зворотна транскриптаза; PR — протеаза;

IN — інтеграза (Grandbastien, 2008; цит. за: Сормачева, Блинов, 2011)

3.3. Життєвий цикл LTR-вмісних ретротранспозонів

Реплікативний механізм транспозиції ретро-
транспозонів у геномах хазяїв зумовлює високу 
інвазивність цього класу МГЕ. Забезпечення 
необхідної життєздатності організму хазяїна і, 
тим самим, власного виживання забезпечується 
жорстким контролем процесу ретротранспози-
ції, життєвого циклу транспозонів.

Етапами життєвого циклу LTR-вмісних ре-
тротранспозонів є:

• транскрипція;
• трансляція;
• зворотна транскрипція;

• інтеграція нової копії у геном хазяїна (див. 
рис. 2.3).
Здійснення названих етапів забезпечують 

білки, закодовані послідовностями ретротранс-
позонів (рис. 3.11), а одним із найважливіших 
контрольних етапів є транскрипція, яка визначає 
утворення РНК-матриці та синтез мРНК, необ-
хідної для синтезу білків.

Розглянемо особливості кожного з етапів 
детальніше, спираючись, переважно, на дані, на-
ведені в огляді (Сормачева, Блинов, 2011).
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3.3.1. Транскрипція
На першому етапі за допомогою клітинної 

РНК полімерази ІІ відбувається транскрипція, яка 
починається з 5′-LTR 5′-R ділянки (нижче ТАТА 
box) і закінчується у 3′-R ділянці всередині 3′-LTR 
(Kumar, Bennetzen, 1999). У результаті транскрип-
ції утворюється біцистронна мРНК, яка кодує, 
у всякому разі, дві ORF: Gag і Pol. мРНК ретро-
транспозонів, як правило, не містить інтронів, ви-
няток становить Orge-елемент. Експресія ретро-
транспозонів, так само як і будь-яких інших генів 
з промоторами polII, залежить від факторів, які 
впливають на синтез мРНК клітини-хазяїна. Піс-
ля транскрипції мРНК переноситься у цитоплаз-
му так само, як і інші мРНК хазяйської клітини.

У цілому рівень експресії LTR-вмісних ре-
тротранспозонів навіть у випадку індукції стре-
сом значно нижчий, ніж транскрипція «класич-
них» генів. Це, вірогідніше за все, пов’язано з 
тим, що LTR-ретротранспозони мають слабкі 
промотори, а також з дією клітинних механізмів 
інактивації. За вбудови за типом промоторної 
пастки («promoter-trap-like») ретротранспозони 
можуть експресуватися під «класичними» про-
моторами клітини. Деякі конкретні мобільні еле-
менти мають альтернативні варіанти експресії, 
наприклад опосередкованої промотором polIIІ 
у випадку елемента Cassandra TRIM (Sabot, 
Schulman, 2006).

3.3.2. Трансляція
У випадку автономних елементів відбува-

ється трансляція РНК у цитоплазмі з утворенням 
білків Gag і Pol. Трансляційний зсув між двома 
рамками зчитування може відбуватися різними 
способами. Сайт рибосом у випадку гена gag 
може бути універсальним, а сайт для гена pol — 
внутрішнім, менш ефективним. Це призводить 
до переважання продуктів трансляції Gag над 
Pol. У випадку ретровірусів даний дисбаланс, 
що є наслідком зсуву рамки зчитування, відпові-
дає стехіометрії, яка необхідна для збирання ві-
русних часточок. Крім того, наявність внутріш-
нього сайта трансляції дозволяє індивідуальним 
елементам зі стоп-кодонами у ділянці гена gag 
здійснювати нормальну трансляцію гена pol. 
У другому варіанті послідовність мРНК між gag 
і pol може містити невеликий повторюваний мо-

тив (наприклад, ААААА), який викликає «про-
сковзування» рибосоми і прoводить трансляцію 
по іншій рамці зчитування (Kovalchuk et al., 
2005). Цей механізм зустрічається досить часто 
у вірусів рослин. Для зсуву рибосоми по мРНК 
можливe використання також рідкісних специ-
фічних транспортних РНК. У випадку деяких 
ретротранспозонів рослин поліпротеїн, який 
містить Gag і Pol, може транслюватися без рам-
ки зчитування. Наприклад, у випадку елемента 
BARE-1 трансляція проходить по одній рамці 
зчитування і поліпротеїн у подальшому розще-
плюється на функціональні одиниці. Посттранс-
ляційний процесинг білка Pol (а також розще-
плення поліпротеїну на Gag і Pol) у випадку 
елемента BARE-1 проходить ендопротеолітично 
за рахунок АР-домену білка Pol.

3.3.3. Формування нуклеокапсиду, упаковка і димеризація
Ретровірусний білок Gag має три функціо-

нальні ділянки (у багатьох досліджених випад-
ках поліпротеїн Gag розщеплюється на окремі 
поліпептиди):

• капсидний домен (полімеризація);
• нуклеокапсидний домен (взаємодія з нуклеї-
новими кислотами);

• матрикс-домен (зв’язування з білками обо-
лон ки) (Adamson, Jones, 2004).
Білок Gag LTR-вмісних ретротранспозонів 

містить капсидний і нуклеокапсидний домени і 
ділянку, подібну з матрикс-доменом ретровіру-

сів. Формування вірусоподібних часточок (ВПЧ) 
необхідне для здійснення зворотної транскрипції 
специфічної РНК. ВПЧ формуються за полімери-
зації білка Gag за допомогою капсидного домену. 
Упаковка РНК (включення РНК до складу ВПЧ) 
проходить селективно для РНК, відповідної Gag, 
який формує ВПЧ (Sabot, Schulman, 2006). У ви-
падку ретровірусів селективність визначаєть-
ся специфічною послідовністю PSI (packaging 
signal — сигнал упаковки), вторинна структура 
РНК пізнається структурами нуклеокапсидно-
го домену Gag. Послідовність PSI, як правило, 
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розташована відразу ж після PBS перед старт-
кодоном (AUG) гена gag. У випадку HIV- і SIV-like 
ретровірусів у PSI міститься послідовність, що 
відповідає за формування петлі, яка і забезпечує 
високий рівень специфічності. Для LTR-вмісних 
ретротранспозонів розташування послідовності 
PSI наразі не встановлено. Проте висока консер-
вативність послідовності LTR-ретротранспозонів 
поблизу PBS дозволяє припустити схожий меха-
нізм упаковки для LTR-вмісних ретротранспо-
зонів і ретровірусів. РНК неавтономних LTR-
ретротранспозонів, які містять PSI послідовності, 
однакові з PSI послідовностями активних елемен-
тів, може бути упакована у різні ВПЧ. Ефективне 
розповсюдження неавтономних елементів у та-
ких групах, як TRIM i LARD, показує, що, мож-
ливо, таким чином неавтономні елементи можуть 
уникнути наслідків відсутності власних функціо-
нальних білків (Sabot, Schulman, 2006).

РНК ретровірусів перебуває у димеризо-
ваному стані у складі ВПЧ. Формування диме-
рів відбувається за рахунок специфічних по-
слідовностей сигналу ініціації димеризації DIS 

(dimerization initiation signal), які беруть участь 
у розпізнаванні й взаємодії двох молекул РНК 
навіть за відсутності білків. Формування симе-
тричної сигнальної петлі поблизу PSI приводить 
до нековалентної симетричної міжмолекуляр-
ної взаємодії (вона отримала у ретровірусів на-
зву «kissing-loop complex»), яка у подальшому 
стабілізується (Paillart et al., 2004). Для LTR-
вмісних ретротранспозонів виявлено димери 
лише для Ty1-елемента дріжджів Saccharomyces 
cereviseae. Однак існують непрямі підтверджен-
ня формування димерів і у випадку інших LTR-
ретротранспозонів (Vicient et al., 2005).

Процес димеризації, як і процес упаковки, 
також є специфічним. Таким чином, неавтономні 
елементи повинні нести однакові з автономними 
елементами DIS (для формування специфічних 
гетеродимерів) або мати конкурентноздатну 
ефективність упаковки, яка дозволяє їм упако-
вуватися переважно у вигляді гомодимерів. Крім 
того, вони можуть димеризуватися з РНК, які 
містять інші DIS-сигнали (неспецифічні гетеро-
димери) (Sabot, Schulman, 2006).

3.3.4. Зворотна транскрипція
Згідно з даними, наведеними у роботі (Sabot, 

Schulman, 2006), процес зворотної транскрипції 
(синтезу кДНК) у LTR-вмісних ретроелементів 
відбувається таким чином.

Зазвичай в одну ВПЧ упаковуються дві 
молекули РНК, а також тРНК, яка слугує пер-
винною затравкою для синтезу мінус-ланцюга 
кДНК у процесі зворотної транскрипції. Сайт 
зв’язування тРНК (найчастіше за все це метионі-
нова тРНК) міститься на 5′-кінці РНК-матриці, 
тому в результаті зворотної транскрипції утво-
рюється відносно коротка кДНК, яка має ділян-
ку гомології як з 5′-, так і з 3′-LTR, а також несе 
тРНК на 5′-кінці. Одразу після синтезу мінус-
ланцюга кДНК відбувається видалення ділян-
ки РНК-матриці у комплексі РНК-кДНК за до-
помогою рибонуклеази Н. Заново синтезована 
коротка кДНК переноситься і ренатурується на 
3′-LTR, і продовжується побудова першого
ланцюга кДНК (або мінус-ланцюга ДНК). На 
наступному етапі відбувається видалення РНК-
матриці, за винятком ділянки так званої поліпу-
ринової послідовності (РРТ), яка виконує роль 
праймера у процесі синтезу другого ланцюга 

кДНК (або мінус-ланцюга ДНК), тобто є вто-
ринною затравкою. Після синтезу другого лан-
цюга кДНК вторинна затравка видаляється, а та-
кож відбувається видалення первинної затравки 
(тРНК), яка до цього етапу містилася на 5′-кінці 
першого ланцюга кДНК.

У процесі синтезу плюс-ланцюга ДНК, як і 
у випадку синтезу мінус-ланцюга, потрібно пе-
ренесення заново синтезованого ланцюга для 
продовження синтезу. Заново синтезована ко-
ротка ділянка плюс-ланцюга ДНК складається 
із LTR і розташованої поряд послідовності PBS, 
тобто на 3′-кінці є ділянка, гомологічна 3′-кінцю 
мінус-ланцюга ДНК. Присутність гомологічних 
ділянок дозволяє здійснити перенесення плюс-
ланцюга кДНК і завершити синтез обох ланцю-
гів. Усі описані процеси відбуваються у вірусо-
подібних часточках у цитоплазмі. Наступним 
етапом є перенесення заново синтезованого 
LTR-вмісного ретротранспозона в ядро і вбудо-
вування його у геном клітини хазяїна.

Процес зворотної транскрипції не є специ-
фічним до певної РНК-матриці. Таким чином, 
мобільним елементам неавтономних груп не по-
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трібна наявність будь-яких специфічних харак-
теристик для того, щоб брати участь у зворотній 
транскрипції, окрім РРТ та PBS сайтів. Цей етап 
не є лімітуючим етапом життєвого циклу LTR-
ретротранспозонів. Хоча існують деякі варіації 
в PBS мотиві і його аналіз може показати, які 
саме родини LTR-ретротранспозонів здатні бра-
ти участь у зворотній транскрипції.

Реакція зворотної транскрипції проходить з 
похибкою, на 2–3 порядки вищою, ніж при роботі 
клітинної ДНК-полімерази (2,5×10–5 по хибок/ну-
клеотид/цикл). Фермент-зворотна транскриптаза 
RT має вищий рівень похибок з таких причин:

• RT може продовжувати нарощування послі-
довності навіть без включення нуклеотида;

• RT менш чутлива до вбудовування непра-
вильних нуклеотидів;

• RT не володіє 3′- та 5′-ендонуклеазною ак-
тивністю;

• процес зворотної транскрипції супроводжу-
ється зсувом затравок відносно матриці (Bou-
tabout et al., 2001).

Один із найскладніших моментів у зворот-
ній транскрипції — це переключення між ма-
трицями. Зазвичай переключення проходить між 
двома РНК-транскриптами, які упаковані разом, 
але воно може відбутися між двома незв’язаними 
РНК, упакованими в один і той самий нуклео-
капсид. Це приводить до утворення химерних 
продуктів, таких як елементи Veju_L i BARE-2. 
Така похибка також може привести до утворен-
ня «комплексних» елементів, наприклад: LTR — 
внутрішня послідовність — LTR — внутрішня 
послідовність — LTR, фланкованих ТSD. Поді-
бні «складні» елементи часто трапляються у ге-
номах представників Triticeae (Sabot et al., 2005a; 
Vicient et al., 2005). Як правило, вони містять 
два блоки елементів, але можуть складатися із 
трьох або й більше блоків. Послідовності LTR 
«складних» елементів дуже подібні між собою, 
так само як і внутрішні структури, що свідчить 
про їх загальне походження.

3.3.5. Інтеграція нової копії LTR-вмісних ретротранспозонів у геном
Процес включення нової копії LTR-ретро-

транспозона у геном здійснюється за допомогою 
фермента інтегрази, яка впізнає і зв’язує кінці 
елемента (LTRs). Інтеграза робить асиметричний 
дволанцюговий розрив у сайті-мішені геномної 
ДНК, який, як правило, має довжину 2–16 пар 
основ. Природа сайта-мішені (розташування 
сайта в гетерохроматиновій ділянці, наявність 
вбудованих у нього раніше інших ретротранспо-
зонів) впливає на вірогідність інтеграції ретро-
елементів у даний сайт. Утворені дволанцюгові 
розриви з’єднуються системою репарації клі-
тини хазяїна з формуванням дуплікацій на місці 
вбудови нового елемента (ТSD). Процес вбудо-
вування не потребує додаткової екзогенної АТФ 
або інших енергетичних інтермедіаторів.

Неавтономні ретротранспозони мають такі 
можливості для інтегрування у геном за рахунок 
автономних елементів:

• можуть містити специфічні сайти в LTRs, які 
збігаються з сайтами автономних елементів і 
розпізнаються інтегразою;

• можуть містити неспецифічні мотиви, які 
розпізнаються різними інтегразами;

• припускається особливий тиск з боку клітини 
хазяїна на автономні елементи на користь 
неавтономних, завдяки якому неавтономним 
елементам потрібно тільки випередити авто-
номні на етапах упаковки та зворотної транс-
крипції.
Інтеграція може бути неспецифічною, і по-

трібна тільки її достатня ефективність, щоби 
протистояти руйнуванню існуючих геномних 
копій мобільних елементів. Деякі рослинні ДНК, 
які містять віруси, особливо груп Geminivirus, 
Badnavirus i Caulimovirus, можуть інтегруватися 
у геном, не кодуючи при цьому інтегразу (Нull 
et al., 2000). Інтеграція неавтономних елемен-
тів групи LARD, вірогідніше за все, пояснюєть-
ся третьою моделлю. Їхні вбудови, як правило, 
не типові, відсутні певні TSDs або повна по-
слідовність LARD-елемента, і вони, очевидно, 
є результатом неспецифічної інтеграції. За ін-
теграції TRIM- та Morgane-елементів, навпаки, 
створюються TSDs, які є канонічними для LTR-
вмісних ретротранспозонів (Sabot et al., 2005b,
2006a).
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Транскрипційну активність описано лише 
для кількох МГЕ, переважно для LTR-вмісних 
ретротранспозонів. Більшість таких процесів 
було виявлено після транспозиції в ген хазяїна 
чи поблизу гена. Значну частину МГЕ виділено 
також після транспозиції в ген хазяїна чи побли-
зу нього. Більшість мобільних елементів було 
охарактеризовано за допомогою ПЛР-аналізу 
геномної ДНК чи кДНК. Докази ретротранспо-
зиційної активності отримували при аналізі по-
слідовностей LTR, які є ідентичними у копій, які 
щойно транспозували. Специфічні транскрипти, 
починаючи з LTR-елементів, було продемон-
стровано для ретротранспозонів тютюну (Tnt1A 
і Tto1), ячменю (Bare-1), рису (Tos17) і кукуру-
дзи (Huck). Остаточно транскрипційну здатність 
LTR було підтверджено для Tnt1A, BARE-1 та 
Tto1 шляхом застосування конструктів, в яких 
репортерні гени поміщали під контроль LTR-
елемента.

Згідно з даними, наведеними в огляді (Todo-
rovska, 2007), онтогенетична регуляція експре-
сії була показана для Tnt1, який експресується 
лише у коренях, та й то на дуже низькому рівні; 
для Tto1, Tos10 та Tos17, які не експресуються 
в тканинах листка, і для мобільних елементів 
В5, Hopscotch, Stonor та Magelan, які не екс-
пресуються в рослинних тканинах. Експресію 
мобільного елемента кукурудзи Prem-2 було ви-
явлено лише в молодих мікроспорах. Експресію 
ретроелементів кукурудзи Opie, Huck, Cinful та 
елемента BARE-1 ячменю спостерігали в ткани-
нах листка.

Встановлено, що експресія ретротранспозо-
нів у тварин і дріжджів перебуває під конт ролем 
гормональних і онтогенетичних чинників. За-
гальна картина регуляції експресії ретротранс-
позонів у рослин ще повністю не встановле-
на, оскільки відсутні порівняльні дослідження 
на різних тканинах рослин. За нормального роз-
витку транскрипція більшості активних рос-
линних МГЕ, охарактеризованих донині, зде-
більшого перебуває у латентному стані, але 
може бути індукована біотичними і/чи абіотич-
ними стресами, включаючи культуру клітин, 
поранення й атаку патогенів (детальніше див.
розділ 7).

Наявність у геномах рослин великої кіль-
кості послідовностей, які є неактивними LTR-
рет ротранспозонами, є результатом дії таких 
механізмів інактивації мобільних елементів на 
різних рівнях:

• метилювання ДНК;
• перетворення ділянок вбудовування в гете-
рохроматин;

• утворення так званих solo-елементів за ра-
хунок нерівної рекомбінації всередині еле-
ментів;

• накопичення невеликих делецій за рахунок 
неточної рекомбінації (за: Сормачева, Бли-
нов, 2011).
Відомо, що за рахунок останніх двох меха-

нізмів із геному рису (Oryza sativa) було вида-
лено понад 190 т. п.н. ДНК ретротранспозонів 
за останні 4 млн років. Існує припущення, що 
вміст LTR-ретротранспозонів у геномах рослин 
визначається дією механізму регуляції ампліфі-
кації ретротранспозона і створенням невеликих 
делецій у послідовності елемента (Bennetzen 
et al., 2005) (див. розділ 5).

З іншого боку, наявність великої кількості 
порушених копій і невеликої кількості активних 
LTR-ретротранспозонів у геномі є індикатором 
можливості деяких елементів уникнути пригні-
чення з боку клітини-хазяїна. До таких механізмів 
можливо віднести ефект специфічної хромосом-
ної локалізації елементів, яка дозволяє їм уникну-
ти сайленсингу. Інша можливість уникнути інак-
тивації — висока варіабельність послідовностей 
мобільних елементів. У випадку послідовностей 
ретротранспозона тютюну Tnt1 було показано, 
що промоторна ділянка, яка є основною мішенню 
для інактивації шляхом метилювання, найбільш 
варіабельна (Vernhettes et al., 1998). Однак пере-
рахованих механізмів недостатньо для пояснення 
наявності великої кількості копій ретротранспо-
зонів у геномах рослин.

Незважаючи на інактивацію LTR-ретро-
транспозонів у геномах рослин, цей процес наба-
гато повільніший, ніж проліферація ретротранс-
позонів (Vitte, Panaud, 2005). Транскрипційна 
та транспозиційна активності значно варіюють 
серед різних груп LTR-ретротранспозонів (див. 
огляд: Сормачева, Блинов, 2011).

3.4. Регуляція активності LTR-вмісних ретротранспозонів
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Вважається, що на Землі зростає понад 
350 000 видів рослин. Описано з них близько 
320 000 видів, серед яких — 280 000 квіткових, 
1000 голонасінних, близько 16 000 мохоподібних 
і близько 12 000 видів вищих спорових рослин 
(плауноподібні, папоротеподібні, хвощеподібні) 
(Mougeott et al., 2009).

У геномах рослин виявлено велику кіль-
кість родин LTR-вмісних ретротранспозонів 
(рис. 3.12). Так, у геномі маніоки (Manihot escu-
lenta) виявлено 59 родин Ty1/copia і 26 родин 
Ty3/gypsy-елементів, а у геномі сої — 353 роди-
ни Ty1/copia і 157 родин Ty3/gypsy-ретротранспо-
зонів (Du et al., 2010), та лише деякі з них мають 

значну кількість копій у геномах. Понад 85 % 
LTR-ретротранспозонів із геному кукурудзи 
складають представники 5-ти основних родин. 
У геномі дикого рису Oryza australiensis за остан-
ні 3 млн років накопичилося понад 90 тис. копій 
LTR-ретротранспозонів, які належать усього 
до трьох родин, що привело до подвоєння розмі-
ру геному (Piegu et al., 2006). Ty1/copia-елементи 
Bare-1 із геному ячменю та Opie-1 і Huck2 із 
геному кукурудзи представлені у кількості 
20–200 тис. копій. Ty3/gypsy-елемент Cinful-1 
представлений у кількості близько 20 тис. копій 
у геномі кукурудзи (цит. за: Сормачева, Блинов, 
2011).

3.5. Поширення LTR-вмісних ретротранспозонів серед рослин

Рис. 3.12. Філогенетичне дерево рослин та водоростей і розподіл основних груп LTR-вмісних ретротранспозонів 
за рослинними таксонами

 Цифри зліва позначають час, млн років (за: Сормачева, Блинов, 2011)

3.5.1. LTR-ретротранспозони покритонасінних рослин
Ретротранспозони групи Ty1/copia розпо-

всюджені у геномах представників практично 
всіх груп царства рослин: одноклітинних водо-
ростей, мохоподібних, голонасінних і покрито-
насінних. Представники надродини Ty3/gypsy 
широко представлені у геномах голонасінних і 
покритонасінних рослин і деяких зелених водо-
ростей. У випадку видів з великими геномами, 
таких як кукурудза (Z. mays), ячмінь (H. vulgare) 
та пшениця (T. aestivum), LTR-ретротранспозони 
можуть складати понад 70–80 % від їхніх ге-
номів (Vicient et al., 1999; Wicker et al., 2001; 
Bruggmann et al., 2006). У геномах з відносно 

маленьким розміром геному, наприклад у ара-
бідопсиса, на ретротранспозони припадає всьо-
го 4–8 % геному (Кumar, Bennetzen, 1999) (див. 
рис. 2.2).

Перші LTR-ретротранспозони рослин були 
виявлені під час вивчення поліморфізмів гено-
мів. Наступні спроби вивчення цільових генів 
за створення малих геномних бібліотек також 
привели до випадкового описування LTR-ретро-
транс по зонів. Деякі родини були відкриті під 
час вивчення повторюваних послідовностей 
у гетерохроматинових або центромерних ділян-
ках. У подальшому активний розвиток проектів 
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із сиквенування геномів відкрив доступ до вели-
ких геномних послідовностей рослин і сприяв 
опису нових LTR-ретротранспозонів. Так було 
у випадку видів рослин, які мають велике сіль-
ськогосподарське значення, таких як ячмінь, 
кукурудза, рис, пшениця, томати тощо. Велика 
частина інформації про різноманіття, розповсю-
дження й еволюцію LTR-вмісних ретротранспо-

зонів обмежується видами, які мають сільсько-
господарське значення, і модельними об’єктами, 
такими як A. tha liana. Наразі у геномах більше 
ніж 20 видів покритонасінних рослин описано 
тисячі родин LTR-вмісних ретротранспозонів, 
наприклад, тільки у геномі сої (G. max) їх вияв-
лено 510 родин (Du et al., 2010).

3.5.2. LTR-ретротранспозони голонасінних рослин
Більшість голонасінних мають відносно 

великі розміри геномів, більше 20 000 млн п. н. 
у випадку родини Pinaceae порівняно з ге-
номом A. thaliana (130–140 млн п. н.) або 
5500 млн п. н. — з геномом ячменю (H. vulgare). 
Проте поліплоїдія відіграє незначну роль в ево-
люції голонасінних.

Важливими компонентами геномів голона-
сінних є Ty1/copia- і Ty3/gypsy-ретротранспозо-
ни, вони представлені великою кількістю родин.

У геномах представників роду Pinus (P. el-
liottii, P. palustris, P. echinata, P. caribaea, P. oocar-
pa, P. banksiana, P. massoniana, P. resinosa) ши-
роко розповсюджена родина TPE1 (Ty1/copia). 
TRE1-елементи також широко представлені у 
геномах ялин (Picea strobus, P. abies, P. glauca), 
але в геномах кипарису Taxodium distichum та 
гінкго Ginkgo biloba вони представлені невели-
кою кількістю копій. Представники цієї родини 
мобільних елементів містять різні мутації: стоп-
кодони, зсуви рамок зчитування і є неактивними 
(Kamm et al., 1996).

Менше відомо про Ty3/gypsy-ретротранс-
позони із геномів голонасінних. У геномі Pinus 
radiata виявлено єдиний повний Ty3/gypsy-
елемент IFG7, а у геномі Pinus pinaster — пер-
ший повний Ty3/gypsy-елемент PpRT1 (Rocheta et 
al., 2007). Елемент PpRT1 має довжину 5966 п. н. 
і типову для Ty3/gypsy-ретротранспозонів струк-
туру.

Порівняння нуклеотидних послідовнос-
тей елементів IFG7 і PpRT1 показало високу 
по діб ність (88 %), а послідовності інтегрази і 
зворотної транскриптази повністю ідентичні. 
Однак послідовності 5′-LTR і 3′-LTR елемента 
PpRT1 відрізняються, що є результатом накопи-
чених мутацій. Кількість копій елементів IFG7 і 
PpRT1 різняться. Наприклад, IFG7 представ-
лений великою кількістю копій у геномі Pinus 

radiata, а PpRT1 присутній у геномі Pinus 
pinaster в однині. (Дані щодо поширення цих та 
інших специфічних для хвойних ретроелементів 
з відповідними посиланнями на першоджерела 
наведено в огляді: Сормачева, Блинов, 2011.)

Розподіл різних LTR-ретротранспозонів се-
ред представників голонасінних широко варіює. 
Так, розповсюдження Tpa43 (Ty1/copia) обмеже-
но лише хвойними рослинами роду Picea, де цей 
елемент представлений великою кількістю ко-
пій. У геномах представників роду Picea присут-
ні елементи Tpa17 і Tpa35, але вони практично 
не виявлені у геномах Pinus. Інші ретротранспо-
зони розповсюджені у геномах багатьох еволю-
ційно віддалених груп. Так, гомологи Ty1/copia-
елемента Тра29 із Picea знайдені в геномах родів 
Abies і Ginkgo, а елемент Tpa27 — у геномах 
Picea, Abies, Ginkgo, Pinus, Cedrus i Larix (Stuart-
Rogers, Flavell, 2001).

Рівень подібності послідовностей Ty1/copia-
елементів із різних видів голонасінних — най-
вищий серед детектованих для різних груп рос-
лин.

Висока подібність, можливо, є результатом 
горизонтального перенесення. Зокрема, вважа-
ють, що Tpa28 й інші елементи з високою гомо-
логією були перенесені горизонтально в один 
або й обидва роди Ginkgo чи Picea набагато піз-
ніше, ніж відбулася їх дивергенція. У подаль-
шому кількість їхніх копій збільшилась, у по-
слідовностях накопичилися мутації, і наразі 
вони представлені у геномах великою кількіс-
тю дефектних копій. Однак сигнал гібридизації 
Ty1/copia-елементів корелює з еволюційною від-
станню між досліджуваними групами, внаслідок 
чого можливість впливу горизонтального пере-
несення на еволюцію Ty1/copia-елементів голо-
насінних не виключається повністю, але висока 
подібність послідовностей може бути пояснена 
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і вертикальним успадкуванням (Stuart-Rogers, 
Flavell, 2001).

Важливим є питання — чому саме елементи 
голонасінних, а не покритонасінних рослин ма-
ють таку високу подібність, хоча ніякої значної 
різниці між змінами в ядерних генах цих груп 
не спостерігається? Цікавою моделлю, що пояс-
нює цю відмінність, є модель, в якій вища час-
тота трапляння близьких гомологів ретротранс-
позонів пояснюється не як результат різниці 
у накопиченні мутацій, а як результат зникнення 
елементів із геномів. Зникнення (втрата) мобіль-
них елементів проходить набагато активніше 
у покритонасінних, ніж у голонасінних. Велика 
відмінність у розмірах геномів характерна для по-
критонасінних, крім того, такі зміни можуть про-
йти за кілька мільйонів років, у той час як геноми 
голонасінних стабільніші. Наприклад, усередині 
роду Pinus, вік якого складає близько 200 млн ро-
ків, усі види диплоїдні, мають однакову кількість 

хромосом і близький розмір геному. У великих 
геномах з постійним розміром може зберігатися 
велика кількість копій різних ретротранспозо-
нів, але невеликий розмір геному накладає об-
меження на кількість копій ретротранспозонів, 
створює конкуренцію між різними групами і 
може привести до елімінації ретротранс позонів 
з низькою кількістю копій. Таким чином, якщо 
пращури покритонасінних мали невеликий 
розмір геному, то з них могли бути елімінова-
ні багато видів пращурних ретротранспозонів, 
які при цьому збереглися у стабільніших гено-
мах голонасінних (Stuart-Rogers, Flavell, 2001).

У цілому геноми голонасінних рослин від-
різняються від геномів покритонасінних більш 
давнім походженням, а також розповсюдженням, 
різноманіттям і ступенем дивергенції LTR-вміс-
них ретротранспозонів порівняно з молодшими 
мобільними генетичними елементами покрито-
насінних.

3.5.3. LTR-ретротранспозони вищих безнасінних рослин
Тепер розглянемо LTR-вмісні ретротранспо-

зони деяких спорових рослин, а саме: плаунопо-
дібні (Lycopodiophyta), мохоподібні (Bryophyta), 
хвощеподібні (Equisetophyta) та папоротеподіб-
ні (Polypodiyphyta).

Серед представників мохоподібних хромо-
домен-вмісні Gypsy LTR-ретротранспозони ви-
вчені у геномі модельного виду Physcomitrella 
patens і деяких інших видів мохів. У геномах 
Bryophyta виявлено 4 специфічні для мохів 
групи хромодомен-вмісних Gypsy LTR-ретро-
транспозонів: A, B, C, D (рис. 3.13). Більшість 
ретротранспозонів мохів, зокрема PpatensLTR1, 
PpatensLTR2, PpatensLTR3, PpatensLTR4 із гено-
му P. patens, належить до групи А. Група В вияв-
лена тільки у мохів Plagiothecium laetum. Гру па С 
представлена ретротранспозонами із Fungaria 
hygrometrica. Ретротранспозони із Tetraphis pel-
lu cida і Vesicularia dubyana сформували окрему 
групу D (Galahad) (Novikova et al., 2010).

Ретроелементи, виявлені у геномах мохів, 
еволюційно далекі від хромодомен-вмісних 
Gypsy LTR-ретротранспозонів інших груп рос-
лин. PpatensLTR й інші елементи групи А ближчі 
до грибних Tcn1-ретротранспозонів, ніж до груп 
Galadriel, Reina, CRM та Tekay (хромодомен-
вмісних Gypsy LTR-ретротранспозонів), описа-

них для рослин. Можливо, цей факт є наслідком 
горизонтального перенесення. Відповідно до 
іншої гіпотези до такого розподілу ретротранс-
позонів у мохів привела вертикальна еволюція, 
оскільки еволюційна динаміка мобільних еле-
ментів може значно різнитися навіть у близько-
споріднених таксонів. Як результат, дуже часто 
філогенетичні зв’язки, побудовані на основі ди-
вергенції мобільних елементів, не збігаються з 
філогенією видів, у яких ці мобільні елементи 
містяться (Novikova et al., 2010). Понад те, у ге-
номі P. patens проведено дослідження, які пока-
зали, що так звані «збережені гени», можливо, 
дісталися мохам від їхніх загальних з насінне-
вими рослинами пращурів, у той час як в остан-
ніх вони встигли загубитися (Reski, Frank, 2005; 
Rensing et al., 2005; Stenoien, 2007). Висока віро-
гідність того, що мохи просто зберегли ці ретро-
транспозони.

Pteridium aquilinum (орляк) є найрозповсю-
дженішою папороттю, в її геномі знайдено 183 
Ty1/copia- та 195 Ty3/gypsy-елементів, що скла-
дає 0,07 і 0,09 % геному, відповідно, а це більше, 
ніж кількість мобільних елементів усіх останніх 
груп (Der et al., 2011). Однак дані елементи мало 
описані, частина із Ty3/gypsy-елементів форму-
ють групу, яка є сестринською до групи С мохів 
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Рис. 3.13. Філогенетичне дерево Ty3/gypsy-ретротранспозонів із геномів рослин
(Novikova et al., 2008; цит. за: Сормачева, Блинов, 2011)
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(Novikova et al., 2010). У геномі папороті Pteris 
cretica були досліджені Ty1/copia-елементи і 
було показано, що їх кількість значно нижча, 
ніж у випадку покритонасінних рослин, що, ві-
рогідніше за все, пов’язано з поліплоїдизацією 
останніх (Brandes et al., 1997).

Розповсюдження хромодомен-вмісних Gypsy 
LTR-ретротранспозонів групи папоротевих де-
тальніше досліджено в геномах представни-
ків трьох класів: Psilotopsida, Polypodiopsida і 
Equisetopsida, а плауноподібних — у геномах 
представників двох класів: Isoetopsida і Lycopo-
diopsida (Novikova et al., 2010). Ретротранспо-
зони цих груп мають внутрішньовидову гомоген-
ність і міжвидову гетерогенність. Для більшості 
насінневих рослин з великими геномами відома 
висока внутрішньовидова гетерогенність LTR-
вмісних ретротранспозонів. Папоротeподібні 
та плауноподібні мають достатньо великі ге-
номи і велику кількість хромосом, наприклад, 
у Ophioglossum petiolatum їх число сягає 1000. 
Винятком є представники роду Selaginella, які 
мають найменший геном серед усіх судинних 

рослин. З іншого боку, існує думка, що унікальні 
характеристики геномів папоротей, а саме роз-
мір і кількість хромосом, з’явилися у зв’язку з 
диплоїдизацією їхніх пращурів. Тому можна 
очікувати відмінність у різноманітті мобільних 
елементів і їх розподілі у геномах папоротей та 
інших груп рослин.

Незважаючи на невелике внутрішньовидове 
різноманіття, філогенетичний аналіз підтвер-
див високу міжвидову гетерогенність ретро-
транспозонів. Філогенетичне дерево Ty3/gypsy-
ретротранспозонів спорових рослин, а також 
особливості цих ретротранспозонів детально 
розглянуто в оглядах (Novikova et al., 2010; Сор-
мачева, Блинов, 2011).

Інформація про поширення Ty1/copia більш 
обмежена. Ці мобільні елементи виявлено у гено-
мах плауна Selaginella apoda, папоротей Vittoria 
appalachiana, P. сretica, проте до цих пір не вста-
новлено їх стосунки з тією чи іншою філогене-
тичною групою LTR-вмісних ретротранспозонів 
(Brandes et al., 1997; Docking et al., 2006).

3.6. Узагальнена характеристика LTR-вмісних ретротранспозонів. Підсумок
За своєю структурою і організацією LTR-

вмісні ретротранспозони є близькими до інте-
грованого генетичного матеріалу ретровірусів і 
відрізняються від нього лише відсутністю гена 
env, який кодує структурний білок вірусної кап-
сиди. Відповідно, типові ретротранспозони, ймо-
вірно, є дефектними ретровірусами, які втрати-
ли стадію інфекційних позаклітинних часточок і 
перетворились у досить своєрідні елементи ха-
зяйського геному. На користь цього припущення 
свідчить і реплікативний механізм переміщення 
ретротранспозонів, що ґрунтується на процесі 
зворотної транскрипції. Нещодавно висловле-
но припущення, що еволюційний процес може 
йти двома напрямами: як шляхом перетворення 
ретротранспозонів у ретровіруси, так і шляхом 
формування ретротранспозонів на базі ретро-
вірусів (Staginnus et al., 2006; Нефедова, Ким, 
2009) (див. також розділ 3.9).

Міграція ретротранспозона починається з 
утворення його транскрипта. На відстані кількох 
нуклеотидів від лівого LTR до транскрипта при-
єднується комплементарна праймерна молекула 

(найчастіше метионінова тРНК), 3′-кінець якої 
слугує затравкою для зворотної транскриптази 
(рис. 3.14). Відповідна ферментативна актив-
ність забезпечується білком RT/RNAseH, який 
попередньо транслювався з інших транскриптів 
того самого мобільного елемента. Синтезований 
при цьому мінус-ланцюг нової ДНК-копії ретро-
транспозона поряд із правим LTR містить пу-
ринзбагачену послідовність, у ділянці якої від-
бувається ініціація синтезу плюс-ланцюга. Далі 
нова дволанцюгова копія мобільного елемента 
інтегрує в геном завдяки активності ендонукле-
ази Endo, що також кодується ретротранспозо-
ном. Процес інтеграції супроводжується асиме-
тричним розкриттям сайта мішені з утворенням 
5′-нуклеотидних «липких» кінців, внаслідок 
чого на кінцях нової геномної копії ретротранс-
позона виникає пряма дуплікація цього сайта.

Детальніше картину життєвого циклу 
LTR-транспозонів розглянуто в роботі (Sabot, 
Schulman, 2006). Регуляція активності ретро-
транспозонів у рослин може відбуватися на 
будь-якому етапі їх життєвого циклу, а найвіро-
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зонів виявляється дефектною, неавтономною, 
наприклад, це такі елементи, як LARD, TRIM, 
Morgane та ін.

На сьогодні у рослин відомі приклади функ-
ціонально активних ретротранспозонів, до яких 
можливо віднести елементи Tnt1 і Tto1 тютюну. 
Tnt1, виявлений і описаний як спонтанна інсер-
ція у ген нітратредуктази, представлений понад 
100 копіями і зберігає здатність до переміщення 
навіть у гетерологічній системі, наприклад в ара-
бідопсисі. Типова реплікативна транспозиція 
є характерною і для елемента Tto1, проте вона 
виявляється лише у культивованих клітинах, 
а в інтактних рослин усі копії цього елемента 
лишаються практично нерухомими. Цей ефект, 
вірогідно, пов’язаний з диференціальною транс-
крипцією елемента Tto1, надзвичайно слабкою 
за звичайних умов, але яка різко зростає за вве-
дення клітин у культуру. Активне переміщення 
цього елемента спостерігали і в трансгенних 
рослинах рису. Як вважає О. Н. Тиходєєв, транс-
позони Tnt1 і Тto1 виходячи з їх рухомості у ге-
терологічних системах володіють здатністю пе-
реміщуватися у достатньо автономному режимі і 
не вимагають будь-яких додаткових активностей 
(без урахування «хазяйських» ферментативних 
систем, що забезпечують експресію самого гена 
POL) (цит. за: Лутова и др., 2000).

На відміну від функціонально активних еле-
ментів Tnt1 і Tto1, переважна більшість відомих 
ретротранспозонів не здатна до автономного 
переміщення внаслідок своєї дефектності. Не-
зважаючи на те, що такі класи транспозонів де-
градували в ході еволюції і вже не несуть у своїй 
структурі інформації, необхідної для їх активно-
го переміщення, вони продовжують бути при-
сутніми в ядерній ДНК (Witte et al., 2001). Разом 
з тим, навіть для таких неактивних елементів 
описані окремі випадки мобільності. Зокрема, 
незважаючи на делецію всього домену, який ко-
дує зворотну транскриптазу, транспозон Bs1 ку-
курудзи виявлено як спонтанну інсерцію в гені 
ADH1. Це переміщення, очевидно, було забез-
печене певною зворотною транскриптазою, яка 
кодується або певними послідовностями самого 
«хазяйського» геному, або поки що не виявлени-
ми повноцінними копіями транспозонів. Не ви-
ключено, що рухливість неавтономних елементів 
може забезпечуватися за рахунок комплементар-

Рис. 3.14. Гіпотетична схема реплікативної транспозиції 
елемента Cin4 у кукурудзи (за: Лутова и др., 2000)

гіднішим контрольним механізмом є транскрип-
ційний сайленсинг шляхом метилювання промо-
торної ділянки ДНК (Liu et al., 2004; Cheng et al., 
2006).

Для процесу зворотної транскрипції харак-
терною є досить висока частота помилок, що 
призводять до інсерцій, делецій, зсуву рамки 
зчитування. Тому значна частина нових геном-
них копій транспозонів містить у своїх функці-
онально значимих ділянках різні мутації і вже 
не є здатною до самостійного переміщення. Тоб-
то за такого механізму відтворення переважна 
більшість повністю просиквенованих транспо-
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ної взаємодії між окремими копіями, дефектни-
ми за різними доменами гена POL. Враховуючи 
достатньо високу копійність ретротранспозонів, 

наприклад близько 35 000 для елемента BAR-1 
у ячменю, вірогідність такої взаємодії є достат-
ньо високою (Тиходеев, 2009).

3.7. LTR-невмісні ретротранспозони

Підклас LTR-невмісних ретротранспозо-
нів, або non-LTR-ретротранспозони (LINEs- або 
SINEs-елементи), відрізняється за структурою 
і циклом транспозиції від LTR-вмісних ретро-
транспозонів: вони також кодуються генами 
gag- та pol-подібних білків, проте не мають до-
вгих кінцевих повторів (LTRs). LTR-невмісні 
ретротранспозони — найпоширеніші мобільні 
елементи у геномах ссавців (складають, напри-
клад, третину геному людини). У рослин вони 
менш численні, проте трапляються у багатьох 
рослинних геномах (Смышляев, Блинов, 2011).

Ці ретротранспозони є найдревнішою гру-
пою ретроелементів евкаріотів. Зворотна транс-
криптаза (RT), що кодується LTR-невмісними 
транспозонами, має високу гомологію з RT, вияв-
леною у представників групи ІІ, і з теломеразою 
(Xiong, Eickbush, 1990; Nakamura et al., 1997). 
Вважається, що виникнення LTR-невмісних ре-
тротранспозонів за часом збігається з виникнен-
ням евкаріотних організмів (Malik et al., 1999; 
Arkhipova, Morrison, 2001).

У структурі повнорозмірних LTR-невмісних 
ретротранспозонів виділяють чотири основні 
частини:

• 5′-нетрансльована ділянка (5′-UTR — від un-
translated regions);

• перша відкрита рамка зчитування (ORF1 — 
open reading frame), що кодує ДНК-зв’язуваль-
ний білок, подібний до Gag-білка ретровірусів;

• друга відкрита рамка зчитування (ORF2), що 
кодує поліпротеїн з різними ферментативни-
ми активностями, який потім розщеплюється 
на ендонуклеазу, зворотну транскриптазу й, 
інколи, РНКазу Н (RNH);

• 3′-нетрансльована ділянка (3′-UTR) (див. 
рис. 3.3).
Кожен із елементів містить на своєму пра-

вому кінці невеликий (6–11 нуклеотидів) олі-
го-А тракт, що нагадує поліаденильований
3′-кінець евкаріотної іРНК, який відіграє важ-
ливу роль в інтеграції у нові геномні локуси. Їх 
транскрипція здійснюється клітинною РНК-по-
лімеразою ІІ із внутрішнього промотора.

LTR-невмісні ретротранспозони можуть міс-
тити два різних типи ендонуклеаз: древні групи 
мобільних елементів містять сайт-специфічну 
ендонуклеазу, а молодші містять апуринову/
апі римідинову ендонуклеазу (АРЕ). Крім того, 
елемент із водорості хламідомонади, який філо-
генетично займає положення між древніми і мо-
лодими елементами, містить обидві нуклеази в 
одній рамці зчитування (Kojima, Fujiwara, 2005).

Питання про те, як мобільні елементи ру-
хаються і розмножуються у геномі, найкраще 
вивчене на прикладі ретротранспозона LINE-1, 
найпоширенішого мобільного елемента в геномі 
людини. LINE-1 кодує два білки, необхідні для 
свого поширення у геномі. Один з них, ORF1р, 
зв’язується з РНК LINE-1, транскрибованої з 
його копії на хромосомі. Надалі ORF1р, віро-
гідно, бере участь в імпорті РНК LINE-1 в ядро, 
а також у наступній зворотній транскрипції її 
в ДНК, внаслідок чого відбувається інтеграція 
гена в нову ділянку геному.

ORF1 р складається з трьох частин. Одна 
частина відповідає за взаємодію поліпептидних 
ланцюгів один з одним таким чином, що утво-
рюється тример-комплекс із трьох однакових 
молекул білка. Дві інші частини необхідні для 
зв’язування з РНК LINE-1. Cередня частина 
ORF1р представляє собою RRM-домен (від RNA 
recognition motif) (Khazina, Weichenrieder, 2009). 
Наявність цього домену пояснює здатність ORF1р 
зв’язувати LINE-1 РНК. («Життєвий цикл» ре-
тротранспозона LINE-1 наведено на рис. 3.15.)

Проте далеко не всі LTR-невмісні ретро-
транспозони мають дві відкриті рамки зчиту-
вання (ORF). Багато з них містять одну таку 
відкриту рамку. Окрім того, у деяких родин 
LTR-невмісних ретротранспозонів до 90 % еле-
ментів мають 5′-кінцеві делеції різної довжини 
(Hutchison et al., 1989; Malik, Eickbush, 1998; 
Wicker et al., 2007).

Детальну класифікацію LTR-невмісних ре-
тротранспозонів, особливості їх виникнення, 
еволюції і поширення наведено в огляді (Нови-
кова, Блинов, 2009), з якого і взято рис. 3.16.
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Рис. 3.15. Життєвий цикл ретротранспозона LINE-1
РНК LINE-1 зчитується з однієї копії елемента у геномі. Тоді ця РНК експортується в цитоплазму. У цитоплазмі відбувається 
трансляція обох закодованих у РНК LINE-1 білків, які одразу зв’язуються з цією ж молекулою РНК. Утворений РНК-
білковий комплекс імпортується в ядро, де відбувається зворотна транскрипція й інтеграція синтезованої ДНК LINE-1 з 

новим локусом хромосоми (за: http://www.biomolekula.ru/print.php?id=476)

Рис. 3.16. Еволюція LTR-невмісних ретротранспозонів та структурна організація представників філогенетичних груп:
ORF — відкрита рамка зчитування; RT — домен зворотної транскриптази; REL — домен REL-ендонуклеази; APE — 
домен апурин/апіримідинендонуклеази; RNH — домен рибонуклеази H; поперечні смуги — гістидин-цистеїнові мотиви 

(за: Новикова, Блинов, 2009)
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Незважаючи на те, що геноми багатьох рос-
лин більше ніж на 50 % складаються із послі-
довностей ретротранспозонів, різноманітність 
LTR-невмісних ретротранспозонів рослин об-
межується однією родиною Та11 у складі філо-
генетичної групи L1, а також RTE-подібними 
елементами (рис. 3.17). Існує думка, що LINE-
елементи є геномними копіями різних іРНК, 
зчитаних із внутрішніх ділянок ретротранспозо-
нів (див.: Лутова и др., 2000).

Окремі копії споріднених LINE-елементів 
можуть істотно варіювати за довжиною (напри-
клад, від 1,1 до 6,6 т. п.н. у родини транспозо-
нів Сіn4 у кукурудзи) за рахунок різної довжини 
своїх лівих кінців. Це може бути зумовлено гі-
потетичним механізмом інтеграції, який при-
пускає комплементарну взаємодію між внутріш-
ньою ділянкою транскрипта або його ДНК-копії 
і випадковим олігонуклеотидним сайтом мішені. 
Проте конкретний механізм виникнення LINE-
елементів ще недостатньо вивчений не тільки 
у рослин, а й у інших евкаріотів. Однак, врахо-

вуючи високу копійність LTR-невмісних ретро-
транспозонів (наприклад, до 250 тисяч у лілії 
Lilium speciosum), цей механізм повинен бути 
вельми ефективним. Це припущення підтвер-
джується випадками реплікативної транспози-
ції окремих LINE-елементів, наприклад Cin4-1 
у кукурудзи.

Переважну більшість ретротранспозонів 
у геномах рослин складають LTR-вмісні ретро-
елементи (див. вище, а також Vitte, Рanaud, 
2005). І тим не менше, в останні роки найціка-
вішу знахідку відносно еволюції LTR-невмісних 
ретротранспозонів зроблено при вивченні пред-
ставника царства рослин. Мобільні елементи 
групи Dualen було виявлено у геномі зеленої 
водорості хламідомонади (Kojima, Fujiwara, 
2005). Dualen non-LTR-ретротранспозони пред-
ставляють не тільки перехідну форму між REL-
endo і APE ретроелементами, а й є доказом 
того, що домен RNase ІІ було придбано значно 
раніше, ніж припускалося (див.: Malik et al.,
1999).

Рис. 3.17. Розповсюдження різних філогенетичних груп LTR-невмісних ретротранспозонів серед рослин і грибів
(за: Новикова, Блинов, 2009, зі змінами)
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Мобільні генетичні елементи групи L1 на-
лежать до молодих LTR-невмісних ретротранс-
позонів і, відповідно, містять АРЕ нуклеазу. 
L1-non-LTR-ретротранспозони розповсюджені 
у багатьох евкаріотних організмах: рослинах, 
грибах і тваринах (Смышляев, Блинов, 2011).

У L1-елементів рослин описано два різних 
типи ORF1. ORF1 першого типу містить РНК-
зв’язувальний RRM (RNA recognition motif) 
домен і наступний за ним цистеїновий мотив 
(CCHC) (Khazina, Weichenrieder, 2009). ORF1 
другого типу містить інший, консервативніший, 
RRM-домен без будь-яких слідів цистеїнового 
мотиву (Heitkam, Schmidt, 2009).

Першим описаним L1-non-LTR-елементом 
рослин був Cin4-елемент із геному кукуру-
дзи. Потім L1-елементи були виявлені у гено-
мах Arabidopsis thaliana (Тal1-1 і ATLN), Lilium 
speciosum (del2), Cannabis sativa (LINE-CS), 

Нordeum vulgare (BLIN), Beta vulgaris (Bvll і BNR) 
і Chlorella vulgaris (Zepp) (див.: Смышляев, Бли-
нов, 2011).

У результаті нещодавно проведеного дослі-
дження було побудовано філогенетичне дерево, 
на якому чітко виявляються три основні філогене-
тичні групи L1-елементів покритонасінних рос-
лин: Тal1, BNR і Cin4 (Смышляев, Блинов, 2011).

Група Тal1 є найрозповсюдженішою, еле-
менти цієї групи знайдено майже в усіх дослі-
джених геномах. Мобільні елементи із груп 
BNR і Cin4 представлені у геномах дводоль-
них і однодольних рослин відповідно. Ці дані, 
отримані на основі філогенетичного аналізу
RT-послідовностей L1-non-LTR-ретротранспозо-
нів, відповідають даним про структурну орга-
нізацію мобільних елементів: елементи з однієї 
філогенетичної групи мають подібну будову і за-
гальні структурні особливості.

3.7.1. L1-ретротранспозони покритонасінних рослин

3.7.1.1. Структурна організація L1-non-LTR-ретротранспозонів рослин
Більшість геномів містять здогадно актив-

ні копії L1-елементів однієї або кількох груп. 
Але в геномах низки видів (наприклад, Carica 
papaya, Cucumis sativum i Manihot esculenta) 
не виявлено жодного повнорозмірного елемен-
та, що свідчить, можливо, про відсутність у них 
недавніх подій ретротранспозиції L1-non-LTR-
елементів. Альтернативним поясненням відсут-
ності повнорозмірних копій цих видів може бути 
і вищий рівень репресії мобільних елементів ге-
номом хазяїна.

Для кожної із трьох груп L1-елементів вста-
новлено загальну структуру її складових елемен-
тів (рис. 3.18). Головною відмінністю елементів 
із різних груп виявилася структурна організація 
їхніх ORF1: y Тal1-елементів вона представлена 
рамкою зчитування першого типу, у BNR — дру-
гого типу, а у Cin4-елементів виявлено інший 
тип ORF1. Крім того, важливою особливістю 
Тal1-елементів є наявність у них RNH-домену 
у складі ORF2.

Tal1-елементи. Елементи групи Тal1 найпо-
ширеніші порівняно з іншими описаними гру-
пами мобільних елементів. Вони знайдені у ба-
гатьох досліджених геномах, проте не виявлені 
у геномах Vitis vinifera i Triticum monococcum. 

У базі даних RepBase ці два геноми представле-
ні тільки елементами із BNR- і Cin4-груп. Мож-
ливо, геноми V. vinifera i T. monococcum також 
містять Тal1-елементи, але вони або присутні 
у цих геномах у дуже невеликій кількості копій, 
або ж дуже зруйновані. Через одну з цих при-
чин вони могли бути не виявлені стандартними 
програмами передбачення повторів. Таким чи-
ном, Тal1-група є єдиною із досліджених груп, 
яка представлена у геномах як однодольних, так 
і дводольних рослин.

Широке розповсюдження цієї групи свідчить 
про її древнє походження, появу ще до розділення 
однодольних і дводольних рослин, тобто близько 
150 млн років тому. Для цієї групи L1-елементів 
характерною є наявність двох ORF. ORF1 пред-
ставлена рамкою зчитування першого типу, тоб-
то в ній присутній RRM-домен, за яким розта-
шований цистеїновий ССНС-мотив (рис. 3.18). 
RRM-домен і цистеїновий мотив є єдиними кон-
сервативними ділянками ORF1, одночасно інші 
її частини значно варіюють між елементами. Це, 
скоріше за все, свідчить про відсутність, з одно-
го боку, прямого функціонального значення цих 
послідовностей, а з іншого — про те, що роз-
мір ORF1 у цілому є консервативним і складає 
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близько 1500 п. н. Це дає можливість припуска-
ти, що неконсервативна частина ORF1 необхід-
на для підтримання просторової конфігурації 
білка. RRM-домен, як і ССНС-мо тив, вірогідно, 
бере участь у зв’язуванні білка з РНК (Matsui 
et al., 2009), що підтверджує припущення про 
необхідність білка, який кодується ORF1, для 
формування рибонуклеопротеїнової часточки 
L1-елемента.

ORF2, крім стандартних для L1-елементів 
АРЕ- i RT-доменів та ССНС-мотиву, містить у 
своєму складі ще й RNH-домен (рис. 3.18). Жодна 
із раніше описаних груп L1-елементів евкаріотів 
не містить цей домен. Більше того, поява RNH-
по слідовності у nоn-LTR-ретротранспозонах вва-
жається пізнішим явищем. Припускається, що 
вперше цей домен з’являється у nоn-LTR-ретро-
транспозонів у філогенетично молодшої родини 
Jockey (Malik, 2005). Виявлення RNH-домену 
у групі Тal1-елементів рослин дозволяє зроби-
ти висновок про незалежне набуття цього до-
мену у різних груп nоn-LTR-ретротранспозонів. 
На користь цього припущення свідчить і той 
факт, що в останніх nоn-LTR-елементів, які во-
лодіють RNH, ССНС-мотив розташовується піс-
ля RNH, а у Тal1-елементів цей мотив розташо-
ваний перед RNH (рис. 3.18).

Наявність RNH-домену характерна не для 
всіх елементів групи Тal1. В елементів BD4a із 
Brachypodium distachyon, OS7 із Oryza sativa і 
LINE1-62B із Sorghum bicolor він відсутній. Усі 
три згаданих елементи формують окрему групу 

на філогенетичному дереві, тому можна припус-
тити, що RNH у цій групі було втрачено.

BNR-елементи. Елементи цієї групи не були 
виявлені в жодному з досліджених геномів зла-
ків. Висловлено припущення, що BNR-група 
специфічна для дводольних рослин (Смышляев, 
Блинов, 2011). Однак за відсутності даних щодо 
геномів незлакових однодольних у вільному до-
ступі очевидно, що для перевірки цієї гіпотези 
потрібна додаткова інформація.

Відомі основні характеристики представ-
ників BNR-групи (Heitkam, Schmidt, 2009). Го-
ловною особливістю цієї групи є висококонсер-
вативний «подвійний» RRM-домен (рис. 3.18) і 
відсутність цистеїнового мотиву в ORF1. ORF2 
має стандартну для L1-елементів структуру і 
містить домени АРЕ та RT, а також цистеїновий 
мотив ССНС на її С-кінці. Нещодавно виявле-
но нові елементи цієї групи в геномах Aquilegia 
coerulea, Carica papaya, Cucumis sativum, Malus 
domestica i Medicago truncatula (Смышляев, Бли-
нов, 2011). Присутність BNR-елементів в одному 
з найпростіших дводольних Aquilegia coerulea із 
порядку Ranunculates свідчить на користь похо-
дження цієї групи елементів до появи так званих 
основних евдикотів (англ. — core eudicots), тоб-
то понад 110 млн років тому.

Cin4-елементи. Елементи цієї групи знай-
дено в геномах усіх досліджених злакових рос-
лин. Окрім того, у цій групі опинився й елемент 
del2 із Lilium speciosum, що свідчить про те, 
що Cin4-елементи виникли до появи злакових. 

Рис. 3.18. Схема будови мобільних генетичних елементів із трьох різних груп L1-елементів рослин:
APE — аспарагінова протеаза; RT — зворотна транскриптаза; RRM — РНК-зв’язувальний домен; CCHC — цистеїновий 

мотив типу CCHC; RNH — РНКаза H; polyA — polyA послідовність (за: Смышляев, Блинов, 2011)
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Розділ 3. Ретротранспозони

У результаті філогенетичного аналізу було ви-
явлено кілька підгруп елементів Cin4. Незва-
жаючи на філогенетичні відміни, елементи цих 
підгруп мають схожу структурну організацію. 
За детальнішого аналізу структури ORF1 еле-
ментів із групи Cin4 було виявлено новий, тре-
тій тип ORF1 L1-елементів рослин. ORF1 еле-
ментів Cin4 має RRM-мотив, схожий з таким 
у Тal1-елементів, але на відміну від останніх 
елементи Cin4 мають не один, а два цистеїно-
вих ССНС-мотиви у першій рамці, які розташо-
ву ються не на С-кінці, як у Тal1-елементів, а в 
N-кін ці білка відносно RRM-мотиву (рис. 3.18).

Окрім того, ORF1 елементів Cin4 має ве-
лику протяжність і її середня довжина складає 
понад 3000 п. н. Для порівняння, довжина ORF1 
людини — близько 1 т. п.н. (GenBank: U93570). 
Остання частина ORF1, за винятком двох ССНС-
мотивів і RRM-домену, значно варіює між еле-
ментами Cin4-групи, що дозволяє так само, як 
і для Тal1-елементів, припустити її функціону-
вання як стабілізатора просторової структури 
синтезованого з ORF1 білка.

Таким чином, кожна з трьох груп L1-еле-
ментів покритонасінних рослин: Тal1, BNR і 
Cin4 характеризується особливою структурою 
ORF1, у той час як ORF2 у цілому схожа в усіх 
груп, за винятком елементів Тal1, які містять 
RNH-домен. Елементи групи Тal1 і BNR мають 
ORF1 першого і другого типів відповідно. Для 
групи Cin4 виявлено новий, третій, тип ORF1, 
для якого характерна наявність двох цистеїно-
вих ССНС-мотивів і RRM-домену. Очевидно, 
основними еволюційними подіями в розвитку 
L1-ретротранспозонів, які привели до появи но-
вих груп елементів, є зміни, пов’язані з функ-
ціонуванням ORF1. Білок, який синтезується з 
цієї рамки зчитування, бере участь у створенні 
рибонуклеопротеїнової часточки і має шапе-
ронні функції, перешкоджаючи таким чином 
руйнуванню мРНК елемента клітинними нукле-
азами.

Крім того, важливою подією в еволюції L1-еле-
ментів було надбання деякими з них білка RNH, 
що привело до появи групи Тal1-елементів (де-
талі і посилання див.: Смышляев, Блинов, 2011).

3.7.2. Життєвий цикл LTR-невмісних ретротранспозонів і їх регуляція хазяїном
Вище ми відзначали, що LTR-невмісні рет-

ротранспозони, або non-LTR-ретротранспозони 
(їх ще називають LINEs, поліА-ретротранспо-
зо на ми або мішене-спрямованими (target-pri-
med — TP)-ретротранспозонами), не містять 
довгих кінцевих повторів (ДКП або LTRs), нато-
мість вони є подібними до інтегрованої іРНК. 
Це древні генетичні елементи, які існували в 
евкаріотних геномах упродовж сотень мільйо-
нів років і краще за все відомі завдяки своєму 
успішному розмноженню і наявності у великій 
кількості у геномі людини. На LTR-невмісних 
ретротранс позонах можуть паразитувати неав-
тономні елементи (такі як дисперсні (вкраплені) 
транспозабельні елементи (SINEs)) (див. далі).

Повномірні, автономні LTR-невмісні ретро-
транспозони, як правило, містять одну чи дві від-
криті рамки зчитування (ORFs). Загальну струк-
туру трьох накраще вивчених модельних при-
кладів — елемента R2 Bombyx mori, елемента L1 
людини та фактора І Drosophila melanogas ter — 
наведено на рис. 3.19. Головним у мобілізації 
ретротранспозона є активність зворотної транс-
криптази (RT), а тому всі автономні LTR-невмісні 

ретротранспозони містять RT-домен. Фактично 
в усіх non-LTR-ретротранспозонів присутній 
і ендонуклеазний (ендо) домен, хоча кодована 
ним активність не є абсолютною вимогою для 
non-LTR-ретротранспозиції (див. далі). Інша 
рамка (ORF1) має РНК-зв’язувальну активність 
та нуклеїново-кислотну шаперонову активність 
і, очевидно, відіграє роль, подібну до такої у біл-
ків gag ретровірусів (див.: Han, 2010).

5′- та 3′-нетрансльовані ділянки (untrans-
lated regions — UTRs) LTR-невмісних ретро-
транспозонів є досить варіабельними. Хоча для 
більшості вивчених 5′-UTRs функціональних 
LTR-невмісних ретротранспозонів характерна 
внутрішня промоторна активність, часто відзна-
чали заміщення промотора, а тому промоторна 
послідовність не обов’язково є консервативною 
в елементів різних видів організмів. Ці промото-
ри транскрибуються РНК-полімеразою ІІ. Відо-
мі також елементи без явного ендогенного про-
мотора. Так, мобільні елементи R2, які виявлено 
у рибосомних локусах ДНК комах, очевидно, не 
кодують свого власного промотора, а котранс-
крибуються з повтором рРНК їхнього хазяїна.



60

Ч а с т и н а  І.  ЗАГАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА МОБІЛЬНИХ (РУХОМИХ) ЕЛЕМЕНТІВ ГЕНОМУ

3′-UTR LTR-невмісних елементів зазвичай 
містить специфічну послідовність/структуру, 
яка розпізнається зворотною транскриптазою 
ORF (Anzai et al., 2005). Винятком є мобільний 
елемент L1 ссавців, для якого 3′-UTR є необо-
в’язковим для ретротранспозиції (Moran et al., 
1996). 3′-межа LTR-невмісних ретротранспо-
зонів може складатися з полідезоксиаденозин 
(поліА) послідовності, коротких повторюваних 
послідовностей. Через велику варіабельність 
UTRs LTR-невмісних ретротранспозонів немож-

Рис. 3.19. Структура LTR-невмісних ретротранспозонів
Наведено загальну структуру трьох моделей LTR-невмісних елементів. Верхня модель: елемент R2 Bombyx mori скла дається 
з однієї відкритої рамки зчитування (ORF), яка містить зворотну транскриптазну (RT) активність та рес трикційно-подібний 
(REL) домен. Вертикальні лінії вка зують цистеїн-гістидин збагачені ділянки, які, ймовірно, закодовані нуклеїновою кислотою 
зв’язувального домену. Горизонтальні лінії представляють нетрансльовані ділянки. Середня модель: L1-елемент людини 
містить дві ORF. ORF1 містить лейциновий замок-блискавку (LZ) домену, який забезпечує протеїн-протеїнові взаємодії, та 
домен, який зв’язує С-кінець нуклеїнової кислоти (BD). ORF2 має N-кінцеву апурин/апіримідинову ендонуклеазу (APE), 
центральний RT домен та С-кінцевий цистеїн-гістидин збагачений домен. Елемент закінчується poliA хвостом. Типові 
інсерції (вставки) фланкуються дуплікованими сай тами-мішенями (товсті стрілки). Нижня модель: 1 фактор елемент 
дрозофіли ORF1 містить три С-кінцевих цистеїн-гіс тидин збагачених мотиви, подібні до ретровірусних gag. ORF2 містить 
APE ендонуклеазу, центральний RT/РНКаза H (RNH) домен та С-кінцевий цистеїн-гістидиновий домен. У всіх структурах 

суміжні комірки сірого кольору являють собою одиничний ORF (за: Han, 2010)

ливо зробити узагальнення щодо специфічних 
особливостей ініціації та термінації non-LTR 
транскрипції. Хоча на рис. 3.19 показано пов-
номірні елементи, non-LTR-ретротранспозони 
у геномах є часто усіченими з 5′-кінця завдяки 
неповній зворотній транскрипції. Лише частина 
елементів є повномірними й активними; напри-
клад, із 500 000 L1-елементів геному людини 
лише 7000 є повномірними, а з них лише від 80 
до 100 є ретротранспозиційно активними (див. 
огляд: Han, 2010).

3.7.2.1. Механізми реплікації
Загальну cхему реплікації LTR-невмісного 

ретротранспозона наведено на рис. 3.20. Після 
транскрипції і ядерного експорту ORF(s) транс-
люються і збираються, формуючи рибонуклео-
протеїнову часточку (РНЧ). Для polII-транс-
крибованих елементів перша ORF скоріше за все 
транслюється за традиційним кеп-розпіз наван-
ням і згідно зі скануючою моделлю. Цей характер 
трансляції (на відміну від внутрішнього рибо-
сомального сайта реципієнта (internal ribosomal 
entry site — IRES)) підтверджується експери-

ментами на ссавцях, які показують, що 5′-UTR, 
3′-UTR тa inter-ORF послідовності елемента L1 
є необов’язковими для ретротранспозиції, коду-
вальна ділянка ORF1 може інтенсивно мутувати 
без задіяння ретротранспозиції і що трансля-
ція, ініційована з 5′-UTR мобільного елемента 
L1 людини, є кеп-залежною (Han, Boeke, 2004; 
Dmitriev et al., 2007). Елементи, транскрибова-
ні polI, такі як R1/R2-елементи, можуть транс-
люватися через IRES. У біцистронних транс-
криптах трансляція другої ORF2 ґрунтується 
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на незвичайній її ініціації. Дослідження мобіль-
ного елемента SART1 шовкопряда й елемента 
L1 людини свідчать про подібні трансляційні 
механізми, в яких трансляція ORF2 є залежною 
від трансляції ORF1 (Alisch et al., 2006). Рибо-
сома, що транслювала ORF1, може реіні ціювати 
транс ляцію ORF2 або мобілізувати іншу рибо-
сому для цієї мети.

У більшості випадків LTR-невмісні ретро-
транспозонні РНЧ локалізовані переважно в цито-
плазмі. Прикладами ядерних РНЧ LTR-не вмісних 

ретротранспозонів є теломеронацілені елемен-
ти, які, очевидно, є сприятливими для функціо-
нування клітини (Matsumoto et al., 2004; Pardue 
et al., 2005).

Докладніший аналіз non-LTR ретротранспо-
зонних РНЧ виявив їх локалізацію поблизу гра-
нул стресу — цитоплазматичних тілець, тісно 
пов’язаних із так званими Р-тільцями (Goodier 
et al., 2007). Гранули стресу були описані як депо 
нетранслюючих мРНК (Balagopal, Parker, 2009). 
Проте ще невідомо, чи асоційовані зі стресовими 

Рис. 3.20. Реплікація LTR-невмісних ретротранспозонів:
а — реплікативний цикл LTR-невмісних ретротранспозонів: 1 — транскрипція повномірних активних елементів; 2 — екс-
порт мРНК з ядра; 3 — трансляція білків ретротранспозона; 4 — проникнення крізь цитоплазматичну гранулу; 5 — імпорт 
нуклеопротеїнової часточки (RNP) в ядро; 6 — інтеграція у цільовий праймер за допомогою зворотної транскрипції (target-

primed reverse transcription — TPRT);
б — модель TPRT: 1 — вихідний немодифікований цільовий сайт (сайт-мішень). Послідовність цього сайта варіює залежно 
від специфічності ендонуклеази ретротранспозона; 2 — розрив одного ланцюга сайта-мішені (нижній ланцюг на рисунку) 
за допомогою ендонуклеази; 3 — синтез мінус-ланцюга з використанням мРНК ретротранспозона як матриці; 4 — протягом 
або після синтезу мінус-ланцюга відбувається розрив верхнього ланцюга за допомогою ендонуклеази ретротранспозона 
або клітинної ендонуклеази. Лівий шлях розщеплення (downstream) веде до дуплікації цільового сайта (TSD). Правий шлях 
розщеплення (upstream) веде до делеції цільового сайта; 5 — скачок матриці від мРНК до верхнього ланцюга цільового 
сайта; 6 — синтез плюс-ланцюга з використанням верхнього ланцюга як праймера; 7 — лівий шлях: завершення синтезу 
та заповнення прогалини (сірий колір) веде до дуплікації цільового сайта; правий шлях: завершення синтезу та деградація 
негомологічних ділянок за допомогою невідомих нуклеаз веде до делеції цільового сайта. Наявні й інші продукти, які 

не наведено для спрощення (за: Han, 2010)
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гранулами РНЧ LTR-невмісних ретротранспозо-
нів призначені для деструкції, чи проходження 
через стадію стресової гранули є важливим ета-
пом дозрівання ретротранспозонних РНЧ. Од-
нак прикметно, що втрата компонентів Р-тілець 
у дріжджів приводить до зменшення активності 
Ty1 та Ty3 (LTR-вмісних ретротранспозонів), що 
свідчить про важливу роль Р-тілець і/або гранул 
стресу у життєвому циклі ретротранспозонів 
(Nyswaner et al., 2008; Checkley et al., 2010).

Динаміка LTR-невмісних ретротранспозонних 
РНЧ найкраще вивчена на прикладі фактора І у 
дрозофіли. РНЧ фактора І з’являються у клітинах-
няньках, потім разом з іншими компонентами 
клітини-няньки переходять у цитоплазму ооцита. 
В ооциті РНЧ мігрують від заднього до переднього 
коркового шару після мікротрубочки організуючого 
центру і ядра. Залежність цього процесу від мікро-
трубочок свідчить про те, що РНЧ LTR-невмісних 
ретротранспозонів можуть мігрувати по цитоске-
лету. Є також ознаки того, що ORF1-білок елемен-
та L1 взаємодіє із проміжними волокнами, що та-
кож підтверджує цю гіпотезу (Kirilyuk et al., 2008). 
У певний момент LTR-невмісна ретротранспо-
зонна РНЧ, очевидно, має доступ до хромосоми, 
а тому, можливо, транспортується в ядро, де від-
бувається зворотна транскрипція (Kubo et al., 2006; 
див. також огляд: Han, 2010).

Опинившись на відповідному сайті хромо-
сомної мішені, LTR-невмісний ретротранспозон 
може почати копіювати свою генетичну інфор-
мацію у цьому новому локусі. Механізм цього 
процесу було названо мішене-спрямованою зво-
ротною транскрипцією (TPRT — target primed 
reverse transcription), а початкові стадії було пе-
реконливо продемонстровано у дослідах in vitro 
на мобільному елементі R2 Bombyx mori.

Очищений білок R2, змішаний із РНК R2 і 
відповідним сайтом ДНК мішені, здатний роз-
ривати один із ланцюгів ДНК (нижній ланцюг 
на рис. 3.20, б). Отриманий вільний 3′-кінець 
ДНК слугує як праймер зворотної транскрипції 
РНК R2 (синтез мінус-ланцюга). Подібна систе-
ма із застосуванням ORF2 L1-елемента людини 
також свідчить про цю реакцію, хоча продук-
ти не можна було спостерігати безпосередньо 
з причини їх низького виходу і неоднорідності 
(ORF2 L1 на відміну від ORF R2 не розриває 
жорстко визначену цільову ДНК).

Цільовий сайт non-LTR-ретротранспозонів 
визначається некодованим нуклеазним доменом. 
Древні клади LTR-невмісних ретротранспозо-
нів, такі як CRE, R2 тa R4, кодують ензимопо-
дібні ендонуклеази рестрикції, що розпізнають 
специфічні послідовності. Цей ендодомен був 
заміщений ендонуклеазою на початку еволюції 
non-LTR-ретротранспозонів, що у більшості ви-
падків приводило до послаблення специфічнос-
ті цільового сайта.

Значення ендонуклеазного домену полягає 
у продукуванні праймера для зворотної транс-
крипції. Якщо відповідний праймер створюється 
через інший механізм, non-LTR-ретротранспо-
зиція відбувається в ендонезалежний спосіб. 
Найяскравіший випадок ендонезалежної non-
LTR-ретротранспозиції має місце у дрозофіли, 
в якої ко-залежні non-LTR-ретротранспозони 
TART, HeT-A та TAHRE ретротранспозують до 
хромосомних кінців, формуючи теломери (Pardue 
et al., 2005). Подібну реакцію було відтворено 
на хромосомних кінцях ссавців зі сконструйо-
ваним ендомутантним L1-елементом людини 
(Morrisch et al., 2007), що свідчить про наявність 
ери «пре-ендо»-non-LTR-ретротранспозонів, яка 
продовжила і/або репарувала вільні кінці ДНК.

Наступні кроки non-LTR-інтеграції зали-
шаються дещо незрозумілими, але припуска-
ється, що вони відбуваються, як це зображено 
на рис. 3.20, б (див. огляд: Han, 2010). Після або 
під час синтезу мінус-ланцюга відбувається дру-
гий розрив ланцюга цільового сайта (на верхньо-
му ланцюгу, рис. 3.20, б). Залежно від конкретно-
го задіяного LTR-невмісного ретротранспозона 
другий розрив ланцюга відбувається нижче, вище 
чи на одній лінії з нижнім розривом ланцюга, 
генеруючи дуплікації цільового сайта (TSD — 
target site duplication), делеції цільового сайта 
або сліпі вставки. Як вибирається положення 
другого розриву ланцюга, не зовсім зрозуміло, 
і, очевидно, воно відрізняється у різних елемен-
тів. У деяких випадках другий розрив ланцюга, 
очевидно, наперед визначений ендо-доменом 
ретротранспозона. Щодо мобільних елементів 
ссавців, є дані, що мікрогомологія до щойно 
синтезованого нижнього ланцюга диктує роз-
щеплення другого ланцюга (Zingler et al., 2005). 
Однак у більшості випадків ще не відомо, як від-
бувається розщеплення цього другого ланцюга.
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Внаслідок розщеплення другого ланцюга 
створюється праймер для синтезу плюс-ланцюга. 
Із щойно синтезованого мінус-ланцюга зіска-
кують матриці ретротранспозонної РНК до ці-
льового сайта ДНК верхнього ланцюга. Синтез 
плюс-ланцюга починається від другого розриву. 
Деякі клади non-LTR-ретротранспозонів набу-
ли H-домен РНКази, який, очевидно, видаляє 
матрицю мРНК у міру синтезу мінус-ланцюга. 
В інших елементів немає ознак H-домену РНКа-
зи, і мРНК просто може бути зміщена синтезом 

другого ланцюга (Kurzуnska-Kokorniak et al., 
2007). У разі нижнього розриву другого ланцю-
га прогалини заповнюються, утворюючи дуплі-
кації цільового сайта (TSDs) (рис. 3.20, б, лівий 
шлях). У разі верхнього розриву другого лан-
цюга (рис. 3.20, б, правий шлях) негомологічні 
ділянки (fl aps) видаляються невідомими факто-
рами, генеруючи делеції цільового сайта. Після 
завершення синтезу ДНК решта розривів зшива-
ються, завершуючи вставку.

3.7.2.2. Хазяйські чинники сприяння LTR-невмісним ретротранспозонам
Як відзначено в огляді (Han, 2010), вважаєть-

ся, що кодовані хазяїном фактори необхідні для 
реакції повної інтеграції (TPRT). Ця думка ґрун-
тується на тому, що для жодного LTR-невмісного 
ретротранспозона не показано ні біохімічно, ні 
біоінформаційно, що він кодує білки з усіма по-
трібними властивостями, необхідними для за-
вершення такої реакції. Так, розриви, генеровані 
TPRT, після синтезу ДНК потребують «загоюван-
ня» (sealed), але в non-LTR-елементах кодованої 
лігазної активності не було виявлено. У разі де-
лецій цільового сайта неідентифіковані нуклеази 
елімінують неспарену ДНК (рис. 3.20, б, правий 
шлях, 7-й етап). Крім того, процес повної ретро-
транспозиції ніколи не було відтворено in vitro з 
очищеним субстратом і білками LTR-невмісних 
ретротранспозонів. Це могло бути пов’язано зі 
складною багатоетапною природою інтеграції 

LTR-елементів і нездатністю експериментатора 
знайти відповідні штучні умови. Однак сиквенс-
аналіз процесів геномної інтеграції свідчить про 
участь механізму репарації ДНК хазяїна в дея-
ких випадках інтеграції LTR-невмісних ретро-
транспозонів (Zingler et al., 2005; Ichiyаnagi et al., 
2007). Експериментальні дані підтверджують за-
лежність LTR-невмісних ретротранспозонів від 
шляхів репарації ДНК хазяїна (див.: Han, 2000). 
У цілому, накопичені дані свідчать про участь 
факторів хазяїна у завершенні TPRT; однак об-
меження застосованих аналізів не виключають 
альтернативних пояснень. У цьому відношенні 
non-LTR-ретротранспозони не є унікальними, 
оскільки інші класи транспозонів також потре-
бують факторів хазяїна для завершення процесів 
транспозиції проміжних продуктів і/або репара-
ції донорного сайта.

3.7.2.3. Регуляторні механізми хазяїна, що обмежують LTR-невмісні ретротранспозони
LTR-невмісні ретротранспозони експре-

суються і ретротранспозують головним чином 
у генеративних клітинах, це особливо стосу-
ється тварин. Еволюційний «успіх» транспо-
зона залежить від транспозиції в генеративній 
лінії клітин, проте геномний вибух надлишко-
вих транспозицій може мати негативний вплив 
на хазяїна. Тому клітини хазяїна зазвичай репре-
сують транспозонну активність. Це означає, що 
генеративні клітини є головним еволюційним 
«полем битви» між транспозонами і хазяїном, де 
втрата транспозонної репресії може мати драма-
тичні наслідки. Так, гібридний дисгенез — дав-
но відоме явище у дрозофіли, коли потомство 
транспозон-невмісних (transposon-naive) самок 
і транспозон-вмісних самців зазнає низки син-

дромів, включаючи мутації, хромосомні пере-
будови і стерильність. Цей синдром пов’язаний 
із нездатністю хазяїна контролювати транспо-
зонну активність. Драматичний ефект вивіль-
неного надлишку транспозицій у генеративній 
лінії ссавців став очевидним, коли з’ясувалося, 
що апрегуляція L1- тa IAP-елементів призводить 
до стерильності (Aravin et al., 2007; Soper et al., 
2008).

Наявність процесів РНК-інтерференції (РНКi) 
дозволила припустити, що малі РНК задіяні 
у сайленсингу транспозонів шляхом метилюван-
ня ДНК і деградації РНК транспозона. Генетич-
ний скринінг показав, що РНКi-мутанти дійсно 
можуть приводити до загальної дерепресії транс-
позонів. Наразі відомо, що клітини експресують 
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різні класи малих РНК: мікроРНК (miRNAs), ен-
догенні малі інтерферуючі РНК (endo-siRNAs) 
та Piwi-взаємодіючі РНК (piRNAs). Значна част-
ка endo-siRNAs тa piRNAs відповідає транспо-
зонній послідовності, що визначає механізми 
впізнавання і репресії. Ці РНК для виконан-
ня своїх регуляторних функцій взаємодіють із 
членами родини білків Argonaute (Hutvagner, 
Simard, 2008). piRNAs є специфічними для ге-
неративних клітин, у той час як endo-siRNAs є 
повсюдними.

Мутація партнерів Argonaute — endo-siRNA 
тa piRNA — веде до апрегуляції транспозона. 
Апрегуляція транспозона пов’язана з дефектами 
розвитку генеративної клітини, підкреслю ючи 
значення транспозонного сайленсингу (Sоper 
et al., 2008). У генеративних клітинах «пінгпон-
гова» ампліфікація не лише розщеплює мРНК 
транспозона, що веде до посттранскрипційної 
репресії, а й слугує для генерування сиквенс-
специфічних субстратів для проведення мети-
лювання ДНК. Механізм «пінгпонгової» амп-
ліфікації полягає в тому, шо смисловий ланцюг 
piRNA спрямовує розщеплення і формування 
антисмислового ланцюга, і навпаки.

Відомо, що транспозони пов’язані з мети-
люванням ДНК, а воно відіграє важливу роль 
у довготерміновому сайленсингу транспозонів. 
Мутації у MILI тa MIWI2 приводять не лише 
до дефектів piRNA, а й до зриву відповідного 
метилювання ДНК транспозона, що забезпе-
чує генетичний зв’язок між утворенням piRNA 
і можливим метилюванням ДНК транспозона 
(Kuramochi-Miyagawa et al., 2008). Припускаєть-
ся, що ефекторні комплекси piRNA якось мобілі-
зують de novo ДНК метилтрансферази DMNT3A, 
DMNT3B та їх супутній білок DMNT3L для 
метилювання транспозонних локусів. Як це 
здійснюється, ще не зрозуміло, а молекулярні 
механізми, що лежать в основі цих процесів, на-
разі активно досліджуються. Очевидно, що цей 
процес нагадує добре вивчені шляхи формуван-
ня гетерохроматину у різних організмів (див.: 

Grewal, Elgin, 2007; Henderson, Jacobson, 2007). 
Слід підкреслити, що ці механізми не є специ-
фічними лише для LTR-невмісних ретротранс-
позонів, вони стосуються всіх транспозонів.

Внутрішньоклітинний захист від LTR-не-
вмісних ретротранспозонів може відбуватися і за 
допомогою білків родини APOBEC (див. огляд: 
Han, 2010).

Для інгібування LTR-невмісних ретро-
транспозонів представниками родини білків 
APOBEC існує щонайменше два різних меха-
ніз ми: дезаміназо-залежний і дезаміназо-неза-
лежний. Від сутність гіпермутації кодувального 
ланцюга від G до А за дезаміназо-залежного ме-
ханізму може бути пов’язана зі швидкою деграда-
цією мі нус-ланцюгів заново синтезованої кДНК, 
що містять урацил. Механізм дезаміназо-неза-
лежного APOBEC3-інгібування LTR-невмісних 
ретротранспозонів наразі незрозумілий, хоча 
аналіз особливостей локалізації специфічних 
білків може наблизити до розуміння їх можливої 
функції.

Відомо, що APOBEC3A та інгібітори B, C і H 
мобільного елемента L1 людини локалізуються, 
принаймні частково, в ядрі, засвідчуючи можли-
ву наявність функції блокування інтеграції еле-
мента L1. Білки APOBEC3DE, F тa G з’являються 
переважно у цитоплазмі. Вони можуть відіграва-
ти роль у цитоплазматичній ізоляції РНЧ, хоча 
частина APOBECs може також переміщатися 
до ядра і виконувати функцію в ньому. Показа-
но, що APOBEC3G локалізуються у Р-тільцях 
і стресових гранулах (Gallois-Montbrun et al., 
2007). Враховуючи присутність РНЧ елемен-
тів L1 у стресових гранулах, APOBEC3G може 
ізолювати L1 у цих гранулах. Коекспресія біл-
ка ORF1 з Alu (неавтономним LTR-невмісним 
паразитом елемента L1) переміщує частину 
транскриптів з ядра до ORF1p-вмісних гранул 
стресу. Цікаво, що APOBEC3G інгібує також
Alu-елементи, а колокалізація APOBEC3G, L1 тa 
Alu може свідчити про спільний, але ще недо-
статньо вивчений механізм їх дії.

3.7.3. Короткі розсіяні елементи (SINEs) або ретрогени
Процес зворотної транскрипції, очевидно, 

лежить в основі переміщення не тільки LTR-
вміс них ретротранспозонів і LINE-елементів, а й 
низки інших транскрибованих послідовностей. 

Завдяки своїй високій гетерогенності і відносно 
невеликим розмірам такі послідовності отримали 
назву ретрогенів, або SINEs-елемен тів (від short 
interspersed elements — короткі розсіяні елементи).
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SINEs-елементи є неавтономними ретроеле-
ментами, що використовують для переміщення 
ферментативний механізм автономних LINEs 
(довгих вкраплених елементів). Тобто SINEs-еле-
менти не кодують білків узагалі і паразитують 
на апараті транспозиції LINEs-елементів. Їх до-
вжина — 80–500 п. н. Більшість SINEs-елементів 
є химерними молекулами, в яких 5′-ділянка по-
ходить від гена тРНК хазяїна, серед ня части-
на невідомого походження, а 3′-ре гіон — від 
3′-кінця LINEs-елементів (Ogiwara et al., 1999). 
Саме ця частина розпізнається функціональним 
білком LINEs-елементів. Частина, що походить 
від тРНК, має дві консервативні послідовності, 
які слугують промоторами транскрипції за до-
помогою РНК-полімерази ІІІ. Термінуються такі 
ретрогени багатими на А або Т послідовностями 
(Wessler, 2001; див. також: Deragon, Zhang, 2006).

Незважаючи на широку представленість 
SINEs-елементів у геномі ссавців (зокрема у ге-
номі людини кількість так званих Alu-повторів 
може бути понад 1 млн), у рослин такі послі-
довності впродовж тривалого часу були невідо-
мими. Лише в кінці минулого століття у геномі 
рису було виявлено невелику родину, близько 
100 копій, слабогетерогенних Alu-подібних по-
вторів p-SINE1, кожен з яких містить 125 п. н. 
Внутрішні ділянки цих повторів містять мозаїч-
ний промотор для РНК-полімерази ІІІ, тому при-
пускається, що елемент p-SINE1 є фрагментом 
гена, який спочатку кодував структуру тРНК.

Окремі копії елемента p-SINES були досить 
мобільними в еволюційній історії роду Oryza, 
про що свідчить різна локалізація цих повто-
рів у геномах декількох споріднених видів рису 
(див. далі). Пізніше SINEs-елементи було зна-
йдено в геномах тютюну (TS), у представників 

роду Brassica (S1). Розмір цих елементів сягає 
кількох сотень п. н. (Schmidt, 1999).

На сьогодні відомо, що SINEs-елементи є 
здебільшого видо- або родоспецифічними. Це 
дало підставу говорити про утворення таких 
елементів de novo, проте механізм цього процесу 
досі невідомий.

Нещодавно було розроблено спосіб, назва-
ний SINE-Finder, для цільового знаходження 
тРНК-контрольованих SINEs-елементів і про-
аналізовано дані сиквенсу 16 рослинних гено-
мів, включаючи 13 покритонасінних і 3 голона-
сінних. Ідентифіковано 17 829 повномірних і 
усічених SINEs-елементів, які входять до складу 
31 родини. Це засвідчує широке розповсюджен-
ня SINEs-елементів у вищих рослин. Досліджен-
ня на картоплі дозволило виявити сім різних 
родин SolS SINEs-елементів, що складаються з 
1489 повномірних і 870 5′-усічених копій. Кон-
сенсусні послідовності повномірних представ-
ників варіюють за розміром від 106 до 244 п. н., 
залежно від SINE-родини. SolS SINEs-елементи 
населяли геноми споріднених видів і еволюціо-
нували окремо, що дало кілька чітких підродин. 
SINEs-елементи Solanaceae розкидані по хро-
мосомах і розподілені, не утворюючи чітких 
груп, інтегруючи переважно у короткі мотиви, 
багаті на А. Вони виникли понад 23 млн років 
тому і видо-специфічно ампліфікувалися під 
час розповсюдження картоплі, томату (Solanum 
lycopersicum) і тютюну (Nicotiana tabacum). 
Встановлено, що ретротранспозо ни тютюну TS 
є складними SINEs-елементами, які успішно ко-
лонізують геноми. Запропоновано еволюційний 
сценарій формування елементів TS як спонтан-
ний процес, який є типовим для родин SINEs-
елементів (Wenke et al., 2011).

3.7.3.1. SINEs рослин. Походження і класифікація
На сьогодні відома відносно невелика кіль-

кість родин рослинних SINEs-елементів, оскіль-
ки донедавна сиквенси рослинних геномів були 
рідкісними, а у зв’язку з низьким рівнем природ-
ного переміщення цих елементів і їх малого роз-
міру, що робить SINES-вставку менше шкідли-
вою порівняно з більшим елементом, вони рідко 
виявлялись, інактивуючи ключовий клітинний 
ген. SINEs-елементи є дуже короткими і не ма-
ють консервативної кодувальної послідовності, 

що робить їх вивчення за допомогою молеку-
лярної гібридизації складним. Незва жаючи на ці 
труднощі, SINEs було виявлено у багатьох ро-
динах рослин, включаючи Gramineae, Commeli-
naceae, Rosaceae, Solanaceae, Fabaceae, Brassi-
caceae.

Усі рослинні SINEs-елементи мають спіль-
ні риси, включаючи тРНКове походження, вну-
трішній промотор полімерази ІІІ (що складаєть-
ся із А і В блоків) в їхній 5′-тРНК-спорідненій 
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ділянці, тРНК-споріднену ділянку різної до-
вжини, коротку протяжність T- чи A-основ на 
їхньому 3′-кінці і наявність фланкуючих прямих 
повторів. Рослинні SINEs здебільшого розсіяні 
у геномі випадково, хоча вони зрідка присутні 
у гетерохроматинових, перицентромерних ді-
лянках і надають перевагу ділянкам, багатим 
на гени. Багато родин SINEs-елементів недавно 
було ампліфіковано, і виявлено інсерційний по-
ліморфізм між близькоспорідненими таксонами, 
що є дуже бажаною ознакою для їх застосування 
як молекулярного генетичного маркера.

Перший SINE-елемент, описаний у рослин, 
p-SINEl, було виявлено у гені Waxy рису Oryza 
sativa (Umeda et al., 1991). Усі види роду Oryza 
поділяють на шість диплоїдних геномних типів 
(AA, BB, CC, EE, FF тa GG) і чотири тетраплоїдних 
геномних типи (BBCC, CCDD, HHJJ тa HHKK). 
P-SINEl і близькоспоріднені p-SINE2-елементи 
присутні в усіх видів роду Oryza, а поширення 
наймолодшої родини p-SINE3 обмежене підгру-
пою диплоїдних видів Oryza, що містять геном 
АА (Xu et al., 2005). Консенсусні послідовнос-
ті трьох елементів рису p-SINE мають довжи-
ну 122–127 п. н., а кількість їх копій становить 
6500 на гаплоїдний геном. Майже всі представ-
ники трьох родин p-SINE фланковані прямими 
повторами розміром 9–20 п. н., а кінець — ко-
роткими полі(Т)повторами (Xu et al., 2005а). 
Кілька інших послідовностей рису, анотовані як 
SINEs, депозитовано у REPBASE (Jurka et al.,
2005).

Родину TS SINEs-елементів виявлено у ге-
номі кількох видів Solanaceae: Nicotiana tabacum 
(тютюн), Capsicum annuum (червоний стручко-
вий перець), Lycopersicon esculentum (томати), 
Solanum tuberosum (картопля) і в одного виду 
Convolvulaceae — Pharbitis nil. Кількість копій 
TS-елементів у тютюну складає 5 × 10 4 на га-
плоїдний геном. Більшість TS-елементів мають 
розмір близько 200 п. н., закінчуються повтором 
TTG і фланковані короткими прямими повтора-
ми. Родину TS поділяють на дві великі підродини 
(TSa тa TSb) за їх еволюційним віком, при цьому 
TSa є групою «молодших» елементів.

Родина AU SINE найпоширеніша, ці елементи 
виявлено у видів Gramineae (Aegilops umbel lulata, 
Zea mays, Triticum aestivum), Fabaceae (Medi-
cago truncatula, Lotus japonicus, Glycine max) тa 
Solanaceae (N. tabacum, L. esculentum). AU SINEs 
мають розмір 170–200 п. н. Найбільшу кількість 
копій виявлено у A. umbellulata тa T. aestivum 
(близько 1×10 4), в яких елемент зазнав недавнього 
вибухового збільшення числа копій (Yasui, 2001). 
В інших видів рослин кількість копій є набагато 
меншою (близько 100 копій на геном), а елемен-
ти є більш дегенерованими, засвідчуючи, що AU 
SINEs у них давно не ампліфікувалися.

Першу родину SINE Brassicaceae (названу 
SI) було ідентифіковано в амфідиплоїдного виду 
Brassica napus (ріпак, геном AACC), що порівня-
но недавно виник внаслідок об’єднання геномів 
двох диплоїдних видів Brassica oleracea (CC) тa 
Brassica rapa (AA). Встановлено, що SI-елемент 
присутній у всіх видів триби Brassiceae. Охарак-
теризовано три родини SINEs-елементів під на-
звами RathEl, RathE2 тa RathE3 (RathE3 і RathEl 
називають також Atsnl тa Atsn2, відповідно), дві 
з яких є спільними для A. thaliana тa B. oleracea 
(Lenoir et al., 2005). Одночасно було відкрито 
15 нових популяцій SINEs-елементів B. oleracea 
(названих BoS) (Zhang, Wessler, 2005). Загаль-
ний опис родини SINEs-елементів Brassicaceae 
представлено в узагальненому вигляді у робо-
ті (Deragon, Zhang, 2006). Розмір консенсусних 
SINEs-послідовностей дуже варіабельний (за-
вдяки мінливості довжини тРНК-неспорідненої 
частини), і на відміну від інших рослинних 
SINEs вони закінчуються досконалою полі(А)-
ділянкою (perfect poly(A)region).

Представники SINEs-елементів, очевидно, 
присутні також у Funkia ovata (мохи) і Fagopyrum 
tataricum (гречка), оскільки було отримано ПЛР-
продукти очікуваних розмірів із застосуванням 
геномної ДНК і SINE-специфічних праймерів. 
Нинішнє розповсюдження відомих родин SINEs-
елементів свідчить про те, що SINEs є повсюд-
ними у рослин і що кількість охарактеризованих 
SINEs-родин зростатиме з кількістю сиквенова-
них рослинних геномів.

3.7.3.2. SINEs-елементи Brassicaceae
Повне сиквенування геному Arabidopsis 

thaliana і часткове — геному Brassica oleracea 
надало можливість ідентифікувати нові родини 

SINEs-елементів у Brassicaceae. A. thaliana тa 
B. oleracea дивергували від спільного пред-
ка 16–19 млн років тому. Оскільки вік родини 
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Brassicaceae оцінюється щонайбільше у 20 млн 
років (виникла одночасно з формуванням серед-
земноморського регіону), ці два види дивергу-
вали на початку еволюції даної родини рослин. 
Саме тому група SINEs-елементів, спільна для 
A. thaliana тa B. oleracea, очевидно, присутня 
у більшості, якщо не в усіх видів Brassicaceae. 
З огляду на велике різноманіття родин і підро-
дин SINEs-елементів у Brassicaceae, було запро-
поновано більш систематизовану і зручну кла-
сифікацію цих ретроелементів (Deragon, Zhang,
2006).

Запропоновано усі родини SINEs-елементів 
Brassicaceae йменувати як «SB», а потім ставити 
номер. Щоб вказати конкретний вид походжен-
ня, ініціали виду ставлять перед назвою (так, 
AtSB6 тa BоSB6 є SB6 родиною Arabidopsis 
thaliana і Brassica oleracea, відповідно), у той 
час як підродина позначається кінцевою літерою 
(B0SB6A є підродиною «A» B0SB6). (Деталі і 
приклади див.: Deragon, Zhang, 2006.)

Визначено для A. thaliana і оцінено для 
B. ole racea число копій у всіх родинах SINEs-
елементів. Для A. thaliana виявлено 308 SINEs-
елементів, розподілених по шести різних роди-
нах, що репрезентує 0,05 % геному. Найбільшою 
родиною є AtSB2 із 144 представниками, у той 
час як найменша родина AtSB7 має лише 
3 представники. У B. oleracea число копій для 
SINEs-елементів становить 4290, що репрезен-
тує 0,16 % геному. У B. oleracea присутні всі 
SINE-родини, за винятком SB4; найбільшою 
родиною є BоSB6 (735 представників, розпо-
ділених по п’яти різних підродинах), а най-
меншою — BoSB15 (із 40 представниками). 

Встановлено, що наймолодший за часом вибух 
SINE-ампліфікації у A. thaliana відбувався у ро-
дини AtSB5-елементів. Родини AtSB2, AtSB3 тa 
AtSB6 також мають кілька близькоспоріднених 
копій SINEs-елементів, засвідчуючи, що ці ро-
дини у A. thaliana все ще можуть бути актив-
ними і сьогодні. У B. oleracea наймолодший 
вибух SINE-ампліфікації генерувала підродина 
BoSBIA. Геномна копія-засновник, задіяна у цьо-
му вибухові SINE-ампліфікації (під назвою na7), 
була детально охарактеризована, також встанов-
лено, що вона експресується in vivo (Arnaud et 
al., 2001) і генерує ретротранпозицію посеред-
ника (Pelissier et al., 2004). Встановлено також, 
що ампліфікація SINE-елементів є більш дина-
мічною у B. oleracea порівняно з A. thaliana.

Розмір різних консенсусних SINE-послідов-
ностей є доволі варіабельним, при цьому най-
менший SINE-елемент коротший від 100 п. н. 
(BоSB8A: 95 п. н.), у той час як найбільший — 
довший ніж 350 п. н. (BoSB7B: 353 п. н.). Мож-
ливо, що родини SINE з великими елементами 
(SB3, SB6 тa SB7) є «димерними» й утворилися 
внаслідок злиття «мономерних» копій. (Диме-
ризацію SINEs, що походять від тРНК, спосте-
рігали для різних родин SINEs-елементів.) Для 
BoSB3 тa AtSB3 цей сценарій підтверджуєть-
ся фактом наявності дещо дегенерованих А і 
В блоків у «правому (правильному) мономері» 
(the right monomer) елемента (Lenoir et al., 2005). 
Однак для SB6 тa SB7 не вдалося знайти залиш-
ків цих мотивів, і чи є ці елементи довгими мо-
номерними, чи димерними SINEs — залишаєть-
ся невідомим (деталі і посилання див.: Deragon, 
Zhang, 2006).

3.7.3.3. Походження різних родин SINEs-елементів у A. thaliana і B. oleracea
Усі консенсусні послідовності SINEs-еле-

ментів Brassicaceae мають потенційно актив-
ний внутрішній промотор, що складається із А 
і В блоків, який реактивує механізм РНК полі-
мерази ІІІ. Структура цього промотора свідчить, 
що SINEs-елементи Brassicaceae походять, ві-
рогідно, від однієї чи кількох послідовностей 
тРНК. Вихідна подія, коли одна (чи кілька) 
тРНК перетворилася на SINE-елемент, є очевид-
но давньою. Більшість SINEs, що походять від 
тРНК, можна поділити на тРНК-споріднену і 
тРНК-неспоріднену частини. тРНК-споріднена 

частина визначається від положення «один» 
елемента до 14 нуклеотидів після кінця В бло-
ку (звичний кінець молекули тРНК), у той час 
як тРНК-неспорідненою частиною є решта по-
слідовності. Різні консенсусні послідовності 
SINE-елемента мали гомологію основної послі-
довності у своїх тРНК-споріднених части нах, 
а не в тРНК-неспоріднених частинах, засвідчу-
ючи, що тРНК-споріднені частини можуть «та-
суватися» і зливатися з «новими» тРНК-неспо-
рідненими частинами, генеруючи різні SINEs. 
Філогенетичне дерево, сконструйоване на осно-
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ві тРНК-спорідненої частини консенсусних по-
слідовностей різних родин і підродин SINEs-
елементів, підтверджує висловлене припущення 
(рис. 3.21) (деталі і посилання див.: Deragon, 
Zhang, 2006).

Механізм, відповідальний за ці процеси пе-
ретасування, ще невідомий, але він, очевидно, 
включає матричне переключення під час зво-
ротної транскрипції, яке вже описане для ретро-
транспозонів (див. підрозділ 3.3.4).

Рис. 3.21. Філогенетичний консенсус (Бейесіанівське дерево), який описує зв’язки між тРНК-спорідненими ділянка-
ми різних родин та підродин SINE з Brassicaceae (SB)

Виділено три вірогідних різних напрями диференціації (обмежені квадратами). Всередині двох із трьох генеалогічних ліній, 
імовірно, виникли нові SINE-родини шляхом перетасовки тРНК-споріднених ділянок. Представлено можливі пізніші процеси 
перетасовки та показано рівень ідентичності (у %) між тРНК-спорідненими ділянками різних SINE-родин. Подібність 
у складі послідовностей позначена ідентичними забарвленнями, відсутність гомології послідовностей представлена різними 
відтінками сірого кольору. Зафіксовано одиничну подію переміщення тРНК-неспорідненої ділянки SINE (між BoSB5D 
та BoSB13). Число поблизу точок перетину ліній позначає оцінку можливості (достовірність) монофілетичних таксонів. 

Наведено числа, вищі за 0,5 (за: Deragon, Zhang, 2006)
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3.8. Виділення ретротранспозонів

Наші уявлення про різноманіття і еволю-
ційні тенденції МГЕ дуже збагатили дані зі сик-
венування геномів — практично всі рослинні 
ретротранспозони були ідентифіковані завдяки 
виконанню проектів із сиквенування геномів 
рослин.

Найпоширеніший основний метод виділен-
ня LTR-вмісних ретротранспозонів включає такі 
ключові етапи:

• ретротранспозонні послідовності мають бути 
ампліфіковані за допомогою полімеразної 
ланцюгової реакції (ПЛР) геномної або кДНК 
із застосуванням праймерів, комплементар-
них дуже консервативним послідовностям 

LTRs чи RT-домену ретротранспозонів;
• утворені ПЛР продукти клонуються і сикве-
нуються або безпосередньо сиквенуються;

• гадані ретротранспозонні послідовності по-
рівнюються із раніше визначеними рослин-
ними LTR-вмісними ретротранспозонами.
Із застосуванням цього підходу було іденти-

фіковано низку gipsy-подібних env-ретротранс-
позонів у багатьох видів рослин, зокрема у 
H. vulgare, O. satіva, Gossipium sp. тощо. Цей 
підхід є також досить простим і універсальним 
методом ізоляції env-подібних генів у рослин 
(деталі і посилання див. у огляді: Todorovska,
2007).

3.9. Ендогенні параретровіруси (EPRVs) як особливий клас ретроелементів

До ретроелементів, окрім ретротранспозо-
нів, відносять і віруси, які використовують зво-
ротну транскриптазу для реплікації геному. Ві-
русні ретроелементи трапляються в екзогенній і 
ендогенній формах. Відомі ретровіруси, які міс-
тять у капсиді РНК, і параретровіруси, що містять 
дволанцюгову ДНК. На відміну від ретровірусів, 
для їх реплікації інтеграція у геном хазяїна не є 
обов’язковою. Тому у них відсутні властивос-
ті, необхідні для інтеграції і реплікації, зокре-
ма відсутня інтеграза чи довгі кінцеві повтори.

Ендогенні рослинні параретровіруси 
(EPRVs — endogenous plant pararetroviruses) 
представляють собою повторювані елементи, 
які часто локалізуються у гетерохроматинових 

прицентромерних ділянках хромосом поблизу 
ретротранспозонових послідовностей. У різних 
видів рослин, як однодольних, так і дводольних, 
все частіше виявляють інтегровані послідовнос-
ті з майже повною ідентичністю до епісомних 
послідовностей — і це незважаючи на їх неінте-
гративний реплікаційний цикл.

Очевидно, EPRVs, як частина групи ре-
тротранспозонів, є повсюдними у рослинному 
царстві. Подібно до їхніх ендогенних аналогів, 
EPRVs класифікують на petuvirus-подібні еле-
менти, badnavirus-подібні елементи і представ-
ники cavemo- та tungro-вірусів згідно з кількіс-
тю та організацією відкритих рамок зчитування 
(ORFs) (табл. 3.1).

3.9.1. Структура й інтеграція
Детальне вивчення структури ДНК і локалі-

зації EPRVs у геномах тютюну, томата, петунії, ба-
нана, рису показало, що ендогенні послідовності 
являють собою лінійні форми вихідної кільцевої 
вірусної ДНК. Лише кілька з проаналізованих ло-
кусів EPRV складались із суцільних протяжнос-
тей вірусних послідовностей. При цьому кількість 
копій EPRV варіює від кількох десятків до кількох 
сотень. У більшості випадків повномірний вірус-
ний геном має реконструюватися із різних сег-
ментів, які походять від кількох геномних локусів.

Сиквенування виявило наявність розірваних 
і вкорочених EPRVs з делеціями, інсерціями, ду-

плікаціями чи інверсіями. Вважається, що це є 
наслідком процесів незаконних чи гомологічних 
рекомбінацій між EPRVs та епісомними вірусни-
ми послідовностями, що відбуваються випадко-
во (рис. 3.22).

Встановлено у деяких випадках зв’язок EPRVs 
із ретротранспозонами, зокрема з представни-
ками родини Metaviridae (елементами Ty3/ gypsy). 
Очевидно, це співіснування випадкове і пов’язане 
зі спільністю (близькістю) хромосомної локалі-
зації або може вказувати на коампліфікацію 
(і розосередження) EPRVs із Metaviridae. З ін-
шого боку, складні і вкорочені структури можуть 
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Таблиця 3.1
Поширення ендогенних параретровірусів (EPRVs) у геномах рослин (за: Staginnus, Richert-Pöggeler, 2006) 

Рослина-хазяїн Структурна 
класифікація EPRV

Здатні до активації 
послідовності 

EPRV 

Не здатні до активації 
послідовності EPRV 

Подібність 
до епісомного вірусу

Musa acuminata Badnavirus ND BEV1–BEV8, BEV10, 
BEV12, BEV13, BEV24, 
BEV31, BEV32

BSUgBV, BSUgDV, 
BSUgEV, BSUgFV, 
BSUgGV

Musa balbisiana Badnavirus ND BEV9, BEV11, BEV14, 
BEV15, BEV20, BEV21, 
BEV23, BEV25, BEV26, 
BEV27

BSUgCV

BSOEV BSMysV, BSImV, 
BSOEV, BSGfV

BSMysV, BSImV, 
BSOEV, BSGfV

Міжвидові AB-ге-
номні гібриди Musa

Badnavirus ND BEV16, BEV17, BEV18, 
BEV19, BEV22, BEV28, 
BEV29, BEV30, BEV33

ND

Musa schizocarpa Badnavirus ND BEV10, BEV13 BSUgBV, BSUgGV

Oryza sativa 
(japonica, indica), 
також Oryza sp.

Tungrovirus NK ERTBV-A, ERTBV-B, 
ERTBV-C

RTBV

Petunia hybrida, 
також Petunia sp.

Petuvirus ePVCV ePVCV PVCV

Poncirus trifoliata Petuvirus NK ePVCV гомологічна 
послідовність локусу 
CTV.20 

PVCV

Nicotiana edward-
sonii, Nicotiana 
tabacum, також 
Nicotiana sp.

Cavemovirus TVCV TVCV TVCV

Nicotiana sylvestris, 
N. tabacum, також 
Nicotiana sp.

Cavemovirus NK NsEPRV (TEPRV, 
TPVL)

TVCV

Nicotiana tomento-
siformis, N. tabacum, 
також Nicotiana sp.

Cavemovirus NK NtoEPRV TVCV

Solanum tuberosum Cavemovirus NK SotuI, SotuIII TVCV

Lycopersicon esculen-
tum, Lycopersicon 
hirsutum, також 
Lycopersicon sp.

Cavemovirus NK LycEPRV TVCV

Скорочення: ND — не визначено; NK — не відомо.

бути результатом геномних (рекомбіногенних) 
перебудов, викликаних фланкуючими транспо-
зонами. Незаконні і гомологічні рекомбінації є, 
очевидно, основними механізмами інтеграції 

послідовностей PRV у рослинний геном (див. 
огляд: Staginnus, Richert-Pöggeler, 2006).

Оскільки ДНК-вмісні віруси рослин зазви-
чай не інфікують репродуктивні клітини, дов-
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гий час було не зрозуміло, як успадковуються 
результати інтеграції. Випадкова інтеграція па-
раретровірусів може відбуватися в соматичних 
клітинах. Проте лише внаслідок дедиференцію-
вання клітин під час вегетативного розмноження 
чи утворення калюсу після поранення відкрива-
ється шлях їх потрапляння до потенціально ре-
продуктивних клітин.

Цікаво, що промоторно-енхансерний еле-
мент, виявлений у одного з EPRVs пасльонових — 
NsEPRV (B1 box), діє специфічно в апікальних ме-
ристемах проростків (Mette et al., 2002). Це може 
свідчити про те, що екзогенний аналог NsEPRV міг 
реплікуватися у меристематичній тканині і безпо-
середньо інтегруватися у репродуктивні клітини, 
що робило ці EPRVs мейотично успадковуваними.

Рис. 3.22. Шляхи колонізації рослинного геному мігруючими параретровірусами (PRVs)
PRV-інвазія може траплятися перед (а) або після (б) видової диференціації. Різні фази ампліфікації, делеції, консервації чи 
дегенерації визначають долю інтегрантів. Рекомбінація з екзогенним вірусом або активація забезпечує міграцію ендогенно-

го параретровірусу (EPRV) до існуючої основи геному (за: Staginnus, Richert-Pöggeler, 2006)

3.9.2. Еволюція EPRVs
Згідно з філогенією EPRVs входять до гру-

пи ретротранспозонів і ретровірусів (Hansen, 
Heslop-Harrison, 2004; Grandbastien, 2008) і дуже 
поширені в рослинному царстві (див. вище). Де-
які рослинні геноми, наприклад геном тютюну 
чи банана, містять багато різних споріднених 
з EPRVs інтегрантів, які представлені різним 
числом копій і різними стадіями їх дегенерації. 
Вони, очевидно, є наслідком незалежних інте-
граційних процесів (Matzke et al., 2004; Geering 
et al., 2005). Усі згадані геноми містять EPRVs 
лише одного роду Caulimoviridae (див. табл. 3.1), 

проте це може бути результатом ще недостатньо-
го вивчення.

Параретровіруси, незважаючи на відміннос-
ті у циклі реплікації порівняно з відповідними їм 
епісомними формами, мають вражаючу еволю-
ційну подібність до ендогенних форм ретрові-
русів (ERV) (Gifford, Tristem, 2003). Такі еволю-
ційні паралелі свідчать про спільні регуляторні 
шляхи колонізації евкаріотних геномів. Стосов-
но ERVs можна очікувати різних фаз колонізації, 
починаючи з початкової інвазії геному з наступ-
ною ампліфікацією елементів, відповіддю хазя-
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їна, що веде до фіксації та/або втрати і, нарешті, 
інактивації EPRV завдяки накопиченню шкід-
ливих мутацій (див. рис. 3.22). Тому заключний 
перехід від горизонтального до вертикального 
способу передачі (в якості EPRV) з точки зору 
вірусу може розглядатися як «глухий кут», що 
веде до його зникнення (вимирання). Однак, ста-
ючи частиною рослинного геному, вірусні послі-
довності можуть стати резервуаром генетичної 
мінливості екзогенного вірусу, що буде реалізо-
вуватися шляхом рекомбінації чи активації (див. 
рис. 3.22).

У банана виявлено як здатні до активації, 
так і дегенеровані елементи, а порівняння їхніх 
послідовностей засвідчило, що впродовж ево-
люції мали місце кілька незалежних інтеграцій-
них процесів (Geering et al., 2005). Відмінності 
за наявністю EPRV і кількістю їхніх копій у ге-
номах томата, тютюну, петунії, рису і банана, 
можливо, пов’язані з кількістю процесів інвазії 
чи наступними фазами ампліфікації або еліміна-
ції з геному хазяїна (Kalendar et al., 2000; Gifford, 
Tristem, 2003; Matzke et al., 2004; Skaliсka et al.,
2005).

3.9.3. Активація і контроль EPRVs
Активація інтегрованих PRVs детально опи-

сана для банана, петунії і тютюну, в яких вона 
приводила до фенотипу, характерного для інфек-
ції відповідним вірусом, що супроводжувалося 
формуванням мініхромосом в ядрі і наступним 
збиранням вірусних частинок, які реплікуються 
і рухаються від клітини до клітини (Lockhart et 
al., 2000; Staginnus, Richert-Pöggeler, 2006).

Вважається, що активація пов’язана з епіге-
нетичними модифікаціями, що мають місце під 
час геномної гібридизації (Mette et al., 2002а; 
Richert-Pöggeler et al., 2003), а передумовою для 
цього є асиметричне співвідношення копій EPRV 
між батьківськими геномами (Lockhart et al., 2000; 
Harper et al., 2002; Lheureux et al., 2003). Епігене-
тичний контроль послаблюється через тимчасове 
гіпометилювання EPRVs, яке, можливо, також від-
повідальне за активацію після поранення (Richert-
Pöggeler et al., 2003) і під час культивування тка-
нин in vitro (Ndowora et al., 1999; Dallot et al., 2001). 
Активація EPRV спостерігається також внаслідок 
дії абіотичних стресів, таких, наприклад, як по-
суха, тепловий стрес чи зміна тривалості дня 
(Lockhart et al., 2000; Richert-Pöggeler et al., 2003). 
Навіть експресії одного геномного локусу EPRV 
достатньо, щоб привести до вірусної інфекції. Це 
має серйозні економічні наслідки, особливо для 
банана й овочевого банана, які розмножуються 
вегетативно, і перешкоджає створенню нових се-
лекційних ліній на основі міжвидової гібридиза-
ції (Lheureux et al., 2003; Meins et al., 2005).

Матриці для активації ґрунтуються, очевид-
но, на двох основних структурних шаблонах:

• тандемній організації EPRVs, яка може без-
посередньо давати початок більше, ніж по-

вномірному транскрипту (Richert-Pöggeler et 
al., 2003);

• двох фрагментах послідовностей EPRV, які 
можуть об’єднуватися, утворюючи кільце 
шляхом двоетапної гомологічної рекомбіна-
ції (Ndowora et al., 1999).
Обидві моделі потребують безперервних, 

повних протяжностей послідовностей EPRV і 
приводять до утворення молекул, еквівалентних 
повним епісомним вірусним мініхромосомам.

Припускають, що в культурі тканин саме 
хромосомні перебудови підтримують рекомбі-
наційні процеси, що приводять до активації ін-
тегрованих копій послідовностей вірусу банана 
BSOEV (Ndowora et al., 1999). Metaviridae, які 
часто фланкують EPRVs, також відіграють роль 
в їх активації (Matzke et al., 2004), але, очевид-
но, не всі EPRVs можуть бути активовані, незва-
жаючи на їх зв’язок із ретротранспозонами 
(Kunii et al., 2004). Отже, потенційно інфекційні 
структури EPRV можуть бути активовані «зо-
внішніми» чинниками, що запускають реком-
бінацію чи деметилювання ДНК і модифікацію 
хроматину. Аналіз сегрегуючої популяції три-
плоїдних гібридів банана (AAB) привів до вияв-
лення регуляторного фактора експресії EBSOEV, 
пов’язаного із В-геномом, який, очевидно, дозво-
ляє експресію EBSOEV лише у гетерозиготному 
стані С після геномної гібридизації (Lheureux et 
al., 2003).

На прикладі пасльонових Solanaceae вста-
новлено, що рослини-хазяї для контролю EPRVs 
застосовують епігенетичні механізми, інтегрова-
ні послідовності метилюються в симетричних і 
асиметричних цитозинових залишках (рис. 3.23). 
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Рис. 3.23. А — модель епігенетичного контролю ендопараретровірусу (EPRV). Геном містить метильовані, гетерохрома-
тинові (мовчазні) копії і декілька копій, доступних для ДНК полімерази, яка продукує транскрипти у незначній кількості. За-
звичай у них немає відповідної структури для збирання інфекційної копії, хоча така структура може бути присутня в деяких 
геномах. Транскрипти забезпечують матриці, необхідні для продукування siРНК, які індукують або зберігають епігенетич-
ні модифікації (метилювання ДНК, формування гетерохроматину) гомологічних локусів шляхом TGS (transcriptional gene 
silensing — транскрипційний генний сайленсинг) і жорстко контролюють потенційно інфекційні копії чи інвазивні екзогенні 
віруси. Крім того, тригером (перемикачем) може бути механізм PTGS (post-transriptional gene silencing — посттранскрипцій-

ний генний сайленсинг) (пунктирна стрілка).
Б — модель активації ендопараретровірусу (EPRV). Епігенетичний контроль послаблено, наприклад, за допомогою утво-
рення гібридів або тимчасового гіпометилювання, що спричиняє збільшення рівня транскрипції і приводить до продукції моле-
кул РНК у великій кількості або просто з маси тандемних повторів, або шляхом рекомбінації. Ці транскрипти є критичними для 
вірусної реплікації. Збільшення продукції вірусних білків може зумовлювати вірусний супресор, який розбалансовує систему 
захисту рослини. Обидва механізми призводять до системного інфікування та появи симптомів хвороби у рослини-хазяїна. 
До того ж, фактор(и) хазяїна одного з батьків може індукувати експресію EPRVs у гібриду (за: Staginnus, Richert-Pöggeler, 2006)
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Метилювання відбувається як у здатних, так і 
у не здатних до активації копіях та включає ко-
дувальні і некодувальні ділянки. Разом з тим, 
транскрипти EPRVs трапляються не лише у рос-
лин з активованими епісомними видами вірусів. 
Бази даних містять відомості про послідовності, 
гомологічні кодувальним і міжгенним послідов-
ностям EPRVs у картоплі, томата і деяких їхніх 
диких родичів.

Такі транскрипти можуть служити як попе-
редники малих інтерферуючих РНК (siRNAs), 
що визначають транскрипційний (TGS) і пост-
транскрипційний генний сайленсинг (PTGS) 
(рис. 3.23, А). Зокрема, метилювання цитозинів 
de novo, яке забезпечують DRM-метилази, по-
требує постійного сигналу siRNA. До того ж, 
диметилювання лізинового залишку гістону 3 
у положенні 9 (H3K9) — ознаку гетерохрома-
тину, тісно пов’язану із сигналюванням siRNA 
і метилюванням ДНК (Matzke, Birchler, 2005), 
спостерігали у копій ePVCV у петунії P. hybrida. 
Більше того, siRNAs розміром 21–25 нуклеоти-
дів (nt) виявлено у LycEPRVs тa ePVCV. Різні 
розміри молекул siRNA вказують на дію числен-
них Dicer-подібних ферментів. Геномний стрес, 
що порушує епігенетичний контроль (напри-
клад, транзієнтне гіпометилювання чи утворен-
ня гібрида), сприяє активації EPRV та інфекції 
(рис. 3.23, Б).

РНК-опосередкований механізм сайленсин-
гу, що обмежує кількість транскриптів, може на-
давати селективних переваг хазяїну, захищаючи 
його від гомологічних вірусних патогенів, як це 
було показано для EPRVs тютюну і банана (Hull 
et al., 2000; Mette et al., 2002; Geering et al., 2005). 
Така властивість, як захисна роль, може поясни-

ти їх консервацію в деяких геномах (Geering et 
al., 2005). Цікаво, що сайленсинг і метилювання 
транс гена з промоторними послідовностями, що 
походять від EPRV, відбувалися у тютюну, який 
містить у своєму геномі гомологічні промоторні 
елементи. Однак конструкція була активною і не 
метилювалася у геномі арабідопсиса A. thaliana, в 
якого відсутні послідовності, еквівалентні EPRV.

Окрім сиквенс-специфічних механізмів, на 
EPRVs, як і на інші повторювані геномні ком-
поненти, очевидно, діють механізми геномних 
змін і вищого порядку. Наприклад, C–T пере-
хід, індукований метилюванням цитозину як 
вторинним впливом TGS, може викликати деге-
нерацію функціональних рамок зчитування; це 
описано для багатьох сиквенованих копій EPRV, 
наприклад для NsEPRV (Jakowitsch et al., 1999). 
Процеси крупномасштабної елімінації описано 
на прикладі тютюну для копій NtoEPRV піс-
ля формування синтетичних алотетраплоїдів 
(Skalicka et al., 2005); такі процеси, очевидно, 
відбуваються у тютюнів і в природі (Matzke et 
al., 2004). Вважається, що лабільність цієї гру-
пи EPRV викликана, можливо, хромосомними 
перебудовами і може бути пов’язана з рекомбі-
ногенними ефектами близькоасоційованих еле-
ментів Ty3-gypsy (Metaviridae) (Gregor et al., 
2004; Matzke et al., 2004; Skalicka et al., 2005).

Таким чином, EPRVs можна розглядати або 
як специфічний тип повторюваного компонента 
в рослинному геномі, або як «інкорпоровані ві-
руси» — «природні трансгени», що зберігають 
інфекційність залежно від ступеня їх консер-
вації. Вони зберігають здатність до активації, 
але можуть надавати хазяїнові і сприятливих
ознак.

3.10. Ретротранспозони — ключові ознаки, роль у формуванні розміру
й еволюції геному рослин. Підсумок

Ретротранспозони рослин є гетерогенною 
групою мобільних генетичних елементів, спіль-
ною ознакою яких є реплікативний характер 
транспозиції. Першими елементами, що засвої-
ли такий механізм переміщення, були, очевидно, 
інтегровані копії генетичного матеріалу ретрові-
русів, які пізніше започаткували LTR-вмісні ре-
тротранспозони. Кодована ретротранспозонами 
зворотна транскриптаза виявилася здатною ви-

користовувати як матриці різноманітні поліаде-
нильовані транскрипти гена POL, що поступово 
привело до виникнення широкого спектра LINEs-
елементів. Аналогічні процеси, очевидно, могли 
відбуватися і на інших типах транскриптів, зо-
крема на тРНК, у результаті чого сформувалися 
відносно короткі SINEs-елементи.

Незважаючи на зазвичай низький ступінь 
мобільності, ретротранспозони рослин можуть 
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становити досить істотну частку геному. Пере-
важна більшість сучасних досліджень, спрямо-
ваних на пошук і вивчення нових ретротранспо-
зонів, певною мірою зачіпає питання еволюції 
і належності описуваного елемента до тієї чи 
іншої філогенетичної групи. У наш час пошук і 
опис МГЕ ведеться на основі повних геномних 
послідовностей, що значно розширює можливос-
ті дослідників. На жаль, більшість досліджень є 
вузькоспрямованими і стосуються переважно 
лише модельних об’єктів. Тому дослідження 
ретротранспозонів, їх еволюції, поширення і 
різноманітності все ще далекі від завершення. 
Включення до аналізу все нових і нових видів, 
як і застосування різних підходів, комбінація 
біоінформативних і експериментальних мето-
дів дослідження щодня розширюють наші знан-

ня про цю групу елементів геному і про їх роль 
в еволюції і функціонуванні геному евкаріотівів, 
у тому числі й рослин.

Слід підкреслити, що дослідження ретро-
транспозонів рослин надає інформацію про роль 
ретротранспозонів в організації геному вищих 
евкаріотів. Відмінності у розмірах геномів рос-
лин прямо пов’язані з кількістю ретроелементів. 
Установлено, що збільшення розмірів геномів 
рослин у процесі еволюції пов’язане з активни-
ми переміщеннями ретротранспозонів, тоді як 
зменшення розмірів відбувається внаслідок елі-
мінації ретротранспозонів за рахунок рекомбіна-
ційних процесів (Vitte, Panaud, 2005). Зокрема, 
встановлено, що основну роль у геномній дифе-
ренціації і еволюції видів рису Oryza відіграють 
саме ретротранспозони (Zhang et al., 2007).
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Розділ 4. ДНК-ТРАНСПОЗОНИ
Загальну характеристику рухомих елементів 

геному рослин, у тому числі й деяких ДНК-транс-
позонів, наведено у розділах 2 і 3. Тут проведено 
детальніший аналіз біології ДНК-транспозонів.

На відміну від ретротранспозонів, які ви-
користовують реплікативний принцип перемі-
щення, властиві рослинам мобільні елементи 
ІІ класу мігрують за рахунок вирізання (ексци-
зії) та наступного вбудовування (реінтеграції) 
у геном. В основу такого механізму покладено 
характерну структуру ДНК-транспозонів, на-
самперед їх інвертовані кінцеві повтори TIR 
(terminal inverted repeats), потрібні для рухли-
вості окремої копії елемента (рис. 4.1). Крім 
того, безпосередньо до інвертованих кінцевих 
повторів звичайно прилягають порівняно довгі 
ділянки, що містять багаторазово повторений 
олігонуклеотидний мотив. Ці ділянки, що отри-
мали назву субтермінальних, також необхідні 
для транспозиції, однак ні вони, ні інвертовані 
кінцеві повтори самі не здатні забезпечити мо-
більність елемента. Для здійснення успішної 
транспозиції кінцеві ділянки елемента повинні 
розпізнаватися певним білком, що має назву 
транспозаза. Структура цього білка кодується 
геном TNP, який міститься у внут рішній ділянці 

мобільного елемента. Відповідно до цього по-
вноцінні копії ДНК-транспозонів здатні перемі-
щуватися в автономному режимі, якщо не вра-
ховувати ферментативні системи «хазяїна», що 
забезпечують експресію гена TNP. Більшість 
функціонально активних копій зберігають свою 
здатність до автономного переміщення також і 
в гетерологічних системах.

Транспозиція є сполученням тісно взаємо-
пов’язаних процесів вирізання та наступної реін-
теграції мобільного елемента. ДНК-транспозон 
вбудовується в ділянку геному, яка називається 
сайтом мішені. Вбудовування зазвичай пов’язане 
з асиметричним розкриттям сайта мішені, вна-
слідок чого на кінцях інтегрованої копії мобіль-
ного елемента виникають короткі прямі повтори 
(рис. 4.2, а). Розмір сайтів мішені є для одного 
й того самого ДНК-транспозона сталою вели-
чиною, в той час як їх нуклеотидна послідов-
ність може варіювати у досить широких межах.

Якщо процес інтеграції ДНК-транспозонів є 
зрозумілим, то механізм їх вирізання ще до кін-
ця не вивчено. Встановлено, що точна ексцизія 
елемента, яка супроводжується повним від-
новленням вихідного сайта мішені, відбуваєть-
ся у рослин надзвичайно рідко. Здебільшого 
на місці елемента, що мігрував, знаходять харак-
терний «слід», що являє собою дві видозмінені 
копії вихідного сайта мішені. Один і той самий 
мобільний елемент у процесі незалежних актів 
своєї транспозиції може залишати в хромосом-
ній ДНК кілька типів «слідів» суворо визначе-
ної структури. Ґрунтуючись на цих даних, для 
елемента Ds кукурудзи побудовано дві можливі 
моделі ексцизії.

Згідно з однією з них (рис. 4.2, б) перший 
етап полягає в утворенні одноланцюгових роз-
ривів точно на 5′-кінцях дуплікованого сайта 
мішені. Внаслідок такої ендонуклеазної атаки 
транспозон вирізається з хромосоми разом із 
двома одноланцюговими фрагментами, які в по-
дальшому деградують.

Водночас аналогічні одноланцюгові фраг-
менти, що залишились у складі хромосомної 
ДНК, зменшуються на один нуклеотид, а потім 
за допомогою репаративного синтезу добудову-
ються до так званих «тупих кінців». Лігування 

Рис. 4.1. Структура ДНК-вмісних транспозонів куку-
рудзи En/Spm, Ac та MuDR

Кожна повномірна копія ДНК-транспозона містить інвер-
товані кінцеві повтори (їх вказано чорними трикутниками), 
а також несе у своїй внутрішній ділянці структурні гени 
білків, що безпосередньо обслуговують транспозицію. 
Сайти ініціації та напрямок транскрипції вказано малень-
кими стрілками. Екзонні ділянки заштриховано для кожно-

го продукту по-різному (за: Лутова и др., 2000)
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Рис. 4.2. Міграція ДНК-транспозона Ds кукурудзи:
а — інтеграція транспозона у ділянку дволанцюгового розриву з «липкими кінцями». У результаті такого процесу відбувається 
дуплікація сайта мішені з боків інтегрованого транспозона; б — вирізання транспозона з репаративною забудовою утвореної 
бреші за механізмом можливої зміни матриці (гіпотеза); в — вирізання транспозона з репаративною забудовою утвореної 
бреші за механізмом проміжних шпильок (гіпотеза); 1 — внесення розривів у ДНК; 2–4 — утворені одноланцюгові ділянки 
підлягають частковій деградації (відповідні нуклеотиди обведені кружальцями), після чого добудовуються до «тупих кінців» 
з можливою зміною матриці; 5–7 — лігування дволанцюгових розривів, що залишилися після виходу Ds-елемента. Залежно 
від того, які процеси відбувалися на етапах 2–4, структура кінців, що підлягають лігуванню, може виявитися дещо різною. 
З цієї причини незалежні транспозиції одного і того ж Ds-елемента приводять до виникнення різних варіантів «слідів». Так, 
у разі зміни матриці «слід», що утворюється, нестиме два додаткових нуклеотиди (їх позначено маленькими літерами); 8 — 
внесення розривів у ДНК; 9–10 — вільні кінці кожного хромосомного фрагмента замикаються один на одного з утворенням 
шпильки; 11–14 — асиметричне розкриття шпильок (точки розривів показані великими стрілками) з наступним лігуванням 
обох хромосомних фрагментів. Оскільки утворені вільні кінці можуть зазнавати різних варіантів укорочення (маленькі 

стрілки), «сліди», що незалежно утворюються, також є дещо різними (за: Лутова и др., 2000)
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останніх відновлює цілісність хромосоми, яка 
тепер позбавлена мобільного елемента, а замість 
вихідного сайта мішені містить нову послідов-
ність з 14 нуклеотидів. Процес добудовування 
одного з одноланцюгових фрагментів може су-
проводжуватися випадковою зміною матриці, 
внаслідок чого відповідний фрагмент (а разом із 
ним і весь залишений транспозоном «слід») по-
довжується на додатковий динуклеотид. Отже, 
ця схема ексцизії передбачає можливість утво-
рення двох типів «слідів» різного розміру.

Відповідно до альтернативної моделі 
(рис. 4.2, в) ексцизія Ds-елемента відбувається 
внаслідок одноланцюгових розривів, що виника-
ють зі зсувом на один нуклеотид безпосередньо 
біля кінця транспозона. У ділянці цих розривів 
комплементарні ланцюги хромосомної ДНК за-
микаються один на інший з утворенням петле-
подібних структур, які потім асиметрично роз-
криваються і взаємно лігуються з відновленням 
цілісності хромосоми. Ділянка лігування містить 
локальні неспарені ділянки, які в подальшому ре-
паруються або по одному, або по іншому ланцюгу, 
що приводить до утворення двох типів «слідів».

Обидві моделі однаковою мірою пояснюють 
формування двох типів «слідів» у незалежних 
актах транспозиції одного і того самого Ds-
еле мента. Наразі відсутні дані, які дозволяють 
зробити вибір на користь тієї чи іншої моделі. 
Не виключено, що реальний механізм ексцизії 
Ds-елемента цілком може суміщати окремі ета-
пи обох розглянутих схем.

Вирізані копії деяких ДНК-транспозонів, 
зокрема Ac-, Mu1- і Mu 1.7-елементів кукурудзи, 
інколи вдається виявити у вигляді позахромо-
сомних ковалентно замкнутих кілець. Проте все 
ще незрозуміло, що представляють такі кіль-
ця — проміжну фазу, яка закономірно виникає 
у ході міграції елемента, чи якийсь продукт 
аномальної ексцизії. У будь-якому разі вирізані 
ДНК-транспозони, очевидно, залишаються у по-
захромосомному стані нетривалий час і швидко 
вступають у процес реінтеграції. Вірогідно, цьо-
му сприяє тісний фізичний контакт, який тимча-
сово виникає між вихідним (донорним) і новим 
(акцепторним) сайтами локалізації транспозона. 
Обидва сайти, як правило, розташовані у межах 
однієї і тієї самої хромосоми на відносно незна-
чній відстані один від одного.

Копія мобільного елемента, що мігрува-
ла, фланкована прямими дуплікаціями нового 
(акцепторного) сайта мішені і може залучатися 
в аналогічні цикли транспозиції. Такі цикли за-
кономірно відтворюються навіть за штучного 
перенесення функціонально активного ДНК-
транспозона в інші види рослин, які не мають 
власних мобільних елементів ІІ класу. Це вказує 
на те, що всі ключові етапи транспозиції, у тому 
числі розпізнавання кінцевих ділянок елемента, 
а також утворення специфічних розривів у про-
цесі ексцизії і реінтеграції, втілюються саме 
транспозазою. Дійсно, продукт гена TNP зв’я-
зується in vitro з інвертованими кінцевими по-
вторами й особливо ефективно — із субкінцеви-
ми ділянками відповідного елемента. Між тим, 
для жодної з досліджених транспозаз не виявле-
но наявності ендонуклеазної активності.

Генетичні наслідки транспозиції полягають 
не лише у фізичному переміщенні мобільного 
елемента, а також і в зміні експресії генів, що 
локалізовані в ділянці старого і нового сайтів мі-
шені. Так, вбудовування ДНК-транспозона у про-
моторну або кодувальну частину функціонально 
активного гена звичайно призводить до утво-
рення мутантної алелі, що характеризується ре-
цесивним проявом. У свою чергу, інтегрована 
копія мобільного елемента здатна до подальшої 
ексцизії, що зумовлює високу нестабільність та-
кої мутантної алелі. З урахуванням, що залише-
ні ДНК-транспозонами «сліди» мають невеликі 
розміри і в багатьох випадках навіть не порушу-
ють відкриту рамку зчитування, ексцизія мобіль-
ного елемента може проявлятись як реверсія му-
тантної алелі до псевдонормального стану. Саме 
висока нестабільність певних мутантних алелей 
зазвичай слугує формальною генетичною осно-
вою для виявлення мобільних генетичних еле-
ментів.

Незважаючи на подібність механізму пере-
міщення ДНК-транспозонів, різні представники 
цього класу характеризуються низкою специ-
фічних ознак, що зумовлені, перш за все, різною 
структурою інвертованих кінцевих повторів, які 
слугують сайтами пізнавання для відповідних 
транспозаз. Саме тому структура кінцевих ді-
лянок покладена в основу сучасної класифікації 
ДНК-транспозонів. Згідно з цією класифіка цією 
властиві рослинам мобільні елементи ІІ класу 
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поділяють на кілька основних груп, що отрима-
ли своє позначення від найбільш вивчених пред-
ставників у геномі кукурудзи:

• група Ас-подібних елементів, для яких ха-
рактерні короткі інвертовані кінцеві повтори 
(5–15 п. н.), що містять консервативний мотив 
5′-CAGGGATGAAA-3′;

• En/Spm-подібні елементи, кінцеві ділянки 
яких представлені короткими (переважно 
13 п. н.) інвертованими повторами, що по-
чинаються мотивом 5′-САСТА-3′. Тому такі 
транспозони називають САСТА-елементами;

• Mu-подібні елементи, які різко виділяються 
серед інших ДНК-транспозонів своїми довги-
ми кінцевими повторами (близько 220 п. н.).
У міру сиквенування все нових і нових ге-

номів відкриваються і нові, навіть досить великі 
групи МГЕ, які належать як до транспозонів, так 
і до ретротранспозонів.

Наприклад, нещодавно було визначено і 
проаналізовано нову надродину різноманіт-
них ДНК-транспозонів, названу Ginger (Gypsy 
InteGrasE Related). Кінці елементів Ginger є по-
дібними до кінців Gypsy-елементів, що належать 
до LTR-вмісних ретротранспозонів. Існує припу-
щення, що LTR-вмісні ретротранспозони еволю-
ціонували (виникли) у геномах ранніх евкаріотів 
із LTR-невмісного ретротранспозона, з’єднаного 
з ДНК-транспозоном (Bao et al., 2010). Ginger-
елементи поділяють на дві групи — Ginger1 та 
Ginger2/Tdd. Ginger1 містять термінальні ін-
вертовані повтори (TIRs) розміром 40–270 п. н., 
які облямовані CCGG-специфічними або 
CCGT-специфічними послідовностями дуплі-
кації сайта мішені (TSD). Транспозази, кодовані 
Ginger1-елементом, містять N-кінцеву ділянку 
розміром близько 400 амінокислот, що має ви-
соку подібність до Gypsy-кодованих інтеграз, 
включаючи YPYY-мотив, цинковий палець, 
DDE-домен і, що важливо, GPY/F-мотив, який 
є ознакою Gypsy та інтеграз ендогенних ретро-
вірусів (ERVs). Транспозази Ginger1 також міс-
тять С-кінцеві домени: яєчниковий пухлино-
специфічний протеазний домен (OUT) або 
Ulp1-протеазний домен. У геномах хребетних 
виявлено щонайменше два гени хазяїна, які ра-
ніше вважалися такими, що походять від Gypsy-
інтеграз, насправді ж вони еволюціонували від 
транспозазних генів елемента Ginger1. Автори 

виділили і другу групу Ginger-елементів, яку 
позначили як Ginger2/Tdd і яка включає ДНК-
транспозон TDD-4. Таким чином, на думку ав-
торів, надродина ДНК-транспозонів Ginger 
представляє евкаріотні ДНК-транспозони, тісно 
пов’язані з LTR-вмісними ретротранспозонами. 
Ginger-елементи дали можливість розробити 
уявлення про еволюцію мобільних генних еле-
ментів і певних генів, що походять від МГЕ (по-
дробиці див.: Bao et al., 2010).

Виявлено короткий елемент, який містить 
на кінцях короткі інвертовані повтори, перемі-
щується по геному за механізмом «вирізання-
вбудовування» і тому є транспозоном. Цей еле-
мент, названий «MITE», як виявилося, не кодує 
власної транспозази і здатен переміщуватися 
за рахунок транспозази якогось іншого, «авто-
номного» елемента, що належить до тієї самої 
родини.

У вищих рослин виявлено кілька неавто-
номних ДНК-транспозонів. До них належать: 
Cin3-елемент кукурудзи (містить довгі кінцеві 
повтори, але не має гомології з транспозонами 
Mu-групи), три ДНК-транспозони (Tat1 із гено-
му арабідопсиса, Tourist та Stowaway із геному 
кукурудзи), для кожного з яких характерними 
є унікальні кінцеві ділянки (табл. 4.1). Ця гру-
па ДНК-транспозонів вивчена, порівняно з ін-
шими, дещо менше. Проте тут значно частіше 
з’являються нові й нові дані, що розширюють 
наші знання про біологію МГЕ.

Наприклад, у геномі цукрового буряку ви-
явлено три родини мініатюрних інвертова-
но повторюваних транспозабельних елемен-
тів (VulMITEs), що походять, очевидно, від 
представника родини транспозонів Vulmar. 
VulMITEs I є типовими stowaway-подібними 
MITEs, а VulMITEs II та VulMITEs III — перебу-
дованими stowaway-елементами більшого розмі-
ру. Встановлено, що відбувається інтенсивна ін-
теграція різних помірно- і високоповторюваних 
послідовностей у VulMITEs II і VulMITEs III, 
відповідно. Ампліфікація повторюваної ДНК 
MITEs зумовлює збільшення розміру геному з 
відомими наслідками для еволюції рослинного 
геному (детальніше ця проблема обговорюєть-
ся у розділі 10). За допомогою флюоресцент-
ної гібри дизації вперше візуалізовано розподіл 
ДНК-транспозона stowaway MITE на рослин-
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Таблиця 4.1
ДНК-транспозони рослин (за: Лутова и др., 2000)

Назва 
транспозона

Автономність 
переміщення Об’єкт Кількість 

копій
Розмір 

транспозона Розмір і структура TIR, п. н.

Транспозони типу Ас (дуплікація сайта мішені 8 п. н.)
Ac + Кукурудза 0–2 4565 п.н. 11 5′ CAGGGATGAAA*

3′ TAGGGATGAAA
Ds – (дефектна 

копія Ас)
Кукурудза >50 До 30 т. п.н. — ” —

Bg + Кукурудза ? 4869 п.н. 5 CAGGG
rDT – Кукурудза До 20 704 п.н. 14 5′ CAGTGTTTTAAATC

3′ CAATGTATTAAATC
Tam3 + Садові ротики 25–30 3629 п.н. 12 TAAAGATGTGAA
Slide-124 + Тютюн Багато 3733 п.н. 8 TAATGCT
dTnp1 – Nicotiana 

plumbaginifolia
1–2 565 п.н. 14 5′ CAGTGCCGGCTCAA

3′ CAAGGGCGGCTCAA
Tst1 – Картопля >10 736 п.н. 11 5′ CAGGGGCGTAT

3′ CAGAGGCGTAT
Ips-r – Горох ? 0,8 т. п.н. 12 TAGGGGTGGCAA
Tag1 ? Арабідопсис 0–3 3299 п.н. 22 CAATGTTTTCACG…
Tpc1 – Петрушка ? 927 п.н. 11–12 5′ TAGGG•TGTAAA

3′ TAGGGCTGTAAA
dTph1 – Петунія >50 283 п.н. 12 CAGGGGCGGAGC
Gulliver ? Хламідомонада 12 12 т. п.н. 15 CAGGGGTCGTATCTT

Транспозони типу En/Spm (дуплікація сайта мішені 3 п. н.)
En/Spm + Кукурудза 0–2 8287 п.н. 13 CACTACAAGAAAA
I/dSpm – (дефектна 

копія En/Spm)
Кукурудза >50 0,9–

8,3 т. п.н.
— ” — 

MPI1 ? Кукурудза ? 9 т. п.н. 13 CACTACCGGATT
Tnr3 – Рис Багато 1536 п.н. 13 5′ CACTAGAAGGGAT

3′ CACTAGTACAGAT
Tam1 + Садові ротики 15–20 15 т. п.н. 13 CACTACAACAAA
Tam2,3,4… – (дефектна 

копія Tam1)
Садові ротики До 10 До 7 т. п.н. 13–14 CACTACAACAAAAA

Tgm1 – Соя До 50 3,5 т. п.н. 13 CACTATTAGAAAA
Pis1 ? Горох >100 2,5 т. п.н. 12 CACTACGCCAAA
Tpn1 ? Myrabilis >50 6412 п.н. 28 CACTACAAGAAAAA…

Транспозони типу Mu (дуплікація сайта мішені 9 п. н.)
MuDR + Кукурудза 0–2 4942 п.н. Близько 220 п. н.
Mu1,2,3… – (дефектна 

копія MuDR)
Кукурудза До 50 1–2 т. п.н. — ” —

Інші типи ДНК-транспозонів
Tat1 – Арабідопсис >4 431 п.н. 13 TGTGGATGTCGGA
Stowaway – Багато видів 

квіткових
? 80–323 п.н. 11 CTCCCTCCGTT**

Tourist – Багато видів 
однодольних

1000–
50 000

125–
142 п.н.

14 GGCCTTGTTCGGT**

Cin2 – Арабідопсис 4 1213 п.н. Відсутні
Cin3 – Арабідопсис Багато 1771 п.н. 624 п. н.

* Жирним шрифтом виділені нуклеотидні положення, що не збігаються у 5′- і 3′-повторів TIR.
** Наведено консенсусний мотив, який значно варіює у різних копіях мобільних елементів.
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них хромосомах і виявлено у цукрового буря-
ку розсіяну локалізацію VulMITEs по всіх його 
хромосомах. При вивченні фланкуючих послі-
довностей знайдено цільовий сайт інтеграції 
stowaway-елемента VulMITE I, яким виявилися 
розсіяні послідовності. На основі результатів ви-
вчення інсерційного поліморфізму різних сортів 
і видів буряку припускається недавня транспози-
ція VulMITE I, яка відбулася, очевидно, під час 
доместикації культурного буряку Beta vulgaris 
(Menzel et al., 2006).

Порівняно недавно відкрито новий клас ев-
каріотних транспозонів — гелітронів (Helitrons), 
які, на відміну від інших транспозонів евкаріотів, 
не мають термінальних повторів і не виклика-
ють дуплікацій цільового сайта ДНК, саме тому 
їх виявлення є досить проблемним. Гелітрони 
були спочатку виявлені за аналізу бази даних 
геномів арабідопсиса, рису, кукурудзи, а на сьо-
годні їх знайдено у представників практично 
всіх евкаріотів (див. огляди: Bennetzen, 2005; 
Шпильчин, Терновська, 2010, а також експери-
ментальне дослідження: Yang, Bennetzen, 2009).

Автономні гелітрони містять відкриті рамки 
зчитування (ORFs), що кодують ДНК-геліказу, 
одну або дві копії нуклеази або лігази, подібно 
до прокаріотних репліконів за типом «обруча, 
що котиться», властивого бактеріальним транс-
позонам (Mahillon, Chandler, 1998; Kapitonov, 
Jurka, 2001; Burt, Trivers, 2006). Проте більшість 
гелітронів є неавтономними, вони не кодують 
повного набору функціональних білків, а мають 
лише подібні до автономних представників кін-
цеві послідовності.

3′-кінці гелітронів містять ділянку, що може 
сформувати шпильку розміром 12–18 п. н. із 
неспареною петлею розміром 2–4 п. н., за якою 
на 5–8 п. н. нижче міститься консенсусна послі-
довність CTRR, а 5′-кінець містить термінальну 
послідовність ТС. Ці консервативні компоненти 
є єдиними cis-послідовностями, необхідними 
для транспозиції гелітрону. Гелітрон вставляєть-
ся у цільову послідовність АТ, між А і Т нукле-
отидами, тому 5′-кінець є завжди послідовніс-
тю А/ТС, а 3′-кінець — послідовністю CTRR/Т 
(Burt, Trivers, 2006). (Детальніше опис гелітро-
нів наведено у розділі 4.4.)

Рослинні транспозони вперше було дослі-
джено та виділено з послідовностей ДНК, роз-

ташованих поблизу активних генів. Зазвичай 
вони демонстрували незвичайну поведінку та 
були нестабільними. Наприклад, перші дослі-
дження показали, що такі транспозони, як Mu1 
та Spm, вбудовуються переважно в неметильова-
ні ділянки геному кукурудзи. Інші представни-
ки даного класу транспозонів — Ac/Ds, MITEs, 
гелітрони — також надають перевагу немети-
льованим, евхроматиновим ділянкам поблизу 
активних генів (Fedoroff, 2000). Роль гелітронів 
у створенні нових генів розглянуто нижче (див. 
розділ 10.2).

Отже, інвертовані кінцеві повтори, що вхо-
дять до складу різних ДНК-транспозонів, істот-
но відрізняються один від одного як за розміром, 
так і за конкретною нуклеотидною послідовніс-
тю. Кожен тип інвертованих кінцевих повторів 
специфічно пізнається певною транспозазою, 
яка кодується внутрішньою ділянкою того са-
мого мобільного елемента. У свою чергу, кожен 
тип транспозаз використовує сайти мішені лише 
певного розміру. Відповідно, основні групи 
ДНК-транспозонів відрізняються одна від одної 
не лише структурою інвертованих кінцевих пов-
торів, а й нуклеотидними послідовностями гена 
TNP, а також розміром сайтів їх мішені.

Структура будь-якого мобільного елемен-
та може порушуватися різними мутаціями, які 
блокують його функціональну активність. За-
лежно від локалізації такі мутації здатні приво-
дити до ефектів двох типів. Зокрема, мутантні 
копії ДНК-транспозонів, які несуть пошкоджен-
ня у гені TNP, кодують дефектну транспозазу, 
а тому втрачають здатність до автономного пе-
реміщення. Разом з тим, подібні копії зберігають 
повністю нормальні кінцеві ділянки і можуть мі-
грувати за наявності у геномі хоча б однієї функ-
ціонально активної алелі гена TNP. Здатність 
до пасивної транспозиції зберігається у таких 
копій навіть при заміщенні їхніх внутрішніх ді-
лянок будь-якими неспорідненими послідовнос-
тями, наприклад селективними або репортерни-
ми генами. Ця особливість мобільних елементів 
ІІ класу широко застосовується за проведення 
транспозонового мутагенезу (див. розділ 18).

На відміну від мутацій по гену TNP, дефек-
тність інвертованих кінцевих повторів призво-
дить до повної нерухомості елемента. Між тим, 
подібний елемент містить у своїй внутрішній ді-
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лянці нормальну алель гена транспозази, здатну 
забезпечувати пасивне переміщення спорідне-
них неавтономних копій.

Таким чином, кожен тип ДНК-транспозонів 
представлений у геномі щонайменше трьома ва-
ріантами:

• повноцінні мобільні елементи, здатні пе ре-
міщуватися навіть у гетерологічній сис темі;

• неавтономні елементи, мобільність яких 
може забезпечуватися лише за рахунок функ-
ціонально активної транспозази, що кодуєть-
ся іншими копіями даного транс позона;

• повністю нерухомі елементи, здатні тим не 
менше активувати транспозицію споріднених 
неавтономних копій.
Успішну транспозицію може забезпечувати 

комплементарна взаємодія між нерухомими і 

неавтономними копіями навіть за повної відсут-
ності функціонально активних елементів.

Усі відомі на сьогодні ДНК-транспозони ев-
каріотів поділяють за механізмами транспозиції 
на такі великі групи:

• транспозони «виріж і встав» (відомо 17 над-
родин);

• самореплікуючі транспозони (Politon/Mave-
rice);

• транспозони типу «обруча, що котиться» (ге-
літрони);

• тирозин-рекомбінантні транспозони (Crypton) 
(див.: Winker et al., 2007; Kapitonov, Jurka, 
2008; Bao et al., 2009, 2010).
Розглянемо детальніше особливості деяких 

ДНК-транспозонів рослин.

4.1. Ас-елемент і його похідні — Ds-елементи

У вищих рослин найкраще дослідженими 
ДНК-транспозонами є Ас-елемент кукурудзи, 
а також його різноманітні неавтономні копії, 
що отримали назву Ds-елементів (див. рис. 2.1, 
табл. 4.1). Описані Б. МакКлінток ще в 1947 р., 
вони стали першими виявленими у природі транс-
позонами. Кінцеві ділянки Ас-елемента склада-
ються із 11-нуклеотидних інвертованих повто-
рів, не ідентичних за своїм першим положенням:
5′-CAGGGATGAAA — 3′-AAAGТAGGGAT-5′. 
Заміна цих повторів на аналогічні ділянки ін-
шого Ас-подібного транспозона, наприклад 
Tam3-елемента ротиків (Antirhinum), у якого 7 
із 11 положень збігаються з такими у кукурудзи, 
призводить до повної втрати мобільності. Тоб-
то інвертовані кінцеві повтори Ас-елемента, не-
зважаючи на свою неідентичність, є абсолютно 
необхідними для його переміщення.

Велику роль у забезпеченні мобільності 
Ас-елемента відіграють і його субтерміналь-
ні ділянки. Кожна з них має розмір приблизно 
240 п. н. і містить багаторазово повторені моти-
ви AAACGG, організовані у невеликі кластери. 
Штучне вкорочення цих ділянок призводить до 
пропорційного послаблення мобільності еле-
мента аж до її повної втрати. Пояснюється це 
тим, що саме субтермінальні ділянки слугу-
ють сайтами переважного приєднання молекул 
транс позази. Мінімальний розмір кожної із цих 

ділянок, необхідний для забезпечення транспо-
зиції, складає близько 100 п. н.

Незважаючи на свою структурну подібність 
(наявність інвертованих кінцевих повторів, 
а також дуже подібних субтермінальних діля-
нок), лівий (5′) і правий (3′) кінці Ас-елемента, 
вірогідно, не є взаємозамінними. Наприклад, 
штучно сконструйовані копії, фланковані двома 
однаковими 5′- або 3′-кінцями, не здатні до пере-
міщення.

Внутрішня ділянка Ас-елемента кодує одну 
крупну поліпептидну молекулу, яка складаєть-
ся з 807 амінокислотних залишків. Відповідний 
ген TNP має мозаїчну структуру, а його продукт 
виявляється в ядрі у вигляді крупних філамен-
топодібних (нитчастих) агрегатів. Цей продукт, 
очевидно, є функціонально активною транспо-
зазою, оскільки він має властивість забезпечу-
вати мобільність неавтономних Ds-еле ментів. 
N-кінцевий сегмент транспозази, який складаєть-
ся з близько 200 амінокислотних залишків, міс-
тить три сигнали ядерної локалізації, наявність 
кожного окремого з них є достатнім для імпорту 
білка в ядро. До складу цього сегмента входить 
також і двокомпонентний ДНК-зв’язувальний 
домен (залишки 159–206). Остання частина 
молекули, очевидно, відповідає за утворення 
агрегатів, які є функціонально активним станом 
транспозази. Цікаво відзначити, що коли велика 
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низка різних делецій у гені TNP повністю інак-
тивує транспозазу, відсутність 102-х N-кінцевих 
залишків амінокислот не лише не порушує, а на-
віть посилює її функцію.

Транспозаза Ас-елемента має низьку спорід-
неність з його інвертованими кінцевими повто-
рами. Разом з тим, вона ефективно зв’язується 
з гексануклеотидами 5′-AAACGG-3′, багатора-
зово повтореними у його субтермінальних ді-
лянках. Тому специфічне розпізнавання Ас-еле-
мен та, очевидно, починається з кооперативного 
приєднання молекул транспозази до кожної з 
його субтермінальних ділянок. Вважається, що 
зв’язані з ДНК молекули транспозази активно 
агрегують одна з одною, у результаті чого кінце-
ві ділянки елемента зближуються (рис. 4.3).

Для здійснення транспозиції необхідним 
є специфічне розпізнавання інвертованих кін-
цевих повторів, а також їх взаємодія з новим 
(акцепторним) сайтом мішені. Конкретні меха-
нізми цих процесів все ще не вивчені, проте є 
безсумнівним, що транспозиція Ас-елемента є 
тісно пов’язаною з реплікацією хромосомної 
ДНК і відбувається або під час, або відразу піс-
ля S-періоду клітинного циклу. Дійсно, у тому 
випадку, коли ексцизія елемента відбувалася б 
ще до подвоєння хромосом, обидві сестринські 
хроматиди були б позбавлені відповідної копії. 
Між тим, ексцизія ДНК-транспозонів завжди 
відбувається лише в одній із двох сестринських 
хроматид. Припускають (див.: Тиходеев, 2000), 
що цей ефект зумовлений асиметричним мети-
люванням сестринських копій Ас-елемента.

На користь цього припущення свідчать такі 
факти:

• молекули транспозази здатні зв’язувати-
ся лише з неметильованими повторами 5′-
AAACGG-3′;

• деметилювання хромосомної ДНК приводить 
до стрімкого зростання частоти транспозиції;

• щонайменше для 3′-кінця Ас-елемента харак-
терною є істотна асиметричність щодо орієн-
тації субтермінальних повторів.
Виходячи із загального недометилювання 

нових ланцюгів ДНК сестринські копії Ас-еле-
мента повинні взаємодіяти з молекулами транс-
позази різними своїми ланцюгами (рис. 4.4). 
При цьому здатність (компетентність) конкрет-
ної копії до транспозиції залежить, очевидно, 
від переважної орієнтації неметильованих 3′-суб-
термінальних повторів.

Однією з характерних особливостей Ас- і
Ds-елементів є їх здатність індукувати розри-
ви хромосом. Саме ця властивість покладена 
в основу позначення Ds (від англ. dissociation). 
Усі Ds-елементи поділяються на дві основні 
групи: 

• Ds-елементи І типу, які часто викликають 
розриви хромосом, але проявляють низьку 
мобільність;

• Ds-елементи ІІ типу, які рідко викликають 
розриви хромосом, але здатні до ефективної 
транспозиції.

Ds-елементи ІІ типу є типовими неавто-
номними копіями, які фланковані стандартними 

Рис. 4.3. Зближення меж ДНК-транспозона En/Spm 
за рахунок агрегації білків Tnp

Білки TnpA зв’язуються з субтермінальними повторами 
(зображені у вигляді маленьких трикутників) та агрегують 
один з одним, тісно зближуючи кінцеві інвертовані повтори. 
У свою чергу, тісно зближені кінцеві інвертовані повтори 
(великі трикутники) розпізнаються білком TnpD, який 
здійснює вирізання транспозона (за: Лутова и др., 2000)
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5′- та 3′-кінцями. Такі копії називаються про-
стими.

Ds-елементи І типу мають складнішу струк-
туру. Деякі з них містять одночасно декілька кін-
цевих ділянок, інші є тісно зчепленими копіями 
Ас- або простих Ds-елементів, що протилежно 
орієнтовані.

В основі механізму виникнення хромо-
сомних розривів лежить процес аномальної 
транс позиції. Найпростіша транспозоноподібна 
струк тура, яка забезпечує високу частоту хромо-
сомних розривів, являє собою стандартні 5′- та 
3′-кінці Ас-елемента, розташовані не у звичай-
ній (інвертованій), а в прямій орієнтації один 
відносно одного. У цій аномальній ситуації 
компетентними до транспозиції виявляються
5′- та 3′-кінці, локалізовані в різних сестринських 
хроматидах. Залучення таких кінців у процес 
транспозиції може призводити до утворення ди-
центричної хромосоми, яка розривається в про-
цесі наступних поділів клітини. Ds-елементи 
І типу внаслідок неавтономності можуть брати 
участь у подібній аномальній транспозиції (тоб-
то індукувати розриви хромосом) лише в при-
сутності повноцінних Ас-копій. Відповідно, Ас-
елементи здатні забезпечувати не лише власне 
переміщення, а й активацію хромосомних роз-

ривів, що зумовлюються Ds-елементами І типу. 
Саме це покладено в основу позначення Ас (від 
англ. activation).

Детальний порівняльний аналіз хромосом-
ного розподілу Ас-подібних елементів (haТ-ро-
дина) на прикладі екологічно контрастних попу-
ляцій трьох диплоїдних видів Triticeae (Aegilops 
speltoides, Triticum urartu, Hordeum spontaneum) 
наведено в роботі (Altinkut et al., 2006). Зокрема, 
автори точно картували кластери транспозонів 
і пов’язали їх з відомими хромосомними мар-
керами — сайтами рДНК, центромерами і ге-
терохроматиновими ділянками. Вони виділили 
такі найхарактерніші особливості хромосомного 
розподілу Ас-подібних елементів:

• Ас-елементи концентруються переважно в 
проксимальних ділянках хромосом;

• високий відсоток кластерів міститься на межі 
між еу- і гетерохроматином;

• характерним для Ас-елементів є комплемен-
тарне хромосомне розташування відносно 
En/Spm-транспозонів (САСТА-транспозонів);

• наявність популяційно специфічних вставок 
у центромери;

• більші відмінності у загальному числі класте-
рів між популяціями самозапильних, ніж між 
популяціями перехреснозапильних видів.

Рис. 4.4. Роль недометильованості нових ланцюгів ДНК у визначенні компетентності двох сестринських копій ДНК-
транспозона Ac

Молекули транспозази зв’язуються лише з неметильованими повторами 5′-AAACGG-3′ (зображені у вигляді стрілок). Тому 
після реплікації в кожної зі сестринських копій елемента Ac розпізнається лише новий (недометильований) ланцюг. Імовір-
но, саме внаслідок цього здатність до міграції (компетентність) властива тільки одній з двох сестринських копій транспозо-

на Ac (за: Лутова и др., 2000)
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4.2. En/Spm-елемент

Перший представник САСТА-транспозонів 
кукурудзи був незалежно описаний двома до-
слідниками. Тому він має дві назви: En (від 
Enhancer) та Spm (Suppressor-mutator) і познача-
ється як En/Spm.

Інвертовані кінцеві повтори цього елемента 
утворені ідентичними 13-нуклеотидни ми послі-
довностями 5′-CACTACAAGAAAA-3′,  які забез-
печують його мобільність. Відсутність у послі-
довності всього лише перших двох нуклеотидів 
різко знижує частоту транс позиції.

5′- і 3′-субтермінальні ділянки En/Spm-
еле мента мають різну довжину (близько 180 і 
300 п. н. відповідно) і в сумі містять 24 ко-
пії гетерогенного 12-нуклеотидного мотиву
5′-TAAGAGTGTCGG-3′. Із внутрішньої ділян-
ки повноцінного En/Spm-елемента зчитується 
один великий транскрипт, який у результаті аль-
тернативного сплайсингу перетворюється у дві 
матричні РНК розміром 2,4 і 6,0 т. п.н. Продук-
тами цих мРНК є білки TnpA і TnpD відпо-
відно.

Молекули білка TnpA ефективно зв’язують-
ся з неметильованими копіями субтермінально-
го мотиву, а також містять у С-кінцевому домені 
типові сигнали, що відповідають за утворення 
агрегатів. Ці молекули, очевидно, виконують 
допоміжну роль, забезпечуючи тісне зближення 
кінців елемента, оскільки вони не здатні зв’язу-
ватися з інвертованими кінцевими повторами. 
Отже, функціонально активною транспозазою 
у випадку En/Spm-елемента, очевидно, є білок 
TnpD. Проте у цього білка поки що не вдалося 
виявити ні ДНК-зв’язувальної, ні ендонуклеаз-
ної активності.

Отже, внутрішня ділянка елемента En/Spm 
кодує двокомпонентну систему білків, що здат-
на забезпечувати його автономне переміщення 
навіть в інших видах рослин (наприклад, у тю-
тюні, картоплі, арабідопсисі). Різні делеції, що 
зачіпають структуру цієї ділянки, зумовлюють 
виникнення різноманітних неавтономних копій, 
які позначаються І/dSpm.

4.3. Mu-елементи

Ці елементи отримали назву від високого 
рівня інсерційного мутагенезу (до 10–4 у перера-
хунку на ген за покоління), що спостерігається 
за їх наявності. Цей ефект пов’язаний не лише з 
активним переміщенням Mu-елементів, а й здат-
ністю їх до поступового підвищення копійності 
завдяки так званій дуплікативній транспозиції. 
В основі цього явища лежать два послідовних 
процеси (рис. 4.5):

• звичайна (стандартна) нереплікативна транс-
позиція Mu-елемента, що зумовлює виник-
нення дволанцюгової бреші на місці його ви-
хідної локалізації;

• репарація виниклої дволанцюгової бреші 
за рахунок одноланцюгової ділянки ДНК зі 
складу сестринської хроматиди або гомо-
логічної хромосоми, якщо вона також несе
Mu-елемент у відповідному положенні.
Ці процеси приводять до відновлення почат-

кової структури копії Mu-елемента, що мігрував. 
Тепер у геномі поряд з «вихідною» (відновле-
ною) копією транспозона наявна ще й «нова» (та, 

що мігрувала) копія. У подальшому кожна з них 
здатна до аналогічних актів дуплікативної транс-
позиції, внаслідок чого копійність Mu-елемента 
може зростати в кілька разів за одне генеративне 
покоління. З цієї ж причини переважна більшість 
(до 90 %) гібридів F2, отриманих під час схрещу-
вання між Mu-вмісними та Mu-невмісними ліні-
ями, несе в своїх геномах хоча б одну копію Mu-
елемента. Саме тому успадкування Mu-елементів 
відбувається за неменделівським типом.

Характерною структурною особливістю 
всіх Mu-елементів є їх довгі інвертовані кінце-
ві повтори довжиною близько 200 п. н., які ма-
ють високий рівень гомології між різними ко-
піями. Проте структура внутрішньої ділянки 
Mu-елементів є різною. Наприклад, повноцін-
ні копії, що отримали позначення MuDR, міс-
тять у внутрішній ділянці два мозаїчних гени 
mudr-A i mudr-B. Оскільки продукт гена mudr-A 
(білок MURA) має високий рівень гомології 
з прокаріотними транспозонами, а крупні де-
леції в цьому гені призводять до повного при-
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гнічення транспозиції, вважається, що саме ген 
mudr-A відіграє основну роль у переміщенні Mu-
елементів, тобто він кодує можливу транспозазу. 
Функція білка MURB, що кодується хелперним 
геном mudr-B, лишається невідомою.

На відміну від повноцінних копій, неавто-
номні Mu-елементи (Mu1–Mu8, MuA та ін.), як 
правило, містять у внутрішніх ділянках неспо-
ріднені між собою послідовності, які замінюють 
собою гени mudr-A і mudr-B. У більшості випад-
ків походження цих послідовностей невідоме.

Отже, характерними ознаками ДНК-транс-
позонів є:

• наявність коротких інвертованих повторів, 
які фланкують (облямовують, перебувають 
обабіч) мобільний елемент;

• здатність до нереплікативної транспозиції 
шляхом вирізання вихідної копії елемента з 
наступною реінтеграцією в геном; усі основ-
ні етапи цього процесу зумовлюються висо-
коспецифічною транспозазою, яка кодується 
внутрішньою ділянкою мобільного елемента; 
в деяких випадках мобільний елемент містить 
інформацію не лише про транс позазу, а й про 
деякі, можливо, допоміжні білки;

• наявність неавтономних ДНК-транспо зонів, 
що є різноманітними делеційними варіанта-
ми повноцінних копій.
На цьому тлі різко виділяються Mu-елементи 

кукурудзи, які відрізняються від останніх ДНК-
транспозонів рослин за кількома параметрами. 
Зокрема, Mu-елементи містять довгі інвертова-
ні кінцеві повтори, що здатні до дуплікативної 
транспозиції, а також можуть замінювати свою 
внутрішню ділянку на різні (не споріднені одна 
з одною) послідовності.

Загалом же, Mu-подібні елементи (MULEs), 
що містять mudr-A-гомологи і довгі терміналь-
ні інвертовані повтори, широко розповсюджені 
серед одно- і дводольних рослин; кожен з видів 
має свої численні підродини MULEs (Lisch et al., 
2001, див. також рис. 4.6, 4.7). Розподіл різних 
підгруп MULEs у рослинному світі є «плямис-
тим», що може свідчити про горизонтальне пе-
ренесення цих транспозонів (Diao et al., 2006) 
(див. розділи 10.2 і 15).

Рис. 4.5. Дуплікативна транспозиція Mu-елемента:
1 — утворення бреші в одному з гомологів внаслідок транс-
позиції Mu-елемента; 2 — забудова бреші шляхом гомоло-
гічної рекомбінації; 3 — повне відновлення мігрованої ко-

пії транспозона (за: Лутова и др., 2000)

4.4. Гелітрони
Гелітрони (Helitrons) — це новий клас ру-

хомих елементів геному, які було відкрито за 
комп’ютерного аналізу повторюваної ДНК ге-
ному арабідопсиса (Kapitonov, Jurka, 2001). 
Структурна гомологія гелітронів з генами, що 
кодують геліказоподібний білок (Rep/helicase-
like protein) і реплікаційний білок (A(RPA)-like 
protein), свідчать про те, що вони переміщуються 
за допомогою механізму «обруча, що котиться» 
(rolling-circle mechanism), проте це припущення 
ще не підтверджено експериментально.

Гелітрони на 5′-кінці мають послідовність 
ТС, а на 3′-кінці — CTRR, а також невелику 
шпилькову структуру поблизу послідовностей 
CTRR 3′-кінця. Встановлено, що вони переважно 
вставляються у динуклеотид АТ. Деякі елементи 
кодують Реп/геліказоподібні і RPA-подібні білки, 
що можуть бути задіяними у процесі транспози-
ції. Елементи, що кодують Реп/геліказу, вважа-
ються потенційними автономними елементами.

З часу їх відкриття у арабідопсиса гелітрони 
виявлено ще у кількох видів квіткових рослин, 
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Рис. 4.6. Філогенетичний аналіз різних mudrA-гомологічних послідовностей рослин, що є характерними для кількох 
основних підродин трав

Позначення:  Zm — Zea mays; Zl — Zea luxurians; Sv — Setaria viridis; Sa — S. anceps; Sf — S. faberi; Ss — S. sphacelata; 
Sg — S. glauca; Sp — Setaria palmifolia; Sb — Sorghum bicolor; Cl — Coix lacryma; Os — O. sativa; Pv — P. virigatum; Vz — 
Vetevaria zizanoides; Mr — Muhlenberia rigens; Mm — Muhlenbergia macroura; So — Saccharum offi cinarum; Sk — Shibataea 
kumasaca; Sn — Sinarundinaria nitida; As — Avena sativa; Ca — Calamagrostis acutifolia; Ta — Triticum aestivum; Hv — Hor-

deum vulgare; Am — Ammophila arenaria; Fr — Festuca rubra; Bm — Briza maxima.
Числа позначають окремі клони кожного виду або останні три цифри колекційного номера, якщо послідовність отримано 
із NCBI. Різні відтінки сірого кольору блоків вказують на основні підродини: Panicoideae, Chloridoideae, Pooideae, Bambо-

soideae. Довжини гілок пропорційні відстані, на що вказує масштабна лінійка (за: Diao et al., 2010)

Рис. 4.7. Схематичне зображення MULE-елементів рису (Os493) та Setaria faberi (Sf4) 
Чорні прямокутники представляють ділянки, делетовані у тій чи іншій послідовності. Сірими прямокутниками позначені 
можливі інтрони, які у рухомих елементів рису і Setaria пронумеровані римськими цифрами I–III. У mudrA кукурудзи другий 
інтрон колінеарний із третім. Інтрони mudrA пронумеровані як 1–3. Заштриховані прямокутники на кінцях рухомих елементів 
вказують на кінцеві інвертовані повтори. Для порівняння також включений 5′-кінець MuDR кукурудзи (який включає ген 
mudrA). Важливо, що лише третій інтрон гена mudrA і третій інтрон рису і Setaria представлені у всіх трьох елементах. 
Положення RF2 і RR2 ПЛР-праймерів вказано на MuDR-елементі. Стоп-сигнали і зсуви рамок у рухомих елементів Setaria 
і рису (за умови, що інтрони сплайсовані) перебувають у вказаних положеннях. Штрихові лінії, що зв’язують MuDR із Sf4, 

вказують на ділянки подібності (за: Diao et al., 2010)
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а також у мохів, грибів, черв’яка Caenorhabditis 
elegans, морського їжака, риб та кажанів (поси-
лання див. у роботі: Yang, Bennetzen, 2009). Гелі-
трони часто захоплюють генні фрагменти, іноді 
фрагменти мультиплікованих генів, що в нормі 
перебувають у місцях, не пов’язаних з хромосо-
мами (Lal et al., 2003, 2005; Gupta et al., 2005; Xu, 
Messing, 2006; Wang, Doоner, 2006). Хоча меха-
нізм захоплення генних фрагментів ще не відо-
мий, він, очевидно, відбувається на рівні ДНК, 
оскільки в межах захопленої ДНК знайдено ін-
трони й екзони. Деякі з захоплених гелітроном 
генних фрагментів є химерними транскриптами 
(Lal et al., 2003; Morgante et al., 2005). У кількох 
виявлених випадках захоплені інтрони сплайсу-
ються, часом альтернативно, а стики між фраг-
ментами можуть процесуватися, як інтрони, 
що тільки-но виникли de novo (Lal et al., 2003; 
Brunner et al., 2005). Цей процес досить поді-
бний до моделі, запропонованої для пояснен-
ня походження інтронів (Gilbert, 1987). Однак 
за Gilbert, «перетасовка екзонів» — це злиття 
перших коротких матриць окремих пептидних 
доменів для створення потенціалу для ситнезу 
складних білків із розрізнених субодиниць; вона 
була запропонована як можливий механізм, що 
діяв здебільшого у перші дні життя на Землі — 
більше, ніж мільярд років тому. Morgante et al. 
(2005) підрахували, що в окремого інбреда куку-
рудзи більше ніж 4000 генних фрагментів, запо-
зичених за допомогою гелітронів, і це засвідчує, 
що перетасовка екзонів наразі є дуже активним 
процесом, принаймні у геномах деяких квітко-
вих рослин (детальніше див. розділ 10.2).

Як уже згадувалося вище, гелітрони накопи-
чуються переважно у ділянках хромосом, бідних 
на гени. Невідомо, викликано це інсерційною 
специфічністю, скажімо повільнішими темпами 
видалення ДНК у гетерохроматинових ділянках, 
бідних на гени, чи добором протигелітронних 
вставок у ділянки, багаті на гени. Краще за все 
на це питання можна відповісти за аналізу ге-
номів з дуже активними гелітронами, в яких 
вставки de novo можна аналізувати до початку 
дії природного добору чи деградації і видалення 
послідовності, але це завдання майбутніх дослі-
джень.

Виявляється, що різні евкаріотні геноми 
накопичують різну кількість гелітронів. За да-

ними роботи (Yang, Bennetzen, 2009), геноми 
сорго (близько 750 м.п.н.), Medicago (близь-
ко 250 м.п.н., сиквеновані з 460 м.п.н.), рису 
(400 м.п.н.), Arabidopsis (120 м.п.н.), Drosophila 
(150 м.п.н.) та C. elegans (100 м.п.н.) містять, 
відповідно, мінімум 22, 2, 8, 2, 0 та 2 м.п.н. ге-
літронів. Жоден з цих елементів не є головним 
чинником, який визначає розмір геному у будь-
якого з вивчених видів. Привертає увагу також 
те, що їх абсолютні кількості не корелюють із 
розміром геному. Це може свідчити про те, що 
характеристики (механізми) хазяїна, які визна-
чають різний рівень і темп ампліфікації і ви-
далення LTR-вмісних ретротранспозонів (Vitte, 
Bennetzen, 2006), не діють подібним чином сто-
совно гелітронів.

Однією з великих загадок функції гелітро-
нів є їх здатність набувати нові внутрішні по-
слідовності. Якщо ці послідовності є частинами 
генів, їх захоплення збільшує можливості для 
створення нового гена. Дослідження на кукуру-
дзі показали, що фрагменти генів захоплюються 
послідовно, можливо, під час транспозиції, що 
має місце на обох кінцях елемента (Brunner et 
al., 2005). Спостереження за процесом захоплен-
ня послідовностей на 3′- та 5′-кінцях показало 
можливість того, що гелітрони можуть «зіска-
кувати» з вихідного кінця, набуваючи надалі 
нових послідовностей (Yang, Bennetzen, 2009). 
На думку авторів, можливо, це не єдиний спо-
сіб набуття гелітронами нових послідовностей. 
Так, інтеграза, подібна тій, що спостерігаєть-
ся в інтегронах, може ініціювати процес сайт-
специфічної рекомбінації, яка також веде до 
процесів захоплення генів (Hall, Cоllis, 1995), 
хоча ще невідомо, щоб інтеграза цього типу ко-
дувалася в будь-якому з гелітронів.

Модель «rolling-circle»-транспозиції при-
пускає, що під час транспозиції гелітрону гелі-
каза розкручує дволанцюгові ДНК, а шпилька 
слугує стоп-сигналом закінчення процесу транс-
позиції; встановлено, що шпилька гелітронів 
має високу температуру плавлення (Тm) і саме 
це дозволяє їй бути потужним стоп-сигналом 
транскрипції та/або «rolling-circle»-реплікації. 
Мабуть, за присутності інших гелітронів у гено-
мі та інших послідовностей, подібних до кінців 
гелітронів, такі послідовності можуть захоплю-
ватись із багатьох місць (локусів) геному, у тому 
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числі і сусідніх із гелітроном, утворюючи хи-
мерні елементи (див. також розділ 10.2).

Слід підкреслити, що наразі механізми 
транс позиції і процесів захоплення генів, а та-
кож доля набутих фрагментів геному залиша-
ються невідомими. Для вирішення цих проблем 
потрібні подальші дослідження, які краще про-
водити на видах, що мають велику вірогідність 
вмісту активних гелітронів. Зручною моделлю 
для цих робіт є кукурудза, в якої недавно від-
криті нові цікаві мутації і встановлено високу 
гаплотипну мінливість, зумовлену присутніс-
тю/відсутністю гелітронів (Lal et al., 2003; Gupta 
et al., 2005; Morgante et al., 2005).

Порівняльне сиквенування інбредних ліній 
кукурудзи показало у них відмінності і велике 
різноманіття послідовностей (Fu, Dooner, 2002; 
Song, Messing, 2003; Brunner et al., 2005). Близь-
ко 50 % послідовностей в алельних локусах інб-
редних ліній є різними, при цьому більшість 
відмінностей пов’язана із недавно вбудованими 
LTR-ретротранспозонами. Такий рівень негомо-
логії послідовностей всередині виду є безпреце-
дентним, проте подібне явище має місце й у де-
яких інших видів трав’янистих рослин (Scherrer 
et al., 2005).

Важливо, що відмінності між інбредними 
лініями кукурудзи не зводилися лише до різниці 
у складі повторюваних елементів, а стосували-
ся й генних послідовностей, зазвичай це були 
псевдогени. Такі псевдогени часто представлені 
у геномі у вигляді кластерів. У цілому, шляхом 
порівняльного сиквенування п’яти алельних 
локусів двох різних інбредних ліній кукурудзи 
23 із 68 досліджених генних фрагментів було ви-
знано різними, а цілогеномне порівняння генно-
го вмісту виявило у них до 10 000 відмінностей 
між генними фрагментами (Brunner et al., 2005; 
Morgante et al., 2005).

Встановлено, що псевдогенні кластери у ку-
курудзи є частинами неавтономних гелітронних 
елементів (Morgante et al., 2005). Як відзначало-
ся вище, гелітрони є ДНК-транспозонами, які 
реплікуються за механізмом «обруча, що котить-
ся» (rolling-circle-механізм) і, очевидно, мають 
скопійовані та інкорпоровані генні сегменти з 
різних геномних локусів хазяїна. Вони групу-
ються у кластери і дуплікуються за допомогою 
механізму переміщення «скопіюй-зітри» (copy-

paste) до неалельних локусів геному (Feschotte, 
Wessler, 2001; Kapitonov, Jurka, 2001; Lal et al., 
2003; Poulter et al., 2003; Meyers et al., 2004). Цей 
механізм є відповідальним за багато з виявлених 
внутрішньовидових генних неколінеарностей 
у кукурудзи, а також лежить в основі відхилень 
від консервативності синтенії у кукурудзи і рису 
(Brunner et al., 2005а). Цей тип повторюваних 
елементів не тільки збільшує геном кукурудзи, 
а й впливає на кодуючу фракцію ДНК.

Як уже відзначено вище, гелітрони вставля-
ються у сайт AT мішені, не викликають дупліка-
ції цільового сайта і мають 5′-TCT-кінець та 3′-
CTAG-кінець, якому передує ділянка 18–25 п. н., 
здатна до формування шпилькової структури. 
Гелітрони були ідентифіковані за комп’ютерного 
аналізу у черв’яка Caenorhabditis elegans, арабі-
допсиса тa рису як повторювані елементи, що міс-
тять відкриту рамку зчитування (ORF), яка кодує 
білок геліказу й активність ініціатора реплікації 
(HEL). Рослинні елементи також містять репліка-
ційний білок А(RPA)-подібний білок із можливою 
ssDNA-зв’язувальною (ssDNA — од ноланцюгова 
ДНК) активністю (Kapitonov, Jurka, 2001). На від-
міну від «класичних» ДНК-транспозонів, ге-
літрони не мають термінальних інвертованих 
повторів і не утворюють дуплікацій цільового 
сайта, як це характерно для «класичних» ДНК-
транспозонів. Гелітрони згодом було ідентифіко-
вано й у тварин (Poulter et al., 2003).

У кукурудзи неавтономні гелітронні встав-
ки, що містять генні фрагменти, є відповідаль-
ними за мутації, які ведуть до втрати функції 
у гені schrunken2 та гені barren stalk1 (Lal et al., 
2003; Gupta et al., 2005). Додаткові неавтономні 
гелітронні елементи було ідентифіковано у ге-
номному огляді послідовностей (GSS — genome 
survey sequences) кукурудзи та в BAC-клонах. 
Вважають, що гелітрони захоплюють та пере-
міщують генні послідовності клітини хазяїна 
(Gupta et al., 2005; Kapitonov, Jurka, 2001; Lal et 
al., 2003). Було встановлено, що вісім із дев’яти 
неалельних генних вставок у кукурудзи, описа-
них у роботі (Brunner et al., 2005), мають основні 
ознаки гелітронів (Morgante et al., 2005). Крім 
того, у кукурудзи виявлено кілька можливо ав-
тономних гелітронів і для них ідентифіковано 
експресуючі сиквенс-ярлики (ESTs — expressed 
segunce tags) (Morgante et al., 2005).
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Рис. 4.8. Порівняння гомологів гелітронів:
а — B73_locus14578: 6S (bin 6.00/01); б — Mo_17 locus14594: 1L (bin 1.07); в — B73_locus9002: 1L (bin 1.08); г — Mo_17 lo-
cus14577: 9L (bin 9.05). Ідентичні TCT 5´-кінці та CTAG 3´-кінці з’єднані тонкою лінією (дрібним пунктиром). Інсерції 
та делеції вказані пунктиром. Екзони цілісних фрагментів генів вміщені у комірках різних відтінків сірого кольору і 
пронумеровані відповідно. Сполучник «і» позначає фрагменти екзонів, що розщеплені інсерціями. Праймери, використані 
в геномному і RT-ПЛР, позначено стрілками; д — інсерції сайтів індивідуальних гомологів гелітронів. 5´- та 3´-кінці і 

вбудовані сайти позначено жирним шрифтом на темно-сірому фоні (за: Brunner et al., 2005)

Наведені дані свідчать про те, що у кукуру-
дзи гелітрони є активними або були активними 
в недавній історії. До того ж, гелітрони здатні 
мобілізувати чи захоплювати копії генів хазяїна, 
мультиплікувати і модифікувати їх та зумовлю-
вати виникнення нових генних функцій. У цьому 
гелітрони подібні до Pack-MULEs, іншого типу 
ДНК-транспозонів у кукурудзи, рису та арабі-
допсиса і неавтономного Bs1-ретротранспозона 
кукурудзи (Jin, Bennetzen, 1994; Turcotte et al., 
2001; Yu et al., 2000; Jiang et al., 2004).

Деякі генні фрагменти, що містять гелі-
трони, очевидно, транскрибуються (Morgante et 
al., 2005). Наприклад, транскрипти мутантного 
локусу Shrunken-2 містять сплайсовані чужин-
ні екзони, що походять від генів, захоплених 
вставленим гелітроном (Lal et al., 2003). У рису 
також виявлено химерні транскрипти, що похо-
дять від Pack-MULEs, і деякі із захоплених генів 
можуть бути функціонально активними (Jiang et 
al., 2004).

Зупинимося детальніше на одному з харак-
терних досліджень, в якому наведено докази 
участі гелітронів у швидкій еволюції геному 
кукурудзи, зокрема за мультиплікації спорідне-

них генних фрагментів у всьому геномі (Brunner 
et al., 2005а). Автори описали родину чотирьох 
близькоспоріднених, неавтономних гелітронів 
кукурудзи та вивчили місця їх вставки у чоти-
рьох неалельних генетичних локусах геному ку-
курудзи: два — специфічних для інбредної лінії 
B73 і два — для інбредної лінії Mo17.

Один із цих гелітронів був описаний у по-
передній роботі (Brunner et al., 2005). Ще три 
близькоспоріднених гелітрони виявлено за 
комп лексного ПЛР-скринінгу BAC-бібліотек ге-
номів інбредних ліній кукурудзи B73 тa Mo17. 
Позитивні клони виявлено і сиквеновано як 
у B73, так і в Mo17 BAC-бібліотеках. Усі чоти-
ри гелітрони генетично картовано у популяції 
гібридів кукурудзи B73 × Mo17. Два елементи 
трапляються в інбредній лінії кукурудзи B73, 
але не в Mo17, у той час як два інших представ-
ники зустрічаються лише в інбреда Mo17, тобто 
усі чотири елементи не є алельними у цих двох 
інбредних ліній. Чотири гелітрони мають спіль-
ний сегмент з високою гомологією повторів і 
кілька вставок генного фрагмента (N, O, P, TT; 
рис. 4.8), але інші генні фрагменти трапляються 
лише у двох чи в трьох із чотирьох гелітронів 
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Рис. 4.9. Схема еволюції різних гомологів гелітрону NOPQ9002
Події транспозицій гелітронів розраховано на основі частоти синонімічних замін у генах пшениці (за: Brunner et al., 2005)

Таблиця 4.2
Дивергенція послідовностей чотирьох гомологічних гелітронів (за: Brunner et al., 2005)

a) матриця: ділянка розміром 2,1 т. п.н. вище 3′-кінця кожного гелітронного гомолога
локус K SE (K) DT SE (DT) 

B73_locus14578 — — — —
Mo17_locus14594 0,00664 0,00178 0,51 0,07
B73_locus9002 0,01578 0,00276 1,21 0,11
Mo17_locus14577 0,02800 0,00371 2,16 0,14
Mo17_locus14594 — — — —
B73_locus9002 0,00999 0,00219 0,77 0,08
B73_locus9002 — — — —
Mo17_locus14577 0,02753 0,00369 2,12 0,14
Mo17_locus14594 — — — —
Mo17_locus14577 0,02801 0,00372 2,16 0,14
B73_locus9002 — — — —
Mo17_locus14577 0,03100 0,00300 2,39 0,12

б) матриця: повний розмір гелітронних гомологів
локус K SE (K) DT SE (DT)

B73_locus14578 — — — —
Mo17_locus14594 0,00200 0,00000 0,15 0
B73_locus9002 — — — —
Mo17_locus14577 0,03100 0,00300 2,39 0,12

a — дані дивергенції послідовностей, підраховані у гелітронних гомологів у ділянці на 2,1 т. п.н. вище 3′-кінця гелітрону;
б — дані дивергенції послідовностей, підраховані у гелітронних гомологів між найближчими гомологами — B73_locus14578 
порівняно з Mo17_locus14594 тa B73_locus9002 порівняно з Mo17_locus14577, із застосуванням повномірної гелітронної по-
слідовності;
К — нуклеотидні відмінності між гелітронами; SE (K) — стандартна похибка К; DT — достовірні відмінності у часі 
в мільйонах років; SE (DT) — стандартна похибка DT у мільйонах років
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(Q, RR, SS; рис. 4.8). На основі аналізу характе-
ру вставок і делецій було висловлено припущен-
ня про можливий еволюційний зв’язок між цими 
гелітронами (рис. 4.9) (Brunner et al., 2005).

Підтвердженням цього припущення є також 
еволюційна дивергенція консервативних еле-
ментів розміром 2,1 т. п.н., що містяться вище 
3′-кінця, і підрахунок віку LTR-ретроелементів, 
в які вставлено два гелітрони (табл. 4.2; рис. 4.8). 
Пращурна гелітронна послідовність виникла 
щонайменше 2,16 млн років тому, а інші пред-
ставники родини виникли через різні інтервали 
часу, при цьому найтісніше споріднені локуси 
14594 тa 14578 розділилися приблизно 0,5 млн 
років тому. У цілому, ці дані свідчать, що гелі-
трони були активними стосовно реплікації і за-
хоплення нових генних фрагментів упродовж 
проміжків часу, близьких за тривалістю до таких 
багатьох інших родин транспозонів кукурудзи, 

включаючи ретроелементи (Messing et al., 2004; 
Brunner et al., 2005).

Слід підкреслити, що Pack-MULEs рису яв-
ляє собою найхарактерніший приклад повторю-
ваного елемента, що здійснює рух генів (Jiang et 
al., 2004). Елемент рису, очевидно, переміщуєть-
ся набагато частіше, ніж гелітрони кукурудзи. 
Але порівняно з Pack-MULEs гелітрони куку-
рудзи, очевидно, містять більше різноманіття 
неповних кодувальних послідовностей, захопле-
них з різних геномних локусів.

Очевидно, й інші механізми, такі як неза-
конна рекомбінація і делеції, також можуть по-
значатися на кількості і локалізації гелітронів, 
зумовлювати повздовжній неалелізм геному ку-
курудзи, як це описано і для інших видів рослин 
(Devos et al., 2002; Ilic et al., 2003; Ma, Bennetzen, 
2004; Ma et al., 2004).

4.4.1. Механізм транспозиції і захоплення генів гелітронами
Виявлена у роботі (Brunner et al., 2005) чітка 

консервація не 5′-, а 3′-кінця (поряд із шпилько-
вою петлею) гелітронів суперечить попереднім 
припущенням про те, що 5′-кінець потрібен для 
ініціації транспозиції і прихованого даунстрим-
паліндрому, задіяного у механізмі поставки тер-
мінаторних послідовностей (Feschotte, Wessler, 
2001). Автори (Brunner et al., 2005) запропонува-
ли інший гіпотетичний механізм, який полягає 
в такому. Транспозиція ініціюється на 3′-кінці, 
можливо, шляхом зв’язування такого протеїно-
вого фактора, як геліказа, з послідовністю, що 
складається зі структури спіраль — петля, яка 
приводить до конформаційної зміни ДНК від ду-
плексної до хрестоподібної. RPA-подібний білок 
із можливою ssDNA-зв’язувальною активністю 
(ssDNA — односпіральна ДНК), експресований 
із автономного гелітронного елемента, може 
потім утворювати комплекси. Під час реплі-
каційного процесу набуття додаткових генних 
фрагментів на 5′-кінці може відбуватися за ще 
не відомим механізмом.

Такі щойно сформовані гелітрони залиша-
ються активними щодо утворення нових копій. 
Наприклад, дві пари гелітронних 5′-кінців є май-
же ідентичними (B73_локус9002 тa Mo17_ло-
кус14577; B73_локус14578 тa Mo17_локус14594, 
відповідно) (рис. 4.8; 4.10), що свідчить про 
їх походження від недавніх процесів транспо-
зиції (2,39 тa 0,15 млн років тому, відповідно; 
табл. 4.2, б). Найближчими гомологами неспіль-
них генних фрагментів є переважно одинич-
ні копії генів (див. нижче), які присутні в обох 
інбредних лініях кукурудзи. Неповні генні по-
слідовності, захоплені гелітронами, очевидно, 
набувались індивідуально з цих локусів. Таким 
чином, гелітрони Pack-MULES та, меншою 
мірою, такі ретротранспозони, як Bs1, впли-
вають на мультиплікацію споріднених генних 
фрагментів у геномі кукурудзи і на збільшен-
ня генної, низькокопійної фракції геному (Jin, 
Bennetzen, 1994; Jiang et al., 2004; Brunner et al.,
2005).

4.4.2. Походження й еволюційне значення генних послідовностей у гелітронах
У процесі дослідження у базі даних EST і 

в геномних бібліотеках було ідентифіковано 
найкращі гомологи всіх генних фрагментів, за-
хоплених гелітронним елементом. Специфічний 

ПЛР-аналіз їхніх 5′- та 3′-кінців виявив, що вони 
в геномі кукурудзи присутні як одиничні копії 
і, очевидно, є пращурними копіями, захоплени-
ми в результаті вихідного процесу транспозиції 
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Рис. 4.10. Dot-матричний аналіз BAC-клонів, що містять чотири різних гомологи гелітрону
Високу гомологічність послідовностей спостерігали тільки в межах ділянок, фланкованих гелітроном. 3′-кінці фрагментів 

з’єднано пунктирними лініями.
а — B73_locus9002 проти Mo17_locus14577: два елементи гелітрону є ідентичними, за винятком однієї вставки
B73_locus9002 та двох вставок в Mo17_locus14577; б — B73_locus9002 проти B73_locus14578: два елементи гелітрону пока-
зують велику подібність, за винятком однієї вставки біля 3′-кінця, тоді як на 5′-кінці подібність переривається 5´TCT моти-
вом; в — B73_locus9002 проти Mo17_locus14594: два елементи гелітрону показують високу подібність тільки біля 3′-кінця, 
тоді як на 5′-кінці подібність переривається 5´TCT мотивом; г — B73_locus14578 проти Mo17_locus14594: два елементи 

гелітрону є ідентичними, за винятком кількох SNP і невеликих інделів (за: Brunner et al., 2005)

а

б

в

г
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гелітрону понад 2 млн років тому. Однак ПЛР 
одиничних екзонів цих генів показала, що вони 
присутні у вигляді численних копій у різних 
хромосомах. Цей факт свідчить про можливість 
того, що інші гелітронні родини можуть місти-
ти додаткові копії подібних генних фрагментів, 
можливо, у комбінації з іншими псевдогенами. 
Однак детальніші дослідження за допомогою 
ПЛР, що охоплювали пари генів у кластерах 
фрагментів (Morgante et al., 2005), виявили спе-
цифічну комбінацію фрагментів N, TT, O тa P 
лише у чотирьох геномних локусах.

Внаслідок транспозицій збільшується різно-
маніття у родині гелітронів і розширюється набір 
різних неавтономних елементів. Висока частота 
неколінеарності алелей підвищує гетерогенність 
популяції транспозонів гелітронної родини, змен-
шуючи частоту рекомбінації в самих елементах. 

Це відбувається тому, що лише певні батьківські 
комбінації містять алельні гелітронні елементи. 
Різноманіття негомологів, трансмісія яких забез-
печується гелітронами, очевидно, пройшло через 
«шийку пляшки» (bot tleneck) доместикації. Різ-
ні набори генерованих гелітронами негомологів 
комбінуються також за схрещувань; цей процес 
значно впливає на зростання генного різноманіття 
всередині виду (Fu, Dooner, 2002; Song, Messing, 
2003; Brunner et al., 2005, 2005а). Такі процеси по-
гано піддаються класичному популяційному ге-
нетичному аналізові, який зазвичай обмежується 
вивченням спільних генів.

Неалельні гелітрони можуть виникати та-
кож внаслідок делеційних механізмів, зокрема 
таких, як незаконна рекомбінація (Devos et al., 
2002; Ilic et al., 2003; Ma, Bennetzen, 2004; Ma et 
al., 2004; Brunner et al., 2005).

4.4.3. Зв’язування гелітронними транскриптами екзонів різних генів

Рис. 4.11. Порівняння BLASTX послідовності геномного гелітрону у ділянці Mo17_locus14594 із послідовністю 
химерного транскрипта та його передбачуваною +3 рамкою ORF:

а — анотація BLASTX гелітрону в Mo17_locus14594; б — сплайсований патерн химерного транскрипта. Екзони позначено 
темно-сірим і пронумеровано, інтрони показано пунктиром; в — прогнозована ORF послідовності химерного транскрипта. 
Вертикальні числа вказують позицію в п. н. від 5′-кінця гелітрону; пунктирні лінії позначають консервативні інтрон/ек-
зонні структури між химерним транскриптом та найбільш гомологічним EST кукурудзи; тонкі пунктирні лінії вказують 

на неконсервативні сплайсовані послідовності; * — стоп-кодон (за: Brunner et al., 2005)

У кукурудзи виявлено химерні транскрип-
ти, що, можливо, походять від гелітронів і які 
містять екзони від різних генів (Morgante et al., 
2005). Пізніше було охарактеризовано повномір-
ний, розміром понад 2,5 т. п.н. транскрипт, що по-
ходить від специфічної геномної копії гелітрону 
(Mo17_локус14594; рис. 4.11; див.: Brunner et al., 
2005). Три інші, споріднені гелітронні копії (див. 

вище) у проаналізованих тканинах є транскрип-
ційно мовчазними або транскрибуються на дуже 
низькому рівні, про що свідчить сиквенування 
зразків клонованих продуктів RT-ПЛР-аналізів, 
які охоплюють родино-специфічну генну ком-
бінацію. Транскрипт є поліаденільованим і пра-
вильно сплайсованим, із одним альтернативно 
сплайсованим інтроном. Транскрипційна оди-

а

б

в
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ниця охоплює майже весь гелітронний елемент і 
включає вісім екзонів і сім інтронів, один із яких є 
надзвичайно довгим, понад 4,8 т. п.н. Екзони, що 
містяться в цьому гелітроні, походять від семи 
різних пращурних генів. Транскрипційним стар-
том є даунстрим-послідовність розміром 188 п. н. 
від 5′-кінця гелітрону. Транс крипція, очевидно, 
є результатом вставки гелітрону поблизу про-
моторної послідовності. З іншого боку, не мож-
на виключити прямий чи цис-транскрипційний 
сайленсинг трьох інших досліджених гелітронів 
у результаті їх інтеграції у сайленсовані LTR-
вмісні ретротранспозони або у потім метильо-
вані блоки ретроелементів (Mette et al., 2002; 
Plasterk, 2002; Dawe, 2003; Schramke, Allshire, 
2003), оскільки гелітрон у B73_локус14578 лока-
лізований у внутрішній частині ji LTR-вмісного 
ретротранспозона.

Зчитування транскриптів з рухомих елемен-
тів із суміжними послідовностями зазвичай іні-
ціюється із промоторів, які містяться на 3′-кінцях 
LTR-вмісних чи соло-LTR-ретро транспозо нів 
(Kashkush et al., 2003). У рису лише 9 % PACK-
MULEs є зчитуваними транс криптами, при 
цьому переважна більшість іні ціюється із про-
моторів у самому елементі (Jiang et al., 2004). 
У випадку, що розглядається для інбредних ліній 
кукурудзи, можливо, існує LTR-промотор, лока-
лізований поряд, який орієнтований від гелітро-
ну. Автори припускають, що транскрипцію ви-
значає non-LTR-промотор, локалізований поряд 
з гелітроном (Brunner et al., 2005).

Химерні транскрипти у рослин зазвичай 
вважаються артефактами конструкцій, які міс-
тяться у бібліотеці кДНК. Однак дослідження 
на арабідопсисі, томатах і кукурудзі показали, 
що такі транскрипти у рослин існують у приро-
ді (Thimmapuram et al., 2005). Такий химерний 
транскрипт є аденільованим і сплайсованим і 
походить лише від однієї з чотирьох спорідне-
них гелітронних копій (див.: Brunner et al., 2005). 
Подібні химерні транскрипти відносно часто 
трапляються у кукурудзи і, без сумніву, можуть 
бути виявлені в бібліотеках кДНК.

Формування химерних транскриптів полег-
шується пластичністю сайтів сплайсингу 5′-кін-
ців, властивою для багатоклітинних евкаріотів 
(Ast, 2004). Це дає організму можливість продуку-
вати новий транскрипт, який може кодувати нову 

функцію, не порушуючи вихідного репертуару 
транскриптів, що продукується геном. Інтрони 2 і 
6 транскрипта, описаного в роботі (Brunner et al., 
2005), є прикладами такої пластичності.

Порівняно з пращурними складовими екзо-
нів, в аналізованому транскрипті виявлено зсув 
рамки і внутрішньорамкові стоп-кодони, хоча 
передбачається кілька ще не виявлених відкри-
тих рамок зчитування. Слід також враховувати, 
що наявність химерного транскрипта може при-
водити до генного сайленсингу за допомогою 
низки вже відомих механізмів (Hannon, 2002; 
Tsuchisaka, Theologis, 2004). Група різноманіт-
них фрагментів екзонів гелітронного походження 
може утворювати химерний білок з біологічною 
активністю. Очевидно, може виникати й нова 
біо хімічна функція. Тобто гелітрони можуть бути 
активними чинниками генної еволюції, що де-
тально обговорюється у низці публікацій (Long 
et al., 1995; Britten, 2005; Brunner et al., 2005).

Слід також підкреслити, що експресія генів, 
які містяться в неалельних сегментах геному, 
у реципрокних гібридів є домінантною. Інбре-
ди кукурудзи, що містять неспільні (non-shared) 
гени, у відповідному гібриді можуть мати функ-
ціональну комплементацію. Це може стосувати-
ся явища гетерозису (див.: Brunner et al., 2005).

Таким чином, вивчаючи геном двох інбред-
них ліній кукурудзи, автори (Brunner et al., 2005) 
відкрили чотири близькоспоріднених неавтоном-
них гелітрони, два з них зустрічались у одного 
інбреда, а два — в іншого. Один із цих елемен-
тів — Mo17-специфічний гелітрон на хромосо-
мі 1 (bin 1,07) — є транскрипційно активним, 
можливо, внаслідок вставки поблизу промото-
ра. Важливо те, що він продукує альтернатив-
но сплайсований і химерний транскрипт, який 
об’єднує разом генні сегменти різного хромо-
сомного походження, що містяться в гелітроні. 
Цей транскрипт потенційно кодує до чотирьох 
відкритих рамок зчитування. В ході еволюції 
транскрибовані гелітрони, що містять численні 
генні фрагменти, можуть давати початок новим 
біохімічним функціям шляхом комбінаторної 
зборки екзонів. Так, гелітрони не тільки постій-
но переформатовують геномну організацію ку-
курудзи і суттєво позначаються на її різноманіт-
ті, а й, можливо, беруть участь в еволюції генної 
функції (див. також розділ 10).
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Рис. 5.1. Розмір геному і вміст МГE у покритонасінних тісно корелюють
Усі наведені види є диплоїдами (за: Tenaillon et al., 2010)

Геноми різних покритонасінних за розмі-
ром можуть відрізнятися на понад три порядки 
(більше ніж у 1000 разів), і ця мінливість коре-
лює із вмістом мобільних генетичних елементів 
(рис. 5.1). У видів рослин із порівняно малими 
геномами, наприклад у Brachypodium distachyon 
чи Arabidopsis spp., ДНК, що походить від МГЕ, 
зазвичай складає 20–30 % геному. Види з біль-
шими геномами мають відповідно більші відсо-
тки ДНК, що походить від транспозонів, скла-
даючи понад 85 % геномів кукурудзи Zea mays і 
ячменю Hordeum vulgare (див. рис. 2.2). Врахо-
вуючи, що середній розмір диплоїдного геному 
покритонасінних складає близько 6400 м. п.н. 
(http://data.kew.org/cvalues) і що більші геноми 
є типовішими для вищих рослин, можна зро-
бити висновок про те, що більшість ДНК нині 
існуючих покритонасінних походить від МГЕ 
(рис. 5.1) (Tenaillon et al., 2010).

Порівняльні геномні дослідження показали 
швидкість, з якою може змінюватися розмір ге-
ному завдяки активності МГЕ. Так, кукурудза, 
бавовник Gossypium spp. та один із видів рису 

Oryza australiensis за останні близько 5 мільйо-
нів років щонайменше подвоїли розмір геному 
завдяки проліферації МГЕ. Процес може бути 
настільки швидким, що відміни виявляються 
навіть у межах виду. Наприклад, два сиквено-
ваних геноми кукурудзи відрізняються за роз-
міром на 22 %, при цьому 90 % цієї відмінності 
пов’язана з накопиченням повторюваних еле-
ментів (Vielle-Calzada et al., 2009). Відмінності 
у розмірі геному здебільшого зумовлені змінами 
кількості МГЕ класу І, які є ретроелементами, 
що «копіюються і вставляються» через РНК-
посередника, оскільки ретроелементи склада-
ють близько 90 % серед МГЕ обох класів у таких 
видів, як кукурудза, арабідопсис та рис (Mao et 
al., 2000; Wei et al., 2009). Тим не менше, елемен-
ти класу ІІ (ДНК-транспозони), які проліферу-
ють через механізм «виріж і встав», також впли-
вають на відмінності у розмірі геному (Charles et 
al., 2008). (Детальніше див. розділ 10.)

Враховуючи швидкість, з якою МГЕ можуть 
диференціювати геноми рослин як всередині 
виду, так і між видами, вивчення динаміки МГЕ 
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є вирішальним для розуміння еволюції розміру 
рослинного геному, його структури і функції 
(Biemont, 2008; Tenaillon et al., 2010). З цієї точки 
зору розглянемо головні аспекти еволюції МГЕ, 
складові якої відповідають трьом основним си-

лам, що визначають динаміку МГЕ: транспози-
ції, видалення МГЕ і популяційні процеси, перш 
за все роль природного добору. Разом ці сили ре-
гулюють розподіл МГЕ у рослинних геномах.

5.1. Контроль транспозиції МГЕ

Виявлені факти швидкої диференціації роз-
міру геному у видів і навіть організмів свідчать 
про те, що явище транспозиції має бути частим і 
безперервним процесом. Проте мало відомостей 
про абсолютні швидкості транспозицій, оскіль-
ки все ще недостатньо виявлено елементів, що 
були активними у своїх рослинних хазяях. Тому 
важко охарактеризувати швидкості транспози-
цій експериментально. Кількома виключеннями 
тут є:

• транспозон Mutator (Mu), для якого в окре-
мих ліній кукурудзи активність сягає одного 
процесу транспозиції на мобільний елемент 
за генерацію (Alleman, Freeling, 1986);

• система Assоciator/Dissociator (Ac/Ds), швид-
кість транспозиції якої складає близько 10–6 
на локус на тестовану хромосому (Walbot, 
2000);

• mPing, швидкість транспозиції якого в серед-
ньому оцінюється у близько 56 копій у рису 
особин F1 і F2 (Naito et al., 2006).
Було проведено вивчення здатності авто-

номних mariner-подібних мобільних генетичних 
елементів транспозувати неавтономні елементи 
MITEs, а саме stowaway. Після аналізу 119 різ-
них комбінацій mariner-подібний × stowaway 
автори виявили лише чотири випадки (3 %), 
коли автономний елемент успішно транспозу-
вав неавтономний. В одному з цих чотирьох 
випадків неавтономний елемент транспозував 
приблизно у 3000 разів частіше, ніж його авто-
номний аналог. Наступний молекулярний аналіз 
виявив, що автономний елемент містив сиквенс-
мотив, який репресував швидкість транспозиції 
і який був відсутній у елемента stowaway (Yang 
et al., 2009). На основі результатів цього дослі-
дження зроблено два важливих висновки:

• автономні мобільні генетичні елементи мо-
жуть містити мотиви, що лімітують частоту 
своєї транспозиції. Можливо, елементи роз-
винули обмеження частоти своєї транспози-

ції подібно до того, як патогени зменшують 
свою вірулентність;

• важливим є генетичне тло, оскільки лише 
кілька комбінацій автономних і неавтоном-
них МГЕ приводили до транспозиції.
Транспозиція МГE може бути обмежена 

не лише послідовностями їхніх молекулярних 
мотивів, а й реакцією хазяїна, особливо епігене-
тичним сайленсуванням. У рослин епігенетичне 
сайленсування МГЕ відбувається за допомо-
гою малих інтерферуючих РНК (siRNA), тобто 
міРНК-опосередкованими шляхами (Almeida, 
Allshіre, 2005). міРНК керують даунстрим-
білковими комплексами, що ініціюють і під-
тримують метилювання як ДНК, так і гістонів 
(Zhang, 2008; Teixeira et al., 2009). Значення 
метилювання у сайленсуванні було продемон-
строване на мутантах зі зниженим рівнем мети-
лювання, таких як ddm1 A. thaliana, у яких зрос-
тання рівня транскрипції МГЕ часто пов’язане 
зі збільшенням транспозиції. Проте у таких му-
тантів порівняно невелика частина потенційно 
рухомих МГЕ стають активними (Lippman et al., 
2004). На прикладі кукурудзи показано, що у му-
тантів зі зниженою активністю РНК-полімерази 
2 (RDR2) активність МГЕ падала, незважаючи 
на те, що RDR2 є істотним компонентом шля-
хів РНК-спрямованого метилювання. Ці й інші 
подібні спостереження свідчать про те, що ме-
ханізми сайленсування є складними і багато по-
дробиць все ще залишаються невідомими (Lisch, 
2009).

Яким чином МГЕ зберігають потенціал ак-
тивності за присутності різних механізмів (шля-
хів) сайленсування? Розглянемо це на прикладі 
даних, наведених в огляді (Tenaillon et al., 2010):

• по-перше, геномні стреси можуть реструк-
турувати епігенетичні сигнали, що веде 
до сплесків транспозиції. Ці стреси можуть 
бути зумовленими як біотичними чинника-
ми, такими, наприклад, як інфекція, гібриди-
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зація, поліплоїдія, так і абіотичними, таки-
ми, наприклад, як температура (Lisch, 2009) 
(детальніше див. розділ 7). Прямі докази 
такого причинного зв’язку отримано на син-
тетичних поліплоїдах, у яких спостерігали 
реструктурування епігенетичних маркерів 
(Mаdlung et al., 2002) і підвищений рівень 
транспозицій деяких родин МГЕ (Kashkush et 
al., 2002; Madlung et al., 2005; Parisod et al., 
2009). У природі також знайдено свідоцтва 
подібного значного впливу поліплоїдії і гіб-
ридизації. Наприклад, для еволюційно недав-
ніх поліплоїдів Spartina встановлено епігене-
тичне ремоделювання поблизу розташування 
МГЕ (Parisod et al., 2009a), а гібридний вид 
соняшнику в 1,5 разу збільшив розмір геному 
завдяки сплескам транспозицій, які припали 
на час гібридизації (Ungerеr et al., 2006), що, 
можливо, відображає вплив горизонтально-
го перенесення (деталі див.: Tenaillon et al., 
2010). Проте епігенетична модифікація і ак-
тивація МГЕ не завжди мають місце після 
процесів поліплоїдії (Charles et al., 2008). 
Тому слід підкреслити, що сигнали (події), 
які ведуть до епігенетичного реструктуруван-
ня, залишаються все ще мало вивченими;

• по-друге, можливо, МГЕ виробили засоби 
уникнення і протидії механізмам сайленсу-
вання свого хазяїна. Деякі родини транспозо-
нів, такі як MuDR тa Spm кукурудзи, кодують 
транспозази, що мають здатність деметилю-
вати представників родини (Lisch, 2009), і 
тому, можливо, обмежують вплив сайлен-
сування на транспозицію. Інші надродини 
зазвичай під час транспозиції захоплюють 
генні фрагменти (Jiang et al., 2004; Du et al., 
2009). Недавно припустили, що захоплення 
генів є механізмом уникнення метилювання 
шляхом фактичного «збивання з пантелику» 
захисної системи хазяїна (Lisch, 2009). Якщо 

хазяїн націлюється на захоплені генні фраг-
менти в МГЕ для сайленсування, тоді він та-
кож ризикує пригнітити ендогенний ген. Ця 
гіпотеза підтверджується тим, що представ-
ники родини транспозонів MULE експресу-
ються частіше, коли вони містять численні 
генні фрагменти (Hanada et al., 2009), засвід-
чуючи, що МГЕ, які містять численні генні 
фрагменти, є успішнішими щодо уникнення 
сайленсування;

• по-третє, неавтономні мобільні елементи 
володіють власною стратегією уникнення 
епігенетичного сайленсування. Неавтономні 
елементи, як правило, рідше, ніж автоном-
ні МГЕ, є мішенями міРНК, оскільки вони 
короткі, часто містять короткі спільні послі-
довності зі своїми автономними аналогами 
і транскрибуються нечасто (Hollister, Gaut, 
2009). Можливо також, що малі неавтоном-
ні елементи, такі як MITEs, надають якусь 
перевагу для свого хазяїна, діючи як дже-
рело міРНК для регуляторного контролю 
(Feschotte, 2008) або слугуючи як «звалище», 
що конкурує за транспозазу з автономними 
елементами, транспозиція яких може бути 
шкідливішою.
У цілому, характер, рівень і контроль транс-

позиції МГЕ все ще недостатньо зрозумілі і 
нині багато важливих проблем, що стосуються 
цих явищ, є ареною активних досліджень. Зо-
крема, порівняно нещодавно отримано важливі 
результати експериментів щодо рівня і механіз-
мів транспозиції (Yang et al., 2009; Naito et al., 
2009), поступово розв’язуються проблеми ініці-
ації і підтримання сайленсингу, навіть всупереч 
обмеженням, що накладаються зміною поколінь 
(Slotkin et al., 2009), приділяється підвищена 
увага чинникам хазяйського геному, що модифі-
кують ендогенну мобільність ретротранспозонів 
(Risler et al., 2012), тощо.

5.2. Видалення МГЕ шляхом рекомбінації

Проліферація МГЕ частково врівноважу-
ється видаленням ДНК. Свідчення видалення 
ДНК мобільних генетичних елементів отримано 
за вивчення повних і фрагментованих LTR-вміс-
них ретротранспозонів. Було досліджено геном 
A. thaliana на вміст інтактних LTR-вмісних ре-

тротранспозонів, а також на вміст деградова-
них елементів, типовим представником яких є 
соло-LTRs. Автори встановили, що кількість 
інтактних елементів і соло-LTRs була приблиз-
но однаковою, засвідчуючи, що видалення ДНК 
ретроелемента було звичним явищем. Можливим 
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механізмом видалення може бути нерівна внут-
рішньоланцюгова гомологічна рекомбінація 
(unequal intra-strand homologous recombination — 
UHR) між двома LTRs інтактного елемента, 
що приводило до формування соло-LTR. Крім 
того, виявлено дуже деградовані LTR-вмісні 
ретротранспозони, які, можливо, утворилися 
шляхом незаконної рекомбінації (illegitimate 
recombination — IR) (Devos et al., 2002).

Також встановлено, що відношення інтакт-
них елементів до соло-LTRs варіює в різних 
хромосомних ділянках, у різних особин і у різ-
них видів (Kalendar et al., 2000; Vitte, Bennetzen, 
2006). Відмінності між хромосомними ділян-
ками, можливо, пов’язані з тим, що механізми 
UHR та IR змінюються як функція мейотичної 
рекомбінації. Так, відношення інтактних еле-
ментів до соло-LTRs є вищим у центромерних 
порівняно із нецентромерними ділянками хро-
мосом (Ma, Benntzen, 2006), а LTR-вмісні ре-
троелементи у середньому коротші в ділянках з 
високою мейотичною рекомбінацією (Tian et al., 
2009). Відношення інтактних елементів до соло-
LTRs варіює між видами від 0,5 у A. thaliana і 

ячменю до 5,4 у кукурудзи (Kalendar et al., 2004; 
Vitte, Bennetzen, 2006). Проте ці дані важко од-
нозначно інтерпретувати. Різні співвідношення 
між видами можуть свідчити про відмінності 
у відносній ефективності видалення ДНК шля-
хом UHR або ж вони можуть просто вказувати 
на те, що у деяких видів недавні чи триваючі 
процеси транс позиції випереджають процеси 
видалення ДНК.

Дослідження свідчать, що UHR тa IR є по-
туж ними механізмами видалення ДНК. Так, 
оціночно за останні чотири мільйони років 
вони видалили понад 190 м. п.н. ДНК із близько 
400 м. п.н. геному рису (Ma et al., 2004). Ця оцін-
ка навіть може бути занижена з двох причин:

• вплив ектопічної рекомбінації між МГЕ на 
різні хромосомні локуси не може бути вимі-
ряний сучасними методами, однак теоретич-
но такі події можуть видаляти великі ділянки 
геному;

• особливості видалення ДНК досить добре 
описані для LTR-вмісних ретротранспозонів, 
проте відносно мало даних щодо ступеня ви-
далення ДНК для інших типів МГЕ.

5.3. Вплив популяційних процесів на транспозиції і делеції МГЕ

Вважається, що поширення і накопичення 
МГЕ у рослинному геномі є балансом між встав-
ками МГЕ і видаленням їхньої ДНК (Bennetzen, 
2007; Charles et al., 2008; Hawkins et al., 2009; 
Yang et al., 2009). Це твердження правдиве, але 
неповне (див.: Tenaillon et al., 2010). Справа 
в тому, що транспозиція і видалення МГЕ викли-
кають мутації в організмі, але популяційні про-
цеси визначають подальшу долю цих мутацій; 
ці процеси, особливо природний добір, діють як 
сито, що фільтрує мутації. Значення популяцій-
них процесів робить їх центральною складовою 
триєдиного процесу еволюції (рис. 5.2).

Популяційні процеси вивчаються щонай-
менше трьома способами:

• перший — це математичне моделювання. Ін-
тенсивно моделювалися сили, що визначають 
накопичення МГЕ, у тому числі розроблено 
моделі, що відрізняються поглядами на рів-
номірність добору проти МГЕ, систему спа-
рювання та здатність МГЕ до саморегулю-
вання числа копій (див.: Tenaillon et al., 2010). 

Ці моделі були детально проаналізовані (Le 
Rousic, Deceliere, 2005), але головне призна-
чення такого аналізу — показати вплив гіпо-
тетичних чинників на динаміку МГЕ, а також 
чітко визначити параметри, що мають ево-
люційне значення. Мабуть, найважливішою 
є ефективність добору проти МГЕ, яка пред-
ставлена параметром Nes, де s є силою добо-
ру, а Ne — ефективний розмір популяції (див. 
рис. 5.2);

• другий метод — це комп’ютерне моделюван-
ня. Недавні дослідження значно удосконали-
ли цей метод (Le Rousic et al., 2007). Автори 
ввели кілька удосконалень у моделювання 
процесів популяційної динаміки МГЕ, що 
включали кінцевий розмір популяції, деграда-
цію активних копій за допомогою мутацій та 
мінливість ефекту вставок МГЕ на пристосо-
ваність хазяїна. У більшості моделей мав міс-
це циклічний характер інвазії і регресії МГЕ, 
що було наслідком балансу між автономни-
ми і неавтономними копіями. Ця циклічна 
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Рис. 5.2. Три еволюційних фактори, що визначають існування МГE. Транспозиція і видалення діють у межах 
організму

На діаграмі зображено вставку ДНК-елемента з термінальними інвертованими повторами (TIRs), LTR-вмісного ретро-
транспозона і гелітрону (зліва направо), а також видалення ділянок TIR тa LTR елементів. Природний добір діє 
на популяційному рівні і є селективним ситом, що визначає можливість еволюційного існування. У такому разі популяція 
зліва модифікується природним добором так, що вся довжина TIR рухомого елемента втрачається із популяції. Розмір 

селективного сита варіює з розміром популяції, як показано пунктирними кільцями (за: Tenaillon et al., 2010)

поведінка свідчить про те, що загальне при-
пущення про рівновагу між транспози цією і 
добором може не справджуватися за реаліс-
тичних умов еволюції МГЕ. Хоча цей факт 
істотно зменшує значення математичних під-
ходів, він переконливо свідчить про те, що 
будуть корисними додаткові і реалістичніші 
способи і підходи моделювання транспозиції 
і видалення МГЕ;

• третій метод — це аналіз емпіричних даних 
із застосуванням порівняльної геноміки і по-
пуляційної генетики. Головна мета цих до-
сліджень — зрозуміти ефективність добору 
проти МГЕ і засадні механізми цього про-
цесу. Ці підходи виявили, що ефективність 
добору є функцією локалізації вставки МГЕ. 
Вставки в екзони безумовно мають здатність 
перешкоджати генній функції і тому є дуже 

шкідливими. Підтвердженням є те, що всі 
види, вивчені донині, мають брак вставок 
МГЕ у екзони (Wright et al., 2003). Однак ще 
не ясно, що його генерує. Можливо, що МГЕ 
вставляються у кодувальні ділянки, а потім 
ефективно видаляються за допомогою добо-
ру. З іншого боку, МГЕ може виробити інсер-
ційні преференції, щоб уникати порушення 
екзонів. Остання можливість задокументова-
на для mPing (Naito et al., 2009), але механізм, 
за допомогою якого цей транспозон уникає 
екзонів, не відомий.
Місце локалізації вставки МГЕ є важливим 

також стосовно рекомбінації, яка позначаєть-
ся на ефективності добору такими двома шля-
хами:

• у ділянках хромосом з низьким рівнем реком-
бінації малошкідливі мутації вибраковують-
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ся неефективно, що частково і пояснює нако-
пичення у більшості рослинних геномів МГЕ 
саме у гетерохроматинових ділянках з низь-
ким рівнем рекомбінації (Gaut et al., 2007);

• ектопічні процеси є вірогіднішими у ділян-
ках хромосом з високим рівнем рекомбінації, 
і вони часто продукують шкідливі хромо-
сомні аномалії. Тому велика кількість копій 
МГЕ, які забезпечують матрицями ектопічну 
рекомбінацію, навряд чи зможуть накопичу-
ватися у ділянках з високою частотою реком-
бінацій (Langley et al., 1988).
Однак чітко й однозначно встановити зв’я-

зок між рекомбінацією і розподілом МГЕ важко, 
оскільки осередки сайленсованих МГЕ зупиня-
ють рекомбінацію (Dooner, He, 2008). Не завжди 
можна однозначно стверджувати, що деякі МГЕ 
вставляються переважно у ділянки з низькою 
рекомбінацією чи натомість вони своєю при-
сутністю продукують ділянки з низьким рівнем 
рекомбінації.

Інша функція локалізації — це можливість 
МГЕ впливати на генну експресію, коли вони 
розташовані близько до експресуючих генів 
(Kashkush, Khasdan, 2007; Pereira et al., 2009). 
Зокрема, у арабідопсиса рівень експресії гена 
сильно негативно корелює зі щільністю МГЕ, 
особ ливо метильованих елементів (Hollister, 
Gaut, 2009). Це свідчить про можливість існу-
вання як позитивних, так і негативних наслідків 
метилювання МГЕ: перевага полягає у сайлен-
суванні, а втрата — в опосередкованому впливі 
на генну експресію. Дані популяційної генетики 
узгоджуються з уявленнями про те, що є плата 
за метилювання, оскільки метильовані МГЕ, які 
містяться поблизу (на відстані менше 1,5 т. п.н.) 
генів, зазнають сильнішого «очищувального» 
добору, ніж неметильовані МГЕ чи елементи, які 
розміщені далі від генів (Hollister, Gaut, 2009). 
Однак ще не ясно, чи є це явище загальною особ-
ливістю рослинних геномів. Наприклад, в іншій 
роботі не виявлено жодних свідоцтв того, що 
вставки елемента mPing пригнічують генну екс-
пресію (Naito et al., 2009), але це може бути на-
слідком того, що вставки були зовсім недавніми 
і, можливо, неметильованими. У будь-якому разі 
взаємодія метилювання, генної експресії та по-
пуляційної генетики МГЕ потребує додаткових 
досліджень на інших видах рослин.

Ефективність добору (Nes) є також функ-
цією Ne (див. рис. 5.2). Тому мінливість розміру 
популяції може впливати на еволюційну долю 
як вставок, так і делецій МГЕ. Мінливість Ne за-
безпечується величезною кількістю механізмів, 
таких як популяційні «вузькі шийки пляшки» 
(тобто через втрату ареалу розповсюдження, до-
местикацію чи поліплоїдію), популяційну екс-
пансію, міграцію і особливості системи схрещу-
вання (розмноження). За інших ідентичних умов 
самозапильні генеалогічні лінії мають значення 
Ne, що становить половину такої перехресно-
запильної генеалогічної лінії (Nordborg, 2000). 
Зменшення розміру популяції збільшує стохас-
тичні ефекти генетичного дрейфу. Ефект дрейфу 
сильно залежить від числа копій будь-якої кон-
кретної родини МГЕ; у середньому численніша 
родина МГЕ краще амортизує втрату через гене-
тичний дрейф (Le Rouzic et al., 2007). Важливо, 
що показник Ne позначається не тільки на ефек-
тивності добору, а й впливає навіть за відсутнос-
ті добору.

За винятком деяких досліджень, в емпірич-
ній роботі вплив показника Ne на накопичення 
і розподіл МГЕ майже повністю ігнорувався. 
Перше виключення — це порівняння полімор-
фізму МГЕ у перехресно- і самозапильних ви-
дів арабідопсиса (Wrigth et al., 2001; Lockton, 
Gaut, 2010). Ці дослідження вказують на те, що 
показник Nes стабільно нижчий у самозапиль-
ного A. thaliana порівняно з Arabidopsis lyrata. 
Оскільки цей факт підтверджується для всіх ро-
дин МГЕ, відмінності у системі розмноження 
(схрещування) є рушійною силою, як і передба-
чено математичними моделями (Morgan, 2001). 
Однак варто за уважити, що популяційна динамі-
ка також значно варіює між різними родинами 
МГЕ (Lockton, Gaut, 2010).

Друге виключення представляють резуль-
тати порівняння різних популяцій A. lyrata. До-
сліджували демографічну історію згаданих по-
пуляцій із застосуванням даних поліморфізму 
ДНК для оцінки Ne у шести окремих популяці-
ях (Ross-Ibarra et al., 2008). Порівнювали також 
характер поліморфізму МГЕ в популяціях і між 
ними (Lockton et al., 2008). У цілому дослідни-
ки дійшли висновку, що МГЕ зазнають слабкого 
тиску добору і що його ефективність варіює між 
популяціями як функція Ne. Тому демографічні 
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чинники є головними, що визначають динаміку 
МГЕ в рослинних генеалогічних лініях.

Еволюційні моделі, як правило, припуска-
ють, що МГЕ є або шкідливими, або нейтраль-
ними. Тепер відомо, що МГЕ можуть також по-
зитивно впливати на геноми. Мобільні генетичні 
елементи:

• прискорюють дію добору, викликаючи гене-
тичну мінливість (Chao et al., 1983);

• доместикуються як функціональні гени (Hud-
son et al., 2003; Lin et al., 2007);

• сприяють формуванню нових генів через зво-
ротну транскриптазу (Wang et al., 2006);

• впливають на підтримання цілісності центро-
мери і ділення клітини (Ma, Bennetzen, 2006; 
Biemont, 2009; Weber, Schmidt, 2009);

• є джерелом cis-регуляторних елементів і 
міРНК (Feschotte, 2008) та, очевидно, 

• справляють адаптивні ефекти через МГЕ-ген-
ну епігенетичну корегуляцію (Slotkin, Mar-
tienssen, 2007);

• можуть також відігравати значну роль у гете-
розисі (Springer, Stupar, 2007; McMullen et al., 
2009).
Проте наразі не відома точна частота цих 

«позитивних» процесів. Очевидно, близько 1 % 
експресованих генів A. thaliana містить фраг-
менти, «подаровані» МГЕ (Lockton, Gaut, 2009), 
засвідчуючи, що адаптивні ефекти МГЕ є зако-
номірними впродовж великого відрізку еволю-
ційного часу (див. також розділ 10).

5.4. Проблеми і перспективи. Підсумок

У кожній із викладених вище трьох частин 
цього розділу наразі все ще є великі прогалини 
у наших знаннях. Зокрема, недостатньо даних 
і тому мало зрозумілою є динаміка транспози-
ції у рослинних геномах, відсутнє розуміння 
чинників, що ведуть до ініціації і підтримання 
епігенетичного сайленсингу. Ми також ще мало 
знаємо про ефективність видалення ДНК у різ-
них видів і у різних родинах МГЕ. Практично 
відсутня інформація про поліморфізм МГЕ у по-
пуляціях рослин. Для кращого розуміння цих 
життєво важливих аспектів геномної мінливості 
рослин необхідно інтенсифікувати дослідження 
природної генетичної мінливості із застосуван-
ням високоефективного сиквенування.

Однак, на думку (Tenaillon et al., 2010), ана-
ліз таких даних, особливо щодо точної локалі-
зації МГЕ, ставить під сумнів наш нинішній на-
бір біоінформаційних підходів (див.: Cridland, 
Thornton, 2010). І все ж, без таких даних щодо 
поліморфізму важко навіть починати вивчати 
популяційні процеси, що діють на МГЕ. Однак 
наші найбільші прогалини в знаннях витікають 

із нерозуміння того, як описані вище складові 
еволюції МГЕ — транспозиція, видалення і по-
пуляційні процеси — пов’язані, створюючи єди-
ну цілісну картину. Наприклад, припущення, що 
метилювання не тільки позначається на транспо-
зиції, а й може зробити деякі МГЕ шкідливішими 
(Holliser, Gaut, 2009), може свідчити про наяв-
ність важливого зв’язку між двома складовими. 
Це ж стосується і того, що mPing уникає екзонів 
(Naito et al., 2009), оскільки це означає слабший 
добір щодо mPing у зв’язку з іще невідомим ме-
ханізмом транспозиційного націлювання. І, як 
справедливо підкреслюють деякі дослідники 
(див.: Tenaillon et al., 2010), звичайно ж, потріб-
ні додаткові дослідження, щоб підтвердити за-
гальність обох наведених спостережень, але чи 
існують й інші зв’язки? Прикладів обмаль. Важ-
ливий момент полягає в тому, що хоча зроблено 
великі кроки щодо вивчення і порівняння вмісту 
МГЕ у різних видів, але все ще багато потрібно 
довідатися про процеси, що формують превалю-
ючий компонент геному вищих рослин — мо-
більні генетичні елементи.
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Розділ 6. ФАКТОРИ, ЩО ВПЛИВАЮТЬ НА АМПЛІФІКАЦІЮ МГЕ.
УЗАГАЛЬНЕННЯ

Вище наведено дані про те, що геном бага-
тьох видів рослин, зокрема таких, як кукурудза, 
пшениця, ячмінь, було значно збільшено за ра-
хунок ампліфікації МГЕ. Разом з тим, у геномі, 
наприклад, пшениці не виявлено жодної копії 
LTR-вмісних ретротранспозонів, яка була б по-
рівняно нещодавно активною (Choulet et al., 
2010). Мала ж кількість транскрибованих по-
слідовностей, гомологічних ретротранспозонам, 
наприклад 1,5 % від усіх EST (expressed sequence 
tags) у кукурудзи, дозволяє припускати, що пев-
ні механізми, очевидно, епігенетичні, ефективно 
репресують транскрипцію МГЕ у геномах рос-
лин (Vicient, 2010).

Життєвий цикл LTR-вмісних ретротранспо-
зонів включає в себе чотири етапи:

• транскрипцію;
• трансляцію;
• зворотну транскрипцію;
• інтеграцію ДНК-елемента у геномну послі-
довність.
Для здійснення транспозиції ДНК-транс по-

зона також необхідними є транскрипція і транс-
ляція для утворення білка транспозази. Регу-
ляція на кожній із цих стадій може лімітувати 
активність елемента (Сергеева, Салина, 2011).

Інформація про чинники, що визначають 
активність МГЕ, почала з’являтися з моменту 
відкриття першого мобільного елемента у куку-
рудзи — сайта хромосомного розриву, названого 
Dissociation (Ds). Ds може переміщуватися тіль-
ки у присутності елемента-активатора Activator 
(Ac), який може забезпечувати також і свою 
власну транспозицію.

Разом Ac і Ds складають родину МГЕ, яка 
включає автономний (Ac) і неавтономний (Ds) 
елементи (див. розділ 4.1). Пізніше було вста-
новлено, що різні родини ДНК-транспозонів є 
причиною нестабільних мутантних фенотипів 
у інших роcлин, наприклад у ротиків, петунії, 
сої, сорго та ін. (Craig et al., 2002).

Детальне вивчення мутацій, що відповіда-
ють за стабільні мутантні алелі у кукурудзи, при-
вели до виявлення LTR-вмісних ретротранспозо-
нів. П’ять різних родин LTR-ретротранспозонів 
(Bs1, Stonor, Magellan, Hopscoth і B5/G) було ви-

явлено у складі восьми мутантних алелей (Johns 
et al., 1985; Varagona et al., 1992; Vignols et al., 
1995).

Розглянемо, які чинники визначають акти-
вацію МГЕ у геномі, спираючись, переважно, 
на відомості, наведені в огляді (Сергеева, Сали-
на, 2011).

На доповнення до прямої інактивації шляхом 
накопичення мутацій у послідовності елементів 
клітини виробили механізм контролю активнос-
ті МГЕ, який включає сайленсинг шляхом ме-
тилювання ДНК (транскрипційний генетичний 
сайленсинг) або сайленсинг за допомогою РНК-
інтерференції (посттранскрипційний генетич-
ний сайленсинг) (Casacuberta, Santiago, 2003). 
Дослідження арабідопсиса і рису показали, що 
значна кількість транспозонів є неактивними, 
метильованими, зв’язаними з малими інтерфе-
руючими РНК (Kasschau et al., 2007; Zilberman et 
al., 2007; Lister et al., 2008).

Метилювання ДНК є основним механіз-
мом сайленсингу у рослин. Так, ще Б. Мак-
Клінток під час аналізу нестабільних мутацій 
у кукурудзи описала успадковувані і зворотні 
зміни активності елементів Ac і Spm (Suppressor-
Mutator), за яких, як було встановлено пізніше, 
відбувається зміна статусу метилювання. Дослі-
дження активних і неактивних стадій мобільного 
елемента Mutator кукурудзи показало, що його 
активність корелює з метилюванням залишків 
цитозину (Chandler, Walbot, 1986). У всіх випад-
ках неактивні елементи були гіперметильовані 
у порівнянні з їх активними копіями.

У мутантів арабідопсиса ddm1 (decreased 
DNA methylation 1), які характеризуються зниже-
ним рівнем метилювання CpG, відбувалась акти-
вація транскрипції і транспозиції транспозонів 
Mutator і CACTA, при цьому мобільні елементи 
могли залишатися активними в ряду поколінь 
(Kato et al., 2004). Спостерігали також активацію 
транскрипції ретротранспозонів Tar17, Athila4 і 
Athila5 (Hirochika et al., 2000; Wright, Voytas, 
2002).

МГЕ здійснюють транскрипцію і навіть 
транспозицію за різних біотичних і абіотичних 
стресових впливів або у клітинній культурі, а та-
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Ч а с т и н а  І.  ЗАГАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА МОБІЛЬНИХ (РУХОМИХ) ЕЛЕМЕНТІВ ГЕНОМУ

кож за міжвидової гібридизації (Hirochika, 1993; 
Mhiri et al., 1997; Kashkush et al., 2002; Ramallo 
et al., 2008; Picault et al., 2009). Наприклад, після 
індукованої стресом транскрипції кількість ко-
пій LTR-ретротранспозона Tos17 у клітинах рису 
деяких ліній зросла з 2 до 30 копій (Hirochika et 
al., 1996). Активацію у культурі клітин показано 
і для LTR-ретротранспозона Tos17, і для ДНК-
транспозона mPing рису (Hirochika et al., 1996; 
Jiang et al., 2003). Одним із відомих прикладів 
тут також є активація транскрипції LTR-вмісних 
ретротранспозонів Tnt1 і Tto1 обробкою екстра-
ктами грибів і бактерій, інфікуванням патогена-
ми, пораненням та різними абіотичними чин-
никами (Grandbastien et al., 1997, 2005; Takeda 
et al., 1999). Такі стресові впливи можуть при-
водити до зниження рівня метилювання ДНК і 
знижують його, внаслідок чого відбувається ак-
тивація МГЕ. Слід відзначити, що така актива-
ція може бути й зворотною. На прикладі ротиків 
Antirrhinum majus показано, що низькі темпе-
ратури приводять до деметилювання ДНК і ак-
тивації ДНК-транспозона Tam3, але цей процес 
може бути припинений підвищенням температу-
ри (Hashida et al., 2003).

Транспозони можуть вносити істотний вклад 
в адаптацію геномів рослин і тварин шляхом дії 
на гени за активації у стресових умовах (див. 
огляди: Васильева и др., 2007; Чересиз и др., 
2008; Сергеева, Салина, 2011). МГЕ часто вбудо-
вуються в евхроматинові ділянки поряд з генами 
або в самі послідовності генів і, таким чином, 
можуть впливати на їх експресію (Bennetzen, 
2000, 2005). Наприклад, у кукурудзи транспозон 
Mutator специфічно вбудовується у послідов-
ності генів (Cresse et al., 1995), а MITE-елементи 
зчеплені з кодувальними ділянками у геномах 
ячменю, кукурудзи, рису, сорго (Bureau, Wessler, 
1994; Iwamoto, Higo, 2003; Sabot et al., 2005). Ві-
домо чимало прикладів поліморфних інсерцій 
MITE у промотори, інтрони, 3′-фланкуючі послі-
довності між ортологічними і паралогічними ге-
нами (Bureau, Wessler, 1994; Bureau et al., 1996). 
Інсерції МГЕ можуть також створювати альтер-
нативні промотори, екзони, термінатори і сайти 
сплайсингу (Bennetzen, 2000). Виявлено також, 
що CACTA-транспозони пшениці, MULEs рису, 
Helitrons кукурудзи можуть містити у собі фраг-
менти і копії генів хазяїна, захоплювати і пере-

тасовувати екзони (Wicker et al., 2003; Morgante 
et al., 2005; Choulet et al., 2010). Транспозони, 
вірогідно, брали участь у збільшенні числа ге-
нів і порушенні їх колінеарності у пшениці шля-
хом МГЕ-опосередкованих міжхромосомних 
дуплікацій і захоплення генів (Akhunov et al.,
2007).

Загальною рисою МГЕ, що викликають 
інсерційні мутації, є відносно низький рівень 
їхніх копій (кількість — менше 100) у геномі 
хазяїна. Наприклад, LTR-ретротранспозон Bs1, 
який уперше був виявлений як інсерція у гені 
алкогольдегідрогенази (adh1), представлений 
у геномі кукурудзи у кількості всього 1–5 копій 
(Johns et al., 1985). Очевидно, на активність еле-
ментів, представлених більшою кількістю копій 
у геномі, крім метилювання ДНК, діють ще й до-
даткові чинники. Зокрема, показано, що рівень 
транскрипції деяких МГЕ у кукурудзи у ткани-
нах апікальної меристеми пагонів і у генератив-
них клітинах є дуже високим. Проте, незважаю-
чи на активну транскрипцію МГЕ, транспозиція 
у кукурудзи — подія рідкісна (Vicient, 2010). 
Встановлено також, що за міжвидової гібриди-
зації пшениці відбувається активація експресії 
транспозонів, наприклад широко представлено-
го у геномі ретротранспозона WIS, проте зрос-
тання частоти інсерцій при цьому не відбува-
ється (Kashkush et al., 2002, 2003). Можливо, що 
клітини можуть контролювати транспозицію на 
посттранскрипційному рівні.

Деякі МГЕ можуть здійснювати транскрип-
цію і за нормального розвитку рослини, як це по-
казано, наприклад, для ретротранспозонів BARE-1 
ячменю, Grande кукурудзи, Rider томатів і різних 
МГЕ сорго (Muthukumar, Bennetzen, 2004; Gomez 
et al., 2006; Cheng et al., 2009). Два нових класи 
транскрипційно активних транспозон-подібних 
послідовностей, Revolver і Superior, знайдено у 
жита (Tomita et al., 2008, 2009).

Показано, що низка МГЕ була активною 
у недавньому минулому. Високий ступінь по-
дібності, властивий для багатьох родин MITE, 
означає, що ці родини могли поширитись у гено-
мі хазяїна порівняно нещодавно. З цією точкою 
зору збігається той факт, що сайти інсерції MITE 
в окремих локусах часто є поліморфними за по-
рівняння особин одного виду (Bureau, Wessler, 
1994; Bureau et al., 1996; Zhang et al., 2000).
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Розділ 6. Фактори, що впливають на ампліфікацію МГЕ. Узагальнення

Ампліфікація МГЕ може бути пов’язана з 
адаптивною еволюцією хазяїна. Так, описана 
МГЕ-опосередкована реструктуризація геному 
у популяції дикого ячменю Hordeum spontaneum. 
Реструктуризація геному виявляється у наявнос-
ті внутрішньовидової варіації розміру геному 
за рахунок ампліфікації LTR-ретротранспозона 
BARE-1. Кількість копій цього елемента у попу-
ляціях, які підлягали різним ступеням посухи, 
варіює між 8300 і 22 100, що відповідає 1,8–4,7 % 
ядерної ДНК (Vicient et al., 1999; Kalendar et al., 
2000). Відомо також, що ампліфікація MITE-
елемента mPing відбувалася переважно у сортах 
рису, адаптованих до екстремальних умов до-
вкілля (Jiang et al., 2003).

Очікували виявити вибух транспозицій за 
утворення міжвидових гібридів. Проте аналіз 
геномних послідовностей пшениці показав, що 
90 % мобільних генетичних елементів були амп-
ліфіковані ще до входження у геном алополіпло-
їда, у тому числі й специфічний для В-геному 
ретротранспозон Fatima (Charles et al., 2008; 
Salina et al., 2011). Відомий також специфічний 
для геному С CACTA-транспозон Bot1 у видів 
роду Brassica, який зіграв визначальну роль 
у дивергенції геномів на диплоїдному рівні. 
Після утворення алополіплоїда B. napus (геном 
ААСС) не виявлено поширення цього елемен-
та на хромосоми іншого, А-геному (Alix et al., 

2008). На основі цього факту зроблено висновок, 
що алополіплоїдизація ніяк не вплинула на час-
тоту транспозиції (Сергеева, Салина, 2011).

Проте через певний час після утворення 
алополіплоїда можливе переміщення мобільних 
генетичних елементів по всьому геному, однак 
це залежить від конкретного виду рослини. На-
приклад, у алополіплоїдів бавовнику (Gossipium) 
різні родини МГЕ поширилися з одного гено-
му в інший уже після алополіплоїдизації (Zhao 
et al., 1998), а в алополіплоїдів роду Nicotiana, 
що виник близько 1 млн років тому, відбувся 
суттєвий обмін мобільними елементами між ге-
номами, що ввійшли до його складу (Lim et al.,
2007).

Таким чином, викладені вище відомос-
ті свідчать про те, що ампліфікація мобільних 
генетичних елементів вносить істотний вклад 
в еволюцію геному рослин. За рахунок ампліфі-
кації МГЕ відбулися істотне зростання розміру 
геномів рослин, а також дивергенція послідов-
ностей споріднених видів. Також дуже важливо 
для процесів адаптації саме те, що, очевидно, 
ампліфікація МГЕ є адаптивною відповіддю 
на стрес. Тобто мобільні генетичні елементи є 
ключовим компонентом, який забезпечує плас-
тичність рослинного геному. Конкретні і деталь-
ніші підтвердження цих положень наведено далі, 
у наступній частині.
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Нині є загальновизнаним, що надлишкова 
ДНК, яка включає МГЕ і некодувальні повторю-
вані послідовності, є рушійною силою еволюції, 
що приводить до появи нових генних функцій, 
викликає хромосомні перебудови і різноманіття 
геномів (Kazazian, 2004; Biemont, Vieira, 2006; 
Lakhotia, 2006; Патрушев, Минкевич, 2007; 
Matsunaga, 2009; Геращенков, Рожнова, 2010). 
Уявлення про надлишкову ДНК як «сміттєву» 
(«junk»), «егоїстичну» («selfi sh») чи «паразитич-
ну» («parasitic») частину геному, що панувало 
нещодавно, поступається місцем уявленню про 
неї, як про «геномний скарб». Зокрема, транс-
позони тепер уважають архітекторами геному, 
оскільки вони перетасовують екзони, беруть 
участь в утворенні псевдогенів, химерних ретро-
генів, сегментних дуплікацій, впливають на ево-
люцію геномів шляхом контролювання генної 
активності, є одними з основних інструментів 
природної генної інженерії і створення не лише 
нових форм, а й, можливо, нових видів рослин 
(Kumar, Bennetzen, 1999; Bennetzen, 2000, 2005, 
2007; Makalowski, 2003; Колотова и др., 2004; 
Овчаренко та ін., 2006; Todorovska, 2007; Підпа-
ла та ін., 2008; Belyayev et al., 2010).

Оцінка відносної частки МГЕ у геномах 
близьких видів за їх сиквенування дала можли-
вість вирішення так званого «С-пара доксу». Він 
полягає у тому, що геноми близьких видів часто 
різко відрізняються за розміром, а відмінності 
за рівнем плоїдності далеко не зав жди здатні по-
яснити такі відмінності.

Дослідження останніх років, зокрема дослі-
дження з використанням даних сиквенсу низки 
геномів, показали, що саме LTR-вмісні ретро-
транспозони відіграють ключову роль в еволюції 
геномів рослин і саме вміст МГЕ визначає вра-
жаючу різницю у розмірі геномів філогенетично 
близьких видів рослин. Сьогодні вже не підлягає 
сумніву, що саме за рахунок мобільних елемен-
тів відбувалися (і відбуваються) різкі зміни роз-
мірів геному у багатьох рослин.

Причини збільшення розмірів геному за до-
помогою ампліфікації і поширення МГЕ й ендо-
генних вірусів по геномах рослин до кінця ще 
не встановлені і можуть бути пов’язані як з різ-
кими змінами довкілля, так і з «геномними стре-
сами», які індукують ретротранспозиції.

Мобільні генетичні елементи можуть встав-
лятись у гени чи генні регуляторні елементи, 
потенційно порушуючи генну функцію, і запус-
кати хромосомні перебудови (див. каталог генів, 
ушкоджених транспозонами: Rebollo et al., 2012; 
https://sites.google.com/site/tecatalog). Хромосом-
ні перебудови є ще одним із основних механіз-
мів еволюції рослинного геному. Наприклад, у 
роботі (Raskina et al., 2004) за допомогою флюо-
ресцентної in situ гібридизації (FISH) у малих 
ізольованих периферійних (маргінальних) по-
пуляціях егілопса Aegilops speltoides було вияв-
лено:

• причетність En/Spm-подібних елементів до 
хромосомних перебудов і, відповідно, до ство-
рення нових фертильних геномних форм;

• приуроченість транспозонів до «гарячих то-
чок» хромосомних перебудов;

• асоціацію між кластерами рибосомної 
ДНК і En/Spm-транспозонами, а також їх 
здатність до спільного переміщення по ге-
ному.
Деякі МГЕ були «одомашнені» геномом ха-

зяїна і виконують функції генів чи регуляторних 
елементів генів, вони є, по суті, джерелом інно-
вацій для організму.

Знання процесів і механізмів регуляції цих 
елементів дозволить зрозуміти, як умови існу-
вання організму впливають на експресію його 
генів (генотипу), формуючи конкретні феноти-
пи (ознаки) у конкретних умовах, у тому числі 
адаптивні ознаки фенотипу.

Розглянемо детальніше явища, які розкри-
вають величезну біологічну роль мобільних ге-
нетичних елементів у процесах життєдіяльності 
рослин, на конкретних прикладах.

Ч а с т и н а  ІІ
БІОЛОГІЧНЕ ЗНАЧЕННЯ

МОБІЛЬНИХ ГЕНЕТИЧНИХ ЕЛЕМЕНТІВ
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Розділ 7. ІНДУКЦІЯ ТРАНСПОЗИЦІЙ МГЕ І СТРЕС
У 1983 р. Б. МакКлінток у своїй нобелівській 

промові висунула гіпотезу про те, що індукція 
переміщень мобільних елементів стресовими 
чинниками як внутрішнього, так і зовнішньо-
го походження є, вірогідно, реакцією геному 
на неочікувані зміни. Це був час піку панування 
уявлень про «егоїстичну» природу МГЕ. Тому 
саме припущення про те, що транспозиційні по-
дії являють собою реакцію геному у відповідь 
на «шок», причому реакцію особливого типу, 
було не лише новим, а й неочікуваним. Поряд з 
відповіддю «теплового шоку» в евкаріотів або 
SOS-відповіддю бактерій, що представляють 
собою жорстко запрограмовану послідовність 
клітинних подій, які дозволяють пом’якшити 
ефект шоку, як відзначала Б. МакКлінток, гено-
му притаманні й менше запрограмовані реакції 
на непередбачувані зміни cтресового характеру, 
до яких належить й індукція переміщень МГЕ 
(McClintoсk, 1984).

Слід особливо підкреслити, що ще однією 
подібною «незапрограмованою» реакцією гено-
му, яка дозволяє йому модифікуватись у відпо-
відь на неочікувану зміну умов, вона назвала по-
дії, що відбувалися з геномом за введення клітин 
і тканин в культуру in vitro. На той час вже було 
відомо, який широкий спектр змін (фенотипних, 
каріотипних, генотипних) зазнають клітини при 
культивуванні in vitro (детальніше див. моногра-
фію: Кунах, 2005), однак ще практично не було 
відомо, що за цих умов індукується переміщен-
ня мобільних елементів. Цей приклад був зга-
даний серед інших випадків подібних реакцій 
геному на «події травматичного характеру» (як 
вона їх охарактеризувала): приводяться і вірусні 
інфекції, і міжвидові схрещування, і різні отруй-
ні хімічні сполуки. Всі ці види стресу, як ми 
знаємо сьогодні, здатні викликати транспозиції
МГЕ.

Б. МакКлінток також припустила, що що-
найменше деякі біологічні види утворилися 
у результаті реконструкції геному у відповідь 
на якийсь «геномний шок», яким могла бути 
міжвидова гібридизація — остання, як тепер до-
бре відомо, може серед інших ефектів викликати 
масові переміщення МГЕ («вибухи транспози-
цій»). Наразі вважається доведеним, що чимала 

низка видів виникла в результаті дії цього меха-
нізму (Fontdevila, 2005).

Подальші дослідження підтвердили гіпоте-
зу Б. МакКлінток і зрушили уявлення про транс-
позони як про «геномні паразити» біологічних 
видів до ідеї про «одомашнення» МГЕ видами-
хазяями під час їх коеволюції. Вважається, що 
види, які несуть у своєму геномі МГЕ (а таких 
більшість), виробили механізми клітинного 
контролю, що дозволяють контролювати пере-
міщення транспозонів у нормальних умовах 
довкілля та клітинного гомеостазу. За таких 
умов мобільні елементи або стабільні, або пе-
реміщуються у гетерохроматинових ділянках, 
де їхні інсерції або опосередковані ними хро-
мосомні перебудови не ведуть до утворення 
мутацій, що впливають на адаптивність хазяї-
на. Однак за умов стресу здійснюється індукція 
МГЕ, яка призводить до підвищення мутабіль-
ності за рахунок вищої частоти їх переміщень 
та/або «переcпрямування» їхніх інсерцій у ді-
лянки активного евхроматину. Наслідком є під-
вищення рівня генетичної варіабельності по-
пуляції, що, як вважається, підвищує її шанси 
пристосовуватися до зміни умов (Чересиз и др.,
2008).

Накопичені відомості, на думку деяких ав-
торів (див., наприклад, огляд: Чересиз и др., 
2008), свідчать про жорсткий контроль перемі-
щень МГЕ у нормальних фізіологічних умовах 
факторами клітин-хазяїв і вкладаються у рамки 
висловленої Б. МакКлінток гіпотези про індук-
цію переміщень МГЕ як найважливіше джерело 
генетичної варіабельності клітин-хазяїв в умо-
вах стресу. Показано активацію або, напроти, 
пригнічення переміщень евкаріотних МГЕ ши-
роким спектром стресових чинників. При цьо-
му часто-густо структурно близькі транспозони 
дають протилежну відповідь на дію одного і 
того самого чинника. Тому потрібно обережно 
інтерпретувати ті дані, які не прив’язані до кон-
кретних систем стресової відповіді клітини-
хазяїна до уточнення їх молекулярних меха-
нізмів.

На сьогодні вже відомо, що індукувати масо-
ві переміщення МГЕ і таким чином індукувати і 
підтримувати процеси нестабільності геному як 
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генеративних, так і соматичних клітин можуть 
різні чинники. Найсильніший вплив на індук-
цію транспозицій виявляють внутрішньогеномні 
процеси:

• гібридний дисгенез;
• ізогенізація;
• інбридинг;
• аутбридинг.

На цей процес впливають також різні хіміч-
ні сполуки і фізичні чинники (низькі і високі 
температури, гамма-радіація та ін.) (див. огляд: 
Юрченко и др., 2011), а також різні інфекції, різ-
кі зміни умов існування, введення клітин і тка-
нин у культуру in vitro тощо. Розглянемо окремо 
вплив деяких із таких чинників на індукцію пе-
реміщень мобільних генетичних елементів.

7.1. Вибух транспозицій у геномах гібридів

Внаслідок успішної віддаленої гібридизації, 
особливо між рослинами різних видів, утворю-
ються нові геноми, які є зручною експеримен-
тальною моделлю еволюційної геноміки. Злиття 
двох різних геномів в одній клітині приводить 
до значної реконфігурації хроматину і часто су-
проводжується геномними дуплікаціями і хро-
мосомними перебудовами. Ці великі геномні 
модифікації запускають каскади нових регуля-
торних взаємодій і типів експресії генів.

Одним із найцікавіших наслідків гібридиза-
ції як «геномного шоку» є мобілізація і транспо-
зиція мобільних генетичних елементів, що було 
прогнозовано відкривачем самої транспозиції — 
Барбарою МакКлінток, а потім описано у низці 
конкретних досліджень (детальніше див., напри-
клад: Michalak, 2009). Враховуючи, що мобільні 
елементи складають велику частку евкаріотних 
геномів (яка нерідко перевищує 50 % їх вмісту), 
їх динаміка у гібридних геномах має важливе 
значення для розуміння еволюції геномів. Роз-
глянемо це на одному з типових прикладів, де 
описано вибух транспозицій МГЕ у геномах гіб-
ридних соняшників.

У трьох видів соняшнику: Helianthus ano-
malus, H. deserticola тa H. paradoxus було вста-
новлено суттєву індукцію МГЕ, яка відбувалася 
як наслідок гібридизації (Ungerer et al., 2006). 
Усі три види є гібридами двох пращурних ви-
дів — H. annuus тa H. petiolaris. Часто гібриди-
зація, що веде до виникнення нового рослинного 
виду, пов’язана із геномними дуплікаціями (ало-
поліплоїдизацією). Однак у випадку соняшнику 
це не так, оскільки всі п’ять видів є диплоїдами з 
однаковим числом хромосом (2n=34), незважа-
ючи на те, що три види — похідні гібридів, ма-
ють геноми, щонайменше на 50 % більші за такі 
їхніх батьківських видів. Встановлено, що зрос-

тання розміру геному у гібридів може бути част-
ково зумовлене проліферацією послідовностей 
Ty3/gypsy-подібних LTR-вмісних ретротранспо-
зонів (Ungerer et al., 2006).

Пізніше у гібридів соняшнику було ви-
вчено іншу велику надродину LTR-вмісних 
ретро транс позонів — групу Ty1/copia-подібних 
елементів і встановлено її відносну багато-
численність (Kawakami et al., 2010). Ty3/gypsy-
подібні та Ty1/copia-подібні надродини відріз-
няються, головним чином, порядком білкових 
доменів у pol-ділянці, що містить гени, необ-
хідні для синтезу кДНК та інтеграції кДНК 
у хромосоми хазяїна (Kumar, Bennetzen, 1999). 
Автори показали, що Ty1/copia-подібні ретро-
транспозони також зазнають вибуху транспози-
цій у геномах гібридів соняшнику, хоча і менш 
інтенсивного порівняно з Ty3/gypsy-подібними 
МГЕ. На відміну від Ty3/gypsy-подібних МГЕ, 
вибух Ty1/copia-подібних транспозонів відріз-
нявся у різних гіб ридів і був найбільш вираже-
ним у H. paradoxus, що є видом, який трапляєть-
ся в солоній воді (H. anomalus тa H. deserticola 
зростають в умовах, близьких до умов пустелі). 
Хоча чинники зовнішнього стресу можуть впли-
вати на дерепресію МГЕ, автори припускають, 
що у вивченому ними випадку зв’язок «умови 
довкілля — частота транспозицій» є чисто ви-
падковим (Kawakami et al., 2010).

З метою встановлення часу, коли гібридний 
вид зазнав вибуху транспозицій, автори сиквену-
вали пул ПЛР-ампліконів від гібриду і батьків-
ських видів, що являли собою Ty1/copia-подібні 
послідовності. Послідовності вивчених п’яти 
таксонів виявлено також в інших видів рослин, 
що свідчить про те, що ці Ty1/copia-подібні гене-
алогічні лінії є древніми і передують появі групи 
гібридів соняшнику. Однак більшість (70 %) по-
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слідовностей, що лежать в основі вибуху МГЕ, 
виникли від однієї генеалогічної лінії елементів, 
і це говорить про порівняно недавній процес їх 
проліферації.

Це дослідження, на думку П. Міхалак 
(Michalak, 2009), ставить низку суттєвих питань 
для майбутнього вивчення. Зокрема, чи дере-
пресуються ці ретроелементи також у щойно 
створених синтетичних гібридів між H. annuus 
тa H. petiolaris? Чи вивільняє гібридизація та-
кож інші типи мобільних елементів? Який моле-
кулярний механізм дерепресії в усіх випадках? 
Корисну інформацію може надати порівняння 
рівнів цілогеномного метилювання батьківських 
і гібридних видів Helianthus, оскільки саме ме-
тилювання ДНК розгортається як частина ге-
номної «імунної» системи проти мобільних 
елементів. Тим паче, що вже відомо, що гібриди-
зація змінює метилювання ДНК у синтетичних 
алотетраплоїдів Arabidopsis thaliana × A. are-
nosa (Madlung et al., 2002), диплоїдів Solanum 
tuberosum × S. kurtzianum (Marfi l et al., 2006), 
синтетичних гібридів пшениці Triticum aestivum 
(Ozkan et al., 2001) тощо.

Оскільки мобілізація і проліферація мобіль-
них елементів, зумовлені гібридизацією, є широ-
ко розповсюдженими у рослин, припускається, 
що наступні гібридні дуплікації геному (алопо-
ліплоїдизація), що мають місце у багатьох рос-
линних таксонах, слугують захисною реакцією 
на шкідливий вплив мобілізації і проліферації 
МГЕ. Можливо, геноми із «зайвими» генними 
дуплікатами більше здатні до реактивації мо-
більних елементів (Michalak, 2010).

Алополіплоїдія — добре відомий шлях ви-
доутворення у рослин, який полягає у дуплікації 
міжвидового гібридного геному. Однак еволюція 
двох дуплікованих батьківських геномів (тоб-
то гомеологічних субгеномів) в алополіплоїда 
у більшості випадків залишається неясною че-
рез відсутність інформації про початковий стан 
гібридного геному. У більшості природних по-
ліплоїдів з часу процесу гібридизації батьківські 
види еволюціонували чи й вимерли. Spartina 
anglica C. E. Hubard (Poaceae) — один з неба-
гатьох добре відомих алополіплоїдів, що виник 
недавно. Spartina anglica виник близько 1890 р. 
у південній Англії (Southampton Water) після 
гібридизації між місцевим S. maritime Fernald 

(2n = 60) та інтродукованим зі сходу Північної 
Америки S. alternifl ora Loiseleur (2n = 62). Хромо-
сомне подвоєння у стерильного гібриду (Spartina 
× town sendii) дало початок новому алоплоїдному 
виду (2n = 120, 122 та 124). Цей вид — фертиль-
на, багаторічна рослина, що активно колонізува-
ла соляні болота і дельти річок Британії і Франції, 
розпочинаючи з 1890 та 1906 рр. відповідно. Цей 
кореневищний вид характеризується значною 
насіннєвою продукцією і сильним латеральним 
клональним ростом. Як молодий вид (віком мен-
ше ніж 150 років) S. аnglica є особливо зручною 
моделлю для вивчення еволюції алополіплоїд-
ного геному, оскільки його батьківські види на-
дійно ідентифіковані і дожили до наших днів.

Тому досить цікавими є результати дослі-
дження активації ретротранспозонів батьків-
ських видів у популяціях цього порівняно моло-
дого алополіплоїдного виду Spartina anglica, що 
наведені у роботі (Baumel et al., 2002). Автори 
вивчили еволюційні зміни, що супроводжують 
стабілізацію цього виду. Оскільки алополіплої-
дія є геномним шоком, що викликає інсерційну 
активність ретроелементів, вивчали, чи акти-
вуються ретротранспозони батьківських видів 
у геномі S. аnglica. Для цієї мети використову-
вали методи IRAP-аналізу, які є методами, що 
ґрунтуються на багатолокусній ПЛР, яка виявляє 
процеси інтеграції ретротранспозона у геном. 
Виявили, що вивчені популяції складалися зде-
більшого з одного великого багатолокусного 
генотипу, ідентичного першому поколінню гіб-
рида S. × townsendii. У молодому алополіплоїд-
ному геномі траплялося кілька нових інтегра-
ційних сайтів. У алополіплоїда також виявили 
чітку адитивність батьківських субгеномів. Ці 
два важливих факти, на думку дослідників, вка-
зують на те, що геном S. аnglica не зазнав вели-
ких змін з часу його формування (Baumel et al., 
2002). Це вступає у протиріччя з раніше отрима-
ними численними даними про швидкі структур-
ні зміни геному в експериментально ресинтезо-
ваних алополіплоїдів (див., наприклад: Грант, 
1984, 1991).

Очевидно, що гібридні генетичні дисфункції 
зростають не лише внаслідок дивергенції повто-
рів несумісних алелей, але й також є результатом 
великого різноманіття механізмів, пов’язаних із 
підтриманням цілісності хроматину. Зокрема, гі-
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бридизація у рослин і тварин порушує характер 
метилювання ДНК й імпринтингу. Ці епігене-
тичні зміни можуть бути пов’язані з транскрип-
ційною активацією і мобілізацією рухомих гене-
тичних елементів у гібридів (Michalak, 2009).

Наразі стає зрозумілим, що неможливо роз-
глядати роль транспозонів за гібридного дисге-
незису окремо від епігенетичних механізмів і 
шляхів, у яких задіяні малі РНК. Так, встановле-
но, що активація ретроелементів у гібридів від 
міжвидового схрещування зумовлена суттєвим 
недометилюванням ДНК, що узгоджується із 
уявленням про метилювання як захисну систему 
хазяїна проти проліферації мобільних елементів. 
Малі РНК, такі як siРНК та ріРНК, очевидно, 
розвивалися головним чином як засоби репресії 
МГЕ. Складність взаємодій додатково посилю-
ється тим, що некодуючі малі РНК є активними 
гравцями епігенетичної регуляції, можливо, за-
безпечуючи сиквенс-специфічну зону контак-
ту між послідовністю ДНК і її епігенетичним 
станом. Так, встановлено, що у дрозофіли Piwi 
сприяє евхроматиновим гістонним модифікаці-
ям і транскрипції ріРНК у субтеломерному гете-
рохроматині (Yin, Lin, 2007).

Модель несумісності Добжанського – Мю-
лєра припускає, що гібридні дисфункції є ре-
зультатом негативних епістатичних взаємодій 
між алелями, що дивергували в різних популяці-
ях чи видах. Josefsson et al. (2006) запропонували 

«DMI-розширення» — «дозозалежну індукцію» 
до моделі кількісних взаємодій між материнськи-
ми і батьківськими факторами і пояснили дозо-
ву чутливість, яку вони спостерігали у гібридів 
арабідопсиса. Ця модель припускає, що чоловічі 
і жіночі клітини відрізняються за кількістю ре-
гуляторних і цільових сайтів і що жіночі гамети 
мають доставляти достатню кількість факторів 
репресії, щоб наситити сайти зв’язування, що 
походять від чоловічих гамет. Якщо кількість 
недостатня, то і материнські, і батьківські (чо-
ловічі) цільові сайти уникнуть сайленсування. 
Так, якщо має місце диференціальний розподіл 
материнських малих РНК між видами або якщо 
ці малі РНК відрізняються за своєю здатністю 
супресувати свої мішені, то проявлятимуться 
дерепресія мобільних елементів чи інші пору-
шення підтримання цілісності хроматину. Ця 
модель дозволяє робити нові передбачення, що 
піддаються перевірці. Наприклад, материнські 
постзиготичні ефекти мають супроводжуватися 
відмінностями у материнському внеску транс-
криптів. Якщо у гібридів пошкоджено ріРНК-
шлях, це має приводити до дерепресії мобільних 
елементів. Якщо ж ці ефекти є дозозалежними, 
тоді підвищений материнський внесок до зиготи 
має приводити до повної чи часткової супресії 
гібридних дисфункцій, що і спостерігали в ара-
бідопсиса (деталі і посилання див.: Michalak, 
2009).

7.2. Генотоксичний стрес і мобілізація транспозонів

Ще однією формою клітинного стресу, для 
якого була показана участь в індукції багатьох 
МГЕ, що належить до різних родин і навіть 
класів, є генотоксичний стрес, який призводить 
до появи різних форм пошкоджень ДНК під дією 
зовнішніх або клітинних факторів. Гіпотеза про 
те, що транспозони є джерелом геномної неста-
більності і, у свою чергу, генотоксичний стрес 
може сприяти їх мобілізації, була висловлена 
Б. МакКлінток. Її експерименти були пов’язані 
з вивченням варіацій фенотипу за самозапилен-
ня рослин кукурудзи, отриманих схрещуванням 
двох батьків, кожен з яких ніс у своєму геномі 
хромосому з кінцевою транслокацією. Розриви 
хромосом у кожного з батьків сталися в анафа-
зі мейозу, і в подальшому кожна з аберантних 

хромосом проходила через серію хромосом-
них пошкоджень за типом розрив — злиття — 
міст у декількох послідовних анафазах мітозу 
за розвитку чоловічого та жіночого гаметофітів 
(McClintoсk, 1984). Стресовий фактор, який ви-
кликав переміщення деяких мобільних генетич-
них елементів і, завдяки цьому, варіацію забарв-
лення зерен кукурудзи — дволанцюгові розриви 
ДНК, у сучасній літературі однозначно був би 
визначений як генотоксичний стрес. Пізніше, 
використовуючи цілу низку біотичних і абіотич-
них стресових чинників, включаючи УФ-світло 
та γ-випромінювання, Б. МакКлінток та інші 
дослід ники феномена генетичної нестабільнос-
ті у кукурудзи неодноразово спостерігали по-
яву зерен з варіацією забарвлення, пов’язаною 
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з переміщеннями ДНК-транспозонів (Wessler,
1996).

На сьогодні відома низка чинників фізичної 
природи, хімічних речовин та природних про-
цесів, здатних призводити до пошкоджень ДНК, 
серед яких УФ і рентгенівське випромінювання, 
велика кількість фармакологічних препаратів і 
ксенобіотиків, клітинний поділ та багато інших 
факторів. Пошкодження ДНК різними агентами 
мають різну структуру і репаруються різними 
клітинними механізмами. Переміщення МГЕ, 
так само як і окислювальний стрес, веде до по-
двійних розривів ДНК (DSB), які можуть усува-
тися репарацією зі з’єднанням негомологічних 
кінців (non-homologous end joining — NHEJ). 
Пошкодження основ нуклеотидів з утворенням 
димерів індукуються УФ-спектром випроміню-
вання, в тому числі і за довгострокового пере-
бування під прямим сонячним світлом, і репа-
руються за допомогою ексцизії основ. Зупинка 
реплікаційної вилки в клітинах, що діляться, 
призводить до пошкоджень ДНК, які є субстра-

тами для гомологічної рекомбінації. Подвійні 
розриви ДНК, які найчастіше пов’язані з пере-
міщеннями МГЕ, являють собою гостру форму 
генотоксичного стресу, що загрожує цілісності 
геному, активує пункти контролю клітинного ци-
клу (cell cycle checkpoints) і нерідко веде до заги-
белі клітини (Farkash, Prak, 2006).

Продемонстровано активацію низки МГЕ 
генотоксичними агентами та участь клітинних 
факторів репарації в їх переміщенні, приклади 
яких наведено в огляді (Чересиз и др., 2008).

У бактерій репарація пошкоджень ДНК про-
ходить у результаті активації системи SOS-від-
повіді на генотоксичний стрес. Для евкаріотів 
подібна система ще не описана, але припуска-
ється існування таких механізмів у рослин (Burr, 
Burr, 1988), і є свідоцтва наявності її в кліти-
нах евкаріотів у культурі in vitro, яку запропо-
новано називати VAMOS (Variation Modulation 
System) — система модуляції варіабельності 
(Bregliano et al., 1995; Capy et al., 2000).

7.3. Активація МГЕ у культурі клітин і тканин

Культивування клітин евкаріотів in vitro та-
кож може бути стресовим чинником, що визна-
чає поведінку МГЕ, які містяться в геномі цих 
клітин. Розглянемо детальніше активацію транс-
позонів різних родин за умов культивування 
in vitro.

В умовах культури тканин було встановлено 
активацію ДНК-транспозонів Ас і Spm кукурудзи 
(Peschke et al., 1987; Peschke, Phillips, 1991), ретро-
транспозонів Tnt1 (Grandbastien et al., 1989) і Tto1 
(Hirochika, 1993) тютюну, Tos17 (Hirochika et al., 
1996; Liu et al., 2004) і mPing (Kikuchi et al., 2003) 
рису, ДНК-транспозона Isaac у сорго (Эльконин 
и др., 2010) тощо. При цьому в потомстві рослин-
регенерантів у деяких випадках виявляли широ-
кий спектр мутацій, зумовлених активністю МГЕ.

Вперше переміщення ДНК-транспозонів 
Activator (Ac) і Supressor-mutator (Spm) у резуль-
таті культивування тканин in vitro було виявлено 
у рослин-регенерантів кукурудзи, виявлялися 
вони у вигляді рідкісних плямистих зернівок 
(Peschke et al., 1987). До речі, саме подібний мо-
заїчний фенотип було виявлено Б. МакКлінток 
при відкритті існування «рухомих» генів.

Перший виявлений copia-подібний ретро-
транспозон тютюну Tnt1 («транспозон Nicotiana 
tabacum») було ідентифіковано за його інсер-
цією в ген нітратредуктази, що відбулася під час 
культивування протопластів тютюну. Оскільки 
ретротранспозони переміщуються за допомо-
гою РНК-посередника, дослідники припустили, 
що якийсь із чинників культивування активував 
транскрипцію Tnt1 (Grandbastien, 1998). Пізніше 
було встановлено, що для Tnt1 притаманна ор-
ганоспецифічна експресія, яка обмежує актив-
ність МГЕ тканинами кореня, але несподівано 
у ході отримання культури протопластів відбу-
лася його індукція. Вважається, що причиною її 
став грибковий екстракт, який використовується 
для лізису клітинної стінки і є індуктором за-
хисної відповіді рослин (так звана гіперчутлива 
відповідь). Одночасно цей екстракт активував 
промотор, що міститься на 5′-кінці Tnt1, який 
контролюється сигналами, що запускали захис-
ну відповідь рослин (Wessler, 1996).

У подальшому за пошуку ретротранспозо-
нів типу copia на основі ПЛР з використанням 
пари праймерів до консервативних ділянок гена 
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зворотної транскриптази були відкриті ще два 
ретротранспозони тютюну — Tto1 і Tto2. Спо-
чатку їхні транскрипти було виявлено в культу-
рі тканин, але не в клітинах рослини in vivo. Ця 
транскрипція привела до значного збільшення 
кількості копій МГЕ в культурі клітин і регене-
рованих з них рослин.

Слід підкреслити, що ретротранспозон тю-
тюну Tto1 — це один саме з тих ретротранспозо-
нів, що активується у культурі тканин. Регулю-
ється він на транскрипційному рівні. Виявлено, 
що експресія елемента Tto1 індукується у лист-
ках тютюну стресом, викликаним пораненням. 
Добавка екзогенного метилжасмонату — по-
тенційного індуктора генів, що індукуються 
у рослин пораненням, посилює експресію РНК 
Tto1. Ця РНК виявляється протягом 2–4 год піс-
ля поранення (надрізу тканини), і її підвищений 
рівень зберігається впродовж наступних 48 год. 
Рівень експресії РНК Tto1 вищий у молодих 
листків порівняно зі зрілими, що свідчить про 
роль фізіологічних чинників регуляції відповіді 
мобільного елемента Tto1 на рановий стимул. 
Виявлена експресія конструкції, що містить LTR 
Tto1 і ген β-глюкуронідази (LTR:GUS), свідчить, 
що Tto1 містить цис-регуляторні ділянки, які 
відповідають за рановий стимул і реакцію на ме-
тилжасмонат (Takeda et al., 1998).

Подібним шляхом було ідентифіковано і 
перші активні ретротранспозони рису — Tos10, 
Tos17 і Tos19 (від — транспозон Oryza sativa), 
транскрипти яких також виявляли лише в куль-
турі клітин, а кількість копій у геномі рослин-
регенерантів зростала.

Особливий випадок представляє пролонго-
вана транскрипція Tos17, яка постійно відбува-
ється впродовж вирощування клітин і призво-
дить до накопичення копій МГЕ за тривалого 
культивування in vitro. Таким чином, Tos17 пред-
ставляє нову парадигму активації МГЕ в куль-
турі клітин, що відрізняється від одномоментної 
індукції Tnt1 або МГЕ дрозофіли за викорис-
тання процедури переводу клітин у культуру. 
Крім того, перманентний характер активності 
Tos17 вказує на один із механізмів, що лежить 
в основі вищої частоти прояву сомаклональних 
варіацій у рослин, отриманих за регенерації із 
довгострокових культур клітин порівняно з ко-
роткотривалими (Wessler, 1996).

Окрім наведених вище прикладів продук-
тивної мобілізації МГЕ рослин у культурі тка-
нин, слід відзначити досить часту детекцію 
транскриптів низки ретротранспозонів за від-
сутності даних про недавні переміщення від-
повідних МГЕ. Протопласт-специфічні РНК-
послі довності ретротранспозонів, які належать 
до родини copia — Prt1c, Prt3c, Prt4c, Prt5c та 
Prt6c, знайдено у картоплі. До тієї самої родини 
МГЕ належить елемент Bare-1 ячменю, який 
експресується в калюсних культурах і в отри-
маних із листків протопластах. Транскрипція 
SINE-елемента SI у калюсних культурах сої до-
повнює ці дані і свідчить, що всі основні кла-
си МГЕ можуть активуватися в культурі тканин 
(Grandbastien, 1998).

Хоча активація в умовах культури in vitro є 
загальною рисою рослинних МГЕ, не слід вва-
жати, що всі подібні події є варіаціями єдиного 
механізму відповіді рослинних МГЕ на перебу-
вання у культурі клітин. Наприклад, транспози-
ція Tnt1A в ген нітратредуктази була виявлена 
в рослинах, регенерованих із культури клітин, 
отриманої з протопластів. Однак транскрипції 
Tnt1A в суспензійних культурах клітин не спо-
стерігали, незважаючи на деяке збільшення чис-
ла копій цього транспозона у таких культурах. 
На противагу цьому, в культурі клітин тютюну 
були виявлені як експресія, так і транспозиції 
Tto1, Tos10 і Tos17. Експресія Tto1 ще більше 
посилювалася за ізоляції протопластів, тоді як 
для Tos17 нічого подібного не спостерігали. Ди-
ференціальну експресію різних МГЕ різними 
умовами in vitro можна пояснити тим, що регу-
ляція як мінімум двох каскадів генів — систе-
ми захисту і системи клітинного поділу — може 
по-різному модулюватися в різних клітинних 
культурах, і рослинні МГЕ, що перебувають під 
контролем чинників однієї з цих систем або під 
подвійним контролем, будуть по-різному пово-
дитися в умовах in vitro (Grandbastien, 1998).

Слід відзначити, що і до сьогодні культура 
тканин є джерелом все нових і нових МГЕ. Зо-
крема, нещодавно був відкритий новий hAT-
транспозон у культурі тканин кукурудзи, так 
званий tissue culture Up-regulated (TCUP) — 
транспозон, який транскрибується у відповідь 
на обробку 5-аза-2-дезоксицитидином (демети-
лювальним агентом). Вважається, що TCUP — це 
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транспозони, які є особливо чутливими до стре-
сових чинників довкілля, зокрема до умов куль-
тури тканин, а епігенетичні зміни (наприклад, 

деметилювання) посилюють реакцію геному 
на стрес за клонального розмноження рослин 
(Smith et al., 2012).

7.4. Вплив температури

Залежність переміщень транспозонів від 
температури найкраще показана для дрозофіли 
(Чересиз и др., 2008; Козерецкая, 2010), відома 
така залежність і для МГЕ інших класів евкаріо-
тів. Наприклад, присутність у довгих інвертова-
них повторах та в середині самої послідовнос-
ті транспозона DIRS-1, знайденого у дріжджів 
Dictyostelium, промоторів, подібних до консен-
сусних промоторів генів теплового шоку дро-
зофіли, робить його експресію залежною від 
температури довкілля. Здатність промоторів 
DIRS-1 індукувати синтез РНК у дріжджів вка-
зує на консерватизм механізму теплового шоку 
в евкаріотів (Zuker et al., 1984).

Підвищення температури від 22 ° С (фізіо-
логічна температура для дріжджів) до 30 ° С 
знижує втричі транспозиційну активність ретро-
транспозона дріжджів Ty3. Подальший підйом 
температури всього до 33 ° С призводить до над-
звичайно різкого зниження числа транспозицій 
(ще в 370 разів), а при 37 ° С транспозиції Ty3, 
як й іншого ретротранспозона дріжджів Ty1, 
не спостерігали зовсім. На прикладі кукурудзи 
встановлено, що холодовий шок активує ретро-
транспозони, механізмом чого є сильне гіпоме-
тилювання ДНК клітин рослини (Casacuberta, 
Santiago, 2003). Подібне явище описане і для ро-
тиків Antirrhinum (Lukens, Zhan, 2007).

7.5. Вплив інфекцій вірусного, бактеріального і грибкового походження

У рослин індукція переміщень показана 
за бактеріальних та вірусних інфекцій. Промо-
тор першого з виявлених активних транспозонів 
рослин — Tnt1, copia-подібного ретротранспо-
зона тютюну, індукується низкою біотичних та 
абіотичних чинників, серед яких інфекції ві-
русного, бактеріального і грибкового походжен-
ня (Grandbastien, 1998), які активують систему 
захисту рослинної клітини, що також назива-
ється системою надчутливої відповіді (Wessler, 
1996). Поряд з іншими чинниками вірусні атаки 
є причиною індукції іншого транспозона тютю-

ну — Tto1. Для цих двох транспозонів виявлено 
зв’язок їх індукції із захисною відповіддю рос-
линної клітини. Поки невідомо, чи існує такий 
зв’язок для інших МГЕ. Проте транскрипти ще 
одного ретротранспозона тютюну — Tto5 — 
виявляються у тканинах, заражених вірусом. 
Транс позиція Bs1-ретроелемента кукурудзи в 
ген алкогольдегідрогенази також встановлена 
після вірусної інфекції, хоча безпосередньо-
го зв’язку між мобілізацією МГЕ та інфекцією 
не встановлено (Johns et al., 1985; Grandbastien, 
1998; див. також розділ 3.9).

7.6. Яровизація рослин і транспозони

Для рослин, як прикріплених автотрофів, 
дуже важливим є своєчасне відчуття зовнішніх 
змін та ініціювання у відповідь зміни генної екс-
пресії. Реакція може бути короткотерміновою (на-
приклад, синтез захисних молекул проти стресу) 
і довготерміновою (наприклад, фенотипова плас-
тичність зі зміною програм розвитку), оскільки 
тканини рослин, як правило, мають ту перевагу, 
що у них відсутній жорсткий план розвитку. Епі-
генетичні системи мають бути частиною естафети 
від самого початку — відчуття (реєстрації) зміни 

в навколишньому середовищі до зміни в експресії 
геномів. Здатність цих систем змінюватися швид-
ко і зворотно, зберігаючи при цьому потенціал 
до збереження стабільної «пам’яті» впродовж бага-
тьох клітинних поділів, пояснює гнучкість реакції 
рослин на зовнішнє середовище. Можливо, тому 
епігенетичні системи рослин є складними і міс-
тять деякі унікальні складові, яких немає в інших 
евкаріотів (детальніше див.: Кунах, 2011, 2011а).

Одним із прикладів епігенетичної реакції 
рослин на зовнішні зміни є регуляція часу цві-
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тіння (тобто ініціювання розвитку цвітіння) 
у Arabidopsis thaliana у відповідь на тривалі 
періоди низьких температур, відомі як яровиза-
ція. Деякі генотипи цього виду при підготовці 
до цвітіння потребують тривалого періоду низь-
ких температур, поводячи себе як озимі одноріч-
ники. Ця потреба в яровизації блокує цвітіння, 
поки не настане сприятлива весняна погода. Інші 
генотипи для індукції цвітіння не потребують 
холодової обробки. Значні генетичні відміннос-
ті між цими генотипами виявлено у двох локу-
сах — FRIGIDA (FRI) та FLOWERING LOCUS C 
(FLC). Молекулярні дослідження показали, що 
FLC діє як репресор цвітіння, а FRI підвищує 
кількість FLC, тому ці два білки діють синер-
гічно, блокуючи цвітіння. Яким чином обробка 
холодом блокує цю репресію? Обробка холодом, 
очевидно, «реєструється і зберігається росли-
ною», оскільки коли температура зростає і міто-
тичні поділи клітин продовжуються, пам’ять про 
обробку холодом ще зберігається, як і здатність 
до цвітіння. Наразі показано, що зберігання цієї 
епігенетичної інформації є вирішальним для ре-
акції на яровизацію. За обробки холодом впро-
довж значного проміжку часу хроматин у локусі 
FLC змінюється, при цьому зменшується ацети-
лювання гістонів у Н3 К9 та К14 сайтах і зростає 
метилювання у Н3 К9 та К27 сайтах, що зумов-
лює формування гетерохроматину (Bastow et al., 
2004; Sung, Amasino, 2004). Є відомості, що цей 
локус має зменшене триметилювання Н3 К4, 
а це є міткою транскрипційної активації після 
яровизації (Amasino, 2004). З’ясувалося, що кін-
цевий результат тривалої обробки холодом — це 
формування гетерохроматину і сайленсинг FLC, 
що інгібує його як основний репресор цвітіння.

Для нас важливим і цікавим є те, що екс-
пресія алелей FLC із мобільними елементами, 
вставленими в інтрон, знижується і рослина 
швидко цвіте без яровизації, оскільки присут-
ність транспозона індукує стабільне формування 
гетерохроматину в локусі, імітуючи індукований 
яровизацією гетерохроматин (Amasino, 2004).

Робота з вивчення яровизації надала чіткий 
приклад рослин, що набули і використовують 
інформацію з навколишнього середовища, при 
цьому епігенетична інформація не стає спадко-
во стабільною. У яровизованих рослин епіге-

нетична пам’ять про холод передається через 
мітоз, але не мейоз — у потомства від оброб-
лених холодом рослин час цвітіння не зміне-
ний. За репродуктивного розвитку має існувати 
система, яка перевстановлює цей специфічний 
гетерохроматиновий стан після того, як сигнал 
до ініціації цвітіння було передано. І дійсно, для 
FLC не відомі стабільні епімутації/епіалелі, які 
позначаються на часі цвітіння, є лише варіанти 
послідовностей, зокрема наявність/відсутність 
транспозонових вставок. Чому ж цей особливий 
гетерохроматиновий стан перевстановлюється 
так ефективно? Одна з причин полягає в тому, 
що FLC-локус є частиною домену, відповідаль-
ного за яровизацію, і він може мати свої влас-
ні унікальні хроматинові мітки. Показано, що 
на FLC та сусідній локус (з невідомою функ цією) 
координовано впливає яровизація (Finnegan et 
al., 2004). При цьому трансгени, вставлені у цю 
ділянку, набувають яровизаційної реактивності, 
і якщо саму послідовність цієї ділянки перене-
сти в іншу частину геному, вона зберігає свою 
яровизаційну реактивність і може позначатися 
на сусідній послідовності. У цілому це говорить 
про те, що ділянка FLC є вирішальною для на-
буття особливого гетерохроматинового інфор-
маційного стану, який згодом може розповсю-
джуватися за її межі до сусідньої послідовності. 
Подальший аналіз властивостей цього домену з 
метою вивчення, чому і як він потім втрачає цю 
гетерохроматинову мітку і яка роль у цих проце-
сах транспозонів, є надзвичайно важливим.

Розглянемо таке цікаве явище, як спонтанне 
виникнення ярих рослин у популяціях деяких 
озимих злакових культур.

Відомо, що швидкість і тип розвитку рос-
лин визначаються складною взаємодією як їх-
ніх генетичних систем, так і генотипів з ґрунто-
во-кліматичними умовами зростання. Вияв цих 
властивостей у ярих пшениць, жита, тритикале 
багато в чому залежить від системи домінантних 
генів, які визначають реакцію рослин на ярови-
зацію (еволюцію цих генів, механізми їх дії і від-
повідні посилання наведено у роботі (Степоч-
кин, Артемова, 2008)).

Спонтанні ярі мутації виникають рідше, ніж 
індуковані мутанти (Рутц, 2005). Проте дослі-
дження тритикале показали, що умови, за яких 
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формувалося насіння вихідної популяції, і умо-
ви, в яких вегетували рослини, що з нього ви-
росли, можуть значно змінювати частоту появи 
ярих рослин. Зокрема, були виявлені кореляції 
між частотою виникнення ярих рослин у попу-
ляціях озимих форм тритикале і різними факто-
рами довкілля в умовах Сибіру — температурою 
повітря у червні, кількістю опадів у липні. На це 
явище впливали навіть терміни зберігання на-
сіння (Степочкин, Артемова, 2008).

Одним із механізмів спонтанної появи ярих 
рослин, на думку авторів (Степочкин, Артемо-
ва, 2008), може бути участь у спадкових змінах 
рослин їхніх мобільних генетичних елементів, 
можливо, ДНК-транспозонів, які розміщені без-
посередньо поблизу або саме у регуляторній 
ділянці гена Vrn1 (головний ген, що виробляє 
транскрипт, який переключає розвиток рослин 
від вегетативного до генеративного). Активність 
однієї або кількох копій мобільних елементів по-
близу регуляторної частини гена могла привести 
до утворення делеції сайта зв’язування репресо-
ра у промоторній ділянці внаслідок низки мож-
ливих механізмів: вирізання/вбудовування МГЕ, 
рекомбінації між копіями МГЕ або утворення 
локальних пошкоджень ДНК (у першу чергу дво-
ланцюгових розривів) з наступним утворенням 
делеції у ході роботи систем клітинної репарації. 
Домінантна депресивна алель сайта зв’язування 
репресора у гені Vrn1 може виникнути і в ре-
зультаті виникнення великої за розміром інвер-
сії між двома копіями МГЕ, впродовж якої сайт 
зв’язування репресора «переноситься» на сут-
тєву відстань від ділянки початку транскрипції 
гена, або навіть незначної інверсії, яка роз’єднує 
сайт зв’язування і початок транскрипції за раху-
нок упровадження між ними бар’єрної/інсуля-
торної послідовності (яка обмежує цис-взаємо-
дії між регуляторними ділянками, що містяться 
по обидва боки від неї).

Утворення дерепресованої домінантної алелі 
Vrnl внаслідок активності МГЕ може відбуватися 
постійно з частотою, що відповідає характерній 
для даного виду частоті МГЕ-опосередкованих 
подій. За відсутності тиску специфічних чинни-
ків добору (температурний режим, фотоперіо-
дизм) виникнення ярого фенотипу, відповідного 
такій домінантній алелі, не буде викликати зрос-

тання ступеня пристосування його носіїв, і такі 
алелі з часом будуть елімінуватись із популяції. 
Однак у популяціях помірного кліматичного по-
ясу ярий фенотип адаптується до сезонних змін 
клімату, і домінантні Vrnl алелі, з’явившись од-
ного разу, будуть мати селективну перевагу і збе-
рігатись у високій концентрації.

Екологічні чинники у таких популяціях мо-
жуть носити стресовий характер, а вплив таких 
факторів на геном веде до мобілізації геномних 
МГЕ. Індукція експресії та/або переміщення 
МГЕ широким спектром стресових чинників, як 
геномних, так і довкілля, особливо характерна 
для рослин. У низку таких чинників, як ми вже 
відзначали вище, входять вірусні, бактеріальні і 
мікозні інфекції, культивування рослинних клі-
тин in vitro (отримання калюсних культур, ізо-
ляція протопласта тощо), обробка низкою хіміч-
них препаратів, поранення, а також кліматичні 
чинники, зокрема холодовий стрес.

Індукована стресом активація рослинних 
ретротранспозонів пов’язується з наявністю в їх 
промоторній ділянці (5′-кінцевий довгий пов-
тор) cis-регуляторних послідовностей, схожих з 
регуляторними послідовностями генів системи 
стресової відповіді рослин, здатних відгукувати-
ся на різні стимули (Grandbastien, 1998). Альтер-
нативний шлях стресової активації МГЕ рослин 
містить у собі механізм релаксації геномного 
сайленсингу під дією стресу, що продемонстро-
вано на прикладі активації ретротранспозон-
ної послідовності ZmMll рисового геному, яка 
викликана сильним деметилюванням локусу, 
що її містить, під дією холоду (Steward et al.,
2002).

На думку П. Г. Стьопочкіна і Г. В. Артьомо-
вої (2008), у рослинних популяціях озимих зла-
ків помірних широт можна чекати на спалахи 
мутабільності, пов’язані з активністю МГЕ під 
впливом екологічних чинників, і підвищену час-
тоту фіксації тих інсерційних алелей, наявність 
яких буде пов’язана з адаптацією до діючих стре-
сових чинників і буде надавати селективну пере-
вагу їхнім носіям. Видається цілком вірогідним, 
що згадані вище чинники могли привести до по-
яви делеційних дерепресованих алелей Vrnl, які 
запускають адаптивну генетичну програму, ха-
рактерну для ярих рослин.
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7.7. Молекулярні механізми індукції транспозицій

Зрозуміти закономірності поведінки кон-
кретних МГЕ під дією того чи іншого стресово-
го чинника неможливо без знання молекулярних 
механізмів, які лежать в основі такої регуляції. 
Одним із механізмів індукції як ДНК-транспо-
зонів, так і ретроелементів, є підвищений рівень 
транскрипції, який приводить до підвищених 
концентрацій функціональних білків МГЕ, необ-
хідних для транспозиції, а у випадку ретротранс-
позонів — і геномної РНК. Це може, почасти, 
забезпечуватися наявністю стрес-індукованого 
промотора, який регулюється клітинними фак-
торами, що беруть участь в індукції стресової 
відповіді клітин. Так, наявність hsp-подібного 
промотора у мобільних елементів DIRS-I y 
Dictiostellum, copia і mariner y Drosophila робить 
активацію цих МГЕ залежною від низки стре-
сових чинників, які індукують систему білків 
теплового шоку. Можна припустити, що протео-
літичний каскад, який запускається стресом, при-
водить до звільнення транскрипційних факторів, 
які необхідні для індукції генів антистресового 
захисту й одночасно активують ті транспозони, 
промотори яких містять сайти зв’язування цих 
транскрипційних факторів (Capy et al., 2000).

У літературі про транспозони неодноразово 
трапляються відомості про кореляцію індукції 
генів системи захисту і деяких МГЕ. Так, індук-
ція кількох добре вивчених ретротранспозонів 
рослин різними стресовими чинниками харак-
теризується складною диференційною регуля-
цією їх активності, пов’язаною з активністю 
двох генних каскадів — системи генів стресової 
відповіді, яка активується після патогенної ата-
ки, і системи генів клітинного поділу і росту. Це 
добре демонструє мобілізація ретротранспозо-
нів тютюну в культурі протопластів, калюсних 
і клітинних культур, адже саме гени захисту і 
клітинного поділу активуються в цих культурах 
(Grandbastien, 1998). Протопласт-специфічна 
експресія Tnt1A, як показано, в основному викли-
кається обробкою клітин грибковим екстрактом. 
Крім того, промотор Tnt1A активується низкою 
інших речовин бактеріального походження, са-
ліциловою кислотою, пораненням або вірусною, 
бактеріальною чи грибковою інфекцією. Поді-
бні індуктори (вірусна інфекція, поранення, са-

ліцилова кислота) характерні і для іншого тран-
спозона тютюну — Tto1, вказуючи на зв’язок 
експресії обох МГЕ з активацією генів системи 
захисту рослинної клітини. Однак експресія 
Tto1, а не Tnt1 А, в суспензійних культурах де-
монструє різницю в регуляції: Tto1 може пере-
бувати під подвійним контролем генів захисту 
і клітинного поділу, як це показано для кількох 
рослинних генів з протопласт-специфічною 
експресією. Такі тонкі відмінності у профілях 
стрес-індукованої активації пов’язують із наяв-
ністю в їхній промоторній ділянці (5′-кінцевий 
довгий повтор) декількох cis-регуляторних по-
слідовностей, здатних відгукуватися на різні 
стимули (Grandbastien, 1998).

У випадку Tnt1 є три підродини цього 
МГЕ — Tnt1A, Tnt1B і Tnt1C, які активуються 
різними стресовими чинниками, що асоційова-
ні із захисними реакціями рослин. Відмінності 
в їхній транскрипційній регуляції зумовлені на-
явністю у ділянці U3 їхнього 5′-кінцевого по-
втору різних cis-регуляторних елементів. Пара 
таких елементів у Tnt1A має послідовність, 
подіб ну до промоторів генів захисної відповіді 
рослин (Casacuberta, Santiago, 2003).

Експресія іншого ретротранспозона тютюну, 
Tto1, під час захисної відповіді визначається по-
слідовністю довжиною 13 п. н., яка специфічно 
зв’язується з різними транскрипційними фактора-
ми родини MYB. Один із таких факторів, LBM1, 
є ідентичним іншому фактору MYB-1, що індуку-
ється вірусною інфекцією. Підвищена експресія 
іншого, NtMYB2, одночасно активує транскрип-
цію Tto1 і гена захисної відповіді PAL у тютюну. 
Крім того, виявлено гомологію між промоторни-
ми послідовностями Tto1 і геном захисної відпо-
віді Aopr1 у спаржі (Casacuberta, Santiago, 2003).

Викладене свідчить про те, що сумісна ін-
дукція захисної відповіді і ретротранспозонів 
рослин зумовлюється гомологічними промото-
рами, але не дає відповіді на питання про ево-
люційну природу цієї гомології. Разом з тим, по-
дібність послідовностей ретротранспозонових 
промоторів з промоторами захисних генів та іс-
нування єдиної системи їх регуляції транскрип-
ційними факторами, очевидно, є результатом 
конвергентної еволюції.
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Одним із найважливіших механізмів, що 
здатні індукувати переміщення транспозонів 
у відповідь на стрес, є клітинні механізми репа-
рації, які відповідають за відновлення структури 
ДНК при подвійних розривах. Більшість МГЕ 

викликають подвійні розриви за переміщень і 
тому залежать від клітинних систем репарації, 
які забудовують ці розриви, в першу чергу — від 
системи негомологічної репарації зі з’єднанням 
кінців ДНК.

7.8. Епігенетичний контроль і місцеспрямування інсерцій
як відповідь на екологічні впливи

Більшу частину геномів евкаріотів склада-
ють висококопійні мобільні генетичні елементи. 
Вважається, що вони відіграють ключову роль 
в еволюції генів і геномів. Одним із невиріше-
них питань лишається те, як геном хазяїна може 
витримувати вибухи сотень і тисяч вставок, які, 
очевидно, не такі вже й рідкісні в природі.

Стабільність багатьох транспозонів забез-
печує епігенетичний контроль. Наприклад, CpG-
метилювання є основним механізмом транс-
крипційного сайленсингу L1-елемента, і деме-
тилювання 5′-нетрансльованої ділянки цього 
транспозона буде приводити до його активної 
транскрипції і ретротранспозиції. Метилювання 
5′-UTR L1-елемента, можливо, опосередковуєть-
ся метил-CpG-зв’язувальним білком 2 (МеСР2), 
який інгібує ретротранспозиції L1 в культурі тка-
нин. Оскільки відомо, що окислювальний стрес 
знижує афінність МеСР2 до ушкодженої мети-
льованої ДНК, то поява ушкоджень ДНК, викли-
каних таким стресом, поблизу сайта локалізації 
L1 приводить до його дерепресії. Ушкодження 
ДНК можуть мати і глобальний ефект на мети-
лювання геномних L1-елементів (приклади і по-
силання див. у огляді: Чересиз и др., 2008).

Ще одним прикладом стресової активації 
МГЕ, яка залучає механізм релаксації епігене-
тичного сайленсингу, може бути також індукція 
переміщень рослинних ретротранспозонів за дії 
певних стресорних чинників. Зокрема, показано, 
що холодовий шок приводить до дуже сильного 
гіпометилювання ДНК клітин і активації ретро-
транспозонових послідовностей у кукурудзи 
(Casacuberta, Santiago, 2003). Подібний механізм 
деметилювання холодовим шоком індукує реак-
тивацію транспозона Tam3 у локусі nivea у роти-
ків Antirrhinum majus. Цей транспозон, який міс-
титься в промоторній ділянці локусу, що кодує 
фермент, відповідальний за забарвлення квіток, 
за високих температур є сильно метильованим, 

і це зумовлює проявлення білого забарвлення 
квітки. За низьких температур гіпометилювання 
приводить до високої частоти ексцизій Tam3 із 
цього локусу, і з’являються квітки з червоною 
пігментацією (Lukens, Zhan, 2007).

Відкриття механізму регуляції активності 
ретротранспозона дріжджів Ty5, здатного на-
правляти інсерції цього МГЕ з гетерохроматину 
в ділянки активного еухроматину і викликати 
мутації, які можуть мати пристосувальний ха-
рактер за дефіциту поживних речовин (Dai et al., 
2007), підтверджує дані щодо мобілізації «спря-
мованих» інсерцій LINE-1-елемента (Morrish et 
al., 2007). Це дослідження особливо привертає 
увагу тим, що крім встановлення самого факту 
індукції адаптивних мутацій ретротранспозоном 
Ty5 у відповідь на екологічний фактор — дефі-
цит амінокислот, азоту або вуглецю в живильно-
му середовищі — детально описує молекуляр-
ний клітинний механізм, який лежить в основі 
цього явища. Показано, що в С-кінцевій ділянці 
інтегрази цього транспозона міститься домен, 
відповідальний за вибір сайта інтеграції (TD, 
Targeting Domain). Фосфорилювання лише од-
нієї амінокислоти S1095 у цьому сайті, яке відбу-
вається за росту клітин дріжджів у нормальних 
умовах, підвищує зв’язувальність TD-інтегрази 
з білковим фактором гетерохроматину Sir4p і 
спрямовує інтеграційний комплекс у гетерохро-
матин. Зниження рівня фосфорилювання TD 
за несприятливих умов (дефіцит поживних ре-
човин у живильному середовищі) негайно пере-
спрямовує інсерції Ty5 в евхроматинові ділянки, 
де активно працюють гени (Dai et al., 2007). Цю 
роботу було названо найцікавішим досліджен-
ням транспозонів десятиріччя (див. огляд: Чере-
сиз и др., 2008).

У геномі арабідопсиса транспозони сай-
ленсуються метилюванням ДНК, і це метилю-
вання може усуватися мутаціями хроматин-
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реконструювального гена DDM1 (Decrease 
in DNA Methylation1). Мутація ddm1 ін дукує 
різні типи аномалій розвитку шляхом дерепре-
сії транспозонів і повторів. Відомо механізм 
ddm1-індукованого синдрому, що зветься bonsai 
(bns). За допомогою аналізу генетичного зчеп-
лення і наступного транскрипційного аналізу 
ідентифіковано ген, відповідальний за фенотипи 
bns. Ці фенотипи пов’язані зі сайленсуванням 
гена АРС13 (Anaphase-Promoting Complex13). 
Сайленсинг гена BNS був зумовлений гіперме-
тилюванням ДНК, що контрастує із ddm1-ін-
дукованим гіпометилюванням в інших геномних 
ділянках. Це парадоксальне гіперметилювання 
BNS відтворювано індукувалося під час само-
запилення мутанта ddm1 і опосередковувалося 
LINE-транспозоном, що фланкує ген BNS (Saze, 
Kakutani, 2007). Можливі молекулярні меха-
нізми й еволюційне значення опосередкованих 
транспозоном епігенетичних змін у локусі BNS, 
а також епігенетичні механізми сайленсування 
експресії і мобільності різних транспозонів де-
тально розглянуто у публікаціях (Saze, Kakutani, 
2007; Slotkin, Martienssen, 2007). На прикладі ви-
вчення різних сортів рису було встановлено, що, 
наприклад, ДНК-транспозони mPing збільшу-
ють число своїх копій приблизно на 40 на рос-
лину за покоління. За вивчення впливу вставки 
на експресію генів (проведено високоефективне 
сиквенування 24 окремих рослин і за допо-
могою порівняльного мікроерей-аналізу ви-
значено вплив вставки на експресію 710 генів) 

встановлено, що переважна більшість вставок 
транспозонів збільшує рівень експресії генів 
або ж помітно не впливає на неї. Незначний 
вплив вставок зумовлений тим, що mPing уни-
кають екзонів і віддають перевагу вставкам у 5′-
фланкуючі послідовності генів (Naito et al., 2009).

Окрім того, було виявлено, що частина 
mPing-вставок приводить до утворення нових 
регуляторних генних мереж, які перетворюють 
прилеглі гени у стрес-індуцибельні. Це може під-
вищувати стійкість рослин, наприклад, до посу-
хи і засолення. Автори вважають, що таким чи-
ном у рису й інших самозапильних рослин може 
швидко створюватися генетичне різноманіття 
в умовах постійно змінюваного довкілля. У ціло-
му ж, дослідники отримали найсучасніші докази 
існуючих моделей участі мобільних генетичних 
елементів та інших повторюваних послідовнос-
тей у реструктуруванні геному і генній регуля-
ції (деталі і посилання див.: Naito et al., 2009).

Відомі й інші механізми епігенетичної регу-
ляції геному. Один із таких досить цікавих адап-
тивних механізмів описано на прикладі дріж-
джів S. cerevisiae. Він полягає в ампліфікації 
генів, кількість продуктів експресії яких потріб-
но збільшити шляхом утворення кільцевих мі-
крохромосом за допомогою рекомбінації транс-
позонів, що розташовані на флангах відповідної 
ділянки батьківської хромосоми. Кількість та-
ких хромосом у клітині може регулюватися за-
лежно від потреби (детальніше див. розділ 14.3) 
(Libuda, Winston, 2006).

7.8.1. Динаміка ретротранспозонів ячменю BARE-1 у різних умовах зростання
Ретротранспозони переміщуються за до-

помогою реплікативного механізму, що здатен 
створювати і вставляти дочірні копії у геном, 
збільшуючи тим самим його розмір. Схильний 
до помилок характер реплікації ретротранспо-
зонів за допомогою зворотної транскриптази, 
мутагенний потенціал транспозиційної інтегра-
ції, ефекти накопичення і рекомбінації — усе це 
разом свідчить про те, що активні ретротранспо-
зони можуть бути основними діючими чинника-
ми геномної диверсифікації у рослин.

Викладені вище дані свідчать про те, що ре-
тротранспозони рослин, тварин і грибів реагу-
ють на різні форми стресу. Якщо стресові чин-
ники у навколишньому середовищі варіюють 

екогеографічно, то і характер розповсюдженості 
ретротранспозонів і інсерції їхніх послідовнос-
тей можуть варіювати відповідно. Це було до-
ведено на прикладі найближчого дикого пра-
щура культурного ячменю (Hordeum vulgare), 
Hordeum spontaneum (Kalendar et al., 2000). Цей 
вид є зручним для аналізу інсерцій ретротранс-
позонів і їх ролі у геномі завдяки присутності 
великої й активної родини ретротранспозонів 
і наявності добре вивчених диких популяцій 
рослин, поширених у різних умовах існування. 
У геномах видів Hordeum родина ретротранспо-
зонів BARE-1 у середньому складає 14×10 3 ко-
пій. Представники цієї родини транскрипційно 
і трансляційно активні, кодують і поліпротеїн, і 
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сигнали процесингу, які функціонально консер-
вативні. Кількість копій BARE-1 позитивно ко-
релює як із розміром геному, так і з аридністю 
умов існування H. spontaneum.

Автори (Kalendar et al., 2000) дослідили 
роль ретротранспозона BARE-1 у диверсифі-
кації геному в окремих організмів, що зроста-
ли в різних місцевостях,— Evolution Canyon, 
Lower Nahal Oren та Mount Carmel в Ізраїлі. Ця 
завширшки 400 м ерозійна ущелина, що дату-
ється з Пліо-Плейстоценової ери, має схили, 
які виходять на північ і на південь (NFS тa SFS, 
відповідно) зі спільною геологією, але з мікро-
кліматами, що різко відрізняються за сонячним 
опроміненням і аридністю. Біотично NFS є євро-
азійським кліматом, а SFS — афро-азійським із 
середземноморським контекстом. Досліджували 
H. spon taneum уздовж північно-південного пере-
тину через схили каньйону, щоб довідатися, чи 
існують локальні зразки регіональних геноти-
пів. У рослин, що зростали в умовах каньйону, 
визначали число копій BARE-1 і особливості 
(патерни) інсерційного поліморфізму, а також 
сумарний розмір геному особин.

Встановлено, що кількість повномірних ко-
пій BARE-1 у індивідів H. spontaneum в Evolution 
Canyon у місцевості Lower Nahal Oren варію-
вала від 8,3 до 22,1×10 3 на гаплоїдний геном. 
Ця майже трикратна відмінність у кількості 
повно мірних елементів BARE-1 у особин од нієї 
мікромісцевості вказує на те, що така родина 
ретротранспозонів недавно була інсерційно ак-
тивною.

У всіх особин виявлено надлишок довгих 
кінцевих повторів (ДКП або LTRs), очевидно 
solo-повторів. Вони, вірогідно, є результатом 
внутрішньохромосомної рекомбінації між пара-
ми ДКП у межах повномірних мобільних еле-
ментів. Надлишок ДКП збільшує кількість еле-
ментів BARE-1, підтверджуючи, що рекомбінація 
між елементами геному є адитивною. Отримані 
авторами результати також підтверджують те, 
що чим більша кількість solo-LTRs відносно по-
вномірних елементів BARE-1, тим меншу части-
ну геному складають BARE-1. Це свідчить про 
те, що варіації у відносних рівнях рекомбінації 
й інтеграції позначаються на здатності родини 
ретротранспозонів розповсюджуватись у геномі 
і що ці варіації можуть спостерігатись у межах 

одного виду в одній і тій самій місцевості зрос-
тання.

Показано зв’язок між кількістю BARE-1 
і екогеографією місця зростання в Evolution 
Canyon: виявлено більше копій BARE-1 і про-
порційно менше соло-ДКП у верхніх, сухіших 
місцях, особливо на верхівці SFS, ніж у ниж-
чих, вологіших місцях. Окрім того, починаючи 
з 1995 р. Е. Нево зі співробітниками показав 
зменшення різноманіття видів покритонасінних 
і збільшення різноманіття алозимної і випадково 
ампліфікованої поліморфної ДНК вверх по кань-
йону, і це корелює зі збільшенням стресу вверх 
по обох схилах, при цьому більш стресовим схи-
лом є SFS (посилання і деталі див.: Kalendar et 
al., 2000). Крім того, верхні ділянки на кожному 
схилі зазвичай сухіші навіть під час вологого се-
зону. Локальні дані на цій одній мікромісцевості 
збігаються з даними регіональних спостережень 
по Ізраїлю: кількість копій BARE-1 корелює з 
аридністю у межах ареалу H. spontaneum, при 
цьому обидві групи даних узгоджуються з при-
сутністю у межах промотора BARE-1 елементів, 
які реагують на абсцизову кислоту, що характер-
но для генів, які індукуються водним стресом. 
Автори вважають, що ці дані свідчать про те, що 
експресія і розповсюдження елемента BARE-1 
можуть бути стрес-індукованими, а також про 
те, що чим вище у каньйоні зростає рослина, 
тим нижчий у неї рівень втрати інтегрованих ко-
пій шляхом рекомбінації.

Величезну відмінність між організмами, що 
ростуть на NFS- і SFS-ділянках Evolution Canyon, 
які розділені відстанню максимум у 300 м, ви-
явив аналіз поліморфізму REMAP-маркерів. 
Оскільки REMAP-патерн отримують внаслідок 
короткорозмірних ампліфікацій (сотні нукле-
отидів), відмінності, що виявляються за допо-
могою REMAР-аналізу, очевидно, генеруються 
вставкою ретротранспозона BARE-1 незалежно 
від інших генетичних змін у вивчених рослин. 
Враховуючи малий відсоток сумарних копій 
BARE-1, візуалізованих сімома використаними 
комбінаціями праймерів, ці дані означають, що 
інтеграційна активність BARE-1 у каньйоні біль-
ша, ніж геномна гомогенізація, яка визначається 
генним потоком шляхом розповсюдження пилку 
у здебільшого самозапильного (у середньому 
на 98,4 %) H. spontaneum абo за допомогою роз-
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повсюдження насінням. Маркери REMAP ви-
являють більше різноманіття генотипів на NFS, 
ніж серед рослин, що зростають на SFS-схилі 
(більш стресовому схилі). Це дослідники пояс-
нюють плямистістю умов NFS-схилу, який має 
відкриті ділянки, оптимальні для H. spontaneum, 
що перериваються затіненими, порослими де-
ревами зонами, на відміну від SFS-схилу. За до-
статньо високих рівнів інтеграційної активності 
BARE-1 рослини, що зростають на цих відмін-
них «плямах», очевидно, стали генотипово від-
мінними за характером інсерцій BARE-1.

На тлі флюктуацій вмісту інших ретротранс-
позонів і повторюваної ДНК вставка і збережен-
ня повномірних копій BARE-1 дещо збільшують 
розмір геному. Автори вважають, що виявлена 

інтеграційна активність ретротранспозонів, що 
веде хай і до не дуже значного, але збільшення 
розміру геному, є адаптивною. На підтверджен-
ня наведено дані про те, що у Середземномор-
ському басейні, регіоні, де процеси росту йдуть 
переважно у прохолодні, вологі зими, а не су-
хим літом, відбувається добір на великі геноми. 
За прохолодних умов ріст ефективніший шля-
хом збільшення об’єму клітини, а не збільшення 
кількості клітин, оскільки за низьких температур 
рівень клітинних поділів зменшується. Тим паче, 
що у багатьох організмів здатність до збільшен-
ня клітинного об’єму прямо корелює з розміром 
геному і відповідним об’ємом ядра (деталі і по-
силання див.: Kalendar et al., 2000).

7.9. Активація МГЕ стресовими чинниками. Підсумок

Вище наведено дані про те, що мобільні ге-
нетичні елементи можуть активуватися у своїх 
видах-хазяях за впливу різних стресових чинни-
ків. Транскрипційно активні ретротранспозони 
найчастіше трапляються у родинах з невеликою 
кількістю копій у геномі. Наприклад, мобіль-
ний елемент Tos17 представлений у геномі рису 
у кількості від 1 до 5 копій і активується в куль-
турі клітин.

Вважається, що більшість LTR-вмісних ре-
тротранспозонів рослин транскрипційно інакти-
вовані або транскрипційно неактивні у сома-
тичних тканинах, проте активуються на певних 
етапах розвитку рослин або за умов стресу 
(Grandbastien, 1998; Takeda et al., 1998). Елемен-
ти Tto1 та Tnt1 представлені у геномі тютюну 
у кількості 30 та 100 копій відповідно. Експресія 
елементів Tnt1 (Tnt1C) і Tto1 (Ty1/copia) тютюну 
значно підсилюється під дією абіотичного стре-
су, наприклад саліцилової кислоти, хлорної міді, 
поранення тощо (Mhiri et al., 1997; Beguiristain et 
al., 2001). Аналогічне збільшення експресії Tnt1- 
та Tto1-елементів спостерігається за дії біотич-
них стресових факторів, наприклад за введення 
вірусних, бактеріальних або грибкових патогенів. 
Активувати ретротранспозицію також можуть і 
умови довкілля (холод, підвищена температура 
тощо). Так, різка зміна мікроклімату призво-
дить до зміни кількості копій елемента BARE-1 
у геномі дикого ячменю (Kalendar et al., 2000).

Дані про активацію транскрипції і транспо-
зиції LTR-вмісних ретротранспозонів рослин 
свідчать про наявність у структурі ретротранс-
позонів певних регуляторних механізмів, що конт-
ролюють експресію елементів у клітині хазяїна. 
Транскрипція LTR-ретротранспозонів контролю-
ється регуляторними cis-елементами, які розмі-
щені в 5′-LTR і в нетрансльованих ділянках. Ре-
гуляція транскрипції Tnt1- і Tto1-елементів добре 
вивчена і, як показують результати досліджень, 
строго контролюється. Промотор Tnt1-А містить 
дві різні регуляторні послідовності (коротку па-
ліндромну послідовність В1 і послідовність, яка 
є тандемним повтором розміром 31 п. н., — В11) 
в 5′-LTR. Ці послідовності виявляють активний 
вплив на транскрипцію елемента і мають схо-
жість з послідовностями промоторів рослинних 
генів, які беруть участь у розвитку відповіді 
на стрес. Одна з послідовностей (В1) специфіч-
но взаємодіє з білками, які активуються за від-
повіді організму хазяїна на стрес (Vernhettes et 
al., 1997). У промоторі елемента Tto1 визначена 
регуляторна cis-послідовність довжиною 13 п. н., 
що впливає на експресію Tto1 під час відповіді 
на стрес (Takeda et al., 1999). Цікаво, що даний 
мотив пов’язується з різними транскрипційними 
факторами MYB, у тому числі з фактором LBM1, 
схожим з фактором MYB-1, який індукується ві-
русними інфекціями (Sugimoto et al., 2000). Екс-
пресія іншого транскрипційного MYB фактора 
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NtMYB2 активує транскрипцію елементів Tto1 і 
PAL у тютюну (Sugimoto et al., 2000). Окрім того, 
існує гомологія між послідовністю промоторів 
Tto1 і гена стресової відповіді спаржі AoPR1 
(Takeda et al., 1999). Усі наведені дані дозволяють 
припустити, що обидва елементи — Tnt1 і Tto1 — 
активуються у стані стресу, оскільки їхні промо-
тори мають схожість з промоторами рослинних 
генів, що беруть участь у розвитку відповіді 
на стрес, і зв’язуються з тими самими транскрип-
ційними факторами, що активуються стресом. 
Достеменно не відомо, чи існує якась селективна 
перевага для ретротранспозонів або клітин рос-
лин, здатних до індукції, зумовленої стресом.

Деякі транскрипти ретротранспозонів вияв-
лено також і в нормальних, не стресових, умо-
вах, особливо в мітотично активних тканинах, 
таких як ембріональні, тканини кінчиків коренів 
та бруньок. Це явище описане для широко розпо-
всюджених елементів із геному ячменю BARE-1 
і Sukkula (Manninen, Shulman, 1993; Kalendar et 
al., 2004).

Експресія транскрипційно активних ретро-
транспозонів може підсилюватися за впливу 
різних стресових чинників. Мобільні генетичні 
елементи родини CIRE1 (Ty1/copia) транскрип-
ційно активні у клітинах кореня Citrus sinensis 
та не активні у клітинах листків (Rico-Cabanas, 
Martinez-Izquierdo, 2007). Обробка рослин регу-
ляторами росту і розвитку жасмонатом або аук-
сином нафтилоцтовою кислотою (НОК) збільшує 
рівень транскрипції CIRE1 у листках. Високий 
рівень транскрипції елементів CIRE1 у кліти-
нах кореня, вірогідно, пов’язаний з високим 
вмістом фітогормонів (ауксину) або постійним 
пошкодженням клітин внаслідок росту кореня, 
що не характерно для тканин листка. Зміна екс-
пресії у відповідь на обробку НОК, вірогідно, 
зумовлена тим, що НОК бере участь у переда-
чі сигналів у клітині під час відповіді на стрес. 
Однакова зміна транскрипційної активності 
CIRE1-елементів на різні зовнішні дії свідчить 
про те, що trans-чинники у промоторній ділянці 
таких елементів однаково реагують на різні сти-
мули (Rico-Cabanas, Martinez-Izquierdo, 2007). 
Експресія FaRE1 Ty1/copia-ретротранспозона з 
геному Fragaria spp. у тканинах листка також ак-
тивується під дією екзогенних фітогормонів (He 
et al., 2010). За вивчення активації транспозиції 
іншого активного Ty1/copia-ретротранспозона 

OARE-1 у геномі вівса за дії абіотичних чинни-
ків патерн зміни експресії був схожий з патерном 
гена PAL (Рhenylalanine Аmmonia Lyase). Окрім 
того, OARE-1 активується у результаті інфікуван-
ня грибком Puccina coronate (Kimura et al., 2001). 
Показано, що на експресію ретротранспозона 
Reme1 (Ty1/copia із геному дині Cucumis melo) 
впливає тільки ультрафіолетове опромінювання; 
зміни експресії генів домашнього господарства 
Cucumis melo під впливом УФ випромінювання 
не виявлено (Ramallo et al., 2008).

Поряд з активними ретротранспозонами 
з надродини Ty1/copia у геномах рослин опи-
сані й деякі транскрипційно активні Ty3/gypsy-
елементи. У геномі Lotus japonicus знайдено 
родину транскрипційно активних ретротранспо-
зонів LORE1 (Ty3/gypsy). Аналіз експресії показав 
активність LORE1 у всіх вивчених тканинах рос-
лини (Madsen et al., 2005). Елемент RIRE9 із ге-
ному рису транскрипційно активний у тканинах 
листка та стебла (Li et al., 2000). Транскрипційно 
активні елементи Beetle1 i Beetle2 із геному дикого 
буряку містять інтактну кодувальну ділянку, але 
характеризуються високим ступенем метилюван-
ня. Детектована експресія Beetle-елементів, оче-
видно, є наслідком активності деяких елементів 
з відмінним патерном метилювання, який уник-
нув інактивації (Weber, Schmidt, 2009). У геномі 
деяких ліній зеленої водорості Chlamydomonas 
reinhardii показано високий рівень експресії 
унікального Ty3/gypsy-ретротранспозона REM1 
(Perez-Alegre et al., 2005).

Таким чином, мобільні послідовності віді-
грають ключову роль у перебудові геномів. Їх 
здатність впливати на сайти структурного сай-
ленсингу робить їх особливо важливими при до-
слідженні онтогенетичної пластичності рослин. 
Показано, що ретротранспозони специфічно ак-
тивуються зовнішніми стресовими сигналами. 
Зв’язок між активацією ретротранспозона і стре-
сом найкраще вивчений для ретротранспозонів 
тютюну Tnt1 та Tto1. Встановлено, що здатність 
до реагування реалізується через індукцію транс-
крипції й індукується вона різними формами 
стресу, включаючи еліситори, атаку патогенів, са-
ліцилову кислоту, поранення, процедуру виділен-
ня протопластів, культивування in vitro, ауксини 
НОК і 2,4-дихлорфеноксиоцтову кислоту (2,4-Д), 
метилжасмонат, іони важких металів, окислю-
вальний стрес тощо. Дані, отримані на прикладі 
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трьох підродин Tnt1-елементів, свідчать про те, 
що варіабельна U3-ділянка ретро транспозонів є 
вирішальною для невипадкових реакцій у від-
повідь на стрес. Різні стресові чинники інду-
кували різні популяції РНК Tnt1-елементів, які 
відрізнялися за U3-послідовностями. Так, якщо 
Tnt1В переважно індукувався умовами виро-
щування клітинної культури, то транскрипти 
Tnt1А сильно активувались еліситором крипто-
геїном і метилжасмонатом; спостерігали також 
диференціальну індукцію популяцій РНК Tnt1 С 
саліциловою кислотою і 2,4-Д. Крім того, хоча 
індуковані популяції РНК Tnt1 С відрізняють-
ся за їхніми U3-послідовностями, у цій ділянці 
ідентифікується один і той самий промоторний 
елемент. Ці дані вказують на прямий зв’язок між 
стресовими чинниками й активацією специфіч-
них ретроелементів за допомогою певних про-
моторних елементів.

У геномах рослин до 85 % ядерної ДНК 
може складатися із мобільних елементів залежно 
від розміру геному (арабідопсис містить близько 
14 %), і велика їх частина розкидана по всьому 
геному у вигляді повторюваних послідовностей. 
У минулому накопичено багато даних, які свід-
чать про високу варіабельність повторюваної 
ДНК рослин в онтогенезі і за стресу, особливо 
в дослідах з культурою тканин; виявлено інду-
кований зовнішнім середовищем поліморфізм 
ДНК (Кунах, 2005, 2011, 2011а). Очевидно, ве-
лику роль у встановлених явищах відіграють 
МГЕ (Arnoldt-Schmitt, 2004; Кунах, 2011).

Інтригуючу особливість рослинних ретро-
транспозонів, яка полягає в тому, що вони містять 
регуляторні мотиви, подібні до таких клітинних 
генів, пояснюють такі гіпотетичні механізми:

• спадкові захоплення ретротранспозонами по-
слідовностей клітин за допомогою механіз-
мів, подібних до ретровірусної трансдукції;

• обумовлене ретротранспозоном перенесення 
регуляторних послідовностей до клітинних ге-
нів: є дані про присутність мобільних елемен-
тів у регуляторних ділянках генів та їх участь 
у генній регуляції; зроблено припущення, що 
нові регуляторні ознаки можуть набуватися 
клітинними генами після вставки мобільного 
елемента поблизу та наступного зникнення 
інсерції за допомогою випадкового дрейфу;

• поява ретротранспозонових регуляторних 
елементів шляхом конвергентної еволюції: 

прикладом є висока пластичність U3-ділянки 
мобільних елементів родини Tnt1. Кілька ре-
гуляторних мотивів, пов’язаних із різнома-
ніттям захисних генів, було виявлено у підро-
дині Tnt1 А (наведено за: Todorovska, 2007).
Жодна з наведених гіпотез не є повністю за-

довільною, але не можна виключити можливість 
того, що ці й інші механізми могли поєднуватись 
із такими ж хазяїна під час коеволюції ретро-
транспозонів, створюючи нинішню ситуацію.

Очевидно, лише подальше вивчення еволю-
ції особливостей LTR-вмісних ретротранспо-
зонів інших родин надасть інформацію про по-
ходження і долю регуляторних послідовностей 
ретротранспозонів.

Одним із важливих питань є можливе біо-
логічне значення активації ретротранспозонів. 
Разом із роллю у диверсифікації генетичного 
матеріалу припускають, що активація ретро-
транспозонів є ключовим чинником, задіяним 
у процесах адаптації хазяїна до змін довкілля. 
Ретротранспозони можуть вставлятись у регу-
ляторні послідовності генів рослинних клітин, 
зміню ючи таким чином їх експресію. Припус-
кають, що як один із головних модифікаторів 
регуляції генної експресії мобільні генетичні 
елементи є голов ним чинником макроеволюції. 
Значною є їх роль у зміні розмірів геному (див. 
розділи 10, 24).

Наведені особливості регуляторних елемен-
тів ретротранспозонів вказують на те, що вони 
є чутливими маркерами стресу рослин і можуть 
бути використані для різних біотехнологічних 
застосувань, спрямованих на розвиток резис-
тентності рослин до патогенів, вони можуть 
бути інструментом для вивчення захисної ре-
акції рослин. Крім того, злиття ділянок ДКП, 
що містять промоторні елементи, відповідаль-
ні за активну транс позицію ретротранспозонів 
у сигнальний(ні) ген(и), може бути чутливим 
індикатором рослинної реакції на стрес довкіл-
ля чи агрохімікати і забруднювачі. Оскільки 
ретротранс позони можуть залишатись актив-
ними і стабільно успадковуються після встав-
ки в різні ділянки геному хазяїна, було б цікаво 
визначити, чи є їх експресія менше чутливою 
до локальних геномних умов (генного оточення 
місця вбудовування), ніж трансгенів, які контро-
люються промоторами клітинних генів (деталь-
ніше див. розділ 19).
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Розділ 8. ЕВОЛЮЦІЙНА РОЛЬ «ОДОМАШНЕНИХ» МГЕ
Ключовий фермент мобільних генетичних 

елементів — транспозаза, як відомо, може вико-
нувати дві функції:

• пізнавати певні послідовності ДНК і прикрі-
плюватися до них;

• вирізати і переміщувати фрагменти ДНК.
Ці властивості можуть бути використані клі-

тиною, коли їй вдається «приручити» будь-який 
транспозон, тобто зробити його невід’ємною 
частиною свого геному. Наслідком такого 
«молекулярного одомашнювання» (molecular 
domestication) є втрата рухливості за рахунок 
мутаційної «поломки» і використання корисної 
для організму функції. Найвідомішим прикла-
дом тут є здатність «приручених» транспозаз, 
так званих RAG-білків, вирізати і переміщува-
ти фрагменти ДНК, що є основним механізмом 
системи надбаного імунітету (RAG-білки ство-
рюють різноманітні гени антитіл шляхом ви-
різання і перекомбінації фрагментів геномної 
ДНК — «заготовок», які передаються у спадок).

Ще більше еволюційних можливостей міс-
тить у собі здатність транспозаз розпізнавати 
певні послідовності нуклеотидів ДНК. Кінцеві 
обернені повтори багатьох мобільних елементів, 
тобто ділянки ДНК, що розпізнаються транспо-
зонами, бувають дуже схожими за послідовністю 
нуклеотидів на сайти зв’язування транскрипцій-
них факторів (ТФ). В обох випадках поширени-
ми є паліндромні мотиви послідовності ДНК, що 
однаково читаються в обидва боки. Тому припус-
калося, що у ході еволюції приручені транспоза-
зи можуть інколи брати на себе роль транскрип-
ційних факторів, а фрагменти кінцевих повторів 
транспозонів можуть інколи опинятись у таких 
позиціях, де вони здатні функціонувати як сайти 
зв’язування ТФ. Порівняно недавно таке пере-
творення було експериментально підтверджено. 
Розглянемо детальніше цей дослід.

У квіткових рослин важливу роль у фоторе-
цепції відіграє фітохром А, який реагує на світ-
ло з довжиною хвилі 700–750 нм («дальнє чер-
воне»). Під дією світла фітохром А переходить 
у біологічно активну форму і транспортується 
із цитоплазми в ядро клітини, де він «включає» 
цілу низку генів, що регулюють різні процеси 
життєдіяльності, зокрема цвітіння, дозрівання 

насіння тощо. Світлозалежний транспорт фіто-
хрому А в ядро здійснюється за допомогою біл-
ків FHY1 і FHL. Відомо ще два білки — FHY3 
і FAR1, без яких транспорт фітохрому А в ядро 
порушується. Проте конкретна біохімічна функ-
ція цих білків була невідома. Саме ці два білки 
і вивчені у роботі американських дослідників 
(Lin et al., 2007).

Проведений авторами аналіз нуклеотидних 
послідовностей генів FHY3 і FAR1 виявив висо-
ку подібність з генами транспозаз, що входять 
до складу транспозонів Mutator і Jittery. (Оби-
два транспозони широко розповсюджені у гено-
мах квіткових рослин і належать до надродини 
транспозонів, що зветься MULE (Mutator-like 
elements).) Подібність генів FHY3 і FAR1 з транс-
позонами виявилася настільки великою, що ав-
тори вважають їх генами «приручених» транс-
позаз. Було встановлено, що білки FHY3 і FAR1 
необхідні для активації генів FHY1 і FHL, саме 
тих генів, які кодують білки, що транспортують 
активований світлом фітохром А в ядро. Ви-
явилося, що ці «приручені» транспозази регу-
люють активність обох генів не поодинці, а су-
місними зусиллями. Вони проникають в ядро і 
прикріплюються безпосередньо до регулятор-
ної ділянки (промотора) генів FHY1 і FHL, що 
приводить до різкого зростання їх експресії. 
Тобто «приручені» транспозази FHY3 і FAR1 
працюють, як справжнісінькі транскрипційні
фактори.

Ці ж дослідники також ідентифікували кон-
кретну послідовність нуклеотидів (CACGCGC), 
яку розпізнають білки FHY3 і FAR1 у промото-
рах генів FHY1 і FHL. Ця послідовність присут-
ня також у промоторах низки інших генів, що 
беруть участь у фоторецепції, регуляції розвит-
ку і добових ритмів, таких як PHYTOCHROME 
B, CIRCADIAN CLOCK-ASSOCIATED 1 (CCA1) 
і EARLY FLOWERING 4 (ELF 4). Не виключа-
ється, що «приручені» транспозази регулюють 
активність і цих генів також.

Було встановлено, що активність самих ге-
нів «приручених» транспозаз пригнічується фі-
тохромом А, який надходить в ядро. В результаті 
утворюється контур зворотного зв’язку, завдяки 
якому сигнальна система спрацьовує за певного 
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освітлення і потім відключається, а не працює 
постійно, поки освітленість не зміниться.

Головне значення цієї роботи в тому, що ав-
торам уперше вдалося продемонструвати пере-
творення «приручених» транспозаз у повноцінні 
транскрипційні фактори. Автори вважають, що 
приручення одного або й декількох транспозонів 
родини MULE відбулося невдовзі після появи 
квіткових рослин (приблизно у середині крей-
дяного періоду близько 100 млн років назад) і 
було пов’язане з освоєнням першими квіткови-
ми різних широтних зон, тобто місцезаселень з 
різною сезонною динамікою освітлення (Lin et 
al., 2007). Цікаві приклади з «одомашнювання» 
транспозонів і утворення на цій основі нових 
генів в евкаріотів, зокрема генів, що регулюють 
розвиток рослин, наведено також у роботі (Volff, 
2006).

Висока насиченість геному МГЕ, розкида-
ність їхніх копій по всьому геному створюють 
широкі можливості для гомологічної рекомбіна-
ції, здатної викликати хромосомні перебудови. 
Так, рекомбінація між гомологічними мобільни-
ми елементами на одній хромосомі залежно від 
орієнтації транспозонів може призводити або 
до делецій чи дуплікацій, або до інверсій. За ре-
комбінації між двома мобільними елементами, 
які розташовані на різних хромосомах, можуть 
виникати транслокації. Оскільки в процесі такої 
транспозиції задіяні кінці транспозонів, розмі-
щених на різних молекулах ДНК (на різних хро-

мосомах), вона називається нелінійною транспо-
зицією або NLT (від англ. nonlinear transposition). 
NLT може швидко розривати і возз’єднувати 
хромосоми і тому відіграє важливу роль у ви-
никненні структурної гетерогенності під час 
геномної еволюції. Детальніше цей механізм 
розглянуто у наступному розділі на прикладі ку-
курудзи (див. розділ 9).

МГЕ є не лише «гарячими точками» реком-
бінації, а й місцями фрагментації чи ламкості 
хромосом та переважної інтеграції вірусів. Гени, 
які розташовані у ламких ділянках, часто містять 
підвищену кількість LINE- та LTR-елементів. 
Крім того, вбудовування транспозона в промо-
торну ділянку може інактивувати частину її ре-
гуляторних компонентів і, в результаті, істотно 
змінити характер експресії відповідного гена. 
«Сліди», що залишають транспозони, приводять 
до зміни вихідних сайтів мішені, а тому також 
можуть відігравати певну роль в еволюційних 
процесах. І наступне, кодована ретротранспозо-
нами зворотна транскриптаза може залучатися 
до процесів дуплікації різних транскрибованих 
послідовностей і тим самим створювати вихід-
ний матеріал для виникнення нових генів.

Запропоновано концепцію, яка в загальних 
рисах описує напрямки функціонування МГЕ. 
Оскільки МГЕ містять різноманітні мотиви 
функціональних сайтів, що вказує на потенційні 
можливості, їх розглядають як «рухливі касети 
елементів управління» (рис. 8.1). Маючи у своїй 

Рис. 8.1. Мобільні генетичні елементи (МГЕ) — рухливі касети функціональних сайтів чи елементів управління
(за: Ратнер, Васильева, 2000)
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Розділ 8. Еволюційна роль «одомашнених» МГЕ

структурі мотиви енхансерів і сайленсерів, МГЕ 
можуть впливати на активність сусідніх генів. 
Через сайти рецепції зовнішніх сигналів вони 
можуть індукувати транскрипцію і транспози-
цію. Через тканиноспецифічні і гормоночутливі 
сайти вони можуть залучатися до онтогенетич-
ного управління і диференціювання, а також 
дедиференціювання. МГЕ можуть стати «гаря-
чими точками» рекомбінацій і хромосомних пе-
ребудов. Переміщуючись у геномі, а також захо-
плюючи інші елементи управління, вони можуть 
змінювати підпорядкування і експресію генів.

На сьогодні вважається, що велику роль в 
еволюції рослин відіграють ретротранспозони. 
Вони можуть складати до 50 % і більше всієї 
ядерної ДНК і є дуже подібними структурно і 
функціонально з ретротранспозонами і ретро-
вірусами інших евкаріотів. Від останніх їх зви-
чайно відрізняє висока частота повторюваності 
елементів (units), які формують даний клас ре-
тротранспозонів, висока гетерогенність їхніх 
«популяцій» у геномах і характер розподілу в 
хромосомах.

У геномах рослин присутня множина класів 
(«популяцій») ретротранспозонів, які відрізня-
ються за нуклеотидною послідовністю. Багатьма 
дослідженнями виявлено важливу роль ретро-
транспозонів у епігенетичних процесах (див. роз-
діл 11), тобто вони є важливим компонентом моле-
кулярно-генетичних систем управління (МГСУ).

Кількісний вміст ретротранспозонів у ге-
номах рослин надзвичайно лабільний і може, 
щонайменше, частково пояснити «C-value»-па-
радокс (див. розділ 10). Вважається, наприклад, 
що розмір геному кукурудзи за останні 3 млн 
років практично подвоївся за рахунок «розмно-
ження» міжгенних ретротранспозонів. Геном 
кукурудзи, як і геноми інших вищих рослин, ви-
явився досить мінливим, «пластичним», таким, 
що швидко (і не лише в історичному масштабі) 
змінюється. Тут наведемо приклад, що відмін-
ності були виявлені у bz-ділянці навіть двох лі-
ній кукурудзи (Fu, Dooner, 2002) або у хромосо-
мах близьких форм ячменю (Shirasu et al., 2000). 
Кількісний вміст певних транспозонів може ви-
значатися умовами росту рослини (Kalendar et 
al., 2002).

Досить детально вивчено ретротранспозо  ни 
злаків (див., наприклад, Vicient et al., 2001). 

Особ лива увага до ретротранспозонів злаків ви-
значалася тим, що за кількісним складом ДНК 
на гаплоїдний набір хромосом різні види злаків 
можуть сильно відрізнятися, ця різниця може ся-
гати близько 10–100 разів.

У геномах рослин найчастіше трапляються 
gуpsу-подібні і copia-подібні ретротранспозони. 
Це довгі послідовності, побудовані з 5–10 т. п.н. 
І весь ядерний геном рослин складається із «ост-
ровів генів» і «морів транспозонів», що їх розді-
ляють.

Ретротранспозони кодують специфічні біл-
ки, більша частина яких є необхідною для їх 
синтезу і здійснення перебудов геномів. Багато 
досліджень було присвячено вивченню струк-
тури ретротранспозонів у голонасінних і по-
критонасінних рослин, і ці дані були успішно 
використані для встановлення філогенетичних 
зв’язків окремих груп рослин.

Аналізуючи біологічну роль транспозонів 
у рослин, О. Н. Тиходєєв звертає увагу на те, що 
обидва модельних об’єкти — кукурудза і роти-
ки садові Antirhinum, які є у рослин джерелами 
ДНК-транспозонів, що автономно переміщують-
ся, належать до культурних форм. Геном ротиків 
містить щонайменше дві родини подіб них гене-
тичних елементів — Tam1 і Tam3, а геном куку-
рудзи — щонайменше чотири (Ac, Bg, En/Spm, 
MuDR). А для всіх видів, що зростають у при-
роді, властивими є лише неавтономні, дефектні 
ДНК-транспозони. Припускається, що в остан-
ніх видів можуть бути присутніми і поки що не 
виявлені повноцінні копії мобільних елементів. 
У такому випадку виходячи з нерухливості де-
фектних копій повноцінні ДНК-транс позони, 
очевидно, мають бути інактивовані певними ре-
гуляторними системами «хазяїна». Звідси, не ви-
ключено, що така яскраво виражена активність 
ДНК-транспозонів, що спостерігається у ротиків 
і кукурудзи, є побічним ефектом штучного добору 
(Тиходеев, 2000; див. також: Menzel et al., 2006).

Детально роль транспозонів, результати їх 
аналізу як чинників різних перебудов і модифі-
кацій у геномах інших евкаріотів — грибів — 
викладено в огляді (Шнырева, 2003); структуру, 
розподіл і функціональну роль МГЕ геному лю-
дини — в огляді (Підпала та ін., 2008), а наслід-
ки для геномів соматичних клітин — у роботі 
(Collier, Largaespada, 2007).
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Ч а с т и н а  І І.  БІОЛОГІЧНЕ ЗНАЧЕННЯ МОБІЛЬНИХ ГЕНЕТИЧНИХ ЕЛЕМЕНТІВ

Розділ 9. ГЕНОМНІ ПЕРЕБУДОВИ ЗА ДОПОМОГОЮ НЕЛІНІЙНОЇ
(АЛЬТЕРНАТИВНОЇ) ТРАНСПОЗИЦІЇ (на прикладі кукурудзи)

Мобільні генетичні елементи давно вважа-
ються потенційними чинниками широкомас-
штабних геномних реорганізацій завдяки їх здат-
ності викликати хромосомні перебудови, такі як 
делеції, дуплікації, інверсії, реципрокні транс-
локації. Особливі (певні) конфігурації кінців 
транспозонів можуть викликати хромосомні пе-
ребудови з високою частотою. В одному з таких 
процесів транспозиції задіяними можуть бути 
кінці транспозонів, розміщені на різних молеку-
лах ДНК, і такий процес називається нелінійною 
транспозицією (nonlinear transposition — NLT) 
або альтернативною транспозицією. Оскільки 
NLT може швидко розривати і возз’єднувати 
хромосоми, вона має важливе значення під 
час геномної еволюції як джерело виникнення 
структурної гетерогенності геному.

Транспозиція є по суті біохімічною реак-
цією. Транспозаза — це фермент, що каталізує 
цю реакцію, а субстратами транспозази є 5′- і 
3′-кінці транспозона. Теоретично, несуміжні 
5′- і 3′-кінці транспозонів можуть слугувати суб-
стратами транспозази, а в процес транспозиції 
можуть бути залучені кінці транспозонів, роз-
міщені на різних хромосомах. Акти транспози-
ції за участю рознесених кінців транспозонів 
можуть призводити до крупних хромосомних 
перебудов, у той час як звичайна транспозиція 
суміжного елемента змінює лише локалізацію 
транспозона в геномі. Однак геноми, що міс-
тять множинні копії споріднених транспозонів, 
зазвичай досить стабільні. Це свідчить про те, 
що транспозиція за участю несуміжних кінців 
транс позонів є рідкісною.

Встановлено, що геном кукурудзи містить 
близько 30–50 копій Ас/Ds-подібних транспо-
зонів (Fedoroff et al., 1983). Однак не відомо, 
яка кількість цих копій здатна до транспозиції, 
оскільки певна їх частина може бути нерухоми-
ми фрагментами або інактивованими епігене-
тичними модифікаціями, пов’язаними з гіпер-
метилюванням ДНК. У разі Ас/Ds-елементів 
кукурудзи здатність розсіяних транспозонів 
брати участь у реакціях транспозиції може бути 
ще більше обмежена відмінностями у часі ре-
плікації окремих кінців транспозонів та станом 

метилювання кінців транспозонів (Wang, Kunze,
1998).

Процеси транспозиції, що призводять до 
розриву хромосом або інших порушень, мо-
жуть бути виявлені за використання генетич-
них маркерів. Ще Б. МакКлінток помітила, що 
транспозиція Ds-елемента часом супроводжу-
валася хромосомними перебудовами — деле-
ціями, дуплікаціями, інверсіями і реципрокними 
транслокаціями. Оскільки ці перебудови відбу-
валися лише за наявності Ас-елемента, автор ді-
йшла висновку, що вони утворюються шляхом 
Ас/Ds-транспозиції (McClintock, 1956, 1978). 
У подальшому пов’язані з транспозиціями пере-
будови хромосом спостерігали також у ротиків 
Antirhinum.

Більшість хромосомних перебудов, виявле-
них Б. МакКлінток, не вивчали на молекулярно-
му рівні, за винятком алелі sh-m5933. Ця алель 
містить інвертовану дуплікацію розміром понад 
30 т. п.н., фланковану «дубль» (подвоєними) Ds-
елементами (один Ds, вставлений в інший Ds 
у протилежній орієнтації) (див.: Döring et al., 
1989). Припускалося, що інвертована дупліка-
ція в алелі sh-m5933 утворилася шляхом реакції 
транспозиції за участі Ds-кінців, розміщених 
на сестринських хроматидах (Fedоroff, 1989). 
Пізніше, щоб пояснити явище Ds-індукованого 
розриву хромосом, припускалося, що реакції 
транспозиції за участі Ds-кінців на сестрин-
ських хроматидах мають генерувати реципрок-
ні делеції і дуплікації. Такі перебудови і справді 
було виявлено у трансгенного тютюну (English 
et al., 1993). Однак місця перебудованих з’єднань 
не було сиквеновано, щоб виявити характерні 
зміни нуклеотидних послідовностей, які б свід-
чили про процес транспозиції. Це так звані «слі-
ди» (англ. footprint) у місці ексцизії (вирізання) 
транспозона і направлена дуплікація сайта по-
слідовностей хазяїна в місці вставки транспо-
зона.

Детальніше розглянемо дані про те, як несу-
міжні кінці транспозонів можуть слугувати суб-
стратами незвичних процесів транспозиції і тим 
самим генерувати крупні геномні перебудови, 
на прикладі перебудованих хромосом, виявлених 
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Розділ 9. Геномні перебудови за допомогою нелінійної (альтернативної) транспозиції (на прикладі кукурудзи)

у класичного здвоєного сектора кукурудзи. Згід-
но з наведеними у роботі (Zhang, Peterson, 1999) 
даними одна хромосома має велику (4,6 сМ) де-
лецію, а інша містить цей сегмент як інвертовану 
дуплікацію. Перебудовані точки розриву містять 

сліди і дуплікації певного сайта, як правило, ге-
неровані транспозицією Ас-елемента. Ці послі-
довності доводять, що перебудовані хромосоми 
є реципрокними продуктами одного акту нелі-
нійної транспозиції (NLT).

9.1. Походження нової алелі P1-ww з великою інвертованою дуплікацією

Ген Р1 регулює синтез червоного флобафе-
нового пігменту квіткових органів у кукурудзи, 
включаючи перикарпій (поверхневий шар зерна, 
що походить від стінки зав’язі) і стрижень почат-
ка. Дволітерний суфікс Р1 вказує на його експре-
сію в перикарпії і в стрижні початка. Наприклад, 
Р1-rr означає червоний перикарпій і червоний 
стрижень початка, а Р1-ww означає білий пе-
рикарпій і білий стрижень початка. Стандартна 
алель P1-vv означає плямистий перикарпій і пля-
мистий стрижень початка. Алель P1-vv містить 
мобільний Ас-елемент, вбудований в інт рон 2 
гена Р1-rr. Алель P1-vv започаткувала алель 
Р1-оvоv-1114 (позначає помаранчево-плямисті 
перикарпій і стрижень початка) шляхом внут-
рішньогенного переміщення Ас-елемента; чис-
ла, поставлені після дволітерного суфікса, вка-
зують на номер культури походження кожної 
алелі. Алелі з однаковим фенотипом, але з різ-
ним номером культури можуть мати різну генну 
структуру. Алель Р1-оvоv-1114 у свою чергу за-
початкувала P1-vv-9D9A, яка містить Ас-елемент, 
перебудований фрагмент гена Р1 (rP) розміром 
112 п. н. і термінально делетований Ас-елемент, 
що позначається fAc (фракціонований Ас), 

вставлений в інтрон 2 алелі Р1-rr (рис. 9.1). Еле-
мент fAc в алелі P1-vv-9D9A містить 3′-ділянку 
Ас-елемента розміром 2039 п. н. Інтактний Ас-
елемент може вирізатися з P1-vv-9D9A, утво-
рюючи ревертантну алель з Р1-rr-фенотипом 
червоного перикарпію і червоного стрижня по-
чатка. Це свідчить про те, що rP- і fAc-вставки 
в інтрон 2 алелі Р1-rr не заважають експресії 
Р1-rr. З великого багатозерного сектора з білим 
перикарпієм, виявленого у початка рослини з ге-
нотипом P1-vv-9D9A/P1-ww, було виділено нову 
алель P1-ww, яку позначили як P1-ww 12:27-3 
(Zhang, Peterson, 1999).

Геномний Саузерн-аналіз, геномне клону-
вання і сиквенування ДНК показали, що алель 
P1-ww 12:27-3 містить дуже велику, розміром 
понад 30 т. п.н., вставку в P1-vv-9D9A на стику 
3′-кінця fAc і 5′-ділянки Р1 гена Р1 (заштри-
хована смужка на рис. 9.1). Вставка є інверто-
ваною дуплікацією, що виникла з послідов-
ності P1-vv-9D9A: від rP вона тягнеться вверх 
до fAc і далі за 5′-кінець гена Р1. Послідовності 
на стиках Ас/fAc-кінців і гена Р1 в P1-vv-9D9A 
і P1-ww-12:27-3 ідентичні, за винятком заміни 
двох п. н. в P1-ww-12:27-3 на стику rP і 5′-ділянки 

Рис. 9.1. Схематичне зображення структури пращурної алелі P1-vv-9D9A (верхня) і алелі P1-ww-12:27-3
Лінії зі стрілками позначають Ac або fAc (fractured Ac), а незафарбовані і зафарбовані стрілки показують 3´- тa 5´-кінці, 
відповідно, Ac/fAc. Коротка чорна лінія між Ac тa fAc в P1-vv-9D9A позначає перебудовану P1 послідовність розміром 
112 п.н. (rP), що у P1-ww-12:27-3 дуплікується (без дотримання масштабу). Заштрихована смуга, що містить rP, fAc тa
5´-ділянку гена P1 і його апстрим-послідовність, позначає велику вставку в P1-ww-12:27-3. Стрілки нижче структури ДНК 
позначають положення і орієнтацію ПЛР-праймерів. X на стику rP і сірої стрілки вказує на положення зміни послідовності 

розміром 2 п.н. в P1-ww-12:27-3 (за: Zhang, Peterson, 1999)
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гена Р1 (рис. 9.1). Зміни послідовності з А на Т і 
з С на G є подібними до типових слідів, які утво-
рюються при Ас-транспозиції, що свідчить про 

9.2. Підтвердження явища нелінійної транспозиції (NLT)

Виходячи зі структури інвертованої дупліка-
ції і сліду можливої Ас-транспозиції було вислов-
лено припущення, що алель P1-ww-12:27-3 
виникла шляхом NLT (рис. 9.2). Головною 
особ ливістю моделі є те, що кінці транспозона, 
розміщені на різних молекулах ДНК, можуть 

використовуватись як субстрати транспозази. 
Транспозон, що утворився (тобто внутрішня 
ДНК відносно Ас-кінців), є нелінійним і дуже 
великим, у цьому випадку таким, що охоплює 
близько 70 сМ короткого плеча хромосоми 1 ку-
курудзи (рис. 9.2, Б). Послідовності, що спочат-

Рис. 9.2. Модель нелінійної транспозиції (NLT)
Дві лінії означають сестринські хроматиди, об’єднані центромерою (овал). Усі символи мають таке ж значення, що і на рис. 9.1:
A — Ac-транспозаза (малі овали) зв’язується з 5´-кінцем Ac однієї сестринської хроматиди і з 3´-кінцем fAc іншої сестринської 
хроматиди; Б — розрізання відбувається на Ac і fAc кінцях. Два нетранспозонних кінці з’єднуються, утворюючи хроматидний 
міст, і на стику мають місце невеликі зміни, формуючи транспозонний слід; В — вирізані транспозонні кінці вставляються 
у цільовий сайт, генеруючи одну сестринську хроматиду (P1-ww-id) з інвертованою дуплікацією та другу сестринську 
хроматиду з відповідною делецією (P1-ww-def). Сестринські хроматиди P1-ww-id тa P1-ww-def за наступного мітотичного 
поділу сегрегують у дочірні суміжні клітини, формуючи потенційний здвоєний сектор. Малі квадратики, позначені літерами 
від а до f, позначають перебудови послідовностей на стиках, включаючи слід, цільовий сайт і TSD (на рис. А і Б для ясності 
взаємодії між транспозазними молекулами не показані). На рис. Б описано повністю вирізаний транспозон, але реакція 
транспозиції може проходити і через послідовні етапи розрізання і зшивки, за яких вільні посередники не утворюються. 
На рис. Б і В показано результат вставки вирізаного транспозона у верхню хроматиду цільового сайта. Проте може відбуватися 
вставка й у нижню хроматиду цільового сайта, що дасть протилежну орієнтацію fAc тa rP у P1-ww-id (не показано) (за: Zhang, 

Peterson, 1999)

те, що складна структура P1-ww-12:27-3, мож-
ливо, виникла в результаті незвичного процесу 
транспозиції.
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ку фланкують Ас/fAc-кінці, пізніше з’єднуються, 
утворюючи хроматидний міст, при цьому в місці 
з’єднання відбуваються деякі невеличкі зміни 
послідовності з утворенням типового сліду ви-
різання транспозона (рис. 9.2, Б). Вставка нелі-
нійного транспозона у певному місці хроматид-
ного моста генерує дві нерівні хроматиди: одну, 
що містить інвертовану дуплікацію (P1-ww-id), 
і ще одну з відповідною делецією (P1-ww-def; 
рис. 9.2, В). P1-ww-id містить слід транспозиції 
і дуплікацію відповідного сайта (TSD — target 
site duplication), у той час як P1-ww-def містить 
іншу TSD. Структура інвертованої дуплікації 
P1-ww-12:27-3 і положення заміни послідовнос-
ті розміром дві пари нуклеотидів (сліду) точні-
сінько такі, які варто було б очікувати для алелі 
P1-ww-id, що утворилася згідно з моделлю нелі-
нійної транспозиції (див. рис. 9.1 і рис. 9.2, В).

Однак автори не виявили прогнозованої але-
лі P1-ww-def як продукту NLT реакції. Можливо, 
це сталося тому, що клітинний клон, який містить 
алель P1-ww-def, дав початок внутрішній ділянці 
стрижня початка, і тому вона не успадковується. 
Тому було розпочато пошук реципрокних про-
дуктів одного акту нелінійної транспозиції. Такі 
реципрокні продукти можна виявити й отримати 
у кукурудзи завдяки зв’язку між перикарпієм і 
зародком. Якби процеси нелінійної транспози-
ції відбувалися під час розвитку кукурудзяного 
початка, перебудовані сестринські хроматиди 
розходилися б у мітозі в обидві дочірні клітини. 
Подальші мітотичні поділи дочірніх клітин при-
зводили б до утворення подвійного сектора, 
в якого одна половинка містить інвертовану хро-
мосомну дуплікацію (P-ww-id), а інша — відпо-

відну делецію (P-ww-def). Оскільки як делеція, 
так і вставка порушують функцію гена Р1, оби-
дві здвоєні алелі визначатимуть незабарвлений 
перикарпій замість смугастого перикарпію, який 
кодується пращурною алеллю P1-vv-9D9A. Піс-
ля мейозу кожна зернина у здвоєному секторі 
матиме 50 % шансів нести алель P1-ww-id або 
P1-ww-def.

Щоб виявити реципрокні продукти нелі-
нійної транспозиції, схрещували зразки 
P1-vv-9D9A/P1-wr з P1-wr, r-m3::Ds пилком. 
Алель r-m3::Ds є тестерною алеллю для Ас-еле-
мента: Ас-індуковане вирізання Ds-елемента з 
r локусу дає початок пурпуровому антоціаново-
му пігменту в алейронових клітинних клонах. Із 
приблизно 1500 проаналізованих початків один 
мав великий сектор незабарвленого перикарпію, 
в якому зернівки в межах сектора були феноти-
пово спарені за антоціановою пігментацією: одна 
частина мала зернини з великими пурпуровими 
алейроновими секторами, а інша — зернини з ма-
лими пурпуровими алейроновими секторами. Зі 
здвоєного сектора отримано дві алелі — P1-ww-
def1 і P1-ww-id1. Подібно до P1-ww-12:27-3, 
алель P1-ww-id1 характеризувалася домінант-
ною затримкою в часі розвитку Ас-індукованих 
Ds-вирізань з r-m3::Ds, про що свідчила на-
явність малих пурпурових алейронових секто-
рів. Навпаки, алель P1-ww-def1 мала нормальні 
Ас-індуковані Ds-вирізання, що видно з вели-
ких пурпурових алейронових секторів. Алель 
P1-ww-def1 передається з нормальною частотою 
як через пилок, так і через зав’язь, але гомози-
готних за алеллю P1-ww-def1 рослин отримати 
не вдалося (див.: Zhang, Peterson, 1999).

9.3. Молекулярний аналіз спарених алелей

Як і передбачається за NLT-моделлю, Сау-
зерн-блот-аналіз показав, що як зонд локу-
су Р1 (фрагмент 15), так і Р1-пов’язаний зонд 
(р1.5 В22, 3.5 сМ з Р1 локусу) є делетованими 
в алелі P1-ww-def1 і дуплікованими в P1-ww-id1 
(рис. 9.3). Щоб з’ясувати, чи алель P1-ww-id1 має 
інвертовану дуплікацію, було перебрано геномну 
P1-ww-id1 бібліотеку за допомогою як зонда гена 
Р1 (зонд 10′), так і Ас-зонда (1,6 т. п.н. внутріш-
нього HindIII-фрагмента Ас-елемента). Отрима-
но вісім клонів, що гібридизувалися з обома зон-

дами, які було розбито на два типи: тип I (п’ять 
клонів) містив fAc і 5′-ділянку гена Р1, а тип II 
(три клони) містив Ас, fAc і 3′-ділянку гена Р1. 
Жоден клон не містив разом 5′- і 3′-ділянки 
гена Р1. Цей результат передбачається моделлю 
нелінійної транспозиції, оскільки велика встав-
ка в P1-ww-id1 розділяє 5′- і 3′-ділянки гена Р1. 
Блот-гібридизація і сиквенс-аналізи клонів по-
казали, що P1-ww-id1, як і P1-ww-12:27-3, міс-
тить інвертовану дуплікацію, яка починається 
в rР і тягнеться далі 5′-кінця гена Р1. Однак ду-
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плікація P1-ww-id1 продовжується за дистальну 
кінцеву точку дуплікації P1-ww-12:27-3.

Було перевірено ще кілька передбачень згідно 
з NLT-моделлю. На стику rР і 5′-ділянки гена Р1 
(рис. 9.2, В) алель P1-ww-id1 має містити слід 
Ас-типу; цей слід було виявлено за допомогою 
ПЛР таким способом. У P1-vv-9D9A олігону-
клеотидні праймери А13 і Ас6 не можуть давати 
продукту ПЛР, оскільки Ас6-гомологічна послі-
довність у fAc має таку ж орієнтацію, що і А13, 
а Ас6 міститься в Ас на відстані 5,2 т. п.н. від 
А13 у P1-vv-9D9A (рис. 9.1). Однак після неліній-
ної транспозиції Ас6 у P1-ww-id-вставці лежить 
протилежно відносно А13, а відстань між ними 
дорівнює 1,4 т. п.н. (рис. 9.1). ПЛР-ампліфікація 
дає передбачуваний продукт з P1-ww-id1, але 
не з P1-vv-9D9A чи P1-ww-def1/P1-wr. Порівняно 
з послідовностями пращурної алелі P1-vv-9D9A 
(рис. 9.4, А, Б) алель P1-ww-id1 містить типовий 
слід Ас-типу точно на стику rР і 5′-ділянки гена 
Р1 (рис. 9.4, В); дві пари нуклеотидів змінені 
(А на Т і С на G).

За транспозиції Ас-елементи в місці встав-
ки генерують TSD-послідовності розміром вісім 
пар основ. Модель NLT передбачає, що TSD, яка 
складається з восьми пар основ, має утворюва-
тися точно в місці вставки транспозона. Однак, 
оскільки NLT-транспозон складається з двох се-
стринських хроматид, TSD має розміщуватися 
в перебудованих точках розриву хромосом, що 
несуть спарені алелі. В алелі P1-ww-id1 TSD 
має перебувати суміжно з fAc; в алелі P1-ww-
def1 комплементарна послідовність розміром 
8 п. н. має перебувати суміжно з 5′-кінцем Ас-
елемента (рис. 9.2, В). ДНК-фрагмент, що міс-
тив 3′-кінець fAc з клонів типу ІІ P1-ww-id1, був 
субклонований і сиквенований. Послідовність, 

яка за припущенням суміжна 3′-кінцю TSD, є 
AGCGAGGC (рис. 9.4, Г). Фрагмент ДНК, що 
містив підозрювану TSD в P1-ww-def1, було 
клоновано за допомогою модифікованої LM-
ПЛР. Послідовність продукту ПЛР містила 

Рис. 9.3. Структурний аналіз секторів спарених алелей. Рестрикційна мапа P1-vv-9D9A
Стрижнем є P1-rr, суцільно зафарбовані прямокутники означають екзони, пронумеровані прямокутники — гібридизацій-
ні зонди, а заштриховані прямокутники означають послідовності, гомологічні зонду 15.S, SalI; S* — метильований сайт 
SalI. Вставка фракціонованого (fractured) Ac (fAc — менший трикутник), rP (малий сірий прямокутник) та Ac (великий три-

кутник) в інтрон 2 P1-rr дає початок P1-vv-9D9A (за: Zhang, Peterson, 1999)

Рис. 9.4. Сліди і дуплікації цільового сайта алелей P1-ww-
def1 тa P1-ww-id1, утворені нелінійною транспозицією
Послідовності від A дo E відповідають послідовностям ква-
дратиків від а до f на рис. 9.2. Слід і дуплікація послідов-
ностей цільового сайта підкреслені. Подальші подробиці 
див. у тексті. A — стик rP тa Ac 5´-кінців у P1-vv-9D9A; 
Б — стик 5´-ділянки гена P1 і 3´-кінця fAc у P1-vv-9D9A; 
В — стик 5´-ділянки гена P1 і rP у P1-ww-id1, що містить 
слід транспозона розміром 2 п.н.; Г — стик інвертованої 
дуплікації і 3´-кінця fAc у P1-ww-id1; Д — стик делетованої 
кінцевої ділянки і 5´-кінця Ac у P1-ww-def1; Е — вихідна 
послідовність цільового сайта у P1-vv-9D9A (за: Zhang, 

Peterson, 1999)
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очікувану TSD (GCCTCGCT, комплементарну 
послідовності AGCGAGGC) на стику 5′-кінця 
Ас-елемента і перебудованих точок розриву 
в P1-ww-def1 (рис. 9.4, Д). Наявність ідентич-
них TSD на 5′-кінці Ас-елемента в P1-ww-def1 і 
3′-кінці fAc у P1-ww-id1 переконливо свідчить 
про те, що перебудови генеруються одним актом 
транспозиції.

Згідно з моделлю нелінійної транспозиції 
кінцеві точки перебудов в алелях P1-ww-def1 і 
P1-ww-id1 мають міститись у пращурній алелі 
P1-vv-9D9A одна біля одної. Було сконструйо-
вано праймери для кожної кінцевої точки і ви-
користано цю пару праймерів, щоб ампліфіку-
вати геномну послідовність за допомогою ПЛР 
із P1-vv-9D9A-матриці. Розмір продукту ПЛР 
(240 п. н.) збігався з розміром, що випливав з 
положення праймера. ПЛР-продукт містив одну 
копію GCCTCGCT відповідного сайта, а по-
слідовності, що фланкують GCCTCGCT, були 

такими самими, що й ті, які містилися на кінце-
вих точках P1-ww-def1 і P1-ww-id1 (рис. 9.4, Е). 
Таким чином, перебудовані точки розриву, ви-
явлені в алелях P1-ww-def1 і P1-ww-id1, утвори-
лися в результаті вставки кінців Ас-транспозона 
у відповідний сайт GCCTCGCT пращурної хро-
мосоми.

Алелі P1-ww-12:27-3 і P1-ww-id1 містять ін-
вертовані дуплікації, що починаються на ділянці 
rР алелі P1-vv-9D9A і продовжуються далі за 5′-
кінець гена Р1. Згідно з NLT-моделлю дуплікації 
мають закінчуватися в сайті вставки транспозо-
на, розміщеного у хроматидному мості (рис. 9.2, 
Б). Дійсно, картування за допомогою ПДРФ по-
казало, що кінцеві точки інвертованих дупліка-
цій в алелях P1-ww-12:27-3 (р1.5 В22) і P1-ww-
id1 (pJZPX) картуються на відстані 3,5 та 4,6 сМ, 
відповідно, проксимально локусу Р1, в порядку: 
Р1 3′-кінець, Р1 5′-кінець, р1.5 В22, pJZPX, цен-
тромера (див.: Zhang, Peterson, 1999).

9.4. Механізми і відносні частоти нормальної і нелінійної (альтернативної)
транспозицій та цитогенетичні підтвердження хромосомних перебудов

Згадаємо, що в кінці 1940-х рр. Б. МакКлін-
ток, досліджуючи хромосомні розриви у куку-
рудзи, відкрила систему рухомих елементів 
Activator/Dissociation (Ac/Ds) (McClintock, 1946, 
1947, 1948, 1949, 1950). Вона виявила лінію ку-
курудзи, в якої розрив часто відбувався в певно-
му сайті короткого плеча хромосоми 9; автор на-
звала цей локус Dissociation (Ds) у зв’язку з його 
здатністю розривати хромосоми. Б. МакКлінток 
також встановила, що розрив хромосоми у локусі 
Ds потребує присутності в геномі ще одного чин-
ника — активатора (Activator, Ас). За присутності 
Ас Ds-елементи, що індукують розриви хромо-
сом (Ds, стан І), можуть переходити в інший стан 
(Ds, стан ІІ), за якого рідко виникає хромосомний 
розрив (McClintock, 1949). Коли Ds-елементи 
стану ІІ було клоновано з низки локусів, сиквенс 
показав, що значна частина з них — це делето-
вані варіанти Ас. Певну кількість Ds-елементів 
стану І було також клоновано. Вони складалися 
з подвоєних елементів (double Ds, стан ІІ Ds-еле-
ментів, вставлених у ще одну копію того самого 
елемента у протилежній орієнтації) та їхніх по-
хідних із внутрішньою делецією (sesqui Ds) (де-
талі і посилання див.: Yu et al., 2010).

Ас-елемент містить 4565 п. н. і кодує мРНК 
розміром 3,5 т. п.н., що може бути трансльована 
у транспозазу, яка складається з 807 амінокис-
лот. Транспозаза використовує 5′- та 3′-кінці пари 
Ac/Ds як субстрати: два 5′-кінці Ас так само, як і 
два 3′-кінці Ас не здатні до транспозиції. Функ-
ціональні тести показали, що 238 та 209 п. н. 
5′- та 3′-кінців Ас, відповідно, необхідні для 
ефективного вирізання Ac/Ds. Ці послідовності 
містять термінальні інвертовані повтори роз-
міром 11 п. н. і численні копії субтермінальних 
гексамерних мотивів (AAACGG і т. п.), з якими 
Ас-транспозаза зв’язується (Becker, Kunze, 1997; 
Kunze, Weil, 2002). Ac/Ds-елементи транспозу-
ють за допомогою механізму «виріж і встав»: 
донорний елемент вирізається фізично і зазви-
чай реінтегрує у нову ділянку геному. Вирізання 
Ac/Ds-елемента часто залишає «слід» (невелику 
зміну послідовності) у донорному сайті, а по-
вторна вставка у новому локусі облямовується 
(фланкується) дуплікаціями цільового сайта роз-
міром 8 п. н. (Kunze, Weil, 2002).

За допомогою ПЛР та сиквенс-аналізів було 
встановлено, що doubleDs або два Ds-елементи 
у протилежних орієнтаціях можуть викликати 
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хромосомний розрив шляхом реакцій альтерна-
тивної транспозиції за участі 5′-кінця Ds-еле-
мента однієї хроматиди та 3′-кінця Ds сестрин-
ської хроматиди. Вирізання цих кінців Ds і 
зшивання послідовностей, що їх облямовують, 
приводить до формування хроматидного мосту, 
який рветься у наступному мітотичному поді-
лі. Аналіз структури елемента doubleDs і функ-
ціональні випробування на тютюні Nicotiana 
tabacum показали, що пари 5′- та 3′-кінців Ds-
елементів у прямій орієнтації достатньо, щоб 
здійснити розрив хромосоми (English et al., 1993, 
1995); ця ж конфігурація наявна в хромосомо-
розривальних структурах, включаючи doubleDs, 
sesquiDs (Martinez-Ferez, Dooner, 1997) та два 
Ds-елементи у протилежній орієнтації у локусі 
кукурудзи wx1 (Weil, Wessler, 1993). Крім того, 
деякі пари тісно зчеплених Ac/Ds або Ac/fAc 
(fracturedAc — термінально делетована послі-
довність, що містить тільки 5′- чи 3′-кінець Ас) 
елементів поблизу локусу кукурудзи bz1 може 
також індукувати хромосомний розрив, але їх 
відносні орієнтації не відомі (Ralston et al., 1989; 
Dooner, Belachew, 1991; Weil, Wessler, 1993; 
Martinez-Ferez, Dooner, 1997). На основі транс-
позиції частково реплікованого макротранспо-
зона було запропоновано модель хромосомного 
розриву (див.: Ralston et al., 1989).

Зворотний зв’язок між частотами хромо-
сомних розривів порівняно з нормальним ви-
різанням спостерігали також у рослин тютюну, 
що містили генно-інженерні Ds-конструкти: 
подвійні Ds-елементи сприяють виникненню 
хромосомних розривів з великою частотою, але 
швидкість їх вирізання набагато менша, ніж 
у простих Ds-елементів. Отже, присутність по-
двійної Ds-конфігурації інгібує просте вирізан-
ня окремих Ds-субодиниць. Причина цього не 
зрозуміла, але було висловлено припущення, 
що повторювані 3′- і 5′-кінці Ds-елемента, коли 
вони присутні разом у подвійному Ds-елементі, 
як субстрат для Ас-транспозази мають перевагу 
перед кінцями нормальної орієнтації. У випадку 
алелі P1-vv-9D9A просте вирізання інтактного 
Ас-елемента легко виявити за наявністю черво-
них ревертантних секторів і зародкових Р1-rr-
ревертантів (див. розділ 9.1). Характер строка-
тості (червоні смуги), що визначається алеллю 
P1-vv-9D9A, дуже подібний до строкатості стан-

дартної алелі P1-vv, яка містить одну Ас-вставку 
в гені Р1-rr. Отже, просте вирізання Ас помітно 
не інгібується прилеглим fAc-елементом в алелі 
P1-vv-9D9A, хоча ця алель містить безпосеред-
ньо повторювані 3′- і 5′-кінці у такій же конфі-
гурації, що і природні, і сконструйовані подвійні 
Ds-елементи (див.: English et al., 1993, 1995).

І навпаки, нелінійні транспозиції Ас/fAc-
елементів в алелі P1-vv-9D9A фрагментувати-
муть ген Р1 і генеруватимуть незабарвлені сек-
тори перикарпію. З 1500 початків, що мають 
алель P1-vv-9D9A, було отримано 15 початків 
з великими багатозерновими секторами з неза-
барвленим перикарпієм, які свідчили про пере-
будовані алелі, характерні для нелінійної реакції 
транспозиції. Описана частота NLT є заниженою 
порівняно з дійсною з кількох причин: по-перше, 
були відібрані для досліджень лише великі, що 
легко розпізнаються, багатозернові сектори по-
чатка. Незабарвлені сектори, менші за розміром, 
ніж одне зернятко, важко відрізнити від фону 
строкатого перикарпію, який сам є мозаїкою 
червоних смуг на безбарвному фоні перикарпію 
(фото таких початків див.: Zhang, Peterson, 1999). 
Наслідком деяких NLT може бути нежиттєздат-
ність, яку не враховували. Тим не менше, для 
алелі P1-vv-9D9A нелінійна транспозиція відбу-
вається набагато рідше, ніж частота простої Ас-
ексцизії (вирізання). Параметри, що впливають 
на схильність певних Ас/Ds-кінців брати участь 
у нормальних і аберантних реакціях транспози-
ції, ще не вивчені.

Порівняно нещодавно унікальні можливості 
локусу кукурудзи р1, зокрема алель p1-vv9D9A, 
що містить повномірний Ас-елемент і fAc-еле-
мент (2039 п. н. від 3′-кінця Ac), вставлені в ніт-
рон 2 гена р1, було використано для вивчення 
структурних особливостей Ac/Ds-індукованого 
хромосомного розриву (Yu et al., 2010). Застосо-
вуючи простий візуальний скринінг змін пігмен-
тації перикарпа зерна, автори виділили серію з 
15 алелей, в якій Ас-елемент у p1-vv9D9A транс-
позував у сусідній сайт, у той час як fAc-елемент 
залишався у вихідному положенні. У кожній 
алелі 5′-кінець Ac і 3′-кінець fAc перебувають 
у прямій чи зворотній орієнтації; до того ж, деякі 
алелі містять сегменти геномної ДНК, фланкова-
ні Ac/fAc-елементами, що можуть поводити себе 
як макротранспозони (рис. 9.5). Було визначено 
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частоту хромосомних розривів, індукованих кож-
ною алеллю, використовуючи візуальну оцінку 
втрат зчепленого маркерного гена Dek1. Отри-
мані дані показали, що пара кінців Ас-елемента 
у тандемній чи зворотній орієнтації може викли-
кати хромосомний розрив і що частота хромо-
сомних розривів обернено пропорційна відстані 
між Ас-кінцями. Цікаво, що значних хромосом-
них розривів не було виявлено, якщо Ac/fAc-кінці 
перебували у макротранспозонних конфігура-
ціях. Крім того, застосовуючи цитогенетичні 
методи, було підтверджено наявність мостів і 
фрагментів у частині алелей. Ці результати важ-
ливі для створення моделі хромосомних розривів 
на основі реакцій альтернативної транспозиції.

У звичайних реакціях транспозиції задіяні 
5′- та 3′-кінці окремого транспозона. У реакціях 
макротранспозиції беруть участь зовнішні кінці 
складного елемента (макротранспозона). Кінце-
вий результат звичайної транспозиції чи макро-
транспозиції — це зміна положення елемента 
у геномі.

Навпаки, у реакціях альтернативної транс-
позиції задіяні 5′- та 3′-кінці різних елементів 
у прямій чи зворотній орієнтації. Альтернативна 
транспозиція може приводити до великих змін 
у структурі геному (Huang, Dooner, 2008; Zhang 
et al., 2009). Алелі, здатні зазнавати реакцій аль-
тернативної транспозиції, індукують значні хро-
мосомні розриви як прямий наслідок злиття се-
стринських хроматид. У разі прямо орієнтованих 
кінців Ac/fAc (сестринська хроматидна транс-
позиція) вирізання кінців елемента з наступ-
ною зшивкою фланкуючих послідовностей дає 
ковалентне зчеплення між двома сестринськими 

хроматидами (рис. 9.6, А). Якщо вирізані Ac-
кін ці не вставляються у геном або вставляються 
не у сайт хроматидного мосту, у наступній ана-
фазі дві центромери в сестринських хроматидах 
рухатимуться до протилежних полюсів, що веде 
до розриву хроматидного мосту (рис. 9.6, А).

У разі зворотно орієнтованих кінців Ac/fAc 
Ac-транспозаза сприймає 5′- тa 3′-кінці на одній 
і тій же хроматиді як субстрати (Zhang, Peter-
son, 2004; Zhang et al., 2006). За цим сценарієм 
вставка вирізаних кінців Ас-елементів у сайт 
сес тринської хроматиди формуватиме хрома-
тидний міст, який розірветься у наступній ана-
фазі (рис. 9.6, Б). Крім того, вставки в інші 
хромосоми генеруватимуть реципрокні транс-
локації (Zhang et al., 2009), половина з яких бу-
дуть дицентричними. Ці останні випадки також 
вважаються процесами розриву хромосом, хоча 
частота міжхромосомної транспозиції є низькою 
(Huang, Dooner, 2008; Zhang et al., 2009).

Модель альтернативної транспозиції при-
пускає, що злиття хроматид відбувається як пря-
мий і безпосередній наслідок транспозиції між 
сестринськими хроматидами (рис. 9.6, А). Отже, 
усі транспозиції між сестринськими хроматида-
ми генерують хроматидні мости. Єдиним винят-
ком є ті випадки, за яких вирізані транспозонні 
кінці знову вставляються у проксимальний сайт 
хроматидного мосту, коли генеруються хрома-
тидні делеції/дуплікації (Zhang, Peterson, 1999). 
Навпаки, лише частина процесів транспози-
ції ревертованих Ас-кінців (тобто тих, що зно-
ву вставляються у сестринську хроматиду) дає 
хроматидні чи хромосомні мости (рис. 9.6, Б). 
Отже, сестринська хроматидна транспозиція дає 

Рис. 9.5. Схема транспозицій мобільного елемента Ас у ген Р1 кукурудзи: локалізації вставок Ac і fAc у різних алелях 
гена р1 деяких зразків кукурудзи

Суцільні чорні прямокутники (зліва направо) позначають екзони 1, 2 і 3 гена р1. Трикутники з номерами алелей вказують 
на сайти вставки Ac/fAc в кожній алелі. Незабарвлені трикутники позначають Ac-елементи у тій самій транскрипційній 
орієнтації, що і ген p1 (від 5′ до 3′, зліва направо), забарвлені трикутники означають Ac-вставки у протилежній орієнтації. 
Алель P1-rr904 помічено зірочкою, оскільки вона містить інтактну вставку рухомого елемента Ac і, до того ж, вставку fAc 

розміром 685 нт у тій же позиції, що й елемент Ac у p1-vv9D9A (за: Yu et al., 2010)
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більшу частоту розривів хромосом, ніж транс-
позиція ревертованих Ас-кінців. Проте не вста-
новлено значних відмінностей у частоті хромо-
сомних розривів внаслідок прямо орієнтованих 
і зворотно орієнтованих Ас-кінців (табл. 9.1). 
Можливо, це зумовлено втратою Dek1, що при 
аналізі може завищувати частоту хромосомних 
розривів, які виникають у результаті транспо-
зиції ревертованих кінців. Після транспозиції 
ревертованих кінців вирізані Ас-кінці можуть 
знову вставлятись у сайти, дистальні до локусу 
dek1. Залежно від орієнтації, з якою знову встав-
ляються транспозонні кінці, генерується делеція 

або інверсія (Zhang et al., 2006, 2009). У результа-
ті делеції втрачаються ділянки, які містять Dek1, 
що за наслідком імітує процес розриву хромосо-
ми. Таким чином, втрата dek1 не супроводжуєть-
ся хромосомним розривом. Як правило, аналізи, 
що ґрунтуються на втраті сусіднього маркерного 
гена, мають тенденцію завищувати частоту хро-
мосомних розривів, індукованих транспозицією 
ревертованих Ас-кінців (подробиці див.: Yu et 
al., 2010).

За цитогенетичного дослідження кінчиків 
коренів сіянців виявили кілька випадків хро-
мосомних мостів у рослин, що містять алелі 

Рис. 9.6. Моделі утворення хромосомних розривів за допомогою мобільних генетичних елементів на прикладі кукурудзи:
A — модель розриву хромосом у випадку прямо орієнтованих Ac/Ds-кінців (сестринської хроматидної транспозиції). Дві 
лінії означають сестринські хроматиди, з’єднані при центромері (овал). Зафарбовані і незафарбовані трикутники репрезен-
тують 5′- та 3′-кінці Ac/fAc. Позначка «Х» означає «слід», генерований транспозицією. 1 — Ac-транспозаза (незафарбовані 
кружальця) розпізнає 3′- тa 5′-кінці Ac/fAc на різних сестринських хроматидах; 2 — розщеплення транспозазою відбуваєть-
ся у Ac- чи fAc-кінцях; 3 — розщеплення приводить до вирізання цілого хромосомного плеча, дистальніше гена p1; 4 — фор-
мується хроматидний міст. Міст розірветься у наступній анафазі. Утворюється також ацентричний хромосомний фрагмент. 
Б — модель розриву хромосом у випадку зворотно орієнтованої Ac/Ds-структури: 1 — Ac-транспозаза розпізнає зворотно 
орієнтовані 3′- тa 5′-кінці Ac/fAc на одній і тій же хроматиді; 2 — розщеплення транспозазою відбувається у кінці елемен-
та Ac чи fAc; 3 — вирізані 5′- та 3′-кінці Ac/fAc вставляються у цільовий сайт сестринської хроматиди (чорна стрілочка); 
4 — формується хроматидний міст. Міст розірветься у наступній анафазі. Утворюється також ацентричний хромосомний 

фрагмент (за: Yu et al., 2010)

А Б

1 1

2 2

3 3

4 4



135

Розділ 9. Геномні перебудови за допомогою нелінійної (альтернативної) транспозиції (на прикладі кукурудзи)

Таблиця 9.1
Частота хромосомних розривів у різних алелях гена Р1 кукурудзи (за: Yu et al., 2010) 

Назва алелі Відстань між 3′- і 5′-кінцями 
Ac/fAc (нт)а

Рівень розривів
в окремих початках

(загальна кількість початків)

Середній рівень 
розривів (СР)

Прямо орієнтовані
Ac/fAc
P1-rr459 17,840 2, 1, 1, 1 (4) 1,3 (0,3)
p1-vv577 8,889 2, 2 (2) 2,0 (0,0)
p1-vv1171 3,621 2, 3, 3 (3) 2,7 (0,3)
p1-vv1172 3,550 2, 2, 2, 3 (4) 2,3 (0,3)
p1-vv595 2,611 3, 3 (2) 3,0 (0,0)
p1-vv9D9A 2,151 3, 3, 3, 3, 3, 3, 3 (7) 3,0 (0,0)

Зворотно орієнтовані
Ac/fAc
P1-rr11 13,175 1, 1, 1, 1, 1, 1 (6) 1,0 (0,0)
P1-rr910 8919 2, 2, 2, 2 (4) 2,0 (0,0)
P1-ovov454 823 3, 3 (2) 3,0 (0,0)

Макротранспозони

P1-ovov455 6,809 0, 0, 0, 0 (4) 0,0 (0,0)
P1-rr905 9,774 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1 (8) 0,1 (0,1)
P1-rr908 16,060 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0 (8) 0,0 (0,0)
P1-rr458 16,538 0, 0, 0, 0 (4) 0,0 (0,0)
P1-rr460 21,741 0, 0, 0, 0 (4) 0,0 (0,0)

Контроль
p1-vv N/A 0, 0, 0, 0 (4) 0,0 (0,0)
P1-rr::fAc N/A 0, 0 (2) 0,0 (0,0)
P1-rrfAc; r1-nj::Ac N/A 0, 0 (2) 0,0 (0,0)

Інші
P1-rr904 9,178/6716/2151б 4, 4, 4, 4 (4) 4,0 (0,0)

Позначення:
a нт — нуклеотиди;
б алель P1-rr904 містить інтактну вставку Ac і додаткову вставку fAc розміром 685 нт у тому ж положенні, що й елемент Ac 
у p1-vv9D9A. Алель має три можливі пари Ac/fAc-кінців.

p1-vv9D9A тa P1-rr11. Однак у мітозі дуже кон-
денсовані хромосоми кукурудзи важко іденти-
фікуються (візуалізуються). Навпаки, у мікро-
спороцитах кукурудзи, що за розміром набагато 
більші, ніж мітотичні клітини, хромосоми мож-
на візуалізувати значно детальніше, і впродовж 
першого мейотичного поділу гомологічні хро-
мосоми перебувають на стадії «букета» (синап-
тична стадія), що значно полегшує цитогене-
тичні аналізи. У разі p1-vv9D9A транспозиція 
у сестринських хроматидах прямо орієнтова-
них кінців Ас-елемента сама по собі не генерує 
хроматидного мосту в анафазі І мейозу, оскіль-

ки цей поділ сегрегує гомологічні хромосоми, 
а не сестринські хроматиди. Однак транспози-
ція у сестринських хроматидах з наступним кро-
синговером між гомологічними хромосомами 
будь-де в ділянці між центромерою і р1-локусом 
(на відстані близько 50 сантиморганід) генерує 
міст, який видно на стадії анафази І. Аналогічно, 
транспозиція ревертованих кінців з наступним 
проксимальним кросинговером між гомологами 
може також генерувати міст у анафазі І. Міжхро-
мосомна транспозиція може також генерувати 
дицентричні хромосоми, але це відбувається зі 
значно меншою частотою (Zhang et al., 2009). 
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Рис. 9.7. Виявлення явища вирізання соматичного макротранспозона за допомогою ПЛР у кукурудзи
Молекулярні структури алелей гена р1, що містять можливі макротранспозони. П’ять алелей (P1-ovov455, P1-rr905, 
P1-rr908, P1-rr458 тa P1-rr460) мають рухомий елемент Ac, розташований нижче елемента fAc таким чином, що 5′-кінець 
Ac і 3′-кінець fAc функціонують разом як макротранспозон. Великі зафарбована і незафарбована стрілки позначають 5′- і 3′- 
кінці Ac/fAc. Положення олігонуклеотидних праймерів, застосовані для ПЛР, вказані малими стрілками. Рисунок відповідає 
масштабу, за винятком того, що ділянка довжиною 8,5 т. п.н. (позначена двома рисками як //), яка містить 5′-ділянку гена p1, 

екзон 1, інтрон 1, екзон 2 і частину інтрона 2, не показана (за: Yu et al., 2010)

Таким чином, отримано цитологічні свідоцтва 
того, що процеси альтернативної транспозиції 
можуть продукувати мости і фрагменти в анафа-
зі І і телофазі І мейозу (детально результати цього 
дослідження викладено у роботі: Yu et al., 2010).

Спираючись на результати, отримані Yu 
et al. (2010) і викладені вище, та дані, наведені 
у роботі (Huang, Dooner, 2008), Ac/Ds-індуковані 
хромосомні розриви можна повністю пояснити 
як наслідок процесів альтернативної транспо-
зиції. Хоча реакції альтернативної транспозиції 
відбуваються рідше, ніж звичайна транспозиція 
(Huang, Dooner, 2008; Zhang et al., 2009), алелі, 
що містять певні Ac/Ds-конфігурації, можуть ін-
дукувати хромосомні розриви з досить високою 
частотою (рис. 9.7). Ці алелі індукують спадкові 
делеції, дуплікації, інверсії і транслокації. Такі 
перебудови можуть бути корисними для функ-
ціонального геномного аналізу або хромосом-
ної інженерії (Zhang, Peterson, 1999, 2004, 2005; 
Huang, Dooner, 2008). Для застосування у функ-
ціональній геноміці створено колекції ліній, що 
містять вставки, марковані Ds-послідовностями 
(Ahern et al., 2009).

Припускається, що реакції альтернативної 
транспозиції є додатковою можливістю застосу-
вання описаних ліній кукурудзи з Ds-вставками. 

Перші генетичні досліди на кукурудзі показа-
ли, що Ac/Ds-елементи часто транспозують від 
реплікованого донорного сайта до сусіднього 
нереплікованого цільового сайта (Greenblatt, 
Brink, 1962; Greenblatt, 1984). Це може гене-
рувати пари тісно зчеплених елементів, які, 
за передбаченнями, можуть зазнавати процесів 
альтернативної транспозиції й індукувати хро-
мосомний розрив; такі спарені елементи мож-
на ідентифікувати шляхом скринінгу ліній, що 
мають втрату дистальних хромосомних марке-
рів (Yu et al., 2010). Подібна стратегія була за-
стосована Neuffer (1995) для ідентифікації ліній, 
що містять хромосомо-розривальні doubleDs-
елементи, вставлені у 10 хромосомних плечей 
кукурудзи. У такий спосіб пари тісно зчеплених 
Ac/Ds-елементів можливо ідентифікувати і ви-
користовувати для генерування хромосомних 
перебудов у специфічних (визначених) ділян-
ках, включаючи делеції, дуплікації, інверсії і 
транслокації (див.: Huang, Dooner, 2008; Zhang, 
Peterson, 1999, 2005; Zhang et al., 2009; Yu et al., 
2010). Здатність генерувати ці типи крупних 
хромосомних перебудов доповнює методи мар-
кування окремих генів і, тим самим, збільшує 
корисність ліній кукурудзи із Ac/Ds-вставками 
для потреб функціональної геноміки.

9.5. Значення NLT-індукованих перебудов

Низка фізичних і генетичних чинників може 
викликати у рослин делеції у випадкових сай-
тах. Навпаки, NLT сестринських хроматид має 

унікальну властивість утворювати делеції, що 
можуть охоплювати від одного сайта в геномі 
(у разі локусу Р1) до множинних фланкуючих 



137

Розділ 9. Геномні перебудови за допомогою нелінійної (альтернативної) транспозиції (на прикладі кукурудзи)

сайтів. Делеція кінцевих точок являє собою сай-
ти інсерції нелінійного транспозона; у разі транс-
позиції за участю Ас-елемента ці сайти можуть 
опинитися відносно близько один від одного за-
вдяки тенденції Ас переміщатися до прилеглих 
ділянок. Утворювані осередки делецій можна 
використовувати, щоб швидко картувати моле-
кулярні маркери у відносно малому генетично-
му інтервалі, чого важко досягти за стандартно-
го мейотичного картування внаслідок його малої 
роздільної здатності. Отримувати делеції за до-
помогою сестринської хроматидної транспози-
ції можливо і в сайтах по всьому геному шля-
хом трансформації трансгенних конструктів, що 
містять Ас-кінці і репортерний ген, втрата якого 
легко виявляється. Крім того, NLT можуть утво-

рювати дуплікації різного розміру, що може бути 
корисним для вивчення впливу дози гена на рі-
вень експресії.

NLT-модель передбачає, що вставка неліній-
ного транспозона в певний сайт на іншій хромо-
сомі генеруватиме різні хромосомні перебудови, 
зокрема транслокації, ацентричні фрагменти і 
дицентричні хромосоми. Отже, саме нелінійна 
транспозиція може бути причиною крупних хро-
мосомних перебудов, що спостерігаються у спо-
ріднених видів (Bennetzen et al., 1998). Більше 
того, оскільки хромосомні перебудови у потом-
ства, гетерозиготного за пращурним генотипом, 
часто можуть призводити до часткової стериль-
ності, NLT веде до репродуктивної ізоляції і, от-
же, є важливим першим кроком видоутворення.
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Геноми рослин дуже варіюють за своїм 
розміром. Наприклад, у злаків розміри гено-
му складають від 2,7×10 8 п. н. у Brachypodium 
distachyon до 1,7×10 10 п. н. у м’якої пшениці 
T. aestivum. Такі великі відмінності неможливо 
пояснити відмінностями вмісту генів, тому що 
цей вміст є достатньо консервативним у різних 
видів (Bennetzen, 2000, 2007).

Одним із поширених механізмів збільшення 
розмірів геному у квіткових рослин є поліплоїдія 
(Грант, 1991; Wendel, 2000, Патрушев, Минке-
вич, 2007). Окрім поліплоїдії, відмінності розмі-
рів геному значною мірою зумовлені варію ючою 
кількістю повторюваних послідовностей ДНК, 
що підтверджується даними сиквенування гено-
мів рослин (табл. 10.1).

Так, у рослин з малим розміром геному, 
таких як Brachypodium distachyon, Arabidopsis 
thaliana і Oryza sativa, МГЕ складають 14–34 % 
геному. Види з великим розміром геному мають 
вищий вміст МГЕ, наприклад 84 % — у кукуру-
дзи та 70–90 % — у видів із триби Triticeae, таких 
як Hordeum, Aegіlops i Triticum (Paux et al., 2006; 
Charles et al., 2008; Wiсker et al., 2009; Choulet et 
al., 2010).

Показано, що за останні 5 млн років ге-
номи кукурудзи, бавовнику і виду рису Oryza 
australiensis збільшилися майже вдвічі за раху-
нок ампліфікації МГЕ (SanMiguel et al., 1998; 
Hawkins et al., 2006; Piegu et al., 2006).

Найвагоміший вклад у збільшення розмі-
рів геномів рослин внесли МГЕ І класу, зокрема 
LTR-вмісні ретротранспозони (Bennetzen, 2000, 
2007), частка яких складає близько 20 % геном-
них послідовностей у рису і не менше 60 % 
у пшениці та кукурудзи (Choulet et al., 2010).

Переважання ретротранспозонів поясню-
ється їх розмноженням за допомогою механізму 
«копіюй-встав», який дає можливість різкого 
збільшення числа копій. Величезний потенціал 
ампліфікації LINE-ретротранспозонів показа-
но у видів роду Lilium: 14 проаналізованих ви-
дів мають величезні геноми розміром близько 
30–45 млрд п. н., що є результатом ампліфікації 
ретротранспозонів (Joseph et al., 1990; Leeton, 
Smyth, 1993).

ДНК-транспозони також вносять свій вклад 
у збільшення розміру геному, незважаючи 
на те, що нереплікативний спосіб розмножен-
ня «виріж-встав» обмежує їхню ампліфікацію. 

Таблиця 10.1
Розміри геномів деяких видів* рослин і частка мобільних генетичних елементів у них
(за: Сергеева, Салина, 2011) 

Вид Розмір геному,
п. н. (10 6)

Вміст МГЕ,
% Літературне джерело

Brachypodium distachyon 270 26 The International Brachуpodium Initiative, 
2010

Oryza sativa 389 34 International Rice Genome Sequencing 
Project, 2005

Sorghum bicolor 730 63 Paterson et al., 2009
Zea mays 2300 84 Schnable et al., 2009
Triticum aestivum 17 000 88 Choulet et al., 2010, аналіз 1,3 × 10 7 п. н. 

хромосоми 3В
Arabidopsis thaliana 125 14 The Arabidopsis Genome Initiative, 2000
Vitis vinifera 487 41 Jaillon et al., 2007
Populus trichocarpa 485 42 Tuskan et al., 2006
Carica papaya 372 52 Ming et al., 2008
Cucumis sativus 243 24 Huang et al., 2009
Glycine max 1100 59 Schmutz et al., 2010

* Представлено види, геноми яких сиквеновано (за винятком Triticum aestivum).

Розділ 10. РОЛЬ МГЕ В ЕВОЛЮЦІЇ ГЕНОМУ РОСЛИН
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Існують альтернативні механізми збільшення 
кількості копій ДНК-транспозонів: за рахунок 
транспозиції під час реплікації геномної ДНК 
хазяїна, коли інсерція відбувається у ще нере-
пліковану ділянку з уже реплікованої; за раху-
нок репарації дволанцюгового розриву після 
вирізання елемента (генна конверсія) (Feschotte, 
Pritham, 2007). У пшениці, ячменю та егілоп-
са серед ДНК-транспозонів найбільш відомою 
є надродина САСТА (більше 87 % усіх ДНК-
транспозонів) — на неї припадає 5–10 % геному 
(Charles et al., 2008; Wicker et al., 2009; Choulet 
et al., 2010). Геноми рослин також несуть велику 
кількість МІТЕ-елементів у кількості до сотень 
тисяч копій, на які припадає близько 5,5 % ге-
номної послідовності.

Окрім збільшення розміру геному за раху-
нок ампліфікації МГЕ, існують також проти-
діючі механізми видалення послідовностей ДНК 
із геномів. Один із таких механізмів пов’язаний 
з рекомбінацією між LTR-вмісними ретротранс-
позонами. У тому випадку, коли йде незаконна 
рекомбінація між двома LTR, що фланкують 
один елемент, утворюється solo-LTR, при цьому 
термінальний повтор і внутрішня послідовність 
елемента губляться. Нерівний кросинговер між 
двома гомологічними LTR-транспозо на ми, що 
мають різну геномну локалізацію залежно від хро-
мосомної локалізації і орієнтації елементів, може 
викликати делецію чи дуплікацію послідовності 
ДНК або такі геномні перебудови, як інверсії і 
реципрокні транслокації (див. розділ 9). Показа-
но, що у геномах арабідопсиса і рису незаконна 
рекомбінація між LTR-ретротранспозонами веде 
до втрати геномної ДНК шляхом накопичення 
коротких делецій (Devos et al., 2002; Ma et al., 
2004). Дія цих процесів привела до того, що 
більшість LTR-вмісних ретротранспозонів, іден-
тифікованих у геномах рослин, є відносно моло-
дими (час інсерції у геном — 4 млн років тому) 
(Devos et al., 2002; Ma et al., 2004; Bennetzen et 
al., 2005). Аналіз часу інсерції МГЕ у геномах 
п’яти видів покритонасінних (Lotus japonicus, 
Medicago truncatula, Zea mays, Hordeum vulgare, 
Triticum monococcum) показав, що швидкість 
видалення LTR-вмісних ретротранспозонів із 
геномів варіює між різними таксономічними 
групами, наприклад, у геномах злакових вона 
нижча, ніж у геномах бобових. Однак більш сут-

тєвим чинником, який впливає на розмір гено-
му, є ампліфікація МГЕ (Vitte, Bennetzen, 2006). 
Наприклад, протягом останніх 2–5 млн років із 
геному рису було видалено більше 190 млн п. н. 
послідовностей LTR-ретротранспозонів за висо-
кої швидкості ампліфікації ретроелементів, що 
у підсумку привело до збільшення геному (Ma, 
Bennetzen, 2004).

Таким чином, наразі вважається, що струк-
тура рослинного геному значною мірою визна-
чається специфічністю, кількістю й активністю 
рухомих генетичних елементів — як ДНК-транс-
позонів, так і ретротранспозонів (Casacuberta, 
Santiago, 2003; Bennetzen, 2005; Vitte, Bennetzen, 
2006; Патрушев, Минкевич, 2007; Tian et al., 
2009; Nielen et al., 2010; Сергеева, Салина, 2011). 
У рослин ампліфікація і видалення (редукція 
кількості) МГЕ є досить швидкими еволюційни-
ми процесами, що пояснює, зокрема, загальну 
відсутність гомології генів у видів, що дивергу-
вали понад 10 млн років тому.

Встановлено, що такі процеси дивергенції 
можуть відбуватися досить швидко. Наприклад, 
за вивчення культурного арахісу Arachis hypogea 
(2n = 4x = 40, тетраплоїд з АВ-геномом, виник 
близько 3500 років тому) і його предкових форм 
A. duranensis (2n = 20, А-геном) та A. ipaensis 
(2n = 20, В-геном) було відкрито новий Ty3/gypsy 
Athila-подібний досить довгий інтердисперс-
ний евхроматиновий LTR-вмісний транспозон 
FIDEL (Fairly long Inter-Dispersed Euchromatic 
LTR-retrotransposon). Вивчення значення цього 
транспозона для еволюції і дивергенції різних 
геномів арахісу показало, що він частіше зустрі-
чається в А-, ніж у В-геномі з числом копій на га-
плоїдний геном — близько 3000 у A. duranensis, 
820 у A. ipaensis та 3900 у A. hypogea. Філо-
генетичний аналіз зворотно-транскриптазних 
послідовностей показав їх відмінну еволюцію 
у видів-пращурів. Виявлено дисперсний розпо-
діл в евхроматині і відсутність послідовностей 
транспозона в центромерах, теломерних ділян-
ках і ділянці ядерцевого організатора. Встанов-
лено, що біля консервативних предкових генів 
МГЕ вставляються рідше, ніж біля швидко ево-
люціонуючих генних гомологів, зокрема біля ге-
нів стійкості до хвороб (Nielen et al., 2010).

Припускається, що ядерні геноми квіткових 
рослин мають близьку кількість генів та подіб-
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ний їх колінеарний порядок (розташування) 
на хромосомі. Колінеарність геному покритона-
сінних існує поряд із більше ніж 800-кратною 
відмінністю розмірів геномів у різних видів 
(Bennet, Leith, 1995).

Більша частина мінливості розмірів ядерних 
геномів зумовлена диференціальною ампліфіка-
цією і/або утриманням транспозонів, що містять 
довгі кінцеві повтори (LTRs) (Bennetzen, 2002, 
2005). У видів з великими геномами, таких як ку-
курудза, ячмінь або пшениця, гени часто розта-
шовані у вигляді малих острівців, оточених мо-
рями LTR-ретротранспозонів. У них ортологічні 
гени часто мають екстенсивну колінеарність, 
яку ще називають мікроколінеарністю. Однак 
транспозабельні елементи й інші послідовності 
у міжгенних ділянках зазвичай зовсім різні на-
віть за порівняння таких видів, як сорго і куку-
рудза чи пшениця і ячмінь, що востаннє мали 
спільних предків менше ніж 15 млн років тому 
(Tikhonov et al., 1999; Ramakrisha et al., 2002). 
Крім того, у більшості ортологічних геномних 
сегментів різних рослинних видів, включаючи 
такі випадки, коли порівнювалися достатньо 
споріднені види, такі як кукурудза і сорго або 
Arabidopsis thaliana і Capsella rubella, виявлено 
кілька неколінеарних генів (Tikhonov et al., 1999; 
Boivin et al., 2004). Більшість цих порівняльних 
аналізів проводили на злаках, переважно на ку-

курудзі, сорго і рисі, для яких встановлено, що 
близько 35 % генів перемістилось у нові локуси 
за близько 12 млн років з часу, коли кукурудза і 
сорго дивергували від спільного предка (Lai et al., 
2004). У той же час для ссавців описано значно 
вищий рівень консервації порядку і вмісту генів. 
Причини цієї дивної різниці ще не зрозумілі.

У рису і кукурудзи описано незвичні часто-
ти внутрішньовидових генних перебудов. Вис-
новки про те, що багато генів рису (Feng et al., 
2002; Han, Хue, 2003) і понад 30 % генів кукуру-
дзи (Brunner et al., 2005) не є колінеарні навіть 
усередині виду, здавалося б суперечать фактам, 
що будь-яка колінеарність є консервативною 
за віддаленіших порівнянь. Однак подальші 
аналізи показали, що більшість, а можливо, і 
всі неколінеарні гени рису є транспозонами, які 
хибно трактувались як гени (Han, Хue, 2003; Ma, 
Bennetzen, 2004), і що більшість неколінеарних 
послідовностей, які трактувались у кукурудзи як 
гени, насправді є фрагментами генів (Brunner et 
al., 2005). Спираючись, головним чином, на дані, 
наведені в оглядах (Bennetzen, 2005; Bennetzen 
et al., 2005), розглянемо походження неколіне-
арностей, які спостерігаються у геномах квітко-
вих рослин. Вони свідчать про активні процеси 
створення генів у квіткових рослин, які конкуру-
ють із механізмами постійного видалення генів і 
зменшення геному.

10.1. Зміна кількості послідовностей ДНК

Як і всі інші евкаріоти, рослини збільшують 
вміст ДНК в ядерних геномах шляхом поліплої-
дії, сегментної дуплікації та ампліфікації транс-
позонів. З іще не відомих причин рівень принай-
мні деяких з цих процесів у рослин виключно 
високий. Майже 100 % сучасних квіткових рос-
лин є поліплоїдами або ж виникли внаслідок 
палеополіплоїдних процесів упродовж 200 млн 
років їх еволюції (Adams, Wendel, 2005). Порів-
няльні генетичні карти вказують на наявність 
сегментних дуплікацій, частина з яких охоплює 
цілі хромосоми чи хромосомні плечі, а аналіз 
за допомогою BAC-послідовностей (bacterial 
artifi cial chromosomes) свідчить про безліч тан-
демних родин генів. У всіх досліджених покри-
тонасінних з гаплоїдними геномами, більшими 
за 2000 млн п. н. (м. п.н.), понад 50 % ядерної 

ДНК складається з LTR-вмісних ретротранс-
позонів й інших повторів. Враховуючи, що роз-
мір 1C геному покритонасінних рослин складає 
сотні і тисячі м. п.н., можна зробити висновок, 
що більшість рослинної ДНК на планеті скла-
дається з транспозонів. Переважна кількість їх є 
недавніми вставками. Наприклад, понад 80 % ін-
тактних LTR-ретротранспозонів усіх проаналі-
зованих покритонасінних датуються як вставки, 
що мали місце впродовж останніх п’яти міль-
йонів років (Ma et al., 2004). Зокрема, показано, 
що Oryza australiensis — дикий родич азійського 
культурного рису O. sativa — зазнав недавніх ви-
бухів трьох родин LTR-транспозонів. За останні 
три мільйони років цей геном накопичив більше, 
ніж 90 000 копій ретротранспозонів, що привело 
до швидкого двократного збільшення його роз-
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міру. Фенетичні аналізи цих ретротранспозонів 
підтвердили, що геномні вибухи відбулися піс-
ля еволюційної радіації видів, що є прямим до-
казом мінливості розміру геному в рослинному 
роді, обумовленому ретротранспозонами (Piegu 
et al., 2006).

Такий винятковий темп зростання кількос-
ті ДНК рослинних геномів конкурує з такою ж 
високою швидкістю видалення послідовностей. 
Нерівна гомологічна рекомбінація, зазвичай 
шляхом внутрішньохроматидних процесів, може 
перетворити інтактний LTR-вмісний ретротранс-
позон у solo-LTR або видалити хромосомні по-
слідовності між двома LTR-ретротранспозонами 
тієї ж родини (Ma et al., 2004; Ma, Bennetzen, 
2004; Bennetzen et al., 2005). На прикладі арабі-
допсиса, рису і пшениці показано, що видалення 
більшості таких хромосомних послідовностей, 
очевидно, зумовлене маленькими делеціями 
внаслідок незаконної рекомбінації. І хоча точний 
механізм ще не відомий, вірогідним кандидатом 
може бути делеція, пов’язана з репарацією дво-
ланцюгових розривів (Kirik et al., 2000).

Проведено дослідження особливостей елі-
мінації ДНК у LTR-вмісних ретротранспозо-
нах рису O. sativa, зокрема, вивчено розподіл і 
структурну мінливість LTR-вмісних ретротранс-
позонів у зв’язку з рівнем локальної генетичної 
рекомбінації (ГР) і щільності генів (Tian et al., 
2009). Автори встановили позитивну кореляцію 
між рівнем ГР і щільністю генів та негативну 
кореляцію між щільністю LTR-вмісних ретро-
транспозонів і ГР та щільністю генів. Було та-
кож виявлено тенденцію для LTR-транспозонів 
і їхніх фрагментів до їх вкорочення у ділянках з 
високим рівнем ГР. Укорочення МГЕ відбувало-
ся, очевидно, завдяки нерівній гомологічній ре-
комбінації з утворенням соло-LTR-транспозонів. 
Порівняння різних підвидів рису — indica і 
japonica — виявило особливості набуття і втрати 
LTR-вмісних ретротранспозонів у різних еволю-
ційних проміжках часу. Зокрема, показано, що 
різні родини цих ретротранспозонів мали різний 
характер розподілу і структурних змін, але в ці-
лому склад LTR-транспозонів і гени були органі-
зовані у геномі відповідно до градієнтів ГР. До-
слідження LTR-невмісних ретротранспозонів і 
ДНК-транспозонів виявило негативну кореляцію 
між генною щільністю і чисельністю ДНК-транс-

позонів та слабку кореляцію між рівнем ГР і чи-
сельністю LINE/SINE-елементів. Тобто ці дослі-
дження засвідчили, що рівень локальної генетичної 
рекомбінації (ГР) і генна щільність відіграють 
ключову роль у формуванні динамічної структу-
ри геному рису (детальніше див.: Tian et al., 2009).

Порівняльний аналіз змін послідовностей 
у кількох родин ретротранспозонів, проведених 
на рисі й арабідопсисі, показав, що в обох видів 
рослин відбулося накопичення малих делецій, 
викликаних нерівною гомологічною і незакон-
ною рекомбінаціями. Відносний внесок нерівної 
ГР порівняно з незаконною рекомбінацією був 
вищим у рису порівняно з арабідопсисом. Однак 
у обох видів ретротранспозони швидко видаля-
лися, про що свідчить однаковий вік інтактних 
елементів (у більшості випадків менше 3 млн 

Рис. 10.1. Схематичне зображення процесів, що генеру-
ють якісні і кількісні зміни у кількості і вмісті сумарної 

ДНК в ядерних геномах рослин
Малі стрілки позначають незначні процеси, великі стрілки 
вказують на великі процеси. Сегментна дуплікація може та-
кож бути фактором, що збільшує кількість генів, але у мен-
шому масштабі, ніж поліплоїдизація. Знак питання вказує 
на те, що ще не ясно, до якої міри транспозони, подібні 
до Helitrons тa Pack-MULEs, насправді можуть створювати 
нові гени, а не просто збирати химерні структури, які схожі 
на нові гени, або подвоювати існуючі гени (за: Bennetzen, 

2005)
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років) у цих двох і всіх інших досліджених видів 
рослин. Автори вважають, що відмінності між 
видами в активності механізмів регуляції ретро-
транспозонів чи генеруванні делецій можуть по-
яснити нинішні відмінності у розмірі геному без 
будь-якої потреби у природному доборі, що діє 
на цю ознаку, хоча результати не виключають 
селекції як впливового чинника. Припускається, 
що значні відмінності у розмірі геному зумовле-
ні спадково-специфічними відмінностями моле-
кулярних механізмів ампліфікації і видалення 
ДНК, які створюють високу мінливість за вміс-
том ДНК, що може слугувати субстратом для до-
бору на адаптивність (Bennetzen et al., 2005).

У квіткових рослин найчастіший розмір де-
лецій — це 1–2 п. н., ці й більші делеції можуть 
приводити до дуже ефективного видалення всіх 
класів ДНК, які не підтримуються природним 
добором. Так, період напівжиття послідовностей 
LTR-вмісних ретротранспозонів у рису менший, 
ніж три мільйони років. Цим може бути обу-
мовлене видалення понад 194 м. п.н. ДНК LTR-
ретротранспозонів за останні вісім мільйонів ро-
ків. Разом з тим відомо, що геноми двох підвидів 
рису — japonica тa indica — за останні кілька 
сотень тисяч років зросли більше ніж на 2 % зде-

більшого за рахунок LTR-вмісних ретротранс-
позонів, частота ампліфікації яких випередила 
частоту видалення ДНК шляхом малих делецій 
(Ma, Bennetzen, 2004).

Високий рівень мінливості розміру геному 
покритонасінних нині пояснюється просто — 
або генеалогічні лінії відрізняються за рівнем 
частоти зростання геному, скажімо, в резуль-
таті нечастої поліплоїдії та/або транспозонних 
вибухів, або ж вони відрізняються за якісними 
та/або кількісними особливостями видалення 
послідовностей ДНК (рис. 10.1). Так, репарація 
дволанцюгових розривів у невеликому геномі 
A. thaliana супроводжується меншою кількістю 
інсерцій і більшим середнім розміром делецій, 
ніж у значно більшому геномі Nicotiana tabacum 
(Kirik et al., 2000). Можливо, що на активність 
цих двох конкуруючих геном-збільшувальних і 
геном-зменшувальних механізмів істотно впли-
вають чинники змін у внутрішньому і зовніш-
ньому середовищі, про що свідчить активація 
рухомих елементів геномним стресом (напри-
клад, розривом хромосом) або індукція процесів 
видалення послідовностей у результаті поліпло-
їдизації de novo (McClintock, 1984; Shaked et al., 
2001; Madlung, Comai, 2004).

10.2. Створення генів

Більшість близькоспоріднених організмів ма-
ють ті самі типи генів, хоча кількість копій генів і 
їх регуляція можуть змінюватися впродовж корот-
ких проміжків часу еволюційної дивергенції. На-
віть явно «нові» чи «сирітські» (англ. — orphan) 
гени часто можна вивести від великої первинної 
послідовності, яка дивергувала від предкового 
гена (Schmid, Aquadro, 2001; Kellis et al., 2003). 
Отже, більшість справді нових генів, можливо, 
були створені із «сирої» геномної послідовності 
сотні мільйонів років тому. Припускається, що 
пізніше створення химерних генів з новими ге-
нетичними функціями відбувалося за допомогою 
процесу «перетасування екзонів», за якого фраг-
менти генів зливаються разом, частково виходячи 
з того, що химерні інтрони часто внаслідок про-
цесингу в остаточному продукті мРНК можуть 
сформувати інтактні екзони (Gilbert, 1978).

Дійсно, на прикладі квіткових рослин від-
крито дуже високий темп створення генів шля-

хом захоплення транспозонами і подальшого 
перетасування екзонів (Jiang et al., 2004; Gupta 
et al., 2005; Lai et al., 2005; Мorgante et al., 2005). 
Раніше на кукурудзі було показано, що транс-
позони можуть захоплювати специфічні ген-
ні послідовності й ампліфікувати їх у геномі 
(Bennetzen, 2005). Наприклад, LTR-вмісним ре-
тротранспозоном кукурудзи Bs1 захоплювала-
ся частина АТФазного гена, можливо, на рівні 
РНК, оскільки всі інтрони були втрачені, проте 
наступна дивергенція селективно утримувала 
трансмембранні домени гена (Bureau et al., 1994; 
Jin, Bennetzen, 1994; Palmgren, 1994). Bs1 куку-
рудзи був першим LTR-ретротранспозоном, для 
якого виявлено, що він захоплює генний фраг-
мент. Пізніше було виявлено ще багато випад-
ків подібних явищ (Wang et al., 2006). Описані 
також численні випадки запозичення нових по-
слідовностей і захоплення генів спорідненою 
мобільною ДНК (ДНК-транспозонами), особ-
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ливо у системі Mutator (Talbert, Chandler, 1988; 
Jiang et al., 2004). Зокрема, захоплення MULEs-
елементами генних послідовностей у кукурудзи 
й арабідопсиса (Yu et al., 2000), захоплення генів 
ретровірусами тварин (Malik et al., 2000) тощо.

Встановлено, що захоплення генних фраг-
ментів MULEs-елементами є нерідкісним яви-
щем, а радше важливою рисою структури геному 
рису (Jiang et al., 2004). У геномних послідов-
ностях рису виявлено понад 3000 MULEs, що 
містять фрагменти генів, які було названо «Pack-
MULEs». Малі геномні фрагменти (розміром 
у середньому 325 п. н. з розмахом 47–986 п. н.) 
захоплювалися на рівні ДНК екзонів й інтронів, 
але іноді в захопленій послідовності виявлялися 
різні перебудови. Ці перебудови можуть виникати 
під час або після процесу захоплення. Встанов-
лено, що генні фрагменти з різних генів рису ра-
зом складають 23 % Pack-MULEs і щонайменше 
5 % їх експресується. Понад 90 % експресованих 
Pack-MULEs, очевидно, були транскрипційно 
ініційовані у самому елементі (Jiang et al., 2004). 
Отже, за критерієм експресії на рівні РНК багато 
з цих Pack-MULEs є вже новими генами. І, таким 
чином, деякі види рослин мають надзвичайно ви-
сокий рівень перебудов послідовностей ДНК та 
здатні утворювати велику кількість нових генів 
і нових генетичних функцій (Bennetzen, 2005).

Механізм захоплення генних фрагментів 
Pack-MULEs не розкрито, але запропоновано як 

можливий шлях «перетворення ектопічного гена 
внаслідок утворення «хрестоподібної структури 
із зарубкою» (ectopic gene conversions a nicked 
cruciform structure) (Bennetzen, Springer, 1994). 
Очевидно, MULEs-елементи є численними ком-
понентами геномів покритонасінних, проте кіль-
кість Pack-MULEs не визначали у жодного виду, 
крім рису (Jiang et al., 2004). Однак попередній 
аналіз даних вивчення геномних послідовностей 
Lotus japonicum — далекого родича рису — свід-
чить, що у них чисельність Pack-MULEs є близь-
кою, засвідчуючи, що вони є головними компо-
нентами більшості або усіх геномів квіткових 
рослин (див. огляд: Bennetzen, 2005).

Дослідження кукурудзи показали наявність 
численних кластерів генних фрагментів, при 
цьому всі фрагменти перебувають в одній і тій же 
передбачуваній транскрипційній і транс ляційній 
орієнтації. Встановлено, що один із таких клас-
терів фактично був гелітроном (Helitron), який 
недавно вбудувався в ген кукурудзи Sh2 і викли-
кав інактивуючу мутацію (Lal et al., 2003). Точ-
ний механізм захоплення генних послідовнос-
тей гелітронами також ще не відомий, очевидно, 
генні фрагменти поступово вбудовуються у кіль-
ка можливих положень, включаючи 5′-кінець чи 
біля 3′-кінця послідовності (рис. 10.2) (Brunner 
et al., 2005; див. також розділ 4.4). Ідентичні ко-
пії деяких гелітронів можна виявити більше ніж 
в одній геномній локалізації. Це свідчить про те, 

Рис. 10.2. Структура батьківського неавтономного гелітрону (зверху) і двох гелітронів, що утворилися з нього шля-
хом транспозиції (внизу)

Прямокутники позначають екзони, а різні відтінки сірого кольору вказують на різні гени, що дали ці екзони та інтрони, які 
вклинилися між ними. Гелітрон внизу зліва набув нового генного фрагмента. Петльова структура з правого (3′) кінця кожно-

го гелітрону в цих елементах є консервативною, вона зображена більшою за масштабом (за: Bennetzen, 2005)
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що транспозиція не потребує перебудови само-
го елемента. Не відомі обмеження розміру за-
хоплених послідовностей, але більшість вставок 
є відносно малими, при цьому більші гелітрони 
зазвичай складаються з малих вставок, що похо-
дять від багатьох генів, а не з кількох великих 
генних інсерцій. Так, уже згадувана гелітрон-
на вставка розміром 17,7 т. п.н. у ген кукуру-
дзи Sh2 містить 12 ідентифікованих фрагменів 
генів (Lal et al., 2003). Особливо цікавим при 
захопленні нової послідовності є той факт, що 
генні фрагменти зазвичай перебувають в одній і 
тій же передбачуваній транскрипційній і тран-
сляційній орієнтації, як у випадку з геліказою 
і RPA-подібними ORFs; це властиво навіть для 
дефектних елементів, у яких відсутні ці ORFs.

Подібно тому, як це описано для Pack-
MULEs, виявлено транскрипти, що мають го-
мологію до гелітронів, включаючи і ті з них, що 
містять вставки з множинними генними фраг-
ментами (Brunner et al., 2005; Morgante et al., 
2005). Ці транскрипти здебільшого сплайсують-
ся правильно, видаляючи інтрони, об’єднуючи 
таким чином різні гени в єдиний транскрипт 
у спосіб, подібний до Pack-MULEs.

Отже, гелітрони кукурудзи продукують хи-
мерні транскрипти, які можуть приводити до 
створення нових генів. Більш детально особ-
ливості гелітронів і їх роль у захопленні генів 
і зв’язуванні екзонів різних генів розглянуто 
вище, у розділі 4.4.

10.3. Втрата новостворених генів
Геноми багатьох рослин містять, очевид-

но, багато Pack-MULEs і гелітронів, але у будь-
якому окремому геномі кількість копій окремих 
їхніх елементів є досить малою. Наприклад, 
у рису виявлено понад 3000 Pack-MULEs (Jiang 
et al., 2004), проте більшість окремих елементів 
мали число копій менше п’яти. Це разюче конт-
растує з набагато численнішими рослинними 
LTR-вмісними ретротранспозонами, які можуть 
мати число копій, що перевищує 10 000 на геном 
(Bennetzen, 2002, 2005). Цей факт свідчить про 
те, що Pack-MULEs і гелітрони, перш ніж амплі-
фікуватися до великих кількостей у ядрі, швидко 
сайленсуються (Meyer, 2005). Враховуючи їхню 
структуру і здатність до експресії, багато з цих 
елементів можуть продукувати химерні РНК і 
об’єднані (fused) пептиди, які можуть взаємоді-
яти з усіма тими генами і генними продуктами, 
з яких вони запозичені. Отже, можливо, що ба-
гато химерних РНК гелітронів чи Pack-MULEs 
не лише індукують власну епігенетичну регу-
ляцію (наприклад, сайленсинг), а й впливають 
на епігенетичну регуляцію інтактних генів, що 
надали генні фрагменти елемента (Morgante et 
al., 2005). За трансляції химерні пептиди Pack-
MULEs чи гелітронів можуть також змінювати 
клітинну ензимологію та/або регуляцію, напри-
клад, слугуючи домінантними негативними інгі-
біторами внаслідок «отруєння» (poising) мульти-
протеїнових комплексів. У випадках, за яких ці 

химерні РНК чи білки позначаються на феноти-
пові, селекція за чи проти їхньої експресії стає 
значним чинником їх збереження чи видалення, 
відповідно.

Якщо недавно зібрані химерні послідов-
ності всередині гелітронів чи Pack-MULEs не 
є ознакою, сприятливою для рослини-хазяїна, 
точкові мутації й індели зрештою закріпляться 
в cis-компонентах елементів, тим самим робля-
чи перманентною інактивацію, що була спо-
чатку епігенетичною. (Індели — це змінені по-
слідовності ДНК, для яких невідомо, викликані 
вони вставкою в один хромосомний сегмент чи 
делецією в іншій ортологічній хромосомній ді-
лянці.)

Як і всі інші послідовності рослинного гено-
му, Pack-MULEs і гелітрони зазнають постійних 
процесів видалення послідовностей у вигляді 
коротких делецій, зумовлених незаконними ре-
комбінаціями (Ma, Bennetzen, 2004; Ma et al., 
2004) (див. також розділ 9). Отже, більшість 
потенційних химерних генів Pack-MULEs чи 
гелітронів поступово втрачаються впродовж 
кількох мільйонів років. Ті рідкісні винятки, за 
яких химерні гени виживають впродовж довго-
го періоду часу, дають переконливі свідчення 
значного впливу цих транспозонів на створення 
генів і результуючу біологічну диверсифікацію. 
Генний фрагмент, вставлений в Bs1, і деякі (по-
над 10 %) з прогнозованих (predicted) химерних 
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генів у Pack-MULEs мають характеристики по-
слідовностей ДНК, що є наслідком селекції кон-
сервативної білкової функції (Jiang et al., 2004); 
однак ця селекція була спрямована на функцію 
елемента (наприклад, на вищу ефективність 
транспозиції), а не для якогось біологічного про-
цесу хазяїна.

На думку Джефрі Беннетцена, переконли-
вим доказом збереженої функції у будь-якому 
химерному гені на рівні послідовностей може 
бути її проявлення у Pack-MULEs чи генах гелі-
тронного походження, які втратили свою мобіль-

ність (скажімо, шляхом термінальних делецій). 
Також переконливим доказом створення нового 
гена за допомогою Pack-MULE чи обумовлено-
го гелітроном тасування екзонів є ідентифіка-
ція зміненого фенотипу у рослини як мутації 
(скажімо, інактивації) у будь-якому химерному 
гені транспозонного походження. Для жодного 
з передбачуваних нових генів, створених гелі-
троном чи Pack-MULE, ще не було наведено та-
ких доказів тому, що такі вичерпні статистичні 
й експериментальні аналізи не було проведено 
на жодному виді рослин (див.: Bennetzen, 2005).

10.4. Генні і геномні перебудови

Гіперваріабельність негенних послідовнос-
тей, що складають більшість геномної ДНК по-
критонасінних, здебільшого обумовлена тим, що 
вони є мобільними послідовностями, і тим, що 
рослини дуже швидко видаляють ядерну ДНК, 
яка не підтримується природним добором (див. 
рис. 10.1). Деякі транспозони стимулюють також 
інші типи геномних перебудов, зокрема інверсії, 
дуплікації та делеції суміжної ДНК шляхом роз-
риву хромосом, незавершеної (aborted) транс-
позиції чи ектопічної рекомбінації між гомоло-
гічними транспозабельними елементами у різних 
хромосомних локусах (див. розділ 9). Отже, 
структура геному у будь-якому організмі є зде-
більшого результатом дії транспозабельних еле-
ментів і клітинних процесів, що діють на транс-
позони (деталі таких процесів див. у розділі 11).

У рослин більшість генів, очевидно, збері-
гають подібність чи ідентичність своєї функції 
навіть у дуже відмінних хромосомних умовах, 
властивих для різних видів рослин. Наприклад, 
ген adh1 і ще один суміжний з ним ген з невідо-
мою функцією, що були у спільного предка ку-
курудзи і сорго, перемістилися в іншу хромосо-
му. Саме тому ген adh1 перебуває у несинтенній 
локалізації порівняно з його локалізацією у фі-
логенетично більш віддалених злаків, таких як 
рис чи пшениця. Незважаючи на це переміщен-
ня плюс наступну делецію суміжного мобілізо-
ваного гена і накопичення величезної кілько-
сті оточуючих LTR-вмісних ретротранспозонів, 
тканинна специфічність, індукційний профіль і 
онтогенетичний час експресії гена adh1 не змі-
нилися. Ці й інші результати досліджень свідчать 

про те, що рослинні гени дуже добре ізольовані 
від функціонального впливу хромосомного се-
редовища, що їх оточує. Отже, переміщення ін-
тактного гена у нову хромосомну ділянку збері-
гає його функцію, тим самим забезпечуючи його 
збереження за дії природного добору.

Підсумовуючи сучасні дані щодо можливої 
участі транспозонів у генних переміщеннях, 
слід підкреслити таке. На відміну від великих 
хромосомних перебудов, наприклад у кукурудзи 
(див. розділ 9), які зазвичай пов’язуються з дією 
рухомих генетичних елементів, одногенні пере-
будови, що набагато частіше виявляються за по-
рівнянь різних видів рослин (Lai et al., 2004), ще 
однозначно не асоційовані з жодним відомим 
молекулярним механізмом. Реципрокні тандем-
ні реплікації та/або делеції і малі інверсії, оче-
видно, викликаються нерівною рекомбінацією, 
але не зрозуміло, чи часто переміщення генів від 
хромосоми до хромосоми у рослин відбувається 
за допомогою цього самого процесу. У рослин 
неселектована ДНК може випадково втрачати-
ся, а разом з нею швидко зникають і «сиквенс-
мітки» генного переміщення транспозона. Такі 
мітки можуть виявлятися лише у зовсім недав-
ніх генних перебудов (Ramakrisha et al., 2002; 
див. також огляд: Bennetzen, 2005).

Отже, явище частого захоплення генних 
фрагментів транспозонами Pack-MULEs тa гелі-
тронами (Helitrons) свідчить про можливу роль 
цих МГЕ у перерозподілі генів по геному. На 
основі здатності як захоплювати, так і об’єдну-
вати фрагменти рослинних генів може виникати 
вихідний матеріал для створення нових генів і 



146

Ч а с т и н а  І І.  БІОЛОГІЧНЕ ЗНАЧЕННЯ МОБІЛЬНИХ ГЕНЕТИЧНИХ ЕЛЕМЕНТІВ

нових генетичних функцій. Багато з таких що-
йно зібраних химерних кандидатів у гени екс-
пресуються, засвідчуючи, що деякі з них можуть 
уникнути епігенетичного сайленсингу і мутацій-
ної руйнації.

Обидва згадані типи транспозонів захоплю-
ють, очевидно, фрагменти, значно менші, ніж 
більшість інтактних генів. Можливо, що деякі рід-
кісні захоплення фрагментів включають і цілий 
ген, але жодного такого випадку ще не виявлено. 
Слід також враховувати, що за аналітичної оцінки 
мікроколінеарності прогнозовані продукти злит-

тя химерних генів у Pack-MULEs чи Helitrons, на 
думку деяких дослідників, можуть хибно трак-
туватись як гени, тим самим засвідчуючи ниж-
чий від справжнього рівень колінеарності генів 
(Feng et al., 2002; Han, Xue, 2003; Lai et al., 2004).

У цілому ж, наведені й інші літературні дані 
свідчать про те, що різні розмір, вміст і структура 
геномів вищих рослин є наслідком однієї і тієї ж 
низки механізмів, проте діють вони у різних ге-
неалогічних лініях рослин з різною відносною 
ефективністю (Casacuberta, Santiago, 2003; Vitte, 
Bennetzen, 2006).

10.5. Диференційна ампліфікація МГЕ і дивергенція геномів

МГЕ є фракцією геномів евкаріотів, яка 
швидко еволюціонує і вносить основний вклад 
у міжвидову дивергенцію геномів. Вивчення 
еволюції різних МГЕ представляє собою вели-
кий інтерес, особливо в геномах споріднених 
видів, які за рахунок гібридизації утворили ало-
поліплоїди, як, наприклад, види родів Triticum i 
Aegilops. Ці результати важливі як для вивчення 
еволюції безпосередньо МГЕ, так і еволюції ге-
номів.

Показано, що ретротранспозони присутні 
у вигляді гетерогенних популяцій у всіх таксонах 
вищих рослин. У геномах дивергованих видів 
часто існують гомологічні пари ретротранспо-
зонів, як це, наприклад, показано для copia-
елементів у видів Poaceae і родини copia-рет-
ротранспозонів Тра28 голонасінних (подібність 
між гомологічними мобільними елементами у 
видів, що дивергують, 80–85 %) (Stuart-Rogers, 
Flavell, 2001). Розподіл багатьох ретротранспо-
зонів між видами є дискретним — родина МГЕ 
може бути присутньою у геномі одного зі спорід-
нених видів і бути відсутньою у геномі іншого.

Вважається, що основні групи МГЕ були 
присутні у пращурному геномі рослин до утво-
рення сучасних видів і потім у процесі еволюції 
дивергували у гетерогенні підгрупи, при цьо-
му відбувалося вертикальне перенесення МГЕ 
за умови добору, який діє на консервативні до-
мени. При цьому присутність гомологічних еле-
ментів у різних видів і дискретність розподілу 
не протирічать версії горизонтального перене-
сення. Однак у рослин описано небагато досто-
вірних випадків перенесення МГЕ; наприклад, 

перенесення Mu-подібного ДНК-транспозона 
між просом Setaria і рисом (Diao et al., 2006) та 
перенесення LTR-вмісного ретротранспозона 
RIRE1 серед видів рису (рід Oryza) (Roulin et 
al., 2008). Тому вірогіднішим поясненням дис-
кретності розподілу є те, що деякі групи МГЕ 
у геномах окремих таксонів були втрачені у ході 
еволюції.

Збільшення розмірів геномів відбувалося за 
рахунок ампліфікації окремих родин МГЕ. Так, 
у геномах видів Triticeae широко представлені 
МГЕ із групи споріднених copia-родин BARE-1, 
Wis і Angela. У ячменю елементи BARE-1 скла-
дають 3 % геному (Vicient et al., 1999а, 2001а). 
У геномі пшениці ця група представлена еле-
ментами родин Wis і Angela, на які припадає 
70–80 % усіх copia-елементів геному. Серед ро-
дини gypsy-елементів у пшениці переважають 
родини Sabrina і Fatima, на кожну з яких при-
падає близько 20 % від загальної кількості gypsy-
транспозонів (Charles et al., 2008). Для ДНК-
транспозонів також показана перевага окремих 
родин у геномних послідовностях, наприклад, 
деякі родини CACTA-елементів представле-
ні у геномах рослин великою кількістю копій: 
BoC1 i BoC2 у Brassica oleraceae, Tpo1 у райгра-
су Lolium perenne і Caspar у Triticeae (Langdon 
et al., 2003; Wicker et al., 2003; Zhang, Wessler, 
2004).

У геномі пшениці ідентифіковано 944 ро-
дини МГЕ, при цьому на 8 із них (Fatima, Jorge, 
Angela, Laura, Sabrina, WIS, Wilma i Nusif) при-
падає понад 50 % усієї фракції МГЕ. Значна ж 
частина МГЕ слабко повторювана у геномі. Так, 
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елементи, що належать до 818 родин, склали 
лише 13,9 % фракції МГЕ (Choulet et al., 2010).

Диференційна ампліфікація певних ро-
дин МГЕ була показана для геномів кукурудзи 
(Meyers et al., 2001; Kronmiller, Wise, 2008), 
бавовнику (Hawkins et al., 2006), геномів ди-
плоїдних пращурів м’якої пшениці (Charles et 
al., 2008). На прикладі алогексаплоїдної м’якої 
пшениці T. aestivum показано, що ампліфікація 
В-геном-специфічних варіантів ретротранспо-
зона Fatima мала місце в геномі диплоїдного 
пращура В-геному Ae. speltoides до того момен-
ту, як він увійшов до складу дикої алотетрапло-
їдної пшениці T. dicoccoides (Salina et al., 2011) 
(рис. 10.3).

Також показано існування геном-специфіч-
них груп CACTA-транспозонів родини Caspar. 
Елементи цієї родини локалізуються в основно-
му в субтеломерних ділянках хромосом пшениці 
та ячменю, і філогенетичний аналіз показав, що 
ампліфікація окремих геном-специфічних груп 
Caspar у геномах Triticeae відбувалася незалеж-
но. Таким чином, диференційна ампліфікація 

мобільних генетичних елементів родини Caspar 
внесла суттєвий вклад у формування і дивер-
генцію субтеломерних ділянок хромосом ви-
дів Triticeae (Wiсker et al., 2009; Sergeeva et al., 
2010).

Диференційна ампліфікація МГЕ може та-
кож зумовлювати відмінності за вмістом сателіт-
ної ДНК у споріднених видів. Так, ДНК-транс-
позони часто містять сателітну ДНК, і разом з 
диференційною ампліфікацією елементів у різ-
них геномах це пояснює суттєві відмінності, 
наприклад, у вмісті тандемного Afa-повтору 
Triticeae, який є компонентом деяких CACTA-
родин МГЕ (Wicker et al., 2003).

Очевидно, виникнення й ампліфікація ге-
ном-специфічних варіантів ретротранспозонів, 
які проходили, в основному, у диплоїдних ви-
дів, є характерною рисою еволюції трьох гено-
мів гексаплоїдної пшениці. За аналізу 13 м. п.н. 
геномних послідовностей пшениці показано, що 
інсерції 90 % LTR-вмісних ретротранспозонів 
у пшениці відбулися протягом останніх 3 млн 
років, при цьому сплеск ампліфікації припав 

Рис. 10.3. Схема утворення алополіплоїда Triticum aestivum та ампліфікація геном-специфічних варіантів ретротранс-
позона Fatima у донора геному В (за: Сергеева, Салина, 2011)
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на період 1,4 млн років тому (до утворення ало-
тетраплоїда Triticum dicocсoides) (Choulet et al., 
2010). Таким чином, диференційна ампліфікація 
внесла великий вклад у дивергенцію геномів А, 
В і D м’якої пшениці і могла сприяти успішному 
формуванню алополіплоїдного геному.

Кожна родина LTR-вмісних ретротранспо-
зонів має специфічний спектр активності. Амплі-
фікація більшої частини МГЕ проходила у межах 
відносно короткого часового інтервалу (менше 
1 млн років), після чого відбувався сайленсинг 
елементів, а інші родини ампліфікувалися про-
тягом тривалого проміжку часу — понад 2,5 млн 
років. Також специфічним для кожної родини 
МГЕ є і час, на який припала основна маса по-
дій транспозиції. Таким чином, геном пшениці 

сформований послідовними хвилями ампліфіка-
ції МГЕ, які залучали до себе різні родини мо-
більних елементів (Choulet et al., 2010).

Механізм диференційної ампліфікації різ-
них родин МГЕ не відомий, як вірогідні при-
чини називають:

• відмінність репродуктивного потенціалу еле-
ментів;

• зміни регуляції епігенетичного сайленсингу;
• послаблення тиску добору на певну групу 
мобільних елементів, який може виникнути 
за стресових умов різного роду.
Жодна з гіпотез не є виключною, і за існую-

чими наразі даними не можна ні підтвердити, ні 
спростувати жодну з них (детальніше див.: Vitte, 
Bennetzen, 2006; Charles et al., 2008).

10.6. Ендогенний мутагенез, МГЕ й «альтруїстична некодувальна ДНК»

Залежно від причин, що викликають мутації, 
їх поділяють на спонтанні та індуковані. Спон-
танні мутації виникають самочинно впродовж 
життя організму в нормальних для нього умовах 
існування. Індуковані мутації з’являються вна-
слідок тих чи інших мутагенних впливів середо-
вища, що оточує геном, або за експерименталь-
них впливів різними мутагенними чинниками. 
Ендогенний мутагенез, зумовлений внутріш-
німи причинами, лежить в основі виникнення 
спонтанних мутацій. У результаті пошкодження 
ДНК або включення в її ланцюг неправильно-
го (помилкового) нуклеотида виникає премута-
ція, яка після завершення реплікації перетво-
рюється в мутацію, якщо система репарації 
не впоралася з проблемою, що виникла. При 
цьому кількість виникаючих у геномі мутацій 
прямо пропорційна кількості попередніх пре-
мутацій, тобто кількості пошкоджень ДНК, що
виникли.

Відомо про такі три основні причини спон-
танного виникнення премутацій:

• молекули ДНК in vivo характеризуються хі-
мічною нестабільністю. За нейтральних зна-
чень рН і нормальної температури відбува-
ється гідролітична депуринізація ланцюгів 
ДНК з утворенням апуринових (АР-) сайтів 
із наступним розривом фосфодиефірних 
зв’яз ків, дезамінування залишків С та 5-mC з 
утворенням U і Т, відповідно, тощо;

• помилки синтезу ДНК in vivo. За репліка-
ції хромосомної ДНК відбувається помил-
кове включення нуклеотидів (misinsertion), 
некомплементарних матричному ланцюгу 
ДНК, з частотою 10–7–10–8/нт; крім того, під 
час реплікації іноді має місце «просковзуван-
ня» (slippage) 3′-кінця ланцюга ДНК, що рос-
те, вздовж матриці (misalign), що може при-
звести до мутацій зі зсувом рамок зчитування; 
здатність до зміни матриці ДНК-полімеразою 
під час синтезу ДНК, тобто до переходу мо-
лекули ДНК-полімерази з однієї матричної 
ДНК на іншу без термінації синтезу ДНК 
(template switching), відкриває шлях до одно-
часної заміни великої кількості нуклеотидів;

• у процесі нормальної життєдіяльності евка-
ріотних клітин виникають численні ендо-
генні мутагени, які після взаємодії з ДНК 
пошкоджують нуклеотиди, що у низці випад-
ків може змінити її кодувальний потенціал. 
Ще частіше виникають адукти ендогенних 
мутагенів з нуклеотидами-попередниками 
ДНК внутрішньоклітинного пулу, які можуть 
включатися у ДНК і змінювати її структуру 
(деталі і посилання див.: Патрушев, Минке-
вич, 2007).
Нещодавно розроблено кількісну модель, 

згідно з якою некодувальні нуклеотидні послідов-
ності геному евкаріотів формують нову, ще одну 
систему захисту частин геному від ендогенних 
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мутагенів (Патрушев, Минкевич, 2007). Згідно з 
цією моделлю ендогенні мутагени та їх поперед-
ники, які надходять в ядро через його поверхню, 
взаємодіють з численними внут рішньоядерними 
макромолекулами та низькомолекулярними спо-
луками, у тому числі й з нуклеотидами ДНК 
(як у кодувальній, так і некодувальній частинах 
геному) або нуклеотидами внутрішньоядерно-
го пулу, і дезактивуються. При цьому кількість 
пошкоджених кодувальних і некодувальних ну-
клеотидів ДНК є пропорційною їх вмісту в ядрі, 
тобто некодувальні нуклеотидні послідовності 
виступають як додаткові пастки мутагенів і ви-
водять мутагени з внутрішньоядерного пулу. Зі 
зростанням розміру геному у філогенезі відбува-
ється збільшення розмірів ядра, що само по собі 
є додатковим захисним чинником. Поверхня 
ядра збільшується повільніше за його об’єм, що 
знижує потік мутагенів на одиницю ядерного 
об’єму. Некодувальна ДНК геному евкаріотів 
поводить себе «альтруїстично», підставляючись 
під удар замість генів.

З урахуванням детально розглянутої захис-
ної ролі некодувальних нуклеотидних послідов-
ностей розроблено схему еволюції евкаріотного 
геному (рис. 10.4, 10.5). Упродовж всього життя 
ядерна ДНК перебуває у безперервному потоці 
ендогенних мутагенів (рис. 10.4). Мутагени, які 
уникнули нейтралізувальної дії системи анти-
мутагенезу, пошкоджують азотисті основи ДНК, 
а некодувальні нуклеотидні послідовності за-
хищають гени від таких пошкоджень і мутацій. 
Більша частина пошкоджень поновлюється сис-
темами репарації ДНК. Все це разом забезпечує 
припустимий генетично детермінований рівень 
спонтанного мутагенезу кодувальних послідов-
ностей.

Підвищення внутрішньоядерної концен-
трації мутагенів збільшує частоту мутацій ко-
дувальних нуклеотидних послідовностей гено-
му, серед яких присутні ген(и) молекулярного 
сенсора. Мутаційні зміни сенсора мобілізують 
ретротранспозони, що приводить до локаль-
ного збільшення числа їхніх копій, зростання 

Рис. 10.4. Можливий механізм контролю вмісту некодувальної ДНК в евкаріотному геномі
Зображено три рівні захисту евкаріотного геному від ендогенних хімічних мутагенів (горизонтальні чорні стрілки зліва), 
які сформовано: 1) системою антимутагенезу (чорний прямокутник); 2) некодувальними нуклеотидними послідовностями 
(світло-сірий прямокутник); 3) системою репарації ДНК (сірий прямокутник). У тому випадку, коли всі три системи не за-
безпечують необхідного захисту генів, відбувається мутаційна зміна гіпотетичного молекулярного сенсора (темно-сірий 
овал), що супроводжується мобілізацією транспозонів, збільшенням некодувальної частини геному та зменшенням частоти 
виникнення спонтанних мутацій до вихідного оптимального рівня. Кодувальну частину геному зображено темно-сірою 
точкою у центрі світло-сірого кола, а тонкі стрілки сірого кольору вказують на збільшення розміру геному (за: Патрушев, 

Минкевич, 2007)
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розміру геному і зменшення вірогідності виник-
нення мутацій у відповідних кодувальних по-
слідовностях. (Про можливість невипадкового 
переміщення транспозонів у геномі, так званого 
«секторіального мутагенезу», див. у розділі 18.) 
У результаті система «геном — ендогенні мута-
гени» у конкретних генетичних локусах сягає 
нового стаціонарного стану. Зниження фонової 
внутрішньоядерної концентрації мутагенів буде 
супроводжуватися повільним зменшенням роз-
міру геному під дією спонтанних делецій у те-
пер уже надлишкових (з точки зору виконання 
захисної функції) його нуклеотидних послідов-
ностях. Дійсно, наведені у попередніх розділах 
результати досліджень рослин і тварин показа-
ли, що транспозони можуть ефективно видаля-
тися з евкаріотного геному.

Активність транспозонів перебуває під су-
ворим контролем, і акти транспозиції є рідкіс-
ною подією навіть в організмів, для яких відо-
ма порівняно висока активність транспозонів. 
Стресові умови, такі як тепловий шок, вірусна 
інфекція або дія агентів, що пошкоджують ДНК, 
сприяють активації транспозонів (див. розділ 7). 
Мобілізація транспозонів потребує участі ко-
дованих ними білків, а отже, транскрипції від-
повідних генів РНК-полімеразами ІІ і ІІІ. Тому 
механізми, задіяні у контролі транскрипції генів 
цими РНК-полімеразами, можуть бути вико-
ристані і для контролю мобілізації транспозонів 
(див. розділи 2, 3).

Відомі щонайменше два молекулярних ме-
ханізми, що беруть участь у контролі активності 
мобільних генетичних елементів: РНК-інтер-

Рис. 10.5. Можливі шляхи еволюції геному евкаріотів
Вихідний геном-попередник (у центрі чорного кола) складається з кодувальних і некодувальних нуклеотидних послідовнос-
тей (темно-сірий та світло-сірий прямокутники, відповідно). Для нього є характерним певний оптимальний рівень захисту 
генів від спонтанного мутагенезу за участі ендогенних хімічних мутагенів. Цей рівень захисту забезпечується координо-
ваною дією класичних систем захисту (антимутагенезу та репарації ДНК), а також нуклеотидами некодувальної частини 

геному. Пояснення у тексті (за: Патрушев, Минкевич, 2007)
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ференція за участі малих інтерферуючих РНК 
(siRNA) і метилювання нуклеотидних послідов-
ностей ДНК (див. розділ 7). Оскільки механізми 
РНК-інтерференції задіяні і в процесах метилю-
вання, не виключена взаємозалежність цих двох 
механізмів. Сенсором для мобілізації транспозо-
нів можуть бути залишки С, метилювання яких є 
критичним для мобілізації транс позонів. Мута-
ційні заміни G→А, які проходять, зокрема, у ре-
зультаті дії активних форм кисню (АФК), могли 
б знижувати статус метилювання відповідних 
ділянок геному, приводити до активації розта-
шованих поряд ретротранспозонів і локального 
збільшення кількості копій. Зміна просторової 
структури відповідних генетичних локусів під 
дією транспозонів, убудованих у нові ділянки 
геному, могла б супроводжуватися зміною рівня 
захищеності цих ділянок від ендогенного мута-
генезу і забезпечувала б їх індивідуальну захи-
щеність.

Зміна стаціонарної концентрації внутріш-
ньоядерних мутагенів може викликатися різ-
ними причинами. Це може бути наслідком по-
вільних змін довкілля, які приводять до зміни 
рівня мутагенних впливів на організми, які жи-
вуть у цих умовах. До тих же наслідків можуть 
приводити мутаційні зміни ферментних систем 
антимутагенезу і репарації ДНК, а також мета-
болічних процесів, що генерують ендогенні 
мутагени (рис. 10.5). Наприклад, підвищення 
ефективності функціонування класичних сис-
тем захисту геному від дії мутагенів — анти-
мутагенезу і репарації ДНК — повинно знімати 
тиск добору на розмір геному, який тепер може 
зменшуватися під дією спонтанних делецій у ре-
зультаті нерівного кросинговеру і подібних ме-
ханізмів (рис. 10.5, а). З іншого боку, шкідливі 
наслідки мутацій у генах тих самих систем, що 
незначно знижують їх ефективність, могли б 
компенсуватися повільним зростанням розміру 
геному до оптимальної величини з точки зору 
виконання ним захисної функції, у тому числі як 
наслідок мобілізації транспозонів (рис. 10.5, б). 
Активність транспозонів у відносно короткі 
проміжки часу, які можна співвідносити з часом 
існування виду, може приводити до значних змін 
розміру геному. Це, зокрема, продемонстровано 
для злаку Oryza australiensis, у якого одна тільки 
активність ретротранспозонів без поліплоїдиза-

ції привела до двократного збільшення розміру 
геному (Piegu et al., 2006). (Інші подібні прикла-
ди див. вище у розділах 10.1–10.5.)

Швидким вирішенням проблеми високої по-
шкоджуваності кодувальних нуклеотидів може 
бути збільшення розмірів геному в результаті 
поліплоїдизації. Згідно з розглянутою моделлю 
стрибкоподібне збільшення розмірів геному в ре-
зультаті поліплоїдизації після подолання першого 
періоду генетичної нестабільності повинно різко 
знижувати частоту пошкодження вихідних коду-
вальних нуклеотидних послідовностей (і, як на-
слідок, частоту мутацій), яку викликають хімічні 
(у тому числі ендогенні) мутагени. Після успіш-
ної поліплоїдизації, тобто подолання неополі-
плоїдом первинного періоду генетичної неста-
більності, потенційно можуть реалізовуватися 
два сценарії еволюційних подій (рис. 10.5, в):

• відсутність у виниклих поліплоїдів тиску до-
бору на підтримку надлишкових нуклеотид-
них послідовностей зумовлює їх спонтанне 
видалення із геному в результаті нерівного 
кросинговеру й інших подібних механізмів;

• у поліплоїдів можуть відбутися мутації, 
які знижують ефективність роботи систем 
репарації ДНК та/або антимутагенезу без 
шкідливих наслідків для організму, оскільки 
надлишкові послідовності візьмуть на себе 
частину захисних функцій цих систем. У цьо-
му випадку зменшення розмірів поліплоїдно-
го геному буде неможливим через шкідливі 
мутагенні наслідки для всього організму.
Як уже відзначено вище, у більшості дослі-

джених рослин-поліплоїдів проходить зменшен-
ня сумарного розміру геному, який наближаєть-
ся до розміру базального геному (Leitch, Bennett, 
2004). Еволюційне зменшення розмірів геному 
за цим сценарієм могло б проходити у дипло-
їдних організмів-мутантів з більш ефективно 
працюючими системами репарації ДНК та/або 
антимутагенезу, ніж у організму-попередника 
дикого типу (див. рис. 10.5, а). Передбачуване 
розглянутою моделлю різке зниження частоти 
спонтанних мутацій після поліплоїдизації може 
по-новому пояснювати пригнічення видоутво-
рення в організмів з великими геномами: відо-
мо, що кількість біологічних видів у таксоні зво-
ротно пропорційна розмірам геномів організмів, 
що входять у цей таксон (Knight et al., 2005). 
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У зв’язку з цим велетенські розміри геномів, 
характерні для «живих викопних організмів», 
пояснюють еволюційну консервативність таких 
видів. Відповідно до розглянутої концепції у цих 
організмів могло відбуватися пригнічення неко-
дувальними нуклеотидними послідовностями 
утворення спонтанних мутацій у кодувальних 
частинах генів. У даних видів у результаті актив-
ності транспозонів, тандемних дуплікацій і по-
ліплоїдизації розмір геному перевищив допус-
тимий пороговий рівень і, як підкреслює С. Оно, 
він став «замороженим», а самі види опинилися 
в еволюційному глухому куті (Оно, 1973). При 
цьому тиск добору у даних конкретних видів 
може бути спрямований на нуклеотип, зокрема 
на розмір їхніх клітин, а це зберігає непотрібну 
для стабільності геному надзахищеність гене-
тичних локусів від ендогенних мутагенів і під-
тримує незмінним велетенський розмір геному 
цих організмів.

Підсумовуючи свій розлогий огляд, авто-
ри (Патрушев, Минкевич, 2007) підкреслюють, 
що проведений ними аналіз проблеми варіа-
бельності розмірів геному евкаріотів виявив на-
явність у них нової (третьої) системи захисту 
кодувальних нуклеотидних послідовностей від 
мутацій, викликаних дією хімічних мутагенів. 
При цьому автори особливо підкреслюють, що 
саме ендогенні мутагени постійно створюють 
умови, в яких еволюціонує евкаріотний геном. 
Ця високодинамічна система, яка функціонує 
у тісній взаємодії з двома іншими системами 
(антимутагенезу і репарації пошкоджень ДНК), 
вносить суттєвий вклад у загальний захист ге-
ному. Відповідно до розрахунків авторів одна 
лише наявність некодувальної частини у геномі 
людини забезпечує йому ~100-кратний захист 
кодувальних послідовностей від хімічних мута-
генів різної природи. Цей внесок є ще більш зна-
чним в організмів з більшими розмірами гено-

му. Геном великого розміру допускає зниження 
ефективності функціонування систем антимута-
генезу і репарації, що відкриває додаткову мож-
ливість їх еволюціонування, тобто накопичення 
мутацій у генах, що кодують макромолекулярні 
компоненти цих систем.

Розроблена концепція не виключає теорії 
«егоїстичної» ДНК і ДНК як нуклеоскелета, що 
формує нуклеотип організмів. Кожна з них по-
своєму висвітлює різні боки єдиного процесу 
еволюції евкаріотного геному. Дійсно, некоду-
вальна ДНК, яка могла б розповсюдитись у ге-
номі перших евкаріотів за «егоїстичним» меха-
нізмом, виявилася корисною для виконання нею 
захисних і нуклеоскелетних функцій. Відповід-
но, еволюціонування систем, які забезпечують 
захист клітин від «егоїстичної» ДНК і захист ге-
нетичної інформації від мутагенезу, могло про-
ходити одночасно, паралельними курсами.

Можливість генетичної детермінованості 
частот виникнення пошкоджень (і мутацій) у 
конкретних генетичних локусах, на яку вказує 
висунута концепція, у свою чергу, припускає на-
явність генетичного контролю напрямків філо-
генезу і виявляє матеріальну основу потенціаль-
ної можливості виникнення адаптивних мутацій 
в евкаріотів (Кунах, 2011, 2011а). Це може дати 
новий імпульс ідеї номогенезу (філогенетичного 
розвитку видів на основі закономірностей) (Берг, 
1977), який протистоїть класичній дарвінівській 
еволюції (Тимофеев-Рессовский и др., 1969). 
З цієї ж точки зору можна було б пояснити закон 
гомологічних рядів М. І. Вавілова, відповідно до 
якого у споріднених видів, родів і навіть родин 
рослин спостерігаються схожі ряди фенотипо-
вої мінливості (Вавилов, 1987). Генетично де-
термінована структурою хроматину мінливість 
генотипів могла би забезпечити формування 
гомологічних рядів даних фенотипових ознак, 
прискорюючи процес видоутворення.

10.7. Структурне різноманіття ретротранспозонів
і особливості еволюції геномів рослин

На сьогодні мало відомо про причини різних 
розмірів геному, складу геномів і генних перебудов 
у рослин. Чому геном арабідопсиса містить лише 
близько 12 м. п.н. LTR-вмісних ретротранс позонів 
(близько 9 % геному), у той час як геном кукуру-

дзи містить понад 1800 м. п.н. цих елементів (по-
над 70 % геному)? Одна з відповідей — це різна 
інтенсивність процесів видалення ДНК у різних 
таксонах. Наприклад, припускається, що різні 
рівні видалення LTR-вмісних ретротранспозонів 
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шляхом нерівної рекомбінації мають місце завдя-
ки вищому відношенню соло-LTRs до інтакт них 
елементів у рису порівняно з арабідопсисом (Ma 
et al., 2004). Встановлено, що відносна частота і 
розмір делецій, пов’язані з репарацією подвій-
них розривів, більші в арабідопсиса, ніж у геномі 
тютюну, розмір якого сягає 5100 м. п.н. З іншого 
боку, деякі представники квіткових рослин остан-
нім часом характеризуються активнішою амплі-
фікацією транспозонів, про що свідчать більша 
кількість і різноманіття LTR-ретротранспозонів 
у кукурудзи і недавня лінієспецифічна ампліфі-
кація деяких LTR-ретотранспозонів у бавовнику 
Gossypium. Однак усі вивчені рослинні геноми, 
очевидно, містять здебільшого «молоді» LTR-
вмісні ретротранспозони (Bennetzen et al., 2005). 
Цей факт трактувався як доказ незвичного вибуху 
LTR-ретротранспозонної активності, що відбувся 
в останні кілька мільйонів років у всіх квіткових, 
але ж насправді він був виклика ний тим, що вида-
лення LTR-ретротранспозонів шляхом гомологіч-
ної і незаконної рекомбінації робило важким або 
неможливим розрізнення старіших елементів. 
Дійсно, геноми, такі як кукурудзяний, за останні 
2–3 млн років були б щонайменше вдвічі мен-
шими без ампліфікацій LTR-ретротранспозонів, 
але це зовсім не означає, що геном кукурудзи був 
удвічі меншим за його нинішній розмір 2–3 млн 
років тому. Наприклад, у рису гомологічна і неза-
конна рекомбінації за останні 2–5 млн років вида-
лили понад 190 м. п.н. LTR-вмісних ретротранс-
позонів, але його геном одночасно збільшився 
зав дяки високому рівню ампліфікації тих самих 
ретротранспозонів (Ma et al., 2004).

Оскільки ретроелементи не вирізаються 
за транспозиції, то немає організмової селекції 
на транспозиційну функцію елемента після того, 
як він був вставлений. Більшість LTR-вмісних 
ретротранспозонів також не впливають на сусід-
ні гени, значною мірою тому, що вони зазвичай 
епігенетично сайленсовані. Якби рослинні гени 
не були добре відокремлені від більшості транс-
позонів, що їх оточують, тоді б було неможливим 
для різних гаплотипів кукурудзи (наприклад, на-
вколо локусу bronze) (Fu, Dooner, 2002) чи ор-
тологічних генів різних видів злаків мати одну і 
ту саму генну регуляцію і функцію, незважаючи 
на зовсім різний склад геномів. Отже, більшість 
LTR-вмісних ретротранспозонів є селективно 

нейтральними у рослинному ядерному геномі. 
Досліджуючи зміни послідовностей у цих еле-
ментах, можна виявити справжні явища, зумов-
лені змінами послідовностей ДНК, їх характером 
і відносною частотою за відсутності суворого 
контролю, здійснюваного природним добором. 
Отже, відносна нейтральність і велика кількість 
LTR-вмісних ретротранспозонів робить їх зруч-
ними для молекулярного аналізу особливостей 
еволюції геному в цілої низки видів рослин.

Цікавими у цьому плані є робота з вивчення 
особливостей розподілу LTR-ретротранспозонів 
і їх відмінностей у п’яти видів рослин (ячменю, 
лотоса, кукурудзи, Medicago truncatula та дипло-
їдної пшениці T. monococcum) і порівняння цих 
результатів із подібними даними, отриманими 
на арабідопсисі та рисі (Ma et al., 2004), викона-
ними К. Вітте та Дж. Бенетценом. Показано, що 
всі ці геноми дуже динамічні, але з різними ме-
ханізмами нестабільності, вплив яких у різних 
видів різний. Автори показали, що застосований 
ними підхід до аналізу послідовностей зразків є 
ефективним способом визначення геномної ево-
люційної динаміки (Vitte, Bennеtzen, 2006).

Розглянемо деякі ключові результати цього 
дослідження.

Було обрано, як уже згадувалося, п’ять ви-
дів квіткових рослин для вивчення відмінностей 
розмірів їхніх геномів, філогенетичної дисперсії 
і наявності даних про достатньо довгі суміжні 
послідовності геномів. Серед п’яти обраних ви-
дів лише для одного (кукурудзи) була відома зна-
чна кількість даних про різні випадково відібра-
ні (randomly selected) BACs (Haberer et al., 2005). 
Тому в роботі використовували лише ті BACs 
кукурудзи, що містили гени, щоб результати 
можна було порівняти з такими для ген-вмісних 
BACs, що є в інших об’єктів. Будь-які інші LTR-
ретротранспозони, які містилися у ділянках без 
генів, таких як, наприклад, перицентромерний 
гетерохроматин, не аналізували.

Другим застереженням до цих досліджень є 
те, що вони стосуються лише найчисленніших 
родин LTR-вмісних ретротранспозонів у кожно-
му виді.

І нарешті, мобільні елементи, що містять 
кілька чи зовсім не містять представників інтак-
тної родини, не представлені чи мало представ-
лені у цій роботі.

У результаті автори встановили таке.
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У всіх проаналізованих видів рослин біль-
шість виявлених LTR-вмісних ретротранспозо-
нів, очевидно, були вставлені впродовж останніх 
максимум 4 млн років. Це не означає, що LTR-
ретротранспозони лише недавно стали активни-
ми, оскільки всіх старіших елементів, очевидно, 
вже немає у геномі тому, що вони зазнали деле-
цій. Коли датуються вкорочені елементи, що міс-
тять сегменти двох спільних LTRs, деякі з них 
виявляються дуже старими інсерціями (напри-
клад, віком понад 10 млн років) (Ma et al., 2004).

Прикметно, що для п’яти вивчених видів 
квіткових рослин розмір геному і філогенетич-

10.7.1. Великі геноми квіткових рослин збільшуються завдяки активності
кількох родин LTR-ретротранспозонів, які є різними у різних видів

Усі геноми квіткових рослин мають велику 
кількість LTR-ретротранспозонів, але лише ве-
ликі геноми містять родини, кількість представ-
ників яких сягає 10 000 чи більше. Отже, дуже 
великі рослинні геноми збільшуються не за ра-
хунок величезної кількості додаткових родин 
LTR-ретротранспозонів, а мають кілька родин з 
великою кількістю копій. Причини цієї особли-
вості не зрозумілі. Можна припустити, що вони 
можуть бути такими:

• більші геноми якимось чином підтриму-
ють більше різноманіття родин LTR-ретро-
транспозонів, щоб одна чи більше з них мали 
шанс ампліфікуватися до дуже великого чис-
ла копій;

• у більших геномах рослин є невідомий аспект 
епігенетичного сайленсингу, який дозволяє 
певним родинам елементів досягати великої 
кількості копій;

• певні рослинні генеалогічні лінії чи види 
мають набуті, можливо, шляхом міжвидово-
го схрещування або іншого горизонтального 
процесу, LTR-ретротранспозони, які мають 
здатність до масованої ампліфікації у реципі-
єнтному геномі.

Жодна з названих можливостей не є абсо-
лютною, і жодна з них не є добре обґрунтова-
ною чи такою, що може бути відкинута наявни-
ми даними. Однак різні рівні ампліфікації різних 
родин ретроелементів у різних геномах свідчать 
про те, що мінливість репродуктивного потен-
ціалу самих елементів відіграє у сумарній ефек-
тивності механізмів сайленсингу більшу роль, 
ніж відмінності між хазяями.

Проаналізовані LTR-ретротранспозони не 
формують якоїсь особливої групи. Деякі з них є 
gypsy-подібними, а інші — copia-подібними еле-
ментами. Навіть у межах цих суперродин немає 
очевидного філогенетичного кластерингу еле-
ментів у різних видів чи в межах виду. Отже, ба-
гато різних типів LTR-ретротранспозонів мають 
здатність ставати високоповторюваними і таким 
чином сильно впливають на загальний розмір 
рослинного геному. Той факт, що розмір рос-
линного геному може змінюватися так швидко і 
завдяки, здебільшого, невеликій кількості родин 
LTR-ретротранспозонів, свідчить про те, що ак-
тивація цих елементів є дуже динамічним про-
цесом (деталі і посилання див.: Vitte, Benetzen, 
2006).

10.7.2. Час вставки LTR-вмісних ретротранспозонів
ні зв’язки мають той самий напрямок, що і від-
мінності у середній даті інсерції LTR-вмісних 
ретротранспозонів. За підрахунками, види, що 
мають найстаріші дати вставки, є близькоспо-
рідненими видами з найбільшими геномами — 
T. monococcum і ячмінь. На іншому кінці спектра 
розташовані види з наймолодшими вставками 
LTR-ретротранспозонів: два види з найменши-
ми геномами і обидва бобові. Цей факт свідчить 
про те, що видалення ДНК може бути швидшим 
у бобових, ніж у Triticeae (деталі і посилання 
див.: Vitte, Bennetzen, 2006).

10.7.3. Нерівна рекомбінація — основний чинник видалення ДНК
Аналіз LTR-вмісних ретротранспозонів пока-

зав, що нерівна гомологічна рекомбінація — важ-
ливіший процес видалення кількості ДНК у рису, 
ніж у арабідопсиса (Ma et al., 2004). Про це свідчить 
відношення LTR-вмісних ретротранспозонів —

інтактні : рекомбінантні : вкорочені — приблизно 
0,8 : 1 : 0,9 у арабідопсиса і 0,5 : 1 : 0,5 у рису. Вра-
хована кількість вкорочених елементів включає 
лише ті, в яких є щонайменше один частково інтак-
тний LTR, оскільки анотація крихітних залишків 
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укорочення є недостовірною. Це обмеження не по-
значається на точності підрахунку відношення ін-
тактних елементів до рекомбінованих, але воно 
значно занижує кількість укорочених елементів.

За невеликої кількості даних порівняння між 
видами спотворюються тим, що можуть бути про-
пущені LTR-вмісні ретротранспозони з кількома 
інтактними елементами. За більшої кількості 
отриманих даних для арабідопсиса і рису вияв-
лено деякі LTR-ретротранспозони з дуже малим 
числом інтактних елементів і дуже низькими 
відношеннями інтактних до рекомбінованих чи 
вкорочених елементів (Ma et al., 2004). Отрима-
но численні дані також про те, що для кукурудзи, 
ячменю і диплоїдної пшениці великі відміннос-
ті, знайдені у розподілі типу елемента, вказу-
ють на великі відмінності геномних механізмів 
видалення ДНК (див.: Vitte, Bennetzen, 2006).

Особливо цікаво те, що у вивчених видів 
відносна кількість інтактних LTR-ретро транс-
позонів прямо не корелює з розміром геному. 
Кукурудза і лотос (великий і малий геноми) ма-
ють найвищі відсотки інтактних елементів (61 % 

тa 57 %, відповідно), у той час як ячмінь і сорго 
(великий і малий геноми) мають найнижчий від-
соток інтактних елементів (35 % тa 37 %, відпо-
відно) (табл. 10.2). Цей факт свідчить про те, що 
відмінності у темпах видалення ДНК у цих ге-
неалогічних ліній є менш значними у визначенні 
розміру геному і що відносні відмінності у тем-
пах ампліфікації LTR-вмісних ретротранспозо-
нів є істотнішим чинником.

Отже, результати вивчення п’яти різних ви-
дів квіткових рослин свідчать про дуже різну 
відносну ефективність видалення ДНК шляхом 
нерівної гомологічної рекомбінації чи малих де-
лецій, пов’язаних із незаконною рекомбінацією. 
Немає явної кореляції відносної ефективності 
видалення ДНК шляхом нерівної гомологічної 
чи незаконної рекомбінації з філогенетичною 
віддаленістю чи розміром геному. Цей факт го-
ворить про те, що відносна активність цих меха-
нізмів видалення ДНК часто змінюється в ході 
еволюційного розвитку рослинних генеалогіч-
них ліній і що це не головна детермінанта роз-
міру геному (Vitte, Bennetzen, 2006).

Таблиця 10.2
Загальне уявлення про структуру LTR-вмісних ретротранспозонів і різноманіття їх віку
(за: Vitte, Bennetzen, 2006) 

Види
Інтактні 
елементи,

% 

Intact: 
Rec.

Trunc.: 
Rec.

Кількість 
датованих 
інтактних 
елементів

Час інсерції, млн р.
Ts:
Tv

 (Ts + Tv): 
Indelрозмах середнє

A. thaliana 30 0,5 0,9 87 0,2–4,4 1,9 ND ND
O. sativa 27 0,8 0,5 260 0–5,9 1,3 ND ND
L. japonicus 57 6,0 3,5 13 0–3,0 0,3 2,5 7,3
M. truncatula 37 1,6 1,8 19 0–0,6 0,2 2,4 3,6
Z. mays 61 5,4 2,4 47 0–2,3 0,7 3,9 8,2
H. vulgare 35 1,5 1,8 17 0–3,8 1,3 1,6 12,0
T. monococcum 50 4,3 3,3 30 0–3,3 1,0 1,9 8,7
Позначення: Rec. — рекомбіновані; Trunc. — усічені; млн р. — мільйонів років тому; Ts — транзиція; Tv — 
трансверсія; Indel — інсерція або делеція; ND — не визначено.

10.7.4. Заміщення й індели у дивергуючих довгих кінцевих повторах (LTRs)
Парні LTRs в інтактному мобільному еле-

менті завдяки їх нейтральному статусу для при-
родного добору і їх ідентичності під час інсерції, 
порівняно з генами і генними ділянками, є зруч-
нішими і достовірнішими маркерами первинно-
го якісного і кількісного характеру дивергенції 

послідовностей у рослин. У розглянутих дослі-
дах усі види рослин показали більшу кількість 
інделів відносно точкових мутацій.

Більшість мутацій нуклеотидного заміщення 
в усіх вивчених видів — транзиції. Це звичайне 
явище для LTR-ретротранспозонів у рослин, і 
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вважається, що воно є результатом високого сту-
пеня метилювання цитозинів у послідовностях 
CG тa CNG. Метилювання цитозину у п’ятому 
положенні викликає збільшення темпу деза-
мінування, а це приводить до прямої транзиції 
5meC дo T. Тому 5meC постійно виявляється 
як гаряча точка для мутацій транзиції. Цікавим 
фактом є високе значення показника відношення 
транзицій до трансверсій у T. monococcum тa яч-
меню. Можливо, ці два види Triticeae є незвично 
багатими на епігенетично не сайленсовані LTR-
ретротранспозони.

Більшість інделів, виявлених у LTR-ретро-
транспозонах у вивчених видів, малі і невідомо-
го походження, багато з них розташовані у про-

стих повторах послідовностей і являють собою 
кінцеві прямі дуплікації. Очевидно, що вони є 
наслідком незаконної рекомбінації. Цей процес 
і нерівна гомологічна рекомбінація — це основ-
ні чинники, відповідальні за видалення ДНК у 
всіх досліджених наразі видів рослин (Ma et al., 
2004; Vitte, Benntzen, 2006). Поки що невідо-
мо, чи процеси видалення ДНК у вивчених ви-
дів рослин інтенсивніші за фактори збільшення 
геному (здебільшого ампліфікації LTR-вмісних 
ретротранспозонів). Проте зрозуміло, що всі 
молекулярні процеси збільшення і зменшення 
розміру геному постійно модифікують струк-
туру вивчених геномів досліджених квіткових
рослин.

10.7.5. Динаміка геномів. Підсумок
Накопичені результати аналізів структури 

LTR-вмісних ретротранспозонів у геномах по-
критонасінних рослин свідчать про дуже різ-
ні рівні різних типів геномних відмінностей. 
Види мали недавню мобільність LTR-вмісних 
ретротранспозонів, а також високу інтенсив-
ність видалення ДНК шляхом нерівної гомоло-
гічної рекомбінації і незаконної рекомбінації. 
Більші рослинні геноми містили багато родин 
LTR-ретротранспозонів, які нараховували понад 
10 000 копій на гаплоїдний геном, у той час як 
менші геноми містили менше чи зовсім не міс-
тили родин LTR-ретротранспозонів, які б мали 
понад 1000 копій. Це свідчить про те, що саме 
різний потенціал ампліфікації ретроелемента є 
основним чинником мінливості розміру геному 
у покритонасінних. У вивчених видів рослин 
середнє відношення транзиційних до трансвер-
сійних мутацій (Ts/Tv) для різних LTRs складає 
більше 1,5. Це свідчить про те, що ці елементи 
здебільшого метильовані по цитозинах у 5-му 
положенні і перебувають у епігенетично сай-

ленсованому стані. Однак диплоїдна пшениця 
Triticum monococcum тa ячмінь мають незвич-
но низькі Ts/Tv значення (відповідно 1,9 тa 1,6) 
порівняно з кукурудзою (3,9), люцерною (3,6) і 
лотосом (2,5), засвідчуючи, що цей сайленсинг 
є менш повним у представників Triticeae. Такі 
характеристики, як відношення точкових му-
тацій до інделів (інсерцій і делецій) і відносна 
інтенсивність видалення ДНК шляхом нерівної 
гомологічної рекомбінації порівняно з незакон-
ною рекомбінацією серед видів дуже варіють. Ці 
останні варіації не корелюють із розміром геному 
чи філогенетичною відстанню, вказуючи на те, 
що вони часто змінюються в ході еволюції рос-
линних генеалогічних ліній. У цілому викладені 
вище дані свідчать про те, що різні розмір, вміст 
і структура геномів покритонасінних є результа-
том однієї і тієї ж низки процесів молекулярної 
механіки, які діють, проте, з різною відносною 
ефективністю у різних рослинних генеалогічних 
лініях (див. табл. 10.2).
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Розділ 11. МОБІЛЬНІ ЕЛЕМЕНТИ Й ЕПІГЕНЕТИКА РОСЛИН
Які механізми утворення різноманіття ге-

номів? Упродовж тривалого часу основну увагу 
на рівні послідовностей ДНК приділяли таким 
змінам, як делеції, дуплікації, інверсії, точкові 
мутації, хромосомні перебудови, та особливос-
тям розвитку (динаміки) геномів і генофондів по-
пуляцій у часовому вимірі. Безперечно, такі зміни 
важливі для генерування мінливості, як нейтраль-
ної, так і не нейтральної, за якої добір може дія-
ти безпосередньо. Цікаво, що частота мутацій 
метильованих цитозинів значно вища, ніж немо-
дифікованих цитозинів: мутації виникають вна-
слідок дезамінування метил-цитозину до тиміну. 
Це означає, що має місце «мутаційне покарання» 
за метилювання послідовностей, яке є суворішим 
для густометильованих послідовностей, напри-
клад, таких як повторювані послідовності ДНК. 
Тому припускається, що характер метилювання 
ДНК може значною мірою визначати частоту 
мутацій послідовностей у рослин. Транспозони і 
повторювані ДНК, призначені для RdDM та гете-
рохроматизації, мають вищий рівень мутацій, ніж 
евхроматинові ділянки, що, можливо, відіграє за-
хисну роль. Припускають, що цей механізм діє 
у рослин за елімінації ектопічних промоторів 
у кодувальних ділянках генів (Tran et al., 2005).

Інше велике джерело мінливості геному 
рослин — це мінливість, індукована транспозо-
нами. З часу відкриття мобільних елементів їх 
модифікуючий вплив на геном хазяїна добре ви-
вчений. Цей вплив варіює від чітко мутагенного, 
наприклад, розриву кодувальних генів встав-
кою мобільного елемента, утворення «слідів» 
(footprints) за циклів вставки і вирізання, до май-
же не помітного. Наприклад, ектопічна рекомбі-
нація може відбуватися між гомологічними еле-
ментами за мейозу, призводячи до хромосомних 
перебудов, і, можливо, в результаті цього можуть 
утворюватися «макротранспозони», здатні пере-
міщувати навіть відносно великі послідовності, 
захоплені ДНК хазяїна, до нових сайтів геному 
(Gray, 2000). Система захисту, описана вище, 
для недосягнення небезпечно високих рівнів 
транспозиції усуває в еволюціонуючому струк-
турованому геномі більшість результатів транс-
позиційної активності, весь їхній спектр від 
нейтральних до шкідливих наслідків. Звичайно, 

система захисту, індукуючи формування гете-
рохроматину на основі виявлених детектованих 
транспозонових послідовностей, може сама ви-
кликати шкідливий ефект, сайленсуючи сусідні 
послідовності хазяїна.

Останнім часом відбулася зміна в оцінці мо-
більних елементів і точка зору на них як на его-
їстичні паразити змінилася на розуміння їх як ге-
номних симбіонтів. Багато з рослинних геномів 
надзвичайно багаті на такого роду послідовнос-
ті, разом з тим в інших евкаріотів розвинулись 
ефективні механізми, які позбавляють геном від 
цих послідовностей. У цілому дані свідчать про 
те, що співжиття дає організму певні переваги. 
Найпереконливіше про це свідчить структура 
центромерних і теломерних ділянок геномів, які 
є важливими для цілісності геному і багатими 
на такі послідовності.

На прикладі таких культурних рослин, як ку-
курудза та ротики садові Antirrhinum, давно по-
казано, що інтеграція рухливих елементів у ко-
дувальні гени чи поряд з ними у рослин генерує 
нову фенотипову мінливість (Kumar, Bennetzen, 
1999). Однак є великі відмінності між популяція-
ми культивованих рослин і рослинами у природ-
них популяціях, де природний добір «шліфує» 
геном. Підтвердженням припущення про те, що 
рухливі генетичні елементи можуть формувати 
геном і обумовлювати характер генної експресії 
в природі, є той факт, що в еухро матинових по-
слідовностях генів повсюдно трапляються «ви-
копні рештки» послідовностей транспозонів. 
Багато генів рослин мають тісні зв’язки з рух-
ливими елементами, виявлено рослинні гени, 
які, можливо, мають кодувальні ділянки генів, 
запозичені від генних послідовностей copia-
ретротранспозона. У багатьох генів, у їх ап-
стрим- і даунстрим-фланкуючих послідовностях 
послідовності транспозонів дегенерували; відо-
мо, що у деяких випадках така послідовність 
має прямий регуляторний вплив на експресію 
гена. Цікавий приклад — це імпринтований епі-
генетично чутливий ген FWA, тісно пов’язаний 
із SINE-ретротранспозонними послідовностями 
(Lippman et al., 2004). У цій роботі було також 
виявлено siRNAs, що відповідають такій послі-
довності, і дані вказують на те, що імпринтинг 
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і транскрипція FWA безпосередньо контролю-
ються цією ретротранспозонною послідовністю. 
Кодувальні гени часто можуть «присвоювати» 
інтегровані чи сусідні послідовності транспо-
зонів, перетворюючи такі елементи у рушійну 
силу генерування мінливості і новизни в геномі; 
тому припускають, що, можливо, всі рослинні 
гени містять більші чи менші частини транспо-
зонів (Kumar, Bennetzen, 1999). Оскільки осно-
вні регулятори цих елементів — це епігенетичні 
системи, то їх вплив на молекулярну і феноти-
пову еволюцію рослин оцінюють як суттєвий 
(Grant-Downton, Dickinson, 2006).

Виявлено ще один зв’язок між повторюва-
ною ДНК і еволюцією епігенетичного контролю 
генної експресії. За аналізу послідовностей ге-
нів мікроРНК арабідопсиса було показано, що 
ці гени виникають з інвертованих повторів ко-
дувальних генів. В арабідопсиса виявлено гени 
мiРНК, що є проміжними між інвертованими по-
вторами і типовими генами мiРНК, оскільки їх 
послідовність має значну гомологію до цільово-
го гена поза ділянкою зв’язування процесованої 
міРНК (Allen et al., 2004). Дійсно, один із «про-
міжних» генів — ASRP1729 — не поводить себе 
як міРНК, оскільки він не має цільової функції 
і його процесинг є не чутливим до DCL-1 мута-
цій, можливо, являючи собою проміжну стадію 
розвитку функції міРНК. Очевидно, ці «посеред-
ники» стають трансдіючими siRNAs (Peragine 

et al., 2004; Vazquez et al., 2004). У такий спосіб 
можуть виникати без значних труднощів нові 
гени міРНК, що контролюють нові типи екс-
пресії цільових генів. Припускається, що, маю-
чи дуже еволюціонуючу природу, молоді малі 
РНК ідеально підходять для індукції швидкої 
адаптації і їх, мабуть, набагато більше у рос-
лин, що зазнали стресу (Voinnet, 2004). Реаль-
ного претендента на некодувальну РНК, задіяну 
у транскрипційних реакціях на стрес, було вияв-
лено шляхом T-ДНК маркування у Craterostigma 
plantagineum (Bartels, Salamini, 2001). Ця послі-
довність задіяна у негативно регульованих генах 
толерантності до висихання, і вона дуже схожа 
на послідовність SINE-подібних ретротранспо-
зонів. Проте ніякої гомології до неї не виявлено 
в арабідопсиса. Постає питання, як швидко ця 
регуляторна РНК еволюціонує, для вирішення 
якого треба вивчити, чи існують подібні послі-
довності у найближчих родичів — представників 
родин Scrophulariaceae тa Gesneriaceae. З іншого 
боку, є свідоцтва вражаючої консервативнос-
ті міРНК та їхніх цільових послідовностей, що 
говорить про те, що якщо вже ця регуляторна 
система є і контролює велику кількість транс-
криптів, то вона стає дуже каналізованою. На-
приклад, міРНК HD-Zip транскрипційних фак-
торів класу III усіх досліджених рослин зберегли
сайт зв’язування miR165/166 (Floyd, Bowman,
2004).

11.1. Еволюція шляхом мутацій у генах, які керують епігенетичними системами

Епігенетичні системи можуть генерувати 
нову мінливість у популяціях рослин шляхом 
індукції мутацій у генах, що характеризуються 
великим регуляторним ефектом, наприклад, у та-
ких генах, як MET1 тa DDM1. Відсутність пев-
ної функції не завжди є летальною для рослини, 
а може привести до утворення стабільних епіале-
лей генів, важливих для розвитку і морфології, 
а також до активації рухливих елементів. Є цікаві 
дані про те, що деякі епіалелі можуть зберігати-
ся незалежно від мутації втрати функції, що за-
безпечила їх генезис; відновлення епігенетичної 
функції шляхом повернення до дикого типу може 
врятувати епігенетичні регуляційні системи, але 
зі збереженням епіалелі. Деметилювання локусу 
FWA у арабідопсиса є спадковим й індукує екто-

пічну експресію білка FWA, що призводить до 
фенотипу пізнього цвітіння (Soppe et al., 2000). 
Ген FWA зовсім не експресується у дорослих 
тканинах дикого типу, його експресія має міс-
це лише в центральній клітині мегагаметофіту і 
в утворюваній після запліднення тканині ендос-
перму (Kinoshita et al., 2004), у яких експресія 
пов’язана з меншим метилюванням ДНК. Пасив-
ний стан гена FWA — метильований і сайленсова-
ний, за винятком термінально диференційованих 
репродуктивних тканин, але його реактивація й 
ектопічна експресія шляхом спорадичного де-
метилювання призводить до неочікуваної появи 
фенотипу пізнього цвітіння. Цікаво, що на тлі 
гіпометильованих met1 тa ddm1 мутантів арабі-
допсиса гомеотичні гени квітки SUPERMAN тa 
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AGAMOUS характеризуються спадковим гіпер-
метилюванням і генним сайленсингом. Чіткі фе-
нотипи як наслідок сайленсингу — це перекон-
ливий приклад наявності епіалелей.

Ще один цікавий приклад — генерування 
суперекспресуючих bal епіалелей локусу CPR1 
(constitutive expressor of pathogenesis related 
proteins 1) на тлі мутанта ddm1 арабідопсиса 
(Stokes, Richards, 2002; Stokes et al., 2002). Епі-
мутанти bal мають такі ознаки фенотипу, як 
скарлючені листки, карликовість і знижена фер-
тильність, подібні до ознак фенотипу cpr1-1, 
отриманого після обробки мутагеном етилме-
тилсульфонатом. Встановлено, що вони є двома 
різними епіалелями і ніяк не пов’язані з нукле-
отидними змінами. Цікаво, що серед потомства 

від самозапилення гетерозигот bal/cpr1-1 зустрі-
чається близько 20 % рослин з фенотипом дико-
го типу, що, можливо, є наслідком епігенетичної 
дестабілізації і реверсії, що виникли внаслідок 
схрещування (Stokes, Richards, 2002). Показано 
також, що реактивація мобільних генетичних 
елементів на тлі ddm1 може давати нові вставки 
з фенотиповими наслідками (Miura et al., 2001). 
Так, будучи активованими мутацією ddm1, транс-
позони можуть зберігати свою активність, навіть 
якщо функція DDM1 є збереженою (Lippman et 
al., 2004). Припускається, що стрибкоподібні 
спадкові зміни епігенетичних міток і фенотипу 
можуть виникати за широкого спектра впливів, 
істотну роль у механізмах виникнення яких віді-
грають МГЕ (Grant-Downton, Dickinson, 2006).

11.2. Епігенетичне перепрограмування і сайленсинг МГЕ малими РНК

Мобільні генетичні елементи є мішенню 
обумовленого малими інтерферуючими РНК 
(siRNAs) сайленсингу у тварин, грибів і рослин. 
У Arabidopsis thaliana siRNAs, задіяні у пост-
транскрипційному сайленсингу, є 21-нуклеотид-
ними за довжиною і їх мішенню є МГЕ (Kasschau 
et al., 2007), у той час як siRNAs, задіяні у фор-
муванні гетерохроматину, є 24-нуклеотидними 
(Hamilton et al., 2002). Кожний клас siRNAs 
зв’язується різними білками Argonaute, з яких 
10 знайдено у арабідопсиса. У тварин, на відмі-
ну від рослин, утворюються додаткові, розміром 
25–29 нуклеотидів (nt) piwi-взаємодіючі РНК 
(piRNAs), які утилізуються кладом PIWI білків 
Argonaute. piRNAs виникають з повторюваної 
ДНК за Dicer-незалежного механізму (Aravin 
et al., 2007). У дрозофіли їх мішенями є МГЕ 
клітин зародкових ліній самців і самок, а білки 
PIWI задіяні у гетерохроматиновому сайленсин-
гу (Brennecke et al., 2007; Brower-Toland et al., 
2007). У гризунів piRNAs, утворювані в зарод-
ковій лінії самців і самок, сайленсують МГЕ і 
прямо чи опосередковано опікуються цими ра-
йонами для метилювання ДНК (Carmell et al., 
2007) — сигналу сайленсингу, що потенційно 
успадковується в ряді клітинних поділів після 
того, як piRNAs більше вже немає.

Нещодавно було проведено досліди, в яких 
показано, що у процесах сайленсингу MuDR-
елементів кукурудзи істотну роль відіграють 

елементи, названі Mu killer (Skibbe et al., 2012). 
Ці елементи містять частково інвертований ду-
плікований ген транспозази mudrA і дві копії ді-
лянки термінальної інвертованої послідовності A 
(TIRA) хазяйського MuDR-елемента кукурудзи. 
Mu killer може ефективно сайленсувати окре-
мі копії MuDR/Mu. Припускається, що РНКова 
шпилька довжиною 4 т. п.н. утворюється в ре-
зультаті транскрипції фланкуючого гена і цей 
транскрипт є субстратом для утворення siRNA.

На відміну від тварин, у яких клітини зарод-
кової лінії закладаються на ранніх стадіях роз-
витку, у рослин клітини зародкової лінії дифе-
ренціюються із соматичних клітин у дорослого 
організму. Мейоцити чоловічих статевих клітин 
у пиляку, що розвивається, дають початок чо-
тирьом мікроспорам. Мікроспори зазнають на-
ступного мітотичного поділу, даючи двоядерне 
пилкове зерно, при цьому менша клітина повніс-
тю міститься усередині більшої. Менша (гене-
ративна) клітина в подальшому ділиться на дві 
сперміальні клітини. За подвійного запліднен-
ня зріле пилкове зерно, що виходить з пиляку, 
містить дві ідентичні сперміальні клітини, які 
роблять генетичний внесок від батька у зиготу 
й ендосперм. Доставка сперміїв контролюється 
пилковим вегетативним ядром, яке має декон-
денсований хроматин на відміну від компакт-
ного хроматину сперміїв і не вносить ДНК ні 
до зиготи, ні до ендосперму (McCormick, 1993).
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Вивчення профілів експресії зрілого пилку 
арабідопсиса за допомогою мікроерей-аналізу 
виявило, що тут експресується відносно мало 
генів — найменша кількість порівняно з усі-
ма іншими дослідженими тканинами (Becker, 
Feijo, 2007; Schmid et al., 2005), і що багато з 
генів, задіяних у біогенезі siRNA і сайленсингу, 
не експресуються у пилку або ж експресуються 
на низькому рівні (Pina et al., 2005).

Встановлено, що хроматин-перебудовна 
АТФаза DECREASE IN DNA METHYLATION 1 
(DDM1) накопичується лише у сперміальних 
клітинах, у вегетативному ядрі вона не вияв-
ляється (Slotkin et al., 2009). DDM1 є регулято-
ром активності МГЕ в арабідопсиса, оскільки 
у ddm1-мутантів більшість МГЕ позбавляються 
метилювання ДНК, репресивних модифікацій 
гістону та 24-нуклеотидних siRNAs (Lippman et 
al., 2004). Одночасно з втратою DDM1 із зріло-
го пилку зникають 24-нуклеотидні siRNAs, що 
збігається із накопиченням транскриптів різних 
мобільних елементів, а також із транспозицією 
МГЕ. Однак ця транспозиція обмежена пилко-
вим вегетативним ядром, тому транспозуючі еле-
менти не передаються наступному поколінню. 
Порівняння послідовностей siRNA пилку, очи-
щених сперміальних клітин та ddm1-мутантних 
рослин виявило, що зникнення DDM1 із вегета-
тивного ядра призводить до реактивації мобіль-
них елементів і накопичення 21-нуклеотидних 
siRNAs із родини Athila ретротранспозонів кла-

су gypsy. Ці siRNAs Athila накопичуються пере-
важно у сусідніх сперміальних клітинах. За цим 
механізмом активація ретротранспозонів у веге-
тативному ядрі виявляє їх присутність у геномі і, 
можливо, направляє їх сайленсинг у сперміальні 
клітини, перешкоджаючи транспозиції і сприяю-
чи сайленсингу мобільних елементів у ряді по-
колінь (Slotkin et al., 2009). Розглянемо результа-
ти цього дослідження детальніше.

Встановлено, що у вегетативному ядрі пилку 
різні МГЕ тимчасово скоординовано активують-
ся, і це приводить до нових соматичних транс-
позицій (Slotkin et al., 2009). Низка отриманих 
даних свідчить, що реактивація МГЕ у пилку об-
межена вегетативним ядром. Це такі дані, як:

• характер забарвлення GUS цитоплазми пилку;
• дані аналізу транскриптому сперміїв і пилку;
• відсутність успадкування транспозуючих еле-
ментів;

• знижене метилювання ДНК, ізольованої з ці-
лих пилкових зерен порівняно з очищеними 
сперміями (ілюстрації і підтвердження див.: 
Slotkin et al., 2009).
Ця епігенетична реактивація МГЕ збігаєть-

ся зі значною втратою гетерохроматину. Слід 
підкреслити, що як у арабідопсисі, так і у лілії 
варіанти гістонів H3 тa H2A є специфічними для 
сперміальних клітин (Ueda, Tanaka, 1995; Talbert 
et al., 2002; Okada et al., 2006; Ingouff et al., 2007), 
що свідчить про цілогеномне перепрограмуван-
ня у пилку.

11.2.1. Перепрограмування в онтогенезі
Глобальна реактивація МГЕ у вегетативно-

му ядрі пилку, очевидно, залежить від знижен-
ня експресії генів, потрібних як для біогенезу 
siRNA, так і для формування гетерохроматину. 
Втрата одного лише шляху 24-нуклеотидної 
siRNA (rdr2ldcl3), принаймні в організмі рос-
лини, не приводить до транспозиції AtMul. 
Транспозиція відбувається лише у мутантів, що 
втрачають як модифікацію гетерохроматинового 
гістону, так і метилювання ДНК, таких як ddm1 
(Miura et al., 2001; Singer et al., 2001). МГЕ мо-
жуть також реактивуватись у насінні, що розви-
вається. Експресія DDM1 знижується у незріло-
му насінні, а експресія ДНК-метилтрансферази 
МЕТ1 знижується у деяких клітинах жіночого га-
метофіту (Jullien et al., 2008). Це може впливати 

на експресію МГЕ в ендоспермі, яка обмежена 
лише кількома клітинами на пізніх стадіях роз-
витку насіння і також не впливає на ДНК зародка.

Окрім умов нормального плану розвитку 
арабідопсиса, виявлено 21-нуклеотидну siRNA 
Athila у культивованих суспензійних клітинах, 
у яких також реактивуються деякі МГЕ (Tanurdzic 
et al., 2008). Це свідчить, що 21-нуклеотидні 
siRNAs Athila специфічно пов’язані з актив-
ними МГЕ і потенційно — з клітинами, що ді-
ляться. МГЕ як у культивованих клітинах, так і 
у пилку вибірково гіпометильовані (Tanurdzic et 
al., 2008). У пилку знижене метилювання ДНК 
AtMu1a у вегетативному ядрі, очевидно, є ре-
зультатом активного процесу, оскільки лише 
один клітинний поділ відділяє його від спер-
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міальної генеративної клітини, і асиметричне 
метилювання послідовностей контексту СНН 
зникає з обох ланцюгів ДНК. Припускається, що 
деметилаза ДНК є активною лише у вегетатив-
ному ядрі пилку, що дозволяє вибірково усувати 
метилювання ДНК в деяких МГЕ (Slotkin et al., 
2009). Описано потенційний механізм демети-
лювання за участю siRNA-зв’язувального білка 
ROS3, який, очевидно, опікується ДНК глікози-
лазою ROS1 за деметилювання своїх мішеней 
(Zheng et al., 2008). Однак у пилку ROS3 експре-
сується слабо, тому, очевидно, тут за цей процес 
відповідає інший білок чи механізм.

Реактивацією МГЕ у вегетативному ядрі 
пилку, очевидно, можливо пояснити явище сома-

11.2.2. Механізми прояву і сайленсингу МГЕ у зародковій лінії клітин

клональної мінливості у подвоєних гаплоїдів рос-
лин, отриманих у культурі пилку, що є методом, 
який широко використовують у селекції рослин. 
Наприклад, мобільні елементи MITE активують-
ся у культурах пиляків рису (Kikuchi et al., 2003). 
Відомо, що безнасіннєві трахеофіти (такі як 
плауни і папороті), незважаючи на їх дуже склад-
ну гаметофітну фазу, не мають супутніх спер-
мальним клітин, подібних до тих, які виявлено 
у покритонасінних. Геноми папоротей великі, й у 
них транс позони і гени слабо диференційно ме-
тильовані (Rabinowicz et al., 2005), а тому припус-
кається, що еволюція спермо-супутнього вегета-
тивного ядра пилку могла сприяти сайленсингу 
МГЕ у покритонасінних (Slotkin et al., 2009).

Реактивація мобільних елементів у вегета-
тивному ядрі пилку являє собою специфічне для 
кожного типу клітин епігенетичне перепрогра-
мування, що ефективно «виявляє» присутність 
МГЕ у геномі. Пилкове вегетативне ядро тер-
мінально диференційоване, але це термінальне 
диференціювання, очевидно, не відповідає за 
програмовану реактивацію МГЕ у пилку. Так, 
мобільні елементи арабідопсиса не скоордино-
вано реактивуються у термінально диференці-
йованих старіючих клітинах листка. Активація 
МГЕ перебуває під повним контролем хазяїна 
(рослини), оскільки експресія генів, що відпові-
дальні за захист від МГЕ, у вегетативному ядрі 
знижена (Slotkin et al., 2009). Це, на думку ав-
торів, свідчить про те, що перепрограмування 
МГЕ у вегетативному ядрі пилку розвинулося 
у його функцію.

Автори ставлять питання: навіщо потрібна 
епігенетична реактивація МГЕ у вегетативному 
ядрі пилку? Можливою відповіддю вважають те, 
що розташування вегетативного ядра поряд із 
сперміальними клітинами є важливим для сай-
ленсингу МГЕ у наступному поколінні (Slotkin 
et al., 2009). Далі автори наводять дані про те, 
що у тварин під час перепрограмування зарод-
кової лінії епігенетичні мітки спочатку зника-
ють, а потім енергійно перевстановлюються 
в кожному поколінні, призводячи до тимчасової 
і парадоксальної експресії мобільних елементів. 
Наступне реметилювання і сайленсинг у спермі 
залежать від piRNA (Carmell et al., 2007). У рос-

лин у пилку також відбувається тимчасова ре-
активація мобільних елементів, але вона об-
межена вегетативним ядром, що пояснює цей 
парадокс. Ця реактивація потенційно сигналізує 
сайленсинг МГЕ у сусідній спермі через Athila 
21-нуклеотидну siRNA, які накопичуються у ве-
ликій кількості у зрілих сперміальних клітинах 
і діють у зрілому пилковому зерні (див. модель, 
рис. 11.1) або безпосередньо перед заплідненням, 
у міру того як сперміальні клітини проходять 
повз дегенеруюче вегетативне ядро в пилковій 
трубці перед тим, як потрапити в яйцеклітину. 
Результатом реактивації МГЕ у вегетативному 
ядрі, на думку авторів, може бути сайленсинг 
елементів Athila у сперміях. Підкреслюється, що 
сперміальні клітини у зрілому пилку арабідоп-
сиса зупиняються у S-фазі (Friedman, 1999) — 
фазі клітинного циклу, коли епігенетичні мітки 
(такі як модифікація гістону) встановлюються 
за допомогою siRNA (Kloc et al., 2008).

Поряд із перепрограмуванням МГЕ у за-
родковій лінії клітин рух малих РНК в генера-
тивні клітини є дуже консервативним. У тютю-
ну і в арабідопсисі плазмодесми (cytoplasmatic 
connection) між cперміальними клітинами та ве-
гетативним ядром спостерігали і раніше (Yu et 
al., 1989; McCormick, 2004), і вони є каналом для 
21-нуклеотидних siRNAs. Це підтверджується 
тим, що генами, необхідними для трансдію чого 
біогенезу siRNA (RDR6, DCL1 і DCL4) є деякі 
гени RNAi, що експресуються у пилку і необ-
хідні для руху siRNA в інших частинах рос-
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лини (Dunoyer et al., 2005; Himber et al., 2003). 
З іншого боку, механізм сайленсингу Athila 
в сперміальних клітинах може діяти через вірус-
індукований шлях сайленсингу, оскільки Athila є 
близькоспорідненим до LTR-ретровірусів.

У дрозофіли соматичні фолікулярні клітини, 
суміжні зі стовбуровими клітинами жіночої за-
родкової лінії, є місцем інгібування Gypsy через 
Flamenco та piRNAs. При цьому обумовлена 
piRNA репресія гібридного дисгенезу за допомо-
гою LTR-невмісних ретротранспозонів залежить 
від експресії повномірних автономних елементів 
у ядрах клітин-няньок, суміжних із овоцитом. 
А у протистів комунікація між старим соматич-
ним макронуклеусом і гермінативним мікрону-
клеусом приводить до елімінації пов’язаних з 
МГE послідовностей із нових макронуклеусів і 
залежить від siRNAs, хоча і в межах тієї ж самої 
клітини. Отже, накопичення siRNA в герміна-
тивних клітинах через перепрограмування МГЕ 
у супутніх клітинах може бути консервативним 
механізмом сайленсингу мобільних елементів 
у евкаріотів (посилання і подробиці див.: Slotkin 
et al., 2009).

Таким чином, мутагенна активність МГЕ 
пригнічується епігенетичним сайленсингом і 
малими інтерферуючими РНК, особливо в га-
метах, що можуть передавати транспозуючі 
елементи наступному поколінню. У пилку мо-
дельної рослини арабідопсиса мобільні еле-
менти реактивуються і транспозують, але лише 
у вегетативному ядрі пилку, яке супроводжує 
сперміальні клітини, але не вносить ДНК до за-
плідненої зиготи. Експресія МГЕ збігається зі 
зниженням експресії гетерохроматинового ре-
моделера DECREASE IN DNA METHYLATION 1 
(DDM1) і багатьох siRNAs. Із ретротранспозонів 
Athila утворюються 21-нуклеотидні siRNAs, які 
накопичуються у пилку і сперміальних клітинах, 
засвідчуючи, що siRNAs із активованих у веге-
тативному ядрі мобільних елементів можуть 
здійс нювати сайленсинг у гаметах. Припуска-
ється консервативна роль у перепрограмуванні 
клітин зародкової лінії їхніх компаньйонів, таких 
як клітини-няньки у комах чи вегетативні ядра 
пилку у рослин, а також у виявленні інтактних 
МГЕ у геномі і в регуляції їх активності у гаме-
тах (Slotkin et al., 2009).

Рис. 11.1. Модель реактивації МГЕ пилку і потенційного перепрограмування
Пилкові вегетативне ядро та спермії відрізняються за локалізацією DDM1, експресією МГЕ, рухливістю та метилюванням 
ДНК. Реактивовані ретротранспозони Athila з вегетативного ядра продукують siRNAs розміром 21 нт, які накопичуються 
в сперміях. Отже, ретротранспозони Athila можуть бути «виявлені» за допомогою епігенетичного перепрограмування спе-

цифічно до мішені і можуть закріплювати свій сайленсинг у сперміальних клітинах (за: Slotkin et al., 2009)
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Розділ 12. РОЛЬ ТРАНСПОЗОНІВ У РОСЛИННИХ ПОПУЛЯЦІЯХ
Елементарною еволюційною одиницею вва-

жається популяція, під якою розуміють сукуп-
ність особин (організмів) одного виду, які протя-
гом тривалого часу (великої кількості поколінь) 
населяють певну ділянку довкілля і так чи інакше 
ізольовані від особин інших сукупностей (попу-
ляцій) того самого виду. Практично всі популяції 
за своєю структурою є генетично не однорідни-
ми: кожна популяція, навіть та, що складається 
з фенотипово подібних організмів, є сукупністю 
різних генотипів, які постійно виникають внаслі-
док спонтанного мутаційного процесу. За інтен-
сивного тиску певного, зазвичай зовнішнього, 
чинника, його різкої зміни в популяціях, особли-
во в крайових (маргінальних), відбувається зміна 
генотипової структури. Така зміна вважається 
елементарним процесом мікроеволюції.

Найважливішим внутрішнім джерелом змін 
генетичної структури популяції вважаються мо-
більні генетичні елементи — вони здатні індуку-
вати мутації, змінювати експресію генів, викли-
кати хромосомні аберації (Kidwell, Lisch, 1997, 
1998, 2001; Kumar, Bennetzen, 1999), істотно 
впливають на організацію (структуру) і функцію 
геному (Belyayev et al., 2010; див. також розді-
ли 8–11).

Генетична теорія популяцій припускає, що 
динаміка транспозонів у природних популяціях 
відображає баланс між тенденцією цих елемен-
тів до зростання їх кількості шляхом транспози-
ції і зменшення завдяки природному доборові, 
що діє проти особин з великою кількістю їхніх 
копій. На різних об’єктах було встановлено, що 
представники однієї і тієї ж родини МГЕ ха-
рактеризуються як внутрішньовидовою варіа-
бельністю, так і змінами у часі (Belyayev et al., 
2005; Picot et al., 2008; Ray et al., 2008). Саме до-
слідження внутрішньовидової динаміки МГЕ, 
особливо в крайових популяціях, де мікроево-
люційні процеси інтенсифіковані, може значно 
поліпшити розуміння процесів видоутворення.

Одним із найефективніших шляхів вивчення 
динаміки транспозонів у часовому і просторово-
му вимірах є екологічний підхід, за допомогою 
якого досліджуються кілька поколінь рослин 
у природних популяціях. Як приклад розгляне-
мо недавнє дослідження динаміки кількох родин 

МГЕ, що належать до класів І і ІІ, проведене 
на прикладі малої, крайової зникаючої попу-
ляції егілопса Aegilops speltoides (2n=2х=14) 
(Belyayev et al., 2010).

Цей вид є диким родичем різних видів пше-
ниці, має великий за розміром геном, який міс-
тить багато різних МГЕ, особливо LTR-вмісних 
ретротранспозонів (Eilam et al., 2007). Він є ди-
морфним видом (ssp. aucheri та ssp. ligustrica), 
характеризується перехресним запиленням, проте 
здатен і до самозапилювання. Досліджена попу-
ляція поширена на західному березі річки Кішон 
(Kishon, район затоки Хайфа, Ізраїль). Популя-
ція характеризується високою внутрішньопопу-
ляційною гетероморфністю і мінливістю, перш 
за все морфологією колоса, яка контролюється 
блоком тісно зчеплених генів, і має широкий 
спектр хромосомних аномалій, включаючи до-
даткові (надкомплектні) В-хромосоми, гетерози-
готність за транслокаціями і поліморфізм за кіль-
кістю і розташуванням на хромосомах сайтів 
45S- і 5S-рДНК (Raskina et al., 2004a, 2004b). 
Автори припустили, що мінливість на морфо-
логічному і хромосомному рівнях пов’язана з 
мінливістю на молекулярному рівні і, особли-
во, з проліферацією МГЕ, і поставили за мету 
вивчити, чи пов’язана динаміка транспозонів 
з морфологічними чи каріотипними змінами, з 
яких деякі є потенційно важливими для еволю-
ційного процесу.

Для вивчення було взято три контрастні 
рослини. Фенотипово один із вибраних геноти-
пів G9 (генотип 9) мав ознаки ligustrica, а гено-
типи 13 і 14 (G13 і G14 відповідно) належали 
до типу aucheri (рис. 12.1, Б). Потомство від 
кожного зразка отримували в трьох поколін-
нях самозапилення (S1-, S2-, S3-покоління). 
Геномні формули досліджених рослин були 
такими: G9 (2n = 14+3B), G9 в S1- і S2-поко-
лін нях (2n = 14+5B), G13, S1, S2, S3 (2n = 14),
G14 (2n = 14+2B), G14S1 (2n = 14+3B), G14S2 
(2n = 14+4B), G14S3 (2n = 14+3B).

Аналіз динаміки МГЕ впродовж трьох са-
мозапильних поколінь показав, що у рослин 
дослідженої популяції і «самозапильного» по-
томства різні родини транспозонів значно варію-
ють за числом копій і що флюктуації кількості 
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копій є специфічними для різних родин МГЕ 
(рис. 12.1, А). Це особливо стосувалося генера-
тивних тканин на стадії чоловічого гаметогене-
зу, де для елементів Sabrina (родина Athila) впро-
довж одного покоління спостерігали більше, ніж 
шестикратну зміну числа копій. У вегетативних 
тканинах максимальне збільшення було лише 
двократним (елементи Wilma). У цілому, най-
активнішими у колоску були такі транспозони, 

як WIS2, Wham, Sabrina тa Wilma, у той час як 
Fatima, Daniela, Sukkula, Cassandra тa En/Spm 
мали найбільші флюктуації від покоління до по-
коління в листках. Це свідчить, що відмінності 
між спорофітним і гаметофітним поколіннями є 
набагато істотнішими, ніж відмінності між різ-
ними тканинами рослини.

Різні стадії життєвого циклу ретротранс-
позонів, від транскрипції мРНК до інтеграції 

Рис. 12.1. Число копій МГЕ і морфологія колосків у егілопса:
А — динаміка числа копій мобільних генетичних елементів (МГE) у трьох самозапильних поколіннях трьох генотипів 
Aegilops speltoides із популяції Kishon. Кількість копій МГЕ популяції TS-84 використано як контроль. Кількість копій 
МГЕ для наявних сибсів у самозапильних поколіннях показано окремими крапками; Б — зміни морфології колоска в трьох 
самозапильних поколіннях трьох генотипів Ae. speltoides із популяції Kishon. Морфологія колоса рослин популяції TS-84 

слугувала контролем (за: Belyayev et al., 2010)
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кДНК, передбачають взаємодію з білками. Різна 
поведінка двох вивчених груп ретротранспозо-
нів відображає, очевидно, відмінності їх взаємо-
дії з білками клітини.

У цілому, аналізи виявили, що чисельність 
МГЕ мало змінювалася в поколіннях спорофітів, 
у той час як число їхніх копій у гаметофітах до-
сягало мінімуму в S2-поколінні і максимуму — 
в S3-поколінні, що корелювало з каріотипними 
змінами. Моделювання часової динаміки числа 
копій МГE показало, що у гаметофітів виявле-
на кількість ретроелементів у потомстві одно-
го генотипу не може бути пояснена простим 
хромосомним успадкуванням і принаймні час-
тина мінливості, властива для всієї сукупності 
транс позонів, може бути наслідком їх активації 
і наступної вставки нових копій та специфічною 
втратою інтегрованих МГE.

Припускається, що певний відсоток транс-
позонів, кількість копій яких збільшується, є 
транс позиційно активним і вони можуть вставля-
тися у нові локуси, діючи як справжні мутагени.

Автори встановили, що рослини, які ви-
жили, мали низку цитологічних змін і виявлені 
зміни кількості МГE зумовлені втратою чи на-
буттям хромосомних сегментів, що відрізняють-
ся за своїм набором транспозонів. Відомо, що 
різні типи транспозонів скупчуються в сайтах 
рДНК і навколо них. МГE формують хромосом-
ні мінікластери в евхроматині, а також склада-
ють величезну частину гетерохроматину (див. 
огляд: Raskina et al., 2008). Будь-який кластер 
транспозонів є додатковою мішенню для гомо-
логічної і гетерологічної рекомбінації, що може 
викликати повні чи часткові делеції гетерохро-
матинових блоків, збагачених на МГE. У такий 
спосіб хромосомні перебудови можуть познача-
тися на кількості копій транспозонів.

Авторам не вдалося чітко віддиференціюва-
ти вплив надкомплектних В-хромосом на дина-
міку транспозонів від впливу інших хромосом-
них аномалій, не виявлено чіткої кореляції між 
збільшенням числа В-хромосом і одночасним 
сплеском кількості копій МГE. Тим не менше, 
певну кореляцію було встановлено. Так, в одно-
го з генотипів (форма G9) збільшення кількос-
ті В-хромосом з трьох до п’яти корелювало зі 
значним зростанням числа копій транспозонів 
WIS2, Daniela, Fatima тa En/Spm у S2-поколінні. 

У наступному S3-поколінні повтори ДНК В-хро-
мосом слугували додатковими мішенями для 
незаконної рекомбінації, яка вважається голов-
ною рушійною силою зменшення розміру гено-
му. Тому одна подія (збільшення кількості В-хро-
мосом) індукує іншу (незаконну рекомбінацію), 
а це корелює зі зменшенням числа копій кількох 
типів транспозонів. Для іншої форми, генотипу 
G14, ця тенденція настільки чітко не виявилася, 
можливо, тому, що число В-хромосом у неї змі-
нювалося не так сильно.

Таким чином, автори (Belyayev et al., 2010) 
встановили таке:

• в організмів однієї і тієї самої популяції Ae. 
speltoides і в їхніх нащадків, отриманих шля-
хом самозапилення, представники різних ро-
дин МГE значно варіюють за числом копій;

• флюктуації за числом копій транспозонів є 
родиноспецифічними;

• існує велика відмінність у рівнях збільшення 
чи зменшення числа копій МГE між гамето-
фітами і спорофітами;

• певний відсоток транспозонів, кількість копій 
яких зростає, може вбудовуватися в нові локу-
си, і вони можуть бути справжніми мутагенами.
В обговоренні отриманих результатів авто-

ри підкреслюють, що згідно з теорією новому 
генетичному варіанту важко стати фіксованим, 
за винятком його виникнення в малих, інбредних 
популяціях (Husband, 2004). Зменшення розміру 
популяції збільшує вірогідність фіксації шкідли-
вих мутацій і приводить до геномної диверсифіка-
ції шляхом накопичення молекулярних змін (Ohta, 
2002). Крім того, менші розміри популяцій можуть 
полегшувати пасивне накопичення вставок транс-
позонів (Lynch, Conery, 2003). Із 2000 дo 2005 р. 
популяція Ae. speltoides, що вивчалася, зменши-
лась у розмірі втричі, вона розташована на пів-
денному краю ареалу виду, де зазнає абіотичних 
стресів. Cтреси, яким вона підлягає, можуть од-
ночасно активувати МГE, збільшувати частоту са-
мозапилення і, тим самим, компенсувати описані 
явища, обмежувати розмір популяції, збільшуючи 
вірогідність фіксації геномних змін. Очевидно, ге-
нетичні й епігенетичні зміни у комбінації з каріо-
типними змінами дозволяють видам з пластични-
ми геномами за інтенсивного зовнішнього тиску 
виживати як у вигляді нових форм, так, можли-
во, і у вигляді нових видів (Belyayev et al., 2010).
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12.1. Динаміка транспозонів й інших фракцій високоповторюваної ДНК
як індикатор процесів видоутворення

На сьогодні найцікавішими і важливими до-
слідженнями генетичних основ адаптації рос-
лин до екстремальних умов зростання і еволю-
ції рослинних видів є, безумовно, дослідження, 
проведені в Інституті еволюції університету 
Хайфи (Ізраїль) під керівництвом професора 
Еватара Нево. Розглянемо деякі результати цих 
досліджень на прикладі динаміки високопов-
торюваної фракції ДНК, як індикатора процесу 
видоутворення, у деяких видів родини Poaceae, 
коротко викладені у роботі (Беляев, Раскина, 
2010).

Автори вивчали складові високоповторюва-
ної фракції ДНК, що складає до 99 % у крупних 
геномах злаків, у першу чергу — МГЕ у дипло-
їдних предків культурної пшениці, зокрема у ви-
дів секції Sitopsis (Aegilops, Poaceae) (див.: Беля-
ев, 2009). Для порівняння вивчали й інші види, 
що належали до різних гілок родини Poaceae. 
Спочатку було проведено пошук «гарячих то-
чок» еволюції на хромосомах, тобто визначення 
ділянок хромосом з підвищеним вмістом видо-
специфічних нуклеотидних послідовностей. 
Для визначення в межах хромосом Aе. speltoides 
ділянок різного ступеня консервативності та їх 
фізичного картування автори розробили і засто-
сували модифікацію методу геномної in situ гі-
бридизації (GISH) (Belyayev et al., 1998, 2001). 
Ідея цього підходу полягає в одночасній гібри-
дизації з хромосомами модельного виду сумі-
ші двох по-різному мічених геномних ДНК — 
власної та іншого виду. В результаті ділянки 
хромосом модельного виду, збагачені видоспе-
цифічними повторами, флюоресціюють у зеле-
ному спектрі. Метод дозволив виявити найне-
стабільніші ділянки хромосом Aе. speltoides, які 
першими змінюють свій нуклеотидний склад 
у процесі еволюції. Ними виявилися більшість 
термінальних гетерохроматинових ділянок. Ав-
тори припустили, що МГЕ можуть викликати 
значні зміни нуклеотидного складу цих ділянок 
хромосом.

Наступні гібридизаційні експерименти in 
situ як із сумішшю фрагментів зворотної транс-
криптази МГЕ, так і з клонованими фрагмен-
тами зворотної транскриптази та транспозази 

підтвердили результати, отримані за допомогою 
GISH і показали, що:

• МГЕ типу Ty1-copia LINE утворюють вели-
кі кластери в гетерохроматинових ділянках 
хромосом, збагачених видоспецифічними нук-
леотидними повторами, тобто можуть віді-
гравати певну роль у перетворенні високо-
повторюваної фракції ДНК за видоутворення 
(Belyayev, Raskina, 1998);

• внутрішньовидова мінливість хромосомно-
го розподілу Ty3-gypsy та Ac-елементів дає 
можливість припустити, що активність МГЕ 
може викликати хромосомні аномалії, осо-
бливо в популяціях з екстремальними для да-
ного виду умовами зовнішнього середовища, 
і, в першу чергу, в крайових (маргінальних) 
популяціях (Belyayev et al., 2005; Altinkut et 
al., 2006);

• виникнення частини нерегулярних кластерів 
рДНК пов’язане, найвірогідніше, з активіза-
цією транспозонів En/Spm у мейозі (Raskina 
et al., 2004a).
Спираючись на викладені дані, автори моде-

лювали реальні процеси, що проходять у неве-
ликій крайовій популяції Aе. speltoides, коли 
за несприятливих зовнішніх умов перехресно 
запилювані рослини переходять до самозапи-
лення. Вивчили динаміку МГЕ, які належать 
до різних класів, впродовж трьох циклів самоза-
пилення у геномах модельних рослин, що харак-
теризуються хромосомними абераціями і несуть 
додаткові В-хромосоми (Raskina et al., 2004a, 
2004в). Для визначення копійності МГЕ викорис-
товували два типи ДНК — із листків та з колос-
ків на стадії мікроспорогенезу. Дані з копійності 
МГЕ отримані RT PCR, і результати перевіря-
лися методом dot-blot і 454-піросиквенуванням. 
Було встановлено таке:

• копійність різних МГЕ значно варіює у різ-
них представників (генотипів) однієї популя-
ції та їхніх нащадків;

• існує суттєва різниця за копійністю МГЕ між 
генеративними та вегетативними тканинами 
однієї рослини;

• IRAP-аналіз показав, що невеликий відсоток 
МГЕ може бути транспозиційно активним.
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Розділ 12. Роль транспозонів у рослинних популяціях

Підвищений рівень змін копійності МГЕ у 
низці поколінь за переходу до самозапилення 
супроводжувався інтенсивними перебудовами 
каріотипу, що свідчить на користь гіпотези про 
значну роль МГЕ у стимулюванні хромосомних 
аберацій (Belyayev et al., 2010).

Беручи до уваги, що зміни патерна рДНК 
пов’язані з активністю МГЕ і в той же час є 
індикатором видоутворення у пшениць, було 
проведено порівняльне дослідження хромосом-
ного патерна (розподілу по хромосомах) рДНК 
рослин з двох невеликих крайових популяцій 
видів секції Sitopsis — перехреснозапильного, 
диморфного Aе. speltoides та спорідненого са-
мозапильного Aе. sharonensis. На основі бага-
торічних польових спостережень над даними 
популяціями дослідники висунули гіпотезу про 
те, що Aе. sharonensis є похідним видом від Aе. 
speltoides, адаптованим до специфічних ґрун-
тових умов — легких піщаних ґрунтів. Отри-
мані авторами цитогенетичні та молекулярно-
генетичні дані свідчать на користь цієї гіпотези. 
Зокрема, було виявлено, що в невеликій пе-
риферійній популяції Aе. speltoides з високим 
рівнем активності МГЕ класів І та ІІ постійно 
виникають певні хромосомні перебудови, які 
приводять до утворення нових геномних форм з 
sharonensis-типом хромосомного патерна рДНК. 
Потомство рослин, що мають додаткові блоки 
рДНК, в основ ному успадковують батьківський 
генотип при самозапиленні. Разом з тим автори 
постійно спостерігали як утворення нових сайтів 
рДНК, так і їх елімінацію («нормалізацію» гено-
му). Як наслідок, невелика кількість фертиль-
них, гомозиготних та здатних до самозапилення 
форм із sharonensis-типом хромосомного роз-
поділу рДНК колонізують розташовані поблизу 
дюни, які недоступні для материнського виду. 
Таким чином, можна говорити про існування 
певного «еволюційного каналу», який веде від 
пластичного геному Aе. speltoides до геному Aе. 
sharonensis.

Формально присутність проміжних гено-
типів може бути пояснена явищем інтрогресії. 
Проте автори з самого початку відкинули цю 
можливість з таких причин:

• як було показано низкою досліджень, при-
родна гібридизація між диплоїдними видами 

Aegilops трапляється досить рідко, незва-
жаючи на те, що ці види часто ростуть поруч;

• відповідно до польових дослідженнь між 
двома вивченими видами існує як сезонна 
ізоляція, так і ізоляція за типом розмножен-
ня — самозапильний Aе. sharonensis квітує 
на 1–1,5 місяця раніше, ніж перехресноза-
пильний Aе. speltoides;

• незважаючи на близьке просторове розташу-
вання двох видів, не було знайдено змішаних 
груп, що говорить про екологічну ізоляцію.
Можна припустити, що процес зміни хромо-

сомного розподілу блоків рДНК у процесі фор-
мо/видоутворення починається з простого пере-
несення невеликих фрагментів рДНК на нове 
місце. Механізмом перенесення можуть бути ек-
топічні обміни, гетерологічна рекомбінація або 
пряме перенесення рДНК мобільними елемента-
ми. Непостійні кластери, у свою чергу, є мішен-
ню для гетерологічного синапсу і рекомбінації, 
при цьому розмір кластера може змінюватися.

Просторова близькість популяцій Aе. spel-
toides та Aе. sharonensis свідчить про швидке 
симпатричне видоутворення у невеликій, еколо-
гічно стресованій популяції на периферії ареалу 
(див.: Грант, 1984, 1991). Однією з характерних 
ознак цього типу видоутворення є відсутність гі-
бридної зони між двома видами завдяки строгій 
біологічній ізоляції, що і спостерігали в описа-
них дослідах.

На основі отриманих результатів автори про-
понують таку картину мікроеволюційних змін, 
які проходять у невеликих крайових популяціях 
Aе. speltoides. Під впливом мінливих кліматичних 
умов голоцену популяції значно скорочуються 
за площею. Більшість рослин у популяції пере-
ходить до самозапилення, що викликає інбредну 
депресію, але значно активує пул МГЕ ядерного 
геному. Активність МГЕ особливо проявляється 
під час гаметогенезу в генеративних тканинах. 
Це призводить до гамето-специфічних мутацій 
на молекулярному та епігенетичному рівнях і 
до епігенетичних змін геному, продукує геном-
ну і, як наслідок, морфологічну варіабельність. 
Комбінація генетичних/епігенетичних змін з пе-
ребудовами каріотипу дозволяє видам з пластич-
ним геномом вижити як новій формі (чи й виду) 
за інтенсивного впливу зовнішнього середовища 
(Беляев, Раскина, 2010).
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Розділ 13. МГЕ Й ЕВОЛЮЦІЯ СТАТІ
Усі організми, які розмножуються статевим 

шляхом, є евкаріотами. Це свідчить про складну 
еволюційну історію становлення статі. На сьо-
годні відомо кілька гіпотез, які пояснюють ево-
люцію статевого розмноження, і вони, згідно з 
оглядом (Геращенков, Рожнова, 2010), групу-
ються, по суті, у двох напрямах:

• походження статі;
• підтримка статі в еволюції (відповідні по-
силання див. в огляді: Геращенков, Рожнова, 
2010).
Проте більшість гіпотез обходять такий важ-

ливий момент, як молекулярні чинники в еволю-

ції статевого розмноження. Винятком є гіпотеза, 
яка розглядає виникнення статі внаслідок актив-
ності МГЕ. Згідно з цією гіпотезою МГЕ — це 
геномні паразити, трансмісія яких відбувається 
завдяки статевому процесу. Вінцем цієї гіпотези 
стала теорія походження статевого розмноження 
у результаті активності МГЕ (Hickey, 1982; По-
падьин, 2003).

Розглянемо детальніше особливості стате-
вих хромосом і структурно-функціональну зна-
чущість МГЕ у підтриманні статі у рослин.

13.1. Еволюція статевих хромосом

Більшість видів вищих рослин не мають ди-
ференційованих статевих хромосом головним 
чином тому, що дводомні складають меншість 
серед квіткових рослин, усього 5–6 % від за-
гальної кількості видів (див. огляд: Геращенков, 
Рожнова, 2010). Це вказує на незалежний розви-
ток дводомності в деяких генеалогічних лініях 
(Charleswort, 2002). У багатьох дводомних рос-
лин гетероморфних статевих хромосом не знай-
дено, навіть тоді, коли детермінація статі регу-
люється генетично. У таких випадках, оскільки 
статеві хромосоми не можуть ідентифікуватися 
за розміром чи формою, вони ідентифікують-
ся трисомним аналізом або з використанням 
генетичних маркерів. Саме так було ідентифі-
ковано хромосоми 1 та 5 як статеві хромосоми 
у Spinacia oleraceae і Asparagus offi cinalis, від-
повідно. Гомоморфні статеві хромосоми також 
було ідентифіковано у папаї разом з локусом, 
який визначає стать і був генетично картований. 
Пізніше встановили, що чоловічо-специфічний 
Y-хромосомний локус є дегенерованим: для ньо-
го характерними є низька генна щільність, ви-
сока щільність ретротранспозонів і повторюва-
них послідовностей та пригнічена рекомбінація 
(Ming et al., 2007; Jamilena et al., 2008; Kejnovsky 
et al., 2009). Таким чином, статеві хромосоми ви-
никли в обмеженої кількості дводомних квітко-
вих рослин, і тільки деякі було охарактеризовано 
на цитологічному та/або молекулярному рівнях 
(Charleswort, 2002).

Головна подія в еволюції статевих хромо-
сом — це пригнічення рекомбінації. Без цього 
чоловічі або жіночі стерильні мутації могли б 
ревертувати до гермафродитизму (Charleswort, 
2002). Типові особливості «молодих» статевих 
хромосом — це пригнічення рекомбінації все-
редині та навколо стать-визначального локусу 
та помірна дегенерація чоловічо-специфічної 
ділянки (Ming et al., 2007). Вони часто викли-
кані перебудовою або модифікацією послідов-
ностей ДНК. Хоча склад ділянок з пригніченою 
рекомбінацією еволюціонує швидко, самі ділян-
ки, мабуть, залишаються на тому самому місці 
протягом тривалих періодів. Зокрема, поступове 
зниження швидкості рекомбінації може вважа-
тися частиною загального процесу пригнічення 
рекомбінації X- і Y-хромосом у смілки Silene. 
Метилювання ДНК — другий можливий меха-
нізм пригнічення рекомбінації, як це виявлено 
у гриба Ascobolus immerses (Maloisel, Rossignol, 
2006).

Припускають, що пригнічення рекомбіна-
ції між хромосомами X і Y виникало саме тому, 
що рекомбінація цих локусів могла би дати 
неадекватні фенотипи, наприклад проміжні за 
статтю індивідууми. «Протосексуальні» хро-
мосоми, вірогідно, походять від гомологічних 
хромосом, які несуть рецесивні гени, зчеплені 
як з чоловічою стерильністю, так і з жіночою 
фертильністю (прото-Х), і домінантні фактори, 
зчеплені з чоловічою фертильністю та жіночою 
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супре сією (прото-Y) (Ming et al., 2007). Таким 
чином, рекомбінація між чоловічими та жіно-
чими детермінантами повинна бути пригнічена, 
щоб стабілізувати дводомність у популяції. Інші 
чинники також могли вносити свій вклад у шля-
хи детермінації статі у рослин. Це такі фактори, 
як асоціація дводомності з гомоморфними або 
гетероморфними статевими хромосомами, при-
гнічення рекомбінації у невеликій частині або 
на більшості X- і Y-хромосом, чоловіча гетеро-
гаметність, або такі детермінанти, як Y-активна 
або Х/А системи визначення статі. У будь-якому 
випадку питання про молекулярний чинник цих 
еволюційних змін залишається відкритим.

Еволюція статевих хромосом може бути по-
ділена згідно з (Ming et al., 2007) на п’ять стадій 
на основі розміру нерекомбінуючої ділянки, сту-
пеня дегенерації та розміру Y-хромосоми:

• формування прото-Х- та прото-Y-хромосом. 
Чоловічо- та жіночо-стерильні мутації лока-
лізовані на хромосомі, рекомбінація у цьо-
му локусі пригнічена і безпосереднє сусід-
ство призводить до ініціації дегенераційних 
процесів. Однак YY-генотип життєздатний. 
Прото-Х відрізняється від прото-Y-хромосом 
тільки за стать-визначальними генами, які 
формують просту діалельну систему детермі-
нації статі. Приклад SUPERMAN (SUP) гена 
в арабідопсиса, мутація якого викликає до-
сконалу унісексуальність, міг би теоретично 
ілюструвати виникнення примітивних сис-
тем визначення статі (Negrutiu et al., 2001). 
Приклади цієї стадії — скажений огірок зви-
чайний Ecballium elaterium та заячий холодок 
(спаржа) A. оffi cinalis;

• пригнічення рекомбінації розповсюджується 
на додаткові зчеплені локуси, що призводить 
до дегенерації малої хромосомної ділянки і 
утворення чоловічо-специфічної ділянки на 
примітивній Y-хромосомі. Втрата генного 
змісту досить суттєва, щоб викликати леталь-
ність YY-генотипів навіть у тому випадку, 
якщо статеві хромосоми все ще видимо гомо-
морфні на цитологічному рівні. Статеві хро-
мосоми папаї Carica papaja і смілки S. latifolia 
перебувають на цій ранній стадії;

• накопичення МГЕ і дуплікації в чоловічо-
специфічній ділянці викликають експансію 
вмісту ДНК на Y-хромосомі. Нерекомбіную-

ча ділянка поширюється на більшу частину 
Y-хромосоми, і відбувається подальша деге-
нерація. На цій стадії хромосоми Х та Y гете-
роморфні, а Y-хромосома фізично крупніша, 
ніж Х-хромосома. Статеві хромосоми Silene 
мають такі властивості. Наприклад, стате-
ві хромосоми S. latifolia більші за аутосоми, 
Y-хромосома більша за Х-хромосому і міс-
тить приблизно 9 % тотального диплоїдного 
геному чоловічої особини (Matsunaga, 2006);

• деяка дегенерація Y-хромосоми викликає 
втрату функції більшості генів, і це робить 
можливими делеції нефункціонуючих по-
слідовностей Y-хромосоми, що приводить 
до скорочення розміру Y-хромосоми. При-
клад — статеві хромосоми ссавців. Однак 
статеві хромосоми вищих рослин на цій 
стадії не відомі. Можливо, прикладом цьо-
го етапу еволюції є дводомний печінковий 
мох Marchantia polymorpha, Y-хромосома 
якого найменша в чоловічому диплоїдному 
геномі (Ishizaki et al., 2002). Така маленька 
Y-хромосома, вірогідно, відображає наслідок 
дегенерації, яка настає після пригніченої ре-
комбінації;

• пригнічення рекомбінації розповсюджується 
на всю Y-хромосому. Подальше зменшення 
розміру Y-хромосоми призводить до повної 
втрати рекомбінуючої псевдоаутосомної ді-
лянки. Y-хромосома повністю втрачена, і 
формується система визначення статі за раху-
нок співвідношення Х/А. Нова Y-хромосома 
може виникнути, але не буде мати ніякого 
впливу на визначення статі. Статеві хромосо-
ми щавлю Rumex acetosa, японського хмелю 
Humulus japonicus, дрозофіли Drosophila та 
нематоди Caenorhabditis elegans перебувають 
на цій стадії. Y-хромосоми конопель Cannabis 
sativa також більші у чоловічому геномі. Хоча 
Y-хромосома R. acetosa розділена на Y1 та Y2, 
її сумарний вміст більший у чоловічому ге-
номі.
Таким чином, структура статевих хромосом 

у різних видів рослин демонструє різні етапи 
дегенерації Y-хромосоми. Стає зрозумілим, що 
накопичення повторюваної ДНК, включаючи 
МГЕ та сателіти, відіграє важливу роль у дивер-
генції і збільшенні розміру Y-хромосом рослин 
і у зменшенні генної щільності (Mariotti et al., 
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2006; Jamilena et al., 2008; Kejnovsky et al., 2009; 
Matsunaga, 2009).

Статеві хромосоми, вірогідно, багаторазово 
і навіть зовсім недавно еволюціонували в різ-
них таксонах. Так, припускають, що розділь-
на статевість могла виникати більше 100 разів 
у квіткових рослин, оскільки 160 родин мають 
дводомних представників. Статеві хромосоми 
рослин, можливо, перебувають головним чином 
на ранніх стадіях еволюції, але щавель і япон-
ський хміль є винятками. Хоча статеві хромо-
соми щавлю і японського хмелю виникли зов-
сім недавно (покритонасінні рослини виникли 
близько 158–179 млн років тому), порівняно з 

віком статевих хромосом ссавців і Drosophila 
у 300 млн років вони, можливо, перебувають 
на більш пізній стадії еволюції, оскільки дві 
Y-хромосоми не містять стать-визначальних ге-
нів. Це може свідчити, що швидкість дегенерації 
Y-хромосоми змінюється серед рослинних видів 
або що деякі молекулярні події могли драматич-
но змінити хід еволюції статевих хромосом.

Таким чином, велика питома вага МГЕ у 
структурі статевих хромосом рослин дозволяє 
припускати їх активну участь в еволюції ста-
ті у рослин (Kejnovsky et al., 2009; Matsunaga, 
2009; Геращенков, Рожнова, 2010).

13.2. Роль МГЕ у формуванні статевих хромосом і генетичного різноманіття

Як уже відзначено вище, МГЕ розповсю-
джені скрізь і являють собою значний суттє-
вий компонент більшості рослинних геномів. 
Вони складають щонайменше 45 % геному лю-
дини і 50–90 % геному деяких рослинних видів 
(Wessler, 2006).

Вплив МГЕ на розмір геному очевидний. 
Так званий «парадокс С-розміру», під яким ро-
зуміють значне варіювання розміру геномів 
за відсутності очевидної варіації числа генів, 
наразі сприймається як результат різної пред-
ставленості численних повторів, серед яких 
велику питому вагу складають МГЕ, особливо 
ретротранспозони (Gregory, 2005; Патрушев, 
Минкевич, 2007). При цьому надлишкова ДНК 
взагалі і МГЕ зокрема можуть вносити свою 
лепту у збільшення розміру Y-хромосоми рос-
лин з гетероморфними статевими хромосомами 
(Lakhotia, 2006; Matsunaga, 2009). Крім того, 
особливості впливу МГЕ на перебіг мейозу як 
ключовий елемент статевого процесу можуть 
бути зумовлені величезними відмінностями 
у розмірах геному різних рослин (Cai, Xu, 2007). 
Очевидно, при цьому розмір геному може мати 
значні наслідки для структурно-функціональної 
організації хромосоми і геному, упаковки ДНК 
у хроматин і розподілу генів та повторюваних 
послідовностей ДНК, які, в свою чергу, впли-
вають на механізм спарювання та вибору сайта 
рекомбінації.

Були знайдені кілька МГЕ, специфічних 
відносно статі та статевих хромосом рослин 

(Sakamoto et al., 2000; Obara et al., 2002; Matsu-
naga et al., 2002; Pritham et al., 2003; Khadka et al., 
2005). Відповідно до математичних моделей та 
експериментальних даних в нерекомбінуючих 
частинах Y-хромосоми накопичуються повторю-
вані послідовності ДНК, як МГЕ, так і тандемні 
повтори (Charlesworth, 2002; Ming et al., 2007; 
Kejnovsky et al., 2009; Matsunaga et al., 2009). 
Зокрема, ці приклади включають LTR-невмісні 
ретротранспозони у конопель Cannabis sativa, 
тандемні повтори у щавлю Rumex acetosa, 
унікальні повтори у печіночника Marchantia 
polymorpha, ретротранспозони у чоловічо-спе-
цифічній ділянці примітивної Y-хромосоми 
папаї, а також МГЕ, тандемні повтори, мікро-
сателіти і хлоропластну ДНК у смілки Silene
latifolia.

МГЕ, які діють як безперервні мутагенні 
агенти внаслідок своєї здатності до ампліфікації 
та рухомості, вірогідно, є головним джерелом 
генетичного різноманіття (див. розділ 10). Сьо-
годні відомо кілька шляхів, завдяки яким МГЕ 
реструктурують геноми хазяїна:

• опосередковане МГЕ пошкодження та від-
новлення структури хромосом;

• дія МГЕ як інсерційних мутагенів;
• епігенетична регуляція геному хазяїна (Wes-

sler, 2006).
Достатньо сказати, наприклад, що понад 

90 % усіх спонтанних мутацій у вивчених з цієї 
точки зору організмів пояснюється вбудовою або 
неправильним вирізанням МГЕ з «нормальних» 
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структурних генів (Shibata et al., 2000). Розгляне-
мо відомі характерні приклади.

Наслідком транспозиції МГЕ може стати 
мутація. МГЕ часто знаходять поблизу генів, 
і їх епігенетичний сайленсинг може впливати 
на експресію сусідніх генів. Таким прикладом 
є випадок інсерції Mutator-подібного елемента 
(Mutator-like element, MULE) у перший інтрон 
FLС-гена, залучений до процесу цвітіння в ара-
бідопсиса. Наявність цієї MULE-вставки в де-
яких екотипів, таких як Landsberg erecta, може 
пояснити таку репродуктивну особливість фе-
нотипу, як раннє цвітіння (Deragon et al., 2008). 
Епігенетичний контроль статі за участі МГЕ 
описано для дині Cucumis melo (Martin et al., 
2009). Показано, що в гіноецичних лініях (які 
несуть лише жіночі квітки) трансформація чо-
ловічих квіток у жіночі відбувається внаслідок 
епігенетичних змін у промоторі транскрипцій-
ного фактора CmWIP1. Ця успадковувана епіге-
нетична зміна відбувається у результаті інсерції 
ДНК-транспозона Gyno-hAT, який необхідний 
для ініціації і підтримки процесу розповсю-
дження метилювання ДНК у напрямку промо-
тора CmWIP1. Тобто експресія гена CmWIP1 
призводить до загибелі плодолистка і до розви-
тку одностатевих чоловічих квіток. Таким чи-
ном, тісна асоціація МГЕ з генами хазяїна може 
привести до формування епіалелей (Lisch et al., 
2009; Martin et al., 2009), алельних варіантів, які 
залежать від відмінностей у модифікаціях ДНК 
та гістонів у первинній структурі ДНК. Оскіль-
ки епіалелі часто метастабільні і потенційно 
піддаються впливу зовнішнього середовища, 
їх існування має важливе значення в еволюції
статі.

Проте вплив МГЕ на геном не є односторон-
нім. МГЕ також перебувають під дією добору з 
боку геному хазяїна. Оскільки МГЕ, безумовно, 
найдинамічніший компонент будь-якого геному, 
вони представляють собою швидкоеволюціо-

нуючий пул потенційно корисної інформації, від 
нової ензиматичної функції до нової перебудови 
існуючих ДНК-послідовностей. Очевидно, МГЕ 
слугують своєрідним динамічним резервуаром 
послідовностей в еволюції генних функцій. Та-
ким чином, «живучість» і розповсюдженість 
«егоїстичних» елементів у геномі може розгля-
датись як підсумок специфічної взаємодії МГЕ 
і геному хазяїна. «Одомашнювання» МГЕ гено-
мом хазяїна — приклад такого взаємовигідного 
співробітництва (Volff, 2006; Sinzellе et al., 2009; 
див. також розділ 8). У такому випадку, окрім 
своєї здатності модифікувати генну експресію, 
МГЕ можуть бути джерелом нових клітинних 
генів. ДНК-зв’язувальна та каталітична актив-
ність транспозаз присутня в клітинних генах, 
які в деяких випадках, вірогідно, походять від 
давніх транспозаз. У рослин приклади «одомаш-
нювання» описані для різних родин ДНК-транс-
позонів. Найвідоміший приклад — це FAR1 і 
FHY3 гени арабідопсиса, що кодують транскрип-
ційні фактори; вони залучені в трансдукцію фі-
тохром А-опосередкованих сигналів у рослин, 
мутації яких призводять до світлозалежних 
фенотипів (Hudson et al., 2003; див. також роз-
діл 8). Так, транспозазні гени, що кодуються еле-
ментами з надродини hAT, були «одомашнені» 
у різних евкаріотних лініях. Порушення роботи 
hAT-подібного транспозазного гена Daysleeper 
призводить до дефектів росту і розвитку арабі-
допсиса. Похідні від МГЕ гени, а саме хазяйські 
гени родини Mustang (що походить від транспо-
зазного гена Mutator), hAT-подібний транспозаз-
ний ген gary знайдені у багатьох видів рослин 
(Wessler, 2006; Volff, 2006; Sinzellе et al., 2009). 
Також можливе походження внаслідок «одомаш-
нення» деяких генів рослин, які мають високу 
гомологію з ДНК-транспозонами надродини Po-
go. «Одомашнюванню» МГЕ належить важлива 
роль у реалізації вторинного безстатевого роз-
множення, яке розглянуто далі.

13.3. МГЕ та системи розмноження рослин

Первинною рушійною силою розповсю-
дження більшості МГЕ є їх добір за здатністю 
давати нащадків, а не якісь надані ними перева-
ги для хазяїна. Разом з тим, «живучість» і роз-
повсюдженість мобільних елементів у підсумку 

можуть розглядатись як баланс між їх трансмі-
сійною перевагою та різними шкідливими ефек-
тами, пов’язаними з їх активністю. Внесок МГЕ 
в архітектуру геному хазяїна та поява генетичної 
новизни, вірогідно, буде залежати, щонайменше 
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частково, від різноманіття МГЕ, механізму їх пе-
реміщення у геномі, системи розмноження рос-
лин (статевої чи безстатевої) та деяких інших 
особливостей.

Очевидно, тип розмноження (статевий або 
безстатевий) — один з головних чинників, що 
впливають на еволюцію МГЕ в евкаріотів. Впер-
ше припущення про зв’язок між статевим роз-
множенням та МГЕ було висловлено у 1980 р. у 
двох незалежно опублікованих роботах (Doolittle, 
Sapienza, 1980; Orgel, Crick, 1980), присвячених 
егоїстичній природі МГЕ. Трохи пізніше було 
підкреслено, що розповсюдження «егоїстичних» 
елементів відбувається, перш за все, завдяки ста-
тевому розмноженню (Hickey, 1982).

Незважаючи на існування молекулярних ме-
ханізмів, які обмежують активність МГЕ, пока-
зано, що навіть МГЕ, які викликають шкідливі 
ефекти, можуть розповсюджуватись у статевих 
популяціях завдяки своїй здатності розмножу-
ватися і колонізувати обидві гомологічні хромо-
соми у зиготі (Hickey, 1982). При цьому в без-
статевих популяціях МГЕ залежать повністю 
від виживання своїх хазяїв і навряд чи зберегли-
ся б у тривалому ряді поколінь. Таким чином, 
МГЕ приречені на вимирання разом зі своїми 
хазяями або на «одомашнювання» (Arkhіpova, 
Meselson, 2000; Nuzhdin, Petrov, 2003). На під-
твердження цієї ідеї показано відсутність ак-
тивних ретротранспозонів у геномах коловерток 
Bdelloidea, які, можливо, стали безстатевими 
ще мільйони років тому, а в усіх інших вивче-
них організмів, включаючи споріднені статеві 
родинні групи коловерток, ретротранспозони 
були детектовані (Arkhіpova, Meselson, 2000). 
Єдиними МГЕ, знайденими у коловерток, були 
ДНК-транспозони, подібні до елементів Mariner. 
Пізніше було встановлено, що знайдені у коло-
верток ретротранспозони, які містять інтрони, 
і теломерні ретротранспозони у Giardia lamblia 
«одомашнені» та/або не здатні до шкідливих ін-
серцій у своїх безстатевих хазяїв (Lisch, 2009).
На основі цих даних було висловлено припу-
щення, що молекулярні механізми контролю ак-
тивності МГЕ у статевих форм тварин можуть 
бути асоційовані з мейозом. При цьому важли-
ва особливість еволюційної переваги статевого 
розмноження над безстатевим полягає у здат-
ності амфіміксису обмежувати внутрішньоге-
номну проліферацію МГЕ, очищаючи геном від 

їх шкідливої дії. В експериментах з дріжджами 
на Ту3-ретротранспозонах і ендонуклеазних ге-
нах було показано, що обидва типи елементів 
мають тенденцію розповсюджуватися в сексу-
альних, а не в безстатевих популяціях (Goddard, 
2001).

Разом з тим даних про можливу участь МГЕ 
у реалізації статевого й апоміктичного розмно-
ження рослин дуже мало. Так, за дослідження 
можливих напрямків коеволюції репродуктивної 
моди (статевої і апоміктичної) та розміру геному 
при тестуванні 71 виду і підвиду роду Hypericum 
було виявлено, що у філогенетично молодій одно-
йменній секції Hypericum відносний вміст ДНК 
у апоміктів був збільшений виключно завдяки 
поліплоїдизації. Апомікти еволюційно старішої 
секції Ascyreia мали значно більший геном, ніж 
усі інші види, завдяки поліплоїдизації і підвище-
ній кількості ДНК на хромосому. Припускається, 
що саме накопичення ретротранспозонів у цієї 
групи апоміктів може спричинювати збільшення 
розмірів геному (Matzk et al., 2003). Також було 
виявлено, що число копій і різноманіття деяких 
ретротранспозонів (перш за все gypsy) було мен-
шим у Poncirus, ніж у Citrus aurantium, який від-
різняється меншою пенетрантністю апоміксису 
(Bernet, Asins, 2003).

Фізичне та функціональне картування ге-
номної ділянки, зчепленої з апоспорією у Pen-
nisetum squamulatum і Cenchrus ciliaris, показа-
ло, що маркерна ділянка ASGR (apospory specifi c 
gеnome region) збагачена на МГЕ і бідна на гени. 
Зокрема, цей регіон включав високоповторювані 
послідовності з Opie-2-подібної родини ретро-
транспозонів, які є звичайними для цієї ділянки 
геному (Akiyama et al., 2004). FISH-аналіз пока-
зав, що ця ділянка локалізована на єдиній хро-
мосомі і не має гомологів. Особливості локусу 
ASGR нагадували особливості хромосомних 
сегментів, багатих на «егоїстичну ДНК» (Ozias-
Alkins et al., 2003). Було припущено, що механізм 
генної регуляції апоміксису у Pennisetum ґрун-
тується на транскрипційній активності ретро-
транспозонів. Питання про те, чи є повторювана 
ДНК та ASGR молекулярним «паразитом» чи 
«геномним симбіонтом», який дає хазяїну якісь 
переваги, може бути вирішеним після повного 
дослідження локусу, зчепленого з апоміксисом.

Порівняльний аналіз нуклеотидних послі-
довностей підродин ретротранспозонів у чо-
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тирьох безстатевих рослинних видів показав 
достатньо високу внутрішньо- та міжвидову кон-
сервативність цих ретротранспозонів і високу 
синонімічність замін. Високу консервативність 
нуклеотидних послідовностей ретротранспозо-
нів у геномах рослин із статевим та безстатевим 
розмноженням автори пояснюють тим, що без-
статеве розмноження у досліджених таксонах 
виникло відносно недавно і тому суттєво не 
змінило структуру і різноманіття ретротранс-
позонів (Docking et al., 2006). Однак причина 
високої консервативності ретротранспозонів 
у статевих і апоміктичних форм, можливо, по-
лягає перш за все в особливостях реалізації 
апоміксису у квіткових рослин. Нагадаємо, що 
у рослин апоміксис не є облігатним: апоміктич-
ні і статеві популяції апоміктичних видів орга-
нізовані в агамні комплекси зі складною струк-
турою репродуктивних взаємовідносин. Так що 
суворої репродуктивної ізоляції між статевими й 
апоміктичними формами не існує (Кашин, 2006). 
Є кілька можливих пояснень факту виявлення 
інтактних ретротранспозонів у папороті Vittaria 
appalachiana (Docking et al., 2006):

• по-перше, це недавнє походження ретротранс-
позонів у цьому геномі (завдяки можливій 
інфекції шляхом горизонтального перенесен-
ня). Однак, якщо горизонтальне перенесення 
дійсно проходить між безстатевими видами 
і їх статевими родичами, повна втрата МГЕ 
у безстатевих форм може ніколи не статися;

• друга можливість — інсерції МГЕ не є строго 
шкідливими. Розглянуте вище «одомашнен-
ня» МГЕ слугує цьому підтвердженням (див. 
розділ 8).
Особливо слід згадати багаторічні дослі-

дження з пошуку й аналізу mei-мутацій, які пору-
шують мейоз у кукурудзи. Мутагенез з викорис-
танням транспозона Mu1 виявився надзвичайно 
плідним для отримання mei-мутацій, які реалі-
зувались у різних хромосомах. Ці дослідження 
показали прямий зв’язок між ключовою подією 
статевого процесу — мейозом — і активністю 
МГЕ у рослин (Голубовская, 2001).

Окрім проблеми виявлення функціонально 
активних МГЕ у безстатевих таксонах, дуже ці-
кава і важлива проблема — це підтримка безста-
тевого розмноження у цих популяціях. Безстате-
ві популяції мають ризик накопичення мутацій 

і погіршення пристосованості та можливість 
довгострокового еволюційного існування в тому 
випадку, якщо не мають МГЕ або здатні пригні-
чувати їх (Arkhіpova, Meselson, 2000; Nuzhdin, 
Petrov, 2003). Таким чином, у процесі еволюції 
існування статевого і безстатевого типів розмно-
ження і наявність МГЕ є взаємообумовленими.

Накопичені дані дозволили поставити питан-
ня про пошук молекулярних маркерів на основі 
МГЕ для генетичного аналізу систем розмножен-
ня у квіткових рослин. Цікавим у цьому плані є 
дослідження, виконане на видовому комплексі 
Boechera (Геращенков и др., 2009). Цей комп-
лекс видів є високополіморфним таксоном, що 
включає як сексуальні, так і апоміктичні форми. 
Вони виявляють апоміксис на різних рівнях пло-
їдності, включаючи диплоїдний 2n=2х=14 (що 
є рідкісним явищем за апоміксису), триплоїд-
ний (2n=3х=21) і тетраплоїдний (2n=4х=28). 
Важливо також, що форми боечери мають мі-
німальний розмір геному серед відомих апомік-
тів. Проведені дослідження дозволили вперше 
виявити потенційні маркери, які асоційовані з 
апоміксисом у боечер як із нідерландської, так і 
з німецької колекцій. За дослідження генетично-
го поліморфізму спектрів МГЕ у центромерній 
ділянці геному в досліджених форм Boechera 
методом класичної ПЛР було проаналізовано
(5×19 МГЕ) = 95 варіантів праймерних комбіна-
цій. Знайдено потенціальний маркер, що асоці-
йований з апоміксисом, на основі LTR-вмісного 
транспозона, який належить до класу 1 МГЕ, 
BARE-1+MСenR4 розміром 410 п. н.

За дослідження генетичного поліморфізму 
спектрів МГЕ у теломерній частині геному в до-
слідженних форм Boechera методом класичної 
ПЛР проаналізовано (3×19 МГЕ) = 57 варіантів 
праймерних комбінацій. Для теломерних діля-
нок геному асоціативних комбінацій у зв’язку з 
типом репродукції не виявлено.

Методом транспозон-дисплея виявлено такі 
маркери, асоційовані з апоміксисом. Це маркери 
на основі LTR-невмісного транспозона, який на-
лежить до класу 1 МГЕ, Cin4a + Vtat з розмірами 
220 п. н., 240 п. н. і 380 п. н., і маркер на осно-
ві ДНК-транспозона, що належить до класу 2 
МГЕ, Isaak = Vcaa розміром 230 п. н. Одержані 
результати можуть свідчити на користь гіпотези 
про можливу участь МГЕ у генетичному конт-
ролі апоміксису у Boechera.
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13.4. Шляхи і напрями еволюції статі. Підсумок
Зазвичай стать визначається як властивість, 

що дозволяє класифікувати організми (звичай-
но, як жіночі або чоловічі) одного виду на осно-
ві їхніх репродуктивних органів і функцій. Сек-
суальний диморфізм — це пізнє онтогенетичне 
вирішення проблеми статі під час життєвого ци-
клу рослин, обмежене флоральним органогене-
зом або репродуктивною диференціацією (див. 
огляд: Геращенков, Рожнова, 2010).

Системи розмноження рослин демонструють 
широку і дивну різноманітність (Батыгина, Васи-
льева, 2002). Відомо, що статеве/насіннєве роз-
множення — характерна особливість квіткових 
рослин, при цьому безстатевонасіннєве розмно-
ження, або апоміксис, виникає як результат специ-
фічної модифікації статевого розмноження на ета-
пах мейозу та запліднення. Безумовно, розуміння 
шляхів і молекулярно-генетичних механізмів ево-
люції статі у квіткових рослин є давньою і цен-
тральною проблемою еволюційної біології і бо-
таніки. Особливості структурно-функціональної 
організації рослинних геномів дозволяють ставити 
питання про молекулярні чинники в еволюції статі.

Надлишкова ДНК взагалі і МГЕ в тому числі 
є суттєвими компонентами більшості рослинних 
геномів, і таке розуміння еволюційної динаміки 
може бути ключем до розуміння еволюції рос-
линних геномів і систем розмноження рослин. 
Показано, що МГЕ вносять величезний вклад 
у структуру хромосом, включаючи теломери і 
центромери, і можуть брати участь у реалізації 
генетичних функцій, таких як мейоз і рекомбіна-
ція, приводячи при цьому до великомасштабних 
перебудов хромосом і епігенетичної регуляції 
ознак (Голубовский, 2001; Lisch, 2009).

Відомо, що стать є важливим чинником, 
який визначає успіх МГЕ у популяціях, і їх вплив 
був досліджений на прикладі низки генетичних 
об’єктів (Docking et al., 2006; Lockton, Gaut, 2010). 
Оскільки, на думку деяких дослідників, МГЕ 
не мають очевидної селективної переваги, вони 
будуть втрачені через якийсь час, коли мутації і 
дрейф призведуть до більшої швидкості деграда-
ції і втрати МГЕ, ніж поява або реінфікування, які 
відбуваються за формування зиготи і горизонталь-
ного перенесення. Тому очікується, що строго без-
статеві організми будуть у кінці кінців звільнені 
від МГЕ. Таким чином, виникнення і підтримка 
статі є рушійним чинником в еволюції геномів.

Виявлено ретротранспозони, специфічні 
стосовно статі і статевих хромосом, у тому чис-
лі у рослин (Shibata et al., 2000; Sakamoto et al., 
2000; Obara et al., 2002; Matsunaga et al., 2002; 
Pritham et al., 2003; Khadka et al., 2005). Моле-
кулярний аналіз статевих хромосом показав 
накопичення в їх складі «надлишкової ДНК», 
яка несе МГЕ і сателіти (Kejnovsky et al., 2009; 
Matsunaga, 2009). Еволюційним наслідком цьо-
го, вірогідно, стали пригнічення рекомбінації 
вздовж більшості ділянок Х- та Y-хромосом, 
концентрація зчеплених зі статтю генів на ста-
тевих хромосомах, генетична ізоляція та ерозія 
Y-хромосоми, дозова компенсація Х-хромосоми 
тощо. Очевидно, системи хромосомного визна-
чення статі можуть бути еволюційним наслідком 
природного добору на користь дводомності.

Статеві хромосоми не з’явилися випадково 
у тварин або рослин. Скоріше за все, це пара 
аутосом, що несуть стать-визначальні гени, яка 
еволюціонувала в напрямку формування спе-
цифічних особливостей, наприклад дегенерації 
Y-хромосоми, що приводить до гетероморфнос-
ті, яка стала ознакою статевих хромосом (Vyskot, 
Hobza, 2004). Ці дві системи статевих хромосом 
(активна Y-система і балансова Х/А-система) 
можуть відображати дві різні стадії еволюції 
статевих хромосом.

Вірогідно, не існує єдиного уніфіковано-
го механізму, який пояснює детермінацію статі 
у рослин. Так, відкриття явища чоловічого апо-
міксису, по суті андрогенезу in vivo (Pichot et al., 
2001), вказує на багатолику багатовікову природу 
явищ, що виникають на основі специфічних мо-
дифікацій статевого процесу. Також здається ві-
рогідним, що нема єдиного загального (епі)гене-
тичного шляху, який контролюється МГЕ. Можна 
припускати множину точок типів активності 
МГЕ і генних ансамблів, які залучені в маніфес-
тацію статі і безстатевонасіннєвості у рослин.

Таким чином, гіпотеза про активну участь 
МГЕ в еволюційному походженні статі (Hickey, 
1982; Попадьин, 2003), будучи трансформова-
ною в гіпотезу про МГЕ як важливий молеку-
лярний чинник подальшої диверсифікації статі, 
цілком узгоджується із сучасними уявленнями 
про шляхи і напрями еволюції статі у рослин 
(див.: Геращенков, Рожнова, 2010).
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Розділ 14. Роль мобільних елементів в організації хромосом

Розділ 14. РОЛЬ МОБІЛЬНИХ ЕЛЕМЕНТІВ В ОРГАНІЗАЦІЇ ХРОМОСОМ
Хромосома рослин на рівні нуклеотидів 

складається із послідовностей, які можливо 
умовно поділити на дві великі групи, що показу-
ють різну еволюційну динаміку:

• невелика консервативна частина, яка підля-
гає тиску добору і відповідає генному про-
стору;

• велика варіабельна частина, яка зазнає дина-
мічних змін і охоплює МГЕ, а також дупліко-
вані гени і фрагменти генів.
У рослин з великим розміром геному, таких 

як кукурудза, ячмінь, пшениця, генний простір 
організовано у вигляді генних острівців, що 
оточені МГЕ. Генні острівці не знайдені у рос-
лин з маленьким розміром геному, наприклад 
у Arabidopsis thaliana i Brachypodium (Huo et al., 
2009). У пшениці вміст МГЕ дуже сильно відріз-
няється між різними ділянками хромосом. Дис-
тальні ділянки містять відносно малу кількість 
мобільних елементів (59,2 %) порівняно з прок-
симальними ділянками, які практично повністю 
складаються із МГЕ і не несуть жодного гена 
(Choulet et al., 2010).

Цікавими є результати вивчення Amborella — 
древнього (архаїчного) примітивного роду безсу-
динних квіткових рослин. Це єдиний представник 
родини Amborellaceae, ендемік Нової Каледонії, 
вічнозелений чагарник висотою до 8 м. Розмір 
його геному — 870 м. п.н. A. trichopoda є сес-
тринським кладом усіх квіткових рослин. Її ге-
ном є унікальним еталоном (reference) для ви-
вчення і розуміння еволюції геномів квіткових 
рослин, оскільки він може бути базовим видом 
за кореневих порівняльних аналізів.

Сиквенс-аналіз показав, що щільність LTR-
вмісних ретротранспозонів і в цієї родини нега-
тивно корелює зі щільністю генів, які кодують 
білки. Аналіз послідовностей ВАС Amborella 
і сиквенованих геномів A. thaliana, Populus 
trichocarpa, Vitis vifera i Oryza sativa показав, що 
темп структурних змін був швидшим у генеало-
гічних ліній, що вели до арабідопсиса та рису, 
порівняно з тополею та виноградом (деталі див.: 
Zuccolo et al., 2011).

Мобільні елементи (переважно LTR-вмісні 
ретротранспозони) внесли основний вклад у 
формування міжгенних ділянок, зокрема у збіль-

шення їхніх розмірів і дивергенцію ортологічних 
локусів хромосом (див. огляд: Сергеева, Салина, 
2011). Наприклад, охарактеризовано ортологіч-
ні ділянки рису та пшениці, які містять чотири 
гени, порядок і послідовність яких є консерва-
тивними. При цьому ген-вмісна ділянка рису 
складає 9556 п. н., а відповідна їй ділянка пше-
ниці — 29 612 п. н. Збільшення довжини даної 
ділянки геному у пшениці виникло за рахунок 
міжгенного простору, де відбулося вбудовування 
МГЕ (Salina et al., 2009).

Характерною рисою рослин є формування 
множинних інсерцій за рахунок переважної ін-
теграції в певні послідовності або в одні й ті самі 
ділянки геному. Відомі випадки колонізації дея-
ких ділянок хромосом ретротранспозонами. Зо-
крема, ретротранспозони родин gypsy, crwydryn 
та cereba-1 є одними з основних компонентів 
центромер Poaceae, а деякі copia- і LINE-ретро-
транспозони кластеризуються у термінальному 
гетерохроматині хромосом ячменю та егілопса 
(Belyayev et al., 2001; Hudakova et al., 2001).

Описана колонізація різних ділянок хромо-
сом також ДНК-транспозонами. Зокрема, САСТА-
транспозон Caspar локалізується у субтело-
мерних хромосомних ділянках видів Triticeae 
(Wicker et al., 2009; Sergeeva et al., 2010). При 
цьому збільшення вмісту елементів Caspar ко-
релює зі швидкістю рекомбінації. Можливо, що 
механізм, який лежить в основі збільшення числа 
копій ДНК-транспозонів Caspar у субтеломер-
них ділянках, полягає в активному використан-
ні процесу рекомбінації для транспозиції МГЕ. 
Наприклад, ділянки з високими показниками ре-
комбінації доступніші для інсерцій ДНК-транс-
позонів: для ініціації мейотичної рекомбінації 
необхідно формування дволанцюгових розри-
вів, які ДНК-транспозони можуть використову-
вати для інсерцій. Іншим можливим механізмом 
є генна конверсія, яка активно використовується 
ДНК-транспозонами для ампліфікації.

Слід звернути особливу увагу на дані швед-
ського генетика Гуннара Ізінга, отримані за ви-
вчення діючих у природі процесів реорганізації 
геному. Він дослідив переміщення по геному 
у різних ліній дрозофіли великого транспозона, 
який містив у своєму складі ген white і розташо-
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ваний поблизу ген «грубі очі». Цей величезний 
транспозон виник спонтанно. Завдяки великому 
розміру він виявлявся у ділянках свого вбудову-
вання на політенних хромосомах слинних залоз 
у вигляді надлишкових дисків. Дослідники цьо-
го МГЕ ідентифікували понад 200 транспозицій. 
Переміщуючись по геному, цей супертранспозон 

захоплював фрагменти сусідніх локусів. Г. Ізін-
гу вдалося виявити надзвичайно важливе явище: 
транспозон убудувався у ділянку центромери, за-
хопив сегмент центромерної ДНК і перетворив-
ся у мініхромосому (Block, Ising, 1990; цит. за: 
Голубовський, 2011). Таким шляхом можуть ви-
никати нові хромосоми і нові генні конструкції.

14.1. Особливості розподілу МГЕ на хромосомах

Нерівномірний розподіл мобільних елемен-
тів на хромосомах рослин трапляється доволі 
часто, при цьому спектри розподілу ДНК-транс-
позонів і ретротранспозонів різняться.

Ретротранспозони мають дисперсну лока-
лізацію вздовж плечей хромосом з найбільшою 
концентрацією в ділянках із низькою частотою 
рекомбінації (ділянки прицентромерного гете-
рохроматину, а також теломери) (Heslop-Harrison 
et al., 1997; Copenhaver et al., 1999; Wright et al., 
2003; Jin et al., 2005; Neumann et al., 2011).

Детальне вивчення у хромосомах різних ге-
номних елементів, позиційних мутацій, флюкту-
ацій і кореляцій між генами, інделами, полімор-
фізмом одиничних нуклеотидів (single nucleotide 
polimorphisms — SNPs), ретротранспозонами, 
тандемними повторами розміром 180 п. н. і кон-
сервативними центромерними послідовностями 
(conserved centromeric sequences — CCSs) пока-
зало певну закономірність у просторовому роз-
поділі всіх цих елементів. У межах хромосом 
профілі щільностей усіх елементів мали низьку 
частоту флюктуацій, що свідчить про наявність 
регіонального кластерингу. З іншого боку, інди-
відуальні профілі щільностей у широких ме жах 
корелювали один з одним. Таку особливість ав-
тори пояснюють впливом великих хромосом-
них структур, таких як центромери. У менших 
межах кореляції послаблювалися, що свідчить, 
на думку дослідників, про те, що cis-взаємодії 
мало або й зовсім не впливають на розміщення 
різних вивчених елементів. Це свідчить про-
ти загального уявлення про те, що на сайти ін-
серції ретротранс позонів сильно впливають 
cis-взаємодії. Вирішальний вплив на внутріш-
ньохромосомний розподіл елементів геному 
виявляють великі хромосомні структури, і саме 
вони зумовлюють загальну ієрархію організації 
геному арабідопсиса (Kendal, Suomela, 2005).

Відомо, що центромерні і прицентромерні 
ділянки хромосом рослин колонізовані ретро-
транспозонами Ty3/gypsy, де вони формують 
клади хромовірусів CRM. Нещодавно проведе-
но комплексне дослідження цих клад з акцентом 
на особливості їхнього розмаїття (гетерогеннос-
ті), структури, розподілу по хромосомах і транс-
крипційної ативності. Вивчили 190 елементів 
CRM, що належать до 81 родини ретротранс-
позонів, отриманих від представників 33 видів 
хазяїв, що належать до 12 різних родин рослин. 
Послідовності на С-кінцях їхніх інтеграз вияви-
лися неочікувано гетерогенними — вважається, 
що саме кінці відповідальні за «орієнтацію» 
(targeting) на центромери. На основі цих від-
мінностей вивчені клади CRM було поділено 
на 3 групи (А, В, С), члени кожної групи відріз-
няються за місцем розташування на хромосомі. 
Відмінності розподілу по хромосомах збігалися 
з відмінностями послідовностей С-кінця інтегра-
зи, де міститься цільовий тандем PTD (putative 
targeting domain). Більшість елементів групи А 
мають мотив CR і зосереджені у центромерній 
ділянці, члени групи С мають тип ІІ хромодо-
мену і розсіяні по всьому геному. Представники 
групи В не мають РТD будь-якого типу, і вони 
виявляються переважно у центромерах. Усі про-
тестовані елементи виявилися транскрипційно 
активними (Neumann et al., 2011).

Наведені дані свідчать про те, що дійсно «цен-
тромерними» ретротранспозонами є лише невели-
ка частина кладу CRM (група А). Ці центромерні 
ретротранспозони представляють собою актив-
ний компонент центромери у покритонасінних, 
відіграють важливу роль в еволюції рослинних 
центромер. Окрім того, транскрипційна актив-
ність центромерних ретротранспозонів має важ-
ливе значення для нормального функціонування 
центромер (подробиці див.: Neumann et al., 2011).
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ДНК-транспозони також нерівномірно роз-
поділені вздовж плечей хромосом. Так, на при-
кладі хромосом Arabidopsis thaliana виявлено 
негативну кореляцію між щільністю генів і на-
явністю МГЕ, тобто розподіл МГЕ більшою 
мірою зумовлений добором проти порушення 
експресії генів (Wright et al., 2003). У рису ко-
роткі ДНК-транспозони, такі як ISS/Tourist і 
IS630/Tc1/mariner, показали позитивну кореля-
цію і з ступенем рекомбінації, і з щільністю ге-
нів, можливо, завдяки ефекту добору проти екто-
пічної рекомбінації. У кукурудзи частота сайтів 
інсерції ДНК-транспозона Mиtator корелює зі 
ступенем рекомбінації — фактором, який визна-
чає щільність сайтів мейотичної рекомбінації і 
сайтів інсерції (Liu et al., 2009) тощо.

Таким чином, згідно з даними, наведени-
ми, зокрема, в огляді (Сергеева, Салина, 2011), 
спектр розподілу МГЕ вздовж хромосом визна-
чається дією низки генетичних чинників, а саме 
таких, як:

• дія негативного добору проти «шкідливих» 
інсерцій МГЕ;

• дія добору проти транспозиційної активності 
МГЕ;

• дія проти ектопічної рекомбінації.
Крім того, вплив чинять специфічні харак-

теристики певних ділянок хромосом, як, напри-
клад:

• структура хроматину;
• наявність послідовностей певного типу;
• специфічні властивості самих МГЕ.

Міра дії цих чинників залежить від специфі-
ки і характеристик виду, таких як:

• система розмноження;
• ефективний розмір популяції.

Крім того, фактори можуть корелювати один 
з одним і зі швидкістю мейотичної рекомбінації, 
у результаті розподіл МГЕ у кожному конкрет-
ному випадку визначається домінуючими тут 
чинниками (деталі і посилання див. в огляді: 
Сергеева, Салина, 2011).

Цікавим є огляд М. Євгеньєва, в якому роз-
глянуто закономірності розподілу основних кла-
сів МГЕ у геномах різних організмів (переваж-
но тварин) і по окремих хромосомах, і по типах 
хроматину (Евгеньев, 2007). Наведено численні 
дані про різноманітну роль елементів у регуляції 
клітинних генів і в еволюції складних евкаріот-
них геномів. Підкреслюється, що специфічність 
і, відповідно, розподіл МГЕ по геному залежить 
від багатьох причин:

• по-перше, має значення специфічність ендо-
нуклеаз (інтеграз і транспозаз), що відповіда-
ють за вбудовування МГЕ;

• по-друге, важливим є стан хроматину, куди 
відбувається вбудовування;

• по-третє, доля нових інсерцій залежить від 
функціональної значущості генних локусів, 
куди вони вбудувалися.
Відповідно, всі мобільні елементи поділя-

ються на три категорії:
• до першої відносять елементи, які, подібно 
до рестриктаз, володіють високою специфіч-
ністю за транспозицій і трапляються лише 
в певних, суворо визначених хромосомних 
сайтах;

• до другої відносять елементи, які хоч і ма-
ють певну специфічність вбудовування, але 
ця специфічність виражена не так яскраво і 
елементи цього типу можуть бути знайдені 
у десятках і навіть сотнях місць геному;

• до третьої категорії відносять усі останні 
МГЕ, специфічність яких на нуклеотидному 
рівні прямо не показана і які здатні, очевид-
но, вкорінюватися практично в будь-яке міс-
це геному, хоча, зазвичай, і з неоднаковою 
частотою.
Проте підкреслюється, що для транспо-

зиції переважної більшості елементів вирі-
шальне значення має не нуклеотидний склад 
сайтів-мішеней, а стан хроматину (деталі, при-
клади і посилання див.: Евгеньев, 2007).

14.2. Мобільні елементи і В-хромосоми

У дуже цікавій роботі з вивчення флюктуацій 
рухливості транспозонів у крайовій (маргіналь-
ній) популяції Aegilops speltoides було вивчено 
можливий зв’язок мінливості транспо зицій з 

мінливістю кількості В-хромосом (Belyayev et 
al., 2010). Досліджена популяція характеризу-
валася високою гетероморфністю і мала широ-
кий спектр хромосомних аномалій, включаючи 
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надкомплектні В-хромосоми, гетерозиготність 
за транслокаціями і мінливість розташування 
на хромосомах кількості сайтів 45S i 5S рибосом-
них ДНК (рДНК). Вивчали мінливість на мор-
фологічному і хромосомному рівнях, можливий 
зв’язок із мінливістю на молекулярному рівні і, 
особливо, з проліферацією МГЕ.

З дикої популяції Ae. speltoides взяли для 
дослідження три морфологічно різних генотипи 
(G9, G13, G14) з хромосомними абераціями, ди-
наміку мінливості МГЕ було простежено впро-
довж трьох циклів самозапилення, в поколіннях 
S1, S2 та S3 відповідно. Геномні формули дослі-
джених рослин були такими: G9 (2n=14+3B), 
G9S1, G9S2 (2n=14+5B), G13, S1–S3 (2n=14), 
G14 (2n=14+2B), G14S1 (2n=14+3B), G14S2 
(2n=14+4B), G14S3 (2n=14+3B).

Вивчені рослини, одержані внаслідок са-
мозапилення, мали низку цитогенетичних змін, 
а виявлені зміни кількості рухомих елементів 
були пов’язані з втратою чи набуттям хромо-
сомних сегментів, що відрізняються за своїм 
набором транспозонів (див. рис. 12.1). Проте, 
розглядаючи додаткові В-хромосоми, автори 
не змогли відокремити їх вплив на динаміку ру-
хомих елементів від такого інших хромосомних 
аномалій. Отримані авторами дані не показують 
чіткої і однозначної кореляції між збільшен-
ням числа В-хромосом і одночасним зростан-
ням кількості копій рухомих елементів. Точний 
вміст транспозонів у В-хромосомах дослідже-
них рослин не встановлено. В аналізованій ро-
боті було досліджено лише 9 МГЕ із більше ніж 
100, що були виявлені для Ae. speltoides у ба-
зах даних GenBank та Triticeae Repeat (TREP). 
Тим не менше, певну кореляцію було виявлено. 
Так, у геноти пу G9 збільшення кількості В-хро-
мосом з трьох до п’яти корелювало зі значним 
зростанням числа копій мобільних елементів 
WIS2, Daniela, Fatima En/Spm у S2-поколінні 
(див. рис. 12.1). У наступному поколінні повто-
рювані ДНК В-хромосом слугують додатковими 
мішенями для незаконної рекомбінації, яка вва-
жається головною рушійною силою зменшення 
розміру геному. Тому одна подія (збільшення 
кількості В-хромосом) індукує іншу (незаконну 
рекомбінацію), а це корелює зі зменшенням чис-
ла копій кількох елементів. Для генотипу G14 ці 
тенденції видно не настільки чітко, може, тому, 

що число В-хромосом у ньому змінювалося не 
так значно.

Мобільні генетичні елементи, очевидно, ві-
діграють певну роль і в утворенні В-хромосом 
рослин (див.: Кунах, 2005, 2010). Наприклад, 
було встановлено, що більша частина В-хро-
мосом кукурудзи складається з повторюваних 
елементів, звичайних для А-хромосом. Точний 
механізм перенесення цих послідовностей у 
В-хро мосому ще не вивчено, проте є результа-
ти, які свідчать, що тут важливу роль відігравала 
транспозиція. Зокрема, при сиквенуванні зна-
йдено чіткі відбитки у деяких клонованих по-
слідовностях, що вказують на вставку двох по-
слідовностей А-хромосом шляхом транспозиції 
РНК ретротранспозона (RIRE2) і ДНК MITE-
елемента (mPIF) (Cheng, Lin, 2004). Описано 
також низку послідовностей, специфічних саме 
для В-хромосоми. Зокрема, у В-хромосомі вияв-
лено порівняно багато копій такого елемента, як 
Stark-B, який має ретротранспозонне походжен-
ня (Lamb et al., 2007).

Для В-хромосом жита також встанов-
лено їх А-хромосомне походження. Порівняно 
недавнє ретельне дослідження транскрипції 
В-хромосом виявило наявність кількох В-специ-
фічних транскрибованих послідовностей (зо-
крема В1334, В8149 та В2465), які належать 
до висококопійних родин, подібних до мо-
більних генетичних елементів (Carchіlan et al., 
2009). Транспозиційно активна послідовність 
В1334 була подібною до транспозазної ділянки 
транспозоно-активного гена «Revolver» (див.: 
Tomita et al., 2008). При цьому встановлено 
подібну організацію В1334-подібних елемен-
тів і на А-, і на В-хромосомах. Накопичення 
«Revolver»-подібних елементів відбувалося на 
В-хромосомах (Carchіlan et al., 2009).

Про накопичення В-специфічних мобільних 
елементів повідомлялося раніше і для інших ев-
каріотів (Ziegler et al., 2003). Вважається, що на-
копичення мобільних елементів у В-хромосомах 
може мати велике функціональне й еволюційне 
значення. Оскільки В-хромосоми кодують неве-
лику кількість генів, накопичення В-хромосом, 
вочевидь, не погіршує життя рослин. Є дані, 
які свідчать про те, що наявність В-хромосом 
може підвищувати адаптивну здатність рослин 
(Кунах, 2010, 2011). Окрім того, швидке накопи-
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чення повторів і транспозонів на новоутвореній 
В-хромосомі може зменшити її рекомбінаційну 
здатність з хромосомами А-набору, а тому при-
водити до дивергентної еволюції В-хромосом 
(Camacho et al., 2000).

Таким чином, мобільні генетичні елемен-
ти (транспозони) переміщуються переважно 
по генетично «не активних» гетерохроматино-
вих ділянках хромосом. Транспозиція — пе-
реміщення ДНК, є одним із поширених видів 
перебудов геному і, цілком вірогідно, одним із 
механізмів формування нових хромосом, у тому 

числі таких важливих компонентів хромосом, як 
теломери (див., наприклад, огляд: Грач, 2011). 
Завдяки варіабельності гетерохроматинових 
ділянок В-хромосом і рухливим мобільним ге-
нам створюється різноманітність геному, яка 
зумовлює прискорення його еволюційних пе-
ретворень. Вважається, що гетерохроматинові 
ділянки і В-хромосоми здатні здійснювати гло-
бальний контроль над адаптацією видів до умов 
середо вища і визначати еволюцію нових видів 
(Кунах, 2005, 2010, 2011, 2011а; Борисов, 2011,
2012).

14.3. Утворення кільцевих мікрохромосом у дріжджів як адаптивний механізм
ампліфікації генів

Порівняно нещодавно відкрито цікаве і важ-
ливе біологічне явище — відновлення втраченої 
у результаті мутацій (делецій) функції шляхом 
ампліфікації генів за допомогою механізмів 
транспозиції. Цей механізм підтримки геномної 
цілісності клітини продемонстровано на прикла-
ді дріжджів Sacharomyces cerеvisiae. У них для 
генів, що кодують гістони, виявлено ампліфіка-
цію цих генів у відповідь на зменшення кількос-
ті копій генів під впливом делецій. Показано, що 
це — адаптивна відповідь дріжджів, спрямована 
на відновлення рівня експресії гістонових генів. 
Розглянемо детальніше особливості такої відпо-
віді.

Усі опосередковані хроматином процеси, 
перш за все транскрипція і хромосомні сегрега-
ції, визначальною мірою залежать від наявності 
у клітині відповідної кількості гістонів. У дріж-

джів S. сerеvisiae гістони Н2А і Н2В кодуються 
двома парами генів, які названо НТА1–НТВ1 і 
НТА2–НТВ2. Відомо, що у мутантних форм 
з делецією генів НТА2–НТВ2 наявні дози ге-
нів НТА1–НТВ1 компенсують транскрипційні 
зміни. Було описано й інший механізм дозової 
компенсації на рівні числа копій гена, який від-
бувається за делеції генів НТА1–НТВ1. У цьо-
му випадку гени НТА2–НТВ2 ампліфікуються 
шляхом утворення і подальшого розмноження 
нових, малих кільцевих хромосом. Така дуплі-
кація розміром 39 т. п.н. хромосоми ІІ містить 
у собі гени НТА2–НТВ2; локус ННТ1–HHF1, 
що кодує гістони Н3–Н4; центромеру й орі-
джин реплікації. Формування нової хромосоми 
відбувається внаслідок рекомбінації між двома 
Ту1-ретротранспозонами, що розташовані оба-
біч цього локусу (рис. 14.1). Виникнення таких 

Рис. 14.1. Спрощені генетичні карти ділянки гістонових генів HTA2–HTB2 на хромосомі ІІ Sacharomyces cerevisiae (а) 
та кільцевої хромосоми, утвореної внаслідок рекомбінації між двома Ty1-елементами (YBLWTy1-1 і YBLWTy1-2) (б)
Білими прямокутниками позначено локуси гістонів HTA2–HTB2 і HHF1–HHT1, сірими прямокутниками — Ty-елементи 
(YBLWTy1-1 і YBLWTy1-2), чорними трикутниками — довгі термінальні повтори (LTRs), сірим кружечком — центромеру 

(в основі схем — дані, наведені у статті: Libuda, Winston, 2006) 

а

б
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хромосом приводить до підвищення рівня син-
тезу гістонів у мутантних форм дріжджів до рів-
ня диких форм. Автори припускають, що зни-
ження рівня гістонів Н2А і Н2В цілеспрямовано 
індукує виявлену ампліфікацію гістонових генів 
(Libuda, Winston, 2006).

Автори особливо підкреслюють, що вони 
вперше виявили приклад біологічної ролі Ту-
елементів, яка відзначається особливостями ло-
калізації транспозонів у батьківському геномі. 
Відкритий механізм ампліфікації генів дозволяє 

тимчасово модулювати кількість гістонів у клі-
тинах також дикого типу у відповідь на підвище-
ну потребу у гістонах. Ампліфікація може від-
буватися, коли потрібно більше гістонів, а коли 
потреба зникає — кільцеві хромосоми швидко 
втрачаються. Дослідники вважають, що подібні 
«транспозон-опосередковані» механізми адап-
тивної ампліфікації генів, очевидно, мають місце 
і в інших евкаріотів, включаючи геном людини 
(подробиці і посилання див.: Libuda, Winston, 
2006).
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Горизонтальне перенесення — це процес, 
завдяки якому може здійснюватися переміщен-
ня геномів у репродуктивно ізольованих видів. 
Більшість прикладів горизонтального перене-
сення генів евкаріотів так чи інакше пов’язана 
з мобільними генетичними елементами. Найчас-
тіше горизонтальне перенесення залучають як 
пояснення існування дуже близьких послідов-
ностей в еволюційно далеких видів. Здатність 
мобільних елементів переміщатися і змінювати 
свою локалізацію у геномі робить їх одними з 
основних об’єктів для вивчення явища гори-
зонтального перенесення (Сормачева, Блинов, 
2011).

Серед ретротранспозонів описано декіль-
ка прикладів горизонтального перенесення між 
близькоспорідненими видами. Один із найкраще 
описаних випадків горизонтального перенесен-
ня LTR-вмісних ретротранспозонів — перене-
сення мобільних елементів родини RIRE1 між 
видами роду Oryza протягом короткого періо-
ду часу (Roulin et al., 2008). У дослідженнях 
було виявлено як мінімум 7 випадків горизон-
тального перенесення елементів даної родини 
на основі високої подібності послідовностей із 
репродуктивно ізольованих диких видів рису. 
Механізм горизонтального перенесення RIRE1 
(Тy3/gypsy)-елементів невідомий, а найцікаві-
шою є гіпотеза перенесення ретротранспозонів 
через спільних патогенів (Roulin et al., 2008).

Rider (Ty1/copia) — транскрипційно актив-
ний елемент, очевидно, був перенесений гори-
зонтально у геном томата з геномів представни-
ків роду Arabidopsis. Мобільний елемент Rider 
не було виявлено у геномах інших представників 
Lycopersicon, таких як картопля, тютюн і кава, 
що інтерпретується як результат втрати елемен-
та Rider у цих видів у рамках вертикального 
успадкування. Даний елемент із геному томата 
показав високу подібність з елементами Rider-
like1 і Rider-like2 арабідопсиса (Cheng et al.,
2009).

Горизонтальне перенесення генів (ГПГ) між 
філогенетично віддаленими таксонами є одним 
із ключових рушійних факторів еволюції у про-
каріотів. Саме завдяки дослідженням у галузі 

геноміки стало очевидно, що ГПГ відігравало 
важливу роль в еволюції прокаріотів (Keeling, 
Palmer, 2008). Перенесення генів від прока ріотів 
до евкаріотів може відбуватися за прямих фі-
зичних контактів між організмами, у системах 
ендосимбіозу, паразитизму, фаготрофії, за по-
глинання ДНК із середовища, через різні канали 
генетичної комунікації, у тому числі за участі 
плазмід, вірусів, транспозонів, ретровірусопо-
дібних елементів тощо.

Горизонтальне перенесення може зумовлю-
ватися переміщенням пращурних бактеріальних 
генів із субгеномів органел у ядро (Timmis et al., 
2004; Keeling, Palmer, 2008). Подібні ГПГ нале-
жать до ранніх етапів еволюції, але їх результа-
ти можуть зберігатися за передачі по вертикалі 
у геномах сучасних видів. До другої категорії 
ГПГ належить безпосереднє набуття генів від 
філогенетично віддалених організмів. Ці дані 
проаналізовано в огляді (Шестаков, 2009).

Серед вищих евкаріотів особливо цікавими 
виявилися факти активного ГПГ у рослин (Diao 
et al., 2006; Richardsоn, Palmer, 2007; Keeling, 
Palmer, 2008). Висока частота ГПГ стосується, 
в основному, мітохондріальних генів, подій го-
ризонтального перенесення ядерних генів вста-
новлено ще небагато.

Слід відзначити, що першим, достовірним, 
підтвердженим і добре задокументованим при-
кладом горизонтального перенесення кодованих 
саме ядром генів між вищими рослинами є до-
слідження транспозонів MULE-типу. Проведене 
авторами сиквенування цих транспозонів від 
низки видів мишію (Setaria) і аналіз отриманих 
даних показали їх надзвичайно високу подібність 
до малої родини MULEs рису. Порівняння неко-
дувальних і синонімічних послідовностей вия-
вило, що ця подібність не є результатом селекції 
на рівні амінокислот. Аналізуючи час диверген-
ції цих родів рослин, автори виключають мож-
ливість простої вертикальної передачі транспо-
зонів вивченого класу MULE (Diao et al., 2006).

Перенесення мітохондріальних генів між 
рослинами виявили за вивчення гена nad1, що 
кодує субодиницю НАДН-дегідрогенази. Сег-
мент цього гена, який містить інтрон1 і частину 

15.1. Явище горизонтального перенесення
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екзонів, перенесено з покритонасінної рослини 
в мітохондріальний субгеном однієї з ліній азі-
атської ліани (Gnetum). У мітохондріях спорід-
нених ліній цієї голонасінної рослини даний 
сегмент відсутній (Won, Renner, 2003). В іншій 
роботі (Bergthorsson et al., 2003) показано гори-
зонтальне перенесення генів двох рибосомаль-
них білків rsp2 i rsp11. Алелі цих генів, зна-
йдені у мітохондріальній ДНК ківі (Actinidia) і 
деревника (жимолості, Lonicera), отримані від 
філогенетично далеких видів квіткових рослин. 
У представника макових Sanguinaria canadensis 
функціонування химерного мітохондріального 
гена rsp11 (половина від однодольної, інша час-
тина — від дводольної рослини) свідчило про 
повноцінність ГПГ. За філогенетичного аналізу 
геномів виходило, що виявлені події ГПГ, мож-
ливо, сталися в еволюції порівняно недавно 
(від 80 до 100 млн років тому). На відміну від 
мітохондріальних генів, перенесень між росли-
нами пластидних генів не виявлено (Richardson, 
Palmer, 2007).

Множинне перенесення генів мітохон-
дрій виявлено в однієї з найдревніших рослин 
Amborella trichopoda (Bergthorsson et al., 2004), 
у мітохондріальній ДНК якої поряд із 31 рези-
дентним геном міститься 20 чужинних генів, 
кожен з яких має інтактний гомолог у мітохон-
дріальному субгеномі амборели. Чужинні гени 
отримані від різних донорів: 7 від лишайників і 
19 (включаючи гени nad5 i atp1) від різних груп 
дводольних. Транскрипт набутого гена atp1 ре-
дагується, що свідчить про його функціонування, 
тоді як половина перенесених горизонтальним 
шляхом мітохондріальних генів є псевдогенами. 
Екологічна особливість цього об’єкта полягає 

в тому, що ендемічний вид А. trichopoda росте 
в унікальних умовах вологого тропічного лісу 
в тісному товаристві з різними епіфітами, що 
прикривають листя та стебла рослини. Припус-
кається, що перенесення мітохондрій (або їхніх 
ДНК) зумовлене прямими фізичними контакта-
ми в місцях пошкоджень або в результаті про-
никнення клітинних ексудатів.

Набуття мітохондріальних генів може прохо-
дити різними шляхами: за злиття і рекомбінації 
мітохондрій донора і реципієнта (що спостері-
гається за соматичної гібридизації з протоплас-
тами), через «незаконне» запилення, за участі 
різного роду векторних систем — бактеріально-
го, грибного або вірусного типу, через активне 
поглинання ДНК, яка потрапляє в організм, зо-
крема з ґрунту тощо. Одним із найефективніших 
способів ГПГ є паразитизм, а квіткові рослини 
можуть слугувати як донорами, так і реципієн-
тами. Показано перенесення мітохондріального 
гена з паразитичних рослин (можливо, Cuscuta) 
у неспоріднену групу бур’янy Plantago (Mower 
et al., 2004), у субгеномі якого знайдено чужин-
ний псевдоген за наявності інтактного гомоло-
га в реципієнті. Паразитична рослина рафлезія 
отримала мітохондріальні гени від свого хазяїна-
ліани (Davis, Wurdack, 2004). До числа таких 
генів належить ген atp1, який, як і в Amborella, 
функціонує, і його транскрипт підлягає пра-
вильному редагуванню (Barkman et al., 2007). 
Оскільки відомо понад 4 тис. видів паразитич-
них рослин, то можна припустити, що системи 
ГПГ «паразит — хазяїн» широко розповсюджені 
у природі і, вочевидь, впливають на еволюцію 
(коеволюцію) партнерів.

15.2. Можливі механізми горизонтального перенесення МГЕ

Відомо кілька гіпотез, які пояснюють го-
ризонтальне перенесення мобільних елементів. 
Найвідомішими серед них є такі (за: Сормачева, 
Блинов, 2011):

• найпростіше можна пояснити горизон-
тальне перенесення елементів групи LTR-
вмісних ретротранспозонів, оскільки деякі 
з них (Ty1/сoрia- i Ty3/gypsy-елементи) здат-
ні формувати вірусоподібні часточки. Деякі 
Ty3/gypsy-елементи можуть переноситись як 

міжклітинні вірусоподібні часточки без допо-
моги додаткового вектора і володіють певною 
інфекційністю за рахунок експресії гена env;

• друга гіпотеза полягає у прямій передачі 
ДНК між двома рослинами, які перебувають 
у близькому контакті. Деякі випадки участі 
паразитичних рослин у горизонтальному пе-
ренесенні ДНК підтверджують, що горизон-
тальне перенесення від рослини до рослини 
прямо можливе: горизонтальне перенесен-
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ня мітохондріального гена atp1 між пара-
зитичними рослинами груп Orobanchaceae 
і Convolvulaceae і рослинами роду Plantago 
(Mower et al., 2004); горизонтальне перене-
сення ядерних генів між паразитичним ви-
дом рослин Striga hermonthica та видами 
родини Poaceae (Yoshida et al., 2010). Ця гі-
потеза пояснює велику кількість розглянутих 
вище фактів горизонтального перенесення 
мітохондріальних генів між наземними рос-
линами і Amborella trichopoda (Bergthorson 
et al., 2004). Таким чином можна пояснити 
горизонтальне перенесення будь-яких по-
слідовностей ДНК, у тому числі і мобільних
елементів;

• згідно з третьою гіпотезою міжвидові гібри-
ди можуть слугувати посередником у переда-
чі генетичної інформації між видами (Silva, 
Kidwell, 2000; de Almeіda, Carareto, 2005).
Однак ці гіпотези не можуть пояснити відо-

мі випадки горизонтального перенесення LTR-
вмісних ретотранспозонів родини RIRE1 між 
видами роду Oryza (Roulin et al., 2008). Висока 
частота горизонтальних перенесень (у горизон-
тальне перенесення залучено 7 видів) супере-

чить гіпотезі про передачу прямо від рослини 
до рослини, тому що такі види мають різний 
ареал зростання. Також неможливо пояснити це 
явище як результат семи незалежних міжвидо-
вих гібридизацій.

Ще одна, вже четверта, гіпотеза припускає 
участь вектора у горизонтальному перенесенні 
між видами. У тварин можливими векторами, 
які залучені в горизонтальне перенесення, мо-
жуть бути бактерії, гриби або будь-які внутріш-
ньоклітинні паразити (Kondo et al., 2002; Shen 
et al., 2003). Зокрема, векторами горизонталь-
ного перенесення у тварин можуть виступати 
віруси. Так, було показано, що SINE-елемент 
може переноситись із геному рептилії у геном 
вірусу (poxvirus) і, можливо, далі — у геном 
ссавців (Piskurek, Okada, 2007). У випадку гори-
зонтального перенесення мобільних елементів 
рослин на сьогодні не виявлено векторів, але 
припускається, що горизонтальне перенесення 
може проходити аналогічно. Більш того, дея-
кі паразитичні комахи можуть бути потенцій-
ними векторами, але ця гіпотеза потребує екс-
периментальних підтверджень (Fortune et al.,
2008).

15.3. Критерії горизонтального перенесення МГЕ
Більшість прикладів горизонтального пере-

несення евкаріотних генів пов’язано з МГЕ (Hartl 
et al., 1997; Diaо et al., 2006; Шестаков, 2009; Кар-
пова, Малюта, 2011). Для розпізнавання процесу 
ГПГ можливо застосовувати три критерії.

Перший критерій — це невідповідність між 
філогеніями МГЕ і видів-хазяїв. Традиційно про 
горизонтальне перенесення йшла мова, коли 
дуже подібні рухомі елементи виявляли у неспо-
ріднених таксонах і це явище не можна було по-
яснити вертикальним успадкуванням (Hartl et 
al., 1997). Проте існують потенційні проблеми 
із застосуванням цього критерію для виявлення 
ГПГ. Зокрема, у геномах можуть бути присутні 
численні генеалогічні лінії МГЕ, до того ж МГЕ 
є мультикопійними компонентами геномів. По-
рівняння паралогічних копій МГE замість орто-
логів, а також різні темпи еволюції їхніх послі-
довностей є основним джерелом невідповідності 
за філогенетичного аналізу, що може бути хибно 
ідентифікована як ГПГ.

Другий критерій, який є найсильнішим до-
казом, — це вищий ступінь подібності послідов-
ностей, що спостерігається у МГЕ порівняно з 
функціональними генами, так званий «уповіль-
нюючий вплив на темпи еволюції» (slow down 
effect on evolutionary rates). Будучи вставленою, 
нова копія транспозабельного елемента еволю-
ціонує без функціональних обмежень. Так, бути 
зафіксованими мають однакові шанси всі типи 
мутацій. Це означає, що темпи синонімічних 
і несинонімічних нуклеотидних замін є іден-
тичними, а кодувальні ділянки розриваються 
стоп-кодонами та інделами. Нижча, ніж очікува-
на, сиквенс-дивергенція МГЕ порівняно з не-
мобільними ядерними генами виду-хазяїна може 
пояснюватися сильними селективними обме-
женнями змін послідовностей МГЕ та жорсткою 
вертикальною трансмісією або горизонтальним 
перенесенням (Novikova et al., 2008). Відомо, що 
вставка рухомого елемента може змінити генну 
експресію і може бути селективно вигідною. 
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Рис. 15.1. Горизонтальне перенесення Tad-елементів від Sordariomycetes (Chetomium globosum і Fusarium oxysporum) 
до Eurotiomycetes (Aspergillus oryzae тa A. niger), можливо, мало місце 10 млн років тому (за: Novikova et al., 2009)

Однак лише деякі з таких мобільних генетичних 
елементів еволюціонують за селективного тиску 
(Ono et al., 2001).

Третій критерій розпізнавання МГЕ — це пе-
реривчастий розподіл мобільних елементів серед 
споріднених таксонів, тобто присутність транс-
позонів в одній генеалогічній лінії і їх відсут-
ність у сестринській генеалогічній лінії. Такий 

переривчастий розподіл може бути пов’язаний із 
випадковою втратою МГЕ, спадковим полімор-
фізмом і незалежним сортингом копій у види-
нащадки. Сам по собі цей вид доказів дає слабке 
підтвердження ГПГ, оскільки транспозон може 
бути втрачений через популяційну динаміку чи 
екологічні впливи, які важко відтворити (Lohe et 
al., 1995).

15.4. Горизонтальне перенесення LTR-невмісних ретротранспозонів

Горизонтальне перенесення широко відо-
ме для ДНК-транспозонів і LTR-вмісних ретро-
транспозонів, а LTR-невмісні ретротранспозони, 
як свідчать накопичені експериментальні дані, 
зрідка зазнають горизонтального перенесення, 
і їх філогенія здебільшого збігається з такою 
їхніх хазяїв (Malik et al., 1999; Silva, Kidwell, 
2004). Аналіз темпів сиквенс-змін МГЕ спону-
кав деяких авторів заперечувати більшість ра-
ніше описаних випадків ГПГ. Висловлено при-
пущення, що LTR-невмісні ретротранспозони 
рідко переносяться горизонтально, можливо, що 

і зовсім не переносяться горизонтально і спосо-
бу їх транспозиції може бути достатньо для по-
яснення цього факту, оскільки РНК-посередник 
LTR-невмісних ретротранспозонів безпосеред-
ньо зворотно транскрибується у хромосомний 
цільовий сайт (Malik et al., 1999). Тим не мен-
ше, відомо кілька випадків імовірного ГПГ для 
LTR-невмісних ретротранспозонів, описаних 
на прикладі деяких комах, ссавців, риб і грибів 
(див. огляд: Novikova et al., 2009, tabl. 1).

Значно розширити можливості спостере-
ження за розповсюдженням і еволюційною іс-
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торією LTR-невмісних ретротранспозонів у різ-
них евкаріотних таксонах та ідентифікації нових 
випадків ГПГ можуть біоінформаційні підходи. 
Найзручнішою групою евкаріотів для таких до-
сліджень виявилися гриби. У різних геномних 
базах даних розміщено більше ніж 100 геномів 
грибів, і їх кількість постійно зростає. Гриби ма-
ють малі геноми, зазвичай з обмеженою кількіс-
тю повторюваної ДНК (включаючи LTR-невмісні 
ретротранспозони), що робить геномний аналіз 
порівняно швидким і легким.

Дійсно, геномний аналіз великого набо-
ру геномів грибів виявив можливий випадок 
ГПГ Tad-подібних LTR-невмісних ретроеле-
ментів між Eurotiomycetes тa Sordariomycetes, 
який мав місце менше ніж 10 млн років тому 
(рис. 15.1). Елементи з Eurotiomycetes Asper-
gillus niger тa A. oryzae (AniNLR2 і AorNLR2) 
мали більшу подібність з елементами із Sorda-
riomycetes Chaetomium globosum тa Fusarium 
oxysporum (CgNLR3 і FoNLR5), ніж з іншими 
LTR-невмісними ретротранспозонами з Asper-
gillus; цього не можна пояснити виключно вер-
тикальною еволюцією. Аналіз дивергенції по-
рівняно з віком, а також порівняльний аналіз 
еволюційних темпів для функціональних генів і 

описаних елементів підтвердили наявність упо-
вільнюючого впливу на еволюційні темпи, який 
завжди супроводжує можливі ГПГ (рис. 15.2) 
(Novikova et al., 2008).

Таким чином, як свідчать накопичені ре-
зультати досліджень, значну частину яких наве-
дено і проаналізовано в огляді (Novikova et al., 
2009), горизонтальне перенесення генів (ГПГ) 
LTR-невмісних ретротранспозонів, очевидно, є 
не просто артефактом аналізу, як припускали ра-
ніше. LTR-невмісні ретротранспозони фактично 
можуть переноситися горизонтально, хоча це 
рідкісний процес порівняно з іншими типами 
транспозабельних елементів. Для евкаріотних 
МГЕ справжні механізми горизонтального пе-
ренесення ще не відомі, оскільки неможливо 
показати експериментально, яким чином ГПГ 
відбувається. Потенційними векторами гори-
зонтального перенесення, як уже згадано вище, 
можуть бути паразити, симбіонти, бактерії, ві-
руси чи й самі «чужинні» нуклеїнові кислоти 
(Keeling, Palmer, 2008; Карпова, Малюта, 2011). 
Існує думка, що завдяки мобільним елементам 
генофонди всіх організмів об’єднані в загальний 
генофонд живої природи (посилання див. в огля-
ді: Карпова, Малюта, 2011).

Рис. 15.2. Дивергенція LTR-невмісних ретротранспозонів у процесі еволюції. Підраховано відстані за амінокислотними 
послідовностями на основі послідовностей домену повномірної зворотної транскриптази (RT) (за: Novikova et al., 2009)
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Розділ 16. ФУНКЦІОНАЛЬНЕ ЗНАЧЕННЯ МГЕ. ПІДСУМОК
Барбара МакКлінток відкрила мобільні ге-

нетичні елементи в 1940-х роках, вивчаючи ку-
курудзу. За цю роботу у 1983 р. вона отримала 
Нобелівську премію з медицини. Вона побачи-
ла, що характер кольору зерен кукурудзи зміню-
вався за різних схрещувань й інтерпретувала ре-
зультати своїх експериментів регуляцією генної 
активності такими собі «контролюючими еле-
ментами», що мають здатність переміщуватися з 
місця на місце на хромосомах. У міру того, як ці 
елементи рухаються, коли клітини діляться і про-
ліферують, вони викликають мутації генів лише 
в деяких клітинах — зміни кольору пов’язані з 
їх впливом на гени пігментації. Основ ний ви-
сновок Б. МакКлінток полягав у такому: «конт-
ролюючі елементи» мають великий вплив на 
розвиток організмів. Відкриття у 1970-х роках 
того, що бактерії, дріжджі і плодові мушки ма-
ють ДНК-елементи, здатні рухатися (зніматися з 
місця і вставлятися деінде в геномі), спонукало 
до експериментів, результати яких ідентифікува-
ли рухливі елементи як головні складові геному 
(подробиці див. у розділі 1).

Найхарактернішими для дії МГЕ є соматич-
ні мутації, але ці елементи індукують мутації та-
кож у генах зародкової лінії, приводячи до спад-
кових генетичних змін. Інтерес до МГЕ зростав і 
далі в міру того, як ставав відомий склад різних 
геномів і з’ясувалося, що практично більша час-
тина геномної ДНК складається із МГЕ. Але тоді 
їх роль у генній регуляції не була відома. Наразі 
МГЕ вважаються головним компонентом біль-
шості геномів, а уявлення Б. МакКлінток про те, 
що вони можуть контролювати генну активність, 
повністю підтвердилися.

Наразі відомо, що наявність мобільних ге-
номних елементів у геномах евкаріотів приво-
дить до низки різноманітних генетичних наслід-
ків. Найвідомішими серед них на сьогодні є:

• переміщення і вбудовування мобільних елемен-
тів у гени може викликати мутації. Величез-
на, а може й переважна, кількість «спонтан-
них» мутацій — це наслідок інсерцій МГЕ. 
Вбудовуючись у ген, мобільний елемент може 
пошкодити екзон, «розірвавши» його. У тако-
му випадку ген буде позбавлений можливості 

кодувати білок. Влучаючи у ділянку промо-
торів чи енхансерів, мобільний елемент може 
пошкодити регуляторну зону гена. Інсерція 
у ділянку інтрона може виявитися нешкідли-
вою, оскільки вся послідовність інтрона ра-
зом з мобільним елементом буде вирізана під 
час процесингу мРНК, а сусідні екзони без-
перешкодно можуть сплайсуватися. Якщо ж 
транспозон вбудовується у ділянку інтронів, 
яка контролює процес сплайсингу, може від-
бутися мутація. Найтиповіший приклад — це 
розробка експериментальних схем, які до-
зволяють отримувати велику кількість му-
тацій у дрозофіли, індукованих мобільними 
Р-елементами, причому інсерція присутня 
у мутантів у єдиному екземплярі (детальніше 
див.: Жимулев, 2003, розділ 6.7). Стосовно 
рослин дані подібних експериментів наведе-
но в розділах 9–11;

• зміна стану активності генів. Довгі кінцеві 
повтори (ДКП або LTRs) є промоторами ре-
тротранспозона, причому як LTR, так і сам 
ретротранспозон містять нуклеотидні послі-
довності, що є енхансерами транскрипції. То-
му переміщення цих сигналів у геномі може 
змінювати регуляцію активності генів. На-
приклад, якщо мобільний елемент виявився 
біля «мовчазного» гена, то результатом може 
бути його експресія. Стосовно ретротранспо-
зонів особливі можливості для перенесення і 
зміни регуляторних сигналів виникають тоді, 
коли сам елемент видаляється за рахунок 
кросинговеру між LTR з ідентичними послі-
довностями (рис. 16.1, а), внаслідок чого збе-
рігається лише один ДКП (solo-LTR) на місці 
вбудови ретротранспозона. Це явище особли-
во поширене в клітинах дріжджів. Установле-
но, що такі поодинокі LTR істотно впливають 
на регуляторні системи клітини дріжджів. 
Відомі й інші механізми епігенетичної регу-
ляції ознак (Голубовский, 2001; Lisch, 2009);

• формування хромосомних перебудов. Внаслі-
док кросинговеру між однаково орієнтовани-
ми мобільними елементами виникає делеція 
і дуплікація матеріалу, розташованого між 
інсерціями (рис. 16.1, б). Якщо ж інсерції орі-
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єнтовані в протилежних напрямках, виникає 
інверсія (рис. 16.1, в) (див. також: Belyaev et 
al., 2010);

• формування структури хромосом, включа-
ючи центромери, теломери. Найвідоміший 
приклад стосовно теломер — це дрозофіла, 
у якої відсутня теломеразна «машина», але 
кінці ДНК подовжуються за рахунок перемі-
щень ретротранспозонів (Голубовский, 2001; 
Lisch, 2009; Neumann et al., 2011) (див. також: 
Жимулев, 2003, розділ 9.6);

• участь у горизонтальному перенесенні генів. 
Інфекційні ретровіруси здатні заражати орга-
нізми, що належать до різних видів, і пере-
носити власний генетичний матеріал, утво-
рюючи копії ДНК, що вбудовуються у геном. 
Саме таким шляхом могли поширюватися 
ретротранспозони. Цей спосіб передачі генів 
отримав назву горизонтального на відміну 
від вертикального успадкування із покоління 
у покоління. Наприклад, широке поширення 
транспозона mariner серед філогенетично 
віддалених груп комах може свідчити про 
повторні переходи даного елемента від виду 
до виду. Зокрема, один із ретротранспозо-
нів дрозофіли, а саме gypsy, як виявилося, 
є справжнім ретровірусом: шляхом ін’єкції 
або згодовування вірусних часточок вдається 
заразити мух, які не несуть ці транспозони. 
Стосовно рослин такі приклади наведено 
в розділі 15;

• регуляція статі і вплив на мейоз тощо.
Ці й інші генетичні та епігенетичні ефекти 

зумовили широке застосування транспозонів 
для прикладних завдань — для трансформації 
у евкаріотів, клонування генів, пошуку енхансе-
рів тощо. Прикладні аспекти застосування рух-
ливих генетичних елементів розглянуто у на-
ступній частині книги.Рис. 16.1. Виникнення рухомого промотору шляхом 

кросинговеру між двома LTRs (а), делеції та дуплікації 
завдяки кросинговеру між орієнтованими в один бік 
мобільними елементами (б) або інверсії завдяки кросин-
говеру між протилежно орієнтованими елементами (в)

(за: Жимулев, 2003)

а

б

в
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Рухомі генетичні елементи (транспозони) 
можливо застосовувати у багатьох напрямах 
сучасних генетичних і біотехнологічних до-
сліджень. Найтиповішими прикладами таких 
використань є інсерційний (транспозоновий) 
мутагенез, маніпуляції з геномом, трансгенез, 
функціональні дослідження геному, генна тера-
пія тощо (подробиці див.: Pajunen et al., 2010). 
Останнім часом значного поширення набуло за-
стосування мобільних елементів, особливо ре-
тротранспозонів, для створення молекулярних 
маркерів, які широко застосовують для аналізу 
генетичного різноманіття і варіабельності гено-
му у прикладній генетиці, філогенетиці, молеку-
лярній екогенетиці тощо (Сиволап и др., 2011; 
Kalendar, 2011).

Мобільні елементи є зручним інструментом 
геноміки рослин, що застосовується для марку-

вання і наступного клонування генів рослин, ви-
вчення їх структурної організації і подальшого 
перенесення методами генної інженерії (Овча-
ренко та ін., 2006; Ayliffe et al., 2007; Todorovska, 
2007; Qu et al., 2008; Böhmdorfer et al., 2010). Це 
має важливе значення для вирішення низки як 
фундаментальних, так і прикладних завдань. 
Для вирішення згаданих прикладних завдань, 
а також для успішного використання рухомих 
елементів геному як молекулярних маркерів, 
перш за все у філогенетиці і молекулярній еко-
логії, виявлення активних транспозонів та/або 
способів активації прихованих (неактивних) 
транспозонів було і є актуальним завданням.

У цій частині представлено аналіз резуль-
татів досліджень із застосуванням рухомих еле-
ментів геному переважно для вирішення деяких 
проблем прикладного характеру.

Ч а с т и н а  ІІІ
ПРИКЛАДНІ АСПЕКТИ
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Розділ 17. УМОВИ І ФАКТОРИ КЛОНУВАННЯ ГЕНІВ
І КОНТРОЛЮ ТРАНСПОЗИЦІЇ

Необхідною умовою клонування генів за 
допомогою МГЕ є можливість контролю за про-
цесом транспозиції. Як низька, так і занадто ви-
сока частота транспозиції є небажаною, оскіль-
ки в першому випадку потрібно буде докласти 
знач них зусиль для отримання інсерційних му-
тантів, а в другому — велика кількість копій 
та їх постійне переміщення значно ускладнять 
можливість молекулярного аналізу та інтерпре-
тації отриманих результатів.

Існує зворотна залежність між рівнем мети-
лювання цитозину геномної ДНК і активністю 
мобільних елементів. Активність транспозонів 
зростає на ранніх стадіях онтогенезу рослин, 
коли відбувається стирання і перенастроювання 
структури метилювання геному (Mckenzie et al., 
2002; Kohli et al., 2004). Продовження стану гіпо-
метилювання може значно збільшувати частоту 
транспозиції, що може бути корисним у деяких 
випадках за мічення транспозонів для їх подаль-
шого клонування. Зокрема, показано, що часто-
та транспозиції мобільного елемента Ac у рос-
линах рису, отриманих з насіння, була у 9 разів 
нижчою, ніж у рослин-регенерантів, отриманих 
у культурі тканин, де клітини підлягали дедифе-
ренціюванню. Крім того, і частота транспозицій 
у незчеплені сайти була значно вищою у рослин-
регенерантів (Kohli et al., 2004).

Здатність до транспозиції часто залежить від 
хромосомного локусу. Позиційний ефект впли-
ває на стан метилювання кінців транспозона, 
а не на активність транспозази. Метилювання 
ДНК кінців мобільного елемента, яке залежить 
від хромосомної локалізації, пригнічує ексци-
зійну активність. У тих випадках, коли транспо-
зони представлені у геномі низкою незалежних 
копій з ідентичною структурою, але різною ло-
калізацією, їх здатність до транспозиції може 
відрізнятися на порядки, наприклад, у 100 разів 
(Kitamura et al., 2001).

Для контролю часу експозиції за транспо-
зонового мічення генів було розроблено систе-
му INAc (inducible activator) з використанням 
індуцибельних промоторів, зокрема таких, як 
PR-1a-промотор, що індукується саліциловою 
кислотою (Charng et al., 2000).

Нещодавно розроблено нову універсальну 
методологічну основу для аналізу частоти транс-
позиції in vivo мобільних елементів класу ІІ, 
тобто ДНК-транспозонів (Pajunen et al., 2010). 
Принципи цієї методології полягають у тому, 
що клонування кінців транспозонів і спорідне-
ного гена транспозази у три послідовних етапи 
у кожній конкретній транспозонній системі ге-
нерує багатофункціональну плазміду, яка здійс-
нює індуцибельну експресію гена транспозази 
і включає мобілізабельний репортерний транс-
позон, що містить lacZ. За аналізу переміщен-
ня процеси транспозиції реєструються як голу-
бі мікроколонії у вигляді сосочків, що ростуть 
на індикаторних платівках між білуватими ко-
лоніями Escherichia coli. Використовуючи різні 
мутанти транспозази MuA, розроблено метод із 
застосуванням бактеріофага Mu як тест-моделі. 
Розроблений метод дозволяє проводити простий 
скринінг гіпер- чи гіпоактивних транспозазних 
мутантів незалежно від вихідного рівня актив-
ності (дикого типу). Розроблені універсальні 
принципи папіляційного (сосочкового) аналізу 
можуть бути застосовані для вивчення багатьох 
мобільних елементів. Їх можна використовувати 
у механістичних дослідженнях транспозиції і для 
скринінгу чи ретельного вивчення транспозазних 
мутантів і генів, що кодують фактори хазяїна.

Розроблено також підхід для отримання по-
пуляцій високогетерозиготних рослин з неза-
лежними інсерціями транспозонів без прохо-
дження генеративної стадії, що є актуальним 
для клонально розмножуваних рослин — пло-
дових дерев, картоплі тощо. Було застосовано 
метод культури протопластів для відбору окре-
мих клітин і подальшої регенерації рослин із 
соматичними транспозиціями, придатних для 
клонування генів. Вихідний генотип при цьому 
може зберігатися без змін (Enckwort et al., 2000). 
Методи культури in vitro було також використа-
но для підвищення виходу рослин з герміналь-
ними ексцизіями у видів, у яких активність МГЕ 
є низькою (Mckenzie et al., 2002). У цих дослі-
дах використання процесів калюсоутворення 
та регенерації пагонів у селективних умовах 
дозволило отримати гермінальні ексцизії у бро-
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Рис. 17.1. Ретротранспозон Tto1 містить два довгих термінальних повтори (LTRs), що фланкують центральну від-
криту рамку зчитування, кодуючи білки, необхідні для переміщення

Сконструйований елемент iTto, присутній в T-DNA векторі pERnewTto (a), має b-естрадіол-індуцибельний промотор, який за-
міщує 5′-промотор LTR і містить два інтрони (чорні прямокутники). Промоторні послідовності та інтрони не передаються 
зворотно-транскрибованим копіям (б), що дозволяє відрізняти вихідну копію від зворотних транскриптів. P — ДНК із b-естрадіол-
індукованих рослин була використана як матриця для ПЛР. М — маркер розміру ДНК (кроки — 100 нт). Діагностична ПЛР дозво-
ляє швидко генотипувати рослини (в). Доріжка 1 — ДНК із трансгенної лінії iTto (немає індукції); доріжка 2 — ДНК із нетранс-
формованої рослини Col-0; доріжка 3 — ДНК із рослини з транспозицією після ауткросингу вихідної копії iTto; доріжка 4 — ДНК 
індукованої рослини з трансгеном iTto; доріжка 5 — негативний контроль без ДНК. M — смуги маркерів молекулярних розмірів 
на агарозному гелі (розмір вказано справа). Характер доріжки 4 не дозволяє відрізняти позахромосомну кДНК від щойно інтегро-
ваних копій, у той час як характер доріжки 3 є характерним для копій Tto1 кДНК, вбудованих у геном (за: Böhmdorfer et al., 2010)

колі Brassica oleracea var. italica. Це можливо 
пояснити підвищенням активності транспозона 
за дедиференціювання та впливом селективного 
тиску під час регенерації.

На основі ретротранспозона тютюну Tto1 
сконструйовано новий елемент — іTto, транспо-
зиція якого запускається індуцибельним про-
мотором. (Спочатку створили індуцибельний 

вектор на основі β-естрадіол-індуцибельного 
промотора (вектор pER8).) Сконструйований 
елемент іTto за індукції β-естрадіолом формує 
біологічно активну молекулу мРНК. У резуль-
таті зворотної транскрипції копії транспозонів, 
отримані від іTto, були ідентичними природно-
му елементу тютюну Tto1 — за сплайсингу ви-
даляються інтрони, а завдяки процесу зворотної 

а

б

в
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транскрипції індуцибельний промотор заміщу-
ється повномірним LTR (рис. 17.1).

Транскрипція Tto1 за допомогою індуцибель-
ного промотору приводить до появи у рослинній 
тканині позахромосомної кДНК. З метою інте-
грації кДНК у генеративні клітини арабідопсиса 
застосували сконструйований вектор pERnewTto 
й індукували іTto в апікальній меристемі пророс-
тків (ця тканина є вихідною як для соматичних 
клітин, так і для гамет) β-естрадіолом. Із 70 до-
сліджених рослин арабідопсиса три мали ознаки 
присутності кДНК Tto1, ці рослини давали по-
томство з новими вставками Tto1. Було показано, 
що іTto вставляється, переважно, в активно транс-
крибовані ділянки геному, подібно тому, як це 
відбувається для явища транспозиції Tto1 у куль-
турі тканин (Böhmdorfer et al., 2005). Посттрас-
ляційні етапи виявилися ідентичними для Tto1 і 
модифікованого елемента іTto. Порівняння транс-
позиції, виявленої у даному дослідженні в апі-
кальній меристемі інтактних рослин, й індук-
ція у калюсному матеріалі показали їх близьку 
за рівнем ефективність (Böhmdorfer et al., 2010).

Таким чином, автори застосували підходи 
синтетичної біології для функціонального аналі-

зу LTR-вмісного ретротранспозона Tto1 з мож-
ливим використанням цього елемента для інсер-
ційного мутагенезу. Особливості цього підходу 
такі:

• з метою зниження рівня індукованого по-
вторами (repeat-induced) сайленсингу, який 
у нормі репресує активність МГЕ, у гетеро-
логічний вид рослин (A. thaliana) було введе-
но єдину копію елемента тютюну Tto1;

• елемент був устаткований індуцибельним 
промотором, що дозволяє індукувати актив-
ність елемента за бажанням експериментато-
ра й у певних клітинних лініях;

• для полегшення виявлення транспозуючих 
копій сконструйований елемент містить ін-
трони.
Показано, що індуцибельна ретротранспо-

зиція при застосуванні сконструйованого ретро-
транспозона Tto1 може бути викликана у ціліс-
них (інтактних) рослин з «диким» генотипом. 
Це надає нові можливості як для подальшого ви-
вчення особливостей процесу транспозиції, так 
і для дослідження елемента іTto як інсерційно-
го мутагена без застосування індукуючих умов 
культури тканин (Böhmdorfer et al., 2010).
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Розділ 18. ТРАНСПОЗОНОВИЙ МУТАГЕНЕЗ
Мобільні генетичні елементи широко за-

стосовують як інсерційні мутагени у функціо-
нальній геноміці, чому сприяє можливість вико-
ристання їхніх послідовностей як молекулярних 
проб для прямого клонування мутованих генів. 
Для мобільних елементів Ac/Ds, En/Spm, Tam3 і 
Tag1 показано здатність до ефективної транспо-
зиції у низки видів, зокрема у таких модельних 
рослин, як A. thaliana і N. tabacum. У досліджен-
нях з мічення та клонування генів використову-
вали види як з високоактивними ендогенними 
транспозонними системами, наприклад кукуру-
дзу Zea mays (Fedoroff et al., 1984, 2004) і ротики 
садові Antirrhinum majus (Luo et al., 1991), так і 
ті, в які мобільні елементи кукурудзи вносили 
шляхом трансформації, наприклад арабідопсис, 
різні види тютюнів тощо.

Транспозоновий мутагенез має низку пере-
ваг порівняно з тим, який проводиться за допо-
могою Т-ДНК агробактерій, зокрема таких:

• непотрібним стає створення величезної кіль-
кості незалежних трансформантів;

• можливе отримання ревертантів за реакти-
вації транспозона, що важливо для підтвер-
дження того, що ген було марковано.
Вперше можливість транспозиції гетероло-

гічного транспозона Ac було показано на тютюні, 
що започаткувало велику кількість подібних до-
сліджень (Baker et al., 1986; див. також таблицю 
в огляді: Овчаренко та ін., 2006). Перші спроби 
полягали у введенні транспозонів, клонованих 
від кукурудзи. Однак, на відміну від тютюну, де 
транспозон мав високу активність, для інших ви-
дів характерною була низька частота транспози-
ції. Не було розроблено методу селекції рослин з 
переміщеними транспозонами, особливо важко 
було ідентифікувати нові мутації у поліплоїдних 
видів. Тому розроблено низку удосконалень, які 
дозволили застосувати транспозонові системи 
на різних видах рослин.

Першим удосконаленням при розробці 
ефективної транспозонової системи було вве-
дення зручних маркерних генів, які дозволили 
відстежувати і відбирати транспозиційні події. 
Транспозон у цій системі був розміщений у ді-
лянці, що не транслюється, між промотором і 
власне маркерним геном. Транспозиція приво-

дить до експресії гена. Для візуалізації процесу 
транспозиції як маркерні застосовували гени 
β-глюкуронідази та стійкості до антибіотиків і 
гербіцидів. Ефективність таких конструкцій по-
казано у роботі (Yang et al., 1993). Автори вва-
жають, що частота транспозиції Ac/Ds-системи 
у латуці (Lactuca sativa) була дуже низькою, 
оскільки конструкції, в яких не було генів для 
селекції ексцизії, не дозволили виявити жодного 
явища транспозиції. За використання конструк-
цій, які дозволяли проводити селекцію ексцизій 
цих подій, частота ексцизії мобільного елемента 
у латуці становила від 42,0 % (Ac) до 82 % (Ds) 
(див.: Овчаренко та ін., 2006).

Більшість маркерних генів не є клітиноспе-
цифічними (наприклад, гени стійкості) або ме-
тоди виявлення їх активності деструктивні для 
рослини (ензиматичний тест на виявлення ак-
тивності β-глюкуронідази), що перешкоджає 
отриманню регенерантів з незалежними транс-
позиціями з однієї рослини-трансформанта. Клі-
тинна специфічність деяких генів (наприклад, 
spt) може змінюватися залежно від виду і навіть 
фази розвитку рослини. Наприклад, у броколі 
Brassica oleracea var. іtalica, на відміну від тютю-
ну й арабідопсиса, ген spt є клітино-специфічним 
лише для калюсів, а не для регенерованих паго-
нів. Однак є дані про те, що розроблено систе-
ми прижиттєвого виявлення соматичної ексцизії 
у трансформантів з використанням генів gfp (зе-
леного флюоресцентного білка медузи) або LucA 
(люциферази світляка). Ці методи дозволяють 
отримувати лінії з незалежними транспозицій-
ними подіями з єдиної трансформованої рослини 
у тих видів, де транспозони мають високу актив-
ність у соматичних тканинах і можлива регенера-
ція з цих тканин (цит. за: Овчаренко та ін., 2006).

Подальші удосконалення полягали у засто-
суванні двокомпонентних систем транспозонів, 
де неавтономний елемент (Ds або I/dSpm) ви-
користовують як транспозон-мітку, тоді як авто-
номний елемент (Ac або Spm) надає транспозазу. 
Іноді, для полегшення подальших аналізів, авто-
номний елемент модифікують таким чином, що 
він діє тільки як джерело транспозази і не здатний 
до власного переміщення. Для цього, як правило, 
делетують один з кінцевих повторів елемента.
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Двокомпонентні системи мають такі перева-
ги перед однокомпонентними:

• у неавтономний елемент може бути введено 
селективний ген, який практично не впли-
ває на активність транспозона, але дозволяє 
проводити селекцію на наявність мобільно-
го елемента у геномі, швидку ідентифікацію 
потомства, що несе вставку транспозона, та 
виявити косегрегацію транспозона і мутант-
ного фенотипу в нащадків (перший крок при 
доведенні того, що ген марковано);

• при клонуванні генів джерело транспозази і 
сам транспозон можуть бути розділені за се-
грегації, транспозон у цьому випадку стабі-
лізується. Стабільний транспозон може бути 
використаний як мітка при клонуванні му-
тованого гена. Крім того, стабілізація транс-
позона попереджає мутації генів унаслідок 
утворення так званих «слідів» (footprints), по-
слідовностей з кількох пар нуклеотидів, які 
залишаються на попередньому місці розта-
шування транспозона після його переміщен-
ня. Гени з такими мутаціями неактивні, але 
їх неможливо клонувати через те, що вони 
не марковані транспозоном.
У цьому полягають переваги використання 

неавтономного елемента двокомпонентної сис-
теми перед автономним, який створює неста-
більні мутації, бо може переміщуватися.

Ще одним удосконаленням було викорис-
тання сильних промоторів для гена транспозази 
(p35S, pNOS). Використання 35S-промотора ві-
русу мозаїки цвітної капусти підвищило рівень 
експресії транспозази, привело до зростання 
частоти транспозиції. Детальніше це питання 
транспозонового мутагенезу розглянуто в огляді 
(Sundaresan, 1996).

Мобільні генетичні елементи вводили до ге-
терологічних видів за допомогою різноманітних 
методів генетичної трансформації (як правило, 
агробактеріальної, з використанням Agrobacterium 
tumefaciens та A. rhizogenes), іноді прямої. Викорис-
тання методу прямої трансформації за введення 
гетерологічних транспозонів має низку недоліків:

• вбудовується більше однієї копії Т-ДНК, що 
ускладнює молекулярний аналіз;

• можливе вбудовування пошкодженої Т-ДНК, 
що призведе до експресії маркерного гена за 
відсутності транспозиції;

• можлива гомологічна рекомбінація.
Пізніше було запропоновано метод введення 

гетерологічних транспозонів у рослини видів, 
які важко трансформувати, шляхом соматичної 
гібридизації раніше трансформованого виду-
донора транспозона з видом-реципієнтом. Ефек-
тивність використання цього методу потребує 
подальших досліджень (див огляд: Овчаренко та 
ін., 2006, а також: Böhmdorfer et al., 2010).
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Розділ 19. РЕТРОТРАНСПОЗОННІ ВЕКТОРНІ СИСТЕМИ
ДЛЯ ГЕНЕТИЧНОЇ ІНЖЕНЕРІЇ

Ретротранспозони є численними складни-
ками рослинних геномів, і хоча деякі рослинні 
ретротранспозони використовуються як інсер-
ційні мутагени, ці мобільні генетичні елементи 
до останнього часу мало застосовувалися для 
маніпуляцій із рослинним геномом. У хребетних 
і дріжджів ретротранспозони і ретровіруси за-
звичай змінюються, переносячи додаткові гени, 
які копіюються у комплементарну ДНК (кДНК) 
шляхом зворотної транскрипції. Інтеграція кДНК 
приводить до перенесення генів, а рекомбінація 
кДНК із гомологічними хромосомними послі-
довностями може створювати спрямовані генні 
модифікаціїї. Тому рослинні вектори на основі 
ретротранспозонів відкривають нові можливос-
ті для конструювання рослинного геному (див.: 
Todorovska, 2007; Böhmdorfer et al., 2010).

Такі вектори можуть бути:
• важливим додатковим інструментом отри-
мання трансгенних рослин лише з чітко ви-
значеними вставками чужинної ДНК, що є 

однією з необхідних умов забезпечення біо-
безпеки і комерціалізації;

• зручним інструментом перенесення генів, що 
може усунути деякі проблеми нині застосову-
ваних методів трансформації;

• крім того, на відміну від тварин, рослини не 
відокремлюють лінію генеративних клітин, 
й інфіковані соматичні клітини можуть дати 
початок органам квітки і насінню.
Однак, перш ніж широко застосувати ретро-

транспозони як вектори у генетичній трансфор-
мації, важливо правильно оцінювати можливість 
безпечного використання трансгенних рослин, 
а для цього треба чітко знати, як ці ретротранс-
позони впливають на процеси міжвидового по-
току генів у природі. На додаток до викладено-
го у розділі 3.3 розглянемо деякі відомі аспекти 
життєвого циклу і механізми, що регулюють екс-
пресію ретротранспозонів і їх зв’язок із деякими 
клітинними процесами у рослин.

19.1. Деякі аспекти біології LTR-вмісних ретротранспозонів

Транспозони, які містять довгі кінцеві по-
втори (ДКП) — LTR-вмісні ретротранспозони, 
є мобільними генетичними елементами, що 
реплікуються шляхом зворотної транскрипції 
посередника — матричної, або інформаційної, 
РНК (мРНК). Оскільки LTR-вмісні ретротранс-
позони і ретровіруси подібні за своєю генетич-
ною організацією і механізмом реплікації, у су-
купності їх називають ретроелементами (див. 
розділ 3). Довгі кінцеві повтори (LTRs) визнача-
ють межі вставок ретроелемента і містять про-
мотори і термінатори транскрипції, необхідні 
для створення мРНК ретроелемента. На 5′- та 3′-
кінцях LTRs містяться праймер-зв’язувальний 
сайт (primer binding site — PBS) і поліпуринова 
ділянка (polypurine tract — PPT) відповідно, що 
слугують сайтами затравки для зворотної транс-
крипції. Усі ретроелементи мають два спільних 
гени: GAG кодує білки, що формують віру-
си чи вірусоподібні часточки (ВПЧ або VLPs 
від virus-like particles), а ген POL кодує три 
ферменти, а саме: зворотну транс криптазу (re-

verse transcriptase — RT), інтегразу (IN) і проте-
азу (PR).

Реплікація ретроелемента починається із 
синтезу мРНК рухомого елемента, яка транслю-
ється у білок, а також слугує матрицею для зво-
ротної транскрипції в кДНК. Після трансляції 
GAG формує віруси чи вірусоподібні часточки 
(VLPs), в які запаковуються мРНК ретроелемен-
та і продукти гена POL. Зворотна транскрипція 
за допомогою RT ініціюється у праймер-зв’язу-
вальному сайті (PBS) із застосуванням кодова-
ної хазяїном транспортної РНК або праймера, 
що походить від тРНК. Синтез мінус-ланцюга 
ДНК іде від PBS до 5′-кінця мРНК, генерую-
чи сильну (strong) стоп-ДНК мінус-ланцюга. 
З причини надлишку послідовностей між 5′- тa 
3′-LTRs сильна стоп-ДНК «стрибає» до 3′-кінця 
тієї самої або іншої мРНК, спарюючись із комп-
лементарними послідовностями. Потім синтез 
ДНК іде до 5′-кінця мРНК, завершуючи синтез 
мінус-ланцюга. Завдяки РНКазній активності 
RT видаляє РНК із гібриду РНК-ДНК, за винят-
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ком РНК, спареної із поліпуриновою ділянкою 
(PPT), яка слугує як праймер плюс-ланцюга. 
Коли ДНК плюс-ланцюга досягає кінця матри-
ці, вона зазнає другого стрибка, спарюючись із 
послідовностями на 5′-кінці кДНК. Завершення 
синтезу плюс-ланцюга генерує повномірну, дво-
ланцюгову кДНК, що є субстратом для інтегра-
ції. кДНК переноситься в ядро інтеграційним 
комплексом, основним компонентом якого є ін-
теграза. Інтеграза розрізає ДНК і вставляє кДНК 
у геном хазяїна.

Здатність каталізувати інтеграцію кДНК ро-
бить ретроелементи хорошим знаряддям для пе-
ренесення генів (Miller, 1997; Hou et al., 2010). 
Системи перенесення генів на основі ретроеле-
ментів використовують, як правило, двокомпо-
нентну стратегію. Один із компонентів — це 
вектор перенесення, який містить чужинний ген 
для доставки у геном хазяїна. Вектор перенесен-
ня має також усі cis-регуляторні послідовнос-
ті, необхідні для високоефективної реплікації. 
Другим компонентом є допоміжний (хелпер-
ний — від helper) ретроелемент, який постав-
ляє необхідні білки, необхідні для реплікації in 
trans. Якщо клітина експресує як хелперні, так 
і векторні елементи, формуються функціональ-
ні реплікативні посередники. У разі ретровіру-
сів цими посередниками є вірусні частинки, що 
можуть бути зібрані і використані для інфекції 
клітин чи тканин, щоб перенести цільовий ген. 
У разі ретротранспозонів посередниками реплі-
кації є VLPs, що містять копію мРНК векторного 
ретроелемента. Ця мРНК зворотно транскрибу-

ється у кДНК, яка потім може інтегрувати чи ре-
комбінувати з геномом хазяїна.

Двокомпонентні ретровірусні векторні сис-
теми завдяки їх здатності підтримувати постій-
ну довготермінову експресію трансгена широко 
застосовують для перенесення генів, зокрема 
у клітини людини (див.: Miller, 1997). Двоком-
понентні ретротранспозонні системи перене-
сення генів розроблені також для дріжджів, 
дротянок, що розмножуються брунькуванням 
(Xu, Boeke, 1990); однак для інших евкаріотів 
двокомпонентні вектори на основі ретротранс-
позонів для перенесення генів застосовують
рідко. 

Особливо багато LTR-вмісних ретротранс-
позонів міститься у рослинних геномах, а пер-
шим описаним транскрипційно компетентним 
рослинним транспозоном був елемент Tnt1, зна-
йдений у тютюну (Grandbastien et al., 1989). Мо-
більність Tnt1 значно підвищується за дії таких 
стресових чинників, як фактори ізоляції прото-
пластів, умови культури тканин, атака патогену 
(Grandbastien et al., 1989, 2005). Наприклад, що-
йно транспозовані копії Tnt1 виявлено у майже 
25 % рослин тютюну, що регенерували з культу-
ри протопластів. Рухомі елементи Tnt1 інтегру-
ють переважно у кодуючих чи поблизу кодую-
чих послідовностей, і ці вставки, як правило, 
добре сприймаються хазяїном (Le et al., 2007). 
Крім того, елементи Tnt1 мають високу транспо-
зиційну компетентність у різних видів рослин, 
таких як арабідопсис, конюшина, латук Lactuca 
sativa та ін.

19.2. Розробка векторної системи на основі ретротранспозона Tnt1

Розглянемо особливості векторної системи 
на основі ретротранспозона Tnt1, що призначена 
для реплікації і доставки чужинних генів у цільові 
рослини. Розробку індуцибельного ретроелемен-
та на основі Tto1 для можливого використання 
в інсерційному мутагенезі розглянуто у розді-
лі 18 (див. також: Böhmdorfer et al., 2010). Век-
тори перенесення Tnt1 (міні-Tnt1 елементи) скон-
струйовані шляхом заміщення більшої частини 
кодувальної послідовності елемента Tnt1 селек-
тивним маркером неоміцинфосфотрансферазою 
NPTII. Кодовані Tnt1 генні продукти, необхідні 
для транспозиції, поставляються in trans ендоген-

ними елементами Tnt1, експресія яких індукуєть-
ся виділенням протопластів. Елементи міні-Tnt1, 
у яких немає функціональних генних продуктів, 
можуть бути ефективно доповнені in trans ендо-
генними хелперними Tnt1-елементами. У резуль-
таті було показано, що подібно до ретровірусів 
хребетних LTR-вмісні ретротранспозони можна 
сконструювати так, щоб вони були ефективними 
для перенесення генів у рослин. Розглянемо особ-
ливості такого конструювання на прикладі ре-
зультатів, викладених у роботі (Hou et al., 2010).

Спочатку ретротранспозон Tnt1 був амплі-
фікований за допомогою ПЛР із геномної ДНК 
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тютюну і модифікований за допомогою оліго-
нуклеотид-спрямованого мутагенезу так, що 
він був ідентичний опублікованій послідовнос-
ті Tnt1 (GenBank інвентарний номер X13777). 
Вектор міні-Tnt1 сконструйовано з повними 
послідовностями LTRs на 5′- тa 3′-кінцях, що 
забезпечує конструкцію сайтами ініціації і за-
кінчення транс крипції, відповідно (рис. 19.1). 
Послідовності, що входять до складу перших 
315 п. н. GAG, включено у 5′-внутрішній домен 
елемента Tnt1. Включено також послідовності 
некодувального внутрішнього домену побли-
зу 3′-LTR. Послідовності внутрішнього домену 
мають містити цис-діючі елементи (наприклад, 
сайти затравки), необхідні для зворотної транс-
крипції. Отримано модифіковану версію міні-
вектора, у якого 5′-ділянка 5′-LTR (U3) була за-

мінена на 35S-промотор вірусу мозаїки цвітної 
капусти, який забезпечує конститутивну експре-
сію міні-Tnt1. Цей міні-вектор названо 35S-мі-
ні-Tnt1.

В обидва міні-вектори, сконструйовані на 
основі елемента Tnt1, було вставлено ген NPTII 
з нопалінсинтазним (NOS) промотором. Рослин-
ні клітини, що експресують NPTII, є канаміцин-
стійкими. Ген NPTII містить також штучний 
інтрон розміром 85 п. н. (AI), який перебуває 
у тій же орієнтації, що і міні-Tnt1-транскрипт. 
Якщо міні-вектори Tnt1 переносяться у прото-
пласти тютюну, ендогенні елементи Tnt1, експре-
сія яких індукується виділенням протопластів, 
дають генні продукти, необхідні для ретротранс-
позиції міні-Tnt1 in trans. Були сконструйовані 
також міні-Tnt1 і 35S-міні-Tnt1 з делеціями PBS, 

Рис. 19.1. Векторна система на основі мобільного елемента міні-Tnt1
Mini-Tnt1 є неавтономним елементом, що містить ген неоміцин фосфотрансферази (NPTII), контрольований нопалін синте-
тазним (NOS) промотором. У кодувальній послідовності NPTII присутній штучний інтрон (AI — чорний прямокутник). По-
слідовності довгих кінцевих повторів (LTRs) показані незафарбованими прямокутниками з чорними трикутниками всере-
дині. 35S-міні-Tnt1 має 35S-промотор вірусу мозаїки цвітної капусти, що заміщує частину 5′-LTR. Праймер-зв’язувальний 
сайт (PBS) і поліпуриновий тракт (PPT) позначені сірими лініями. Нижче 35S-міні-Tnt1 міститься мРНК, що зазнає сплай-
сингу і слугує матрицею для зворотної транскрипції. Справа від 35S-міні-Tnt1 зображено автономний (хелперний) ретро-
транспозон Tnt1, присутній у геномі тютюну. Автономний Tnt1 продукує GAG тa POL у трансположенні, забезпечуючи 
транспозицію мРНК міні-Tnt1. Продукти гена POL містять протеазу (PR), зворотну транскриптазу (RT) та інтегразу (IN). 
Реплікований міні-Tnt1 (внизу рисунка) має кілька особливостей, характерних для транспозиції (цифри): 1 — у нього немає 
інтрона; 2 — він має повний 5′-LTR, який відтворюється під час зворотної транскрипції; 3 — він фланкований дуплікацією 

цільового сайта (сірі послідовності ДНК) (за: Hou et al., 2010)
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що слугували негативними контролями. Оскіль-
ки у таких PBS-мутантів ретротранспозиція 
дріжджового ретротранспозона Ty1 не відбува-
ється, очікувалося, що ці мутанти будуть пору-
шувати транспозицію міні-Tnt1.

Конструкти міні-Tnt1 передбачають три спо-
соби спостереження за зворотною транскрип-
цією і ретротранспозицією (рис. 19.1):

• по-перше, у щойно транспозованих еле-
ментів після сплайсингу мРНК і зворотної 
транс крипції інтрона NPTII може не бути. Це 
дозволяє за допомогою ПЛР відрізняти бать-
ківські елементи від таких потомства;

• по-друге, за транспозиції буде відтворений по-
вний 5′-LTR 35S-міні-Tnt1 елемента, оскіль-

ки U5 із 3′-LTR в мРНК використовується як 
матриця для синтезу U5 у 5′-LTR у елемента, 
який щойно транспозував. Відновлення 5′-
LTR було показано у щойно транспозованого 
35S-Tnt1-елемента арабідопсиса (Luсas et al., 
1995);

• по-третє, якщо міні-Tnt1-елементи зазна-
ють транспозиції, фланковані послідовнос-
ті нових вставок будуть містити характерну 
дуплікацію сайта інтеграції розміром 5 п. н. 
(Grandbastien et al., 1989).
Протопласти тютюну електропорували ок-

ремо з конструктами міні-Tnt1 і 35S-міні-Tnt1 
та з конструктами негативного контролю з PBS-
делеціями (рис. 19.2).

Рис. 19.2. Синтез кДНК міні-Tnt1:
A — схема конструкцій міні-Tnt1, які були введені у протопласти тютюну. Послідовності LTR позначено прямокутниками 
із забарвленими трикутниками. Тонкі сірі лінії позначають місцезнаходження PBS тa PPT. Штучний інтрон (AI) показаний 
малим чорним прямокутником. Для кожної конструкції отримували канаміцин-стійкі калюси (Kanr), які визначали за до-
помогою ПЛР за втратою інтрона у NPTII. Відсоток втрачених інтронів — це число Kanr калюсів із комплементарною 
кДНК (що визначається за відсутністю інтронів), поділене на загальну кількість підрахованих калюсів і помножене на 100. 
Кількість підрахованих процесів вказана у дужках нижче відсотків. Б — типові результати скринінгу за допомогою ПЛР 
втрати інтронів серед Kanr калюсів. Доріжка 1 — маркери молекулярної довжини; доріжка 2 — дані ПЛР із застосуванням 
контрольної матриці, що має інтрон; доріжка 3 — дані ПЛР із застосуванням контрольної матриці без інтрона; доріжки 

4–10 — дані ПЛР із зразків ДНК від окремих Kanr калюсів (за: Hou et al., 2010)
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Було показано, що обидва міні-Tnt1-вектори 
здатні до транспозиції.

Транскрипція ендогенних елементів Tnt1 
активується у процесі виділення протопластів, а 
продукти гена pol, що виробляються ендогенни-
ми елементами Tnt1, можуть виконувати синтез 
кДНК і інтеграцію міні-Tnt1-векторів. У разі за-
стосування вектора міні-Tnt1 з повним 5′-LTR 
процеси транспозиції було виявлено в однієї тре-
тини калюсів, отриманих з протопластів. Якщо 
рослини регенерували із протопластів за відсут-
ності добору, то ендогенні елементи Tnt1 мали 
частоту транспозиції 25 %. У разі застосування 
конструкції із 35S-промотором (35S-міні-Tnt1) 
транспозицію спостерігали у близько 10 % 
транс формованих протопластів. У 35S-міні-Tnt1 
U3-ділянка 5′-LTR була заміщена 35S-промо-
то ром. U3 містить кілька cis-діючих елементів, 
що поводять себе як транскрипційні активатори 
(Grandbastien et al., 2005). Фактично, нативний 
5′-LTR має вищу транскрипційну активність, 
ніж 35S-промотор у тютюну за швидкоплинного 
аналізу експресії. Оскільки транскрипція необ-
хідна для ретротранспозиції, саме вищим рівнем 
транскрипції можна пояснити, чому елемент 
міні-Tnt1 з нативним LTR транспозується з ви-
щою частотою, ніж 35S-міні-Tnt1.

Під час зворотної транскрипції елемента 
Tnt1 має місце матричне переключення. Це під-
тверджується тим, що:

• кДНК синтезувалася з міні-Tnt1 елемен-
тів із PBS-делеціями. Очевидно, що синтез 
кДНК відбувається, коли мінус-ланцюг ДНК, 
сформований ендогенною мРНК Tnt1, пере-
носиться до мРНК міні-Tnt1 із PBS-мута-

цією — відомо, що жодна кДНК не утворю-
ється з конструктів міні-Tnt1 із PBS- тa 
PPT-мутаціями, оскільки PPT необхідна для 
повної зворотної транскрипції;

• один із 5′-LTRs щойно транспозованого 
35S-міні-Tnt1 має додатковий повтор BII в 
U3, який, можливо, утворився із ендогенної 
U3 Tnt1. Крім того, U3 в 3′-LTR того само-
го транспозованого елемента має таку саму 
послідовність, як і у 5′-LTR. Це свідчить про 
те, що мРНК ендогенних елементів Tnt1 тa 
35S-міні-Tnt1 упаковані в одну ВПЧ і що ма-
тричне переключення має місце під час син-
тезу мінус-ланцюга ДНК 35S-міні-Tnt1.
Те, що численні мРНК використовуються під 

час зворотної транскрипції різних LTR-вмісних 
ретроелементів, а рекомбінація і матричне пере-
ключення — звичайне явище, підтверджується й 
тим, що у трибі Triticeae матричне переключен-
ня також має місце під час зворотної транскрип-
ції ретротранспозонів. Ці дані потребують уточ-
нення пояснень того, як виникли деякі складні 
вставки за участі LTR-вмісних ретротранспозо-
нів (див.: Sabot, Shulman, 2007).

Таким чином, у розглянутій експеримен-
тальній системі білки, необхідні для мобілізації 
міні-Tnt1, постачалися ендогенними елементами 
Tnt1. Для використання міні-Tnt1 для інших ви-
дів рослин потрібен хелперний Tnt1-елемент, що 
експресує GAG-POL Tnt1-елемента. Наприклад, 
коли міні-Tnt1-вектори вводили у клітини ара-
бідопсиса разом з конструкцією, що експресує 
гени GAG-POL Tnt1, у цій гетерологічній систе-
мі хелперний Tnt1 ефективно заміщував нативні 
елементи Tnt1 (подробиці див.: Hou et al., 2010).

19.3. Перспективи застосування двокомпонентної системи векторів міні-Tnt1

Інсерційний мутагенез широко застосо-
вують для попереднього генетичного аналізу 
рослин (Kumar, Hirochika, 2001), а найпопуляр-
нішими інсерційними елементами слугують 
T-ДНК агробактерій і транспозони класу ІІ, 
такі як Ac, En/Spm тa Mutator кукурудзи. Од-
нак Т-ДНК є не дуже зручною як інсерційний 
мутаген у рослин з великими геномами, оскіль-
ки вона має тенденцію інтегрувати випадково; 
вона також не може бути використана у рослин, 
які важко трансформувати за допомогою агро-

бактерій. Мобільні генетичні елементи класу ІІ 
транспозують за допомогою механізму «виріж і 
встав» і тому часто створюють нестабільні му-
тації. Ретротранспозон Tnt1 усуває ці обмежен-
ня, оскільки він, по-перше, переважно інтегрує 
в кодувальних послідовностях чи поблизу них, 
а по-друге, і тому, що рухається за допомогою 
механізму «скопіюй і встав».

Повномірні елементи Tnt1 використовува-
ли як інсерційні мутагени у низки видів рослин 
(посилання і подробиці див.: Hou et al., 2010). 
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Вектори міні-Tnt1 можуть бути більше корисни-
ми для генного маркування з кількох причин:

• подібно до нативних Tnt1-елементів, міні-
Tnt1 вставляються у гени чи поблизу генів і 
транспозують з порівнянними частотами;

• міні-Tnt1 можуть бути сконструйовані для 
перенесення гетерологічних генів (напри-
клад, маркерних генів) для полегшення іден-
тифікації клітин, в яких відбулися процеси 
транспозиції;

• з метою блокування транспозиції після транс-
формації хелперні елементи можуть бути ви-
далені шляхом зворотного схрещування (бек-
кросингу);

• половина транспозованих міні-Tnt1-елемен-
тів інтегрує у геном відразу після трансфор-
мації, спрощуючи отримання й аналіз сайтів 
їх інтеграції.
Цікавою є також можливість використання 

міні-Tnt1 для отримання кДНК, що може бути 
задіяна у гомологічній рекомбінації зі спорідне-
ними хромосомними послідовностями. Незва-
жаючи на отримання направлених хромосомних 
розривів за допомогою нещодавно сконстру-
йованих нуклеаз, все ж і до сьогодні у рослин 
важко досягти генної модифікації шляхом го-
мологічної рекомбінації. Хоча хромосомні роз-
риви стимулюють рекомбінаційну репарацію, 

все-таки має бути введена в клітину молекула 
донорної ДНК як репараційна матриця. Для вве-
дення ДНК у клітини рослин широко використо-
вують два методи — інфікування за допомогою 
агробактерії і швидкісне бомбардування мікро-
частинками. ДНК, що вводиться цими метода-
ми, перебуває у клітині короткий період часу. 
Оскільки гомологічна рекомбінація — явище 
не дуже часте, короткотермінова наявність вне-
сеної ДНК не сприяє ефективній рекомбінації. 
Постійне внесення донорних кДНК за допомо-
гою розроблених ретротранспозонних векторів 
збільшує частоту гомологічної рекомбінації (по-
дробиці див.: Hou et al., 2010).

Таким чином, розроблено і випробувано 
ретротранспозонну векторну систему на осно-
ві Tnt1-елемента тютюну. Вектори перенесен-
ня міні-Tnt1 можуть бути мобілізовані in trans 
за допомогою білків GAG тa POL, що продуку-
ються ендогенними елементами Tnt1. Створені 
міні-Tnt1-елементи можливо використовувати 
у дослідах із трансгенного перенесення і му-
тагенезу. Міні-Tnt1-елементи є також зручною 
і лабільною системою для вивчення основних 
механізмів ретротранспозиції у рослин. Подіб-
ні конструкції, очевидно, можуть бути ство-
рені і на основі інших рухомих генетичних
елементів.
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Розділ 20. ОСОБЛИВОСТІ ТА ПРАКТИЧНЕ ЗНАЧЕННЯ ТРАНСПОЗИЦІЙ МГЕ
У МЕЖАХ ОДНОГО ГЕНОМУ ТА МІЖ ГЕНОМАМИ

Поведінку мобільного елемента неможливо 
заздалегідь достовірно передбачити не тільки 
у новому виді-хазяїні, а навіть на різних стадіях 
розвитку рослини. Тому при застосуванні транс-
позонів для клонування генів у рослинах нового 
виду необхідним етапом є попереднє тестування 
активності мобільного елемента саме у пред-
ставника даного виду.

Встановлено, що в геномі рослин хромосо-
ми поділяються на дві групи — ті, в яких транс-
позиція МГЕ відбувається переважно у незче-
плені локуси, та ті, що не мають такої переваги 
(Briza et al., 2002). Припускається, що транспо-
зиція у незчеплені локуси може бути пов’язана 
з наявністю специфічних хромосомних терито-
рій. Тому транспозиція між двома близько роз-
ташованими хромосомами буде відбуватися з 
більшою ймовірністю, ніж між віддаленими 
(McKenzie et al., 2004).

Для Ac-елемента було показано, що транс-
позиція відбувається переважно в активно транс-
крибовані ділянки геному, що є зручним за про-
цедури клонування генів, оскільки для дослідів 
можливо використовувати меншу кількість рос-
лин (Greco et al., 2001; Kohli et al., 2004).

Родина Spm-елементів, на відміну від Ac/Ds, 
характеризується транспозицією у слабко або 
взагалі незчеплені локуси хромосом (Greco et 
al., 2004). На арабідопсисі показано, що частота 
транспозицій Spm у незчеплені локуси становила 
8–20 %. Для Ас-елемента характерним є перемі-
щення переважно у сайти однієї групи зчеплен-
ня, хоча не виключена можливість переміщення і 
у незчеплені локуси (Briza et al., 2002; McKenzie 
et al., 2004). Ця особливість Ас-елемента корисна 
тоді, коли завданням є насичення певної ділянки 
геному навколо сайта первинної інсерції, проте 
вона є незручною, коли необхідне отримання ін-
серцій по всьому геному (Kohli et al., 2004).

Транспозиція мобільних елементів відбува-
ється, як правило, в межах кластерів розміром 
10–50 т. п.н., що розділені ділянками розміром 
60–100 т. п.н. (Stuurman et al., 1998). Наявність 
зон переважного вбудовування МГЕ дозволяє 
припустити, що є диференційний доступ транс-
позона до ДНК з різним упорядкуванням хрома-

тину. Тому існує реальна загроза того, що деякі 
гени буде важко мітити за допомогою МГЕ.

Якщо транспозиція МГЕ між окремими 
хромосомами в межах одного геному є можли-
вою (Briza et al., 2002), то процес транспозиції 
між геномами різних видів чітко не доведений. 
У процесах транспозиції мобільних елементів 
у межах одного геному та між геномами може 
існувати відмінність. Причина її може полягати 
в тому, що геноми різних видів у гібридному ядрі 
можуть бути просторово розділеними. У цьому 
випадку ефективність міжгеномної транспози-
ції може бути дуже низькою або взагалі відсут-
ньою.

Було створено низку віддалених соматич-
них гібридів для перевірки можливості між-
геномного переміщення транспозона. У між-
трибних соматичних гібридів між Arabidopsis 
thaliana, геном якого містив Spm транспозон 
кукурудзи, та видами триби Brassіcae (Brassica 
juncea, Orychophragmus violaceus, B. napus) було 
показано активність гетерологічної системи 
транспозонів. Отримання гібридів з активним 
гетерологічним МГЕ є одним із перших кроків 
на шляху вирішення низки важливих теоретич-
них і практичних проблем (Овчаренко та ін., 2005,
2005а).

Такі дані представляють особливий інте-
рес у зв’язку з тим, що не всі лінії та сорти сіль-
ськогосподарських культур, навіть у межах од-
ного виду, придатні для ефективної генетичної 
трансформації. Традиційно за отримання транс-
генних рослин комерційних сортів трансгени 
в них переносять шляхом схрещувань з лініями, 
які легко трансформуються. Для відтворення 
після цього вихідного генотипу сорту, який ці-
кавить дослідника, необхідне багаторазове про-
ведення повторних зворотних схрещувань. Така 
методика вимагає значних витрат часу, зусиль 
та не гарантує повної відсутності генетичного 
матеріалу лінії-донора. Тому заслуговує на ува-
гу новий підхід, який, можливо, дозволить подо-
лати подібні перешкоди. Суть цього методу по-
лягає у використанні транспозонів, які можуть 
переміщувати гени по геному. Транспозиція 
гена, що становить інтерес, з геномного оточен-
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ня первинно трансформованої лінії до геному 
комерційного сорту порушить групи зчеплення, 
чим прискорить добір рослин з генотипом ко-
мерційного сорту.

Відомо, що за певних комбінацій батьків-
ських видів при гібридизації відбувається утво-
рення нестабільних гібридів. Останні харак-
теризуються тим, що спонтанно втрачають 
генетичний матеріал одного з батьківських ви-
дів на ранніх стадіях розвитку. Вид, хромосоми 
якого елімінуються у гібридах, може бути транс-
формованим конструкцією, що містить оточе-
ний послідовностями транспозона цільовий ген, 
з подальшим використанням цього виду як до-
нора. Переміщення такого гена з геному виду-
донора до геному реципієнта та наступна втрата 
генетичного матеріалу одного з батьків може 
привести до швидкого створення трансгенних 
комерційних сортів. Ймовірними причинами 
елімінації генетичного матеріалу в нестабільних 
гібридах є відмінності у мітотичному ритмі та 
тривалості фаз клітинного циклу в батьківських 
видів (див.: Кунах, 2005, розділ 4.2.3).

Отримання таких гібридів можливе як шля-
хом статевої, так і соматичної гібридизації. Неста-
більні гібриди утворюються за статевої гібриди-
зації Brassica napus × Orychophragmus violaceus, 
Hordeum vulgaris × H. bulbosum, Avena sativa × 
Z. mays, Triticum turgidum × Z. mays, T. aestivum × 
Z. mays, T. aestivum × Pennisetum americanum, 
T. aestivum × H. bulbosum тощо. Деякі з таких 
гібридів уже застосовують у селекційних про-
грамах для отримання подвоєних гаплоїдів — 
гомозиготних диплоїдних ліній сільськогоспо-
дарських рослин (Кунах, 2005; Игнатова, 2011). 
Спонтанну елімінацію хромосом та утворення 
асиметричних соматичних гібридів було показа-
но у Arabidopsis thaliana + Brassica campestris, 
B. juncea + Eruca sativa, B. napus + B. nigra, 
B. napus + Raphanus sativus, B. napus + A. tha-
liana, B. napus + Lesquerella fendleri, R. sativus +
+ A. thaliana, Lycopersicon peruvianum + Petunia 
hybrida, Nicotiana tabacum + Atropa belladonna, 
L. esculentum + N. tabacum тощо (див. огляд: 
Овчаренко та ін., 2006).
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Розділ 21. ТРАНСПОЗИЦІЇ ТА КЛОНУВАННЯ ГЕНІВ
У ТРАНСГЕННИХ РОСЛИНАХ

Для детального дослідження транспозонів 
застосовують, зокрема, їх перенесення в клітини 
інших видів (гетерологічна система експресії), 
оскільки за дослідження їх активності в геномі 
господаря (гомологічна експресія) можлива при-
сутність додаткових копій мобільного елемента, 
що ускладнює подальший аналіз. Розглянемо це 
на деяких конкретних прикладах.

Перелік видів рослин, у які вводили гете-
рологічні мобільні елементи (кількість таких 
видів складає близько 30), детально розглянуто 
у роботі (Овчаренко та ін., 2006). За досліджен-
ня процесів транспозиції зручними виявилися 
штучно створені МГЕ, які, крім власне мобіль-
них елементів (як автономних, так і неавтоном-
них), включали певні селективні та репортерні 
гени. Останні полегшували моніторинг актив-
ності транспозонів.

Транспозиція включає ексцизію мобільного 
елемента та реінтеграцію його у нове геномне 
оточення. Вона може відбуватись як у соматич-
них тканинах, так і в клітинах зародкової лінії. 
У першому випадку утворюються сектори тка-
нини, які характеризуються новими інсерціями 
елемента, тоді як транспозиція у клітинах га-
метофіту успадковується всіма клітинами на-
щадків.

Відповідно, оцінку активності транспозо-
нів, зазвичай, проводять за двома параметра-
ми: визначаючи ексцизію у соматичних тка-
нинах (соматична ексцизія) або у зародкових 
клітинах (гермінальна ексцизія — англ. germinal 
excision).

Соматичну ексцизію виявляють фенотипо-
во як пістрявість (строкате забарвлення тканин 
організму) після спеціальної обробки — гістохі-
мічного виявлення активності β-глюкуронідази 
або без неї (з використанням, наприклад, селек-
тивного маркера стрептоміцину, який дозволяє 
виявляти ексцизію у вигляді стійких до анти-
біотика зелених секторів). Рухливість транспо-
зонів може виявлятися візуально і без спеціаль-
них обробок, наприклад, як пістрявість, часом 
нестабільна, плодів, листків, квіток тощо (див.: 
Кунах, 2005, розділ 4). Проте у соматичних тка-
нинах досить складно визначити кількісно точ-

ну частоту ексцизії транспозона. Соматична екс-
цизія дозволяє виявити відмінності в активності 
транспозона на рівні окремих особин, показує 
час ексцизії.

Гермінальна ексцизія проявляється як одно-
рідність забарвлення і показує, що в усіх тка-
нинах даного організму відбулося переміщен-
ня транспозона. Гермінальну ексцизію досить 
легко підрахувати серед нащадків первинного 
трансформанта. Однак точність досліджень, 
в яких для порівняння використовують часто-
ту гермінальної ексцизії, страждає від того, що 
на результат сильно впливає час ексцизії. Одна 
рання ексцизія може привести до утворення 
більшої кількості нащадків, які її успадковують, 
ніж велика кількість незалежних пізніх ексцизій 
(Dean et al., 1992).

Час активації мобільних елементів значно 
залежить від промотору, під яким перебуває 
транспозаза. Так, активація En/Spm-подібних 
елементів у Aegilops speltoides за експресії під 
власним промотором була виявлена в мейозі 
під час чоловічого гаметогенезу (Raskina et al., 
2004а). За використання 35S-промотору транс-
позиції відбувалися протягом усього періоду 
онтогенезу рослин: починаючи від кількох днів 
після запилення і закінчуючи транспозиціями 
в окремих гаметах (Aarts et al., 1995).

Кількість транспозиційних подій, які пе-
редаються наступному поколінню, є важливим 
показником за вивчення придатності мобіль-
ного елемента для інсерційного мутагенезу та 
експериментів з мічення і клонування генів. 
Для Ас-елемента у кукурудзи цей показник 
становить 1–10 %, тоді як у гетерологічних ви-
дів частота гермінальної ексцизії коливається 
від 0,4 до 80 %. Частота гермінальної ексцизії 
En/Spm у кукурудзи становить декілька відсот-
ків, але може іноді підвищуватися за вбудовуван-
ня у певні алелі до 80 %. Частота гермінальної 
ексцизії при транспозиції елемента alm1 (pa-pu) 
у гетерологічних видів становила до 80 % у рису 
та 40 % у Arabidopsis thaliana (цит. за: Овчаренко 
та ін., 2006).

Частота транспозиції мобільного елемента 
значною мірою залежить від розміру мобільного 
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елемента, зокрема наявності гена-вставки. Пока-
зано, що присутність у dSpm-елементі послідов-
ностей, не споріднених з En/Spm, не анулює його 
здатності до транспозиції. Однак присутність ге-
нів aadA, bar, DHFR y dSpm-елементі знижувала 
на порядок ефективність транспозиції порівняно 
з немодифікованим dSpm-елементом, природним 
похідним En/Spm із внутрішньою делецією.

Виявлено різницю у співвідношенні між 
транскриптами (продуктами альтернативного 
сплайсингу первинного транскрипта) у різних 
видів. Так, у кукурудзи найпоширенішим є tnpA 
транскрипт, тоді як у картоплі він є мінорним 
продуктом, а основним — tnpB. Можлива при-
чина цього — аберантний сплайсинг генів од-
нодольних у видів, що належать до класу дво-
дольних: було показано, що сплайсинг En/Spm 
в однодольних (Zea mays та Oryza sativa) і дво-
дольних (Nicotiana tabacum, Arabidopsis thaliana) 
проходить за дещо різними механізмами (Greco 
et al., 2004).

Ефективність транспозиції залежить від 
особливостей геному кожного конкретного виду. 
Наприклад, у Oryza sativa і Medicago truncatula 
активність привнесених мобільних елементів 
невисока і проявляється лише на ранніх стаді-
ях культивування in vitro. Було висунуто припу-
щення, що відмінності між рівнями активності 
транспозонів у різних видів пов’язані з присут-
ністю у геномі виду-хазяїна власних мобільних 
елементів. У A. thaliana, геном якого майже не 
містить транспозонів, було показано значну ак-
тивність транспозиції, тоді як види, для яких 
характерна наявність великої кількості ендоген-
них мобільних елементів, зазвичай характери-
зуються не дуже високим рівнем транспозиції 
гетерологічних мобільних елементів. Можливо, 
цим видам притаманні ефективні механізми сай-
ленсингу, які спроможні попередити поширення 
нових мобільних елементів (див.: d’Erfurth et al., 
2003; Greco et al., 2004).
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Розділ 22. МГЕ ЯК ІНСТРУМЕНТ БІОТЕХНОЛОГІЧНИХ ДОСЛІДЖЕНЬ
22.1. Транспозони у біотехнології рослин
Одне з основних завдань біотехнології по-

лягає у поліпшенні існуючих та створенні нових 
сортів і форм культурних рослин. Для цього роз-
робляють методи, які надають можливість мані-
пулювати з рослинними геномами та окремими 
генами. Зусилля зосереджуються переважно на 
таких напрямах:

• клонуванні нових генів рослин, які в подаль-
шому можна буде вводити до сортів, що ста-
новлять інтерес;

• видаленні селективних та маркерних генів із 
трансгенних рослин (Puchta, 2003; Овчаренко 
та ін., 2006).
Перспективним підходом для досягнення 

цих завдань є використання транспозонів. Засто-
сування МГЕ для мічення та клонування генів 
може допомогти при вирішенні першого завдан-
ня. Показано успішне застосування транспозонів 
також при створенні безмаркерних трансгенних 
рослин.

Для створення безмаркерних трансгенних 
рослин розроблено низку підходів з викорис-
танням транспозонів. Їх суть полягає в тому, 
що цільовий трансген або селективний мар-
кер поєднують із послідовностями мобільних 
елементів таким чином, щоб їх можливо було 
контрольовано відділити один від одного після 
трансформації та селекції. Якщо трансген ото-
чений з обох боків послідовностями транспо-
зона, то за активації останнього в присутності 
джерела транспозази відбувається переміщення 
цільового гена від локуса первинної інтеграції 
трансгена. Це дозволяє розділити господарсько-
цінний трансген і селективний маркер шляхом 

сегрегації у наступних поколіннях. Перевагою 
цього методу є можливість створення серій лі-
ній рослин з інтеграцією трансгена у різні локу-
си, що є особливо цінним для рослин, які важко 
трансформувати. Таке переміщення трансгена 
дозволить досліджувати рівень його експресії 
за різних положень у геномі. Недоліком цього 
методу є довготривалість, обумовлена необхід-
ністю сегрегації трансгена з маркером і тим, що 
більшість транспозонів переміщується у близь-
ко розташовані локуси, які належать до однієї 
групи зчеплення.

Інший підхід полягає у тому, що селектив-
ний маркер розміщується у транспозоні, який 
або переміщується у незчеплений локус, або 
втрачається під час транспозиції за відсутності 
реінсерції. Так, частота втрати мобільного еле-
мента за транспозиції для Ac/Ds може становити 
від 10 до 50 % (Sunderasan et al., 1996; Ebinuma 
et al., 1996). Для En/Spm також встановлено зна-
чну частоту втрати елемента після ексцизії та 
розглянуто можливі причини цього явища, яке 
дослідники пов’язують з транспозицією мобіль-
ного елемента під час реплікації хромосом (Dash 
et al., 1994). Перевагами цього підходу є можли-
вість його застосування на рослинах, які роз-
множуються вегетативно, і в тих випадках, коли 
неможливо отримати сегрегацію генів шляхом 
схрещування (картопля, яблуня, виноград, су-
ниці, хризантеми, банани, маніока тощо). При-
вабливою є можливість створення такого векто-
ра, від якого після транспозиції залишатиметься 
лише господарськоцінний ген, оточений послі-
довностями Т-ДНК (Ebinuma et al., 1997).

22.2. Транспозонні технології для генної і клітинної інженерії
Згадаймо, що ДНК-транспозони є дискрет-

ними ділянками ДНК зі здатністю змінювати 
своє положення у геномі за допомогою механіз-
му «виріж і встав» (cut and paste), що називаєть-
ся транспозицією. У природі ці елементи існу-
ють як окремі структурні одиниці, що містять 
транспозазний ген, фланкований термінальними 
інвертованими повторами, в яких розташовані 
транспозазо-зв’язувальні сайти (рис. 22.1, а). 

У лабораторних умовах ДНК-транспозони мож-
на використовувати як двокомпонентні системи, 
в яких фактично будь-яку послідовність ДНК, 
що являє інтерес (цільову ДНК), можна поміс-
тити між інвертованими кінцевими повторами 
(TIRs — terminal inverted repeats) транспозона і 
мобілізованою за допомогою транс-доповнення 
транспозазою у формі експресивної плазміди 
(рис. 22.1, б). За процесу транспозиції транспоза-
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Рис. 22.1. Загальна організація та застосування ДНК-транспозонів як генних векторів:
а — автономні транспозони складаються з кінцевих інвертованих повторів (TIR; чорні стрілки), що фланкують (облямову-
ють) ген транспозази; б — двокомпонентна транспозонна векторна система для перенесення трансгенів, що зберігаються 
в плазмідах. Один компонент містить цільову ДНК між кінцевими інвертованими повторами транспозона, що переноситься 
плазмідним вектором. Другий компонент є плазмідою, що містить транспозазу, здатну експресуватися; чорна стрілка позна-
чає промотор, що здійснює експресію транспозази; в — транспозон, що несе цільову ДНК, вирізається з донорної плазміди 

і вбудовується у хромосомний сайт за допомогою транспозази (за: Ivics, Izsvak, 2010)

за вирізає рухомий елемент із донорної плазміди 
з наступною реінтеграцією транспозона у хро-
мосомний локус (рис. 22.1, в). Ця особливість 
робить ДНК-транспозони природними і легко 
контрольованими засобами перенесення ДНК, 
які можуть бути використані для різноманітного 
застосування — від соматичного і генеративного 
трансгенезу до функціональної геноміки і генної 
терапії.

ДНК-транспозони успішно застосовують 
на рослинах і на безхребетних тваринах, вклю-
чаючи арабідопсис, рис, Caenorhabditis elegans, 
дрозофілу тощо, для трансгенезу та інсерційно-
го мутагенезу, але тривалий час не було відомо 
транспозонів, які були б достатньо активними, 
щоб їх можна було застосувати для таких цілей 
у хребетних тварин. Це тому, що транспозони, 
як правило, мають обмеження відносно видів, 
у яких вони переміщуються.

У 1997 році шляхом молекулярної рекон-
струкції древнього, неактивного транспозона 
Tc1/mariner, виявленого у геномах кількох видів 
риб, було сконструйовано транспозонну систему 

Sleeping Beauty (SB) (Ivics et al., 1997). Цей що-
йно реактивований мобільний елемент дозволив 
здійснити ефективне, обумовлене транспозоном 
перенесення генів на основних модельних ви-
дах хребетних без потенційного ризику пере-
хресної мобілізації ендогенних транспозонних 
копій у геномах хазяїв. Це відбувалося тому, що 
геноми вивчених моделей не мають ендогенних 
транспозонних послідовностей з достатньою 
подібністю повторів ДНК для мобілізації за до-
помогою SB-транспозази, що постачається екзо-
генно. А відтак транспозон SB успішно засто-
совують як засіб генетичних модифікацій цілої 
низки клітинних ліній і видів хребетних, вклю-
чаючи людину (Ivics et al., 2009, 2010).

Упродовж останнього десятиліття показано, 
що у хребетних і деякі інші рухомі елементи ка-
талізують ефективну транспозицію. Наприклад, 
згідно з даними, наведеними в огляді (Ivics, 
Izsvak, 2010), МГЕ комах piggyBac тa Minos 
викликають ефективну транспозицію в кліти-
нах ссавців. Minos активний також у хордового 
Ciona intestinalis. Більше того, реконструйо-

а в

б
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ваний мобільний елемент амфібії Frog Prince, 
реконструйований елемент людини Hsmar1, ре-
конструйований транспозон риби смугастого да-
ніо (zebrafi sch) Harbinger3_DR та Tol1 і Tol2 еле-
менти, виділені з медаки, виявились активними 
у хребетних. Passport — транспозон родини Tc1, 
виділений із риби Pleuronectes platessa, актив-
ний у клітинах багатьох хребетних, а транспозон 
Ac/Ds, спочатку виявлений у кукурудзи, зазнає 
активної транспозиції у зародках риби zebrafi sh. 
Очевидно, мобільні елементи piggyBac, Minos тa 
Ac/Ds мають значно ширший спектр можливих 
хазяїв, ніж більшість інших транспозонів. Осно-
вними критеріями можливості застосовування 
транспозона на будь-якому даному модельному 
організмі є:

• достатній рівень транспозиційної активності 
у даного виду;

• селективні властивості цільового сайта.
Розглянуті та інші дані, зокрема ті, що на-

ведені в огляді (Ivicz, Izsvak, 2010), свідчать, що 
сьогодні існує низка перспектив для геномних 
маніпуляцій у хребетних, включаючи трансгенез 
для отримання трансгенних клітин в культурі 
тканин, отримання для теоретичних і приклад-
них досліджень ліній трансгенних тварин, по-
переднього генетичного скринінгу функціональ-
ного генного анотування у модельних видів і 
терапії генетичних порушень у людини. Sleeping 
Beauty (SB) був першим виявленим транспозо-
ном, здатним до перенесення генів у клітинах 
хребетних, а останні дані підтверджують, що 

рухомий елемент SB може виконувати повний 
спектр генетичного інженерингу, включаючи 
трансгенез, інсерційний мутагенез і терапев-
тичне перенесення генів.

В огляді (Ivicz, Izsvak, 2010) описано наяв-
ні на той час основні транспозонні системи, об-
говорено різні параметри і міркування стосовно 
їх експериментального використання. Особли-
вий наголос автори поставили на використан-
ні представників мобільного елемента SB. Зо-
крема, розроблена гіперактивна транспозонна 
система SB100X виявилася дуже ефективною, 
стабільною відносно перенесення генів після не-
вірусної доставки їх у відповідні первинні типи 
клітин тварин і людини, включаючи стовбурові 
клітини, а тому може полегшувати клінічне здій-
снення генних терапій як ex vivo, так і in vivo. 
Нині необхідним є пошук досконаліших моделей 
серед представників крупних тварин для здійс-
нення SB-опосередкованої транспозиції in vivo 
та поліпшення профілів безпеки SB-векторів 
за допомогою мішень-селектованої інтеграції 
трансгена у геномні «безпечні гавані». Потрібно 
також з’ясувати, чи дасть клінічне застосування 
SB-транспозонної системи терапевтичний ефект. 
Такі випробування допоможуть переконатися 
у безпечності такого підходу. Дослідження, що 
проводяться, напевно, спонукатимуть до нових 
ідей і задумок у царині транспозонних техноло-
гій, що дедалі зростає, для генетичної і клітин-
ної інженерії евкаріотів.
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Розділ 23. МГЕ ЯК ГЕНЕТИЧНІ МАРКЕРИ
Для встановлення спорідненості між таксо-

нами, популяціями й окремими організмами, а та-
кож для вивчення генетичної структури угрупо-
вань широко застосовують молекулярні маркери 
(Созинов, 1985; Deragon, Zhang, 2006; Ray, 2007; 
Сиволап и др., 2011; Kalendar, 2011). Як вважають 
Ю. Сиволап та співавтори (Си волап и др., 2011), 
молекулярний маркер в ідеалі повинен бути:

• поліморфним, тобто різним у порівнюваних 
об’єктів. Ступінь поліморфізму, що виявля-
ється, залежить від відмінностей між порів-
нюваними зразками, а також від технології, 
яку використовують для його визначення;

• відтворюваним за лабораторних аналізів як 
у межах однієї і тієї самої лабораторії, так і 
в різних лабораторіях, що проводять ідентич-
ні досліди;

• кодомінантним. Обрана технологія повинна 
виявляти різні форми маркера і відрізняти го-
мозиготи і гетерозиготи. Гетерозиготна осо-
бина одночасно представляє генотипи обох 
гомозиготних батьків;

• рівномірно розповсюдженим по геному. Чим 
вищі ступінь розповсюдження і щільність по-
криття геному, тим точнішою є оцінка полі-
морфізму;

• високочутливим, тобто здатним виявляти від-
мінності між близькоспорідненими особи-
нами;

• таким, що не зазнає впливу довкілля. Визна-
чення генотипу за допомогою маркера не по-
винно залежати від середовища проживання 
чи стадії розвитку;

• нейтральним. Алель, що присутня у маркер-
ному локусі, повинна бути незалежною, а та-
кож не зазнавати тиску добору, що діє на осо-
бину. Зазвичай це є припущенням, оскільки, 
як правило, немає даних для підтвердження 
чи заперечення цієї властивості;

• недорогим. Для застосування у генетико-
селекційних масштабах маркерна система по-
винна бути простою і доступною для аналізу 
великої кількості зразків.
Автори (Сиволап и др., 2011) відзначають, що 

ідеальних маркерів немає, проте, вибираючи мар-
кер, потрібно враховувати наведені вище умови.

Перспективи вивчення генетичної варіа-
бельності, різноманіття і специфічності геномів, 

взаємодій між геномами організмів і еволюцій-
ними процесами, побудови карт зчеплення від-
крили методи алозимного електрофорезу. Проте 
недоліки біохімічних маркерів, таких як ізофер-
менти, змусили розробляти маркери на основі по-
ліморфізму ДНК. Маркери цього типу генерують 
характерні спектри (patterns) смуг — фрагментів 
ДНК, т. зв. «відбитки пальців» (fi ngerprints), що 
виявляються за електрофорезу і забарвлення чи 
мічення. Розробка методу полімеразної ланцю-
гової реакції (ПЛР) стала проривом у технології 
молекулярних маркерів і базисом для створення 
багатьох методів на основі аналізу поліморфних 
ділянок ДНК. Ці методи поділяють на дві великі 
категорії:

• монолокусні методи, що виявляють одиничні 
локуси;

• мультилокусні методи, що виявляють багато 
локусів одночасно.
Першими мультилокусними методами були 

метод довільно ампліфікованої поліморфної 
ДНК — RAPD (randomly amplifi ed polymorphic 
DNA) (Williams et al., 1990; Welsh, McCleland, 
1990) і метод аналізу поліморфізму (фінгер-
принтинг) ампліфікованої ДНК — DAF (DNA 
amplifi cation fi ngerprinting) (Caetano-Annoles et 
al., 1991). Ці методи полягають в ампліфікації 
випадкових повторюваних сайтів геному із за-
стосуванням коротких праймерів довжиною, 
як правило, 8–12 нуклеотидів (нт). Для них є 
характерною швидкість і простота проведення 
реакції, а для конструювання праймерів не по-
трібна інформація про геномну послідовність. 
Проте проблеми відтворюваності, зумовлені 
присутністю великої кількості потенційних сай-
тів зв’язування у геномі і низькою температурою 
гібридизації праймерів, призводять до того, що 
цей метод застосовується все рідше.

Арсенал молекулярних методів аналізу роз-
ширило сиквенування ДНК, особливо аналіз 
послідовностей мітохондрійних геномів. Потім 
стали широко застосовувати гіперваріабельні ге-
нетичні маркери, такі як мікросателіти, а також 
аналіз поліморфізму довжини ампліфікованих 
фрагментів (AFLP — amplifi ed fragments length 
polymorphism). Поліморфізми можуть бути ви-
явлені як у ядерному геномі, так і у ДНК орга-
нел — мітохондрій і хлоропластів.
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Кожен із методів молекулярно-генетичного 
аналізу має як переваги, так і недоліки. Напри-
клад, результати сиквенування мітохондріально-
го геному отримати порівняно легко, проте вони 
описують лише одну нерекомбінуючу молекулу 
і, внаслідок специфічного успадкування, вияв-
ляють особливості еволюції лише материнської 
генеалогічної лінії. Мікросателіти дуже варіа-
бельні й ефективні для вивчення генетичної 
структури популяції, проте створення мікроса-
телітної бібліотеки трудомістке, а отримані ло-
куси можливо використовувати лише для одного 
таксону.

Результати активного вивчення будови та 
механізмів функціонування рухомих елементів, 
зокрема ретротранспозонів, впродовж останньо-
го десятиріччя дозволили створити на їх основі 
новий набір молекулярно-генетичних маркерів 
як ще один ефективний інструмент молекуляр-
ної філогенетики і молекулярної екології, у тому 
числі для вивчення структури популяцій, збере-
ження генофонду (conservation genetics), гене-
тики видоутворення, філогеографії, реконстру-
ювання філогенії тощо (Deragon, Zhang, 2006; 
Todorovska, 2007; Ray, 2007; Kalendar, 2011).

Широке розповсюдження в рослинних ге-
номах і, особливо, своєрідність структури і ре-
плікації надають ретротранспозонам як ДНК-
маркерам такі переваги:

• вони містять довгі, визначені, консервативні 
послідовності, які можуть бути застосовані 
при створенні праймерів для вивчення флан-
куючих послідовностей;

• реплікаційно активні представники родини 
ретротранспозонів продукують нові інсерції 
в геномі, що приводить до подальшого зрос-
тання поліморфізму. Нові інсерції можуть 
бути виявлені і використані для того, щоб 
простежити за інсерційними процесами в ге-
неалогічній лінії, допомагаючи тим самим 
встановити філогенію.
Переміщення ретротранспозонів за допомо-

гою РНК приводить до утворення стабільно вбу-

дованих у геном хазяїна дочірніх копій МГЕ, які 
сегрегують як менделівські локуси. Слід очікува-
ти, що маркери на основі ретротранспозонів бу-
дуть кодомінантними. З іншого боку, ретротранс-
позони в принципі можуть інтегруватися в геном 
хазяїна в будь-якій орієнтації, що приводить 
до появи різних комбінацій — будь-які два пред-
ставники родини ретротранспозонів можливо ви-
явити в різних орієнтаціях: голова до голови, хвіст 
до хвоста чи голова до хвоста. Це може збільшу-
вати кількість виявлених поліморфізмів залежно 
від застосованого методу і комбінацій праймерів. 
Отже, завдяки реплікативному способу транспози-
ції ретротранспозони набувають значних переваг 
як засіб для аналізу рослинних геномів, а саме:

• видоспецифічні МГЕ слугують генетичним 
інструментом для розробки ДНК-маркерів, 
розподілених по всьому геному;

• мобільні елементи представлені великою 
кількістю копій;

• вони рівномірно розподілені у геномі як у ге-
теро-, так і в евхроматинових ділянках;

• для МГЕ властивим є поліморфізм сайтів ін-
серції на між- та внутрішньовидовому рівнях.
Ці властивості надали можливість розроби-

ти на основі МГЕ низку молекулярних марке-
рів, таких як S-SAP, IRAP, REMAP, RBIP тощо 
(Kalendar et al., 1999; Kumar, Hirochika, 2001; 
Schulman et al., 2004; Сиволап и др., 2011; Kalen-
dar, 2011). Ці молекулярні маркери успішно ви-
користовують за вивчення філогенетичних вза-
ємовідносин, біорізноманіття і для складання 
карт зчеплення агрономічно важливих ознак у 
різних видів, таких як ячмінь, горох, рис, тю-
тюн та ін. (Schulman et al., 2004). Дуже цінни-
ми є геном-специфічні молекулярні маркери, що 
ґрунтуються на послідовностях ISBP (insertion 
site-based polymorphism), які для ампліфікації 
ПЛР-фрагментів використовують інформацію 
про послідовності, що облямовують (фланку-
ють) МГЕ. Цей тип маркерів успішно викорис-
товують, наприклад, для картування хромосом 
пшениці (Paux et al., 2010).

23.1. Типи ДНК-маркерів і їх застосування у молекулярно-генетичному аналізі

Однією з центральних тем у генетиці є ана-
ліз генетичного різноманіття і вивчення ступе-
ня спорідненості різних організмів, популяцій, 

видів. Молекулярна маркерна технологія, що 
ґрунтується на поліморфізмі макромолекул, роз-
почалася у 60-х роках минулого століття з аналі-
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зу запасних білків насіння та ізозимів (Созинов, 
1985). Ці маркери були доповнені, а потім по-
ступово майже витіснені методами ДНК-аналізу, 
що ґрунтуються на отриманні фінгерпринтів 

(«відбитків пальців»), тобто характерних набо-
рів смуг фрагментів ДНК на електрофореграмах 
(Weissing, 2005; Сиволап и др., 2011).

23.1.1. ПДРФ-маркери
Аналіз поліморфізму довжин рестрикцій-

них фрагментів (ПДРФ) був одним з перших 
методів виявлення між- і внутрішньовидової 
мінливості на рівні послідовності ДНК. Сут-
ність ПДРФ полягає у зіставленні наборів 
смуг на електрофореграмах молекул ДНК різ-
них особин після розщеп лення ферментами 
рестрикції. Різні мутаційні події можуть по-
різному впливати на молекули ДНК і зумов-
люють утворення різних за довжиною фраг-
ментів. Відмінності між генотипами звичайно 
візуалізуються як різнотипні набори фрагментів
ДНК.

Перевагами ПДРФ-маркерів є:
• відтворюваність у різних лабораторіях;
• кодомінантне успадкування;
• відсутність потреби у знанні нуклеотидної 
послідовності;

• специфічність для локусів;

• висока розпізнавальна здатність як на рівні 
видів та/або популяцій (однолокусні проби), 
так і на рівні особин (мультилокусні проби).
Проте існують і деякі особливості ПДРФ, 

які утруднюють широке застосування цієї тех-
нології. Ю. Сиволап та ін. (2011) серед них на-
зивають такі:

• потреба у порівняно великій кількості висо-
коочищеної ДНК;

• неможливість автоматизації;
• низький рівень поліморфізму у деяких видів;
• потреба у бібліотеці відповідних проб;
• великі витрати часу, особливо за однокопій-
них проб;

• дорога методика;
• необхідність розповсюдження проб між лабо-
раторіями, що співробітничають;

• помірні вимоги щодо устаткування;
• потреба у різних комбінаціях проб/ферментів.

23.1.2. ПЛР-маркери
На сьогодні найширше застосування у роз-

робці великої кількості різних методів аналізу 
геномів знайшла ПЛР — полімеразна ланцюгова 
реакція (англ. polymerase chain reaction — PCR). 
Із розробкою ПЛР застосування молекулярних 
маркерів значно розширилося. Вони знайшли 
своє застосування у різних напрямах дослі-

джень з генетики, молекулярної та популяційної 
генетики, філогенетики, молекулярної екології, 
у селекції, насінництві, захисті авторських прав 
селекціонерів тощо.

Розглянемо детальніше деякі найпопулярні-
ші різновиди ПЛР-аналізу.

23.1.2.1. ПЛР із довільними праймерами
Категорію маркерів, що ґрунтуються на ПЛР 

з використанням довільних праймерів, склада-
ють три основних методи:

• довільно ампліфікованої поліморфної ДНК 
(randomly amplifi ed polymorphic DNA — 
RAPD), введений у практику наприкінці 
80-х років минулого століття (Williams et al., 
1990);

• «відбитків пальців» на основі аналізу амплі-
фікованої ДНК (DNA amplifi cation fi ngerprin-
ting — DAF) (Caetano-Annoles et al., 1991);

• ПЛР з довільними праймерами (arbitrarily 
primed polymerase chain reaction — AP-PCR).

У перших експериментах з використання 
ПЛР застосовували спрямовані праймери, комп-
лементарні до ділянок, що облямовують певний 
сегмент ДНК. Для створення праймерів, які за-
безпечать копіювання фрагмента ДНК, необхідно 
мати інформацію про послідовність нуклеотидів 
матриці. Тому в 1990-х рр. застосування ПЛР-
аналізу обмежувалося молекулярно-генетично 
вивченими об’єктами. Пізніше було розроблено 
технологію ПЛР з праймерами довільної («ви-
падкової») структури, при цьому у дизайні по-
слідовностей праймерів враховують ГЦ-склад 
і особливості структури геномів організмів, які 
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аналізують. Тому структура праймерів довіль-
на, але зовсім не випадкова. Оскільки довільний 
праймер і матриця не повністю комплементарні, 
то температура є дещо нижчою тієї, яка потріб-
на для ідеальної гібридизації у реакції ПЛР. Було 
запропоновано використовувати відносно ко-
роткі 10-нуклеотидні праймери, і цей варіант 
отримав назву RAPD-аналізу (randomly amplifi ed 
polymorphic DNA) — аналізу довільно ампліфіко-
ваної поліморфної ДНК (Williams et al., 1990).

Універсальність методу RAPD-аналізу до-
зволяє виявляти молекулярно-генетичний полі-
морфізм зразків ДНК людини, тварин, рослин і 
бактерій. Як простий і відносно дешевий метод, 
він став одним із найпопулярніших у досліджен-
ні генетичного поліморфізму. Проте одним із 
його недоліків є недостатній рівень відтворюва-
ності результатів у різних лабораторіях. За умов 
недостатньо суворого контролю реакції за ви-
користання різних приладів (термоциклерів) 
електрофоретичний профіль ампліфікованих 
фрагментів ДНК може дещо відрізнятися. Проте 
результати, отримані в одних і тих самих умо-
вах, є відтворюваними і достовірними.

За порівняльних аналізів важливим є те, 
що метод RAPD-аналізу охоплює практично всі 
фракції геному (див.: Сиволап и др., 2011).

Розроблено метод, який дозволяє перетво-
рити складний в інтерпретації та/або відтво-
рюваності RAPD-фрагмент у надійний маркер 
SCAR — ампліфіковану ділянку з охарактери-
зованою нуклеотидною послідовністю. Основні 
етапи отримання цього маркера такі:

• із гелю з розділеними RAPD-фрагментами 
вирізають потенційно цікаву смугу;

• вибраний ДНК-фрагмент клонують у векто-
рі і визначають його нуклеотидну послідов-
ність;

• для даного фрагмента ДНК конструюють 
специфічні праймери довжиною, як правило, 
16–24 нт;

• проводять повторну ампліфікацію матричної 
ДНК з новими праймерами.
У результаті отримують новий і простіший 

для інтерпретації набір ПЛР-продуктів.
Оскільки праймери для SCAR-маркерів є 

довшими за праймери, що зазвичай використо-
вують у RAPD-аналізі, вони, як правило, дають 
краще відтворювані набори ПЛР-продуктів. 
SCAR-маркери зазвичай є кодомінантними, про-
те не в тих випадках, коли праймери перекри-
вають ділянку зміненої послідовності ДНК, яку 
досліджують.

23.1.2.2. Метод AFLP (amplifi ed fragment length polymorphism)
Метод AFLP (amplifi ed fragment length poly-

morphism) — поліморфізм довжини ампліфіко-
ваних фрагментів — це високочутливий і досить 
швидкий метод виявлення поліморфізму ДНК, 
зумовленого змінами у сайтах рестрикції або 
в сусідніх з ними ділянках. Метод розроблено 
в 1995 р., і з тих пір його широко застосовують 
(Vos et al., 1995). Він придатний для аналізу ге-
нетичної мінливості будь-яких організмів за від-
сутності знань про нуклеотидну послідовність 
їхнього геному, проте порівняно трудомісткий і 
чутливий до будь-яких забруднень.

* * *
Наразі для аналізу генетичного поліморфіз-

му за допомогою ПЛР частіше використовують 

мікросателіти — тандемні повтори коротких 
мотивів ДНК. Спочатку застосовували метод 
дослідження послідовностей ДНК між про-
стими мікросателітними повторами (ISSR — 
inter-simple sequence repeats) (Zietkiewitz et al., 
1989, 1994), що був поступово доповнений на-
дійнішим, локус-специфічним методом дослі-
дження простих повторюваних послідовностей 
ДНК (SSR — simple sequence repeats) (Morgante, 
Olivieri, 1993).

Значними недоліками AFLP, RAPD та ISSR 
є те, що за цих методів використовують неспе-
цифічні праймери, тобто праймери, які проду-
кують багатолокусні спектри (multilocus ban ding 
patterns) домінантно успадковуваних маркерів.

23.1.2.3. ПЛР із локус-специфічними праймерами
Перевагами методу ПЛР з використанням 

праймерів SSR (simple sequence repeats) є надій-
ність, локус-специфічність, високий полімор-

фізм, добра відтворюваність, кодомінантність, 
мультиалельний тип мінливості, широке геномне 
покриття і можливість за допомогою мікроса-
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телітного аналізу картувати геном (Morgante, 
Olivieri, 1993; Becher et al., 2000). Остання мож-
ливість є важливою для картування геномної ді-
лянки, що містить цільові локуси.

Проте розробка SSR-маркерної системи 
для нових видів організмів є досить витратною, 
оскільки для цього потрібна інформація про ну-
клеотидну послідовність специфічних ділянок 
геному (сиквенс-інформація), а також результа-
ти випробування численних SSR-локусів. Якщо 
першочерговими є швидкість і простота, то по-
трібно обирати мультилокусні методи, напри-
клад, такі як AFLP.

На сьогодні для багатьох видів отримано ін-
формацію про нуклеотидну послідовність, виді-
лено численні повторювані мотиви, що формують 
мікросателіти, і це дозволило отримати локус-
специфічні і надійні SSR, які почали широко за-
стосовувати як маркери, у тому числі для іденти-
фікації сортів сільськогосподарських культур.

Мікросателіти зазвичай використовують 
для геномного картування, оцінки генетично-

го різноманіття, маркування генів і маркер-
асоційованої селекції (MAS — marker assisted 
selection) (McCouch et al., 1997). Тому робоча гру-
па UPOV з біохімічних і молекулярних методів 
визначила SSR-маркери як найбільш адекватну і 
широко використовувану маркерну систему для 
дослідження рослинного різноманіття (UPOV,
2002).

Досить детально особливості розглянутих 
вище й інших варіантів методу ПЛР-аналізу ви-
кладено у книзі (Сиволап и др., 2011).

Упродовж останніх років було створено ще 
одну маркерну систему, що ґрунтується на ви-
користанні іншого класу дуже численних по-
слідовностей — ретротранспозонів. Розповсю-
дженість і активна роль у створенні геномного 
різноманіття шляхом інтеграції стабільних фраг-
ментів ДНК у різні хромосомні локуси робить 
ці мобільні елементи надзвичайно зручними для 
використання як молекулярних маркерів (див.: 
Kazazian, 2004; Deragon, Zhang, 2006; Ray, 2007; 
Todorovska, 2007; Kalendar, 2011).

23.1.3. Ретротранспозони як молекулярні маркери
Відомо, що, на відміну від ДНК-транспозо-

нів, ретротранспозони розповсюджуються у ге-
номі не шляхом вирізання з наступною встав-
кою, а транскрибуються і шляхом зворотної 
транскрипції вставляються в ДНК як копії мате-
ринського елемента. Саме елементи інсерційно-
го сайта ретротранспозонів наразі вважаються 
найінформативнішими маркерами для філогене-
тичних і генеалогічних досліджень.

Розроблені на основі ретротранспозонів ме-
тоди молекулярного маркування ґрунтуються 
на тому, що внаслідок інтеграції ретротранспо-
зона в геномну ДНК між ними формується стик. 

Ці стики (послідовності) можуть бути виявлені 
за допомогою ПЛР-aмпліфікації за використан-
ня праймера, що відповідає ретротранспозону, і 
праймера, що відповідає сусідньому мотиву в ге-
номі (Schulman et al., 2004). Цей метод аналізу 
поліморфізму ампліфікованих специфічних по-
вторів ДНК (S-SAP — sequence-specifi c amplifi ed 
polymorphism) дозволяє ідентифікувати домі-
нантні маркери для визначення мінливості флан-
куючої ДНК інсерційного сайта транспозона. 
Він походить від методу AFLP і є, по суті, його 
варіантом, об’єднуючи у собі загальний прин-
цип AFLP із сиквенс-специфічною ПЛР.

23.1.3.1. Методи S-SAP/TD
Метод поліморфізму довжини ампліфікова-

них фрагментів (AFLP), розроблений у середині 
1990-х років, є методом анонімних маркерів. 
Він виявляє сайти рестрикції, ампліфікуючи 
частину всіх сайтів для даної ферментної пари 
в геномі між зшитими адаптерами (Vos et al., 
1995). Метод вивчення поліморфізму ампліфі-
кованих специфічних повторів ДНК або S-SAP 
(sequence-specifi c amplifi ed polymorphism) був 
вперше описаний як модифікований метод AFLP 

з використанням ретроелемента BARE-1 (Waugh 
et al., 1997). Метод S-SAP характеризується ви-
щим рівнем поліморфізму порівняно з AFLP. За-
звичай праймери конструюють до ділянки LTR, 
але вони можуть бути також гомологічними до 
внут рішньої частини мобільного елемента, як, 
наприклад, у разі поліпуринового тракту (PPT), 
який у ретротранспозонах міститься з внутріш-
нього боку відносно 3′-LTR (рис. 23.1, 23.2, а). 
Неселективні праймери використовують, якщо 
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Рис. 23.1. Організація LTR-вмісного ретротранспозона
Ретротранспозон обмежений довгими кінцевими повторами (LTRs), які містять транскрипційний промотор і термінатор. 
LTRs містять короткі інвертовані повтори на кожному кінці, показані як сірі трикутники. Зворотна транскрипція ініціюється 
у PBS тa PPT доменах, відповідно для (–) та (+) ланцюгів кДНК. Внутрішня ділянка ретротранспозона кодує білки, необхідні 
для його життєвого циклу: капсидний білок (GAG), аспартатпротеїназу (АР), що розщеплює поліпротеїн; інтегразу (IN), яка 
вставляє копію у геном, зворотну транскриптазу (RT), РНКазу Н (RH), які разом копіюють транскрипт у кДНК. Внутрішня 
ділянка містить еволюційно консервативні домени (позначені нижче елемента як чорні прямокутники), необхідні для 
функції, що може бути застосована для виділення ретротранспозонів із ще не вивчених видів рослин. ДКП (LTRs) зазвичай 

дуже консервативні в межах родин і можуть слугувати для конструювання праймерів (за: Kalendar, 2011)

Рис. 23.2. Основні методи застосування молекулярних маркерів, створених на основі ретротранспозонів
Мультиплексні продукти різної довжини з різних локусів показані у вигляді ліній, розташованих вище чи нижче діаграм 

кожної реакції, а праймери вказані стрілками:
а — метод S-SAP. Для ампліфікації використовують праймери, які відповідають послідовностям адаптера (менший прямо-
кутник) і ретротранспозона (більший прямокутник, що містить LTR); б — метод IRAP. Для ампліфікації використовують 
праймери, що відповідають послідовності між ретротранспозонами (лівий і правий прямокутники із LTR), які розташовані 
у геномі неподалік один від одного; в — метод REMAP. Застосовують праймер, заякорений до проксимального боку мікро-
сателітного домену (вертикальні прямокутники) і ретротранспозона, ампліфікується ділянка, розташована між мікросате-
літним доменом (вертикальні прямокутники) і ретротранспозоном; г — метод RBIP. Альтернативна реакція між праймера-
ми для лівого і правого флангів у заповненому сайті інгібується протяжністю ретротранспозона. Фланкувальні праймери 

здатні ампліфікувати порожній сайт, показаний у вигляді вертикальної риски внизу діаграми (за: Kalendar, 2011)

а

б

в

г
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ферменти, застосовувані для розщеплення ДНК, 
мають довшу послідовність розпізнавання або 
коли число копій МГE є невеликим. Для високо-
копійних родин МГЕ кількість селективних ну-
клеотидів (довжина сайта розпізнавання) може 
бути збільшена.

У роботі (Kalendar, 2011) наведено дані про 
те, що у огірка Cucumis sativus маркерна систе-
ма S-SAP на основі трьох послідовностей дов-
гого кінцевого повтору (LTR) ретротранспозонів 
Ty1-copia мала вищий рівень поліморфізму, ніж 
AFLP. Вивчення S-SAP-вставок восьми родин 
ретротранспозонів у 10 видів винограду роду 
Vitis показало, що ці родини ретротранспозо-
нів властиві для всього роду Vitis. Більшість із 
проаналізованих електрофоретичних смуг були 
поліморфними, засвідчуючи, що ці родини МГЕ 
були активними у винограду і після видоутво-
рення (Moisy et al., 2008).

Метод S-SAP застосовують, головним чи-
ном, для аналізу розподілу і структури популя-
цій ретроелементів в організмі. Він був викорис-
таний з цією метою для аналізу вівса, люцерни 
Medicago sativa, ячменю, м’якої пшениці Triticum 
aestivum і її диких родичів, різних видів егілоп-
са Aegilops, солодкого батату, банана Musa, Лу-
їзіанських ірисів, бавовнику, винограду, арахісу, 
гороху, артишоку, латуку та ін. S-SAP також ви-

користано для встановлення філогенезу кукуру-
дзи, пшениці, тютюну (посилання див.: Kalendar, 
2011). Цей метод оптимізовано для багатьох ви-
дів рослин і розроблено порівняно прості про-
токоли для швидкого отримання інформації про 
послідовності ретротранспозонів для конструю-
вання S-SAP-праймерів (Syed, Flavell, 2007).

Розроблено варіант цього методу, коли в його 
основі лежить використання ДНК-транспозонів, 
т. зв. «траспозон-дисплей» (Transposon Display — 
TD). Наприклад, застосування Rim2/Hipa-TD 
дало високополіморфні профілі з гарною від-
творюваністю як у межах виду, так і між видами 
роду Oryza (Shcherban et al., 2000; Kwon et al., 
2005).

Як відзначає Р. Календар, зазвичай S-SAP має 
вищий рівень поліморфізму, більшу кодомінант-
ність і ширше розповсюдження по хромосомах, 
ніж AFLP (Kalendar, 2011). Але S-SAP потребує 
рестрикційного перетравлювання геномної ДНК 
для отримання сайтів для зшивання з адаптером, 
як і в разі застосування методу AFLP. Чутливість 
до метилювання ДНК застосовуваних рестрик-
ційних ферментів може дати помилкові резуль-
тати генотипування. До того ж, метод S-SAP 
потребує радіоактивного або флюоресцентного 
мічення праймерів чи продуктів ампліфікації. 
Цих недоліків позбавлений метод IRAP.

23.1.3.2. Методи IRAP/REMAP
У рослин при застосуванні таких методів ПЛР, 

як метод поліморфізму ампліфікованих ділянок 
ДНК між двома сусідніми ретротранспозонами 
(inter-retrotransposon amplifi ed polymorphism — 
IRAP) (рис. 23.2, б), поліморфізму ампліфікова-
них інсерційних сайтів між ретротранс позонами 
і мікросателітами (retrotransposon-microsatelite 
amplifi ed polymorphism — REMAP) (рис. 23.2, в) 
або inter-MITE застосовують розпорошені по ге-
ному численні повтори, такі як LTR-вмісні ре-
тротранспозони і SINE-подібні послідовності. 
Використання цих послідовностей дає можли-
вість ампліфікувати специфічний набір електро-
форетичних смуг («відбитків пальців») ДНК із 
застосуванням праймерів, гомологічних до бага-
токопійних повторів. Створені на їх основі гене-
тичні маркери є досить інформативними.

Метод IRAP дозволяє аналізувати полімор-
фізм міжретротранспозонних вставок (рис. 23.2, б) 

(Kalendar et al., 1999). Використовують один чи 
два праймери, що направлені назовні від LTR, 
а тому ампліфікується ділянка ДНК між двома 
сусідніми ретротранспозонами. Два праймери 
можуть бути як від однієї і тієї ж родини ретро-
транспозонів, так і від різних родин. Продук-
ти ПЛР є результатом ампліфікації від сотень 
до тисяч цільових сайтів у геномі, завдяки чому 
електрофореграми дуже насичені. Ретротранс-
позони, як правило, мають тенденцію скупчува-
тися у протяжних ділянках повторюваної ДНК 
(«морях повторів»), що оточують «острівці ге-
нів» і можуть навіть гніздитись один в одному. 
Тому отримана картина буде відображати число 
копій МГЕ, характер вставки і розмір родини 
МГЕ.

Метод REMAP подібний до IRAP, але тут 
один із двох праймерів гомологічний до мікро-
сателітного мотиву (рис. 23.2, в) (Kalendar et al., 
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1999). Виявлені в усіх геномах мікросателіти, 
очевидно, пов’язані з ретротранспозонами і ма-
ють високий темп мутацій внаслідок «проковзу-
вання» полімерази. Тому окремі мікросателітні 
локуси характеризуються значною мінливістю 
у межах виду. За методу REMAP на 3′-кінці SSR-
праймера розташовують якірні нуклеотиди, щоб 
уникнути його «ковзання» в межах SSR, а також 
виключити вплив на набір ПЛР-продуктів мін-
ливості за кількістю повторів у межах мікроса-
теліта.

Таким чином, IRAP та REMAP — це мето-
ди, що ґрунтуються на використанні праймерів, 
гомологічних до послідовностей ретротранс-
позонів і не потребують рестрикційного розще-
плення ДНК. IRAP тa REMAP застосовують для 
вивчення поліморфізму ретротранспозонних ін-
серційних сайтів: IRAP — ділянок між самими 
ретротранспозонами, а REMAP — між ретро-
транспозонами і мікросателітами (SSRs). Оби-
два методи застосовують праймери, направлені 
назовні від термінальних повторів ретротран-
спозона. Праймери конструюють так, щоб вони 
були комплементарними до значущого для екс-
пресії промотору (і сигналів процесингу) та сай-
та інтеграції LTR-послідовностей ретротранс-
позонів, які зазвичай є дуже консервативними. 
Можливо також використовувати праймери, 
комплементарні до дуже консервативних мінус- 
та плюс-ланцюгів гена зворотної транскриптази.

Розглянуті методи є надійними, особливо 
враховуючи можливість утворення соло-LTRs 
(соло-LTR — одиничний довгий кінцевий по-
втор, який залишається в одиничному LTR-вміс-
ному ретротранспозоні після нерівної внутріш-
ньо-лан цюгової рекомбінації між двома ДКП 
(LTRs)). Хоча LTR-LTR рекомбінація може деле-
тувати внутрішню ділянку елемента, наявність 
решти послідовності соло-LTR залишає можли-
вість використання маркерних систем на осно-
ві LTRs. Це зумовлено тим, що рекомбінація 
не призводить до втрати сайта гібридизації, 
який для праймерів, застосовуваних за аналізу 
поліморфізму, розташований зазвичай поблизу 
зовнішнього краю LTR. До того ж, сконцетро-
вані інсерції одного ретротранспозона в інший і 
наступні делеції в межах таких гнізд не позна-
чаться на продуктах, отриманих з LTR вихідного 
елемента, оскільки ці процеси будуть «позаду» 

чи з 5′-боку відносно розташування прайме-
ра (Schulman, Kalendar, 2005). Розроблено та-
кож нові ретротранспозонні маркерні системи, 
такі як RBIP (Retrotransposons-Based Insertion 
Polymorphisms) (рис. 23.2, г) тa TAM (Tagged 
Microarray Marker), які реєструють наявність чи 
відсутність окремих інсерцій на основі специ-
фічної ампліфікації ділянки між фланкуючими 
послідовностями (Flavel et al., 2003). Порівняно 
з методами S-SAP, IRAP та REMAP, які є мульти-
плексними і генерують анонімні маркерні сму-
ги, RBIP дозволяє аналізувати наявність інсерції 
ретротранс позонів в окремі локуси.

Наприклад, у гороху Pisum sativum виявле-
но великий масив різних транспозонів. Особли-
ву увагу за аналізу було приділено елементові 
PDR-1 — представникові класу Ty1-copia. Цей 
малокопійний елемент було успішно використа-
но у численних роботах з філогенії гороху. Інди-
відуальні інсерційні локуси PDR-1 сиквеновано, 
деякі з них позиційно картовано і перетворено 
на високоефективні RBIP-маркери (Flavell et 
al., 2003; Jing et al., 2005). Однак подібне засто-
сування потребує багатьох ПЛР-аналізів, щоб 
отримати достатньо необхідної інформації.

Проведено дослідження ще на одній групі 
ретротранспозонів — Ty3-gypsy, яких набага-
то більше, вони представлені тисячами копій і 
складають до 10–30 % геному гороху. Було дослі-
джено такі ретротранспозони, як Ogre, Cyclop, 
Pigy, PisTR-A та мініатюрний інвертовано-
повторюваний мобільний генетичний елемент 
MITE для використання в IRAP для швидкого і 
ефективного фінгерпринтингу генотипів гороху 
(Smykal, 2006).

Встановлено, що найефективнішим є IRAP з 
праймерами до ретротранспозонів Cyclop і Ogre, 
а використання інших елементів як в IRAP, так 
і в більш вимогливому форматі S-SAP ще по-
требує поліпшення методики. Певного поліп-
шення можна досягти, маніпулюючи з положен-
ням LTR-праймерів, а практичний інтерес може 
представляти застосування інтер-MITE IRAP, 
оскільки підбір відповідного праймера біля 
чи в межах генів робить їх хорошим знаряд-
дям маркер-асоційованої селекції (Chang et al., 
2001).

Метод IRAP успішно застосовано для ви-
вчення біорізноманіття і філогенії рослин — 
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представників родів Brassica, Spartina та ін. 
(Baumel et al., 2002). Метод виявився зручним 
для вивчення геномної еволюції трав (Kalendar 
et al., 2000; Vicient et al., 2001) і за генного кар-
тування ячменю (Mannien et al., 2000), пшениці 
(Boykо et al., 2002), вівса, пирикуляріозу рису 
(Magnaporthe grisea sp.), а також для фінгер-
принтингу клонів яблуні (Venturi et al., 2006), 
сортів цитрусів (Breto et al., 2001), у низці інших 
досліджень, зокрема за визначення структури 
популяцій, модифікацій хроматину й епігенетич-

ного перепрограмування, подібності і походжен-
ня, маркер-асоційованої селекції (MAS) у ячме-
ню, банана, винограду, гороху, яблуні, егілопсів, 
пшениць, льону, соняшнику, низки лікарських 
рослин — Adonis vernalis, Paeonia anomala, 
Adenophora lilifolia, Digitalis grandifl ora тощо. 
REMAP також показав себе як чутливий метод 
для виявлення геномних копій транспозонів се-
ред ретротранспозонних кДНК, для вивчення 
геномної еволюції у дикого ячменю тощо (по-
дробиці і посилання див.: Kalendar, 2011).

23.1.3.3. Методи RBIP/TAM
Ретротранспозон-обумовлений інсерційний 

поліморфізм (retrotransposons-based insertion po-
lymorphism — RBIP) — це спосіб простого ви-
явлення наявності чи відсутності вставок ретро-
транспозонів на основі специфічної ампліфікації 
ділянок між праймерами, що фланкують інсер-
ційний сайт, і праймерами до самої вставки (див.
рис. 23.2, г). Метод RBIP є локус-специфічною, 
високоефективною кодомінантною маркерною 
системою, яку було розроблено шляхом замі-
ни гель-електро форезу гібридизацією на філь-
трі й успішно використано для молекулярно-
генетичного аналізу (Flavell et al., 1998, 2003; 
Pierce et al., 2000; Schulman et al., 2004; Jing et 
al., 2005; Venturi et al., 2006).

ПЛР-реакції, що виявляють зайняті і не зай-
няті мобільними елементами ділянки геному, 
проводять разом, продукти наносять на мембрани 
і детектують за допомогою локус-специфічного 
зонда. Використання чутливої гібридизації з на-
несеними ПЛР-продуктами — методу мічених 
мікроерей-маркерів (tagged microarray marker — 
ТАМ) — дозволило застосовувати дот-блотинг 
до мікроереїв, що підвищило ефективність збо-
ру даних (Flavell et al., 2003). Використовуючи 
три праймери, за допомогою RBIP можливо 
виявляти наявність і відсутність вставок МГЕ і 
створювати однолокусні кодомінантні маркери. 
У разі використання ретротранспозона, прай-
мер, сконструйований до LTR, використовують 
разом із праймером, створеним до фланкуючої 

ділянки, і вони обидва дозволяють ампліфікацію 
інсерційного сайта, в той час як праймери, спе-
цифічні для 5′- тa 3′-фланкуючих ділянок, засто-
совують для підрахунку відповідних «порожніх» 
(англ. — empty) сайтів. Вставки МГЕ зазвичай 
великі, це тисячі нуклеотидів, тому праймери 
порожніх сайтів не генерують ампліконів. Отже, 
RBIP виявляє наявність чи відсутність інсерції, 
але потребує знань послідовностей 5′- тa 3′-
флан куючих ділянок. RBIP-аналіз був викорис-
таний, зокрема, за вивчення еволюційної історії 
гороху, рису тощо (див.: Kalendar, 2011).

Метод мічених мікроерей-маркерів (ТАМ) 
є методом, розробленим на основі методу RBIP 
з використанням мікроереїв, що дозволяє ана-
лізувати тисячі ДНК з використанням кодомі-
нантного молекулярного маркера в мікроерей 
на предметному склі. RBIP також добре працює 
за використання маркерів одно-нуклеотидного 
поліморфізму (single nucleotide polymorphism — 
SNP) (Flavell et al., 2003; Jing et al., 2007). За цьо-
го підходу біотин-мічені алель-специфічні про-
дукти ПЛР наносять на покрите стрептавідином 
предметне скло і візуалізують шляхом гібри-
дизації флюоресцентного детектора олігону-
клеотидів із мітками, прикріпленими до алель-
специфічних ПЛР-праймерів. Використовують 
два мічених праймерних олігонуклеотиди на ло-
кус, і кожна мітка виявляється шляхом гібриди-
зації, формуючи конкатемерний ДНК-зонд, мі-
чений численними копіями флюорохрому.

23.1.3.4. Метод iPBS
Основний недолік усіх методів аналізу з ви-

користанням молекулярних маркерів на осно-
ві ретротранспозонів — це потреба у даних 

сиквенування для конструювання специфічних 
до МГЕ праймерів. Хоча і розроблено методи 
швидкої ізоляції ретротранспозонів на основі 
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ПЛР із консервативним праймером для МГЕ, 
все ще доводиться клонувати і сиквенувати сот-
ні клонів для отримання кількох хороших прай-
мерних послідовностей, бо LTR не містять кон-
сервативних мотивів, які б дозволили їх пряму 
ампліфікацію за допомогою ПЛР.

Є кілька методів з використанням рестрикції 
і адаптерів для клонування LTR, що ґрунтуються 
на консервативності зворотно-транскриптазного 
домену, особливо для МГЕ типу Ty1-copia. Біль-
шість ретроелементів входять до Pseudoviridae 
(Ty1-copia), Metaviridae (Ty3-gypsy) і Retroposineae 
LINE (LTR-невмісні) груп. Усі зворотно-транс-
крибуючі мобільні елементи можуть бути ізольо-
вані шляхом ПЛР із виродженими праймерами. 
Метод виділення зворотної транскриптази об-
межений родинами ретротранспозонів, які міс-
тять цю послідовність. Так, наприклад, цей ме-
тод не дозволяє виділити TRIM чи LARDs і ще 
невідомі класи LTR-вмісних ретротранспозонів 
(Kalendar et al., 2008; Witte et al., 2001).

LTR-вмісні ретротранспозони і всі ретро-
віруси містять консервативний праймер-зв’язу-
вальний сайт (PBS) тРНК для tRNAiMet, tRNALys, 
tRNAPro, tRNATrp, tRNAAsn, tRNASer, tRNAArg, 
tRNAPhe, tRNALeu тa tRNAGln. Елонгація від 3′-
кінцевих нуклеотидів відповідної тРНК приво-
дить до перетворення вірусного/ретротранспо-
зонного РНК-вмісного геному на дволанцюгову 
ДНК і до її інтеграції у ДНК хазяїна. Процес зво-
ротної транскрипції є консервативним у всіх ре-

тровірусів, проте специфічне захоплення тРНК 
є властивим не для всіх ретровірусів і ретроеле-
ментів. Послідовності LTR-вмісних ретротранс-
позонів завжди містять праймер-зв’язу вальні 
ділянки (PBS). Отже, метод виділення LTR-
вмісних ретротранспозонів, який ґрунтується на 
PBS-послідовності, дозволяє клонувати усі мож-
ливі LTR-ретротранспозони.

Нещодавно розроблено універсальний і 
ефективний метод генетичного аналізу iPBS (in-
ter primer binding site), за якого використовують 
консервативні частини PBS-послідовностей як 
для прямої візуалізації поліморфізму організмів 
і поліморфізму транскрипційних профілей, так і 
для швидкого клонування ділянок LTR, виділе-
них із геномної ДНК, або пошуку МГЕ in silico 
у базах даних (Kalendar et al., 2010). У такий спо-
сіб можливо досліджувати будь-який евкаріотний 
організм, що містить LTR-вмісні ретротранспо-
зони. Праймери, гомологічні до консервативних 
ділянок праймер-зв’язувальних послідовнос-
тей LTR-вмісних ретротранспозонів, виявилися 
дуже ефективними за ПЛР-ампліфікації геном-
ної ДНК евкаріотів. Одиничні PBS-праймери 
можуть ампліфікувати лише «вкладені» (nested), 
розташовані один біля одного інвертовані ре-
тротранспозони або споріднені з мобільними 
елементами послідовності, розпорошені по всій 
геномній ДНК. ПЛР-ампліфікація відбувається 
між двома вкладеними PBS і містить дві LTR-
послідовності (рис. 23.3).

Рис. 23.3. Схема методу ампліфікації іPBS і структура LTR-вмісного ретротранспозона
Два LTR-вмісних ретротранспозони, вставлені в інвертованих орієнтаціях, ампліфікуються за допомогою одного праймера 
чи двох різних праймерів до сайтів зв’язування праймера (PBS). Продукти ПЛР містять на кінцях послідовності LTR тa PBS. 
На рисунку схематично показано загальну структуру послідовностей PBS і LTR і кілька нуклеотидів довгих спейсерів між 

5′-LTR (5′-..CA) тa PBS (5′-TG..3′) (за: Kalendar, 2011)
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Більшість ретротранспозонів у складі хромо-
сомних послідовностей є «вкладеними», зміша-
ними, інвертованими чи усіченими, і їх можливо 
легко ампліфікувати із застосуванням консерва-
тивних PBS-праймерів у будь-якого виду рослин. 
Фрагменти LTR з внутрішніми частинами ретро-
транспозонів локалізуються поблизу інших ре-
тротранспозонів. Тому PBS-послідовності дуже 
часто містяться одна поблизу одної. Це дозволяє 
використовувати PBS-послідовності для клону-
вання LTR.

Після визначення у певної родини ретро-
транспозонів послідовностей їхніх LTR прово-
дять їх аналіз з тим, щоб знайти в них най-

консервативнішу ділянку. У подальшому ці 
кон сервативні частини ділянок LTR використо-
вують для конструювання інвертованих прай-
мерів для ПЛР, для клонування цілого елемента, 
а також для IRAP, REMAP або S-SAP методів.

За рівнем поліморфізму, який виявляє ме-
тод iPBS-ампліфікації, його можна порівняти 
з методами IRAP тa REMAP. Таким чином, це 
ефективний метод для виявлення поліморфізму 
кДНК і клональних відмінностей, які є результа-
том ретротранспозонної активності або рекомбі-
нації після кросинговеру (Kalendar et al., 2010; 
Kalendar, 2011).

23.1.3.5. Ретротранспозони й аналіз генетичного різноманіття
Аналіз генетичного різноманіття і спорідне-

ності між або в межах різних популяцій, видів 
і індивідів є центральним завданням генетики. 
Комбінація різних LTR-праймерів або їх засто-
сування у комбінації з мікросателітними прай-
мерами (REMAP) дозволяє отримувати величез-
ну кількість унікальних маркерів.

В огляді (Kalendar, 2011) наведено дані 
про те, що за використання одних і тих самих 
праймерів окремо або у різних комбінаціях про-
філі ПЛР-продуктів суттєво відрізняються. Це 
свідчить, що більшість смуг за аналізу метода-
ми IRAP/REMAP походять від послідовностей, 
обмежених LTR або мікросателітом на одному 
кінці й іншим LTR на другому. За використання 
REMAP картина зазвичай є значно варіабельні-
шою, ніж відповідний профіль електрофорегра-
ми ISSR. Так само (але не завжди, залежно від 
послідовності LTR) профіль за IRAP-аналізу з 
комбінаціями праймерів часто має більшу варіа-
бельність, ніж однопраймерна ПЛР.

Споріднені види організмів мають філогене-
тично споріднені послідовності МГЕ (ретроеле-
ментів чи ДНК-транспозонів). Це означає, що 
ПЛР-праймери, створені для одного виду, мо-
жуть бути застосовані і для аналізу іншого. 
У такому разі кращими є праймери, гомологічні 
до консервативних послідовностей МГЕ. Мо-
більні елементи розпорошені по всіх хромосомах 
і зазвичай «перемішані» з іншими елементами і 
повторами. Тому комбінації ПЛР-праймерів із 
різних повторів допомагають поліпшити якість 
фінгерпринтів.

Для вивчення споріднених сортів чи се-
лекційних ліній розробляють нативну ретро-
транспозонну систему. Це вимагає клонування 
і сиквенування мобільних елементів із геномів 
нових видів шляхом використання методу iPBS 
або ПЛР з праймерами до консервативних ді-
лянок домену зворотної транскриптази. Цей 
процес починається з ампліфікації і клонування 
ділянок, розташованих між ретротранспозонни-
ми доменами, які значною мірою або повністю 
консервативні, розробки нових праймерів, спе-
цифічних для виявлених родин МГЕ, та їх тес-
тування на ефективність як маркерів.

Ефективність методів, заснованих на амплі-
фікації повторів, позитивно корелює з розміром 
геному організмів; чим більший геном, тим легше 
розробити хороші праймери для вивчення полі-
морфізму (ячмінь, пшениця); організми з малим 
геномом, такі як Brachypodium dystachyon чи Vitis 
vinifera, є важкими для розробки ПЛР-маркерів.

У зв’язку з великою кількістю утворюваних 
продуктів електрофоретичний аналіз ПЛР-про-
дуктів у S-SAP зазвичай виконують на сиквену-
ючих гелях, у той час як у IRAP тa REMAP-ана-
лізі використовують агарозні гелі. Проте IRAP 
тa REMAP можуть бути пристосовані для сикве-
наторів. Ці методи генерують від десятків до со-
тень продуктів у кожній реакції ампліфікації, 
кількість яких залежить від розповсюдженості 
родини ретротранспозонів, особливостей друго-
го праймера або сайта рестрикції і кількості се-
лективних нуклеотидів у S-SAP та особливостей 
організації рослинного геному.
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Будь-який мультилокусний анонімний мар-
кер (S-SAP, IRAP чи REMAP) може бути пере-
творений на відповідний RBIP-маркер і навпаки. 
Маркери, застосовані у попередніх методах, мож-
на швидко дослідити на інформативність перед 
розробкою відповідного RBIP-маркера. Продук-
ти S-SAP, IRAP тa REMAP-аналізів є результатом 
реакції ампліфікації від одного кінця ретротран-
спозонної вставки. Сиквенування окремих ін-
формативних смуг дає змогу конструювати ПЛР-
праймери, що відповідають фланкуючій геномній 
ДНК на одному кінці вставки. Однак потрібно 
встановити геномну послідовність, що облямо-
вує інший кінець елемента, щоб було можливо 
оцінити порожній сайт. Цього можна досягти 
шляхом скринінгу генотипів, що є поліморфними 
за вихідною смугою (бендом), а потім проводити 
на них S-SAP-реакцію, за якої LTR-праймер замі-
щують праймером, сконструйованим до відомого 
флангу і який спрямований до сайта вставки (по-
дробиці і посилання див.: Kalendar, 2011).

Таким чином, багато властивостей ретро-
транспозонів роблять їх привабливими для за-
стосування як основи системи молекулярних 
маркерів. Вони є повсюдними, численними і роз-
порошеними компонентами евкаріотних геномів. 
Їх активність приводить як до диверсифікації ге-
номів, так і дає засоби для її виявлення. Ретро-
транспозони є довгими елементами і продуку-
ють значні генетичні зміни у місці вставки, тим 
самим додають консервативні послідовності, які 
можуть бути використані для виявлення їх влас-
ної інтеграції. Цей процес не пов’язаний з вида-
ленням мобільного елемента з іншого локусу, як 
у разі ДНК-транспозонів. Навіть втрата корового 
домену ретротранспозона за LTR-LTR реком-
бінації не впливає на ефективність маркерних 
методів, що використовують LTR-прайме ри, які 
«спрямовані назовні» (англ. — outward facing).

Очевидний вихідний стан ретротранспо-
зонної вставки — це «порожній» сайт (англ. — 
empty site). Цей факт є важливим за генеало-
гічних і філогенетичних досліджень. Подальші 
рекомбінаційні процеси у заповненому сайті на-

вряд чи відновлять вихідний «порожній» сайт. 
У той же час методи мікросателітного аналізу, 
SNP і методи, що ґрунтуються на набутті чи втра-
ті рестрикційних сайтів (по суті — ті ж SNP), 
потерпають від відсутності знань про час змін, 
які вони виявляють, приводячи до виникнення 
проблеми гомоплазії. Слід підкреслити, що саме 
SINE-елементи допомогли визначити походжен-
ня людини в Африці (Batzer et al., 1994; Watkins 
et al., 2003), визначити зв’язок китів з парнопа-
лими копитоподібними (Shimamura et al., 1997), 
прояснити філогенетичні зв’язки між дикими 
видами рису (Cheng et al., 2003).

Генетичний аналіз із використанням ДНК-
маркерів, заснованих на LTR-вмісних ретротранс-
позонах у тих чи інших проявах, описаних вище, 
називають «транспозон-дисплей» (англ. — trans-
po son display). Їх застосування простягається від 
вивчення особливостей і механізмів активації і 
мобільності ретротранспозонів до дослідження 
біорізноманіття, еволюції геномів, модифікації 
хроматину, епігенетичного перепрограмування, 
картування генів і визначення генетичних від-
станей, вивчення походження сортів, сомакло-
нальної мінливості і кДНК-фінгерпринтингу. 
Ретротранспозонними вставками, що створю-
ють корисні для організму поліморфізми, зви-
чайно ж є лише ті, що проходять в яйцеклітини 
і пилок. На думку Р. Календаря (Kalendar, 2011), 
ретротранспозони можна вважати хворобами, 
що передаються статевим шляхом, хоча і таки-
ми, що потрапляють до нового хазяїна клітин-
ним, а не позаклітинним шляхом.

Оскільки LTR-вмісні ретротранспозони є 
повсюдними, описані методи є універсальними. 
У рослин подібні підходи придатні і для аналі-
зу LTR-невмісних ретротранспозонів, зокрема 
SINE-елементів. Молекулярні маркери, створе-
ні на основі ретротранспозонів чи ендогенних 
ретровірусів, застосовують також за вивчення 
структури популяцій, а також спадкових захво-
рювань людини, вони є ефективними за вивчен-
ня тварин, включаючи ссавців і птахів (подроби-
ці і посилання див.: Kalendar, 2011).

23.2. Особливості молекулярних маркерів на основі мобільних елементів
Для молекулярних досліджень застосування 

ретротранспозонів як генетичних маркерів має 
певні переваги над іншими, частіше застосову-

ваними генетичними підходами і маркерами, 
такими як, наприклад, використання мікроса-
телітів чи даних сиквенсу. Перше і найголовні-
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ше — це те, що маркери на основі ретротранспо-
зонів значною мірою позбавлені такого явища, 
як гомоплазія. Іншими словами, на відміну від 
багатьох інших генетичних маркерів, причиною 
їх наявності є лише успадкування від спільно-
го предка. Вони майже завжди ідентичні за по-
ходженням, але не ідентичні за станом. Отже, 
вони дають точну картину еволюційних зв’язків 
і виявилися дуже ефективними для уточнення 
філогенії деяких таксонів (Takahashi et al., 2001; 
Salem et al., 2003; Sasaki et al., 2004; Ray et al., 
2005a; Watanabe et al., 2006).

Проте за використання ретротранспозонів 
як генетичних маркерів є факти отримання й 
хибних даних. За SINE-аналізу філогенетики ві-
домо кілька потенційних джерел хибних резуль-
татів, а саме:

• точність встановлення родоводу генеалогіч-
ної лінії (lineage sorting);

• паралельна вставка (як поблизу, так і в тому 
самому місці);

• точне вирізання у тому самому місці (precise 
excision);

• паралогічна вставка.
Класифікація (sorting) генеалогічної лінії 

як одне із джерел хибних результатів виклика-
ється наявністю вставки, що була поліморфною 
у спільного предка і яка випадково стала фіксо-
ваною чи такою, що зникла з геномів дочірніх 
видів. Паралельні вставки включають наявність 
мобільних елементів у тому самому (precise-
parallel) чи поблизу того самого місця (near-
parallel, тобто в межах ПЛР-амплікона) у геномах 
різних таксонів. Можливість точного вирізання 
мобільного елемента з геному до недавнього 
часу не брали до уваги, оскільки були невідомі 
механізми перебігу такого роду процесів. Пара-
логічні вставки — це вставки, що мають місце 
у дуплікованих ділянках геному.

Такі помилкові результати також часто тра-
пляються за дослідження даних філогенетично-
го аналізу, тобто при порівнянні таксонів, що 
не дуже давно дивергували. Це зумовлено ди-
намікою вставок мобільних елементів. Відомо, 
що частота інсерційної гомоплазії у віддалених 
таксонів залежить від еволюційного часу і що 
відмінності у частоті явищ ретротранспозиції 
у різних видів можуть обмежувати застосуван-
ня цих маркерів у деяких таксонів (Cantrell et al., 

2001). Внутрішньовидова мінливість, подібна до 
зображеної на рис. 23.4, трапляється досить час-
то (Ray, 2007). На популяційному рівні випадки 
помилкового виявлення вставок є практично ну-
льовими (Salem et al., 2005).

Ще однією перевагою ретротранспозонів як 
маркерів для молекулярно-екологічних застосу-
вань є їх здатність до успадкування і стабільність 
після інсерції в геном. Іншими словами, у будь-
якому локусі відсутність елемента є спадковим 
станом, і якщо елемент вже наявний, то він май-
же завжди залишатиметься там постійно. Ці 
особливості дозволяють створити просту ево-
люційну модель. Така модель відрізняється від 
тих, що використовуються на основі сиквенсу. 
Так, за аналізу даних сиквенсу можливо зробити 
висновки про спадковість будь-якого нуклеотид-
ного положення, проте неможливо бути певним 
щодо успадкування стану будь-якого конкретно-
го сайта: сайт міг зазнати кількох індивідуаль-
них змін, перш ніж стати об’єктом спостережен-
ня. Щоб подолати цю непевність, розроблено 
надзвичайно складні алгоритми. Так само про-
блему з визначення успадкування становлять мі-
кросателіти, оскільки вони можуть збільшувати-
ся і зменшуватися та змінюватися не поодинці, 
а групами, залежно від розміру локусу. Тонкощі 
інтерпретації даних мікросателітного й інших 
типів аналізу, застосовуваних за популяційно-
генетичного аналізу, детально розглянуто в огля-
ді (Estoup, Cornuet, 1999).

Звичайно, складність аналізу будь-якого мо-
лекулярного маркера залежить від поставленого 
завдання. Для ретротранспозонів існує лише два 
можливих стани, що успадковуються, — відсут-
ність чи наявність елемента у конкретному ло-
кусі. Тому, крім проблем, пов’язаних із зчеплен-
ням, тлумачення популяційних і філогенетичних 
даних здебільшого ґрунтується на застосуванні 
класичних методів, включаючи давно запропо-
новані і перевірені десятиліттями стандартні 
методики, такі як F-статистика тa «Долло парси-
монія» (Dollo parsimony) для популяційних і фі-
логенетичних даних, відповідно. Неодноразово 
показано, що прості моделі дозволяють віднос-
но легко виявляти швидкі процеси видоутворен-
ня (деталі і посилання див.: Ray, 2007).

SINEs та інші ретротранспозони мають та-
кож інші спільні переваги. Зокрема, більшість 



220

Ч а с т и н а  І І І.  ПРИКЛАДНІ АСПЕКТИ

Рис. 23.4. Вставки ретротранспозонів можуть бути використані для спостереження за популяційними змінами
і популяційною диференціацією

На представленій схемі пращурна популяція започатковує чотири дочірні популяції. Усі популяції мають свою власну 
комбінацію частот вставок у всіх досліджених локусах. Крім того, одна з популяцій набула de novo вставку, яка є для неї 
унікальною. Вказано наявність (забарвлене кружальце) чи відсутність (незабарвлене кружальце) вставки у всіх локусах 

(за: Ray, 2007)

вставок мобільних елементів у геномі є ней-
тральними. Процес генотипування особин для 
визначення наявності чи відсутності вставки 
у будь-якому даному наборі локусів також є від-
носно простим завданням. Довжина більшості 
SINEs варіює від 100 до 500 п. н. Тому «заповне-
ні» (локус, що містить SINE-вставку) і «порож-
ні» (локус без SINE-вставки) сайти легко від-
різнити за розміром на звичайному агарозному 
гелі, забарвленому етидій бромідом. Можливою 
є мультиплікація локусів, для автоматизованого 
аналізу можна застосовувати флюоресцентно мі-
чені праймери. Крім того, SINE та інші вставки 
мобільних елементів представляють «два в од-
ному» (two-markers-in-one). Із даних наявності-
відсутності збирається не тільки інформація про 
наявність, кожна вставка породжує нові сиквенс-
дані, що можуть бути застосовані для подаль-
ших детальніших аналізів. Приклад клінальної 
мінливості частоти алелей SNP в Alu-елементі 
див. у роботі (Martinez et al., 2005).

Описані характеристики, які роблять інтер-
претацію характеру вставки ретротранспозонів 

відносно простою, застосовують за ампліфіка-
ції повних локусів, тобто за використання ме-
тодів, що виявляють як «заповнені», так і «по-
рожні» сайти. Це потребує знання фланкуючих 
послідовностей для всіх окремих локусів, які 
досліджують. Проте визначення фланкуючих 
послідовностей для численних локусів окремих 
ретротранспозонних вставок є непростим за-
вданням. Разом із тим, розроблено низку мето-
дів, головним чином, для вивчення рослин, що 
використовують анонімні локуси вставки, на-
приклад SSAP, IRAP, REMAP, які успішно засто-
совували для досліджень на між- і внутрішньо-
видовому рівнях (Kalendar et al., 2000; Price et 
al., 2003; Vershinin et al., 2003; Prieto et al., 2005; 
Antonius-Klemola et al., 2006; Kalendar, 2011) 
(див. також попередній розділ 23.1). Істотними 
недоліками цих методів є важка інтерпретація 
результатів і непевність щодо справжньої приро-
ди поліморфізму, а саме, причини відмінностей 
у спектрі фрагментів із відсутністю/присутністю 
ретротранспозона або якоюсь іншою геномною 
мутацією, такою як сусідній індел чи втрата 
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рестрикційного сайта. Для поліпшення досто-
вірності аналізів на основі ретротранспозонів 
краще за все мати дані сиквенсу обох ділянок, 
що фланкують вставку. Інформація дозволить 

ампліфікувати специфічний локус вставки ре-
тротранспозона і пересвідчитись у наявності чи 
відсутності вставки.

23.3. Застосування мобільних елементів у філогенії і популяційній генетиці

Найчастіше систему мобільних елементів 
застосовують для реконструкції філогенії. Таке 
застосування виявилось особливо успішним 
у приматів (подробиці і посилання див. у огля-
ді: Ray, 2007). Прямих застосувань ретротран-
спозонних вставок для вивчення особливостей 
філогенії рослин відомо менше. Серед успішних 
спроб можна назвати такі. Із застосуванням по-
ліморфних LTR-вставок отримано дані про два 
різних джерела походження культурного рису 
(Vitte et al., 2004). В інших дослідженнях для 
вивчення зв’язків і визначення класифікації ви-
дів рису успішно використовували p-SINE1-
елементи (Motohashi et al., 1997; Iwamoto et al., 
1999; Cheng et al., 2002, 2003) тощо.

Маркери на основі ретротранспозонів шир ше 
використовують у рослин для вивчення струк тури 
і складу геному, картування генів і хромосом, ви-
явлення потоку генів між дикими і культурними 
видами, оцінки біорізноманіття, ідентифікації лі-
ній, сортів і різновидностей рослин тощо. Особ-
ливо цікаві результати із застосуванням ретро-
транспозонів були отримані за вирішення деяких 
проблем молекулярної екології у роботі (Kalendar 
et al., 2000). Авторам вдалося продемонструва-
ти мінливість розміру геному у природних по-
пуляціях ячменю Hordeum spontaneum, що може 
бути прямо пов’язана з активністю LTR-вмісних 
ретротранспозонів BARE-1. Мінливість розміру 
геному була також пов’язана з локальними умо-
вами довкілля. Ці спостереження свідчать про 
можливий зв’язок між ретротранспозонною ак-
тивністю, умовами довкілля і структуруванням 
геному (детальніше див. розділ 7.8).

Однією з причин відсутності використання 
мобільних генетичних елементів класу І у дослі-
дженнях структури популяцій і крупніших так-
сонів є труднощі у виявленні великої кількості 
поліморфних локусів у межах виду.

З появою додаткових даних аналізу послі-
довностей геномів потужність SINE-методології 
зростатиме. Навіть для таксонів, що не є близько-

спорідненими з одним із сиквенованих організ-
мів, застосування SINEs для молекулярної еко-
логії не є неможливим.

За відсутності реперних геномів будь-якого 
таксону для внутрішньопопуляційних дослі-
джень досить ефективним методом ідентифікації 
корисних діалельних маркерів є аналіз діагнос-
тичних мутацій. Визначення фланкуючих послі-
довностей для будь-якого конкретного SINE чи 
іншого ретротранспозона можливе за допомо-
гою кількох методів. Для унікальних геномних 
послідовностей зазвичай використовують інвер-
товану ПЛР (inverse PCR). За iPCR геномну ДНК 
перетравлюють і окремі фрагменти лігують, піс-
ля чого утворюються кільцеві ДНК (Ochman et 
al., 1988). Потім для ампліфікації фланкуючих 
ділянок використовують праймери, гомологічні 
до послідовності транспозона і спрямовані на-
зовні. Після сиквенс-аналізу ампліконів мож-
ливо сконструювати праймери, специфічні для 
окремої вставки. Цей метод був успішно засто-
сований у дослідженнях рослин, грибів і тварин 
(Komatsu et al., 2003; Prieto et al., 2005; Ray et al., 
2005b; Ray, 2007).

Для визначення фланкуючих послідовнос-
тей можуть бути використані також модифікації 
інших ретротранспозонних методів, згаданих 
раніше. SSAP, IRAP тa REMAP дають смуги, 
що за відповідного аналізу дозволяють визна-
чити послідовність одного флангу вставки. За-
стосовуючи стандартний метод «прогулянки 
геномом» (genome walking techniques), спрямо-
ваний назад відносно вставки, можна визначи-
ти другий фланг (Schulman et al., 2004). Інший 
метод, описаний у роботі (Flavell et al., 1998), 
використовує властивість, спільну для всіх ре-
тротранспозонних вставок, — дуплікацію цільо-
вого сайта (TSD). Усі ретротранспозонні вставки 
мають здатність внаслідок інсерції продукувати 
унікальну TSD. Використовуючи олігонуклео-
тидний праймер, який поєднує властивості ре-
тротранспозонної вставки, що досліджується, й 
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унікальну TSD, пов’язану з цією вставкою у спо-
лученні з випадковим праймером — AFLP-подіб-
ним методом або навіть з іншими методами, опи-
саними вище, можна визначити другий фланг.

Інші методи, що включають скринінг геном-
них бібліотек, також можуть бути корисними, 
особливо для філогенетичних досліджень. Ця 
методологія включає конструювання простої ге-
номної бібліотеки і скринінги із застосуванням 

міченого SINE чи іншого ретротранспозонно-
го зонда. Часто зонди є похідними від SINE-
транскриптів, що були отримані шляхом транс-
крипції in vitro. Ці методи успішно застосували 
для вирішення проблематичних філогеній (Terai 
et al., 2003; Okada et al., 2004; Sasaki et al., 2004; 
Nishihara et al., 2005).

Розглянемо деякі конкретні приклади вико-
ристання МГЕ для уточнення філогенії.

23.3.1. Використання представників Ty1/copia
та gypsy-подібних груп ретротранспозонів у філогенії злаків

Як уже відзначено вище, застосування мар-
керних систем на основі ретротранспозонів 
надає хороші можливості простежити за про-
цесами інсерції і їх наступним вертикальним по-
ширенням як за генеалогічних, так і за філогене-
тичних досліджень. На основі даних, наведених 
в огляді (Todorovska, 2007), розглянемо деякі 
результати побудови філогенетичних дерев яч-
меню і пшениці, а також результати порівняння 
Ty1/copia ретротранспозонів у цих та інших ви-
дів Graminea.

Популяція ретротранспозонів ячменю над-
родини Ty1/copia складається з дуже гетероген-
ної низки ретротранспозонів, а також із набору 
послідовностей, споріднених із BARE-1 елемен-
том. Очевидно, більшість окремих копій ретро-
транспозонів групи Ty1/copia виникли на початку 
еволюції цього виду і є неактивними та за відсут-
ності селективного стресу можуть накопичувати 
мутації у великій кількості (нуклеотидні заміни, 
делеції чи інсерції). Переважною мішенню дея-
ких з них часто є інші ретротранспозони, що веде 
до порушення кодувального потенціалу і ство-
рення дуже гетерогенної групи ретротранспо-
зонів Ty1/copia, що властиво також для багатьох 
груп ретротранспозонів Ty1/copia у кукурудзи. 
Пшениця також містить різноманітні популяції 
ретротранспозонів Ty1/copia (W-родина), біль-
шість з яких формують нові підгрупи, більш 
споріднені з підгрупою Tta12 BARE-1 та іншою 
підгрупою Tta15, а також з ретротранспозонни-
ми послідовностями, що не мають близької го-
мології з ними і формують іншу ще мало відому 
групу ретротранспозонів у пшениці.

Порівняння всіх визначених на той час ре-
тротранспозонів надродини Ty1/copia у видів, 
що належать до Gramineae, виявило кілька ці-

кавих фактів. Близькоспоріднені з BARE-1 гомо-
логічні послідовності отримано також у жита і 
вівса. Це є свідченням того, що близька гомоло-
гія з BARE-1 широко розповсюджена серед видів 
триби Triticeae. Ретротранспозонні послідовнос-
ті групи Ty1/copia у рису є менш численними. 
Деякі представники цієї групи ретротранспозо-
нів є членами супергрупи Tta15 пшениці, але 
ніякої гомології не виявлено з ретротранспозо-
нами групи Ty1/copia іншого виду, що належить 
до Gramineae.

Група gypsy-подібних ретротранспозонів 
є також гетерогенною у Gramineae, що, скорі-
ше за все, пов’язано з присутністю/відсутніс-
тю env-домену. З іншого боку, послідовності 
env gypsy-подібних ретротранспозонів є дуже 
гетерогенними. Значний розмір і різноманіття 
послідовностей серед білків ретровірусної обо-
лонки не дозволяє використовувати праймери, 
призначені для ампліфікації послідовностей env 
у не близькоспоріднених видів рослин. Це різно-
маніття послідовностей передбачає застосуван-
ня різних підходів на основі праймерів не для 
ENV, а для домену RT, щоб показати повсюдність 
env-вмісних gypsy-подібних елементів у рослин. 
На основі цього підходу і подальшої класифікації 
328 gypsy-подібних RT-послідовностей відомих 
ретротранспозонів і бази даних усіх організмів, 
побудованих на основі попередніх класифікацій, 
продемонстровано наявність цього класу ретро-
елементів у всіх досліджених геномах квіткових 
(Vicient et al., 2007). Утворене філогенетичне де-
рево на основі цих послідовностей та їх підгруп 
узгоджується з раніше відомими і показало, що 
рослинні gypsy-подібні елементи діляться на дві 
генеалогічні лінії: в одній зовсім немає env-до-
менів, а інша містить послідовності, ампліфі-
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ковані разом з іншими елементами, що містять
env-подібні чи довгі 3′-ділянки. Згідно з цим дере-
вом філогенетичні відмінності (distinctness) кла-
ду Athila gypsy-подібних env ретротранспозонів 
(Bagy-2, Rigy-2, Athila, Calipso, Cyclops) можуть 
бути пояснені їх розповсюдженням між видами 
шляхом горизонтального перенесення (див. та-

кож розділ 15). Це підтверджує припущення 
про те, що рослинні ENVs можуть відігравати 
внутрішньоклітинну чи внутрішньорослинну, 
а не інфекційну роль у реплікації елемента або 
у русі від клітини до клітини у межах рослини 
(Vicient et al., 2007).

23.3.2. SINEs-елементи як джерело молекулярних маркерів
Короткі розсіяні елементи (SINEs) виявлено 

у багатьох видів рослин, у тому числі у таких 
сільськогосподарсько важливих культур, як пше-
ниця, картопля, рис, ріпак, капуста тощо. Проте 
як джерело високоінформативних молекуляр-
них маркерів вони наразі застосовуються недо-
статньою мірою. Відомими прикладами такого 
застосування на сьогодні є мобільні елементи 
p-SINE1 рису і SB1 Brassicaceae.

Зокрема, висновок про поліфілетичне похо-
дження культурного рису було зроблено на осно-
ві характеру вкрапленості p-SINE1-елемента 
(Cheng et al., 2003; Ohtsubo, 2004). Культурний 
Oryza sativa має п’ять диких родичів з АА ге-
номом, що належать до роду Oryza. З них Oryza 
rufi pogon є найближчим видом до азійського 
культурного O. sativa і, як вважається, є його 
предком. Виходячи з присутності-відсутності 
копій p-SINE1 у 101 лінії культурного і дико-
го рису ці дослідження показали, що дві різні 
групи O. rufi pogon містяться біля витоків двох 
ліній (підвидів) азійського культурного рису 
(indica та japonica), і підтвердили поліфілетичне 
походження азійського культурного рису від 
O. rufi pogon. В іншій роботі також було застосо-
вано рSINE1-елементи, щоб перевірити, чи не є 
культурний африканський рис O. glaberina най-
більш близькоспорідненим із іншим видом ди-
кого рису — О. barthii (Cheng et al., 2002). Філо-
генетичний аналіз на основі характеру вставок 
рSINE1 показав, що п’ять видів дикого рису з 
АА геномом формують чіткий кластер і що один 
з них — Oryza longistaminata (дикий африкан-
ський вид) — є найбільш близькоспорідненим 
з гіпотетичним предком. Ці результати свідчать 
про те, що рід Oryza з АА геномом виник в Аф-
риці, а не в Азії. І нарешті, рSINE1-елементи ви-
користовували також для підтвердження того, 
що Oryza meridionalis є видом, що відрізняється 
від O. rufi pogon (Xu et al., 2005).

Вставку SI (SBI) SINEs Brassicaceae засто-
совували як класифікаційний критерій для ви-
вчення зв’язків між дикими видами Brassicaceae, 
що належать до цитодеми Brassica oleracea 
(Tatout et al., 1999). У цій роботі було також 
використано мікросателітоподібну мінливість 
3′-по лі(А)ділянки SINE комплементарного кла-
сифікаційного критерію для отримання внут-
рішнього розподілу в різних кладах. Ця робота 
дозволила вперше простежити за походженням 
кількох диких видів. Так, було припущено, що 
B. drepanensis як вид виник з гібрида Brassica 
іncana × Brassica villosa після зворотних схре-
щувань з B. incana. Дослідження також дозволи-
ло вивчити кілька інтрогресій, підтверджуючи, 
що ці дуже споріднені види здатні до генетично-
го обміну в природі. І нарешті, SI(SB1)-елементи 
було також використано для перевірки гіпоте-
зи про поліфетичне походження культурного 
Brassica oleoracea за важливого внеску кількох 
середземноморських диких видів (див.: Deragon, 
Zhang, 2006).

В іншій роботі SI (SB1) SINE-маркери отри-
мували, щоб оцінити ризик трансгенного по-
току від культурного виду (Brassica napus) до 
природних популяцій близькоспоріднених ви-
дів Raphanus raphanistrum (Prieto et al., 2005). 
Щоб оцінити довготермінову стабілізацію куль-
турних генів у геномі диких родичів, потрібно 
у природних популяціях провести пошук інте-
грованих культурних генів. Однак це нереаль-
но з причини труднощів у ідентифікації специ-
фічних маркерів культурних генів. Це особливо 
стосується випадків, коли культурний вид і його 
дикі родичі мають спільного предка і високий 
рівень внутрішньовидового різноманіття, як у 
разі B. napus та R. raphanistrum. Було отримано 
сорок сім SINE-маркерів, розподілених на всіх 
групах зчеплення С-геному, за якими два види 
добре відрізнялися, і використано для того, щоб 



224

Ч а с т и н а  І І І.  ПРИКЛАДНІ АСПЕКТИ

простежити за перебігом і частотою інтрогресій 
С-геномної ділянки B. napus у популяціях дикого 
R. raphanistrum. І на завершення створення но-
вої колекції маркерів охарактеризовано SINEs, 
специфічні для А-геному (деталі див.: Deragon, 
Zhang, 2006).

Викладене свідчить, що SINE-методології 
мають великий потенціал для вивчення великої 
низки таксонів. Спочатку цю методологію за-
стосовували для встановлення складних видо-
вих зв’язків і визначення еволюційно значущих 
одиниць (evolutionarily signifi cant units — ESU). 
Визначення ESU для таксонів є проблемою як 
для молекулярних екологів, так і для спеціаліс-
тів зі збереження біоресурсів. ESUs визначають-
ся як такі, що мають реципрокно монофілетичні 
гаплотипи мітохондріальної ДНК (мтДНК), а та-
кож дивергентні алельні частоти ядерних локу-
сів (Moritz, 1996). Наявність фіксованих вставок 
в ізольованих групах додатково підтверджує 
визначення популяції як еволюційно значущої 
одиниці. В одному з перших застосувань мар-
керів для аналізів внутрішньородових зв’язків 
на основі SINE-елементів було підтверджено 
конспецифічний (що належить до одного виду) 
характер трьох підвидів сіми Oncorynchus masou 
(Murata et al., 1998). У цій роботі було показано, 
що вісім локусів постійно зустрічались у кількох 
популяціях цих підвидів, але вони були відсут-
німи в інших вивчених таксонів. Таким чином, 
ампліфікація «заповненого» сайта (fi lled site) 
у невідомого зразка може слугувати підтвер-
дженням видової ідентифікації цього зразка. 
Цей підхід почали застосовувати для вивчення 
різних таксонів (Tatout et al., 1999; Gibbons et al., 
2004; Xu et al., 2005; Ray, 2007).

Ампліфікація окремих локусів вставки, що є 
специфічними для таксону, є цінним знаряддям 
ідентифікації джерела зразка. У тих випадках, 
коли ДНК є лімітованою або навіть деградова-
ною, застосування SINE-маркерів може мати пе-
реваги перед іншими методами. Зокрема, розро-
блено методи ідентифікації невідомих зразків із 
застосуванням внутрішньоелементного ПЛР для 
ампліфікації геномоспецифічних підродин SINEs 
(Walker et al., 2003a, 2003b, 2004). Ці методи осо-
бливо корисні для деградованих зразків, оскільки 
амплікони зазвичай дуже короткі і мішені репре-
зентують природно ампліфіковану ділянку геному.

Застосовують ретротранспозони також для 
вивчення потоку генів, структури популяцій, ін-
бридингу, оцінки генофонду популяцій, генетич-
ного різноманіття, гетерозиготності, узгодження 
із очікуваннями рівноваги Харді – Вайнберга 
тощо. Наприклад, у двох підвидів бабуїнів вия-
вили поліморфну Alu-вставку. Авторам (Szmule-
wicz et al., 1999) не тільки вдалося виявити уні-
кальні алельні частоти для кожного підвиду, а й 
встановити, що гібриди мали частоти, проміжні 
до таких батьківських популяцій. Результати та-
кож свідчать про асиметричну інтрогресію Alu-
вставки від одного підвиду до іншого. Приклад 
подібного застосування у рослин наведено у ро-
боті (Tatout et al., 1999). Ці дослідники застосу-
вали S1-SINEs для виявлення потоку генів між 
трьома видами Brassica й уточнення зв’язків між 
комплексом різних представників виду Brassica 
oleracea (див. вище).

Пізніше були детальніше вивчені рослинні 
SINE-елементи, які було використано як молеку-
лярні маркери для дослідження філогенетичних 
зв’язків між дикими і культурними видами Oryza 
і Brassica (Deragon, Zhang, 2006). Показано, що 
у Brassicaceae порівняно з більш раннім, згада-
ним вище дослідженням (Tatout et al., 1999) по-
дальше використання SINE-маркерів обмежене 
далеко не повним знанням родин ендогенних 
SINE-елементів (їх походження і еволюційної 
історії) та відсутністю чіткої класифікації. Щоб 
вирішити цю проблему, було проаналізовано фі-
логенетичні зв’язки між усіма відомими SINEs 
Brassicaceae і запропоновано нову класифіка-
цію — групування SINEs у 15 родин. Проаналі-
зовано відносний вік усіх родин SINE-елементів 
Brassicaceae й описано філогенетично підтвер-
джені підродини. Отримано дані, які свідчать, 
що у Brassica oleracea в результаті перетасу-
вання преіснуючих ділянок SINE порівняно 
недавно виникли нові потенційно активні SINE-
елементи. Порівняння еволюційної історії родин 
SINE, наявних у Arabidopsis thaliana та Brassica 
oleracea, виявило, що SINEs у цілому були ак-
тивнішими в генеалогічній лінії Brassica.

Обговорюючи значення отриманих даних 
для використання SINE-елементів Brassicaceae 
у майбутніх дослідженнях, автори підкреслю-
ють, що порівняно швидке перетворення SINEs 
Brassicaceae дещо обмежує їх використання як 



225

Розділ 23. МГЕ як генетичні маркери

молекулярних маркерів (Deragon, Zhang, 2006). 
Вище згадувалося про використання SINE з 
«молодої» родини як молекулярних маркерів 
для вивчення зв’язків між дикими видами ци-
тодему Brassica oleracea і родоводами культур-
ного виду Brassica oleracea (Tatout et al., 1999). 
Отримано колекцію SB1-маркерів, що дозволи-
ло простежити за потоком генів між культурним 
видом Brassica napus (ріпаком) і диким родичем 
Raphanus raphanistrum (Prieto et al., 2005). Усі 
важливі сільськогосподарські культури Brassica 
(турнепс, капуста, бруква, ріпак і гірчиця) є 
близькоспорідненими, і елементи з дуже моло-
дих родин SINE-елементів, описані у цитова-
ній роботі (елементи BoSBI, 5–7, 9 та 13–15), є 
надзвичайно корисним інструментом для оцін-
ки зв’язків між дикими і культурними видами. 
Тому, на думку авторів (Deragon, Zhang, 2006), 
незважаючи на неможливість простежити дов-
готривалі еволюційні процеси з використанням 
як молекулярних маркерів SINE-елементів, вони 
є ефективним знаряддям для встановлення філо-
генетичних зв’язків і моніторингу генного пото-
ку між близькоспорідненими видами.

Таким чином, розроблені підходи дозволя-
ють сьогодні вивчати вплив ретротранспозонів 
на процес еволюції геномів і його зв’язок із ви-
довою диверсифікацією. Відомо, що повторюва-
на ДНК може бути задіяна у перебудові геномів 
шляхом введення геномної нестабільності. Пе-
реміщення мобільних елементів може змінювати 
геноми шляхом інсерційного (вставочного) му-
тагенезу, геномні делеції часто опосередковані 
вставками й опосередкованою транспозиціями 
трансдукцією. Наявність значною мірою іден-
тичних фрагментів ДНК, розкиданих по всьому 
геному, сприяє рекомбінації, включаючи як рів-
ні, так і нерівні кросоверні процеси, сегментну 
дуплікацію, генну конверсію, перетасовування 
екзонів, хромосомні перебудови тощо (деталі і 
посилання див. у огляді: Ray, 2007). Ці процеси 
можуть збільшувати генетичну мінливість у по-

пуляції, а отже, підвищувати внутрішньовидове і 
міжвидове різноманіття. Дослідження активнос-
ті мобільних генетичних елементів, особливо у 
таксонів, що зазнали значної диверсифікації у 
недавньому минулому, може дати нам розуміння 
зв’язків між процесами, що змінюють геноми, і 
процесами, що дають початок видовому різно-
маніттю.

Підсумовуючи викладене у цьому розділі, 
слід особливо підкреслити, що застосування 
SINEs та інших мобільних генетичних елемен-
тів класу І є дуже перспективним для вирішен-
ня великої кількості філогенетичних проблем і 
більш специфічних внутрішньо-родових і внут-
рішньовидових проблем біології та екології. 
Аналіз ретротранспозонів є дуже зручним для 
таких досліджень з причин:

• ретротранспозонні маркери позбавлені бага-
тьох недоліків, властивих для інших типових 
маркерів, таких як необхідність даних сик-
венсу і мікросателітний поліморфізм;

• отримані дані легко інтерпретувати, і вони, як 
правило, не потребують складних математич-
них моделей (або алгоритмів), щоб зробити 
чіткі висновки;

• локуси легко генотипувати, оскільки необ-
хідним обладнанням для визначення «за-
повнених» і/чи «порожніх» сайтів є лише 
термоциклер та установка для агарозного 
гель електрофорезу;

• у той час як мікросателіти, як правило, обме-
жені внутрішньовидовими порівняннями, ви-
вчення, наприклад, Alu-вставок показало, що 
ці маркери можливо застосовувати як на вну-
трішньовидовому рівні, так і на всіх інших 
рівнях, сягаючи міжродинних зв’язків; явище 
гомоплазії, як правило, не складає проблеми.
Саме тому застосування SINE-методу як 

засобу дослідження філогенетичних зв’язків і 
еволюційних закономірностей у різних таксонах 
набуває все більшого розповсюдження.

23.3.3. Застосування ДНК-транспозонів для філогенетичних досліджень
на прикладі Brassica rapa L.

Вид Brassica rapa L. (2n = 20, геном АА) 
включає економічно важливі олійні, овочеві і 
кормові культури, як листкові, так і кореневі, він 
широко розповсюджений на земній кулі.

Згідно з даними, наведеними в роботі (Ар-
темьева и др., 2011), біоінформатичний порів-
няльний аналіз показав, що геноми Arabidopsis 
thaliana i капусти городньої Brassica oleraceae 
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(2n=18, геном СС), від якої виник вид Brassica 
rapa, містять одні й ті самі мобільні елементи, 
хоча і в різних співвідношеннях, що зумовлено, 
серед іншого, й відмінностями у розмірі геному 
(Zhang, Wessler, 2004). Цей результат перебуває 
у відповідності з високим рівнем геномного кон-
серватизму між двома видами, що дивергували 
15–20 млн років тому.

Незважаючи на те, що повністю сиквенова-
ний геном арабідопсиса містить усі відомі типи 
мобільних елементів, до сьогодні тільки невели-
ка частина мобільних елементів Brassica вивче-
на на молекулярному рівні, при цьому головним 
об’єктом дослідження були МГЕ І класу (ретро-
транспозони). Отримано дані про наявність по-
слідовностей МГЕ ІІ класу (ДНК-транспозонів) 
Ac, MuDR, CACTA та Far1 у геномах шести 
видів роду Brassica (Соловьева и др., 2009), 
у геномі Brassica oleracea серед МГЕ ІІ класу 
найбільш поширені елементи САСТА (Zhang, 
Wessler, 2004). (САСТА відносять до елементів 
з інвертованими кінцевими повторами (TIRs — 
Terminal Inverted Repeats) зазвичай довжиною 
10–28 п. н., які закінчуються консервативним 
мотивом 5′-САСТС-3′, при цьому внутрішні по-
слідовності елементів САСТА є високоваріабель-
ними.)

У рослин — представників роду Brassica 
САСТА-транспозон Bot1 пройшов кілька раун-
дів ампліфікації лише у геномі Brassica oleracea 
на відміну від геному Brassica rapa, що відігра-
ло головну роль у недавній дивергенції обох ге-
номів (Alix et al., 2008). Цими ж авторами було 
встановлено С-геном-специфічний сегмент Bot1. 

У геномах Brassica rapa і B. napus (ААСС) вони 
встановили присутність Bot1-подібних елементів, 
ідентифікували їх розмір і TIR-послідовності.

Нещодавно методом S-SAP з використанням 
праймерів, специфічних до транспозонів САСТА, 
проаналізовано велику колекцію рослин B. rapa 
(Артемьева и др., 2011). Встановлено, що вико-
ристання МГЕ як маркерів дозволяє розділити 
культури виду на два основних кластери — схід-
ноазійські овочеві та індоєвропейсько-азійські 
олійні і коренеплідні культури, а перший клас-
тер — на підкластери пекінської та китайської 
капуст, що відповідає ботанічному розподілу і 
результатам аналізу мікросателітів. Цінним до-
повненням до попереднього аналізу був розпо-
діл пекінської капусти на групи, в тому числі 
вичленування її головчатих форм, уточнення по-
ложення форми Хірошимана, японської капус-
ти, а також розподіл олійних культур у другому 
кластері за географічним походженням. Сумісне 
використання 149 SSR-маркерів та 123 S-SAP-
маркерів для побудови SAHN-дендрограми до-
зволило отримати достовірніші положення кож-
ного дослідженого зразка в системі виду. У цьому 
випадку тільки декілька морфологічно різних 
зразків європейської коренеплідної ріпи вияви-
лися дисперсно розподілені між зразками друго-
го кластера, у той час як половина зразків ріпи 
сформувала окрему групу в ме жах непальсько-
індійського підкластера. Автори припускають, 
що це, можливо, найдревніші форми, близькі 
до першої окультуреної центральноазійської 
форми виду (детальніше див.: Артемьева и др., 
2011).
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ПІДСУМОК

Роль МГЕ в еволюції геному

Мобільні генетичні елементи були відкриті 
майже 70 років тому за допомогою класичних ге-
нетичних методів. Розвиток методів молекуляр-
ної біології дозволив відкрити та досліджувати 
нові й нові групи мобільних генетичних елемен-
тів і показати їх широку розповсюдженість у різ-
них організмах. Ще 20–25 років тому активно 
проводили описання і класифікацію МГЕ, був 
сплеск публікацій з відкриття нових родин і на-
віть підкласів мобільних (рухомих) елементів. 
Докладно описано механізми переміщення різ-
них класів МГЕ, характер кодованих ними влас-
тивостей, філогенетичні взаємини між різними 
класами і групами МГЕ. Нині переважають ро-
боти з вивчення їх ролі в експресії структурних 
генів, в інших роботах їх використовують як 
вектори для введення генетичного матеріалу або 
мутагени, які дозволяють спрямовано порушу-
вати функціонування того чи іншого «дикого» 
гена. Тобто на сьогодні МГЕ міцно зайняли своє 
місце серед основних фракцій геномної ДНК.

Здавалося б, така величезна кількість транс-
позонів, яка описана для геномів більшості рос-
лин, комах, а останнім часом — хребетних тва-
рин, повинна швидко дезорганізувати геном, 
однак цього не відбувається. Дослідження пока-
зали, що структура генів досить консервативна. 
Це можна пояснити тим, що в більшості випад-
ків мобільні елементи перебувають у клітинах 
у неактивному стані й активуються за стресових 
впливів. Індукція транспозицій відбувається 
за дії як зовнішніх чинників (підвищена тем-
пература, іонізуюче випромінювання, умови 
культивування in vitro, інфекція патогенами), 
так і за внутрішньогеномних процесів (гібрид-
ного дисгенезу, інбридингу, аутбридингу тощо) 
(див. розділ 7). За цих умов МГЕ можливо роз-
глядати як контролюючі та дестабілізуючі фак-
тори геному генеративних і соматичних клітин. 
Вважається, що саме рухомі елементи геному 
відповідальні за індукцію і підтримку процесів 
нестабільності геному, причому на різних рівнях 
як генеративних, так і соматичних клітин (Юр-
ченко и др., 2011).

Існує низка протилежних думок щодо функ-
ціонального значення МГЕ, особливо щодо ролі 
мобільних елементів у процесах еволюції. Спо-

чатку була поширеною думка про те, що вони 
представляють собою «егоїстичну», суто пара-
зитичну ДНК. Навіть досі чітко не виявлено пря-
мої позитивної ролі транспозонів у підвищенні 
життєздатності окремих особин. Проте все біль-
ше дослідників припускають їх значний внесок 
у процес еволюції: вплив мобільних елементів 
на геноми рослин полягає у створенні різнома-
нітних геномних перебудов, що надає первинний 
матеріал для еволюційного процесу. В принципі, 
на сьогодні вже доведено ключову роль транс-
позонів у реорганізації генетичного матеріалу, 
їх визначальний вплив на еволюцію рослинного 
геному. З’являється все більше даних про роль 
різних класів МГЕ в еволюції генів і геномів, 
у цілому про причинно-наслідковий зв’язок між 
ампліфікацією та інвазіями МГЕ у геном різних 
організмів і крупними еволюційними перетво-
реннями, з видоутворенням включно (Евгеньев, 
2007; Plant Transposons.., 2013).

Рухомі елементи, як відомо, здатні пересу-
ватися по геному, і досить часто їх активність 
за інтеграції в ген виявляється фенотипово. 
Інколи такі вставки приводять до виникнення 
нових форм і сортів рослин, особливо тих, що 
розмножуються вегетативно. Наприклад, було 
встановлено, що брунькові мутації, які дали нові 
патентовані сорти яблуні «Gala» і «Braeburn», 
з’явилися в результаті вставки ретротранспозона 
(Venturi et al., 2006). Повідомлялося також про 
ретротранспозон-індуковану мутацію, пов’язану 
з втратою пігментації у білих сортів винограду 
Vitis vinifera (Kobayashi et al., 2004), встановлено 
відмінності за транспозонною активністю у дея-
ких сортів цитрусів (Breto et al., 2001).

Мутації, викликані вставками ретротранс-
позонів у гени або біля генів, можуть змінювати 
генну експресію або структуру кодованих білків. 
Проте зазвичай такі інсерційні мутації соматич-
но нестабільні, вирізання МГЕ з локусу віднов-
лює активність гена в певній клітині та в її на-
щадків. Присутність транспозонів проявляється 
у вигляді строкатих фенотипів, які описано для 
багатьох життєвих форм, перш за все у вищих 
рослин (Кунах, 2005, розділ 4).

Хоча було проведено багато досліджень з 
вивчення активності транспозонів, не всі ме-
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ханізми транспозиції досі досліджені. Вико-
ристання гетерологічних видів-хазяїв дозволяє, 
по-перше, полегшити вивчення транспозиції та, 
по-друге, використати переваги транспозонів як 
генетичних інструментів у видів, де вони відсут-
ні. Молекулярно-біологічні методи дозволили 
модифікувати природні транспозони так, щоб 
полегшити подальші методи аналізу. Модифіка-
ції полягають у введенні до складу транспозонів 
селективних та маркерних генів, розташуванні 
транспозона між промотором та кодуючою ді-
лянкою маркерного гена, використанні двоком-
понентних систем та делегуванні частини кінце-
вих повторів. Завдяки унікальним особливостям 
транспозони використовують за мутагенезу та 
клонування генів. Здатність мобільних генетич-
них елементів переміщуватися по геному дозво-
ляє застосовувати їх для маніпулювання генами 
при вирішенні біотехнологічних завдань.

Сиквенування все нових і нових геномів 
надає свідчення того, що геноми всіх видів на 
Землі не є ізольованими, як думали раніше, а, 
скоріше, це сполучені посудини, здатні за до-
помогою мобільних елементів, вірусів й інших 
векторів обмінюватися генетичною інформаці-
єю. Вперше таку концепцію в найбільш повній 
формі сформулював Р. Б. Хесін (Хесин, 1984), 
дещо раніше подібні погляди викладено в книзі 
В. А. Кордюма (Кордюм, 1982).

Сформульовано концепцію пангеному для 
бактерій, відповідно до якої геном деяких ви-
дів бактерій представлено основним геномом, 
нуклеотидні послідовності якого виявляються 
в усіх бактеріальних штамів даного виду, а та-
кож його значною необов’язковою частиною з 
генами, характерними для конкретних ізолятів 
бактерій. Є пропозиції поширити поняття панге-
ному і на царство рослин, і може виявитися, що 
організація геномів у вигляді пангеному є ши-
роко розповсюдженим феноменом (Патрушев, 
Минкевич, 2007).

Сьогодні стає ясно, що обмін інформацією 
у процесі еволюції активно здійснюється не тіль-
ки між близькими видами, а й між різними кла-
сами і навіть типами організмів. Хоча в евкарі-
отних організмів відомо досить багато випадків, 
які можна пояснити тільки горизонтальним пе-
ренесенням, на жаль, поки не вдалося виділити 
вектор, що відповідає за таке перенесення.

Той факт, що частка мобільних елементів 
у геномах навіть дуже близьких видів, а також 
ліній і популяцій, і окремих особин цих видів 
може варіювати, дозволив М. Голубовському 
(Голубовский, 2000; Golubovsky, 2011) умовно 
поділити геном на облігатну частину, що міс-
тить структурні і регуляторні гени, необхідні для 
нормального розвитку організму, і на факульта-
тивну, варіюючу частину, яка містить мобільні 
елементи різних класів, а також інші форми по-
вторів (див. рис. 1).

Наразі накопичуються все нові й нові факти, 
які свідчать про те, що тонка адаптація як по-
пуляції, так і окремого організму (найкраще це 
вивчено на прикладі рослин) до змінних умов 
зовнішнього середовища («швидке реагування») 
проходить за рахунок як кількісних, так і якіс-
них (епігенетичних) змін саме факультативної 
частини геному (Евгеньев, 2007; Кунах, 2011, 
2011а). Очевидно, що в деяких випадках такі 
зміни можуть призвести до генетичної ізоляції 
і видоутворення.

Дослідження зв’язків між змінами епігене-
тичної регуляції активності генів на різних ста-
діях розвитку організму, з одного боку, і змінами 
умов довкілля, розміру геному організму, розміру 
і структури популяції, з іншого, — надзвичайно 
важливе і цікаве завдання майбутніх досліджень. 
Виявлено біологічні системи, в яких можна ви-
вчати такі факти. Наприклад, в арабідопсисі ви-
явлена специфічна для різних ліній епігенетична 
мінливість, пов’язана з великою кількістю РНК 
LTR-невмісних ретротранспозонів (Rangwala et 
al., 2006). Такі дослідження обіцяють краще зро-
зуміти зв’язок між генотипом і фенотипом. Все 
це свідчить про те, що частина геному, яка ко-
лись уважалася сміттєвою ДНК, сьогодні повин-
на розглядатись як головний учасник (двигун?) 
багатьох процесів, що формують геном, конт-
ролюють активність його генів і, в кінцевому 
рахунку, — фенотип організму.

Тобто мобільні генетичні елементи все ча-
стіше розглядають як головних ініціаторів ге-
нетичних змін, що дозволяють популяціям і, 
очевидно, окремим організмам адаптуватися 
до змін навколишнього середовища, а видам 
еволюціонувати (рис. 24.1). МГЕ можуть також 
переміщуватися між геномами різних видів. Такі 
горизонтальні перенесення дозволяють цим еле-
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Рис. 24.1. Мобільні генетичні елементи і взаємодії геном – середовище
Мобільні генетичні елементи все частіше розглядають як головних ініціаторів генетичних змін, що дозволяють популя-
ціям адаптуватися до змін, а видам еволюціонувати, як показано на рисунку. Вони можуть переміщуватися між геномами 
різних видів. Таке горизонтальне перенесення дозволяє цим елементам уникати дії різних регуляторних механізмів, що 
нав’язуються їм геномом їхніх хазяїв, і вторгатися в нові геноми, де вони збільшують число своїх копій, поки не виникнуть 
нові механізми, що обмежують їх розповсюдження. Хоча кількість копій і експресія багатьох МГE регулюються різними 
молекулярними механізмами, деякі лімітуючі сили спрацьовують на популяційному рівні. Існування таких чинників свід-
чить про те, що є добір, спрямований проти прямого шкідливого впливу вставок, навіть якщо ці впливи є малими, і проти 
хромосомних перебудов, що часто мають місце, коли в геномі присутні МГE однієї і тієї ж родини. Вплив таких сил (факто-
рів) залежить від задіяних МГE, структури популяції та її репродуктивної системи. У результаті спостерігається тенденція 
до елімінації копій МГЕ або їх накопичення у геномах, час є важливим чинником формування особливостей геномів, ураже-
них МГE. У результаті таких контролюючих сил геноми містять суміш МГE, серед яких деякі є все ще активними, а інші є 

давніми дегенерованими залишками (за: Biemont, Viera, 2006, з доповненнями)

ментам уникати різних регуляторних механізмів, 
що накладаються на них геномом їхніх хазяїв, і 
вторгатися у нові геноми, де вони збільшують 
число своїх копій, поки не виникнуть нові меха-
нізми, що обмежують їх розповсюдження.

Число копій і експресія багатьох МГЕ регу-
люються різними молекулярними механізмами, 
певні обмежувальні сили спрацьовують і на по-
пуляційному рівні. Ці сили можуть свідчити, що 
є селекція, спрямована проти прямого шкідли-
вого впливу вставок, навіть якщо ці впливи є ма-
лими, і проти хромосомних перебудов, що часто 
мають місце за присутності в різних хромосомах 
рухомих елементів однієї і тієї ж родини. Вплив 
таких сил залежить від задіяних МГЕ, структури 
популяції та її репродуктивної системи. Це ство-
рює тенденцію до елімінації копій МГЕ або їх 
накопичення у геномах, роблячи час важливим 
чинником у формуванні структурних особливос-

тей геномів, що містять МГЕ. Внаслідок дії цих 
контролюючих сил геноми, очевидно, містять 
суміш МГЕ, з яких деякі є активними, а інші — 
це залишки древніх дегенерованих МГЕ.

Деякі дослідники вважають, що величезне 
різноманіття механізмів, за допомогою яких МГЕ 
впливають на функціонування і структуру гено-
му, не дозволяє приписати їм якусь одну, чітко 
окреслену роль. Вважається, що про виконання 
важливих функцій тим чи іншим чином свідчить 
наявність консервативних послідовностей. У ви-
падку рухомих елементів (транспозонів) спосте-
рігається їх величезне розмаїття. Можливо, що 
у цьому випадку предметом збереження у про-
цесі еволюції є не самі нуклеотидні послідовнос-
ті, а ті принципи і механізми взаємодії окремих 
компонентів геному, в яких вони беруть участь. 
Можливо, що саме властива ретротранспозонам 
здатність взаємодіяти різними способами з гено-
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мом клітини і є та особлива роль, яку вони ві-
діграють у процесах, що перебігають у клітині. 
У будь-якому випадку немає сумнівів у тому, що 
рухомі генетичні елементи є древнім, важливим 
і впливовим компонентом практично будь-якого 
геному (Plant Transposons.., 2013).

Таким чином, відкриття МГЕ змінило уяв-
лення про організацію і функціонування генетич-
ного апарату клітини. Геном не є жорстко упо-
рядкованою і стабільною послідовністю генів, а 
представляє собою достатньо вільно організова-
ну структуру, що припускає значну динамічність 
(рухливість і навіть, за деякими визначеннями, 
«текучість»). Очевидно, саме МГЕ є одним із го-
ловних чинників пластичності геному клітини і, 
в результаті, адаптивності організму, генетично-
го різноманіття, мікроеволюції і видоутворення 
(Кунах, 2011, 2011а). Гени ж (структурні й ре-
гуляторні) — це дійсно острови у морі повто-
рюваних послідовностей ДНК. Вивчення цього 
«моря» активізується.

І, насамкінець, цитуючи Т. Добжанського, 
що будь-яке біологічне дослідження має сенс 
тоді, коли воно стосується еволюції, спираючись 
на дані, наведені у роботах (Shapiro, 1999, 2010), 
можливо припустити такий сценарій еволюцій-
них змін:

• спадкова зміна виникає в результаті неви-
падкової дії внутрішніх (built-in) біохімічних 
систем, що мобілізують ДНК і здійснюють 
природну генетичну інженерію;

• значні порушення екології організму запуска-
ють процеси реструктурування геному і клі-
тини в цілому. Екологічні порушення можуть 
діяти безпосередньо — викликаючи стрес 
у організмів, або опосередковано — через 
зміни у біоті, яким сприяють незвичні вза-
ємодії між організмами (злиття клітин, між-

видові гібридизації). Процеси реструктуру-
вання продовжуються, поки не виникне нова 
система, здатна утилізувати наявні ресурси;

• запущені екологічними змінами процеси ре-
структурування клітин і геному продукують 
організми, які з певною частотою матимуть 
адаптивні ознаки, що пасують до змінено-
го навколишнього середовища. Нові адап-
тивні ознаки можуть бути складними із са-
мого початку, оскільки вони є результатом 
процесів, що діють на основі пре-існуючих 
функціональних систем, компоненти яких 
можуть бути ампліфіковані і перебудовані 
в нових комбінаціях. Конкуренція за ресур-
си (purifying selection) слугує для елімінації 
тих нових систем, які не є функціональними 
за нової екології;

• після того, як екологічна стабільність досяг-
нута, функції природної генетичної інженерії 
пригнічуються, темп перебудов зменшується, 
а мікроеволюція може відбуватися шляхом 
доводки еволюційних «винаходів» за допо-
могою послідовних малих змін (див.: Shapiro, 
2010).
Такий сучасний сценарій еволюції (адапта-

ції) припускає велику роль клітинної чутливос-
ті і геномних реакцій, на які вказувала Б. Мак-
Клінток у своїй нобелівській лекції у 1984 році. 
Сучасний погляд на еволюцію припускає зв’язок 
між екологічними змінами, реакціями клітини 
й організму, широко розповсюдженим реструк-
туруванням геному та швидкою появою адап-
тивних змін. Саме вивчення мобільної ДНК 
трансформувало теорію еволюції і адаптацій у 
найсучаснішу науку, зняло завісу чудодійності 
над можливістю успадкування «набутих ознак» 
(див.: Голубовский, 2000; Golubovsky, 2011; Ку-
нах, 2011, 2011а).
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Mobile genetic elements (MGEs or MEs) or 
«transposable elements» (TEs) were discovered 
almost 70 years ago using classical genetic 
methods. The development of molecular biology 
techniques has allowed discovering and exploring 
ever new mobile genetic elements to show their 
wide prevalence in different organisms. As early 
as 20–25 years ago had been actively conducted 
researches on the description and classifi cation of 
MGEs, there was a surge of publications on the 
discovery of new families and even subclasses of 
mobile elements. Transfer mechanisms of various 
MGE classes, the character of encoded by them 
properties, phylogenetic relationships between dif-
ferent MGE classes and groups are described in 
detail. Currently prevail works that explore their 
role in the expression of structural genes, other 
studies use them as vectors for introducing the 
genetic material or mutagens that can directionally 
disrupt functioning of that or the other «wild» gene. 
That is, today MGEs fi rmly took their place among 
the major fractions of genomic DNA.

It seemed likely that a huge number of trans-
posons that is described for the genomes of most 
plants, insects, and more recently, vertebrates, 
should quickly disrupt the genome, but this is not 
happening. Studies have shown that the structure 
of genes is suffi ciently conservative. This can 
be explained by the fact that in most cases the 
mobile elements are found in cells in inactive state 
and are activated by stress effects. Induction of 
transpositions occurs under the effect of both the 
external factors (increased temperature, ionizing 
radiation, cultivation conditions in vitro, infection 
by pathogens) and intragenomic processes (hybrid 
dysgenesis, inbreeding, outbreeding etc.) (see 
section 7). Under these conditions, MGEs can be 
treated as controlling and destabilizing genome 
factors of germ and somatic cells. It is believed that 
precisely moving parts of the genome are respon-
sible for the induction and maintenance of geno-
mic instability, moreover at different levels of both 
germ and somatic cells (Yurchenko et al., 2011).

There are a number of opposing views regar-
ding the functional signifi cance of MGEs, especially 
on the role of mobile elements in the process of 

evolution. At fi rst there was a widespread belief 
that they are «selfi sh», purely parasitic DNA. Even 
still now it is not revealed clearly a direct positive 
role of transposons in enhancing the vitality of 
certain individuals. However, ever more researchers 
suggest their contribution to the process of evolution: 
the impact of mobile elements on the genome of 
plants consists in creating a variety of genomic 
rearrangements, which provide the primary material 
for the evolutionary process. In principle, today a 
key role of transposons in the reorganization of 
genetic material, their critical infl uence on the 
evolution of plant genomes is proven. Appear 
ever more data on the role of different classes of 
MGEs in the evolution of genes and genomes, on 
the whole of the cause-effect relationship between 
amplifi cation and MGE invasions into the genome 
of different organisms and major evolutionary 
transformations, including speciation (Evgen’yev, 
2007; Plant transposons.., 2013).

Mobile elements are known as being capable 
to transpose themselves along the genome and 
rather frequently if they integrated into gene their 
activity is revealed phenotypically. Occasionally 
such insertions lead to appearance of new forms 
and cultivars of plants, especially those that 
propagate vegetatively. For example, it was estab-
lished that bud mutations which have produced new 
patented apple cultivars «Gala» and «Braeburn» 
emerged as a result of retrotransposon insertion 
(Venturi et al., 2006). It was reported as well on 
retrotransposon-induced mutation associated with 
loss of pigmentation in white grape cultivars Vitis 
vinifera (Kobayashi et al., 2004); differences by the 
transposon activities in some citrus cultivars were 
found (Breto et al., 2001).

Mutations caused by retrotransposon insertions 
into genes or close to genes, can change gene 
expression or structure of encoded proteins. Such 
insertional mutations, however, are usually so-
matically instable; MGE excision from the locus 
may restore gene activity in certain cell and its 
descendents. Transposon presence is manifested as 
a variegated phenotype that is described for many 
living forms, fi rst of all in higher plants (Kunakh, 
2005, Section 4).
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Even though were performed many investi-
gations into transposon activities, not all mecha-
nisms of transposition were elucidated. Use of a 
heterologous host species allows, fi rst, facilitating 
the study of transposition and, second, advantaging 
of transposons as genetic tools in species where 
they are absent. Molecular biological techniques 
have allowed modifying natural transposons in 
a way to facilitate further techniques of analysis. 
Modifi cations include the introduction into the 
transposon components the selective and marker 
genes, transposon location between the promoter 
and the coding portion of the gene marker, use 
of two-component systems and delegation of 
the terminal repeat fraction. Due to their unique 
features, transposons are used for mutagenesis 
and gene cloning. The ability of mobile genetic 
elements to move around the genome allows their 
use to manipulate genes in solving biotechnological 
problems.

Sequencing of ever new genomes provides 
evidence that the genomes of all species on Earth 
are not isolated, as was previously thought, but 
rather are communicating vessels capable of using 
mobile elements, viruses and other vectors to 
exchange genetic information. For the fi rst time such 
a concept in the most complete manner formulated 
R. B. Khesin (1984), somewhat similar views 
earlier were stated by V. A. Kordyum in the book 
(Kordyum, 1982).

Recently it was formulated concept of pan-
genome for bacteria, according to which the 
genome of some species of bacteria are presented 
by the main genome, whose nucleotide sequences 
are found in all bacterial strains of this species, as 
well as its considerable optional part with the genes 
typical for specifi c isolates of bacteria. There are 
proposals to extend the concept of pan-genome on 
the kingdom of plants as well, and it may be that 
the organization of genomes as pan-genome is a 
widespread phenomenon (Patrushev, Mynkevych, 
2007).

Today it is becoming clear that the exchange 
by information in the course of evolution is actively 
carried out not only between related species, but 
also among different classes and even the types 
of organisms. Although eukaryotic organisms 
demonstrate a lot of examples that can be explained 
only by horizontal transfer, unfortunately, no one yet 

succeeded in allocating a vector that is responsible 
for such carrying.

The fact that the share of mobile elements in 
the genomes of even very closely related species, 
as well as lines and populations and the individuals 
of the species can vary, allowed M. Golubovsky 
(Golubovsky, 2000; Golubovsky, 2011) subdividing 
on two subsystems: Obligate (that contains structural 
and regulatory genes required for the normal 
development of the organism), and Facultative 
genetic elements. FGEs include the hierarchy of intra 
and extra chromosomal elements in nucleus and 
cytoplasm. Nuclear FGEs comprise a highly repeated 
and nucleated DNA sequences, pseudogenes and 
retrotranscripts, transposons, amplicons, and even 
an additional, or B-chromosomes. In cytoplasm, 
FGEs include plasmids, amplifi ed rod and circular 
segments, and endosymbionts/cytobionts (see Fig. 1).

Currently are accumulated ever new facts in-
dicating that the fi ne adaptation of both population 
and individual organism (this is best exemplifi ed 
by plants) to changing environmental conditions
(«quick response») proceeds through both quanti-
tative and qualitative (epigenetic) changes, namely 
of the optional part of the genome (Evgen’yev, 
2007; Kunakh, 2011, 2011). Obviously, in some 
cases, such changes may lead to genetic isolation 
and speciation.

Studies on relationships between the changes in 
epigenetic regulation of gene activity at different 
stages of organism development on the one hand and 
the changes in environmental conditions, the size of 
the organism genome, population size and structure 
on the other is a very important and interesting task 
for future research. Biological systems were found in 
which one can study such facts. For example, in 
Arabidopsis was revealed the epigenetic variability 
specifi c for different lines which is related with 
great amount of non-LTR retrotransposon RNA 
(Rangwala et al., 2006). Such studies promise better 
understanding the relationship between genotype and 
phenotype. This indicates that something which once 
was considered as junk DNA, today must be seen as 
a major participant (driver?) of many processes that 
shape the gene, control the activity of its genes, and 
ultimately — phenotype of the organism.

That is, mobile genetic elements are increa-
singly seen as the main initiators of genetic changes 
that allow populations and obviously individual 
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organisms adapting to environmental change 
and species evolving (Fig. 24.1). MGEs can also 
transpose between the genomes of different species. 
Such horizontal transfers allow these elements 
avoiding various regulatory mechanisms imposed 
on them by the genomes of their hosts and invading 
into new genomes, where they increase the number 
of their copies until arise new mechanisms that limit 
their distribution.

The number of copies and the expression of 
many MGEs is governed by different molecular 
mechanisms, certain restrictive forces also operate 
at the population level. These forces may indicate 
that there is a selection against the direct harmful 
effects of insertions, even if these effects are small, 
and against chromosomal rearrangements that 
often occur in the presence of MGEs of the same 
family. The infl uence of these forces depends on 
the participating MGEs, population structure and its 
reproductive system. This creates a tendency towards 
elimination of MGE copies or their accumulation 
within the genomes, making the time an important 
factor in shaping the structural features in genomes 
containing MGEs. As a result of these controlling 
forces the genomes seem to contain a mixture of 
MGEs, some of which are active while others present 
the remnants of ancient degenerated MGEs.

Some researchers believe that the great 
diversity of mechanisms by which MGEs affect the 
functioning and structure of the genome can not 
ascribe them a single, well-defi ned role. It is believed 
that the implementation of important functions in any 
way indicates the presence of conserved sequences. 
In the case of mobile elements (transposons) it is 
observed their great diversity. Perhaps in this case as 
a subject of conservation in the course of evolution 
are not the nucleotide sequences themselves, but the 
principles and mechanisms of interactions between 
the individual components of the genome in which 
they participate. It is possible that exactly inherent 
retrotransposons ability to interact by different ways 
with the genome of the cell is namely the special 
role they play in the processes occurring in the cell. 
In any case, there is no doubt that mobile genetic 
elements are an ancient, important and infl uential 
components of almost any genome (Fedoroff, 2011, 
2012; Plant transposons.., 2013).

Thus, the discovery of MGE changed the 
understanding of the organization and functioning 

of the genetic apparatus of the cell. A genome is not 
rigidly ordered and stable gene sequence, but is a 
rather loosely organized structure that provides for 
considerable agility (mobility, and even, according 
to some defi nitions, «fl uidity») Obviously, precisely 
MGE is one of the main factors of the cell genome 
plasticity and, as a result, of organism adaptability, 
genetic diversity, microevolution and speciation 
(Kunakh, 2011, 2011). Genes same, (structural and 
regulatory) are indeed islands in a sea of repetitive 
DNA sequences. The study of this «sea» is being 
activated.

And fi nally, citing T. Dobzhansky that any 
biological research makes sense when it concerns 
evolution, based on the data presented in the papers 
(Shapiro, 1999, 2010) one may suggest the fol-
lowing scenario of evolutionary changes:

• hereditary variation arises from the non-random 
action of built-in biochemical systems that 
mobilize DNA and carry out natural genetic 
engineering;

• major disruptions of an organism’s ecology trig-
ger cell and genome restructuring. The ecological 
disruptions can act directly, through stress 
on individuals, or indirectly, through changes in 
the biota that favour unusual interactions 
between individuals (cell fusions, interspecifi c 
hybridizations). Triggering events continue until 
a new ecology has emerged that is fi lled with 
organisms capable of utilizing the available 
resources;

• ecologically-triggered cell and genome res-
tructurings produce organisms which, at some 
frequency, will possess novel adaptive features 
that suit the altered environment. Novel adaptive 
features can be complex from the beginning 
because they result from processes that operate 
on pre-existing functional systems, whose 
components can be amplifi ed and rearranged in 
new combinations. Competition for resources 
(purifying selection) serves to eliminate those 
novel system architectures that are not functional 
in the new ecology;

• once ecological stability has been achieved, 
natural genetic engineering functions are 
silenced, the temp of innovation abates, and 
microevolution can occur to fi ne-tune recent 
evolutionary inventions through successions of 
minor changes (see Shapiro, 2010).
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This modern scenario of evolution (adaptation) 
suggests an important role of a kind of cell 
sensitivity and genomic responses to which pointed 
B. McClintock in her Nobel Prize lecture in 1984. 
The modern view on evolution suggests link 
between the environmental changes, reactions of 
the cell and the body, widespread restructuring of 
the genome and the rapid emergence of adaptive 

changes (inventions). Exactly study of mobile 
DNA transformed the theory of evolution and 
adaptation into a cutting-edge science, removed 
the veil of wonder-working over the possibility 
of inheritance of «acquired traits» (see Golu-
bovsky, 2000; Golubovsky, 2011; Kunakh, 2011,
2011).
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У цьому словнику наведено основні та найпоширеніші терміни, що часто вживаються не 
лише в генетиці, а й в інших напрямах біологічної науки, в яких застосовують методи генетич-
ного і молекулярно-генетичного аналізу, зокрема в молекулярній екології і екогенетиці рослин, 
і є найуживанішими у цій книзі.

Аберація — структурна перебудова хромо-
соми або хроматиди. Також відхилення від норми 
в будові та функції молекул, окремих структур клі-
тин, тканин; крайній морфологічний варіант, що 
зустрічається у всьому ареалі даної форми і пред-
ставляє в більшості випадків неспадкову модифі-
кацію.

Автополіплоїд — організм із мультиплікова-
ним основним геномом, що приводить до наявнос-
ті у нього понад двох гомологічних копій кожної 
хромосоми. Автополіплоїдія — одна з форм ево-
люції рослин, рідше — тварин.

Автополіплоїдія — помноження (як правило, 
спонтанне) ідентичних наборів хромосом того са-
мого виду. Також виникнення поліплоїдного орга-
нізму внаслідок геномної мутації типу поліплоїдії 
у предкового диплоїдного організму аналогічного 
виду. А. є одним із найпоширеніших шляхів сим-
патричного видоутворення.

Аглютинація хроматину — склеювання хро-
мосом у метафазі чи анафазі, коли вони містять-
ся на одному полюсі, або сестринських хроматид 
в анафазі (ефект злипання), результат аглютинації 
матриксу. Поділяють на: 1) спонтанну А. х., що 
виникає самочинно у меристемі рослин з поруше-
ним генним балансом; 2) функціональну А. х., що 
викликається гормональними змінами у процесі 
розвитку і призводить до ендополіплоїдії, міксо-
плоїдії (полісоматії), структурних змін хромосом; 
3) індуковану А. х., що викликається екперимен-
тально різними чинниками (температурою, радіа-
цією, ультразвуком, хімічними речовинами, пев-
ними порушеннями дії генів, віковими явищами 
тощо). Може викликати генні і хромосомні мутації 
і утворення псевдомостів у анафазі.

Адаптаціогенез — процес виникнення адап-
тації. Розглядається як еволюція, тобто безперерв-
ний і глобальний процес виникнення все нових і 
нових форм адаптації до умов середовища, що по-
стійно змінюється.

Адаптація — пристосування будови, функ-
цій, поведінки клітин, організмів, популяцій, ви-
дів до певних умов існування. Також комплекс 

морфофізіологічних, поведінкових, генотипних й 
інформаційно-біоценотичних особливостей осо-
бини (організму), популяції, виду чи угрупування, 
що забезпечує успіх у конкуренції з іншими особи-
нами, популяціями, видами й угрупуваннями, стій-
кість до впливу чинників абіотичного середовища. 
Розрізняють генотипну (спадково детерміновану) 
та фенотипну (фізіологічну) А.

Адаптер — одно- або дволанцюгові олігону-
клеотиди, призначені для об’єднання молекул ДНК 
з несумісними кінцями. У дуплексів кінці є різни-
ми: один кінець рівний, а інший — ступінчатий, 
або ж обидва кінці ступінчаті. А. застосовують, 
коли кінці векторних і клонованих молекул утво-
рені різними рестриктазами, а також коли в клоно-
ваних фрагментах ДНК є сайти рестриктаз, що ви-
користовуються. Одноланцюгові А. застосовують 
для об’єднання молекул ДНК з 5′- і 3′-кінцями, що 
виступають. Дволанцюгові А. отримують комбіна-
цією двох одноланцюгових А., двох лінкерів або А. 
і лінкера. Дволанцюгові А. з різними кінцями, що 
виступають, здатні змінювати кінці ДНК, що ви-
ступають. Такі А. називають конверсійними.

Адаптивна норма — стан (властивість) при-
стосованості організмів, що характеризуються 
даним фенотипом, до існування в певних умовах 
зовнішнього середовища. Також генетична струк-
тура конкретної популяції в даних умовах, що за-
безпечує її конкурентоздатність в цих умовах існу-
вання; сукупність ознак (властивостей) організму, 
що забезпечує його виживання в конкретних умо-
вах середовища.

Адитивний ефект, адитивна дія генів — су-
марна дія генів на виявлення певної ознаки або су-
марне проявлення полімерних генів в одній ознаці. 
Також кумулятивна дія всіх локусів, які контролю-
ють домінування даної кількісної ознаки.

«Адресована» ПЛР (полімеразна ланцюгова 
реакція) — метод, за якого використовується як 
праймер відома послідовність, гомологічна до за-
даних специфічних ділянок геному або до будь-
якого високоповтореного фрагмента ДНК. При 
цьому природа фрагмента, поліморфізм якого ви-
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вчається, відома, тобто немає тієї невизначеності, 
яка є характерною для фрагментів, що виявляються 
RAPD- і AFLP-методами, чи для випадкових проб 
ПДРФ. Один із варіантів цього методу — викорис-
тання ISSR-маркерів, що широко застосовується у 
дослідженнях генофондів різних видів організмів.

Акліматизація — пристосування організмів 
до нових умов існування після територіального, 
штучного чи природного перенесення з утворен-
ням стабільних відтворюваних груп організмів 
(популяцій). Одна з форм інтродукції рослин, коли 
пристосування популяції до нових умов існування 
відбувається шляхом генетичного зсуву на основі 
жорсткого природного і штучного доборів спон-
танних мутантів, які більше, ніж вихідна форма, 
пристосовані до нових умов зростання. Також при-
стосування організму до нових умов середовища 
за межами свого ареалу, будь-яке пристосування 
організму до комплексу змінюваних чинників се-
редовища.

Активація в гібридних клітинах — прояв 
генів, не виражених у вихідних батьківських клі-
тинах.

Активація гена — процес індукції (вклю-
чення експресії) гена, що супроводжується транс-
крипцією і трансляцією синтезованої мРНК.

Алелі — різні (альтернативні) структурні 
форми (стани) того самого гена, кожна з яких ха-
рактеризується унікальною послідовністю нуклео-
тидів. Виникають одна з однієї внаслідок мутації, 
розпізнаються за порівняння їхніх нуклеотидних 
послідовностей, а інколи — й фенотипово. Також 
алель — конкретна форма існування гена, що ви-
значає можливість розвитку конкретної ознаки. 
У диплоїдних організмів потенційна кількість 
алелей для кожного гена може бути представлена 
лише двома алелями, що локалізовані на гомоло-
гічних ділянках гомологічних хромосом.

Алопатричні популяції — популяції одно-
го виду, що заселяють різні географічні райони і 
не стикаються одна з одною (наявність повної гео-
графічної ізоляції).

Алопатричне видоутворення, алопатрія — 
виникнення нового виду з однієї чи кількох суміж-
них популяцій, що розташовані на межі ареалу 
вихідного виду. Також процес видоутворення, що 
ґрунтується на просторовій ізоляції популяцій.

Алоплоїд — див. полігаплоїд.
Алополіплоїд, алоплоїд — поліплоїдний ор-

ганізм, клітина, ядро, утворені внаслідок об’єднан-
ня та помноження двох або кількох цілих геномів, 

що належать до різних видів або родів. Також гіб-
ридна поліплоїдія, яка полягає в кратному збіль-
шенні числа наборів хромосом при міжвидових та 
міжродових схрещуваннях.

Алополіплоїд геномний — алополіплоїдна 
форма, батьківські геноми якої були настільки від-
далені, що у диплоїдних гібридів вони кон’югують 
дуже рідко або зовсім не кон’югують (міжвидові 
та міжродові гібриди). В алотетраплоїдів (амфіди-
плоїдів) у мейозі утворюються тільки біваленти.

Алополіплоїд сегментний — алополіплоїд-
на форма, батьківські геноми якої мають значну 
кількість гомологічних хромосомних сегментів і 
стерильність якої у диплоїдному стані невелика. 
В алотетраплоїдних форм у мейозі утворюється, 
залежно від спорідненості батьківських геномів, 
більша або менша кількість мультивалентів.

Алополіплоїдія (алоплоїдія, гібридна по-
ліплоїдія) — об’єднання та помноження двох або 
кількох геномів, що належать до різних видів або 
родів (наприклад, ААВВСС, де А, В, С — геноми 
різних видів або родів). А. — один із шляхів симпа-
тричного видоутворення.

Альтернативний сплайсинг — тканино- і 
ембріоспецифічні відмінності за характером вирі-
зання інтронів за процесингу РНК, що транскрибу-
ється з одного і того самого гена.

Амітоз — прямий поділ ядра, що здійсню-
ється перешнуруванням ядра, утворенням ядерної 
перегородки, фрагментацією, пупкуванням тощо; 
при цьому оболонка ядра і ядерця не руйнуються, 
веретено поділу не утворюється, хромосоми зали-
шаються деспіралізовані, поділ клітин відбуваєть-
ся не завжди. Може відбуватися як у період синте-
зу ДНК, так і в постсинтетичний.

Амплікон — будь-яка послідовність ДНК, що 
ампліфікується у процесі додаткових циклів реплі-
кації. Може вміщувати до 1 т. п.н. ДНК і містити 
коротку послідовність, що функціонує як оріджин 
ампліфікації, тобто як елемент, що контролює амп-
ліфікацію.

Ампліфікація — процес утворення додатко-
вих копій ділянок хромосомної ДНК (екстракопій), 
що містять певні гени або сегменти структурного 
гетерохроматину; у рослин особливо характерна 
для генів рибосомної РНК. Також накопичення ко-
пій певної нуклеотидної послідовності під час по-
лімеразної ланцюгової реакції.

Амфігаплоїд — гібридний організм, який 
містить повні гаплоїдні набори хромосом, що по-
ходять від різних видів; виникає за віддаленої гіб-
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ридизації або внаслідок гаплоїдизації амфідипло-
їдного організму.

Амфідиплоїд (алотетраплоїд) — гібридний 
тетраплоїдний організм, який містить диплоїдні 
набори хромосом, що походять від двох різних ви-
дів. Поширене у рослин явище: культурна слива 
містить подвійний набір хромосом аличі та подвій-
ний набір хромосом терену; тритикале — подібний 
гібрид пшениці та жита тощо.

Амфіміксис, амфігамія, еугамія — форма 
статевого розмноження за участі гамет двох бать-
ків. Звичайний тип статевого розмноження, що є 
характерним для більшості тварин і рослин.

Амфіплоїдія — загальний термін для всіх 
типів гібридної поліплоїдії, яка виникає внаслідок 
схрещування двох чи більшої кількості диплоїдних 
видів, первісно ізольованих один від одного сте-
рильністю гібридів. Включає поняття сегментної 
алоплоїдії, істинної, або геномної, алополіплоїдії, 
а також анеуплоїдії, що виникає внаслідок схрещу-
вання видів, які належать до серії анеуплоїдів.

Анеуплоїд — ядро, клітина, організм з кіль-
кістю хромосом, що відхиляється від чисел, крат-
них п; містить зменшену (гіпоанеуплоїд) або збіль-
шену (гіперанеуплоїд) кількість хромосом однієї 
або кількох гомологічних пар.

Антикодон — ділянка тРНК, що складаєть-
ся з трьох послідовно розташованих нуклеотидів, 
комплементарних до кодону в молекулі мРНК. За-
вдяки цьому амінокислота займає правильне поло-
ження в поліпептидному ланцюгу білка в процесі 
його синтезу в рибосомі.

Апоміксис — спосіб розмноження, не пов’я-
заний із злиттям статевих клітин або ядер. При 
апоміксисі зародок може утворюватись із неза-
плідненої яйцеклітини (партеногенез), з клітин за-
родкового мішка — синергід, антипод (апогамія), з 
соматичних клітин насінного зачатка — нуцелуса, 
інтегументів (адвентивна ембріонія), з незрілого 
пилку (андрогенез). Андрогенез та партеногенез 
використовують у біотехнології для отримання га-
плоїдних форм рослин.

Апоптоз — процес запрограмованої загибелі 
клітин у процесі диференціювання і перетворення 
тканин; регулюється гормонами, може бути інду-
кований штучно.

Апстрим — послідовності у лінійній молеку-
лі ДНК чи білка, що займають певний сайт у на-
прямку, протилежному напрямку транскрипції 
ДНК чи синтезу білка відповідно (наприклад, на 
5′-кінці будь-якого сайта в ДНК чи РНК).

Ареал — частина земної (водної) поверхні, 
у межах якої поширений і де відбувається повний 
цикл розвитку даного таксона (вид, рід, родина 
тощо) або будь-якого угрупування. Простір, на яко-
му відбувається становлення виду, називають пер-
винним ареалом.

АРП (англ.— ARS) — послідовність або 
фрагмент, що автономно реплікується.

Аутосоми — всі хромосоми в клітинах роз-
дільностатевих організмів, крім статевих хромосом.

А-хромосоми — звичайні, властиві даному 
виду аутосоми, на відміну від В-хромосом (додат-
кових або надкомплектних хромосом).

Базальна клітина — одна з двох клітин, що 
утворилися внаслідок першого поділу зиготи по-
критонасінних рослин, яка розташована ближче 
до мікропіле; формує суспензор (підвісок).

Банк генів, геномна бібліотека — набір ге-
нів певного організму, отриманих у складі рекомбі-
нантних ДНК; набір клонованих фрагментів ДНК, 
які представляють індивідуальний геном; сукуп-
ність клітинних клонів, до складу якої входять усі 
фрагменти чужинної ДНК.

Білки хроматину — складаються з гістонів і 
негістонових білків. Гістони — багаті основними 
амінокислотами (лізином і аргініном) білки хро-
матину — виконують важливу роль у його струк-
турній організації. Негістонові білки хромати-
ну — кислі та нейтральні білки, до яких належать 
ферменти реплікації ДНК, ферменти транскрипції 
і регуляторні білки.

Біоценоз — взаємопов’язана сукупність усіх 
живих організмів (тварин, рослин, грибів, мікро-
організмів), що сумісно заселяють ділянку суші чи 
водойми, взаємопов’язані у харчовому ланцюгу і 
впливають один на одного.

Блот-гібридизація — метод, який полягає 
в отриманні рестриктазних фрагментів досліджу-
ваної ДНК, їх електрофоретичному розділенні, 
денатурації фрагментів (переведенні їх в однолан-
цюговий стан), перенесенні на фільтр (нітроцелю-
лозний, капроновий тощо) за допомогою фільтру-
вального паперу і проведенні реакції гібридизації 
зі специфічним полінуклеотидним зондом.

В-хромосоми — необов’язкові надкомплект-
ні хромосоми, що не рекомбінують з А-хромосо ма-
ми й еволюціонують незалежно. Їх кількість може 
варіювати як у різних організмів одного виду, так і 
у різних клітинах одного й того самого організму, 
наприклад, у жита, кукурудзи чи у цибулі-різуна — 
від 0 до 20–30 у різних клітинах. Успадковуються 
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нерегулярно і не за правилами Менделя. Механіз-
ми їх виникнення і біологічне значення до кінця не 
вивчені. Складаються переважно з гетерохромати-
ну, проте можуть містити і структурні гени, зокре-
ма рДНК. Частіше зустрічаються (як у рослин, так 
і у тварин) у несприятливих умовах довкілля, віді-
грають здогадно певну роль у процесах адаптації і 
еволюції.

Варіації — 1. Поява фенотипних відмін-
ностей у структурах клітини або між особинами. 
2. Мутації у факультативних елементах геному. 
3. Модифікаційні або генотипні відмінності між 
одиницями, що складають певну сукупність.

Вегетативне розмноження — тип нестатево-
го розмноження, за якого з частини материнського 
організму утворюються ідентичні йому за своїми 
спадковими ознаками нові особини.

Вектор — автономна молекула ДНК, отри-
мана з плазміди або бактеріофага і в яку може 
бути вставлено та клоновано фрагменти іншої 
ДНК. Містить один або кілька унікальних сайтів 
рестрикції для вбудовування чужинної ДНК. Зда-
тен переносити включений ген (гени, клоновані 
фрагменти ДНК) від організму-донора в організм- 
(клітину-)реципієнт, де ці вектори можуть репліку-
ватись автономно або в інтегрованому з геномом 
стані, забезпечувати інші етапи реалізації генетич-
ної інформації.

Величина (розмір) геному — кількість пар 
основ ДНК (нуклеотидів) у перерахунку на гапло-
їдний геном.

Взаємодія генів — будь-яка взаємодія не-
алельних генів у межах геному (генотипу), що ві-
дображається на фенотипі і, зокрема, приводить 
до успадкування ознак з порушенням законів Мен-
деля. Розрізняють різні форми взаємодії генів — 
комплементарність, епістаз, міжгенну супресію, 
дію генів-модифікаторів тощо. Повний комплекс 
взаємодії генів визначає баланс генів.

Взаємодія «генотип-середовище» — зміна 
ознак генотипу (фенів) за вирощування в різних 
умовах (у рослин — в різних ґрунтово-кліматичних 
умовах).

Вибіркова реплікація — побічна (додат-
кова) реплікація, що приводить до появи великої 
кількості копій будь-якої послідовності нуклеїно-
вої кислоти.

Вибухова еволюція — різке збільшення кіль-
кості видів у будь-якій групі організмів, пов’язане 
з її адаптивною радіацією. В. е. зазвичай пов’язана 
з ранніми етапами еволюції таксона. Інколи су-

проводжується переходом у нову, адаптивну зону і 
формуванням нового таксона високого рангу.

Видоутворення — процес утворення одного 
чи декількох видів із видів, що існували раніше. 
Розрізняють такі способи В.: алопатричне або гео-
графічне (коли нові види виникають в умовах про-
сторової ізоляції популяцій, тобто з популяцій, що 
займають різні географічні ареали); симпат ричне 
(вид, що формується, перебуває у межах ареалу з 
материнським видом); парапатричне (процес по-
ступового видоутворення, за якого новий вид утво-
рюється з популяцій, що зберігають контакт протя-
гом усього цього процесу внаслідок вузької смуги 
перекривання зон існування); інколи виділяють ще 
такі способи В., як алопарапатричне та стасипа-
тричне або хромосомне.

Виду критерії — ознаки виду, за допомогою 
яких один вид можливо відрізнити від іншого. 
Найчастіше застосовують сім загальних критеріїв 
виду: морфологічний (ґрунтується на зовнішній і 
внутрішній подібності особин одного виду); фізіо-
логічний (подібність життєвих процесів, у першу 
чергу у можливості схрещування між особинами 
одного виду з утворенням плодючого потомства); 
географічний (географічна визначеність виду, яка 
ґрунтується на тому, що кожен вид займає певну 
територію чи акваторію); екологічний (ґрунту-
ється на тому, що кожен вид може існувати лише 
у певних умовах, виконуючи функціональну роль 
у певному біогеоценозі, тобто кожен вид займає 
певну екологічну нішу); генетичний (ґрунтується 
на відмінностях видів за каріотипом, тобто за чис-
лом і морфологією хромосом); біохімічний (дозво-
ляє розрізняти види за складом і структурою пев-
них білків, нуклеїнових кислот та інших речовин); 
молекулярно-генетичний або ДНК-критерій (по-
слідовність нуклеотидів у гомологічних ділянках 
ДНК). Жоден із критеріїв окремо не може слугу-
вати для визначення виду, крім (з певними засте-
реженнями) молекулярно-генетичного. Охаракте-
ризувати вид можливо лише за сукупністю всіх 
критеріїв.

Високоповторювана ДНК — нуклеотидні 
послідовності, що містяться у геномі у кількос-
ті сотень тисяч чи мільйонів повторів і першими 
реасоціюють під час ренатурації тотальної ДНК; 
входить до складу гетерохроматину і сателітної 
ДНК. Одиниця (мотив) В. ДНК складається з неве-
ликої кількості нуклеотидів.

Віріон — повністю сформована вірусна час-
точка, що складається з нуклеїнової кислоти і біл-
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кової оболонки (капсиду). Зберігає і переносить 
генетичний матеріал вірусу від однієї клітини 
до іншої. Термін «В.» застосовують, як правило, 
для позначення вірусу, що перебуває у стані спо-
кою (тобто поза межами клітини-хазяїна).

Вірус — інфікувальний комплекс, що скла-
дається з РНК (РНК-вмісні віруси: бромовіруси, 
ретровіруси тощо) або ДНК (ДНК-вмісні віруси: 
аденовіруси, бакуловіруси, гемінівіруси та ін.) і 
білкової оболонки (капсиди). В. не містять рибо-
сом чи клітинних органел (напр., мітохондрій), 
тому вони використовують для реплікації метабо-
лізм клітини хазяїна.

Внутрішній супресор — будь-яка мутація, 
що пригнічує фенотиповий прояв іншої мутації 
у тому самому гені.

Внутрішня петля — петлеподібна структу-
ра, що утворюється за вбудови в один із ланцюгів 
дволанцюгової молекули нуклеїнової кислоти од-
ного або більше некомплементарних нуклеотидів 
антипаралельного ланцюга.

Вставка, інсерт — фрагмент чужинної ДНК, 
який вбудовується у векторну молекулу; також 
включення в будь-яке місце хромосоми невелико-
го фрагменту іншої негомологічної хромосоми з її 
генами.

Гаплоїд — ядро, клітина, організм, що міс-
тить одинарний набір хромосом, який утворюється 
внаслідок редукційного поділу або мейозу і влас-
тивий для гамет даного виду (позначається симво-
лом п). Гаплоїдне ядро в пресинтетичному періоді 
інтерфази містить кількість ДНК, яку позначають 
як 1С, а в постсинтетичному — 2С.

Гаплоїд подвоєний — диплоїдний організм, 
отриманий внаслідок подвоєння кількості хромо-
сом у клітинах гаплоїда. У рослин Г. п. найчастіше 
отримують в культурі in vitro.

Гаплоїдний набір — кількість хромосом, що 
відповідає числу хромосом у гаметах (п).

Гаряча точка — ділянка хромосоми, в якій 
частіше, ніж в інших ділянках, відбуваються різні 
молекулярно-генетичні і цитогенетичні процеси 
(мутації, рекомбінації тощо).

Ген — елементарна, функціонально непо-
дільна одиниця спадковості, за допомогою якої 
відбуваються запис, збереження і передача гене-
тичної інформації в поколіннях; це фрагмент ДНК 
(у деяких вірусів — РНК), що кодує функціональ-
но значущий продукт: поліпептид, рРНК, тРНК 
або контролює певний біохімічний процес під час 
формування фенотипу особини, клітини.

Ген(и) домашнього господарства — гени, 
продукти яких є необхідними для забезпечення 
життєдіяльності будь-яких клітин організму, на 
відміну від генів розкоші, експресія яких є ткани-
носпецифічною.

Ген маркерний — ген відомих локалізації і 
ефекту, який надає можливість локалізувати інші 
гени.

Ген-модифікатор, ген-підсилювач — ген, 
який підсилює експресію неалельного йому гена 
і який не має іншого вияву у фенотипі (див. ен-
хансер).

Ген-оператор — ділянка молекули ДНК, що 
несе функції включення і виключення структурних 
генів, які входять до складу певного оперона. Ло-
калізується на початку оперона і перебуває у вклю-
ченому стані (структурні гени оперона працюють), 
поки до нього не приєднається молекула репре-
сора.

Ген-регулятор — ділянка молекули ДНК, 
що кодує синтез молекули репресора, функцією 
якого є контроль транскрипції оперона. Репресор, 
з’єднавшись з геном-оператором, виключає його, 
припиняючи роботу структурного гена. Робота 
Г.-р. визначається концентрацією відповідних 
метаболітів у цитоплазмі і зовнішніми умовами. 
Мутації у Г.-р., які інактивують репресор, при-
водять до конститутивної (тобто незалежної від 
присутності ефектора) транскрипції оперона і, від-
повідно, до конститутивного синтезу ферментів, 
що кодуються опероном. Такі мутації, як правило, 
є рецесивними на відміну від аналогічних мута-
цій оперона. Також Г.-р. — це ген, продукт якого 
бере участь у регуляції експресії іншого гена; ген, 
який постійно кодує синтез регуляторних білків 
(активних і неактивних). Завдяки явищам індукції 
та репресії регулюється синтез білків-ферментів і 
структурних білків.

Ген репортерний, маркерний — неіндуци-
бельний клонований ген, білковий продукт якого 
легко визначається експериментально; застосову-
ється при створенні трансгенних організмів.

Ген-сайленсинг — транскрипційна (див. TGS) 
і посттранскрипційна (див. PTGS) регуляція екс-
пресії генів за допомогою олігонук леотидів, які ви-
кликають сиквенс-специфічну деградацію матрич-
ної РНК (мРНК). Такі олігонуклеотиди отри мали 
назву «антисмислові», їх похідні застосовують для 
блокування синтезу цільового білка, спрямовано-
го мутагенезу, інактивації певних мРНК, як засоби 
терапії та інструменти молекулярно-гене тичних 



270

Словник

досліджень і технологій, залучаються до гетеро-
хроматинового сайленсингу.

Ген структурний — будь-який ген, який 
кодує поліпептидний ланцюг чи молекулу РНК; 
включаючи регуляторні гени, що кодують продук-
ти, які визначають експресію Г. с.

Ген тканиноспецифічний — ген, що екс-
пресується на певних стадіях онтогенезу у певних 
тканинах.

Ген-трансген — штучно внесений у клітину 
чужинний ген.

Ген химерний — ген, сконструйований із 
фрагментів ДНК, різних за походженням.

Генетична відстань (генетична дистан-
ція) — міра генних (геномних) відмінностей між 
видами чи популяціями, що вимірюється будь-яким 
кількісним методом. Найчастіше — кількісна харак-
теристика порівнюваних об’єктів (популяції, види 
тощо), що визначає середнє число замін нуклеоти-
дів у кожному локусі, які відбулися під час нарізної 
еволюції двох груп організмів; нині найширше за-
стосовують метод розрахунку Г. в. за Неі (Nei).

Генетична диференціація — збільшення 
відмінностей між повністю або частково ізольова-
ними популяціями за частотою алелей багатьох ге-
нів внаслідок дії таких факторів еволюції, як добір, 
дрейф генів, потік (міграція) генів тощо.

Генетична ерозія — будь-який процес, зу-
мовлений природними явищами або діяльністю 
людини, який з часом призводить до втрати гене-
тичного різноманіття в популяції, або звуження ге-
нетичної основи виду, або втрати виду.

Генетична (генна) інженерія — цілеспрямо-
ване конструювання нових, не існуючих у природі 
сполучень генів, тобто нових геномів. Г. і. включає 
синтез генів поза організмом, виділення з клітин 
окремих генів, копіювання і розмноження виділе-
них (синтезованих) генів, сполучення різних гено-
мів в одній клітині тощо.

Генетична інформація — сукупність відо-
мостей про розвиток, будову й властивості організ-
мів, що передається у спадок за допомогою генів. 
Зберігається в молекулах нуклеїнових кислот, де 
записана послідовністю нуклеотидів.

Генетична карта — схема взаємного розта-
шування структурних генів на хромосомі (групі 
зчеплення) та їх розподілу по різних хромосомах, 
що містить, як правило, дані про відносну відда-
леність генів один від одного (генетичні відстані). 
Будується на підставі даних рекомбінаційного ана-
лізу (див. рекомбінація).

Генетична модифікація — процес зміни ге-
нетичної структури популяції, організму, клітини; 
виникає внаслідок генетичної рекомбінації, злиття 
протопластів, гібридизації, обробки мутагенами 
тощо. Може виникати також внаслідок перерозпо-
ділу рухомих (мобільних) генетичних елементів.

Генетична нестабільність — зміна з висо-
кою частотою положення, локалізації, структури, 
числа копій генів або їх частин у геномі протягом 
життя організму. Найчастіше пов’язана з активніс-
тю мобільних генетичних елементів (МГЕ).

Генетична рухливість — генетично детермі-
нована здатність організму змінювати своє місце-
проживання, включаючи здатність до поширення 
свого потомства (насіння у рослин тощо), а також 
певна форма і будова цих організмів, що сприяє їх 
поширенню на значну відстань.

Генетичне картування — визначення поло-
ження генів на генетичній карті, що базується на ем-
піричній оцінці частоти рекомбінацій між ними, 
а також маркерними генами. Також це складання 
схем, на яких гени розташовані у лінійному порядку 
із зазначенням відносних відстаней між ними.

Генетичний код — система запису генетич-
ної інформації у вигляді нуклеотидних триплетів 
(кодонів) ДНК і РНК, яка визначає послідовність 
амінокислот у білку. Кожний кодон, за винятком 
трьох «стоп-сигналів», відповідає одній із двадця-
ти амінокислот.

Генетичний поліморфізм — тривале за ча-
сом існування в популяції двох та більше геноти-
пів, частота яких достовірно перевищує вірогід-
ність виникнення відповідних повторних мутацій.

Гени гомеотичні — гени, дія яких проявля-
ється в тому, що частина ембріона розвивається 
в орган, що виникає звичайно в іншому місці.

Гени розвитку — гени, що визначають роз-
виток, зокрема, гени для сенсорів гормонів і факто-
рів зовнішнього середовища, регуляторні гени, які 
керують змінами росту і диференціювання клітин 
у просторі і часі; як правило, утворюють функціо-
нально значущі кластери.

Генів моделі — гени і їхні структури, про-
гнозовані «геншукаючими» комп’ютерними про-
грамами; іноді підтверджуються даними сиквенсу 
кДНК чи пептидів.

Генів потік — обмін генами між різними по-
пуляціями одного і того самого виду за рахунок 
мігрантів, що приводить до тимчасової зміни час-
тоти генів багатьох локусів у загальному пулі генів 
популяції-реципієнта.
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Генна конверсія — процес, у результаті якого 
алель у цілій хромосомі втрачається і замінюється 
іншою алеллю з гомологічної хромосоми. Також 
Г. к. — це трансформація ДНК, за якої два гени вза-
ємодіють так, що частина нуклеотидної послідов-
ності одного з них вбудовується у послідовність 
іншого. Обидва гени при цьому зберігають свою 
цілісність і місцерозташування, проте у структурі 
одного з них відбувається зміна. По суті, Г. к. — це 
модифікація однієї алелі іншою, у результаті чого 
гетерозигота Аа, наприклад, стає гомозиготою АА. 
Вінклер припускав «фізіологічну взаємодію» але-
лей. Зараз вважається, що такий процес пов’язаний 
із рекомбінацією, можливо атиповою, коли після 
розриву репарація відбувається на матриці гомоло-
гічної хромосоми, у результаті чого спостерігають 
відхилення від звичайної сегрегації. Поширена і 
в соматичних тканинах, особливо у рослин.

Генне співвідношення — співвідношення 
частот алелей одного гена в популяції.

Генні гормони — гормони, які контролю-
ються генами, як ланки в ланцюгу реакцій від гена 
до ознаки.

Генні кластери — групи тісно зчеплених ге-
нів, що відповідають за споріднені функції або які 
доповнюють один одного функціонально. Склада-
ють, як правило, родину мультигенів.

Генні мережі — функціональні мережі генів, 
що програмують, переважно, ранній розвиток ор-
ганізмів, а також генів, що кодують білки з числен-
ними збереженими (консервативними) доменами, 
які слугують для перехресного зв’язування таких 
мереж. Наприклад, набір генів, що містять до-
мени А, і набір генів, що містять домени Б, зчепле-
ні генами, що містять обидва ці домени. Припус-
кають, що збережені домени слугують сайтами, 
в яких білки зв’язуються з особливими (певними) 
ділянками хромосоми для регуляції сусідніх генів.

Геногеографія — розділ генетики, що вивчає 
просторову спрямованість, причини і механізми 
географічного поширення певного гена в ареалі 
даного виду і який встановлює його походження і 
склад генофонду. Також це напрям у дослідженні 
географічного поширення алелей і їх частот, що 
визначають основні ознаки і властивості у межах 
усього чи частини ареалу виду, що вивчається.

Генокопії — однакові зміни фенотипу (утво-
рення однакових фенів), зумовлені алелями різних 
генів, розташованих у різних локусах хромосоми 
або в різних хромосомах; є наслідком різних ген-
них взаємодій або порушень на різних етапах од-

ного біохімічного процесу, що призводить до зу-
пинки синтезу кінцевого продукту. Такі зміни 
фіксуються, як правило, на молекулярному рівні, 
але на рівні ознак (фенів) не відрізняються.

Геном — гаплоїдний набір хромосом з лока-
лізованими в них генами. Нині терміном «Г.» по-
значають усю ДНК у гаплоїдному наборі хромосом 
даного виду, тобто сукупність ядерних елементів 
генетичної конституції особини, клітини певного 
виду. Має три рівні організації — нуклеосомний, 
хромосомний і ядерний.

Геноміка — розділ генетики, що вивчає ге-
ном, індивідуальні гени на молекулярному рівні, 
структуру (сиквенс) гена, його експресію і механіз-
ми регуляції активності, а також клонування гена 
і використання його у генно-інженерних цілях. 
Г. вивчає і порівнює також внутрішньовидовий і 
внутрішньопопуляційний поліморфізм геномів. 
Виділяють: Г. структурну, яка оцінює, зокрема, 
геномне різноманіття; Г. функціональну — ви-
вчає профілі експресії різних генів; Г. популяцій-
ну — об’єднує традиційні популяційно-генетичні 
підходи з молекулярно-генетичним рівнем дослі-
дження одночасно великої кількості окремих орга-
нізмів, розшифровує фенотипові ефекти індивіду-
альних алелей та ідентифікує патерни адаптивної 
мінливості на рівні популяцій. Можливо, на нашу 
думку, виділити новий напрям — Г. клітинну, 
яка вивчає і порівнює геноми клітин різних тка-
нин на різних стадіях розвитку організму, вивчає 
структурно-функціональні зміни геному в процесі 
онтогенезу й адаптації організму до змінних умов 
існування, а також зміни, що відбуваються у циклі 
диференціювання-дедиференціювання-реди фе-
ренціювання.

Геносистематика — розділ систематики, 
в основі якого лежать результати дослідження і зі-
ставлення генотипів на молекулярному рівні, най-
частіше — це результати порівняльного вивчення 
ДНК. Вивчає все різноманіття генотипів організмів, 
всі і кожне взаємовідношення між ними. Об’єктом 
досліджень Г. є молекулярно-генетичні системи 
управління онтогенезом організмів, організовані з 
білків, РНК і ДНК.

Геносфера — коеволюційно взаємопов’язана 
генетична система біосфери, що забезпечує її іс-
нування, відтворення та історичний розвиток як 
цілісного утворення.

Генотип, ідіотип — сукупність усіх спадко-
вих факторів організму чи клітини. Складається з 
геному, плазмону та пластому.
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Генотипи «забуферені» — комбінації генів, 
що виникли внаслідок природного добору і які 
надають організму стійкість до впливу середови-
ща і здатність до компенсації цього впливу. Різні 
аспекти цієї здатності генотипу до саморегуляції 
у період розвитку і репродукції називаються різни-
ми авторами пластичністю, каналізованим розви-
тком, екзистенціальною адаптацією, стабільністю, 
фенотиповою пластичністю (див. пластичність 
генетична, пластичність геному).

Генотрофи — рослини зі спрямованими (ка-
налізованими) змінами генотипу, як правило, адап-
тивними, що виникли під впливом умов зовніш-
нього середовища.

Генофонд — сукупність генів (алелей) групи 
особин, популяції, групи популяцій чи виду, у меж-
ах яких вони характеризуються певною частотою 
зустрічання.

Гетерозигота — клітина або організм, що 
містить дві різні алелі в даному локусі гомологіч-
них хромосом.

Гетерокаріон — клітина, в якій присутні два 
або більше ядер різної генетичної природи.

Гетерохроматин — частина хромосомного 
матеріалу — хроматину, яка протягом інтерфази, 
на відміну від еухроматину, максимально сконден-
сована в ядрі; складається з повторюваних послі-
довностей і транскрипційно не реплікується; кіль-
кість і розподіл по хромосомах видоспецифічні і 
визначаються методами диференціального забарв-
лення хромосом. Розрізняють гетерохроматин 
структурний (конститутивний, постійно не актив-
ний) та факультативний, який зворотно конденсо-
ваний.

Гетерохроматин структурний — гетерохро-
матин, що присутній в обох гомологічних хромо-
сомах і який передається потомству у складі хро-
матину в цілому; локалізується в центромерах і 
вторинних перетяжках, рідше поблизу центромер 
й інтерстиціально. Кількість і локалізація Г. с. є ви-
доспецифічними і можуть бути проаналізовані ме-
тодами диференційного забарвлення хромосом.

Гібридизація інтрогресивна — привнесен-
ня до геному чужинного генетичного матеріалу 
шляхом схрещувань.

Гібридизація (ренатурація) ДНК — взаємо-
дія комплементарних ланцюгів ДНК з утворенням 
дволанцюгової спіралі; утворення дволанцюго-
вої структури ДНК шляхом виникнення водневих 
зв’язків між комплементарними нуклеотидами од-
ноланцюгових молекул ДНК за правилом А-Т, Г-Ц.

Гібридна ДНК — молекула ДНК, утворена 
ланцюгами різного походження (від двох різних 
молекул ДНК) внаслідок послідовних процесів де-
натурації та ренатурації.

Голокінетична (голоцентрична) хромосо-
ма — хромосома, що має дифузну центромеру, 
при цьому нитки веретена поділу прикріплюються 
по всій довжині Г. х. або до багатьох її ділянок, що 
приводить до рівномірного переміщення всіх час-
тин Г. х. в анафазі.

Гомеостаз — підтримання відносної постій-
ності внутрішнього середовища організму або 
стійкої рівноваги в популяції чи екосистемі. Ста-
більність генетичних і фізіологічних функцій ор-
ганізмів у змінних умовах середовища.

Гомеостаз генетичний (популяційний) — 
здатність популяції підтримувати динамічну рівно-
вагу генетичного складу, стабільність і цілісність 
генетичної структури в мінливих умовах довкілля.

Гомозигота — клітина або організм, що міс-
тить дві однакові алелі в даному локусі гомологіч-
них хромосом; у статевому потомстві не дає роз-
щеплення.

Гомоплазія — 1. Незалежне виникнення і 
фіксація одних і тих самих хромосомних мутацій 
у різних філетичних лініях. 2. Паралельна чи кон-
вергентна еволюція, спадково не пов’язана з пред-
ками, внаслідок якої організми набувають струк-
турної подібності.

Горизонтальне перенесення генів — ево-
люційний механізм, що полягає у передачі генів 
між організмами, що одночасно існують, на відмі-
ну від вертикального перенесення — від батьків 
до нащадків. Вважається, що Г. п. г. відбувається 
між представниками всіх царств живого.

Даунстрим — послідовність у лінійній ДНК, 
РНК або білка справа, нижче від тієї, що розгляда-
ється, у напрямку експресії гена чи синтезу білка у 
позиції 3′ нижче (порівн. апстрим).

Дводомність — одночасна присутність на од-
ній рослині і жіночих, і чоловічих квіток чи інших 
репродуктивних органів.

Дедиференціювання — втрата ознак, влас-
тивих диференційованим клітинам; перехід спеці-
алізованих клітин, що не діляться, до проліферації, 
яка призводить до втрати більшості ознак спеціа-
лізації.

Дем (дим) — локальна, географічно ізольова-
на і невелика за чисельністю (від кількох одиниць 
до кількох десятків організмів) популяція, яка іс-
нує всередині виду впродовж життя одного-двох 
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поколінь, а потім об’єднується з іншими подібни-
ми популяціями; зазвичай, це «велика сім’я», тоб-
то група споріднених організмів.

Денатурація (плавлення) ДНК — перехід 
ДНК із дволанцюгової в одноланцюгову за роз-
ривання водневих зв’язків між комплементарними 
парами основ внаслідок дії високих температур 
або за зміни концентрації солей у буфері. Плавлен-
ня відбувається у вузькому діапазоні температур, 
середня точка цього переходу молекул із одного 
стану в інший зветься точкою плавлення.

Детермінація — виникнення якісних відмін-
ностей між частинами організму, що розвивається, 
які передують диференціюванню органів і тканин. 
Також Д. — це генетично визначений тип розви-
тку окремої клітини, органа чи цілісного організму 
за певним типом. Д. залежить від дії генів у часо-
вому вимірі і від довкілля, в якому відбувається 
онтогенетичний розвиток організму. У процесі Д. 
наступає момент, що визначає, який із багатьох 
можливих типів розвитку буде реалізовано в дій-
сності. Цей момент залежить від активації тих чи 
інших генів у певний час.

Дефішенсі, нехватка — хромосомна абера-
ція (перебудова), за якої відбувається втрата кін-
цевої ділянки хромосоми (хроматиди); поняття Д. 
часто вживається як синонім терміна «делеція».

Дивергенція — розходження ознак у межах 
популяції, виду, що виникає за дії природного до-
бору. За молекулярних досліджень Д. — це відсо-
ток відмінностей у нуклеотидних послідовностях 
двох споріднених ділянок ДНК або між послідов-
ностями амінокислот двох споріднених поліпеп-
тидних ланцюгів.

Дивергенція екогеографічна — розділення 
у процесі еволюції одного предкового (вихідного) 
виду на два і більше видів внаслідок їх географіч-
ного відокремлення і адаптації до локальних осо-
бливостей місцепроживання (зростання).

Дигаплоїд — гаплоїд тетраплоїдного за по-
ходженням організму (дигеномного виду). Д. міс-
тить два гаплоїдних набори хромосом, по одному 
від кожного зі складових поліплоїдного геному. 
Прикладами є Д. картоплі S. tuberosum, твердої 
пшениці T. durum, тютюну N. tabacum тощо (див. 
полігаплоїд).

Дигеномний вид — алополіплоїдний вид, що 
включає два геноми, різні за походженням, і який 
утворюється внаслідок гібридизації.

Дикий тип — 1. Фенотип чи алель, що пе-
реважає у природній популяції. 2. Ознака, детер-

мінована «нормальними» (не мутантними) але-
лями. 3. Генетична конституція організму перед 
початком експериментів з генетичної модифікації. 
4. Довільне позначення генотипу, який слугує для 
порівняння з експериментальними типами.

Димінуція хроматину — зникнення (елімі-
нація) надлишкового хроматину (переважно ге-
терохроматину та інактивованого еухроматину) 
внаслідок «недореплікації». За Д. х. може еліміну-
ватися до третини всієї ДНК, представленої пере-
важно високоповторюваними послідовностями. 
Може мати місце у процесах дедиференціювання 
клітин евкаріотів, зокрема за калюсоутворення
у рослин.

Димінуція хромосом — втрата окремих хро-
мосом клітинами, що диференціюються і є попе-
редниками певних тканин. Відбувається також 
за дедиференціювання високоспеціалізованих, як 
правило поліплоїдних, клітин, зокрема у рослин. 
Є крайнім випадком димінуції хроматину.

Динаміка популяцій — 1. Зміна чисельнос-
ті, статевого і вікового складу популяції, що ви-
значається внутрішньопопуляційними процесами 
і взаємодією популяцій різних видів. 2. Науковий 
напрям у біології, що вивчає внутрішньо- і міжпо-
пуляційні процеси з використанням апарата мате-
матичного моделювання.

Диплоїд — ядро, клітина, організм, що ха-
рактеризуються подвійним набором гомологічних 
хромосом, представлених кількістю, характерною 
для даного виду (символ 2п). У пресинтетичному 
періоді інтерфази диплоїдне ядро містить кількість 
ДНК, яка позначається як 2С, а в постсинтетично-
му — 4С.

Дистальний (кінець) — у хромосом — кі-
нець або ділянка, що розташована найдальше від 
центромери.

Диференціальне помноження (мульти-
плікація) хромосом — нерівномірне збільшення 
кількості окремих хромосом в ендомітозі, напри-
клад у живильних клітинах дрозофіли за рівня 
плоїдності 512 кількість копій Y-хромосоми скла-
дає лише 4.

Диференціювання — процес виникнення 
відмінностей між частинами організму (клітина-
ми) та їх спеціалізації під час розвитку. Також про-
цес розвитку, у ході якого відносно неспеціалізова-
на клітина перетворюється у більш спеціалізовану, 
що призводить до відмінностей між дочірніми клі-
тинами, а також материнськими і дочірніми кліти-
нами. Проявляється морфологічними, структурни-
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ми, фізіологічними, біохімічними змінами клітин, 
в основі яких лежить зміна активності генів, які 
відповідальні за синтез відповідних білків, що зу-
мовлюють Д. Вихідним моментом цього процесу є 
детермінація.

Дицентрик — хромосома або хроматида, що 
має дві центромери і яка утворюється внаслідок 
взаємної (реципрокної) транслокації.

ДНК-вектор — реплікон у вигляді невеликої 
плазміди або бактеріофага, що використовується 
в експериментах молекулярного клонування для 
перенесення чужинних нуклеїнових кислот в орга-
нізм хазяїна, де ці кислоти можуть бути розмножені.

ДНК високоповторювана — нуклеотид-
ні послідовності, які містяться в геномі у вигляді 
сотень тисяч повторів коротких послідовностей 
(5–100 п. н.) і першими реасоціюють під час рена-
турації тотальної ДНК; входить до складу гетеро-
хроматину та сателітної ДНК.

ДНК-зонд — відносно невеликий фрагмент 
одноланцюгової ДНК, який використовують для 
пошуку комплементарних послідовностей у мо-
лекулі більшого розміру або серед різних молекул 
ДНК.

ДНК комплементарна (кДНК) — однолан-
цюгова ДНК, що отримана внаслідок зворотної 
транскрипції молекул мРНК.

ДНК некодувальна — ДНК, яка не кодує ні 
поліпептиди, ні РНК. ДНК. н. є складовою час-
тиною більшості евкаріотних геномів і включає 
в себе інтрони, спейсери, псевдогени, центромери 
і більшу частину повторюваної ДНК.

ДНК сателітна — див. сателітна ДНК.
ДНК-сиквенування — визначення послідов-

ності азотистих основ у молекулі ДНК. Існує кіль-
ка методів сиквенування — автоматичне, хімічне, 
пряме тощо.

Добір — процес диференційного відтворен-
ня та збереження генотипів і популяції, що є кон-
структивним чинником еволюції, зумовлений ге-
нотипною мінливістю.

Добір дестабілізуючий — одна з форм добо-
ру рушійного, проявляється за стресових умов іс-
нування, зумовлює підвищення мінливості, в ево-
люції є важливим чинником її прискорення. Явище 
Д. д. відкрито й експериментально підтверджене 
у хутровому тваринництві (Д. К. Беляєв), а також 
у популяціх культивованих клітин (В. А. Кунах). 
Концепцію Д. д. розробив Д. К. Беляєв.

Добір дизруптивний — форма добору при-
родного, що сприяє двом або більше напрямам мін-

ливості й елімінує проміжні фенотипи; не сприяє 
проміжному станові ознаки. Інколи розглядається 
як окремий випадок добору рушійного.

Добір каналізуючий — елімінація (видален-
ня) з популяції генотипів, що надають організмам, 
які розвиваються, чутливість до мінливих чинни-
ків довкілля. Форма добору стабілізуючого, що 
являє собою добір організмів з генами, здатними 
знизити чутливість онтогенезу до зовнішніх і внут-
рішніх перешкод (див. каналізація).

Добір клітинний (внутрішньосоматич-
ний) — добір клітин в інтактних організмах за їх 
розмноження (переважно — мітотичного), а також 
елімінація (видалення) окремих клітин, які є но-
сіями змін, що знижують їх адаптивність у даних 
конкретних умовах існування.

Добір природний — процес диференційно-
го виживання і відтворення найпристосованіших 
до мінливих умов довкілля організмів і вимиран-
ня у ході еволюції непристосованих. Цей процес 
відбувається в генетичній структурі серед особин 
на рівні популяцій, видів та надвидових таксоно-
мічних одиниць, унаслідок чого популяції посту-
пово набувають нових ознак, спричинює утворення 
нових видів. Існує кілька форм Д. п. — рушійний, 
дизруптивний, стабілізуючий.

Добір рушійний — форма добору, що приво-
дить до зміни фенотипу і зміщення норми реакції 
в одному певному напрямку. Під контролем Д. р. 
генофонд популяції змінюється як єдине ціле, тоб-
то не відбувається дивергенції дочірніх форм (див. 
еволюція філетична).

Добір спрямований — форма добору, що за-
безпечує еволюцію вслід за змінюваними умовами 
довкілля; при цьому добір нових мутацій змінює 
норму реакції і адаптивну цінність порівняно з 
вихідною популяцією. Д. с. може фіксувати попу-
ляції, які в умовах існування предкової популяції 
були шкідливими; класичний приклад дії Д. с. — 
індустріальний меланізм.

Добір стабілізуючий — 1. Форма добо-
ру, за якого середнє значення ознаки у популяції 
не змінюється, а мінливість зменшується. Відбува-
ється завдяки селекційній перевазі «нормального» 
фенотипу над формами, що ухиляються; зменшує 
мінливість і підвищує адаптаційну здатність ор-
ганізмів. 2. Теорія І. І. Шмальгаузена (1946), що 
включає: а) форму природного добору, внаслідок 
якої виникають генотипи з нормою реакції, яка до-
зволяє організмам в умовах різких змін довкілля 
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виживати й утворювати модифікації, пристосова-
ні і до звичайних умов довкілля. Д. с. відбувається 
на основі селекційної переваги нормального (ди-
кого), оптимального для даних умов середовища 
фенотипу перед формами, що негативно ухиля-
ються. Він знижує мінливість і підвищує регуля-
торну здатність організму, включаючи регуляцію 
мутаційного процесу; б) елімінацію фенотипів, 
недоліки яких є наслідком відносної нестабільнос-
ті їхніх епігенетичних систем. Д. с. відбувається 
за стабільних умов довкілля, при цьому феноти-
пова однорідність популяції може існувати на фоні 
різнорідних генотипів.

Довгі кінцеві повтори, ДКП (англ. LTRs — 
long terminal repeats) — прямі повторювані по-
слідовності на кінцях ДНК-копії РНК-геному ре-
тровірусів, що утворилася в результаті зворотної 
транскрипції. Кожний ДКП складається з трьох 
елементів — U3-R-U5. 3′-кінець елемента U5 сам 
містить короткий інвертований повтор, гомологіч-
ний послідовності на 5′-кінці елемента U3, тобто 
сама послідовнісь ДКП фланкована короткими 
інвертованими повторами. ДКП беруть участь 
в інтеграції ДНК-копії геному ретровірусу (ретро-
елемента) у геном клітини-хазяїна. Ділянка U3 
кожного ДКП несе промотор, при чому промотор 
лівого ДКП бере участь у транскрипції ДНК про-
вірусу, а промотор правого — послідовності ДНК 
клітини-хазяїна поблизу сайта інтеграції ретрові-
русу. ДКП фланкують складні ретроелементи і бе-
руть участь у їх транспозиції. У провірусів ДКП, 
розташований апстрим, функціонує як промотор 
або енхансер, а ДКП, розташований даунстрим, — 
як полі(А)додатковий сигнал. ДКП може бути за-
стосований як елемент інтеграційного вектора і 
виконувати функції, що є основними для експресії 
евкаріотних генів (напр., переміщення, ініціація, 
поліаденилювання транскриптів тощо).

Довкілля — всі умови живої і неживої приро-
ди, за яких існує організм і які прямо чи опосеред-
ковано впливають на стан, розвиток і розмноження 
як окремих організмів, так і популяцій. Розрізня-
ють біотичні чинники Д., зокрема тваринний і рос-
линний світ у тій чи іншій місцевості, та абіотичні 
(неорганічний світ — особливості рельєфу, ґрун-
ту і водного середовища, умови освітлення, воло-
гість повітря, температурний і кисневий режими
тощо).

Доза гена — 1. Кількість копій даного гена 
у розрахунку на ядро клітини. 2. Кількість алелей 
даного гена, присутніх у генотипі організму.

Домен — 1. Дискретна ділянка хромосоми. 
2. Ділянка поліпептидного ланцюга білка, що ви-
конує яку-небудь його функцію (цитоплазматичну, 
мембранну та ін.), кодується ділянкою гена, розта-
шованою між двома інтронами, тобто одним екзо-
ном.

Домен білка — складна комбінація білкових 
вторинних структур, яка має специфічні функції і 
містить активний сайт.

Домінантність — форма взаємодії алельних 
генів, за якої один з них (домінантний) пригнічує 
в гетерозиготі дію іншого (рецесивного) і таким 
чином визначає фенотип гетерозиготи.

Дот-блот-гібридизація (дот-блотинг) — ме-
тод визначення концентрації тестованої ДНК або 
наявності в ній певних послідовностей нуклео-
тидів; ґрунтується на модифікації методу дот-
гібридизації, який полягає в перенесенні на нітро-
целюлозний фільтр різних кількостей аналізованої 
ДНК у вигляді плям з наступною її гібридизацією з 
міченими олігонуклеотидними зондами.

Дот-гібридизація — гібридизація нуклеїно-
вих кислот в плямі на твердому пласкому носії; ме-
тод кількісного визначення ДНК або РНК.

Дрейф генів, дрейф генетичний — зміни 
концентрації алелей у популяції (зміна генетичної 
структури) під дією випадкових (стохастичних) 
чинників, що призводять до зниження спадкової 
мінливості популяції. Д. г. обмежує дію закону 
Харді – Вайнберга у порівняно невеликих попу-
ляціях, де завжди знаходяться випадкові фактори, 
що порушують стабільність частот алелей, які пе-
редаються з покоління у покоління. Величина цих 
порушень перебуває у зворотній залежності від 
розміру популяції, тобто чим менша популяція, 
тим сильніше проявляються Д. г. у вигляді великих 
відхилень фактичних частот генів від очікуваних 
за законом Харді – Вайнберга. Інша назва Д. г. — 
генетико-автоматичні процеси (переважно у росій-
ській літературі).

Дуплекс ДНК — структура молекул ДНК, що 
описана в моделі Уотсона – Крика, згідно з якою 
два полінуклеотидні ланцюги полярно зв’язані 
один з одним у позиції 3′–5′ і є ренатурованими 
(перебувають у стані гібридизації).

Дуплікація — 1. Різновид хромосомних пе-
ребудов, хромосомна мутація, за якої відбувається 
подвоєння будь-якої ділянки хромосоми у гаплоїд-
ному наборі. 2. Подвоєння сегмента ДНК розміром 
від одного нуклеотида до субхромосомного фраг-
мента, що включає кілька генів. Д. може лежати 
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в основі виникнення кластерів генів і мультиген-
них сімейств; розрізняють інвертовані і прямі Д.

Дуплікація тандемна — дуплікація, за якої 
повторені сегменти хромосом (ДНК) розташовані 
безпосередньо один за одним.

Дуплікація хромосом — окремий випадок 
хромосомної перебудови типу дуплікації, за якого 
відбувається подвоєння цілої хромосоми. Д. х. слід 
відрізняти від трисомії, що ґрунтується на нероз-
ходженні хромосом в анафазі.

Евкаріоти — організми, клітини яких містять 
диференційоване, обмежене мембраною сформо-
ване ядро та інші обмежені мембранами органоїди 
(мітохондрії, пластиди).

Еволюція — природно спрямований процес 
історичного розвитку живої природи як єдиного 
цілого, що супроводжується виникненням, зміною 
і вимиранням видів, перетворенням екосистем 
(біогеоценозів) і біосфери у цілому. Необоротний 
процес розвитку живої природи на основі мінли-
вості, спадковості і природного добору шляхом пе-
ретворення одних органічних форм на якісно інші 
в результаті їх адаптації до умов існування, що без-
перервно змінюються.

Еволюція конвергентна — поява однако-
вих, паралельних спеціалізацій у незалежних одна 
від одної лініях. В одних випадках це відбувається 
на основі спорідненості, тобто за наявності гомо-
логічних хромосом і генів, в інших — на осно-
ві чистої конвергенції — явища, яке пояснюється 
тим, що деякі фундаментальні структури зміню-
ються лише в обмежених напрямах. У подібних 
випадках конвергенція може бути випадковою, 
що виникає під впливом добору в однакових умо-
вах середовища або внаслідок паралельної втрати
функції.

Еволюція паралельна — незалежне нако-
пичення у споріднених групах організмів одно-
спрямованих змін (напр., ряди гомологічної мінли-
вості М. І. Вавилова). Якщо групи не споріднені, 
то це — еволюція конвергентна.

Еволюція спряжена — тип еволюції угру-
повання, що полягає у взаємному доборі залежних 
один від одного автотрофів і гетеротрофів, які еко-
логічно є тісно взаємозалежними.

Еволюція спрямована — еволюційна зміна 
потомства однієї лінії, що продовжується протягом 
тривалого часу у тій самій якості і напрямку.

Еволюція філетична — тип еволюції, для 
якого є характерним повільний прогресивний 
зсув профілюючих ознак групи організмів як ре-

акція на зміну адаптивної зони, у результаті чого 
вихідний таксон поступово змінюється в інший 
таксон. Відбувається за дії добору рушійного, коли 
генофонд популяції змінюється як єдине ціле, 
тобто не відбувається дивергенція дочірніх форм. 
У результаті Е. ф. виникає єдина, без відгалужень 
філетична лінія у вигляді безперервного ряду по-
слідовних у часі груп (популяцій, видів), кожна з 
яких є потомком попередньої групи і нащадком 
майбутньої.

Екзон — кодувальна послідовність струк-
турного гена евкаріотів, яка зберігається протягом 
процесингу (видалення інтронів із пре-мРНК) і 
входить до складу зрілої матричної (інформацій-
ної) РНК.

Екзонуклеаза — фермент, який гідролізує 
кінцеві фосфодиефірні зв’язки (на 3′- чи 5′-кінці) 
полінуклеотиду.

Екогенетика, екологічна генетика — розділ 
генетики, що досліджує процеси взаємодії гене-
тичних факторів і факторів довкілля (екологічних 
чинників), тобто роль зовнішніх умов у формуван-
ні фенотипу даним генотипом, фено- і генотипні 
відмінності між спорідненими групами організмів 
у різних екологічних умовах.

Екосистема, екологічна система — біо-
логічна система, що являє собою функціональну 
єдність угруповання організмів і навколишнього 
середовища. Основними властивостями Е. є їх 
цілісність і відносна стійкість, що виявляється у 
здатності до саморегуляції і самопоновлення.

Екотип, екологічний тип — група особин 
будь-якого виду, що пристосована до існування 
в певному місці оселення та відрізняється від ін-
ших груп особин того самого виду спадково закрі-
пленими особливостями.

Екофенотип — генетично не детермінований 
фенотип організму (виду), змінений за дії зовніш-
ніх (екологічних) чинників середовища, а не му-
тації.

Експресивність — ступінь фенотипового ви-
яву однієї і тієї ж алелі певного гена у різних осо-
бин.

Експресія гена — реалізація генетичної ін-
формації, закодованої у ДНК шляхом її транскри-
бування у мРНК (іРНК).

Ектопічна кон’югація — неспецифічна 
кон’югація візуально евхроматинових ділянок 
хромосом у мейозі з проксимальними (прицентро-
мерними) гетерохроматиновими ділянками інших 
хромосом, тобто «евхроматин» цих ділянок хромо-
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сом має властивості гетерохроматину; у зоні Е. к. 
зазвичай часто відбуваються розриви хромосом.

Ектопічна рекомбінація — один із наслідків 
транспозон-індукованої мінливості; відбувається 
між гомологічними елементами негомологічних 
хромосом за мейозу, приводячи до хромосомних 
перебудов і, можливо, утворення «макротранспо-
зонів», здатних зсувати навіть відносно великі по-
слідовності, захоплені ДНК хазяїна, до нових ді-
лянок геному.

Елементарна еволюційна подія (явище) — 
внутрішньопопуляційна диференціація, зміна гено-
фонду популяції, зміна генних частот у популяції.

Еліситори, провокатори — біотичні або 
абіотичні чинники, які індукують захисні реакції 
рослин. Найчастіше — це низькомолекулярні ре-
човини, які виділяються з клітинних оболонок па-
тогенів (наприклад, грибів) або зі стінок рослинних 
клітин під час їх руйнування. Здатні індукувати 
активність генів, які кодують ферменти феніл-
пропаноїдного шляху. Дія цих ферментів приво-
дить до акумуляції фітоалексинів (антимікробних 
речовин) та фенольних сполук із фунгіцидними 
властивостями.

Ендемік — місцевий вид або інша система-
тична категорія (рід, родина, клас тощо), що меш-
кають виключно у даному регіоні.

Ендомітоз — подвоєння кількості хромо-
сом усередині ядерної оболонки без руйнування 
ядерця і без утворення веретена поділу. Виділяють 
окремо дисперсійний ендомітоз, коли відбуваєть-
ся спіралізація хромосом (неповна) і можна виді-
лити окремі стадії, подібні до стадій нормального 
мітозу,— ендопрофаза, ендометафаза, ендоанафа-
за та ендотелофаза.

Ендонуклеаза — фермент, який каталізує 
розрив внутрішніх фосфодиефірних зв’язків (гід-
роліз) у полінуклеотиді (одно- або дволанцюговій 
ДНК чи РНК).

Ендополіплоїдія — кратне збільшення чис-
ла хромосом у ядрі в результаті одного чи кількох 
ендомітозів.

Ендоредуплікація — форма ендомітозу, 
яка характеризується помноженням (частіше по-
двоєнням) деспіралізованих хромосом, внаслідок 
чого ознаки мітозу відсутні і тому її ще називають 
прихованим ендомітозом. Лежить в основі полі-
тенізації хромосом. У профазі наступного мітозу 
ендоредупліковані хромосоми проявляються у ви-
гляді багатонитчатих структур, в яких кожна цен-
тромера утримує по 4, 8 і т. д. хроматид. Дипло- та 

квадрихромосоми в пізній метафазі можуть розпа-
датися відповідно на 2 та 4 хромосоми.

Енхансер, підсилювач — специфічна цис-
діюча послідовність ДНК розміром 50–100 п. н., яка 
впливає на ефективність транскрипції генів; впли-
ває на експресію генів незалежно від їх орієнтації 
та розташування в ДНК. Також ген-модифіка тор, 
який посилює фенотиповий прояв іншого гена.

Епіген — часточка функціональної спадкової 
пам’яті, у якій частина спадкової інформації збері-
гається, кодується та передається потомству поза 
первинною структурою молекул ДНК геному.

Епігенетика — науковий напрям, що вивчає 
потенційно стабільні і теоретично спадкові зміни 
генної експресії чи клітинного фенотипу, які відбу-
ваються без змін Уотсон – Криківського спарюван-
ня нуклеотидів ДНК. Е. вивчає молекулярні шляхи 
упаковки генів у хромосомі і їх експресії, надгене-
тичні механізми регуляції функціонування геному.

Епігенетичні варіації — фенотипове ви-
раження диференційної активності генів, що 
успадковується в поколіннях клітин. Від мутацій 
відрізняються тим, що не зберігаються за мейозу 
(у статевих поколіннях), оскільки є зміною фено-
типу особини (клітини) без зміни послідовності її 
геномної ДНК.

Епігенетичні елементи геному — елементи, 
які визначають стабільно успадковувані зміни рів-
ня експресії генів без зміни послідовності геном-
ної ДНК.

Епігеном — сукупність усіх епігенетичних 
елементів геному, що спричинюють експресію 
гена в клітині.

Епігенотип — фенотип як продукт взаємодії 
даного генотипу із зовнішнім середовищем при 
формуванні кожної ознаки в межах його норми ре-
акції.

Епісома — 1. Позахромосомний елемент 
спадковості. 2. Генетичний елемент, здатний са-
мостійно розмножуватися в цитоплазмі. Е. може 
вбудовуватися в хромосому шляхом реципрокно-
го кросинговеру (сайт-специфічної рекомбінації) 
(див. також плазміда).

Еуплоїд — ядро, клітина, організм з кількіс-
тю хромосом, кратною гаплоїдному (п) або осно-
вному (х) числу хромосом. Якщо основне число 
хромосом збільшене в кратну кількість разів (4х, 
6х, 8х), еуплоїди звуться алополіплоїдами, якщо 
в некратну (3х, 5х, 7х, 9х) — анортоплоїдами.

Еухроматин — частина хромосомного ма-
теріалу — хроматину, яка характеризується нор-
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мальним рівнем конденсації протягом мітозу та 
деконденсації в період інтерфази; реплікується 
в ранній S-фазі мітотичного циклу і складається, 
в основному, з транскрипційно-активної ДНК, тоб-
то представляє собою активний хроматин; здатен 
зворотно перетворюватись у факультативний гете-
рохроматин.

Ефект «вузької шийки» пляшки — флук-
туація частот генів у період проходження великою 
популяцією через стадію стиснення, тобто різкого 
зменшення чисельності. Потім ця популяція зно-
ву збільшує свій розмір зі зміненим генним пулом 
і, зазвичай, зі зменшеною мінливістю внаслідок 
дрейфу генів.

Ефект засновника — перенесення групою 
особин (особин-«засновників») великої популяції 
лише частини генетичного різноманіття цієї по-
пуляції при заселенні нової території. Е. з. — це 
дрейф генів, зумовлений тим, що вихідна популя-
ція складається з невеликої кількості особин.

Життєвий цикл — повна послідовність фаз 
росту і розвитку організму від зиготи до утворення 
гамет (див. також онтогенез).

Закон гомологічних рядів спадкової мін-
ливості, закон Вавилова — генетично близькі 
види і роди характеризуються подібними рядами 
спадкової мінливості з такою правильністю, що, 
знаючи низку форм у межах одного виду, можли-
во передбачити знаходження паралельних форм 
у інших видів і родів. Сучасне трактування За-
кону — споріднені види, роди, родини тощо во-
лодіють гомологічними генами і порядками генів 
у хромосомах, подібність яких тим повніша, чим 
еволюційно ближчі порівнювані таксони. Гомоло-
гія генів у споріднених видів проявляється у подіб-
ності їх спадкової мінливості.

Закрита рамка зчитування — рамка зчи-
тування, яка містить стоп-кодони, що не дозволяє 
мРНК, яка відповідає цій послідовності, транслю-
ватися у функціонально-активний білок внаслідок 
передчасної термінації трансляції.

Зародковий мішок — жіночий гаметофіт по-
критонасінних рослин, який міститься у централь-
ній частині насінного зачатка (нуцелусі) і в якому 
відбувається подвійне запліднення, в результаті 
чого із заплідненої яйцеклітини (зиготи) розви-
вається зародок, а з центральної клітини — ендо-
сперм.

Зародок — зачаток нової особини папороте-
подібних та насінних рослин. У насінних рослин 
розвивається в насінному зачатку, в зрілому насін-

ні диференційований на сім’ядолі, підсім’ядольне 
коліно (гіпокотиль), бруньку із зачатками листків і 
стебла, зачаток кореня. Може розвиватись із зиготи 
(заплідненої яйцеклітини), незаплідненої яйцеклі-
тини або інших клітин зародкового мішка чи на-
сінного зачатка.

Зворотна транскриптаза — РНК-залежна 
ДНК-полімераза, ревертаза. Фермент класу транс-
фераз, що здійснює утворення ДНК-копії у РНК-
геномних вірусів. Здійснює ДНК-залежний син-
тез ДНК і синтез ДНК на матриці РНК (зворотна 
транс крипція).

Зворотна транскрипція — синтез ДНК на 
матриці РНК, що здійснюється за участі зворотної 
транскриптази.

Зчеплення — виключна або переважна пе-
редача нащадкам даної пари алелей одного з бать-
ків; ступінь зв’язку алелей двох генів у мейозі чи 
за генетичного схрещування. З. зумовлене локалі-
зацією генів у одній хромосомі (групі зчеплення). 
Гени однієї групи З. успадковуються незалежно від 
генів, що належать до інших груп. Число груп З. 
відповідає гаплоїдному числу хромосом.

Зчеплення генів — зв’язок між генами, що 
виключає можливість їх незалежного успадкуван-
ня, вільної комбінації і який визначається їх лока-
лізацією в одній хромосомі. З. г. може бути повним, 
за якого виключається вільна комбінація генів, і 
частковим. Неповне (часткове) З. г. — це результат 
кросинговеру між зчепленими генами, тому повне 
З. г. можливе лише в організмів, у клітинах яких 
кросинговер у нормі не відбувається.

Ідіограма, каріограма — графічне зображен-
ня каріотипу або окремих хромосом з усіма струк-
турними характеристиками, такими як положення 
центромери, супутників, хромомер і гетерохрома-
тину, абсолютна довжина плечей.

Ідіотип — сукупність спадкових факторів 
організму і її специфічна структура. Складається з 
геному, мітохондріому, плазмону, а у зелених рос-
лин — ще й із пластому.

Ізоферменти — множинні форми одного фер-
менту, які каталізують одну й ту ж реакцію, але від-
різняються первинною послідовністю, фізико-хі міч-
ними властивостями та регуляцією; набір ізофер ментів 
у даної особини генетично детермінований.

Ізохромосома — хромосома з двома плечами, 
що є ідентичними за розміром і генетичним вміс-
том, тобто які являють дзеркальне відображення 
одне одного. Утворюється після «неправильного» 
(поперечного, а не повздовжнього) розриву цен-
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тромери у внутрішній її ділянці і наступного роз-
міщення сестринських хроматид одного типу по 
обидва боки нової центромери.

Імобілізація — фізичний або хімічний про-
цес фіксації ферментів, клітин або клітинних орга-
нел та твердому носії.

Інверсія — тип хромосомної перебудови, що 
характеризується поворотом ділянки хромосоми 
на 180°. Розрізняють два типи І. — перицентрична, 
коли повернута ділянка включає у себе центроме-
ру, і парацентрична, коли така ділянка не має цен-
тромери. Парацентричні І. виявляються у природі 
частіше, ніж перицентричні.

Індели — змінені послідовності ДНК, про які 
не відомо, викликані вони вставкою в один хромо-
сомний сегмент, чи делецією в іншій ортологічній 
хромосомній ділянці.

Індивід — особина, організм, що існує само-
стійно. Для клональних і тих, що розмножуються 
вегетативно, а також для деяких паразитичних і 
симбіотичних організмів поняття відносне.

Індукований ген — звичайно зарепресова-
ний ген (перебуває під негативним генетичним 
контролем), але може бути індукований фізичними 
(світло, УФ-промені) або хімічними чинниками.

Індуктор — невелика молекула, що зв’язу-
ється з репресором і переводить його у негатив-
ну форму, не здатну зв’язуватися з оператором, 
внаслідок чого відбувається дерепресія генів, що 
здійс нюють синтез адаптивних ферментів.

Індустріальний меланізм — переважання 
у популяції деяких видів особин з темним забарв-
ленням (меланістів) внаслідок їх природного добо-
ру в забруднених кіптявою районах проживання. 
І. м. поширений у деяких комах — п’ядака березо-
вого, «божих корівок» тощо.

Ініціація — у молекулярній біології це пер-
ший етап трансляції, що контролюється ініцію-
вальним кодоном.

Інсерційний мутагенез — вибух мутацій-
них подій у геномі внаслідок інтеграції — вставок 
послідовностей нуклеотидів, зокрема мобільних 
генетичних елементів, а також внаслідок транс-
фекції чи мікроін’єкції ДНК. Внаслідок І. м. може 
відбуватися часткова або повна інактивація генів.

Інсерція — вставка фрагмента ДНК розмі-
ром від одного нуклеотида до субхромосомного 
фрагмента, що містить кілька генів. Також мутація 
внаслідок введення одного або кількох надлишко-
вих нуклеотидів у молекулу ДНК чи РНК. І. оди-
ничних нуклеотидів можуть викликатися деякими 

хімічними речовинами (наприклад, акридиновими 
барвниками), довші — переміщенням мобільних 
генетичних елементів.

Інсулятор, інсуляторна послідовність — 
послідовність ДНК, яка обмежує цис-взаємодію 
між регуляторними ділянками, які розташовані по 
обидва боки від неї.

Інтактний організм (клітина, ядро тощо) — 
організм (клітина, ядро тощо), що не мав контакту 
з досліджуваними чинниками; використовують як 
контроль в експерименті.

Інтеграза — фермент, який бере участь 
у процесі інтеграції і вилучення послідовності ре-
тротранспозонів, а також бактеріофагів. Каталізує 
сайт-специфічну рекомбінацію, коли ретротранс-
позон чи бактеріофаг упроваджується у хромо-
сому чи вирізається з неї. Разом з транспозазою 
відповідає за вбудовування транспозонів. Володіє 
топоізомеразною активністю.

Інтерстиціальна (проміжна) ділянка (сег-
мент тощо) — проміжна (некінцева) ділянка хро-
мосоми (хроматиди), тобто та ділянка, що роз-
ташована між кінцевою частиною хромосоми чи 
хроматиди і центромерою.

Інтрогресія — набуття організмами одного 
виду генів від іншого за міжвидової гібридизації.

Інтрон — ділянка гена, що транскрибується, 
яка, як правило, не містить інформацію про пер-
винну структуру білка і видаляється з молекули 
пре-мРНК за її процесингу. Інтрони розділяють ко-
дувальні частини генів — екзони.

Калюс — тканина, що виникла внаслідок де-
диференціювання та неорганізованої проліферації 
клітин на поверхні рани. В культурі in vitro до пер-
шого пасажу (субкультивування) називається пер-
винним калюсом.

Каналізація — у біології — тенденція у до-
сягненні певного, генетично зумовленого кінцевого 
стану незалежно від деякої мінливості на початку 
розвитку й умов довкілля. Сувора К. є характер-
ною для диких форм на відміну від мутантів, які 
більш чутливі до агентів, що викликають мінли-
вість (див. добір каналізуючий).

Каріограма — див. ідіограма.
Каріосистематика — розділ систематики, 

що вивчає структури клітинного ядра у різних груп 
організмів і використовує дані каріології (найчасті-
ше — параметри каріотипів) як таксономічні озна-
ки. Таксономічне значення мають не лише число 
і морфологія хромосом, а й кількість ДНК в ядрі, 
нуклеотидний склад ДНК, характер розподілу еу- і 
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гетерохроматину, специфічний характер зчерче-
ності хромосом за диференційного забарвлення, 
розподіл ядерцеутворювальних ділянок тощо (див. 
також геносистематика).

Каріотип — соматичний набір хромосом (їх 
кількість та морфологія), характерний для даного 
виду, особини чи клітини. Слугує таксономічною 
ознакою (див. каріосистематика).

Карта (мапа) фізична — генетична карта, 
одиниці відстані на якій виражаються у парах ну-
клеотидів (основ).

Картування генів — визначення положення 
гена на будь-якій хромосомі відносно інших генів.

кДНК, комплементарна ДНК — ДНК, син-
тезована зворотною транскриптазою (реверта-
зою) на матриці РНК.

Кінці липкі — комплементарні один одному, 
виступаючі одноланцюгові ділянки одного чи різ-
них фрагментів ДНК; можуть утворюватися за дії 
деяких рестриктаз. По К. л. фрагменти можуть 
з’єднуватися один з одним з утворенням гібридних 
молекул ДНК.

Клад — у класифікації будь-яка група орга-
нізмів, що має ознаки, характерні виключно для 
всіх її членів і які виділяють їх серед інших особин 
популяції, виду.

Кластер — група тандемно розташованих 
ідентичних елементів геному, що локалізуються 
у певній ділянці ДНК.

Клін, кліна, географічна кліна — градієнт 
у вираженні фенотипової ознаки та/або у розподі-
лі частот алелей генів у межах території існування 
конкретної популяції, що зумовлені відповідним 
градієнтом будь-яких умов довкілля.

Клінальна мінливість — відмінності за час-
тотою трапляння алельних варіантів у популяціях 
одного і того самого виду. К. м. — це результат нерів-
номірної, градієнтної дії будь-якого чинника добору 
або ж клін може бути результатом повторного об’єд-
нання популяцій, що розійшлися і які накопичили 
відмінності (внаслідок селективних чи стохастич-
них процесів) під час своєї незалежної еволюції.

Клітинна лінія — культура, що утворилася 
зі штаму шляхом селекції або клонування клітин і 
має маркерні ознаки.

Клітинна популяція — сукупність культи-
вованих клітин одного штаму або клітинної лінії. 
Також група однорідних за будь-якою ознакою клі-
тин у тканині; в цьому випадку склад клітинної по-
пуляції залежить від обраного критерію, тому під 
К. п. розуміють як вузько спеціалізовані клітини 

одного типу, так і здатні до диференціювання та 
розмноження, наприклад клітини меристеми.

Клітинна селекція — метод виділення му-
тантних клітин і сомаклональних варіацій за се-
лективних умов.

Клітинний (мітотичний) цикл — сукупність 
процесів у клітині, що відбуваються під час підго-
товки до поділу та протягом мітозу. Складається з 
інтерфази, яка має три періоди: пресинтетичний, 
синтетичний і постсинтетичний, та власне мітозу, 
що триває недовго.

Клон — популяція клітин, особин, що ви-
никла з однієї клітини або нестатевим шляхом 
від одного спільного предка. Клітини К. містять 
спочатку однаковий генетичний матеріал, проте з 
часом генетична одноманітність зникає внаслідок 
спонтанного мутаційного процесу.

К-мітоз — форма мітозу, загальмованого 
частковою або повною інактивацією ядерного ве-
ретена на стадії метафази. Викликається впливом 
на ядро, що ділиться, колхіцину та низки інших 
К-мітотичних агентів. Хромосоми не розташову-
ються в екваторіальну пластинку, а поділ центро-
мери запізнюється. Після розходження хроматид 
у більшості випадків утворюється тетраплоїдне 
реституційне ядро.

Ковалентний зв’язок — хімічний зв’язок 
між атомами в молекулі. Зв’язування відбувається 
внаслідок усуспільнення електронів, що належать 
одному чи кільком атомам. К. з. — дуже сильний.

Кодомінантність — виявлення у диплоїдних 
гетерозигот ознак, що кодуються обома алелями; 
спільна участь обох алелей у визначенні ознаки 
у гетерозиготи. Приклади К. — у садових ротиків 
колір квітки у гомозигот або білий, або червоний, 
а у гетерозигот — рожевий; також поліморфізм 
біохімічних і ДНК маркерів.

Кодон — дискретна одиниця генетичного 
коду, група з трьох суміжних нуклеотидів у моле-
кулі мРНК, що кодує одну з амінокислот або позна-
чає кінець синтезу білка.

Колінеарність — лінійна відповідність між по-
слідовностями амінокислотних залишків у поліпеп-
тидному ланцюгу і послідовностями кодонів у коду-
вальній нуклеотидній послідовності молекули ДНК.

Колінеарність хромосом — подібність по-
рядку розташування молекулярних маркерів на 
хромосомах (ДНК-маркерів). Стосується, як пра-
вило, гомологічних хромосом (див. синтенія).

Комплементарні гени — неалельні гени, що 
доповнюють один одного, наприклад, у випадку 
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рецесивності даної ознаки для її вираження по-
трібна наявність обох К. г. у гомозиготному стані.

Комплементарність — просторова взаємо-
доповнюваність поверхонь молекул чи їхніх час-
тин, які взаємодіють, що приводить до утворення 
вторинних (Ван-дер-Ваальсових, водневих, йон-
них) зв’язків між ними.

Комплементація — відновлення фенотипу 
дикого типу (або близького до нього фенотипу) 
за об’єднання в одній клітині двох різних мутацій, 
що перебувають у транс-конфігурації на різних 
хромосомах і які детермінують дифундуючі про-
дукти, які й зумовлюють появу дикого фенотипу. 
Алельні мутації, як правило, не виявляють К.

Конверсія гена — процес, унаслідок якого 
алель у цілій хромосомі втрачається і замінюється 
іншою алеллю з гомологічної хромосоми.

Конкатемерна ДНК — структура з кількох 
повторюваних одна за іншою одиниць гена. Муль-
тимери ДНК, що складаються з окремих молекул, 
сполучених у стик однаковим чином, наприклад 
голова до хвоста.

Консенсус — послідовність, відновлена 
за вирівняним набором фрагментів ДНК, кожна 
позиція К. містить основу, що найчастіше трапля-
ється у ній по всьому набору фрагментів.

Консенсусна послідовність — певна послі-
довність нуклеотидів, що регулярно трапляється 
(з невеликими варіаціями за окремими нуклеоти-
дами) у даному генетичному елементі, наприклад 
у промоторі. Зазвичай такі послідовності є харак-
терними для генів, що кодують один і той самий 
білок у різних організмів.

Конспецифічний — той, що належить до од-
ного і того ж виду.

Конститутивний гетерохроматин — кон-
денсований (генетично неактивний) стан хрома-
тину, що містить послідовності, які не експресу-
ються, звичайно сателітну ДНК. Локалізується, 
як правило, у центромерах і вторинних перетяж-
ках, рідше — поблизу теломер та інтерстиціально. 
Кількість і локалізація К. г. видо- і навіть сортоспе-
цифічні і можуть бути проаналізовані методами 
диференційного забарвлення.

Корова часточка — мінімальна нуклеосома; 
одиниця упаковки ДНК, що стабільно існує під час 
формування нуклеосомної структури і включає 
146 п. н. і октамер корових гістонів. К. ч. у певних 
умовах стійкі до розщеплення нуклеазами.

Корончаті гали — пухлинні нарости, які 
утворюються на стеблах та листках багатьох дво-

дольних рослин внаслідок їх інфікування агро-
бактерією A. tumefaciens, яка містить Ті-плазміду. 
Приклад природної генетичної трансформації рос-
линних клітин.

Кросинговер, перехрест — 1. Взаємний об-
мін ділянками гомологічних хромосом, що відбу-
вається внаслідок розриву і возз’єднання ділянок 
хроматид. 2. Взаємний обмін гомологічними ді-
лянками гомологічних хромосом за їх кон’югації, 
що відбувається у профазі І мейозу.

Лайонізація — процес гетерохроматинізації 
і виключення з функцій однієї з Х-хромосом у са-
мок ссавців, що є механізмом компенсації дози ге-
нів, зчеплених з Х-хромосомою.

Липкий кінець — див. кінці липкі.
Лігування — метод, за допомогою якого чу-

жинна ДНК вбудовується між двома кінцями плаз-
мідної ДНК за допомогою ферменту лігази. Також 
процес з’єднання двох лінійних молекул нуклеїно-
вих кислот за допомогою фосфодиефірних зв’язків 
за участю лігази.

Лінія — група споріднених особин, для яких 
характерні певні стійкі спадкові ознаки, постійно 
відтворювані в ряді поколінь.

Лінія рослин — зовні однорідна, репродуко-
вана статевим шляхом популяція, яку розмножу-
ють тільки насінням.

Лінія чиста — генетично однорідне потом-
ство однієї гомозиготної особини, що постійно 
самозапліднюється (самозапилюється). Особини 
чистих ліній одержують від однієї рослини шля-
хом самозапилення, а також подвоєнням кількості 
хромосом у гаплоїдних організмів (отриманням 
гаплоїдів подвоєних).

Лінкер, лінкерна ДНК — 1. Синтетичний 
олігодезоксирибонуклеотид певної послідовності, 
що містить один або декілька сайтів розпізнавання 
для рестрикційних ендонуклеаз. 2. Ділянка ДНК 
різної довжини, що зв’язує дві суміжні нуклеосоми 
в еухроматині евкаріотів.

Локус — 1. Ділянка хромосоми, в якій лока-
лізується певний ген. 2. Місцерозташування даної 
мутації чи гена на генетичній карті.

Макроелементи — неорганічні хімічні еле-
менти, потрібні у великих кількостях для росту 
рослин, наприклад азот, калій, кальцій, фосфор, 
магній, сірка.

Материнське успадкування — передача 
ознак, що кодуються цитоплазматичними (поза-
ядерними) факторами: мітохондрійним чи хлоро-
пластним геномами або мРНК, що довго живуть; 
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тобто ознак, що попадають до потомків лише від 
материнського організму (матері).

Мезофіл — основна тканина (паренхіма) 
листка між шарами епідерми, її клітини звичайно 
містять хлоропласти.

Мейоз — два послідовних поділи клітини 
(І і ІІ мейотичні поділи), яким передує лише один 
цикл реплікації хромосом, внаслідок чого вихідне 
число хромосом 2п зменшується (редукується) до 
1п у кожній з чотирьох утворених клітин. Ці клі-
тини дозрівають і перетворюються в гамети.

Меристема — твірні, недиференційовані клі-
тини, що здатні до активного поділу і з яких утво-
рюються всі постійні тканини організму. У рос-
лин виділяють кілька типів меристем — апікальні 
(недетерміновані), детерміновані та інтеркалярні 
(розміщені між ділянками постійних тканин, на-
приклад при основі міжвузля у злаків).

Меˆта — частина складних слів (термінів), що 
вказує на проміжність, перехід до чогось іншого, 
зміну стану, перетворення одного в інше, розташу-
вання або слідування (проходження) за чимось.

Метастабільний — нестабільний стан (на-
приклад, алель гена) або речовина, що легко пере-
ходить в інший, більш або менш стабільний стан.

Міграція генів — у популяційній генетиці 
включення у дану популяцію генотипів з інших по-
пуляцій, що приводить до потоку генів (див. генів 
потік). М. г. може привести до появи у популяції 
алелей, раніше у ній відсутніх, або до швидкої змі-
ни частоти наявних алелей. Тому поряд з добором, 
мутабільністю і випадковими змінами частот генів 
(див. дрейф генів) М. г. представляє собою один із 
генетично дійових чинників, які можуть змінюва-
ти генотипну структуру популяцій.

Мікроелементи — неорганічні хімічні еле-
менти, потрібні рослинам у невеликих або залиш-
кових кількостях, наприклад залізо, хлор, мідь, 
марганець, цинк, молібден, бор.

Мікроклональне розмноження — одержан-
ня in vitro, нестатевим шляхом (найчастіше з апі-
кальної меристеми) рослин, генетично ідентичних 
вихідній рослині.

Мікросателіти, короткі тандемні повто-
ри — дуже короткі (1–9 п. н.) середньоповторюва-
ні, тандемно організовані («голова до хвоста»), ви-
соковаріабельні послідовності ДНК (див. повтори 
мікросателітні).

Мікроспора — звичайно дрібна гаплоїдна 
клітина гетероспорових вищих рослин, що утво-
рюється у результаті мейозу з мікроспороцита і яка 

започатковує чоловічий гаметофіт (пилкове зерно 
у насінних рослин). Мейоз кожного мікроспороци-
та дає тетраду М.

Міксоплоїд — організм, що має змішані 
клітини (тканини) з різною кількістю хромосом. 
Окремий випадок мозаїк.

Міксоплоїдія, полісоматія — форма клітин-
ного мозаїцизму — одночасна наявність диплоїд-
них, поліплоїдних, анеуплоїдних та інших клітин з 
різною кількістю хромосом у однієї особини, в од-
ній тканині (за винятком «співіснування» в одному 
організмі соматичних і гаплоїдних генеративних 
клітин).

Мінісателіти — тандемні («голова до хвос-
та») повтори з повторюваним мотивом розміром 
10–64 нуклеотиди, одна з форм сателітної ДНК 
(див. повтори мінісателітні).

Мінливість — здатність організмів зміню-
вати свої ознаки і властивості, набувати нові чи 
втрачати вихідні ознаки. Розрізняють спадкову (ге-
нетичну), неспадкову (модифікаційну) й онтогене-
тичну М. Виділяють також епігеномну мінливість, 
що ґрунтується на успадкуванні функціональних 
станів (генної активності) у поколіннях (у тому 
числі за статевого розмноження) і яка відбуваєть-
ся без зміни послідовності ДНК (див. епігенетика, 
епігенетичні варіації).

Мітоз, непрямий поділ, каріокінез — поділ 
ядра, що забезпечує тотожний розподіл генетич-
ного матеріалу між дочірніми клітинами і спадко-
ємність хромосом у клітинних поколіннях: мітоз 
приводить до утворення двох дочірніх ядер, кожне 
з яких містить такий же набір хромосом, який був 
у батьківському ядрі. Після поділу ядра звичайно 
відбувається поділ клітини, тому часто терміном 
«мітоз» позначають цілковитий поділ клітини; мі-
тоз — основний спосіб ділення евкаріотних клітин.

Множинні алелі — наявність у особин дано-
го виду більше ніж двох алелей для певного локу-
су, серія алелей одного гена. Виникають внаслідок 
мутацій в одному і тому самому локусі хромосоми 
і впливають на фенотипові вираження ознаки.

Мобільний (рухомий) генетичний елемент, 
МГЕ — нуклеотидна послідовність (ділянка ДНК), 
здатна змінювати положення у геномі. Елементи 
геному, топографія і кількість яких може варію-
вати у різних організмів одного виду (див. також 
ретротранспозон, транспозон).

Модифікатор — 1. Ген, що модулює фено-
типний прояв інших одного чи більше генів. 2. По-
слідовність у ДНК, локалізована у позиції 5' вище 
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промотора (апстрим), яка або посилює, або змен-
шує експресію гена, що розташований нижче (да-
унстрим).

Модифікація — неспадкова зміна ознак ор-
ганізму (фенотипу), що виникає під впливом умов 
середовища; ступінь прояву модифікації пропор-
ційний силі та тривалості діючого чинника. М. 
виникають у межах норми реакції організму, тобто 
можливого розмаху фенотипних змін при даному 
генотипові внаслідок змін середовища, та обмеже-
ні спадковими задатками.

Модифікація тривала — модифікація, що 
викликається факторами довкілля і здатна збері-
гатися впродовж низки поколінь; через певний 
проміжок часу організм повертається до вихід-
ного стану. М. т. зумовлена, як правило, змінами 
цитоплазми, що відтворюються у низці клітинних 
поколінь, що зближує її з материнським ефектом, 
і виникає, як правило, за вегетативного або пар-
теногенетичного розмноження (див. материнське 
успадкування).

Мозаїки — організми, що містять суміш (гру-
пи) клітин, що мають різний генотип і фенотипний 
прояв, суміш нормальних та генетично змінених 
клітин.

Моноплоїд — ядро, клітина, організм, що 
характеризуються основним числом хромосом — 
найнижчим гаплоїдним числом у поліплоїдній се-
рії (символ х).

Моносомік — анеуплоїдна клітина, тканина чи 
організм, у хромосомному наборі якого одна з хро-
мосом представлена в єдиному екземплярі (2n–1).

Морфогенез — процес формотворення, ви-
никнення і розвитку спеціалізованих клітин (цито-
генез), тканин (гістогенез), органів (органогенез), 
а також соматичних ембріонів — ембріоїдів (емб-
ріоїдогенез), що супроводжується диференціюван-
ням клітин і тканин, появою чітких відмінностей 
між ними.

Мутагенез спрямований, мутагенез сайт-
специфічний — штучне введення у геном сайт-
специфічних модифікацій шляхом інсерції екзо-
генної ДНК у гомологічний сайт геномної ДНК 
без будь-якого порушення нуклеотидної послідов-
ності у місці вбудовування.

Мутаційна мінливість — генотипна мінли-
вість, за якої генотип змінюється внаслідок му-
тацій. Зміни, що при цьому виникають, можуть 
зачіпати послідовність нуклеотидів у молекулі 
ДНК (мутація генна), приводити до збільшення чи 
зменшення кількості хромосом (мутація геномна), 

викликати перебудови хромосом (мутація хромо-
сомна).

Мутація — спадкова зміна генетичного мате-
ріалу, що призводить до зміни тієї чи іншої ознаки, 
зміна структури ДНК (послідовності нуклеотидів) 
ядер і органел.

Мутація геномна — зміна числа хромосом 
у клітині, організмі (див. автополіплоїдія, алополі-
плоїд, анеуплоїд, поліплоїд).

Мутація нестабільна — мутація, що харак-
теризується високою частотою реверсії у дикий 
тип.

Мутація супресорна — мутація, що скасо-
вує ефект мутації, яка виникла раніше, тобто при-
водить до реверсії.

Мутація умовна — клас мутацій, що про-
являються лише за певних генетичних умов. М. у. 
проявляється в одному генотипі, але не проявля-
ється в інших. Має властивість давати потворних 
(з морфозами) нащадків.

Мутація хромосомна — див. аберація.
Мутація цитоплазматична — мутації, що 

відбуваються у різних органоїдах цитоплазми, які 
мають власний генетичний матеріал (мітохондрії, 
пластиди) і які змінюють їх морфологічні ознаки і 
біохімічну діяльність. М. ц. успадковуються за ма-
теринською лінією.

Нативний, природний — 1. Вид у межах
його природного ареалу. 2. Природний, незміне-
ний, той об’єкт, що не підлягав будь-якому впливу.
Стосовно організмів у таких випадках застосову-
ють термін «інтактний» (див. інтактний організм).

Нативна ДНК — дволанцюгова ДНК, виділе-
на з живого організму, яка зберегла водневі зв’язки 
між ланцюгами і перебуває у біологічно активній 
формі.

Неменделівське успадкування — відхи-
лення від очікуваного, згідно з законом Менделя, 
співвідношення частот фенотипів, що утворюють-
ся у результаті схрещувань, або поява незвичайних 
фенотипів як наслідок різних взаємодій генів, зче-
плення спадкових факторів (генів) і детермінація 
фенотипів, що ухиляються, цитоплазматичними 
генами (пластомом).

Непермісивні умови — умови довкілля, 
за яких гинуть особини, що несуть умовно-летальні 
мутації, тобто мутації, контрольовані (визначува-
ні) середовищем.

Нонсенс-кодон — кодон, що не кодує аміно-
кислоту. Виконує функцію термінації синтезу біл-
ка (термінатор трансляції).
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Нонсенс-мутація — точкова мутація, яка 
веде до утворення нонсенс-кодону і, відповідно, 
до передчасної зупинки трансляції з утворенням 
аномального поліпептида. Внаслідок такої мутації 
кодований білок буде або вкороченим (передчасна 
термінація), або надто довгим, що порушує нор-
мальне функціонування білка.

Нонсенс-супресор — мутантний ген тРНК, 
що кодує молекулу зі зміненим антикодоном, у ре-
зультаті чого мутантна тРНК починає розпізнавати 
нонсенс-кодон, що попереджує термінацію транс-
ляції мРНК.

Норма реакції — у генетиці — діапазон 
(межі) модифікаційної мінливості організму, клі-
тини (див. модифікація). Властивість конкретного 
генотипу забезпечувати у певних межах змінюва-
ність онтогенезу залежно від умов середовища. 
Спадково закріплені межі модифікаційної мінли-
вості організму, клітини, що виявляються за коли-
вання умов довкілля, низка всіх можливих фено-
типів, які можуть сформуватися на основі даного 
генотипу в різних умовах середовища. Залежить 
від умов середовища, в яких відбувається реаліза-
ція генетичної інформації, закладеної в генотипі; 
від цих умов залежить поява, зникнення або сту-
пінь виявлення (експресії) ознаки.

Нуклеаза — фермент, який гідролізує фос-
фодиефірний зв’язок у молекулі нуклеїнової кис-
лоти. Розрізняють екзонуклеази, які гідролізують 
нуклеотиди з кінця молекули, та ендонуклеази, які 
розщеплюють полінуклеотидний ланцюг по внут-
рішніх сайтах.

Нуклеоплазма, каріоплазма — основна ре-
човина ядра; неструктурований вміст клітинного 
ядра, відмежований від цитоплазми ядерною обо-
лонкою.

Нуклеосома — дископодібна структура діа-
метром близько 10 нм, що є елементарною оди-
ницею упаковки хромосомної ДНК у хроматині; 
складається з білкового ядра (включає октамер 
гістонів Н2, Н3, Н4), обмотаного 7/4 обороту по-
двійної спіралі ДНК (140 п. н.). Сумарна моле-
кулярна маса Н. оцінюється у 262 кД (108 Кд 
припадає на гістони, 130 кД на ДНК, 24 кД на 
невеликі негістонові білки). Нуклеосомна струк-
тура є універсальною для евкаріотів, Н. вияв-
лені також у деяких вірусів, що ушкоджують
евкаріотів.

Нулісомік — анеуплоїдна клітина або орга-
нізм, у диплоїдному наборі яких відсутня пара го-
мологічних хромосом (2n–2).

Обернені повтори, інвертовані повтори — 
складаються з двох тотожних копій довжиною 
близько 300 п. н., розташованих назустріч одна од-
ній на одному ланцюгу ДНК на відстані від нуля до 
10 000 п. н. одна від одної (у середньому 1,6 т. п.н.). 
Близько 1/3 О. п. є паліндромами.

Ознака — 1. У генетиці одиниця морфоло-
гічної, фізіологічної, біохімічної, молекулярної, 
імунологічної та будь-якої іншої дискретності ор-
ганізмів (клітин), тобто окрема якість або власти-
вість, за якою вони відрізняються один від одного. 
2. Будь-яка властивість організму, що проявляється 
у фенотипі.

Олігомер — молекула, що складається з неве-
ликої кількості (5–20) мономерів.

Олігонуклеотид — олігомерна форма ну-
клеїнової кислоти, що містить відносно невелику 
кількість нуклеотидів (до 20).

Олігосахариди — полімерні вуглеводи, 
які містять від 2 до 10 залишків моносахаридів, 
зв’язаних глікозидними зв’язками. Вуглеводи, що 
містять більше 10 моносахаридів, відносять до по-
лісахаридів.

Онтогенез — індивідуальний розвиток осо-
бини (організму) з моменту зародження до природ-
ної смерті або до припинення існування одноклі-
тинного організму в результаті поділу. Представляє 
собою процес розгортання і реалізації спадкової 
інформації, закладеної у зародкових клітинах. О. 
у рослин у цілому більше залежить від умов до-
вкілля, ніж у тварин.

Онтогенетична пам’ять — виникає вна-
слідок впливу на процеси кросинговеру, ран-
ні етапи розвитку ембріонів різних чинників, 
«запам’ятовування» організмами факторів довкіл-
ля, що впливають на інтенсивність біохімічних 
процесів, частоту рекомбінаційних подій. Сформу-
льована А. А. Жученком, концепція О. п. постулює 
пригнічення кросинговеру у більше пристосова-
них і посилення його у менше пристосованих осо-
бин до конкретних умов середовища.

Оператор — ділянка ДНК розміром кілька 
десятків нуклеотидів, що розпізнається специфіч-
ними білками-репресорами і негативно регулює 
транскрипцію структурних генів. О. містить сайт 
розпізнавання для специфічного репресорного біл-
ка, прилягає до регульованого структурного гена 
(цистрона) і контролює його експресію.

Оперон, транскриптон — одиниця транс-
крипції, що включає в себе декілька генів, які пе-
ребувають під спільним контролем оператора і 
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репресора; сукупність генів, що становлять функ-
ціональну одиницю, яка забезпечує послідовні ета-
пи синтезу речовини. Кожен ген оперона визначає 
синтез одного з комплексу потрібних ферментів. 
Складається зі структурних генів і гена-оператора, 
фланкований специфічними регуляторними по-
слідовностями — промотором і термінатором 
транс крипції.

Організм — 1. Біологічна одиниця, що має ха-
рактерні анатомічні і фізіологічні ознаки. О. може 
складатись із єдиної клітини (одноклітинний орга-
нізм), із великої кількості однакових клітин (коло-
ніальний організм) або з різних за функціями клі-
тин (багатоклітинний організм). Усі О. поділяють 
на евкаріоти і прокаріоти. 2. О. — це будь-яка біоло-
гічна система, що складається із взаємопов’язаних 
і супідрядних елементів, взаємовідношення яких 
і особливості будови детерміновані їх функціону-
ванням як єдиного цілого: особини (індивіди), ко-
лонії (організми колоніальні), сім’ї (у суспільних 
комах), популяції, біоценози тощо.

Органогенез — 1. Утворення у багатоклітин-
них організмів зачатків органів і їх диференцію-
вання у ході онтогенезу. У рослин під О. розумі-
ють формування органів із меристемної тканини. 
2. Процес виникнення de novo у масі калюсних 
клітин, що ростуть неорганізовано, зачатків орга-
нів (коренів — ризогенез, пагонів — пагоневий ор-
ганогенез, бруньок — гемогенез). Термін О. часто 
застосовують як синонім поняття «морфогенез».

Оріджин — локус, в якому розпочинається 
реплікація ДНК або її перенесення.

Ортологи, ортологічні гени — гени, що ди-
вергували в процесі еволюції, тобто гомологічні 
гени, що походять від предкового гена, який вхо-
дить у геном виду, від якого походять порівнюва-
ні види. У певному сенсі — один і той самий ген 
у різних геномах. Походження О. не пов’язане, на 
відміну від паралогів, з дуплікаціями.

Основа — гетероциклічна азотовмісна мо-
лекула, що входить до складу ДНК і РНК. Най-
поширенішими є 5 основ: пуринові — аденін (А), 
гуанін (G), піримідинові — цитозин (C), тимін (Т) 
і урацил (U). Тимін є специфічним для ДНК, а ура-
цил — для РНК.

Основне число хромосом — найменше га-
плоїдне число хромосом у поліплоїдній серії орга-
нізмів (як правило, у рослин). Моноплоїдне число 
хромосом, що позначається символом х, у особин 
певного виду чи спорідненої групи (див. моно-
плоїд).

Особина, індивідуум, індивід — 1. Окремий, 
неподільний організм, найменша одиниця даного 
біологічного виду, що підлягає дії факторів еволю-
ції. 2. Організм, що розвивається з однієї зиготи, 
гамети, спори, бруньки.

Палеополіплоїди — 1. Природні види рос-
лин, каріотипи яких у метафазі мітозу і мейозу ви-
глядають як диплоїдні і які в процесах мейотичних 
поділів ведуть себе як диплоїди, але в дійсності 
представляють собою поліплоїди, зазвичай полі-
плоїди сегментні (див. алополіплоїд сегментний). 
2. Поліплоїд, що виник у стародавні часи, зазвичай 
багато мільйонів років тому, і який більше не має 
хромосомного спарювання і сегрегаційних власти-
востей, характерних для поліплоїдів, але має ціло-
геномну дуплікацію хромосомних сегментів, часто 
сильно перебудованих. По суті, це «диплоїдизова-
ний поліплоїд». З урахуванням палеополіплоїдів 
предки не менше 90 % видів сучасних квіткових 
рослин пройшли один чи кілька раундів поліпло-
їдизації.

Паліндром — послідовність ДНК, яка за-
лишається незмінною, якщо на одному ланцюгу 
ДНК її читати зліва направо, а на іншому — справа 
наліво. Складається з прилеглих один до одного 
інвертованих повторів. П. — це обернені повто-
ри, не розділені проміжними послідовностями, 
складають близько 1/3 всіх інвертованих повторів, 
є сайтом-мішенню для різних ДНК-зв’язувальних 
білків, наприклад рестрикційних ендонуклеаз, 
РНК-полімераз, факторів транскрипції тощо, і 
трапляються в багатьох промоторах, ориджинах 
реплікації і в послідовностях, які термінують (при-
пиняють) транскрипцію.

Панміксія — вільне схрещування двостате-
вих особин у межах популяції, засноване на випад-
ковому однаково вірогідному поєднанні гамет усіх 
типів.

Паралоги, паралогічні гени — гомологічні 
гени, утворені в результаті дуплікації предкового 
гена з наступною дивергенцією (розходженням) і 
здатні еволюціонувати паралельно у межах одного 
виду (на відміну від ортологів).

Парамутація — тип взаємодії між специфіч-
ними алелями, за якої одна алель викликає спад-
кову зміну в експресії іншої гомологічної алелі 
того самого локусу, в якому ці алелі скомбіновані 
у гетерозиготі. Перша алель зветься парамутаген-
ною, а інша — парамутабельною. Парамутабель-
на алель у присутності парамутагенної поводить 
себе, як нестабільна поліморфна алель. Схрещу-
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вання рослини, що несе парамутагенну алель, із 
рослиною з парамутабельною алеллю призводить 
до зменшення генної експресії чутливої алелі. 
В окремих випадках раніше парамутабельна алель 
стає парамутагенною і може сайленсувати інші 
парамутабельні алелі — це явище вторинної пара-
мутації.

Паратип — сукупність зовнішніх чинників, 
що впливають на виявлення генетичної ознаки.

Паратипова мінливість (неспадкова, мо-
дифікаційна) — мінливість ознак, що зумовлена 
дією чинників зовнішнього середовища і яка не за-
кріплюється жорстко в генотипі.

Партеногенез — одностатеве відтворення, 
дівоче розмноження. Одна з форм апоміксису; спо-
сіб статевого розмноження організмів, за якого 
яйцеклітини розвиваються без запліднення. У біо-
технології використовують для отримання гапло-
їдних форм рослин шляхом культивування in vitro 
зародкових мішків.

Педігрі — родовід; генеалогічне дерево; діа-
грама родовідних ліній, що йдуть від чотирьох ви-
хідних прабатьків; генеалогічний регістр.

Пенетрантність — частота або вірогідність 
прояву гена (алелі) у групі споріднених організмів 
за відповідних умов довкілля; здатність гена про-
являтись у фенотипі організму. Визначається у від-
сотках особин популяції від усіх особин, що несуть 
даний ген, у яких він фенотипово проявився.

Плавлення (ДНК або РНК) — дисоціація 
комплементарних ланцюгів дволанцюгових ДНК 
або РНК, а також ДНК-РНК гетеродуплексних мо-
лекул і формування одиночних ланцюгів.

Плазміда — позахромосомний генетичний 
елемент, здатний до тривалого автономного існу-
вання та редуплікації у клітині; є кільцевою (рідше 
лінійною) дволанцюговою молекулою ДНК розмі-
ром від 1 до 200 тис. пар нуклеотидів (т. п.н.).

Плазмодесми — цитоплазматичні тяжі, що 
з’єднують протопласти прилеглих одна до од-
ної рослинних клітин у єдине ціле — симпласт. 
Мають вигляд вузьких канальців з діаметром 
18–70 нм, що пронизують клітинні оболонки. По 
П. здійснюються передача подразнень, дифузія
іонів і переміщення з клітини в клітину поживних 
та ін. речовин (див. цитоміксис).

Плазмон (плазмотип) — сукупність усіх ци-
топлазматичних (позахромосомних) носіїв спадко-
вості клітини.

Пластичність — ступінь зміни вираження 
генотипу за впливу різних умов середовища.

Пластичність відносна — відносний рівень 
модифікаційної мінливості, що дозволяє організму 
як носію конкретного генотипу пристосовуватися 
до змін довкілля. П. в. — кількісне вираження нор-
ми реакції.

Пластичність генетична — здатність ге-
нетичної структури популяцій змінюватися у по-
коліннях, генетично пристосовуватися до умов 
довкілля (популяційно-генетична адаптаційна 
здатність) і внаслідок цього виживати. Передумо-
вою П. г. є прихована, або потенціальна генетична, 
мінливість. На П. г. сильно впливає добір.

Пластичність геному — генетично запро-
грамована здатність геному змінюватися в онтоге-
незі, пристосовуючись до змінних умов довкілля. 
Приклади — онтогенетична поліплоїдія, полісо-
матія, диференційна ампліфікація певних послі-
довностей, здатність формувати генотрофи тощо. 
Є результатом взаємодії генотипу й умов довкілля 
на рівні структури геному різних клітин організму 
(див. генотипи «забуферені»).

Пластичність розвитку — здатність організ-
му зворотно пристосовуватися до місцевих умов 
існування. Розрізняють два типи П. р.: 1. Генотип 
організму зумовлює появу різних фенотипів у різ-
них умовах середовища, і найпристосованішим 
до даних умов буде фенотип, що виник за даних 
умов. 2. Генотип збалансовано так, що зміни сере-
довища не виявляють різкого впливу на розвиток і 
в різних умовах середовища формується фенотип, 
однаково пристосований до всіх цих умов; така 
форма П. р. особливо ефективна в різноманітних 
за умовами ареалах. Перший тип позначають як 
«адаптивна пластичність», а другий — як «каналі-
зація розвитку».

Пластичність фенотипова — здатність орга-
нізму в нових умовах зберігати свої життєві функ-
ції за рахунок фенотипових змін.

Пластом — сукупність генів, що входять 
до геному пластид.

Плейотропізм — множинна дія гена, при-
чина якої полягає у взаємопов’язаній дії різних 
генів, а також в тому, що кодований продукт може 
брати участь в кількох біохімічних реакціях в орга-
нізмі.

Плоїдність — число, яке показує, скільки ра-
зів є повтореним у ядрі клітини набір хромосом, 
характерний для гамет організмів даного виду.

Побічний синтез ДНК — будь-який синтез 
ДНК в евкаріотній клітині, що відбувається поза 
S-фазою.
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Повтор — дуплікація частини хромосоми, 
за якої дупліковані ділянки прилягають одна до од-
ної у прямій чи оберненій орієнтації.

Повтори ДНК — розсіяні повтори ДНК до-
вжиною близько 300–7000 п. н., що багаторазово 
зустрічаються у геномі, орієнтовані у різних на-
прямках і розташовані один від одного на відстані 
від нуля до десятка тисяч п. н. (у середньому — 
1,6 т. п.н.), складають близько 5 % геному.

Повтори мікросателітні — тандемні повто-
ри з розміром одиниці повтору 1–9 нуклеотидів, 
дисперсно розподілені по всьому геному, характе-
ризуються, як правило, високим рівнем популяцій-
ної мінливості за числом корових одиниць повтору 
у кластері. До них відносять, наприклад, варіатив-
ні за числом тандемні ди-, три-, тетра- і пентану-
клеотидні повтори (див. мікросателіти).

Повтори мінісателітні — тандемні повтори 
розміром 9–64 п. н., дисперсно розподілені по всьо-
му геному (див. мінісателіти).

Повторювана ДНК — нуклеотидна послі-
довність, що представлена у геномі великою мно-
жиною копій. Повторювані послідовності часто 
трапляються у вигляді кластерів в окремих ділян-
ках хромосом. П. ДНК поділяють на кілька класів: 
високоповторювана фракція, що містить корот-
кі послідовності (5–100 п. н.), які повторюються 
до мільйона разів; середньоповторювана розміром 
у 100–500 п. н., яка повторюється 100–10 000 разів 
(наприклад, гени рРНК, тРНК), і унікальна фрак-
ція.

Подвоєні гаплоїди — диплоїди, що утвори-
лись внаслідок подвоєння кількості хромосом у га-
плоїдів; теоретично представляють собою повніс-
тю гомозиготні організми.

Полігаплоїд, алоплоїд — клітина або орга-
нізм, що містить кілька диференційованих гапло-
їдних наборів хромосом; утворюється внаслідок 
гібридизації. Наприклад, гаплоїд м’якої пшениці 
Triticum aestivum, гексаплоїдної за походженням 
(геном ААССДД), є тригаплоїдом (геном АСД), 
позначається: n = 3x (див. дигаплоїд).

Полімеразна ланцюгова реакція (ПЛР, 
англ. — PCR) — специфічна ампліфікація ДНК — 
процес ампліфікації in vitro, при якому фрагмент 
ДНК розміром до 15 т. п.н. може бути розмноже-
ний (ампліфікований) до 10 8 разів.

Полімеразна ланцюгова реакція з довіль-
ними праймерами (англ. — AP-PCR) — модифі-
кація стандартного методу ПЛР, що дозволяє здій-
снювати ампліфікацію цільових послідовностей 

ДНК на основі попереднього знання нуклеотидних 
послідовностей даного геному. Метод дозволяє ви-
являти поліморфізм між різними сортами рослин, 
штамами бактерій і грибів тощо.

Полімеразна ланцюгова реакція зі зворот-
ною транскриптазою (англ. — RT-PCR) — варі-
ант методу ПЛР, який модифіковано для аналізу 
молекул РНК. На першому етапі методу на матри-
ці тестованої молекули мРНК з використанням 
ферменту зворотної транскриптази отримують од-
ноланцюгову кДНК, яку потім ампліфікують стан-
дартним ПЛР-методом.

Поліморфізм — існування двох чи більше ге-
нетично відмінних форм у популяції у стані трива-
лої рівноваги у таких співвідношеннях, що частоту 
навіть найрідкіснішої форми неможливо пояснити 
лише повторними мутаціями. Також одночасна на-
явність у популяції двох і більше алелей в одному 
локусі хромосоми. Збалансований поліморфізм є 
одним із можливих механізмів генетичного гомео-
стазу, що зберігає популяцію як єдину генетичну 
систему.

Поліморфізм ДНК — явище гетерогенності 
чи варіабельності нуклеотидного складу гомоло-
гічних послідовностей ДНК. Виникає внаслідок 
точкових мутацій, вставок, делецій чи інверсій, як 
правило, у некодувальних послідовностях.

Поліморфізм довжин рестрикційних фраг-
ментів, ПДРФ — варіювання за довжиною фраг-
ментів ДНК, утворених специфічними рестрик-
ційними ендонуклеазами із геномної ДНК двох чи 
більше видів або організмів.

Поліплоїд — ядро, клітина, організм, що 
мають більше ніж два гаплоїдних набори хромо-
сом (3п, 4п і т. д.). Розрізняють автополіплоїди, які 
містять помножену кількість власних геномів, та 
алополіплоїди, що містять геноми різних видів чи 
родів.

Поліплоїдні ряди — групи споріднених видів, 
у яких набори хромосом утворюють ряд зі зроста-
ючим кратним збільшенням основного числа хро-
мосом. П. р. з парними числами хромосомних на-
борів (2х, 4х, 6х і т. д.) називають збалансованими, 
а з непарними (3х, 5х, 7х) — незбалансованими.

Полісоматія — див. міксоплоїдія.
Полісомія — збільшення кількості гомоло-

гічних хромосом за рахунок появи надлишкових 
хромосом (трисомік 2n+1, подвійний трисомік 
2n+1+1, тетрасомік 2n+2 тощо). Виникають, 
як правило, внаслідок нерозходження хромосом 
в анафазі клітинних поділів.
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Політенія — багатонитчатий стан хромосом, 
властивий для деяких соматичних клітин у бага-
токлітинних і деяких одноклітинних організмів 
завдяки багатократній ендоредуплікації ДНК з 
утворенням багатьох паралельно розташованих 
хроматид.

Популяційно-генетичні параметри — по-
казники, що характеризують генетичну структуру 
популяції.

Популяція — сукупність одного виду рос-
лин, тварин або організмів, які протягом трива-
лого часу (великої кількості поколінь) населяють 
певну ділянку навколишнього середовища і так чи 
інакше ізольовані від особин інших сукупностей 
(популяцій) того самого виду. Поняття «П.» відпо-
відає сукупності статевих і безстатевих організмів 
одного виду, організмів, що самозапліднюються, 
а також сукупності однотипних клітин багато-
клітинних організмів і клітин, що вирощуються 
в умовах in vitro. Для П. статевих організмів необ-
хідною умовою є можливість вільного схрещуван-
ня і наявність спільного генетичного фонду. П. є 
елементарною еволюційною одиницею.

Популяція маргінальна — популяція, що 
перебуває у периферійній (пограничній) частині 
ареалу.

Порушення екологічної рівноваги — змі-
на у процесах взаємодії і складі екологічних ком-
понентів і елементів екосистеми, що призводить 
в кінці-кінців до заміни її іншою екосистемою 
на тривалий термін.

Послідовність — порядок розташування ну-
клеотидів у нитках нуклеїнових кислот і амінокис-
лот у поліпептидному ланцюгу.

Послідовності — фракції нуклеотидних по-
слідовностей, які поділяють на: унікальні П. — 
ділянки ДНК, що мають своєрідну структуру і 
трапляються у геномі в одиничному числі; повто-
рювані П. — ділянки ДНК зі своєрідною структу-
рою, трапляються у геномі два рази і більше; сате-
літна ДНК — короткі, часто повторювані ділянки 
молекули ДНК, що можуть бути представлені у ге-
номі навіть мільйонами копій (див. повторювана 
ДНК).

Потік генів — обмін генами (одно- і двосто-
ронній) між популяціями.

Праймери — невеликі одноланцюгові мо-
лекули ДНК (коротка послідовність нуклеотидів), 
комплементарні до 3′-кінців ділянки на смислово-
му та антисмисловому ланцюгу ДНК, що амплі-
фікується. Застосовуються в полімеразній ланцю-

говій реакції (ПЛР), а також для синтезу кДНК, 
сиквенування тощо.

Преадаптація — властивість організму, що 
має пристосовувальну цінність для ще не здійсне-
них форм взаємодії його з середовищем.

Превалентність — показник поширеності 
носіїв (джерел збудників інфекції), зокрема копій 
транспозонів чи транспозицій.

Провірус — дволанцюгова послідовність 
ДНК, вбудована у хромосому евкаріотів і яка від-
повідає геномній РНК ретровірусу.

Прогулянка по хромосомі, прогулянка 
по геному — метод виділення для сиквенування 
клонів із геномної бібліотеки, яка містить фраг-
менти рестрикції з послідовностями, що перекри-
ваються. Застосовується для виділення та аналізу 
нуклеотидних послідовностей (нових генів), що 
фланкують відомі гени, для яких є олігонуклеотид-
ні зонди; після виділення гена з його фланкуючими 
послідовностями ці послідовності використовують 
як зонди для виділення нових послідовностей, що 
до них прилягають, і т. д. За допомогою послідов-
ностей, що перекриваються, досліджують невідомі 
ділянки геному, які прилягають одна до одної, ви-
конують скринінг алельних локусів гена, картуєть-
ся ДНК.

Проксимальний — розташований ближче 
до серединної площини тіла або іншої важливої 
точки відліку. У генетиці — ближче розташування 
до центромери певної ділянки (сайта) хромосоми 
у порівнянні з іншими ділянками цього самого 
плеча.

Проліферація — розмноження клітин, ново-
утворення клітин і тканин шляхом розмноження.

Промотор — послідовність нуклеотидів 
у молекулі ДНК довжиною 80–120 пар нуклео-
тидів (п. н.), що розташована на початку транс-
криптону, перед сайтом ініціації гена. З цією по-
слідовністю зв’язується РНК-полімераза й ініціює 
транскрипцію.

Протопласт, ізольований протопласт — 
рослинна клітина, позбавлена клітинної стінки 
за допомогою ферментативної руйнації або меха-
нічним шляхом.

Процесинг — сукупність реакцій, що ве-
дуть до перетворення первинних продуктів транс-
крипції і трансляції у функціонувальні молекули. 
П. підлягають функціонально неактивні молеку-
ли — попередники різних рибонуклеїнових кис-
лот (тРНК, рРНК, мРНК) — і багато білків. За П. 
РНК-попередників у найпростіших випадках ви-
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даляються надлишкові нуклеїнові послідовності 
з обох кінців цих молекул. Для клітин евкаріотів 
характерним є особливий тип П. — сплайсинг.

Псевдоген, мовчазний ген — ген, експре-
сія якого порушена внаслідок перебудов або му-
тацій. Неактивні, але стабільні елементи геному, 
що виникли внаслідок мутацій у гені, що раніше 
працював. Деякі псевдогени транскрибуються, 
але не транслюються. Припускається, що псевдо-
гени представляють ДНКові копії мРНК тому, що 
вони звичайно містять полі(dA)послідовності на 
3′-кінці.

Псевдодиплоїд — ядро, клітина, організм, 
що характеризуються кількістю хромосом, яка від-
повідає диплоїдному числу, але які відрізняються 
від диплоїда за морфологією хромосом, тобто є 
аберантними.

Пульверизація — комплексна структурна 
хромосомна аберація, яка є граничним випадком 
фрагментації, за якого відбувається «розпилення» 
цілих (чи взагалі всіх) хромосом клітини на мно-
жину дрібних фрагментів.

Рамка зчитування — нуклеотидна послідов-
ність, що складається з кодувальних триплетів, по-
чинається зі стартового кодону і закінчується стоп-
кодоном (нонсенс-кодоном).

Рамка зчитування відкрита — послідов-
ність триплетів мРНК, що не містить термінуваль-
них кодонів; потенційно може бути трансльованою 
у поліпептидний ланцюг. Також протяжний фраг-
мент ДНК, що розпочинається зі стартового кодо-
ну і містить ціле число кодонів без стоп-кодону.

Реасоціація ДНК — взаємодія комплемен-
тарних ланцюгів ДНК з утворенням подвійної 
(дволанцюгової) спіралі (див. також ренатурація).

Ревертаза — див. зворотна транскриптаза.
Ревертант — мутантний організм, у якого 

в результаті зворотної чи супресорної мутації по-
вністю або частково відновлюються ознаки вихід-
ного (дикого) організму.

Регенерація — утворення окремих тканин, 
органів або цілих організмів внаслідок морфогене-
зу у культурі ізольованих тканин або клітин. Також 
відновлення втрачених або пошкоджених органів, 
тканин, цілого організму з його частини.

Регулятор — див. ген-регулятор.
Редиференціювання — перехід спеціалізо-

ваних клітин з одного стану диференціювання в ін-
ший з попередніми поділами або безпосередньо; 
також процес морфогенезу і регенерації рослин із 
дедиференційованих калюсних клітин.

Редукційний поділ — поділ клітини, внаслі-
док якого відбувається зменшення кількості хро-
мосом в дочірніх клітинах у два рази; є необхідною 
частиною мейозу, який приводить до формування 
гамет.

Рекомбінантна ДНК, рекДНК — нова по-
слідовність ДНК, утворена in vitro шляхом лігу-
вання двох або більше негомологічних молекул 
ДНК (фрагментів ДНК, що раніше ніколи разом 
не існували).

Рекомбінантний білок — білок, отриманий 
за допомогою рекомбінантної ДНК, яка містить 
відповідний структурний ген.

Рекомбінація — перерозподіл генетичного 
матеріалу батьків, що лежить в основі спадкової 
комбінативної мінливості. У широкому смислі 
під Р. розуміють створення нової комбінації генів 
за сполучення гамет батьків, більш вузько Р. — це 
обмін генетичним матеріалом (ділянками хрома-
тид і хромосом) у процесі клітинного поділу. При-
родний процес рекомбінації використовують для 
клонування ДНК, внаслідок чого отримують ре-
комбінантні (гібридні) ДНК та окремі гени.

Рекуренція — повторна поява у процесі ево-
люції схожих форм; еволюційне повернення.

Ренатурація, гібридизація нуклеїнових 
кислот — процес, за якого два одноланцюгових 
полінуклеотиди формують дволанцюгову молеку-
лу у результаті утворення водневих зв’язків між 
комплементарними нуклеотидами двох ланцюгів. 
Може відбуватися або між комплементарними лан-
цюгами ДНК (або РНК) з утворенням дволанцюго-
вої молекули, або між ланцюгом ДНК і ланцюгом 
РНК з утворенням гібридної молекули РНК-ДНК.

Репарація — відновлення нативної структу-
ри ДНК, що мала пошкодження, які виникли спон-
танно в процесі реплікації, рекомбінації або були 
викликані штучно дією фізичних або хімічних 
чинників.

Реплікація, редуплікація — процес точно-
го самовідтворення молекул нуклеїнових кислот, 
який супроводжує передачу точних копій генетич-
ної інформації в поколіннях.

Репресія — пригнічення активності гена 
(транскрипції або трансляції) шляхом зв’язування 
білка-репресора, який кодується геном-регу ля-
тором, з геном-оператором у ДНК зі специфіч-
ною ділянкою мРНК. Механізм регуляції дії генів, 
протилежний індукції.

Репресор — тетрамерний білок, що зв’язу-
ється з певною ділянкою ДНК оператора.
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Реституційне ядро — ядро з подвоєною по-
рівняно з вихідною кількістю хромосом, яке утво-
рюється внаслідок відхилень від нормального пе-
ребігу мітозу (порушення процесів утворення або 
функціонування веретена поділу та ін.); в мейо-
зі — ядро з диплоїдним або поліплоїдним числом 
хромосом, яке утворюється внаслідок порушення 
мейотичних поділів.

Реституція — возз’єднання вільних, що ви-
никають внаслідок розривів, частин хромосом, 
хроматид і напівхроматид, у ході якого відновлю-
ється їхня порушена структура.

Рестриктази — ферменти рестрикції (ендо-
нуклеази), які розрізають ДНК у сайтах рестрик-
ції — ділянках, що мають специфічні для кожного 
виду рестриктаз послідовності переважно із 4–7, 
рідше 8–12, пар нуклеотидів. Відомо понад 500 різ-
них типів бактеріальних рестриктаз.

Рестрикційний аналіз — 1. Порівняльна 
оцінка електрофоретичних профілів продуктів ре-
стрикції ДНК, що досліджується, отриманих за ре-
стрикційного картування з використанням різних 
рестриктаз. 2. Аналіз структури ДНК шляхом уста-
новлення місць розщеплення ДНК рестриктазами і 
вивчення довжин рестриктів.

Ретровіруси — родина складних РНК-вміс-
них вірусів, що утворюють за допомогою зворотної 
транскриптази ДНК-копію геному, яка, інтегруючи 
з геномом хазяїна, викликає інтегральну інфекцію.

Ретрорегуляція — здатність даунстрим-по-
слідовності ДНК регулювати трансляцію мРНК.

Ретротранспозон — мобільний (рухомий) ге-
нетичний елемент евкаріотів, що має гени, цикл 
реплікації й механізм інтеграції, подібні до ретро-
вірусних, тобто кодує зворотну транскриптазу, 
протеазу, РНКазу і ділянки, що кодують інтегразу. 
Р. облямовані (фланковані) довгими кінцевими по-
вторами (ДКП), включно з кінцевими TG… CA-
повторами, промотором і сигналами термінації 
(зупинки) транскрипції. Р. рухаються (переміщу-
ються) шляхом утворення РНК-копії, перетворен-
ня якої в ДНК-копію відбувається за допомогою 
зворотної транс криптази, а потім ДНК-копія вбу-
довується в новий сайт мішені.

Рецесивність — відсутність фенотипного 
вияву однієї алелі у гетерозиготній особині, тобто 
особині, що має дві різні алелі одного гена.

Реципієнт — клітина або організм, який отри-
мує нову генетичну інформацію у формі чужинної 
ДНК чи РНК, або будь-який біологічний матеріал 
від іншого організму-донора.

РНК-інтерференція, РНКі — опосередко-
ваний клітинними білками природний механізм 
вибіркового руйнування певних (цільових) РНК 
за допомогою комплементарних їм коротких дво-
ланцюгових РНК-олігонуклеотидів. Забезпечує 
захист клітин евкаріотів від екзогенних чужинних 
РНК, наприклад РНК вірусів, відіграє важливу 
роль у регуляції експресії власних генів клітини 
(див. ген-сайленсинг).

Розвиток — незворотний, закономірно спря-
мований процес тісно взаємопов’язаних кіль-
кісних (ріст, збільшення кількості клітин тощо) і 
якісних (диференціювання, дозрівання, старіння 
тощо) змін особини з моменту народження і до
смерті.

Розрив — спонтанна чи індукована попере-
чна поломка хромосом, що зачіпає всю хромосому 
до моменту її повздовжнього розділення (хромо-
сомний Р.) чи тільки одну хроматиду (хроматид-
ний Р.).

Ростовий цикл — ріст популяції клітин 
in vitro протягом пасажу в циклі періодичного ви-
рощування, характеризується S-подібною кривою. 
Фази ростового циклу: латентна, експоненційна 
(логарифмічна), лінійна, уповільнення росту, ста-
ціонарна, деградація.

Сайленсер — послідовність ДНК у промо-
торах евкаріотних генів розміром 20–200 п. н., яка 
знижує (глушить) експресію генів. Діє лише у цис-
положенні. Може бути місцем зв’язування особли-
вих транс-діючих факторів (білків).

Сайленсинг — див. ген-сайленсинг.
Сайт — невелика ділянка нуклеотидної по-

слідовності, молекули білка тощо.
Сайт мішені — ділянка геному (ДНК), в яку 

здатен вбудовуватися мобільний генетичний еле-
мент. Розмір С. м. для одного й того самого транс-
позона є постійною величиною, а нуклеотидна по-
слідовність варіює у широких межах.

Сайт рестрикції — послідовність переважно 
із 4–7 пар нуклеотидів, у місці розташування якої 
певна рестрикційна нуклеаза розрізає (розщеплює) 
ДНК.

Сальтація — 1. Раптове одноступінчате ви-
никнення нових популяційних типів і таксономіч-
них одиниць різного рангу з генетично видозміне-
них особин внаслідок однієї чи кількох мутацій з 
крупними фенотипними ефектами (макромутації), 
яке приводить до утворення нового виду. 2. Варі-
ації або мутації, що виникають спонтанно (само-
чинно).
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Сателітна ДНК — особливий тип тандемних 
повторів простих послідовностей (10–200 п. н.) 
у геномній ДНК евкаріотів. Відрізняються від 
основної маси хромосомної ДНК за співвідношен-
ня А-Т і Г-Ц пар. За фракціонування у градієнті 
густини (напр., градієнті хлориду цезію) утворює 
«легші» або «важчі» додаткові зони, від цього й 
отримала свою назву. Локалізується у центро-
мерах, а також у теломерах хромосом і входить 
до складу гетерохроматину. Такі класи С. ДНК, 
як мікро- та мінісателіти, широко застосовують 
для вивчення геному.

Середовище — сукупність зовнішніх умов, 
що діють на організм, популяцію чи складніші 
біотичні угрупування і викликають відповідну 
реакцію у них шляхом змін прямих чи непрямих 
взаємовідношень. Усі елементи С. поділяють на 
фактори (чинники) біотичні й абіотичні.

Середовище біотичне — сукупність живих 
організмів, які своєю життєдіяльністю виявляють 
вплив на інші організми. На відміну від чинників 
середовища абіотичного, дія факторів С. б. виявля-
ється у взаємному впливі організмів різних видів 
у різних формах.

Середовище генетичне (генотипне) — су-
купність усіх генів, що входять до складу даного 
геному і складають внутрішнє (генетичне) середо-
вище для дії кожного конкретного гена та вплива-
ють на формування фенотипу.

Сиквенс ДНК — див. ДНК-сиквенування.
Симпатричне видоутворення — одна з 

форм видоутворення, коли від територіально єди-
ної популяції відбувається репродуктивне відді-
лення поліморфних угруповань. С. в. відбувається 
двома шляхами: 1) шляхом автополіплоїдії, коли 
новий вид виникає внаслідок зміни числа хро-
мосом (напр., є види тютюну, що мають 24, 48 і 
72 хромосоми проти 12 у вихідного виду); 2) шля-
хом гібридизації з наступним подвоєнням числа 
хромосом — алополіплоїдії (напр., культурна сли-
ва, у якої 48 хромосом, виникла шляхом природної 
гібридизації терену, що має 32 хромосоми, і аличі, 
яка має 16 хромосом) (див. поліплоїд, видоутво-
рення).

Симпатрія — існування у межах будь-якої 
території систематично близьких видів, відміннос-
ті між якими звичайно посилюються для кращо-
го диференціювання екологічних ніш і відокрем-
леності видів. Також одна з форм видоутворення, 
за якої нові види виникають із популяцій, ареали 
яких сильно перетинаються чи збігаються; мож-

лива лише для форм, які не можуть схрещуватися 
між собою.

Симпласт — континуальність (сукупність, 
безперервність, єдина цілісність) клітинних про-
топластів рослин, що забезпечується завдяки на-
явності плазмодесм.

Синапоморфія молекулярна — виникнення 
у сімействі певних генів нової групи генів шляхом 
дуплікації (і подальшої дивергенції).

Синтенія — явище гомології ділянок хромо-
сом у віддалених видів (див. колінеарність хро-
мосом).

Синтенні гени — ідентичні гени. Розташо-
вані в гомологічних ділянках (локусах) хромосом 
різних видів.

Синцитій — протоплазма, що містить ба-
гато (множину) ядер, не розділених мембранами. 
У рослин, по суті, це великі багатоядерні клітини, 
які трапляються, зокрема, як за диференціювання 
спеціалізованих тканин у процесі розвитку орга-
нізму, так і за дедиференціювання клітин у процесі 
калюсоутворення, у тому числі in vitro.

Систематика — розділ біології, завданням 
якого є класифікація, тобто групування за ознака-
ми подібності і спорідненості, сучасних і викопних 
організмів.

Слід транспозиції (англ. — footprint) — дві 
видозмінені копії вихідного сайта мішені, які ли-
шаються у хромосомній ДНК після ексцизії ДНК-
транспозона. Зумовлений тим, що точна ексцизія 
мобільного елемента у рослин відбувається дуже 
рідко. Один і той самий мобільний генетичний 
елемент під час незалежних актів транспозиції 
може залишати кілька типів слідів різного розміру 
строго визначеної структури.

Соло-ДКП (англ. — solo-LTR) — одиничний 
довгий кінцевий повтор, який залишається в оди-
ничному LTR-вмісному ретротранспозоні після 
нерівної внутрішньоланцюгової рекомбінації між 
двома ДКП (LTRs). Іншим продуктом цієї нерівної 
рекомбінації є LTR-ретротранспозонне кільце, що 
містить лише один ДКП і зазвичай деградує чи «роз-
бавляється» наступними мітозами (тобто втрачаєть-
ся геномом) (див. довгі кінцеві повтори, ДКП).

Сомаклональна мінливість, сомаклональ-
на варіабельність — різноманіття серед клітин-
них ліній та рослин-регенерантів, що виникає при 
проходженні стадії неорганізованого росту, як пра-
вило, в культурі клітин та тканин in vitro.

Сомаклональні варіації і варіанти — фено-
типний прояв мінливості ядерного і позаядерного 
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(органельного) геномів рослинних клітин. Від ген-
них мутацій відрізняються більшою частотою ви-
никнення і комплексністю змін (зміна в структурі 
та функціонуванні генів, хромосом, геномів). Ви-
никають під впливом умов культивування in vitro.

Соматична (парасексуальна, вегетативна) 
гібридизація — генетична рекомбінація хромосом 
і генів ядра та органел поза сексуальним циклом, 
наприклад методом злиття ізольованих протоплас-
тів. Приводить до появи гібридних клітинних лі-
ній і соматичних гібридів рослин. Можлива також 
за щеплення рослин.

Соматичний гібрид — клітина, отримана 
шляхом злиття двох або кількох соматичних клі-
тин в одну; рослина, отримана з такої гібридної 
клітини.

Соматичний ембріогенез, ембріоїдогенез — 
процес утворення зародкоподібних структур (емб-
ріоїдів) у культурі тканин і клітин шляхом, що на-
гадує нормальний зиготичний ембріогенез.

Спадковість — властивість клітин або ор-
ганізмів матеріально та функціонально забезпе-
чувати повторюваність у поколіннях ознак і ха-
рактерних рис їх становлення в онтогенезі. Також 
передача генетичної інформації одним поколінням 
іншому. Розрізняють такі типи С.: ядерна, за якої 
зв’язок поколінь контролюється генами, локалі-
зованими у хромосомах ядра, і яка є мейотично-
кон’югативною за статевого розмноження і мі-
тотичною за вегетативного; позаядерна, за якої 
контроль успадкування відбувається не ядром, 
а елементами цитоплазми (С. пластидна, С. міто-
хондрійна, С. плазмідна); без’ядерна або акаріот-
на — С. у без’ядерних форм (віруси, бактерії).

Cпейсер, спейсерна ДНК — 1. Повторювана 
послідовність, яка облямовує функціональні гени, 
сама у переважній більшості випадків не транс-
крибується. Розмір звичайного С. — 5–10 п. н. 
2. Послідовності ДНК у проміжках між адресними 
сайтами (боксами) для білків, що зв’язують ДНК 
в промоторах евкаріотів.

Сплайсинг — форма процесингу попере-
дників мРНК в евкаріотів, у результаті якого від-
буваються видалення з молекули-попередника 
послідовностей інтронів і ковалентне з’єднання 
послідовностей екзонів з утворенням зрілих моле-
кул мРНК.

Сплайсинг альтернативний — форма сплай-
сингу, що забезпечує кодування одним геном полі-
пептидів, що структурно і зазвичай функціонально 
відрізняються. С. а. супроводжується з’єднанням 

екзонів гена у різних комбінаціях з утворенням 
різних зрілих молекул мРНК.

Стохастичний процес — те саме, що й ви-
падковий, імовірнісний процес. Процес здійснення 
випадкової величини або випадкової події на осно-
ві ймовірності.

Стрес — неспецифічна реакція організму 
на дію подразників. При сильних подразненнях ця 
реакція проявляється низкою змін в організмі, що є 
однаковими незалежно від фізичних, хімічних, біо-
логічних та ін. характеристик подразників, тобто 
неспецифічними для того чи іншого подразника. 
Сукупність цих реакцій є проявом т. зв. загального 
адаптаційного синдрому. Організм спочатку при-
стосовується до дії будь-якого подразника «вза-
галі», а на фоні загальної стресорної реакції ви-
никають специфічні, притаманні лише для даного 
подразника зміни, що можуть проявлятися пізніше, 
ніж неспецифічні. Наслідок С. — сукупність усіх 
неспецифічних змін, що виникають за дії сильно-
го впливу чинників середовища, що супроводжу-
ються перебудовою захисних систем організму.

Сукцесія — послідовна зміна на певній ді-
лянці середовища одних угруповань організмів ін-
шими, внаслідок чого формуються біоценози, що 
найбільше відповідають умовам даного середови-
ща. Розрізняють С. первинні (наприклад, форму-
вання біоценозів на скелях, штучних пісках тощо) 
і С. вторинні, що виникають на місцях порушених 
угруповань, де ґрунт і деякі організми збереглися 
(напр., на пожарищах).

Супресія — відновлення втраченої або пору-
шеної аберантної функції. Основний механізм су-
пресії — пригнічення фенотипового прояву однієї 
мутації під впливом іншої (супресивної). Розрізня-
ють внутрішньогенну і міжгенну С.

Т-ДНК — частина Ті-плазміди вірулентної 
агробактерії Agrobacterium tumefaciens або Ri-
плаз міди A. rhizogenes, яка переноситься з бакте-
рії в ядерний геном рослинних клітин. Там вона 
стабільно інтегрує в геном та експресується, інду-
куючи проліферацію клітин хазяїна в пухлину — 
корончато-галові пухлини або хворобу «бородатий 
корінь».

Термінатор — послідовність нуклеотидів 
у молекулі ДНК, що викликає припинення транс-
крипції.

Тотипотентність, омніпотентність — влас-
тивість соматичних диференційованих клітин за 
створення відповідних умов відновлювати цілий 
організм або його частину. Також здатність клітин 



293

Словник

диференціюватися в будь-яку з клітин дорослого 
організму, тобто фенотипово повною мірою реалі-
зувати генетичну інформацію.

Транзиція — мутація, за якої відбувається 
заміна однієї пуринової основи на іншу або однієї 
піримідинової основи на іншу піримідинову.

Трансверсія — мутація, за якої відбувається 
заміна пуринової основи на піримідинову або на-
впаки.

Трансгеноз — перенесення будь-яким спосо-
бом чужинних генів у клітини рослин. На відміну 
від трансформації, використовується гетерологіч-
на ДНК.

Трансгенний (генетично модифікований) 
організм — організм, що містить у своєму геномі 
чужинний рекомбінантний ген (гени).

Трансдукція — перенесення генетичного 
матеріалу з однієї клітини в іншу за допомогою ві-
русного вектора.

Транскриптон — одиниця транскрипції, яка 
представляє собою групу послідовно розташова-
них генів, що транскрибуються одночасно; звичай-
но це гени білків або нуклеїнових кислот, зв’язаних 
між собою функціонально.

Транскрипційні фактори, ТФ (англ. — 
TF) — представники класу ядерних ДНК-зв’язу-
вальних білків, які взаємодіють з послідовностями 
пізнавання (сайт зв’язування) і полегшують ініціа-
цію транскрипції ДНК-залежною РНК-полімеразою 
в евкаріотів. Т. ф. можуть зв’язуватися з апстрим 
(попереду) розташованими регуляторними послі-
довностями з ТАТА-боксом, а також з послідов-
ностями всередині ділянки кодування.

Транскрипція — перший етап синтезу біл-
ка, коли генетична інформація «переписується» з 
ДНК на матричну РНК (мРНК).

Транслокація — структурна зміна хромосом, 
за якої ділянка хромосоми переміщується в інше 
місце тієї ж хромосоми чи переноситься в іншу 
хромосому або відбувається обмін двома ділянка-
ми між гомологічними чи негомологічними хромо-
сомами.

Транспозаза — фермент, який кодується 
транспозонами і каталізує вирізання, перенесення 
та інсерцію (вбудовування) транспозонного (мо-
більного, рухомого) елемента.

Транспозиційний вибух — різке зростання 
частоти переміщення одного або багатьох мобіль-
них генетичних елементів (транспозонів); часто 
зумовлює різке зростання частоти хромосомних 
перебудов.

Транспозиція — переміщення будь-якої по-
слідовності нуклеотидів у новий локус за допомо-
гою будь-якого механізму, наприклад за участі бак-
теріофагів. Також процес вирізання транспозона 
з його вихідного сайта, перенесення й інтеграція 
в інший сайт реціпієнтної ДНК.

Транспозони — один із класів мобільних 
елементів геному; послідовності ДНК, здатні пе-
реміщуватися в інше місце геному (змінювати ло-
калізацію в межах геному); зустрічаються в ДНК 
усіх організмів.

Транс-положення — 1. Локалізація двох 
даних алелей (генів) на різних гомологічних хро-
мосомах. 2. Розташування двох, тісно зчеплених, 
домінантного і рецесивного генів в одній, а відпо-
відних їм алелей — в іншій гомологічній хромосомі 
(Ав-аВ-транс-положення, АВ-ав-цис-положення).

Трансформація, генетична трансформа-
ція — спрямована модифікація геному клітини 
за допомогою очищеної або рекомбінантної ДНК 
із клітини іншого генотипу, яка інтегрує в геном 
модифікованої клітини.

Трисомік — анеуплоїд, у якого в диплоїдному 
наборі наявні три хромосоми замість пари гомоло-
гів. Розрізняють прості (2п+1), подвійні (2п+1+1) 
та потрійні трисоміки (2п+1+1+1) тощо.

Універсальний праймер — синтетичний олі-
гонуклеотид, що комплементарний до послідовнос-
тей, які є консервативними. Може використовува-
тись у полімеразній ланцюговій реакції як праймер 
генів для ампліфікації певних фрагментів ядерних 
або органельних генів майже всіх представників 
основних таксономічних груп (рослини, гриби).

Успадковуваність — частина генотипово 
зумовленої мінливості в загальній фенотиповій 
різноманітності популяції. Вимірюється як відно-
шення генотипної мінливості до фенотипної, ви-
ражається у відсотках або частках одиниці (коефі-
цієнт h 2 від англ. heritabіlity — успадковуваність). 
Суто статистичне поняття на відміну від таких по-
нять, як спадковість і успадкування.

Успадкування — передача генетичної ін-
формації від одного покоління іншому. В основі У. 
лежать процеси подвоєння, рекомбінації і розподі-
лу генетичного матеріалу, тому закономірності У. 
в різних організмів залежать від особливостей пе-
ребігу цих процесів.

Фактор, чинник — причина, рушійна сила 
будь-якого процесу (зокрема, генетичного), що ви-
значає його як у цілому, так і окремі риси. Поняття 
«Ф.» застосовують як синонім терміна «ген».
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Фен — елементарна ознака, яка кодується од-
ним геном; дискретна варіація ознаки, зумовлена 
генотипово. Також альтернативні ознаки, нероз-
дільні в разі схрещування та розщеплення. При-
клад — ознаки гороху, з якими працював Г. Мен-
дель.

Фенетика — розділ біології, що вивчає по-
яву, розподіл та механізми генетичного контролю 
формування фенів — дискретних, спадково зумов-
лених конкретних ознак організмів (маркерів).

Фенокопія — неспадкова зміна фенотипу, 
що виникає в онтогенезі під впливом чинників 
зовнішнього середовища, своїм виявом подібна 
до спадкових змін — мутацій.

Фенотип — сукупність усіх зовнішніх і 
внут рішніх структур і функцій (ознак) організму; 
формується внаслідок взаємодії генотипу та умов 
середовища, в якому відбувається розвиток орга-
нізму, є одним із варіантів норми реакції організму 
на вплив довкілля і характеризується мінливістю.

Філогенез — історичний (еволюційний) роз-
виток живих організмів у цілому або окремої так-
сономічної групи. Аналіз Ф. (його реконструкція) 
лежить в основі побудови природної системи орга-
нізмів і виявлення шляхів їх еволюції.

Філогенетичне дерево — умовне графічне 
зображення спорідненості, що припускається між 
різними викопними і сучасними групами орга-
нізмів.

Фінгерпринтинг ДНК — метод генетичних 
«відбитків пальців»; полягає в порівняльному ана-
лізі та ідентифікації геномів за допомогою гель-
електрофорезу чи хроматографії ДНК після част-
кового гідролізу.

Фітогормони, гормони рослин — фізіологіч-
но активні речовини, що утворюються в рослинах 
у дуже малих кількостях (10–5–10–8 моль) і регулю-
ють ріст і розвиток рослин. До фітогормонів від-
носять ауксини, цитокініни, гібереліни, абсцизову 
кислоту, етилен, а останнім часом також брасино-
стероїди (брасини) та жасмонову кислоту.

Фланкуюча ділянка — послідовність від 
500 пар нуклеотидів на 5′- або 3′-кінці гена. Та-
кож будь-яка послідовність, розташована поряд 
(на «фланзі») з іншою послідовністю як на 3′-, так 
і на 5′-кінці полінуклеотидного ланцюга.

Фолдинг — процес згортання поліпептидно-
го ланцюга у правильну просторову структуру.

Химера — організм, що складається з клітин 
або клітинних систем, які відрізняються одна від 

одної за генотипом (ідіотипом); Х. бувають пери-
клінальні (гапло-, ди-, трихламідні), мериклінальні 
та секторіальні.

Химера гаплохламідна — периклінальна 
химера, у якої чужинні або генетично змінені по-
верхневі клітини розташовані в один шар.

Химера мериклінальна — периклінальна 
химера, у якої чужинні або генетично змінені по-
верхневі клітини покривають лише частину орга-
нізму.

Химера периклінальна — організм, у яко-
го гістогенні шари є генетично відмінними, вони 
бувають гапло-, ди-, трихламідними або мериклі-
нальними.

Хондріом — сукупність генів, розташованих 
у ДНК мітохондрій клітини; ці гени володіють 
власним апаратом зчитування генетичної інфор-
мації, що зумовлює відносно автономний характер 
існування мітохондрій.

Хроматида — фізіологічна і структурна оди-
ниця хромосоми, що формується в метафазній клі-
тині внаслідок подвоєння хромосом (одна з двох 
копій хромосоми, що реплікувалася, «напівхромо-
сома»). Складається, переважно, з однієї молекули 
ДНК.

Хроматин — комплекс ДНК з гістонами, 
негістоновими білками і РНК, т. зв. нуклеопротеїд-
ний комплекс в ядрах клітин евкаріотів; слугує для 
упаковки відносно великої кількості ДНК у порів-
няно невеликому об’ємі ядра; утворює хромосоми, 
добре фарбується.

Хромосома — самовідтворювана органела 
клітинного ядра в евкаріотів, що є носієм генетич-
ної інформації — генів, розташованих у ній у лі-
нійному порядку. Основу Х. складає безперервна 
дволанцюгова спірально складена (конденсована) 
молекула ДНК, що зв’язана з гістонами та негісто-
новими білками (див. хроматин).

Хромосомний поліморфізм — існування 
в популяції в поколіннях груп особин (у клітинних 
популяціях — клітин) з різними каріотипами, що 
з’явилися внаслідок хромосомних або геномних 
мутацій.

Центр походження — район земної кулі, 
який є місцем походження даного таксону. Це, 
як правило, територія наймасовішого існування 
та/або найбільшого різноманіття внутрішньотак-
сономічних форм.

Центромера — консервативна ділянка хро-
мосоми евкаріотів, механічний центр (кінетохор), 
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до якої прикріплюються нитки веретена поділу 
в мета-анафазі мітозу і мейозу.

Центромерний індекс — відношення до-
вжини короткого плеча до довжини всієї хро-
мосоми, помножене на 100. Ц. і.=46–50 мають 
метацентричні хромосоми, Ц. і.=26–46 мають 
субметацентричні хромосоми, для акроцентриків 
Ц. і.=3–25.

Циркадні ритми, добові ритми — регулярні 
ритми мітотичної активності клітин, росту, біохі-
мічної активності з періодом близько 24 годин.

Цис-активація — активація гена активато-
ром, що міститься на тій самій хромосомі (in cis), 
на відміну від активації гена активатором, що міс-
титься на іншій хромосомі, — транс-активація 
(in trans).

Цис-положення — локалізація двох алелей, 
що аналізуються, на одній з двох гомологічних 
хромосом. У молекулярній біології — послідов-
ність ДНК (гена), яка локалізується на тій самій 
хромосомі, що й аналізована послідовність (напр., 
енхансерна послідовність), і міститься вище від 
точки ініціації гена та позитивно впливає на йо-
го експресію і є цис-діючою послідовністю (див. 
транс-положення).

Цистрон — функціональна одиниця моле-
кули ДНК, що відповідає класичному гену і міс-
тить інформацію для синтезу поліпептидного лан-
цюга.

Цитологічні карти хромосом — схематичне 
зображення хромосом із зазначенням місця розта-
шування на них генів, яке одержують цитологіч-
ними методами. На відміну від генетичних карт 
хромосом, зроблених на підставі даних рекомбі-
наційного аналізу, локалізацію генів на цитологіч-
них картах хромосом встановлюють за допомогою 
дрібних хромосомних перебудов (спонтанних або 
індукованих).

Цитоміксис — процес переміщення ядерно-
го матеріалу, цитоплазми, органел із однієї клітини 
в іншу по цитоміктичних каналах — цитоплазма-
тичних тяжах різного діаметра, які виникають при 
цьому (див. плазмодесми). Ц. трапляється у рос-
лин як у вегетативних, так і в генеративних клі-
тинах, частіше за все виявляється у материнських 
клітинах пилку.

Цитотипи — хромосомні раси одного виду 
(див. поліплоїдні ряди).

Час подвоєння клітинної популяції — ін-
тервал часу, за який кількість клітин у популяції 

збільшується вдвічі; суттєво перевищує вік поко-
ління, тому що не всі клітини в популяції можуть 
стабільно ділитися, може відбуватись їх вихід з мі-
тотичного циклу, лізис тощо.

Шаперони — білки, які допомагають неко-
валентному згортанню/розгортанню або збірці/
розбиранню інших молекулярних структур, але 
не взаємодіють з цими структурами, коли остан-
ні виконують свої нормальні біологічні функції. 
Ш. взаємодіють як з білками, так і з іншими мо-
лекулами, зазвичай комплексами білків з нуклеї-
новими кислотами. Значну частину Ш. складають 
білки теплового шоку.

«Шпилька» — дволанцюгова ділянка одно-
ланцюгової молекули ДНК або РНК, яка утвори-
лась у результаті комплементарних взаємодій між 
сусідніми інвертованими послідовностями нукле-
отидів.

Штам — культура клітин (тканин), що утво-
рилася після першої пересадки на свіже живильне 
середовище (після субкультивування). Складаєть-
ся, як правило, з багатьох клітинних ліній, що ви-
никли з клітин первинної культури (первинного 
калюсу).

Щиток — частина зародка між брунькою й 
ендоспермом, видозмінена сім’ядоля; пристосо-
вана для поглинання поживних речовин з ендо-
сперму.

Ювенільність — стан організмів від наро-
дження до статевої зрілості (у тварин), період від 
появи проростка до початку цвітіння (у рослин). 
Тривалість стану Ю. рослин може регулюватися 
пристосувальними реакціями у відповідь на яро-
визацію чи зміну режиму освітлення.

Ядерце — округле щільне утворення, не об-
межена мембраною ділянка клітинного ядра роз-
міром від одного до кількох мкм, що виявляється 
в інтерфазних клітинах евкаріотів; асоційоване з 
ядерцевим організатором, є місцем синтезу РНК, 
утворення рибонуклеопротеїнів (попередників ри-
босом) і самозбирання рибосом. У клітині містить-
ся 1–2 ядерця, інколи більше.

Ядерцеве домінування — явище, коли у від-
далених гібридів на стадії інтерфази утворюється 
ядерце лише однієї із батьківських форм. Зумов-
лене вибірковим пригніченням транскрипції клас-
терів рДНК шляхом інтенсивного метилювання 
рДНК одного з геномів гібриду.

Ядро — клітинна органела, що включає хро-
мосоми, ядерце, ядерний сік і ядерну оболонку. 
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Є центром управління всіма процесами життєді-
яльності клітини.

AFLP (amplifi ed fragments length polymor-
phism) — поліморфізм довжин ампліфікованих 
фрагментів. ПЛР-метод виявлення поліморфізму 
ДНК, зумовленого змінами у сайтах рестрикції 
або у сусідніх з ними ділянках. Представляє собою 
поєднання технологій ПДРФ і ПЛР, ґрунтуючись 
на селективній ПЛР-ампліфікації рестрикційних 
фрагментів ДНК: ДНК розщеплюється двома різ-
ними ферментами рестрикції, один із ферментів 
густо ріже ДНК (сайт розпізнавання з чотирма 
основами, наприклад MSE1), а інший — рідко (ді-
лянка розпізнавання з шістьма основами, напри-
клад EcoRI). Олігонуклеотидні адаптери приєдну-
ються до кінців фрагментів ДНК.

Antirrhinum-тип — одна з чотирьох градацій 
у цитогенетиці рослин — об’єднує таксони, що 
характеризуються високою стабільністю дипло-
їдного числа 2n за варіювання у межах 2n–2/2n+2 
(Antirrhinum — ротики садові); також виділяють 
тип Carex (Carex — осока) — таксони зі значним 
варіюванням чисел хромосом 2n без зв’язку з полі-
плоїдією; тип Chrysanthemum (Chrysanthemum — 
хризантема) — таксони, що об’єднують види, які 
перебувають у стосунках поліплоїдії; тип Pinus 
(Pinus — сосна) — об’єднує таксони, представни-
ки яких характеризуються незмінним числом хро-
мосом.

AP-PCR (arbitrarily primed polymerase 
chain reaction) — довільно праймована полімераз-
на ланцюгова реакція (див. полімеразна ланцюгова 
реакція з довільними праймерами).

ARS — див. АРП.
ASP (amplifi ed sequence polymorphism) — 

поліморфізм ампліфікованих послідовностей; 
пов’язаний з праймерами, що фланкують гени, для 
яких визначено нуклеотидну послідовність, зви-
чайно застосовують для вивчення поліморфізму 
відомих локусів.

BAC (bacterial artifi cial chromosomes) — 
штучно сконструйовані хромосоми бактерій.

Bootleneck effect — ефект «вузької шийки 
пляшки», флуктуація частот генів у період про-
ходження багаточисельної популяції через стадію 
«стиснення», тобто різкого зменшення чисельнос-
ті. Потім ця популяція знову збільшується за роз-
міром зі зміненим генним пулом і, як правило, зі 
зменшеною мінливістю внаслідок дрейфу генів.

C-розміру парадокс — значне варіювання роз-
міру геномів за відсутності очевидної варіації числа 

генів. Вважається, що це результат різної представ-
леності багаточисельних повторів, серед яких вели-
ку питому вагу складають ретротранспозони.

CCSs (conserved centromeric sequences) — 
консервативні центромерні послідовності хромосом.

DAF (DNA amplifi cation fi ngerprinting) — 
фінгерпринтинг ампліфікованої ДНК.

Downstream — див. даунстрим.
EST (expressed sequence tag) — послідов-

ності, що експресуються; часткова послідовність 
кДНК гена, послідовності містять до 5 % помилок. 
База даних ESTs: http://ncbi/nim/nih/gov/ESTs.

Ex planta — «поза рослиною», характеризує 
конкретний біологічний процес або форму біоло-
гічного аналізу в органі, частині організму, клітині, 
вичленованих із рослини.

FISH (fl uorescence in situ hybridization) — 
флуоресцентна гібридизація in situ.

GISH (genome in situ hybridization) — геном-
на гібридизація in situ (див. in situ гібридизація).

GSS (genome survey sequence) — просикве-
новані послідовності геному.

iPBS (inter primer binding site) — метод 
ПЛР, за якого використовують консервативні ді-
лянки PBS-послідовностей ретротранспозонів 
для вивчення поліморфізму транскрипційних про-
філів, для клонування ділянок ДКП.

In planta — «всередині цілісної рослини», 
характеризує конкретний біологічний процес або 
форму біологічного аналізу в цілісній рослині.

In situ — «у місці локалізації (утворення)», 
характеризує конкретний біологічний процес або 
форму біологічного аналізу в місці їх природної 
локалізації.

In situ гібридизація (цитологічна) — метод 
ідентифікації специфічних послідовностей ДНК 
в інтактних хромосомах міченням за допомогою 
комплементарного зонда; як зонд часто використо-
вують синтетичні олігонуклеотиди.

In vitro — вирощування живого матеріа-
лу (клітин, тканин, органів, організмів) «у склі», 
на штучних живильних середовищах, в асептич-
них умовах. Також біологічні процеси, змодельо-
вані поза організмом (in vitro транскрипція, in vitro 
трансляція тощо).

In vivo — «всередині живого організму», ха-
рактеризує конкретний біологічний процес або 
форму біологічного аналізу в цілісному (інтакт-
ному) живому організмі.

IRAP (inter-retrotransposon amplifi ed poly-
morphism) — поліморфізм ампліфікованих діля-
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нок ДНК між двома сусідніми ретротранспозона-
ми; метод ПЛР, що застосовує праймери на основі 
послідовностей ДКП ретротранспозонів.

ISSR (inter-simple sequence repeat) — послі-
довності ДНК між простими мікросателітними 
повторами.

LINE (long interspersed elements) — довгі 
дисперговані повтори.

LTR (long terminal repeat) — довгий кінце-
вий повтор (див. ДКП).

MAB (marker assisted breeding) — селекція 
за допомогою молекулярних маркерів. Термін за-
стосовують, як правило, в сучасній селекції при 
створенні нових форм організмів.

MAS (marker assisted seleсtion) — добір 
за допомогою молекулярних маркерів. Іноді тер-
мін використовують як синонім МАВ, частіше — 
в молекулярно-генетичних дослідженнях, в ДНК-
тех нологіях, є складовою частиною терміна «МАВ».

MITE (miniature inverted-repeat transpo-
sable elements) — мобільні елементи з невеликими 
інвертованими повторами.

NBS (nucleotide binding site) — сайт зв’язу-
вання нуклеотидів.

ORF (open reading frame) — відкрита рамка 
зчитування.

PBS (primer binding site) — праймер-звязу-
вальний сайт, що міститься на 5′-кінці ДКП (LTR) 
LTR-вмісних ретротранспозонів. Слугує сайтом 
затравки для зворотної транскрипції.

PCR (polymerase chain reaction) — поліме-
разна ланцюгова реакція.

PPT (polypurine tract) — поліпуринова ді-
лянка, що міститься на 3′-кінці ДКП (LTR) LTR-
вмісних ретротранспозонів. Слугує праймером 
синтезу плюс-ланцюга ДНК.

PTD (putative targeting domen) — цільовий 
домен, що міститься на С-кінці інтегрази ретро-
транспозона.

PTGS (post-transcriptional gene silencing) — 
посттранскрипційний генний сайленсинг.

QTL (quantitative trait loci) — локуси кіль-
кісних ознак.

RAPD (random amplifi ed polymorphic 
DNA) — довільно ампліфікована поліморфна 
ДНК, мультиплексний метод полімеразної ланцю-
гової реакції. Полягає в ампліфікації випадкових 
повторюваних сайтів геному із застосуванням ко-
ротких праймерів (8–12 нт). Дозволяє досліджува-
ти поліморфізм анонімних послідовностей, різних 
за кількістю копій, розсіяних по всьому геному.

RBIP (retrotransposons-based insertion poly-
morphism) — ретротранспозон-обумовлений ін-
серційний поліморфізм; метод, за допомогою яко-
го реєструють наявність чи відсутність окремих 
інсерцій на основі специфічної ампліфікації діля-
нок між фланкуючими послідовностями.

REMAP (retrotransposon-microsatelite amp-
lifi ed polymorphism) — поліморфізм ампліфіко-
ваних інсерційних сайтів, що містяться між ре-
тротранспозонами і мікросателітами (SSR); метод 
ПЛР, за якого застосовують пару праймерів, один 
з яких гомологічний до мікросателітного повтору, 
а інший — до ділянки довгого кінцевого повтору 
(ДКП або LTR) LTR-вмісного ретротранспозона.

RFLP (restriction fragments length polymor-
phism) — поліморфізм довжин фрагментів ре-
стрикції, ПДРФ.

RRM (RNA recognition motif) — РНК-звя-
зувальний домен, складова частина ретротранс-
позонів.

RT (reverse transcriptase) — див. зворотна 
транскриптаза.

RT-PCR (reverse transcription — polymerase 
chain reaction) — ПЛР зі зворотною транскрип-
тазою; варіант методу ПЛР, модифікованого для 
аналізу молекул РНК.

siRNA (short interfering RNA) — малі інтер-
феруючі РНК.

SNP (single nucleotide polymorphism) — од-
нонуклеотидний поліморфізм.

Solo-LTR — див. соло-ДКП.
S-SAP (sequence-specifi c amplifi ed polymor-

phism) — поліморфізм ампліфікованих специфіч-
них повторів ДНК.

ssDNA (single-stranted DNA) — односпіраль-
на ДНК.

SSPR (simple sequence repeats polymor-
phism) — поліморфізм простих повторюваних по-
слідовностей.

SSR (simple sequence repeats) — повтори 
простих послідовностей ДНК.

STR (short tandem repeats) — короткі тан-
демні повтори.

STS (sequence tagget sites) — короткі послі-
довності, унікальні для даного геному; унікальна 
для даного локусу олігонуклеотидна послідов-
ність, яку використовують для його ідентифікації 
методом полімеразної ланцюгової реакції.

TAM (tagget microarray marker) — мічені 
мікро-ерей маркери. Метод реєструє наявність чи 
відсутність окремих інсерцій на основі специфіч-
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ної ампліфікації ділянок між фланкуючими послі-
довностями (див. RBIP).

TGS (transcriptional gene silencing) — транс-
крипційний генний сайленсинг.

TIR (terminal inverted repeats) — інверто-
вані кінцеві повтори ДНК-транспозона, необхідні 
для рухливості окремої копії мобільного генетич-
ного елемента.

TPRT (target primed reverse transcription) — 
мішене-спрямована зворотна транскрипція.

TSD (target-site duplication) — дуплікація 
сайта-мішені.

Upstream — див. апстрим.
UTR (untranslated region) — нетрансльовані 

(незчитувані) ділянки, що фланкують LTR-невмісні 
ретротранспозони.

VLP (virus-like particles) — вірусоподібні 
часточки, ВПЧ.
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