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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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