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В работе приведены современные данные по популяöионной динамике отдельных 
транспозонов P и hobo, а также неLTR ретротранспозона I, мобильных элементов ге
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Ввåдåíèå. ìобильные генетические элеìенты (ìãЭ), являющиеся состав-
ной частью всех изученных геноìов как про- так и эукариотических орга-

низìов, остаются все еще недостаточно исследованныìи. è одниìи из саìых 
ìалоизученных аспектов ìãЭ следует признать частоту, распространение и 
динаìику этих коìпонентов геноìа как внутри, так и ìежду популяцияìи раз-
ных организìов. õотя ìãЭ широко распространены в геноìах всех изученных 
видов, но все же большинство наших представлений об их активности и конт-
роле связаны с исследованияìи на дрозофиле [1]. Это объясняется как исто-
рическиì аспектоì, работы äеìерека [2], так и объеìоì накопленных сегод-
ня данных [3]. ñуществует неìало блестящих попыток обобщения результатов 
[4–7], посвященных разностороннеìу исследованию ìãЭ ìодельного орга-
низìа Drosophila melanogaster, и чуть ли не единственныì исключениеì яв-
ляется систеìатизация наших знаний о ìãЭ с точки зрения популяционного 
аспекта плодовой ìушки.

èтак, несколько слов  о  ìãЭ  D. melanogaster. îни заниìают по разныì 
оценкаì до 22% всего геноìа [8]. Это относительно небольшая часть по срав-
нению с высшиìи растенияìи, эндосиìбиотическиìи бактерияìи и даже че-
ловекоì [9]. Kaminker at all. в своей работе 2002 года [1] проанализировав ге-
ноìную последовательность D. melanogaster установили наличие в ней 85 из-
вестных и 8 новых сеìей ìãЭ, которые встречались в количестве от 1 до 146 
копий на геноì. â общеì, идентифицировано 1572 полноразìерных и не-
полноразìерных ìãЭ, что составляет 3,86 % всей проанализированной эу-
хроìатической последовательности. Более чеì двух третей всех найденных 
элеìентов оказались неполноразìерныìи. â центроìерных районах боль-
ших хроìосоì плотность ìãЭ в 4,7 раз больше, чеì в других районах. ìãЭ D. 
melanogaster предпочитают встраиваться в ìежгенные пространства, и час-
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Р эëåìåíò. îдниì из первых иссле-
дованных и наилучше изученных у дрозо-
филы является ìобильный Р элеìент. åго 
разìеры ìогут варьировать от 0,5 до 2,9 
тпн. ðазличные линии ìух обычно несут 
50–60 копий этого элеìента, и треть этих 
копий является полноразìерныìи. äля 
переìещения элеìента in vivo необходи-
ìо наличие 150 пн на каждоì конце транс-
позона. âстраивание этого элеìента при-
водит к возникновению дупликации в 8 пн 
в участке äÍê, где он встраивается. Пол-
норазìерный элеìент иìеет 4 открытых 
раìки считывания, или 4 экзона. â заро-
дышевых клетках транскрипт включает все 
эти последовательности и продукт, считы-
ваеìый с этой ìатрицы, является транс-
позазой, белкоì, который обеспечивает 
переìещение транспозона. â соìатичес-
ких клетках в белковоì продукте последо-
вательность 3-го интрона не представле-
на и таковой белок уже является репрес-
сороì так называеìого I типа, потоìу как 
белки, синтез которых обеспечивается не-
полноразìерныìи копияìи ð элеìента 
называются репрессораìи II типа [5]. ëи-
нии, не содержащие Р элеìент называют 
линияìи с ì цитотипоì. ñодержащие Р 
элеìент, но не характеризующиеся в сис-
теìе дисгенных скрещиваний достаточно 
высокиì уровнеì редукции гонад назы-
вают линияìи с Q цитотипоì. ëинии же с 
наличиеì Р элеìента и характеризующие-
ся уровнеì редукции гонад от 10 до 100 % 
называют линияìи с Р цитотипоì. âыде-
ляют также линии ì’ цитотипа, которые 
иìеют некоторое количество копий ð эле-
ìента, но в дисгенных скрещиваниях веду-
щие себя как ì линии [16].

ëинии D. melanogaster, собранные в 
природе до 1950 года (àìерика) и до 1960 
года в других популяциях ìира и далее со-
держащиеся в лабораториях не содер-
жат Р элеìента и соответственно харак-
теризуются ì цитотипоì. ñчитается, что 

то располагаются в пределах другого ìãЭ 
того же или иного класса и эти оценки не 
окончательны.

ñегодня ìãЭ (их активация) считают-
ся одниì из основных факторов эволюци-
онного процесса [6, 9–12]. èзвестно, что 
активное переìещение ìãЭ индуцирует-
ся тепловыì шокоì [6]. ñистеìа ответа 
на тепловой шок активируется не только 
повышениеì теìпературы, но и воздей-
ствияìи других весьìа разнообразных 
внешних факторов [13] : вирусныì зара-
жениеì клеток, обработкой ядаìи, детер-
гентаìи, другиìи хиìическиìи фактора-
ìи, нарушениеì энергетического обìена 
клеток и т.д. âсе эти воздействия являются 
стрессовыìи, неблагоприятныìи, а реак-
ция систеìы теплового шока — генерали-
зованной. êроìе того, уровень транскрип-
ции и транспозиций некоторых ìãЭ инду-
цируются  гаììа-облучениеì [14, 15], а 
также в определенных скрещиваниях, вы-
зывая сложный набор изìенений, который 
принято называть гибридныì дисгенезоì 
(редукция гонад, повышение частоты ìу-
таций и ìодификаций, наличие рекоì-
бинации у саìцов) [6]. ê ìобильныì эле-
ìентаì, способныì вызывать гибридный 
дисгенез относят транспозоны Р элеìент 
и hobo, а также не-LTR ретротранспозон I 
элеìент [4]. òакиì образоì, следует при-
знать, что изучение поведения ìãЭ в при-
родных популяциях иìеет общебиологи-
ческое значение, поскольку ìобильные 
элеìенты влияют на структуру и динаìику 
геноìов их хозяев [9, 10]. èсторически и в 
силу определенных особенностей некото-
рых ìãЭ популяционная динаìика изуча-
лась только, за некоторыìи исключения-
ìи, для ìобильных элеìентов, способных 
активироваться в дисгенных скрещивани-
ях, и для ìãЭ гетерохроìатина. êраткоìу 
изложению этого ìассива данных и посвя-
щена эта работа.
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линии из природных популяций дрозофи-
лы óкраины (из гг. óìань, óжгород, Ялта 
(ìагарач) исследовали в 80-х годах про-
шлого столетия и были определены как 
линии с ì цитотипоì [27]. ñитуация в пос-
ледующеì в линиях из г. óìань не изìени-
лась [28]. Последние данные свидетель-
ствуют, что в геноìах особей 9-ти природ-
ных популяциях óкраины, среди которых 
присутствуют и ранее изученные, установ-
лено наличие фрагìентов Р элеìента, и 
произошедшие от них линии характеризу-
ются ì’ цитотипоì [29, 30]. Itoh с соавто-
раìи [16] полагают, что одниì из объясне-
ний наблюдаеìого феноìена ìожет быть 
очень быстрый переход представителей 
разных популяций от ì к ð, Q и M’ цито-
типаì в период инвазии с последующиì 
стабильныì сохранениеì этих цитотипов 
на протяжении десятилетий. âозìожно, 
иìенно в ìоìент такого перехода наблю-
даются так называеìые “ìоды” на ìута-
ции, широко описанные в русскоязычной 
литературе для европейских популяций 
этого вида и связанные с активностью оп-
ределенного ìобильного элеìента, в тоì 
числе и Р транспозона [31], а также из-
ìенение аллельного состояния генов, 
хроìосоìные перестройки и эпигенети-
ческие изìенения, которые опосредова-
ны иìенно транспозонаìи [10]. ñчитает-
ся, что высокая активность ìãЭ связана у 
D. melanogaster с активной колонизацией 
планеты, в процессе которой под действи-
еì стрессов и происходит их разìноже-
ние в организìе хозяина [32], сопровож-
дающееся фиксированиеì инсерций в ре-
гуляторных последовательностях генов (в 
частности Р элеìента в 5’ области генов, 
кодирующих белки теплового шока, в тоì 
числе).

hobo эëåìåíò. åще один ìобильный 
элеìент, который принадлежит к суперсе-
ìейству ìобильных элеìентов hAT, спо-
собен вызывать синдроì гибридного дис-

D. melanogaster была инфицирована этиì 
ìãЭ в средине прошлого столетия и этот 
элеìент происходит из геноìа Drosophila 
willinstoni, обитавшей на êарибах и в 
Юго-восточной части ñеверной  àìерики. 
â последующие десятилетия этот ìобиль-
ный элеìент очень быстро распростра-
нился в популяциях D. melanogaster все-
го ìира [16]. ñчитается, что сегодня в 
ìире не существует природных популя-
ций D. melanogaster, геноì которых был 
бы свободен от этого ìобильного элеìен-
та [4]. 

â общеì, все изученные природные 
популяции дрозофилы текущего периода 
в отношении Р элеìента характеризуются 
достаточной стабильностью в проявлении 
их цитотипа. òак, для природных популя-
ций этого вида àвстралии продеìонстри-
ровано наличие северо-южного градиента 
убывания количества как полноразìерных 
так и неполноразìерных копий Р элеìента 
[17]. â исследовании, проведенноì спус-
тя десятилетие в этоì же регионе зарегис-
трированы некоторые, но не значительные 
изìенения соотношения полно- и непол-
норазìерных копий этого ìãЭ. â попу-
ляциях ñеверной àìерики 1970 и 1980-х 
годов преобладали особи с ð и Q цитоти-
поì [18, 19]. ×ерез 20 лет ситуация прак-
тически не изìенилась, однако количес-
тво неполноразìерных копий в геноìах 
представителей этих популяций увеличи-
лось [16]. Подобная фенотипическая ста-
бильность наблюдалась также в популя-
циях åвразии, àфрики и îкеании [20–23]. 
èнтересно, что даже популяции исследо-
вавшиеся в течении 30 и 40 лет остаются 
стабильныìи с точки зрения их цитотипов. 
òак, японская популяция Tozugawa в пе-
риод с 1972 по 2001 была представлена 
сìесью Q и M’ линий, а популяция Hikone 
в 1952 характеризовалась ì цитотипоì, 
с 1957 по 2001 представители этой попу-
ляции иìели Q и M’ цитотипы [23-26]. òри 
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ìи и (3) последовательностяìи, подоб-
ныìи элеìенту hobo – hRS (hobo-related 
sequences), которые считаются остатка-
ìи реликтовых hobo элеìентов (тех, ко-
торые инвазировали группу предшест-
венника группы melanogaster на раннеì 
этапе) [37]. ñчитается, что переìещать-
ся ìогут все эти последовательности, ис-
пользуя канонический hobo как источник 
транспозазы [38]. Показано, что некото-
рые цис-регуляторные элеìенты hobo 
способны распознаваться транскрипци-
онныìи фактораìи генов развития дрозо-
филы, что свидетельствует о возìожности 
использования этих последовательностей 
в качестве ìатериала в процессе эволю-
ции [39].

ñчитается, что существует 2 класса ли-
ний в отношении hobo элеìента. Это Í ли-
нии, которые содержат 3 тпн полнораз-
ìерные элеìенты и ìногочисленные их 
производные ìеньшего разìера. å линии 
характеризуются отсутствиеì полнораз-
ìерных элеìентов, однако, иìеют неко-
торое количество их фрагìентов. Í линии 
обычно содержат от 2 до 10 полноразìер-
ных копий hobo на геноì, а дефектных 
элеìентов 30–75. ãибридный дисгенез 
наблюдается в реципрокных скрещива-
ниях Í и å линий и характеризуется повы-
шенной частотой возникновения ìутаций, 
включая хроìосоìные перестройки, и ре-
дукцию гонад [4]. ñтруктура, распростра-
нение в геноìе и генетическое поведение 
этого ìãЭ в общих чертах подобны систе-
ìе Р элеìента. îднако причины такой схо-
жести до сих пор не ясны [34]. òак, старые 
линии, собранные в ñеверной àìерике до 
1950 года и до 1960 в åвропе представля-
ют собой å линии, более поздние по сбору 
линии – это Í линии. èз этого следует, что 
этот элеìент, так же как и Р, недавно коло-
низирует геноìы D. melanogaster, однако 
полагают, что его вторичная инвазия про-
изошла несколько ранее таковой Р эле-

генеза у дрозофилы и успешно колони-
зирует представителей этого вида – это 
транспозон hobo. Полноразìерная копия 
этого элеìента состоит из около 3 тпн, 
включая инвертированные терìинальные 
повторы в 12 пн. âстраивание элеìента 
hobo в сайт ìишень приводит к образова-
нию дупликаций в 8 пн. Полноразìерный 
элеìент иìеет 2 открытых раìки считы-
вания, одна из которых кодирует транспо-
зазу, состоящую из 658 аììинокислотных 
остатков, статус второй, расположенной 
выше и состоящей из 32 кодонов, до сих 
пор не ясен. hobo транспозаза отвечает не 
только за переìещение элеìентов, кото-
рыìи кодируется, но и за активацию ìãЭ 
других классов, наприìер Hermes [4]. êа-
нонический hobo элеìент содержит три 
òðå повтора (треонин (ò), пролин (ð), глу-
таìиновая кислота (å)), состоящих из 9 пн 
каждый и кодирующих вышеуказанную 
последовательность аìинокислот. Пола-
гают, что предковый элеìент иìел 10 та-
ких повторов [33]. Большинство природ-
ных популяций D. melanogaster являются 
ìоноìорфныìи и содержат hobo элеìент 
с треìя òðå. îднако существуют и поли-
ìорфные популяции, содержащие раз-
личное количество òðå, они обнаружива-
ются только в ñеверной åвропе, Южной 
àìерике и Экваториальной àфрике. èс-
ходя из этого полагают, что инвазия это-
го элеìента иìела два периода: первый, 
представляющий собой успешную и пов-
сеìестную колонизацию популяций груп-
пы, предшествовавшей форìированию 
группы melanogaster, 3òðå элеìентаìи; 
и, последующий, путеì горизонтально-
го переноса, соответствующий новой ин-
вазии другиìи типаìи hobo элеìентов с 
доìинированиеì 5òðå [34–36]. â гено-
ìах дрозофилид элеìент hobo представ-
лен треìя различныìи форìаìи: (1) пол-
но- и неполноразìерныìи элеìентаìи; 
(2) элеìентаìи с внутренниìи делеция-
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âыделяют I и R линии, которые разли-
чаются не только наличиеì полноразìер-
ного элеìента (I иìеют до 10 копий тако-
вого, R – нет), но и локализацией неполно-
разìерных копий этого элеìента только 
в гетерохроìатине (R линии) и наличиеì 
20–30 как полноразìерных, так и нет, ко-
пий в эухроìатине (I линии). â остальноì 
эти линии очень похожи хроìосоìныì ри-
сункоì распределения элеìентов этой се-
ìьи. êартины гибридного дисгенеза ìож-
но наблюдать у саìок первого поколения 
в скрещиваниях R (Reactive) саìок с саì-
цаìи I (Inducer). îбратные скрещивания 
характеризуются отсутствиеì признаков 
гибридного дисгенеза, хотя зафиксирова-
но наличие отдельных транспозиций эле-
ìента в клетках зародышевого пути саìок 
первого поколения. ðазличают еще и N 
(Neutral) линии, ни в одноì из типов скре-
щиваний не деìонстрирующие гибридно-
го дисгенеза [4]. äисгенные признаки в I-R 
систеìе наблюдаются только у саìок пер-
вого поколения, проявляясь их стериль-
ностью по причине эìбриональной ле-
тальности и повышенной частотой ìута-
ций [18].

Kidwel показала, что лабораторные ли-
нии дикого типа, собранные в природе до 
30-х годов прошлого столетия не были ли-
нияìи I типа. âстречаеìость R и N линий, 
собранных в 1930–60-е годы резко сни-
жается. После 60-х годов все собранные 
в природе линии есть исключительно I ли-
нияìи [18]. â этой же работе автор отдает 
предпочтение гипотезе инвазии I элеìента 
в природные популяции D. melanogaster в 
30-е годы прошлого столетия. èсследова-
ние структуры и функционирования I фак-
тора показали, что инвазия этого перио-
да произошла путеì горизонтального пе-
реноса и донороì активных транспозонов 
был вид D. simulans. Íеполноразìерные 
копии гетерохроìатина колонизировали 
геноìы значительно ранее, еще до разде-

ìента [34]. èсследование особенностей 
распространения этого элеìента ранее 
проводилось на óкраине только в природ-
ной популяции плодовой ìушки г. óìань. 
Показано, что “ìода на ìутацию” в пери-
од исследования вызвана распростра-
нениеì индуцированной hobo-элеìен-
тоì нестабильной инверсии регуляторной 
части гена yellow [28]. èсследованияìи 
последних лет продеìонстрировано на-
личие фрагìентов этого элеìента в гено-
ìах дрозофил из 9 природных популяций 
óкраины [40].

I эëåìåíò. òретьиì элеìентоì, для 
которого было описано явление гибрид-
ного дисгенеза, является I фактор. Полно-
разìерный I элеìент состоит из 5371 пн 
и структурно подобен другиì не-LTR рет-
ротранспозонаì [41]. I элеìент содер-
жит две открытых раìки считывания, ко-
торые ìогут кодировать предполагаеìые 
белки в 426 и 1225 аììинокислотных ос-
татков. Эти раìки считывания разделены 
нуклеотидной последовательностью все-
го в 50 пн. Первая раìка считывания ко-
дирует белок подобный протеину Gag рет-
ровирусов, и, возìожно, он действует, как 
белок, связывающий ðÍê этого элеìен-
та [42]. âторая открытая раìка считыва-
ния кодирует обратную транскриптазу и 
характеризуется апурин-апириìидин эн-
донуклеазной активностью и, возìожно, 
иìеет ðÍêаза Í активность [43]. îба про-
дукта характеризуются наличиеì цистеин-
богатых доìенов. èнсерция элеìента со-
провождается образованиеì дупликаций, 
различных по длине и последовательнос-
ти нуклеотидов [41]. Íекоторые I элеìен-
ты дефектны, однако, в отличие от Р и hobo 
транспозонов, эти элеìенты в основноì 
содержат делеции 5’конца. Предполага-
ется, что эти усеченные копии являются 
следствиеì преждевреìенной терìина-
ции обратной транскрипции. Íа 3’ конце 
I элеìенты содержат òàà повторы, варьи-
рующие количествоì от трех до пяти [44].
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пуляциях [51]. è еще одна особенность, 
как указывалось выше, ретротранспозоны 
делетируются только с 5’ конца, такиì об-
разоì по разìеру такого элеìента ìожно 
судить о вреìени его встраивания под оп-
ределенный ген. èзученные в указанной 
выше работе эндеìичные ассоциации со-
держали в 99 % случаев ретроэлеìенты 
практически полноразìерные, что свиде-
тельствует о их недавней инвазии. Íапро-
тив, в широко распространенных в популя-
циях ассоциациях в большинстве случаев 
ретроэлеìенты представлены небольши-
ìи фрагìентаìи. òакиì образоì, иссле-
дование особенностей распространения 
LTR ретротранспозонов позволяет иссле-
довать причинную и вреìенную динаìи-
ку гетерохроìатиновых районов геноìов 
дрозофилы.

Иíñåðöèоííый пàòòåðí ìобèëüíой 
чàñòè ãåíоìà. â геноìах D. melanogaster 
большинство ìãЭ присутствуют с низкой 
частотой [52], что соответствует пред-
ставлению о тоì, что большинство инсер-
ций делетируется вследствие сайт-специ-
фической рекоìбинации, являясь объек-
тоì природного отбора [53, 54]. îднако 
определенное количество ìãЭ, играющих 
роль в процессах адаптации этого вида, 
сохраняются в геноìе. òак, с использо-
ваниеì последовательностей секвениро-
ванного геноìа D. melanogaster и polled-
PCR установлено наличие 13 инсерций 
ìãЭ обоих классов, которые встречаются 
с высокой частотой в североаìериканс-
ких популяциях плодовой ìушки и с очень 
низкой в африканских (àфрика считает-
ся регионоì, из которого D. melanogaster 
распространилась по всеìу ìиру). Эти ин-
серции считаются адаптивныìи еще и на 
основании того факта, что все они локали-
зованы либо в генных последовательнос-
тях (1 из 13 в экзоне, 8 в интронах), либо на 
расстоянии 1 тпн от старта транскрипции 
(считается, что иìенно в этих пределах у 

ления D. melanogaster и D. simulans [45, 
46]. äанные по двуì первичныì инвази-
яì I ретротранспозона и hobo транспозо-
на свидетельствуют о возìожности неод-
нократных инвазий ìобильных элеìентов 
в природные популяции дрозофилы с воз-
ìожной последующей очисткой геноìа от 
ìãЭ.

Ìобèëüíыå эëåìåíòы ãåòåðохðо-
ìàòèíà. â 70-е годы прошлого столетия 
популяционная динаìика кодирующих 
последовательностей у дрозофилы изуча-
лась путеì электрофоретического анали-
за распределения различных аллельных 
форì белков у дрозофилы. â работах Ayala 
было продеìонстрировано, что разные 
популяции дрозофилы очень незначитель-
но отличаются в аспекте белкового поли-
ìорфизìа [47]. Это же было подтвержде-
но в отношении нуклеотидных последова-
тельностей и ìетодоì RFLP [48]. îднако 
исследования ìобильных последователь-
ностей принесли неожиданно результа-
тивные, в аспекте популяционной гене-
тики, дивиденды. îчень интересные ре-
зультаты были получены при изучении 
взаиìного расположения LTR ретротран-
спозонов и генов в гетерохроìатине. âо-
первых, оказалось, что большая половина 
предсказанных генных последовательнос-
тей гетерохроìатина находится в ассоци-
ации с этиìи ìãЭ [49], и, во-вторых, что 
особенно интересно, различные популя-
ции вида существенно различаются вари-
ацияìи таких пар, и это породило теорию 
адаптивной роли ìãЭ гетерохроìатина 
[50]. òак, было продеìонстрировано, что 
более 60 % таких ассоциаций являются 
эндеìичныìи, другие – широко распро-
странены [51]. Franchini et al. изучая 18 
природных популяций D. melanogaster из 
àìерики, àфрики и åвропы показали, что 
39 % ассоциаций встречались, по крайней 
ìере, в двух популяциях, 30 % в сеìи по-
пуляциях, 9 % во всех исследованных по-
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ций [60]. èзученные особенности распре-
деления ìãЭ в хроìосоìах особей из при-
родных популяций D. melanogaster àзер-
байджана позволили установить горячие 
точки локализации для ìäã-1, ìäã-3 и 
copia [61]. ðабота, посвященная иссле-
дованию распространения ìãЭ на хро-
ìосоìах представителей трех различных 
аìериканских популяций плодовой ìуш-
ки, позволила сделать вывод, что паттерн 
распространения изученных сеìей ìãЭ в 
этих популяциях в основных чертах соот-
ветствует таковоìу лабораторных линий 
[62]. óчитывая долю изученный в этих эк-
спериìентах ìãЭ, полученный автораìи 
результат вполне подтверждается пос-
ледниìи исследованияìи в этой облас-
ти, проведенныìи совреìенныìи ìолеку-
лярно-биологическиìи ìетодаìи [55].

Выводы
Проведенный анализ литературы по 

вопросу распространения ìãЭ в природ-
ных популяциях D. melanogaster позволя-
ет заключить: 1) ìãЭ играют значитель-
ную роль в эволюции структуры геноìов 
плодовой ìушки; 2) они поставляют гено-
ìу последовательности, которые в даль-
нейшеì ìогут использоваться как регуля-
торные; 3) встраиваясь в генные последо-
вательности, они приводят к изìененияì 
экспрессии генов, а в исключительных 
случаях к синтезу новых продуктов. Íе-
сìотря на огроìный ìассив данных, полу-
ченных в процессе ìноголетних исследо-
ваний ìãЭ D. melanogaster, приходиться 
признать, что саìые интригующие откры-
тия, по-видиìоìу, ждут нас впереди.
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ó робот³ наведено сучасн³ дан³ з популяц³й-
ної динаì³ки окреìих транспозон³в P та hobo, 
а також не-LTR ретротранспозону I, ìоб³льних 
елеìент³в гетерохроìатину та загального ìо-
б³льного ³нсерц³йного паттерну геноì³в пред-
ставник³в природних популяц³й Drosophila 
melanogaster. 
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The paper presents current data on population 
dynamics of individual transposons P and 
hobo, as well as non-LTR retrotransposon I, 
transposable elements of the heterochromatin, 
and the general mobile insertion pattern in 
natural populations of Drosophila melanogaster.
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