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Цель. Анализ научных литературных источников, посвященных изучению ретроэлементов рыб и 
моллюсков. Результаты. Показано, что эндогенные ретроэлементы широко распространены 
как среди рыб, так и среди моллюсков. Эндогенные ретровирусы рыб, как и экзогенные, также 
широко распространены, но их общее количество в геномах рыб значительно меньше, по сравне-
нию с другими позвоночными животными. Ретроэлемент моллюсков Steamer, наличие которого 
связывают с развитием опухолей у моллюсков, способен передаватся между этими беспозвоноч-
ными горизонтально. Кроме того, он способен переходить в организмы других типов водных жи-
вотных, включая позвоночных, морских ежей и кораллов. Выводы. Изучение ретроэлементов рыб 
и моллюсков, как наиболее древних организмов, позволяет более полно прослеживать этапы эво-
люции водных животных. Показано, что ретроэлементы рыб и моллюсков играют важную роль в 
возникновении антивирусной защиты позвоночных. Невысокая стоимость моллюсков и хорошо 
разработанные методы их культивирования выдвигают этих беспозвоночных на передовые по-
зиции в качестве модельных систем при изучении молекулярных механизмов опухолевых процес-
сов у позвоночных животных и людей.  
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ступление. Ретроэлементы образуются в результате обратной транскрипции 
своей РНК и последующей интеграции кДНК-копии в геном хозяина. Они иг-

рают большую роль в изменчивости и эволюции геномов путём взаимодействий с 
окружающими их последовательностями и близлежащими генами (Кунах, 2013). Они 
могут предоставлять новые промоторы, энхансеры и сайты терминации транскрипции, 
служить мишенями рекомбинации. Внедрения ретроэлементов в определенные сайты 
генома могут наносить организму существенный вред и приводить к развитию различ-
ных заболеваний, снижению плодовитости.  

Кроме того, ретроэлементы могут также приводить к появлению новых фенотипичес-
ких признаков, являющихся предметом естественного отбора, и, таким образом, способст-
вовать эволюционным процессам. Для изучения роли ретроэлементов в эволюционном 
процессе в последнее время много внимания уделяют рыбам и моллюскам, как наиболее 
древним представителям животного мира. Эти водные животные, наряду с насекомыми, 
являются одними из наиболее многочисленых видов в царстве животных. Известно 27 977 
видов рыб и около 200 тысяч видов моллюсков (Ferreira et al., 2011).  

Помимо транспозонов (TIR, Helitron, Maverick), у рыб обнаружено большое коли-
чество ретроэлементов Класса 1 (LTR, DIRS, PLE, LINE, SINE и др.). Наиболее расп-
ространенными у рыб являются non-LTR ретороэлементы группы Rex, LINE и SINE. 
Для многих из них установлена точная локализация на хромосомах рыб. 

1. Ретроэлементы групы Rex. Первый ретроэлемент рыб Rex3 был выявлен в 
Y хромосоме меченосцев Xiphophorus maculatus, пораженных меланомой (Volf et al., 
1999). Спонтанные меланомы у меченосцев определенных гибридных генотипов обус-
ловлены наличием доминантного генетического локуса под названием Ти (Schartl, 
1995). У диких родительских рыб опухоли отсутствуют благодаря наличию опухоль-
модифицирующего фактора R, который осуществляет репрессию Ти. 
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В результате гибридизации у некоторых 
гибридов хромосома, содержащая фактор R, 
элиминируется и возникают опухоли. Было 
установлено, что в локусе Ти расположен онко-
ген Xmrk, кодирующий рецептор тирозинкиназы 
(Wittbrodt et al. 1989). 

Rex3 является автономным ретротранспо-
зоном, близким по структуре к семейству RTE. 
В гаплоидном геноме рыб меченосцев имеется 
около тысячи копий Rex3, причем часть из них 
произошла недавно (Volf et al., 2001). Сущест-
венными особенностями Rex3 являются: (1) 
наличие эндонуклеазы и обратной транскрипта-
зы, (2) усечение на 5’-конце у большинства ко-
пий, (3) наличие на 3’-конце хвостов, состоящих 
из тандемных повторов последовательности 
GATG, и (4) наличие коротких переменной дли-
ны дубликатов последовательностей сайтов-
мишеней. 

Ретроэлемент Rex3 выявлен у 64 видов 
костистых рыб, причем у почти 40 % видов рыб 
он расположен в гетерохроматиновом участке, 
а у 60 % видов он диспергирован по всему ге-
ному. В отличие от вышеуказанных рыб, у со-
мообразных рыб ретроэлементы расположены, 
в основном, в эухроматиновых участках хромо-
сом.  

У рыб семейства Cichlidae наиболее часто 
ретроэлемент Rex3 располагатся в первой паре 

хромосом, и по этой причине служит маркером 
этой пары. Первая пара хромосом у этих рыб 
является половой. У рыб Chionodraco hamatus 
ретроэлемент Rex3 расположен в околоцент-
ромерном участке длинного плеча хромосомы Y 
и, по-видимому, может влиять на процессы 
молекулярной дифференциации половых хро-
мосом. Отсутствие ретроэлементов у асексуа-
льных организмов (пиявковидные коловратки 
Bdelloid rotifers) усиливает это предположение 
(Arkhipova, Meselson, 2000). 

У рыбы фугу наряду с ретроэлементом Rex3 
одновременно может присутствовать и другой 
ретроэлемент под названием Zebulon (Bouneau et 
al., 2003). Кроме того, ретроэлементы группы Rex 
в районе гетерохроматинового участка часто ас-
социированы с минисателлитами.  

У рыб меченосцев также были описаны ре-
троэлементы Rex1 и Rex6 (Volf et al., 2004). 
Rex1 затем был выявлен у 71 вида костистих 
рыб (Garduucci et al., 2018). Помимо транскрип-
тазы, он кодирует апурин/апиримидиновую эн-
донуклеазу, которая часто удаляется в резуль-
тате неполной обратной транскрипции. Эта 
эндонуклеаза может находится как перед тран-
скриптазой, так и вслед за ней (рис. 1.) 

 

 

 

Рис. 1. Структура ретроэлементов группы Rex. Обозначения: А/Р — участок, кодитрующий апурин/апиримидиновую эндонукле-
азу; RТ — участок, кодитрующий обратную транскриптазу; EN — участок, кодитрующий эндонуклеазу; TSD — сайт дупликации; 
Ct — участок, кодитрующий С-коцевой домен Rex 3, за которым следуют повторы GCG (GAA)2 (GATG)n, где n = 8–17 раз (Volf 
et al., 1999). 
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Rex6 является членом семейства R4, спе-
циализирующегося на вставке в гены рРНК 
своего хозяина. Он кодирует обратную транск-
риптазу и рестриктазоподобную эндонуклеазу 
(RLE). Этот ретроэлемент к настоящему време-
ни был выявлен у 27 видов костистых рыб 
(Shao et al., 2019), он неоднократно подвергал-
ся вспышкам ретротранспозиции, приводящим 
к большому количеству копий в геноме много-
численных рыб. Ретроэлементы, подобные 
Rex6, были выявлены и в геномах рептилий, но 
в геноме человека они отсутствуют, что свиде-
тельствует об их возможной элиминации в про-
цессе длительной эволюции.  

2. Ретроэлемент LINE-1(L1). Ретроэле-
мент L1 (long interspersed nuclear element, LINE) 
является наиболее древним среди других ретро-
элементов (Eickbush, Malik, 2002). Тем не менее, 
ретроэлементы L1 рыб продолжают быть актив-
ными, так как большинство из них вставлены 
недавно. В отличие от человека и мышей, у кото-
рых существует лишь одно семейство L1, пред-
ставленное тысячами копий, у рыб насчитывает-
ся больше 30 представителей этого семейства, 
однако количество копий этого ретроэлемента у 
рыб значительно меньше (около 100). По-
видимому, появление ретроэлемента L1 у рыб 
предшествовало появлению L1 у млекопитающих 
и у Xenopus (Furano et al., 2004).  

У медаки (Oryzias latipes) выявленный рет-
роэлемент группы LINE был назван Gamera 
(Koga et al., 2002). Он выявлен у 9 видов медак 
рода Oryzias, причем у различных видов рыб 
размер этого ретроэлемента был различным. 

Количество копий на диплоидный геном не пре-
вышало 40. 

3. Ретроэлементы PLE. По многим 
свойствам ретроэлементы PLE оказались близ-
кими к суперсемейству Penelopa, выявленному 
у мух Drosophila virilis, поэтому были названы 
Пенелопа-подобными элементами (Penelopa-
like elements, PLE). Такие ретроэлементы под 
названием Посейдон и Нептун были выявлены 
немецкими исследователями у рыбы фугу 
(Fugu rubripes), у медаки (Oryzias latipes), а так-
же у рыбы под названием «зеленая куропатка» 
(Tetraodon nigroviridis) (Volf et al., 2001). Эти 
ретротранспозоны представляют собой необы-
чный класс ретротранспозонов, отличающихся 
как от LTR-содержащих, так и от не содержа-
щих LTR ретроэлементов (Evgen’ev, Arkhipova, 
2005). Они были впервые обнаружены в геноме 
Drosophila virilis как элементы, играющие осно-
вную роль в процессе гибридного дисгенеза 
данного вида мух (гибридный дисгенез — это 
явление, наблюдающееся при скрещивании 
самок, не несущих Penelope, с самцами, геном 
которых содержит несколько копий активного 
ретроэлемента, и проявляется в повышенном 
уровне инсерций мобильных элементов и сте-
рильности потомства F1). PLE имеют идентич-
ные прямые длинные концевые повторы и от-
носятся к LTR-ретротранспозонам. Такие рет-
роэлементы были выявлены у цихлид, креве-
ток, морских ежей, лягушек (Evgen’ev, 
Arkhipova, 2005). Выявленному у рыбы Takifugu 
rubripes подобному LTR- ретротранспозону анг-
лийские исследователи дали название Xena 
(Nogare et al., 2002). 

 

 

Рис. 2. Структура открытых рамок считывания ретроэлементов Penelope-Poseidon-PLE. Участок RT состоит из семи высоко 
консервативных последовательностей, за которыми следует участок thumb (выпячивание) и С-концевой домен. У ретроэлемен-
тов Penelope-Poseidon вслед за C-концом располагается домен GIY-YIG EN, а у ретроелемента Neptune между RT и EN нахо-
дится домен типа «цинковые пальцы» («Zn-finger»), обеспечивающий РНКсвязывающую активность (Martin, Bushman, 2001). 

PLE содержат одну открытую рамку считы-
вания, кодирующую обратную транскриптазу и 
эндонуклеазу, которые отличаются от соответст-
вующих белков LTR-содержащих и non-LTR рет-
роэлементов. Эндонуклеаза PLE относится к се-
мейству URI, которое также включает GIY-YIG 

эндонуклеазу интронов группы I и бактериальный 
белок UvrC, который участвует в эксцизионной 
репарации. Обратная транскриптаза этих ретрот-
ранспозонов напоминает RT-домен теломеразы. 
Оба кодируемых PLE белка являются функцио-
нально активными, однако механизм их переме-
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щения в геноме пока остается невыясненным 
(Nogare et al., 2002 ). Домен GIY — YIG EN, при-
сутствовавший только в ранних Penelope-
подобных ретротранспозонов (протисты, расте-
ния, грибы), в процессе эволюции элиминировал 
и к настоящему времени канонические PLE 
встречается только у позвоночных животных. 

4. Ретроэлемент SINE. SINE (short inter-
spersed nuclear element) — это тип относитель-
но небольшого неавтономного ретротранспозо-
на, который для перемещения с одного места 
для интеграции в другом месте генома органи-
зма использует ферментативные механизмы 
автономных ретроэлементов LINE. 5’-участок 
SINE-элементов происходит от гена тРНК хозя-
ина, средняя часть — неизвестного происхож-
дения, а 3’-конец — от такого-же участка ретро-
элемента LINE (Ogiwara et al., 1999; 2002). 5’-
участок SINE содержит две консервативные 
последовательности, которые служат в качест-
ве промоторов транскрипции с помощью РНК-
полимеразы ІІІ (Deragon, Zhang, 2006). Новые 
SINE-элементы были недавно выделены из 
анчоусных рыб Coilia nasus, у которых есть два 
экотипа — мигрирующий и резидентный, отли-
чающиеся между собой по нерестовому и миг-
рационному поведению (Liu et al., 2020). SINE 
обладает двумя структурами, которые напоми-
нают ген тРНК и хвост ретротранспозонa LINE. 
При сравнительном изучении транскриптомов 
обонятельной ткани этих рыб было установле-
но, что интактные копии транскрипта SINE об-
наруживаются только в мигрирующей рыбе на 
начальной стадии ретротранспозиции. Количе-
ство копий ДНК SINE было выше в резидентном 
типе, чем в миграционном, в то время как час-
тота внедрения SINE была выше в миграцион-
ном типе, чем в резидентном. Кроме того, вста-
вки SINE могут приводить к появлению новых 
повторов коротких фрагментов ДНК, представ-
ляющих собой дупликацию сайта интеграции. 
SINE в резидентном типе подверглись выреза-
нию через механизм, в котором предсказанные 
сайты разрезания образованы мутациями, в 
результате чего образовывались пробелы 
(gaps), которые затем заполняются микроса-
теллитами. Поэтому активность SINE и непол-
ное удаление приводит к экотипическому раз-
нообразию популяций C. nasus. Вставка SINE 
может привести к генетическим вариантам и 
регулировать экспрессию генов, позволяя орга-
низмам рыб приобретать новые адаптационные 
способности. Таким образом, экологические 

различия в поведении рыб могут быть объясне-
ны наличием ретроэлементов SINE. 

5. Эндогенные ретровирусы. Эндоген-
ные вирусные элементы (EVE) представляют 
собой фрагменты вирусных геномов (или целые 
геномы), которые интегрированы в геном заро-
дышевой линии их хозяев и наследуются по 
вертикали согласно законам Менделя в течение 
нескольких поколений хозяев. Эндогенные виру-
сные элементы выявлены среди различных 
групп вирусов (Belyi et al., 2010), однако наибо-
льший интерес представляют эндогенные рет-
ровирусы. Большая часть известных к настоя-
щему времени EVE рыб — это ретровирусы. Эти 
вирусы кодируют белки, участвующие в интегра-
ции вирусного генома в хромосомы хозяина (ин-
тегрированный вирус называется провирусом), 
что необходимо для завершения цикла реплика-
ции ретровируса. Помимо интеграции в сомати-
ческие геномы хозяина, ретровирусы периоди-
чески в процессе эволюции колонизируют гено-
мы зародышевой линии хозяина, порождая де-
сятки тысяч новых эндогенных ретроэлементов, 
которые сейчас составляют значительную долю 
геномов позвоночных. Происходит так называе-
мая «доместификация» вируса. 

Как правило, полноразмерный эндогенный 
ретровирус имеет длину 3.5–10 тысяч пар ос-
нований и содержит гомологи основных ретро-
вирусных генов gag, pol, иногда prt и env, кото-
рые фланкированы длинными концевыми по-
вторами на 5’- и 3’-концах (Aiewsakun, Katzoura-
kis, 2015). LTR содержат набор регуляторных 
последовательностей, состоящих из участка U3 
(3’-уникальный район), R (повторяющийся учас-
ток) и U5 (5’-уникальный район). В участке U3 
расположено большинство регуляторных эле-
ментов — промотор, энхансер и рецепторы 
транскрипционных факторов. В участке U5 рас-
положены сигналы негативного регулирования, 
в R области расположен сигнал полиаденили-
рования (Chalopin et al., 2015). Все провирусы 
фланкированы в геноме короткими прямыми 
повторами (обычно 3–6 пар оснований), пред-
ставляющими собой дупликацию сайта интег-
рации. 

Рыбы, как и другие позвоночные живот-
ные, инфицируются экзогенными ретровируса-
ми (Бучацкий, Галахин, 2009). Семейство 
Retroviridae разделяется на два подсемейства 
(Orthoretrovirinae и Spumaretrovirinae) и семь 
родов: Alpharetrovirus, Betaretrovirus, Gam-
maretrovirus, Deltaretrovirus, Epsilonretrovirus, 
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Lentivirus, и Spumavirus. Поскольку ЭРВ не все-
гда по своим характеристикам можно отнести к 
какому-либо из этих родов, было решено раз-
делить их на три класса (I-III). Класс I включает 
ЭРВ, близкие к Гамма- и Эпсилонретровирусам; 
класс II — к Ленти-, Альфа-, Бета- и Дельтарет-
ровирусам; класс III — к Спума (пенящим) рет-
ровирусам (Gifford et al., 2005; Hayward et al., 
2015). Эндогенных ретровирусов рыб обычно 
относят к Эпсилон-подобным (класс I) и Спума-
вирусам (класс III).   

Китайскими исследователями (Xu et al., 
2018) было установлено, что эндогенные рет-
ровирусы содержатся в геномах 66 видов кос-
тистых рыб, у 3 видов акул, у 2 видов миног, у 
4 видов амфибий и у 16 видов рептилий. Выяв-
ленные эндогенные ретровирусы они предла-
гают разделять не на три класса, как было ука-
зано выше, а на 5 элементов, которые исполь-
зуются в традиционной китайской медицине и в 
китайской философии У-син. В её основе лежит 
пятичленная структура, определяющая основ-
ные параметры мироздания — это огонь, вода, 
дерево, металл и земля. Наибольшее количес-
тво ЭРВ ими было отнесено в раздел «дерево» 
(Епсилон-подобные ретровирусы, в раздел 
«земля» (Спумавирусы). В раздел «огонь» от-
несены эндогенные ретровирусы, подобные 
ретровирусу из рыбы-змееголова (SnRV-like 
retroviruses). На основе филогенентического 
анализа ими были установлены возможные 
пути горизонтальной передачи ЭРВ из «вод-
них» организмов к наземным, и наоборот. 

Эндогенные ретровирусы рыб, как и экзоген-
ные, также широко распространены, но их общее 
количество в геномах рыб значительно меньше, 
по сравнению с другими позвоночными животны-
ми. Так, количество ЭРВ в геномах позвоночных 
животных, в зависимости от вида, колеблется в 
пределах 0,01–1 %, а у костистых рыб эта цифра 
составляет всего 0,033 % у рыбы фугу и 0,76 % у 
рыбы данио. У миноги, латимерии и акулы коли-
чество ЭРВ в геномах ещё ниже — около 
0,007 %. Количество вставок ЭРВ при этом у кос-
тистых рыб весьма высокое — от 1800 у рыбы 
фугу до 30 000 у данио (Naville, Volf, 2016). 

У одного из наиболее древних видов рыб, 
африканской латимерии (Latimeria chalumnae) 
было выявлено три вида ЭРВ — Эпсилон-
подобный, Спума-подобный и ретроэлемент, 
схожий с ретровирусом рыбы-змееголова (SnRV-
like retroviruses) (Hayward et al., 2015). Спума-
подобный ретроэлемент африканской латимерии 

кроме gag, pol, и env содержит две дополнитель-
ные рамки считывания, которые находятся в той-
же позиции, где обычно расположены дополните-
льные гены Спумавирусов позвоночных живот-
ных. По расчетам, этот ЭРВ внедрился в геном 
латимерий свыше 19 миллионов лет назад (Han 
and Worobey, 2012a; Han, 2015). 

Наиболее изученным является Эпсилон-
подобный эндогенный ретровирус полосатого 
данио (ZFERV). Э тот вирус был выявлен в од-
ной из лабораторий США при изучении генов, 
ответственных за развитие лимфоцитов у Danio 
rerio (Shen, Steiner, 2004). Анализ последовате-
льностей тимусных кДНК выявил провирус раз-
мером 11,2 кб, который содержал рамки считы-
вания, типичные для простых ретровирусов. 
Филогенетическим анализом было установле-
но, что ZFERV ближе к ретровирусу лейкемии 
мышей, нежели к изученным до настоящего 
времени ретровирусам рыб. Позже было уста-
новлено, однако, что по многим свойствам он 
все-таки ближе к экзогенному ретровирусу сар-
комы плавательного пузыря атлантического 
лосося (SSSV) (Rovnak, Quackenbush, 2010). 

Опытами по гибридизации in situ было по-
казано, что тимус является основным местом 
экспрессии ZFERV как у личинок, так и у взрос-
лых особей. Транскрипты ZFERV были выявле-
ны и в других тканях — в мозгу, почках, сердце. 
Кроме того, провирус был выявлен также в спе-
рме. Одна из гипотез объясняет наличие транс-
криптов ZFERV в других тканях возможностью 
эндогенного ретровируса данио генерировать 
экзогенный вирус, как это происходит с ретро-
вирусами млекопитающих.  

Известно, что 10 % генома человека сос-
тоит из эндогенной ретровирусной ДНК, поэто-
му многие исследователи полагают, что изуче-
ние рисков, связанных с активацией эндогенных 
ретровирусов, будет удобно изучать на модели 
ретровируса полосатого данио. 

Как уже упоминалось, большое количество 
ЭРВ оказались родственными пенящим ретро-
вирусам (подсемейство Spumaretrovirinae). 
Впервые эндогенные пеняще-подобные ретро-
вирусы рыб (ЭППРР) были выявлены у рыбы 
данио (Llorens et al. 2009) и у трески (Schartl, M., 
et al. 2013). В университете штата Аризона 
(США) в 2015г была защищена кандидатская 
диссертация, посвященная ЭППРР (Rubo-
yianes, 2015). Пеняще-подобные ретровирусы 
были выявлены у 23 видов костистых рыб 
(Ruboyianes, Worobey, 2016). Размеры геномов 
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этих эндогенных ретровирусов оказались на-
много больше по сравнению с известными рет-
ровирусами благодаря необычно длинным их 
gag-подобным генам и наличию многочислен-
ных дополнительных генов. 

Выявление подобных эндогенных ретрови-
русов у латимерии (Han, Worobey, 2012) позволи-
ло установить возраст ЭППРР. Исследователи 
пришли к заключению, что их возраст превышает 
450 млн лет, т.е. они являются самыми древними 
представителями ретровирусов. ЭППРР могли 
возникнуть в эпоху раннего палеозоя вместе с 
первыми позвоночными животными, если не ра-
ньше их. Эта предполагаемая дата происхожде-
ния эндогенных ретровирусов совпадает с возни-
кновением адаптивного иммунитета, и может 
свидетельствовать о том, что ретровирусы игра-
ют важную роль в возникновении антивирусной 
защиты позвоночных. Для установления возраста 
эндогенных ретровирусов применяли формулу t = 
d /2μ, где t — время, d — дивергенция (Kimura 
K80), а μ — частота мутаций. Частота мутаций 
хозяев была получена из нескольких источников 
(Fraser et al., 2015). 

Ценные сведения были получены при изу-
чении мест внедрения гена env в хромосому 
рыб. Интактные открытые рамки считывания 
ретровирусной оболочки были выявлены среди 
транскриптов РНК в эмбриональных тканях рыб 
спустя 3 дня после оплодотворения (Henzy et 

al., 2016). Среди большого количества исследо-
ваных рыб, такие ORF были выявлены только 
среди клада рыб под названием Percomorpha . 
Это большой клад костистых рыб, в которую вхо-
дят тунец, морские коньки, бычки, цихлиды, кам-
бала, губан, окунь, рыба-ангел и рыба-пуф. По 
этой причине все эти ORF были названы 
«percomORF». Оказалось, что все «percomORF» 
находились внутри одного из 18 интронов, распо-
ложенных между экзонами, кодирующими высо-
коконсервативный среди позвоночных животных 
ген ауксиллин — подобного белка. У всех 20 исс-
ледуемых рыб (табл. 1) этот участок находился в 
одном и том-же месте хромосомы (так называ-
емая синтения), что свидетельствует об их про-
исхождении от одного предка. Исходя из обще-
признаного факта, что рыбы клада Percomorpha 
отделились от остальных 109–140 млн лет тому 
назад (Near et al. 2012), можно утверждать, что 
такой-же возраст имеют и «percomORF» (Henzy 
et al., 2016).    

Таким образом, «percomORF» являются 
наиболее древними интактными генами виру-
сов, они намного старше синцитина-Car1, кото-
рый внедрился в зародышевую линию плотояд-
ных животных  60–85 Mлн лет тому назад 
(Cornelis et al., 2012). По-видимому, ген env 
когда-то у рыб, имеющих плаценту, выполнял 
роль синтицинов, обеспечивающих слияние 
сперматозоида с яйцеклеткой. 

 

Таблица 1. Наличие percomORF в эмбриональной ткани рыб. 

Латинское название рыб Российское название Отряд 

Cyprinodon nevadensis       
Cyprinodon variegatus          
Fundulus heteroclitus           
Nothobranchius furzeri          
Poecilia formosa                
Poecilia reticulata               
Xiphophorus maculatus          
Dicentrarchus labrax             
Larimichthys crocea              
Boleophthalmus pectinirostris     
Periophthalmodon schlosseri     
Periophthalmus  magnuspinnatus 
Scartelaos histophorus          
Gasterosteus aculeatus           
Lates calcarifer                  
Sebastes nigrocinctus             
Sebastes rubrivinctus     
Thunnus orientalis               
Takifugu rubripes                
Tetraodon nigroviridis             

Невадский карпозубик 
Изменчивый карпозубик  
Обыкновенный фундулюс    
Нотобранх Фурцера                  
Амазонская моллинезия                                
Гуппи          
Пецилия пятнистая     
Обыкновенный лаврак      
Большой желтый горбыль            
Илистый прыгун                     
Голубой илистый прыгун     
Корейский илистый прыгун          
Ходячий бычок       
Трехиглая колюшка     
Латес   
Тигровый окунь     
Прямополосый себастодес           
Тихоокеанский голубой тунец   
Бурый фугу    
Пятнистый зеленый тетраодон                                                                                                                                           

Карпозубообразные  
Карпозубообразные 
Карпозубообразные 
Карпозубообразные 
Карпозубообразные 
Карпозубообразные 
Карпозубообразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Колюшкообразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Окунеобразные 
Иглобрюхообразные 
Иглобрюхообразные 
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6. Ретроэлемент Steamer. В последние 
годы были описаны многочисленные случаи 
выявления опухолей у двустворчатых моллюс-
ков (мидии, мии, устрицы) (Metzger et al., 2016; 
Aguilera et al., 2017). Впервые неопластическое 
заболевание моллюсков было обнаружено в 
США у двух видов устриц Crassostrea gigas и 
C.virginica (Farley, 1969; 1976). Гипотетическая 
концепция сугубо вирусной этиологии неоплазм 
моллюсков не нашла экспериментального под-
тверждения, поскольку посредством электрон-
ной микроскопии вирус-возбудитель обнару-
жить не удалось (Metzger et al., 2015).  

Неоднократно описанное наличие у осо-
бей, пораженных лейкемией, повышенного ко-
личества обратной транскриптазы (Hous et al., 
1998) свидетельствовало о наличии у них рет-
роэлементов. В 2014 г. ученые Колумбийского 
университета путем углубленного секвенирова-
ния РНК гемолимфы песчаной мии (Mya аrenar-
ia) идентифицировали транскрипты нового рет-
роэлемента, названного Steamer: его экспрессия 
четко коррелировала с наличием у моллюсков 
неоплазий (Arriagada et al., 2014). В отличие от 
генома здоровых особей, который обычно со-
держит 2–10 эндогенных ретротранспозонов, 
количество копий Steamer в геномах опухоле-
вых клеток моллюсков колеблется от 150 до 
300.  

Steamer относится к линии ретротранспо-
зонов Mag из семейства элементов gypsy/Ty3. В 
структуре представителей данного семейства 
присутствуют LTR-последовательности (long 
terminal repeats). После обратной транскрипции 
они интегрируются в геном посредством меха-
низма, характерного для ретровирусов. ДНК 
ретроэлемента Steamer обладает длинными 
концевыми повторами и кодирует один боль-
шой белок, сходный с ретровирусными белками 
Gag-Pol млекопитающих (Arriagada et al., 2014; 

Metzger et al., 2016; Newton, Lewbart, 2017).  
7. Горизонтальная передача ретроэ-

лемента Steamer. Дальнейшее изучение ге-
номов двустворчатых моллюсков позволило 
определить целый ряд Steamer-подобных эле-
ментов. Параллельно были найдены доказате-
льства многочисленных частых межвидовых 
переносов таких ретроэлементов и даже пере-
хода этих транспозонов в организмы других 
типов водных животных, включая позвоночных, 
морских ежей и кораллов (Metzger et al., 2018). 

С помощью методов однонуклеотидного 
полиморфизма митохондриальной ДНК (SNPs) 

и метода микросателлитов с использованием 
флуоресцентных зондов было установлено, что 
генотипы опухолевых клеток не совпадают с 
генотипами животного-хозяина. Более того, они 
оказались идентичными у моллюсков, вылов-

ленных в различных, далеко расположенных друг от 
друга акваториях США и Канады (Walker et al., 2009; 

Metzger et al., 2015; Paynter et al., 2017). Анализ 
последовательности небольшого числа сайтов 
интеграции Steamer показал, что неопластичес-
кая ДНК содержит новые сайты интеграции, 
которых нет в ДНК здоровых моллюсков. Кроме 
того, эти новые копии часто обнаруживали иде-
нтичную локализацию у различных видов, по-
раженных лейкозом. Результаты данных иссле-
дований свидетельствуют о том, что рак расп-
ространяется среди этих животных в морской 
среде как клональная трансмиссивная клетка, 
полученная от некоей первичной особи-
хозяина. 

К настоящему времени механизмы горизо-
нтальной передачи опухолей моллюсков неиз-
вестны. Поскольку двустворчатые способны 
ежечасно пропускать до нескольких литров 
морской воды, существует высокая вероятность 
их инфицирования небольшими дозами злока-
чественных клеток, находящихся в воде. Ранее 
было установлено, что гемоциты инфицирован-
ных моллюсков могут сохраняться в морской 
воде около 6 часов (Sunila, Farley, 1989; 
Galimany, Sunila 2008). Такие источники инфек-
ции появляются во внешней среде при травмах, 
во время размножения или после гибели боль-
ного животного. 

Горизонтальная передача опухолей от од-
ного животного другому долгое время счита-
лась крайне редким явлением. До 2006 года 
было известно всего два случая успешной го-
ризонтальной передачи опухоли у позвоночных 
животных: венерическая опухоль собак (CTVT), 
передающаяся во время полового контакта 
(Murgia, 2006; Murchison, 2008), а также лице-
вая опухоль тасманского дьявола (DFTD), кото-
рая передается через укусы (Pearse, Swift, 
2006). У позвоночных животных, как правило, 
опухоли не контагиозны и не передаются дру-
гим особям горизонтально, вследствие сущест-
вования на поверхности их клеток специфичес-
ких полиморфных белков, в частности — глав-
ного комплекса гистосовместимости. Инород-
ные опухоли быстро определяются иммунной 
системой хозяина и отторгаются организмом. 
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Выводы  

Изучение ретроэлементов рыб и моллюс-
ков, как наиболее древних организмов, позво-
ляет более полно прослеживать их роль в эво-
люции водных животных. Показано, что ретроэ-
лементы рыб и моллюсков играют важную роль 
в возникновении антивирусной защиты позво-
ночных. Существование механизма горизонта-
льной передачи опухолей у моллюсков пред-
ставляет значительный практический интерес с 
точки зрения сравнительной онкологии. Невы-
сокая стоимость моллюсков и хорошо разрабо-
танные методы их культивирования выдвигают 
этих беспозвоночных на передовые позиции в 
качестве модельных систем при изучении мо-
лекулярных механизмов опухолевых процессов 
у позвоночных животных и людей.  
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Goal. Analysis of scientific literature sources 
devoted to the study of retroelements of fish and 
mollusks. Results. It is shown that endogenous 

retroelements are widespread both among fish and 
mollusks. Endogenous retroviruses of fish, like 
exogenous ones, are also widespread, but their total 
number in the genomes of fish is much less than in other 
vertebrates. The Steamer retroelement, the presence of 
which is associated with the development of tumors in 
molluscs, can be transmitted horizontally between these 
invertebrates. In addition, it is able to pass into 
organisms of other types of aquatic animals, including 
vertebrates, sea urchins and corals. Conclusions. The 
study of the retroelements of fish and molluscs, as the 
most ancient organisms, makes it possible to more fully 
trace the stages of evolution of aquatic animals. It was 
shown that retroelements of fish and molluscs play an 
important role in the development of antiviral defense in 
vertebrates. The low cost of mollusks and well-
developed methods of their cultivation put these 
invertebrates at the forefront as model systems for 
studying the molecular mechanisms of tumor processes 
in vertebrates and humans. 
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Мета. Аналіз наукових літературних джерел, 
присвячених вивченню ретроелементов риб і молюс-
ків. Результати. Показано, що ендогенні ретроеле-
менти широко поширені як серед риб, так і серед 
молюсків. Ендогенні ретровіруси риб, як і екзогенні, 
також широко поширені, але їх загальна кількість в 
геномах риб значно менше, в порівнянні з іншими 
хребетними тваринами. Ретроелемент молюсків 
Steamer, наявність якого пов’язують з розвитком 
пухлин у молюсків, здатний передаватся між цими 
безхребетними горизонтально. Крім того, він здатний 
переходити в організми інших типів водних тварин, 
включаючи хребетних, морських їжаків і коралів. 
Висновки. Вивчення ретроелементов риб і молюсків, 
як найбільш древніх організмів, дозволяє більш пов-
но простежувати етапи еволюції водних тварин. По-
казано, що ретроелементи риб і молюсків грають 
важливу роль у виникненні антивірусного захисту 
хребетних тварин. 

Ключові слова: ретроелементи, риби, молюс-
ки, пухлини. 


