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Ty1/copia и Ty3/gypsy LTR-ретротранспозоны занимают значительную часть геномов  растений и 
играют важную роль в их организации, функционировании и эволюции. Большая часть информации 
о LTR-ретротранспозонах растений ограничивается видами, имеющими сельскохозяйственную зна-
чимость, и модельными объектами, такими, как Arabidopsis thaliana. Наиболее изученными являются 
LTR-ретротранспозоны покрытосеменных растений. В настоящее время в геномах покрытосеменных 
растений обнаружены и описаны следующие LTR-ретротранспозоны: Sire, Oryco, Retrofit, Tork (су-
персемейство Ty1/copia); CRM, Galadriel, Reina, Del, REM, Athila и Tat (суперсемейство Ty3/gypsy). 
В геномах голосеменных растений описаны LTR-ретротранспозоны, близкие к ретротранспозонам 
других групп растений (CRM, Galadriel, Reina, Del), а также специфичные для голосеменных элементы 
(Ty3/gypsy: PpRT1, IFG7, PtGypsyX1, PGGYPSYX1; Ty1/copia: TPE1, Tpa, PtCopiaX1, PGCOPIAX1, 
Tgb). Информация о распространении и разнообразии LTR-ретротранспозонов несеменных растений 
(мхов, папоротников и др.) гораздо более ограничена. В геномах папоротников описаны Ty3/gypsy 
элементы, близкие к семейству CRM, а также элементы семейств Galahad и Modred, специфичные 
для несеменных растений. В геномах плаунов обнаружены Ty3/gypsy-элементы Tcn1 (обнаруженные 
ранее только в геномах грибов), Galahad и Modred, а в геномах мхов-элементы семейств Galahad и 
Tcn1. Ty1/copia-элементы обнаружены в геномах некоторых несеменных растений, но не описаны 
детально, и на данный момент не установлено их отношение к той или иной филогенетической 
группе LTR-ретротранспозонов.  Данные о разнообразии LTR-ретротранспозонов в геномах зеленых 
и харовых водорослей практически отсутствуют. Исключение составляет REM (Ty3/gypsy) элемент, 
описанный в геноме зеленой водоросли Chlamydomonas reinhardtii, и Osser (Ty1/copia), описанный 
в геноме колониальной зеленой водоросли Volvox carteri. 
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Введение

Ретротранспозоны – мобильные элементы 
(МЭ), составляющие значительную фракцию 
повторенных последовательностей ДНК эука-
риотических организмов. Эти МЭ перемеща-
ются по механизму «copy-and-paste» («копиро-
вание» и «встройка») транспозиции, используя 
РНК-посредник, который переводится в экстра-
хромосомную ДНК с помощью обратной транс-
криптазы, кодируемой самими элементами, 
и затем встраиваются в геном (Boeke, Corces, 
1989). Ретротранспозоны относятся к классу 1 
МЭ, они обнаружены практически у всех эука-
риотических организмов, принадлежащих к 
различным таксономическим группам, таким, 
как простейшие, грибы, животные и растения 

(Kumar, Bennetzen, 1999). Ретротранспозоны 
широко распространены у растений (Flavell 
et al., 1992а; Voytas et al., 1992; Hirochika H., 
Hirochika R., 1993; Matsuoka, Tsunewaki, 1996, 
1999) и могут составлять до 50 % всей геномной 
ДНК (Pearce et al., 1996; SanMiguel et al., 1996). 
Репликативный способ перемещения позволяет 
быстро накапливать большое количество копий 
элемента, таким образом, увеличивая размер 
генома растения (Pearce et al., 1996; SanMiguel 
et al., 1996; Kumar, Bennetzen, 1999). Увели-
чение генома кукурузы на 75 % за последние 
5 млн лет является результатом перемещения и 
распространения элементов II семейства ретро-
транспозонов (SanMiguel et al., 1998). Мутации, 
создаваемые инсерцией ретротранспозона, ока-
зываются стабильными в отличие от мутаций, 
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вызываемых ДНК-транспозонами, поскольку 
последние при перемещении вырезают свою 
исходную копию из генома и уже затем встраи-
ваются в другой сайт, в то время как копия 
ретротранспозона, встроившись, уже никуда 
не исчезнет (Georgiev, 1984; Geyer et al., 1986; 
Peifer, Bender, 1988).

Ретротранспозоны разделяются на 5 групп, 
отличающихся механизмом перемещения и 
структурной организацией: 1) LTR-ретротран-
спозоны, имеющие на концах длинные прямые 
повторы (long terminal repeat – LTR) (ртс. 1); 2) non-
LTR-ретротранспозоны, не несущие длинных 
концевых повторов. Вторую группу также 
называют LINE-элементами (Long Interspersed 
Nuclear Elements – длинные диспергированные 
ядерные элементы); 3) DIRS-like элементы, со-
держащие ген тирозин рекомбиназы вместо гена 
интегразы (INT) и прямые разделенные повторы 
(split direct repeats – SDR) или инвертированные 
повторы (inverted repeats). Согласно классифи-
кации ICTV, DIRS-подобные элементы явля-
ются группой LTR-ретротранспозонов (рис. 2) 
(Havecker et al., 2004); 4) Penelope-like элементы 
(PLEs), кодирующие обратную транскриптазу 
(RT), более близкую к теломеразе, чем к обрат-
ной транскриптазе LTR-ретротранспозонов, и 
эндонуклеазу, более близкую к эндонуклеазе 
интронов группы II и бактериальному белку 
UvrC; 5) SINE-элементы (Short Interspersed 
Nuclear Elements) – короткие диспергированные 
ядерные элементы (Wicker et al., 2007). 

Структурная организация 
LTR-ретротранспозонов

Полноразмерный автономный LTR-ретро-
транспозон имеет размер от 4 до 10 тыс. пар нук-
леотидов и содержит в своей структуре длинные 
концевые повторы в прямой ориентации, длина 
которых варьирует от 100 п.о. до 5 тыс. п.о. 
(рис. 1). Длинные концевые повторы не коди-
руют белки, но содержат промоторы и термина-
торы, регулирующие транскрипцию генов LTR-
ретротранспозонов. Тело элемента включает в 
себя последовательности двух генов – gag и pol 
(Wicker et al., 2007). Ген gag кодирует белок, 
сходный с белком нуклеокапсида ретровирусов; 
ген pol кодирует белок, который имеет протеаз-
ную (protease – PR), обратнотранскриптазную 

(reverse transcriptase – RT) и рибонуклеазную 
(Ribonuclease H – RH) активности, которые 
необходимы для репликации/перемещения рет-
ротранспозона, и интегразную активность (inte-
grase – INT), позволяющую ретротранспозону 
встраиваться в новый сайт-мишень (Kumar, 
Bennetzen, 1999; Wicker et al., 2007). Другая осо-
бенность LTR-ретротранспозонов – это наличие 
коротких последовательностей, известных как 
праймер-связывающий сайт (Primer Binding 
Site – PBS) и полипуриновый тракт (Polypurine 
Tract – PPT). PBS располагается сразу за 5′LTR 
и необходим для синтеза первой цепи кДНК. 
Помимо последовательностей, кодирующих 
два основных полипротеина, LTR-ретротранс-
позоны также могут содержать дополнительные 
кодирующие последовательности. Например, 
некоторые ретротранспозоны растений содер-
жат открытые рамки считывания, кодирующие 
белки, подобные белку оболочки Env (Env-like 
ORF) ретровирусов. Роль таких белков остается 
пока невыясненной (Laten, 1999; Wright, Voytas, 
2002; Laten et al., 2003; Havecker et al., 2005). 
Поскольку LTR-ретротранспозоны отличаются 
от ретровирусов только отсутствием кодиру-
ющих последовательностей белка оболочки 
вирусной частицы – гена env (envelope – оболоч-
ка) ретровирусов, долгое время считалось, что 
LTR-ретротранспозоны возникли в результате 
«доместикации» ретровирусов и являются не 
чем иным, как ретровирусами, потерявшими 
ген белка оболочки (Xiong, Eickbush, 1990). 
Однако филогенетический анализ LTR-ретро-
транспозонов и ретровирусов выявил обратное. 
Вероятнее всего, ретровирусы возникли из LTR-
ретротранспозонов в результате приобретения 
дополнительного гена env, продукт трансляции 
которого позволил проторетровирусу сфор-
мировать вирусную частицу, которая стала 
обладать инфекционной способностью (Xiong, 
Eickbush, 1990). 

Рис. 1. Структурная организация LTR-ретротранс-
позонов (Llorens et al., 2011).
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Классификация LTR-ретротранспозонов

Среди LTR-ретротранспозонов, как правило, 
выделяют два суперсемейства: Ty1/copia (или 
Pseudoviridae) и Ty3/gypsy (или Metaviridae) 
(Havecker et al., 2004). Некоторые авторы вы-
деляют третье суперсемейство LTR-ретротранс-
позонов – BEL-Pao (Xiong et al., 1993; Wicker 
et al., 2007). Элементы данного суперсемейства 
обладают структурой, сходной со структурой 
Ty3/gypsy или Ty1/copia-элементов, однако они 
формируют отдельный кластер при филогене-
тическом анализе на основе доменов обратной 
транскриптазы (Cook et al., 2000). Основное раз-
личие в структуре элементов групп Ty3/gypsy и 
Ty1/copia заключается в порядке расположения 
доменов обратной транскриптазы и интегразы 
в составе гена pol (рис. 1). В классификации, 
предложенной Т. Wicker с соавт., в состав 
класса LTR-ретротранспозонов включены так-
же группы Retrovirus и ERV, представляющие 
собой ретровирусы и эндогенные ретровирусы 
соответственно (Wicker et al., 2007). 

Суперсемейство Ty1/сopia

Ty1/copia представляет собой суперсемейство 
ретровирусов и LTR-ретротранспозонов, широко 
представленных в геномах растений, грибов, 
животных, водорослей и некоторых простейших. 
Распространение элементов суперсемейства 
Ty1/copia позволяет предположить, что их пред-
ковые элементы были представлены в геномах 
эукариотических организмов еще до разделения 
растений и уникотов (Llorens et al., 2009). Сре-
ди представителей суперсемейства Ty1/copia 
описаны Sire-элементы из геномов растений, со-
держащие дополнительную ORF, кодирующую 
ген env, благодаря чему им был присвоен статус 
потенциальных ретровирусов (Havecker et al., 
2005). Ty1/сopia LTR-ретротранспозоны имеют 
LTRs длиной 100–1300 п.о., ограничивающие 
центральный район с одной открытой рамкой 
считывания, в которой закодированы гены gag и 
pol (в случае ретровирусов еще и ген env). Домен 
INT расположен между протеазным доменом 
и доменом обратной транскриптазы (Eickbush, 
Jamburuthugoda, 2008) (рис. 1).

Классификация суперсемейства Ty1/сopia 
на данный момент не завершена. Согласно 

классификации Международного комитета по 
таксономии вирусов (International Committee on 
the Taxonomy of Viruses (ICTV)), суперсемей-
ство Ty1/сopia получило название Pseudoviridae 
и подразделяется на три группы: Pseudovirus, 
Hemivirus и Sirevirus (Havecker et al., 2004) 
(рис. 2). Однако данная классификация не явля-
ется широко используемой и не удовлетворяет 
современным данным о разнообразии элемен-
тов суперсемейства Ty1/сopia. 

Лоренс с соавт. (Llorens et al., 2009) пред-
ложили свою классификацию ретроэлементов 
Ty1/сopia (рис. 3). По результатам филогенети-
ческих исследований последовательностей гена 
pol, суперсемейство Ty1/сopia подразделяется 
на две основные группы: 1) в группу 1 входят 
ретровирусы рода Pseudovirus (обнаруженные 
в геномах грибов), ретротранспозоны груп-

Рис. 2. Классификация LTR-ретротранспозонов 
согласно ICTV (Havecker et al., 2004).
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пы GalEA, обнаруженные в геномах морских 
билатеральных животных, и четырех групп 
CoDi-like элементов, обнаруженных в геномах 
диатомовых водорослей; 2) в группу 2 входят 
оставшиеся линии LTR-ретротранспозонов и 
потенциальные ретровирусы включая Copia-
like hemiviruses и Copia-like sireviruses, из ге-
номов растений, грибов и животных.

Представители группы 1 не обнаружены в 
геномах растений вообще, а из группы 2 в ге-
номах растений присутствуют элементы только 
4 семейств Ty1/сopia-элементов. 

1. Sireviruses. Sireviruses представляют собой 
группу LTR-ретротранспозонов и ретровирусов 
из геномов растений, содержащую две филоге-
нетически родственные линии «Sire» и «Oryco» 
(Llorens et al., 2009). Основное отличие данных 
линий в том, что элементы линии Sire содержат 
дополнительную открытую рамку считывания 
гена env и считаются потенциальными ретро-
вирусами, а элементы линии Oryco являются 
классическими LTR-ретротранспозонами 
(Llorens et al., 2011).

1.1. Sire. Sire-элементы представляют собой 
достаточно большие ретротранспозоны длин-

ной 9,3–9,8 тыс. п.о. с концевыми инвертиро-
ванными повторами размером 500–1200 п.о. 
Тело элемента содержит три открытые рамки 
считывания генов: gag, pol и env-like (env-like 
ORF расположена с С-конца домена RNase H) 
(Llorens et al., 2011) (рис. 4). Наиболее харак-
терным представителем этой линии является 
элемент SIRE-1, первоначально описанный 
в геноме сои Glycine max (Laten et al., 1998; 
Laten, 1999). SIRE1-like элементы широко пред-
ставлены в геномах растений как однодольных 
(рис, кукуруза, сорго), так и двудольных (араби-
допсис, лотос, бобовые, цитрусовые) (Havecker 
et al., 2005).

1.2. Oryco. LTR-ретротранспозоны линии 
Oryco были обнаружены в геномах некото-
рых видов растений: Vitis vinifera, Arabidopsis 
thaliana, Popolus tricocarpa и Oryza sativa 

Рис. 3. Филогенетическое дерево Ty1/сopia LTR-ретротранспозонов, построенное на основе последователь-
ностей гена pol (Llorens et al., 2009).

Рис. 4. Структурная организация Ty1/сopia LTR-рет-
ротранспозонов Sire (Llorens et al., 2011).
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(Llorens et al., 2011). Это относительно короткие 
элементы длиной 4,2–4,9 тыс. п.о. с концевыми 
повторами размером 160–440 п.о. Кодирующая 
область содержит гены gag и pol в классическом 
для Ty1/сopia-ретротранспозонов порядке (ген 
env отсутствует) (рис. 5). 

2. Retrofi t. Элементы Retrofi t имеют размер 
4,7–4,9 тыс. п.о., концевые повторы длиной 
0,12–0,3 тыс. п.о. и доменную организацию 
генов gag и pol, типичную для Ty1/copia-рет-
ротранспозонов (Piegu et al., 2006; Llorens et 
al., 2011) (рис. 5).

3. Tork. К семейству Tork принадлежат LTR-
ретротранспозоны из геномов различных видов 
растений: Zea mays, Solanum lycopersicum, 
Vitis vinifera, Nicotiana tabacum и Vigna radiata 
(Grandbastien et al., 1989; SanMiguel et al., 1996; 
Marillonnet, Wessler, 1998; Llorens et al., 2009). 
Размеры и длинных концевых повторов, и ко-
дирующего района весьма вариабельны среди 
представителей различных элементов этого 
семейства: 0,12–1,2 тыс. п.о. и 4,1–6,7 тыс. п.о. 
соответственно (рис. 5).

4. Osser. Osser – первый полный Ty1/
сopia-like ретротранспозон, описанный в 
геноме колониальной зеленой водоросли 
Volvox carteri (Lindauer et al., 1993). Раз-
мер элемента составляет 4,875 п.о., длина 
LTRs – 197 п.о., элемент имеет доменную 
организацию генов gag и pol, типичную 
для Ty1/сopia-ретротранспозонов. Данное 
семейство группы 2 Ty1/сopia-ретротранс-
позонов содержит единственный элемент, 
для которого не описаны филогенетически 
близкие элементы (рис. 5).

Суперсемейство Ty3/gypsy

Элементы группы Ty3/gypsy имеют сход-
ство с вирусами семейства Retroviridae (Kumar, 
Bennetzen, 1999; Bennetzen, 2000). Главным 
отличием ретровирусов от LTR-ретротран-
спозонов группы Ty3/gypsy является то, что 
ретровирусы имеют дополнительную откры-
тую рамку считывания (ORF) для кодирования 
белков оболочки (ENV), необходимых для пере-
дачи ретровируса от клетки к клетке. Ty3/gypsy 
LTR-ретротранспозоны имеют длину от 4 до 
~ 15 тыс. п.о., длинные концевые повторы LTR, 
открытую рамку считывания, в которой закоди-

Рис. 5. Структурная организация Ty1/сopia LTR 
ретротранспозонов семейств Oryco, Retrofit, Tork и 
Osser (Llorens et al., 2011).

рованы гены gag и pol (в случае ретровирусов 
еще и ген env), и некоторые дополнительные 
гены (в случае Tat элементов и различных хро-
мовирусов). Домен INT расположен с С-конца 
гена pol (после домена RNase H) (рис. 1).

Согласно классификации Международного 
комитета по таксономии вирусов (International 
Committee on the Taxonomy of Viruses (ICTV)), 
суперсемейство Ty3/gypsy названо Metaviridae 
и подразделяется на три группы: Metaviruses, 
Errantiviruses и Semotiviruses (рис. 2) (Havecker 
et al., 2004). Филогенетический анализ метави-
русов позволил выделить в составе Metaviridae 
11 семейств: Chromovirus, CsRn1, Mdg3, Cigr2, 
Cmr1, Osvaldo, Athila, Mag, Gypsy, Mdg1 и Cer 
(Gorinsek et al., 2004) (рис. 6). 

Однако, согласно результатам последнего 
филогенетического анализа, проведенного на 
основе последовательностей доменов PR, RT, 
RH и INT, Ty3/gypsy LTR-ретроэлементы раз-
деляются на две группы (Llorens et al., 2009) 
(рис. 7): 1) в первую группу попадают все хро-

Рис. 6. Классификация элементов группы Metaviridae 
(Gorinsek et al., 2004).
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модомен-INT-содержащие LTR-ретротранспо-
зоны (альтернативное название хромовирусы). 
Эта группа включает в себя два достоверных 
кластера, названные «Plants» (семейства: CRM, 
Galadriel, Reina, Del, REM и G-Rhodo) и «Fungi/
Vertebrates» (семейства: TF1-2, Pyggy, MGLR3, 
Maggy, MarY1, Pyret, V-clade) и 3 семейства 
(Ty3, Skipper, Tse3), не входящие в состав клас-
теров «Plants» и «Fungi/Vertebrates». Позднее в 
геномах высших несеменных растений были 
обнаружены хромодомен-INT-содержащие 
LTR-ретротранспозоны семейств Modred и 
Galahad (Novikova et al., 2010). Семейство хро-
модомен-INT-содержащие LTR-ретротранс-
позоны Tcn1 было позднее описано в геномах 
мхов, плаунов и грибов (Novikova et al., 2010); 
2) во вторую группу входят не содержащие 
хромодоменов LTR-ретротранспозоны растений 
и животных: Athila/Tat (Athila-like, Tat-like), 
CsRN1, 412/mdg1, Errantiviruses (17.6, Gypsy), 
Osvaldo, Gmr1, Cer2-3, Cer1, Mag, Tor1, Tor2, 
Tor4, Cigr-1, Micropia/Mdg3. 

Большинство семейств Ty3/gypsy LTR-ретро-
транспозонов специфичны для определенных 
таксономических групп живых организмов. На-

пример, представители семейства Athila описа-
ны исключительно для растений (Wright, Voytas, 
2002). Единственная филогенетическая группа, 
распределение которой охватывает практически 
все эукариотические организмы, – это хромо-
домен-INT-содержащие LTR-ретротранспозоны 
(Chromovirus) (Gorinsek et al., 2004).

1. Хромодомен-INT-cодержащие LTR-рет-
ротранспозоны. Альтернативные названия: 
Класс B (Wright, Voytas, 1998) или Ty3-группа 
(Malik, Eickbush, 1999). Представители данной 
группы содержат хромодомен (CHR) на С-конце 
домена интегразы. Ty3 группа является одной 
из древнейших и наиболее распространенных 
групп элементов суперсемейства Ty3/gypsy. 
Элементы этой группы, распространенные 
в геномах растений и зеленых водорослей, 
объединены в кластере «Plants» и подразделя-
ются на 6 семейств (Llorens et al., 2009).

1.1. CRM. Элементы семейства CRM явля-
ются центромер-специфичными ретротран-
спозонами растений, последовательность 
хромодомена которых существенно отличается 
от общего консенсуса хромодоменов (Gorinsek 
et al., 2004). CRM-элементы имеют следу-

Рис. 7. Филогенетическое дерево Ty3/gypsy LTR-ретротранспозонов, построенное на основе последова-
тельностей гена pol (Llorens et al., 2009).
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ющую структуру: центральная часть длиной 
6–7 тыс. п.о., фланкированная длинными конце-
выми повторами длиной 850–1100 п.о., содер-
жит сайт связывания праймера (Primer Bindind 
Site (PBS)), две открытые рамки считывания 
канонических генов gag и pol и полипуриновый 
тракт (Polypurine Tract (PPT)) вблизи 3′LTR 
(рис. 8). 

длиной 1,1–4,4 тыс. п.о., содержащих две 
открытые рамки считывания генов gag и pol, 
сайт PBS и PPT вблизи 3′LTR (Llorens et al., 
2011) (рис. 9).

1.5. REM. Это семейство представлено одним 
элементом REM1 из генома зеленой водоросли 
Chlamydomonas reinhardtii (Perez-Alegre et al., 
2005). Элемент REM1 длиной 5,8 тыс. п.о. имеет 
следующую структуру: LTRs длиной 276–286 п.о., 
PBS, и PPT вблизи 3′LTR, центральная часть со-
держит три открытые рамки считывания – две, 
кодирующие типичные гены gag и pol в прямом 
направлении, и третья, кодирующая часть ин-
тегразы и хромодомена в обратном направлении 
(Llorens et al., 2009) (рис. 10). 

Рис. 8. Структурная организация Ty3/gypsy LTR-
ретротранспозонов семейства CRM (Llorens et al., 
2011).

1.2. Galadriel. Элементы семейства Galadriel 
имеют следующую структуру: центральная 
часть длиной 5,2–6 тыс. п.о., фланкированная 
концевыми повторами длиной 600–800 п.о., 
содержащая сайт PBS, две открытые рамки 
считывания генов gag и pol и полипуриновый 
тракт (PPT) вблизи 3′LTR (Gorinsek et al., 2004) 
(рис. 9). 

Рис. 9. Структурная организация Ty3/gypsy LTR-
ретротранспозонов семейств Galadriel, Del (Tekay) 
и Reina (Llorens et al., 2011).

1.3. Reina. Элементы семейства Reina имеют 
длину 4,7–5 тыс. п.о., содержат LTR длиной 
300–400 п.о., центральный район содержит две 
открытые рамки считывания генов gag и pol, 
сайт PBS и PPT вблизи 3′LTR (Llorens et al., 
2011) (рис. 9).

1.4. Del (Tekay). Семейство Del (Tekay) 
представляет собой группу элементов разме-
ром 6,2–10,2 тыс. п.о. с концевыми повторами 

Рис. 10. Структурная организация REM1 Ty3/gypsy 
LTR-ретротранспозона (Llorens et al., 2011).

2. LTR-ретротранспозоны, не содержа-
щие хромодомены. Только ретротранспозоны 
Athila/Tat из группы 2 обнаружены в геномах 
растений. 

Athila/Tat. Данный кластер разделяется на 
два семейства Athila и Tat (Wright, Voytas, 1998, 
2002). Элементы семейства Athila содержат в 
своей структуре ген оболочки env и рассматри-
ваются в качестве потенциальных ретровирусов, 
в то время как элементы семейства Tat являются 
собственно LTR-ретротранспозонами.

Tat-like LTR-ретротранспозоны имеют ги-
гантские размеры – 10–21 тыс. п.о. Централь-
ная часть элемента фланкирована LTR длиной 
0,5–1 тыс. п.о. и содержит сайт PBS, гены gag 
и pol, некодирующий участок вариабельного 
размера и тракт PPT вблизи 3′LTR (рис. 11). 
Некоторые элементы содержат антисмысловые 

Рис. 11. Структурная организация Ty3/gypsy LTR-ретротранспозонов семейств Athila и Tat-like.
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рамки считывания в нетранслируемом райо-
не, которые на данный момент мало изучены 
(Havecker et al., 2004). 

Суперсемейство Bel/Pao

Первыми описанными элементами суперсе-
мейства Bel/Pao были такие элементы, как Pao 
(Bombyx mori), Bel (Drosophila), Tas (Ascaris 
lumbricoides) и различные Cer-like-элементы из 
генома Caenorhabditis elegans (Aeby et al., 1986; 
Xiong et al., 1993; Bowen, McDonald, 1999). 
Элементы суперсемейства Bel/Pao аналогично 
элементам Ty3/gypsy содержат кодирующую 
область с генами gag-pol (GAG-PR-RT-RH-INT) 
и геном env (в случае ретровирусов). Размеры 
элементов этого суперсемейства варьируют от 
4 тыс. до 10 тыс. п.о.

Суперсемейство Bel/Pao подразделяется на 
семейства: Bel, Tas, Pao, Sinbad и Suzu (рис. 12)
(Copeland et al., 2005). В геномах растений 
представители суперсемейства Bel/Pao не 
обнаружены.

Таким образом, в настоящее время в геномах 
растений обнаружены и описаны следующие 
LTR-ретротранспозоны: Sire, Oryco, Retrofi t, 
Tork и Osser (суперсемейства Ty1/copia); CRM, 

Galadriel, Reina, Del, REM, Galahard, Modred, 
Tcn1, Athila и Tat (суперсемейства Ty3/gypsy).

Автономные и неавтономные 
ретротранспозоны

Для элементов класса 2 (ДНК транспозо-
нов) автономность зависит от способности 
отдельных элементов экспрессировать фермент 
транспозазу и тем самым осуществлять соб-
ственное перемещение (Kumar, Bennetzen, 1999). 
Неавтономные элементы являются потомками 
автономных, накопивших ряд мутаций. Напри-
мер, автономный элемент Ас кукурузы, потеряв 
ORF транспозазы, превращается в неавтоном-
ный элемент Ds. Однако, поскольку элементы 
класса 1 (ретротранспозоны) перемещаются 
по репликативному механизму, вопрос об ав-
тономности элемента носит более сложный 
характер. Если индивидуальные неавтономные 
элементы класса 1 способны реплицировать-
ся несмотря на потерю автономности, то они 
формируют группы близких неавтономных эле-
ментов (Sabot, Schulman, 2006). Таким образом, 
понятие «автономный/неавтономный» в случае 
ретротранспозонов применяется на уровне групп 
и семейств. Семейства ретротранспозонов, 
содержащие индивидуальные ретроэлементы, 
способные к кодированию необходимых для 
транспозиции белков, считаются автономными 
(Sabot, Schulman, 2006). Индивидуальные копии 
могут быть в разной степени транскрипционно 
или трансляционно компетентными (трансляция 
приводит к формированию функциональных 
белков) или активными (Sabot, Schulman, 2006). 
Активные элементы могут участвовать в некото-
рых стадиях жизненного цикла неактивных или 
некомпетентных элементов того же семейства 
(cis) и других семейств или групп (trans), до-
полняя таким образом их жизненный цикл. В 
данном случае неактивные элементы выступают 
в роли паразитов активных элементов, снижая 
их способность к распространению. Аналогич-
ное явление наблюдается в случае негативной 
интерференции вирусов и их паразитизма по 
отношению к другим вирулентным вирусам 
(Hu et al., 1997). Успешно распространяющийся 
трансляционно некомпетентный элемент может 
сформировать новое подсемейство и в конеч-
ном итоге семейство неавтономных элементов. 

Рис. 12. Филогенетическое дерево Bel/Pao LTR-рет-
ротранспозонов, построенное на основе последова-
тельностей гена pol (Llorens et al., 2009).
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Недавние исследования позволили обнаружить 
большие структурно однородные группы ретро-
транспозонов, не содержащих доменов Gag, Pol 
или Env. Эти группы не являются автономными, 
но отдельные элементы могут быть транскрип-
ционно активными (Sabot, Schulman, 2006). 
Примеры неавтономных групп ретротранспозо-
нов: LARD, TRIM и Morgane. Элементы группы 
LARD содержат длинные концевые повторы и 
центральную консервативную область, не ко-
дирующую белки (Kalendar et al., 2004). TRIMs 
являются относительно короткими элементами, 
содержат короткие LTRs и центральную часть, 
содержащую только сигналы обратной транс-
крипции (Witte et al., 2001). Morgane-элементы 
занимают промежуточное положение между 
автономными и полностью неавтономными и 
содержат нефункциональные участки ORF гена 
pol (Mhiri et al., 1997; Melayah et al., 2001; Sabot 
et al., 2006). Для групп LARD, TRIM и Morgane 
на данный момент не обнаружены trans-активи-
руемые элементы.

Жизненный цикл 
LTR-ретротранспозонов растений

В жизненный цикл LTR-ретротранспозонов 
входят: транскрипция, трансляция, обратная 

транскрипция и интеграция новой копии в ге-
ном. Для осуществления перечисленных этапов 
требуются белки, закодированные в последова-
тельностях ретротранспозонов (рис. 13).

Транскрипция. На первом этапе с помо-
щью клеточной РНК полимеразы II происходит 
транскрипция, которая начинается с 5′LTR (5′R 
района (ниже TATA box)) и заканчивается в 
3′R районе внутри 3′LTR (Kumar, Bennetzen, 
1999). В результате транскрипции образуется 
бицистронная мРНК, кодирующая, по крайней 
мере, две ORF: Gag и Pol. мРНК ретротранс-
позонов, как правило, не содержит интронов, 
исключение составляет Ogre элемент (Neumann 
et al., 2003). Экспрессия ретротранспозонов так 
же, как и любых других генов с промоторами 
polII, зависит от факторов, влияющих на синтез 
мРНК клетки-хозяина. После транскрипции 
мРНК переносится в цитоплазму так же, как и 
другие мРНК хозяйской клетки. 

В целом уровень экспрессии LTR-ретро-
транспозонов даже в случае индукции стрессом 
значительно ниже, чем транскрипция «класси-
ческих» генов (Wessler et al., 1995; Jaaskelainen 
et al., 1999). Это, вероятнее всего, связано с тем, 
что LTR-ретротранспозоны обладают слабыми 
промоторами, и с действием клеточных меха-
низмов инактивации. При встройке по типу 

Рис. 13. Жизненный цикл LTR-ретротранспозонов (Grandbastien, 2008). 

ВПЧ – вирусоподобная частица; GAG – белок, формирующий ВПЧ; RT – обратная транскриптаза; PR – протеаза; 
IN – интеграза.
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промоторной ловушки («promoter-trap-like») 
ретротранспозоны могут экспрессироваться 
под «классическими» промоторами клетки. 
Некоторые конкретные элементы могут иметь 
альтернативные варианты экспрессии, на-
пример, опосредованной промотором polIII 
в случае элемента Cassandra TRIM (Sabot, 
Schulman, 2006). 

Трансляция. В случае автономных элемен-
тов происходит трансляция РНК в цитоплазме с 
образованием белков Gag и Pol. Трансляцион-
ный сдвиг между двумя рамками считывания 
может происходить разными способами. Сайт 
рибосом в случае гена gag может быть уни-
версальным, а сайт для гена pol – внутренним, 
менее эффективным (Meignin et al., 2003). Это 
приводит к преобладанию продуктов транс-
ляции GAG над POL. В случае ретровирусов 
данный дисбаланс, являющийся следствием 
сдвига рамки считывания, соответствует сте-
хиометрии, необходимой для сборки вирусных 
частиц (Briggs et al., 2004). Кроме того, нали-
чие внутреннего сайта трансляции позволяет 
индивидуальным элементам со стоп-кодонами 
в районе гена gag осуществлять нормаль-
ную трансляцию гена pol. В другом варианте 
последовательность мРНК между gag и pol 
может содержать небольшой повторяющийся 
мотив (например, AAAAA), который вызывает 
«проскальзывание» рибосомы, и производит 
трансляцию по второй рамке считывания (Jin, 
Bennetzen, 1989; Gao et al., 2003; Kovalchuk et 
al., 2005). Этот механизм очень часто встречает-
ся у вирусов растений (Giedroc et al., 2000). Для 
сдвига рибосомы по мРНК могут также исполь-
зоваться редкие специфические транспортные 
РНК (Hull, Covey, 1995). В случае некоторых 
ретротранспозонов растений может транслиро-
ваться полипротеин, включающий Gag и Pol, без 
сдвига рамки считывания. Например, в случае 
элемента BARE-1 трансляция происходит по 
одной рамке считывания и полипротеин в даль-
нейшем расщепляется на функциональные еди-
ницы. Посттрансляционный процессинг белка 
Pol (а также расщепление полипротеина на GAG 
и POL) в случае элемента BARE-1 происходит 
эндопротеолитически за счет AP домена белка 
Pol (Jaaskelainen et al., 1999).

Формирование нуклеокапсида, упаковка 
и димеризация. Ретровирусный белок Gag 

имеет три функциональные области (во многих 
исследованных случаях полипротеин Gag рас-
щепляется на отдельные полипептиды): капсид-
ный домен (полимеризация), нуклеокапсидный 
домен (взаимодействие с нуклеиновыми кисло-
тами) и матрикс домен (связывание с белками 
оболочки) (Adamson, Jones, 2004). Белок Gag 
LTR-ретротранспозонов содержит капсидный и 
нуклеокапсидный домены и область, сходную 
с матрикс-доменом ретровирусов (Jaaskelainen 
et al., 1999). Формирование вирусоподобных 
частиц (ВПЧ) необходимо для осуществления 
обратной транскрипции, специфической РНК. 
ВПЧ формируются в результате полимеризации 
белка Gag с помощью капсидного домена. Упа-
ковка РНК (включение РНК в ВПЧ) происходит 
селективно для РНК, соответствующей Gag, 
который формирует ВПЧ (Sabot, Schulman, 
2006). В случае ретровирусов селективность 
определяется специфической последователь-
ностью PSI (packaging signal – сигнал упа-
ковки), вторичная структура РНК узнается 
структурами нуклеокапсидного домена Gag 
(Evans et al., 2004). Последовательность PSI, 
как правило, расположена сразу же после PBS 
перед старт-кодоном (AUG) гена gag. В случае 
HIV- и SIV-like ретровирусов в PSI содержится 
последовательность, отвечающая за формиро-
вание петли, которая и обеспечивает высокий 
уровень специфичности. Для LTR-ретротранс-
позонов расположение последовательности 
PSI на данный момент не установлено. Однако 
высокая консервативность последовательно-сти 
LTR-ретротранспозонов вблизи PBS позволяет 
предположить сходный механизм упаковки для 
LTR-ретротранспозонов и ретровирусов. РНК 
неавтономных LTR-ретротранспозонов, содер-
жащие PSI последовательности, одинаковые с 
PSI последовательностями активных элемен-
тов, может быть упакована в различные ВПЧ. 
Эффективное распространение неавтономных 
элементов в таких группах, как TRIM и LARD, 
показывает, что, возможно, таким образом не-
автономные элементы могут избежать послед-
ствий отсутствия собственных функциональ-
ных белков (Sabot, Schulman, 2006). 

РНК ретровирусов находится в димеризо-
ванном состоянии в составе ВПЧ (Brunel et al., 
2002). Формирование димеров происходит за 
счет специфических последовательностей DIS 
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(DIS – dimerization initiation signal – сигнал 
инициации димеризации), которые участвуют 
в распознавании и взаимодействии двух мо-
лекул РНК даже в отсутствие белков (Darlix et 
al., 1990; Roy et al., 1990; Marquet et al., 1991). 
Формирование симметричной сигнальной 
петли вблизи PSI и приводит к нековалентному 
симметричному межмолекулярному взаимодей-
ствию, получившему у ретровирусов название 
«kissing-loop complex», которое в дальнейшем 
стабилизируется (Paillart et al., 2004). На дан-
ный момент в случае LTR-ретротранспозонов 
димеры были показаны только для Ty1-элемента 
дрожжей Saccharomyces cereviseae (Feng et al., 
2000). Однако существуют косвенные под-
тверждения формирования димеров и в случае 
других LTR-ретротранспозонов (Sabot et al., 
2005a; Vicient et al., 2005). Процесс димериза-
ции, как и процесс упаковки, также является 
специфическим. Таким образом, неавтоном-
ные элементы должны нести одинаковые с 
автономными элементами DIS (для форми-
рования специфических гетеродимеров) или 
иметь конкурентоспособную эффективность 
упаковки, позволяющую им преимущественно 
упаковываться в виде гомодимеров. Кроме того, 
они могут димеризоваться с РНК, содержащими 
другие DIS сигналы (неспецифические гетеро-
димеры) (Sabot, Schulman, 2006). 

Обратная транскрипция. Большая часть 
данных о синтезе кДНК была получена из ра-
бот с Ty1 и Ty3 LTR-ретроэлементами дрожжей 
и ретровирусов, но предполагается, что этот 
механизм – общий для всех LTR-ретротранспо-
зонов (Levin, 1995; Friant et al., 1998; Wilhelm 
et al., 1999; Cristofari et al., 2002). Кроме того, 
некоторые данные могут быть так или иначе 
экстраполированы исходя из сходства органи-
зации LTR-ретротранспозонов и ретровирусов 
(Levin, 1995).

Обычно в одну ВПЧ упаковываются две 
РНК молекулы, а также тРНК, которая служит 
первичной затравкой для синтеза (–) цепи кДНК 
в процессе обратной транскрипции. Сайт свя-
зывания тРНК (чаще всего это метиониновая 
тРНК) находится на 5′-конце РНК-матрицы, 
поэтому в результате обратной транскрипции 
образуется относительно короткая кДНК, кото-
рая имеет участок гомологии как с 5′-, так и с 
3′LTR, а также несет тРНК на 5′- конце (Sabot, 

Schulman, 2006). Сразу же после синтеза (–) 
цепи кДНК происходит удаление участка РНК-
матрицы в комплексе РНК–кДНК с помощью 
рибонуклеазы Н. Вновь синтезированная корот-
кая кДНК переносится и отжигается на 3′LTR 
и продолжается построение первой цепи кДНК 
(или (–) цепь ДНК). На следующем этапе проис-
ходит удаление РНК-матрицы, за исключением 
участка так называемой полипуриновой после-
довательности (PPT), которая выполняет роль 
праймера в процессе синтеза второй цепи кДНК 
(или (+) цепи ДНК), т. е. является вторичной 
затравкой. После синтеза второй цепи кДНК 
вторичная затравка удаляется, а также проис-
ходит удаление первичной затравки (тРНК), 
которая до этого этапа находилась на 5′-конце 
первой цепи кДНК (Sabot, Schulman, 2006). 

В процессе синтеза (+) цепи ДНК так же, 
как и в случае синтеза (–) цепи ДНК, необхо-
дим перенос вновь синтезированной цепи для 
продолжения синтеза. Вновь синтезированный 
короткий участок (+) цепи ДНК состоит из LTR 
и прилежащей последовательности PBS, т. е. 
на 3′-конце имеется участок, гомологичный 
3′-концу (–) цепи ДНК. Присутствие гомоло-
гичных участков позволяет осуществить пере-
нос (+) цепи кДНК и завершить синтез обеих 
цепей. Все описанные процессы происходят 
в вирусоподобных частицах в цитоплазме. 
Следующим этапом необходимо перенести 
вновь синтезированный LTR-ретротранспозон 
в ядро и внедрить в геном клетки хозяина (Sabot, 
Schulman, 2006).

Процесс обратной транскрипции не является 
специфическим к определеннной РНК-мат-
рице (Sabot, Schulman, 2006). Таким образом, 
элементам неавтономных групп не требуется 
наличие каких-либо специфических характе-
ристик для того, чтобы участвовать в обратной 
транскрипции, кроме PPT и PBS сайтов. Дан-
ный этап не является лимитирующим этапом 
жизненного цикла LTR-ретротранспозонов. 
Хотя существуют некоторые вариации в PBS 
мотиве и его анализ может показать, какие 
семейства LTR-ретротранспозонов способны 
участвовать в обратной транскрипции (Sabot, 
Schulman, 2006).

Реакция обратной транскрипции происходит 
с ошибкой (2,5 × 10–5 ошибок/нуклеотид/цикл) 
в 100 и 1000 раз выше, чем при работе клеточ-
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ной ДНК полимеразы (Sabot, Schulman, 2006). 
Фермент обратная транскриптаза имеет более 
высокий уровень ошибок по нескольким при-
чинам: 1) RT может продолжать наращивание 
последовательности даже без включения нук-
леотида; 2) RT менее чувствительна к встройке 
неправильных нуклеотидов; 3) RT не обладает 
3′ и 5′ экзонуклеазной активностями; 4) процесс 
обратной транскрипции сопровождается сдви-
гом затравок по отношению к матрице (Preston, 
1996; Boutabout et al., 2001). 

Один из самых сложных моментов в обрат-
ной транскрипции – это переключение между 
матрицами. Обычно переключение происходит 
между двумя РНК-транскриптами, упакован-
ными вместе, но оно также может произойти 
между двумя несвязанными РНК, упакованны-
ми в один и тот же нуклеокапсид (Mikkelsen, 
Pedersen, 2000). Это приводит к образованию хи-
мерных продуктов, таких, как элементы Veju_L 
(Sabot et al., 2005b) и BARE-2 (Vicient et al., 
2005). Данная ошибка также может привести к 
образованию «комплексных» элементов, напри-
мер: LTR – внутренняя последовательность – 
LTR – внутренняя последовательность – LTR, 
фланкированных TSD. Подобные «сложные» 
элементы часто встречаются в геномах предста-
вителей Triticeae (Sabot et al., 2005a; Vicient et 
al., 2005). Как правило, они включают два блока 
элементов, но могут состоять из трех или более 
блоков. Последовательности LTR «сложных» 
элементов очень похожи между собой, равно как 
и внутренние структуры, что свидетельствует 
об их общем происхождении. 

Встраивание новой копии LTR-ретро-
транспозона в геном. Процесс включения 
новой копии LTR-ретротранспозона в геном 
осуществляется при помощи фермента интегра-
зы, которая узнает и связывает концы элемента 
(LTRs). Интеграза делает асимметричный двух-
цепочечный разрыв в сайте-мишени геномной 
ДНК, который, как правило, имеет длину 2–16 
пар оснований. Природа сайта-мишени (распо-
ложение сайта в гетерохроматиновой области, 
наличие встроившихся в него ранее других 
ретротранспозонов) влияет на вероятность ин-
теграции ретроэлементов в данный сайт (Sabot 
et al., 2004). Образовавшиеся двухцепочечные 
разрывы восстанавливаются системой репара-
ции клетки хозяина с формированием дуплика-

ций в месте встройки нового элемента (TSD). 
Процесс встройки не требует дополнительной 
экзогенной АТФ или других энергетических 
интермедиатов.

Неавтономные ретротранспозоны имеют 
несколько возможностей для интегрирования 
в геном за счет автономных элементов. Они 
могут содержать специфические сайты в LTRs, 
совпадающие с сайтами автономных элементов 
и распознаваемые интегразой, или они могут 
содержать неспецифические мотивы, распо-
знаваемые различными интегразами (Sabot, 
Schulman, 2006). Третий вариант предполагает 
особое давление со стороны клетки хозяина на 
автономные элементы в пользу неавтономных, 
благодаря которому неавтономным элементам 
требуется только опередить автономные на эта-
пах упаковки и обратной транскрипции (Sabot, 
Schulman, 2006). Интеграция может быть неспе-
цифической, и требуется только достаточная ее 
эффективность, чтобы противостоять разруше-
нию существующих геномных копий элемен-
тов. Некоторые растительные ДНК, содержащие 
вирусы, особенно групп geminivirus, badnavirus 
и caulimovirus, могут интегрироваться в геном, 
не кодируя при этом интегразу (Hull et al., 2000). 
Интеграция неавтономных элементов группы 
LARD, вероятнее всего, объясняется третьей 
моделью. Их встройки как правило нетипичны, 
отсутствуют определенные TSDs или полная 
последовательность LARD-элемента, и они, 
по-видимому, являются результатом неспеци-
фической интеграции. При интеграции TRIM- и 
Morgane-элементов, напротив, создаются TSDs, 
которые являются каноническими для LTR-
ретротранспозонов (Witte et al., 2001; Sabot et 
al., 2005b, 2006). 

Регуляция транскрипционной 
и транспозиционной активности 

LTR-ретротранспозонов 

Наличие в геномах растений большого коли-
чества последовательностей, представляющих 
собой нарушенные LTR-ретротранспозоны, 
является результатом действия механизмов 
инактивации мобильных элементов на разных 
уровнях: 1) метилирование ДНК (Emberton et 
al., 2005); 2) преобразование районов встрой-
ки в гетерохроматин (Lippman et al., 2004); 
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3) образование так называемых solo-элементов 
за счет неравномерной рекомбинации внутри 
элементов (Devos et al., 2002; Ma et al., 2004); 
4) накопление небольших делеций за счет не-
точной рекомбинации (Devos et al., 2002; Ma 
et al., 2004).

Известно, что за счет последних двух ме-
ханизмов из генома риса (Oryza sativa) было 
удалено  > 190 тыс. п.о. ДНК ретротранспозонов 
за последние 4 млн лет. Существует предполо-
жение о том, что содержание LTR-ретротранс-
позонов в геномах растений определяется 
действием механизма регуляции амплификации 
ретротранспозона и созданием небольших деле-
ций в последовательности элемента (Bennetzen 
et al., 2005). 

С другой стороны, наличие большого коли-
чества нарушенных копий и небольшого коли-
чества активных LTR-ретротранспозонов в ге-
номе является индикатором того, что некоторым 
элементам удается избежать подавляющего воз-
действия со стороны клетки-хозяина. К таким 
«механизмам» можно отнести эффект специфи-
ческой хромосомной локализации элементов, 
позволяющей им избежать сайленсинга. Другая 
возможность избежать инактивации – высокая 
вариабельность последовательностей мобиль-
ных элементов. В случае последовательностей 
Tnt1-ретротранспозона табака было показано, 
что промоторный район, являющийся основной 
мишенью для инактивации путем метилиро-
вания, наиболее вариабелен (Vernhettes et al., 
1998). Однако перечисленных механизмов не 
достаточно для того, чтобы объяснить наличие 
огромного количества копий ретротранспозонов 
в геномах растений. 

Несмотря на инактивацию LTR-ретротран-
спозонов в геномах растений, этот процесс 
намного медленнее, чем пролиферация рет-
ротранспозонов (Vitte, Panaud, 2005). Транс-
крипционная и транспозиционная активности 
значительно варьируют среди различных групп 
LTR-ретротранспозонов. 

Транскрипционно активные 
LTR-ретротранспозоны растений 

и их активация под влиянием стресса

Стресс, связанный с действием внешних 
условий, может активировать транспозицию 

мобильных генетических элементов (Васильева 
и др., 2007; Чересиз и др., 2008).

Транскрипционно активные ретротранспо-
зоны наиболее часто встречаются в семействах 
с небольшим числом копий в геноме. Элемент 
Tos17 представлен в геноме риса в числе от 1 
до 5 копий и активируется в культуре клеток 
(Hirochika et al., 1996). Считается, что большин-
ство LTR-ретротранспозонов растений транс-
крипционно инактивированы (Kumar, Bennetzen, 
1999) или транскрипционно неактивны в сома-
тических тканях, но активируются на опреде-
ленных этапах развития растений (Pouteau et 
al., 1991) или в условиях стресса (Grandbastien, 
1998; Takeda et al., 1998). Элементы Tto1 и 
Tnt1 представлены в геноме табака в числе 
30 и 100 копий соответственно (Grandbastien 
et al., 1989; Hirochika H., Hirochika R., 1993). 
Экспрессия элементов Tnt1 (Tnt1С) и Tto1(Ty1/
copia) табака значительно усиливается под воз-
действием абиотического стресса, например са-
лициловой кислоты, хлорной меди, пореза и т. д. 
(Mhiri et al., 1997; Beguiristain et al., 2001). 
Аналогичное увеличение экспрессии Tnt1- и 
Tto1-элементов наблюдается при воздействии 
биотических стрессорных факторов, напри-
мер при введении вирусных, бактериальных 
или грибковых патогенов (Pouteau et al., 1994). 
Активировать ретротранспозицию также могут 
и условия окружающей среды (холод, тепло 
и т. д.). Так, резкое изменение микроклимата 
приводит к изменению числа копий элемента 
BARE-1 в геноме дикого ячменя (Kalendar et 
al., 2000). Данные об активации транскрипции 
и транспозиции LTR-ретротранспозонов рас-
тений свидетельствуют о наличии в структуре 
ретротранспозонов определенных регулятор-
ных элементов, контролирующих экспрессию 
элементов в клетке хозяина. Транскрипция 
LTR-ретротранспозонов контролируется регу-
ляторными cis-элементами, расположенными в 
5′LTR и в нетранслируемых районах. Регуляция 
транскрипции Tnt1- и Tto1-элементов хорошо 
изучена и, как показывают результаты иссле-
дований, строго контролируется. Промотор 
Tnt1A содержит две различные регуляторные 
последовательности (короткую палиндромную 
последовательность BI и последовательность, 
представляющую собой тандемный повтор 
31 п.о., – BII) в 5′LTR, оказывающие активное 
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влияние на транскрипцию элемента и обла-
дающие сходством с последовательностями 
промоторов растительных генов, участвующих 
в развитии ответа на стресс (Vernhettes et al., 
1997). Одна из этих последовательностей (BI) 
специфически взаимодействует с белками, 
активируемыми при ответе организма хозяина 
на стресс (Vernhettes et al., 1997). В промоторе 
элемента Tto1 определена регуляторная cis-
последовательность длиной 13 п.о., влияющая 
на экспресиию Tto1 во время ответа на стресс 
(Takeda et al., 1999). Интересно, что данный мо-
тив связывается с различными транскрипцион-
ными факторами MYB, в том числе с фактором 
LBM1, сходным с фактором MYB-1, индуциру-
емым вирусными инфекциями (Sugimoto et al., 
2000). Экспрессия другого транскрипционного 
MYB фактора NtMYB2 активирует транскрип-
цию элементов Tto1 и PAL у табака (Sugimoto 
et al., 2000). Кроме того, существует гомология 
между последовательностью промоторов Tto1 и 
гена стрессорного ответа спаржи AoPR1 (Takeda 
et al., 1999). Все приведенные данные позволя-
ют предположить, что оба элемента, Tnt1 и Tto1, 
активируются в состоянии стресса, поскольку 
их промоторы имеют сходство с промоторами 
растительных генов, участвующих в развитии 
ответа на стресс, и связываются с теми же са-
мыми транскрипционными факторами, активи-
руемыми стрессом. Существует ли какое-либо 
селективное преимущество для ретротранспо-
зонов или клеток растений, способных к стресс- 
индукции, не выяснено. Для ретротранспозонов 
способность к стресс-активации может быть 
преимуществом, тогда как растительной клетке 
придется подавить активность ретротранспозо-
на и ответить на стресс.

Кроме того, некоторые транскрипты ретро-
транспозонов могут быть обнаружены также и в 
нормальных, нестрессовых условиях, особенно в 
активных тканях, таких, как эмбриональные, тка-
ни кончиков корня и почек. Данное явление опи-
сано для широко распространенных элементов 
из генома ячменя BARE-1 и Sukkula (Manninen, 
Schulman, 1993; Kalendar et al., 2004).

Экспрессия транскрипционно активных 
ретротранспозонов растений может усиливать-
ся под влиянием различных стресс-факторов. 
Элементы семейства CIRE1 (Ty1/copia) транс-
крипционно активны в клетках корня растения 

(Citrus sinensis) и неактивны в клетках листьев 
(Rico-Cabanas, Martinez-Izquierdo, 2007). Обра-
ботка растения бромистым жасмонатом (MeJA-
Methyl jasmonate – гормон роста и развития 
растений) или нафталин ацетиловой кислотой 
(NAA – Naphthalene acetic acid) увеличивает 
уровень транскрипции CIRE1 в листьях. Вы-
сокий уровень транскрипции элементов CIRE1 
в клетках тканей корня, вероятно, связан с 
высоким содержанием фитогормонов (аукси-
на) или постоянным повреждением клеток, 
связанным с ростом корня, что не характерно 
для тканей листа (Rico-Cabanas, Martinez-
Izquierdo, 2007). Изменение экспрессии в ответ 
на обработку NAA, вероятнее всего, связано с 
тем, что NAA принимает участие в передаче 
сигналов в клетке во время ответа на стресс. 
Одинаковое изменение транскрипционной 
активности CIRE1-элементов на различные вне-
шние воздействия свидетельствует о том, что 
trans-факторы в промоторном районе данных 
элементов одинаково реагируют на различные 
стимулы (Rico-Cabanas, Martinez-Izquierdo, 
2007). Экспрессия FaRE1 Ty1/сopia-ретротран-
спозона из генома Fragaria spp. в тканях листа 
также активируется под действием экзогенных 
фитогормонов (He et al., 2010). При изучении 
активации транспозиции другого активного 
Ty1/сopia-ретротранспозона OARE-1 в геноме 
овса под действием абиотических факторов 
паттерн изменения экспрессии был сходен с пат-
терном гена PAL (phenylalanin ammonia lyase).
Кроме того, OARE-1 активируется в результате 
инфицирования грибком Puccinia coronata 
(Kimura et al., 2001). Показано, что на экспрес-
сию ретротранспозона Reme1 (Ty1/сopia из 
генома дыни Cucumis melo) оказывает влияние 
только ультрафиолетовое излучение. Изменения 
экспрессии генов домашнего хозяйства Cucumis 
melo под влиянием УФ излучения не наблюда-
лось (Ramallo et al., 2008). 

Наравне с активными ретротранспозонами 
из суперсемейства Ty1/сopia в геномах расте-
ний описаны и некоторые транскрипционно 
активные Ty3/gypsy-ретроэлементы. В геноме 
Lotus japonicus обнаружено семейство транс-
крипционно активных ретротранспозонов 
LORE1 (Ty3/gypsy). Анализ экспрессии показал 
активность LORE1 во всех изученных тканях 
растения (Madsen et al., 2005). Элемент RIRE9 из 
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генома риса (Oryza sativa L.) транскрипционно 
активен в тканях листа и стебля (Li et al., 2000). 
Транскрипционно активные элементы Beetle1 
и Beetle2 из генома дикой свеклы Beta vulgaris 
содержат интактную кодирующую область, но 
обладают высокой степенью метилирования. 
Детектируемая экспрессия Beetle-элементов, 
по-видимому, является следствием активности 
нескольких элементов с отличным паттерном 
метилирования, избежавших инактивации 
(Weber, Schmidt, 2009). В геноме некоторых 
линий зеленой водоросли Chlamydomonas 
reinhardtii показан высокий уровень экспрес-
сии уникального Ty3/gypsy-ретротранспозона 
REM1 (Perez-Alegre et al., 2005). Транскрип-
ционно активные LTR-ретротранспозоны игра-
ют важную роль в эволюции генов и геномов. 

Классификация и систематика растений 
и водорослей

Предполагают, что в целом на Земле сущест-
вует более 350 тыс. видов растений. По состоя-
нию на начало 2010 г. по данным Международно-
го союза охраны природы (IUCN) было описано 
около 320 тыс. видов растений, из них около 
280 тыс. видов цветковых, 1000 видов голосемен-
ных, около 16 тыс. мохообразных и около 12 тыс. 
видов высших споровых растений (плауновид-
ные, папоротникообразные, хвощевидные) (Mou-
geot et al., 2009). Филогенетическое древо расте-
ний и водорослей представлено на рис. 14.

К царству растений относятся два отдела: 
Chlorophyta (Зеленые водоросли) и Streptophyta 
(Высшие растения). Харовые водоросли 
(Charophyta), ранее выделявшиеся в самостоя-
тельный отдел, в настоящее время на основе 
результатов молекулярно-генетических, биохи-
мических и ультраструктурных исследований 
введены в отдел Streptophyta. Зеленые водо-
росли (Chlorophyta) являются самой обширной 
группой водорослей. По приблизительным 
подсчетам сюда входит около 500 родов и от 13 
тыс. до 20 тыс. видов. 

Растения образуют группу наземных или 
высших растений (Streptophyta). Эта группа 
ключает в себя сосудистые растения: 1) выс-
шие споровые растения – Псилотовидные 
(Psilotophyta), Папоротниковидные (Pterido-
phyta), Плауновидные (Lycopodiophyta), Ужов-
никовидные (Ophioglossophyta), Хвощевидные 
(Equisetophyta); 2) семенные растения. Кроме 
этого, к этой группе относятся и близкие родс-
твенники сосудистых растений – Моховидные 
растения (Bryophyta), Антоцеротовые мхи 
(Anthocerotophyta) и Печеночники (Marchan-
tiophyta) (Raven et al., 2005). Группа семенных 
растений является самой молодой и распростра-
ненной среди всех растений и включает в себя 
Семенные папоротники (Pteridospermatophyta), 
Гинкговидные (Ginkgophyta), Гнетовидные 
(Gnetophyta), Хвойные (Pinophyta), Саговни-
ковидные (Cycadophyta) и Покрытосеменные 
(Magnoliophyta).

Рис. 14. Филогенетическое древо растений и водорослей, и распределение основных групп LTR-ретротранс-
позонов по растительным таксонам.
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В геномах растений присутствует огромное 
количество семейств LTR-ретротранспозонов. 
Так, в геноме маниоки (Manihot esculenta) об-
наружено 59 семейств Ty1/copia и 26 семейств 
Ty3/gypsy-элементов (Gbadegesin et al., 2008), 
а в геноме сои – 353 семейства Ty1/copia и 157 
семейств Ty3/gypsy-ретротранспозонов (Du et 
al., 2010), но лишь некоторые из них имеют 
значительное количество копий в геномах. Из-
вестно, что более 85 % LTR-ретротранспозонов 
из генома кукурузы составляют представители 
5 основных семейств (SanMiguel et al., 1996). 
В геноме дикого риса Oryza australiensis за 
последние 3 млн лет накопилось более 90 тыс. 
копий LTR-ретротранспозонов, относящихся 
всего к трем семействам, что привело к удвое-
нию размера генома (Piegu et al., 2006). Ty1/
copia-элементы BARE-1 из генома ячменя и 
Opie-1 и Huck2 из генома кукурузы представ-
лены 20–200 тыс. копий (SanMiguel et al., 1996; 
Vicient et al., 1999). Ty3/gypsy-элемент Cinful-1 
представлен 20 тыс. копий в геноме кукурузы 
(Sanz-Alferez et al., 2003). 

LTR-ретротранспозоны 
покрытосеменных растений

Ретротранспозоны группы Ty1/copia распро-
странены в геномах представителей практиче-
ски всех групп царства растений: одноклеточ-
ных водорослей, мохообразных, голосеменных 
и покрытосеменных (Voytas et al., 1990). Пред-
ставители суперсемейства Ty3/gypsy широко 
представлены в геномах голосеменных и по-
крытосеменных растений и некоторых зеленых 
водорослей (Sentry, Smyth, 1989; Suoniemi et 
al., 1998; Thomson et al., 1998; Kossack, Kinlaw, 
1999; Kumekawa et al., 1999). В случае видов 
с большими геномами, таких, как кукуруза 
(Z. mays), ячмень (Hordeum vulgare) и пшеница 
(Triticum aestivum), LTR-ретротранспозоны 
составляют более 70–80 % от их геномов 
(SanMiguel et al., 1996; Vicient et al., 1999; 
Wicker et al., 2001; Bruggmann et al., 2006). В 
геномах видов с относительно маленьким раз-
мером генома, например Arabidopsis thaliana, 
на ретротранспозоны приходится всего 4–8 % 
генома (Kumar, Bennetzen, 1999).

Первые LTR-ретротранспозоны растений 
были обнаружены при изучении полиморфизмов 

(Voytas, Ausubel, 1988). Последующие попытки 
изучения интересующих генов через создание 
малых геномных библиотек также привели к 
случайному описанию LTR-ретротранспозонов 
(Lee et al., 1990; Manninen, Schulman, 1993; Hu 
et al., 1995; Li et al., 2000; van Leeuwen et al., 
2003). Некоторые семейства были открыты при 
изучении повторяющихся последовательно-
стей в гетерохроматиновых или центромерных 
районах (Pelissier et al., 1995; Nakajima et al., 
1996; Ananiev et al., 1998; Presting et al., 1998; 
Linares et al., 1999, 2001; Francki, 2001; Kentner 
et al., 2003). В дальнейшем активное развитие 
проектов по секвенированию геномов открыло 
доступ к большим геномным последовательно-
стям растений и способствовало описанию но-
вых LTR-ретротранспозонов. Так было в случае 
видов растений, представляющих сельскохозяй-
ственный интерес, таких, как ячмень (Panstruga 
et al., 1998; Wei et al., 1999; Shirasu et al., 2000; 
Rostoks et al., 2002), кукуруза (SanMiguel et al., 
1996; Fu, Dooner, 2002), рис (Llaca et al., 1998; 
Tarchini et al., 2000), пшеница (Wicker et al., 2001; 
SanMiguel et al., 2002) и томат (Mao et al., 2001). 
Большая часть информации о разнообразии, 
распространении и эволюции LTR-ретротранс-
позонов ограничивается видами, имеющими 
сельскохозяйственную значимость, и модельны-
ми объектами, такими, как Arabidopsis thaliana. 
На данный момент в геномах более 20 видов 
покрытосеменных растений описаны тысячи 
семейств LTR-ретротранспозонов, например, 
только в геноме сои (G. max) обнаружено 510 
семейств (Du et al., 2010) (рис. 14). 

LTR-ретротранспозоны 
голосеменных растений

Голосеменные представляют собой важный 
компонент растительного мира и являются до-
минирующим типом растительности во многих 
экосистемах. Существенный прогресс достиг-
нут в понимании структуры и организации 
геномов голосеменных, однако наши знания о 
голосеменных гораздо менее полные, чем для 
покрытосеменных растений, грибов и многих 
групп животных. Большинство голосеменных 
имеют относительно большие размеры гено-
мов, более 20 000 млн п.о. в случае семейства 
Pinaceae (Murray, 1998) по сравнению с геномом 
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Arabidopsis thaliana (130–140 млн. п.о.) или 
5500 млн п.о. – с геномом ячменя (H. vulgare). 
Полиплоидия играет незначительную роль 
в эволюции голосеменных, и число хромо-
сом, как правило, составляет 2n =18–24, но 
у некоторых видов – 14 хромосом (Khoshoo, 
1959, 1961). Географическое распространение 
группы хвойных растений неравномерно: не-
которые семейства, такие, как Кипарисовые 
(Cupressaceae), представлены в экосистемах 
обоих полушарий, другие, такие, как Pinaceae 
и Taxaceae, присутствуют только в Северном, 
а Araucariaceae и Podocarpaceae – только в 
Южном полушарии. В группе голосеменных 
выделяют следующие отделы: Саговниковид-
ные (Cycadophyta), Гнетовидные (Gnetophyta), 
Гинкговидные (Ginkgophyta) и Хвойные, или 
Сосновые (Pinophyta) (Friesen et al., 2001). 

Ty1/copia- и Ty3/gypsy-ретротранспозоны 
являются важными компонентами геномов 
голосеменных и представлены большим коли-
чеством семейств, многие из которых близки 
к ретротранспозонам других групп растений 
(Kamm et al., 1996). Представители отдела 
Хвойные доминируют во многих наземных 
экосистемах и представляют коммерческий ин-
терес, поэтому большинство знаний накоплено 
о LTR-ретротротранспозонах именно этого от-
дела голосеменных. В геномах представителей 
рода Pinus (Pinus elliottii, Pinus palustris, Pinus 
echinata, Pinus caribaea, Pinus oocarpa, Pinus 
banksiana, Pinus massoniana, Pinus resinosa) 
широко распространено семейство ТРЕ1 (Ty1/
copia). ТРЕ1-элементы также широко представ-
лены в геномах елей (Picea strobus, Picea abies, 
Picea glauca), но в геномах кипариса Taxodium 
distichum и гинкго Ginkgo biloba представлены 
небольшим количеством копий. Представители 
данного семейства содержат различные мута-
ции: стоп-кодоны, сдвиги рамок считывания и 
являются неактивными (Kamm et al., 1996). До 
недавнего времени не много было известно о 
Ty3/gypsy-ретротранспозонах из геномов голо-
семенных. В геноме Pinus radiata обнаружен 
единственный полный Ty3/gypsy-элемент IFG7, 
а в геноме Pinus pinaster первый полный Ty3/
gypsy-элемент PpRT1 (Kossack, Kinlaw, 1999; 
Rocheta et al., 2007). Элемент PpRT1 имеет 
длину 5,966 п.о. и структуру, типичную для 
Ty3/gypsy-ретротранспозонов.

Сравнение нуклеотидных последователь-
ностей элементов IFG7 и PpRT1 показало вы-
сокое сходство (88 %), а последовательности 
интегразы и обратной транскриптазы полно-
стью идентичны (Rocheta et al., 2007). Однако 
последовательности 5′LTR и 3′LTR элемента 
PpRT1 отличаются, что является результатом 
накопленных мутаций. Число копий элементов 
IFG7 и PpRT1 различается. IFG7 представлен 
большим числом копий в геноме P. radiata, 
а PpRT1 присутствует в геноме P. pinaster в 
единственной копии (Kossack, Kinlaw, 1999; 
Rocheta et al., 2007). В геноме Pinus taeda 
распространены специфические для хвойных 
LTR-ретротранспозоны: PtIFG7 (близкий к 
IFG7), PtGypsyX1 (Ty3/gypsy-элемент, близкий 
к PGGYPSYX1 (Spcl)-ретроэлементу из генома 
ели P. glauca) и PtCopiaX1, элемент, близкий к 
PGCOPIAX1 (Spdl)-ретроэлементу из генома 
ели P. glauca (L’Homme et al., 2000; Rocheta et 
al., 2007). Семейство IFG7-элементов распро-
странено только в геномах рода Pinus, тогда 
как PtCopiaX1 представлено и в геномах рода 
Picea. Высокое сходство последовательностей 
PGCOPIAX1 из геномов разных родов позволяет 
предположить наличие PGCOPIAX1 у общего 
предка двух родов. Так как группы Pinus и 
Picea дивергировали около 140 млн лет назад, 
то данные Ty1/copia-like элементы достаточно 
древние (Millar, 1998). Предковая последова-
тельность элементов PtGypsyX1 и PGGYPSYX1, 
по-видимому, встраивалась множество раз в ге-
номы хвойных в процессе их эволюции. Только 
два LTR-ретротранспозона, специфичных для 
хвойных (PtGypsyX1 и PtCopiaX1), возмож-
но, остались активными спустя 140 млн лет. 
Представители семейства IFG7 Ty3/gypsy-like 
элементов, по-видимому, остаются активными 
в геномах обоих подродов Pinus, дивергиро-
вавших примерно 110 млн лет назад (Kossack, 
Kinlaw, 1999; Eckert, Hall, 2006). 

Распределение различных LTR-ретротранс-
позонов среди представителей голосеменных 
широко варьирует. Так, распространение Tpa43 
(Ty1/copia) ограничено только хвойными расте-
ниями рода Picea, где он представлен большим 
количеством копий. Tpa17 и Tpa35 присутствуют 
в геномах представителей рода Picea, но прак-
тически не обнаружены в геномах Pinus (Stuart-
Rogers, Flavell, 2001). Другие ретротранспозоны 
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распространены в геномах многих эволюционно 
удаленных групп. Так, гомологи Ty1/copia-эле-
мента Tpa29 из Picea обнаружены в геномах 
родов Abies и Ginkgo, а элемент Tpa27 в гено-
мах Picea, Abies, Ginkgo, Pinus, Cedrus и Larix 
(Stuart-Rogers, Flavell, 2001). Уровень сходства 
последовательностей Ty1/copia-элементов из 
различных видов голосеменных – самый высо-
кий из ранее детектированных для различных 
групп растений (Flavell et al., 1992a, b; Voytas 
et al., 1992; Vanderwiel et al., 1993; Matsuoka, 
Tsunewaki, 1997; Kumar, Bennetzen, 1999). В 
случае растений кросс-гибридизация различных 
ретроэлементов из близких родов при Саузерн-
блот-анализе – не редкость, например, между 
ретроэлементами покрытосеменных растений 
Triticeae и Poaceae, которые разделились около 
60 млн лет назад (Matsuoka, Tsunewaki, 1997). 
Но в случае ретротэлементов голосеменных 
речь идет о перекрестной гибридизации элемен-
тов из разных порядков, разделенных сотнями 
миллионов лет. Так, элементы Tpa28 и Tpa13 из 
геномов хвойных имеют выcокую гомологию 
с последовательностями ретроэлементов из 
геномов Ginkgo (Stuart-Rogers, Flavell, 2001). 
Современных представителей данных групп 
разделяет как минимум 260 млн лет эволюции 
(Stewart, Rothwell, 1993).

Высокое сходство последовательностей Ty1/
copia-элементов голосеменных, возможно, яв-
ляется результатом горизонтального переноса. 
По данной теории Tpa28 и другие элементы с 
высокой гомологией были перенесены горизон-
тально в один или оба рода Ginkgo или Picea го-
раздо позднее, чем произошла их дивергенция, 
но, тем не менее, миллионы лет назад (Stuart-
Rogers, Flavell, 2001). В дальнейшем количество 
их копий увеличилось, в последовательностях 
накопились мутации и к настоящему времени 
они представлены в геномах большим числом 
дефектных копий. Однако сигнал гибридизации 
Ty1/copia-элементов коррелирует с эволюцион-
ным расстоянием между исследуемыми груп-
пами (Stuart-Rogers, Flavell, 2001). Вследствие 
чего возможность влияния горизонтального 
переноса на эволюцию Ty1/copia-элементов 
голосеменных не исключается полностью, но 
высокое сходство последовательностей может 
быть объяснено и вертикальным наследованием 
(Stuart-Rogers, Flavell, 2001). 

Важным является вопрос о том, почему 
именно элементы голосеменных, а не покры-
тосеменных растений имеют столь высокое 
сходство, хотя никакой значительной разницы 
между изменениями в ядерных генах этих групп 
не наблюдается (Qiu et al., 1999). Привлекатель-
ной моделью, объясняющей это различие, явля-
ется модель, в которой более высокая частота 
встречаемости близких гомологов ретротранс-
позонов объясняется не как результат разницы 
в накоплении мутаций, а как результат исчез-
новения элементов из геномов (Stuart-Rogers, 
Flavell, 2001). Исчезновение/утрата мобильных 
элементов происходит гораздо более активно у 
покрытосеменных, чем голосеменных. Большое 
различие в размерах геномов характерно для 
покрытосеменных, кроме того, такие изменения 
могут произойти за несколько миллионов лет, 
в то время как геномы голосеменных являются 
более стабильными (SanMiguel et al., 1998). На-
пример, внутри рода Pinus, возраст которого со-
ставляет около 200 млн лет, все виды диплоид-
ны, имеют одинаковое количество хромосом и 
близкий размер генома (Wakaniya et al., 1993). 
В больших геномах с постоянным размером 
может сохраняться большое количество копий 
различных ретротранспозонов, но небольшой 
размер генома накладывает ограничение на 
количество копий ретротранспозонов, создает 
конкуренцию между различными их группами и 
может привести к элиминации ретротранспозо-
нов с низким числом копий (Charlesworth et al., 
1994). Таким образом, если предки покрытосе-
менных имели небольшой размер генома, то из 
них могли быть элиминированы многие виды 
предковых ретротранспозонов, которые при 
этом сохранились в более стабильных геномах 
голосеменных (Stuart-Rogers, Flavell, 2001).

В целом геномы голосеменных растений 
отличаются от геномов покрытосеменных более 
древним происхождением, а также распростра-
нением, разнообразием и степенью дивергенции 
LTR-ретротранспозонов по сравнению с более 
молодыми элементами покрытосеменых.

 
LTR-ретротранспозоны 

высших несеменных растений

В рамках данного раздела рассматрива-
ются LTR-ретротранспозоны следующих 
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групп споровых растений: Плауновидные 
(Lycopodiophyta), Моховидные (Bryophyta), 
Хвощевидные (Equisetophyta) и Папоротнико-
видные (Polypodiуphyta). 

На данный момент существует весьма огра-
ниченная информация о разнообразии и распро-
странении хромодомен-содержащих Ty3/gypsy 
LTR-ретротранспозонов несеменных растений, 
таких, как мохообразные, плауны и папоротники 
(Kumekawa et al., 1999;. Suoniemi et al., 1998).

Среди представителей Моховидных хро-
модомен-содержащие Gypsy LTR-ретротранс-
позоны исследованы в геноме модельного 
вида Physcomitrella patens и некоторых других 
видов мхов. В геномах Bryophyta выявлены 4 
специфичные для мхов группы хромодомен-
содержащих Gypsy LTR-ретротранспозонов: 
A, B, C, D (рис. 15) (Novikova et al., 2008). Боль-
шинство ретротранспозонов мхов, в том числе 
и PpatensLTRs1, PpatensLTRs2, PpatensLTRs3, 
PpatensLTRs4 из генома P. рatens, принадлежат 
к группе А. Группа B обнаружена только у мха 
Plagiothecium laetum, а группа C представлена 
ретротранспозонами из Funaria hygrometrica. 
Наконец, ретротранспозоны из Tetraphis pellucida 
и Vesicularia dubyana сформировали отдельную 
группу D (Galahad) (Novikova et al., 2010). 

Ретроэлементы, выявленные в геномах мхов, 
эволюционно далеки от хромодомен-содер-
жащих Gypsy LTR-ретротранспозонов других 
групп растений. PpatensLTRs и другие элементы 
группы А более близки к грибным Tcn1-ретро-
транспозонам, чем к группам Galadriel, Reina, 
CRM и Tekay (хромодомен содержащих Gypsy 
LTR-ретротранспозонов), описанных для рас-
тений (Novikova et al., 2010). Возможно, данный 
факт является следствием горизонтального пере-
носа. Согласно другой гипотезе, вертикальная эво-
люция привела к такому распределению ретро-
транспозонов во мхах, поскольку эволюционная 
динамика мобильных элементов может значитель-
но различаться даже у близкородственных таксо-
нов. Как результат очень часто филогенетические 
связи, построенные на основе дивергенции мо-
бильных элементов, не совпадают с филогенией 
видов, в которых эти мобильные элементы нахо-
дятся (Novikova et al., 2010). Более того, в геноме 
P. patens были проведены исследования, которые 
показали возможность того, что многие так на-
зываемые «сохраненные гены» достались мхам 

от их общих с семенными растениями предков, в 
то время как в последних они успели потеряться 
(Reski, Frank, 2005; Rensing et al., 2005; Stenoien, 
2007). Высока вероятность того, что мхи просто 
сохранили эти ретротранспозоны. 

Pteridium aquilinum (орляк) является самым 
распространенным папоротником, в его геноме 
обнаружено 183 Ty1/copia- и 195 Ty3/gypsy-эле-
ментов, что составляет 0,07 и 0,09 % генома 
соответственно, а это больше, чем количество 
мобильных элементов всех остальных групп 
(Der et al., 2011). Однако данные элементы 
мало описаны, часть из Ty3/gypsy-элементов, 
как известно, формируют группу, являющу-
юся сестринской к группе С мхов (Novikova et 
al., 2010). В геноме папоротника Pteris cretica 
были исследованы Ty1/copia-элементы и было 
показано, что их количество значительно ниже, 
чем в случае покрытосеменных растений, что, 
вероятнее всего, связано с полиплоидизацией 
последних (Brandes et al., 1997). 

Распространение хромодомен-содержащих 
Gypsy LTR-ретротранспозонов группы Папо-
ротниковидные было более подробно исследо-
вано в геномах представителей трех классов: 
Psilotopsida, Polypodiopsida и Equisetopsida, а 
Плауновидные – в геномах представителей двух 
классов: Isoetopsida и Lycopodiopsida (Novi-
kova et al., 2010). Ретротранспозоны данных 
групп обладают внутривидовой гомогенностью 
и межвидовой гетерогенностью. Для большин-
ства семенных растений с большими геномами 
известна высокая внутривидовая гетероген-
ность LTR-ретротранспозонов. Папоротнико-
видные и Плауновидные имеют достаточно 
большие геномы и большое количество хро-
мосом, например, у Ophioglossum petiolatum их 
число достигает 1 тыс. Редким исключением 
в этом смысле являются представители рода 
Selaginella, которые имеют самый маленький 
геном среди всех сосудистых растений. С 
другой стороны, есть мнение, что уникальные 
характеристики геномов папоротников, а имен-
но размер и количество хромосом, появились в 
связи с диплоидизацией их предков. Поэтому 
разница в разнообразии мобильных элементов 
и их распределении в геномах папоротников и 
других групп растений ожидаема. 

Несмотря на небольшое внутривидовое раз-
нообразие, филогенетический анализ подтвер-
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Рис. 15. Филогенетическое дерево Ty3/gypsy-ретротранспозонов из геномов растений (Novikova et al., 2008).
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Рис. 16. Филогенетическое дерево Ty3/gypsy-ретротранспозонов из геномов растений (Novikova et al., 2010).
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дил высокую межвидовую гетерогенность рет-
ротранспозонов (рис. 16). В геномах Папоротни-
ковидных и Плауновидных выделено 4 большие 
группы. В первую группу входят элементы из 
генома Selaginella moellendorffi i, относящиеся 
к грибным элементам (группа Tcn1-подобных 
элементов), объединенные с хромовирусами из 
P. patens и некоторых других мхов. В эту группу 
также входят элементы, выделенные из геномов 
других представителей Selaginella (Selaginella 
kraussiana и Selaginella pulvinata) (Novikova et 
al., 2010). 

Вторая группа, Galahad, включает в себя 
различные хромовирусы Папоротниковидных, а 
также хромовирус из плауна Lycopodium alpinum 
и элементы мхов из группы D. Возможно, что эта 
группа является сестринской с группой Galadriel 
хромовирусов высших растений и является 
одной из старейших групп широко распростра-
ненных хромовирусов растений (Novikova et 
al., 2010). Поскольку элементы из Galahad были 
найдены во всех несеменных высших растениях 
включая мхи, то примерный возраст этой группы 
составляет 400–700 млн лет (время дивергенции 
мхов от сосудистых растений) (Hedges, 2002).

Третья группа сформирована элементами из 
Папоротниковидных и Плауновидных. Отно-
шения между элементами внутри группы оста-
ются, в основном, неясными, за исключением 
нескольких линий. Одна из этих линий – «a» при-
сутствует в плаунах из семейства Lycopodiacea: 
Lycopodium clavatum, Lycopodium japonicum 
и Diphasiastrum complanatum. Другие линии, 
видимо, присутствуют в геномах папоротни-
ков долгое время, поскольку включают в себя 
представителей различных семейств (линия 
«b»): Dennstaedtiaceae (P. aquilinum), Pteridaceae 
(Adiantum pedatum), Aspleniaceae (Asplenium 
viride), Woodsiaceae (Athyrium distentifolium и 
Cystopteris fragilis), Dryopteridaceae (Dryopteris 
crassirhizoma и Polystichum tripteron) и плаунов 
Isoetes histrix (Isoetaceae) и D. complanatum 
(Lycopodiaceae). Элементы из трех видов: 
Phegopteris connectilis, Polypodium vulgare и 
A. distentifolium, вероятно, отдаленно родствен-
ны с другими специфичными для папоротников 
ретроэлементами (линия «c»). И, наконец, 
HupSquGty3-1-элемент из Huperzia squarrosa с 
высокой достоверностью не входит ни в одну из 
известных групп (Novikova et al., 2010). 

Последняя наблюдаемая группа (Modred) 
разделена на три отдельные подгруппы. Первая 
из них сформирована ретротранспозонами из 
Ophioglossaceae (Botrychium multifi dum), Asple-
niaceae (A. viride) и Dryopteridaceae (Dryopteris 
expansa, Dryopteris carthusiana и Dryopteris 
crassirhizoma). Вторая была представлена ретро-
элементами из Lycopodium annotinum (Lycopo-
diaceae) и Woodsia polystichoides (Woodsiaceae). 
Последняя монофилетичная подгруппа, Mordred, 
оказалась самой большой и содержала ретро-
транспозоны представителей папоротников из 
семейств Ophioglossaceae (Ophioglossum vul-
gatum и B. multifi dum), Pteridaceae (A. pedatum), 
Woodsiaceae (Athyrium sinense, A. distentifolium, 
A. monomachii, C. fragilis и W. polystichoides), 
Onocleaceae (Onoclea sensibilis) и Dryopteridaceae 
(Dryopteris fi lixmas и D. crassirhizoma); хво-
щей Equisetum hiemale и Equisetum fl uviatile 
(Equisetaceae); плауна Lycopodium magellanicum 
(Lycopodiaceae) (рис. 16). 

В литературе присутствует информация о 
других Ty3/gypsy-ретротранспозонах, однако 
не выяснены их филогенетические отношения 
с другими группами (Nozue et al., 1997).

Информация о распространении Ty1/copia 
гораздо более ограниченна. Эти элементы об-
наружены в геномах плауна Selaginella apoda, 
папоротников Vittaria appalachiana, P. cretica, но 
не были детально описаны, и на данный момент 
не установлено их отношение к той или иной 
филогенетической группе LTR-ретротранспозо-
нов (Docking et al., 2006; Brandes et al., 1997).

Горизонтальный перенос

Горизонтальный перенос – это процесс, бла-
годаря которому может осуществляться переме-
щение генов у репродуктивно изолированных 
видов. Большинство примеров горизонтального 
переноса генов эукариот так или иначе связа-
но с мобильными генетическими элементами 
(Kidwell, 1992; Robertson, MacLeod, 1993; 
Hartl et al., 1997; Silva, Kidwell, 2004). Чаще 
всего горизонтальный перенос привлекают 
в качестве объяснения существования очень 
близких последовательностей у эволюционно 
далеких видов (Shields, Sharp, 1989; Kidwell, 
1992; Powell, Gleason, 1996; Clark, Kidwell, 
1997). Способность мобильных элементов 
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перемещаться и менять свою локализацию в 
геноме делает мобильные элементы одними 
из основных объектов для изучения явления 
горизонтального переноса. Примерами горизон-
тального переноса между различными видами 
животных являются мобильные элементы P 
(Silva, Kidwell, 2000), mariner (Robertson, Lamp, 
1995), copia (Jordan et al., 1999) и другие (Silva 
et al., 2004). 

Среди ретротранспозонов описано несколь-
ко примеров горизонтального переноса между 
близкородственными видами. Известны случаи 
горизонтального переноса LTR-ретротранспо-
зонов Ty1/copia и Ty3/gypsy между видами рода 
Drosophila (Anxolabehere et al., 1988; Kidwell, 
1992; Hartl et al., 1997; Jordan et al., 1999; Silva, 
Kidwell, 2004). Некоторые LTR-ретротранспо-
зоны способны формировать вирусоподобные 
частицы с инфекционной активностью (Lecher 
et al., 1997; Chalvet et al., 1999). Нет ничего 
удивительного в том, что в таком виде LTR-
ретротранспозоны могут переноситься между 
близкородственными видами (Malik, Eickbush, 
2001). Несмотря на то что случаи горизонталь-
ного переноса LTR-ретротранспозонов между 
видами растений были обнаружены, только 
несколько из них подробно описаны.

Один из наиболее подробно описанных 
случаев горизонтального переноса LTR-ретро-
транспозонов – перенос элементов семейства 
RIRE1 между видами рода Oryza в течение 
короткого периода времени (Roulin et al., 
2008). В исследованиях было выявлено как 
минимум 7 случаев горизонтального переноса 
элементов данного семейства на основании 
высокого сходства последовательностей из 
репродуктивно изолированных диких видов 
риса. Механизм горизонтального переноса 
RIRE1 (Ty3/gypsy)-элементов не известен, но 
наиболее привлекательной является гипотеза 
переноса ретротранспозонов через общих па-
тогенов (Roulin et al., 2008). Rider (Ty1/copia) – 
транскрипционно активный элемент, по-ви-
димому, был перенесен горизонтально в ге-
ном томата из геномов представителей рода 
Arabidopsis (Cheng et al., 2009). Элемент Rider 
не был обнаружен в геномах других представи-
телей Lycopersicon, таких, как картофель, табак 
и кофе, что может быть интерпретировано как 
результат утраты Rider в этих видах в рамках 

вертикального наследования. Данный элемент 
из генома томата показал высокое сходство с 
элементами Rider-like 1 и Rider-like 2 араби-
допсиса (Cheng et al., 2009).

Возможные механизмы горизонтального 
переноса мобильных элементов. Существует 
несколько гипотез, объясняющих горизонталь-
ный перенос мобильных элементов. Наиболее 
просто можно объяснять горизонтальный 
перенос элементов группы LTR-ретротранспо-
зонов, так как некоторые из них (Ty1/copia- и 
Ty3/gypsy-элементы) способны формировать 
вирусоподобные частицы (Syomin et al., 1993; 
Lecher et al., 1997). Некоторые Ty3/gypsy-эле-
менты могут переноситься как межклеточные 
вируспоподобные частицы без помощи допол-
нительного вектора и обладают определенной 
инфекционностью за счет экспрессии гена env 
(показано на примерах горизонтального перено-
са между видами животных) (Alberola, de Frutos, 
1996; Terzian et al., 2000; Vazquez-Manrique et 
al., 2000; Heredia et al., 2004).

Другая гипотеза заключается в прямой пе-
редаче ДНК между двумя растениями, находя-
щимися в близком контакте. Некоторые случаи 
участия паразитических растений в горизон-
тальном переносе ДНК подтверждают, что го-
ризонтальный перенос от растения к растению 
напрямую возможен: горизонтальный перенос 
митохондриального гена atp1 между парази-
тическими растениями групп Orobanchaceae 
и Convolvulaceae и растениями рода Plantago 
(Mower et al., 2004); горизонтальный перенос 
ядерных генов между паразитическим видом 
растений Striga hermonthica и видами семейства 
Poaceae (Yoshida et al., 2010). Данная гипотеза 
объясняет большое количество фактов горизон-
тального переноса митохондриальных генов 
между наземными растениями и Amborella 
trichopoda (Bergthorsson et al., 2004). Таким 
образом, можно объяснить горизонтальный 
перенос любых последовательностей ДНК, в 
том числе и мобильных элементов.

Согласно третьей гипотезе, межвидовые 
гибриды могут служить посредником в передаче 
генетической информации между видами (Silva, 
Kidwell, 2000; de Almeida,Carareto, 2005).

Однако эти гипотезы не могут объяснить 
описанные ранее случаи горизонтального пере-
носа LTR-ретротранспозонов семейства RIRE1 
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между видами рода Oryza (Roulin et al., 2008). 
Высокая частота горизонтальных переносов 
(в горизонтальный перенос вовлечено 7 видов) 
противоречит гипотезе о передаче напрямую от 
растения к растению, так как данные виды име-
ют разный ареал обитания. Также невозможно 
объяснить данное явление как результат семи 
независимых межвидовых гибридизаций. Еще 
одна гипотеза предполагает участие вектора 
в горизонтальном переносе между видами. У 
животных предполагаемыми векторами, вовле-
ченными в горизонтальный перенос, могут 
являться бактерии, грибы или любые внутри-
клеточные паразиты (Kondo et al., 2002; Shen et 
al., 2003). Вирусы могут выступать в качестве 
векторов горизонтального переноса у живот-
ных. Так, было показано, что SINE-элемент 
может переноситься из генома рептилии в геном 
вируса (poxvirus) и, возможно, далее – в геном 
млекопитающих (Piskurek, Okada, 2007). В слу-
чае горизонтального переноса мобильных эле-
ментов растений на данный момент не выявлено 
векторов, но предполагается, что горизонталь-
ный перенос может происходить аналогично. 
Более того, некоторые паразитические насеко-
мые могут быть потенциальными векторами, 
но данная гипотеза требует экспериментальных 
подтверждений (Fortune et al., 2008).

Работа была поддержана Государствен-
ным контрактом Министерства образования 
и науки Российской Федерации (№ П1044 от 
31.05.2010).
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Summary

Ty1/copia and Ty3/gypsy LTR retrotransposons are ubiquitous in plant genomes and may comprise over 
50 % of their nuclear DNA content. LTR retrotransposons play a significant role in the structure, 
evolution, and function of plant genomes. Current knowledge of the distribution and evolution of 
this group of transposable elements has been obtained mostly from various model organisms, such as 
Arabidopsis thaliana, and species of agronomic interest. The most thoroughly investigated groups of 
LTR retrotransposons are those present in angiosperms. They include seven distinct families of Ty3/gypsy 
retroelements: CRM, Galadriel, Reina, Del, REM, Athila and Tat. The superfamily Ty1/copia in plants is 
represented by four distinct families: Sire, Oryco, Retrofit, and Tork. Four widely distributed Ty3/gypsy 
(CRM, Galadriel, Reina, Del) and some specific Ty3/gypsy (PpRT1, IFG7, PtGypsyX1, PGGYPSYX1) and 
Ty1/copia (TPE1, Tpa, PtCopiaX1, PGCOPIAX1, Tgb) LTR retrotransposon families have been described 
in gymnosperms. There is little information about the diversity and distribution of LTR retrotransposons 
in non-seed plants: mosses, lycophytes, and ferns. 
Non-seed plants contain retrotransposons evolutionarily distinct from Ty3/gypsy retroelements of other 
plants. A specific group of chromodomain-containing Ty3/gypsy retroelements, Galahad, was described 
from ferns, mosses, and lycophytes. Another group of non-seed plant-specific Ty3/gypsy retroelements, 
Mordred, was found in ferns and lycophytes. Some chromodomain-containing gypsy retroelements from 
ferns are more closely related to the CRM family of the seed plants. Ty3/gypsy elements from Tcn1 family, 
originally described for fungal genomes, are present in mosses and lycophytes. The diversity and evolution of 
Ty1/copia elements from non-seed plants is still poorly understood. Much less is known about the abundance, 
diversity, and biological significance of LTR retrotransposons in the genomes of green algae (Chlorophyta) 
and stonewort algae (Charophyta). Only two families of algal LTR retrotransposons are known. REM is a 
single-element family, including REM1, a Ty3/gypsy LTR retrotransposon from the genome of the green 
alga Chlamydomonas reinhardtii. Osser is the first complete Ty1/copia-like retrotransposon described from 
the colonial green alga Volvox carteri.

Key words: plants, LTR retrotransposons, horizontal transfer, evolution.
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