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Мобильные элементы являются основным компонентом, обеспечивающим пластичность раститель-
ного генома – их амплификация внесла значительный вклад в увеличение размеров геномов расте-
ний, может являться адаптивным ответом на условия стресса. За последнее десятилетие были либо 
полностью, либо частично секвенированы геномы ряда растений, что позволило проанализировать 
популяции мобильных элементов в их составе. В целом ряде работ было показано, что в течение 
эволюции в геномах происходила дифференциальная амплификация отдельных семейств мобильных 
элементов. Это внесло существенный вклад в межвидовую дивергенцию геномов и в дальнейшем 
могло способствовать успешному формированию генома аллополиплоидов.
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Мобильные элементы были впервые открыты 
у кукурузы более чем полвека назад Барбарой 
Мак-Клинток. С тех пор появилось достаточно 
много информации о существующих типах 
мобильных элементов, включающей информа-
цию как о самих мобильных элементах, так и о 
взаимодействии с геномом организма-хозяина. 
В последнее десятилетие с развитием проектов 
по секвенированию геномов стали доступны 
обширные данные о большом количестве нук-
леотидных последовательностей растений. Это 
дало возможность развернуть исследования 
семейств мобильных элементов и их популяций 
в составе геномов, что является чрезвычайно 
интересным для изучения эволюционной ди-
намики как самих мобильных элементов, так и 
эволюции геномов растений.

Мобильные элементы (МЭ) генома под-
разделяют на два класса: элементы класса I 
(ретротранспозоны), которые перемещаются с 
помощью механизма «копирования-встраива-
ния» с использованием РНК-интермедиатов, и 
элементы класса II (ДНК-транспозоны), которые 
используют механизм «вырезания-встраива-
ния», с образованием либо одно-, либо двухце-
почечных разрывов ДНК (Wicker et al., 2007).

Мобильные элементы класса I образуют 
несколько порядков: LTR-ретротранспозоны, 

которые имеют длинные концевые терминаль-
ные повторы (Long Terminal Repeats) на концах 
элемента, DIRS-элементы, Penelope, LINE- и 
SINE-элементы, а также неавтономные вари-
анты LTR-ретротранспозонов TRIM- (Terminal-
Repeat Retrotransposons In Miniature) и LARD-
элементы (Large Retrotransposon Derivatives). 
LTR-ретротранспозоны растений разделяют 
на два основных надсемейства, copia и gypsy, 
у которых отличается порядок относительного 
расположения доменов, кодирующих интегразу 
и обратную транскриптазу в гене полипротеина 
(Wicker et al., 2007).

Мобильные элементы класса II в геноме 
растений представлены двумя подклассами: 
первый объединяет элементы, которые переме-
щаются с помощью классического механизма 
«вырезания–встраивания» с образованием 
двухцепочечного разрыва ДНК, а второй под-
класс использует для перемещения механизм 
«катящегося кольца».

Подкласс 1 представлен порядком TIR (Ter-
minal Inverted Repeats), характерной особен-
ностью которого является наличие концевых 
инвертированных повторов – TIR – на обоих 
концах элемента. Транспозиция элементов 
первого подкласса происходит с помощью 
фермента транспозазы. У растений порядок 
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TIR представлен надсемействами Tc-Mariner, 
hAT, Mutator (MULU), Р, PIF-Harbinger и 
CACTA (Wicker et al., 2007). Наиболее подробно 
изученные hAT-семейства – Ac-Ds-элементы 
кукурузы и Tam3 львиного зева (Rubin et al., 
2001). САСТА-элементы имеют характерную 
структурную черту: на внешних концах TIR 
присутствует консервативный мотив САСТА. 
Наиболее хорошо изученным является САСТА-
транспозон семейства Spm (Suppressor-Mutator) 
кукурузы (Frey et al., 1990). Кроме того, к 
подклассу 1 принадлежит многочисленная и 
гетерогенная группа неавтономных элементов 
MITE (Miniature Inverted-Repeat Transposable 
Element). Эти элементы имеют размер от не-
скольких десятков до нескольких сотен п.н. 
Основываясь на нуклеотидной последователь-
ности TIR, MITE разделяют на два больших 
надсемейства: Stowaway-подобные и Tourist-
подобные элементы. В геномах растений эти 
элементы часто расположены рядом с генами 
(Bureau, Wessler, 1992, 1994).

Подкласс 2 в геномах растений представлен 
элементами порядка Helitron, которые хорошо 
описаны в геноме кукурузы (Kapitonov, Jurka, 
2001).

Значительная часть МЭ представлена в виде 
неавтономных вариантов, у которых либо полно-
стью, либо частично отсутствуют кодирующие 
последовательности. Неавтономные элементы 
не способны к самостоятельной транспозиции, 
однако их перемещение может происходить за 
счет трансактивации автономными элементами 
соответствующего семейства генома.

Некоторые группы ДНК-транспозонов ос-
таются неклассифицированными, поскольку 
для них известны последовательности только 
неавтономных вариантов. Такую группу МЭ, 
малоизученную относительно других над-
семейств ДНК-транспозонов, представляют 
Foldback-элементы, которые несут свое на-
звание от Foldback (FB)-элемента Drosophila 
melanogaster. Эти элементы представлены в ши-
роком ряду организмов, в том числе и растений – 
у риса Oryza sativa, Arabidopsis thaliana, ржи 
Secale cereale, пасленовых Solanaceae (Feschotte, 
Pritham, 2007). 

В геномах растений представлены все классы 
МЭ, присутствующие в геномах эукариот, од-
нако преобладающими в численном и процент-

ном соотношении  являются LTR-ретротранс-
позоны (Flavell et al., 1992; Voytas et al., 1992; 
Bennetzen, 1996; Suoniemi et al., 1998; Vicient et 
al., 2001; Vitte, Bennetzen, 2006), и MITE-элемен-
ты (International Rice Genome …, 2005).

Вклад мобильных элементов 
в увеличение размера генома растений

Геномы растений значительно варьируют 
по своему размеру (Bennett, Leitch, 1995). Так, 
у злаковых размеры генома составляют от 
2,7 × 108 п.н. у Brachypodium distachyon до 
1,7 × 1010 п.н. у гексаплоидного вида Triticum 
aestivum (мягкая пшеница). Столь большие 
различия размеров геномов нельзя объяснить 
различием содержания генов, так как оно в 
достаточной степени консервативно у разных 
видов (Bennetzen, 2000).

Одним из широко распространенных меха-
низмов увеличения размеров генома у цветко-
вых растений является полиплоидия (Wendel, 
2000). Кроме полиплоидии различия размеров 
генома в значительной степени обусловлены 
варьирующим количеством повторяющихся 
последовательностей ДНК, что подтверждают 
данные либо по полному, либо частичному сек-
венированию геномов растений (табл. 1).

Так, у растений с маленьким размером 
генома, таких, как Brachypodium distachyon, 
Arabidopsis thaliana и Oryza sativa, МЭ состав-
ляют 14–34 % генома (The Arabidopsis Genome 
Initiative, 2000; International Rice Genome …, 
2005; The International Brachypodium Initiative, 
2010). Виды с большим размером генома имеют 
более высокое содержание МЭ, например, 84 % – 
у кукурузы (Zea mays) (Schnable et al., 2009) и 
70–90 % – у видов из трибы Triticeae, таких, как 
ячмень Hordeum, Aegilops и пшеница Triticum 
(Paux et al., 2006; Charles et al., 2008; Wicker et 
al., 2009; Choulet et al., 2010).

Показано, что за последние 5 млн лет геномы 
кукурузы (Zea mays), хлопчатника Gossypium и 
вида риса Oryza australiensis претерпели дву-
кратное увеличение размера генома за счет амп-
лификации МЭ (SanMiguel et al., 1998; Hawkins 
et al., 2006; Piegu et al., 2006).

В увеличение размеров геномов растений 
наиболее весомый вклад внесли МЭ класса I, в 
частности LTR-ретротранспозоны (Bennetzen, 
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Таблица 1 
Размеры геномов видов* растений и доля мобильных элементов в них

Вид
Размер 

генома, п.н. 
(× 106)

Содер-
жание 
МЭ, %

Литературный источник

Brachypodium distachyon 270 26 The International Brachуpodium Initiative, 2010
Oryza sativa 389 34 International Rice Genome Sequencing Project, 2005
Sorghum bicolor 730 63 Paterson et al., 2009
Zea mays 2300 84 Schnable et al., 2009
Triticum aestivum 17000 88 Choulet et al., 2010, анализ 1,3 × 107 п.н. хромосомы 3В
Arabidopsis thaliana 125 14 The Arabidopsis Genome Initiative, 2000
Vitis vinifera 487 41 Jaillon et al., 2007
Populus trichocarpa 485 42 Tuskan et al., 2006
Carica papaya 372 52 Ming et al., 2008
Cucumis sativus 243 24 Huang et al., 2009
Glycine max 1100 59 Schmutz et al., 2010

* Представлены виды, геномы которых секвенированы (за исключением Triticum aestivum).

2000), на долю которых приходится 20 % ге-
номных последовательностей у риса и не менее 
60 % у пшеницы и кукурузы (Jiang et al., 2003; 
Messing et al., 2004; International Rice Geno-
me ..., 2005; Choulet et al., 2010). 

Преобладание ретротранспозонов объясня-
ется их размножением с помощью механизма 
«копирование–встраивание», который дает 
возможность резкого увеличения числа копий. 
Такой огромный потенциал амплификации 
LINE-ретротранспозонов показан у видов рода 
Lilium. 14 проанализированных видов имеют 
огромные геномы порядка 30–45 млрд п.н., 
что является результатом амплификации рет-
ротранспозонов (Joseph et al., 1990; Leeton, 
Smyth, 1993).

ДНК-транспозоны также вносят свой вклад 
в увеличение размера генома, несмотря на то 
что нерепликативный способ размножения 
«вырезание–встраивание» накладывает огра-
ничение на их амплификацию. Существуют 
альтернативные механизмы увеличения числа 
копий ДНК-транспозонов: за счет транспозиции 
в ходе репликации геномной ДНК хозяина, 
когда инсерция происходит в еще нереплици-
рованный участок из уже реплицированного; 
и за счет репарации двухцепочечного разрыва 
после вырезания элемента (генная конверсия) 
(Feschotte, Pritham, 2007). У пшеницы, ячменя 

и эгилопса среди ДНК-транспозонов наиболее 
представленным является надсемейство САСТА 
(> 87 % всех ДНК-транспозонов) – на него 
приходится 5–10 % генома (Devos et al., 2005; 
Paux et al., 2006; Charles et al., 2008; Wicker et 
al., 2009; Choulet et al., 2010). Геномы растений 
также несут большое число MITE в количестве, 
доходящем до сотен тысяч копий, как, напри-
мер, в геноме риса – 120 тыс. копий, на которые 
приходится 5,5 %  геномной последовательно-
сти (Feschotte, Wessler, 2002; International Rice 
Genome ..., 2005).

Кроме увеличения размера генома за счет 
амплификации МЭ, существуют также проти-
водействующие механизмы удаления последо-
вательностей ДНК из геномов. Один из этих 
механизмов связан с рекомбинацией между 
LTR-ретротранспозонами. В том случае, когда 
происходит незаконная рекомбинация между 
двумя LTR, фланкирующими один элемент, об-
разуется solo-LTR, при этом второй терминаль-
ный повтор и внутренняя последовательность 
элемента теряются (Roeder, Fink, 1980). Нерав-
ный кроссинговер между двумя гомологичными 
LTR-ретротранспозонами, имеющими разную 
геномную локализацию, в зависимости от хро-
мосомной локализации и ориентации элементов 
может вызвать делецию или дупликацию по-
следовательности ДНК, или же такие геномные 
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перестройки, как инверсии и реципрокные 
транслокации (Garfi nkel, 2005). Показано, что 
в геномах арабидопсиса и риса незаконная ре-
комбинация между LTR-ретротранспозонами 
ведет к потерям геномной ДНК путем накопле-
ния коротких делеций (Devos et al., 2002; Ma et 
al., 2004). Действие этих процессов привело к 
тому, что большинство LTR-ретротранспозонов, 
идентифицированных в геномах растений, явля-
ются относительно молодыми (время инсерции 
в геном < 4 млн лет назад) (Devos et al., 2002; 
Ma et al., 2004; Bennetzen et al., 2005). Анализ 
времени инсерции МЭ в геномах пяти видов 
покрытосеменных (Lotus japonicus, Medicago 
truncatula, Zea mays, Hordeum vulgare, Triticum 
monococcum) показал, что скорость удаления 
LTR-ретротранспозонов из геномов варьирует 
между разными таксономическими группами, 
например, в геномах злаковых она ниже, чем в 
геномах бобовых. Однако более существенным 
фактором, влияющим на размер генома, все же 
является амплификация МЭ (Vitte, Bennetzen, 
2006). Например, в течение последних 2–5 млн 
лет из генома риса было удалено > 190 млн п.н. 
последовательностей LTR-ретротранспозонов 
при высокой скорости амплификации ретро-
элементов, что в итоге привело к увеличению 
размера генома (Ma, Bennetzen, 2004).

Дифференциальная амплификация МЭ 
и дивергенция геномов

МЭ являются быстро эволюционирующей 
фракцией геномов эукариот и вносят основной 
вклад в межвидовую дивергенцию геномов (Von 
Sternberg et al., 1992; Charlesworth et al., 1994). 
Изучение эволюции разных МЭ представляет 
собой большой интерес, особенно в геномах 
родственных видов, которые за счет гибри-
дизации образовали аллополиплоиды, как, 
например, виды родов Triticum и Aegilops. Эти 
результаты важны как для изучения эволюции 
собственно МЭ, так и эволюции геномов.

В ряде работ по изучению популяций МЭ в 
геномах различных видов растений показано, 
что ретротранспозоны присутствуют в виде 
гетерогенных популяций во всех таксонах 
высших растений. При этом часто в геномах 
дивергировавших видов существуют гомоло-
гичные пары ретротранспозонов, как, например, 

показано для copia-элементов у видов рода 
Poaceae (Matsuoka, Tsunewaki, 1997) и семейства 
copia-ретротранспозонов Tpa28 голосеменных 
(сходство между гомологичными элементами у 
дивергировавших видов 80–85 %) (Stuart-Rogers, 
Flavell, 2001). Также показано, что распределе-
ние многих ретротранспозонов между видами 
является дискретным – семейство МЭ может 
присут-ствовать в геноме одного из родственных 
видов и отсутствовать в геноме другого (Flavell 
et al., 1992; Voytas et al., 1992).

Преобладающая точка зрения на эволюцию 
МЭ заключается в том, что основные группы 
элементов присутствовали в предковом геноме 
растений до образования современных видов 
и затем в процессе эволюции дивергировали в 
гетерогенные подгруппы, при этом происходил 
вертикальный перенос МЭ при условиях отбора, 
действующего на консервативные домены. При 
этом присутствие гомологичных элементов у 
разных видов и дискретность распределения не 
противоречат версии горизонтального перено-
са. Однако у растений это явление наблюдается 
очень редко – описано всего несколько случаев 
переноса МЭ. Приведем два примера: перенос 
Mu-подобного ДНК-транспозона между просом 
Setaria и рисом (Diao et al., 2006) и перенос 
LTR-ретротранспозона RIRE1 среди видов 
риса (род Oryza) (Roulin et al., 2008). Поэтому 
более вероятным объяснением дискретности 
распределения представляется то, что некото-
рые группы МЭ в геномах отдельных таксонов 
были утрачены в ходе эволюции.

Увеличение размеров геномов шло за счет 
амплификации отдельных семейств МЭ. Так, в 
геномах видов Triticeae широко представлены 
МЭ из группы родственных сopia-семейств 
BARE-1, WIS и Angela. У ячменя элементы 
BARE-1 составляют 3 % генома (Vicient et al., 
1999, 2001). В геноме пшеницы эта группа пред-
ставлена элементами семейств WIS и Angela, на 
которые приходится 70–80 % всех сopia-элемен-
тов генома. Среди семейства gypsy-элементов 
у пшеницы преобладают семейства Sabrina и 
Fatima, на каждое из которых приходится око-
ло 20 % от общего числа gypsy-транспозонов 
(Charles et al., 2008). Для ДНК-транспозонов 
также показано преобладание отдельных се-
мейств в геномных последовательностях, на-
пример, некоторые семейства CACTA-элементов 
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представлены в геномах растений большим чис-
лом копий: BoC1 и BoC2 у Brassica oleraceae, 
Tpo1 райграса (Lolium perenne), и Caspar у 
Triticeae (Langdon et al., 2003; Wicker et al., 2003; 
Zhang, Wessler, 2004).

Отметим результат, который был выявлен 
при анализе геномных последовательностей 
пшеницы, полученных в ходе проекта по секве-
нированию хромосомы 3В, в том числе после-
довательностей, полученных с помощью новых 
высокопроизводительных методов секвениро-
вания. В геноме пшеницы идентифицировано 
944 различных семейств МЭ, при этом на 8 из 
них (Fatima, Jorge, Angela, Laura, Sabrina, WIS, 
Wilma и Nusif) приходится > 50 % всей фракции 
МЭ. Значительная же часть МЭ слабо повто-
рена в геноме. Так, элементы, относящиеся к 
818 семействам, составили всего лишь 13,9 % 
фракции МЭ (Choulet et al., 2010). 

Явление, когда определенное семейство МЭ 
более успешно амплифицируется в геноме, чем 
другие, называется дифференциальной ампли-

фикацией. Дифференциальная амплификация 
была показана для геномов кукурузы (Meyers 
et al., 2001; Kronmiller, Wise, 2008), хлопка 
(Hawkins et al., 2006) и геномов диплоидных 
предков мягкой пшеницы (Charles et al., 2008). 
Эффект дифференциальной амплификации 
особенно интересен при изучении геномов 
аллополиплоидов, таких, как аллогексаплоид 
мягкая пшеница Triticum aestivum. С помощью 
филогенетического анализа и флуоресцентной 
гибридизации in situ нами показано, что амп-
лификация B-геном-специфичных вариантов 
ретротранспозона Fatima имела место в геноме 
диплоидного предка В-генома Ae. speltoides 
до того момента, как он вошел в состав дикой 
аллотетраплоидной пшеницы T. dicoccoides 
(Salina et al., 2011) (рис. 1). Также мы показа-
ли существование геном-специфичных групп 
САСТА-транспозонов семейства Caspar. Эле-
менты этого семейства локализуются преиму-
щественно в субтеломерных областях хромосом 
пшеницы и ячменя, и филогенетический анализ 

Рис. 1. Схема образования аллополиплоида Triticum aestivum и амплификация геном-специфичных вари-
антов ретротранспозона Fatima у донора генома В. 

Примерные оценки времени дивергенции видов и аллополиплоидизации взяты из источников (Feldman et al., 1995; 
Huang et al., 2002).
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показал, что амплификация отдельных геном-
специфичных групп Caspar в геномах Triticeae 
происходила независимо. Таким образом, диф-
ференциальная амплификация семейства Caspar 
внесла существенный вклад в формирование и 
дивергенцию субтеломерных районов хромосом 
видов Triticeae (Wicker et al., 2009; Sergeeva et 
al., 2010). Кроме того, дифференциальная ам-
плификация МЭ также может обусловливать 
различия в содержании сателлитной ДНК у 
близкородственных видов. Так, ДНК-транспо-
зоны часто несут в своем составе сателлитную 
ДНК, и в совокупности с дифференциальной 
амплификацией элементов в разных геномах это 
объясняет существенные различия, например, в 
содержании тандемного Afa повтора Triticeae, 
который является компонентом некоторых 
САСТА-семейств (Wicker et al., 2003).

Судя по всему, возникновение и амплифика-
ция геном-специфичных вариантов ретротранс-
позонов, которые происходили в основном 
у диплоидных видов, являются характерной 
чертой эволюции трех геномов гексаплоидной 
пшеницы. При анализе 13 млн п.н. геномных 
последовательностей пшеницы показано, что 
инсерции 90 % LTR-ретротранспозонов у пше-
ницы произошли в течение последних 3 млн лет, 
при этом всплеск амплификации пришелся на 
период 1,4 млн лет назад (до образования алло-
тетраплоида Triticum dicoccoides) (Huang et al., 
2002; Dvorak et al., 2006; Choulet et al., 2010). 
Таким образом, дифференциальная амплифи-
кация внесла большой вклад в дивергенцию 
геномов A, B и D мягкой пшеницы и могла 
способствовать успешному формированию 
аллополиплоидного генома.

Каждое семейство LTR-ретротранспозонов 
имеет специфичный спектр активности. Амп-
лификация большей части МЭ происходила в 
пределах относительно короткого временного 
интервала (< 1 млн лет), после чего следовал 
сайленсинг элементов, другие же семейства ам-
плифицировались в течение длительного проме-
жутка времени – более 2,5 млн лет. Так же спе-
цифичным для каждого семейства МЭ является 
и время, на которое пришлась основная масса 
событий транспозиции. Таким образом, геном 
пшеницы сформирован последовательными 
волнами амплификации МЭ, вовлекающими в 
себя разные семейства (Choulet et al., 2010).

Механизм дифференциальной амплифи-
кации разных семейств МЭ неизвестен, в 
качестве вероятных причин называют: разли-
чие репродуктивных потенциалов элементов; 
изменения регуляции эпигенетического сай-
ленсинга или же ослабление давления отбора 
на определенную группу элементов, которое 
может возникнуть при стрессовых условиях 
различного рода. Ни одна из этих гипотез не 
является исключительной, и по существующим 
в настоящее время данным нельзя ни подтвер-
дить, ни опровергнуть ни одну из них (Vitte, 
Bennetzen, 2006; Charles et al., 2008).

Необходимо отметить, что видоспецифич-
ные МЭ служат как генетический инструмент 
для разработки ДНК-маркеров, распределенных 
по всему геному (Kumar et al., 1997). Молеку-
лярные маркеры, основанные на МЭ, являются 
идеальным инструментом для изучения структу-
ры и эволюции генома гексаплоидной пшеницы. 
Мобильные элементы представлены большим 
числом копий, а также равномерно распре-
делены в геноме как в гетеро- так и в эухро-
матиновых районах и показывают полиморфизм 
сайтов инсерции на меж- и внутривидовом 
уровнях (Kumar et al., 1997; Paux et al., 2006). 
Эти свойства сделали возможными разработку 
некоторых типов молекулярных маркеров, осно-
ванных на МЭ, таких, как S-SAP, IRAP, REMAP 
и RBIP (Kumar, Hirochika, 2001; Schulman et al., 
2004). Эти молекулярные маркеры успешно 
используются для изучения филогенетических 
взаимоотношений, биоразнообразия и для со-
здания карт сцепления агрономически важных 
признаков у разных видов, таких, как ячмень, 
горох, рис и табак (Schulman et al., 2004). Очень 
ценными являются геном-специфичные молеку-
лярные маркеры, основанные на МЭ – Insertion 
Site-Based Polymorphism (ISBP), которые 
используют информацию о последовательно-
стях, фланкирующих МЭ, для амплификации 
ПЦР-фрагментов. Этот тип маркеров успешно 
используется для картирования хромосомы 3В 
пшеницы (Paux et al., 2010).

Роль МЭ в формировании 
отдельных локусов хромосом растений

На уровне нуклеотидной последователь-
ности хромосому растений можно условно 
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разделить на две группы, которые показывают 
разную эволюционную динамику: небольшая 
консервативная часть, которая подвергается 
давлению отбора и соответствует генному 
пространству, и большая вариабельная часть, 
которая претерпевает динамичные изменения и 
охватывает МЭ, а также дуплицированные гены 
и фрагменты генов (Bennetzen, Freeling, 1997).

У растений с большим размером генома, 
таких, как кукуруза, пшеница, генное про-
странство организовано в виде генных ост-
ровков, окруженных МЭ. Генные островки не 
обнаружены у растений с маленьким размером 
генома – Arabidopsis thaliana (The Arabidopsis 
Genome Initiative, 2000) и Brachypodium (Huo et 
al., 2009). У пшеницы содержание МЭ весьма 
сильно различается между разными участками 
хромосом. Дистальные участки содержат от-
носительно малое количество МЭ (59,2 %) по 
сравнению с проксимальными участками, кото-
рые практически полностью состоят из МЭ и не 
несут ни одного гена (Choulet et al., 2010).

Мобильные элементы (большей частью 
LTR-ретротранспозоны) внесли основной вклад 
в формирование межгенных участков, в част-
ности в увеличение их размера и дивергенцию 
ортологичных локусов хромосом (SanMiguel 
et al., 1998; Vicient et al., 1999; Shirasu et al., 
2000; Meyers et al., 2001; Wicker et al., 2001; Gu 
et al., 2004; Chantret et al., 2005; Isidore et al., 
2005; Salse et al., 2008). Так, например, нами 
охарактеризованы ортологичные участки риса 
и пшеницы, содержащие четыре гена, порядок и 
последовательность которых являются консер-
вативными. При этом ген-содержащий участок 
риса составил 9556 п.н., а соответствующий 
ему участок пшеницы – 29612 п.н. Увеличение 
длины данного участка генома у пшеницы про-
изошло за счет межгенного пространства, где 
произошли встройки МЭ (Salina et al., 2009). 

Характерной чертой ретротранспозонов рас-
тений является формирование множественных 
инсерций за счет предпочтительной интеграции 
в определенные последовательности или в 
одни и те же участки генома (SanMiguel et al., 
1996; Suoniemi et al., 1997). Описаны случаи 
колонизации некоторых участков хромосом 
ретротранспозонами, так, gypsy-семейства 
crwydryn и cereba-1 являются одними из основ-
ных компонентов центромер Poaceae (Presting 

et al., 1998; Hudakova et al., 2001), а некоторые 
сopia- и LINE-ретротранспозоны кластеризуют-
ся в терминальном гетерохроматине хромосом 
ячменя и эгилопса (Belyaуev et al., 2001).

Описана и колонизация разных участков хро-
мосом ДНК-транспозонами, так, CACTA-транс-
позон Caspar локализован в субтеломерных 
хромосомных районах видов Triticeae (Wicker 
et al., 2009; Sergeeva et al., 2010). Увеличение 
содержания элементов Caspar положительно 
коррелирует со скоростью рекомбинации. 
Вероятно, что механизм, лежащий в основе 
увеличения числа копий ДНК-транспозонов 
Caspar в субтеломерных районах, заключается 
в активном использовании процесса рекомбина-
ции для транспозиции МЭ. Например, районы 
с высокой скоростью рекомбинации являются 
более доступными для инсерций ДНК-транс-
позонов, так как для инициации мейотической 
рекомбинации необходимо формирование двух-
цепочечных разрывов, которые ДНК-транспозо-
ны могут использовать для инсерции (Cao et al., 
1990). Другим возможным механизмом является 
генная конверсия, которая активно использу-
ется ДНК-транспозонами для амплификации; 
ее скорость прямо пропорциональна скорости 
мейотической рекомбинации (Qi et al., 2009).

Неравномерное распределение мобильных 
элементов на хромосомах растений встречается 
достаточно часто, при этом спектры распреде-
ления ДНК-транспозонов и ретротранспозонов 
различаются. Ретротранспозоны имеют дис-
персную локализацию вдоль плеч хромосом с 
наибольшей концентрацией в районах с низкой 
скоростью рекомбинации (районы прицентро-
мерного гетерохроматина) (Heslop-Harrison et 
al., 1997; Copenhaver et al., 1999; Wright et al., 
2003).

ДНК-транспозоны зачастую неравномер-
но распределены вдоль плеч хромосом, что 
неоднократно показано. Так, на хромосомах 
Arabidopsis thaliana наблюдается отрицательная 
корреляция между плотностью генов и МЭ, 
т. е. распределение МЭ в большей степени обу-
словлено отбором против нарушения экспрес-
сии генов (Wright et al., 2003). У риса короткие 
ДНК-транспозоны, такие, как IS5/Tourist и 
IS630/Tc1/mariner, показали положительную 
корреляцию и со степенью рекомбинации, и с 
плотностью генов, видимо, благодаря эффекту 
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отбора против эктопической рекомбинации, при 
этом нарушение функции генов ослаблено из-за 
малой длины МЭ (International Rice Genome …, 
2005). У кукурузы частота сайтов инсерции 
ДНК-транспозона Mutator коррелирует со сте-
пенью рекомбинации, фактором, определяющим 
плотность сайтов мейотической рекомбинации и 
сайтов инсерции, в этом случае является струк-
тура гетерохроматина (Liu et al., 2009).

Таким образом, спектр распределения МЭ 
вдоль хромосом является результатом совме-
стного действия ряда генетических факторов: 
действие негативного отбора против «вредных» 
инсерций МЭ (Finnegan, 1992); действие отбо-
ра против транспозиционной активности МЭ 
(Brookfi eld, 1991) и эктопической рекомбинации 
(Montgomery et al., 1991). Кроме того, влияние 
оказывают специфичные характеристики опре-
деленных районов хромосом, как, например, 
структура хроматина или содержание после-
довательностей определенного типа, а также 
и специфичные свойства самих МЭ (Liu et al., 
2009). Степень действия этих факторов зависит 
от специфики и характеристик вида, таких, как 
система размножения и эффективный размер 
популяции. Кроме того, факторы могут коррели-
ровать друг с другом и со скоростью мейотиче-
ской рекомбинации, в результате распределение 
МЭ определяется факторами, доминирующими 
в каждом конкретном случае (Barnes et al., 1995; 
Wilson, 1999; Marais et al., 2001; Akhunov et al., 
2003; Borde et al., 2009; Liu et al., 2009). 

Факторы, влияющие 
на амплификацию МЭ

Как было отмечено выше, геномы расте-
ний, таких, как кукуруза и пшеница, были 
существенно увеличены за счет амплификации 
ретротранспозонов. Однако при этом в гено-
ме пшеницы не обнаружено ни одной копии 
LTR-ретротранспозонов, активной в недавнем 
времени (Choulet et al., 2010). А малое количе-
ство транскрибируемых последовательностей, 
гомологичных ретротранспозонам, например, 
1,5 % от всех EST (Expressed Sequence Tags) 
у кукурузы, подразумевает, что некоторые 
механизмы, скорее всего, эпигенетические, 
должны очень эффективно репрессировать 
транскрипцию фракции МЭ в геномах рас-

тений (Vicient, 2010). Жизненный цикл LTR-
ретротранспозонов включает в себя четыре 
шага: транскрипцию, трансляцию, обратную 
транскрипцию и интеграцию ДНК-элемента в 
геномную последовательность. Для осуществ-
ления транспозиции ДНК-транспозона также 
необходимы транскрипция и трансляция для 
образования белка транспозазы. Регуляция на 
каждой из этих стадий может лимитировать 
активность элемента.

Информация о факторах, определяющих 
активность МЭ, начала появляться с открытия 
первого мобильного элемента у кукурузы – 
сайта хромосомного разрыва, названного Dis-
sociation (Ds). Ds может перемещаться только 
в присутствии элемента-активатора Activator 
(Ac), который также может обеспечивать свою 
собственную транспозицию. Вместе Ac и Ds 
составляют семейство МЭ, которое включает 
автономный (Ac) и неавтономный (Ds) элемен-
ты. Позднее было обнаружено, что разные се-
мейства ДНК-транспозонов являются причиной 
нестабильных мутантных фенотипов у других 
растений, например, львиного зева, петунии, 
сои, сорго (Craig et al., 2002).

Изучение мутаций, которые отвечают за 
стабильные мутантные аллели у кукурузы, 
привели к выявлению LTR-ретротранспозонов. 
Пять разных семейств LTR-ретротранспозонов 
(Bs1, Stonor, Magellan, Hopscotch and B5/G) 
были выявлены из восьми мутантных аллелей 
(Johns et al., 1985; Varagona et al., 1992; Vignols 
et al., 1995).

Какие же факторы определяют активацию 
МЭ в геноме? В дополнение к прямой инакти-
вации путем накопления мутаций в последова-
тельности элементов клетки выработали меха-
низм контроля активности МЭ, включающий 
сайленсинг путем метилирования ДНК (транс-
крипционный генетический сайленсинг), или 
сайленсинг за счет РНК-интерференции (пост-
транскрипционный генетический сайленсинг) 
(Casacuberta, Santiago, 2003). Исследования у 
Arabidopsis и риса показали, что значительное 
количество транспозонов являются неактивны-
ми, метилированными, и связанными с малыми 
интерферирующими РНК (Kasschau et al., 2007; 
Zilberman et al., 2007; Lister et al., 2008).

Метилирование ДНК является основным 
механизмом сайленсинга у растений. Так, еще 
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Б. Мак-Клинток при анализе нестабильных 
мутаций у кукурузы описала наследуемые и 
обратимые изменения активности элементов Ac 
и Spm (Suppressor–Mutator) (McClintock, 1965), 
при которых наблюдается изменение статуса 
метилирования (Banks et al., 1988). Описание 
активных и неактивных фаз элемента Mutator 
кукурузы показало, что его активность корре-
лирует с метилированием остатков цитозина 
(Chandler, Walbot, 1986). Во всех случаях неак-
тивные элементы были гиперметилированы по 
отношению к их активным копиям. 

У мутантов Arabidopsis ddm1 (decreased 
DNA methylation 1), которые имеют понижен-
ный уровень метилирования CpG, происходи-
ла активация транскрипции и транспозиции 
транспозонов Mutator и CACTA (Miura et al., 
2001;Singer et al., 2001), при этом элементы 
могли оставаться активными в ряду поколений 
(Kato et al., 2004). Также наблюдалась актива-
ция транскрипции ретротранспозонов Tar17, 
Athila4 и Athila5 (Hirochika et al., 2000; Wright, 
Voytas, 2002). 

МЭ осуществляют транскрипцию и даже 
транспозицию при различных биотических и 
абиотических стрессах или в клеточной куль-
туре, а также при межвидовой гибридизации 
(Pouteau et al., 1991; Hirochika, 1993; Mhiri et al., 
1997; Kashkush et al., 2002; Ramallo et al., 2008; 
Picault et al., 2009). Например, после стресс-
индуцированной транскрипции число копий 
LTR-ретротранспозона Tos17 в клетках риса 
некоторых линий увеличилось от 2 до 30 копий 
(Hirochika et al., 1996). Активация в клеточной 
культуре показана и для LTR-ретротранспозо-
на Tos17, и для ДНК-транспозона mPing риса 
(Hirochika et al., 1996; Jiang et al., 2003). Од-
ним из наиболее хорошо изученных примеров 
является активация транскрипции LTR-ретро-
транспозонов табака Tnt1 и Tto1 обработкой 
экстрактами грибов и бактерий, инфициро-
ванием патогенами, поранением и абиоти-
ческими факторами (Grandbastien et al., 1997, 
2005; Takeda et al., 1999). Все эти стрессовые 
условия могут приводить к снижению уровня 
метилирования ДНК, что вызывает активацию 
МЭ, при этом активация может быть обрати-
мой. На примере львиного зева Antirrhinum 
majus показано, что низкие температуры ведут 
к деметилированию ДНК и активации ДНК-

транспозона Tam3, но этот процесс может быть 
остановлен повышением температуры (Hashida 
et al., 2003). 

Транспозоны могут вносить существенный 
вклад в адаптацию геномов растений и живот-
ных за счет действия на гены при активации 
в стрессовых условиях (обзоры: Васильева 
и др., 2007; Чересиз и др., 2008). МЭ часто 
встраиваются в эухроматиновые районы рядом 
с генами или в последовательности генов, и, 
таким образом, могут оказывать влияние на 
их экспрессию (Bennetzen, 2000). Например, 
у кукурузы транспозон Mutator специфично 
встраивается в последовательности генов 
(Cresse et al., 1995), а MITE-элементы являются 
сцепленными с кодирующими районами в ге-
номах ячменя, кукурузы, риса и сорго (Bureau, 
Wessler, 1992, 1994; Iwamoto, Higo, 2003; Sabot 
et al., 2005). Существует множество примеров 
полиморфных инсерций MITE в промоторы, 
интроны или 3′-фланкирующие последователь-
ности между ортологичными и паралогичными 
генами (Bureau, Wessler, 1992, 1994; Bureau et al., 
1996).  Инсерции МЭ также могут обеспечивать 
альтернативные промоторы, экзоны, терминато-
ры и сайты сплайсинга (Bennetzen, 2000). Кроме 
того, обнаружено, что CACTA-транспозоны пше-
ницы, MULES риса и Helitrons кукурузы могут 
содержать фрагменты и копии генов хозяина, 
захватывать и перетасовывать экзоны (Wicker et 
al., 2003; Jiang et al., 2004; Morgante et al., 2005; 
Choulet et al., 2010). Транспозоны, по-видимому, 
участвовали в увеличении числа генов и наруше-
нии их коллинеарности у пшеницы путем МЭ-
опосредованных межхромосомных дупликаций 
и захвата генов (Akhunov et al., 2007).

Надо отметить, что общей чертой МЭ, вы-
зывающих инсерционные мутации, является 
их относительно низкий уровень копий (< 100) 
в геноме хозяина. Например, LTR-ретротранс-
позон Bs1, который был впервые обнаружен как 
инсерция в гене алкогольдегидрогеназы (adh1), 
представлен в геноме кукурузы только в коли-
честве 1–5 копий (Johns et al., 1985). Видимо, 
на активность элементов, представленных боль-
шим числом копий  в геноме, кроме метилиро-
вания ДНК, действуют еще и дополнительные 
факторы. Так, было обнаружено, что уровень 
транскрипции некоторых МЭ у кукурузы в 
тканях апикальной меристемы побегов и ге-
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неративных клетках оказался очень высоким, 
однако, несмотря на активную транскрипцию 
МЭ транспозиция у кукурузы является редким 
событием (Vicient, 2010). Также показано, что 
при межвидовой гибридизации пшеницы про-
исходит активация экспрессии транспозонов, 
например, широко представленного в геноме 
ретротранспозона WIS, однако увеличения 
частоты инсерций при этом не происходит 
(Kashkush et al., 2002, 2003). По-видимому, 
клетки могут контролировать транспозицию на 
посттранскрипционном уровне.

Некоторые МЭ могут осуществлять транс-
крипцию и при нормальном развитии растения, 
как, например, показано для ретротранспозонов 
BARE-1 ячменя, Grande кукурузы и Rider то-
мата и разных МЭ сорго (Suoniemi et al., 1996; 
Muthukumar, Bennetzen, 2004; Gómez et al., 2006; 
Cheng et al., 2009). Два новых класса транс-
крипционно активных транспозон-подобных 
последовательностей, Revolver и Superior, были 
найдены у ржи (Tomita et al., 2008, 2009).

Показано, что ряд МЭ был активен в не-
давнем прошлом. Высокая степень сходства, 
наблюдаемая для многих семейств MITE, озна-
чает, что эти семейства могли распространиться 
в недавний период времени в геноме хозяина. 
Согласуется с этой точкой зрения факт, что 
сайты инсерции MITE в отдельных локусах 
часто являются полиморфными между особями 
одного вида (Bureau, Wessler, 1994; Bureau et al., 
1996; Zhang et al., 2000). 

Амплификация МЭ может быть связана с 
адаптивной эволюцией хозяина. Так, описана 
МЭ-опосредованная реструктуризация генома в 
популяции дикого ячменя Hordeum spontaneum. 
Реструктуризация генома выражается в нали-
чии внутривидовой вариации размера генома 
за счет амплификации LTR-ретротранспозона 
BARE-1. Число копий этого элемента между по-
пуляциями, которые подверглись разным степе-
ням засухи, варьирует между 8300 и 22100, что 
соответствует 1,8–4,7 % ядерной ДНК (Vicient 
et al., 1999; Kalendar et al., 2000). Аналогично 
показано, что амплификация MITE-элемента 
mPing происходила в основном в сортах риса, 
адаптированных к экстремальным условиям 
окружающей среды (Jiang et al., 2003).

Также можно было бы ожидать всплеска 
транспозиции при образовании межвидовых 

гибридов. Однако анализ геномных последо-
вательностей пшеницы показал, что 90 % МЭ 
были амплифицированы до вхождения в геном 
аллополиплоида, в том числе и В-геном-спе-
цифичный ретротранспозон Fatima (Charles 
et al., 2008; Salina et al., 2011). Также описан 
C-геном-специфичный CACTA-транспозон Bot1 
у видов рода Brassica, который сыграл основ-
ную роль в дивергенции геномов на диплоидном 
уровне. После образования аллополиплоида 
B. napus (АА СС) не было обнаружено распро-
странения этого элемента на хромосомы друго-
го, А-генома (Alix et al., 2008). Таким образом, 
аллополиплоидизация никак не повлияла на 
частоту транспозиции. 

При этом через некоторое время после об-
разования аллополиплоида возможно переме-
щение МЭ по всему геному, однако это зависит 
от конкретных видов растений. Например, у 
аллополиплоидов хлопчатника (Gossypium) раз-
ные семейства МЭ распространились из одного 
генома в другой уже после аллополиплоиди-
зации (Zhao et al., 1998), а у аллополиплоидов 
рода Nicotiana, образовавшихся около 1 млн лет 
назад, произошел существенный обмен мобиль-
ными элементами между геномами, вошедшими 
в его состав (Lim et al., 2007).

Амплификация МЭ вносит существенный 
вклад в эволюцию генома растений, за ее счет 
произошли существенное увеличение размера 
геномов растений, а также дивергенция по-
следовательностей родственных видов, кроме 
того, видимо, амплификация МЭ является 
адаптивным ответом растений на стресс. Таким 
образом, МЭ являются ключевым компонентом, 
который обеспечивает пластичность раститель-
ного генома.

Работа частично финансировалась про-
граммой Президиума РАН «Биологическое 
разнообразие» (2009–2011) – проект № Б.26.28 
и грантом РФФИ № 11-04-00178.
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TRANSPOSABLE ELEMENTS AND PLANT GENOME EVOLUTION

E.M. Sergeeva, E.A. Salina

Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, 
e-mail: sergeeva@bionet.nsc.ru

Summary

Transposable elements are the major component that contributes to plant genome plasticity. The amplification 
of transposable elements made a dramatic impact on the increase of plant genome size, and it might be an 
adaptive response to stress factors. Some plant genomes were completely or partially sequenced in the last 
decade. The sequencing data gave the opportunity to investigate the populations of transposable elements 
in plant genomes. Consequently, it was shown that plant genome evolution was accompanied by differential 
amplification of particular transposable element families. The differential amplification contributed to 
interspecific genomic divergence. It is likely that this amplification facilitated the successful formation of 
allopolyploid genomes.

Key words: transposable element, LTR-retrotransposon, DNA-transposon, MITE, differential amplification, 
genome divergence, allopolyploid.
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