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Статтю присвячено огляду даних про мобільні генетичні елементи, які на сьогодні ви­
явлено у геномах більшості рослинних видів, які вивчали з метою пошуку транспозонів. 
Охарактеризовано структуру та особливості поведінки транспозонів 1 та 2 класів мо­
більних генетичних елементів. Зазначаються властивості транспозонів, загальні для 
ДНК-транспозонів та ретроелементів. Розглянуто механізми ампліфікації мобільних 
елементів двох класів у геномі. Пояснено розбіжності між автономними та неавтоном­
ними транспозонами. Згадано деякі аспекти регуляції активності транспозонів.
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Вступ. Мобільні генетичні елементи (МГЕ), які було вперше відкрито на рос-
линних об’єктах, змінили класичні уявлення генетики другої половини ХХ 

століття – саме через транспозони геном організмів почали розглядати як ди-
намічну структуру, що має властивий їй рівень динамічної нестабільності [1–3]. 
Вплив, який чинять транспозони на структуру і функціонування геномів різних 
організмів, є настільки значним, що часом, їхня присутність критична для того, 
щоб мати можливість свідомо виконувати генетичний аналіз на тому чи іншому 
матеріалі [4]. Усі нині досліджені типи транспозонів присутні у більшості вивче-
них рослинних видів і переважно на їхню частку припадає більша частина гено-
му господаря. Внаслідок процесів інсерції, вирізання, ектопічної рекомбінації 
(ектопічним називають обмін ДНК між негомологічними ділянками, що відбу-
вається в межах гомологічних хромосом) та ламкості хромосом, транспозони 
призводять до перебудови геномів, зміни структури та регуляції окремих генів 
[5]. Попри їхню поширеність у геномі виявляється, що лише незначна частка 
цих МГЕ може бути активною протягом деякого проміжку часу, призводячи до 
певних генетичних змін, які виявлятимуться у тій чи іншій рослині на рівні фено-
типу [6]. Саме через наявність чітких фенотипічних змін, які реєструвались у ок-
ремих клітинних клонів насінин кукурудзи, Барбара МакКлінток назвала відкриті 
нею МГЕ “контролюючими елементами”,  які створюють безмежний матеріал 
для дії природного добору [4, 7]. Згідно наших сучасних знань транспозони є 
важливою складовою частиною рослинних геномів, яка може відігравати пев-
ну роль у його функціонуванні. Саме тому розуміння еволюційного формування 
геномів рослин з огляду на їхню структуру та функції є неможливим без вивчен-
ня ролі транспозонів у пластичності геному [1]. 

Класифікація транспозонів. Для всіх транспозонів характерні дві ключові 
властивості. Перша – це здатність до зміни власного місця розташування у ге-
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його та вставляє в іншому місці в резуль-
таті процесу транспозиції (рис. 1). Місце 
вставки зазвичай не є випадковим. Як по-
казано для Ac транспозонів, близько 60 % 
транспозицій відбувається в межах однієї 
хромосоми та 40 % – на відстані 4 сМ від 
початкового розташування МГЕ [16]. Ос-
кільки процес транспозиції відбувається 
за принципом вирізання та вставки, збіль-
шення копійності даних елементів у гено-
мі відбувається переважно під час поділу 
клітини [5]. Показано, що ДНК-транспозо-
ни переміщуються у напрямку проходжен-
ня реплікативної вилки, а тому досить час-
то їхні послідовності реплікуються двічі за 
один клітинний цикл [17]. Отже, після міто-
зу обидві дочірні клітини мають нову копію 
транспозона, а одна з них має ще й оригі-
нал [5].

Як зазначено вище, серед ДНК-транс-
позонів трапляються автономні (які коду-
ють транспозазу) та неавтономні (які її не 
кодують) представники. У межах родини 
(Ac/Ds, Spm/dspm) щонайменше один 
член родини здатний кодувати транспо-
зазу[13]. Наприклад, Spm кодує фермент, 
який впізнає як власні кінцеві послідов-
ності, так і послідовності dspm, що при-
зводить до транспозиції обох елементів. 
Подібна ситуація спостерігається і з Ac/Ds 
транспозонами [14]. Саме тому Spm та Ac 
називають автономними представниками 
своїх родини. Неавтономні (dspm та Ds) 
транспозони мають певні дефекти у своїх 
послідовностях, що не дозволяє їм коду-
вати функціонально активну транспозазу 
[18].

Родина (MITE) — мініатюрні транс-
позони з інвертованими повторами, усі її 
представники є неавтономними [3, 19]. 
Вони поширені переважно у багатих на ТА 
і ТАА ділянках геномів рису, арабідопси-
су та інших рослин. Характеризуються не-
великим розміром (приблизно 600 пн) та 
наявністю інвертованих повторів з обох 

номі, за що транспозони і одержали свою 
назву. Другою є здатність до збільшення 
кількості власних копій внаслідок процесу 
транспозиції, що дає можливість говорити 
про певну “егоїстичність” і навіть парази-
тичність транспозонів [8].

Механізми даних процесів є досить різ-
номанітними і відрізняються для двох ос-
новних класів, на які поділяють транспозо-
ни [9].

Залежно від молекули-посередника, що 
бере участь у процесі транспозиції, транс-
позони поділяють на два класи: ретро-
транспозони (клас 1) та ДНК-транспозони 
(клас  2) [10, 11]. Для представників кла-
су 1 молекулою-посередником транспози-
ції є транскрипт послідовності транспозону 
(мРНК), а для представників класу 2 – влас-
на послідовність транспозону. В кожному 
класі присутні як автономні, так і неавто-
номні представники. Для перших характер-
на наявність відкритих рамок зчитування, 
які кодують необхідні для транспозиції еле-
менти, що також використовуються неавто-
номними представниками [5].

ДНК-транспозони. ДНК-транспозони 
були відкриті у рослин завдяки тому, що 
вони призводять до генетичних змін, які 
мають чітко виражений фенотипічний 
прояв [12, 13]. Найвивченішими у цьому 
класі є родини Ac/Ds, Spm/dspm (En/I), 
Mutator, Tam та MITEs транспозонів [1, 5, 
14]. Виявлено їх на таких видах рослин, як 
кукурудза, рис, арабідопсис, пшениця та 
багато інших [1, 5]. Їхній розмір коливаєть-
ся від сотень до десяти тпн, кодують вони, 
як правило, один протеїн [6, 15]. Обидва 
кінці ДНК-транспозонів закінчуються ін-
вертованими повторами довжиною від де-
сяти (Ac/Ds) до кількох сотень (Mutator) 
пар основ [1]. Продуктом експресії послі-
довності ДНК-транспозонів є транспоза-
за – фермент, який розпізнає специфічні 
послідовності ДНК на кінцях або біля кін-
ців послідовності транспозона, вирізає 
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із відомих представників даної родини не 
кодує активну транспозазу, тривалий час 
залишалося невідомим, яким чином відбу-
вається їхнє поширення у геномі. Але потім 
з’ясували, що для власної транспозиції 
вони використовують транспозази пред-
ставників інших родин ДНК-транспозонів 

кінців послідовності. Походять від авто-
номних ДНК-транспозонів [20]. У рослин-
них геномах зустрічаються до десяти ти-
сяч представників даної родини. На основі 
подібності інвертованих повторів та сайту 
інсерції їх поділяють на дві групи: Tourist –
MITEs і Stowaway-MITEs. Оскільки жоден 

Рис. 1. Схема транспозиції ДНК-транспозонів: 1 — зв’язування транспозази зі впізнавальними послідовностями 
в ділянках інвертованих повторів на кінцях транспозона; 2 — димеризація ферменту; 3 — вирізання послідовності 
транспозону з геному хазяїна; 4 — вставка послідовності транспозона в новий сайт (видозмінено за [5]) 
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LINE- та SINE-елементи. Представ-
никами іншого класу (клас 1 або ретро-
транспозони) транспозонів є LINE (довгі 
розсіяні повторювальні елементи) та SINE 
(короткі розсіяні повторювальні елемен-
ти). Вони є найдавнішими представника-
ми (МГЕ) в рослинному геномі [26]. Особ-
ливістю даних транспозонів є те, що мо-
лекулою-посередником при транспозиції 
є РНК. LINE кодують один багатофункціо-
нальний білок з доменами для зв’язування 
з ДНК, розщеплення ДНК, зворотної 
транскрипції РНК в ДНК. Багато представ-
ників цієї родини ретроелементів кодують 
також другий білок, що може зв’язуватися 
з РНК, проте його функція досі залишаєть-
ся невідомою [27]. Транспозиція LINE-
елементів починається з транскрипції пос-
лідовності елемента в РНК. На відміну від 
більшості діючих білок-кодуючих генів, які 
мають свої промотори попереду сайту по-
чатку транскрипції, даний тип транспо-
зонів має внутрішній промотор [28]. Така 
особливість дозволяє збільшити ймовір-
ність транскрипції, оскільки реплікація та-
кого транспозона буде відбуватися неза-
лежно від місця розташування та наявності 
чужого промотора. Надалі РНК потрапляє 
в цитоплазму, транслюється в один або 
два протеїни, які зв’язуються з тією самою 
мРНК, з якої вони були трансльовані. Ком-
плекс РНК-білок повертається в ядро, бі-
лок надрізає один ланцюг геномної ДНК у 
точці інсерції. Після цього вільний 3’-кінець 
ДНК господаря використовується для по-
чатку зворотної транскрипції. В результаті 
утворюється гібрид РНК-ДНК, при цьому 
ланцюг новосинтезованої ДНК прикріп-
лений кінцем до одного з ланцюгів госпо-
дарської ДНК. Інший ланцюг також розрі-
зається, синтезується другий ланцюг ДНК 
LINE-елемента і замінює собою РНК. Усі 
вільні кінці зшиваються, й інтеграція транс-
позона завершується (рис. 2) [5].

[21, 22]. Дані елементи є важливим факто-
ром утворення алельного різноманіття, ос-
кільки вони локалізовані поблизу активних 
генів. Вони також можуть бути складовими 
частинами промоторів, інтронів та фланку-
ючих послідовностей ортологічних і пара-
логічних генів [15]. 

Родину гелітронів (Helitrons) від-
крито нещодавно при аналізі геномів рису, 
арабідопсису та кукурудзи [23, 24].  Дані 
транспозони кодують два або три протеї-
ни і відрізняються від інших представни-
ків транспозонів класу 2 тим, що не мають 
інвертованих повторів на своїх кінцях. За-
мість інвертованих повторів гелітрони ма-
ють паліндромні послідовності, які здатні 
формувати шпильки на відстані 10–12 пн 
попереду 3’-кінця. Зважаючи на подібність 
гелітронів до бактеріальних транспозонів, 
дослідники вважають, що їхня транспози-
ція відбувається за принципом кільця, що 
котиться, а реплікація є невід’ємною час-
тиною транспозиції [25]. Автономні пред-
ставники даної родини кодують ДНК-гелі-
казу, одну або дві копії нуклеази або лігази, 
подібно до прокаріотних репліконів. Про-
те більшість гелітронів є неавтономними, 
вони не кодують повного набору функціо-
нальних білків, а мають лише подібні до ав-
тономних представників кінцеві послідов-
ності. Вбудовуються гелітрони між А і Т нук-
леодидами [5].

Рослинні транспозони вперше дослід-
жені та виділені з послідовностей ДНК, що 
розташовані поблизу активних генів. В ос-
новному вони виявляли незвичайну по-
ведінку та були нестабільними. Наприклад, 
перші дослідження показали, що такі ДНК-
транспозони, як Mu1 та Spm, переваж-
но вбудовуються у неметильовані ділянки 
геному кукурудзи. Інші представники да-
ного класу транспозонів –  Ac/Ds, MITEs, 
гелітрони – також надають перевагу не-
метильованим, еухроматиновим ділянкам 
поблизу активних генів [6].
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зонів. По-перше, мутації, які відбуваються 
під час процесу копіювання, можуть сто-
суватися лише транспозона у новому сай-
ті; вихідна послідовність залишається не
змінною. По-друге, у процесі транспозиції 
відсутнє вирізання, що також зберігає пос-
лідовність транспозона у вихідному сайті 
[5]. 

Зв’язування багатофункціонального 
білка з власним РНК-транскриптом не є 
абсолютним правилом для даної родини, 

Більшість LINE-елементів можуть інте-
груватися в різноманітні ділянки геному, а 
особливо в багаті на А та Т. Розмір даних 
транспозонів сягає кількох тпн. У рослин-
них геномах найвивченішими є Cin4 рет-
ротранспозон у кукурудзи та del2 у Lilium 
speciosum [29, 30]. LINE-елементи ви-
явлено також у мітохондріальному геномі 
Arabidopsis thaliana [27].

Кілька важливих рис відрізняють транс-
позицію LINE-елементів від ДНК-транспо-

Рис. 2. Схема транспозиції LINE-елементів: 1 — транскрипція послідовності транспозону в РНК; 2 — трансляція та 
цис-зв’язування з новосинтезованим багатофункціональним білком; 3 — впізнавання та розрізання цільової послі-
довності господарської ДНК; 4 — зворотна транскрипція та вставка (видозмінено за [5]) 



ISSN 1810-7834. Â³ñí. Óêð. òîâ-âà ãåíåòèê³â ³ ñåëåêö³îíåð³â. 2010, òîì 8, ¹ 1 159

Мобільні генетичні елементи рослин

ротної транскрипції та інтегрується назад 
у геном. Одна і та сама молекула мРНК не 
може одночасно бути трансльована в бі-
лок і зазнати зворотної транскрипції. Піс-
ля трансляції структурні білки утворюють 
капсулу, яка містить дві молекули мРНК 
транскрипту транспозона, функціональ-
ні протеїни та тРНК, яка використовуєть-
ся як праймер перед початком зворотної 
транскрипції. мРНК транспозона містить 
сигнальні послідовності, які впізнаються 
структурними білками, тому її пакування у 
капсулу носить специфічний характер. Піс-
ля закінчення збирання капсули навколо 
мРНК, відбувається зворотна транскрип-
ція і утворюється двоспіральна кДНК. Про-
цеси інкапсуляції та зворотної транскрип-
ції можуть відбуватися як у цитоплазмі, так 
і в ядрі [33]. Потім капсула руйнується, ін-
теграза впізнає обидва кінці кДНК і інте-
грує її до геному хазяїна [5].

LTR-елементи є найчисленнішими 
представниками МГЕ в рослинному гено-
мі [34]. Вони дуже різноманітні, і їхні роз-
міри можуть коливатись від кількох сотень 
до кількох тпн. Тільки для рослинних гено-
мів характерною є наявність неавтономних 
LTR-елементів – мініатюрних ретротран-
спозонів із кінцевими повторами (TRIM). 
Послідовності цих елементів виявлено у 
геномах картоплі та арабідопсису. TRIM-
транспозони є невеликими за розмірами 
(не більше 540 пн), локалізуються всере-
дині промоторних ділянках та інтронів, що 
свідчить про їхню роль в реорганізації рос-
линного геному [35].

При інтеграції до геному LTR-
ретротранспозони надають перевагу ме-
тильованим гетерохроматиновим ділян-
кам, хоча деякі з них можуть інтегрувати 
до активних ділянок геному і спричиняти 
інерційні мутації [5]. Цікавою особливіс-
тю LTR-ретротранспозонів є тенденція до 
інтеграції у довгі кінцеві послідовності ін-
ших транспозонів. Саме таким чином ут-

оскільки SINE-елементи не кодують білків 
взагалі і паразитують на апараті транспо-
зиції LINE-елементів. Більшість SINE-еле-
ментів є химерними молекулами, в яких 
5’-ділянка походить від гена тРНК хазяїна, 
середня частина невідомого походження, 
а 3’-регіон – від 3’-кінця LINE-елементів 
[31]. Саме ця частина розпізнається фун-
кціональним білком LINE-елементів. Та-
кож частина, що походить від тРНК, має дві 
консервативні послідовності, які слугують 
промоторами транскрипції за допомогою 
РНК-полімерази ІІІ. Термінуються дані рет-
ротранспозони багатими на А або Т послі-
довностями [2].

SINE-елементи знайдено в геномах та-
ких рослин як рис (p-SINE1), тютюн (TS), у 
представників роду Brassica (S1). Розмір 
цих елементів сягає кількох сотень пн [27].

LTR-елементи. До класу ретротран-
спозонів належать також LTR (long termi-
nal repeats) елементи. Ці елементи мають 
довгі кінцеві повторювані послідовності та 
за своєю організацією є складнішими за 
будь-які інші транспозони [19, 32]. Як пра-
вило, вони здатні кодувати два структурні 
білки, капсид та нуклеокапсид, та три фун-
кціональні: протеазу, зворотну транскрип-
тазу й інтегразу. Зворотна транскриптаза 
гомологічна до тієї, яка кодується LINE-
елементами, а інтеграза дуже подібна до 
деяких транспозаз ДНК-транспозонів. 
Така подібність вказує на те, що LTR-еле-
менти, скоріш за все, походять від ДНК-
транспозонів і LINE-елементів [5]. Струк-
турні та функціональні білки є продукта-
ми розщеплення двох поліпротеїнів, які 
транслюються з відповідних відкритих ра-
мок зчитування (ORF) – gag і pol  [32]. Реп-
лікативний цикл елементів з довгими кінце-
вими повторами починається з транскрип-
ції ДНК до мРНК (рис. 3) [5]. У подальшому 
для транскрипту можливі два шляхи. Або 
він буде трансльований у білок, або інкап-
сулюється та у складі капсули зазнає зво-
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залежить від стадії індивідуального розвит-

ку, тканини, а також від багатьох зовнішніх 

та внутрішніх чинників [37, 38]. Наприклад, 

деякі LTR-елементи є найактивнішими під 

час розвитку чоловічого гаметофіту та при 

поділі клітин кореня [1]. Активність транс-

ворюються величезні кластери неактив-
них транспозонів, які можуть становити до 
70 % геномної ДНК [36].

Регуляція активності транспозонів 
у рослинному геномі. Подібно до будь-
яких послідовностей, що експресуються, 
транспозони мають різну активність, яка 

Рис. 3. Схема транспозиції LTR-елементів: 1 — на першому етапі відбувається транскрипція послідовності тран-
спозона в мРНК; 2 — в подальшому може діяти як геномна РНК; 2' — альтернативно транскрипт може діяти як мРНК; 
2'' — транслюватися в декілька функціональних білків, що відповідають за утворення капсиду, зворотну транскрип-
цію та інтеграцію; 3 — навколо геномної РНК утворюється капсула; 4 — відбувається зворотна транскрипція; 5 — ін-
теграція до геному хазяїна (видозмінено за [5])
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втраті метильної групи, елемент знову стає 
активним [48]. 

Поновлення активності транспозонів 
може виникнути внаслідок віддалено-
го схрещування, коли значне збільшення 
розміру геному призводить до тимчасової 
активації транспозонів [1]. Ламкість хро-
мосом також має подібний ефект: збіль-
шення кількості репараційних подій у таких 
клітинах, можливо, призводить до пригні-
чення активності метилаз та інших фак-
торів формування гетерохроматину [4, 
49]. Активація рослинних ретротранспо-
зонів нерідко відбувається внаслідок про-
никнення інфекції та пошкодження клітин-
ної стінки [50]. 

Ми навели лише найбільш загальні ві-
домості про класифікацію транспозонів у 
зв’язку з їхньою структурою та способом 
переміщення у геномі та тільки окресли-
ли деякі питання їхньої активності. Між тим 
на сьогоднішній день вже не залишаєть-
ся сумнівів у тому, що величезні скупчення 
транспозонів, які в деяких рослинних видів 
займають більше 80 % обсягу геному, не є 
пасивним баластом, мертвими залишка-
ми колись активних транспозонів, які чо-
мусь утримуються у геномі. Численними 
сучасними роботами показано, що транс-
позони є активними учасниками регуля-
торних процесів, які відбуваються у гено-
мі на всіх трьох рівнях його організації, нук-
леосомному, хромосомному та ядерному. 
Проте розгляд цього аспекту біологічних 
властивостей транспозонів лежить за ме-
жами нашої статті та має стати змістом ін-
шого огляду літератури. 
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Статья посвящена обзору имеющихся в совре-
менной литературе сведений про мобильные 
генетические элементы, транспозоны, нали-
чие которых зарегистрировано на сегодняш-
ний день в геноме большинства растительных 
видов, которые изучались с целью поиска 
транспозонов. Указываются свойства тран-
спозонов, общие для ДНК-транспозонов и 
ретроэлементов. Охарактеризована структура 
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elements presently recorded in the genomes 
of most plant species that have been studied in 
order to detect transposons. The transposon 
properties shared by DNA transposons and 
retroelements are indicated. The structure and 
behavioral peculiarities of class 1 and class 2 
transposons are characterized. The mechanisms 
for amplification of mobile elements pertaining 
to both classes in the genome are studied. 
The article explains the differences between 
autonomous and non-autonomous transposons 
and mentions some aspects of transposon 
activity regulation.

Key words: class 1 transposons, class 2 trans-
posons, автономні, autonomous, non-autono-
mous, transposon activity.

классов в геноме. Объясняются отличия меж-
ду автономными и неавтономными транспозо-
нами. Упоминаются некоторые аспекты регу-
ляции активности транспозонов.

Ключевые слова: транспозоны 1 клас-
са, транспозоны 2 класса, автономные, 
неавтономные транспозоны, активность тран-
спозонов.
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The article gives an overview of the currently 
available data on transposons, mobile genetic 


