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ДНК ядерного генома растений содержит 
уникальные или низкокопийные кодирующие 
последовательности ДНК, непосредственно 
связанные с ними регуляторные элементы, 
а также различные классы повторяющихся 
последовательностей (ПП) ДНК (Schmidt, 
Heslop-Harrison, 1998). Часть ПП ДНК может 
иметь кодирующую функцию как, например, 
гены рибосомальной РНК (рРНК). Другая часть 
этих последовательностей не несет функцию 
кодирования белков, необходимых для функ-
ционирования и воспроизводства организма. 
Однако они могут кодировать белки, важные 
для их собственного размножения в геноме 
(мобильные генетические элементы). 

ПП ДНК являются основным компонентом 
генома растений. По разным данным, у злаков 
к ним может относиться до 90–95 % ядерной 
ДНК (Flavell et al., 1974; Paux et al., 2006). 
ПП представляют собой высокогетерогенную 
группу, представленную тысячами или даже 
десятками тысяч семейств, отличающихся по 
длине мотива, уровню копийности и организа-
ции в геноме (Flavell, 1986; Kubis et al., 1998; 
Heslop-Harrison, 2000). Причины поддержания 
столь значительного количества ПП ДНК, а так-

же высокого разнообразия их состава до конца 
не изучены. Предполагают, что они играют 
важную роль в стабилизации и поддержании 
структуры хромосом, участвуют в «узнавании» 
и правильном расхождении хромосом во время 
митоза и мейоза (Vershinin et al., 1995; Kubis et 
al., 1998). Локусы некоторых семейств сател-
литных ДНК выступают как точки рекомбина-
ции хромосом в мейозе (Vershinin et al., 1995; 
Linares et al., 1998). Теломеро-ассоциированные 
повторы выполняют функцию защиты теломер 
и участвуют в регуляции генов, локализованных 
в субтеломерных районах (Sykorova et al., 2003). 
Показано, что видообразование у растений 
часто связано с быстрыми изменениями фрак-
ции ПП ДНК (Flavell, 1982; Dvorak et al., 1998; 
Cuadrado, Jouve, 2002). 

ГЕНЫ рРНК

Наряду с первичной перетяжкой в области 
центромеры у метафазной хромосомы сущест-
вует вторичная перетяжка в районе организации 
ядрышка (NOR – nucleolar organizer region). 
Этот район соответствует сайтам локализации 
генов, кодирующих рРНК, которая считывается 
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в виде единого транскрипта с коэффициентом 
седиментации 45S. Данная РНК затем подвер-
гается процессингу с образованием 18S, 5,8S и 
26S cубъединиц рРНК. Тандемно организован-
ные повторяющиеся единицы рДНК, наряду 
с цистроном 18S–5,8S–26S рРНК, содержат 
межгенный спейсерный район, в котором 
локализуются сайт инициации транскрипции 
для РНК-полимеразы I, сайты инициации и 
терминации транскрипции рРНК и другие регу-
ляторные элементы (рис. 1.) (Gerlach, Bedbrook, 
1979; Reeder, 1984; Vincentz, Flavell, 1989). Не-
транскрибируемый спейсер содержит также ряд 
повторяющихся нуклеотидных последовательно-
стей, так называемых субповторов А, В, С и D, 
протяженность и число которых варьируют у 
разных видов растений; при этом внутри отдель-
ных кластеров длина повторяющейся единицы, 
как правило, одинаковая (Appels, Dvořák, 1982a, 
b). У злаков (Triticeae) имеется несколько дис-
кретных локусов рДНК, расположенных на 
коротких плечах хромосом 1, 5 и 6, каждый 
из которых содержит ~ 1200 повторяющихся 
единиц длиной ~ 9 тыс. пар нуклеотидов (т.п.н.) 
(Flavell, O’Dell, 1976; Gerlach, Bedbrook, 1979). 
У арабидопсиса локусы рДНК расположены на 
двух хромосомах с числом копий ~360 единиц/
локус, что в сумме составляет около 5 % всего 
генома (Copenhaver, Pikaard, 1996). 

Гены, кодирующие 5S субъединицу рРНК, 
локализованы отдельно от 45S рРНК генов, но 
имеют тот же принцип организации. У злаков ло-
кусы 5S рРНК расположены на хромосомах 1 и 5 
и содержат до нескольких тысяч единиц, каждая 
из которых состоит из консервативной кодиру-
ющей части длиной 120 пар нуклеотидов (п.н.) 
и вариабельного нетранскрибируемого спейсера 
(рис. 1) (Appels et al., 1980). В геноме Triti-
ceae присутствуют два подсемейства: 5SDna-1 
и 5SDna2 c длиной спейсеров 200–349 и 350–
380 п.н. соответственно (Gerlach, Dyer, 1980). 
Различия в размере единиц 5S рДНК обусловле-
ны инсерциями/ делециями в средней полиморф-
ной части спейсера, тогда как 5′- и 3′-фланкиру-
ющие районы генов являются консервативными 
и содержат сайт связывания РНК-полимеразы III 
и сайт терминации соответственно (Appels et al., 
1992). У некоторых видов Brachypodium были 
обнаружены очень короткие спейсеры длиной 
30 п.н., поэтому можно предполагать, что у рас-

Рис. 1. Организация рибосомальных генов, кодиру-
ющих 45S и 5S рРНК.

тений часть спейсерных последовательностей 
лишена какой-либо функции (Cox et al., 1992). 

Как 45S рРНК, так и 5S рРНК локусы часто 
подвергаются реорганизации в ходе эволюции. 
Так, у двух экотипов A.thaliana (Landsberg и 
Columbia) локусы 5S рРНК расположены на раз-
ных хромосомах (Мurata et al., 1997). У злаков 
как размер локусов рРНК, так и их расположе-
ние на хромосомах сильно отличаются даже 
между близкородственными видами (Castilho, 
Heslop-Harrison, 1995). 

ТАНДЕМНО ОРГАНИЗОВАННЫЕ 
ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТИ ДНК

Первые представления о тандемно органи-
зованных ПП были получены при изучении 
сателлитной ДНК. Сначала этим термином 
обозначали ту часть генома, которая отделялась 
при градиентном ультрацентрифугировании 
(Kit, 1961) и, следовательно, по плотности и со-
держанию AT/GC пар должна была отличаться 
от основной массы ДНК. В настоящее время под 
этим термином подразумевается характерный 
компонент эукариотического генома, состоя-
щий из тандемно организованных повторов. 
Cателлитная ДНК не кодирует белки и лока-
лизована в конститутивном гетерохроматине 
хромосом (см. обзор: Хемлебенб и др., 2003). 
Сателлитная ДНК состоит из рядов идентичных 
повторяющихся единиц (мономеров), число 
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которых может варьировать от нескольких сот 
до более миллиона. В зависимости от размера 
повторяющихся единиц различают микро- и 
минисателлитную ДНК. Микросателлиты 
(SSR – simple sequence repeats) имеют длину 
мономера не более 10 п.н., тогда как у миниса-
теллитов она колеблется в пределах 10–100 п.н. 
(Sharma, Raina, 2005). Остальные повторы с 
длиной мономера выше 100 п.н. относятся к 
сателлитной ДНК. В геномах пшеницы и ячменя 
микросателлитная ДНК составляет 1,2 % и 3,8 % 
соответственно и в основном представлена 
короткими высокоповторяющимися последо-
вательностями (GAA)n(GAG)m (Mitra, Bhatia, 
1986). Были выделены и охарактеризованы 
динуклеотидные микросателлитные последова-
тельности Ae. tauschii, донора генома D мягкой 
пшеницы (Pestsova et al., 2000a). Микросател-
литные повторы имеют, главным образом, ин-
терстициальное расположение на хромосомах и 
широко используются в качестве маркеров для 
построения молекулярно-генетических карт, 
в частности мягкой пшеницы (Pestsova et al., 
2000a; Paillard et al., 2003; Somers et al., 2004). 
Для минисателлитной и сателлитной ДНК ха-
рактерно более локализованное распределение 
на концах хромосом или в центромерных райо-
нах. Так, например, протяженные тандемные 
повторяющиеся единицы входят в состав те-
ломерного гетерохроматина ржи Secale cereale, 
занимая 8–12 % генома (Bedbrook et al., 1980). 
Были детально исследованы четыре семейства 
теломерных повторов ржи, имеющих сложную 
иерархическую структуру. Основным является 
семейство 120 п.н. (pSc119.2), первоначально 
клонированное из Secale cereale и впоследствии 
обнаруженное у многих видов трибы Triticeae 
и сестринской трибы Avenae (Bedbrook et al., 
1980; McIntyre et al., 1990; Vershinin et al., 1995; 
Salina et al., 1998). Повторяющиеся единицы 
остальных семейств содержат простые субпо-
вторы длиной 120 п.н. в сочетании с другими 
последовательностями (Bedbrook et al., 1980). 

Из Aegilops speltoides было выделено ви-
доспецифичное теломерное семейство повторов 
Spelt1, составляющее около 2 % ядерной ДНК 
данного вида (Salina et al., 1998). Указанные по-
вторы длиной 178 п.н. входят в состав теломер-
ных районов хромосом наряду с более общим 
для злаков семейством Spelt52, при этом Spelt1 

повторы расположены дистально (Salina et al., 
2006). Семейство Spelt52 содержит мономеры 
двух типов: Spelt52.1 и Spelt52.2, которые име-
ют одинаковую консервативную часть длиной 
283 п.н. и негомологичные участки длиной 92 и 
106 п.н. соответственно (Salina et al., 2004).

Помимо уже указанных семейств тандемных 
повторов, у представителей трибы Triticeaе был 
найден ряд других семейств, имеющих теломер-
ную (центромерную) локализацию: 

а) Afa (pAs1)-семейство повторов длиной 
340 п.н., которые локализованы в теломерных 
и интерстициальных хромосомных районах 
Ae. tausсhii, T. aestivum, видов Hordeum, Elymus 
trachycaulus (Rayburn, Gill, 1986; Nagaki et al., 
1995, 1998). К этой же группе можно отнести 
семейство тандемно организованных последо-
вательностей pAesKB52, расположенных в тело-
мерных районах хромосом у некоторых видов 
Triticeae, относящихся к S-геному (Ae. speltoides, 
Ae. sharonensis и Ae. longissima) (Anamthawat-
Josson, Heslop-Harrison, 1993; Zhang et al., 2002; 
Salina et al., 2004);

б) семейство TaiI, состоящее из тандемных 
повторов длиной 570 п.н., обнаруженных в те-
ломерных районах большинства видов Triticeae, 
за исключением видов Triticum и Aegilops, у 
которых выявлено центромерное расположение 
указанных повторов (Kishii, Tsujimoto, 2002); 

в) специфичный для центромер тандем-
ный повтор CentC кукурузы Zea mays длиной 
156 п.н. (Аnaniev et al., 1998); 

г) HvRT-теломерные повторы Hordeum 
vulgare с длиной мономера 118 п.н., имеющие 
сложную иерархическую организацию (Kilian, 
Kleinhofs, 1992).

Тандемные повторы могут распространяться 
по геному посредством неравного кроссинго-
вера между парами сестринских хроматид или 
гомологичных хромосом (Charlesworth et al., 
1994), а также с помощью репликации экстра-
хромосомной ДНК по модели «катящегося 
колеса» (Navratilova et al., 2008). 

ДИСПЕРГИРОВАННЫЕ 
ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТИ ДНК

Известно, что основная масса дисперги-
рованных ПП ДНК возникла в результате ак-
тивности мобильных элементов. Мобильные 
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элементы (МЭ) генома подразделяют на два 
класса: элементы класса I (ретротранспозоны), 
которые перемещаются с помощью механизма 
«копирования–встраивания» с использованием 
РНК-посредников; и элементы класса II (ДНК-
транспозоны), которые используют механизм 
«вырезания–встраивания», с образованием либо 
одно-, либо двухцепочечных разрывов ДНК 
(Wicker et al., 2007) (рис. 2).

Класс I, ретротранспозоны

Согласно общепринятой классификации, 
по наличию–отсутствию длинных концевых 
повторов (LTR) ретротранспозоны делятся на 
LTR-содержащие (LTR ретротранспозоны) и 
несодержащие ретротранспозоны. Последние 
в свою очередь делятся на длинные дисперги-
рованные (LINE) и короткие диспергированные 
(SINE) элементы (рис. 2). Кроме этих основных 
групп, выделяют дополнительные группы: 
DIRS- и Penelope-подобные элементы, а также 
неавтономные варианты LTR-ретротранспо-
зонов: TRIM- (Terminal-Repeat Retrotranspo-
sons In Miniature) и LARD-элементы (Large 
Retrotransposon Derivatives) (см. обзор Сергеева, 
Салина, 2011).

Выделяют два основных суперсемейства 
LTR-ретротранспозонов: Gypsy и Copia, раз-
личающихся порядком расположения генов 

Рис. 2. Основные группы мобильных элементов (по: Wicker et al., 2007).

обратной транскриптазы и интегразы друг 
относительно друга, но имеющих одинаковый 
механизм транспозиции (Wicker et al., 2007). 
У растений LTR-ретротранспозоны являются 
преобладающей группой МЭ. Они составляют 
от 15 % генома у Arabidopsis thaliana и до 90 % 
у некоторых представителей Liliaceae (Flavell 
et al., 1992; Voytas et al., 1992; Bennetzen, 1996; 
SanMiguel et al.,  1996; Suoniemi et al., 1998; 
Kumar, Bennetzen, 1999; Vicient et al., 2001; 
Vitte, Panaud, 2005; Sabot, Schulman, 2006; Vitte, 
Bennetzen, 2006). Длина этих элементов варьи-
рует от нескольких т.п.н. до 25 т.п.н., а размер 
LTR – от нескольких сотен п.н. до нескольких 
т.п.н. LTR ограничены инвертированными ди-
нуклеотидами TG/CA и содержат промотор с 
энхансером, а также сайт полиаденилирования. 
При интеграции LTR ретротранспозоны обра-
зуют дупликацию сайта-мишени (ТSD) длиной 
4–6 п.н. Внутренняя область LTR ретротранс-
позонов содержит 2 открытые рамки считы-
вания (ОRF): GAG для структурного белка 
вирусоподобных частиц и POL, кодирующую 
аспарагиновую протеиназу (PR), обратную 
транскриптазу (RT), РНКазу Н (RH) и интегразу 
(INT) (рис. 2). LTR ретротранспозоны также 
содержат специальные сигналы для упаковки, 
димеризации, обратной транскрипции и интегра-
ции. Растения с большими геномами, такие как 
кукуруза, пшеница, ячмень, могут содержать 
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тысячи семейств LTR-ретротранспозонов. 
Однако в каждом геноме основную массу дис-
пергированных повторов ДНК составляют, как 
правило, несколько или даже одно семейство 
ретротранспозонов, например BARE1 у ячменя 
(Vicient et al., 1999), Opie у кукурузы (SanMiguel 
et al., 1998). 

В настоящий момент нет точных данных о 
содержании LINE элементов в геномах растений 
из-за сложности их идентификации, однако, по-
видимому, они составляют гораздо меньшую 
часть генома в сравнении с LTR ретротранспо-
зонами (Сергеева, Салина, 2011). Автономные 
LINE элементы кодируют по меньшей мере 
RT и эндонуклеазу (EN) в одной рамке считы-
вания (POL), необходимые для транспозиции 
(Ostertag, Kazazian, 2005) (рис. 2). У некоторых 
представителей LINE выявлена GAG-подобная 
ORF c 5′-конца от POL, однако ее функция еще 
не ясна. Хотя LINE и образуют TSD в результате 
транспозиции, редуцированные 5′-концы дела-
ют их сложными для определения. Редукция, 
возможно, является результатом преждевре-
менной терминации обратной транскрипции 
(Petrov, Hartl, 1998). На 3′-конце LINE могут 
содержать поли(А)-хвост, тандемный повтор 
или А-богатый район. Таким образом, LINE 
элементы более разнообразны по своей струк-
туре, чем LTR ретротранспозоны. К наиболее 
известным растительным LINE элементам 
относятся представители суперсемейств L1 и 
RTE (Zupunski et al., 2001). 

SINE элементы формально отнесены к клас-
су 1, хотя имеют другое происхождение. Это 
неавтономные элементы, но они не являются 
делеционными производными других ретро-
транспозонов. В отличие от ретропроцессиро-
ванных псевдогенов, они содержат внутрен-
ний промотор. SINE элементы перемещаются 
пассивно, под действием белковых факторов, 
кодируемых LINE элементами (RT) (Kajikawa, 
Okada, 2002; Kramerov, Vassetzky, 2005). Длина 
SINE элементов составляет 80–500 п.н. Они об-
разуют TSD (5–15 п.н.). «Голова» или передняя 
часть SINE содержит промотор для РНК поли-
меразы III и определяет суперсемейство SINE 
элемента в зависимости от его происхождения: 
тРНК, 7SL РНК и 5S РНК. Внутренние районы 
SINE элементов (50–200 п.н.) специфичны для 
семейства и имеют различное происхождение, 

иногда могут быть результатом димеризации 
или тримеризации SINE элементов. Источник 
3′-района обычно неясен (иногда – это укоро-
ченный LINE элемент). Он может быть АТ-бога-
тым, содержать 3–5 п.н. тандемные повторы или 
поли(Т)-хвост, сигнал терминации (Kramerov, 
Vassetzky, 2005).

Класс II, ДНК транспозоны

ДНК транспозоны, как и ретротранспозо-
ны, обнаружены почти у всех эукариот. Они 
обычно представлены в небольшом количе-
стве, тем не менее некоторые, как, например, 
Pogo-Fot1 (Daboussi, Capy, 2003) у грибов или 
CACTA у пшеницы (Wicker et al., 2003), распро-
странились более успешно. Класс II содержит 
два подкласса: первый объединяет элементы, 
которые перемещаются с помощью классиче-
ского механизма «вырезания–встраивания» с 
образованием двухцепочечного разрыва ДНК, 
а второй подкласс использует для перемеще-
ния механизм «катящегося кольца» (Cергеева, 
Салина, 2011).

Подкласс 1 содержит классические мобиль-
ные элементы, характеризующиеся наличием 
концевых инвертированных повторов (TIR) 
вариабельной длины (рис. 2). Транспозиция 
осуществляется c помощью белка транспозазы, 
который узнает концевые инвертированные 
повторы и разрезает обе цепи на обоих концах 
элемента. TIR-содержащие ДНК транспозоны 
представлены надсемействами hAT, Tc-Mariner, 
Mutator (MULU), Р, PIF-Harbinger и CACTA 
(Wicker et al., 2007). Наиболее подробно изу-
чены hAT-семейства: Ac-Ds-элементы кукуру-
зы и Tam3 львиного зева (Rubin et al., 2001). 
Суперсемейство PIF-Harbinger предпочтитель-
но встраивается рядом с ТАА-мотивом. Эти 
мобильные элементы содержат две ORF: одна 
кодирует ДНК-связывающий белок, другая – 
транспозазу (Jurka, Kapitonov, 2001). 
САСТА элементы имеют характерную 

структурную черту: на внешних концах TIR 
присут ствует консервативный мотив САСТА. 
Наиболее хорошо изученным является САСТА-
транспозон семейства Spm (Suppressor-Mutator) 
кукурузы (Frey et al., 1990). Члены суперсе-
мейства CACTA кодируют транспозазу и ORF 
с неизвестной функцией. У растений короткие 
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TIR ограничены высококонсервативными 
САСТА (иногда САСТG) мотивами и фланки-
рованы 3 п.н. TSD (табл.). TIR обычно флан-
кируют сложные массивы субтерминальных 
повторов (Wicker et al., 2003).

К подклассу 1 принадлежит многочисленная 
и гетерогенная группа неавтономных элементов 
MITE (Miniature Inverted-Repeat Transposable 
Element) (Cергеева, Салина, 2011). Эти эле-
менты имеют размер от нескольких десятков 
до нескольких сотен п.н.. Размер TIR весьма 
вариабелен и составляет от нескольких десят-
ков до нескольких сотен п.н. MITE элементы 
образуют TSD длиной 9–11 п.н. Основываясь 
на нуклеотидной последовательности TIR, 
MITE разделяют на два больших надсемейства: 
Stowaway-подобные и Tourist-подобные эле-
менты. В геномах растений эти элементы часто 
расположены рядом с генами (Bureau, Wessler, 
1992, 1994).

Подкласс 2 содержит мобильные элементы, 
процесс транспозиции которых влечет за собой 
репликацию без двунитевых разрывов, чем рез-
ко отличается от подкласса 1. Эти мобильные 
элементы перемещаются путем репликации, 
приводящей к переносу только одной цепи. 
С подклассом 1 их связывает только признак 
отсутствия РНК-посредников, но не наличие 
общих предков (Wicker et al., 2007). Подкласс 
2 в геномах растений представлен элемента-
ми суперсемейства Helitron, которые хорошо 
описаны в геноме кукурузы (Kapitonov, Jurka, 
2001). Концы этих элементов не содержат TIR, 
но имеют ТС или СТRR мотивы (где R – пурин). 
Автономные элементы Helitron кодируют ти-
розиновую рекомбиназу Y2-типа с геликазным 
доменом и способностью к инициации репли-
кации. Также они могут кодировать белки, свя-
зывающие одноцепочечную ДНК, или другие 
белки (Kapitonov, Jurka, 2001). Любопытно, 
что многие Helitron-элементы несут случайно 
захваченные фрагменты генов хозяина. Хотя эти 
мобильные элементы были описаны в основном 
для растений, они также найдены у животных 
и грибов (Poulter, Goodwin, 2005).

Некоторые группы ДНК-транспозонов ос-
таются неклассифицированными, поскольку 
для них известны последовательности только 
неавтономных вариантов. Такую группу ма-
лоизученных МЭ представляют Foldback-(FB) 

элементы, сходные с одноименным элемен-
том Drosophila melanogaster. Эти элементы 
представлены в широком ряду организмов, 
в том числе и растений: у риса Oryza sativa, 
Arabidopsis thaliana, ржи Secale cereale, пасле-
новых Solanaceae (Feschotte, Pritham, 2007).

ИЗМЕНЧИВОСТЬ РАЗМЕРА 
ЯДЕРНОГО ГЕНОМА 

У ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Размер ядерного генома у высших (покрыто-
семенных) растений варьирует в широких пре-
делах, хотя для каждого вида он обычно имеет 
более или менее постоянное значение. Размер 
генома, измеряемый в количестве ДНК (в млн 
пар нуклеотидов, м.п.н.) на гаплоидный геном 
(1С), варьирует от 63 м.п.н. у плотоядного рас-
тения Genlisea aurea (2n = 52) до 149 000 м.п.н. 
у вида лилий Paris japonica (2n = 40), т. е. различия 
могут достигать 2 300 раз (Bennett, Leitch, 2011). 
Растения с маленьким геномом (< 200 м.п.н.) 
включают одно семейство однодольных и 13 се-
мейств двудольных. Растения с огромным гено-
мом часто встречаются среди видов однодоль-
ных, особенно относящихся к порядку Liliales, 
тогда как только 9 семейств двудольных имеют 
виды с геномом более 15 000 м.п.н. (Leitch et 
al., 2007; Bennett, Leitch, 2011). Cредний размер 
генома покрытосеменных растений составляет 
5 800 м.п.н. (у однодольных – 10 200 м.п.н.; у 
двудольных – 2 800 м.п.н.) (рис. 3). 

Средняя длина гена (за исключением интро-
нов) у эукариот равна 1 346 п.н. (с небольшой 
вариацией между таксонами) (Xu et al., 2006), 
тогда как число генов у диплоидных высших 
растений – около 30 000 (Мing et al., 2008), 
что составляет в сумме 40 м.п.н.. Если сюда 
добавить структурные районы хромосом (цент-
ромеры и теломеры), рДНК, регуляторные по-
следовательности и интроны, то получим оценку 
~ 60 м.п.н., сопоставимую с минимальным 
размером генома. Большинство известных рас-
тительных видов имеют размер генома, значи-
тельно превышающий минимальное значение. 
Увеличение размера ядерного генома может 
достигаться за счет мультипликации либо части 
генома, либо генома в целом (полиплоидиза-
ция). Полиплоидия происходила многократно 
в ходе эволюции растительных видов и была 
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Таблица 
Классификация мобильных элементов и их распространенность 

у разных групп организмов (по: Wicker et al., 2007)

Классификация
Структура TSD Распростра-

ненностьПорядок Суперсемейство

Класс 1 – ретротранспозоны
LTR Copia GAG     AP      INT     RT      RH 4–6 Р, Г, М, О

Gypsy GAG     AP       RT      RH     INT 4–6 Р, Г, М, О
Bel-Pao GAG     AP       RT      RH     INT 4–6 М
Retrovirus GAG     AP       RT      RH     INT    ENV 4–6 М
ERV GAG     AP       RT      RH     INT    ENV 4–6 М

DIRS DIRS GAG     AP       RT      RH     YR 0 Р, Г, М, О
Ngaro GAG     AP       RT      RH     YR 0 М, Г
VIPER GAG     AP       RT      RH     YR 0 О

PLE Penelope RT          EN вар. Р, Г, М, О
LINE R2   RT          EN вар. М

RTE   APE         RT вар. М
Jockey  APE         RTORF1 вар. М
L1  APE         RTORF1 вар. Р, Г, М, О
I  APE         RT        RH ORF1 вар. Р, Г, М

SINE tRNA  вар. Р, Г, М
7SL  вар. Р, Г, М
5S  вар. М, О

Класс 2 – ДНК-транспозоны. Подкласс 1
TIR Tc1-Mariner  Tase′ ТА Р, Г, М, О

hAT  Tase′ 8 Р, Г, М, О

Mutator  Tase′ 9–11 Р, Г, М, О

Merlin  Tase′ 8–9 М, О

Transib  Tase′ 5 М, Г

P  Tase 8 Р, М

PiggyBac  Tase ТТА М, О

PIF-Harbinder  Tase′ ORF2 3 Р, Г, М, О

CACTA  Tase ORF2 2–3 Р, Г, М
Crypton Crypton  YR 0 Г

Класс 2 – ДНК-транспозоны. Подкласс 2

Helitron Helitron RPA Y2 HEL 0 Р, Г, М

Maverick Maverick C-INT ATP CYP POL B 6 Г, М, О

П р и м е ч а н и я .  − LTR, длинный концевой повтор;  − кодирующая область;  − некодирующая область; 
   − TIR, концевые инвертированные повторы;  − диагностические особенности в некодирующей области; 
 − район, содержащий одну или более дополнительных OFR.

AP − аспарагиновая протеаза; ENV − белок оболочки; POL B − ДНК-полимераза В; Tase − транспозаза (′ − с DDE-
мотивом); APE − апуриновая эндонуклеаза; GAG − капсидный белок; RH − РНКаза Н; ATP − упаковочная АТФаза; 
HEL − геликаза; RPA − репликативный белок А (только у растений); YR − тирозиновая рекомбиназа; C-INT − С-интеграза; 
CYP − цистеиновая протеаза; PFR − открытая рамка считывания с неизвестной функцией; RT − обратная транскриптаза; 
Y2 − YR с YY-мотивом; EN − эндонуклеаза; Р − растения; Г − грибы; М − Metazoa; О − остальные организмы.
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установлена в недавнем эволюционном про-
шлом у примерно половины изученных видов 
растений (Schranz et al., 2012). Второй источ-
ник вариации размера генома – амплификация 
последовательностей геномной ДНК. Помимо 
амплификации, в геноме могут происходить де-
леции как генов (особенно дуплицированных), 
так и повторяющихся некодирующих последо-
вательностей, что может отражаться на размере 
генома. Например, геном Arabidopsis thaliana 
на примерно 50 % меньше генома близкород-
ственного вида A. lyrata, хотя эти виды разо-
шлись от общего предка сравнительно недавно – 
около 10 млн лет назад (Hu et al., 2011). В этом 
случае различие в размере генома обусловлено 
множественными делециями в некодирующих 
межгенных районах, насыщенных мобильными 
элементами. Межвидовая гибридизация доволь-
но часто сопровождается делециями ДНК (Ma, 
Gustafson, 2008). Изучая эволюцию размера 
генома в семействе Brassicaceae, ученые обна-

ружили 16-кратные различия среди 185 видов 
(Lysak et al., 2009). Половина этих видов имели 
уменьшенный размер генома по сравнению 
с общим предком, несмотря на динамичные 
процессы, направленные на увеличение размера 
генома (транспозиции мобильных элементов 
и полиплоидизация). До сих пор не установ-
лены общие закономерности и селекционные 
механизмы, которые лежат в основе вариации 
размера генома в ту или другую сторону в ходе 
эволюции растительных видов. 

Большинство межвидовых различий в раз-
мере генома связаны с содержанием ПП ДНК, 
которое подвержено быстрым изменениям. 
У кукурузы существуют большие различия 
по размеру терминального гетерохроматина 
хромосом, состоящего из тандемных повторов 
(Laurie, Bennett, 1985). Большая вариация по 
содержанию гетерохроматина, отражающаяся 
на размере генома, наблюдается также у ржи 
Secale cereale (2n = 14), причем полиморфизм 

Рис. 3. Размер генома у покрытосеменных растений. 

а – до 10 000 м.п.н.; б – от 15 000 до 150 000 м.п.н. По оси X – размер генома (1С в м.п.н.); по оси У – частота. Данные 
взяты из: http://data.kew.org/cvalues/cvalOrigReference.html (по: Bennett, Leitch, 2011). 
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затрагивает даже гомологичные хромосомы 
(Alkhimova et al., 2004). При некоторых усло-
виях повторяющиеся последовательности ДНК 
терминальных районов хромосом теряются 
в ходе митоза. Была показана ограниченная 
вариабельность размера генома у диплоидных 
и тетраплоидных видов пшеницы, обусловлен-
ная активностью ретроэлементов (Ozkan et al., 
2010). У льна обнаружены изменения числа ко-
пий генов рРНК в результате различных стрес-
совых воздействий (Сullis, 2005). У кукурузы 
количественные изменения затрагивают все 
концевые районы хромосом, в которых проис-
ходят интенсивные реорганизации (инсерции, 
дупликации и делеции) отдельных сегментов 
размером более 1 т.п.н. (Belo et al., 2010). Та-
кой полиморфизм, по видимому, имеет важное 
значение для популяций видов растений, для их 
адаптации, устойчивости к стрессу и гетерозиса 
(Biemont, 2008; Belo et al., 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Структурное разнообразие повторяющихся 
элементов растительного генома отражает его 
ускоренную эволюцию, в ходе которой происхо-
дили многократные раунды полиплоидизации, 
а также процессы массовой реорганизации 
геномной ДНК, включающие амплификацию и 
замещение мобильных элементов, рекомбина-
цию тандемных повторов теломерного гетеро-
хроматина, быстрые количественные изменения 
генов рРНК и др. И хотя адаптивная значимость 
большинства механизмов генетической реорга-
низации, связанных с ПП ДНК, остается невы-
ясненной, тем не менее ряд данных указывает 
на селекционное преимущество генотипов, 
генерирующих большее разнообразие в составе 
различных фракций ПП ДНК. 

Работа выполнена в рамках проекта по фун-
даментальным научным исследованиям (тема 
№ VI.53.1.5.) при поддержке гранта РФФИ 
(№ 14-04-00297).
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Summary

The main classes of repetitive DNA sequences, including coding (rRNA genes) and non-coding sequences 
(tandem and dispersed repeats) are characterized. Emphasis is placed on their special role in the formation 
of the structural and functional organization of the genomes of higher plants and in the support of their 
higher genetic variation, as compared to animal genomes, at the levels of individual sequences and of the 
whole genome.
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