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Мобильные генетические элементы обладают универсальным свойством саморегуляции, необхо-
димым для непрерывного самовоспроизведения биополимеров. Данное свойство отражается на
протяжении всей эволюции живых организмов с сохранением транспозонов и происходящих от
них структур у всех видов. У бактерий и архей ретроэлементы необходимы для взаимообмена базо-
вого и вспомогательного наборов генов, а также для горизонтального переноса адаптивных генов.
У эукариот мобильные генетические элементы занимают основную долю геномов и служат ключе-
выми источниками для эволюционных преобразований, возникновения белок-кодирующих генов
и регуляторных структур. Кардинальные отличия структуры и особенностей функционирования ге-
номов эукариот возникли благодаря транспозонам, от которых произошли центромеры и теломе-
ры, центромерный белок и теломераза, транскрипционные факторы и сайты связывания с ними,
интроны и регуляторы сплайсинга, некодирующие РНК и комплементарные им последовательно-
сти в составе белок-кодирующих генов. Это отражает универсальную способность к саморегуляции
на протяжение всей эволюции живого мобильных генетических элементов и входящих в их состав
повторяющихся нуклеотидных последовательностей, которые могли быть первоначальными струк-
турами биополимеров, давшими начало всем живым организмам. Консервативность свойств транс-
позонов на протяжении всей эволюции, а также эффективное возникновение новых механизмов
саморегуляции биополимеров, ставших основой для появления эукариот и многоклеточности, поз-
воляет предположить, что вирусоподобные элементы, обладающие свойствами транспозонов, ста-
ли основой возникновения жизни на Земле. Подтверждением служат многочисленные свидетельства
взаимопревращений вирусов и транспозонов, способность мобильных генетических элементов к го-
ризонтальному переносу и паразитизму в геномах вирусов, а также обнаружение полинтонов и виру-
сов PLV, обладающих свойствами и вирусов и транспозонов.

Ключевые слова: вирусы, мобильные генетические элементы, обратная транскриптаза, повторяю-
щиеся нуклеотидные последовательности, процессинг, транскрипционные факторы, эволюция
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ВВЕДЕНИЕ
Повторяющиеся нуклеотидные последователь-

ности (ПНП) являются избыточными, порою
сложными и зачастую линие-специфичными эле-
ментами. Они представляют собой важнейшие
“строительные” материалы для генов и геномов.
Согласно их происхождению, характеристикам
нуклеотидных последовательностей (НП) и пу-

тям распространения, ПНП в геномах подразде-
ляются на мобильные генетические элементы
(МГЭ) и сателлитные последовательности (СП),
а также иерархически связанные с ними подсе-
мейства и подгруппы [120]. Эффективность иссле-
дования биологических объектов зависит от систе-
матизации составляющих их ключевых компонен-
тов с определением структурно-функциональной

Список сокращений: БКГ – белок-кодирующие гены; ГП – горизонтальный перенос; днРНК – длинные некодирующие РНК;
МГЭ – мобильные генетические элементы; мРНК – матричная РНК; нкРНК – некодирующие РНК; – нуклеотидные по-
следовательности; – повторяющиеся нуклеотидные последовательности; РНКи – РНК-интерференция; РНП – рибонук-
леопротеины; РЭ – ретроэлементы; СП – сателлитные последовательности; ТФ – транскрипционные факторы; CRISPR –
короткие палиндромные повторы, регулярно расположенные группами (clustered regularly interspaced short palindromic re-
peats); – генерирующие разнообразие ретроэлементы (diversity-generating retroelements); IS-элементы – инсерционные эле-
менты; – длинные концевые повторы (long terminal repeats); piРНК – РНК, взаимодействующие с Piwi (P-element induced
wimpy testis; RT – обратная транскриптаза (reverse transcriptase); siРНК – малые интерферирующие (small interfering) РНК.
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роли каждой единицы. Для компьютерного моде-
лирования генетических процессов оптимальным
является использование универсальных кодиро-
вок, составляющих основу биополимеров после-
довательностей. Наиболее удобными объектами
для этого являются ПНП, фланкирующие после-
довательности МГЭ, ключевых игроков эволюци-
онных преобразований геномов всех живых орга-
низмов. Особенности структурной организации
МГЭ и их способность к амплификации соб-
ственных последовательностей стали основой
универсальных свойств живого, необходимых для
непрерывного эволюционного прогресса. Появ-
ляется все больше данных о том, что МГЭ являются
ключевыми источниками возникновения регуля-
торных структур геномов [34, 44, 76, 85, 93], экзонов
[70, 73, 114] и интронов белок-кодирующих генов
(БКГ) [6, 120]. МГЭ ответственны за структурные
преобразования геномов, так как способствуют
дупликации БКГ [73, 133], образованию межген-
ных областей геномов и теломер на концах хро-
мосом [49, 69]. В эволюции МГЭ служат источни-
ками как транскрипционных факторов (ТФ) [37,
44], так и сайтов связывания с ТФ [34, 59, 61, 85],
источниками микроРНК [23, 51, 78, 84, 103] и ми-
шенями данных молекул, сайтов альтернативно-
го сплайсинга [70, 107, 128] и регуляторов сплай-
синга [96]. Это говорит об универсальности МГЭ
в качестве саморегуляторных элементов, являю-
щихся наиболее подходящими вариантами для
объяснения механизмов возникновения жизни.
Их активное и ключевое участие в эволюции эу-
кариот [7, 9] и управлении онтогенезом [8] под-
тверждает данное предположение.

Было обнаружено, что у эукариот МГЭ служат
основой для формирования длинных некодирую-
щих РНК (днРНК) [62, 65, 86], которые, помимо
собственной функциональной активности само-
стоятельно или в составе РНП (рибонуклеопро-
теинов), являются важными источниками воз-
никновения новых БКГ и пептидов [104, 126].
Данный механизм образования БКГ мог исполь-

зоваться при зарождении жизни, при этом ключе-
вую роль играли ПНП в составе МГЭ в качестве
основы для образования активных доменов моле-
кул РНК [62] и шпилечных структур при образо-
вании микроРНК [23, 51, 78, 84, 103]. Функцио-
нальный дуализм МГЭ связан со способностью
их транскриптов подвергаться процессингу раз-
ными ферментативными системами. При взаи-
модействии со сплайсосомой образуются мРНК,
транслируемые в белки, необходимые для транс-
позиции. Процессинг же системой РНК-интер-
ференции (РНКи) приводит к образованию неко-
дирующих РНК (нкРНК), так как РНКи перво-
начально возникла в качестве универсального
механизма защиты от инсерций [109]. МГЭ слу-
жат основой возникновения БКГ [37, 38, 77, 80],
для которых также может быть характерна обра-
ботка транскриптов разными системами процес-
синга. Для генов днРНК и микроРНК данное
свойство подтверждено. Показана способность
при-микроРНК [32, 75, 87] и днРНК транслиро-
ваться в пептиды [18, 87, 92]. Поскольку обяза-
тельными составляющими МГЭ являются ПНП,
фланкирующие их и необходимые для интегра-
ции в геном, использование современных цифро-
вых технологий с расшифровкой “кодировки по-
второв” при помощи математического моделирова-
ния может стать основой для анализа биологических
процессов и прогнозирования молекулярных реак-
ций. Примером эффективности применения “ко-
дировки повторов” в естественных условиях в он-
тогенезе и эволюционных преобразований явля-
ется способность МГЭ к локус-специфическим
транспозициям благодаря узнаванию определен-
ных ПНП в структуре ДНК [42, 48, 54]. Так как
МГЭ высокочувствительны к стрессу [52, 60, 88,
116] и способны регулировать гены in cis и in trans
[34, 59, 61, 85], локус-специфические транспози-
ции позволяют использовать их в качестве актив-
ных модуляторов работы генома при развитии ор-
ганизмов их хозяев.

Рис. 1. Универсальные свойства живой природы.
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ПНП, составляющие основу МГЭ, долгое вре-
мя считались второстепенными, “мусорными”
компонентами геномов [35, 95]. Некоторые ис-
следователи остаются приверженцами подобной
концепции, однако с момента публикации Бар-
барой Мак Клинток в 1984 году статьи [89] о роли
МГЭ в качестве важных регуляторов работы гено-
мов, в литературе появилось множество работ,
подтверждающих и дополняющих ее представле-
ния [34, 44, 59, 61, 76, 93]. Более того, накоплен-
ные научные данные позволяют предположить,
что МГЭ и фланкирующие их ПНП служили ос-
новой для возникновения жизни и всех последу-
ющих этапов эволюции. Живое – это открытая
высокодинамичная система, которая характери-
зуется универсальными свойствами (рис. 1) [16] и
принципом комплементарности биомолекул в
стремлении их к стабилизации с использованием
ПНП как консервативных единиц [122].

Живое – мир биополимеров, обладающих спо-
собностью к преемственности за счет матричного
синтеза, что обеспечивает его относительное бес-
смертие при условии постоянной изменчивости и
смерти отдельных дискретных единиц. Ключе-
вым принципом для возникновения данных про-
цессов послужил отбор и использование наибо-
лее универсальных ПНП, способных обеспечи-
вать взаимокатализ молекул ДНК, РНК и белков.
При этом отсеивались множества неподходящих
путей, оставляя наиболее стабильные и успеш-
ные для эволюции. У бактерий они были связаны
с обменом информаций между отдельными осо-
бями при помощи плазмид, инсерционных по-
следовательностей (IS-элементы), транспозонов,
интегронов с их генными кассетами, сложно ор-
ганизованных модульных структур (интегрирую-
щие конъюгативные (ICE) и мобилизуемые эле-
менты (IME), геномные острова) [1] и ретроэлемен-
тов (РЭ), обеспечивающих взаимопревращения
базового набора генов (в составе генома) со вспомо-
гательным [10]. У эукариот стал преобладать способ
эндогенного паразитизма МГЭ в их геномах с ис-
пользованием ДНК-транспозонов и ретроэлемен-
тов [7]. Однако у всех живых организмов основой
для обмена информацией являлись выработан-
ные в эволюции универсальные ПНП и способы
их использования. Систематизация и подробный
анализ всех известных ПНП с определением их
функций может стать основой для программирова-
ния биологических процессов.

ОСОБЕННОСТИ СОСТАВА ПОВТОРОВ
В ГЕНОМАХ ПРОКАРИОТ И ЭУКАРИОТ
У бактерий и архей ПНП в составе плазмид,

интегронов и фагов служат ключевыми источни-
ками приобретения новых признаков изменчиво-
сти и эволюции. У бактерий и архей также боль-
шое значение имеют ПНП в составе МГЭ, так как

они обеспечивают переход генов вспомогатель-
ных категорий в базовые [10]. Несмотря на преоб-
ладание ДНК-транспозонов, ретроэлементы у
бактерий подразделяются на 17 групп: ретроны,
интроны группы II, DGR (diversity-generating ret-
roelements), Abi-подобные, ассоциированные с
CRISPR-Cas, подобные группе II ретроэлементы
и 11 других мало изученных групп [117].

DGR представляют собой генетические кассе-
ты. Они могут предоставлять огромное разнооб-
разие в короткую, определенную область генома.
Они достигают гипермутабельности путем заме-
ны вариабельной области сильно мутированной
кДНК копией, генерированной при помощи об-
ратной транскриптазы данного МГЭ. DGR дают
преимущество хозяину, увеличивая его адаптив-
ный потенциал. Они перемещаются между гено-
мами путем взаимосвязей с различными МГЭ,
фагами и плазмидами. При этом они демонстри-
руют высокую гибкость в размещении их компо-
нентов и легко приобретают дополнительные па-
ралоговые гены-мишени [106].

CRISPR используется, как адаптивная иммун-
ная система, против инвазий вирусов и плазмид,
с использованием определенных ПНП [118]. Выяв-
лены сходства между CRISPR-Cas9 и РНКи, что
предполагает их преемственность в эволюции. На-
пример, в обоих механизмах используются малые
РНК с целевой специфичностью 18–20 нуклеотидов
[19]. Обзор геномов бактерий и архей показывает,
что многие Tn7-подобные транспозоны содержат
минимальные системы типа I-F CRISPR-Cas, кото-
рые состоят из скомбинированных генов cas8f и cas5f,
cas7f и cas6f с коротким массивом CRISPR. Несколь-
ко небольших групп Tn7-подобных транспозонов
сходны с усеченным типом I-B CRISPR-Cas. Филоге-
нетический анализ показал, что эволюция содержа-
щих CRISPR-Cas транспозонов включала единич-
ный захват предкового локуса I-F-типа и два не-
зависимых захвата локусов I-B-типов. То есть
транспозоны способны использовать компонен-
ты системы защиты хозяина и перепрофилиро-
вать их на разных этапах жизненного цикла эле-
мента [100]. Взаимосвязь МГЭ с CRISPR обу-
словлена общностью ферментов с РЭ. Так,
обратная транскриптаза оказалась широко рас-
пространенной у бактерий, составляя наибольшее
разнообразие у зеленых серных бактерий и ци-
анобактерий [117].

В 2008 г. Roberts et al. предложили обновлен-
ную версию исходной системы номенклатуры для
всех типов автономных МГЭ прокариот (табл. 1),
за исключением инсерционных последовательно-
стей (IS), для которых уже существует номенкла-
турная система, представленная на сайте www-
IS.biotoul.fr [102]. У бактерий и архей РЭ оказались
важными источниками разнообразия белков, по-
тенциально связанных с их защитой, регуляцией и
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внедрением [98]. Помимо плазмид, интегронов,
профагов и CRISPR-локусов, которые обеспечи-
вают изменчивость, транспозоны прокариот мо-
гут содержать полезные для клетки гены, напри-
мер, устойчивости к антибиотикам и тяжелым
металлам. Часто такие гены локализованы на
конъюгативных МГЭ (в них находятся гены,
обеспечивающие образование конъюгативного
мостика между бактериями и перенос ДНК в ре-
ципиентную клетку). У бактерий и архей встреча-
ются инсерционные элементы одних и тех же се-
мейств, что говорит о возможности их передачи
друг другу [10]. У эукариот подобный адаптивный
обмен невозможен, однако в геноме содержится
множество неактивных в норме МГЭ, чувстви-
тельных к стрессу. Например, высокие концен-
трации железа в почве вызывают у риса Oryza sativa

мобилизацию многих LTR, что вызывает адаптив-
ную активацию генов, участвующих в гомеостазе
железа [45]. МГЭ обнаруживаются в геномах по-
чти всех видов прокариот, занимая у некоторых
из них значительную долю генома, например,
11% всей ДНК у Clostridium difficile, 25% – у Entero-
coccus faecalis. У бактерии Orientia tsutsugamushi
46.7% генома составляют интегративные и конъ-
югативные элементы, а также 10 типов МГЭ.
Прокариотические МГЭ характеризуются значи-
тельными различиями в их генетической органи-
зации, в ответственной за их инсерции генах, а
также в их дополнительных и пассажирских ге-
нах. МГЭ способны также взаимодействовать пу-
тем рекомбинации между собой, формируя но-
вые химерные элементы [102].

Таблица 1. Типы мобильных генетических элементов прокариот (по данным [102])

Тип МГЭ Описание Пример МГЭ

Композитные транспозоны Фланкированы IS-элементами, транспозаза кото-
рых отвечает за катализ вырезания и вставки

Tn5

Групповые транспозоны Кодируют ферменты, вовлеченные в вырезание
и интеграцию в основном в сайт специфической 
рекомбиназы или резольвазы, а также несколько 
добавочных генов в одной генетической группе

Tn3;
Tn554;
Tn4430

(Интегративные)/ Конъюгативные 
транспозоны (ICEs)/(CTns)

Несут гены для вырезания, конъюгативного пере-
носа и интеграции в новый геном хозяина. Несут 
широкий спектр добавочных генов, включая устой-
чивость к антибиотикам

Tn916;
pSAM2;
Tn5397

(Интегративные)/Мобилизуемые 
транспозоны (IMEs)/(MTns)

Могут передвигаться между бактериальными клет-
ками через поры и мосты спаривания, образуемые 
другими “вспомогательными” элементами

Tn4451;
SGI1;
Tn4555

Мобильные геномные острова 
(MGI)

Могут кодировать тирозин- или серин-специфиче-
ские рекомбиназы, катализирующие их вырезание 
и интеграцию, но не содержат вовлеченные в пере-
нос гены. Название MGI отражает фенотип, кото-
рый он кодирует (например, MGI токсинов, 
адгезинов и т.п.)

HPIYPS;
SCCmec

Интегративный или мобильный 
профаг

Фаговый геном, инсертированный как часть линей-
ной структуры хромосомы бактерии, которая спо-
собна к вырезанию и вставке

Lambda;
Mu;
phiC31

Интегративный сателлитный
профаг

Инсертированный геном фага требует генных про-
дуктов “хелперных” фагов для завершения его 
цикла репликации

P4

Интроны группы I Малый посттранскрипционный сплайсинговый, 
кодирующий эндонуклеазу, элемент

Unnamed

Интроны группы II Малый посттранскрипционный сплайсинговый, 
кодирующий рестрикционную эндонуклеазу эле-
мент

Обратная
транскриптаза

ISтроны Химерный рибозим, состоящий из интрона группы 
I, связанного с IS605

CdlSt1
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У эукариот МГЭ классифицируют по механиз-
му перемещения и структуре на классы, подклассы
(для ДНК-транспозонов), порядки, надсемейства,
семейства, подсемейства. Класс I, ретроэлементы,
характеризуются транспозициями по механизму
“копирование–вставка”. Класс II, ДНК-транспо-
зоны, перемещаются двумя способами: по меха-
низму “вырезание–вставка” (порядки TIR и Cryp-
ton) и “катящегося кольца” (порядки Helitron и
Maverick) [123]. МГЭ класса I транспозируют через
промежуточное звено РНК. При этом исходная
последовательность остается на прежнем месте
[113]. Все ретроэлементы имеют два общих гена:
gag и pol. Гены gag кодируют белки GAG (Group-
specific Antigen), которые формируют вирусопо-
добные частицы VLPs (Virus-Like Particles). Гены
pol кодируют ферменты обратную транскриптазу
(RT – reverse transcriptase), интегразу (IN) и про-
теазу (PR) [17]. Оба класса МГЭ встречаются как у
эукариот, так и у бактерий и архей, но у эукариот

ретроэлементы оказались наиболее распростра-
ненными, занимая от 3 до 91% всей геномной
ДНК [113]. Классификация МГЭ эукариот на по-
рядки основана на их общей организации, особен-
ностях ферментов перемещения и механизмов
встраивания в геном (рис. 2) [123]. Наиболее
полная классификация МГЭ представлена в
Repbase (http://www.girinst.org/repbase/).

ВЗАМОСВЯЗЬ МОБИЛЬНЫХ 
ГЕНЕТИЧЕСКИХ ЭЛЕМЕНТОВ

И САТЕЛЛИТОВ
В геномах эукариот МГЭ и СП классифициру-

ются как основные компоненты ПНП геномов [90].
Значительная фракция эукариотических геномов
представлена СП, составляющей тандемные ПНП.
Эти элементы главным образом расположены в
центромерах, перицентромерах и теломерах, явля-
ясь основным компонентом конститутивного гете-

Рис. 2. Классификация МГЭ эукариот по Wicker. LTR – long terminal repeats (длинные концевые повторы). GAG – кап-
сидный белок, AP – aspartic proteinase (аспартатная протеиназа), INT – integrase (интеграза), RT – reverse transcriptase
(обратная транскриптаза), RH – RNase H (РНКаза-Н), TIR – terminal inverted repeats (инвертированные концевые по-
вторы), ENV – envelope protein (оболочечный белок), YR – тирозиновая рекомбиназа, EN – endonucleases (эндонукле-
аза), APE – apurinic endonucleases (апуриновая эндонуклеаза), ORF – open reading frame (открытая рамка считывания),
DFNR – diagnostic feature in non-coding region (диагностические признаки некодирующей области), RPA – replication
protein A (репликативный белок А), HEL – helicase (хеликаза), ATP – упаковывающая АТФаза, CYP – cysteine protease
(цистеиновая протеаза), POLB – DNA polymerase B (ДНК-полимераза В).

Класс I МГЭ – ретротранспозоны  

Порядок Супер-
семейство

Структурная организация Порядок Супер-
семейство

Структурная организация
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Bel-Pao

Retrovirus

ERV
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GAG AP RT RH INT
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RT
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EN

RT
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ORF1
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DIRS

VIPER
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LINE
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Ngaro

Penelope

tRNA

R2

RTE

LI

Класс II МГЭ – ДНК транспозоны  
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P
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рохроматина. Хотя первоначально СП считалась
инертной, появляется множество доказательств ее
транскрипционной активности. Оказалось, что
нкРНК сателлитов играют роль в создании гете-
рохроматина в центромерах и теломерах [21], а
МГЭ служат источниками создания тандемных
повторов в эволюции [55, 83, 90]. Учитывая важ-
ную роль СП в ключевых структурно-функцио-
нальных преобразованиях геномов, отличающих
эукариот от бактерий и архей, можно предполо-
жить, что ПНП МГЭ являлись основной движу-
щей силой возникновения эукариот и сложней-
ших путей регуляции их геномов. Комбинирован-
ные изменения, связанные с повторами, нарушают
структуры генов и геномов, например, путем экс-
пансии экзонных, интронных и межгенных после-
довательностей, внося значительный вклад во все
спектры мутаций. Так, при изучении 12 геномов
млекопитающих с классификацией вариаций
размеров интронов по МГЭ-доминантным и СП-
доминантным экспансиям интронов, были опре-
делены некоторые закономерности. Например,
выявлена доминантность по РЭ у млекопитаю-
щих и доминантность по ДНК-транспозонам у
низших позвоночных, амфибий и рыб. Модели
паттернов повторов генов мышей и крыс оказа-
лись наиболее яркими – была определена дву-
мерная дивергенция: гены с доминантностью по
СП были обогащены тканеспецифическим раз-
витием и транскрипционной регуляцией во всех
линиях млекопитающих. Кроме того, обнаруже-
на тенденция большей роли МГЭ, по сравнению
с СП, в увеличении размера интронов [120].

СП являются тандемно повторяющимися эле-
ментами, организованными в длинных массивах.
Хотя МГЭ и СП различаются по структуре, ге-
номной организации, механизмам распростране-
ния и эволюционной динамике, они могут разде-
лять сходство последовательностей и шаблоны их
организации. Это указывает на то, что сложные
взаимоотношения могут определять их эволю-
цию и роль, которую они могут оказывать на ар-
хитектуру и функцию генома. Гомология НП
между СП и МГЭ у некоторых видов говорит о
происхождении СП от МГЭ, что обычно основа-
но на простой амплификации частей МГЭ в виде
тандемных массивов [90]. Так, обнаружено, что
СП у двустворчатых моллюсков были образованы
из древних МГЭ. Более того, данные МГЭ ис-
пользованы как таксономический маркер у разных
видов моллюсков [83]. Получены многочисленные
подтверждения роли МГЭ в возникновении тандем-
ных повторов, формировании сателлитной ДНК и
центромер хромосом [53, 79, 90, 119, 124]. Для цен-
тромер растений характерно распределение с сател-
литами специфических МГЭ, которые взаимо-
действуют с белком CenH3, принимая активное
участие в функции центромер [90]. Выявлено, что
МГЭ в составе центромер играют ключевую роль

в формировании кинетохора [79, 124]. Было обна-
ружено происхождение тандемных повторов от
МГЭ у морских беспозвоночных [119], морских
китообразных [125], дрозофилы [56], у человека и
шимпанзе (от Alu и ERVK9) [74], кенгуру [43], ку-
курузы [110], арабидопсиса [63] и эгилопса [29]. В
то же время, оказалось, что консервативный для
эукариот центромер-специфический белок CENP-B,
который связывается с сателлитами центромер,
произошел от транспозонов TC1/mariner [66]. Та-
ким образом, саморегуляция МГЭ заключается в
том, что в эволюции они стали источниками как
центромер [53, 79, 90, 119, 124], так и взаимодей-
ствующего с ними белка CENP-B [66]. Подобные
свойства саморегуляции стали причинами ключе-
вых эволюционных преобразований живого. ПНП
МГЭ стали основой как теломер [49, 69], так и гена
теломеразы, взаимодействующего с ними [25].
МГЭ в эволюции стали ключевыми источниками
как ТФ [37, 38, 44, 77, 80], так и сайтов связыва-
ния с ними [44, 76, 93]. МГЭ оказались важными
источниками как генов нкРНК [23, 51, 78, 84,
103], так и их мишенями, что наряду со способно-
стью МГЭ регулировать экспрессию БКГ in cis и in
trans [34, 59, 61, 85] стало основой для глобального
эпигенетического контроля работы генома. Кон-
сервативность свойства саморегуляции, амплифи-
кации собственных последовательностей с обрете-
нием новых адаптивных свойств вследствие мута-
ций МГЭ говорит о том, что данные элементы
могли служить основой для возникновения жизни
на Земле.

ЗНАЧЕНИЕ ПОВТОРОВ
В ЭВОЛЮЦИИ ЖИВОГО

Универсальная способность МГЭ к саморегу-
ляции используется благодаря ПНП в их составе,
которые выполняют ключевые функции в эволю-
ционных преобразованиях (табл. 2). Сами МГЭ
представляют собой диспергированные ПНП,
так как образуют множество копий внутри гено-
ма. Накопленные данные о роли ПНП в изменчи-
вости и обретении универсальных свойств биоло-
гических объектов, говорят о том, что ПНП служи-
ли первичным необходимым признаком жизни
(табл. 3). Функции МГЭ разнообразны и включа-
ют в себя регуляцию активности генов и сплайсин-
га РНК, использование их последовательностей в
качестве альтернативных промоторов [3]. Инсер-
ции МГЭ вблизи генов способны изменять пат-
терн их экспрессии. Встраивание в интрон может
привести к формированию белка de novo за счет
конкурентного отбора альтернативных сплайсин-
говых вариантов [107, 128]. Кроме того, некоторые
МГЭ, например, SINE, накоплены в интронах ге-
номов некоторых генов в большом количестве,
образуя структуры стволовых петель, регулирую-
щих экспорт, локализацию, стабильность, тран-
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скрипцию и процессинг РНК [70]. При зарождении
жизни на Земле среди множества биополимеров,
происходил отбор МГЭ, способных к воспроизве-
дению собственных последовательностей благода-
ря ряду универсальных свойств, среди которых
можно особо выделить взаимопаразитизм вирусо-
подобных структур, сходных по структуре и функ-
ции с МГЭ. Это означает, что одни МГЭ могут ин-
сертировать в последовательности, образованные
в результате амплификации других МГЭ. Новые
структуры проходят отбор на пригодность и обре-
тение новых адаптивных свойств. Естественно,
что при этом одним из первых универсальных
свойств, в ходе отбора возникли системы защиты
от взаимопаразитизма, которые стали консерва-
тивными на протяжении всех последующих этапов
эволюции, что стало основой как для возникнове-
ния эукариот [7], так и для межклеточной коопера-
ции, необходимой для возникновения многокле-
точности [9].

Существует множество подтверждений того,
что эукариоты в эволюции возникли благодаря
повторам МГЭ. Во-первых, в их геномах, в отли-
чие от бактерий и архей, МГЭ составляют значи-
тельную долю. Например, у растения Asparagus of-
ficinalis только LTR-содержащие ретроэлементы
занимают 91% всей ДНК [73]. За счет распростра-
нения МГЭ, размеры геномов эукариот могут от-
личаться в 70000 раз [40]. Во-вторых, ПНП тело-
мер и теломераза произошли от МГЭ в эволюции
[49, 69], что стало универсальным признаком всех
эукариот и дало возможность отличного от прокари-
от способа управления работы геномом. В-третьих,

от МГЭ произошли сплайсосомные интроны,
благодаря чему БКГ эукариот имеют мозаичную
структуру, что важно для их регуляции [57] с уча-
стием МГЭ и произошедших от них функцио-
нальных структур генома [6]. МГЭ служат также
источниками сайленсеров и энхансеров сплайсин-
га, связанных с малыми ядерными РНП и SR-бел-
ками [76]. В-четвертых, система РНКи, первона-
чально возникла для защиты от МГЭ [109]. Однако
глобальное распространение МГЭ и их участие в воз-
никновении новых БКГ [24, 26, 38, 91, 130] и регуля-
торных структур [41, 114] позволило использовать
РНКи для эпигенетической регуляции экспрес-
сии генов в онтогенезе. В-пятых, система моди-
фикации гистонов, характерная для эукариот, и
направленная на регуляцию экспрессии генов
стала универсальным признаком благодаря МГЭ.
Это обусловлено ролью МГЭ в возникновении
нкРНК [23, 51, 78, 84, 103], которые обладают
способностью управлять модификациями гисто-
нов в составе ферментативных комплексов [31,
37, 105]. Показано, что нкРНК, произошедшие от
МГЭ, могут влиять на модификации определен-
ных участков генома путем воздействия, как на
гистоны, так и на метилирование ДНК [127, 132].

Эволюционные пути с использованием новых
ПНП, возникших в результате интеграции в ге-
ном, при возникновении новых генов у эукариот
могут отражать сходные процессы при зарожде-
нии жизни на Земле. ПНП составляют основу
МГЭ, которые служат важными источниками
функциональных доменов днРНК. Было показа-
но, что 83% функциональных доменов днРНК со-

Таблица 2. Роль повторов в составе МГЭ в эволюции 

Механизм использования
повторов МГЭ Роль в эволюции и онтогенезе Источник литературы

Кодирование сайтов
связывания с ТФ

Регуляция экспрессии генов Feschotte, 2008; Lei, 2005;
Nishihara, 2006

Кодирование генетической
информации

Трансляция в структурные домены 
белков

Kralovicova, 2015; Kubiak, 2017

Переход вспомогательных генов
в категорию базовых

Появление новых адаптационных 
признаков у бактерий и архей

Равин, 2013

Сайты альтернативного
сплайсинга и UTR

Появление новых изоформ белков Schmitz, 2011; Elkon, 2013;
Irima, 2014

Защита теломерных концов
хромосом

Обеспечение и регуляция количе-
ства делений клеток

Kopera, 2011; Garavis, 2013

Создание центромер Обеспечение митоза Guo, 2016;
Hara, 2012; Ferreri, 2011

Обеспечение локус-специфических 
интеграций МГЭ

Программируемая активация
определенных генов

Feng, 2013; Fujiwara, 2015;
Han, 2014

Возникновение сателлитных
последовательностей

Структурно-функциональная
регуляция работы генома

Lopez-Flores, 2004; Mestrovic, 2015;
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держат повторы МГЭ [62]. В то же время, помимо
использования пространственных доменов соб-
ственной РНК-молекулы в различных биологиче-
ских процессах [82], выявлена способность днРНК
связываться с рибосомами и транслироваться в
функциональные пептиды [18, 87, 92, 131]. Фило-
генетические исследования показали, что ряд
БКГ произошли в эволюции от генов днРНК
[104, 126]. МГЭ служат важными источниками ге-
нов микроРНК [23, 51, 78, 84, 103], транскрипты
которых, в свою очередь, помимо процессинга в
функциональные микроРНК, способны трансли-
роваться в пептиды [32, 75, 87]. Интересно, что

днРНК также могут служить прекурсорами малых
нкРНК [64], а некоторые гены ретроэлементов
используются в качестве генов днРНК [86]. Учи-
тывая непосредственную роль МГЭ в возникно-
вении БКГ [37, 38, 77, 80], и изменении их путем
инсерций в интроны [120] и экзоны [70, 73], а так-
же происхождение большей части регуляторных
ПНП геномов эукариот от МГЭ [44, 76, 93], мож-
но говорить о ключевой роли МГЭ и фланкирую-
щих их ПНП в эволюции. В связи с этим МГЭ мо-
гут рассматриваться как первопричины возникно-
вения и эволюции всех биологических процессов.
Ключевым звеном в данных процессах служат

Таблица 3. Функциональная роль МГЭ в эволюции и онтогенезе
Механизм влияния Роль в эволюции и онтогенезе Источник литературы

Источники микроРНК, siРНК, 
piРНК

Эпигенетическая регуляция

Borchert, 2011; Gim, 2014; Li, 2011; 
Lorenzetti, 2016; Roberts, 2013

Основа для построения генов 
днРНК

Johnson, 2014;
Kapusta, 2014; Lu, 2014

Дупликация БКГ при помощи 
обратной транскриптазы МГЭ Возникновение новых генов, содер-

жащих повторы МГЭ в своем составе

Kubiak, 2017; Huang, 2009

Одомашнивание генов МГЭ Duan, 2017; Dupressoir, 2012;
Lescale, 2016; Lin, 2007

Активация МГЭ в ответ на стресс
Регуляция генов в ответ на стресс

Grandbastien, 2015;
Jardim, 2015; Makarevitch, 2015; 
Todeschini, 2005

Транспозиция в области, содержа-
щие специфические повторы

Изменение активности определен-
ных генов как адаптационный ответ

Feng, 2013; Fujiwara, 2015;
Han, 2014

Источники интронов БКГ Возникновение альтернативных 
сплайсинговых вариантов
и экзонизация

Le, 2015; Wang, 2012;
Novikova, 2017; Schmitz, 2011

Источники экзонов БКГ Использование повторов МГЭ для 
возникновения новых
функциональных доменов

Kralovicova, 2015; Kubiak, 2017

Создание тандемных повторов Структурные перестройки геномов, 
необходимые для новых
регуляторных путей

Lopez-Flores, 2004;
Mestrovic, 2015

Возникновение регуляторных эле-
ментов

Регуляция работы генов
в пространстве и времени

Feschotte, 2008; Lei, 2005;
Nishihara, 2006

Регуляция сплайсинга Тканеспецифическая и стадиеспеци-
фическая экспрессия альтернативных 
сплайсинговых вариантов

Lei, 2005; Pastor 2009;
Kralovicova, 2015

Процессинг транскриптов системой 
РНКи

Изменения метилирования ДНК
и модификаций гистонов

Samantarrai, 2013; Xu, 2013;
Zhang, 2016

Влияние на экспрессию генов in cis и 
in trans

Управление работой генов Lowe, 2012; de Souza, 2013;
Jacques, 2013; Jjingo, 2014

Создание генов
центромер-связывающих белков Возникновение митоза Zdobnov, 2005; Feschotte, 2008

Возникновение теломеразы Структурно-функциональная регуля-
ция работы генома, возникновение 
мейоза

Casacuberta, 2017
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ПНП, отбор и сохранение которых является фор-
мой кодирования генетической информации.

Геном хозяина контролирует мобильность
МГЭ механизмами косупрессии, опосредуемой
малыми интерферирующими РНК (siРНК) [15],
микроРНК, piwi РНК [27]. Однако МГЭ сами иг-
рают важную роль в качестве источника некоди-
рующих РНК [23, 51, 78, 84, 103], что говорит об ис-
пользовании хозяевами способности к саморегуля-
ции МГЭ в эволюции и онтогенезе [7, 8] (рис. 3).
Повторы являются повсеместно распространен-
ными элементами в белках и играют важную роль
в клеточных функциях и в эволюционных про-
цессах. Были проведены методы детекции повто-
ров и анализ большого набора данных, содержащих
информацию о сотнях геномов многоклеточных
животных. Анализ структурных данных показал,
что повторы с открытой структурой и независимо
складывающиеся единицы более непостоянны и
склонны к внутренней неупорядоченности. Такие
неупорядоченные повторы также значительно обо-
гащены сайтами с высоким функциональным по-
тенциалом, таким как линейные мотивы. Более

того, наиболее непостоянные повторы характери-
зуются высоким сходством последовательностей
между их единицами. Многие из непостоянных
повторов проявляют признаки рекомбинации и
часто формируются путем консервативной эво-
люции. Многие из этих консервативных повто-
ров участвуют во взаимодействиях хозяина с па-
тогеном, способствуя быстрой, но тонкой адапта-
ции в биологических гонках вооружений [108].
Повторяющиеся сотни и тысячи раз в геноме по-
вторы составляют основную долю всей ядерной
ДНК большинства эукариотических геномов. Од-
нако большинство биоинформационных исследо-
ваний сфокусированы на низкокопийные ДНК,
включая гены. Поэтому анализируются лишь по-
вторы, представленные одной или несколькими
копиями, что часто маскирует или игнорирует
данные считывания ДНК или РНК. Одновремен-
но остаются открытыми множество вопросов о
происхождении, эволюции и функциях ПНП в
геномах. В работе Biscotti et al. проведена деталь-
ная характеристика природы всех повторов, в
частности, их организация, распространенность,
хромосомная локализация, вариации последова-

Рис. 3. Взаимосвязь транспозонов с некодирующими РНК в эволюции эукариот.
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тельностей внутри и между хромосомами, их
транскрипционная и экспрессионная активно-
сти. Сравнение природы и локализации ПНП
между близкими видами дает обширную инфор-
мацию об их эволюции и амплификации. Неко-
торые ПНП чрезвычайно хорошо сохраняются
между видами, тогда как другие более вариабель-
ны и определяют существенные различия. Эти
данные свидетельствуют о контрастных способах
эволюции [22].

РОЛЬ ПОВТОРОВ В СТРЕМЛЕНИИ
К СТАБИЛИЗАЦИИ И ПРИНЦИПЕ 

КОМПЛЕМЕНТАРНОСТИ

С современных позиций в зарождении жизни
имел решающее значение автокаталитический
цикл неклеточных РНК-организмов с образова-
нием собственных копий [4]. При возникновении
живой материи под действием ультрафиолетовых
лучей образовывались аминокислоты, липиды и
другие органические вещества, образовались ко-
ацерваты – многомолекулярные комплексы био-
полимеров способные к самосборке [101]. В пер-
вичном бульоне возникало большое количество
возможных комбинаций органических веществ,
каждое из которых могло взаимодействовать с
другими молекулами как путем химических реак-
ций, так и нековалентных взаимосвязей. При
этом шел отбор наиболее стабильных веществ,
способных к химическим и нековалентным взаи-
модействиям с другими молекулами – в наиболее
высокой гармонии между РНК и белками благода-
ря принципу комплементарности. В связи с этим
первые формы жизни, способные к непрерывному
самовоспроизведению, представляли собой виру-
соподобные структуры. Дальнейшие химические и
нековалентные взаимодействия позволили гармо-
низировать систему непрерывных и преемствен-
ных взаимосвязей липидов, углеводов, пептидов
и нуклеиновых кислот, эволюция которых про-
должается и в настоящее время, проявляясь био-
химическими и структурными особенностями во
всех имеющихся формах жизни. Несмотря на то,
что (с современных позиций) в зарождении жиз-
ни имел решающее значение автокаталитический
цикл РНК-организмов образования собственных
копий [4], главную роль играло взаимодействие
РНК с белками в виде взаимокатализа (использо-
вание специфических белков для образования
полимеров РНК и активное участие молекул РНК
для образования новых белков, которые, в свою
очередь, служат катализаторами образования но-
вых РНК). Для зарождения жизни ключевую роль
играло образование собственных копий белков и
полинуклеотидов как оптимальных, эволюцион-
но сложившихся взаимокатализаторов. Действи-
тельно, из аминокислот образуются полипептиды
при катализе и контроле полинуклеотидов (РНК,

ДНК), в то время как для образования полинук-
леотидов обязателен катализ и контроль поли-
пептидов (РНК-полимераза, ДНК-полимераза).
Данная динамическая взаиморегуляция, в кото-
рой пространственная структура РНК позволила
им образовывать оптимальный набор молекул
для стабильного взаимодействия с белками как
для собственного воспроизведения, так и для ка-
тализа образования полипептидов, стало основой
для жизни с непрерывным воспроизведением био-
полимеров во времени и пространстве (рис. 4). При
этом решающее значение имело образование оп-
тимальных пространственных структур транс-
портных и рибосомальных РНК, где используется
особый вид кодировки нековалентных взаимодей-
ствий с аминокислотами и белками, обеспечиваю-
щих самовоспроизведение, отобранных среди
миллиарда возможных вариантов. Для главного
принципа всего живого – непрерывного преумно-
жения собственных копий во времени и простран-
стве биомолекул полипептидов и полинуклеотидов,
используются закономерности взаимокаталитиче-
ских функций данных биомолекул. Дальнейшие
биохимические реакции с использованием боль-
шого разнообразия новых биомолекул, обеспечи-
вали наибольшую надежность данного принципа,
основанного на комплементарности структур со
стремлением к стабилизации.

Возникновение жизни было обусловлено кон-
денсацией органических молекул, их химически-
ми и нековалентными взаимодействиями с отбо-
ром наиболее стабильных вариантов, способных
к катализу друг друга. При этом формировались
различные способы кодирования информации,
основанные на использовании и отборе наиболее
универсальных повторов, необходимых для ком-
плементарности при нековалентном взаимодей-
ствии молекул. В динамичной системе постоян-
ное стремление к хаосу заканчивается только при
приобретении относительно стабилизированно-
го состояния, например, в реакциях атомных ядер
при достижении равновесия между силами элек-
тростатического отталкивания протонов и ядер-
ными силами притяжения [13]. Живое является
неотъемлемой частью материального мира и под-
чиняется тем же законам. Однако возникновение
жизни стало возможным благодаря универсаль-
ным особенностям около 4 миллиардов лет назад
на Земле в оптимальных условиях на момент вре-
мени. Универсальные особенности биополиме-
ров возникли в связи со стремлением к стабили-
зации и появлением принципа комплементарно-
сти, основанном на приобретении органической
молекулой более стабильного состояния при при-
соединении к ее активному центру вещества “как
ключ к замку”, с образованием слабых, некова-
лентных связей, которых достаточно для стаби-
лизации. Нековалентные связи обычно образу-
ются во временных взаимодействиях за счет ком-
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Рис. 4. Схема взаимокаталитических путей РНК и белков в возникновении жизни.
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Рис. 5. Схематическое изображение нековалентных связей между биополимерами по принципу “ключ к замку” (а –
взаимодействие приводит к образованию комплекса, обеспечивающего катализ биохимической реакции; б – взаимо-
действие приводит к образованию комплекса с другими биополимерами).

(а) (б)

бинации слабых связей: ионных, водородных,
ван-дер-ваальсовых или гидрофобных [122] (рис. 5).
При этом взаимодействие биомолекул оказалось
высокоспецифичным. Так, узнавание амино-

ацил-тРНК-синтетазой строго определенных ами-
нокислот и антикодонов, узнавание ТАТА-бокса
ДНК ТАТА-связывающим белком, являются кон-
сервативными свойствами живого [20].
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МОДИФИКАЦИИ УНИВЕРСАЛЬНЫХ 
СВОЙСТВ САМОРЕГУЛЯЦИИ

В ЭВОЛЮЦИИ

Существуют две основные гипотезы проис-
хождения жизни. Сторонники химической эво-
люции считают, что жизнь возникла непосред-
ственно на Земле из косной материи в результате
абиогенного синтеза органических соединений.
Сторонники гипотезы панспермии склоняются к
версии, что бактерии занесены на Землю из кос-
моса под давлением солнечных лучей, с астерои-
дами и, в первую очередь, углистыми метеорита-
ми, богатыми различными органическими веще-
ствами [33]. Исследование метеоритов, упавших
на Землю в разное время, дает основание для раз-
вития данной гипотезы [2]. В 1924 г. биохимик
Опарин предположил, что при массивных элек-
трических разрядах в земной атмосфере, которая
около 4 млрд лет назад состояла из аммиака, ме-
тана, углекислого газа и паров воды, могли по-
явиться органические соединения, достаточные
для возникновения жизни. В 1955 г. данное предпо-
ложение было подтверждено Миллером С., который
пропускал электрические заряды через смесь га-
зов и паров воды, воспроизводя условия перво-
бытной Земли, при этом получив простые жирные
кислоты, аминокислоты, мочевину, органические
кислоты. В начале 1980-х гг. была установлена спо-
собность РНК к саморепродукции в отсутствие бел-
ковых ферментов. Таким образом, сегодня считает-
ся, что протобионт представлял собой молекулы
РНК, которые совмещали в себе черты фенотипа и
генотипа – то есть РНК могла быть подвержена ге-
нетическим преобразованиям и естественному от-
бору. Процесс эволюции шел от РНК к белку, а далее
к образованию молекулы ДНК, у которой С–Н свя-
зи более прочны, чем С–ОН связи РНК [11].

Считается, что первые прокариоты возникли
более 4 млрд лет назад [11]. Эукариоты появились
значительно позднее, что стало основой значи-
тельного возрастания как количества живых орга-
низмов, так и их разнообразия. Если размеры гено-
мов бактерий находятся в диапазоне от 0.58 млн пар
нуклеотидов (п. н.) у Mycoplasma genitalium до 9.2 млн
п. н. у Bradhyrhizobium japonicum (в 16 раз), архей – от
0.49 млн п. н. у Nanoarchaeum equitans до 5.75 млн п. н.
у Methanosarcina acetivorans (в 12 раз) [10], то раз-
меры геномов эукариот составляют от 2.3 млн п. н. у
Encephalitozoon itestinalis до 148852 млн п. н. у Paris
japonica (в 70000 раз). При этом разнообразие раз-
меров геномов между таксонами эукариот связа-
но не с количеством белок-кодирующих генов
(как у прокариотов), а с различным содержанием
некодирующих ДНК, доминирующее значение в
происхождении которых занимают МГЭ [40].

У прокариот, в геномах которых основную
часть составляют белок-кодирующие последова-
тельности (80–90%), изменчивость в адаптации

происходит за счет необходимости формирова-
ния биохимических реакций, обеспечивающих
нековалентные взаимодействия биополимеров
для непрерывной преемственности структурной
организации. При этом важным фактором измен-
чивости, обеспечивающей адаптивное изменение
биохимических реакций, служит паразитизм чу-
жеродных НП – обмен информацией при помо-
щи вирусов (фагов) и плазмид. У эукариот, боль-
шинство которых представлены многоклеточными
организмами, обмен информацией значительно из-
менился – белок-кодирующие области геномов со-
ставляют незначительную часть. При этом главными
факторами изменчивости служат МГЭ, обеспечива-
ющие большое количество различных нековалент-
ных взаимодействий биополимеров, лежащих в ос-
нове возможных биохимических реакций для обес-
печения жизнедеятельности (рис. 6).

Предполагается, что первыми на Земле появи-
лись архебактерии, имевшие различную морфо-
логию и способные восстанавливать углекислый
газ и серу, окислять водород, выделять сероводо-
род и метан и создавать органические вещества из
неорганических. Использование в качестве ис-
точника энергии солнечного света позволило фо-
тосинтезирующим бактериям образовывать из
воды и углекислоты органические вещества с вы-
делением кислорода, в результате чего сформирова-
лась кислородная атмосфера с появлением окси-
бактерий. Наиболее убедительные палеонтологиче-
ские останки эукариот обнаружены в породах
возрастом около 1.4 млрд. лет [2]. Существенным
фактором, способствовавшим формированию и
эволюции эукариот, стал также симбиоз вирусами,
которые, подобно предкам митохондрий и пластид,
потеряли способность к самостоятельности, функ-
ционируя исключительно с целью лучшей адапта-
ции клеток и приобретения ими новых адаптив-
ных свойств, необходимых для оптимальной саморе-
продукции. Предполагается, что в ядро эукариот
возникло из древнего вируса группы NCLDV (Nu-
cleo Cytoplasmic Large DNA Viruses) [47]. Прока-
риотам свойственны жесткие способы защиты от
внедрения вирусов в геном, так как это может на-
рушить биосинтетические пути, обеспечиваю-
щие взаимодействие и преемственность биополиме-
ров. Появление эукариот и резкий скачок эволюции
с образованием многоклеточных организмов связан
с оптимизацией симбиоза геномов и МГЭ, которые
обеспечивали адаптацию к стрессорам, что способ-
ствовало приобретению новых признаков и выжи-
ванию в меняющихся условиях обитания (рис. 7)
[52, 60, 88, 116]. Роль чувствительных к стрессу
структур, в возникновении эукариот, объясняет
их происхождение от архей, характерной чертой
которых, является обитание в агрессивных усло-
виях среды [10, 14]. Эндогенные вирусы играют роль в
адаптации к стрессу также у прокариот. Например,
при исследовании культур E. coli выявлено, что ре-
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Рис. 6. Эволюционные пути как модификации универсальных законов.
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версия мутации лактозного гена происходит с уча-
стием как плазмиды F ', так и инсерционного эле-
мента [5].

С позиции принципа комплементарности
жизнь могла зародиться в виде вирусоподобных
структур, обладающих как свойствами МГЭ, так
и вирусов, основу которых составляли ПНП, ко-
торые с вероятностным отбором комбинирова-
лись в различных модификациях для взаимодей-
ствий полинуклеотидов, полипептидов, полисаха-
ридов и липидов, с формированием относительно
стабильных органических молекул. Наиболее удач-
ные пути взаимодействий, приводящие к увеличе-
нию количества биополимеров, в свою очередь,
становились основой для дальнейших усложнений,
неотъемлемым свойством которых являлась из-
менчивость. Изменчивость обеспечивалась за счет
паразитизма одних МГЭ с другими, как универ-
сального способа, обеспечивающего возможность
выживания биомассы на всех этапах эволюции,
начиная с самых ранних и заканчивая настоящим
временем. Вирусные свойства взаимопаразитиз-
ма менялись в различных эволюционных зве-
ньях, давая основу разветвлениям филогенетиче-
ского древа. Эффективный симбиотический пара-
зитизм первых вирусоподобных форм жизни стал
основой усложняющихся взаимосвязей между раз-
личными биополимерами во всех возможных мо-
дификациях, часть из которых оказалась относи-
тельно стабильной, рождая все новые структуры.
Это объясняет ключевую роль обмена информа-
ции у прокариот при помощи горизонтального
переноса (ГП) плазмидами, фагами, интегронами
в качестве источника эволюционной изменчиво-
сти, что является отражением первоначальных
свойств при зарождении жизни. Кроме того, име-
ется ряд данных о взаимопревращениях МГЭ и
вирусов в эволюции, а так как МГЭ составляют
большую часть структур геномов эукариот, мож-
но предположить, что все этапы эволюции отра-
жают универсальные принципы использования
ПНП, возникшие при зарождении жизни. Так,
состав МГЭ соответствует распределению виру-
сов для разных доменов жизни. У прокариот наи-
более распространены ДНК-транспозоны, а для
вирусов характерно преобладание ДНК-содержа-
щих видов. Среди вирусов эукариот преобладают
РНК-содержащие, тогда как характерно также
превалирование ретроэлементов над ДНК-транс-
позонами [68]. Имеются данные о том, что экзо-
генные РНК-содержащие ретровирусы произо-
шли от Ty3/Gypsy LTR-содержащих ретроэле-
ментов [111]. Предполагается также, что ДНК-
вирусы возникли в эволюции от ДНК-транспозо-
нов, а РНК-вирусы – от ретроэлементов, способ-
ных к ГП и утративших свойства интеграции на-
ряду с приобретением признаков вирулентности.
Доказательством служат обнаруженные в ряде ис-
следований промежуточные формы элементов –

способные к ГП МГЭ [36], а также способность
эндогенных ретроэлементов проявлять свойства
вирусов при обмене информации между нейронами
в головном мозге. Произошедшие от Ty3/Gypsy
LTR-МГЭ при развитии нервной системы способ-
ны образовывать частицы, покрытые капсидами
из эндогенных белков Arc и переносить инфор-
мацию между отдельными клетками одного орга-
низма [97]. Тропизм вирусов, не содержащих в
своем составе кодирующих необходимых для ин-
теграции белков, и способность к интеграции в
геномы строго определенных тканей [112, 115]
также говорит об их общем происхождении с
МГЭ. Это обусловлено использованием актива-
ции специфических МГЭ геномами хозяев для
тканеспецифической регуляции генной экспрес-
сии [58, 94, 99]. Например, при заражении, герпе-
свирусы и аденовирусы интегрируют часть своего ге-
нома, онковирусы [112] и вирус гепатита В могут
встраивать в ДНК хозяина весь свой геном [115].

Было показано, что вирусы насекомых могут
активировать ГП сходных с гелитронами МГЭ
[30]. Выявлена способность МГЭ к ГП между раз-
личными видами организмов. Так, описан ГП че-
тырех семейств МГЭ между клопами Rhodnius
prolixus и беличьими обезьянами, на которых они
паразитируют [50]. Доказан факт ГП P, mariner,
copia между представителями разных видов жи-
вотных. Описан ГП Ty1/copia и Ty3/gypsy между
видами рода Drosophila, а также ретроэлементов
семейства RIRE1 между видами рода Oryza. Опре-
деленные LTR-содержащие РЭ способны форми-
ровать вирусоподобные частицы с инфекцион-
ной активностью. Некоторые РЭ растений содер-
жат открытые рамки считывания, кодирующие
белки, подобные белку оболочки Env ретровиру-
сов, что также не исключает их возможный гори-
зонтальный перенос между растениями. Более
того, филогенетический анализ показал, что ре-
тровирусы, вероятнее всего, возникли из LTR-ре-
троэлементов в результате приобретения дополни-
тельного гена env, продукт трансляции которого
позволил проторетровирусу сформировать вирус-
ную частицу, которая стала обладать инфекцион-
ными свойствами [12]. Как и МГЭ, вирусы также
способны к межвидовым трансмиссиям, что говорит
об их общем происхождении. Так, ретровирус HIV
семейства Lentiviridae возник у людей после множе-
ства независимых зоонозных событий, включающих
межвидовые трансмиссии вируса обезьяньего имму-
нодефицита (SIV) среди приматов, не относящихся к
человеку [121].

Доказана способность взаимопревращений
МГЭ и вирусов в эволюции. Например, у расте-
ний вирусы семейства Caulimoviridae произошли
от LTR-содержащих ретроэлементов [81]. Виро-
фаги, по генетической гомологии представляют со-
бой эволюционное звено между двуцепочечными
ДНК-содержащими вирусами и эукариотическими
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ДНК-транспозонами Maverick/Polinton [46]. Эле-
менты семейства МГЭ Polinton представляют собой
альтернативную форму существования между виру-
сами и МГЭ, так как они кодируют собственные бел-
ки капсидов, протеиназу созревания капсидов, ре-
тровирусоподобную интегразу, ДНК-полимеразу и
упаковывающую ДНК АТФазу [72]. Полинтоны мо-
гут распространяться при помощи ГП [39], а сравни-
тельный геномный анализ с другими вирусами пока-
зал, что от них произошли многие вирусы эукариот,
включая аденовирусы и мегавирусы [71]. Имеются
также данные о взаимопревращениях плазмид, ви-
русов и МГЭ, что говорит об универсальности дан-
ных структур в консервативном свойстве обмена ге-
нетической информацией, возникшем при зарожде-
нии жизни на Земле. Последующие этапы эволюции
усложнили формы существования биологических
объектов с использованием мембранных структур.
Так, показано общее происхождение линейных ци-
топлазматических плазмид бактерий с полинто-
нами, вирофагами и полинтон-подобными вируса-
ми [72]. У галоархей в плазмиде pHRDV1 содер-
жится 6 открытых рамок считывания, сходных с
таковыми у плеоморфных вирусов Halorubrum
pleomprphic virus. При этом характерно сходное
расположения генов, а также наличие идентич-
ных белков VP3, VP4, VP8 у вирусов и плазмиды
[28]. Обнаружена также эволюционная взаимосвязь
между линейными митохондриальными плазмида-
ми, полинтонами и бактериальными тективируса-
ми [71]. В эволюции non-LTR ретроэлементы
считаются предками LTR-содержащих РЭ и ре-
тровирусов, а их механизм трансляции обуслов-
лен бицистронной РНК [67].

В ряде исследований выявлено множество
эволюционных взаимосвязей между линейными
плазмидами, бактериофагами, МГЭ и двухцепо-
чечными ДНК-вирусами эукариот [68]. Это сви-
детельствует об универсальных свойствах данных
структур и о наличии их общего предка, возник-
шего при появлении первых признаков жизни на
Земле. Данные структуры являются первичным
свойством живого, основанным на отборе и кон-
сервации оптимальных ПНП, необходимых для
взаимокатализа самовоспроизведения биополи-
меров. Открытие элементов, характеризующихся
свойствами вирусов и МГЭ [71], а также взаимо-
превращения в эволюции МГЭ и вирусов [3, 36, 81,
134] говорит о том, что данные элементы являются
необходимым свойством, без которого должный
уровень изменчивости, обеспечивающий поддер-
жание жизни был бы невозможен. Наиболее веро-
ятно, что они были также основой возникновения
биологической материи и всех ее последующих
этапов развития, о чем свидетельствуют данные
роли МГЭ и ПНП в эволюции и онтогенезе. Об-
наружены вирусы PLV, которые сходны с полин-
тонами и вирофагами по размеру генома и кон-
сервативным морфогенетическим модулям. PLV

могут кодировать тирозиновую рекомбиназу-ин-
тегразу, сходную с таковой у бактерий и фагов.
Кроме того, PLV характеризуются формой суще-
ствования как в виде вирусов, так и МГЭ и спо-
собны, подобно полинтонам, интегрировать в ге-
номы хозяев [129].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На основании анализа литературных данных

получены закономерности ключевой роли МГЭ и
входящих в их состав ПНП в эволюции всех жи-
вых организмов, что позволяет предположить,
что МГЭ являлись первоначальными элемента-
ми, которые стали основой возникновения всех
живых организмов:

1. Ретроэлементы являются обязательной со-
ставной частью CRISPR бактерий.

2. Ретроэлементы жизненно необходимы для
жизнедеятельности бактерий и архей, так как обес-
печивают взаимопревращения базового и вспомо-
гательного наборов генов в ходе эволюции.

3. Доказана возможность возникновения но-
вых клеточных генов у прокариот из последова-
тельностей МГЭ.

4. Доказана регуляторная роль МГЭ в обеспе-
чении жизнедеятельности бактерий.

5. Получены многочисленные доказательства
взаимопревращений вирусов и МГЭ в эволюции
всех живых организмов. Кроме того, выявлены
элементы, способные существовать как в виде ви-
русов, так и в виде МГЭ, обеспечивая в ряде слу-
чаев передачу адаптивных признаков хозяевам.

6. Накоплен достаточный материал, доказыва-
ющий происхождения БКГ и ТФ эукариот от
МГЭ в эволюции. При этом большинство сайтов
связывания с ТФ также происходят от МГЭ, что
свидетельствует о наличии у МГЭ универсальных
свойств, необходимых для самовоспроизведения,
что могло быть приобретено при возникновении
жизни на Земле в ходе длительного отбора биопо-
лимеров.

7. Доказано возникновение большей части ре-
гуляторных элементов в геномах эукариот от
МГЭ.

8. Все сплайсосомные интроны произошли от
МГЭ, их сохранение в геномах эукариот обуслов-
лено наличием в составе МГЭ повторов, исполь-
зующихся для саморегуляции процессированны-
ми продуктами собственной транскрипции.

9. МГЭ служат важнейшими источниками
альтернативных сплайсинговых вариантов, что
необходимо для возникновения новых белков в
эволюции.

10. Получены доказательства сходства МГЭ и
вирусов по ряду свойств, при этом МГЭ могут па-
разитировать в геномах наиболее крупных виру-
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сов, участвуя в адаптивных процессах их жизнен-
ного цикла.

11. МГЭ способствовали возникновению эука-
риот, при этом эндогенный паразитизм стал ос-
новой для консервативных свойств геномов их
хозяев. От МГЭ произошли тандемные повторы и
центромеры, в то же время от МГЭ произошел
консервативный для эукариот центромер-связы-
вающий белок, что говорит о значимости и уни-
версальности свойства саморегуляции МГЭ в
эволюции и позволяет предположить, что МГЭ
служили первоначальными элементами, от кото-
рых произошли все последующие формы жизни
на Земле. От МГЭ произошли теломеры и тело-
мераза. Таким образом, благодаря МГЭ эукари-
оты приобрели способность к митозу и мейозу.

12. В ряде работ доказано возникновение от
МГЭ микроРНК, siРНК, piРНК и днРНК благо-
даря процессингу системами, направленными
для защиты против паразитизма МГЭ хозяевами.
Образуемые нкРНК используются при этом для
регуляции экспрессии не только МГЭ, но и БКГ,
так как многие из них в эволюции либо произо-
шли непосредственно от МГЭ, либо содержат их
НП благодаря экзонизации инсертированных
элементов. Данные обстоятельства подтверждают
универсальность свойств саморегуляции МГЭ,
направленных на непрерывное самовоспроизве-
дение биополимеров, что было ключевым обсто-
ятельством, необходимым для возникновения
жизни на Земле.
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Mobile genetic elements possess the universal property of self-regulation, which is necessary for continuous
self-reproduction of biopolymers. This property is ref lected in all stages of the evolution of living organisms;
therefore, transposons and genome structures derived from them are found in all species. In bacteria and ar-
chaea, retroelements are necessary for the interchange of the basic and auxiliary set of genes, as well as for the
horizontal transfer of adaptive genes between individual cells. In eukaryotes, mobile genetic elements occupy
the main share of the genomes and serve as key sources for evolutionary transformations, for the formation of
protein-coding genes and regulatory structures. Mobile genetic elements have led to fundamental differences
in the structure and characteristics of the functioning of the genomes of eukaryotes from bacteria and ar-
chaea. From transposons originated centromeres and telomeres, centromere protein and telomerase, tran-
scription factors and binding sites with them, introns and splicing regulators, non-coding RNA and their
complementary sequences in protein-coding genes. These facts confirm the universal ability of mobile genet-
ic elements and their repetitive nucleotide sequences to their self-regulation throughout the evolution of living
organisms. Thus, transposons could be the original structures of biopolymers, which gave rise to all living or-
ganisms. The universality and conservatism of the properties of transposons throughout evolution, as well as
the effective emergence of new biopolymer self-regulation mechanisms, which became the basis for the emer-
gence of eukaryotes and multicellularity, suggests that virus-like elements with the properties of mobile ge-
netic elements became the basis for the origin of life on Earth. This assumption is confirmed by numerous
evidences of the interconversions of viruses and transposons, the ability of mobile genetic elements to hori-
zontal transfer and to parasitism in the genomes of viruses, the detection of polintons and PLV viruses with
the properties of viruses and transposons.

Keywords: viruses, mobile genetic elements, reverse transcriptase, repetitive nucleotide sequences, process-
ing, transcription factors, evolution
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