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Одомашнивание растений и животных — ключевое событие в истории человеческой ци-

вилизации, его механизмы привлекают внимание многих исследователей, особенно в последние 

десятилетия в связи с сокращением биоразнообразия, в том числе у сельскохозяйственных видов. 

По определению, предложенному Мелиндой Зедер (М.А. Zeder, 2015), доместикация — это устой-

чивые мутуалистические отношения в ряду поколений, в которых доместикатор влияет на воспро-

изводство доместицируемых, оптимизируя их образ жизни для получения интересующего его ре-

сурса, благодаря чему доместицируемые получают преимущества перед другими особями вида. Та-

кие взаимоотношения сопровождаются межвидовой коэволюцией, они присутствуют не только у 

человека и домашних видов растений и животных, но и у представителей диких видов. В качестве 

универсальной черты домашних видов по сравнению с близкородственными дикими рассматрива-

ется высокое фенотипическое разнообразие, на которое обращал внимание еще Чарльз Дарвин 

(Ч. Дарвин, 1951). При попарных геномных сравнениях домашней собаки и волка, дикой и до-

машней кошки, доместицированного и дикого кролика обнаруживается относительно повышенная 

плотность ряда мобильных генетических элементов у доместицированных животных по сравнению с 

дикими. В последнее время мобильные генетические элементы, или транспозоны (ТЕs), рассматри-

ваются как основные факторы геномных преобразований, генных, геномных дупликаций, геномных 

и генных реконструкций, а также горизонтальных обменов генетической информацией (K.R. Oliver, 

W.K. Greene, 2009). Число сравнительных геномных исследований TEs у доместицированных ви-

дов невелико, и роль таких элементов в доместикации, как правило, не обсуждается. Однако 

можно ожидать, что в основе всех эволюционных событий, в том числе в ответ на формирование 

новых условий вопроизводства при доместикации, лежат универсальные механизмы изменчивости 

геномов. Представленный обзор систематизирует такие механизмы. Рассматриваются TEs, обес-

печивающие глубокие геномные преобразования, активные и пассивные формы их взаимодействий 

с геномом хозяина (K.R. Oliver с соавт., 2009). Описаны примеры возникновения новых генов на 

основе ТЕs, такие как ген синтицина (C. Herrera-Úbeda с соавт., 2021), ген-регулятор синаптиче-

ской пластичности arc (Activity Regulated Cytoskeleton Associated Protein) (C. Herrera-Úbeda с со-

авт., 2021), семейство генов bex, кодирующих, в частности, рецептор фактора роста нейронов 

(E. Navas-Pérez с соавт., 2020; R.P. Cabeen с соавт., 2022). Обсуждаются конфликтные и коопе-

ративные взаимодействия с геномом хозяина при перемещениях ретротранспозонов, разные меха-

низмы их влияний на профили генной экспрессии. Рассматривается участие ТЕs в формировании 

и изменчивости сетей геномных регуляторных элементов, в частности микроРНК. Представлены 

примеры вовлеченности микроРНК в контроль и формирование хозяйственно ценных признаков у 

доместицированных растений и животных. Накопленные данные позволяют предполагать, что ве-

дущим источником большой фенотипической изменчивости доместицированных видов служит от-

носительно высокая насыщенность их геномов мобильными генетическими элементами и, как след-

ствие, увеличение изменчивости геномных регуляторных сетей при формировании общей с челове-

ком биоэкониши.  
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Проблема поиска генетических основ доместикации как вхождения 

растений и животных в новые условия обитания и воспроизводства, направ-

ленно формируемые человеком, имеет теоретическую и практическую ком-

поненты. Теоретическая связана с тем, что только процесс доместикации 

представляет собой прямую экспериментальную модель микро- и макро-

эволюции, доступной для изучения человеком (1), на что указывал еще 

Чарльз Дарвин (2). Практический аспект проблемы обусловлен тем, что не-

понимание механизмов доместикации не позволяет развивать методы управ-

ления генетическими потоками у доместицированных видов, что становится 

все более важным в связи с ростом населения Земли, сокращением плодо-

родных земель и биоразнообразия (3).  
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К настоящему времени наименее противоречивое определение до-

местикации дано M.A. Zeder (4) в следующей форме: это устойчивые, мно-

гопоколенческие, мутуалистические отношения, в которых люди (домести-

каторы) берут на себя значительную часть контроля над воспроизводством 

и уходом за растениями/животными (доместицируемыми) для обеспечения 

более предсказуемого запаса интересующего ресурса, посредством чего рас-

тение/животное способно увеличить свой репродуктивный успех по срав-

нению с особями, не участвующими в таких отношениях; тем самым повы-

шается приспособленность как людей, так и целевых доместицируемых ви-

дов. Сформировано представление о «синдроме доместикации», пересека-

ющем таксономические различия. Например, у однолетних растений это 

касается признаков, ассоциированных с прорастанием и распространением 

семян, — изменениями в скорости прорастания, размере семян, их осыпа-

нии, толщине стенок, а также в сроках и морфологии механизмов распро-

странения (5, 6). У животных к таким признакам относятся характеристики 

нервного гребня, с которыми связаны особенности поведения животных (в 

частности, социальная активность), адаптивный потенциал, включая показа-

тели плодовитости, и изменчивость тех признаков, которые требуются до-

местикатору и связаны с продуктивностью животных (7). 

Необходимо отметить, что достаточно часто и у растений, и у жи-

вотных характеристики, которые относят к синдромам доместикации, ассо-

циированы с полиморфизмом разных генов, которые при этом участвуют в 

сходных метаболических путях, что ожидаемо, поскольку большинство при-

знаков синдрома доместикации полигенные (8).  

Судя по накопленным данным, единственной общей чертой для всех 

доместицируемых видов является относительно повышенная фенотипиче-

ская изменчивость, которая служит источником ответа на факторы есте-

ственного и искусственного отбора, которые появляются при вовлечении 

представителей определенного вида в сферу человеческих интересов. В та-

ком случае главным вопросом в изучении механизмов доместикации ста-

новится выяснение генетических основ такой большой изменчивости (9).  

Мобильные генетические  элементы (транспозоны, t r an s -

posable e lements  —  TE s). В последние годы принято считать мобильные 

генетические элементы, или транспозоны (ТЕs), основным фактором в ге-

номных преобразованиях, в генных, геномных дупликациях, геномных и 

генных реконструкциях, а также в горизонтальных обменах генетической 

информацией (10-12). В некоторых исследованиях, учитывая филогенети-

ческую и биологическую близость ТЕs к вирусам, предлагают совокупность 

таких последовательностей в геномах обозначать как эндовиром (13). Об-

наружена определенная корреляция между плотностью геномного распре-

деления, активностью ТЕs и интенсивностью видообразования (обилие ви-

дов) в разных таксонах (14). Однако возможность вовлечения TEs в повы-

шенную фенотипическую изменчивость у доместицированных видов, как 

правило, не рассматривается.  

Мобильные генетические элементы делятся на два основных клас-

са — I и II. Класс I состоит из ретротранспозонов, в распространении ко-

торых по геному участвует РНК, при этом у автономных ретротранспозонов 

присутствует ген, кодирующий обратную транскриптазу. Класс II включает 

ДНК-транспозоны, не использующие РНК в качестве промежуточного звена 

для транспозиции. В каждом классе присутствуют автономные и неавто-

номные представители. В результате в настоящее время принята следующая 

основная классификация мобильных генетических элементов — транспозо-

нов (МГЭ, ТЕs) (15). Класс I (объединяет ретротранспозоны) представлен 
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автономными эндогенными ретровирусами (endogenous retroviruses, ERV), 

содержащими длинные концевые повторы (long terminal repeat, LTR), длин-

ными диспергированными ядерными элементами (long interspersed nuclear 

elements, LINE), а также неавтономными элементами — короткими диспер-

гированными ядерными элементами (short interspersed nuclear elements, 

SINE) и комплексными ретротранспозонами (продукты рекомбинации 

между ретротранспозонами и микросателлитами, composite retrotransposon 

SVA). Класс II (представлен ДНК-транспозонами) включает автономные 

элементы, несущие DDE-аминокислотный мотив, типичный для траспо-

зазы/интегразы большинства семейств автономных ДНК-транспозонов, за 

исключением хелитронов (Helitrone, ДНК-транспозоны, реплицирующиеся 

по модели кольца и использующие для этого фермент с эндонуклеазным и 

геликазным доменом), а также неавтономный элемент — миниатюрный ин-

вертированный повтор транспозируемого элемента (minature inverted repeat 

transposable element, MITE). 

Мобильные генетические элементы называют драйверами эволю-

ции, известен их существенный вклад в эволюцию, в частности, приматов 

(16). TEs были обнаружены в геномах разных таксономических групп — от 

бактерий до млекопитающих. Их повсеместное присутствие обусловлено 

выраженной тенденцией к распространению внутри генома, а также к коло-

низации других геномов. Некоторые ТЕs (например, SINE) могут возникать 

спонтанно из немобильных последовательностей ДНК в геноме, в то время 

как другие могут горизонтально передаваться между видами. TEs имеют древ-

нее происхождение, восходящее к прокариотам. ДНК-ТЕs (класс II) связаны 

с последовательностями бактериальных вставок, ретро-ТЕs — с интронами 

второй группы (16, 17).  

Некоторые TEs, по-видимому, присутствовали у эукариот с самого 

начала их существования, возможно, еще более миллиарда лет назад. TEs 

часто составляют большую, если не наибольшую часть эукариотического 

генома. Например, секвенированные геномы млекопитающих состоят из 

ТЕs, как минимум, на треть у неприматов и примерно наполовину — у при-

матов. TEs, по-видимому, являются важной детерминантой размера генома, 

причем организмы, обладающие очень большими геномами (например, рас-

тения), часто имеют гораздо более высокое содержание ТЕs (> 60 %) по 

сравнению с видами с относительно небольшими геномами (дрожжи, нема-

тоды, насекомые и птицы), у которых доля ТЕs существенно ниже.  

Благодаря современным возможностям полногеномного секвени-

рования и компьютерных программ анализа нуклеотидных последователь-

ностей накоплены данные о присутствии ТЕs у разных таксонов (рис. 1) 

(18). Эти результаты свидетельствуют о широком распространении ТЕs и о 

том, что их число значительно различается между видами, внося очевидный 

вклад в различия размеров их гаплоидного генома. Существенную разницу 

можно обнаружить даже между близкородственными организмами. Напри-

мер, в роде Entamoeba геном E. histolytica содержит  20 % TEs, в то время 

как у E. dispar эта доля составляет  10 %. Аналогичным образом в роде 

Oryza геном вида дикого риса O. australiensis более чем удвоился в размерах 

за 3 млн лет из-за амплификации TEs, в результате чего оказался почти в 

3 раза больше геномов некоторых его ближайших родственников. Напро-

тив, ряд таксономических групп демонстрируют лишь незначительные раз-

личия в содержании ТЕs, что может отражать определенные ограничения 

на размер генома или, наоборот, относительно высокую толерантность к 

расширению генома. Например, птицы имеют относительно консерватив-

ный размер генома (возможно, из-за метаболических затрат, связанных с 
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активным полетом), несмотря на то, что TEs активны у большинства иссле-

дованных видов этой таксономической группы. У саламандр, наоборот, 

произошла экстремальная и независимая амплификация TEs, что привело 

к формированию гигантских геномов (см. рис. 1).  

Интересно отметить, что наибольший размер генома и, соответ-

ственно, вклад ТЕs в него обнаружен у двоякодышащей рыбы и земновод-

ного, то есть видов, у которых реализуется ароморфоз (выживание в двух 

средах) (рис. 1). Также обращают на себя внимание данные о неодинаковой 

представленности разных вариантов ТЕs у растений и животных: у растений 

эндогенные ретровирусы распространены больше, чем у животных, а у по-

следних выше частота встречаемости SINE (18) (см. рис. 1). 
 

 

Рис. 1. Распространенность транспозонов ТЕs в геномах различных видов (18).  

A. Размер генома (красный цвет) и содержащихся в нем ТЕs (голубой цвет) у позво-

ночных слева направо: 1 — Callorhinchus milii, 2 — Tetraodon nigroviridis, 3 — Danio rerio, 4 — 

Latimeria chalumnae, 5 — Neoceratodus forsteri, 6 — Xenopus tropicalis, 7 — Nanorana parkeri, 8 — 

Сhthyophis bannanicus, 9 — Ambystoma mexicanum, 10 — Anolis carolinensis, 11 — Alligator 

mississipiensis, 12 — Gallus gallus, 13 — Ornithorhynchus anatinus, 14 — Homo sapiens.  

B. Доля (%) разных типов ТЕs: красный — ДНК-транспозоны, зеленый — LINE, 

сиреневый — SINE, голубой — эндогенные ретровирусы (ERV) позвоночных (виды см. A). 

C. Размер генома (красный цвет) и содержащихся в нем ТЕs (голубой цвет) у артро-

под: 1 — Acromyrmex echinatior, 2 — Aedes aegypti, 3 — Anopheles gambiae, 4 — Culex quinquefasciatus 
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(москиты), 5 — Drosophila melanogaster (плодовая мушка), 6 — Lucilia cuprina, 7 — Apis mellifera, 

8 — Blattella germanica, 9 — Bombyx mori, 10 — Centruroides exilicauda, 11— Eurytemora affinis, 12 — 

Ixodes scapularis, 13 — Latrodectus hesperus, 14 — Loxosceles reclusa.  

D. Доля (%) разных типов ТЕs у артропод: красный — ДНК-транспозоны, зеленый — 

LINE, сиреневый — SINE, голубой — эндогенные ретровирусы (ERV) позвоночных (виды см. C).  

E. Размер генома (красный цвет) и содержащихся в нем ТЕs (голубой цвет) у расте-

ний: 1 — Malus domestica, 2 — Fragaria vesca, 3 — Vitus vinifera, 4 — Arabidopsis thaliana, 5 — 

Glycine max, 6 — Solanum lycopersicum, 7 — Solanum tuberosum, 8 — Gossypium raimondii, 9 — 

Hordeum vulgare, 10 — Zea mays, 11 — Sorghum bicolor, 12 — Oryza sativa, 13 — Musa acuminate. 
F. Доля (%) разных типов ТЕs у растений: красный — ДНК-транспозоны, зеленый — 

LINE, сиреневый — SINE, голубой — эндогенные ретровирусы (ERV) позвоночных (виды см. E).  
 

А к т и в н ые  и п а с с и в н ы е  м е х а ни з м ы  в з а и м о д е й с т в и я  

транспозонов  с  геномом хозяина, появление  новых  г ено в. 

ТЕs, как уже отмечалось, — мощные факторы эволюции генома (и, следо-

вательно, фенотипического разнообразия), поскольку они способны вызы-

вать генетические изменения большого масштаба. TEs могут менять работу 

геномов как активно, так и пассивно. Виды с активными TEs или с обиль-

ными однородными неактивными TEs, которые могут влиять на работу ге-

нома пассивно, вызывая эктопическую рекомбинацию, потенциально пло-

довиты и адаптируемы. И наоборот, таксоны с дефицитом TEs или облада-

ющие гетерогенными популяциями неактивных TEs, часто оказываются хо-

рошо приспособленными в своей нише, но имеют тенденцию к длитель-

ному застою и могут подвергаться риску исчезновения из-за отсутствия спо-

собности к адаптации при изменении условий или к диверсификации (17). 

К механизмам влияния ТЕs на работу генома относят ряд геномных 

эффектов ТЕs, подразделенных на две группы — активных и пассивных 

воздействий (17). 

Описано около 50 случаев неогенов, последовательности которых в 

значительной степени представляют собой производные ТЕs (17). К таким 

генам относятся TERT, CENPB, RAG1/2. Эти неогены сделали возможными 

некоторые необычайно сложные эволюционные события, которые в про-

тивном случае могли не произойти, — например, формирование сигналь-

ных последовательностей рекомбинаций, участвующих в перестройках ре-

цептора V(D)J Ag. Они, как и сами гены рекомбиназы RAG1/2, по-види-

мому, произошли от древнего ДНК-TE. 

Экзоны (частичные экзоны), белок-кодирующие области. TEs часто об-

разуют независимые экзоны внутри генов (17).  

Экстрагенные последовательности. TEs вносят вклад в формирование 

различных экстрагенных последовательностей, например центромер, тело-

мер у дрозофилы и некоторых простейших, сайтов инициации репликации 

ДНК у дрожжей, областей, связанных с каркасом интерфазного ядра, мат-

риксом хромосом у людей (17). 

Прямой вклад в генную регуляцию. Полные и частичные промото-

ры, энхансеры, сайленсеры. Многие ТЕs управляют экспрессией генов, 

часто тканеспецифически (17). Помимо влияния на индивидуальные гены, 

ТЕs, по-видимому, оказывались мобильными носителями готовых промото-

ров (энхансеров) для широкого распространения дискретных регуляторных 

элементов по всему геному. Это обеспечивает регуляторную сеть, с помощью 

которой весь набор генов может совместно регулироваться для создания но-

вых путей клеточного развития или совершенствования существующих. 

Ре г у л яторные  (микро)РНК. Многие экзонизированные ТЕs ко-

дируют микроРНК (миРНК, miRNA). Идентифицированы 55 генов 

микроРНК человека, сформированные из ТЕs, которые способны регули-

ровать тысячи генов (17). 
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Косвенный путь регуляции: ретротранспозиция/трансдукция последо-
вательностей генов, удвоение генов, перетасовка экзонов, расселение регулиру-
ющих элементов. Некоторые семейства ретро-ТЕs (например, элементы 

LINE и LTR) имеют склонность к трансдукции ДНК хозяина из-за их сла-

бых сайтов терминации транскрипции. Дублирование генов также может 

происходить с помощью присвоения ретротранспозиционного аппарата TEs 

(гена обратной транскриптазы pol) транскриптами мРНК хозяина. В орга-

низме человека насчитывается более 1000 возникших таким путем ретроге-

нов, у части из которых развились очень полезные функции, например ген 

GLUD2 (Glutamate Dehydrogenase 2) важен для утилизации главного возбуж-

дающего нейромедиатора глутамата при нейротрансмиссии (17). 

Пассивные механизмы. Стимулиро вание  д упликаций  (или  п о -
тер ь ) уча стков  ДНК, дуп ликация  г е но в, дуп ликация  эк з оно в,  
с е гментная  д уп ликаци я. Простое присутствие в геноме большого числа 

неактивных элементов, похожих на ТЕs, создает множество высокогомоло-

гичных сайтов, что, как правило, вызывает эктопическую (неаллельную) ре-

комбинацию ДНК, обусловленную такой гомологией. Этим, вероятно, объ-

ясняется большинство продолжающихся эффектов TEs в организмах с низ-

кой активностью транскрипции TEs при их высоком содержании TEs и низ-

ком разнообразии (17).  

События дупликации ДНК особенно важны в эволюции, поскольку 

они создают функциональную избыточность и потенциал для усиления 

функции и/или экспрессии генов.  
Стимулирование кариотипических изменений путем эктопической 

рекомбинации, внутри- и межхромосомные перестройки ДНК. TEs могут 
пассивно поддерживать основные хромосомные реорганизации, создавая вы-
сокогомологичные участки, рассеянные по всему геному, которые склонны 
к эктопической рекомбинации. Например, Alu-опосредованная транслока-
ция t(11;22)(q23;q11) — наиболее частая конституциональная транслокация 
у человека (17).  

ТЕs и новые  г ены хо зяина. К активным влияниям ТЕs на эво-

люционные события относятся, в частности, примеры инкорпорации про-

вирусных генов в геноме хозяина. Например, геном человека примерно на 

8 % состоит из эндогенных ретровирусных последовательностей. В ходе эво-

люции большинство генов из этих последовательностей утратили свою 

функцию, но некоторые из них были захвачены и «одомашнены» в процессе 

так называемой экзаптации. Среди одомашненных вирусных генов есть 

группа, которая наиболее явно повлияла на эволюцию млекопитающих, — 

это гены синцитинов (19). Синцитины представляют собой захваченные ви-

русные белки — продукты гена оболочки наследственно эндогенизирован-

ных ретровирусов. Гликопротеин оболочки (ген Env) имеет решающее зна-

чение в процессе проникновения вируса в клетку и индуцирует слияние 

оболочки вириона с плазматической мембраной клетки. В геноме человека 

обнаруживаются несколько генов Env, но только у двух из них, индуциру-

ющих образование синцития, экспрессия плацентарноспецифическая. По-

скольку именно наличие плаценты положено в основу выделения плацентар-

ных млекопитающих в отдельную таксономическую группу, можно было бы 

ожидать, что синцитины, ответственные за развитие этого уникального ор-

гана, который формируется только на период беременности, будут ортоло-

гами у разных видов, но это не так. Синцитины приматов и мышей не явля-

ются ортологами, и есть свидетельства, указывающие на независимые со-

бытия захвата соответствующих провиусных генов у предков каждой клады, 

а также у Scincidae рода Mabuya. Фактически у млекопитающих события 
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захвата генов разных ретровирусов могут быть связаны с четырьмя основ-

ными типами плацентарных структур. Можно проследить, что различия 

между плацентой ящерицы из рода Mabuya и плацентой млекопитающего 

обусловлено разными событиями захвата генов Env (19). Важно подчерк-

нуть, что образование синцитиума с участием синцитинов может идти за 

счет разных синцитинов — обеспечивающих межклеточные слияния оболо-

чечных белков многих ретровирусов (в том числе ВИЧ, вируса бычьего лей-

коза), что необходимо для воспроизводства вируса (19).  

Еще одним примером служит ген Arc, кодирующий белок Activity 

Regulated Cytoskeleton Associated Protein, который представляет особый ин-

терес, поскольку считается главным регулятором синаптической пластич-

ности (19). Белок Activity Regulated Cytoskeleton Associated Protein высво-

бождается из нейронов во внеклеточных пузырьках, которые опосредуют 

перенос мРНК Arc в новые клетки-мишени, где мРНК Arc может трансли-

роваться. Обнаружено, что этот белок необходим для зависимых от его син-

теза форм долговременной памяти и участвует в развитии депрессии у че-

ловека. Белок накапливается в слабых синапсах (вероятно, для предотвраще-

ния их нежелательного усиления), участвует в постсинаптической транспор-

тировке и обработке бета-амилоида A4 (APP). В дополнение к своей роли в 

синапсах он вовлечен в регуляцию иммунной системы: специфически экс-

прессируется в мигрирующих дендритных клетках, тем самым участвуя в 

активации Т-клеток (19).  

Авторы этих исследований (19) отмечают, что продукты генов arc 
опосредуют межклеточную коммуникацию и синаптическую пластичность 

через внеклеточные везикулы и во многом гомологичны полипротеинам 

группоспецифического ретровирусного антигена (Gag). У ретровирусов кап-

сиды необходимы для клеточной инфекции, и их сборка в основном опо-

средуется Gag. Сходство между Arc и Gag не ограничивается аминокислот-

ной последовательностью, поскольку Arc способен самопроизвольно соби-

раться в структуру, напоминающую капсид. Фактически Arc не только фор-

мирует эти капсидоподобные структуры, но и инкапсулирует любую при-

сутствующую при этом мРНК. Такие процессы обеспечивают перемещение 

молекул РНК между клетками нервной системы. Что касается захвата и 

эволюции этого вирусного белка, филогенетический анализ выявил, по 

крайней мере, два независимых события захвата, которые имели место у 

предков тетрапод и у шизофор. В обоих случаях кооптация arc приводила к 

сходным функциям белка транспортера РНК в нервной системе. В обеих 

линиях наиболее близким к предполагаемому исходному предковому вари-

анту был ретротранспозон Ty3/gypsy, но по гомологии последовательностей 

Ty3/gypsy тетраподы кластеризовались с рыбами, в то время как мухи — с 

насекомыми, что, по всей видимости, указывает на независимое происхож-

дение arc от ретротранспозонов Ty3/gypsy в каждой линии, несмотря на 

значительную гомологию его продукта с белком Gag (19). 

К результатам доместикации транспозонов относится и образование 

нового кластера Bex/Tceal (состоит из 14 генов, локализован в Х-хромосоме 

предка плацентарных) после дивергенции клад сумчатых и плацентарных. 

Возникновение семейства генов bex, кодирующих, в частности, рецептор 

фактора роста нейронов, происходило посредством внедрения плацентарных 

ретротранспозонов HAL1b, L1ME-like и эгдогенного ретровируса Hnmph1 у 

предшественников плацентарных (20).  

Анализ функциональной актиности генов Bex/Tceal был выполнен 

in vitro, а также на линиях мышей, мутантных по гену bex3. Гомозиготные 

по мутации этого гена линии демонстрировали отклонения в морфологии 
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черепа, размеры мозжечка и головного мозга у них уменьшались, с чем мо-

гут быть связаны дефекты поведения, наблюдаемые у мышей-мутантов. У 

них обнаруживались нарушения в социальных взаимодействиях, построе-

нии гнезд, рабочей памяти и памяти распознавания объектов. Этот мутант-

ный фенотип может означать, что подукт гена bex3 препятствует взаимо-

действию комплекса TSC1/2 (TSC Complex Subunit 1, подавляющий опухоль 

ген, кодирующий рост-ингибирующий белок хамартин) с мишенью рапа-

мицина у мелкопитающих mTORС1/mTORC2, угнетая этот путь. mTORC2 

принадлежит к семейству фосфатидилинозитол-киназ. Они опосредуют 

клеточные реакции на стрессы (в частности, в ответ на повреждения ДНК). 

Эта киназа представляет собой компонент двух разных комплексов — 

mTORC1, контролирующего общий синтез белка, рост и пролиферацию 

клеток, и mTORC2, который служит регулятором актинового цитоскелета и 

способствует выживанию клеток (21).  

Ингибиторы mTOR используются при трансплантации органов в ка-

честве иммунодепрессантов и оцениваются на предмет терапевтического 

потенциала при инфекциях SARS-CoV-2 (20). Мутации в гене белка mTOR 
связаны с синдромом Смита-Кингсмора (характеризуется макроцефалией, 

умственной отсталостью, судорогами) и соматической очаговой кортикаль-

ной дисплазией II типа (21). Ген ANGPTL7 (Angiopoietin Like 7, участвует в 

негативной регуляции развития карпиллярной сети) расположен в интроне 

mTOR. Высказано предположение, что нарушение регуляции ANGPTL7 
под влиянием Bex3 связано с расстройством аутистического типа у людей.  

Для описания этапов кооптации генов предложена следующая схема 

(19). На первом этапе мотив прото-BGW (Bex/GASP/Wex элемент, общий 

для трех генов bex, gasp, wex) (21) присутствовал в Х-хромосоме предка пла-

центарных и сумчатых в положении выше по отношению к промотору гена 

gla альфа-галактозидазы (p). На втором этапе в линии плацентарных ре-

тротранскрибированный эндогенный ретровирус Hnrnph1 встраивался ря-

дом с мотивом bgw в позиции выше gla, что привело к появлению ретрогена 

hnrnph2. На третьем этапе область, содержащая кооптированные мотивы bgw 

и hnrnph2, подверглась дупликации, рядом происходили вставки ретро-

транспозонов, подобных HAL1b и L1ME. На четвертом этапе bgw и откры-

тая рамка считывания ORF, образовавшиеся при введении ретротранспозо-

нов, соответствовали по нуклеотидным последовательностям прото-Bex/Tceal 
с сохраненным сайтом связывания YY1 из HAL1b. На следующем этапе мо-

тив BGW и сайт связывания YY1 гена Bex/Tceal дублировались в положении 

выше ретрокопии гена armc10, что привело к появлению наследуемого гена 

armcX (принадлежит к семейству сигнальных генов, локализованных в хро-

мосоме Х, которые кодируют в белках повтор Армадилло и обладают опу-

холь-подавляющей активностью). На завершающем шестом этапе (еще до 

диверсификации плацентарной линии млекопитающих) семейства генов 

bex/tceal и armcx расширились, образуя кластер BGW. 

Х-хромосома содержит непропорционально большое число генов, 

связанных с ментальными функциями, что подтверждается преобладанием 

случаев умственной отсталости у мужчин. Однако все девять сцепленных с 

Х-хромосомой генов, которые при мутации приводят к ментальным нару-

шениям, имеют ортологи у рыб или даже у более ранних эукариот. Оказа-

лось также, что все гены bex, wex и gasp экспрессируются в головном мозге 

(21). Таким образом, эти специфичные для плацентарных видов гены могут 

рассматриваться как возможные кандидаты для участия в адаптивной эво-

люции неокортекса — уникальной для млекопитающих области переднего 

мозга (22). 
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Присутствие консервативного элемента BGW в пределах 5´-UTR ге-

нов bex, wex и gasp позволяет предполагать его участие в регуляции транс-

ляции (21). Основанием служит то, что, как ранее было показано, на ско-

рость трансляции влияют регуляторные районы, включающие консенсусную 

последовательность, вторичные структуры, предшествующие AUG (сайт ин-

циации трансляции), внутренние сайты входа в рибосому и сайт распозна-

вания последовательностей, специфичных для регуляторных факторов, та-

ких как белок или РНК. Наличие трансляционного контроля для генов bex, 
wex и gasp может указывать на то, что кодируемые ими белки используются 

в определенных физиологических условиях, на определенных стадиях раз-

вития или в субклеточных компартментах. Еще одной возможной ролью 

элемента BGW может быть регуляция альтернативного сплайсинга (21).  

Эти же авторы выявили гены с кодирующей последовательностью, 

перекрывающейся более чем на 50 % с аннотированными TEs и присутству-

ющей более чем у одного вида (28 генов у человека и 9 генов у мыши) (21). 

У растений описаны различные гены, мутации которых вовлекаются 

в искусственный отбор и обусловлены встраиванием ТЕs либо в кодирую-

щие последовательности, либо в регуляторные мотивы (23-25). Такие же 

события обнаруживаются в генах у разных видов животных, в частности у 

кур (26, 27). 

Ретротранспозоны LINE и SINE в геномных изменениях. 

Масштабность участия ретротранспозонов в геномных перестройках не-

давно была выявлена при сопоставлении результатов полногеномного се-

квенирования генома человека (28). В этой работе рассматривается транс-

дукция геномных элементов человека, связанная с такими ретротранспозо-

нами, как L1 и SVA. При их транскрипции сигнал ее окончания на 3´-конце 

может игнорироваться РНК-полимеразой. В результате транскрипция за-

вершается на геномном элементе хозяина, создавая химерный транскрипт. 

В работе проанализировали 3202 секвенированных генома у 26 групп насе-

ления из разных стран и идентифицировали 7103 полиморфных L1 и 3040 

полиморфных SVA. Среди них обнаружили 268 и 162 варианта трансдукций 

3´-участков длиной от 7 до 997 нуклеотидов с участием соответственно по-

следовательностей, гомологичных L1 и SVA. В X-, 6-й и 7-й хромосомах вы-

явлены специфические локусы с наиболее широко представленными L1 и 

SVA, которые, среди прочего, обусловливали наибольшее число трансдукций. 

Особое значение имеют процессы, связанные с ТЕs, приводящие к 

изменению копийности генов (утрата или увеличение их числа) (29). 

Взаимодействия между ТЕs и геномом хозяина имеют сложный ха-

рактер и включают в каждом конкретном случае большое число различных 

механизмов (30). Множественные варианты встроек ТЕs в геном хозяина и 

взаимодействий с его различными геномными элементами может приводить 

к неодинаковым последствиям, включая как конфликтные, так и благопри-

ятные взаимовыгодные отношения (31). К примерам конфликтных взаимо-

отношений относятся вставки TEs в экзоны, что приводит к мутациям со 

сдвигом рамки считывания и нарушениям структуры и функции белка. 

TEs также способны повышать геномную нестабильность, формируя струк-

туры, создающие участки гомологии вдоль хромосом, что приводит к хро-

мосомным перестройкам — дупликациям, делециям, инверсиям и транс-

локациям. При вставках TEs в регуляторные участки, например 5´-, 3´-обла-

сти или интроны генов, происходят эпигенетические модификации, которые 

становятся причиной неадекватной активации или подавления экспрессии 

генов (31).  

Примером кооперативных отношений (31) может быть использова-
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ние TEs геномом хозяина для генерирования новых регуляторных сигналов 

или кодирующих последовательностей. Такой процесс называют молеку-

лярным одомашниванием (31). TEs способны вносить новые энхансерные 

последовательности для факторов транскрипции, изменяющие простран-

ственно-временную регуляцию экспрессии генов. У дрозофилы после потери 

теломеразы автономные (лишенные LTR) ретротранспозоны HeT-A, TAHRE 

и TART активно участвуют в поддержании теломер. TEs могут способство-

вать поддержанию архитектуры генома, обеспечивая сайты связывания 

для белка CTCF, который отвечает за создание топологически ассоцииро-

ванных доменов (TAD). Топологически ассоциированные домены непосред-

ственно участвуют в сборке программ генной экспрессии (32), что суще-

ственно зависит от распределения и перемещений по геному различных ТЕs. 

Следует отметить, что LINE широко представлены почти у всех эу-

кариот (33). Длинные диспергированные ядерные элементы LINE1 — наи-

более успешное семейство TEs у сухопутных млекопитающих. Длина LINE1 

варьируется в пределах 6 тыс. п.н. LINE1 несут гены двух основных белков — 

ORF1 и ORF2 (аналогичные генам gag и pol экзогенных ретровирусов), 

участвующих в механизмах транспозиций. Продукт ORF1 представляет со-

бой РНК‐связывающий белок, ORF2 обладает ферментативной активно-

стью эндонуклеазы (EN) и обратной транскриптазы (RT). Несмотря на оби-

лие, большинство элементов LINE1 не транспозируются из-за накопления 

мутаций. Из примерно 8 868 000 и 599 000 элементов LINE1 в геномах че-

ловека и мыши соответственно только 80-100 и около 2300 LINE1s транс-

позиционно компетентны (34). 

Инсерция LINE1 происходит в основном через эндонуклеазозави-

симую обратную транскрипцию. РНК LINE1 формирует в цитоплазме ком-

плекс с несколькими гомотримерами ORF1p и по крайней мере одним ди-

мером ORF2p с образованием рибонуклеопротеина (LINE1 RNP). РНП 

LINE1 проникает в клеточное ядро, где эндонуклеаза ORF2p освобождает 

3´-гидроксильную группу. Свободная 3´-гидроксильная группа затем ис-

пользуется обратной транскриптазой ORF2p в качестве праймера для син-

теза кДНК LINE1, начиная с хвоста polyA-мРНК LINE1. Хвост polyA-мРНК 

неавтономного короткого диспергированного геномного элемента (SINE) 

может конкурировать с polyA-мРНК LINE1 за обратную транскриптазу 

LINE1 ORF2p, таким образом захватывая механизм LINE1 для транспози-

ции. Кроме того, LINE1 ORF2p также может ретротранспозировать уни-

кальные мРНК, кодирующие белки, и малые ядерные РНК. 

Ретротранспозиции LINE1 зависят от других клеточных белков. Вы-

явлен ряд положительных регуляторов транспозиций, к которым отно-

сятся, в частности, нуклеолин и гетерогенные ядерные рибонуклеопро-

теины (hnRNPs), митоген‐активированные протеинкиназы и циклин‐зави-

симые киназы. Для завершения вставки LINE1 требуется механизм репара-

ции ДНК. Имеется несколько механизмов ограничения транспозиции 

LINE1 в геномах млекопитающих на транскрипционном, посттранскрип-

ционном и посттрансляционном уровнях. Транскрипция LINE1 подавля-

ется с помощью метилирования CpG-участков ДНК и репрессивных мо-

дификаций гистонов на промоторе LINE1. Различные KRAB‐ZFPs (белки, 

несущие мотив взаимодействия с ДНК «цинковые пальцы») избирательно 

распознают ERV и LINE1 и привлекают KAP1 (белок гетерохроматина). 

Посттранскрипционное подавление мРНК LINE1 опосредуется через РНК-

интерференцию малыми РНК. Ретротранспозиция LINE1 также может 

быть ограничена посттрансляционно участием ряда стимулируемых интер-

фероном генов (34). 
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Предполагаемая частота новых вставок LINE1 составляет примерно 

1 на 100 рождений у человека и на 8 — у мышей. Возможности влияния 

LINE1 на работу генома множественны и включают, в частности, индукцию 

геномных инсерцией, управление ретротранспозицией элементов SINE/Al 

(которые сами выступают в роли основных модуляторов геномной измен-

чивостиии). Эндонуклеазная активность LINE1 ORF2 является потенциаль-

ным индуктором мутагенных эффектов независимо от ретротранспозиции. 

Элементы LINE1 и SINE могут способствовать изменениям количества по-

второв в микросателлитных локусах, особенно богатых АТ, которых много 

в геномах.  

Таким образом, благодаря распространенности в геномах элементы 

LINE1 и SINE могут индуцировать крупномасштабные геномные измене-

ния, такие как дупликации, инверсии. Принято считать, что в среднем лю-

бые два гаплоидных генома человека различаются примерно на 1000 вставок 

TEs, главным образом из семейств LINE1 или Alu (34).  

Эпигене тические  эффекты транспозиций  LINE и  SINE. 

Присущее повторам L1 (LINE) и B1/Alu (SINE) свойство самосборки обес-

печивает многочисленные точки для инициирования образования ядерных 

подобластей в интерфазном ядре. Повторяющиеся последовательности ДНК 

также служат якорными сайтами, необходимыми для функционирования 

механизмов транскрипции, для связывания регуляторных белков и РНК. 

ТЕs могут влиять на профили генной экспрессии за счет того, что их ДНК 

или РНК-транскрипты могут взаимодействовать с ДНК- и(или) РНК-свя-

зывающими белками. Скопление молекул может приводить к агрегации со-

держащих один и тот же тип повтора, образуя в ядре отдельные компарт-

мены и, таким образом, менять упаковку генома. Ядерная сегрегация ком-

партментов, богатых L1 или B1/Alu, может дополнительно усиливаться свя-

зыванием последовательностей их ДНК с субъядерными структурами (со-

ответственно с ядерными спеклами или ядрышком), которые служат карка-

сами для стабилизации ядерной архитектуры (32). 
 

 

Рис. 2. Распределение маркеров гетерохроматина 
LINE (красный цвет), эухроматина SINE (зеле-
ный цвет), микросателлитных последовательно-
стей MSR (синий цвет), LamB (белок ламины — 
белковой сети, подлежащей под ядерной обо-
лочкой, зеленый цвет) в ядрах клеток нервных 
ганглиев (слева, WT ganglion cells) и в цилиндри-
ческих клетках фоторецепторов сетчатки глаза 
(справа, WT rods) (35). 

 

По-видимому, наиболее нагляд-

ный пример участия тандемных и 

диспергиованных повторов в регуля-

ции смены программ генной экспрес-

сии через динамические изменения в 

архитектонике интерфазного ядра опи-

сан в работе, выполненной на интер- 

фазных ядрах клеток цилиндрических фоторецепторов сетчатки ночных 

млекопитающих. 

У них наблюдалась инвертированная картина локализации гетеро-

хроматина и эухроматина по сравнению с другими ядрами: гетерохроматин 

размещался внутри, эухроматин — на периферии ядра под ламиной (рис. 2) 

(35). Авторы этого исследования приходят к выводу, что существенный 
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вклад в такие раздичия могут вносить, в частности, контакты между гомо-

логичными диспегированными повторами, локализованными в разных рай-

онах хроматина.  

У группы близкородственных видов щетинистой крысы обнаружены 

выраженные межвидовые различия по хромосомному позиционированию 

ретротанспозонов LINE и SINE, что позволило высказать предположение 

об их вовлеченности в видообразование (36). 

Интересно отметить, что вовлеченность взаимного позиционирова-

ния хромосом и их участков (доменов) в интерфазных ядрах в межвидовую 

дифференциацию обсуждалась достаточно давно В.Н. Стегнием (37) на 

примере политенных хромосом малярийного комара. Им же было выявлено 

участие мобильных генеических элементов, в частности LINE, в контактах 

хромосом с ламиной интерфазного ядра (38). 

Широкое распространение элементов LINE1 в геномах млекопита-

ющих делает их хорошими кандидатами на роль центров локальной орга-

низации хроматина и архитектуры хроматина более высокого порядка. Ин-

тересно, что элементы LINE1 и SINE, число которых в геноме зависит от 

активности LINE1 ORF2, имеют противоположное геномное распределе-

ние. LINE1 чаще встречаются в молчащих, почти не содержащих генов ге-

терохроматизированных областях, богатых АТ-нуклеотидами, тогда как эле-

менты SINE превалируют в богатых генами, экспрессирующихся эухрома-

тических, богатых GC-нуклеотидами областях. Аналогичное общее подраз-

деление геномных областей наблюдается между компартментами B и A (со-

ответственно неэкспресирующиеся и экспресирующиеся районы генома) в 

интерфазном ядре. Предполагается, что наличие элементов LINE1 и SINE 

коррелирует с присутствием соответственно компартментов B и A, причем 

LINE1 и SINE могут прямо участвовать в формировании хромосомных об-

ластей этих двух компартментов. Высокая ассоциация РНК повторяющихся 

последовательностей, включая РНК LINE1, с хроматином, и доказательства 

того, что связанная с хроматином РНК способствует глобальной организа-

ции хроматина, свидетельствуют в пользу этого предположения (35).  

Интересным фактом представляются данные, указывающие на то, 

что регуляторные эффекты встроек LINE в геном хозяина могут различаться 

в зависимости от функции генов (39). Сравнительный анализ локализации 

LINE1 и LINE2 в регуляторных последовательностях (промоторы, энхан-

серы) у генов, экспрессия которых тканеспецифична, и общих генов (генов 

домашнего хозяйства) позволил обнаружить относительно повышенную ско-

рость эволюции тканеспецифичных генов, в чем активно участвует встраи-

ваемый ретротранспозон LINE1. В регуляторных последовательностях ге-

нов домашнего хозяйства чаще присутствует более древний ретротранспо-

зон LINE2 (39). 

TEs, в частности LINE1 и различные ERV, глобально деметилируются 

и экспрессируются во время основных волн эпигенетического стирания, 

которые происходят на этапах предимплантации и развития зародышевой 

линии (34, 39). Аналогичным образом ослабление репрессии TEs в сома-

тических клетках при деметилировании H3K9me2 происходит в искус-

ственно индуцируемых плюрипотентных стволовых клетках (39). Многие 

семейства TEs действуют как важные цис‐элементы регуляции генов (39). 

Однако становится очевидным, что продукты генов TEs также играют су-

щественную роль в раннем развитии организма. РНК, полученная при 

транскрипции элементов эндогенного ретровируса HERVH, важна для под-

держания недифференцированного состояния эмбриональных стволовых 



844 

клеток человека (возможно, действуя как длинная некодирующая РНК — 

lncRNAs, участвующая в регуляторных сетях генной экспрессии). Кодируе-

мый эндогенным ретровирусом HERVK белок Rec экспрессируется на вы-

соком уровне в эмбрионах человека, где он увеличивает противовирусную 

резистентность за счет усиления регуляции белков IFITM1 (индуцируемый 

интерфероном трансмембранный белок 1) (39). Rec также образует ком-

плексы с подмножеством эндогенных РНК, регулируя таким образом их 

связывание с рибосомами и, как следствие, уровни экспрессии белков, что 

может быть важно для раннего эмбрионального развития. 

Предполагается, что механизмы ограничения мутагенной активно-

сти ТЕs могут рассматриваться с точки зрения баланса между полезными и 

негативными функциями ТЕs, который обеспечивает воспроизводимое раз-

витие организма до репродуктивного возраста, при этом сохраняя способ-

ность быстро генерировать генетическую новизну в изменяющейся среде. 

Однако такая метастабильность может в некоторых случаях привести к забо-

леванию в результате неблагоприятных событий ретротранспозиций. Дру-

гими словами, потенциальная реактивация ТЕs во взрослых соматических 

клетках и их связь с такими заболеваниями, как рак, может быть платой за 

значение ТЕs для развития и эволюционирования организмов (40). 

Эндогенные  ре тровирусы. Эндогенные ретровирусы прояв-

ляют многие функции, влияющие на нормальную биологию клеток-хозяев 

(41). Некоторые из этих функций непосредственно связаны с взаимодей-

ствиями с экзогенными ретровирусами. Они могут включать интерферен-

цию рецепторов, иммунную самотолерантность, рекомбинацию и одновре-

менное действие ограничений и стимулирования экзогенной ретровирусной 

инфекции с использованием различных механизмов.  

Эндогенные ретровирусы (ERV) делятся на разные классы и явля-

ются прямыми потомками экзогенных ретровирусов. Ретровирусы (экзоген-

ные и эндогенные) подразделяют на три класса (I, II и III), каждый из ко-

торых соответствует расширенным группам ERV1, ERV2 и ERV3. Ретрови-

русы класса I — это эндогенные (ERV1) и экзогенные гамма- и эпсилон-

вирусы, класса II — ERV2 и экзогенные альфа-, бета-, дельта-ретровирусы 

и лентивирусы, класса III — спумавирусы и ERV3 (ERV3/ERVL млекопи-

тающих). Группа ERV4 в настоящее время включает ранее выявленный и 

описанный у крокодилов CrocERV, поскольку этот ERV отличается от ре-

тровирусов любых других известных групп и, в то же время, со всеми имеет 

участки гомологии (42).  

Геномы беспозвоночных эукариот также содержат ретровирусопо-

добные LTR-содержащие элементы — так называемые LTR-ретротранспо-

зоны. Они делятся на три группы: группу Pseudoviridae (Copia/Ty1), присут-

ствующую у растений и грибов, группу Metaviridae (Gypsy/Ty3), которая 

также встречается в растениях и грибах, и группу Semotivirus (Bel/Pao), вы-

явленную у многоклеточных животных. Наиболее разнообразна группа 

Metaviridae, которая включает примерно 10 подгрупп. Одна из них (хромо-

вирусы) имеет более широкий спектр хозяев (растения, грибы и позвоноч-

ные). Хромовирусы получили свое название потому, что их ген pol кодирует 

интегразу с хромодоменом (домен модификатора организации хроматина), 

нуклеосомсвязывающая часть которой может опосредовать встройку прови-

руса, специфичную для последовательности генома хозяина (43).   

Обнаруживаются участки гомологии между различными таксономи-

чески удаленными ретровирусами, в том числе патогенными, в частности с 



 

 

845 

вирусами иммунодефцита человека, бычьего лейкоза, хромовирусами (в цен-

тромерах чаще у растений), ретровирусами полихет, что свидетельствует о 

широких масштабах рекомбинаций между этими вирусами (43).  

Описан уникальный пример интеграции экзогенного ретровируса в 

геном коалы, которая происходила под наблюдением исследователей (44). 

Наглядно показано, как эндогенные ретровирусы возникают в результате 

инфекции клеток, формирующих гаметы. При ретровирусной инфекции 

РНК вирусного генома подвергается обратной транскрипции в провирус-

ную ДНК, которая впоследствии интегрируется в геном хозяина. Иногда 

интеграция может происходить и в первичных эмбриональных клетках, что 

может приводить к образованию эмбриона и затем потомства с интегриро-

ванным провирусом во всех клетках. На протяжении многих поколений хо-

зяина провирусная ДНК претерпевает существенные мутационные измене-

ния (однонуклеотидные полиморфизмы, вставки и делеции), что обычно 

приводит к неспособности продуцировать инфекционный вирус (45). 

Следует отметить, что ТЕs широко вовлечены в эпигеномную измен-

чивость, влючая изменения рисунка метилирования, модификацию гисто-

нов, формирование микроРНК, трансгенерационное наследование (46, 47). 

Можно ожидать, что конструирование новых ниш, в которых участвуют че-

ловек и доместицируемые виды, способствует активации ТЕs и формирова-

нию новых регуляторных сетей на их основе (48-50).  

Некодирующие  РНК (ncRNA), микроРНК. Основные источники 

некодируюей РНК. Помимо функций информационных, рибосомных и транс-

портных РНК, многие другие РНК (некодирующие РНК — нкРНК, ncRNA) 

выполяют регуляторную роль у эукариот (51). Они действуют как регуля-

торы функциональной активности нуклеиновых кислот, распознавая у них 

специфические последовательности-мишени по гомологии, и участвуют в 

регуляции роста, развития и стрессовых реакций животных и растений. Ре-

гуляторные нкРНК, начиная от коротких и заканчивая длинными (lncRNAs), 

осуществляют контроль над широким спектром биологических процессов. 

В зависимости от способа биогенеза и функции нкРНК эволюционировали 

в различные формы, включают микроРНК (microРНК), малые интерфери-

рующие РНК (siРНК), варианты микроРНК (isomiRNAs), длинные некоди-

рующие РНК (lncRNAs), кольцевые РНК (circRNAs) и производные неко-

дирующих РНК (51). Один из элементов регуляторных сетей — микроРНК, 

которая имеет шпилечную структуру и представляет собой производное ТЕ 

и других геномных элементов (51).  

В эукариотических клетках экспрессия генов регулируется на не-

скольких уровнях. На посттранскрипционном уровне регуляция модулиру-

ется различными транс-действующими факторами, которые связываются со 

специфическими последовательностями в мРНК. Это влияет на различные 

процессы, такие как скорость деградации и эффективность трансляции 

мРНК, сплайсинг, локализация (52). МикроРНК в сочетании с ферментом 

Argonaute образуют комплекс сайленсинга, индуцируемый микроРНК 

(miRISC, RNA-induced silencing complex), который использует комплемен-

тарную нуклеотидную последовательность для подавления транскрипта-ми-

шени. РНК-связывающие белки (RBP) способствуют посттранскрипцион-

ному контролю, влияя на стабильность и трансляцию мРНК при связыва-

нии с цис-элементами в транскрипте мРНК. RBP влияют на экспрессию 

генов через miRISC или его взаимодействие с мРНК-мишенью (52).  

LINE 1 и эндогенные ретровирусы (ERV) индуцируют формирова-

ние дцРНК, образованных из конвергентных транскриптов или шпилечных 
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структур в результате сквозной транскрипции элементов, расположенных 

голова к голове/хвост к хвосту. Элементы Alu (SINE) намного короче и об-

разуют шпилечные структуры, а также открытые гибриды дцРНК (53). 

МикроРНК в последние годы стали объектом глубоких исследова-

ний. Накоплен большой объем данных о вовлеченности разных микроРНК 

в регуляцию этапов развития и реакций на стресс у растений (51), а также 

в контроль оплаты кормов у некоторых основных видов сельскохозяйствен-

ных животных (54, 55). 

Эпигенетические механизмы, такие как метилирование ДНК, моди-

фикация гистонов, экспрессия некодирующих РНК, представляются осо-

бенно важными при ответе многоклеточных организмов на стрессирующие 

факторы окружающей среды (54). Кроме того, абиотический стресс, напри-

мер тепловой шок, может индуцировать подавление TEs, вызывая разруше-

ние RISC под действием индуцируемого шаперона Hsp70, который направ-

ляет комплекс RISC в лизосомы. 

В связи с вовлеченностью молекул микроРНК в эпигенетическую 

изменчивость были выполнены исследования их геномного распределения 

у ряда доместицированных видов млекопитающих (корова, собака, лошадь, 

свинья и кролик). Получены данные о преимущественной локализации 

микроРНК в интронах и межгенных пространствах (55). Обнаружено, что в 

процессе эволюции происходит появление новых микроРНК и утрата имев-

шихся (55). 

Результаты сравнительного анализа так называемых молодых и ста-

рых ортогрупп (общих по происхождению) микроРНК в разных тканях у 

исследованных видов свидетельствовали о том, что экспрессия молодых 

групп имеет более выраженные тканеспецифичные особенности по сравне-

нию со старыми группами (55). Локализация примерно 20 % новых орто-

групп ограничена головным мозгом, и их целевые мишени, по-видимому, 

обогащены геномными элементами для обеспечения активности нейронов 

и процессов их дифференцировки.  

Изменения в регуляторной сети микроРНК обнаружены и при до-

местикации. Так, сравнение вымерших предшественников крупного рога-

того скота Bos primigenius с представителями современного вида B. taurus 

показало, что некодирующие микроРНК стали ключевыми регуляторами 

пространственно-временной экспрессии генов-мишеней, контролирующих 

рост и развитие млекопитающих (56). В процессе одомашнивания отбор 

мутационных изменений в микроРНК и(или) сайтах связывания микроРНК 

мог бы обеспечить механизм для генерации некоторых признаков, которые 

отличают одомашненный крупный рогатый скот от их диких предшествен-

ников. Выполнен анализ последовательностей ДНК с открытой рамкой 

считывания для 19 994 пар ортологичных белок-кодирующих генов из су-

ществующих геномов Bos taurus и одного вымершего генома B. primigenius. 

Идентифицированы полиморфизмы сайтов связывания миРНК в 3´-UTR у 

1620 этих ортологичных генов. Выявленные 1620 генов с сайтами связы-

вания миРНК, которые различаются у B. taurus и диких предшественни-

ков, представляют собой гены-кандидаты, ассоциированные с доместика-

цией. Обнаружено, что эти 1620 генов-кандидатов участвуют в контроле 

пигментации, фертильности, нейробиологических процессов, метаболизма, 

иммунитета и характеристик продуктивности животных (включая качество 

молока и эффективность конверсии корма) (56). Полученные результаты 

свидетельствуют о том, что направленный отбор регуляторных вариантов 

миРНК был важен при одомашнивании и последующем искусственном 
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отборе, который дал начало современному европейскому крупному рога-

тому скоту (56).  

Показано, что доместицированные виды отличаются от близкород-

ственных диких относительно повышенной частотой делеций (57), то есть 

мутаций, характер которых также тесно связан с ретротранспозонами (58).  

Имеются и прямые результаты экспериментальных исследований, 

свидетельствующие о существенных различиях в распределении ТЕs у таких 

видов, как домашняя собака (Canis lupus familiaris), серый волк (Canis lupus) 

и красный волк (Cuon alpinus), которые связывают с процессами одомаш-

нивания (59). Выявлены различия между геномами этих видов. Так, на долю 

TEs у собаки приходится 41,75 % нуклеотидных последовательностей ге-

нома, что выше, чем у серого волка (39,26 %) и красного волка (38,51 %). 

Наиболее дивергировавшие компоненты ТЕs в этих геномах — длинные 

диспергированные ядерные элементы LINE1 (L1) и микросателлиты, отли-

чающие собаку от серого волка на 86,1 %, от красного волка — на 83,2 %. 

Сравнение распределения мобильных генетических элементов между 

домашним кроликом (Oryctolagus cuniculus domesticus) и пищухой (Ochotona 

princeps) показало заметно большую частоту встречаемости у домашнего 

вида по сравнению с диким (60). Сходные различия выявлены и при срав-

нении домашней кошки (Felis silvestris catus) и близкородственного дикого 

вида (Felis silvestris silvestris) (61).  

Таким образом, ответ на ключевой вопрос доместикации — откуда 

берется большой размах фенотипической изменчивости и почему одни 

виды поддаются одомашниванию, а другие нет, по нашему мнению, может 

заключаться в следующем. В процессе формирования новой многокомпо-

нентой ниши человек (доместикатор)—растения/животные (доместицируе-

мые) в геноме доместицируемого формируется повышенная плотность мо-

бильных генетических элементов, основанная на пониженной резистентно-

сти геномов к интеграции транспозонов. В пользу этого предположения сви-

детельствуют вовлеченность транспозонов в эпигенетическую изменчивость 

(31, 51) и в организацию архитектоники интерфазного ядра (35), высокая 

скорость их эволюции (34), частоты рекомбинаций между ними (43, 58), 

разичия между домашними и дикими видами по распространенности неко-

торых транспозонов в геномах (56, 59-61). В наших предыдущих исследова-

ниях мы отмечали, что основным нерешенным вопросом в поисках ведущих 

геномных особенностей у доместицированных видов при сравнении с близ-

кородственными дикими является источник изменчивости, отличающий 

эти близкородственные формы (62, 63). Накопленные данные о ведущей 

роли транспозонов в эволюционных преобразованиях, в формировании и 

модуляциях регуляторных сетей, контролирующих профили генной экс-

прессии, дают основания полагать, что мобильные генетические элементы 

имеют существенное значение и для процессов доместикации.  

Итак, по нашему мнению, высокая способность мобильных генети-

ческих элементов (ТЕs) генерировать изменчивость, относительно повы-

шенная частота их встречаемости в геномах доместицированных видов по 

сравнению с близкородственными дикими, вовлеченность ТЕs в формиро-

вание регуляторных сетей профилей генной экспрессии позволяет предпо-

лагать, что формирование новых условий обитания и воспроизводства, кон-

тролируемых человеком, приводит к увеличенным контактам доместициру-

емых форм с широким спектром новых для них экзогенных вирусов, вызы-

вающих, в конечном итоге, повышенную изменчивость (в том числе и ре-
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гуляторных сетей), способствующую фенотипическому разнообразию и эф-

фективности искусственного отбора. Такой или близкий к нему механизм, 

по-видимому, должен вовлекаться во все эволюционные процессы, связан-

ные с появлением новых форм. 
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A b s t r a c t  
 

Plant and animal domestication is the key event in the history of mankind, its mechanisms 

have attracted the attention of many researchers, especially in recent decades due to the well-known 

decline in biodiversity, including in agricultural species. According to the definition proposed by 

Melinda Zeder (M.A. Zeder, 2015), domestication is the stable mutualistic relationship in a number 

of generations in which the domesticator influences the reproduction of the domesticates, optimizing 

their lifestyle for the supply of the needing resource to human, and thanks to which the domesticates 

gain advantages over other individuals of the species. Such relationships are accompanied by interspe-

cific coevolution, they are present not only in humans and domestic species of plants and animals, but 

also in representatives of wild species, for example, insects, fungi. As a universal feature of domestic 

species in comparison with closely related wild ones, a high phenotypic diversity is considered, which 

was noticed by Charles Darwin (Ch. Darwin, 1951). Pairwise genomic comparisons of such species as 

domestic dog and wolf, wild and domestic cat, domesticated and wild rabbit reveal a relatively increased 

density of a number of mobile genetic elements in domesticated animals compared to wild ones. In 

recent years, mobile genetic elements, or transposons (TEs), have been considered as the main factors 

of genomic transformations, gene, genomic duplications, genomic and gene reconstructions, as well as 

horizontal exchanges of genetic information (K.R. Oliver, W.K. Greene, 2009). The number of com-

parative genomic studies of TEs in domesticated species is small, and the role of such elements in 

domestication, as a rule, is not discussed. However, it can be expected that universal mechanisms of 

genome variability underlie all evolutionary events, including in response to the new niche-construction 

during domestication. The presented review systematizes such mechanisms. TEs providing deep ge-

nomic transformations, active and passive forms of their interactions with the host genome are con-

sidered (K.R. Oliver et al., 2009). Examples of the emergence of new genes based on TEs, such as the 

synticin gene, are described (C. Herrera-Úbeda et al., 2021), the synaptic plasticity regulator gene arc 

(Activity Regulated Cytoskeleton Associated Protein) (C. Herrera-Úbeda et al., 2021), the bex gene 

family encoding, in particular, the neuron growth factor receptor (E. Navas-Pérez et al., 2020; 

R.P. Cabeen et al., 2022). Conflict and cooperative interactions with the host genome during re-

trotransposon movements and different mechanisms of their effects on gene expression profiles are 

discussed. The participation of TEs in the formation and variability of networks of genomic regulatory 

elements, in particular microRNAs, is considered. Examples of the involvement of microRNAs in the 

control and formation of economically valuable traits in domesticated plants and animals are presented. 

The accumulated data suggest that the leading source of large phenotypic variability of domesticated 

species is the relatively high saturation of their genomes with mobile genetic elements and, as a con-

sequence, an increase in the variability of genomic regulatory networks in the formation of a new niche 

during domestication by humans.  
 

Keywords: domestication, genomics, variability, transposons, regulatory networks, mi-

croRNAs. 


