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Mobile genetic elements (MGE) play an important role 
in genome structure and gene expression changes. 
All types of MGE are subdivided into two classes: 
retrotransposons and DNA transposons. MGEs were 
found in the genomes of all main taxa of marine inver-
tebrates and are represented by both classes. MGEs 
were found in the genomes of Cnidaria species: Aurelia 
aurita, Acropora millepora, A. palmata, A. digitifera and 
Nematostella vectensis. MGEs were studied in two flat-
worms (Platyhelminthes) species, Stylochus zebra and 
Bdelloura candida. In Annelida taxa, MGEs were studied 
in Capitella capitata. Echinodermata were represented 
in the review study by the species Strongylocentrotus 
purpuratus, S. franciscanus, S. drobachiensis, Tripneustes 
gratilla, Lytechinus pictus, L. variegatus, Arbacia punctu-
lata, and Eucidaris tribuloides. The quantity of MGEs in 
Mollusca was studied for the following species: Mytilus 
galloprovincialis, Chione cancellata, Crassostrea gigas, 
C. virginica, Anadara trapezia, Aplysia californica, Gib-
bula cineraria, Littorina littorea, and L. saxatilis. The type 
of Arthropoda is the most studied for MGE presence. 
MGE presence was studied for the following Arthrop-
oda species: Bythograea thermydron, Ventiella sulfuris, 
Maia brachydactila, Cancer pagurus, Pachygrapsus mar-
moratus, Penaeus monodon, P. vannamei, Litopenaeus 
stylirostris, Agononida laurentae, Galathea squamifera, 
Munida acantha, M. thoe, M. gregaria, M. zebra, Muni-
dopsis recta, Eumunida annulosa, E. sternomaculata, and 
Rimicaris exoculata. A part of Chordata taxon, which is 
not included in Vertebrata subtype, was studied too. 
This part was represented in the review by the species 
Ciona intestinalis, Oikopleura dioica, and Branchiostoma 
floridae. The diversity of MGEs and their characters and 
its role in the ontogenesis, evolution and changes of 
functions of genes and genomes were discussed.
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Мобильные генетические элементы (МГЭ) играют большую роль 
в изменении структуры генома и экспрессии генов. Все много-
образие МГЭ подразделяется на два класса – ретротранспозоны 
и ДНК-транспозоны. У морских беспозвоночных МГЭ представ-
лены последовательностями обоих классов. Они обнаружены в 
геномах видов всех основных таксонов этой группы животных. 
Среди представителей типа кишечнополостные (Cnidaria) в лите-
ратуре описаны МГЭ у видов Aurelia aurita, Acropora millepora, 
A. palmata, A. digitifera, Nematostella vectensis. МГЭ среди плоских 
червей (Platyhelminthes) изучены у двух видов – Stylochus zebra 
и Bdelloura candida, а среди кольчатых червей (Annelida) – у вида 
Capitella capitata. Иглокожие (Echinodermata) в данной работе 
представлены видами Strongylocentrotus purpuratus, S. franciscanus, 
S. drobachiensis, Tripneustes gratilla, Lytechinus pictus, L. variegatus, 
Arbacia punctulata и Eucidaris tribuloides. Разнообразие МГЭ у мол-
люсков (Mollusca) рассмотрено на примерах видов Mytilus gallo-
provincialis, Chione cancellata, Crassostrea gigas, C. virginica, Anadara 
trapezia, Aplysia californica, Gibbula cineraria, Littorina littorea и L. saxa-
tilis. Наиболее изучено распространение МГЭ у типа членистоно-
гие (Arthropoda), этот таксон представлен работами по видам 
Bythograea thermydron, Ventiella sulfuris, Maia brachydactila, Cancer 
pagurus, Pachygrapsus marmoratus, Penaeus monodon, P. vannamei, 
Litopenaeus stylirostris, Agononida laurentae, Galathea squamifera, 
Munida acantha, M. thoe, M. gregaria, M. zebra и Munidopsis recta, 
Eumunida annulosa, E. sternomaculata и Rimicaris exoculata. У части 
хордовых (Chordata), не относящихся к подтипу Vertebrata, иссле-
довано содержание МГЭ, изучены геномы видов Ciona intestinalis, 
Oikopleura dioica и Branchiostoma floridae. Рассмотрено разнообра-
зие МГЭ, их свойства и роль в преобразовании структуры и изме-
нении функции генов и геномов, в онтогенезе и в эволюции. 

Ключевые слова: ДНК; геном; мобильные генетические элементы; 
транспозоны; ретротранспозоны; изменчивость; биологическое 
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Мобильные генетические элементы (МГЭ) – после
довательности ДНК, способные к интеграции и 
перемещениям внутри хозяйского генома. МГЭ 

могут изменять первичную структуру ДНК (генов в част
ности), вмешиваться в работу генов и даже изменять их 
функцию, влиять на процессы регуляции транскрипции, 
вызывать хромосомные перестройки. Мобильные элемен
ты не только перемещают (перемешивают!) нуклеотидные 
последовательности, индуцируют мутации и генерируют 
хромосомные перестройки, но также меняют эпигенети
ческую топологию эукариотического генома (Fedoroff, 
2012). Спонтанные мутации, опосредуемые МГЭ, принято 
в последние десятилетия выделять в отдельный класс 
инсерционных мутаций.

Впервые мобильные генетические элементы обнару
жила Б. МакКлинток. Изучая явление мозаицизма у куку 
 рузы, возникающего в результате рекомбинации, она от
крыла «прыгающие гены», за что в 1983 г. ей была присуж
дена Нобелевская премия (McClintock, 1956; Peterson, 
2013). С тех пор было обнаружено большое разнообразие 
МГЭ и показано их широкое распространение. На данный 
момент известно, что МГЭ составляют существенную часть 
геномной ДНК многих изученных организмов (Mobile 
DNA, 1989, 2002; Иващенко, Гришаева, 2009). Так, у 
млекопитающих полноразмерные МГЭ и их фрагменты 
составляют почти половину генома – 35–69 % (Lander et 
al., 2001; Waterston et al., 2002; de Koning et al., 2011), а 
у некоторых растений их содержание в геноме достига
ет 90 % (Feschotte et al., 2002; Kidwell, 2002; Сергеева, 
Салина, 2011). В то же время есть организмы, в геноме 
которых содержание МГЭ сравнительно низкое, например 
у иглобрюхих рыб оно не превышает 7 % (Guo et al., 2010).

Мобильные генетические элементы подразделяют на 
два основных класса, различающихся механизмом транс
позиции (Wicker et al., 2007; Kapitonov, Jurka, 2008). К пер  
вому относят ретротранспозоны, перемещающиеся по 
геному с помощью механизма обратной транскрипции 
на основе транскрибируемого с них РНКпосредника, ко 
второму – ДНКтранспозоны, кодирующие собственную 
транспозазу, которая действует на уровне ДНК и узнает 
последовательность концов собственного элемента. Здесь 
следует подчеркнуть, что для процесса вырезания/встраи
вания ДНКтранспозонов в геноме обязательно должна 
присутствовать их полноразмерная копия, продуциру
ющая полноразмерную активную транспозазу.

Репликативный (с помощью РНКпосредника) способ 
транспозиции позволяет, вопервых, быстро увеличивать 
число копий элемента и, таким образом, приводить к уве
личению размера генома (Pearce et al., 1996; SanMiguel et 
al., 1996; Kumar, Bennetzen, 1999); вовторых, мутации, 
возникающие в результате инсерций ретротранспозонов, 
остаются стабильными, в отличие от мутаций, вызыва
емых ДНКтранспозонами, у которых мобильный элемент 
в результате транспозиции покидает исходный сайт с 
последующим встраиванием в другой локус (Georgiev, 
1984; Geyer et al., 1986; Peifer, Bender, 1988; Сормачева, 
Блинов, 2011).

Чаще всего, МГЭ располагаются в гетерохроматиновых 
участках (Dimitri, Junakovic, 1999), где их перемещения 
не значимы для хозяйского организма. Они могут при

сутствовать и в эухроматиновых районах, где они рас
сеяны вокруг и внутри генов (Goodier, Kazazian, 2008) и 
в условиях клеточного гомеостаза сайты их локализации 
обычно остаются стабильными. Однако в условиях стрес
совых воздействий на организм МГЭ могут перемещать
ся из гетерохроматиновых районов в эухроматиновые 
и интегрироваться в работающие гены (Чересиз и др.,  
2008).

Роль МГЭ в геноме активно изучается во многих 
аспектах. Известно, что МГЭ могут участвовать в раз
личных значимых процессах, происходящих в клетке, 
что свидетельствует в пользу идеи коэволюции МГЭ и 
геномов организмов. Мобильные генетические элементы 
могут включаться в процессы регуляции эукариотических 
систем, становясь одним из их компонентов (Robertson, 
Zumpano, 1997; Cordaux et al., 2006; Gentles et al., 2007; 
Jurka, 2008; Specchia et al., 2010). Также к таким процессам 
относят достраивание теломер хромосом у дрозофилы 
мобильными элементами HeT-A и TART (Lim, Simmons, 
1994) или активное поведение МГЭ в геноме в условиях 
стресса.

Известно большое количество стрессовых факторов, 
как внутриклеточных, так и внешних, при воздействии 
которых была зафиксирована индукция перемещений 
МГЭ. Это высокие и низкие температуры, уровень pH, 
ультрафиолетовое излучение, магнитные поля, гаммара
диация, различные химические соединения, аутбридинг, 
инбридинг, инфекции, голодание и др. (Junakovic et al., 
1986; Ратнер, Васильева, 1996; Handler, Gomez, 1997; Бу
бенщикова и др., 2002; Васильева и др., 2003; Захаренко 
и др., 2006; Коваленко и др., 2006; Чересиз и др., 2008; 
Юрченко и др., 2011).

Закономерным следствием повышенного мутагенеза, 
вызванного стрессом, является увеличение спектра ге
нетического разнообразия. Тем самым повышается адап
тивный потенциал популяции, что может способствовать 
видообразованию. Есть работы, в которых показано, что 
некоторые виды произошли благодаря активности МГЭ 
(Fontdevila, 2005).

Мобильные генетические элементы широко изучены 
у наземных организмов, тогда как у морских организмов 
их представленность и динамика описаны значительно 
меньше. Исследование распространения и разнообразия 
МГЭ у морских беспозвоночных способствует большему 
пониманию как молекулярной эволюции геномов, так и 
эволюционной истории видов, с учетом древности проис
хождения и филогенетической отдаленности представи
телей этой группы. Здесь же возникает вопрос о явлении 
горизонтального переноса и механизмов, с помощью 
которых он осуществляется.

На данный момент первичные последовательности 
полного генома определены для 23 представителей мор
ских беспозвоночных из различных таксонов (табл. 1). 
При этом в литературных источниках МГЭ частично 
охарактеризованы только у семи из них. Еще для семи 
видов мобильные генетические элементы представлены 
в базе повторенных последовательностей RepBase (Jurka, 
1998). В данной работе мы систематизировали и про
анализировали результаты исследований МГЭ в геномах 
разных групп морских беспозвоночных.
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Разнообразие и распространение мобильных генетических 
элементов в геномах морских беспозвоночных 

таble 1. Marine invertebrates whose genomes have been sequenced

Phylum Species Reference Detected TEs

In papers RepBase

Sponges Amphimedon queenslandica Srivastava et al., 2009 – +

Ctenophora Mnemiopsis leidyi Ryan et al., 2013 – –

Pleurobrachia bachei Moroz et al., 2014 – –

Placozoa Trichoplax adhaerens Srivastava et al., 2008 – +

Cnidarians Nematostella vectensis Putnam et al., 2007 Bao et al., 2009 +

Aiptasia pallida Baumgarten et al., 2015 – –

Acropora digitifera Shinzato et al., 2011 – +

Echinoderms Acanthaster planci Baughman et al., 2014 – –

Strongylocentrotus 
purpuratus

Sodergren et al., 2006 Liebermann et al., 1983; Hoffman-Liebermann et 
al., 1985; Cohen et al., 1985; Springer et al., 1991; 
Goodwin, Poulter, 2001; Kapitonov, Jurka, 2005; 
Bao et al., 2009

+

Hemichordates Saccoglossus kowalevskii Simakov et al., 2015 – +

Ptychodera flava – –

Ringworms Capitella teleta Simakov et al., 2013 – +

Molluscs Crassostrea gigas Zhang et al., 2012 Zhang et al., 2012 +

Lottia gigantea Simakov et al., 2013 – +

Octopus bimaculoides Albertin et al., 2015 – –

Brachiopods Lingula anatina Luo et al., 2015 – –

Arthropods Neocaridina denticulata Kenny et al., 2014 – –

Limulus polyphemus Nossa et al., 2014 – +

Strigamia maritima Chipman et al., 2014 – –

Chordates Ciona intestinalis Dehal et al., 2002 Simmen, Bird, 2000; Terrat et al., 2008;  
Bao et al., 2009

+

Ciona savignyi Small et al., 2007 Bao et al., 2009 +

Oikopleura dioica Seo et al., 2001 Volff et al., 2004 +

Branchiostoma floridae Putnam et al., 2008 Kapitonov, Jurka, 2005; Osborne et al., 2006;  
Bao et al., 2009

+

Классификация мобильных  
генетических элементов
Классификация МГЭ основана преимущественно на 
структурнофункциональных различиях (Wicker et al., 
2007; Kapitonov, Jurka, 2008). Все описанные к настоящему 
времени мобильные генетические элементы поделены на 
два класса: (I) ретротранспозоны и (II) ДНКтранспозоны 
(табл. 2). Представители класса I используют в качестве 
посредника для перемещения и копирования молекулы 
РНК, при этом последовательность РНКпосредника пе ре
водится в экстрахромосомную ДНК с помощью обратной 
транскриптазы, кодируемой самими элементами, с после
дующим встраиванием в геном. Такой механизм называют 
«копирование – вставка» (copyandpaste) либо «ДНК 
РНКДНК». Этот класс делят на четыре подкласса: LTR
ретротранспозоны, nonLTRретротранспозоны, DIRS- и 
PLE-элементы. Элементы первого подкласса фланкиро
ваны с обеих сторон длинными концевыми повторами 

(LTR – long terminal repeat), в центральной части локали
зованы гены, кодирующие белки, необходимые для 
копирования, и антигены групповой специфичности. 
Некоторые представители этого подкласса имеют полно
ценные гены, кодирующие белки вирусного капсида; их 
относят к семейству ретровирусов. Следующий подкласс 
nonLTRретротранспозонов включает в себя два надсе
мейства — автономные (LINE – long interspersed nuclear 
element) и неавтономные (SINE – short interspersed nuclear 
element) ретропозоны. Элементы надсемейства LINE так 
же, как и LTRретротранспозоны, имеют гены (две рамки 
считывания), кодирующие ферменты, необходимые для их 
копирования. Элементы надсемейства SINE не способны 
перемещаться самостоятельно, они используют для этих 
целей ферментативный аппарат LINEретротранспозонов. 
Третий и четвертый подклассы ретротранспозонов вклю
чают в себя элементы с необычной структурой, объеди
няющей в себе признаки двух других подклассов – это 
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DIRSподобные ретротранспозоны и Penelopeподобные 
(PLE) элементы.

Мобильные генетические элементы II класса исполь
зуют для перемещения механизм, названный «выреза
ние – вставка» (cutandpaste) или еще «ДНКДНК», при 
этом ДНК мобильного элемента вырезается из одного 
района и встраивается в другой район генома хозяина. 
Здесь выделяют три основные группы: классические 
ДНКтранспозоны, хелитроны (Helitrons) и полинтоны 
(Polintons). Первый подкласс включает в себя типичные 
ДНКтранспозоны, имеющие концевые инвертированные 
повторы (terminal inverted repeat) и ген, который кодирует 
транспозазу, и перемещающиеся с помощью механизма 
«вырезание – вставка». К этой же группе относятся корот
кие неавтономные и не имеющие транспозазы элементы 
MITE (miniature inverted repeat transposable elements), кото
рые являются некласcифицируемыми, делетированными 
формами других семейств ДНКтранспозонов. Хели  
троны – это особый тип транспозонов, которые переме
щаются по типу катящегося кольца (rollingcircle DNA trans
posons). Полинтоны – самосинтезирующиеся ДНКтранс  
позоны.

Мобильные элементы  
у морских беспозвоночных
Большинство работ по исследованию распространения, 
разнообразия и стрессового ответа МГЭ выполнено на 
модельных объектах, таких как дрозофила, кукуруза или 
дрожжи. Популяции морских животных, и в частности 
беспозвоночных, на предмет МГЭ изучены значительно 
меньше. В настоящее время МГЭ описаны у стрекающих 
(Arkhipova, Meselson, 2000; Bao et al., 2009; Wang et al., 
2010), плоских и кольчатых червей (Robertson, 1997; Bao 
et al., 2009), морских ежей (Liebermann et al., 1983; Cohen 
et al., 1985; HoffmanLiebermann et al., 1985; Springer et 
al., 1991; Goodwin, Poulter, 2001; Kapitonov, Jurka, 2005; 
Bao et al., 2009), двустворчатых и брюхоногих моллюсков 
(Arkhipova, Meselson, 2000; Gaffney et al., 2003; Kourtidis et 
al., 2006; Panchin, Moroz, 2008; Bao et al., 2009; McInerney 
et al., 2011), ракообразных (HalaimiaToumi et al., 2004; 
Casse et al., 2006; Bui et al., 2007; de la Vega et al., 2007; 
Hizer et al., 2008; Terrat et al., 2008; Piednoël, Bonnivard, 

2009; Piednoël et al., 2013; Sakaew et al., 2013) и хордовых, 
не относящихся к подтипу позвоночных (Simmen, Bird, 
2000; Volff et al., 2004; Kapitonov, Jurka, 2005; Osborne et 
al., 2006; Terrat et al., 2008; Bao et al., 2009). Среди мобиль
ных генетических элементов, обнаруженных у морских 
беспозвоночных, присутствуют представители обоих 
классов – как ретротранспозоны, так и ДНКтранспозоны 
(Доп. материалы1).

Стрекающие (Cnidaria)
Наиболее низкоорганизованный таксон морских беспозво
ночных, у которого изучена представленность МГЭ, – тип 
Стрекающие. Мобильные генетические элементы обнару
жены у кораллов Acropora millepora, Acropora palmata и 
Acropora digitifera (Wang et al., 2010), актинии Nematostella 
vectensis (Putnam et al., 2007; Bao et al., 2009) и медузы 
Aurelia aurita (Arkhipova, Meselson, 2000).

У медузы A. aurita при помощи полимеразной цепной 
реакции (ПЦР) с вырожденными праймерами были най
дены ДНКтранспозоны суперсемейства mariner и LINE
подобные ретротранспозоны (Arkhipova, Meselson, 2000).

При исследовании геномов кораллов, A. millepora и 
A. pal mata, были обнаружены неавтономные ДНКтранс
позоны, имеющие высокое сходство с MITE. Одна ко вслед
ствие присутствия некоторых отличительных особенно
стей авторы выделили их в отдельную группу, названную 
CMITE. У этих элементов большей консервативностью 
обладает внутренняя область, тогда как инвертированные 
концевые повторы менее консерватив ны. Также выясни
лось, что элементы CMITE могут образовывать тандемные 
повторы – это нехарактерный способ увеличения числа 
копий для MITE. По степени гомологии элементы CMITE 
были поделены на шесть групп (FAI–FAVI). Для всех групп 
была характерна длина ~ 100 п. н. Кроме неавтономных 
ДНКтранспозонов у A. millepora описаны шесть элемен
тов, имеющих гомологию с транспозонами piggyBac и 
названных AmiPB, три из них имели функциональные 
транспозазы. Между элементами AmiPB1 и CMITE группы 
FAI также обнаружено сходство, на основании которого 
предполагается, что CMITE FAI для перемещения ис
1 Дополнительные материалы см. в Приложении по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx4.pdf 

таble 2. Classification of mobile genetic elements (Wicker et al., 2007; Kapitonov, Jurka, 2008)

Class Subclass Representatives

I. Retrotransposons LTR retrotransposons and retroviruses Gypsy, Copia, Ty3, Ty5, HIV, MLV, Mdg1, Mdg2, Micropia, Skippy, Boty

Non-LTR retrotransposons  
(retroposons)

LINEs: F, G, Doc, L1, cin4, ingi, Het-A, Jockey, TART, Helena

SINEs: Alu, S1, B1, MIR

Retrotransposons DIRS AlDIRS1, TcDIRS1, DrDIRS1, PAT

Retrotransposons PLE Penelope

II. DNA transposons TIR DNA transposons IS, P, hobo, Tc1, Mariner, PiggyBac, Hapfer, Tam1, Tgm1

MITE

Helitron Helitron

Polintons Polinton (Maverick)

http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx4.pdf 
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Разнообразие и распространение мобильных генетических 
элементов в геномах морских беспозвоночных 

пользуют транспозиционный аппарат AmiPB1 (Wang et al., 
2010). На наш взгляд, сходство между этими элементами 
(идентичные концевые инвертированные повторы) по
зволяет классифицировать CMITE FAI как неавтономную 
(делетированную) копию элемента AmiPB1 и присваивать 
ей соответствующее название, например AmiPB1-N.

Помимо этого, было установлено, что в результате 
ошибки эксцизии CMITE образовался новый МГЭ – 
CMITE-IN – с прямыми повторами и дупликацией специ
фического сайта встраивания (ТТАА), фланкирующими 
основную структуру CMITE (Wang et al., 2010).

Определение последовательности генома другого вида 
коралла, A. digitifera, выявило, что 12.9 % от общего раз
мера генома занимают МГЭ (Shinzato et al., 2011).

Секвенирование генома морской анемоны (актинии) 
N. vectensis позволило установить, что более 25 % генома 
состоит из повторяющихся элементов –мутировавших не
активных мобильных элементов – как ДНКтранспозонов, 
так и LTR и nonLTRретротранспозонов (Putnam et al., 
2007). Позднее у N. vectensis были обнаружены ДНК
транс позоны, принадлежащие к новому семейству Sola, 
впервые описанному у пресноводной гидры Hydra mag-
napapilata (Bao et al., 2009). Элементы этого семейства по 
своей структуре близки к МГЭ суперсемейства mariner, 
кодируют транспозазу DDDтипа, имеют 4нуклеотидный 
дуплицируемый сайт встраивания и делятся на три груп
пы: Sola1, Sola2 и Sola3. В геноме актинии обнаружены 
представители всех трех групп элементов Sola (см. Доп. 
материалы), количество копий колеблется от 1 до 8. Все 
элементы имеют черты (протяженность, длина концевых 
инвертированных повторов и размер транспозазы), харак
терные для своих групп, и были описаны впервые (Bao 
et al., 2009), кроме Sola3-3_NV, который был обнаружен 
ранее (Putnam et al., 2007), но отнесен к неклассифици
руемому семейству повторенных последовательностей 
NVREP5.

Плоские черви (Platyhelminthes)
У морских плоских червей Stylochus zebra (свободноживу
щий вид) и Bdelloura candida (комменсал камчатского кра
ба) с помощью вырожденных праймеров к консерватив  
ным районам гена, кодирующего транспозазу у МГЭ ma-
riner, обнаружены несколько ДНКтранспозонов. У S. zeb-
ra выделены четыре последовательности: Stylochus.zeb-
ra.2, Stylochus.zebra.4, Stylochus.zebra.5, Stylochus.zebra.6. 
У первой последовательности отсутствует гомология к 
известным группам mariner, и она, предположительно, 
представляет новое подсемейство marinerподобных 
элементов. Stylochus.zebra.4 имеет наибольшее сходство 
с подсемейством cecropia, тогда как две последних от
носятся к группе lineata и, возможно, представляют один 
транспозон (Robertson, 1997).

У Bd. candida были выделены пять последовательно
стей. Их нуклеотидная идентичность составила 98 %, на 
основании чего авторы отнесли их к одному подсемейству. 
С другими известными группами ДНКтранспозонов 
mariner данный элемент показал очень низкую степень 
сходства – всего 25–37 % (Robertson, 1997), что, по сути, 
мало отличается от гомологии двух случайно сгенериро
ванных последовательностей.

Кольчатые черви (Annelida)
Для кольчатых червей, обитающих в море, в публика
циях представлены данные только о полихете, класс 
Многощетинковые черви, Capitella capitata. В геноме 
этого организма обнаружена одна копия МГЭ семейства 
Sola – Sola1-1_CC. Этот элемент имеет протяженность 
6 259 п. н., что длиннее, чем средние размеры (2–5 т. п. н.), 
свойственные группе Sola1. Инвертированные концевые 
повторы несколько короче (29 п. н.) по сравнению со 
средними значениями (30–60 п. н.). Размер транспозазы 
у этого элемента составляет 552 аминокислотных остатка 
(Bao et al., 2009).

Таким образом, исследования представленности ДНК
транспозонов у морских плоских и кольчатых червей 
практически не проводились, а ретротранспозонов не 
коснулись вовсе. Однако эти данные помогли бы лучше 
изучить распространенность и эволюционную динамику 
МГЭ в популяциях морских гидробионтов.

Иглокожие (Echinodermata)
Среди иглокожих достаточно широко изучен на пред
мет представленности МГЭ геном морского ежа Stron-
gylocentrotus purpuratus. В наиболее ранних работах у 
этого организма обнаружены мобильные элементы TU, 
принадлежащие к семейству foldback (Liebermann et al., 
1983; HoffmanLiebermann et al., 1985), а также семейство 
повторяющихся последовательностей Tsp, размером до 
1.3 т. п. н. и насчитывающее около 1 тыс. копий в геноме 
(Cohen et al., 1985). Структурный анализ повторов Tsp 
показал, что отдельные последовательности сохранили 
потенциальную способность к транспозициям.

M.S. Springer с коллегами (1991) описали семейство 
ретротранспозонов морских ежей, которые принадлежат 
к суперсемейству Ty3/Gypsy. polрегион этих элементов 
включает гены протеиназы, обратной транскриптазы (ре
вертазы), РНКазы H и интегразы. Поскольку эта группа 
ретротранспозонов очень похожа на ретровирусы, они 
были названы SURL (sea urchin retrovirallike) элементы. 
Данные элементы были обнаружены у восьми видов 
морских ежей: S. purpuratus, Strongylocentrotus francisca-
nus, Strongylocentrotus drobachiensis, Tripneustes gratilla, 
Lytechinus pictus, Lytechinus variegatus, Arbacia punctulata 
и Eucidaris tribuloides.

Полная последовательность ДНК SURL1-3(Tg)эле
мен та, обнаруженного у T. gratilla, имеет протяженность 
5 266 п. н., включая LTR (254 п. н.). Последовательность 
дуплицируемого сайта встраивания – ССАСС. Открытая 
рамка считывания длиной 3 927 п. н. включает gag- и pol
регионы. polрегион содержит гены протеиназы, обратной 
транскриптазы (ревертазы), РНКазы H и интегразы. Срав
нение консервативных участков ретротранспозонов SURL 
у изучаемых видов морских ежей показало, что инсерция 
активных элементов в геномы данного таксона произошла 
по меньшей мере 200 млн лет назад (Springer et al., 1991).

Позднее филогенетические исследования ретротранс
позонов SURL были проведены у 33 видов класса Echi
noidea. Для сравнения был выбран фрагмент (263 п. н.) 
региона, кодирующего обратную транскриптазу. Полу
ченные данные в целом коррелировали с филогенией 
таксона. Но, несмотря на это, были установлены четыре 
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случая возможного горизонтального переноса (Gonzalez, 
Lessios, 1999).

У морского ежа S. purpuratus были идентифицированы 
DIRS1подобные элементы, названные SpD1–SpD5. Коди
руемые ими обратные транскриптазы имели специфичные 
консервативные домены. Однако сиквенсы были недоста
точными для того, чтобы воссоздать последовательность 
полноразмерных элементов и тем самым определить 
структуру данных МГЭ (Goodwin, Poulter, 2001).

Далее у морского ежа S. purpuratus обнаружили ДНК
транспозоны суперсемейства Transib (Kapitonov, Jurka, 
2005). Автономные элементы Transib имеют протяжен
ность 3–4 т. п. н. и кодируют транспозазу (~ 700 амино
кислотных остатков), которая отличается от транспозаз, 
кодируемых ДНКтранспозонами других суперсемейств. 
Для этих МГЭ характерны 5п. н.дуплицируемые сайты 
встраивания (Kapitonov, Jurka, 2003). ДНКтранспозон 
морского ежа Transib1_SP был первым элементом этого 
суперсемейства, обнаруженным вне таксона насеко
мых.  Длина Transib1_SP составляет 4 132 п. н. Эта после
довательность фланкирована дуплицируемыми сайта
ми встра ивания CGGCG. Ген, кодирующий транспозазу 
(676 аминокислотных остатков), состоит из двух экзонов 
(Kapitonov, Jurka, 2005).

У морского ежа также были обнаружены представите
ли двух групп ДНКтранспозонов семейства Sola (Sola1, 
Sola2), число копий которых варьирует от одного до трех 
(Bao et al., 2009). Хотя большинство представителей Sola1 
имеют среднюю протяженность 2–5 т. п. н., элементы 
Sola1-1_SP и Sola1-2_SP, обнаруженные у S. purpuratus, 
имеют более значительные размеры – 10.3 т. п. н и 10 т. п. н. 
соответственно. При этом длины инвертированных кон
цевых повторов (30 п. н.) и транспозаз (737 и 800 ами
но кислотных остатков соответственно) характерны для 
этой группы. Элементы из второй группы, Sola2-1_SP 
и Sola2-2_SP, имеют общую протяженность 4 799 п. н. и 
4 615 п. н., инвертированные концевые повторы по 11 п. н. 
и длину транспозазы 681 и 739 аминокислотных остатков 
соответственно, что характерно для МГЭ Sola2 (Bao et 
al., 2009).

В этой же работе у морского ежа были описаны транспо
зоны, принадлежащие к новому семейству Zator (Bao et al., 
2009). Элементы даного семейства кодируют транспозазу 
(~ 600–800 аминокислотных остатков) и фланкированы 
короткими инвертированными концевыми повторами 
(25–34 п. н.) и 3п. н.дуплицируемым сайтом встраивания. 
Вследствие существенного сходства между транспозазами 
МГЭ Zator и mariner/Тс1/Pogo транспозоны Zator могут 
рассматриваться как члены суперсемейства mariner. Од
нако филогенетические исследования демонстрируют, что 
транспозоны Zator и элементы суперсемейства mariner 
развивались независимо друг от друга из различных бак
териальных транспозонов (TP36 и IS630 соответственно).

Моллюски (Mollusca)
В изучение представленности МГЭ вовлечено только два 
класса моллюсков: двустворчатые (Bivalvia) и брюхоногие 
(Gastropoda). Первые свидетельства о наличии МГЭ у мор
ских двустворчатых моллюсков появились более 15 лет 
назад, когда у представителей вида Chione cancellata 

были найдены транспозаза, сходная с транспозазой эле
ментов суперсемейства mariner, и ревертазы, подобные 
ревертазам элементов LINE и Gypsy (Arkhipova, Meselson,  
2000).

Позднее у восточной устрицы Crassostrea virginica 
при изучении генома было обнаружено около 20 копий 
нуклеотидных последовательностей, названных CvA и 
имеющих субтерминальные инвертированные повторы; 
тетрануклеотидный микросателлитный регион, дупли
цируемый сайт встраивания АА и тандемно повторен
ный основной элемент. У моллюска Anadara trapezia 
обнаружен элемент Ana-1 с аналогичной структурой. Эти 
элементы обладают сходной структурой с повторенными 
последовательностями Tsp морского ежа. Предполагается, 
что повторяющиеся элементы CvA и Ana-1 – члены ново
го семейства неавтономных MITEподобных элементов, 
которое авторы (Gaffney et al., 2003) назвали pearl.

У средиземноморской мидии Mytilus galloprovincialis 
были охарактеризованы три новые повторяющиеся по
следовательности, названные Mg1, Mg2 и Mg3, с длиной 
мономера 169, 260 и 70 п. н. соответственно. В целом 
все три повтора составляют примерно 7.8 % генома 
M. galloprovincialis. Повторяющаяся область Mg1 и ее 
фланкирующие последовательности демонстрируют зна
чительное сходство с мобильным генетическим элементом 
CvE семейства pearl, обнаруженным в геноме восточной 
устрицы (Crassostrea virginica). Таким образом, вся го
мологичная область, обозначенная MgE, – это первый 
предполагаемый мобильный элемент, описанный у мидии 
(Kourtidis et al., 2006).

В 2012 г. была полностью прочитана нуклеотидная по
следовательность генома тихоокеанской устрицы Cras-
sostrea gigas (Zhang et al., 2012). Секвенирование показало, 
что геном устрицы очень полиморфен и богат повторя
ющимися последовательностями, среди которых есть 
мобильные элементы, обладающие транспозиционной 
активностью. Свыше 62 % обнаруженных повторов не мо
гут быть отнесены к категории известных. Было обнару
жено большое количество фрагментов генов транспозазы 
(359) и обратной транскриптазы (779), а также свыше 157 
тыс. копий элементов неавтономных ДНКтранспозонов 
MITEs, что составляет 8.8 % генома C. gigas.

Необычные результаты получены при изучении гено
ма брюхоногого моллюска Aplysia californica, у которых 
транскрипты имеют гомологию с Nконцевой частью 
гена позвоночных RAG1 (Panchin, Moroz, 2008). До этого 
предполагалось, что Nконцевая часть RAG1 получена от 
морских беспозвоночных, морского ежа и ланцетника, у 
которых были обнаружены белки с неизвестной функцией, 
имеющие высокую гомологию с данной частью RAG1 
(Kapitonov, Jurka, 2005). Однако анализ транскриптов у 
A. californica показал, что они – не известные ранее ДНК
транспозоны, имеющие все структурные характеристики 
МГЭ: инвертированные концевые повторы и дуплици
руемый сайт встраивания. Эти элементы были названы 
N-RAGтранспозонами (N-RAG-TP). Инвертированые 
концевые повторы этих транспозонов отличаются высокой 
степенью гомологии с консервативными сигнальными по
следовательностями RSS, а транспозаза имеет сходство с 
Nконцевой частью RAG1.
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Семейство N-RAG-TP в геноме A. californica насчиты
вает более 50 копий, с более 90 % идентичности с полно
размерной консенсусной последовательностью длиной 
3 425 п. н. Было обнаружено несколько случаев, когда 
последовательности N-RAG-TP были включены в интроны 
активных генов (Panchin, Moroz, 2008).

Кроме того, у апплизии были описаны мобильные 
генетические элементы двух групп семейства Sola. Транс
позон Sola1-1_AC, представленный в гаплоидном геноме 
25 копиями, имеет характерную для группы Sola1 протя
женность 4 097 п. н. при сравнительно коротких (26 п. н.) 
инвертированных концевых повторах. Размеры элемента 
Sola2-1_AC (12 120 п. н.) более чем в два раза превышают 
средние для группы Sola2 (3–5 т. п. н.). У A. californica об
наружено две копии этого транспозона (Bao et al., 2009).

Также есть данные о наличии у Aplysia californica транс
позона Zator-1_AC, принадлежащего к семейству Zator. 
Однако какихлибо характеристик этого МГЭ в работе 
не приведено (Bao et al., 2009).

При сравнительном геномном анализе микросателлит
содержащих последовательностей общей протяженно
стью 47.2 т. п. н. у трех видов морских брюхоногих мол
люсков (Gibbula cineraria, Littorina littorea и L. saxatilis) 
обнаружены повторы, которые на основании сходства с 
известными МГЭ были сгруппированы в 12 семейств ДНК 
(McInerney et al., 2011).

У литорины L. saxatilis доля микросателлитных по
следовательностей, имеющих сходство с МГЭ, была наи
меньшей (3.2 %). Идентифицированы ДНКтранспозоны 
MuDR (MULE) и Muподобные элементы. У L. littorea 
доля микросателлитов, гомологичных МГЭ, была выше 
(19.7 %), при том что у этого вида идентифицировано 
наибольшее число различных мобильных генетических 
элементов: ДНКтранспозоны (En/Spm (CACTA), mariner, 
hAT, Arnold, MuDR (MULE)), LTRреторотранспозоны 
(Gypsy) и nonLTRретротранспозоны (LINE и SINEs). 
Хотя у G. cineraria доля микросателлитных последова
тельностей, ассоциированных с МГЭ, была наибольшей 
(45.8 %), определено только шесть различных МГЭ (ДНК
транспозоны (MITE, хелитроны) и LTRретротранспозоны 
(ERV1, ERV3)), при этом все неавтономные. Наиболее 
часто встречающийся МГЭ у гиббулы – элемент CvA, 
принадлежащий к суперсемейству MITE и впервые опи
санный у устрицы C. virginica (Gaffney et al., 2003). В об  
щей сложности при анализе микросателлитных повторов 
протяженностью 14.7 т. п. н. обнаружено 19 последова
тельностей, гомологичных элементу CvA. Филоге нети
ческая консервативность CvA у двустворчатых и брю
хоногих дает основание авторам предполагать, что этот 
элемент – древний МГЭ моллюсков, который послужил 
источником гетерохроматиновой сателлитной ДНК.

Второй наиболее распространенный МГЭ (четыре ко
пии), обнаруженный у G. cineraria, – элемент, гомоло
гичный последовательности хелитрона DNAREP1_DYak. 
Этот элемент (DNAREP1_DYak) длиной 793 п. н. первона
чально был идентифицирован у Drosophila yakuba и яв
ляется делетированным вариантом автономного элемента 
Helitron-1_DYak.

По приблизительным оценкам, брюхоногие значитель
но отличаются между собой по составу и доле автономных 

и неавтономных МГЭ. Одна из причин, по всей види
мости, – различия в механизмах транспозиций разных 
типов МГЭ, а именно особенности фиксации в геноме 
(McInerney et al., 2011).

Членистоногие (Arthropoda)
Среди морских членистоногих исследования представ
ленности мобильных генетических элементов коснулись 
преимущественно высших раков (Malacostraca). В геноме 
глубоководного гидротермального краба Bythograea ther-
mydron обнаружены полноразмерные ДНКтранспозоны 
Bytmar1, относящиеся к МГЭ суперсемейства mariner. 
Доля гуанинацитозина (%GC) у этих элементов (52.1–
55.9 %) значительно превышала процентное содержание 
GC marinerподобных элементов континентальных видов 
(31.8–49.1 %). Длина консенсусной последовательности 
Bytmar1 составила 1 298 п. н., а размер инвертированных 
концевых повторов – 37 п. н. Также авторы отмечают, что 
эти транспозоны кодируют три изоформы транспозазы 
длиной 349, 379 и 398 аминокислотных остатков (Halai
miaToumi et al., 2004).

Позднее был описан еще ряд Bytmarподобных элемен
тов. Это Vensmar1, обнаруженный у гидротермального 
бокоплава Ventiella sulfuris; Maibmar1 и Canpmar1, най
денные у двух прибрежных видов: крабапаука Maia bra-
chydactila и большого краба Cancer pagurus (Casse et al., 
2006). У C. pagurus найдено шесть МГЭ суперсемейства 
mariner (Canpmar1.1–Canpmar1.6). Их протяженность 
варьирует в диапазоне от 1 296 до 1 353 п. н., при этом 
сходство последовательностей около 94 %. У M. brachy-
dactyla идентифицировано семь marinerподобных эле
ментов (Maibmar1.1–Maibmar1.7), имеющих длину 1 282– 
1 303 п. н. Гомология между последовательностями этих 
элементов составляет > 95 %. У V. sulfuris обнаружено 
шесть МГЭ (Vensmar1.1–Vensmar1.6). Длины их по
следовательностей колеблются в диапазоне от 1 288 до 
1 302 п. н., при этом сходство составляет > 90 %. Длина 
инвертированных концевых повторов у транспозонов 
Canp mar1, Maibmar1 и Vensmar1 составляет 31, 28 и 
31 п. н. соответственно. Среднее значение %GC состав
ляет 50.95 % (Canpmar1), 50.92 % (Maibmar1) и 53.64 % 
(Vensmar1).

У берегового краба Pachygrapsus marmoratus обнару
жены девять полноразмерных ДНКтранспозонов Pacm-
mar, также принадлежащих к суперсемейству mariner. 
Элементы имеют нуклеотидные последовательности про
тяженностью от 1 329 до 1 386 п. н. с гомологией от 87 до 
99 %. Элементы Pacmmar1.1 и Pacmmar1.2 имеют 99 и 
100 % гомологии с консенсусной последовательностью 
соответственно. Два из девяти транспозонов Pacmmar 
кодируют предположительно функциональную транспо
зазу (Bui et al., 2007).

Анализ %GC у МГЭ суперсемейства mariner показал, 
что %GC в мобильных элементах прибрежных организ
мов слегка ниже, чем в мобильных элементах гидротер
мальных организмов и выше, чем наземных (Bui et al., 
2007). Это свидетельствует о том, что филогенетически 
рассматриваемые МГЭ далеки друг от друга. Однако это 
может быть связано и с адаптивным значением геномов в 
целом, поскольку пара GC образует более прочную связь, 
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чем пара AT, и обогащенность GC у организмов, обита
ющих в гидротермальных источниках, возможно, связана 
с необходимостью защиты ДНК от высоких температур.

В результате изучения влияния стрессовых воздей
ствий, характерных для морских обитателей, – гипоксии, 
гипертермии и гипоосмоса – на черную тигровую кре
ветку Penaeus monodon обнаружено несколько nonLTR 
ретротранспозонов. Исследователями было проанализи
ровано около 4 тыс. случайных транскриптов гемоцитов 
креветки. В условиях стресса 3.1 % генов, соответству
ющих этим кДНК, дифференциально экспрессировались в 
ответ на воздействие стрессового фактора. Среди них 72 % 
не имели сходства с ранее известными генами, а из опре
деленных последовательностей одной из наиболее пред
ставленных групп были гены nonLTRретротранспозонов 
(de la Vega et al., 2007).

Отмечено изменение экспрессии трех участков ДНК 
P. monodon, сходных с polрегионом nonLTRретро
транс позонов в условиях гипертермического стресса. 
Экспрессия одного участка ДНК, сходного с nonLTR
ретротранспозоном дрозофилы (Drosophila melanogaster), 
уменьшалась, а экспрессия двух других, сходных с non
LTRретротранспозоном D. melanogaster и I фактором 
D. teissieri, возрастала (de la Vega et al., 2007). Есть веро
ятность, что активация и репрессия связаны с простран
ственно близким размещением данных МГЭ к регуля
торным участкам ДНК, реагирующим на тепловой шок.

Идентифицированы также три последовательности, экс
прессия которых менялась при гипоосмотическом стрес
се. Они имели сходство с pol-регионом двух nonLTR 
ретротранспозонов D. melanogaster и одного (MosquI-
Аа2) – комара Aëdes aegypti. Экпрессия этих последова
тельностей подавлялась сразу после воздействия гипо
осмотических условий, затем восстанавливалась (de la 
Vega et al., 2007).

У креветок Litopenaeus stylirostris методом ПЦР опре
делены три nonLTRретротранспозона. Исследование in 
silico генома Litopenaeus vannamei позволило определить 
еще шесть nonLTRретротранспозонов. Филогенетиче
ские исследования показали, что пять из девяти выявлен
ных МГЭ относятся к новой монофилитической группе. 
Эта группа, в которую вошли элементы L. stylirostris и 
L. vannamei, наиболее близка к высокоактивной группе 
RTE nonLTRретротранспозонов. Другие три элемента 
относятся к группам ретротранспозонов CR1 и I, еще один 
имеет существенное сходство с древними элементами 
Penelope (Hizer et al., 2008).

При изучении представленности ретротранспозонов 
Ty1/Copia у крабов семейства Galatheidae (Agononida lau-
rentae, Munida acantha, Munida thoe, Munida gregaria, Mu-
ni dopsis recta, Galathea squamifera и Munida zebra) и Chi-  
rostylidae, филогенетически близкой к ним группы (Eumu-
nida annulosa, Eumunida sternomaculata), были выделены 
и описаны первые LTRретротранспозоны ракообразных, 
элементы GalEa1, GalEa2 и GalEa3 (Terrat et al., 2008). 
Полноразмерная последовательность определена у E. an-
nulosa. Было показано, что GalEa1 имеет длинные конце
вые повторы (124 п. н.) и внутренняя последовательность 
(4 421 п. н.) включает в себя одну большую открытую 
рамку считывания, содержащую gag- и pol-регионы. 

Дальнейший анализ позволил обнаружить присутствие 
этих ретротранспозонов еще у шести изучаемых видов 
ракообразных. У M. acantha и M. thoe установить наличие 
элементов GalEa1 не удалось.

В результате сравнения последовательностей доменов, 
кодирующих интегразу и ревертазу (INRT) элементов 
GalEa1 у изучаемых крабов, установлено, что в последо
вательности M. recta (1 568 п. н.) отсутствуют стопкодоны 
и сдвиги рамки считывания, что дает основание предпола
гать функциональность данных ферментов. Домены IN RT 
элементов GalEa1 у Е. sternomaculata и G. squamifera, дли
ной 1 568 и 1 582 п. н. соответственно, нарушены сдви  
гами рамки считывания и/или стопкодонами. Также 
было показано, что в последовательностях INRT у A. lau-
rentae, M. gregaria, G. squamifera и M. zebra в пределах 
доменов INRT присутствует делеция протяженностью 
18 п. н., в элементах у А. laurentae (1 478 п. н.) и М. gregaria 
(1 494 п. н.) также обнаружена дополнительная делеция 
(54 п. н.). Наиболее короткая из изученных в данной работе 
последовательностей домена INRT элементов GalEa1 
описана у краба M. zebra, которая изза множественных 
делеций имеет размер только 1 404 п. н. Несмотря на эти 
различия, последовательности доменов INRT GalEa1 
имеют достаточно высокое сходство, которое колеблется 
от 69.1 для наиболее расходящихся последовательно
стей (между M. zebra и G. squamifera) до 98.8 % (между 
A. lau rentae и M. gregaria). Поскольку филогенетический 
анализ указывает на несоответствие между наблюдаемой 
топологией и видовой филогенией, авторы предполагают, 
что обнаруженные различия связаны либо с присутствием 
еще не выявленных вариантов последовательностей МГЭ 
у рассматриваемых видов, либо следствием горизонталь
ного переноса. Элементы GalEa были выделены в новую 
группу ретротранспозонов суперсемейства Ty1/Copia, 
которая, видимо, ограничена семейством Galatheidae 
(Terrat et al., 2008).

Позднее у E. annulosa, A. laurentae и M. recta были опи
саны DIRSподобные ретротранспозоны (Piednoël, Bon
nivard, 2009), которые в отличие от LTRретротранспозо
нов обнаружены у значительно меньшего числа видов. 
DIRSподобные ретротранспозоны – особенная группа 
ретротранспозонов, поскольку их способ перемещения 
основан на использовании тирозиновой рекомбиназы, а 
не интегразы и протеиназы. Авторы изучали представлен
ность DIRSподобных ретротранспозонов у 25 видов деся
тиногих раков (Decapoda), занимающих различные ниши 
обитания в море. У 15 из исследуемых видов обнаружены 
DIRS1подобные элементы, которые на основании фило
генетических различий были поделены на 15 семейств 
(см. Доп. материалы). 

В исследовании M. Piednoël и E. Bonnivard (2009) опи
сано большое разнообразие DIRS1подобных ретротранс
позонов, при этом выделена новая, третья группа AlDIRS1 
в дополнение к ранее описанным TcDIRS1 и DrDIRS1. 
Это первое исследование, которое показало, что ретро
транспозоны суперсемейства DIRS1 имеют широкое 
распространение в пределах одного большого отряда 
(де сятиногие раки), а также большое разнообразие в 
семействе Alvinocarididae. На основании этих данных ав
торы делают заключение, что DIRS1подобные элементы 
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имеют древнего предка внутри таксона Decapoda, далее 
они распространялись посредством горизонтального  
переноса. 

Новый ретровирусоподобный элемент длиной 5  052 п. н.,  
названный ASDE (abdominal segment deformity disease 
element), был обнаружен при секвенировании кДНК и 
ДНК, выделенной из брюшной нервной трубки креветок 
Penaeus vannamei с деформацией абдоминального сегмен
та. Элемент ASDE имеет семь предполагаемых открытых 
рамок считывания (ОРС). Одна ОРС (так называемый суб
домен PENS) имеет аминокислотную последовательность, 
гомологичную домену GIYYIG эндонуклеазы Pe ne lo-  
peподобных ретротранспозонов (PLE), и еще две, гомо
логичные гену обратной транскриптазы и гену РНКазы H 
локуса pol nonLTRретротранспозонов (так называемый 
NLRS субдомен) (Sakaew et al., 2013).

Использование ПЦР с вырожденными праймерами 
и in silico подхода позволило определить 35 элементов 
суперсемейства Copia у 15 видов ракообразных и 46 
элементов суперсемейства Gypsy у 18 видов ракообраз
ных. В частности, охарактеризованы некоторые полно
рамерные МГЭ у креветок Rimicaris exoculata: CoRex1 
(4 949 п. н., LTR – 217 п. н.), CoRex2 (4 875 п. н., LTR – 
133 п. н.) и GyRex2 (5 585, LTR – 358 п. н.). Для элементов 
CoRex3 ( > 4 128 п. н.), GyRex1 (4 945 п. н.) и GyRex3 (фраг
мент 2 698 п. н.) получены неполные последовательности. 
Установлено также, что элементы Gypsy представлены 
довольно часто и разнообразно, тогда как Copia гораздо 
более однородны (29 из 35 принадлежат к группе GalEa) 
и помимо этого либо видо, либо линиеспецифичны 
(Piednoël et al., 2013).

Хордовые (Chordata)
Изучение геномной ДНК асцидии Ciona intestinalis про
тяженностью 1 млн п. н. позволило установить присут
ствие шести семейств МГЭ. Ретротранспозон Cigr-1 
имеет LTR длиной 245 п. н. и ОРС длиной 3 630 п. н., 
ко дирующую белки, соответствующие элементам супер
семейства Ty3/Gypsy. Обнаружены также два семейства 
nonLTRретротранспозонов – Cili-1 и Cili-2. Первый 
имеет гомологию с МГЭ млекопитающих L1, а второй – с 
Lian-Aa1, найденным у A. aegypti. Наиболее представлен
ным (40 тыс. копий) был элемент Cics-1, принадлежащий 
к МГЭ SINE. Этот элемент содержит два консервативных 
домена, разделенных богатой аденином последовательно
стью. Следующий по количеству копий элемент Cimi-1 
имеет А/Тбогатую последовательность (193 п. н.), флан
кированную инвертированными концевыми повторами 
(30 п. н.) и А/Тбогатыми 2–4 п. н. предполагаемыми 
дуплецируемыми сайтами встраивания. У C. intestinalis 
также найден единичный элемент семейства foldback 
протяженностью 2 444 п. н. Он имеет инвертированные 
концевые повторы с А/Тбогатым внутренним доменом, 
массивом субповторов и фланкирующие домены на кон
цах. Этот элемент – первый из МГЭ  foldback, обнаружен
ный у хордовых (Simmen, Bird, 2000).

Сочетание экспериментальных и in silico подходов по
зволило идентифицировать у C. intestinalis еще ряд non
LTRретротранспозонов. Обнаружены МГЭ, имеющие 
сходство с группами I (9 копий), LINE1 (22 копии), LINE2 

(24 копии), LOA (69 копий) и R2 (13 копий). Элементы 
каждого из этих семейств продемонстрировали высокую 
консервативность как последовательностей, кодирующих 
обратную транскриптазу, так и общей структурной орга
низации (Permanyer et al., 2003).

В нуклеотидных базах данных оболочника Oikopleura 
dioica найдены последовательности обратной транс
криптазы, характерные для nonLTRретротранспозонов. 
Гипотетические МГЭ, имеющие эти последовательности, 
были объединены в уникальное семейство, которое было 
названо Odin, поскольку в результате филогенетического 
анализа не обнаружено существенного сходства ни с 
одной из известных групп nonLTRретротранспозонов. 
На основании известных последовательностей O. dioica 
не удалось воссоздать полноразмерную структуру ретро
транспозонов Odin.

Всего обнаружено около 80 последовательностей обрат
ной транскриптазы Odin, 30 % из них предположительно 
нефункциональны вследствие мутаций, приведших к 
сдвигу рамки считывания или появлению стопкодона. 
Степень гомологии между элементами Odin колебалась в 
диапазоне от < 60 % до > 90 %. На основании этого авторы 
предполагают, что Odin – достаточно древнее семейство 
nonLTRретротранспозонов (Volff et al., 2004).

Также в геноме оболочника O. dioica обнаружены 
несколько суперсемейств LTRретротранспозонов. Так, 
например, МГЭ Ty3/Gypsy продемонстрировали неожи
данную вариабельность. В соответствии с филогенетиче
ским анализом они были разделены на четыре основных 
семейства, названные от Tor-1 до Tor-4 (Volff et al., 2004). 
Эти элементы не только очень вариабельны, но и зна
чительно отличаются от ретротранспозонов Ty3/Gypsy 
других организмов. Так, например, ни одна из четырех 
групп ретротранспозонов Ty3/Gypsy, обнаруженных у 
C. intestinalis (Simmen, Bird, 2000), не продемонстриро
вала значительного сходства с МГЭ Tor, что позволяет 
выделить эти элементы в отдельную группу.

Из 180 последовательностей обратной транскриптазы 
элементов Tor только две относятся к Tor1, тогда как 
элементы Tor2, Tor3 и Tor4 представлены примерно в 
равном количестве (~ 50). Степень сходства нуклеотидной 
последовательности между МГЭ групп Tor2, Tor3 и Tor4 
варьировала от < 60 до 98–99 %. Два элемента Tor1 про
демонстрировали 70 % идентичности. Домены gag и pol 
были обнаружены у всех четырех групп. Также предпо
лагается, что эти МГЭ утратили свою активность недавно 
или все еще активны и имеют древнее происхождение 
(Volff et al., 2004).

Помимо этого, у O. dioica обнаружены Penelope и 
DIRS1подобные ретротранспозоны (Volff et al., 2004).

В геномных базах данных асцидии C. intestinalis с по
мощью исследования in silico определены GalEaподоб
ные ретротранспозоны Cico1 и Cico2. У элемента Cico2 
все открытые рамки считывания были нарушены смеще
нием, тогда как у Cico1 это нарушение было только между 
интегразой и протеиназой (Terrat et al., 2008).

В геномах оболочников так же, как и у многих других 
морских беспозвоночных, обнаружены МГЭ семейства 
Sola, Sola1-1_CI у C. Intestinalis и Sola1-1_CS и Sola2-1_CS 
у Ciona savignyi. Для элемента Sola1-1_CI определена 
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только частичная последовательность. Длины же транс
позонов Sola1-1_CS и Sola2-1_CS оказались характерными 
для этого семейства МГЭ, 3 315 и 4 530 п. н. соответствен
но. Размер инвертированных концевых повторов состав
лял 45 и 576 п. н. Эти элементы также были представлены 
в небольшом количестве: Sola1-1_CS в трех и Sola2-1_CS 
в двух копиях (Bao et al., 2009).

У представителя другого таксона хордовых (Бесчереп
ные) – ланцетника Branchiostoma floridae – определены 
несколько MITE ДНКтранспозонов. Пять элементов, 
выявленных на основе анализа последовательности ДНК, 
были названы LanceleTn-1, LanceleTn-2, LanceleTn-3а, 
LanceleTn-3b и LanceleTn-4. На основании гомологии 
предполагается, что LanceleTn-1 (число копий 2 500, ду
плицируемый локус 8 п. н., инвертированный концевой 
повтор 21, размер 433 п. н.) произошел от элементов 
суперсемейства hAT. Элементы LanceleTn-3a (количество 
копий 3 600, дуплицируемый локус 9 п. н., инвертиро
ванные концевые повторы 21 п. н., размер 173 п. н.) и 
LanceleTn-3b (количество копий 2 900, дуплицируемый 
локус 9 п. н., инвертированные концевые повторы 19 п. н., 
размер 205 п. н.) предположительно произошли от МГЭ 
суперсемейства mutator. Для элементов LanceleTn-2 (коли
чество копий 2 200, дуплицируемый локус TA, инверти
рованные концевые повторы ≤ 59 п. н., размер 207 п. н.) и 
LanceleTn-4 (количество копий 4 800, дуплицируемый ло
кус TA, инвертированные концевые повторы ≤ 53 п. н., раз
мер 253 п. н.) сходство с известными ДНКтранспозонами 
не установлено. Высокая встреча емость этих элементов 
свидетельствует о том, что MITE, вероятно, – наиболее 
распространенный тип мобильного элемента у ланцетни
ка, и, скорее всего, они имели существенное значение в 
эволюции генома ланцетника (Osborne et al., 2006).

Помимо MITE, у ланцетника описаны МГЭ еще двух 
семейств ДНКтранспозонов – Sola и Zator, которые, 
как и у других видов, представлены немногочисленно 
(Bao et al., 2009). Элемент Sola2-1_BF (4 520 п. н.) имеет 
концевые инвертированные повторы 29 п. н. и длину 
транспозазы 675 аминокислотных остатков. Элементы из 
другой группы того же семейства Sola3-1_BF, Sola3-2_BF 
и Sola3-3_BF имеют длину 8 912, 8 070 и 6 989 п. н. соот
ветственно, при протяженных инвертированных концевых 
повторах (1 124, 915 и 869 п. н.). Длины кодируемых ими 
транспозаз находятся в диапазоне 1 100–1 200 аминокис
лотных остатков.

Элемент Zator-1_BF имеет длину нуклеотидной по
следовательности 5 481 п. н., инвертированные концевые 
повторы 33 п. н. и транспозазу длиной 804 аминокис
лотных остатка. Для другого элемента этого семейства, 
Zator-2_BF, известна только длина транспозазы (930 ами
нокислотных остатков) (Bao et al., 2009).

Разнообразие мобильных генетических 
элементов и эволюция видов
Всего открыто и описано 240 тыс. видов многоклеточных. 
Существует предположение, что от трех до девяти раз 
большее количество видов все еще ожидает своего от
крытия и описания (Mora et al., 2011). Морские организмы 
очень разнообразны и многочисленны. Надо признать, что 
область актуальных исследований, включающая изучение 

распространения МГЭ в геноме морских организмов, 
остается все еще малоизученной.

Исследование представленности МГЭ у морских бес
позвоночных способствует большему пониманию как 
молекулярной эволюции геномов, так и эволюционной 
истории видов. Так, например, ретротранспозоны се
мейства Copia представлены в геномах многоклеточных 
гораздо реже, чем ретротранспозоны семейства Gypsy, 
при этом они еще и менее разнообразны (Llorens et al., 
2009). Это может свидетельствовать о том, что элементы 
Gypsy оказались в процессе эволюции более успешными 
и их высокая фенотипическая пластичность позволила 
им распространиться гораздо шире, чем элементам Copia. 
Это подтверждается и данными, полученными при ис
следовании морских ракообразных. Элементы Gypsy 
представлены относительно часто и разнообразно, тогда 
как Copia гораздо более однородны (29 из 35 принадлежат 
к группе GalEa) и, помимо этого, оказались либо видо, 
либо линиеспецифичны (Piednoël et al., 2013). Пред
ставленность GalEaподобных элементов преобладает в 
пределах одного таксона (Malacostraca), хотя встречается 
и среди других эукариот, – от рыб до красных водорослей 
и, по всей видимости, является МГЭ водных организмов.

Большое значение имеют исследования вклада МГЭ в 
эволюцию организмов, в геномах которых они находятся 
или встраиваются благодаря горизонтальному переносу. 
Предполагается, что водная среда может способствовать 
более эффективному горизонтальному переносу МГЭ 
(Terrat et al., 2008), а это, в свою очередь, может приво
дить к повышению адаптивного потенциала популяций 
при изменениях окружающей среды.

Например, у A. californica был открыт мобильный гене
тический элемент N-RAG-TP, транспозаза которого имеет 
гомологию с Nконцом белка RAG1, а инвертированные 
концевые повторы с – консервативными сигнальными 
последовательностями RSS (Panchin, Moroz, 2008). Еще 
до того, как гены RAG белков были выделены и секвени
рованы, было установлено сходство между механизмом 
системы соматической рекомбинации V(D)J и механиз
мом перемещений транспозонов. Соответственно, была 
предложена теория «RAGтранспозонов» (Sakano et al., 
1979; Thompson, 1995; Fugmann et al., 2000), согласно 
которой компоненты системы V(D)J рекомбинации, как 
белки RAG1 (recombinationactivating gene) и RAG2, так 
и консервативные сигнальные последовательности RSS 
(recombination signal sequence), были получены позвоноч
ными благодаря горизонтальному переносу от древнего 
гипотетического «RAGтранспозона». Доказательств, 
подтверждающих это предположение, не было до того 
момента, пока не обнаружили транспозоны Transib (Kapi
tonov, Jurka, 2005), Chapaev (Kapitonov, Jurka, 2007) и, 
собственно, N-RAG-TP.

ДНКтранспозоны Transib были открыты у ряда бес
позвоночных, в том числе и представителей морской фау
ны  – морского ежа, S. purpuratus. Транспозазы элементов 
Transib, обнаруженных у африканского малярийного 
комара (Anopheles gambiae) и у дрозофилы (Drosophila 
pseudoobscura), имели высокую гомологию с Сконцевой 
частью и каталитическими доменами RAG1. Также инвер
тированные концевые повторы этих транспозонов имели 
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сходство с сигнальными последовательностями RSS си
стемы V(D)J рекомбинации (Kapitonov, Jurka, 2005). Таким 
образом, МГЭ, гипотетически сформировавшие систему 
V(D)J рекомбинации, способствовали устойчивости по
звоночных к внешним биогенным факторам среды.

Свидетельства относительно горизонтального пере
носа присутствуют и в работах по изучению mariner
подобных элементов у гидротермальных ракообразных. 
Они основываются на высоком сходстве транспозонов 
(99.5 %), обнаруженных в геномах двух отдаленных так
сонов – бокоплавов и десятиногих ракообразных (Casse 
et al., 2006). Также в филогенетических исследованиях 
ретротранспозонов SURL у класса Echinoidea (морские 
ежи) установлены четыре случая возможного горизон
тального переноса (Gonzalez, Lessios, 1999).

Не менее значимы исследования влияния стресса на 
МГЭ. Показано, что транспозиции мобильных генетиче
ских элементов могут быть индуцированы стрессорными 
факторами внешней среды или колонизацией новых эко
логических ниш (Vieira et al., 2002; Чересиз и др., 2008). 
Также предполагается, что изменения в представленности 
МГЭ могут способствовать или быть связаны с появле
нием новых генотипов или линий, субпопуляций или 
популяций, рас или видов (Jurka et al., 2011).

Влияние стрессорных воздействий на активность МГЭ 
у морских беспозвоночных практически не изучалось. 
В работах по исследованию гипоксического, осмотическо
го и термального стресса было показано изменение уровня 
экспрессии генов некоторых nonLTRретротранспозонов 
у черной тигровой креветки (de la Vega et al., 2007). Одна
ко дифференциальная экспрессия генов МГЭ в условиях 
стресса лишь косвенно указывает на возможную индук
цию транспозиций. 

В целом исследования спектра представленности и 
динамики мобильных генетических элементов в геномах 
различных видов, в том числе в геномах организмов, 
которые еще не секвенированы, – сложная и актуальная 
задача в настоящее время и в перспективе (Nuzhdin, 1999; 
Kidwell, Lish, 2001; Huang et al., 2012; Rebollo et al., 2012; 
Syvanen, 2012). Решение этих задач сочетает в себе раз
личные аспекты исследований, и здесь отметим лишь 
некоторые из них:
– изучение скорости инсерционного мутагенеза и фак

торов, регулирующих активность транспозиций раз
личных типов транспозонов;

– вскрытие механизмов контроля транспозиций самими 
МГЭ и/или геномом хозяина;

– определение тканеспецифичности транспозиционной 
активности (генеративные и соматические клетки) и 
стадий онтогенеза, на которых происходят транспози
ционные события; 

– исследование такого события, как «доместикация» 
МГЭ, геномом хозяина в процессе создания коадапти
рованного генома, поскольку инсерционные мутации 
играют важную роль в эволюции и часто бывают 
мишенью отбора, хотя обыкновенно транспозоны в 
большинстве случаев вызывают негативные мутации 
и только иногда позитивные;

– выявление случаев индукции активности МГЭ эко
логическими факторами, повлекших (эволюционно) 

значимые изменения в геноме хозяина, например из
менение функции гена/генов;

– определение в каждом конкретном случае уровня 
функционального действия инсерции МГЭ и его роли 
в генерировании фенотипических различий;

– понимание значения роли транспозонов и горизонталь
ного переноса генов в видообразовании.
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