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Íà îñíîâå êëàñòåðèçàöèè ïëàñòèäíûõ áåëêîâ òðåõ îáøèðíûõ ãðóïï ðàñòåíèé è âîäîðîñ-

ëåé èññëåäîâàíû âñòàâêè òî÷íûõ ïðÿìûõ ïîâòîðîâ è äëèíû ïîâòîðÿåìûõ ó÷àñòêîâ â ïëàñòî-

ìàõ è ìèòîõîíäðèÿõ ñåìåííûõ ðàñòåíèé. Ïðåäïîëîæåíî, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè íåêîäèðóþùèõ

ó÷àñòêîâ ÄÍÊ ïðÿìûå ïîâòîðû ÷àñòî âîçíèêàþò îäíîìîìåíòíî, âîçìîæíî, â ðåçóëüòàòå ðå-

ïëèêàòèâíûõ îøèáîê, ñîñòîÿùèõ â óäâîåíèè ó÷àñòêà ÄÍÊ. Îáñóæäàåòñÿ ðîëü òàêèõ äóïëè-

êàöèé â ýâîëþöèè ïëàñòîìà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: âñòàâêè òî÷íûõ ïðÿìûõ ïîâòîðîâ, ïëàñòèäû, ìèòîõîíäðèè, ñåìåííûå

ðàñòåíèÿ, ìèêðîýâîëþöèÿ íåêîäèðóþùèõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ, êëàñòåðèçàöèÿ ïëàñòèäíûõ áåëêîâ.

Ââåäåíèå è ïîñòàíîâêà çàäà÷è. Øèðîêî ðàññìàò-
ðèâàåòñÿ çàäà÷à ïîèñêà â îäíîì ãåíîìå íåòî÷íûõ ïî-
âòîðîâ íåêîòîðîãî ó÷àñòêà ÄÍÊ (“ñëîâà”). ×àñòî ïî-
èñê âûïîëíÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû REPuter [1].
Â [2] ýòà ïðîãðàììà ïðèìåíåíà ê ïëàñòîìó Phoenix
dactylifera è â íåì íàéäåíû 11 ïðÿìûõ è îáðàòíûõ
íåòî÷íûõ ïîâòîðîâ ñ äëèíîé ïîâòîðÿåìîãî ñëîâà
30 ï.í. Â [3] ñ ïîìîùüþ REPuter íàéäåíû ïðÿìûå
íåòî÷íûå ïîâòîðû ñ äëèíîé ïîâòîðÿåìîãî ñëîâà îò 10
äî 100 ï.í. â ïëàñòîìàõ ïÿòè âèäîâ ðîäà Oenothera.
Â [2] ðàññìàòðèâàþòñÿ íåòî÷íûå ïîâòîðû â äâóõ âè-
äàõ ðîäà Silene. Ïðè ñåêâåíèðîâàíèè íîâûõ ïëàñ-
òîìîâ ñðåäè ïåðâè÷íîé èíôîðìàöèè î íèõ îáû÷íî
èùóòñÿ è íåòî÷íûå ïîâòîðû ñëîâ [4—6]. Ìîæíî ïðè-
âåñòè ìíîãî ïðèìåðîâ òàêîãî òèïà ðåçóëüòàòîâ, â êî-
òîðûõ ðàññìàòðèâàþòñÿ åäèíè÷íûå ãåíîìû, â ÷àñò-
íîñòè ïëàñòîìû, è ïîâòîðÿåìûå ñëîâà íå êîðîòêèå
(èíà÷å âîçíèêàåò îãðîìíîå ïåðåïðåäñêàçàíèå), à ïî-
âòîðû íåòî÷íûå (÷àñòî îíè èìåþò 90% òî÷íîñòü).

Â [7] íà îñíîâå áîëüøîãî ÷èñëà íåäàâíî ñåê-
âåíèðîâàííûõ ïëàñòîìîâ ðàññìàòðèâàëàñü ýâîëþöèÿ
áîëüøîãî èíâåðòèðîâàííîãî ïîâòîðà, ÷òî íå ñâÿçàíî
ñ èçó÷åíèåì ïðÿìûõ òî÷íûõ ïîâòîðîâ ñëîâ, êîòîðûå,
êàê ïîêàçûâàþò, â ÷àñòíîñòè, íàøè ðåçóëüòàòû, èìåþò
ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøóþ äëèíó. Ðàáîòà [8] ïîñâÿùå-
íà ïîëèìîðôèçìàì â ïî÷òè ñîâïàäàþùèõ ãåíîìàõ ìè-
òîõîíäðèé íåêîòîðûõ áëèçêèõ ðàñòåíèé ðîäîâ Oryza
è Brassica; â íåé îòìå÷åíî, ÷òî ðàíåå ðàññìàòðèâàëñÿ
è âèä Beta vulgaris. Â íàøåé çàìåòêå ñîïîñòàâëåíû
áîëåå äàëåêèå äðóã îò äðóãà ìèòîõîíäðèè âèäîâ èç
áîëüøèõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïï.

Ñóùåñòâåííîå îáñòîÿòåëüñòâî, ïîáóæäàþùåå ê èñ-
ñëåäîâàíèþ ïðîèçâîëüíîé äëèíû òî÷íûõ ïîâòîðîâ íå-
êîòîðîãî ñëîâà, ñîñòîèò â òîì, ÷òî ìîäåëü íåçàâèñè-
ìûõ îäíîíóêëåîòèäíûõ çàìåí è âñòàâîê, îáñóæäàåìàÿ,
íàïðèìåð, â [9], íå ïîçâîëÿåò îáúÿñíèòü èõ â ñëó÷àå
ñëîâà ñ äëèíîé ÷åòûðå è áîëåå ï.í. â íåêîäèðóþùèõ
îáëàñòÿõ ãåíîìà. Õîòÿ òàêèå âñòàâêè ÷àñòî âñòðå÷à-
þòñÿ, íàïðèìåð â õëîðîïëàñòàõ.

Â [9, 10] ïðèâåäåí ïåðå÷åíü îñíîâíûõ ýâîëþ-
öèîííûõ ñîáûòèé â íåêîäèðóþùèõ îáëàñòÿõ õëîðî-
ïëàñòîâ è îòìå÷åíà âûñîêàÿ ÷àñòîòà âñòàâîê (òî÷-
íûõ) ïðÿìûõ ïîâòîðîâ ñëîâ è îñîáåííî ìíîãîêðàòíîé
âñòàâêè îäíîãî íóêëåîòèäà. Îäíàêî â [9, 10] ðàññìàò-
ðèâàëèñü òîëüêî êîðîòêèå ñïåöèàëüíûå ó÷àñòêè ãå-
íîìîâ, íàïðèìåð èíòðîíû ïåðâîé ãðóïïû ãåíà trnL

ó asterids. Òàêèå âñòàâêè èñïîëüçîâàëèñü äëÿ ïîñòðî-
åíèÿ è êëàññèôèêàöèè äåðåâüåâ âèäîâ [11].

Ìû ðàññìîòðèì çàäà÷ó ïîèñêà è ïîäñ÷åòà ÷èñëà
âñòàâîê (òî÷íûõ) ïðÿìûõ ïîâòîðîâ ëþáîé äëèíû â íå-
êîäèðóþùèõ îáëàñòÿõ, âêëþ÷àÿ èíòðîíû, â ïëàñòèäàõ
è ìèòîõîíäðèÿõ âèäîâ ñåìåííûõ ðàñòåíèé. Ïîä÷åðê-
íåì, ÷òî ýòà çàäà÷à íå ñâîäèòñÿ ê ïîèñêó ïîâòîðîâ
â îòäåëüíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ è òðåáóåò ñóùåñò-
âåííî ìíîæåñòâåííîãî âûðàâíèâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëü-

íîñòåé, íàïðèìåð ðàäè âîçìîæíîñòè îòëè÷èòü âñòàâ-
êó îò ñåðèè íåçàâèñèìûõ íóêëåîòèäíûõ çàìåí. ×òî-
áû ïîÿñíèòü ðàçíèöó ìåæäó ïîâòîðàìè è âñòàâêàìè
ïîâòîðîâ, ìû äàäèì ñëåäóþùåå îïðåäåëåíèå. Âñòàâ-
êà ïðÿìîãî ïîâòîðà íàáëþäàåòñÿ êàê ìíîæåñòâåí-
íîå âûðàâíèâàíèå íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
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*Ôåäåðàëüíîå ãîñóäàðñòâåííîå áþäæåòíîå ó÷ðåæäåíèå íàóêè Èíñòèòóò ïðîáëåì ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè èì. À.À. Õàðêåâè÷à ÐÀÍ,
ã. Ìîñêâà.



â êîòîðîì èìåþòñÿ äâå ñòðîêè: îäíà (“îáðàçåö”) ñî-
äåðæèò òî÷íûé ïðÿìîé ïîâòîð âèäà ϕϕ íåêîòîðî-
ãî ñëîâà ϕ, à â äðóãîé ñòðîêå ýòî ϕϕ âûðàâíèâàåòñÿ
íà ϕ– èëè –ϕ, ãäå “–” îçíà÷àåò äåëåöèþ âñåõ áóêâ
â ϕ; ïðè ýòîì äëÿ îáðàçöà è êàæäîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè âûïîëíÿåòñÿ: ϕϕ âûðàâíèâàåòñÿ íà îäèí èç ÷å-
òûðåõ òèïîâ ó÷àñòêîâ ϕϕ, ϕ–, –ϕ èëè ––. Íà ðèñ. 1
ïðèâåäåíî èëëþñòðàòèâíîå âûðàâíèâàíèå ñ ïîâòîðîì
ñëîâà äëèíû 4 ï.í., îíî ÿâëÿåòñÿ ÷àñòüþ âûðàâíèâà-
íèÿ íà ðèñ. 2. Íà ðèñ. 2 ïðèâåäåí ïðèìåð íåòî÷íîãî
ïîâòîðà, êîòîðûé ïðîèçîøåë ó Keteleeria davidiana
â ðåçóëüòàòå, âåðîÿòíî, ñíà÷àëà âñòàâêè òî÷íîãî ïî-
âòîðà ñëîâà äëèíû 11 ï.í., à çàòåì çàìåíû â îäíîé
èç åãî ïîçèöèé.

Îáúåêòû è ìåòîäû. Â ÷àñòè ïëàñòèä íàìè ïðîâå-
äåí øèðîêîìàñøòàáíûé ïîèñê âñòàâîê ïðÿìûõ ïî-

âòîðîâ â ñëåäóþùèõ ñåìåéñòâàõ, êîòîðûå îõâàòûâàþò
ïî÷òè âñå ñåìåéñòâà ñåìåííûõ ðàñòåíèé, âêëþ÷à-
þùèõ õîòÿ áû äâà âèäà ñ ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàí-
íûì ïëàñòîìîì. Ïîñëå íàçâàíèÿ âèäà óêàçàí íîìåð
ïëàñòîìà â áàçå GenBank. Acoraceae: Acorus calamus

(NC_007407), Acorus americanus (NC_010093). Astera-
ceae: Lactuca sativa (NC_007578), Helianthus annuus

(NC_007977), Guizotia abyssinica (NC_010601), Part-

henium argentatum (NC_013553). Brassicaceae: Arabi-

dopsis thaliana (NC_000932), Aethionema cordifolium

(NC_009265), Aethionema grandiflorum (NC_009266),
Olimarabidopsis pumila (NC_009267), Arabis hirsuta

(NC_009268), Barbarea verna (NC_009269), Capsella

bursa-pastoris (NC_009270), Crucihimalaya wallichii

(NC_009271), Draba nemorosa (NC_009272), Lepidium

virginicum (NC_009273), Lobularia maritima (NC_009274),
Nasturtium officinale (NC_009275). Convolvulaceae: Cus-

cuta gronovii (NC_009765), Cuscuta reflexa (NC_009766),
Cuscuta obtusiflora (NC_009949), Cuscuta exaltata

(NC_009963), Ipomoea purpurea (NC_009808). Faba-
ceae: Lotus japonicus (NC_002694), Medicago truncatu-

la (NC_003119), Glycine max (NC_007942), Phaseolus

vulgaris (NC_009259), Cicer arietinum (NC_011163),
Trifolium subterraneum (NC_011828), Vigna radiata
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Ðèñ. 1. Ìíîæåñòâåííîå âûðàâíèâàíèå ó÷àñòêîâ 5´-ëèäåðíûõ îá-
ëàñòåé ãåíà psbM. Ïîâòîðÿåìîå ñëîâî ϕ âûäåëåíî ïîëóæèðíûì

Ðèñ. 2. Ìíîæåñòâåííîå âûðàâíèâàíèå ó÷àñòêîâ 5´-ëèäåðíûõ îáëàñòåé ãåíà
psbM, â êîòîðûõ âîçíèêëè òðîåêðàòíûå ïðÿìûå ïîâòîðû ñëîâ äëèíîé 11 ï.í.
è äâóêðàòíûå ïîâòîðû ñëîâ äëèíîé 4 ï.í. Ïîä÷åðêíóòû ïîâòîðû, à â ñëó÷àå
K. davidiana ïîä÷åðêíóòî è ïðîäîëæåíèå ïîâòîðà, êîòîðîå îòëè÷àåòñÿ îò ïî-
âòîðÿåìîãî ñëîâà â îäíîé ïîçèöèè, — âûäåëåíî ñåðûì öâåòîì. Ïîëóæèðíûì
âûäåëåíû ïîâòîðÿåìûå ñëîâà ϕ. Îáîçíà÷åíèÿ âèäîâ: Ca — C. argyrophylla, Cd —
C. deodara, Kd — K. davidiana, Ps — P. sitchensis, Pc — P. contorta, Pg — P. gerar-

diana, Pkr — P. krempfii, Pk — P. koraiensis, Pt — P. thunbergii, Cj — C. japonica



(NC_013843), Pisum sativum (NC_014057), Lathyrus

sativus (NC_014063). Geraniaceae: Pelargonium ½ hor-

torum (NC_008454), Erodium texanum (NC_014569),
Geranium palmatum (NC_014573), Monsonia speciosa

(NC_014582). Malvaceae: Gossypium hirsutum (NC_007944),
Gossypium barbadense (NC_008641). Myrtaceae: Eucalyp-

tus globulus (NC_008115), Eucalyptus grandis (NC_014570).
Nymphaeaceae: Nymphaea alba (NC_006050), Nuphar

advena (NC_008788). Oleaceae: Jasminum nudiflorum

(NC_008407), Olea europaea (NC_013707). Onagraceae:
Oenothera elata (NC_002693), O. argillicola (NC_010358),
O. glazioviana (NC_010360), O. biennis (NC_010361),
O. parviflora (NC_010362). Pinaceae: Pinus thunbergii

(NC_001631), Pinus koraiensis (NC_004677), Picea sit-

chensis (NC_011152), Pinus contorta (NC_011153), Pinus

gerardiana (NC_011154), Pinus krempfii (NC_011155),
Keteleeria davidiana (NC_011930), Cedrus deodara

(NC_014575), Cathaya argyrophylla (NC_014589). Poa-
ceae (BEP): Oryza sativa Japonica Group (NC_001320),
Triticum aestivum (NC_002762), O. nivara (NC_005973),
O. sativa Indica Group (NC_008155), Hordeum vulgare

(NC_008590), Agrostis stolonifera (NC_008591), Lolium pe-

renne (NC_009950), Brachypodium distachyon (NC_011032),
Festuca arundinacea (NC_011713), Bambusa oldhamii

(NC_012927), Dendrocalamus latiflorus (NC_013088).
Poaceae (PACCAD): Zea mays (NC_001666), Saccha-

rum hybrid SP80-3280 (NC_005878), Saccharum offi-

cinarum (NC_006084), Sorghum bicolor (NC_008602),
Coix lacryma-jobi (NC_013273). Ranunculaceae: Ranun-

culus macranthus (NC_008796), Megaleranthis saniculi-

folia (NC_012615). Saliceae: Populus alba (NC_008235),
Populus trichocarpa (NC_009143). Solanaceae: Nicotiana

tabacum (NC_001879), Atropa belladonna (NC_004561),
Nicotiana sylvestris (NC_007500), Nicotiana tomentosifor-

mis (NC_007602), Solanum lycopersicum (NC_007898),
Solanum bulbocastanum (NC_007943), Solanum tubero-

sum (NC_008096). Òàêæå ðàññìîòðåí ïëàñòîì Crypto-

meria japonica (NC_010548) èç ñåìåéñòâà Cupressaceae,
êîòîðûé îòíîñèòåëüíî ïëîõî âûðàâíèâàåòñÿ ñ ïëàñ-
òîìàìè äðóãèõ âèäîâ è íà ðèñ. 2 èãðàåò ðîëü âíåø-
íåé ãðóïïû.

Â ÷àñòè ìèòîõîíäðèé âìåñòî ñåìåéñòâà Brassica-
ceae ðàññìîòðåíû ïîðÿäêè Brassicales: Brassica napus
(NC_008285), Arabidopsis thaliana (NC_001284), Carica
papaya (NC_012116); Caryophyllales: Beta vulgaris subsp.
vulgaris (NC_002511), Beta vulgaris subsp. maritima
(NC_015099). À òàêæå ðàññìîòðåíû ìèòîõîíäðèè âè-
äîâ ñåìåéñòâà Poaceae: Triticum aestivum (NC_007579),
Sorghum bicolor (NC_008360), Oryza sativa Indica Group
(NC_007886), Oryza sativa Japonica Group (NC_011033),
Oryza rufipogon (NC_013816), Zea mays subsp. mays
(NC_007982), Zea perennis (NC_008331), Zea mays subsp.
parviglumis (NC_008332), Zea luxurians (NC_008333),
Tripsacum dactyloides (NC_008362).

Äëÿ ðåøåíèÿ óêàçàííîé çàäà÷è íàìè èñïîëüçî-
âàëàñü ñëåäóþùàÿ áàçà äàííûõ, ïðåäñòàâëÿþùàÿ è ñà-
ìîñòîÿòåëüíûé èíòåðåñ. Áàçà ñîäåðæèò ðåçóëüòàòû
êëàñòåðèçàöèè (ðàçáèåíèÿ íà ñåìåéñòâà ðîäñòâåííûõ

ïî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè) ïëàñòèäíûõ áåëêîâ èç òðåõ
îáøèðíûõ ãðóïï: ðîäîôèòíîé è õëîðîôèòíîé âåò-
âåé è îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé. Äëÿ åå ïîñòðîåíèÿ ðàç-
ðàáîòàí îðèãèíàëüíûé àëãîðèòì êëàñòåðèçàöèè.

Íåïîñðåäñòâåííî âñòàâêè ïðÿìûõ ïîâòîðîâ èñêà-
ëèñü ñëåäóþùèì îáðàçîì. Äëÿ êàæäîé ïàðû âèäîâ
èñêàëèñü ïàðû ïîçèöèîííî ñöåïëåííûõ ãåíîâ èëè
ýêçîíîâ èç áëèçêèõ âèäîâ, ïðè ýòîì î÷åíü êîðîòêèå
íåêîíñåðâàòèâíûå ãåíû èãíîðèðîâàëèñü. Çàòåì ñî-
áðàííûå âìåñòå íåêîäèðóþùèå îáëàñòè ìåæäó òàêè-
ìè ãåíàìè èëè ýêçîíàìè èç âñåõ âèäîâ îäíîãî ñåìåé-
ñòâà âûðàâíèâàëèñü, íà âûðàâíèâàíèè îïðåäåëÿëèñü
âñòàâêè ïðÿìûõ ïîâòîðîì. Äëÿ ýòîãî èñïîëüçîâàëèñü
ïðîãðàììû [12—14].

Ðåçóëüòàòû. Ïîëó÷åíà áàçà äàííûõ, îòðàæàþùàÿ
êëàñòåðèçàöèþ áåëêîâ, êîäèðóåìûõ â ïëàñòèäàõ óêà-
çàííûõ ãðóïï ðàñòåíèé [15]. Ïîèñê êëàñòåðîâ ïî ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîìó ïðîôèëþ áåëêà íà åå îñíîâå äîñòó-
ïåí ïî àäðåñó http://lab6.iitp.ru/ppc/. Òàì æå ðàñïîëî-
æåíî îïèñàíèå óïîìÿíóòîãî àëãîðèòìà è èíñòðóêöèè
ïî åãî ïðèìåíåíèþ. Êîðîòêî íàïîìíèì ñìûñë ïàðà-
ìåòðîâ àëãîðèòìà. Ïàðàìåòð H — âåðõíèé ïîðîã ñõîä-
ñòâà áåëêîâ èç ðàçíûõ êëàñòåðîâ (áåëêè ñî ñõîäñòâîì
âûøå H íå ðàçäåëÿþòñÿ). Ïàðàìåòð L — íèæíèé ïî-
ðîã ñõîäñòâà (áåëêè ñî ñõîäñòâîì íèæå L ñ÷èòàþòñÿ
íå îáëàäàþùèìè ñõîäñòâîì). Ïàðàìåòð p — âåðõíèé
ïîðîã ðàçìåðà êëàñòåðà îòíîñèòåëüíî ÷èñëà âèäîâ N
(êëàñòåðû ñ ÷èñëîì áåëêîâ áîëüøå p ½ N âñåãäà ðàç-
äåëÿþòñÿ, åñëè â íèõ åñòü ðåáðî ñ âåñîì íèæå H).
Ïðèâåäåì ðåçóëüòàòû äëÿ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé, äëÿ
êîòîðûõ íàèëó÷øèõ ðåçóëüòàòîâ óäàëîñü äîñòè÷ü ïðè
çíà÷åíèÿõ ïàðàìåòðîâ: p = 2, L = 0, H = 0,41. Ïîëó÷åí-
íûå ïðè ýòèõ çíà÷åíèÿõ êëàñòåðû áûëè èñïðàâëåíû
âðó÷íóþ: â êëàñòåð PetG äîáàâëåíû áåëêè YP_654227.1
èç Oryza sativa Indica Group è YP_358627.1 èç Phala-
enopsis aphrodite; â êëàñòåð RpL23 äîáàâëåíû áåëêè
YP_874745.1 èç Agrostis stolonifera è YP_899416.1 èç
Sorghum bicolor; â êëàñòåð RpL2 äîáàâëåíû ïàðàëî-
ãè YP_654244.1 è YP_654261.1 èç Oryza sativa Indica
Group. Òàê îáðàçîâàíî 105 íåîäíîýëåìåíòíûõ êëàñ-
òåðîâ è 20 îäíîýëåìåíòíûõ. Èç íåîäíîýëåìåíòíûõ
êëàñòåðîâ 71 ñîäåðæèò íå áîëåå îäíîãî áåëêà èç îä-
íîãî âèäà, 30 ñîäåðæàò ïàðû áåëêîâ èç îäíîãî âèäà,
2 ñîäåðæàò ïî òðè áåëêà èç îäíîãî âèäà è 2 ñîäåðæàò
ïî 4 áåëêà èç îäíîãî âèäà. Â 29 (íåîäíîýëåìåíòíûõ)
êëàñòåðàõ ïðåäñòàâëåíû îò îäíîãî äî 12 âèäîâ; íåò
êëàñòåðîâ, â êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû îò 13 äî 30 âèäîâ;
â 76 êëàñòåðàõ ïðåäñòàâëåíû îò 31 äî 36 âèäîâ (ãðà-
íèöû äèàïàçîíîâ âåçäå âêëþ÷åíû). Ìàêñèìóì ðàñïðå-
äåëåíèÿ — 30 êëàñòåðîâ ñ 35 âèäàìè.

Â ðåçóëüòàòå ïîëó÷åíû ñëåäóþùèå ðàñïðåäåëåíèÿ
÷èñëà âñòàâîê ïðÿìûõ ïîâòîðîâ â çàâèñèìîñòè îò äëè-
íû ñëîâà ϕ â ñåìåéñòâàõ öâåòêîâûõ; ïîñëå äâîåòî÷èÿ
èñïîëüçóåòñÿ çàïèñü “äëèíà ñëîâà ϕ: ÷èñëî íàéäåí-
íûõ âñòàâîê ñ ýòîé äëèíîé”. Â ñåìåéñòâå Acoraceae:
1: 9. Â ñåìåéñòâå Asteraceae: 1: 153, 2: 10, 3: 5, 4: 9, 5: 27,
6: 31, 7: 9, 8: 4, 9: 1, 10: 5, 11: 1, 12: 2, 13: 1, 17: 2, 18: 2,
21: 2, 22: 3, 23: 1. Â ñåìåéñòâå Brassicaceae: 1: 1373, 2: 82,
3: 26, 4: 31, 5: 66, 6: 57, 7: 32, 8: 16, 9: 5, 10: 3, 11: 3,
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12: 1, 13: 6, 15: 1, 16: 1, 17: 2, 20: 3, 22: 1, 23: 1. Â ñåìåé-
ñòâå Fabaceae: 1: 783, 2: 84, 3: 41, 4: 91, 5: 71, 6: 25, 7: 10,
8: 3, 10: 1, 12: 2, 13: 1, 14: 1, 16: 2. Â ñåìåéñòâå Gera-
niaceae: 1: 186, 2: 14, 3: 6, 4: 25, 5: 34, 6: 21, 7: 9, 8: 2,
9: 1. Â ñåìåéñòâå Convolvulaceae: 1: 168, 2: 8, 3: 4, 4: 6,
5: 4, 6: 7, 7: 3, 8: 2, 15: 1, 18: 1, 19: 1. Â ñåìåéñòâå Mal-
vaceae: 1: 45, 2: 1, 4: 2, 5: 8, 6: 4, 7: 2, 8: 2, 51: 1. Â ñå-
ìåéñòâå Myrtaceae: 1: 34, 6: 1, 18: 1, 19: 1. Â ñåìåéñòâå
Nymphaeaceae: 1: 58, 2: 8, 3: 3, 4: 22, 5: 32, 6: 8, 7: 5,
9: 2, 11: 1, 14: 2, 24: 1. Â ñåìåéñòâå Oleaceae: 1: 46, 2: 4,
3: 3, 4: 5, 5: 6, 6: 3, 7: 1, 8: 2, 11: 1, 12: 1, 14: 1, 17: 1.
Â ñåìåéñòâå Onagraceae: 1: 114, 2: 6, 3: 1, 4: 5, 5: 14,
6: 10, 7: 4, 9: 1, 11: 1, 12: 3, 13: 2, 15: 2, 16: 2, 17: 1,
19: 1, 20: 1, 21: 2, 22: 2, 23: 2, 24: 2, 26: 1, 29: 1, 35: 1,
50: 1, 78: 1. Â ñåìåéñòâå Pinaceae: 1: 378, 2: 41, 3: 38,
4: 104, 5: 99, 6: 23, 7: 6, 8: 4, 9: 4, 10: 2, 11: 3, 12: 3,
13: 2, 16: 1. Â êëàäå BEP ñåìåéñòâà Poaceae: 1: 695,
2: 22, 3: 9, 4: 47, 5: 108, 6: 52, 7: 15, 8: 6, 9: 6, 10: 1,
11: 1, 13: 2, 14: 2, 15: 1, 16: 1, 18: 1, 19: 1, 21: 2, 24: 1,
27: 1. Â êëàäå PACCAD ñåìåéñòâà Poaceae: 1: 202, 2: 7,
3: 4, 4: 11, 5: 30, 6: 7, 7: 5, 8: 2, 9: 2, 14: 3, 16: 3, 17: 3,
18: 3, 19: 1, 20: 1, 26: 1. Â ñåìåéñòâå Ranunculaceae:
1: 111, 2: 13, 3: 3, 4: 12, 5: 22, 6: 7, 7: 5. Â ñåìåéñòâå
Saliceae: 1: 49, 2: 2, 4:1, 6: 4, 7: 6, 8: 1, 9: 1, 10: 1, 11: 4,
13: 2, 14: 4, 16: 1, 17: 1, 18: 1, 20: 1. Â ñåìåéñòâå Sola-
naceae: 1: 238, 2: 18, 3: 2, 4: 19, 5: 15, 6: 13, 7: 14, 8: 10,
9: 7, 10: 3, 11: 3, 12: 1, 13: 5, 14: 4, 15: 1, 16: 4, 17: 3,
18: 3, 19: 1, 20: 1, 24: 1, 30: 1.

Ïðÿìûå ïîâòîðû ñëîâ ñ íàèáîëüøåé äëèíîé íàé-
äåíû â ñåìåéñòâå Onagraceae: 50 ï.í. ìåæäó ãåíàìè
petA è psbJ è 78 ï.í. ìåæäó ãåíàìè atpH è atpI. Â ñå-
ìåéñòâå Malvaceae íàéäåí ïîâòîð ñëîâà äëèíîé 51 ï.í.
ìåæäó ãåíàìè petN è psbM. Ïðåîáëàäàþò âñòàâêè ñëî-
âà èç îäíîãî íóêëåîòèäà, èõ íàéäåíî 4642. Ñðåäè âñòà-
âîê ïðÿìûõ ïîâòîðîâ ñëîâ áîëüøåé äëèíû íàèáîëåå

÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ ñëîâà äëèíû 5 ï.í., ÷òî âèäíî èç
ðèñ. 3. Âñòàâêè ïîâòîðîâ ñëîâ äëèíîé áîëåå 24 ï.í.
íàáëþäàþòñÿ î÷åíü ðåäêî. Ýòî — äâå âñòàâêè ïðè äëè-
íå ñëîâà 26 è ïî îäíîé âñòàâêå ïðè äëèíàõ ñëîâ 27,
29, 30, 35, 50, 51, 78. Ïðè ïîèñêå âñòàâîê îòñóòñòâî-
âàëî êàêîå-ëèáî îãðàíè÷åíèå íà äëèíó ïîâòîðà.

Ðàññìîòðèì ïðèìåð âñòàâîê ïðÿìûõ ïîâòîðîâ â
5´-ëèäåðíûõ îáëàñòÿõ ãåíà psbM â ñåìåéñòâå Pina-
ceae, ðèñ. 2. Çäåñü èìåþòñÿ òðîåêðàòíûå ïîâòîðû ñëî-
âà äëèíîé 11 ï.í. ó K. davidiana è P. thunbergii, êî-
òîðûå ðàñïîëîæåíû â ðàçíûõ ìåñòàõ îòíîñèòåëüíî
èíèöèèðóþùåãî êîäîíà psbM è ðàçëè÷íû ïî íóêëå-
îòèäíîìó ñîñòàâó, ÷òî óêàçûâàåò íà èõ íåçàâèñèìîå
âîçíèêíîâåíèå â ýâîëþöèè. Ó C. argyrophylla, C. deo-
dara, P. sitchensis, P. gerardiana, P. krempfii, P. korai-
ensis ïåðåä ýòèì ãåíîì îòñóòñòâóþò ïîâòîðû ñëîâ
äëèíû 11 ï.í., ó P. contorta è P. thunbergii èìååòñÿ ïî-
âòîð ñëîâà ATGAGATCAAA, êîòîðûé îòñóòñòâóåò ó
îñòàëüíûõ âèäîâ. Ó K. davidiana èìååòñÿ ïîâòîð ñëî-
âà TTCTATTCATT ñ îäíèì îòëè÷èåì â òðåòüåé êîïèè,
êîòîðûé îòñóòñòâóåò ó äâóõ âèäîâ ñîñåí è ðàñïîëîæåí
äàëüøå îò íà÷àëà ãåíà. Òàêæå â ýòîé îáëàñòè íà-
áëþäàþòñÿ âñòàâêè ïðÿìûõ ïîâòîðîâ ñëîâà AAAG ó
P. contorta è P. thunbergii è ñëîâà ATTC ó C. argyro-
phylla, P. sitchensis è Pinus spp. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî
5´-ëèäåðíàÿ îáëàñòü ãåíà psbM óäîáíà äëÿ âîçíèêíî-
âåíèÿ ïîâòîðîâ ó÷àñòêîâ íåçàâèñèìî îò èõ íóêëåî-
òèäíîãî ñîñòàâà. Ó áëèçêîãî âèäà C. japonica, íå âõî-
äÿùåãî â ñåìåéñòâî Pinaceae, ïîâòîðû ïåðåä psbM
îòñóòñòâóþò, ÷òî ïîäòâåðæäàåò âîçíèêíîâåíèå, à íå ïî-
òåðþ ïîâòîðîâ â ýòîì ñåìåéñòâå. Îòìåòèì, ÷òî îá-
ëàñòè, ðàñïîëîæåííûå ïî ñîñåäñòâó îò ýòèõ ïîâòîðîâ,
òàêæå îáëàäàþò çàìåòíîé êîíñåðâàòèâíîñòüþ.

Ïðè èññëåäîâàíèè ìèòîõîíäðèé ïîëó÷åíû ñëåäó-
þùèå ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëà âñòàâîê ïðÿìûõ ïîâòîðîâ
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â çàâèñèìîñòè îò äëèíû ñëîâà ϕ. Â ïîðÿäêå Brassi-
cales: 1: 159, 2: 20, 3: 7, 4: 12, 5: 16, 6: 5; â ñåìåéñòâå
Poaceae: 1: 164, 2: 12, 3: 6, 4: 71, 5: 181, 6: 31, 7: 3, 9: 1,
12: 1. Òàê æå êàê è â ïëàñòèäàõ, àáñîëþòíûé ìàê-
ñèìóì ÷èñëà âñòàâîê ïðÿìûõ ïîâòîðîâ ïðèõîäèòñÿ
íà äëèíó 1 ïîâòîðÿåìîãî ñëîâà, à ëîêàëüíûé ìàêñè-
ìóì — íà äëèíó 5.

Îáñóæäåíèå è âûâîäû. Íàìè àíàëèçèðîâàëèñü
ïëàñòîìû è ìèòîõîíäðèè áëèçêèõ âèäîâ ñ öåëüþ ðàñ-
øèðèòü è óòî÷íèòü ïðåäñòàâëåíèÿ îá ýâîëþöèè íå-
êîäèðóþùèõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû
ïîêàçûâàþò, ÷òî âñòàâêè (òî÷íûõ) ïðÿìûõ ïîâòîðîâ
ÿâëÿþòñÿ ÷àñòûìè ýëåìåíòàðíûìè ñîáûòèÿìè â ìèê-
ðîýâîëþöèè îòíîñèòåëüíî êîðîòêèõ íåêîäèðóþùèõ
ó÷àñòêîâ ÄÍÊ ïëàñòèä è ìèòîõîíäðèé. Ïîâòîðÿåìîå
ñëîâî îáû÷íî èìååò äëèíó ïÿòü. Ðàñïðåäåëåíèå äëèí
ýòèõ ñëîâ â ïëàñòîìàõ è ìèòîõîíäðèÿõ ñõîäíî (ðèñ. 3).

Íåòî÷íûé ïîâòîð ó Keteleeria davidiana, ïî-âèäèìî-
ìó, âîçíèê â ðåçóëüòàòå âñòàâêè (òî÷íîãî) ïðÿìîãî
ïîâòîðà ñëîâà äëèíû 11 ñ ïîñëåäóþùåé îäíîíóêëåî-
òèäíîé ìóòàöèåé (ðèñ. 2). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ìãíî-
âåííîå ïîÿâëåíèå âñòàâîê (òî÷íûõ) ïðÿìûõ ïîâòîðîâ
ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì îøèáîê ðåïëèêàöèè, âåäóùèõ
ê äóïëèêàöèè íåêîäèðóþùèõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ.

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû äîëîæåíû íà êîíôåðåí-
öèè [16] (ïðè ó÷àñòèè Î. Çâåðêîâà). ×àñòü ïîëó÷åííûõ
ðåçóëüòàòîâ áûëà ïðåäñòàâëåíà â [17].

* * *

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ïîääåðæêå Ìè-
íèñòåðñòâà îáðàçîâàíèÿ è íàóêè ÐÔ (14.740.11.1053,
8858, 8481, 8091, 8823).
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A STUDY OF DIRECT REPEATS IN MICROEVOLUTION
OF PLANT MITOCHONDRIA AND PLASTIDS BASED ON PROTEIN CLUSTERING

O.A. Zverkov, L.Y. Rusin, A.V. Seliverstov, V.A. Lyubetsky

The study focuses on insertions of perfect direct repeats of words of arbitrary length in plasto-
mes and mitochondriomes. The approach is exemplified on seed plants. Plastomes of close species
were analyzed to further develop and refine published evidence on the evolution of non-coding DNA.
The results suggest that insertions are common elementary events in microevolution of short non-
coding DNA regions. The repeated word length is usually 5, the word length distribution is similar
between plastomes and mitochondriomes.

Key words: perfect direct repeat insertions, plastids, mitochondria, Spermatophyta, microevolu-

tion, protein clustering.

Ñâåäåíèÿ îá àâòîðàõ

Çâåðêîâ Îëåã Àíàòîëüåâè÷ — ìë. íàó÷. ñîòð., Ôåäåðàëüíîå ãîñóäàðñòâåííîå áþäæåòíîå ó÷ðåæäåíèå
íàóêè Èíñòèòóò ïðîáëåì ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè èì. À.À. Õàðêåâè÷à ÐÀÍ. Òåë.: 8-495-694-33-38; e-mail:
zverkov@iitp.ru.

Ðóñèí Ëåîíèä Þðüåâè÷ — êàíä. áèîë. íàóê, íàó÷. ñîòð. ëàáîðàòîðèè ãåíîñèñòåìàòèêè áèîëîãè÷åñêî-
ãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ, Ôåäåðàëüíîå ãîñóäàðñòâåííîå áþäæåòíîå ó÷ðåæäåíèå íàóêè Èíñòèòóò ïðîáëåì ïåðå-
äà÷è èíôîðìàöèè èì. À.À. Õàðêåâè÷à ÐÀÍ. Òåë.: 8-495-694-33-38, e-mail: rusin@iitp.ru.

Ñåëèâåðñòîâ Àëåêñàíäð Âëàäèñëàâîâè÷ — êàíä. ôèç.-ìàò. íàóê, ñò. íàó÷. ñîòð., Ôåäåðàëüíîå ãîñóäàð-
ñòâåííîå áþäæåòíîå ó÷ðåæäåíèå íàóêè Èíñòèòóò ïðîáëåì ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè èì. À.À. Õàðêåâè÷à
ÐÀÍ. Òåë.: 8-495-694-33-38, e-mail: slvstv@iitp.ru.

Ëþáåöêèé Âàñèëèé Àëåêñàíäðîâè÷ — äîêò. ôèç.-ìàò. íàóê, çàâ. ëàá., Ôåäåðàëüíîå ãîñóäàðñòâåí-
íîå áþäæåòíîå ó÷ðåæäåíèå íàóêè Èíñòèòóò ïðîáëåì ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè èì. À.À. Õàðêåâè÷à ÐÀÍ.
Òåë.: 8-495-694-33-38, 8-910-464-69-17; e-mail: lyubetsk@iitp.ru

ÂÅÑÒÍ. ÌÎÑÊ. ÓÍ-ÒÀ. ÑÅÐ. 16. ÁÈÎËÎÃÈß. 2013. ¹ 1 13


