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Мета. Проаналізувати послідовності бактеріальних ретроінтронів на наявність гомології 
до представників різних класів еукаріотних мобільних генетичних елементів (МГЕ). Методи. 
Нуклеотидні послідовності бактеріальних інтронів ІІ групи взято для аналізу із бази даних 
Database for Bacterial Group II Introns. Результати пошуку та ідентифікації МГЕ здійснено за 
допомогою програми CENSOR. Результати. У проаналізованих послідовностях бактеріальних 
ретроінтронів виявлено фрагменти послідовностей обох класів еукаріотних МГЕ у різноманіт-
них комбінаціях: non-LTR; LTR; DNA; non-LTR+LTR; non-LTR+DNA; LTR+DNA; non-LTR+LTR+DNA. 
Найбільша група ретроінтронів містить МГЕ різних класів. Висновки. Бактеріальні ретроін-
трони можуть бути не лише предками non-LTR ретроелементів, але і носіями фрагментарних 
нуклеотидних послідовностей для формування різноманітних еукаріотних МГЕ. 
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Вступ. Мобільні генетичні елементи (МГЕ) — послідовності ДНК, які можуть перемі-
щуватись у межах геному. Вони є невід’ємною складовою про- та еукаріотних геномів 

(Wells and Feschotte, 2020; Ross et al., 2021; Almojil et al., 2021). Залежно від структурної 
організації та механізмів транспозиції виокремлюють два основні класи МГЕ (Wicker et 
al., 2007). Ретротранспозони (елементи класу І — non-LTR і LTR) переміщуються за до-
помогою процесу зворотної транскрипції, тоді як ДНК-транспозони (елементи класу  ІІ) 
переміщуються у вигляді ДНК копій із використанням кількох різних механізмів. Серед 
ретроелементів особливу увагу привертають ретроінтрони (мобільні інтрони групи  ІІ, 
G2I) (Lambowitz and Belfort, 2014). Вони є найстарішою групою серед non-LTR ретроеле-
ментів. Це один із двох класів самосплайсуючих інтронів, які знаходяться у прокаріотних 
геномах і геномах симбіотичних органел. Ймовірно, що перші мобільні інтрони групи ІІ 
виникли саме у геномі бактерій. У процесі утворення еукаріотних клітин, ретроінтрони 
увійшли до їхнього складу разом із мітохондріями і хлоропластами (Zimmerly et al., 2001). 
Є припущення, що саме бактеріальні ретроінтрони є ключовими елементами в еволюції 
еукаріот і предками не лише сплайсосомних інтронів і теломер, але і non-LTR ретроеле-
ментів (Garavís et al., 2013; Lambowitz and Belfort, 2014; Novikova and Belfort, 2017). Про-
тe щe багато лишається питань щодо eволюційних зв’язків між ретроінтронами і  non-LTR 
ретроелементами  та походжeнням еукаріотних ретротранспозонів (Novikova and Belfort, 
2017). Метою даної роботи було проаналізувати послідовності бактеріальних ретроін-
тронів на наявність гомології до представників різних класів еукаріотних МГЕ.

Матеріали і методи

Нуклеотидні послідовності бактеріальних інтронів ІІ  групи взято для аналізу із 
бази даних Database for Bacterial Group  II Introns (http://webapps2.ucalgary.ca/~groupii) 
(Candales et al., 2012). Пошук та ідентифікацію МГЕ здійснено за допомогою програми 
CENSOR (https://www.girinst.org/censor/) (Kohany et al., 2006).
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Результати та обговорення 

Ретроінтрони є одночасно каталітичними 
РНК (рибозимами) і ретроелементами, які зу-
стрічаються переважно в геномах бактерій і в 
мітохондріальних та хлоропластних геномах де-
яких еукаріот, зокрема, грибів і рослин, але рідко 
зустрічаються в археях і відсутні в еукаріотичних 
ядерних геномах (Zimmerly and Semper, 2015). 
Бактеріальні ретроелементи в основному діють 
як ретроелементи і складаються з каталітичної 
самосплайсуючої РНК і багатофункціонально-
го інтрон-кодованого білка (IEP) із зворотньою 
транскриптазною, матуразною та ендонуклеаз-
ною активністю. Розмір повнорозмірних ретро-
інтронів становить 2–3 т.н.п. В органелах ретро-
інтрони зазвичай присутні в неактивній формі і 
часто не мають IEP. Бактеріальні ретроінтрони 
здебільшого розташовані в міжгенних регіонах 
або в різних типах мобільних ДНК, які включають 
острівки патогенності та плазміди вірулентності 
(Candales et al., 2012; Dai and Zimmerly, 2002; 
Dai et al., 2003; Toro and Martínez-Abarca, 2013). 
Більшість бактеріальних геномів містять лише 
кілька ретроінтронів (1–10 копій). Органелярні 
ретроінтрони розподілені щільніше в геномах мі-
тохондрій та хлоропластів і присутні переважно 
в генах рРНК і тРНК (Zimmerly and Semper, 2015). 

Завдяки самосплайсингу і ретромобільності  
ретроінтрони є ключовими елементами не лише 
у прокаріотно-еукаріотному переході, але і віді-
грали важливу роль в еволюції еукаріот, зокрема 
дали початок багатьом різноманітним функціям 
і послідовностям, серед яких non-LTR ретроеле-
менти. Проте, незважаючи на значний прогрес у 
розумінні структурної організації і роботи цих ре-
троелементів, ще багато лишається питань щодо 
їхніх еволюційних зв’язків (Novikova and Belfort, 
2017).

Із проаналізованих 90 послідовностей бакте-
ріальних інтронів ІІ групи фрагменти non-LTR ре-
троелементів виявили у 16 ретроінтронах (рис. 1). 
Вони належать до 12 кладів (CRE, Daphne, Jockey, 
L1, Loa, Nimb, Penelope, Proto2, R1, RTE, Tad1, 
Vingi) 5 груп відповідних ретроелементів (CRE, 
L1, RTE, I, CR1)  згідно класифікації RTclass1, яку 
використовують  у базі даних Repbase  (Bao et al., 
2015). Переважають фрагменти L1 (6 випадків) і 
Nimb (3 випадки) елементів. Довжина фрагментів 
коливається від 37 п.н. до 152 п.н., що становить 
від 1,86 до 7,72 % загальної довжини інтрону. Рів-
ні подібності становлять від 64,67 до 86,49 % (се-
реднє значення — 77,40 %). 

Варто зазначити, що елементи групи CRE 
є еволюційно найстарішими серед non-LTR ре-
троелементів (Malik et al., 1999; Novikova, Blinov, 

2009), а час виникнення самих non-LTR ретро-
елементів збігається із виникненням еукаріотних 
організмів. Non-LTR ретротранспозони присутні 
у геномах рослин, грибів, безхребетних і хребет-
них тварин, але переважають у геномах тварин.

Рис. 1. Фрагменти non-LTR ретроелементів у бактеріальних 
ретроінтронах.

Фрагменти лише LTR ретроелементів іден-
тифіковано в 11 ретроінтронах (рис. 2). У двох по-
слідовностях (B.f.I1 та Bu.xe.I2) вони ідентичні. У 
цих ретроінтронах виявлено по шість фрагментів 
LTR ретроелементів. У чотирьох послідовностях 
ідентифіковано по два різних фрагменти, а у п’я-
ти ретроінтронах виявлено по одному фрагменту 
LTR-ретроелементів.  Вони належать до 4 надро-
дин: BEL, Copia, Gypsy, ERV. Послідовності BEL 
ретроелементів поширені у безхребетних тва-
рин, Copia і Gypsy  виявлені у геномах рослин, 
грибів і у безхребетних та хребетних, а ERV еле-
менти поширені у хребетних. Серед фрагментів 
LTR ретроелементів у зазначених ретроінтронах 
переважають фрагменти Gypsy (11  випадків) і 
Copia (6 випадки) елементів. Довжина одиночних 
фрагментів коливається від 30 п.н. до 89 п.н., а 
загальний відсоток послідовностей становить від 
1,08 до 20,24 % довжини ретроінтрону. Рівні по-
дібності становлять від 69,66 до 90,00 % (серед-
нє значення — 79,71 %).
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Рис. 2. Фрагменти LTR ретроелементів у бактеріальних ін-
тронах ІІ групи.

На основі філогенетичного аналізу ретро-
елементів було зроблено висновок, що non-LTR 
ретроелементи  є прабатьками еукаріотних LTR 
ретроелементів, які у свою чергу дали початок 
кільком класам вірусів, включаючи ретровіруси 
хребетних (Malik and Eickbush, 2001). Є припу-
щення, що предками LTR ретроелементів могли 
бути послідовності non-LTR ретроелементів, які 
гомологічні елементам TART і DRE, або HeT-A 
(Danilevskaya et al., 1999; Pardue and DeBaryshe, 
1999).

Надродини Copia і Gypsy є найстарішими 
представниками LTR ретроелементів. Із них най-
ближчими до non-LTR ретроелементи є послі-
довності надродини Copia, оскільки мають подіб-
ну доменну організацію гена pol (McClure, 1991; 
Kennell et al., 1993). У свою чергу послідовності 
надродини Gypsy є джерелом елементів надро-
дини Bel/Pao, ретровірусів і каулімовірусів (Kim 
et al., 1994; Llorens et al., 2009).

Через еволюційно молодший вік LTR ретро-
елементів, їхню складну структуру та відсутність 
будь-яких прокаріотних попередників передба-
чено, що LTR ретроелементи виникли внаслі-
док набуття ДНК-транспозоном гена зворотної 
транскриптази non-LTR ретроелемента (Capy et 
al., 1997; Malik and Eickbush, 2001; Stocking and 
Kozak, 2008). Інтеграза LTR ретроелементів має 
подібність до транспозази деяких ДНК-транс-
позонів, особливо IS3, IS481, Ginger1, Ginger2 і 
Polinton (Bao et al., 2010).

Також ідентифікували фрагменти ретро- 
транспозонів обох підкласів. Їх виявлено у шіст-
надцяти ретроінтронах. Кількість виявлених 
фрагментів коливається від двох до п’яти послі-
довностей у різних ретроінтронах. Їхня довжина 
варіює від 27 до 182 п.н., що становить від 3,19  
до 21,63  % загальної довжини ретроінтрону. У 
двох послідовностях (B.f.I2 і Bu.xe.I1) фрагменти 
ретротранспозонів  ідентичні але мають різний 
напрямок. Сумарна кількість фрагментів non-
LTR ретроелементів становить 24 послідовності. 
Вони належать до 10 кладів (CR1, Crack, Jockey, 
L1, L2, R1, RTE, Tad1, Tx1, Vingi) 4  груп відпо-
відних ретроелементів (L1, RTE, I, CR1). Перева-
жають фрагменти L1 послідовностей. Кількість 
фрагментів LTR ретроелементів, які присутні 
разом із non-LTR ретроелементами, становить 
26 послідовностей. Вони належать до 4 надро-
дин: BEL, Copia, Gypsy, ERV. Переважають фраг-
менти Gypsy елементів (16 послідовностей).  
Варто зазначити, що у випадку ретроінтрону 
An.v.I1, послідовності фрагментів LTR (PRIMA41) 
і non-LTR ретроелементів (L1-7_ECa) утворюють 
кластер. Цікаво, що PRIMA41 є ендогенним ре-
тровірусом людини.

Фрагменти ДНК-транспозонів ідентифіко-
вано у 5 проаналізованих ретроінтронах (A.pt.I1, 
Ch.ph.I1-1, C.w.I1-1, D.h.I2, Kl.pn.I1) (рис. 3). По 
одному фрагменту ДНК-транспозонів ідентифі-
ковано у трьох ретроінтронах. У двох послідов-
ностях (A.pt.I1 та KI.pn.I1) вони ідентичні. По два 
і по три фрагменти  ідентифіковано ще у двох 
ретроінтронах. Виявлені фрагменти належать до 
4  надродин ДНК-транспозонів: EnSpm/CACTA, 
Helitron, Mariner/Tc1 і MuDR, які присутні у ге-
номах рослин, грибів, безхребетних і хребетних 
тварин.  У проаналізованих ретроінтронах вияв-
лено по два фрагменти послідовностей Helitron і 
MuDR та  по одному фрагменту послідовностей 
EnSpm/CACTA і Mariner/Tc1. Довжина одиночних 
фрагментів ДНК-транспозонів коливається від 
30 п.н. до 93 п.н., а загальний відсоток послідов-
ностей становить від 1,87 до 7,47  % довжини 
інтрону. Рівні подібності становлять від 68,48 до 
90,00 % (середнє значення — 78,91 %).

ДНК-транспозони виявлено у геномах про- і 
еукаріот (Feschotte and Pritham, 2007). Традицій-
но клас еукаріотних ДНК-транспозонів охоплює 
два підкласи,  які відрізняються за способом 
транспозиції (Wicker et al., 2007). Перший під-
клас містить власне ДНК-транспозони (класичні 
ДНК-транспозони). Інший підклас  охоплює хелі-
трони (Helitrons) і полінтони (Polintons). Власне 
ДНК-транспозони дуже різноманітні і знайдені 
в усіх вивчених таксонах еукаріот (вони об’єд-
нують, за різними класифікаціями, від 7 до 
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21 надродини). У цих транспозонів відносно про-
ста структура: вони мають одну відкриту рамку 
зчитування, що кодує фермент для переміщен-
ня — транспозазу, яка фланкована короткими ін-
вертованими повторами (TIRs — terminal inverted 
repeats). Найрозповсюдженішими серед них є 
елементи Mariner/Tc1, MuDR, hAT і piggyBac. 

Рис. 3. Фрагменти еукаріотних ДНК-транспозонів у бактері-
альних інтронах ІІ групи.

Представники надродини Helitron перемі-
щуються за допомогою механізму «кільця, що 
котиться» (rolling — circletransposition). Вони коду-
ють ДНК-хеліказу і нуклеазу/лігазу і не мають TIRs 
(Kapitonov and Jurka, 2001). Хелітрони знайдено 
у більшості таксонів еукаріот, охоплюючи росли-
ни, гриби, безхребетних і хребетних. За механіз-
мом транспозиції вони нагадують бактеріальний 
інсерційний елемент IS91 і гемінівіруси. Припус-
кають, що такі елементи дали початок рослин-
ним вірусам. Представники надродини Polinton 
(чи Maverick) об’єднують  найбільші за розмі-
рами транспозони (Kapitonov and Jurka, 2006; 
Pritham et al., 2007). Можливо вони походять від 
фагу Mavirus (Fischer and Suttle, 2011) чи лінійних 
плазмід, а древні Polintons, у свою чергу, дали по-
чаток аденовірусам. Деякі дослідники виокремлю-
ють  елементи типу Helitrons і Polintons в окремі 
підкласи (Kapitonov and Jurka, 2001; Pritham et al., 
2007) або навіть у два класи (Hellen and Brookfield, 
2013; Ray et al., 2007). Проте спільне походження 
їх від прокаріотних послідовностей  (Hickey, 1992; 
Werren, 2011; Alzohairy et al., 2013) і переміщен-
ня без участі РНК-посередника дають всі підста-
ви об’єднувати ДНК-транспозони еукаріот в один 
клас (Fedoroff, 2001).

У тридцяти із проаналізованих послідов-
ностей бактеріальних інтронів ІІ групи ідентифі-
ковано фрагменти МГЕ різних класів/підкласів 
у різних комбінаціях: non-LTR+LTR+DNA; non-
LTR+DNA; LTR+DNA. Кількість фрагментів МГЕ 
коливається від двох до семи, а довжина — від 
29  п.н. до 144  п.н., що становить від 2,14 до 
21,06 % загальної довжини відповідного ретроін-
трону. Ідентифіковані фрагменти non-LTR ретро-
елементів належать до 12 кладів (CR1, Crack, 
Daphne, I, Jockey, L1, L2, Loa, Nimb, R1, RTE, 

Tx1) 4 груп відповідних ретроелементів (L1, RTE, 
I, CR1) а фрагменти LTR ретроелементів нале-
жать до 4 надродин: BEL, Copia, Gypsy, ERV. Ви-
явлені фрагменти ДНК-транспозонів належать 
до 10 надродин: EnSpm/CACTA, Harbinger, hAT, 
Helitron, ISL2EU, Mariner/Tc1, MuDR, P, Polinton, 
Sola (Sola2). На рис. 4 наведено найцікавіші ва-
ріанти транспозонного ландшафту у даній гру-
пі. Цікаво, що у двох випадках (E.fm.I1 і L.l.I1) 
виявлено формування кластерів із фрагментів 
LTR ретроелементів і ДНК-транспозонів. Також, 
у послідовності ретроінтрону C.a.I1 ідентифіко-
вано фрагмент LTR повтору (LTR24C) довжиною 
60 п.н. ендогенного ретровірусу людини.

Рис. 4. Фрагменти різноманітних еукаріотних мобільних гене-
тичних елементів у бактеріальних інтронах ІІ групи.

У чотирьох проаналізованих бактеріальних 
інтронів ІІ групи (AI.bo.I1, B.c.I1, CI.sp.I1, G.v.I1) 
поряд із фрагментами еукаріотних МГЕ виявили 
фрагменти каулімовірусів (рис. 5). Довжина оди-
ночних фрагментів каулімовірусів коливається 
від 54 п.н. до 69 п.н., а загальний відсоток їхніх 
послідовностей становить від 1,68 до 3,26  % 
довжини відповідних ретроінтронів. Рівні подіб-
ності становлять від 74,07 до 80,36 % (середнє 
значення — 77,55 %).

Каулімовіруси (Caulimoviridae)  — родина 
ДНК-вмістних вірусів рослин із механізмом зво-
ротної транскрипції і дволанцюговою ДНК, тобто 
є вірусами, які містять стадію зворотної тран-
скрипції у своєму реплікативному циклі. Оскільки 
ці віруси мають багато спільного із ретровіруса-
ми, їх часто об’єднують у групу параретровірусів. 
Проте тут є важлива відмінність між ретровіруса-
ми і вірусами родини Caulimoviridae. На відміну 
від ретровірусів вони не інтегрують свій геном до 
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хромосоми, оскільки їхній геном не кодує фер-
менту інтегрази (Vassilieff et al., 2023).

Рис. 5. Фрагменти каулімовірусів у бактеріальних інтронах 
ІІ групи.

Отже, ми проаналізували 90  послідовно-
стей бактеріальних інтронів групи ІІ. У восьми ре-
троінтронах не виявили фрагментів еукаріотних 
МГЕ (Ba.fr.I1, D.h.I5, D.p.I1, E.a.I1, E.c.I3, Ha.ch.I1, 
La.re.I1, Ma.mr.I3). Найбільша група ретроінтро-
нів (n = 30) містить МГЕ різних класів. Фрагменти 
ретротранспозонів обох підкласів ідентифікува-
ли у шістнадцяти ретроінтронах. Також виявили 
послідовності бактеріальних інтронів ІІ групи, які 
містять фрагменти або лише nonLTR-ретроеле-
ментів (n  =  16), або лише LTR-ретроелементи 
(n = 11). Фрагменти лише ДНК-транспозонів іден-
тифікували у п’яти ретроінтронах. У чотирьох 
бактеріальних інтронів ІІ  групи виявили фраг-
менти каулімовірусів. 

У проаналізованих послідовностях бактеріаль-
них ретроінтронів виявлено фрагменти послідовно-
стей обох класів еукаріотних МГЕ у різноманітних 
комбінаціях (non-LTR, LTR, DNA, non-LTR+LTR, non-
LTR+DNA, LTR+DNA, non-LTR+LTR+DNA). Серед 
non-LTR ретроелементів переважають фрагменти 
L1 елементів, серед LTR ретроелементів фраг-
менти Gypsy послідовностей, а серед фрагментів 
ДНК-транспозонів у досліджених ретроінтронах до-
мінують фрагменти hAT, MuDR і Helitron елементів. 
Середня довжина фрагментів становить 54 п.н. (мі-
німальна 27 п.н., максимальна 182 п.н.), а середній 
відсоток щодо загальної довжини ретроінтрону — 
6,8 (мінімальний 1,08 %, максимальний 21,63 %). 
Щодо рівнів подібності, то їхній відсоток суттєво не 
відрізняється у різних класах МГЕ. У елементів кла-
су І, зокрема у  non-LTR ретроелементів — 77,40 %,  
у LTR ретроелементів — 79,71  % а у елементів 
класу ІІ (ДНК-транспозонів) — 78,91 %. Цікаво, що 
відсоток фрагментів non-LTR ретроелементів збі-
гається із відсотком фрагментів ДНК-транспозонів. 
А максимальні відсотки еукаріотних фрагментів у 
ретроінтронах виявили для  LTR ретроелементів, 

у комбінаціях non-LTR+LTR та non-LTR+LTR+DNA, 
non-LTR+DNA, LTR+DNA. 

Висновки 

На основі одержаних результатів можна 
зробити висновок, що бактеріальні ретроін-
трони можуть бути не лише предками non-LTR 
ретроелементів, але і носіями фрагментарних 
нуклеотидних послідовностей для формування 
різноманітних еукаріотних мобільних генетичних 
елементів. 
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Aims. To analyze the sequences of bacterial retrointrons 
for the presence of homology to representatives of 
various classes of eukaryotic mobile genetic elements 
(MGE). Methods. Nucleotide sequences of bacterial 
group II introns were taken for analysis from the 
Database for Bacterial Group II Introns. The results of the 
search and identification of MGE have been realized by 
CENSOR program. Results. In the analyzed sequences 
of bacterial retrointrons, fragments of sequences of 
both classes of eukaryotic MGEs were found in various 
combinations: non-LTR; LTR; DNA; non-LTR+LTR; non-
LTR+DNA; LTR+DNA; non-LTR+LTR+DNA. The largest 
group of retrointrons contains MGEs of various classes. 
Conclusions. Bacterial retrointrons can be not only 
ancestors of non-LTR retroelements, but also carriers of 
fragmentary nucleotide sequences for the formation of 
various eukaryotic MGEs.
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