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Обмен генетической информацией между клеточными органеллами и ядром счи-

тается общим феноменом для всех эукариот (Сингер и др., 1998). Факты переноса ми-
тохондриальной (мт)ДНК в ядерный геном известны (Lopez et al., 1994; Podnar et al., 
2007; и др.), однако механизм переноса оставался не описанным. В настоящее время 
способы перемещения и интеграции ДНК между митохондриями и ядром широко изу-
чаются in vitro (Weber-Lotfi, 2015; Константинов, 2016; и др.). Ядерные копии мт-генов 
(NUMT) выявлены у разных групп организмов, но факты обратной симметрии, то есть 
внедрения последовательностей ядерной (я)ДНК в митохондриальный геном ранее до 
наших исследований не были известны. В природных популяциях детектировать сам 
процесс взаимодействия и обмен генетическим материалом между двумя органеллами 
клетки – ядром и митохондриями – практически невозможно как иногда по причине 
высокого сходства ДНК этих органелл, так и, наоборот, по глубокой дивергенции пара-
логов мтДНК до неузнаваемости, связанной с рекомбинационными и другими (мута-
циоными и пр.) процессами в ядерном геноме. Однако последствий гомологичных 
межгеномных взаимодействий (гомологичной рекомбинации) в природе оказывается не 
так уж мало (Спиридонова и др., 2016; Спиридонова и др., 2017; неопубл. данные). 

Анализ филогеографии гена cyt b мтДНК соловья-красношейки Calliope calliope 
(Pallas, 1776) выявил глубокую дивергенцию подвидоспецифичных мт-гаплотипов       
(D = 0,16) (Спиридонова и др., 2013), в несколько раз превышающую среднее внутри-
видовое значение по этому маркеру для других представителей отр. Passeriformes        
(D = 0,04) (Guo et al., 2004). Наши дальнейшие исследования мтДНК и ее ядерных ко-
пий позволили рассмотреть гипотезу взаимодействия между я- и мтДНК путем обыч-
ной гомологичной рекомбинации и установить источник новых вариантов мт-
гаплотипов – ядерные копии мтДНК (Спиридонова и др., 2016). Присутствие ядерных 
копий мтДНК у каждого из подвидов соловья-красношейки, сходных с мт-гаплотипом 
другого подвида, косвенно указывает на прошедший генетический обмен между ядер-
ным и митохондриальным геномами. Еще более удивительным оказалось присутствие 
у некоторых особей C. calliope варианта NUMT, гомологичного мтДНК близкородст-
венного вида C. pectoralis Gould, 1837 (рис. 1, а). Это позволило не только установить 
новый случай межгеномного кроссинговера, но и предложить гипотезу возникновения 
C. pectoralis путем межвидовой гибридизации C. calliope × С. obscura. Еще один факт 
предполагаемой гомологичной рекомбинации обнаружен для Phylloscopus borealis (J.H. 
Blasius, 1858). В результате полногеномного секвенирования мтДНК двух особей под-
вида Ph. b. examinandus, у одной из них выявлен фрагмент NUMT, гомологичный 
мтДНК подвида Ph. b. xanthodryas (рис. 1, б). 

В приведенных выше случаях мт-гаплотипы значительно дифференцированы, что 
позволило отличить по известным признакам мтДНК от ее ядерной копии. Нужно от-
метить, что в этих примерах различия в степени гомологии ядерных паралогов и соот-
ветствующих мт-гаплотипов могут являться следствием длительного пребывания пер-
вых в ядерном геноме. Как можно объяснить такую гомологию последовательностей из 
разных геномов и у разных таксонов? Теоретически существует два пути формирова-
ния дивергированных гаплотипов мтДНК: первый – постепенное накопление замен в 
результате длительного пребывания популяций в изоляции и второй – межвидовая гиб-
ридизация, в результате которой появляется новый вариант гаплотипа, не свойствен-
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ный данному таксону. Однако сходство распределения полиморфных сайтов для 
мтДНК одних таксонов и ядерных копий мтДНК других, невозможно объяснить ни од-
ним из этих путей. Третий путь, который здесь рассматривается и логично поясняет та-
кое распределение, – обычная гомологичная рекомбинация между ядерным и митохон-
дриальным геномами, которая внезапно приводит к смене мт-гаплотипа на новый, уже 
имеющийся в ядерном геноме паралог мтДНК. 

 

 
   а)      б) 
 

Рис. 1. Примеры обнаружения ядерных копий мтДНК (NUMT) одних таксонов птиц, 
сходных смтДНК других близкородственных таксонов (неопубл. данные). 

 
Межгеномная рекомбинация я- и мтДНК обуславливается, прежде всего, наличи-

ем копий мтДНК в ядерном геноме. Причем, их размер может достигать 99% мтДНК, 
как например, у мыши или человека (Richly et al., 2004). Кодирование яДНК большей 
части белков, необходимых для жизнедеятельности и функционирования митохондрий, 
а также контроль размножения митохондрий ядром косвенно указывают на их тесное 
взаимодействие, как единой сопряженной системы. Таким образом, митохондрии яв-
ляются результатом сотрудничества двух геномов и двух аппаратов транскрипции и 
трансляции. 

Особо следует указать на роль триплета TGA, выполняющего разные функции в 
ядерном и митохондриальном геномах (Спиридонова и др., 2016). В зависимости от то-
го, в каком геноме находится TGA-триплет, он может либо кодировать аминокислоту 
триптофан (мтДНК), либо играть роль терминирующего фактора (яДНК). После пред-
полагаемого обмена гомологичными участками, активный в митохондриальном геноме 
рекомбинантный фрагмент автоматически становится в ядерном геноме неактивным, 
т. е. псевдогеном. Также не требуется каких-либо случайных мутаций и длительного 
времени, чтобы молчащий ядерный псевдоген стал активным в мтДНК.  

Гомологичная рекомбинация между я- и мтДНК вероятно проходит в цитоплазме, 
что объясняется известными фактами и вытекающими из них предположениями. На 
стадии профазы I мейоза ядерная ДНК после разрушения ядерной оболочки свободно 
проникает в цитоплазму. Выход мтДНК в клеточное пространство, по общепринятому 
мнению, маловероятен. Тем не менее, в литературе обсуждается огромное количество 
причин и механизмов для перемещения мтДНК в цитоплазму, которое, по-видимому, 
может случаться под влиянием как генетических, так и экологических факторов (Collu-
ra et al., 1996). Причины, влияющие на утечку мтДНК из митохондрий, включают дей-
ствие мутагенных агентов и других форм клеточного стресса, которые могут привести 
к повреждению митохондрий или их мембран (Blanchard et al., 1996). 

Для ряда широко распространенных в Палеарктике видов птиц установлено нали-
чие нескольких значительно дивергированных групп мт-гаплотипов. Обычно это тра-
диционно объясняют последствиями оледенений, приводивших к обособлению попу-
ляций в условиях длительной изоляции в удаленных рефугиумах, где накапливались 
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мутации. В свете полученных нами данных, дивергенция гаплотипов может получить 
новое объяснение. В условиях непрерывных ареалов случайные межгеномные реком-
бинации гораздо быстрее приводят к появлению иных вариантов мт-гаплотипов, по 
сравнению с процессами спонтанных мутаций в митохондриальном геноме, и могут 
представлять собой альтернативную причину таких различий. Процесс дивергенции 
NUMT сопровождается не только случайными нуклеотидными заменами в ядерном ге-
номе, но и рекомбинационными перестройками, которые происходят в нем чаще, чем в 
мтДНК. Это подтверждается высокой вариабельностью клонированных ядерных копий 
мтДНК у исследованных нами птиц и служит еще одной причиной появления новых 
последовательностей мт-генов в результате межгеномного обмена. 

Таким образом, обычная гомологичная рекомбинация, случающаяся между 
мтДНК и ее ядерными копиями, является механизмом, с помощью которого может ис-
пользоваться грандиозный резерв молекулярной изменчивости копий мтДНК ядерного 
генома, что указывает на их значение в микроэволюционных процессах и формообра-
зовании. 

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 16-04-01304. 
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