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Аннотация. Тандемные повторы (ТП), или сателлитная ДНК, — ключевые компоненты эукариотических 
геномов, играющие важную роль в формировании гетерохроматина, поддержании пространственной 
организации хроматина и регуляции работы генома. Эволюция ТП характеризуется парадоксом: в ней 
сочетаются длительное вертикальное наследование консервативных последовательностей и быстрая 
дивергенция, приводящая к видоспецифичным изменениям в составе и количестве ТП. В настоя-
щем обзоре дан систематический анализ механизмов и движущих сил эволюции ТП. Мы обсуждаем 
классическую библиотечную гипотезу и ее современные интерпретации, механизмы согласованной 
эволюции, обеспечивающие внутригеномную гомогенизацию мономеров ТП, и модель «рождение 
и смерть», описывающую обновление репертуара ТП в пределах генома. Особое внимание уделено 
центромерным ТП как функционально значимым последовательностям, эволюция которых опреде-
ляется явлением центромерного драйва. Отдельно обсуждается ключевая роль мобильных элементов 
в происхождении новых ТП. Обсуждается феномен контингентной эволюции, подчеркивающий 
влияние случайных линий — специфичных событий амплификации. В заключение мы интегрируем 
эти концепции в рамках метафоры «геном-библиотека», предлагая модель, согласно которой разноо-
бразие эволюционных траекторий ТП определяется балансом между поступлением нового материала 
и эффективностью его отбора и удаления, что формирует характерные эволюционные режимы (на-
копительный, оборотный, стабилизирующий) у разных групп организмов.
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согласованная эволюция, центромерный драйв, контингентная эволюция
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разрывом; MMBIR (microhomology-mediated BIR) — репликация, индуцированная разрывом, опосредованная 
микрогомологией; NHEJ (non-homologous end joining) — негомологичное соединение концов; TSD (target 
site duplication) — дупликация сайта встраивания; MITE (miniature inverted-repeat transposable elements) — 
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Abstract. Tandem repeats (TRs), or satellite DNA, are key components of eukaryotic genomes that play 
important roles in heterochromatin formation, maintenance of spatial chromatin architecture, and regulation 
of genome function. The evolution of TRs is characterized by a paradox: it combines long-term vertical 
inheritance of conserved sequences with rapid divergence leading to species-specific shifts in TR composition 
and abundance. In this review, we systematically analyze the mechanisms and driving forces of TR evolution. 
We discuss the classical library hypothesis and its modern interpretations, the mechanisms of concerted 
evolution that ensure intragenomic homogenization of TR monomers, and the “birth-and-death” model 
describing the turnover of the TR repertoire within a genome. Special attention is paid to centromeric TRs 
as functionally significant sequences whose evolution is governed by centromere drive. The crucial role of 
mobile elements in the origin of new TRs is discussed separately. The phenomenon of contingent evolution 
is examined, highlighting the influence of stochastic and lineage-specific amplification events. Finally, we 
integrate these concepts within the “genome library” metaphor, proposing a model wherein the diversity of 
TR evolutionary trajectories is determined by the balance between the input of new material and the efficiency 
of its selection and removal, forming characteristic evolutionary modes (accumulative, turnover, stabilizing) 
in different groups of organisms.
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drive, contingent evolution
Funding. This work was supported by the Russian Scientific Foundation (project ID: 24-24-00480).
Ethics approval and consent to participate. This work does not contain any studies involving human and animal 
subjects.
Conflict of interest. The authors of this work declare that they have no conflicts of interest.
For citation: Travina A. O., Ostromyshenskii D. I. The Evolution of tandem repeats: mechanisms, dynamics, and 
driving forces. Tsitologiya / Cell and Tiss. Biol., 2026, vol. 68, no. 1, p. 3. doi: 10.7868/S3034606126010014

Received November 30, 2025
Revised December 08, 2025

Accepted December 09, 2025



	 ЭВОЛЮЦИЯ ТАНДЕМНЫХ ПОВТОРОВ… / THE EVOLUTION OF TANDEM REPEATS…� 5
	�

ЦИТОЛОГИЯ, 2026, том 68, № 1 / CELL AND TISSUE BIOLOGY, 2026, vol. 68, no. 1

Эукариотические геномы характеризуются высокой 
долей некодирующих повторяющихся последователь-
ностей, которые в целом подразделяют на два основных 
типа: тандемные повторы и диспергированные повторы 
(Biscotti et al., 2015). Совокупность этих элементов фор-
мирует повторяющуюся фракцию генома, которая играет 
ключевую роль в его организации, размере и эволюцион-
ной динамике (Garrido-Ramos, 2017). Диспергированные 
повторы рассредоточены по всему геному и в основном 
представлены мобильными элементами (МЭ), которые 
способны перемещаться и повышать свою копийность 
в пределах генома (Kapitonov, Jurka, 2008). МЭ делят на два 
класса: класс I (ретротранспозоны), которые создают но-
вые копии посредством РНК-опосредованного процесса 
копирования и вставки, и класс II (ДНК-транспозоны), 
перемещающиеся посредством ДНК-опосредованных 
механизмов, включая вырезание и вставку или реплика-
тивную транспозицию (Kapitonov, Jurka, 2008).

Тандемные повторы, напротив, представляют собой 
последовательности, организованные последовательно 
в ориентации «голова-к-хвосту». Исторически их под-
разделяли на микро-, мини- и макросателлиты по длине 
мономера, однако современные данные показывают, что 
длина мономера сама по себе плохо отражает организа-
цию, функциональное значение и эволюцию повторов, 
а границы между категориями становятся все более ус-
ловными (Ruiz-Ruano et al., 2016; Garrido-Ramos, 2017; 
Šatović-Vukšić, Plohl, 2023). Большие тандемные повторы 
(или классические сателлиты, которые далее будут обо-
значаться просто как ТП), могут формировать поля дли-
ной в миллионы пар оснований и обычно локализуются 
в конститутивном гетерохроматине, преимущественно 
в центромерных, перицентромерных и субтеломерных 
районах хромосом. ТП участвуют в компактизации ге-
терохроматина (Barceló et al., 1998; Dudka et al., 2025), 
формировании центромер и образовании кинетохора 
(Haaf, 1992; Muro et al., 1992; Karpen, Allshire, 1997; Ideue 
et al., 2014), организации пространственной структуры 
генома (Jagannathan et al., 2018) и других процессах (Pod-
gornaya et al., 2018; Enukashvily et al., 2021; Feliciello et al., 
2021; Thakur et al., 2021; Ugarković, 2021; Brändle et al., 
2022; Podgornaya, 2022; Ugarković et al., 2022). Многие ТП 
транскрибируются, а их транскрипты вовлечены в такие 
процессы, как сегрегация хромосом во время клеточного 
деления (Ideue et al., 2014; Rošić et al., 2014; Chen et al., 
2024), организация хроматина (Probst et al., 2010; Johnson 
et al., 2017; Wei et al., 2021) и экспрессия генов в ряде кон-
текстов (развитие, стресс и патология) (Enukashvily et al., 
2009; 2023; Feliciello et al., 2015; Ninomiya et al., 2023).

С момента открытия ТП, впервые выявленных как ха-
рактерные «спутниковые» пики при центрифугировании 
геномной ДНК в градиенте плотности CsCl (Kit, 1961), во-
просы их происхождения и эволюции остаются областью, 
в которой сосуществуют противоречивые наблюдения 
и несколько конкурирующих моделей. С одной стороны, 
у многих филогенетически близких (а иногда и у относи-
тельно далеких) таксонов выявляются консервативные 

гомологичные ТП, сохраняемые десятки миллионов лет, 
что предполагает вертикальное наследование общего пула 
ТП. С другой стороны, у тех же групп обнаруживаются 
многочисленные видоспецифичные и быстро эволю-
ционирующие семейства ТП, а сама повторяющаяся 
фракция нередко рассматривается как одна из наиболее 
динамичных частей генома (Garrido-Ramos, 2017; Thakur 
et al., 2021). Высокая скорость эволюции и видоспеци-
фичность ТП указывают на их потенциальное участие 
в процессах видообразования, репродуктивной изоляции 
и адаптивной дивергенции (Ugarković, Plohl, 2002; Dawe, 
Henikoff, 2006; Ferree, Barbash, 2009; Ivanova et al., 2022).

Дополнительно в ряде случаев описаны сценарии, 
потенциально указывающие на неоднократное привле-
чение сходных последовательностей ДНК для образова-
ния ТП, при котором схожие мономеры могут возникать 
независимо в неродственных линиях.

В этом обзоре мы рассматриваем следующие вопросы: 
1) как формируются и сохраняются глубокие слои древ-
них ТП, разделяемые несколькими таксономическими 
линиями; 2) почему на этом фоне столь же регулярно 
появляются видоспецифичные или быстро диверги-
рующиеся семейства ТП; 3) какие последовательности 
являются субстратом для возникновения ТП, и какую 
роль в этом играют МЭ.

БИБЛИОТЕЧНАЯ ГИПОТЕЗА
Исследование эволюции ТП имеет длинную историю. 

На ранних этапах попытки обнаружить гомологию между 
ТП разных видов были безуспешны (Flamm et al., 1967, 
1969; Hennig et al., 1970), вероятно, из-за крайне огра-
ниченного набора доступных последовательностей. Это 
привело к идее, что ТП возникают независимо в каждом 
виде за короткое эволюционное время (Hennig et al., 
1970; Southern, 1970). Однако исследования последу-
ющих лет выявили случаи сходства высококопийных 
повторов у близкородственных видов мышей (Sutton, 
McCallum, 1972), ракообразных (Graham, Skinner, 1972), 
приматов (Prosser et al., 1973) и дрозофил (Gall, Atherton, 
1974; Lohe, 1977), что поставило под сомнение модель 
полностью независимого происхождения ТП. Значимым 
аргументом стала работа Фрая и Сальсера (Fry, Salser, 
1977), показавшая, что высокопредставленный сателлит 
HS-α кенгурового прыгуна Орда (Dipodomys ordii) почти 
идентичен γ-сателлитам морской свинки (Cavia porcellus), 
гофера Ботта (Thomomys bottae) и антилопового суслика 
(Ammospermophilus leucurus), несмотря на то что эти линии 
разошлись 40—50 млн лет назад; такая глубина сходства 
плохо согласовывалась с представлением о частом воз-
никновении de novo ТП и привела к формулировке би-
блиотечной гипотезы (БГ) как альтернативной модели 
(Fry, Salser, 1977).

Гипотеза предполагает, что родственные виды насле-
дуют от общего предка низкокопийный пул многочислен-
ных семейств ТП, т. н. библиотеку, из которой в каждой 
линии независимо стохастически амплифицируются 
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отдельные последовательности. В итоге одна и та же 
последовательность может сильно амплифицировать-
ся и стать доминирующим ТП у одного вида, тогда как 
у близкородственных видов она остается лишь в низко-
копийном состоянии; это создает видоспецифические 
профили ТП, но при этом низкокопийные последова-
тельности сохраняют межвидовую гомологию.

Первые экспериментальные подтверждения БГ были 
получены на четырех видах жуков (Coleoptera) рода Palorus, 
у которых все исследованные виды обладают общим на-
бором семейств перицентромерных ТП, но только одно 
из них амплифицируется в каждом виде и занимает до де-
сятков процентов генома (Mestrovic et al., 1998). Анало-
гично у девяти видов жуков рода Pimelia основные ТП 
демонстрируют частичную взаимную гомологию и гомо-
логию с ранее описанным, широко распространенным 
семейством PIM357, что свидетельствует об их проис-
хождении из общего предкового пула (Pons et al., 2004).

С появлением высокопроизводительного секвени-
рования и специализированных инструментов анализа 
повторов (RepeatExplorer, TAREAN, TRF, satMiner и др.) 
стало возможно выявлять полные наборы ТП (сателли-
томы), включая малопредставленные в геноме повторы, 
которые ранее невозможно было обнаружить традици-
онными методами, и напрямую сравнивать их у видов 
с разной степенью филогенетической близости.

Сравнительные анализы показали, что родственные 
виды действительно разделяют обширные наборы ТП. 
Общие наборы ТП выявлены у чешуйчатокрылых (Cabral-
de-Mello et al., 2021), прямокрылых (Palacios-Gimenez 
et al., 2020; Camacho et al., 2022) (с сохранением ТП воз-
растом более 22 млн лет (Camacho et al., 2022)), растений 
(González et al., 2020; Heitkam et al., 2021; Muravenko et al., 
2022; Alisawi et al., 2023; Yurkevich et al., 2024; Yücel et al., 
2025), костистых рыб (Silva et al., 2017; Goes et al., 2022; 
Souza et al., 2025), амфибий (Guzmán et al., 2022; Souza 
et al., 2025) (с сохранением ТП возрастом более 60 млн 
лет (Souza et al., 2025)). В геномах современных аллига-
торов и кайманов сохранились древние семейства ТП, 
некоторые из них существуют с момента расхождения 
этих линий более 70 млн лет назад (Sales-Oliveira et al., 
2024). Еще более показательный случай обнаружен у дву-
створчатых моллюсков (Bivalvia): семейство ТП BIV160 
сохранилось в трех основных линиях Bivalvia и, по оцен-
кам, восходит к общему предку, жившему около 540 млн 
лет назад, что делает его одним из наиболее древних 
известных семейств ТП (Plohl et al., 2010).

Сочетание высокопроизводительного секвенирования 
(коротких и длинных прочтений) с биоинформатическим 
анализом и цитогенетическим картированием показало, 
что большинство семейств ТП представлены главным 
образом короткими полями (от единиц до нескольких 
десятков мономеров, реже — до сотни), рассеянными 
по геному, тогда как лишь небольшая часть семейств 
амплифицируется в очень длинные блоки, включающие 
сотни или тысячи мономеров (Larracuente, 2014; Ruiz-
Ruano et al., 2016; Vondrak et al., 2020). Один и тот же ТП 

может создавать многочисленные длинные поля у одного 
вида и оставаться в форме коротких и малочисленных 
полей у близких видов (Camacho et al., 2022; Yücel et al., 
2025). Изменения числа копий и относительная представ-
ленность и распределение отдельных семейств ТП в ряде 
случаев коррелируют с филогенией (McCann et al., 2020). 
Однако во многих группах динамика ТП не согласуется 
с филогенией (Quesada Del Bosque et al., 2013; Vitales et al., 
2020), что отражает независимые линий-специфичные 
события амплификации и распространения ТП.

Несмотря на широкую эмпирическую поддерж-
ку, классическая БГ описывает лишь количественные 
сдвиги уже существующих семейств ТП и не затрагивает 
ряда важных аспектов их эволюции. Прежде всего, она 
не объясняет происхождения новых семейств, перехода 
к тандемной организации и последующую структурную 
дифференциацию мономеров. Кроме того, предполо-
жение о преимущественно случайной амплификации 
плохо согласуется с обнаружением долгоживущих вы-
сокоамплифицированных ТП, сохраняющихся десятки 
миллионов лет и, вероятно, находящихся под действием 
функционального отбора. На оценки обилия ТП суще-
ственно влияет метод секвенирования и сборки гено-
ма, что осложняет интерпретацию амплификационных 
событий (Peona et al., 2023). Наконец, БГ не объясняет, 
почему в одних кладах наблюдается быстрый «геномный 
оборот» и утрата общей библиотеки, тогда как в других 
она сохраняется почти неизменной. Эти ограничения 
становятся особенно очевидными при рассмотрении 
внутривидовой динамики ТП, где ключевую роль играет 
феномен согласованной эволюции.

СОГЛАСОВАННАЯ ЭВОЛЮЦИЯ
Вопреки ожиданиям, что множественные копии по-

втора в пределах одного семейства ТП будут быстро ди-
вергировать из-за независимого накопления мутаций, 
их мономеры демонстрируют низкую скорость дивер-
генции. Этот парадокс объясняется согласованной эво-
люцией — феноменом, при котором повторяющиеся 
последовательности ДНК (как некодирующие ТП, так 
и кодирующие, например гены рРНК) эволюционируют 
координированно: их копии внутри вида поддерживают 
большее сходство друг с другом, чем с ортологичными 
повторами у родственных видов (Zimmer et al., 1980; Coen 
et al., 1982; Durfy, Willard, 1990; Ganley, Kobayashi, 2007; 
Pérez-Gutiérrez et al., 2012; Liao et al., 2014; Garrido-Ra-
mos, 2017). В теоретическом плане этот паттерн объяс-
няется моделью молекулярного драйва (Dover, 1982), 
согласно которой мутации, возникающие в отдельных 
копиях повтора, могут распространяться на все семейство 
и фиксироваться на уровне популяции, что обеспечива-
ется такими процессами, как неравный кроссинговер, 
генная конверсия, транспозиция и репликация по типу 
«катящегося кольца»; их совместное действие приводит 
к высокой внутривидовой однородности и быстрому 
межвидовому расхождению повторов.
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Однако эффективность механизмов гомогенизации 
и согласованной эволюции ТП зависит от длины полей 
и их положения в геноме (Kuhn et al., 2012; Pavlek et al., 
2015; Wlodzimierz et al., 2023). Более длинные поля ТП 
подвергаются наиболее интенсивной гомогенизации, 
тогда как короткие часто избегают ее воздействия, сохра-
няя предковые варианты (Pavlek et al., 2015; Wlodzimierz 
et al., 2023; Smith, 1976). Внутри одного поля мономеры 
в центральной части гомогенизируются эффективнее, 
чем на его краях (McAllister, Werren, 1999; Mravinac, Plohl, 
2007). Предполагается, что наименее консервативные 
участки, находящиеся на периферии поля, могут слу-
жить источником новых подсемейств ТП (Mravinac, 
Plohl, 2007).

Согласованная эволюция и гомогенизация центро-
мерных ТП действуют преимущественно локально, в пре-
делах одной хромосомы: подавленная рекомбинация 
в центромерном гетерохроматине существенно ограни-
чивает обмен между негомологичными хромосомами 
(Pavlek et al., 2015; Nambiar, Smith, 2016; Chen, et al., 
2024; Logsdon et al., 2024; Naish, Henderson, 2024), что 
способствует формированию хромосом-специфичных 
вариантов центромерных ТП (Willard 1985; Logsdon, et al., 
2024; Packiaraj, Thakur, 2024). Напротив, ТП в других 
областях генома — прежде всего в субтеломерных реги-
онах, где пространственное сближение негомологичных 
хромосом в мейозе облегчает их контакт, демонстрируют 
выраженный межхромосомный обмен и совместную 
гомогенизацию (Wang et al., 2025).

ЦЕНТРОМЕРЫ КАК ОСОБЫЙ 
СЛУЧАЙ ЭВОЛЮЦИИ ТП

Центромера является функционально значимым рай-
оном эукариотических хромосом и играет важнейшую 
роль в процессе сегрегации хромосом. Хотя у некоторых 
организмов существуют точечные центромеры на основе 
уникальных последовательностей, например у дрожжей 
(Hyman, Sorger, 1995), центромерные районы большин-
ства эукариот состоят из ТП.

Для центромеры принципиально важна эпигене-
тическая регуляция: маркером активной центромеры, 
как правило, является вариант гистона H3 — CENH3 
(CENPA у млекопитающих, CID у Drosophila, Cse4 у дрож-
жей Saccharomyces cerevisiae и др.) (Malik, Henikoff, 2001; 
Black, Bassett, 2008). CENH3 содержит быстро эволюци-
онирующие домены (Melters et al., 2013). Центромерные 
ТП также быстро эволюционируют или имеют разное 
происхождение и сильно различаются у разных таксонов 
вплоть до видоспецифичности (Balzano, Giunta, 2020).

Несмотря на быструю эволюцию, центромерные ТП 
млекопитающих, как правило, имеют в своем составе 
достаточно консервативный мономер для связывания 
с белком CENPB — CENPB-box. Предполагается, что 
сам белок CENPB является домистифицированным ва-
риантом транспозазы из семейства МЭ Pogo, гомологи 
CENPB обнаружены у разных групп эукариот (Mateo, 

González, 2014). Кроме ТП, центромеры могут содержать 
МЭ и другие последовательности, причем содержание 
и распределение этих последовательностей отличаются 
в разных группах организмов. Так, у человека и мыши 
МЭ представлены короткими вставками между полями 
ТП (Schueler et al., 2001; Ostromyshenskii et al., 2018), 
в том время как у растений встроенные в центромеры 
МЭ формируют полноценные функциональные участ-
ки, содержащие CENH3 (Ma et al., 2007; Wolfgruber et al., 
2009; Naish, Henderson, 2024).

Для понимания эволюции и происхождения центроме-
ры важны два феномена: неоцентромеры (вновь возник-
шие центромеры, наблюдаемые, например, в культурах 
клеток) и эволюционно новые центромеры (наблюдаемые 
в новых местах хромосом без видимых хромосомных 
перестроек по сравнению с близкими видами). Неоцен-
тромеры могут возникать в разных геномных контекстах, 
чаще всего в районах, обогащенных не ТП, а иными 
некодирующими последовательностями, и не связаны 
с определенным типом ДНК-последовательности (Hasson 
et al., 2011; DeBose-Scarlett, Sullivan, 2021). Эволюционно 
новые центромеры, по всей видимости, возникают в та-
ких же районах. Например, известны эволюционно новые 
центромеры зебр Equus burchelli и E. grevyi, не содержащие 
ТП (Cappelletti et al., 2022). В то же время показано, что 
эволюционно новые центромеры у макак (Ventura et al., 
2007), саймири (Chiatante et al., 2017), тыквы (Han et al., 
2009) обогащаются ТП в процессе эволюции. Примеры 
неоцентромер и эволюционно новых центромер привели 
к созданию гипотезы о том, что именно вариант центро-
меры без ТП является исходным вариантом центромеры 
(Kalitsis, Choo, 2012).

Парадокс сочетания критически важной функции 
центромер с чрезвычайно высокой изменчивостью их по-
следовательностей, а также быстрой эволюцией ключевых 
белков (таких как CENH3), объясняется моделью цен-
тромерного драйва (Henikoff et al., 2001; Talbert, Henikoff, 
2025). Согласно этой модели, центромерная ДНК (как ТП, 
так и МЭ) может действовать как эгоистичный генетиче-
ский элемент, использующий асимметричный женский 
мейоз (в ходе которого только одна из четырех клеток 
становится яйцеклеткой) для предпочтительной пере-
дачи в яйцеклетку. Расширение центромеры, например 
за счет неравного кроссинговера, репликации, индуци-
рованной разрывом (break-induced replication, BIR), или 
вовлечения МЭ увеличивает ее способность привлекать 
больше кинетохорных белков и микротрубочек (Rosin, 
Mellone, 2018; Talbert, Henikoff, 2025), что в свою очередь 
придает такой хромосоме преимущество в сегрегации 
по сравнению с гомологом. Такая асимметрия между 
гомологичными центромерами в сочетании с функцио-
нальной асимметрией полюсов веретена в оогенезе может 
приводить к нарушению менделевского расщепления 
и преимущественной передаче «сильных» центромер 
потомству (Henikoff et al., 2001; Talbert, Henikoff, 2025). 
У домовых мышей показано, что хромосомы, содержа-
щие большие количества центромерного минорного 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=%22Rosin LF%22%5BAuthor%5D
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=%22Mellone BG%22%5BAuthor%5D
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сателлита преимущественно попадают в яйцеклетку при 
мейозе (Iwata-Otsubo et al., 2017).

Эмпирической иллюстрацией действия драйва так-
же служит пример скрещивания двух растений рода 
Erythranthe (подрод Mimulus) E. guttatus и E. nasutus, где по-
казатель расщепления по «локусу-дистортеру», связанно-
му с экспансией одного из центромерных ТП у E. guttatus, 
составляет 98:2. При этом гомозиготы по этому аллелю 
менее фертильны (Dudka, Lampson, 2022). Такой драйв 
может сопровождаться негативными последствиями, 
включая снижение фертильности, что создает селек-
тивное давление на центромерные белки, подавляющие 
центромерный драйв. Это, в свою очередь, приводит 
к коэволюции центромерных ТП и центромерных белков 
(Henikoff et al., 2001; Talbert, Henikoff, 2025). Более того, 
центромерный драйв может способствовать фиксации 
хромосомных перестроек, формированию репродук-
тивной изоляции и, как следствие, к видообразованию 
(Talbert, Henikoff, 2025).

В рамках модели подавления центромерного драйва 
(centromere-drive suppression model) предполагается, что 
голоцентрическая организация могла возникнуть как 
ответ на этот конфликт: распределение центромерной 
активности по всей длине хромосомы устраняет различия 
в «силе» отдельных центромер, снижает возможность 
драйва и стабилизирует расщепление (Zedek, Bures, 2016; 
Senaratne et al., 2022).

Помимо этого, различные исследования указывают 
на возможность функционального «расщепления» лока-
лизованной центромеры при значительной вариабель-
ности структуры повторов и нарушениях сборки кинето-
хора, что может приводить к формированию нескольких 
независимых центромерных доменов (Melters et al., 2012; 
Neumann et al., 2015). Такие распределенные участки 
рассматриваются как промежуточные эволюционные 
состояния между моноцентрическим и голоцентриче-
ским типами хромосом, что согласуется с многократным 
самостоятельным возникновением голоцентрии в разных 
линиях эукариот. Преимущественный отбор в оогенезе 
хромосом с обширными массивами ТП в области цен-
тромеры может быть связан с необходимостью обеспе-
чения надежной мейотической когезии и правильной 
ориентации кинетохоров гомологов на веретене деле-
ния, поскольку эти ТП способствуют формированию 
стабильного гетерохроматина, критически важного для 
удержания сестринских хроматид вместе до анафазы 
I и предотвращения их преждевременного разделения 
(McKinley, Cheeseman, 2016; Iwata-Otsubo et al., 2017). 
В этом контексте переход к голоцентрической орга-
низации может рассматриваться как функциональная 
адаптация, обеспечивающая равномерное распределе-
ние кинетохорной активности и повышенную точность 
сегрегации в условиях высокой повторяемости центро-
мерных регионов (Melters et al., 2012; Drinnenberg et al., 
2014). Таким образом, оба явления — отбор крупных ТП 
и эволюция голоцентризма — могут быть альтернативны-
ми стратегиями решения общей проблемы: обеспечения 

точной мейотической сегрегации в условиях геномной 
нестабильности.

Одним из важных аспектов эволюции центромеры 
является перицентрическая инверсия. Этот процесс 
может приводить к экспансии блоков центромерных 
ТП (López-Flores, Garrido-Ramos, 2012). Считается, что 
разрывы, приводящие к инверсиям, часто происходят 
внутри таких повторяющихся массивов из-за их склон-
ности к неправильному спариванию и рекомбинации 
(López-Flores, Garrido-Ramos, 2012). Восстановление 
двунитевых разрывов в этих областях может приводить 
к ошибкам: делециям, дупликациям или вставкам повто-
ряющихся элементов. Таким образом, инверсия не только 
меняет структуру генома, но и создает в точке разрыва 
«горячую точку» геномной нестабильности, которая 
в последующих поколениях может способствовать ам-
плификации ТП через механизмы неравного кроссин-
говера или репликативного проскальзывания (Hastings 
et al., 2009a). Примером может служить перицентрическая 
инверсия хромосомы 9 человека, распространенность 
которой в разных популяциях составляет от 1 до 10 % 
(Liehr, Weise, 2007).

Другим аспектом эволюции центромерных ТП явля-
ется гомогенизация последовательностей, происходящая 
прежде всего в области, к которой прикрепляются белки 
кинетохора, а также перемещение на периферию более 
старых ТП. В геноме человека обнаружено несколько 
типов альфа-сателлитных последовательностей, располо-
женных в центромерной и перицентромерной областях. 
Причем в области прикрепления кинетохора находятся 
эволюционно молодые гомогенизированные последо-
вательности, образующие повторы высшего порядка 
(high-order repeat, HOR), а более старые расположены 
по периферии центромеры и в перицентромере и, как пра-
вило, не образуют HOR. Разные типы альфа-сателлитов 
расположены в порядке их возникновения в эволюции 
симметрично относительно места прикрепления кине-
тохора, образуя «слои» разного эволюционного возраста 
(Shepelev et al., 2009; Hartley, O’Neill, 2019).

МОДЕЛЬ «РОЖДЕНИЕ И СМЕРТЬ» 
И ОБНОВЛЕНИЕ РЕПЕРТУАРОВ ТП

Современные модели рассматривают эволюцию ТП 
как циклический процесс. По модели Руиса-Руано (Ruiz-
Ruano et al., 2016), этот цикл начинается с появления 
ТП de novo; затем короткие «зародыши» могут рассе-
иваться по геному, после чего отдельные копии могут 
подвергаться локальной амплификации. Большинство 
таких «зародышей» остаются короткими и рассеянными, 
в то время как лишь немногие достигают значительной 
длины и становятся видимыми на цитологическом уровне.

За фазой активной амплификации наступает период 
относительного покоя, когда постепенное накопление 
мутаций приводит к дивергенции мономеров и увели-
чению вариабельности внутри поля. Результатом этой 
дивергенции может быть, как постепенная деградация 
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ТП, так и — при условии последующей амплификации — 
закрепление нового варианта. Такое чередование фаз 
амплификации и деградации формирует характерный 
паттерн «рождения и смерти», при котором старые вари-
анты вытесняются, а новые занимают их место. При этом 
короткие мономеры деградируют и утрачивают гомологию 
быстрее, чем длинные, что делает их «жизненный цикл» 
существенно короче и объясняет высокую дивергенцию 
многих коротких ТП (Camacho et al., 2022). Для ряда групп 
растений и животных описаны и более сложные циклы, 
включающие в себя укрупнение мономеров и появление 
структур более высокого порядка HOR, возникающих 
через последовательные дупликации и дивергенцию 
субмономеров (Garrido-Ramos, 2017).

В ряде случаев дивергенция приводит не к деградации, 
а к функциональной специализации. Эволюция альфа-са-
теллитной ДНК приматов сопровождалась формирова-
нием HOR-структур, в некоторых из которых закрепился 
регулярно повторяющийся мотив CENP-B box, участву-
ющий в организации стабильного центромерного хро-
матина (Masumoto et al., 1989; Ikeno et al., 1994; Rosandić 
et al., 2006; Jain et al., 2018). Последовательные волны 
амплификации и дивергенции альфа-сателлита человека 
привели к появлению слоистой организации центроме-
ры, отражающей хронологию накопления и обновления 
ТП (Shepelev et al., 2015; Altemose et al., 2022). Наиболее 
молодые повторы служат предпочтительной платформой 
для загрузки эпигенетической метки CENP-A, формиру-
ющей активное ядро центромеры (Altemose et al., 2022). 
Такая организация также предотвращает хромосомную 
нестабильность за счет наличия альтернативных цен-
тромерных эпиаллелей (Maloney et al., 2012; Altemose 
et al., 2022).

В редких случаях дивергенция и перестройка ТП при-
водят к узкой специализации, как в случае ТП OwlRep — 
основного компонента гетерохроматина фоторецепторов 
сетчатки у ночных обезьян рода Aotus, который, по-види-
мому, способствовал адаптации к ночному зрению (Koga 
et al., 2017; Nishihara et al., 2018). Видоспецифичная ди-
вергенция ТП может также формировать репродуктивные 
барьеры, участвуя в процессах видообразования (Ferree 
et al., 2012). Таким образом, дивергенция ТП является 
ключевым драйвером не только для обновления их пула, 
но и для возникновения новых функций и эволюцион-
ных инноваций.

Тем не менее, все эти модели предполагают исходное 
появление тандемной структуры, и ключевой вопрос — 
как именно возникают первые дупликации — остается 
открытым.

МЕХАНИЗМЫ ОБРАЗОВАНИЯ ТП
Прежде чем ТП могут включиться в циклы «рожде-

ние–смерть», они должны сначала возникнуть de novo. 
Классические модели предполагали, что первым ша-
гом является одиночное дупликационное событие, 
и в принципе любая последовательность может стать 

«зародышем» будущего ТП (Southern, 1970; Smith, 1976; 
Stephan, 1989). Образование коротких повторяющихся 
мотивов (например, микро- и минисателлитов) обычно 
связывают с проскальзыванием репликативной вил-
ки (Haber, Louis, 1998; Klintschar et al., 2004). Возник-
новение более длинных повторов может быть связано 
с процессами, создающими сегментные дупликации, 
в том числе с неравным кроссинговером (Smith, 1976) 
и репарацией двуцепочечных разрывов при помощи BIR 
и опосредованной микрогомологией, индуцированной 
разрывами репликации (microhomology-mediated break-
induced replication, MMBIR) (Pâques et al., 1998; Hastings 
et al., 2009b; Rice, 2020).

ИСТОЧНИКИ ПРОИСХОЖДЕНИЯ ТП
Хотя перечисленные механизмы могут создать дупли-

кацию почти в любой последовательности, видимо, неко-
торые последовательности чаще всего становятся источ-
никами «зародышей» будущих ТП.

Генные семейства структурных и регуляторных РНК — 
рДНК, тРНК и малые ядерные РНК (мяРНК) — неред-
ко становятся источниками ТП, что, вероятно, связа-
но с их кластерной организацией. Примеры включают 
в себя ТП, гомологичные рДНК у растений (Macas et al., 
2003; Jo et al., 2009), рыб (Martins et al., 2006) и амфибий 
(De Lucchini et al., 1997; Vittorazzi et al., 2011; Popova et al., 
2025), гомологичные мяРНК у амфибий (Coats et al., 1994; 
Popova et al., 2025), а также ТП, содержащие фрагменты, 
гомологичные генам тРНК у растений (Benslimane et al., 
1986) и амфибий (Meyerhof et al., 1987; Popova et al., 2025). 
Такие сателлиты нередко сохраняют промоторные по-
следовательности родительских генов и могут оставать-
ся транскрипционно активными (Meyerhof et al., 1987; 
Coats et al., 1994). Превращение этих функциональных 
локусов в некодирующие ТП, вероятно, происходит че-
рез механизмы неравного кроссинговера и эктопической 
рекомбинации (Jo et al., 2009), а альтернативным путем 
является ретропозиция через обратную транскрипцию 
РНК-интермедиатов с последующей амплификацией 
с помощью механизма «катящегося кольца» (Benslimane 
et al., 1986). Обнаружены свидетельства рекомбинации 
между рДНК и производными от нее ТП, что может 
вносить вклад в  изменение копийности и процессы 
гомогенизации ТП (Targueta et al., 2023).

РОЛЬ МОБИЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ
Современные данные показывают, что МЭ могут 

вносить значительный вклад в образование и эволюцию 
ТП. В литературе выделяют несколько основных меха-
низмов, посредством которых МЭ или их фрагменты 
могут превращаться в «зародыши» ТП (рис. 1).

ТП-мотивы могут возникать следующими путями:
1) через повторные независимые вставки одно-

го и того же МЭ в один и тот же геномный локус, что 
приводит к последовательному расположению копий 
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МЭ и формированию первичного тандемного повтора 
(McGurk, Barbash, 2018);

2) при репарации двунитевых разрывов после выре-
зания ДНК-транспозонов, когда фрагменты дупликаций 
сайта встраивания (target site duplications, TSD) соединя-
ются посредством негомологичного соединения концов 
(non-homologous end joining, NHEJ), образуя короткие ди-
меры, которые затем могут удлиняться, например за счет 
проскальзывания полимеразы (Zattera, Bruschi, 2022);

3) за счет внутренних повторяющихся мотивов, харак-
терных для многих МЭ, например: в 3′-нетранслируемой 
области LTR-ретротранспозонов, в ДНК-транспозонах 
семейства элементов CACTA, хелитронах, миниатюрных 
мобильных элементах с инвертированными повторами 
(miniature inverted-repeat transposable elements, MITEs). 
Внутренние повторы могут далее амплифицировать-
ся, рассеиваться по геному и гомогенизироваться, пре-
вращаясь в полноценные ТП (Wicker et al., 2003; Macas 
et al., 2009; Scalvenzi, Pollet, 2014; Thomas et al., 2014; 
Thomas, Pritham, 2015; Popova et al., 2025). Для элементов 
MITE предполагалось, что их внутренние повторы могут 
формироваться и односторонне удлиняться благодаря 

специфическим разрывам в стебель-петлевых структурах, 
временно возникающих на отстающей цепи во время 
репликации (Hikosaka, Kawahara, 2004);

4) при эктопической гомологичной рекомбинации 
между несколькими различно расположенными копиями 
МЭ, приводящей к удвоению фланкирующих последова-
тельностей или внутренних сегментов (McGurk, Barbash, 
2018; Zattera, Bruschi, 2022);

5) посредством репликативной транспозиции хели-
тронов, использующих механизм репликации по типу 
«катящегося кольца», при ошибочной или ослабленной 
терминации которого могут формироваться мультико-
пийные конкатемеры, способные затем реинтегрировать 
в геном (Xiong et al., 2016);

6) через проскальзывание репликативной вилки 
в участках с высокой склонностью к нестабильности, 
например в поли-А-хвостах LINE и SINE, где возни-
кают небольшие повторяющиеся мотивы (Buschiazzo, 
Gemmell, 2006);

7) благодаря тем же общим механизмам, кото-
рые вызывают дупликации во многих других локусах 

Рис.  1. Молекулярные механизмы образования тандемных повторов (ТП) из  мобильных элементов (МЭ). Схе-
матическое изображение шести ключевых механизмов, посредством которых МЭ или их фрагменты дают начало 
ТП. Обозначения: ДНК-транс. — ДНК-транспозон, TSD — дубликация сайта встраивания, NHEJ — негомологичное 
соединение концов
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генома — неравному кроссинговеру, BIR и MMBIR (Paço 
et al., 2019).

МЭ служат не только источником «зародышей» ТП, 
но и важными посредниками их распространения по ге-
ному. После того как короткий МЭ-производный тан-
демный фрагмент сформировался, он может быть мно-
гократно перемещен или скопирован благодаря тем же 
механизмам, которые обеспечивают мобильность самих 
МЭ (ретротранспозиция, транспозиция, репликативная 
транспозиция) (Scalvenzi, Pollet, 2014; Šatović-Vukšić, 
Plohl, 2023). В результате в геноме могут появляться новые 
копии исходно локального тандемного фрагмента. Кро-
ме того, МЭ могут распространять ТП опосредованно, 
когда транспозиция происходит рядом с массивом ТП 
и захватывает его в транспозиционный комплекс, пере-
нося вместе с собой (Grabundzija et al., 2016; Paço et al., 
2019; Hofstatter et al., 2022). Эти механизмы тандемизации 
МЭ и их участия в распространении ТП носят универ-
сальный характер и действуют в самых разных геномах.

ТП, происходящие из МЭ, обнаружены практически 
во всех крупных группах эукариот — у растений (Belyayev 
et al., 2020b; Vondrak et al., 2020), насекомых (Heikkinen 
et al., 1995; Dias et al., 2014, 2015; Rico-Porras et al., 2025), 
рептилий (Vassetzky et al., 2023), птиц (Peona et al., 2023), 
амфибий (Batistoni et al., 1995; Bucci et al., 1999; Scal-
venzi, Pollet, 2014; Popova et al., 2025) и млекопитающих 
(Komissarov et al., 2011; Ivanova et al., 2022). Во многих 
геномах их доля может быть очень высокой: так, в геноме 
человека до 23 % микросателлитов и ТП имеют связь с МЭ 
(Ahmed, Liang, 2012), а у двустворчатых моллюсков эта 
доля еще выше и может достигать 90 % (Vojvoda Zeljko 
et al., 2020; Tunjić-Cvitanić et al., 2024).

В ряде геномов ТП, производные от МЭ, представля-
ют собой непрерывную серию переходных состояний — 
от еще встроенных в структуру МЭ коротких повторов 
через промежуточные короткие ТП с частично утраченной 
архитектурой МЭ до полностью автономных полей, ли-
шенных распознаваемых структурных особенностей МЭ 
(Scalvenzi, Pollet, 2014; Tunjić-Cvitanić et al., 2024; Popova 
et al., 2025). Для таких геномов ряд авторов предлагает 
говорить не о «библиотеке ТП», а о более широкой «би-
блиотеке повторяющихся последовательностей» (Tunjić-
Cvitanić et al., 2024).

Несмотря на их широкое распространение, лишь часть 
производных от МЭ ТП способна разрастаться до круп-
ных полей. Например, у бобового растения Lathyrus sativus 
большинство ТП представлено короткими МЭ-произво-
дными полями, а длинные поля формируются главным 
образом в центромерном и перицентромерном гете-
рохроматине, где подавленная рекомбинация способ-
ствует сохранению и накоплению повторов (Vondrak 
et al., 2020). Такая локализация согласуется с моделями, 
предсказывающими, что именно регионы с низкой ре-
комбинацией наиболее благоприятны для накопления 
ТП (Stephan, 1989).

ГИПОТЕЗА БИБЛИОТЕКИ 
МЕХАНИЗМОВ ПРОИСХОЖДЕНИЯ

Исследование сателлитомов растений рода Chenopodi-
um (Belyayev et al., 2020a, 2020b) стало одним из наиболее 
убедительных примеров, демонстрирующих ограничения 
классической БГ. Авторы показали, что крупнейшее се-
мейство ТП (f1) объединяет древние сильно дивергиро-
вавшие и различные по размеру мономеры и новые почти 
идентичные мономеры длиной ~ 40 п. н., гомологичные 
фрагменту одного и того же CACTA-транспозона (Jozin) 
(Belyayev et al., 2020a). По интерпретации авторов, схо-
жие короткие мономеры появлялись в разных линиях 
Chenopodium повторно, через независимое рекрутирование 
фрагментов МЭ, а не вследствие их вертикального сохра-
нения. Именно такое многократное появление схожих 
по происхождению мономеров создает видимость общей 
библиотеки — иллюзию того, что виды унаследовали одни 
и те же ТП, тогда как на самом деле похожие мономеры 
возникают вновь и вновь. На основе этих данных Бе-
ляев и соавторы предложили рассматривать не «общую 
библиотеку ТП», а «библиотеку механизмов происхож-
дения», в которой ключевую роль играют регулярно по-
вторяющиеся процессы рекрутирования фрагментов МЭ 
и их последующей тандемизации (Belyayev et al., 2020a). 
В этой модели появление схожих семейств ТП не всег-
да отражает вертикальное наследование, а может быть 
следствием повторного рекрутирования фрагментов МЭ, 
которые, будучи широко распространенными в эукари-
отах и сохраняя консервативные домены (Bourque et al., 
2018), способны независимо тандемизироваться в разных 
линиях, формируя сходные ТП у неродственных так-
сонов. Таким образом, происхождение от МЭ создает 
альтернативные объяснения межвидового сходства ТП.

Однако подобные случаи трудно интерпретировать 
однозначно. МЭ обычно представлены в геноме много-
численными копиями (Sotero-Caio et al., 2017; Platt et al., 
2018), каждая из которых способна содержать собствен-
ный потенциальный «зародыш» будущего ТП. В пред-
ковой популяции мог существовать целый набор таких 
протосателлитов, но в разных дочерних линиях в длин-
ный гомогенизированный ТП превращался лишь один 
вариант (или несколько) либо не сохранялся ни один.

Дальнейшая эволюция каждого поля при этом ло-
кус-специфична: эффективность амплификации и го-
могенизации зависит от хромосомного контекста, а раз-
личные локусы — даже в пределах одного генома — мо-
гут эволюционировать независимо (Kuhn et al., 2012; 
Garrido-Ramos, 2017). В результате дивергировавшие 
ТП разных видов могут происходить не из полностью 
независимых событий рекрутмента, а из разных копий 
одного и того же МЭ, относящихся к одному эволюци-
онному периоду его активности. Эти копии изначально 
были близки по последовательности, а последующая 
локус-специфичная эволюция шла независимо, что за-
трудняет различение двух сценариев — независимого 
рекрутмента и рекрутмента разных копий одного МЭ — 
по одной лишь последовательности. Следует подчеркнуть, 
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что подобная ситуация не эквивалентна «независимому 
рекрутированию» в понимании Беляева с соавторами 
(Belyayev et al., 2020a), где независимость подразумевает 
de novo привлечение гомологичного МЭ в разных видах.

Дополнительную неопределенность вносит возмож-
ный горизонтальный перенос МЭ. Горизонтальный пе-
ренос МЭ (например, несущих внутренний повтор) мо-
жет создавать сходные ТП у неродственных таксонов, 
маскируя независимое происхождение мономеров под 
иллюзию общей библиотеки (Šatović-Vukšić, Plohl, 2023).

Таким образом, ориентированные на МЭ модели 
не заменяют БГ, а уточняют ее. «Библиотека» в этом рас-
ширенном понимании включает не только набор древних 
предковых ТП, передающихся вертикально, но и динами-
ческий компонент — ТП, регулярно возникающие вновь 
за счет рекрутмента разных участков МЭ и проходящие 
дальнейшую видоспецифичную амплификацию. Такое 
сочетание древних и постоянно возникающих ТП лучше 
отражает наблюдаемое разнообразие в разных геномах.

Однако даже эта расширенная модель не учитывает 
стохастическую природу амплификационных событий, 
приводящую к резкому расхождению траекторий эво-
люции ТП в родственных линиях. Именно эту сторо-
ну процессов подчеркивает концепция контингентной 
эволюции.

КОНТИНГЕНТНАЯ ЭВОЛЮЦИЯ
Контингентная эволюция описывает, как ТП эво-

люционируют посредством специфичных для каждой 
линии непредсказуемых циклов амплификации и деге-
нерации (дивергенции и утраты последовательностей), 
что приводит к существенной вариабельности наборов 
ТП у разных видов.

Одним из наиболее ярких примеров контингентной 
эволюции ТП является сравнение сателлитомов саранчо-
вых — обыкновенной саранчи Locusta migratoria и Oedipoda 
decorus (Camacho et al., 2022). Эти виды унаследовали 
от общего предка почти идентичный пул из ~ 20 орто-
логичных семейств ТП, но после расхождения линий 
одни и те же семейства ТП эволюционировали у них 
по-разному. У L. migratoria большинство общих семейств 
(18 из 20) пережили недавние события амплификации, 
сформировали длинные поля и стали цитологически 
детектируемыми, а у O. decorus те же семейства остались 
малокопийными, частично деградировали или прак-
тически исчезли. Авторы связывают эту асимметрию 
с популяционной историей: у L. migratoria «бутылочные 
горлышки» и фазы экстремального роста популяции 
могли способствовать быстрой фиксации амплификаций 
через дрейф, тогда как у O. decorus таких условий не было. 
В целом сравнение демонстрирует ключевой принцип 
контингентности: даже если виды унаследовали общий 
предковый пул последовательностей, частота амплифи-
кационных событий, скорость мутаций, популяционная 
история и особенности хромосомной архитектуры при-
водят к тому, что состав и степень амплификации ТП 

становятся линии-специфичными (Ruiz-Ruano et al., 
2016; Palacios-Gimenez et al., 2020).

Аналогичная картина наблюдается и у птиц надсе-
мейства Corvoidea: анализ 24 видов выявил совокупную 
библиотеку из 61 семейства ТП, из которых 17 являются 
общими для воронов (род Corvus) и райских птиц (семей-
ство Paradisaeidae) (Peona et al., 2023). У воронов набор ТП 
демонстрирует быстрые изменения и резко расходится 
даже между близкими видами, тогда как у райских птиц, 
напротив, ТП остаются более сходными даже между 
разными родами, что указывает на значительно более 
медленное обновление набора ТП (Peona et al., 2023). 
Авторы объясняют этот контраст тем, что у Paradisaeidae 
сохранение общих ТП могло поддерживаться историче-
ской гибридизацией и, возможно, ролью W-хромосомы 
как стабильного резервуара ТП, тогда как у воронов от-
сутствие таких факторов в сочетании с быстрым обновле-
нием репертуара повтора привело к видоспецифичности 
мажорных ТП (Peona et al., 2023).

Таким образом, концепция контингентной эволюции 
подчеркивает: даже при общем предковом пуле ТП разные 
линии могут приходить к резко отличающимся наборам 
ТП, поскольку судьба каждого семейства определяется 
видоспецифичными стохастическими амплификацион-
ными событиями. Однако эта модель описывает историю 
изменений, но почти не объясняет, почему одни гено-
мы систематически сохраняют древние ТП, а другие — 
столь же систематически их теряют.

ГЕНОМ КАК БИБЛИОТЕКА: 
РЕЖИМЫ И СУДЬБА ТП

Эволюцию ТП можно метафорически представить 
как управление гигантской библиотекой, где каждая 
«книга» — это семейство ТП. Важно, что эта библио-
тека не является статичным архивом. Она постоянно 
пополняется новыми «книгами», причем один и тот же 
исходный материал может порождать разные семейства. 
Например, в геноме кукурузы ретротранспозоны CRM 
стали источником как более древнего CRM1TR (~ 4 млн 
лет), так и более молодого CRM4TR (~ 1 млн лет) семей-
ства ТП (Sharma et al., 2013). Аналогично у дрозофил 
несколько семейств ТП происходят от одного хелитро-
на DINE-TR1 (Dias et al., 2015). Формированию ТП, 
по-видимому, способствуют эпизодические всплески 
активности МЭ, когда в геноме возникает больше новых 
последовательностей, часть которых может закрепиться 
и со временем эволюционировать в полноценные семей-
ства ТП (McGurk, Barbash, 2018).

Однако даже при множественных независимых появ-
лениях новых ТП их последующая динамика — степень 
амплификации, вероятность сохранения или утраты 
и частота их появления — определяется не только ме-
ханизмами возникновения, но в значительной степени 
специфическим режимом генома. Этот режим задается 
совокупностью параметров генома: скоростью удале-
ния ДНК, уровнем точечных мутаций, популяционной 
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историей, исторической активностью МЭ, уровнем 
рекомбинации, особенностями мейоза и морфофунк-
циональными ограничениями. К последним относит-
ся, например, мощный отбор на компактность генома. 
У птиц и летучих мышей эволюция полета сопрово-
ждалась отбором, направленным на сокращение доли 
повторяющихся последовательностей, в том числе, 
по крайней мере у птиц, ТП, что рассматривается как 
адаптация, повышающая метаболическую эффектив-
ность и снижающая массу клеток при высоких аэробных 
нагрузках (Hughes, Hughes, 1995; Wright et al., 2014; Ji, 
DeWoody, 2016; Kapusta et al., 2017; Saifitdinova, 2022). 
Аналогичный принцип ограничения размера генома, 
в значительной степени определяемого повторяющимися 
последовательностями, предположительно действует 
и у растений, где размер генома может лимитировать 
скорость фотосинтеза и адаптацию к экстремальным 
условиям (Knight, 2005).

Напротив, существуют и факторы, вызывающие рез-
кое увеличение доли повторов. Классическим примером 
является межвидовая гибридизация (O’Neill et al., 1998; 
Ungerer et al., 2006), которая может вызывать деметили-
рование ДНК и (или) нарушение других регуляторных 
механизмов подавления МЭ, что приводит к временной 
реактивации МЭ (O’Neill et al., 1998; Michalak, 2009; Liu 
et al., 2022). Однако известны и обратные случаи, когда 
гибридизация сопровождается сокращением содержания 
повторяющихся последовательностей и уменьшением 
размера генома (Renny‐Byfield et al., 2013). Интенсив-
ность этих процессов варьирует: например, у диплоидных 
гибридов и у аллополиплоидов ястребинки (Hieracium) 
всплеска МЭ не наблюдалось, в то время как содержа-
ние ТП и рДНК отклонялось от ожидаемых значений 
как в сторону увеличения, так и в сторону уменьшения 
(Zagorski et al., 2020). Эти изменения содержания ТП 
в геноме, по-видимому, являются прямым следствием 
гибридизации и не зависят от плоидности или способа 
размножения (Zagorski et al., 2020).

Еще одним мощным фактором, способным целе-
направленно менять долю ТП в геноме, является ис-
кусственный отбор в ходе одомашнивания. Например, 
в процессе одомашнивания и последующей селекции кур 
произошло масштабное сокращение доли ТП, особенно 
в теломерных, субтеломерных и центромерных регионах, 
по сравнению с банкивской джунглевой курицей (Gallus 
gallus) (Piégu et al., 2020). У близкородственных видов 
пшеницы за короткий с эволюционной точки зрения 
период одомашнивания произошли существенные каче-
ственные и количественные изменения в репертуаре ТП, 
отражающие как амплификацию и сокращение отдельных 
семейств, так и дивергенцию их последовательностей 
(Gálvez-Galván et al., 2024). Аналогично одомашнивание 
кукурузы сопровождалось значительными изменениями 
в содержании центромерного и перицентромерного ТП 
(Bilinski et al., 2015).

Поскольку МЭ являются важным источником новых 
ТП, существенные межвидовые различия в их количестве 

и активности оказываются принципиальными. Доля МЭ 
в геномах варьирует от нескольких до 70—90 % у разных 
животных и растений, что отражает сочетание истори-
ческой активности МЭ, эффективности механизмов их 
удаления и силы очищающего отбора (Betancourt et al., 
2024). В результате геномы разных видов располагают 
существенно различающимся потенциалом для появ-
ления и закрепления новых ТП.

Поскольку потеря ДНК осуществляется через множе-
ство типов делеций — от мелких инделов, возникающих 
вследствие проскальзывания полимеразы, до крупных 
делеций, обусловленных рекомбинационными механиз-
мами, — суммарная скорость этих событий становится 
критическим фактором, определяющим способность 
генома удерживать или терять повторяющиеся последо-
вательности (Petrov, 2002b). Темпы удаления ДНК сильно 
различаются между видами. В одних линиях (ряд видов 
Arabidopsis, птицы, млекопитающие (Devos et al., 2002; 
Kapusta et al., 2017)) удаление активно и эффективно 
уменьшает геном, тогда как в других (амфибии, расте-
ния с большими геномами (Vitte, Panaud, 2005; Sun et al., 
2012; Dai et al., 2022; Zuo et al., 2023)) низкая скорость 
делеций способствует долговременному накоплению 
МЭ и их производных, включая ТП.

Показательно, что даже внутри одного таксона темпы 
удаления ДНК могут резко варьировать (Petrov, 2002a). 
Например, у D. melanogaster и D. simulans высокие темпы 
потерь ДНК коррелируют с меньшей долей ТП, тогда 
как у D. virilis низкая скорость делеций, по-видимому, 
способствует более высокой доле ТП и наличию ТП, 
производных от МЭ (Kuhn et al., 2021), что наглядно 
демонстрирует связь между интенсивностью делеций 
и репертуаром ТП. Помимо рекомбинации, значи-
мы и межвидовые различия в скорости мутаций: гено-
мы различаются темпами накопления точечных замен 
и мелких инделов (Lanfear et al., 2010; Bergeron et al., 
2023), что может влиять на скорость дивергенции копий 
ТП и, соответственно, на длительность их жизненного 
цикла, или, напротив, на степень их долговременной 
сохранности.

Сам по себе большой размер генома и высокое со-
держание МЭ не обязательно приводят к накоплению 
и постоянному обновлению пула ТП. Показателен пример 
папоротника Vandenboschia speciosa, чей геном составляет 
10.5 Гб и примерно на 50 % состоит из МЭ, при этом его 
сателлитом представлен лишь 11 семействами ТП, со-
ставляющими ничтожные 0.4 % генома (Ruiz-Ruano et al., 
2019). Анализ трех географически разнесенных популяций 
не выявил заметной генетической дифференциации: все 
три популяции демонстрируют один и тот же набор ТП 
с близким количественным профилем (Ruiz-Ruano et al., 
2019). Стабильность и малая представленность ТП, не-
смотря на обилие МЭ и большой геном, вероятно, связана 
с симметричным мейозом при спорогенезе, характерным 
для гомоспоровых папоротников, что снижает действие 
центромерного драйва и способствует консервации на-
бора ТП. Ярким контрастом служат папоротники рода 
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Tmesipteris с их гигантскими геномами (73—147 Гб), где 
доля ТП на порядок выше (6—8 %) (Fernández et al., 2023). 
Видимо, у этой группы недавние события дупликации 
всего генома в сочетании с низкой скоростью удаления 
ДНК создали обширный плацдарм для накопления ТП 
(Fernández et al., 2023), компенсируя тем самым действие 
стабилизирующих факторов, подобных симметричному 
мейозу. Этот пример показывает, как различное соче-
тание факторов может порождать разные режимы на-
копления ТП.

Еще одним регулятором судьбы ТП выступают локаль-
ный хроматиновый контекст и особенности хромосомной 
архитектуры. В регионах с подавленной рекомбинацией, 
таких как конститутивный гетерохроматин и центроме-
ры, повторы эффективно сохраняются и накапливаются. 
Напротив, в высокорекомбиногенных эухроматических 
областях они подвергаются более интенсивному «оборо-
ту». Половые хромосомы (особенно Y и W) представляют 
собой уникальные гетерохроматиновые домены с крайне 
низкой частотой рекомбинации. Благодаря этому они 
часто становятся эволюционно стабильными «резерву-
арами», где ТП и другие некодирующие последователь-
ности могут сохраняться практически неизменными 
на протяжении десятков миллионов лет (Bachtrog, 2013; 
Schield et al., 2022; Peona et al., 2023). Эти и ряд других 
факторов совместно формируют условия, определяющие 
дальнейшую динамику ТП (рис. 2).

Можно выделить несколько обобщенных тенденций.
Накопительный режим. Характеризуется низкой ско-

ростью удаления ДНК, медленным накоплением ну-
клеотидных замен и высокой активностью процессов, 
поставляющих новые последовательности для генерации 
новых ТП. Это ведет к сосуществованию древних и мо-
лодых ТП и формированию богатых репертуаров ТП. Та-
кой профиль наблюдают у отдельных линий с большими 
геномами и медленным удалением ДНК.

Режим быстрого оборота. Высокая скорость делеций 
и мутаций и (или) отбор на компактность генома приводят 
к регулярному обновлению ТП и утрате многих древних 
ТП. ТП в таких геномах представлены в основном моло-
дыми и линии-специфичными семействами.

Стабилизирующий режим. Умеренные скорости уда-
ления ДНК и накопления мутаций в сочетании с огра-
ниченной амплификацией обеспечивают медленное 
изменение и высокую консервативность набора ТП.

Эти обобщенные режимы не являются строгими ка-
тегориями, а отражают преобладающие тенденции, вы-
текающие из специфического сочетания молекулярных 
и популяционных процессов в каждой эволюционной 
линии. Именно это сочетание в конечном счете опре-
деляет уникальную судьбу тандемных повторов в кон-
кретном геноме.

Рис.  2. Источники возникновения тандемных повторов (ТП) и  основные эволюционные траектории. Мобильные 
элементы (МЭ), тРНК, мяРНК и рДНК формируют новые «книги» (семейства ТП), пополняющие библиотеку, где 
на  верхней полке хранятся древние ТП. Справа показаны три режима динамики повторов: накопительный (книги 
добавляются), режим быстрого оборота (набор «книг» постоянно обновляется) и  стабилизирующий («книги» со-
храняются и  поддерживаются без существенного обновления)
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Эволюция ТП предстает не как линейный процесс, 

а как результат сложного взаимодействия универсальных 
молекулярных механизмов и видоспецифичных эво-
люционных траекторий. Таким образом, наблюдаемые 
в природе разнообразие и динамика ТП являются про-
дуктом универсальных молекулярных процессов, особен-
ность применения которых определяется специфическим 
режимом каждого генома — уникальным сочетанием 
скорости удаления ДНК, уровня точечных мутаций, 
популяционной истории, исторической активностью 
МЭ, уровня рекомбинации, возможных эпизодов гибри-
дизации, особенностей мейоза, морфофункциональных 
ограничений и антропогенных влияний, включая одо-
машнивание. Понимание этих процессов необходимо 
для раскрытия роли ТП не только в архитектуре генома, 
но и в видообразовании и адаптации.

Важно подчеркнуть, что описанная динами-
ка ТП — их амплификация, сокращение и быстрый 

эволюционный оборот — имеет прямое эволюционное 
значение. Изменения в их репертуаре могут не только 
отражать популяционные процессы, что показано, на-
пример, для Tribolium castaneum (Feliciello et al., 2015), 
Drosophila melanogaster (Wei et al., 2014) и L. migratoria 
(Camacho et al., 2022), но и способствовать геномной 
дивергенции на популяционном уровне (Feliciello et al., 
2015). В макроэволюционном контексте высокая ско-
рость эволюции ТП и их локализация в гетерохромати-
новых областях делают их, наряду с другими повторяю-
щимися элементами, ключевым компонентом, опреде-
ляющим структурное и количественное разнообразие 
геномов. Будучи «горячими точками» для хромосомных 
перестроек, они участвуют в формировании архитектуры 
генома (Adega et al., 2009; Paço et al., 2013; Rojo et al., 
2015; Vozdova et al., 2016; Escudeiro et al., 2019), тогда 
как их амплификация или сокращение могут вносить 
вклад в вариацию размеров генома (Macas et al,. 2015; 
Garrido-Ramos et al., 2025).
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