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Резюме 
В работе сделан обзор и проведена систематизация последовательностей  

Deschampsia antarctica представленных в базах данных, доступных для общего 
использования. Проведён поиск гомологичных последовательностей в протеомах 
Arabidopsis thaliana и Оryza sativa japonica. На основании проведённого анализа 
предсказаны функции для 4 потенциальных продуктов генома Deschampsia antarcticа. 

 
У роботі приведені результати огляду та систематизації послідовностей  

Deschampsia antarctica, які присутні у базах даних, доступних для загального 
користування. Також представлені результати пошуку гомологічних послідовностей в 
протеомах Arabidopsis thaliana і Оryza sativa japonica. На підставі проведеного аналізу 
передбачені функції для 4 потенційних продуктів генома Deschampsia antarctica. 

 
The results of an analysis sequences of Deschampsia antarctica from available 

databases are presented together with the results of the search of homologous sequences in 
proteomes of Arabidopsis thaliana and Оryza sativa japonica. We predicted the function of 4 
potential products of the genome of Deschampsia antarctica on the basis of our analysis. 
 
 
 
ПІДПАЛА О.В., ЯЦИШИНА А.П., ЛУКАШ Л.Л. 
Інститут молекулярної біології та генетики НАН України, 
Україна, 03680, Київ, вул.Заболотного, 150, e-mail:specrada@imbg.org.ua  



 158 

 
ДО ПИТАННЯ ПРО ПОХОДЖЕННЯ ВІРОЇДІВ 

 
Віроїди – низькомолекулярні одноланцюгові кільцеві РНК, які є патогенами 

вищих рослин [1]. Їх вважають найпростішою формою життя. Вони не кодують білки, а 
їхня реплікація здійснюється клітинними ферментами. Віроїди належать до двох родин 
– Pospiviroidae, які реплікуються у ядрі за асиметричним механізмом кільця, що ко-
титься  та мають форму палички   і Avsunviroidae, які розмножуються у хлоропластах, 
використовуючи симетричний механізм кільця, що котиться і набувають розгалуженої 
чи паличкоподібної форми  [2-5].  

У вивченні віроїдів багато не з”ясованого. Це стосується і механізмів реплікації 
та патогенезу, і походження. Найпоширенішою є гіпотеза “інтрону-втікача”, коли вирі-
зані під час сплайсингу несмислові ділянки мРНК можуть випадково набувати здат-
ності до реплікації [6-8]. Розглядають можливість походження віроїдів від мобільних 
генетичних елементів (МГЕ), які втратили кодуючі ділянки [9]. Також висловлюють 
припущення, що віроїди можуть еволюціонувати від прокаріотної РНК при зараженні 
рослин бактеріями [3]. Проте, досліджуючи схожість нуклеотидних послідовностей ві-
роїдів із різними організмами (від бактерій до ссавців), не виявлено суттєвої гомології, 
тому автори дослідження піддали сумніву всі існуючі на сьогодні гіпотези [10]. 

Серед гіпотез про походження віроїдів не розглядається зв”язок із бактеріальни-
ми IS-елементами. Хоча відомо: за механізмом кільця, що котиться, реплікуються бак-
теріальні  IS-елементи (IS91) та пов”язані із ними філогенетично елементи типу Helit-
ron (окремий клас серед ДНК-транспозонів еукаріотів) та гемінівіруси. Існує думка, що 
елементи типу Helitron дали початок рослинним вірусам [11]. Схожість із 
бактеріальними IS-елементами (IS630) простежують і для MITE (Miniature inverted re-
peat transposable element) - МГЕ, які широко розповсюджені у рослинах [12]. Тому 
метою нашої роботи було з”ясувати, чи мають віроїди гомологію із бактеріальними IS-
елементами. 

Матеріали і методи 
Нуклеотидні послідовності 38 відомих на сьогодні віроїдів та основну 

інформацію про них взято із бази даних GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/) та 
Subviral RNA Database (http://subviral.med.uottawa.ca/cgi-bin/home.cgi) [13] (табл.1). 
Гомологію із бактеріальними IS-елементами визначали, користуючись  ISfinder (www-
is.biotoul.fr) [14]. Пошуки гомології із еукаріотними МГЕ здійснювали за програмою  
CENSOR  (http://www.girinst.org/censor/index.php) [15]. Функціональні сайти визначали 
користуючись програмою TFSEARCH: Searching Transcription Factor Binding Sites (ver 
1.3) (http://www.cbrc.jp/research/db/TFSEARCH.html). Інформацію про нуклеотидні 
послідовності хлоропластних ДНК взято із бази даних Chloroplast Genome Database 
(ChloroplastDB) (http://chloroplast.cbio.psu.edu/cgi-bin/organism.cgi) [16].  

Результати та обговорення 
Аналізуючи віроїдні послідовності виявлено, що всі вони містять фрагменти 

бактеріальних IS-елементів (рис.1). У переважної більшості віроїдів вони становлять 
20-60 % від загальної довжини, незалежно від родової приналежності. Винятком є 
віроїд хлоротичної крапчатості хризантем (CChMVd), геном якого містить найменшу 
кількість нуклеотидних послідовностей, які виявляють часткову гомологію із  
бактеріальними IS-елементами. Для представників родини Pospiviroidae, які належать 
до родів Pospiviroid (у 5 із 8), Apscaviroid і Coleviroid, показано наявність маркерних IS- 
фрагментів, що зустрічаються винятково у межах роду (табл.2). У єдиного 
представника роду Hostuviroid (HSVd) виявлено фрагмент ISSc1, але з іншими 
координатами. Три представники роду Cocadviroid (CCCVd, CtiVd, HLVd) не мають 
спільних маркерних IS-фрагментів ні між собою, ні з іншими представниками родини 
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Pospiviroidae. Не виявлено маркерних IS-фрагментів і у нечисленних віроїдів родини 
Avsunviroidae: Avsunviroid (ASBVd); Pelamoviroid (CChMVd, PLMVd); Elaviroid (ELVd). 

Таблиця 1 
Перелік та основна інформація про віроїди 

Номер, 
n Повна назва Скоро-

чення 

Реєстраційний 
номер у 
GenBank 

Розміри, у 
нуклеоти-

дах 
1 Apple dimple fruit viroid ADFVd NC_003463 306 
2 Apple fruit crinkle viroid AFCVd NC_003777 371 
3 Apple scar skin viroid ASSVd NC_001340 329 
4 Australian grapevine viroid AGVd NC_003553 369 
5 Avocado sunblotch viroid ASBVd NC_001410 247 
6 Chrysanthemum chlorotic mottle viroid CChMVd NC_003540 399 
7 Chrysanthemum stunt viroid CSVd NC_002015 356 
8 Citrus bent leaf viroid CBLVd NC_001651 315 
9 Citrus dwarf viroid CDVd NC_005821 294 

10 Citrus exocortis viroid CEVd NC_001464 317 
11 Citrus viroid II CVd-II NC_003881 299 
12 Citrus viroid III  CVd-III NC_003264 292 
13 Citrus viroid IV CVd-IV NC_003539 284 
14 Citrus viroid Ia CVd-Ia NC_001907 326 
15 Citrus viroid OS CVd-OS NC_004359 330 
16 Citrus viroid -I-LSS CVd-LSS NC_004358 327 
17 Citrus viroid V CVd-V NC_010165 294 
18 Coconut cadang-cadang viroid CCCVd NC_001462 246 
19 Cocotun tinangaja viroid CtiVd NC_001471 254 
20 Coleus blumei viroid CbVd NC_003882 295 
21 Coleus blumei viroid 1 CbVd-1 NC_003681 248 
22 Coleus blumei viroid 2 CbVd-2 NC_003682 301 
23 Coleus blumei viroid 3 CbVd-3 NC_003683 364 
24 Columnea latent viroid CLVd NC_003538 370 
25 Eggplant latent viroid ELVd NC_004728 335 
26 Grapevine yellow speckle viroid 1 GYSVd-1 NC_001920 366 
27 Grapevine yellow speckle viroid 2 GYSVd-2 NC_003612 362 
28 Hop latent viroid HLVd NC_003611 256 
29 Hop stunt viroid HSVd NC_001351 302 
30 Iresine viroid IrVd NC_003613 370 
31 Mexican papita viroid MPVd NC_003637 360 
32 Peach latent mosaic viroid PLMVd NC_003636 337 
33 Pear blister canker viroid PBCVd NC_001830 315 
34 Persimmon viroid PrVd NC-010308 396 
35 Potato spindle tuber viroid PSTVd NC_002030 359 
36 Tomato apical stunt viroid TASVd NC_001553 360 
37 Tomato chlorotic dwarf viroid TCDVd NC_000885 360 
38 Tomato planta macho viroid TPMVd NC_001558 360 

 
Для віроїдів ідентифікація і класифікація грунтується не на структурно-

функціональних характеристиках як у вірусів, а на аналізі їхніх нуклеотидних 
послідовностей. Та все ж 6 віроїдів лишаються на сьогодні некласифікованими. Для 
них шукали маркерні IS-фрагменти або ж гомологію за фрагментами бактеріальних IS-
елементів. У трьох некласифікованих віроїдів (AFCVd, CVd-OS, CVd-LSS) знайдено 
маркерний IS-фрагмент (ISHma6), спільний для представників роду Apscaviroid. У 
некласифікованого віроїду CDVd  виявлено не лише маркерний для Apscaviroid IS-
фрагмент (ISHma6), але і значну гомологію до фрагментів бактеріальних IS-елементів 
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одного із представників зазначеного роду CVd-III (рис.2а). Значну гомологію між 
фрагментами бактеріальних IS-елементів виявлено і між некласифікованим віроїдом 
CVd-II і єдиним представником роду Hostuviroid (HSVd) (рис.2б). Застосовуючи цей 
підхід до некласифікованого віроїду TCDVd, знайдено часткову гомологію між ним і 
п”ятьма представниками роду Pospiviroid, що узгоджується із даними про їхній 
еволюційний зв”язок [17]. Для віроїду CVd-Ia, якого зараховують до ASSV групи [18], 
виявлено значну гомологію із представником цього ж роду, віроїдом CBLVd. Віроїд 
CVd-IV вважають продуктом рекомбінації між віроїдами CEVd і HSVd [19], але 
спільних фрагментів бактеріальних IS-елементів у них не знайдено. 
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Рис. 1. Фрагменти бактеріальних IS-елементів у віроїдах 

Таблиця 2 
Маркерні IS-фрагменти для різних родів віроїдів родини Pospiviroidae 

Фрагменти бактеріальних IS-елементів 

Ро
ди
на

 

Рід Вид 

IS
Sc

1 

IS
H

m
ab

 

IS
R

t1
 

IS
40

6 

IS
10

81
 

IS
15

12
 

IS
14

08
 

IS
14

07
 

IS
13

95
 

CEVd +         
CLVd +         
MPVd +         
PSTVd +         

Pospiviroid 

TPMVd +         
ALFVd  +        
ASSVd  +        
AGVd  +        
CBLVd  +        
CVd-III  +        
CVd-V  +        
GYSVd-I  +        
GYSVd-2  +        

Apscaviroid 

PBCVd  +        
CbVd   + + + + + + + 
CbVd-1   + + + + + + + 
CbVd-2   + + + + + + + 

Po
sp

iv
iro

id
ae

 

Coleviroid 

CbVd-3   + + + + + + + 
Паралельно із пошуками гомології до бактеріальних IS-елементів, віроїди 

аналізували на гомологію із еукаріотними МГЕ, але ні для жодного віроїду її не 
виявили. Таким чином, на основі одержаних результатів, можна зробити висновок про 
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прокаріотне походження віроїдів, а саме: про залучення до  цього процесу продуктів 
деградації бактеріальних  IS-елементів (внаслідок рекомбінації між ними).  
 

ISHne1     ISMae7 ISMae7 
 ISGka2 ISGka2   ISRco16   
 ISHma6 ISHma6   ISVvu3 
 ISPpa1  ISPpa1    ISMmy2 
   KIS    IS1602  IS1602 
 ISBxe4 ISBxe4   IS1539  IS1539 
 ISMav  ISMav    ISSod21 
 ISNfa1  ISNfa1    ISBsp1  ISBsp1  
 ISVvu4 ISMma19   ISLsp2  ISLsp2  
   ISH16    ISRhba1 ISAcr1 
 ISKpn1 ISKpn1   ISMba4 ISMba4 
 IS1415  IS1415    ISCbt2  ISCbt2 

IS231T IS231T 
     Apscaviroid        Некласифі-   IS231R IS231R 
        СVd-III               кований   ISBfu2  ISBlo4 
                                    CDVd    ISFlsp1 

IST2  IST2 
ISSc1 
IS231E IS231E 
IS1471  IS1471 
IS1066  

                                                                        
                                                                            Hostuviroid     Некласифі- 
                                                                                HSVd             кований 
                                                                                                        CVd-II  

Зважаючи на те, що віроїди знайдено лише у рослинах і враховуючи 
бактеріальне походження хлоропластів, шукали маркерні IS-фрагменти серед 
інтронних послідовностей, генів рРНК і тРНК  хлДНК у одного із представників 
цитрусових (Citrus sinensis), які є основними рослинами-господарями для 10 віроїдів. 
Натомість, у інтронних послідовностях хлДНК виявили сайти зв”язування для Р 
активатора біосинтезу флавоноїдних генів. Такі ж функціональні сайти було знайдено і  
у 20 із 38 віроїдів. Оскільки флавоноїди виконують захисні функції, убезпечуючи 
рослини від різноманітних несприятливих зовнішніх чинників [20], можна припустити, 
що віроїди супресуючи біосинтез флавоноїдних генів, знижують імунітет рослин. 

Висновки 
Виявлено, що до утворення віроїдів  залучені фрагменти бактеріальних  IS-еле-

ментів і, можливо, фрагменти інтронних послідовностей хлДНК. Показано, що фраг-
менти бактеріальних IS-елементів можуть бути інформативними при класифікації ві-
роїдів та як філогенетичні маркери. Очевидно, віроїди мають поліфілетичне, а не моно-
філетичне походження, як прийнято вважати дотепер. 
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Резюме 
Обнаружено, что в образовании вироидов могут принимать участие фрагменты 

бакте-риальных IS-элементов и, возможно, фрагменты интронных последовательностей 
хлДНК. Показано, что фрагменты  бактериальных IS-элементов могут быть 
информативными при классификации вироидов и как филогенетические маркеры. 
Возможно, вироиды имеют полифилетическое, а не монофилетическое происхождение.  
 

Fragments of bacterial IS-elements and probably fragments of intron sequences of 
chloroplast DNA have been shown to form viroids. Fragments of bacterial IS-elements have 
been shown to be invormative for viroid classification and phylogenetic markers. Probably the 
viroids are of polyphyletic orogin. 
 
 
 


