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Аннотация
В обзоре обобщены сведения о возможностях молекулярно-генетических и геномных подходов для выяснения основных моментов в эволюционной истории птиц (класс Aves), адаптированных к самым разнообразным условиям обитания.
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Введение
В течение последнего столетия было накоплено огромное количество информации о кариологии, генетике, физиологии, биохимии и эволюции курицы [10] и различных видов птиц. Реализация проекта по изучению генома курицы [9,11,30] позволила наработать геномные ресурсы, которые можно использовать в сравнительных аспектах и для выяснения фундаментальных эволюционных процессов среди птиц в целом [1,21,34]. Сельскохозяйственные и другие виды птиц являются важными компонентами в экологии болезней и передаче зоонозов, не говоря уже об их экономическом значении.
Ныне живущие птицы принадлежат к классу Aves – большой и разнообразной группе позвоночных, насчитывающей более 10000 видов, организованных примерно в 2000 родов, 200 семейств и 29 отрядов [35,36], которые демонстрируют поразительную адаптацию к полету, миграции и выживанию в различных условиях обитания на суше и на воде. Они населяют все континенты и далекие океанические острова, включая суровые климатические зоны Арктики и Антарктиды, высокие горы и жаркие пустыни. Виды птиц подразделяются на две большие группы (или инфракласса): Palaeognathae (бескилевые и тинамуобразные) и Neognathae (новонебные), различия между которыми основаны на особенностях морфологии небного образования и подтверждены на молекулярном уровне с помощью ДНК-ДНК гибридизации и нуклеотидного секвенирования [38].

Эволюция птиц
Эволюционно птицы представляют собой монофилетическую группу гомойотермных (теплокровных) животных, имеющих отдаленного общего предка с людьми. Расхождение между синапсидами (млекопитающими и их вымершими предками), с одной стороны, и анапсидами (черепахами) и диапсидами (другими рептилиями и птицами), с другой, произошел около 310–350 млн лет назад (рис. 1).
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Рис. 1. Филогения позвоночных и способы детерминации пола у разных таксонов [25]. «Женский» (Female) и «мужской» (Male) представляют собой генетическую детерминации пола с женской и мужской гетерогаметностью, соответственно. TSD соответствует температурозависимому определению пола.

Считается, что птицы произошли от динозавров-теропод примерно 150 млн лет назад [16,20,27,28,35]. Самой ранней птицей считается археоптерикс из поздней юры (~150 млн лет назад) (рис. 2). Окаменелости большинства отрядов современных птиц появляются в начале кайнозоя (65–0 млн лет назад). Сравнение митохондриальной ДНК птиц с современными рептилиями позволяет предположить, что птицы наиболее тесно связаны с крокодилами, и расхождение между двумя линиями, по оценкам, произошло в 210–250 млн лет назад [22].
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Рис. 2. Филогения и время расхождения птиц [35]. Заштрихованная область в кладе новонебных птиц Neoaves соответствует периоду, когда, судя по данным молекулярных часов, разошлись большинство эволюционных линий, соответствующих отрядам и более высоким таксонам. Ветви мезозойских птиц и археоптерикса показаны произвольно оканчивающимися на границе мелового и палеогенового периодов, хотя ископаемых данных мало и некоторые линии могли исчезнуть раньше.

Эволюция генома: нарушения синтении, репозиция центромер и повторяющиеся элементы
Эукариоты и их геномы, по-видимому, эволюционируют за счет микро- и макроперестроек [4,14,37]. Микроперестройки включают инверсии пары генов, вставки и делеции одного гена, а макроперестройки представляют собой большие хромосомные перестройки, которые очень важны для эволюции структурирования генома и адаптируемости. Кроме того, согласно результатам секвенирования нескольких эукариот, мобильные элементы и эндогенные ретровирусы оказались источником генетических инноваций и выполняют регуляторные функции у многих организмов [3]. Сравнительный анализ последовательностей у млекопитающих показывает, что макроперестройки локализуются в районах теломер и центромер [13].
Недавние исследования, описывающие динамику эволюции генома млекопитающих, указывают на повторное использование геномных областей для независимых эволюционных разрывов в различных эволюционных ветвях [26], а также на наличие разрывов, более склонных к перестройкам [6].
Репозиция центромер (РЦ) – это относительно недавно обнаруженный биологический феномен, который может быть широко распространен у эукариот [5]. Он включает появление новой центромеры вдоль хромосомы и инактивацию старой. После завершения РЦ первичная перетяжка и центромерная функция локализуются в новом положении, в то время как порядок физических маркеров на хромосоме остается неизменным. Эти события глубоко влияют на архитектуру хромосомы, как это было показано в исследованиях с использованием локус-специфичных BAC/PAC-клонов у приматов [6,7,24,39], лошадиных [5], птиц [2,17,32,33] и других организмов. Эти находки предполагают, что у некоторых видов феномен РЦ мог играть важную роль в формировании кариотипа с потенциальными последствиями для динамики популяции и видообразования.
Хотя РЦ считается важным явлением в хромосомной эволюции млекопитающих, имеется сравнительно мало информации об организации центромер и РЦ у птиц. Последовательности ДНК в центромерных областях в основном неизвестны и поэтому представлены пробелами в текущей сборке последовательностей хромосом курицы. К небольшому числу четко определенных центромероспецифичных повторяющихся единиц у птиц относятся: тандемный повтор CNM из 41–42 п.н. курицы, в основном локализованный в наборе микрохромосом, включая половую W-хромосому [23]; частично инвертированный повтор (PIR), встречающийся на куриной хромосоме 8 [41] и некоторые другие. В пределах черновой последовательности генома курицы одиночные повторы CNM, имеющие 95% идентичности, были идентифицированы только на хромосомах 23 и 28, и их центромеры были соответственно отнесены к позициям CNM. Кроме того, 53 CNM-повтора были идентифицированы на невыровненных контигах [31]. Как правило, эти последовательности не консервативны между видами в пределах одного и того же отряда или даже семейства и не могут использоваться для межвидовой ДНК-гибридизации и локализации центромер, что указывает на динамическую роль семейств повторов. Так называемые альфоидные высокоповторяющиеся последовательности ДНК в геноме человека связаны с заметным неравновесием по сцеплению, что указывает на то, что изменения в организации центромерных областей привели к «выметаниям отбором» [40].
FISH-картирование ВАС-клонов для хромосомы 4 курицы (GGA4) на метафазах красной куропатки выявило, что порядок локусов был одинаковым у обоих видов, но при этом при дивергенции возникла неоцентромера [17]. Сходное образование неоцентромер на хромосоме 4 японского перепела было обнаружено с помощью BAC-FISH-картирования на стадии ламповых щеток у хромосом курицы и перепела [15]. Центромеры хромосом 4 курицы и перепела, по-видимому, сформировались независимо после центрического слияния предковой хромосомы 4 и микрохромосомы. Используя иммуноокрашивание антителами против субъединиц когезина, Krasikova et al. [19] показали, что обогащенные когезином структуры, аналогичные так называемым центромерным белковым телам, являются характеристикой хромосом типа ламповых щеток у курообразных. Их центромерное расположение было подтверждено FISH-экспериментами с помощью определенных ДНК-зондов, включая ВАС-клоны. Было обнаружено, что разрыв, который, как предполагалось, является центромерным в текущей сборке последовательности хромосомы 3 курицы (GGA3), соответствует нецентромерному кластеру повтора CNM на q-плече GGA3; саму же центромеру предлагается поместить в другой позиции. Так, по крайней мере, у курообразных центромеры на GGA3 и GGA4, по-видимому, образуются de novo во время эволюции кариотипа у птиц.
FISH-гибридизация BAC-зондов, таким образом, позволяет идентифицировать организационные и структурные изменения в геномах птиц, которые могут указать путь для дальнейших исследований по полногеномному секвенированию. Сравнительные подходы в изучении последовательностей геномов птиц, рептилий и других классов позвоночных способствуют широкому продвижению знаний о сравнительных аспектах организации птичьего генома и выяснению того, каким образом геномные изменения влияют на эволюционную диверсификацию и адаптивную радиацию птиц. Изучение гомологов хромосом 3 и 4 курицы является примером того, какую информацию можно получить об этих процессах.
Полученные свидетельства подтверждают важную роль повторяющихся элементов, например, ретропозонов, в динамических аспектах хромосомной эволюции, включая события как микро-, так и макроперестроек. Crombach, Hogeweg [8] протестировали эволюционную модель, в которой геномы с ретропозонами и механизмом разрывов и восстановления подвергаются изменяющейся внешней среде. Было показано, что перестройки, опосредованные ретропозонами, могут быть полезным мутационным оператором для краткосрочной адаптации к новой среде. Но простая способность переупорядочивать хромосомы не означает преимущества перед геномами, в которых происходят только вставки и делеции одного гена. Вместо этого требуется структурирование генома, поскольку гены, которые необходимо амплифицировать (или удалить) в новой среде, часто кластеризуются, что обеспечивает быструю адаптацию к среде на основе перестроек. Crombach, Hogeweg [8] показали, что геномы, содержащие ретропозоны, начиная со случайного порядка генов, в конечном итоге станут организованными, что обеспечивает (быструю) адаптацию к окружающей среде на основе перестроек. Другими словами, эта модель может служить доказательством принципа, что геномы могут структурировать сами себя, чтобы увеличить положительный эффект хромосомных перестроек.
Размер генома у эукариот опосредуется в первую очередь умножением и ослаблением копий ретроэлементов в течение эволюции. Профиль повторов в геномах у основных клад амниот может дать представление о молекулярных процессах, которые модулировали почти 380-кратный диапазон размеров генома, наблюдаемый у современных позвоночных [18]. Эффективные подходы к секвенированию и выявлению основных семейств повторов в филогенетически разнообразных таксонах птиц позволяют охарактеризовать содержание и организацию повторов в околоцентромерных областях, а также оценить, являются ли центромерные области динамическими и обеспечивающими вклад некодирующей ДНК в сохранение синтении. Желательно значительно расширить понимание роли РЦ у птиц путем использования культур клеток и идентификации информативных последовательностей гибридизационных зондов [12,29].
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Abstract
The review summarizes information on the advances in molecular genetic and genomic approaches to elucidate the main points in the evolutionary history of birds (class Aves) adapted to a wide variety of habitats.
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