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Проведено порівняльний біоінформаційний аналіз будови генів цитоплазматичних тирозил-тРНК 
синтетаз (TyrRS) 54 видів еукаріотів з різних таксонів. В окремих випадках перевірено 
коректність ідентифікації цих генів та їхніх екзонів шляхом зіставлення з відомими по­
слідовностями кДНК та EST. Порівняння екзонно-інтронної структури виявило, що гени TyrRS 
хребетних (16 видів) мають значно більшу кількість екзонів (13—14), ніж гени комах (2—7 
екзонів), дріжджів і протозоа (1—8 екзонів). У ході еволюції значно збільшується довжина 
інтронів за рахунок їхнього насичення геномними повторами. Позиції окремих інтронів є 
консервативними впродовж еволюції генів, що свідчить на користь їхньої ранньої інтеграції у ген 
спільного попередника хребетних і членистоногих. Для гена TyrRS людини детально про­
аналізовано альтернативні форми сплайсингу мРНК та геномні повтори, присутні в інтронах. 
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Вступ. Всебічне розуміння функцій білків у клітині 
потребує також знання структурної організації і 
регуляції активності відповідних генів. Типовими 
представниками білків і генів «домашнього госпо­
дарства» клітин еукаріотів є цитоплазматичні амі-
ноацил-тРНК синтетази (aaRS), які належать до 
життєво необхідних компонентів клітини. Завдяки 
їхній центральній ролі в процесах трансляції гене­
тичного коду aaRS відносять до білків, які дуже 
рано виникли в ході еволюції. Еукаріоти, як пра­
вило, мають повний набір генів для 20 типів 
цитоплазматичних aaRS та гени, які кодують спе­
цифічні aaRS органел (мітохондрій і хлоропластів). 
Вважається, що aaRS структурних класів І і II 
виникли в результаті серії генних дуплікацій двох 
генів-попередників ще до дивергенції ліній про-
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каріотів, архебактерій і еукаріотів. Окрім каталі­
тичного домену, який визначає структурний клас 
та розпізнає і активує відповідну амінокислоту за 
рахунок A T P , aaRS еукаріотів містять додаткові 
домени, що обумовлюють специфічність їхньої вза­
ємодії з відповідними т Р Н К та інші набуті функції , 
зокрема, додаткові білково-білкові і білково-РНК 
взаємодії. 

Послідовності aaRS та їхніх генів, кількість 
яких стрімко зростає в доступних банках даних, є 
об'єктами систематичного аналізу, що має за мету 
реконструкцію еволюційних подій, таких як ре­
комбінація, дуплікація, міжвидовий горизонталь­
ний перенос генів тощо [1—3] . Вважається, що 
гени aaRS взагалі схильні до горизонтального пере­
носу через порівняно слабкі взаємодії aaRS з ін­
шими компонентами клітинних мереж і, отже, 
вони є зручними маркерами монофілетичності по-
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ходження окремих таксонів [4 ] . Сучасні філоге­
нетичні реконструкції еволюційної історії aaRS, на 
відміну від попередніх уявлень [5—7 ], свідчать про 
її значну складність. 

Тирозил-тРНК синтетаза (TyrRS) є гомодиме-
ром і каталізує активацію та специфічне приєд­
нання L-тирозину до відповідних т Р Н К Т у г . TyrRS є 
представником родини aaRS класу І (підклас Іс), 
каталітичний домен яких має структуру так званої 
згортки Россмана. До цього ж підкласу належить 
також триптофаніл-тРНК синтетаза. У роботах [З, 
8 ] показано давню дивергенцію генів-попередників 
цих aaRS. Філогенія TyrRS інтенсивно досліджу­
ється [8—11]. Нещодавно виявлено, що еукаріотні 
цитоплазматичні TyrRS (cytTyrRS) розподіляються 
на дві основні групи — тварини і гриби, з одного 
боку, та всі інші еукаріоти — з іншого, з рівнем 
гомології послідовностей 40—77 % в межах груп та 
24—31 % — м і ж групами [12, 13] . У cytTyrRS 
вищих еукаріотів таксона Metazoa з 'явився додат­
ковий С-кінцевий модуль розміром приблизно 170 
амінокислотних залишків (а. з . ) , подібний до ци-
токіну ЕМАР II [14] . Цей модуль, імовірно, моду­
лює (підсилює) взаємодію TyrRS з т Р Н К та ін­
шими Р Н К , тобто є cis-кофактором зв 'язування 
тРНК. 

У ссавців С-модуль після його вивільнення при 
протеолітичному розщепленні TyrRS на два окре­
мих модулі виконує (як і білок ЕМАР II) додаткову 
сигнальну функцію у міжклітинних взаємодіях, 
зокрема, при апоптозі [9, 15, 16] . Для N-кінцевого 
каталітичного модуля TyrRS людини теж виявлено 
цитокінову активність, подібну до такої інтерлей-
кіну IL-8 [16] . 

Завдяки швидким темпам секвенування ге­
номів еукаріотних організмів (кількість лише за­
вершених геномних проектів, за даними Genomes 
O n l i n e Database 2.0 (GOLD), становить 40, a 
розпочатих — 559 [17]) виникла можливість здій­
снити пор івняльний анал і з екзонно- інтронної 
структури генів їхніх cytTyrRS. 

Метою цієї роботи було встановити можливі 
екзонно-інтронні перебудови та зміни структури 
генів cytTyrRS у процесі еволюції еукаріотів, ло­
калізувати положення інтронів відносно доменної 
організації білків і консервативність цих положень, 
виявити присутність в інтронах геномних повторів 
з різних родин та альтернативні варіанти сплайсин­
гу мРНК, які можуть виконувати важливу функ­
ціональну роль в експресії генів TyrRS. 

Матеріали і методи. Аналіз структури генів 
cytTyrRS проводили для 54 видів еукаріотів та 
мімівірусу амеби Acanthamoeba polyphaga — най­
більшого з відомих Д Н К вірусів (табл. 1). Зокрема, 
для хребетних — це вісім видів ссавців, три види 
інших хордових і чотири види риб. З генів безхре­
бетних аналізували морський огірок S. purpuratus, 
п'ять видів комах і два види круглих хробаків-не-
матод. З генів інших організмів — це 17 видів 
грибів, три види рослин, вісім видів Alveolata та 
окремі види з таксонів Diplomonadida, Entamoebi-
dae, Euglertozoa і Mycetozoa. 

Послідовності генів cytTyrRS разом із фланку­
ючими ділянками в першу чергу взято з банку 
даних Entrez Gene з National Center for Biotechno­
logy Information (NCBI) [18] , а також в окремих 
випадках — з депонованих Whole Genome Shotgun 
(WGS) послідовностей останніх версій геномних 
проектів визначених організмів. Послідовності 
мРНК-транскриптів і білків з банку даних RefSeq 
[19] знайдено за ключовими словами («tyrosyl-
tRNA synthetase*, «tyrosine-tRNA ligase*, «еикагу-
ota») в разі анотованих послідовностей за допомо­
гою пошукової системи Entrez серверу NCBI. Неза­
лежно проводили пошук за гомологією до перших 
360 а. з. cytTyrRS людини з сервісом «protein-
protein BLAST* серверу NCBI [20]. Межі генів 
TyrRS локалізували, зіставляючи геномні послі­
довності з найдовшими експериментальними по­
слідовностями м Р Н К / к Д Н К з бази даних GenBank 
Nonredundant Division за допомогою сервісу «пис-
leotide BLAST*. Також здійснено множинне вирів­
нювання відповідних амінокислотних послідовно­
стей TyrRS у ClustalX з наступним ручним уточ­
ненням. 

Для ідентифікації та візуалізації екзонно-ін-
тронних меж використовували сервери Ensembl, 
Map Viewer, Sequence Viewer, Evidence Viewer. 
Альтернативні транскрипти гена TyrRS людини 
аналізували за допомогою статистичних даних бан­
ків даних Асе View [21 ] і UniProt. Для пошуку 
повторюваних геномних елементів використано 
сервер. RepeatMasker v l .165 [22] і базу даних 
RepBase Update v. 10.04 [23] . 

Результати і обговорення. Послідовності генів 
TyrRS взято із загальнодоступних банків даних 
Entrez Gene та GenBank, при цьому гени мітохон-
дріальних TyrRS вилучали. Всього знайдено гени 
для 54 видів еукаріотів. З а винятком рослин (ара-
бідопсис і рис) та гриба G. zeae в геномах дослід-
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Таблиця 1 
Характеристика генів цитоплазматичних тирозил-тРНК синтетаз та відповідних мРНК і білків для 54 видів еукаріотів 
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Продовження табл. 1 

•Імовірно помилкові розміри білкових продуктів, обумовлені нерозпізнанням або додаванням зайвих екзонів. 

551 



ОДИНЕЦЬ К. О., КОРНЕЛЮК А. I. 

Рис. 1. Порівняння екзонно-ін­
тронної структури генів TyrRS для 
типових представників видів ор­
ганізмів з окремих філогенетичних 
таксонів, яке демонструє значну 
варіацію у кількості екзонів та до­
вжинах інтронів: а — людина; б — 
курка; в — бджола; г — дріжджі 
A. nidutans; д — дріжджі S. cere­
visiae. Зображення наведено в різ­
них масштабах 

жених видів організмів присутній один ген cyt-
TyrRS. Щ е для семи видів є дані про фрагменти 
генів або лише про послідовності відповідних мРНК 
(табл. 1). Задля розширення інформації здійснено 
також пошук і аналіз доступних послідовностей 
к Д Н К інших видів еукаріотів, для яких структура 
генів ще невідома. Одержано дані для ссавців 
(орангутанг, макака) , патогенних дріжджів (С. al­
bicans і Р. сагіпіі) та рослин (тютюн) (табл. 1). 
Слід зазначити, що для багатьох видів організмів 
екзонно-інтронну будову генів передбачено за до­
помогою автоматизованого комп'ютерного аналізу 
(наприклад, з використанням програми GNOMON) 
і не підтверджено порівнянням з експерименталь­
ними послідовностями к Д Н К і EST, отже, в окре­
мих випадках можливі помилки. Для значної кіль­
кості генів TyrRS анотовано лише кодуючу частину 
гена (тобто послідовності від старт- до стоп-кодо-
ну) . При цьому для деяких видів (шимпанзе, 
собака) з високою імовірністю наведено помилкове 
передбачення, пов 'язане з нерозпізнаванням 1-го 
екзона гена TyrRS і додаванням зайвих 5'-кінцевих 
екзонів. Незалежно було зіставлено відповідні амі­
нокислотні послідовності TyrRS за процедурою 
множинного вирівнювання та перевірено наявність 

у них консервативних амінокислотних залишків, 
що певною мірою підтвердило коректність анотова­
ної екзонно-інтронної структури їхніх генів. 

Порівняння екзонно-інтронної структури ге­
нів TyrRS. Для знайдених генів cytTyrRS здійснено 
порівняльний аналіз екзонно-інтронної структури. 
Всі проаналізовані екзонно-інтронні границі задо­
вольняють правилу «GT-AG» для меж інтронів та 
відповідають критеріям, встановленим для цих ор­
ганізмів. 

Кількість інтронів у генах досліджених ор­
ганізмів варіює від нуля для різних видів дріжджів 
та Alveolata до 14 у риби С. intestinalis (табл. 1, 
рис. 1). При дослідженні генів TyrRS 14 видів 
хребетних виявлено, що вони мають спільні риси у 
своїй будові. Ці гени кодують TyrRS розміром 
519—529 а. з. і містять однакову кількість (13) 
екзонів (лише у С. intestinalis є додатковий внут­
рішній інтрон), що свідчить про еволюційну ста­
більність їхньої організації. Положення всіх 12 
інтронів відносно кодуючої послідовності і від­
повідно довжина внутрішніх екзонів у всіх хребет­
них є однаковими (за винятком кількох випадків 
незначних зсувів), тобто зберігаються протягом 
щонайменше 200 млн років. Довжини крайніх ек-
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Номер інтрона 

Рис. 2. Порівняння довжин екзонів та інтронів для генів тиро-
зил-тРНК синтетаз хребетних (людина, шимпанзе, собака, ми­
ша, щур, курка і риба-зебра). Довжини внутрішніх екзонів 
майже ідентичні, а довжини інтронів і зовнішніх екзонів значно 
збільшуються із зростанням еволюційно! складності організмів 

зонів (Е, і Е 1 3 ) значно варіюють, при цьому у 
більшості видів останній екзон має найбільшу до­
вжину, значна частина якого припадає на З ' -не-
трансльовану ділянку (3 'UTR) . Варто відзначити, 
що сайти початку транскрипції для багатьох генів 
остаточно не визначені через відсутність статистич­
но достовірних даних про відповідні повнорозмірні 
транскрипти і, отже, розміри перших екзонів не­
відомі. 

Еволюція інтронів генів TyrRS. Порівняння 
послідовностей інтронів (рис. 2) вказує на те, що 
їхня середня довжина значно збільшується від риб 
до людини за рахунок накопичення в них різних 
видів геномних повторів та дуплікацій під час 
еволюції. Наприклад, при ідентичних розмірах 
CDS розмір гена людини на 40 % більший, ніж у 
миші, а на 12 інтронів припадає 92,7 % довжини 
гена. При порівнянні з генами риб, які містять 
дуже короткі інтрони, відмінності ще драматичні­
ші — зокрема, довжина гена риби-фугу складає 
лише 5,1 % довжини гена людини. Слід зазначити 
консервативність фази інтронів (тобто їхнє поло­
ження відносно нуклеотидів кодонів) у межах так­

сонів. При цьому більшість інтронів (8 з 12) має 
фазу 0, інтрони І 7 і І 9 мають фазу 1, а інтрони І 3 і 
І„ — фазу 2. 

Т а к и м чином, в и я в л е н а консервативність 
структури генів TyrRS хребетних свідчить про 
відсутність екзонно-інтронних перебудов (екзонний 
shuffling, тобто «стикування» екзонів, втрата ек­
зонів, інтронний слайдинг) під час еволюції хребет­
них. Це підтверджує, що більша частина інтронів 
генів TyrRS набута спільним попередником хребет­
них приблизно 200 млн років тому. Однак знайдено 
істотні відмінності у довжині інтронів генів ссавців 
і риб (наприклад, сумарна довжина інтронів генів 
риби-фугу не перевищує 250 п. н.) , які можуть 
свідчити про те, що в процесі еволюції у геномі 
риби-фугу виробилися захисні механізми стосовно 
колонізації повторюваними елементами. І, навпа­
ки, у гені TyrRS людини повторювані геномні 
елементи складають до 70 % довжини інтронів 
(див. далі). 

Розташування інтронів у генах TyrRS хордо­
вих залишається незмінним, що засвідчує спіль­
ність їхнього походження і відносно невисокий 
темп появи нових інтронів. Однак упродовж ево­
люції в різних таксонах хребетних значно зміню­
ються розміри цих інтронів, перш за все, за раху­
нок внутрішніх дуплікацій і зростання копійності 
геномних повторів. 

Існує досить чітка кореляція між кількістю 
інтронів та філогенетичним положенням організму. 
Так, на відміну від хребетних гени комах мають 
лише від одного (москіт) до шести (бджола) інтро­
нів. Відповідно розміри генів комах становлять 
всього 1,7—3,3 тис. п. н. порівняно з 16—33 тис. п. 
н. у ссавців. Розташування двох інтронів у генах 
комах корелює з межами основних структурних 
доменів TyrRS хребетних. Положення єдиного ін­
трона в гені москіта аналогічне до такого інтрона І 2 

хребетних. У гені плодової мушки D. melanogaster 
присутні три інтрони, але позиція лише одного з 
них (І 3) збігається з позицією інтрона І,, хребет­
них. Можна зробити попередній висновок про те, 
що розміщення цих інтронів збереглося від гена 
TyrRS спільного попередника цих організмів. 

Рослини A. thaliana і О. sativa мають по два 
гени cytTyrRS в районах довгих плечей 1-ї і 2-ї 
хромосом. Один з них розташований на 1-й хромо­
сомі, відзначається майже удвічі більшою кількістю 
екзонів (20 екзонів) порівняно з геном At2g33840 
на 2-й хромосомі. Це дає підставу для висновку про 
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, 528 а.з. 

Структура гена, 42794 п. н. 

Рис. 3. Зіставлення екзонно-інтронної будови гена цитоплазматичної TyrRS людини і доменної організації білка. Показано взаємне 
розташування 12 інтронів відносно основних структурних доменів TyrRS. Розташування інтронів І 6 і І 9 збігається з межами основних 
структурних доменів TyrRS 

можливу наявність дуплікації гена TyrRS на 1-й 
хромосомі внаслідок негомологічного кросинговеру 
або нерівномірного обміну хроматид. 

Порівняння екзонної структури генів і домен­
ної структури TyrRS еукаріотів. У структурі всіх 
cytTyrRS присутній каталітичний модуль (так зва­
на «мінімальна» форма, mini-TyrRS) розміром при­
близно 350 а. з. , який складається з каталітичного 
домену з просторовою структурою типу «згортка 
Россмана» (1—240 а. з. , нумерація для гена люди­
ни) та антикодон-зв'язувального домену з а-спі-
ральною структурою (241—348 а. з . ) . У видів 
організмів таксона Metazoa (хребетні і комахи) до 
каталітичного модуля приєднаний додатковий 
ЕМАР ІІ-подібний модуль, який складається з «ОВ 
гоШ»-домену (360—468 а. з.) і дистального А-суб-
домену (469—528 а. з . ) . Наявність цього модуля у 
складі TyrRS хребетних і комах вказує на давнє 
набуття цього модуля геном TyrRS спільного попе­
редника Metazoa. Слід зауважити, що кожний з 
перелічених доменів є досить автономним у струк­
турному плані і повинен мати свій власний ме­
ханізм згортання поліпептидного ланцюга. ЕМАР 
ІІ-подібні модулі присутні також в різних білках 
апарату трансляції у різних організмів (р43 ссав­
ців, Arclp дріжджів, MetRS нематод). 

У TyrRS хребетних найбільший за розміром 
каталітичний домен (240 з 528 а. з.) кодується 
екзонами Е,—Е 6 , а наступний а-спіральний домен 
(108 а. з.) — екзонами Е 7 — Е 9 . С-кінцевий ЕМАР 
ІІ-подібний модуль кодується екзонами Е 1 0 — Е | 3 , з 

яких «ОВ гоИ»-домен відповідає екзонам Е, 0 , Е и та 
частково — Е , 2 , а А-субдомен (59 а. з.) кодується 
частково Е 1 2 та останнім 13-м екзоном. На екзони 
Е 7 , Е 1 0 і Е 1 2 припадають міждоменні ділянки TyrRS 
хребетних (рис. 3 ) . Таким чином, існує певна 
кореляція між доменною організацією TyrRS та 
екзонами, які кодують ці домени, що може віддзер­
калювати еволюцію генів TyrRS. 

Екзонно-інтронна структура генів білків з 
ЕМАР ІІ-подібними модулями. С-кінцевий модуль 
TyrRS є представником родини ЕМАР ІІ-подібних 
модулів, які мають спорідненість до тРНК, а у 
ссавців (людина і миша) відповідають за включен­
ня апоптозних шляхів у клітині [16] . Зіставлення 
екзонно-інтронної структури генів TyrRS і білка 
р43 людини показало різне положення їхніх від­
повідних інтронів (рис. 4, а). Однак в обох цих 
генах присутні інтрони у міжмодульних лінкерах 
(І 9 і І 3 відповідно), які з 'єднують ЕМАР ІІ-подібні 
модулі з N-кінцевими модулями згаданих білків. 
Наявність цих інтронів може вказувати на сайти 
рекомбінації генів різних N-модулів з геном авто­
номного ЕМАР ІІ-подібного білка. 

Дві групи TyrRS еукаріотів і гомологія з TyrRS 
архебактерій. Проведене нами порівняння аміно­
кислотних послідовностей cytTyrRS еукаріотів вка­
зує на наявність двох філогенетичних груп. До 
першої групи належать синтетази з Metazoa і 
грибів, до другої — синтетази таксонів Alveolata, 
Diplomonadida, Entamoebidae, Euglenozoa, Myce-
tozoa, зелених рослин, червоних водоростей, а 
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Таблиця 3 
Основні альтернативні варіанти мРНК гена TyrRS людини, які відповідають експериментальним транскриптам цього гена 
на основі банку даних AceView 

також TyrRS мімівірусу. Зручним дискримінатором 
цих груп є мотив, який передує сигнатурі «НЮН» 
a a R S класу І: у T y r R S першої групи — це 
«ТАТ(Р)Т», а другої — «FEPS». Цікаво зазначити, 
що еукаріотні TyrRS другої групи подібні до синте-
таз більшості архебактерій (нами проаналізовано 
TyrRS з 28 видів), у яких присутній відповідний 
мотив «F(Y)EP(I)S», і, отже, їхні гени мають 
спільне еволюційне походження. Наші висновки 
збігаються з нещодавно опублікованим розгорну­
тим аналізом філогенії TyrRS [12, 13] . 

Регуляторні сигнали в ділянках 5' та 3'UTR і 
геномні повтори генів TyrRS. Ділянки 3 'UTR генів 
ссавців є досить довгими і становлять - 7 5 0 н. 
(20 % від загальної довжини м Р Н К ) , у генів з 
інших організмів вони значно коротші (50 н.) . Гени 
хребетних містять канонічні сигнали поліадені-
лювання ААТААА, розташовані за 15—20 п. н. до 
роїуА послідовностей у відповідних к Д Н К (рис. 4, 
б). Проте в генах інших організмів існують варіації 
цих послідовностей. 

Здійснений за допомогою сервісу RepeatMasker 
пошук геномних повторів та їхніх кластерів для 
гена TyrRS людини показав присутність 97 розта­
шованих в інтронах повторюваних елементів з 
чотирьох родин, значна частина яких є неповними 
(вкороченими). Зокрема, ідентифіковано 63 SINE 
елементи (57 Alu і 6 MIR) , 18 LINE, 5 LTR і 7 
DNA елементів. В інтронах І, і І 4 знайдено декілька 
повноцінних копій LINE елементів, що може вка­
зувати на можливість екзонно-інтронного шафлінгу 
і появи процесованих псевдогенів для гена TyrRS у 
майбутньому. 

Характеристика гена TyrRS людини. Для де­
тальнішого аналізу було обрано ген цитоплазма­
тичної TyrRS людини, розташований в локусі р35.1 

1-ї хромосоми на ( - ) -ланцюзі у ділянці 32909— 
32952 тис. п. н. Цей ген анотовано в банку даних 
EntrezGene під кодом GeneID:8565 і його послідов­
ність виокремлено з послідовності 1-ї хромосоми 
(GenBank код NC_000001.8) , а відповідні рефе­
рентні послідовності м Р Н К і білка — з GenBank 
(NM_003680.2, розмір 3137 п. н. і NP_003671.1, 
528 а. з. відповідно). Ген людини містить 13 ек­
зонів (табл. 2, рис. 3) і має GC склад 46,29 %. 

Для гена TyrRS людини, за даними банку 
даних UniGene (Hs.213264), відомо 11 повнороз-
мірних транскриптів та 874 EST послідовності, а за 
даними банку даних AceView для версії геному 
людини «Build 35 version, Aug2005» — 769 експери­
ментально виявлених транскриптів, які можна 
розділити на 17 варіантів, найістотніші з яких 
наведено в табл. З і на рис. 5. Згідно з цією 
класифікацією, основною формою м Р Н К є варіант 
«aAug05», представлений 588 (76 %) транскрипта-
ми, який відповідає найдовшій м Р Н К довжиною 
4365 н. Цей варіант м Р Н К кодується ділянкою гена 
розміром 44,04 тис. п. н. і містить повну CDS з 13 
екзонів, а також має найдовші 5 ' і 3 'UTR (909 і 
1865 н. відповідно). 

Якщо знехтувати тими альтернативними варі­
антами мРНК, які представлені малою кількістю 
транскриптів (1—4 клони) і можуть бути не пов­
ністю процесованими транскриптами або артефак­
тами, пов 'язаними з їхнім виділенням і секвену-
ванням, то, крім основного варіанта, слід від­
значити форми «gAug05»,«pAug05» і «eAug05» (51, 
41 і 20 транскриптів відповідно). Цікаво відмітити, 
що варіант «gAug05» вміщує останні п 'ять екзонів 
гена, які кодують ЕМАР ІІ-подібний модуль та 
фрагмент а-спірального домену. 

Висновки. Для генів цитоплазматичних TyrRS 

556 



ПОРІВНЯЛЬНИЙ АНАЛІЗ СТРУКТУРНОЇ ОРГАНІЗАЦІЇ ГЕНІВ 

*S ^ ^ ^ ^ ^ $ ^ $ ^ ^ $ $ 

Назва варіанта 

Рис. 5. Порівняння різних варіантів відомих альтернативних 
транскриптів для гена TyrRS людини за даними банку даних 
AceView: а — кількість відомих клонів для кожного варіанта; 
б — довжина транскрипта 

з 54 видів еукаріотів проведено аналіз розташуван­
ня і зміни довжини інтронів протягом еволюції. На 
прикладі цих ортологічних генів можна в цілому 
підтвердити відоме положення стосовно того, що 
гени одноклітинних організмів з великими роз­
мірами популяцій містять малу кількість інтронів, 
яка значно зростає після виникнення багатоклі­
тинних організмів з зменшеними розмірами попу­
ляції [24] . Гени TyrRS, представлені, як правило, 
однією копією на геном, розташовані у ділянках 
геному з низьким рівнем рекомбінації, для яких 
відома тенденція мати більшу кількість і довші 
інтрони. Розподіл інтронів на користь «фази 0» 
також має місце для генів TyrRS. 

Розмір гена TyrRS значно збільшується в ході 
еволюції за рахунок зростання кількості і розмірів 
інтронів. Однак гени хребетних містять інтрони, 
які практично повністю збігаються за положенням 
та фазами, тобто ці інтрони існували ще у спіль­
ного попередника хордових організмів, а їхня кіль­

кість і положення не змінювалися в процесі ево­
люції хребетних протягом 200 млн років. Отримані 
результати також висвітлюють певну залежність 
між доменною організацією TyrRS та екзонно-
інтронною структурою їхніх генів у зазначених 
еукаріотів. Зібрану анотацію відомих генів cyt-
TyrRS сумовано у вигляді спеціалізованої бази 
даних. 

Роботу виконано в рамках програми «Фізіо-
лого-біохімічні та молекулярно-генетичні основи 
функціонування живих систем і розробка прин­
ципів керування ними». 

К. A. Odynets, А. I. Kornelyuk 

Comparative analysis of structural organization of cytoplasmic 
tyrosyl-tRNA synthetase genes of eukaryotes 

Summary 

A comparative bioinformational analysis has been performed for the 
structure of cytoplasmic tyrosyl-tRNA synthetase (TyrRS) genes 
from 54 eukaryotic organisms from different taxones. In some cases, 
the identification of the genes and their exons was verified by 
comparison with the experimental cDNA and EST sequences. The 
comparison of exon-intron structures shows that TyrRS genes of 
Chordata (16 species) have much more exons (13—14) than genes 
of Insecta (2—7 exons), yeasts and Protozoa (1—8 exons). The 
intron lengths increase intensively during the evolution due to 
integration of genomic repeats. The positions of some introns are 
conservative that marks their earlier integration into the gene of 
common ancestor of Chordata and Insecta. The TyrRS gene of 
human is analyzed in detail for alternative splicing mRNAs and 
genomic repeats. 

Key words: tyrosyl-tRNA synthetase, gene, exon-intron structure, 
evolution, databases. 

К. А. Одынец, А. И. Корнелюк 

Сравнительный анализ структурной организации генов 
цитоплазматических тирозил-тРНК синтетаз эукариотов 

Резюме 

Проведен сравнительный биоинформационный анализ строения 
генов цитоплазматических тирозил-тРНК синтетаз (TyrRS) 
54 видов эукариотов из разных таксонов. В отдельных случаях 
проверена корректность идентификации этих генов и их 
экзонов путем сопоставления с известными последовательно­
стями кДНК и EST. Сравнение экзонно-интронной структуры 
показало, что гены TyrRS позвоночных (16 видов) имеют 
значительно большее количество экзонов (13—14), чем гены 
насекомых (2—7 экзонов), дрожжей и протозоа (1—8 экзонов), 
несмотря на эволюционную консервативность доменной орга­
низации соответствующих TyrRS. В ходе эволюции значи­
тельно увеличивается длина интронов за счет их насыщения 
геномными повторами. Позиции отдельных интронов сохра­
няются консервативными в ходе эволюции, что свидетельст­
вует в пользу их ранней интеграции в ген общего предшест­
венника позвоночных и членистоногих. Для гена TyrRS челове­
ка детально проанализированы альтернативные формы сплай­
синга мРНК и геномные повторы, присутствующие в интро-
нах. 
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