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XIX. TRANSPOSOONID

1. TRANSPOSOONIDE AVASTAMINE

Klassikalise geneetika põhipostulaadiks oli, et organismi genoom on püsiv, selles olevad 
geenid säilivad ja päranduvad järglasrakkudele väga täpselt. Molekulaargeneetika muutis 
seda arusaama. Organismide genoomides on küll tugevalt konserveerunud piirkon-
nad (ingl. highly conserved regions), mis sisaldavad organismi eluks hädavajalikke geene, 
kuid suur osa ülejäänud genoomist on suhteliselt muutlik. Genoomi muutuva osa iseloo-
mulikuks elemendiks on nn. hüppavad geenid. Hüppavad geenid e. transponeeruvad 
(ingl. transposition) geneetilised elemendid (ingl. genetic elements) liiguvad DNA ühest 
piirkonnast teise. Sellised elemendid moodustavad 45% inimese genoomist. Kui varem 
arvati, et mobiilsed DNA-elemendid on mitt evajalik e. rämps-DNA (ingl. junk-DNA), 
siis nüüdseks on selge, et need geneetilised elemendid on olulised kromosoomide kuju 
määramisel (struktuurne roll), geenide avaldumise reguleerimisel (regulatiivne roll) ja 
genoomi ümberkombineerimisel (evolutsiooniline tähtsus). Transponeeruvad elemendid 
(ingl. TE – transposable elements) maisil (Zea mays) avastas Barbara McClintock (1902–
1992) 1948. aastal, kuid tema uurimistulemused jäid kauaks unustusehõlma. Alles pärast 
1960–1970-ndaid, kui transponeeruvad elemendid avastati bakteritel ja äädikakärbsel, 
mõisteti nende geneetiliste elementide tähtsust ja süvauuringute edasist vajadust. 1983. a. 
sai B. McClintock nn. hüppavate geenide avastamise eest Nobeli preemia.

Vaatamata erinevat tüüpi transponeeruvate elementide rohkusele, on neil siiski 
rida sarnaseid omadusi. Kõik nad kodeerivad transpositsiooni läbiviivaid ensüüme – 
transposaasi (ingl. transposase) ja/või resolvaasi (ingl. resolvase). Neist sõltub, kuidas 
transponeerumine aset leiab ja lähtuvalt sellest jagatakse mobiilsed elemendid erineva-
tesse kategooriatesse (jn. 19.1). 

Esimese kategooria elemendid kodeerivad transposaasi, mis seondub transposooni 
mõlemas otsas olevate pöördkordusjärjestustega (ingl. repetive palindromic sequences) 
ja lõikab nende kõrvalt mõlemad DNA-ahelad katki. Tulemuseks on transposooni täie-
lik väljalõikamine (ingl. excision) DNA-st. Väljalõigatud transposooniga seondunud 
transposaas viib järgnevalt läbi transposooni sisenemise e. insertsiooni (ingl. insertion) 
DNA-molekuli uude piirkonda. Sellist transpositsioonimehhanismi nimetatakse lõika-
ja-kleebi-transpositsiooniks (ingl. cut-and-paste transposition) ja vastavaid elemente 
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lõika-ja-kleebi-transposoonideks (ingl. cut-and-paste transposons). Sellesse kategoo-
riasse kuuluvad elemendid on nii pro- kui eukarüootidel.

Teise kategooria elementide transpositsioonil seondub transposaas samuti trans-
posooni otstele, kuid erinevalt lõika-ja-kleebi-transpositsiooni katalüüsivast transposaa-
sist, lõikab siin replikatiivset transpositsiooni (ingl. replicative transposition) katalüüsiv 
transposaas vaid ühte DNA-ahelat. Seega ei toimu replikatiivse transpositsiooni esimeses 
etapis transposooni täielikku väljalõikamist esialgsest DNA-järjestusest. Järgnevalt kata-
lüüsib transposaas lõigatud ahela insertsiooni märklaud-DNA-sse (ingl. target-DNA), 
mille tulemusel tekib kahte DNA-molekuli (algset transposooniga DNA-d ja märklaud-
DNA-d) sisaldav vaheprodukt. Transpositsiooni teises etapis toimuva replikatsiooni 
tagajärjel tekib kahte transposooni koopiat sisaldav DNA-molekul, mida nimetatakse 
kointegraadiks (ingl. cointegrate). Kointegraat lahutatakse kaheks molekuliks resolvaasi 
poolt läbiviidava kohaspetsiifilise rekombinatsiooni tagajärjel res-saidis (ingl. resolu-
tion site). Replikatiivse transpositsiooni tulemusel suureneb transposooni koopiate arv, 
sest elemendi vana koopia jääb algsesse kohta alles, siit ka nimetus kopeeri-ja-kleebi-
transpositsioon. Sellise käitumisega geneetilisi elemente nimetatakse replikatiivseteks 
transposoonideks (ingl. replicative transposons). Nimetatud elemendid esinevad vaid pro-
karüootidel. 

Kolmanda kategooria transposoonide puhul toimub transpositsioon üle RNA vahe-
etapi. Esmalt kopeeritakse transponeeruva elemendi DNA RNA-ks, millelt sünteesitakse 
de novo DNA, mis inserteerub genoomis aga uude kohta. RNA kopeerimist DNA-ks kata-
lüüsib ensüüm pöördtranskriptaas e. revertaas (ingl. reverse transcriptase, revertase). 
Kuivõrd siin toimub geneetilise info vool RNA-lt DNA-le, s.o. vastupidi tavalisele suunale 
DNA-lt RNA-le, nimetatakse seda protsessi retrotranspositsiooniks (ingl. retrotranspo-
sition) ja vastavaid elemente retrotransposoonideks (ingl. retrotransposons). Osa neist 
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Joonis 19.1. Transponeeruvate elementide tüübid ja esinemisnäited erinevatel organismidel. 
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elementidest on sarnased retroviirustega ning kannavad seepärast nimetust retro-
viirusesarnased elemendid e. retroposoonid (ingl. retroposons). Sellist tüüpi trans-
posoonid on vaid eukarüootidel. 

Teise klassifi katsiooni kohaselt jaotatakse mobiilsed geneetilised elemendid replika-
tiivseteks e. I klassi transposoonideks, mis tegutsevad kopeeri-ja-kleebi-põhimõtt el, ning 
II klassi transposoonideks, mis töötavad lõika-ja-kleebi-põhimõtt el. Eukarüootidel on 
klass I transposoonideks RNA transposoonid (retrotransposoonid), klass II transposoo-
nideks aga DNA transposoonid. 

Meeldejätmiseks
• Transposooni väljalõikamist ühest genoomi piirkonnast ning sisseviimist teise genoomi piirkonda kata-

lüüsib ensüüm transposaas, mida enamasti kodeerib transposoon ise.
• Replikatiivsed transposoonid kopeeritakse transpositsiooni käigus.
• Retrotransposoon kopeeritakse RNA-ks ning seejärel pöördtranskribeeritakse DNA-molekuliks, et tal 

oleks võimalik siseneda (inserteeruda) genoomi uude piirkonda. 

2. TRANSPOSOONIDE TÜÜBID

Transposoonid on liikuvad geneetilised elemendid, mis võivad asetuda genoomi ühest 
kohast (saidist) teise. 

2.1. Transposoonid bakteritel
Bakterite transposoonid on erinevalt eukarüootsetest transposoonidest enamuses aktiiv-
sed transposoonid. Nad jaotuvad kolme põhitüüpi: 

1) IS-elemendid;
2) komplekssed transposoonid;
3) replikatiivsed transposoonid e. Tn3-elemendid.

2.1.1. IS-elemendid
Kõige lihtsamad bakterite transposoonid on insertsioonilised järjestused (ingl. inser-
tion sequences) e. IS-elemendid (ingl. IS elements), mis võivad inserteeruda väga erineva-
tesse kohtadesse bakteri kromosoomis või ka bakteri plasmiidses DNA-s. IS-elemendid 
avastati bakterite ebastabiilsete mutantide uurimisel. Nimelt leiti, et osa E. coli lac--mu-
tante, mis sisaldasid lacZ-geenis DNA lisajärjestusi, andsid hõlpsasti, võrreldes algse 
alleeli variandiga, revertante (pöördmutatsioone). Taolistes revertantides puudus võõr-
DNA (see oli kõrvaldatud). Järelikult oli geeni inaktiveerinud mobiilne võõr-DNA, mille 
järgneval lahkumisel kromosoomist taastus algne olukord (toimus geeni aktivatsioon). 

IS-elemente iseloomustab suhteliselt samane (identne) ehitus. Üheks iseloomulikuks 
IS-elemendi näiteks on IS50 (jn. 19.2). IS-elementidele on iseloomulikud järgmised tüü-
pilised omadused:
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1) nad on väikesed, tavaliselt alla 2500 bp;
2) nad sisaldavad vaid neid geene, mis on vajalikud transpositsiooniks ja regulatsioo-

niks;
3) nende mõlemas otsas on identsed või peaaegu identsed kordusjärjestused;
4) kordusjärjestused on alati pöördsuunalised ja palindroomse struktuuriga, 

pikkusega 9–40 nukleotiidi ning neid nimetatakse otsmisteks pöördkordus-
järjestusteks e. IR-järjestusteks (ingl. inverted terminal repeats);

5) IS-element kodeerib valku, mida nimetatakse transposaasiks. Transposaas seon-
dub IS-elemendi otsmiste järjestustega, kus ta põhjustab mõlema DNA-ahela 
katkemist, elemendi nukleotiidi täpsusega väljalõikamist ja viimase sisseviimist 
uude DNA-molekuli või sama molekuli uude piirkonda;

6) IS-elemendi insertsioonil tekivad märklaud-DNA-s 2–13-nukleotiidsete järjes-
tuste samasuunalised otsekordusjärjestused e. DR-järjestused (ingl. direct 
repeats) mõlemal pool IS-elementi. Seda protsessi nimetatakse ka märklaudsaidi 
duplikatsiooniks (ingl. target site duplications).

5`- CTGACTCTT
3`- GACTGAGAA

AAGAGACAG – 3`
TT CTC TGTC – 5`

ACATTAACC

TGTAATTGG

ACATTAACC

TGTAATTGG

IS50

Märklaudjärjestuse duplikatsioon (otsekordusjärjestused e. DR)

Otsmised pöördkordusjärjestused (IR)

Kromosoom Kromosoom

Joonis 19.2. Inserteerunud IS50-elemendi struktuur. Otsmised pöördkordusjärjestused on palindroomse 
struktuuriga. Pöördkordusjärjestustes erineb vaid üks nukleotiidipaar (neljas mõlemast otsast). Märklaud-
järjestuse samasuunaline duplikatsioon on perfektne.

Väikseim IS-elementidest on IS1, mis on 768 bp pikkune DNA. IS-elementide otsmised 
pöördkordusjärjestused on transpositsiooniks hädavajalikud, sest mutatsioonid neis jär-
jestustes ei võimalda neil enam transponeeruda. Märklaudsaidi duplikatsioonid tekivad 
seetõtt u, et transposooni inserteerumisel lõikab transposaas märklaud-DNA kahte ahe-
lat nihkega. Tekkinud üksikahelaliste lõikude paardumisel moodustuvadki transposooni 
otstega vahetult külgnevad lühikesed märklaud-DNA kordused (jn. 19.3). 

Kuna IS-elemendid saavad oma genoomi paljundada sõltumatult genoomi üldisest 
replikatsioonist, võib nende koopiaarv erinevate organismide genoomis olla väga muut-
lik. Näiteks nimetatud IS1-elementi leidub E. coli kromosoomides 6–10 koopiat. Nii 
bakterikromosoomis kui ka bakterite plasmiidide DNA-s võivad lokaliseeruda erinevad 
IS-elemendid. Soolekepikese sugufaktoris (F-plasmiid) on IS2 (1327 bp) ja IS3 (1400 bp). 
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Kui mingi konkreetne IS-element resideerub samal ajal bakteri kromosoomis ja samas 
rakus olevas plasmiidis, siis saab nende vahel toimuda homoloogne rekombinatsioon, mis 
on RecA-valgust sõltumatu protsess. Sellise rekombinatsiooniga integreerub F-faktor 
bakterikromosoomi, moodustades Hfr-tüvesid. 

2.1.2. Komplekssed transposoonid
Bakterite komplekssed transposoonid (ingl. composite transposons) e. Tn-elemendid 
(ingl. Tn elements) tekivad siis, kui kaks IS-elementi inserteeruvad teineteise lähedale ning 
muudavad nendevahelise DNA-lõigu mobiilseks. Bakteris säilivad ja levivad sellised Tn-
elemendid eelkõige siis, kui Tn-elemendi vahelõigus olevad geenid määravad bakteritel 
omaduse, mis annab neile eelise eksisteerida ja paljuneda konkreetsetes keskkonnatin-
gimustes. Sellisteks on näiteks ravimiresistentsust ja perifeerset metabolismi määravad 
geenid. IS-elementide vahele jääval osal pole mingit pistmist transpositsiooniprotsessi 
endaga. Tn-elemente jaotatakse kaheks tüübiks sõltuvalt sellest, kas neil on (jn. 19.4):

1) fl ankeeruvad e. otsmised IS-elemendid, mis on samasuunalised (nt. Tn9);
2) mitt efl ankeeruvad erisuunalised IS-elemendid (nt. Tn5 ja Tn10).

Ligikaudu 2500 bp suurune Tn9 sisaldab kanamütsiiniresistentsust määravat geeni camr, 
mida ümbritsevad samasuunalised IS1-koopiad (otsejärjestused pikkusega 768 bp) koos 
oma 23 bp pikkuste inverteeritud kordusjärjestustega. Tn10 on ca 9300 bp pikkune ele-
ment, mis määrab tetratsükliiniresistentsust (tetr). Tn10 sisaldab otstes 1329 bp pikkusi 
inverteeritud IS-elemente IS10L ja IS10R, milledel on 22 bp pikkused otsmised pöörd-
kordusjärjestused. 

ACCGTCGGCATCA

TGGCAGCCGTAGT

IS

Märklaudjärjestuse otseduplikatsioon

IS-element

Kromosoom

ACCGTCGGCAT

TG                       

CA

GCAGCCGTAGT

ACCGTCGGCAT

TG                       

CA

GCAGCCGTAGT

IS
AC CGTCGGCAT

TG GCAGCCGTA

CGTCGGCAT CA

GCAGCCGTA GT

IS

DNA katkilõikamine

Üksikahelalised

DNA-otsad

IS-elemendi insertsioon Replikatsioon

Tühik

Tühik

DNA süntees DNA süntees

5´

3´

3´

5´

5´

3´

5´

3´

5´

3´

5´

3´

3´

5´

3´

5´

3´

5´

3´

5´

Joonis 19.3. Märklaudjärjestuse duplikatsiooni tekkimine IS-elemendi insertsioonil.
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Tn5 määrab mitmest ravimiresistentsust, sisaldades kanamütsiini- (kanr), bleo-
mütsiini- (bler) ja streptomütsiini- (strr) resistentsuse geene. Tema otsmised pöördsuuna-
lised järjestused on 1533 bp pikkused IS-elemendid (vasakpoolne IS50L ja parempoolne 
IS50R). Nad on küll sama pikkusega, kuid geneetiliselt erinevad. Vaid IS50R määrab 
funktsionaalse transposaasi sünteesi, sest IS50L-järjestuses esineb punktmutatsioon, mis 
ei võimalda toota aktiivset transposaasi. Seepärast pole vasakpoolne IS50L-element või-
meline ka stimuleerima transpositsiooni toimumist. 

Tn5-elemendi tüüpi komplekssetel transposoonidel on lisaks veel võime reguleerida 
transpositsiooniprotsessi toimumist (jn. 19.5). Neil on transpositsiooniimmuunsus 
(ingl. transposition immunity), nähtus, mille puhul transpositsiooni sagedus alaneb dras-
tiliselt, kui vastav transposoon juba on märklaud-DNA-s. Järelikult inhibeerib residentne 
transposoon sissetuleva homoloogse transposooni transponeerumist. Selle põhjuseks 
on asjaolu, et transposoon kodeerib veel ühe teise valgu sünteesi, milleks on transpo-
sitsiooni inhibeeriv repressor. Nimelt sünteesitakse Tn5 puhul IS50R-järjestuselt lisaks 
transposaasile ka repressorvalku, milleks on lühendatud transposaas (ingl. truncated 
transposase). Viimase mRNA transkribeeritakse transposaasigeeni sees paiknevalt strardi-

~2500 bp

23 bp otsmised
inverteeritud järjestused

camr-geen

768 bp768 bp

IS1 IS1

Tn9

9 bp otsmised
inverteeritud järjestused

bler -
geen

1533 bp1533 bp

IS50L IS50R

Tn5

strr -
geen

kanr- -
geen

9 bp otsmised
inverteeritud järjestused

1329 bp1329 bp

IS10L IS10R

Tn10

tetr-geen

~9300 bp

~5700 bp

Joonis 19.4. Komplekssete transposoonide geneetiline ehitus. Tn9 koosneb kahest samasuunalisest IS1-
elemendist, mis ümbritsevad klooramfenikooli resistentsusgeeni (camr). Tn5 koosneb kahest erisuunalisest 
IS50-elemendist (L ja R), mis ümbritsevad kanamütsiini-, bleomütsiini- ja streptomütsiiini resistentsusgeene 
(kanr, bler, strr). Tn10 koosneb kahest erisuunalisest IS10-elemendist (L ja R), mis ümbritsevad tetratsükliini 
resistentsusgeeni (tetr). bp - nukleotiidipaari.
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koodonilt ning transleeritakse järgnevalt lühendatud polüpeptiidiks. Lühendatud 
transposaas dimeriseerub normaalse transposaasiga ja muudab selle katalüütiliselt 
in aktiivseks, pärssides niiviisi oluliselt transpositsiooniprotsessi.

2.1.3. Replikatiivsed transposoonid
Replikatiivsed transposoonid (ingl. replicative transposons) on suuremad kui IS-ele-
mendid ja, nagu komplekssed transposoonidki, sisaldavad tavaliselt geene, mis pole 
transpositsiooniks vajalikud. Nad ei sisalda oma otstes IS-elemente, küll aga otsmisi 
38–40 bp pikkusi pöördkordusjärjestusi. Transpositsiooni käigus on vajalik DNA rep-
likatsioon. Nii nagu IS-elementidel ja komplekssetel transposoonidel, duplitseerub ka 
replikatiivsete transposoonide transpositsioonil märklaudjärjestus. 

Replikatiivsed transposoonid on vaid bakteritel. Üheks iseloomulikumaks esinda-
jaks on 4957 bp pikkune transposoon Tn3, mis sisaldab kolme geeni (jn. 19.6): 

1) geen tnpA transposaasi sünteesiks;
2) geen tnpR resolvaasi sünteesiks;
3) geen bla beetalaktamaasi sünteesiks. 

Rakku tunginud Tn5
transposaas soodustab
transpositsiooni

1533 bp1533 bp

IS50L IS50R

Transkriptsioon

Transkriptsioon
geenisiseselt 
initsiaatorkoodonilt

Repressor

Transposaas
Translatsioon

Translatsioon

Tn5

Rakus oleva Tn5
repressor pidurdab
transpositsiooni

Faag

E.coli

Märklaud-DNA

E.coli

Tn5

Tn5
Tn5

Faag

Joonis 19.5. Transposoon Tn5 geneetiline regulatsioon. IS50R kodeerib transposaasi, mis katalüüsib Tn5 
tranpositsiooni juhul, kui rakus pole eelnevalt transposaasi, ja pidurdab transpositsiooni, kui rakus on 
eelnevalt transposaas olemas (nt. märklaud-DNA-s on juba transposoon Tn5). Transposaasi aktiivsust 
inhibeerivat repressorit kodeeritakse transposaasiga samalt lugemisraamilt, kuid geenisiseselt initsiaator-
koodonilt. Kui rakus on koos transposaas ja repressor, siis repressori toime prevaleerib, sest transposaasiga 
seondudes pärsib ta tema katalüütilist aktiivsust. Kui E. coli rakku viia transduktsioonil koos faagi genoomiga 
Tn5, siis Tn5 transponeerub hõlpsasti raku märklaud-DNA-sse, kui selles pole eelnevalt Tn5. Kui Tn5 on 
olemas, siis Tn5 transpositsioon on pidurdatud (võib toimuda vaid üksikjuhtudel).
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Transposaas

res-sait

4957 bp

tnpA tnpR bla

Resolvaas/

repressor
-laktamaas

38 bp pikkused otsmised pöördkordusjärjestused (IR)

Tn3

Joonis 19.6. Transposooni Tn3 geneetiline ehitus. bp – nukleotiidipaar; tnpR – resolvaasi-/repressorigeen; 
tnpA – transposaasigeen; bla – β-laktamaasigeen; res – rekombinatsioonisait; IR – otsmised pöördkordus-
järjestused.

Ensüüm β-laktamaas (ingl. β-lactamase) määrab mikroobide ampitsilliiniresistentsuse, 
transposaas ja resolvaas on tähtsad transpositsiooni läbiviimisel.

Tn3 transpositsioon toimub kaheetapiliselt (jn. 19.7). 
1. Kõigepealt vahendab aktiivne transposaas kahe rõngas-DNA-molekuli ühenda-

mist, mille tulemusel tekib transposooni ja märklaud-DNA vahel ühendmolekul 
e. kointegraat. Transposaas lõikab doonormolekuli transposooni otste kõrvalt 
katki, nii et vabanevad transposooni DNA 3 -́OH-otsad. Viimased atakeerivad 
märklaud-DNA-s fosfodiestersidemeid, tekitades insertsioonisaiti üheahelalised 
katked. Järgnevalt viiakse kokku transposooni ja märklaud-DNA otsad. Ühen-
damisele järgneb transposooni DNA replitseerumine, mille tulemusena tekib 
kointegraat, milles transposooni koopiad jäävad samasuunaliselt kointegraadi 
mõlemasse ühenduskohta. 

2. Transpositsiooni teises etapis vahendab tnpR-kodeeritud resolvaas kahe Tn3-
elemendi vahelist saitspetsiifi list rekombinatsiooni (ingl. site specifi c recombi -
nation). Ühendmolekul katkeb ensüümi resolvaasi toimel paardunud Tn3-elemen-
tide ühes kindlas punktis, mida nimetatakse res-saidiks (ingl. res site) (jn. 19.6). 
Tn3-elemendi poolt sünteesitud resolvaasi teiseks funktsiooniks on pidurdada 
nii transposaasi- kui ka uute resolvaasimolekulide sünteesi. Inhibeerimine saa-
vutatakse seetõtt u, et res-sait asub transposaasi- ja resolvaasigeenide vahel ning 
res-saidiga seondunud resolvaas ei võimalda seeläbi seondumispiirkonnas olevate 
geenide transkriptsiooni. Transposaasi sünteesi inhibeerimisel väheneb rakus 
transposaasi hulk ja seega ka Tn3-elemendi transpositsioonisagedus. 
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Transposaas

Resolvaas

+
Tn3

Tn3

Tn3

Tn3

Tn3

Tn3

Tn3

Doonorplasmiid Retsipientplasmiid

Kointegraat

Kointegraadi lahutamine
kaheks molekuliks

Homoloogne
rekombinatsioon

Tn3 replikatsioon

Tn3 transpositsioon
retsipientplasmiidi

Joonis 19.7. Transposooni Tn3 transpositsioon kointegraadi moodustumise kaudu. Tn3 kodeeritud (geen 
tnpA) transposaas katalüüsib Tn3 transpositsiooni retsipientplasmiidi, millele järgneb Tn3 replitseerumine. 
Tn3 transpositsiooni ja replitseerumise tulemusena on tekkivas kointegraadis doonor- ja retsipientplasmii-
did ühendatud kahe samasuunaliselt paikneva Tn3 koopiaga. tnpR-geeni poolt kodeeritud resolvaas viib läbi 
kahe Tn3-elemendi vahelist homoloogset rekombinatsiooniprotsessi. Doonor- ja retsipientplasmiidid lagu-
nevad kaheks, mõlemasse plasmiidi jaotub üks Tn3-elemendi koopia. 

2.1.4. Transposoonide osa geeniülekandel
Transposoonid võivad lülituda hõlpsasti konjugatiivsete plasmiidide koosseisu. Kui 
transposoonide genoomi on satt unud geenid (nt. ravimiresistentsusgeenid bakteri kro-
mosoomist või ka teisest plasmiidist), siis saavad need geenid bakteripopulatsioonides 
edasi levida nii horisontaalselt ühelt liigilt teisele kui ka vertikaalselt ühest bakteripõlv-
konnast teise. Koos ravimiresistentsusega, eriti aga mitmese ravimiresistentsuse levikuga, 
muutub antibiootikumide kasutus patogeensete bakterite vastu ebaefektiivseks. Trans-
posoonide põhjustatud horisontaalne geeniülekanne toimub paljude inimpatogeensete 
bakteriliikide vahel, k.a. haigusi põhjustavate Escherichia, Staphylococcus, Vibrio, Neisseria, 
Shigella ja Salmonella tüvedes. 

Konjugatiivsed R-plasmiidid (ingl. R plasmids) sisaldavad kahte komponenti. Üheks 
on resistentsuse ülekandefaktor e. RTF (ingl. resistance trasfer factor), mis on vajalik 
rakkudevaheliseks DNA konjugatiivseks ülekandeks. Ta sisaldab konjugatsioonilise üle-
kande geene e. tra-geene. Teiseks komponendiks on ravimiresistentsusgeene sisaldavad 
r-determinandid (ingl. r determinants), mis asuvad sageli transposoonide koosseisus ning 
mis võivad näiteks IS-elementide vahendatud rekombinatsioonil hõlpsasti integreeruda 
konjugatiivsetesse plasmiididesse (jn. 19.8). Korduvprotsesside tulemusel moodustuvad 
juba komplekssed konjugatiivsed plasmiidid, mis sisaldavad näiteks mitmeid ravimi-
resistentsusgeene. Konjugatiivne plasmiidide ülekanne toimub ka väga erinevate liikide, 
näiteks kokkide ja batsillide vahel. 
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Konjugatiivne
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Konjugatiivne streptomütsiini-
resistentsust määrav R-plasmiid

Konjugatiivne streptomütsiini- ja tetratsükliini-
resistentsust määrav R-plasmiid

IS-i vahendatud rekombinatsioon
konjugatiivse plasmiidi (RTF) ja 
mittekonjugatiivse R-plasmiidi vahel

IS-i vahendatud rekombinatsioon
konjugatiivse R-plasmiidi ja mitte-
konjugatiivse R-plasmiidi vahel

RTF

RTF
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RTF

Konjugatiivne
plasmiid

Tetratsükliini-
resistentsuse geen

Joonis 19.8. Mitmest ravimiresistentsust määravate konjugatiivsete plasmiidide evolutsioon. IS1 – insert-
siooniline IS-element IS1; RTF – konjugatiivset ülekannet määravad tra-geenid; strr ja tetr – vastavalt 
streptomütsiini- ja tetratsükliiniresistentsust määravad geenid.

Meeldejätmiseks
• IS- e. insertsioonilised elemendid on bakterite kromosoomis või plasmiidides oma asukohta muutvad 

geneetilised elemendid.
• IS-element kodeerib valku transposaas, mis seondub IS-elemendi otsmiste pöördkordusjärjestustega 

(IR), kus ta põhjustab elemendi nukleotiidse täpsusega väljalõikamist ja sisseviimist uude DNA-molekuli 
või sama DNA-molekuli uude piirkonda. 

• Komplekssed transposoonid e. Tn-elemendid sisaldavad kahte otsmist IS-elementi, mille vahel paikne-
vad struktuurgeenid (nt. ravimiresistentsusgeenid).

• Replikatiivsed transposoonid (nt. Tn3) vajavad transpositsiooniks transposooni replikatsiooni ning nende 
transpositsioon toimub üle ajutise kointegraadi (transposoon + märklaud-DNA molekuli kompleks), mis 
resolutsiooniprotsessis lõhustatakse kaheks DNA tütarmolekuliks (mõlemad sisaldavad transponeerunud 
transposooni).

• IS-elemendi insertsioonil tekivad märklaud-DNA-s mõlemal pool IS-elementi lühikesed otsekordusjär-
jestused (DR). 

• Transposoonide transpositsioonilist aktiivsust reguleerivad sageli transposoonide eneste kodeeritud rep-
ressorvalgud (nt. IS50-inhibiitorvalk ja Tn3-resolvaas). 

• Konjugatiivsete plasmiidide vahendusel levivad transposoonid horisontaalsel geeniülekandel ühelt liigilt 
teisele. 
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2.2. Transposoonid eukarüootidel
Eukarüootide genoomid sisaldavad väga rohkelt transposoone ning nende geneetiline roll 
tähtsustub üha rohkem koos uute uurimustega. Kõik eukarüootide transposoonid sisalda-
vad transposooni otstes pöördjärjestusi e. inverteeritud kordusjärjestusi ja põhjustavad 
märklaud-DNA-s integratsioonisaidi (ingl. integration site) duplitseerumist. Osa euka-
rüootseid transposoone kodeerib ka transposaasi sünteesi. 

2.2.1. Transposoonid maisil
Barbara McClintock avastas just maisil eespoolkirjeldatud transposoonid, tehes 
maisiterade mustri ja värvuse geneetilist analüüsi. Ta leidis, et maisiterade 9. kromo-
soomi lühikeses õlas on lookus C, milles olev alleel C1 on dominantne ja põhjustab 
maisiteradel pigmendi puudumist. Kui tolmeldada C1C1-genotüübiga tolmukatega CC-
genotüübiga emasõisi, siis saadakse järglased, kelle triploidne endosperm on genotüübiga C1CC 
(2 alleeli saadakse emastaimelt ja 1 alleel isastaimelt) ning maisiterad on värvusetud 
(jn. 19.9). Mõnedes terades leidus aga erineva mustriga pruune pigmendilaike. Need 
olid tekkinud endospermirakkudes, kus 9. kromosoomi lühikese õla otsmine fragment 
koos selles oleva C1-alleeliga oli deleteerunud. Murdekoht 9. kromosoomis oli kindlalt 
määratud ja kontrollitud geneetilise faktori poolt, mida tänapäeval nimetatakse transpo-
sooniks Ds (ingl. dissociation). Selgus ka, et Ds indutseerib kromosoomikatkeid vaid teise 

Viljastumine

C

Gametofüüt

Kromosoomi 

katkemise koht

C

C

C

C

C

CI

CI

CI

Ds

Ds

Ds
Gametofüüt

Atsentriline

fragment

Pigmenteerunud rakkude kloon

Genotüüp CC

Triploidne (3n)

endosperm

Katkemine

Ds-elemendi saidis

Pigmentatsioonigeeni

inhibiitoralleel CI

kaotatakse kromosoomi

katkemisel saidis Ds

Mitoos

Joonis 19.9. Ds-elemendi põhjustatud kromosoomi katkemine maisil (Z. mays). Üheksanda kromosoomi 
lühikeses õlas põhjustab alleel C maisitera aleuroonkesta normaalset pigmentatsiooni, dominantne alleel CI 
aga pidurdab pigmendi produktsiooni. Transpositsiooniline Ds-element maisi 9. kromosoomi lühikeses õlas, 
põhjustatab kromosoomi katkemise. ning pigmentatsioonigeeniinhibiitoralleeli Cl kaotamise.
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transposooni Ac (ingl. activator) kui aktivaatori olemasolul rakus. Mõlemad nimetatud 
transposoonid on võimelised transponeeruma uutesse DNA piirkondadesse (ka teistesse 
kromosoomidesse), põhjustades insertsioonil geeni funktsiooni muutumist või geeni 
inaktiveerumist (nt. kromosoomide katkemisel), seega mutatsioonide teket. Viimase 
omaduse tõtt u nimetatakse Ds- ja Ac-elemente kontrollelementideks (ingl. controlling 
elements). Lisaks kromosoomi murdumisele mõjutas pigmentatsiooni muutust ka Ds-ele-
mendi väljatulek pigmendi geenist ning tema inserteerumine uude DNA-saiti.

Ac-elemendid on kõik ühesugused, 4563 bp pikad, sisaldades oma mõlemas otsas 
11 bp pikkuseid pöördkordusjärjestusi. Nii nagu bakteriaalsete transposoonide puhul, 
tekib ka Ac-elementide integratsioonisaidis transpositsiooni käigus märklaud-DNA dup-
likatsioon, mis on Ac-elemendi puhul alati 8 bp pikkune (jn. 19.10). Ds-elemendid on 
heterogeensed, kuid nende otsmised pöördkordusjärjestused on identsed Ac-elementide 
omaga. Pöördkordusjärjestuste vahele jääva DNA iseloomu alusel jaotatakse Ds-elemen-
did kolme klassi (jn. 19.10):

1) ebatäielikud Ac-elemendid, kus sisemiste järjestuste vaheosa on deleteerunud;
2) aberrantsed Ds-elemendid (ingl. aberrant Ds elements), kus pöördkordusjärjes-

tuste vahel asub võõr-DNA;
3) kimäärsed Ds-elemendid (ingl. chimeric Ds elements), kus üks Ds-element on 

inserteerunud teise sisse, kuid vastupidises orientatsioonis. 

11bp pikkused otsmised 

pöördkordusjärjestused

4563 bp

Inserteerunud Ds

Terviklik Ac-element

Deletsiooni sisaldav

Ds-element

Võõr-DNA-d sisaldav

Ds-element

Kimäärne Ds-element

(üks Ds on 

inserteerunud

teise Ds-elementi)

Ac-element

Ds-element

Aberrantne Ds

Võõr-DNA

Kimäärne Ds

Deletsioon

Joonis 19.10. Maisi (Z. mays) Ac/Ds-transposoonide perekonna struktuurne organisatsioon. Ds-elemendid on 
Ac-elementide variandid, mille keskosas on deletsioon, otsmiste pöördjärjestuste vahel on mitt ehomoloogne 
võõr-DNA või on kimäärne Ds-element tekkinud mitmest Ds-elemendist.
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Just viimatinimetatud kimäärsed Ds-elemendid põhjustavad kromosoomiõlgade katkeid, 
mida nimetatakse murrukohtadeks.

Ac- ja Dc-elemendid saavad toimida vaid koos, sest Ac/Ds-elementide väljalõikamist, 
transponeerumist ja sellega kaasnevaid geneetilisi ümberkorraldusi (geenide inakti-
vatsioon või avaldumise muutus, kromosoomikatked) aitab läbi viia Ac-elemendi poolt 
kodeeritav transposaas. Seega, Ds-elemendid ise transposaasi ei kodeeri ning vajavad 
seepärast transpositsiooniks Ac-elemendi olemasolu rakus. Ac-transposaas on trans-
aktiveeriv valk, mis difundeerumisel tuuma seondub Ds-elemendi otsmiste järjestustega 
ja võimaldab Ds-elemendil transponeerumist ja nii ka kromosoomikatkete tekitamist.

Ac/Ds-elementidega samaseid transposoone on leitud ka teistel liikidel, sh. loomadel. 
Neist uuritum on mõnedel Drosophila liikidel esinevad hobo-elemendid (ingl. hobo ele-
ments).

2.2.2. Drosophila P-elemendid
Äädikakärbeste põhilisi transposoone nimetatakse P-elementideks (ingl. P elements). 
1977. a. leidsid Margaret ja James Kidwell USA-s ja John Sved Austraalias, et äädika-
kärbeste spetsiifi liste liinide (nimetatakse M- ja P-liinideks) ristamisel tekib järglaskond, 
kellel avalduvad sagedamini kromosoomide katked, mutatsioonisageduse tõus ja steriil-
sus. Sündroomi hakati nimetama hübriidseks düsgeneesiks (ingl. hybrid dysgenesis). See 
nähtus ilmnes aga vaid siis, kui omavahel ristati M- ja P-kärbseliine ning kus isasteks olid 
kindlasti P-liini esindajad (jn. 19.11). Kui ristati erinevaid P-liine või M-liine, siis nime-
tatud sündroomi järglaskonnas ei ilmnenud. Järelikult pidid P-liini isaskärbsed kandma 
geneetilisi faktoreid, mis satt udes M-liini äädikakärbse munarakku, aktiveerusid ning 
põhjustasid järgnevalt transpositsiooniliste sündmuste esinemisel mutatsioonide teket 
ja kromosoomide katkemisi. Äädikakärbse valgesilmsete (geen white) mutantide uuri-
misel näidati, et kõigil juhtudel oli käsitletavates ristamistes geeni white inserteerunud 
üks ja sama geneetiline element, mis leidus P-liini rakkude genoomis erinevates kohtades 
suure koopiaarvuga, kuid puudus M-liini rakkudes. Pöördmutatsioonide olemasolul oli 

Emaskärbse

tsütotüüp

Is
a

s
k
ä

rb
s
e

ts
ü

to
tü

ü
p

P

PM

M

Düsgeenne

Normaalne

NormaalneNormaalne

Joonis 19.11. Drosophila hübriidse düsgeneesi 
skeem. M – maternaalse e. emastsütotüübiga 
tüvi; P – paternaalse e. isastsütotüübiga tüvi. 
Hübriidne düsgeensus avaldub vaid neis ristamis-
tes, kus isaskärbseks on P-tüve ja emaskärbseks 
M-tüve esindajad. 
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punasilmsetel äädikakärbestel see element geenist täpselt välja lõigatud ja kõrvaldatud. Et 
seda transponeeruvat elementi oli vaid P-tüvedes, siis hakatigi seda transposooni nime-
tama P-elemendiks. 

P-elemendid on varieeruva suurusega. Terviklik (ehk täispikk) P-element on 2907 
bp pikkune ning sisaldab otstes 31 bp pikkuseid pöördkordusjärjestusi (jn. 19.12). Selline 
element kodeerib ka transpositsiooniks vajalikku funktsionaalset transposaasi. Teistes 
P-elementides võivad aga olla deletsioonid ning neid nimetatakse ebatäielikeks P-ele-
mentideks. Viimased ei kodeeri transposaasi ning nad transponeeruvad vaid juhul, kui 
rakus on ka funktsionaalse transposaasi sünteesi määrav terviklik P-element. 

31bp pikkused otsmised 

pöördkordusjärjestused

2907 bp

Transposaasigeen

Terviklik

P-element

Ebatäielik

P-element

P-element

Deletsioon 2

Ebatäielik

P-element

Deletsioon 1

Joonis 19.12. Drosophila P-elemendi struktuur. Terviklik P-element sisaldab transposaasigeeni ja 31 bp pik-
kuseid otsmisi pöördkordusjärjestusi. Ebatäielikul P-elemendil on erinevad deletsioonid transposaasigeenis. 

Äädikakärbeste looduslike populatsioonide uurimisel selgus, et enne 1950. aastaid loo-
dusest isoleeritud äädikakärbestel puudusid P-elemendid täielikult. Mõnedes tänapäeva 
äädikakärbeste populatsioonides on kromosoomis kuni 50 P-elementi, teistes populat-
sioonides aga vaid üksikuid elemente. Järelikult on P-elemendid hakanud äädikakärbeste 
liinides levima millegipärast alles suhteliselt hiljuti ning ilmselt on need elemendid 
sisenenud äädikakärbeste kromosoomidesse äädikakärbeste liikidevahelise viirusvahen-
datud geeniülekandega. 

P-elementi sisaldavas äädikakärbse populatsioonis on välja kujunenud P-elementide 
levikut kontrollivad geneetilised mehhanismid. Kui ristata emaseid P-liini kärbseid isaste 
M-liini kärbestega, siis saadakse normaalsed järglased (jn. 19.13). Düsgeensed järglased 
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moodustuvad vaid emaste M-kärbeste ristamisel P-liini isastega, mis näitab, et P-ele-
mendi põhjustatud hübriidne düsgenees sõltub tsütotüübist (ingl. cytotype). P-tsütotüüp 
pidurdab ja M-tsütotüüp soodustab P-elementide transponeerumist. P-tsütotüüpi põh-
justavad P-elemendid ise, määrates enda poolt kodeeritud spetsiifi lise repressori toimega 
polüpeptiidi sünteesi. M-tsütotüüp on iseloomulik liinidele, kus P-elemendid puuduvad. 
Kui ristamisel satuvad P-elemendid M-tsütotüübiga rakkudesse (P-isased x M-emased), 
hakkavad P-elemendid genoomis n-ö. ringi hüppama. Intensiivsel P-elementide ringi-
liikumisel tekkivad kahjustused peaksid olema rakkudele letaalsed. Letaalsust tavaliselt 
aga ei ilmne, sest P-elementide transpositsioon toimub vaid sugurakkude tasemel ja 
transpositsioonilised sugurakud üldjuhul ei osale sügoodi moodustumisel. Somaati-
listes rakkudes on P-elementide transpositsioon takistatud, sest somaatilistes rakkudes 
pole funktsionaalset transposaasi. Seejuures põhjustatakse metaboolne blokk trans-
posaasi mRNA alternatiivse splaissingu tulemusel. Defektne valk moodustub seetõtt u, 
et transposaasigeeni transkripti jääb alles üks intronitest, mis põhjustab stoppkoodoni 
moodustumise. See omakorda kutsub esile lühikese mitt efunktsionaalse valgu sünteesi.

P-elemente on geneetikas kasutatud laialdaselt. P-elemendi genoomi saab lisada meid 
huvitava geeni ja niimoodi kunstlikult tekitatud transposoonmärgistatud (ingl. trans-
poson tagging) geeniga uurida tuntud DNA-järjestuste määratud geneetiliste sündmuste 
toimumist sugurakkudes. Transposoonmärgistatud geene võib kasutada markerina järg-
neval geneetilisel analüüsil. Viimasel juhul saab kasutada juba ka klassikalisi järglaste 
geneetilise analüüsi meetodeid, nagu X-liiteliste letaalide uurimine Mulleri ClB-ristamis-
skeemis. Düsgeensetel hübriididel saame märgistatud P-elemendi abil identifi tseerida 
P-elemendi „ringihüppamisega” põhjustatud mutantseid geene.

2.2.3. Äädikakärbse mariner-elemendid
Drosophila kahe lähiliigi (D. simulans ja D. mauritiana) genoomis on väike transposoon, 
mida nimetatakse mariner-elemendiks (ingl. mariner element). See transposoon on 
1286 bp pikkune ja tema otstes on 28 bp pikkused pöördkordusjärjestused. Ehkki seda 
elementi pole leitud liigil Drosophila melanogaster, on ta laialt levinud paljudel teistel elus-
organismidel (putukad, nematoodid, seened ja isegi inimene), mis viitab sellele, et ta on 
vana transposoon ja levinud horisontaalse geeniülekande teel. Fülogeneetiliselt kaugete 
organismide vahelise horisontaalse geeniülekande üheks toetajaks on fakt, et üldjuhul on 
liikidevahelised mariner-elemendid sarnasemad kui liigisisesed. Näiteks on Vahemere 
piirkonna puuviljakärbse populatsioonis mariner-element väga sarnane mesilase omaga, 
ehkki need liigid lahknesid evolutsiooniliselt juba sadu miljoneid aastaid tagasi. Tõenäo-
liselt on selline horisontaalne geeniülekanne viirusvahendatud protsess. Ka inimesel on 
leitud mariner-elemente. 

Mariner-elementidega sarnased transposoonid on Tc1-elemendid (ingl. Tc1 ele-
ments). Tc1-elemente on leitud ja enim uuritud nematoodil (Caenorhabditis elegans), kuid 
neile sarnaseid elemente on kirjeldatud ka selgroogsetel. Tc1-tüüpi transpositsioonilised 
elemendid on mariner-elementidest veidi suuremad. Nad on 1,6–1,7 kb pikad ja tüüpiliselt 
on neil suure varieeruvusega 54–234 bp pikkused otsmised pöördkordusjärjestused. Ka 
Tc1-elemendid on iidsed transpositsioonilised elemendid. Inimesel sisaldab umbkaudu 
3% DNAst Tc1/mariner-tüüpi inaktiivseid transposoone. Just selle klassi transposooni 
kasutati 1997. a., et disainida esimene sünteetiline nn. uinuva kaunitari transposoon 
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(ingl. sleeping beauty transposon, SB). SB-transposoon äratati ellu sünteetiliselt, kasutades 
fossiilset transposaasijärjestust, et viia kindlaid DNA-järjestusi imetajate genoomi koos-
seisu lõika-ja-kleebi-meetodil. Taolisel viisil geenide sisestamine rakkudesse võimaldab 
leida lahendusi geeniteraapia rakendamisel inimesel. Näiteks toimus 2010. a. kliiniline 
katsetus SB-modifi tseeritud T-rakkude maligneerumise pärssimiseks.

Meeldejätmiseks
• Maisil põhjustab Ds-transposoon kromosoomide katkemisi tänu teise, Ac-transposooni poolt kodeeritud 

transposaasi aktiivsusele.
• Äädikakärbsel põhjustavad transpositsioonilised P-elemendid hübriidse düsgeneesi tekke, mis esineb 

P-liini isaste äädikakärbeste ristamisel M-liini emastega.
• Mariner-tüüpi transposoonid (nt. Tc1-elemendid) on iidsed ja loomariigis laialt levinud mobiilsed ele-

mendid, mis kanduvad edasi horisontaalse geeniülekande teel. 

3. RETROTRANSPOSOONID

Lisaks lõika-ja-kleebi-tüüpi eukarüootsetele transposoonidele (avastati algul maisil ja 
äädikakärbsel) sisaldavad eukarüootide genoomid transposoone, millede liikuvuseks on 
vajalik RNA pöördtranskriptsioon DNA-ks. Arvestades siin toimuvat geneetilise info lii-
kumist vastupidi tavapärasele (DNA → RNA), hakati vastavaid transposoone nimetama 
retrotransposoonideks.

Osa eukarüoodiviiruste genoom sisaldab üheahelalist RNA-d. Eukarüoodirakku 
sattunud viiruse genoomilt sünteesitakse pöördtranskriptaasi abil DNA. Sel põhjusel 
nimetatakse vastavaid viiruseid retroviirusteks (ingl. retroviruses). 

Retrotransposoonid jaotuvad kaheks klassiks:
1) retroviiruselaadsed transposoonid;
2) retroposoonid.

3.1. Retroviiruselaadsed transposoonid
Retroviiruselaadseid transposoone on leitud paljudel organismidel, k.a. pärmseened, 
taimed ja loomad. Vaatamata erinevale suurusele on neil kõigil sarnane põhistruktuur 
(jn. 19.14):

1) keskses kodeerivas piirkonnas asuvad retroviiruste gag- (viiruse kapsiidi struk-
tuurivalk) ja pol- (pöördtranskriptaasi/integraasivalk) geenidega homoloogsed 
geenid, mis täidavad transpositsioonil olulisi funktsioone;

2) viirusesarnase retroelemendi genoomi piiritlevad pikad otsmised kordused e. 
LTR-id (ingl. long terminal repeats).
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Retroviirus

Retrotransposoon

copia-element

1 pol envgagLTR LTR

polgagLTR LTR

polgagLTR LTR

ORF2ORF1 AAALINE-element

2

3

4

Joonis 19.14. Retroviiruste, retrotransposoonide ja retroposoonide (LINE-element) struktuuride võrdlus. 
1. Retroviirus. LTR – pikad otsmised kordusjärjestused; gag – viiruse kapsiidi struktuurivalk; pol, pöörd-
transkriptaas/integraas; env – viiruse kapsiidivalk. 2. Retrotransposooni struktuur, gag ja pol on retroviiruste 
analoogid, mis toimivad transpositsioonil. 3. Retrotransposoon, copia-element Drosophilà l. 4. Retroposoon, 
LINE-element inimesel; ORF1 ja ORF2 on avatud lugemisraamid; ORF2 on pol-geeni analoog; A A A on 
polü(A)-järjestus. 

LTR-d on tüüpiliselt mõnesaja nukleotiidi pikkused. Kummagi LTR-i otstes on 
omakorda lühikesed inverteeritud jär jestused nagu teistelgi transposoonidel. 
LTR-ide olemasolu tõtt u nimetatakse retroviiruselaadseid transposoone vahel ka LTR-
retrotransposoonideks (ingl. LTR retrotransposons). Erinevalt retroviirustest puudub 
LTR-retrotransposoonidel geen env, mis määrab viiruse kapsiidivalgu sünteesi.

3.1.1. Retrotransposoonid pärmseentel
Üks paremini uuritud retroviiruselaadseid transposoone on Saccharomyces cerevisiae 
Ty1-transposoon (ingl. Ty1 transposon) (jn. 19.15). See transposoon on 5,9 bp pikkune, 
tema LTR on 340 bp pikkune ja ta põhjustab kromosoomi märklaudsaidis 5 bp pikkuse 
duplikatsiooni. Transposooni Ty1 on pärmirakus tavaliselt 35 koopiat. Transposooni Ty1 
LTR-d võivad omavahel rekombineeruda, mille tulemusena deleteerub transposooni 
keskne kodeeriv ala. Moodustuvad nn. soolo-LTR-d e. delta-järjestused (ingl. solo 
LTRs) (jn. 19.15). 

Ty1-elementides on vaid kaks geeni, TyA ja TyB, mis on homoloogsed retrovii-
ruste gag- ja pol-geenidega. TyA- ja TyB-geenidelt kodeeritud valgud moodustavad 
pärmiraku tsütoplasmas viirusesarnaseid partikleid. Ty1-elemendi transpositsioon 
sisaldab R NA pöördtranskriptsiooni etappi (jn. 19.16). Pärast Ty1-elemendi DNA 
transkriptsiooni kodeeritakse saadud TyB-geeni RNA transkripti pealt ensüümi pöörd-
transkriptaas süntees. Pöördtranskriptaasi kasutatakse kaksikahelalise DNA-molekuli 
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Ty1-element

~340 bp

A
TyB = polTyA = gag

~340 bp

~5900 bp

+

Soolo-

Soolo-delta-

järjestuse teke
B

Joonis 19.15. Pärmseene (S. cerevisiae) Ty1-elemendi geneetiline organisatsioon. A. Ty1-elemendi 340 bp 
pikkused otsmised kordusjärjestused (δ); TyA ja TyB – struktuurigeenid. B. Soolo-delta-struktuuri (LTR) 
moodustumine Ty1-elementide otsmiste delta-järjestuste vahelisel homoloogsel rekombinatsioonil. 

TyBTyA

Transkriptsioon

TyBTyA

TyBTyA

Pöördtranskriptsioon

Transpositsioon

Transkriptsioon

Translatsioon

Struktuurivalk Pöördtranskriptaas

KromosoomKromosoom

Ty1-RNA

Ty1-DNA

Geenid

Joonis 19.16. Pärmseene (S. cerevisiae) Ty1-elemendi transpositsioon. Ty1-transposooni geen TyB kodeerib 
transkriptaasi, mis pöördtranskribeerib Ty1-RNA DNA koopiaks, mis seejärel transponeerub peremeesraku 
kromosoomi. δ – soolo-delta-struktuuri LTR-järjestus; TyA, TyB – struktuurgeenid.
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sünteesiks, kus matriitsiks on Ty1 pealt sünteesitud R NA. Arvatakse, et nimetatud 
protsessid toimuvad rakus olevates viirusesarnastes nukleoproteiinsetes partiklites. Moo-
dustunud kaksikahelaline DNA transporditakse järgnevalt tuuma, inserteeritakse 
genoomi ning genereeritakse sellega uus Ty1-element tuuma DNA uues piirkonnas.

3.1.2. Retrotransposoonid äädikakärbsel
Retroviirusesarnaseid transposoone on ka Drosophilà l. Näiteks copia-element (ingl. copia 
element), mis on sarnane pärmide Ty1-elementidega, sai oma nimetuse sellest, et ta kopeerib 
ennast rakus ohtrasti. Äädikakärbse teist tüüpi retrotransposoone nimetatakse gypsy-ele-
mentideks (ingl. gypsy element), sest nad rändavad genoomis ringi (ingl. gypsy ’mustlane’). 
Gypsy-element on copia-elemendist suurem, sest tema koosseisus on retroviiruste env-gee-
niga (määrab retroviiruste kapsiidivalgu sünteesi) sarnane geen. Mõlemat tüüpi elemendid 
moodustavad äädikakärbse rakkudes viirusesarnaseid partikleid. On näidatud, et vaid need 
viiruspartiklid, mis sisaldavad gypsy-elemendi env-geeni produkti, on võimelised liikuma 
läbi rakumembraani. Järelikult käitub gypsy-element nagu tõeline retroviirus. Äädikakärbsel 
on veel arvukalt teisi seni geneetiliselt vähem uuritud retrotransposoone. 

Meeldejätmiseks
• Retroviirusesarnased geneetilised elemendid sisaldavad retroviiruste geenidega homoloogseid geene 

gag (kodeerib viiruspartikli struktuurivalku) ja pol (kodeerib pöördtranskriptaasi/integraasivalku), kuid 
samas puudub neil env-geen (mis kodeerib viiruse kapsiidivalku).

• Retroviirusesarnaste elementide ja retroviiruste poolt moodustatud DNA insertsioonil peremeesraku 
kromosoomi märgistatakse nad kromosoomis pikkade otsmiste kordusjärjestustega (LTR-id).

3.2. Retroposoonid
Retroposoonid on ilma pikkade otsmiste kordusjärjestusteta e. LTR-deta retrotrans-
posoonid. Retroposoonid on laialt levinud mitt e ainult äädikakärbsel, vaid ka imetajatel, 
k.a. inimene. Need transposoonid transponeeruvad üle RNA-molekuli, mis pöördtranskri-
beeritakse revertaasi abil kaksikahelaliseks DNA-ks. Revertaasi e. pöördtranskriptaasi 
kodeerib retroposoon ise. Retroposoonide integratsioonil põhjustatakse märklaud-
DNA saidis duplikatsioone. Retroposoonides pole aga ei otse- ega pöördkordusjärjestusi. 
Seevastu on retroposoonide ühes otsas jäänukina homogeenne A:T-aluspaaride kordus-
järjestus, mis on kopeeritud DNA-sse. See polüadenüülitud e. polü(A)-saba lisatakse 
RNA protsessingu käigus eelnevalt retrotransposooni RNA 3 -́OH-otsa.

3.2.1. Äädikakärbse retroposoonid
Äädikakärbsel on kirjeldatud hulgaliselt erisuguseid retroposoone, millest enamuuritu-
teks on F-, G- ja I-elemendid. Ühtedeks huvitavamateks äädikakärbse retroposoonideks 
on aga telomeeriga assotsieerunud retroposoonid (ingl. telomere-associated retro-
posons), näiteks HeT-A ja TART. Neil transposoonidel on oluline roll kromosoomi otste 
regenereerimisel. Teatavasti on kromosoomi otstes telomeerid, mille mitt etäielikul rep-
likatsioonil kaovad kromosoomi otstest DNA-järjestused, kromosoomid muutuvad 
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lühemaks ja organismid vananevad kiiremini. Mitt etäieliku DNA replikatsiooni põhjus 
seostub DNA polümeraasi töötamispõhimõtt ega. Nimelt saab DNA polümeraas liikuda 
mööda DNA-d vaid ühes suunas. Lineaarse DNA-molekuli replikatsiooniks on vaja mole-
kuli 3´-otstesse kõigepealt sünteesida DNA-lõpuga komplementaarne RNA-praimer. 
Pärast replikatsiooni hävitatakse RNA-praimerid ning koos sellega hävivad kromo-
soomi mõlemast otsast ka komplementaarsed üksikahelaliseks jäänud DNA-järjestused. 
Järgmises replikatsioonitsüklis kasutatakse juba uusi RNA-praimereid ja iga järgneva 
tsükliga kromosoomi telomeerid lühenevad. Kromosoomi otstes olevad telomeersed 
DNA-järjestused on aga märklauaks retroposoonidele HeT-A ja TART. Retroposoonide 
transponeerumise tõttu pikenevad telomeersed piirkonnad mitme kb võrra ja kro-
mosoomi kodeeriv DNA saab olema kaitstud lühenemise eest. Kui transponeerunud 
elementide järjestused hakkavad järgmiste replikatsioonitsüklite käigus kaduma, siis 
transponeeruvad sinna uued retroposoonid ning kromosoomid on replikatsioonilise 
kulumise e. vananemise eest kaitstud. 

3.2.2. LINE-elemendid inimesel
Tänu inimese genoomi nukleotiidijärjestuse täielikule määramisele on oluliselt avar-
dunud meie teadmised ka inimese DNA-s olevate transponeeruvate elementide kohta. 
Üllatuslikult on vähemalt 45% kogu genoomist pärit transponeeruvatest elementidest, 
mis jaotuvad oma tüüpide alusel järgmiselt (kogu genoomist %):

1) retroviirusesarnaseid elemente 8%;
2) retroposoone 34% (sh. LINE-elemente 21% ja SINE-elemente 13%);
3) lõika-ja-kleebi-mehhanismiga transposoone 3%.

Domineerivaks retroposooniks inimese genoomis on L1, mis avastati esmakordselt 
1988. aastal hemofi iliahaigel patsiendil. See retroposoon kuulub pikkade insertsioo-
niliste tuumaelementide e. LINE-elementide (ingl. long interspersed nuclear elements, 
LINEs) klassi. Terviklik (või täispikk) L1 on ca 6 kb pikkune, temas on sisemine pro-
mootor, mille tunneb ära RNA polümeraas II, ning kaks avatud lugemisraami, ORF1 ja 
ORF2, milledest esimene määrab DNA-ga seonduva valgu ja teine endonukleaasse ning 
pöördtranskriptaasse aktiivsusega valgu sünteesi. Ehkki inimese genoomis on 3000–
5000 koopiat täispikka L1-elementi, on neist aktiivsed vaid paarkümmend. Inimese 
genoomis on veel rohkem kui 500 000 5́ -otsast lühenenud L1-elementi, mis on samuti 
transpositsiooniliselt inaktiivsed. Nii täispikki kui ka lühenenud L1-elemente ümbritse-
vad lühikesed märklaud-DNA duplikatsioonid. 

L1-elemendid on tõelised retroposoonid, sest nende transpositsioon tähendab täie-
likku transkribeerimist RNA-molekuliks ja pöördtranskriptsiooni DNA-ks (jn. 19.17). 
Mõlemad nimetatud protsessid toimuvad tuumas, kuid enne kui toimub L1-RNA pöörd-
transkriptsioon, rändab ta tsütoplasmasse, kus transleeritakse L1-valgud. Sünteesitud 
valgud jäävad seotuks L1-RNA-ga ja kompleks liigub tuuma. ORF2 poolt kodeeritaval 
valgul on endonukleaasne aktiivsus ja see valk tekitab kromosoomi insertsioonisaidis 
üksikahelalise katke. Vabanenud 3 -́otsa kasutatakse järgnevalt praimerina DNA sünteesil 
pöördtranskriptaasi abil (ORF2 produkt). Kuna pöördtranskriptaas kasutab matriitsina 
L1-RNA-d, siis selle protsessi käigus liidetakse L1-genoom kromosoomi koosseisu. Järg-
nevas replikatsioonitsüklis muudetakse üksikahelaline DNA kaksikahelaliseks ning 
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seotakse kovalentselt kromosoomi DNA-ga, luues kromosoomi integratsioonisaidis uue 
L1-koopia. Mõnikord, kui L1-elemendi 5́ -otsa järjestusi ei suudeta lõplikult kopeerida, 
siis need kaotatakse ja selle protsessi tulemusel moodustubki lühenenud L1-element.

Inimese genoomis on nii L1-elemendid (50 000–100 000 koopiat) kui ka nendega 
sarnased L2- (315 000 koopiat) ja L3- (37 000 koopiat) elemendid transkriptsiooniliselt 
väheaktiivsed ning seepärast ei transponeeru nad uutesse kohtadesse ega põhjusta sel-
lega ka geenide inaktivatsiooni. Vaatamata asjaolule, et inimese genoomis moodustab 
ainuüksi L1-retroposoon ca 5% kogu DNA-st, on tänapäeval teada vaid 14 L1-elemendi 
insertsioonilisest mutatsioonist põhjustatud haigust. Neist tuntumateks on mutat-
sioon verehüübimisfaktori VIII geenis, mis põhjustab hemofiiliat, ja mutatsioon 
Duchenne’i lihasdüstroofi a geenis, mis põhjustab pärilikku haigust lihasdüstroofi at. 
Faktor VIII geen asub inimese X-kromosoomis. L1-elementi kirjeldati aga esmalt inimese 
22. kromosoomis, ja kuna gorilla 22. kromosoomis on sama element, siis võib arvata, et 
see element pidi seal olema enne, kui gorilla ja inimene evolutsiooni käigus lahknesid. 
Seega on tegemist iidsete retroposoonidega. 

3.2.3. SINE-elemendid inimesel
Teise inimese genoomis laialt levinud retroposoonide klassi moodustavad lühikesed 
insertsioonilised tuumaelemendid e. SINE-elemendid (ingl. short interspersed nuc-
lear elements, SINEs). Need transposoonid on tüüpiliselt väiksemad kui 400 bp ja nad 
ei kodeeri ühtegi valku. Analoogselt LINE-elementidega on ka nende molekuli ühes 
otsas A:T-rikas järjestus (jn. 19.18). SINE-elementide transpositsioonil toimub RNA 
pöördtranskriptsioon. SINE-elementide transpositsiooni v iib läbi mingi teine, 
oletatavalt LINE-elemendi genoomilt kodeeritud pöördtranskriptaas. Seega sõltub SINE-
elementide paljunemine LINE-elementidest. Järelikult võib SINE-retroposoone vaadelda 
funktsionaalselt autonoomsete ja autentsete LINE-retroposoonide parasiitidena. Inimese 
genoomis on 3 perekonda SINE-elemente:

1) Alu-elemendid;
2) MIR-elemendid;
3) Th er2/MIR-elemendid. 

AAAAA5`UTR ORF1

AAAAAA B

LINE (6-7 kb)

SINE (100-300 bp)

A

B

ORF2

Joonis 19.18. Inimese LINE- ja SINE-retroposoonide üldine struktuur. A – LINE-elemendid. B – SINE-
elemendid. ORF1 ja ORF2 – avatud lugemisraamid; A, B ja 5́ -UTR – mittetransleeritavad piirkonnad; 
A A A A A – polü(A)-saba.
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Alu-perekonna eristus põhineb kordusjärjestuslike restriktsioonifragmentide detekteeri-
misel inimese genoomses DNA-s. Restriktaas Alu lõikab SINE-elemendist välja kindla 
pikkusega DNA-fragmendi ja kuivõrd SINE-elementide koopiaid on genoomis palju, 
siis ilmnevad selle restriktsioonilise endonukleaasiga genoomse DNA restriktsioonil ja 
järgneval agaroosgeelelektroforeesil üldises ühtlases restriktsioonifragmentide parves sel-
ged Alu-tüüpi DNA restriktsioonifragmentide triibud (ingl. bands). Nimetatud kolmest 
SINE-elementide perekonnast on vaid Alu-elemendid transpositsiooniliselt aktiivsed.

Meeldejätmiseks
• Retroposoonidel puuduvad LTR-id, kuid nende ühes otsas on A:T-aluspaaridest koosnev kordusjärjestus, 

mis pärineb retroposooni RNA protsessingul selle otsa lisatud polü-A-kordusjärjestusest ning selle järg-
nevast kopeerimisest DNA-järjestuseks pöördtranskriptaasi poolt.

• Retroposoonid HeT-A ja TART on Drosophila kromosoomide telomeeride (otste) komponendid. 
• Inimese genoomis on neli transponeeruvate elementide põhitüüpi: LINE-elemendid, SINE-elemendid, 

retroviirusesarnased elemendid ning lõika-ja-kleebi-elemendid. 
• Transpositsiooniliselt aktiivsed on vaid L1- ja Alu-elemendid. 

4. TRANSPONEERUVAD ELEMENDID GENOOMI EVOLUTSIOONIS

Transponeeruvad elemendid on kõigis uuritud organismides. Nende osa eukarüootide 
genoomis on väga suur, maisil näiteks üle poole, inimesel ligi pool ja äädikakärbsel ligi 
veerand genoomist. Mõned kromosoomipiirkonnad on eriti transposoonirikkad. Tava-
liselt on transponeeruvad elemendid kontsentreerunud kromosoomi tsentromeersesse 
heterokromatiinsesse piirkonda ja eukromatiiniga piirnevatesse aladesse kromosoomi 
õlgades. Kuid valdav enamus neist transpositsioonilistest elementidest on muteerunud 
kuni selleni, et nad pole enam võimelised transponeeruma ja seepärast on nad geneetili-
selt surnud elemendid ning nende ladestuskohad on nn. DNA surnuaed. Sellist DNA-d 
käsitlevad mõned uurijad ka kui mittevajalikku e. rämps-DNA-d. Transponeeruvad 
elemendid asuvad lisaks ka eukromatiinses piirkonnas ning on äärmiselt varieeruvad. 
Kokku on näiteks Drosophila`l identifi tseeritud 90 transponeeruvate elementide pere-
konda. Mõni perekond sisaldab vaid mõne üksiku elemendi, teised kuni 200 elementi, 
keskmiselt on ühes perekonnas 20–80 lähedast transponeeruvat elementi. 

Transponeeruvatel elementidel on tähtis osa kromosoomide struktuuri evolutsioonil, 
sest nad põhjustavad kromosoomide katkemisi ja ümberkorraldumisi, mõnedel juhtudel 
väga sageli. Kromosoomisiseste ümberkorraldusteni viib kromosoomi eri osades paikne-
vate homoloogsete transposoonide rekombinatsioon. Sellist tüüpi vahetused jaotatakse 
kaheks:

1) ektoopiline kromosoomisisene vahetus (ingl. ectopic intrachromosomal exchange);
2) ektoopiline kromosoomidevaheline vahetus (ingl. ectopic interchromosomal 

exchange).
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Transponeeruvate elementide põhjustatud kromosoomisisesel DNA vahetusel saadakse 
kahte tüüpi rekombinatsiooniprodukte. Kui transposoonid paiknevad samas kromo-
soomis samas suunas, siis rekombinatsiooni käigus nendevaheline segment deleteerub 
(jn. 19.19). Kui elemendid asuvad aga eri suundades, siis toimub nende vahele jääva 
segmendi inversioon (ümberpöördumine) (jn. 19.20). Kromosoomidevahelised ümber-
korraldused toimuvad nii homoloogsete kui ka mitt ehomoloogsete kromosoomide vahel. 
Kahe tütarkromatiidi krossingoveril moodustub transponeeruvate elementide vahel 
kahte tüüpi produkte (jn. 19.21). Moodustub kromosoom, kus transposoonidevaheline 
ala on duplitseerunud, ja kromosoom, kus see ala on läinud kaotsi (deleteerunud). Ini-
mesel on Alu-järjestuste poolt põhjustatud ebavõrdse homoloogse rekombinatsiooniga 
seotud üle 30 päriliku haiguse ja kümneid vähkkasvajajuhte. Ektoopilise vahetuse eri-
suseks on krossingover, mille tulemusel inserteeritakse F-plasmiid E. coli kromosoomi. 
Nimetatud protsess on vahendatud kahe IS-elemendi poolt, mis asuvad erinevates DNA 
rõngasmolekulides. 

Kuivõrd transposoonid võivad inserteeruda põhimõtt eliselt suvalisse DNA piirkonda, 
siis peaksid nad põhjustama väga kõrget spontaanset mutatsioonisagedust. Transpo-
neeruvad elemendid inaktiveerivad tõepoolest geene või põhjustavad endas asuvate 
tugevate promootorite ning enhanserite toimel geenide aktiivsuse muutusi. Samas on 
mutantide tekkesagedus transposoonide koopiaarvu arvestades väga väike, mis viitab 
transpositsioonisageduse täpsele regulatsioonile. Üheks võimaluseks transpositsiooni-
sagedust pärssida on transpositsiooni immuunsuse fenomen, mis seisneb selles, et ole-
masolev transposoon takistab teise homoloogse transposooni transpositsiooni. Ilmselt 

A B C D E F G

A B
C

D
E

F G

A B F G C

D

E

Kromosoom, kust C-, D- ja E-piirkonnad on deleteeritud Kromosoomist deleteeritud
CDE-piirkond

Paardunud transposoonide
vaheline rekombinatsioon
kõrvaldab vahepiirkonna

Kromosoom moodustab lingu 
transposoonide paardumiseks

Kromosoom Transposoon Kromosoom KromosoomTransposoon

Kromosoom kahe
samas orientatsioonis 
transposooniga

Joonis 19.19. Transposooni vahendatud kromosoomisisesed ümberkorraldused samasuunaliste trans-
posoonide puhul. Samasuunaliste transposoonide korral tekib transposoonidevahelisel rekombinatsioonil 
transposoonidevahelise ala deletsioon.
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võib transpositsioonisagedus olla maha reguleeritud paljude geneetiliste mehhanismi-
dega. Kui see regulatsioon on rikutud, siis vallandub transpositsioonide insertsioonidest 
põhjustatud mutagenees, mille ilmekaks näiteks on varemkäsitletud äädikakärbse düs-
geensed hübriidid. 

Ja ometi, organismile peaks olema ju energeetiliselt kahjulik ja mõtt etu säilitada pea 
poolt genoomist, mis pole esmapilgul raku eksisteerimiseks sugugi vajalik. Transponee-
ruvad elemendid on sellest aspektist lähtuvalt kui parasiidid, mis paljunevad organismis 
raku sisemiste ressursside arvel ja põhjustavad genoomis enamasti kahjulike mutat-
sioonide teket. Kuivõrd sellist, esmapilgul rämps-DNA-d rakust ei kõrvaldata, siis peab 
taolisel DNA-l olema rakule ja organismile mingi kasulik funktsioon, mis kaalub üle kah-
julikkuse. Kasulikuks funktsiooniks on kindlasti see, et transponeeruvad elemendid on 
tööriistaks geneetilise materjali ümberkombineerimisel ja horisontaalsel geeniülekandel. 
Ilmselt sama suur tähtsus on transponeeruval DNA-l ka kromosoomide struktuuri for-
meerimisel ja seega organismi eksisteerimiseks hädavajaliku geneetilise info säilimisel. 
Transpositsiooniliste elementide põhjustatud ümberkorraldustel võib olla organismile 
aga ka selgelt positiivne selektiivne väärtus.

1. Transponeeruvates elementides on tugeva regulatiivse väärtusega promootorid ja 
enhanserid. Näiteks võimendab inimese apolipoproteiini geeni transkriptsiooni 
sellest geenist 20 kb kaugusel asuv LINE-element.

2. HeT-A ja TART transponeeruvad elemendid pikendavad äädikakärbse kromosoo-
mide telomeerseid piirkondi.

3. Transposoonid on vajalikud tsentromeeri funktsiooni täitmisel.

A B C D E F G

A B C D

EFG

Paardunud transposoonide
vaheline rekombinatsioon

Kromosoom

Kromosoom pöördub tagasi
transposoonide paardumiseks

A B E D C F G

Kromosoom, kus geenid C, D ja E on inverteerunud

Transposoon Kromosoom KromosoomTransposoon

Kromosoom kahe
erinevas orientatsioonis 
transposooniga

Joonis 19.20. Transposooni vahendatud kromosoomisisesed ümberkorraldused erisuunaliste trans-
posoonide puhul. Erisuunaliste transposoonide korral tekib transposoonidevahelisel rekombinatsioonil 
transposoonidevahelise ala inversioon. 
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4. Transposoonid osalevad stressivastuses (kuumašokk, viirusinfektsioon). Näiteks 
SINE-elemendid soodustavad translatsiooni toimumist stressiolukorras. 

5. LINE1-elemendid soodustavad imetajatel X-kromosoomi inaktivatsiooni, sest 
transposoonides võivad olla DNA metülatsioonisaidid ja transposoonid võivad 
inserteeruda X-kromosoomi inaktivatsiooni keskusesse.

6. Transpositsioonilised elemendid võivad põhjustada viirusresistentsust. Trans-
posoonide valk võib seonduda konkureerivalt viiruse valkudega ja blokeerida 
sellega viiruse levikut.

7. Immuunglobuliinide geenide assambleerimine toimub transpositsioonilistele 
elementidele sarnaste mehhanismidega. 

Vaatamata tohutule infole, pole seni veel ikkagi selge, kas transponeeruvad elemendid on 
evolutsioneerunud viirustest või vastupidi. Eriti aktiivselt arutatakse seda küsimust retro-
posoonide ja retroviiruste kontekstis. 

Kromosoom
Transposoon

Kromosoom Kromosoom
Transposoon

Kaks
tütarkromatiidi

Replikatsioon

Transposooni vahendatud
rekombinatsioon

Duplitseerunud piirkonnaga kromosoom

Deleteerunud piirkonnaga kromosoom

Tütarkromatiidide
paardumine

Rekombinatsiooni-
produktid

Kahe samas 
orientatsioonis olevate 
transposoonidega
tütarkromosoomi 
rekombinatsioon 
replikatsiooniprotsessis 

A B C D E F G

A B C D E F G

A C D E F G

A B

F G

G

F G

A B C

D
E

A B
F

B C D E

Joonis 19.21. Geeni duplikatsioonide teke transposooni vahendatud tütarkromatiididevahelisel rekom-
binatsioonil samasuunaliste transposoonide puhul . Samasuunaliste transposoonide korral tek ib 
transposoonidevahelisel rekombinatsioonil ühes tütarkromatiidis geeni duplikatsioon ja teises deletsioon. 
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Meeldejätmiseks
• Transposoonid on paljude organismide genoomis.
• Transposoonid on mutatsioonide tekke ja kromosoomsete ümberkorrralduste põhiallikaks. 
• Mõned transposoonid annavad neid kandvatele organismidele selektiivse eelise, teisi transponeeruvaid 

elemente saab käsitleda aga kui parasiite. 


