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Ç ìåòîþ âèâ÷åííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ îðãàí³çàö³¿ ä³ëÿíêè ãå-
íîìó, ùî êîäóº 5S ðÐÍÊ ó äèïëî¿äíîãî âèäó Rosa rugosa, 
êëîíîâàíî òà ñåêâåíîâàíî äåê³ëüêà ïîâòîðþâàíèõ îäè-
íèöü 5S ðÄÍÊ. Àíàë³ç îòðèìàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ïî-
êàçàâ íàÿâí³ñòü â ãåíîì³ ºäèíîãî çà äîâæèíîþ ïîâòî-
ðþâàíî¿ îäèíèö³ âàð³àíòà 5S ðÄÍÊ, ÿêèé ì³ñòèòü ³í-
òàêòí³ ïðîìîòîðí³ åëåìåíòè â ì³æãåííîìó ñïåéñåð³ 
(ÌÃÑ) é ³ìîâ³ðíî º òðàíñêðèïö³éíî àêòèâíèì. Çíàé-
äåíî òàêîæ íåâåëèêó ê³ëüê³ñòü 5S ðÄÍÊ-ïñåâäîãåí³â, 
ó ÿêèõ ïîâí³ñòþ âòðà÷åíî ÌÃÑ òà ÷àñòèíó êîäóþ÷î¿ 
ä³ëÿíêè. Âèñîêèé ð³âåíü ïîä³áíîñò³ (â³ä 93,7 äî 97,5 %), 
âèÿâëåíèé ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ ìàæîð-
íèõ âàð³àíò³â 5S ðÄÍÊ ñõ³äíîàç³éñüêî¿ R. rugosa òà ï³â-
í³÷íîàìåðèêàíñüêî¿ R. nitida, ñâ³ä÷èòü ïðî â³äíîñíî íå-
äàâíþ äèâåðãåíö³þ öèõ âèä³â.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: 5S ðÄÍÊ, ìîëåêóëÿðíà åâîëþö³ÿ òà ô³-
ëîãåí³ÿ, Rosa.

Âñòóï. Çíà÷í³ óñï³õè, äîñÿãíåí³ îñòàíí³ìè ðî-
êàìè â òàêñîíîì³¿ êâ³òêîâèõ ðîñëèí, ïðèçâåëè 
äî ïåðåãëÿäó óñòàëåíèõ ïîãëÿä³â, ùî ôîðìóâà-
ëèñü ïðîòÿãîì äâîõ ñòîð³÷ [1–5]. Òàêà ñèòóàö³ÿ 
ïîâ’ÿçàíà ³ç âèêîðèñòàííÿì ó ô³ëîãåíåòè÷íèõ ³ 
òàêñîíîì³÷íèõ äîñë³äæåííÿõ âèùèõ ðîñëèí ìî-
ëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â íà îñíîâ³ ïîë³ìîðô³çìó 
íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ, çîêðåìà ä³-
ëÿíîê ãåíîìó, ùî êîäóþòü ðèáîñîìí³ ÐÍÊ 
(ðÄÍÊ) [1, 2, 6–9].

Çàñòîñóâàííÿ íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ 
5S ðÄÍÊ ÿê ìîëåêóëÿðíîãî ìàðêåðà äîçâî-
ëèëî âäîñêîíàëèòè ñèñòåìàòèêó òà ô³ëîãåí³þ 
áàãàòüîõ ãðóï ðîñëèí, ùî ïîâ’ÿçàíî ³ç îñîáëè-
âîñòÿìè ñòðóêòóðíî¿ îðãàí³çàö³¿ öèõ ãåí³â [2, 

7, 10]. 5S ðÄÍÊ íàëåæèòü äî êëàñó òàíäåì-
íèõ ïîâòîðþâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé. Äî ñêëàäó 
ïîâòîðþâàíî¿ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ âõîäÿòü åâî-
ëþö³éíî êîíñåðâàòèâíà êîäóþ÷à ä³ëÿíêà òà âà-
ð³àáåëüíèé ì³æãåííèé ñïåéñåð (ÌÃÑ). Òðàíñ-
êðèïö³þ 5S ðÄÍÊ çàáåçïå÷óº ÐÍÊ-ïîë³ìåðà-
çà ²²². Ìóòàö³¿, ùî âèíèêàþòü ó ÌÃÑ, íîñÿòü 
ïåðåâàæíî íåéòðàëüíèé õàðàêòåð, çàâäÿêè ÷îìó 
óíèêàþòü ä³¿ äîáîðó ³ çäàòí³ äî íàêîïè÷åííÿ. 
Òàêèì ÷èíîì, ÌÃÑ åâîëþö³îíóº ç á³ëüøîþ 
øâèäê³ñòþ, í³æ ³íø³ ä³ëÿíêè ãåíîìó, ùî äîç-
âîëÿº âèÿâèòè ð³çíèöþ ó ïîñë³äîâíîñò³ ÌÃÑ 
ó áëèçüêîñïîð³äíåíèõ âèä³â, à ³íêîëè – â îê-
ðåìèõ ïîïóëÿö³é [11, 12]. Ïîâòîðè 5S ðÄÍÊ
îðãàí³çîâàí³ â ãåíîì³ ó êëàñòåðè, ùî ëîêà-
ë³çîâàí³ íà îäí³é ÷è äåê³ëüêîõ õðîìîñîìàõ. 
Ê³ëüê³ñòü ïîâòîð³â íà ãåíîì ñêëàäàº ó âèùèõ 
ðîñëèí â³ä äåê³ëüêîõ ñîòåíü äî òèñÿ÷³ [13]. 
Îñîáëèâ³ñòþ åâîëþö³¿ ðèáîñîìíèõ ãåí³â, ÿê ³ 
³íøèõ ïîâòîðþâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé, º ÿâè-
ùå êîíöåðòíî¿ (óçãîäæåíî¿) åâîëþö³¿ [14]. Öå 
ÿâèùå ïîëÿãàº ó çäàòíîñò³ äî ãîìîãåí³çàö³¿ 
(âèð³âíþâàííÿ ð³çíèö³) âñ³õ ïîñë³äîâíîñòåé 
â ìåæàõ êëàñòåðà, à ³íêîëè – ³ ì³æ êëàñòåðà-
ìè. Äëÿ 5S ðÄÍÊ ãîìîãåí³çàö³ÿ, îñîáëèâî ì³æ 
ïîñë³äîâíîñòÿìè ç ð³çíèõ êëàñòåð³â, íå çàâæ-
äè â³äáóâàºòüñÿ øâèäêî òà åôåêòèâíî, òîìó 
ìîæëèâå îäíî÷àñíå ³ñíóâàííÿ â ãåíîì³ äâîõ òà 
á³ëüøå âàð³àíò³â 5S ðÄÍÊ, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ çà 
íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ. Çîêðåìà, öå äàº 
ìîæëèâ³ñòü ðîçð³çíÿòè ãåíîìè áàòüê³âñüêèõ 
ôîðì ó àëîïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â ÷åðåç áàãàòî ïî-
êîë³íü ï³ñëÿ ¿õíüîãî âèíèêíåííÿ [15]. 
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Îðãàí³çàö³ÿ 5S ðÄÍÊ âèâ÷åíà íåîäíîð³ä-
íî ñåðåä ð³çíèõ ãðóï êâ³òêîâèõ ðîñëèí. Äëÿ 
ïðåäñòàâíèê³â äåÿêèõ òàêñîí³â, çîêðåìà ðîäó 
Rosa L., º ëèøå ïîîäèíîê³ â³äîìîñò³ ïðî ñòðóê-
òóðó 5S ðÄÍÊ [16, 17], ïðîòå ñàìå äëÿ âèâ÷åí-
íÿ ô³ëîãåí³¿ òàêèõ ãðóï, ÿê ð³ä Rosa, äå çíà÷-
íèé â³äñîòîê ñêëàäàþòü âèäè àëîïîë³ïëî¿äíî-
ãî ïîõîäæåííÿ, ïåðñïåêòèâíèì º âèêîðèñòàí-
íÿ 5S ðÄÍÊ ÿê ìîëåêóëÿðíîãî ìàðêåðà ÌÃÑ. 
Êëþ÷åì äî ðîçóì³ííÿ ïðîöåñ³â ìîëåêóëÿðíî¿ 
åâîëþö³¿ ó ãåíîìàõ ïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â Rosa 
ìîæå áóòè âèâ÷åííÿ ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè ¿õ 
³ìîâ³ðíèõ äèïëî¿äíèõ ïîïåðåäíèê³â, äî ÿêèõ, 
çîêðåìà, â³äíîñÿòü øèïøèíó çìîðøêóâàòó – Ro-
sa rugosa Thunb. Íàøèìè ïîïåðåäí³ìè äîñë³ä-
æåííÿìè 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Rosa 
ïðîäåìîíñòðîâàíî ìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàííÿ 5S
ðÄÍÊ ÿê ìîëåêóëÿðíîãî ìàðêåðà ó òàêñîíî-
ì³÷íèõ äîñë³äæåííÿõ ö³º¿ ãðóïè [17]. Â íàø³é ëà-
áîðàòîð³¿ òàêîæ ïðîâåäåíî äîñë³äæåííÿ îðãà-
í³çàö³¿ 5S ðÄÍÊ ³íøîãî äèïëî¿äíîãî ïðåäñòàâ-
íèêà ðîäó – R. nitida Willd. [18]. Ïîð³âíÿâøè 
íóêëåîòèäíó ñòðóêòóðó ÌÃÑ ð³çíèõ äèïëî¿ä³â, 
ìîæíà ñêëàñòè óÿâëåííÿ ïðî øâèäê³ñòü ìî-
ëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ íåêîäóþ÷èõ ïîñë³äîâíîñ-
òåé â ðîä³ Rosa L. Òîìó ìåòîþ äàíî¿ ðîáî-
òè áóëè êëîíóâàííÿ, ðîçøèôðîâêà òà àíàë³ç 
íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ R. 
rugosa.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ìàòåð³àëîì äëÿ äîñë³ä-
æåííÿ áóâ çðàçîê Rosa rugosa, íàäàíèé Áîòàí³÷-
íèì ñàäîì ×åðí³âåöüêîãî íàö³îíàëüíîãî óí³-
âåðñèòåòó. Çàãàëüíó ÄÍÊ åêñòðàãóâàëè çã³äíî 
ç³ ñòàíäàðòíèì ïðîòîêîëîì. ßê äåòåðãåíò âèêî-
ðèñòîâóâàëè öåòàâëîí [19, 20]. 

Ïîâòîðþâàíó ä³ëÿíêó 5S ðÄÍÊ àìïë³ô³êó-
âàëè çà äîïîìîãîþ ïîë³ìåðàçíî¿ ëàíöþãîâî¿ 
ðåàêö³¿ (ÏËÐ). Äëÿ öüîãî çàñòîñîâóâàëè ïàðó 
óí³âåðñàëüíèõ ïðàéìåð³â 5S-14a-Not (5 -CAAT
GCGGCCGCGAGAGTAGTACTAGGATGCG
TGAC-3 ) i 5S-15-Not (5 -CATTGCGGCCGCT
TATCGGAGTTCTGATGGGA-3 ), ùî º êîìï-
ëåìåíòàðíèìè äî ä³ëÿíîê êîäóþ÷î¿ ïîñë³äîâ-
íîñò³ 5S ðÄÍÊ äâîäîëüíèõ ðîñëèí òà ì³ñòÿòü íà 
5 -ê³íö³ äîäàòêîâèé ñàéò âï³çíàâàííÿ ðåñòðèê-
òàçè NotI (GCGGCCGC), ÿêèé âèêîðèñòîâóâà-
ëè äëÿ êëîíóâàííÿ ÏËÐ-ïðîäóêò³â. Çàñòîñîâàí³ 
ïðàéìåðè çàáåçïå÷óþòü àìïë³ô³êàö³þ ïîâíîãî 
ÌÃÑ òà ôëàíêóþ÷èõ ä³ëÿíîê êîäóþ÷î¿ ïîñë³-
äîâíîñò³ (ðèñ. 1). Ðåàêö³éíà ñóì³ø çàãàëüíèì 

îá’ºìîì 25 ìêë ì³ñòèëà íàñòóïí³ êîìïîíåíòè: 
0,1 ìêã çàãàëüíî¿ ãåíîìíî¿ ÄÍÊ, 1,0 îä. àêò. 
ÄÍÊ-ïîë³ìåðàçè (HotStartTaq DNA polymera-
se, «Qiagen», ÑØÀ), 0,1 ìÌ ñóì³ø³ äåçîêñèðè-
áîíóêëåîòèäòðèôîñôàò³â, 1 × áóôåð äëÿ ÏËÐ òà 
0,5 ìêÌ êîæíîãî ç äâîõ ïðàéìåð³â – 5S-14a-
Not i 5S-15-Not.

ÏËÐ çä³éñíþâàëè ³ç âèêîðèñòàííÿì àìïë³-
ô³êàòîðà MiniCycler (MJ Research Inc., ÑØÀ) 
çà òàêîþ ïðîãðàìîþ: 1) ïî÷àòêîâà àêòèâàö³ÿ 
ÄÍÊ-ïîë³ìåðàçè – 95 ºÑ, 15 õâ; 2) äåíàòóðà-
ö³ÿ ÄÍÊ – 94 ºÑ, 45 ñ; 3) ã³áðèäèçàö³ÿ ïðàé-
ìåð³â – 55 ºÑ, 1 õâ; 4) ñèíòåç ÄÍÊ – 72 ºÑ, 
2,5 õâ; 5) çàê³í÷åííÿ àìïë³ô³êàö³¿ – 72 ºÑ, 8 õâ; 
6) ïðèïèíåííÿ ðåàêö³¿ – 4 ºÑ. Çàãàëüíà ê³ëü-
ê³ñòü öèêë³â àìïë³ô³êàö³¿ – 35. Ïðîäóêòè ÏËÐ 
àíàë³çóâàëè çà äîïîìîãîþ åëåêòðîôîðåçó â 2%-
íîìó àãàðîçíîìó ãåë³.

Ïðè êëîíóâàíí³ ÏËÐ-ïðîäóêòè îáðîáëÿëè 
ðåñòðèêòàçîþ NotI òà ë³ãóâàëè ïî êîìïë³ìåí-
òàðíèõ ëèïêèõ ê³íöÿõ ó ñàéò Eco52² ïëàçì³äè 
pLitmus 38³ ç âèêîðèñòàííÿì Ò4 ÄÍÊ-ë³ãàçè 
(«Fermentas», Ëèòâà). Òðàíñôîðìàö³þ êîìïå-
òåíòíèõ êë³òèí ë³í³¿ Escherichia coli XL-blue 
ïðîâîäèëè ìåòîäîì åëåêòðîïîðàö³¿ ç âèêîðèñ-
òàííÿì ïðèëàäó E. coli Pulser («BioRad», ÑØÀ). 
Êëîíè, ùî ì³ñòèëè ðåêîìá³íàíòí³ ïëàçì³äè, âè-
ÿâëÿëè ìåòîäîì blue-white colony selection òà ïå-
ðåâ³ðÿëè ðåñòðèêòàçíèì êàðòóâàííÿì. Ïëàçì³-
äè âèä³ëÿëè çà äîïîìîãîþ ëóæíîãî ë³çèñó [19].
Ôåðìåíòàòèâí³ ðåàêö³¿ ïðîâîäèëè çã³äíî ç ðå-
êîìåíäàö³ÿìè ô³ðìè-ïîñòà÷àëüíèêà. 

Ðåêîìá³íàíòí³ ïëàçì³äè, ùî ì³ñòèëè ³íñåð-
òè 5S ðÄÍÊ, ñåêâåíóâàëè ç âèêîðèñòàííÿì 
Big Due Terminator Cycle Sequencing Kit íà 
ïðèëàä³ ABI Prism 310 (PE Applied Biosystems, 
ÑØÀ). Ïåðâèííó îáðîáêó îòðèìàíî¿ íóêëåî-
òèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ 
êîìï’þòåðíî¿ ïðîãðàìè Chromas òà ïàêåòó ïðî-
ãðàì êîìï’þòåðíî¿ îáðîáêè äàíèõ DNASTAR 
[21]. Âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé çä³éñíþâà-
ëè ìåòîäîì Clustal V [22]. Äëÿ ïîøóêó ïîñë³-
äîâíîñòåé ó áàç³ äàíèõ Genbank êîðèñòóâàëèñü 
ïðîãðàìîþ BLAST [23].

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. Çà 
äîïîìîãîþ åëåêòðîôîðåòè÷íîãî àíàë³çó îòðè-
ìàíèõ ÏËÐ-ïðîäóêò³â âñòàíîâëåíî ³ñíóâàííÿ â 
ãåíîì³ R. rugosa ëèøå îäíîãî âàð³àíòà 5S ðÄÍÊ 
ïîñë³äîâíîñòåé ³ç äîâæèíîþ ïîâòîðþâàíî¿ îäè-
íèö³ â ìåæàõ áëèçüêî 520–550 ï.í. Îòðè-
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ìàí³ ÏËÐ-ïðîäóêòè êëîíîâàíî ó áàêòåð³àëüíèé 
âåêòîð. 

²ç âèêîðèñòàííÿì blue-white colony selection 
â³ä³áðàíî 12 êîëîí³é òðàíñôîðìàíò³â, ç ÿêèõ âè-
ä³ëåíî çðàçêè ïëàçì³äíî¿ ÄÍÊ. Äëÿ ïåðåâ³ðêè 
íàÿâíîñò³ ³íñåðòó 5S ðÄÍÊ ïðîâåëè îáðîáêó 
öèõ ïëàçì³ä ðåñòðèêòàçîþ Eco52I, ùî ïðèçâî-
äèëà äî óòâîðåííÿ äâîõ ôðàãìåíò³â ÄÍÊ íà 
åëåêòðîôîðåãðàì³. Ôðàãìåíò á³ëüøîãî ðîçì³ðó 
äëÿ âñ³õ çðàçê³â ìàâ äîâæèíó ïðèáëèçíî 2800–
2900 ï.í., ùî â³äïîâ³äàº ðîçì³ðó ë³í³éíî¿ ÄÍÊ 
âåêòîðà pLitmus 38. Ôðàãìåíò ìåíøîãî ðîçì³-
ðó â á³ëüøîñò³ çðàçê³â (çîêðåìà, êëîí pRoru-
T1) ìàâ äîâæèíó ïðèáëèçíî 530 ï.í., ùî â³ä-
ïîâ³äàº ðîçì³ðó ÏËÐ-ïðîäóêòó 5S ðÄÍÊ R. ru-
gosa, ïðîòå äëÿ êëîíó pRoru-T54 çàô³êñîâàíî 
íåçâè÷àéíèé ðîçì³ð ³íñåðòó ~600 ï.í. Çàãàëîì 
³äåíòèô³êîâàíî ï’ÿòü ïëàçì³ä ç³ âñòàâêîþ, ç 
ÿêèõ äëÿ ñåêâåíóâàííÿ â³ä³áðàíî äâ³ – pRoru-
T1 òà pRoru-T54. 

Êîìï’þòåðíà îáðîáêà îòðèìàíèõ â ðåçóëü-
òàò³ ñåêâåíóâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ïîêàçàëà, ùî 
êëîí pRoru-T1 ì³ñòèòü ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ, ôëàí-
êîâàíèé ç îáîõ áîê³â ôðàãìåíòàìè êîäóþ÷î¿ 
ïîñë³äîâíîñò³. Áåçïîñåðåäíüî ç ïîë³ë³íêåðíè-
ìè ä³ëÿíêàìè âåêòîðà ìåæóþòü ïîñë³äîâíîñò³ 
ïðàéìåð³â, âèêîðèñòàíèõ ïðè ïðîâåäåíí³ ÏËÐ. 
Çàãàëüíà äîâæèíà ³íñåðòó ñòàíîâèëà 524 ï.í. 

Ñòðóêòóðà âñòàâêè êëîíó pRoru-T54 âèÿâèëàñü 
á³ëüø ñêëàäíîþ. Â í³é çíàéäåíî äâ³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ ð³çíîãî ðîçì³ðó, ùî ðîçì³ùóâàëèñü îäíà 
çà îäíîþ, ³ êîæíà ç íèõ îáìåæóâàëàñü ç äâîõ 
áîê³â ïàðîþ ïðàéìåð³â. Î÷åâèäíî, â äàíîìó âè-
ïàäêó ó âåêòîð êëîíîâàíî îäðàçó äâ³ êîï³¿ ÏËÐ-
ïðîäóêò³â. Äîâæèíà êîðîòêîãî ³íñåðòó ñòàíî-
âèëà 79 ï.í., äîâãîãî – 526 ï.í. Êîðîòêèé ³í-
ñåðò ì³ñòèâ íóêëåîòèäíó ïîñë³äîâí³ñòü ôðàã-
ìåíòà êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ. Öåé ôàêò 
âêàçóº íà íàÿâí³ñòü âêîðî÷åíèõ ì³íîðíèõ âàð³-
àíò³â 5S ðÄÍÊ ó ãåíîì³ R. rugosa, ùî ïðèñóòí³ â 
íåçíà÷í³é ê³ëüêîñò³, çàâäÿêè ÷îìó âîíè íå âè-
ÿâëÿþòüñÿ ïðè åëåêòðîôîðåòè÷íîìó ðîçä³ëåíí³ 
ÏËÐ-ïðîäóêò³â. Òå, ùî êîäóþ÷à ä³ëÿíêà â êî-
ðîòêîìó ³íñåðò³ º íåïîâíîþ, à ÌÃÑ â³äñóòí³é, 
äîçâîëÿº â³äíåñòè öþ ïîñë³äîâí³ñòü äî ãðóïè 
ïñåâäîãåí³â.

Âèçíà÷åííÿ ìåæ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè äîçâî-
ëèëî âñòàíîâèòè ðîçì³ðè ÌÃÑ, ùî ñêëàäàþòü 
äëÿ ïîñë³äîâíîñòåé pRoru-T1 ³ äîâãîãî ³íñåðòó 
pRoru-T54, – 410 òà 412 ï.í. â³äïîâ³äíî. Ïî-
ä³áí³ ðîçì³ðè – 400 òà 392 ï.í. – âñòàíîâëåí³ 
íàìè ðàí³øå äëÿ îñíîâíîãî (ìàæîðíîãî) âàð³-
àíòà ÌÃÑ ³íøîãî äèïëî¿äíîãî âèäó – R. nitida 
[18]. Â ö³ëîìó íàâåäåí³ çíà÷åííÿ äîâæèí ÌÃÑ 
ïîòðàïëÿþòü â õàðàêòåðí³ äëÿ åóêàð³îò³â ìåæ³ 
â³ä 200 äî 900 ï.í. [24, 25]. Äîâæèíà àìïë³ô³êî-

Ðèñ. 1. Ñòðóêòóðíà îðãàí³çàö³ÿ 5S ðÄÍÊ Rosa rugosa. Íàâåäåíî ôðàãìåíòè âèð³âíþâàííÿ íóêëåîòèäíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ, ùî ì³ñòÿòü ðåãóëÿòîðí³ åëåìåíòè. Ñòð³ëêàìè âêàçàíî ðîçòàøóâàííÿ ïðàéìåð³â Pr1 òà 
Pr2. Æèðíèì êóðñèâîì ïîçíà÷åíî ìîòèâè çîâí³øíüîãî ïðîìîòîðà òà òåðì³íàòîðà
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âàíèõ ôðàãìåíò³â êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè ñòàíîâèòü 
57 ï.í. (âêëþ÷àþ÷è ïîñë³äîâí³ñòü ïðàéìåðà 
5S-14a-Not) òà 56 ï.í. (âêëþ÷àþ÷è ïîñë³äîâ-
í³ñòü ïðàéìåðà 5S-15-Not), ùî ðàçîì ³ç ÷àñ-
òèíîþ, ÿêà çàëèøàºòüñÿ íåàìïë³ô³êîâàíîþ, ñòà-
íîâèòü 120 ï.í. Òàêèé ðîçì³ð êîäóþ÷î¿ ä³ëÿí-
êè º õàðàêòåðíèì äëÿ ïåðåâàæíî¿ á³ëüøîñò³ âè-
ä³â âèùèõ ðîñëèí [24]. Ó äâîõ ïðîàíàë³çîâàíèõ 
íàìè ïîñë³äîâíîñòÿõ 5S ðÐÍÊ R. rugosa íå çíàé-
äåíî ìóòàö³é â êîäóþ÷³é ä³ëÿíö³. Ïîñë³äîâíîñ-
ò³ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè òà ì³æãåííîãî ñïåéñåðà ³ñ-
òîòíî â³äð³çíÿþòüñÿ çà íóêëåîòèäíèì ñêëàäîì. 
Òàê, äëÿ pRoru-T1 ³ pRoru-T54 â³äñîòîê À-Ò 
ïàð ñòàíîâèòü 45,1 â êîäóþ÷³é ä³ëÿíö³ ³ 62,0 – 
â ÌÃÑ.

Âèð³âíþâàííÿ îòðèìàíèõ íóêëåîòèäíèõ ïî-
ñë³äîâíîñòåé ïîêàçàëî, ùî ð³âåíü ïîä³áíîñò³ 
ì³æ ïîâòîðàìè 5S ðÄÍÊ ç êëîí³â pRoru-T1 ³ 
pRoru-T54 ñòàíîâèòü 98,7 %. Ïðè öüîìó â ìå-
æàõ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè â³äì³ííîñòåé íå âèÿâëå-
íî, à â ÌÃÑ çíàéäåíî ëèøå îäíó äâîíóêëåîòèä-
íó äåëåö³þ òà äâ³ îäíîíóêëåîòèäí³ òðàíñâåðñ³¿.

Ïîñë³äîâí³ñòü ïñåâäîãåíà ç êëîíó pRoru-T54 
ì³ñòèòü äâà ïðàéìåðè, ì³æ ÿêèìè ðîçì³ùåíèé 
ôðàãìåíò ç 3 -ê³íöÿ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè äîâæè-
íîþ 29 ï.í. Ïîð³âíÿíî ç àíàëîã³÷íèì ôðàã-
ìåíòîì â ïîñë³äîâíîñòÿõ pRoru-T1 ³ pRoru-T54 
çíàéäåíî òðè íóêëåîòèäí³ çàì³íè – îäíó òðàí-
çèö³þ ³ äâ³ òðàíñâåðñ³¿.

Ïîøóê âàæëèâèõ äëÿ ³í³ö³àö³¿ òðàíñêðèïö³¿ 
åëåìåíò³â ïîêàçàâ, ùî â ÌÃÑ êëîí³â pRoru-T1 

³ pRoru-T54 ïðèñóòí³ ñèãíàëè, ùî â³äïîâ³äàþòü 
çîâí³øí³ì ðåãóëÿòîðíèì åëåìåíòàì ïðîìîòîðà 
5S ðÄÍÊ [26]. Äî òàêèõ ñèãíàë³â íàëåæèòü øåñòè-
íóêëåîòèäíèé ìîòèâ ÒÀÒÀÒÀ, ðîçì³ùåíèé íà 
3 -ê³íö³ ÌÃÑ â ïîçèö³¿ –28 ï.í. â³ä 5 -ê³íöÿ 
êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè, à òàêîæ ìîòèâè GC òà C â 
ïîçèö³ÿõ –12 òà –1 ï.í. â³äïîâ³äíî (ðèñ. 1). Áåç-
ïîñåðåäíüî ï³ñëÿ 3 -ê³íöÿ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè òà-
êîæ ëîêàë³çîâàíà ïîñë³äîâí³ñòü îë³ãî-Ò, ùî âè-
êîíóº ôóíêö³þ òåðì³íàòîðà òðàíñêðèïö³¿ ÐÍÊ-
ïîë³ìåðàçè ²²² [26].

Â ñåðåäí³é ÷àñòèí³ ÌÃÑ (ïîçèö³ÿ –255) çíà-
éäåíî ä³ëÿíêó, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç ÷îòèðüîõ êî-
ðîòêèõ ñóáïîâòîð³â, äîâæèíà ÿêèõ êîëèâàºòüñÿ 
â³ä 6 äî 9 ï.í. (ðèñ. 2). Êîíñåíñóñíà ïîñë³äîâ-
í³ñòü öèõ ñóáïîâòîð³â âèãëÿäàº ÿê ÒÒGGGÑÑ.

Äëÿ ïîð³âíÿííÿ ñòðóêòóðíî¿ îðãàí³çàö³¿ ïî-
âòîðþâàíèõ îäèíèöü 5S ðÄÍÊ R. rugosa òà R. 
nitida ç ³íøèìè ïðåäñòàâíèêàìè ðîäèíè Rosa-
ceae âèêîðèñòîâóâàëè ïîñë³äîâíîñò³ ç áàçè 
äàíèõ GenBank. Âñ³ íàÿâí³ â GenBank ïîñë³äîâ-
íîñò³ 5S ðÄÍÊ ðîçîöâ³òèõ íàëåæàòü ïðåäñòàâ-
íèêàì îäí³º¿ òðèáè – Sanguisorbeae, ùî â³äíî-
ñèòüñÿ äî ï³äðîäèíè Rosoideae. Âñòàíîâëåíî, ùî 
â ìåæàõ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè ì³æ ïîñë³äîâíîñ-
òÿìè 5S ðÄÍÊ R. rugosa òà ³íøèõ ðîçîöâ³òèõ 
³ñíóþòü ëèøå ïîîäèíîê³ íóêëåîòèäí³ çàì³íè. 
Íà ïðîòèâàãó öüîìó ïîä³áí³ñòü ì³æ ÌÃÑ âèä³â 
ðîäó Rosa òà ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Sanguisorbeae 
âèÿâèëàñü íèçüêîþ. Çà ðåçóëüòàòàìè âèð³âíþ-
âàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ ðîçðàõîâàíî â³äñî-

Ð³âåíü ïîä³áíîñò³ ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â ï³äðîäèíè Rosoideae 

Ïðèì³òêà. Rosa rugosa: 1 – pRoru-T1; 2 – pRoru-T54; Rosa nitida: 3 – pRoni-T30, 4 – pRoni-T32, 5 – 
pRoni-T31 (ì³íîðíèé âàð³àíò ³ç âêîðî÷åíèì ÌÃÑ) [18]; 6 – Sanguisorba officinalis (GenBank Accession No 
EU931696.1); 7 – Cliffortia arborea (EU931700); 8 – Cliffortia graminea (EU931711); 9 – Acaena cylindristachya 
(EU931697); 10 – Acaena latebrosa (EU931698).

Íîìåð
êëîíà

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

1
2
3
4
5
6
7
8
9

10

– 98,3
–

96,3
96,3
–

97,5
97,5
99,5
–

93,7
94,7
94,7
92,2
–

36,7
36,4
40,0
40,0
36,4
–

26,5
26,6
27,6
27,7
34,5
35,6
–

40,3
39,2
33,3
37,8
41,7
76,0
85,1
–

39,9
40,2
33,8
32,2
35,9
72,4
65,9
76,4
–

36,0
35,6
36,3
34,6
35,4
78,9
73,4
75,7
64,0
–
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òîê ïîä³áíîñò³ ì³æ íèìè (òàáëèöÿ). Öåé ïîêàç-
íèê ñêëàäàâ 98,3 % äëÿ ÌÃÑ äâîõ ³íñåðò³â 5S 
ðÄÍÊ R. rugosa òà çíàõîäèâñÿ â ìåæàõ 92,2–
99,5 % ì³æ ð³çíèìè êëîíàìè R. nitida. Âèñî-
êîþ áóëà òàêîæ ïîä³áí³ñòü ì³æ ÌÃÑ îáîõ äè-
ïëî¿äíèõ âèä³â ðîäó Rosa – â³ä 93,7 äî 97,5 %. 
Îäíàê ãîìîëîã³ÿ ì³æ ïîñë³äîâíîñòÿìè ÌÃÑ R. 
rugosa òà ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â Rosaceae âèÿâè-
ëàñü íåçíà÷íîþ ³ íå ïåðåâèùóâàëà 40,3 %. Ïðè 
öüîìó çîíàìè ç íàéâèùèì ð³âíåì ïîä³áíîñò³ 
ì³æ âñ³ìà âèêîðèñòàíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè âè-
ÿâèëèñü 3 -ê³íöåâà ä³ëÿíêà ÌÃÑ, ÿêà ì³ñòèòü 
çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçè 
²²², òà öåíòðàëüíà ÷àñòèíà, ùî â³äïîâ³äàº çîí³ 
ñóáïîâòîð³â. 

ßê ïîêàçàâ àíàë³ç, ñòðóêòóðíà îðãàí³çàö³ÿ ïî-
ñë³äîâíîñòåé ìàæîðíîãî êëàñó 5S ðÄÍÊ R. ru-
gosa º àíàëîã³÷íîþ äî öèõ ãåí³â ³ç ³íøèõ åóêà-
ð³îòè÷íèõ îðãàí³çì³â [10, 11, 22, 24]. Âèñîêèé 
ð³âåíü íóêëåîòèäíî¿ ãîìîëîã³¿ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿí-
êè ãåí³â 5S ðÐÍÊ ÿê óñåðåäèí³ ðîäó, òàê ³ â ïî-
ð³âíÿíí³ ç ³íøèìè ïðåäñòàâíèêàìè ðîçîöâ³òèõ 
óçãîäæóºòüñÿ ç óÿâëåííÿìè ïðî íèçüêó øâèä-
ê³ñòü ¿¿ ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ [6, 14, 15, 26]. 
Íåçíà÷íà ê³ëüê³ñòü ìóòàö³é â äâîõ äîñë³äæåíèõ 
êëîíàõ ÌÃÑ R. rugosa ñâ³ä÷èòü ïðî ³ñíóâàí-
íÿ ïðîöåñ³â ãîìîãåí³çàö³¿ ì³æ òàíäåìíèìè 
ïîâòîðàìè 5S ðÄÍÊ [14], ïðîòå ïîñë³äîâí³ñòü 
êîðîòêîãî ³íñåðòó êëîíó pRoru-T54, ³ìîâ³ðíî,
óíèêëà ãîìîãåí³çàö³¿. Ïîâíà â³äñóòí³ñòü ÌÃÑ
ðàçîì ç åëåìåíòàìè ïðîìîòîðó ÐÍÊ-ïîë³ìå-
ðàçè ²²², ÷àñòêîâà åë³ì³íàö³ÿ êîäóþ÷î¿ ä³ëÿí-
êè òà íàÿâí³ ìóòàö³¿ ó ¿¿ ñêëàä³ º ÿñêðàâèì 
ñâ³ä÷åííÿì ïåðåòâîðåííÿ ó ïñåâäîãåí. Ïåðåäó-
ìîâîþ âèíèêíåííÿ ïñåâäîãåíà ìîæå áóòè çì³-
íà ëîêàë³çàö³¿ îêðåìîãî ïîâòîðó 5S ðÄÍÊ ó 
ãåíîì³, íàñë³äêîì ÷îãî º â³äñóòí³ñòü ãîìîãåí³-
çàö³¿ ³ç ôóíêö³îíàëüíî ïîâíîö³ííèìè ïîâòî-
ðàìè [28]. Öåé ïðîöåñ ³ìîâ³ðíî º ñåëåêòèâíî 
íåéòðàëüíèì, îñê³ëüêè ïîñë³äîâí³ñòü ïñåâäî-
ãåíà íå çàçíàº åë³ì³íàö³¿, íåçâàæàþ÷è íà âòðà-

òó íåþ ôóíêö³¿ êîäóâàííÿ 5S ðÐÍÊ. Îñòàí-
íº ï³äòâåðäæóº òî÷êó çîðó, ùî ãåíîì ðîñëèí
ì³ñòèòü á³ëüøå ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ, í³æ íåîá-
õ³äíî äëÿ çàáåçïå÷åííÿ íîðìàëüíîãî á³îãåíå-
çó ðèáîñîì. 

Íåñïîä³âàíèì º âèÿâëåíèé íàìè ôàêò âè-
ñîêî¿ ïîä³áíîñò³ ïîñë³äîâíîñò³ ÌÃÑ äâîõ äè-
ïëî¿äíèõ âèä³â ð³çíîãî ãåîãðàô³÷íîãî ïîõîä-
æåííÿ – R. rugosa (Ñõ³äíà Àç³ÿ) òà R. nitida 
(Ï³âí³÷íà Àìåðèêà). ²ìîâ³ðíèì ïîÿñíåííÿì 
öüîãî ìîæå áóòè òå, ùî ðàä³àö³ÿ çãàäàíèõ âè-
ä³â â³ä ñï³ëüíîãî ïðåäêà ³ ì³ãðàö³ÿ R. nitida äî 
Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè ìàëà ì³ñöå ó ïîð³âíÿíî íå-
äàëåêîìó ãåîëîã³÷íîìó ìèíóëîìó. Â òîé æå ÷àñ 
R. nitida (òà äåÿê³ ³íø³ âèäè ðîäó Rosa [17]) íà 
â³äì³íó â³ä R. rugosa ì³ñòèòü ó ãåíîì³ ì³íîðíèé 
âàð³àíò 5S ðÄÍÊ, ÿêèé âèíèê çà ðàõóíîê äåëå-
ö³¿ ÷àñòèíè (196 ï.í.) ÌÃÑ [18]. ²ìîâ³ðíî, öåé 
ì³íîðíèé âàð³àíò âòðà÷åíèé ç ãåíîìó R. rugosa 
ï³ñëÿ äèâåðãåíö³¿ â³ä ñï³ëüíîãî ïðåäêà. 

Ïîðÿä ç öèì íèçüêèé ð³âåíü ïîä³áíîñò³ ì³æ 
ÌÃÑ Rosa òà ³íøèìè ïðåäñòàâíèêàìè ï³äðîäè-
íè Rosoideae âêàçóº íà âèñîêó øâèäê³ñòü åâîëþ-
ö³¿ ö³º¿ ä³ëÿíêè ãåíîìó ³ çíà÷íó ô³ëîãåíåòè÷íó 
â³äñòàíü ì³æ òðèáàìè Sanguisorbeae òà Roseae â 
ìåæàõ ï³äðîäèíè. Îñíîâí³ ä³ëÿíêè ãîìîëîã³¿ 
çíàõîäÿòüñÿ â äèñòàëüí³é òà öåíòðàëüí³é ÷àñ-
òèíàõ ÌÃÑ. ²ñíóâàííÿ âèñîêîãî ð³âíÿ ïîä³á-
íîñò³ â äèñòàëüí³é çîí³ ñïåéñåðà ïîâ’ÿçàíî ç 
ðîçòàøóâàííÿì ó í³é çîâí³øí³õ ðåãóëÿòîðíèõ 
ä³ëÿíîê. Òàêèì ÷èíîì, ìóòàö³¿, ùî âèíèêàþòü 
â ö³é çîí³, íå çàâæäè º åâîëþö³éíî íåéòðàëü-
íèìè ³ ìîæóòü çàçíàâàòè åë³ì³íàö³¿ çà ä³¿ ñòàá³-
ë³çóþ÷îãî äîáîðó. Ùî ñòîñóºòüñÿ öåíòðàëüíî¿ 
÷àñòèíè ÌÃÑ, òî â äàíîìó âèïàäêó ³ñíóâàííÿ 
ãðóïè ñóáïîâòîð³â ç âèñîêèì ð³âíåì ãîìîëîã³¿ ó 
ð³çíèõ âèä³â, î÷åâèäíî, ïîòðåáóº ïîøóêó ³íøî-
ãî ïîÿñíåííÿ. ²ìîâ³ðíî, ùî öÿ ïîñë³äîâí³ñòü 
âèíèêëà íà ðàíí³õ åòàïàõ åâîëþö³¿ òàêñîíó, äî 
ðàä³àö³¿ òðèá Sanguisorbeae òà Roseae, ùî ïåðåä-
áà÷àº ìîíîô³ëåòè÷íå ïîõîäæåííÿ âñ³º¿ ï³äðî-

Ðèñ. 2. Ïîð³âíÿííÿ ïåðâèííî¿ íóêëåîòèä-
íî¿ ïîñë³äîâíîñò³ çîíè ñóáïîâòîð³â â öåíò-
ðàëüí³é ÷àñòèí³ ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ ïðåäñ-
òàâíèê³â ï³äðîäèíè Rosoideae (GenBank 
Acc. Nos, äèâ. òàáëèöþ)
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äèíè. Ïðîòå, âñòàíîâëåííÿ ïðè÷èí òà ìåõàí³ç-
ì³â êîíñåðâàö³¿ ö³º¿ ä³ëÿíêè ïîòðåáóº ïîäàëü-
øèõ äîñë³äæåíü.

Âèñíîâêè. Âèõîäÿ÷è ç îòðèìàíèõ åêñïåðè-
ìåíòàëüíèõ äàíèõ, ìîæíà êîíñòàòóâàòè, ùî â 
ãåíîì³ R. rugosa ïðèñóòí³é ºäèíèé ìàæîðíèé 
òèï ôóíêö³îíàëüíî àêòèâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
5S ðÄÍÊ. Êîäóþ÷à ä³ëÿíêà äåìîíñòðóº âèñîêó 
³äåíòè÷í³ñòü â ìåæàõ ï³äðîäèíè Rosoideae. Íà 
â³äì³íó â³ä öüîãî ÌÃÑ çàçíàâ øâèäêî¿ åâîëþ-
ö³¿ âíàñë³äîê íàêîïè÷åííÿ ñåëåêòèâíî íåéò-
ðàëüíèõ ìóòàö³é. Âèñîêà øâèäê³ñòü åâîëþö³¿ 
ÌÃÑ îáìåæóº ìîæëèâ³ñòü éîãî âèêîðèñòàííÿ 
â äîñë³äæåííÿõ ô³ëîãåí³¿ òà ñèñòåìàòèêè òàê-
ñîí³â âèñîêîãî ðàíãó. Ãîìîãåíí³ñòü ïîñë³äîâ-
íîñòåé ÌÃÑ ç ãåíîìó R. rugosa, ùî êîíòðîëþ-
ºòüñÿ êîíöåðòíîþ åâîëþö³ºþ, â³äêðèâàº ïåðñ-
ïåêòèâè âèêîðèñòàííÿ éîãî ÿê ìîëåêóëÿðíîãî 
ìàðêåðà äëÿ âèâ÷åííÿ òàêñîíîì³¿ òà åâîëþö³¿ 
ðîäó Rosa. 

Y.O. Tynkevich, R.A. Volkov

Yurii Fedkovych University of Chernivtsi, Ukraine
E-mail: ra.volkov@gmail.com

STRUCTURAL ORGANIZATION 
OF 5S RIBOSOMAL DNA OF ROSA RUGOSA

In order to clarify molecular organization of the genomic 
region encoding 5S rRNA in diploid species Rosa ru-
gosa several 5S rDNA repeated units were cloned and 
sequenced. Analysis of the obtained sequences revealed 
that only one length variant of 5S rDNA repeated units, 
which contains intact promoter elements in the inter-
genic spacer region (IGS) and appears to be transcrip-
tionally active is present in the genome. Additionally, 
a limited number of 5S rDNA pseudogenes lacking a 
portion of coding sequence and the complete IGS was 
detected. A high level of sequence similarity (from 93,7 
to 97,5 %) between the IGS of major 5S rDNA variants 
of East Asian R. rugosa and North American R. nitida 
was found indicating comparatively recent divergence of 
these species. 

Þ.Î. Òûíêåâè÷, Ð.À. Âîëêîâ

CÒÐÓÊÒÓÐÍÀß ÎÐÃÀÍÈÇÀÖÈß 
5S ÐÈÁÎÑÎÌÍÎÉ ÄÍÊ ROSA RUGOSA

Ñ öåëüþ èçó÷åíèÿ ìîëåêóëÿðíîé îðãàíèçàöèè ó÷àñò-
êà ãåíîìà, êîäèðóþùåãî 5S ðÐÍÊ ó äèïëîèäíîãî 
âèäà Rosa rugosa, êëîíèðîâàíû è ñåêâåíèðîâàíû íå-
ñêîëüêî ïîâòîðÿþùèõñÿ åäèíèö 5S ðÄÍÊ. Àíàëèç 
ïîëó÷åííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïîêàçàë íàëè÷èå â 
ãåíîìå åäèíñòâåííîé ïî äëèíå ïîâòîðÿþùåéñÿ åäè-

íèöû âàðèàíòà 5S ðÄÍÊ, êîòîðûé ñîäåðæèò èíòàêò-
íûå ïðîìîòîðíûå ýëåìåíòû â ìåæãåííîì ñïåéñåðå 
(ÌÃÑ) è, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ òðàíñêðèïöèîííî àê-
òèâíûì. Îáíàðóæåíî òàêæå îãðàíè÷åííîå êîëè÷åñò-
âî 5S ðÄÍÊ-ïñåâäîãåíîâ, ó êîòîðûõ ïîëíîñòüþ óò-
ðà÷åíû ÌÃÑ è ÷àñòü êîäèðóþùåãî ó÷àñòêà. Âûñîêèé 
óðîâåíü ñõîäñòâà (îò 93,7 äî 97,5 %), âûÿâëåííûé 
ïðè ñðàâíåíèè ÌÃÑ ìàæîðíûõ âàðèàíòîâ 5S ðÄÍÊ 
âîñòî÷íîàçèàòñêîé R. rugosa è ñåâåðîàìåðèêàíñêîé 
R. nitida, ñâèäåòåëüñòâóåò îá îòíîñèòåëüíî íåäàâíåé 
äèâåðãåíöèè ýòèõ âèäîâ.
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