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Àâ³íåëëà çâèâèñòà, Avenella flexuosa (L.) Drejer (òàêîæ 
â³äîìà ÿê ùó÷íèê çâèâèñòèé (Deschampsia flexuosa 
(L.) Trin.), àáî ëåðõåíôåëüä³ÿ çâèâèñòà (Lerchenfeldia 
flexuosa (L.) Schur)) – âèä áàãàòîð³÷íèõ òðàâ’ÿíèñòèõ 
ðîñëèí ðîäèíè Çëàêîâ³ (Poaceae), ÿêèé øèðîêî ðîçïî-
âñþäæåíèé íà òåðèòîð³¿ ªâðàç³¿, Àôðèêè, Ï³âí³÷íî¿ 
òà Ï³âäåííî¿ Àìåðèêè. Ïðèíàëåæí³ñòü öüîãî âèäó äî 
ðîäó Deschampsia ïðîòÿãîì äîâãîãî ÷àñó çàëèøàºòüñÿ 
â³äêðèòèì ïèòàííÿì. Âðàõîâóþ÷è, ùî ïîð³âíÿííÿ 5S
ðÄÍÊ º çðó÷íèì ³íñòðóìåíòîì ó ìîëåêóëÿðí³é òàêñî-
íîì³¿ ðîñëèí, ìè êëîíóâàëè òà ñèêâåíóâàëè öþ ä³ëÿíêó 
ãåíîìó A. flexuosa ³ âèçíà÷èëè ãåíåòè÷í³ äèñòàíö³¿ ì³æ 
öèì âèäîì òà ³íøèìè âèäàìè òðèáè Poeae. Âñòàíîâ-
ëåíî, ùî â ãåíîì³ A. flexuosa ïðèñóòí³ ùîíàéìåíøå 
äâà ñòðóêòóðí³ êëàñè ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ. Ñïåéñåðí³ 
ä³ëÿíêè ó ñêëàä³ 5S ðÄÍÊ A. flexuosa òà D. antarctica 
ìàþòü íèçüêèé ð³âåíü ïîä³áíîñò³, ÿêèé íå ïåðåâèùóº 
ð³âåíü ïîä³áíîñò³ ç ïðåäñòàâíèêàìè ê³ëüêîõ ³íøèõ ðîä³â 
òðèáè Poeae. Êëîíè 5S ðÄÍÊ A. flexuosa òà D. antarc-
tica óòâîðþþòü äâ³ îêðåì³ êëàäè íà ô³ëîäåíäðîãðàì³. 
Íà çàãàë îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü 
âèä³ëåííÿ A. flexuosa â îêðåìèé ð³ä Avenella. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ìîëåêóëÿðíà åâîëþö³ÿ ³ ñèñòåìàòèêà, 
ì³æãåííèé ñïåéñåð 5S ðÄÍÊ, Avenella, Deschampsia, 
Poeae. 

Âñòóï. Àâ³íåëëà çâèâèñòà – øèðîêî ðîçïîâ-
ñþäæåíèé íà òåðèòîð³¿ ªâðàç³¿, Àôðèêè, Ï³â-
í³÷íî¿ òà Ï³âäåííî¿ Àìåðèêè âèä áàãàòîð³÷íèõ 
òðàâ’ÿíèñòèõ ðîñëèí, ÿêèé íàëåæèòü äî òðè-
áè Poeae ðîäèíè Çëàêîâ³ (Poaceae). Õî÷à öåé 

âèä çãàäóºòüñÿ ï³ä íàçâîþ Aira flexuosa L. ùå
ó ïåðøîìó âèäàíí³ Species Plantarum [1], éîãî
òàêñîíîì³÷íèé ñòàòóñ âñå ùå âèêëèêàº äèñêó-
ñ³¿. Ó ïåðø³é ïîëîâèí³ Õ²Õ ñò., ç îãëÿäó íà 
ìîðôîëîã³÷íó ïîä³áí³ñòü, àâ³íåëëó çâèâèñòó áó-
ëî âêëþ÷åíî äî ðîäó Deschampsia P. Beauv. [2] 
ï³ä íàçâîþ Deschampsia flexuosa (L.) Trin., 1836, 
õî÷à äåÿê³ áîòàí³êè ïðîïîíóâàëè âèä³ëèòè ¿¿ â 
îêðåìèé îäíîâèäîâèé ð³ä Avenella (A. flexuosa 
(L.) Drejer, 1838) àáî Lerchenfeldia (L. flexuosa 
(L.) Schur, 1866) [3, 4]. Ï³çí³øå, ñïèðàþ÷èñü 
íà äîñë³äæåííÿ ìîðôîëîã³¿ òà àíàòîì³¿ ëèñò-
ê³â, êîðåí³â òà êîëîñê³â, à òàêîæ áóäîâè õðî-
ìîñîì Albers òàêîæ ââàæàâ, ùî öåé âèä ìàº 
áóòè ïåðåíåñåíèé ó ð³ä Avenella [5–7]. Ïðîòå,
äî ïî÷àòêó ÕÕ² ñò. áàãàòî áîòàí³ê³â ïðîäîâæó-
âàëè ðîçãëÿäàòè éîãî ó ñêëàä³ ðîäó Deschampsia 
[4, 8, 9]. 

Íîâà åðà ó ñèñòåìàòèö³ çëàê³â ðîçïî÷àëàñÿ 
ï³ñëÿ øèðîêîãî âïðîâàäæåííÿ ìîëåêóëÿðíèõ 
ìåòîä³â. Çîêðåìà áóëî ñèêâåíîâàíî ê³ëüêà ïëàñ-
òèäíèõ ãåí³â òà ñïåéñåðí³ ä³ëÿíêè (ITS1/2, ETS)
ÿäåðíî¿ 45S ðÄÍÊ [10–14]. Çîêðåìà, âèêîðèñ-
òàííÿ õïÄÍÊ äîçâîëèëî ðîçä³ëèòè òðèáó Poeae
íà äâ³ âåëèê³ ãðóïè. Âîäíî÷àñ áóëî âñòàíîâëåíî, 
ùî ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà, îòðèìàí³ äëÿ õïÄÍÊ, 
íå â³äïîâ³äàþòü òàêèì äëÿ ä³ëÿíêè ÿäåðíîãî 
ãåíîìó ITS1/2. Öå ïîÿñíþºòüñÿ øèðîêèì ðîç-
ïîâñþäæåííÿì ì³æâèäîâî¿ ã³áðèäèçàö³¿ òà ñ³ò-
÷àñòî¿ åâîëþö³¿ ó òðèá³ Poeae. Òàêîæ áóëî ç’ÿ-
ñîâàíî, ùî äëÿ ö³º¿ ãðóïè ïîð³âíÿííÿ ìîðôî-
ëîã³÷íèõ îçíàê º ìàëî³íôîðìàòèâíèì, îñê³ëüêè 
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âîíè, ÿê ïðàâèëî, äåìîíñòðóþòü äóæå âèñîêèé 
ñòóï³íü ãîìîïëàç³¿ òà çäàòí³ çì³íþâàòèñÿ 
âïðîäîâæ ïîð³âíÿíî êîðîòêîãî åâîëþö³éíîãî 
÷àñó [8, 12, 14–16].

Ìîëåêóëÿðí³ ìåòîäè áóëî çàñòîñîâàíî ³ ó 
òàêñîíîì³¿ ðîäó Deschampsia [4, 17–20]. Çîê-
ðåìà, äëÿ óòî÷íåííÿ òàêñîíîì³÷íîãî ñòàòóñó 
àâ³íåëëè çâèâèñòî¿ áóëî âèêîðèñòàíî ïîñë³äîâ-
íîñò³ ïëàñòèäíîãî ãåíà trnL òà ÿäåðíî¿ ä³ëÿíêè 
ITS1/2 [4, 17, 18, 20]. Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè 
ïîêàçàëè, ùî öåé âèä ìàº áóòè âèêëþ÷åíèé 
ç ðîäó Deschampsia ³ âèä³ëåíèé â îêðåìèé ð³ä 
Avenella. Öÿ òî÷êà çîðó áóëà òàêîæ ï³äòâåðäæå-
íà ìåòîäàìè ìîëåêóëÿðíî¿ öèòîãåíåòèêè, ÿê³ 
âèÿâèëè ñóòòºâó ð³çíèöþ ì³æ öèì âèäîì òà 
ê³ëüêîìà ïðåäñòàâíèêàìè ðîäó Deschampsia [21]. 

Ç óðàõóâàííÿì öèõ äàíèõ îñòàíí³ì ÷àñîì ó 
áàãàòüîõ êàòàëîãàõ òà ôëîðàõ âèä íàâîäèòüñÿ ï³ä 
íàçâîþ A. flexuosa. Âîäíî÷àñ àâòîðè çãàäàíèõ 
äîñë³äæåíü ï³äêðåñëþþòü, ùî ïîð³âíÿííÿ ïî-
ñë³äîâíîñòåé ITS1/2 äîçâîëÿº îòðèìàòè ëèøå 
ïåðøå óÿâëåííÿ ïðî ô³ëîãåí³þ ðîäó Deschamp-
sia òà ñïîð³äíåíèõ òàêñîí³â, îñê³ëüêè öÿ ä³-
ëÿíêà ãåíîìó íå âîëîä³º äîñòàòíüîþ ðîçä³ëü-
íîþ çäàòí³ñòþ [4]. Â³äïîâ³äíî, ç îãëÿäó íà 
ñ³ò÷àñòó åâîëþö³þ òðèáè Poeae, âèäàºòüñÿ î÷å-
âèäíèì, ùî äëÿ ïðîÿñíåííÿ ô³ëîãåí³¿ òà äî-
ñë³äæåííÿ ìîæëèâîãî ã³áðèäíîãî ïîõîäæåííÿ 
ðÿäó òàêñîí³â íåîáõ³äíî çàëó÷èòè á³ëüøå ÿäåð-
íèõ ìàðêåð³â [4, 12].

Ó äîñë³äæåííÿõ ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ òà 
òàêñîíîì³¿ ïîêðèòîíàñ³ííèõ ðîñëèí øèðîêî âè-
êîðèñòîâóºòüñÿ 5S ðÄÍÊ (òîáòî ä³ëÿíêà ãåíîìó, 
ÿêà êîäóº 5S ðÐÍÊ) [22–29], ÿêà íàëåæèòü äî 
êëàñó òàíäåìíî îðãàí³çîâàíèõ ïîâòîðþâàíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé. Êîæíà ïîâòîðþâàíà îäèíèöÿ 
(ïîâòîð) 5S ðÄÍÊ ñêëàäàºòüñÿ ç êîíñåðâàòèâ-
íî¿ êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè òà âàð³àáåëüíîãî ì³æ-
ãåííîãî ñïåéñåðà (intergenic spacer, IGS) [22, 
30]. Çàâäÿêè âèñîê³é ì³íëèâîñò³, IGS çðó÷íî 
âèêîðèñòîâóâàòè äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ô³ëîãåíåòè÷-
íèõ çâ’ÿçê³â â ìåæàõ ðîäó [22, 23, 31–33], àáî 
íàâ³òü ì³æ ð³çíèìè ïîïóëÿö³ÿìè îäíîãî âèäó
[26, 34]. Ðàí³øå ïîð³âíÿííÿ 5S ðÄÍÊ áóëî 
óñï³øíî âèêîðèñòàíî äëÿ ïðîÿñíåííÿ ô³ëî-
ãåí³¿ ê³ëüêîõ ðîä³â ðîäèíè Çëàêîâ³ [28, 34–39].

Âðàõîâóþ÷è, ùî ó àâ³íåëëè çâèâèñòî¿ ìîëå-
êóëÿðíà îðãàí³çàö³ÿ 5S ðÄÍÊ âñå ùå çàëèøà-
ºòüñÿ íå îïèñàíîþ, äëÿ ç’ÿñóâàííÿ òàêñîíî-
ì³÷íîãî ñòàòóñó öüîãî âèäó ìè âèð³øèëè êëî-

íóâàòè ³ ñèêâåíóâàòè 5S ðÄÍÊ é ïðîâåñòè 
ïîð³âíÿëüíèé àíàë³ç ¿¿ áóäîâè ó A. flexuosa òà ó 
ñïîð³äíåíèõ âèä³â, ÿê³ íàëåæàòü äî òðèáè Poeae. 

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Ìàòåð³àëîì äëÿ äîñë³ä-
æåííÿ áóëè ãåðáàðèçîâàí³ çðàçêè A. flexuosa ç
äâîõ ð³çíèõ ïîïóëÿö³é: Óêðà¿íñüê³ Êàðïàòè (ïå-
ðåâàë Øóðäàí, ã. Ìà´óðà, Âèæíåöüêèé ð-í, 
×åðí³âåöüêà îáë.; N47.963 E25.253) òà Ïîëüùà 
(îêîëèö³ ñ. Áæåç³íà, Åëüáëîíçüêèé ïîâ³ò, Âàð-
ì³íñüêî-Ìàçóðñüêå âîºâîäñòâî; N54.267 E19.617).
Ñóìàðíó ÄÍÊ åêñòðàãóâàëè ç ãåðáàðèçîâàíî¿ 
ëèñòêîâî¿ òêàíèíè ðîñëèí çà ìîäèô³êîâàíîþ 
ìåòîäèêîþ âèä³ëåííÿ ÄÍÊ ç öåòàâëîíîì [40].

Êëîíóâàííÿ òà ñèêâåíóâàííÿ 5S ðÄÍÊ 
çä³éñíþâàëè ÿê áóëî îïèñàíî íàìè ðàí³øå 
[34] ç íåçíà÷íèìè ìîäèô³êàö³ÿìè. Äëÿ ÏËÐ 
àìïë³ô³êàö³¿ ïîâòîðþâàíî¿ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ 
âèêîðèñòîâóâàëè ïàðó ïðàéìåð³â, Pr5S-L-Ph 
(5 �-GCGAGAGTAGTACTAGGATGCGTG
AC-3�) + Pr5S-R-Not (5�-CATTGCGGCCGCT
TAACTTCGGAGTTCTGATGGGA-3�), ÿê³ êîì-
ïëåìåíòàðí³ äî êîíñåðâàòèâíî¿ ä³ëÿíêè, ùî 
êîäóº 5S ðÐÍÊ ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ ðîñëèí. Çà-
ñòîñîâàí³ ïðàéìåðè çàáåçïå÷óþòü àìïë³ô³êà-
ö³þ ïîâíîãî IGS òà ôëàíêóþ÷èõ ä³ëÿíîê êî-
äóâàëüíî¿ ïîñë³äîâíîñò³. Ïðàéìåð Pr5S-L-Ph 
ì³ñòèâ íà 5�-ê³íö³ ôîñôàòíó ãðóïó, ùî äîçâî-
ëÿº çá³ëüøèòè åôåêòèâí³ñòü ë³ãóâàííÿ ïðè êëî-
íóâàíí³ ÏËÐ-ïðîäóêò³â çà òóïèì ê³íöåì, à 
ïðàéìåð Pr5S-R-Not – äîäàòêîâèé ñàéò âï³çíà-
âàííÿ åíäîíóêëåàçè ðåñòðèêö³¿ NotI (GCGG-
CCGC), ÿêèé áóëî âèêîðèñòàíî ïðè êëîíóâàíí³. 

Ðåàêö³éíà ñóì³ø äëÿ ÏËÐ çàãàëüíèì îá’º-
ìîì 25 ìêë ì³ñòèëà òàê³ êîìïîíåíòè: 10–30 íã
ÄÍÊ, 1,0 îä. àêò ÄÍÊ-ïîë³ìåðàçè (Phusion DNA
polymerase, Thermoscientific), 0,1 ìÌ ñóì³ø³ 
äåçîêñèðèáîíóêëåîòèäôîñôàò³â, 1×áóôåð äëÿ 
ÏËÐ òà 0,5 ìêÌ êîæíîãî ç äâîõ ïðàéìåð³â. ÏËÐ 
ïðîâîäèëàñÿ ç âèêîðèñòàííÿì àìïë³ô³êàòîðà 
BioRad T100 (BioRad, ÑØÀ) çà òàêîþ ïðîãðà-
ìîþ: (1) ïî÷àòêîâà àêòèâàö³ÿ ÄÍÊ-ïîë³ìåðà-
çè – 95 °Ñ, 2 õâ; (2) äåíàòóðàö³ÿ ÄÍÊ – 95 °Ñ, 
45 ñ; (3) ã³áðèäèçàö³ÿ ïðàéìåð³â – 58 °Ñ, 30 ñ;
(4) ñèíòåç ÄÍÊ – 72 °Ñ, 1 õâ; (5) çàê³í÷åííÿ 
àìïë³ô³êàö³¿ – 72 °Ñ, 8 õâ; ïðèïèíåííÿ ðåàê-
ö³¿ – 4 °Ñ; çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü öèêë³â àìïë³ô³-
êàö³¿ – 35. 

Ïðîäóêòè ÏËÐ àíàë³çóâàëè çà äîïîìîãîþ 
åëåêòðîôîðåçó ó 1,5%-âîìó àãàðîçíîìó ãåë³ òà 
âèêîðèñòîâóâàëè äëÿ êëîíóâàííÿ. Äëÿ öüîãî ¿õ 
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îáðîáëÿëè åíäîíóêëåàçîþ ðåñòðèêö³¿ Not² òà 
ë³ãóâàëè â ïëàçì³äíèé âåêòîð pBluescript SK, îá-
ðîáëåíèé åíäîíóêëåàçàìè ðåñòðèêö³¿ SmaI òà
Eco52. Òðàíñôîðìàö³þ ïðîäóêò³â ë³ãóâàííÿ ó êîì-
ïåòåíòí³ êë³òèíè ë³í³¿ Escherichia coli XL-blue
ïðîâîäèëè ìåòîäîì åëåêòðîïîðàö³¿ ç âèêîðèñ-
òàííÿì ïðèëàäó E. coli Pulser («BioRad», ÑØÀ). 
Êîëîí³¿, ÿê³ ì³ñòèëè ðåêîìá³íàíòí³ ïëàçì³äè, 
âèÿâëÿëè ìåòîäîì blue-white colony selection. 
Ïëàçì³äè âèä³ëÿëè ìåòîäîì ëóæíîãî ë³çèñó [41].

Íàÿâí³ñòü âñòàâêè ó ïëàçì³äàõ ïåðåâ³ðÿëè, 
çàñòîñîâóþ÷è ÏËÐ ³ç ñòàíäàðòíèìè ïðàéìå-
ðàìè M13/pUC forward (For) òà reverse (Rev), 
ñàéòè ã³áðèäèçàö³¿ ÿêèõ çíàõîäÿòüñÿ â ïëàçì³ä-
í³é ÄÍÊ ç äâîõ áîê³â â³ä ïîë³ë³íêåðó. Îòðè-
ìàí³ ÏËÐ-ïðîäóêòè ñèêâåíóâàëè íà ô³ðì³ 
GATC (Í³ìå÷÷èíà). 

Ïåðâèííó îáðîáêó îòðèìàíèõ íóêëåîòèä-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ 
êîìï’þòåðíî¿ ïðîãðàìè Chromas òà ïàêåòó 
ïðîãðàì êîìï’þòåðíî¿ îáðîáêè äàíèõ DNA-
STAR. Îòðèìàí³ ïîñë³äîâíîñò³ çàäåïîíîâàíî 
ó áàç³ äàíèõ Genbank (òàáë. 1). Âèð³âíþâàííÿ 

íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ïðîâîäèëè, çàñòî-
ñîâóþ÷è àëãîðèòì Clustal W [42]. Ô³ëîãåíåòè÷-
íà äåíäðîãðàìà áóëà ïîáóäîâàíà çà äîïîìîãîþ 
ïëàã³íó RAxML [43] ó ñåðåäîâèù³ ïðîãðàìè 
Geneious Prime 2019.0.4.

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. 
Åëåêòðîôîðåòè÷íèé àíàë³ç îòðèìàíèõ ÏËÐ-
ïðîäóêò³â ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ A. flexuosa äâîõ 
ïîïóëÿö³é ïîêàçàâ, ùî ¿õ äîâæèíà ñêëàäàº 
310 íï. Ó ðàí³øå äîñë³äæåíîãî âèäó D. antarc-
tica, òèïîâîãî ïðåäñòàâíèêà ðîäó Deschampsia 
[4, 20], äîâæèíà â³äïîâ³äíîãî ÏËÐ-ïðîäóêòó 
ñêëàäàëà 350 íï äëÿ òðüîõ ð³çíèõ ïîïóëÿö³é
[34]. Îòæå, ö³ äâà âèäè â³äð³çíÿþòüñÿ çà äîâ-
æèíîþ ïîâòîðþâàíî¿ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ. 

Â õîä³ ïîäàëüøèõ åêñïåðèìåíò³â ç êëîíó-
âàííÿ äëÿ îáîõ ïîïóëÿö³é A. flexuosa áóëî 
â³ä³áðàíî ïî äåê³ëüêà ðåêîìá³íàíòíèõ êëîí³â. 
Ðîçì³ð âñòàâêè ó öèõ êëîíàõ áóëî îö³íåíî çà 
äîïîìîãîþ ÏËÐ ç âèêîðèñòàííÿì ïðàéìåð³â 
M13/pUC For òà Rev. Çà ðåçóëüòàòàìè åëåê-
òðîôîðåòè÷íîãî ðîçä³ëåííÿ îòðèìàíèõ ÏËÐ-
ïðîäóêò³â áóëî âñòàíîâëåíî, ùî âîíè ìàþòü

Òàáëèöÿ 1. Õàðàêòåðèñòèêà IGS 5S ðÄÍÊ âèä³â òðèáè Poeae

Âèä
Êëîí IGS

Ïîñèëàííÿ
íàçâà GenBank Acc. No äîâæèíà, íï âì³ñò GC-ïàð, %

Avenella flexuosa

Helictochloa bromoides
Dactylis glomerata

Avena macrostachya

Trisetum spicatum
Helictotrichon convolutum
Deschampsia antarctica

Lolium perenne

Phalaris coerulescens
Phleum pratense

Avfle1
Avfle4
Avfle8
Avfle7
Avfle9
Hebro
Daglo1
Daglo3
Avmac1
Avmac2
Trspi
Hecon
DeantA1.11
DeantA8.10
DeantA8.5
DeantA10.11
DeantA1.1
DeantA10.13
Loper4
Loper7
Phcoe
Plpra1
Plpra3

MT335693
MT335694
MT335696
MT335695
MT335697
AJ390158.1
KF743553
KF743555.1
AJ390215.1
EF064638.1
AJ390233.1
AJ390078.1
MH071971
MH071973
MH071972
MH071974
MH071970
MN519101
MT335698
MT335699
Y09573.1
MT335700
MT335701

173
173
176
190
176
187
140
140
172
186
175
178
204
203
197
203
199
211
189
188
188
208
209

55,49
54,91
56,82
53,68
56,82
54,01
53,57
53,57
54,65
53,23
56,00
56,74
53,43
54,90
54,59
54,19
55,28
53,55
47,62
46,81
48,94
52,88
53,11

Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ

[35]
[38]
[38]
[35]
[36]
[35]
[35]
[34]
[34]
[34]
[34]
[34]

Öÿ ñòàòòÿ
[46]
[46]

X. Li, unpublished
[47]
[47]
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îäíàêîâó äîâæèíó äëÿ âñ³õ ïðîàíàë³çîâàíèõ 
êëîí³â. Äâà êëîíè äëÿ A. flexuosa ç Êàðïàò òà 
òðè êëîíè – ç Ïîëüù³ áóëî ñèêâåíîâàíî. 

Àíàë³ç îòðèìàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé âèÿâèâ, ùî 
âñ³ ñèêâåíîâàí³ êëîíè ì³ñòÿòü IGS 5S ðÄÍÊ,
ôëàíêîâàíèé ç îáîõ áîê³â ôðàãìåíòàìè êîäó-
âàëüíî¿ ä³ëÿíêè âêëþ÷íî ç ïîñë³äîâíîñòÿìè 
ïðàéìåð³â Pr5S-L-Ph òà Pr5S-R-Not. Ó A. fle-
xuosa äîâæèíà IGS çíàõîäèòüñÿ â ä³àïàçîí³ 
â³ä 173 äî 190 íï (òàáë. 1); ó D. antarctica äîâ-
æèíà IGS ñòàíîâèòü 197–204 íï [34], à â ³íøèõ
ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Poeae – 88–329 íï [35, 
36, 38]. Òàêà ð³çíîìàí³òü â äîâæèí³ ñâ³ä÷èòü, 
ùî ó âèä³â ö³º¿ òðèáè âïðîäîâæ åâîëþö³¿ íå-
îäíîðàçîâî â³äáóâàëèñü äåëåö³¿/³íñåðö³¿ ó IGS 
5S ðÄÍÊ. 

Ïîð³âíÿííÿ îòðèìàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ïî-
êàçàëî, ùî äâà êëîíè (Avfle1, Avfle4) 5S ðÄÍÊ 
A. flexuosa ç Óêðà¿íè ìàþòü îäíàêîâó äîâæèíó 

IGS, à ð³âåíü ïîä³áíîñò³ ì³æ íèìè ñòàíîâèòü 
94,8 % (òàáë. 2). Ó A. flexuosa ç Ïîëüù³, äâà 
êëîíè (Avfle7, Avfle9) âèÿâèëèñü ³äåíòè÷íèìè, 
òîä³ ÿê òðåò³é (Avfle8) ïîì³òíî â³äð³çíÿâñÿ â³ä 
íèõ, äåìîíñòðóþ÷è ð³âåíü ïîä³áíîñò³ 81,2 %. 
Ö³êàâî, ùî öåé êëîí º á³ëüø ïîä³áíèì äî êëî-
í³â ç óêðà¿íñüêîãî çðàçêà A. flexuosa – 87,9–
90,5 %. Ñåðåä óñ³õ êëîí³â A. flexuosa, êëîí Avfle8 
ìàº íàéá³ëüøó äîâæèíó çàâäÿêè ïðèñóòíîñò³ 
âñòàâêè äîâæèíîþ 15 íï íà ïî÷àòêó IGS. Öÿ
âñòàâêà, ³ìîâ³ðíî, âèíèêëà ÿê ðåçóëüòàò òàí-
äåìíî¿ äóïë³êàö³¿ ñóì³æíî¿ ä³ëÿíêè IGS (ðèñ. 
1). Íà çàãàë, îòðèìàí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü, ùî â ãåíîì³ 
A. flexuosa ïðèñóòí³ ÿê ì³í³ìóì äâà ñòðóêòóðí³ 
êëàñè ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ. Äî ïåðøîãî êëàñó 
ìîæíà â³äíåñòè êëîíè Avfle1, Avfle4 òà Avfle8, 
à äî äðóãîãî – Avfle7, Avfle9. Äëÿ á³ëüø äåòàëü-
íî¿ îö³íêè ïîë³ìîðô³çìó 5S ðÄÍÊ A. flexuosa 
íåîáõ³äí³ ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ³ç çàëó÷åí-
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DeantA10.11
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DeantA10.13
Loper4
Loper7
Phcoe
Plpra1
Plpra3

100 94,8
100

90,5
87,9
100

86,4
88,1
81,2
100

86,4
88,1
81,2
100
100

61,0
62,9
63,1
60,2
60,2
100

50,5
52,9
51,6
51,3
51,3
53,5
100

49,3
51,9
50,5
49,2
49,2
53,5
97,1
100

60,9
62,3
62,0
60,1
60,1
60,0
56,3
54,0
100

59,2
60,7
62,2
58,4
58,4
62,5
55,9
55,4
66,7
100

68,1
69,0
69,1
67,9
67,9
68,4
54,4
52,8
65,4
67,5
100

68,1
69,5
69,9
67,4
67,4
69,3
53,8
52,2
65,8
66,8
81,0
100

59,6
60,9
62,5
59,3
59,3
61,4
49,0
47,6
54,9
62,0
65,4
66,0
100

60,6
61,8
63,5
60,3
60,3
62,3
50,0
48,5
55,8
63,0
66,3
67,0
98,5
100

63,2
65,0
66,2
63,4
63,4
65,7
52,8
51,3
58,3
64,9
69,7
68,8
90,7
92,2
100

Òàáëèöÿ 2. Ð³âåíü ïîä³áíîñò³ (%) IGS 5S ðÄÍÊ âèä³â òðèáè Poeae

Ïðèì³òêà. Õàðàêòåðèñòèêè âèêîðèñòàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1.
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Ìîëåêóëÿðíà îðãàí³çàö³ÿ 5S ðèáîñîìíî¿ ÄÍÊ ³ òàêñîíîì³÷íèé ñòàòóñ Avenella flexuosa

íÿìè á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ çðàçê³â, ÿê³ ìàþòü ð³ç-
íå ãåîãðàô³÷íå ïîõîäæåííÿ. 

Äëÿ òîãî, ùîá îö³íèòè ãåíåòè÷íó äèñòàíö³þ 
ì³æ A. flexuosa òà D. antarctica, 5S ðÄÍÊ öèõ 
âèä³â áóëî ïîð³âíÿíî ì³æ ñîáîþ. Ðàí³øå â
ãåíîì³ D. antarctica íàìè áóëî çíàéäåíî äâà
ñòðóêòóðí³ êëàñè IGS, ùî ñóòòºâî â³äð³çíÿþ-
òüñÿ çà ïîñë³äîâí³ñòþ [34]. Â õîä³ ïîäàëüøèõ 
äîñë³äæåíü äëÿ ïîïóëÿö³¿ D. antarctica ç î. 
Ê³íã-Äæîðäæ ìè âèÿâèëè íîâèé, òðåò³é êëàñ
IGS. Â³äïîâ³äíî, äëÿ ïîð³âíÿííÿ ç A. flexuosa 
áóëî âèêîðèñòàíî òðè êëàñè (êëàñ 1: êëîíè
DeantA1.11, DeantA8.5, DeantA8.10, DeantA10.11;
êëàñ 2: DeantA1.1; êëàñ 3: DeantA10.13) 5S 
ðÄÍÊ D. antarctica (ðèñ. 1). Âñòàíîâëåíî, ùî 
ð³âåíü ïîä³áíîñò³ IGS A. flexuosa òà D. antarctica 
çíàõîäèòüñÿ ó ìåæàõ â³ä 55,9 äî 66,2 %. Òîáòî, 
ö³ äâà âèäè ñóòòºâî â³äð³çíÿþòüñÿ ì³æ ñîáîþ çà 
íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ IGS. 

Äëÿ òîãî, ùîá îö³íèòè ïîä³áí³ñòü 5S ðÄÍÊ 
A. flexuosa òà D. antarctica ó á³ëüø øèðîêîìó 

òàêñîíîì³÷íîìó êîíòåêñò³, ìè ïîð³âíÿëè ì³æ 
ñîáîþ ïîñë³äîâíîñò³ IGS öèõ äâîõ âèä³â òà 
ê³ëüêîõ ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Poeae, 
ÿê³ íàÿâí³ ó Genbank òà/àáî áóëè îòðèìàí³ 
íàìè ðàí³øå (ðèñ. 2). Áóëî âñòàíîâëåíî, ùî 
íàéá³ëüøó ïîä³áí³ñòü ç A. flexuosa òà D. antarc-
tica äåìîíñòðóþòü ïîñë³äîâíîñò³ Trisetum spica-
tum òà Helictotrichon convolutum – 67,4–69,9 %
òà 63,6–69,7 %, â³äïîâ³äíî (òàáë. 2). Îòæå, 
ãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ ì³æ A. flexuosa òà D. ant-
arctica º á³ëüøîþ, í³æ ì³æ êîæíèì ç öèõ âèä³â òà 
ïðåäñòàâíèêàìè ðîä³â Trisetum òà Helictotrichon. 
Öåé ðåçóëüòàò ñâ³ä÷èòü, ùî A. flexuosa òà D. ant-
arctica ìàþòü ðîçãëÿäàòèñü ÿê ïðåäñòàâíèêè 
ð³çíèõ ðîä³â. 

Â³äîìî, ùî ó âèùèõ ðîñëèí IGS 5S ðÄÍÊ 
ì³ñòèòü çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà ÐÍÊ-
ïîë³ìåðàçè ²²². Çîêðåìà, â Arabidopsis thaliana 
ö³ åëåìåíòè ïðåäñòàâëåí³ ÀÒ-áàãàòèì ìîòèâîì 
ÒÀÒÀÒÀ, äèíóêëåîòèäîì GC òà íóêëåîòèäîì 
Ñ, ÿê³ ðîçòàøîâàí³, â³äïîâ³äíî, íà â³äñòàí³ –28, 
–13, òà –1 ïåðåä ïî÷àòêîì êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè 
[30, 44]. Ïîä³áí³ êîíñåðâàòèâí³ ìîòèâè çíàéäåí³ 
â ³íøèõ äâîäîëüíèõ [26, 27, 45] òà îäíîäîëüíèõ 
ðîñëèí [46, 47]. 

Ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé IGS A. flexuosa 
òà ñïîð³äíåíèõ âèä³â òðèáè Poeae ïîêàçàëî 
ïðèñóòí³ñòü êîíñåðâàòèâíîãî ìîòèâó ATAA 
ó ïîçèö³¿ –29 ïåðåä ïî÷àòêîì êîäóâàëüíî¿ 
ä³ëÿíêè (ðèñ. 1). Ó á³ëüøîñò³ âèä³â äèíóêëåîòèä 
GC ïðèñóòí³é äâ³÷³ – ó ïîçèö³ÿõ –12 òà –16. 
Ïðîòå, ó IGS H. bromoides ìîòèâ GC çíàéäåíî 
ëèøå ó ïîçèö³¿ –14, à ó äâîõ êëîí³â A. flexuosa – 
ëèøå ó ïîçèö³¿ –12. Êîíñåðâàòèâíèé íóêëåîòèä 
Ñ çíàéäåíî â ïîçèö³¿ –1 â óñ³õ ïîð³âíþâàëüíèõ 
âèä³â.

Êð³ì òîãî, íà ïî÷àòêó IGS ó A. flexuosa, ÿê
³ ó á³ëüøîñò³ ïîêðèòîíàñ³ííèõ ðîñëèí, çíàõî-
äèòüñÿ îë³ãî-Ò ìîòèâ, ÿêèé ³ìîâ³ðíî áåðå ó÷àñòü 
ó òåðì³íàö³¿ òðàíñêðèïö³¿. Öåé ìîòèâ âõîäèòü 
äî ñêëàäó ñóáïîâòîðó TTTTTGCGKC, äâ³ êîï³¿ 
ÿêîãî çíàéäåíî ó á³ëüøîñò³ êëîí³â A. flexuosa, 
çà âèêëþ÷åííÿì êëîíó Avfle8, ó ÿêîãî íàÿâí³ 
òðè êîï³¿ öüîãî ñóáïîâòîðó (ðèñ. 1). Ó âñ³õ äî-
ñë³äæåíèõ êëîíàõ D. antarctica îë³ãî-Ò ìîòèâ 
ïðèñóòí³é äâ³÷³. 

Âèêîðèñòîâóþ÷è îòðèìàí³ ïîñë³äîâíîñò³ 5S 
ðÄÍÊ, ìè ïîáóäóâàëè ML-äåíäðîãðàìó, ÿêà 
â³äîáðàæàº ô³ëîãåíåòè÷í³ â³äíîñèíè äîñë³äæó-
âàíèõ âèä³â (ðèñ. 3). Íà ö³é äåíäðîãðàì³ êëîíè 
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Ðèñ. 1. Ñòðóêòóðíà îðãàí³çàö³ÿ ì³æãåííîãî ñïåéñåðà 5S ðÄÍÊ Avenella flexuosa (Avfle) òà Deschampsia antarctica 
(Deant). Pr1 òà Pr2 – ïðàéìåðè 5S-L òà 5S-R, â³äïîâ³äíî. Âèä³ëåíî ïîòåíö³éí³ çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà; 
æèðíèì øðèôòîì âêàçàíî îë³ãî-Ò ïîñë³äîâí³ñòü òåðì³íàòîðà; ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî ðîçòàøóâàííÿ 
ñóáïîâòîð³â ó IGS A. flexuosa. Õàðàêòåðèñòèêè âèêîðèñòàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1
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Ðèñ. 2. Ñõåìàòè÷íå çîáðàæåííÿ âèð³âíþâàííÿ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ âèä³â òðèáè 
Poeae. Õàðàêòåðèñòèêè âèêîðèñòàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1. Ãðàäàö³ºþ â³äò³íê³â ñ³ðîãî 
ïîêàçàíî ð³âåíü ãîìîëîã³¿ ì³æ îêðåìèìè ä³ëÿíêàìè:         – ìåíøå 60 %,         – â³ä 60 äî 80 %,         – â³ä 
80 äî 100 %,         – 100 %

Ðèñ. 3. Ô³ëîäåíäðîãðàìà, îòðèìàíà ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Poeae 
ìåòîäîì ìàêñèìàëüíî¿ ïðàâäîïîä³áíîñò³ ç âèêîðèñòàííÿì GTR ìîäåë³ çàì³ùåííÿ. Öèôðè íà äåíäðîãðàì³ 
ïîêàçóþòü âåëè÷èíó áóòñòðåï-ï³äòðèìêè, ÿêà ðîçðàõîâàíà ó â³äñîòêàõ äëÿ 1000 ðåïë³êàö³é
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A. flexuosa òà D. antarctica óòâîðþþòü îêðåì³ 
êëàäè ç âèñîêîþ áóòñòðåï ï³äòðèìêîþ, ùî 
ö³ëêîì óçãîäæóºòüñÿ ç äóìêîþ ïðî íåîáõ³äí³ñòü 
âèä³ëåííÿ àâ³íåëëè çâèâèñòî¿ äî îêðåìîãî ðîäó 
Avenella. 

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî íà îòðèìàí³é íàìè äåí-
äðîãðàì³ ïîºäíàííÿ ïðåäñòàâíèê³â ð³çíèõ ðî-
ä³â ó êëàäè ìàº íèçüêó áóòñòðåï-ï³äòðèìêó. 
Òîáòî, íàÿâíèé ìàòåð³àë íå äîçâîëÿº ðîçêðèòè 
ô³ëîãåíåòè÷í³ â³äíîñèíè ì³æ ð³çíèìè ðîäàìè 
òðèáè Poeae. Ïðè÷èíîþ öüîãî ìîæå áóòè âè-
ñîêà øâèäê³ñòü åâîëþö³¿ IGS òà/àáî íåäîñòàò-
íÿ ê³ëüê³ñòü ïîñë³äîâíîñòåé, âèêîðèñòàíà ïðè 
ïîáóäîâ³ äåíäðîãðàìè. Àíàëîã³÷íà ñèòóàö³ÿ áó-
ëà ðàí³øå âèÿâëåíà ïðè çàñòîñóâàíí³ äëÿ ïîáó-
äîâè äåíäðîãðàì ïîñë³äîâíîñòåé ITS1/2 ÿäåð-
íî¿ 45S ðÄÍÊ [16]. 

Âèñíîâêè. Â ãåíîì³ A. flexuosa ïðèñóòí³ ÿê
ì³í³ìóì äâà ñòðóêòóðí³ êëàñè ïîâòîð³â 5S 
ðÄÍÊ. IGS A. flexuosa òà D. antarctica ìàþòü 
íèçüêèé ð³âåíü ïîä³áíîñò³, ÿêèé íå ïåðåâèùóº 
ð³âåíü ïîä³áíîñò³ ç ïðåäñòàâíèêàìè ê³ëüêîõ 
³íøèõ ðîä³â, ÿê³ íàëåæàòü äî òðèáè Poeae. Êëî-
íè IGS A. flexuosa òà D. antarctica óòâîðþþòü
äâ³ îêðåì³ êëàäè íà äåíäðîãðàì³. Íà çàãàë îò-
ðèìàí³ ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü âèä³ëåí-
íÿ A. flexuosa â îêðåìèé ð³ä Avenella.

Àâòîðè âèñëîâëþþòü ùèðó ïîäÿêó ².Î. Àíäðººâó 
(²íñòèòóò ìîëåêóëÿðíî¿ á³îëîã³¿ ³ ãåíåòèêè ÍÀÍ 
Óêðà¿íè) çà ó÷àñòü ó îáãîâîðåíí³ îòðèìàíèõ ðå-
çóëüòàò³â. 

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ ëþäåé 
³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåíü.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëèñü çà ô³-
íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè Ì³í³ñòåðñòâà îñâ³òè ³ íàóêè 
Óêðà¿íè (ãðàíò ¹ 0118U000137). 
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The wavy hair-grass, Avenella flexuosa (L.) Drejer (also
known as Deschampsia flexuosa (L.) Trin. or Lerchenfeldia 
flexuosa (L.) Schur), is a species of perennial herbaceous 
plants of the Poaceae family that is widespread in 
Eurasia, Africa, North and South America. Whether 
this species belongs to the Deschampsia genus has long 
been an open question. Taking into account that the 5S 
rDNA comparison is a convenient tool in the molecular 
taxonomy of plants, we cloned and sequenced this region 
of the A. flexuosa genome and evaluated the genetic 
distances between this species and other species of the 
Poeae tribe. It has been found that at least two structural 
classes of 5S rDNA repeats are present in the A. flexuosa 
genome. The spacer regions in the 5S rDNA of A. flexuosa 
and D. antarctica have a low level of similarity that does 
not exceed the level of similarity with representatives of 
several other genera of the Poeae tribe. The 5S rDNA 
clones of A. flexuosa and D. antarctica form two distinct 
clades on the phyllodendogram. Taking together, our 
results support the idea that A. flexuosa belongs to a 
separate genus Avenella.

ÌÎËÅÊÓËßÐÍÀß ÎÐÃÀÍÈÇÀÖÈß
5S ÐÈÁÎÑÎÌÍÎÉ ÄÍÊ È 
ÒÀÊÑÎÍÎÌÈ×ÅÑÊÈÉ ÑÒÀÒÓÑ
AVENELLA FLEXUOSA (L.) DREJER (POACEAE)

Î.Î. Èùåíêî, Â.Ì. Ìåëüíèê, È.Þ. Ïàðíèêîçà,
Â.Â. Áóäæàê, È.È. Ïàí÷óê, Â.À. Êóíàõ, Ð.À. Âîëêîâ

Îâñ èê èçâèëèñòûé, Avenella flexuosa (L.) Drejer (òàê-
æå èçâåñòíûé êàê ëóãîâèê èçâèëèñòûé (Deschampsia 
flexuosa (L.) Trin.), èëè ëåðõåíôåëüäèÿ èçâèëèñòàÿ 
(Lerchenfeldia flexuosa (L.) Schur)) – âèä ìíîãîëåòíèõ 
òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé ñåìåéñòâà Poaceae, êîòîðûé
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí íà òåððèòîðèè Åâðàçèè, Àô-
ðèêè, Ñåâåðíîé è Þæíîé Àìåðèêè. Ïðèíàäëåæíîñòü 
ýòîãî âèäà ê ðîäó Deschampsia â òå÷åíèå äîëãîãî 
âðåìåíè îñòàåòñÿ îòêðûòûì âîïðîñîì. Ó÷èòûâàÿ, 
÷òî ñðàâíåíèå 5S ðÄÍÊ ÿâëÿåòñÿ óäîáíûì èíñòðó-
ìåíòîì â ìîëåêóëÿðíîé òàêñîíîìèè ðàñòåíèé, 
ìû êëîíèðîâàëè è ñèêâåíèðîâàëè ýòîò ó÷àñòîê 
ãåíîìà A. flexuosa è îïðåäåëèëè ãåíåòè÷åñêèå 
äèñòàíöèè ìåæäó ýòèì âèäîì è äðóãèìè âèäàìè 
òðèáû Poeae. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â ãåíîìå A. flexuosa 
ïðèñóòñòâóþò íå ìåíåå äâóõ ñòðóêòóðíûõ êëàññîâ 
ïîâòîðîâ 5S ðÄÍÊ. Ñïåéñåðíûå ó÷àñòêè â ñîñòàâå 
5S ðÄÍÊ A. flexuosa è D. antarctica èìåþò íèçêèé 
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óðîâåíü ñõîäñòâà, êîòîðûé íå ïðåâûøàåò óðîâåíü 
ñõîäñòâà ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè íåñêîëüêèõ äðóãèõ 
ðîäîâ òðèáû Poeae. Êëîíû 5S ðÄÍÊ A. flexuosa 
è D. antarctica îáðàçóþò äâå îòäåëüíûå êëàäû íà 
ôèëîäåíäðîãðàììå. Â öåëîì ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû 
ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó âûäåëåíèÿ A. flexuosa â 
îòäåëüíûé ðîä Avenella. 
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