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Ìåòà ðîáîòè – âèÿâèòè ³ñíóâàííÿ ñï³ëüíèõ ïðèíöè-
ï³â â îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³öåò³â òà ëî-
êàë³çàö³¿ ¿õ â ãåíîìàõ; äîâåñòè ïîä³áí³ñòü îðãàí³çàö³¿ 
crt-êëàñòåð³â ó ô³ëîãåíåòè÷íî ñïîð³äíåíèõ øòàì³â. 
Íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ crt-êëàñòåð³â 100 øòàì³â 
ñòðåïòîì³öåò³â àíàë³çóâàëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàì 
BLASTN. Âèçíà÷åíî ðÿä ñõåì îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòå-
ð³â ñòðåïòîì³öåò³â. Ñôîðìóëüîâàíî íèçêó îñíîâíèõ 
òåíäåíö³é ëîêàë³çàö³¿ òà îðãàí³çàö³¿ ñòðåïòîì³öåò-
íèõ crt-êëàñòåð³â. Ïîêàçàíî ïîä³áí³ñòü îðãàí³çàö³¿ crt-
êëàñòåð³â â ãåíîìàõ ì³êðîîðãàí³çì³â, ùî íàëåæàòü äî 
ð³çíèõ øòàì³â îäíîãî ³ òîãî æ âèäó ñòðåïòîì³öåò³â. 
Äîâåäåíî ìîæëèâ³ñòü çàñòîñîâóâàòè ³íôîðìàö³þ ïðî 
îðãàí³çàö³þ crt-êëàñòåð³â Streptomyces (íà äîäàòîê äî
ãåíåòè÷íèõ òà ôåíîòèïîâèõ õàðàêòåðèñòèê, ÿê³ òðà-
äèö³éíî âèêîðèñòîâóþòüñÿ) ïðè êëàñèô³êàö³¿ ì³êðî-
îðãàí³çì³â ó ìåæàõ òàêñîí³â íèæ÷îãî ïîðÿäêó (êëàä, 
âèä³â, ï³äâèä³â). 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Streptomyces, crt-êëàñòåð, ãåíîì, ñõåìà 
îðãàí³çàö³¿ êëàñòåðà, BLASTN-àíàë³ç.

Âñòóï. Ïî÷èíàþ÷è ç 1977 ð. ç äèâîâèæíèì ïðî-
ãðåñîì â³äáóâàºòüñÿ âèçíà÷åííÿ ïåðâèííî¿ ñòðóê-
òóðè ãåíîìíèõ ÄÍÊ îðãàí³çì³â ð³çíî¿ òàêñîíî-
ì³÷íî¿ ïðèíàëåæíîñò³ (â³ðóñ³â, áàêòåð³é, ðîñëèí,
òâàðèí, ëþäèíè) (Langeveld et al, 1978). Ð³çí³ 
áàçè äàíèõ ì³ñòÿòü ³íôîðìàö³þ ïðî ì³ëüéîíè
íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé, ÿê îêðåìèõ ãåí³â,
òàê ³ ïîâíèõ ãåíîì³â. Íàïðèêëàä, ê³ëüê³ñòü âè-
çíà÷åíèõ ãåíîì³â ñòðåïòîì³öåò³â ñêîðî äîñÿãíå
500. Áàãàòî ëàáîðàòîð³é ðåòåëüíî âèâ÷àþòü íå
ò³ëüêè ³íôîðìàö³þ, ùî çàêîäîâàíà â õðîìî-
ñîìíèõ òà ïëàçì³äíèõ ÄÍÊ ì³êðîîðãàí³çì³â, 
àëå ³ ïðèíöèïè áóäîâè ¿õ ãåíîì³â (Stackebrandt 
et al, 2002; Bentley et al, 2004; Labeda et al, 
2012; Polishchuk et al, 2017; Polishchuk, 2018; 
Polishchuk, 2018a). Îòðèìàí³ äàí³ âàæëèâ³ äëÿ 
äîñë³äæåíü ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿, ÿê îêðå-
ìèõ âèä³â, òàê ³ çàãàëîì óñüîãî öàðñòâà Bacteria 
(Stackebrandt et al, 2002; Bentley et al, 2004). 

Çíà÷í³ çóñèëëÿ ïðèä³ëÿþòüñÿ âèÿâëåííþ çà-
ãàëüíèõ òåíäåíö³é ëîêàë³çàö³¿ òà îðãàí³çàö³¿, ÿê 
õðîìîñîì, òàê ³ îêðåìèõ ¿õ åëåìåíò³â (ãåí³â, 
ïîë³öèñòðîí³â, îïåðîí³â). Çàêîíîì³ðíîñò³, õà-
ðàêòåðí³ äëÿ îáîâ’ÿçêîâèõ ãåí³â (housekeeping 
genes – òàêèõ, ÿê 16S ðÐÍÊ, gyrA òà ðÿäó 
³íøèõ) äîñë³äæóþòü ïåðøî÷åðãîâî ³ â áàãà-
òüîõ ëàáîðàòîð³ÿõ (Stackebrandt et al, 2002; 
Bentley et al, 2004; Labeda et al, 2012). Îäíàê 
ìè ââàæàºìî, ùî äîö³ëüíèì º ³ âñòàíîâëåííÿ 
òåíäåíö³é ëîêàë³çàö³¿ òà îðãàí³çàö³¿ êëàñòåð³â 
òà ãåí³â, ùî âèçíà÷àþòü íåîáîâ’ÿçêîâ³ á³ëêè
òà ñèíòåç âòîðèííèõ ìåòàáîë³ò³â (íà ïðèêëàä³ 
crt-ãåí³â).

Àêòóàëüí³ñòü ïðåäñòàâëåíîãî äîñë³äæåííÿ, 
âèçíà÷àºòüñÿ, ïî-ïåðøå, êîðèñí³ñòþ äëÿ êëà-
ñèô³êàö³¿ ñòðåïòîì³öåò³â òà, ïî-äðóãå, âàæëè-
â³ñòþ îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â äëÿ âñòàíîâëåííÿ 
ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ îðãàí³çì³â ó ö³ëîìó. 

Ðàí³øå ìè ïðîäåìîíñòðóâàëè (íà ïðèêëàä³ 
øòàì³â âèä³â S. albus/albidoflavus, S. hygrosco-
pycus, S. griseus òà äåÿêèõ ³íøèõ), ùî ïîä³á-
í³ñòü ñõåì îðãàí³çàö³é crt-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³-
öåò³â ð³çíèõ øòàì³â îäíîãî âèäó êîðåëþº ç 
ãîìîëîã³ºþ ïåðâèííî¿ áóäîâè ¿õ housekeeping 
ãåí³â òà ¿õ òàêñîíîì³ºþ (Polishchuk et al, 2017; 
Polishchuk, 2018; Polishchuk, 2018a). Çíà÷ó-
ù³ñòü ðîáîòè âèçíà÷àºòüñÿ ³ òèì, ùî àíàë³çó-
þòüñÿ ðîçòàøóâàííÿ òà áóäîâà crt-êëàñòåð³â (íà 
ïëàçì³äàõ òà õðîìîñîìàõ) çíà÷íî¿ ñóêóïíîñò³ 
øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â – 100 øòàì³â. Â³äáèðà-
ëèñÿ øòàìè, ãåíåòè÷í³ êàðòè ÿêèõ ó áàç³ äàíèõ 
NCBI ïðåäñòàâëåíî, ÿê ïîâí³ñòþ âñòàíîâëåí³ 
(complete genome).

Ìåòà ïðåäñòàâëåíîãî äîñë³äæåííÿ ïîëÿãàëà 
ó âèçíà÷åíí³  ñõåì îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â ó
100 øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â; âñòàíîâëåíí³ îñíî-
âíèõ òåíäåíö³é îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â òà ¿õ 
ëîêàë³çàö³¿ â ãåíîì³; âèÿâëåíí³ êîðåëÿö³¿ îñî-
áëèâîñòåé îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³-
öåò³â ³ ¿õ òàêñîíîì³÷íèì ïîëîæåííÿì.© Ë.Â. ÏÎË²ÙÓÊ, Â.Â. ËÓÊ’ßÍ×ÓÊ, 2021
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Çàãàëüí³ òåíäåíö³¿ îðãàí³çàö³¿ òà ëîêàë³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â ó ãåíîìàõ ñòðåïòîì³öåò³â

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ 100 øòàì³â ð³çíèõ âèä³â ñòðåïòîì³öåò³â 
³ç áàçè äàíèõ GenBank (Nucleotide collection) 
íà ñåðâåð³ NCBI (The National Center for Bio-
technology Information Áåòåñäà, Ìåð³ëåíä, ÑØÀ)
áóëè ïðîàíàë³çîâàí³ ïðîãðàìàìè BLAST (blastn 
³ bl2såq) ç öüîãî æ ñåðâåðà. ²íôîðìàö³ÿ ïðî 
ïåðâèíí³ ñòðóêòóðè ÄÍÊ òà ãåíåòè÷í³ êàðòè 
ãåíîì³â ñòðåïòîì³öåò³â (106 õðîìîñîìí³ òà 2 
ïëàçì³äí³) 100 ñòðåïòîì³öåò³â ð³çíèõ âèä³â áó-
ëè ïðîàíàë³çîâàí³ ï³ä ÷àñ öüîãî äîñë³äæåííÿ. 
Ð³âí³ ñêëàäàííÿ ¿õí³õ ãåíîì³â – Complete ge-
nome. ßê, ðåôåðåíñí³ ó äîñë³äæåííÿõ âèêîðèñ-
òîâóâàëè íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ crt-êëàñ-
òåð³â øòàì³â S. griseus (X95596.1), S. avermitilis 
(AB070934.1), S. globisporus (KM349312.1), S. 
argillaceus (LT989886.1).

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. Çäàòí³ñòü ñòðåï-
òîì³öåò³â ñèíòåçóâàòè ðÿä êàðîòèíî¿ä³â (òàê³, 
ÿê ë³êîï³í, êàðîòèí òà ³íø³) äàâíî â³äîìà 
(Waksman, 1940; Conn et al, 1941, Nefelova et 
al, 1976; Kosyritzkaya et al, 1984). Áóëî âñòàíîâ-
ëåíî, ùî 15 % äîñë³äæåíèõ êóëüòóð ñòðåïòîì³-
öåò³â ñèíòåçóþòü êàðîòèíî¿äè (Schumann et al, 
2006). Ñòðåïòîì³öåòè (äèê³ òèïè òà ìóòàíòè), 
ùî ïðîäóêóþòü êàðîòèíî¿äè íàëåæàòü äî âè-
ä³â S. chrysomallus, S. mediolani, S. nehptigulosus, 
S. coelicolor, S. citrius, S. avermitilis, S. setonii, S. 
canus, S. griseus. S. globisporus, S. rimosus (Bianchi  
et al, 1970; Kato et al, 1989; Kato et al, 1995; 
Krugel et al, 1999; Schumann et al, 2006; Takano 
et al, 2006; Wang et al, 2009; Abdel-Haliem et al, 
2013; Becerril et al, 2018). Àëå êðèïòè÷í³ êëàñ-
òåðè crt-ãåí³â áóëè âèÿâëåí³ â ãåíîìàõ ùå áà-
ãàòüîõ ³íøèõ ñòðåïòîì³öåò³â (Schumann et al, 
2006, Becerril et al, 2018).

Øëÿõ á³îñèíòåçó ñòðåïòîì³öåòàìè êàðîòè-
íî¿ä³â ïîâí³ñòþ âñòàíîâëåíèé (Krugel et al, 
1999; Umeno et al, 2005; Takano et al, 2006) 
(ðèñ. 1). Âèÿâëåíî, ùî êàðîòèíîãåíåç ó íèõ 
çä³éñíþºòüñÿ ïðîäóêòàìè (ôåðìåíòàìè) ï’ÿòè 
ãåí³â crtE, crtI, crtB, crtY i crtU.

Òðàäèö³éíî ââàæàºòüñÿ, ùî «êëàñè÷í³» crt-
êëàñòåðè ñòðåïòîì³öåò³â îá’ºäíóþòü ñ³ì ãåí³â,
ÿê³ îðãàí³çîâàí³ â äâà îïåðîíè (crtEIBV ³ crtUTY) 
(Umeno et al, 2005; Takano et al, 2006). Îäíàê, 
ó÷àñò³ ó êàðîòåíîãåíåç³ ïðîäóêòè ãåí³â crtV òà 
crtT (ìåòèëòðàíñôåðàçè) íå ïðèéìàþòü (Ume-
no et al, 2005; Takano et al, 2006).

Âñòàíîâëåíî, ùî îïåðîíè â crt-êëàñòåðàõ 
ñòðåïòîì³öåò³â ìîæóòü ìàòè êîíâåðãåíòíó 
(crtEIBV><crtUTY – ó øòàìó S. coelicolor A3(2)) 
÷è äèâåðãåíòíó (<crtEIBV crtUTY> – ó øòàìó 
S. avermitilis MA-4680) îð³ºíòàö³¿ (Umeno et al, 
2005; Takano et al, 2006).

Ôóíêö³îíóâàííÿ crt-êëàñòåð³â ðÿäó øòàì³â 
(S. griseus NBRC 13350, S. coelicolor A3(2), S. 
albus J1074, S. collinus Tu365 òà S. argillaceus 
ATCC12956) áóëî äîâåäåíî çà äîïîìîãîþ ãåí-
íî-³íæåíåðíèõ òåõíîëîã³é (Omura et al, 2001; 
Myronovskyi et al, 2013; Iftime et al, 2016; Becerril 
et al, 2018).

108 ãåíåòè÷íèõ êàðò (106 õðîìîñîìí³ òà 2 
ïëàçì³äí³ ç ð³âíåì ñêëàäàííÿ ãåíîìó «Ñomplete 
genome») ñòðåïòîì³öåò³â ð³çíèõ âèä³â áàçè äà-
íèõ GenBank íà ñåðâåð³ NCBI áóëè ïðîàíà-
ë³çîâàí³ ïðè ïðîâåäåíí³ ïðåäñòàâëåíîãî äîñë³-
äæåííÿ. Âñòàíîâëåíî, ùî ìîëåêóëÿðí³ ðîçì³ðè 
õðîìîñîìíî¿ ÄÍÊ äîñë³äæóâàíèõ ñòðåïòîì³-
öåò³â ñòàíîâëÿòü â³ä 6287975 ï.í. (Streptomyces 
sp. SCSIO 03032, CP021121.1) äî 12700734 ï.í. 
(S. rapamycinicus NRRL 5491, CP006567.1). Îä-
íàê õðîìîñîìè á³ëüøîñò³ øòàì³â (45,5 %) äàíî¿ 
ñóêóïíîñò³ ç 100 øòàì³â ìàþòü ìîëåêóëÿðí³ 
ðîçì³ðè 7,0–8,0 ì.ï.í. 

Ó ðåçóëüòàò³ íàøîãî àíàë³çó îðãàí³çàö³¿ 108 
õðîìîñîìíèõ ³ ïëàçì³äíèõ crt-êëàñòåð³â ñòðåï-
òîì³öåò³â áóëî âèçíà÷åíî ðÿä çàãàëüíèõ ñõåì ¿õ 
áóäîâè (ðèñ. 2).

Ðèñ. 1. Øëÿõ á³îñèíòåçó êàðîòèíî¿ä³â ó Streptomyces 
(Kato et al, 1995; Schumann et et, 2006; Abdel-Haliem 
et al, 2013). IDP – ³çîïåíòàí³ë ä³ôîñôàò, FDS – 
ôàðíåòèë ä³ñóëüôàò ñèíòàçà, FDP – ôàðíåòèë ä³-
ñóëüôàò, GGDP – ãåðàí³ëãåðàí³ë ä³ñóëüôàò, CrtE –
ãåðàí³ëãåðàí³ë ä³ñóëüôàò ñèíòàçà, CrtI – ô³òîåí äå-
ã³äðîãåíàçà, CrtB – ô³òîåí ñèíòàçà, CrtY – ë³êîï³í 
öèêëàçà, CrtU – áåòà-êàðîòèí äåã³äðîãåíàçà
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Ïîä³áí³ñòü ïåðâèííî¿ ñòðóêòóðè ãåí³â crt-
êëàñòåð³â â ãåíîìàõ ñòðåïòîì³öåò³â âèçíà÷àëè 
BLASTN-àíàë³çîì (megablast). ßê ðåôåðåíñí³ 
ïîñë³äîâíîñò³ âèêîðèñòîâóâàëè ïîñë³äîâíîñò³ 
êëàñòåð³â ðÿäó øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â ó òîìó 
÷èñë³ ³ S. griseus (X95596.1). S. avermitilis 
(AB070934), S. globisporus (KM349312.1), S. ar-
gillaceus (LT989886.1). Íà ðèñóíêó ïðåäñòàâëåíî 
÷àñòèíó ðåçóëüòàò³â äîñë³äæåíü ñõîæîñò³ íóê-
ëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãåí³â crt-êëàñòåð³â 
(ðèñ. 3). Íà ðèñóíêó ëîêàë³çàö³ÿ ãîìîëîã³÷íèõ 
ïåðâèííèõ ñòðóêòóð crt-êëàñòåð³â ç³ ñòóïåíåì 
³äåíòè÷íîñò³ 73 % îçíà÷åíî ãîðèçîíòàëüíèìè 
ë³í³ÿìè (ïî÷èíàþ÷è ç 2). Íà ðèñ. 3, à ïðåä-
ñòàâëåíî ðåçóëüòàòè âèð³âíþâàííÿ ïåðâèííèõ 
ñòðóêòóð crt-êëàñòåð³â ç êîíâåðãåíòíîþ îð³ºí-
òàö³ºþ îïåðîí³â ç ïîñë³äîâí³ñòþ crt-êëàñòåðó
S. griseus; íà ðèñ. 3, á ðåçóëüòàòè âèð³âíþâàííÿ 
ïåðâèííèõ ñòðóêòóð crt-êëàñòåð³â ç äèâåðãåíò-
íîþ îð³ºíòàö³ºþ îïåðîí³â ç ïîñë³äîâí³ñòþ crt-
êëàñòåðó S. avermitilis.

Ïåðâèíí³ ñòðóêòóðè ïåðøèõ ãåí³â îáîõ îïå-
ðîí³â (crtÓ òà crtÅ) â ãåíîìàõ ñòðåïòîì³öåò³â ó 
ö³ëîìó (ÿê â êîíâåðãåíòíèõ, òàê ³ â äèâåðãåíò-
íèõ îïåðîíàõ) äåìîíñòðóþòü ìåíøó ñòóï³íü ³äåí-
òè÷íîñò³ ì³æ ñîáîþ, í³æ íóêëåîòèäí³ ïîñë³-
äîâíîñò³ ³íøèõ (íàïðèêëàä, crtI, crtB) (ðèñ. 3). 

Ï³äñóìóâàâøè îòðèìàíó ³íôîðìàö³þ ïðî 
ñõåìè áóäîâè êëàñòåð³â crt-ãåí³â òà ¿õ ðîçòàøó-
âàííÿ â õðîìîñîìàõ ñòðåïòîì³öåò³â, áóëî çðî-
áëåíî âèñíîâîê ùîäî ³ñíóâàííÿ íèçêè çàãàëü-
íèõ ïðèíöèï³â îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â ñòðåï-
òîì³öåò³â òà ¿õ ëîêàë³çàö³¿. 

Àíàë³çîì ãåíîì³â 100 øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â 
âèÿâëåíî, ùî êë³òèíè 32 øòàì³â ñòðåïòîì³öå-
ò³â ì³ñòÿòü ïîçàõðîìîñîìí³ ÄÍÊ (çàãàëîì 49 
ïëàçì³ä). Â êë³òèíàõ ñòðåïòîì³öåò³â ì³ñòèòüñÿ 

â³ä 1 (ÿê ïðèêëàä, S. cattleya DSM 46488 =
= NRRL 8057 – pSCAT = pSCATT) äî 4 ïëàç-
ì³ä (Streptomyces sp. WAC002880 – p1, p2, p3, 
p4). Øòàì S. rochei 7434AN4 ì³ñòèòü 3 ïëàçì³-
äè ó òîìó ÷èñë³ ³ ïëàçì³äó pSLA2-L. Ìîëåêó-
ëÿðí³ ðîçì³ðè äîñë³äæóâàíèõ ïëàçì³ä ñòàíîâ-
ëÿòü pSLA2-L – 210,2 ò.ï.í., à ïëàçì³ä pSCAT 
(pSCATÒ) – 1,8 ì.ï.í.

Ðàí³øå ïîâ³äîìëÿëîñÿ ïðî ñèíòåí³þ â áó-
äîâ³ îïåðîí³â (crtEIBV ³ crtUTY), ÿêà õàðàêòåð-
íà äëÿ crt-êëàñòåð³â, ÿê ç êîíâåðãåíòíîþ, òàê ³ 
äèâåðãåíòíîþ îð³ºíòàö³ºþ îïåðîí³â (Lee et al, 
2001; Schumann et al, 2006; Takano et al, 2006; 
Takano et al, 2016). Âêàçàíå ÿâèùå õàðàêòåð-
íå âñ³ì ïðîàíàë³çîâàíèì 108 crt-êëàñòåðàì (ÿê 
õðîìîñîìíèì, òàê ³ ïëàçì³äíèì) ç ñóêóïíîñò³ 
äîñë³äæóâàíèõ øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â (ðèñ. 2).

Íàìè âñòàíîâëåíî, ùî ôðàãìåíò crt-êëàñ-
òåð³â, ÿêèé ñêëàäàºòüñÿ ç 3 ãåí³â (crtV, crtB, crtI), 
º íàéá³ëüø ñò³éêîþ êîíñòðóêö³ºþ. Òàêà êîìá³-
íàö³ÿ ãåí³â ïðèñóòíÿ ó âñ³õ crt-êëàñòåðàõ ñòðåï-
òîì³öåò³â äîñë³äæóâàíî¿ ñóêóïíîñò³ øòàì³â.

Â á³ëüøîñò³ ãåíîì³â ñòðåïòîì³öåò³â ì³ñòè-
òüñÿ ëèøå îäèí crt-êëàñòåð (95 øòàì³â). Îäíàê, 
2 àáî 3 crt-êëàñòåðè ïðåäñòàâëåí³ íà ãåíåòè÷-
íèõ êàðòàõ õðîìîñîì 4 øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â, 
÷ëåí³â S. griseus êëàäè (S. griseus NBRC 13350 
(AP009493.1), S. globisporus C-1027 (CP013738.1), 
S. globisporus TFH56 (CP029361.1)) òà øòàì 
Streptomyces sp. CCM_MD2014 (CP009754.1).
Íà äàíèé ÷àñ ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî ò³ëüêè ãåíîì 
S. griseus NBRC 13350 (AP009493.1) ì³ñòèòü 3 
«êëàñè÷í³» crt-êëàñòåðè ó êîíâåðãåíòí³é îð³ºí-
òàö³¿ (EIBV-><-UTY). BLASTN-àíàë³çîì ïåð-
âèííèõ ñòðóêòóð âñòàíîâëåíî ïîâíó ³äåíòè÷-
í³ñòü êëàñòåð³â crt2 i crt3 (Qc = 100 %, I = 100 %,
M/G = 0/0), â òîé æå ÷àñ ïîñë³äîâíîñò³ êëàñ-
òåð³â crt2 i crt3 ìàþòü ìåíøó ñòóï³íü ãîìîëî-
ã³¿ ïîñë³äîâíîñòÿì êëàñòåðó crt1 (Qc = 97 %,
I = 79,7 %, M/G = 1619/0). Õðîìîñîìè ³íøèõ 
3 øòàì³â ç S. griseus êëàäè ì³ñòÿòü ïî 2 crt-
êëàñòåðè ç îïåðîíàìè, òàêîæ ðîçòàøîâàíèìè 
ó êîíâåðãåíòí³é îð³ºíòàö³¿. Îäèí ç êëàñòåð³â 
ó êîæíîìó øòàì³ ìàº «êëàñè÷íó» îðãàí³çàö³þ 
(EIBV-><-UTY), à ó äðóãîìó («äîäàòêîâîìó») 
êëàñòåð³ äåëåòîâàíèé crtÒ-ãåí (EIBV><U<Y). 
ßê ïðèêëàä, ïîñë³äîâíîñò³ 2 êëàñòåð³â øòàìó 
S. globisporus C-1027 ìàþòü ïîêàçíèêè ñõî-
æîñò³ ¿õ ïåðâèííèõ ñòðóêòóð ² = 73,4 %, Qc =
 = 77 %, M/G = 1650/0. Âîäíî÷àñ crt-êëàñòåðè 

Ðèñ. 2. Ñõåìè îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â â ãåíîìàõ 
ñòðåïòîì³öåò³â ç ñóêóïíîñò³ äîñë³æäóâàíèõ øòàì³â. 
Ïðèì³òêè: (-------) – íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³. 
Íàïðÿìîê òðàíñêðèïö³¿ îïåðîí³â, ãåí³â ïîçíà÷åíî 
ÿê < òà >. Ïîçíà÷åííÿ ãåí³â crtE – E, crtI – I, crtB – 
B, crtV – V, crtU – U, crtT – T, crtY – Y
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Çàãàëüí³ òåíäåíö³¿ îðãàí³çàö³¿ òà ëîêàë³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â ó ãåíîìàõ ñòðåïòîì³öåò³â

â ãåíîì³ Streptomyces sp. CCM_MD2014 ìàþòü 
ð³çíó îð³ºíòàö³þ: ïåðøèé (ç ïîâíèì íàáîðîì 
ãåí³â) ñêëàäàºòüñÿ ç êîíâåðãåíòíèõ îïåðîí³â 
(EIBV-><-UTY), à äðóãèé – ç 2 äèâåðãåíòíèõ 
ôðàãìåíò³â îïåðîí³â, ùî îá’ºäíóþòü ò³ëüêè 5 
crt-ãåí³â (<VBI-Y>-U>). Ó ðÿäó ñòðåïòîì³öåò³â 
ïðèñóòí³, íà äîäàòîê äî «ãîëîâíîãî» crt-êëàñ-
òåðà, îêðåì³ äîäàòêîâ³ crtÓ, crtV (EIBV-><-
UTY----------<YV> ó Streptomyces sp. KPB2, 
CP034353) ÷è crtE (EIBV-><-UTY----------E>
ó S. armeniacus ATCC 15676, CP031320). Äî-
äàòêîâ³ ãåíè ëîêàë³çîâàí³ íà â³äñòàí³ â³ä crt-
êëàñòåðà 6,77 òà 5,98 ì.ï.í., â³äïîâ³äíî.

Áóëî âñòàíîâëåíî, ùî â õðîìîñîìàõ á³ëü-
øîñò³ äîñë³äæåíèõ øòàì³â ñòðåïòîì³öåò³â (53 
øòàì³â) crt-êëàñòåðè ëîêàë³çóþòüñÿ â ¿õ òåðì³-
íàëüíèõ îáëàñòÿõ. Â³äïîâ³äíî äæåðåëàì ë³òåðà-
òóðè, òàêà ñèíòåí³ÿ õàðàêòåðíà äëÿ ëîêàë³çàö³¿ 
â õðîìîñîìàõ ì³êðîîðãàí³çì³â íåîáîâ’ÿçêîâèõ 
ãåí³â (inessential genes) òà êëàñòåð³â á³îñèíòå-
òè÷íèõ ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü ñèíòåç âòîðèííèõ 
ìåòàáîë³ò³â (Bentley et al, 2004; Young et al, 
2006; Prozorov, 2007; Ravin et al, 2013). Îäíàê 
âèÿâëåíà ëîêàë³çàö³ÿ crt-êëàñòåð³â íà ãåíåòè÷-
íèõ êàðòàõ õðîìîñîì 8 øòàì³â â êîðîâ³é çîí³: 
Streptomyces sp. SCSIO 03032 (CP021121.1, 
6287975 ï.í.), S. globosus LZH-48 (CP030862.1, 
6863360 ï.í.), S. xinghaiensis S187 (CP023202.1, 
7137891 ï.í.), S. lydicus 103 (CP017157.1, 
8201357 ï.í.), S. pristinaespiralis HCCB 10218 

(CP011340.1, 8532592 ï.í.), Streptomyces sp.
CNQ-509 (CP011492.1, 8039333 ï.í.), Streptomy-
ces sp. S10 (2016) (CP015098.1, 9083372 ï.í.), S. ar-
meniacus ATCC 15676 (CP031320.1, 8083249 ï.í.).
Ö³êàâî, ùî crt-êëàñòåðè ê³ëüêîõ øòàì³â ç íàé-
ìåíøèìè ðîçì³ðàìè õðîìîñîì, ëîêàë³çîâàí³ â
¿õí³õ êîðîâèõ îáëàñòÿõ: Streptomyces sp. SCSIO 
03032 (2738366–3428544 ï.í.) òà S. globosus 
LZH-48 (3388640–3396936 ï.í.). Àëå ó øòàìó 
Streptomyces sp. S10 (2016), ðîçì³ð õðîìîñîìè 
êîòðîãî 9,9 ì.ï.í, êëàñòåð òàêîæ ëîêàë³çîâà-
íèé â îáëàñò³ êîðó (5847066–5855312 ï.í.). 

ßê â³äîìî, crt-êëàñòåðè ñòðåïòîì³öåò³â ñêëà-
äàþòüñÿ ç 2 îïåðîí³â ó êîíâåðãåíòí³é ÷è äè-
âåðãåíòí³é îð³ºíòàö³ÿõ (Umeno et al, 2005; Ta-
kano et al, 2006). Íàø àíàë³ç îðãàí³çàö³¿ 106 
õðîìîñîìíèõ crt-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³öåò³â âè-
ÿâèâ, ùî á³ëüø³ñòü ç íèõ (71 crt-êëàñòåð) ì³ñ-
òèëè îïåðîíè ó êîíâåðãåíòí³é îð³ºíòàö³¿. ßê 
êîíâåðãåíòíà, òàê ³ äèâåðãåíòíà îð³ºíòàö³ÿ îïå-
ðîí³â ïðèòàìàííà ³ äëÿ ïëàçì³äíèõ êëàñòå-
ð³â. Íàïðèêëàä, crt-êëàñòåð ïëàçì³äè (pSCAT 
– FQ859184.1) øòàìó S. cattleya DSM 46488 = 
= NRRL 8057 îá’ºäíóº 2 êîíâåðãåíòí³ îïåðî-
íè (EIBV>------<U-----<Y). Êëàñòåð crt-ãåí³â 
ïëàçì³äè S. rochei (pSLA2-L – AB088224) ñêëà-
äàºòüñÿ ç 2-õ äèâåðãåíòíèõ îïåðîí³â (<-VBIE-
----Y>--U->). Ìîæëèâî ïðèïóñòèòè, ùî êîí-
âåðãåíòíà îð³ºíòàö³ÿ crt-îïåðîí³â ó êëàñòåðàõ 
ìàº ïåâí³ ïåðåâàãè (íàïðèêëàä ó ðåãóëÿö³¿ ÷è 

Ðèñ. 3. Ãîìîëîã³ÿ ïîñë³äîâíîñòåé crt-ãåí³â ñòðåïòîì³öåò³â ³ ïîñë³äîâíîñòåé ãåí³â ðåôåðåíñíèõ 
crt-êëàñòåð³â (BLASTN-àíàë³ç). Âåðõíÿ ñìóãà ç óìîâíèì ðîçïîä³ëåííÿì íà ãåíè crt-êëàñòåð³â: à – 
S. griseus (X95596.1), á – S. avermitilis (AB070934.1). Ãîðèçîíòàëüí³ ñìóãè – ³äåíòè÷í³  ïîñë³äîâíîñò³ 
crt-êëàñòåð³â ³íøèõ ñòðåïòîì³öåò³â. Íàïðÿìîê òðàíñêðèïö³¿ îïåðîí³â ïîçíà÷åíî ÿê < òà >
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òðàíñêðèïö³¿ ïîñë³äîâíîñòåé). Ñë³ä çàçíà÷èòè, 
ùî crt-êëàñòåðè, ÿê³ îðãàí³çîâàí³ çà «êëàñè÷-
íèìè» ñõåìàìè ç êîíâåðãåíòíèìè îïåðîíàìè,
çóñòð³÷àþòüñÿ ó á³ëüøîñò³ ïðîàíàë³çîâàíèõ ãå-
íîì³â ñòðåïòîì³öåò³â. Â³äïîâ³äíî äî ö³º¿ «êëà-
ñè÷íî¿» ñõåìè, îðãàí³çîâàíî 32 ç 71 êîíâåð-
ãåíòíèõ crt-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³öåò³â.

Â ãåíîìàõ áàãàòüîõ äîñë³äæåíèõ ñòðåïòî-
ì³öåò³â áóëè âèÿâëåí³ crt-êëàñòåðè, ùî ìàëè 
ïåâí³ â³äì³ííîñò³ áóäîâè â ïîð³âíÿíí³ ç «êëà-
ñè÷íèìè» ñõåìàìè îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â 
(ðèñ. 2). Âàæëèâî çàçíà÷èòè, ùî âñòàâêè ïî-
ñë³äîâíîñòåé, ùî íåãîìîëîã³÷í³ ïåðâèííèì 
ñòðóêòóðàì ãåí³â crt-êëàñòåð³â º ìàæîðíèì òè-
ïîì âèÿâëåíèõ â³äì³ííîñòåé â îðãàí³çàö³¿ êëàñ-
òåð³â. ²íñåðö³¿ ì³æ äèâåðãåíòíèìè îïåðîíàìè 
â êëàñòåðàõ, ÿê ïðàâèëî, íàáàãàòî á³ëüø³ í³æ 
ì³æ êîíâåðãåíòíèìè. Íàâ³òü â «êëàñè÷íèõ» 
ñõåìàõ (S. avermitilis MA-4680, (AB070934.1) 
ì³æ äèâåðãåíòíèìè îïåðîíàìè º á³ëüøå í³æ 250 
ï.í., ÿê³ ðîçä³ëÿþòü ïåðø³ ãåíè (crtE òà crtY) 
äèâåðãåíòíèõ îïåðîí³â crt-êëàñòåðà. Âñòàâêà-
ìè ì³æ crt-îïåðîíàìè ìîæóòü áóòè â³ä ê³ëüêîõ 
ñîòåíü íóêëåîòèä³â (S. avermitilis MA-4680) äî 
ê³ëüêîõ ãåí³â (íàïðèêëàä 4 ãåíè ó S. spongilora 
MJM4426, CP017316.1). Ãåí ñrtV, ïðîäóêò ÿêî-
ãî íå áåðå ó÷àñò³ ó ñèíòåç³ êàðîòèíî¿ä³â, ìîæ-
íà òàêîæ ââàæàòè íàé÷àñò³øîþ âñòàâêîþ ì³æ 
îïåðîíàìè. ²íñåðö³¿ ì³ñòÿòüñÿ íå ò³ëüêè ì³æ 
îïåðîíàìè, àëå ³ ì³æ ãåíàìè îäíîãî îïåðîíó. 
Ïîñë³äîâíîñò³ ì³æ crt-ãåíàìè ìîæóòü ìàòè
ìîëåêóëÿðíèé ðîçì³ð äî äåñÿòê³â íóêëåîòèä³â 
(Streptomyces sp. CNQ-509, CP011492), òàê ³ ¿õ 
ñîòí³ òèñÿ÷ (1,01 ì.ï.í. ó S. niveus  SCSIO 3406, 
CP018047 - <UTY-IBV>-----E>). Â õðîìîñîìàõ 
ðÿäó øòàì³â âèÿâëåíî òðàíñëîêàö³þ crtT òà  crtÅ 
ãåí³â: ó øòàìó Streptomyces sp. 4F (CP013142.1) 
ãåí crtÅ ëîêàë³çîâàíèé íà â³äñòàí³ 261,6 ò.ï.í. 
â³ä ãåíà crtU ( E>----------<UTY-IBV>), crtT-
ãåí øòàìó S. hygroscopicus TL01 (CP003720.1)  
ðîçòàøîâàíèé íà â³äñòàí³ 7,7 ì.ï.í. (T>------
---<VBI--YTU>). Ó ðÿäó ñòðåïòîì³öåòíèõ crt-
êëàñòåð³â âñòàíîâëåíî äåëåö³¿ ãåí³â crtT ÷è crtÅ. 
Ïîêàçàíî, ùî 8 õðîìîñîìíèõ ³ âñ³ ïëàçì³äí³ crt-
êëàñòåðè íå ì³ñòÿòü crtT-ãåí³â. Òàê³ äåëåö³¿ â crt-
êëàñòåðàõ âèÿâëåí³, íàïðèêëàä ó øòàì³â âèä³â S. 
albidoflavus J1074 i SM254, S. globisporus C-1027 
i TFH56 («äîäàòêîâ³» êëàñòåðè) (EIBV>--<U--
-----Y) òà S. pluripotens MUSC137 i MUSC135 
(<VBIE--Y>-U>). Ó 12 êëàñòåðàõ crtÅ ãåíè áó-

ëè â³äñóòí³ (IBV>---<UTY) íàïðèêëàä, crt-êëàñ-
òåðè øòàì³â Streptomyces sp. SAT1 (CP015849), 
S. olivaceus KLBMP5084, (CP016796). Ïëàçì³äà 
pSCAT (EIBV>--<U--<Y) íå ì³ñòèòü crtE-ãåíà, 
àëå ãåí crtE íàÿâíèé ó ãåíîì³ øòàìó-ãîñïîäàðÿ 
ïëàçì³äè S. cattleya DSM 46488 (CP003219.1). 

BLASTN-àíàë³çîì ïåðâèííèõ ñòðóêòóð crt-
ãåí³â øòàì³â ç äîñë³äæóâàíî¿ ñóêóïíîñò³ ñòðåï-
òîì³öåò³â âñòàíîâëåíî, ùî ïåðâèíí³ ñòðóêòóðè 
crtE òà crtY-ãåí³â â ãåíîìàõ äîñë³äæåíèõ ñòðåï-
òîì³öåò³â (ÿê â êîíâåðãåíòíèõ, òàê ³ â äèâåð-
ãåíòíèõ îïåðîíàõ) ìåíø ïîä³áí³ ì³æ ñîáîþ, 
í³æ íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ ³íøèõ crt-ãåí³â 
(íàïðèêëàä, crt²). Â òîé ÷àñ, ÿê ïîñë³äîâíîñò³ 
crtI, crtB, crtV ÷è crtU-ãåí³â á³ëüøîñò³ ñòðåïòî-
ì³öåò³â ïîä³áí³ ïîñë³äîâíîñòÿì àíàëîã³÷íèõ ãå-
í³â ðåôåðåíñíèõ êëàñòåð³â íà 75 %, ïîñë³äîâ-
íîñò³ crtE-ãåí³â ò³ëüêè êëàñòåð³â ñïîð³äíåíèõ 
øòàì³â (íàïðèêëàä, øòàì³â ç îäíèõ êëàä ÷è 
âèä³â) ìàþòü çíà÷íèé ñòóï³íü (á³ëüøå 75 %) 
ïîä³áíîñò³. Êð³ì òîãî, ïîêàçàíî â³ðîã³äí³ñòü 
³ñíóâàííÿ ³çîôåðìåíò³â ÑrtE. Íàïðèêëàä, ïåð-
âèíí³ ñòðóêòóðè crtE-ãåí³â øòàì³â ç S. griseus  
êëàäè íå ìàþòü ãîìîëîã³¿ ç ïîñë³äîâíîñòÿìè 
crtE-ãåí³â øòàì³â S.venezuelae ATCC14585 (ãåí 
DEJ49_83915), S. antibioticus DSM 41481 (ãåí 
HCX60_01615), Streptomyces sp. S10(2016) (ãåí 
A4E84_26120), S. scabiei 87.22 (ãåí crtE) òà
crtE-ãåí³â ðÿäó ³íøèõ ñòðåïòîì³öåò³â.

Âèÿâëåíî ðÿä ñïîíòàííèõ òà åêñïåðèìåí-
òàëüíèõ ìóòàíò³â ñòðåïòîì³öåò³â, ìóòàö³¿ â ÿêèõ 
ñóïðîâîäæóþòüñÿ ïîÿâîþ çäàòíîñò³ ñèíòåçóâàòè 
êàðîòèíî¿äè (Nefelova et al, 1976; Krugel et al, 
1999, Nakano et al, 2006; Schumann et al, 2006; 
Matselyukh et al, 2013; Myronovskyi et al, 2013; 
Ravin et al, 2013).Òàê çíà÷íà äåëåö³ÿ òåðì³íàëü-
íî¿ îáëàñò³ ó øòàìó S. albus G1 ïðèçâåëà äî
àêòèâ³çàö³¿ crt-êëàñòåðà ³ ïîÿâ³ ñóïåðïðîäóêóþ-
÷îãî âàð³àíòó S. albus J1074 (Myronovskyi et al, 
2013). Â íàñë³äîê UF-ìóòàö³¿, ìóòàíò Fc’ øòà-
ìó S. rimosus Fc îòðèìàâ çäàòí³ñòü ñèíòåçóâàòè 
êàðîòèíî¿äè â çíà÷í³é ê³ëüêîñò³ (Becerril et al, 
2018). Ó íàø³é ëàáîðàòîð³¿ ðàí³øå îòðèìàëè 
ìóòàíò S. globisporus 1912-4Crt QWFA00000000.1), 
ÿêèé íàêîïè÷óº ë³êîï³í (Matselyukh et al, 2013; 
Matselyukh, 2019). BLASTN-âèð³âíþâàííÿ ïî-
ñë³äîâíîñòåé õðîìîñîìíèõ crt-êëàñòåð³â âàð³àí-
ò³â S. globisporus 1912-2 (KM349312) òà S. glo-
bisporus 1912-4Crt (contig QWFA01000466,
5108 ï.í.) âèÿâèëî äåëåö³þ 117 ï.í. ó ïîñë³-
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äîâíîñò³ ãåíà crtY îñòàííüîãî (ðèñ. 4). Ãåí ñrtY 
êîäóº ôåðìåíò ë³êîï³íöèêëàçó, ùî çä³éñíþº 
ïåðåòâîðåííÿ ë³êîï³íà â êàðîòèí. Òàêèì ÷è-
íîì, äåëåö³ÿ ôðàãìåíòà ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà crtY, 
ïðèçâîäèòü äî çíà÷íîãî íàêîïè÷åííÿ ë³êîï³íó 
ì³öåë³ºì ìóòàíòó 1912-4Crt (Matselyukh et al, 
2013; Matselyukh, 2019). Ó ðåçóëüòàò³ çá³ëüøåí-
íÿ ê³ëüêîñò³ êîï³é crt-ãåí³â ìîæóòü áóòè îòðè-
ìàí³ êàðîòèíñèíòåçóþ÷³ òðàíñôîðìàíòè. Íà-
ïðèêëàä, êëîíóâàííÿì äîäàòêîâîãî crtS-ãåíà 
S. setonii ISP5395 áóëî ³íäóêóâàíî ñèíòåç êà-
ðîòèíó  òðàíñôîðìîâàíèìè êë³òèíàìè (Kato 
et al, 1995; Krugel et al, 1999; Schumann et al, 
2006). Ðàí³øå íàìè áóëî âèÿâëåíî ïîä³áí³ñòü 
â îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â øòàì³â ñòðåïòîì³-
öåò³â, ùî íàëåæàòü äî êëàäè S. griseus, âèä³â 
S. albus, S. hygroscopicus (Polishchuk et al, 2017; 
Polishchuk, 2018; Polishchuk, 2018a). Áóëî ïî-
êàçàíî, ùî â ìåæàõ îêðåìîãî òàêñîíó íèæ÷î¿ 
³ºðàðõ³¿ ñõîæ³ñòü ñõåì îðãàí³çàö³¿ êëàñòåð³â øòà-
ì³â ñòðåïòîì³öåò³â êîðåëþº ç ³äåíòè÷í³ñòþ 
íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ¿õ housekeeping 
ãåí³â (ðåêîìá³íàçè recA, ãåë³êàçè hrpA, ã³ðàçè 
gyrB, ïîë³ìåðàçè rpoH, ïîë³ìåðàçè rpoÅ, 16S 
ðÐÍÊ). Áàçóþ÷èñü íà îòðèìàíèõ äàíèõ, íàìè 
áóëî âèñëîâëåíî ïðèïóùåííÿ ïðî íåîáõ³äí³ñòü 
ïåðåãëÿäó òàêñîíîì³÷íî¿ ïðèíàëåæíîñò³ ðÿäó 
ñòðåïòîì³öåò³â ç êëàäè S. albus (Polishchuk, 
2018a). Ïðåäñòàâëåíå äîñë³äæåííÿ ï³äòâåðäæóº 
íà çíà÷íî á³ëüø³é ñóêóïíîñò³ ñòðåïòîì³öåò³â 
ðàí³øå çðîáëåí³ ïðèïóùåííÿ äëÿ îêðåìèõ ãðóï 
øòàì³â, ùî ïîä³áí³ñòü ñòðóêòóð crt-êëàñòåð³â 

êîðåëþº ç ¿õ òàêñîíîì³÷íîþ ïðèíàëåæí³ñòþ. Íà 
ïðèêëàä³ îðãàí³çàö³¿ õðîìîñîìíèõ crt-êëàñòå-
ð³â ð³çíèõ øòàì³â ç 7 âèä³â ïîêàçàíî ïîä³áí³ñòü 
îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â â ãåíîìàõ ì³êðîîðãà-
í³çì³â, ùî íàëåæàòü äî ð³çíèõ øòàì³â îäíîãî ³ 
òîãî æ âèäó ñòðåïòîì³öåò³â (òàáëèöÿ).

Âñòàíîâëåíî, ùî êàðîòèíîãåíåç øèðîêî ïî-
øèðåíèé ó ñòðåïòîì³öåò³â íèçêè âèä³â (Bianchi 
et al, 1970; Kato et al, 1989; Kato et al, 1995; 
Krugel et al, 1999; Schumann et al, 2006; Takano 
et al, 2006; Wang et al, 2009; Abdel-Haliem et al, 
2013; Becerril et al, 2018). Àëå êðèïòè÷í³ êëàñ-
òåðè crt-ãåí³â áóëè âèÿâëåí³ â ãåíîìàõ ùå áàãà-
òüîõ ³íøèõ ñòðåïòîì³öåò³â (Schumann et al, 2006, 
Becerril et al, 2018). Îäíàê, ïåðâèííà ñòðóêòóðà 
íîñ³¿â ñïàäêîâîñò³ âèçíà÷åíà íå äëÿ âñ³õ êà-
ðîòèíñèíòåçóþ÷èõ ñòðåïòîì³öåò³â. Îðãàí³çàö³ÿ
òà ôóíêö³îíàëüíà ñïðîìîæí³ñòü crt-êëàñòåð³â 
ðÿäó øòàì³â: S. griseus NBRC 13350 – (YTU>
<VBIE), S. coelicolor A3(2) (YTU><VBIE), S. 
avermitilis MA4680 (<VBIE YTU>), S. albus 
J1074 (YU>---<VBIE, S. collinus Tu365 (<VBIE-
YTU>), S. argillaceus ATCC12956 (<VBIE-
YTU>) áóëî äîâåäåíî çà äîïîìîãîþ ãåííî-
³íæåíåðíèõ òåõíîëîã³é (Omura et al, 2001; My-
ronovskyi et al, 2013; Iftime et al, 2016; Becerril 
et al, 2018). ßê âèäíî ç ïðåäñòàâëåíèõ ñõåì 
îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â, âñ³ 6 crt-êëàñòåðè ì³ñ-
òÿòü âñ³ ãåíè, ïðîäóêòè ÿêèõ íåîáõ³äí³ äëÿ çä³éñ-
íåííÿ êàðîòèíîãåíåçó. Êëàñòåðè ì³ñòÿòü îïå-
ðîí <VBIE «êëàñè÷íî¿» îðãàí³çàö³¿. Îäíî÷àñíî 
ìîæëèâà äåëåö³ÿ crtT-ãåíà, ÿêà íå ïðèçâîäèòü

Ðèñ. 4. Ãîìîëîã³ÿ ïîñë³äîâíîñòåé ãåí³â crtY âàð³àíò³â S. globisporus 1912 (1912-2 òà 1912-4Crt). Âåðõíÿ ñìó-
ãà – ñòðóêòóðà ãåíà crtY ç crt-êëàñòåðà (KM349312.1) S. globisporus 1912-2

Ñõåìè îðãàí³çàö³¿ õðîìîñîìíèõ crt-êëàñòåð³â øòàì³â 7 âèä³â ñòðåïòîì³öåò³â

Âèä ñòðåïòîì³öåòà Øòàìè âèäó Îðãàí³çàö³ÿ crt-êëàñòåðó

S. ambofaciens 
S. lydicus 
S. fradiae 
S. griseorubiginosus 
S. pluripotens 
S. rimosus 
S. venezuelae 

ATCC23899, DSM40697 
103, GS93, WYEC108 
NKZ-259, DSM 40063 
3E-1, BTU6 
MUSC135, MUSC1370 
R6-500, ATCC10970, WT5260 
ATCC14585, ATCC14583, ATCC14584 

<VBI--------YTU>-<E), 
EIBV><UTV
YTU><VBIE
YTU>--<VBIE
VBIE-=Y>--U>
YU>--<VBIE
YU>---<VBIE
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äî ïîðóøåííÿ ñèíòåçó êàðîòèíî¿ä³â. Âàæëèâî, 
ùî ³ âñòàâêà â 2 ò.ï.í. ì³æ îïåðîíàìè íå º êðè-
òè÷íîþ äëÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â êëàñòåðà. Àëå êðèï-
òè÷í³ êëàñòåðè crt-ãåí³â áóëè âèÿâëåí³ â ãåíî-
ìàõ ùå áàãàòüîõ ³íøèõ ñòðåïòîì³öåò³â (Schu-
mann et al, 2006; Becerril et al, 2018). Â³äïîâ³äíî 
äî íàøèõ ïðåäñòàâëåíèõ äîñë³äæåíü, ò³ëüêè ó
÷àñòèíè (67 %) ç äîñë³äæóâàíî¿ ñóêóïíîñò³ 
ñòðåïòîì³öåò³â, â íàñë³äîê äåëåö³¿ ÷è òðàíñ-
ëîêàö³¿ crtÅ-ãåíà, â³ðîã³äíî ìîæå áóòè ³íäóêî-
âàíèé ñèíòåç êàðîòèíî¿ä³â. Ìîæëèâî ñòâåðä-
æóâàòè, ùî çì³íè ó îðãàí³çàö³¿ êëàñòåð³â, ùî 
äåòåðì³íóþòü ñèíòåç âòîðèííèõ ìåòàáîë³ò³â ó
ñòðåïòîì³öåò³â º ïðîÿâîì åâîëþö³¿ ãåíîì³â. 
Ïðåäñòàâëåíà ³íôîðìàö³ÿ, ÿêà áóëà îòðèìàíà 
ïðè âèâ÷åíí³ êëàñòåð³â crt-ãåí³â ñòðåïòîì³öå-
ò³â (ñõåì îðãàí³çàö³¿ òà ¿õ ëîêàë³çàö³¿ â õðîìî-
ñîìàõ òà ïëàçì³äàõ), äåìîíñòðóº ìîæëèâ³ñòü 
âèêîðèñòîâóâàòè íåîáîâ’ÿçêîâ³ ãåíè ïðè äî-
ñë³äæåíí³ ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿, ÿê îêðåìèõ 
âèä³â, òàê ³ çàãàëîì óñüîãî öàðñòâà Bacteria.

Ñèíòåç êàðîòèíî¿ä³â ó ñòðåïòîì³öåò³â, çäå-
á³ëüøîãî â³äáóâàºòüñÿ ³íäóêîâàíî. Àêòèâàö³ÿ 
á³îñèíòåòè÷íèõ ïðîöåñ³â ó áàãàòüîõ øòàì³â 
ñòðåïòîì³öåò³â â³äáóâàºòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ôàê-
òîðè ñòðåñó, òàê³ ÿê îñâ³òëåííÿ, ï³äâèùåíà 
òåìïåðàòóðà, íàÿâí³ñòü îêèñëþâà÷³â àáî ñîëåé 
ó ñåðåäîâèù³, çì³íà éîãî ðÍ  (Kato et al, 1995; 
Schumann et al, 2006; Takano et al, 2006; Wang 
et al, 2009;  Aldel-Haliem et al, 2013; Takano et 
al, 2016; Becerril et al, 2018). Ï’ÿòü ãåí³â (litQ 
litR litS litA litB) S. coelicolor A3 (2) îòî÷óþòü 
éîãî crt-êëàñòåð ç 2 áîê³â. Öåé øòàì ñèíòåçóº 
êàðîòèíî¿äè ï³ñëÿ ³íäóêö³¿ çà äîïîìîãîþ ñâ³òëà 
ç äîâæèíîþ õâèë³ � = 450–550 íì (Takano et 
al, 2006; Takano et al, 2016). Âñòàíîâëåíî, ùî 
åêñïðåñ³ÿ crt-êëàñòåð³â â ãåíîì³ øòàìó S. gri-
seus NBRC 13350 ³íäóêóþòüñÿ ïðîäóêòàìè crtS-
ãåíà (SGR_6652) (Kato et al, 1995; Umeno et 
al, 2005). Ëîêàë³çîâàíèé crtS-ãåí íà â³äñòàí³
260 ò.ï.í. â³ä íàéáëèæ÷îãî crt-êëàñòåðà.

Âèñíîâêè. Âèçíà÷åíî ñõåìè îðãàí³çàö³¿ 108 
crt-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³öåò³â (õðîìîñîìíèõ òà 
ïëàçì³äíèõ). Ñôîðìóëüîâàíî ðÿä îñíîâíèõ òåí-
äåíö³é ëîêàë³çàö³¿ òà îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñòåð³â â
ãåíîìàõ ñòðåïòîì³öåò³â. Íà ïðèêëàä³ îðãàí³çà-
ö³¿ õðîìîñîìíèõ crt-êëàñòåð³â ð³çíèõ øòàì³â ç
âèä³â S. ambofaciens, S. lydicus, S. fradiae, S. gri-
seorubiginosus, S. pluripotens, S. rimosus, S. vene-
zuelae ïîêàçàíî ïîä³áí³ñòü îðãàí³çàö³¿ crt-êëàñ-
òåð³â â ãåíîìàõ ì³êðîîðãàí³çì³â, ùî íàëåæàòü 

äî ð³çíèõ øòàì³â îäíîãî ³ òîãî æ âèäó ñòðåïòî-
ì³öåò³â. Äîâåäåíà ìîæëèâ³ñòü çàñòîñîâóâàòè îð-
ãàí³çàö³þ ctr-êëàñòåð³â ñòðåïòîì³öåò³â äëÿ ¿õ 
êëàñèô³êàö³¿ ó ìåæàõ òàêñîí³â íèæ÷îãî ïîðÿäêó. 

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü ðåçóëüòàò³â áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âè-
êîðèñòàííÿì ëþäåé ³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü áóäü-ÿêîãî êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Öå äîñë³äæåííÿ íå îòðèìóâàëî 
ãðàíòó â³ä ô³íàíñîâèõ óñòàíîâ äåæàâíîãî, êî-
ìåðö³éíîãî ÷è íåêîìåðö³éíîãî ñåêòîð³â.

GENERAL TRENDS IN ORGANIZATION
AND LOCALIZATION OF CRT-CLUSTERS
IN STREPTOMYCETES GENOMES

L.V. Polishchuk, V.V. Lukyanchuk 

Zabolotny Institute of Microbiology and Virology of 
the NAS of Ukraine, 
03143, Kiev, st. Zabolotny, 154, Ukraine

E-mail: LVPolishchuk@ukr.net

The purpose of the work is to identify the existence of
general principles in organization of crt-clusters of 
streptomycetes and their localization in genomes; to 
prove similarity in the organization of crt-clusters in 
phylogenetically related strains. The nucleotide sequen-
ces of crt-clusters of 100 strains of streptomycetes 
were analyzed using BLASTN programs. A number of 
schemes for organizing crt-clusters in streptomycetes 
were found. Several main trends in localization and
organization of streptomycete crt-clusters were formu-
lated. Òhe similarity of crt-cluster organizations in ge-
nomes of microorganisms belonging to different strains
of same species of streptomycetes was shown. The abi-
lity to apply the organization of crp-clusters of Strep-
tomyces (as an application to the genetic and phenotypic 
characteristics that are traditionally used) in the clas-
sification of microorganisms within taxa of a lower order 
(clades, species, subspecies).
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