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Ïðèðîäíèé àðåàë ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, Apis mellifera L. 
îõîïëþº ªâðîïó, Çàõ³äíó Àç³þ òà Àôðèêó. Àäàïòàö³ÿ 
äî ëîêàëüíèõ óìîâ ³ñíóâàííÿ ïðèçâåëà äî ôîðìóâàííÿ 
÷èñåëüíèõ ï³äâèä³â òà åêîòèï³â ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ÿê³ 
ÿâëÿþòü ñîáîþ çðó÷íó ìîäåëü äëÿ äîñë³äæåííÿ ì³êðî-
åâîëþö³¿ êîìàõ. Ä³ëÿíêè ãåíîìó, ÿê³ êîäóþòü 5S ðÐÍÊ 
(5S ðÄÍÊ), º ïîïóëÿðíèì ³íñòðóìåíòîì äëÿ âèâ÷åííÿ 
ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ òà ô³ëîãåí³¿ áëèçüêîñïîð³äíåíèõ 
ôîðì òâàðèí ³ ðîñëèí. Ó ö³é ñòàòò³ ìè íàâîäèìî ðå-
çóëüòàòè àíàë³çó ïîë³ìîðô³çìó 5S ðÄÍÊ äâîõ ñåëåêö³é-
íèõ ðàñ – Ðàõ³âñüêà òà Ãîâåðëà – Êàðïàòñüêî¿ ïîðîäè 
ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ÿêà ïðåäñòàâëÿº ì³ñöåâèé åêîòèï 
ï³äâèäó A. m. carnica, òà ïîð³âíþºìî ¿õ ³ç äàíèìè, íà-
ÿâíèìè ó áàç³ äàíèõ Genbank äëÿ öüîãî ï³äâèäó òà àç³é-
ñüêîãî âèäó A. cerana. Âñòàíîâëåíî, ùî â ãåíîì³ A. m. 
carnica ïðèñóòí³ ùîíàéìåíøå äâà êëàñè 5S ðÄÍÊ, êî-
æåí ç ÿêèõ ì³ñòèòü äåê³ëüêà ñòðóêòóðíèõ âàð³àíò³â. 
Ãåíîìè äâîõ äîñë³äæåíèõ ðàñ Êàðïàòñüêî¿ ïîðîäè òà 
íàÿâíèé ó Genbank çðàçîê A. m. carnica â³äð³çíÿþòüñÿ 
çà íàáîðàìè òàêèõ âàð³àíò³â, òîä³ ÿê ïîâòîðþâàí³ 
ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ A. cerana º ³äåíòè÷íèìè â ìåæàõ 
ãåíîìó. Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü ïðî âèñîêèé 
âíóòð³øíüî- òà ì³æãåíîìíèé ïîë³ìîðô³çì 5S ðÄÍÊ ó 
A. m. carnica.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: êàðïàòñüêà áäæîëà, ì³æãåííèé ñïåéñåð 
5S ðÄÍÊ, ìîëåêóëÿðí³ ìàðêåðè, ïîâòîðþâàí³ ïîñë³äîâ-
íîñò³, Apis mellifera, Apidae.  

Âñòóï. Ìåäîíîñíà áäæîëà (Apis mellifera L.) âè-
íèêëà ó Àç³¿ òà øèðîêî ðîçïîâñþäèëàñÿ òåðè-
òîð³ºþ ªâðîïè òà Àôðèêè, ðîçä³ëèâøèñü íà ìå-
ðåæó â³äîìèõ ñüîãîäí³ ï³äâèä³â áëèçüêî 10 òèñ. 
ðîê³â òîìó (Ruttner, 1992; Kotthoff et al, 2013; 
Gupta et al, 2014). Êîëîí³çàö³ÿ íîâèõ òåðèòî-

ð³é ñóïðîâîäæóâàëàñü ôîðìóâàííÿì ÷èñåëüíèõ 
ï³äâèä³â, åêîòèï³â òà ì³ñöåâèõ ïîïóëÿö³é, ÿê³ 
ââàæàþòüñÿ àäàïòîâàíèìè äî ëîêàëüíèõ óìîâ 
³ñíóâàííÿ (Ruttner, 1988; Garnery et al, 1992; 
Whitfield et al, 2006). Â³äïîâ³äíî, A. mellifera º 
çðó÷íîþ ìîäåëëþ äëÿ äîñë³äæåííÿ ì³êðîåâî-
ëþö³¿ ó êîìàõ.  

²ñíóþ÷³ ïîðîäè òà ñåëåêö³éí³ ðàñè (àáî ë³-
í³¿) ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ÿê³ âèêîðèñòîâóþòüñÿ 
â ð³çíèõ êðà¿íàõ ñâ³òó, ñôîðìóâàëèñü íà îñíî-
â³ ì³ñöåâèõ åêîòèï³â òà ïîïóëÿö³é (Ruttner, 
1988). Çîêðåìà íà òåðèòîð³¿ Çàõ³äíî¿ Óêðà¿íè 
ðîçïîâñþäæåíà Êàðïàòñüêà ïîðîäà áäæ³ë, ÿêà 
ñôîðìóâàëàñü íà îñíîâ³ ì³ñöåâîãî åêîòèïó ï³ä-
âèäó A. m. carnica ³ ïðåäñòàâëåíà ê³ëüêîìà ñå-
ëåêö³éíèìè ðàñàìè (Polishchuk, Gaidar, 2008; 
Cherevatov et al, 2019; 2020).

Íåêîíòðîëüîâàíå çàâåçåííÿ ëþäèíîþ ïîð³ä
ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ÿê³ íàëåæàòü äî ð³çíèõ ï³ä-
âèä³â A. mellifera, íà íîâ³, íå õàðàêòåðí³ äëÿ íèõ 
òåðèòîð³¿ ïðèçâîäèòü äî ¿õ ã³áðèäèçàö³¿ ³ç ì³ñöå-
âèìè ïîðîäàìè/ðàñàìè, ùî â ñâîþ ÷åðãó ñïðè-
÷èíÿº âòðàòó öèõ àáîðèãåííèõ ôîðì (Allendorf
et al, 2001; Cherevatov et al, 2020). Ââàæàºòüñÿ,
ùî ñàìå âòðàòà äîáðå àäàïòîâàíèõ ì³ñöåâèõ ïî-
ð³ä º îäí³ºþ ç ïðè÷èí ìàñîâî¿ çàãèáåë³ áäæ³ë, 
ÿêà çà îñòàííº äåñÿòèë³òòÿ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó 
áàãàòüîõ êðà¿íàõ ñâ³òó (Neumann et al, 2010; 
Fedoriak et al, 2017; Kulhanek et al, 2017; Brown 
et al, 2018; Stanimirovic et al, 2019; Gray et al, 
2020). 

Ç’ÿñóâàííÿ ïîõîäæåííÿ òà ô³ëîãåí³¿ ì³ñöå-
âèõ ïîð³ä ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ¿õ ïðèíàëåæ-
íîñò³ äî ïåâíèõ ï³äâèä³â âèìàãàº çàñòîñóâàí-© Í.Ì. ÐÎØÊÀ, Î.Â.×ÅÐÅÂÀÒÎÂ, Ð.À. ÂÎËÊÎÂ, 2021
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íÿ ñó÷àñíèõ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ìåòîä³â. 
Íàðàç³ äëÿ öüîãî íàéá³ëüø øèðîêî âèêîðèñ-
òîâóºòüñÿ ïîð³âíÿííÿ ì³íëèâèõ ä³ëÿíîê ì³òî-
õîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ (Slathia et al, 2016; Kek et 
al, 2017; Cherevatov et al, 2019; Henriques et al, 
2019; Boardman et al, 2020a,b; Tihelka et al, 2020; 
Francoso et al, 2020; Abou-Shaara et al, 2021), òîä³ 
ÿê ÿäåðí³ ìîëåêóëÿðí³ ìàðêåðè âèêîðèñòîâó-
þòüñÿ âñå ùå íåäîñòàòíüî.

Îäí³ºþ ç ä³ëÿíîê ÿäåðíîãî ãåíîìó åóêàð³î-
òè÷íèõ îðãàí³çì³â, ÿêà åâîëþö³îíóº ç âèñîêîþ 
øâèäê³ñòþ ³ ìîæå çàñòîñîâóâàòèñü äëÿ â³äñòå-
æåííÿ ì³êðîåâîëþö³éíèõ ïðîöåñ³â, º ì³æãåí-
í³ ñïåéñåðí³ ïîñë³äîâíîñò³ (intergenic spacers, 
IGS), ÿê³ ðîçä³ëÿþòü ãåíè, ùî êîäóþòü 5S ðÐÍÊ 
(5S ðÄÍÊ). Ö³ ä³ëÿíêè øèðîêî âèêîðèñòîâó-
þòüñÿ äëÿ âèâ÷åííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ òà 
ô³ëîãåí³¿ ó ðîñëèí (Garcia et al, 2017; Ishchenko 
et al, 2018; Tynkevich, Volkov, 2019; Ferher et 
al, 2021; Ishchenko et al, 2021; Vozarova et al, 
2021) òà äåÿêèõ áåçõðåáåòíèõ (Vizoso et al, 2011; 
Bardella et al, 2018) òà õðåáåòíèõ (Vierna et al, 
2013; Cavalcante et al, 2020) òâàðèí, òîä³ ÿê ó 
êîìàõ ¿õíÿ îðãàí³çàö³ÿ âñå ùå çàëèøàºòüñÿ íå-
äîñòàòíüî âèâ÷åíîþ.

5S ðÄÍÊ íàëåæàòü äî êëàñó ñåðåäíüî ïî-
âòîðþâàíèõ, òàíäåìíî îðãàí³çîâàíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé. Â ìåæàõ îäíîãî ãåíîìó ìîæóòü áóòè 
ïðèñóòí³ îäèí àáî äåê³ëüêà õðîìîñîìíèõ ëî-
êóñ³â 5S ðÄÍÊ (Oliveira et al, 2011; Oliveira et 
al, 2012; Bardella et al, 2018; Bustos et al, 2020; 
Vozarova et al, 2021). Êîæíà ïîâòîðþâàíà îäè-
íèöÿ (ïîâòîð) 5S ðÄÍÊ ñêëàäàºòüñÿ ç âèñîêî 
êîíñåðâàòèâíî¿ êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè ðîçì³ðîì 
áëèçüêî 120 íï òà ì³íëèâîãî IGS (Ishchenko 
et al, 2018; Simon et al, 2018; Qin et al, 2019; 
Ding et al, 2021). Ïîñë³äîâíîñò³ êîäóâàëüíèõ 
ä³ëÿíîê âèñîêî ïîä³áí³ íàâ³òü ó ïðåäñòàâíèê³â 
â³ääàëåíèõ òàêñîí³â çàâäÿêè ä³¿ ñòàá³ë³çóþ÷îãî 
äîáîðó, ñïðÿìîâàíîãî íà çáåðåæåííÿ ïîñë³äîâ-
íîñò³ 5S ðÐÍÊ, íåçàì³ííîãî êîìïîíåíòà ðèáî-
ñîìè. Êð³ì òîãî, ó áàãàòüîõ âèä³â ïîñë³äîâí³ñòü 
åâîëþö³éíî ì³íëèâîãî IGS âèÿâëÿºòüñÿ âèñîêî 
ïîä³áíîþ (àáî íàâ³òü ³äåíòè÷íîþ) â óñ³õ êîï³ÿõ 
ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ â ìåæàõ îäíîãî ãåíîìó. Â 
ïåðøó ÷åðãó öå ñòîñóºòüñÿ ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ, 
ÿê³ íàëåæàòü äî îäíîãî é òîãî æ õðîìîñîìíîãî 
ëîêóñó, òîä³ ÿê IGS ç ð³çíèõ ëîêóñ³â ìîæóòü ñóò-
òºâî â³äð³çíÿòèñü (Pinhal et al, 2011; Vierna et al, 
2013; Vozarova et al, 2021). Äëÿ ïîÿñíåííÿ âèñî-

êî¿ âíóòð³øíüîãåíîìíî¿ ïîä³áíîñò³ ïîâòîð³â 5S 
ðÄÍÊ áóëî çàïðîïîíîâàíî ã³ïîòåçè «êîíöåðò-
íî¿ åâîëþö³¿» òà «íàðîäæåííÿ ³ ñìåðò³». Ìåõà-
í³çìè ãîìîãåí³çàö³¿ ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ ìîæóòü 
â³äð³çíÿòèñü ó ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóïàõ 
(Pinhal et al, 2011; Vizoso et al, 2011; Vierna et 
al, 2013; Barman et al, 2016; Bueno et al, 2016; 
Ding et al, 2021). 

Ïîïåðåäíüî íàìè áóëà âèÿâëåíà âèñîêà âà-
ð³àáåëüí³ñòü 5S ðÄÍÊ ó êîìàõ, ÿê³ íàëåæàòü 
äîðîäèí Lycaenidae (Cherevatov, Volkov, 2010; 
2012) òà Nymphalidae (Cherevatov, Volkov, 2011a,
b) ðÿäó Lepidoptera. Ïðîòå, ìîëåêóëÿðíà îðãà-
í³çàö³ÿ ö³º¿ ä³ëÿíêè ãåíîìó ó ïðåäñòàâíèê³â 
ðÿäó Hymenoptera âñå ùå çàëèøàºòüñÿ íå äî-
ñë³äæåíîþ. Â³äïîâ³äíî, ó ö³é ñòàòò³ ìè ïðåä-
ñòàâëÿºìî ðåçóëüòàòè ñèêâåíóâàííÿ 5S ðÄÍÊ 
äâîõ ðàñ – Ðàõ³âñüêà òà Ãîâåðëà – Êàðïàòñüêî¿ 
ïîðîäè ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ÿê³ íàëåæàòü äî
ï³äâèäó A. m. carnica (Cherevatov et al, 2019; 
Cherevatov et al, 2020) òà ïîð³âíþºìî ¿õ ç ïî-
ñë³äîâíîñòÿìè 5S ðÄÍÊ, íàÿâíèìè ó áàç³ äà-
íèõ Genbank äëÿ A. m. carnica òà àç³éñüêîãî
âèäó A. cerana. 

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Ìàòåð³àëîì äëÿ äîñë³-
äæåííÿ áóëè ðîáî÷³ áäæîëè äâîõ ñåëåêö³éíèõ 
ðàñ (çàâîäñüêèõ òèï³â) Êàðïà òñüêî¿ ïîðîäè, 
Ðàõ³âñüêà (ñ. Áåðåãóéôàëó, Çàêàðïàòñüêà îáë., 
Óêðà¿íà) òà Ãîâåðëà (ñ. Áðåñò³â, Çàêàðïàòñüêà 
îáë., Óêðà¿íà), ÿê³ áóëî îòðèìàíî ç êîëåêö³¿ 
ÍÍÖ ²íñòèòóòó áäæ³ëüíèöòâà ³ì. Ï.². Ïðîêî-
ïîâè÷à. Êîìàõè çáåð³ãàëèñÿ â 90%-íîìó åòàíî-
ë³. Çàãàëüíó ÄÍÊ åêñòðàãóâàëè ç ò³ëà áäæîëè ç 
âèêîðèñòàííÿì ÑÒÀÂ (Schiebelhut et al, 2016).

Àìïë³ô³êàö³þ äîñë³äæóâàíî¿ ä³ëÿíêè çä³é-
ñíþâàëè çà äîïîìîãîþ ÏËÐ, äëÿ ÿêî¿ âèêî-
ðèñòîâóâàëè ïàðó ïðàéìåð³â, êîìïëåìåíòàðíèõ 
äî 3� òà 5� ê³íö³â êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ: 
Pr5S-F (5�-CAT AGC GGC CGC GTG GTC 
AGT ACT TGG ATG GGT GA-3�) + Pr5S-R 
(5�-CAT GGC GGC CGC GTA CGT AGC TTG 
ACT TTG GTG ATC G-3�). Ðåàêö³éíà ñóì³ø 
çàãàëüíèì îá’ºìîì 20 ìêë ì³ñòèëà 1 íã ÄÍÊ,
1 × Hot FirePol Blend Master Mix (Solis Biody-
ne, Estonia) òà 0,2 ìêÌ êîæíîãî ç ïðàéìåð³â. 
ÏËÐ ïðîâîäèëè íà àïë³ô³êàòîð³ PTC-100 (MJ 
Research, Inc., ÑØÀ) çà ïðîãðàìîþ: 1 – ïî÷àò-
êîâà àêòèâàö³ÿ ÄÍÊ-ïîë³ìåðàçè: 95 °Ñ, 13 õâ;
2 – äåíàòóðàö³ÿ ÄÍÊ: 95 °Ñ, 15 ñ; 3 – ã³áðèäè-
çàö³ÿ ïðàéìåð³â: 57 °Ñ, 30 ñ; 4 – ñèíòåç ÄÍÊ:
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72 °Ñ, 40 ñ; 5 – çàâåðøåííÿ àìïë³ô³êàö³¿: 72 °Ñ, 
8 õâ; 6 – ïðèïèíåííÿ ðåàêö³¿: 4 °Ñ. Çàãàëüíà 
ê³ëüê³ñòü öèêë³â – 35. ÏËÐ ïðîäóêòè àíàë³çó-
âàëè â 2%-íîìó àãàðîçíîìó ãåë³.

Â³ä³áðàí³ àìïë³ô³êàòè ë³ãóâàëè ó ïëàçì³äíèé 
âåêòîð pJet1.2 çà äîïîìîãîþ íàáîðó CloneJET 
PCR Cloning Kit (Thermo Fisher Scientific). 
Òðàíñôîðìàö³þ êîìïåòåíòíèõ êë³òèí Escherichia
coli (øòàì XL-blue) çä³éñíþâàëè ìåòîäîì åëåê-
òðîïîðàö³¿ ç âèêîðèñòàííÿì ïðèëàäó E. coli Pul-
ser (BioRad, ÑØÀ). Êîëîí³¿, ÿê³ ì³ñòèëè ïëàç-
ì³äè ç³ âñòàâêàìè, âèÿâëÿëè çà ðåçèñòåíòí³ñòþ 
äî àìï³öèë³íó. Â³ä³áðàí³ ðåêîìá³íàíòí³ ïëàç-
ì³äè ñèêâåíóâàëè íà ô³ðì³ LGC Genomics (Í³-
ìå÷÷èíà). Ïåðâèííó îáðîáêó ðîçøèôðîâàíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé çä³éñíþâàëè ç âèêîðèñòàííÿì 
êîìï’þòåðíèõ ïðîãðàì Chromas òà DNASTAR. 
Îòðèìàí³ ïîñë³äîâíîñò³ çàäåïîíîâàíî ó áàç³ äà-
íèõ Genbank ï³ä íîìåðàìè MZ328120-MZ328127.

Ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÄÍÊ áóëè òàêîæ âèÿâ-
ëåíí³ ç âèêîðèñòàííÿì ïðîãðàìè BLAST (Alt-
schul, 1990) ó ÷àñòêîâî àíîòîâàíèõ ãåíîìàõ
A. m. carnica (ðåºñòðàö³éíèé íîìåð – GCA_
013841245.1) òà A. cerana (ðåºñòðàö³éíèé íî-
ìåð – GCA_001442555.1), äîñòóïíèõ ó áàç³ äà-
íèõ Genbank. Âèð³âíþâàííÿ îòðèìàíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé çä³éñíþâàëè çà äîïîìîãîþ ìåòîäó 
ClustalV (Higgins et al, 1992). Äëÿ ïîáóäîâè òà 
â³çóàë³çàö³¿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî äåðåâà âèêîðèñòî-
âóâàëè îíëàéí-ñåðâåð iqTree (http://www.iqtree.
org) òà ïðîãðàìó FigTree v1.4.4 (http://tree.bio.
ed.ac.uk/software/figtree).

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. Ïîâòîðþâàíó ä³-
ëÿíêó 5S ðÄÍÊ áóëî àìïë³ô³êîâàíî çà äîïîìî-
ãîþ ÏËÐ. Åëåêòðîôîðåòè÷íèé àíàë³ç ïîêàçàâ, 
ùî äëÿ âñ³õ çðàçê³â óòâîðþþòüñÿ ôðàãìåí-
òè ÄÍÊ, ðîçì³ð ÿêèõ ñòàíîâèòü ïðèáëèçíî
400 íï. Ö³ ÏËÐ-ïðîäóêòè êëîíóâàëè ó ïëàç-
ì³äíèé âåêòîð, ï³ñëÿ ÷îãî äëÿ ðàñ Ãîâåðëà òà 
Ðàõ³âñüêà áóëî ñèêâåíîâàíî, â³äïîâ³äíî, 3 òà
5 êëîí³â. Àíàë³ç îòðèìàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé
ïîêàçàâ, ùî âñ³ äîñë³äæóâàí³ êëîíè ì³ñòÿòü 
IGS, ÿê³ ç îáîõ áîê³â ôëàíêîâàí³ ôðàãìåíòàìè 
êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè âêëþ÷íî ç âèêîðèñòàíè-
ìè äëÿ ÏËÐ ïðàéìåðàìè. Äëÿ àíàë³çó òàêîæ 
âèêîðèñòîâóâàëèñü ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ, çíàéäå-
í³ â áàç³ äàíèõ Genbank (òàáë. 1). 

Ïîð³âíÿííÿ âñ³õ íàÿâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
ïîêàçàëî, ùî ó A. m. carnica äîâæèíà IGS çíà-
õîäèòüñÿ â ìåæàõ â³ä 237 äî 253 íï. Ð³âåíü 

ïîä³áíîñò³ ì³æ ³íäèâ³äóàëüíèìè êîï³ÿìè IGS 
çì³íþºòüñÿ â øèðîêèõ ìåæàõ – â³ä 78,0 äî
99,6 % (òàáë. 2). Íàéá³ëüøèé â³äñîòîê ïîä³-
áíîñò³ äåìîíñòðóþòü ïîñë³äîâíîñò³ Gov3.5 òà 
CarnGB1.6, ÿê³ ïðåäñòàâëÿþòü äâà ð³çí³ ãåíîìè. 
Âîäíî÷àñ, â ìåæàõ êîæíîãî ç òðüîõ äîñë³äæåíèõ 
ãåíîì³â A. m. carnica âèÿâëåíî ïîâòîðè 5S ðÄÍÊ, 
ÿê³ ìàþòü çíà÷íî íèæ÷èé ð³âåíü ïîä³áíîñò³ 
IGS – 81,4% (CarnGB1.1 / CarnGB1.10), 83,3% 
(Gov3.3 / Gov3.4) òà 92,0% (Rakh3.1 / Rakh3.4, 
3.5). Íà çàãàë ö³ ðåçóëüòàòè âêàçóþòü íà ïî-
ì³òíèé âíóòð³øíüîãåíîìíèé ïîë³ìîðô³çì IGS 
ó A. m. carnica. Íà ïðîòèâàãó öüîìó, âñ³ ïîñë³-
äîâíîñò³ IGS A. cerana ìàëè äîâæèíó 252 íï òà 
âèÿâèëèñü ³äåíòè÷íèìè çà ïîñë³äîâí³ñòþ. 

Âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé IGS A. m. 
carnica ïîêàçàëî, ùî ð³çíèöÿ ì³æ íèìè ïå-

Êëîí/ôðàãìåíò ÄÍÊ IGS

íàçâà
ñòðóêòóð-
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íï
âì³ñò GC-
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Òàáëèöÿ 1. Õàðàêòåðèñòèêà IGS 5S ðÄÍÊ Apis 
mellifera carnica òà A. cerana
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Ðèñ. 1. Ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ A. m. carnica òà A. cerana. Pr1 òà Pr2 – ïðàéìåðè Pr5S-F 
òà Pr5S-R, â³äïîâ³äíî. Âèä³ëåíî ïîòåíö³éí³ çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà; æèðíèì êóðñèâîì âêàçàíî 
oligo-dT ïîñë³äîâí³ñòü òåðì³íàòîðà; ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî ðîçòàøóâàííÿ äóïë³êàö³¿ ó IGS. Õàðàêòåðèñòèêè 
âèêîðèñòàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1
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ðåâàæíî ïîâ’ÿçàíà ç îäíîíóêëåîòèäíèìè ïî-
ë³ìîðô³çìàìè (single nucleotide polymorphism, 
SNP) òà ê³ëüêîìà êîðîòêèìè (1–4 íï) ³íäå-
ëàìè (³ícåðö³ÿìè/äåëåö³ÿìè). Ëèøå ó îäíîìó 
êëîí³, Gov3.3 çíàéäåíî äåëåö³þ á³ëüøîãî ðîç-
ì³ðó – 10 íï. IGS A. cerana â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä 
A. m. carnica ÷èñëåííèìè SNP, ê³ëüêîìà êî-
ðîòêèìè ³íäåëàìè òà íàÿâí³ñòþ ñïåöèô³÷íî¿ 
³íñåðö³¿ ATTGTATG, ÿêà âèíèêëà ÿê ðåçóëüòàò 
äóïë³êàö³¿ ñóñ³äíüî¿ ïîñë³äîâíîñò³ (ðèñ. 1).

Â³äîìî, ùî â ìåæàõ êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè ó 
âñ³õ åóêàð³îòè÷íèõ îðãàí³çì³â çíàõîäÿòüñÿ âíó-

òð³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçè 
²²², ÿê³ íåîáõ³äí³ äëÿ ³í³ö³àö³¿ òðàíñêðèïö³¿ 
5S ðÄÍÊ. Òàêèìè åëåìåíòàìè º A-box, IE 
(intermediate element) òà Ñ-box (Pieler et al, 
1987; Tyler, 1987; Sharp, Garcia, 1988; Vizoso et 
al, 2011; Layat et al, 2013). Êð³ì òîãî, â ³í³ö³à-
ö³¿ òðàíñêðèïö³¿ áåðóòü ó÷àñòü ³ çîâí³øí³ åëå-
ìåíòè ïðîìîòîðà. Çîêðåìà, äî òàêèõ åëåìåíò³â 
íàëåæèòü êîíñåðâàòèâíà TATA-ïîä³áíà ïîñë³-
äîâí³ñòü, ÿêó áóëî çíàéäåíî ó ïîçèö³¿ â³ä –30 
äî –24 íï âèùå ñòàðòó òðàíñêðèïö³¿ ó øîâêî-
ïðÿäà Bombyx mori (Morton, Sprague, 1984), Dro-

Ðèñ. 2. ML-ô³ëîäåíäðîãðàìà, îòðèìàíà ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ A. m. carnica òà 
A. cerana ìåòîäîì ìàêñèìàëüíî¿ ïðàâäîïîä³áíîñò³ ç âèêîðèñòàííÿì GTR ìîäåë³ çàì³ùåííÿ. Öèôðè á³ëÿ 
âóçë³â â³äïîâ³äàþòü áóòñòðåï-ï³äòðèìö³, ÿêà ðîçðàõîâàíà ó â³äñîòêàõ äëÿ 1000 ðåïë³êàö³é
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sophila melanogaster (Sharp, Garcia, 1988), äâîõ 
âèä³â Caenorhabditis (Nelson et al, 1998), ê³ëüêîõ 
âèä³â ìîëþñê³â (Vizoso et al, 2011) ³ ðèá (Martins, 
Galetti, 2001), à òàêîæ ó ðîñëèí (Layat et al, 2012; 
Simon et al, 2018) ³ ãðèá³â (Tyler, 1987). 

Ïðîòå, 5S ðÄÍÊ ìåòåëèêà Melitaea trivia 
(ðîäèíà Nymphalidae) ïîì³òíî â³äð³çíÿºòüñÿ çà 
ïîñë³äîâí³ñòþ IGS â³ä Bombix mori. Çîêðåìà, ó 
ïîëîæåíí³ â³ä –25 äî –20 íï ÒÀÒÀ-ïîä³áíó 
ïîñë³äîâí³ñòü ÒÀÀÒÀÒ çíàéäåíî ëèøå ó äîâ-
ãîãî âàð³àíòó IGS, òîä³ ÿê ó êîðîòêîãî âàð³àíòó 
IGS ó ö³é ïîçèö³¿ çíàõîäèòüñÿ ìîòèâ TAGAGT 
(Cherevatov, Volkov, 2011b). Ó ìåòåëèê³â, ÿê³ 
íàëåæàòü äî ðîäèíè Lycaenidae ó IGS âçàãàë³ 
íåìàº AT-áàãàòèõ ìîòèâ³â (Cherevatov, Volkov, 
2010; 2012). 

Ç îãëÿäó íà íàâåäåí³ äàí³ áóëî ö³êàâî 
ç’ÿñóâàòè, ÷è AT-áàãàò³ ìîòèâè ïðèñóòí³ ó ïå-
ðåäáà÷óâàíîìó ðàéîí³ çîâí³øíüîãî ïðîìîòîðó 
5S ðÄÍÊ âèä³â ðîäó Apis. Àíàë³ç ïîñë³äîâíîñòåé 
ïîêàçàâ, ùî ó 15 ç 16 äîñë³äæåíèõ íàìè ïî-
ñë³äîâíîñòåé IGS ó ïîëîæåíí³ â³ä -30 äî -26 
íï ïåðåä ïî÷àòêîì êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè ä³éñíî 
ïðèñóòí³é ÀÒ-áàãàòèé ìîòèâ ÒÀÒÒT. Òèì íå 
ìåíø, íà çàãàë íàÿâí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü, ùî çî-
âí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðó 5S ðÄÍÊ ìîæóòü 
³ñòîòíî â³äð³çíÿòèñü ÿê ó ð³çíèõ ãðóïàõ òâàðèí, 
òàê ³ êîìàõ, çîêðåìà.

Âàðòî òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî ó âñ³õ ïðîàíà-
ë³çîâàíèõ ïîñë³äîâíîñòÿõ IGS âèä³â ðîäó Apis, 
çà âèíÿòêîì CarnGB1.3, ó ïîëîæåíí³ -22 íï 
ïðèñóòí³é ïóðèí-áàãàòèé ìîòèâ AGAGAGAGA 
(ðèñ. 1). Ðîëü öüîãî ìîòèâó íàðàç³ íåâ³äîìà ³ ïî-
òðåáóº ïîäàëüøîãî ïðîÿñíåííÿ. Êð³ì òîãî, íà 5� 
ê³íö³ IGS, áåçïîñåðåäíüî ï³ñëÿ êîäóâàëüíî¿ ä³-
ëÿíêè âèÿâëåíî oligo-dT ìîòèâ, ÿêèé ³ìîâ³ðíî 
âèêîíóº ðîëü òåðì³íàòîðà òðàíñêðèïö³¿ (Layat 
et al, 2012; Vierna et al, 2013). 

Ç âèêîðèñòàííÿì îòðèìàíèõ íàìè ïîñë³äîâ-
íîñòåé IGS áóëà ïîáóäîâà ML-äåíäðîãðàìà, 
ÿêà â³äîáðàæàº ïîä³áí³ñòü ì³æ íèìè (ðèñ. 2). 
Âñòàíîâëåíî, ùî ïîñë³äîâíîñò³ IGS 5S ðÄÍÊ 
A. m. carnica ãðóïóþòüñÿ ó äâ³ îñíîâí³ êëàäè ç 
âèñîêîþ ñòàòèñòè÷íîþ ï³äòðèìêîþ. Â ìåæàõ 
öèõ äâîõ êëàä íàÿâí³ äåê³ëüêà ï³äêëàä. Îòæå, 
ó ãåíîì³ A. m. carnica ïðèñóòí³ ïðèíàéìí³ äâà 
êëàñè 5S ðÄÍÊ, êîæåí ç ÿêèõ âêëþ÷àº äåê³ëü-
êà ñòðóêòóðíèõ âàð³àíò³â. Ïðè öüîìó, ãåíîìè 
òðüîõ äîñë³äæåíèõ çðàçê³â A. m. carnica â³äð³ç-
íÿþòüñÿ çà íàáîðàìè òàêèõ âàð³àíò³â: ó çðàç-

êàõ Ãîâåðëà òà Ðàõ³âñüêà çíàéäåíî, â³äïîâ³äíî, 
âàð³àíòè 1A, 2A, 2B òà 1A, 1B, 1C, à ó ãåíîì³, 
íàÿâíîìó ó Genbank – âàð³àíòè 1A, 1D, 1E òà 
2B (òàáë. 1). Íàãàäàºìî, ùî ð³çí³ ðàñè òà ë³í³¿ 
ìåäîíîñíî¿ áäæîëè, ÿê³ íàëåæàòü äî ï³äâèäó 
A. m. carnica º ãåíåòè÷íî äóæå áëèçüêèìè ³ íå 
â³äð³çíÿþòüñÿ, çîêðåìà, çà ïîñë³äîâí³ñòþ ãå-
í³â ÑÎI-ÑÎII (Cherevatov et al, 2019; 2020), ÿê³ 
øèðîêî âèêîðèñòîâóþòüñÿ äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ 
(Slathia et al, 2016; Kek et al, 2017; Henriques et 
al, 2019). Îòæå, âèäàºòüñÿ, ùî ó A. m. carnica 
ÿäåðíà 5S ðÄÍÊ º åâîëþö³éíî á³ëüø ì³íëèâîþ, 
í³æ ì³òîõîíäð³àëüí³ ãåíè ÑÎI-ÑÎII. 

Âîäíî÷àñ, âñ³ ïîñë³äîâíîñò³ IGS 5S ðÄÍÊ, 
ÿê³ áóëî çíàéäåíî ó A. cerana, º ³äåíòè÷íèìè, 
òîáòî äâà âèäè ðîäó Apis ñóòòºâî â³äð³çíÿþòüñÿ 
çà âíóòð³øíüîãåíîìíîþ ì³íëèâ³ñòþ ö³º¿ ä³ëÿí-
êè. Ìîæëèâ³ ïðè÷èíè ð³çíèö³ ó õàðàêòåð³ ìîëå-
êóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ IGS ðÄÍÊ ó öèõ äâîõ âèä³â 
ïîòðåáóþòü äîäàòêîâîãî âèâ÷åííÿ.

Âèñíîâêè. Â ãåíîì³ A. m. carnica ïðèñóòí³ 
ùîíàéìåíøå äâà ñòðóêòóðí³ êëàñè 5S ðÄÍÊ, 
êîæåí ç ÿêèõ ì³ñòèòü äåê³ëüêà âàð³àíò³â. Ãåíî-
ìè äâîõ äîñë³äæåíèõ ðàñ, Ðàõ³âñüêà òà Ãîâåð-
ëà, Êàðïàòñüêî¿ ïîðîäè òà íàÿâíèé ó Genbank 
çðàçîê A. m. carnica â³äð³çíÿþòüñÿ çà íàáîðàìè 
òàêèõ âàð³àíò³â. Íà ïðîòèâàãó öüîìó, ïîâòîðþ-
âàí³ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ A. cerana º ³äåíòè÷íèìè â 
ìåæàõ ãåíîìó. Îòæå, îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ñâ³ä-
÷àòü ïðî âèñîêèé âíóòð³øíüî- òà ì³æãåíîìíèé 
ïîë³ìîðô³çì 5S ðÄÍÊ ó A. m. carnica. 

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ ëþäåé 
³ õðåáåòíèõ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëèñü çà ô³-
íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè Ì³í³ñòåðñòâà îñâ³òè ³ íàóêè 
Óêðà¿íè (ãðàíò ¹ 0120U102119).
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The natural distribution area of the western honey bee, 
Apis mellifera L., covers Europe, West Asia and Africa. 
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Adaptation to local environmental conditions resulted in 
the formation of numerous subspecies and ecotypes of 
western honey bee, which represent a convenient model 
for studying the microevolution of insects. Genomic 
region encoding 5S rRNA (5S rDNA) is a popular 
tool for investigation of the molecular evolution and 
phylogeny of closely related animal and plant taxa. In 
this article, we present the results of the analysis of 5S 
rDNA polymorphism in two breeding races, Rakhiv and 
Hoverla, of the Carpathian breed of western honey bee, 
which represents the local ecotype of the subspecies A. 
m. carnica, and compare them with the data available in 
the Genbank database for this subspecies and the Asian 
species A. cerana. It was found that in the genome of 
A. m. carnica there are at least two classes of 5S rDNA, 
each of which includes several structural variants. The 
genomes of the two studied races of the Carpathian breed 
and that of the A. m. carnica from Genbank differ in the 
sets of such variants, while the 5S rDNA repeated units 
of the of A. cerana are identical within the genome. The 
obtained results indicate a high intra- and intergenomic 
polymorphism of 5S rDNA in A. m. carnica.
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