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Ì³æãåííèé ñïåéñåð (ÌÃÑ) ãåí³â 5S ðèáîñîìíî¿ ÐÍÊ 
(5S ðÄÍÊ), ÿê³ ïðèñóòí³ â ãåíîì³ âñ³õ æèâèõ îðãàí³ç-
ì³â, õàðàêòåðèçóºòüñÿ âèñîêîþ ì³íëèâ³ñòþ, çàâäÿêè 
÷îìó â³í º çðó÷íèì ³ øèðîêî çàñòîñîâóâàíèì îá’ºêòîì 
äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ïèòàíü åâîëþö³¿ ãåíîìó, ïîïóëÿö³éíî¿ 
ãåíåòèêè, ñèñòåìàòèêè òà ³í. Ìåòîþ ö³º¿ ðîáîòè 
áóëî äîñë³äæåííÿ ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ ïåðëèííèö³ àíòàðê-
òè÷íî¿ Colobanthus quitensis. Ìåòîäàìè ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âèçíà÷åíî íóêëåîòèäíó ïîñë³äîâ-
í³ñòü, à òàêîæ äîñë³äæåíî ìîëåêóëÿðíó îðãàí³çàö³þ 
ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ C. quitensis. Ïîêàçàíî, ùî âîíà ì³ñ-
òèòü òèïîâ³ äëÿ ³íøèõ ñóäèííèõ ðîñëèí ðåãóëÿòîðí³ 
åëåìåíòè. Âñòàíîâëåíî ³ñíóâàííÿ â ³íäèâ³äóàëüíîìó 
ãåíîì³ ùîíàéìåíøå äâîõ êëàñ³â ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ, ÿê³ 
³ñòîòíî â³äð³çíÿþòüñÿ çà äîâæèíîþ ³ íóêëåîòèäíîþ 
ïîñë³äîâí³ñòþ ÌÃÑ. Êð³ì òîãî, íà îñíîâ³ â³äì³ííîñ-
òåé ó äîâæèí³ òà íóêëåîòèäí³é ïîñë³äîâíîñò³ âèä³ëåíî 
2 ï³äêëàñè ïîâòîð³â ç äîâãèì òà 3 ï³äêëàñè – ç 
êîðîòêèì ÌÃÑ. Ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ 5S 
ðÄÍÊ C. quitensis ³ Silene latifolia Poir., ïðåäñòàâíèêà 
³íøî¿ ñåêö³¿ ðîäèíè Caryophyllaceae, ïîêàçàëî çíà÷í³ 
â³äì³ííîñò³ â áóäîâ³ ñïåéñåðíî¿ ä³ëÿíêè ãåí³â 5S ðÐÍÊ 
çà âèêëþ÷åííÿì ¿¿ ÷àñòèí, ùî ì³ñòÿòü ðåãóëÿòîðí³ 
åëåìåíòè. Çàãàëîì, îòðèìàí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî çíà÷-
íèé ð³âåíü âíóòð³øíüîãåíîìíîãî ïîë³ìîðô³çìó ÌÃÑ 5S
ðÄÍÊ C. quitensis.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: 5S ðÄÍÊ, ì³æãåííèé ñïåéñåð, ñòðóê-
òóðíà îðãàí³çàö³ÿ, âàð³àáåëüí³ñòü, Colobanthus qui-
tensis.

Âñòóï. Ðèáîñîìí³ ÐÍÊ âõîäÿòü äî ñêëàäó ðè-
áîñîì, â³äïîâ³äàëüíèõ çà á³ëêîâèé ñèíòåç. 
Ãåíè, ÿê³ ¿õ êîäóþòü, ìîæíà çíàéòè â ãåíîì³ 
áóäü-ÿêîãî æèâîãî îðãàí³çìó. Ãåíè 5S ðèáî-
ñîìíî¿ ÐÍÊ (5S ðÄÍÊ) êîäóþòü ÐÍÊ, ùî 
âõîäèòü äî ñêëàäó ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ðèáîñî-
ìè. Ó ãåíîì³ á³ëüøîñò³ íàñ³ííèõ ðîñëèí âîíè 
ïðåäñòàâëåí³ ó âèãëÿä³ òàíäåìíèõ ïîâòîð³â ç
÷èñåëüí³ñòþ â³ä ê³ëüêîõ ñîòåíü äî ê³ëüêîõ òè-
ñÿ÷, ðîçòàøîâàíèõ â îäíîìó àáî ê³ëüêîõ õðî-

ìîñîìíèõ ëîêóñàõ. Ïîâòîðþâàíà îäèíèöÿ 5S
ðÄÍÊ ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâíó êîäóâàëüíó ä³-
ëÿíêó äîâæèíîþ áëèçüêî 120 ï.í., à òàêîæ íå-
òðàíñêðèáîâàíèé ì³æãåííèé ñïåéñåð (ÌÃÑ), 
ÿêèé ðîçä³ëÿº ñóñ³äí³ êîäóâàëüí³ ä³ëÿíêè. Íà
â³äì³íó â³ä êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè ÌÃÑ õàðàê-
òåðèçóºòüñÿ âèñîêîþ ì³íëèâ³ñòþ, çàâäÿêè ÷îìó 
â³í º çðó÷íèì ³ øèðîêî çàñòîñîâóâàíèì îá’ºê-
òîì äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ïèòàíü åâîëþö³¿ ãåíîìó, 
ïîïóëÿö³éíî¿ ãåíåòèêè, ñèñòåìàòèêè òà ³íøèõ 
(Volkov et al, 2003, 2017; Garcia et al, 2010; 
Hemleben et al, 2021; Tynkevich et al, 2022).

Ïåðëèííèöÿ àíòàðêòè÷íà (Colobanthus qui-
tensis (Kunth) Bartl., Caryophyllaceae) – îäèí 
ç äâîõ âèä³â ñóäèííèõ ðîñëèí, ïîøèðåíèõ â 
Àíòàðêòèö³. Öåé âèä, ÿêèé ïðèñòîñóâàâñÿ äî 
³ñíóâàííÿ â åêñòðåìàëüíèõ óìîâàõ íà ìåæ³ 
àäàïòàö³éíèõ ìîæëèâîñòåé ðîñëèí, îñòàíí³ì 
÷àñîì ïðèâåðòàº óâàãó äîñë³äíèê³â ïîëÿðíî¿ 
á³îòè. Òàê, áóëî äîñë³äæåíî ì³íëèâ³ñòü ðîçì³-
ðó ãåíîìó öüîãî âèäó (Cuba-Díaz et al, 2017; 
Pascual-Díaz et al, 2020), âèçíà÷åíî ïîñë³äîâ-
í³ñòü éîãî õëîðîïëàñòíîãî ãåíîìó (Kang et al, 
2016), à òàêîæ ïðîâåäåíî íèçêó äîñë³äæåíü ãå-
íåòè÷íî¿ ãåòåðîãåííîñò³ â ðåã³îí³ (Androsiuk et 
al, 2015; Koc et al, 2018; Biersma et al, 2020)
Âîäíî÷àñ ðèáîñîìíà ÄÍÊ, ³ çîêðåìà 5S ðÄÍÊ 
öüîãî âèäó, çàëèøàºòüñÿ íåäîñë³äæåíîþ. Òàê 
ñàìî ïðàêòè÷íî â³äñóòí³ ïóáë³êàö³¿ ùîäî ìî-
ëåêóëÿðíî¿ îðãàí³çàö³¿ ö³º¿ ïîñë³äîâíîñò³ ó ³í-
øèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Caryophyllaceae.

Ó ö³é ðîáîò³ ìè äîñë³äèëè íóêëåîòèäíó ïî-
ñë³äîâí³ñòü ì³æãåííîãî ñïåéñåðà ãåí³â 5S ðèáî-
ñîìíî¿ ÐÍÊ C. quitensis, ïðîàíàë³çóâàëè ìîëå-
êóëÿðíó îðãàí³çàö³þ ö³º¿ ä³ëÿíêè ãåíà òà îõà-
ðàêòåðèçóâàëè ¿¿ âíóòð³øíüîãåíîìíó ì³íëèâ³ñòü. 

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ìàòåð³àëîì äëÿ äîñë³ä-
æåííÿ ñëóãóâàâ ðîñëèííèé ìàòåð³àë C. quiten-
sis, ç³áðàíèé ï³ä ÷àñ XX Óêðà¿íñüêî¿ àíòàðê-
òè÷íî¿ åêñïåäèö³¿ íà î. Ñêóà, ìèñ Ô³íãåð (Fin-
ger Point) ó ëþòîìó 2016 ð.
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².Î. Àíäðººâ, Â.Ì. Ìåëüíèê, ².Þ. Ïàðí³êîçà, Â.À. Êóíàõ

ÄÍÊ âèä³ëÿëè ç ñóõîãî ìàòåð³àëó ïàãîí³â, 
âèñóøåíîãî ³ç âèêîðèñòàííÿì ñèë³êàãåëþ, çà 
ìîäèô³êîâàíîþ ìåòîäèêîþ ç âèêîðèñòàííÿì 
ÖÒÀÁ-áóôåðó (Doyle and Doyle 1987).

Ïîñë³äîâí³ñòü ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ àìïë³ô³êó-
âàëè ìåòîäîì ïîë³ìåðàçíî¿ ëàíöþãîâî¿ ðåàêö³¿ 
(ÏËÐ) ç âèêîðèñòàííÿì ïàðè ïðàéìåð³â p5S1 
(5�– ATGCAAGCTTGACCTCCTGGGAAGTC-
C –3�) ³ p5S2 (5�– GCATAAGCTTGCGGAG-
TTCTGATGGG –3�), ãîìîëîã³÷íèõ äî êîäó-
âàëüíî¿ ä³ëÿíêè ãåíà 5S ðÐÍÊ.

Ðåàêö³éíà ñóì³ø äëÿ ïðîâåäåííÿ ÏËÐ îá’º-
ìîì 20 ìêë ì³ñòèëà: 20 íã ÄÍÊ, 0,2 ìÌ dNTP, 
1,25 U Taq-ïîë³ìåðàçè, 0,25 ìêÌ ïðàéìåðà, 
1×ÏËÐ-áóôåð ç 2,0 ìM MgCl2. Àìïë³ô³êàö³þ 
ïðîâîäèëè â òåðìîöèêëåð³ Techne Prime (Co-
le-Parmer, United States) â íàñòóïíîìó ðåæèì³: 
1 öèêë 95 ºÑ – 3 õâ; 3 öèêëè (95 ºÑ – 30 ñ,
54 ºÑ – 30 ñ, 72 ºÑ – 30 ñ); 25 öèêë³â (94 ºÑ –
20 ñ, 55 ºÑ – 20 ñ, 72 ºÑ – 25 ñ); 1 öèêë 72 ºÑ – 5 õâ. 

Îòðèìàí³ ÏËÐ-ïðîäóêòè ðîçä³ëÿëè çà äîïî-
ìîãîþ åëåêòðîôîðåçó â 1,2%-âîìó àãàðîçíîìó 
ãåë³ ³ç â³çóàë³çàö³ºþ çàáàðâëåííÿì áðîìèñòèì 
åòèä³ºì. Ôðàãìåíòè ÄÍÊ íåîáõ³äíîãî ðîçì³ðó
âèð³çàëè ç ãåëþ òà î÷èùàëè â³ä àãàðîçè ç âè-
êîðèñòàííÿì íàáîðó ðåàãåíò³â Silica Bead DNA 
Gel Extraction Kit (Thermo Scientific). Âèä³ëåí³ 
ôðàãìåíòè ÄÍÊ ï³ñëÿ ã³äðîë³çó HindIII åíäî-
íóêëåàçîþ ðåñòðèêö³¿ ë³ãóâàëè â ïëàçì³äó pUC18. 
Îòðèìàí³ ïëàçì³äí³ êîíñòðóêö³¿ êëîíóâàëè â 
E. coli (XL-Blue). Âèçíà÷åííÿ ïîñë³äîâíîñò³ êëî-
íîâàíèõ ôðàãìåíò³â ÄÍÊ ïðîâîäèëè ³ç âèêî-
ðèñòàííÿì äîâãèõ Ì13-ïðàéìåð³â ó GATC-
Biotech (Í³äåðëàíäè).

Àíàë³ç òà âèð³âíþâàííÿ îòðèìàíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé ç âèêîðèñòàííÿì àëãîðèòìó ClustalW
òà ïîäàëüøèì óòî÷íåííÿì â ðó÷íîìó ðåæèì³ 
ïðîâîäèëè ó ïðîãðàì³ Unipro UGENE (Oko-
nechnikov et al, 2012). Äëÿ ïîð³âíÿëüíîãî àíà-
ë³çó âèêîðèñòàëè òàêîæ òðè íóêëåîòèäí³ ïî-
ñë³äîâíîñò³ ÌÃÑ ãåíà 5S ðÐÍÊ ³íøîãî âèäó 
ðîäèíè Caryophyllaceae – Silene latifolia, íàÿâí³ 
â áàç³ äàíèõ GenBank (AB027245, AB027246, 
AB027248).

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. Åëåêòðîôîðåòè÷-
íå ôðàêö³îíóâàííÿ ïîêàçàëî, ùî â ðåçóëüòàò³ 
ïîë³ìåðàçíî¿ ëàíöþãîâî¿ ðåàêö³¿ (ÏËÐ) ÄÍÊ 
C. quitensis ç ïàðîþ ïðàéìåð³â p5S1 ³ p5S2 óòâî-
ðþþòüñÿ ôðàãìåíòè ðîçì³ðîì áëèçüêî 650 ï.í. 

òà â ìåíø³é ê³ëüêîñò³ ôðàãìåíòè ðîçì³ðîì á³ëÿ 
350 ï.í. (ðèñ. 1).

Àìïë³ô³êîâàí³ ôðàãìåíòè âèð³çàëè ç ãåëþ 
äëÿ ïîäàëüøîãî êëîíóâàííÿ. Áóëî îäåðæàíî 
íèçêó êëîí³â ÏËÐ-ôðàãìåíò³â, ç ÿêèõ 11, çî-
êðåìà 4 êëîíè ôðàãìåíò³â äîâæèíîþ áëèçüêî 
650 ï.í. (CqSkL1-4) ³ 7 êëîí³â ðîçì³ðîì á³ëÿ 
350 ï.í. (CqSkS1-7), áóëî âèêîðèñòàíî äëÿ âè-
çíà÷åííÿ ¿õíüî¿ íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³. 

Ñèêâåíóâàííÿ êëîíîâàíèõ ÏËÐ-ôðàãìåíò³â 
5S ðÄÍÊ C. quitensis ïîêàçàëî, ùî âñ³ âîíè 
ì³ñòÿòü ïî áîêàõ ÷àñòèíè êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè 
ãåíà 5S ðÐÍÊ, ì³æ ÿêèìè çíàõîäèòüñÿ ÌÃÑ. 
Ó âèïàäêó êëîíîâàíèõ ôðàãìåíò³â ðîçì³ðîì 
350 ï.í. äîâæèíà ä³ëÿíêè ÌÃÑ ó òðüîõ êëîí³â 
ñòàíîâèëà 232 ï.í. (S2, S6, S7), ó ðåøòè (÷îòè-
ðüîõ) – 243 ï.í. (S1, S3-5). Ó âèïàäêó êëîí³â 
ÏËÐ-ôðàãìåíò³â ðîçì³ðîì 650 ï.í. ÌÃÑ â äâîõ 
ç ÷îòèðüîõ êëîí³â (L1 ³ L3) ìàâ äîâæèíó 548 ï.í. 
³ ùå â äâîõ (L2 ³ L5) – 559 ï.í. (òàáë. 1).

Àíàë³ç íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ îòðèìà-
íèõ êëîí³â ÌÃÑ ð³çíî¿ äîâæèíè ïîêàçàâ, ùî 
âñ³ âîíè ì³ñòÿòü íà ïî÷àòêó ïðîòÿæíó ä³ëÿíêó 
(~40 íóêëåîòèä³â), ñôîðìîâàíó ê³ëüêîìà îë³ãî-
Ò ìîòèâàìè, ÿê³ éìîâ³ðíî âèêîíóþòü ôóíêö³þ 
òåðì³íàòîðà òðàíñêðèïö³¿ (ðèñ. 2). Âîäíî÷àñ, äî 
ñêëàäó âñ³õ êëîí³â ÌÃÑ âõîäÿòü ³ ³íø³ òèïîâ³ 
äëÿ 5S ðÄÍÊ ðåãóëÿòîðí³ åëåìåíòè, îïèñàí³ äëÿ 
Arabidopsis thaliana (Simon et al, 2018). Çîêðåìà, 
öå ÀÒ-áàãàòèé ìîòèâ ATAAAATGAAG/ATTT 
â ïîëîæåíí³ –29 ïåðåä ïî÷àòêîì êîäóâàëüíî¿ 
ä³ëÿíêè ãåíà, GC-åëåìåíò â ïîëîæåíí³ –13, 
ÿêèé ó öüîãî âèäó ïðåäñòàâëåíèé äâîìà êîï³ÿìè 
äèíóêëåîòèäó GA â ïîëîæåííÿõ –15 òà –13, òà 
êîíñåðâàòèâíèé íóêëåîòèä Ñ â ïîëîæåíí³ –1.
Âñå öå ñâ³ä÷èòü ïðî ïîòåíö³éíå çáåðåæåííÿ 
ôóíêö³¿ ïîâòîðàìè 5S ðÄÍÊ, ÿê³ â³äð³çíÿþòü-
ñÿ çà ðîçì³ðîì ÌÃÑ.

Âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ð³çíèõ êëîí³â
ïîêàçàëî, ùî â³äì³ííîñò³ ì³æ äîâãèìè ³ êî-
ðîòêèìè ÌÃÑ îáóìîâëåí³ â³äñóòí³ñòþ ïðîòÿæ-
íî¿ ä³ëÿíêè ðîçì³ðîì ïîíàä 300 íóêëåîòèä³â, 
ùî çíàõîäèòüñÿ â öåíòðàëüí³é ÷àñòèí³ ñïåé-
ñåðà. Ó êëîí³â äîâãèõ ÌÃÑ íà ïî÷àòêó ö³º¿ 
ä³ëÿíêè ì³ñòèòüñÿ äâà 13-íóêëåîòèäí³ ïîâòîðè 
TTTTGGGCCTTTC íà â³äñòàí³ 31 íóêëåîòèä 
îäèí â³ä îäíîãî, à â ê³íö³ ¿¿ – äâà òàíäåìí³ 
ïîâòîðè ðîçì³ðîì 26 íóêëåîòèä³â (ðèñ. 2). Êð³ì 
òîãî, äîâã³ ³ êîðîòê³ âàð³àíòè ÌÃÑ â³äð³çíÿ-
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Ìîëåêóëÿðíà îðãàí³çàö³ÿ òà âíóòð³øíüîãåíîìíà ì³íëèâ³ñòü ì³æãåííîãî ñïåéñåðà 

þòüñÿ çà âì³ñòîì GC-ïàð (òàáë. 1): â êîðîò-
êèõ ÌÃÑ â³í âèùèé íà ê³ëüêà â³äñîòê³â. Òàêà 
ð³çíèöÿ çóìîâëåíà á³ëüø íèçüêèì âì³ñòîì GC-
ïàð â öåíòðàëüí³é ÷àñòèí³ ñïåéñåðà, ÿêà â³ä-
ñóòíÿ â êîðîòêîãî êëàñó ÌÃÑ.

Ïîð³âíÿëüíèé àíàë³ç íóêëåîòèäíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé êëîí³â äîâãèõ ³ êîðîòêèõ ÌÃÑ 
5S ðÄÍÊ C. quitensis äîçâîëèâ âèä³ëèòè ñåðåä 
íèõ îêðåì³ ï³äêëàñè ïîâòîð³â, ÿê³ â³äð³çíÿ-
ëèñÿ ì³æ ñîáîþ çà ðîçì³ðîì ³ íóêëåîòèäíîþ 
ïîñë³äîâí³ñòþ ñïåéñåðíî¿ ä³ëÿíêè. 

Äîâã³ êëîíè ìîæíà ðîçä³ëèòè íà äâà ï³ä-
êëàñè, ùî ìàþòü ð³çíó äîâæèíó (548 òà 559 ï.í.). 
Ð³çíèöÿ ì³æ íèìè â 11 íóêëåîòèä³â çóìîâëåíà 
äåëåö³ºþ ä³ëÿíêè ç 510 äî 521 íóêëåîòèäó â
ÌÃÑ ï³äêëàñó LI (êëîíè L1 ³ L3). Ïîðÿä ç 
öèì, âèÿâëåíî ùå 13 îäíîíóêëåîòèäíèõ çà-
ì³í, ïåðåâàæíî Ñ–Ò, á³ëüø³ñòü ÿêèõ (9) ðîç-
òàøîâàíà â ïðîòÿæí³é ä³ëÿíö³, â³äñóòí³é â êî-
ðîòêèõ ÌÃÑ. Çàãàëîì ³äåíòè÷í³ñòü íóêëåîòèä-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé äîâãèõ êëîí³â ÌÃÑ ì³æ 
ñîáîþ ñòàíîâèëà 98,4–99,1 % (òàáë. 2). 

Ç-ïîì³æ îòðèìàíèõ êîðîòêèõ êëîí³â ÌÃÑ 
ìîæíà âèä³ëèòè òðè ï³äêëàñè, ÿê³ â³äð³çíÿëèñÿ 
çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ³ äîâæèíîþ 
(ðèñ. 2). Êëîíè S2, S6 ³ S7 áóëî â³äíåñåíî äî 
ïåðøîãî ï³äêëàñó, S1, S3 òà S5 – äî äðóãîãî, 
S4 – äî òðåòüîãî. Äîâæèíà êëîí³â ïåðøîãî 
ï³äêëàñó ñòàíîâèòü 232 ï.í., äðóãîãî ³ òðåòüîãî –
243 ï.í.

Íàéá³ëüø³ â³äì³ííîñò³ ì³æ êîðîòêèìè êëî-
íàìè ïîëÿãàþòü ó äåëåö³¿ ä³ëÿíêè 107–119 íó-
êëåîòèä³â ó ïåðøîãî ï³äêëàñó (ðèñ. 2). Ó òðå-
òüîãî ï³äêëàñó íà ö³é ä³ëÿíö³ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ 
òî÷êîâ³ çàì³íè (â îñíîâíîìó G–C). Òî÷êîâ³ 
çàì³íè (Ñ–Ò) ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ó êëîí³â äðóãîãî 
é òðåòüîãî ï³äêëàñ³â îäðàçó ï³ñëÿ îë³ãî-Ò ïî-
ñë³äîâíîñò³ òåðì³íàòîðà òðàíñêðèïö³¿ ³ áåçïî-
ñåðåäíüî ïåðåä ÒÀÒÀ-áîêñîì (12–15 ³ 525–530 
íóêëåîòèäè, â³äïîâ³äíî), à òàêîæ íà ä³ëÿíêàõ 
47–50, 111–113 íóêëåîòèäè (ðèñ. 2). 

Ð³âåíü ³äåíòè÷íîñò³ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé êîðîòêèõ êëîí³â ÌÃÑ âàð³þâàâ â ä³à-
ïàçîí³ 84,3–100 % (òàáë. 2). Äâà êëîíè (S5 ³ S3)
ç êëàñó SII âèÿâèëèñÿ òîòîæíèìè. Ñïîð³äíå-
í³ñòü ç ³íøèì êëîíîì (S1) ç öüîãî æ ï³äêëàñó 
ñòàíîâèëà 99,6 %. ²äåíòè÷í³ñòü 100 % ñïîñòå-
ð³ãàëàñÿ òàêîæ äëÿ äâîõ êëîí³â (S7 ³ S2) ç ï³ä-
êëàñó SI. Ñïîð³äíåí³ñòü ³ç êëîíîì S6 ç öüîãî 

æ ï³äêëàñó òàêîæ ñòàíîâèëà 99,6 %. Ç-ïîì³æ 
îòðèìàíèõ íàìè êîðîòêèõ êëîí³â íàéá³ëüøå 
âèð³çíÿâñÿ S4, ÿêèé áóâ âèä³ëåíèé íàìè â îê-
ðåìèé ï³äêëàñ (SIII). Ð³âåíü ³äåíòè÷íîñò³ ç êëî-
íàìè ³íøèõ äâîõ ï³äêëàñ³â äëÿ íüîãî ñòàíîâèâ 
84,3–85,2 %.

Ðèñ. 1. Åëåêòðîôîðåòè÷íå ôðàêö³îíóâàííÿ ïðîäóê-
ò³â àìïë³ô³êàö³¿ ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ Colobanthus qui-
tensis (1); M – ìîëåêóëÿðíèé ìàðêåð. Êëîíîâàí³ 
ôðàãìåíòè ïîçíà÷åíî ñòð³ëêàìè

Òàáëèöÿ 1. Õàðàêòåðèñòèêè ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ
5S ðÄÍÊ Colobanthus quitensis òà Silene latifolia

Êëîí ÌÃÑ

Íàçâà
GenBank 
Acc. No

Äîâæèíà, 
ï.í.

Âì³ñò 
GC-ïàð, 

%

C. quitensis

CqSkL1
CqSkL2
CqSkL3
CqSkL5
CqSkS7, CqSkS2
CqSkS6
CqSkS1
CqSkS5, CqSkS3
CqSkS4

OQ938921
OQ938919
OQ938922
OQ938920
OQ938923
OQ938924
OQ938927
OQ938926
OQ938925

548
559
548
559
232
232
243
243
243

41,97
41,69
42,34 
42,22
46,55
46,12
44,44
44,03
45,68

S. latifolia

Sl45
Sl46
Sl48

AB027245
AB027246
AB027248

235
243
244

34,89
37,45
37,70
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Ïðè ïîð³âíÿíí³ ì³æ ñîáîþ äîâãèõ òà êî-
ðîòêèõ ÌÃÑ íàéá³ëüøèé ð³âåíü ³äåíòè÷íîñò³ 
ñïîñòåð³ãàâñÿ ì³æ êëàñîì L òà ï³äêëàñîì SI 

(95–96,4 %), òîä³ ÿê ³äåíòè÷í³ñòü ì³æ êëàñîì 
L òà ï³äêëàñàìè SII òà SIII áóëà íà ð³âí³ 84,4–
87,2 %.

Ðèñ. 2. Ñòðóêòóðíà îðãàí³çàö³ÿ ì³æãåííîãî ñïåéñåðà 5S ðÄÍÊ Colobanthus quitensis (CqSk) òà Silene latifolia 
(Sl45 – AB027245, Sl46 – AB027246, Sl48 – AB027248). Æèðíèì øðèôòîì âèä³ëåíî îë³ãî-Ò ïîñë³äîâ-
í³ñòü ïîòåíö³éíîãî àáî ïåðåäáà÷óâàíîãî òåðì³íàòîðà òà ïîòåíö³éí³ åëåìåíòè çîâí³øíüîãî ïðîìîòîðà ÐÍÊ-
ïîë³ìåðàçè ²²². Ïîâòîðþâàí³ ä³ëÿíêè ï³äêðåñëåíî òà ïîçíà÷åíî ñòð³ëêàìè. Ãðàäàö³ÿìè êîëüîðó â³ä á³ëîãî 
äî ÷îðíîãî âèä³ëåíî ïîñë³äîâíîñò³ ç ð³âíåì êîíñåðâàòèâíîñò³ ìåíøå 60, 60–79, 80–99 òà 100 %
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Ìîëåêóëÿðíà îðãàí³çàö³ÿ òà âíóòð³øíüîãåíîìíà ì³íëèâ³ñòü ì³æãåííîãî ñïåéñåðà 

Ïîøóê ó áàç³ äàíèõ GenBank âèÿâèâ, ùî 
íàéá³ëüøèé ð³âåíü ãîìîëîã³¿ äî äîâãèõ ÌÃÑ 
5S ðÄÍÊ C. quitensis ìàþòü ïîñë³äîâíîñò³ ö³º¿ 
ä³ëÿíêè âèäó Silene latifolia Poir., ÿêèé íàëå-
æèòü äî ³íøî¿ ñåêö³¿ ðîäèíè Caryophyllaceae 
(Greenberg and Donoghue, 2011). Âèð³âíþâàííÿ 
òà àíàë³ç ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ äâîõ 
âèä³â ïîêàçàëè, ùî íåçâàæàþ÷è íà ïîä³áíó 
äîâæèíó êëîí³â S. latifolia ³ êîðîòêèõ êëîí³â 
C. quitensis, ö³ äâà âèäè ñóòòºâî â³äð³çíÿëèñÿ çà 
íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ (ðèñ. 2). Ð³âåíü 
³äåíòè÷íîñò³ òðüîõ êëîí³â S. latifolia áóâ ó ìåæàõ 
93,6–99,6 %. Öÿ âåëè÷èíà º ïîð³âíþâàíîþ ç 
³äåíòè÷í³ñòþ êëîí³â ÌÃÑ C. quitensis â ìå-
æàõ îäíîãî ï³äêëàñó ïîâòîð³â (òàáë. 2). Âîä-
íî÷àñ, ð³âåíü ³äåíòè÷íîñò³ íóêëåîòèäíèõ ïî-
ñë³äîâíîñòåé êëîí³â ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ öèõ äâîõ 
âèä³â, ùî íàëåæàòü äî ð³çíèõ ñåêö³é, áóâ â³ä-
íîñíî íèçüêèì ³ êîëèâàâñÿ â³ä 42 äî 50,2 %. 
Íàéá³ëüøó ïîä³áí³ñòü ìàëè ä³ëÿíêè, ðîçòàøî-
âàí³ íà ïî÷àòêó òà â ê³íö³ ÌÃÑ, ÿê³ ì³ñòÿòü 
êîíñåðâàòèâí³ ôóíêö³îíàëüí³ åëåìåíòè. Êð³ì 
òîãî, ÌÃÑ S. latifolia ìàâ ³ñòîòíî íèæ÷èé âì³ñò 
GC-ïàð – 34,89–37,70 % ïîð³âíÿíî ³ç 41,69–
46,55 % ó C. quitensis.

Ó ö³é ðîáîò³ ìè ìàëè íà ìåò³ ñòâîðèòè 
ï³ä´ðóíòÿ äëÿ âèêîðèñòàííÿ 5S ðÄÍÊ â ÿêîñò³ 
ìîëåêóëÿðíîãî ìàðêåðà äëÿ âèð³øåííÿ ïèòàíü 
á³îãåîãðàô³¿ òà ô³ëîãåíåòèêè ïåðëèííèö³ àí-

òàðêòè÷íî¿. Çîêðåìà, ìè âèçíà÷èëè íóêëåîòèä-
íó ïîñë³äîâí³ñòü òà äîñë³äèëè ìîëåêóëÿðíó îð-
ãàí³çàö³þ ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ îäí³º¿ ç äâîõ ñóäèí-
íèõ ðîñëèí Àíòàðêòèêè – C. quitensis. Áóëî 
âñòàíîâëåíî, ùî ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ öüîãî âèäó ì³ñ-
òèòü òèïîâ³ äëÿ ³íøèõ ñóäèííèõ ðîñëèí ôóíê-
ö³îíàëüí³ åëåìåíòè. Â ³íäèâ³äóàëüíîìó ãåíîì³ 
áóëî âèÿâëåíî äâà êëàñè ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ, 
ÿê³ â³äð³çíÿëèñÿ çà äîâæèíîþ ÌÃÑ á³ëüøå, 
í³æ óäâ³÷³. Ïîðÿä ³ç öèì, ³ñòîòí³ â³äì³ííîñò³ 
ì³æ ïîñë³äîâíîñòÿìè ÌÃÑ âñåðåäèí³ êîæíîãî
ç êëàñ³â ïîâòîð³â äîçâîëèëè âèä³ëèòè äâà ï³ä-
êëàñè ïîâòîð³â ç äîâãèì ÌÃÑ ³ òðè ï³äêëàñè 
ïîâòîð³â ç êîðîòêèì ÌÃÑ. Çàãàëîì, îòðèìà-
í³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî âèñîêèé ð³âåíü âíóòð³ø-
íüîãåíîìíîãî ïîë³ìîðô³çìó ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ 
C. quitensis.

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ïðèñóòí³ñòü â îäíîìó 
ãåíîì³ êëàñ³â ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ, ÿê³ ñóòòºâî â³ä-
ð³çíÿþòüñÿ çà äîâæèíîþ, íå º óí³êàëüíîþ 
îñîáëèâ³ñòþ C. quitensis. Ïîä³áíó ñèòóàö³þ áó-
ëî âèÿâëåíî ³ ïðè äîñë³äæåíí³ ðèáîñîìíèõ 
ïîâòîð³â ó ³íøèõ âèä³â. Òàê, ó äîñë³äæåíí³ 
Rosa nitida Wild. áóëî âñòàíîâëåíî, ùî îäèí 
ç êëîí³â ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ öüîãî âèäó ìàâ äîâ-
æèíó 204 ï.í., òîä³ ÿê âñ³ ³íø³ – á³ëÿ 400 ï.í.
(Tynkevych and Volkov, 2011). Ó âèïàäêó ³í-
øî¿ ðîñëèíè Landoltia punctata (G.Mey.) Les & 
D.J.Crawford (Araceae) äîâæèíà ÌÃÑ â ð³çíèõ 

Òàáëèöÿ 2. Ð³âåíü ³äåíòè÷íîñò³ (%) êëîí³â ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ Colobanthus quitensis òà Silene latifolia

Êëàñ L S

Sl45 Sl46 Sl48

Ï³äêëàñ LII LI SIII SII SI

Êëîí
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3
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4
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kS
1

C
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kS
7

C
qS

kS
6

CqSkL2
CqSkL5
CqSkL1
CqSkL3
CqSkS4
CqSkS3
CqSkS1
CqSkS7
CqSkS6
Sl45
Sl46
Sl48

–
98,6
98,5
98,4
84,8
87,2
86,8
96,1
95,7
45,0
43,3
43,5

–
99,1
98,9
84,4
86,8
86,4
96,1
95,7
44,5
42,9
43,1

–
99,1
84,5
87,1
86,6
95,5
95,0
43,7
42,0
42,2

–
85,3
87,1
86,6
96,4
95,9
44,6
42,9
43,1

–
84,7
84,3
85,2
84,7
50,2
49,1
49,3

–
99,6
86,5
86,0
45,6
45,1
45,3

–
86,0
85,6
45,6
45,1
45,3

–
99,6
48,0
46,0
46,3

–
48,5
46,5
46,7

–
93,6
94,0

–
99,6 –
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êëàñàõ ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ âàð³þâàëà â ìåæàõ 
â³ä 151 äî 524 ï.í. (Chen et al, 2021). Â îáîõ 
âèïàäêàõ àâòîðè öå ïîÿñíþþòü ëîêàë³çàö³ºþ 
ïîâòîð³â ð³çíèõ êëàñ³â ó ð³çíèõ õðîìîñîìíèõ 
ëîêóñàõ 5S ðÄÍÊ, ùî îáìåæóº ¿õíþ ãîìîãå-
í³çàö³þ. Ó âèïàäêó R. nitida òàêîæ âèñëîâëåíî 
ïðèïóùåííÿ, ùî áàãàòîíóêëåîòèäíà äåëåö³ÿ, 
ÿêà âëàñòèâà êîðîòêèì ïîñë³äîâíîñòÿì, ìîæå
âêàçóâàòè íà ïåðåðîäæåííÿ ¿õ ó ïñåâäîãåíè. 
Ïðîòå çáåðåæåííÿ íåóøêîäæåíèõ òðàíñêðèï-
ö³éíî-âàæëèâèõ åëåìåíò³â íå äîçâîëÿº ñòâåð-
äæóâàòè öå îäíîçíà÷íî ³ çàëèøàº â³äêðèòèì
ïèòàííÿ ïðî ôóíêö³îíàëüíó àêòèâí³ñòü ïîâ-
òîð³â îáîõ òèï³â (Tynkevych and Volkov, 2011).
Ó âèïàäêó ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ C. quitensis ç 
êîðîòêèì ÌÃÑ ñêëàäàºòüñÿ âðàæåííÿ, ùî âî-
íè, çâàæàþ÷è íà ¿õíþ ïîð³âíÿíî âèùó âíóòð³ø-
íüîãåíîìíó ì³íëèâ³ñòü, òàêîæ ìîãëè âòðàòèòè 
ôóíêö³þ êîäóâàííÿ 5S ðÐÍÊ. Îäíàê äëÿ ï³ä-
òâåðäæåííÿ öüîãî ïðèïóùåííÿ ïîòð³áí³ äî-
äàòêîâ³ äîñë³äæåííÿ ïîâíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ êî-
äóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè ãåí³â ç êîðîòêèì ³ äîâãèì 
ÌÃÑ. Âðàõîâóþ÷è íàäëèøêîâó ê³ëüê³ñòü ãåí³â 
5S ðÐÍÊ â ãåíîì³ ðîñëèí, ìîæíà ïðèïóñòè-
òè, ùî òàê³ âêîðî÷åí³ ïîñë³äîâíîñò³ ÌÃÑ º 
òðàíñêðèïö³éíî íåàêòèâíèìè ³ âèêîíóþòü ó 
ãåíîì³ ñòðóêòóðíó àáî ³íøó ôóíêö³þ. 

Íà ïðîòèâàãó öüîìó, äëÿ áàãàòüîõ ðîñëèí 
õàðàêòåðíèì º íàÿâí³ñòü â îäíîìó ãåíîì³ ê³ëü-
êîõ êëàñ³â ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ ç ð³çíîþ ïîñë³-
äîâí³ñòþ, àëå áëèçüêèõ çà äîâæèíîþ ÌÃÑ 
(Volkov, 2021). ×àñòî òàêå ÿâèùå ñïîñòåð³ãàº-
òüñÿ ó çëàê³â. Òàê, íàïðèêëàä, äëÿ ³íøî¿ ñóäèí-
íî¿ ðîñëèíè Àíòàðêòèêè D. antarctica íàìè áó-
ëî ïîêàçàíî ïðèñóòí³ñòü â ãåíîì³ ê³ëüêîõ êëà-
ñ³â ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ ç íåçíà÷íîþ ð³çíèöåþ
çà ðîçì³ðîì (199–204 ï.í.), àëå ç ³ñòîòíèìè
â³äì³ííîñòÿìè çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ 
(³äåíòè÷í³ñòü â ìåæàõ 81,1–83,8 %) (Ishchenko 
et al, 2018). Âàð³àíòè ðèáîñîìíèõ ïîâòîð³â ç ð³ç-
íèöåþ çà äîâæèíîþ äî 17 íóêëåîòèä³â (173–
190 ï.í.) òà ³äåíòè÷í³ñòþ íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³-
äîâíîñò³ 81,2–94,8 % áóëè âèÿâëåí³ òàêîæ ó 
Avenella flexuosa (Ishchenko et al, 2020). 

Òàêèì ÷èíîì, âèÿâëåíà ó C. quitensis ãåòå-
ðîãåíí³ñòü 5S ðÄÍÊ ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî ³ñíó-
âàííÿ â ãåíîì³ öüîãî âèäó ê³ëüêîõ õðîìîñîì-
íèõ ëîêóñ³â, ñôîðìîâàíèõ ðèáîñîìíèìè ïîâ-
òîðàìè ð³çíî¿ äîâæèíè, ÿê³ åâîëþö³îíóþòü íå-

çàëåæíî. Çíà÷íèé âíåñîê ïîë³ïëî¿ä³¿, ³ çîêðå-
ìà àëëîïîë³ïëî¿ä³¿, â åâîëþö³þ áàãàòüîõ âèä³â 
ðîñëèí º çàãàëüíîâèçíàíèì ôàêòîì (Soltis et 
al, 2004). Õðîìîñîìíå ÷èñëî ðîñëèí ðîäó Colo-
banthus ñòàíîâèòü 2n = 80 (Bennett et al, 1982; 
Siljak-Yakovlev et al, 2020), ùî ìîæå âêàçóâàòè 
íà ïîë³ïëî¿ä³þ. Ïðî òå, ùî C. quitensis ³ìîâ³ðíî 
º òåòðàïëî¿äîì, ãîâîðèòüñÿ â ðîáîò³ (Bennett 
et al, 1982), à òàêîæ ñâ³ä÷àòü äàí³ äîñë³äæåííÿ 
âì³ñòó ÿäåðíî¿ ÄÍÊ â òðüîõ ïîïóëÿö³ÿõ öüîãî 
âèäó, â ðåçóëüòàò³ ÿêîãî â Ï³âäåííèõ Àíäàõ 
áóëî âèÿâëåíî äèïëî¿äíó ðîñëèíó (Cuba-Díaz
et al, 2017). Â òàêîìó âèïàäêó îòðèìàí³ äàí³ 
ìîæíà ïîÿñíèòè òèì, ùî öåé âèä º àëëîïî-
ë³ïëî¿äîì. ²ìîâ³ðíî â³í óòâîðèâñÿ âíàñë³äîê 
ã³áðèäèçàö³¿ äâîõ ñïîð³äíåíèõ ïðåäêîâèõ âèä³â, 
ùî ì³ñòèëè â ñâîºìó ãåíîì³ ð³çí³ çà äîâæèíîþ, 
àëå äîñòàòíüî áëèçüê³ çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³-
äîâí³ñòþ ðèáîñîìí³ ïîâòîðè. 

Âèñíîâêè. Âèçíà÷åíî íóêëåîòèäíó ïîñë³äîâ-
í³ñòü, à òàêîæ äîñë³äæåíî ìîëåêóëÿðíó îðãà-
í³çàö³þ òà âíóòð³øíüîãåíîìíèé ïîë³ìîðô³çì 
ì³æãåííîãî ñïåéñåðà ãåí³â 5S ðÐÍÊ C. quitensis. 
Âñòàíîâëåíî ³ñíóâàííÿ â ³íäèâ³äóàëüíîìó ãå-
íîì³ ðîñëèíè öüîãî âèäó ùîíàéìåíøå äâîõ
êëàñ³â ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ, ÿê³ ³ñòîòíî â³äð³ç-
íÿþòüñÿ çà äîâæèíîþ ³ íóêëåîòèäíîþ ïîñë³-
äîâí³ñòþ ÌÃÑ. Íà îñíîâ³ â³äì³ííîñòåé â äîâ-
æèí³ òà íóêëåîòèäí³é ïîñë³äîâíîñò³ âèä³ëåíî 
2 ï³äêëàñè ïîâòîð³â ðÄÍÊ ç äîâãèì ÌÃÑ òà 
3 ï³äêëàñè – ç êîðîòêèì ÌÃÑ. Ïîð³âíÿííÿ 
ïîñë³äîâíîñòåé ÌÃÑ 5S ðÄÍÊ C. quitensis ³
S. latifolia, ïðåäñòàâíèêà ³íøî¿ ñåêö³¿ ðîäèíè
Caryophyllaceae, ïîêàçàëî çíà÷í³ â³äì³ííîñò³ â
áóäîâ³ ö³º¿ ä³ëÿíêè ãåí³â 5S ðÐÍÊ çà âè-
êëþ÷åííÿì ¿¿ ÷àñòèí, ùî ìàþòü ôóíêö³îíàëü-
íå çíà÷åííÿ. 

Àâòîðè âèñëîâëþþòü ùèðó âäÿ÷í³ñòü ä-ðó Î. Çå-
ëåíñüêîìó çà äîïîìîãó ó âèêîíàíí³ ö³º¿ ðîáîòè.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ ëþäåé 
àáî òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòó ïðîâåäåíî â ðàìêàõ ÍÄÐ 
«Ãåíåòè÷í³ ³ ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷í³ ìåõàí³çìè 
àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî åêñòðåìàëüíèõ óìîâ äîâ-
ê³ëëÿ» (2021–2025 ðð.) ¹ 0120U105249. 
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MOLECULAR ORGANIZATION 
AND INTRAGENOMIC VARIABILITY 
OF 5S RIBOSOMAL RNA INTERGENIC SPACER 
FROM COLOBANTHUS QUITENSIS

I.O. Andreev, V.M. Mel’nyk, 
I.Yu. Parnikoza, V.A. Kunakh

Institute of Molecular Biology and Genetics
of the NAS of Ukraine
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State Institution «National Antarctic Scientific Center» 
of the MES of Ukraine, 
Taras Shevchenko blvd., 16, Kyiv, Ukraine, 01601

E-mail: i.o.andreev@imbg.org.ua

The intergenic spacer (IGS) of 5S ribosomal RNA 
genes (5S rDNA), which are present in the genome of 
all living organisms, is characterized by high variability, 
which makes it a convenient and widely used tool 
for studying issues of genome evolution, population 
genetics, systematics, etc. The objective of this study 
was to study the IGS of 5S rDNA of Antarctic pearlwort 
Colobanthus quitensis. Using molecular genetic methods, 
IGS region was amplified, cloned, and sequenced, 
followed by the analysis of structural organization. The 
IGS of 5S rDNA of C. quitensis was shown to contain 
basic regulatory elements typical of other vascular 
plants. At least two classes of 5S rDNA repeats, which 
differ significantly in length and nucleotide sequence 
of the spacer, were found in the individual genome. 
In addition, based on the differences in length and 
nucleotide sequence, 2 subclasses of the repeats with a 
long IGS and 3 subclasses of repeats with a short IGS 
were  distinguished. Comparison of the sequences of the 
IGS of 5S rDNA of C. quitensis and Silene latifolia Poir., 
a species of another section of Caryophyllaceae, showed 
significant differences in the structure of the spacer of 5S 
rRNA genes, excluding its parts that contain regulatory 
elements. In general, the results indicate a significant 
level of intragenomic polymorphism of MGS 5S rDNA 
in C. quitensis.
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