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Òàíäåìíî îðãàí³çîâàí³ ïîâòîðþâàí³ ä³ëÿíêè (ïîâòîðè), 
ÿê³ êîäóþòü 5S ðÐÍÊ (5S ðÄÍÊ) º æèòòºâî âàæëè-
âèì êîìïîíåíòîì ãåíîì³â åóêàð³îò. Çàçâè÷àé ïîâòîðè 
5S ðÄÍÊ º âèñîêî ïîä³áíèìè â ìåæàõ ãåíîìó çàâäÿêè 
êîíöåðòíîìó õàðàêòåðó åâîëþö³¿ öüîãî òèïó ïîâòîð³â. 
Êîæåí ïîâòîð 5S ðÄÍÊ ñêëàäàºòüñÿ ç åâîëþö³éíî 
êîíñåðâàòèâíî¿ êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè (coding sequence –
CDS) òà ì³íëèâîãî ì³æãåííîãî ñïåéñåðà (intergenic 
spacer – IGS). 5S ðÄÍÊ ÿâëÿº ñîáîþ ïîïóëÿðíó ìî-
äåëü äëÿ âèâ÷åííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ ïîâòîðþâà-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé, à âèñîêà øâèäê³ñòü íàêîïè÷åííÿ 
ìóòàö³é ó IGS îáóìîâëþº éîãî øèðîêå âèêîðèñòàííÿ 
ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó àíàë³ç³ áëèçüêîñïîð³äíåíèõ òàê-
ñîí³â. Òèì íå ìåíø, 5S ðÄÍÊ âñå ùå çàëèøàºòüñÿ 
íåäîñë³äæåíîþ äëÿ áàãàòüîõ ãðóï âèùèõ ðîñëèí, ³ 
çîêðåìà, ðîäèíè Plumbaginaceae. Äåÿê³ òàêñîíè ö³º¿ 
ðîäèíè º åíäåì³êàìè Ï³âäíÿ Óêðà¿íè, ÿê³ çàíåñåí³ äî 
×åðâîíî¿ êíèãè. Ïðîòå, ¿õ òàêñîíîì³÷íèé ñòàòóñ º 
ñóïåðå÷ëèâèì, ³ äëÿ éîãî ïðîÿñíåííÿ íåîáõ³äíî çàñòî-
ñóâàííÿ ìåòîä³â ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåíåòèêè. Ó ö³é ðî-
áîò³ ìè äîñë³äèëè ìîëåêóëÿðíó îðãàí³çàö³þ 5S ðÄÍÊ 
ïðåäñòàâíèê³â ÷îòèðüîõ ðîä³â íàéá³ëüøî¿ ó ðîäèí³ 
Plumbaginaceae òðèáè Limonieae. Âñòàíîâëåíî, ùî 
ó CDS 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Limonium, Ar-
meria òà Ceratolimon íàÿâí³ ïîîäèíîê³ ìóòàö³¿, ÿê³ 
íå çàâàæàþòü ôîðìóâàííþ âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè 
5S ðÐÍÊ. Íà ïðîòèâàãó öüîìó, ó ãåíîìàõ âèä³â ðîäó 
Goniolimon, îêð³ì ôóíêö³îíàëüíî ïîâíîö³ííèõ ïîâòî-
ð³â 5S ðÄÍÊ çíàéäåíî ÷èñëåíí³ ïñåâäîãåíè, ùî åâî-
ëþö³îíóþòü íåêîíöåðòíèì ñïîñîáîì òà ì³ñòÿòü áà-
ãàòî ìóòàö³é ó CDS, ÿê³ ïîðóøóþòü âòîðèííó ñòðóê-
òóðó 5S ðÐÍÊ. Çíà÷íà ô³ëîãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ ì³æ 
ïðåäñòàâíèêàìè ï³äðîä³â Pteroclados òà Limonium ðîäó 
Limonium ñâ³ä÷èòü, ùî Pteroclados ìîæå ââàæàòèñü 
îêðåìèì ðîäîì. Âèñîêà øâèäê³ñòü ìîëåêóëÿðíî¿ åâî-
ëþö³¿ ðîáèòü IGS 5S ðÄÍÊ çðó÷íèì ³íñòðóìåíòîì 
äëÿ ðåêîíñòðóêö³¿ ô³ëîãåíåòè÷íèõ â³äíîñèí â ìåæàõ 
äîñë³äæóâàíèõ ðîä³â òðèáè Limonieae òà áàðêîäèíãó 
óêðà¿íñüêèõ åíäåì³ê³â ðîäó Limonium. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: 5S ðÄÍÊ, ãåíåòè÷íèé ïîë³ìîðô³çì, 
ìîëåêóëÿðíà åâîëþö³ÿ òà ô³ëîãåí³ÿ, ïîâòîðþâàí³ ïî-
ñë³äîâíîñò³, ïñåâäîãåíè, Armeria, Ceratolimon, Gonio-
limon, Limonium.

Âñòóï. Ãåíè, ÿê³ êîäóþòü 5S ðÐÍÊ (5S ðÄÍÊ)
íàëåæàòü äî ôðàêö³¿ ïîâòîðþâàíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé ó ãåíîìàõ åóêàð³îò (Manske and Chap-
man, 1987; Hemleben et al, 2021). Ó ðîñëèí 
ê³ëüê³ñòü ïîâòîðþâàíèõ îäèíèöü (ïîâòîð³â) 
5S ðÄÍÊ çíàõîäèòüñÿ â ìåæàõ â³ä ñîòåíü äî 
ñîòåíü òèñÿ÷ êîï³é (Sastri et al, 1992; Chen et
al, 2021). Êîæåí ïîâòîð ñêëàäàºòüñÿ ç ä³ëÿíêè, 
ÿêà êîäóº 5S ðÐÍÊ òà íåêîäóâàëüíîãî ì³æ-
ãåííîãî ñïåéñåðà (intergenic spacer – IGS). 
Íàáîðè òàíäåìíî îðãàí³çîâàíèõ ïîâòîð³â 5S 
ðÄÍÊ óòâîðþþòü êëàñòåðè íà îäí³é àáî ê³ëü-
êîõ õðîìîñîìàõ (Fulnecek et al, 2002; Besendor-
fer et al, 2005; Garcia et al, 2014; Volkov et al, 
2017; Stepanenko et al, 2022) 

Êîäóâàëüí³ ä³ëÿíêè 5S ðÄÍÊ (coding sequ-
ences – CDS) º îäíèìè ³ç íàéá³ëüø åâîëþ-
ö³éíî êîíñåðâàòèâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãåíîìó
åóêàð³îòè÷íèõ îðãàí³çì³â ³ ìàþòü äîâæèíó 
118–120 íï (Manske and Chapman, 1987; Sy-
monová, 2019; Hemleben et al, 2021). Çáåðå-
æåííÿ ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÐÍÊ íåîáõ³äíå äëÿ 
¿¿ æèòòºâî âàæëèâî¿ ôóíêö³¿ ÿê êîìïîíåíòà 
âåëèêî¿ ñóáîäèíèö³ ðèáîñîìè, çîêðåìà – äëÿ 
ôîðìóâàííÿ âòîðèííî¿ òà òðåòèííî¿ ñòðóêòóðè 
5S ðÐÍÊ òà ¿¿ âçàºìîä³¿ ³ç ðèáîñîìíèìè á³ë-
êàìè (Barciszewska et al, 2001; Hemleben et al, 
2021). Íåçì³íí³ñòü ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÐÍÊ 
òàêîæ íåîáõ³äíà äëÿ ¿¿ òðàíñêðèïö³¿, à ñàìå – 
äëÿ âçàºìîä³¿ ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçè ²²² ³ç âíóòð³ø-
í³ìè åëåìåíòàìè ïðîìîòîðà, ÿê³ çíàõîäÿòüñÿ 
â ìåæàõ CDS (Cloix et al, 2003). Â³äïîâ³äíî, 
ââàæàºòüñÿ, ùî íèçüêà øâèäê³ñòü åâîëþö³¿ CDS
º ðåçóëüòàòîì ä³¿ ñòàá³ë³çóþ÷îãî äîáîðó (Vierna 
et al, 2013; Symonová, 2019).

Äèâîâèæíîþ îñîáëèâ³ñòþ 5S ðÄÍÊ, ùî íå-
îáõ³äíà äëÿ ¿¿ ôóíêö³îíóâàííÿ º âèñîêà ïîä³á-
í³ñòü îêðåìèõ ïîâòîð³â â ìåæàõ ãåíîìó, ÿêà
ï³äòðèìóºòüñÿ âïðîäîâæ åâîëþö³¿. Öåé ôåíî-
ìåí îòðèìàâ íàçâó êîíöåðòíî¿ (óçãîäæåíî¿) åâî-
ëþö³¿, ÿêà çàáåçïå÷óºòüñÿ ãîìîãåí³çàö³ºþ îêðå-
ìèõ ïîâòîð³â âíàñë³äîê êðîñèíãîâåðó òà ãåííî¿ 
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êîíâåðñ³¿. Çàâäÿêè öüîìó íîâà ìóòàö³ÿ, ÿêà âè-
íèêëà â îäíîìó ïîâòîð³, àáî âèäàëÿºòüñÿ ç ãå-
íîìó, àáî ðîçïîâñþäæóºòüñÿ ïî âñ³õ ïîâòîðàõ 
(Nei and Rooney, 2005; Wang et al, 2023).

Òèì íå ìåíø, áóëî ïîêàçàíî, ùî â ìåæàõ 
îäíîãî ãåíîìó ìîæóòü áóòè ïðèñóòí³ äåê³ëüêà 
âàð³àíò³â CDS (Mahelka et al, 2013; Garcia et
al, 2020; Tynkevich et al, 2022b). Ââàæàºòüñÿ, ùî 
çà íàÿâíîñò³ îêðåìèõ çàì³í íóêëåîòèä³â òàê³ 
CDS ìîæóòü êîäóâàòè ôóíêö³îíàëüíî ïîâíî-
ö³íí³ 5S ðÐÍÊ, òîä³ ÿê íàêîïè÷åííÿ çíà÷íî¿ 
ê³ëüêîñò³ ìóòàö³é ñâ³ä÷èòü ïðî ïåðåòâîðåííÿ 
òàêèõ ïîâòîð³â ó íåôóíêö³îíóþ÷³ ïñåâäîãåíè 
(Mahelka et al, 2013). 

Íà ïðîòèâàãó CDS, IGS ó ñêëàä³ 5S ðÄÍÊ 
åâîëþö³îíóº ç âèñîêîþ øâèäê³ñòþ, ùî ïî-
â’ÿçàíî ç ³ìîâ³ðíîþ â³äñóòí³ñòþ ôóíêö³é ó 
á³ëüøî¿ ÷àñòèíè ö³º¿ ä³ëÿíêè. Âèêëþ÷åííÿ 
ñòàíîâëÿòü ëèøå ôðàãìåíòè IGS áåçïîñåðåä-
íüî ïåðåä òà ï³ñëÿ CDS, äå ðîçòàøîâàí³, â³ä-
ïîâ³äíî, çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà òà 
òåð-ì³íàòîð òðàíñêðèïö³¿ (Cloix et al, 2003; 
Douet and Tourmente, 2007; Simon et al, 2018). 
Äîñë³äæåííÿ ê³ëüêîõ ðîäèí ïîêðèòîíàñ³ííèõ 
ïîêàçàëè, ùî ö³ ôðàãìåíòè äåìîíñòðóþòü â³ä-
íîñíå çíèæåííÿ øâèäêîñò³ ìîëåêóëÿðíî¿ åâî-
ëþö³¿ ïîð³âíÿíî ç ðåøòîþ IGS (Ishchenko et 
al, 2018; Tynkevich and Volkov, 2019; Ishchenko 
et al, 2021; Tynkevich et al, 2022a). Ïðîòå, 
ð³âåíü êîíñåðâàòèâíîñò³ çîâí³øí³õ åëåìåíò³â 
ïðîìîòîðó âñå æ çíà÷íî íèæ÷èé çà CDS. 

Çàãàëüíà äîâæèíà IGS ó ð³çíèõ îðãàí³çì³â 
çì³íþºòüñÿ â øèðîêèõ ìåæàõ, â³ä áëèçüêî 
100 íï äî á³ëüø í³æ 1000 íï (Gottlob-McHugh
et al, 1990; Sastri et al, 1992; Stepanenko et al,
2022). Òàêà çíà÷íà ð³çíèöÿ ïîÿñíþºòüñÿ âèñî-
êîþ ÷àñòîòîþ ³íñåðö³é/äåëåö³é (³íäåë³â) â åâî-
ëþö³¿ ö³º¿ ä³ëÿíêè (Cherevatov and Volkov, 2011; 
Tynkev³ch et al, 2022b). 

Íåçâàæàþ÷è íà âèñîêó øâèäê³ñòü ìîëåêó-
ëÿðíî¿ åâîëþö³¿, â ìåæàõ îäíîãî ãåíîìó ïî-
ñë³äîâíîñò³ IGS ìîæóòü áóòè âèñîêî ïîä³áíè-
ìè ³ íàâ³òü ìàéæå ³äåíòè÷íèìè (Tynkevich et
al, 2022b). Ö³ âèïàäêè òðèâàëèé ÷àñ ðîçãëÿäà-
ëèñÿ ÿê ïðèêëàäè êîíöåðòíî¿ åâîëþö³¿ (Cronn 
et al, 1996; Eirín-López et al, 2012). Ïðîòå, 
íàêîïè÷åííÿ äàíèõ ïðî åâîëþö³þ IGS ó ð³ç-
íèõ ãðóïàõ åóêàð³îò âèÿâèëî ïðèêëàäè ñóòòº-
âîãî âíóòð³øíüîãåíîìíîãî ïîë³ìîðô³çìó ö³º¿ 
ä³ëÿíêè, âíàñë³äîê ÷îãî ïîïóëÿðíîñò³ íàáóëè 

³íø³ êîíöåïö³¿, çîêðåìà, íåïîâíî¿ êîíöåðòíî¿ 
åâîëþö³¿, åâîëþö³¿ íàðîäæåííÿ òà ñìåðò³ (birth-
and-death) òà çì³øàíî¿ åâîëþö³¿ (Rooney and 
Ward, 2005; Pinhal et al, 2011; Cherevatov and 
Volkov, 2011; Wang et al, 2023). 

Âèñîêà øâèäê³ñòü íàêîïè÷åííÿ çì³í ó IGS 
5S ðÄÍÊ ðîáèòü öþ ä³ëÿíêó ïðèâàáëèâèì ³í-
ñòðóìåíòîì ó äîñë³äæåííÿõ ìîëåêóëÿðíî¿ åâî-
ëþö³¿ òà ô³ëîãåí³¿ òàêñîí³â íèçüêîãî ðàíãó 
(Baker et al, 2000; Saini and Jawali, 2009; Mlina-
rec et al, 2016; Ishchenko et al, 2021; Tynkevich 
et al, 2022b). Çà îñòàíí³ ðîêè çíà÷íå çðîñòàííÿ 
ê³ëüêîñò³ ðîá³ò, ïðèñâÿ÷åíèõ âèâ÷åííþ ðÄÍÊ 
ó ðîñëèí (Hemleben et al, 2021), ïðèçâåëî äî 
â³äêðèòòÿ áàãàòüîõ íåî÷³êóâàíèõ îñîáëèâîñòåé 
åâîëþö³éíî¿ äèíàì³êè 5S ðÄÍÊ, òàêèõ ÿê 
³íñåðö³ÿ CDS 5S ðÄÍÊ ó ñïåéñåðí³ ä³ëÿíêè 
35S ðÄÍÊ ó ïå÷³íî÷íèê³â, ãîëîíàñ³ííèõ òà
àéñòðîâèõ (Garcia et al, 2010; Garcia and Ko-
va�ík, 2013; Sousa et al, 2020), åêñïàíñ³ÿ ïñåâäî-
ãåí³â ó ãåíîìàõ âèä³â ï³äðîäó Tulipa (Liu et al, 
2022), ãîðèçîíòàëüíèé ïåðåíîñ ä³ëÿíîê IGS 
ì³æ ô³ëîãåíåòè÷íî â³ääàëåíèìè òàêñîíàìè 
ïîêðèòîíàñ³ííèõ (Tynkevich et al, 2022a). Òèì
íå ìåíø, äëÿ á³ëüøî¿ ÷àñòèíè ðîäèí âè-
ùèõ ðîñëèí äîñë³äæåííÿ 5S ðÄÍÊ äîñ³ íå
ïðîâîäèëèñü. Öå ñòîñóºòüñÿ ³ ðîäèíè Plumba-
ginaceae Juss. Äëÿ ö³º¿ ðîäèíè, ÿêà âêëþ÷àº
30 ðîä³â òà 725 âèä³â (Christenhusz and Byng, 
2016), íàÿâí³ ëèøå îêðåì³ â³äîìîñò³ ïðî õðî-
ìîñîìíó ëîêàë³çàö³þ ëîêóñ³â 5S ðÄÍÊ (Nieto 
Feliner et al, 2019; Rhazi et al, 2021).

Ó ôëîð³ Óêðà¿íè ðîäèíà Plumbaginaceae 
ïðåäñòàâëåíà 3 ðîäàìè: Limonium, Armeria òà 
Goniolimon, ÿê³ âêëþ÷àþòü 18 òàêñîí³â âèäî-
âîãî òà ï³äâèäîâîãî ð³âíÿ. ×àñòèíà öèõ òàêñî-
í³â, çîêðåìà – L. tschurjukiense Lavr. ex Klok.
òà G. orae-syvashicae Klokov, ââàæàþòüñÿ åíäå-
ì³êàìè ï³âäíÿ Óêðà¿íè ³ çàíåñåí³ äî ×åðâîíî¿ 
êíèãè (Didukh, 2009), ïðîòå, äîñèòü ÷àñòî ö³ âè-
äîâ³ íàçâè ðîçãëÿäàþòüñÿ ÿê ñèíîí³ìè äî L. to-
mentellum Kuntze òà G. rubellum (S.G. Gmel.) 
Klokov, â³äïîâ³äíî (Moysiyenko, 2008). Îòæå, 
¿õ òàêñîíîì³÷íèé ñòàòóñ ïîòðåáóº óòî÷íåííÿ ç 
âèêîðèñòàííÿì ìîëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â.

Â ö³é ðîáîò³ ìè äîñë³äèëè ìîëåêóëÿðíó 
îðãàí³çàö³þ, ïîë³ìîðô³çì òà åâîëþö³þ ïîâòî-
ð³â 5S ðÄÍÊ ó âèä³â ðîä³â Limonium Mill., 
Armeria Willd., Ceratolimon M.B. Crespo & M.D. 
Lledó òà Goniolimon Boiss., ÿê³ ïðåäñòàâëÿþòü 
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5S ðèáîñîìíà ÄÍÊ ó ðîäèí³ Plumbaginaceae 

÷îòèðè îñíîâí³ êëàäè íàéá³ëüøî¿ â ðîäèí³ 
Plumbaginaceae òðèáè Limonieae (Koutroumpa
et al, 2018) ³ îö³íèëè ìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàí-
íÿ 5S ðÄÍÊ ÿê ìîëåêóëÿðíîãî ìàðêåðó ó 
ô³ëîãåíåòèö³ ö³º¿ òðèáè.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ðîñëèííèé ìàòåð³àë òà
âèä³ëåííÿ ÄÍÊ. Ðîñëèííèé ìàòåð³àë áóâ â³ä³-
áðàíèé ç ïðèðîäíèõ ïîïóëÿö³é íà òåðèòîð³¿ 
Óêðà¿íè âïðîäîâæ 2003–2018 ðð. Çðàçîê L. pla-
typhyllum (LiPla1) áóâ ç³áðàíèé ó Îäåñüê³é îá-
ëàñò³ (ñ. Êîøàðè), L. tomentellum (LiTom1) – ó Õåð-
ñîíñüê³é îáëàñò³ (ñ. Õîðëè), L. gmelinii (LiGme1) 
òà G. besserianum (GoBes2) – ó Õåðñîíñüê³é îá-
ëàñò³ (ñ. ²âàí³âêà), à G. rubellum (GoRub1) – ó 
Êðèìó (Òàðõàíêóòñüêèé ï³âîñòð³â).  

Ãåíîìíó ÄÍÊ âèä³ëÿëè ç ãåðáàðíèõ çðàçê³â 
öåòàâëîíîâèì ìåòîäîì (Porebski et al, 1997). Íà 
ñòàä³¿ ë³çèñó çðàçêè ÄÍÊ äîäàòêîâî îáðîáëÿëè 
ïðîòå¿íàçîþ K (Sigma-Aldrich, ÑØÀ).

Àìïë³ô³êàö³ÿ, êëîíóâàííÿ òà ñèêâåíóâàííÿ. 
Ïîâòîðþâàí³ îäèíèö³ 5S ðÄÍÊ àìïë³ô³êóâà-
ëè çà äîïîìîãîþ ÏËÐ ç âèêîðèñòàííÿì ïðàé-
ìåð³â Pr5S-L ³ Pr5S-R, ÿê³ êîìïëåìåíòàðí³ 
äî CDS 5S ðÄÍÊ. Ö³ ïðàéìåðè äîçâîëÿþòü 
àìïë³ô³êóâàòè ïîâíèé IGS ðàçîì ³ç ôëàíêó-
þ÷èìè ä³ëÿíêàìè CDS (Tynkevich and Volkov, 
2014; Volkov et al, 2017). ÏËÐ-àìïë³ô³êàö³þ 
ïðîâîäèëè ÿê áóëî îïèñàíî ðàí³øå (Tynkevich 
and Volkov, 2019). Ïðîäóêòè ÏËÐ êëîíóâàëè â
ïëàçì³äíîìó âåêòîð³ pJET 1.2/blunt çà äî-
ïîìîãîþ íàáîðó CloneJET PCR Cloning Kit 
(ThermoFisher Scientific, ÑØÀ). Ñêðèí³íã ðå-
êîìá³íàíòíèõ êëîí³â òà â³äá³ð âñòàâîê çà ðîç-
ì³ðîì ïðîâîäèëè ìåòîäîì ÏËÐ íà êîëîí³ÿõ, 
âèêîðèñòîâóþ÷è ïðÿìèé òà çâîðîòí³é ïðàé-
ìåðè pJET 1.2. Çðàçêè ðåêîìá³íàíòíî¿ ïëàç-
ì³äíî¿ ÄÍÊ, âèä³ëåí³ ìåòîäîì ëóæíîãî ë³-
çèñó, âèêîðèñòîâóâàëè ÿê ìàòðèö³ äëÿ ÏËÐ 
àìïë³ô³êàö³¿ âñòàâîê 5S ðÄÍÊ. Îòðèìàí³ ÏËÐ-
ïðîäóêòè î÷èùàëè åêñòðàêö³ºþ õëîðîôîðìîì 
òà ñèêâåíóâàëè çà Ñåíãåðîì ³ç çàñòîñóâàííÿì 
ïðàéìåð³â, âèêîðèñòàíèõ äëÿ àìïë³ô³êàö³¿, íà 
ô³ðì³ LGC Genomics, Í³ìå÷÷èíà.

Ïåðåâ³ðêó ÿêîñò³, àíîòóâàííÿ íóêëåîòèäíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé òà ðîçðàõóíîê ð³âíÿ ïîä³áíîñò³ 
ïîñë³äîâíîñòåé ïðîâîäèëè ç âèêîðèñòàííÿì 
ïðîãðàìíîãî çàáåçïå÷åííÿ Chromas òà ïàêåòó 
ïðîãðàì DNASTAR (Burland, 1999). Îòðèìàí³ 
ïîñë³äîâíîñò³ äåïîíóâàëè â áàç³ äàíèõ GenBank 
ï³ä íîìåðàìè, çàçíà÷åíèìè â òàáë. 1.

Àñåìáë³íã ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ ç êîðîòêèõ 
ð³ä³â Illumina. Àñåìáë³íã ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ 
áóëî âèêîíàíî de novo ç âèêîðèñòàííÿì ïî-
ïåðåäíüî â³äô³ëüòðîâàíèõ á³áë³îòåê ïàðíèõ ð³-
ä³â Illumina ç íåîáðîáëåíèõ ãåíîìíèõ äàíèõ, 
äîñòóïíèõ â áàç³ äàíèõ Sequence Read Archive 
(SRA) (òàáë. 1). Ð³äè ô³ëüòðóâàëè øëÿõîì 
ç³ñòàâëåííÿ ç ôðàãìåíòàìè CDS 5S ðÄÍÊ 
äîâæèíîþ 20 íï, âèêîðèñòîâóþ÷è âáóäîâàíèé 
³íñòðóìåíò íà ñòîð³íö³ çàâàíòàæåííÿ ïîñë³-
äîâíîñò³: https://trace.ncbi.nlm.nih.gov/Traces/sra/
sra.cgi?view=search_seq_name. De novo àñåìá-
ë³íã ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè Seq-
Man NGen 14 DNASTAR (Burland, 1999). Äëÿ 
á³áë³îòåêè â³äô³ëüòðîâàíèõ ð³ä³â ïðîâîäèëè 
àâòîìàòè÷íèé òð³ì³íã çà ÿê³ñòþ, çàñòîñîâóþ÷è
íàñòóïí³ ïàðàìåòðè àñåìáë³íãó: mer size – 31, 
ì³í³ìàëüíèé â³äñîòîê çá³ãó (minimum match per-
centage) – 100 % òà coverage threshold – 20 ð³ä³â. 

Àíàë³ç íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé. Öåí-
òðî¿äí³ âòîðèíí³ ñòðóêòóðè ã³ïîòåòè÷íèõ òðàíñ-
êðèïò³â 5S ðÐÍÊ îáðàõîâóâàëè çà äîïîìîãîþ 
âåá-ñåðâåðó RNAFold (Gruber et al, 2008). Âè-
ð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé CDS òà IGS 5S 
ðÄÍÊ ïðîâîäèëè íà ñåðâåð³ MAFFT ç âèêî-
ðèñòàííÿì ìåòîä³â G-INS-i òà E-INS-i, â³äïî-
â³äíî (Katoh et al, 2019). Îòðèìàí³ âèð³âíþ-
âàííÿ ïåðåâ³ðÿëèñÿ òà êîðèãóâàëèñÿ âðó÷íó çà 
äîïîìîãîþ ïðîãðàìè UGENE (Okonechnikov
et al, 2012). Ñåðåäíþ ïîïàðíó ïîä³áí³ñòü â ãðó-
ïàõ ïîñë³äîâíîñòåé òà ñåðåäí³é âì³ñò GC-ïàð 
âèçíà÷àëè â ïðîãðàì³ Geneious Prime 2021.0.3.2. 
Ñï³ââ³äíîøåííÿ øâèäêîñòåé òðàíçèö³é òà òðàíñ-
âåðñ³é, çíà÷åííÿ òðàíçèòèâíîãî çñóâó, ê³ëü-
ê³ñòü âàð³àáåëüíèõ òà ïàðñèìîí³é-³íôîðìàòèâ-
íèõ ñàéò³â òà ñåðåäí³ çíà÷åííÿ äèâåðãåíö³¿ 
ì³æ ãðóïàìè ðîçðàõîâóâàëè â ïðîãðàì³ Mega X 
(Kumar et al, 2018). Ê³ëüê³ñòü âàð³àáåëüíèõ òà 
ïàðñèìîí³é-³íôîðìàòèâíèõ ñàéò³â âèðàæàëè ó 
â³äñîòêàõ â³äíîñíî äî äîâæèíè âèð³âíþâàííÿ òà 
ê³ëüêîñò³ ïîñë³äîâíîñòåé ó âèð³âíþâàíí³. Äè-
âåðãåíö³þ ðîçðàõîâóâàëè ÿê ÷àñòêó ñàéò³â, çà 
ÿêèìè ïîñë³äîâíîñò³ â³äð³çíÿþòüñÿ ì³æ ñîáîþ.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç. Ìîäåëü íàéêðàùî¿ â³ä-
ïîâ³äíîñò³ íóêëåîòèäíèõ çàì³í äëÿ âèð³âíþ-
âàííÿ IGS îö³íþâàëè çà íàéìåíøèì çíà÷åí-
íÿì Áàºñîâîãî ³íôîðìàö³éíîãî êðèòåð³þ (BIC)
çà äîïîìîãîþ ³íñòðóìåíòà Find Best-Fit Sub-
stitution Model ïðîãðàìè Mega X (Kumar et al, 
2018). Äëÿ òîãî, ùîá âêëþ÷èòè ³íôîðìàö³þ 
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ïðî ³íäåëè ó ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç, âèêîðèñ-
òàëè ïðîñòèé ìåòîä êîäóâàííÿ ³íäåë³â ÿê äèñ-
êðåòíèõ îçíàê (Simmons and Ochoterena, 2000).
Êîäóâàííÿ áóëî çä³éñíåíî ³íñòðóìåíòîì Fast
Gap 1.2 (Borchsenius, 2009). Çàãàëîì áóëî êîäî-
âàíî òà âèêîðèñòàíî äëÿ àíàë³çó 30 ³íäåë³â. Ô³-
ëîãåíåòè÷íå äåðåâî áóëî îáðàõîâàíî ìåòîäîì 
Maximum Likelihood çà äîïîìîãîþ PhyML ïëà-
ã³íó äëÿ Geneious Prime 2021.0.3.2. Ï³äòðèìêà 
ã³ëîê ðîçðàõîâóâàëàñÿ çà äîïîìîãîþ aLRT-Chi2 
òåñòó (Anisimova and Gascuel, 2006). Îòðèìàíå 

äåðåâî áóëî åêñïîðòîâàíå ó ôîðìàò Newick òà 
â³çóàë³çîâàíå çà äîïîìîãîþ îíëàéí-³íñòðóìåí-
òó «²íòåðàêòèâíå äåðåâî æèòòÿ» (iTOL v6). 

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. Ïîõîäæåííÿ ïî-
ñë³äîâíîñòåé 5S ðÄÍÊ. Â ðåçóëüòàò³ êëîíóâàí-
íÿ òà ñèêâåíóâàííÿ ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ ïðåä-
ñòàâíèê³â òðèáè Limonieae íàìè áóëî îòðèìà-
íî ïîâí³ ïîñë³äîâíîñò³ IGS, ôëàíêîâàí³ ôðàã-
ìåíòàìè CDS äëÿ òðüîõ âèä³â ðîäó Limonium 
òà äâîõ âèä³â ðîäó Goniolimon (òàáë. 1). Êð³ì 
òîãî, êëîí GoBes2-8 âèÿâèâñÿ äèìåðîì, ÿêèé 

Òàáëèöÿ 1. Ðîñëèííèé ìàòåð³àë òà ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÄÍÊ, îòðèìàí³ ó ö³é ðîáîò³

Âèä
Íàçâà 
çðàçêó

Íîìåð 
êëîíó

GenBank 
Acc. No/SRA 
Experiment No

Ïîñèëàííÿ

Ð³ä Limonium Mill., ï³äð³ä Pteroclados

L. arboreum (Willd.) Erben, A. Santos & 
Reyes-Bet.

LiArb – ERX4839896 Öÿ ñòàòòÿ; Baker et al, 
2022

Ð³ä Limonium Mill., ï³äð³ä Limonium

L. aureum (L.) Hill ex Kuntze
L. bicolor Kuntze
L. gmelinii (Willd.) Kuntze

L. otolepis (Schrenk) Kuntze
L. platyphyllum Lincz.

L. tomentellum Kuntze
syn. L. tschurjukiense Lavr. ex Klok.

L. vulgare Mill.

LiAur
LiBic
LiGme1

LiOto
LiPla1

LiTom1

LiVul

–
–
2
5
6
7

1
3
6
1
2
5
–

SRX11323531
SRX11294670
OR296441
OR296442
OR296443
OR296444
SRX11452929
OR296445
OR296446
OR296447
OR296448
OR296449
OR296450
SRX8928164

Öÿ ñòàòòÿ 
Öÿ ñòàòòÿ; Yuan et al, 2022
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ

Ð³ä Armeria Willd.

A. maritima Girard ex Boiss.
A. scabra Willd.

ArMar
AcSca

–
–

ERX5334768
ERX5334956

Öÿ ñòàòòÿ; NAVF
Öÿ ñòàòòÿ; NAVF

Ð³ä Ceratolimon M.B. Crespo & M.D. Lledó

C. feei (Girard) M.B. Crespo & M.D. Lledó CeFeei – ERX7192337 Öÿ ñòàòòÿ; Baker et al, 2022

Ð³ä Goniolimon Boiss.

G. besserianum Nyman
G. rubellum (S.G.Gmel.) Klokov
(syn. G. orae-syvashicae Klokov) 
G. tataricum Boiss.

GoBes2

GoRub1

GoTat

7
8
1
2
–

OR296453
OR296454
OR296451
OR296452
ERX7192339

Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ; Baker et al, 2022

Ïðèì³òêà. NAVF, 1500 Genome Skims from the Norwegian Arctic Vascular Flora.
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5S ðèáîñîìíà ÄÍÊ ó ðîäèí³ Plumbaginaceae 

ì³ñòèòü îäèí ïîâíèé ïîâòîð IGS+CDS òà 
ôðàãìåíò äðóãîãî IGS. 

Òàêîæ, de novo àñåìáë³íã 5S ðÄÍÊ ç á³áë³î-
òåê êîðîòêèõ ð³ä³â Illumina áóâ ïðîâåäåíèé äëÿ 
ï’ÿòè âèä³â Limonium, äâîõ âèä³â Armeria òà ïî 
îäíîìó âèäó Ceratolimon òà Goniolimon. Çàãà-
ëîì, áóëî îòðèìàíî 78 êîíòèã³â, äîâæèíà ÿêèõ 
çíà÷íîþ ì³ðîþ çàëåæàëà â³ä ãëèáèíè ñèêâåíó-
âàííÿ ãåíîìó òà äîâæèíè ñèêâåíîâàíèõ ð³ä³â. 
Òîìó, ÷àñòèíà êîíòèã³â ì³ñòèëà ïîâí³ ïîâòîðè, 
òîä³ ÿê ³íø³ ì³ñòèëè ëèøå ïîâí³ IGS, ôëàí-
êîâàí³ ôðàãìåíòàìè CDS, àáî, íàâïàêè, ïîâí³ 
CDS ôëàíêîâàí³ ôðàãìåíòàìè IGS.

Îðãàí³çàö³ÿ òà ì³íëèâ³ñòü CDS. Âèð³âíþâàí-
íÿ 70-è ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé CDS 5S ðÄÍÊ
ïðîâîäèëîñü ðàçîì ³ç êîðîòêèìè ôëàíêóþ÷è-
ìè ôðàãìåíòàìè IGS íà 5�- òà 3�- ê³íöÿõ (ðèñ. 
1). Âñòàíîâëåíî, ùî äîâæèíà CDS çíàõîäèòüñÿ
â ìåæàõ â³ä 118 äî 121 íï. Â³äïîâ³äíî, çàãàëüíà 
äîâæèíà âèð³âíþâàííÿ CDS ñòàíîâèòü 121 íï, 

ùî ïîâ’ÿçàíî ³ç ³íñåðö³ºþ òèì³íó â äâîõ êîí-
òèãàõ G. tataricum: GoTat_C16 òà GoTat_C18. 
Òàêîæ, ó ïîñë³äîâíîñòÿõ CDS âèä³â ðîäó Go-
niolimon çóñòð³÷àëèñÿ îäíîíóêëåîòèäí³ äåëåö³¿ 
â ïîçèö³ÿõ 24 (GoTat_C14), 65 (GoBes2-8, Go-
Tat_C8) òà 86 (GoTat_C20). Äëÿ ïðåäñòàâíèê³â 
òðüîõ ³íøèõ ðîä³â âèÿâëåíî ëèøå îäíó äâî-
íóêëåîòèäíó äåëåö³þ â ïîçèö³¿ 69–70 íï êîí-
òèãó LiOto_C12.

Êð³ì ³íäåë³â ó ïîñë³äîâíîñòÿõ CDS òàêîæ
ïðèñóòí³ íóêëåîòèäí³ çàì³íè. Äëÿ ïîñë³äîâ-
íîñòåé ç ãåíîì³â ïðåäñòàâíèê³â òðüîõ ðîä³â, 
Limonium, Armeria òà Ceratolimon, âèÿâëåíî äâ³
ïîçèö³¿, â ÿêèõ â³äì³ííîñò³ â³ä êîíñåíñóñà º
ñïåöèô³÷íèìè äëÿ ïåâíèõ òàêñîí³â. Òàê, çàì³-
íà T�A â îñòàíí³é ïîçèö³¿ CDS â³äð³çíÿº 
ïîñë³äîâíîñò³ L. vulgare òà L. otolepis â³ä ðåø-
òè äîñë³äæåíèõ âèä³â Limonium òà âñ³õ ³íøèõ 
ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Limonieae. Çàì³íà AT�GA 
â ïîçèö³¿ 23–24 õàðàêòåðíà äëÿ âñ³õ CDS C. feei. 

Ðèñ. 1. Âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé CDS òà ôëàíêóþ÷èõ ôðàãìåíò³â IGS 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè 
Limonieae. ²íôîðìàö³ÿ ïðî âèêîðèñòàíèé ðîñëèííèé ìàòåð³àë òà ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÄÍÊ íàâåäåíà â òàáë. 1
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Ùå îäíà çàì³íà îñòàííüîãî íóêëåîòèäó â CDS 
(T�C) ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â êîíòèãàõ îáîõ âèä³â 
Armeria. Îäíàêîâ³ íóêëåîòèäí³ çàì³íè íàÿâí³ 
ó äâîõ ³ç ñåìè êîíòèã³â L. arboreum òà äâîõ ç 
ñåìè êîíòèã³â C. feei. Îäíà çàì³íà ñï³âïàäàº
ó êîíòèãàõ LiOto_C6 òà LiBic_C7. ²íø³ 25 çà-
ì³í º óí³êàëüíèìè äëÿ îêðåìèõ êîíòèã³â. Ñë³ä 
çàçíà÷èòè, ùî â àáñîëþòí³é á³ëüøîñò³ êîí-
òèã³â ñïîñòåð³ãàºòüñÿ íå á³ëüøå îäí³º¿ çàì³íè 
ïîð³âíÿíî ç êîíñåíñóñîì. Ëèøå â CeFeei_18 
íàÿâí³ ÷îòèðè íåòèïîâ³ äëÿ öüîãî âèäó çàì³íè, 
ïðè÷îìó òðè ç íèõ ðîçì³ùåí³ ï³äðÿä. ×àñòêà 
ïàðñèìîí³é-³íôîðìàòèâíèõ ïîçèö³é â³ä âñ³õ 
âàð³àáåëüíèõ íóêëåîòèä³â â CDS ïðåäñòàâíè-
ê³â ðîä³â Limonium, Armeria òà Ceratolimon ñòà-
íîâèòü ïðèáëèçíî 20 % (òàáë. 2). 

²íøà êàðòèíà ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â CDS âèä³â 
ðîäó Goniolimon (ðèñ. 1). Ñåðåäíÿ ê³ëüê³ñòü âà-
ð³àáåëüíèõ ñàéò³â â öèõ ïîñë³äîâíîñòÿõ ñòà-
íîâèòü 3,7 %, òîáòî ïåðåâèùóº öåé ïîêàçíèê 
äëÿ ³íøèõ òðüîõ ðîä³â á³ëüøå, í³æ ó 7 ðàç³â. 
×àñòêà ïàðñèìîí³é-³íôîðìàòèâíèõ ïîçèö³é â³ä
âñ³õ âàð³àáåëüíèõ íóêëåîòèä³â äëÿ CDS Gonio-
limon íàáëèæàºòüñÿ äî 50 %. Íà â³äì³íó â³ä 
CDS ïðåäñòàâíèê³â ³íøèõ òðüîõ ðîä³â, çíà÷íà 
ê³ëüê³ñòü ìóòàö³é ó âèä³â Goniolimon çíàõîäè-
òüñÿ ó ä³ëÿíêàõ Box-A, IE òà Box-C, ÿê³ º âíó-
òð³øí³ìè åëåìåíòàìè ïðîìîòîðà ÐÍÊ-ïîë³ìå-
ðàçè ²²². Ö³êàâî, ùî ó CDS âèä³â ðîäó Gonio-
limon àáñîëþòíó á³ëüø³ñòü íóêëåîòèäíèõ çàì³í 

ñêëàäàþòü òðàíçèö³¿ C�T òà G�A. Íàñë³ä-
êîì öèõ ìóòàö³é º çìåíøåííÿ âì³ñòó GC-
ïàð â CDS Goniolimon äî 48,8 %, ïîð³âíÿíî ³ç 
ñåðåäí³ì çíà÷åííÿì 56,6 % äëÿ òðüîõ ³íøèõ 
ïðîàíàë³çîâàíèõ ðîä³â.

Àíàë³ç âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè CDS. Íàÿâí³ñòü 
ìóòàö³é â CDS ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Limonieae, 
îñîáëèâî ó âèä³â ðîäó Goniolimon, ìîæå âêàçóâà-
òè íà ïðèñóòí³ñòü â ãåíîìàõ öèõ ðîñëèí ïñåâäî-
ãåí³çîâàíèõ êîï³é 5S ðÄÍÊ. Ç îãëÿäó íà öå, ìè 
ïåðåâ³ðèëè ìîæëèâ³ñòü óòâîðåííÿ êàíîí³÷íèõ 
âòîðèííèõ ñòðóêòóð òðàíñêðèïòàìè CDS 5S 
ðÄÍÊ äëÿ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Limonieae. 
Âñòàíîâëåíî, ùî êîíñåíñóñíà ïîñë³äîâí³ñòü 
CDS äëÿ òðèáè Limonieae (Limonieae_cons – 
ðèñ. 2), ÿêà ñï³âïàäàº ç ïîñë³äîâí³ñòþ CDS 
äëÿ á³ëüøîñò³ êîíòèã³â L. aureum, L. bicolor, 
L. arboreum òà A. maritima ìîæå óòâîðþâàòè 
òðèäîìåííó Y-ïîä³áíó âòîðèííó ñòðóêòóðó ç 
ï’ÿòüìà ñï³ðàëÿìè òà ïåòëÿìè. Öÿ ñòðóêòóðà º 
äóæå ïîä³áíîþ ³ç îïèñàíîþ ðàí³øå äëÿ Arabi-
dopsis thaliana òà ³íøèõ âèä³â ïîêðèòîíàñ³ííèõ 
òà äåìîíñòðóº âñ³ òèïîâ³ äëÿ åóêàð³îò åëåìåíòè 
îðãàí³çàö³¿ (Joachimiak et al, 1990; Barciszewska
et al, 2001; Sun and Caetano-Anollés, 2009; Ma-
helka et al, 2013; Tynkevich et al, 2022b). Íóê-
ëåîòèäí³ çàì³íè, íàÿâí³ â îñòàíí³é ïîçèö³¿ CDS 
ó L. vulgare, L. otolepis òà A. scabra íå âïëèâàþòü 
íà ôîðìóâàííÿ âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè (äàí³ íå 
íàâîäÿòüñÿ), îñê³ëüêè öåé íóêëåîòèä íå áåðå 

Òàáëèöÿ 2. Õàðàêòåðèñòèêà íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Limonieae

Ïðèì³òêà. k – ñï³ââ³äíîøåííÿ øâèäêîñòåé òðàíçèö³é/òðàíñâåðñ³é: äëÿ ïóðèí³â – k1, äëÿ ï³ðèì³äèí³â –
k2; R – çíà÷åííÿ òðàíçèòèâíîãî çñóâó; GC – ñåðåäí³é âì³ñò GC-ïàð äëÿ ãðóïè ïîñë³äîâíîñòåé; V – 
% âàð³àáåëüíèõ ñàéò³â â ðîçðàõóíêó íà îäíó ïîñë³äîâí³ñòü; Pi – % ïàðñèìîí³é-³íôîðìàòèâíèõ ñàéò³â â 
ðîçðàõóíêó íà îäíó ïîñë³äîâí³ñòü

Òàêñîí k1 k2 R GC, % V, % Pi, %

Ñåðåäíÿ 
ïîïàðíà 
ïîä³á-

í³ñòü, %

CDS

Limonium + Armeria + Ceratolimon
Goniolimon

1,867
6,414

2,58
5,428

1,08
2,97

56,6
48,8

0,49
3,7

0,1
1,8

98,1
82,8

IGS

Limonium
Armeria
Ceratolimon
Goniolimon

2,731
2,097
4,033
5,153

1,599
2,993
4,202
3,156

0,91
1,15
2,0
2,14

31,5
34,4
69,2
50,3

1,9
4,5
0,6
7,7

1,6
2
–
4,4

73,6
84,8
97,2
59,7
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5S ðèáîñîìíà ÄÍÊ ó ðîäèí³ Plumbaginaceae 

ó÷àñòü ó âíóòð³øíüîìîëåêóëÿðíèõ âçàºìîä³ÿõ 
(Barciszewska et al, 2001). Îòæå, ñêëàäàºòüñÿ 
âðàæåííÿ, ùî âñ³ ö³ âàð³àíòè CDS êîäóþòü 
ôóíêö³îíàëüí³ ìîëåêóëè 5S ðÐÍÊ. 

Ö³êàâèì âèïàäêîì º êîíñåíñóñíà ïîñë³äîâ-
í³ñòü CDS 5S ðÐÍÊ C. feei (CeFeei_cons), ÿêà 

ì³ñòèòü äâ³ ï³äðÿä íóêëåîòèäí³ çàì³íè. Öå ïðè-
çâîäèòü äî çì³íè ñòðóêòóðè äîìåíó �, à ñàìå – 
äî óòâîðåííÿ äâîõ ìàëåíüêèõ ïåòåëü íà ì³ñö³
âåëèêî¿ ïåòë³ B. Àëå, îñê³ëüêè ö³ çàì³íè º â 
óñ³õ CDS, âèÿâëåíèõ ó ãåíîì³ C. feei, ëîã³÷íî
ïðèïóñòèòè, ùî òàêà çì³íà âòîðèííî¿ ñòðóêòó-

Ðèñ. 2. Ïðîãíîçîâàí³ ìîäåë³ âòîðèííèõ ñòðóêòóð òðàíñêðèïò³â 5S ðÐÍÊ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Limonieae. 
à – ìîäåë³ íà îñíîâ³ êîíñåíñóñíèõ ïîñë³äîâíîñòåé äëÿ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï (âêàçàí³ íóêëåîòèäè, ÿê³ 
â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä êîíñåíñóñíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ äëÿ òðèáè); á – ìîäåë³ äëÿ ïîñë³äîâíîñòåé, ÿê³ â³äð³çíÿþòüñÿ 
â³ä êîíñåíñóñíèõ íåâåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ ìóòàö³é (âêàçàí³ â³äì³ííîñò³ â³ä êîíñåíñóñíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
äëÿ â³äïîâ³äíèõ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï); â – ïðèêëàäè ñòðóêòóð ç âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ ìóòàö³é, îòðèìàí³ äëÿ 
ïîñë³äîâíîñòåé ç ãåíîì³â Goniolimon. ²íôîðìàö³ÿ ïðî âèêîðèñòàí³ ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÄÍÊ íàâåäåíà â òàáë. 1
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ðè íå ìàº âèð³øàëüíîãî âïëèâó íà ôóíêö³î-
íàëüí³ñòü 5S ðÐÍÊ.

Á³ëüø³ñòü CDS ç ãåíîì³â Limonium, Armeria 
òà Ceratolimon â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä â³äïîâ³äíèõ 
êîíñåíñóñíèõ ïîñë³äîâíîñòåé íå á³ëüøå, í³æ 
íà îäíó çàì³íó. Ïðîòå, äåÿê³ CDS ì³ñòÿòü äâ³ 
àáî á³ëüøå çàì³í àáî ³íäåë³â. Äëÿ òàêèõ CDS 
ìè òàêîæ ïîáóäóâàëè ã³ïîòåòè÷í³ âòîðèíí³ 
ñòðóêòóðè (ðèñ. 2, á). Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè
ñâ³ä÷àòü, ùî ïðîàíàë³çîâàí³ ïîñë³äîâíîñò³ çäàò-
í³ óêëàäàòèñü ó Y-ïîä³áíó âòîðèííó ñòðóê-
òóðó, õî÷à âîíà ìîæå ìàòè ïåâí³ â³äõèëåííÿ 
â³ä êàíîí³÷íî¿. Ïðè öüîìó çì³íè ó âòîðèíí³é 
ñòðóêòóð³ òðàíñêðèïò³â á³ëüøå çàëåæàòü â³ä ðîç-
òàøóâàííÿ ìóòàö³é, í³æ â³ä ¿õ ê³ëüêîñò³. Ïè-
òàííÿ ïðî ôóíêö³îíàëüí³ñòü òàêèõ âàð³àíò³â 5S 
ðÐÍÊ çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì.

Çàãàëîì, àíàë³ç CDS 5S ðÄÍÊ ïîêàçóº, 
ùî äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Limonium, Ar-
meria òà Ceratolimon õàðàêòåðíèé äîñòàòíüî 
âèñîêèé ð³âåíü ïîä³áíîñò³ ö³º¿ ä³ëÿíêè, ÿê íà 
âíóòð³øíüîãåíîìíîìó ð³âí³, òàê ³ ì³æ îêðåìèìè 
âèäàìè òà ðîäàìè. Ïðè öüîìó, íåâåëèêèé â³ä-
ñîòîê ïàðñèìîí³é-³íôîðìàòèâíèõ çàì³í ñâ³ä-
÷èòü ïðî àêòèâíó ðîëü ñòàá³ë³çóþ÷îãî äîáîðó
â åâîëþö³¿ öèõ ïîñë³äîâíîñòåé, ùî óçãîäæóº-
òüñÿ ç àíàëîã³÷íèìè äàíèìè äëÿ àáñîëþòíî¿ 
á³ëüøîñò³ ³íøèõ ãðóï îðãàí³çì³â (Vierna et al,
2013; Symonová, 2019). Â òîé æå ÷àñ, íàÿâ-
í³ñòü ê³ëüêîõ âíóòð³øíüîãåíîìíèõ âàð³àíò³â 
CDS ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî íåäîñòàòíþ øâèä-
ê³ñòü êîíöåðòíî¿ åâîëþö³¿ (Wang et al, 2023). 

Íà â³äì³íó â³ä Limonium, Armeria òà Ceratoli-
mon ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Goniolimon âèÿâëåíî 
íåî÷³êóâàíî çíà÷íó ì³íëèâ³ñòü CDS 5S ðÄÍÊ. 
Ïðè öüîìó, áàãàòî ìóòàö³é ñïîñòåð³ãàºòüñÿ 
ó âíóòð³øí³õ ä³ëÿíêàõ ïðîìîòîðà, ùî ìàº 
ïðèçâîäèòè äî ïîðóøåííÿ ³í³ö³àö³¿ òðàíñêðèïö³¿ 
(Cloix et al, 2003) òà âòðàòè ôóíêö³îíàëüíîñò³ 
òàêèõ ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ. 

Äëÿ òîãî, ùîá ïåðåâ³ðèòè, ÷è ð³çí³ âàð³àí-
òè ïîâòîð³â ðÄÍÊ Goniolimon ÿâëÿþòü ñîáîþ 
ïñåâäîãåíè ìè äîñë³äèëè çäàòí³ñòü â³äïîâ³ä-
íèõ òðàíñêðèïò³â óòâîðþâàòè âòîðèíí³ ñòðóê-
òóðè. Âñòàíîâëåíî, ùî CDS êîíòèãó GoTat_C4 
ôîðìóº âòîðèííó ñòðóêòóðó, ÿêà ³äåíòè÷íà 
äî òàêî¿ äëÿ êîíñåíñóñíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ CDS 
òðèáè Limonieae (Limonieae_cons – ðèñ. 2, à), 
à âòîðèííà ñòðóêòóðà CDS GoTat_C17 â³äð³ç-
íÿºòüñÿ ëèøå ïîÿâîþ íåâåëèêî¿ äîäàòêîâî¿ 

ïåòë³ â äîìåí³ �. Îêð³ì òîãî, êîíñåíñóñíà ïî-
ñë³äîâí³ñòü CDS äëÿ ðîäó Goniolimon, Gonio-
limon_cons, ÿêà â³äð³çíÿºòüñÿ äâîìà çàì³íàìè 
íóêëåîòèä³â â³ä ïîñë³äîâíîñò³ Limonieae_cons, 
çäàòíà óêëàäàòèñü ó ñòðóêòóðó, ÿêà ëèøå íå-
çíà÷íî â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä êàíîí³÷íî¿. Ïðîòå, 
âòîðèíí³ ñòðóêòóðè, ÿê³ áóëî îòðèìàíî äëÿ ïå-
ðåâàæíî¿ á³ëüøîñò³ ïîñë³äîâíîñòåé CDS âèä³â 
ðîäó Goniolimon, ñóòòºâî â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä êà-
íîí³÷íî¿ (ðèñ. 2, â), ³, éìîâ³ðíî, íå ìîæóòü âè-
êîíóâàòè ñâîþ ôóíêö³þ â ðèáîñîì³. 

Íà çàãàë, îòðèìàí³ íàìè äàí³ ñâ³ä÷àòü, ùî 
â ãåíîìàõ âèä³â ðîäó Goniolimon á³ëüø³ñòü ïîâ-
òîð³â 5S ðÄÍÊ ÿâëÿþòü ñîáîþ ïñåâäîãåíè, ÿê³ 
óíèêàþòü êîíöåðòíî¿ åâîëþö³¿. 

Äëÿ òîãî, ùîá á³ëüø äåòàëüíî îõàðàêòå-
ðèçóâàòè ìîëåêóëÿðíó åâîëþö³þ 5S ðÄÍÊ ìè 
ðîçðàõóâàëè çíà÷åííÿ òðàíçèòèâíîãî çñóâó äëÿ 
CDS (òàáë. 2). Öåé ïîêàçíèê â³äîáðàæàº ïå-
ðåâàæàííÿ òðàíçèö³é íàä òðàíñâåðñ³ÿìè, ÿêå 
÷àñòî çóñòð³÷àºòüñÿ ó õîä³ ìîëåêóëÿðíî¿ åâî-
ëþö³¿ (Vogel and Kopun, 1977; Arndt et al, 2003). 
Âèÿâèëîñü, ùî ó ðîä³ Goniolimon çíà÷åííÿ 
òðàíçèòèâíîãî çñóâó äëÿ CDS ñòàíîâèòü 2,97, 
ïîð³âíÿíî äî 1,08 äëÿ ðîä³â Limonium, Armeria 
òà Ceratolimon (òàáë. 2). Ïðè÷èíîþ çðîñòàííÿ 
òðàíçèòèâíîãî çñóâó ìîæíà ââàæàòè ï³äâèùåíó 
÷àñòîòó òðàíçèö³é C�T òà G�A ó CDS Gonio-
limon, ÿêà áóëà îïèñàíà íàìè âèùå. Îòæå, ç 
îãëÿäó íà òå, ùî á³ëüø³ñòü ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ 
Goniolimon º ïñåâäîãåíàìè, ñêëàäàºòüñÿ âðàæåí-
íÿ, ùî ïñåâäîãåí³çàö³ÿ ïîâ’ÿçàíà ³ç çðîñòàí-
íÿì ÷àñòîòè òðàíçèö³é C�T òà G�A ó õîä³ 
ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿. Ðàí³øå íàêîïè÷åííÿ 
òðàíçèö³é C�T òà G�A áóëî îïèñàíî äëÿ 5S 
ðÄÍÊ ïñåâäîãåí³â ó ãåíîì³ Atropa belladonna 
(Volkov et al, 2017). 

Â³äîìî, ùî ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é C�T òà 
G�A º òèïîâèì äëÿ åóêàð³îò (Takano-Shimizu, 
2001; Arndt et al, 2003; Šmarda and Bureš, 2012), 
õî÷à ïðè÷èíè öüîãî ÿâèùà íå äî ê³íöÿ çðî-
çóì³ë³. Îäí³ºþ ³ç íàéá³ëüø â³ðîã³äíèõ ïðè÷èí 
ââàæàºòüñÿ â³äíîñíà ëåãê³ñòü äåçàì³íóâàííÿ 
5-ìåòèë öèòîçèíó (5 mC) ³ ïåðåòâîðåííÿ éîãî 
ó òèì³í (Duncan and Miller, 1980; Keller et al, 
2007). Öåé ìåõàí³çì áóâ âèçíàíèé îñíîâíèì 
äæåðåëîì òðàíçèö³é â CDS 5S ðÄÍÊ â ãåíîì³ 
àðàá³äîïñèñó (Simon et al, 2018), ùî, ³ìîâ³ðíî, 
º íàñë³äêîì âèñîêîãî ð³âíþ ìåòèëþâàííÿ öè-
òîçèíó ó 5S ðÄÍÊ ðîñëèí (Fulne�ek et al, 1998; 
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Fulne�ek et al, 2002; Simon et al, 2018). Òîæ, ìè 
ïðèïóñêàºìî, ùî äåçàì³íóâàííÿ 5 mC º äæåðå-
ëîì çá³ëüøåííÿ C�T òà G�A òðàíçèö³é â åâî-
ëþö³¿ 5S ðÐÍÊ-ïñåâäîãåí³â ó ðîä³ Goniolimon. 

Ìîëåêóëÿðíà îðãàí³çàö³ÿ òà ïîë³ìîðô³çì IGS.
Êëîíóâàííÿ 5S ðÄÍÊ òà àñåìáë³íã ð³ä³â Illu-
mina äîçâîëèëè ³äåíòèô³êóâàòè 57 âàð³àíò³â
IGS äëÿ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Limonieae. Âñòà-
íîâëåíî, ùî äîâæèíà IGS çíàõîäèòüñÿ â ìåæàõ 
â³ä 197 íï ó G. tataricum (GoTat_C7) äî 312 íï 
ó L. arboreum (LiArb_C22) òà ïîïàäàº â ä³àïà-
çîí, òèïîâèé äëÿ âèùèõ ðîñëèí (Besendorfer 
et al, 2005; Ishchenko et al, 2018; Tynkevich and 
Volkov, 2019; Stepanenko et al, 2022; Tynkevich 
et al, 2022b). 

Äîñë³äæåí³ ðîäè òðèáè Limonieae ñóòòºâî 
ð³çíÿòüñÿ çà âì³ñòîì GC-ïàð â IGS (òàáë. 2). 
Íàéíèæ÷èé ñåðåäí³é âì³ñò GC-ïàð, 31,5 % 
çíàéäåíî â IGS ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Limonium, 
à íàéâèùèé, 69,2 % – ó IGS C. feei, ùî ïå-
ðåâèùóº öåé ïîêàçíèê äëÿ á³ëüøîñò³ ðîñëèí 
(Besendorfer et al, 2005; Tynkevich and Volkov, 
2014; Tynkevich and Volkov 2019; Ishchenko et 
al, 2020; Stepanenko et al, 2022; Tynkevich et al, 
2022a; Tynkevich et al, 2022b). 

Ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé IGS âèä³â òðè-
áè Limonieae ïîêàçàëî, ùî ñåðåäí³é ïîêàçíèê 
äèâåðãåíö³¿ ì³æ ïîñë³äîâíîñòÿìè IGS ïðåä-
ñòàâíèê³â ð³çíèõ ðîä³â çíàõîäèòüñÿ â ìåæàõ 
55,7–70,3 % (òàáë. 3), ùî ñâ³ä÷èòü ïðî çíà÷íó 
ô³ëîãåíåòè÷íó äèñòàíö³þ ì³æ íèìè. Òàêîæ âè-
ñîêèé ð³âåíü äèâåðãåíö³¿, 56,1 %, áóâ âèÿâëå-
íèé ì³æ L. arboreum, ÿêèé íàëåæèòü äî ï³äðîäó 
Pteroclados òà ³íøèìè âèäàìè ðîäó Limonium, 
ÿê³ íàëåæàòü äî ï³äðîäó Limonium. Â ìåæàõ 
öüîãî ï³äðîäó ñåðåäíÿ äèâåðãåíö³ÿ ñòàíîâèëà 
ëèøå 15,9 %. Ùå ìåíøîþ âèÿâèëàñü ð³çíèöÿ 
ì³æ IGS ðîäó Armeria. Ïðîòå, äëÿ ïîñë³äîâíîñ-
òåé IGS ðîäó Goniolimon ïîêàçíèê äèâåðãåíö³¿ 

âèÿâèâñÿ çíà÷íî âèùèì – 31,0 %. Öåé ðåçóëü-
òàò ìîæíà ïîÿñíèòè òèì, ùî á³ëüøà ÷àñòèíà 
IGS ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Goniolimon º ÷àñòèíîþ 
ïñåâäîãåí³çîâàíèõ ïîâòîð³â, ÿê³, ÿê áóëî ïî-
êàçàíî âèùå, åâîëþö³îíóþòü ³ç ï³äâèùåíîþ 
øâèäê³ñòþ ³ óíèêàþòü ãîìîãåí³çàö³¿.

Êîðåêòíå âèð³âíþâàííÿ ñèëüíî äèâåðãîâà-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé º ïðîáëåìàòè÷íèì. Òî-
ìó, â ïîäàëüøîìó ìè çîñåðåäèëèñü íà ïîð³â-
íÿíí³ IGS ëèøå â ìåæàõ îêðåìèõ ðîä³â (ðèñ. 
3). Âñòàíîâëåíî, ùî IGS äîñë³äæåíèõ âèä³â 
â³äð³çíÿþòüñÿ ÷èñëåííèìè çàì³íàìè íóêëåîòè-
ä³â òà ³íäåëàìè. Çîêðåìà, â³äíîñíî âåëèêà äîâ-
æèíà IGS L. arboreum ïîâ’ÿçàíà ç íàÿâí³ñòþ 
ê³ëüêîõ êîðîòêèõ ³íñåðö³é ïî âñ³é äîâæèí³ 
ñïåéñåðà. Íàéá³ëüø³ ³íñåðö³¿ äîâæèíîþ 22 òà 
56 íï âèÿâëåíî, â³äïîâ³äíî, ó êîíò³ãàõ GoTat_
C4 òà GoTat_C9 G. tataricum (ðèñ. 3). ²íñåðö³ÿ 
äîâæèíîþ 22 íï ïîêàçóº ñóòòºâó ïîä³áí³ñòü 
òà éìîâ³ðíî óòâîðèëàñü âíàñë³äîê òðèïë³êàö³¿ 
ñóñ³äíüî¿ Ò-áàãàòî¿ çîíè òåðì³íàö³¿ òðàíñêðèï-
ö³¿ (äèâ. íèæ÷å), òîä³ ÿê ³íñåðö³ÿ äîâæèíîþ
56 íï íå ïîêàçóº ïîä³áíîñò³ ç ³íøèìè ÷àñòè-
íàìè IGS. 

Âèçíà÷åííÿ õàðàêòåðó íóêëåîòèäíèõ çàì³í, 
ÿê³ â³äáóâàëèñü ïðîòÿãîì åâîëþö³¿, ñâ³ä÷èòü, 
ùî ó IGS, ÿê ³ â CDS, ïåðåâàæàëè òðàíçèö³¿. ßê 
³ äëÿ CDS, òðàíçèòèâíèé çñóâ âèÿâèâñÿ íàé-
âèùèì ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Goniolimon (òàáë. 
2), ó ÿêèõ öåé ïîêàçíèê ìàéæå âäâ³÷³ á³ëüøèé, 
í³æ ó âèä³â Limonium òà Armeria. 

Â óñ³õ äîñë³äæåíèõ ðîäàõ òðèáè Limonieae 
íà 3�-ê³íö³ IGS áåçïîñåðåäíüî ïåðåä CDS ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ â³äíîñíî êîíñåðâàòèâíà ä³ëÿíêà äîâ-
æèíîþ áëèçüêî 30–35 íï. Ðàí³øå áóëî âñòà-
íîâëåíî, ùî ó Arabidopsis thaliana â ö³é ä³ëÿíö³ 
ðîçòàøîâóþòüñÿ çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà 
ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçè ²²² (Cloix et al, 2003; Douet and 
Tourmente, 2007), ùî ìîæå áóòè ïðè÷èíîþ ¿¿ 

Òàáëèöÿ 3. Ñåðåäíÿ åâîëþö³éíà äèâåðãåíö³ÿ (%) ì³æ ïîñë³äîâíîñòÿìè IGS 5S ðÄÍÊ ðîä³â òðèáè Limonieae 

Òàêñîí
Limonium, ï³äð³ä 

Limonium
Limonium, ï³äð³ä 

Pteroclados
Armeria Ceratolimon Goniolimon

Limonium, ï³äð³ä Limonium
Limonium, ï³äð³ä Pteroclados
Armeria
Ceratolimon
Goniolimon

15,9
56,1
58,8
70,3
57,1

6,8
55,7
62,9
58,9

13,7
64,9
60,5

2,0
57,4 31,0
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åâîëþö³éíî¿ êîíñåðâàòèâíîñò³. Â³äíîñíà êîí-
ñåðâàòèâí³ñòü 3�-ê³íöÿ IGS áóëà òàêîæ âèÿâ-
ëåíà â ³íøèõ ãðóïàõ ðîñëèí, ïðîòå ó ð³çíèõ 
ðîäèíàõ çîâí³øí³ åëåìåíòè ïðîìîòîðà ìîæóòü
ñóòòºâî â³äð³çíÿòèñÿ â³ä «êàíîí³÷íî¿» ïîñë³äîâ-

íîñò³, îïèñàíî¿ äëÿ àðàá³äîïñèñó (Douet and 
Tourmente, 2007; Tynkevich and Volkov, 2019; 
Ishchenko et al, 2021). Ó ïðåäñòàâíèê³â òðè-
áè Limonieae ç òðüîõ êàíîí³÷íèõ åëåìåíò³â 
çîâí³øíüîãî ïðîìîòîðà íàéêðàùå çáåðåæåíèì 

Ðèñ. 3. Âèð³âíþâàííÿ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â ÷îòèðüîõ ðîä³â òðèáè 
Limonieae. ²íôîðìàö³ÿ ïðî âèêîðèñòàí³ ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÄÍÊ íàâåäåíà â òàáë. 1
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5S ðèáîñîìíà ÄÍÊ ó ðîäèí³ Plumbaginaceae 

âèÿâèâñÿ íóêëåîòèä C â ïîçèö³¿ -1 (ðèñ. 1). 
Ëèøå ó òðüîõ êîíòèã³â G. tataricum ó öüîìó 
ñàéò³ ïðèñóòíÿ Ñ�Ò òðàíçèö³ÿ. ²íøèé åëåìåíò 
ïðîìîòîðà, äèíóêëåîòèä GC ïðèñóòí³é â ïî-
çèö³¿ -11 ó IGS îáîõ âèä³â Armeria àáî ó ïîçèö³¿ 
-13 ó L. aureum, L. bicolor, L. arboreum òà ó 
äåÿêèõ êîíòèãàõ C. feei òà G. tataricum. Â á³ëü-
øîñò³ ³íøèõ ïîñë³äîâíîñòåé, ÿê â ïîçèö³¿ -11, 
òàê -13, ïðèñóòí³é äèíóêëåîòèä GA. Îñòàíí³é 
ïåðåäáà÷óâàíèé åëåìåíò ïðîìîòîðà, ÒÀÒÀ-
áîêñ ïîä³áíèé ìîòèâ ïðèñóòí³é â ïîçèö³¿ -30
³ ó âèä³â Limonium ìàº êîíñåíñóñíó ïîñë³äîâ-
í³ñòü TATAAW. Ïðîòå, ó L. arboreum éîãî ïî-
ñë³äîâí³ñòü âèãëÿäàº ÿê ÒÀÑÀÒÀ, òîä³ ÿê ó 
âèä³â ðîäó Armeria – GATATA. Íàéá³ëüø âè-
äîçì³íåíèì öåé ìîòèâ º ó ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â 
Ñeratolimon òà Goniolimon, ó ÿêèõ â³í ïðåäñòàâ-
ëåíèé ïîñë³äîâíîñòÿìè TACGCA òà GTTAAG, 
â³äïîâ³äíî.

Ùå îäíà êîðîòêà êîíñåðâàòèâíà ä³ëÿíêà, 
ÿêà ì³ñòèòü äåê³ëüêà çàëèøê³â òèì³íó, ðîçòà-
øîâàíà íà ïî÷àòêó IGS áåçïîñåðåäíüî ï³ñëÿ 
CDS (ðèñ. 3). Âî÷åâèäü, öÿ ä³ëÿíêà ÿâëÿº ñî-
áîþ òåðì³íàòîð òðàíñêðèïö³¿ ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçè 
²²², ÿêèé ó ³íøèõ ðîñëèí ïðåäñòàâëåíèé îë³ãî-Ò 
íóêëåîòèäíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè äîâæèíîþ íå 
ìåíøå 5 íï (Douet and Tourmente, 2007; Ciganda 
and Williams, 2011; Tynkevich and Volkov, 2019; 
Ishchenko et al, 2021; Tynkevich et al, 2022a; 
Tynkevich et al, 2022b). 

Âèêîðèñòàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ 
ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó àíàë³ç³. Íèçüêà ïîä³áí³ñòü 
ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â 
ð³çíèõ ðîä³â òðèáè Limonieae óíåìîæëèâëþº ¿õ 
âèêîðèñòàííÿ äëÿ ðåêîíñòðóêö³¿ ô³ëîãåíåòè÷-
íèõ â³äíîñèí â ìåæàõ ö³º¿ ãðóïè. Òèì íå ìåíø,
çíà÷íà ì³íëèâ³ñòü ö³º¿ ä³ëÿíêè îáóìîâëþº åôåê-
òèâí³ñòü ¿¿ çàñòîñóâàííÿ äëÿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî 
àíàë³çó íà âíóòð³øíüîðîäîâîìó ð³âí³. Â³äïîâ³ä-
íî, âèêîðèñòîâóþ÷è âñ³ íàÿâí³ ïîñë³äîâíîñò³ 
IGS ìè ïîáóäóâàëè ML íåâêîð³íåíó ô³ëîäåí-
äðîãðàìó äëÿ âîñüìè âèä³â ðîäó Limonium (ðèñ. 
4), ñåðåä ÿêèõ ñ³ì íàëåæàòü äî ï³äðîäó Limo-
nium, à îäèí, L. arboreum – äî ï³äðîäó Ptero-
clados (Lledó et al, 2005). Íà îòðèìàí³é äåíäðî-
ãðàì³ ïîñë³äîâíîñò³ IGS L. arboreum óòâîðþ-
þòü íàéäîâøó ã³ëêó (ðèñ. 4, à). Â ìåæàõ ï³äðîäó 
Limonium âèÿâëåíî äâ³ êëàäè, ÿê³ ìàþòü âèñî-
êó ñòàòèñòè÷íó ï³äòðèìêó. Ïåðøà ç öèõ êëàä 
âêëþ÷àº L. aureum òà L. bicolor, ÿê³ íàëåæàòü 

äî ñåêö³¿ Plathymenium. Äðóãà êëàäà îá’ºäíóº 
ïðåäñòàâíèê³â äâîõ ñåêö³é (Koutroumpa et al, 
2018), Limonium (L. gmelinii, L. platyphyllum, L. 
tomentellum, L. vulgare) òà Nephrophyllum (L. oto-
lepis) (ðèñ. 4, á).

Â³äîêðåìëåíå ïîëîæåííÿ L. arboreum óçãîä-
æóºòüñÿ ç äàíèìè ³íøèõ ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñ-
ë³äæåíü. Ó ðîáîòàõ ç âèêîðèñòàííÿì ê³ëüêîõ 
ä³ëÿíîê õëîðîïëàñòíî¿ ÄÍÊ òà ITS ÿäåðíî¿ 35S 
ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèêè ï³äðîäó Pteroclados çàâæäè 
óòâîðþþòü ñåñòðèíñüêó, ÷³òêî â³äîêðåìëåíó â³ä 
³íøèõ âèä³â Limonium ãðóïó (Lledó et al, 2005; 
Malekmohammadi et al, 2017; Koutroumpa et al, 
2018). Ô³ëîãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ ì³æ L. arboreum 
òà ³íøèìè âèäàìè ðîäó Limonium, ðîçðàõîâà-
íà íàìè ç âèêîðèñòàííÿì ïîñë³äîâíîñòåé IGS 
5S ðÄÍÊ º ïîä³áíîþ äî äèñòàíö³é ì³æ ðîäàìè 
Limonium ³ Armeria àáî Limonium ³ Goniolimon. 
Òàêîæ, öÿ äèñòàíö³ÿ º çíà÷íî á³ëüøîþ, í³æ 
äèñòàíö³¿ ì³æ âèäàìè îäíîãî ðîäó ó ê³ëüêîõ 
ðîäèíàõ ïîêðèòîíàñ³ííèõ (Mlinarec et al, 2016; 
Tynkevich and Volkov, 2019; Vozárová et al, 2021). 
Îòæå, ìè ââàæàºìî, ùî ãðóïà Pteroclados ìîæå 
ðîçãëÿäàòèñü ÿê îêðåìèé ð³ä.

Ñåêö³ÿ Limonium â ïîïåðåäí³õ ìîëåêóëÿðíî-
ô³ëîãåíåòè÷íèõ àíàë³çàõ âèÿâëÿëàñü ïîë³ô³ëå-
òè÷íîþ (Lledó et al, 2005; Malekmohammadi 
et al, 2017; Koutroumpa et al, 2018). Ïðè öüî-
ìó, á³ëüøà ÷àñòèíà âèä³â ñåêö³¿ Limonium (â 
òîìó ÷èñë³ – L. gmelinii, L. platyphyllum, L. to-
mentellum, L. vulgare) ãðóïóâàëàñü ðàçîì ³ç âè-
äàìè ñåêö³¿ Iranolimon, òîä³ ÿê, ³íø³ âèäè (çî-
êðåìà – L. otolepis) – ³ç ñåêö³ºþ Plathymenium 
(Malekmohammadi et al, 2017; Koutroumpa et 
al, 2018). Öþ äðóãó ãðóïó âèä³â ñåêö³¿ Limo-
nium ïðîïîíóâàëè âèíåñòè â îêðåìó ñåêö³þ 
Nephrophyllum (Koutroumpa et al, 2018). Ïðîòå,
ðåçóëüòàòè àíàë³çó ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S 
ðÄÍÊ íå ï³äòâåðäæóþòü áëèçüêó ñïîð³äíå-
í³ñòü L. otolepis ç âèäàìè ñåêö³¿ Plathymenium, 
îñê³ëüêè íà íàø³é äåíäðîãðàì³ âñ³ äîñë³äæåí³ 
âèäè ñåêö³é Limonium òà Nephrophyllum óòâîðþ-
þòü äîáðå â³äîêðåìëåíó ìîíîô³ëåòè÷íó ãðóïó, 
ùî â³äïîâ³äàº óÿâëåííÿì ïðî ïðèíàëåæí³ñòü 
L. otolepis äî ñåêö³¿ Limonium. Ñóïåðå÷ëèâ³ñòü 
ðåçóëüòàò³â, îòðèìàíèõ ç âèêîðèñòàííÿì äëÿ 
ô³ëîãåíåòè÷íî¿ ðåêîíñòðóêö³¿ ð³çíèõ ä³ëÿíîê 
ãåíîìó çàéâèé ðàç ï³äêðåñëþº âàæëèâ³ñòü 
ìóëüòèëîêóñíèõ ï³äõîä³â òà íåäîö³ëüí³ñòü ïîºä-
íàííÿ â ìåæàõ îäíîãî àíàë³çó ïîñë³äîâíîñòåé, 
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Ð èñ. 4. Íåâêîð³íåíà Maximum-Likelihood ô³ëîäåíäðîãðàìà, îòðèìàíà ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 
5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Limonium. à – çàãàëüíà òîïîëîã³ÿ; á – òîïîëîã³ÿ â ìåæàõ ñåêö³é Limonium òà
Nephrophyllum. Êîë³ð ã³ëîê íà äåíäðîãðàì³ â³äïîâ³äàº çíà÷åííÿì aLRT-Chi2 ñòàòèñòè÷íî¿ ï³äòðèìêè â³ä-
ïîâ³äíèõ ãðóï (äèâ. ëåãåíäó). Òàêñîíîì³ÿ ðîäó Limonium íàâåäåíà çà Koutroumpa et al (2018) òà WFO (2023). 
²íôîðìàö³ÿ ïðî âèêîðèñòàíèé ðîñëèííèé ìàòåð³àë òà ïîñë³äîâíîñò³ 5S ðÄÍÊ íàâåäåíà â òàáë. 1
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5S ðèáîñîìíà ÄÍÊ ó ðîäèí³ Plumbaginaceae 

ÿê³ åâîëþö³îíóþòü ïî-ð³çíîìó, çîêðåìà, ïëàñ-
òèäíèõ ³ ÿäåðíèõ ìàðêåð³â.

Â ìåæàõ êëàäè Limonium + Nephrophyllum 
íà îòðèìàí³é íàìè äåíäðîãðàì³ (ðèñ. 4, á) 
ïîñë³äîâíîñò³ IGS íå çàâæäè ãðóïóþòüñÿ â³ä-
ïîâ³äíî äî âèäîâî¿ ïðèíàëåæíîñò³, ùî ìîæå 
áóòè íàñë³äêîì íåïîâíîãî ñîðòóâàííÿ ë³í³é 
àáî ì³æâèäîâî¿ ã³áðèäèçàö³¿ â õîä³ åâîëþö³¿. 
Òèì íå ìåíø, îòðèìàí³ ç âèêîðèñòàííÿì IGS 
5S ðÄÍÊ ðåçóëüòàòè äîçâîëèëè ðîçìåæóâàòè 
L. platyphyllum, L. gmelinii òà L. tomentellum, õî÷à 
â ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåííÿõ ö³ òðè âèäè ðàçîì 
ç L. meyeri, L. bungei, òà L. sareptanum ðîç-
ãëÿäàëèñü ó ñêëàä³ òàêñîíîì³÷íîãî êîìïëåêñó
ç íåâèð³øåíèìè ô³ëîãåíåòè÷íèìè â³äíîñèíà-
ìè (Malekmohammadi et al, 2017; Koutroumpa 
et al, 2018). 

Äëÿ êðàùîãî ðîçóì³ííÿ òàêñîíîì³¿ ðîäó 
Limonium íåîáõ³äí³ äîäàòêîâ³ äîñë³äæåííÿ ³ç 
âèêîðèñòàííÿì á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ ðîñëèííèõ 
çðàçê³â òà çàëó÷åííÿì øèðøîãî íàáîðó ìîëå-
êóëÿðíèõ ìàðêåð³â. Çîêðåìà, àêòóàëüíèì âèäà-
ºòüñÿ ïîäàëüøå äîñë³äæåííÿ ð³äê³ñíèõ åíäåì³÷-
íèõ âèä³â òðèáè Limonieae, ÿê³ çóñòð³÷àþòüñÿ íà 
òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè òà ÷àñòî ìàþòü ïðîáëåìíèé 
òàêñîíîì³÷íèé ñòàòóñ, ó ïîð³âíÿíí³ ç áëèçüêî
ñïîð³äíåíèìè ôîðìàìè ³íøîãî ãåîãðàô³÷íîãî 
ïîõîäæåííÿ. Îòðèìàí³ íàìè ðåçóëüòàòè ñâ³ä-
÷àòü, ùî àíàë³ç IGS 5S ðÄÍÊ ìîæå áóòè óñï³øíî 
âèêîðèñòàíèé äëÿ ÄÍÊ-áàðêîä³íãó òàêèõ âèä³â.

Âèñíîâêè. Ó CDS 5S ðÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â 
ðîä³â Limonium, Armeria òà Ceratolimon íàÿâí³ 
ïîîäèíîê³ íóêëåîòèäí³ çàì³íè, ÿê³ íå âïëèâà-
þòü íà çäàòí³ñòü òðàíñêðèïò³â 5S ðÐÍÊ óòâî-
ðþâàòè êàíîí³÷í³ âòîðèíí³ ñòðóêòóðè.

Ó ãåíîìàõ âèä³â ðîäó Goniolimon, îêð³ì 
ôóíêö³îíàëüíî ïîâíîö³ííèõ ïîâòîð³â 5S ðÄÍÊ, 
íàÿâíà âåëèêà ê³ëüê³ñòü ïñåâäîãåí³â, ÿê³ åâî-
ëþö³îíóþòü íåêîíöåðòíèì ñïîñîáîì òà ì³ñ-
òÿòü ÷èñëåíí³ ìóòàö³¿ ó CDS, ÿê³ ïîðóøóþòü 
âòîðèííó ñòðóêòóðó ¿õ ïîòåíö³éíèõ òðàíñêðèï-
ò³â. Ñåðåä ìóòàö³é ó CDS ïñåâäîãåí³â âèÿâëåíå 
ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é C�T òà G�A, ùî 
ïðèçâîäèòü äî çìåíøåííÿ â³äíîñíîãî âì³ñòó 
GC-ïàð. 

Çíà÷íà ô³ëîãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ ì³æ ïðåä-
ñòàâíèêàìè ï³äðîä³â Pteroclados òà Limonium 
ðîäó Limonium ñâ³ä÷èòü, ùî Pteroclados ìîæå 
ðîçãëÿäàòèñü ÿê îêðåìèé ð³ä. Âèñîêà øâèä-

ê³ñòü ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ ðîáèòü IGS 5S 
ðÄÍÊ çðó÷íèì ³íñòðóìåíòîì äëÿ áàðêîäèíãó 
òà ðåêîíñòðóêö³¿ ô³ëîãåíåòè÷íèõ â³äíîñèí â 
ð³çíèõ ðîäàõ òðèáè Limonieae. 

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 
â³äñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëèñü çà 
ô³íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè Ì³í³ñòåðñòâà îñâ³òè ³ 
íàóêè Óêðà¿íè (ãðàíò ¹ 0122U001335). 

5S RIBOSOMAL DNA IN THE FAMILY 
PLUMBAGINACEAE 
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Tandemly arranged repetitive regions (repeats) that 
encode 5S rRNA (5S rDNA) are a vital component of 
eukaryotic genomes. Typically, 5S rDNA repeats are 
highly similar within a genome due to the concerted 
nature of the evolution of this type of repeats. Each 
5S rDNA repeat consists of an evolutionarily conserved 
coding sequence (CDS) and a variable intergenic spacer 
(IGS). 5S rDNA is a popular model for studying the 
molecular evolution of repetitive sequences, and 
the high rate of IGS mutations determines its wide 
use in phylogenetic analysis of closely related taxa. 
Nevertheless, 5S rDNA still remains unexplored for 
many groups of higher plants, in particular, the family 
Plumbaginaceae. Some taxa of this family are endemic 
to southern Ukraine and are included in the Red Book. 
However, their taxonomic status is controversial, and its 
clarification requires the use of molecular phylogenetic 
methods. In this work, we investigated the molecular 
organization of 5S rDNA for representatives of four 
genera of the tribe Limonieae, which is the largest one in 
the Plumbaginaceae family. It was shown that the CDS 
of 5S rDNA of representatives of the genera Limonium, 
Armeria, and Ceratolimon possess single mutations that 
do not interfere with the formation of the secondary 
structure of 5S rRNA. In contrast, in the genomes of 
Goniolimon species, in addition to functionally normal 
5S rDNA repeats, numerous pseudogenes that evolve in 
a non-concert manner and contain numerous mutations 
in the CDS that disrupt the secondary structure of 5S 
rRNA were found. A significant phylogenetic distance 
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between representatives of the subgenera Pteroclados 
and Limonium of the genus Limonium indicates that 
Pteroclados can be considered a separate genus. The 
high rate of molecular evolution makes 5S rDNA IGS 
a convenient tool for the reconstruction of phylogenetic 
relationships within the studied genera of the tribe 
Limonieae and barcoding of Ukrainian endemics of the 
genus Limonium.
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