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Âïåðøå ìåòîäîì FISH ïðîâåäåíî êàðòóâàííÿ ïîñë³äîâ-
íîñòåé 5S òà 45S ðÄÍÊ ó äâîõ âèä³â ðîäó Iris L. Âè-
ÿâëåíî 10 ìàæîðíèõ ñèãíàë³â 45S ðÄÍÊ íà õðîìîñîìàõ 
òà ³íòåðôàçíèõ ÿäðàõ Iris ðumila L. òà 6 ñèãíàë³â ó 
Iris pseudopumila Tineo. Çíàéäåíî 12 ëîêóñ³â 5S ðÄÍÊ ó 
I. ðumila, òîä³ ÿê ó I. pseudopumila – ëèøå äâà. Âñòà-
íîâëåíî âèñîêèé ð³âåíü ì³êñîïëî¿ä³¿ ó ðîñëèí I. ðumila, 
ùî, éìîâ³ðíî, ïîâ’ÿçàíî ç ã³áðèäíèì ïîõîäæåííÿì âèäó. 
Çâàæàþ÷è íà îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè, ö³ëêîì â³ðîã³äíî, 
ùî I. pseudopumila ìîæå áóòè îäí³ºþ ç áàòüê³âñüêèõ 
ôîðì àëîòåòðàïëî¿äíîãî I. ðumila. Îäåðæàí³ äàí³ ìî-
æóòü áóòè îñíîâîþ äëÿ íàñòóïíèõ åâîëþö³éíèõ äî-
ñë³äæåíü öüîãî âèäó. Îáãîâîðþþòüñÿ åâîëþö³éí³ çì³íè 
äèïëî¿äíèõ ïðåäêîâèõ ôîðì ï³ñëÿ óòâîðåííÿ àëîïîë³-
ïëî¿ä³â ³ çíà÷åííÿ ðèáîñîìíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ ó 
âèÿâëåíí³ öèõ çì³í.
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Âñòóï. Öèòîãåíåòè÷íèé àíàë³ç º ñêëàäîâîþ 
äîñë³äæåííÿ âèäó, ÿêèé ïåðåäáà÷àº âèâ÷åííÿ 
ê³ëüêîñò³, ñòðóêòóðè òà ìîðôîëîã³¿ îêðåìèõ 
õðîìîñîì, à òàêîæ êàð³îòèïó â ö³ëîìó; äàº ³í-
ôîðìàö³þ ïðî îðãàí³çàö³þ òà åâîëþö³þ ãåíîìó 
(Kunakh, 2005; Schwarzacher et al, 2023). Ñòàí-
äàðòí³ öèòîãåíåòè÷í³ ìåòîäè âèêîðèñòîâóâàëè-
ñÿ ³ äîñ³ øèðîêî âèêîðèñòîâóþòüñÿ.

Îäíàê, ³ç ðîçâèòêîì ìîëåêóëÿðíî¿ öèòîãå-
íåòèêè, ðîçðîáëåí³ åôåêòèâí³ø³ ìåòîäè, çî-
êðåìà ôëóîðåñöåíòíà ã³áðèäèçàö³ÿ in situ 
(FISH), ùî äîçâîëÿº ³äåíòèô³êóâàòè ïåâí³ ïî-
ñë³äîâíîñò³ ÄÍÊ íà õðîìîñîìàõ òà çä³éñíþ-
âàòè ô³çè÷íå êàðòóâàííÿ ãåí³â (Valárik et al, 
2004; Jiang and Gill, 2006; Van Laere et al, 2008; 
Figueroa et al, 2012; Guetat et al, 2015). Ó á³ëü-
øîñò³ ðîñëèí, ÿê³ ÷àñòî âèêîðèñòîâóþòü ÿê 
ìîäåëüí³, ïðîâåäåííÿ ìîëåêóëÿðíî-öèòîãåíå-

òè÷íîãî àíàë³çó óñêëàäíåíå â³äñóòí³ñòþ ³íôîð-
ìàòèâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé õðîìîñîìíèõ ìàðêå-
ð³â (Garcia et al, 2017; Senderowicz et al, 2022). 
Òîìó, íàé÷àñò³øå â ÿêîñò³ çîíä³â âèêîðèñòîâó-
þòü ä³ëÿíêè ãåíîìó, ÿê³ êîäóþòü ðÐÍÊ ðàçîì
³ç ñïåéñåðíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè, ùî ¿õ ðîç-
ä³ëÿþòü (òàê çâàíà ðÄÍÊ) (Liu et al, 2003; 
Andreieva et al, 2017; Simeone et al, 2018). Ó ãåíîì³ 
ãåíè ðÄÍÊ îðãàí³çîâàí³ â êëàñòåðè, ñêëàäåí³ ç 
òàíäåìíèõ ïîâòîð³â; ìàþòü âèñîêó êîï³éí³ñòü, 
âèñîêîêîíñåðâàòèâí³ ïîñë³äîâíîñò³ òà ñïåöè-
ô³÷íå ðîçòàøóâàííÿ íà õðîìîñîìàõ (Heslop-
Harrison and Schwarzacher, 2011; Lakshmanan 
et al, 2015; Wang et al, 2023). Â³äîìî, ùî ÿê 
ëîêàë³çàö³ÿ, òàê ³ ê³ëüê³ñòü ëîêóñ³â ðÄÍÊ, ìî-
æóòü â³äð³çíÿòèñÿ ÿê ì³æ áëèçüêîñïîð³äíåíèìè 
âèäàìè, òàê ³ íà âíóòð³øíüîâèäîâîìó ð³âí³, çàâ-
äÿêè ÷îìó ¿õ âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ðîçâ’ÿçàííÿ 
áàãàòüîõ ïèòàíü ñèñòåìàòèêè, ô³ëîãåí³¿ òà â 
åâîëþö³éíèõ äîñë³äæåííÿõ (Álvarez and Wen-
del, 2003; Feliner and Rosselló, 2007; Amosova et 
al, 2017; Hemleben et al, 2021; Vozárová et al, 
2021; Rosselló et al, 2022). 

Â åóêàð³îò³â êîæåí ïîâòîð 5S ðÄÍÊ ñêëà-
äàºòüñÿ ç åâîëþö³éíî êîíñåðâàòèâíî¿ êîäó-
âàëüíî¿ ä³ëÿíêè òà âàð³àáåëüíîãî ì³æãåííîãî 
ñïåéñåðà (Barciszewska et al, 2001; Volkov et al, 
2017; Garcia et al, 2020). Ãåíè 45S ðÄÍÊ ðîç-
òàøîâàí³ ó âèãëÿä³ òàíäåìíèõ ïîâòîð³â ó ä³ëÿí-
êàõ ÿäåðöåâîãî îðãàí³çàòîðà, àëå íå âñ³ êîï³¿ 
òðàíñêðèáóþòüñÿ ï³ä ÷àñ ì³òîçó. Ó äåÿêèõ âè-
ä³â ³ íàâ³òü ðîäèí, 45S ðÄÍÊ ëîêàë³çîâàíà íà 
îäí³é ÷è äâîõ ïàðàõ õðîìîñîì äèïëî¿äíîãî 
ãåíîìó (Alkhimova et al, 2004; Schwarzacher et 
al, 2023).

Ó á³ëüøîñò³ ðîñëèí 5S òà 45S ðÄÍÊ çíà-
õîäÿòüñÿ â îêðåìèõ ëîêóñàõ, ðîçòàøîâàíèõ íà 
îäí³é àáî ð³çíèõ õðîìîñîìàõ, òîä³ ÿê ¿õ êîëî-
êàë³çàö³ÿ çóñòð³÷àºòüñÿ ð³äêî (Mizuochi et al, 
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2007; Lakshmanan et al, 2015; Vozárová et al, 
2021). Â³äîìî, ùî ó àëîïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â 5S, 
íà â³äì³íó â³ä 45S ðÄÍÊ, ÷àñòî íå çàçíàº ãî-
ìîãåí³çàö³¿, çáåð³ãàþ÷è îñîáëèâîñò³ áóäîâè, 
õàðàêòåðí³ äëÿ áàòüê³âñüêèõ ôîðì, ùî º âàæ-
ëèâèì äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ ã³áðèä³â òà ç’ÿñóâàííÿ 
¿õ ïîõîäæåííÿ (Garcia et al, 2017; Volkov et al, 
2017; Chrtek et al, 2020). 

Îäíèì ³ç ðîä³â ðîñëèí ç ÷èñëåííèìè íå-
ç’ÿñîâàíèìè ïèòàííÿ ñèñòåìàòèêè òà åâîëþö³¿ 
º ð³ä Iris L. Ó ë³òåðàòóð³ ìàëî ïîâ³äîìëåíü ïðî 
êàð³îëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ ï³âíèê³â. Íàðàç³ äî-
ñòåìåííî íåâ³äîìî ïîõîäæåííÿ I. pumila. Îäí³ 
â÷åí³ ââàæàþòü öåé âèä àâòîòåòðàïëî¿äíîþ 
ôîðìîþ I. attica Boiss. & Heldr. (Simonet, 1934), 
³íø³ – ïðèðîäíèì àëîòåòðàïëî¿äîì, êàð³îòèï 
ÿêîãî óòâîðèâñÿ âíàñë³äîê êîìá³íàö³¿ õðîìî-
ñîìíèõ íàáîð³â I. attica òà I. pseudopumila (Mitra, 
1956; Twardovska et al, 2014). Çâàæàþ÷è íà öå, 
âàæëèâèìè º ïîäàëüø³ êàð³îëîã³÷í³ äîñë³äæåí-
íÿ öèõ âèä³â ³ç çàñòîñóâàííÿì ñó÷àñíèõ ìåòîä³â 
ìîëåêóëÿðíî-öèòîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó. Ìåòîþ 
ðîáîòè áóëî ïðîâåäåííÿ ô³çè÷íîãî êàðòóâàííÿ 
ãåí³â 5S òà 45S ðÄÍÊ ó äåÿêèõ âèä³â ðîäó Iris. 

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Ðîñëèííèé ìàòåð³àë 
òà ïðèãîòóâàííÿ ïðåïàðàò³â õðîìîñîì. Ìàòåð³-
àëîì äëÿ äîñë³äæåííÿ ñëóãóâàëè êîð³íö³ ðîñ-
ëèí I. pumila, I. pseudopumilà òà I. attica, îòðè-
ìàí³ â àñåïòè÷íèõ óìîâàõ. Óìîâè ñòåðèë³çàö³¿, 
ïðîðîùóâàííÿ íàñ³ííÿ òà îòðèìàííÿ ðîñëèí 
in vitro äåòàëüíî îïèñàí³ â ðîáîò³ (Twardovska 
et al, 2015). Ç ìåòîþ íàêîïè÷åííÿ òà ñèíõðî-
í³çàö³¿ ì³òîç³â êîð³íö³ ïðîðîñòê³â äîâæèíîþ 
0,8–1 ñì âèòðèìóâàëè ïðè òåìïåðàòóð³ +4 ºÑ 
âïðîäîâæ 24–28 ãîä. Çðàçêè ô³êñóâàëè â ñó-
ì³ø³ åòàíîë : ëüîäÿíà îöòîâà êèñëîòà ó ñï³â-
â³äíîøåíí³ 3 : 1 âïðîäîâæ äîáè. 

ÄÍÊ-çîíäè òà ¿õ ì³÷åííÿ. Â ÿêîñò³ çîíä³â 
âèêîðèñòîâóâàëè ïîâòîðè 45S ðÄÍÊ (pTa71), 
ì³÷åí³ äèãîêñèãåí³í-11-dUTP (Roche Molecular 
Biochemicals) òà 5S ðÄÍÊ (pTa794), ì³÷åí³ á³î-
òèí-16-dUTP (Roche Molecular Biochemicals). 
Òàêîæ âèêîðèñòîâóâàëè ïðîáó 5S ðÄÍÊ, ÿêà 
ì³ñòèëà ëèøå ä³ëÿíêó ì³æãåííîãî ñïåéñåðà, 
îòðèìàíó ç ÄÍÊ I. pumila ó â³ää³ë³ ãåíåòèêè 
êë³òèííèõ ïîïóëÿö³é ²íñòèòóòó ìîëåêóëÿðíî¿ 
á³îëîã³¿ ³ ãåíåòèêè ÍÀÍ Óêðà¿íè. Çîíäè ì³-
òèëè çà äîïîìîãîþ ïîë³ìåðàçíî¿ ëàíöþãîâî¿ 
ðåàêö³¿ (ÏËÐ) ç âèêîðèñò àííÿì ïðÿìîãî òà 
çâîðîòíîãî ïðàéìåð³â M13. ÏËÐ ïðîâîäèëè íà 

òîòàëüí³é ãåíîìí³é ÄÍÊ çà íàñòóïíèõ óìîâ: 
5 õâ ïðè 94 ºÑ; 35 öèêë³â – ïî 30 ñ ïðè 94 ºÑ, 
30 ñ ïðè 56 ºÑ, 2 õâ ïðè 72 ºÑ; åëîíãàö³ÿ 10 õâ 
ïðè 72 ºÑ.

FISH òà ì³êðîñêîï³ÿ. Ïðèãîòóâàííÿ ïðå-
ïàðàò³â õðîìîñîì òà ã³áðèäèçàö³þ in situ ïðî-
âîäèëè çà ìåòîäèêîþ (Schwarzacher and Heslop-
Harrison, 2000). Íà êîæåí ïðåïàðàò íàíîñèëè 
ïî 200 ìêë ÐÍÊàçè òà ³íêóáóâàëè ïðè 37 ºÑ 
âïðîäîâæ 1 ãîäèíè, ïîò³ì â³äìèâàëè â 2 × SSC. 
Äàë³ çðàçêè ³íêóáóâàëè â 4 % ïàðàôîðìàëüäåã³ä³ 
ïðîòÿãîì 10 õâ ³ â³äìèâàëè â 2 × SSC. Ïðåïàðàòè 
îáåçâîäíþâàëè â ñåð³¿ ñïèðò³â (70º, 90º, 96º) òà 
âèñóøóâàëè íà ïîâ³òð³.

Íà êîæíå ïðåäìåòíå ñêëî ç ìåòàôàçíèìè 
õðîìîñîìàìè íàíîñèëè ïî 30 ìêë ã³áðèäè-
çàö³éíî¿ ñóì³ø³, ÿêà ì³ñòèëà 50 % ôîðìàì³ä, 
10 % ñóëüôàò äåêñòðàí, 20 × SSC, 10 % SDS, 
ÄÍÊ ñïåðìè ëîñîñÿ òà ì³÷åíó ïðîáó (Vershinin 
et al, 2001). Äåíàòóðàö³þ ïðîâîäèëè â OmniSlide 
ìàøèí³ ïðè òåìïåðàòóð³ 80 ºÑ âïðîäîâæ 10 õâ 
ç ãðàä³ºíòíèì ïîíèæåííÿì òåìïåðàòóðè äî 
40 ºÑ. Äàë³ ïðåïàðàòè ³íêóáóâàëè â ãåðìåòè÷íî 
çàêðèò³é âîëîã³é êàìåð³ ïðè òåìïåðàòóð³ 37 ºÑ 
ïðîòÿãîì íî÷³. Ï³ñëÿ öüîãî çí³ìàëè ïîêðèâíå 
ñêåëüöå, çàíóðþâàëè â 2 × SSC íà 10 õâ ³ â 
0,1 × SSC ç 20%-âèì ðîç÷èíîì ôîðìàì³äó íà 
5 õâ ïðè òåìïåðàòóð³ 42 ºÑ. Äàë³ ïðåïàðàòè â³ä-
ìèâàëè â 0,1 × SSC ³ 2 × SSC. Çðàçêè, ì³÷åí³ 
á³îòèíîì, äåòåêòóâàëè çà äîïîìîãîþ ñòðåïòà-
â³äèíó, ñïîëó÷åíîãî ³ç Cy3 («S³gma», ÑØÀ), à 
çðàçêè, ì³÷åí³ äèãîêñèãåí³íîì – àíòèäèãîêñè-
ãåí³í-ôëóîðåñöå¿íîì («Roche») (Alkhimova et
al, 2004). Ïðåïàðàòè çàáàðâëþâàëè DAPI (4,6-
ä³àì³äèí-2-ôåí³ë³íäîë) òà àíàë³çóâàëè íà ôëóî-
ðåñöåíòíîìó ì³êðîñêîï³ Olympus ç â³äïîâ³ä-
íèìè ô³ëüòðàìè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè ISIS 
(Metasystems, Altlussheim, Í³ìå÷÷èíà).

Ðåçóëüòàòè. Ó ðåçóëüòàò³ ïðîâåäåíîãî íàìè 
ðàí³øå öèòîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âèä³â ðîäó 
Iris, âñòàíîâëåíî õðîìîñîìí³ ÷èñëà 2n = 32 
äëÿ ðîñëèí I. pumila ç ð³çíèõ ïîïóëÿö³é òåðè-
òîð³¿ Óêðà¿íè, à òàêîæ 2n = 16 äëÿ ðîñëèí I. attica 
òà I. ðseudopumila ç òåðèòîð³¿ Ãðåö³¿ òà ²òàë³¿, 
â³äïîâ³äíî (Twardovska et al, 2018, 2019). Ïî-
êàçàíî, ùî I. pseudopumila òà I. attica º äèïëî¿-
äàìè, òîä³ ÿê I. pumila º òåòðàïëî¿äîì ç äèïëî-
¿äíèì íàáîðîì 2n = 4õ = 32. Òàê ÿê äî ê³íöÿ 
íå âñòàíîâëåíî ïîõîäæåííÿ I. pumila, íàìè âè-
ñóíóòî ïðèïóùåííÿ ïðî àìô³äèïëî¿äíó ïðè-
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Ì.Î. Òâàðäîâñüêà, Î.Ã. Àëõ³ìîâà, Â.À. Êóíàõ

ðîäó öüîãî âèäó, êàð³îòèï ÿêîãî ì³ã óòâîðèòè-
ñÿ âíàñë³äîê êîìá³íàö³¿ õðîìîñîìíèõ íàáîð³â 

ã³ïîòåòè÷íèõ ïðåäêîâèõ ôîðì I. ðseudopumila òà 
I. attica (Twardovska et al, 2018, 2019). 

Ðèñ. 1. Ìåòàôàçí³ ïëàñòèíêè ó êîð³íöÿõ äîñë³äæåíèõ ðîñëèí: à – I. pumila (24 õðîìîñîìè, àíåóïëî¿ä); á – 
I. ðseudopumila (16 õðîìîñîì, äèïëî¿ä); â – I. attica (16 õðîìîñîì, äèïëî¿ä). Õðîìîñîìè çàáàðâëåí³ DAPI. 
Ìàñøòàá – 10 ìêì

Ðèñ. 2. Ôëóîðåñöåíòíà ã³áðèäèçàö³ÿ in situ ïîâòîðþâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 45S ðÄÍÊ (÷åðâîíèé – à, â; çåëå-
íèé – á) òà 5S ðÄÍÊ (÷åðâîíèé – á) íà ³íòåðôàçíèõ ÿäðàõ (à, á) òà õðîìîñîìàõ ïåíòàïëî¿äíî¿ ìåòàôàçíî¿ 
ïëàñòèíêè (â) I. ðumila

Ðèñ. 3. Ëîêàë³çàö³ÿ ì³æãåííîãî ñïåéñåðà 5S ðÄÍÊ (çåëåíèé) òà 45 S ðÄÍÊ (÷åðâîíèé) íà ³íòåðôàçíîìó ÿäð³ 
(à) òà õðîìîñîìàõ (á, â) I. ðseudopumila 
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Ô³çè÷íå êàðòóâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé 5S òà 45S ðÄÍÊ ìåòîäîì FISH ó âèä³â ðîäó Iris L.

Ïðîâåäåíèé ïîâòîðíèé öèòîãåíåòè÷íèé àíà-
ë³ç êîð³íö³â ðîñëèí in vitro I. pseudopumila ï³ä-
òâåðäèâ äèïëî¿äíó ïðèðîäó öüîãî âèäó. Â àï³-
êàëüí³é ìåðèñòåì³ êîð³íö³â I. ðumila âèÿâëå-
íî âèñîêèé ð³âåíü ì³êñîïëî¿ä³¿, ùî ìîæå áóòè 
ïîâ’ÿçàíî ç ã³áðèäíèì ïîõîäæåííÿì âèäó 
(ðèñ. 1). Áàãàòî êë³òèí ì³ñòèëè â³ä 16 äî 50 
õðîìîñîì. Âèÿâëåíî òàêîæ ïîîäèíîê³ âèñîêî-
ïîë³ïëî¿äí³ êë³òèíè (ðèñ. 2, â).

Íàìè âïåðøå íà I. ðumila òà I. pseudopumila 
ïðîâåäåíî FISH àíàë³ç ³ç âèêîðèñòàííÿì â 
ÿêîñò³ çîíä³â 5S òà 45S ðÄÍÊ ç ìåòîþ ç’ÿñó-
âàííÿ ïîõîäæåííÿ öèõ âèä³â ³ ¿õ ìîæëèâî¿ 
ñïîð³äíåíîñò³. Âèÿâëåíî, ùî I. pumila ìàº 10 
ìàæîðíèõ ñèãíàë³â 45S ðÄÍÊ íà õðîìîñîìàõ, 
òîä³ ÿê I. pseudopumila – 6. Ö³ ïîñë³äîâíîñò³ 
ìîæíà â³çóàë³çóâàòè ÿê íà õðîìîñîìàõ, òàê ³ 
íà ³íòåðôàçíèõ ÿäðàõ (ðèñ. 2–3). Ñïîñòåð³ãà-
ëè 12 ñèãíàë³â 5S ðÄÍÊ íà ÿäðàõ I. pumila, òîä³ 
ÿê ó I. pseudopumila ¿õ áóëî ëèøå äâà. Òàêîæ 
âèÿâëåíî ì³íîðí³ ñèãíàëè ïîâòîð³â 5S òà 45S 
ðÄÍÊ. 

Òàê ÿê ó I. pseudopumila íàìè âèÿâëåíî ëè-
øå äâà ëîêóñè 5S ðÄÍÊ, à ó I. pumila ¿õ 12, 
ö³ëêîì â³ðîã³äíî, ùî I. pseudopumila ìîæå áóòè 
îäí³ºþ ç áàòüê³âñüêèõ ôîðì àëîòåòðàïëî¿ä-
íîãî ã³áðèäà I. ðumila. Îäíàê, ùîá äàòè îñòà-
òî÷íó â³äïîâ³äü íà ïîõîäæåííÿ öüîãî âèäó, íå-
îáõ³äíî ïðîâåñòè ìîëåêóëÿðíî-öèòîãåíåòè÷-
íèé àíàë³ç ùå îäí³º¿ éìîâ³ðíî¿ áàòüê³âñüêî¿ 
ôîðìè – I. attica.

Îáãîâîðåííÿ. Äîñë³äæåííÿ áëèçüêîñïîð³äíå-
íèõ çâ’ÿçê³â ó ðîäó Iris. Ïîä³áí³ ðåçóëüòàòè áó-
ëè îòðèìàí³ ³íøèìè â÷åíèìè ïðè äîñë³äæåí-
í³ òðüîõ êîðåéñüêèõ âèä³â ðîäó Iris (I. koreana 
Nakai, I. minutoaurea Makino ³ I. odaesanensis 
YN Lee) (Park et al, 2022). Íåçâàæàþ÷è íà â³ä-
ì³ííîñò³ öèõ ï³âíèê³â çà ê³ëüê³ñòþ õðîìîñîì, 
äâà äèïëî¿äí³ âèäè I. minutoaurea (2n = 22) ³ 
I. odaesanensis (2n = 28) ìàþòü îäíàêîâó ê³ëü-
ê³ñòü òà ðîçòàøóâàííÿ ëîêóñ³â ðÄÍÊ (ïî 2 ëî-
êóñè 5S òà 18S ðÄÍÊ), òîä³ ÿê I. koreana (2n = 
= 50) º àäèòèâíèì ùîäî ê³ëüêîñò³ ëîêóñ³â 
ðÄÍÊ (ïî 4 ëîêóñè 5S òà 18S ðÄÍÊ) â³ä äâîõ 
éìîâ³ðíèõ áàòüê³âñüêèõ äèïëî¿äíèõ ôîðì ç 
îäíàêîâîþ ëîêàë³çàö³ºþ ãåí³â ðÄÍÊ, ùî, 
ìîæëèâî, ï³äòâåðäæóº éîãî àëîïîë³ïëî¿äíå 
ïîõîäæåííÿ. Àäèòèâí³ñòü ëîêóñ³â ðÄÍÊ ³ ÷èñ-
ëà õðîìîñîì ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî â³äñóòí³ñòü 
ãåíîìíèõ ïåðåáóäîâ ó ïîë³ïëî¿äà òà/àáî éîãî 

íåäàâíº ïîõîäæåííÿ (Choi et al, 2020; Yang et 
al, 2020; Park et al, 2022). Ó I. koreana ðîçì³ð ãå-
íîìó äîð³âíþº ñóì³ ðîçì³ð³â ãåíîì³â áàòüê³âñü-
êèõ äèïëî¿äíèõ âèä³â I. minutoaurea òà I. oda-
esanensis (Choi et al, 2020). Çàãàëîì, íà åâî-
ëþö³þ ãåíîìó â àëîïîë³ïëî¿äàõ ìîæå âïëèâà-
òè äèïëî¿äèçàö³ÿ ÷è õðîìîñîìí³ ïåðåáóäîâè 
(Mandáková and Lysak, 2018) àáî àìïë³ô³êàö³ÿ 
ïîâòîðþâàíî¿ ÄÍÊ, ÿêà â³äïîâ³äàº çà çì³íó 
ðîçì³ðó ãåíîìó, ÿê öå ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó ðîñëèí 
(Dodsworth et al, 2015). Òàêà ÄÍÊ ïåðåâàæíî 
ñêëàäàºòüñÿ ç äèñïåðãîâàíèõ ïîâòîð³â (íàïðè-
êëàä, ÄÍÊ-òðàíñïîçîí³â ³ ðåòðîòðàíñïîçîí³â) 
òà ñïåöèô³÷íèõ äëÿ ðîäó/âèäó òàíäåìíèõ ñà-
òåë³òíèõ ÄÍÊ (Park et al, 2022).

Ó ïðîöåñ³ âèäîóòâîðåííÿ é åâîëþö³¿ ïðåä-
ñòàâíèê³â Iridaceae âàæëèâó ðîëü â³ä³ãðàþòü 
ïîë³ïëî¿ä³ÿ, àíåóïëî¿ä³ÿ òà ñòðóêòóðí³ ïåðå-
áóäîâè õðîìîñîì (Sharma and Talukdar, 1960). 
Á³ëüø³ñòü âèä³â ðîäó Iris àëîïîë³ïëî¿äíîãî ïî-
õîäæåííÿ. Äåÿê³ äîñë³äíèêè ââàæàþòü, ùî òå-
òðàïëî¿äíèé I. ðumila º àìô³äèïëî¿äîì, ÿêèé 
óòâîðèâñÿ â ïðîöåñ³ ã³áðèäèçàö³¿ I. pseudopumila 
(2n = 16) òà I. attica (2n = 16); I. verticolor L. 
(2n = 108) º àìô³äèïëî¿äîì I. virginica L. (2n =
= 70) òà I. setosa Pall. (2n = 38) (Anderson, 1936; 
Lim et al, 2007). Çà äîïîìîãîþ ìîëåêóëÿðíî-
öèòîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ó ãåíîì³ I. versicolor 
âèÿâëåíî 3 ëîêóñè 18–26S ðÄÍÊ, óñïàäêîâàí³ 
â³ä I. virginica, ³ 2 ëîêóñè 5S ðÄÍÊ, ïî îäíîìó 
â³ä êîæíî¿ ç áàòüê³âñüêèõ ôîðì – I. virginica 
òà I. setosa. Öå âêàçóº íà âòðàòó âñ³õ 3 ëîêóñ³â 
18–26S ðÄÍÊ ³ 1 ëîêóñó 5S ðÄÍÊ ³ç ñóáãå-
íîìó, óñïàäêîâàíîìó â³ä I. setosa. Òîáòî, âè-
ÿâëåí³ çì³íè òîðêíóëèñÿ çäåá³ëüøîãî ÷àñòèíè 
ãåíîìó, ùî íàëåæàëà ðàí³øå I. setosa. Ó I. ver-
ticolor åë³ì³íàö³ÿ ðÄÍÊ ñóáãåíîìó I. setosa íå 
ñóïðîâîäæóºòüñÿ çá³ëüøåííÿì ðÄÍÊ ñóáãå-
íîìó I. virginica. Ìîæëèâî, ï³ä ÷àñ äèâåðãåí-
ö³¿ I. versicolor ëîêóñè ðÄÍÊ, ÿê³ ïîõîäÿòü â³ä 
I. setosa, áóëè òðàíñêðèïö³éíî ³íàêòèâîâàí³, 
ãåòåðîõðîìàòèí³çîâàí³ òà ïîñòóïîâî åë³ì³íî-
âàí³. Âòðàòó ëîêóñ³â 18–26S ³, ìîæëèâî, ëîêó-
ñ³â 5S ðÄÍÊ ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê ðàííþ 
îçíàêó äèïëî¿äèçàö³¿ ãåíîìó ó ïîë³ïëî¿ä³â (Lim 
et al, 2007; Rosato et al, 2015). 

Ïåðåáóäîâè ðÄÍÊ òà ðåñòðóêòóðèçàö³ÿ ãåíî-
ìó â àëîïîë³ïëî¿äàõ. Â àëîïîë³ïëî¿äíèõ âèäàõ 
ïîâòîðè ðÄÍÊ ó êîæí³é áàòüê³âñüê³é ôîðì³ 
ìîæóòü ïðîõîäèòè íåçàëåæí³ åâîëþö³éí³ çì³-
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íè, ÿê öå â³äáóâàºòüñÿ â äåÿêèõ àëîïîë³ïëî¿äàõ 
Arabidopsis, Brassica òà Nicotiana (O’Kane et al, 
1996; Volkov et al, 1999; Hasterok et al, 2006). Îä-
íàê, ÷àñò³øå â àëîïîë³ïëî¿äàõ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ 
ð³çí³ òèïè ãåíåòè÷íèõ çì³í, âêëþ÷àþ÷è çìåí-
øåííÿ ê³ëüêîñò³ êîï³é, âòðàòó ëîêóñ³â, âíó-
òð³øíüîãåíîìíó òà ì³æãåíîìíó ðåêîìá³íàö³þ. 
Ó àëîïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â ðîñëèí ïðîäåìîí-
ñòðîâàíî äâîáàòüê³âñüêå àáî îäíîáàòüê³âñüêå 
óñïàäêóâàííÿ 45S ðÄÍÊ, ùî º ïðèêëàäîì 
øâèäêî¿ óçãîäæåíî¿ åâîëþö³¿ ïîâòîðþâàíèõ ïî-
ñë³äîâíîñòåé (Volkov et al, 2007). 

Áëèçüêî 30–70 % ³ñíóþ÷èõ âèä³â êâ³òêîâèõ 
ðîñëèí º ïðèðîäíèìè ïîë³ïëî¿äàìè. Ïîë³-
ïëî¿ä³ÿ ÷àñòî ïîâ’ÿçàíà ç åï³ãåíåòè÷íèì ïðè-
ãí³÷åííÿì åêñïðåñ³¿ ëîêóñ³â ðÄÍÊ (Lacadena 
et al, 1984; Pikaard, 2001). Ö³ëêîì éìîâ³ðíî, 
ùî ò³ îäèíèö³ òà ëîêóñè, ÿê³ º íåàêòèâíèìè, 
íàéá³ëüø ñõèëüí³ äî âèäàëåííÿ, îñê³ëüêè ¿õíÿ 
âòðàòà íå ìàòèìå ñåëåêòèâíèõ íàñë³äê³â. Îä-
íàê, º ïîë³ïëî¿äè, ó ÿêèõ çá³ëüøóºòüñÿ ê³ëü-
ê³ñòü òàêèõ ëîêóñ³â, ïîð³âíÿíî ç áàòüê³âñü-
êèìè ôîðìàìè. Ìîæëèâî, äîäàòêîâ³ ïîâòîðè 
âèíèêàþòü ÷åðåç ðåñòðóêòóðèçàö³þ ãåíîìó, òîä³ 
ÿê òåíäåíö³ÿ äî âòðàòè ëîêóñ³â º äîâãîñòðî-
êîâèì ïðîöåñîì ïîâåðíåííÿ äî äèïëî¿äíîãî 
ñòàíó (McCann et al, 2020; Wang et al, 2023).

Ï³ñëÿ ôîðìóâàííÿ ïîë³ïëî¿ä³â ìàëà á çðîñ-
òàòè ê³ëüê³ñòü ëîêóñ³â ðÄÍÊ ó ì³ðó çá³ëüøåííÿ 
ïëî¿äíîñò³ ðîñëèí (Lattier et al, 2019). Îäíàê, 
â³äáóâàºòüñÿ âòðàòà ëîêóñ³â ðÄÍÊ ÷åðåç óçãîä-
æåíó åâîëþö³þ íà ðàíí³õ åòàïàõ àáî âïðîäîâæ 
á³ëüø òðèâàëîãî åâîëþö³éíîãî ïåð³îäó (Ko-
varik et al, 2008). Òàêà âòðàòà îçíà÷àº, ùî ïî-
õîäæåííÿ ïîë³ïëî¿ä³â ÷àñòî ìîæå áóòè ïðèõî-
âàíå ÷åðåç óí³áàòüê³âñüêå çáåðåæåííÿ ëîêóñ³â 
ðÄÍÊ (Álvarez and Wendel, 2003). Ö³ çì³íè ìî-
æóòü âêëþ÷àòè ïåðåáóäîâè ãåíîìó òà õðîìîñîì-
í³ òðàíñëîêàö³¿, ãîìåîëîã³÷íó ðåêîìá³íàö³þ,
àêòèâàö³þ òðàíñïîçîí³â, à òàêîæ âòðàòè ïåâ-
íèõ ãåí³â òà åï³ãåíåòè÷í³ ìîäèô³êàö³¿ (Kunakh, 
2005; Chen et al, 2007; Wendel, 2015). 

Âàæëèâèì º ïèòàííÿ ñòàá³ëüíîñò³ ðÄÍÊ, 
ÿêà âèÿâëåíà ó âèùèõ åóêàð³îò³â. Ïîºäíàííÿ 
ç òèì ôàêòîì, ùî ìàñèâè ðÄÍÊ º ðåêîì-
á³íàö³éíèìè ãàðÿ÷èìè òî÷êàìè, çîñåðåäèëî 
óâàãó íà ðåàêö³ÿõ ïîøêîäæåííÿ ÄÍÊ ó ä³ëÿíö³ 
ÿäåðöåâîãî îðãàí³çàòîðà. Âèíèêíåííÿ äâîëàí-
öþãîâèõ ðîçðèâ³â ÄÍÊ ó òÿæàõ ðÄÍÊ ïðèçâî-
äèòü äî ð³çêî¿ ðåîðãàí³çàö³¿ ñòðóêòóðè ÿäåðöÿ, 

ùî âêàçóº íà âàæëèâ³ñòü ñïîñòåðåæåííÿ ³íòåð-
ôàçíèõ ÿäåð (McStay, 2016; Andreieva et al, 2017).

Ó ã³áðèä³â ÷èñëî õðîìîñîì ìîæå çì³íþâà-
òèñÿ ó íàñòóïíèõ ïîêîë³ííÿõ, àëå ñïîñòåð³ãà-
ºòüñÿ ÷³òêà òåíäåíö³ÿ äî çáåðåæåííÿ áàëàíñó 
ãåí³â: âòðàòà îäí³º¿ õðîìîñîìè àáî ïàðè, ÿê³ 
ïîõîäÿòü â³ä îäí³º¿ áàòüê³âñüêî¿ ôîðìè, ÿê 
ïðàâèëî, êîìïåíñóºòüñÿ äîäàâàííÿì â³äïîâ³ä-
íî¿ ê³ëüêîñò³ ãîìîëîã³÷íèõ õðîìîñîì â³ä ³í-
øîãî áàòüê³âñüêîãî ãåíîìó (Xiong et al, 2011).

Á³ëüø³ñòü äîñë³äæåíü ñüîãîäí³ çîñåðåäæåí³ 
íà âèâ÷åíí³ àëîïîë³ïëî¿ä³â, ïîð³âíÿííÿ ÿêèõ ç 
¿õí³ìè éìîâ³ðíèìè ïîïåðåäíèêàìè, óñêëàäíþ-
þòüñÿ ð³çíèìè åâîëþö³éíèìè çì³íàìè äèïëî-
¿äíèõ ïðåäêîâèõ ôîðì òà/àáî åâîëþö³éíèìè 
â³äì³ííîñòÿìè ì³æ ñóáãåíîìàìè ï³ñëÿ óòâî-
ðåííÿ àëîïîë³ïëî¿ä³â (Vozárová et al, 2021;
Shahbazi et al, 2024). Öèòîíóêëåàðí³ âçàºìî-
ä³¿ â àëîïîë³ïëî¿äàõ ³ ì³æâèäîâèõ ãîìîïëî¿ä-
íèõ ã³áðèäàõ ç³øòîâõóþòüñÿ ç ÿâèùåì òèïîâî-
ãî îäíîáàòüê³âñüêîãî óñïàäêóâàííÿ öèòîïëàç-
ìàòè÷íèõ ãåíîì³â. Ãåíè, êîäîâàí³ îðãàíåëàìè, 
â îñíîâíîìó ïîõîäÿòü â³ä îäíîãî áàòüê³âñü-
êîãî âèäó (çàçâè÷àé ìàòåðèíñüêîãî), òîä³ ÿê 
ãåíè, ùî êîäóþòüñÿ â ÿäð³, óñïàäêîâóþòüñÿ â³ä 
îáîõ ïðåäêîâèõ ôîðì (Shahbazi et al, 2024).

Îòðèìàí³ íàìè ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü ïðî ìîæ-
ëèâ³ñòü ïåðåá³ãó ïîä³áíèõ ïðîöåñ³â çà âèäî-
óòâîðåííÿ âèä³â ðîäó Iris, çîêðåìà I. ðumila, â³ä 
éìîâ³ðíèõ áàòüê³âñüêèõ âèä³â I. pseudopumila 
òà I. attica. 

Âèñíîâêè. Âïåðøå ïðîâåäåíî FISH íà ðîñ-
ëèíàõ I. ðumila òà I. pseudopumila ç âèêîðèñ-
òàííÿì â ÿêîñò³ çîíä³â 5S òà 45S ðÄÍÊ. Âèÿâ-
ëåí³ ìàæîðí³ ñèãíàëè öèõ ëîêóñ³â íà õðîìî-
ñîìàõ òà ³íòåðôàçíèõ ÿäðàõ äîñë³äæåíèõ âèä³â. 
Ïîêàçàíî âèñîêèé ð³âåíü ì³êñîïëî¿ä³¿ ó ðîñëèí 
I. ðumila, ùî, î÷åâèäíî, ïîâ’ÿçàíî ç ã³áðèäíèì 
ïîõîäæåííÿì âèäó. Éìîâ³ðíî, I. pseudopumila 
ìîæå áóòè îäí³ºþ ç áàòüê³âñüêèõ ôîðì àëî-
òåòðàïëî¿äíîãî ã³áðèäà I. ðumila. Îäíàê, ùîá 
äàòè îñòàòî÷íó â³äïîâ³äü íà ïîõîäæåííÿ I. ðu-
mila, íåîáõ³äíî ïðîâåñòè ìîëåêóëÿðíî-öèòîãå-
íåòè÷íå êàðòóâàííÿ ùå îäíîãî â³ðîã³äíîãî áàòü-
ê³âñüêîãî âèäó – I. attica. Îñíîâíó óâàãó ñë³ä 
ïðèä³ëèòè äîñë³äæåííþ àëîïîë³ïëî¿äíîãî ïî-
õîäæåííÿ I. ðumila, ïðîâåäåíîãî ìåòîäîì FISH, 
îñê³ëüêè íàÿâí³ñòü ÷è â³äñóòí³ñòü äîäàòêîâèõ 
ïîâòîð³â ñâ³ä÷èòü ïðî ðåñòðóêòóðèçàö³þ ãåíî-
ìó, òîä³ ÿê òåíäåíö³ÿ äî âòðàòè ëîêóñ³â º ðàí-
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íüîþ îçíàêîþ éîãî äèïëî¿äèçàö³¿, ùî ìîæå 
áóòè îñíîâîþ äëÿ íàñòóïíèõ åâîëþö³éíèõ äî-
ñë³äæåíü âèäó.

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 âèêîíàíî â ðàìêàõ áþ-
äæåòíî¿ òåìè «Ãåíåòè÷í³ ³ ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷í³ 
ìåõàí³çìè àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî åêñòðåìàëüíèõ 
óìîâ äîâê³ëëÿ» ¹ 0120U105249.

PHYSICAL MAPPING OF 5S 
AND 45S rDNA SEQUENCES BY FISH
IN SPECIES OF THE GENUS IRIS L.

M.O. Twardovska, O.G. Alkhimova, V.A. Kunakh

Institute of Molecular Biology and Genetics, 
NAS of Ukraine
Akad. Zabolotnoho Str., 150, Kyiv, 03143, Ukraine 

E-mail: maryana.tvardovska@gmail.com

For the first time, the FISH was used to map 5S and 45S 
rDNA sequences in two species of the genus Iris L. 10 
major 45S rDNA sites were detected on chromosomes 
and interphase nuclei of Iris pumila L. and 6 sites in Iris 
pseudopumila Tineo. 12 loci 5S rDNA were found in 
I. pumila, while only two in I. pseudopumila. A high 
level of mixoploidy was revealed in I. pumila plants, 
which is probably associated with the hybrid origin of 
the species. Given the results obtained, it is quite likely 
that I. pseudopumila may be one of the parental forms 
of the allotetraploid I. pumila. The data obtained are the 
basis for further evolutionary studies of this species. The 
evolutionary changes of diploid ancestral forms following 
the formation of allopolyploids, and the importance of 
ribosomal DNA sequences in detecting these changes 
are discussed.
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