
13ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2021. Ò. 55. ¹ 1

Ð³ä Festuca L. (ï³äòðèáà Loliinae), ÿêèé íàë³÷óº áëèçüêî 
500 âèä³â, º îäíèì ç íàéá³ëüøèõ ðîä³â òðèáè Poeae ³ 
ïîøèðåíèé ïî âñüîìó ñâ³òó. Òàêñîíîì³ÿ ðîäó Festuca L. 
òà ï³äòðèáè Loliinae äîòåïåð çàëèøàºòüñÿ ïðåäìåòîì 
äèñêóñ³é. Ç îãëÿäó íà òå, ùî ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé 
ì³æãåííîãî ñïåéñåðà ó ñêëàä³ 5S ðÄÍÊ (intergenic spac-
er, IGS) óñï³øíî çàñòîñîâóºòüñÿ äëÿ îö³íêè ãåíåòè÷íèõ 
äèñòàíö³é ì³æ áëèçüêîñïîð³äíåíèìè òàêñîíàìè ðîñëèí, 
ìè îö³íèëè ìîæëèâ³ñòü éîãî âèêîðèñòàííÿ ó âèâ÷åíí³ 
ô³ëîãåí³¿ ï³äòðèáè Loliinae. Äëÿ öüîãî ìè êëîíóâàëè òà 
ñèêâåíóâàëè öþ ä³ëÿíêó ãåíîìó F. ovina (ï³äð³ä Festuca) 
òà F. carpatica (ï³äð³ä Leucopoa) ³ ïîð³âíÿëè ¿õ ç 5S ðÄÍÊ 
Lolium perenne òà ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Poeae. 
Âñòàíîâëåíî, ùî â ãåíîìàõ F. ovina òà F. carpatica ïðè-
ñóòí³ ïî îäíîìó ñòðóêòóðíîìó êëàñó ïîâòîð³â 5S 
ðÄÍÊ. Ð³âåíü ïîä³áíîñò³ IGS äâîõ äîñë³äæåíèõ âèä³â 
Festuca ñòàíîâèòü 80,2–81,7 %, à öèõ âèä³â òà L. pe-
renne – 62,5–70,1 %. Âèäè ðîä³â Festuca òà Lolium 
óòâîðþþòü íà ô³ëîäåíäðîãðàì³ ìîíîô³ëåòè÷íó ãðóïó 
ç âèñîêîþ ñòàòèñòè÷íîþ ï³äòðèìêîþ, ùî ñâ³ä÷èòü 
ïðî ¿õ ïîõîäæåííÿ â³ä ñï³ëüíîãî ïðåäêà. Âèñîêà øâèä-
ê³ñòü åâîëþö³¿ IGS äîçâîëÿº âèêîðèñòîâóâàòè öþ ä³-
ëÿíêó ÿäåðíîãî ãåíîìó ó äîñë³äæåííÿõ ç ìîëåêóëÿðíî¿ 
òàêñîíîì³¿ ï³äòðèáè Loliinae. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ìì³æãåííèé ñïåéñåð 5S ðÄÍÊ, ìîëå-
êóëÿðíà åâîëþö³ÿ, òàêñîíîì³ÿ òà ô³ëîãåîãðàô³ÿ, Lo-
lium, Festuca, Poeae. 

Âñòóï. Ð³ä Êîñòðèöÿ, Festuca L. (ï³äòðèáà Lolii-
nae Dumort.) íàë³÷óº áëèçüêî 500 âèä³â ³ º îäíèì 
ç äâîõ íàéá³ëüøèõ (ðàçîì ç Poa L.) ðîä³â òðèáè 
Poeae ðîäèíè Òîíêîíîãîâ³ (Poaceae). Ïðåäñòàâ-
íèêè ðîäó Festuca ïîøèðåí³ ïî âñüîìó ñâ³òó, 
àëå íàéá³ëüøå ð³çíîìàí³òòÿ âîíè ïîêàçóþòü â 
ïîì³ðí³é çîí³ Ï³âí³÷íî¿ ï³âêóë³. Öå áàãàòîð³÷í³ 
òðàâè, ïðåäñòàâëåí³ ÿê äèïëî¿äíèìè (2õ), òàê 
³ ïîë³ïëî¿äíèìè ôîðìàìè (äî 12õ) (Clayton et 
al., 1986; Catalán et al., 2007; Devesa et al., 2013). 

Äåÿê³ âèäè ðîäó Festuca (F. pratensis Huds., 
F. arundinacea Schreb.) òà áëèçüêî ñïîð³äíåíîãî 
ðîäó Lolium (L. multiflorum Lam. òà L. perenne L.) 
º îñíîâíèìè êîðìîâèìè òðàâàìè, ÿê³ øèðîêî 

êóëüòèâóþòüñÿ â óñüîìó ñâ³ò³ (Thomas et al., 2003; 
Kopecký et al., 2008). Íà ñüîãîäí³, çàâäÿêè âå-
ëèêîìó ïðàêòè÷íîìó çíà÷åííþ, ö³ âèäè Festuca 
òà Lolium º îäíèìè ç íàéêðàùå äîñë³äæåíèõ 
ñåðåä óñ³õ íåçåðíîâèõ çëàê³â. Ïðîòå, ãåíåòè÷-
íèé ïîòåíö³àë áàãàòüîõ ³íøèõ âèä³â Festuca âñå 
ùå çàëèøàºòüñÿ íåäîñòàòíüî âèêîðèñòàíèì, õî-
÷à äåÿê³ ç íèõ ââàæàþòüñÿ ïåðñïåêòèâíèìè äëÿ 
ñåëåêö³¿ (Thomas et al., 1991; Yamada, 2011). Ïî-
äàëüøèé ïðîãðåñ ó öüîìó ïèòàíí³ ïîòðåáóº êðà-
ùèõ çíàíü ÿê ïðî ãåíåòè÷íå ð³çíîìàí³òòÿ ðîäó, 
òàê ³ ô³ëîãåíåòè÷íó ñïîð³äíåí³ñòü éîãî âèä³â. 

Âïðîäîâæ îñòàíí³õ òðüîõ ñòîë³òü òàêñîíîì³ÿ 
ðîäó Festuca çàçíàâàëà ÷èñåëüíèõ ðåâ³ç³é. Ç îä-
íîãî áîêó áóëî îïèñàíî ÷èìàëî íîâèõ âèä³â, 
à ç ³íøîãî – ³ñòîòíî çì³íþâàëîñü ðîçóì³ííÿ 
îáñÿã³â ñàìîãî ðîäó, ïî÷èíàþ÷è â³ä âèä³ëåííÿ 
ç íüîãî ê³ëüêîõ ñàìîñò³éíèõ ðîä³â (çîêðåìà Dry-
mochloa, Leucopoa, Schedonorus), çàê³í÷óþ÷è 
êîìá³íàö³ºþ äåÿêèõ ³ç âèä³â ç ðîäîì Lolium 
(Darbyshire, 1993; Foggi et al., 2005; Devesa et al., 
2013). ßê ïðèêëàä, ´ðóíòóþ÷èñü íà ïîð³âíÿí-
í³ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê, Clayton òà Renvoize 
(Clayton et al., 1986) âèä³ëÿþòü äåâ’ÿòü ï³äðîä³â. 
Ïðè öüîìó ð³ä Lolium ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê ïîõ³äíà 
â³ä Festuca ãðóïà. 

Ïðîáëåìè òàêñîíîì³¿ Festuca â³äîáðàæàþòü 
ñêëàäíîñò³ ñèñòåìàòèêè ðîäèíè Poaceae â 
ö³ëîìó. Çîêðåìà, äëÿ ï³äðîäèíè Pooideae áóëî 
äîâåäåíî, ùî äëÿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, ïî-
ð³âíÿííÿ ëèøå ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê º íå-
äîñòàòí³ì, îñê³ëüêè â åâîëþö³¿ ö³º¿ ãðóïè ïî-
ä³áí³ îçíàêè âèíèêàëè íåîäíîðàçîâî ³ íåçà-
ëåæíî òà ìîãëè øâèäêî çì³íþâàòèñü âïðîäîâæ 
â³äíîñíî êîðîòêîãî ÷àñó (Soreng et al., 2007; 
Tkach et al., 2019). Òîìó â îñòàíí³ äåñÿòèë³òòÿ 
äëÿ âèð³øåííÿ ïèòàíü ñèñòåìàòèêè Poaceae 
âñå øèðøå çàñòîñîâóþòüñÿ ìîëåêóëÿðí³ ìåòî-
äè (Hodkinson, 2018), çîêðåìà – ñèêâåíóâàííÿ 
ïîñë³äîâíîñòåé õïÄÍÊ (Givnish et al., 2010; 
Soreng et al., 2015; Saarela et al., 2019; Scoppola 
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et al., 2019; Duvall et al., 2020; Wang et al., 2020) 
òà ÿäåðíî¿ 45S ðÄÍÊ (Davis et al., 2007; Andreev 
et al., 2010; Volkov et al., 2010; Peterson et al., 
2017; Rodrigues et al., 2017; Barberá et al., 2019).

Âèêîðèñòîâóþ÷è ïîð³âíÿííÿ ä³ëÿíîê trnL-F 
õïÄÍÊ òà ITS (internal transcribed spacer) 45S
ðÄÍÊ áóëî îòðèìàíî íîâ³ óÿâëåííÿ ïðî ô³-
ëîãåí³þ ï³äòðèáè Loliinae (Gaut et al., 2000; 
Torrecilla et al., 2002; Catalán et al., 2004; Inda 
et al., 2014; Cheng et al., 2016). Çîêðåìà áóëî 
âèÿâëåíî áëèçüêó ñïîð³äíåí³ñòü ðîäó Lolium òà 
«øèðîêîëèñòèõ» âèä³â Festuca, ÿê³ íàëåæàòü äî 
ï³äðîäó Schedonorus. Ö³ äàí³ ï³äòðèìóþòü òî÷êó 
çîðó (Darbyshire, 1993), ùî ÷îòèðè âèäè ï³äðî-
äó Schedonorus (F. pratensis, F. arundinacea, F. maz-
zettiana E.B. Alexeev, F. gigantea (L.) Vill.) ñë³ä 
ïåðåíåñòè äî ðîäó Lolium. 

Íåçâàæàþ÷è íà çíà÷í³ óñï³õè, ÿêèõ áóëî äî-
ñÿãíóòî ó ñèñòåìàòèö³ ï³äòðèáè Loliinae òà ðî-
äèíè Poaceae â ö³ëîìó, âèêîðèñòàííÿ õïÄÍÊ òà 
ITS 45S ðÄÍÊ ìàº ïåâí³ îáìåæåííÿ. Ïî-ïåðøå, 
õïÄÍÊ âèÿâëÿºòüñÿ íåäîñòàòíüî ì³íëèâîþ, ùîá
äîñë³äæóâàòè ô³ëîãåíåòè÷í³ â³äíîñèíè íà ð³âí³ 
âèä-ï³äâèä-ïîïóëÿö³ÿ. Ïî-äðóãå, ó áàãàòüîõ âè-
ïàäêàõ ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà, îòðèìàí³ äëÿ öèõ
äâîõ ä³ëÿíîê ãåíîìà, íå ñï³âïàäàþòü, ùî ñâ³ä-
÷èòü ïðî øèðîêå ðîçïîâñþäæåííÿ â³ääàëåíî¿
ã³áðèäèçàö³¿ òà ñ³ò÷àñòî¿ åâîëþö³¿ (Gaut et al.,
2000; Catalán et al., 2004; Inda et al., 2014; Cheng 
et al., 2016; Tkach et al., 2019). Â³äïîâ³äíî, âèíè-
êàº ïîòðåáà ó äîäàòêîâîìó âèêîðèñòàíí³ ó òàêñî-
íîì³÷íèõ äîñë³äæåííÿõ ³íøèõ ä³ëÿíîê ÿäåðíîãî 
ãåíîìó (Soreng et al., 2007; Krawczyk et al., 2017).

Ä³ëÿíêà ãåíîìó, ùî êîäóº 5S ðÐÍÊ (5S 
ðÄÍÊ) º çðó÷íèì ³íñòðóìåíòîì äëÿ âèâ÷åííÿ 
ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ òà òàêñîíîì³¿ ðîñëèí 
(Saini et al, 2009; Garcia et al., 2012; Nani et 
al., 2015; Simeone et al., 2018; Vaio et al., 2019; 
Garcia et al., 2020), çîêðåìà – ³ ðîäèíè Poaceae 
(Baum et al., 1986; Röser et al., 2001; Peng et al., 
2008; Ishchenko et al., 2018a, 2020). 5S ðÄÍÊ 
â³äíîñÿòü äî êëàñó ñåðåäíüî ïîâòîðþâàíèõ ïî-
ñë³äîâíîñòåé. Êîæíà ïîâòîðþâàíà îäèíèöÿ 5S
ðÄÍÊ ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâíó êîäóâàëüíó ä³-
ëÿíêó òà âàð³àáåëüíèé ì³æãåííèé ñïåéñåð (in-
tergenic spacer, IGS) (Cloix et al., 2000; Saini 
et al., 2009). Øâèäêà åâîëþö³ÿ IGS äîçâîëÿº 
âèêîðèñòîâóâàòè öþ ä³ëÿíêó ó ô³ëîãåíåòè÷íèõ òà 
ô³ëîãåîãðàô³÷íèõ äîñë³äæåííÿõ òàêñîí³â íèçü-
êîãî ðàíãó (Saini et al., 2009; Ishchenko et al., 

2018a; Simeone et al., 2018; Kolano et al., 2019; 
Tynkevich et al., 2019).

Âðàõîâóþ÷è, ùî ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Fes-
tuca, ìîëåêóëÿðíà îðãàí³çàö³ÿ 5S ðÄÍÊ âñå ùå
çàëèøàºòüñÿ íåîïèñàíîþ, íàìè áóëî ïîñòàâ-
ëåíî çàâäàííÿ êëîíóâàòè ³ ñèêâåíóâàòè öþ ä³-
ëÿíêó ãåíîìó äëÿ äâîõ â³ääàëåíèõ âèä³â, 
F. ovina L. (ï³äð³ä Festuca) òà F. carpatica F. Di-
etr. (ï³äð³ä Leucopoa), ïîð³âíÿòè ¿¿ ç íåùîäàâíî 
ñèêâåíîâàíîþ 5S ðÄÍÊ L. perenne (Ishchenko, 
2018c) òà ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Poeae é 
îö³íèòè ìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàííÿ ö³º¿ ä³ëÿíêè 
ó òàêñîíîì³¿ ï³äòðèáè Loliinae. 

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ìàòåð³àëîì äëÿ äîñë³ä-
æåííÿ áóëè ãåðáàðèçîâàí³ çðàçêè F. ovina òà 
F. carpatica ç³áðàí³, â³äïîâ³äíî, íà òåðèòîð³¿ 
Ïîëüù³ (ã. Ðîâñüêà, Ï³äëÿñüêå âîºâîäñòâî) òà 
Óêðà¿íñüêèõ Êàðïàò (óðî÷èùå Æàíäàðìè á³ëÿ 
ã. Áëèçíèöÿ, Ñâèäîâåöüêèé õðåáåò, Ðàõ³âñüêèé 
ðàéîí, Çàêàðïàòñüêà îáëàñòü). Çàãàëüíó ÄÍÊ 
åêñòðàãóâàëè ç âèêîðèñòàííÿì öåòàâëîíó â 
ÿêîñò³ äåòåðãåíòó (Porebski et al., 1997).

Ïîâòîðþâàíó îäèíèöþ 5S ðÄÍÊ àìïë³ô³-
êóâàëè çà äîïîìîãîþ ÏËÐ ç âèêîðèñòàííÿì 
óí³âåðñàëüíî¿ ïàðè ïðàéìåð³â Pr5S-L-Not (5�-
CAATGCGGCCGCGAGAGTAGTACTAGGAT
GCGTGAC-3�) + Pr5S-R-Not (5�-CATTGCGG
CCGCTTAACTTCGGAGTTCTGATGGGA-3�), 
ÿê³ êîìïëåìåíòàðí³ äî êîíñåðâàòèâíî¿ ä³ëÿí-
êè, ùî êîäóº 5S ðÐÍÊ ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ 
ðîñëèí (Tynkevich et al., 2014, 2015) ³ çàáåçïå-
÷óþòü àìïë³ô³êàö³þ ïîâíîãî IGS òà ñóì³æíèõ 
ä³ëÿíîê êîäóâàëüíî¿ ïîñë³äîâíîñò³. ÏËÐ ïðî-
âîäèëè ç âèêîðèñòàííÿì ðåàêö³éíî¿ ñóì³ø³ 
Master Mix FirePol («Solis Biodyne», Åñòîí³ÿ) òà 
àìïë³ô³êàòîðà BioRad T100 («BioRad», ÑØÀ) 
çà òàêîþ ïðîãðàìîþ: (1) ïî÷àòêîâà àêòèâàö³ÿ 
ÄÍÊ-ïîë³ìåðàçè – 95 °Ñ, 13 õâ; (2) äåíàòóðà-
ö³ÿ ÄÍÊ – 95 °Ñ, 15 ñ; (3) ã³áðèäèçàö³ÿ ïðàéìå-
ð³â – 60 °Ñ, 30 ñ; (4) ñèíòåç ÄÍÊ – 72 °Ñ, 30 c;
(5) çàê³í÷åííÿ àìïë³ô³êàö³¿ – 72° Ñ, 8 õâ; ïðè-
ïèíåííÿ ðåàêö³¿ – 4 °Ñ; çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü öè-
êë³â àìïë³ô³êàö³¿ – 35. Ïðîäóêòè ÏËÐ àíàë³çó-
âàëè çà äîïîìîãîþ åëåêòðîôîðåçó ó 1,5%-íîìó 
ãåë³ (Sambrook et al., 1989).

Îòðèìàí³ ÏËÐ-ïðîäóêòè çà äîïîìîãîþ íà-
áîðó äëÿ êëîíóâàííÿ Cloning Jet («Thermo Fisher 
Scientific», ÑØÀ) ë³ãóâàëè ó ïëàçì³äíèé âåêòîð 
pJet 1.2. Â ïîäàëüøîìó ìåòîäîì åëåêòðîïîðàö³¿ 
ïðîâîäèëè òðàíñôîðìàö³þ êîìïåòåíòíèõ êë³-
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Âèêîðèñòàííÿ 5S ðèáîñîìíî¿ ÄÍÊ äëÿ ìîëåêóëÿðíî¿ òàêñîíîì³¿ ï³äòðèáè Loliinae (Poaceae)

òèí Escherichia coli (øòàì XL-blue) ïðîäóêòà-
ìè ë³ãóâàííÿ, çàñòîñîâóþ÷è äëÿ öüîãî ïðèëàä 
E. coli Pulser («BioRad», ÑØÀ). Òðàíñôîðìîâàí³
áàêòåð³àëüí³ êë³òèíè êóëüòèâóâàëè íà àãàðèçî-
âàíîìó ñåðåäîâèù³ LB ³ç äîäàâàííÿì àìï³öè-
ë³íó. Â³ä³áðàí³ êîëîí³¿ âèðîùóâàëè íà ð³äêîìó 
ñåðåäîâèù³ LB òà âèêîðèñòîâóâàëè äëÿ âèä³-
ëåííÿ ïëàçì³äíî¿ ÄÍÊ (Sambrook et al., 1989).

Íàÿâí³ñòü âñòàâêè ó ïëàçì³äàõ ïåðåâ³ðÿëè çà 
äîïîìîãîþ ÏËÐ ³ç ïðàéìåðàìè forward (For)
òà reverse (Rev) äëÿ âåêòîðà pJet 1.2, ñàéòè ã³á-
ðèäèçàö³¿ ÿêèõ çíàõîäÿòüñÿ â ïëàçì³äí³é ÄÍÊ
ç äâîõ áîê³â â³ä ïîë³ë³íêåðó. Ðåêîìá³íàíòí³ ïëàç-
ì³äè, ÿê³ ì³ñòèëè âñòàâêè 5S ðÄÍÊ, ñèêâåíó-
âàëè íà ô³ðì³ GATC (Í³ìå÷÷èíà). Ïåðâèííó 
îáðîáêó íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ïðîâî-
äèëè çà äîïîìîãîþ êîìï’þòåðíèõ ïðîãðàì 
Chromas òà DNASTAR. Îòðèìàí³ ïîñë³äîâíîñò³ 
çàäåïîíîâàíî ó áàç³ äàíèõ Genbank – òàáë. 1. 
Âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé çä³éñíþâàëè ìå-

òîäîì Muscle (Edgar, 2004). Ô³ëîãåíåòè÷íà ML
(maximum likelihood)-äåíäðîãðàìà áóëà ïîáó-
äîâàíà çà äîïîìîãîþ ïëàã³íó RAxML (Stama-
takis, 2014) ó ñåðåäîâèù³ ïðîãðàìè Geneious 
Prime 2019.0.4.

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. Åëåêòîðîôîðå-
òè÷íèé àíàë³ç ÏËÐ-ïðîäóêò³â ïîêàçàâ, ùî äîâ-
æèíà àìïë³ô³êàò³â 5S ðÄÍÊ ó F. ovina òà F.
carpatica ñòàíîâèòü 320 íï. Öå ñâ³ä÷èòü ïðî íà-
ÿâí³ñòü â ãåíîì³ ëèøå îäíîãî êëàñó 5S ðÄÍÊ ïî 
äîâæèí³. Ðàí³øå ó L. perenne áóëî òàêîæ âñòà-
íîâëåíî íàÿâí³ñòü ëèøå îäíîãî êëàñó ïîâòîð³â 
5S ðÄÍÊ (Ishchenko, 2018c). Ïðîòå, áóëè òàêîæ 
îïèñàí³ âèïàäêè, êîëè â ãåíîì³ ïðåäñòàâíèê³â 
ðîäèíè Çëàêîâ³ ïðèñóòí³ ê³ëüêà êëàñ³â 5S ðÄÍÊ 
(Ishchenko et al., 2018a; Volkov et al., 2014), õî÷à 
òðàäèö³éíî ââàæàºòüñÿ, ùî âíàñë³äîê êîíöåðò-
íî¿ åâîëþö³¿ ïîñë³äîâíîñò³ ðèáîñîìàëüíèõ ãåí³â 
º âèñîêî ïîä³áíèìè â ìåæàõ îäíîãî ãåíîìó/
âèäó (Volkov et al., 2014; Shelyfist et al., 2019). 

Òàáëèöÿ 1. Õàðàêòåðèñòèêà êëîí³â IGS 5S ðÄÍÊ

Âèä

Êëîí IGS

Ïîñèëàííÿ
Íàçâà

GenBank
Acc. No

Äîâæèíà, 
íï

Âì³ñò GC-
ïàð, %

Festuca ovina
Festuca ovina
Festuca carpatica
Festuca carpatica
Lolium perenne

Helictotrichon convolutum
Phleum pratense

Helictochloa bromoides
Avenella flexuosa

Avena macrostachya

Trisetum spicatum
Phalaris coerulescens
Dactylis glomerata

Deschampsia antarctica

Feovi13
Feovi23
Fecar2
Fecar5
Loper4
Loper7
Hecon
Plpra1
Plpra3
Hebro
Avfle1
Avfle4
Avfle7
Avfle8
Avmac1
Avmac2
Trspi
Phcoe
Daglo1
Daglo3
DeantA8.10
DeantA8.5
DeantA10.11
DeantA1.1
DeantA10.13

MT514530
MT514531
MT514528
MT514529
MT335698
MT335699
AJ390078.1
MT335700
MT335701
AJ390158.1
MT335693
MT335694
MT335695
MT335696
AJ390215.1
EF064638.1
AJ390233.1
Y09573.1
KF743553
KF743555.1
MH071973
MH071972
MH071974
MH071970
MN519101

197
197
197
197
189
188
178
208
209
187
173
173
190
176
172
186
175
188
140
140
203
197
203
199
211

48,73
49,75
52,79
52,28
47,62
46,81
56,74
52,88
53,11
54,01
55,49
54,91
53,68
56,82
54,65
53,23
56,00
48,94
53,57
53,57
54,90
54,59
54,19
55,28
53,55

Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Öÿ ñòàòòÿ
Ishchenko et al., 2018c
Ishchenko et al., 2018c
Röser et al, 2001
Ishchenko et al., 2018b
Ishchenko et al., 2018c
Röser, 2001
Ishchenko et al., 2020
Ishchenko et al., 2020
Ishchenko et al., 2020
Ishchenko et al., 2020
Röser et al., 2001
Peng et al., 2008
Röser et al., 2001
X. Li, unpublished
Volkov et al., 2014
Volkov et al., 201
Ishchenko et al., 2018a
Ishchenko et al., 2018a
Ishchenko et al., 2018a
Ishchenko et al., 2018a
Ishchenko et al., 2020
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Ðèñ. 1. Ñòðóêòóðíà îðãàí³çàö³ÿ ì³æãåííîãî ñïåéñåðà 5S ðÄÍÊ Festuca ovina (Feovi), F. carpatica (Fecar), Lolium 
perenne (Loper), Helictotrichon convolutum (Hecon) òà Deschampsia antarctica (Deant). Pr1 òà Pr2 – ïðàéìåðè 
5S-L òà 5S-R, â³äïîâ³äíî. Âêàçàíî ðîçòàøóâàííÿ ïîòåíö³éíèõ çîâí³øí³õ åëåìåíò³â ïðîìîòîðà; æèðíèì 
øðèôòîì âèä³ëåíî îë³ãî-Ò ïîñë³äîâí³ñòü òåðì³íàòîðà; ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî ðîçòàøóâàííÿ ñóáïîâòîð³â ó 
IGS. Õàðàêòåðèñòèêè âèêîðèñòàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1. Ó âèïàäêó D. antarctica äëÿ 
ïîð³âíÿííÿ îáðàíî ïîñë³äîâíîñò³ ð³çíèõ ñòðóêòóðíèõ êëàñ³â 5S ðÄÍÊ (1A, 1B, 2 òà 3 (Ishchenko et al., 2018a, 
2020))
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Âèêîðèñòàííÿ 5S ðèáîñîìíî¿ ÄÍÊ äëÿ ìîëåêóëÿðíî¿ òàêñîíîì³¿ ï³äòðèáè Loliinae (Poaceae)

Â õîä³ ïîäàëüøèõ åêñïåðèìåíò³â äëÿ îáîõ 
äîñë³äæóâàíèõ âèä³â áóëî â³ä³áðàíî ïî ê³ëüêà 
êëîí³â òà ïåðåâ³ðåíî ¿õ íà íàÿâí³ñòü âñòàâêè çà 
äîïîìîãîþ ÏËÐ. Ïî äâà êëîíè êîæíîãî âèäó 
áóëî ïðîñèêâåíîâàíî.

Êîìï’þòåðíèé àíàë³ç ñèêâåíîâàíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé ïîêàçàâ, ùî â óñ³õ çðàçêàõ êëîíîâà-
íèé ôðàãìåíò ÄÍÊ ñêëàäàºòüñÿ ç ïîñë³äîâíîñò³ 
IGS, ÿêà îòî÷åíà ç îáîõ áîê³â ôðàãìåíòàìè 
êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè òà ïðàéìåðàìè, âèêîðèñ-
òàíèìè äëÿ êëîíóâàííÿ. Áóëî âñòàíîâëåíî, 
ùî äîâæèíà IGS äëÿ óñ³õ êëîí³â ñòàíîâèòü 
197 íï (òàáë. 1). Ó L. perenne öÿ ä³ëÿíêà äåùî 
êîðîòøà, 188–189 íï (Ishchenko et al., 2018ñ). 
Ðàí³øå áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî äîâæèíà 
IGS ó âèä³â, ÿê³ íàëåæàòü äî òðèáè Poeae 
êîëèâàºòüñÿ â ìåæàõ â³ä 88 äî 329 íï (Peng et 
al., 2008; Volkov et al., 2014; Ishchenko et al., 
2018a, 2018b, 2020;). Îòæå, â õîä³ åâîëþö³¿ â 
ö³é ä³ëÿíö³ ãåíîìó íåîäíîðàçîâî â³äáóâàëèñÿ 
âñòàâêè òà/àáî äåëåö³¿. 

Ïîð³âíÿííÿ îòðèìàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ì³æ 
ñîáîþ òà ç ³íøèìè ïðåäñòàâíèêàìè òðèáè Po-
eae (ðèñ. 1, 2) ïîêàçàëî, ùî ð³âåíü ïîä³áíîñò³ 

ì³æ êëîíàìè Feovi13 òà Feovi23 ñêëàäàº 98,5 %,
à ì³æ Fecar2 òà Fecar5 – 97 %. Ì³æ äâîìà âè-
äàìè Festuca, ÿê³ íàëåæàòü äî äâîõ ð³çíèõ ï³ä-
ðîä³â, ïîä³áí³ñòü IGS ñòàíîâèòü â³ä 80,2 äî
81,7 % (òàáë. 2), òîä³ ÿê ì³æ öèìè âèäàìè 
òà ïðåäñòàâíèêàìè ³íøèõ ðîä³â òðèáè ð³âåíü 
ïîä³áíîñò³ ñóòòºâî íèæ÷èé òà êîëèâàºòüñÿ â 
øèðîêèõ ìåæàõ – â³ä 43,2 äî 70,1 %. Ïðè öüî-
ìó íàéá³ëüø ïîä³áíèìè äî Festuca âèÿâèëèñü 
L. perenne, Deschampsia antarctica òà Helictotrichon 
convolutum (òàáë. 2). Ö³êàâî, ùî H. convolutum 
äåìîíñòðóº â³äíîñíî âèñîêèé ð³âåíü ïîä³áíîñò³ 
ç óñ³ìà ïîð³âíþâàíèìè âèäàìè òðèáè. Öå äàº 
ï³äñòàâè ïðèïóñòèòè, ùî ó öüîãî âèäó 5S ðÄÍÊ 
åâîëþö³îíóâàëà ç íèçüêîþ øâèäê³ñòþ, çàâäÿêè 
÷îìó ó ãåíîì³ çáåðåãëèñÿ ïðåäêîâ³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ IGS, ÿê³ íå çàçíàëè ñóòòºâèõ çì³í. 

Ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé IGS âèä³â, ÿê³ 
íàëåæàòü äî ð³çíèõ ðîä³â òðèáè Poeae (ðèñ. 1), 
äîçâîëèëî âèÿâèòè â³äíîñíî êîíñåðâàòèâí³ åëå-
ìåíòè, ÿê³ â³ðîã³äíî çàä³ÿí³ ó òðàíñêðèïö³¿ 5S 
ðÄÍÊ. Çîêðåìà, íà ïî÷àòêó IGS ó Festuca, ÿê 
³ ó á³ëüøîñò³ ³íøèõ ðîä³â, çíàõîäèòüñÿ îë³ãî-Ò 
ìîòèâ TTTTT, ÿêèé ³ìîâ³ðíî áåðå ó÷àñòü ó 

Ðèñ. 2. Ñõåìàòè÷íå çîáðàæåííÿ âèð³âíþâàííÿ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ âèä³â òðèáè 
Poeae. Õàðàêòåðèñòèêè âèêîðèñòàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1. Ãðàäàö³ºþ â³äò³íê³â ñ³ðîãî 
ïîêàçàíî ð³âåíü ãîìîëîã³¿ ì³æ îêðåìèìè ä³ëÿíêàìè:     – ìåíøå 60 %,     – â³ä 60 äî 80 %,     – â³ä 80 äî 
100 %,      – 100 %
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òåðì³íàö³¿ òðàíñêðèïö³¿. Òàêîæ ó öåíòðàëüí³é 
÷àñòèí³ IGS ó ïîçèö³¿ 63 â³ä ê³íöÿ êîäóâàëüíî¿ 
ä³ëÿíêè ó âñ³õ ïîð³âíþâàíèõ âèä³â çíàéäåíà 
äîäàòêîâà Ò-áàãàòà ä³ëÿíêà, ÿêà ìîæå ãðàòè 
ðîëü «ðåçåðâíîãî» òåðì³íàòîðà.

Â³äîìî, ùî ó Arabidopsis thaliana äî åëå-
ìåíò³â çîâí³øíüîãî ïðîìîòîðà ÐÍÊ-ïîë³ìå-
ðàçè ²²² íàëåæàòü ÀÒ-áàãàòèé ìîòèâ ÒÀÒÀÒÀ, 
äèíóêëåîòèä GC òà íóêëåîòèä Ñ, ÿê³ ðîçòàøî-
âàí³, â³äïîâ³äíî, íà â³äñòàí³ –28, –13 òà –1 
ïåðåä ïî÷àòêîì êîäóâàëüíî¿ ä³ëÿíêè (Cloix et 
al., 2000; Simon et al., 2018). Ïîä³áí³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ çíàéäåí³ â ³íøèõ ðîñëèí, ïðîòå, ó ïðåä-
ñòàâíèê³â ð³çíèõ ðîäèíè âîíè ìîæóòü äåùî â³ä-
ð³çíÿòèñÿ (Volkov et al., 2003; Volkov et al., 2014; 
Tynkevich et al., 2014, 2015, 2019; Ishchenko et 
al., 2018a; Shelyfist et al., 2018, 2019). Ó âñ³õ ïî-
ð³âíþâàíèõ âèä³â òðèáè Poeae ó ïîçèö³¿ –29 
âèÿâëåíî êîíñåðâàòèâíèé ìîòèâ ATAA (ðèñ. 1). 
Äèíóêëåîòèä GC òà íóêëåîòèä Ñ çíàéäåíî â 
ïîçèö³ÿõ –12 òà –1, â³äïîâ³äíî. 

Àíàë³ç ïîñë³äîâíîñòåé IGS ïîêàçàâ, ùî â 
öåíòðàëüí³é ÷àñòèí³ ñïåéñåðíî¿ ä³ëÿíêè ó âèä³â 
ï³äòðèáè Loliinae òà ó D. antarctica ïðèñóòí³ òðè 
äèâåðãîâàí³ êîï³¿ êîðîòêèõ ñóáïîâòîð³â (ðèñ. 
1). Ïðîòå, ó H. convolutum íàÿâí³ ëèøå ïåðø³ 
äâ³ êîï³¿. Âî÷åâèäü, òðåòÿ êîï³ÿ ñóáïîâòîðà 

âèíèêëà âíàñë³äîê òàíäåìíî¿ äóïë³êàö³¿ äðóãî¿ 
êîï³¿ ó ñï³ëüíîãî ïðåäêà Lolium, Festuca òà De-
schampsia ùå äî äèâåðãåíö³¿ öèõ ðîä³â. Âïðî-
äîâæ ïîäàëüøî¿ åâîëþö³¿ ó êîæí³é êîï³¿ ñóá-
ïîâòîð³â íàêîïè÷óâàëèñü ³íäèâ³äóàëüí³ çàì³íè 
íóêëåîòèä³â. 

Âèêîðèñòîâóþ÷è îòðèìàí³ ïîñë³äîâíîñò³ IGS,
ìè ïîáóäóâàëè ML-äåíäðîãðàìó, ÿêà â³äîáðà-
æàº ô³ëîãåíåòè÷í³ â³äíîñèíè äîñë³äæóâàíèõ 
âèä³â (ðèñ. 3). Íà ö³é äåíðîãðàì³ âèäíî, ùî 
êëîíè 5S ðÄÍÊ F. ovina, F. carpatica òà L. pe-
renne íàëåæàòü äî êëàäè ç âèñîêîþ áóòñòðåï 
ï³äòðèìêîþ. Ïðè öüîìó äâà äîñë³äæåí³ âèäè 
Êîñòðèöü óòâîðþþòü îêðåìó ãðóïó, òîä³ ÿê 
L. perenne º ñåñòðèíñüêèì âèäîì ïî â³äíîøåí-
íþ äî íå¿. Òàêà êàðòèíà ö³ëêîì óçãîäæóºòüñÿ ç 
äóìêîþ ïðî âèñîêó ñïîð³äíåí³ñòü ðîä³â Festuca 
òà Lolium. Îòæå, ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé 
IGS ìîæå áóòè âèêîðèñòàíî ó ìîëåêóëÿðí³é 
òàêñîíîì³¿ ÿê ðîäó Festuca, òàê ³ ï³äòðèáè 
Loliinae â ö³ëîìó. 

Òèì íå ìåíø, ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî íà îò-
ðèìàí³é íàìè äåíäðîãðàì³ áàçàëüí³ ã³ëêè ìà-
þòü íèçüêó áóòñòðåï-ï³äòðèìêó. Òîáòî, ïîð³â-
íÿííÿ íàÿâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé IGS íå äîçâî-
ëÿº ðîçêðèòè åâîëþö³éí³ çâ’ÿçêè ì³æ ð³çíèìè 
ðîäàìè òðèáè Poeae. ²ìîâ³ðíèìè ïðè÷èíàìè 

Òàáëèöÿ 2. Ð³âåíü ïîä³áíîñò³ (%) IGS 5S ðÄÍÊ Festuca carpatica, F. ovina òà äåÿêèõ ïðåäñòàâíèê³â òðèáè Poeae

Íàçâà êëîíó

F
eo

vi
13

F
eo

vi
23

F
ec

ar
2

F
ec

ar
5

L
op

er
4

L
op

er
7

H
ec

on

D
ea

n
tA

8.
10

D
ea

n
tA

8.
5

D
ea

n
tA

10
.1

1

D
ea

n
tA

1.
1

D
ea

n
tA

10
.1

3

Feovi13

Feovi23

Fecar2

Fecar5

Loper4

Loper7

Hecon

DeantA8.10

DeantA8.5

DeantA10.11

DeantA1.1

DeantA10.13

100 98.5

100

81.7

80.7

100

81.2

80.2

97.0

100

64.2

63.2

69.7

70.1

100

63.5

62.5

69.0

69.5

95.8

100

58.5

59.0

64/0

63.0

59.9

59.4

100

60.4

60.9

65.7

65.2

59.5

60.1

65.2

100

58.7

59.1

63.9

63.0

59.6

59.9

65.5

87.4

100

60.6

61.1

63.5

63.0

56.7

57.2

65.5

89.8

89.4

100

59.8

60.3

62.3

61.8

56.6

56.1

65.7

76.0

74.0

76.0

100

59.6

60.1

64.8

64.3

58.1

59.5

65.0

74.3

66.8

70.8

69.9

100

Ïðèì³òêà. Õàðàêòåðèñòèêè âèêîðèñòàíèõ êëîí³â íàâåäåíî ó òàáë. 1.



19ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2021. Ò. 55. ¹ 1

Âèêîðèñòàííÿ 5S ðèáîñîìíî¿ ÄÍÊ äëÿ ìîëåêóëÿðíî¿ òàêñîíîì³¿ ï³äòðèáè Loliinae (Poaceae)

öüîãî ñë³ä ââàæàòè âèñîêèé òåìï åâîëþö³¿ IGS 
òà/àáî îáìåæåíó ê³ëüê³ñòü ïîñë³äîâíîñòåé, çà-
ñòîñîâàíèõ äëÿ ïîð³âíÿííÿ. Ïîä³áíèé ôåíîìåí
áóëî â³äì³÷åíî ðàí³øå ïðè âèêîðèñòàíí³ ó ìî-
ëåêóëÿðí³é òàêñîíîì³¿ òðèáè Poeae ïîñë³äîâíîñ-
òåé ITS (Saarela et al., 2010; Tkach et al., 2019).

Âèñíîâêè. Â ãåíîì³ F. ovina òà F. carpatica ïðè-
ñóòí³ ïî îäíîìó ñòðóêòóðíîìó êëàñó ïîâòîð³â
5S ðÄÍÊ. Âèäè ðîä³â Festuca òà Lolium óòâîðþ-
þòü íà ô³ëîäåíäðîãðàì³ ñï³ëüíó ãðóïó ç âèñî-
êîþ ñòàòèñòè÷íîþ ï³äòðèìêîþ, ùî ñâ³ä÷èòü 
ïðî ¿õ ïîõîäæåííÿ â³ä ñï³ëüíîãî ïðåäêà. 
Âèñîêà øâèäê³ñòü åâîëþö³¿ IGS 5S ðÄÍÊ 
äîçâîëÿº âèêîðèñòîâóâàòè öþ ä³ëÿíêó ÿäåðíîãî 
ãåíîìó ó òàêñîíîì³÷íèõ òà ô³ëîãåîãðàô³÷íèõ 
äîñë³äæåííÿõ ï³äòðèáè Loliinae. 

Àâòîðè âèñëîâëþþòü ùèðó ïîäÿêó ïðîô. Ð. Âîë-
êîâó (×åðí³âåöüêèé íàö³îíàëüíèé óí³âåðñèòåò) çà 
ó÷àñòü ó îáãîâîðåíí³ îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ ëþäåé 
³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåíü.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëèñü çà ô³-
íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè Ì³í³ñòåðñòâà îñâ³òè ³ íàóêè 
Óêðà¿íè (ãðàíò ¹ 0118U000137). 
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Ðèñ. 3. Ô³ëîãåíåòè÷íà ML-äåíäðîãðàìà, îòðèìàíà ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâíîñòåé IGS 5S ðÄÍÊ Fes-
tuca ovina, F. carpatica, Lolium perenne òà ïðåäñòàâíèê³â ð³çíèõ ðîä³â òðèáè Poeae. Öèôðè íà äåíäðîãðàì³ 
ïîêàçóþòü âåëè÷èíó áóòñòðåï-ï³äòðèìêè â³äïîâ³äíèõ ã³ëîê
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The genus Festuca L. (subtribe Loliinae), which em-
braces about 500 species, is one of the largest genera of 
the Poeae tribe and is distributed worldwide. The tax-
onomy of the genus Festuca and the subtribe Loliinae 
remains a subject of debate until now. Taking into ac-
count that the comparison of the 5S rDNA intergenic 
spacer (IGS) sequences is successfully used to estimate 
genetic distances between closely related plant taxa, we 
evaluated the possibility of its application in the study of 
the phylogeny of the Loliinae subtribe. Accordingly, we 
cloned and sequenced this region of F. ovina (subgenus 
Festuca) and F. carpatica (subgenus Leucopoa) genomes 
and compared them with the 5S rDNA of Lolium perenne 
and other members of the tribe Poeae. It was found that 
the genomes of F. ovina and F. carpatica contain only 
one structural class of 5S rDNA repeats. The level of the 
IGS similarity between the two studied Festuca species 
ranges from 80,2 to 81,7 %, and between these spe-
cies and L. perenne – from 62,5 to 70,1 %. Species of 
the genera Festuca and Lolium form a highly-supported 
monophyletic group on the phylodendrogram, which in-
dicates their origin from a common ancestor. The high 
rate of the IGS evolution allows using of this nuclear 
genome region in studies on the molecular taxonomy of 
the subtribe Loliinae.
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