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Òóáóë³í â³ä³ãðàº êëþ÷îâó ðîëü ó ôóíêö³îíóâàíí³ ñèñ-
òåì öèòîñêëåòó, êîòð³ ðåãóëþþòü òàê³ ôóíäàìåí-
òàëüí³ ïðîöåñè ÿê ïîä³ë òà ð³ñò êë³òèíè. Êîðåêòíà 
³äåíòèô³êàö³ÿ ³çîòèï³â òà âèçíà÷åííÿ îðòîëîã³¿ ãåí³â 
òóáóë³íó ó ðîñëèí º íåòðèâ³àëüíîþ çàäà÷åþ, êîòðà âèìàãàº 
çàëó÷åííÿ êîìïëåêñó á³îôîðìàòè÷íèõ ï³äõîä³â. Â õîä³ 
ïðîâåäåíîãî äîñë³äæåííÿ áóëî çä³éñíåíî ïîâíîãåíîìíèé 
ïîøóê òà ³äåíòèô³êàö³þ ãåí³â òóáóë³íó ó äèïëî¿äíèõ 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Camelina, çîêðåìà ó âèä³â C. ne-
glecta, C. laxa, C. hispida, ùî äîçâîëèëî ³äåíòèô³êóâà-
òè ïîâí³ íàáîðè ãåí³â α-, β- òà γ-òóáóë³í³â, à òàêîæ 
¿õ ïñåâäîãåí³â. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç òà ñåð³ÿ ïîâíî-
ãåíîìíèõ ïîð³âíÿíü äîçâîëèëè âñòàíîâèòè îðòîëîã³þ 
ãåí³â òóáóë³íó, âèçíà÷èòè ³çîòèïîâó ïðèíàëåæí³ñòü 
êîäîâàíèõ òóáóë³í³â òà â³äñë³äêóâàòè åâîëþö³éí³ çì³-
íè â íàáîðàõ ãåí³â òóáóë³íó â õîä³ äèâåðãåíö³¿ âèä³â 
òà âèíèêíåííÿ àëîãåêñàïëî¿äíîãî C. sativa. Ãåíîòè-
ïóâàííÿ çðàçê³â ð³çíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina çà äî-
ïîìîãîþ TBP-, cTBP- òà γTBP-ìàðêåð³â äîçâîëèëî 
åôåêòèâíî äèôåðåíö³þâàòè âèäè íà îñíîâ³ îö³íêè ïî-
ë³ìîðô³çìó ³íòðîííèõ ä³ëÿíîê ãåí³â β- òà γ-òóáóë³íó. 
Îäåðæàí³ ðåçóëüòàòè ñòâîðþþòü ì³öíå ï³äãðóíòÿ 
äëÿ ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü ³çîòèïîâîãî òà ôóíêö³î-
íàëüíîãî ð³çíîìàí³òòÿ òóáóë³í³â ó Õðåñòîöâ³òèõ òà
³íøèõ ãðóï êâ³òêîâèõ ðîñëèí, à òàêîæ ñïðÿþòü ðîç-
ðîáëåííþ òà âïðîâàäæåííþ íîâèõ âèñîêîåôåêòèâíèõ 
ñèñòåì ìîëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â äëÿ ÄÍÊ-áàðêîäèíãó 
òà ìàðêåð-îïîñåðåäêîâàíî¿ ñåëåêö³¿, â òîìó ÷èñë³ é 
òàêèõ ïåðñïåêòèâíèõ îë³éíèõ êóëüòóð ÿê C. sativa.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Camelina, äèê³ ðîäè÷³, òóáóë³í, ãåíîìíà 
åâîëþö³ÿ, ïîë³ïëî¿ä³ÿ, ÄÍÊ áàðêîäèíã, ïîë³ìîðô³çì ãå-
í³â òóáóë³íó.

Âñòóï. Ïîä³ë êë³òèí º íåâ³ä’ºìíîþ ÷àñòèíîþ 
ðîñòó òà ðîçìíîæåííÿ æèâèõ îðãàí³çì³â. Â åó-
êàð³îòè÷íèõ îðãàí³çì³â öåé ïðîöåñ çíà÷íîþ 
ì³ðîþ çàëåæèòü â³ä ôóíêö³îíóâàííÿ öèòîñêå-
ëåòíèõ ñèñòåì, çîêðåìà ïðàâèëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ 
ì³êðîòðóáî÷îê ï³ä ÷àñ ïîä³ëó êë³òèíè òà ôîð-
ìóâàííÿ âåðåòåíà ïîä³ëó (Lowe et al., 2001; 
Wickstead and Gull, 2011). Áàçîâîþ ñòðóêòóðíîþ 
ñêëàäîâîþ ì³êðîòðóáî÷îê º á³ëêè òóáóë³íè, êî-
òð³ ìîæóòü áóòè ïðåäñòàâëåí³ ð³çíèìè ï³äðîäè-
íàìè, çîêðåìà α-, β- òà γ-, àáî ìåíø ïîøèðå-
íèìè ε-, δ- ÷è ζ-òóáóë³íàìè. Åâîëþö³éí³ ïðè-
÷èíè òà ìåõàí³çìè ïîÿâè òàêîãî ð³çíîìàí³òòÿ 
òóáóë³íó ó ð³çíèõ ãðóï æèâèõ îðãàí³çì³â íàðàç³ 
çàëèøàþòüñÿ äèñêóñ³éíèì ïèòàííÿì. Ó âèùèõ 
ðîñëèí íàéá³ëüø ïîøèðåíèìè º α- òà β-òóáó-
ë³íè (ïîíàä 80 % ãåí³â öèõ á³ëê³â), à òàêîæ 
γ-òóáóë³íè, ÿê³ º êëþ÷îâîþ ñêëàäîâîþ öåíò-
ð³â îðãàí³çàö³¿ ì³êðîòðóáî÷îê (Demchuk and 
Blume, 2005; Breviario et al., 2013; Gavazzi et 
al., 2017). Îñê³ëüêè âèù³ ðîñëèíè â õîä³ åâî-
ëþö³¿ çàçíàëè çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ ïîä³é ïîâíî-
ãåíîìíî¿ äóïë³êàö³¿, ê³ëüê³ñòü òà âàð³àòèâí³ñòü 
³çîòèïîâîãî íàáîðó òóáóë³í³â â íèõ º âèùîþ, 
í³æ, íàïðèêëàä, ó òâàðèí (Findeisen et al., 2014). 

Ê³ëüê³ñòü ãåí³â òóáóë³íó ó ðîñëèí ð³çíèòüñÿ 
çàëåæíî â³ä âèäó ³ â îêðåìèõ âèïàäêàõ ìîæå ñÿ-
ãàòè äåê³ëüêîõ äåñÿòê³â ãåí³â, îñîáëèâî ó ñêëàä-
íèõ ïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â (Findeisen et al., 2014; 
Rao et al., 2016; Pydiura et al., 2019; Chen et al., 
2021; Blume et al., 2024). Äîñòåìåííî íåâ³äî-
ìî, ÷îìó íàäì³ðíà ê³ëüê³ñòü êîï³é ãåí³â äåÿ-
êèõ ³çîòèï³â òóáóë³íó íå åë³ì³íóºòüñÿ â ïðî-
öåñ³ åâîëþö³¿, à, íàâïàêè, çáåð³ãàº íàäçâè÷àé-
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Ð.ß. Áëþì, À.Ì. Ðàáîêîíü, Â.Ã. Ñàõàðîâà òà ³í.

íî âèñîêó êîíñåðâàòèâí³ñòü êîäóþ÷èõ ïîñë³-
äîâíîñòåé. Íåùîäàâíî íà ïðèêëàä³ Arabidopsis 
thaliana íàìè áóëî ïîêàçàíî, ùî ïîÿâà îñíîâ-
íèõ êëàñ³â ³çîòèï³â β-òóáóë³íó ïîâ’ÿçàíà ç â³ä-
íîñíî íåùîäàâí³ìè ïðîöåñàìè ïîâíîãåíîì-
íî¿ äóïë³êàö³¿, êîòð³ ïåðåäóâàëè äèâåðãåíö³¿ 
Õðåñòîöâ³òèõ, â òîé ÷àñ ÿê ð³çíîìàí³òòÿ ãåí³â 
α-òóáóë³íó çóìîâëåíå ëîêàëüíèìè àáî òðàíñ-
ïîçèö³éíèìè äóïë³êàö³ÿìè (Yemets et al., 
2024). Òàêîæ áóëî ïîêàçàíî, ùî ó ñêëàäíîãî 
àëîãåêñàïëî¿äíîãî âèäó Camelina sativa çíà÷íà 
÷àñòèíà ãîìåîëîã³÷íèõ ãåí³â òóáóë³íó çáåðåã-
ëàñü ó ïîòðîºííîìó ñòàí³, éìîâ³ðíî, çàâäÿêè 
ñóáôóíêö³îíàë³çàö³¿ ¿õ åêñïðåñ³¿ (Jost et al., 
2004; Blume et al., 2024). Âèâ÷åííÿ ìåõàí³çì³â 
ñóáôóíêö³îíàë³çàö³¿ íà ïðèêëàä³ ãåí³â òóáóë³íó 
ó ñêëàäíèõ ïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â º âàæëèâèì, 
îñê³ëüêè ìîæå äîçâîëèòè ïîãëèáèòè ðîçóì³í-
íÿ áàëàíñóâàííÿ íàáîðó ãåí³â ï³ñëÿ êðàòíîãî 
çá³ëüøåííÿ ãåíîìó (Silflow et al., 1987; Gasa-
nov et al., 2021).

Ð³ä ðèæ³þ (Camelina) ïðèâåðíóâ óâàãó âå-
ëèêî¿ ê³ëüêîñò³ äîñë³äíèê³â ÷åðåç âèñîêó ïåðñ-
ïåêòèâí³ñòü ðèæ³þ ïîñ³âíîãî (C. sativa) ÿê 
àëüòåðíàòèâíî¿ îë³éíî¿ êóëüòóðè äëÿ îòðè-
ìàííÿ ð³äêèõ á³îïàëèâ (Vollmann and Eynck, 
2015; Berti et al., 2016). Îïòèìàëüíèé æèðíî-
êèñëîòíèé ñêëàä îë³¿ íàñ³ííÿ, êîðîòêèé âåãå-
òàö³éíèé öèêë òà áëèçüê³ñòü öüîãî âèäó äî 
A. thaliana çóìîâèëè çíà÷íèé ³íòåðåñ äî âè-
êîðèñòàííÿ ðèæ³þ ó ãåíîìíèõ, á³îòåõíîëîã³÷-
íèõ òà ñåëåêö³éíèõ äîñë³äæåííÿõ (Faure and 
Tepfer, 2016; Zanetti et al., 2021; Blume et al., 
2022; Ghidoli et al., 2023). Á³ëüøå òîãî, ð³ä Ca-
melina ÷àñòî ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê ìîäåëüíèé äëÿ 
âèâ÷åííÿ åâîëþö³¿ ñêëàäíèõ ïîë³ïëî¿äíèõ âè-
ä³â (Mandáková et al., 2019; Blume et al., 2023). 
Çîêðåìà, áóëî ïîêàçàíî, ùî ëèøå òðè âèäè 
öüîãî ðîäó º äèïëî¿äíèìè: Camelina neglecta 
(N6), Camelina laxa (L6) òà Camelina hispida (H7). 
Óñ³ ³íø³ ïðåäñòàâíèêè öüîãî ðîäó º ïîë³-
ïëî¿äíèìè íàùàäêàìè ç ð³çíèìè êîìá³íàö³-
ÿìè ï³äãåíîì³â, çîêðåìà: Camelina intermedia 
nom. provis. (N6N7), Camelina rumelica (N6H7), 
Camelina microcarpa òèï 1 (N6N7H7) òà òèï 2 
(N6N7N6), C. sativa (N6N7H7) òà Camelina alyssum 
(N6N7H7) (Žerdoner Čalasan et al., 2019; Man-
dáková et al., 2019; Chaudhary et al., 2020; Brock et 
al., 2022a,b; Mandáková and Lysak, 2022; Blume et 
al., 2023). Íà ñüîãîäí³ íàÿâí³ äàí³ ïîâíîãåíîì-

íîãî ñèêâåíóâàííÿ äèïëî¿äíèõ âèä³â ðèæ³þ 
(C. neglecta, C. laxa òà C. hispida), à òàêîæ àëî-
ãåêñàïëî¿äíîãî ðèæ³þ ïîñ³âíîãî (C. sativa), 
ùî äîçâîëÿº àíàë³çóâàòè ïîõîäæåííÿ ðîäèí 
ãåí³â ó øèðîêîìó åâîëþö³éíîìó êîíòåêñò³ 
(Kagale et al., 2014; Martin et al., 2022; Chau-
dhary et al., 2023; Wang et al., 2024).

Âàæëèâ³ñòü âèâ÷åííÿ ðîäèíè òóáóë³íó ó 
ð³çíèõ âèä³â îáóìîâëþºòüñÿ òàêîæ ìîæëè-
â³ñòþ âèêîðèñòàííÿ íåêîäóþ÷èõ ïîñë³äîâíîñ-
òåé öèõ ãåí³â, çîêðåìà ³íòðîí³â, ó ÿêîñò³ 
ìîëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â (Breviario et al., 2013; 
Rabokon, 2021; Braglia et al., 2023). ²ñíóþ÷èé 
íà ñüîãîäí³ ìåòîä îö³íêè ïîë³ìîðô³çìó äîâ-
æèíè ³íòðîí³â ãåí³â òóáóë³íó (TBP – Tubulin 
based polymorphism) íàáóâ øèðîêîãî âèêîðèñ-
òàííÿ â ÿêîñò³ ï³äõîäó äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ òà 
ÄÍÊ-áàðêîäèíãó ð³çíèõ ãðóï ðîñëèí (Blume et 
al., 2020; Lykholat et al., 2022; Rabokon et al., 
2023). Çà äîïîìîãîþ äàíîãî ï³äõîäó âäàºòüñÿ 
ÿê äèôåðåíö³þâàòè îêðåì³ âèäè íà îñíîâ³ ¿õ 
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ïðîô³ë³â, òàê ³ ðîç-
ð³çíÿòè îêðåì³ ë³í³¿ òà ñîðòè ðîñëèí, îö³íþþ-
÷è ¿õ ãåíåòè÷í³ â³äì³ííîñò³, ùî ìîæå áóòè óñ-
ï³øíî âèêîðèñòàíî ó ñåëåêö³¿ (Rabokon, 2021;
Braglia et al., 2023). Íåùîäàâíî òàêîæ áóëî 
ïîêàçàíî ìîæëèâ³ñòü åôåêòèâíîãî ãåíîòèïó-
âàííÿ ïðåäñòàâíèê³â Camelina ç ð³çíîþ ïëî¿ä-
í³ñòþ çà äîïîìîãîþ TBP-ìåòîäó (Galasso et al.,
2015; Sakharova et al., 2023, 2025). Îö³íêà ãå-
íåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ ÿê îêóëüòóðåíèõ, òàê
³ äèêèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina íàáóâàº àêòó-
àëüíîñò³ ÷åðåç íåîáõ³äí³ñòü ³íòðîãðåñ³¿ äèêèõ 
àëåë³â äî ñåëåêö³éíèõ ë³í³é C. sativa, ÷åðåç íå-
äîñòàòíþ ïîë³ìîðôí³ñòü ðèæ³þ ïîñ³âíîãî, êîò-
ðà, â ñâîþ ÷åðãó, çíà÷íî îáìåæóº ìîæëèâîñò³
ñåëåêö³éíîãî óäîñêîíàëåííÿ ö³º¿ îë³éíî¿ êóëü-
òóðè (Manca et al., 2012; Blume et al., 2020, 2023).

Ñàìå òîìó ìåòîþ äàíî¿ ðîáîòè áóëî çä³éñ-
íåííÿ ïîâíîãåíîìíîãî ïîøóêó òà åâîëþö³é-
íîãî àíàë³çó ðîäèíè ãåí³â òóáóë³íó äèïëî¿äíèõ 
âèä³â C. neglecta, C. laxa, C. hispida var. hispida 
òà C. hispida var. grandiflora, ñïèðàþ÷èñü íà àê-
òóàëüí³ äàí³ ïîâíîãåíîìíîãî ñèêâåíóâàííÿ, à 
òàêîæ îö³íêà åâîëþö³éíî¿ êîíñåðâàòèâíîñò³ ãå-
í³â òóáóë³íó â ìåæàõ ðîäó Camelina òà äå-
ìîíñòðàö³ÿ åôåêòèâíîñò³ âèêîðèñòàííÿ TBP-
ìàðêåð³â äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ öèõ âèä³â.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Ïîøóê òà ³äåíòô³êà-
ö³ÿ ãåí³â. Äëÿ äîñë³äæåíííÿ âèêîðèñòîâóâàëè 
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Îö³íêà ãåíîìíî¿ åâîëþö³¿ ðîäèíè ãåí³â òóáóë³íó äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ âèä³â Camelina

Òàáëèöÿ 1. Âèêîðèñòàí³ ó äîñë³äæåíí³ çá³ðêè ãåíîì³â Camelina

Âèä ID çá³ðêè Íàçâà çá³ðêè Äæåðåëî

C. hispida var. hispida
C. hispida var. grandiflora
C. laxa
C. neglecta
C. neglecta
C. neglecta

GCA_023657505.1*
GCA_023864115.1
GCA_024034495.1*
GCA_023864065.1*
GCA_029034625.1
GWHCBFX00000000

ASM2365750v1
ASM2386411v1
ASM2403449v1
ASM2386406v1
Cneglecta_1CN

–

NCBI
NCBI
NCBI
NCBI
NCBI
GWH

Ïðèì³òêà. * Çá³ðêà ìàº ñòàòóñ ðåôåðåíòíî¿ äëÿ âèäó.

ãåíè òóáóë³íó, ³äåíòèô³êîâàí³ ó ãåíîìàõ ÷îòè-
ðüîõ òàêñîí³â ðîäó Camelina, çîêðåìà, C. ne-
glecta, C. laxa, C. hispida var. hispida òà var. gran-
diflora (Martin et al., 2022; Chaudhary et al., 2023; 
Wang et al., 2024). Äîñë³äæåííÿ áóëî ïðîâåäåíî 
ñïèðàþ÷èñü íà íàéá³ëüø àêòóàëüí³ äîñòóïí³ 
çá³ðêè ãåíîì³â çàçíà÷åíèõ âèä³â ó áàçàõ äàíèõ 
NBCI Genomes (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
home/genomes/) òà NDGC Genome Warehouse 
(GWH) (https://ngdc.cncb.ac.cn/gwh/) (òàáë. 1).
Ãåíîìè çàçíà÷åíèõ âèä³â Camelina áóëè àíî-
òîâàí³ ab initio çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìíîãî çà-
áåçïå÷åííÿ AUGUSTUS (Hoff and Stanke, 2013). 

Ãåíè ³äåíòèô³êóâàëè çà äîïîìîãîþ á³áë³î-
òåêè pyHMMER (https://pyhmmer.readthedocs.
io/en/stable/) øëÿõîì ïîøóêó â ìàñèâ³ ïîñë³-
äîâíîñòåé òðàíñëüîâàíèõ ïåïòèä³â òàêèõ àì³-
íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòåé, ÿê³ á ì³ñòèëè 
HHM-ïðîô³ë³ (ç áàçè äàíèõ Pfam), õàðàêòåðí³ 
äëÿ òóáóë³í³â (Mistry et al., 2021; Larralde and 
Zeller, 2023). HHM-ïîøóê çä³éñíþâàëè ç âè-
êîðèñòàííÿì äîìåíó PF00091.30 (Tubulin/FtsZ 
family, GTPase domain). Îñê³ëüêè äàíèé äîìåí 
º ñï³ëüíèì ÿê äëÿ óñ³õ òóáóë³í³â, òàê ³ äëÿ
FtsZ á³ëê³â, íàìè òàêîæ äîäàòêîâî áóëî ïðî-
âåäåíîñíåíî çâîðîòí³é ïîøóê êîíñåðâàòèâ-
íèõ äîìåí³â ó ïîñë³äîâíîñòåé, ³äåíòèô³êîâà-
íèõ â ðåçóëüòàò³ HHM-ïîøóêó. ²äåíòèô³êàö³þ 
êîíñåðâàòèâíèõ äîìåí³â, õàðàêòåðíèõ äëÿ α-, 
β- òà γ-òóáóë³í³â, çä³éñíþâàëè çà äîïîìîãîþ 
InterPro (https://www.ebi.ac.uk/interpro/) (Pay-
san-Lafosse et al., 2022), ñïèðàþ÷èñü íà ³íôîð-
ìàö³þ ç áàçè äàíèõ CDD (Wang et al., 2022). 
Ãåíè óñ³õ òóáóë³í³â íåòèïîâî¿ äîâæèíè áóëè 
ïåðåàíîòîíîâàí³ WebScipio (https://www.web-
scipio.org/search) (Hatje et al., 2011) ç ìåòîþ 
âèïðàâëåííÿ ìîæëèâèõ ïîìèëîê àíîòàö³¿ òà/

àáî âñòàíîâëåííÿ ìîæëèâî¿ ïðè÷èíè ïñåâäî-
ãåí³çàö³¿. Ïðè òàê³é ðó÷í³é ïåðåàíîòàö³¿ ÿê 
ðåôåðåíòí³ âèêîðèñòîâóâàëè ïîñë³äîâíîñò³ òó-
áóë³í³â àðàá³äîïñèñó (Arabidopsis thaliana). Äàí³ 
ïðî åêçîí-³íòðîííó ñòðóêòóðó ãåí³â òóáóë³íó
îòðèìóâàëè, ñïèðàþ÷èñü íà AUGUSTUS-àíî-
òàö³þ ç óðàõóâàííÿì êîðåêö³é, çðîáëåíèõ øëÿ-
õîì WebScipio-àíîòàö³¿ ãåí³â òóáóë³íó â ãåíî-
ìàõ çàçíà÷åíèõ âèä³â Camelina. Äîäàòêîâî 
ñòðóêòóðà ãåí³â áóëà âåðèô³êîâàíà çà äîïîìî-
ãîþ Gene Structure Display Server (http://gsds.
cbi.pku.edu.cn) (Hu, 2015).

Ðåêîíñòðóêö³ÿ ô³ëîãåí³¿ ãåí³â òóáóë³íó. Òðàíñ-
ëüîâàí³ àì³íîêèñëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³ ³äåíòèô³-
êîâàíèõ ãåí³â α-, β- òà γ-òóáóë³í³â áóëè âèêî-
ðèñòàí³ ïðè ðåêîíñòðóêö³¿ ô³ëîãåí³¿ òóáóë³í³â 
ó Õðåñòîöâ³òèõ. Òàêîæ, ó ÿêîñò³ ðåôåðåíòíèõ 
áóëè âèêîðèñòàí³ ïîñë³äîâíîñò³ òóáóë³í³â A. 
thaliana òà A. lyrata, à òàêîæ ³äåíòèô³êîâàí³ òà 
îïèñàí³ ðàí³øå ïîñë³äîâíîñò³ òóáóë³í³â C. sati-
va (Blume et al., 2024). Òðàíñëüîâàí³ àì³íî-
êèñëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³ áóëè âèð³âíÿí³ çà äî-
ïîìîãîþ àëãîðèòìó MUSCLE (Edgar, 2004). 
Ó ïîäàëüøîìó âèð³âíÿí³ ïîñë³äîâíîñò³ áóëè 
â³äðåäàãîâàí³ ç ìåòîþ âèäàëåííÿ ïåðåðèâ÷àñ-
òèõ ä³ëÿíîê (ãåï³â) òà íàäì³ðíî ãåòåðîãåííèõ 
ä³ëÿíîê, êîòð³ íåãàòèâíî âïëèâàþòü íà òî÷-
í³ñòü ðåêîíñòðóêö³¿ ô³ëîãåí³¿. 

Ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà áóëè ïîáóäîâàí³ ç âè-
êîðèñòàííÿì âåá-âåðñ³¿ ïðîãðàìíîãî çàáåçïå-
÷åííÿ IQ-TREE (http://iqtree.cibiv.univie.ac.at/)
(Nguyen et al., 2015; Trifinopoulos et al., 2016)
çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ìàêñèìàëüíî¿ ïðàâäîïî-
ä³áíîñò³ (ML - Maximum Likelihood) ç ï³äáî-
ðîì îïòèìàëüíî¿ ìîäåë³ çàì³í çà äîïîìîãîþ 
ModelFinder òà ç áóñòðåï-ï³äòðèìêîþ â 1000 
³òåðàö³é, îáðàõîâàíîþ çà äîïîìîãîþ UFBoot 
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(Kalyaanamoorthy et al., 2017; Hoang et al., 
2018). Äëÿ íàáîðó òðàíñëüîâàíèõ àì³íîêèñëîò-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé α-òóáóë³íó íàéîïòèìàëü-
í³øîþ ìîäåëëþ áóëà âèçíà÷åíà JTTDCMut+I, 
äëÿ β-òóáóë³í³â JTTDCMut+I+G4, à äëÿ γ-
òóáóë³í³â – JTT. Îòðèìàí³ ô³ëîãåíåòè÷í³ äå-
ðåâà áóëè â³çóàë³çîâàí³ çà äîïîìîãîþ ïðî-
ãðàìíîãî çàáåçïå÷åííÿ iTOL v7 (https://itol.
embl.de/) (Letunic and Bork, 2024). Îòðèìàí³ 
ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà áóëè âêîð³íåí³ çà ñå-
ðåäíüîþ òî÷êîþ (midpoint). Êëàñè â ìåæàõ 
ï³äðîäèí α- òà β-òóáóë³í³â áóëè âèçíà÷åí³ íà 
îñíîâ³ ðåçóëüòàò³â ïðîâåäåíîãî ô³ëîãåíåòè÷-
íîãî àíàë³çó, ñïèðàþ÷èñü íà óñòàëåíó êëàñè-
ô³êàö³þ (Oakley et al., 2007; Radchuk, 2008; Rao 
et al., 2016; Blume et al., 2024). Íîìåíêëàòóðà 
ãåí³â (¿õ ïðèíàëåæí³ñòü äî ³çîòèï³â) ïåðåâàæ-
íî áóëà òàêîæ âèçíà÷åíà íà îñíîâ³ ðåêîíñòðó-
éîâàíî¿ ô³ëîãåí³¿ òóáóë³í³â. Ó âèïàäêó òóáóë³í³â 
ç âèñîêîþ ïîä³áí³ñòþ àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé çàñòîñîâóâàâñÿ ³íøèé ï³äõ³ä, îïè-
ñàíèé íèæ÷å. Íàçâè ³äåíòèô³êîâàíèì ãåíàì 
òóáóë³í³â òà ¿õ êëàñ³â ïðèñâîþâàëè, ñïèðàþ-
÷èñü íà ðàí³øå çàïðîïîíîâàíó íîìåíêëàòóðó 
(Rao et al., 2016; Blume et al., 2024).

Ïîâíîãåíîìíå ïîð³âíÿííÿ òà àíàë³ç ñèíòåí³¿. 
Ç ìåòîþ àíàë³çó åâîëþö³éíîãî ïîõîäæåííÿ 
³äåíòèô³êîâàíèõ ãåí³â òóáóë³íó íàìè òàêîæ 
áóëî ïðîâåäåíî ïîâíîãåíîìíå ïîð³âíÿííÿ ãå-
í³â àíàë³çîâàíèõ âèä³â çà äîïîìîãîþ àëãîðèò-
ìó ñèíòåí³¿ MCScan, ³íòåãðîâàíîãî ó á³áë³î-
òåêó JCVI (https://github.com/tanghaibao/jcvi) 
(Tang et al., 2024). Äëÿ ïîâíîãåíîìíîãî àíà-
ë³çó âèêîðèñòîâóâàëè êîäóþ÷³ ïîñë³äîâíîñò³ 
ãåí³â äîñë³äæóâàíèõ ãåíîì³â (òàáë. 1). Ðåçóëü-
òàòè àíàë³çó òàêîæ áóëè â³çóàë³çîâàí³ çà äî-
ïîìîãî JCVI. Îðòîëîã³þ ö³ëüîâèõ ãåí³â ï³ä-
òâåðäæóâàëè â ðåçóëüòàò³ îêðåìîãî àíàë³çó, 
êîòðèé ïåðåäáà÷àâ îö³íêó êîë³íåàðíîñò³ ãåíîì-
íîãî îòî÷åííÿ (ôëàíêóþ÷èõ ãåí³â) ö³ëüîâîãî 
ãåíà (Cheng et al., 2012). Äëÿ öüîãî îö³íþâàëè 
ïîä³áí³ñòü ãåíîìíîãî îòî÷åííÿ ãåíà ç äîñë³ä-
æóâàíîãî ãåíîìó (îäèí ç äèïëî¿äíèõ âèä³â 
Camelina) ç éîãî ãîìîëîãàìè (ñèíòåëîãàìè) 
ç ðåôåðåíòíîãî ãåíîìó (C. sativa). Âðàõîâóþ-
÷è çíà÷íó åâîëþö³éíó áëèçüê³ñòü âèä³â, ïðè 
ïîð³âíÿíí³ áóëà âèêîðèñòàíà îäíàêîâà ê³ëü-
ê³ñòü ãåí³â ç ãåíîìíîãî îòî÷åííÿ ÿê äëÿ äî-
ñë³äæóâàíîãî âèäó, òàê ³ äëÿ ðåôåðåíòíîãî – 
ïî 50 ãåí³â ç 5′- òà 3′-ê³íöÿ. Êîåô³ö³ºíò ñèí-

òåííî¿ îðòîëî³¿ îáðàõîâóâàëè ÿê (m+n)/100,
äå m – ê³ëüê³ñòü ãåí³â ó 5′-ñòîðîíè â³ä àíà-
ë³çîâàíîãî ãåíà, ùî óòâîðèëè ïàðè ç ãåíîì-
íèì îòî÷åííÿì ãåíà ðåôåðíòíîãî âèäó, n – ç 
3′-ê³íöÿ â³äïîâ³äíî, à 100 – çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü 
ãåí³â ç ãåíîìíîãî îòî÷åííÿ ó äîñë³äæóâàíîãî 
âèäó. Òàêèì ÷èíîì áóëî îáðàõîâàíî êîåô³-
ö³åíòè ñèíòåííî¿ îðòîëîã³¿ äëÿ óñ³õ ñèíòåí-
íèõ ïàð, óòâîðåíèõ äîñë³äæóâàíèì ãåíîì ç 
ãåíàìè ðåôåðåíòíîãî âèäó. Ïàðîþ ñèíòåííèõ 
îðòîëîã³â ââàæàëàñü òàêà ïàðà, äëÿ ÿêî¿ çíà-
÷åííÿ êîåô³ö³ºíòó áóëî íàéâèùèì. Çà ðåçóëü-
òàòàìè òàêîãî àíàë³çó áóëî ïðîÿñíåíî îðòî-
ëîã³þ òà óòî÷íåíî ³çîòèïîâó ïðèíàëåæí³ñòü 
ãåí³â òóáóë³íó ó äèïëî¿äíèõ âèä³â Camelina.

Ðîñëèííèé ìàòåð³àë òà ãåíîòèïóâàííÿ çà 
äîïîìîãîþ TBP-ìàðêåð³â. Ðîñëèííèé ìàòåð³àë, 
âèêîðèñòàíèé ó äîñë³äæåíí³, áóëî îòðèìàíî 
â³ä USDA National Plant Germplasm System 
(USDA-NPGS) (ÑØÀ) òà â³ä Íàö³îíàëüíîãî 
áîòàí³÷íîãî ñàäó ³ì. Ì.Ì. Ãðèøêà ÍÀÍ Óê-
ðà¿íè (ÍÁÑ). Ïîâíèé ïåðåë³ê ãåíîòèï³â ð³ç-
íèõ âèä³â Camelina íàâåäåíî ó òàáë. 2. Ãåíîìíà 
ÄÍÊ áóëà âèä³ëåíà ç ïðîðîñòê³â íàñ³ííÿ 
çðàçê³â (ïðèáëèçíî ïî 10 ðîñëèí äëÿ êîæ-
íîãî ãåíîòèïó) çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ÖÒÀÁ 
(öåòèë-òðèìåòèëàìîí³ÿ áðîì³ä) (Sambrook and
David, 2001). ßê³ñòü îòðèìàíî¿ ÄÍÊ òà ¿¿ êîí-
öåíòðàö³þ âèçíà÷àëè çà äîïîìîãîþ åëåêòðî-
ôîðåçó â 1,5%-âîìó àãàðîçíîìó ãåë³ òà çà äî-
ïîìîãîþ ñïåêòðîôîòîìåòðó NanoDropTM Lite 
(Thermo Scientific, USA). Îäåðæàí³ çðàçêè ÄÍÊ 
çáåð³ãàëè çà òåìïåðàòóðè –20 ºÑ.

Äëÿ ïîë³ìåðàçíî¿ ëàíöþãîâî¿ ðåàêö³¿ (ÏËÐ) 
âèêîðèñòîâóâàëè ïî 50 íã ÄÍÊ ç êîæíî¿ ïðî-
áè. Êîæíó ÏËÐ ïðîâîäèëè ùîíàéìåíøå ó 
äâîêðàòí³é ïîâòîðíîñò³ (ç âèêîðèñòàííÿì íå-
ãàòèâíîãî êîíòðîëþ), ùî äîçâîëÿëî ï³äòâåð-
äèòè ñïåöèô³÷í³ñòü îòðèìàíèõ ïðîäóêò³â àìï-
ë³ô³êàö³¿. ÏËÐ ïðîâîäèëè â ì³êðîïðîá³ðêàõ 
îá’ºìîì 200 ìêë çà äîïîìîãîþ àìïë³ô³êàòî-
ðà Thermal Cycler 2720 («Applied Biosystems», 
ÑØÀ). Ðåàêö³éíà ñóì³ø çàãàëüíèì îá’ºìîì 
10 ìêë ì³ñòèëà ï’ÿòèêðàòíèé ÏËÐ-áóôåð ç 
ñóëüôàòîì àìîí³þ, 2,5 ììîëü MgCl2, 50 íã 
ðîñëèííî¿ ÄÍÊ, 1 ìêÌ êîæíîãî ç ïðàéìåð³â, 
0,2 ìÌ êîæíîãî äÍÒÔ, 0,5 îä. Taq ïîë³ìåðàçè 
(«Fermentas», Ëèòâà). 

Àíàë³ç ïîë³ìîðô³çìó äîâæèíè 1-ãî òà 2-ãî 
³íòðîí³â β-òóáóë³íó ïðîâîäèëè â³äïîâ³äíî äî
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Òàáëèöÿ 2. Ïåðåë³ê âèä³â òà ãåíîòèï³â Camelina âèêîðèñòàíèõ ó äîñë³äæåíí³

Ïðèì³òêà.* Äàí³ ïðî öèòîòèïîâó ïðèíàëåæí³ñòü çðàçê³â îòðèìàíî ç ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåíü (Chaudhary et al., 
2020; Brock et al., 2022a,b). ** Ö³ çðàçêè áóëè âèêîðèñòàí³ äëÿ ïîâíîãåíîìíîãî ñåêâåíóâàííÿ ó ïîïåðåäí³õ 
äîñë³äæåííÿõ (Martin et al., 2022; Chaudhary et al., 2023; Wang et al., 2024)

Âèä Camelina ID çðàçêà
Ì³ñöå 

ïîõîäæåííÿ
Êîëåêö³ÿ

C. microcarpa òèï 1*
C. microcarpa òèï 1*
C. microcarpa òèï 2*
C. microcarpa òèï 2*
C. neglecta
C. microcarpa (ïåðåâèçíà÷åíî ÿê C. rumelica)
C. microcarpa òèï 2*
C. rumelica
C. hispida var. grandiflora
C. alyssum
C. laxa
C. sativa (ñîðò Suneson)
C. sativa (ñîðò Êëîíäàéê)
C. sativa (ñîðò Ì³ðàæ)

PI633191
Ames 31219
PI650136
PI633186
PI650135**
PI650134
PI633187
PI650138
PI650133**

PI650132
Ames 32852
–
03097001
94097001

Ìîíòàíà, ÑØÀ
Ãðóç³ÿ
Í³ìå÷÷èíà
Óãîðùèíà
Ôðàíö³ÿ
²ñïàí³ÿ
Ïîëüùà
²ðàí
Òóðå÷÷èíà
Í³ìå÷÷èíà
Â³ðìåí³ÿ
ÑØÀ
Óêðà¿íà
Óêðà¿íà

USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS
USDA-NPGS

ÍÁÑ
ÍÁÑ
ÍÁÑ

ìåòîäèêè, îïèñàíî¿ ðàí³øå (Braglia et al., 
2023), îñê³ëüêè ³íòðîíè ãåí³â β-òóáóë³íó áóëè
ïðîäåìîíñòðîâàí³ ÿê íàä³éí³ ìàðêåðè äëÿ Ca-
melina (Galasso et al., 2015; Blume et al., 2020). 
Äëÿ ÏËÐ âèêîðèñòîâóâàëè ïàðè âèðîäæåíèõ 
ïðàéìåð³â, ùî ôëàíêóþòü 1-é (ÒÂÐ-àíàë³ç)
òà 2-é (ñÒÂÐ-àíàë³ç) ³íòðîíè β-òóáóë³íó, à ñà-
ìå äëÿ ÒÂÐ-àíàë³çó (5′→3′) – F: AACTGGGC-A-
ARGGNCAYTAYAC; R: ACCATRCAYTCRT-
CDGCRTTYTC, à äëÿ ñÒÂÐ-àíàë³çó (5′→3′) –
F: GARAAYGCHGAYGARTGYATG; R: CRAA-
VCCBACCATGAARAARTG (Braglia et al., 
2023). Òàêîæ áóëè âèêîðèñòàí³ âèðîäæåí³ 
ïðàéìåðè äî íàéá³ëüø êîíñåðâàòèíî¿ ä³ëÿíêè 
γ-òóáóë³íó, êîòðà ôëàíêóº 2-é ³íòðîí (ó A. tha-
liana), äëÿ ïðîâåäåííÿ γÒÂÐ-àíàë³çó (Pirko 
et al., 2018a): F: AYGTBTTYTTTTACCARG-
CKGA-3′; R: 5′-GAGTTGTARGGYTGGACR-
AC-3′.

Àìïë³ô³êàö³þ ïðîâîäèëè â³äïîâ³äíî äî íà-
ñòóïíîãî ïðîòîêîëó: ïî÷àòêîâà äåíàòóðàö³ÿ 
(94 ºÑ) –3 õâ, 40 öèêë³â àìïë³ô³êàö³¿ (äåíàòóðà-
ö³ÿ 94 ºÑ –30 ñ, â³äïàë ïðàéìåð³â 55 ºÑ – 40 ñ, 
åëîíãàö³ÿ 72 ºÑ – 1,5 õâ), çàâåðøàëüíà åëîíãà-
ö³ÿ 72 ºÑ – 8 õâ, 15 ºÑ – óòðèìàííÿ (Braglia et 
al., 2023). Ïðîäóêòè àìïë³ô³êàö³¿ ðîçä³ëÿëè çà 

äîïîìîãîþ åëåêòðîôîðåçó â 6%-íîìó íåäåíà-
òóðóþ÷îìó ïîë³àêðèëàì³äíîìó ãåë³ â 1 × ÒÂÅ-
áóôåð³ (òðèâàë³ñòü ðîçä³ëåííÿ ôðàãìåíò³â 2–
3 ãîä) (Sambrook and David, 2001) ç ïîäàëü-
øèì ôàðáóâàííÿì í³òðàòîì ñð³áëà (Benbouza 
et al., 2006). Äîâæèíó ôðàãìåíò³â âèçíà÷àëè 
çà äîïîìîãîþ ìàðêåðà äîâæèíè ÄÍÊ (O’Gene 
Ruler™ 100bp Plus DNA Ladder; «Thermo Fisher 
Scien-tific», ÑØÀ) (Braglia et. al., 2023).

Àíàë³ç òà ñòàòèñòè÷íà îáðîáêà äàíèõ ãåíî-
òèïóâàííÿ. Öèôðîâ³ ôîòîãðàô³¿ ãåë³â àíàë³çó-
âàëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè Gel Analyzer (ge-
lanalyzer.software.informer.com/1.0/). Íàÿâí³ñòü 
àìïë³êîíó ïåâíîãî ðîçì³ðó îö³íþâàëè çà á³-
íàðíîþ ñèòåìîþ: 1 – íàÿâíèé, 0 – â³äñóòí³é. 
Îòðèìàí³ äàí³ ìîëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â áóëè 
âèêîðèñòàí³ äëÿ ïîäàëüøîãî ô³ëîãåíåòè÷íîãî 
àíàë³çó. Îïòèìàëüí³ ìîäåë³ äëÿ ïîáóäîâè äåðå-
âà çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ìàêñèìàëüíî¿ ïðàâäî-
ïîä³áíîñò³ (Maximum Likelihood, ML) áóëè
âèçíà÷åí³ çà äîïîìîãîþ ModelFinder (Kalya-
anamoorthy et al., 2017). Äëÿ íàáîðó âèêîðèñ-
òàíèõ ìàðêåð³â îïòèìàëüíîþ ìîäåëëþ áóëà 
GTR2+FO. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç (ML) ïðî-
âîäèëè çà äîïîìîãîþ âåá-âåðñ³¿ ³íñòðóìåíòó
IQ-TREE (http://iqtree.cibiv.univie.ac.at) (Ngu-
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yen et al., 2015; Trifinopoulos et al., 2016) ç áóò-
ñòðåï-ï³äòðèìêîþ 1000, âèêîðèñòîâóþ÷è UFBoot
äëÿ óëüòðàøâèäêîãî áóòñòðåïóâàííÿ (Hoang et 
al., 2018). Îòðèìàí³ ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà â³-
çóàë³çóâàëè çà äîïîìîãîþ âåá-âåðñ³¿ iTOL v7 
(https://itol.embl.de) (Letunic and Bork, 2024).

Äëÿ âèçíà÷åííÿ ïîïóëÿö³éíî¿ ñòðóêòóðè òà 
ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ áóëî âèêîðèñòàíî 
ïðîãðàìó STRUCTURE 2.2.3 (Hubisz et al., 
2009). Äëÿ àíàë³çó áóëè âñòàíîâëåí³ òàê³ ïà-
ðàìåòðè: 105 ³òåðàö³é âèïàëþâàííÿ (burn-in) 
òà 2 × 105 ³òåðàö³é äëÿ îáðàõóíêó Ìàðê³âñüêèõ 
ëàíöþã³â Ìîíòå-Êàðëî (Markov Chain Monte 
Carlo, MCMC). Ïåðåäáà÷óâàíà ê³ëüê³ñòü ïîïó-
ëÿö³é (K) âàð³þâàëà â³ä 1 äî 10. Íàé³ìîâ³ð-
í³øå çíà÷åííÿ K áóëî âèçíà÷åíå çà äîïîìî-
ãîþ StructureSelector (https://lmme.ac.cn/Struc-
tureSelector/)(Raj et al., 2014; Li and Liu, 2018). 
Öåé ï³äõ³ä áàçóºòüñÿ íà âèêîðèñòàíí³ ìåòîäó 
ΔK, ÿêèé º ñïåö³àëüíèì ñòàòèñòè÷íèì êðèòå-
ð³ºì, ùî îö³íþº øâèäê³ñòü çì³íè ëîãàðèô-
ì³÷íî¿ éìîâ³ðíîñò³ äàíèõ ïðè ð³çí³é ê³ëüêîñ-
ò³ êëàñòåð³â, â³äïîâ³äíî äî îïèñó Evanno et al. 
(2005). Äëÿ âèÿâëåííÿ ñòðóêòóðè ïîïóëÿö³é 
áóëî òàêîæ âèêîðèñòàíî äîäàòêîâèé ìåòîä 
â³äïîâ³äíî äî îïèñó Puechmaille et al. (2016). 
Äëÿ â³çóàë³çàö³¿ ðåçóëüòàò³â STRUCTURE âè-
êîðèñòîâóâàëè ïðîãðàìíå çàáåçïå÷åííÿ Clum-
pak, ³íòåãðîâàíå â StructureSelector (Kopelman 
et al., 2015). Àíàë³ç îñíîâíèõ êîîðäèíàò òà 
â³äïîâ³äíà ä³àãðàìà PCA áóëà îá÷èñëåíà ó R 
çà äîïîìîãîþ á³áë³îòåêè adegenet òà â³çóàë³çî-
âàíà ç âèêîðèñòàííÿì á³áë³îòåêè ggplot2. 

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. 
Çà ðåçóëüòàòàìè ïðîâåäåíîãî ïîâíîãåíîìíîãî 
ïîøóêó íàìè áóëî âèÿâëåíî, ùî äèïëî¿äí³ âè-
äè Camelina, çîêðåìà C. neglecta, C. laxa, C. his-
pida var. hispida òà C. hispida var. grandiflora,
ìàþòü â³ä 5 äî 6 ãåí³â α-òóáóë³íó (òàáë. 3). 
Íîìåíêëàòóðó ãåí³â âèçíà÷àëè íà îñíîâ³ ïðè-
íàëåæíîñò³ ïåðåäáà÷óâàíèõ á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â 
³äåíòèô³êîâàíèõ ãåí³â äî êîíêðåòíèõ ³çîòèï³â 
òà ¿õ ïîä³áíîñò³ äî ³äåíòèô³êîâàíèõ ðàí³øå 
ãåí³â C. sativa (Blume et al., 2024). Ðîçì³ð 
óñ³õ âèÿâëåíèõ ãåí³â α-òóáóë³íó âàð³þâàâ çà 
ðàõóíîê çì³íè äîâæèíè íåêîäóþ÷èõ ä³ëÿíîê 
(³íòðîí³â), â òîé ÷àñ ÿê êîäóþ÷à ÷àñòèíà öèõ 
ãåí³â âèð³çíÿëàñü çíà÷íîþ êîíñåðâàòèâí³ñòþ. 
Ê³ëüê³ñòü ³íòðîí³â âàð³þâàëà çàëåæíî â³ä êëà-
ñó α-òóáóë³í³â. Çîêðåìà, ãåíè ³çîòèï³â TUA1, 

TUA3, TUA5 âèð³çíÿëèñü íàÿâí³ñòþ 4-õ ³í-
òðîí³â, à ãåíè ³çîòèï³â TUA2, TUA4, TUA6 
ìàëè ïî 3 ³íòðîíè â óñ³õ âèïàäêàõ. Ïîä³áíà 
êëàñ-ñïåöèô³÷íà â³äì³íí³ñòü ó åêçîí-³íòðîí-
í³é ñòðóêòóð³ ãåí³â α-òóáóë³íó ñïîñòåð³ãàºòüñÿ 
òàêîæ ³ ó ðÿäó ³íøèõ âèä³â (Rao et al., 2016; 
Blume et al., 2024).

Ñë³ä òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî ó C. hispida var. 
hispida òà C. hispida var. grandiflora áóâ â³äñóòí³ì 
³çîòèï TUA1. Íàéâ³ðîã³äí³øå, ùî öåé ãåí áóâ 
âòðà÷åíèé â õîä³ ÷èñëåííèõ êðóïíîìàñøòàá-
íèõ ïåðåáóäîâ ãåíîìó, ÿêèõ çàçíàâ âèä C. 
hispida ïðîòÿãîì åâîëþö³éíî¿ äèâåðãåíö³¿ 
(Mandáková et al., 2019). Öå òàêîæ ìîæå ïîÿñ-
íèòè â³äñóòí³ñòü ãåíó ³çîòèïó TUA1 ó òðåòüîìó 
C-ï³äãåíîì³ C. sativa (Blume et al., 2024). Ñë³ä 
òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî ó çá³ðö³ GCA_029034625.1 
ãåíîìó C. neglecta òàêîæ áóâ âòðà÷åíèé ãåí 
CnTUA1. Îäíàê, âòðàòà äàíîãî ãåíó ç âèñîêîþ 
â³ðîã³äí³ñòþ º àðòåôàêòîì çá³ðêè, îñê³ëüêè 
ãåí CnTUA1 íàÿâíèé ó äâîõ ³íøèõ çá³ðêàõ 
(GCA_023864065.1, GWHCBFX00000000). Íà 
ï³äòðèìêó öüîãî òàêîæ ñâ³ä÷èòü òîé ôàêò, ùî 
óñ³ òðè çá³ðêè ãåíîìó C. neglecta áóëè îòðèìà-
í³ â ðåçóëüòàò³ ñåêâåíóâàííÿ îäíîãî é òîãî æ 
ãåíîòèïó – PI650135 (Martin et al., 2022; Chaud-
hary et al., 2023; Wang et al., 2024).

Âèêîðèñòîâóþ÷è òðàíñëüîâàí³ àì³íîêèñëîò-
í³ ïîñë³äîâíîñò³, êîäîâàí³ ³äåíòèô³êîâàíèìè 
ãåíàìè, íàìè áóëî ðåêîíñòðóéîâàíî ô³ëîãåí³þ 
α-òóáóë³í³â (ðèñ. 1). Ïîñë³äîâíîñò³ îïèñàíèõ 
ðàí³øå α-òóáóë³í³â C. sativa, A. thaliana, A. lyrata 
áóëè âèêîðèñòàí³ ÿê ðåôåðåíòí³ (Blume et al., 
2024). Ïðè ô³ëîãåíåòè÷í³é ðåêîíñòðóêö³¿ áóëî 
âèêîðèñòàíî 60 àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñ-
òåé, äëÿ ÿêèõ 82,52 % ñàéò³â áóëè íåâàð³àòèâ-
íèìè, ùî ï³äòâåðäæóº âèñîêó êîíñåðâàòèâí³ñòü 
α-òóáóë³í³â, ïðèíàéìí³, â ìåæàõ àíàë³çîâàíèõ 
ðîä³â Camelina òà Arabidopsis. Çà ðåçóëüòàòàìè 
ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó áóëî âèÿâëåíî íàÿâ-
í³ñòü äâîõ êëàñ³â ³çîòèï³â α-òóáóë³íó, ïðè ÷îìó 
êîæåí ç àíàë³çîâàíèõ âèä³â õàðàêòåðèçóâàâñÿ 
íàÿâí³ñòþ ãåí³â α-òóáóë³íó êîæíîãî ç êëàñ³â. 
²äåíòèô³êîâàí³ α-òóáóë³íè C. neglecta, C. laxa, 
C. hispida var. hispida òà C. hispida var. grandi-
flora ãðóïóâàëèñü â³äïîâ³äíî äî ¿õ îðòîëîã³÷-
íî¿ ïðèíàëåæíîñò³, çîêðåìà, ÷àñòî ïîä³ëÿþ÷è 
ñï³ëüí³ êëàäè ç á³ëêàìè C. sativa. 

Êëàñ ², ÿêèõ âêëþ÷àº α-òóáóë³íè ³çîòèï³â 
TUA2, TUA4 òà TUA6, áóâ âèä³ëåíèé â îêðå-
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ìó êëàäó ç âèñîêèì ð³âíåì áóòñòðåï-ï³äòðèìêè 
(ïîíàä 80 %). Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî α-òóáóë³íè 
êëàñó ² âèð³çíÿþòüñÿ âèñîêîþ ïîä³áí³ñòþ ïî-
ñë³äîâíîñòåé. Õàðàêòåðíîþ îñîáëèâ³ñòþ ãåí³â
α-òóáóë³í³â êëàñó ² º êîíñåðâàòèâíà ñòðóêòóðà 

ãåí³â, ÿêà ïåðåäáà÷àº íàÿâí³ñòü òðüîõ ³íòðîí³â. 
Âèñîêà ïîä³áí³ñòü ãåí³â êëàñó ² äîáðå óçãîä-
æóºòüñÿ ç ¿õ åâîëþö³éíîþ ³ñòîð³ºþ, îñê³ëüêè 
³çîòèïîâå ð³çíîìàí³òòÿ ö³º¿ ã³ëêè α-òóáóë³í³â ó 
Õðåñòîöâ³òèõ íàé³ìîâ³ðí³øå ìîãëî âèíèêíóòè 

Òàáëèöÿ 3. Ïåðåë³ê ³äåíòèô³êîâàíèõ ãåí³â α-òóáóë³íó, ³äåíòèô³êîâàíèõ ó ãåíîìàõ äèïëî¿äíèõ âèä³â Camelina

Íàçâà ãåíà Ëîêàë³çàö³ÿ, ID õðîìîñîìè òà êîîðäèíàòè ó ï.í. Îð³ºíòàö³ÿ
Ê³ëüê³ñòü 
³íòðîí³â

C. hispida var. grandiflora

ChvgTUA2
ChvgTUA6
ChvgTUA4
ChvgTUA3
ChvgTUA5

CM043447.1:33431111..33433062
CM043448.1:44001789..44003607
CM043449.1:12635199..12637131
CM043453.1:12494485..12496213
CM043453.1:12506319..12508047

+
–
+
–
+

3
3
4
4
4

C. hispida var. hispida

ChvhTUA2
ChvhTUA6
ChvhTUA4
ChvhTUA3
ChvhTUA5

CP094631.1:33431111..33433062
CP094632.1:44001789..44003607
CP094633.1:12635199..12637131
CP094637.1:12494485..12496213
CP094637.1:12506319..12508047

+
–
+
–
+

3
3
3
4
4

C. laxa

ClTUA3
ClTUA5
ClTUA6
ClTUA2
ClTUA4
ClTUA1

CM043881.1:8105807..8107530
CM043881.1:8110875..8112589
CM043883.1:1421015..1422827
CM043884.1:4743129..4745086
CM043885.1:4637940..4639853
JALLKC010000234.1:40781..42804

–
+
+
–
+
–

4
4
3
3
3
4

C. neglecta1

CnTUA2
CnTUA1
CnTUA6
CnTUA4
CnTUA3
CnTUA5

CM043455.1:25646663..25648636
CM043456.1:12766171..12768216
CM043456.1:31367289..31369129
CM043457.1:9301264..9303203
CM043460.1:8661640..8663357
CM043460.1:8666835..8668552

+
+
–
+
–
+

3
4
3
3
4
4

C. neglecta2

CnTUA2
CnTUA6
CnTUA4
CnTUA3
CnTUA5

CM054955.1:24373567..24375540
CM054956.1:31136218..31138058
CM054957.1:9279935..9281874
CM054959.1:8630872..8632589
CM054959.1:8636070..8637787

+
–
+
–
+

3
3
3
4
4

C. neglecta3

CnTUA6
CnTUA1
CnTUA2
CnTUA3
CnTUA5
CnTUA4

GWHCBFX00000002:1491583..1493423
GWHCBFX00000002:20484244..20486289
GWHCBFX00000003:4929458..4931431
GWHCBFX00000005:18678862..18680579
GWHCBFX00000005:18684061..18685779
GWHCBFX00000006:9273481..9275420

+
–
–
–
+
+

4
3
3
4
4
3

Ïðèì³òêà. Çá³ðêà: 1GCA_023864065.1 (ðåôåðåíòíà); 2GCA_029034625.1; 3GWHCBFX00000000
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â ðåçóëüòàò³ ìíîæèííèõ äóïë³êàö³é TUA2 ç 
òðàíñïîçèö³ºþ (Yemets et al., 2024). Ïðè ðîç-
ãëÿä³ á³ëüø øèðîêî¿ åâîëþö³éíî¿ ïåðñïåêòèâè 
ï³äðîäèíè α-òóáóë³í³â ââàæàºòüñÿ, ùî ðîçä³-
ëåííÿ íà äâà êëàñè ³çîòèï³â â³äáóëîñÿ äîâîë³ 
äàâíî, à ¿õ íàÿâí³ñòü ïðèòàìàííà á³ëüøîñò³ 
³ñíóþ÷èõ ðîñëèí (Blume et al., 2024). 

Â ñâîþ ÷åðãó, êëàñ ²² α-òóáóë³í³â áóâ ïðåä-
ñòàâëåíèé ÿê ïîë³ô³ëåòè÷íà ãðóïà, ÿêà îá’ºä-
íóº êëàäè ð³çíèõ ãðóï ³çîòèï³â: TUA1 òà 
TUA3-TUA5. Äëÿ ãåí³â α-òóáóë³í³â êëàñó ²² 
áóëà õàðàêòåðíà íàÿâí³ñòü ÷îòèðüîõ åêçîí³â, à 
òàêîæ ¿õ òðàíñëüîâàí³ àì³íîêèñëîòí³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ âèð³çíÿëèñü á³ëüøèì ð³çíîìàí³òòÿ ñèê-
âåíñ³â, ùî º òèïîâèì äëÿ äàíî¿ ãðóïè (Blume 
et al., 2024). Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ïîë³ô³ëåòè÷íà 
ïðèðîäà ö³º¿ ãðóïè ìîæå áóòè ÷àñòêîâî ïî-
ÿñíåíà òèì, ùî ³çîòèïè TUA3 òà TUA5 âè-
íèêëè â ðåçóëüòàò³ ëîêàëüíî¿ äóïë³êàö³¿ â ëî-

êóñ³ TUA3, à TUA1 º ðåçóëüòàòîì òðàíñïî-
çèö³éíî¿ äóïë³êàö³¿ TUA3 (Yemets et al., 2024). 
Òàêîæ, âàðòî â³äì³òèòè, ùî TUA1 º ñïåö³àë³-
çîâàíèì ³çîòèïîì, ÿêèé ó A. thaliana åêñïðå-
ñóºòüñÿ ïåðåâàæíî ëèøå ó ãåíåðàòèâíèõ îð-
ãàíàõ, çîêðåìà ó ïèëêó (Radchuk, 2008). 

Òàêîæ ðåçóëüòàòè ïîâíîãåíîìíîãî ïîøóêó 
äîçâîëèëè âèÿâèòè, ùî ãåíîìè äèïëî¿äíèõ 
âèä³â Camelina ìàþòü â³ä âîñüìè äî äåñÿòè 
ãåí³â β-òóáóë³íó (òàáë. 4). Âàðòî â³äì³òèòè, 
ùî óñ³ ³äåíòèô³êîâàí³ ãåíè β-òóáóë³íó, êîòð³ 
êîäóâàëè ïîâíîö³ííèé á³ëêîâèé ïðîäóêò, ìàëè 
êîíñåðâàòèâíó åêçîí-³íòðîííó ñòðóêòóðó, êîòðà 
ñêëàäàëàñü ç òðüîõ åêçîí³â òà äâîõ ³íòðîí³â 
â³äïîâ³äíî. Òàêà âèñîêîêîíñåðâàòèâíà åêçîí-
³íòðîííà ñòðóêòóðà ãåí³â β-òóáóë³íó ïðèòà-
ìàííà ïåðåâàæí³é á³ëüøîñò³ âèä³â êâ³òêîâèõ 
ðîñëèí, ëèøå ç äåÿêèìè â³äîìèìè âèíÿòêàìè 
(Breviario et al., 2013). Ó ãåíîìàõ C. neglecta òà 

Ðèñ. 1. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî α-òóáóë³í³â äèïëî¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina òà C. sativa, A. thaliana, A. 
lyrata, ïîáóäîâàíå çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ML ç áóòñòðåï-ï³äòðèìêîþ ó 1000 ³òåðàö³é. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî 
âêîð³íåíî çà ñåðåäíüîþ òî÷êîþ (midpoint)
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Òàáëèöÿ 4. Ïåðåë³ê ãåí³â β-òóáóë³íó, ³äåíòèô³êîâàíèõ ó ãåíîìàõ äèïëî¿äíèõ âèä³â Camelina

Íàçâà ãåíà Ëîêàë³çàö³ÿ, ID õðîìîñîìè òà êîîðäèíàòè ó ï.í. Îð³ºíòàö³ÿ
Ê³ëüê³ñòü 
³íòðîí³â

C. hispida var. grandiflora

ChvgTUB5
ChvgTUB1
ChvgTUB
ChvgTUB9
ChvgTUB3-1
ChvgTUB3-2
ChvgTUB8
ChvgTUB4
ChvgTUB7

CM043447.1:9941593..9943997
CM043448.1:38003405..38005530
CM043450.1:9174266..9176243
CM043451.1:15624579..15626144
CM043452.1:31840640..31842552
JALGBY010000009.1:2786695..2788607*
CM043453.1:17070739..17072282
CM043453.1:31079413..31081020
CM043450.1:16735114..16737075

–
–
+
–
+
–
+
–
–

2
2
2
2
2
2
2
2
2

C. hispida var. hispida

ChvhTUB5
ChvhTUB1
ChvhTUB
ChvhTUB9
ChvhTUB3
ChvhTUB8
ChvhTUB4
ChvhTUB7

CP094631.1:9941593..9943997
CP094632.1:38003405..38005530
CP094634.1:9174266..9176243
CP094635.1:15624579..15626144
CP094636.1:31840640..31842552
CP094637.1:17070739..17072282
CP094637.1:31079413..31081020
CP094634.1:16735114..16737075

–
–
+
–
+
+
–
–

2
2
2
2
2
2
2
2

C. laxa

ClTUB9
ClTUB6
ClTUB8
ClTUB4
ClTUB
ClTUB2
ClTUB1
ClTUB7
ClTUB5
ClTUB3

CM043880.1:14670222..14671788
CM043881.1:4606900..4608526
CM043881.1:10245936..10247467
CM043881.1:32297304..32298905
CM043882.1:5933487..5935547
CM043882.1:14551795..14553758
CM043883.1:3799963..3802120
CM043883.1:26296966..26298786
CM043884.1:23051194..23053622
CM043885.1:26967372..26969068

–
–
+
–
+
+
–
–
+
+

2
2
2
2
2
2
2
2
2
2

C. neglecta1

CnTUB5
CnTUB7
CnTUB1
CnTUB2
CnTUB
CnTUB9
CnTUB4
CnTUB3
CnTUB6
CnTUB8

CM043455.1:9306194..9308594
CM043456.1:6496434..6498463
CM043456.1:24501821..24503950
CM043458.1:13701263..13703283
CM043458.1:21661464..21663454
CM043459.1:10810963..10812550
CM043459.1:32510300..32511919
CM043459.1:45772269..45774258
CM043460.1:4761951..4763602
CM043460.1:11284398..11285919

–
–
–
–
–
–
–
+
–
+

2
2
2
2
2
2
2
2
2
2

C. neglecta2

CnTUB5
CnTUB7
CnTUB1
CnTUB2

CM054955.1:8373808..8376208
CM054956.1:6441144..6443173
CM054956.1:24267579..24269708
CM054958.1:13266463..13268483

–
–
–
–

2
2
2
2
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C. laxa áóëî âèÿâëåíî ïî äåñÿòü ãåí³â β-òóáó-
ë³íó, ÿê³ â³äîáðàæàþòü ïîâíå ³çîòèïîâå ð³çíî-
ìàí³òòÿ öèõ á³ëê³â, â³äîìå äëÿ ïðåäñòàâíèê³â 
Õðåñòîöâ³òèõ (Blume et al., 2024). Ëîêàë³çàö³ÿ
â³äïîâ³äíèõ ãåí³â íà õðîìîñîìàõ äåùî â³ä-
ð³çíÿºòüñÿ ó ð³çíèõ ðåë³çàõ ãåíîì³â C. neglecta, 
ùî, îäíàê, ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíî, â ïåðøó ÷åðãó, 
ç îñîáëèâîñòÿìè ïðîöåäóðè ïðîöåñèíãó ñèê-
âåíñ³â ïðè çáèðàíí³ ãåíîì³â. 

Íà â³äì³íó â³ä ³íøèõ âèä³â, ïðåäñòàâíèêè 
C. hispida ìàëè äåùî ìåíøó ê³ëüê³ñòü ãåí³â 
β-òóáóë³íó. Çîêðåìà, ó îáîõ òàêñîí³â var. hispida
òà var. grandiflora áóëî âèÿâëåíî âòðàòó ôóíê-
ö³îíàëüíèõ ãåí³â ³çîòèïó TUB2 òà TUB6. Ïðè 
öüîìó ó ãåíîì³ C. hispida var. grandiflora áóëî âè-
ÿâëåíî îçíàêè ìîæëèâî¿ äóïë³êàö³¿ ãåíà ³çî-
òèïó TUB3, ïðåäñòàâëåíîãî ãåíàìè Chvg TUB3-1
òà ChvgTUB3-2. Îäíàê, ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äóï-
ë³êîâàíèé ãåí ChvgTUB3-2 ëîêàë³çóºòüñÿ íà íå-
ðîçì³ùåíîìó ñêåôîëä³ JALGBY010000009.1 òà
ìàâ ïîâí³ñòþ ³äåíòè÷íèé ñèêâåíñ äî Chvg-
TUB3-1. Âðàõîâóþ÷è öå, ìîæíà ïðèïóñòèòè, 
ùî ãåí ChvgTUB3-2 ïîòåíö³éíî ìîæå áóòè 
àðòåôàêòîì çá³ðêè ãåíîìó òà êîï³ºþ ðåã³îíó, 

êîòðèé âêëþ÷àº ChvgTUB3-1. Îäíàê, ï³äòâåð-
äæåííÿ öüîãî ïðèïóùåííÿ âèìàãàº ïîäàëüøèõ 
äîñë³äæåíü, ÿê³ çàëó÷àëè á á³ëüøó ê³ëüê³ñòü äà-
íèõ ïîâíîãåíîìíîãî ñåêâåíóâàííÿ C. hispida 
var. grandiflora.

Îêð³ì ³äåíòèô³êàö³¿ ãåí³â ïîâíîö³ííèõ ãå-
í³â β-òóáóë³íó íàìè òàêîæ áóëè ³äåíòèô³êîâàí³ 
ïñåâäîãåíè, âèÿâëåí³ ó ãåíîìàõ C. hispida var. 
grandiflora òà C. hispida var. hispida (òàáë. 5). 
Á³ëüø³ñòü ³äåíòèô³êîâàíèõ ïñåâäîãåí³â õàðàê-
òåðèçóâàëèñÿ íàÿâí³ñòþ ïåðåä÷àñíèõ ñòîï-êî-
äîí³â, ìóòàö³é, çñóâó ðàìêè ç÷èòóâàííÿ, âíàñë³-
äîê ÷îãî ìîãëà ñïîñòåð³ãàòèñü ôðàãìåíòàö³ÿ
åêçîí³â àáî âòðàòà îêðåìèõ îêðåìèõ êîäóþ÷èõ 
ä³ëÿíîê. Íàé³ìîâ³ðí³øå, òàê³ ïñåâäîãåíè íå 
êîäóþòü ôóíêö³îíàëüíîãî á³ëêîâîãî ïðîäóêòó 
÷åðåç ÷àñòêîâ³ñòü ñèêâåíñ³â β-òóáóë³í³â. Íà-
ïðèêëàä, ïñåâäîãåíè ChvgTUB2p-1, ChvgTUB2p-2,
ChvgTUB4p-1, ChvgTUB4p-2 (òà ¿õ îðòîëîãè Chvh
TUB2p-1, ChvhTUB2p-2, ChvhTUB4p-1, Chvh
TUB4p-2) âèíèêëè â ðåçóëüòàò³ äóïë³êàö³¿ ôóíê-
ö³îíàëüíèõ ãåí³â òà, ³ìîâ³ðíî, áóëè ïñåâäî-
ãåí³çîâàí³ ÷åðåç â³äñóòí³ñòü åâîëþö³éíî¿ ïåðå-
âàãè ó á³ëüø³é êîï³éíîñò³ ãåí³â öèõ ³çîòèï³â. 

Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 4

Íàçâà ãåíà Ëîêàë³çàö³ÿ, ID õðîìîñîìè òà êîîðäèíàòè ó ï.í. Îð³ºíòàö³ÿ
Ê³ëüê³ñòü 
³íòðîí³â

C. neglecta2

CnTUB
CnTUB6
CnTUB8
CnTUB9
CnTUB4
CnTUB3

CM054958.1:21252543..21254534
CM054959.1:4729574..4731225
CM054959.1:11254727..11256248
CM054960.1:10833643..10835230
CM054960.1:32268480..32270103
CM054960.1:45509157..45511146

–
–
+
–
–
+

2
2
2
2
2
2

C. neglecta3

CnTUB9
CnTUB4
CnTUB3
CnTUB1
CnTUB7
CnTUB5
CnTUB
CnTUB2
CnTUB8
CnTUB6

GWHCBFX00000001:11007930..11009517
GWHCBFX00000001:32877656..32879279
GWHCBFX00000001:46273698..46275687
GWHCBFX00000002:8360801..8362930
GWHCBFX00000002:26762328..26764357
GWHCBFX00000003:21086390..21088790
GWHCBFX00000004:6799075..6801065
GWHCBFX00000004:14764837..14766857
GWHCBFX00000005:16059610..16061131
GWHCBFX00000005:22585655..22587306

–
–
+
+
+
+
+
+
–
+

2
2
2
2
2
2
2
2
2
2

Ïðèì³òêà. Çá³ðêà: 1GCA_023864065.1 (ðåôåðåíòíà); 2GCA_029034625.1; 3GWHCBFX00000000. * Ïîòåíö³éíî 
àðòåôàêò çá³ðêè ãåíîìó.
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Ñë³ä òàêîæ â³äçíà÷èòè, ùî ChvgTUB2p-1, 
ChvgTUB2p-2 (òà ¿õ îðòîëîãè ChvhTUB2p-1, 
ChvhTUB2p-2) âèíèêëè ÿê òàíäåìí³ äóïë³êà-
òè. Ïðè öüîìó æîäíîãî ôóíêö³îíàëüíîãî ãåíà 
³çîòèïó TUB2 íå çàëèøèëîñü ó ãåíîìàõ C. hi-
spida var. grandiflora òà C. hispida var. hispida, 
îäíàê åâîëþö³éíî áëèçüê³ ãåíè ³çîòèïó TUB3 
çáåðåãëèñü ó öèõ âèä³â. Àíàëîã³÷íî, ó îáîõ 
òàêñîí³â C. hispida áóëè âòðà÷åí³ ãåíè ³çîòèï³â 
TUB1 òà TUB6. Îñê³ëüêè íàáîðè ïñåâäîãåí³â
ó var. grandiflora òà var. hispida º ³äåíòè÷íèìè 
(òàáë. 5), ñë³ä ïðèïóñòèòè, ùî âòðàòà ôóíê-
ö³îíàëüíèõ âàð³àíò³â öèõ ãåí³â â³äáóëàñü äî 
åâîëþö³éíî¿ äèâåðãåíö³¿ âíóòð³øíüîâèäîâèõ 
òàêñîí³â C. hispida. Ö³êàâèì òàêîæ º òîé ôàêò, 
ùî òðåò³é (Ñ) ï³äãåíîì C. sativa, êîòðèé, ³ìî-
â³ðíî, ïîõîäèòü â³ä C. hispida õàðàêòåðèçóºòüñÿ 
òàêîæ âèñîêîþ ê³ëüê³ñòþ ïñåâäîãåí³â β-òóáó-
ë³íó (Blume et al., 2024).

Ñïèðàþ÷èñü íà òðàíñëüîâàí³ àì³íîêèñëîò-
í³ ïîñë³äîâíîñò³ ³äåíòèô³êîâàíèõ β-òóáóë³í³â 
íàìè áóëî ðåêîíñòðóéîâàíî ô³ëîãåí³þ ö³º¿ 
ï³äðîäèíè á³ëê³â (ðèñ. 2). Ïîñë³äîâíîñò³ îïè-
ñàíèõ ðàí³øå β-òóáóë³í³â C. sativa, A. thaliana,
A. lyrata áóëè âèêîðèñòàí³ ó ÿêîñò³ ðåôåðåíò-
íèõ (Blume et al., 2024). Ïðè ô³ëîãåíåòè÷í³é

ðåêîíñòðóêö³¿ áóëî âèêîðèñòàíî 102 àì³íîêèñ-
ëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³, ó ÿêèõ 84,69 % ñàéò³â
áóëè êîíñåðâàòèâíèìè. Ïðîâåäåíèé ô³ëîãåíå-
òè÷íèé àíàë³ç äîçâîëèâ âèÿâèòè íàÿâí³ñòü ÷î-
òèðüîõ îêðåìèõ êëàñ³â ³çîòîï³â. Ð³çíîìàí³òòÿ 
β-òóáóë³í³â ó àíàë³çîâàíèõ âèä³â áóëè ïðåä-
ñòàâëåíî ³çîòèïàìè ìàéæå óñ³õ êëàñ³â, îêð³ì 
C. hispida, ãåíîìè ÿêîãî íå ìàëè ãåí³â, õà-
ðàêòåðíèõ äëÿ êëàñó ². Â òîé æå ÷àñ C. hispida 
var. hispida òà var. grandiflora çàçíàëè âòðàòè 
ôóíêö³îíàëüíèõ ãåí³â ³çîòèïó TUB6 ÷åðåç ¿õ 
ïñåâäîãåí³çàö³þ (ChvgTUB6p òà ChvhTUB6p). 
Êëàñ ²², ÿêèé âêëþ÷àº ³çîòèïè TUB2, TUB3, 
TUB7 òà TUB8, áóâ íàéá³ëüø ÷èñëåííîþ ãðó-
ïîþ β-òóáóë³í³â, øèðîêî ïðåäñòàâëåíîþ ó âñ³õ 
àíàë³çîâàíèõ âèä³â, íàâ³òü âðàõîâóþ÷è âòðàòó 
ãåí³â ³çîòèïó TUB2 ó hispida var. hispida òà var. 
grandiflora. Êëàñ ²²² áóâ ïðåäñòàâëåíèé á³ëêà-
ìè TUB4, TUB9 òà TUB (TUB10), à êëàñ IV – 
³çîòèïàìè TUB1 òà TUB5 (ðèñ. 2). 

Ñë³ä òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî ïðåäñòàâíèêè 
TUB (TUB10) íå âèä³ëÿëèñü â îêðåìó ï³äãðó-
ïó â ìåæàõ êëàñó ²²², ÿê öå áóëî ïîêàçàíî ó ïî-
ïåðåäí³õ ô³ëîãåíåòè÷íèõ ðåêîíñòðóêö³ÿõ (Lyk-
holat et al., 2022; Blume et al., 2024). Íàðàç³ ïîõî-
äæåííÿ öüîãî ³çîòèïó º íåäîñòàòíüî âèâ÷åíèì 

Òàáëèöÿ 5. Ïåðåë³ê ïñåâäîãåí³â β-òóáóë³íó, ³äåíòèô³êîâàíèõ ó ãåíîìàõ 
äèïëî¿äíèõ âèä³â Camelina

Íàçâà ãåíà
Ëîêàë³çàö³ÿ, ID õðîìîñîìè

òà êîîðäèíàòè ó ï.í.
Îð³ºíòàö³ÿ Ïðè÷èíà ïñåâäîãåí³çàö³¿

ChvgTUB1p
ChvgTUB2p-1
ChvgTUB2p-2

ChvgTUB4p-1

ChvgTUB4p-2

ChvgTUB6p
ChvhTUB1p
ChvhTUB2p-1
ChvhTUB2p-2

ChvhTUB4p-1

ChvhTUB4p-2

ChvhTUB6p

CM043447.1:9938047..9940256
CM043448.1:19854890..19856741
CM043448.1:20101858..20107966

CM043449.1:6528442..6529554

CM043452.1:30801704..30802801

CM043453.1:5712870..5714449
CP094631.1:9938047..9940256
CP094632.1:19854890..19856741
CP094632.1:20101858..20107966

CP094633.1:6528442..6529554

CP094636.1:30801704..30802801

CP094637.1:5712870..5714449

–
–
–

–

–

–
–
–
–

–

–

–

Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí ó 3-ìó åêçîí³
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí ó 2-ìó åêçîí³
Äâà çñóâè ðàìêè ç÷èòóâàííÿ, óòâîðåííÿ äî-
äàòêîâèõ åêçîí³â (ðîçðèâ 2-ãî åêçîíó)
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí, ÷èñëåíí³ äåëåö³¿ 
ó ôëàíêóþ÷èõ ðåã³îíàõ
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí, ÷èñëåíí³ äåëåö³¿ 
ó ôëàíêóþ÷èõ ðåã³îíàõ
Çñóâ ðàìêè ç÷èòóâàííÿ ó 3-ìó åêçîí³
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí ó 3-ìó åêçîí³
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí ó 2-ìó åêçîí³
Äâà çñóâè ðàìêè ç÷èòóâàííÿ, óòâîðåííÿ äî-
äàòêîâèõ åêçîí³â (ðîçðèâ 2-ãî åêçîíó)
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí, ÷èñëåíí³ äåëåö³¿ 
ó ôëàíêóþ÷èõ ðåã³îíàõ
Ïåðåä÷àñíèé ñòîï-êîäîí, ÷èñëåíí³ äåëåö³¿ 
ó ôëàíêóþ÷èõ ðåã³îíàõ
Çñóâ ðàìêè ç÷èòóâàííÿ ó 3-ìó åêçîí³
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òà ïîòðåáóº ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü. Ö³êàâèì 
º òå, ùî äàíèé ³çîòèï β-òóáóë³íó âòðà÷åíèé ó 
ìîäåëüíîìó îðãàí³çì³ A. thaliana, àëå çáåð³ãñÿ 
ó éîãî áëèçüêîãî ðîäè÷à A. lyrata. Âòðàòà ãåíà 
³çîòèïó TUB (TUB10) ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíà ç 
òèì, ùî A. thaliana â õîä³ åâîëþö³¿ çàçíàâ çíà÷-
íî¿ ðåîðãàí³çàö³¿ ãåíîìó, êîòðà ñóïðîâîäæóâà-
ëàñü âòðàòîþ îêðåìèõ éîãî ä³ëÿíîê (Hu et 
al., 2011; Jiao et al., 2020).

Àíàëîã³÷íî, äèñêóñ³éíèì ïèòàííÿì çàëè-
øàºòüñÿ ³ ê³ëüê³ñòü êëàñ³â ³çîòèï³â β-òóáóë³íó. 
Çíà÷íà ÷àñòèíà ô³ëîãåíåòè÷íèõ ðåêîíñòðóê-
ö³é åâîëþö³¿ β-òóáóë³í³â ó êâ³òêîâèõ ðîñëèí 
äåìîíñòðóº íàÿâí³ñòü ëèùå 4-õ êëàñ³â ³çîòîï³â 
(Rao et al., 2016; Gavazzi et al., 2017; Blume et 
al., 2024). Îäíàê ó ðÿä³ ðîá³ò âêàçóºòüñÿ íà 
íàÿâí³ñòü äîäàòêîâîãî ï’ÿòîãî (ï³ä)êëàñó β-
òóáóë³í³â, ÿêèé âêëþ÷àº àáî åâîëþö³éíî â³ääà-
ëåí³ ³çîòèïè, àáî âèñîêîñïåö³àë³çîâàí³ ³çîòèïè 
êëàñó ² (Radchuk, 2008; Oakley et al., 2007; Lyk-
holat et al., 2022). ×àñòî öÿ ãðóïà âêëþ÷àº îêðå-

ì³ ³çîòèïè β-òóáóë³í³â ïðåäñòàâíèê³â Populus, 
Salix, Medicago, Prunus, Eucalyptus, òîùî (Oakley 
et al., 2007; Lykholat et al., 2022).

Çä³éñíåíèé ïîâíîãåíîìíèé ïîøóê äîçâî-
ëèâ âñòàíîâèòè íàÿâí³ñòü â³ä äâîõ äî òðüîõ ãå-
í³â γ-òóáóë³íó ó êîæíîãî ç äèïëî¿äíèõ ïðåä-
ñòàâíèê³â Camelina (òàáë. 6). Óñ³ ³äåíòèô³êî-
âàí³ ãåíè γ-òóáóë³íó ìàëè âèñêîêîíñåðâàòèíó 
ñòðóêòóðó, êîòðà ñêëàäàëàñü ç äåñÿòè åêçîí³â òà 
äåâ’ÿòè ³íòðîí³â. ²äåíòèô³êîâàí³ ãåíè êîäóâàëè 
γ-òóáóë³íè äâîõ ³çîòèï³â, êîòð³ íàÿâí³ é ó ³íøèõ 
âèä³â Õðåñòîöâ³òèõ (Blume et al., 2024). Ó äâîõ 
òàêñîí³â C. hispida áóëî âèÿâëåíî ïî òðè ãåíè 
γ-òóáóë³í³â, çîêðåìà áóëî íàÿâíî ïî äâ³ êîï³¿ 
ãåí³â ³çîòèïó TUG1 (ChvgTUG1-1, ChvgTUG1-2 
òà ChvhTUG1-1, ChvhTUG1-2). Íàÿâí³ñòü äâîõ 
êîï³é ãåíà íà äîâîë³ íåâåëèê³é â³äñòàí³ âêà-
çóº íà âèäîñïåöèô³÷íó ñåãìåíòàëüíó (ìîæëè-
âî òàíäåìíó) äóïë³êàö³þ ðåã³îíó, êîòðèé ì³ñ-
òèòü â ñîá³ ö³ ãåíè. Ïðè öüîìó ó ãåíîìàõ C. ne-
glecta òà C. laxa áóëî âèÿâëåíî ïî îäíîìó ãåíó 

Ðèñ. 2. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî β-òóáóë³í³â äèïëî¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina òà C. sativa, A. thaliana, A. 
lyrata, ïîáóäîâàíå çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ML ç áóòñòðåï-ï³äòðèìêîþ ó 1000 ³òåðàö³é. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî 
âêîð³íåíî çà ñåðåäíüîþ òî÷êîþ (midpoint)
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êîæíîãî ç ³çîòèï³â: ClTUG1, ClTUG2, CnTUG1 
òà CnTUG2. Íàÿâí³ñòü ëèøå äâîõ ãåí³â γ-
òóáóë³íó ó C. neglecta ï³äòâåðäæóºòüñÿ ó âñ³õ 
òðüîõ ãåíîìíèõ çá³ðêàõ.

Òàêîæ íàìè áóëî ïðîâåäåíî ô³ëîãåíåòè÷-
íèé àíàë³ç, ùî äîçâîëèëî ðåêîíñòðóþâàòè åâî-
ëþö³éí³ âçàºìîçâ’ÿçêè ³äåíòèô³êîâàíèõ γ-òó-
áóë³í³â äèïëî¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina ç 
ãîìîëîã³÷íèìè á³ëêàìè ³íøèõ âèä³â (ðèñ. 3).
Ïðè ðåêîíñòðóêö³¿ îòðèìàíîãî ô³ëîãåíåòè÷-
íîãî äåðåâà ïîñë³äîâíîñò³ îïèñàíèõ ðàí³øå 
γ-òóáóë³í³â C. sativa, A. thaliana, A. lyrata áó-
ëè âèêîðèñòàí³ ÿê ðåôåðåíòí³. Ðåçóëüòàòè 
ïðîâåäåíîãî àíàë³çó 24-õ ïîñë³äîâíîñòåé γ-òó-
áóë³íó ð³çíèõ ³çîòèï³â äîçâîëèëè âèÿâèòè 
íàäçâè÷àéíî âèñîêèé ð³âåíü êîíñåðâàòèâíîñ-
ò³ àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòåé öèõ á³ëê³â. 
Òàê, ê³ëüê³ñòü êîíñåðâàòèâíèõ íåâàð³àáåëüíèõ 
ñàéò³â ñòàíîâèëà 96,41 % ó ïðîàíàë³çîâàíèõ 
γ-òóáóë³í³â, ùî äîáðå óçãîäæóºòüñÿ ç äàíèìè 
ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåíü (Blume et al., 2024).

Ðåêîíñòðóéîâàíå ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ÷³ò-
êî äåìîíñòðóº ðîçä³ëåííÿ γ-òóáóë³í³â íà äâà 
ð³çí³ ³çîòèïè. Íàðàç³ äëÿ γ-òóáóë³íó íå áóëî 
âèÿâëåíî ïîä³ëó íà êëàñè çà ³çîòèïàìè ÷åðåç 
îáìåæåíå ð³çíîìàí³òòÿ öüîãî á³ëêà, éîãî âè-
ñîêó êîíñåðâàòèâí³ñòü òà îáìåæåíó ê³ëüê³ñòü 
ãåí³â ó á³ëüøîñò³ âèä³â êâ³òêîâèõ ðîñëèí (Find-
eisen et al., 2014). Ïðè öüîìó, âàðòî çàçíà÷èòè, 
ùî ðîçä³ëåííÿ γ-òóáóë³í³â íà îêðåì³ ³çîòèïè 
õàðàêòåðíå ëèøå äëÿ îáìåæåíî¿ ê³ëüêîñò³ âè-
ä³â ðîñëèí, çîêðåìà ëèøå äëÿ ÷àñòèíè Õðåñòî-
öâ³òèõ, ñàìå òðèáè Camelineae (Blume et al., 
2024). Ñë³ä òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî õî÷à òàê³ âèäè, 
ÿê C. neglecta òà C. laxa, ìàëè ïî îäíîìó ãåíó 
γ-òóáóë³íó êîæíîãî ç ³çîòèï³â, ïðåäñòàâíèêè 
C. hispida ìàëè ïî òðè â³äïîâ³äí³ ãåíè ó ãå-
íîìàõ. Á³ëêè ChvgTUG1-1, ChvgTUG1-2 òà 
ChvhTUG1-1, ChvhTUG1-2 ãðóïóâàëèñü â îê-
ðåìèé êëàñòåð, ùî ï³äòâåðäæóº ¿õ ñï³ëüíå ïî-
õîäæåííÿ â ðåçóëüòàò³ äóïë³êàö³¿. Ö³êàâèì º 
òîé ôàêò, ùî, íåçâàæàþ÷è íà ³äåíòè÷í³ êîäî-

Òàáëèöÿ 6. Ïåðåë³ê ãåí³â γ-òóáóë³íó, ³äåíòèô³êîâàíèõ ó ãåíîìàõ äèïëî¿äíèõ âèä³â Camelina

Ïðèì³òêà. Çá³ðêà: 1GCA_023864065.1 (ðåôåðåíòíà); 2GCA_029034625.1; 3GWHCBFX00000000.

Íàçâà ãåíà Ëîêàë³çàö³ÿ, ID õðîìîñîìè òà êîîðäèíàòè ó ï.í Îð³ºíòàö³ÿ Ê³ëüê³ñòü ³íòðîí³â

C. hispida var. grandiflora

ChvgTUG1–1
ChvgTUG1–2
ChvgTUG2

CM043450.1:42322655..42325059
CM043450.1:42473649..42476115
CM043453.1:2256433..2258756

–
–
+

9
9
9

C. hispida var. hispida

ChvhTUG1–1
ChvhTUG1–2
ChvhTUG2

CP094634.1:42322655..42325059
CP094634.1:42473649..42476115
CP094637.1:2256433..2258756

–
–
+

9
9
9

C. laxa

ClTUG2
ClTUG1

CM043881.1:1971649..1973993
CM043883.1:30400860..30403422

+
–

9
9

C. neglecta1

CnTUG1
CnTUG2

CM043456.1:1073671..1076257
CM043460.1:1998555..2000961

+
+

9
9

C. neglecta2

CnTUG1
CnTUG2

CM054956.1:1015691..1018277
CM054959.1:1964919..1967325

+
+

9
9

C. neglecta3

CnTUG1
CnTUG2

GWHCBFX00000002:32194783..32197369
GWHCBFX00000005:25350036..25352442

–
–

9
9
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âàí³ àì³íîêèñëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³ öèõ ãåí³â ó 
C. hispida var. hispida òà var. grandiflora, óñ³ äó-
ïë³êîâàí³ êîï³¿ TUG1 çáåðåãëèñü â õîä³ åâî-
ëþö³¿. Ïðè÷èíè òàêî¿ êîíñåðâàö³¿ çá³ëüøåíî¿ 
ê³ëüêîñò³ ãåí³â àáî ¿õ ñóáôóíêö³îíàë³çàö³¿ ïî-
òðåáóþòü ïîäàëüøîãî á³ëüø äåòàëüíîãî äîñë³-
äæåííÿ.

Ç ìåòîþ ïîäàëüøî¿ îö³íêè ãåíîìíîãî êîí-
òåêñòó òà åâîëþö³éíî¿ êîíñåðâàòèâíîñò³ ³äåí-
òèô³êîâàíèõ ãåí³â òóáóë³íó íàìè áóëî çä³éñ-
íåíî ïîð³âíÿííÿ äèïëî¿äíèõ ãåíîì³â C. ne-
glecta (N6) òà C. hispida (H7) ç ï³äãåíîìàíèì 
àëîãåêñïëî¿äíîãî âèäó C. sativa (N6N7H7), äëÿ 
ÿêîãî C. neglecta òà C. hispida º ïðåäêîâèìè 
âèäàìè (ðèñ. 4). Ñèíòåí³ÿ α-òóáóë³í³â ïðåäêî-
âèõ äèïëî¿äíèõ âèä³â òà àëîãåêñàïëî¿äíîãî âè-
äó-íàùàäêà ÷³òêî ïðîñòåæóºòüñÿ íà ðèñ. 4, a, 
ùî ï³äêðåñëþº âèñîêèé ð³âåíü êîíñåðâàòèâ-
íîñò³ öèõ ãåí³â. Á³ëüø³ñòü ãåí³â α-òóáóë³íó áóëà 
íàïðÿìó óñïàäêîâàíà àëîãåêñàïëî¿äíèì âèäîì 
C. sativa, îêð³ì ïñåâäîãåí³çîâàíîãî CsTUA5p-A 
ó ïåðøîìó ï³äãåíîì³ (Blume et al., 2024). Ïðè 
öüîìó, íàâ³òü äëÿ ïñåâäîãåí³çîâàíîãî CsTUA5p-
A áóëè âèÿâëåí³ ñèíòåíí³ ïîºäíàííÿ ç ëîêóñà-

ìè îðòîëîã³÷íèõ ôóíêö³îíàëüíèõ ãåí³â α-òó-
áóë³íó ó ãåíîìàõ ïðåäêîâèõ âèä³â. Ïîä³áíèé 
ïàòåðí çáåðåæåííÿ íàáîðó ãåí³â α-òóáóë³íó 
íàâ³òü ï³ñëÿ ïîë³ïëî¿äèçàö³¿ º äîâîë³ ö³êàâèì 
òà ìîæå ñëóãóâàòè äîäàòêîâèì äîêàçîì îðòî-
ëîã³÷íîñò³ äîñë³äæóâàíèõ ãåí³â ð³çíèõ ³çîòèï³â 
α-òóáóë³íó ó âèä³â Camelina. Íàéâ³ðîã³äí³øå, 
çáåðåæåííÿ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ êîï³é α-òóáóë³-
í³â ó ãåíîì³ C. sativa ìîæå âêàçóâàòè íà òå, ùî 
ö³ ãåíè çàçíàëè ñóáôóíêö³îíàë³çàö³¿ øëÿõîì 
äèôåðåíö³àö³¿ ïàòåðí³â åêñïðåñ³¿ (Blume et al., 
2024).

Íàòîì³ñòü, ñèíòåí³ÿ ãåí³â β-òóáóë³íó áóëà 
çíà÷íî ñêëàäí³øîþ (ðèñ. 4, á), îñê³ëüêè â ïðî-
öåñ³ áàëàíñóâàííÿ íàáîðó ãåí³â ï³ñëÿ ïîë³-
ïëî¿äèçàö³¿ òà âèíèêíåííÿ àëîãåêñàïëî¿äíîãî
ãåíîìó C. sativa çíà÷íà ê³ëüê³ñòü êîï³é ãåí³â 
β-òóáóë³íó áóëà âòðà÷åíà. Ñë³ä òàêîæ çàçíà-
÷èòè, ùî ÷àñòî ãåíè, êîòð³ ïðåäñòàâëÿþòü ð³çí³ 
³çîòèïè β-òóáóë³íó îäíîãî é òîãî æ êëàñó (íàïð. 
TUB1 òà TUB5), ìîãëè óòâîðþâàòè ñèíòåíí³ 
ïîºäíàííÿ. Öå ïîâ’ÿçàíî ç òèì, ùî ð³çí³ ³çîòè-
ïè òóáóë³íó â ìåæàõ îêðåìèõ êëàñ³â (TUB1 òà 
TUB5 äëÿ êëàñó IV, à òàêîæ TUB4 òà TUB9 äëÿ 

Ðèñ. 3. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî γ-òóáóë³í³â äèïëî¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina òà C. sativa, A. thaliana, A. 
lyrata, ïîáóäîâàíå çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ML ç áóòñòðåï-ï³äòðèìêîþ ó 1000 ³òåðàö³é. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî 
âêîð³íåíî çà ñåðåäíüîþ òî÷êîþ (midpoint)
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Ðèñ. 4. Ñèíòåí³ÿ ì³æ ï³äãåíîìàìè àëîãåêñàïëî¿äíîãî âèäó C. sativa (N6N7H7) òà ãåíîìàìè éîãî ïðåäêîâèõ âèä³â 
C. neglecta (N6) òà C. hispida var. hispida (H7): (a) – ñèí³ì êîëüîðîì âèä³ëåí³ ïîºäíàííÿ ì³æ ñèíòåëîã³÷íèìè 
ãåíàìè α-òóáóë³í³â, (á) – ÷åðâîíèì – ñèíòåëîãè β-òóáóë³í³â, (â) – æîâòèì – ñèíòåëîãè γ-òóáóë³í³â. CsG1 – 
ïåðøèé (N6) ï³äãåíîì C. sativa, CsG2 – äðóãèé (N7) ï³äãåíîì C. sativa, CsG3 – òðåò³é (H7) ï³äãåíîì C. sativa
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êëàñó ²²²) íàé³ìîâ³ðí³øå âèíèêëè â ðåçóëüòàò³ 
äðåâí³õ ïîâíîãåíîìíèõ äóïë³êàö³é (Yemets et 
al., 2024). Íàéá³ëüø ö³êàâèì º òîé ôàêò, ùî ó 
òðåòüîìó ï³äãåíîì³ C. sativa íàÿâí³ ôóíêö³î-

íàëüí³ êîï³¿ ãåí³â CsTUB6-C òà CsTUB2-C, âòðà-
÷åí³ (ïñåâäîãåí³çîâàí³) ó C. hispida var. hispida, 
ÿêèé º ïðåäêîâèì äëÿ äàíîãî ï³äãåíîìó (Mar-
tin et al., 2022; Blume et al., 2023, 2024). Äàíèé 

Ðèñ. 5. Ñèíòåí³ÿ ì³æ ï³äãåíîìàìè àëîãåêñàïëî¿äíîãî âèäó C. sativa (N6N7H7) òà ãåíîìàìè éîãî ïðåäêîâèõ 
âèä³â C. neglecta (N6) òà C. hispida (H7): (a) – ñèí³ì êîëüîðîì âèä³ëåí³ ïîºäíàííÿ ì³æ ñèíòåëîã³÷íèìè ãåíàìè 
α-òóáóë³í³â, (á) – ÷åðâîíèì – ñèíòåëîãè β-òóáóë³í³â, (â) – æîâòèì – ñèíòåëîãè γ-òóáóë³í³â. CsG1 – ïåð-
øèé (N6) ï³äãåíîì C. sativa, CsG2 – äðóãèé (N7) ï³äãåíîì C. sativa, CsG3 – òðåò³é (H7) ï³äãåíîì C. sativa. 
Öèôðè á³ëÿ âèäîâî¿ íàçâè C. neglecta âêàçóº íà êîíêðåòíó çá³ðêó ãåíîìà, çîêðåìà: 1 – GCA_023864065.1 
(ðåôåðåíòíà); 2 – GCA_029034625.1; 3 – GWHCBFX00000000
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ôàêò ñâ³ä÷èòü íà êîðèñòü òîãî, ùî âòðàòà ãåí³â 
³çîòèï³â TUB2 òà TUB6 ó ïðåäñòàâíèê³â C. his-
pida â³äáóëàñü âæå ï³ñëÿ òîãî, ÿê äàíèé âèä âçÿâ 
ó÷àñòü ó ïîë³ïëî¿äèçàö³¿ òà óòâîðåíí³ C. sativa. 
Á³ëüøå òîãî, îñê³ëüêè äâà öèõ ãåíè âòðà÷åí³ 
ó îáîõ òàêñîí³â – var. hispida òà var. grandiflo-
ra, – ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî ïñåâäîãåí³çàö³ÿ 
â³äáóëàñü äî äèâåðãåíö³¿ òà ïîÿâè var. hispida òà 
var. grandiflora. Öå äîçâîëÿº ïðèïóñòèòè, ùî â 
óòâîðåíí³ âèäó C. sativa áðàëà ó÷àñòü ïðåäêîâà 
ôîðìà C. hispida, à íå îêðåìà ôîðìà var. hispida 
àáî var. grandiflora, ÿê íàðàç³ ââàæàºòüñÿ (Martin 
et al., 2022; Blume et al., 2023).

Ñèíòåí³ÿ γ-òóáóë³í³â âèÿâèëàñü äîâîë³ ïðîñ-
òîþ, îñê³ëüêè çàçâè÷àé ñèíòåëîã³÷í³ ïîºäíàííÿ 
áóëè âèÿâëåí³ ì³æ îðòîëîãàìè ïåâíîãî ³çîòèïó 
(ðèñ. 4, â). Ïðè öüîìó ãåíîì C. sativa çáåð³ãàº 
óñ³ ø³ñòü êîï³é ãåí³â γ-òóáóë³íó, óñïàäêîâàíèõ 
â³ä ïðåäêîâèõ âèä³â. Âàðòî çàçíà÷èòè, ùî òðå-
ò³é ï³äãåíîì C. sativa ìàº ëèøå îäíó êîï³þ Cs-
TUG1-C, â òîé ÷àñ ÿê ôîðìè C. hispida ìàþòü 
ö³ ãåíè ó äóïë³êîâàíîìó ñòàí³ (ChvgTUG1-1, 
ChvgTUG1-2 òà ChvhTUG1-1, ChvhTUG1-2). 
Ñë³ä î÷³êóâàòè, ùî äàíà äóïë³êàö³ÿ ó C. his-
pida âèíèêëà âæå ï³ñëÿ òîãî ÿê äàíèé âèä âçÿâ 
ó÷àñòü â óòâîðåíí³ C. sativa, îñê³ëüêè àëî-
ãåêñàïëî¿äíèé ãåíîì ðèæ³þ ïîñ³âíîãî íå ìàº 
îçíàê âòðàòè äîäàòêîâî¿ êîï³¿ TUG1 òà/àáî ¿¿ 
ïñåâäîãåíà.

Äëÿ òîãî, ùîá îö³íèòè êîíñåðâàòèâí³ñòü ëî-
êóñ³â òóáóë³í³â ó ð³çíèõ äèïëî¿äíèõ âèä³â Ca-
melina, íàìè áóëî ïðîâåäåíî àíàë³ç ñèíòå-
í³¿ ãåíîì³â C. neglecta, C. laxa, C. hispida var. 
hispida òà C. hispida var. grandiflora (ðèñ. 5). 
Ãåíîìè C. hispida var. hispida òà C. hispida var. 
grandiflora âèêàçóâàëè ìàêñèìàëüíèé ð³âåíü 
ñòðóêòóðíî¿ ïîä³áíîñò³ òà ìàëè ³äåíòè÷í³ íà-
áîðè ãåí³â òóáóë³íó (íå âðàõîâóþ÷è ChvgTUB3-2,
ëîêàë³çîâàíîãî íà ïîñë³äîâíîñò³ JALGBY010
000009.1, ÿêà íå ïîêàçàíà ðèñ. 5), îñê³ëüêè ö³
òàêñîíè º âíóòð³øíüîâèäîâèìè òà ìàêñèìàëü-
íî ñïîð³äíåíèìè ç äîñë³äæóâàíèõ. Ñë³ä òà-
êîæ çàçíà÷èòè, ùî ëîêàë³çàö³ÿ ãåí³â òóáóë³íó 
ñèëüíî â³äð³çíÿëàñü ó C. hispida, C. laxa, C. 
neglecta. Ââàæàºòüñÿ, ùî âèäè C. hispida òà C. 
laxa çàçíàëè ìíîæèííèõ íåçàëåæíèõ ãåíîì-
íèõ ïåðåáóäîâ â õîä³ ¿õ åâîëþö³¿, ÿêùî ïî-
ð³âíþâàòè ç ðåêîíñòðóéîâàíèì ïðåäêîâèì ãå-
íîìîì ïðåäñòàâíèê³â Camelina (Mandáková et 
al., 2019; Martin et al., 2022). Ïðè öüîìó ââà-

æàºòüñÿ, ùî ñòðóêòóðà ãåíîìó C. neglecta º 
íàéá³ëüø áëèçüêîþ äî ïðåäêîâîãî ãåíîìà Ca-
melina (Mandáková et al., 2019). Æîäíèõ â³ä-
ì³ííîñòåé ó ñòðóêòóðàõ ãåíîì³â ð³çíèõ çá³ðîê 
C. neglecta âèÿâëåíî íå áóëî (õðîìîñîìè ìàëè 
ð³çíó íóìåðàö³þ), à ³äåíòèô³êîâàí³ ãåíè òóáó-
ë³íó ðîçòàøîâóâàëèñü ó ãîìîëîã³÷íèõ ëîêóñàõ.

Âèÿâëåí³ ïàòåðíè êîíñåðâàö³¿ íàáîðó ãåí³â 
òóáóë³íó òà âàð³àòèâíîñò³ ¿õ ïîñë³äîâíîñòåé 
äîçâîëÿþòü âèêîðèñòîâóâàòè îêðåì³ ä³ëÿíêè 
¿õ ãåí³â (çîêðåìà á³ëüø âàð³àáåëüíèõ ðåã³î-
í³â – ³íòðîí³â) ÿê ìîëåêóëÿðí³ ìàðêåðè. Ñïè-
ðàþ÷èñü íà äàí³ ùîäî êîíñåðâàòèâíîñò³ ãåí³â 
òóáóë³íó ó ïðîàíàë³çîâàíèõ âèä³â Camelina, íà-
ìè áóëî ïðîâåäåíî îö³íêó ïîë³ìîðô³çìó äîâ-
æèíè ³íòðîí³â β- òà γ-òóáóë³í³â (ðèñ. 6). Âèá³ð 
ñàìå ãåí³â β- òà γ-òóáóë³í³â äëÿ âèêîðèñòàííÿ 
ÿê ìàðêåð³â îáãðóíòîâóºòüñÿ ¿õ âèñîêîêîíñåð-
âàòèâíîþ åêçîí-³íòðîííîþ ñòðóêòóðîþ, êîòðà 
º á³ëüø ñòàëîþ, í³æ ó α-òóáóë³í³â (Breviario et 
al., 2013; Pirko et al., 2018a, b). Á³ëüøå òîãî, ðàí³-
øå íàìè áóëî ïîêàçàíî, ùî ³íòðîíè α-òóáóë³í³â 
ó C. sativa º äîâîë³ âåëèêèìè çà ðîçì³ðàìè 
(ìîæóòü ñÿãàòè ìàéæå 4 òèñ. ï.í.), ÷åðåç ùî
âèêîðèñòàííÿ ¿õ ó ÿêîñò³ ìàðêåð³â º äîâîë³
ñêëàäíèì, ìåíø íàä³éíèì òà ìåíø ³íôîðìà-
òèâíèì (Blume et al., 2020, 2024). Ñë³ä òàêîæ 
çàçíà÷èòè, ùî ïðîàíàë³çîâàí³ â äàí³é ðîáîò³ 
çðàçêè áóëè òàêîæ âèêîðèñòàí³ ³íøèìè äî-
ñë³äíèêàìè äëÿ ñèêâåíóâàííÿ ãåíîìó. Çî-
êðåìà, íà îñíîâ³ ãåíîòèïó PI650133 (C. his-
pida var. grandiflora) áóëà ñòâîðåíà çá³ðêà 
GCA_023864115.1, à ãåíîòèï PI650135 (C. ne-
glecta) áóâ âèêîðèñòàíèé ïðè ñòâîðåíí³ óñ³õ 
òðüîõ íàðàç³ ³ñíóþ÷èõ çá³ðîê ãåíîìó äëÿ öüî-
ãî âèäó, à, ñàìå, GCA_023864065.1, GCA_
029034625.1, GWHCBFX00000000 (Martin et al., 
2022; Chaudhary et al., 2023; Wang et al., 2024).

Ðåçóëüòàòè ïðîâåäåíîãî TBP- òà cTBP-àíà-
ë³çó (ðèñ. 6, a, b) äîçâîëèëè âèÿâèòè ÷³òê³ â³ä-
ì³ííîñò³ ì³æ ãåíîòèïàìè ð³çíèõ âèä³â, ñïè-
ðàþ÷èñü íà îòðèìàí³ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ 
ïðîô³ë³. Òàê, â ïåðøó ÷åðãó ê³ëüê³ñòü àìïë³-
êîí³â äîáðå óçãîäæóºòüñÿ ç ïëî¿äí³ñòþ ãåíî-
ìà òîãî ÷è ³íøîãî âèäó: íàéìåíøîþ ê³ëüê³ñ-
òþ àìïë³êîí³â âèð³çíÿëèñü äèïëî¿äí³ âèäè C. 
hispida var. hispida, C. laxa, C. neglecta, â òîé 
÷àñ, ÿê íàéá³ëüøó ê³ëüê³ñòü àìïë³êîí³â áóëî 
âèÿâëåíî ó ãåêñàïëî¿äíèõ âèä³â C. microcarpa 
òà C. sativa.
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Ð.ß. Áëþì, À.Ì. Ðàáîêîíü, Â.Ã. Ñàõàðîâà òà ³í.

Ðèñ. 6. Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ ïðîô³ë³, ùî â³äîáðàæàþòü ïîë³ìîðô³çì äîâæèíè ³íòðîí³â ãåí³â β- òà γ-òóáóë³íó 
ó ð³çíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Camelina: (a) – àíàë³ç ïîë³ìîðô³çìó äîâæèíè 1-ãî ³íòðîíó β-òóáóë³í³â (TBP); 
(á) – àíàë³ç ïîë³ìîðô³çìó äîâæèíè 2-ãî ³íòðîíó β-òóáóë³í³â (cTBP); (â) – àíàë³ç ïîë³ìîðô³çìó äîâæèíè 
2-ãî ³íòðîíó γ-òóáóë³í³â (γTBP); (ã) – çîâí³øí³é âèãëÿä êâ³òîê C. rumelica ãåíîòèïó PI650134, êóëüòèâîâà-
íîãî â ÍÁÑ ³ì. Ì.Ì. Ãðèøêà ïðîòÿãîì 2020 ðîêó. Ì – ìàðêåð ìîëåêóëÿðíî¿ ìàñè, (a, á): 1 – Ñ. laxa (Ames 
32852); 2 – C. alyssum (PI650132); 3 – C. hispida var. grandiflora (PI650133); 4 – C. rumelica (PI650138); 5 – C. 
microcarpa òèï 2 (PI650136), 6 – C. rumelica (PI650134); 7 – C. neglecta (PI650135); 8–9 – C. microcarpa òèï 2 
(PI633186, PI633187); 10–11 – C. microcarpa òèï 1 (PI633191, Ames 31219); 12–14 – C. sativa (ñîðòè Suneson, 
Ì³ðàæ, Êëîíäàéê); (â) – íóìåðàö³ÿ çðàçê³â â³äïîâ³äíî äî òàáë. 2
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Îö³íêà ãåíîìíî¿ åâîëþö³¿ ðîäèíè ãåí³â òóáóë³íó äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ âèä³â Camelina

Îòðèìàí³ íàìè ðåçóëüòàòè ï³äòâåðäæóþòü-
ñÿ òà óçãîäæóþòüñÿ ç ³íøèìè äîñë³äæåííÿìè, 
ïðîâåäåíèìè çà äîïîìîãîþ TBP/cTBP ìàð-
êåðíèõ ñèñòåì (ðèñ. 6, a, á). Òàê, ó ðîáîò³ Ga-
lasso et al. (2015) ö³ çðàçêè ç ð³çíîþ ïëî¿äí³ñ-
òþ òàêîæ õàðàêòåðèçóþòüñÿ â³äì³ííèìè ÄÍÊ 
ïðîô³ëÿìè. Á³ëüøå òîãî, ðàí³øå íàìè áóëî 
ïîêàçàíî, ùî çà äîïîìîãîþ äàíîãî ï³äõîäó 
ìîæíà ÿê ðîçð³çíÿòè âàð³àíòè ãåêñàïëî¿äíî¿ 
C. microcarpa ç ð³çíîþ êîìïîçèö³ºþ ãåíîìó, 
òàê ³ àíàë³çóâàòè ïîïóëÿö³éíó ñòðóêòóðó äà-
íîãî âèäó â îêðåìèõ ðåã³îíàõ (Sakharova et 
al., 2023, 2025). Òàêîæ, âàðòî â³äçíà÷èòè, ùî 
ÄÍÊ-ïðîô³ë³ C. alyssum ³ C. sativa âèÿâèëèñÿ 
ñõîæèìè ç C. microcarpa, ùî óçãîäæóºòüñÿ ç 
óñòàëåíèìè óÿâëåííÿìè ïðî ñï³ëüíå åâîëþ-
ö³éíå ïîõîäæåííÿ öèõ âèä³â. Ó çðàçê³â òåòðà-
ïëî¿äíîãî âèäó C. rumelica âèÿâëåíî ìåíøó 
ê³ëüê³ñòü ôðàãìåíò³â. Äëÿ C. hispida õàðàêòåð-
íà á³ëüøà ê³ëüê³ñòü ôðàãìåíò³â, ùî ìîæå ïî-
ÿñíþâàòèñÿ âèñîêîþ ïîë³ìîðôí³ñòþ äàíîãî 
âèäó, ÷åðåç ùî á³ëüøà ê³ëüê³ñòü ëîêóñ³â β-
òóáóë³í³â ìîæå ïåðåáóâàòè ó ãåòåðîçèãîòíîìó 
ñòàí³, ùî âèÿâëÿºòüñÿ ó á³ëüø³é ê³ëüêîñò³ îò-
ðèìàíèõ àìïë³êîí³â. 

Òàêîæ íàìè áóëî ïðîâåäåíî γTBP-àíàë³ç
äîñë³äæóâàíèõ ãåíîòèï³â ðèæ³þ ç âèêîðèñ-
òàííÿì âèðîäæåíèõ ïðàéìåð³â, íàö³ëåíèõ íà
2-é ³íòðîí ãåí³â γ-òóáóë³íó îáîõ ³çîòèï³â (ðèñ. 
6, â). Ðåçóëüòàòè γTBP-àíàë³çó ïîêàçàëè, ùî 
ç 5 âèâ÷åíèõ çðàçê³â C. microcarpa ð³çíîãî 
ïîõîäæåííÿ, 2 çðàçêè, ÿê³ íàëåæàòü äî C. 
microcarpa òèï 1, ìàþòü ïðîô³ëü ïîä³áíèé äî 
C. sativa. Àíàëîã³÷íî äî ðåçóëüòàò³â TBP/cTBP-
àíàë³çó C. alyssum, C. sativa òà C. microcarpa 
ìàëè ïîä³áí³ ïðîô³ë³ ç âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ 
àìïë³êîí³â. Äèïëî¿äí³ âèäè C. laxa òà C. ne-
glecta âèð³çíÿëèñü ìàëîþ ê³ëüê³ñòþ àìïë³êîí³â 
(2–4), â òîé ÷àñ ÿê C. hispida ìàâ 9 àìïë³êî-
í³â. Á³ëüøà ê³ëüê³ñòü àìïë³ô³êîâàíèõ ôðàã-
ìåíò³â ó C. hispida var. grandiflora (PI650133) 
ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíà ç ÿê ç á³ëüøîþ ê³ëüê³ñ-
òþ ãåí³â γ-òóáóë³íó, òàê ³ ç ïîòåíö³éíî âè-
ùèì ð³âíåì ãåòåðîçèãîòíîñò³ äàíîãî âèäó. 
Íàéá³ëüø ö³êàâèì º òîé ôàêò, ùî îáèäâà 
ãåíîòèïè òåòðàïëî¿äíîãî âèäó C. rumelica õà-
ðàêòåðèçóþòüñÿ íàÿâí³ñòþ ð³çíî¿ ê³ëüêîñò³ àì-
ïë³êîí³â. Çîêðåìà, ãåíîòèï PI650138 ìàâ äâà 
àìïë³êîíè, à PI650134 – ÷îòèðè, äâà ç ÿêèõ 
ñï³âïàäàëè çà äîâæèíîþ ç àìïë³êîíàìè ïåðøî-

ãî ãåíîòèïó. Íàéá³ëüø â³ðîã³äíî, ùî ó âèïàäêó 
ãåíîòèïó PI650138 ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè ïåðå-
êðèâàííÿ àìïë³êîí³â, îäíàê äàíèé àñïåêò ïè-
òàííÿ ïîë³ìîðô³çìó òà êîíñåðâàòèâíîñò³ ³í-
òðîí³â γ-òóáóë³íó ïîòðåáóº ïîäàëüøîãî âèâ-
÷åííÿ. Òàêîæ, ñë³ä âðàõîâóâàòè, ùî âèä C. 
rumelica º òàêîæ ãåíåòè÷íî ãåòåðîãåííèì òà ó 
äåÿêèõ äîñë³äæåííÿõ óòâîðþº ïîë³ô³ëåòè÷íó 
ãðóïó ïðè ô³ëîãåíåòè÷í³é ðåêîíñòðóêö³¿ ïî-
õîäæåííÿ âèä³â Camelina (Brock et al., 2022a).

Òàêèì ÷èíîì, â ðåçóëüòàò³ ïðîâåäíîãî ÒÂÐ/
ñÒÂÐ-àíàë³çó äîñë³äæåí³ çðàçêè ÷³òêî ðîçïî-
ä³ëÿþòüñÿ çà ïëî¿äí³ñòþ, ïðè öüîìó îòðè-
ìàí³ àìïë³êîíè â³äïîâ³äàþòü î÷³êóâàíèì äîâ-
æèíàì àìïë³êîí³â ç ëîêóñ³â âèÿâëåíèõ ãåí³â 
β-òó-áóë³íó. Êð³ì òîãî, íàéá³ëüø ïîë³ìîðôí³ 
àìïë³êîíè ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ äëÿ áàð-
êîäèíãó ð³çíèõ ãåíîòèï³â C. microcarpa. Íà îñ-
íîâ³ îòðèìàíèõ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ïðî-
ô³ë³â äëÿ ð³çíèõ ãåíîòèï³â Camelina íàìè 
áóëî ïðîâåäåíî ðÿä àíàë³ç³â, êîòð³ ñâ³ä÷àòü 
ïðî çäàòí³ñòü TBP-, cTBP- òà γTBP-ìàðêåð³â 
(çàãàëîì äàí³ 146 ìàðêåð³â) åôåêòèâíî äèôå-
ðåíö³þâàòè ð³çí³ âèäè Camelina (ðèñ. 7). Çî-
êðåìà, äàí³ ìàðêåðíîãî àíàë³çó áóëè âèêîðèñ-
òàí³ äëÿ ðåêîíñòðóêö³¿ ô³ëîãåíåòè÷íèõ ñï³â-
â³äíîøåíü ïðîàíàë³çîâàíèõ ãåíîòèï³â Camelina 
çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ìàéá³ëüøî¿ ïðàâäîïî-
ä³áíîñò³ (ðèñ. 7, a). Îòðèìàíå ô³ëîãåíåòè÷íå 
äåðåâî äåìîíñòðóº ðîçïîä³ë ãåíîòèï³â ïåâíîãî 
òàêñîíà (âèäó) â îêðåì³ âëàñí³ êëàñòåðè. 

Çîêðåìà, ïðåäñòàâíèêè C. sativa áóëè âè-
ä³ëåí³ â îêðåìèé êëàñòåð ç âèñîêîþ áóñòðåï 
ï³äòðèìêîþ (ïîíàä 74 %). Ïðåäñòàâíèêè C. 
microcarpa òèï 1 áóëè ðîçòàøîâàí³ ó ñåñòðèíñü-
ê³é êëàä³ ïî â³äíîøåííþ äî ïðåäñòàâíèê³â 
C. sativa, ùî äîáðå â³äîáðàæàº ¿õ åâîëþö³éíå 
ñï³ââ³äíîøåííÿ. Ââàæàºòüñÿ, ùî C. microcarpa 
òèï 1 º ïðÿìè ïðåäêîì îäîìàøíåíîãî âèäó C. 
sativa, îáèäâà òàêñîíè ìàþòü îäíàêîâó ïëî¿ä-
í³ñòü, õðîìîñîìíå ÷èñëî òà ïîä³áíó ñòðóêòóðó 
ãåíîìó (N6N7H7) (Chaudhary et al., 2020; Brock 
et al., 2022b). Ó òîé æå ÷àñ, ãåíîòèïè C. micro-
carpa òèï 2 áóëè ðîçòàøîâàí³ â îêðåì³é êëàä³, 
êîòðà º ñåñòðèíñüêîþ ïî â³äíîøåííþ äî ãðó-
ïè C. sativa-C. microcarpa òèï 1. Íàðàç³ ââàæà-
ºòüñÿ, ùî ïðåäñòàâíèêè C. microcarpa òèï 2 
ìàþòü â³äì³ííå õðîìîñîìíå ÷èñëî òà ³íøó 
ñòðóêòóðó ãåíîìà (N6N7 N6), îñê³ëüêè äàíà 
òàêñîíîì³÷íà ãðóïà ìîãëà âèíèêíóòè â ðå-
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çóëüòàò³ íåçàëåæíèõ ïîä³é àëîïîë³ïëî¿äèçàö³¿, 
ïîòåíö³éíî áåç ó÷àñò³ C. hispida (Chaudhary et 
al., 2020; Mandáková and Lysak, 2022; Blume et 
al., 2023). 

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ïðè öüîìó çðàçîê C. 
hispida áóâ ðîçòàøîâàíèé ó áàçàëüí³é ã³ëö³ 
â³äíîñíî óñ³õ ãåêñàïëî¿äíèõ ðèæ³¿â, îêð³ì C. 
alyssum (ðèñ. 7, a). Íàðàç³ ñòàòóñ C. alyssum ÿê 
îêðåìî¿ òàêñîíîì³÷íî¿ îäèíèö³ çàëèøàºòüñÿ 
äèñêóñ³éíèì, îäíàê ó íàøîìó äîñë³äæåíí³ ãå-
íîòèï äàíîãî âèäó âèêàçóâàâ îçíàêè çíà÷íî¿ 
ãåíåòè÷íî¿ â³ääàëåíîñò³ â³ä îñíîâíî¿ ìàñè 
ãåêñàïëî¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina. Ö³êà-
âèì º òàêîæ òå, ùî äèïëî¿äíèé ãåíîòèï C. ne-
glecta áóâ ðîçòàøîâàíèé ÿê ñåñòðèíñüêà ã³ëêà 
äî êëàñòåðó ãåíîòèï³â C. rumelica. Íà ñüîãîäí³ 

ââàæàºòüñÿ, ùî âèä C. rumelica âèíèê øëÿ-
õîì ì³æâèäîâî¿ C. neglecta òà C. hispida. Áëèçü-
ê³ñòü C. neglecta òà C. rumelica äîáðå â³äîáðà-
æàºòüñÿ íà ðåêîíñòðóéîâàíîìó äåðåâ³ (ðèñ. 
7, a). Âàðòî â³äì³òèòè, ùî ðåêîíñòðóêö³ÿ ô³-
ëîãåí³¿ âèä³â Camelina ç ð³çíîþ ïëî¿äí³ñòþ º 
íåòðèâ³àëüíîþ çàäà÷åþ, îñê³ëüêè ïîë³ïëî¿äí³ 
òàêñîíè öüîãî ðîäó â îñíîâíîìó ïðåäñòàâëÿ-
þòü ð³çí³ êîìá³íàö³¿ C. neglecta- òà C. hispida-
ïîä³áíèõ ãåíîì³â ó ð³çíèõ ïðîïîðö³ÿõ. Îñ-
ê³ëüêè ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî º ëèøå äâîâèì³ð-
íîþ ïðîºêö³ºþ ³ºðàðõ³÷íèõ ñï³ââ³äíîøåíü ì³æ
âèäàìè, âîíî, íà æàëü, íå â çìîç³ òî÷íî â³-
äîáðàçèòè ñêëàäí³ñòü òà ïåðåïëåòåí³ñòü åâî-
ëþö³éíèõ ïîä³é, ÿê³ ìàëè ì³ñöå â ìåæàõ ðîäó 
Camelina (Blume et al., 2023). Âðàõîâóþ÷è öåé

Ðèñ. 7. Äèôåðåíö³àö³ÿ âèä³â Camelina íà îñíîâ³ ãåíîòèïóâàííÿ òà ÄÍÊ-áàðêîäèíãó çà äîïîìîãîþ TBP-, 
cTBP- òà γTBP-ìàðêåð³â: (a) – ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî, ùî â³äîáðàæàº ðîçïîä³ë òà âçàºìîçâ’ÿçêè àíàë³çîâàíèõ 
ãåíîòèï³â Camelina, äåðåâî âêîð³íåíå çà ãåíîòèïîì Ñ. laxa (Ames 32852); (á) – ä³àãðàìà PCA (àíàë³çó 
îñíîâíèõ êîîðäèíàò), ùî â³äîáðàæàº ãðóïóâàííÿ òà ðîçïîä³ë ãåíîòèï³â ð³çíèõ âèä³â Camelina; (â) – 
ðåçóëüòàòè STRUCTURE-àíàë³çó ç ðîçïîä³ëîì ãåíîòèï³â ð³çíèõ âèä³â Camelina çà êëàñòåðàìè (ïîïóëÿö³ÿìè) 
ïðè K=4; (ã) – ðåçóëüòàòè STRUCTURE-àíàë³çó ç ðîçïîä³ëîì ãåíîòèï³â ð³çíèõ âèä³â Camelina çà êëàñòåðàìè 
(ïîïóëÿö³ÿìè) ïðè K=5. Ãðóïè ãåíîòèï³â ó STRUCTURE-àíàë³ç³ (â, ã) â³äïîâ³äàëà òàêèì ïîçíà÷êàì: 1 – C. 
microcarpa òèï 1; 2 – C. microcarpa òèï 2; 3 – C. neglecta; 4 – C. rumelica; 5 –C. hispida var. grandiflora; 6 – C. 
alyssum; 7 – Ñ. laxa; 8 – C. sativa (â³äïîâ³äíî äî ïåðåë³êó ãåíîòèï³â ó òàáë. 2)
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ôàêò, íàìè áóëî ïðîâåäåíî òàêîæ ðÿä äîäàò-
êîâèõ àíàë³ç³â. 

Ç ìåòîþ ïîäàëüøîãî àíàë³çó ïàòåðí³â ãåíå-
òè÷íî¿ âàð³àö³¿ äîñë³äæóâàíèõ ãåíîòèï³â ð³çíèõ 
âèä³â Camelina íàìè áóëî çä³éñíåíî àíàë³ç 
îñíîâíèõ êîìïîíåíò (PCA), ñïèðàþ÷èñü íà 
äàí³ ïðîâåäåíîãî ìàðêåðíîãî àíàë³çó (ðèñ. 7, á). 
Îòðèìàíà PCA ä³àãðàìà â³äîáðàæàº óòâîðåííÿ 
äåê³ëüêîõ ãðóï ãåíîòèï³â ð³çíèõ âèä³â. Çî-
êðåìà, áóëî âèÿâëåíî ãðóïóâàííÿ óñ³õ ãåêñà-
ïëî¿äíèõ âèä³â ó îêðåìèé êëàñòåð, ÿêèé ñêëà-
äàâñÿ ç C. microcarpa òèï 1, C. microcarpa òèï 
2, C. sativa òà á³ëüø â³ääàëåíîãî C. alyssum. Ö³-
êàâî, ùî äèïëî¿äí³ C. neglecta òà Ñ. laxa áóëè 
ëîêàë³çîâàí³ ïîðÿä íà ä³àãðàì³, â òîé ÷àñ ÿê 
ãåíîòèï C. hispida var. grandiflora áóâ íàéá³ëüø 
â³ääàëåíèì â³ä óñ³õ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó. Òàêîæ, 
áóëî â³äì³÷åíî ãðóïóâàííÿ çðàçê³â C. rumelica â 
îêðåìèé êëàñòåð.

Ðåçóëüòàòè ïîäàëüøîãî àíàë³çó êëàñòåðèçà-
ö³¿ (ïîïóëÿö³éíèé STRUCTURE-àíàë³ç) äîçâî-
ëèëè âèÿâèòè äîñòîâ³ðíå óòâîðåííÿ ÷îòèðüîõ 
àáî ï’ÿòè ïîïóëÿö³éíèõ êëàñòåð³â, ÿêùî îö³-
íþâàòè çà ìåòîäèêàìè Puechmaille et al. (2016) 
òà Evanno et al. (2005), â³äïîâ³äíî (ðèñ. 7, â, 
ã). Ó îáîõ âèïàäêàõ ñïîñòåð³ãàëîñü ôîðìó-
âàííÿ îêðåìèõ ïîïóëÿö³éíèõ êëàñòåð³â ç óòâî-
ðåííÿì ãðóïè C. sativa-C. microcarpa òèï 1 òà 
ãðóïè ãåíîòèï³â C. microcarpa òèï 2. Òàêîæ, 
â îáîõ âèïàäêàõ ñïîñòåð³ãàëîñü ôîðìóâàííÿ 
îêðåìîãî ïîïóëÿö³éíîãî êëàñòåðó äëÿ ãåíî-
òèï³â C. rumelica. Îáèäâà âàð³àíòè ðåêîíñò-
ðóêö³¿ ïîïóëÿö³éíèõ êëàñòåð³â ïîêàçàëè îá’ºä-
íàííÿ óñ³õ äèïëî¿äíèõ ãåíîòèï³â (Ñ. laxa, C. 
neglecta òà C. hispida) ó ñï³ëüíó ãðóïó (ðèñ. 7, 
â, ã). Ïðè öüîìó, C. neglecta âèÿâëÿâ íàÿâí³ñòü 
äîì³øêè (âêàçóº íà ñï³ëüíå ãåíåòè÷íå ïî-
õîäæåííÿ) â³ä êëàñòåðó C. rumelica, ùî äîáðå
êîðåëþº ç ãðóïóâàííÿì öèõ òàêñîí³â ïðè ô³-
ëîãåíåòè÷í³é ðåêîíñòðóêö³¿, îïèñàí³é âèùå
(ðèñ. 7, a). Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî â îáîõ âè-
ïàäêàõ ãåíîòèï C. alyssum áóâ â³äíåñåíèé äî 
ïîïóëÿö³éíîãî êëàñòåðó äèïëî¿äíèõ âèä³â, õî-
÷à ³ ç³ çíà÷íîþ ãåíåòè÷íîþ äîì³øêîþ â³ä 
êëàñòåðó C. sativa-C. microcarpa òèï 1 (ðèñ. 7, 
â, ã). Çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ ³äåíòèô³êîâàíèõ 
êëàñòåð³â ëèøå ïðèâíîñèëà ÷àñòêó ãåíåòè÷-
íî¿ äîì³øêè â³ä íîâîãî ï’ÿòîãî êëàñòåðó äî 
ãðóïè äèïëî¿ä³â òà C. alyssum, ùî, îäíàê, íå 
çì³íþâàëî ñóòíîñò³ á³îëîã³÷íî¿ ³íòåðïðåòà-

ö³¿ îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â STRUCTURE-àíàë³çó 
(ðèñ. 7, ã).

Ç îãëÿäó íà îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ìîæíà 
çðîáèòè ï³äñóìîê, ùî êîìá³íàö³ÿ âèêîðèñòà-
íèõ äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ TBP-, cTBP- òà γTBP-
ìàðêåð³â ðàçîì ç äàíèìè ïîâíîãåíîìíîãî àíà-
ë³çó ãåí³â òóáóë³íó äîçâîëÿº á³ëüø òî÷íî ³íòåð-
ïðåòóâàòè äàí³ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íîãî àíà-
ë³çó òà åôåêòèâíî äèôåðåíö³þâàòè á³ëüø³ñòü âè-
ä³â Camelina. Îäíàê, ïèòàííÿ ïîõîäæåííÿ òà
ãåíåòè÷íî¿ â³äì³ííîñò³ C. alyssum â³ä ³íøèõ 
ãåêñàïëî¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â Camelina âèìàãà-
òèìå ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü öüîãî âèäó. Ñë³ä 
òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî çàïðîïîíîâàíà êîìá³íà-
ö³ÿ ìàðêåð³â äëÿ ÄÍÊ-áàðêîäèíãó âèä³â Ca-
melina äîçâîëÿº äèôåðåíö³þâàòè íàâ³òü òàê³ 
ñïîð³äíåí³ òàêñîíîì³÷í³ ãðóïè, ÿê C. sativa
òà C. microcarpa òèï 1. Ïðè öüîìó ñë³ä çâàæàòè 
íà ïðàâèëüíó á³î³íôîðìàòè÷íó îáðîáêó îòðè-
ìàíèõ äàíèõ, îñê³ëüêè ö³ äâ³ òàêñîíîì³÷í³ îäè-
íèö³ º ïîä³áíèìè ³ õî÷à äîáðå ðîçð³çíÿþòüñÿ 
ïðè ô³ëîãåíåòè÷íîìó àíàë³ç³, âîíè ìîæóòü 
áóòè íå äèôåðåíö³éîâàí³ øëÿõîì êëàñòåðíîãî 
ïîïóëÿö³éíîãî STRUCTURE-àíàë³çó. 

Âèñîêà êîíñåðâàòèâí³ñòü ãåí³â òóáóë³íó ð³ç-
íèõ ï³äðîäèí ó êâ³òêîâèõ ðîñëèí ðîáèòü ìîæ-
ëèâèì øèðîêå âèêîðèñòàííÿ åëåìåíò³â ïîñë³-
äîâíîñòåé öèõ ãåí³â â ÿêîñò³ ìàðêåðíèõ ïî-
ñë³äîâíîñòåé äëÿ âèð³øåííÿ øèêîðãî ñïåêòðó 
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ çàäà÷, â òîìó ÷èñë³ ³ 
äëÿ ãåíîòèïóâàííÿ (Yemets et al., 2008; Rabo-
kon, 2021; Braglia et al., 2023). Ó ïîïåðåäí³õ ðî-
áîòàõ íàìè âæå áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî ìîæ-
ëèâ³ñòü åôåêòèâíîãî âèêîðèñòàííÿ êîìá³íàö³¿ 
TBP-, cTBP- òà SSR-ìàðêåð³â ÿê äëÿ îö³íêè 
ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ ñîðò³â òà ñåëåêö³é-
íèõ ë³í³é C. sativa, òàê ³ äëÿ àíàë³çó ïîïóëÿö³é-
íî¿ ñòðóêòóðè C. microcarpa (Blume et al., 2020; 
Sakharova et al., 2025). Çíà÷íîþ ïåðåâàãîþ âè-
êîðèñòàííÿ TBP òà cTBP ìàðêåðíèõ ñèñòåì º
ìîæëèâ³ñòü îäíî÷àñíîãî àíàë³çó âåëèêî¿ ê³ëü-
êîñò³ íåç÷åïëåíèõ ëîêóñ³â ãåí³â β-òóáóë³íó. Öå 
äîçâîëÿº â õîä³ îäí³º¿ ÏËÐ îòðèìóâàòè çíà÷í³ 
îáñÿãè ³íôîðìàö³¿ ïðî ãåíåòè÷íèõ ïîë³ìîð-
ô³çì. Ç ³íøîãî áîêó, âèêîðèñòàííÿ γTBP-ìàð-
êåð³â äîçâîëÿº àíàë³çóâàòè ³íòðîíí³ ä³ëÿíêè 
á³ëüø êîíñåðâàòèâíèõ ãåí³â γ-òóáóë³íó, ùî äî-
áðå ï³äõîäèòü äëÿ ÄÍÊ-áàðêîäèíãó îêðåìèõ 
âèä³â àáî òàêñîíîì³÷íèõ îäèíèöü íèæ÷îãî ïî-
ðÿäêó, ÿê öå áóëî ïîêàçàíî âèùå.
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Ìîæëèâ³ñòü îòðèìàííÿ çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ 
ãåíåòè÷íî¿ ³íôîðìàö³¿ çà äîïîìîãîþ ÏËÐ 
àíàë³çó ñòàº êðèòè÷íîþ çà óìîâ îáìåæåíî¿ 
äîñòóïíîñò³ ãåíåòè÷íîãî ìàòåð³àëó, àáî ïî-
øêîäæåííîñò³ éîãî ÄÍÊ (Rabokon, 2021; Bog 
et al., 2022; Sakharova et al., 2025). Ðàí³øå íàìè 
òàêîæ áóëî ïîêàçíî ìîæëèâ³ñòü óñï³øíîãî âè-
êîðèñòàííÿ ìåòîäó îö³íêè ïîë³ìîðô³çìó äî-
âæèíè ³íòðîí³â ãåí³â ÿê äëÿ ÄÍÊ-áàðêîäèíãó, 
òàê ³ äëÿ àíàë³çó ã³áðèäíîãî ïîõîäæåííÿ ñåëåê-
ö³éíîãî ìàòåð³àëó, çîêðåìà, íà ïðèêëàä³ Bras-
sica rapa (Rabokon et al., 2023) òà ïðåäñòàâíèêàõ 
ðîäó Prunus (Lykholat et al., 2022). Ó ìàéáóò-
íüîìó çàïðîïîíîâàíà ñèñòåìà ìîëåêóëÿðíèõ 
ìàðêåð³â ìîæå áóòè óñï³øíî âèêîðèñòàíà äëÿ 
àíàë³çó âèäîâîãî òà ñîðòîâîãî ñêëàäó ñåëåê-
ö³éíîãî ìàòåð³àëó, â òîìó ÷èñë³ é äëÿ âèä³â 
Camelina. Îö³íêà ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ ïó-
ëó ãåíîòèï³â çà äîïîìîãîþ çàïðîïîíîâàíèõ 
ìåòîä³â ãåíîòèïóâàííÿ (àáî â êîìá³íàö³¿ ç ³í-
øèìè ìàðêåðíèìè ñèñòåìàìè) ìîæå äîçâîëè-
òè çíà÷íî ïðèøâèäøèòè ñåëåêö³éíèé ïðîöåñ 
òà ïîäàëüøå îòðèìàííÿ âèñîêîïðîäóêòèâíèõ 
ãåíîòèï³â òîãî ÷è ³íøîãî âèäó ðîñëèí.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàí-
íÿì ëþäåé ³ òâàðèí ÿê îá’ºêò³â. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Äîñë³äæåííÿ ïðîâåäåí³ â ðàìêàõ 
ïðîºêòó äëÿ äîñë³äíèöüêèõ ãðóï ìîëîäèõ â÷å-
íèõ ÍÀÍ Óêðà¿íè «Ãåíåòè÷íå ð³çíîìàí³òòÿ 
òà ïîïóëÿö³éíî ãåíåòè÷íà ñòðóêòóðà ðèæ³þ 
äð³áíîïë³äíîãî â óêðà¿íñüê³é ÷àñòèí³ éîãî
öåíòðó ïîõîäæåííÿ» (2022–2023 ðð.) (Äåðæàâ-
íèé ðåºñòðàö³éíèé ¹ 0122U002196), à òàêîæ 
â ðàìêàõ ïðîºêòó «Unraveling the diversity of 
polyploid wild Camelina germplasm for biofuel 
crop improvement» ïðîãðàìè EURIZON, ÿêà 
ô³íàíñóºòüñÿ â ðàìêàõ Horizon 2020 çà ãðàí-
òîâîþ óãîäîþ ¹ 871072 (Ãðàíòîâà óãîäà 
ÓÍÒÖ — EU#3044) (2024–2025 ðð.).
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Tubulins play a key role in the functioning of cytoskeletal 
systems that regulate such fundamental processes as cell 
division and growth. Correct identification of isotypes 
and determination of the orthology of tubulin genes in 
plants is a non-trivial task that requires the involvement 
of a complex of bioinformatics approaches. In the 
present study, a genome-wide search and identification 
of tubulin genes was carried out in diploid representatives 
of the genus Camelina, in particular in the C. neglecta, 
C. laxa, C. hispida species, which allowed us to identify 
complete sets of α-, β-, and γ-tubulin genes, as well 
as their pseudogenes. Phylogenetic analysis and a series 
of genome-wide comparisons allowed us to establish 
the orthology of the tubulin genes, determine isotype 
identity of the encoded tubulins, and trace evolutionary 
changes in tubulin gene sets during species divergence 
and the emergence of allohexaploid C. sativa species. 
Genotyping of the accessions of different Camelina 
species using TBP-, cTBP-, and γTBP-markers allo-
wed effective differentiation of species based on the 
assessment of polymorphisms of intronic regions of 
the β- and γ-tubulin genes. The obtained results lay a 
strong groundwork for further studies of the isotype and 
functional diversity of tubulins in Cruciferae and other 
groups of flowering plants, and will also contribute to 
the development and implementation of new highly 
efficient molecular marker systems for DNA-barcoding 
and marker-assisted breeding of plant species, including 
such promising oilseed crops as C. sativa.
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