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Молекулярна організація та еволюція 5S рибосомної ДНК Sphinx ligustri
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Мета. 5S рДНК належить до класу помірно повторюваних тандемно організованих по-
слідовностей. Кожна повторювана одиниця складається з консервативної ділянки, що 
кодує 5S рРНК, і мінливого міжгенного спейсера (МГС). Уявлення про організацію та 
еволюцію 5S рДНК у багатьох групах безхребетних тварин, включаючи лускокрилих, все 
ще залишаються обмеженими. Метою представленого дослідження було описати мо-
лекулярну організацію 5S рДНК бражника бузкового (Sphinx ligustri), який є представ-
ником родини Sphingidae. Методи. Повторювані ділянки 5S рДНК були ампліфіковані 
за допомогою ПЛР, клоновані в бактеріальний вектор і сиквеновані. Результати. У ге-
номі S. ligustri виявлено два варіанти повторюваних одиниць 5S рДНК, які відрізняються 
за довжиною. Обидва варіанти містять ділянку, що кодує 5S рРНК довжиною 120 нп, але 
мають МГС різних розмірів, 75 і 123 нп, відповідно. Попри низьку подібність послідовно-
стей (62,7 %) довший МГС варіант утворився від короткого внаслідок дуплікації більшої 
частини МГС. Відсутність суттєвої подібності послідовностей МГС різних видів метели-
ків показує, що зовнішні елементи промотору, які беруть участь в ініціації транскрипції 
5S рДНК, не зберігаються протягом еволюції в різних родинах лускокрилих.

Ключові слова: Sphingidae, Lepidoptera, 5S рДНК, молекулярна еволюція, організа-
ція промотору.

Вñòуп. Ãени рÐÍÊ (рÄÍÊ) належать до тандеìно повторюваних посл³довно-
стей, як³ часто використовують у ф³логенетичних досл³дженнях [1, 2]. Ñьо-

годн³ достатньо поширениì є використання рÄÍÊ, зокреìа 5S рÄÍÊ, як ìоле-
кулярного та цитогенетичного ìаркера при вивченн³ р³зних груп рослин [1, 3, 4] 
та лише деяких груп тварин [2, 5 – 8], де ця д³лянка геноìу знаходить застосу-
вання у ìолекулярн³й таксоноì³ї.

Â³доìо, що повторювана д³лянка 5S рÄÍÊ еукар³от складається з частини, 
що кодує 5S рÐÍÊ, та вар³абельного ì³жгенного спейсера (ÌÃÑ). Êодуюча д³-
лянка є висококонсервативною та ìає розì³р 120 нп, водночас довжина ÌÃÑ, 
зазвичай, коливається в³д 200 до 1000 нп [3, 9, 10].

Попередн³ досл³дження нашої лаборатор³ї виявили суттєву ì³нлив³сть 5S 
рÄÍÊ у представник³в р³зних родин Lepidoptera [11], що вказує на необх³дн³сть 
детальн³шого вивчення орган³зац³ї та еволюц³ї ц³єї д³лянки геноìу у лускокри-
лих. 

Äо родини Sphingidae входить б³льше н³ж 1200 вид³в переважно сут³нкових 
ìетелик³в пор³вняно великих розì³р³в та специф³чної будови. Ðодина Sphin-
gidae охоплює 3 п³дродини, що ì³стять 24 роди; представники родини пошире-
н³ в поì³рних та троп³чних зонах [12]. Îрган³зац³я 5S рÄÍÊ у вид³в ц³єї родини 
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все ще залишається недосл³дженою. Â³д-
пов³дно, у представлен³й робот³ наведено 
результати анал³зу ìолекулярної орган³за-
ц³ї 5S рÄÍÊ одного з представник³в родини 
Sphingidae – бражника бузкового (Sphinx 
ligustrі Rottemburg, 1775) та обговорю-
ються ìожлив³ ìехан³зìи ìолекулярної 
еволюц³ї 5S рÄÍÊ лускокрилих. 

Ìàòеð³àëè ³ меòодè
Ìатер³алоì для досл³дження були ìе-

телики виду Sphinx ligustri. Загальну ÄÍÊ 
екстрагували з т³ла ìетелика зг³дно з³ стан-
дартниì протоколоì з використанняì де-
тергента додецилсульфату натр³ю [13, 14]. 

Äля аìпл³ф³кац³ї повторюваної д³лянки 
5S рÄÍÊ ìетодоì пол³ìеразної ланцю-
гової реакц³ї (ПËÐ) використовували пару 
прайìер³в RV0804 (5’-CATTGCGGCCGC-
TTGCTTGACTTCGGTGATCGGA-3’) та 
RV0901 (5’-CATGGCGGCCGCA-GCCTGG 
GAACACCGCGTGA-3’), як³ було розробле-
но наìи ран³ше [11]. Ö³ прайìери є коìпле-
ìентарниìи до д³лянки, що кодує 5S рÐÍÊ, 
у дек³лькох вид³в членистоногих та ì³стять 
на 5’-к³нц³ додатковий сайт вп³знавання 
рестриктази Not I (GCGGCCGC), який ви-
користовували для клонування ПËÐ-про-
дукт³в. Ì³сце посадки прайìер³в було об-
рано так, щоб досягти аìпл³ф³кац³ї повно-
го ÌÃÑ та фрагìент³в кодуючих д³лянок, 
що ìежують ³з ниì, за виняткоì частини 
кодуючої д³лянки ì³ж 5’-к³нцяìи вико-
ристаних прайìер³в (рисунок). Зг³дно з 
розрахункаìи розì³р фрагìента, який ìає 
залишатися неаìпл³ф³кованиì, становить 
33 нп.

Àìпл³ф³кац³ю 5S ÄÍÊ, анал³з та клону-
вання ПËÐ-продукт³в проводили, як було 
описано наìи ран³ше [15]. Âставки 5S 
рÄÍÊ отриìаних рекоìб³нантних клон³в 
сиквенували з використанняì Big Due 
Terminator Cycle Sequencing Kit на сикве-
натор³ ABI Prism 310 (PE Applied 
Biosystems, ÑШÀ). Первинну обробку та 
анал³з отриìаної нуклеотидної посл³дов-

ност³ проводили за допоìогою коìп’ютер-
ної програìи Chromas та пакету програì 
коìп’ютерної обробки даних DNASTAR 
[16]. Пошук посл³довностей у Genbank 
зд³йснювали за допоìогою програìи 
BLAST [17].

Рèñуíок. Пор³вняння первинної нуклеотидної посл³-
довност³ ÌÃÑ довгого (St-2) та короткого (St-1) вар³ан-
т³в 5S рÄÍÊ Sphinx ligustri. Ñтр³лкаìи у верхн³й частин³ 
ìалюнка наведено локал³зац³ю прайìер³в RV0901 (1) та 
RV0804 (2), використаних для аìпл³ф³кац³ї 5S рÄÍÊ. Ó 
ìежах посл³довност³ ÌÃÑ одинарниìи стр³лкаìи вказан³ 
обернен³ повтори, подв³йниìи стр³лкаìи – тетрануклео-
тидн³ дупл³кац³ї, а товстою довгою стр³лкою – велику ду-
пл³кац³ю, присутню лише у довгоìу вар³ант³ ÌÃÑ. Ìотив 
TATAGA, який ìоже брати участь у ³н³ц³ац³ї транскрипц³ї, 
позначено п³дкресленняì.

Резуëüòàòè òà обãовоðеííя
Åлектрофоретичне розд³лення отриìа-

них продукт³в ПËÐ показало, що аìпл³ф³ка-
ц³я повторюваної д³лянки 5S рÄÍÊ S. li-
gustri приводить до утворення двох фраг-
ìент³в ÄÍÊ: основного – довжиною 
близько 200 нп та ì³норного – близько 100 
нп. Îтриìану суì³ш ПËÐ-продукт³в було 
клоновано у бактер³альний вектор без по-
передньої селекц³ї за розì³роì.
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За результатаìи скрин³нгу з викорис-
танняì ìетоду blue-white colony selection 
було ³дентиф³ковано чотирнадцять колон³й 
трансфорìант³в б³лого кольору, з яких 
було вид³лено плазì³ди для подальшого 
картування. Îбробка цих плазì³д рестрик-
тазаìи PstI + SacI приводила до утворення 
двох фрагìент³в ÄÍÊ. Фрагìент б³льшої 
довжини в ус³х плазì³д ìав розì³р при-
близно 2800–2900 нп, що в³дпов³дає роз-
ì³ру векторної плазì³ди pBluescript II KS, 
тод³ як фрагìент ìеншої довжини, що в³д-
пов³дає вставц³, ìав р³зний розì³р у р³зних 
клон³в. Íазагал ³дентиф³ковано чотири 
плазì³ди з³ вставкою довжиною близько 
250 нп (довг³ клони) та ш³сть плазì³д дов-
жиною 200 нп (коротк³ клони), що в³дпов³-
дає довжинаì ПËÐ-продукт³в, як³ викори-
стано для клонування. Äля подальшого 
сиквенування в³д³брано один довгий та 
один короткий клони.

Àнал³з отриìаних результат³в показав, 
що вставки обох досл³джених плазì³д ì³с-
тять на к³нцях посл³довност³ прайìер³в, ви-
користаних при проведенн³ ПËÐ. За ре-
зультатаìи сиквенування довгий клон – 
pSpli-St2 – ì³стив вставку довжиною 
225 нп, а короткий – pSpli-St1 – 177 нп. 
Îтже, у геноì³ S. ligustri присутн³ як ì³н³-
ìуì два вар³анти повтор³в 5S рÄÍÊ, що 
в³др³зняються за розì³роì (див. рисунок).

Âир³внювання отриìаних посл³довно-
стей показало, що р³вень под³бност³ ì³ж 
довгиì та короткиì клонаìи становить 
71,9 %.

Äля визначення границь ì³ж кодуючою 
д³лянкою та ÌÃÑ отриìан³ наìи посл³дов-
ност³ було пор³вняно ³з посл³довн³стю 5S 
рÄÍÊ шовкопряда B. mori (реєстрац³йний 
ноìер у Genbank – L00335 [18]) та ³з по-
сл³довностяìи 5S рÐÍÊ Philosamia cynthia 
(K02354, X13039 [19, 20]) та Antheraea 
pernyi (X13035, X13036 [20]). Âстановле-
но, що вставки двох сиквенованих наìи 
клон³в (pSpli-St1, -St2) ì³стять по краях 
фрагìенти кодуючої д³лянки розì³роì 

28 нп (включаючи посл³довн³сть прайìера 
RV0901) та 59 нп (включаючи посл³дов-
н³сть прайìера RV0804, див. рисунок) 
Зважаючи на те, що центральна частина 
кодуючої д³лянки залишається неаìпл³ф³-
кованою ³з застосуванняì використаних 
наìи прайìер³в (див. розд³л «Ìатер³али ³ 
ìетоди»), ìожна п³драхувати, що загаль-
ний розì³р д³лянки, яка кодує 5S рÐÍÊ, у 
S. ligustri становить 120 нп, що зб³гається 
³з довжиною ц³єї д³лянки в ³нших тварин 
[21–23]. 

Äля оц³нки ступеня ì³нливост³ кодуючої 
д³лянки 5S рÐÍÊ було п³драховано к³льк³сть 
заì³н нуклеотид³в, що в³др³зняють отриìа-
н³ наìи клони S. ligustri як ì³ж собою, так ³ 
в³д 5S рÐÍÊ ³нших вид³в ìетелик³в. При 
розрахунках до уваги прийìали лише 
фрагìенти кодуючої д³лянки, як³ перебува-
ли за ìежаìи посл³довностей прайìер³в, 
використаних для ПËÐ. Âстановлено, що 
клон pSpli-St1 в³др³зняється в³д pSpli-St2 
двоìа трансверс³яìи Ò→À. Äля пор³внян-
ня вкажеìо, що посл³довност³ 5S рÐÍÊ 
Bombix mori в³др³зняються ì³ж собою на 
3–4 точков³ заì³ни нуклеотид³в [18]. Ó ц³-
лоìу складається враження, що ìетели-
каì притаìанний внутр³шньогеноìний по-
л³ìорф³зì за посл³довн³стю кодуючої д³-
лянки 5S рÐÍÊ.

Âизначення границь кодуючої д³лянки 
дозволило встановити, що довжина ÌÃÑ 
для клон³в pSpli-St1 та -St2 становить 75 
та 123 нп (рисунок). Öе дор³внює загальн³й 
довжин³ повторюваної одиниц³ 5S рÄÍÊ у 
195 та 243 нп, в³дпов³дно. Îтже, зг³дно з 
розробленою наìи ран³ше класиф³кац³єю 
за довжиною повтору [15], 5S рÄÍÊ 
S. ligustri належать до класу Ì. Пор³вняння 
отриìаних наìи посл³довностей ³з анало-
г³чниìи д³лянкаìи геноìу досл³джених ра-
н³ше вид³в Lepidoptera [24, 25] та ³нших 
тварин, рослин та гриб³в [1, 23, 26 – 28] 
дозволило встановити, що 5S рÄÍÊ 
S. ligustri є одн³єю з найкоротших ³з в³до-
ìих на сьогодн³ рибосоìних ген³в. 
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Застосування для вир³внювання посл³-
довностей ìетоду Clustal W (Gap penalty = 
10; gap length penalty = 10 [16]) дозволило 
встановити, що в ìежах ÌÃÑ р³вень под³б-
ност³ ì³ж клонаìи pSpl-St1 та -St2 стано-
вить лише 62,7 %. При цьоìу р³зниця за 
довжиною ì³ж двоìа клонаìи пов’язана в 
першу чергу ³з дупл³кац³єю фрагìента ÌÃÑ 
довжиною 48 нп, який присутн³й один раз у 
pSpl-St1 ³ два рази – у pSpl-St2 (рис.). 
Êр³ì того, у ÌÃÑ короткого клону pSpl-St1 
протягоì подальшої еволюц³ї в³дбулася 
делец³я дек³лькох нуклеотид³в. Íизький р³-
вень под³бност³ двох ÌÃÑ S. ligustri також 
обуìовлений 24 нуклеотидниìи заì³наìи, 
з яких 12 є транзиц³яìи, а 12 – трансверс³-
яìи. Íакопичення численних ìутац³й у ìе-
жах дупл³кованої д³лянки св³дчить, що ця 
дупл³кац³я, а отже – виникнення двох вар³-
ант³в 5S рÄÍÊ S. ligustri ìали ì³сце досить 
давно, ³ìов³рно на ранн³х етапах еволюц³ї 
роду Sphinx, а ìожливо, – ³ вс³єї родини 
Sphingidae. 

Äетальний анал³з посл³довност³ клон³в 
pSpl-St1 та -St2 показав, що в ìежах фраг-
ìента ÌÃÑ, який зазнав дупл³кац³ї, присут-
ня пара ³нвертованих повтор³в довжиною 
18 нп. ×отири нуклеотиди, що входять до 
складу ц³єї структури, зазнали додаткової 
дупл³кац³ї (див. рисунок).

Ó наших попередн³х досл³дженнях вста-
новлено, що у геноìах булавовусих ìете-
лик³в ³з родин Satyridae, Nymphalidae та 
Lycaenidae зазвичай присутн³ дек³лька 
структурних клас³в 5S рÄÍÊ, як³ суттєво 
в³др³зняються ì³ж собою орган³зац³єю 
ÌÃÑ, ³ це, зокреìа, в³дображається на його 
довжин³. Знайден³ в³дì³нност³ пов’язан³ 
переважно з³ значниìи делец³яìи або ³н-
серц³яìи та часто спричинен³ аìпл³ф³кац³-
єю ì³кросател³тної посл³довност³ ÀÒÒ [18]. 
Íаш³ нов³ дан³ показують, що одночасна 
присутн³сть у геноì³ к³лькох вар³ант³в 5S 
рÄÍÊ характерна ³ для ф³логенетично 
б³льш в³ддаленої родини Sphingidae. Äе-
к³лька коп³й ì³кросател³тної посл³довност³ 

ÀÒÒ також знайдено у ÌÃÑ 5S рÄÍÊ 
S. ligustri, проте аìпл³ф³кац³я цього ìотиву 
навряд чи грала роль у ìолекулярн³й ево-
люц³ї 5S рÄÍÊ цього виду. 

Пор³вняння отриìаних посл³довностей 
з ÌÃÑ ³нших вид³в ìетелик³в (Bombix mori 
[18, 19], Satyrus drias [11], Melitaea trivia 
[25], Polyommatus icarus [24], Lycaena 
tityrus [15]) показало, що р³вень под³бност³ 
ì³ж ÌÃÑ цих вид³в та S. ligustri не переви-
щує 40 %, тобто є низькиì. Ö³ результати 
п³дтриìують ³снуюч³ уявлення про високу 
швидк³сть ìолекулярної еволюц³ї ÌÃÑ. 

Âраховуючи низький р³вень под³бност³ 
ì³ж ÌÃÑ S. ligustri та ³нших вид³в ìетелик³в, 
видавалося важливиì з’ясувати, чи протя-
гоì ìолекулярної еволюц³ї у ÌÃÑ зберег-
лися зовн³шн³ елеìенти проìотору 5S 
рÄÍÊ. 

Íагадаєìо, що основну роль у тран-
скрипц³ї 5S рÄÍÊ у еукар³от в³д³грає вну-
тр³шн³й контрольний рег³он (internal 
control region, ICR), який ì³ститься в ìе-
жах кодуючої д³лянки. Ó 5S рÄÍÊ Xenopus 
до ICR приєднуються транскрипц³йн³ фак-
тори TFIII-A, -B та -C, що необх³дно для по-
дальшого зв’язування ÐÍÊ-пол³ìерази ІІІ 
[29 – 31]. Посл³довност³, що ì³стяться у 
ÌÃÑ Xenopus у позиц³ї в³д –26 до –11 нп в³д 
початку кодуючої д³лянки не є необх³дниìи 
для ³н³ц³ац³ї транскрипц³ї, але вони беруть 
участь у її ìодуляц³ї [32]. Ó 5S рÄÍÊ Bombix 
mori на в³дì³ну в³д Xenopus фрагìент ÌÃÑ 
на в³дстан³ в³д –30 до –17 нп (зокреìа – 
ìотив ÒÀÒÀÒÀ) є абсолютно необх³дниì для 
³н³ц³ац³ї транскрипц³ї [18]. Проте ìотив ÒÀ-
ÒÀÒÀ в³дсутн³й у ÌÃÑ ³нших вид³в ìетелик³в, 
хоча у них в аналог³чн³й позиц³ї присутн³ 
³нш³ ÒÀÒÀ-под³бн³ посл³довност³: ÒÀÀÒÀÒ та 
TAGAGT [25]. Àнал³з сиквенованих наìи 
нових клон³в S. ligustri показує, що посл³-
довност³ ÌÃÑ в позиц³ї в³д –29 до –24 нп 
ì³стять под³бний ìотив ÒÀÒÀGA. Íазагал 
єдиниì еволюц³йно консервативниì ìо-
тивоì у зовн³шн³й проìоторн³й зон³ 5S 
рÄÍÊ у вс³х досл³джених вид³в ìетелик³в 
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видається лише динуклеотид ÒÑ (який в 
окреìих випадках заì³нений на ÒÒ або 
ÑÑ), що ì³ститься безпосередньо перед 
кодуючою д³лянкою. Àле, попри таку висо-
ку ì³нлив³сть ÌÃÑ, в ус³х досл³джених вид³в 
кодуюча д³лянка залишається висококон-
сервативною. Êр³ì того, безпосередньо 
п³сля кодуючої д³лянки у ÌÃÑ присутня ви-
сококонсервативна посл³довн³сть TTTGTT, 
що, ³ìов³рно, необх³дна для терì³нац³ї 
транскрипц³ї.

Â ц³лоìу, отриìан³ результати наводять 
на дуìку, що регуляторн³ сигнали, як³ ì³с-
тяться у ÌÃÑ ³ беруть участь у ³н³ц³ац³ї тран-
скрипц³ї, ìожуть суттєво в³др³знятись у ви-
д³в ìетелик³в, як³ належать до р³зних ро-
дин.

Вèñíовкè
Ó геноì³ S. ligustri присутн³ як ì³н³ìуì 

два структурних вар³анти повтор³в 5S 
рÄÍÊ, що в³др³зняються довжиною ÌÃÑ. Ö³ 
результати п³дтверджують попередн³ дан³ 
про внутр³шньогеноìний пол³ìорф³зì цих 
посл³довностей у ìетелик³в ³нших родин. 
Íезважаючи на низький р³вень под³бност³, 
два вар³анти 5S рÄÍÊ S. ligustri є еволю-
ц³йно спор³днениìи. При цьоìу довгий ва-
р³ант виник в³д короткого внасл³док дупл³-
кац³ї значної частини ÌÃÑ. 

Ñиквенован³ наìи посл³довност³ ÌÃÑ 
5S рÄÍÊ S. ligustri ìають низький ступ³нь 
под³бност³ ³з 5S рÄÍÊ ³нших вид³в ìетели-
к³в. Öе, зокреìа, св³дчить, що регуляторн³ 
сигнали, як³ ì³стяться у ÌÃÑ та беруть 
участь у ³н³ц³ац³ї транскрипц³ї 5S рÄÍÊ, ìо-
жуть суттєво в³др³знятись у р³зних родинах 
ряду Lepidoptera. 
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ÌÎËÅÊÓËЯÐÍÀЯ ÎÐÃÀÍÈЗÀÖÈЯ  
È ЭÂÎËЮÖÈЯ 5S ÐÈБÎÑÎÌÍÎЙ ÄÍÊ 
SPHINX LIGUSTRI

А.П. Статная, А.В. Череватов, Р.А. Волков

×ерновицкий национальный университет иìени 
Юрия Федьковича, 
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Цеëü. 5S рÄÍÊ относится к классу уìеренно 
повторяющихся тандеìно организованных по-
следовательностей. Êаждая повторяющая-
ся единица состоит из консервативной облас-
ти, кодирующей 5S рÐÍÊ и изìенчивого ìеж-
генного спейсера (ÌÃÑ). Представления об 
организации и эволюции 5S рÄÍÊ у ìногих 
групп беспозвоночных животных, включая че-
шуекрылых, по-прежнеìу остаются ограни-
ченныìи. Öелью представленного исследо-
вания было описать ìолекулярную организа-
цию 5S рÄÍÊ бражника сиреневого (Sphinx 
ligustri), который является представителеì се-
ìейства Sphingidae. Ìеòоды. Повторяющие-
ся единицы 5S рÄÍÊ аìплифицировали с по-
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ìощью ПÖÐ, клонировали в бактериальный 
вектор и секвенировали. Резуëüòàòы. Â гено-
ìе S. ligustri обнаружены два варианта повто-
ряющихся единиц 5S рÄÍÊ, которые отличают-
ся по длине. Îба варианта содержат кодирую-
щий участок длиной 120 нп, но обладают ÌÃÑ 
разных разìеров, 75 и 123 нп, соответственно. 
Íесìотря на низкое сходство последователь-
ностей (62,7 %), длинный ÌÃÑ вариант прои-
зошел от короткого в результате дупликации 
большей части ÌÃÑ. Îтсутствие существен-
ного сходства последовательностей ÌÃÑ раз-
личных видов бабочек показывает, что внешние 
элеìенты проìотора, участвующие в инициа-
ции транскрипции 5S рÄÍÊ, не сохраняют-
ся в процессе эволюции в разных сеìействах 
чешуе крылых.

Ключевые слова: Sphingidae, Lepidoptera, 
5S рÄÍÊ, ìолекулярная эволюция, организа-
ция проìотора.

MOLECULAR ORGANIZATION AND EVOLU-
TION OF 5S RIBOSOMAL DNA OF SPHINX 
LIGUSTRI
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Aims. 5S rDNA belongs to the class of moderately 
repeated sequences that are organized as 
tandem arrays. Each repeated unit is composed 
of a conservative 5S rRNA coding region and 
a rapidly evolving intergenic spacer (IGS). 
Information about organization and evolution of 
5S rDNA in many groups of invertebrate animals 
including Lepidoptera still remains very obscure. 
The aim of the presented study was to describe 
molecular organization of 5S rDNA of Privet 
Hawk Moth (Sphinx ligustri), a representative 
of the family Sphingidae. Methods. 5S rDNA 
repeated units were amplified by PCR, cloned 
in a bacterial vector and sequenced. Results. 
Two length variants of 5S rDNA repeated units 
were detected in the genome of Sphinx ligustri. 
Both variants contain the 5S rRNA coding region 
of the same length of 120 bp, but possess IGS 
of different sizes, 75 and 123 bp, respectively. 
In spite of low sequence similarity (62.7%) the 
longer IGS variant originated from the shorter 
one by duplication of a major portion of IGS. A 
lack of remarkable sequence similarity between 
IGS of different butterfly species demonstrates 
that the external promoter elements involved 
in 5S rDNA transcription initiation are not 
conserved in different families of Lepidoptera. 

Key words: Sphingidae, Lepidoptera, 5S rDNA, 
molecular evolution, promoter organization.


