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BCTYII

EnTtoMonoriss € oxHiero 3 (QyHIaMEHTaAIbHUX Taly3ed cepen
O10JIOTIYHUX HayK, IO 3aiiMaeThCsi BUBYEHHSIM MOP(OJIOTii, aHaTOMI],
¢bi1310J10T1i, CHCTEMAaTHUKH, €KOJIOrli Ta €BOJIIOIII KOMaX — HalOUIbII
YUCJICHHOI IPYNH TBAPUHHOTO CBITY. KOMaxu CTaHOBIATH MOHA] OJIOBUHY
Cy4aCHOTO BHUJIOBOTO PI3HOMAHITTSI O10TH, BIJIITPAOYU KJIIOYOBY POJb Y
(GYHKI[IOHYBaHHI MOPUPOJHUX €KocucTeM 1 (OpMyBaHHI O10JOTTYHUX
IIPOLECiB I100aTLHOr0 MacmTady. IXHA HasBHICTH BH3HAYAE JUHAMIKY
TpOoIUHUX MEpPEX, E(PEKTUBHICTh 3aMWICHHS, KpPYroooir OI10reHHHX
€JIEMEHTIB Ta PETrYJISIIII0 YUCEIbHOCTI IHITUX OPTaHi3MiB.

CyyacHuil pO3BUTOK 010JIOT1T 3yYMOBHMB 1HTErpallito KJIaCUYHOI
€HTOMOJIOT11 3 MOJEKYJSIPHUMHU MiAXO0JaMH, 10 Jajdo nodatok ¢Gopmy-
BaHHIO KOMILUIEKCHOTO HalpsAMy — MOJIEKYJISIPHOI €HTOMOJIOTIi. 3acTocy-
BaHHSI METOJIB I'€HOMIKH, TPAHCKPUIITOMIKH, MPOTEOMIKH, META0OIOMIKH
Ta 0101HGOPMATUKHU MOTIMOUIO PO3YMIHHS TE€HETUYHHX 1 O10XIMIYHHX
OCHOB >KMTTEBHX IMpo1eciB koMax. [le 103BoauI0 yrouHuTH (p1IOr€eHeTUYH1
3B’SI3KM, JOCTITUTH MEXaHI3MHU ajanTariii 1 BHJIOYTBOPEHHS, a TaKOX
pPO3pOOUTH HOBI KOHUEMINT MIOA0 KOHTPOJIO MOMYJISIIIA IIKIJTHHUKIB 1
NEPEHOCHUKIB 1HPEKIIHHUX XBOPOO.

MonekysispHa €HTOMOJIOTISI ChOTOJIHI OXOIUTIOE IIUPOKHN CHEKTP
JNOCHIAHULBKUX 3aBlIaHb, CEPE] AKUX:

e 1eHTU(IKAIIS BUiB 3a fonoMororo JIHK-0apkoauHry Ta reHOMHOTO
CEKBECHYBaHHSI;

e aHAII3 TEHETUYHUX JCTEPMIHAHT 1HCEKTUIIUIHOT PE3UCTEHTHOCTI,

e BUBUCHHS pEryJAIlii eKchpecii reHiB, [0 BU3HAYAIOTh PO3BUTOK,
Metamopdo3, (pizionoriydi peakiiii Ta MOBEAIHKOBI OCOOIUBOCTI;

e JIOCTIKEHHSI MOJICKYJISIPHUX OCHOB B3a€MO/IIi KOMax 13 MaToreHaMu
Ta CHMOI0OHTaMH;

e BIIPOBAXKEHHS O10TEXHOJIOTIYHUX 1HCTPYMEHTIB, 30kpeMa CRISPR-
Cas, 11t MoieNTFOBaHHS (DYHKI[1M T'€HIB Ta CTBOPEHHSI HOBUX CTpaTerii
010J10T1YHOT'O0 KOHTPOJIIO.

Bunanus «3araibHa Ta MOJEKYJISpHA €HTOMOJIOTIS» Ma€ Ha METi
CUCTEMHO Ta KOMILJIEKCHO BUCBITJIIUTH Cy4acHUW CTaH 3HAHb y LUX JIBOX
B3a€EMOIIOB’sI3aHUX cepax. Y HbOMY pO3IIIAIAIOTHCSA K 0a30B1 aCHEKTH
Oy10BM Ta 010JI0T1i KOMaX, TaK 1 MOJIEKYJISIpPHI MEXaH13MH, 1110 BU3HAYAIOTh
iXHIO JKUTTEAISUIbHICTE. OCOOJIMBY yBary mpuaiJieHo:



e MOPQOJOriYHUM Ta AHATOMIYHHUM OCOOJIMBOCTSIM OCHOBHHUX DSIIiB

KOMaXx;

3aKOHOMIPHOCTSIM OHTOTeHe3y, (h1310J10T11 Ta TOBEIIHKH;

e MOJEKYJISPHO-TEHETUYHUM  MiAXO0AaM  J10  CUCTEMaTHKH  Ta
imeHTudikaii;

e CYYAaCHHMM TEXHOJIOT1SIM JOCIIKEHHSI TEHOMIB 1 PETYJIITOPHUX MEPEXK;

e IMPAKTUYHHUM 3aCTOCYBAHHIM MOJIEKYJISIPHOI €HTOMOJIOT1I B CLIIBCHKO-

My TOCHOJIApCTBI, MEIUIMHI, OXOPOHi JOBKLLIS Ta 6100€3merti.

AKTYaJIbHICTh 1HTErPOBAHOr0 MiAXOAY 3YMOBJIEHA TUM, IO MOBHE
pPO3yMiHHA 010JI0Ti1 KOMaxX HEMOXJIMBE 0€3 ypaxyBaHHs OaraTopiBHEBHX
MEXaHi3MiB — B1Jl MOP(OJIOTIYHUX CTPYKTYP A0 AUHAMIKA T€HHUX MEPEXK 1
MOJICKYJISIPHUX CUTHaJiB. Take MOeJHAHHA TEOPETUYHUX 1 MPUKIATHUX
aCIIeKTIB POOUTH E€HTOMOJIOTIK0 OJIHUM 13 HAWOUIbII NEPCHEKTUBHUX
HaIpsAMIB Cy4acHOi 010JI0T1i Ta 010T€XHOJIOT 1.

CnopaiBaemocsi, 0 el MOCIOHMK CTaHE KOPUCHUM PECypcoM s
CTYAEHTIB, BUKJIAJayiB 1 JOCIIAHUKIB, COpUATUME (DOPMYBAHHIO LILIIICHOTO
HAayKOBOI'O CBITOIJISIy Ta CTUMYJIOBATUME MOJAIBIIUN  PO3BUTOK
€HTOMOJIOTTYHHX 1 MOJIEKYJISIPHO-010JI0TTUHHUX JTOCIIIKEHb.



1. 3ATAJIBHA EHTOMOJIOI'TA
Knac Biokpumowenenni abo Komaxu —
Ectognatha seu Insecta

CnpaBxHi HazeMH1 0e3XpeOeTH1 3 XapaKTepHUMU CAaHTUMETPOBUMU
9y MUTIMETPOBUMHU po3MipaMu. TUIO 4YITKO MOJAUICHE HAa TPHU BIIILIH:
roJIOBY, IPY/IM Ta YEPEBIIE.

I'osi0BY KOMaxu ()OpMYIOTh aKpOH 1 HOTUPH JIapBaJIbHI cerMeHTH. Ha
HIA MICTATHCS Mapa YWICHUCTUX BYCHUKIB (aHTeHHM 1), poTOoBUM amapaT, a
TakoX (paceTkoBl il mpocTi oui. J{esaKi JOCIITHUKY PUITY CKAIOTh, 110 aKPOH
y KOMax € CKJIaJIHOI0 CTPYKTYpPOIO, YTBOPEHOIO BJIaCHE aKpOHOM Ta JIBOMa
JOMAaTKOBUMU CETMEHTAMH — aHTEHAJbHUM 1 T'yOHUM (TOOTO 3arajiom
IIiCTbMa JIApBAJIBHUMU cerMeHTtamu). PopmMa BYCHKIB € BaKJIMBOIO
TaKCOHOMIYHOIO O3Hakol. BOHM MOXyTb OyTH HUTKOMNOMIOHUMH,
IETUHKOMOAI0HUMH, OyJIaBOMOAIOHUMHU, BEPETECHOMOAIOHUMH, TIIACTHH-
JaCTUMH, KOJIIHYACTHMHU, MipYacTUMH ToIno (puc. 1.1.).

Puc. 1.1. Aurenun komax (3a llIBanBiuem)
A — 3aranpHU# m1aH Oya0BU: 1 — KTYT, 2 — HI’KKA, 3 — OCHOBHUM YJICHUK;
b-O — ¢opma BycukiB: b — mxryrukonoiiona, B — HutkonoaioHa,
I' — vetkomoxibHa, /I — mmmuacta, E — OynaBonosiOna, JK — rpebiHyacra,
3 — rpebinuacto-0ynaBonoioHa, M — nipuacra, K-JI — ronoBuacra,
M — nnactuadacta, H — 3 po3uiaeHoBaHUM YJICHUKOM (Y JTBOKPHIIHX ),
O — 1ETUHKOHOCHA
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Pomoeuit anapam xomaxu BKIto4ae gepxuio 2yoy (labrum), 1o siBisie
co0010 HEeTapHy CKJIAJKy MOKPHBIB 1 €IMHA HE MOXOAWTH BiA KiHIIBOK. [Tix
BEPXHHOIO TYOOI0 pO3TAlllOBAHA TApa GEPXHIX uwienen — MAaHOuodyIu
(mandibulae), sx1 € BUAO3MIHCHUMH KIHIIIBKAMHA JPYTOTO TOJOBHOTO CET-
MenTa. Huorcni wienenu (maxillae) yTBOprOIOTHCS 3 MAKCHJI IIEPIIOTO MOPSIIKY
— MPHUAATKIB TPETHOTO CETMEHTA, TOJl SIK JIpyra rapa MaKCHJ — KIHI[IBKH
YEeTBEPTOIr'0 CErMEHTa — 3POCTAEThCS, HOpMyIouU HuxchHio 2yoy (labium). 1o
poTOBOrO anapara (GyHKIIIOHAIBHO MOXKE BXOAUTU TaKOXK Zinoghapunkc, aoo
«A3U40K» — HEMApHUM BHUPICT IJIOTKW. llepmmii roJloBHWM CErMEHT —
iHmepxanapHuil, 800 BCTABOYHUI — PO3BUHEHUM C1a0KO 1 HE Ma€ KIHIIIBOK.

Tun poTOBUX OpraHiB y pi3HUX I'PyH KOMaX BIIPI3HAETHCS; IX €BOIOIIIHI
TIEPETBOPEHHS TTOB’s13aHI1 3 aalTaIli€ro 0 MIEBHOTO XapaKTepy KUBJICHHS.

BuainsioThk Taki OCHOBHI THIIM POTOBHUX aIlaparib:

A. I'puszyuuii — mae TUTIOBY, omMcaHy paHimie OynaoBy (puc. 1.2.) i
NPUCTOCOBAHUN J10 MOIJaHHS TBEPJOT 1K1 (3AJIMIIKIB OPraHIYHUX PEUOBUH,
YaCTUH POCJIMH, IPIOHMX TBAPUH Ta 1HIIMX KoMax). [{o foro ckiamy BXOJATh
MaHAUOYJIU 3 KYBAJILHUMU 3yOLISIMH Ha BHYTPIITHHOMY OOIll; MaKCHIIH, 110
CKJIQAAIOThCS 3 JIBOX OCHOBHHUX YJICHHUKIB (Kapno), creOenbll (cTmeca),
HIeJICMHUX IIYyNHKIB 1 JBOX JKyBJIbHHMX Jomared (BHYTPIIIHBOI Ta
30BHIIIHBOT); a TAKOXK JIa01yM, YTBOPEHUH IPYTOI0 MApOI0 3POLIEHUX MaKCHUIL.
bazanpHa YacTMHA HWKHBOI TYOM — MiAma0Opiaas — BiATNOBITAaE Kapao, a
NPHUKPITUICHE O HBOTO MiAOOPIAIS € TOMOJOroM crumeca. HmkHBOTYOH1
ITYTTUKH BIATOBIAAIOTHh HUKHBOIIEIICITHAM, a JIBl AP S3UUKIB — KyBaJIbHUM
JomaTsIM MakcwI. BBakaeThCsl HAUTIPUMITUBHIIIAM 1 €BOTIOIIMHO BUX1THAM
TUTIOM. XapaKTEpHUH I TapraHiB, TBEPIOKPHINX, MPSIMOKPHINX, TUIUHOK
ayckokpwinx Tomo. Came Big HBOTO MPOCTEKYIOTHCS MOPQOJIOTIUHI
Nepexoid A0 BCIX IHIIMX CIEIiali30BaHUX THUIIB, III0 BUHUKJIN B IIPOIEC]
MPUCTOCYBAHHS JI0 KUBJICHHSI PIAKAMU PEUOBHHAMM.

B. I'puzyuo-nusicyuuit (xneomanvruit) — OvH 13 HaMEHIN 3MIHEHUX
BapiaHTIB, NMPUTAMaHHUM KOMaxam, SIKi BXKHBAIOTh PIAKY 1Ky (Hacammepen
HEKTap), ajie BOJHOYAC MOTPEOYIOTh 3JaTHOCTI IEPEKOBYBATH TBEP1 YACTKH.
BucMOKTyBaHHS HEKTapy 3/1HCHIOETHCS 3a JIOMOMOIOK) JIOBIOrO XO0OOTKA,
c(hOpMOBAaHOTO BUIOBXCHHUMH MaKCHJIaMH Ta HIKHBOIO Ty0or0. JKyBasibHi
Jomati Makcui (rajies 1 JiaiiHis) HaOyBalOTh BUTJISTY JOBIHX 3arOCTPEHUX
TUTACTUHOK, TO/I SIK HYYKHBOILENETIHI IIYTTUKHY 3MEHITYI0ThCS. [ 0710BHY posib y
37M3yBaHHI HEKTapy BUKOHY€E BUIOBKEHUI SI3UYOK, YTBOPEHUN BHYTPIIIHIMU
S3UYKaMHU HUKHBOI I'yOH; HUPKHBOTYOHI Iy TIMKH JIOBT1 T IIIIHHO MPUJISTAIOTh
10 HBOTo. XOOOTOK MpaIfo€ 3a MPUHIUIIOM KaliIIPHOTO BCMOKTYBaHHS.
ManauOymnu 30epiratoTh rpu3ydy OyJI0BY 1 CIIyTYIOTh JUIs MOAPIOHEHHS MTUJIKY
i Bocky. Takuit Tun xapaktepuuit 11st 611 (Apidae).
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Puc. 1.2. I'puzyunii (A) Tun poroBoro anapary komax (3a llIsanBiuem):
1 — BepxHs ry0a (J1abpym); 2 — BepxHs 1ienena (MaHauoyna); 3-7 — HUKHS
menena (Makcuia) (3 — OCHOBHUH 4IeHUK (Kap/10); 4 — CTBOJIMK (CTimec);
5 — MakCUJIApHUH UIyNUK; 6 — 30BHIIIHS KyBaJibHA JIONATh (Tajies);
7 — BHYTpIIIHS KyBaJibHa JionaTh (Jaiinis); 8-12 — HuxkHs ry0a (1a01ym)
(8 — miamabopiaasg (MocTMEHTYM); 9 — miaoopiaas (IPEMEHTYM);
10 — HXHBOTYOHI yNHKH; 11 — 30BHINIHA )KyBaJbHa JIONATh;
12 — BHYTpIlIHS XyBajbHAa JIOMATh)

C. Konroue-cmokmanvnuii (Koar040-CUCHUI) — BIACTUBUM KOMa-
XaM, 0 KUBJSATHCS PIAKUMHU PEYOBHHAMHM, TIPUXOBAHUMU i TBEPIUMU
nokpuBaMHu. MICTUTh YC1 CTPYKTYpHI €JI€MEHTH POTOBOIO amapara,
NEepPETBOPEHI HA KOJIOYUH Ta BCMOKTYBAJILHUM IHCTPYMEHT.

D. Cmokmanvnuii (cucnuit) — xXapakTepHUH I METEJIUKIB, SKi
n00yBalOTh HEKTap 13 TJIMOOKHMX HEKTApHUKIB. € OJHUM 13 HaMO1IbII
criemiaai3zoBaHux. I3 yciX pOTOBUX YacTUH 30€piraroThCs JIMINE HIDKHI
niesient, mo GopMyrOTh JOBIHil XO00TOK, SIKMM y CIOKOI 3aKpy4y€ThCS Y
cripaib. MaHauOyJid TMOBHICTIO PEAYKOBaHI, a HWXHA ryda pa3oM 3i
CIIPSIMOBAHMMHU JOHH3Y IIYNTUKAMU ITEPETBOPIOETHCS HA OPTraH HIOXY.

E. Jlusticyuuii — BrnacTUBUN JESKUM BHJIaM MYX, IO XHUBJIATHCS
pIIMHAMH, pO3TAIIOBAaHMMH Ha TOBEepxHI. Hamexuts 10 HAWOLIBII
criemianizoBaHux TuMiB. OCHOBHUM €JIEMEHTOM € XOOOTOK, yTBOPEHHUH
HIDKHBOIO TYOOI0 3 KIHIIEBUMHU (PIIBTPYIOUHMMHM JIOTIATAMH, SIKUMHA KOMaxa
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31IU3Yy€ PIIUHY a00 BIIAUISE 11 BiJ TBEpAUX YacTUHOK. Ha X000TKY € 301100,
MPUKPUTUN BEPXHBOIO TyOOI0; Y HOMY PO3TAIIOBYETHCS SI3UKOTOMIOHUMN
rimoapuHKC, IO J0MOMara€ BCMOKTYBaHHIO. [HIINI pOTOBI TPHUIATKH
peayKoBaHi. ¥ XIMKHUX 1 KPOBOCUCHUX MYX JI0 JIM)KY4OTO POTOBOIO arnapara
T0TAI0THCS TAKOXK PIXKYUl IIEIICTIH.

B octanHi necatupivys B JOCTIKEHHAX 117 KepIBHULITBOM [ "aposbaa
Kpena 3’sacoBaHo MexaHi3M poOOOTH Ta (DUIOTCHIIO ZpUYUO-TUNCYHO20
pPOTOBOTO amnapara, 10 i HaBOJAUTHCS HHUIIIE.

MexaHi3Mu JKUBJIEHHSI 2PU3YUO-TIUIHCYHO20 POTOBOTO anapara.

Leptopalpus rostratus ciocTepiraiu Iij 4ac >KUBJICHHS Ha CYIBITTIX
BuniB Centaurea (Asteraceae), KOJIM BiH 3aHYpIOBaB POTOBI OPTaHU Y KBITH
(Handschin 1929). IIpunyienHs npo Te, 10 HEKTap MiAHIMAETHCA 10 pOoTa
MDK CEepeIMHHHMMH INETHHKAMH CJ1ab0 3’€THAaHMX MAKCHUJISIPHUX TaJjbIl,
rajei Ta JaluHil 3aBISKUA KamUIIPHOCTI, IIJIKOM mpaBaonoAione. OaHax
JOCITIDKEHHSI TIOKa3ye, 110 MOTITMHAHHSA HEKTapy MiATPUMYETHCS HACOCO-
NOAIOHMM BCMOKTYBAJIbHUM OpPraHoM y royioBi. CKOpOUYEHHS MacCHUBHHUX
IWISITOPHUX 1 KOMIPECOPHUX M’S31B I10apito Ta mnpedapuHKca MOXKe
IPUCKOPIOBATH BCMOKTYBAaHHS HEKTapy 3 MPEOPATbHOI MOPOKHUHHU Ta
MPOIITOBXYBAaTH HOTO B CTPABOXI]I.

Handschin (1929) npumnyckas, 1o nujioK TPaHCIOPTYETHCS 10 poTa
3aBASKH TMOYEPrOBUM pyXaM MAaKCWISAPHUX Tajbll, a IUJIKOBI 3epHa
3aXOIUTIOIThCA MaHauOynamu. IIpote Mopdonoris poTOBUX OpraHiB
CBIIUUTH TMPOTH BHUOIPKOBOTO 3aXOIUICHHS MWIKY MaKCHWISPHUMU
naigpnaMu. Kpim Toro, muaok aiicTpoOBUX PO3TAlIOBAaHUM HaJ MOBEPXHEIO
KBITOK, TOJ1 SIK HEKTAPHUKU MICTATHCS Ha JHI TpyOKku BiHOuUKa (Bresinsky
et al. 2008). OTxe, MOXKHA TPUITYCTUTH, IO MAKCHIISIPHI TTAJTBITA BBOASTHCS
y TpyOKy BIHOYKA JJii BCMOKTYBaHHS HEKTapy, a IMUJOK 3aXOIUIFOETHCS
3BEpXY MEePEBAXKHO MaHIUOYyIaMHU.

MoskHa, TakoX BUCYHYTH TIIOTE3y, IO, 5K 1 y Nemoptera sinuata
Olivier, 1811 (Neuroptera: Nemopteridae), ska KHUBUTHCS KBITKaMu
Asteraceae (Krenn et al. 2008), »uBJICHHS HEKTapoOM 1 IHJIKOM HeE
B110yBalOThCsl OJHOYAcHO. Y Leptopalpus rostratus, iMOBIpHO, rajiest Ta
peayKOBaHa JalliHIA € OCHOBHMMHU OpraHamM Jisi 30MpaHHd NUJIKY,
JOJATKOBO JO IXHBOI poil y moriauHaHHi HekTtapy. LlliTkomoniOH1 ranei
HarajJyrTh Takl y nmuiakoigaux Scarabaeidae (Johnson & Nicolson 2001).
Karolyi et al. (2009) cnocrepiranu, mo potoBi oprauu Cefonia aurata
(Linnaeus, 1761) (Coleoptera: Scarabaeidae) Bkputi pinuHOIO, 1 TOMY
MUAJIOK, UMOBIPHO, 3HIMAETHCA NIISAXOM JOTHUKY JO MWISKIB BOJIOTHUMH
IIITKaMM TaJjiei, a HE 3MITaHHAM, K BBAKAJIOCS paHiIlle.



[lpunymeHHs, 1m0 HEKTap MOJIMNIIyE NPWIMMAHHA MHIKY Yy L.
rostratus, BUJAETbCS OYEBHUIHUM, OCKUIBKA HEKTAp BXOJUTH JO PAIliOHY.
Kpim Toro, cremianpHi IMIETUHKU, K JOXKKOMOAIOHI Ta TPYyOKOIO10HI Y
Malachius bipustulatus (Linnaeus, 1758) (Coleoptera: Malachiidae), a6o
po3iupeHi Ta ckyiabnTypoBaHi metuHku (Fuchs 1974; Schicha 1967) —
BificyTHI. [lomiOHO 110 1HIIKMX TBEPAOKPWIMX, IMUJIOK, 1IMOBIPHO, Tepe-
MIIIYETHCS MO MIITHOMY TPeOCHIO JIAIUHII MK MaHIMOyJIaMH, € M siKa Ta
TaKoX TpeOeHeno/1iI0OHe YTBOPEHHS TPAHCIOPTYE MUIIOK 10 MOJSPHOI
IUIACTUHKM MaHAuOyJl y TMO€JHAHHI 3 pyXaMH emi- Ta rinodapuHkca
Briepen—Hazaj (Schremmer 1961).

[IpunyimieHHs, MmO MNWIOK MOAPIOHIOETBCA CYTO MEXaHIYHO
MaHauOyIaMu, MajmonMoBipHe i1 Nemognathinae, OCKiIbKH OUIBIIICTH
MUJIKOBUX 3€PEH Y KUILIKIBHUKY OyJIU HUIUMH, X0Ua JIESIKI — MOPOKHIMU. Y
JTOCJIPKYBaHUX BHJIB BHKOPUCTOBYEThCS KOMOIHAIS MEXaHIYHUX 1
(epMEHTAaTUBHUX METOJIIB pyiHYBaHHA NUIKOBUX 3epeH (Johnson &
Nicolson 2001), 3a yMOBH, 1110 TUJIOK aKTUBHO CIIOXKUBAEThCS. Nemognatha
chrysomelina onuCyIOTh K TaKUW BUJ, 1110 >KUBUTHCS HEKTAPOM 1 ITHUJIKOM
OynskoBux KBITIB (Schremmer 1961). Ile nmocnimxeHHS MATBEPIKYE
OPUIIYLIEHHS, W0 HEKTap MIJHIMAEThCS MDK IIETUHKaMU rajiei o
0a3albHUX POTOBUX OPraHIB 3aBISKW KAaNUIAPHOCTI Ta TPAHCIOPTYETHCS
JaJ IMIJITXOM BCMOKTYBaHHS 3 TIPEOPaIbHOT TOPOKHUHH.

HasBHICTh po3ranyXKeHUX MMIETMHOK Ha KIHIAX rajiei Ja€e MiacTaBH
BBa)XKaTH, IO BOHU (YHKIIIOHYIOTh SK IIITKOMOMIOHWM SI3UYOK, SKHI
MiBUIILY € aJITe31F0 HEKTapy. X04a HEMa€E JJaHUX MPO PyXH POTOBUX OPTaHiB
MiJ] 4ac KUBJICHHS HEKTapoOM, MaJIOWMOBIPHO, IO Tajiei 3aJuIIaloThCs
HEPYXOMHUMH TIpU BCMOKTyBaHHI. JKUBJIEHHS HEKTapoM Yy BHJIB
Nemognatha 3 KOPOTKUMHU TaJIesIMU MOXe OyTU MOAIOHUM 10 MOBEIIHKU
Scarabaeidae (Johnson & Nicolson 2001) ta Bigpi3HATHCS BiJ BHUIIB
Nemognatha 1 Gnathium 3 TOBT'UMH TaJICSIMHU.

[1nnkoB1 3epHa, BUABJICHI MK INeTUHKaMu rajiei y N. chrysomelina,
CBIIYaTh MPO TE€, IO NITKOMOMIOHI Tajei CIyKaTh SK JJIs >KUBJICHHS
HEKTapoM, TaK 1 MHWIKOM. OCKUIBKM OUIBIIICT, IHIKOBHX 3€peH Y
KHUIIKIBHUKY OYJIU I[IJTUMHU, ajie TOPOKHIMU, OUEBUJIHO, 110 L. rostratus 1 N.
chrysomelina BUKOPUCTOBYIOTh MUJIOK B OJTHAKOBHH CIOCIO.

Gnathium nitidum B 1abOpaTOPHUX yMOBaxX CIOCTEpIrajau IIiJI 4ac
nepecyBaHHs 1o CyUBITTAX BUMIB Chrysothamnus (Asteraceae), KOIH KyKU
30HIyBaJIi OKpeMi KBITKH OJHY-/IB1 CEKYH/IH, TIEPII HIXK 3aHYPUTH TOJIOBY B
KBITKY puOau3HO Ha 5 xBuiuH (Pinto 2009). Te, 1110 BOHN 30HAYIOThH KBITKH,
OiATPUMY€E MPUITYIICHHS, 110 CEHCUJIA Ha KIHISX TaJjiei BUKOPUCTOBYIOTHCS
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JUIT MEXaHIYHOTO BHUSBIICHHS BXOJIy Y BIHOYOK 1 JUIsl TIONIYKY HEKTapy 3a
XIMIYHAMH CUTHAJIaMH, K OYJIO TIMOTETUYHO 3aIIPOTIOHOBAHO JIJIs TIO1I0HMX
ceHcm1 mitorsiocatHux Jiyckokpuiux (Krenn 2010).

HaitimoBipHiIe, HeKTap MiAHIMAETHCA B3IOBX Tayei KamiJIIpHICTIO
MDK TIeTUHKaMU. Y G. nitidum mOBEpXHs rajei TycTo BKpUTa IUIaCKUMU
IIETUHKAMU, K1 POPMYIOTh ITOPOKHUHY HABKOJIO KOXKHOI rayei. MacusHi
HAIMIBKPYTJIl KOMIPECOpHI M’si3u  110apito Ta mpedapuHkca MOXKYTh
MPUCKOPIOBAaTH BCMOKTYBaHHsSI HEKTapy 3 MPEOpaibHOI MOPOKHUHU Y
roTKy. OcHOBHUM patiioHoM G. nitidum € HeKTap, Xo4a CIocTepiraiu u
yKylieHHs npuitmouku Ta misikiB (Pinto 2009). [Tornuuannas nuiky Oyiio
IHTEepIpeTOBaHEe SK HACHIJOK OYMINCHHS rajei, HIr Ta aHTeH, N0 SKUX
npuiunae muiok (Pinto 2009).

EBouroniiiHi acnekT 2pu3yuo-iuxicy4o2o poToBOoro anapara

[TomoBKEeH1 POTOBI OpraHu €BOJIOI[IOHYBAJIM KOHBEPreHTHO Oarato
pas3iB y KBITKOBIJIBIIYIOUMX TOJIOMETA0OIIYHUX KOoMax. Xoua ajanTariii
POTOBUX amapaTiB y HEKTapOiAHUX TBEPAOKPUIUX HE TaKl MOMITHI, K Y
nBokpuiux Ta myckokpuiux (Iablokoff-Khnzorian 1968), y Meloidae Bonu
Bce >k 3Hauymi. Y Mexax Meloidae momoBXKEeHHS PI3HUX YacTHH
MaKCHUJIIPHOTO amapaTy TParuIsIIOThCSA B MPEICTaBHUKIB, 110 BC1 HAJIEKATh
10 Nemognathini (Bologna & Pinto 2001). ®igoreHeTudH1 AOCTIIKEHHS
cucreMatuku Meloidae, 3acHoBaH1 Ha Mopdonoriyaux o3Hakax (Bologna
& Pinto 2001), a takox mousekyisapHi aHamizu (Bologna et al. 2008)
BIICBHEHO MIATBEPKYIOTh MOHOQUIII0 migpoanHu Nemognathinae.
Bonnoyac Nemognathini BkJIfo4a€ TeTepoOreHHy TpyIy TaKCOHIB 13
HEyTOUYHEHUMU B3aeMoBigHocuHamu (Bologna et al. 2010).

Pesynbrat [aHOro MOOCHIKEHHS MIATPUMYIOTH TiMOTE3y, IO
dbopmyBaHHSI X000TKa B1IOYJI0CS ABI1Yl HE3aJIe)KHO B Mexkax Nemognathini.
Y Leptopalpus X000TOK CKIAJA€ThCA 3 MaKCHJISAPHUX NajbM, TOII 5K Y
Gnathium 1 Nemognatha nofoBxeHi rajiei. BUusiBieHo 3HauHe pi3HOMAHITTS
TOBKHUH rajei — BiJI Iye KOPOTKHX JI0 TAKUX, 1110 MIEPEBUIIYIOTh IOBKUHY
TUIa y npeacTtaBHUKIB Gnathium 1 Nemognatha (Kaszab 1963; Pinto 2009).
[cHyIOTB pa3toyi BiAMIHHOCTI y (popMi Ta po3TallyBaHHI IETUHOK Ha rajesx
MK G. nitidum 1 N. chrysomelina, a TakO»X TMTOMITHUIM THUI CEHCUJI Ha rajei
G. nitidum. 1le Moe CBITUNTH, IO MOJOBXKEHHS Tanei y BumaiB Gnathium
€BOJTIOIIIOHYBAJIO HE3aJIE’KHO BiJl TOBrUX rajnei y Nemognatha.

HeBenukuit 00car BUOIpKM HE JI03BOJISIE IIOBHICTIO BHUKJIIOYHUTH
MOKJIMBICTh BHYTPIITHBOPOI0BO1 ogHOpigHOCTI. [TpoTe MacSwain (1956)
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HaBOJUTh JIOKa3u OJMk4oi crnopigHeHocTi Gnathium 1 Zonitis, HIX
Gnathium 1 Nemognatha, 1o Morjio 6 TATPUMYBATH 171e10 KOHBEPTEHITII.
BiacyTHicTh momoBkeHUX Tayei y Oarathox BuUIIB Zonitis (Enns 1956)
TaKOX Y3TOJKYETHCS 3 HE3aJICKHUM BHHUKHCHHSM IIOJIOBKCHHS Tajei B
YUCJIEHHOMY TakCcOoHi Nemognatha.

VY3aranbpHIOIOUM HaBEJICH] BUILEC TUIM POTOBUX alaparTiB, 3ayBaAXKUMO,
[0 MEXaHI3MM KHUBJICHHS KOMax TICHO TMOB’si3aHi 3 OYJIOBOIO iXHBOTO
POTOBOTIO arapara, KOXKeH 3 SKUX €BOJIIOIIMHO MPUCTOCOBAHMM 10 MIEBHOTO
cnocoOy kuBJieHHSA. Hwkde mMogaHO XapakTepUCTHKY MEXaHI3MIB
’KUBJICHHS JIJI1 KOKHOTO THITY.

1. I'puzyuuit pomosuit anapam (T OpTONTEPOITHHI)

IMomupennii y: TaprasiB, NPSIMOKPUINX, KYKIB, 0a00K, JUYMHOK
0araTbOX BHU/IIB.

MexaHi3M KMBJICHHS:

A. KoMaxu BiJIKyIIYIOTb, PO3TPU3aI0Th 1 MOJAPIOHIOIOTh TBEPAY 1KY
(pocnMHU, TKAHUHU TBAPHUH, 1HII KOMaxXH).

B. IloryxHi MaHguOyJaM [JiIOTh SK  IIEJend, pihkydd ado
IIEPEMEIIOIOUH 1KY.

C. Makcuiu Ta jJgabiyM YTpUMYIOTh DKy Ta CHOPSIMOBYIOThH il 10
[JIOTKH.

IIpucrocyBanus:

A. CunbHi M’ 5131 TIEJeI.

B. 3y6uacti ManauOymu 11 HOAPIOHEHHS TBEPAUX CTPYKTYP.

2. I'pusyuo-nuaxncyyuit pomosun anapam

Iommpenuii y: 6/1K1J1, OC, ACSIKUX KYKIB.

MexaHi3M KMBJICHHS

A. KoMaxu MOXyTb TpM3TH TBepay iy (HampukKiax, IEpEeBUHY,
BiCK, ITUJIOK).

B. Takox 31aTHI BCMOKTYBAaTH PilMHY, IEPEBAKHO HEKTAp.

C. Y Omxin: ranei yTBOPIOIOTh CBOEPIAHHUM S3MYOK, SKUM BOHH
3JIM3YIOTh HEKTap, TOMA1 SIK MAaHIUOYJIM BUKOPUCTOBYIOTHCS NI MEXaHIYHOT
pOOOTH.

IpucrocyBanus:

A. Kom0OiHaniga CuabHUX MaHAMOYJ 1 A3MYKONOAIOHOTO OpraHa s
300py piAvHMU.
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3. Konwuo-cucuuit pomoeuit anapam

IMomupenuii y: KIJIOIIB, MOMNEULb, KOMapiB, OJiX.

MexaHi3M KMBJICHHS:

A. PotoBuil anapar ¢popmye cTujier (KOJOUy royKy), SKUM Komaxa
MIPOKOJTFOE TKAHWHU POCIUH a00 TBapHH.

B. JIBi TpyOKwu:

a. OJIHA BCMOKTY€ pPiauHYy (CIK pOCIHH, KPOB, TeMOJIIMY);

b. npyra BBOAUTH (hepMEHTU a00 CIUHY.

C. XapuyBaHHs BiA0yBa€ThCS 3a JOMOMOTOK0 HACOCHOT0 MeXaHi3My
B TOJIOBI.

IIpucrocyBanus:

A. JoBri ctuneTu (BUI03MIHEH] IIEJIETH).

B. CiauHoTeuH1 KaHalu JIJIs1 BBEJICHHS! aHTUKOATYJISTHTIB (KOMapi).

4. Cucnuit pomoguit anapam (Moau(pikoBaHuii X000TOK)

IMomupenuii y: 1yCKOKpUIUX (METEIHKN).

MexaHi3M KUBJICHHS:

A. JIBl ranei yTBOPIOIOTH TPYOKYy — X00OTOK, MO SIKOMY 3aBISKH
KaMuISIPHOCTI i HACOCHUM pyXaM M1JHIMAEThCS HEKTap.

B. Komaxa He 37aTHa IPU3TH: )KUBUTHCS JIMIIIE PIIKOIO KEIO.

IIpucrocyBanus:

A. JloBruii 3ropHyTHi X000TOK JJIsl JOCTYITY 10 HEKTAPHUKIB.

B. MOXJIUBICTb pO3TOPTaHHS 1] YacC KUBJICHHS.

5. JImKy4udd poTOBUHM anmapar

IMomupennii y: Myx poauau Muscidae (xaTHs Myxa).

MexaHi3M KMBJICHHS

A. KoMaxa BUAUIAE CIMHY Ta PO3M’SIKIIY€ TBEPAY iKY, MICIsA 4Or0
3U3Ye il.

B. Kinenp x000Tka yTBOpIOE J1aGesy — ryO0omojiiOHy CTPYKTYpY 3
KaHajaMU JIJIi BCMOKTYBAHHSI Pi/IvH.

IIpucrocyBaHHus:

A. PoTOBUIi TUCK 13 MIKPOKAHAIBISAMHU (KIICEBIOTPAXEAMU ).

B. Xo0oTkoBuif HacOC AJ1s1 BCMOKTYBaHHS.

[HOA1 BUIUISIIOTH 11I€ KUJIBKA TPy POTOBUX anapariB:
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Cugponnuit pomosuii anapam

IMommpenni y: 1eSKUX IBOKPUIHX (TPAAULIIITHO OKPEMO BUALISAIOT).

MexaHi3M KMBJICHHS:

C. CrnenianizoBaHuil X000TOK 3 TPYOKOIO, III0 BCMOKTY€E PIAUHY.

D. Hektap abo iHIIl PIAMHUA MIATITYIOTHCS BCEPEIUHY 3aBJISKU
KANUISIPHOCTI Ta BCMOKTYBAJIbHMM HACOCAM.

Pixcyuo-cucnuit pomosuii anapam

IMommupeHuii y: CIINHIB, OBOJIB.

MexaHi3M KMBJICHHS

E. Komaxa po3pizae mkipy pi>Ky4uMH 4aCTUHAMHU POTOBUX OPraHiB.
F. Ilotim 3/m3y€e a0 BCMOKTY€E KPOB, 1110 BUCTYIIAE.

BucHoBok

KoXHuil TUI POTOBOrO amapara — M€ pe3yJbTaT EBOJIOLINHUX
IPUCTOCYBAaHb O MEBHOTO Jxepena 1x1. OCHOBHI MEXaH13MU BKJIIOYAIOTh:
. MeXaHiYHe MoApiOHeHHs,
NMPOKOJIKOBAHHS,
BCMOKTYBAHHS,
. 3JIN3yBaHHS,
KOMOIHOBaHI c11oco0M (rpU3y40-CUCHI, JIMKYY0-CUCHI TOLO).

MO0 W

I'pyam KoMax MOAUISIIOTHCS Ha TPU CETMEHTH: MEePeaHbO-, CEPEAHBO-
Ta 3aaHborpyau. Lle pyxoBuil BiAAll Tija, 10 KOXKHOTO CETMEHTa SKOTO
KpPIMUTHCS O Mapi HIr, a y KpWiIaTUX BUIIB Ha JIPYroMy il TpeTbOMY
CErMEHTaxX pO3TalllOBaHI TakoXX Kpwia. KoXeH TpyaHuld CermMeHT
CKJIaJIA€ThCS 31 CKJIEPUTIB 1 MEMOpAHHUX JUISHOK, II0 YEPTYIOThCA MiXK
co000 Ta 3a0€3MeuyloTh OJHOYACHO MIIHICTh 1 THYYKICTb. XITHHOBHUH
MOKPUB TPYJIE YTBOPIOE BHYTPIIIHI BUPOCTHU — E€HAOCKEIET, JI0 SIKOTO
MPUKPITUTIOIOTHCS M 13U KPUJI 1 HIT.

XoauiapH1 KIHIIBKH KOMaxX MAarOTh IT SITh OCHOBHMX YAaCTUH: Ta3MKa
(coxa), BepTitor (trochanter), crerno (femur), romisniky (tibia) Ta nmanky
(tarsus), M0 CKJIAAA€ThCA 3 3—5 WICHUKIB 1 3aBEPIIYETHCS OJJHUM a00 JJBOMA
kirrukamu. Hora kxoma HalickmagHila Ta HaWJOCKOHATIIIA cepel yCix
YJIEHUCTOHOTUX. MicIle MPUKPITIIICHHS HIT 3MIIIEHE /0 YEPEBHOTO OOKY, 1110
JI03BOJISIE KOMaxXaM IiIHIMATH T1JI0 HaJl TOBEPXHE0. baraTouieHUCTICTh HIT
Ta HAsABHICTh 4—5 Cyryio0iB poOUTH iX 17I€aIbHUMU JJIs1 TIepeCyBaHHS 10
HEepiBHOMY Mikpopenbedy. BaxkinBoro nepeBaroro € cerMeHTOBaHa Jiallka,
gaKka (YHKIIOHAJILHO HArajaye CTONy XpeOeTHUX. 3aBJISIKM IIETUHKAM Ha
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HIDKHIN CTOPOHI JIAllKU Ta MPUCOCKAM Yy JICSIKMX BHUJIB KOMaxu MOXYTh
pyXaTucs MO BEPTUKAIBHUX TOBEPXHSIX, a TaKOX IIEPECYyBaTUCS BHH3
rOJIOBOIO YM JOTOPU HOTamMu. Y MexkaxX KJacy CIOCTEpIraeThbCs €BOJIO-
HIMHUM epexij] B1Jl IPUMITUBHUX KiHIIIBOK, 1110 JI€JBE MiAIMMaIOTh T1JI0, 10
BHCOKOCTIEL1aT130BaHuX (HhOPM.

3anexHo BiJI CIIOCOOY KUTTS Ta BUKOHYBaHUX (DYHKIIM PO3PI3HAIOTH
KUJIbKA TUITIB KiHI[IBOK, KOXEH 3 AKUX Ma€ CBOi MOP()OJIOTriyH1 0COOJIMUBOCTI.
Haii0i1b111 NEpBUHHUME BBAKAIOTHCS X0OUMAbHI 1l 0i2aibHi HOTH, IO MAIOTh
cTaHAapTHy OynoBy. BoHM XapakTepHi sl KyKiB, TapraHiB, 0a0ok i
METEJIMKIB, 1 caMe BIJI HUX IOXOJISATh 1HIII CITeIliajal30BaH]1 THIIH.

Cmpubanbni HOTW BIAPI3HIIOTHCA BEIUKUMU pO3MIpaMH  Ta
BUJIOB)KEHUMHM CTETHOM 1 TOMUJIKOIO; iX OCHOBHE 3aB/IaHHS — 3a0€3IeuyBaTu
BIJIIITOBXYBAHHS B1J] TOBEPXHI I1J1 Yac cTpuOKa. TUNOBI MPUKIIAIU — TPETS
napa Hir KOHHMKIB, KOOWIOK 1 AuOOoK. Ilnaganbni HOTH MarOTh CIUTIOIICHI
YJICHUKH Ta TYCT1 METHHKH, 3aBIIKH YOMYy HaraJaymTh Becja (HalmpuKiIa,
y IUIaBYHUIB). XanaabHi KIHIIBKU XapaKTEPU3YIOTHCSI MACUBHUMHU CTETHOM
1 TOMUJIKOIO 13 3yO4acTHUM KpaeM, sIKi CIYTylOTh [JIi CXOIUICHHS Ta
yTpUMaHHs 370014i (riepiia napa Hir 6oromona). Konanwvui (puroui) Horu
BUPI3HSIOTHCS CHJIBHO PO3IIUPEHUMH, JIOMATONOAIOHO CIUJIOIMICHUMU
TOMUIKOIO Ta JIanKoio (mepina mapa HIr BoBuka). Ilpucmoxmyeanvhi
KIHI[IBKM MarOTh MIPUCOCKH Ha rOMUIII (y caMIliB IJIaBYHIIs)) a00 Ha Jamil
(y myx). Ilpuuennroeanvui — BiA3Ha4aOTHCS 0OCOOIUBOIO OyIOBOIO JIANKU
(y Bomel). Kowiuxowocni HOTM MalOTh PO3LUIUPEHY TOMUIKY 3
«IIIITOYKAMM» Ta «KOITUKAMW» JJIsl 30MpaHHs Ta EPEHECEHHS MUJIKY.

Kpuna € XapakTepHOIO O3HAKOIO KOMax 1 CIIy>KaTb OCHOBHUM
MPUCTOCYBAHHSAM [IJIi TIOJILOTY. 3a3BUYail BOHU TIPEACTaBJICHI JBOMA
napamu, po3TalioBaHUMH Ha CEPEIHBO- Ta 3aAHBOTPYAsiX. Kpuia sSBIs0Th
co0010 CKJIAJKHU CTIHKU Tijla, YTBOPEHI JBOMA IIapaMu ILIKipU, BKPUTUMU
KYTHUKYJIOIO, M SKHMH JISKUTh By3bKa TMOPOXXHWHA. Y CEpEIUHI Kpuja
MPOXOSATh KaHAH, 1110 MICTSTh Tpaxei, HEpBU Ta JIAKYHHU MIKCOIIEJIsI; BOHU
(bOpMYIOTH KUIIKH, SIKI BAKOHYIOTh POJIb OMIOPHUX €JIEMEHTIB. PO3pi3HSIOTH
MO3/I0BKHI Ta MOMEPEYH] KWIKH, 0 MOAISIOTh KPUJIO HA OKPEMI 30HU —
KoMipku. Oco0aMBOCTI OyJ0OBH Ta )KWJIKYBaHHS KPUJI € BAXKJIMBOIO 03HAKOIO
TUTSI TAKCOHOMIYHOTO BU3HAYCHHSI.

VY nesxux psjiB KoMax NMepeHs napa Kpuil BUIO3MIHIOETHCS B TBEPIi
IJIACTUHU — HAOKpuaa (enimpu), iK1 'y CTaHi CIIOKOIO 3aKPUBAIOThH 3ajH1
poboui kpuna. Komax, 1mo miTarTh 3a JOMOMOIO 3aHbOI Mapu KpHII,
HA3UBAIOTh «33JHbOMOTOPHUMUIY». Y IABOKPUIIUX, HABIIAKH, MPAIIO€ JIUIIE
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nepeaHs mapa: 3aJHi Kpuia pelyKoBaHl U NEpPEeTBOPEHI Ha 0310p4anbys
(O3udicuanvysn). Y TPEACTABHUKIB NMEPETUHUYACTOKPUIIUX 1 JTYCKOKPUIUX
Mepe/iHI Ta 3aJHI Kpuia 3’€IHYIOThCS MiX COOOI0, YTBOPIOIOYHU €JUHY
(byHKIIOHATIBHY Hapy.

3a 0COOJMBOCTSAMHU TPUKPIIUICHHS KPWJI 1 XapakTepoM pPyxy
BUJIISIIOTh OA8HbOKPUNUX 1 HOBOKpUIUX KOMaxX. Y NaBHbOKPUIIUX Kpuia
3aTHI pyXaTUCS JIMIIE Y BEPTUKAIBbHIN MUIOMIUHI — BTOPY Ta BHU3, TOA1 K
Yy HOBOKPWJIMX KpHJia 3A1MCHIOIOTh CKJIQIHIIIUNA 00epTalbHUN PyX HABKOJIO
0Cl, OMUCYIOUH TPAEKTOPit0 Y popmi iudpu Bicim.

[TpuctocyBaHHs A0 MOJBOTY B OYyJOBI KPHJI KOMax — 1€ KOMIIJIEKC
MOP(OJIOTTYHUX, aHATOMIYHHX 1 (PI310JIOTTYHUX OCOOJIUBOCTEH, SIKI 3a0€3-
nevyyroTh epeKTUBHE NepecyBaHHA B MOBITpl. Kpuna pizHUX rpyn KoMax
€BOJIIOIIIOHYBAJIA TIO-PI3HOMY, ajieé MarTh KijldbKa CHUIBHUX KIHOYOBUX
ajanTamii.

OCHOBHI IPUCTOCYBAHHSA 0 MOJbOTY B 0y/10Bi KPHJI KOMax

1. ZKnnkyBaHHA (BEeHIlis1) — KapKac MIIHOCTI

Cucrema XHIOK 3a0e3Meuye:

A. MinmHicTBh KpHia;

B. rHyukicThb i Ipy:KHIiCTB;

C. npoBenennsi reMmo1iMmdu, HepBiB i Tpaxei.

Kunku nioTh sIK «pedpa KOPCTKOCTI», 10 JI03BOJSIOTh KPWILY HE
JaMaTHC 1] 4ac MOJbOTY.

2. Tonki, ajie MillHi KYyTUKYJISIPHI IVIACTUHKH

Kpuna yTBopeHi 3 TOHKHUX IIapiB KYTUKYJIH, AKI:

A. nyxXe JIerki,

B. mocratHbO MiIHi,

C. noOpe mponycKawTb NOBITPSIHUIA NMOTIK, CTBOPIOIOYY IIAHOMHY
CUITY.

Taka OynoBa 3MeHIIly€e €HEPreTUYHI BUTPATH 1]l Yac MOJIbOTY.

3. MikpoCTPYKTYpH NOBEPXHi (JIyCKH, BOJOCKH, MiKPOOOPO3E€HKH)
VY pi3HUX KOMaxX MOBEPXHS KPUJI MOKPUTA:
A. aycouxkamu (y METEIHKIB),
B. npionumu Bostockamu (y IBOKPUIHX),
C. MikpoOopo3eHkamu.
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IxHi QyHKLT:

A. 3MEHIIICHHS T€PTSI MOBITPA,

B. crabimi3airis moToKy,

C. moimniIeHHs aepoJUHAMIKH,

D. 1HKOJU — TEPMOPETYJIALIS Ta MACKYBaHHSI.

4. 3’enHaHHS MePeaHiX i 3aHIX KPUJI

VY komax 13 IBoMa MapamMu Kpuil ICHYIOTh MEXaH13MH, 1110 JO3BOJISIOThH
KPWJIOBHUM I1apaM MpaIloBaTH sIK OJTHE ITiJIE:

I'amyai (hammuli) y neperuH4YacTOKpuInX (012K0J1M, OCH)

MarneHbKi TaueuKkd Ha 3aJHbOMY KPWJIl YIIUISIIOTHCS 3a Kpal mepei-
HbOT'0, YTBOPIOIOYH €IUHY «TOJIbOTHY MOBEPXHION.

DpeHyM i peTHHAKYJIYM y METEJIUKIB

CTpyKTypH, 1110 3UIILUTIOIOTH KpUJIa 1JIsi CAHHXPOHHOTO ITOMaxy.

IlepeBara: cTaOUIBHICTD 1 301IBIIICHHS T1HOMHO1 CHJIH.

5. 3MillHEHHSI OKPeMHUX JiJIAHOK KPHJIA

B okpeMux rpyn BUHMKAIOTh CHeIlaii3alii:

Exaitpu y KykiB

[lepenHi kpuia nepeTBOPEH1 HA KOPCTKI HAJKPUIIA, IO:
A. He OepyTh yUacTi B MOJBLOTI,

B. 3axuinaroTh 3a/1HI MEPETUHYACTI KPHIIA,

C. cTalbut3yIoTh TUIO Mij Yac MOJIbOTY.

HanisTBepai HAAKpHJIA y KJIOIIB (reMeJIiTpn)
Komnpomic Mixk 3aXHUCTOM 1 a€pOAMHAMIKOIO.

6. 3MeHIIeHHsI MacH TLIA | KpUJI

Kpuna xomax — e Jierki MmemOpanu, 0e3 3aiiBoi Baru. 3MEHILIEHHS
MacH J103BOJISIE:

A. WIBHUJIKI MAHEBPU;

B. edexTuBHMIT pO3TiH;

C. TpuBanuii nomt 0e3 3HAYHUX €HEProBUTpAT.

7. IlnaBaro4ya rHyUYKICTb (Pe3UJIiHOBI 30HM)

VY Micusx 3’ €IHaAHHS KPUII 3 TPYJAbMU MICTUTHCS OLJIOK Pe3UJIiH, SIKHIA:
Mparroe K 010JI0T1YHA MPYKUHA,

3a0e3meuye aMmopTU3aIliio,

MOJIETTIIY€ 3MaxX KPHJI,

J03BOJIsIE eKOHOMUTHU eHeprito (10 80 % Bigmaul eHeprii!).

oSOwp>
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8. Aepoannamiuna popma

Kpwuia marots ipodifib, 110 CTBOPIOE:

A. migfioMHy cHJTy TIpU pYyCl BIIEpE],

B. ontumanbHy HUPKYJISIIIIO TOBITPSL.

dopma Moxe OyTH:

A. BY3bKOIO i 10Bro10 (0/15k011, 0a0KH — IIBUJIKICTh 1 MAHEBPEHICTH ),
B. mupokoro (MeTeInKy — MOBUIbHIIINN, IJIABHUN TOJIIT).

9. AcuMeTpUYHMIA 3MaX KPUJI

Komaxu He mpoCTO MiAHIMAIOTh 1 OMYCKaIOTh KpUjla — BOHU POOJISATH
TPHOXBUMIPHUU 00ePTAJILHUH PYX, CTBOPIOIOYH BUXOPU:

A. BuUX0p nepeannoro kpaw kpuia (LEV) 30uibnye maiioMHy CHiLy;

B. 3BOpOTHUU pyX KpPWJIA TEXK CTBOPIOE TATY.

[e yHiKaJIbHUI MEXaH13M, 1110 AO3BOJISIE JIITATH MPU MAIUX PO3MIpax.

Iincymox
[IpucTocyBaHHS 10 TIOJILOTY B KPHJI KOMaX BKJIIOYAIOTh:
MIIHE KWJIKYBaHHS;
THYYKI i JIETK1 MEMOpaHu;
CHellalibHi 34iMHI MEXaHI13MU MK KpUJIaMu;
MIKPOCTPYKTYPH JJIs 3SMEHILICHHS TEPTS;
PE3WITIH AJ1s1 TPY>KHOCTI;
aepoJIMHaMIvYHy (opMy Ta CKIIQTHUNA MaXalbHUHA PyX.
Pasom BoHU 3a0e3medyroTh HaA3BUYAMHY PI3HOMAHITHICTH CTHIIIB
MOJILOTY — BIJI 3aBUCAHHS KOJI10P1-MTOAI0HUX KOMaX 0 CTPIMKOTO MaHEBPY-
BaHHs 0a00K.

mmouaw>

YepeBue 10pOCINX KOMaX CKIAAA€EThCA 3 6—12 cerMeHTiB 1 3a3BuYai
HE Mae KIHIIBOK. [IpoTe B okpemux rpymnax 30epiratoTbCs iXHi pyJMMEHTH,
0 BUKOHYIOTH 1HIIN GyHKIII. Y mnpeacTaBHUKIB psaxy Thysanura Ha
KO’KHOMY CETMEHTI MPUCYTHI MPUJATKU — TPUPEITHKH, 32 IOTIOMOTOI0 SIKUX
YyepeBIle KOB3a€ IO IMOBEPXHI. Y TapraHiB 30epiracThCcs JUIIE OJHA Tapa
3aHIX TpU(eNbKiB. YIeHUCTI YTBOPH OCTAHHHOTO CETMEHTA, TaKi K LIEPKH,
SMIEKIaId caMOK 0araTboX BHIB 200 »KajIo 3 MPOTOKOI OTPYMHOI 3a103H,
TEX € MOXiJHUMH KIHIIIBOK.

Judepenttialiisg i cremianizalis CEeTMEHTIB BIUTMHYJIM Ha (OpMYyBaHHS
M’A30600 cucmemu: KUIbKICTh OKPEMUX M’SI30BUX IYUYKIB MOXKE JOCATaTH
1,52 tucsy. [Ipoctip Mixk BHYTPIIITHIMU OpraHamMu 3alI0BHIOE ¥CUpPoge mino,
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K€ CIYTy€ 3amacoM TMOKUBHUX PEUOBUH (KUY, TIIIKOT€HY) Ta MiCUEM
HAKOIMUYEHHS MTPOYKTIB 0OMIHY, 30KpeMa C€YOBOI KUCIOTH. Y JCSKUX BUIIB
y )KUPOBOMY T1TI MICTATHCS OUTOK JrordepuH 1 hepMeHT Jronudepasa, 1o
KaTaJli3y€e HOro OKUCHEHHSI, BUKJIMKAIOYHU CBITIHHS OpraHi3my.

Hepeosa cucmema xomax 3HAYHO CKJIQJIHIIIA i1 OUTBII CHEliali30BaHa,
HIK y IHIIMX 4iIeHUCTOHOTUX. [leHTpaibHa HEpBOBa cUCTEMa CKIIAAA€ThCSA 3
MapHOTr0 HAJTJIOTKOBOTO raHris (yepebpyma, ado «207108HO20 MO3K)»), AKUN
NOJUISIIOTH HA nPomo-, 0eumo- Ta mpumoyepeopym, MiArIOTKOBOIO TaHTIis
Ta TaHIJII{B Y€PEBHOTO HEPBOBOIO JAHITIOKKA. Bi IUX CTPYKTYp BIAXOIATH
HEPBHU JI0 Pi3HUX opraiB. [[poTonepeOpym IHHEPBYE aKpOH 1 PO3TAIIOBaHI Ha
HBOMY O4l, JIeUTolepeOpyM — aHTEHHU, TPUTOLIEPEOPYM — BEPXHIO Iy0y. Y
npoToIepeOpyMi JoOpe PO3BUHEHI 2pubON0OiOHI mina — BaXKIIMBI aCOLIAaTUBHI
LHEHTPH, 10 SIKMUX HAJIXOJATh CUTHAIM B opraHiB 30py. CTyHiHb PO3BUTKY
nepedpyma, 0coOJMBO TpUOONMOAIOHMX TiUI, TOB’S3aHUM 31 CKIIQJIHICTIO
MOBEIIHKM KoMax. HaBKOJIOTJIOTKOBI KOHHEKTHBH 3 €QHYIOTb MO30K 13
MATJI0TKOBUM TaHTJIIEM, YTBOPEHUM TPhOMA 3JIUTUMHU TTapaMU TaHTJIIB, SIKUH
IHHEpPBYE POTOBUW amapar 1 MNepeaHid BIIAUI KUIIEYHUKA. YepeBHUM
HEPBOBUH JIAHITIOKOK 3a0e31euye 1HHEpBaIlito TpyAei 1 UepeBIIsl.

VY makcumanabHOMY BapiaHTI YepEBHUN HEPBOBUM JIAHITIOKOK MOXKE
mictutu 11-13 map ranrmiiB: Tpu TpyJHUX 1 BiCIM—AECSATh YepeBHUX. [[s
KOMax XapakTepHa TEHJCHIS [0 3MEHIIEeHHS KUIBKOCTI TaHIJIiB
(omiMepm3arlii), IO  CYNPOBOKYEThCA  1X  KOHIICHTpAIlE0  Ta
nenTpamizamiero. [lopsia 13 HEPBOBOIO CHCTEMOIO BAXKIIUBY PETYISTOPHY
POJIb BIZIITpaE i eHOOKPUHHA cUCmeMa — 3a103U 6HYMPIWMHbOT cekpeuii. Y
KOMax PO3PI3HSIOTh YOTUPH 11 OCHOBHI THIIH.

Heapocekpemopui  knimunu  npomouepedopyma  BUPOOIIAIOTH
MO3KOBUH TOPMOH, IIO0 KOHTPOJIIOE POOOTY HeEpeOHbOZPYOHUX 3a103 1
CTUMYJIIO€ TXHIO aKTUBHICTh. [Ipu mpunvuHeHH1 #0TO CUHTE3y B JIMYMHOK 1
JSI7ICYOK CIIOBUILHIOIOTHCS PICT 1 pO3BUTOK, HAcTae Aianaysa. [Ipunerm adbo
JOAATKOBI TUIa — Mapa OKPYINIMX CTPYKTYpP HaJ MEPEAHBbOIO KHUIIKOIO,
Mo3aJy MO3Ky — MPOJAYKYIOTh IOBEHIIbHHN TOPMOH (HEOTEHIH), SKHI
HOIITPUMY€E€ PO3BUTOK JIMUYMHKOBHX OpraHiB 1 cTpumye meTamopdos.
OCKUIBKH 111 32JI03U POCTYTh HOBLIBHIIIIE, HIXK T1J10 JUYUHKHN, KOHIIEHTPALIis
HEOTEHIHY MOCTYMOBO 3MEHIIYETHCS 1 MICIA OCTAHHBOTO JIMHSHHSA PI3KO
najae. YHacaiJJoOK [bOro B KOMax 3 HEIIOBHUM MEPETBOPEHHSAM (DOPMYETHCS
J0pociia CTaisl, a B KOMax 13 IOBHUM — YTBOPIOETHCS JIsLICUKA.

KapmianpHi Tima 3a OyJOBOKO Ta pO3TAIlyBaHHSIM TOMIOHI [0
TIPUJIETTINX, TIPHIIATAIOYN JI0 HUX CIIepely Ta MArOuH 3B S30K i3 MO3KOM. IXHi
GyHKIT JTOCTKEH HaliMEHINe, ajleé BBAKAEThCSA, 110 BOHU PETYJIIOIOTh
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po0OTYy TMEpeIHbOIPYJHMX 3aj03 1 BIUIMBAlIOTb Ha OOMIH PEYOBHH.
IlepenHbOrpy/IHI 3aJ1034, PO3TAIlIOBaH1 HA YePEBHOMY OOIIi EPEIHBOIPYICH,
BUIUISIOTh Y TeMojiiMdy TOpPMOH JIMHSHHS — €KIW30H. BiH mpumuHse
nianay3y, CTUMYJIIO€ JIMHSIHHS 1 BU3HAYA€ TOJIATIBIITNN PO3BUTOK JIMYMHOK.

3narojeHa Jisi eHJOKPUHHUX 3aJI03 1 HEPBOBOI cUCTEMHU PopMye
HEUPOTYMOpaJIbHY PETyJISIliI0 )KUTTEBUX TpolieciB koMax. Lls peryssiis
3HAYHOIO MIPOIO 3aJIE€KUTh BIJI YMOB JIOBKUIISA, 30KpeMa BiJl pUTMIYHUX
ce30HHUX 3MiH. KOpoTKkuli CBITJIOBUM J€Hb MPUTHIYYE HEHPOCEKPEIIIIo,
[0 TMOCHA0II0€ aKTUBHICTh MPUJIETIUX TiJd 1 TMEPEeIHbOTPYIHUX 3aJI03,
YHACJIJIOK YOr0 PO3BUTOK 3YNUHSETHCA M KOMaxa MEPEXOAUTh y CTaH
nlanay3d mnepen 3umiBictro. HaTomicTs TpuBalvii CBITJIOBUM JE€HBb
aKTHUBI3y€  CEKpEIIl0 eKAM30Hy Ta HEOTeHIHy, 3a0e3neuyrodu
IHTEHCUBHUM BECHSIHUM PICT JIMYMUHOK.

Opzanu uymmsa KoMax BIJ3HAYAIOThCA BEIMKOI CKJIAJHICTIO Ta
PI3HOMAHITHICTIO 1 MOJUISIOTBCS HAa MEXaHO-, XeMO-, TEPMO-, TIrpo- Ta
dotopenienntopu. OCHOBHOIO CTPYKTYPHOIO OJMHHUIICIO ITUX OpPTaHIB €
CEHCHJIa, 10 CKJIAJAEThCA 3 NEepUPEPIHHOrO UyTIMBOrO BIAPOCTKA Ta
IEHTPAJIbHOTO, KWW TepeJlae CUTHAJIM 0 HEepBOBOiI cucTteMu. Ha KiHIIl
JyTJIIMBOTO BIAPOCTKA MICTUTHCS BUAO3MIHEHUH DKTYTHUK 0€3 IEHTPaIbHUX
G10pw, 3aHypeHHil Yy KYTHKYJSIpHY TpyOouky. BymoBa ceHcun Bapiroe
3aJIEKHO B1JT iX (DYHKIIOHAJIBHOT CIeliati3arii.

dDomopeuenuiro 3a06e3ne9yI0Th (HACETKOBI 04l Ta 2—3 MPOCTI OYKH.
daceTkoB1 04l po3TalioBaHi 3 OOKIB TOJOBU W YTBOPEHI UYHUCICHHUMH
omamuoisamu, KIIbKICTb SKUX MOXKE JOCATAaTH KUIbKOX THCSY (Y 6a00K — 110
28 000). Koxxen oMaTtuaiil CKIaAa€ThCS 3 ONMUYHOI Ma YYMIUBOT YACTUH.
OnTuyHud  BIAAIT BKJIIOYAE TPO30pYy IIECTUTpaHHY (aceTky Ta
KPUIITATUKOBUM KOHYC 13 YOTHPHOX BHJIOBXKECHHX KIITHH, OTOYEHUX
NITMEHTHUMM  KJiTHHamu. YytnuBui Bigain ytBopeHuit 4-12 peru-
HAJbHUMHU KJIITUHAMHU, PO3TAIOBAHUMHU PaaiaidbHO; Yy MICII iXHBOTO
KOHTakTy (OpMyeTbcs pabaoM — B30pOBUM CTpuXKeHb. LleHTpanbHi
BIIPOCTKH IUX KJITUH MEPEXOAATh Y 30poBUN HEepB. [[irMeHTHI KIIITHHH,
0 OTOYYIOTh PETUHANIbHI, ((OPMYIOTh MOJBIMHUN MIrMEHTHUN «OOKaD»,
SIKMM 130JIFO€ KOKEH OMaTH/I1# B1J] CYCIJIHIX.

VY BUIB 3 ACHHUM 30pOM IITMEHTH1 KJIITHHHA MICTSTh OaraTo mMirMeHTy
i go0pe ONOKYIOTh MPOHUKHEHHS CBITJIA MIK OMAaTUIISIMA — 1€
anno3uyiiHuy TUTL 30py. Y KOMax 13 MPUCMEPKOBUM 30pPOM MITMEHTY
MEHIIIe, WOr0 TPaHyJd MOXYTh 3MIIIyBAaTUCS, MPOMYCKAlOUHd CBITJIO 10
CYCIJHIX OMATHIiB, IO MOPYIIYy€E MO3AiUYHICTh — TAKUM TUIl HA3UBAETHCS
CYNEepnoO3UYTUHUM.
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[IpocTi OUKM € He y BCIX KOMax 1 3a3BHYail po3TallloBaHI Ha TIM’i.
Bonu maroTh iHITy OyA0BY: i OAHIEI BEIUKOIO JIIH3010 MICTITHCS IPYyIU
PETUHAIBHUX KJIITHUH 13 paboMaMH, ajie KPUIITATUKOBHI KOHYC BIJICYTHIM.
[HHEpBallis MPOCTHUX OYOK i€ HE BiJ IpUOOMOAIOHHUX TIJ, a BiJ HEPEIHBbOT
YacTUHU IpoTolepeOpyma. Y JTUUMHOK 300Ky T'OJIOBU PO3MIITY€EThCS Bif 1
10 6 TakuxX 040K — cTeMM. BoHM He (hOpMYIOTh TTIOBHOIIIHHE 300paKeHHS, a
JIMIIIE BU3HAYAIOTh OCBITJIEHICTD, JIOMIOBHIOIOYH POOOTY (haCETKOBUX OUECH.

Hioxo6i opzanu — 1ie JUCTaHTHI XeMOPELENTOPU. IXHi ceHcumu y
BUTJISA/II MIETUHOK, KOHYCIB 1 INIACTUHOK MICTSTHCSA TIEPEBAXKHO HA aHTEHAX
1 mrynukax. KigpKicTh HIOXOBUX ceHCHII csrae 2—4 tucad y Myx 1 10 10 000
y Omxkin. XeMopeuerniliss BUKOHYE POJIb CBOEPIAHOI «MOBH» KOMaXx,
JIO3BOJISIIOYN BJIOBIIIOBATH (DepOMOHU — CUTHAIbHI PEYOBHHU TPHUBOTH,
000poHHU, cTareBl arpakTaHTH Tolo. CTareBl (PEPOMOHU AOMOMArarTh
3HAXOJUTH TapTHEpa: HAMPUKIAA, METEIMKA MOXYTh BiAU4yBaTH 3amax
caMkH Ha BiacTadl 10 10 kM.

CMakoBl CEHCUJIM — KOHTAKTHI XEMOPELENTOPU 3 KYyTUKYJISIPHUMU
NpuJaTKaMy, MPOHU3AHUMHU Topamu. Ha BiAMIHY BiJ HIOXOBUX, BOHU
MICTSITh OLIbIIIEe YyTIMBUX KIITHH, 3[JaTHUX PO3PI3HATH PI3HI THUIIHA CMAKy
(conmonkuit, KUCIUH, Tipkuii). Po3TamoBaHi BOHM TIEpeBaKHO HAa POTOBUX
opraHax 1 mepeaHix Jiankax.

T epmo- ma 2izpopeyenmopu pearyroTb Ha 3MIHU TemIneparypu i
BOJIOTOCTI, TpAIIOIOYU K TpH Oe3MmocepeHbOMY KOHTaKTI, TaKk 1 Ha
BifcTaHi. IXHi cCeHCHIM y BUMNISAl KYTUKYISAPHUX FOPOOUKIB i 3arauoieHs
MEePEeBaKHO 3HAXOIATHCA HA aHTEHAX 1 IIyIHUKaX.

Komaxu pozmuoscyromscsa nepeBaXHO CTATEBUM HUISIXOM, XO4a B
O0aratbOoX Tpylax TpaIUIA€TbCsl MapTeHoreHe3. BoHU € po3nuIibHOCTA-
TEBUMHU, M y 3HAUYHOI KUIBKOCTI BUIB CIIOCTEPIra€ThCsl CTATEBUN JTUMOP-
¢i3m. 3ammigHEeHHS 3a3BUYall BHYTPINIHE, PIAIIE — 3MIINIAHOTO THUITY
(30BHIIIHBO-BHYTPIIIHE). Y CaMOK 1HKOJM HasBHI ciM sanpuiiMaul, ae
CIIEPMATO301I1 MOXKYTh 30epiratucsi npotaroM 4—5 pokiB. s komax
Ty>Ke Bapitor0Th 32 (GOPMOI0, PO3MIPOM 1 KITIBKICTIO: capaHa Bijkiamae 500—
900 sienp, O6/1KOJIMHA MaTKa — OJM3BKO 1,5 MIIH, a TEPMITOBA LAPHUIIS — JI0
KUIbKOX MUJIBHOHIB 3a piK. i1l MatOTh OOOJIOHKY 1 € KJIICHTOHIYHUMH.

Po3eumox moxe 0yt npsiMuM a00 BiIOyBaTUCA 3 METaMOP(HO30M.

EMOpiorene3 komax Mae xapakTepHl pucH. Siis MIiCTATH Oarato
KOBTKA, SIKMI 3aliMa€e LEHTPaIbHY 4YacTUHY (LEHTPOJCUUTAIBHUN THII).
Tomy npoOiHHS € YacTKOBUM 1 TOBEpXHEBUM: Ha mnepudepii hopmyeThes
map piBHUX KIITUH — 61acmooepma, 1O MOKPUBAE KOBTKOBY macy. Ha
BEHTpaJIbHOMY OOII1 3apoJiKa KJIITUHHU 0JIaCTOJAECPMH MOYMHAIOTH JIIUTUCS
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MIBUIIE, 1 e Iap MOTOBIIYETHCS, YTBOPIOIOYUM 3aPOJAKOBY CMYKKY —
CTPYKTYPY, 3 SKOT 3r0JIOM PO3BUBAETHCS OCHOBHA YaCTUHA 3apOJIKa.

Y 3apookosiii cmyorcyi BiIOYBA€TbCS TaCTPyJSliss — IUIIXOM
iHBariHaii abo emibomii. CroyaTtky (OpPMYIOTBCS JIMIIE €KToJepMma M
Mezoaepma. EHTOoepMa 3aiekHO BiJl BUAY KoMax (POPMYETHCS OJTHUM 13
JBOX MIIAXIB: a00 3 sjaep, IO 3aJUIIWINCS y TOBII KOBTKAa M 3Tr0JI0M
MITPYBAJIA JI0 3apPOJIKOBOI CMY>KKH, a00O 3 HEBEJIMKHX 3ayaTKiB Ha JHI
nepeaHboi Ta 3aJHbOI KHUIIOK, SIKI PO3POCTAIOThCS HA3yCTpid, JOKU HE
YTBOPIOETHCS CYLIJIbHA TPYOKa — KUILICYHUK.

Po3BUTOK 3apojika CYNpPOBOJKYETHCS TAKOXK  OJACMOKIHE30M,
YTBOPEHHSIM 3apOJIKOBHX OOOJOHOK 1 cermeHTtaiieo (puc. 1.3). brnacro-
KiHe3 SBJIIE COOOK0 TMEepEeMIlIeHHs 3apojKa /0 HOBHX, III€ HE 3aCBOEHUX
TUISTHOK KOBTKA B SIHIII.

Puc. 1.3. Cnoco0u yrBopeHHs 3apOAKOBHUX 000JI0HOK i 0J1acTOKiHE3
y komax (3a beii-bienko):

A —3apoJI0K 10 YTBOPEHHS 000JIOHOK; b — mepiuii eran iX yTBOPEHHS;
B — 3aBepilieHHS! yTBOPEHHS 3apOJIKOBUX 000JIOHOK. BepxHiii psa —
JTABHBOKPWJII 1 TeMINTEPOiTHI, HIDKHIN ST — KOMaxXH 3 TIOBHUM
MIEPETBOPEHHSM: 201 — 20JI08HUL BIOOLN 3aPOOKA, AM — AMHIOH,
cep(c) — ceposa

[IpoTikae BiH TPaKTUYHO OJHOYACHO 3 YTBOPEHHSAM 3apPOJKOBUX
000J10HOK; 3a A. I'. [llapoBuM, y KOMax CHOCTEpIrarOThCs JBa OCHOBHHUX
criocobu OsacTokiHe3zy. B oprontepoinuux (Orthopteroidea) 1 B Komax
3 MOBHUM TiepeTBOopeHHsIM (Holometabola) 3apomok po3pOCTAETHCS MO
TOBXKWHI SIHISI, ajleé MOro TOJIOBHA YacCTHHA 3aJUIIAETHhCS B IMEpPEaHIN
YaCTHHI WIS, TONEepeay 1 mo3aay Mo3a3apoIKoBa 0JacToepMa YTBOPIOE
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HaJl 3apOJIKOM HapocTarouy ckiIajaky. OOuaBi CKIQJAKH 3JIUBAIOTHCSA M
YTBOPIOIOTh HaJ 3apOJKOM JBl 3apOJIKOBI OOOJIOHKHM — 3OBHIIIHIO, a00
cepo3y, 1 BHYTpIIIHIO, a00 amuion. 3apoJOK TMOTpaIvIse MiJ 3aXUCT
Ha3BaHUX OOOJOHOK 1 HaBITh I130JIFOETHCS BIJ KOHTAaKTYy 3 HHUMHU.
be3cymHIBHO, 1€ CTBOpIOE€ OUIBIN HaAIWHI YMOBH JJII HOPMAaJbHOTO
PO3BUTKY €MOpiOHA, OCOOJIMBO SKIINO SIHIS BHUSBISIOTHCS BIIKIIaJICHUMU
BIIKPUTO, TOOTO Yy BUTJISA/II HE3AXUIIEHOT KJIAIKH.

VY naBuwokpunux (Paleoptera) 1 (Hemipteroidea) 3a3HaueHa BUIIE
reMITEpPOITHUX CKJIajKa 0JJacCTOJACPMU HE YTBOPIOETHCS, a B 3ap0OJIKa XBOC-
TOBUM BIJIIJT 3arMHAETHCA YCEPEIUHY SHIlA, 3aHYPIOETHCS B IKOBTOK
1 3aXOIUTIOE 32 COOO0I0 BECh 3apoJIoK. ['0JIOBHUI Bi/Ii1 IOTO MOTpaILUise B
3QJIHIO YACTUHY SUIIS 1 TYT B1I0YBA€THCS 3MUKAHHS 3aPOJKOBUX 000JIOHOK;
caM 3apoJIOK y IIbOMY BUMNAJKY ITMOOKO 3aHYPEHUMN Y KOBTOK SIHTIS.

[TapasiensHO 3 pO3POCTAHHAM 3apojiKa 00OJIOHKAX MOYHWHAETHCS HOTO
cermeHTalisl. Ha roioBHOMY KiHII 3’SIBJSIFOTBCS 3a4aTKU OY€H, BITOKPEM-
JIFOIOTHCSI CETMEHTH T'OJIOBHU, TPYJIeH Ta depeBlis, 3a4aTKU KiHIIBOK, Y TOMY
YUCIT ¥ Ha YePEeBIll, /e BOHU MI3HIIIE 3HUKAIOTh. Me30/iepMa CerMeHTY€EThCS
3 YTBOPEHHSM KUTBKOX IEJIOMIYHHMX MIIIKIB, K1 MMOTIM po3MmaaaroThes. Komu
’KOBTOK BUYEPITYETHCS, CHOPMOBAHHUI 3apOJIOK MPOTPU3AE YU TPOPUBAE
3apOAKOBI  OOOJIOHKM 1 BHUXOJWTh Ha30BHI. [louMHaeThCS MOCT-
eMOpioHanbHUM po3BUTOK. [1pu npsvomy po3BuTKy (0€3 THUMHKOBOT CTa/I11)
3 SWLA BUXOJWTHh MOBHOCETMEHTHA TBApHWHA 3 HEPO3BHHEHOIO CTaTEBOIO
cUcTeMor0  (mpumiTHBHI  mepBUHHOOE3Kpmai).  [locTtemOpioHanbHUM
PO3BUTOK BIAKPUTOIIEICTHUX BiAOyBaeTbcs 3 MeTamMopdo3oM 1 Mae
eniMopdHMii Xapaktep (TOOTO 3 sHI BUXOJAUTH JIMUMHKA 3 YyciMa
CEerMEeHTaMH, sika OUIbII a00 MEHII ICTOTHO BiIPI3HSAETHCS Bij imaro). [Ipu
Henosnomy memamopgo3i adbo reMiMeTadoii KoMaxa MpoXoauTh 3 cTaiii
PO3BUTKY: sHIle, JTUYMHKA, iMaro. JInumHKa, sika BUJIYIUTIOETHCS 3 SIAILIA,
moai0Ha 10 1opocioi hopMH, ajie MEHIIa, 3 HEJOPO3BUHEHUMH KpHUJIaMU Ta
CTaTEBUMHU OpraHaMu; CTafisl JISUIEUYKH BIACYTHS (MPSAMOKPWIIL, KJIOIH,
Tapraiu, 0oromosu Toio). [Ipu nognomy memamopghoszi adbo ronomeTadoIIi
KOMaxH MPOXOJIATh 4 cTajlli pO3BUTKY: sIIle, TMYUHKA, JIAJICYKa, iMaro.

Jlnunnka He moniOHa A0 AOpOCioi OCOOMHM; HAa CTajli JISUICUKU
B1IOYBAa€ThCS 2icmoniz — po3naj BHYTPIIIHIX OpraHiB JMYUHKU Ta
rICTOr€HE3 — YTBOPEHHS IMariHaJIbHUX OpraHiB (KyKH, [IUKAIH, IEPETHUH-
YaCTOKPWJIl, ABOKPWII, JyCKOKpuiai). Opranu gopociioi kKomaxu (popmy-
I0ThCS 3 IMARIHAILHUX OUCKIE — OCOOJMBUX 3a4aTKIB (HEBEIMKUX CKYMUYEHb
HeIU(PEPEHUINOBAHUX KIITUH), PO3MIIMICHUX Yy TEBHUX MICISAX TIija
TuauHKA. IMaro B koMax He JUHSIOTH 1 HE POCTYTh!
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Y koMax € 3 TUNM JSUICHOK: GLNbHI, NOKpUmMIi ma Npuxoeani avo
00uKonooioni. Y ginorux (KyKu, KoMapi) 3a4aTKy KPUJl Ta KIHIIIBOK JOPOC-
701 KOMaxu A00pe MOMITHI Ta BUIBHO BHIAIOTHCS HaJl MOBEPXHEIO TiJa.
Jlesiki 3 HUX PYXJuBi. Y nokpumux JSJIEUYOK 3a4aTKU KPWJI Ta KIHIIBOK
IIIJIbHO TPUTHUCHYTI W HIOW TPWIIIUICHI 0 TyJy0a Ta MOMITHI JIHUIIE
y BUTJISAII HESACHUX KOHTYpPIB (MeTennku). Pyxum iX oOMEXyIOThCS BUTHU-
HaHHSAM 4yepeBls. houkonodioni nsnedku (y IEesSKUX MyX) BiApI3HSIOTHCS
MMOBHOIO HEPYXOMIiCTIO. BOHM CXO01 Ha Oapuiiblis BHACIIIOK TOTO, 1110 TLIO
3QJIUIIAETHCS BKPUTHM IIKIPKOIO BiJI OCTAHHBOTO JIMYMHKOBOTO JIMHSIHHS,
sKa BiJIcTalia, aje He CKUHYTa KOMaxo¥o.

CTAIIAJBHUM PO3MOIII TA APEAJTTI KOMAX
AK EKOJIOT'TYHI IOHATTA

KosxeH By komax Ta HOTO MOMYJISIi 3aiiMar0Th TIEBHY TEPUTOPIIO B
NpUpoAl, TOOTO MarOTh BIACHUHW MPOCTOPOBHI TMPOCTIp ICHYBaHHSI.
XapakTep po3MOJUTy BHAY Y MPOCTOPI 3HAYHOIO MIPOIO, a 1THKOJIM M TTOB-
HICTIO, BU3HAYAETHCS €KOJIOTTYHUMHU YMOBAMH CEPEAOBUIIA Ta BUOIPKOBUM
CTaBJICHHSIM BHAY J0 IuX yMOB. OCHOBHUMHM THUIAMHU IPOCTOPOBOTO
PO3MOJIUTY OpraHi3MiB Ha 3€MHill IOBEPXHI € 3aCEJIEHHs MiclenepeOyBaHb
Ta reorpagiyHe MOIUPEHHS.

Po3noain 3a micuenepedyBanHaMH. BuOipKoOBICTH BHUAIB MO0
YUHHUKIB CEpeAOBUIIA 3YMOBIIIOE M BUOIPKOBICTH 1110J10 MiclleniepeOyBaHb,
TOOTO Qopmye IXHIO €KOJIOTIUHY CIeliali3aliio BIJHOCHO THX IUISTHOK
TEPUTOPIi, K1 BOHU MPArHyTh 3acenuTH. JinsgHKa, Ky 3aiMae MOMyJISIis
BUJY 1 SIKa XapaKTEPU3YEThCS NMEBHUMHU €KOJIOTTYHUMHU YMOBaMHU, Ha3UBa-
€THCA MOTO MicrienepeOyBaHHsIM ab0 CTaIli€ro.

Tak, MieHuYHEe MoJIe € CTAI€r0 IS MIIEHUYHOTO TPUIICA, IIBEJCHKOT
Ta TECCEHChKOI MyX, PI3HUX BUJIB KJIOIMIB-YepenalioK, X 1I0HUX KyKiB, XJI10-
HOTO TypyHa Ta IHIIMX MKITHUKIB. CTallisiMu a3iaTChbKOl capaHu CIYTyHOTh
HU3WHHI 3a00JI04Y€HI AUITHKY 3 0YEPETOM Y3/I0BK OEpEriB piuoK, 03€p 1 MOPiB
y MIBJICHHUX PETiOHAX MOCTPAISTHCHKUX KPaiH, a CTAIlIsIMU XPYyIlla TPABHEBOTO
— COCHOBI 0OpH, 1HIIII JIICOBI MACHUBH, TAJISIBUHU Ta BUPYOKH.

KosHa crailisi Mae XapakTepHI1 pUCH: POCIUHHUN OKPUB, TUII IPYHTY,
BJIACTMBOCTI MIKPOKJIIMATy ToIo. Tomy craiisi € y3araJbHEHUM IOKa3-
HHUKOM yMOB CE€pPEIOBHIIA, TPUTAMAHHUX TIeBHIN IUISHII TOBEPXHI 3eMTi.
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JlocaimKeHHsI IOBEJIH, 110 KOXKEH BUJ] KOMax Ma€ CBiil TUOBUM HAOIp
cTauiil. ¥ Jneskux BUJIB BIH IIMPOKHU, a B IHIIUX — CYBOPO OOMEKECHUI
MIEBHUM THUIIOM CEepeAoBHUINa. MK IMMHU KpaHIMH BapiaHTaMHu 1CHYIOTh
yucjaeHHl npomixkHi ¢popmu. Hanmpukian, aziarchka capaHa, sk 3a3Haya-
JIOCs, TICHO TOB’sA3aHa 13 3a00J0YCHUMH MICIIMH, TOMI1 SK I1TajlliichKa
capaHa TPAIUISIETBCA B Ha0arato MIUPIIOMY CIIEKTPl YMOB — Ha IUIMHHUX
CTEMOBUX AUISHKAX, MAacOBHIIAX TOIIO. [[IIeHUYHUI TpUIC, MIBEACHKA 1
IreCCEHChbKa MYXH JKHMBYThH JIMIIIE Ha MOCiBaX XJIIOHMX Ta ACAKUX I1HIIHUX
3JIaKiB, HAMPUKIIAJA Ha JyKax a0o AUISIHKaX, MOPOCIUX MUPIEM MOB3YUYHUM.
HaromicTh KamycTsiHa COBKa MOKE 3aCENSTH HE JIMILE TPSIAKU 3 KaIlyCTOI0
Ta OpyKBOIO, a ¥ muaHTaulii OypsiKa, TOPOXY, COHSIIHUKY, TIOTIOHY,
KOHIOIIIMHY Ta 1HIITUX KYJIBTYP.

HaOip cramiii, siki 3aceisie BUJl, HACTUIBKH XapaKTEPHUM, IO MOXKE
OyTH OJIHI€EI0 3 KJIIOUOBUX BHJIOBUX O3HAaK, HE MEHII BaXXJIMBOK, HIXK
Mopdosoriudi 4yu iHmI OiosorivyHi  BigMmiHHOCTI. HaBite Ouibmie —
BCTAHOBJIEHO, IO Y MEXaX OJIHOTO POJly YU CIMENCTBA HEMOKIIMBO 3HANTH
JIBa BUJIH, SK1 O 3aceisim aOCONIOTHO OJHAKOBHM KOMILJIEKC CTallii.
VY HalizarajgpHIIIOMY BUTJISAL 1151 3aKOHOMIPHICTh B1JI0OpakeHa B MPUHIIUII
["ay3e (Ha3BaHOMY Ha 4ecThb paasHCbKoro nociiguuka ['. @. [Nayse), skui
(OpMYJTIOETBCS TakK: ABAa CHOPiAHEHI BUIAM He MOKYTh TPHMBAJHMH 4Yac
CIiBICHYBAaTH B OJHAKOBHUX YMOBAaX.

OCHOBOIO 1IIBOTO SIBUIA € MIXXBUJOBAa KOHKYPEHIISI — KOHKYPEHTHI
B3a€EMHUHU MK BUJAMH, 1110 BUHUKAIOTh y TPOIIECI BAKOPUCTAHHS PECYPCIB
Ta yMOB cepefoBuia. Came 4epe3 Take 3MaraHHsi BiJIOyBaeThCsl €KOJIO-
T1YHUN TOAUT OJMU3BKUX BUIB, IO 3HUXKYE PIBEHb KOHKYPEHIIIT MK HUMHU.
OT1xe, exosioriyHa AudepeHItiaiis CopiTHEHUX BUJIIB MOKE PO3IIISIIATHCS
K OJWH 13 MEXaH13MiB ITPOCTOPOBOTO PEryIFOBAaHHS IXHBOT YUCEIBHOCTI.

BubipkoBicTh BHUIIB Yy 3aceleHHI TEBHUX CTaIllli € BaXIMBOIO
€KOJIOTTYHOIO0 3aKOHOMIPHICTIO, BIJIOMOIO SIK MPUHIIUIT CTaJOCTI y BUOOP1
MiclenepeOyBaHb, a00 MPUHILMII CTaliadbHOiI BIpHOCTI. TOMY BHBUYCHHS
OyIb-SKOTO BUAY KOMax, 0COOJMBO TaKOro, 110 Ma€ MPaKTUYHE 3HAUYCHHS,
HEMO>KJIMBE 0€3 aHajIi3y CeKTpa CcTallii, iK1 BiH 3aceiisie. O4eBUIHO TaKOK,
10 BUJW ¥ iXHI YTpyHOBaHHS MOXXYTbh CIIYTyBaTH I[IHHUMH €KOJIOTTYHUMHU
1HIWKATOpaMHU CTaHy CEPEeIOBHIIA Ta MOTO 3MIH y IIPOCTOPI ¥ vaci.

OTtxe, cTalis € MmicuenepeOyBaHHIM OKpeMoro Buay. OHak 1HKOJIU
3aMICTh IILOT'O T€PMiHA BUKOPHUCTOBYIOTH CJI0BO OioTom. Iloai0HE 3Mimry-
BaHHS MOHATH HeEOaXaHe, aJyKe 010TOI JOIIbHIIIEC TPAKTYBATH SIK TUISTHKY
TEPUTOPIi, 3aceJeHy CHUIBHOTOI OpraHi3aMiB, TOOTO MPUPOIHUM
KOMILIEKCOM — O10LIEHO30M.
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Ipunuoun 3MiHM MicuenepedyBaHb. BcTaHOBiIeHHS BHOIPKOBOI
NPUXUIBHOCTI OPraHi3MiB J0 TMEBHUX CTallli € BaXXJIMBUM PE3yJIbTATOM
MOJIbOBUX €KOJOTIYHHMX JOCIIKEHBb BUIIB. [IpoTe momanpin HayKoBl JaH1
CB1/IYaTh, IO MPHUHIMI CTAI[iaJbHOI BIPHOCTI Jl€ JIUIIE B OOMEXKEHUX
IPOCTOPOBUX 1 YaCOBMX MeXaxX. K0 X 111 MEXi PO3IMMPUTH, IPO-
SABJISIETHCST TIPOTHIICKHE SIBUINE — 3aKOHOMIpHA 3MiHa MiclenepeOyBaHb
BUOM. Lle aBuIe M03HAaYa0Th K MPUHIUI 3MiHU Miclleniepe0yBaHb.

3MiHa MicuenepeOyBaHb SIK €KOJOT14Ha 3aKOHOMIPHICTh SIBJISIE COOO0TO0
KOMIUIEKC SIBUIIL, 1110 IPOSIBIISIOTHCS 200 B MPOCTOPi, a00 B yaci. Y BEITUKUX
MacumTadax MpoCTOPY BOHA BUPAKEHA Yy 30HAJbHili Ta BHCOTHiH 3MiHi
cTamiii, a y 4acoBoMy BHUMIpI — Yy ce30HHiii Ta OararopiuHiii 3mini
Micuenepe0yBaHb.

3oHallbHA 3MI1HA CTallli MpUTAMaHHA HIMPOKO PO3MOBCIOIKEHUM
BHUJAM, K1 3aCEJsI0Th KUIbKAa MPUPOJHUX 30H, TOOTO TPAHC30HAIBHUM
BUaM. BoHa mposiBISETHCS K 3aKOHOMIPHUHN Tepexij BiJl OJTHUX MicIie-
nepedyBaHb 10 IHIIMUX IMiJ 4Yac MEPEMILIEHHS BUJY MDK MNPUPOJTHUMU
30HaMU: MPU PycCl HA MIBHIY KOMaxXW OOUPaIOTh CyXIIill, BIAKPUTI, JOOpe
HOPOrpiTI CTaIlii 3 PO3PIIKEHOI POCIUHHICTIO HA JIETKUX MiMaHUX a0o
KaM’ SHUCTHX TPyHTax; MpU MPOCYyBaHHI Ha TMIBIAECHb TOW CaMHUN BU]I
3acelisie BOJIOTIII, 3aTIHEHI JUISIHKUA 3 TYCTUM POCIMHHHUM TOKPUBOM 1
TJIMHUCTUMU IPYHTaMH.

[Ipuknagm 30HAIBHOI 3MIHM CTallli y TPAHC30HAJBHUX BHJIIB
HaBEJICHO HIk4e. Tak, mepeniTHa capaHa B CEepeIHIM YacTHHI YKpaiHu
3acesisg€ MepeBa)KHO MilaHl IUISHKH, TOJ1 SIK Ha MIBIHI MEPEXOJUTh JI0
0onoTucTUX MiciieniepeOyBaHb. [Taniiickka capaHa moOaU3y MIBHIYHOT MEX1
apeaity (HalpuKIIaj, y HEHTPaIbHUX YOPHO3EMHUX perioHax €Bpasii abo B
3axigHoMmy CuOipy) TpaIlUIIETHCS HA CyXUX CXHJIaX KPEMIOBUX BUXOJIB 13
PO3PIKEHOIO POCIMHHICTIO Ta Ha mimanux 3emisix. Haromicts y Cepenniii
A3ii Ta 3akaBka33i BOHa 3acelisge J00pe 3pOoIllyBaHl TEPUTOPIl 3 TYCTUM
TPaBOCTOEM, 30KpeMa JIFOIIEPHOBI 10JIs B oa3zucax; y CepenHiit A3zii e Bua
HaBITh BIAOMUH IT11 HA3BOIO «0A3UCHUU MPYCH.

ITomi0H1 3aKOHOMIPHOCTI 3MIHHU CTalllil BUSBJICHO W y 1HIIUX BUAIB —
30KpeMa TPaBHEBOT'O Ta YEPBHEBOT'O XPYIIIIB, a TAKOXK 03UMOI COBKH.

VYei cramii moAUISIIOTE 3a XapakTEpOM POCIMHHOIO TMOKPUBY U
MIKPOKJIIMATOM Ha TPU €KOJIOT14HI TPYIIU;

e KcepodiTHi — cyxi, Temwil micuenepeOyBaHHS 3 PO3PIIKECHUM
TPaBOCTOEM;

e Me30(iTHi — MOMIPHO 3BOJIOKEHI;

e rirpogiTHi — CUIBHO 3BOJIOKEHI JUISHKH 3 TYCTOIO POCIUHHICTIO.
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[lepexin BuAiB y OUIBIN BOJOT1 CTallli MiJ 4ac pyXy Ha IIBJCHb
MO3HAYAETHCSI KOCUMHU CTpuIKaMu. BogHouac BUIU, 110 BiJAIOTh IEPEBAry
BOJIOTMM YMOBaM JIICOBOi YW YaCTKOBO JIICOCTEMOBOi 30HHM, HE 3IaTHI
MPOCYHYTHUCS Jajll Ha MiBJI€Hb, OCKUIBKM CTallli, OlJIbII 3BOJIOXKEHI, HIXK
rirpodiTHi, y TPUPOJHUX YMOBAX MPOCTO HE ICHYIOTh — BOHU (DI3UYHO Ta
€KOJIOTTYHO HEMOKJIMBI.

3oHajgbHA 3MIHA CTalllii € EeKOJIOTIYHUM HaCIIJIKOM 3aKOHY TI€O0-
rpadivyHOi 30HATBLHOCTI W MOSCHIOETHCA THUM, 110 B MIpy pyXy Ha MiBICHb
3pOCTa€ KIIbKICTh TeIUIa, sfKe OTpUMye 3eMHa ToBepxHs. Hampukian,
KUTBKICTh COHSTYHOTO Teria (epeKTUBHOI pajiallii), 110 HAAXOAUTh Ha 1 KM?
TEPUTOPIi IPOTITOM BETETAIIMHOTO Mepioly (KBITEHb—BEPECEHB), 3MIHIO-
€THCA 32 ITUPOTOIO0 TAKUM YMHOM (Y KIJTOKIOPISX):

G. 65° nH. 1. (TaiiroBa 30Ha) — 68 KKaJ;

H. 50° mH. m. (ctenmoBa 30Ha) — 85 KKau;

[. 40° nH. m. (mycreabHa 30Ha) — 107 kkair.

[TomiTHe 30UIbIIEHHST €(DEKTUBHOIL pajiallii B HAIPSAMKY Ha IMiBJICHb
CTBOPIOE JIJISI BUALY, 11O TaM MOIIUPIOETHCS, YMOBH TEIJIOBOTO HAJJIUIIIKY.
Ha nepmwuit mormnsa moaiOHiI cTamii Ha MiBHOYl W TMIBIHI CYTTEBO
BIZIPI3HSIIOTHCS 32 TEMIIEPATYPHUM PEKHUMOM: HAMpPUKIIAJ, TeMIIepaTypa
MOBEPXHI MIN[AHOTO TPYHTY B JIICOBIA 30H1 3a3BMYail HE MEPEBUILYE
35-40 °C, toni six y mycreni Moxe nocsrata 65 °C 1 Ounblie.

Hannmumiok Temia y MIBACHHUX, CYXHUX paloHaX KOMIICHCYETHCS
MepexoA0M y OLTbIII 3BOJIOXKEHI 1 3aTiHEHI cTalli. BUCOKa BOJIOTICTh IPYHTY
3a CyXOro TMOBITPS CHPHUSE OXOJOMKEHHIO 3a PaxXyHOK 1HTEHCHUBHOTO
BUITAPOBYBAHHS, & TIHb 3MEHIIY€E BIIUB CHJILHOTO COHSYHOT'O HarpiBaHHS.
VY pesynbpTari B TaKUX MICIHEBOCTAX (DOPMYEThCA OUIBII MPOXOJIOTHUMN
MIKpPOKJIIMAT, 1[0 Jla€ 3MOTYy IIBHIYHUM BHJIaM ICHYBaTU 1 Ha MiBJHI.
VY npoTunexHoMy HampsIMKy — HecTada TeIlla Ta HaJJIMIIOK BOJOTH Ha
MIBHOY1 KOMIIEHCYIOTHCS MTEPEXO00M BHU/IIB 10 TEIUIIIINUX 1 CyXIIIUX CTaIllH.

BeprukanbHa 3MiHa cramidi € aHaJOrOM 30HAJIBHOI, ajue
MPOSIBIIIETBCA B yMOBax rip. HalmommpeHimui BapiaHT Takoi 3MIHM —
nepexiJi BUIB Ha OuIbill KcepodiTHI MiciienepeOyBaHHs 31 301IbIICHHIM
Brucotu. Hanpukian, cipuii ctpubyHep y aicoBomy mnosici Kapkazy Mmerikae
Ha Me30- Ta TIrpoITHUX CTaIllIX, TOJAl SK B albIIMCHhKOMY MOsICl BiH
MEePEXOAUTH JI0 KCEpo- 1 ME30(DITHUX.

3oHaJIbHA 3MiHA SIPYCiB MPOSIBISETHCS B TOMY, IO TPAHC30HAJIbHI
Buau, sk BcrtaHoBwid M. C. ['sipoB Ta 1HIN JOCHIIHHMKH, Y PI3HUX
MPUPOJAHUX 30HAX 3aiIMalOTh HEOJHAKOBI SIPYCH POCIMHHOCTI. Y OUIbII
CYyXHX 30HaX Ha3eMHI BUJU HEPIAKO YACTKOBO MEPEXOMSTh O IPYHTOBOTO
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cnocoOy »kuttd. HaBmaku, Aesiki BUAM, MPOCYBAIOYUCh Ha IIBHIY, TEpe-
MIITYIOTHCS 3 BUIUX SAPYCIB POCIUHHOCTI 10 HUOKYKMX. HalquBOBIKHIITAM
MPUKIAZAOM TaKOro TNEpPEeXoay € 3MiHa CHOocO0y JKUTTS KOpOIfdiB, SIKi,
3maBajgocs O, € THUIOBO HAa3eMHMMM BHUJAMH, aji€ B IEBHUX YyMOBax
MEPEXOATH 10 KUTTS Ha KOPEHSX, TOOTO JI0 MiI3EMHOTO iICHYBaHHSI.

VY pe3ynbTarti 30HalbHA 3MiHA CTallii 1 SIPYCiB, @ TAKOXK BEPTUKAIbHA
3MiHa CTalllil y ropax CTaBJISITh BUJl Y CyNE€PEWINBl YMOBHU. 3 OJTHOTO OOKY,
BHJI Ma€ II€BHI €KOJIOT1YHI BHUMOTH, IO BUIUIMBAIOTH 13 MOI'0 CIIaJKOBHUX
¢b131010T1TUHUX 0COOJUBOCTEMN. 3 1HIIIOTO OOKY, YCHIIITHO MEePECEISIIOUNUCh Y
HOBI1 30HU YU M1JIHIMAIOYHUCh Y TOPAX, BIH 3MYIIEHUNA IEPEXOJUTH 0 THIIHUX
cranii abo HaBiTh MiHATH sApyc. lle crnpuyuHse BaXKJIUBI HACIIJIKU:
3MIHIOIOTBCS €KOJIOTIYHI, (Di310JI0TiYHI Ta O10JIOTIYHI XapaKTEPUCTUKU
BUJTY, 1110 CTUMYJIIO€ BHYTPIIIHbOBUIOBY Au(depeHiiamnito. TakuM YuHOM,
3MIHa CTalliil CTa€ OJJHUM 13 YMHHUKIB €BOJIFOILIITHOTO TIPOIIECY.

3oHaNMpHA Ta BEpPTHUKaJIbHA 3MIHA MiclenepeOyBaHb Ma€ 3HAYHUU
NpakTUYHUK iHTepec. Ii HEOOXiZHO BPAXOBYBATH i dYac pPO3POOKH
30HAJIBHUX 3aX0/11B 00pOTHOM 31 MIKigHUKaMU. BoHa 1ae 3Mory 3po3yMmiTH,
K 3MIHIOETHCS €KOJIOT1s BUYy B PI3HUX 30HAX, 1 IPOTHO3YBATH Il 3MIHHU 32
YMOB 3pPOIIEHHS 3€MeJIb, CTBOPEHHS JIICOBUX HAaca)KEHb Ha MiBJIHI, a TAKOX
P OCYIIEHHI YTi/ib, BUPOIIYBaHHI MPOCAMHUX KYJIbTYp, BUPYOyBaHHI
JiciB a00 3aCTOCYBaHHI YOPHUX 1 3alHATUX MapiB HA MIBHOYI.

3miHa MicuenepeOyBaHb y 4aci 0B’ g3aHa 31 3MIHAMH MIKPOKJIIMAaTy
MpOTITOM CE30HYy a00 MpoTIroM KuTbKOX pokiB. Komu MikpoxiaimMar
3MIHIOETBCSI B MEKaX OJIHOTO CE€30HY, BUHUKA€ Ce30HHA 3MiHA CTAIiii.
Haiipi3kiiie BOHa MPOSBIISETHCS B PETiOHAX 13 )KAPKUM 1 CYXUM KIIIMaTOM.

Opni€ero 3 HaWTUMNOBIMX (OPM CE30HHOI 3MIHM CTalliil € mepe-
MIIIEHHSI CTEMOBUX 1 MYCTEIbHUX BHJIB Yy NEPIOJ JITHHOI MOCYXU Ta
BUTOPSIHHSL POCIMHHOCTI 10 OUIbII 3BOJIOKEHUX IISHOK 13 TYCTIIIUM 1
3€JICHIIIMM TPABOCTOEM — Ha JIYKH, Y 3allaJJMHU, HA MOCIBU abo0 IiJ1 OJIO0T
nicy. Hanpuknan, y Hwkaeomy IloBomki BimiTKy Oarato BHAIB KOMax
NEepEeCeNa0ThCs B INMaHU — 3aTOIUIIOBAHI TEPUTOPIl 3 HabaraTo OaraTmior
POCIIMHHICTIO, HIXK Y CTeMy. [HIIN TpUKIIag — Mirpamii IKiiTIMBUX KOHUKIB
y Kpumy ta Ha KaBkasi 3 BUTOpUIUX CTETOBUX JAUISHOK Ha MOCIBH, JI€ BOHU
3aBJAlOTh 3HAYHOI IIKoaU. HaBiTh mepeceneHHss KoMax Micis KOCOBHIN 31
CKOIIIEHUX TUIOII Ha TOJISl 3 TYCTHM POCIMHHUM MOKPUBOM TaKOXK MOXHA
PO3TIsAAaTH SIK POpMY CE30HHOT 3MIHH CTaIliii.
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BigxuneHHss MOroad BiJ KIIMAaTUYHOI HOPMH CIPUYHUHSE 3MIHY
MIKPOKJIIMaTy CTalii 1, BIJMNOBIAHO, PpivyHYy 3MiHYy MicuenepeOyBaHb. Y
TeIUTI Ta CyXl POKU BUIHU MEPEMIITYIOTHCS 10 BOJIOTHX CTallii, a y BOJIOT1 —
710 CYXIIIHUX.

Tak, mepeniTHa capaHa B miBJAeHHOMY Kaszaxcrani B cyXi poOkuU
KOHIICHTPYEThCA B 3alajJdHaxX 13 BOJIOTUM TPYHTOM 1 BIJTHOCHO TYCTOIO
POCJIHMHHICTIO, JIe¢ TaAKOX BiJKJIajae sSHIs. Y JOIIOBI pOKU, HaBIIaKu, BOHA
oOupae OLIBII MiBUIIEHI Ta CyX1 IUISTHKY IS BIAKJIaAaHHS S€Ilb.

VY nenrpanpHux perioHax Ykpainu A. @. Kpumrans 3adikcyBas, 110
B MOCYIUIMBI Ta CHEKOTHI POKM Oarato BUAIB KOMax NEpPECeNsoThCs Ha
O1JIbIII 3BOJIOKEH1 MiclieniepeOyBaHHs. Y TaKMX YMOBAaxX KUIbKICTh BUJIIB, SIKi
TaM TPAIUISIOTHCSA, a TAKOXK iXHS YUCEJbHICTh Ha 1 M? MOMITHO 3pOcCTae, 3a
BUHSATKOM BHJIB MiBHIYHOrO TOXO/XeHHsA. Haromicteh y BoJiori #
POXOJIOAHI POKH 30LIBIIYETHCS PISHOMAHITTS (hayHU HA CyXUX JUISHKAX,
a Me30- Ta TrirpoduibHI BUAM PO3LIMPIOIOTH CBOI apeanu, TOAl SK
YUCEIBbHICTh KCEPO(UIIB 1 TEIUTONIOOHUX MIBICHHUX BUJIIB 3MEHIITYETHCS.

OTxe, 3MIHIOIOYH CBOI MicLieIepeOyBaHHs, BUAU B yMOBaX MIHJIIMBOTO
CepeZIoBUIA 3HAXOATh JIJIsi ceOe HaMOIbI MPUAATHI YMOBHU 1CHYBaHHS.
DaKTUYHO Taka MIrpalisi J03BOJIA€ iM 30epiraTv 3BUYH1 €KOJIOTI4HI HOPMU
Ta BUMOTH JO BOJIOTICHO-TEMIEPATYpPHUX MOKA3HHUKIB HABITH TOl, KOJHU
30BHIIIHI YMOBH KOJIUBAIOThCHI.

3arajiiom, SIK CTaJiCTh Y BHOOpI MiciienepeOyBaHHs, TaK 1 MOro 3MiHA
JIEMOHCTPYIOTh CKJIA/IHICTh B3a€EMO/IIi BUY 3 TUM CEPEIOBHUILIEM, SKE POpMY-
€THhCSl HA 3AMHATUX HUM TepuTopisix. be3 ypaxyBaHHS ITUX B3a€EMUH HEMOXK-
JIMBO TIOBHOIIIHHO 3PO3yMITH €KOJIOTiI0 Ta MEBHI aCMEeKTH 010JI0T1i BUY, 1110,
y CBOIO 4Epry, YCKJIAIHIOE PO3POOKY MPAKTHYHUX 3aXOJIB — SIK METOIB
O0pOTHOU 31 IMIKITHUKAMH, TaK 1 COCOO1B MIATPUMKHA KOPUCHUX BHUIIB.
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2. MOJIEKYJIAAPHA EHTOMOJIOI'TA
OrJasig MoJIeKYJISIPHO-0i0JI0TiYHUX METO/iB,
BUKOPHCTOBYBAHUX /IJIs1 BUBYEHHSI eHTOMOG(ayHHn

MonexkyasipHO-010J10T14YHI METOAM CTadd OJAHUM 13 HAWMBaXKIUBIIIMX
THCTPYMEHTIB Cy4aCHO1 EHTOMOJIOT 11, 320€3MEYUBIIIHN MOKIUBICTH BCEOTYHOTO
aHai3y pI3HOMAHITTS, CUCTEMAaTUKHU, EBOJIIOLI, €KOJIOT1i Ta (DYHKI[IOHAJILHO1
Oionorii komax. Bijg yacy mosBu mepmmx MeTtoaiB cekBenyBanHs JIHK y
1970-1980-x pokax (Sanger et. al., 1977) 1o cydacHuX BUCOKONPOAYKTUBHHUX
TeXHOJIOT1M HOBoro mnokojiHHsA (NGS) eHroMmosorisi 3a3Hana TIMOMHHOI
MeToA0J0T1yHO1 TpaHchopmarlii. CbOroaHi JOCIIHKEHHS €HTOMO(dayHU
0a3yrOThCS HE JIHIIe Ha MOP(OJIOTITUHUX XapaKTEPUCTUKAX, ajle ¥ Ha aHali31
T€HETUYHHUX, TPAHCKPUIITOMHHUX, MPOTEOMHUX Ta ENIFEHETUYHUX PIBHIB
oprasi3atiii, 110 I03BOJISIE OTPUMYBATH SIKICHO HOB1 3HAHHSI ITPO CTPYKTYPY Ta
(YHKIIIOHYBaHHS MOMYJISAIIN KOMaXx.

Knacuuni Mop(os0riuHi JOCHIKEHHS, SK1 BIAITpald BU3HAYAJIbHY
POJIb Y CTAHOBJICHHI €HTOMOJIOT11, MAIOTh HU3KY OOMEKEHB, 0COOJIMBO KOJIH
WIeTbCcs MPO KPUINTUYHI BUAM, MNOJIMOP(]PI3M, OHTOTE€HETHWYHI 3MiHH,
nerpanoBani abo HemoBHI 3pa3ku (Hebert et al., 2003). MonekymnspHi
MapKepu CTalld HAAIMHOIO ajJbTEPHATHUBOIO ab0 MOMOBHEHHSIM 10 MOpdo-
JOTTYHUX METOJIB, JO3BOJSIOUM 3I1MCHIOBATH BHUIOBY 1JICHTHU(]IKAIIIO 3
BHCOKOIO TOYHICTIO HaBITh 3a MIHIMAJIbHUX KIJIBKOCTEM T'€HETUYHOTO
Marepiany. ['eHeTH4H1 naHi TakoX 3a0€3MeuyoTh 3MOTY PEKOHCTPYIOBATH
€BOJIIOII1HI 3B’ SI3KU M1’ TaKCOHAMHU, OI[IHIOBATH CTPYKTYPY MOMYJIALIN Ta
aHai3yBaTH npoliecu Mikpoesostolii (Avise, 2004).

CyyacHa MOJIEKYJISIpHA €EHTOMOJIOT1S1 BAKOPUCTOBYE IIUPOKUM CIIEKTP
MetoiB — Bi JIHK-6apkoauHry Ta aHaiizy MiTOXOHJpIaIbHUX MapKepiB
710 CeKBEHYBAHHsS T'€HOMIB 1 TPaHCKPHUIITOMIB. BaxkiuBe Miciie 3aiiMaroTh
TaKOXX METOJM T'e€HOTUIyBaHHs (Mikpocatenitu, SNP-anami3), dinoreno-
MiKa, MeTabapKoauHT cepeaoBuimHUX Mpod (eDNA), dyHkiioHanbpHa
reHomika 13 3anmyueHHaM CRISPR-Cas Texnosoriii, a Takox OioiHpopma-
TUYHI IHCTPYMEHTH, IO 3a0€3MeuylOTh aHalli3 BEJIMKUX MAacCHUBIB JaHUX
(Lemmon & Lemmon, 2013).

BaxnuBo 3a3HauWTH, IO IMIUPOKE 3aCTOCYBAHHS MOJEKYJISIPHHUX
METO/IIB Y BUBYEHHI €HTOMO(ayHU 3HAYHOI MIPOIO 3YMOBJICHE HEOOXI]I-
HICTIO BUPIIICHHS MPAKTUYHKUX 3aBJaHb Y arpoeKoJorii, (iToCaHITApHOMY
KOHTPOJIi, 00pOTHO1 3 iIHBa31MTHUMHU BUIaMU Ta emijieMionorii. barato komax
€ TEpPeHOCHUKaMH 30yAHUKIB XBOPOO JIOJMHU Ta TBapuUH (HANpUKIA,
Komapi pony Aedes, Anopheles), 1 MOJIEKYJISIPHI IHCTPYMEHTH J03BOJISIOTH
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€(DEeKTUBHO MOHITOPUTH iX BHUJIOBY CTPYKTYpY, MOUIMPEHHS MATOTCHIB 1
F€HEeTUYHI MeXaHI3MHU pe3ucTeHTHOCTI a0 i1Hcektuimaie (WHO, 2020;
Moyes et al., 2017). AHaNOr14HO, y CIIbCHbKOMY I'OCIIOJIAPCTBI MOJICKYJISIPHI
METOJIM € KPUTUYHO BAXKJIMBUMH Il OINEPaTUBHOI 1JeHTUDIKALIT
IIK1THUKIB Ta KOHTPOJIIO ixHIX nonyJsiiil (Boykin et al., 2012).

KpiM mnpuKiIagHUX acleKTiB, MOJICKYJSIPHO-010JIOTIYHI METOAU
J03BOJIMJIM 3HAYHO PO3IIUPUTH TEOPETUYH1 YSABICHHS MPO EBOJIIOLIIO
KoMax. ['eHOMHI J1aHi CTajau OCHOBOIO Cy4YaCHUX PEKOHCTPYKUIN (uToreHii
BEJTUKUX TAKCOHOMIUHUX TPy, BKIIOYAOUHU KOMaX 13 HEMOBHUM Ta IIOBHUM
NEPETBOPCHHSAM, a TAaKOX BHYTPIITHBROTPYIIOBUX 3B’S3KIB y CKIIATHUX
TakcoHax, Takux gk Lepidoptera, Hymenoptera ta Diptera (Misof et al.,
2014; Peters et al., 2017). [JaHi TpaHCKPUNTOMIKHM Ta €MIr€HOMIKU
BU3HAYAIOTh HOB1 3aKOHOMIPHOCTI PEryJIslii PO3BUTKY, MeTamop(o3y Ta
¢i131osoriunux peakiii Ha ctpec (Cayre et al., 2020).

B ocranHi aBa AecATWITTS OCOOJUBE 3HAUYCHHS Ma€ PO3BUTOK
TEXHOJIOT1H BUCOKOTPOIYKTUBHOTO CEKBEHYBAaHHS, SIKI CyTTEBO 3HHM3WIIU
BapTICTh OTPUMAHHS TN€HOMHHUX JaHUX 1 3pOOMIM JOCTYIMHUM TJIHOOKE
JTOCJIJIPKEHHS SIK MOJICJIbHUX, Tak 1 HeMoJeabHux BUIIB koMax (Ellegren,
2014). Boposamxkenns miargopm Illumina, Oxford Nanopore ta PacBio
SMRT BigKpWUJIO MOKJIMBICTh CEKBEHYBAaHHS IMOBHUX T'€HOMIB KOMaXx,
BKJIFOYHO 3 BEJIMKUMHU Ta CKJIAQJHUMHU T€HOMAaMH, 1110 PaHille 3aJUIIAIUCS
HEJOCTYIMHUMU ISl JociikeHHs. [lapanenbHo 3 TeHOMHUMU MiIX0daMU
aKTMBHO PO3BHUBAIOTHCS METOIM IMPOCTOPOBOI TPAHCKPUIITOMIKH Ta
omHosiAepHOT (single-cell) Gioorii, K1 103BOJSAIOTH aHATI3YBATH KIITHHHY
TrEeTEPOTCHHICTh Y TKAaHMHAX KOMAax, BKJIOYHO 3 HEPBOBOIO CHCTEMOIO,
IMYHHOIO CHUCTEMOIO Ta eHJoKpuHHUMH opranamu (Li et al., 2022).

OkpeMoro 3Ha4eHHS Ha0yBarOTh METOM METa0APKOIMHTY Ta aHAJI3y
cepenoBuiHoi JIHK (eDNA), siki 703BOJISIIOTH OI[IHIOBATH 010p13HOMAHITTS
KoMmax 0e3 HeoOX1THOCTI MPAMOTO BisIoBY ocobun (Taberlet et al., 2018).
i meromm MePETBOPIOIOTH iIX0AU 10 MOHlTOpI/IHFy eHTOMO(bayHH
3a0€3Meuyroyn ONEepaTUBHICTh, MAaCIITa00BaHICTh 1 BHUCOKY TOYHICTb.
MeTtabapKoIuHT BUKOPUCTOBYETHCS JIJIs BUBUCHHS €T XUKAKIB, aHATI3ZY
MUJIKOBUX TPOO, OIIHKKA CTPYKTYpPU IPYHTOBHUX a0O BOJHUX YTPYIIOBaHb
KOMax, a TaKOX JIJIs TOCI1PKEHHS 1HBa31iiHuX nomy i (Cristescu, 2014).

Y KOHTEKCTI MI0OaTbHUX 3MIH KJIIMaTy Ta aHTPOINOI€HHOTO THCKY
MOJICKYJISIPHI METOJM JAal0Th MOJIUMBICTh JIOKYMEHTYBaTH T'€HETHYHI
3pYIICHHS Y TIOMYJIAIISX, BIICTEKYBATH a/IalITUBHI PEaKIili KOMax Ta BUSBIIATH
paHHI O3HAKHU HOHy.H}IIIII/IHOFO 3aHemnay (Sgro Terblanche, & Hoffmann,
2016). BignoBiaHo, iHTErparisi KJIaCHYHHUX 1 MOJIEKYISPHHX MiAXOMIB CTa€e
HEOOX1THOIO YMOBOIO JJIsl KOMILIEKCHOTO PO3yMIHHSI EHTOMO(ayHH.
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OTxe, MOJIEKYISIpHO-010JIOTIYHI METOAW CTajdd IEHTPaTbHUM
€JIEMEHTOM CY4YaCHOI €HTOMOJIOT11, 3a0€3MEeUMBIIM MEPEXia Bijl ONMKUCOBOTO
MIIXOAy 0 0araTopiBHEBOr0, aHATITHYHO-HAYKOBOTO BUBYEHHS KOMax. Y
HAaCTYNMHUX po3jaiiax Oyje pO3MJISIHYyTO OCHOBHI T'PYNU MOJIEKYJISPHUX
METOJIIB, 1XHI TEOPETHYHI 3acaj, TEXHIYHI OCOOJUBOCTI, cdepu
3aCTOCYBaHHS Ta KJIIOUOB1 pe3yJbTaTH, IO CHPUSUIH  (POpMYBaHHIO
Cy4acHO1 MOJIEKYJIIPHOI €HTOMOJIOTII.

PoJib MOJIEKYJISIPHUX METOMIB Y A0CTi’KeHHI eHTOMO(ayHHU

MonekynasipHi METOJIM TMOCIJal0Th KIYOBE MICIlE B CY4YacHHUX
JTOCHIIKEHHAX eHTOMO(dayHH, 3a0e3Medyyroud MOXIIMBICTh  aHANTI3y
BUJIOBOTO PI3HOMAHITTS, (PIIOTEHETUYHUX 3B’SA3KiB, €BOJIIOIIMHOI JWHA-
MIKA Ta MEXaHI3MIB ajalTallli Ha PIBHAX, HEJOCTYIHUX TpaauLliiHUM
MOP(}OJIOTTYHUM Ta €KOJIOTTYHUM IT1IX0/1aM.

Micue MoJIeKyJIsIPHUX METOAIB y Cy4aCHil €eHTOMOJIOTII
[losiBa AOCTYHMHUX 1 TOYHUX METOAIB BUIIIEHHS, amIuIiikaiii ta
CEKBEHYBaHHsSI HYKJICETHOBHUX KHCJIOT ICTOTHO 3MIiHWJA crnocoOu, 3a
JOTIOMOTOI0  SIKUX JOCHIJKYeThbCsl eHToModayHa. Ha BiaMiHy BiI
MOP(hOJOTIYHUX O3HAK, SIKI MOXYTh OyTH BapiaOEIbHUMU B MEXKaX BUIY
a00 301raTucs MiXk pI3HUMHU BUIAMU, MOJIEKYJISIPHI MapKEPH IEMOHCTPYIOTh
BHUCOKY CTaOUTBbHICTh 1 JJO3BOJISIOTH MPOBOAUTH 00’ €KTHUBHI TAKCOHOMIYHI
OI[IHKHU. 3aCTOCYBaHHS MOJIEKYJISIPHUX METO/I1B 3a0€3MEeUHIIO CTaHIapTH30-
BaHY OCHOBY JJIsl OIIUCY Ta PO3MEKYBaHHS BUJIB, 110 OCOOJHUBO BaXKJIMBO
U TPyn 13 BHUCOKMM pIBHEM KPUINTHYHOCTI a00 KOHCEPBATHBHOIO
mopdororiero (Yeates et al., 2011).
JlaHi, oTpuMaHi 3a JIOIOMOIOI0  MOJICKYJISIpHUX  MapKepis,
JO3BOJISIFOTh:
e TIPOBOJUTHU TOUHY 1JIEHTU(IKAIIIFO BUJIIB HABITH 13 (hparMEeHTapHUX
abo JerpajioBaHuX 3pasKiB;
e PEKOHCTPYIOBaTH (hIJIOTEHETHYHI JEpeBa 13 3aTyUYCHHSIM BEJIMKO1
KIJIBKOCT1 T€HIB a00 MOBHHUX T'CHOMIB;
OI[IHIOBATH IHTEHCUBHICTH 1 HAIIPSIMOK €BOJIIOI[IMHUX MPOILIECIB;
aHaJ13yBaTU CTPYKTYPY MOMYJIAIINA, MITpaIliiHi IUISIXW Ta MTOTOKU
T'CHIB;
11eHTU(dIKYyBaTH MEXaHI3MHU CTIHKOCTI /10 IHCEKTHUIIUIB;
3M1MCHIOBATH O10MOHITOPHHT €KOCHCTEM 3a JOTIOMOTOI0 CEepPEeIo-
BuiiHoi JIHK (eDNA).
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OTxe, MOJIEKYJIIPHO-010JI0T1YHI METOAM 3a0e3MeUrIn Iepexia Bif
JECKPUIITUBHOT EHTOMOJIOTIl J0 aHAMTHYHOI HayKH, 110 J03BOJISE
IHTETPYBAaTH J1aH1 Ha PI3HUX PIBHIX 010JIOT1YHOT OpraHi3arli.

3HaYeHHA MOJIEKYJISAPHUX JAHUX ISl CHCTEMATHKH Ta TAKCOHOMIlI
KOMax

TakcoHoMisE KOMax ICTOPUYHO cripaiacsi Ha MOP(OJIOTIUHI XapaKTe-
PUCTHKH, SIKI 4aCTO € BUCOKOBAPTICHI B KOHTEKCTI MOJIBOBUX JIOCIIIKEHb,
ase OOMEXEHUMH MpHU POOOTI 3 KPUNTUYHUMHU BUJAMH a00 MOJOAUMU
OHTOT€HETUYHUMU CTaisIMU. MOJEKYJSIpHI METOAU BUPIMIWIN HU3KY
npo0JieM, sIK1 ICHyBalld B eHTOMOJIOT1i TpuBanuii uac (Watanabe et al., 2024;
Ghanshyam, 2025; Sire, et al., 2025).

Po3mesxyBaHHsI BHAIB. [ €eHETUUHI MapKepH NO3BOJISIOTh BUSBIIATH
duToreHeTUYH1 MOAll 10 BIIOYBAIKWCH B PI3HHUM 4Yac 1 MPU3BOJIUIU [0
(¢opMyBaHHSI HOBUX TaKCOHIB. Hampukia, 3acTocyBaHHs SIK MapKepa reHa
COI 3a0e3mneunsio T100anbHUI CTAaHIAPT 1S 1IeHTU(IKALT PI3HUX BHU/IIB
komax (Hebert et al., 2003). BogHnouac 1 aijisiHKa TeHOMY Ma€ JOCTaTHIO
PO3MIUIBHY 3JaTHICTH ISl PO3MEXKYBaHHS OJIM3bKUX BHUIIB, BKJIOYHO 3
TAMH, 110 JEMOHCTPYIOTh KOHCEpPBAaTUBHI MOP(QOJIOTiuHI O3HAKHU
(Pentinsaari et. al., 2016).

Ieperasin TpagumiiHUX TaKCOHIB. ['€HOMHI Ta TpPaHCKPHUIITOMHI
JaH1 T103BOJIMIIA IEPETTISHYTH (DUTOTCHETUYHI IepeBa BEJIMKUX IPyN KOMax,
takux sik Orthoptera, Coleoptera, Diptera, Lepidoptera Ta Hymenoptera. Ha
OCHOBI aHaJI13y COTEHb 1 TUCSY HE3aJIEKHUX TEHOMHHUX JIOKYCIB JJOCTITHUKHU
3MOTJIM YTOYHUTH BHYTPIIIHI 3B’S3KH, BHU3HAYUTH MOHO(UIIIO abo
napadiaiio psAiB Ta POAMH, a TaKOX TMEPErjsHyTH 4YacoBl pPaMKHU
nusepreilii (Misof et al., 2014; Peters et al., 2017). Takuii niaxia 3Ha4HO
NEPEeBUIYE PO3AUIBHY 3/aTHICTh TpagulliiHuX Mopdomoriunux abdo
MITOXOH/IpiaIbHUX MapKepiB.

IHony/AniiHA reHeTHKA Ta AHAJI3 TeHETUYHOI CTPYKTYpPH

MeTtoau momyisiiHOl T€HETUKU CTaIM BaXKJIUBUMU JJIsl BUBUCHHS
MIKPOEBOJIOIINHUX TPOIECIB Y KOMaX, BU3HAUCHHS PIBHS TCHETUYHOI
MIHJIMBOCTI Ta POpMYBaHHS ySIBJIICHHS NP0 AUHAMIKY MOIMYJISIIIi.

I'eHeTHYHA CTPYKTypa mNomyJsalii. AHami3 MIKpOCATENITHUX
MapkepiB, SNP-nipoditroBanHs Ta MmeToau RADseq 103BOJISIIOTH OIIHUTH

e CTYIIIHb M'€HETUYHOI AudEepeHIialIlli TOMYJIsIIi;

e IHTECHCHUBHICTDL IOTOKIB I'€HIB;

e ICTOPHUYHI 3MIHH YUCEIIBHOCTI;

e 130JISAII1IO0 MTOMYJISIIIA Y MPOCTOPI.
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Taki miaxoau 0ocoOJIMBO KOPUCHI B JOCIPKCHHSAX 1HBAa31MHUX BH/IIB,
e HEoOX1JHO BCTAHOBHTH JDKEpENa IHTPOAYKIH 1 NUISXH IXHBOTO
nomupenHs (Estoup & Guillemaud, 2010).

EBouroniiini mpounecu Ta aganranii. [ eHOMHI TiX011 AalOTh 3MOTY
BUSBIISITA aJallTUBHI JIOKYCH, III0 BU3HAYAIOTh CTIHKICTh /10 1HCEKTHIIW/IIB,
B32EMOJIII0 3 POCIMHAMH-TOCIIOAAPSIMHU, TOJEPAHTHICTh JI0 TEMIIEPaTypH,
BOJIOTOCTI Ta 1HIMX ekoyoriunux (akropiB (Rane et al., 2019). Ile mae
BOKJIMBE 3HAYCHHS [JI1 Tepea0adeHHs peakilii TOmyJsIiid Ha 3MIHU
KJIIMaTy Ta aHTPOTIOTCHHHI BILIUB.

AHaji3 Tpogiunux i cumOioTHuHux B3aemopiil. Komaxu ugacro
BCTYMAIOTh y CKJIQJHI B3a€MOJIl 3 IHIIMMHU OpPraHi3MaMu — POCIMHAMH,
rpubamu, OakTepisiMu, BipycamMu Ta HaWUNpOCTIMUMU. MonekyJspHi
METOJY JO3BOJISIIOTH: aHAN3yBATH CKJIAJ 1 TUHAMIKY MIKPOOIOMIB KOMax,
BH3HAYATH IMATOT€HW Yy TEPECHOCHUKIB, OIIHIOBATH B3a€MOJii XMKaK —
XKepTBa ab0 Mmapa3ut — rocrnojaap.

OmHuUM 13 KIFOYOBUX BIKPUTTIB OCTAHHIX JIECSTHIIITH CTAJIO BUSIBICHHS
JOMIHYIOHO1 poJii OakTepialbHUX €HIOCUMOIOHTIB, Takux sik Wolbachia,
Rickettsia Tta Sodalis, y 01o70rii 6araThb0X KOMax, BKJIFOYHO 3 BIUIMBOM Ha
pEeNpoAYyKIIiI0, IMyHITET Ta €BOJIOLIMHI ITpouecu (Werren et al., 2008).

IpukaagHi aciekTH

dirocaniTapHi aocaiukeHHsT Ta arpoekoJorigs. MolekysapHi
METOAM JO3BOJIAIOTh MIBUAKO 1AEHTU(]IKYBATH IIKIIHUKIB, BiACTEXKYBaTH
iXHE TMOLIMPEHHA Ta TMOMYJSALUIMHY CTPYKTYpPY, BHUSIBIATH MEXaHI3MU
pe3uctentHocTi A0 iHcekTuuuaiB (Furlong et al., 2013).

KoHTpo/Ib NepeHOCHHKIB XBOp00. Y MEIWYyHId EHTOMOJOTI]
MOJIEKYJIIPHI METOJM BHUKOPHUCTOBYIOTHCS [JIsA: 1JIeHTU(IKAIl I1J0T0
KOMIUIEKCY BUAIB (Anopheles gambiae s.1.), BUsiBIIeHHS 30y THUKIB B CAMUX
NEPEHOCHUKAX IMX XBOpoO, aHajmizy TEHIB CTIAKOCTI KOMax Ji0
1HCEKTUIIMAIB, MOHITOPUHTY €(PEKTUBHOCTI O10JIOTITYHOTO KOHTPOJIIO
(Moyes et al., 2017).

Momnitopunr 6iopizHomaniTTsi. MeTtabapkoauur 1a eDNA poOsaTsh
MOXJIMBUM MacIITaOHUN MOHITOPHHT KOMax 0e3 iX BIJIOBY, 1110 OCOOJIMBO
BAXKJIMBO B yMOBax TJIOOAJbHOTO 3HWKEHHS KOMaxo3alWJIIOBaydiB
(Hallmann et al., 2017).

OTxe, MOJICKYJISIPHO-010J10T14HI METOIM 3a0€3MeUyI0Th OCHOBY JIJis
ruboKOro, 6araTopiBHEBOIrO Ta JIOCTOBIpHOrO aHalizy eHTomModayHu. 1x
3aCTOCYBaHHS KapJWHAIBHO TpaHC(POpPMYBaJIO CHUCTEMATUKY, (DIJIOTEHIIO,
€KOJIOT1I0 Ta MPUKJIATHY €HTOMOJOT1I0, 3pOOUBIITN MOXJIUBUM OJHOYACHE
BUBYEHHSI IIMUPOKOTO CIEKTpa Ol0JOTIYHUX MPOIECIB — BijJ T'€HETUYHOI
CTPYKTYpPH MOMYJIAIIN 10 PYHKIIIOHATBHOI POJI KOMaX Y €KOCUCTEMAaX.
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JAHK-0apkoauHr y 1ociaizkeHHi eHToMo(payHun

JIHK-0apkoauHr € OgHUM 13 HABaXJIMBIIIMX 1HCTPYMEHTIB Cy4acHO1
MOJIEKYJIIPHOT €HTOMOJIOTIi, M0 3a0e3leuye CTaHAapPTH30BaHUN 1 BIATBO-
pIOBaHMI MmiaxiJ 10 1JeHTUdikaiii BHUJIIB KOMaX Ha OCHOBI KOPOTKHX
MapKEepHUX JUITHOK TeHOMY. Bi MOMEHTY CBOET KOHIIENITYaIbHOI PO3POOKH
Ha nmovatky 2000-x pokiB (Hebert et al., 2003) et MeToa paaukaibHO 3MIHUB
MPAKTUKH TAKCOHOMIi, MOHITOPUHTY O10p13HOMAHITTS Ta 0100€3MEKH.

Teopernuni  3acagm  JIHK-0apkoaunry.  JIHK-Oapxoausr
IPYHTY€ETbCSI Ha TMPUIYHIEHHI, IO TMEBHI KOPOTKI MAUISHKA TE€HOMY
JEMOHCTPYIOTh JIOCTaTHIN PIBEHb MI>KBUIOBOI MIHJIUBOCTI, a0 CIyTryBaTH
MOJICKYJISIPHUM «IITPUXKOJOM», aHAJIOTIYHUM JI0 TOBAapHOTO KOy B
cuctemax aBroMatudHoi imeHtudikamii (Hebert et al., 2003). s tBapun
Halle(EeKTUBHIIIMM  BU3HAHO (PparMEeHT MITOXOHAPIATILHOTO  TeHa
cytochrome c oxidase subunit I (COI). [{o npuyuH, 110 3yMOBJIIOIOTh Came
Takui BUOIp, HAJIEKAaTh: BUCOKUW PIBEHb €BOJIIOIIMHUX 3MIH, 1110 3a0e3I1e-
gye MIKBHUJIOBY AWQEpeHIliaiiio, BIJACYTHICT, I1HTPOHIB, IO CIPOIIYE
amruTi(ikaiio, MaTEPUHCHKE YCMAaJAKyBaHHs, SKE€ HE YCKIAIHIOEThCS
peKoMOiHaIli€l0, BITHOCHO KOHCEPBATHBHI TMpalMEpHi IUISHKUA Yy camii
reHomHii JIHK, 1110 7103BOISII0TH pO3pOOIISATH YHIBEpCATIbHI ITpaiMepH.

Po3noBcrokeHHs  1i€i  TeXHoJorii OyJo TICHO TMOB’A3aHe 3i
CTBOpEHH:M ri100anpHoi 6a3u ganux BOLD — Barcode of Life Data System,
sKa 3a0e3nedye 30epiraHHs, aHami3 1 MOMKUPEHH OapKOAMHTOBUX 3aIUCIB
(Ratnasingham & Hebert, 2007).

EBoJioniiino-reHeTH4YHi mepeaymMoBu edekTuBHOCTI. EdexTus-
Hictb COI sk mMapkepa moB’si3aHa 3 HOTr0 BiIHOCHO BHUCOKOIO MIBUAKICTIO
MyTaliid, M0 CTBOPIOE 3HAYHY MIXKBHUJIOBY pI3HHULIO HaBITh cepell
OJIM3bKOCTIOPITHEHUX TaKCOHIB. IIpu 1IbOMy piBEHb BHYTPIIIHLOBHUIOBOI
Bapiarii 3a3BWYail HIKYHM. PI3HUIT MDK IMMHU PIBHSAMH YTBOPIOE TaK
3BaHuil «barcode gap», HeoOXigHUM AJis1 KOpeKTHOI 1neHTudikarii (Meyer
& Paulay, 2005).

[IpoTe nesiki €BOJIOIIMHI SBHUINA — T1OpUAM3Allisl Ta 1HTPOTIPECisT —
MOXYTb L€ IHTEPBAJI 3MEHIIYBaTH a00 HIBEJIIOBATH, 1110 POOUTH BayKJIMBUM
BUKOPUCTAHHS JOJIATKOBUX SACPHUX MapKepiB.

bapkoiuHr cTaB HE3aMIHHUM Yy Tpylax 13 BHCOKUM pPIBHEM
KPUNTUYHOCTI, HaNIpukiana: Anopheles gambiae s.1., Culex pipiens complex,
oarato rpyn Hymenoptera ta Diptera. KpiM Toro, 6y10 npo/ieMOHCTPOBaHO
o BukopuctanHs COI mo3Bossie 6€3MOMUIKOBO aU(epeHIiroBaTH OHAT
1600 BuamiB 13 WATH psiAiB KOMax HaBiTh 3a CKjJIagHOT Mopdomorii
(Pentinsaari et al., 2016).
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BbapkoJuHIoBI JaHi 4acTo IHIIIOIOTh TaKCOHOMIYHI MEpPerIsiiay.
Hanpuknan, Meier et al. (2006) mnokazanud, 110 3HaYyHa YacTKa
MOpP(hOJOTIYHO OMMCaHUX BHUAIB Diptera MICTUTh TPYNH KPUITHIHOTO
PO3MaiTTA, SIKI MOTPEOYIOTh MEePEersay.

KomOinyBaHHsi OapKOAMHTY 3 IHIIMMHU METOJaMHU 0araTojIoKyCHOi
¢inorenomiku (MLST, UCE, RADseq) n03BoJisie: yTOUHIOBAaTH T'€HEAIIO-
riYHl 3B’SI3KM, BHU3HAYaTH 4YacoBl paMKHU JUBEPreHIlli, MepeBipsATH
MOHO(]1J11F0 TaKCOHIB.

JIHK-0apkoauHr 1 MeTa0apKOJUHT IIMPOKO 3aCTOCOBYIOTHCSA IS
OI[IHKHU:

e DPIZHOMAHITTS 3aMUJIIOBAYIB;

e CTaHYy JIICOBUX 1 CTEMIOBUX €KOCUCTEM;

o TpaHchopMaiii (HayHICTUUHUX KOMIUIEKCIB il  BIUJIMBOM

ypOaHi3aIlli Ta arpoeKOCUCTEM.

Tak, 3a gomoMoror OapKOAWHTY HacaMmmepeHj Oyjao Tpoje-
MOHCTpPOBaHE MacIITa0HE 3HMKEHHS 010MacH JIiTalounxX Komax y €Bpori, a
OApKOAWMHIOBI ~ MIAXOAW  JO3BOJIAIOTH Temep Habararto  TOYHIIIE
BiJIcTiAKoBYBaTH BU0B1 BTpatu (Hallmann et al., 2017).

OxkpimM onucaHux (yHKIIA BUKOPUCTAHHS OapKOAMHTY 3a0e3nedye
BUAKY 1AeHTU(IKAIII0 1HBAa31IMHUX BHIB, HaBIThb Ha PaHHIX CTaalsAaX
pPO3BUTKY abo 3a BiAcyTHOCTI Mopdosoriunux o3Hak. Ile ocoOauBo
BaXJIUBO Juisi: Lymantria dispar complex, Halyomorpha halys, uncnennux
BUJIIB Bactrocera. THul QOCHIPKEHHS 1HBa3UBHUX BHUJIB MOKA3YyHOTh, IO
reHeTUYHa 1IeHTU(IKAIlls JIKEepen 1HBa31i CyTTEBO MOKpAILy€e pPO3yMIHHS
nuisxiB nomupenHs (Estoup & Guillemaud, 2010).

2.3.3. MerabapkoauHnr i anaJji3 cepeanosuinHoi JJIHK (eDNA)

Mertabapkogunr o6’eqnye OapkoauHr 1 NGS-texHomorii, a03BO-
JSIF0OYM OJHOYACHO aHaI3yBaTH COTHI BUJIB Y CKJIAJIHUX 3pa3kax. Takuit
MiIX17 TPUIIBUIINIYE Ta BIOCKOHAIIOE aHali3: JIETH XMKaKiB, BMICTY
IUTYHKIB pUO Ta 36MHOBOJHHUX, CKJaay I'PYHTOBUX Ta BOJHUX CIIJIBHOT
YJICHUCTOHOTUX, MOHITOPUHT PIAKICHUX 200 3HUKAIOYUX BU/IIB.

eDNA-TexHOoNOr1i Aal0Th 3MOTY BHSIBJISITM BUAM HaBiTh 0€3 300py
(b13MYHUX 3pa3KiB, BAKOPUCTOBYIOUH BOAY IPpyHT abo nuiok (Taberlet et al.,
2012). IIpoTe OapkoAMHT HEIOCTATHIHN /7151 OPilIiTHOTO OMKUCY HOBOT'O BUTY.
Bin mnorpebye mniaTBep/KeHHST MOP(OJIOTi€l0, €KOJOTIE Ta IHIIUMU

mapkepamu. Lle miaKpecItoeTbCcsi MPUHIIUIIAMHI 1HTErPATUBHOI TaKCOHOMIT
(Yeates et al., 2011).
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Otxe, JJHK-0apkoaUHT € OAHUM 13 HAUMOTYKHIIINX IHCTPYMEHTIB B
€HTOMOJIOT11, IKUI 3a0e3neuye MBUAKY, CTaHIAPTU30BaHYy Ta JOCTOBIPHY
11eHTU(IKaIII0 BUIIB. Moro MOXJIMBOCTI OXOILIIOIOTh byHIaMeHTaIbHI Ta
MPUKJIAJHI ACHEKTH — Bl CUCTEMATUKU i (PIIOTEHETUKH 10 0100€3MeKH Ta
30epexeHHs1 010pi3HOMaHITTA. BojiHOYac MeTOq Ma€e HU3KY OOMEKEHb, 1110
MOTPEOYIOTh IHTETPAIlli 3 IHITMMH ITiAX0/IaMH, ITepeayciM 0araTojoKyCHOIO
Ta TEHOMHOK AaHAJTITUKOIO. Y HAWOMMXKYIA MEepCHEeKTUBI OAPKOIUHT
IPOJOBXKUTH BIJIITPABaTH KJIIOYOBY pOJb Y BHUBYEHHI €HTOMO(]ayHH,
CTalOYH JieAani OUTBIIT TOUHUM Ta JOCTYITHUM.

PCR-0a30BaHi MeTOAM Y MOJIEKYJISIPHIH €HTOMOJIOTII.

[Tonimepasna nanirorosa peakiis (PCR) Ta meToau, 1o noxoasth Bijl
HEi, CTAHOBJIATH AP0 OUIBIIIOCTI MOJEKYJISIPHHUX TOCHIHKEHb KOMax.
OCKUIBKM Il MiAXOAW JO3BOJISIIOTH aMIUIi(PiKyBaTM HaBITh HEBEIUKI
kubkocTi [IHK, BoHM He3aMiHHI B poOOTI 3 JApPIOHUMH, PIIKICHUMHU Ta
(dbparMeHTapHUMU 3pa3KaMH, K1 TUTIOBI JIJIsI EHTOMOJIOT11. Y 1IbOMY pO3aLTi
posryisinyTo  npuHuunu  PCR, ocHoBHI Moaudikaiii MeToay, ixXHI
MO>KJIMBOCT1 Ta 0OMEKEHHS B KOHTEKCT1 BUBUYCHHSI €HTOMO(ayHH.

PCR € nponecoM ekcroHeHiaIbHO1 amIuTigikaiii BUOpaHoi JUISTHKU
JIHK, 1m0 6a3yeTbcst Ha MUKIIYHIN JeHaTypaliii, BIMaJIOBaHH] MpaiiMepiB
1 cuHTe31 KoMmIuieMeHTapHoi nociigoBHocTl JIHK-nomimepaszoro (Mullis et
al., 1986). 3aBasku BUCOKIN UYyTIMBOCTI METOJ JO3BOJISIE TMPALIOBATH 3
HAJ3BUYAHO MaJUMH OOCsSTaMyd TeHETHYHOTO MaTepiaay, IO OCOOIMBO
BXJIMBO JUIA 1MeHTU]IKAIT OKpEMUX OCOOMH APIOHMX KOMax, aHami3y
KHUIIIKOBOTO BMICTY XWXaKiB, JOCJTIJPKEHHS B3a€MOJIM «Mapa3utr —
rocrojiapy», aHajizy CTapux MY3eMHHX KOJICKI[iH, JETEKIii MaToreHiB Y
MIePEHOCHHKIB.

Ki1to4oBoI0 yMOBOIO € MpaBWIbHUM BUOIp mpaiiMepiB, 110 BU3HAYAE
crenr(IYHICTh 1 Yy TIUBICTh PEAKIIi.

PCR-Bapiauii Ta iX 3aCTOCYyBaHHS B €EHTOMOJIOT i1

Bxiaagena PCR (Nested PCR). Bknagena PCR 3actocoByeTbces,
Koiu movaTkoBa KubkicTh JIHK myke Hu3bka ab0 MICTUThH 1HTIOITOpPH.
Merton mnepenbavyae JBI MOCHIIOBHI peakiiii, y JApYyridi 3 sAKUX
BUKOPUCTOBYIOTHCS MpaiMepu, 10 aMIUTi(PiKyIOTh MIIJUISIHKY TPOAYKTY
nepioi peakiii (Green & Sambrook, 2020).

3acTOCyBaHHSI B €HTOMOJIOT]:

e BUSBJICHHS MaJIOYHCEIbHUX CUMOIOHTIB ab0 matoreHiB (Wolbachia,

Trypanosoma, apooBIpyCH);

e aHAJII3 Xap4yoBUX JaHIIOTIB uepe3 ¢pparment JJHK y kuieuHuky;
e JIIArHOCTHKA MAPA3UTOI/IIB Y PAHHIX CTaJlIsIX PO3BUTKY T'OCIO/IAPIB.
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KinbkicHa PCR (qPCR, a6o Real-Time PCR). gPCR nae MOXIHBICTH
HE Juiie aMiuTipikyBaTH, aje ¥ KuUibKiCHO oIiHuTH piBeHb JIHK y 3pasky.
MeTtoJ IpyHTY€ThCS Ha BUKOPUCTaHHI (uiyopecueHTHUX OapBHHKIB (SYBR
Green) abo riopuamzariiiaux mpo6 (TagMan) (Bustin et al., 2009).
3acTOCYyBaHHS:
e KITbKICHE BHU3HAUCHHS PIBHIB 1H(QEKII y MEepPEHOCHUKIB
(manpuknan, Plasmodium y xomapiB Anopheles);
e BUMIPIOBaHHS TUTPY €HAO0CUMO10HTIB (Wolbachia);
oliHka ekcrpecii rexis (y noeananHi 3 RT-PCR);
MOHITOPUHT PE3UCTEHTHOCTI /10 IHCEKTULIN/IIB Uepe3 BUMIPIOBAHHS
YaCTOTHU AJIEJIECH.
3BoporHoTpanckpunuiiitia PCR (RT-PCR). RT-PCR Bukopucro-
ByeThes st amiutiikaiii PHK yepes 3BopoTHy Tpanckpumnitito y K/ JHK. ¥
€HTOMOJIOT1i METOJT KPUTUYHO BAXKJIMBUM JJIS:
o BusiBiicHHs PHK-BipyciB komax (HanmpukJiiag, BipyciB MOJIEAPO3Y,
apOOBIpyCIB);
e AaHAJI3Y EKCIpeCii TeHIB PO3BUTKY, TOBEAIHKH il IMYHITETY;
e BHBYCHHS B3a€MOJIii KOMax 13 pOCIMHAMM Ta MaTOr€HAMMU.
Myabstumiekcia PCR. Mynbrumiekcna PCR no3Bossie amrimigi-
KyBaTH K1JIbKa MapKepiB B OJIHIN peakili. [le ekoHOMUTh Yac 1 pearentu, a
TaKOX 3a0e31euye KOMIUIEKCHUM aHalli3.
[Ipuxknany 3acTOCyBaHHSA:
e OJIHOYACHE BUSIBJICHHS KIJIbKOX MATOTEHIB y MEPEHOCHUKAX;
e BH3HAUCHHS BUJOBOIrO CKJIaay B rpynax Mop(doJioriyHo mojaioHux
koMax (Hampukian, Culex pipiens complex);
e JIIarHOCTHKA MYTaIlll, 1[0 BU3HAYAIOTh PE3UCTCHTHICTb.
Digital PCR (dPCR)
Digital PCR — HOBITHS T€XHOJIOT1sI aOCOJIFOTHOI KITBKICHOT AETEKIIIT,
AKa JUTUTh PEAKI[IiHYy CyMIIll HAa TUCSYl YAaCTHH, JIE KOXKHA BUCTYMAE SIK
okpema peakiis (Hindson et al., 2011).
[TepeBaru:
e HAJ3BUYANHO BUCOKA YYyTJUBICTS;
e MOXJIMBICTh TOYHOI'O BU3HAYCHHS PIAKICHUX aJIeNeH;
e HE3AICKHICTD B1J] CTAHIAPTHUX KPUBUX;
e TIIJBUIIICHA TOYHICTH MpU poOOTI 3 nerpagosanoro JJHK.
3acTOCYyBaHHS:
e BUSIBIICHHS HU3bKOTUTPOBUX MATOTECHIB;
e AHaJII3 reTeporuia3Mii MiTOXOH/IPINH;
e MOHITOPUHI MyTalliil CTIMKOCTI.
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PCR-0a3oBani Mapkepu y NONYJAUIMHIA Ta NPUKIATHIA
€HTOMOJIOTII

RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA). RAPD — mBunkuii
Ta HEJAOPOTMM METOJ aHalli3y TNeHETUYHOI MIHJIMBOCTI 0€3 MOomepeHIX
3HaHb npo renoM (Williams et al., 1990). MeToa BUKOPUCTOBYE BUMAIKOBI
npaliMepu, 1O aMIUIIPIKyIOTh YUCIEHHI AUISHKU. o mepeBar Metony
HaJIS)KUTh BUCOKA IIBUJIKICTh, HU3bKA BApPTICTh, MPOTE OJHUM 3 HEIOJIIKIB
’ HHU3bKa BIATBOPIOBAHICTb. 3aCTOCOBYETHCA AK MEPBUHHUN CKPUHIHT
T€HETUYHOI CTPYKTYPH HNOMYJISIIINA [IKITHUKIB.

AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism). AFLP
KOMOIHye pecTpukuiianil anam3 1 PCR-ammmidikarito. Meron 3ade3neuye
BHCOKY PO3AUIbHY 3[IaTHICTh 1 MPUAATHUM JJII BUBUCHHS: IMOIYJISALINHOT
CTPYKTYpH, BHYTPIITHBOBHUI0BOI TU(depeHItialii, iIHBa31iiHUX MPOIECIB.

SSR / mikpocaTemiTu. MikpocarteniTHI MapKepu aMILTi(DiKyIOThCs 32
nonomoroto PCR 1 mmpoko 3aCTOCOBYIOTHCS Isl: OIIHKU MOTOKIB T'€HIB,
BU3HAYEHHSI POJMHHOI CTPYKTYpPH, MOHITOPUHTY TOIIUPEHHS 1HBa31HHUX
BU/IIB, aHAJTI3Y YCIIAIKyBaHHS O3HaK.

BoHu 3anumaroTbesi 30J0TUM CTaHAAPTOM MOMYJISAIIAHOI T€HETUKHU
komax (Selkoe & Toonen, 2006).

SNP-renorunyBanHsi. PCR-0a30BaHi MeToaM 10 4acTO BUKOPUCTO-
BYIOTbCS JUISI JETEKIli OAMHWUYHUX HyKjIeoTHAHUX 3aMiH (SNP), mo €
KJIIFOYOBUMH MapKepaMH: PE3UCTEHTHOCTI /10 1HCEKTHUIIHUIB, JOKATHBHUX
afanTarii, nudepeHiianii momyasaiii.

Metoau qPCR Ta dPCR 103BOJISIIOTE TOYHO BH3HAYATH YacCTOTHU
aJIeNIiB HaBITh Y 3MIIIAHUX 3pa3Kax.

JliarnocTuka martoreHiB i cumoOionTiB komax. PCR € crangaprom
JUIsl BUSIBJIEHHsSI OakTepiaibHUX eHAocuMOIoHTIB (Wolbachia, Rickettsia,
Cardinium), TpuOKOBHMX 1 TPOTUCTHUX MAPaA3UTIB, BIPYCiB, (PITONATOTEHIB,
K1 IEPEHOCATh 1HCeKTO(aru ta gitodarmy.

Hns Wolbachia naituacriiiie 3aCTOCOBYIOTh ITpaiiMepH 110 T€HIB WSD,
16S rRNA, ftsZ (Zhou et al., 1998).

VY komruiekcax TMepeHOCHUKIB (Hampukian, Aedes aegypti) qPCR
JI03BOJISIE OIIHUTH €()EeKTUBHICTh 010KOHTPOJIIO uepe3 iHdekiito Wolbachia
(Moyes et al., 2017).

Oomexennss PCR-0a3oBaHumx MeTodiB. 3pa3Kkd KOMax 4YacTo
MmicTsTh 1Hr10iTopru PCR 260 MaroTe Hu3bky koHIileHTparlito JJHK. I{e moxe
OPU3BOAUTHU JO XMOHOHETATUBHUX PE3YyJIbTATIB, BIICYTHOCTI aMILTi(iKallii,
HEPIBHOMIPHOCTI MiX 3pa3Kamu.
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HenpaBunbHuil nu3aiiH  mpaliMepiB COPUYMHIOE HecnenudiyuHi
MPOAYKTH a00 TePEeXPECHy PEakIlito MK OJTM3bKHUMHU BUIAMU.

PCR-6a30BaHi Mapkepu 3a3BuU4ail OXOIUIIOIOTH JIMIIE HEBEIUKI
TiasHKY TeHoMY. Lle Hakmamgae oOMexxeHHs MopiBHAHO 3 MeToaamu NGS Ta
T€HOMIKH.

Otxe, PCR-6a30BaH1 MeToiu € GyHIaMEHTAIbHUMHU IHCTPYMEHTAMHU
MOJIEKYJISIPHOI €HTOMOJIOT 11, 110 3a0€3MeYy0Th UPOKI MOKJIMBOCTI — BiJ]
BUJIOBOTO BU3HAYEHHS 1 IIarHOCTUKH MAaTOTEHIB JI0 MOMYJIAIHHOT TCHETUKHU
M aHami3zy aJanTUBHUX O3HAK. PO3BUTOK iXHIX MOJu(IKaIii MiABUILYE
YyTJIMBICTh, TOYHICTh 1 MacIITabOBAHICTh JOCHIKEHb. Y TMOEIHAHHI 3
reHoMHUMHU TexHousorisMu PCR 3anmumiaeTscs KIFOYOBOIO TIATHOPMOIO
JUTsl aHali3y eHTOMO(ayHHU.

SAnepHi MmapkepH Ta MIiKpPOCATeJiTH y JOCTIIKEHHI eHTOMO(payHH

BukopucTanss saepHUX MapKepiB Ta MIKPOCATENITIB BIIIFPAE KIIOUOBY
poJib y cCydYacHId MOJEKyJsipHIM eHTomodorii. Ha BigMiHy Big MiTo-
xoHapianpHOi JIHK, ska ycmaakoByeTbCsi MaTEpUHCHKOIO JIHIED Ta
BIIOOpaXkae JIUMIIE YACTUHY T€HETUYHOI ICTOPIi BUJTY, AJIEPHI MapKEPH HECYTh
1HpopMalito Bl 000X OATHKIB Ta MmiatoThes pekoMoOiHarii. Lle 3a0e3neuye
3HaYHO TIOBHINIY KapTHUHY MOMYJSIINHHOI CTPYKTypH, JAeMorpadidHux
MIPOIIECIB, EBOJIIOLINHOI ICTOPIT 1 BUIOyTBOpEeHHS. OCOOIMBO BAXKIMBUMU JIJIsI
JOCTIIKEHHS KOMaX € S/IepHI TeHU OJTHOKOMIMHOTO TUITY (single-copy nuclear
genes) Ta Mikpocareniti (SSR, simple sequence repeats), siki IIMPOKO
3aCTOCOBYIOTh Y TE€HOTHITYBaHHI, (PUIOT€HETHIIl, MIarHOCTHUIN KPUIITHUIHUX
BU/IIB Ta BUBUCHHI CTPYKTYPHU MOMYJISALIIN.

SnepHi Mapkepu: BJIAaCTUBOCTI Ta 3ACTOCYBAHHA Y €eHTOMOJIOTII

SAnepui renu Ouibil 1HGOPMATHUBHI MPU aHATI31 EBOJIOIIHHUX
MPOIIECIB, AKI B1IOYBAaIOThCS HA TPUBAJIUX YACOBHUX IIKanax, 1 3abe3re-
YyI0Th HE3aJICKHUMN B1J] MITOXOHJIP1AJIbHOTO T€HOMY MOTJIsA]T HA TEHETUYHY
pizHoMaHiTHICTh. Ha BimMiny Bix MTJIHK, sika siBnsie coOotro equuuii 1oKyc,
SAJICPHUII T€HOM BKJIIOYA€ THUCSAYl TE€HIB, 1[0 Ja€ MOXIIMBICTh BUOUpATU
MapKkepu 3 PIZHOI IMIBUAKICTIO €BOJIOLII 3aJ€XHO BiJi KOHKPETHOTO
JTOCIITHUIILKOTO 3aBaanHs (Simon et al., 2000).

HaifgacTimme y AOCHIKEHHSX KOMaxX BHUKOPHCTOBYIOTh TakKi siIepHI
MapKepH:

EF-1a (elongation factor 1 alpha). Oaun 13 HalOUIBII IKUPOKO
3aCTOCOBYBAHUX I'€HIB Y (PITOT€HETUYHUX JTOCTIKEHHSIX KOMaX. 3aXOIUII0E
MTOMIPHHM PIBEHBb €BOJIIOIIMHOT BapiaOeIbHOCTI Ta HAJa€ 100py PO3AIIbHY
31aTHICTh SIK JUIi MIDKPOJOBHMX, TaK 1 JJIsi BHYTPIIIHBOPOJAOBUX PiBHIB
(Danforth & Ji, 1998).
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28S T1a 18S p/IHK. KoHcepBaTuBHI MapKepH, KOPUCHI AJIsI BUBYEHHS
rIMOOKUX (PITOr€HETUYHUX 3B’ SA3KIB. 28S 4acTO BUKOPUCTOBYETHCS Pa3oM
13 IMIBUJIKOTUIMHHUMU MapKepamMu JJig BHUPIIICHHS CKIAJHUX TaKCO-
HOMIYHUX npobieM (Wiegmann et al., 2009).

CAD (rudimentary gene)

Opaun 13 HaWOLIBII 1HGOPMATUBHUX SAJIEPHUX MapKeEpiB Ui KOMax,
0CcoOJIMBO KOPUCHUM NI peKoHCTpyKIii (utoreHiit y Diptera, Lepidoptera
ta Hymenoptera (Moulton & Wiegmann, 2004).

Wingless (wg) Ta Opsin

['eHu, 10 YacTo 3aCTOCOBYIOTH JUIsl JOCHIIKEHHS TE€HETUYHOI
nudepeHIriaiii Ta MOJICKYJISIPHOT CUCTEMAaTUKHU Yy 0araThox rpynax Komax,
BIJI KYKIB /10 IEPETUHYACTOKPUITUX.

[lepeBaroro siiepHUX MapKepiB € MOKIIMBICTD 1IEHTUDIKALIIT TOpUar3aIlii
Ta 1HTpOrpecii, o0 HEMOXKJIMBO Ha ocHoB1 gaHux MTJIHK. Hanpuxman, taki
MapKepH YCHIIIHO BUKOPUCTOBYBABCS JIJIs1 BUSIBJIICHHS T1IOpUIHUX 30H Y OK1UI
pony Apis (Whitfield et al., 2006), Tomi sx MTJIHK B Takux BUIajKax 4acTo
JIEMOHCTPY€E XMOHO OJTHOPIAHY KapTUHY BHACIHIJIOK CEJIEKTUBHUX €(PEKTIB.

SAnepHi reHUu TaKOX JO3BOJISIOTh:

e OI[IHIOBATH PIB€Hb FT€HETUYHOTO OOMIHY M1 MOMYJISALISIMU;

e PEKOHCTPYIOBATH CTPYKTYPY POJAOBOIIB Ta ICTOPIIO TUBEPTEHIIIT;

e BUSBJISITU «KPUIITHYHI» BUJIH, SIKI HE JEMOHCTPYIOTh JOCTATHHOI

MITOXOHPIAJIBHOI TU(epeHiaii.

Otxe, siepHI MapKepu € HEOOXITHUM KOMIIOHEHTOM 1HTETPaTUBHO1
TaKCOHOMIi Ta MOMYJISIIIHHOI TeHETUKHU KOMaX.

MikpocaTesiTi K iHCTPYMEHT BHCOKOI PO3ALIbHOI 3AaTHOCTI

Mikpocarenita (SSR) — 116 KOpOTK1 TaHJAEMHI TOBTOpH (2—6 HyKJIe-
OTHIB), SIKI XapaKTEPU3YIOThCS BHUCOKOI MYTAIlIMHOI IIBUIKICTIO Ta
3HAYHUM TMOIIMOP(I3MOM. 3aBISKH UM BJIACTUBOCTSIM BOHH € OJHUM 13
HaWMOTY>KHIIIMX MapKepiB JjIsi BUBYEHHS APIOHOMACIITAOHOI T€HETUYHOT
CTPYKTYpH, POJAMHHUX 3B’SI3KIB 1 AUHaMiku nomyJisiiiid komax (Bruford &
Wayne, 1993).

J10 OCHOBHHUX BJIACTUBOCTEUN MIKPOCATENITIB HAJECKHUTD:

e BHCOKHMH pIBEHb alleIbHOIO MoJiMOopdi3My, IO 3abe3reuye je-

TaJbHE TeHOTUITYBaHHS;

e KOJIOMIHAHTHICTb, 110 J103BOJIsIE BU3HAYUTH O0H/JIBA ajiefil B TeTepo-

3UTOT;

e IIIMPOKA MPEJCTABJICHICTD Y SJACPHOMY T€HOMI Mai’ke BCIX KOMax;

e MOXJIMBICTh PO3POOKH CcHENU(PIYHUX MparimMepiB MJisl OYyIb-sIKOTO

BUTY.
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CyuacHi MiAXOAW JIO3BOJISIIOTH  OoTpuMyBaTh  SSR-nokycu 3
TPAHCKPUIITOMIB Ta TEHOMHHX 010JII0TEK, 1110 3HAYHO MOJIETIIYE POOOTY 3
HE MOJIeTbHUMHU TakcoHamu (Zhang & Hewitt, 2003).

3acTocyBaHHSI MIKPOCATEJITIB Yy TOCTiIKEHHAX MOMYJISLii KOMax

MikpocateniTHi MapKepu IIUPOKO 3aCTOCOBYIOTH JJIS JOCIIIKEHHS
NOMYJIALIIIHOT CTPYKTYPH IIKIJTHUKIB Ta IEPEHOCHUKIB XBOp0oO. Hanmpukian,
Schmidt et al. (1997) BukopucroByBasiu SSR 117151 BUBUEHHS CTPYKTYPH T10-
nynsauid Glossina morsitans, NIoKa3aBIlld ICHYBaHHA YITKO BUPAKEHUX I'€HE-
TUYHUX KJIACTEpiB, 110 MaIOTh NPsIME 3HAYEHHS JJIi KOHTPOJIIO COHHOI
XBOPOOH.

VY xyxkiB pony Agrilus (30xkpeMa A. planipennis), 10 € HEOE3MECUHUMU
1HBa31MHUMHM IIKIJHUKAMH JE€PEB, MIKPOCATEIITH JI03BOJIMIIM ITPOCTEIKUTH
MOXOJ/PKCHHSI 1HBA31MHUX MOMYJSLIN Ta BU3HAYUTU KMOBIPHI JKEpena
3acenenHs y [liBHiuHiil Amepuui (Bray et al., 2011).

SSR 1mpoKko 3aCTOCOBYIOTH ISl OLIHIOBAHHSI PIBHS PI3HOMAHITHOCTI Y
MPUPOAHMX 1 IITYYHUX TMOMYJISIISIX MEIOHOCHOI O/konmu Apis mellifera. Ha-
npukian, podoru Estoup et al. (1995) mokazanmu 3HauH1 BIAMIHHOCTI MK
130JIbOBAaHUMH MOMYJIALISIMU O/pKLT Yy €Bpori Ta AdpHuili, 0 Mae 3HAUYEHHS SIK
IUI1 OXOPOHU T€HETUYHUX PECYPCIB, TaK 1 ]Il OLIHKY aJalITUBHOTO MTOTEHITIATY.

OCKUIbKH MIKpPOCATENITH MalOTh BUCOKY PO3JLIbHY 3[1aTHICTh, BOHU
e(eKTUBHO BUKOPUCTOBYIOTHCS JJ1s 11eHTH(iKaIi riopuais. OauH 13 qoOpe
JOCHIPKEHUX NOpUKIaaiB — Triopuauzainis mix Culex pipiens ta Culex
quinquefasciatus, 110 Ma€ BaXJIMBE 3HAUYEHHS JJIs €MieMIoJOrii Bipycy
3axigaoro Himy (Fonseca et al., 2004).

Po3po0Oka Ta Basiganiss MikpocaTeJiTHUX JIOKYCIB

Xoua MIKpoCcaTeIITU HaJa3BUYaiiHO 1H(OpPMATUBHI, iX pO3poOKa
BHUMarae reBHUX PeCypcCiB: CTBOPEHHSI TCHOMHUX 010J110TEK, CEKBEHYBaHHS
Ta nepeBipku moaiMopdizMy. CydacHi TexHosorii NGS cnpocTuiau 1
MPOIIECH, JTO3BOJITIOYM BHUILIATH SSR 13 TPaHCKPUNTOMHUX JIaHWX Ta
HaBITh 3aCTOCOBYBATH «MIKPOCATEIITHUN MIHIHI» 13 HEaHOTOBAaHMUX
renoMiB (Gardner et al., 2011).

3a cTaHjgapTaMy MIXHApPOJHUX MPOTOKOJIB, MEpe]] BUKOPUCTAHHIM
SSR y nonmysiiiiHUX JOCIIIKEHHSIX MOTPIOHO MEPEBIPATH:

e BIJINOBIAHICTH piBHOBa31 ['apai—BalinOepra,

e BIJICYTHICTh aJ€JIbHOIO APOI-ayTy,

e CTaOLIBHICTH aMILTi(IKaIIi],

e HAsIBHICTh MIPUBATHUX AJIENIB Yy PI3HUX MOMYJISITIHA.

Taki mporieypy BaXKJIuBi1 JJis1 YHUKHEHHS TOMUJIKOBUX BUCHOBKIB.
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OTxe, s7epHI MapKepu Ta MIKPOCATENITH € HE3aMIHHUMHU 1HCTPY-
MEHTaMU [UJI1 aHaji3y TEeHETUYHOI CTPYKTYpH KOMaX, PEKOHCTPYKIIii
eBOJIOLIMHMX MO Ta YTOYHEHHS BHJOBUX MeEXK. IX 3aCTOCYBaHHS
JIO3BOJISIE  BUSBJISATH TOHKI €BOJIIOLIIMHI CHUTHAIM, HEIOCTYMHI JJIs
MITOXOH/IplaJIbHUX MapKepiB, a TAKOXK 3a0e3Meyye BUCOKOTOUHY J[1arHOC-
TUKY MOMYJISIIIMHUX MPOLIECIB — BiJ TOpUan3aIlii 10 1cTOpii KOJOHI3aIii Ta
iHBa3iil. [lonpu MosiBy NOTY>KHUX TEHOMHUX 1HCTPYMEHTIB, MIKpOCATENITH
W Hagaal 3aJMIIalOThCS OJHUM 13 HaWehEKTHBHIIIUX METOJIB BHCOKOI
pPO3IIBLHOT 34aTHOCTI, a SIIEpHI MapKepu CTaHOBJIATH (yHAAMEHT s
IHTETPATUBHO1 CUCTEMATUKHU Ta (PIJIOTEHETUKU KOMaX.

MiToxoHapiaJibHi MApKEePH B eHTOMOJIOT 1
MitoxoHpiaabHI MapKEPH BIAITPAIOTh LIEHTPAJIbHY POJIb Y CYYACHHUX
MOJIEKYJIIPHUX JOCHIIKEHHIX €HTOMO(ayHU. 3aBIsKU CBOIM YHIKAJIbHUM
IF€HETUYHUM Ta (PYHKIIOHATBHUM BJIACTUBOCTAM MiToxoHapianbHa JJHK
(mTIHK) 3a0e3neuye moTy>XHUN IHCTPYMEHTApI i aHami3y: QijgoreHe-
TAUYHUX 3B’SI3KIB, MOMYJALIAHOI CTPYKTYpH, €BOJIOLINHOI 1CTOPIi,
KPUIITUYHO1 BUJOYTBOPIOBAHOCTI, PO3MOBCIO/I)KEHHSI 1HBA31THUX KOMax Ta
EPEHOCHUKIB XBOPOO.
Haityacrime y AOCHIKEHHSX KOoMax 3acTocoBYIOTh Taki MTJIHK-
mapkepu: COI, COII, cytb, NDI-NDS5, a takox 16S rRNA ta 12S rRNA.
KoxeH 13 nux reHiB mae crnenudiuHi €BOJIIOLINHI XapaKTEPUCTUKH, IO
3YMOBJIIOIOTh MOTO MTPUAATHICTh JO MEBHUX THUIIIB aHATI3Y.
MiToXOoHJpiadbHUIT TE€HOM KOMax, fK IMPaBUIO, € KOMIAKTHOIO
KUIBIIEBOIO MOJIEKYJIOI0 po3MipoM 14-20 Tuc. map HYKJICOTHIIB, IO
MicTuTh 13 Oinok-koayrounx reuis, 22 renu TPHK 1 n8a renu pPHK (Clary
& Wolstenholme, 1985). Homy npuramanHi Taki 6i010TiuHi 0COGINBOCTI:
e MAaTEPUHCHKE YCIMaJIKyBaHHA (3 HE3HAUHUMH BUHATKAMH );
e BIJICYTHICTh pekomOiHaiii, 1o poouts MT/IHK cTabiasHOO
CHCTEMOIO JIJIST BIJICTEKCHHS JIIHIM;

e BHCOKa IIBUJKICTh HYKJICOTHIHHUX 3aMiH MOPIBHSHO 3 OaraTbMa
SAJICPHUMU T€HAMU;

e BIJIHOCHO IIpoCTa amIuTi(pikalis, o poOUTh i TOCTYITHOIO HaBITh
y AErpaioBaHUX 3pa3Kax.

[{i BIAacTUBOCTI CTalyd KJIIOYOBMMHM JIJIi CTAHOBJICHHS YHCICHHUX
MIJIXO/1B Y MOJIEKYJISIpHIN cucTematuill komax (Simon et al., 2006).

[Tonpu ne, mMt/IHK He mno30aBieHa oOMEXEHb: MOXKIUBI €PEKTH
CEJICKTUBHOI'O TUCKY, 3JIUTTSI JIIHIN, ICHYBaHHS MICEBJIOTCHIB Y Api (numts), a
TaKOK BIUTMB €HJ0CUMOI10HTIB, TakuX sik Wolbachia (Hurst & Jiggins, 2005).
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I'en cytochrome c oxidase subunit I (COI) € naliBizoMmium
MITOXOH/IplaJIbHUM MapkepoM y entomojiorii. [Ticist podotu (Hebert et al.,
2003) COI craB ocHoBoto ri1odansHoi cucteMu DNA barcoding, mio nepe-
Oauae BHUKOPHCTaHHS CTaHIapTHOTO ~658 1. H. ¢parmeHta s
imeHTudikaIii BUIiB.

IHepeBaru COIL:

e BHCOKA MDXKBHJIOBA MIHJINUBICTD;

e YHIBEPCAJIbHICTh MPaMEPIB;

e BEJIMKA KUIBKICTh TOCTYMHUX pedepenc-nociigoBuocteit y BOLD

ta GenBank;

e C¢(EKTHUBHICTb y J1arHOCTHUIIl «KPUIITHYHUX) BHU/IIB.

[lepeBarn COIl mpoIeMOHCTPOBaHI y YHCIAECHHUX JOCITIIHKEHHSX.
Hampuxitan:

o s Tephritidae (Smith et al., 2005),

e Lepidoptera (Huemer et al., 2014),

o Aphididae (Foottit et al., 2008),

e Culicidae (Cywinska et al., 2006).

YcmimHicTh METOZy 3YMOBHJIa MOro 3actocyBaHHs y OioOesmer,
€KOJIOTTYHOMY MOHITOPUHTY Ta KOHTPOJI1 IIKITHUKIB.

B okxpemMux TakcoHiB (Hampukiaa, y Mmypax poxay Formica, ne
npucyTtHs riopuauzaitisi) COI Mmoxe naBatu XxuOHO 00’ eqHaH1 JiHIT. Takox
BijloMi BHNagku BIumMBY Wolbachia, mo 3maTHa COPUYUHUTH MITO-

XOHApiaTbHUNM XUUXAUKIHT, CHOTBOPIOIOYH CTPYKTYpy nomyJsisaiii (Hurst &
Jiggins, 2005).

Inui 0istok-koayroui reun MTIHK y enTomosiorii

COIl

['en COII yacTo BUKOPHUCTOBYIOTH SIK IOJATKOBUI MapKep, 0COOIMUBO
ko COI geMoHCTpye HeIOCTaTHIO BapiaOeiabHICTh. BiH KOpuUCHUE ist
dbuloreHeTK OaratboxX TIpyn, 30kpema Hymenoptera 1 Coleoptera
(Whitfield & Cameron, 1998).

COI+COIl y xomOiHaIii 103BOJSIFOTH MPOBOJUTH OUIBII TOYHY
PEKOHCTPYKIIIO €BOJTIOIIMHUX 3B’ I3KIB.

Cytb (cytochrome b)

I'en cytb mae Buiy eBomoniiHy mBUAKICTH HiXK COI, Tomy yacTto
3aCTOCOBYETHCSI 'y TOMYJISILINHIA reHeTuli Ta ¢inoreorpadii. [Ipuxknaau
MO’KHA 3HAUTH Y:
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KykiB Chrysomelidae (GOmez-Zurita et al., 2004),
kioniB Triatominae — nepenocHukiB Chagas disease (Marcilla et
al., 2001),
o Myx Glossina (Gooding & Krafsur, 2005).
Cytb yacTo BUKOPUCTOBYEThCA y poOOTax, CIPSIMOBAHUX HA aHaI3
ICTOPUYHUX AeMOoTrpadidHUX MPOIIECIB.
ND-renu (ND1, ND2, ND4, NDS)
I'enu NADH-neriaporenasu iHbOpMaTUBHI JIJIT BUBUCHHS aJIalTHB-
HO1 €BOJIIOLII, OCKIJIbKM BOHU O€pyTh y4acTh Yy KIITUHHOMY JIMXaHHI.
Hampuxitan:
e NDS5 nposeMoHCTpyBaB BUCOKY 1H(POPMATUBHICTh Y MaJSIpiiHUX
KomapiB poay Anopheles (Avise, 2000; Krzywinski et al., 2006);
e NDI ta ND2 kopucHI i aHaJ13y BHYTPIIIIHLOBUJIOBOI CTPYKTYpHU
metenukiB Heliconius (Brower, 1994).
Pu6ocomui renu 16S ta 12S rRNA
PuOoOCOMHI T€HU MITOXOHJPI MarOTh MOBUIBHINIY MIBUIKICTH €BO-
JIOIMIi, 10 pOOUTH iX MPUIATHUMHU JUISI JOCHTIIKEHHS JAaBHIX (ioreHe-
TUYHUX TTOIIH.
16S rRNA OyB KIIOYOBUM MapKepoM Y KIACHUYHUX Mpalsx 13
¢inorenii kykiB 1 aBokpwiux (Caterino et al., 2000). 12S rRNA
3aCTOCOBYIOThH pifIie, ajie Iied reH g00pe cebe 3apeKOMEHIyBaB ¥y
nociimpkeHHax apxaiuaux rpyn (Beebe et al., 2000).
16S 1 12S 30epiraoTh 1HPOPMATUBHICTh HABITh y (PparMeHTOBAHUX
3pa3kax, 10 pPoOWTh iX IIHHUMU Yy TIAJ€OEHTOMOJIOTIi Ta aHai3i
MyMi(piKOBAaHUX KOMax.
Mitoxonapiajabnui Mapkepu y ¢inoreorpadii Ta momyasiniiHiin
reHeTuIi
Mt/IHK € ocHOBHUM iHCTpyMeHTOM Y inoreorpadii 3aBasKu
31aTHOCTI B1100pa)kaTu iCTOPito IeMOorpadiuyHuX 3MiH.
MitoxoHapiajabHI MapKEepH JIONIOMOTJIH 1IeHTU(IKYBATH:
e TICISUIBOJOBUKOBI KOJIOHI3aIiitH1 Mapuipytu Bombus (Hines, 2008);
e perioHalbHi JiHI1 MeTenukiB Papilio machaon (Clarke et al., 2011);
e TIOXOJ/DKCHHS 1HBa3iHOTO MKigHWKA Harmonia axyridis (Lom-
baert et al., 2010).
3aBasKA BHCOKIM po3aunbHIM 3gaTtHOCTI MTJIHK mo3Bomsie Bimcre-
’KyBaTH BITHOCHO HEIIIOJIaBHI MO/Ii.
Ha ocnoBi mT/IHK BusiBIeHO YncClIeHH] IPUKIaAU T1IOpUIHUX 30H V:
e Heliconius (Bull et al., 2006);
o Omxin pony Apis (Arias & Sheppard, 2005);
e XykiB Carabidae (Sota et al., 2001).
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VYTiMm, yepe3 MOKIIMBY IHTPOTPECIIO Ta BIUIMB CUMOIOHTIB HEOOX1THO
3aCTOCOBYBATH 1HTETPATUBHI MIJIXOAU, BUKOPUCTOBYIOUH SIIEPHI MapKEPHU.

MitoxoHapiadbHI  MapKepd HAOyJIM 3HAYHOTO  IMPAKTUIHOTO
3HAYEHHS:

e Y KOHTpOJI iHBa3iiiHuX koMmax (Armstrong & Ball, 2005);

e y JIarHOCTHIIl BUIB Y MI>KHAPOAHIN TOPTIBIIL;

e y BUsBJIEHHI nepeHocHUKIB XBopoO (Wilkerson et al., 2015).

Hanpuknan, COI Ta cytb 103BoJMIN MIATBEPAUTH YUCISHHI HE3aICKH1
iHTpoaykiii Aedes albopictus y CIIIA (Birungi & Munstermann, 2002).

OOMe:KeHHsI Ta BHKJIMKH Yy 3aCTOCYBAaHHI MITOXOHApPiaJbHUX
MapKepiB

BruiuB cumMOioHTIB

HaiiBaxxnuBimuii ¢akTop, M0 3/1aT€H CIIOTBOPIOBATU pPE3yJbTaTH, —
e 0axkrepii Wolbachia.

BoHM MOXYTh BUKJIUKATH:

e IITYYHE 3HWKEHHS FT€HETUYHOI PI3HOMAaHITHOCTI;

e TI0BHE 3amimieHHs miHi MT/IHK;

e XuOHI narepHu Qinoreorpadii.

Leit epexT n00pe 3anokymenToBanuii y 6adok (Charlat et al., 2009) 1
KykiB (Jiggins, 2003).

IIceBporenu (numts)

Hesaxi nocnigoBHocTi MTIHK iHTErpoBaHi y siiepHHIl T€HOM, IO
MOX€ CIIPUYUHUTHU aMILTi(IKaIiI0 HE [[IIbOBUX (PparMeHTIB.

O0mMexeHa iHPOPMATHBHICTD ISl Iy2Ke TaBHIX 200 AyxKe MOJIOANX

JIiHIH

KoHcepBaTHUBHI JUISHKH MOXYTb OyTH HEJIOCTAaTHHO 3MIHHUMH, TOA1
K TinepBapiadebHi — HaCUYyBaTHUCS 3aMiHAMU.

OTxe, MITOXOHIpIalibHI MapKepu cTalu (PYHIAAMEHTOM Cy4acHOI
MOJIEKYJIIPHOT €HTOMOJIOTIi. [XHi BIACTMBOCTI — KOMIAKTHICTh, BUCOKA
IIBUKICTh €BOJIIOLIT, 3pyUHICTh aMIUTi(iKaIlli — pOoOIsATh iX ePeKTUBHUMU
s igeHTudikamii BUAIB, PEKOHCTPYKIli (inoreniit, ¢imoreorpadii Ta
KOHTpOJIIO 1HBa3iitHuX BUIB. Xoua MT/IHK mae oOmexeHHs, moB’s3aHi 3
BIUIMBOM CUMOIOHTIB, IHTPOTPECIEIO Ta HASBHICTIO TICEBJIOTEHIB, 11 IIIHHICTH
y KOMILUIEKCI METO1B 3aTUIIAETHCS HE3aNePEUHOIO.

CywacHl pociipkeHHa JAeaani dactime mnoeanytots MTJHK 3
AIEPHAMU  MapKepamMud Ta TEHOMHHMH Tiaxojaamu, (popmyroun
IHTETPaTUBHY OCHOBY JIsl TOSICHEHHS €BOJTIOLIIMHUX MPOIECIB y KOMAX.
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TexHoJ10Tii BHCOKONIPOAYKTUBHOTO cekBeHyBaHHSA (NGS)
Y BUBYEHHI eHTOMO(ayHu

TexHosorii BUCOKOMPOAYKTUBHOTO (next-generation) CEKBEHYBaHHS
paauKaJIbHO 3MIHWIM MIAXOAM /10 BHUBUCHHsS Komax. BOHM 103BOJIAIOTH
aHaJ13yBaTU T'€HOMU, TPAHCKPUIITOMHU, MIKpOOIOMH ¥ CKJIaJIHI €KOJOT14H1
B3a€MO3B’S3KH 3 TOUHICTIO Ta MAacIITAOOM, HEJOCTYITHUMHU JJIs1 KITACUYHUX
MeToiB. NGS BigKpuBa€e MOXJIUBOCTI TSI JOCTIKEHHS SIK MOJACITBHUX
opraHi3MiB (Hanpukian, Drosophila melanogaster), Tak 1 HEPIIKICHUX, aje
T€HETUYHO CKJIQJHUX BHUJIB KOMaX, BKJIOYHO 3 €KOHOMIYHO BaXXJIUBUMU
IIKITHUKaMU, IEPEHOCHUKaMU XBOPOO Ta PEIIKTOBUMHU BUJAMH.

Y upoMmy po3maiiai HaBeAeHO oriisi ocHOBHUX NGS-miatdopm, ixHIX
MOMJIMBOCTEH Yy JOCHIIKEHHAX €HTOMOGAyHH, a TaKOXX BHUKJIMKHA Ta
MIEPCIIEKTUBH 1HTETPAIlll IIUX TEXHOJOT1N y CydyacHY €HTOMOJIOTIIO.

OcHoBHI mi1aTdopmMu Ta NPUHIMIU BUCOKONPOIYKTUBHOTO

cekBeHyBaHHs Illumina Sequencing

[Tnardopmu Illumina HaitO1IBII TOMKUPEH] B MOJEKYJIAPHIii O10JI0T1i
3aBJISIKM BHCOKiM TOYHOCTI Ta BITHOCHO HM3bKiM BapTocTi (Bentley et al.,
2008). Takuit MeTO BOJIOAIE PSIAOM TNIEpEBAr: BUCOKA TOUHICTH (ITOMMIIKA
<1%), MOXJIMBICTH TTIMOOKOTO MOKPUTTS, TPUJATHICTH JJIsl MAJIUX TEHOMIB
KOMaxX, IIMPOKE 3aCTOCYBaHHS B TPAHCKPUNTOMIII Ta NOMYJALINAHINA
reHeruii. Henomiku: xopotki piau (75-300 bp), mo yckianHioe 301pKy
CKJIQJTHUX TE€HOMIB 13 BEJIMKOIO KIJIbKICTIO MIOBTOPIB.

Oxford Nanopore Technologies (ONT)

ONT 3abe3neuye HaAAOBT1 piJind (O COTEHb TUCSAY bp), IO KPUTUYHO
BAXJIMBO [JIs1 301pKM TEHOMIB KOMAax, sIKi 3a3BHYaidl MICTSITh BEIIMKY
KUIBKICTh MTOBTOPIB Ta MOO1BbHMX esieMeHTIB (Jain et al., 2016).

IlepeBaru:

e MOXJIMBICTh NTOJILOBOI'O CEKBEHYBAHHS;

e 3JaTHICTb 3uuTyBaTH A0BI1 Pparmentu JJHK;

e 1JICATTHLHUM IHCTPYMEHT JIJIS1 KOPEKIIil «CKeneTHUX» 301pok Illumina.

Henomniku: Buiia yactora MOMUWIOK MOpiBHSAHO 3 [llumina, xoua BoHa
3MEHIITYETHCS 3 HOBUMU XIMIiSIMH.

PacBio HiFi Sequencing

Texnonoris PacBio HiFi renepye noBri piu 3 BUCOKOIO TOYHICTIO
(Wenger et al., 2019).

[TepeBaru:

e 17caibHO MIAXOIUTH JJis1 de novo 301pKH;

e TOYHICTh, OpiBHsHA 3 [llumina;

e MOXJIMBICTh aHAJI3y €MIMCHETUYHUX MOAUDIKaIIiN.
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I'enomika komax
barato BuiB koMax MarOTh CKJIa/IHI TEHOMHU 3 YUCJICHHUMU 1HBEPCISIMU
Ta TOBTOPHUMH €JIeMEHTaMu. ToMy KJTAaCUYH1 MiIXOAN YaCTO HE JO3BOJISIIOTh
OoTpuMatu MoBHOIIHHI pedepeHcH1 reHomu. KomOinyBanns [1lumina, PacBio
ta ONT no3Bosmio po3Bsi3atu 11 mpoosemu (Armisén et al., 2018).
[Mpuknanu ycniniHoi 301pKu:
o Aedes aegypti: noniniieHa reHOMHa 301pKa J03BOJIMJIa YTOUYHUTH
I'e€HU, OB’ A3aH1 3 PE3UCTEHTHICTIO /10 IHCEKTULIUIIB;
o Spodoptera frugiperda: BUABIEHHS HOBUX T'€HETUYHUX JIIHINA, 11O
BILJIMBAIOTH HA 1HBA31MHICTD;
e Bombus terrestris: OllIHKa TEHETUYHOT'O PI3HOMAHITTS OIS
3aIUJII0OBAYIB.
Ilanrenomika
[TanreHomika J03BOJISE€ OMUCATH BECh HAOIp T€HIB BUIY, BKJIIOYHO 3
BaplaHTaMU, 10 HASBHI JIUIIE€ Y YACTUHU TOMYJISIIIIHA.
3Ha4YeHHS AJ151 EHTOMOJIOT1:
e BU3HAUCHHS JIOKAIBHUX aJanTallii;
e BUSABIICHHS «MOOUIBHUX)» €JIEMEHTIB, IO CHPHUSIOTH EBOJIOI]
PE3UCTEHTHOCTI;
e AaHAJII3 CTPYKTYPHHUX Bapiarliil.
Tpanckpunromika komax
RNA-seq
RNA-seq mae 3MoOry JOCHiI)KyBaTH €KCIPECII0 TEHIB y PI3HUX
TKaHMHAaX, CTaIisX PO3BUTKY a00 yMoBax cepenoBuiia (Wang et al., 2009).
ITpukiaau 3aCTOCyBaHHS: BUBYEHHS IMyHHOI BIIMIOB1/11 KOMax Ha IMaTOT€HU,
aHajl3 TEeHIB, IMIOB’SI3aHUX 13 PE3UCTEHTHICTIO JI0 1HCEKTUILIMIIB,
JOCIIJIPKEHHSI TEHIB TOBEMIHKH, 30Kpema (EepOMOHHOI KOMYHIKaIi,
BU3HAYEHHSI MEXaH13MIB aJanTalli 10 CTpeciB (TeMIepaTypHHUX, XapuOBHUX,
Tokcukonoriuaux) (Wang et al., 2009).
Single-cell RNA-seq
OIHOKITITUHHA TPAHCKPHUIITOMIKA JJO3BOJISIE€ OMUCYBATH (DYHKITIOHAb-
Hl TUMH KJIITUH Ta 1XHIO AuHaMIiKy po3BUTKY (Cao et al., 2017).
3HaYCHHS:
e JICTai3aIlisl PO3BUTKY HEPBOBOI CUCTEMU KOMaX;
e aHaJI3 KJIITUHHUX PEakIliii Ha BIpyCHI 1HPEKIIIT;
e BUBYCHHS IJIa3MATOIMTIB Ta IHIIMX KJIITHH IMYHITETY.
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MeTab0apKOAUHT | METATEHOMIKA eHTOMO(ayHH

JocaigkeHHs 0iopi3HOMAHITTA

MeTtabapkoauHT J03BOJISIE BU3HAYaTH BUJOBHH CKjIaJ KOMax Y
npodax IpyHTY, POCIMHHOCTI, MACTOK YW BOJU, BUKOpUCTOBYrOuM NGS-
cekBeHyBaHHs MinbiioHIB pparmenTiB JIHK (Taberlet et al., 2012).

[IepeBaru:

e MOXJIMBICTh POOOTH 3 MACOBUMU MPOOAMH;

e 3JIaTHICThH BUSIBIISITH PIAKICHI Ta MPUXOBaH1 BUJIH;

e BHCOKAa YYTJIUBICTb.

AHaJIi3 Xap40BHUX Mepex

MeTa0apKOAMHT KUIIIKOBOT'O BMICTY XMXAaKIB JIa€ 3MOTY PEKOHCTPY-
toBaTu TpodiuHi B3aeMoxii. Hampukian: anami3 paiiony naByKiB, TypYHIB,
napa3suTUYHUX OC, BUsiBiIeHHs pocauHHux JJHK y dbiTodaris, nocnimkeHHs
Napa3uTOIAIB y JsIJIEYKAaX Ta JIMUYUHKAX.

Mikpo0iom kKomax

Komaxu BOJIOJIIOTH CKJIQJHUMM MiKpOOiaJbHUMH CHIJIbHOTaMH, IO
BIUIMBAIOTh HA >KUBJICHHS, IMYHITET, CTIMKICTh [0 CTpPECIB 1 HaBITh
noBeniHKy (Douglas, 2015).

NGS nozBounse:

e ONUCYBaTH OAaKTEpiaIbHI Ta TPUOKOB1 KOHCOPLIIYMU;

e BHBYATH B3aemoito 3 eHpocuMmOionTamu (Wolbachia, Rickettsia,

Sodalis);
e AaHAJI3yBaTH 3MIHM MIKpOOIOMY ITiJi BIUIMBOM 1HCEKTHULHIB 200
BIPYCIB.

ExoJioriuna Ta eBoJIOIiliHA reHOMiKa KOMaXx

BusiBjieHHs a1anITUBHHUX JIOKYCiB

Metoau genotype-by-sequencing (GBS), RAD-seq 1 whole-genome
resequencing 03BOJISIIOTH 1IEHTU(IKYBaTH:

e TcHHU pe3ucTeHTHOCTI 10 1HcekTuuuaiB (kdr, CYP450, GST);

e JIOKAJBHI aJlanTallii 10 KIimary;

e TCHETHUYHI MapKepHu 1HBA31MHOCTI.

PexoHcTpyKuis icTOpil momyasiuin

NGS nae 3Mory OIIHIOBATH:

o cdexTuBHUN po3mip nonysiii (Ne);

e CIII30/M «BY3bKHX MICIIbY;

e MITpaIlif0 Ta MTOTOKH T'€HIB MK TOMYJIAIISIMU;

e TiOpHIM3aIIiI0 MiXK OJU3bKUMHU BUIAMHU.
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Oo0mexenns Ta BUKJIMKH NGS y eHTOMOJTOTIT

SIkicTh Ta KiabkicTs JITHK

JpiGH1 po3Mipy KOMax 1 CTapiCTh MY3E€WHHX C€K3EeMIUIIPIB YCKJIa-
HIOIOTh eKcTpakiiito sikicHoi JIHK.

Bucoka BapTicTh CKJIATHUX TeHOMHHX MPOEKTIB

[lonpu 3x€lIeBICHHST TEXHOJOTIHA, MOBHA TI'E€HOMIKA 3aJIMILIAETHCS
JIOPOTOIO JIJIsl HEPECYPCHUX J1abopaTopii.

Bbpak pedepeHcHIX reHOMIB

st GinabmiocTi BUIAIB KoMax pedepeHCHI TeHOMH BIJICYTHI, IO
YCKJIQIHIOE aHOTAITIO.

BioinopMaTHUYHI BUKIMKH

Amnani3 BeIMKux o00CST1B JJaHUX BUMArae:

e 3HAYHOI OOUHCIIIOBAIHLHOT OTY>KHOCTI;

e KBaIi(hiIKOBAHOI'O TIEPCOHAIY;

e CTaHJIapTU3ALIll TPOTOKOIIB.

CRISPR T1a incTpymeHTH PyHKUIOHAIBbHOI TEHOMIKH
y DOCJIIZKeHHI KoMax

Texnonorii (yHKIIOHAIBPHOT TEHOMIKM OCTaHHIX JECATHIIITH
JO3BOJIJIA TIEPEUTH BiJ OMUCOBUX JOCHIIKEHb €HTOMO(ayHu 10
IIMOOKOTO aHaII3y MPUYMHHO-HACIIKOBUX 3B’S3KIB MK T'€HOTHUIIOM Ta
dbenotuniom. HaiOumbIl  peBOMIONINMHI  3MIHU  BIAOYIHCSA  3aBISKH
BrpoBapkeHHIO CRISPR-Cas cucrtem, siki 3a0e3neuudsii  TOYHE Ta
e(eKTUBHE pelaryBaHHsS T€HOMIB KOMaX, BKJIFOYHO 3 THMH, IO paHiIIe
BBaXKaaucid TreHeTuyHo «HenpuctynHuMm». CRISPR TtexHomorii, y
noenHanH1 3 RNA1, TpaHcreHe3oM Ta MeTOIaMi KOHTPOJIbOBAaHOTO HOKAYTY
IeHIB, BIIKPWIA HOBI MOJIMBOCTI JJIsl aHaNi3y PO3BUTKY, MOBEIIHKH,
¢di310JI0T1i, B3aEMOJIN «KOMaxa — TATOreH» Ta JJs CTBOPEHHS
1HHOBALIIMHKUX CTpaTeriii 010KOHTPOJIIO.

Ili i"acTtpymentu poOaste CRISPR Halibineln  yHIBEpCalbHOIO
m1aT(GOPMOI0 JJ1s1 MaHIMYJISIIli TeHOMaMU KOMax.

Ha cporogni TpaHCreHe3 KOMax IIUPOKO 3aCTOCOBYIOTh Y
JTOCITIKCHHSX

e (i31010r1i po3BUTKY (Drosophila, Tribolium castaneum);

e IMyHITeTY (Aedes aegypti, Anopheles gambiae);

e XEMOpEIIEIIIii Ta TOBEIIHKH;

e MEXaHI3MIB PE3UCTEHTHOCTI.
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Metoaqu CRISPR  103BOJISAIOTE  LUJIECOPSIMOBAHO  1HTErPYyBaTU
KOHCTPYKIIi y Bu3HaueH1 Jokycu (Housden et al., 2017).

Knock-in Ta knock-out cucremu

Knock-out (BUMKHEHHS T€Ha) — BUKOPUCTOBYETHCS JIJIsl BCTAHOBJICHHS
pOJIi IEBHUX T'€HIB Y PO3BUTKY, MOBEIHII, ajanTamisax. Knock-in (BcraBka
HOBOTO (hparMeHTa a00 BBIMKHEHHS T'€Ha) — Ja€ MOXJIUBICTH J10JlaBaTH
Mapkepu, QpyopeciieHTHI OUIKHA ab0 peryJIsaTOpHI €JIeMEHTH.

[Ipuknaam 3acTOCYBaHHS BKJIIOYAIOTh HOKAYT T'€HIB:

o GbepTUNbHICTb Y Aedes aegypti NJisi KOHTPOJIIO MOIYJISIIIH;

e T'CHU PELENTOPIB HIOXY Y Drosophila nyisi BABUEHHS XEMOpPELIeIIIIi;

e reHU (OPMYBaHHS KyTUKYJIH Y KYKIB Ta METEIUKIB.
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MovJiekyJIsipHi MeXaHi3MH PO3BUTKY KOMAaX

MonekynsipHi MEXaHi3MU PO3BUTKY KOMAaX CTaHOBJSTh OJHY 3
KJIIFOYOBUX Taly3ed CydJacHOi €BOJIIOIIMHOI 010JI0Tii, OCKUIBKH came
KoMaxu, 30Kkpema Drosophila melanogaster, cranu (QpyHIaMeHTAUIbHUMU
MOJCIBPHUMHU ~ OpTaHi3MamMu JIsl  JOCHIDKCHHS TEHETHUYHUX OCHOB
Mopdorene3y. Po3BUTOK KOMax — 0araToCTylneHEBUN 1 BUCOKOBITOPSIKO-
BaHUU TIPOIIEC, IO OXOIUTIOE CErMEHTaIlil0 eMOpioHa, (popMyBaHHS OCei
TUla, JAudepeHlianilo TKaHWH Ta OpraHiB, a TaKoX Perysliiio
MOCTEeMOPIOHAIBHUX CTajli, BKIIOYHO 3 MeTamopdozom. KoxkeH eran
KOHTPOJIIOETHCS CKIIATHOIO B3aEMOI1€0 TEHETUYHUX PETYJISITOPHUX MEPEIK,
Kl 1HTETPYIOTh CHUTHaJbHI NUISIXU, TPAHCKPHUIILINHI QakTopu Ta
EMIreHeTUYHI MEXaHI3MHU.

OcobnuBe Miclie y (GopMyBaHHI TIJIECHOTO TUIAaHY KOMax 3aiiMaroTh
Hox-renn — eBOJIIOIIMHO KOHCEpBATUBHA I'pyla TOMEOOOKCHUX TEHIB, IO
BU3HAYAIOTh 1JICHTUYHICTh CETMEHTIB Y3JIOBXK MepeaHbO-3aIHbOI  OCI.
IIpocTopoBo-yacoBa €KcHpecis LHMX TeHIB 3a0e3nedye BIIMIHHOCTI MIiX
TOJIOBHUMH, TPYTHUMHU Ta YEPEBHUMHU CETMEHTaMU, CIIPSIMOBYIOYH PO3BUTOK
BIJIMIOBIIHUX CTPYKTYP, TAKHX SIK KIHIIBKU, KpUjia a00 pyIUMEHTapHI OPTaHH.
[lopymenns  po6otu  Hox-reHiB  Nmpu3BOAWTh 10  TOMEOTHYHHX
TpaHcopmariiii, KoJim OJUH CETMEHT HaOyBa€ XapaKTEPHUCTHUK 1HIIOTO, IO
MIKPECIIOE IXHIO BUZHAYAIBHY POJIb Y MOpP(hOTreHes1.

Pazom 13 Hox-renamu y peryssiiii po3BUTKY KoMaxX O€pyThb y4acTh
YUCJICHHI 1HIIN MOJEKYJIsIpHi PakTopu. Jlo HUX HajIekKaTh TPAHCKPUIILIINHI
perynsartopu cermeHramii (gap, pair-rule, segment polarity genes),
curHanbHl 1wiaxu  Hedgehog, Wingless/Wnt Ta Notch, a Takox
rOpMOHaJIbHI (PaKTOpU, 30KpeMa EKIU30HOBA CHUCTEMA, IO MOIYJIIOE
nepexod MK CTaaiaMu oOHTorenesy. KoMiuiekcHa Ta iepapxiyHa
B3a€MO/IISI IUX KOMIIOHEHTIB 3a0€3Ieuy€e TOYHE Y3TOJKEHHSI T€HETUYHUX
porpam, HeoOX1THUX 1JI1 (POPMYBaHHS LIUTICHOTO OPTaHI3MY.

BuBueHHs MONEKYISpPHUX MEXaHi3MIB PO3BUTKY KOMax HE JIHIIEC
PO3KpUBAE  YHIBEpCAJIbHI TPUHIUIIMA  PEryjsiii  0araTOKJIITUHHOTO
PO3BUTKY, a U Ma€ NMPUKJIAJHE 3HAYCHHS — B1J1 010MEAUYHUX JOCIIKEHb J10
BJIOCKOHAJICHHSI METO/11B 010JI0T14YHOI OOPOTHOM 3 MIKITHUKAMH.
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I'eHeTHYHi peryJsiTOpu poO3BUTKY KOMAaX:
poJsb Hox-reHiB Ta IHIIMX MOJIEKYJI

Hox-renu — 1e miarpymna roMeoOOKCHHUX TE€HIB, $KI KOAYHOTb
TPAHCKPHUIIIIIHI (HAKTOPH, 1110 BU3HAYAIOTH 1JICHTUYHICTh CETMEHTIB TLIa
Y3JI0BK MEPEIHBO-3aIHHO1 OC1 eMOpioHa. Y KOMax (SK 1 B 1HIIUX TBAPHUH) 111
I€HU aKTUBYIOTHCSA B MEBHOMY MOPSAKY 1 3a/1al0Th, IKHA CETMEHT CTaHe,
CKaXXIMO, TPYJIHUM a00 YE€pPEeBHUM.

Ponuna reniB Hox, ska Haniuye Big 4 10 48 TeHiB 3a7€XKHO BiJl BUIY
TBapHMHM, KOHTPOJIIOE MOP(DOJIOTII0 B3JI0BXK I'OJIOBHOI OC1 Tijla Maike BCiX
OaraToKJIITUHHUX TBapUH. 3arajlbHONPUHHATO BBaxaTu, 1o reHu Hox
pO3TalioOBaHl B XPOMOCOMHMX KJIacTepax Yy KOJIHEApHOMY MOPAIKY
BIINOBITHO JI0 MOJIeJIeH IXHBOI eKCIpecii B3A0BXK oci Tina. OHaK cydacHi
JaHl CBIIYaTh Opo Te, IO kiactepu reHiB Hox y Oaratbox TBapuH
(¢parMeHTOBaH1, BKOPOUEHI 00 MOJOBXKEH1 — PE3YyJIbTATH, SIKI KOPEIIOIOTh
13 I[IKaBUMU MOPQOJIOTTYHUMH 3MIHaMU B xo1 eBosironii. Kimacrepu Hox
TaK0X MICTATh unciaeHH1 Hekoaytoul PHK, 30kpema MIKTeHH1 peryasiTopHi
TPAHCKPUIITH Ta €BOJIOLIITHO KoHcepBaThBHI MikpoPHK, nesiki 3 sikux Oynu
TOCHIIKEHI MOA0 IXHIX poJiel y po3BUTKY (Seo et al., 2004).

I'enu Hox ¢opMylOTh YHCIEHHY POAMHY TICHO CHOPIAHEHHUX
TPAHCKPUMILIHHUX (HAKTOPIB, IO MAIOTh CXO01 BIIACTUBOCTI 3B’ SI3yBaHHS 3
JIHK. Bonu He BHsiBIIEH] y TyOOK, HAMIIPOCTIIIMX OpPraHi3MiB ad0 POCIIHH,
MpOTE MPUCYTHI B KUIBKOX KOMIAX Yy KHIJApPI Ta y BCIX JBOOIYHO-
CUMETpUYHUX (OlaTepanbHUX) TBAPUH. SIK OKpeMa ruika HapoJAUHU I'€HIB
romMeo0o0kcy, renn Hox 3 MOMEHTY CBOTO BIAKPHUTTS MPUBEPTAIOTH 3HAUHY
yBary JOCTIJHUKIB 3aBASKH 3AaTHOCTI KOHTPOJIOBATH MOPQOJIOTIUHY
nudepeHItiailito B3/I0BXK IMepPeIHbO-33IHbOI (KpaHio-KayIajbHOi) OCl1 Tija
eMOpPIOHIB TBApHH.

[{s perynsiTopHa 3A4aTHICTh 30KpeMa MPOSBISETHCS Yy BUHUKHEHHI
rOMEOTUYHUX TpaHchopmalii — MOpdOJTOTIUYHUX 3MiH, SIKI MOXKYTh
COPUYMHATH AyOJtOBaHHS a00 TMEpPEMIIICHHS OCbOBHX CTPYKTYp Tija
BHACJIIJIOK €KTOIMIYHOI aKkTuBallii oaHoro abo kiuibkox reHiB Hox Ha
HETUIIOBHX ITO3MIIISAX OCI Tija OpraHi3miB, 110 po3BuBarThcs (Lemons &
McGinnis, 2006). Pi3ui Tpanckpumniiitai ¢pakropu HOX excrnpecyroThecs B
YiTKO BU3HAUYCHUX, aJI€ YaCTO B JIOMEHAX 10 MEPEKPUBAIOTHCS B3I0BXK OCI
«roJIOBa-XBICT» eMOpioHiB (muB. puc. 2.1), 3a0e3nedyroun MiCIEBY
crienrGiKaIiio KIITHH Y MeKaxX IUX JTOMEHIB.
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Hox gene activity, Drosophila embryo

9-13
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Early bilaterial
animal model
- 550 Myr ago

A/P diversification: Hox genes
= Ecdysozoans
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b R

==

Lophotrochozoans

Puc. 2.1. (A) KongoxaabHe 300paxkeHHs], OTPUMAHE METOAOM
in situ TiOpUAN3AILii 3 0ITHOYACHOIO IETEKIi€I0 CeMU TPAHCKPUNTIB, SIKe
JAE€MOHCTPY€ MPOCTOPOBY eKkcnpeciio TpanckpuntiB Hox-renis
y eMOpioni Drosophila, 110 po3BUBA€THCS.
Ha cranii 11 (3 BUAOBX)EHUM 3apOIKOBUM BaJIMKOM; TIEPEIHINA KiHEIb — JIiBOpYY) 3aapboBaHO
ekcripecito Takux redis: labial (lab), Deformed (Dfd), Sex combs reduced (Scr), Antennapedia (Antp),

Ultrabithorax (Ubx), abdominal-A (abd-A), Abdominal-B (Abd-B). ITix ko>kHUM 13 T€HIB BKa3aHO HOTO
OPTOJIOTI4HI BIJNOBITHUKY y TpyHax romosoriyaux Hox-reniB xpeOeTHux.

(B) LinrocTpauist 3 npuK/JagamMu pi3HOMAaHITTA MopdoJiorii Tija, mo
BHHHUKJIA BHACJIII0K €BOJIIOLIHHOI0 PO3MIUPEHHS THITY
ABOOIYHO-cUMeTpUYHMX TBapuH (Bilateria).

Ha mamoHKy — Xy0)kHE 300pa’keHHS TIMOTETUYHOTO OCTAHHBOT'O CIUIBHOTO TMpEKa BCiX
JTBOOTYHO-CUMETPUYHUX TBApHH, KU MaB: M S30BY TKaHWHY (ITO3HAYEHO YEPBOHUM), PO3CISTHUI
«UEHTpPAIbHUI» HEPBOBHI amapar (KOBTHUM), OpraH AJs MepeKayyBaHHS KpOBi (CHHIM), a TaKOX
oprasHu 4yTTs 1 poToBi npuaatku. CaMe Lel MpeaoK AaB MOYaTOK yCIM CYy4acCHUM TBapHHAaM TPbOX
OCHOBHMX T1JIOK JBOOIYHO-CUMETPUYHHUX: JEHTEPOCTOMAM, EKIW30305M Ta JIOPOTPO30sM, IO
CYMPOBOKYBAJIOCS PO3IIMPEHHSIM, TUBepcuikaliiero, a iHO1 i cpoleHHsIM KiiactepiB Hox-renis
(Lemons & McGinnis, 2006).
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VY npotieci eMOpiOHAIBLHOTO PO3BUTKY OUTKK HoX, 1110 eKCIIpecyroThCs
B IIepeIHIX Bigainax (Tak 3BaHi Bhead-rpymnm), Bu3Ha49atoTh po3TalTyBaHHS
Ta audepeHIiamnio KiIiTHH, K1 POpMYIOTh, 30KpeMa, OpTaHU >KUBIICHHS;
Oinku rpyaHoro Biamainy (Bthoracic-rpymu) — eneMeHTH OMOPHO-PYyXOBOT
cuctemu; a Ouku yepeBHOTO Bigainy (Babdominal-rpymm) — cTpykTypu
CEYOCTAaTeBOI Ta BUJAUIBHOI cUCTEM. Bumagku BaKKUX TOMEOTHUYHHUX
TpaHcopmallii, COpUYMHEHUX MOpYyIIeHHAM ekcnpecii Hox, Hepigko
BUSIBJISIIOTHCS JICTAIBHUMU Ha PaHHIX CTaisIX PO3BUTKY.

['ernt HoX CTaHOBJISITH 3HAUHUM THTEPEC 1 B €BOIOIIMHOMY KOHTEKCTI,
OCKUJIbKH ICHY€ BEJIMKa KIJIbKICTh KOPENATUBHMX JaHUX, IO CBiAYATh MPO
y4acTh 3MiH Y MMPOCTOPOBO-YACOBIN €KCIIPECii IUX T€HIB Ta (PYHKIIIOHATLHUX
BJIACTUBOCTSIX BIAMOBIIHUX OIKIB Y BUHUKHEHHI SIK JIPIOHUX, TaK 1 CyTTEBUX
MOpQoJIOTTYHUX HOBaIliK mpoTsaroM ¢itorenesy TBapuH (Carroll et all., 2013).

[loeqnanHs BUIIE3a3HAUYCHUX BIAcCTUBOCTEH TreHiB Hox moxke OyTH
KJIFOYOBUM YHWHHUKOM, IO TMOB’SA3y€ iXHIO (YHKI[IOHAJIBbHY pPOJb 13
TpaHCKpumniiitHuMu (aktopamu poauaun MADS-box, sKi peryaorTh
PO3BUTOK MOP(OJOTIUHUX CTPYKTYp y pociuH. llonmpu cTpykTypHY
BIIMIHHICTh Bia OuIkiB Hox, Oinku MADS-boXx y poCiIMH TakoxX €
MOP(OTCHETHYHUMHU PETYJIATOPAMU 3 TIEPEKPUBHUMHU MTaTE€pPHAMH eKCIIpecii
Ta MOJIOHMMM TepeBaramu IoA0 AiUISHOK 3B’s3yBaHHs JIHK. I'enu, mo
KOJIYIOTh 11 TPaHCKPUMIIHI (PakTopu, MOXYTh 3a3HaBATH MyTalliil, sKi
OPU3BOISATH O FOMEOTUYHUX TpaHC(opmalliii KBITKOBUX OpraHiB, 1, SIK
MOKa3aHo, MOB’s13aH1 3 HOBUMH MOJIEISIMU €KCIpecii Ta PyHKI[IOHYBaHHS
i gac eBosoIlii pocaun (Irish & Litt, 2005).

3MiHM B KOJIiHEapHOMY TOpsiAKy reHiB Hox Oynu gocmikeHi y
MPEJACTaBHUKIB TPhOX OCHOBHMX TIJOK JIBOOIYHO-CUMETPUYHUX TBAPHH:
IEUTepOCTOMIB  (HampWKJAA, XOPAOBI, TOJKOIIKIPi), EKIN3030iB
(HampuKJIaa, YJICHHCTOHOT1, HEMATOAHW) Ta JO(POTPOX030iB (HAMPUKIIAT,
MOJIFOCKH, KUJIbYACTI YEPBH, MIIOCKI YepBU). BBaxaeTbcs, 110 BCi 11 TPyHu
MOXOSATh B1JI CIIJILHOTO MOPCHKOTO M’ SIKOT1JIOTO Y€pBOIOA10HOTO MpE/IKa.
Ha ocHOBi1 mopiBHsIHHA KjacTepHOi opradizaiii reHiB Hox y cydacHux
NPEJCTABHUKIB IIUX TPYN BBAXAETHCS, IO OCTAaHHIN CHUIBHUNA MPEaoK
IBOOIYHO-CUMETPUYHUX TBApPUH MaB IIOHAWMEHIIE BICIM KOJIHEApHO
opranizoBanux Hox-reniB kiacy I, a Takox ren kiacy Evx (De Rosa et all.,
1999; Garcia-Fernandez, 2005).
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[epmmii 1neHTH(IKOBaHUN romosior Evx (even-skipped, eve) OyB
ormicanuii y Drosophila melanogaster sik KpUTHIHO HEOOX1THUH 111 HOPMAITb-
HOro popMyBaHHs cerMeHTIB. OiHaK Taka (QyHKIIS He 30epexeHa y OUTbIIOCTI
TBapWH, JI¢ TEHU €VX, HATOMICTh, EKCIPECYIOThCS B HAWOUIBI KayaadbHUX
(3amHIX) AUIIHKaX eMOpioHa 1 6epyTh y4acTh y (hopMyBaHHI OCHOBOTO ILTaHY
Tina, momioHo 70 iHmmX TreHiB Hox (Ahringer, 1996). V 3B’s3ky 3 1um Ha
pUCyHKy 2 romojiord Evx mosHaudarothcs sk Ev/Hx, mo0 migkpecnutu ix
nependoauyBany Hox-nomiony posis y crienudikaiiii 3aiHiX JUISTHOK Tija.

VY nesikux npeAcTaBHUKIB TBAPUHHOTO CBITY 30€pEXKEHO MOPSIAOK I'eHIB
Hox Ha xpoMocomi, kil IpuOJIM3HO BIJIMOBIIAE ITOCTIAOBHOCTI X eKCIpecti
Ta (QYHKI[IOHAJILHUM JIOMEHAaM Y3JIOBXK OCl «TOJIOBa-XBICT» y eMOpioHax
(Kmita & Duboule, 2003; Deschamps, & van Nes, 2005). HaiiGiabImn
HAOMKEHUH 10 17IeaIbHOTO MPHUKJIA] KOJIIHEapHOI OpraHizallli crocrepira-
€ThCS Y TOJIOBOXOPJIOBUX, 30Kpema Branchiostoma floridae (naHUETHUK),
npeJcTaBHUKA IeUTEpOCTOMHOI TIKu (puc. 2.1.). Y uporo Buxy Hox-kinactep
MICTUTh 14 TEHIB, OpPraHi30BaHUX y YITKO KOJIIHEAPHOMY MOPSIKY, TICHO
acoriioBanux 13 n1Boma renamu Ev/Hx (Minguillon et al., 2005).

[linTpumanHs KJacTepu3ailii Ta KoJiiHeapHOCTI reHiB Hox, sk
BUSIBJICHO, TIOB’sI3aHE SK 13 KOPOTKO-, TaK 1 JOBIOTPHUBAJIUM BILTUBOM ITHC-
PETYJISITOPHUX €JIEMEHTIB, SIK1 1i10Th Ha unciaeHH1 Hox-nmpomoropu (Kmita,
M., & Duboule, D. (2003); Deschamps, J., & van Nes, J. 2005). Ocranni
JOCHIKEHHS Ha MOAEN1 Ip030(P1IM BUSBUIIM MPAMI IOKA3HU JOBTOTPUBAIUX
KOHTaKTIB MIX JaJeKUMHU PEryJIATOPHUMH €JIEeMEHTaMH, BKIIIOYAIOUYH
CHXaHCEepU Ta 130JATOPH, 1 CHEIU(PIYHUMH MPOMOTOPHUMHM IIITHKAMHU
rediB Hox (Ronshaugen, M., & Levine, M. (2004).; Cléard, et al 2006).

Opnak ysBJIEHHA TIpO Te, MO0 OUIBIIICTH TBapUH 30€pIrarTh
KOJIIHeapH1 kiactepu reHiB Hox, 1 mo me € oHi€r 3 iXHIX KIF0YOBUX
GYHKITIOHATbHUX XapaKTEPUCTHUK, € HAIAMIPHUM cripoliieHHsIM. BoHo aegani
OibIIIE CyNEepPeYuTh JaHUM, OTPUMAHUM 13 3POCTAI0Y0i KUTBKOCTI MOBHUX
r€HOMIB PI3HOMaHITHUX TBapHH.

BinxuneHHs BiJ KOJIHEAPHOCT1, 30KpeMa KpaklHi, CIIOCTEPIraloThCs y
npejcTaBHuKa ypoxopaoBux Oikopleura dioica, TeHOM SIKO1 MICTUTh T€HU
Hox sik nmepenHboi, Tak 1 3aJHLO1 TPYII, 10 MPU ILOMY HE OpPraHi30BaHi y
TICHO po3TaloBaHi kiactepu (puc. 2.2.) (Seo et al., 2004). He3paxkxarouu Ha
ne, rean Hox Oikopleura Bce 11e €KCIPECYIOThCA Y3/I0BXK OCI «TOJOBa-
XBICT» y eMOpiOHaX, IPH IbOMY 30€pirarouu MopsiIOK, 110 3arajoM Haraaye
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CYIPOBOKYETHCS BUCOKOIO TKAHMHHOIO crienudiuHicTio. [HIIM ypoxops
— Ciona intestinalis — NeMOHCTPY€ 4YacTKOBY KjacTepu3zaiito Hox-renis
(Ikuta et all., 2004), ame, monidno no Oikopleura, HE Mae OaraTbox
neHTpaibHux Hox-romouoris.

Fruit fly (D.m.) Ray-finned fish Mammal (M.m.)
{ 233 3 4 566 Seven Hox clusters 1 3 4 - g8 101112 13 Ewtx

with many gene A
7 8 913 losses and (SRR i ¥ i o L g o
e eve (EwHx) \  truncated clusters O ——e e e
= D Ao —a
Urochordate (O0.d.)
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_Sea urchin (5.p.)
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Puc. 2.2. Kinagorpama, sika 1eMOHCTPY€ XPOMOCOMHY OpPraHi3auniro
Hox-reHiB y npeacTaBHUKIB Pi3HUX Pyl TBAPHH.

Hox gene cluster for “bilateral” animal founder?

V 1i ocHOBI 300pakeHa aktuHisi (Nematostella vectensis), y sikoi Hox-
Ir€HU MAalOTh PO3CisSIHE TE€HOMHE pO3TalllyBaHHsS 1 BIACYyTH1 3amHi Hox-
napanoru. ['inka miBopyd mnokasye ¢parmeHToBaHi Hox-kimactepu y:
710hOTPOX030s1 — INIOCKOTO 4epBa Schistosoma mansoni, €KIACO305 —
Mymku-apo3odinu  (Drosophila melanogaster) ta Hemaromu Caenor-
habditis  elegans. llpaBa  (meWTepocTOMHA) TiJKa  JEMOHCTPYE
peopraHizoBaHuii, ajge 30epexxkeHuii Hox-kmacTep MOpPCHKOro iXKaka
Strongylocentrotus purpuratus, «1poTOTUIIHUI» HoX-KacTep naHleTHUKA
Branchiostoma floridae, po3cisHe po3rtairyBaHHsi TeHIB y Hox-kimactepi
xopnoBoi  QOikopleura dioica (xBocTaroi OOOJIOHKOBOi), a TaKOX
JOTUPHUPa30BO ayrutikoBaHl Hox-kmactepu ccaBiyt Mus musculus (Muiiit), sKi
3aJTUIIAIOTHCS BIOPSIIKOBAHUMHM, XO4Ya 3a3HAM BTPATH KUIBKOX MMapaJioriB.
[ToniGHO 10 ccaBIiB, ajie HE MOKAa3aHO Ha CXeMi, TPOMEHETepl pudu MaroTh
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KUIbKa JyIUTIKOBaHUX KiactepiB Hox, sKI TMepeBaKHO 3aIMIIAIOTHCSA
BITOPSIZIKOBAHUMH, XO0U 1 3a3HAIM BTpaTH TeHiB. [Ipukiagamu Takux puo e:
Danio rerio, Ifugu ripes, Oryzias latipes. Y HWXKHIM 4aCTHHI KJIaJOTPaMH
NpEe/ICTaBIeHO WMOBIpHY opraHizarfito Hox-kjmactepa y CHUIBHOTO TIpEaKa
BCIX JIBOOIYHO-CUMETPUYHUX TBapuH (Oinatepiii). ['eHu 3a3BU4ail BITHOCSATH
no kiacy Hox, SKiio BOHM KOIYIOTh TOMEOJOMEHHI TOCIHIJOBHOCTI, SIKi
rpynyroThcs 3 nepBuHHUMU Hox-Oinkamu 3 KiactepiB Apo3odiau Ta
xpebetHux. Jlam ix kimacu@ikyroTh y romoJioriudi rpynu Hox, yMOBHO
npoHymMmepoBaHi BiJ 1 10 14. IIpote, HasBHicTh HOX-110110HOT MOCIITOBHOCTI
Ta po3MilleHHs B Kiacrtepi Hox-reHiB He 3aBXAM TapaHTye ydacTb Yy
naTepHiHry oci tuna. Hampukman, y aposzodinu onuH 13 Hox-kiactepis
MICTUTH TeH ftz (mo3Hauenuit sk 6*), akuii noxoauts Big Hox-npenkis, ane
BUKOHY€ HOB1 (DyHKIIIi y pO3BUTKY, BIAMIHHI B1J] KJJacHYHNX HoX-3aB1aHb.

['enomu ccasiiiB MicTATh yoTupu Hox-kmactepu (Maconochie et al.,
1996), xokeH 3 SKUX 11030aBJIEHUM TEHIB 3 OAHIET a00 KUIBKOX Tpyn
romosiorii (puc. 2.2). HatomicTe YHCIEHHI BUIW KOCTHUCTHUX PHO, IO
3a3Haju J0JIaTKOBUX MOJBOEHb F€HOMY Y XO/lI €BOJIOIII1, MalOTh 0 CEMU
yacTtkoBux kiactepiB Hox (Hurley et al., 2005). desxi iH111 1eTepocTOMHI,
HaMpUKIIaJg MOPChKUN Tkak Strongylocentrotus purpuratus, 30€piraroTh
Maibke moBHUN HaOlp Hox-romosnoris, aje B paMKax OJHOI'O TiOpPHIHOTO
KJIacTepy 31 3MiHeHOI0 cTpyKTyporo (Cameron et al., 20006).

Cepen ekau3030iB, 10 SKUX HaJleKaTh YJICHHCTOHOI1 Ta HEMaTOMH,
T€HOMU JICSIKUX TMPEJICTABHUKIB 100pe BUBYEHI Yy KOHTEKCTI HOX-JIOKYCiB.
VY dyepBoHOTr0 OOpOMIHSIHOTO XyKa Tribolium castaneum 30epexeHo Manxe
MOBHICTIO 1HTAaKTHUM KoyiHeapHui kiactep reHiB Hox. Hartomicts y
Drosophila melanogaster kinacTep 4acTKOBO (pparMeHTOBaHUM, a JeKiIbKa
I'€HIB, II0 ICTOPUYHO BBaKaiucs 4yacTHHOW Hox-kimactepa (Hampukia,
zen, zen2, bcd, fiz Ta eve), 3a3HaNM 3HAYHUX 3MIH Y IMOCIIIOBHOCTSX, IO
KOJIYIOTh OLIKM, Ta B MOJIENAX €KcCIpecii, HaOyBIIM HOBUX (YHKIINA Yy
po3Butky (Hsia, & McGinnis, 2003).

I'enom Hematoau Caenorhabditis elegans neMOHCTpY€ 3HaAUHY BTpaTy
Hox-reniB Ta ix ne3opraxizaimito (Aboobaker, & Blaxter, 2003). Tum He
MeHI, 3anuiieHi Hox-renun 30epiratoTb y4acTh y peryJsili oChOBOi
1IGHTUYHOCTI M1l Yac eMOPIOHAIBHOI'O PO3BUTKY.

JloboTpoxo301 MarTh BHUCOKY MOPGOIOTIYHY BaplaTUBHICTH, IO
CYyIpOBOIKY€EThCs MUpokuM criekTpoM Hox-reniB (Shankland, & Seaver,

2000; Hinman, et al., 2003). Haiikpaiie oxapakTepru30BaHUM MPHUKIIATOM Y
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I TPyMi € MJIOCKUI MapasuTUYHUI 4YepB Schistosoma mansoni, TEHOM
SKOTO MICTUTB Jiniie 4oTupu Hox-renn. Bonu po3raioBaHi Ha JBOX Pi3HUX
XpOMOCOMax 1 pO3MeKOBaHI BEJIUKOIO KIJTBKICTIO 1HIINX, HE TIOB’ I3aHUX 3a
dyukiero, redis (Pierce, et al., 2005).

Cepen HailOUIBII paHHIX MpeNcTaBHUKIB Metazoa, siki 30epiraroTh
rean Hox, e xaigapii. He3amexxHo Bijg TOro, YW MayM KHigapii abo ixHi
MpEeJKN YHOpsiAKOBaH1 KiacTepu reHiB Hox, siki BUKOHYBaJdu pOJib Y
MaTePHIHTY B3J0BXK OPaJbHO-a00paJIbHOT (AaHAJIOT «TOJI0Ba—XBICT») OCl, 11€
NUTAHHS 3aJUIIAEThCSA TPEAMETOM aKTHBHUX JUCKycCid. BomHouac y
KiJIbKOX BHI1B KH1JIapiil BUSBJIEHO TOMOJIOTH O11atepanbHuX Hox-reHis, siki
EKCIPECYIOThCSl B OKPEMUX TKAaHMHHMX IIapax y3JIOBXK I[I€l OCl B Mpoleci
eMOpioHaIbHOrO pOo3BUTKY. [IpuHaliMH1 ABa BUAM KHigapii maroTh Hox1-
roMoJIOoT, 10 (YHKITIOHAJIBHO acoIitoeThes 3 Tomonorom Ev/HX y ckmami
mikpokiactepy (Finnerty et al., 2004; Ohno, 2013).

[Tounnaroun 3 mparps Jlptoica (Lewis, 1978), BucnoBmoBamucs
YUCJICHHI TIMOTE3U IIOA0 TOro, M0 3MIHM y 4Yucial Hox-reHiB Moriau
BiJIiTpaBaTH BaXJIUBY poJib y Mopdoioriuniii eomtomii. Taki imei €
Bapialli€ro KJIaCUYHOI TeOopii Ipo Te, 0 AYIUTIKAIlisA I'eHI1B, 0COOJHMBO I'€HIB
PO3BUTKY, MOKE CITyT'YBAaTU CTAPTOBUM €TANOM Yy 301IbIIIEHHI PETYJIATOPHOI
CKJIaJIHOCTi, $IKa, B CBOIO 4Yepry, Bele N0 yckiaaHeHHs Mopdororii. I
HaBNaKW, BTpaTa TaKUX KOHTPOJBHUX TE€HIB MOXKE OyTH TMOB’si3aHa 31
crpotieHHIM Mopdororiudoi 0ynosu (Ohno, 2013).

VY nesikux eKCrepuMeHTax 13 3aMillleHHs TeH1B 0YJIO MoKa3aHo, 110 JBa
Hox-mapanorn y ccaBIliB MaiOTh Maixke 1IeHTHYHI (YHKIIi B PI3HUX
tkannHax (Greer et al., 2000), mo Moke CBITUYUTH TIPO (YHKIIIOHATBHY
JTUBEPTEHITIIO MICIA TyTUTIKAIlll Ha paHHIX €Tarax eBOJIFOIII].

CraHoM Ha ChOTOJHI HEMae MPSMHX JIOKa3iB TOro, MO0 BTpara abo
mosiBa MeBHUX HOX-T€HIB UM reHHUX KJIacTepiB O€3MOCePEIHbO 3YMOBIIIOE
KOHKPETHI MOP(OJIOT1YHI 3MiHM B pi3HUX TakcoHax. OJHAK ICHY€ HHM3Ka
IHTpUrytounx kopensuii. Hanpukian, ocboBa mopdosoris amdiokca
(JTaHIIETHUKA) 3aJIMIIAETHCS BIJHOCHO MPOCTOI IMOPIBHSIHO 3 MOpdo-
JIOTIYHUM PI3HOMAHITTSAM TOJIOBHOXBOCTOBUX CTPYKTYp Y XpeOETHHX —
TaKux SIK pubM, penTuiii, nTaxu Ta ccasill (puc. 2.1.B), y sSIKUX KiJIbKICTb
Hox-reHiB npuOIM3HO B YOTHUPHU pa3u OUIbIA, HIK Y TOJI0BOXOp10BUX. [le
3pOCTaHHS PeryasaTOpHOI ckiaagHocTi Hox Moxke OyTH OJHUM 13 YHHHHKIB,

0 CIIPHUSB 301IBIIIEHHI0 MOPQOJIOTIYHOI cKIagHocTi XpedbetHux (Holland,
& Garcia-Fernandez, 1996).
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VY npomeHenepux puo, 110 HaJIekKaTh 10 KOCTUCTUX, BIJIOMO J0 CEMU
gacTkoBUX Hox-kiactepiB 1 70 48 Hox-TeHIB y AESKUX BUIIB, IO KOPEITIOE
3 1X 3Ha4HOIO MOP(OJIOTIYHOIO Ta MOBEIIHKOBOIO pi3HOMaHITHICTIO (Hurley
et all 2005). HaBmaku, y JaesKux HEMAaTOJ CHOCTEPITaEThCS 3MEHIIIEHHS
KutbKocTi Hox-reHiB, 1o BIANOBiAAE iXHINM CHPOIICHINA TiJIECHIM apxi-
TEKTypl TOPIBHSHO 3 IHIMMMHU eKau3030saMHu (puc. 2.1.B). B iHmomy
€KIN30301 — pakonoaioHoMmy Sacculina carcini — IOMITHE penyKyBaHHS
YEepPEBHUX CErMEHTIB KOPEIIOe 3 BTpaToro yepeBHoro Hox-rena (Blin et al.,
2003). IlomiOHy KOpeNsIil0 MOXKHA MPOCTEXKUTH U y Mapa3UTHYHOTO
IJIOCKOTO0 4epB’sika Schistosoma mansoni, B SKOr0 peayKoBaHa
perynstopaa Hox-apxitektypa (puc. 2.2), WMOBIpHO, cHpusia HOTo
0ChOBI1i1 MOP(DOJOTIUHIN MPOCTOTI MNOPIBHSIHO 3 THITUMHU JOPOTPOXO305IMHU,
TaKUMH SIK cemiomigHl kambMapu (Euprymna scolopes), y SKuX HasBHI
moHaimenme aeB’ ate Hox-renis (Callaerts et al., 2002).

Bonnouac mopocii MOpChKi PKakd Ta TIOKPUBHHMKH (HAIpPHUKIa,
acIyIii) TeMOHCTPYIOTh IHHOBAIIIMHI Ta CKJIaaH1 MOPGOI0Ti, HE3BaKAIOUH
Ha Te, 10 1XHI TEHOMHU MICTATH JikIne oauH HaOip Hox-reHiB, sxkuii € abo
30epexxeHuM, abo po3cistHUM. MOoXIJIHMBO, Taka Mop(oJioriyHa HOBHU3HA
3YMOBJICHA yYacTIO 1HIIUX CKJIQJHUX PETYIATOPHUX T'€HETHUYHUX MEPEK,
GbyHKIIOHATbHO MOMIOHUX N0 HoX-reHiB, mpoTe Hapasl IIi MeXaHi3MHU
3QJIAINAIOTHCS TTOTaHO BUBYECHUMH.

Hexonyrwui PHK y Hox-kiacrepax

['enetnuni gpociimkenHs kinactepa Hox-rewiB Bithorax (BX-C) y
Drosophila melanogaster BUSBUIN YHWCICHHI BaXJUB1 PETYJISATOPHI
CJIEMEHTH, IO BIIMBAIOTh Ha (YHKINTI PO3BHUTKY. XoOdYa TEHETHYHI Ta
MOJEKYJApHI  MAXOAW  1AeHTU(IKYBaau  JUIIe  TpU  JIeTalbHI
KOMIUIEMEHTAIlIiHI TPYIH, BIAMOBIAHI OULTKOBMM mpoaykTtaM Hox-reHiB
Hox7 (Ubx), Hox8 (abd-A) ta Hox9 (A4bd-B) (puc. 2.2. i 2.3), aHami3
Tpanckpuniii BX-C BusiBuB unciieHH1 Hekoayrodi PHK, mo nokanizyrorbes
B MIXKI'€HHMX perioHax. L1 001acTi KOayrTh TPaHCKPUIITH, IMO110H1 10 bxd,
iab ta iHmMMX (puc. 2.3.), 1 MICTATh MOCIIIOBHOCTI, 110 PETYJIIOIOThH PIBHI Ta
IIPOCTOPOBO-YACOBI MaTepHM ekcrpecii oukoBux Hox-reniB (Ubx, abd-A,
Abd-B) 4epe3 pI3HOMAHITHI 1HC- Ta TPAHC-PETYJISITOPHI MEXaHI3MU
(Regulski et al., 1985; Maeda, & Karch, 2006; Akbari et al., 2006).
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Puc. 2.3. (A) Cxema kommiekcy BX-C (Bithorax Complex) y
Drosophila melanogaster, mo Brjo4ae Hox-renu (nmosnadeHi
crpiikamu): Ultrabithorax (Ubx), abdominal-A (abd-A) Ta
Abdominal-B (Abd-B).

Takox mokazano mpukianu Hekomyrounx PHK, 1m0 BHHWKaIOTH 13 MDKIEHHHMX AUITHOK. MDKreHHi
perionn bxd, iab-4 Ta iab-7 TpaHCKpUOYIOThCS W BIIOMI CBOEIO YYaCTIO y CErMEHT-CIeIU(iuHii
peryisnii ekcnipecii Hox-reni komriekcy BX-C. B3aemonii 3 moBeneHor0 (hyHKITIOHATBHICTIO TTOKa3aHi
CYLUTFHAMU JIIHISIMH. 3[aTHICTh IIUX PETIOHIB BIUIMBATU HA aKTHBALidHWUN cTaH HOX-TeHIB 3aJIe:KUTh
BiJI: HAsIBHOCTI crierugiuaux caitis 3B’ s13yBaHHs JIHK B Mexkax 1iux perioHiB, a TakoX BiJl 3B’sI3yBaHHS
6inka ASHI1 3 HekomyrounMu TpaHckpunrtamu, Hanpukias, 3 PHK i3 periony bxd, iMOBipHO — Takox 3
iHImmME TparckpunTamu BX-C (Taki B3aemMo/Iii mo3HaveH1 MyHKTUPHUMHU JIHISIMH).

(B) 3o0paxenns kiaacrepiB Hox a Ta Hox b y mumi (Mus musculus).

[Toxazani MikpoPHK (miRNA) y Burisi mmuiiskoBux cTpykTyp: miR-10a, miR-196a-1, miR-196b,
a TaKoXX iXHi MepeBipeHi (CyIUIbHI JiHiT) Ta mependadeHi (MyHKTUPHI TiHiT) B3aemozii 3 Hox-renamu-
MimeHssMu. Kpim Toro, BkazaHo po3TanryBaHHsI aHTHCEHCOBUX TpaHCckpunTiB 10 Hoxall (al1-AS)

binkuy, 1mo peMoaentooTh XpOMaTHH, BIAITPaloTh KIIFOYOBY POJIb B
CMIreHEeTUYHIA peryJsiii Ta MATPUMIN HaJEeKHOTO CErMEHTOCIICIH-
¢diuyHOTO TpaHCKpumIliiHOTO cTany reHiB Hox (Ringrose, & Paro, 2004).
HemonaBHo 3’sBUiMCS J0Ka3W 3B’S3Ky MDK (YHKIISIMH HEKOIYIOUHUX
TPAHCKPUIITIB KjacTepiB Hox 1 OLIKamu, 10 PEMOJIETIOI0Th XPOMAaTUH, Y
perysiii nux rexiB (Sanchez-Elsner et al., 2006). 3okpema, 6imox ASHI1 —
npeacTaBHUK Trpynu Trithorax — BHSBIGHO 3a JOTIOMOTOK aHATI31B

61



3B’sI3yBaHHS in Vvitro Ta XpoMatuHOBOro imyHomnpenumitamiiaoro (ChIP)
aHamizy sSK 3B’SI3aHUN 3 TpaHCKpUNTAaMU B MDKICEHHIA o0nacti bxd,
postamoBaHii mooauzy Ubx (Sanchez-Elsner et al., 2006). Lli mixkrenHi
TPAHCKPUIITA 3a3BUYail yTBOPIOIOTHCA B THUX CaMUX TKaHUHAX, €
excrapecyetrbes Ubx, 1 1x acouianis 3 ASH1 kopentoe 3 xapakTepHUMU J1JIsI
AKTUBHOTO XpPOMATUHY MOJIEISIMA METUJIFOBAHHSI T1CTOHIB.

[IpurHiueHHs: TpaHCKpUNTIB oOnacti bxd 3a AOMNOMOTOK MaJoi
iHTepdepyrouoi PHK npuszBoguno no 3MeHiieHHst 3B’si3yBaHHa ASHI 3
JIOKYCOM 1 3HMKEHHS piBHSA TpaHckpuniii Ubx. [Toaiona popma perymsiii
MOXJIHMBA U y kiactepax Hox ccasiiB: 0uiok MLLI1 (ananora Trithorax y
XpeOETHUX) BUSIBIICHUN Ha BEJIMKUX JIUITHKaX KoMiuiekcy HOXA moauHu,
30kpeMa y Mikrennux perionax (Guenther et al., 2005). ¥V nux aumsHKax
konytoThea unciaeHHi PHK, 3rimno 3 EST-kioHamu (Teramu BUpaKeHOT
MOCHIJOBHOCT1); JIESIK1 3 HUX, 3@ aHAJIOTIEI0 3 bxd, MOXKYTh OyTH 3aTydeHi
710 TPAHCKPUMITIHHO-3aJI€KHOTO PEMOJICIIIOBAHHS XPOMATHHY.

[IpoTe mMokM IO 3aNUIIAETHCS HE3 SICOBAHUM, YU € PEKPYTYBaHHS
ASHI1 a6o 1Hmux 60inkiB Trithorax mmpokum Mexanizmom perysiii Hox-
KJIACTEPIB, UM 11€ BUHATKOBE SIBUIIIC.

Jledaki HEeKonyro4l TPaHCKpUNTH B Hox-KiacTepax TaKOX KOIYIOTh
mikpoPHK (miPHK). Hanpuknan, y OaraTthox OulaTepalibHUX TBapuH
30epiraetbes nocaigoBHicTh MIKpOPHK miR-10 mix renamu Hox4 1 Hox5
(puc. 2.3.B). Y apozodinu mikpoPHK miR-10 nependadaeTbes sk Taka, 110
Harmoerbes Ha MPHK cycigaworo rena Scr/Hox5 (Enright et al., 2003),
X04a B XpeOETHUX HE BUSIBJIICHO OYEBUIHUX CANTIB JJis 3B’S3yBaHHS miR-
10y 3'-UTR Hox).

Cepen 4IeHUCTOHOTHUX IIOHAaMMEHIIIe ouH BigomMuit red MikpoPHK,
mir-iab-4, po3tamoBaHuil y 30HI Hox-KOMIUIEKCY, IO MICTUTh a0J10-
MiHanbHI reHu Hox (puc. 2.3.A). TpaHCreHHI eKCIEPUMEHTH 3 €KTOTITYHOIO
excrapeciero PHK, sika Bxiitoyae mmuibky miR-iab-4, B 1UCKax rajabTepiB
noka3anu, 1o us MikpoPHK moxxe npurdiuyBatu Ubx y 3auaTkax Kpui
Ipo30¢1au, TPUUYOMY TMaTepH €KCIpecii MePBUHHOTO TPAHCKPUNTY iab-4
KOMILIeMeHTapHui 110 ekcrpecii 6i1ka UBX y emOpioniB (Ronshaugen et
al., 2005). ®ynkiioHadbHE 3HA4Y€HHA miR-iab-4 §79 HOPMAJILHOIO
PO3BUTKY MOTPeOy€ MOATBIINX JOCTIIHKEHDb 13 BUKOPHUCTAHHSIM MYTaIlli,
SK1 YCYBalOTh 11 aKTUBHICT.

VY ccaBuiB moHaiimeHniie Tpu Hox-knactepu koayroTh MikpoPHK:
miR-196a-1, miR-196a-2 tTa miR-196b. Bonu n10Kai3yl0ThCs B «YePEBHIN»
MO3HIIlI T€HOMY, aHaJIOriYHO 10 miR-iab-4 y npo3odinu, xoda cami
MikpoPHK marots pizHi nocnigoBHocTi (puc. 2.3). Bupaxenns miR-196a
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30Cepe/KeHe B 3adaTKaX 3aJHIX KIHI[IBOK, a OJIMH HYKJICOTHU/I
HEBIJIMOBITHOCTI BIJIISIE i1 Big MOTeHiMHOTO caiTy MimeHi B 3'-UTR rena
Hoxb8. Ananiz posmieruieHHss TpaHCKpUNTIB Hoxb8 y 3amHiX KiHIIBKaX
MUIII Ta EKCIEPUMEHTU 3 HaJAMIPHOIO eKcrpeciero miR-196 y Kypdyar
H1TBEPKYIOTh, 110 1151 MiKpoPHK Mo3e po3nienitoBaTy Ta iHaKTUBYBAaTH
tpanckpuntu Hoxb8 (Hornstein et al., 2005; Yekta et al., 2004).

Binomi Hox-acomiioBani MikpoPHK excnpecyroteess B «Hox-
MO10HUX» IOMEHAX Y3/I0BK 0Ci roj0oBa-XBicT y emOpioHax (Ronshaugen et
al., 2005, Kosman et al., 2004; Wienholds et al., 2005), Tomy 3MiHa ix
JIOMEHIB ekcmpecii abo moaudikailii cCalTiB 3B’SI3yBaHHS MOXYTh MaTu
€BOJIIOLIHMI BILUTUB HAa Mopdorenes 1 Pynkiii oinkie HOX.

[HIII TUOM HEKOAYIOUMX TPAHCKPHUNTIB 13 1€ HE BCTAHOBICHUMH
GyHKIIAMU (4epe3 BIJACYTHICTh MYTAHTHUX ajelliB) TaKOX BHSBICHO B
kiactepax Hox y TBapuH. Hanpukinana, y COpOKOHIKKY Strigamia maritima
3HANEHO TPAHCKPUNTH, 110 NepekpuBatoTb reH Ubx y 3BOPOTHOMY
HanpsMKy (QHTHUCEHC), SIKI EKCIPECYIOTbCS B MNEPEAHBOMY BEPXHbBO-
HIEJIETHOMY CETMEHTI Ta B HEHWPOPEKTOAECPMAIbHUX KIITHHAX 3aJHIX
cermenTis (Brena et al., 2006). Ix excripecis nepenye HakonuueHHI0 Ubx-
TPAHCKPUITIB, IO CBIAYUTH MPO MNOTEHUIMHY pOdb Yy iX MNPUTHIYECHHI
(Grewal, & Rice, 2004).

[loxiOHa aHTUCEHC-pEryJslis BUSBICHA 1 B MHUILIAYOMY KiacTepi
Hoxa, ne aHTHCEHC-TPAHCKPUIITH NepekpuBatoTh reH Hoxall (Hsieh-Li et
al., 1995) (puc. 2.3.). I'ibpuauzaiiis in situ mokaszajia KOMILUIEMEHTaApHY
EKCIPECII0 aHTUCEHC-TPAHCKPUNTIB Y 3auaTKax KIHI[IBOK, IO Mepeadoavae
HEraTUBHE peryitoBaHHs Hoxal l yepe3 antucenc-PHK.

AHTHCeHC-peryJsnis B kiaacrepi Hox
Ta eBOJIOLiHe 3HaYeHHA reHiB Hox
[ToniOHMit mpuKIad YITKOI AHTHCEHCOBOI PETYJALil TakoxX Oyio
BUSIBJICHO Yy MHUIIIEH B Kjactepi Hoxa, 1€ NPOAYyKYIOThCS TPAHCKPHUIITH 3
npotunexHoro ganuora [JHK, mo nepekpuBarots red Hoxal I (Hsieh-Li et
al., 1995) (puc. 2.3). In situ riOpuauzailiss BHUSBHJIA aAHTHUCEHCOBI
TPAHCKPUIITU 3 XapaKTEPHOIO EKCIPECIE0 y 3adyaTkaxX KIHIIBOK, IO
PO3BHUBAIOTHCS, SIKa € KOMIUIEMEHTapHO A0 ekcrpecii Hoxall, 1o
CBIIYUTH MIPO MOKJIMBE HETaTUBHE PEryJitoBaHHs Hoxall 1UMU aHTUCEHC-
TpaHckpuntamu. He wmoxkHa Bukimouatu, mo Outok HOXAI1l Moxe
MPUTHIYYBaTH YTBOPEHHS AHTHUCEHCOBMX TPAHCKPHUIITIB, a00 MIXX HUMHU
ICHy€ B3a€EMHE PEIPECUBHE PETYJIFOBAHHS.
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OTxe, TEHOMHI JOCIIIKCHHSI BUSIBUJIM Bpa)kKarouy Pi3HOMAaHITHICTh
reHiB Hox — iX KUJIBKOCTIi, OpraHi3aliii Ta MoJieJiel eKCIpecil y pi3HUX rpyn
tBapuH. llle OaraTto TBapWH 3aJUIIAETHCA HEJOCTATHHO OXOIUJICHUMU
F€HOMHHUMU JOCJIJKEHHSIMU, TOMY HajJajdl MOXYTb OyTH BUSIBJICHI HOBI
BaplaHTU opradi3aiii Ta (QyHKIiA reHiB Hox, 30KkpemMa — TOB’s3aHi 3
Hekonyrounmu PHK.

XapakrepHoto pucoro 0u1kiB HOX € ixHd 31aTHICTh PYyHKI[IOHYBATH
K YaCTUHU CJIa00 CKOOPJAMHOBAHOI, aj€ 1HTErPOBAHOI CUCTEMHU, 110 Ma€
NEepPEKPUBHI JoMeHU ekcripecti Ta GyHkiii. Lle 7o3BoamI0 iM afantyBaTucs
0 ydacti y (opmyBaHHI MOP(OJOrIYHOTO PI3HOMAHITTS B IMpOIeC]
eBonrollii TBapuH. KosiHeapHa opraHizamisis Ta Y3TOJPKEHA PperyJsiis
eKcrpecii B Mexkax kiacrepiB Hox y 6araTb0X BUJIIB CHIpUsi€ 30€pEKEHHIO
Y3rOJIKEHOCTI MaTEPHIB €KCIpECi.

OpnHak Taka oprasizailisi, IMOBIPHO, JI03BOJIMJIa OKpEMHUM reHaMm Hox
MOCTYTOBO 3MiHIOBaTH CBOi (DyHKIIi i 30HM ekcmpecii 0e3 MopyleHHs
3arajibHO1 CUCTEMH, CTUMYJIFOIOYM YTBOPEHHSI HOBUX CTPYKTYP Y PO3BUTKY.
BonaHouac, HaBITh y BUMAJAKaX YaCTKOBOI Jaucnepcii Hox-reHiB y TeHOMI,
BOHU MOXYTh 30€piratv pojb KOOPJMHATOPIB OCHOBOTO Bi3€pYyHKa, a cama
JUCIIEPCisl MOXKE CIIPUSITH 1X (QYHKIIOHAIBHINA AUBEpCH(IKaLIlil Ta €BOJIOIL].
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@depoMoOHM Ta XIMiYHA KOMYHIKAaIli B KOMax

XiMiyHA KOMYHIKAIlisl € JOMIHYIOUYMM 1 HAWOLIBII Pi3HOMAHITHUM
CIoco0OM B3aEMO/II B IIAPCTBI KOMaX, BiIIrPar0yYy BUPIIIATILHY POJb Y PETyJIs-
i COIIaTbHOI TOBEAIHKH, PO3MHOKEHHS Ta EKOJIOTTYHOTO BIDKMBAHHS.
KitrouoBrMy MOJIEKYJIIpHUMHE TTOCEPETHUKAMU ITLOTO MPOIIECY € PepOMOHU —
XIMIYHI PEUYOBHHH, 10 BUIAUISIOTHCS OCOOMHOIO ISl 1HIYKyBaHHS CIICITH-
(bi14HOT MOBEIIHKOBO1 200 (H1310JI0TTYHOI peakilii B IHIIIUX OCOOMH TOTO K BUY.

depomMoHU KIACUPIKYIOTHCS 32 (PYHKIIIEIO HA ABI OCHOBHI KaTeropii:
penizepu Ta TmpaiiMepu. Pemizepr BUKIMKAIOTh HErallHy MOBEIIHKOBY
peakuio (Hampukiajg, BTE4y, CTAaTEBUM MOTAr), TOJl SIK MOpaiiMepu
COPUYMHSIOTH JOBIOCTPOKOBI (Di310J70T1YHI 3MiHM, 1[0 BIUIMBAIOTH Ha
PO3BUTOK a00 E€HAOKPHUHHY CUCTEMY (HANpUKIIAJ, PEryJsslis penpoyK-
TUBHOTO IIUKJTY B COIlIaJIbHUX KOMaXx).

Oco0OniiBe HayKOBE 3HAUYEHHS MalTh CcTareBl (EpOMOHH, SKi
BUKOPUCTOBYIOThCSI  JUII  3aJlydeHHSI TapTHEpIB 1  3a0e3MeUeHHS
PENPOIYKTUBHOI 130JIA1111 MK CIIOPIAHEHUMH BUAAMU. XIMIYHA CTPYKTYypa
IIUX CIOJYK (4acTo 1€ CKJIaIH1 CyMIIIll JIOBIOJIAHIIFOTOBUX KUPHUX CITUPTIB,
albJETiIB Ta aleTaTiB) € HaJA3BHYAWHO CHEHU(IYHOI, HT03BOJISIOYU
caMIlIM pO3Mi3HAaBaTH CaMOK CBOTO BHJY Ha 3HAYHUX BIJCTaHAX.
YTBOpEHHS TOYHOTO XIMIYHOTO MPO(DUII0 Ta YYyTIMBE CHOPUNUHATTS LUX
MOJIEKYJl aHTEHaMH CaMIlIB IMIJKPECTIO€ CKIAJHICTh O10XIMIYHUX
MEXaHI3MiB, IO JIe)KaTh B OCHOB1 BHIOBOI 11eHTH(IKAITI].

[HIITOFO BaXKJIMBOIO TPYIIOK0 € ()ePOMOHU TPUBOTH, SKI BHIUISIOTHCS
npu 3arposi. i JIeTki CmoayKyd MBUAKO MOMIUPIOIOTHCA, CHPUUYUHSIIOUN
peaKkIliio 3axucTy abo auchepcii y KOJOHIT (Hampukiaa, y mypax abo
OIK1JT), AEMOHCTPYIOUM KPUTUYHY POJib (PEPOMOHIB Y KOOTEPATHBHOMY
3aXUCT1 Ta BUYKMBAHHI TPYTIH.

VY comiaibHUX KOMax, TakUX SIK TEPMITH, Mypaxu Ta OJKO0JH,
npaiimep-hepoMoH (Hanmpukiag, GEepoMOH KOPOJEBH) MAIOTh KUTTEBO
BXJIMBE 3HAYCHHS ISl MIATPUMKH COIIAIbHOI CTPYKTYpPH Ta KacTOBOI
mudepenmiamii. I1li XiMI4HI CHUTHaIW TPUTHIYYIOTh PENPOAYKTHUBHY
(GYHKII1I0 pOOITHUKIB, TUM CaMUM PETYJIIOI0YM TOMEOCTa3 KOJIOHII.

HochimkenHss (pepoMoHIB Ma€ 3HA4YHI NPUKIQAHI MEPCHEKTUBH,
30KpeMa y po3poOIll €eKOJIOTIYHO Oe3neyHuX MeEeTOAIB O00opoThOM 31
IKiAHUKaMu (iHTerpoBaHa OOpoThOa 31 MIKIJHUKAMH). BUKOpUCTaHHS
CUHTETHYHUX (DEPOMOHIB Y MacTKax JjIi MOHITOPUHTY TOMYJIAIIN a00 A
ne3opieHTarlii camiiiB (METOJ CTaTeBOi JAC30pi€HTaIlli) € IPHUKIAIOM
e(eKTUBHOIO Ta MUJIBOBOrO O10JOTIYHOrO KOHTpoJto. OTxe, XiMiyHA
KOMYHIKAIliI KOMax € KJIHYOBOK MOS0 JJii BUBUECHHS €BOJIIOI]
CUTHAJIbHUX CUCTEM Ta PO3pOOKHU 1HHOBAIIMHUX 010TEXHOJIOTIH.

65



@®epoMOHM TPUBOTH KOMAX: €BOJIIONLIsA, QyHKIIII
Ta POJIb Y B3a€EMOJIl 3 XH:KAKAMU

depoMOHU TPUBOTU — 1€ XIMIYHI PEYOBUHHM, SIKI CHUHTE3YIOTHhCS Ta
BUJIUISIIOTHCSI KOMaxXaMu Y BIATIOBI/Ib HA 3arpo3y 3 00Ky XMKaKiB 3 METOIO
3HUKEHHSI pU3UKy OyTU 3'igeHumMH. [[i curHamum TpUBOTHM MOXKYTh TaKOX
CIpUiiMaTUCs XMKaKaMHU, sIKI HAaBYalOThCSl BAKOPUCTOBYBATH TaKi CUTHAIU
JUIS TIOIIYKY 3/100MYi.

Xoua mpupoaHu J001p cropusie eBOJIOIIi TakKux (EpOMOHIB, SIKi €
MEHIII «TTOMITHUMWY» JJISl XMKaKiB, y TOM CaMUM 4Yac €BOJIIOIIS XMKaKiB
CIpsSIMOBaHA HA MOKPAIIECHHS 3/IaTHOCTI BUSIBIIATH 1[I CUTHAU. 3 TPOBE-
JIEHUX Ha ChOT'OH1 JOCII1JI)KEHb BUIHO, 1110 CKJI1aJ10B1 (DEPOMOHIB TPUBOTH €
noAiOHMMHM y ©OaraTbOX Tpyn KOMax, Xoua, Halpukiajd, IOMEIHIl
JEMOHCTPYIOTh BIJIMIHHI TOBEAIHKOBI pEaKlli Ha CUTHAJIM TPUBOTHU
MOPIBHSIHO 13 COLIAIbHUMU KOMaxamu (TaKUMHU SIK MypPaXu 4d OJIKOJIH ).

EdexkTuBHicTh (EpOMOHIB TPUBOTM Yy 3MiHI TOBEIIHKH 3100M4i
3QJICKUTH B1J] TAKUX YNHHUKIB, SIK: KOHIEHTpAIIisl JEpOMOHY Yy CEpEIOBUII,
IIIJIbHICTh OCOOMH OJTHOT'O BUY.

CurHaJj TpMBOTH SIK KOMIIOHEHT AaHTHIPEIATOPHOIO 3aXUCTY

CurHan TPUBOTH € CKJIQJIOBOIO CHUCTEMH 3aXHCTy BIJl XIKAaKIB y
0araTtbOX MTaxiB, CCABIIIB, KOMaxX, 3¢MHOBOJIHHX, YEPEBOHOTHX MOJIIOCKIB
Ta HaBiTh pociauH (Wyatt, 2003; Heil & Karban, 2010). Komaxu
JEMOHCTPYIOTh BEJIMKY PI3HOMAHITHICTh JIETKMX (PEPOMOHIB TPUBOTH, SAKI
NONepeI’KaloTh OCOOMH CBOIO BHAY NIPO MPUCYTHICTh XMxkakiB (Wyatt,
2003; Verheggen et al., 2010). TpaBoigHi KOMaxu 3a3BHYail MEIIKAIOTh
nopyd 13 TMpPEICTaBHUKAMM CBOTO BHJAY Ha CIHUIBHUX pOCIMHAX 1
MOKJIaJIal0ThCs HA (PEPOMOHM TPUBOTH, III0O CUTHAJI3YBATH PO HEOE3IEKY.

[licnst cOpuHATTS Takoro CHUTHaNy, KOMaxXxd MOXYTh BXKHUBATH
3aXMCHUX 3aX0JliB, 100 YHUKHYTU XWxkaka. O HaK XWKaKd TaKOXK 3J1aTHI
BUKOPUCTOBYBATH 111 XIMIYHI CHUTHaJIM, 100 JjokamizyBaTu 3a00u4. e
CIIPUYUHSE EBOJIOIINHI «IEPEroHU O30pOEHb», y SKHUX: J00Ip Crpusie
PO3BUTKY (PEPOMOHIB TPHUBOTH, IO BaKU€ BHUSABJISAIOTHCS XMKaKaMH, a
HATOMICTh XMYKaKUd €BOJIIOIIOHYIOTh Y HaNpsSMKY €()EeKTUBHOTO BHUSBIICHHS
3mo6uyi.  JlocmimxkeHHs ¢GEpoMOHIB TPUBOTM Y KOMax 37€OUIBIIOrO
30CEpEe/KEHI Ha TMpeACTaBHUKAX psAay HamiBTBepJokpminx (Hemiptera),
3okpema nonemuiax (Vandermoten et al., 2012). Ilonenuin >KUBISTHCS,
30MPaOYKCh BEJIMKUMU TPYMaMH, 1 € YUCICHHUMHU B PI3HUX €KocHucTeMax. Y
BIJINOB1/Ib Ha HamaJ XWKaKiB, BOHU 4YacTO BHUIUISIOTH BOCKOBI Kparuii, SIKi
MICTSITh CKJIaJIHI cyMillll KupHuX kuciot (Puc. 2.4). [{i pe4oBUHU HIBUIKO
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BUIAPOBYIOTHCS, 1 MOMETUIll CIPUUMAIOTh CUTHAIIA 3a JOTIOMOT'OI0 OpraHiB
gytTs (Kislow & Edwards, 1972; Pickett et al., 1992). Ilicnsg cnpuiiHATTS
CUTHAJy TPUBOTM TOMENUIIl pearyioTh 3yNHUHKOIO >KUBJIEHHS Ta PyXOM Yy
Mekax pocimHu abo Mixk pociauHami (Kislow & Edwards, 1972; Nault et al.,
1976; Pickett et al., 1992). B okpemux Bumajgkax, (epoMOHU TPUBOTU
MOTIENUIb MPOBOKYIOTh arpeCMBHY MOBEIIHKY y XWxkakiB. Hanpuknan,
JUYUHKK Tiepmioro Biky mnomnenuui Ceratovacuna lanigera arpecuBHO
aTakylooTbcsl MyXxamu-cupdinamu micis BuauieHHS (epomoniB (Arakaki,
1989). Brim, micis 3HUKHEHHS CUTHAIY TPUBOTH, MOMENHII, SIK MPABUIIO,
MOBTOPHO OCENSIOTHCS Ta THX ke pocinHax. DepoMOHM TPUBOTH TaKOK
IIIMPOKO BUBYAJIKCS Y COIIAJIbBHUX KOMaX, MOYMHAIOYH 3 TIEPIIOTO MOBIIOM-
JICHHS TIPO 111 CIIOJIYKH Y Mypax. Y MOJaJIbIINUX JOCTIKEHHIX BUSBJICHO, 1110
cekpellis PepOMOHIB TPUBOTY BUKJIMKAE arpeCUBHY MOBEJIIHKY B OCOOMH TOTO
XK BUILY Maibke y Bcix mgocmipkeHux BuaiB mypax (Holldobler & Wilson,
1990). ¥ mypax pepomMOHU TPUBOTH BUKOHYIOTH JIBI OCHOBHI (DYHKIIII:

J. ArpecuBHa TpuBOra — CTUMYJIOE€ Hamajg Ha BOPOTIB;
2. IlaniuHa TpUBOra — CTUMYJIIOE€ PO3CIIOBaHHS OCOOMH Yy BIAMNOBIIb Ha
3arposy (Wilson & Regnier, 1971).

# Acyrthosiphon pisum
<3 (E)-B-farnesene (EBF)

Puc. 2.4. Peakuis nonenuib Ha (G€pOMOH TPUBOTH
(Zhang et al., 2017)

Y wmenonocuux Onxin (Apis mellifera) CHIPUIHATTA dbepomoHiB
TPHUBOTH, 1110 BUAUISIOTECS POOOYHMH OCOOMHAMH, SIKi OXOPOHSIOTh BYJIUK,
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MIPU3BOIUTH JI0 T1ABUIIIEHOT aKTUBHOCTI Ta arpecii y pemrru 6kt (Vander
et al., 1998; Alaux et al., 2009). bxonu TakoX BHAUISAIOTH (EpOMOHHU
TPUBOTHU XajioM, kojiu aTakyioTb (Boch & Shearer, 1971). 11 depomonu
CIIYTYIOTh CUTHAJIOM JJIsl OP1€HTAII1, 1110 IOTIOMAarae 3ajlyqYuTH 1HITUX O[K171
B Oik 3arpo3u (Wager & Breed, 2000).

Kpim Toro, nesiki BuAM OKIN 3/1aTHI «II1JACTyXOBYBaTH» (hepOMOHU
TPUBOTH, SIK1 BUAUISIOTH 1HII BUAM, MiJ] Yac MOIIYKY 1K1, 10 JO3BOJISE iM
YHUKaTHU POCIIHH, JIe TPUCYTHI KOHKYpeHTH uu Xmxkaku (Wang et al., 2016).

Taoaunga 1
@DepoOMOHHM TPUBOI'H Y KOMAX: NPUKJIAJIUA TA XaPAKTEPUCTUKH
I'pyna Bun Tun IoBoainkoBa| Ixkepesno | IlpumiTku
KOMax ¢hepomony / peaxuist CUTHAJTY
Chnoayku
Honemnui |Aphis nerii, (E)-B- 3ynuHKa Cudonn | V C. lanigera
(Aphididae) | Ceratovacu| ¢apHeseH, KUBJIEHHS, | (cornicles) | — BHKIHKae
(Zhang et |na lanigera KUPHI BTEUA, aTaKky
al., 2017) KHCIIOTH MIEPECEIICHHS XIKaKiB
Baxigumii |Frankliniella) erunauerat Breua abo |Kumeunuk | Depomonu
KBIiTKOBMI | occidentalis (DAc)1 3pUBaHHS HeOe3MeKH 111
TPHUIIC J0JIeUUIIAlEeTaT| 3 MOBEPXHI, JI0JJaTKOBO
(De Bruijn (DDACc) MOLIYK YKpH- BUJIUISIFOTHCS
et al., 2016) TTA, 3aXHUCHI IIPU CyTUYKAX
PYXH YepeBLIEM| MIXK cCaMIIMU
Myxu- — — ArtakyoTh | Bropunue XWKaku,
cupdginmn JIMYUHOK CIIPUMHSI- pearyroThb
(Syrphidae) NoMeNullb y | TTA (4epe3 | Ha CUrHaji
(Almohamad BI/IITOB1Ib HA HIOX) KEPTBU
etal., 2009) dbepomMonu
Mypaxu | Solenopsis | Ankanoinu, | Arpecist abo | ManauOy- 2 TUNU
(Formicidae) | invicta, KETOHHU, IaHiKa JIH, 3271031 CUTHAIY:
(Du et all, 1HII dopmiatu  |(po3ciroBaHHS) arpecUBHHI
2019) 1 MaHIYHUH

MenoHocHa — [3onenTinaner | Arpecis, Kano, BukopucroBy

O/mKo1a ar, 2- Opl€eHTAIlis 3aJ103U I0Th TIPH
(Apis renTaHOH Ha JDKEPENIO0 | OXOPOHIIIB 3aXUCTI
mellifera) CUTHAILY BYJIMKA

(McClenagha

netal., 2019)

Ivuni 0moxoomu| Bombus — Vuukarore | IlacuBHe [ToBeainka
(Apidae) | spp., 1HII1 HeOe3MeYHU | COPHUMHS- | «IiACITYXOBY-
(Boch & X POCIWH | TTS CUTHA- BaHHS» y

Shearer,. 1971 Ty 1HIINX MOJIbOTI

OJK1IT
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Xoua 3HayHa KUIbKICTh JITEPATypu BUCBITIIIOE XIMIYHUN CKJIAJ Ta
MOBEIIHKOBI peaKkIlli TPaBOIJHUX 1 XWKAKIB Ha (PEPOMOHU TPHUBOTH,
BKJIMBICTh KOEBOJIOIIT XM)KaKa Ta KEPTBH ISl CHPUUHATTA (HEPOMOHIB
PIIKO PO3IJISJAETHCS B €KOJIOTTUHOMY KOHTEKCTI. KpiMm Toro, peuentopu
(bepoMOHIB Ta iXHS MOJIEKYJISIpHA (PYHKIIIS 3aJIUINAITHCS HEAOCTaTHHO
BUBYCHHUMH, III0 OOMEKY€E MOXKIUBICTh BUKOPUCTAHHS PEaKIlii XMXKaKiB 1
KEPTB HA CUTHAJIU TPUBOTH JIsl OOPOTHOU 31 IIKITHUKAMH.

PisHOMaHITHICTSD i PyHKIIII PepOMOHIB TPUBOI'M KOMAX
@®epoMOHHU TPUBOTH B NMONEJIHIb

Cknan (QepoMOHIB TPHUBOTH BapilO€ Cepea  JIOCIKEHUX BHJIIB
MOTIEUIIb, B1J] OKPEMHUX MOJIEKYJ A0 CKJamHux cymimieit (Vandermorten et
al., 2012). BBaxkaeTbcs, 110 CUTHAIW TPUBOTU €BOJIIOLINHO MOXOJATh BiJ
3aXMCHUX CHOJIYK a00 CIOIYK, 110 BUBUIBHSIIOTHCS MiJ] YaC MOUIKOIKEHHS
(Wyatt, 2003; Verheggen et al., 2010). CurHaau TpUBOTHU BKJIIOYAIOThH
MOHOTEPIICHH, KOPOTKOJAHIIOTOB1 ami(aTuyHi BYTJIEBOJIHI Ta CECKBITEp-
NEeHU, K1 BIAPI3HAIOTHCS Bia iHmUX (epomoniB (Ginzel, 2010). Brus
(GbepOMOHIB TPUBOTH Ha MOBEIHKY MOMEIUIb 3aJICKUTh BiJ KIJTBKOCTI Ta
CIIBBIIHONICHHS PI3HUX KOMIIOHEHTIB 1 iXHBOTO IIPOCTOPOBOTO
po3ramryBaHHs (cTepeoizomepii) (Wadhams, 1990; Verheggen et al., 2010).
Hanpuxknan, d¢epomon (E)-HopdapHe3eH mae moaiOHy CTEpeoXiMilo Ta
ebexktuBHicTh A0 (E)-B-dapHeseHy, ame BIH Ha OJWH aTOM BYTJICLIO
kopormmii (Bowers et al., 1977). HaiiOinpm BUBYEHUM KOMIIOHEHTOM
dbepomoniB  TpuBoru nonenuib €  (E)-B-papnezen, sxuit  OyB
11eHTU(IKOBaHUM y TaKUX BUIIB, SIK Acyrthosiphon pisum, Aphis gossypii,
Rhopalosiphum maidis, Aphis glycine ta Aphis craceivora (Bowers et al.,
1972; Pickett & Griffiths, 1980; Francis et al., 2005b; Verheggen et al.,
2010) (Tabmums 1). Jocmimkenns 23 BUAIB MONETUIb MoKa3aio, mo (E)-B-
dapHe3eH OyB OCHOBHUM KoMIOHEHTOM TpuBorH y 16 BumiB (Francis et al.,
2005), ame iHmi BuAM, Taki SK Megoura viciae, Malu J0JaTKOBI
moHoteprienn (Pickett & Griffiths, 1980). (E)-B-dapHezen Takox €
KOMITOHEHTOM JICTKUX PEUYOBUH POCIIMH, 1110 BUBUIBHSIIOTHCS Y BIJTIOBIIb HA
tpaBoigHux (Crock et al., 1997; Turlings & Ton, 2006). Ogna 3 rinores
noJjisirae B ToMy, 1o cuaTe3 (E)-B-gapHeseny y momenuirs BHHUK YHACTIAOK
npupoaHoro Aobopy s imitamii  pocivd. OJHAaK HU3bKI PIBHI,
HeCTaOUIBHICTh Ta iMITyJIbCcHE BUBLIbHEHHS (E)-B-hapHezeny nonenuusimu
IiJ] yac Hamaay Xu>KakiB, iMOBIpHO, (DYHKI[IOHAILHO NIEPEBEPIIYE MOCTITHE
BuiieHHs1 pociuHHOTO (E)-B-dapueseny (Vosteen et al., 2016). Kpim Toro,
(E)-B-dapuesen, 1110 BUBUIBHAETHCS POCIMHAMU, MOXKE 3aBaXaTHU CUTHAJIaM
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nornenuih yepe3 3BukaHHs (Petrescu et al., 2001), mo cnoctepirainocs y
TPAHCT€HHUX POCIIMH, K1 NOCTIMHO NpoaykyioTh (E)-B-papuesen. Oanak
POCIIMHYU YacTO OJHOYACHO BUAUISIOTH CECKBITEPIICHOTOAIOHY CIIONYKY -
KapiogijeH, 10 MOKe J03BOJUTH nonenulsiM po3pizusatu (E)-B-papuesen,
BUpOOIeHu pocnuHamu Ta nonenuusiMu (Kunert et al., 2010). I[ToBeainkoBi
peakilii momneauib Ha (EPOMOHM TPUBOTH B OCHOBHOMY 0a3yIOThCS Ha
nociimkenuax 3 (E)-B-dbapuesenom, 1m0 poOUTh HOro MOJIEIBHOIO
CHCTEMOIO JUISI BHUBYEHHS TMOBEIIHKM KOMax Yy BiANOBiAbL Ha XIMIYHI
curnanu. [1ix yac Hamay XmkakiB MOTETUIN 3a3BUYail BUBLIBHSIOTH (E)-f-
dapHe3eH IMITyJbcaMM, TICIS YOro BiIOYBA€ThCA EKCIOHEHIIMHE
3HUKEHHSI KOHLIEHTpaIlli (epOMOHIB 3 4acoM, IO 3arno0irae 3BUKaHHIO Ta
po3pizHsae HemMuHyul 3arpo3u (Kunert et al., 2010). Hanpuknan, 4. pisum
BUKOPHUCTOBYE OCIHWIIOIYUN (PEPOMOHHMI CUTHAJI TT1]] Yac HaIay COHEYOK
Ta 30710T004YOK (Joachim et al., 2013). Takox Oyy0 okaszaHo, 10 NONETUIII
OUIbII YYTJIMBI JO YaCTOTH BUBUIbHEHHS (DEPOMOHIB TPUBOTH, HIXK [0
iXHbO1 KOHIeHTpalli. Hanpuknan, dacrtora BBy (E)-B-dbaphHeseny e
BAYKJIMBIIIOIO, HIXK 3arajilbHa KUIBKICTH a00 IMUIBHICTh MOIEIHIh, IS
iHaykuii kpuwiatux Mopd y A. pisum. (E)-B-papuesen Takox copusie
IHAYKIT KPUJ y TMOMNENHIb 1 MOXE 3alyCKaTH IOBEAIHKY PO3CEICHHS
(Wang et al., 2019). EkcniepumenTtansue BuBliibHEHHS (E)-B-hapHeseny, sk
OyJl0 TOKa3aHO, 1HAYKY€ Takl ITOBEIIHKOBI pEakilii, SK BUTITYBaHHSI
CTUJIETIB 3 POCIIMH, BIAX1J B1J] 3arpo3 Ta NaJlHHS 3 POCIWH; OJTHAK T1 K cami
CUTHAJIM MOXKYTb MpuBaOIroBaTH npupoaaux Boporis (Hatano et al., 2010;
Vandermoten et al., 2012). TpancrenHi pocyiviHu, 1110 BUBUIbHAIOTE (E)-B-
dapHe3eH, a TAaKOkK CTPUMYIOTh IMOCENICHHS Monenuilb Ha pociauHax (Kunert
et al., 2010; Zhou et al., 2016; Wang et al., 2019).

Peaxkiii monenuup Ha (E)-B-dhapHe3eH 3HaYHO BapitOIOTh 3aJEKHO Bil
O3HaK TOMENHIL Ta EKOJIOTIYHOTO KOHTEKCTy. Hampukian, 3eneHi Ta
4epBOHI MOphU A. pisum AEMOHCTPYIOTh Pi3HY MOBEIHKY Y BIAMOBIIb Ha
coHneuko (Propylea japonica). 3eneni Mmopdu, K mpaBuiIo, pearyrTh Ha
(E)-B-dapHesen BiaxoaoM Bij CUTHAIY TPUBOTH, TOM1 SIK Y€pBOHI Mopdu
yacrTiiie najaarTh 3 pocaunu (Fan et al., 2018). 111 BiAMIHHOCTI B MOBEIHITI
nBOX MOp(d MOXyTb OyTH MOB'Si3aH1 31 3MIHHUM PU3UKOM XWJKaITBa,
IpUIOMY YepBOHI MOP(PU € O1IBIIT TOMITHUMH JIJIsI XMIKAKIB 1, OTHKE, OLIBII
CXWJIbHI pearyBaTtv Ha 3arpo3y xmxkantBa (Polin et al., 2015). Ilonenuri
4acTO BHUPOOJISIIOTH MeHIIe (EPOMOHIB TPUBOTH, KOJU I1X BUPOIIYIOTh
OKpEMO, HIXK y CKYIMUEHHSIX a00 MpHU BIUIMBI 3aMaxy BiJl aKTUBHUX KOJIOHIHN
MOTEULIb.
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biocunte3 (E)-B-dapHeseHy Takox 3alieKUTh BiJI BIKY Ta Baru
TMIOIIEJIMITb: TPEPENPOTYKTUBHI MOMNEIUI BUPOOJISIOTh OlIblle (epOMOHIB
TPUBOTH, HIK TOCTPENPOIYKTHUBHI, a BUPOOHHUIITBO (PEPOMOHIB TPUBOTHU
3MEHIYeThCsl 31 30uIbIeHHssM Macu Tuia (Mondor et al., 2000). Ii
TEHJICHI[Ii MOTJIM €BOJIOI[IOHYBATH, BPAXOBYIOUH, 110 MPEPENPOAYKTUBHI
Ta ApiOHINII TOMENWIl MalTh OUIBIIMN TOTEHIIAJ MPUCTOCOBAHOCTI.
Hespaxaroun Ha mneHtpaibHy posib (E)-B-dapHe3eHy y BHKIMKAHHI
MOBEAIHKHY MOMEHUIb, 010CMHTE3 1€l CIIOIYKH JOHEIaBHa OYB HEJJOCTaTHLO
BUBUYCHMI. PaHH1 MOCHIIKEHHS MPUITYCKaIH, IO CIOJYKH, OTpUMaH1 BiJ
OakTepiaJbHUX EHAOCUMOIOHTIB ab0 POCIMH, MOXKYTh OYTH IONepe-
HUKaMHU, 3 sikuX yTBoproeThes (E)-B-dhapuesen. OnHak ocTaHH1 JOCHTIIKEH-
HSl TOKa3yloTh, 1O HI POCIUMHU-TOCHOJApl, HI OOJIraTHI €HJOCUMOIOHTHU
noneyuip He crnpusitoTh 0iocunTedy (E)-B-dapueseny (Sun & Li, 2017).
(E)-B-dbapuesen, imoBipHO, BUp0oOIisieThesa de novo (pi310JI0rYHUM HUISIXOM,
MOB'A3aHUM 3 OIOCHHTE30M IOBEHUIBHOTO TOPMOHY, SKMH Ma€ CHUIbHI
MPOMIXKHI MONEPEAHUKH, TaKi K ¢papHesungudocdar (Mondor et al., 2000;
Sun & Li, 2017). Xoua (E)-B-gapHe3eH € HailOLIbII BUBYEHUM KOMIIO-
HEHTOM (P€pPOMOHIB TPUBOTU MOMENHI[b, HE BC1 MOMEIUIl BUPOOJSIOTH 10
CIIONYKY, BKIIOYawuu FEucerphis punctipennis Ta Drepanosiphum
platanoides (Francis et al., 2005a). a1 KOMOOHEHTH, 1I€HTU(IKOBAHI Y
BHUJIUICHHSIX (DEPOMOHIB TPUBOTH IOIEIHUIlb, BKIIOYAIOTh TepPMakpeH A y
Therioaphis sp., MOHOTEPIICHH, TaKl SIK O-MMHEH, B-THEH Ta JIMOHEH Y
Megoura viciae (Bowers et al., 1977; Pickett & Griftiths, 1980). Heo6xinni
MOJABII JOCIIKEHHS IS 1AeHTU(IKAIlI] MOJICKYJISIPHUX MEXaH13MIB, 1110
CIOPUSIOTH BUPOOHMIITBY IIMX CIOJIYK, Ta iXHbOi poOJI Yy BIUIMBI Ha
MOBE/IIHKOBI PEaKIlii MOMEIHIlh Ha XM>KAKIB.

@®epoMOHHU TPUBOTH Y COLIAJTBLHUX KOMAX

CorianibHl KOMaxH, Takl sIK Mypaxu Ta OJI>KOJIU, BUPOOJISIOTH 0arato
(GhepOMOHIB TPUBOTH SIK YaCTUHY CBO€I HIOXOBOI KOMYHIKaIii (Tadsm. 1). ¥V
0aratbox BHAIB Mypax OIOCHHTE3 IIUX KOMIIOHEHTIB (PEPOMOHIB MOXKE
BigOyBarucsa a6o B J(roypoBiii 3amo3i, a00 B OTPpyHHHX 3aj03aX, SKI
po3TamoBaHi BiANoBiAHO B yepenul Ta xani (Fujiwara-Tsujii et al., 2006;
Lenz et al.,, 2013). Ognak iHIII BUAM Mypax BUPOOJSAIOTH (pepoMoHU
TPUBOTU B aHTEHAJIbHUX YacTKax abo manauoymnax (Blum, 1985; Mizunami
et al., 2010). Xoua OUIBIIICTE Mypax BUPOOJSIOTH amiaTUUHI BYTJIECIEB1
JIAHITIOTH SIK YacTUHY cyMmimed pepomoniB Tpusoru (Fujiwara-Tsujii et al.,
2006), pi3HOMAaHITHICTh KOMIIOHEHTIB (D€POMOHIB, 1110 CIIOCTEPITAETHCS Y
COIllaJIbHUX KOMax Ha ChOTOJHI, € OUIBIION, HIX y monenulpb (Tadn. 1).
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Hanpuknana, OCHOBHUMH KOMIIOHEHTaMU CyMiliell epoMOHIB 4acTo € 4-
METHJI-3-T€NTaHOH Yy Mypax-UcTopi3iB (Afta sp.), Mipa3uH y BOTHSHUX
Mypax (Solenopsis invicta) Ta 2-renTaHoH y 0araTh0X 1HIIUX BUAIB Mypax
(Hughes et al., 2001; Vander Meer et al., 2010; Lenz et al., 2013) (Tabm. 1).
Buknukanus peakiii y Mypax I[UISIXOM MPEJICTABICHHS pPoOOYNM
ocobnHaM (hepoMOHIB OyJI0 OCHOBHUM METOJIOM y TOBEIIHKOBIN €KOJIOT11
Mypax, OCKIJIbKH (DEPOMOHM MOKYTh MOJYJIFOBATH arpecUBHI peakilii ado
peakuii BTeul. Hampuknaa, poOoudi ocobuHu Mypaxu-tecii (Lasius
fuliginosus) pearyioTb Ha (EpOMOH TPUBOTHM H-yHIEKaH, OKyYH 0
mxepena (Stoeffler et al., 2007). I HaBmaku, po6oul ocoounu Hypoponera
opacior ta Ponera pennsylvanica 3011b11yI0Th PyX y BIINOBiAL Ha 2,5-
TUMETHII-3-130NIEHTWIMIpa3uH, aje TiKaroTh Bia kepena (Duffield et al.,
1976). Peakiiis Ha (hepOMOHU TPUBOTH MOKE TaKOK BKJIFOYATH BTOPTHEHHS
Ha TepuTopito rHizna. Hanpuxknan, Pheidole embolopyx BupoOAsSIOTH
(epOMOHM TPUBOTH Y BIJIOB1/Ib HA BTOPTHEHHS B THI3/10, IO BUKJIUKAE Y
poObourx OCOOMH I1HTEHCUBHI 3aXHMCHI peakuii. JlBa Buau wmypax-
paboBnacHukiB (Formica cunicularia ta Formica rufibarbis) pearyiotb Ha
(hepOMOHM TPUBOTH arpeCMBHOIO MOBEIHKOIO 11010 Napa3uTiB (Tamarri et
al., 2009). HemopaBHo Oyj0 BHUSABJIEHO 3HA4YHY Baplaiilo CKJIaTy
(EepoOMOHIB TPUBOTM CEpell CeMH BHJIB Mypax-rpuOoBomiB Attini, sKi
JEMOHCTPYIOTh BIJIMIHHOCTI B MOBEAIHKOBII aKTUBHOCTI CIOJIYK TPUBOTH.
KomMmmnonentu pepoMoHiB TPUBOTH, 110 BUPOOISIOTHCS B MAaHANOYIaX BUIIB
mypax Eciton, TakoX JEMOHCTPYIOTh IU(EPEHIINOBaHY arpecUBHY
peakIlito, BKIIOYAIOYM YacCTOTY aTaKk Ta 3allydeHHS poOOUYMX OCOOWH,
3anexxHo Bijg ixuporo ckiany (Lalor & Hughes, 2011; von Beeren et al.,
2018). Y menonocuux Omxin (Apis mellifera) pepoMoH TpuBOTH, 110
BUBLJIBHSIETHCS JKaJlaMH, Haja€e OJKoJlaM OpIEHTAIlIHY 1H(POpMAIIIIO AJIs
3HAXOJKEHHS IUJIEH 1 MOXKE 3MIHIOBAaTH aleTUTHI CTUMYJIH, TMOB'S3aHI 3
HIOXoBUM HaBuaHHAM (Wager & Breed, 2000; Urlacher et al., 2010).
DepoOMOHM TPUBOTH MEJIOHOCHUX OJKUI TaKOX BIAITPAalOTh >KUTTEBO
BaXKJIUBY POJIb Y BCTAHOBJICHHI BHYTPIIIHBO- Ta MI)KBUIOBOI KOMYHIKAIlii
BCEPEIMHI Ta MK PI3HUMHU BUJIAMU OJUK1J1, COPUSIOYU B3a€MO/IIi POCTUH-
sanuntoBadiB (Wang & Tan, 2019). | naBnaku, Qpypakupu MeJOHOCHUX
OJDKUT 371aTHI BUSBIATH reTrepocrnenudiudal curHaiu GepoMOHIB TPUBOTH
IIUISIXOM TI1JICTyXOBYBaHHS, 10 JIO3BOJISIE iM YHUKATH POCIMH-TOCIIOAAPIB 3
MDKBHJIOBUMHU  KOHKypeHTaMu. Hampuknan, Apis cerana  MoXxe
MiJICTyXOBYBAaTH CHUTHAIM TPUBOTH, 110 BUBUIBHSAIOTHCA JIBOMA I1HIIMMU
BUJAMH MEJIOHOCHUX OJXKin, Apis dorsata ta Apis mellifera, 1 yHukaTu
KOHKYpEHIIii 3a KBITKOBI pecypcu (Wang et al., 2016). Ilepmum 61o510r14HO
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AKTUBHUM KOMIIOHEHTOM (EpOMOHY TPHUBOTH, 1JIEHTU(]DIKOBAHUM ¥y
MEJIOHOCHUX Oj1K11, OyB 13omeHTuanerat (Boch et al., 1962) (Tabmn. 1), a
MI3HIINIE Y BUAUICHHAX KOKEBHUKOBOT 3271031 OYJIO BUSBIICHO IITOHAWMEHIIIE
noHaJl 40 1HIIUX HU3bKOMOJEKYJSAPHUX amipaTUuHUX a00 apoOMaTUYHUX
KOMIIOHEHTIB Y BUIIISIAI CKIagHuUX XiMiunux cymimeit (Hunt, 2007).
BigoMo, 110 mIeBHI KOMIOHEHTH IIUX CHTHAIIB, Takl sK (Z)-11-eiiko3en-1-
0JI Ta 2-TeNTaHOH Y MEJIOHOCHHUX OJIKiJI, 3MIHIOIOTHb IMOBEIIHKY OJKLI
(Shearer & Boch, 1965; Pickett et al., 1982) (tabmn. 1). [TogiOHum yrHOM,
JOCIIIJIPKEHHSI 171IeHTU()IKYyBaJId TP OCHOBHI CITOJIYKH TPUBOTH Y TIFAHTCHKO1
a3liiCbKOl  MEIIOHOCHOI  OJiKoiu, Apis dorsata: Y-OKTaHOJIAKTOH,
13onenTunanerar ta (E)-2-neuen-1-u1 anerar, 1 i CHOJIYKU iHAYKYBaJIH 200
3aXHUCHY MOBEIHKY, a00 ¢ypaxysanus (Li et al., 2014) (Tabn. 1). Onnax
BBAXKA€THCS, 0 HE BCl amiaTuiHl a00 apOMaTUYH1 BUAJIEHHS B CyMIIIax
(dhepOMOHIB MEAOHOCHUX OJI>KLII caMi 10 001 BUKJIMKAIOTh PEAKI[ii TPUBOTH,
XO04a BOHM MOXYTb [ISITU CHIIBHO 3 1HIIMMHU XIMIYHMMH PEYOBUHAMU

(Hunt, 2007; Li et al., 2014).

MouJiekyasipHuil MeXaHi3M CIPUUHATTA GEePOMOHIB TPUBOTH

Xemopererniiss y KoMax € (Pi310JI0rYHUM TPOILIECOM, 3a JOTIOMOT OO
SKOTO BUSIBIISIFOTHCS. CTUMYJIM HAaBKOJIMIIIHHOTO CEPEJOBUINA, & CUTHAIU
nepesaloThesl 10 IEHTPaIbHOI HEpBOBOI cucTeMu. CHPUMHATTS CUTHAIIB
TPUBOTH OMOCEPEAKOBYETHCS XEMOCEHCOPHHUMM OUIKaMH, BKIIOYAIOYU
TpaHcMeMOpaHHI ~ ojopaHTHl  penentopu (ORs) Ta  cekperoBaHi
onopant3B'szytoui Ouiku (OBPs) Ha antenax (Zhang et al., 2017). ITicns
TOTO, K MOJIEKYJH OJOPAHTIB MOTPAIUISIOTh Y CEHCWIAPHY JTIMQy, BOHU
3B'a3y10ThCs 3 OBPs, siki TpaHCTIOPTYIOTh MOJIeKYJH 10 ORS Ha ceHCOpHUX
HeripoHax. Ilotim ORs yTBOpIOIOTH TE€TEPOAUMEPH 3 BHCOKOKOH-
CEpPBAaTMBHUMH Ta KOEKCIPECOBAaHUMHU O1JIKaMH KOpPEIENTopa 0J0PAHTHUX
peuentopiB (ORCO), siki BUKOHYIOTh (DYHKIIIO IIAEpOHA Ta CHPHUSIOTH
YTBOPEHHIO MOp Yy JITaHJ-3JIC)KHUX 10HHUX KaHajax MpH 3B's3yBaHHI
miranay (Zhou et al., 2012), a TakoX aKTUBYIOTh CEHCOpPHI HEUPOHU Yy
cripnpaiti 3 OBPs nnsa nepenaul curnaniB tpuBoru (Zhang et al., 2017).
Xoya KJIITUHHI Ta MOJEKYJISpHI ME€XaHI3MU CUTHaji3alli TpuBOru Oyiu
JOCIIJPKEHI y HebaraTbOX KOMax, CekBeHyBaHHS reHomy Ta PHK-
CEKBEHYBaHHsI CIIpUsUIH 17IeHTU (KAl Ta XapakTepucTuill obaratbox ORs Ta
OBPs octannim yacom (Zhou et al., 2010; Zhang et al., 2017). Hanpuxna,
y A. pisum cupuituatta (E)-B-dapHe3eHy onocepeKoBy€eThCSI CKOOPAUHO-
BaHO1O Jii€to ogHOTO OR (ApisORY), sikuii ekcipecyeThCsl B HEMPOHAX TUITY
B, po3TanioBaHux y BEIMKUX IJIAKOITHUX CEHCUIaX Ha IIOCTOMY CETMEHTI
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antenu, Ta aBox OBPs (ApisOBP3, ApisOBP7), ski ekcrnpecyrThcs B
ceHcuwysipHii mm@di (Zhang et al., 2017). Y ocobun A. pisum cepen moHas
60 mporectoBannx omaopantiB ymime (E)-B-papuesen ta repaninmameraTt
BUKJIMKaJIK ejiekTpodizionoriuni peakiii ApisORS5 (Zhang et al., 2017).
KpiMm Toro, koiu exkcrpecito ApisOBP3 ta ApisOBP7 Oyjo npurHideHo y
A. pisum 3a gonomororo PHK-iaTepdepeniiii, nmomnenuri He pearyBaid Ha
(E)-B-dbapuesen, miaTBep/kyroun poiab 1ux OBPs y BusiBaeHHi Ta
pearyBanHi Ha (E)-B-dapuesen (Zhang et al., 2017). [loniOHUM ynuHOM, Y
Rhopalosiphum padi obunsa RpadOBP3 ta RpadOBP7 mnos's3ani 3i
cripuiHATTIM (E)-B-apnezeny (Fan et al., 2017). ¥V eycomianbHUX KoMax
Oyno moka3zano, mo OBPs BiirpaioTh BUpIIIAIbHY POJb Yy CHUTHAI3allll
TPUBOTH, 3B'SI3yIOUM Ta TPAHCHOPTYHOUH (EPOMOHHI CIOIYKH A0 iXHIX
HroxoBux cucreM (Song et al., 2018). Ilonidbno go OBPs, ORs Oynu
1IEHTU(IKOBaHI Y MEJJOHOCHUX OJ[K1J1 Ta Mypax (Hampukiaj, Yan & Scott,
2020). V nux xoMmax Il peuentTopu HeoOX1IH1 JJIsl XIMIYHOTO CIPUNHHSITTS
Ta MOXYThb OIIOCEPEIKOBYBATH II€BHI COIIAJIbHI TOBEAIHKH, Taki K
3aimyueHHs 3anuitoBadiB 110 pociuH (Fleischer & Krieger, 2018).

binkn OBP komax Takox OyJlIM OXapaKTEpU30BaHI MIIIXOM
JNOCHII)KEHHA 1XHBOI CHOPIAHEHOCTI 3B'S3yBaHHA Ta BHUKOPUCTAHHS
€KCIEPUMEHTIB  MOJIEKYJISIPHOTO JIOKIHTY 3 OIOJOrYHO aKTUBHUMHU
koMmrnoHeHTamMu. OnHak TpaHcMeMOpanHi OR BUSIBUIIUCS CKJIaQAHUMM JJIs
eKcIpecii Ta OYHWILNEHHS B TETEPOJIOTIYHMX CHUCTeMaxX, a KPHUCTaII4Hi
ctpykTypu misg OR mie He BuzHaueHi. [eski OBP, nochimxkeHi y pi3HUX
BUJIIB momnenuils, Taki sk OBP3, € BucokokoHcepBatuBHUMU. KpiM TOTO,
Tyr30, sxuii po3TamoBaHuid OJU3BKO [0 TMepeAdadyBaHOTO CauTy
3B'si3yBanHs giranay OBP3 1 Biziirpae BaKIuBY poJib y 3B'sI3yBaHHI JiraHay,
OyB KOHCEPBATUBHUM Y BCiX 8 BUPIBHSHUX HaMu nociigoBHocTsx OBP3 .
[HIM 3a7muIIKy, sIKI MOKYTh (DYHKIIIOHYBAaTH Yy B3a€MOJISAX 3 JITAHIAMU Y
nomnenui, Bkirodaroun PheS, Val27 ta Tyrl05, takox € KoHcepBa-
tuBHUMHU. OniHaK oaA10HT OBP MOXyTh MaTH yHIKaJdbHI (PYHKIIIT y pi3HUX
BU/I1B TIOTIEJIUIIb; aHAJII3U TIOKa3yIoTh, o OBP3 y N. ribisnigri 3B's13y€eTbCs
mumie 3 (E)-B-papuezenom, ane toui camuii OBP y M. viciae moxe
pearyBaT Ha CyYMIll PI3HUX MOJIEKyd TpuBoru, Bkirodaroun (E)-B-
dapHe3eH, (-)o-THEH, P-MiHEH Ta JIMOHEH, Npu4oMy (-)O-TIHEH €
HAWOUIbII aKTUBHUM. J[OCIHIIIKEHHS MOJIEKYJISIPHOTO 3B's13yBaHHs Mixk OBP
Ta MOJIEKyJaMd (PEPOMOHIB TPUBOTH, OTPUMAHHMMHU BiJ IOIEIHIb,
BKa3yIOTh Ha TMOTEHIIAJ PO3pPOOKH CTpaTerii OOpoThOM 31 MIKITHUKAMHU
[UISIXOM BUKOPUCTAHHSI CHEIU(IYHOCTI KOMYHIKAIlli TPUBOTM Ta 3MIHU
TOHKH 030pO€Hb MIXK XWXKaKaMM Ta >kepTBaMmu. Hampuknaza, BpaxoByIouH,
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o neBHi OR ta OBP geMoHCTpyroTh cuiibHY crniopigHeHicTh 10 (E)-B-
dapHe3eHy Ta OIOCEPEAKOBYIOTh CHUTHAII3aIlil0 (epoOMOHAMH TPUBOTH,
BOHU MOXYTh OyTH MimeHsIMH i1 60opoTeOu 3 monenuisamu (Fan et al.,
2017). OBP Takox MOXyTb OyTH BUKOPUCTAHI JJIsl 3aJTYyUYCHHS XUKUX
KoMmax 70 ckymueHsb xkepTB (Vandermoten et al., 2011). Hanpuknan, cepen
n'stu OBP, inentudikoBanux y mopocnux 3imatoouok (Chrysopa pallens),
oyno mokazano, mo Tpu OBP (CpalOBP3, CpalOBP6 ta CpalOBP10)
OepyTh y4acTh y BHUSBIICHHI Ta TPAHCIOPTYBAHHI CUTHAIIB, IO BUPOOIIS-
IOThCSA JICTIOUMMHU PEUOBHHAMH POCJIMH Ta CUTHAJIaAMU TPUBOTH MOTMEIHIIb,
K1 BKa3yBajy Ha MICIIE3HAXOXKECHHS 3/100MYl; MIJIBUIIIEHA EKCIIPECIS UX
OBP B aHTeHax caMlliB Ta caMUIlb 3MIHIOBaja MOBEMIHKY 3JIaTOOYOK 1
IpU3BOAMIA 10 301IBIIIEHHS BIAKIAIaHHS SENb HA POCIMHAX 3 AKTUBHUMU
KoJoH1saMu nonenuilb (Li et al., 2017).

@®epoMOHM TPUBOIM K KAHPOMOHM /1JIs1 IPUPOJIHUX BOPOTIB

DepoMOHU TPUBOTH MOXKYTh 3aTy4aTH XWKAKIB JIO KEPTB 1 JIATH SIK
KapOMOHM — XIMIYHI CUTHAQJIA, KOPUCHI Il OTpHUMyBada CHUTHAIy, ajie
mikiaauBl g emitenta (Nordlund & Lewis, 1976). OgHak 10CTiHKEHHS,
IO OLIHIOTh BIUIMB (DEPOMOHIB TPUBOTM HA B3aEMOJII0 XM)KAK-KEPTBA,
HeonHo3HauHl, HaBiTh s (E)-B-dapHe3eHy, mpuuoMy XWKakd CHIIBHO
pearyroTh y JIeIKUX €KOJIOTYHMX KOHTEKCTaX, ajie He B 1HIIMX. DepoMoHU
TPUBOTH YACTO CIIyKaTh KOPMOBUMH CUTHAJIAMM JIs1 XMKaKIB ITPU TOCTATHBO
BUCOKMX KoHIeHTpamisix (Vandemorten et al.,, 2012;). OmHak KOpOTKO-
JUCTaHIliiHA Tiepenadya (EpOMOHIB TPUBOTM YaCTO YCKIIAJHIOE —iX
BUKOPHUCTAHHS XWKakaMu i BusiBieHHs 3m00uul (Vosteen et al., 2016).
Xoua 6araTo BUIIB KEpPTB, TakuX K A. pisum, M. persicae Ta M. viciae,
BUIUIIIOTh HU3bKI piBHI (E)-B-dbapHeseny B mnpupomaHux ymoBax 3a
BIZICYTHOCTI Oy/Ib-SIKOTO CTPECOBOT0 (paKTopa, OUTBIIICTD IHIINUX MOTETUIH HE
BUUIII0TH BUsiBieHoro (E)-B-dbapHeseny B cniokiiinux kosoHisix (Francis et
al., 2000). OTxe, MO0 XMKAKW 3HAWILIA 3700WY, TOMEIMII BXKE ITOBHHHI
BUIUISITH CUTHAJIA TPUBOTH. BaXkmmBo, 1110 HU3bKa CTIMKICTh (E)-B-dhapHeseny
O3HAyYae, 10 JIETIOUl PEUOBHHU, IO BUIUISIOTHCS POCIMHAMU, 3a3BUYAM €
OUThIII HAAITHUMU cUTHaJIaMu TpaBoigHuX (Joachim et al., 2015).

@®epoOMOHU TPUBOTU SIK KAMPOMOHM /IJIsl BUSHAYCHHHA
MiCHe3HAXO0/IKeHHSA 31001Mui
Peakiii xmxakiB Ha (EpOMOHM MOXXYTh BapillOBaTH HaBITh cepej
BU/IIB 31 CXOKUMU CTpaTerisiMu nojtoBanHs. Hanpuknan, kuiekicts (E)-B-
dapHe3eHy, 10 BUIUIIETbCS A. pisum T dYac Hamaay 3JIaTOOYOK
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(Chrysoperla carnea) Ta 6araTbOX BUJIiB COHEUOK, CTAHOBUTH MeHIIe S50 HT,
mo OyJi0 HUKYE MOPOriB, HEOOXIMHUX ISl 3aMyCKY PEeakilii XMKakiB y
naboparopuux ymoBax (Vosteen et al., 2016). Kpim Toro, xoua
reHepali30BaHl Mapa3suToiau, Taki K Aphidius colemani ta Lysiphlebus
testaceipes, He BUSBISUIM peakilii Ha BUcoki koHueHtpaiii (E)-B-dap-
HE3eHy, TeHepamizoBaHi ocu Aphidius ervi Ta Praon volucre, a Takox
criemianizoBanl  Diaeretiella  rapae Ta  Aphidius  uzbekistanicus
npuBaboBasincs: BUcCOkuMu Kuibkoctamu (E)-B-dbapueseny (0,3-30 mkr)
(Du et al., 1998; Ameixa & Kindlman, 2012).

Y MosbOBHUX yMOBaxX Taki KOHIICHTpAIlli MOXXYTh BHHHMKATH JIUIIE Y
HaWOLIBIINX KOJIOHISX MOMENHIlb, SKI € HaOUIbIN NPUBAOIUBUMU IS
napa3uToimiB. JImunHku Myx-a3ropuanok (Episyrphus balteatus), HaBnaku,
BUKOPHUCTOBYIOTH K HU3bKI, TaK 1 BUCOKI1 piBHI (E)-PB-hapHe3eny sik curHajibHi
curHanu (Francis et al., 2005b; Verheggen et al., 2008; Leroy et al., 2010;
Heuskin et al., 2012). KpiMm TecTyBaHHSI OKpeMHUX XIMIYHMX PEYOBUH a00
CyMIIlIeH, TKaHWHA TOTEIUIb BUKOPUCTOBYBAIACS JIJIsi TECTYBaHHS PeaKiiii
PI3HMX BHJIB XM)KAaKiB Ha cUrHanu TpuBoru. Hampukman, mypaxa (Lasius
niger), coHeuka Adalia bipunctata Ta Harmonia axyridis, Tapa3uToij
Lysiphlebus  testaceipes Ta wmapmenanuuust (Episyrphus  balteatus)
NpUBaOIIOBATIUCS PO3YaBICHUMHU MOMEIULAMHU 13 30€pEKEHUMHU CIIOJTyKaMu
tpuBoru (Francis et al., 2004, 2005b; Grasswitz & Paine, 1992; Verheggen
etal., 2007, 2012). Taxi 1ocaiKeHHS TAKOXK MTOKa3aJIu, 110 JIETIOY1 PEYOBUHU,
kpiM (E)-B-dapueseny, BiairparoTs posib y 3adyueHHI XwxkakiB. Hanpuknan, y
M. viciae OCHOBHMUM KOMIOHEHTOM TpuBOTH € [-miHeH, a (E)-B-dbapuezen
NPUCYTHIA JIMIIE B HU3BKUX KUIBKOCTAX, Q€ XWXKAKU MPUBAOITIOIOTHCS
po3zvasieHumu nonenuisimMu (Francis et al., 2005a). TH111 XuKi 4IEHUCTOHOT
TaKO)X BUKOPHCTOBYIOTH (DEPOMOHM TPHBOTH SIK CUTHAIU JUIA TIOIIYKY
3no6uui. Hanpukian, 6iratounii naByk (Habronestes bradleyi), cniemianizo-
BaHUU XWKak Mypaxu [ridomyrmex purpureus, IpuBabIIOE€THCS MPUPOTHUMU
KUTBKOCTSMU (DEPOMOHY TPHUBOTH 6-METWII-5-TE€NTEH-2-0OHY, SKUN BUILIA-
eTbcs pobounmu mypaxami (Allan et al., 1996). [licns oTpuMaHHS CUTHATIB
TPUBOTH, IO BHUAUISIOTHCS 3axigHUM KBITKOBUM TpuricoMm (Frankliniella
occidentalis), Oyno BUSBIICHO, IO XWKUU KM Amblyseius cucumeris Ta
IHITUN TPUPOAHUIN BOpOr — ApiOHUN mipaTchkuil kion Orius tristicolor —
30UIBIIYIOTh MOMIYK %K1 Ta BUKOPUCTOBYIOTh (DEPOMOH TPUBOTH SIK CHUTHAJI
i notryKy rocrnojaps (kaipomon) (Teerling et al., 1993). Xoua nesiki Bunu
XIDKaKIB HE BUSIBJISIFOTH PeakIlii Ha (pepOMOHU TPUBOTH B TIOJHLOBUX YMOBAX,
OUTBII YyTJIMBI METOAU JIEMOHCTPYIOTh iXHIO 3JaTHICTb pearyBaTy.
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Hanpuknan, xoua auuuHku Ta jpopocii Chrysoperla carnea He BUSBISUIA
MTOBEJIIHKY 3aJTy4YEeHHS J10 BUCOKHMX a00 HU3bKUX KuIbKocTel (E)-B-hapHeszeny
(Joachim et al., 2015), enektpoanteHorpadiuHi JOCIIPKEHHS MOKa3YIOTh, 1110
JI0pOCIIl OCOOMHU MOXKYTh BUSIBIISITU Ta pearyBatu Ha (E)-B-dapnesen (Zhu et
al., 1999). Hamaku, Chyropa cognata He BUSBISIA HI EIEKTPO-
anTeHorpadiuHoi peakiii, Hi mpuBadauBocTi 10 (E)-B-dhapueseny HaBiTh pu
BUCOKHX KUTbKOCTSX (10 M) (Boo et al., 1998). [loaiOHuM 4rHOM, Y TTOJIBOBHX
yMOBax ABa Buju coHeuok (Coleomegilla maculate Ta Harmonia axyridis) He
BUSIBJISUIN YKOJIHOI MTOBEIIHKOBOI peakiiii Ha BuuieHHs (E)-B-dapHeseny, ane
iXHS YMCENIBHICTD 30UIbITyBaacs Ha noisix, oopodsenux (E)-B-papHezeHom
(Zhu et al., 1999; Cui et al., 2012; Leroy et al., 2012). JInunHKHU 1HIIOTO BUTY
coHeuok (A. bipunctata) TakoX MarOTh 3[aTHICTh BUSBJISTH TOMNEIHIL Ha
HEBEJIMKIMA BIACTaHI, 10, SK BBaXa€TbCs, omnocepeakoByerbes (E)-B-
dapnesenom (Francis et al., 2004; Hemptinne et al., 2000).

JlochimKeHHs mapa3uToifliB MOXKYTh MPOJIUTH CBITJIO HA posib depo-
MOHIB TPUBOTHU SIK KaPOMOHIB. ¥ MOJbOBUX YMOBaX 30UIbIICHY KUIbKICTh
Mapa3uToiiB MOTEIHIL OYJI0 BUSBJICHO B )KOBTUX MACTKaX 3 BUKOPUCTAH-
HsiMm (E)-B-papueszeny, 1 € gokasum TOro, 1m0 Mapa3uToOild HABYAKOTHCS
acoriroBatu (E)-B-dapuesen 3 rocnogapsimu (Cui et al., 2012). ITapazuToin
A. uzbekistanicus, Hanpukiaa, CroO4YaTKy NPUBAOIIOBaBCSI CUHTETUUYHUM
(E)-B-papHezenom nuiiie y BUCOKUX KOHIEHTpaliax (5,7 MKr), ajne caMuili
3 JOCB1JIOM BiJKJIaJaHHS S€Ib pearyBain Ha Hk4l piBHI (1,4 Mkr) (Micha
& Wyss, 1996). Camuni napazutoiniB kamyctsHoi nonenuti (Diaeretiella
rapae) 3 1OCBIJIOM BIAKJIaJaHHS sIELb TAKOXK BIAaBaJIM IEPEBAry MOMETUISIM
3 BUJIUICHHSIMU CU(OHIB HaJ MOMEIUIIMU O€3 BUJILJICHD, ajle HAiBHI CaMUIIl
napasuToifiB HE pO3pi3HsuM 111 TunU nomnenuipb (Moayeri et al., 2014). Jlns
JCSIKUX TApa3UTOilIB KOHTAKT 3 HEJETIOUMMH KOMIOHEHTaMu, KpiM (E)-f-
(apHe3eHy, 3 BHUIUICHb MOMNEIHIbL MOXE CIPUATH CHEUU(IYHOCTI [0
rocriofaps. Hampuknazn, (i3udyHMil KOHTAaKT mnapasuroina L. festacepis 3
BUJILTICHHAMHA CHU(DOHIB 200 reMoriMb0or0 301TbIITYBaB BiIKJIaIaHHS SE€Ih HA R.
padi (Grasswitz & Paine, 1992). KpiM Toro, ocu A. ervi Ta A. uzbekistanicus
pearyloTh Ha BIJAKJIQJaHHS S€lb JIMIIE 17 4Yac (PI3UYHOTO KOHTAKTy 3
BUJIVICHHSIMHU CU(OHIB TOMNEIHIlL, 0€3 KOJIHOI peaKIlli Ha O/IHI JIUIIE JICTIUl
BunieHHs (Battaglia et al., 2000; Micha & Wyss, 1996). 1li pe3ynbratu
CBi4aTh MMPO Te, 110 Mapa3uTOoiIHI OCH BUKOPUCTOBYIOTh IIIMPOKUI KOMITIICKC
JETIOUMX Ta TAaKTWJIBHUX XIMIYHMX CUTHaNiB, cepen skux (E)-B-dpapuesen
BIJIITPAE BAXKIIUBY POJIb y MOIIYKY TOCIIOIAPIB.
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®epoMOHU TPUBOTH SIK KAHPOMOHH 1JI1 YHUKHEHHS 3100U4i
a00 MmyTyaJji3miB

depOoMOHU TPUBOTH MOXKYTh JIATH SIK IMONEPEHKYBaIbH1 CUTHAIH JJIsI
XWKaKIB, 1100 YHUKHYTH II€BHMX THIIIB 3/100M4Yi, TakKUX SK XIMIYHO
3aXMIIEH]I Ta TOKCUYHI TpaBOiJHI KoMaxu. Hampuknan, momenuii, sKi
KUBISITECS  XpecTOUBITUMH pociauHamu (Brassicaceae), 1o MICTSTh
[JIFOKO3UHOJIATH, MAaloTh O10XIMIYHY 3JIaTHICTh PO3IICIUIIOBATH TJIFOKO-
3UHOJIATH JO JIETIOUOTO 130TiOlIaHAaTy, SIKHA € TOKCUYHUM ISl XMXKaKiB
(Francis et al., 2004; Jones et al., 2001). 3agoxymeHTOBaHO, IO
130TiOI1aHaTH JII0Th cUHEPTIUHO 3 (E)- B (dbapHe3eHOM, OMOCEPEIKOBYIOUH
CUTHAJI3allll0 TPUBOTM Yy XPECTOUBITUX TMOMEIUIb, 1 TOMY MOXKYTh
¢yHKIIOHYBaTH [Js1 BIIIsIKyBaHHsL XrokakiB (Dawson et al., 1984). Ile
CBIIYUTH NPO TE, IO CyMilll (PEPOMOHIB TPUBOTH MOXKYTh €BOJIIOIIOHY-
BaTH, 100 OJJHOYACHO HAJIABATU CUTHAJH, SIKI CIIPUSIIOTH MTOBEAIHII TPOTU
XWKaKIB y MOMEIuIlb, BKIOYaoun Takil crnonayku, sk (E)-B-dapnHesen, a
TaKOX BIJISIKYBAaTH XM>KaK1B, BKJIIFOUAIOUH TaKi CIIOJIYKH, SIK 130T10I[1aHaTH.
TakuM 4KMHOM, 130TIOIIaHATH A1IOThH SK 1HAYKOBaHI TPAaBOITHUMU JIETIOU1
peuoBunHM pociud (HIPV), cnpusitoun BiISKYOU1i TOBEAIHIN Y XMKAKIB,
a TakoX BULIAKyroun 3100uu npu i 3 (E)-B-dbapuezenom. Kpim
OPUPOJHUX BOPOTIB, KOMax, skl (POPMYIOTh MYTyaldICTU4YHI BITHOCUHH 3
MOTNETUIISIMUA, MOXYTh TPHUBAOJIOBAaTH CHUTHAIW TpuBOru. Hampukman,
apreHTUHCbKI Mypaxu (Linepithema humile) TOABOIOIOTH KUIBKICTh
BIJIBITyBaHb KoJIoH1M nonenutli C. populicola ipu BIMBI BUALIEHb CU(DOHIB
nonenuip (Mondor & Additcott, 2007). EnexkTpoanTeHOrpaMu MOKYTh OyTH
BUKOPHCTaHI1 IS TTOAAJIBIIOTO JOCITIIKEHHS eIeKTPO(1310J0TIYHIX PEaKITIA
pPI3HMX KOMax Ha iXHI (PEpOMOHM TpPUBOTM Ta JOCHIIKEHHS HIOXOBOI
JUCKpUMIHALl CHUTHAJIB TpuBOru iHmuMH komaxamu (Du et al., 2019).
Hampuxknan, yopHa canoBi mypaxa (Lasius niger) pearye Ha Hik4i 1034 (E)-
B-bapHe3eHy B eleKTpOaHTEHOrpaiuHMX JOCHIJKEHHAX, aje Mypaxu-
PO3BIJTHUKM HE BUSIBJISIOTH *KOJIHOI PEAKIIli, SIKIO B MOJHOBUX YMOBaxX HE
3aCTOCOBYIOThCA BHCOKI KoHieHTparii (Verheggen et al., 2012). lopocmi
Mypaxu BUny Formica subcericea (Say) Takox pearyroth Ha (E)-B-dbapHesen
BiJl momnenuil TtoroneBoro Jmctka (Chaitophorus populicola) nume mnpu
BUCOKuX KoHueHTpaisx (Nault et al., 1976).

Bunisiennsi (pepoMOHIB TPUBOTM: BUTPATH Ta BUTOTU
Buninenass ¢pepoMOHIB TPUBOTH € KOMIPOMICOM. 3 OJIHOTO OOKY,
BOHU CHUTHAJI3YIOTh MPO HEMUHYYY 3arpo3y XWXKallTBa. 3 IHILIOIO OOKY,
BUJIUICHHS (PEpOMOHY TPHUBOTH TOMEIHUIb y BHTJISAAl JHUIKOTO CEKPETy
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CU(DOHIB MICTUTh BEIUKY KUIbKICTh TPUTJILEPUAIB, IO € EHEPreTUYHO
BUTPATHUM JJi1 BHUPOOHHUIITBA Ta CTBOPIOE PHU3UK 3AIyYCHHS XIDKAKIB
(Vandemorten et al., 2012). Jlns xoroptu nomnenuilb (EPOMOHU TPUBOTHU
3aXHINAIOTh OCOOMH, K1 HAJIEKATh JIO TI€I ’K KOJOHII, a He emiTeHTa. OTXKe,
BU1JICHHS (DEPOMOHIB TPUBOTH OKPEMHUMU TTOTICTHUITSIMU TTICIIS HAMaay MOXKe
MPUHECTH KOpHUCTh LM KojoHisM (Edwards, 1966; Mondor & Roitberg,
2004; Wu et al., 2010). Ile moxxe OyTH MIATPUMAHO BiIOOPOM, OCKIIBKU
OaraTo TMOMENHIL MAPTEHOTCHETHYHI, JIe¢ OCOOMHU B OJIHIM KOJIOHII MarOTh
onHakoBui reHotun (Dedryver et al, 2013). Omxe, HaBiTh SKIIO
BUPOOHUIITBO (PEPOMOHY TPUBOTM MOKE 30UIBIIWTHA PU3UK XIDKAITBA JJIs
OKpEMOi 0COOMHH, BOHO 3a0e3Meuye€ MepeBary iHKJIF03UBHOI IIPHCTOCOBAHOCTI
(Robertson et al., 1995). BupoOGuuiireo pepoMOHiB TPUBOTH MOMEIHIL MAE
¢b1310710T1YH1 Ta MOBEAIHKOBI BUTpaTH. OCHOBHUM KOMIIOHEHTOM Kparieib
cu(OHHOT PIJIUHHU, IO MICTATH (DEPOMOHU TPUBOTH, € JIIIU, KUTbKICTh SIKUX
oOME)XeHa y TOIEeIUIlb Yepe3 IXHIO (bnoeMHy niery (Callow et al., 1973).
biocuntes (E)-B-dbapHeseHy Takox IOB’S3aHUM 13 BI/IpO6HI/II_ITBOM
1oBeHUIbHOTO TopMoHy (Van Oosten et al., 1990), a cunres (E)-B-papuezeny
BIUIMBAE HA PO3BUTOK 1 MOXKE 3aTPUMYBATU PO3MHOKEHHS nonenuilb (Mondor
& Roitberg, 2003). Hanpuknaa, 3HWKEHHS IIOA0YOCTI Aphis gossypii
CriocTepirajaocs Micis BIUTUBY CUHTETUYHOTO (epoMoHy TpuBoru (Su et al.,
2006). Otxe, icHye celeKTHBHA mepeBara B MiHiMizalii BUkuaiB (E)-B-
dapHe3eHy MOMENUIISIMH, /1€ PU3MK XibkanTBa HU3bkui (Outreman et al.,
2010). Hanpuknan, A. pisum perymoe kinbkicTh (E)-B-bapHeseny B cekperti
TPUBOTH, IPUYOMY MEHIII KUTBKOCTI BUALISIOTHCS B MEHIITUX KOJIOHISIX, HIXK
y outbimx kosioHisx (Verheggen et al., 2010). Kuibkicts BuBLIbHEHOTO (E)-
B-dbapHezeHy TakoX 3MEHIITyBajacs Ha MI3HIX JUYMHKOBUX CTaIIX Ta y
JOPOCIIUX OCOOMH, 3a0€3Meuy0Uuu MOCUJICHUN 3aXUCT MPepernpoyKTUBHUX
MOPIBHSHO 3 MOCTPENPOAYKTUBHUMHU cTadisiMu kuUTTs (Mondor et al., 2000).
[ToseninkoBi peakiiii Ha (E)-B-papuesen 3amexats Bia Takux (HakTopiB, SIK
CTa/Iisl )KUTTSI TEHOTHUII Ta €KOJIOTTYHUM KOHTEKCT. Y A. pisum, Myzus persicae
ta Diuraphis noxia panHi JUYMHKOBI cTamli MeHm uymmBi g0 (E)-B-
(dapHe3eHy, HIDX II3HI, OCKUIbKM MOJIOJIl OCOOMHHU OUIbII Bpa3JiMBl /10
roJI0yBaHHs, KOJU MaJaloTh 3 pociauHU-rocnofaps. Kpumatri mopdu M.
persicae Takox O uyTnusi 10 (E)-B-daprHeseny, Hixk O6e3kpmii MOpQH.
Kpim Toro, agantoBaHi 0 pi3HUX rOCHOIAPIB HOMYJISALIT A. pisum 3 HOTUPHOX
PI3HHX TOCHOJAPIB BIAPIZHSUIMCS CBOEK 3aXHCHOKO MOBEHAIHKOK MiCIIs
cnpuitHaTTs (E)-B-papreseny, 1mo CBIAUUTH OpO Te, 110 3MIHA FOCHOJAaps
MOKE€ TPHU3BECTH 10 ekojoriyHoi cremamzanii (Kunert et al., 2010). L
BIIMIHHOCTI B PE€aKilii Ha TPUBOIY MOXYTb BHUHHUKATH 4YEpe3 pI3HUU
CEJICKTUBHHM THUCK Ha BUAM, MOP(H Ta KJIOHU TOTICIIHUII.
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BB ¢epoMoHiB TPUBOTY MONEJIUIb HA NepeAavy NaTOreHiB,
110 MEPEHOCATHCSI BEKTOPaMHU

bararo monenuis nepeHocsaTh POCIMHHI BIPYCH, 1 3MIHHM B TTOBEIHIII,
CIIPUYMHEH] (epoOMOHAMH TPUBOTH, MOXKYTh BIUIMBATU Ha HaOyTTA Ta
nepenauy BipyciB. Hanpukian, kpunarti gopocii ocoounu Myzus persicae
cunpHime pearytioTh Ha (E)-B-dapHe3eH mnopiBHSHO 3 OE3KpUINMU
JOPOCIUMH 0OCOOMHAMU, HiM(paMu ad0 MOCTPENPOYKTUBHUMU JOPOCIUMU
ocoOnHamu. lle Moke BIUIMHYTH Ha TOIIMPEHHSI IMAaTOTeHIB, OCKUIbKH
KpUJIAaTi IOPOCIIi OCOOMHM HaW3AaTHIIII IO PO3CEJICHHS Ha BEJIMKI BIJICTaHI.
3actocyBaHHs ()epOMOHIB TPHUBOTH B TIOJHOBUX YMOBAaX TaKOX MOXKE
NEPENIKOKATH KOJIOHI3aIlii MONETULISIMUA POCIMH-TOCTOIapiB Ta BIJIUBATH
Ha TPUBAIICTh IXHBOTO XUTTS. Y CBOIO 4Uepry, Oyjo 3I1HCHEHO KiJbKa
cripo6 cuntesyBartu (E)-B-bapHesen 1y 60poThOM 3 BEKTOpaMU MONEIUIb
(Bowers et al., 1977b; Dawson et al., 1984, 1988). Ximiuna moaudikariis Ta
3actocyBaHHs (E)-B-papHe3eny 3MeHININ OCIIaHHS Ta MPUCTOCOBAHICTh
M. persicae Ha pocnuHaxX, IO MPU3BEIIO J0 3HWKEHHA Iepenadl Bipycy
AKOBTSIHUIIL Oypsika Ta Y -Bipycy kaptormuti (Dawson et al., 1984). [Tomynsamii
Myzus persicae Ta Macrosiphum euphorbiae TakoX 3MEHIITYBAJIUCS
BHACJIII0K 3acTocyBaHHs cuHTeTnuHOro (E)-B-dapueseny, arne 1ie npussenno
no 30uIbleHHs nepenadi Y-Bipycy kaprormiui (Lin et al., 2016). Il
pe3yabTaTh MOINIM OyTH CIPUYMHEHI TUM, MO0 Y-BIpyC KapTOIUl €
HETMEPCUCTEHTHUM BIPYCOM, SIKUH yTPUMYEThCS B CTHJIETKAX MOTENHIIb, 1
30UIBIIIEHHS PYXJIMBOCTI noneaulp y BianoBiab Ha (E)-B-papuezen moxe
30UIBLIMTA TepeAady BIPYCY, HaBIThb SAKIIO YHUCEIBHICTh MONEIUIb
smeHmuThes (Bragard et al., 2013; Lin et al., 2016).

3acTocyBaHHs Ta Mall0yTHI HANIPSIMKH

3HayHa YacTHMHA JOCTITKEHb (EPOMOHIB TPHUBOTU Y KOMax-
TPaBOiIHUX MOXe€ OyTH Oe3mocepeaHhO 3acTOCOBaHa JJjisi OOpOTHOU 31
mkigHukamu. Hanpuknan, npuponne BunuieHHsi (E)-B-dbapueseny
3QJI03UCTUMHU TPUXOMAaMH JUKOI KapTOIUl BisAkye nonenuipb (Gibson &
Pickett, 1983; Beale et al., 2006). OnHak iCHYIOTb CyNIE€pEUINBI pe3yJbTaTu
o0 3axucHoi poii (E)-B-dhapHe3eny npoTu momnenuis. Y TpaHCTEHHOMY
apabinorncuci koHcTUTyTUBHE BUIeHHS (E)-B-hapHe3eny He BIUTMBaJIO Ha
nosisy ab0 MPOJYKTUBHICT, NEpPCUKOBOi monenuili (Myzus persicae)
(Kunert et al., 2010). IIpoTe, HaBiITh SKIIO CUTHAJU TPUBOTH HE MAIOTh
MPSIMOTO BIUTMBY Ha MOMENHUIb, BUIICHHS IUX CUTHAIIB MOTEHIIIITHO MOXe
301IBIINTH MPUBAOJIUBICTh XMKAKIB MOMEIUIb Ta IMOCHIMTHA O10JIOTTYHUI

koHTposb (Du et al., 1998; Verheggen et al., 2007, 2008; Zhu et al., 1999;
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Vosteen et al., 2016). OaHak 151 JOCATHEHHSI MPOTPECy B IUX 001aCTAX
ICHy€ TpU MEPCIEKTUBHI HAMPSIMKHU JIOCII)KEHb epoMOHIB TpuBoru. Ilo-
nepie, GEepoMOHH TPHUBOTH MOXYTh OyTH PO3pOOJICHI IJiI CTBOPEHHS
CTIMKMX mporpaMm OopoTbOM 31 mKigHukamu. I[lo-gpyre, HeoOXigHa
noaaTkoBa pobOota s 1eHTHdIKAIll MOJEKYJSIPHUX MEXaHi3MiB,
MOB'sI3aHUX 13 CUTHaJ3aliero Gepomonamu TpuBoru. Ilo-Tpere, ocranHi
JOCSITHEHHSI B Tay31 MOJIEKYJISIPHOI 010JI0T1i MOBHUHHI 3a0€3MEYUTH Kpale
MaHIMyJIIOBaHHSA PEPOMOHAMU TPUBOTH.

®epoMOHM TPUBOTH JJISI 00POTHOM 3i IIKITHUKAMHA

3naTHICTh (DEPOMOHIB TPUBOTH KOMAaX MPUBAOIIOBATH XM>KaKiB MOXKE
OyTH BUKOpUCTaHa MJid CTBOpPEHHsA NpuHaja abo mnacrtok. Hampukian,
excnpecisa rena (E)-B-dapuesencunrasu B Arabidopsis thaliana 3611b1umna
MpUBaOJIMBICTh POCIUH i napa3uToifaiB nonenuils (Beale et al., 2006).
[ToniOHUM YUHOM, CUHTETUYHHUHN 4-METHII-3-T€NTaHOH, KOMIIOHEHT (pepo-
MOHY TpHUBOTH, SIKUM BHUKOPUCTOBYIOTH MYPaxu-JIUCTOPI3ZH, MOXKE
BUKOPHCTOBYBATHUCS ISl iXHBOI'O 3aMaHIOBaHHS Ta KoHTposto (Hughes et
al., 2002). Ognak OUIBIIICTE TOCHIAKEHb, IPUCBIYCHUX MPUBAOTIOIOYUM
BJIACTUBOCTAM (EPOMOHIB TPUBOTM I XWXKaKIB, MPOBOAWINCA B
KOHTPOJIbOBAaHUX JIA0OPATOPHUX YMOBAX, 1 JJIsl HIATBEPIXKEHHSI HEOOX1aH1
noJibOoB1 BUIMPOOyBaHHS. ToMy XiMIYHI €KOJOTM Ta €HTOMOJIOTH MaroTh
IIMPOKI MOKIIMBOCTI JUIsl PO3POOKM PI3HOMAHITHUX CTIMKUX CTpaTerii
O0OpoThOM 31 IIKIAHUKAMH, BUKOPUCTOBYIOUM IOBEIIHKOBI peakilii
PUPOJIHUX BOPOTiB HA (PEPOMOHU TPUBOTH.

MouiekyJasipHi Ta 0ioXiMi4HI JOCTIIKEHHS,
MOB’A3aHI 3 CHTHAJII3aLi€0 TPUBOTH

OcTaHH1 JOCHIKEHHSI PI3HUX acCIeKTiB (PEpOMOHIB TPUBOTH KOMax
HaJaau PO3yMIHHS TOBEIIHKKM KOMax Ta B3aeMOJIIi Xrkak-xkepTBa. OmHAK
3aJIMIIAacThLCA 0e3 BIAMOBIAl HU3KA IMMTAHb 100 JETAILHUX MEXaHI3MIB, IO
OMOCEPEIKOBYIOTh CUTHAITI3AIIII0 (PEpOMOHAMU TPUBOT'M KOMaX, BKIIFOUAIOYU
KOMIIOHEHTH  MEXaHi3My, pI3HOMAHITHICTh  CHUTHaJI3allli  TPUBOTH,
CIPUNHATTS CUTHATY Ta 1HII MOAANbBII MPOIECH. 3aBISIKA HEIIOIaBHEOMY
PO3BUTKY PI3HOMAHITHUX MOJICKYJIIPHUX Ta 010XIMIYHUX METOIB, Y PI3HUX
BUJIIB KOMax OyJo0 i1IeHTU(]IKOBAHO Ta OXapaKTEPHU30BAHO Pi3HI HOBI
KOMITOHEHTH, TIOB’sI3aHl 3 CHTHAJI3aIll€l0 TPUBOTH. EBOMIOIIS peakiiii Ha
dbepoMoHu TpuBOTU 00’ €HYy€E MBI pi3HI Kareropii: (1) CIpUUHATTA CIOTYK
TPUBOT'M HIOXOBUMHU OlIKaMu (MOJIEKYJISIpHUM Ta (Pi310J0TTUHHUM PIBEHB) Ta
(2) iXHi¥l BIUIMB HA TIOBEIHKY B JJUHAMIII XMKaK-KepTBa (MOMyJISALINHUN Ta
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E€KOCUCTEMHHUH piBeHb). B3aemM03B’ 5130k 000X IUX B3a€EMOJIil Ha Oararbox
PIBHSIX 3pEIITOI0 crpusie O10JOTIYHIM CKJIAJHOCTI CHUTHAJI3aIlii TPUBOTH.
Kpim dhepomMoHIB TpHUBOTH, TOBUHEH TaKOX BPAaXOBYBATHCH BIUJIMB JICTIOUHUX
PEYOBUH POCIUHHOTO MOXOJKEHHS, 110 MICTATh KOMIIOHEHTH TPUBOTHU, HA
XIKUX KOMax. Xo4a Hallll 3HaHHS PO POJib Pi3HUX (PEPMEHTIB, 110 OepyTh
y4acTh y OIOCHMHTE31 MOHO- Ta CECKBITEpPIICHIB y KOMaX, OOMEXeHi,
O10CMHTETHYHI IUISIXHM I MOAIOHUX CIIOJIYK J00pe OXapakTepHu30BaH1 y
pociivH. HampukiiaJi, BBaXaeThes, 1110 010CUHTE3 K (PEPOMOHIB TPUBOTH, TaK
1 IOBEHUIBHMX TOPMOHIB y KOMax Mae€ CIUIbHI ()EpMEHTH Ta TPOMIXKHI
OPOAYKTH 31 CHOJIyKaMd POCJIHMH, 1 TOMY ICHYy€ TOTEHIIAl JIJIsi
XapaKTEPUCTUKHU O10CMHTE3Y, 30epiraHHs Ta peryJisilii ¢epoMOHIB TPUBOTU
y POCIUH Jyisl pO3yMiHHS KoMax. OqHak ¢pepMeHTH O10CUHTE3Y, 1110 OepyTh
yuactb y BupoOHuurBi (E)-B-papueseny, nocuth BiAPI3HAIOTHCS Yy POCIUH
Ta KOMax, M0 CBIAYUTH MPO TE, IO CIOJYKHA POCIUH MOXKYTh HE 3aBXKIU
MaTy OYIKYBaHUM BIUIMB HAa KOMax-TPaBOiMHMX a00 iXHIX XmxkakiB. OTxke,
MaiOyTHI JOCHIPKEHHS 3 BHUKOPUCTAHHSM CYYaCHUX MOJIEKYJISAPHUX
MIIXO0/IB, TAKUX SIK CEKBEHYBaHHs reHomy Ta/abo PHK, moBuHH1 OyTH
30CepeKEH] Ha BUSIBJICHHI PO301KHOCTEH Yy KOMIIOHEHTAaX TPUBOTU MIXK
KOMaxaMu Ta pOCIMHAMM.

IlepenoBi MmeToaM MOJIEKYJISIPHOI 0i0JI0TiI MOKYTh CHIPUATH
AOCJIIKEeHHAM (DepOMOHIB TPUBOTH

Po3yMiHHS MOJIEKYISIPHOTO Ta O10XIMIYHOTO PO3Mi3HABAHHS O1JIKIB Ta
pelenTopiB, 10 3B’SA3yI0Th (PEPOMOHM TPUBOTH, OOMEXKEHE, 1 MallOyTHI
JOOCHIP)KEHHS TOBHMHHI 1J€HTHU(IKYBATH Ta OXapaKTepu3yBaTH pi3HI
KOMIIOHEHTU NUISIXiB CUTHATI3aIlli TPUBOTM Ta MEXaHI3MIB CHTHaII3aIlil.
Po3BUTOK TEXHOJIOTIN (r€HOMIKa, TPAHCKPUIITOMIKA, MPOTEOMIKA) MOXKE
CIpSIMYBaTH JOCJIIKEHHS Ha BUBUCHHS PI3HUX HEAOCTATHBO JOCHIKECHUX
obOnacTeld MexaHI3MiIB CUTHami3amii TpuBoru. Hampukmian, iHCTpyMEHTH
penaryBanHsi reHomy, Taki sk CRISPR-Cas9, Oynmu Bukopucrani mjs
(YHKI[IOHATbHOI XapaKTepUCTUKHU In VIVO TEHIB, MO0 OepyTh y4yacTb y
npuiioMi Ta nepenaui curHaniB tpuBoru (Guo et al., 2020). Kpim Toro,
BUKOPUCTAHHS TPAHCTCHHUX POCJIHMH, 0 E€KCOPECYIOTh JABOJIAHIIOIOBI
PHK npotu pi3HUX KOMIIOHEHTIB TPUBOTH, a00 O€3Mocepe/IHE TOyBaHHS
MOMNENUIb MITYYHOI JI1€TOI0, IO MICTUTh JBoJaHioroBi PHK, moxe
PEBOJIONIOHI3YBATH HAIlIE PO3YMIHHS MEXaHI13MIB CUTHAJ13aIlii, OIoCepei-
KOBaHO1 (p€pOMOHAMU TPUBOTH KOMaX Yy PI3HUX KOMax.
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OTxe, OCTaHHI JOCIHIJDKEHHS, IIOB’si3aHI 3 OIOCHHTE30M, PI3HO-
MaHITHICTIO, CIPUUHSTTAM, PETYJIALi€0 Ta QYHKIIE PEPpOMOHIB TPUBOTU
KOMaX, PO3IIMPWIM Halll 3HAaHHSA MPO TOBEIIHKOBI peakilii >XepTB Ta
XMDKaKIB, @ TAKOXK MPO €KOJIOTTYHI KOMIOPOMICH, O10XIMIYHI Ta MOJICKYJISIPHI
JIeTaJll CUTHAJTI3a1lil TPUBOTH. P13H1 aclieKTH JOCIIIKEHb (PEPOMOHIB TPUBOTU
TAKOX TMOTJIMOWIIN HAaIlll 3HAHHS MPO XIMIYHY €KOJIOTiI0 (hepOMOHIB TPHUBOTH
Ta iXHIO POJIb B OMOCEPEKYBAHHI BHYTPIIIHbO- Ta MIXKBUJOBUX B3a€MO/IIN
MDK XI)KaKaMM Ta >kepTBamMu. HasiBHI JOCHIIPKEHHS MOKa3yIOTh, 10 PO3MIp,
CTPYKTYypa Ta CKJIaJ KOJIOHIH KOMax peryJrol0Th BUPOOHHUIITBO Ta BUIIJICHHS
(GbepoMOHIB TPUBOTU KOMax, aje HEOOXIJIHI JOJATKOBI JOCIIJKCHHS s
BUBYECHHS COIIIOCKOJIOTTYHUX Ta EBOIOLIMHUX KOHTEKCTIB BHUPOOHMIITBA
dbepoMOHIB TpUBOTHM OKpeMuMH KoMaxamu. OiliHka OajmaHcy MK
eK0o(1310JIOTTYHMMH BUTpaTaMu Ta TE€peBaraMu IHKJIIO3UBHOI MPUCTOCO-
BaHOCTI a00 arpecHBHOI MOBEMIHKM TaKOX NOTpeldye MOJabIINX
nociimkenb. KpiM Toro, BUKOpucTanHusi GepOMOHIB TPUBOTH K KalipOMOHIB
XIDKaKaMd MOJKE BIJKPUTHM HOBI NUISIXA 1Ji1 OOpPOTHOM 31 MIKIAHUKAMH.
3arajom, riuOOKe pO3yMIHHA OlOCHUHTE3Y, PI3HOMAHITHOCTI, CIPUMHATTA,
peryismii Ta QyHKIi curHaizaimii epoMoHaMu TPUBOTH KOMaX, a TaKOX
€KOJIOTIT IXHIX B3a€EMOJIM 3 XM)KAKaMHd, J03BOJIUTh HaM PO3POOUTH
PI3HOMaHITHI HOBI Ta EPEI0B1 CTPATETii JJisi 00POTHOU 3 pI3HUMU KOMaxXaMHu-
MIKITHUKAMH Ta MaTOr€HaMHu, 1110 EPEHOCATHCS BEKTOPAMH.
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MouJiekyJasipHi MeXaHi3Mi BU3HAYEHHS CTATI y KOMAax

[IInsxu BW3HAYEHHS CTaTi y KOMax 3a3BHUail XapaKTEePU3YHOThCS
MIEPBUHHUM CUTHAJIOM, IO 3HA4YHO Bapitoe Mixk Bugamu. Lleit curnan 3amyckae
PETYIISALII0 CIUIAICMHTY KOHCEPBAaTUBHOTO HA00OPY KIFOUOBUX T'€HIB, TAKUX SIK
transformer, doublesex Ta fruitless. Y CBOI 4epry, 1l TeHM HUXKHBOTO PIBHS
KOHTPOJIIOIOTh €KCIPECII0 CTATEeBUX O3HAK y CaMIIiB 1 caMOK. [nenTudikarris
MEXaHI3MIB BU3HAUEHHsI CTaTi OyJia 1 3aJIMIIAETHCS KPUTHUYHO BAXIUBUM
aCleKTOM  pO3pOOKM  TEXHOJIOTIM MNPUAYLIEHHS MOMyJSIid  Komax.
Hamnpukinaza, TpaHCT€HHI TEXHOJIOTi «IIEPIIOTro MOKOJIHHSY, Taki sk fSRIDL
(Female-Specific Release of Insects carrying Dominant Lethal genes),
3a0e3neunin  €(EKTUBHE CEJICKTUBHE BMJAJICHHS CaMOK 13 IIUIbOBOI
MOMYJIALIT, 3HAYHO BAOCKOHAJIMBIIIN TEXHIKY CTepUIIbHUX Komax (SIT).

Texunomnorii gpyroro nokoniHHs, 30kpema CRISPR/Cas9, Bukopucrto-
BYIOTh pPEJaryBaHHS TEHOMY JUIsi MaHIMyJIOBAaHHS T€HAaMU BU3HAUYCHHS
crati in vivo. Po3poOka MailOyTHIX TEXHOJIOTI KOHTPOJIO TPETHOTO
MOKOJIIHHS, TaKUX SIK Y-34eIUIeHl JApaiiBu, 3MiHa cTaTi (3 KIHOYOi Ha
4oJioBiUy) 200 X-(parMmeHraiis, noTpeOyBaTUME MOJANBIINX 3HAHb PO
pI3HI aCMEeKTH CTaTeBOTO PO3BUTKY, BKJIIOUYAKOYU TJIUOIIE PO3YMIHHSA
MPUPOAY NIEPBUHHUX CUTHAIIIB Ta KOMIIEHCAIIi1 JO3H.

KoMaxu-KiTHUKA 3aBAAIOTh 3HAYHOI IIKOIU 3/I0POB’I0 JIIOJUHU
(mepemaroun Taki 3axXBOPIOBaHHS, SK JIMXOMaHKa JleHre 4m maisipis) Ta
CUIBCBKOMY TOCIOAAPCTBY (TOIIKOKYIOYM TIOCIBH Ta Xyao0y). IcHyroui
METOJM KOHTPOJIIO BKJIIOYAIOTh BHKOPHUCTAHHS TIECTUINIIB, O10JOTTYHUN
KOHTPOJIb Ta IHTETPOBAHE YIPABIIHHS IIKITHAKAMU ¥ CEepeOBUINEM iX
icayBanHsA. OfHAK, MMONPH 3HAYHI YCIIXW 0araThOX 13 IUX IMIIXO/IB, BOHU
MaroTh TIeBHI OOMExeHHS. Hampukian, 3acTocyBaHHS TECTHIUIIB MOXKE
MPU3BECTU JI0 HIBUJKOTO PO3BUTKY CTIMKOCTI, 3aBJATU IIKOJU TMOITYJISIIISIM
HenuboBUX opranizmiB (Hawkins et al., 2018) Ta 3a0pyqHIOBaTH HABKOJIUIITHE
cepenoBuille. E(EeKTUBHICTH O10JIOTIYHOTO KOHTPOJIKO Ta I1HTErPOBAHUX
IporpaM yHOpaBIiHHA MOXE TaKOX 3ajekaTd BIJ HASIBHOCTI JI€BHUX
MPUPOJHUX BOPOTIB Ta CHEIU(PIYHUX EKOJOTIYHMX YMOB. Y pe3yJbTari,
ICHyIOUl CTpaTerii KOHTPOJIIO, OCOOJMBO XIMI4HI METOJM, HMOBIPHO,
CTaBaTUMYyTh JeNalll MEHII e(OEKTUBHUMH Ta OUIbII OOMEKEHUMH Y
3actocyBaHHl. [IporHo3yeTbcs TakoX, IO TJ00adbHI 3MIHM KIIIMaTy
CIOPUSATUMYTh PO3IIMPEHHIO apeaiiB Ta 30UIBIICHHIO YHCEIHHOCTI KOMaX-
mikigHuKiB (Deutsch et al., 2018; Sultana et al., 2020). O1xe, ICHYIOTh 3Ha4YHI
MaiOyTHI BUKJIMKH y cdepi O0poThOU 3 KOMaxaMU-IIIKiTHUKAMH, 3aXHCTY
3JI0pOB’s Ta 3a0€3MeUEHHS I100aIbHOI POI0BOIBYOI OE3IMEKH.
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3Ba)kar04M Ha 11l 3aHENIOKOEHHS, 3HAYH1 IHBECTUII1T OyJIM CIIPSIMOBaHI Ha
pPO3pOOKY HOBUX Ta QJIbTEPHATUBHUX TEXHOJIOTINA, 30KpEeMa T'E€HETUYHUX
MIIXOAIB 70 OOpOTHOM 31 MIKIAHUKAMH, 3 METOI0 3aXHCTy 3J0pPOB’S Ta
npojaoBojibuoi  Oe3nekn (Burt & Crisanti, 2018; Raban et al., 2020).
I'enetruna 6opotb0Oa 31 mikigHukamu (GPM) cripsiMoBaHa Ha BUKOPUCTAHHS
MPUPOJHUX CUCTEM CIIAPOBYBAHHS IIKIJJIMBUX BU/IB JJ1 BBEACHHS B LILTLOBY
MOMYJISILII0 TEHETUYHUX €JIEMEHTIB, 1[0 3HUKYIOTh iXHIO MPUCTOCOBAHICTS 1,
3pEIlTO0, TPHU3BOJAATH JI0 CKOPOYEHHS YHCEIBLHOCTI abo0 epajauKaliii.
Haii6iib1 mimpoko BUKOPUCTOBYBAHUMHU Ha chorojiHl cuctreMamu GPM nnis
OPUAYIIECHHS. TOMYJIALIA € pi3HI MoAuQIKaIli TEXHIKA CTEPUIBHUX KOMax
(SIT) (Klassen, 2005), BKIrouar0uu TEXHIKY HECYMICHUX KOMaX, 1HIYKOBaHY
Wolbachia (I1IT) (De Barro et al., 2011; Zheng et al., 2019), Ta reHeTH4HO
moaudikorani cuctemu (Phuc et al., 2007). Cuctemu GPM, siki nepenaroThes
a00 yCIaJKOBYIOThCS JIUIIE OJIHIEI0 CTATTIO Ta MPU3BOJSATH JI0 CTEPUITI3alll,
3aru0Oeni ab0 3MIHM CTarl I1HIIOI, MAarOTh HAWOUIBLIIMN MOTEHIaT IS
koHTpoiito (Bax & Thresher, 2009). Ockiibku came CaMKU TEPEBAKHO
3aBJAIOTh IMIKOJW (4epe3 yKycu abo BIIKIAAaHHS s€llb) 1, K IMPaBUIIoO,
BU3HAYAIOTh €(QEKTUBHUN pO3MIP MOMYJAlil, OUIBLIICT MIIXOAIB
30CepeIKEHO Ha BUITYCKY JKUTTE3aTHUX CaMIIIB, sIKi 00 HE JJal0Th KIHOUOTO
MOTOMCTBa, a00 B3arajil He 3AaTHI 10 po3MHOXeHHs (Rendon et al., 2004).
Eniminaiis caMok 3abe3nedye TpuBasie MPUIYIICHHS MOIMYJISLIi Ta HEraitHO
3MEHIIIY€E IIKOy, OB’ s3aHy 3 YKyCaMH a00 BIAKJIAJaHHSIM SIELb.

Texnomorii GPM i npuaymieHHs MOMYJSIA KoMax, IO HHHI
PO3POOJISIOTHCS, CIPSIMOBAHI HAa BIOCKOHAJICHHS ICHYIOUMX CHUCTEM IUISIXOM
MOLIUPEHHST JICTATbHUX JUIi CAMOK T€HETUYHUX €JIEMEHTIB y MOMyJilLili ado
TIEPETBOPEHHS JKIHOYOTO TTIOTOMCTBA Ha (DYHKITIOHATIBPHHUX CaMITIB. Y IIMX HOBUX
TEXHOJIOT1SIX ITUPOKO BUKOPUCTOBYIOTHCS CydaCH1 IHCTPYMEHTH MOJICKYJISIPHOI
Oiosiorii, 30kpemMa TEeXHOJOrli penaryBaHHs reHoMy, Taki sik CRISPR/Cas9.
OpHak, CHUIPHOIO PUCOK0 BCIX IMX IMIAXOJIB € BUKOPUCTAHHS 3HaHb PO
MEXaHI3MHM BU3HAYEHHS CTaTl IUIbOBUX BHIB, IO MiJIKPECIIIOE BAKIUBICTD
iHTerpamii  QyHIAMEHTATBHUX  OIlOJOTTYHMX TMPUHIMINB Y MPHUKIAIHI
nocmmkeHHs B pamkax GPM (Leftwich et al., 2016; Leftwich et al., 2021).

Y upoMy oOriasigi MU CIOYaTKy TMPEICTaBUMO OCHOBU CHUCTEM
BU3HAUYEHHS CTaTl KOMaX, 30CEPE/KYIOUMCh Ha BHJAX, 10 CTaHOBIISATH
iHtepec st GPM. Mu fJeTaibHO PpO3TJASHEMO, $KI KOMIIOHEHTH €
KOHCEPBAaTUBHUMH, a SIKI JIEMOHCTPYIOTh IIBUJIKY €BOJIOIIIO, SIKI THIIA
MEPBUHHUX CUTHAIIB €BOJIIOI[IOHYBAJIM Ta SKUM YMHOM BOHM BIUIMBAIOTh HA
KACcKaJy TEHIB HWXKHBOTO PIBHS (HAMPHUKIAJ, COPSIMOBYIOUM PO3BUTOK 32
YOJIOBIYMM a00 KIHOUKM THUIIOM).
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CucreMn BU3HAYEHHS CTATi KOMaX

CucteMu BU3HAYEHHSI CTATl Y KOMax MOXHA OIMUCATH SIK 1€papXiuyHui
Kackaja, 10 Mae BUTJAA mipamian. Ha BepruHi 1i€l mipamMiad po3Taliio-
BY€ETHCSI MOYATKOBUM TEPBUHHUM CUTHAN, a00 «TOJOBHUM PETYIISATOPY,
AKAW 1HILIIOE OOMEXKEHY TOCHIJOBHICTh MPOMDKHUX PETyJISITOPHUX
€JIEMEHTIB (CepeiHiil PiBEHbD ), 110 3PEUITOI0 MPU3BOJATH 10 PI3HOMAaHITHOT
crareBoi audepeHinianii Ta po3BUTKY (OCHOBa mipaminu). XapaKTEpHOIO
OCOOJIUBICTIO € Te, W0 TE€HHU, PO3TAIIOBaHI B OCHOBI Mipamiju,
JEMOHCTPYIOTh BUCOKUN PIBEHb KOHCEPBATHUBHOCTI, TO/1 SIK €JIEMEHTH Ha
BEPIVHI BUSBJISIOTh 3HAYHY PI3HOMAHITHICTH SIK 3a 1[EHTUYHICTIO, TaK 1 3a
dbyukiamu (Adolfi et al.,, 2021; Hopkins & Kopp, 2021). 3rigno 3
rinoTe301o0, 11 0a3alibHI I'eHH, K1 3a3BUYail € (paKTOpaMHu TPAHCKPUIILIIL,
SABJISIOTH COOOI0 CTapoJaBHI MEXaHI3MM BHU3HAYEHHS CTaTi, HaNpUKIIaj,
doublesex crilTbHUY 114 AESAKUX HEABOKpHIINX wieHucronorux (Price et al.,
2015; Wexler et al., 2019). Bognovac nepBUHHMI CUTHAJI MOKE 3a3HaBaTU
IIBUAKOI €BOJIIOINII HaBITh y MEXaxX OJHOr0 TaKCOHOMiuHOTO psay. Cepen
0a3aabHUX €JIEMEHTIB, PO3TAIIOBAHUX HIDKYE 32 HAPSIMOM PETyJIATOPHOTO
KackKaJy, HalOLIbIl KOHcepBaTUBHUU TeH doublesex (Price et al., 2015;
Verhulst & van de Zande, 2015; Wexler et al., 2019). Byayuu nomupeHum
Yy BChOTO PI3HOMAHITTS KOMaX, dsX € EHTPaJIbHOIO JIJAHKOIO MK KacKaJaMHU
BH3HAYCHHS cTaTi Ta ctateBoi gudepenmiamnii (Verhulst & van de Zande,
2015). Bin ¢yHkiionye sk (akTop TpaHCKpHUMIli, IO akTUBye abo
MPUTHIYYE EKCIIPECIIO YUCTICHHUX T'€HIB HUKHBOTO P1BHS, SIK1 BIJITIOB1Ial0Th
3a COMaTWYHy AudepeHIiaiio 3a XKIHOYMM ab0 4YOJIOBIYUM THUIIOM.
CrnenudiuHiCTh HOTO PETYIATOPHOI Mii (CIIPSMOBaHICTh HA YOJOBIUUN a00
KIHOYHMI PO3BUTOK) BU3HAYAETHCS TUM, Y fAKIH 130¢opmi (HOJOBIUINA UU
XKIHOY1H) ICHy€ OUTOK. Y OLIBIIOCTI BUMAJKIB 1€ 3aJICKUTh BiJ] CTATEBO-
cnenr(ivHOro aabTepHATUBHOTO ciutaiicuHry nepBuHHOI npe-MPHK dsx,
KWW, CBOEID YEPror, KOHTPOIIOETHCS MPOMIKHUMU PETYJISITOPAMH,
PO3TAIIOBAaHUMH MIK TIEPBUHHUM CUTHAJIOM Ta dsx. «HonoBiua» 130dopMa
dsx 3a3BUYail € KOHCTUTYTUBHOIO (POPMOIO CIJIAMCUHTY, TO1 IK YTBOPEHHS
KIHOUMX 130)OpM dsx BUMArae MPUCYTHOCTI CIUIAWCUHT-aKTUBATOPA
transformer (tra). IIpote HaBiTh y IIbOMY HaWOUIBIII KOHCEPBATUBHOMY
€JIEMEHTI KacKaJy BHW3HAYEHHS CTaTl KOMax CIOCTEPIraloThCsi IIE€BHI
Bapiaiii. Hampukian, iCHyIOTh 3Ha4HI BIAMIHHOCTI y KUIBKOCTI Ta
XapakTepi NPOMyIIEHUX €K30HIB MK pi3HUMH Bujaamu komax (Verhulst &
van de Zande, 2015). Tak, y TyCKOKpUIUX KOHCTUTYTUBHOIO 130(pOpMOIO
dsx € XKIHOYa, a 4YOJIOBIYl JEeTEepPMIHAHTHI (AKTOPU HEOOXIJTHI s
CIpsiMyBaHHsI cruiaiicuHry j0 4osioBiuoi popmu (Lee et al., 2015; Xu et al.,
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2017; Visser et al., 2021). Kpim Toro, 1moHaiiMeHIII€ y ABOX BHUJIB TEPMITIB
IeH dsx €BOJIOIIIOHYBAaB Yy HANpPsIMKY €KCIpecii BUKIIOYHO Y CaMIIIB,
BTPATUBIIIM  37aTHICTH JI0 CTaTeBO-CICHU(IYHOTO  aJbTEPHATHBHOTO
crutaiicudary (Wexler et al.,, 2019; Miyazaki et al., 2021). [IpomixHum
€JIEMEHTOM, 1110 0e3nocepeHbO NEPENYE dsx, € TeH transformer (tra). Ilonpu
Te, 110 BIH HE TaKUM BUCOKOKOHCEpPBATUBHUM, K dsx (Verhulst et al., 2010),
TrOMOJIOTH fra Oynu 17eHTU(IKOBAHI y PI3HUX pAIaX KOMaX, TaKuX SIK
tBepaokpuiii  (Tribolium  castaneum  (Shukla &  Palli, 2012),
nepetuHYacTokpuii (Apis mellifera (Gempe et al., 2009), Nasonia vitripennis
(Verhulst et al., 2010) ta nBokpuni (D. melanogaster (Sosnowski et al., 1989;
Inoue et al., 1990), M. domestica (Inoue & Hiroyoshi, 1986) Ta Hu3ka BuiB
nposodin (Lagos et al., 2007; Ruiz et al., 2007). ¥ mux rpymnax crateBo-
cnenudIYHUN CIUIAWCHHT fra TPU3BOAUTH JO YTBOPEHHS «(PYHKIIIOHAITBHOTO)
Oulka, crneuu@iuHoro Juisi caMoOK, a00 «HEe(QYHKIIOHAJIBLHOrO» OUIKa,
cnetudiuHoro g camuiB. L{ikaBo, 10 T€H fra 4acTO CaMOpPEryJIO€ CBId
CIUTACUHT (3a BUHATKOM D. melanogaster), BUCTyNAIOUU SIK MMO3UTHUBHUMN
ayTOPEryJISITOPHUI €IEMEHT JIJIsl HOCWIIEHHS BiacHO1 ekcrpecii (Pane et al.,
2002; Gempe et al., 2009; Salvemini et al., 2009; Verhulst et al., 2010; Hediger
et al., 2010). @ynkuioHansHui OTOK Tra i€ sSIK MiACWIIOBAY CIUIAHCUHTY,
3B’s13ytouuch 13 npe-MPHK dsx Ta cnipusitoun BKITFOUEHHIO )KIHOYMX €K30HIB Y
KIHIIEBHHA TPaHCKPUNT. X04Ya fra € BaKIMBUM I'€HOM Y IIIAXY BU3HAUCHHS
cTaTi 0araTb0X ABOKPWIMX Ta MEPETUHYACTOKPWINX, Y 1HIIUX BHUIIB MOTO
TOMOJIOT MOXe OyTH 11Ie He 1IeHTHU(IKOBAHUH, SIK y BUTIAAKY 3 Aedes aegypti
(Nene et al., 2007). ¥V Takux BHUIIaJKax MOXYThb ICHyBaTH (PYyHKIIOHAJIbHI
KBa3leKBIBJICHTH transformer. Hanpukiaz, y camiliB moBkonpsina (Bombyx
mori) comaTuuHuid 1HTiOITOp P-enementa (PSI) Ta Oliku, 1mo 3B’S3yIOTh
MPHK IGF-II (IMP), B3aeM01110Th, yTBOPIOIOUN KOMIUIEKC, IKUH 3B’ I3Y€THCS
3 mpe-MPHK' dsx. Ileit xommiekc 1HriOye BHYTPIIIHI CAalTH CIUIAMCHUHTY,
BUKJIFOYAIOYH KIHOYI cIeI(pIYH1 €K30HU ISl YTBOPEHHS «4OJI0BI1YOD (popMu
MPHK dsx (Suzuki et al., 2010). Lle¥ npuxiaa UIIOCTPYE, 1110, XOUa MOXKYTh
ICHYBaTU OPTOJIOTiYHI ()aKTOpH CIUIAMCHHTY, aHaJori4yHi Tra, pojib HOBOTO
dakTopa (abo ¢akropiB) MoKe OyTH CYTTEBO 1HINOK (CIPUSHHS
AIbTEPHATUBHOMY CIUIACUHTY dSX y YOJIOBIUY, a HE B kiHOUY (hopmy). ['en
transformer-2 (tra2) Takox Oepe y4acTh y NUISIXY BU3HaUEHHS CTaTl 0ararbox
koMax. Yacto BiH € 10AaTKOBUM (haKTOPOM, IO YTBOPIOE BAXKIIUBY YACTHHY
CIUIaiCHHT-aKTUBATOPHOTO KOMIUIEKCY, KWW JoIroMarae miATpUMyBaTH Ta
perymoBaTi craiicuHr fra (Salvemini et al.,, 2009). Oagnak BiH He €
TOMOJIOTOM caMoro transformer. IlokazaHo Takox , 1o Tra-2, Ha BIIMIHY BiJl
Tra, mae ekcripeciro Ta GpyHKIito 1y camiB (Salvemini et al., 2009).
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Puc. 2.4. CrareBo-3ajexxuuii cnjiamcur doublesex

VY xomax reH doublesex MiA€ThCS AJIBTEPHATUBHOMY CIUIAMCHUHTY,
SAKUW BU3Hauae po3BUTOK crari. dyHkiioHansHuit 0110k TRA (HasBHUH y
CaMOK) aKTHUBY€E CIUIAUCUHT Tiepes] 4-M €K30HOM, IO MPHUBOJIUTH 0 BKIIO-
yeHHs 11b0ro ek30Hy B MPHK Ta yTBOpeHHs xiHO4O1 popMu OiIKa. Y camiliB
TRA HedyHKITIOHATbHUM, 1 €K30H 4 HE BKJIOYaeThesa. lledt MexaHizm
30epiraeThCs y pi3HUX BUAIB, 30kpema y Ceratitis capitata, Tonpu Bapialii y
HyMepallii eK30HiB.

TexHoJ10ril MepPImoro NOKOJIHHA:
B/IOCKOHAJICHHS KJIACHYHHUX METOAIB
CucreMu TreHETUYHO MOJU(PIKOBAHOTO YIPABIIHHS MIKIAHUKAMU
(GPM) nep1ioro noKoJIiHHS — 11€ 1HKEHEPH1 aHAJIOTH KJIACUYHO1 TEXHOJIOT11
crepwiibHux koMmax (SIT). 3a SIT y cepenoBuille MacoBO BHUITYCKaIOTh
CTEpWII30BaHUX (OMPOMIHEHUX) camIliB. BOHM KOHKYpYyIOTH 13 AUKUMU
caMISIMM 32 CaMOK, BHACIIIJIOK YOTO 3MEHIIYEThCS KUIBKICTh 3aILIJHEHUX
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CaMOK, a OTXKe€ — W uucenbHICTh nomyJssmii. HaliBumioi epekTuBHOCTI
J0CSITAl0Th, KOJIU BUITyCKatoTh juiie camiliB (Rendon et al., 2004). Takuii
MIIXIT TAKOX TMEPEIIKOKA€ TMOTPAIUITHHIO 10 TOMYJAIii CaMOK, fKI
MOXYTb MOUIKOJI>)KYBaTH IIJIOA0BI KYJIbTYpH a00 Mepe/iaBaTh XBOPOOu.

OnHak [ TaKuX «CaMIeBUX» BUITYCKIB MOTpiOHa edeKTUBHA
CHCTeMa COpPTYBaHHS 3a CTaTTIO. 3 III€I0 METOI OyJIo po3poOJeHO
F€HETUYHI MTaMu 31 ctateBuM copryBaHHsIM (GSS, nuB. Box 1), ski
JIO3BOJISIFOTh BIIPI3HUTH CaMIiB BiJI CaMOK 3a JOTIOMOI'OI0 CEJIeKTUBHUX
MapKepiB — TaKuX, K 3a0apBJICHHS JISUIEYOK a00 UyTIMBICTH JO BHUCOKOI
temnepatypu (Rendon, 1996).

[lepirorenepaliiitHi TpaHCT€HHI CUCTEMU OyJIM MOKJIMKaHI BJOCKOHA-
JUTH 1[I METOJAM, CTBOPUBIIM reHeTH4H1 a”Hanoru GSS, 3maTHI 3acTOCO-
BYBaTUCh fAK I1HCTPYMEHT /ISl 3HHUILECHHS TMONYJSLUIN Yy HpUPOI.
HaiiBigomiiior TeXHOJOTiIED I1bOoro TUIy € «Bumyck Komax 13
noMiHaHTHUM JeTaabHuM reHom» (RIDL; Thomas et al., 2000). Cyts RIDL
MOJISITAE Yy BHECEHHI /10 TE€HOMY IIKIJHUKA JIETAIIBHOTO T'€Ha, €KCIpecis
AKOTO TPUAYLIYETHCS B Ja0OpPATOPHUX YMOBax, aje MICIs Iepenayl
MOTOMCTBY B IPUPO/Ii — MPU3BOUTH 110 Horo 3arudeni. Sk 1y SIT, macoBuit
Bunyck RIDL-koMax cCHpUYMHSE MOCTYNOBE 3MEHIIEHHS YHCEIbHOCTI
HNOMYJISIIIL, OCKIJIbKY HAIllaJIKU TUHYTH JI0 JOCSITHEHHS CTaT€BO1 3pUIOCTI.

Oxpemuit Hanpsim — RIDL, cnenudiununit s camok (fsRIDL), y
AKOMY JIETAIBHICTh pEAN3yeThCA JulIEe Yy caMmok. Lle cTano MokiuBuM
3aBISKH BUKOPHCTaHHIO cTaTeBO-cnenudiudoro crmadcunry npE-mPHK
TaKuX TEHIB SIK dsx 1 tra, M0 € KJIIOYOBUMHU y CTAaTE€BOMY BU3HAYECHHI. Y
caMIliB 1 CaMOK BOHH OOPOOJAIOTHCS TO-PI3HOMY, IO JIO3BOJISE
«BOYIOBYBaTH» JIeTaJIbHI T€HU, aKTUBHI JIMIIIC B OAHIET CTATI.

Y  Bunymenux fSRIDL-miHigX camIili € TOMO3UTOTHUMU U
dbepTubHUMU. Y pe3yabTaTi CHapoOBYBaHHA 3 JUKMMH CaMKaMUd BOHU
IPOAYKYIOTh JIMIIE TE€TEPO3UTOTHUX CaMIIIB, SIKi, Y CBOIO YEPTY, MOXKYTh
Jajal TOIIMPIOBATU JICTAIBHICTh Y momyJiAiii. Takuil epeKkT MmoCTymnoBO
3racae 0e3 MOBTOPHOI'O BUITYCKY.

RIDL-n1Hii, cnenudivHi 10 caMOK, OyJIu CTBOPEHI Jj1s1 6araTboX BU/IIB
IIKITHUKIB: TUJIOJOBUX MYX, M SICHUX MYX , TBUHTOBHUX MyX, MOJEH 1
komapiB (Fu et al., 2007; Ant et al., 2012; Phuc et al., 2007; Collado, 2013;
Morrison et al., 2012; Jin et al., 2013; Concha et al., 2016). Ycmimno
npoBejacHI gocaiau Ha xykax (Gregory, 2015). B ymoBax nabGoparopii i
PUPOJTHUX BOJBEPIB JOBEICHO, 110 Oaratopa3ori Bunmycku fSRIDL-camitis
MOXYTh IIBUJIKO 3HMKYBATH YUCEJBHICTH 1[171b0BOI nomyJiAaiii (Leftwich et
al., 2014; Shelton et al., 2020).
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[{i TexHojyorii HE MNOTPEOYIOTH IOBHOTO PO3YMIHHS CKJIAHOI
peryisini crareBoi audepeniiaiii (To0To «BEPXHIX MOBEPXIB MipaMiIn»).
JloCcTaTHBO 3HATH JIMIIIE CTPYKTYPY IIJILOBOTO I'eHa ¥ BIAMIHHOCTI Yy 3piii
MPHK y camiiiB 1 camok. Came 1151 yHIBEPCAJIBHICTh 3a0€3Ieuye MPOCTY
aJlanTaililo TpPaHCTEHHUX KOHCTPYKIIK 10 pi3Hux BuaiB (Tan et al., 2013).

JlonaTkoBa TmepeBara BUKOPUCTAHHS KOHCEPBATHBHUX «0a30BUX»
€JIEMEHTIB — CHUIbHICTh CUTHAJIBHUX MOCIIJOBHOCTEW CIUTAMCUHTY Yy
onmu3bkocnopigHeHux BuAiB (Ant et al., 2012). Hanpuknan, KOHCTPYKIIis
fsRIDL, ctBopeHa Ha OCHOBI IHTPOHIB dsX PO>XEBOr0 OABOBHSHOTO YEPB’sAKa
(Pectinophora gossypiella), BusBunacsi epeKTUBHOIO HE JIMIIE Y [IbOTO BUIY,
a 1 y moBkonpsiia Ta kammyctsiHoi modii (Jin et al., 2013; Tan et al., 2013).

OnHak 0OMEXEHHSAM TEXHOJIOT1H MepIIoro MOKOJIHHS € Te, 10 BOHU
HE 3/1aTHI MEPETBOPUTU CAMOK HA CaMIliB — BOHHM JIMIIE MPU3BOASATH 10
3aruoen camok. Pa3oMm 13 THMYAacCOBUM XapakTepoM e(eKTy 1ie poouTh ix
MEHIII MOTY>KHUMH TOPIBHSIHO 3 CUCTEMaMH JPYTOro MOKOJIIHHSI.

Cas9 | [
orNA —> B (< " B
Cargo

Drive WT Homology Drive on both

Directed chromosomes
Repair

AN 4
Y
Standard Mendelian Gene Drive
Inheritance Inheritance
No Drive WT Drive WT
8. B * - §
P2y AN by £ A3 v, Al

1
bbbk A A A
2PN £V FEREN
Allele frequency Allele frequency
remains constant increases in
population

Puc. 2.5. I'eHeTHYHM MeXaHI3M I ClIaAKOBa nepesBara
FeHHOI'0 APauBY
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I'ennuit gpaiiB TNy homing TIOWIUPIOETbCA Y  TOMYJISIIL,
3a0€e3Meuyl0oYl CBO€ YCIQJKyBaHHS 3aBISIKU MEXaHI3MYy TI'OMOJIOTTYHOI
penapaii. Enement Cas9 pazom 13 Hanpasisitounmu PHK pospizae auknii
ajesb y BUBHAYEH1M TOYIll FEHOMY, CHPUYMHSIOYH JIBOJIAHIIOTOBUI PO3PHUB.
[leit po3puB BIAHOBIIOETHCS, BUKOPUCTOBYIOUHU JAPYTY XPOMOCOMY SIK
ma0JI0OH, y PE3ybTaTi YOTo JIpaiBOBAa KOHCTPYKIIiS KOMIIOETHCS Ha OOUIBI
xpomocoMu. OTKe, yCl HaIaJK{d YCHaJKOBYIOTh ApaiB, II0 00XOJUTH
CTaHJIapTHY MEHJENIBChKY HMOBIpHICTh Yy 50%. o apaliBy moxe OyTu
J01aHO «BAHTAX» — T'€H, 1110 MOITUPIOE OakKaHy O3HAKY cepesl MOMyJIAIii. 3
KOKHHM TOKOJIIHHSIM YacTKa JApaiBy 3pOCTa€, Ha BIAMIHY B1J 3BHUYAHOI
aneni, sika 3anuianacs 0 cTabiIbHOIO, IKOM HE O0YyJI0O HETaTUBHOTO BILUIMBY
Ha IPUCTOCOBAHICTb.

TexHoJ10rii APYroro NOKOJiHHSA: CYy4aCHUH CTAH

I'eHeTuuHMi ApaiiB

3aBASKM CTPIMKOMY PO3BUTKY TEXHOJIOTIA peJaryBaHHsS TE€HOMY,
3okpema 1ardpopmu CRISPR/Cas9, 3’sBunacs HOBa XBWJIS CHCTEM
TEHETUYHOTO KOHTPOJIO TOMYJAIid — TeHeTH4YHuil apaiiB. OauH 13
HaWBIJOMIIINX THMIB — 2omineosuli cenemuunuii opatie (Homing Gene
Drive, HGD), cTtBopeHuii criepiiry Ha OCHOBI €HJIOHYKJI€a3, a 3rojJIoM — Ha
6a31 CRISPR/Cas9.

['eneTHuHMI ApaiiB — 11 cCUCTEMa, sIKa 3a0e3Meduye rnmepeaady meBHOTO
reHa y IMOTOMCTBO 3 4acToToro, BUIIOK 3a 50%, mependadyeHy 3aKOHaMU
Mennens. Ile ocoOIMBO KOPUCHO AJIsI TIOIIMPEHHS «Baly» Y MIKITHUKIB —
TaKUX K CTEPUWIbHICTh a00 YyTIUBICTH 10 IECTUIIMIIB.

['ominroBuii npaiiB  mnependOavae icHyBaHHs reHy Cas9 Ta
Hanpasisitounx PHK, siki po3pizaioTh neBHY AUISHKY Aukoro anend. [licis
[OT'0 KJIITUHA BUKOPUCTOBYE APYTY, BKE€ MOJAU(PIKOBAHY XPOMOCOMY SIK
mabson misi romosioriyHoro BigHoBieHHs JIHK. ¥V pesynbrari komis
TpaiiBy 3’SBISETHCS B 000X XpOMOCOMAX, 1 MPAKTUYHO BC1 TaMETH HECYTh
el €JIEMEHT — 1€ Ha3UBAETHCS CYNIEPMEH/ICTIBCHKUM YCIIAIKyBAHHSIM.

SKmo apaliB He 3HAYHO 3HMXKYE KUTTE3JIATHICTh HOCIS, BIH MOXE
IIIBUJIKO TIOIITUPUTHUCS y TIOMYJIALIIT, HABITh SKIIIO OYB BHECEHUM y HEBETUKIN
kinbkocTi (Gantz et al., 2015; Hammond et al., 2016).

OnHak OJHMM 13 TOJIOBHUX BHMKIMKIB ChOTOJHI € KOHTPOJIb Haj
O€3IMEYHICTIO BUIYCKY TakuxX Mojudikamiil y mpupomay. 3 II€0 METOI0
PO3pPOONSIOTECA Kepo8aHi cucmemu, HATNPUKIAN, po3ujenienuti oOpaus
(split-drive), sikuit He Moxke camocTiitHO nomuproBaTucs (Li et al., 2020).
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IHonmyasiniliHe NpUTrHiYeHHS

[I{o0 3MeHIIUTH YrCeNbHICTh MIKITHUKIB, HGD yacTo BpoBagXyOTh
y BOXJIUBHM (PYHKIIIOHATBHUM TeH. SIKIO IIed T'€H «rarIoCIPOMOXKHUMN
(omHOTO (DYHKIIIOHAJIBHOTO ajiefisl JIOCTaTHbO JJIs KUTTE3IATHOCT1), TO
reTEPO3UTrOTH BUXKUBAIOTH 1 MEPEIAIOTh JIpailB, a TOMO3UTOTH — TUHYTh a00
CTalOTh CTEpUILHUMU. Lle Beme A0 pI3KOro 3HWKEHHS PENpPOayKTHBHOTO
noteHuiany nomyssamii (Deredec et al., 2011).

HaifedexTuBHIII JIpaiiBU CHOPSIMOBAHI HA 3HUIICHHS JIUIIE OJHIET
cTaTi (3a3BUYail — CaMOK), 1110 JIO3BOJISIE CAMIIIM-HOCISAM O€3MepeITKoIHO
MOLIUPIOBATH APAMB.

OnHUM 13 TOJIOBHUX PU3UKIB € TIOSIBA PE3UCTEHTHUX aJIeNIiB — MyTallii
y TOYKaxX po3pi3y, SKI YHEMOXJIUBIIOIOTH MOAANbIIE PO3Mi3HABAHHS
Cas9/sgRNA. SIkmo Taki mMyTalii HE NOPYIIYIOTh (PYHKI[IO T€HA, BOHU
IIBUJIKO TIOIIMPIOIOTHCS Yepe3 mepenBary y npucrocoBaHocTi (Champer et
al., 2017).

€ K1JIbKa CTpaTeri, IK 3a1001rTH PE3UCTEHTHOCTI:

e OOMEXEeHHSI aKTUBHOCTI ApaiBy JUIIE JO CTATEBUX KIITHH.

o HamineHHs Ha KoHcepBATHBHI AUISSHKH TeHOMY, JI€¢ MyTauli

MaJ0MMOBIpPHI.

o My bTHIJIEKCYBAHHA — BUKOPUCTaHHS KUIBKOX SgRNA, sIKi piKyTh
Pi3HI JUISTHKY IIJIbOBOTO TeHa. [{e 3HMKye HMOBIPHICTH OJTHOYACHOTO
BUHUKHEHHS BCiX HeoOxigaux myTarii (Carrami et al., 2018).

[e¥ mpuHIMTT YK€ peali30BaHO Ha npukiaai reHa doublesex (dsx) y
KoMmapiB Anopheles gambiae (Kyrou et al., 2018). Po3pi3 Mixk 4-M iHTpOHOM
i 5-M eK30HOM — KpPHTUYHE MiCIle CINIAlCHHTY Ul PO3BHTKY caMoK. Horo
pPYVMHYBaHHS BeA€ IO BHUKIOUEHHsS S5-ro ek30oHa 3 MPHK y camok, mo
0JIOKye PO3BUTOK >KIHOUOI CTaTi, MNPU3BOJAYU JO CTEPWIHHUX alo
IHTEepCceKCyanbHUX 0coOMH. CaMlIll 3aMUIIAtThCs GEePTUIHLHUMMU.

Pe3ynpTar — MIBUJAKUN KoOJAalC MNOMYJSIi Opu Ja00paTOpPHOMY
BUNPOOYBaHHI.

Ak 1 y TEXHOJOTIAX TMEepIIOro TOKOJIHHS, KIIYOBY pOJb TYT
BIIIrpatoTh 0a30Bi, CWJIBHO 30€pekEeHI T'eHH, SIK-OT dsx, 110 POOUTH iX
11eaJIbHUMHU JUJIS TOAIOHMX ITJIXOJIB Y PI3HMX BHAAX KOMaX-IIKITHHUKIB.
Ane ¢l BpaxoByBaTH, IO CTPYKTYPHU €K30HIB Ta 1XHE «IEPECKAKYBAHH S
MOXYTh PI3HUTHUCH MIK BUJaMHU.

Hes3Baxkatoun Ha BIACYTHICTh (DYHKIIOHAIbHUX PE3UCTEHTHUX aJIeiiB
y Jociigax, He BUKIIOYEHO, IO MPHU MacCIITaOHOMY 3aCTOCYBaHHI BOHU
MOXYTh BUHUKHYTH. | X04a MyJIbTUILJIEKCYBAHHS € TIOTY>KHOIO CTPATETIELO,
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y BUNAAKY 3 dsx 3acToCyBaHHS KuUIbKOX SgRNA yTpyaHeHe uepes
0OMEeXEeHY JOBKUHY I1JILOBOT JIISHKHU.

Tomy TOCHIKYIOTHCSI aIbTEPHATHUBHI PIICHHS — HANIPUKIaa, KOMOi-
HOBaH1 CUCTEMH 3 JpaliBOM 1 Tak 3BaHUM X-shredder, siki Bxe MOKa3aiu
yCIIIIHI pe3yabTatu (Simoni et al., 2020).

peSIT — IIpenusiiina crepuiizanis 3a gonomororw CRISPR

OkpiM reHHOTO ApaiiBy, 1€ OJWUH MIAX1J JO KOHTPOJIIO MIKITHUKIB —
peSIT (Precision-Guided Sterile Insect Technique) — moeaHye TOYHICTH
penaryBanHs CRISPR/Cas9 13 KJIacM4HOIO TEXHOJOTIE CTEPUIBHHUX
komax (SIT). ¥ nubomy metoai Cas9 1 Hanpasisitoui PHK minecnpsimoBano
pYWHYIOTh T'€HHU, BIAMOBIAANbHI 32 YOJOBIYY (EpTHIBHICTH (HANMpUKIA,
[2-my6ynin) 1 KIFOUOBI KOMIIOHEHTH CTAaTEBOr0 BU3HAUYCHHS (dsx, tra, sxl).

Pe3ynbTaT: caMKu TMHYTh 200 CTalOTh IHTEPCEKCYaTbHUMHU, a CaMIIl —
CTepuiIbHUMHU. Y qochiiax Ha Drosophila oTpuMaHO TOTOMCTBO, IO
ckiiaanocd nuie 31 crepwibHux camiiB (Kandul et al., 2019).

ITepeBarorw pgSIT € camooOMeKeHHSI — BIH HE MepeaacThbCcs Aajil B
NOMyJIALll, Ha BIAMIHY BiJ TeHHOro J1paiBy. HemogaBHO cTBOpeHO
TEeMIIEPaTypO3aJexkKHI JIHII, 0 JO03BOJISIIOTh YHUKHYTH MOTPEOU y JIBOX
okpemux OarbkiBcbkuX mrTaMax (Cas9 ta gRNA) (Kandul et al., 2021).

[{ro TEXHOJIOT1I0 TAKOXK aJIalTOBaHO 1151 KoMapiB Aedes aegypti (L1 et
al., 2021), 1 BoHa BB)XKAETHCS OC3MECUHIMION IS JOBKIJIISL.

TexHoJ10r1l TPETHOI0 MOKOJIIHHSA

Ha BigmiHy Bif mepiux ABOX MOKOJIiHB, SIK1 JIMIIIE TPUTHIYYIOTH a00
3HUIIYIOTh JKIHOYY CTaTh, TEXHOJIOTI TPEThOrO MOKOJIHHS MparHyTh
IIOBHICTIO 3MIHMTH CTaTh 0COOUH, TOOTO EPETBOPUTH CAMOK Ha caMIliB 200
HaBITAKHU.

SKI110 mo€NHATH TaKy 3MIHY 3 T€HHUM JIPaiiBOM, 11€ CTBOPUTH XBUJIIO
«3CYBY CTaTe», 110 MOIMIUPIOETHCS HE3AJICKHO B1Jl TCHOTUITY. Takuid miaxi
O11b111 e(hEeKTUBHUH, HIJK TTPOCTO CTEPHITI3allisi, 00 KOKEH HOCIH TPOJIOBKYE
nepenaBatu cucteMy gnaii. lle 703BoJisiE CKOPOTUTH OOCSITH BHUIYCKY
MOI(h1IKOBAaHUX OCOOHH.

Opnak peasnizaliis i€l KOHIEMIIT CKJIaHa Yepe3 Te, M0 PETYIATOPH
cTati (MacTep-reHn) He € KOHCEpBATMBHUMHU MiXk PI3HMMM BUJAMH. IXHs
CKJIaJIHa B3a€MO/Iisl 3 IHIIMMHU F'€HaAMU BHUMara€ riMOOKUX 3HaHb O010J0Til
KOHKPETHOT'O IIIKITHHKA.
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Kpim TOro, crareBi CUCTEeMH MOXYTh OyTH KOPCTKO 3B’si3aHl 3
cucTeMaMu KoMITeHcallli 1034 (TO0TO OalaHCyBaHHS KUIBKOCTI KO T'eHIB
MDK CTaTsIMHM), 110 YCKJIQHIOE a00 YHEMOIKJIUBIIFOE KOHBEPCIIO CTaTI.

VY cucremax tuny XX/XY (mroau, O1IbIIICTh MyX ), aKTUBAIlIsl MacTep-
peryistopa (Hanpukiai, sx/ 4 dsx) MOKe COPUUYUHUTH JIOMIHAHTHY 3MIHY
ctati. Y cucremax tuny ZW/Z7Z (MeTeauku) — 3MiHa CTaTi MOXKJIMBA Yepe3
1HaKTUBYBAHHS «KIHOUOT0» (PakTopy ad0 CTBOPEHHSI PE3UCTEHTHOCTI 10
Heoro (Sakai et al., 2016).

Taki TexHoJ0r1i TeopeTudHo Bigomi 1ie 3 1990-x pokis (Lyttle, 1991),
ajie 10C1 BayKKO peasli3yloThCA Ha MPAKTHILL.

Y HacTymHOMY pO3/iJil OOTrOBOPIOIOTHCS TPYJHOILI, TOB’S3aHi 3
KOMIIEHCAITIE€I0 JJO3U Ta BIIMBOM CTAaTEBO3AJICKHUX O3HAK Ha €(PEKTUBHICTh
peanizalii TpeTbOro MOKOJIIHHS TEXHOJOT1H.

Komnencanisi 1o3u

VY cucremax cTareBUX XpPOMOCOM 3 TeTeporameTHoro ctartio (XX/XY
abo ZZ/ZW) BiACYTHICTh PEKOMOIHAIlll MI)K XPOMOCOMaMH Pi3HOTO THUITY
NPU3BOJUTH 1O MOCTYNOBOIO 3MEHILIEHHS PO3MIpy OOMEXEHOI CTaTeBOi
xpomocomu (Y a6o W). YHacnilok HaKOIMYEHHS MYTalliil 1 BTpaTy I'EHIB,
OCOOMHU Te€TEPOraMeTHOI CTaTi MalOTh JIMILIE OJHY aKTUBHY KO0 0araTbox
TeHIB, Ha BIIMIHY BiJ roMorameTHoi, sika 30epirae aBi. 1100 yHHMKHYTH
aucOangaHCy B €KCIpecii TeHIB MK CTaTsMH, €BOJIOLIMHO BHHUKIIA
KOMIICHCAIIIS 103U — MEXAHI3M, SIKHI BUPIBHIOE PIBHI TPAHCKPUIILLIi.

Knacuuna rinore3a (Ohno, 1967) npunyckae riodaibHy KOMIIEHCA-
Mo Mo Bcii X abo Z Xpomocomi, ajie CydacHl JaHl CBig4aTh, IO
KOMIICHCAIlld MOXe OyTH JIOKaJIi30BaHOK, TOOTO 3adinaTv JIUIIE OKpeMmi
I'€HU, YyTJIUB1 A0 JA03yBaHHS, 30KpemMa, Ti, 1[0 MAalOTh BUCOKY EKCIIPECIIO
a00 € pe3yabTaTOM HEI0IaBHBO1 AYTUTIKAIIII.

Y KOHTEKCTI T€HHOT'0 KOHTPOJIIO MOMYJIALIN Taka KOMIIEHCALIIST MOXKE
OyTH NMEPEIKOA0I0 JJIsl TEXHOJIOT1H TPEThOTO MOKOJIHHS. SIKII0 MeXaH13MU
KOMIIEHCAIlll J03W IIOB’A3aHl 3 KacKaJoM BW3HA4YE€HHS CTaTi, TO 3MiHa
«CTaTEBOI MpOrpaMu» 4Yepe3 EKCIPECII0 MacTep-peryisitopa (Hampukia,
MEPETBOPEHHSI CaMKHU Ha camllsd) MOXE CIPUUYMHUTU (aTaiabHi 3001 Yy
perysinii X-XpoMOCOMHMX T'€HiB, IO BEJIe /10 3aruberi, a He 3MIiHU CTarTi.

Y Anopheles gambiae excnpecis Y-3aleXHOro reHa Yob 3amyckae
YOJIOBIYMM BapiaHT dsx, 110 3HUIIYE eMOPIOHU CaMOK, aji€¢ HE BILUIMBAE Ha
camiiB. IMOBIpHO, 1€ CHOPUYMHEHO HAJIMIPHOIO eKcrpeciero  X-
XPOMOCOMHUX T'€HIB, KOJIM KOMIEHCAIIISl JJO3U «ILTYTAETHCS.

94



Y nmnonoBoi myxu Ceratitis capitata Y-3anexuui red MoY BuU3Ha4ae
40JI0Biuy cTaTh. Mloro npurHidenns peminizye HaBiTh XY 0COOHH, TOMI K
Horo momaTkoBa eKcmpecis mackymiHizye XX myxy. lle cBiguuTh mpo
BIJICYTHICTh KHUTTEBO BaXJIMBHMX YOJOBIYMX TE€HIB Ha Y-XpOMOCOMI, a
TaKO0 MPO BIIMIHHICTh KOMIICHCAIIITHUX MEXaHI3MIB y PI3HUX BHU/IIB.

CXx0X1 pe3yJbTaTH OTPUMAHO B 1HIIUX IJIOJOBUX MYX 1 XaTHIH Myci
(Musca domestica), e NpUTHIYEHHS T€HA fra CIPUYMHSIIO 3MiHY CTaTi 3
KIHOYO1 Ha 4YOJIOBIUYy, 0e3 BTpatu QepTtuibHocTi. [IpoTe edexktn Ha
CIEPMaTO30iJHY KOHKYPEHTOCIPOMOXKHICTh y TAKMX MICEBJAOCAMIIIB 10C1 HE
BUBYEHO (Tao. 3, 4).

Taoauus 3
IlopiBHSIHHSI CTATEBMX XPOMOCOMHHUX CHCTEM Ta KOMIIEHCANIl 1031
Xapakrepuctuka | XY-cucrema (JIHOIH, ZW-cucrema
MYXH) (MeTeJIMKH, ITAXH)
I'ereporamerna Cammi (XY) Camku (ZW)
CTaTh
I'omoramerna Camku (XX) Cawmiii (Z2)
CTaTh
Cratb  BHM3HA4ac€ | Y-XpOMOCOMH W-xpomocomu
HASIBHICTb...
OcHOBHMIT Yacto  Y-3B’s3anmii | Yacto W-3B’s13aHuit a0

BM3HAYHMK CTATI reH (Sry, Yob, MoY) BIJICYTHIM, pOJIb BIIi-
rpa€ Z-n03yBaHHs

Komnencauist no3u | Yacto rmoOanpHa ab6o | Pigmme  abo  maibke
4acTKOBa (HANPUKJIAJ, | BIICYTHS (HAMpuUKiIaj,

Drosophila) Lepidoptera)
MexaHizm T excmpecis X y|Yacro BiacyTHill, a6o
KOMIIeHcAii caMisxX, a00 | B|KOMIIEHCYETbCA  JIMLIE
caMKax OKpeMi T'eHH

CkaagnicTh reHHoi | Moxe — cnpuuvHUTHU | MeHIlle pU3UKIB MpH
3MiHM CTaTI dartanbHy 3MiHI CTaTi
KOMIIEHCAIlIiHY
MOMUJIKY
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Xapakrepuctuka | XY-cucrema (JIHOIH, ZW-cucrema
MYXH) (MeTeJIMKH, ITAXHU)

Buxopucrannusas B | J[oOpe BuBYeHa (An.|MeHmn BUBYEHa, ane

reHeTHYHHUX gambiae, Drosophila) | NOTEHIIIHHO 3py4YHIIIA
TEXHOJIOTisIX JUTsl KOHBEpCIi cTari
Ipuxkaaau Yob, MoY, tra, dsx, sxl | dsx, tra, mMoxiuBl W-
KJIIOYOBHX I'eHiB 3B’s13aH1 PETYJISITOPH
Taoauus 4

KomneHncamist 1034 — TUNH i 3HAYEHHSA

Tun Onuc Ipuxkaaa/naciainok
KOMIIeH caIlii 1Jisi 0I0KOHTPOJII0
1034
I'noGanbua BupiBHIOBaHHA eKkcripecii Moxe yCKITaTHuTH
BCIX I'€HIB CTATEeBO1 3MIHY CTaTi — PU3HUK
XPOMOCOMU daranbHUX €(EeKTIB
I'eno- KomniencyroTees nuie MeHmmi pusuK,
cnenudiyHa OKpeM1 I'eHH 3 BUCOKOIO MIpUJIATHIILE JJIS
(1oxkanbHA) ekcrnpeciero abo MaHITy IS
TyTUTIKAITIEIO

BincyrHicTts | Excripecist He BUpIBHIOEThCS, | Jae mpoCTImmMil muIsax
KOMIIeHcalii | aje Moxke OyTH «HOPMOIO» y | JIJIsl pelaryBaHHs CTaTi
NEIKUX BUIIIB

Iomuakoa | KommeHcallis akTUBY€ThCS Moe CIpuYUuHUTH
KOMIIEHCAIlifh | HE 3a TIEI «IIPOrpaMoroy, CMepTh ab0
110 NoTpiOHA BIJIXWJICHHS] PO3BUTKY
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AKuTTEBO BaKJIMBI 40JI0BIYI reHH

EBomroniiitHo B cucTeMax 3 TE€TEPOraMeTHOI CTaTTH0 4acTo
CIIOCTEPITAEThCS  HAKONMWYCHHS TEHIB, [0 MiABUIIYIOTh  YOJOBIUY
(epTUWIBHICTB, TOPYY 13 MACTEP-PETYIIATOPAMHU, YEPE3 BTPATY PEKOMOIHAIII.

[Tpuxnanom € reH Nix y komapiB Aedes aegypti ta Ae. albopictus. 1le
rOJIOBHUM BHU3HAYHUK YOJOBIYOI CTaTi, PO3TAIIOBAHWM y HEBEJIUKIN
HepekoMOiHyrouiit i (M-1okyc). Foro crabinbHa ekcrpecist B caMKax
NEepeTBOPIOE iX Ha MceBAocaMIliB. Y Ae. aegypti 1 TiceBaocamill Oy
CTepwibHi, 00 iM OpakyBajio 1HIIOTO M-3alIe)KHOTO T€éHa — MYyO0-SeX,
HEOOX1HOTO JIJI1 PO3BUTKY M’5131B, BINIOBIAANBHUX 3a NOJIT. HaToMiCTh y
Ae. albopictus nceBnocamill Oyiau )KUTTE3ATHI Ta 37aTHI JIITATH, OCKIJIbKU
myo-sex Mae 11e OJHY KOIIiI0 103a MeKaMu M-JI0KycCy.

[{i pe3ysabTaTu NEMOHCTPYIOTh, IO YCHIIIHA 3MIHA CTAaTl BUMAarae
OlIbIIIe, HIK MPOCTO €KCIPECis T'OJIOBHOrO peryistopa. MoxXyTh 3HaJ0-
ouTtHcs ¥ 1HII TeHH, 110 3a0e3MeUy0Th (PePTUIIBHICTD 1 KUTTE3TATHICTD.

OTxe, MaHIYJIALIT HUISIXaMW BU3HAYEHHS CTaTl BIIKPUBAIOTh BEIUKI
MOXJIMBOCTI JJIsi TE€HETUYHOTO KOHTPOJIKO IIKIAHUKIB. Tpaauiiifi
TEXHOJIOT11 (IepIIoro i APyroro MOKOJIIHHS) OPIEHTYBAIMCH Ha 0a30B1 T€HU
dsx 1 tra, 10 TO3BOJISLIIO HAAIMHO BIJIMBATH Ha CITIBBIIHOIIICHHS CTaTEH.

HoBiTHI migxoau, 30KpemMa TOMIHTOBI TE€HETHYHI JpaiiBH,
MPOJAOBXKYIOTh IEMOHCTPYBATH €(DEKTUBHICTh TAKUX I[iIeH. AJie TEXHOJOT11
TPETHOTO TOKOIIHHS, CIPsIMOBaHI Ha MOAMQIKAIII0 MacTep-peryJsaTopiB,
OOILIAI0TH 111€ OLTBITY €(hEeKTUBHICTh — MPOTE MOTPEOYIOTH TIMOOKUX 3HAHB
PO CTaTEB1 CUCTEMH KOXKHOTO BUTy. OCOOIMBO BaXKJIMBO BPaXOBYBATH:

e HASBHICTH CTATEBO3AICKHUX KUTTEBO BAKIMBUX I'EHIB;

e MEXaHI3MHU KOMIIEHcALll 103,

e BHUJOCIEIM(IUHI OCOOIUBOCTI PETYJIALIT PO3BUTKY.

CyyacHl JOCHIIPKEHHsSI BKa3ylOTh, IO 3aCTOCYBaHHS TEXHOJOT1M
3MIHM CTaTli Mae BiIOYBaTUCh IHAMBIAYabHO JJIsi KOXKHOTO BHUIY, 3
ypaxyBaHHSIM HOro reHeTHYHHUX ocoOimBocTeil. Ll ramys3p IHTEHCHBHO
PO3BUBAETHCI W Ma€ TOTEHIla] CYTTEBO PO3MIMPUTH MOKIUBOCTI
O10KOHTPOJIIO LIKIJTHUKIB Y MallOyTHHOMY.
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TECTOBI 3AB/IAHHS

*IIpu 6uKoHanHi mecmoeux 3a60aHb He0OXIOHO sudpamu 8i0 0OHIET 00

1.1.

1.2.

1.3.

1.4.

1.5.

YOMUPLOX NPABUTLHUX 8I0N0BIOCHL
I. 3BATAJIBHA EHTOMOJIOI'TSA

PyXJUBICTBH TiJla KOMaX JIOCSTAEThCS:
A) moJ1iIoM Horo Ha cepito CErMEHTIB;
b) M’sikuMu MOKpOBaMH;

B) HasiBHICTIO CyT1001B;

I') noainoM Tijia HA TPU BIIILIN.

BubepiTh npaBuiibHY 1 HAMOUIBII MOBHY BiATOBIIb:

A) Ha roJIOBHIH KarcyJii KoMax pO3pi3HSIOTh: Y0J0, TiM s, TOTHJIHIIIO,
JUIITBA, BEpXHs T'y0a, IIIOKH, 3aII0KH;

b) Ha ronoBHI Kamcysi KoMax po3pi3HSIOTh: Y0J0, TiM’sl, TOTHIIHIIIO,
IeJIeTH, BICOYHA YaCTUHA, IIIOKH, 3aI[OKH;

B) Ha ToJI0BHI Kamcysii KoMaxX po3pi3HSIIOTh: Y0JIO, TIM s, TOTHUIIHUIIIO,
eriKpaHiaJibHa YaCTHHA, IIOKH, 3aI0KH;

') Ha roJIOBHI KarcyJsi KOMax po3pi3HSIOTh: Y00, TIM s, MOTUIIUIIIO.

AHTEHN KOMaX MMOWIEHOBAHI 1 CKJIAA0THCA 3:
A) aHTeHyJI, CKaIryca, JHKI'yTa;

b) aHTeHyn, pydykH, JKTYTa;

B) HiXXKH, pyYKH, TKTYTHKA;

I') pyuku, JTKryTHKA.

HwxHs ry0a cKIagaroThes:

A) mianiaoopiaas, miadopias, JIomaTi, HUKHbOTYOHI IITYTTHKH;

b) migmiadopiaas, madopiaas, s3UYKU, HUKHBOTYOHI IIYTTHKH;

B) ocHOBHUI YNieHUK, TAOOPIAIs, I3UYKH, HUKHBOTYOH1 IITyTTHKH;
[') oOCHOBHUI YJIEHUK, TIA0OPIIAS.

['inorHatuyHa MOCTaHOBKA T'OJIOBHU, Ilepeadayvae:

A) po3TanryBaHHS POTOBUX YaCTHH BHU3;

b) po3ranryBaHHs pOTOBHUX YaCTHH BIIEPE;

B) po3rairyBaHHs pOTOBUX YacTHH MiJl TOCTPUM KYTOM JI0 BIC1 T1JIa;
') po3ramryBaHHs pOTOBHX YaCTHH Ha3a/l.
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1.6. BOKOBY 4acTMHY CErMEHTY IpyJiell KOMaxX Ha3UBAKOTh:

A) TepriT;
b) crepHiT;
B) neBpur;
I') mur.

1.7. bnacTokiHe3 y KoMax Iie:

1.8.

1.9.

A) yTBOpeHHs 0J1acTyIH;

b) nepemileHHs 3apojika 10 HOBUX HE 3a/IITHUX YYaCTKiB KOBTKA;
B) cermenTaiiist 3apojika;

I') mudepentianisa 3apoaka.

VY nepeBakHOi1 OLIBIIIOCTI KOMax
A) oaHa mapa Kpu,

b) nBi mapu kpwun;

B) Tpu mapu kpu;

') yoTHpu mapu KpuJ.

[lepenns kuimika koMax MOpPGOIOTIYHO MOAUIAETHCS Ha:
A) IJ10TKY, CTPaBOXI1Jl, HUTYHOK;

b) rinoTky, cTpaBoxiji, BOJIO;

B) rnoTky, cTpaBoxii, BOJIO, HUTYHOK;

') rmoTKy, CTpaBOXI/I.

1.10 3arajpHa €HTOMOJIOT1S BUBYAE:

1.1

A) KopucHUX eHTOMO(aris;

b) 6ynoBy komax y 3B’SI3KY 13 3aXHCTOM POCJIHH;

B) 6ynoBy Tina koMax, ¢1310J10T110 OPraHiB, CIOCI0 KUTTS, PO3MAITICTh
HOPM 1 B3a€EMOBIJTHOCHH 13 CEPEIOBUIIEM;

I') OynoBy Tina Komax.

| 3arajgpHa KUIBKICTh CETMEHTIB TLJIa KOMaX CKJIaJ1ac:
A) He mene 19;
b) He menme 18;
B) ne menme 16;
I') e menme 15.
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1.12 Ha ronoBH1 KarcyJsi KoMax po3MillleH1 HACTYITHI TPUAATKU:
A) TIpOCTI 1 CKJIaHI 041, POTOBI OpPTaHU, BYCHUKHU;
b) Bycuku Ta poTOB1 Oprasu;
B) mpocTi oui, Bycuku;
I') mpocri ou.

1.13 BubepiTh npaBuiibHy 1 HailO1JIBII HOBHY BiATOBI/Ib:
A) 3a OyZI0BOIO PO3PI3HIIOTH HACTYITHI TUIHM aHTEH KOMax: HUTKO-
1o/110H1, CITYACTI, MPSIMI, IJTACTUHYACTI;
b) 3a OynoBOIO PO3pI3HSIOTh HACTYIHI THIM AHTEH KOMaX: HUTKO-
1o/ 110H1, IMETUHKOMOA10H1, MMJILYACT1, TpeOiHYACTI;
B) 3a Oy10BOIO pPO3pI3HAIOTH HACTYITHI TUIIM aHTEH KOMax: Mip’sCTi,
OyJ1aBoIO/110H1, Oy TUIKOTIOA10H1, BEpETEHOIO110H];
[') 3a OyA0BOIO PO3PI3HAIOTH HACTYIIHI THUIA AHTEH KOMax: CITYacCTI,
psIMi.

1.14 HuxH1 mienenu cKIaaarnThCs:
A) Kapzo, pydka, cTinec, meaenHuil IynuK
b) oCHOBHUIA UJIEHUK, CTBOJIK, Mapa *yBaJbHUX JOMATEH, IEJICTHHMA
LIy TINK;
B) oCHOBHUI YJIEHUK, CTBOJIIK, IIapa KyBaJIbHUX JIONATEH, JKTYT;
') ocHOBHMII YJIEHHK, CTBOJIK.

1.15 [IpornaTvyHa nocTaHOBKa TOJIOBH, IEpeAOayvaE:
A) po3TaillyBaHHSI pOTOBUX YaCTUH BHU3;
b) po3raiiryBaHHSI pOTOBUX YaCTUH BIEPEN;
B) posrainryBaHHsSI pOTOBUX YAaCTHH I11Jl TOCTPUM KyTOM JO BICI T1JIa;
') po3ranryBaHHsS] pOTOBUX YaCTUH Ha3aJl.

1.16 BepxHio yacTUHY CETMEHTY IpyAei KOMaX HA3UBAIOTh:
A) TepriT;
b) crepHiT;
B) nneBpur;
') mur.

1.17 XKupoBe Ti10 KOMax — TKAaHUHA, SKa:
A) po3TaiioBaHa B U€pPEBIll KOMax MK TPaxesMu;
b) 3amoBHIOE MPOMIKKH M1 BHYTPIIIIHIMUA OpraHaMH y BCIX Biajinax
T11a;
B) 3anoBHIO€ MPOMBKKHM MK BHYTPILIHIMU OpraHAMU IPYIHUX CETMEHTIB;
') po3ramioBaHa i KyTUKYJIOK KOMax.
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1.18 IIHC xomax ckJIaga€eThbes 3:
A) TOJIOBHOTO TaHTJIisl, HABKOJIOTJIOTKOBOTO KUIbISI Ta HEPBOBUX
CTOBOYPIB;
b) romoBHOro MoO3Ky, HaBKOJOTJIOTKOBOTO KUIbISI Ta YEPEBHOIO
HEPBOBOTO JIAHIIOXKKA;
B) miaArioTkoBOro raHriis Ta 4€peBHOTO HEPBOBOTO JIAHITIOKKA;
[') yepeBHOTr0 HEPBOBOTO JIAHITIOKKA.

1.19 fiiue komax siBisie COOOO:
A) TITaHTCHKY CIEIiai30BaHy KIITHHY;
b) cknajgHe 0araToOKJIITUHHE YTBOPEHHS;
B) Gorare >xoBTKOM 128 KJIITUHHE YTBOPEHHS;
') Gorare >kOBTKOM CKJIaJHE OAaraTOKJIITUHHE YTBOPEHHS.

1.20 EnTOMOJIOT1s 11€ HAayKa sKa:
A) BUBYae 610J10T110 Ta MOP(]OJIOTII0 KOMAX;
b) BuBUae cBIT KOMax;
B) BUBYae koMax IIKIIHUKIB;
') BUB4ae pi3HOMaHITTS OPM Ta iX CIOCIO KHUTTH.

1.21 SIxi yacTUHU TiJIa XapaKTepHi s KoMax?
A) roiiosa;
b) rpynu;
B) ronoBorpyu;
I') uepesiie.

1.22 Ha uneHukax sKoi YaCTHHHU Tijia pO3TalllOBaH1 JIOKOMOTOPHI OpraHu?
A) ronosa;
b) rpyau;
B) uepesug;
I') Tymny®.

1.23 CxisibKH Map XOJUIBHUX HIT Y KOMax?
A)2;
b) 3;
B) 4;
I)s.
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1.24 Kpuiia koMax po3TaiioBaHi:
A) Ha IepeIHBOTPY ASX;
b) Ha nepegHbOrpyAsiX Ta CEPEAHBOIPY ISIX;
B) Ha cepeanborpyasx;
I') Ha cepegHOTPYIAX Ta 3aJHBOTPYISIX.

1.25 IlpupaTkamu yepeBUsd KOMaX €:
A) uepku;
b) rpudenbku;
B) sitiiexnan;
I') xauno.

1.26 Ha ronoBHI1 Karcysl po3MillieHl HACTYMHI MPUJATKU:
A) ByCHKH Ta pOTOBI OpPTaHH;
b) Bycuku Ta mpocTi oui;
B) poToBi opranu ta ckiiajiHi o4i;
I') BepxHs ryba Ta ByCHKHU.

1.27 Kpuna y komax siBJSIIOTh COOOI0:
A) BH103MIHEH1 KIHITIBKH;
b) 6okoBy ckianky Tina;
B) npunatok crepHira;
I') BU103MiHEHHH CTEPHIT.

1.28 PoToBui1 anapat rpu3y40-CMOKTAIBHOTO TUITY IPUTAMAHHUM:
A) Tapranu;
b) npsimoxpuii;
B) 6mxo0mu;
I') 6nmoxw.

1.29 PoroBui anapar rpu3ydoro TUILy IpUTaMaHHUM:
A) Taprauu;
b) npsimoxpwii;
B) 6xoinu;
I') 6imoxmu.

1.30 [ToxigHUMU BiJ TPU3ydOro TUITY POTOBOTO arapary €:
A) TUIbKY FPU3YU0-CMOKTAIbHUM;
B) Tu1bKM CMOKTANIBHUM;
B) Tiabku IKy4nid;
I') BCl 1HIII TUIIM POTOBUX araparis.
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1.31 BugineHy (QyHKIIII0 Y KOMaX BUKOHYE:
A) KUpOBE T1JIO;
b) manbnirieBi cyiuHu;
B) 3anns kuika;
') anTeHanbHi 3a5103M1.

1.32 XKupoBe Tij10 KOMax BUKOHY€ (DYHKIIII:
A) 3anac NnoKUBHUX PEYOBUH,;
b) nornuHaHHs MpOAYKTIB OOMIHY;
B) nHakonnueHHs BOIY;
') po3MHOKEHHS.

1.33 ManbnirieBi CyJuHA BUKOHYIOTb (DYHKIIIIO:
A) BUIIEHHS NPOJIYKTIB META00II3MY;
b) BunieHHs HAIJIUIIKIB BOJIH;
B) BuineHHS CTaTeBUX MPOAYKTIB;
I') BumineHHs hepMeHTIB TPaBICHHS.

1.34 BockoBI 3aJ1031 KOMax € MOX1JHUMHM:
A) IOPOXXKHUHU T1JIa;
b) m’s131B;
B) 6azanbHOi MeMOpaHnu;
') mkipm.

1.35 CtpykTypHe 3a0apBiI€HHS KOMaX 3yMOBJICHE:
A) HaKOMMYEHHSIM MITMEHTIB B KYTUKYJII;
b) HakoNMYEeHHSIM MITMEHTIB B KPOBI;
B) HakonM4eHHSIM MIrMEHTIB y >KUPOBOMY T1JIi;
I') sBuiem audpakiii Ta inTepdepeHii.

1.36 Criiike 3a0apBiicHHS Y KOMax CIOCTEPITa€ThCsl Y BUMAAKY HAKOIU-
YEHHS MITMEHTIB B:

A) KyTUKYIIL;

b) rimoxgepwmi;

B) xxupoBomy Tii;

I') kposi.
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1.37 Cepue y koMax:
A) ogHOKaMepHE;
b) nBokamepHe;
B) 6ararokamepHhe;
I') y Burmsiai TpyOkw.

1.38 ®@yukI1i remosiMmbu y Komax:
A) TIepeHOC MOKMUBHUX PEYOBHUH Ta IIPOAYKTIB OOMIHY;
b) rymopanbsHa perymsitis;
B) cTBOpeHHSsI BHYTPILIHBOTO TUCKY;
I') yce BulenepepaxoBaHe.

1.39 Sk mepenaeTbcst KUCEHb 13 Tpaxed B KIITHUHU Tina?
A) gepes remoinimdy;
b) uepe3 mopoXKHUHHY PIUHY;
B) npsiMuM KOHTaKTOM;
') uepes xkupoBe TiIO.

1.40 SIxi koMaxu cycriibH1?
A) TepMmiTu;
b) 6a0ku;
B) mxmeni;
I') npsimokpwti.

1.41 Po3BUTOK 3 HOBHUM NEPETBOPEHHSAM IPUTAMAHHUN
A) KyKawm;
b) myxawm;
B) xnonawm;
I') Bmam.

1.42 P03BUTOK 13 HETIOBHUM TEPETBOPEHHSAM MPUTAMaHHUM:
A) Kykawm;
b) myxawm;
B) knonawm;
I') Bram.

1.43 OTBIp B fAii11i KOMaX ICHYIOUMI JJIsI IPOXOJKEHHSI CIIEpMAaTo30i1a mpu
3aruIiIHEHI:

A) Mikporerne;

b) xopioH;

B) amHio0H;

') cepo3za.
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1.44 Situe y koMmax siBJisie CO0010:
A) GaraToOKJIITUHHE YTBOPCHHS;
b) 3-kJiTUHHE YTBOPEHHS;
B) 4-xnmiTuHHE YTBOPEHHS;
') KpynHy KJIITHHY.

1.45 PortoBuii anmapat KOJH0Y0-CUCHOTO TUITY IPUTAMaHHUM:
A) kyomnawm;
b) komapawm;
B) xykawm;
') meTenukam.

1.46 PoroBuii anapat CHCHOTO (CMOKTaJbHOI'0) TUITY TPUTAMAHHUN:
A) kiomnawm;
b) komapawm;
B) xykawm;
') meTenukam.

1.47 PoroBuil anapat JuKy4oro TUITY IPUTAMAaHHUM:
A) myxawm;
b) xomapawm;
B) xxyxkawm;
I') meTenukam.

1.48 I'ooBHa Karcyjia KoMax CKJIaJaeThes 13:
A) 3-4 cerMeHTIB;
b) 4-5 cermenris;
B) 5-6 cermenTiB;
I') 6-7 cermeHTiB.

1.49 I'pyau komMax CKIagaroThes 13:
A) 2 cerMeHriB;
b) 3 cermeHris;
B) 4 cermenTis;
I') 5 cermeHTiB.

1.50 YepeBiie komax HapaxoBYE:
A) 1o 11 cerMeHTiB;
b) no 13 cermenTiB;
B) no 15 cermenris;
I') o 16 cermeHTiIB.
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1.51 ki craaii po3BUTKY ICHYIOTh Y KOMaXx 13 HETIOBHUM IMEPETBOPEHHSIM
(remimeTamopdo3):

A) siire;

b) nuuuHka,;

B) nsaneuka;

I') imaro (mopocia komaxa).

1.52 Sxi cranli po3BUTKY ICHYIOTh Y KOMax 13 MOBHUM IMEPETBOPEHHSIM
(romomeramopdo3):

A) siie;

b) nuuuHka,;

B) nsaneuka;

') imaro (mopocia koMaxa).

1.53 bnacTokine3 Bi1OyBaeTbCsl y KOMax IiJi 4ac:
A) PO3BUTKY JINUNHKH;
b) oniromepizariii;
B) metamopdo3y;
[') eMOpioHATBLHOTO PO3BUTKY.

1.54 Sxwnit TM POTOBOTO anapary KOMax € NEPBUHHUM:
A) rpusyuuii;
b) rpusy4o-nmxyunii;
B) xontouo-cucHuii;
') nuxyuui.

1.55 M’s13u komMax BiJIpI3HAIOTHCS BiJl M SI31B 1HIIUX YJICHUCTOHOTHUX:
A) OCMYTOBAaHICTIO;
b) BiACYTHICTIO TOCMYTOBAHOCTI;
B) posrainryBaHHSIM B JIeK1JbKa 1IaPiB;
I') mudepenmiariiero.
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II. MOJIEKYJISAIPHA EHTOMOJIOTI'TA
2.1 OCHOBHUM MOJIEKYJIPHUM ME€XaHI3MOM BU3HAUYCHHS CTaTi Y KOMax €:
A) AnbTepHAaTUBHUN CILIAWCHUHT;
b) IIpucyTHICTh CTaTEBUX XPOMOCOM;
B) Kpocunrosep;
I') HenapHa KiJbKICTh XPOMOCOM.

2.2 OCHOBHHMM T€HOM BHUKOHABIIEM «IPOLIECY» BU3HAUEHS CTATl y KOMAX €:
A) TF dsx;
b) TF dr;
B) Slx;
I') Fgh.

2.3 Haii0u1bIl MIUPOKO JOCHIKEHI MEXaHI3MU BU3HAYEHHSI CTAaTl Y TaKUX
KOMax:

A) D. melanogaster;

b) M. domestica;

B) B. mori;

I') T. bovinus.

2.4 Ha uTo0r1YHOMY PIBHI Y KOMaxX CTaTh MOK€ BU3HAYATHUCH:
A) lNanmmoaunnoigHo;
b) CtareBumu xpoMocoMamu (Hanpukiag XY, ZW);
B) OpTtunoinHo;
') 3urenoinHo.

2.5 Ha niuTonoriuHoMy piBHI y KOMax CTaTh MOK€ BU3HAYATHUCH:
A) KinpkicTio ctateBux XxpomocoMm - X0, ZO;
b) CrareBumu xpomocomamu ZW;
B) ITikaomeTtpuyno F', F;
I') KinbkicTio ctareBux XxpomMocoMm RN.

2.6 Y D. melanogaster ctaTb BU3BHAYA€THCS :
A) CriBBIJHOLLIEHHSM X XPOMOCOM J0 aBTOCOM;
b) CniBBigHOMmEHHAM Y XpOMOCOM JI0 aBTOCOM;
B) [Ipucytnictio Y XpoMocomu;
I') IlpucyTHicTIO X XpOMOCOMH.
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2.7V D. melanogaster xackaJ MeXaHi3MIB BU3HAYEHHS CTAaTl BMUKAETHCS
MPOAYKTOM T'EHY ...

A) Lyt;

b) Dom;

B) Sxl;

') Try.

2.8 YoMy B 1HOYO1 Ta YOJIOBIUOi cTaTeud D. melanogaster pi3Ha KiIbKICTh
npoayKTy reHa Sx1?
A) y K1HOYO1 CTaTI MPOAYKT reHa Sx| 1Hri0yeThbes;
b) ren Sxl «BMukaeTbcs» 3a 101IOMOroro rena Dot sikuii MiCTUTBCS B
X-XpoMOCOMI;
B) y wonoBivoi cTati Hema reHa Sxl;
I') y xiHOYOiI cTati HeMa rena Sxl.

2.9 o ckiany reny SxI BXOIHT®...
A) OJIUH «CUJILHUI» MMPOMOTODP;
b) onuH «mi3Hii» npoMoTop;
B) «paHnHiii» Ta «mi3H1A» TPOMOTOD;
I') «cunbHUNY, «CEPEHID Ta «CIA0OKUI» TPOMOTOP.

2.10 'Y D. melanogaster «panHiit» npoMoTop reHa Sx| mpairroe. . .
A) nuuie y caMiliB;
b) nume y camok;
B) camiiiB Ta caMoK;
') nmute y iHTEpCeKCiB.

2.11 binkoBu#t mpoayKT reHa Tra B KIIITHHI yTBOPIOETHCS BHACTIAOK. ..
A) pekomOiHaIIii;
b) Tpancdopmaiii;
B) penapariii;
I') anbTepHATUBHOTO CILIAMCHHTY.

2.12 Opniero 3 pyHKuUiM quMepHoro 0imkoBoro npoaykrty TraF ta Tra2 e...
A) craiicunr ¢aktopom reny Dsx;
b) ¢akTopom iHimialii TpaHckpuiiii reny Sxl;
B) ¢akTopom TepmiHarii perikarii;
I') OuikOM cTpecoBOi BIMOBII.
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2.13 qumepnuii 61nkoBuit npoaykt rexiB TraF ta Tra2 e...
A) crutaiicunr aktopom reny Fru;
b) daxropom inimiamnii Tpanckpunili reny SxI;
B) dakTopoM TepmiHallii periiKarii;
I') pakTopom iHimialii TpaHCKpuIilii reny Dsx.

2.14 ¥V cycnuibHUX NEPETUHYACTOKPUIIUX CTATh BUSHAYAETHCS ...
A) TemnepaTypHUMH YMOBaMHU;
b) daxropom inimiamnii Tpanckpuniii reny Sxl;
B) crateBumu xpomocomamu;
[') roMO 4u TeTEepO3UroTHICTIO TeHy DsX.

2.15Y D. melanogaster 011K0BHI1 TPOAYKT reHa Fru xapakrepHuid 1 ...
A) nuiie camInis;
b) nmume camok;
B) camiiiB Ta camok;
') nuiiie s iIHTEPCEKCIB.

2.16 binkoBuil npoaykTy reny Dsx € ...
A) TpaHCKpHUIILIIHHUM (HaKTOPOM;
b) cnnaiicunr gaktopom;
B) dakxropom TepminHalii perikarii;
I') ctpykTypHUM OLITKOM.

2.17 IinTpumaHHs piBHS MPOAYKTY reHy Fem y merenukiB BinOyBaeThCs
3aBISKH ...

A) TpaHCKpUIILIIHUM paKTOpam;

b) [liar-nonr ammidikarii;

B) dakTopam TepmiHaIllii periikarii;

I') ammmiikartii.

2.18 BusnaueHHs cTaTi B OuIblIOCTI monyisimid Musca domestica
B110yBa€ThCA 3aBISKU

A) 611koBOMY dakTopy M y Y-xpomocomi;

b) 6uikoBoMy daktopy L y Y-xpomocomi;

B) ouikoBoMy daktopy M y X-xpomocomi;

I') 6inkoBoMy (hakTopy L y X-xpomocomi.
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2.19 B mexax Buny Musca domestica OinkoBuit daktrop M Ta Horo
TrOMOJIOTH BU3HAYAE.

A) 40JIOBIUy CTaTh;

b) xxiHouy cTaTh;

B) crepuibHy ocoOuHy;

I') repmadpoauTis.

2.20 Y psiny TyCKOKPHIMX KIHOYA CTaTh...
A) roMorameTHa;
b) rereporamerHa;
B) crepuiibHa;
I') ramnoigna.

2.21 YV psay nyCKOKpWINX 10 OCHOBHHUX (haKTOPIB 110 IPUNMAIOTh Y4acTh
y CIUIAMCUHIY Ta SIK pe3yJbTaT — BU3HAYAIOTh CTATh HAJICKATh. ..

A) TRT;

b) RR;

B) PSI;

I') IMP.

2.22 'Y MEIOHOCHUX O/ KUIbKICTh anenbHux ¢opm rena Csd xonmBa-
€THCS B MEXKax...

A) 1-2;

b) 90-130;

B) 200-300;

I') 20-30.

2.23 'V megonocHux 6k red Csd € mapajiorom resa... y iHIINX KOMax.
A) PSI;
b) Tra;
B) IMP;
I') Sxl.

2.24 KpiM MeIOHOCHUX OJKUI y MEPETUHYACTOKPUINX MEXaHI3M BH3HA-
YEHHS CTaTl JOCIJKEHO Y. ..

A) Musca domestica;

b) Nasonia vitripennis;

B) Bombyx mory;

I') Drosophila melanogaster.
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2.25 BusHaueHHs cTaTi y TPyHTOBUX KoMapukiB (Sciaridae) BiiOyBaeThbCs
3aBJIKU SABUIILLY...

A) moimMepaiii;

b) Tpancsmii;

B) nemeniii;

I') neminyiii.

2.26 YV rpyHTOBUX KOMAapuKIB INpu (OPMyBaHHI COMATUYHHMX KIIITHUH
CIIMIHYETBCA. . .

A) y camiiiB B1 X-XpOMOCOMU OaThKa;

b) y camiiiB ogHa X-xpoMmocoma 0aThKa;

B) y camuiB nBi X-xpoMocoma Marepi;

I') y camuip 1B1 X-XpOMOCOMU Matepi.

2.27 Y rpyHTOBUX KOMapHKIiB Hpu (POpMyBaHHI COMATUYHUX KIITHH
€IMIHY€EThCHL. . .

A) y camuilp 181 X-XpOMOCOMH OaThKa;

b) y camuis ogHa X-xpoMmocoMa 0aThbKa;

B) y camiiB 1B1 X-xpomMocomMa Martepi;

I') y camunp 181 X-XpOMOCOMU Matepi.

2.28 Cepen sikux, 3 IEPEITYEHUX, BUIB KOMaX ICHY€ SIBUIIE THO- Ta aHIpO-
TF€HHUX CaMOK...

A) Musca domestica,

b) Nasonia vitripennis,

B) Bombyx mory;

I') Sciara ocellaris.

2.29 ¥V rpynu komax Coccida npucyTHii TUIl BU3HAYEHHS CTaTI. ..
A) MOTEOTTHU;
b) macnenoigauii;
B) ramnoaumnoigHuii;
') mixaHoinHUIA.

2.30 Ski o3HaKK y KOMax HalO1IbIIE M11at0ThCSl MIHIMBOCTI?
A) LMK PO3BUTKY;
b) sixicHi MopdosoriyHi 03HaKH;
B) ctparerii po3MHOXKEHHS;
I') cryninb nposiBy MOp(OJIOTIUHUX O3HAK.
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2.31 3rigHO CydacHUX MOJEKYJISPHHUX JaHUX, MEIOHOCHI OJKOJU Mpe.i-
CTaBJICHI TCHETUYHHUMHU T1JIKaMH. . .

A) A, B, C;

b) A, b, B;

B) A, M;

NCO,Z Y.

2.32 3rigHO 13 CyYaCHMMHM MOJEKYJISPHUMU JaHUMHU, T€HETUYHI TUIKU
MEJIOHOCHHUX OJI>K1J1 OpIEHTOBHO BUHHUKIIM. . .

A) 15 maH — 35 MIIH pOKIB TOMY;

b) 20 Tuc poxis Tomy;

B) 150 tuc — 350 THC poKiB TOMY;

I') 5 Tuc pokiB TOMY.

2.33 CyyacHuil OIS B3a€MOMIi PI3HUX IMIJABUJIB MEIOHOCHUX OJKLI
JEMOHCTPY€E BUAOYTBOPCHHS. ..

A) camprariiiine;

b) ciTuacre;

B) pyuriiine;

') Tumyacose.

2.34 Haii6iabmmit moniMopdizM reHoMiB MEAOHOCHUX OJ1K1J1 BUSBIICHO Y
TCHEeTUYHIN T, ..

A) C;

b) M;

B) A;

I O.

2.35 EdextuBHMI po3Mip MOMYJIAILIT METOHOCHUX OJIK1JT 3aJICKHUTH Bij...
A) KITbKOCT1 OCOOUH;
b) kinbKOCTI OMYJISIIIN;
B) kinbKoCTI MOAIMOPHUX CANTIB;
I') KUIBKOCTI 1ABUIIB.

2.36 Tlepexin no penpoAyKTUBHOI GYHKIIIT y 3eMJISTHOTO JKMENs BiOyBa-
€THCS MPU 1HT1OyBaHHI. ..

A) TF-F;

b) nomimepasu II;

B) JHK-meTuntpancdepasu;

I') momimepasu 1V.
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2.37 Y MenoHOCHUX OK1I PO3BUBAIOTHCS SIEUYHUKUA Y BUIMAJKY... T€HY
koayro4yoro DNMT y nuunHOK.

A) nymurikari;

b) HasBHOCTI;

B) BiacyTHOCTI;

I') MmeTumrOBaHHS.

2.38 IIponytu rena DNMT 1 Ta\a6o 3 BiACyTHI y...
A) Apis mellifera;
b) Tribolium castaneum;
B) Bombyx mory;
I') Drosophila melanogaster.

2.39 IIpoaytu rena DNMTI Ta 3 npucyTtH1 y...
A) Apis mellifera;
b) Tribolium castaneum;
B) Bombyx mory;
I') Drosophila melanogaster.

2.40 XeMoperierniiisi y Komax 3a0e31euy€eThCs pelenTopamu. . .
A) ogHoTrO THUMY;
b) nBox Tuis;
B) Tpbox TuUIiB;
I') 4oTHPBHOX TUIIIB.

2.41 XeMopenenTopyu KoMax € MpeacTaBHUKAMH P13HUX POJIUH. ..
A) reHiB;
b) XIMIYHUX €JIeMEHTIB;
B) TpancMeMOpaHHUX OLIKiB;
I') mosireHis.

2.42 EnemenTapHO1O (PYHKIIIOHATBHOI OJIMHUIICIO HIOXOBUX PEIEIITOPIB
KOMaXxX BUCTYIAKOTh ...

A) rerepoaumep Or-X\Y-Orco;

b) XIMiYHUX €JIeMEHTIB;

B) tpancmemOpanHuX O1IKIB;

I') monireHis.

2.43 Ilpu nonidenizMi y komax, BUOIp (PeHOTUITY YaCTO BU3HAYAETHCH. . .
A) TUCKPETHICTIO HABKOJIMIIIHIX YMOB;
b) nucKpeTHICTIO TeHiB;
B) Bunowm;
I') BunanKoBo.

113



2.44 ®eHOTHIIOBA IUITACTUYHICTh BUHHUKAE Yepes. ..
A) exonoriunuii po3pus hopm;
b) BunagkoBy HO,Z[IIO
B) kanenmapHi 3MiHu;
I') nep>xaBHI1 cBsTA.

2.45 MoreKyIsipHi MapKepH, sIKi BUKOPUCTOBYIOTh HANYACTIIIE I BCTAHOB-
JIeHHs1 (LIOTeHIT KOMaxX 3HAXOIATCS sIK B CKIai syneproi JIHK Tax i B crmazi. .
A) MITOXOHJIpIAJIBHOT;
b) nnactuaHoi;
B) pubocomHof;
') mi3ocoMHOL.

2.46 SIxi MoJIeKyISIpHI MapKEPU BUKOPUCTOBYIOTh /111 BCTAHOBJICHHS
MPUCYTHOCTI FT€HOMIB appUKAHCHKUX TIJIBUAIB 011717

A) COI-II;

b) ND2;

B) 16S;

I') 35S.

2.47 BkaxiTb 3a sikuit yac BUHUKae 1% 3MiH y MITOXOHIpiaJIbHOMY T€HOMI
KOoMax?

A) 200 tuc. pokis;

b) 2 MiH. poKiB;

B) 200 ronus;

I') 100 muH. poKiB.

2.48 Sxuii xapakTep €BOIIOLII MITOXOHIPIadIbHOTO TEHOMY
A) 3MiHH BUHHKAIOTh Y CTPYKTYPI I'CHIB;
b) 3miHu BUHUKAIOTE y CTPYKTYpI PeryIATOPHAX TUISTHOK;
B) 3Minu BUHUKaIoTh y jgokaiizaiii reHiB TPHK;
I') 3MiHM HE BUHUKAIOTb.

2.49 JlocmimkeHHs o riopuanzaitii BigOyBaeTbes 3aBsaku anaizy JIHK. ..
A) AnepHoi;
b) miToXOHApiaIBHOT;
B) nnactuaHoi;
I') pubocoMHO1.

2.50 Cepen mT/IHK MapkepiB koMax HalMiHJIUBIIIUM €. ..
A) COI-II;
b) ND2;
B) 16S;
I') COL
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BcraBTe nponyieHi ¢jioa 260 CJI0BOCIOJyYEHHS
B HI’KYCHABEACHUX TBEP/IKCHHAX:

1. Tuto KOMax BKPUTO 330BHI HIIJILHOIO , IKa BIJIIrpae
POJIb 30BHILIHBOTO CKENETY. KYMUKYAO0I0

2. bioxiMI4YHY OCHOBY €K30- Ta €HAOKYTUKYJIM y KOMaXxX CKJIaJa€ XiTHH,
AKAA € TOoJIMEpoM 13 . A30Mucmux
nonicaxapuoia

3. CKJIAJIA€ThCSL 13 OJHOIO IIapy KJITHH,
YTBOPIOIOYH LIKIPHUN €MITENN SKUM MiJCTUNIa€ KyTUKYIY. [ inodepma

4. CIOJIYYHOTKAHUHHOT MOPUPOJU TIJICTUIISIE
rinoiepMmy, Ay’K€ TOHKa Ta HEKJIITUHHOI Oya0BU. bazarvna membpana

5. OCHOBHUMH (PYHKIIISIMU € HAaKOITMYCHHS
MOKMBHUX PEUYOBUH Ta MOTIMHAHHS MPOAYKTIB OOMIHY. dCUp0O8020 mina

6. KpoB komax, abo CKJIAJIA€ThCS 3 PIAKOI IJIa3MuU
Ta KJIITUHHHUX €JIEMEHTIB y BUIJISZI TEMOLIUTIB. 2emonimpa

7. Oprand BHIUIIEHHA KOMax — CHINO
3aMKHEHI Ha BUIBHOMY KIHIIl TPYOOUKH, MPUKPIIJIEHI CBOEID OCHOBOIO 10
KUIIICYHUKA HA MEXI1 CEPEHBOI Ta 38 JHbOT KUIIKU. MANbNI2I€B] CYOUHU

8. Y xoMax KyTUKYJISpHUW 30BHIIIHIN 11ap, a06o
Iy>X€ TOHKHUM, TOBIIMHOIO 1-4 MKM, CKJIaJa€Ths 13 BOCKY Ta JIIidIB.
enikymuKyJa

9. HepBoBa cumcrema KOMaxX CKJIAJa€ThCcs 13 TOJIOBHOTO MO3KY,
HABKOJIOTJIOTKOBOTO HEPBOBOTO KUIBIS, IIATJIOTKOBOTO TaHIIS Ta
. HePEeBHO20 HEePBOBO2O TAHUIOINCKA

10. Bycuku ab0 aHTeHH y KOMaX BUKOHYIOTh (DYHKIIIIO OpraHiB YyTTs,
a came 11e opraH . OOMUKY ma HIX)

11. Timo komax po3/ijeHe Ha CETMEHTH, KOXKEH 3 AKUX TITUThCS Ha 4
YaCTUHH, BEpXHE (CMHMHHE, IOpCajibHE) HAMIBKUIbIE, OTPUMAJIO Ha3BY
. Tepeim
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12. Tino xomax po3iJieHe Ha CETMEHTH, KOXKEH 3 SKUX JUINThCS Ha 4
YaCTUHU, HUXKHE (YEpPEeBHE, BEHTPAJIbHE) HAIMIBKUIbIE, OTPUMAIIO Ha3BY
. Cmepnim

13. Tino xomax po3jijieHe Ha CETMEHTH, KOXKEH 3 SKUX JUINThCS Ha 4
JaCTHHH, Tapa OOKOBHX HaIIBKUICIb, OTPUMAJIO Ha3BY
naeupumie

14, OcHoBHa  (yHKIIA  3aJHBOTO  KHUIIEYHUKA —  1I€
13 Xap4yoBHUX Mac Ta BHBIJI €KCKPEMEHTIB 4epe3
aHaJIbHUI OTBIP. BCMOKMYBAHHS 800U

15. Tpaxei komMax TIOYMHAIOTHCS AUXANbLUAMHU, OaraTOKpaTHO
rajxy3aTbCsl, OTUIITAIOYM TKAHWHU 1 OPraHU, 3aXOJsITh B OKpPEMI KIIITHHHU.
Bonu MOXOJIKEHHS. eKmMO0epManlbHO20

16. HaliBaxnusima QyHKIis reModiM$u 1€ TOCTaBKa Mo TUTy KOMax

, a TakOoX  TONJIMHAaHHSA 13  TKaHUH
1 TIEPEHOC X /10 OpraHiB BHUJUICHHS. NOMCUGHUX
DeyoBUH, WKIOTUBUX NPOOYKMIB OOMIHY

17. KpoBeHOCHa cucTeMa KOMax CBOEpPiAHA Ta BIJIPIZHAETHCS BiJ
KPOBEHOCHOI cHucTeMU XpeOeTHux. BoHa , KpoB
3aMIOBHIOE TTOPOKHUHY TijIa 1 MPOMDKKH MK opraHamu. Hezamknena

18. JluxanpHa cucTeMa KOMax CKJIaJa€ThCs 13 1y»Ke BEIUKOI KUTBKOCTI
CUJIbHO PO3TATYKEHHUX MOBITPSIHOCHUX TPYOOK — . mpaxeu

19. Cnyx po3BUHYTUH HE y BCiX KOMax. Y TpPSMOKpUIUX (capaHa,
IBIPKYHU TOIIO), NESIKUX KJIOMIB Ta JIYCKOKPUJIUX, CIYXOB1 pPEIENTOpPU
peACcTaBiICH] . MUMRATLHUMU OP2aAHAMU

20. KoxHe (haceTKoBe OKO CKIIAJIA€ThCS 13 0araTb0X 30pOBUX OJIMHUIIb
— CEHC1J1, sIKl OTpUMAaJIN Ha3BY — . OMamuoii

21. Cratp y KOMax BHU3HAYA€ThCA B KOXKHIU K
pe3ysnbTaT Mii Kackaay TeHIB, II[0 BMHKAE€ThCA HA PaHHIX CTaisfax
eMOpioreHe3y. KIiTHHI
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22. OcCHOBHUW MEXaHi3M B3HAUCHHS CTaTl 1€ aJbTEPHATUBHUU
, 10 MPUBOJAUTH JO «IOBHOCHEHU(PIYHUX» MNPOJYKTIB
I'CHIB YUaCHUKIB KacKady. CHIAUCUHE

23. OcHOBHUU Te€H — dsx — (dbakTOp POJMHU TEHIB
DMRT, mo nie Ha 6araTo MIIlIEeHEeW B TEHOMI. MPAHCKPUNYIUHULL

24. BaxmuBy pojib B TPAHCKPUNTY TE€HY dsx TIpae
NPOAYKT T'€HY fra pa3oM 3 IPOAYKTOM Tenylral. cnaaticuney

25. B kackajg O10XIMIYHHMX TEPETBOPEHb, 110 MPU3BOJIUTH JO
BU3HAYEHHS CTaTl JIETKO BKJIIOYAIOTHCS HOBI €JIEMEHTH Ha BUIIOMY PIBHI
HaNpuKJag red Sxl. pecynsamopHi

26. Ilomidenizm — 11e

277. MenoHOCH1 O1K0IU TTPOAYKYIOTh MAaTOUYHE MOJIOYKO, 1110 MICTUTh
1HT101TOp JealeTuia3u 10HDA. eicmonis

28. Y eykapioT piBE€Hb €KCIIpeCii FTeHy 3HaYHOI0 MIpOI0 BU3HAYAETHCS
CTaHOM . XPOMAMUHY
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Bignmosiai 10 3aBaanp

1.1 A 1.37.T
12. A 1.38.B
1.3.B 1.39. A, B
1.4.5 1.40. A, B
15.A 1.41.B,T
1.6.B 1.42. A
1.7.B 1.43.T
18.B 1.44. A, B
19.B 1.45.T
1.10. A 1.46. A
1.11. A 1.47.B
1.12. B 1.48. B
1.13. B 1.49. A
1.14. B 1.50.A,B,T
1.15. A 151.A,B,B,T
1.16. B 1.52.T
1.17. B 1.53. A
1.18. A 1.54. A
1.19. A 2.1.A
1.20.A,B,T 22.A
121.B 23.A.B,B
1.22. B 2.4.A.B
1.23.T 25.A.B
1.24.A,B,B,T 2.6. A
1.25. A 2.7.B
1.26.B 2.8.5
1.27.B 29.B
1.28. A, B 2.10. B
1.29.T 2.11.T
1.30. A, B 2.12. A
1.31. AB 2.13. A
1.32. A 2.14.T
1.33.T 2.15. A
1.34.T 2.16. A
1.35. A 2.17.B
1.36.B 2.18. A
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2.19.A, B 2.35.B
2.20. 5 2.36.B
221.B,T 2.37.T
2.22.B 2.38.B,B,T
2.23.B 2.39. A
2.24.B 2.40 B
2.25.T 2.41.B
2.26. A 2.42.B
2.27.B 2.43. A
2.28.T 2.44. A
2.29.B,T 2.45. A
2.30.B,T 2.46. A
231.B,T 2.47.B
2.32.B 2.48.B
2.33.B 2.49. A
2.34.B 2.50. A, T
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SAIIUTAHHSA TA 3ABAAHHA AJIsSI CAMOKOHTPOJIIO

1. TlepeniviTh OCHOBHI BIJIJIUIM TiJIa KOMAaX.

2. Ha3BiTh 4YOTHpHW OCHOBHI THIIM POTOBOTO amapaTy Komax Ta
HABEAITh MPUKIA] KOMaXH JJI KOKHOTO THUITY.

3. OnumriTe  BIAMIHHOCTI  MDK  TojioMeTa0osier0  (MMOBHUM
MIEPETBOPECHHSIM) Ta reMiMeTa001€10 (HETOBHUM TIEPETBOPEHHSM).

4. Slka ocHOBHA (PyHKIIisl TPaXE€UHOI CUCTEMH KOMax?

5. SIxi CTPYKTypW BUKOPHUCTOBYIOTHCA KOMaxaMmH ISl BUJIUICHHS
(exckpelrii) Ta ie BOHU pO3TaIioBaH1?

6. OnuuIiTe pojib KYTUKYJIU Ta MPOLEC JUHSAHHS (€KIU3UCY) Y POCTI
KOMax.

7. Mo Take mosiMopdi3M y KOMax 1 YUM BiH BIJIPI3HSETHCA BiA
nosigeHizmy?

8. SIKki OCHOBHI TUIH KpUJ 32 OyJI0BOIO Ta (DYHKIII€LO?

9. Ha3BiTh He MeHIIIE TPHOX OCHOBHUX IMOPSJIKIB KOMax, siki MarOTh
€KOHOMIYHE 200 MEJUYHE 3HAYECHHSI.

10.51xi OCHOBHI KJIacl CEHCHJI PO3TaIllOBaHI HA aHTEHAX KOMaX 1 SIKY
(yHKII1}0 BOHU BUKOHYIOTh?

11.Ha3BiTh B2 OCHOBHI MOJEKYJSPHI MapKepH, Kl HaldacTile
BUKOPUCTOBYIOTHCA JIsl QUITOTEHETUYHUX TOCTIKEHb KOMaX.

12.¥Y 4yomy mnossirae npunuun metoay IIJIP mpu BuBuenni JIHK
Komax?

13.5lx metom cexkBeHyBaHHS HoOBoro mokomiHHS (NGS) 3acrto-
COBYETBCS JIJIsl BUBUCHHSI eHTOMOayHU?

14.1llo Take TpaHCKpUNTOMIKAa 1 $KI TUTAHHA BOHA JIONIOMArae
BUPIIIUTHA B EHTOMOJIOT11?

15. 1151 40T0 BUKOPUCTOBYETHCS CEKBEHYBaHHS MITOXOHJPIAIbHOTO
T€HOMY y CUCTEeMaTHIll KoMax?

16.5lke npusnauenns wmetony RNAi1 (PHK-iutepdepenuis) B
EKCIIEPUMEHTAIbHIN €HTOMOJIOT1i?

17.11lo Take MiKpocaTemiTH 1 K BOHU 3aCTOCOBYIOTHCS JJISI OI[IHKH
HNOMYJISIIMHOT TeHETUKU KOoMax?

18.51x meton ELISA BuUKOpPUCTOBYeThCS 1isi iAeHTU]iIKAII O1IKIB
KoMax (HampuKJIa, 1 BU3HAYCHHS CTIMKOCTI 10 IHCEKTUITNIIB)?

19.1TosicHiTe mpunnun podotu cuctemu CRISPR/Cas9 s
penaryBaHHs FEHOMY KOMax.

20.kxa meta MeToTy MeTaOApPKOJIMHTY MPU BUBUCHHI paIliOHy KOMaxX
a00 010p13HOMAHITTSI?
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21.Onumnite posnb Hox-reHiB y ¢dopMyBaHHI TjiaHy OyJIOBH Tijia
Drosophila.

22.111o Take koiHEApHICTH CTOCOBHO HOX-TeHIB Ta IXHBO1 eKcIpecti?

23.Ha3BiTh TpHU KJIaCH T€HIB, SKI IOCJIJIOBHO AKTHUBYIOTHCS IS
BCTaHOBJICHHS CerMeHTallii emopiona Drosophila.

245k TOPMOHHM €KIM30H Ta IOBEHIUILHUM TOPMOH PETYJIIOIThH
Metamopdo3 y komax?

25.5lke 3HAUYCHHA Ma€ AIBTCPHATUBHUN CIUIAWUCUHT Y PO3BUTKY
Komax?

27.Y doMmy moJyisira€ TPUHIMIOBA PI3HUI MK (PepoMOHAMMU-
penizepamu Ta pepoMoHaMHU-TipaitMepamu?

28.5Ikuii OCHOBHMI KJ1ac O1IKIB BIJIIIOBIIA€ 3a TPAHCTIOPT PEPOMOHIB
y niM(i aHTeH Komax?

29.0nuuIiTh MOJIEKYJISIPHUA MEXaHI3M CHPUUHSTTSA (EPOMOHIB Ha
CEHCHUJIaX.

30.51ka 3am03a y poObouux OK11 BIAMOBIAAE 32 BUIALIICHHS (DepOMOHY
TPUBOTH 1 IKUM MOT0O TOJIOBHUN XIMIYHUN KOMIIOHEHT?

31.0numIiTe cxeMy XpOMOCOMHOI JeTepMiHallii ctati y Drosophila
(cuctema X/A CHIBBITHOIIEHHS).

32.4xy ponp Bimirpae ren Sex-lethal (Sxl) y Bu3zHaueHHi crarti
Drosophila?

33. 5k outok TRA (Transformer) perymitoe BU3BHa4€HHs CTaTl HA Pi1BHI
CIUTAMICUHTY?

34.SIkuii KiHLeBUH reH-e(heKTOp BHU3HAYae€ (OPMYBaHHS BTOPHHHHUX
CTaTEBUX O3HAK SIK Y CaMIIiB, TaK 1 y caMok Drosophila?

35.Y domy monsrae OCOOJMBICTh TaIIO-AWIUIOINHOI CHCTEMHU
BU3HAYCHHS CTaTl Y MEPETUHYACTOKPWINX (HAPUKJIIAJ, O/K1T Ta Mypax)?

36.HaBenits npukian 6axrepii (Hanpuxnan, Wolbachia), sika moxe
MaHIMyJIFOBaTH CTATEBOIO JIETEPMIHAIIIEI0 KOMaX-Xa3siB.

37.1llo Take Y-3uerieHW# JpaiiB 1 K BIH BUKOPUCTOBYETHCS IS
MaHIMYJISIl] CTATEBUM CITIBBITHOIICHHSM?

38.1llo Take riHangpomopd 1 sk Horo (GopmyBaHHS MOB'S3aHE 3
NOPYIICHHSIM BU3HAYEHHSI CTaTI1?

39.YV gKux Komax cTaTeBa JACTEpMIHAIlNI MOKe OyTH BH3HauYeHa
TEMIIEPATYPOIO (TEMIIEpATYPHO-3AJICKHA)?

40.4ky poisb BimirparoTh crateBi xpomocomu (X, Y abo Z, W) y
BU3HAYCHHI CTaTl Y PI3HUX MOPSIAKaX KoMax?
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TEPMIHOJIOTTYHUH CJIOBHUK

ABTOreMopariss — 3axuCHa peakilis, IO MOJSIra€ y aKTUBHOMY
pO30pu3KyBaHHI reMoJiiM(pU y BIANIOBI/Ib HA HEOE3MEKY.

AKTHBANiIHHUA TOPMOH — Y KOMaX YTBOPEHUN JBOMA KOMIIOHEHTaMU,
OJIUH 3 sIKUX ctumyitoe cuHte3 PHK, iHmmi — BrumMBae Ha TPOHUKHICTH
MeMOpaH 1 MEMOpaHHUI TOTEHIIIA) KJIITHH MPOTOpaKalIbHOI 3aJ1034. BrinnBae
Ha MPOTOPAKAJIbHI 3aJI03U1, CTUMYJIIOE 1X O CHHTE3Yy €KIU30HY.

AJIbTEPHATHBHUI CIUIAMCHHI — 1€ MOCTTPAHCKPUNIINHUA Mexa-
HI3M PEryJIslii €KCIpecli reHIB Yy €yKaplOTUYHUX OpraHizMax, 3a SKOTo 3
OJHOrO TNEepBUHHOTO TpaHckpunty mnpe-MPHK yTBOprooThest Kijnbka
cTpykTypHo pizHux 3pinux MPHK. IIpouec rpyHTyeThCs Ha BUOIPKOBOMY
BKJIIOUYCHHI a00 BHUKIIOYCHHI €K30HIB 1/a00 I1HTPOHIB T dYac
CIUTAaiCUHTOBUX PEakKIii, 0 31MCHIOIOTHCS CIIaliCOCOMOIO.

[leit MexaHi3M 3a0e3mnedye 3HaAYHE PO3MIUPEHHS (DYHKIIIOHAIBHOTO
MOTEHIIaly TeHOMY Oe3 30UIbIIeHHS KUIBKOCTI TEHIB. Y pe3yibTaTi
ANbTEPHATUBHOIO CIUIAMCUHTY OJIHA ¥ Ta caMa FeHETHYHA TOCIIiI0BHICTh
MOX€ KOJYBaTH pI3HI OUIKOBI 1300OpMHU, SIKI BIJIPIZHSAIOTHCS aMIHO-
KHCJIIOTHUM CKJIQJJOM, TPOCTOPOBOIO CTPYKTYpOIO Ta O10JIOTIYHUMU
BJIACTUBOCTAMU. AJIBTEPHATUBHUI CIUTANICUHT BIJITpa€e KIOUYOBY POJIb Y
peryJsiiii KIITUHHOT IudepeHiiali, po3BUTKY OpraHizMy, ajaamnTtaili a0
30BHINIHIX YAHHHKIB Ta MIATPUMII TKAHUHHO-CIEIU(DIUHUX (DYHKITIH.

AMinaza — pepMeHT, 10 MICTUTHCS Y BUIIJICHHS CIMHHUX 3aJ103 IS
T1IPOIi3y KPOXMAJIIO 0 TJIFOKO3H, Y TaKUM CIIOC1O 3A1MCHIOIOUN TPaBJICHHS
BXKE€ Y TIePEIHIIN KHIIIII.

AHTeHH (BYCUKH, CS’KKHM) — IIapa MOJJOBKEHUX WICHUCTHUX YTBOPEHb,
XapakTepHUX JJIs KOMaX, BUKOHYIOTh (PYHKIIIFO OpraHiB 4yTTs, a caMme —
JOTHUKY Ta HIOXY, 1HOJII 1IIe ¥ OpraH CIyXy, KU cipuiiMae yJIbTpa3ByK.

AmoaeMH — OKpeMi €JIEeMEHTH, BHYTPIIIHI BUPOCTH, BHYTPIIIHBOTO
KapKacy Tija.

Ano3uniiiHuii 3ip — npsMe NPOHUKHEHHS CBITJIOBUX MPOMEHIB Yepe3
KPUILITAIMK OMATi/isl Ha 30pOBY NAIUUYKY (padbaom). Y IeHHUX KOMaXx.

ATpiyM — crieniajibHa KaMepa MK IEPUTPEMOIO Ta TPAXEE, MICTUTh
GIBTpYOUMH anapat y BUIJISIAI BOPCUHOK ISl 3a1100IraHHs MOTPAIISTHHIO
B TPAx€r CMITTSL.

Ba3anpbHa MeMOpaHa — CHOOJy4YHa TKaHMHA, [0 TIJICTUJIAE
rinojepMy, TOHKA 1 HE Ma€ KJIITUHHOI OyJIOBH.

BiMoTopHi KOMaxH — KOMaxu, 110 BUKOPHUCTOBYIOTh IPH TMOJBOTI,
OJIHAKOBOIO MipOI0, OOMABI MApU KPHUJL.
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Beptayr (nar. trochanter) — MajeHbKMH 4YJIEHUK, L0 PYXOMO
3’€JIHAHUM 3 TA3UKOM Ta MaJOPyXOMO 31 CTETHOM.

I'emoJtimda — KpoB KOMax, CKJIaIa€ThCs 3 PIIKOT MIIa3MH Ta KITITHHHUX
€JIEMEHTIB I'€MOIIMTIB; KOJIIP Hal4yacTIIe >KOBTUM Y 3€JICHKYBAaTUH, 1HOI
KOJIbOPY HEMa, B PIJIKICHUX BUIIJIKAX MA€ YEPBOHUN KOJIP.

I'emMomuTH — KpOB'SHI TUIBIA ME30JI€PMATIBHOTO TOXOKCHHS;
pPO3pI3HAIOTh TPU OCHOBHI THUIHU: XPOMO(MIIbHI JICHKOLMTH, 3€PHUCTI
TE€MOIUTH, PArOIUTH.

TinogepMa — oMH AP KIITHH, SKUWA YTBOPIOE MIKIPHUHI emiTeni y
KOMax, MiACTUIa€e KyTUKyay. OCHOBHA (DYHKIIISl — BUAIJIEHHS Ta YTBOPEHHS
KYTUKYJIU, a TaKOXX BUAUICHHS JUYMHKOBOI PIAMHU, sIKA PO3UUHSIE CTApy
SHJOKYTHUKYIY Mepe JUHIHHIM KOMaxH.

I'ominka (7at. tibia) — cxoXa Ha CTErHO, aJie TOHIIIA 3a HOTO, YaCTO
MICTUTh IIUIIH, & HA BEPXIBIl — IITOPH.

I'pudenbkn — mapa HEBEIUKHX MOJOBXKEHUX HEWICHUCTUX MpH-
JATKIB HA 9 CTEPHUTI YepPEBIIS CaMIlsl y TapraHiB, KOHUKIB Ta JESKUX 1HIIHUX
npsimokpuionoaionux (Orthopteroidea).

JI3BMeKYANbOs — Y JBYKPUIUX, CHUJIBHO BHUIO3MIHEHI PyJAUMEHTH
3aJIHIX KPWJI y BUTJISI1 TOHKOI, 017151 3aKiHYEHHSI OyJ1aBOMOAI0HOT MaIMYKY;
BOHU 3JaTH1 KoJuBaTucs 3 yactotoro rmonan 300 1.

Jlunrepu3amii MPUHIIAI — €BOJIIOLIIHUN PO3BUTOK 1BJOCKOHATICHHS
KPHWJI KOMaxX y HalpsMKY JBOKPHUJIOTO MOJbOTY; B OAHUX BUIAJKaX y4acTh
y MOJBOTI MepecTaroTh OpaTu 3aHI Kpuja, B IHIINUX — MEPEIHI, BHACIIIOK
ix ocnmabneHHs abo aTpodii.

JIuxajabpls — OCOOJIMBI OTBOPH, SKMMH BIAKPUBAIOTHCS Tpaxei Ha
MOBEPXHI TUIA; CKIIAJAI0THCS 3 IEPUTPEMHU, aTPiyMy Ta arapary 3aMUKaHHS.

Hpo3odina ¢ppykroBa — qpo3odina mana, adbo npo3odiia 3BuyaiiHa
(Drosophila melanogaster), BUA TJIOJOBOI MyXH 3 POIy Ipo30dii, psi
JIBOKPUJII KOMaXH.

Exau30H — ropMOH, SIKMH 3YMOBJIOE TOYATOK Ta MPOXOKEHHS
JIUHBKHU.

Engockener — npeacTaBise cepito BHYTPIIIHIX BUPOCTIB KYTHKYJIH,
IO CAYTYIOTh JUIsl TPUKPITUICHHS MSI31B Taa HIATPUMKHU ACSAKUX BHYTPIIITHIX
OpraHiB

EnmikyTHKyJa — 1y’e TOHKUM, 1-4 MKM, 30BHIIIHIN MIap KyTUKYJIH.

ETosorist — Hayka mpo NOBEIIHKY TBApUH, 110 BUBYAE TOJIOBHUM YMHOM
IFEHETUYHO 3YMOBJIEHY TMOBEIIHKY (IHCTUHKTH) TBapuWH Ta E€BOJIOLIIO
NOBEAIHKUA. 3aliMa€eTbCs BUBUCHHSM CKJIQJJOBUX YaCTHUH IHCTUHKTHUBHOI
NOBEAIHKHU (IOTpeda, KIIFOYOB1 CTUMYJIH, PE(MIEKCH TOIIO) 1 BU3HAYCHHSM iX
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y moAeil. Etonoris, sk HaTypagiCTUYHE AOCTIKEHHS MOBEAIHKUA TBApUH Y
MPUPOHOMY CEPEIOBHIIIL, MOKE PO3IIISIIATUCS K TOJIbOBA TATy3b 300JI0T1i.

TicHo mOB’si3aHa 13 300JI0TI€I0, E€BOJIOIIMHOK Olojoriero, (i3io-
JIOT1€10, TE€HETUKOIO, MOPIBHSJIBHOIO IICHXOJIOTIE€I0, 300IICUXOJIOTIEI, a
TaKO € HEB1JI'€MHOIO YaCTUHOIO KOTHITUBHOT €TOJIOT].

KBaju — 1MB. MAHAUOYJIN.

/KupoBe Tijio — IMyXKa TKaHWHA, CWJIBHO NMPOHM3aHA TPaxesMH Ta
3alIOBHIOE TMPOMDKKHA MIK BHYTPIIIHIMH OpraHamMu [EPEeBaXHO Y
BiCIIEpaIbHOMY CHHYC1 MMOPOKHUHHU Tija; (i310JI0TIYHA POJIb 3BOJIUTHCS /10
IBOX (YHKIIN: HAKONMWYEHHS TOXWUBHUX PEYOBUH Ta TMOTJIMHAHHSA
IPOAYKTIB OOMIHY.

3aJHHLOMOTOPHI KOMaxH — KOMaxW, IO BUKOPUCTOBYIOTh MIPH
MOJIHOTI JIMIIIE 33JIHIO APy KPHIL.

IHCceKTOBepAMH — 3€JICHN MMITMEHT Y KOMaX, 10 HaJa€e 3a0apBIICHHS
KYTHKY/JIL.

KaiipoMOHHU — 11€ XIMIYH1 pEYOBUHHU, SIKI BUJJISIE€ OJJUH OpPTraHi3M, ane
KOPHUCTH BIJ] HUX OTPUMY€ IHIIMK BHJ, 3a3BUYal TOW, XTO «ClyXxae» abo
«BUKOPUCTOBYE II€H CHUTHAII.

KiMmaatHna wmyxa (nat. Musca domestica) — BUJ KOPOTKOBYCHX
JIBOKPWIIMX 3 POAMHHM CHpaBX)HI MyxXxd. Myxa KIMHAaTHa — MOUIMPEHUN
CUHAHTPOIHUM opraHi3M. Beae mnepeBa)KHO JEHHUM CHOCIO JKUTTAL
[IpencraBnena aBoMa TMiABHIAMU — 3BHYaliHA KIMHaTHa Myxa (Musca
domestica domestica) Ta niBAeHHA KIMHaTHa MyXxa (Musca domestica vicina).

KoxconmoauT — KOpOTKUM 1 TOBCTHI OCHOBHUM BIJJIJI HOTHU MPEIKIB
yCIX KOMax, 1110 IePEXOAUB y 1HIIHUKI BI1T — TEJIOMOIHUT.

KyTnkyJja — ckiiajlae 30BHIIIHIO YACTUHY IIKIpU, HE MA€ KIITHHHOI
OyJ10BH, € MPOAYKTOM BUJIUICHHS TIOJIEPMHU; K. yTBOPIOE 30BHIIIHIN CKEIET
KOMaXx, CIIyT'y€ OMOPOI0 JJIsl MPUKPITUICHHS MS31B Ta BIAMOBITHO BUKOHYE
MEXaHIuYHY (PYHKIIIO.

KpunTu — HEBENMKI IPYNH €NiTeNiadbHUX KIITHH CEPEAHBOT KUILKH,
4acTo 3aHYpPEH1; BUKOHYIOTh (DYHKI[I}O pereHepaTUBHUX KIITHH.

Jladiym (;at. labium) — npeacTaBisie Apyry napy HUKHIX LIEJEM, 1110
3pOCIIMCS MO CEpe/HiN JIHII CBOIMH JBOMa OCHOBHMMHU YJICHHKAMH Ta
YaCTUHOIO CTHUIECIB. YHACHiIOK Takux nepeOyaoB JI. mepeTBopuBCS Yy
(YHKI[IOHAIbHO HEMAPHU OpraH.

Jlanmka (nat. tarsus) — CkjaJa€ KiHIEBY YaCTUHY HOTH 1, HA BIAMIHY
BiJl 1HIIUX YAaCTHH, € 0araTOYwICHUKOBOI, BUCOKOPYXOMOK CTPYKTYPOIO,
mo Oe3MocepelHhO0 KOHTAaKTye€ 3 CcyOcTpaToM 1 BHUKOHYE (YHKIIIT
NepeCcyBaHHs, YTPUMAHHS Ta OPIEHTAIIlT B IPOCTOPI.
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Makcnaam (jat. maxillae) — HUXKHI 1IeNIenu KoMax, y TpU3ydux
KOMax YTBOpPEHI 3 OCHOBHOro wieHuka (cardo), ctoBOypa (stipes), mapu
KyBaJIbHUX JIOTIATe — 30BHINIHKO1 a00 ranei (galea), Ta BHyTpIlIHKOI a00
nanuHii (lacinia).

Manauoyam (s1at. mandibulae) — BepxHI wIenenu KoMax, MarTh
BUTJISIJT TBEPAUX HEPO3UICHOBAHMX YTBOPEHb, y XWIXKaKIB 13 CEPEIAUHU
BKPUTI BUTATHYTUMH TOCTPUMU 3yOISIMU; Y POCIMHOIAHUX KOMax Il 3yO1rl
IIUPIII Ta 3aTYIUICHI.

MeaHiHd — CKJIAJHI PEYOBHUHM OLIKOBOI MPHUPOJM; HAJIEXKaTh JO
KYTUKYJISIPHUX MITMEHTIB, MalOTh O€3J114 BIATIHKIB.

MineroMun — chemiaigi3oBaHl TPy KIITUH >KUPOBOTrO Tida, IO
KOHTaKTYIOTh 13 CAMOIOTUYHUMHU MIKPOOpraHi3Mamu.

MimKH mOBiTpAHI — MyCTOTH B TiIl KOMaxX, YTBOPEHI OKPEMUMH
CUJIbHO PO3IIMPEHUMU TPaAXEAMHU.

Hwuxns ryoa — qus. JIaOiym.

OmaTuaiii — 30poBa OAMHUIIS CKIATHUX ((paCeTKOBUX) OYEH KOMax.
CkitamaeTbes 13 TpbOX BUJIIB KIIITHH, SIKI YTBOPIOIOTh ONTUYHY, YyTJIMBY Ta
NITMEHTHY YaCTUHU.

OpaabHa nopoxxkHuHa — 1uB. [lepeaporoBa nopoxHuHA.

IlepenHLOMOTOPHI KOMaxXM — KOMaxu, 110 BUKOPUCTOBYIOTH MPU
M0JIbOTI, IEPEBAXKHO a00 BUKIIIOYHO MEPEIHIO apy KPUIL

IlepeapoToBa MOPOKHUHA — Y KOMax, NOPOKHUHA YTBOPEHA BEPX-
HEro Ty00r0, IBOMA MapaMu IIeJeN Ta HIKHBOIO T'y0o0To.

IlepuTpemMa — KUIbLENOAIOHUI CKIIEPUT, IO 3HAXOAUTHCS HA BXO1
XTI,

I[Ina3zma remouaiMmpu — piauHa, IO MICTUTh HEOPraHiyHI COJ,
MOKUBHI PEUYOBUHU, CEYOBY KHUCIIOTY, (PEPMEHTH, TOPMOHHU Ta MITMEHTH;
BMICT Boqiu 75-90%, peaxitisi cmabokucia abo HelTpaibHa.

IlneiipanbHuii rpediHb — IMOOKAa BHYTPIMIHA CKJIAJIKa KyTUKYJIH,
AKa CHJIBHO YKpIIUIIOE CTIHKY IUICUPUTIB Ta CKIAQJa€ YacTUHY
BHYTPIIIHBOTO CKEJIETY.

IMonimepa3na ganumioroBa peakuis (IIJIP) — me Bucoko cnenu-
GIYHMI Ta YYyTIMBHI METOJ MOJIEKYJISIPHOI O10JI0T1i, MPU3HAYEHUN s
amnnigikayii Bu3HayeHux nuiaHok JJHK in vitro. Meron rpyHTyeThCs Ha
O0aratopa3zoBOMy LMKJIIYHOMY TMOBTOPEHHI TPHOX TMOCTIJOBHUX €TalliB:
neHartypauii  aosasimtoropoi  JIHK, BignamtoBanHs  (riOpuau3zariii)
npaiMepiB 0 KOMIUIEMEHTAPHMX JUISHOK MATPHIIl Ta €JIOHTAallli, 10
Karanizyerhbcst TepmocTtadbinpHoto JJHK-nonimepasoro.

125



VYHacnigoKk €eKCIOHEHIIadbHOTO 30UIbIIEHHS KUIBKOCTI  KOMIH
1nuboBoi mnochigoBHocTi [IJIP nmae 3Mory BUSIBISTH HaBiTh MiHIMaJIbHI
KUTBKOCTI TeHeTH4YHoro wmatepiany. Lle poOuTe MeTon HE3aMiHHUM Yy
dbyHIaMEeHTaIbHUX AOCHIKCHHSX, MEAUYHIN T1arHOCTHII, TEHETUYHOMY
aHaJli31, KpUMIHAIICTHUII Ta 010TE€XHOJIOT1i.

IIpokyTHKYyJIa — BHYTPIILIHINA, TOBCTUM 1Iap KYTHUKYJIU.

IIpoTopakaabHi 321031 — LI€ NTApHI EHJOKPUHHI CTPYKTYPH KOMaXx,
PO3TAIIOBaH1 y NPOTOPAKAILHOMY CETMEHT1, OCHOBHOIO (DYHKIIIEIO SIKUX €
CHUHTE3 Ta CEKpelisl eKOu30Hy — CTEPOiJTHOIO TOPMOHY, IO PETYJIOE
JUHSHHSA | MeTaMop(do3.

VY Mexax HEMPOEHAOKPUHHOI CUCTEMU KOMax MPOTOpaKaibHI 3aJI03U
MpaIoTh y TICHIA B3a€MOAII 3 MO3KOM 1 KOPIIyC KapJlakym: HEHpo-
CEKPETOpHI KIITUHU MO3KY MPOJAYKYIOTh MHPOTOPAKOTPONHUN TOPMOH
(ITTT"), sikuit CTUMYJIIO€ AKTUBHICTH MPOTOpaKkaibHUX 3a103. [Ticis cexpenii
€KJIM30H y TeMoJiM(pi NEpeTBOPIOEThLCA Ha akTUBHY ¢opmy — 20-
TIIPOKCUEKIN30H, 10 3alyCcKae KackKajJ  MOJIEKYJISIpHUX  TOJAIH,
BIANOBiAAILHUX 32 MEPEOYA0BY TKAHHH.

[i 3a03u GYHKIIOHYIOTh JIMIIIE B IOBEHUIBHUX CTaAisX PO3BUTKY 1
3a3BHUYaN JEreHEPYIOTh IMIC/s 3aBEpIICHHS MeTaMOop(o3y, IO MIAKPECIIOE
IXHIO KJIFOYOBY POJIb Y PETYJIALli OHTOT€HETUYHUX MEPEX0/IIB KOMaX.

IITepuHH — reTEPOLMKIIIYHI CIIOTYKHA MTyPUHOBOTO TUITY, OJIU3bKI 3a
OyZI0BOIO /10 CEYOBOI KUCJIOTH, HAKOMIUYYIOTHCS B KyTHUKYJIl; BU3HAUAIOTh
3a0apBJICHHSA BiJ O1J0ro Ta >KOBTOIO JO OPAHXXEBOTO Ta YEPBOHOTO
KOJIbODY.

IITeporopakc (nat. pterothorax) — cepeanbo- Ta 3aJHBOTPYIU IO
HECYTh IO Tapi Kpuil.

piPHK (anrn. piwi-interacting RNA, piRNA, piwiRNA, inoxi
3yctpiuaethes sk miPHK) — naiGinpmnii kiac manux PHK, 1o He kogyoTs,
a EKCIIPECYIOThCS B KJIITMHAX TBapWH; BOHU BUSBJICHI B KOMILJIEKCAxX 13
Oinkamu poaunu Piwi, 3a mo i onepxxanu cBoro HazBy. piPHK 3a3Buuaii
nosiia 3a MikpoPHK 1 manux intepdepytounx PHK i matoth goBxkuny 26-
32 HykJ€oTHAIB, KpiM TOro, Ha BiamiHy Bia MikpoPHK, BoHu He Taki
KOHCepBaTHUBHI. biyiku P1wi HaslekaTh /10 BETUKOI Ipynu OUIKiB APproHaBTiB
Ta eKCIIPECYIOThCS Maike BUKIIIOYHO y KIITHHAX 3apoJKoBOi jJiHIi. Bonun
HEOOXIJHI JJI1 TIATPUMKH CTOBOYPOBUX KIITHUH 3apOJKOBOI JIiHIi,
criepMaToreHe3y 1 pempecii MoOuIbHHMX enemeHTiB. Komiuiekcu Piwi 3
piPHK He Tinbku 3amisiHl B CAMJICHCHHTY PETPOTPAHCIIO30HIB Ta 1HIIHX
IF€HETUYHUX €JIEMEHTIB Ha MOCTTPAHCIISIIIIKHOMY PiBHI, ajie MatOTh 1 AEsKi
1HIII1, 3HAYHOIO MIPOIO 1I€ HEOMKCaH1 €PEeKTH, HATPUKIIAJ] CIITreHETUYHI.
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Peuentop — y enmomonocii: HEBEIMKa CHELIaNi30BaHA YacTHHA
TKaHWHW, 4YyTJuBa JI0 II€BHOrO (PI3UYHOr0 TMOApa3HUKa (EJIEKTPO-
MarHiTHOMYy BHIIPOMIHIOBAaHHIO y BHIAJKY 30pYy, XIMIYHHMM CIIOJyKaM Yy
BUNAJIKy CMaKy YW HIOXY); V MOJeKYaapHiu Oionoeii: MONeKyJa (3a3Budai
0110k ab0 TIIKOMPOTETH) HA MOBEPXHI KIITUHU, KJIITUHHUX OpraHen ado
BUIbHO B IuToriazmi. CrenudiyHO pearye 3MiHOIO CBOEI MPOCTOPOBOI
KOH(Irypailii Ha NpueIHAHHS 10 HET MOJICKYJIM IIEBHOI XIMIYHOI pEYOBUHHU,
y Takui CIoci0 3IMCHIOETHCS Tiepejiaya 30BHIIIHOIO PETYJISSTOPHOTO
CUTHaJIy 1 Mepe/iadya TaKoro CUTHaldy BCEpPEAMHI KIITHHH a00 KIITUHHOI
OpTraHeln, 4acTo 3a JJOMOMOI'0l0 TaK 3BAaHUX BTOPUHHUX MOCEPEAHUKIB 200
TpaHCMEMOPAHHUX 10HHUX CTPYMIB.

Cencuim (Bin sat. sensilis — BiguyBarouuii) — 1€ CIelliaai3oBaH1
YyTJIMBI OPTraHU Ha TUJIl KOMaXx Ta IHIIUX YJIEHUCTOHOTHUX, SIK1 3a0€311€UyI0Th
CIPUUHSATTSA PI3HOMAHITHUX 30BHIMIHIX CTUMYJiB. BOHM ABJISIOTH COOOO
MIKPOCKOITIYHI CTPYKTYPH €KTOJECPMAJILHOTO TMOXOJKEHHS, 3a3BHYail Yy
BUTJISIA1  IIETMHOK, KOJIOOMOAIOHUX a00 IJIaCTMHYACTUX YTBOPEHb,
1HHEPBOBAHUX CEHCOPHUMH HEHPOHAMU.

CeHcwiin BU3HA4alOTh SIK MOP(O]YHKIIOHATBHI OJWHUII TEPH-
dbepruuHOi CEHCOPHOT CUCTEMHU, 3/1aTHI IIEPETBOPIOBATH MEXaHIYHI, XIMIYHI,
TEepMIYHI Ta 1HII (PI3UYHI CUTHAJIM Ha HEPBOBI1 IMITYJIbCH.

CepenzemHoMopcbka miogoBa myxa (nar. Ceratitis capitata) — BUA
MyX-cTpokaTokpmiiok (Tephritidae) 3 Tpubn Ceratitidini. HeOGe3neunmii mki-
HUK TUI0AO0BUX KyJbTyp. Kapantunuuii 00’ext. JloBxkuHa imaro 3,5-5 M.
Kpuna ctpokari 3 TeMHUMH niepepuBYacTUMU cMyramu. [lommpena Ha Tepu-
TOpii OaraTboXx Kpain €Bponu, A3zii, Appuku, AMepuku, ABctpaiii, OkeaHii.

Cxinna maomoBa myxa (nar. Bactrocera dorsalis, cun. Dacus
dorsalis) — BUJI 11J1I0JI0BOT MYIIIKH, eHemMiuHoil 11 [TiBgenHo-CxiaHo1 A3ii.
Ile onuH 13 OCHOBHMX BHJIB IIKIIHWKIB poay Bactrocera 3 mupokum
CIIEKTPOM HOCIIB KyJbTYpHUX 1 qukux 1mioaiB. Camili B. dorsalis cuiabHO
pearyoTh Ha METHJIEBIE€HOJ, SIKUI BUKOPUCTOBYETHCS It MOHITOPUHTY Ta
OITIHKH TOMYJISAIIHN, a TAKOX JIJIs 3HUIIECHHS caMIIiB K GopMu 00poTHOH 31
IIKITHUKaMU. BOHY TakoX € BaKJTMBUMH 3alTUJIIOBa4aMu Ta BiJIBlIyBa4amMu
TUKUX opxiaew, Bulbophyllum cheiri Ta B. vinaceum y IliBaenHo-Cx1aHil
AB3Ii, K1 3aMaHIOIOTh MYX 3a JIOTIOMOTOI0 METUJICBT€HOITY.

Cynepno3uniiHuii 3ip — NOTpaIUIsIHHSA Ha 30pOBY NMaIUYKYy (padaom)
HE JIMIIE MPSIMUX MPOMEHIB, U KOCUX 13 CYCIJTHIX OMAaTH/IIiB, IO MOCUIIIOE
CBITJIOBUM eeKT. Y HIYHUX Ta y BEUIpHIX (IPUCMEPEKOBUX) KOMaX.

Cmaiicunr (Big aHri. splice — 3porryBat a00 CKJICIOBATH KIHII
YOroch) — 1€ MOCTTPAHCKPUMIIMHUN MPOLIEC Y €yKaplOTUYHUX KIITUHAX,
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MiJ 4Yac SIKOro 3 TEpBUHHOTO TpaHckpunty mnpe-MPHK Bumanstorses
IHTpOHU (HEKOIyIOUl JUISHKH), a €K30HU (Koaytoul (hparMeHTH)
3’€THYI0TbCSI MK c00010. Y pe3ynbTaTi hopmyeTbes 3pina maTpuuna PHK,
3/71aTHA CJIYTyBaTH 11a0JIOHOM JJIsl TPAHCIIALT O1IKa.

[Ipouec craiicCuHTy 371MCHIOE cIIacocoMa — CKIIQJHUN pUOOHYK-
JICOTIPOTEIHOBHI KOMILJIEKC, 1[0 BUCOKOTOYHO PO3IMI3HAE MEXK1 IHTPOHIB Ta
KaTai3ye JIB1 MOCIIIOBHI peakilii po3puBy il 3’eiHaHHs (ocdoIieCTEPHUX
3B’ SI3KIB.

CrareBa XxpomMocoMa — 1€ XpOMOCOMA, sIKa BIAPI3HSAETHCS BiA
3BUYAiHOI ayTocomMu (OpMOIO, pPO3MIpOM 1 MoBeaiHKow. (CTaTeBl
XpPOMOCOMHU JIFOJIMHU, TUIOBA Iapa ajlyIocCOM CCaBIliB, BU3HAYAIOTh CTaTh
OCOOMHH, CTBOPEHOI MPHU CTATEBOMY PO3MHOXKEHHI. AyTOCOMHM BiApi3HS-
foTbest Bi C. X. TUM, IO ayTOCOMH 3 SBIISIOTHCS B TMapax, WICHU SKUX
MaroTh OJTHAKOBY (hOpMYy, aje BIAPI3HIIOTHCS Bl IHIIUX Map y JTUIUIOIIHIN
KJIITHHI, TOJ1 K WwieHd napu C. X. MOXKYTb BIJIPI3HATUCS OJHA BiJl OJJHO1, B
TaKuM Croci0O BUZHAYAIOUH CTaTh.

Crerno (mar. femur) — 3a3Buuyail HaWOLIbIIA YaCTHMHA HOTH.
3’€IHaHHSA 3 TOMIJIKOK HA3UMBAETHCA KOJIHHUM, a YaCTHHA CTETrHA, IO J10
HBOTO MPHUJIATAE, — KOJTHOM.

Ta3uk (nmaT. coxa) — 1I¢ TPOKCUMAJIbHUN CETrMEHT KIHI[IBKU
YJICHUCTOHOTUX, SIKUM 3’€qHye HOTy 3 TyayOoom. BiH BHKOHYye poJib
Cyrii000BOi OCHOBH, 3a0€3I1eUyI0Ur ONIOPY Ta PYXJIUBICTh YCI€1 KIHIIBKH.

3 aHaTOMIYHOTO TIOTJIAAY coxa € HalOUIblll MAaCHBHOKIO i
(GYHKI[IOHAJIBHO BAXKJIMBOIO YACTUHOKO KIHIIIBKU, OCKUIBKHM CaMe uepe3 Hel
nepeacThCcsl MEXaHIYHe HABaHTAKCHHS I Yac XOJIHHS, CTpUOAHHS 4
MaHIMyJSATUBHUX PYXiB. Y KOMax Ta3WK CHOJYYa€eTbCS 3 HACTYIHUM
CErMEHTOM — BEPTIAyroMm (trochanter), GopMyrOdd PpyXoMHUM CYyTIJIOO, IO
JI03BOJISIE 3IMCHIOBATH CKJIagH1 TPAEKTOPIl PYXIB.

CTpyKTypa TazuKa MOXKE BIAPIZHATUCS 3aJI€KHO B1JI CIIOCOOY KUTTS
Ta €KOJIOTIYHMX ajallTallli opraHiaMy, BiJi MaCUBHOI'O M YKpIILUICHOTO Y
KOMMAJIbHUX BUJIIB 10 OUTBII CTPYHKOTO B JTITAIOUMX YU OIrydux OpM.

TenomoauT — TOHKUM, PyXJIMBUIM KIHIIEBUHM B1J1J1 HOTU MPEJIKIB yCIX
KOMax.

TyrtoBuii mwoBkonpsa (1at. Bombyx mori) — METENUK 13 ciMelCTBa
CIIpaBXKHI IMIOBKOMPSIAN, BUPOOHHK IMIOBKOBOT HUTKH. OjomarmHeHUU Yy
Kwurai npubnuszno 3000 poxiB g0 H.€.

Tpanckpunuis (Big JaTiB. transcriptio «IepenucyBaHHs») — MPOILIEC
cunte3y PHK, 110 Bi10yBa€eThCsl y BCIX KUBUX KIITUHAX, 3 BAKOPUCTAHHIM
JHK sx wmartpumi; npu T. BigOyBaeTbCsi MNEPEHECEHHS T€HETUYHOI
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iHpopmarii 3 nocmigoBHocti JHK y mocnigoBricte monexkynu PHK.
Tpanckpuniist  3aiiicHioeTbes  depmentom  JIHK-3anexnoro  PHK-
nonimepazoro (PHK-nomimepasa) y nHanpsimky 3°-5°.

Tpaxei — noBITPONPOBIIHI TPYOKH, 0 NPOHU3YIOTh YCE TLJIO KOMaXH.

dakTopu TPpaHCKpUIILii (TPaHCKPUMIIMHI PaKkTOpu) — 1€ OUIKH, SKi
pPEryJIol0Th Tpoliec TpaHckpumilli, To0to cuaTe3 PHK nHa ocnoBi JIHK.
Bouu 3B’sa3yroThest 31 cnenudiunuMu - nocaigoBHocTsamu  JJHK y
OPOMOTOPHUX Ta €HXAHCEPHUX IUISHKaX 1 KepyroTh akTuBHicTIO PHK-
noyiMepasu, 3a0e3leuyloud TOYHE, KOHTPOJIbOBAHE Ta CBOEYACHE
3UNTYBaHHS TE€HETUYHOI 1HQopmanii. TpaHckpumiliiini QakTopu €
KJIFOYOBUMH €JIEMEHTAMU T€HETUYHOL peryJisiii.

dparMum — CWIBHO CKJIEPUTU30BaHI CKJIAAKU KYTHUKYJIHA CIUHKH
rpyJieil, 0 BUCTYMAlOTh B MOPOKHUHY TUIAa Ta YTBOPIOIOTh YACTUHY
€HJIOCKEJIETY TPY/IEH.

Xern (Big jaT. chaetae) — cTpyKTypHI YTBOPEHHS y KOMax, IO €
MOX1JJHUMHU IIKIpU (BOPCUHKH, IIIETUHKH, JTYyCOUKH).

Hepkn — mpugatku 11-ro cerMeHTy Tija Komax, IO MPHU PEayKIIii
OCTaHHBOTO TIepeMiliatoThcs Ha 10-i.

YepBouuii 6opomrHssanii xkyk (7ribolium castaneum) — BUJl KyKiB
poaunu Tenebrionidae, TemHux XykiB. Lle BCECBITHRO BIJOMUIN IIKITHHUK
POAYKTIB, 110 30€pPiraroThCs, 30KpeMa PO I0BOILYOT0 3€pHA, 1 MOJCIbHUN
OpraHi3M JUIsl €TOJIOTIYHUX JOCIIKEHb 1 JOCHIIKEHb 0€3MeKH XapuOBUX
POJIYKTIB.

Sliimexaan — CTAaTeBUA OpraH CaMKU KOMax, IO CIyrye Jyist
BIJIKJIAJIaHHS SI€1lb; sI. CKJIAJIA€ThCS 3 MApHUX NPUAATKIB YEpeBLs; Y
NEePETUHYACTOKPHUIINX 5. IEPETBOPIOETHCS HA HKaJo.

Wnt/Wingless — KOHTPOJIIOE PO3BUTOK CETMEHTIB 1 AH(PEPEHIIALII0
KJIITHH.

Hedgehog (Hh) — 3amae mossipHICTh Ta CIpuUsie PO3BUTKY PI3HUX
CTPYKTYP.

Dpp (anainor BMP y xpeGeTHHX) — BIANOBIJA€ 3a MaTepHYBAHHS
KpWJia, pO3BUTOK TOMLUIKHU TOIO.

129



Cnucoxk Jjireparypu

1. Aboobaker, A., & Blaxter, M. (2003). Hox gene evolution in
nematodes: novelty conserved. Current opinion in genetics and
development, 13(6), 593-598.

2. Acar, E.B., Medina, J.C., Lee, M.L., & Booth, G.M., (2001).
Olfactory behavior of convergent lady beetles (Coleoptera: Coccinellidae)
to alarm pheromone of green peach aphid (Hemiptera: Aphididae). Can.
Entomol. 133, 389¢397.

3. Adolfi, M. C., Herpin, A., & Schartl, M. (2021). The Replaceable
Master of Sex Determination: Bottom-Up Hypothesis Revisited. Phil.
Trans. R. Soc. B. 376, 20200090. doi:10.1098/rstb.2020.0090.

4. Ahringer, J. (1996). Posterior patterning by the Caenorhabditis ele-
gans even-skipped homolog vab-7. Genes & Development, 10(9), 1120-1130.

5. Akbari, O. S., Bousum, A., Bae, E., & Drewell, R. A. (2006).
Unraveling cis-regulatory mechanisms at the abdominal-A & Abdominal-
B genes in the Drosophila bithorax complex. Developmental biology,
293(2), 294-304.

6. Alaux, C., Le Conte, Y., Adams, H. A., Rodriguez-Zas, S. L.,
Grozinger, C. M., & Robinson, G. E. (2009). Regulation of brain gene
expression by honey bee pheromones. Genes, Brain and Behavior, 8(8),
754-765. DOI: https://doi.org/10.1111/5.1601-183X.2009.00528.x.

7. Almohamad, R., Verheggen, F., & Haubruge, E. (2009). Searching
and oviposition behavior of aphidophagous hoverflies (Diptera: Syrphidae):
a review. Biotechnologie, Agronomie, Société et Environnement, 13(3).
https://hdl.handle.net/2268/81394.

8. Ant, T., Koukidou, M., Rempoulakis, P., Gong, H.-F.,
Economopoulos, A., Vontas, J., et al. (2012). Control of the Olive Fruit Fly
Using Genetics-Enhanced Sterile Insect Technique. BMC Biol. 10, 51.
doi:10.1186/1741-7007-10-51.

9. Arakaki, N., (1989). Alarm pheromone eliciting attack and escape
responses in the sugar-cane wooly aphid, Ceratovacuna-lanigera
(Homoptera, Pemphigidae). J. Ethol. 7, 83e90.

10. Arias, M. C., & Sheppard, W. S. (2005). Phylogenetic
relationships of honey bees (Apis mellifera L.) inferred from nuclear and
mitochondrial DNA sequence data. Molecular Phylogenetics and
Evolution, 37(1), 25-35.

130



11. Armisén, D., L1, Y., Viallaneix, N., et al. (2018). The genome of
Orchesella cincta reveals molecular mechanisms of adaptation to soil
environments. Genome Biology and Evolution, 10(2),299-311.

12. Armstrong, K. F., & Ball, S. L. (2005). DNA barcodes for
biosecurity: Identifying invasive species. Philosophical Transactions of the
Royal Society B, 360, 1813—1823.

13. Avise, J. C. (2000). Phylogeography: The history and formation
of species. Harvard University Press.

14. Avise, J. C. (2004). Molecular markers, natural history and
evolution (2nd ed.). Sinauer.

15. Bax, N. J., & Thresher, R. E. (2009). Ecological, Behavioral, and
Genetic Factors Influencing the Recombinant Control of Invasive Pests.
Ecol. Appl. 19, 873—888. doi:10.1890/07-1588.1.

16. Beale, M.H., Birkett, M.A., Bruce, T.J.A., Chamberlain, K., Field,
L.M., Huttly, A.K., Martin, J.L., Parker, R., Phillips, A.L., Pickett, J.A.,
Prosser, .M., Shewry, P.R., Smart, L.E., Wadhams, L.J., Woodcock, C.M.,
& Zhang, Yuhua (2006). Aphid alarm pheromone produced by transgenic
plants affects aphid and parasitoid behavior. PNAS, 103(27), 10509-10513.
https://doi.org/10.1073/pnas.060399810.

17. Beebe, N. W., Saul, A., & Johnston, G. (2000). Genetic
differentiation of the Anopheles punctulatus group. Molecular Ecology, 9,
1357-1367.

18. Bentley, D. R., Balasubramanian, S., Swerdlow, H. P., et al.
(2008). Accurate whole human genome sequencing using reversible
terminator chemistry. Nature, 456(7218), 53—-59.

19. Birungi, J., & Munstermann, L. E. (2002). Genetic structure of
Aedes albopictus populations. Heredity, 89, 380-388.

20. Blin, M., Rabet, N., Deutsch, J. S., & Mouchel-Vielh, E. (2003).
Possible implication of Hox genes Abdominal-B and abdominal-A in the
specification of genital & abdominal segments in cirripedes. Development
genes and evolution, 213, 90-96.

21. Blum, M.S., (1985). Alarm pheromones. In: Kerkut, G.A.,
Gilbert, L.I. (Eds.), Comprehensive Insect Physiology, Biochemistry and
Pharmacology. Pergamon Press, Oxford, pp. 193e224.

22. Boch, R., & Shearer, D. A. (1971). Chemical releasers of alarm
behaviour in the honey-bee, Apis mellifera. Journal of Insect Physiology,
17(12),2277-2285. https://doi.org/10.1016/0022-1910(71)90077-1

131



23. Boch, R., & Shearer, D. A. (1962). Identification of geraniol as
the active component in the Nassanoff pheromone of the honey bee. Nature,
194, 704-706. https://doi.org/10.1038/194704b0.

24. Bologna, M. A., & Pinto, J. D. (2001). Phylogenetic studies of
Meloidae (Coleoptera), with emphasis on the evolution of phoresy.
Systematic Entomology, 26(1), 33-72.

25. Bologna, M. A., Oliverio, M., Pitzalis, M., & Mariottini, P. (2008).
Phylogeny and evolutionary history of the blister beetles (Coleoptera,
Meloidae). Molecular Phylogenetics and Evolution, 48(2), 679-693.

26. Bologna, M.A., Turco, F. & Pinto, J.D. (2010). Meloidae
Gyllenhal, 1810. In: Leschen RAB, Beutel RG, Lawrence JF (eds)
Handbook of zoology. Coleoptera, Beetles, vol. 2: Morphology and
Systematics (Elaterioidea; Bostrichiformia, Cucujiformia partim). W. De
Gruyter, Berlin, pp. 681-693.

27. Bowers, W.S., Nault, L.R., Webb, R.E., & Dutky, S.R., (1972).
Aphid alarm pheromone: isolation, identification, synthesis. Science 177,
1121el122.

28. Bowers, W.S., Nishino, C., Montgomery, M.E., Nault, L.R., &
Nielson, M.W., (1977). Sesquiterpene progenitor, Germancrene A: an alarm
pheromone in aphids. Science 196, 680e681.

29. Boykin, L. M., Armstrong, K. F., Kubatko, L., & De Barro, P.
(2012). Species delimitation and  global biosecurity. Systematic
Entomology, 37(2), 190-204.

30. Bray, A. M., Bauer, L. S., Poland, T. M., Haack, R. A., cognato,
A. 1., & Smith, J. J. (2011). Genetic analysis of emerald ash borer (Agrilus
planipennis) populations in North America and Asia. Biological Invasions,
13, 2869-2887.

31. Brena, C., Chipman, A. D., Minelli, A., & Akam, M. (2006).
Expression of trunk Hox genes in the centipede Strigamia maritima: sense
and anti-sense transcripts. Evolution and development, 8(3), 252-265.

32. Bresinsky, A., Korner, C., Kadereit, J. W., Neuhaus, G., &
Sonnewald, U. (2008). Strasburger, Lehrbuch der Botanik fiir Hochschulen.
36. Aufl./neu bearb. von Andreas Bresinsky. Spektrum, Akad. Verl.

33. Brower, A. V. Z. (1994). Rapid morphological radiation and
convergence among races of Heliconius erato. Proceedings of the National
Academy of Sciences, 91, 6491-6495.

34. Bruford, M. W., & Wayne, R. K. (1993). Microsatellites and their
application to population genetic studies. Current Opinion in Genetics and
Development, 3(6), 939-943.

132



35. Bull, V., Beltran, M., Jiggins, C. D., et al. (2006). Polyphyly and
gene flow among species of Heliconius. Proceedings of the Royal Society
B, 273, 633-639.

36. Burt, A., & Crisanti, A. (2018). Gene Drive: Evolved and
Synthetic. ACS Chem. Biol. 13, 343-346.
doi:10.1021/acschembio.7b01031.

37. Burt, A., & Deredec, A. (2018). Self-limiting Population Genetic
Control with SexLinked Genome Editors. Proc. R. Soc. 285.
doi:10.1098/rspb.2018.0776.

38. Bustin, S. A., Benes, V., Garson, J. A., Hellemans, J., Huggett, J.,
Kubista, M., ... Wittwer, C.T. (2009). The MIQE guidelines: Minimum
information for publication of quantitative real-time PCR experiments.
Clinical Chemistry, 55(4), 611-622.

39. Callaerts, P., Lee, P. N., Hartmann, B., Farfan, C., Choy, D. W.,
Ikeo, K., ... & de Couet, H. G. (2002). HOX genes in the sepiolid squid
Euprymna scolopes: implications for the evolution of complex body plans.
Proceedings of the National Academy of Sciences, 99(4), 2088-2093.

40. Callow, R.K., Greenway, A.R., & Griffiths, D.C., (1973).
Chemistry of the secretion from the cornicles of various species of aphids.
J. Insect Physiol. 19, 737¢748.

41. Cameron, R. A., Rowen, L., Nesbitt, R., Bloom, S., Rast, J. P.,
Berney, K., ... & Hood, L. (2006). Unusual gene order and organization of
the sea urchin hox cluster. Journal of Experimental Zoology Part B:
Molecular and Developmental Evolution, 306(1), 45-58.

42. Cao, J., Packer, J. S., Ramani, V., et al. (2017). Comprehensive
single-cell transcriptional profiling of a multicellular organism. Science,
357(6352), 661-667.

43. Carrami, E. M., Eckermann, K. N., Ahmed, H. M. M., Sanchez
C., H. M., Dippel, S., Marshall, J. M., et al. (2018). Consequences of
resistance evolution in a Cas9- based sex conversion-suppression gene drive
for insect pest management. Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 115, 6189—-6194.
doi:10.1073/pnas.1713825115.

44. Carroll, S. B., Grenier, J. K., & Weatherbee, S. D. (2013). From
DNA to diversity: molecular genetics and the evolution of animal design.
John Wiley and Sons.

45. Caterino, M. S., Cho, S., & Sperling, F. A. (2000). The current state
of insect molecular systematics. Annual Review of Entomology, 45, 1-54.

133



46. Cayre, M., Strambi, C., Charpin, C., Augier, R., & Strambi, A.
(2020). Epigenetic regulation in insects: An emerging field. Insect
Molecular Biology, 29(5), 455-468.

47. Champer, J., Reeves, R., Oh, S. Y., Liu, C., Liu, J., Clark, A. G.,
et al. (2017). Novel CRISPR/Cas9 Gene Drive Constructs Reveal Insights
into Mechanisms of Resistance Allele Formation & Drive Efficiency in
Genetically Diverse Populations. PLoS Genet. 13, ¢€1006796.
doi:10.1371/journal.pgen.1006796.

48. Charlat, S., et al. (2009). The impact of Wolbachia on mtDNA
variation. Genetics, 183, 785-795.

49. Clarke, T. E., Rinderer, T. E., Franck, P. (2011). Phylogeography
of Papilio machaon. Journal of Biogeography, 38, 157-167.

50. Clary, D. O., & Wolstenholme, D. R. (1985). The mitochondrial
DNA molecule of Drosophila yakuba. Journal of Molecular Evolution, 22,
252-271.

51. Cleard, F., Moshkin, Y., Karch, F., & Maeda, R. K. (2006).
Probing long-distance regulatory interactions in the Drosophila
melanogaster bithorax complex using Dam identification. Nature genetics,
38(8), 931-935.

52. Collado, A. (2013). Development of Strains and Procedures for
Genetic Control of Aedes aegypti (Diptera: Culicidae). PhD Thesis. United
Kingdom: University of Oxford Frontiers in Bioengineering and
Biotechnology.

53. Concha, C., Palavesam, A., Guerrero, F. D., Sagel, A., Li, F.,
Osborne, J. A., et al. (2016). A Transgenic Male-Only Strain of the New
World Screwworm for an Improved Control Program Using the Sterile
Insect Technique. BMC Biol. 14, 72. doi:10.1186/s12915-016-0296-8.

54. Cristescu, M. E. (2014). From barcoding single individuals to
metabarcoding biological communities. Trends in Ecology and Evolution,
29(10), 566-571.

55. Crock, J., Wildung, M., & Croteau, R., (1997). Isolation and
bacterial expression of a sesquiterpene synthase cDNA clone from
peppermint (Mentha x piperita, L.) that produces the aphid alarm
pheromone (E)-a-farnesene. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 94, 12833e12838.

56. Cywinska, A., Hunter, F. F., & Hebert, P. D. N. (20006).
Identifying mosquitoes using DNA barcodes. Medical and Veterinary
Entomology, 20, 413—424.

134



57. Danforth, B. N., & Ji, S. (1998). Elongation factor-1a occurs as
two copies in bees: Implications for phylogenetic analysis of EF-la
sequences in insects. Molecular Biology and Evolution, 15(2), 225-235.

58. Dawson, G.W., Griffiths, D.C., Pickett, J.A., Smith, M.C., &
Woodcock, C.M., (1984). Natural inhibition of the aphid alarm pheromone.
Entomol. Exp. Appl. 36, 197¢199.

59. De Barro, P. J., Murphy, B., Jansen, C. C., & Murray, J. (2011).
The Proposed Release of the Yellow Fever Mosquito, Aedes aegypti
Containing a Naturally Occurring Strain of Wolbachia Pipientis, a Question
of Regulatory Responsibility. J. Verbr. Leb. 6, 33—40. doi:10.1007/s00003-
011-0671-x .

60. De Bruijn, P. J. A., Egas, M., Sabelis, M. W., & Groot, A. T.
(2016). Context-dependent alarm signalling in an insect. Journal of
evolutionary biology, 29(3), 665-671. https://doi.org/10.1111/jeb.12813.

61. Deredec, A., Godfray, H. C.J., & Burt, A. (2011). Requirements
for Effective Malaria Control with Homing Endonuclease Genes. Proc. Natl.
Acad. Sci. U.S.A. 108, E874-E880. doi:10.1073/pnas.1110717108.

62. De Rosa, R., Grenier, J. K., Andreeva, T., Cook, C. E., Adoutte,
A., Akam, M., ... & Balavoine, G. (1999). Hox genes in brachiopods and
priapulids and protostome evolution. Nature, 399(6738), 772-776.

63. Deschamps, J., & van Nes, J. (2005). Developmental regulation
of the Hox genes during axial morphogenesis in the mouse.

64. Deutsch, C. A., Tewksbury, J. J., Tigchelaar, M., Battisti, D. S.,
Merrill, S. C., Huey, R. B., et al. (2018). Increase in Crop Losses to Insect
Pests in a Warming Climate. Science 361, 916-919.
doi:10.1126/science.aat3466.

65. Douglas, A. E. (2015). Multiorganismal insects: Diversity and
function of resident microorganisms. Annual Review of Entomology, 60, 17-34.

66. Du, Y., Grodowitz, M. J., & Chen, J. (2019). Electrophysiological
responses of eighteen species of insects to fire ant alarm pheromone. Insects,
10(11), 403. https://doi.org/10.3390/insects10110403.

67. Du, Y., Poppy, G.M., Powell, W., Pickett, J.A., Wadhams, L.J., &
Woodcock, C.M., (1998). Identification of semiochemicals released during
aphid feeding that attract parasitoid Aphidius ervi. J. Chem. Ecol. 24,
1355e1368.

68. Duffield, R.M., Blum, M.S., & Wheeler, J.W. (1976).
Alkylpyrazine alarm pheromones in primitive ants with small colonial units.
Comparative  Biochemistry — and  Physiology, 54(4), 439-440.
https://doi.org/10.1016/0305-0491(76)90116-4.

135



69. Edwards, J.S., (1966). Defence by Smear: supercooling in the
cornicle Wax of aphids. Nature 211, 73e74.

70. Ellegren, H. (2014). Genome sequencing and population
genomics in non-model organisms. Trends in Ecology and Evolution, 29(1),
51-63.

71. Enns, W. R. (1955). A revision of the genera Nemognatha, Zonitis,
and Pseudozonitis (Coleoptera, Meloidae) in America north of Mexico, with a
proposed new genus (Doctoral dissertation, University of Kansas).

72. Enright, A., John, B., Gaul, U., Tuschl, T., Sander, C., & Marks,
D. (2003). MicroRNA targets in Drosophila. Genome biology, 4, 1-27.

73. Estoup, A., & Guillemaud, T. (2010). Reconstructing routes of
invasion using genetic data: Why, how and so what? Molecular Ecology,
19(19), 4113-4130.

74. Estoup, A., Solignac, M., Cornuet, J. M. (1995). Precise
assessment of the number of patrilines & of genetic relatedness in honeybee
colonies. Proceedings of the Royal Society B, 258, 1-7.

75. Fan,J., Zhang, Q., Xu, Q., Xue, W., Han, Z., Sun, J., & Chen, J. L.
(2018). Differential expression analysis of olfactory genes based on a
combination of sequencing platforms and behavioral investigations in
Aphidius gifuensis (Hymenoptera: Braconidae). Frontiers in Physiology, 9,
1679. https://doi.org/10.3389/fphys.2018.01679.

76. Finnerty, J. R., Pang, K., Burton, P., Paulson, D., & Martindale,
M. Q. (2004). Origins of bilateral symmetry: Hox and dpp expression in a
sea anemone. Science, 304(5675), 1335-1337.

77. Fleischer, J., & Krieger, J. (2018). Insect pheromone receptors —
key elements in sensing intraspecific chemical signals. Frontiers in Cellular
Neuroscience, 12, 425. https://doi.org/10.3389/fncel.2018.00425.

78. Fonseca, D. M., Keyghobadi, N., Malcolm, C. A. et al. (2004).
Emerging vectors in the Culex pipiens complex. Science, 303(5663),
1535-1538.

79. Foottit, R. G., Maw, H. E. L., Havill, N., et al. (2008). Aphids
are identified using DNA barcodes. Molecular Ecology Resources, 8,
1189-1201.

80. Francis, F., Lognay, G., &Haubruge, E., (2004). Olfactory
responses to aphid and host plant volatile releases: E-B-Farnesene an
effective kairomone for the predator Adalia bipunctata. J. Chem. Ecol. 30,
741e755.

136



81. Francis, F., Martin, T., Lognay, G., & Haubruge, E., (2005a). Role
of (E)-B-farnesene in systematic aphid prey location by Episyrphus balteatus
larvae (Diptera: Syrphidae). Eur. J. Entomol. 102, 431e436.

82. Francis, F., Vandermoten, S., Verheggen, F., Lognay, G., &
Haubruge, E., (2005b). Is the (E)-B-farnesene only volatile terpenoid in
aphids? J. App. Entomol. 129, 6el1.

83. Fu, G., Condon, K. C., Epton, M. J., Gong, P., Jin, L., Condon, G.
C., et al. (2007). Female-specific Insect Lethality Engineered Using
Alternative Splicing. Nat. Biotechnol. 25, 353-357. doi:10.1038/nbt1283.

84. Fuchs, G. V. (1974). Die Gewinnung von Pollen und Nektar bei
Kafern. Natur und Museum, 104, 45-54.

85. Fujiwara-Tsujii, N., Yamagata, N., Takeda, T., Mizunami, M., &
Yamaoka, R. (2006). Behavioral responses to the alarm pheromone of the
ant Camponotus obscuripes (Hymenoptera: Formicidae). Zoological
Science, 23(4), 353-359. https://doi.org/10.2108/zsj).23.353.

86. Furlong, M. J., Wright, D. J., & Dosdall, L. M. (2013). Insect pests
of brassica crops and their management. Annual Review of Entomology, 58,
39-57.

87. Gantz, V. M., & Bier, E. (2015). The Mutagenic Chain Reaction:
A Method for Converting Heterozygous to Homozygous Mutations. Science
348, 442-444. do1:10.1126/science.aaa5945.

88. Garcia-Fernandez, J. (2005). The genesis and evolution of
homeobox gene clusters. Nature Reviews Genetics, 6(12), 881-892.

89. Gardner, M. G., Fitch, A. J., Bertozzi, T., & Lowe, A. J. (2011).
Rise of the machines—recommendations for ecologists when using next
generation sequencing for microsatellite development. Molecular Ecology
Resources, 11(6), 1093-1101.

90. Gempe, T., Hasselmann, M., Schigtt, M., Hause, G., Otte, M., &
Beye, M. (2009). Sex Determination in Honeybees: Two Separate
Mechanisms Induce and Maintain the Female Pathway. PLoS Biol. 7,
€1000222. do1:10.1371/journal. pbio.1000222.

91. Geuverink, E., & Beukeboom, L. W. (2014). Phylogenetic
distribution and evolutionary dynamics of the sex determination genes
doublesex and transformer in insects. Sexual Development, 8(1-3), 38-49.

92. Ghanshyam, K. (2025). DNA BARCODING — A Review: Modern
Tool for Species Ildentification of Insects. CIBTech Journal of Zoology, 12,
144-155.

137



93. Gibson, R. W. & Pickett, J. A. (1983).Wild potato repels aphids
by release of aphid alarm pheromone. Nature 302, 608—609 (1983). DOI:
10.1038/302608a0.

94. Ginzel, M. D., & Blomquist, G. J. (2016). Insect hydrocarbons:
biochemistry and chemical ecology. In Extracellular composite matrices in
arthropods (pp. 221-252). Cham: Springer International Publishing.

95. Gomez-Zurita, J., Hunt, T., Kopliku, F., & Vogler, A. P. (2004).
Reconstructing the evolution of leaf beetles. Molecular Phylogenetics and
Evolution, 32, 647-667.

96. Gooding, R. H., & Krafsur, E. S. (2005). Tsetse genetics. Annual
Review of Entomology, 50, 301-323.

97. Green, M. R., & Sambrook, J. (2020). PCR Protocols. Cold
Spring Harbor Laboratory Press.

98. Greer, J. M., Puetz, J., Thomas, K. R., & Capecchi, M. R. (2000).
Maintenance of functional equivalence during paralogous Hox gene
evolution. Nature, 403(6770), 661-665.

99. Grewal, S. 1., & Rice, J. C. (2004). Regulation of heterochromatin
by histone methylation and small RNAs. Current opinion in cell biology,
16(3), 230-238.

100. Guenther, M. G., Jenner, R. G., Chevalier, B., Nakamura, T.,
CroCarrollce, C. M., Canaani, E., & Young, R. A. (2005). Global and Hox-
specific roles for the MLL1 methyltransferase. Proceedings of the National
Academy of Sciences, 102(24), 8603-8608.

101. Guo, S., Tian, Z., Quan, W. L., Sun, D., Liu, W., & Wang, X. P.
(2020). Comparative transcriptomics of the pheromone glands provides new
insights into the differentiation of sex pheromone between two host
populations of Chilo suppressalis. Scientific Reports, 10(1), 3499. DOI:
https://doi.org/10.1038/s41598-020-60529-x.

102. Hallmann, C. A., Sorg, M., Jongejans, E., Siepel, H., Hofland,
N., Schwan, H., ... & Goulson, D. (2017). More than 75 percent decline over
27 years in total flying insect biomass in protected areas. PLOS ONE,
12(10), e0185809.

103. Hammond, A., Galizi, R., Kyrou, K., Simoni, A., Siniscalchi, C.,
Katsanos, D., et al. (2016). A CRISPR-Cas9 Gene Drive System Targeting
Female Reproduction in the Malaria Mosquito Vector Anopheles gambiae.
Nat. Biotechnol. 34, 78-83. do1:10.1038/nbt.3439.

138



104. Hammond, A., Karlsson, X., Morianou, 1., Kyrou, K., Beaghton,
A., Gribble, M., et al. (2021). Regulating the Expression of Gene Drives Is
Key to Increasing Their Invasive Potential and the Mitigation of Resistance.
PLoS Genet. 17, €1009321. doi:10.1371/journal.pgen.1009321.

105. Handschin, E. (1929). Ein neuer riisseltypus bei einem kéfer.
biologische und morphologische beobachtungen an leptopalpus rostratus F.
Zeitschrift fiir Morphologie und Okologie der Tiere, 513-521.

106. Hatano, E., Kunert, G., &Weisser, W.W., (2010). Aphid wing
induction and ecological costs of alarm pheromone emission under field
conditions. Plos One 5 (6), e11188.

107. Hawkins, N. J., Bass, C., Dixon, A., & Neve, P. (2018). The
Evolutionary Origins of Pesticide Resistance. Biol. Rev. 94, 135-155.
doi:10.1111/brv.12440.

108. Hebert, P. D. N., Cywinska, A., Ball, S. L., & deWaard, J.
(2003). Biological identifications through DNA barcodes. Proceedings of
the Royal Society B, 270, 313-321.

109. Hediger, M., Henggeler, C., Meier, N., Perez, R., Saccone, G.,
& Bopp, D. (2010). Molecular Characterization of the Key Switch F
Provides a Basis for Understanding the Rapid Divergence of the Sex-
Determining Pathway in the Housefly. Genetics 184, 155-170.
doi:10.1534/genetics.109.109249.

110. Heil, M. & Karban, R. (2010). Explaining evolution of plant
communication by airborne signals. Trends in Ecology & Evolution
25(3):137-144. DOI: 10.1016/j.tree.2009.09.010.

111. Hindson, B. J., Ness, K. D., Masquelier, D. A., Belgrader, P.,
Heredia, N. J., Makarewicz, A. J., ... Colston, B. W. (2011). High-
throughput droplet digital PCR system for absolute quantitation of DNA
copy number. Analytical Chemistry, 83(22), 8604—-8610.

112. Hines, H. (2008). Historical biogeography of bumble bees.
Systematic Biology, 57, 58-75.

113. Hinman, V. F., O'Brien, E. K., Richards, G. S., & Degnan, B. M.
(2003). Expression of anterior Hox genes during larval development of the
gastropod Haliotis asinina. Evolution and development, 5(5), 508-521.

114. Holland, P. W., & Garcia-Fernandez, J. (1996). HoxGenes and
chordate evolution. Developmental biology, 173(2), 382-395.

115. Holldobler, B., & Wilson, E. O. (1990). The ants. Belknap Press
of Harvard University Press. DOI: https://doi.org/10.1007/978-3-662-
10306-7.

139



116. Hopkins, B. R., & Kopp, A. (2021). Evolution of Sexual
Development and Sexual Dimorphism in Insects. Curr. Opin. Genet. Dev.
69, 129-139. do1:10.1016/j.gde.2021. 02.011.

117. Hornstein, E., Mansfield, J. H., Yekta, S., Hu, J. K. H., Harfe, B. D.,
McManus, M. T., ... & Tabin, C. J. (2005). The microRNA miR-196 acts
upstream of Hoxb8 and Shh in limb development. Nature, 438(7068), 671-674.

118. Hoshijima, K., Inoue, K., Higuchi, I., Sakamoto, H., &
Shimura, Y. (1991). Control of Doublesex Alternative Splicing by
Transformer and Transformer-2 in Drosophila. Science 252, 8§33-836.
doi:10.1126/science.1902987.

119. Housden, B. E., Muhar, M., Gemberling, M., et al. (2017). Loss-
of-function genetic tools for animal models: Cross-species and cross-
platform differences. Nature Reviews Genetics, 18(1), 24—-40.

120. Hsia, C. C., & McGinnis, W. (2003). Evolution of transcription
factor function. Current opinion in genetics & development, 13(2), 199-206.

121. Hsieh-Li, H. M., Witte, D. P., Weinstein, M., Branford, W., Li,
H., Small, K., & Potter, S. S. (1995). Hoxa 11 structure, extensive antisense
transcription, and function in male and female fertility. Development,
121(5), 1373-1385.

122. Hughes, W. O. H., Howse, P. E., Vilela, E. F., & Goulson, D.
(2001). The response of grass-cutting ants to natural and synthetic versions
of their alarm pheromone. Physiological Entomology, 26(2), 165-172.
https://doi.org/10.1046/5.1365-3032.2001.00230.x.

123. Hunt, G.J., Amdam, G. V., Schlipalius, D., Emore, C., Sardesai,
N., Williams, C. E., ... & Page Jr, R. E. (2007). Behavioral genomics of
honeybee foraging and nest defense. Naturwissenschaften, 94(4), 247-267.

124. Hurley, 1., Hale, M. E., & Prince, V. E. (2005). Duplication
events and the evolution of segmental identity. Evolution and development,
7(6), 556-567.

125. Hurst, G. D. D., & Jiggins, F. M. (2005). Problems with
mitochondrial DNA as a marker. Proceedings of the Royal Society B, 272,
1525-1534.

126. Iablokoff-Khnzorian, S. M. (1968). Considérations sur les pieces
buccales des Meloidae et leur evolution. L ’Entomologiste, 24(4), 91-99.

127. Ikuta, T., Yoshida, N., Satoh, N., & Saiga, H. (2004). Ciona
intestinalis Hox gene cluster: Its dispersed structure and residual colinear
expression in development. Proceedings of the national Academy of

Sciences, 101(42), 15118-15123.

140



128. Inoue, H., & Hiroyoshi, T. (1986). A maternal-effect
sextransformation mutant of the housefly, Musca domestica 1. Genet. 112,
469-482. do1:10.1093/ genetics/112.3.469.

129. Inoue, K., Hoshijima, K., Sakamoto, H., & Shimura, Y. (1990).
Binding of the Drosophila Sex-Lethal Gene Product to the Alternative
Splice Site of Transformer Primary Transcript. Nature 344, 461-463.
doi:10.1038/344461a0.

130. Irish, V. F., & Litt, A. (2005). Flower development and
evolution: gene duplication, diversification & redeployment. Current
opinion in genetics and development, 15(4), 454-460.

131. Jain, M., Olsen, H. E., Paten, B., & Akeson, M. (2016). The
Oxford Nanopore MinlON: Delivery of nanopore sequencing to the
genomics community. Genome Biology, 17, 239.

132. Jiggins, F. M. (2003). Male-killing Wolbachia & mtDNA
variation. Proceedings of the Royal Society B, 270, 1403—1409.

133. Jin, L., Walker, A. S., Fu, G., Harvey-Samuel, T., Dafa’alla, T.,
Miles, A., et al. (2013). Engineered Female-specific Lethality for Control of
Pest Lepidoptera. ACS Synth. Biol. 2, 160—166. doi:10.1021/sb300123m.

134. Joachim, C., & Weisser, W. W. (2013). Real-time monitoring of
(E)-B-farnesene emission in colonies of the pea aphid, Acyrthosiphon
pisum, under lacewing and ladybird predation. Journal of chemical ecology,
39(10), 1254-1262.

135. Johnson, S. A., & Nicolson, S. W. (2001). Pollen digestion by
flower-feeding Scarabaeidae: protea beetles (Cetoniini) and monkey beetles
(Hopliini). Journal of Insect Physiology, 47(7), 725-733.

136. Kandul, N. P., Liu, J., & Akbari, O. S. (2021). Temperature-
Inducible PrecisionGuided Sterile Insect Technique. CRISPR J. 4, 822-835.
doi:10.1089/crispr.2021.0077.

137. Kandul, N. P., Liu, J., Sanchez C., H. M., Wu, S. L., Marshall, J.
M., & Akbari, O. S. (2019). Transforming insect population control with
precision guided sterile males with demonstration in flies. Nat. Commun.
10, 84. doi:10.1038/s41467-018-07964-7.

138. Karolyi, F., Gorb, S. N., & Krenn, H. W. (2009). Pollen grains
adhere to the moist mouthparts in the flower visiting beetle Cetonia aurata
(Scarabaeidae, Coleoptera). Arthropod-Plant Interactions, 3(1), 1-8.

139. Kaszab, Z. (1963). Merkmale der Adaptation, Spezialisation,
Konvergenz, Korrelation und Progression bei den Meloiden (Coleoptera).
Acta Zoologica Academiae Scientiarum Hungaricae, 9(1-2), 135.

141



140. Kislow, C. J. & Edwards, L. J. (1972). Replication of the aphid
alarm pheromone by plant terpenes. Nature 235, 108—109 (1972). DOI:
10.1038/235108a0.

141. Klassen, W. (2005). “Area-wide integrated pest management
and the sterile insect technique,” in sterile insect technique. principles and
practice in area-wide integrated pest management. Editors G. Franz, V. A.
Dyck, J. Hendrichs, and A. S. Robinson (Vienna, Austria: Springer), 427.

142. Kmita, M., & Duboule, D. (2003). Organizing axes in time and
space; 25 years of colinear tinkering. Science, 301(5631), 331-333.

143. Kosman, D., Mizutani, C. M., Lemons, D., Cox, W. G.,
McGinnis, W., & Bier, E. (2004). Multiplex detection of RNA expression
in Drosophila embryos. Science, 305(5685), 846-846.

144. Krenn, H. W., Gereben-Krenn, B. A., Steinwender, B. M., &
Popov, A. (2008). Flower visiting Neuroptera: mouthparts and feeding
behaviour of Nemoptera sinuata (Nemopteridae). European Journal of
Entomology, 105(2), 267.

145. Krenn, H. W. (2010). Feeding mechanisms of adult Lepidoptera:
structure, function, and evolution of the mouthparts. Annual review of
entomology, 55(1), 307-327.

146. Krzywinski, J., et al. (2006). The mitochondrial genomes of
Anopheles gambiae. Genome Research, 16, 185—195.

147. Kunert, G., Reinhold, C., & Gershenzon, J. (2010). Constitutive
emission of the aphid alarm pheromone,(E)-B-farnesene, from plants does
not serve as a direct defense against aphids. BMC ecology, 10(1), 23.

148. Kyrou, K., Hammond, A. M., Galizi, R., Kranjc, N., Burt, A.,
Beaghton, A. K., et al. (2018). A CRISPR-Cas9 Gene Drive Targeting
Doublesex Causes Complete Population Suppression in Caged Anopheles
gambiae Mosquitoes. Nat. Biotechnol. 36, 1062-1066.
doi:10.1038/nbt.4245.

149. Lagos, D., Koukidou, M., Savakis, C., & Komitopoulou, K.
(2007). The Transformer Gene in Bactrocera Oleae: the Genetic Switch that
Determines its Sex Fate. Insect Mol. Biol. 16,221-230. doi:10.1111/5.1365-
2583.2006.00717.x

150. Lalor, P. F., & Hughes, W. O. (2011). Alarm behaviour in Eciton
army ants. Physiological Entomology, 36(1), 1-7.

151. Lee, J., Kiuchi, T., Kawamoto, M., Shimada, T., & Katsuma,
S. (2015). Identification and Functional Analysis of
aMasculinizerorthologue inTrilocha varians(Lepidoptera: Bombycidae).
Insect Mol. Biol. 24, 561-569. do1:10.1111/1imb.12181.

142



152. Leftwich, P. T., Bolton, M., & Chapman, T. (2016).
Evolutionary Biology and Genetic Techniques for Insect Control. Evol.
Appl. 9, 212-230. doi:10.1111/eva. 12280.

153. Leftwich, P. T., Koukidou, M., Rempoulakis, P., Gong, H.-F.,
Zacharopoulou, A., Fu, G., et al. (2014). Genetic Elimination of Field-Cage
Populations of Mediterranean Fruit Flies. Proc. R. Soc. B 281, 20141372.
doi:10.1098/rspb. 2014.1372.

154. Leftwich, P. T., Spurgin, L. G., Harvey-Samuel, T., Thomas, C.
J. E., Paladino, L. C., Edgington, M. P., et al. (2021). Genetic Pest
Management and the Background Genetics of Release Strains. Phil. Trans.
R. Soc. B 376, 20190805. doi:10.1098/ rstb.2019.0805.

155. Lemmon, E. M., & Lemmon, A. R. (2013). High-throughput
genomic data in systematics and phylogenetics. Annual Review of Ecology,
Evolution, and Systematics, 44, 99—121.

156. Lemons, D., & McGinnis, W. (2006). Genomic evolution of Hox
gene clusters. Science, 313(5795), 1918-1922.

157. Lenz, M., Kard, B., Creffield, J. W., Evans, T. A., Brown, K. S.,
Freytag, E. D., Zhong, J.-H., Lee, C.-Y., Yeoh, B.-H., Yoshimura, T.,
Tsunoda, K., Vongkaluang, C., Sornnuwat, Y., Roland, T. A. Sr., &
Pommier de Santi, M. (2013). Ability of field populations of Coptotermes
spp., Reticulitermes flavipes, and Mastotermes darwiniensis (Isoptera:
Rhinotermitidae; Mastotermitidae) to damage plastic cable sheathings.
Journal of  Economic Entomology, 106(3), 1395-1403.
https://doi.org/10.1603/EC12514.

158. Lewis, E. B. (1978). A gene complex controlling segmentation
in Drosophila. Nature, 276(5688), 565-570.

159. Li, H., Saucedo, M. C., Mortazavi, A., & Werren, J. H. (2022).
Single-cell transcriptomics in insects: Technological advances and
biological insights. Annual Review of Entomology, 67, 325-347.

160. Li, M., Yang, T., Bui, M., Gamez, S., Wise, T., K & ul, N. P., et
al. (2021). Suppressing Mosquito Populations with Precision Guided Sterile
Males. Nat. Commun. 12, 5374. doi:10.1038/s41467-021-25421-w.

161. Li, M., Yang, T., Kandul, N. P., Bui, M., Gamez, S., Raban, R.,
et al. (2020). Development of a Confinable Gene Drive System in the
Human Disease Vector Aedes aegypti. eLife 9. doi:10.7554/eLife.51701.

162. Liu, P., Jin, B., L1, X., Zhao, Y., Gu, J., Biedler, J. K., et al.
(2020). Nix Is a MaleDetermining Factor in the Asian Tiger Mosquito
Aedes albopictus. Insect Biochem. Mol. Biol. 118, 103311.
doi:10.1016/5.1bmb.2019.103311.

143



163. Lombaert, E., Guillemaud, T., Thomas, et al. (2010). Tracking
the origin of invasive ladybirds. Molecular Ecology, 19, 411-423.

164. Lyttle, T. W. (1991). Segregation Distorters. Annu. Rev. Genet.
25, 511-581. doi:10. 1146/annurev.ge.25.120191.002455.

165. Maconochie, M., Nonchev, S., Morrison, A., & Krumlauf, R.
(1996). Paralogous Hox genes: function & regulation. Annual review of
genetics, 30(1), 529-556.

166. MacSwain, J. W. (1956). A classification of the first instar larvae
of the Meloidae (Coleoptera). Univ. Calif. Publ. Entomol., 12, 1-182.

167. Maeda, R. K., & Karch, F. (2006). The ABC of the BX-C: the
bithorax complex explained.

168. Marcilla, A., Bargues, M. D., & Mas-Coma, S. (2001). Cytb in
the phylogeny of Triatominae. Infection, Genetics & Evolution, 1,225-235.

169. McClenaghan, B., Schlaf, M., Geddes, M., Mazza, J., Pitman,
G., McCallum, K., & Otis, G. W. (2019). Behavioral responses of honey
bees, Apis cerana and Apis mellifera, to Vespa mandarinia marking and
alarm pheromones. Journal of Apicultural Research, 58(1), 141-148.
https://doi.org/10.1080/00218839.2018.1494917.

170. Meier, R., Shiyang, K., Vaidya, G., & Ng, P. K. L. (2006). DNA
barcoding and taxonomy in Diptera: A tale of high intraspecific variability
and low identification success. Systematic Biology, 55(5), 715-728.

171. Meyer, C. P., & Paulay, G. (2005). DNA barcoding: Error rates
based on comprehensive sampling. PLoS Biology, 3(12), e422.

172. Minguillén, C., Gardenyes, J., Serra, E., Castro, L. F. C., Hill-
Force, A., Holl, & Garcia-Fern. (2005). No more than 14: the end of the
amphioxus Hox cluster. International journal of biological sciences, 1(1), 19.

173. Misof, B., Liu, S., Meusemann, K., Peters, R. S., Donath, A.,
Mayer, C., & Zhou, X. (2014). Phylogenomics resolves the timing &
pattern of insect evolution. Science, 346(6210), 763—767.

174. Miyazaki, S., Fujiwara, K., Kai, K., Masuoka, Y., Gotoh, H.,
Niimi, T., et al. (2021). Evolutionary transition of doublesex regulation from
sex-specific splicing to male-specific transcription in termites. Sci. Rep. 11,
15992. doi:10.1038/ s41598-021-95423-7.

175. Mizunami, M., Yamagata, N., & Nishino, H. (2010). Alarm
pheromone processing in the ant brain: An evolutionary perspective.
Frontiers in Behavioral Neuroscience, 4, 28.
https://doi.org/10.3389/fnbeh.2010.00028.

176. Mondor, E. B., Baird, D.S., Slessor, K. N., & Roitberg, B. D.
(2000). Ontogeny of alarm pheromone secretion in pea aphid,

144



Acyrthosiphon pisum (Homoptera: Aphididae). Journal of Chemical
Ecology, 26(12), 2875-2882. https://doi1.org/10.1023/A:1026402229440.

177. Morrison, N. 1., Simmons, G. S., Fu, G., O’Connell, S., Walker,
A. S., Dafa’alla, T., et al. (2012). Engineered repressible lethality for
controlling the pink bollworm, a lepidopteran pest of cotton. PLoS ONE. 7,
€50922. doi:10. 1371/journal.pone.0050922.

178. Moulton, J. K., & Wiegmann, B. M. (2004). Evolution &
phylogenetic utility of CAD (rudimentary) among Mesozoic-aged
Eremoneuran Diptera. Molecular Phylogenetics & Evolution,31(1),363-378.

179. Moyes, C. L., Vontas, J., Martins, A. J., Ng, L. C., Koou, S. Y.,
Dusfour, 1., & Ranson, H. (2017). Contemporary status of insecticide
resistance in the major Aedes vectors of arboviruses infecting humans. PLoS
Neglected Tropical Diseases, 11(7), €0005625.

180. Mullis, K., Faloona, F., Scharf, S., Saiki, R., Horn, G., & Erlich,
H. (1986). Specific enzymatic amplification of DNA in vitro: The
polymerase chain reaction. Cold Spring Harbor Symposia on Quantitative
Biology, 51,263-273.

181. Nault, L. R., Montgomery, M. E., & Bowers, W. S. (1976). Ant-
aphid association: Role of aphid alarm pheromone. Science, 192(4246),
1349—1351. DOI: https://doi.org/10.1126/science.192.4246.1349.

182. Nene, V., Wortman, J. R., Lawson, D., Haas, B., Kodira, C., Tu,
Z., et al. (2007). genome sequence of aedes aegypti, a major arbovirus
vector. Science. 316, 1718—-1723. do1:10.1126/science.1138878.

183. Ohno, S. (1967). Sex chromosomes and sex-linked genes.
Berlin, Heidelberg: Springer Berlin Heidelberg. doi:10.1007/978-3-642-
88178-7.

184. Ohno, S. (2013). Evolution by gene duplication. Springer
Science & Business Media.

185. Pane, A., Salvemini, M., Bovi, P. D., Polito, C., & Saccone, G.
(2002). The transformergene in ceratitis capitata provides a genetic basis for
selecting and remembering the sexual fate. Development. 129, 3715-3725.
doi:10.1242/dev.129.15.3715.

186. Pentinsaari, M., Salmela, H., Mutanen, M., & Roslin, T. (2016).
Molecular evolution of COI barcodes: A study of 1600 insect species across
five orders. Molecular Ecology Resources, 16(3), 668—678.

187. Peters, R. S., Meusemann, K., Petersen, M., Mayer, C., Wilbrandt,
J., Ziesmann, T., & Misof, B. (2017). The evolutionary history of
holometabolous insects inferred from transcriptome-based phylogeny and
comprehensive morphological data. BMC Evolutionary Biology, 17, 1-15.

145



188. Petrescu, A. S., Mondor, E. B., & Roitberg, B. D. (2001).
Subversion of alarm communication: Do plants habituate aphids to their
own alarm signals?. Canadian journal of zoology, 79(4), 737-740.

189. Phuc, H. K., Andreasen, M. H., Burton, R. S., Vass, C., Epton,
M. J., Pape, G, et al. (2007). Late-acting dominant lethal genetic systems
and mosquito control. BMC Biol. 5, 11. doi:10.1186/1741-7007-5-11.

190. Pickett, J. A., Wadhams, L. J., Woodcock, C. M., & Hardie, J.
(1992). The chemical ecology of aphids. Annual Review of Entomology,
37(1), 67-90. DOI: https://doi.org/10.1146/annurev.en.37.010192.000435.

191. Pickett, J. A., & Griffiths, D. C. (1980). Composition of aphid
alarm pheromones. Journal of Chemical Ecology, 6(2), 349-360.
https://doi.org/10.1007/BF01402913.

192. Pickett, J.A., Williams, I.H., & Martin, A.P. (1982).
(Z)-11-Eicosen-1-ol, an important new pheromonal component from the
sting of the honey bee, Apis mellifera (Hymenoptera: Apidae). Journal of
Chemical Ecology, 8(1), 163—175. https://do1.org/10.1007/BF00984013.

193. Pierce, R. J., Wu, W, Hirai, H., Ivens, A., Murphy, L. D., No¢l,
C., ... & Balavoine, G. (2005). Evidence for a dispersed Hox gene cluster in
the platyhelminth parasite Schistosoma mansoni. Molecular Biology &
Evolution, 22(12), 2491-2503.

194. Pinto, J. D. (2009). A taxonomic review of the genus Gnathium
Kirby (Coleoptera: Meloidae). Transactions of the American Entomological
Society, 135(2), 1-58.

195. Polin, S., LeGallic, J.-F., Simon, J.-C., Tsuchida, T., &
Outreman, Y. (2015). Conditional reduction of predation risk associated
with a facultative symbiont in an insect. PLOS ONE, 10(11), e0143728.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0143728.

196. Price, D. C., Egizi, A., & Fonseca, D. M. (2015). The Ubiquity
and Ancestry of Insect Doublesex. Sci. Rep. 5, 13068.
doi:10.1038/srep13068.

197. Raban, R. R., Marshall, J. M., & Akbari, O. S. (2020). Progress
towards Engineering Gene Drives for Population Control. J. Exp. Biol. 223.
doi:10. 1242/jeb.208181

198. Rane, R. V., Walsh, T. K., Pearce, S. L., Jermiin, L. S., Gordon,
K. H. J., Richards, S., & Oakeshott, J. G. (2019). Are feeding preferences
and insecticide resistance associated? A transcriptomic analysis of the
Drosophila melanogaster complex. BMC Genomics, 20, 1-17.

199. Ratnasingham, S., & Hebert, P. D. N. (2007). BOLD: The
Barcode of Life Data System. Molecular Ecology Notes, 7(3), 355-364.

146



200. Regulski, M., Harding, K., Kostriken, R., Karch, F., Levine, M.,
& McGinnis, W. (1985). Homeo box genes of the Antennapedia and
bithorax complexes of Drosophila. Cell, 43(1), 71-80.

201. Rendoén, P., Mclnnis, D., Lance, D., & Stewart, J. (2004). Medfly
(Diptera: Tephritidae) Genetic Sexing: Large-Scale Field Comparison of
Males-Only and Bisexual Sterile Fly Releases in Guatemala. ec 97, 1547—
1553. doi:10. 1603/0022-0493-97.5.1547

202. Ringrose, L., & Paro, R. (2004). Epigenetic regulation of cellular
memory by the Polycomb and Trithorax group proteins. Annu. Rev. Genet.,
38(1), 413-443.

203. Ronshaugen, M., & Levine, M. (2004). Visualization of trans-
homolog enhancer-promoter interactions at the Abd-B Hox locus in the
Drosophila embryo. Developmental cell, 7(6), 925-932.

204. Ronshaugen, M., Biemar, F., Piel, J., Levine, M., & Lai, E. C.
(2005). The Drosophila microRNA iab-4 causes a dominant homeotic
transformation of halteres to wings. Genes & development, 19(24), 2947-
2952.

205. Ruiz, M. F., Milano, A., Salvemini, M., Eirin-Lépez, J. M.,
Perondini, A. L. P., Selivon, D., et al. (2007). The gene transformer of
anastrepha fruit flies (Diptera, Tephritidae) and its evolution in insects.
PLoS ONE 2, e1239. doi:10. 1371/journal.pone.0001239.

206. Sakai, H., Sumitani, M., Chikami, Y., Yahata, K., Uchino, K.,
Kiuchi, T., & Suzuki, M. G. (2016). Transgenic expression of the piRNA-
resistant Masculinizer gene induces female-specific lethality and partial
female-to-male sex reversal in the silkworm, Bombyx mori. PLoS Genetics,
12(8), €1006203.

207. Salvemini, M., Robertson, M., Aronson, B., Atkinson, P., Polito,
L. C.,, & Saccone, G. (2009). Ceratitis capitata transformer-2 gene is
required to establish and maintain the autoregulation of Cctra, the master
gene for female sex determination. Int. J. Dev. Biol. 53, 109-120.
doi:10.1387/1jdb.08268 1 m:s.

208. Sanchez, L., & Nothiger, R. (1982). Clonal analysis ofsex-lethal,
a gene needed for female sexual development in Drosophila melanogaster.
Wilhelm Roux Arch. 191,211-214. doi1:10.1007/BF00848339.

209. Sanchez, L. (2004). Sex-determining mechanisms in insects.
International Journal of Developmental Biology, 52(7), 837-856.

210. Sanchez, L. (2014). Sex-determining mechanisms in insects
based on imprinting and elimination of chromosomes. Sexual development,
8(1-3), 83-103.

147



211. Sanchez-Elsner, T., Gou, D., Kremmer, E., & Sauer, F. (20006).
Retracted: noncoding RNAs of trithorax response elements recruit
drosophila ash1 to ultrabithorax. Science, 311(5764), 1118-1123.

212. Sanger, F., Nicklen, S., & Coulson, A. R. (1977). DNA
sequencing with chain-terminating inhibitors. Proceedings of the National
Academy of Sciences, 74(12), 5463-5467.

213. Schicha, E. (1967). Morphologie und funktion der
malachiidenmundwerkzeuge wunter besonderer Beriicksichtigung von
Malachtus bipustulatus L.(Coleopt., Malacodermata). Zeitschrift fiir
Morphologie und Okologie der Tiere, 60(4), 376-433.

214. Schmidt, K. M., et al. (1997). Genetic structure of tsetse fly
populations (Glossina morsitans) using microsatellite DNA. [Insect
Molecular Biology, 6(1), 63—69.

215. Schremmer, F. (1961). Morphologische Anpassungen von
Tieren—insbesondere Insekten—an die Gewinnung von Blumennahrung.
Verhandlungen der Deutschen Zoologischen Gesellschaft, 25, 375-401.

216. Selkoe, K. A., & Toonen, R. J. (2006). Microsatellites for
ecologists: A practical guide to using & evaluating microsatellite markers.
Ecology Letters, 9(5), 615-629.

217. Seo, H. C., Edvardsen, R. B., Mael, & A. D., Bjordal, M., Jensen,
M. F., Hansen, A., & Chourrout, D. (2004). Hox cluster disintegration with
persistent anteroposterior order of expression in Oikopleura dioica. Nature,
431(7004), 67-71.

218. Sgro, C. M., Terblanche, J. S., & Hoffmann, A. A. (2016). What
can plasticity contribute to insect responses to climate change? Annual
Review of Entomology, 61, 433—451.

219. Shankland, M., & Seaver, E. C. (2000). Evolution of the
bilaterian body plan: what have we learned from annelids?. Proceedings of
the National Academy of Sciences, 97(9), 4434-4437.

220. Shearer, D.A., & Boch, R. (1965). 2-Heptanone in the
mandibular gland secretion of the honey-bee. Nature, 206, 530-530.
https://doi.org/10.1038/206530a0.

221. Shelton, A. M., Long, S. J., Walker, A. S., Bolton, M., Collins,
H. L., Revuelta, L., et al. (2020). First field release of a genetically
engineered, self-limiting agricultural pest insect: evaluating its potential for

future crop  protection.  Front. Bioeng. Biotechnol. 7.
do1:10.3389/fbioe.2019.00482.

148



222. Shukla, J. N., & Palli, S. R. (2012). Sex determination in beetles:
production of all male progeny by parental RNAi knockdown of
transformer. Sci. Rep. 2, 602. doi:10.1038/srep00602.

223. Simon, C., Frati, F., Beckenbach, A. et al. (2006). Evolution,
weighting, & phylogenetic utility of mitochondrial gene sequences and a
compilation of conserved polymerase chain reaction primers. Annals of the
Entomological Society of America, 87(6), 651-701.

224. Simoni, A., Hammond, A. M., Beaghton, A. K., Galizi, R.,
Taxiarchi, C., Kyrou, K., et al. (2020). A male-biased sex-distorter gene
drive for the human malaria vector Anopheles gambiae. Nat. Biotechnol. 38,
1054-1060. doi:10.1038/ s41587-020-0508-1.

225. Sire, L., Martin, C., Parmain, G., Bézier, A., Herniou, E. A.,
Bouget, C., & Lopez-Vaamonde, C. (2025). Incorporating neglected insect
larvae in species inventories: dna barcoding as an effective tool for all-stage
invertebrate identification in tree holes. Ecology and Evolution, 15(6), 1-10.

226. Smith, M. A., et al. (2005). Tephritid fly barcoding. Proceedings
of the National Academy of Sciences, 102, 14026—14031.

227. Song,Y.Q.,Sun, H. Z., & Du, J. (2018). Identification and tissue
distribution of chemosensory protein and odorant binding protein genes in
Tropidothorax elegans Distant (Hemiptera: Lygaeidae). Scientific Reports,
8(1), 7803.

228. Sosnowski, B. A., Belote, J. M., & McKeown, M. (1989). Sex-
specific alternative splicing of RNA from the transformer gene results from
sequence-dependent  splice site  blockage. Cell 58, 449-459.
doi:10.1016/0092-8674(89)90426-1.

229. Sota, T., Ishikawa, R., & Ujiie, M. (2001). Phylogeography of
Carabidae. Molecular Ecology, 10, 1975-1988.

230. Stoeffler, M., Maier, T. S., Tolasch, T., & Steidle, J. L. (2007).
Foreign-language skills in rove-beetles? Evidence for chemical mimicry of
ant alarm pheromones in myrmecophilous Pella beetles (Coleoptera:
Staphylinidae). Journal of Chemical Ecology, 33(7), 1382-1392.

231. Sultana, S., Baumgartner, J. B., Dominiak, B. C., Royer, J. E., &
Beaumont, L. J. (2020). Impacts of Climate Change on High Priority Fruit
Fly  Species in  Australia. PLoS ONE 15, e0213820.
doi:10.1371/journal.pone.0213820.

232. Sun, Z. J., & Li, Z. X. (2017). Host plants and obligate
endosymbionts are not the sources for biosynthesis of the aphid alarm
pheromone. Scientific Reports, 7(1), 6041.

149



233. Suzuki, M. G., Imanishi, S., Dohmae, N., Asanuma, M., &
Matsumoto, S. (2010). Identification of a male-specific rna binding protein
that regulates sexspecific splicing of bmdsx by increasing rna binding
activity of  BmPSI. Mol  Cell  Biol. 30, 5776-5786.
doi:10.1128/MCB.00444-10.

234. Taberlet, P., Bonin, A., Zinger, L., & Coissac, E. (2018).
Environmental DNA: For biodiversity research and monitoring. Oxford
University Press.

235. Taberlet, P., Coissac, E., Hajibabaei, M., & Rieseberg, L. (2012).
Environmental DNA. Molecular Ecology, 21(8), 1789—1793.

236. Taberlet, P., Coissac, E., Pompanon, F., Brochmann, C., &
Willerslev, E. (2012). Towards next-generation biodiversity assessment
using DNA metabarcoding. Molecular Ecology, 21(8), 2045-2050.

237. Tamarri, V., Castracani, C., Grasso, D.A., Visicchio, R.,
Le Moli, F., & Mori, A. (2009). The defensive behaviour of two Formica
slave-ant species: Coevolutive implications with their parasite Polyergus
rufescens (Hymenoptera, Formicidae). ltalian Journal of Zoology, 76(2),
229-238. https://doi.org/10.1080/11250000802256002.

238. Tan, A., Fu, G., Jin, L., Guo, Q., Li, Z., Niu, B., et al. (2013).
Transgene-based, female specific lethality system for genetic sexing of the
silkworm, Bombyx mori. Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 110, 6766—6770.
doi:10.1073/pnas.1221700110.

239. Turlings, T. C.J., & Ton, J. (2006). Exploiting scents of distress:
The prospect of manipulating herbivore-induced plant odours to enhance the
control of agricultural pests. Current Opinion in Plant Biology, 9(4), 421—
427. https://doi.org/10.1016/.pb1.2006.05.010.

240. Urlacher, E., Francés, B., Giurfa, M., & Devaud, J.-M. (2010).
An alarm pheromone modulates appetitive olfactory learning in the
honeybee (4pis mellifera). Frontiers in Behavioral Neuroscience, 4, 157.
https://doi.org/10.3389/ftnbeh.2010.00157.

241. Vander Meer, R. K., Breed, M. D., Winston, M. L., & Espelie,
K. E. (Eds.). (1998). Pheromone communication in social insects: Ants,
wasps, bees, and termites. Westview Press. doi:
https://doi.org/10.1201/9780429301575.

242. Vander Meer, R. K., Preston, C. A., & Choi, M.-Y. (2010).
Isolation of a pyrazine alarm pheromone component from the fire ant,

Solenopsis invicta (Hymenoptera: Formicidae). Journal of Chemical
Ecology, 36(2), 163—170. https://doi.org/10.1007/s10886-010-9743-0.

150



243. Vandermoten, S., Mescher, M. C., Francis, F., Haubruge, E., &
Verheggen, F. J. (2012). Aphid alarm pheromone: An overview of current
knowledge on biosynthesis and functions. Insect Biochemistry and
Molecular Biology 42(3): 155-163. doi: 10.1016/7.ibmb.2011.11.008.

244. Vandermoten S, Francis F, Haubruge E, Leal WS (2011).
Conserved Odorant-Binding Proteins from Aphids and Eavesdropping
Predators. PLOS ONE 7(12): 10.1371/annotation/6fb8a803-8203-429c¢-
b0d1-4d0d995¢39¢9.

245. Verheggen, F. J., Haubruge, E., & Mescher, M. C. (2010). Alarm
pheromones — chemical signaling in response to danger. Insect Science,
17(1): 1-13. doi: 10.1111/5.1744-7917.2009.01341.x

246. Verheggen, F. J., Haubruge, E., & Mescher, M. C. (2010). Alarm
pheromones—chemical signaling in response to danger. Vitamins &
Hormones, 83, 215-239.

247. Verhulst, E. C., & van de Zande, L. (2015). Double nexus—
Doublesex is the connecting element in sex determination. Briefings in
functional genomics, 14(6), 396-406. doi:10.1093/bfgp/elv005.

248. Verhulst, E. C., Beukeboom, L. W., & van de Zande, L. (2010).
Maternal Control of Haplodiploid Sex Determination in the Wasp Nasonia.
Science 328, 620—-623. do1:10.1126/science.1185805.

249. Verhulst, E. C., van de Zande, L., & Beukeboom, L. W. (2010).
Insect sex determination: it all evolves around transformer. Current opinion
in genetics & development, 20(4), 376-383. doi:10.1016/5.gde.2010.05.001.

250. Visser, S., Volenikova, A., Nguyen, P., Verhulst, E. C., &
Marec, F. (2021). A conserved role of the duplicated masculinizer gene in
sex determination of the mediterranean flour moth, Ephestia kuehniella.
PLoS Genet. 17, €1009420. doi:10.1371/journal.pgen.1009420.

251. von Beeren, C., Briickner, A., Maruyama, M., Burke, G., &
Kronauer, D. J. C. (2018). Chemical and behavioral integration of army ant—
associated rove beetles: A comparison between specialists and generalists.
Frontiers in Zoology, 15, 8.

252. Vosteen, 1., Weisser, W. W., & Kunert, G. (2016). Is there any
evidence that aphid alarm pheromones work as prey and host finding
kairomones for natural enemies? Ecological Entomology, 41(1), 1-12.
https://doi.org/10.1111/een.12271.

253. Wadhams, L. J. (1990). The use of coupled gas chromatography-
electroantennography in the identification of semiochemicals. In A. R.
McCaffery & 1. D. Wilson (Eds.), Chromatography and Isolation of Insect
Hormones and Pheromones (pp. 289—298). Plenum Press.

151



254. Wager, B. R., & Breed, M. D. (2000). Does honey bee (A4pis
mellifera) size influence nestmate recognition signal production or
reception? Journal of Insect Behavior, 13(5), 683-691. DOI:
https://doi.org/10.1023/A:1007823528135.

255. Wager, B.R., & Breed, M. D. (2000). Does honey bee sting
alarm pheromone give orientation information to defensive bees? Annals of
the  Entomological  Society of America, 93(6), 1329-1332.
https://doi.org/10.1603/0013-8746(2000)093[1329:DHBSAP]2.0.CO;2.

256. Wang, F., Deng, J., Schal, C., Lou, Y., Zhou, G., Ye, B., & Shen,
L. (2016). Non-host plant volatiles disrupt sex pheromone communication
in a specialist herbivore. Scientific = Reports, 6(1), 32666.
https://doi.org/10.1038/srep32666.

257. Wang, Z., & Tan, K. (2019). Honey bee alarm pheromone
mediates communication in plant-pollinator-predator interactions. Insects,
10(10), 366. https://doi.org/10.3390/insects10100366.

258. Wang, Z., Gerstein, M., & Snyder, M. (2009). RNA-Seq: A
revolutionary tool for transcriptomics. Nature Reviews Genetics, 10(1), 57-63.

259. Watanabe, S., Masamura, N., Satoh, S., & Hirao, T. (2024).
Investigating the Efficiency of DNA Barcoding for Insect Classification: A
Review Study. Entomology and Applied Science Letters, 11(3), 15-23.
https://doi.org/10.51847/NRZ9IktE2r.

260. Wenger, A. M., Peluso, P., Rowell, W. J., et al. (2019). Highly-
accurate long-read sequencing improves variant detection & assembly of a
human genome. Nature Biotechnology, 37(10), 1155-1162.

261. Werren, J. H., Baldo, L., & Clark, M. E. (2008). Wolbachia:
Master manipulators of invertebrate biology. Nature Reviews Microbiology,
6(10), 741-751.

262. Wexler, J., Delaney, E. K., Belles, X., Schal, C., Wada-
Katsumata, A., Amicucci, M. J., et al. (2019). Hemimetabolous insects
elucidate the origin of sexual development via alternative splicing. eLife 8.
doi:10.7554/eLife.47490.

263. Whitfield, C. W., Behura, S. K., Berlocher, S. H. et al. (2006).
Thrice out of Africa: Ancient and recent expansions of the honey bee, Apis
mellifera. Science, 314(5799), 642—645.

264. Whitfield, J. B., & Cameron, S. A. (1998). COIl and
hymenopteran relationships. Molecular Phylogenetics and Evolution, 9,
479-494.

152



265. Wiegmann, B. M., Trautwein, M. D., et al. (2009). Single-copy
nuclear genes resolve the phylogeny of the holometabolous insects. BMC
Biology, 7, 34.

266. Wienholds, E., Kloosterman, W. P., Miska, E., Alvarez-
Saavedra, E., Berezikov, E., De Bruijn, E., & Plasterk, R. H. (2005).
MicroRNA expression in zebrafish embryonic development. Science,
309(5732),310-311.

267. Wilkerson, R. C., Linton, Y.-M., & Strickman, D. (2015).
Mosquito systematics in the age of DNA. Journal of Medical Entomology,
52,535-537.

268. Williams, J. G. K., Kubelik, A. R., Livak, K. J., Rafalski, J. A.,
& Tingey, S. V. (1990). DNA polymorphisms amplified by arbitrary
primers are useful as genetic markers. Nucleic Acids Research, 18(22),
6531-6535.

269. Wilson, E. O., & Regnier, F. E. (1971). The evolution of the
alarm-defense system in the formicine ants. The American Naturalist,
105(943), 279-289. doi: https://doi.org/10.1086/282722.

270. Windbichler, N., Papathanos, P. A., Catteruccia, F., Ranson, H.,
Burt, A., & Crisanti, A. (2007). Homing endonuclease mediated gene
targeting in anopheles gambiae cells and embryos. Nucleic Acids Res. 35,
5922-5933. doi:10.1093/nar/gkm632.

271. World Health Organization. (2020). WHO guidance on vector
surveillance and control.

272. Wyatt, T. D. (2003). Pheromones and animal behaviour:
communication by smell and taste. Cambridge university press.

273. Xu, J., Chen, S., Zeng, B., James, A. A., Tan, A., & Huang, Y.
(2017). Bombyx mori P-Element somatic inhibitor (BmPSI) is a key
auxiliary factor for silkworm male sex determination. PLoS Genet. 13,
e1006576. doi:10.1371/journal.pgen. 1006576.

274. Yan, Y., & Scott, M. J. (2020). Building a transgenic sexing
strain for genetic control of the Australian sheep blow fly Lucilia cuprina
Using Two lethal effectors. BMC Genet. 21, 141. doi:10.1186/s12863-020-
00947-y.

275. Yeates, D. K., Seago, A., Nelson, L., Cameron, S. L., & Joseph,
L. (2011). Integrative taxonomy, or iterative taxonomy? Systematic
Entomology, 36(2), 209-217.

276. Yekta, S., Shih, I. H., & Bartel, D. P. (2004). MicroRNA-
directed cleavage of HOXB8 mRNA. Science, 304(5670), 594-596.

153



277. Zhang, D.-X., & Hewitt, G. M. (2003). Nuclear DNA analyses
in genetic studies of populations. Molecular Ecology, 12(3), 563—584.

278. Zhang, J., Luo, J., Chen, J., Dai, J., & Montell, C. (2020). The
Role of Y Chromosome Genes in Male Fertility in Drosophila
melanogaster. Genetics 215, 623—633. doi:10.1534/genetics.120.303324.

279. Zhang, R., Wang, B., Grossi, G., Falabella, P., Liu, Y., Yan, S.,
& Wang, G. (2017). Molecular basis of alarm pheromone detection in
aphids. Current Biology, 27(1), 55-61.
https://doi.org/10.1016/j.ibmb.2017.01.003.

280. Zheng, X., Zhang, D., L1, Y., Yang, C., Wu, Y., Liang, X., et al.
(2019). Incompatible and Sterile Insect Techniques Combined Eliminate
Mosquitoes. Nature 572, 56—61. doi:10.1038/s41586-019-1407-9.

281. Zhou, W., Rousset, F., & O’Neill, S. (1998). Phylogeny and
PCR-based classification of Wolbachia strains using wsp gene sequences.
Proceedings of the Royal Society B, 265(1395), 509-515.

282. Zou, Y., Geuverink, E., Beukeboom, L. W., Verhulst, E. C., &
van de Zande, L. (2020). A Chimeric Gene Paternally Instructs Female Sex
Determination in the Haplodiploid Wasp Nasonia. Science 370, 1115-1118.
doi:10.1126/science. abb8949.

154



J1lJ1st HOTATOK

155



HasuanpHe Bumanasg

YepesarToB Bosiogumup dexopoBuy
YepesaroB Ouiekcanap BogogumupoBuy

3AT'AJIBHA TA MOJIEKYJISAPHA
EHTOMOJIOI'TA

HasuanpHMiIT HOCIOHUK

Jlitepatypue peaaryBanusi O. B. Konooiii
TexHluHe peraryBaHHs V. M. Menvnux

Enexrponne BuIaHHs.

[Tignucano o npyky 29.12.2025. ®dopmat 60x84/16.
YMoB.-apykK. apk. 8,5. O0n.-Buzn. apk. 9,1. 3am. H-102.
BunaBauntBo Ta npykapHs YepHiBEbKOT0 HalliOHATBHOTO
yHiBepcurety iMeHi FOpiga denpkoBuya.

58002, YepHisiii, ByJ. KorrobuHcskoro, 2.
e-mail: ruta@chnu.edu.ua

Csiooymeo cy6’exma suoasnuuoi cnpasu JJK Ne 891 sio 08.04.2002


mailto:ruta@chnu.edu.ua

	Міністерство освіти і науки України
	Чернівецький національний університет
	імені Юрія Федьковича
	В. Ф. Череватов, О. В. Череватов
	ЗАГАЛЬНА ТА МОЛЕКУЛЯРНА ЕНТОМОЛОГІЯ
	Навчальний посібник
	Чернівці
	Чернівецький національний університет
	імені Юрія Федьковича
	2025
	УДК 595.7:577.2] (075)
	Ч 46
	Друкується за ухвалою Вченої ради
	Чернівецького національного університету
	імені Юрія Федьковича (протокол №16 від 22 грудня 2025 року)
	Рецензенти:
	Держанский В.В., доктор хабілітат біологічних наук, головний науковий співробітник лабораторії Ентомології, інституту зоології Д У Молдови;
	Галатюк О.Є., завідувач кафедри мікробіології, фармакології та ветеринарної епідеміології, Поліського національного університету, доктор ветеринарних наук, професор
	Череватов В. Ф., Череватов О. В.
	Навчальний посібник присвячений вивченню сучасних уявлень про будову, функціонування та розвиток комах на організмовому й молекулярному рівнях. У виданні поєднано класичні положення загальної ентомології з новітніми молекулярно-біологічними підхода...
	УДК 595.7:577.2] (075)
	© Череватов В.Ф., Череватов О.В., 2025
	© Чернівецький національний університет імені Юрія Федьковича, 2025
	ЗМІСТ
	Вступ 4
	1. Загальна ентомологія 6
	2. Молекулярна ентомологія 30
	Тестові завдання 98
	Запитання та завдання для самоконтролю 120
	Термінологічний словник 122
	Список літератури 130
	ВСТУП
	Ентомологія є однією з фундаментальних галузей серед біологічних наук, що займається вивченням морфології, анатомії, фізіології, систематики, екології та еволюції комах – найбільш численної групи тваринного світу. Комахи становлять понад половину суча...
	Сучасний розвиток біології зумовив інтеграцію класичної ентомології з молекулярними підходами, що дало початок формуванню комплексного напряму – молекулярної ентомології. Застосування методів геноміки, транскриптоміки, протеоміки, метаболоміки та бі...
	Молекулярна ентомологія сьогодні охоплює широкий спектр дослідницьких завдань, серед яких:
	 ідентифікація видів за допомогою ДНК-баркодингу та геномного секвенування;
	 аналіз генетичних детермінант інсектицидної резистентності;
	 вивчення регуляції експресії генів, що визначають розвиток, метаморфоз, фізіологічні реакції та поведінкові особливості;
	 дослідження молекулярних основ взаємодії комах із патогенами та симбіонтами;
	 впровадження біотехнологічних інструментів, зокрема CRISPR-Cas, для моделювання функцій генів та створення нових стратегій біологічного контролю.
	Видання «Загальна та молекулярна ентомологія» має на меті системно та комплексно висвітлити сучасний стан знань у цих двох взаємопов’язаних сферах. У ньому розглядаються як базові аспекти будови та біології комах, так і молекулярні механізми, що визна...
	 морфологічним та анатомічним особливостям основних рядів комах; закономірностям онтогенезу, фізіології та поведінки;
	 молекулярно-генетичним підходам до систематики та ідентифікації;
	 сучасним технологіям дослідження геномів і регуляторних мереж;
	 практичним застосуванням молекулярної ентомології в сільському господарстві, медицині, охороні довкілля та біобезпеці.
	Актуальність інтегрованого підходу зумовлена тим, що повне розуміння біології комах неможливе без урахування багаторівневих механізмів – від морфологічних структур до динаміки генних мереж і молекулярних сигналів. Таке поєднання теоретичних і прикладн...
	Сподіваємося, що цей посібник стане корисним ресурсом для студентів, викладачів і дослідників, сприятиме формуванню цілісного наукового світогляду та стимулюватиме подальший розвиток ентомологічних і молекулярно-біологічних досліджень.
	1. ЗАГАЛЬНА ЕНТОМОЛОГІЯ
	Клас Відкритощелепні або Комахи –
	Ectognatha seu Insecta
	Справжні наземні безхребетні з характерними сантиметровими чи міліметровими розмірами. Тіло чітко поділене на три відділи: голову, груди та черевце.
	Голову комахи формують акрон і чотири ларвальні сегменти. На ній містяться пара членистих вусиків (антени 1), ротовий апарат, а також фасеткові й прості очі. Деякі дослідники припускають, що акрон у комах є складною структурою, утвореною власне акроно...
	Рис. 1.1. Антени комах (за Шванвічем)
	А – загальний план будови: 1 – джгут, 2 – ніжка, 3 – основний членик; Б-О – форма вусиків: Б – джгутикоподібна, В – ниткоподібна,  Г – четкоподібна, Д – пилчаста, Е – булавоподібна, Ж – гребінчаста,  З – гребінчасто-булавоподібна, И – пірчаста, К-Л – ...
	Ротовий апарат комахи включає верхню губу (labrum), що являє собою непарну складку покривів і єдина не походить від кінцівок. Під верхньою губою розташована пара верхніх щелеп – мандибули (mandibulae), які є видозміненими кінцівками другого головного ...
	Тип ротових органів у різних груп комах відрізняється; їх еволюційні перетворення пов’язані з адаптацією до певного характеру живлення.
	Виділяють такі основні типи ротових апаратів:
	A. Гризучий – має типову, описану раніше будову (рис. 1.2.) і пристосований до поїдання твердої їжі (залишків органічних речовин, частин рослин, дрібних тварин та інших комах). До його складу входять мандибули з жувальними зубцями на внутрішньому боці...
	B. Гризучо-лижучий (хлебтальний) – один із найменш змінених варіантів, притаманний комахам, які вживають рідку їжу (насамперед нектар), але водночас потребують здатності пережовувати тверді частки. Висмоктування нектару здійснюється за допомогою дов...
	Рис. 1.2. Гризучий (А) тип ротового апарату комах (за Шванвічем):
	1 – верхня губа (лабрум); 2 – верхня щелепа (мандибула); 3-7 – нижня щелепа (максила) (3 – основний членик (кардо); 4 – стволик (стіпес); 5 – максилярний щупик; 6 – зовнішня жувальна лопать (галея);  7 – внутрішня жувальна лопать (лацінія); 8-12 – ниж...
	C. Колюче-смоктальний (колючо-сисний) – властивий комахам, що живляться рідкими речовинами, прихованими під твердими покривами. Містить усі структурні елементи ротового апарата, перетворені на колючий та всмоктувальний інструмент.
	D. Смоктальний (сисний) – характерний для метеликів, які добувають нектар із глибоких нектарників. Є одним із найбільш спеціалізованих. Із усіх ротових частин зберігаються лише нижні щелепи, що формують довгий хоботок, який у спокої закручується у спі...
	E. Лижучий – властивий деяким видам мух, що живляться рідинами, розташованими на поверхні. Належить до найбільш спеціалізованих типів. Основним елементом є хоботок, утворений нижньою губою з кінцевими фільтруючими лопатями, якими комаха злизує рідину...
	В останні десятиріччя в дослідженнях під керівництвом Гарольда Крена з’ясовано механізм роботи та філогенію гризучо-лижучого ротового апарата, що й наводиться нище.
	Механізми живлення гризучо-лижучого ротового апарата.
	Leptopalpus rostratus спостерігали під час живлення на суцвіттях видів Centaurea (Asteraceae), коли він занурював ротові органи у квіти (Handschin 1929). Припущення про те, що нектар піднімається до рота між серединними щетинками слабо з’єднаних макси...
	Handschin (1929) припускав, що пилок транспортується до рота завдяки почерговим рухам максилярних пальп, а пилкові зерна захоплюються мандибулами. Проте морфологія ротових органів свідчить проти вибіркового захоплення пилку максилярними пальпами. Крім...
	Можна, також висунути гіпотезу, що, як і у Nemoptera sinuata Olivier, 1811 (Neuroptera: Nemopteridae), яка живиться квітками Asteraceae (Krenn et al. 2008), живлення нектаром і пилком не відбуваються одночасно. У Leptopalpus rostratus, імовірно, галея...
	Припущення, що нектар поліпшує прилипання пилку у L. rostratus, видається очевидним, оскільки нектар входить до раціону. Крім того, спеціальні щетинки, як ложкоподібні та трубкоподібні у Malachius bipustulatus (Linnaeus, 1758) (Coleoptera: Malachiidae...
	Припущення, що пилок подрібнюється суто механічно мандибулами, малоймовірне для Nemognathinae, оскільки більшість пилкових зерен у кишківнику були цілими, хоча деякі – порожніми. У досліджуваних видів використовується комбінація механічних і ферментат...
	Наявність розгалужених щетинок на кінцях галеї дає підстави вважати, що вони функціонують як щіткоподібний язичок, який підвищує адгезію нектару. Хоча немає даних про рухи ротових органів під час живлення нектаром, малоймовірно, що галеї залишаються н...
	Пилкові зерна, виявлені між щетинками галеї у N. chrysomelina, свідчать про те, що щіткоподібні галеї служать як для живлення нектаром, так і пилком. Оскільки більшість пилкових зерен у кишківнику були цілими, але порожніми, очевидно, що L. rostratus ...
	Gnathium nitidum в лабораторних умовах спостерігали під час пересування по суцвіттях видів Chrysothamnus (Asteraceae), коли жуки зондували окремі квітки одну-дві секунди, перш ніж занурити голову в квітку приблизно на 5 хвилин (Pinto 2009). Те, що вон...
	Найімовірніше, нектар піднімається вздовж галеї капілярністю між щетинками. У G. nitidum поверхня галеї густо вкрита пласкими щетинками, які формують порожнину навколо кожної галеї. Масивні напівкруглі компресорні м’язи цібарію та префаринкса можуть п...
	Еволюційні аспекти гризучо-лижучого ротового апарата
	Подовжені ротові органи еволюціонували конвергентно багато разів у квітковідвідуючих голометаболічних комах. Хоча адаптації ротових апаратів у нектароїдних твердокрилих не такі помітні, як у двокрилих та лускокрилих (Iablokoff-Khnzorian 1968), у Meloi...
	Результати даного дослідження підтримують гіпотезу, що формування хоботка відбулося двічі незалежно в межах Nemognathini. У Leptopalpus хоботок складається з максилярних пальп, тоді як у Gnathium і Nemognatha подовжені галеї. Виявлено значне різномані...
	Невеликий обсяг вибірки не дозволяє повністю виключити можливість внутрішньородової однорідності. Проте MacSwain (1956) наводить докази ближчої спорідненості Gnathium і Zonitis, ніж Gnathium і Nemognatha, що могло б підтримувати ідею конвергенції. Від...
	Узагальнюючи наведені вище типи ротових апаратів, зауважимо, що механізми живлення комах тісно пов’язані з будовою їхнього ротового апарата, кожен з яких еволюційно пристосований до певного способу живлення. Нижче подано характеристику механізмів живл...
	1. Гризучий ротовий апарат (тип ортоптероїдний)
	Поширений у: тарганів, прямокрилих, жуків, бабок, личинок багатьох видів.
	Механізм живлення:
	A. Комахи відкушують, розгризають і подрібнюють тверду їжу (рослини, тканини тварин, інші комахи).
	B. Потужні мандибули діють як щелепи, ріжучи або перемелюючи їжу.
	C. Максили та лабіум утримують їжу та спрямовують її до глотки.
	Пристосування:
	A. Сильні м’язи щелеп.
	B. Зубчасті мандибули для подрібнення твердих структур.
	2. Гризучо-лижучий ротовий апарат
	Поширений у: бджіл, ос, деяких жуків.
	Механізм живлення:
	A. Комахи можуть гризти тверду їжу (наприклад, деревину, віск, пилок).
	B. Також здатні всмоктувати рідину, переважно нектар.
	C. У бджіл: галеї утворюють своєрідний язичок, яким вони злизують нектар, тоді як мандибули використовуються для механічної роботи.
	Пристосування:
	A. Комбінація сильних мандибул і язичкоподібного органа для збору рідини.
	3. Колючо-сисний ротовий апарат
	Поширений у: клопів, попелиць, комарів, бліх.
	Механізм живлення:
	A. Ротовий апарат формує стилет (колючу голку), яким комаха проколює тканини рослин або тварин.
	B. Дві трубки:
	a. одна всмоктує рідину (сік рослин, кров, гемолімфу);
	b. друга вводить ферменти або слину.
	C. Харчування відбувається за допомогою насосного механізму в голові.
	Пристосування:
	A. Довгі стилети (видозмінені щелепи).
	B. Слинотечні канали для введення антикоагулянтів (комарі).
	4. Сисний ротовий апарат (модифікований хоботок)
	Поширений у: лускокрилих (метелики).
	Механізм живлення:
	A. Дві галеї утворюють трубку – хоботок, по якому завдяки капілярності й насосним рухам піднімається нектар.
	B. Комаха не здатна гризти: живиться лише рідкою їжею.
	Пристосування:
	A. Довгий згорнутий хоботок для доступу до нектарників.
	B. Можливість розгортання під час живлення.
	5. Лижучий ротовий апарат
	Поширений у: мух родини Muscidae (хатня муха).
	Механізм живлення:
	A. Комаха виділяє слину та розм’якшує тверду їжу, після чого злизує її.
	B. Кінець хоботка утворює лабелу – губоподібну структуру з каналами для всмоктування рідин.
	Пристосування:
	A. Ротовий диск із мікроканальцями («псевдотрахеями»).
	B. Хоботковий насос для всмоктування.
	Іноді виділяють ще кілька груп ротових апаратів:
	Сифонний ротовий апарат
	Поширений у: деяких двокрилих (традиційно окремо виділяють).
	Механізм живлення:
	C. Спеціалізований хоботок з трубкою, що всмоктує рідину.
	D. Нектар або інші рідини підтягуються всередину завдяки капілярності та всмоктувальним насосам.
	Ріжучо-сисний ротовий апарат
	Поширений у: сліпнів, оводів.
	Механізм живлення:
	E. Комаха розрізає шкіру ріжучими частинами ротових органів.
	F. Потім злизує або всмоктує кров, що виступає.
	Висновок
	Кожний тип ротового апарата – це результат еволюційних пристосувань до певного джерела їжі. Основні механізми включають:
	A. механічне подрібнення,
	B. проколювання,
	C. всмоктування,
	D. злизування,
	E. комбіновані способи (гризучо-сисні, лижучо-сисні тощо).
	Груди комах поділяються на три сегменти: передньо-, середньо- та задньогруди. Це руховий відділ тіла, до кожного сегмента якого кріпиться по парі ніг, а у крилатих видів на другому й третьому сегментах розташовані також крила. Кожен грудний сегмент ск...
	Ходильні кінцівки комах мають п’ять основних частин: тазика (coxa), вертлюг (trochanter), стегно (femur), гомілку (tibia) та лапку (tarsus), що складається з 3–5 члеників і завершується одним або двома кігтиками. Нога кома найскладніша та найдосконалі...
	Залежно від способу життя та виконуваних функцій розрізняють кілька типів кінцівок, кожен з яких має свої морфологічні особливості. Найбільш первинними вважаються ходильні й бігальні ноги, що мають стандартну будову. Вони характерні для жуків, таргані...
	Стрибальні ноги відрізняються великими розмірами та видовженими стегном і гомілкою; їх основне завдання – забезпечувати відштовхування від поверхні під час стрибка. Типові приклади – третя пара ніг коників, кобилок і дибок. Плавальні ноги мають сплюще...
	Крила є характерною ознакою комах і служать основним пристосуванням для польоту. Зазвичай вони представлені двома парами, розташованими на середньо- та задньогрудях. Крила являють собою складки стінки тіла, утворені двома шарами шкіри, вкритими кутику...
	У деяких рядів комах передня пара крил видозмінюється в тверді пластини – надкрила (елітри), які у стані спокою закривають задні робочі крила. Комах, що літають за допомогою задньої пари крил, називають «задньомоторними». У двокрилих, навпаки, працює ...
	За особливостями прикріплення крил і характером руху виділяють давньокрилих і новокрилих комах. У давньокрилих крила здатні рухатися лише у вертикальній площині – вгору та вниз, тоді як у новокрилих крила здійснюють складніший обертальний рух навколо ...
	Пристосування до польоту в будові крил комах – це комплекс морфологічних, анатомічних і фізіологічних особливостей, які забезпечують ефективне пересування в повітрі. Крила різних груп комах еволюціонували по-різному, але мають кілька спільних ключов...
	Основні пристосування до польоту в будові крил комах
	1. Жилкування (венція) — каркас міцності
	Система жилок забезпечує:
	A. міцність крила;
	B. гнучкість і пружність;
	C. проведення гемолімфи, нервів і трахей.
	Жилки діють як «ребра жорсткості», що дозволяють крилу не ламатися під час польоту.
	2. Тонкі, але міцні кутикулярні пластинки
	Крила утворені з тонких шарів кутикули, які:
	A. дуже легкі,
	B. достатньо міцні,
	C. добре пропускають повітряний потік, створюючи підйомну силу.
	Така будова зменшує енергетичні витрати під час польоту.
	3. Мікроструктури поверхні (луски, волоски, мікроборозенки)
	У різних комах поверхня крил покрита:
	A. лусочками (у метеликів),
	B. дрібними волосками (у двокрилих),
	C. мікроборозенками.
	Їхні функції:
	A. зменшення тертя повітря,
	B. стабілізація потоку,
	C. поліпшення аеродинаміки,
	D. інколи – терморегуляція та маскування.
	4. З’єднання передніх і задніх крил
	У комах із двома парами крил існують механізми, що дозволяють криловим парам працювати як одне ціле:
	Гамулі (hammuli) у перетинчастокрилих (бджоли, оси)
	Маленькі гачечки на задньому крилі чіпляються за край переднього, утворюючи єдину «польотну поверхню».
	Френум і ретинакулум у метеликів
	Структури, що зчіплюють крила для синхронного помаху.
	Перевага: стабільність і збільшення підйомної сили.
	5. Зміцнення окремих ділянок крила
	В окремих груп виникають спеціалізації:
	Елітри у жуків
	Передні крила перетворені на жорсткі надкрила, що:
	A. не беруть участі в польоті,
	B. захищають задні перетинчасті крила,
	C. стабілізують тіло під час польоту.
	Напівтверді надкрила у клопів (гемелі́три)
	Компроміс між захистом і аеродинамікою.
	6. Зменшення маси тіла і крил
	Крила комах – це легкі мембрани, без зайвої ваги. Зменшення маси дозволяє:
	A. швидкі маневри;
	B. ефективний розгін;
	C. тривалий політ без значних енерговитрат.
	7. Плаваюча гнучкість (резилінові зони)
	У місцях з’єднання крил з грудьми міститься білок резилін, який:
	A. працює як біологічна пружина,
	B. забезпечує амортизацію,
	C. полегшує змах крил,
	D. дозволяє економити енергію (до 80 % віддачі енергії!).
	8. Аеродинамічна форма
	Крила мають профіль, що створює:
	A. підйомну силу при русі вперед,
	B. оптимальну циркуляцію повітря.
	Форма може бути:
	A. вузькою й довгою (бджоли, бабки – швидкість і маневреність),
	B. широкою (метелики – повільніший, плавний політ).
	9. Асиметричний змах крил
	Комахи не просто піднімають і опускають крила — вони роблять трьохвимірний обертальний рух, створюючи вихори:
	A. вихор переднього краю крила (LEV) збільшує підйомну силу;
	B. зворотний рух крила теж створює тягу.
	Це унікальний механізм, що дозволяє літати при малих розмірах.
	Підсумок
	Пристосування до польоту в крил комах включають:
	A. міцне жилкування;
	B. гнучкі й легкі мембрани;
	C. спеціальні зчіпні механізми між крилами;
	D. мікроструктури для зменшення тертя;
	E. резилін для пружності;
	F. аеродинамічну форму та складний махальний рух.
	Разом вони забезпечують надзвичайну різноманітність стилів польоту – від зависання колібрі-подібних комах до стрімкого маневрування бабок.
	Черевце дорослих комах складається з 6–12 сегментів і зазвичай не має кінцівок. Проте в окремих групах зберігаються їхні рудименти, що виконують інші функції. У представників ряду Thysanura на кожному сегменті присутні придатки – грифельки, за допомог...
	Диференціація й спеціалізація сегментів вплинули на формування м’язової системи: кількість окремих м’язових пучків може досягати 1,5–2 тисяч. Простір між внутрішніми органами заповнює жирове тіло, яке слугує запасом поживних речовин (жиру, глікогену)...
	Нервова система комах значно складніша й більш спеціалізована, ніж у інших членистоногих. Центральна нервова система складається з парного надглоткового ганглія (церебрума, або «головного мозку»), який поділяють на прото-, дейто- та тритоцеребрум, п...
	У максимальному варіанті черевний нервовий ланцюжок може містити 11–13 пар гангліїв: три грудних і вісім–десять черевних. Для комах характерна тенденція до зменшення кількості гангліїв (олімеризації), що супроводжується їх концентрацією та централізац...
	Нейросекреторні клітини протоцеребрума виробляють мозковий гормон, що контролює роботу передньогрудних залоз і стимулює їхню активність. При припиненні його синтезу в личинок і лялечок сповільнюються ріст і розвиток, настає діапауза. Прилеглі або дода...
	Кардіальні тіла за будовою та розташуванням подібні до прилеглих, прилягаючи до них спереду та маючи зв’язок із мозком. Їхні функції досліджені найменше, але вважається, що вони регулюють роботу передньогрудних залоз і впливають на обмін речовин. Пере...
	Злагоджена дія ендокринних залоз і нервової системи формує нейрогуморальну регуляцію життєвих процесів комах. Ця регуляція значною мірою залежить від умов довкілля, зокрема від ритмічних сезонних змін. Короткий світловий день пригнічує нейросекрецію, ...
	Органи чуття комах відзначаються великою складністю та різноманітністю і поділяються на механо-, хемо-, термо-, гігро- та фоторецептори. Основною структурною одиницею цих органів є сенсила, що складається з периферійного чутливого відростка та централ...
	Фоторецепцію забезпечують фасеткові очі та 2–3 прості очки. Фасеткові очі розташовані з боків голови й утворені численними оматидіями, кількість яких може досягати кількох тисяч (у бабок – до 28 000). Кожен оматидій складається з оптичної та чутливої ...
	У видів з денним зором пігментні клітини містять багато пігменту й добре блокують проникнення світла між оматидіями – це аппозиційний тип зору. У комах із присмерковим зором пігменту менше, його гранули можуть зміщуватися, пропускаючи світло до сусідн...
	Прості очки є не у всіх комах і зазвичай розташовані на тім’ї. Вони мають іншу будову: під однією великою лінзою містяться групи ретинальних клітин із рабдомами, але кришталиковий конус відсутній. Іннервація простих очок іде не від грибоподібних тіл, ...
	Нюхові органи – це дистантні хеморецептори. Їхні сенсили у вигляді щетинок, конусів і пластинок містяться переважно на антенах і щупиках. Кількість нюхових сенсил сягає 2–4 тисяч у мух і до 10 000 у бджіл. Хеморецепція виконує роль своєрідної «мови» к...
	Смакові сенсили – контактні хеморецептори з кутикулярними придатками, пронизаними порами. На відміну від нюхових, вони містять більше чутливих клітин, здатних розрізняти різні типи смаку (солодкий, кислий, гіркий). Розташовані вони переважно на ротови...
	Термо- та гігрорецептори реагують на зміни температури й вологості, працюючи як при безпосередньому контакті, так і на відстані. Їхні сенсили у вигляді кутикулярних горбочків і заглиблень переважно знаходяться на антенах і щупиках.
	Комахи розмножуються переважно статевим шляхом, хоча в багатьох групах трапляється партеногенез. Вони є роздільностатевими, й у значної кількості видів спостерігається статевий диморфізм. Запліднення зазвичай внутрішнє, рідше – змішаного типу (зовн...
	Розвиток може бути прямим або відбуватися з метаморфозом.
	Ембріогенез комах має характерні риси. Яйця містять багато жовтка, який займає центральну частину (центролецитальний тип). Тому дробіння є частковим і поверхневим: на периферії формується шар рівних клітин – бластодерма, що покриває жовткову масу. На ...
	У зародковій смужці відбувається гаструляція – шляхом інвагінації або епіболії. Спочатку формуються лише ектодерма й мезодерма. Ентодерма залежно від виду комах формується одним із двох шляхів: або з ядер, що залишилися у товщі жовтка й згодом мігрува...
	Розвиток зародка супроводжується також бластокінезом, утворенням зародкових оболонок і сегментацією (рис. 1.3). Бластокінез являє собою переміщення зародка до нових, ще не засвоєних ділянок жовтка в яйці.
	Рис. 1.3. Способи утворення зародкових оболонок і бластокінез
	у комах (за Бей-Бієнко):
	А – зародок до утворення оболонок; Б – перший етап їх утворення; В – завершення утворення зародкових оболонок. Верхній ряд – давньокрилі і геміптероїдні, нижній ряд – комахи з повним перетворенням: гол – головний відділ зародка, ам – амніон,  сер(с) ...
	Протікає він практично одночасно з утворенням зародкових оболонок; за А. Г. Шаровим, у комах спостерігаються два основних способи бластокінезу. в ортоптероїдних (Orthopteroidea) і в комах з повним перетворенням (Holometabola) зародок розростається по ...
	У давньокрилих (Paleoptera) i (Hemipteroidea) зазначена вище гемітероїдних складка бластодерми не утворюється, а в зародка хвостовий відділ загинається усередину яйця, занурюється в жовток і захоплює за собою весь зародок. Головний відділ його потра...
	Паралельно з розростанням зародка оболонках починається його сегментація. На головному кінці зʼявляються зачатки очей, відокремлюються сегменти голови, грудей та черевця, зачатки кінцівок, у тому числі й на черевці, де вони пізніше зникають. Мезодерм...
	Личинка не подібна до дорослої особини; на стадії лялечки відбувається гістоліз – розпад внутрішніх органів личинки та гістогенез – утворення імагінальних органів (жуки, цикади, перетинчастокрилі, двокрилі, лускокрилі). Органи дорослої комахи форму...
	У комах є 3 типи лялечок: вільні, покриті та приховані або бочкоподібні. У вільних (жуки, комарі) зачатки крил та кінцівок дорослої комахи добре помітні та вільно видаються над поверхнею тіла. Деякі з них рухливі. У покритих лялечок зачатки крил та к...
	СТАЦІАЛЬНИЙ РОЗПОДІЛ ТА АРЕАЛ КОМАХ
	ЯК ЕКОЛОГІЧНІ ПОНЯТТЯ
	Кожен вид комах та його популяції займають певну територію в природі, тобто мають власний просторовий простір існування. Характер розподілу виду у просторі значною мірою, а інколи й повністю, визначається екологічними умовами середовища та вибірковим...
	Розподіл за місцеперебуваннями. Вибірковість видів щодо чинників середовища зумовлює й вибірковість щодо місцеперебувань, тобто формує їхню екологічну спеціалізацію відносно тих ділянок території, які вони прагнуть заселити. Ділянка, яку займає популя...
	Так, пшеничне поле є стацією для пшеничного трипса, шведської та гессенської мух, різних видів клопів-черепашок, хлібних жуків, хлібного туруна та інших шкідників. Стаціями азіатської сарани слугують низинні заболочені ділянки з очеретом уздовж берег...
	Кожна стація має характерні риси: рослинний покрив, тип ґрунту, властивості мікроклімату тощо. Тому стація є узагальненим показником умов середовища, притаманних певній ділянці поверхні Землі.
	Дослідження довели, що кожен вид комах має свій типовий набір стацій. У деяких видів він широкий, а в інших – суворо обмежений певним типом середовища. Між цими крайніми варіантами існують численні проміжні форми. Наприклад, азіатська сарана, як зазна...
	Набір стацій, які заселяє вид, настільки характерний, що може бути однією з ключових видових ознак, не менш важливою, ніж морфологічні чи інші біологічні відмінності. Навіть більше – встановлено, що у межах одного роду чи сімейства неможливо знайти дв...
	Основою цього явища є міжвидова конкуренція – конкурентні взаємини між видами, що виникають у процесі використання ресурсів та умов середовища. Саме через таке змагання відбувається екологічний поділ близьких видів, що знижує рівень конкуренції між н...
	Вибірковість видів у заселенні певних стацій є важливою екологічною закономірністю, відомою як принцип сталості у виборі місцеперебувань, або принцип стаціальної вірності. Тому вивчення будь-якого виду комах, особливо такого, що має практичне значення...
	Отже, стація є місцеперебуванням окремого виду. Однак інколи замість цього терміна використовують слово біотоп. Подібне змішування понять небажане, адже біотоп доцільніше трактувати як ділянку території, заселену спільнотою організмів, тобто природни...
	Принцип зміни місцеперебувань. Встановлення вибіркової прихильності організмів до певних стацій є важливим результатом польових екологічних досліджень видів. Проте подальші наукові дані свідчать, що принцип стаціальної вірності діє лише в обмежених пр...
	Зміна місцеперебувань як екологічна закономірність являє собою комплекс явищ, що проявляються або в просторі, або в часі. У великих масштабах простору вона виражена у зональній та висотній зміні стацій, а у часовому вимірі – у сезонній та багаторічній...
	Зональна зміна стацій притаманна широко розповсюдженим видам, які заселяють кілька природних зон, тобто трансзональним видам. Вона проявляється як закономірний перехід від одних місцеперебувань до інших під час переміщення виду між природними зонами:...
	Приклади зональної зміни стацій у трансзональних видів наведено нижче. Так, перелітна сарана в середній частині України заселяє переважно піщані ділянки, тоді як на півдні переходить до болотистих місцеперебувань. Італійська сарана поблизу північної м...
	Подібні закономірності зміни стацій виявлено й у інших видів – зокрема травневого та червневого хрущів, а також озимої совки.
	Усі стації поділяють за характером рослинного покриву й мікрокліматом на три екологічні групи:
	 ксерофітні – сухі, теплі місцеперебування з розрідженим травостоєм;
	 мезофітні – помірно зволожені;
	 гігрофітні – сильно зволожені ділянки з густою рослинністю.
	Перехід видів у більш вологі стації під час руху на південь позначається косими стрілками. Водночас види, що віддають перевагу вологим умовам лісової чи частково лісостепової зони, не здатні просунутися далі на південь, оскільки стації, більш зволожен...
	Зональна зміна стацій є екологічним наслідком закону географічної зональності й пояснюється тим, що в міру руху на південь зростає кількість тепла, яке отримує земна поверхня. Наприклад, кількість сонячного тепла (ефективної радіації), що надходить н...
	G. 65  пн. ш. (тайгова зона) – 68 ккал;
	H. 50  пн. ш. (степова зона) – 85 ккал;
	I. 40  пн. ш. (пустельна зона) – 107 ккал.
	Помітне збільшення ефективної радіації в напрямку на південь створює для виду, що там поширюється, умови теплового надлишку. На перший погляд подібні стації на півночі й півдні суттєво відрізняються за температурним режимом: наприклад, температура пов...
	Надлишок тепла у південних, сухих районах компенсується переходом у більш зволожені й затінені стації. Висока вологість ґрунту за сухого повітря сприяє охолодженню за рахунок інтенсивного випаровування, а тінь зменшує вплив сильного сонячного нагріван...
	Вертикальна зміна стацій є аналогом зональної, але проявляється в умовах гір. Найпоширеніший варіант такої зміни – перехід видів на більш ксерофітні місцеперебування зі збільшенням висоти. Наприклад, сірий стрибунець у лісовому поясі Кавказу мешкає на...
	Зональна зміна ярусів проявляється в тому, що трансзональні види, як встановили М. С. Гіляров та інші дослідники, у різних природних зонах займають неоднакові яруси рослинності. У більш сухих зонах наземні види нерідко частково переходять до ґрунтовог...
	У результаті зональна зміна стацій і ярусів, а також вертикальна зміна стацій у горах ставлять вид у суперечливі умови. З одного боку, вид має певні екологічні вимоги, що випливають із його спадкових фізіологічних особливостей. З іншого боку, успішно ...
	Зональна та вертикальна зміна місцеперебувань має значний практичний інтерес. Її необхідно враховувати під час розробки зональних заходів боротьби зі шкідниками. Вона дає змогу зрозуміти, як змінюється екологія виду в різних зонах, і прогнозувати ці з...
	Зміна місцеперебувань у часі пов’язана зі змінами мікроклімату протягом сезону або протягом кількох років. Коли мікроклімат змінюється в межах одного сезону, виникає сезонна зміна стацій. Найрізкіше вона проявляється в регіонах із жарким і сухим кліма...
	Однією з найтиповіших форм сезонної зміни стацій є переміщення степових і пустельних видів у період літньої посухи та вигоряння рослинності до більш зволожених ділянок із густішим і зеленішим травостоєм – на луки, у западини, на посіви або під полог ...
	Відхилення погоди від кліматичної норми спричиняє зміну мікроклімату стацій і, відповідно, річну зміну місцеперебувань. У теплі та сухі роки види переміщуються до вологих стацій, а у вологі – до сухіших.
	Так, перелітна сарана в південному Казахстані в сухі роки концентрується в западинах із вологим ґрунтом і відносно густою рослинністю, де також відкладає яйця. У дощові роки, навпаки, вона обирає більш підвищені та сухі ділянки для відкладання яєць.
	У центральних регіонах України А. Ф. Кришталь зафіксував, що в посушливі та спекотні роки багато видів комах переселяються на більш зволожені місцеперебування. У таких умовах кількість видів, які там трапляються, а також їхня чисельність на 1 м² поміт...
	Отже, змінюючи свої місцеперебування, види в умовах мінливого середовища знаходять для себе найбільш придатні умови існування. Фактично така міграція дозволяє їм зберігати звичні екологічні норми та вимоги до вологісно-температурних показників навіть ...
	Загалом, як сталість у виборі місцеперебування, так і його зміна демонструють складність взаємодії виду з тим середовищем, яке формується на зайнятих ним територіях. Без урахування цих взаємин неможливо повноцінно зрозуміти екологію та певні аспекти...
	2. МОЛЕКУЛЯРНА ЕНТОМОЛОГІЯ
	Огляд молекулярно-біологічних методів,
	використовуваних для вивчення ентомофауни
	Молекулярно-біологічні методи стали одним із найважливіших інструментів сучасної ентомології, забезпечивши можливість всебічного аналізу різноманіття, систематики, еволюції, екології та функціональної біології комах. Від часу появи перших методів сек...
	Класичні морфологічні дослідження, які відіграли визначальну роль у становленні ентомології, мають низку обмежень, особливо коли йдеться про криптичні види, поліморфізм, онтогенетичні зміни, деградовані або неповні зразки (Hebert et al., 2003). Молеку...
	Сучасна молекулярна ентомологія використовує широкий спектр методів – від ДНК-баркодингу та аналізу мітохондріальних маркерів до секвенування геномів і транскриптомів. Важливе місце займають також методи генотипування (мікросателіти, SNP-аналіз), філо...
	Важливо зазначити, що широке застосування молекулярних методів у вивченні ентомофауни значною мірою зумовлене необхідністю вирішення практичних завдань у агроекології, фітосанітарному контролі, боротьбі з інвазійними видами та епідеміології. Багато к...
	Крім прикладних аспектів, молекулярно-біологічні методи дозволили значно розширити теоретичні уявлення про еволюцію комах. Геномні дані стали основою сучасних реконструкцій філогенії великих таксономічних груп, включаючи комах із неповним та повним пе...
	В останні два десятиліття особливе значення має розвиток технологій високопродуктивного секвенування, які суттєво знизили вартість отримання геномних даних і зробили доступним глибоке дослідження як модельних, так і немодельних видів комах (Ellegren, ...
	Окремого значення набувають методи метабаркодингу та аналізу середовищної ДНК (eDNA), які дозволяють оцінювати біорізноманіття комах без необхідності прямого відлову особин (Taberlet et al., 2018). Ці методи перетворюють підходи до моніторингу ентомоф...
	У контексті глобальних змін клімату та антропогенного тиску молекулярні методи дають можливість документувати генетичні зрушення у популяціях, відстежувати адаптивні реакції комах та виявляти ранні ознаки популяційного занепаду (Sgrò, Terblanche, & Ho...
	Отже, молекулярно-біологічні методи стали центральним елементом сучасної ентомології, забезпечивши перехід від описового підходу до багаторівневого, аналітично-наукового вивчення комах. У наступних розділах буде розглянуто основні групи молекулярних м...
	Роль молекулярних методів у дослідженні ентомофауни
	Молекулярні методи посідають ключове місце в сучасних дослідженнях ентомофауни, забезпечуючи можливість аналізу видового різноманіття, філогенетичних зв’язків, еволюційної динаміки та механізмів адаптації на рівнях, недоступних традиційним морфологіч...
	Місце молекулярних методів у сучасній ентомології
	Поява доступних і точних методів виділення, ампліфікації та секвенування нуклеїнових кислот істотно змінила способи, за допомогою яких досліджується ентомофауна. На відміну від морфологічних ознак, які можуть бути варіабельними в межах виду або збігат...
	Дані, отримані за допомогою молекулярних маркерів, дозволяють:
	 проводити точну ідентифікацію видів навіть із фрагментарних або деградованих зразків;
	 реконструювати філогенетичні дерева із залученням великої кількості генів або повних геномів;
	 оцінювати інтенсивність і напрямок еволюційних процесів;
	 аналізувати структуру популяцій, міграційні шляхи та потоки генів;
	 ідентифікувати механізми стійкості до інсектицидів;
	 здійснювати біомоніторинг екосистем за допомогою середовищної ДНК (eDNA).
	Отже, молекулярно-біологічні методи забезпечили перехід від дескриптивної ентомології до аналітичної науки, що дозволяє інтегрувати дані на різних рівнях біологічної організації.
	Значення молекулярних даних для систематики та таксономії комах

	Таксономія комах історично спиралася на морфологічні характеристики, які часто є високовартісні в контексті польових досліджень, але обмеженими при роботі з криптичними видами або молодими онтогенетичними стадіями. Молекулярні методи вирішили низку п...
	Розмежування видів. Генетичні маркери дозволяють виявляти філогенетичні події що відбувались в різний час і призводили до формування нових таксонів. Наприклад, застосування як маркера гена COI забезпечило глобальний стандарт для ідентифікації різних в...
	Перегляд традиційних таксонів. Геномні та транскриптомні дані дозволили переглянути філогенетичні дерева великих груп комах, таких як Orthoptera, Coleoptera, Diptera, Lepidoptera та Hymenoptera. На основі аналізу сотень і тисяч незалежних геномних лок...
	Популяційна генетика та аналіз генетичної структури

	Методи популяційної генетики стали важливими для вивчення мікроеволюційних процесів у комах, визначення рівня генетичної мінливості та формування уявлення про динаміку популяцій.
	Генетична структура популяцій. Аналіз мікросателітних маркерів, SNP-профілювання та методи RADseq дозволяють оцінити:

	 ступінь генетичної диференціації популяцій;
	 інтенсивність потоків генів;
	 історичні зміни чисельності;
	 ізоляцію популяцій у просторі.
	Такі підходи особливо корисні в дослідженнях інвазійних видів, де необхідно встановити джерела інтродукцій і шляхи їхнього поширення (Estoup & Guillemaud, 2010).
	Еволюційні процеси та адаптації. Геномні підходи дають змогу виявляти адаптивні локуси, що визначають стійкість до інсектицидів, взаємодію з рослинами-господарями, толерантність до температури, вологості та інших екологічних факторів (Rane et al., 201...
	Аналіз трофічних і симбіотичних взаємодій. Комахи часто вступають у складні взаємодії з іншими організмами – рослинами, грибами, бактеріями, вірусами та найпростішими. Молекулярні методи дозволяють: аналізувати склад і динаміку мікробіомів комах, визн...

	Одним із ключових відкриттів останніх десятиліть стало виявлення домінуючої ролі бактеріальних ендосимбіонтів, таких як Wolbachia, Rickettsia та Sodalis, у біології багатьох комах, включно з впливом на репродукцію, імунітет та еволюційні процеси (Werr...
	Прикладні аспекти
	Фітосанітарні дослідження та агроекологія. Молекулярні методи дозволяють швидко ідентифікувати шкідників, відстежувати їхнє поширення та популяційну структуру, виявляти механізми резистентності до інсектицидів (Furlong et al., 2013).
	Контроль переносників хвороб. У медичній ентомології молекулярні методи використовуються для: ідентифікації цілого комплексу видів (Anopheles gambiae s.l.), виявлення збудників в самих переносниках цих хвороб, аналізу генів стійкості комах до інсектиц...
	Моніторинг біорізноманіття. Метабаркодинг та eDNA роблять можливим масштабний моніторинг комах без їх відлову, що особливо важливо в умовах глобального зниження комахозапилювачів (Hallmann et al., 2017).


	Отже, молекулярно-біологічні методи забезпечують основу для глибокого, багаторівневого та достовірного аналізу ентомофауни. Їх застосування кардинально трансформувало систематику, філогенію, екологію та прикладну ентомологію, зробивши можливим одночас...
	ДНК-баркодинг у дослідженні ентомофауни
	ДНК-баркодинг є одним із найважливіших інструментів сучасної молекулярної ентомології, що забезпечує стандартизований і відтворюваний підхід до ідентифікації видів комах на основі коротких маркерних ділянок геному. Від моменту своєї концептуальної ро...
	Теоретичні засади ДНК-баркодингу. ДНК-баркодинг ґрунтується на припущенні, що певні короткі ділянки геному демонструють достатній рівень міжвидової мінливості, аби слугувати молекулярним «штрихкодом», аналогічним до товарного коду в системах автоматич...
	Розповсюдження цієї технології було тісно пов’язане зі створенням глобальної бази даних BOLD – Barcode of Life Data System, яка забезпечує зберігання, аналіз і поширення баркодингових записів (Ratnasingham & Hebert, 2007).
	Еволюційно-генетичні передумови ефективності. Ефективність COI як маркера пов’язана з його відносно високою швидкістю мутацій, що створює значну міжвидову різницю навіть серед близькоспоріднених таксонів. При цьому рівень внутрішньовидової варіації з...

	Проте деякі еволюційні явища – гібридизація та інтроґресія – можуть цей інтервал зменшувати або нівелювати, що робить важливим використання додаткових ядерних маркерів.
	Баркодинг став незамінним у групах із високим рівнем криптичності, наприклад: Anopheles gambiae s.l., Culex pipiens complex, багато груп Hymenoptera та Diptera. Крім того, було продемонстровано що використання COI дозволяє безпомилково диференціювати ...
	Баркодингові дані часто ініціюють таксономічні перегляди. Наприклад, Meier et al. (2006) показали, що значна частка морфологічно описаних видів Diptera містить групи криптичного розмаїття, які потребують перегляду.
	Комбінування баркодингу з іншими методами багатолокусної філогеноміки (MLST, UCE, RADseq) дозволяє: уточнювати генеалогічні зв’язки, визначати часові рамки дивергенції, перевіряти монофілію таксонів.
	ДНК-баркодинг і метабаркодинг широко застосовуються для оцінки:
	 різноманіття запилювачів;
	 стану лісових і степових екосистем;
	 трансформації фауністичних комплексів під впливом урбанізації та агроекосистем.
	Так, за допомогою баркодингу насамперенд було продемонстроване масштабне зниження біомаси літаючих комах у Європі, а баркодингові підходи дозволяють тепер набагато точніше відслідковувати видові втрати (Hallmann et al., 2017).
	Окрім описаних функцій використання баркодингу забезпечує швидку ідентифікацію інвазійних видів, навіть на ранніх стадіях розвитку або за відсутності морфологічних ознак. Це особливо важливо для: Lymantria dispar complex, Halyomorpha halys, численних ...
	2.3.3. Метабаркодинг і аналіз середовищної ДНК (eDNA)

	Метабаркодинг об’єднує баркодинг і NGS-технології, дозволяючи одночасно аналізувати сотні видів у складних зразках. Такий підхід пришвидшує та вдосконалює аналіз: дієти хижаків, вмісту шлунків риб та земноводних, складу ґрунтових та водних спільнот ч...
	eDNA-технології дають змогу виявляти види навіть без збору фізичних зразків, використовуючи воду ґрунт або пилок (Taberlet et al., 2012). Проте баркодинг недостатній для офіційного опису нового виду. Він потребує підтвердження морфологією, екологією т...
	Отже, ДНК-баркодинг є одним із найпотужніших інструментів в ентомології, який забезпечує швидку, стандартизовану та достовірну ідентифікацію видів. Його можливості охоплюють фундаментальні та прикладні аспекти – від систематики й філогенетики до біобе...
	PCR-базовані методи у молекулярній ентомології.
	Полімеразна ланцюгова реакція (PCR) та методи, що походять від неї, становлять ядро більшості молекулярних досліджень комах. Оскільки ці підходи дозволяють ампліфікувати навіть невеликі кількості ДНК, вони незамінні в роботі з дрібними, рідкісними та ...
	PCR є процесом експоненціальної ампліфікації вибраної ділянки ДНК, що базується на циклічній денатурації, відпалюванні праймерів і синтезі комплементарної послідовності ДНК-полімеразою (Mullis et al., 1986). Завдяки високій чутливості метод дозволяє п...
	Ключовою умовою є правильний вибір праймерів, що визначає специфічність і чутливість реакції.
	PCR-варіації та їх застосування в ентомології
	Вкладена PCR (Nested PCR). Вкладена PCR застосовується, коли початкова кількість ДНК дуже низька або містить інгібітори. Метод передбачає дві послідовні реакції, у другій з яких використовуються праймери, що ампліфікують підділянку продукту першої реа...


	Застосування в ентомології:
	 виявлення малочисельних симбіонтів або патогенів (Wolbachia, Trypanosoma, арбовіруси);
	 аналіз харчових ланцюгів через фрагменти ДНК у кишечнику;
	 діагностика паразитоїдів у ранніх стадіях розвитку господарів.
	Кількісна PCR (qPCR, або Real-Time PCR). qPCR дає можливість не лише ампліфікувати, але й кількісно оцінити рівень ДНК у зразку. Метод ґрунтується на використанні флуоресцентних барвників (SYBR Green) або гібридизаційних проб (TaqMan) (Bustin et al., ...

	Застосування:
	 кількісне визначення рівнів інфекцій у переносників (наприклад, Plasmodium у комарів Anopheles);
	 вимірювання титру ендосимбіонтів (Wolbachia);
	 оцінка експресії генів (у поєднанні з RT-PCR);
	 моніторинг резистентності до інсектицидів через вимірювання частоти алелей.
	Зворотнотранскрипційна PCR (RT-PCR). RT-PCR використовується для ампліфікації РНК через зворотну транскрипцію у кДНК. У ентомології метод критично важливий для:

	 виявлення РНК-вірусів комах (наприклад, вірусів полієдрозу, арбовірусів);
	 аналізу експресії генів розвитку, поведінки й імунітету;
	 вивчення взаємодії комах із рослинами та патогенами.
	Мультиплексна PCR. Мультиплексна PCR дозволяє ампліфікувати кілька маркерів в одній реакції. Це економить час і реагенти, а також забезпечує комплексний аналіз.

	Приклади застосування:
	 одночасне виявлення кількох патогенів у переносниках;
	 визначення видового складу в групах морфологічно подібних комах (наприклад, Culex pipiens complex);
	 діагностика мутацій, що визначають резистентність.
	Digital PCR (dPCR)

	Digital PCR — новітня технологія абсолютної кількісної детекції, яка ділить реакційну суміш на тисячі частин, де кожна виступає як окрема реакція (Hindson et al., 2011).
	Переваги:
	 надзвичайно висока чутливість;
	 можливість точного визначення рідкісних алелей;
	 незалежність від стандартних кривих;
	 підвищена точність при роботі з деградованою ДНК.
	Застосування:
	 виявлення низькотитрових патогенів;
	 аналіз гетероплазмії мітохондрій;
	 моніторинг мутацій стійкості.
	PCR-базовані маркери у популяційній та прикладній ентомології
	RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA). RAPD – швидкий та недорогий метод аналізу генетичної мінливості без попередніх знань про геном (Williams et al., 1990). Метод використовує випадкові праймери, що ампліфікують численні ділянки. До переваг методу...
	AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism). AFLP комбінує рестрикційний аналіз і PCR-ампліфікацію. Метод забезпечує високу роздільну здатність і придатний для вивчення: популяційної структури, внутрішньовидової диференціації, інвазійних процесів.
	SSR / мікросателіти. Мікросателітні маркери ампліфікуються за допомогою PCR і широко застосовуються для: оцінки потоків генів, визначення родинної структури, моніторингу поширення інвазійних видів, аналізу успадкування ознак.


	Вони залишаються золотим стандартом популяційної генетики комах (Selkoe & Toonen, 2006).
	SNP-генотипування. PCR-базовані методи що часто використовуються для детекції одиничних нуклеотидних замін (SNP), що є ключовими маркерами: резистентності до інсектицидів, локальних адаптацій, диференціації популяцій.

	Методи qPCR та dPCR дозволяють точно визначати частоти алелів навіть у змішаних зразках.
	Діагностика патогенів і симбіонтів комах. PCR є стандартом для виявлення бактеріальних ендосимбіонтів (Wolbachia, Rickettsia, Cardinium), грибкових і протистних паразитів, вірусів, фітопатогенів, які переносять інсектофаги та фітофаги.

	Для Wolbachia найчастіше застосовують праймери до генів wsp, 16S rRNA, ftsZ (Zhou et al., 1998).
	У комплексах переносників (наприклад, Aedes aegypti) qPCR дозволяє оцінити ефективність біоконтролю через інфекцію Wolbachia (Moyes et al., 2017).
	Обмеження PCR-базованих методів. Зразки комах часто містять інгібітори PCR або мають низьку концентрацію ДНК. Це може призводити до хибнонегативних результатів, відсутності ампліфікації, нерівномірності між зразками.

	Неправильний дизайн праймерів спричинює неспецифічні продукти або перехресну реакцію між близькими видами.
	PCR-базовані маркери зазвичай охоплюють лише невеликі ділянки геному. Це накладає обмеження порівняно з методами NGS та геноміки.
	Отже, PCR-базовані методи є фундаментальними інструментами молекулярної ентомології, що забезпечують широкі можливості — від видового визначення і діагностики патогенів до популяційної генетики й аналізу адаптивних ознак. Розвиток їхніх модифікацій пі...
	Ядерні маркери та мікросателіти у дослідженні ентомофауни
	Використання ядерних маркерів та мікросателітів відіграє ключову роль у сучасній молекулярній ентомології. На відміну від мітохондріальної ДНК, яка успадковується материнською лінією та відображає лише частину генетичної історії виду, ядерні маркери ...
	Ядерні маркери: властивості та застосування у ентомології

	Ядерні гени більш інформативні при аналізі еволюційних процесів, які відбуваються на тривалих часових шкалах, і забезпечують незалежний від мітохондріального геному погляд на генетичну різноманітність. На відміну від мтДНК, яка являє собою єдиний лок...
	Найчастіше у дослідженнях комах використовують такі ядерні маркери:
	EF-1α (elongation factor 1 alpha). Один із найбільш широко застосовуваних генів у філогенетичних дослідженнях комах. Захоплює помірний рівень еволюційної варіабельності та надає добру роздільну здатність як для міжродових, так і для внутрішньородових ...
	28S та 18S рДНК. Консервативні маркери, корисні для вивчення глибоких філогенетичних зв’язків. 28S часто використовується разом із швидкоплинними маркерами для вирішення складних таксономічних проблем (Wiegmann et al., 2009).
	CAD (rudimentary gene)
	Один із найбільш інформативних ядерних маркерів для комах, особливо корисний для реконструкції філогеній у Diptera, Lepidoptera та Hymenoptera (Moulton & Wiegmann, 2004).
	Wingless (wg) та Opsin
	Гени, що часто застосовують для дослідження генетичної диференціації та молекулярної систематики у багатьох групах комах, від жуків до перетинчастокрилих.
	Перевагою ядерних маркерів є можливість ідентифікації гібридизації та інтрогресії, що неможливо на основі даних мтДНК. Наприклад, такі маркери успішно використовувався для виявлення гібридних зон у бджіл роду Apis (Whitfield et al., 2006), тоді як мт...
	Ядерні гени також дозволяють:
	 оцінювати рівень генетичного обміну між популяціями;
	 реконструювати структуру родоводів та історію дивергенції;
	 виявляти «криптичні» види, які не демонструють достатньої мітохондріальної диференціації.
	Отже, ядерні маркери є необхідним компонентом інтегративної таксономії та популяційної генетики комах.
	Мікросателіти як інструмент високої роздільної здатності

	Мікросателіти (SSR) – це короткі тандемні повтори (2–6 нуклеотидів), які характеризуються високою мутаційною швидкістю та значним поліморфізмом. Завдяки цим властивостям вони є одним із найпотужніших маркерів для вивчення дрібномасштабної генетичної ...
	До основних властивостей мікросателітів належить:

	 високий рівень алельного поліморфізму, що забезпечує детальне генотипування;
	 кодомінантність, що дозволяє визначити обидва алелі в гетерозигот;
	 широка представленість у ядерному геномі майже всіх комах;
	 можливість розробки специфічних праймерів для будь-якого виду.
	Сучасні підходи дозволяють отримувати SSR-локуси з транскриптомів та геномних бібліотек, що значно полегшує роботу з не модельними таксонами (Zhang & Hewitt, 2003).
	Застосування мікросателітів у дослідженнях популяцій комах

	Мікросателітні маркери широко застосовують для дослідження популяційної структури шкідників та переносників хвороб. Наприклад, Schmidt et al. (1997) використовували SSR для вивчення структури популяцій Glossina morsitans, показавши існування чітко в...
	У жуків роду Agrilus (зокрема A. planipennis), що є небезпечними інвазійними шкідниками дерев, мікросателіти дозволили простежити походження інвазійних популяцій та визначити ймовірні джерела заселення у Північній Америці (Bray et al., 2011).
	SSR широко застосовують для оцінювання рівня різноманітності у природних і штучних популяціях медоносної бджоли Apis mellifera. Наприклад, роботи Estoup et al. (1995) показали значні відмінності між ізольованими популяціями бджіл у Європі та Африці,...
	Оскільки мікросателіти мають високу роздільну здатність, вони ефективно використовуються для ідентифікації гібридів. Один із добре досліджених прикладів – гібридизація між Culex pipiens та Culex quinquefasciatus, що має важливе значення для епідеміоло...
	Розробка та валідація мікросателітних локусів

	Хоча мікросателіти надзвичайно інформативні, їх розробка вимагає певних ресурсів: створення геномних бібліотек, секвенування та перевірки поліморфізму. Сучасні технології NGS спростили ці процеси, дозволяючи виділяти SSR із транскриптомних даних та на...
	За стандартами міжнародних протоколів, перед використанням SSR у популяційних дослідженнях потрібно перевіряти:
	 відповідність рівновазі Гарді–Вайнберга,
	 відсутність алельного дроп-ауту,
	 стабільність ампліфікації,
	 наявність приватних алелів у різних популяцій.
	Такі процедури важливі для уникнення помилкових висновків.
	Отже, ядерні маркери та мікросателіти є незамінними інструментами для аналізу генетичної структури комах, реконструкції еволюційних подій та уточнення видових меж. Їх застосування дозволяє виявляти тонкі еволюційні сигнали, недоступні для мітохондрі...
	Мітохондріальні маркери в ентомології
	Мітохондріальні маркери відіграють центральну роль у сучасних молекулярних дослідженнях ентомофауни. Завдяки своїм унікальним генетичним та функціональним властивостям мітохондріальна ДНК (мтДНК) забезпечує потужний інструментарій для аналізу: філоген...
	Найчастіше у дослідженнях комах застосовують такі мтДНК-маркери: COI, COII, cytb, ND1–ND5, а також 16S rRNA та 12S rRNA. Кожен із цих генів має специфічні еволюційні характеристики, що зумовлюють його придатність до певних типів аналізу.
	Мітохондріальний геном комах, як правило, є компактною кільцевою молекулою розміром 14–20 тис. пар нуклеотидів, що містить 13 білок-кодуючих генів, 22 гени тРНК і два гени рРНК (Clary & Wolstenholme, 1985). Йому притаманні такі біологічні особливості:
	 материнське успадкування (з незначними винятками);
	 відсутність рекомбінації, що робить мтДНК стабільною системою для відстеження ліній;
	 висока швидкість нуклеотидних замін порівняно з багатьма ядерними генами;
	 відносно проста ампліфікація, що робить її доступною навіть у деградованих зразках.
	Ці властивості стали ключовими для становлення численних підходів у молекулярній систематиці комах (Simon et al., 2006).
	Попри це, мтДНК не позбавлена обмежень: можливі ефекти селективного тиску, злиття ліній, існування псевдогенів у ядрі (numts), а також вплив ендосимбіонтів, таких як Wolbachia (Hurst & Jiggins, 2005).
	Ген cytochrome c oxidase subunit I (COI) є найвідомішим мітохондріальним маркером у ентомології. Після роботи (Hebert et al., 2003) COI став основою глобальної системи DNA barcoding, що передбачає використання стандартного ~658 п. н. фрагмента для і...
	Переваги COI:

	 висока міжвидова мінливість;
	 універсальність праймерів;
	 велика кількість доступних референс-послідовностей у BOLD та GenBank;
	 ефективність у діагностиці «криптичних» видів.
	Переваги COI продемонстровані у численних дослідженнях. Наприклад:
	 для Tephritidae (Smith et al., 2005),
	 Lepidoptera (Huemer et al., 2014),
	 Aphididae (Foottit et al., 2008),
	 Culicidae (Cywinska et al., 2006).
	Успішність методу зумовила його застосування у біобезпеці, екологічному моніторингу та контролі шкідників.
	В окремих таксонів (наприклад, у мурах роду Formica, де присутня гібридизація) COI може давати хибно об’єднані лінії. Також відомі випадки впливу Wolbachia, що здатна спричинити мітохондріальний хичхайкінг, спотворюючи структуру популяцій (Hurst & Ji...
	Інші білок-кодуючі гени мтДНК у ентомології
	COII


	Ген COII часто використовують як додатковий маркер, особливо коли COI демонструє недостатню варіабельність. Він корисний для філогенетики багатьох груп, зокрема Hymenoptera і Coleoptera (Whitfield & Cameron, 1998).
	COI+COII у комбінації дозволяють проводити більш точну реконструкцію еволюційних зв’язків.
	Cytb (cytochrome b)

	Ген cytb має вищу еволюційну швидкість ніж COI, тому часто застосовується у популяційній генетиці та філогеографії. Приклади можна знайти у:
	 жуків Chrysomelidae (Gómez-Zurita et al., 2004),
	 клопів Triatominae – переносників Chagas disease (Marcilla et al., 2001),
	 мух Glossina (Gooding & Krafsur, 2005).
	Cytb часто використовується у роботах, спрямованих на аналіз історичних демографічних процесів.
	ND-гени (ND1, ND2, ND4, ND5)

	Гени NADH-дегідрогенази інформативні для вивчення адаптивної еволюції, оскільки вони беруть участь у клітинному диханні.  Наприклад:
	 ND5 продемонстрував високу інформативність у малярійних комарів роду Anopheles (Avise, 2000; Krzywinski et al., 2006);
	 ND1 та ND2 корисні для аналізу внутрішньовидової структури метеликів Heliconius (Brower, 1994).
	Рибосомні гени 16S та 12S rRNA

	Рибосомні гени мітохондрій мають повільнішу швидкість еволюції, що робить їх придатними для дослідження давніх філогенетичних подій.
	16S rRNA був ключовим маркером у класичних працях із філогенії жуків і двокрилих (Caterino et al., 2000). 12S rRNA застосовують рідше, але цей ген добре себе зарекомендував у дослідженнях архаїчних груп (Beebe et al., 2000).
	16S і 12S зберігають інформативність навіть у фрагментованих зразках, що робить їх цінними у палеоентомології та аналізі муміфікованих комах.
	Мітохондріальні маркери у філогеографії та популяційній генетиці

	МтДНК є основним інструментом у філогеографії завдяки здатності відображати історію демографічних змін.
	Мітохондріальні маркери допомогли ідентифікувати:
	 післяльодовикові колонізаційні маршрути Bombus (Hines, 2008);
	 регіональні лінії метеликів Papilio machaon (Clarke et al., 2011);
	 походження інвазійного шкідника Harmonia axyridis (Lombaert et al., 2010).
	Завдяки високій роздільній здатності мтДНК дозволяє відстежувати відносно нещодавні події.
	На основі мтДНК виявлено численні приклади гібридних зон у:
	 Heliconius (Bull et al., 2006);
	 бджіл роду Apis (Arias & Sheppard, 2005);
	 жуків Carabidae (Sota et al., 2001).
	Утім, через можливу інтрогресію та вплив симбіонтів необхідно застосовувати інтегративні підходи, використовуючи ядерні маркери.
	Мітохондріальні маркери набули значного практичного значення:
	 у контролі інвазійних комах (Armstrong & Ball, 2005);
	 у діагностиці видів у міжнародній торгівлі;
	 у виявленні переносників хвороб (Wilkerson et al., 2015).
	Наприклад, COI та cytb дозволили підтвердити численні незалежні інтродукції Aedes albopictus у США (Birungi & Munstermann, 2002).
	Обмеження та виклики у застосуванні мітохондріальних маркерів
	Вплив симбіонтів


	Найважливіший фактор, що здатен спотворювати результати, – це бактерії Wolbachia.
	Вони можуть викликати:
	 штучне зниження генетичної різноманітності;
	 повне заміщення ліній мтДНК;
	 хибні патерни філогеографії.
	Цей ефект добре задокументований у бабок (Charlat et al., 2009) і жуків (Jiggins, 2003).
	Псевдогени (numts)

	Деякі послідовності мтДНК інтегровані у ядерний геном, що може спричинити ампліфікацію не цільових фрагментів.
	Обмежена інформативність для дуже давніх або дуже молодих ліній

	Консервативні ділянки можуть бути недостатньо змінними, тоді як гіперваріабельні — насичуватися замінами.
	Отже, мітохондріальні маркери стали фундаментом сучасної молекулярної ентомології. Їхні властивості — компактність, висока швидкість еволюції, зручність ампліфікації — роблять їх ефективними для ідентифікації видів, реконструкції філогеній, філогеогра...
	Сучасні дослідження дедалі частіше поєднують мтДНК з ядерними маркерами та геномними підходами, формуючи інтегративну основу для пояснення еволюційних процесів у комах.
	Технології високопродуктивного секвенування (NGS)
	у вивченні ентомофауни
	Технології високопродуктивного (next-generation) секвенування радикально змінили підходи до вивчення комах. Вони дозволяють аналізувати геноми, транскриптоми, мікробіоми й складні екологічні взаємозв’язки з точністю та масштабом, недоступними для клас...
	У цьому розділі наведено огляд основних NGS-платформ, їхніх можливостей у дослідженнях ентомофауни, а також виклики та перспективи інтеграції цих технологій у сучасну ентомологію.
	Основні платформи та принципи високопродуктивного секвенування Illumina Sequencing

	Платформи Illumina найбільш поширені в молекулярній біології завдяки високій точності та відносно низькій вартості (Bentley et al., 2008). Такий метод володіє рядом переваг: висока точність (помилка <1%), можливість глибокого покриття, придатність для...
	Oxford Nanopore Technologies (ONT)

	ONT забезпечує наддовгі ріди (до сотень тисяч bp), що критично важливо для збірки геномів комах, які зазвичай містять велику кількість повторів та мобільних елементів (Jain et al., 2016).
	Переваги:
	 можливість польового секвенування;
	 здатність зчитувати довгі фрагменти ДНК;
	 ідеальний інструмент для корекції «скелетних» збірок Illumina.
	Недоліки: вища частота помилок порівняно з Illumina, хоча вона зменшується з новими хіміями.
	PacBio HiFi Sequencing

	Технологія PacBio HiFi генерує довгі ріди з високою точністю (Wenger et al., 2019).
	Переваги:
	 ідеально підходить для de novo збірки;
	 точність, порівняна з Illumina;
	 можливість аналізу епігенетичних модифікацій.
	Геноміка комах

	Багато видів комах мають складні геноми з численними інверсіями та повторними елементами. Тому класичні підходи часто не дозволяють отримати повноцінні референсні геноми. Комбінування Illumina, PacBio та ONT дозволило розвязати ці проблеми (Armisén et...
	Приклади успішної збірки:
	 Aedes aegypti: поліпшена геномна збірка дозволила уточнити гени, пов’язані з резистентністю до інсектицидів;
	 Spodoptera frugiperda: виявлення нових генетичних ліній, що впливають на інвазійність;
	 Bombus terrestris: оцінка генетичного різноманіття популяцій запилювачів.
	Пангеноміка

	Пангеноміка дозволяє описати весь набір генів виду, включно з варіантами, що наявні лише у частини популяцій.
	Значення для ентомології:
	 визначення локальних адаптацій;
	 виявлення «мобільних» елементів, що сприяють еволюції резистентності;
	 аналіз структурних варіацій.
	Транскриптоміка комах
	RNA-seq

	RNA-seq дає змогу досліджувати експресію генів у різних тканинах, стадіях розвитку або умовах середовища (Wang et al., 2009). Приклади застосування: вивчення імунної відповіді комах на патогени, аналіз генів, пов’язаних із резистентністю до інсектицид...
	Single-cell RNA-seq

	Одноклітинна транскриптоміка дозволяє описувати функціональні типи клітин та їхню динаміку розвитку (Cao et al., 2017).
	Значення:
	 деталізація розвитку нервової системи комах;
	 аналіз клітинних реакцій на вірусні інфекції;
	 вивчення плазматоцитів та інших клітин імунітету.
	Метабаркодинг і метагеноміка ентомофауни
	Дослідження біорізноманіття


	Метабаркодинг дозволяє визначати видовий склад комах у пробах ґрунту, рослинності, пасток чи води, використовуючи NGS-секвенування мільйонів фрагментів ДНК (Taberlet et al., 2012).
	Переваги:
	 можливість роботи з масовими пробами;
	 здатність виявляти рідкісні та приховані види;
	 висока чутливість.
	Аналіз харчових мереж

	Метабаркодинг кишкового вмісту хижаків дає змогу реконструювати трофічні взаємодії. Наприклад: аналіз раціону павуків, турунів, паразитичних ос, виявлення рослинних ДНК у фітофагів, дослідження паразитоїдів у лялечках та личинках.
	Мікробіом комах

	Комахи володіють складними мікробіальними спільнотами, що впливають на живлення, імунітет, стійкість до стресів і навіть поведінку (Douglas, 2015).
	NGS дозволяє:
	 описувати бактеріальні та грибкові консорціуми;
	 вивчати взаємодію з ендосимбіонтами (Wolbachia, Rickettsia, Sodalis);
	 аналізувати зміни мікробіому під впливом інсектицидів або вірусів.
	Екологічна та еволюційна геноміка комах
	Виявлення адаптивних локусів


	Методи genotype-by-sequencing (GBS), RAD-seq і whole-genome resequencing дозволяють ідентифікувати:
	 гени резистентності до інсектицидів (kdr, CYP450, GST);
	 локальні адаптації до клімату;
	 генетичні маркери інвазійності.
	Реконструкція історії популяцій

	NGS дає змогу оцінювати:
	 ефективний розмір популяції (Ne);
	 епізоди «вузьких місць»;
	 міграцію та потоки генів між популяціями;
	 гібридизацію між близькими видами.
	Обмеження та виклики NGS у ентомології
	Якість та кількість ДНК

	Дрібні розміри комах і старість музейних екземплярів ускладнюють екстракцію якісної ДНК.
	Висока вартість складних геномних проєктів

	Попри здешевлення технологій, повна геноміка залишається дорогою для нересурсних лабораторій.
	Брак референсних геномів

	Для більшості видів комах референсні геноми відсутні, що ускладнює анотацію.
	Біоінформатичні виклики

	Аналіз великих обсягів даних вимагає:
	 значної обчислювальної потужності;
	 кваліфікованого персоналу;
	 стандартизації протоколів.
	CRISPR та інструменти функціональної геноміки
	у дослідженні комах
	Технології функціональної геноміки останніх десятиліть дозволили перейти від описових досліджень ентомофауни до глибокого аналізу причинно-наслідкових зв’язків між генотипом та фенотипом. Найбільш революційні зміни відбулися завдяки впровадженню CRISP...
	Ці інструменти роблять CRISPR найбільш універсальною платформою для маніпуляції геномами комах.
	На сьогодні трансгенез комах широко застосовують у дослідженнях:
	 фізіології розвитку (Drosophila, Tribolium castaneum);
	 імунітету (Aedes aegypti, Anopheles gambiae);
	 хеморецепції та поведінки;
	 механізмів резистентності.
	Методи CRISPR дозволяють цілеспрямовано інтегрувати конструкції у визначені локуси (Housden et al., 2017).
	Knock-in та knock-out системи

	Knock-out (вимкнення гена) – використовується для встановлення ролі певних генів у розвитку, поведінці, адаптаціях. Knock-in (вставка нового фрагмента або ввімкнення гена) – дає можливість додавати маркери, флуоресцентні білки або регуляторні елементи.
	Приклади застосування включають нокаут генів:
	 фертильність у Aedes aegypti для контролю популяцій;
	 гени рецепторів нюху у Drosophila для вивчення хеморецепції;
	 гени формування кутикули у жуків та метеликів.
	Молекулярні механізми розвитку комах
	Молекулярні механізми розвитку комах становлять одну з ключових галузей сучасної еволюційної біології, оскільки саме комахи, зокрема Drosophila melanogaster, стали фундаментальними модельними організмами для дослідження генетичних основ морфогенезу. Р...
	Особливе місце у формуванні тілесного плану комах займають Hox-гени – еволюційно консервативна група гомеобоксних генів, що визначають ідентичність сегментів уздовж передньо-задньої осі. Просторово-часова експресія цих генів забезпечує відмінності між...
	Разом із Hox-генами у регуляції розвитку комах беруть участь численні інші молекулярні фактори. До них належать транскрипційні регулятори сегментації (gap, pair-rule, segment polarity genes), сигнальні шляхи Hedgehog, Wingless/Wnt та Notch, а також го...
	Вивчення молекулярних механізмів розвитку комах не лише розкриває універсальні принципи регуляції багатоклітинного розвитку, а й має прикладне значення – від біомедичних досліджень до вдосконалення методів біологічної боротьби з шкідниками.
	Генетичні регулятори розвитку комах:
	роль Hox-генів та інших молекул
	Hox-гени – це підгрупа гомеобоксних генів, які кодують транскрипційні фактори, що визначають ідентичність сегментів тіла уздовж передньо-задньої осі ембріона. У комах (як і в інших тварин) ці гени активуються в певному порядку і задають, який сегмент...
	Родина генів Hox, яка налічує від 4 до 48 генів залежно від виду тварини, контролює морфологію вздовж головної осі тіла майже всіх багатоклітинних тварин. Загальноприйнято вважати, що гени Hox розташовані в хромосомних кластерах у колінеарному порядку...
	Гени Hox формують численну родину тісно споріднених транскрипційних факторів, що мають схожі властивості зв’язування з ДНК. Вони не виявлені у губок, найпростіших організмів або рослин, проте присутні в кількох копіях у кнідарій та у всіх двобічно-сим...
	Ця регуляторна здатність зокрема проявляється у виникненні гомеотичних трансформацій – морфологічних змін, які можуть спричиняти дублювання або переміщення осьових структур тіла внаслідок ектопічної активації одного або кількох генів Hox на нетипових ...
	Рис. 2.1. (A) Конфокальне зображення, отримане методом
	in situ гібридизації з одночасною детекцією семи транскриптів, яке демонструє просторову експресію транскриптів Hox-генів
	у ембріоні Drosophila, що розвивається.
	На стадії 11 (з видовженим зародковим валиком; передній кінець – ліворуч) зафарбовано експресію таких генів: labial (lab), Deformed (Dfd), Sex combs reduced (Scr), Antennapedia (Antp), Ultrabithorax (Ubx), abdominal-A (abd-A), Abdominal-B (Abd-B). Під...
	(B) Ілюстрація з прикладами різноманіття морфології тіла, що виникла внаслідок еволюційного розширення типу
	двобічно-симетричних тварин (Bilateria).
	На малюнку – художнє зображення гіпотетичного останнього спільного предка всіх двобічно-симетричних тварин, який мав: м’язову тканину (позначено червоним), розсіяний «центральний» нервовий апарат (жовтим), орган для перекачування крові (синім), а тако...
	У процесі ембріонального розвитку білки Hox, що експресуються в передніх відділах (так звані Bhead-групи), визначають розташування та диференціацію клітин, які формують, зокрема, органи живлення; білки грудного відділу (Bthoracic-групи) – елементи опо...
	Гени Hox становлять значний інтерес і в еволюційному контексті, оскільки існує велика кількість корелятивних даних, що свідчать про участь змін у просторово-часовій експресії цих генів та функціональних властивостях відповідних білків у виникненні як...
	Поєднання вищезазначених властивостей генів Hox може бути ключовим чинником, що пов’язує їхню функціональну роль із транскрипційними факторами родини MADS-box, які регулюють розвиток морфологічних структур у рослин. Попри структурну відмінність від бі...
	Зміни в колінеарному порядку генів Hox були досліджені у представників трьох основних гілок двобічно-симетричних тварин: дейтеростомів (наприклад, хордові, голкошкірі), екдизозоїв (наприклад, членистоногі, нематоди) та лофотрохозоїв (наприклад, молюск...
	Перший ідентифікований гомолог Evx (even-skipped, eve) був описаний у Drosophila melanogaster як критично необхідний для нормального формування сегментів. Однак така функція не збережена у більшості тварин, де гени evx, натомість, експресуються в най...
	У деяких представників тваринного світу збережено порядок генів Hox на хромосомі, який приблизно відповідає послідовності їх експресії та функціональним доменам уздовж осі «голова-хвіст» у ембріонах (Kmita & Duboule, 2003; Deschamps, & van Nes, 2005)....
	Підтримання кластеризації та колінеарності генів Hox, як виявлено, пов’язане як із коротко-, так і довготривалим впливом цис-регуляторних елементів, які діють на численні Hox-промотори (Kmita, M., & Duboule, D. (2003); Deschamps, J., & van Nes, J. 200...
	Однак уявлення про те, що більшість тварин зберігають колінеарні кластери генів Hox, і що це є однією з їхніх ключових функціональних характеристик, є надмірним спрощенням. Воно дедалі більше суперечить даним, отриманим із зростаючої кількості повних ...
	Відхилення від колінеарності, зокрема крайні, спостерігаються у представника урохордових Oikopleura dioica, геном якої містить гени Hox як передньої, так і задньої груп, що при цьому не організовані у тісно розташовані кластери (рис. 2.2.) (Seo et al....
	Рис. 2.2. Кладограма, яка демонструє хромосомну організацію Hox-генів у представників різних груп тварин.
	У її основі зображена актинія (Nematostella vectensis), у якої Hox-гени мають розсіяне геномне розташування і відсутні задні Hox-паралоги. Гілка ліворуч показує фрагментовані Hox-кластери у: лофотрохозоя – плоского черва Schistosoma mansoni, екдисозоя...
	Геноми ссавців містять чотири Hox-кластери (Maconochie et al., 1996), кожен з яких позбавлений генів з однієї або кількох груп гомології (рис. 2.2). Натомість численні види костистих риб, що зазнали додаткових подвоєнь геному у ході еволюції, мають до...
	Серед екдизозоїв, до яких належать членистоногі та нематоди, геноми деяких представників добре вивчені у контексті Hox-локусів. У червоного борошняного жука Tribolium castaneum збережено майже повністю інтактний колінеарний кластер генів Hox. Натоміст...
	Геном нематоди Caenorhabditis elegans демонструє значну втрату Hox-генів та їх дезорганізацію (Aboobaker, & Blaxter, 2003). Тим не менш, залишені Hox-гени зберігають участь у регуляції осьової ідентичності під час ембріонального розвитку.
	Лофотрохозої мають високу морфологічну варіативність, що супроводжується широким спектром Hox-генів (Shankland, & Seaver, 2000; Hinman, et al., 2003). Найкраще охарактеризованим прикладом у цій групі є плоский паразитичний черв Schistosoma mansoni, ге...
	Серед найбільш ранніх представників Metazoa, які зберігають гени Hox, є кнідарії. Незалежно від того, чи мали кнідарії або їхні предки упорядковані кластери генів Hox, які виконували роль у патернінгу вздовж орально-аборальної (аналог «голова–хвіст») ...
	Починаючи з праць Льюїса (Lewis, 1978), висловлювалися численні гіпотези щодо того, що зміни у числі Hox-генів могли відігравати важливу роль у морфологічній еволюції. Такі ідеї є варіацією класичної теорії про те, що дуплікація генів, особливо генів ...
	У деяких експериментах із заміщення генів було показано, що два Hox-паралоги у ссавців мають майже ідентичні функції в різних тканинах (Greer et al., 2000), що може свідчити про функціональну дивергенцію після дуплікації на ранніх етапах еволюції.
	Станом на сьогодні немає прямих доказів того, що втрата або поява певних Hox-генів чи генних кластерів безпосередньо зумовлює конкретні морфологічні зміни в різних таксонах. Однак існує низка інтригуючих кореляцій. Наприклад, осьова морфологія амфіокс...
	У променеперих риб, що належать до костистих, відомо до семи часткових Hox-кластерів і до 48 Hox-генів у деяких видів, що корелює з їх значною морфологічною та поведінковою різноманітністю (Hurley et all 2005). Навпаки, у деяких нематод спостерігаєтьс...
	Водночас дорослі морські їжаки та покривники (наприклад, асцидії) демонструють інноваційні та складні морфології, незважаючи на те, що їхні геноми містять лише один набір Hox-генів, який є або збереженим, або розсіяним. Можливо, така морфологічна нови...
	Некодуючі РНК у Hox-кластерах
	Генетичні дослідження кластера Hox-генів Bithorax (BX-C) у Drosophila melanogaster виявили численні важливі регуляторні елементи, що впливають на функції розвитку. Хоча генетичні та молекулярні підходи ідентифікували лише три летальні комплементаційні...
	Рис. 2.3. (A) Схема комплексу BX-C (Bithorax Complex) у Drosophila melanogaster, що включає Hox-гени (позначені стрілками): Ultrabithorax (Ubx), abdominal-A (abd-A) та Abdominal-B (Abd-B).
	Також показано приклади некодуючих РНК, що виникають із міжгенних ділянок. Міжгенні регіони bxd, iab-4 та iab-7 транскрибуються й відомі своєю участю у сегмент-специфічній регуляції експресії Hox-генів комплексу BX-C.  Взаємодії з доведеною функціонал...
	(B) Зображення кластерів Hox a та Hox b у миші (Mus musculus).
	Показані мікроРНК (miRNA) у вигляді шпилькових структур: miR-10a, miR-196a-1, miR-196b, а також їхні перевірені (суцільні лінії) та передбачені (пунктирні лінії) взаємодії з Hox-генами-мішенями. Крім того, вказано розташування антисенсових транскрипті...
	Білки, що ремоделюють хроматин, відіграють ключову роль в епігенетичній регуляції та підтримці належного сегментоспецифічного транскрипційного стану генів Hox (Ringrose, & Paro, 2004). Нещодавно з’явилися докази зв’язку між функціями некодуючих тран...
	Пригнічення транскриптів області bxd за допомогою малої інтерферуючої РНК призводило до зменшення зв’язування ASH1 з локусом і зниження рівня транскрипції Ubx. Подібна форма регуляції можлива й у кластерах Hox ссавців: білок MLL1 (аналога Trithorax у ...
	Проте поки що залишається нез’ясованим, чи є рекрутування ASH1 або інших білків Trithorax широким механізмом регуляції Hox-кластерів, чи це виняткове явище.
	Деякі некодуючі транскрипти в Hox-кластерах також кодують мікроРНК (міРНК). Наприклад, у багатьох білатеральних тварин зберігається послідовність мікроРНК miR-10 між генами Hox4 і Hox5 (рис. 2.3.B). У дрозофіли мікроРНК miR-10 передбачається як така, ...
	Серед членистоногих щонайменше один відомий ген мікроРНК, mir-iab-4, розташований у зоні Hox-комплексу, що містить абдомінальні гени Hox (рис. 2.3.A). Трансгенні експерименти з ектопічною експресією РНК, яка включає шпильку miR-iab-4, в дисках гальте...
	У ссавців щонайменше три Hox-кластери кодують мікроРНК: miR-196a-1, miR-196a-2 та miR-196b. Вони локалізуються в «черевній» позиції геному, аналогічно до miR-iab-4 у дрозофіли, хоча самі мікроРНК мають різні послідовності (рис. 2.3). Вираження miR-196...
	Відомі Hox-асоційовані мікроРНК експресуються в «Hox-подібних» доменах уздовж осі голова-хвіст у ембріонах (Ronshaugen et al., 2005, Kosman et al., 2004; Wienholds et al., 2005), тому зміна їх доменів експресії або модифікації сайтів зв’язування можут...
	Інші типи некодуючих транскриптів із ще не встановленими функціями (через відсутність мутантних алелів) також виявлено в кластерах Hox у тварин. Наприклад, у сороконіжки Strigamia maritima знайдено транскрипти, що перекривають ген Ubx у зворотному нап...
	Подібна антисенс-регуляція виявлена і в мишачому кластері Hoxa, де антисенс-транскрипти перекривають ген Hoxa11 (Hsieh-Li et al., 1995) (рис. 2.3.). Гібридизація in situ показала комплементарну експресію антисенс-транскриптів у зачатках кінцівок, що п...
	Антисенс-регуляція в кластері Hox
	та еволюційне значення генів Hox
	Подібний приклад чіткої антисенсової регуляції також було виявлено у мишей в кластері Hoxa, де продукуються транскрипти з протилежного ланцюга ДНК, що перекривають ген Hoxa11 (Hsieh-Li et al., 1995) (рис. 2.3). In situ гібридизація виявила антисенсові...
	Отже, геномні дослідження виявили вражаючу різноманітність генів Hox – їх кількості, організації та моделей експресії у різних груп тварин. Ще багато тварин залишається недостатньо охопленими геномними дослідженнями, тому надалі можуть бути виявлені н...
	Характерною рисою білків HOX є їхня здатність функціонувати як частини слабо скоординованої, але інтегрованої системи, що має перекривні домени експресії та функцій. Це дозволило їм адаптуватися до участі у формуванні морфологічного різноманіття в про...
	Однак така організація, імовірно, дозволила окремим генам Hox поступово змінювати свої функції й зони експресії без порушення загальної системи, стимулюючи утворення нових структур у розвитку. Водночас, навіть у випадках часткової дисперсії Hox-генів ...
	Феромони та хімічна комунікація в комах
	Хімічна комунікація є домінуючим і найбільш різноманітним способом взаємодії в царстві комах, відіграючи вирішальну роль у регуляції соціальної поведінки, розмноження та екологічного виживання. Ключовими молекулярними посередниками цього процесу є ф...
	Феромони класифікуються за функцією на дві основні категорії: релізери та праймери. Релізери викликають негайну поведінкову реакцію (наприклад, втечу, статевий потяг), тоді як праймери спричиняють довгострокові фізіологічні зміни, що впливають на розв...
	Особливе наукове значення мають статеві феромони, які використовуються для залучення партнерів і забезпечення репродуктивної ізоляції між спорідненими видами. Хімічна структура цих сполук (часто це складні суміші довголанцюгових жирних спиртів, альдег...
	Іншою важливою групою є феромони тривоги, які виділяються при загрозі. Ці леткі сполуки швидко поширюються, спричиняючи реакцію захисту або дисперсії у колонії (наприклад, у мурах або бджіл), демонструючи критичну роль феромонів у кооперативному захис...
	У соціальних комах, таких як терміти, мурахи та бджоли, праймер-феромони (наприклад, феромон королеви) мають життєво важливе значення для підтримки соціальної структури та кастової диференціації. Ці хімічні сигнали пригнічують репродуктивну функцію ро...
	Дослідження феромонів має значні прикладні перспективи, зокрема у розробці екологічно безпечних методів боротьби зі шкідниками (інтегрована боротьба зі шкідниками). Використання синтетичних феромонів у пастках для моніторингу популяцій або для дезоріє...
	Феромони тривоги комах: еволюція, функції
	та роль у взаємодії з хижаками
	Феромони тривоги – це хімічні речовини, які синтезуються та виділяються комахами у відповідь на загрозу з боку хижаків з метою зниження ризику бути з'їденими. Ці сигнали тривоги можуть також сприйматися хижаками, які навчаються використовувати такі си...
	Хоча природний добір сприяє еволюції таких феромонів, які є менш «помітними» для хижаків, у той самий час еволюція хижаків спрямована на покращення здатності виявляти ці сигнали. З проведених на сьогодні досліджень видно, що складові феромонів тривог...
	Ефективність феромонів тривоги у зміні поведінки здобичі залежить від таких чинників, як: концентрація феромону у середовищі, щільність особин одного виду.
	Сигнал тривоги як компонент антипредаторного захисту
	Сигнал тривоги є складовою системи захисту від хижаків у багатьох птахів, ссавців, комах, земноводних, черевоногих молюсків та навіть рослин (Wyatt, 2003; Heil & Karban, 2010). Комахи демонструють велику різноманітність летких феромонів тривоги, які п...
	Після сприйняття такого сигналу, комахи можуть вживати захисних заходів, щоб уникнути хижака. Однак хижаки також здатні використовувати ці хімічні сигнали, щоб локалізувати здобич. Це спричиняє еволюційні «перегони озброєнь», у яких: добір сприяє розв...
	J. Агресивна тривога – стимулює напад на ворогів; 2. Панічна тривога – стимулює розсіювання особин у відповідь на загрозу (Wilson & Regnier, 1971).
	Рис. 2.4. Реакція попелиць на феромон тривоги
	(Zhang et al., 2017)
	У медоносних бджіл (Apis mellifera) сприйняття феромонів тривоги, що виділяються робочими особинами, які охороняють вулик, призводить до підвищеної активності та агресії у решти бджіл (Vander et al., 1998; Alaux et al., 2009). Бджоли також виділяють ф...
	Крім того, деякі види бджіл здатні «підслуховувати» феромони тривоги, які виділяють інші види, під час пошуку їжі, що дозволяє їм уникати рослин, де присутні конкуренти чи хижаки (Wang et al., 2016).
	Таблиця 1
	Феромони тривоги у комах: приклади та характеристики

	Хоча значна кількість літератури висвітлює хімічний склад та поведінкові реакції травоїдних і хижаків на феромони тривоги, важливість коеволюції хижака та жертви для сприйняття феромонів рідко розглядається в екологічному контексті. Крім того, рецепто...
	Різноманітність і функції феромонів тривоги комах
	Феромони тривоги в попелиць
	Склад феромонів тривоги варіює серед досліджених видів попелиць, від окремих молекул до складних сумішей (Vandermorten et al., 2012). Вважається, що сигнали тривоги еволюційно походять від захисних сполук або сполук, що вивільняються під час пошкоджен...
	Реакції попелиць на (E)-β-фарнезен значно варіюють залежно від ознак попелиць та екологічного контексту. Наприклад, зелені та червоні морфи A. pisum демонструють різну поведінку у відповідь на сонечко (Propylea japonica). Зелені морфи, як правило, реа...
	Біосинтез (E)-β-фарнезену також залежить від віку та ваги попелиць: пререпродуктивні попелиці виробляють більше феромонів тривоги, ніж пострепродуктивні, а виробництво феромонів тривоги зменшується зі збільшенням маси тіла (Mondor et al., 2000). Ці те...
	Феромони тривоги у соціальних комах
	Соціальні комахи, такі як мурахи та бджоли, виробляють багато феромонів тривоги як частину своєї нюхової комунікації (табл. 1). У багатьох видів мурах біосинтез цих компонентів феромонів може відбуватися або в Дюфуровій залозі, або в отруйних залозах,...
	Молекулярний механізм сприйняття феромонів тривоги
	Хеморецепція у комах є фізіологічним процесом, за допомогою якого виявляються стимули навколишнього середовища, а сигнали передаються до центральної нервової системи. Сприйняття сигналів тривоги опосередковується хемосенсорними білками, включаючи тран...
	Білки OBP комах також були охарактеризовані шляхом дослідження їхньої спорідненості зв'язування та використання експериментів молекулярного докінгу з біологічно активними компонентами. Однак трансмембранні OR виявилися складними для експресії та очище...
	Феромони тривоги як кайромони для природних ворогів
	Феромони тривоги можуть залучати хижаків до жертв і діяти як кайромони – хімічні сигнали, корисні для отримувача сигналу, але шкідливі для емітента (Nordlund  &  Lewis, 1976). Однак дослідження, що оцінюють вплив феромонів тривоги на взаємодію хижак-ж...
	Феромони тривоги як кайромони для визначення місцезнаходження здобичі
	Реакції хижаків на феромони можуть варіювати навіть серед видів зі схожими стратегіями полювання. Наприклад, кількість (E)-β-фарнезену, що виділяється A. pisum під час нападу златоочок (Chrysoperla carnea) та багатьох видів сонечок, становить менше 50...
	У польових умовах такі концентрації можуть виникати лише у найбільших колоніях попелиць, які є найбільш привабливими для паразитоїдів. Личинки мух-дзюрчалок (Episyrphus balteatus), навпаки, використовують як низькі, так і високі рівні (E)-β-фарнезену ...
	Дослідження паразитоїдів можуть пролити світло на роль феромонів тривоги як кайромонів. У польових умовах збільшену кількість паразитоїдів попелиць було виявлено в жовтих пастках з використанням (E)-β-фарнезену, і є докази того, що паразитоїди навча...
	Феромони тривоги як кайромони для уникнення здобичі
	або мутуалізмів
	Феромони тривоги можуть діяти як попереджувальні сигнали для хижаків, щоб уникнути певних типів здобичі, таких як хімічно захищені та токсичні травоїдні комахи. Наприклад, попелиці, які живляться хрестоцвітими рослинами (Brassicaceae), що містять глюк...
	Виділення феромонів тривоги: витрати та вигоди
	Виділення феромонів тривоги є компромісом. З одного боку, вони сигналізують про неминучу загрозу хижацтва. З іншого боку, виділення феромону тривоги попелиць у вигляді липкого секрету сифонів містить велику кількість тригліцеридів, що є енергетично ви...
	Вплив феромонів тривоги попелиць на передачу патогенів,
	що переносяться векторами
	Багато попелиць переносять рослинні віруси, і зміни в поведінці, спричинені феромонами тривоги, можуть впливати на набуття та передачу вірусів. Наприклад, крилаті дорослі особини Myzus persicae сильніше реагують на (E)-β-фарнезен порівняно з безкрилим...
	Застосування та майбутні напрямки
	Значна частина досліджень феромонів тривоги у комах-травоїдних може бути безпосередньо застосована для боротьби зі шкідниками. Наприклад, природне виділення (E)-β-фарнезену залозистими трихомами дикої картоплі відлякує попелиць (Gibson & Pickett, 1983...
	Феромони тривоги для боротьби зі шкідниками
	Здатність феромонів тривоги комах приваблювати хижаків може бути використана для створення принад або пасток. Наприклад, експресія гена (E)-β-фарнезенсинтази в Arabidopsis thaliana збільшила привабливість рослин для паразитоїдів попелиць (Beale et al....
	Молекулярні та біохімічні дослідження,
	пов’язані з сигналізацією тривоги
	Останні дослідження різних аспектів феромонів тривоги комах надали розуміння поведінки комах та взаємодії хижак-жертва. Однак залишається без відповіді низка питань щодо детальних механізмів, що опосередковують сигналізацію феромонами тривоги комах, в...
	Передові методи молекулярної біології можуть сприяти дослідженням феромонів тривоги
	Розуміння молекулярного та біохімічного розпізнавання білків та рецепторів, що зв’язують феромони тривоги, обмежене, і майбутні дослідження повинні ідентифікувати та охарактеризувати різні компоненти шляхів сигналізації тривоги та механізмів сигналіза...
	Отже, останні дослідження, пов’язані з біосинтезом, різноманітністю, сприйняттям, регуляцією та функцією феромонів тривоги комах, розширили наші знання про поведінкові реакції жертв та хижаків, а також про екологічні компроміси, біохімічні та молекул...
	Молекулярні механізми визначення статі у комах
	Шляхи визначення статі у комах зазвичай характеризуються первинним сигналом, що значно варіює між видами. Цей сигнал запускає регуляцію сплайсингу консервативного набору ключових генів, таких як transformer, doublesex та fruitless. У свою чергу, ці ге...
	Технології другого покоління, зокрема CRISPR/Cas9, використовують редагування геному для маніпулювання генами визначення статі in vivo. Розробка майбутніх технологій контролю третього покоління, таких як Y-зчеплені драйви, зміна статі (з жіночої на ч...
	Комахи-шкідники завдають значної шкоди здоров’ю людини (передаючи такі захворювання, як лихоманка Денге чи малярія) та сільському господарству (пошкоджуючи посіви та худобу). Існуючі методи контролю включають використання пестицидів, біологічний контр...
	Зважаючи на ці занепокоєння, значні інвестиції були спрямовані на розробку нових та альтернативних технологій, зокрема генетичних підходів до боротьби зі шкідниками, з метою захисту здоров’я та продовольчої безпеки (Burt & Crisanti, 2018; Raban et al....
	Технології GPM для придушення популяцій комах, що нині розробляються, спрямовані на вдосконалення існуючих систем шляхом поширення летальних для самок генетичних елементів у популяції або перетворення жіночого потомства на функціональних самців. У цих...
	У цьому огляді ми спочатку представимо основи систем визначення статі комах, зосереджуючись на видах, що становлять інтерес для GPM. Ми детально розглянемо, які компоненти є консервативними, а які демонструють швидку еволюцію, які типи первинних сигна...
	Системи визначення статі комах
	Системи визначення статі у комах можна описати як ієрархічний каскад, що має вигляд піраміди. На вершині цієї піраміди розташовується початковий первинний сигнал, або «головний регулятор», який ініціює обмежену послідовність проміжних регуляторних ел...
	Рис. 2.4. Статево-залежний сплайсинг doublesex
	У комах ген doublesex піддається альтернативному сплайсингу, який визначає розвиток статі. Функціональний білок TRA (наявний у самок) активує сплайсинг перед 4-м екзоном, що приводить до включення цього екзону в мРНК та утворення жіночої форми білка....
	Технології першого покоління:
	вдосконалення класичних методів

	Системи генетично модифікованого управління шкідниками (GPM) першого покоління – це інженерні аналоги класичної технології стерильних комах (SIT). За SIT у середовище масово випускають стерилізованих (опромінених) самців. Вони конкурують із дикими сам...
	Однак для таких «самцевих» випусків потрібна ефективна система сортування за статтю. З цією метою було розроблено генетичні штами зі статевим сортуванням (GSS, див. Box 1), які дозволяють відрізнити самців від самок за допомогою селективних маркерів –...
	Першогенераційні трансгенні системи були покликані вдосконалити ці методи, створивши генетичні аналоги GSS, здатні застосовуватись як інструмент для знищення популяцій у природі. Найвідомішою технологією цього типу є «Випуск комах із домінантним лет...
	Окремий напрям – RIDL, специфічний для самок (fsRIDL), у якому летальність реалізується лише у самок. Це стало можливим завдяки використанню статево-специфічного сплайсингу прЕ-мРНК таких генів як dsx і tra, що є ключовими у статевому визначенні. У са...
	У випущених fsRIDL-лініях самці є гомозиготними й фертильними. У результаті спаровування з дикими самками вони продукують лише гетерозиготних самців, які, у свою чергу, можуть далі поширювати летальність у популяції. Такий ефект поступово згасає без п...
	RIDL-лінії, специфічні до самок, були створені для багатьох видів шкідників: плодових мух, м’ясних мух , гвинтових мух, молей і комарів (Fu et al., 2007; Ant et al., 2012; Phuc et al., 2007; Collado, 2013; Morrison et al., 2012; Jin et al., 2013; Conc...
	Ці технології не потребують повного розуміння складної регуляції статевої диференціації (тобто «верхніх поверхів піраміди»). Достатньо знати лише структуру цільового гена й відмінності у зрілій мРНК у самців і самок. Саме ця універсальність забезпечує...
	Додаткова перевага використання консервативних «базових» елементів – спільність сигнальних послідовностей сплайсингу у близькоспоріднених видів (Ant et al., 2012). Наприклад, конструкція fsRIDL, створена на основі інтронів dsx рожевого бавовняного че...
	Однак обмеженням технологій першого покоління є те, що вони не здатні перетворити самок на самців – вони лише призводять до загибелі самок. Разом із тимчасовим характером ефекту це робить їх менш потужними порівняно з системами другого покоління.
	Рис. 2.5.  Генетичний механізм і спадкова перевага
	генного драйву
	Генний драйв типу homing поширюється у популяції, забезпечуючи своє успадкування завдяки механізму гомологічної репарації. Елемент Cas9 разом із направляючими РНК розрізає дикий алель у визначеній точці геному, спричиняючи дволанцюговий розрив. Цей ро...
	Технології другого покоління: сучасний стан
	Генетичний драйв


	Завдяки стрімкому розвитку технологій редагування геному, зокрема платформи CRISPR/Cas9, з’явилася нова хвиля систем генетичного контролю популяцій – генетичний драйв. Один із найвідоміших типів – гомінговий генетичний драйв (Homing Gene Drive, HGD), ...
	Генетичний драйв – це система, яка забезпечує передачу певного гена у потомство з частотою, вищою за 50%, передбачену законами Менделя. Це особливо корисно для поширення «вад» у шкідників – таких як стерильність або чутливість до пестицидів.
	Гомінговий драйв передбачає існування гену Cas9 та направляючих РНК, які розрізають певну ділянку дикого алеля. Після цього клітина використовує другу, вже модифіковану хромосому як шаблон для гомологічного відновлення ДНК. У результаті копія драйву з...
	Якщо драйв не значно знижує життєздатність носія, він може швидко поширитися у популяції, навіть якщо був внесений у невеликій кількості (Gantz et al., 2015; Hammond et al., 2016).
	Однак одним із головних викликів сьогодні є контроль над безпечністю випуску таких модифікацій у природу. З цією метою розробляються керовані системи, наприклад, розщеплений драйв (split-drive), який не може самостійно поширюватися (Li et al., 2020).
	Популяційне пригнічення

	Щоб зменшити чисельність шкідників, HGD часто впроваджують у важливий функціональний ген. Якщо цей ген «гаплоспроможний» (одного функціонального алеля достатньо для життєздатності), то гетерозиготи виживають і передають драйв, а гомозиготи – гинуть аб...
	Найефективніші драйви спрямовані на знищення лише однієї статі (зазвичай – самок), що дозволяє самцям-носіям безперешкодно поширювати драйв.
	Одним із головних ризиків є поява резистентних алелів – мутацій у точках розрізу, які унеможливлюють подальше розпізнавання Cas9/sgRNA. Якщо такі мутації не порушують функцію гена, вони швидко поширюються через перевагу у пристосованості (Champer et a...
	Є кілька стратегій, як запобігти резистентності:
	 Обмеження активності драйву лише до статевих клітин.
	 Націлення на консервативні ділянки геному, де мутації малоймовірні.
	 Мультиплексування – використання кількох sgRNA, які ріжуть різні ділянки цільового гена. Це знижує ймовірність одночасного виникнення всіх необхідних мутацій (Carrami et al., 2018).
	Цей принцип уже реалізовано на прикладі гена doublesex (dsx) у комарів Anopheles gambiae (Kyrou et al., 2018). Розріз між 4-м інтроном і 5-м екзоном – критичне місце сплайсингу для розвитку самок. Його руйнування веде до виключення 5-го екзона з мРНК ...
	Результат – швидкий колапс популяції при лабораторному випробуванні.
	Як і у технологіях першого покоління, ключову роль тут відіграють базові, сильно збережені гени, як-от dsx, що робить їх ідеальними для подібних підходів у різних видах комах-шкідників. Але слід враховувати, що структури екзонів та їхнє «перескакуванн...
	Незважаючи на відсутність функціональних резистентних алелів у дослідах, не виключено, що при масштабному застосуванні вони можуть виникнути. І хоча мультиплексування є потужною стратегією, у випадку з dsx застосування кількох sgRNA утруднене через об...
	Тому досліджуються альтернативні рішення – наприклад, комбіновані системи з драйвом і так званим X-shredder, які вже показали успішні результати (Simoni et al., 2020).
	pgSIT – Прецизійна стерилізація за допомогою CRISPR

	Окрім генного драйву, ще один підхід до контролю шкідників – pgSIT (Precision-Guided Sterile Insect Technique) – поєднує точність редагування CRISPR/Cas9 із класичною технологією стерильних комах (SIT). У цьому методі Cas9 і направляючі РНК цілеспрямо...
	Результат: самки гинуть або стають інтерсексуальними, а самці – стерильними. У дослідах на Drosophila отримано потомство, що складалося лише зі стерильних самців (Kandul et al., 2019).
	Перевагою pgSIT є самообмеження – він не передається далі в популяції, на відміну від генного драйву. Нещодавно створено температурозалежні лінії, що дозволяють уникнути потреби у двох окремих батьківських штамах (Cas9 та gRNA) (Kandul et al., 2021).
	Цю технологію також адаптовано для комарів Aedes aegypti (Li et al., 2021), і вона вважається безпечнішою для довкілля.
	Технології третього покоління

	На відміну від перших двох поколінь, які лише пригнічують або знищують жіночу стать, технології третього покоління прагнуть повністю змінити стать особин, тобто перетворити самок на самців або навпаки.
	Якщо поєднати таку зміну з генним драйвом, це створить хвилю «зсуву статей», що поширюється незалежно від генотипу. Такий підхід більш ефективний, ніж просто стерилізація, бо кожен носій продовжує передавати систему далі. Це дозволяє скоротити обсяги ...
	Однак реалізація цієї концепції складна через те, що регулятори статі (мастер-гени) не є консервативними між різними видами. Їхня складна взаємодія з іншими генами вимагає глибоких знань біології конкретного шкідника.
	Крім того, статеві системи можуть бути жорстко зв’язані з системами компенсації дози (тобто балансування кількості копій генів між статями), що ускладнює або унеможливлює конверсію статі.
	У системах типу XX/XY (люди, більшість мух), активація мастер-регулятора (наприклад, sxl чи dsx) може спричинити домінантну зміну статі. У системах типу ZW/ZZ (метелики) – зміна статі можлива через інактивування «жіночого» фактору або створення резист...
	Такі технології теоретично відомі ще з 1990-х років (Lyttle, 1991), але досі важко реалізуються на практиці.
	У наступному розділі обговорюються труднощі, пов’язані з компенсацією дози та впливом статевозалежних ознак на ефективність реалізації третього покоління технологій.
	Компенсація дози

	У системах статевих хромосом з гетерогаметною статтю (XX/XY або ZZ/ZW) відсутність рекомбінації між хромосомами різного типу призводить до поступового зменшення розміру обмеженої статевої хромосоми (Y або W). Унаслідок накопичення мутацій і втрати ген...
	Класична гіпотеза (Ohno, 1967) припускає глобальну компенсацію по всій X або Z хромосомі, але сучасні дані свідчать, що компенсація може бути локалізованою, тобто зачіпати лише окремі гени, чутливі до дозування, зокрема, ті, що мають високу експресію...
	У контексті генного контролю популяцій така компенсація може бути перешкодою для технологій третього покоління. Якщо механізми компенсації дози пов’язані з каскадом визначення статі, то зміна «статевої програми» через експресію мастер-регулятора (напр...
	У Anopheles gambiae експресія Y-залежного гена Yob запускає чоловічий варіант dsx, що знищує ембріони самок, але не впливає на самців. Імовірно, це спричинено надмірною експресією Х-хромосомних генів, коли компенсація дози «плутається».
	У плодової мухи Ceratitis capitata Y-залежний ген MoY визначає чоловічу стать. Його пригнічення фемінізує навіть XY особин, тоді як його додаткова експресія маскулінізує XX муху. Це свідчить про відсутність життєво важливих чоловічих генів на Y-хромос...
	Схожі результати отримано в інших плодових мух і хатній мусі (Musca domestica), де пригнічення гена tra спричиняло зміну статі з жіночої на чоловічу, без втрати фертильності. Проте ефекти на сперматозоїдну конкурентоспроможність у таких псевдосамців д...
	Таблиця 3
	Порівняння статевих хромосомних систем та компенсації дози
	Таблиця 4
	Компенсація дози – типи і значення
	Життєво важливі чоловічі гени

	Еволюційно в системах з гетерогаметною статтю часто спостерігається накопичення генів, що підвищують чоловічу фертильність, поруч із мастер-регуляторами, через втрату рекомбінації.
	Прикладом є ген Nix у комарів Aedes aegypti та Ae. albopictus. Це головний визначник чоловічої статі, розташований у невеликій нерекомбінуючій ділянці (M-локус). Його стабільна експресія в самках перетворює їх на псевдосамців. У Ae. aegypti ці псевдос...
	Ці результати демонструють, що успішна зміна статі вимагає більше, ніж просто експресія головного регулятора. Можуть знадобитися й інші гени, що забезпечують фертильність і життєздатність.
	Отже, маніпуляції шляхами визначення статі відкривають великі можливості для генетичного контролю шкідників. Традиційні технології (першого й другого покоління) орієнтувались на базові гени dsx і tra, що дозволяло надійно впливати на співвідношення ст...
	Новітні підходи, зокрема гомінгові генетичні драйви, продовжують демонструвати ефективність таких цілей. Але технології третього покоління, спрямовані на модифікацію мастер-регуляторів, обіцяють ще більшу ефективність – проте потребують глибоких знань...
	 наявність статевозалежних життєво важливих генів;
	 механізми компенсації дози;
	 видоспецифічні особливості регуляції розвитку.
	Сучасні дослідження вказують, що застосування технологій зміни статі має відбуватись індивідуально для кожного виду, з урахуванням його генетичних особливостей. Ця галузь інтенсивно розвивається й має потенціал суттєво розширити можливості біоконтролю...
	ТЕСТОВІ ЗАВДАННЯ
	*При виконанні тестових завдань необхідно вибрати від однієї до чотирьох правильних відповідей
	I. ЗАГАЛЬНА ЕНТОМОЛОГІЯ
	1.1. Рухливість тіла комах досягається:
	А) поділом його на серію сегментів;
	Б) м’якими покровами;
	В) наявністю суглобів;
	Г) поділом тіла на три відділи.
	1.2. Виберіть правильну і найбільш повну відповідь:
	А) на головній капсулі комах розрізняють: чоло, тім’я, потилицю, лиштва, верхня губа, щоки, защоки;
	Б) на головні капсулі комах розрізняють: чоло, тім’я, потилицю, щелепи, вісочна частина, щоки, защоки;
	В) на головні капсулі комах розрізняють: чоло, тім’я, потилицю, епікраніальна частина, щоки, защоки;
	Г) на головні капсулі комах розрізняють: чоло, тім’я, потилицю.
	1.3. Антени комах почленовані і складаються з:
	А) антенул, скапуса, джгута;
	Б) антенул, ручки, джгута;
	В) ніжки, ручки, джгутика;
	Г) ручки, джгутика.
	1.4. Нижня губа складаються:
	А) підпідборіддя, підборіддя, лопаті, нижньогубні щупики;
	Б) підпідборіддя, підборіддя, язички, нижньогубні щупики;
	В) основний членик, підборіддя, язички, нижньогубні щупики;
	Г) основний членик, підборіддя.
	1.5. Гіпогнатична постановка голови, передбачає:
	А) розташування ротових частин вниз;
	Б) розташування ротових частин вперед;
	В) розташування ротових частин під гострим кутом до вісі тіла;
	Г) розташування ротових частин назад.
	1.6. Бокову частину сегменту грудей комах називають:
	А) тергіт;
	Б) стерніт;
	В) плеврит;
	Г) щит.
	1.7. Бластокінез у комах це:
	А) утворення бластули;
	Б) переміщення зародка до нових не задіяних участків жовтка;
	В) сегментація зародка;
	Г) диференціація зародка.
	1.8. У переважної більшості комах
	А) одна пара крил;
	Б) дві пари крил;
	В) три пари крил;
	Г) чотири пари крил.
	1.9. Передня кишка комах морфологічно поділяється на:
	А) глотку, стравохід, шлунок;
	Б) глотку, стравохід, воло;
	В) глотку, стравохід, воло, шлунок;
	Г) глотку, стравохід.
	1.10 Загальна ентомологія вивчає:
	А) корисних ентомофагів;
	Б) будову комах у зв’язку із захистом рослин;
	В) будову тіла комах, фізіологію органів, спосіб життя, розмаїтість норм і взаємовідносин із середовищем;
	Г) будову тіла комах.
	1.11 Загальна кількість сегментів тіла комах складає:
	А) не менше 19;
	Б) не менше 18;
	В) не менше 16;
	Г) не менше 15.
	1.12 На головні капсулі комах розміщені наступні придатки:
	А) прості і складні очі, ротові органи, вусики;
	Б) вусики та ротові органи;
	В) прості очі, вусики;
	Г) прості очі.
	1.13 Виберіть правильну і найбільш повну відповідь:
	А) за будовою розрізняють наступні типи антен комах: ниткоподібні, сітчасті, прямі, пластинчасті;
	Б) за будовою розрізняють наступні типи антен комах: ниткоподібні, щетинкоподібні, пильчасті, гребінчасті;
	В) за будовою розрізняють наступні типи антен комах: пір’ясті, булавоподібні, бутилкоподібні, веретеноподібні;
	Г) за будовою розрізняють наступні типи антен комах: сітчасті, прямі.
	1.14 Нижні щелепи складаються:
	А) кардо, ручка, стіпес, щелепний щупик
	Б) основний членик, стволік, пара жувальних лопатей, щелепний щупик;
	В) основний членик, стволік, пара жувальних лопатей, джгут;
	Г) основний членик, стволік.
	1.15 Прогнатична постановка голови, передбачає:
	А) розташування ротових частин вниз;
	Б) розташування ротових частин вперед;
	В) розташування ротових частин під гострим кутом до вісі тіла;
	Г) розташування ротових частин назад.
	1.16 Верхню частину сегменту грудей комах називають:
	А) тергіт;
	Б) стерніт;
	В) плеврит;
	Г) щит.
	1.17 Жирове тіло комах – тканина, яка:
	А) розташована в черевці комах між трахеями;
	Б) заповнює проміжки між внутрішніми органами у всіх відділах тіла;
	В) заповнюе проміжки між внутрішніми органами грудних сегментів;
	Г) розташована під кутикулою комах.
	1.18 ЦНС комах складається з:
	А) головного ганглія, навкологлоткового кільця та нервових стовбурів;
	Б) головного мозку, навкологлоткового кільця та черевного нервового ланцюжка;
	В) підглоткового ганглія та черевного нервового ланцюжка;
	Г) черевного нервового ланцюжка.
	1.19 Яйце комах являє собою:
	А) гігантську спеціалізовану клітину;
	Б) складне багатоклітинне утворення;
	В) богате жовтком 128 клітинне утворення;
	Г) богате жовтком складне багатоклітинне утворення.
	1.20 Ентомологія це наука яка:
	А) вивчає біологію та морфологію комах;
	Б) вивчає світ комах;
	В) вивчає комах шкідників;
	Г) вивчає різноманіття форм та їх спосіб життя.
	1.21 Які частини тіла характерні для комах?
	А) голова;
	Б) груди;
	В) головогруди;
	Г) черевце.
	1.22 На члениках якої частини тіла розташовані локомоторні органи?
	А) голова;
	Б) груди;
	В) черевце;
	Г) тулуб.
	1.23 Скільки пар ходильних ніг у комах?
	А) 2;
	Б) 3;
	В) 4;
	Г) 5.
	1.24 Крила комах розташовані:
	А) на передньогрудях;
	Б) на передньогрудях та середньогрудях;
	В) на середньогрудях;
	Г) на середногрудях та задньогрудях.
	1.25 Придатками черевця комах є:
	А) церки;
	Б) грифельки;
	В) яйцеклад;
	Г) жало.
	1.26 На головні капсулі розміщені наступні придатки:
	А) вусики та ротові органи;
	Б) вусики та прості очі;
	В) ротові органи та складні очі;
	Г) верхня губа та вусики.
	1.27 Крила у комах являють собою:
	А) видозмінені кінцівки;
	Б) бокову складку тіла;
	В) придаток стерніта;
	Г) видозмінений стерніт.
	1.28 Ротовий апарат гризучо-смоктального типу притаманний:
	А) таргани;
	Б) прямокрилі;
	В) бджоли;
	Г) блохи.
	1.29 Ротовий апарат гризучого типу притаманний:
	А) таргани;
	Б) прямокрилі;
	В) бджоли;
	Г) блохи.
	1.30 Похідними від гризучого типу ротового апарату є:
	А) тільки гризучо-смоктальний;
	Б) тільки смоктальний;
	В) тільки лижучий;
	Г) всі інші типи ротових апаратів.
	1.31 Видільну функцію у комах виконує:
	А) жирове тіло;
	Б) мальпігієві судини;
	В) задня кишка;
	Г) антенальні залози.
	1.32 Жирове тіло комах виконує функції:
	А) запас поживних речовин;
	Б) поглинання продуктів обміну;
	В) накопичення води;
	Г) розмноження.
	1.33 Мальпігієві судини виконують функцію:
	А) виділення продуктів метаболізму;
	Б) виділення надлишків води;
	В) виділення статевих продуктів;
	Г) виділення ферментів травлення.
	1.34 Воскові залози комах е похідними:
	А) порожнини тіла;
	Б) м’язів;
	В) базальної мембрани;
	Г) шкіри.
	1.35 Структурне забарвлення комах зумовлене:
	А) накопиченням пігментів в кутикулі;
	Б) накопиченням пігментів в крові;
	В) накопиченням пігментів у жировому тілі;
	Г) явищем дифракції та інтерференції.
	1.36 Стійке забарвлення у комах спостерігається у випадку накопичення пігментів в:
	А) кутикулі;
	Б) гіподермі;
	В) жировому тілі;
	Г) крові.
	1.37 Серце у комах:
	А) однокамерне;
	Б) двокамерне;
	В) багатокамерне;
	Г) у вигляді трубки.
	1.38 Функції гемолімфи у комах:
	А) перенос поживних речовин та продуктів обміну;
	Б) гуморальна регуляція;
	В) створення внутрішнього тиску;
	Г) усе вищеперераховане.
	1.39 Як передається кисень із трахей в клітини тіла?
	А) через гемолімфу;
	Б) через порожнинну рідину;
	В) прямим контактом;
	Г) через жирове тіло.
	1.40 Які комахи суспільні?
	А) терміти;
	Б) бабки;
	В) джмелі;
	Г) прямокрилі.
	1.41 Розвиток з повним перетворенням притаманний:
	А) жукам;
	Б) мухам;
	В) клопам;
	Г) вшам.
	1.42 Розвиток із неповним перетворенням притаманний:
	А) жукам;
	Б) мухам;
	В) клопам;
	Г) вшам.
	1.43 Отвір в яйці комах існуючий для проходження сперматозоїда при запліднені:
	А) мікропеле;
	Б) хоріон;
	В) амніон;
	Г) сероза.
	1.44 Яйце у комах являє собою:
	А) багатоклітинне утворення;
	Б) 3-клітинне утворення;
	В) 4-клітинне утворення;
	Г) крупну клітину.
	1.45 Ротовий апарат колючо-сисного типу притаманний:
	А) клопам;
	Б) комарам;
	В) жукам;
	Г) метеликам.
	1.46 Ротовий апарат сисного (смоктального) типу притаманний:
	А) клопам;
	Б) комарам;
	В) жукам;
	Г) метеликам.
	1.47 Ротовий апарат лижучого типу притаманний:
	А) мухам;
	Б) комарам;
	В) жукам;
	Г) метеликам.
	1.48 Головна капсула комах складається із:
	А) 3-4 сегментів;
	Б) 4-5 сегментів;
	В) 5-6 сегментів;
	Г) 6-7 сегментів.
	1.49 Груди комах складаються із:
	А) 2 сегментів;
	Б) 3 сегментів;
	В) 4 сегментів;
	Г) 5 сегментів.
	1.50 Черевце комах нараховує:
	А) до 11 сегментів;
	Б) до 13 сегментів;
	В) до 15 сегментів;
	Г) до 16 сегментів.
	1.51 Які стадії розвитку існують у комах із неповним перетворенням (геміметаморфоз):
	А) яйце;
	Б) личинка;
	В) лялечка;
	Г) імаго (доросла комаха).
	1.52 Які стадії розвитку існують у комах із повним перетворенням (голометаморфоз):
	А) яйце;
	Б) личинка;
	В) лялечка;
	Г) імаго (доросла комаха).
	1.53 Бластокінез відбувається у комах під час:
	А) розвитку личинки;
	Б) олігомерізації;
	В) метаморфозу;
	Г) ембріонального розвитку.
	1.54 Який тип ротового апарату комах є первинним:
	А) гризучий;
	Б) гризучо-лижучий;
	В) колючо-сисний;
	Г) лижучий.
	1.55 М’язи комах відрізняються від м’язів інших членистоногих:
	А) посмугованістю;
	Б) відсутністю посмугованості;
	В) розташуванням в декілька шарів;
	Г) диференціацією.
	ІІ. МОЛЕКУЛЯРНА ЕНТОМОЛОГІЯ
	2.1 Основним молекулярним механізмом визначення статі у комах є:
	А) Альтернативний сплайсинг;
	Б) Присутність статевих хромосом;
	В) Кросинговер;
	Г) Непарна кількість хромосом.
	2.2 Основним геном виконавцем «процесу» визначеня статі у комах є:
	А) TF dsx;
	Б) TF dr;
	В) Slx;
	Г) Fgh.
	2.3 Найбільш широко досліджені механізми визначення статі у таких комах:
	А) D. melanogaster;
	Б) M. domestica;
	В) B. mori;
	Г) T. bovinus.
	2.4 На цитологічному рівні у комах стать може визначатись:
	А) Гаплодиплоїдно;
	Б) Статевими хромосомами (наприклад XY, ZW);
	В) Ортилоїдно;
	Г) Зигеноїдно.
	2.5 На цитологічному рівні у комах стать може визначатись:
	А) Кількістю статевих хромосом - XO, ZO;
	Б) Статевими хромосомами ZW;
	В) Пікнометрично F+, F-;
	Г) Кількістю статевих хромосом RN.
	2.6 У D. melanogaster стать визначається :
	А) Співвідношенням Х хромосом до автосом;
	Б) Співвідношенням Y хромосом до автосом;
	В) Присутністю Y хромосоми;
	Г) Присутністю Х хромосоми.
	2.7 У D. melanogaster каскад механізмів визначення статі вмикається продуктом гену …
	А) Lyt;
	Б) Dom;
	В) Sxl;
	Г) Try.
	2.8 Чому в жіночої та чоловічої статей D. melanogaster різна кількість продукту гена Sxl?
	А) у жіночої статі продукт гена Sxl інгібується;
	Б) ген Sxl «вмикається» за допомогою гена Dot який міститься в Х-хромосомі;
	В) у чоловічої статі нема гена Sxl;
	Г) у жіночої статі нема гена Sxl.
	2.9 До складу гену Sxl входить…
	А) один «сильний» промотор;
	Б) один «пізній» промотор;
	В) «ранній» та «пізній» промотор;
	Г) «сильний», «середній» та «слабкий» промотор.
	2.10 У D. melanogaster «ранній» промотор гена Sxl працює…
	А) лише у самців;
	Б) лише у самок;
	В) самців та самок;
	Г) лише у інтерсексів.
	2.11 Білковий продукт гена Tra в клітині утворюється внаслідок…
	А) рекомбінації;
	Б) трансформації;
	В) репарації;
	Г) альтернативного сплайсингу.
	2.12 Однією з функцій димерного білкового продукту TraF та Tra2 є…
	А) сплайсинг фактором гену Dsx;
	Б) фактором ініціації транскрипції гену Sxl;
	В) фактором термінації реплікації;
	Г) білком стресової відповіді.
	2.13 Димерний білковий продукт генів TraF та Tra2 є…
	А) сплайсинг фактором гену Fru;
	Б) фактором ініціації транскрипції гену Sxl;
	В) фактором термінації реплікації;
	Г) фактором ініціації транскрипції гену Dsx.
	2.14 У суспільних перетинчастокрилих стать визначається …
	А) температурними умовами;
	Б) фактором ініціації транскрипції гену Sxl;
	В) статевими хромосомами;
	Г) гомо чи гетерозиготністю гену Dsx.
	2.15 У D. melanogaster білковий продукт гена Fru характерний для …
	А) лише самців;
	Б) лише самок;
	В) самців та самок;
	Г) лише для інтерсексів.
	2.16 Білковий продукту гену Dsx є …
	А) транскрипційним фактором;
	Б) сплайсинг фактором;
	В) фактором термінації реплікації;
	Г) структурним білком.
	2.17 Підтримання рівня продукту гену Fem у метеликів відбувається завдяки ...
	А) транскрипційним факторам;
	Б) Пінг-понг ампліфікації;
	В) факторам термінації реплікації;
	Г) ампліфікації.
	2.18 Визначення статі в більшості популяцій Musca domestica відбувається завдяки
	А) білковому фактору М у Y-хромосомі;
	Б) білковому фактору L у Y-хромосомі;
	В) білковому фактору M у X-хромосомі;
	Г) білковому фактору L у X-хромосомі.
	2.19 В межах виду Musca domestica білковий фактор М та його гомологи визначає.
	А) чоловічу стать;
	Б) жіночу стать;
	В) стерильну особину;
	Г) гермафродитів.
	2.20 У ряду лускокрилих жіноча стать…
	А) гомогаметна;
	Б) гетерогаметна;
	В) стерильна;
	Г) гаплоїдна.
	2.21 У ряду лускокрилих до основних факторів що приймають участь у сплайсингу та як результат – визначають стать належать…
	А) TRT;
	Б) RR;
	В) PSI;
	Г) IMP.
	2.22 У медоносних бджіл кількість алельних форм гена Csd коливається в межах…
	А) 1-2;
	Б) 90-130;
	В) 200-300;
	Г) 20-30.
	2.23 У медоносних бджіл ген Csd є паралогом гена… у інших комах.
	А) PSI;
	Б) Tra;
	В) IMP;
	Г) Sxl.
	2.24 Крім медоносних бджіл у перетинчастокрилих механізм визначення статі досліджено у…
	А) Musca domestica;
	Б) Nasonia vitripennis;
	В) Bombyx mory;
	Г) Drosophila melanogaster.
	2.25 Визначення статі у грунтових комариків (Sciaridae) відбувається завдяки явищу…
	А) полімерації;
	Б) трансляції;
	В) деменції;
	Г) демінуції.
	2.26 У грунтових комариків при формуванні соматичних клітин елімінується…
	А) у самців дві Х-хромосоми батька;
	Б) у самців одна Х-хромосома батька;
	В) у самців дві Х-хромосома матері;
	Г) у самиць дві Х-хромосоми матері.
	2.27 У грунтових комариків при формуванні соматичних клітин елімінується…
	А) у самиць дві Х-хромосоми батька;
	Б) у самиць одна Х-хромосома батька;
	В) у самців дві Х-хромосома матері;
	Г) у самиць дві Х-хромосоми матері.
	2.28 Серед яких, з перелічених, видів комах існує явище гіно- та андрогенних самок…
	А) Musca domestica;
	Б) Nasonia vitripennis;
	В) Bombyx mory;
	Г) Sciara ocellaris.
	2.29 У групи комах Соccida присутній тип визначення статі…
	А) лютеоїдний;
	Б) діаспелоїдний;
	В) гаплодиплоїдний;
	Г) ліканоїдний.
	2.30 Які ознаки у комах найбільше піддаються мінливості?
	А) цикл розвитку;
	Б) якісні морфологічні ознаки;
	В) стратегії розмноження;
	Г) ступінь прояву морфологічних ознак.
	2.31 Згідно сучасних молекулярних даних, медоносні бджоли представлені генетичними гілками…
	А) A, B, C;
	Б) A, Б, В;
	В) A, M;
	Г) C, O, Z, Y.
	2.32 Згідно із сучасними молекулярними даними, генетичні гілки медоносних бджіл орієнтовно виникли…
	А) 15 млн – 35 млн років тому;
	Б) 20 тис років тому;
	В) 150 тис – 350 тис років тому;
	Г) 5 тис років тому.
	2.33 Сучасний погляд взаємодії різних підвидів медоносних бджіл демонструє видоутворення…
	А) сальтаційне;
	Б) сітчасте;
	В) рушійне;
	Г) тимчасове.
	2.34 Найбільший поліморфізм геномів медоносних бджіл виявлено у генетичній гілці…
	А) C;
	Б) M;
	В) A;
	Г) O.
	2.35 Ефективний розмір популяції медоносних бджіл залежить від…
	А) кількості особин;
	Б) кількості популяцій;
	В) кількості поліморфних сайтів;
	Г) кількості підвидів.
	2.36 Перехід до репродуктивної функції у земляного джмеля відбувається при інгібуванні…
	А) TF-F;
	Б) полімерази II;
	В) ДНК-метилтрансферази;
	Г) полімерази IV.
	2.37 У медоносних бджіл розвиваються яєчники у випадку… гену кодуючого DNMT у личинок.
	А) дуплікації;
	Б) наявності;
	В) відсутності;
	Г) метилювання.
	2.38 Продути гена DNMT1 та\або 3 відсутні у…
	А) Apis mellifera;
	Б) Tribolium castaneum;
	В) Bombyx mory;
	Г) Drosophila melanogaster.
	2.39 Продути гена DNMT1 та 3 присутні у…
	А) Apis mellifera;
	Б) Tribolium castaneum;
	В) Bombyx mory;
	Г) Drosophila melanogaster.
	2.40 Хеморецепція у комах забезпечується рецепторами…
	А) одного типу;
	Б) двох типів;
	В) трьох типів;
	Г) чотирьох типів.
	2.41 Хеморецептори комах є представниками різних родин…
	А) генів;
	Б) хімічних елементів;
	В) трансмембранних білків;
	Г) полігенів.
	2.42 Елементарною функціональною одиницею нюхових рецепторів комах виступають …
	А) гетеродимер Or-X\Y-Orco;
	Б) хімічних елементів;
	В) трансмембранних білків;
	Г) полігенів.
	2.43 При поліфенізмі у комах, вибір фенотипу часто визначається…
	А) дискретністю навколишніх умов;
	Б) дискретністю генів;
	В) видом;
	Г) випадково.
	2.44 Фенотипова пластичність виникає через…
	А) екологічний розрив форм;
	Б) випадкову подію;
	В) календарні зміни;
	Г) державні свята.
	2.45 Молекулярні маркери, які використовують найчастіше для встановлення філогенії комах знаходяться як в складі ядерної ДНК так і в складі…
	А) мітохондріальної;
	Б) пластидної;
	В) рибосомної;
	Г) лізосомної.
	2.46 Які молекулярні маркери використовують для встановлення присутності геномів африканських підвидів бджіл?
	А) СОІ-ІІ;
	Б) ND2;
	В) 16S;
	Г) 35S.
	2.47 Вкажіть за який час виникає 1% змін у мітохондріальному геномі комах?
	А) 200 тис. років;
	Б) 2 млн. років;
	В) 200 годин;
	Г) 100 млн. років.
	2.48 Який характер еволюції мітохондріального геному
	А) Зміни виникають у структурі генів;
	Б) Зміни виникають у структурі регуляторних ділянок;
	В) Зміни виникають у локалізації генів тРНК;
	Г) Зміни не виникають.
	2.49 Дослідження подій гібридизації відбувається завдяки аналізу ДНК…
	А) ядерної;
	Б) мітохондріальної;
	В) пластидної;
	Г) рибосомної.
	2.50 Серед мтДНК маркерів комах наймінливішим є…
	А) СОІ-ІІ;
	Б) ND2;
	В) 16S;
	Г) СОІ.
	Вставте пропущені слова або словосполучення
	в нижченаведених твердженнях:
	1. Тіло комах вкрито ззовні щільною ____________, яка відіграє роль зовнішнього скелету. кутикулою
	2. Біохімічну основу екзо- та ендокутикули у комах складає хітин, який є полімером із _________________________. азотистих полісахаридів
	3. ________________ складається із одного шару клітин, утворюючи шкірний епітелій який підстилає кутикулу. Гіподерма
	4. _________________ сполучнотканинної природи підстиляє гіподерму, дуже тонка та неклітинної будови. Базальна мембрана
	5. Основними функціями ____________________ є накопичення поживних речовин та поглинання продуктів обміну. жирового тіла
	6. Кров комах, або ______________ складається з рідкої плазми та клітинних елементів у вигляді гемоцитів. гемолімфа
	7. Органи виділення комах – ___________________ сліпо замкнені на вільному кінці трубочки, прикріплені своєю основою до кишечника на межі середньої та задньої кишки. мальпігієві судини
	8. У комах кутикулярний зовнішній шар, або _______________ дуже тонкий, товщиною 1-4 мкм, складаєтья із воску та ліпідів. епікутикула
	9. Нервова система комах складається із головного мозку, навкологлоткового нервового кільця, підглоткового ганглія та ________________________. черевного нервового ланцюжка
	10. Вусики або антени у комах виконують функцію органів чуття, а саме це орган ___________________. дотику та нюху
	11. Тіло комах розділене на сегменти, кожен з яких ділиться на 4 частини, верхнє (спинне, дорсальне) напівкільце, отримало назву __________. Тергіт
	12. Тіло комах розділене на сегменти, кожен з яких ділиться на 4 частини, нижнє (черевне, вентральне) напівкільце, отримало назву __________. Стерніт
	13. Тіло комах розділене на сегменти, кожен з яких ділиться на 4 частини, пара бокових напівкілець, отримало назву __________. плейритів
	14. Основна функція заднього кишечника – це ___________________ із харчових мас та вивід екскрементів через анальний отвір. всмоктування води
	15. Трахеї комах починаються дихальцями, багатократно галузяться, оплітаючи тканини і органи, заходять в окремі клітини. Вони ______________ походження. ектодермального
	16. Найважливіша функція гемолімфи це доставка по тілу комах _____________________, а також поглинання із тканин __________________ і перенос їх до органів виділення. поживних речовин; шкідливих продуктів обміну
	17. Кровеносна система комах своєрідна та відрізняється від кровеносної системи хребетних. Вона __________________, кров заповнює порожнину тіла і проміжки між органами. Незамкнена
	18. Дихальна система комах складається із дуже великої кількості сильно розгалужених повітряносних трубок – ______________. трахей
	19. Слух розвинутий не у всіх комах. У прямокрилих (сарана, цвіркуни тощо), деяких клопів та лускокрилих, слухові рецептори представлені _____________________. тимпальними органами
	20. Кожне фасеткове око складається із багатьох зорових одиниць – сенсіл, які отримали назву – ______________. оматидії
	21. Стать у комах визначається в кожній ____________ як результат дії каскаду генів, що вмикається на ранніх стадіях ембріогенезу. клітині
	22. Основний механізм взначення статі це альтернативний ______________, що приводить до «повноспецифічних» продуктів генів учасників каскаду. сплайсинг
	23. Основний ген – dsx – ____________фактор родини генів DMRT, що діє на багато мішеней в геномі. транскрипційний
	24. Важливу роль в ___________ транскрипту гену dsx грає продукт гену tra разом з продуктом генуTra2. сплайсингу
	25. В каскад біохімічних перетворень, що призводить до визначення статі легко включаються нові елементи на вищому рівні наприклад ген Sxl. регуляторні
	26. Поліфенізм – це
	27. Медоносні бджоли продукують маточне молочко, що містить інгібітор деацетилази _____________ 10HDA. гістонів
	28. У еукаріот рівень експресії гену значною мірою визначається станом ___________. хроматину
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	ЗАПИТАННЯ ТА ЗАВДАННЯ ДЛЯ САМОКОНТРОЛЮ
	1. Перелічіть основні відділи тіла комах.
	2. Назвіть чотири основні типи ротового апарату комах та наведіть приклад комахи для кожного типу.
	3. Опишіть відмінності між голометаболією (повним перетворенням) та геміметаболією (неповним перетворенням).
	4. Яка основна функція трахейної системи комах?
	5. Які структури використовуються комахами для виділення (екскреції) та де вони розташовані?
	6. Опишіть роль кутикули та процес линяння (екдизису) у рості комах.
	7. Що таке поліморфізм у комах і чим він відрізняється від поліфенізму?
	8. Які основні типи крил за будовою та функцією?
	9. Назвіть не менше трьох основних порядків комах, які мають економічне або медичне значення.
	10. Які основні класи сенсил розташовані на антенах комах і яку функцію вони виконують?
	11. Назвіть два основні молекулярні маркери, які найчастіше використовуються для філогенетичних досліджень комах.
	12. У чому полягає принцип методу ПЛР при вивченні ДНК комах?
	13. Як метод секвенування нового покоління (NGS) застосовується для вивчення ентомофауни?
	14. Що таке транскриптоміка і які питання вона допомагає вирішити в ентомології?
	15. Для чого використовується секвенування мітохондріального геному у систематиці комах?
	16. Яке призначення методу RNAi (РНК-інтерференція) в експериментальній ентомології?
	17. Що таке мікросателіти і як вони застосовуються для оцінки популяційної генетики комах?
	18. Як метод ELISA використовується для ідентифікації білків комах (наприклад, для визначення стійкості до інсектицидів)?
	19. Поясніть принцип роботи системи CRISPR/Cas9 для редагування геному комах.
	20. Яка мета методу метабаркодингу при вивченні раціону комах або біорізноманіття?
	21. Опишіть роль Hox-генів у формуванні плану будови тіла Drosophila.
	22. Що таке колінеарність стосовно Hox-генів та їхньої експресії?
	23. Назвіть три класи генів, які послідовно активуються для встановлення сегментації ембріона Drosophila.
	24. Як гормони екдизон та ювенільний гормон регулюють метаморфоз у комах?
	25. Яке значення має альтернативний сплайсинг у розвитку комах?
	27. У чому полягає принципова різниця між феромонами-релізерами та феромонами-праймерами?
	28. Який основний клас білків відповідає за транспорт феромонів у лімфі антен комах?
	29. Опишіть молекулярний механізм сприйняття феромонів на сенсилах.
	30. Яка залоза у робочих бджіл відповідає за виділення феромону тривоги і який його головний хімічний компонент?
	31. Опишіть схему хромосомної детермінації статі у Drosophila (система X/A співвідношення).
	32. Яку роль відіграє ген Sex-lethal (Sxl) у визначенні статі Drosophila?
	33. Як білок TRA (Transformer) регулює визначення статі на рівні сплайсингу?
	34. Який кінцевий ген-ефектор визначає формування вторинних статевих ознак як у самців, так і у самок Drosophila?
	35. У чому полягає особливість гапло-диплоїдної системи визначення статі у перетинчастокрилих (наприклад, бджіл та мурах)?
	36. Наведіть приклад бактерії (наприклад, Wolbachia), яка може маніпулювати статевою детермінацією комах-хазяїв.
	37. Що таке Y-зчеплений драйв і як він використовується для маніпуляції статевим співвідношенням?
	38. Що таке гінандроморф і як його формування пов'язане з порушенням визначення статі?
	39. У яких комах статева детермінація може бути визначена температурою (температурно-залежна)?
	40. Яку роль відіграють статеві хромосоми (X, Y або Z, W) у визначенні статі у різних порядках комах?
	ТЕРМІНОЛОГІЧНИЙ СЛОВНИК
	Автогеморагія – захисна реакція, що полягає у активному розбризкуванні гемолімфи у відповідь на небезпеку.
	Активаційний гормон – у комах утворений двома компонентами, один з яких стимулює синтез РНК, інший – впливає на проникність мембран і мембранний потенціал клітин проторакальної залози. Впливає на проторакальні залози, стимулює їх до синтезу екдизону.
	Альтернативний сплайсинг – це посттранскрипційний механізм регуляції експресії генів у еукаріотичних організмах, за якого з одного первинного транскрипту пре-мРНК утворюються кілька структурно різних зрілих мРНК. Процес ґрунтується на вибірковому вкл...
	Цей механізм забезпечує значне розширення функціонального потенціалу геному без збільшення кількості генів. У результаті альтернативного сплайсингу одна й та сама генетична послідовність може кодувати різні білкові ізоформи, які відрізняються аміноки...
	Амілаза – фермент, що міститься у виділення слинних залоз для гідролізу крохмалю до глюкози, у такий спосіб здійснюючи травлення вже у передній кишці.
	Антени (вусики, сяжки) – пара подовжених членистих утворень, характерних для комах, виконують функцію органів чуття, а саме – дотику та нюху, іноді ще й орган слуху, який сприймає ультразвук.
	Аподеми – окремі елементи, внутрішні вирости, внутрішнього каркасу тіла.
	Апозиційний зір – пряме проникнення світлових променів через кришталик оматідія на зорову паличку (рабдом). У денних комах.
	Атріум – спеціальна камера між перитремою та трахеєю, містить фільтруючий апарат у вигляді ворсинок для запобігання потраплянню в трахею сміття.
	Базальна мембрана – сполучна тканина, що підстилає гіподерму, тонка і не має клітинної будови.
	Бімоторні комахи – комахи, що використовують при польоті, однаковою мірою, обидві пари крил.
	Вертлуг (лат. trochanter) – маленький членик, що рухомо з’єднаний з тазиком та малорухомо зі стегном.
	Гемолімфа – кров комах, складається з рідкої плазми та клітинних елементів гемоцитів; колір найчастіше жовтий чи зеленкуватий, іноді кольору нема, в рідкісних випадках має червоний колір.
	Гемоцити – кров'яні тільця мезодермального походження; розрізняють три основні типи: хромофільні лейкоцити, зернисті гемоцити, фагоцити.
	Гіподерма – один шар клітин, який утворює шкірний епітелій у комах, підстилає кутикулу. Основна функція – виділення та утворення кутикули, а також виділення личинкової рідини, яка розчиняє стару ендокутикулу перед линянням комахи.
	Гомілка (лат. tibia) – схожа на стегно, але тонша за нього, часто містить шипи, а на верхівці – шпори.
	Грифельки – пара невеликих подовжених нечленистих придатків на 9 стерниті черевця самця у тарганів, коників та деяких інших прямокрилоподібних (Orthopteroidea).
	Дзижчальця – у двукрилих, сильно видозмінені рудименти задніх крил у вигляді тонкої, біля закінчення булавоподібної палички; вони здатні коливатися з частотою понад 300 Гц.
	Диптеризації принцип – еволюційний розвиток івдосконалення крил комах у напрямку двокрилого польоту; в одних випадках участь у польоті перестають брати задні крила, в інших – передні, внаслідок їх ослаблення або атрофії.
	Дихальця – особливі отвори, якими відкриваються трахеї на поверхні тіла; складаються з перитреми, атріуму та апарату замикання.
	Дрозофіла фруктова – дрозофіла мала, або дрозофіла звичайна (Drosophila melanogaster), вид плодової мухи з роду дрозофіл, ряд двокрилі комахи.
	Екдизон – гормон, який зумовлює початок та проходження линьки.
	Ендоскелет – представляє серію внутрішніх виростів кутикули, що слугують для прикріплення мязів таа підтримки деяких внутрішніх органів
	Епікутикула – дуже тонкий, 1-4 мкм, зовнішній шар кутикули.
	Етологія – наука про поведінку тварин, що вивчає головним чином генетично зумовлену поведінку (інстинкти) тварин та еволюцію поведінки. Займається вивченням складових частин інстинктивної поведінки (потреба, ключові стимули, рефлекси тощо) і визначенн...
	Тісно пов’язана із зоологією, еволюційною біологією, фізіологією, генетикою, порівняльною психологією, зоопсихологією, а також є невід'ємною частиною когнітивної етології.
	Жвали – див. мандибули.
	Жирове тіло – пухка тканина, сильно пронизана трахеями та заповнює проміжки між внутрішніми органами переважно у вісцеральному синусі порожнини тіла; фізіологічна роль зводиться до двох функцій: накопичення поживних речовин та поглинання продуктів обм...
	Задньомоторні комахи – комахи, що використовують при польоті лише задню пару крил.
	Інсектовердин – зелений пігмент у комах, що надає забарвлення кутикулі.
	Кайромо́ни – це хімічні речовини, які виділяє один організм, але користь від них отримує інший вид, зазвичай той, хто «слухає» або «використовує» цей сигнал.
	Кімнатна муха (лат. Musca domestica) – вид коротковусих двокрилих з родини справжні мухи. Муха кімнатна – поширений синантропний організм. Веде переважно денний спосіб життя. Представлена двома підвидами – звичайна кімнатна муха (Musca domestica domes...
	Коксоподит – короткий і товстий основний відділ ноги предків усіх комах, що переходив у інший відділ – телоподит.
	Кутикула – складає зовнішню частину шкіри, не має клітинної будови, є продуктом виділення гіподерми; к. утворює зовнішній скелет комах, слугує опорою для прикріплення мязів та відповідно виконує механічну функцію.
	Крипти – невеликі групи епітеліальних клітин середньої кишки, часто занурені; виконують функцію регенеративних клітин.
	Лабіум (лат. labium) – представляє другу пару нижніх щелеп, що зрослися по середній лінії своїми двома основними члениками та частиною стипесів. Унаслідок таких перебудов Л. перетворився у функціонально непарний орган.
	Лапка (лат. tarsus) – складає кінцеву частину ноги і, на відміну від інших частин, є багаточлениковою, високорухомою структурою, що безпосередньо контактує з субстратом і виконує функції пересування, утримання та орієнтації в просторі.
	Максилли (лат. maxillae) – нижні щелепи комах, у гризучих комах утворені з основного членика (cardo), стовбура (stipes), пари жувальних лопатей – зовнішньої або галеї (galea), та внутрішньої або лацинії (lacinia).
	Мандибули (лат. mandibulae) – верхні щелепи комах, мають вигляд твердих нерозчленованих утворень, у хижаків із середини вкриті витягнутими гострими зубцями; у рослиноїдних комах ці зубці ширші та затуплені.
	Меланіни – складні речовини білкової природи; належать до кутикулярних пігментів, мають безліч відтінків.
	Міцетоми – спеціалізовані групи клітин жирового тіла, що контактують із симбіотичними мікроорганізмами.
	Мішки повітряні – пустоти в тілі комах, утворені окремими сильно розширеними трахеями.
	Нижня губа – див. Лабіум.
	Оматидій – зорова одиниця складних (фасеткових) очей комах. Складається із трьох видів клітин, які утворюють оптичну, чутливу та пігментну частини.
	Оральна порожнина – див. Передротова порожнина.
	Передньомоторні комахи – комахи, що використовують при польоті, переважно або виключно передню пару крил.
	Передротова порожнина – у комах, порожнина утворена верхнею губою, двома парами щелеп та нижньою губою.
	Перитрема – кільцеподібний склерит, що знаходиться на вході дихальця.
	Плазма гемолімфи – рідина, що містить неорганічні солі, поживні речовини, сечову кислоту, ферменти, гормони та пігменти; вміст води 75-90%, реакція слабокисла або нейтральна.
	Плейральний гребінь – глибока внутрішня складка кутикули, яка сильно укріплює стінку плейритів та складає частину внутрішнього скелету.
	Полімеразна ланцюгова реакція (ПЛР) – це високо специфічний та чутливий метод молекулярної біології, призначений для ампліфікації визначених ділянок ДНК in vitro. Метод ґрунтується на багаторазовому циклічному повторенні трьох послідовних етапів: ден...
	Унаслідок експоненціального збільшення кількості копій цільової послідовності ПЛР дає змогу виявляти навіть мінімальні кількості генетичного матеріалу. Це робить метод незамінним у фундаментальних дослідженнях, медичній діагностиці, генетичному аналіз...
	Прокутикула – внутрішній, товстий шар кутикули.
	Проторакальні залози – це парні ендокринні структури комах, розташовані у проторакальному сегменті, основною функцією яких є синтез та секреція екдизону – стероїдного гормону, що регулює линяння й метаморфоз.
	У межах нейроендокринної системи комах проторакальні залози працюють у тісній взаємодії з мозком і корпус кардіакум: нейросекреторні клітини мозку продукують проторакотропний гормон (ПТГ), який стимулює активність проторакальних залоз. Після секреції...
	Ці залози функціонують лише в ювенільних стадіях розвитку і зазвичай дегенерують після завершення метаморфозу, що підкреслює їхню ключову роль у регуляції онтогенетичних переходів комах.
	Птерини – гетероциклічні сполуки пуринового типу, близькі за будовою до сечової кислоти, накопичуються в кутикулі; визначають забарвлення від білого та жовтого до оранжевого та червоного кольору.
	Птероторакс (лат. pterothorаx) – середньо- та задньогруди що несуть по парі крил.
	piРНК (англ. piwi-interacting RNA, piRNA, piwiRNA, іноді зустрічається як піРНК) – найбільший клас малих РНК, що не кодують, а експресуються в клітинах тварин; вони виявлені в комплексах із білками родини Piwi, за що й одержали свою назву. piРНК зазви...
	Рецептор – у ентомології: невелика спеціалізована частина тканини, чутлива до певного фізичного подразника (електромагнітному випромінюванню у випадку зору, хімічним сполукам у випадку смаку чи нюху); у молекулярній біології: молекула (зазвичай білок...
	Сенсили (від лат. sensilis – відчуваючий) – це спеціалізовані чутливі органи на тілі комах та інших членистоногих, які забезпечують сприйняття різноманітних зовнішніх стимулів. Вони являють собою мікроскопічні структури ектодермального походження, заз...
	Сенсили визначають як морфофункціональні одиниці периферичної сенсорної системи, здатні перетворювати механічні, хімічні, термічні та інші фізичні сигнали на нервові імпульси.
	Середземноморська плодова муха (лат. Ceratitis capitata) – вид мух-строкатокрилок (Tephritidae) з триби Ceratitidini. Небезпечний шкідник плодових культур. Карантинний об’єкт. Довжина імаго 3,5-5 мм. Крила строкаті з темними переривчастими смугами. П...
	Cхідна плодова муха (лат. Bactrocera dorsalis, син. Dacus dorsalis) – вид плодової мушки, ендемічної для Південно-Східної Азії. Це один із основних видів шкідників роду Bactrocera з широким спектром носіїв культурних і диких плодів. Самці B. dorsalis ...
	Суперпозиційний зір – потрапляння на зорову паличку (рабдом) не лише прямих променів, й косих із сусідніх оматидіїв, що посилює світловий ефект. У нічних та у вечірніх (присмерекових) комах.
	Сплайсинг (від англ. splice – зрощувати або склеювати кінці чогось) – це посттранскрипційний процес у еукаріотичних клітинах, під час якого з первинного транскрипту пре-мРНК видаляються інтрони (некодуючі ділянки), а екзони (кодуючі фрагменти) з’єдную...
	Процес сплайсингу здійснює сплайсосома – складний рибонуклеопротеїновий комплекс, що високоточно розпізнає межі інтронів та каталізує дві послідовні реакції розриву й з’єднання фосфодіестерних зв’язків.
	Статева хромосома – це хромосома, яка відрізняється від звичайної аутосоми формою, розміром і поведінкою. Статеві хромосоми людини, типова пара аллосом ссавців, визначають стать особини, створеної при статевому розмноженні. Аутосоми відрізняються від...
	Стегно (лат. femur) – зазвичай найбільша частина ноги. З’єднання з гомілкою називається колінним, а частина стегна, що до нього прилягає, – коліном.
	Тазик (лат. coxa) – це проксимальний сегмент кінцівки членистоногих, який з’єднує ногу з тулубом. Він виконує роль суглобової основи, забезпечуючи опору та рухливість усієї кінцівки.
	З анатомічного погляду coxa є найбільш масивною й функціонально важливою частиною кінцівки, оскільки саме через неї передається механічне навантаження під час ходіння, стрибання чи маніпулятивних рухів. У комах тазик сполучається з наступним сегментом...
	Структура тазика може відрізнятися залежно від способу життя та екологічних адаптацій організму, від масивного й укріпленого у копальних видів до більш стрункого в літаючих чи бігучих форм.
	Телоподит – тонкий, рухливий кінцевий відділ ноги предків усіх комах.
	Тутовий шовкопряд (лат. Bombyx mori) – метелик із сімейства справжні шовкопряди, виробник шовкової нитки. Одомашнений у Китаї приблизно 3000 років до н.е.
	Транскрипція (від латів. transcriptio «переписування») – процес синтезу РНК, що відбувається у всіх живих клітинах, з використанням ДНК як матриці; при Т. відбувається перенесення генетичної інформації з послідовності ДНК у послідовність молекули РНК....
	Трахеї – повітропровідні трубки, що пронизують усе тіло комахи.
	Фактори транскрипції (транскрипційні фактори) – це білки, які регулюють процес транскрипції, тобто синтез РНК на основі ДНК. Вони зв’язуються зі специфічними послідовностями ДНК у промоторних та енхансерних ділянках і керують активністю РНК-полімерази...
	Фрагми – сильно склеритизовані складки кутикули спинки грудей, що виступають в порожнину тіла та утворюють частину ендоскелету грудей.
	Хети (від лат. chaetae) – структурні утворення у комах, що є похідними шкіри (ворсинки, щетинки, лусочки).
	Церки – придатки 11-го сегменту тіла комах, що при редукції останнього переміщаються на 10-й.
	Червоний борошняний жук (Tribolium castaneum) – вид жуків родини Tenebrionidae, темних жуків. Це всесвітньо відомий шкідник продуктів, що зберігаються, зокрема продовольчого зерна, і модельний організм для етологічних досліджень і досліджень безпеки х...
	Яйцеклад – статевий орган самки комах, що слугує для відкладання яєць; я. складається з парних придатків черевця; у перетинчастокрилих я. перетворюється на жало.
	Wnt/Wingless – контролює розвиток сегментів і диференціацію клітин.
	Hedgehog (Hh) – задає полярність та сприяє розвитку різних структур.
	Dpp (аналог BMP у хребетних) – відповідає за патернування крила, розвиток гомілки тощо.
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