
Â ãåíîìàõ Triticum aestivum ³ Triticum monococcum
³äåíòèô³êîâàíî ãîìîëîãè ãåí³â Sr33 ³ Sr35, ùî çà-
áåçïå÷óþòü ñò³éê³ñòü ïøåíèö³ äî âèñîêîïàòîãåííèõ 
ðàñ ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ (Ug99). Çä³éñíåíî ¿õ ïîð³âíÿííÿ ç 
âèõ³äíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè äëÿ âèçíà÷åííÿ âàæëèâèõ 
äëÿ ñò³éêîñò³ àì³íîêèñëîòíèõ ñàéò³â. Ç’ÿñîâàíî, ùî
ïîñë³äîâíîñò³ S5DMA6 ³ E9P785 º íàéáëèæ÷èìè ãî-
ìîëîãàìè á³ëêà RGA1e – ïðîäóêòó ãåíà Sr33, à ïî-
ñë³äîâíîñò³ M7YFA9 (CNL-Ñ) òà F2E9R2 ãîìîëîãàìè 
á³ëêà CNL9 – ïðîäóêòó ãåíà Sr35. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, 
ùî ãîìîëîãè ãåí³â Sr33 ³ Sr35, îòðèìàí³ ç äèêèõ ðîäè-
÷³â ïøåíèö³ òà ÿ÷ìåíþ, çäàòí³ íàäàâàòè ñò³éê³ñòü äî 
ð³çíèõ ôîðì ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ ³ ìîæóòü áóòè âèêîðèñ-
òàí³ ó ïîäàëüøèõ ñåëåêö³éíèõ ïðîãðàìàõ, íàö³ëåíèõ 
íà ïîêðàùåííÿ â³ò÷èçíÿíèõ ñîðò³â ïøåíèö³.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ñòåáëîâà ³ðæà, ãåíè ñò³éêîñò³, ãîìîëî-
ãè, äèê³ çëàêè.

Âñòóï. Ñåðåä õâîðîá, ÿê³ âðàæàþòü ïøåíèöþ, 
ñòåáëîâà ³ðæà (Puccinia graminis f. sp. tritici) ïî-
ñ³äàº îäíå ³ç ïåðøèõ ì³ñöü çà âòðàòàìè âðîæàþ. 
Ï³ñëÿ ïîÿâè ¿¿ íîâî¿ ðàñè Ug99 â Óãàíä³, à äàë³ 
â Àôðèö³, íà Áëèçüêîìó Ñõîä³ ³ â Ï³âäåíí³é 
Àç³¿ ö³ âòðàòè ñêëàëè áëèçüêî 3 ìëðä äîëàð³â 
ÑØÀ [1]. Îäíèì ç ãîëîâíèõ ìåòîä³â áîðîòüáè 
ç³ ñòåáëîâîþ ³ðæåþ º ïîøóê ãåí³â ñò³éêîñò³ äî 
öüîãî çàõâîðþâàííÿ â äèêèõ ðîäè÷àõ ïøåíèö³ 
òà ¿õ ïîäàëüøå ïåðåíåñåííÿ äî íîâèõ ñîðò³â 
ïøåíèö³. Íà äàíèé ÷àñ â³äîìî áëèçüêî 50 ãåí³â 
ñò³éêîñò³ äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ ïøåíèö³ [2], òà ëèøå 
íåùîäàâíî äâà ç íèõ – Sr33 ³ Sr35 – êëîíîâàíî 
òà ñåêâåíîâàíî [3, 4]. 

Â ïîïåðåäí³é ðîáîò³ íàìè ïðîàíàë³çîâàíî 
íàÿâí³ñòü ãîìîëîã³â ãåí³â ñò³éêîñò³ äî ñòåáëî-
âî¿ ³ðæ³ Rpg5, RGA1 òà Adf3 ÿ÷ìåíþ ó ïøåíèö³ 
òà ¿¿ áëèçüêèõ ðîäè÷³â, îñê³ëüêè â³äîìî, ùî 
ö³ ãåíè ëèøå ðàçîì çàáåçïå÷óþòü ñò³éê³ñòü äî 
ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ òèïó Ug99 [5]. Ó ïåðåâàæí³é á³ëü-
øîñò³ âèïàäê³â ñò³éê³ñòü º ðåçóëüòàòîì êîî-
ïåðàòèâíî¿ âçàºìîä³¿ ê³ëüêîõ ãåí³â, à ³íîä³ ¿õ 
á³ëêîâ³ ïðîäóêòè ìîæóòü âçàºìîä³ÿòè ì³æ ñî-

áîþ. Çîêðåìà âñòàíîâëåíî, ùî á³ëêîâ³ ïðî-
äóêòè ãåí³â Rpg5 òà RGA1 äóæå ïîä³áí³ çà 
ñòðóêòóðîþ ó äâîõ äîìåíàõ. Òîìó ëîã³÷íèì º 
ïîøóê ãîìîëîã³â ãåí³â Sr33 ³ Sr35 â ãåíîìàõ 
ðîñëèí ç òðèáè ïøåíè÷íèõ, à òàêîæ ç’ÿñóâàí-
íÿ ìîæëèâîñò³ âçàºìîä³¿ á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â 
çíàéäåíèõ ãîìîëîã³â ì³æ ñîáîþ, ñïèðàþ÷èñü íà
â³äîìîñò³ ïðî òàê³ âçàºìîä³¿ á³ëê³â ãåí³â MLA.

Âñòàíîâëåíî, ùî ãåí Sr33 ç Aegilops taushii
íàäàº ñò³éêîñò³ äî áàãàòüîõ ïàòîòèï³â ñòåáëî-
âî¿ ³ðæ³, çîêðåìà ðàñè Ug99 [3]. Ãåí ìàº 7 åê-
çîí³â, ³ éîãî á³ëêîâèé ïðîäóêò ì³ñòèòü ìî-
òèâè, ÿê³ º êîíñåðâàòèâíèìè ó áàãàòüîõ á³ëê³â
ÑNL (CC-NB-LRR) (coiled-coil nucleotide-bin-
ding leucine rich protein). Sr33 âèÿâèâ íàé-
á³ëüøó ñõîæ³ñòü äî MLA-ïîä³áíîãî ãåíà ç 
T. monococcum. Ñåðåä ãåí³â MLA ÿ÷ìåíþ íàé-
á³ëüø ïîä³áíèì äî Sr33 º MLA34 (80 % ñõî-
æîñò³). Ï³äòâåðäæåíî, ùî ñóïåðñï³ðàë³çîâàíèé 
äîìåí á³ëêà ãåíà Sr33 íå ãîìîäèìåðèçóºòüñÿ ³ 
íå âçàºìîä³º ç ôàêòîðàìè òðàíñêðèïö³¿ ç ðî-
äèíè WRKY. Ó ðîñëèí ç öèì ãåíîì ïðè çà-
ðàæåíí³ íå ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ã³ïåð÷óòëèâî¿ çàãè-
áåë³ êë³òèí ï³ä ÷àñ ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³. Òðàíñ-
ôîðìàö³ÿ ÷óòëèâèõ ðîñëèí ïðèçâîäèòü äî ïîÿâè 
ôåíîòèïó, õàðàêòåðíîãî äëÿ êóëüòóð – íîñ³¿â 
ãåíà Sr33 [3]. 

Ãåí Sr35 ç T. monococcum, ÿê ³ Sr33, çàáåçïå-
÷óº ñò³éê³ñòü äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³. Ñêðèí³íã T. urartu
³ T. turgidum ssp. dicoccoides íå âèÿâèâ éîãî 
îðòîëîã³â, òàêîæ íå çíàéäåíî éîãî ãîìîëîã³â â 
ïîë³ïëî¿äíèõ âèäàõ ïøåíèö³. Åêñïåðèìåíòàëü-
íî äîâåäåíî, ùî íà â³äì³íó â³ä ãåíà Sr33 
îäíîãî ãåíà Sr35 âèñòà÷àº äëÿ çàáåçïå÷åííÿ 
ïîâíî¿ ñò³éêîñò³ äî ð³çíèõ ï³äòèï³â ðàñè Ug99, 
³ äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ñò³éêîñò³ ó öüîìó âèïàäêó 
íå ïîòðåáóºòüñÿ äîäàòêîâèõ ãåí³â ñïåöèô³÷íî¿ 
ñò³éêîñò³. Ïðè çàðàæåíí³ ïàòîãåíîì ðîñëèí ç
³íòðîãðåñîâàíèì Sr35 âèÿâëåíî ñèëüíó ã³ïåð-
÷óòëèâó çàãèáåëü êë³òèí õàçÿ¿íà [4].

Á³ëêîâ³ ïðîäóêòè ãåí³â Sr33 ³ Sr35 íàëåæàòü 
äî êëàñó ðåöåïòîð³â CC-NB-LRR, ³ íàÿâíà äî-
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²äåíòèô³êàö³ÿ ãîìîëîã³â ãåí³â Sr33 ³ Sr35 ó êóëüòóðíèõ çëàê³â

ñòàòíÿ ê³ëüê³ñòü ³íôîðìàö³¿ ñàìå ùîäî öüîãî 
êëàñó á³ëê³â àáî ¿ì ïîä³áíèõ. Âèÿâëåíî, ùî äâà 
ãåíè Arabidopsis thaliana – RPS4 ³ RRS1, ïðîäóê-
òè ÿêèõ íàëåæàòü äî ðîäèíè á³ëê³â NB-LRR (ç 
TIR N-ê³íöåâèì äîìåíîì), ïðè ïåðåíåñåíí³ â 
ïàð³ äî ðîñëèí ç ðîäèí Brassicaceae, Solanaceae 
³ Cucurbitaceae çàáåçïå÷óþòü ñò³éê³ñòü äî ð³çíèõ 
ãðèáêîâèõ òà áàêòåð³àëüíèõ ïàòîãåí³â. Öå âêàçóº 
íà êîíñåðâàòèâí³ñòü âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ì³-
øåíåé äëÿ ïàòîãåí³â ó öèõ ðîñëèí, õî÷ ³ íå-
â³äîìî, ÿêèìè ñàìå º ö³ á³ëêè [6].

Äëÿ ³íøî¿ ïàðè á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â ãåí³â 
RGA4 ³ RGA5, ÿê³ íàëåæàòü äî êëàñó á³ëê³â CC-
NB-LRR, ïîêàçàíî òåæ, ùî ëèøå á³ëîê RGA4 
îïîñåðåäêîâóº ã³ïåð÷óòëèâó êë³òèííó çàãèáåëü, 
à RGA5 ïðàöþº ÿê éîãî ðåïðåñîð çà â³äñóòíîñò³ 
àêòèâàö³¿ åôåêòîðîì. Ó öüîìó âèïàäêó RGA5 
ìîæíà ââàæàòè ïàñòêîþ äëÿ ìîëåêóëè åôåê-
òîðà, ÿêà îõîðîíÿºòüñÿ RGA4. Âèÿâëåíî, ùî 
á³ëêîâ³ ïðîäóêòè öèõ äâîõ ãåí³â óòâîðþþòü 
ãåòåðîêîìïëåêñè ÷åðåç ¿õí³ ñóïåðñï³ðàë³çîâàí³ 
äîìåíè, à RGA4 ïðè àêòèâàö³¿ àáî ïîâí³ñòþ, àáî 
÷àñòêîâî âèâ³ëüíÿºòüñÿ â³ä âçàºìîä³¿ ç RGA5 ³ 
òàêèì ÷èíîì ìîæå âèêîíóâàòè ñâî¿ ñèãíàëüí³ 
ôóíêö³¿ [7].

Îäíèì ³ç íàéá³ëüø ïîâíî îõàðàêòåðèçîâà-
íèõ ãåí³â ñò³éêîñò³ º ãåí MLA10 ç ÿ÷ìåíþ. 
Éîãî á³ëêîâèé ïðîäóêò òàêîæ íàëåæèòü äî ðî-
äèíè CC-NB-LRR. Ïîêàçàíî, ùî îäíîãî ñóïåð-
ñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà âèñòà÷àº äëÿ ñïðè÷è-
íåííÿ ã³ïåð÷óòëèâî¿ çàãèáåë³ êë³òèí. Öåé äî-
ìåí ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâíèé â öüîìó ñóáêëàñ³ 
ðåöåïòîð³â EDVID-ìîòèâ, ³ ðàçîì ç ìîòèâîì 
Ð-ïåòë³ â íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îìó äîìåí³ º 
âàæëèâèì äëÿ ñèãíàë³íãó. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî 
ñàìå ãîìîäèìåð ñóïåðñï³ðàë³çîâàíèõ äîìåí³â 
ìîæå âèêëèêàòè ³íäóêîâàíó êë³òèííó çàãèáåëü. 
Äîìåí, áàãàòèé íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè, âèñòó-
ïàº ðåïðåñîðîì àêòèâíîñò³ á³ëêà MLA10. Çà
â³äñóòíîñò³ öüîãî äîìåíà íàâ³òü ìóòàíòí³ âà-
ð³àíòè ³ç çàì³íàìè â EDVID-ìîòèâ³ òà Ð-ïåòë³ 
ìîæóòü âèêëèêàòè êë³òèííó çàãèáåëü íà ïðî-
òèâàãó ïîâíîö³ííîìó á³ëêó, â ÿêîìó ìóòàö³¿ çà 
çãàäàíèìè ìîòèâàìè ñïðè÷èíÿþòü áëîêóâàííÿ 
íèçõ³äíèõ ñèãíàë³â [8]. 

Äëÿ ñò³éêîñò³ äî ëèñòîâî¿ ³ðæ³ ïøåíèö³, îïî-
ñåðåäêîâàíî¿ Lr10, ïîòð³áíî äâà ãåíè êëàñó 
CC-NB-LRR – Lr10 ³ RGA2. Äëÿ àëåëüíèõ 
âàð³àíò³â ãåíà Lr10 âèÿâëåíî êîíñåðâàòèâí³ñòü 
â ÷àñòèíàõ, ÿê³ êîäóþòü íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷èé 

³ çáàãà÷åíèé ëåéöèíîâèìè ïîâòîðàìè äîìåíè. 
Ïðîòå â ÷àñòèí³, ÿêà êîäóº ñóïåðñï³ðàë³çîâà-
íèé N-ê³íöåâèé äîìåí, çíàéäåíî âåëèêó ê³ëü-
ê³ñòü îäíîíóêëåîòèäíèõ ïîë³ìîðô³çì³â òà ïîêà-
çàíî, ùî íà íå¿ ä³º äèçðóïòèâíèé äîá³ð. Ãåí
RGA2, ùî òàêîæ ïîòð³áíèé äëÿ Lr10-îïîñå-
ðåäêîâàíî¿ ñò³éêîñò³, ìàº ìåíøå àëåë³â, ³ ÿê 
áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî ðàí³øå, ïîë³ìîðô³çì 
öüîãî ãåíà íàáàãàòî íèæ÷èé, í³æ ó Lr10 ÷è 
³íøèõ ïîä³áíèõ R-ãåíàõ. Öå ìîæíà ïîÿñíèòè
òèì, ùî á³ëîê RGA2 íå áåðå ó÷àñòü ó âçàºìîä³ÿõ 
ç åôåêòîðàìè ³ â ñèãíàëüíèõ øëÿõàõ ðîçòàøî-
âàíèé íèæ÷å â³ä Lr10. Àëå íå ï³äòâåðäæåíî, ùî 
á³ëêè Lr10 ³ RGA2 ìîæóòü âçàºìîä³ÿòè, õî÷à, 
ìîæëèâî, òàêà âçàºìîä³ÿ ³ áóäå â³äáóâàòèñü çà 
ïðèñóòíîñò³ åôåêòîðà ïàòîãåíà [9].

Äâà ãåíè ðèñó êëàñó CC-NB-LRR – Pi5-1 ³ 
Pi5-2 – íåîáõ³äí³ äëÿ íàáóòòÿ ñò³éêîñò³ äî Mag-
naporthe oryzae. Ðåçóëüòàòè àíàë³çó ð³âí³â åêñ-
ïðåñ³¿ öèõ ãåí³â ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî òðàíñêðèï-
òè Pi5-1 íàêîïè÷óþòüñÿ ï³ñëÿ çàðàæåííÿ ïàòî-
ãåíîì, òîä³ ÿê ãåí Pi5-2 åêñïðåñóºòüñÿ êîíñòè-
òóòèâíî, òîáòî íà îäíàêîâèõ ð³âíÿõ äî ³ ï³ñëÿ
çàðàæåííÿ. ßê ïîêàçóþòü ðåçóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷-
íîãî àíàë³çó, îáèäâà ãåíè â³äíîñÿòüñÿ äî îäí³º¿ 
êëàäè ³ â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä ³íøèõ R-ãåí³â [10]. 

Ïðîäóêòè ãåí³â Prf ³ Pto – NB-LRR á³ëîê Prf 
³ ïðîòå¿íê³íàçà Pto – çàáåçïå÷óþòü âï³çíàííÿ 
åôåêòîð³â AvrPro ³ AvrProB ïàòîãåíà Pseudomo-
nas syringae. AvrPro ³ AvrProB õî÷ ³ º ð³çíèìè 
ñòðóêòóðíî, âçàºìîä³þòü ç ïðîòå¿íê³íàçîþ Pto 
÷åðåç îäí³ é ò³ æ àì³íîêèñëîòí³ çàëèøêè, à öÿ 
âçàºìîä³ÿ â ñâîþ ÷åðãó âèêëèêàº ³ìóííó â³äïîâ³äü. 
Ïîêàçàíî, ùî Prf óòâîðþº îë³ãîìåðí³ êîìïëåêñè, 
ÿê³ ìîæóòü âçàºìîä³ÿòè ÷è ç ïðîòå¿íê³íàçîþ 
Pto, ÷è ç á³ëêàìè ö³º¿ æ ðîäèíè Fen, Pth2, Pth3 
àáî Pth5. Êîìïëåêñ á³ëê³â Prf ³ Pto çàáåçïå÷óº 
ñëàáøó ñò³éê³ñòü, í³æ êîìïëåêñ á³ëê³â Prf i Pth. 
Á³ëîê Prf íå íàêîïè÷óºòüñÿ ³ çàçíàº äåãðàäàö³¿ 
çà â³äñóòíîñò³ ïðîòå¿íê³íàçè Pto ÷è á³ëê³â ö³º¿ 
æ ðîäèíè [11]. 

Òàêèì ÷èíîì, ñòàº çðîçóì³ëî, ùî ïîä³áí³ 
ïàðè ãåí³â â³ä³ãðàþòü êëþ÷îâó ðîëü â çàáåçïå-
÷åíí³ ñò³éêîñò³ äî ð³çíèõ ïàòîãåí³â. Äî òîãî
æ ï³äòâåðäæåíî, ùî òàê³ ïàðè ãåí³â ÷àñòî º
ç÷åïëåíèìè, ³ ¿õ ïðîìîòîðè ìîæóòü ïåðåêðè-
âàòèñü äëÿ á³ëüø òî÷íî¿ ðåãóëÿö³¿. Ó á³ëüøîñò³ 
âèïàäê³â äëÿ íàáóòòÿ ñò³éêîñò³ íåîáõ³äí³ îáèä-
âà ãåíè, àëå ³íîä³ âîíè ìîæóòü çàáåçïå÷óâàòè 
ñò³éê³ñòü îêðåìî îäèí â³ä îäíîãî [12]. 
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Ö³ëêîì çðîçóì³ëî, ùî ç ïîÿâîþ íîâèõ âè-
ñîêîâ³ðóëåíòíèõ ðàñ ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ ç’ÿâëÿºòü-
ñÿ íåîáõ³äí³ñòü ïîøóêó íîâèõ ãåí³â ñò³éêîñò³. 
Äîñë³äè ç ì³æâèäîâîãî ïåðåíåñåííÿ Sr33 ³ Sr35 
â T. aestivum ï³äòâåðäèëè ñâîþ åôåêòèâí³ñòü. 
Ñïèðàþ÷èñü íà òîé ôàêò, ùî ó á³ëüøîñò³ 
âèïàäê³â äëÿ ñò³éêîñò³ ïîòð³áíî äâà ãåíè, îäèí 
ç ÿêèõ º êîíñåðâàòèâíèì, à ³íøèé ïîë³ìîðô-
íèì, ³ øâèäøå çà âñå Sr33 ³ Sr35 º ïîë³ìîðô-
íèìè, ìîæëèâî ¿õ ãîìîëîãè ç äèêèõ çëàê³â áó-
äóòü åôåêòèâíèìè ïðîòè ñòåáëîâî¿ ³ðæ³. Òîìó 
ìåòîþ äàíî¿ ðîáîòè áóâ á³î³íôîðìàö³éíèé ïî-
øóê ãîìîëîã³â öèõ ãåí³â òà ç’ÿñóâàííÿ ïèòàííÿ 
ïðî ¿õíþ ïîòåíö³éíó ìîæëèâ³ñòü çàáåçïå÷óâàòè 
ñò³éê³ñòü äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ïîâí³ àì³íîêèñëîòí³ 
ïîñë³äîâíîñò³ á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â ãåí³â Sr33, 
Sr35 òà ¿õ ãîìîëîã³â îòðèìàí³ çà äîïîìîãîþ 
áàçè äàíèõ á³ëêîâèõ ïîñë³äîâíîñòåé UniProtÊÂ
(www.uniprot.org) [13]. BLASTp-ñêàíóâàííÿ 
(BLASTP 2.2.29+) áàçè âèêîíóâàëè ç äîòðè-
ìàííÿì ñòàíäàðòíèõ ïàðàìåòð³â [14]. Â³äá³ð 
ãîìîëîã³â çä³éñíþâàëè íà îñíîâ³ ïîêàçíèêà 
³äåíòè÷íîñò³ (íå íèæ÷å 30 %) òà ïîâíîòè 
àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòåé. Äîìåííó àðõ³-
òåêòóðó á³ëê³â äîñë³äæóâàëè çà äîïîìîãîþ în-
line ³íñòðóìåíòó SMART (http://smart.embl-
heidelberg.de/) [15]. Ìíîæèííå âèð³âíþâàííÿ 
âèêîíóâàëè çà äîïîìîãîþ ñåðâåðà T-Coffee 
(http://www.tcoffee.org/) ç âèêîðèñòàííÿì ìå-
òîä³â clustalw_msa ³ t_coffee_msa [16]. Ðåäàãó-
âàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ìíîæèííîãî âèð³âíþ-
âàííÿ òà âèëó÷åííÿ ãåï³â çä³éñíþâàëè çà äî-
ïîìîãîþ ïðîãðàìè Jalview [17]. Ô³ëîãåíåòè÷-
íèé àíàë³ç ïðîâîäèëè, âèêîðèñòîâóþ÷è ïðîã-
ðàìíèé ïàêåò MEGA6.06 [18]. Äëÿ ïåðåâ³ðêè 
íàä³éíîñò³ ðîçì³ùåííÿ â³äïîâ³äíèõ òàêñîíî-
ì³÷íèõ îäèíèöü OTUs (Operational Taxonomic 
Units) çàñòîñîâóâàëè Bootstrap-òåñò (1000 ðå-
ïë³ê) [19]. Åâîëþö³éí³ â³äñòàí³ ðîçðàõîâóâàëè 
çà ìåòîäîì Äæîíà-Òåéëîðà Òîðíòîíà (JTT) 
[20, 21]. Â³äì³ííîñò³ â øâèäêîñò³ çàì³í ó îäíà-
êîâèõ ñàéòàõ ð³çíèõ ïîñë³äîâíîñòåé çìîäåëüî-
âàí³ íà îñíîâ³ ãàììà-ðîçïîä³ëó. Ïîñë³äîâíîñò³ 
äëÿ ïîäàëüøîãî àíàë³çó â³äáèðàëè ñåðåä á³ë-
êîâèõ ïðîäóêò³â â³äïîâ³äíèõ ãåí³â òà ¿õ íàé-
áëèæ÷èõ ãîìîëîã³â, ç ÿêèõ íå âèëó÷àëè ïðîá³ëè 
ï³ñëÿ ìíîæèííîãî âèð³âíþâàííÿ. Äëÿ àíàë³çó 
ôóíêö³îíàëüíèõ ñàéò³â ó äîìåí³, çáàãà÷åíîìó 
íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè (leucine reach repeat) ó 

ïîñë³äîâíîñòÿõ á³ëê³â RGA1e (êîäóºòüñÿ ãåíîì
Sr33) ³ CNL9 (êîäóºòüñÿ ãåíîìSr35), ðåêîí-
ñòðóéîâàíî ¿õ ïðîñòîðîâó ñòðóêòóðó çà äîïî-
ìîãîþ Phyre2 (http://www.sbg.bio.ic.ac.uk/phyre2/
html/page. cgi?id=index) [22] òà LOMETS (http://
zhanglab.ccmb.med.umich.edu/LOMETS/) [23]. 

Ïîøóê ìîæëèâèõ ôóíêö³îíàëüíèõ ñàéò³â 
çä³éñíþâàëè ç âèêîðèñòàííÿì ïðîãðàìè Phy-
re Investigator (http://www.sbg.bio.ic.ac.uk/phyre2/
html/help.cgi?id=help/investigator) [22] òà COACH 
[24].

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. 
Ïîøóê ãîìîëîã³â ãåí³â Sr33 ³ Sr35. Äëÿ ïîøóêó 
ãîìîëîã³â á³ëêà RGA1e, ÿêèé º ïðîäóêòîì ãå-
íà Sr33, îáðàíî ïîñë³äîâí³ñòü S5DIH1 (³äåíòè-
ô³êàòîð áàçè äàíèõ UniProtÊÂ). Íàéáëèæ÷è-
ìè ãîìîëîãàìè ö³º¿ ïîâíî¿ ïîñë³äîâíîñò³, ÿê 
³ äëÿ âñ³õ ³íøèõ ïîñë³äîâíîñòåé, âèÿâèëèñü 
D2KPB6 (MLA23, 80 % ³äåíòè÷íîñò³), D2K-
PC4 (MLA34, 80 %), Q6WWJ4 (MLA10, 80 %), 
Q8GSK4 (MLA13, 81 %), M7YIN9 (Disease 
resistance protein RPP13, 80 %), E9P785 (MLA1, 
88 %), S5DMA6 (RGA1e-like protein, 93 %), 
M8A3U1 (Disease resistance protein RPP13, 
79 %), M7ZCM7 (Disease resistance protein 
RPP13, 80 %), W5A7S9 (78 %). 

Äëÿ ïåðåâ³ðêè åâîëþö³éíî¿ ñïîð³äíåíîñò³ 
íàâåäåíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ïðîâåäåíî êëàäèñ-
òè÷íèé àíàë³ç çà äîïîìîãîþ ìåòîäó îá’ºäíàí-
íÿ ñóñ³ä³â [19]. Âñòàíîâëåíî, ùî ïîñë³äîâí³ñòü 
S5DMA6 ç T. aestivum ìîæëèâî º îðòîëîãîì 
á³ëêà RGA1e, à ãåí, ùî êîäóº ïîñë³äîâí³ñòü 
E9P785 ç T. monococcum, ç âèñîêîþ éìîâ³ðí³ñòþ 
º éîãî ïàðàëîãîì (ðèñ. 1, à). Íåçâàæàþ÷è íà 
âèñîêèé ð³âåíü ³äåíòè÷íîñò³, á³ëêîâ³ ïðîäóêòè
ãåí³â MLA ÿ÷ìåíþ ðîçòàøîâàí³ íà îêðåì³é ã³ë-
ö³. Òàêèé ðåçóëüòàò ìîæå âêàçóâàòè íà çíà÷íó 
â³äì³íí³ñòü ó ôóíêö³ÿõ ïøåíè÷íèõ ³ ÿ÷ì³ííèõ 
ãîìîëîã³â ãåíà Sr33. 

Øëÿõîì àíàë³çó äîìåííî¿ àðõ³òåêòóðè ïîñ-
ë³äîâíîñò³ á³ëêà RGA1e çà äîïîìîãîþ ³íñòðó-
ìåíòó SMART âèÿâëåíî òðè äîìåíè: ñóïåð-
ñï³ðàë³çîâíèé, íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷èé ³ äîìåí, 
çáàãà÷åíèé íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè. Äëÿ âèÿâ-
ëåííÿ äîäàòêîâèõ ãîìîëîã³â ó ïîäàëüøîìó 
âèêîíóâàëè ïîøóê îêðåìî ïî êîæíîìó äîìåíó.

Â ðåçóëüòàò³ ïîøóêó ãîìîëîã³â çà ñóïåð-
ñï³ðàë³çîâàíèì äîìåíîì á³ëêà RGA1e çíàé-
äåíî òàê³ ïîñë³äîâíîñò³: E9P785 (95,33 % ³äåí-
òè÷íîñò³), S5DMA6 (100 %), Q8GSK4 (82 %),
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Ðèñ. 1. Ðåçóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ïîñë³äîâíîñò³ á³ëêà RGA1e (S5DIH1), á³ëêà CNL9 (S5ABD6) 
òà ¿õ ãîìîëîã³â. Çîáðàæåíî êëàäîãðàìè ç ãîìîëîãàìè, ïîøóê ÿêèõ ïðîâîäèâñÿ ç âèêîðèñòàííÿì òàêèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé: à – ïîâíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ RGA1e; á – ïîâíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ CNL9; â – ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî 
äîìåíà RGA1e; ã – ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà CNL9; ä – íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà RGA1e; å – 
íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà CNL9; º – áàãàòîãî íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè äîìåíà RGA1e; æ – áàãàòîãî íà 
ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè äîìåíà CNL9. Æèðíèì çàçíà÷åíî ðåçóëüòàòè bootstrap-òåñòó. Ãåíåòè÷íà â³äñòàíü âêàçàíà 
á³ëÿ â³äïîâ³äíèõ ã³ëîê 
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Q7EXP5 (MLA1, 81 %), Q9FE39 (81 %), 
W4ZZ60 (72 %), Q8LLA9 (RGH1a, 64 %), 
M8A3U1 (64 %), M7ZCM7 (62 %), W4ZXI9 
(61 %). ßê ³ â ïîïåðåäíüîìó âèïàäêó, ðåçóëüòà-
òè êëàäèñòè÷íîãî àíàë³çó ï³äòâåðäæóþòü, ùî 
íàéáëèæ÷èìè ãîìîëîãàìè çà ïîñë³äîâí³ñòþ ñó-
ïåðñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà á³ëêà RGA1e º ïî-
ñë³äîâíîñò³ E9P785 ³ S5DMA6 (ðèñ. 1, á). 

Çà äîïîìîãîþ blastp ïîøóêó çíàéäåíî òàê³
ãîìîëîãè çà ïîñë³äîâí³ñòþ íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ-
÷îãî (nucleotide-binding – NB) äîìåíà: S5DMA6 
(99 %), W5AMW8 (87 %), M7ZCM7 (83 %), 
W5A7S9 (83 %), W5EUN8 (63 %), W5FX82 
(64 %), M7YIQ1 (Disease resistance protein 
RPP13, 62 %), W5DA03 (60 %), W5HK47 
(59 %), B9EXX9 (55 %), Q5ZBA8 (MLA6 pro-
tein-like, 55 %). Ðåçóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíà-
ë³çó ï³äòâåðäèëè ñïîð³äíåí³ñòü öèõ ãîìîëîã³â 
(ðèñ. 1, ä). Ïîñë³äîâí³ñòü E9P785, õî÷à ³ º âè-
ñîêî³äåíòè÷íîþ çà íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷èì äî-
ìåíîì äî â³äïîâ³äíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ á³ëêà 
RGA1e (82 % ³äåíòè÷íîñò³), áóëà âèêëþ÷åíà 
ç äåðåâà ï³ñëÿ ïðîâåäåíîãî bootstrap-òåñòó. Íå 
âäàëîñü òàêîæ îòðèìàòè êëàäîãðàìó, â ÿê³é 
îäíî÷àñíî áóëè á ïðåäñòàâëåí³ ãîìîëîãè çà öèì 
äîìåíîì ç ÿ÷ìåíþ òà ïøåíèö³. Ïðè âðàõóâàí-
í³ ïðè ìíîæèííîìó âèð³âíþâàíí³ äîäàòêîâèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé ç T. aestivum ³ T. urartu ïîäàëüø³ 
ðåçóëüòàòè ïîáóäîâè êëàäîãðàìè òà bootstrap-
òåñòó áóëè íåçàäîâ³ëüí³. Ïåðøîþ ïðè÷èíîþ òà-
êîãî ðåçóëüòàòó ìîæå áóòè íåäîñòàòíÿ ê³ëüê³ñòü 
ïîñë³äîâíîñòåé äëÿ âèÿâëåííÿ ãîìîëîã³â ÿ÷ìå-
íþ â öèõ âèäàõ ïøåíèö³, äðóãîþ ïðè÷èíîþ – 
ð³çíå åâîëþö³éíå ïîõîäæåííÿ öüîãî äîìåíà â
ðîäàõ Hordeum ³ Triticum ñàìå â ö³é ãðóï³ ðå-
öåïòîð³â. 

Çà äîïîìîãîþ çáàãà÷åíîãî íà ëåéöèíîâ³ ïîâ-
òîðè äîìåíà á³ëêà RGA1e â áàç³ UniProt çíàé-
äåíî òàê³ ãîìîëîãè: Q6RW52 (Mla-like protein, 
92 %), Q84T89 (Mla-like protein, 92 %), E9P785 
(87 %), M7ZCM7 (85 %), D2KPA9 (MLA8, 
82 %), Q9FE39 (82 %), D2KPB6 (82 %), D2KPC4 
(83 %), Q8LLA9 (75 %), I1HN00 (62 %), I1HN21 
(63 %), W5FX82 (54 %). Âèÿâëåíî, ùî íàé-
á³ëüø ïîä³áíèìè äî çáàãà÷åíîãî íà ëåéöèíîâ³ 
ïîâòîðè äîìåíà á³ëêà RGA1e º ïîñë³äîâíîñò³ 
Q6RW52 ³ Q84T89 ç T. aestivum (ðèñ. 1, º). 
Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ïîñë³äîâí³ñòü çáàãà÷åíîãî 
íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè äîìåíà á³ëêîâî¿ ïîñë³-
äîâíîñò³ S5DMA6, ÿêà ³äåíòè÷íà íà 93 % äî 

á³ëêà RGA1e, áóëà âèêëþ÷åíà ç êëàäîãðàìè ÷å-
ðåç íèçüêå çíà÷åííÿ bootstrap-òåñòó. Ñàìå çà 
öèì äîìåíîì ïîñë³äîâí³ñòü RGA1e-ïîä³áíîãî 
á³ëêà íàéá³ëüøå â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ïîñë³äîâíîñò³ 
á³ëêà RGA1e.

Äëÿ ïîøóêó ãîìîëîã³â á³ëêà CNL9, ÿêèé 
º ïðîäóêòîì ãåíà Sr35, îáðàíî ïîñë³äîâí³ñòü 
S5ABD6 (³äåíòèô³êàòîð UniProtÊÂ). Íàéáëèæ-
÷èìè ãîìîëîãàìè öüîãî á³ëêà âèÿâèëèñü M7YFA9
(á³ëîê CNL-C, 92 % ³äåíòè÷íîñò³), F2E9R2 
(84 %), S5FND0 (á³ëîê CNL-D, 75 %), R7VYU5 
(RPP8-like protein 3, 77 %), S5FHB4 (á³ëîê 
CNL-A, 77 %), W5D5S4 (73 %), M7ZYJ4 (RPP13-
like protein, 66 %), T1LMS0 (58 %), M7ZEI3 
(RPP13-like protein, 57 %), T1M8Q7 (52 %), 
Q2R057 (49 %). Íà îñíîâ³ öèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
áóëî ïðîâåäåíî êëàäèñòè÷íèé àíàë³ç ³ âèÿâëå-
íî, ùî íàéáëèæ÷å äî ïîâíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ 
á³ëêà CNL9 ðîçòàøîâàí³ ãîìîëîãè ç T. urartu 
(ðèñ. 1, á). 

Ãîìîëîã³÷íèìè çà ïîñë³äîâí³ñòþ ñóïåðñï³-
ðàë³çîâàíîãî äîìåíà á³ëêà CNL9 º W5D7H4 
(93 % ³äåíòè÷íîñò³), F2E9R2 (88 %), M0VDS3 
(89 %), R7VYU5 (79 %), T1LCB1 (75 %), 
W5CHE9 (76 %), W5CFX6 (75 %), W5D5S4 
(75 %), D2KPB7 (MLA25-1, 57 %) òà M0XT25 
(60 %). Íà â³äì³íó â³ä ïîâíî¿ ïîñë³äîâíîñò³, 
íàéáëèæ÷èìè ãîìîëîãàìè çà ñóïåðñï³ðàë³çî-
âàíèì äîìåíîì öüîãî á³ëêà âèÿâèëèñü ïîñë³-
äîâíîñò³ ç T. aestivum òà H. vulgare (ðèñ. 1, ã).

Çà äîïîìîãîþ ïîñë³äîâíîñò³ íóêëåîòèä-
çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà á³ëêà CNL9 çíàéäåíî òàê³ 
ãîìîëîãè: M7ZEI3 (64 % ³äåíòè÷íîñò³), W5ABP8 
(65 %), M8A8R1 (Disease resistance protein 
RPP13, 62 %), W5HK47 (64 %), Q0IZ79 (65 %), 
Q7G605 (65 %), W5D5S4 (79 %), M7YFA9 (98 %),
M8CJM3 (Disease resistance protein RPM1, 94 %),
W5DA03 (94 %), M0XIJ5 (64 %), M7ZFE0 (62 %),
W5HUS9 (63 %). Çà äàíèì äîìåíîì íàéá³ëü-
øèé ð³âåíü ñïîð³äíåíîñò³ âèÿâëåíèé äëÿ ïî-
ñë³äîâíîñò³ M7YFA9 (ðèñ. 1, å).

Çàñòîñóâàâøè äëÿ ïîøóêó ÿê çàïèò ïîñ-
ë³äîâí³ñòü äîìåíà çáàãà÷åíîãî íà ëåéöèí á³ë-
êà CNL9, çíàéäåíî òàê³ ãîìîëîãè: S5FHB4 
(71 %), T1LCA9 (71 %), M8CUP2 (72 %), 
R7VYU5 (75 %), W5DEL9 (86 %), W5D5S4 
(64 %), W5CTM2 (55 %), W5D2Z0 (59 %), 
M0XT25 (52 %), B9EWC2 (47 %), B9EXX9 
(42 %). Íà â³äì³íó â³ä íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îãî 
äîìåíà CNL9 íàéáëèæ÷èìè ãîìîëîãàìè çà 
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Ðèñ. 2. Ôðàãìåíòè ìíîæèííèõ âèð³âíþâàíü ïîñë³äîâíîñòåé äîìåí³â ãîìîëîã³â RGA1e: à – âèð³âíþâàííÿ 
ãîìîëîã³â çà ïîñë³äîâí³ñòþ ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà, ðàìêàìè çàçíà÷åíî ì³ñöÿ, äå ãîìîëîãè â³äð³çíÿþòüñÿ 
ì³æ ñîáîþ; á – âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â çà ïîñë³äîâí³ñòþ íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà, ðàìêàìè çàçíà÷åíî 
ãîëîâí³ ìîòèâè äîìåíà; â – âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â çà ïîñë³äîâí³ñòþ äîìåíà, áàãàòîãî íà ëåéöèíîâ³ ïî-
âòîðè. ×îðí³ ïðÿìîêóòíèêè ï³ä âèð³âíþâàííÿìè âêàçóþòü íà ïåðåäáà÷åí³ âàæëèâ³ ôóíêö³îíàëüí³ ñàéòè 
öèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
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ïîñë³äîâí³ñòþ äîìåíà, áàãàòîãî íà ëåéöèíîâ³ 
ïîâòîðè, âèÿâèëèñü ïîñë³äîâíîñò³ ç T. aestivum 
³ A. tauschii (ðèñ. 1, æ).

Àíàë³ç ôóíêö³îíàëüíèõ ñàéò³â òà ãîëîâíèõ 
ìîòèâ³â ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî (CC), íóêëåîòèä-
çâ’ÿçóþ÷îãî (NB) ³ çáàãà÷åíîãî íà ëåéöèíîâ³ 
ïîâòîðè (LRR) äîìåí³â á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â ãåí³â 
Sr33 ³ Sr35. Äëÿ àíàë³çó ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî 
äîìåíà á³ëêà RGA1e âèêîðèñòîâóâàëè éîãî 
àì³íîêèñëîòíó ïîñë³äîâí³ñòü òà ïîñë³äîâíîñò³ 
öüîãî æ äîìåíà íàéáëèæ÷èõ ãîìîëîã³â – E9P785, 
S5DMA6, Q8GSK4, Q7EXP5, Q9FE39, à 
òàêîæ ïîñë³äîâí³ñòü Q6WWJ4 (á³ëîê MLA10),
äëÿ ÿêî¿ º â³äîìîñò³ ïðî âàæëèâ³ äëÿ ôóíêö³-
îíóâàííÿ ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà àì³íî-
êèñëîòí³ çàëèøêè [7] (ðèñ. 2, à). Â ïîïå-
ðåäí³õ äîñë³äæåííÿõ âèÿâëåíî, ùî äëÿ ãîìî-
äèìåðèçàö³¿ ñóïåðñï³ðàë³çîâàíèõ äîìåí³â äâîõ
á³ëê³â MLA10 âàæëèâèìè º áëèçüêî 20 àì³íî-
êèñëîòíèõ çàëèøê³â (ïîçíà÷åí³ ÷îðíèìè ïðÿ-
ìîêóòíèêàìè íà ðèñ. 2, à), ùî ñòàá³ë³çóþòü 
êëàñòåð àëüôà-ñï³ðàëåé, ç ÿêèõ ñêëàäàºòüñÿ öåé
äîìåí. Íèí³ â³äîìî òàêîæ, ùî ñóïåðñï³ðàë³çî-
âàí³ äîìåíè á³ëê³â RGA1e íå äèìåðèçóþòüñÿ 
[3]. Ïðîòå íàìè íå âèÿâëåíî â³äì³ííîñòåé â
öèõ ñàéòàõ ì³æ ïîñë³äîâí³ñòþ ñóïåðñï³ðàë³çî-
âàíîãî äîìåíà á³ëêà RGA1e òà éîãî ãîìîëî-
ãàìè ³ ïîñë³äîâí³ñòþ ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî äî-
ìåíà á³ëêà MLA10. Àëå ç 21 àì³íîêèñëîòíîãî 
çàëèøêà, çà ÿêèìè ïîñë³äîâíîñò³ ñóïåðñï³ðà-
ë³çîâàíîãî äîìåíà á³ëê³â RGA1e, E9P785, 
S5DMA6 â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä ¿õí³õ ÿ÷ì³ííèõ ãî-
ìîëîã³â, ó ï’ÿòè ñàéòàõ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ çì³íà 
ïîëÿðíîñò³ çàëèøê³â (A9S, V20T, G21E, G98K, 
V114K), à â äåâ’ÿòè ñàéòàõ º â³äì³ííîñò³ â çà-
ðÿä³ àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â (K10N, G21E, 
K41E, P55R, R96Q, E91K/Q, G98K, K108E, 
V114K) (ðèñ. 2, à). Éìîâ³ðíî, ñàìå ö³ â³äì³í-
íîñò³ íå äîçâîëÿþòü â³äáóâàòèñü äèìåðèçàö³¿, 
ÿêùî òàêà âçàãàë³ ìîæëèâà ³ ïîòð³áíà äëÿ 
ôóíêö³îíóâàííÿ á³ëêà RGA1e.

Äëÿ àíàë³çó ïîñë³äîâíîñò³ íóêëåîòèä-çâ’ÿçó-
þ÷îãî äîìåíà ïðîäóêòà ãåíà Sr33 îáðàíî éîãî 
íàéáëèæ÷³ ãîìîëîãè – S5DMA6, W5AMW8, 
M7ZCM7, W5A7S9, W5EUN8, W5FX82. Ðîçãëÿ-
äàëèñü îñíîâí³ ìîòèâè, ÿê³ õàðàêòåðí³ äëÿ á³ë-
ê³â êëàñó NB-ARC [25, 26]. Ïðè öüîìó âèÿâ-
ëåíî òàê³ â³äì³ííîñò³ ì³æ ãîìîëîãàìè: â ìîòè-
â³ P-ïåòë³ ïîñë³äîâíîñò³ W5EUN8 ³ W5FX82 
â³äð³çíÿëèñü â³ä ðåøòè (ñàéò I22V). Â ìîòèâ³

RILSFSYYNLPSHLKTCLLY (ìîòèâ ïîçíà÷à-
ºòüñÿ ÿê Kinase-2) â³äð³çíÿëèñü ö³ æ ïîñë³äîâ-
íîñò³ (ñàéò I104V), à òàêîæ ïîñë³äîâíîñò³ 
S5DMA6 ³ RGA1e (V108I). Â ìîòèâ³ Kinase-3 
â³ä ðåøòè â³äð³çíÿëàñü W5EUN8 (H130R), à
òàêîæ SD5MA6 ³ RGA1e (I134T). Â ìîòèâ³ 
GxP ð³çíèö³ íå âèÿâëåíî, à â ìîòèâ³ RNBS-D 
â³äð³çíÿëèñü W5EUN8 (L245F, N249D, F252S, 
D253H) ³ W5FX82 (D249N, N253H, I258L). Â 
ìîòèâ³ MHD â³ä ãîìîëîã³â â³äð³çíÿëàñü ëèøå 
W5A7S9 (I330M) (ðèñ. 2, á). Îñê³ëüêè ö³ ìîòèâè 
º äîâîë³ êîíñåðâàòèâíèìè äëÿ ðåöåïòîð³â NB-
ARC êëàñó ó áàãàòüîõ âèä³â, íàâ³òü íåçíà÷í³ 
çàì³íè ìîæóòü ïðèçâîäèòè äî çì³íè àêòèâíîñ-
ò³ á³ëê³â. Ó äàíîìó âèïàäêó àáñîëþòíó ³äåí-
òè÷í³ñòü äî ïîñë³äîâíîñò³ á³ëêà RGA1e ìàº 
ëèøå ïîñë³äîâí³ñòü S5DMA6. 

Çà äîïîìîãîþ ïðîãðàì òàêîæ áóëà â³äòâî-
ðåíà ïðîñòîðîâà ñòðóêòóðà äîìåíà çáàãà÷åíî-
ãî ëåéöèíîâèìè ïîâòîðàìè á³ëêà RGA1e òà
âèçíà÷åí³ ïîòåíö³éí³ ñàéòè éîãî ì³æìîëåêó-
ëÿðíèõ âçàºìîä³é. Äëÿ ïîð³âíÿííÿ îáðàëè ãî-
ìîëîãè Q6RW52, Q84T89, E9P785 òà M7ZCM7.
Â ðåçóëüòàò³ âèÿâëåíî 16 ïîçèö³é, â ÿêèõ
ñïîñòåð³ãàëèñü â³äì³ííîñò³ ì³æ ïîñë³äîâíîñ-
òÿìè: ïîñë³äîâí³ñòü E9P785 – A75G, Y99S, 
S101Y, L113M, V122I, D132E, I183V, G184S, 
E187G, T252P, S253T; ïîñë³äîâí³ñòü M7ZCM7 – 
T80L, Y99S, D101Y, L113M, R145Y, C166G, 
I183V, G184S,Y223H, T252P, S253T; ïîñë³äîâ-
í³ñòü Q84T89 – R145Y, C166G, I183V, D184S,
E187G, A189T, Y223H, T252P, S253T; ïîñë³äîâ-
í³ñòü Q6RW52 – R145Y, I183V, D184S, E187G,
A189T, Y223H, T252P, S253T). Ç íèõ â ïîð³â-
íÿíí³ ç á³ëêîì RGA1e ñóêóïíî ó âîñüìè 
ïîçèö³ÿõ çì³íþâàëàñü ïîëÿðí³ñòü ³ â òðüîõ – 
çàðÿä çàëèøê³â.

Ðåçóëüòàòè àíàë³çó ïîñë³äîâíîñò³ ñóïåðñï³-
ðàë³çîâàíîãî äîìåíà á³ëêà CNL9 ñâ³ä÷àòü ïðî
òå, ùî öÿ ïîñë³äîâí³ñòü òà ïîñë³äîâí³ñòü ñóïåð-
ñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà á³ëêà MLA10 â ñàéòàõ, 
âàæëèâèõ äëÿ ãîìîäèìåðèçàö³¿, â³äð³çíÿþòüñÿ â 
òðüîõ ïîçèö³ÿõ (L12I, V60D, M76I), à éîãî ãî-
ìîëîãè (W5D7H4, F2E9R2, M0VDS3, R7VYU5, 
T1LCB1, W5CHE9), êð³ì âæå çàçíà÷åíèõ ïîçè-
ö³é, ùå â ê³ëüêîõ äëÿ êîæíîãî îêðåìî (ðàçîì 
â ñàéòàõ 22, 25, 29, 39, 59, 76) (ðèñ. 3, à). Â³äî-
ìî, ùî ïðè ïåðåíåñåíí³ äî ïøåíèö³ ãåíà, ÿêèé 
êîäóº á³ëîê CNL9, âîíà íàáóâàº ñò³éê³ñòü äî 
ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ [4]. ² õî÷ îðòîëîã³â á³ëêà CNL9 
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²äåíòèô³êàö³ÿ ãîìîëîã³â ãåí³â Sr33 ³ Sr35 ó êóëüòóðíèõ çëàê³â

Ðèñ. 3. Ìíîæèíí³ âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â ïîñë³äîâíîñòåé äîìåí³â CNL9: à – âèð³âíþâàííÿ äëÿ ïîñë³äîâíîñò³ 
ñóïåðñï³ðàë³çîâàíîãî äîìåíà; á – âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â çà ïîñë³äîâí³ñòþ íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà, 
ðàìêàìè çàçíà÷åíî ãîëîâí³ ìîòèâè äîìåíà; â – âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â çà ïîñë³äîâí³ñòþ áàãàòîãî íà 
ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè äîìåíà. ×îðí³ ïðÿìîêóòíèêè ï³ä âèð³âíþâàííÿìè âêàçóþòü íà ïåðåäáà÷åí³ âàæëèâ³ 
ôóíêö³îíàëüí³ ñàéòè öèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
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â T. urartu ³ T. aestivum íå çíàéäåíî, ñõîæå, ùî
ãåí Sr35 ìîæå âèêîíóâàòè ñâî¿ ôóíêö³¿, à îòæå
íèçõ³äí³ ïîñåðåäíèêè äëÿ íüîãî òà éîãî ãîìî-
ëîã³â ìàþòü áóòè îäíàêîâ³.

Äîñë³äæåííÿ â³äì³ííîñòåé â ïîñë³äîâíîñò³ 
íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà á³ëêà CNL9 òà 
éîãî ãîìîëîã³â M7YFA9, W5DA03, W5D5S4, 
M9CJM3 çä³éñíåíî òàê ñàìî, ÿê ³ äëÿ íóêëåî-
òèä-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíà á³ëêà RGA1e. Âèÿâëåíî, 
ùî â ìîòèâàõ P-ïåòë³, Kinase-3, RNBS-D â³ä 
ðåøòè ãîìîëîã³â â³äð³çíÿºòüñÿ ëèøå á³ëêîâà 
ïîñë³äîâí³ñòü W5D5S4 (M35L, K136R, R260K 
â³äïîâ³äíî). Çà ìîòèâîì GxP â³ä ñâî¿õ ãîìîëîã³â 
â³äð³çíÿþòüñÿ ïîñë³äîâíîñò³ M7YFA9 ³ CNL9 
(V201I). Çà ìîòèâîì MHD âñ³ ïîñë³äîâíîñò³-
ãîìîëîãè íå â³äð³çíÿþòüñÿ (ðèñ. 3, á). 

Çà äîïîìîãîþ êîìï’þòåðíèõ ïðîãðàì òàêîæ 
â³äòâîðåíî ïðîñòîðîâó ñòðóêòóðó äîìåíà á³ëêà 
CNL9, çáàãà÷åíîãî íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè, òà 
âèçíà÷åí³ ïîòåíö³éí³ ñàéòè ì³æìîëåêóëÿðíèõ 
âçàºìîä³é. Äëÿ ïîð³âíÿííÿ îáðàíî ãîìîëîãè 
W5DEL9, T1LCA9, S5FHB4, R7VYU5, M8CUP2.
Ó ðåçóëüòàò³ â ñóêóïíîñò³ âèÿâëåíî 21 ïî-
çèö³þ, çà ÿêèìè ñïîñòåð³ãàëèñü â³äì³ííîñò³ 
ì³æ ïîñë³äîâíîñòÿìè. Ç íèõ ó ïîð³âíÿíí³ ç 
CNL9 íàéìåíøó ê³ëüê³ñòü â³äì³ííîñòåé ìàëè 
ïîñë³äîâíîñò³ W5DEL9 (Y148F, D151R, D160H, 
Q173P, D175K, P184S, S188P, H198D, P206S, 
W222E) òà R7VYU5 (K40G, G83D, T84D, V85L, 
Y120H, I147V, G151R, D160H, M174S, P175K) – 
ïî 10 çàì³í. Ïîñë³äîâíîñò³ T1LCA9 ³ S5FHB4 
ìàëè ïî 17 çàì³í (H42Y, G83D, T84D, M85L, 
Q118R, Y120D, I147V, Y148F, G151R, D160H, 
R178C, S173P, L174S, P175K, A188P, H198D, 
K200T), ïîñë³äîâí³ñòü M8CUP2 – 15 (G83D, 
T84D, M85L, Q118R, Y120D I147V, Y148F, 
G151R, D160H, R178C, S173P, L174S, P175K, 
H198D, K200T) (ðèñ. 3, â). Â ñåðåäíüîìó ó
ïîð³âíÿíí³ ç á³ëêîì CNL9 â 10 ïîçèö³ÿõ çì³-
íþâàëàñü ïîëÿðí³ñòü çàëèøê³â ãîìîëîã³â òà ó 
8 – çàðÿä.

Â ðåçóëüòàò³ ïðîâåäåíî¿ ðîáîòè ç’ÿñîâàíî, 
ùî íàéáëèæ÷èìè ãîìîëîãàìè ãåí³â Sr33 ³ Sr35 
º ïîñë³äîâíîñò³, âèÿâëåí³ â T. aestivum. Äëÿ 
ãåí³â Sr33 ³ Sr35 íå âäàëîñü çíàéòè îðòîëîã³â. 
Çíàéäåí³ ãîìîëîãè äî ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
á³ëê³â öèõ ãåí³â â³äð³çíÿëèñü â³ä ãîìîëîã³â, 
âèÿâëåíèõ ïðè blast ïîøóêó ç âèêîðèñòàííÿì 
ÿê çàïèòó êîæíîãî ç äîìåí³â îêðåìî. Ïîÿñíè-
òè öå ìîæíà äóïë³êàö³ÿìè/äåëåö³ÿìè êëàñòåð³â 

ïàðàëîã³÷íèõ ãåí³â, ÿê³ ñïðè÷èíÿþòü çñóâ îð-
òîëîã³â îäèí â³äíîñíî îäíîãî, ³ íàñòóïíîþ 
ðåêîìá³íàö³ºþ ì³æ îðòîëîãàìè ³ ïàðàëîãàìè. 
Ðåçóëüòàòè äåÿêèõ äîñë³äæåíü ÷àñòêîâî çàïå-
ðå÷óþòü ïîä³áíó ã³ïîòåçó [27], ïðîòå òàêîæ º 
â³äîìîñò³, ÿê³ ¿¿ ï³äòâåðäæóþòü: íàÿâí³ äàí³ 
ïðî êîíâåðñ³þ ì³æ êëàñòåðàìè ãåí³â ïàðàëîã³â 
ð³çíèõ ñóáãåíîì³â ó êàâîâîìó äåðåâ³ [28]. Äî 
òîãî æ ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî øòó÷íà ïåðåñòà-
íîâêà ñóïåðñï³ðàë³çîâàíèõ äîìåí³â ì³æ RPS5 
³ RPS2, ÿê³ íàëåæàòü äî êëàñó á³ëê³â CC-NB-
LRR ³ çàáåçïå÷óþòü ñò³éê³ñòü äî P. syringae, íå 
çì³íþº àêòèâíîñò³ öèõ á³ëê³â, à ëèøå ïîì³ðíî 
çìåíøóº ¿õíþ çäàòí³ñòü àêòèâóâàòè ïðîãðàìó 
êë³òèííî¿ çàãèáåë³ [29]. Öå äîäàòêîâî âêàçóº íà 
ìîæëèâ³ñòü óð³çíîìàí³òíåííÿ ãåí³â ñò³éêîñò³ 
÷åðåç êðîñèíãîâåð ì³æ ïàðàëîãàìè. ²ñíóº òà-
êîæ éìîâ³ðí³ñòü, ùî øâèäêà åâîëþö³ÿ ãåí³â, 
á³ëêè ÿêèõ ïðÿìî âçàºìîä³þòü ç åôåêòîðàìè 
[30] ³ äî ÿêèõ ìîæëèâî íàëåæàòü Sr33 ³ Sr35, 
ïðèçâîäèòü äî âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ çì³í â äîìå-
í³, çáàãà÷åíîìó ëåéöèíîâèìè ïîâòîðàìè. Òîìó
äåÿê³ ïîñë³äîâíîñò³ ïàðàëîã³â ð³çíèõ âèä³â ìî-
æóòü áóòè áëèæ÷èìè ì³æ ñîáîþ, í³æ ïîñë³-
äîâíîñò³ îðòîëîã³â, çàâäÿêè êîíâåðãåíòí³é åâî-
ëþö³¿ ï³ä òèñêîì îäíîãî é òîãî æ ïàòîãåíà. 

Á³ëüø³ñòü çíàéäåíèõ íàéáëèæ÷èõ ãîìîëîã³â 
á³ëêà CNL9 òà á³ëêà RGA1e (S5DMA6, Q6RW52 
òà Q84T89, W5D7H4 ³ W5DEL9) îòðèìàí³ ç 
ãåíîìó T. aestivum. Îñê³ëüêè çâè÷àéíà ïøåíè-
öÿ º äîíîðîì íàéá³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ ãåí³â ñò³é-
êîñò³ äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ (áëèçüêî 20) [2] òà â 
¿¿ ïîë³ïëî¿äíîìó ãåíîì³ ÷àñòêîâî ïðåäñòàâëåí³ 
ãåíîìè T. turgidum, A. tauschii, A. speltoides, à 
òàêîæ T. urartu [31], öå äàº çìîãó ïåðåäáà÷èòè 
âèíèêíåííÿ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ íîâèõ âàð³àíò³â 
R-ãåí³â â ðåçóëüòàò³ çì³í ôóíêö³é îðòîëîã³â ïðè 
êîæí³é ñïîíòàíí³é ã³áðèäèçàö³¿, ùî ïðèçâî-
äèëè äî ðîçøèðåííÿ ãåíîìó. Òàêèì ÷èíîì, 
ãåíîì çâè÷àéíî¿ ïøåíèö³ Triticum aestivum ìî-
æå ì³ñòèòè çíà÷íó ê³ëüê³ñòü ïàðàëîã³â â êëàñ-
òåðàõ ãåí³â ñò³éêîñò³ ³ òèì ñàìèì ì³ñòèòè ãî-
ìîëîãè ÿê ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé, òàê ³ ¿õ ôðàã-
ìåíòè, îòðèìàí³ â³ä ð³çíèõ áëèçüêèõ ðîäè÷³â.

Ðåçóëüòàòè äåòàëüíîãî àíàë³çó ôóíêö³îíàëü-
íèõ ìîòèâ³â ãîìîëîã³â çà îêðåìèìè äîìåíàìè 
á³ëê³â CNL9 òà RGA1e âèÿâèëè, ùî ¿õí³ 
íàéáëèæ÷³ ãîìîëîãè çà íóêëåîòèä-çâ’ÿçóþ÷èì 
äîìåíîì (M7YFA9 òà S5DMA6) íå ì³ñòÿòü 
àì³íîêèñëîòíèõ çàì³í, ÿê³ ìîæóòü ïðèçâîäèòè 
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äî ôóíêö³îíàëüíèõ â³äì³ííîñòåé. Ïðîòå äîìå-
íè, çáàãà÷åí³ íà ëåéöèíîâ³ ïîâòîðè, ó íàé-
áëèæ÷èõ ãîìîëîã³â ì³ñòÿòü çíà÷íó ê³ëüê³ñòü çà-
ì³í, ùî âêàçóº íà â³äñóòí³ñòü îðòîëîã³â á³ëê³â 
CNL9 òà RGA1e.

Íà æàëü ñüîãîäí³ â³äñóòí³  äàí³, ÿê³ ïîÿñíþ-
þòü, ÷èì â³äð³çíÿºòüñÿ ïîì³ðíà ñò³éê³ñòü áàçî-
âîãî ³ìóííîãî çàõèñòó â³ä ïîì³ðíî¿ ñò³éêîñò³, 
ÿêà çàáåçïå÷óºòüñÿ ñïåöèô³÷íèìè ãåíàìè ñò³é-
êîñò³ (íàïðèêëàä, çàâäÿêè ãåíó Sr33). Äî òîãî æ 
â á³ëüøîñò³ äîñë³äæåíü íå ðîçð³çíÿþòüñÿ òèïè 
ã³ïåð÷óòëèâî¿ çàãèáåë³ êë³òèí õàçÿ¿íà, õî÷à â³-
äîìî ê³ëüêà ð³çíèõ ìåõàí³çì³â ¿¿ âèíèêíåííÿ [32]. 

Íåçâàæàþ÷è íà òðóäíîù³ âèÿâëåííÿ ãåí³â 
ñò³éêîñò³ òà ¿õ àíàë³çó, íåùîäàâíî çà äîïîìîãîþ 
ìàðêåðíèõ òåõíîëîã³é òà ñåëåêö³¿ ïåðåíåñåíî 
ãåí Sr43 ñò³éêîñò³ äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ ç Thinopi-
rum ponticum äî çâè÷àéíî¿ ïøåíèö³ T. aestivum. 
Öåé ãåí º åôåêòèâíèì ïðîòè ðàñè Ug99. ßê 
íàñë³äîê, áóëî îòðèìàíî äâ³ ë³í³¿ ïøåíèö³ ç 
âêîðî÷åíîþ ä³ëÿíêîþ ÷óæîð³äíîãî õðîìàòèíó. 
Òåïåð ö³ ë³í³¿ º äæåðåëîì âàæëèâî¿ ñò³éêîñò³ 
äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ ³ ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ â 
ïîäàëüøèõ äîñë³äæåííÿõ [33]. 

Êð³ì öüîãî ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî êàðòîâàíî 
ãåí SrTm4 ç T. monococcum, ÿêèé òåæ º åôåêòèâ-
íèì ïðîòè ðàñè Ug99. Ç’ÿñîâàíî, ùî öåé ãåí 
ðîçì³ùåíèé íà õðîìîñîìíîìó ïëå÷³ 2AmL, à 
ðåã³îí, äå çíàõîäèòüñÿ öåé ãåí, º ñèíòåí³÷íèì 
äî ðåã³îíó ï’ÿòî¿ õðîìîñîìè Brachypodium. Ï³ä-
ñóìîâóþ÷è, ìîæíà çàçíà÷èòè òåíäåíö³¿ ïðîäîâ-
æåííÿ ïîøóêó íîâèõ ãåí³â ñò³éêîñò³ â äèêèõ 
ðîäè÷àõ ïøåíèö³. Ñë³ä çãàäàòè, ùî íà äàíèé ÷àñ, 
êð³ì ãåíà SrTm4 ç T. monococcum, äî ïøåíèö³ 
ïåðåíåñåíî òàê³ ãåíè ñò³éêîñò³ äî ñòåáëîâî¿ 
³ðæ³, ÿê Sr21, Sr22 ³ Sr35 [34]. Ïðîòå íàéá³ëüø 
âðàæàþ÷îþ º íåùîäàâíÿ ³äåíòèô³êàö³ÿ ãåíà 
Sr50. Öåé ãåí, ÿê ³ øèðîêî ïîøèðåíèé ãåí 
ñò³éêîñò³ Sr31, à òàêîæ íåùîäàâíî âèÿâëåíèé ãåí 
ñò³éêîñò³ äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³ SrRAmigo, çíàõîäèòüñÿ 
íà êîðîòêîìó ïëå÷³ ïåðøî¿ õðîìîñîìè æèòà 
(Secale cereale). Âñòàíîâëåíî, ùî ëîêóñ ç öèìè 
ãåíàìè àñîö³éîâàíèé ç êëàñòåðîì ãåí³â CC-NB-
LRR, ÿê³ º îðòîëîã³÷íèìè äî ÿ÷ì³ííîãî ëîêóñó 
Mla ãåí³â ñò³éêîñò³ äî áîðîøíèñòî¿ ðîñè. Ïðè 
âèêîðèñòàíí³ ÷àñòèíè ÿ÷ì³ííîãî ãåíà Mla1
ÿê çîíäó äëÿ ñêðèí³íãó á³áë³îòåê ãåíîìó 
ÿ÷ìåíþ ³äåíòèô³êîâàíî êëàñòåð ç ñåìè ãåí³â 
CC-NB-LRR, ñåðåä ÿêèõ çãîäîì ³ áóëî çíàéäå-
íî Sr50 [35]. Ñõîæå íà òå, ùî êëàñòåðè òàêèõ 

ãåí³â º íàäçâè÷àéíî âàæëèâèìè äëÿ ñò³éêîñò³ 
ïðîòè ð³çíèõ ïàòîãåí³â, à íàÿâí³ñòü ïîä³áíèõ 
ëîêóñ³â ó ïøåíèö³ òà ³íøèõ çëàê³â â³äêðèâàº 
íîâ³ ìîæëèâîñò³ äëÿ äîñë³äæåíü ñò³éêîñò³ òà 
ïîêðàùåííÿ çåðíîâèõ êóëüòóð.

Î÷åâèäíî, ùî ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ, ñïðÿ-
ìîâàí³ íà óòî÷íåííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ ïðèðîäè 
ãåí³â ñò³éêîñò³, òà ¿õ ïðèñêîðåííÿ øëÿõîì âè-
êîðèñòàííÿ àðñåíàëó ìåòîä³â á³î³íôîðìàòèêè 
äîçâîëÿòü óíèêíóòè òðóäîì³ñòêèõ òà çàòðàòíèõ 
ìåòîä³â «ñë³ïîãî» ïîøóêó íå ëèøå ãåí³â ñò³é-
êîñò³ äî ñòåáëîâî¿ ³ðæ³, à é ãåí³â ñò³éêîñò³ äî
³íøèõ øê³äíèê³â ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð. 
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Using bioinformatics analysis, the homologues of the 
genes Sr33 and Sr35 were identifed in the genomes 
of Triticum aestivum, Hordeum vulgare and Triticum 
urartu. It is known that these genes provide resistance 
to hightly virulent wheat stem rust races (Ug99). To 
identify important for resistance amino acid sites, the 
comparison of the founded homologues with the Sr33 
and Sr35 protein sequences was performed. It was 
found that the sequences S5DMA6 and E9P785 are the 
closest homologues of RGA1e protein – a product of 
the Sr33 gene, and the sequences M7YFA9 (CNL-C) 
and F2E9R2 are the homologues of CNL9 – a product 
of the gene Sr35. It is assumed that the homologues of 
the genes Sr33 and Sr35, which derived from the wild 
relatives of wheat and barley, can provide resistance to 
various forms of a stem rust and can be used in the 
future breeding programs for wheat improvement.

ÈÄÅÍÒÈÔÈÊÀÖÈß ÃÎÌÎËÎÃÎÂ ÃÅÍÎÂ 
Sr33 È Sr35 Â ÊÓËÜÒÓÐÍÛÕ ÇËÀÊÀÕ, 
ßÂËßÞÙÈÕÑß ÐÎÄÑÒÂÅÍÍÈÊÀÌÈ 
AEGILOPS TAUSCHII È 
TRITICUM MONOCOCCUM

Á.Â. Èâàùóê, ß.Â. Ïèðêî, À.Ï. Ãàëêèí, ß.Á. Áëþì

Ñ ïîìîùüþ áèîèíôîðìàöèîííîãî àíàëèçà â ãåíî-
ìàõ Triticum aestivum, Triticum urartu è Hordeum vul-
gare èäåíòèôèöèðîâàíû ãîìîëîãè ãåíîâ Sr33 è Sr35, 
ðàíåå îáíàðóæåííûõ â Aegilops taushii è Triticum mo-
nocoñcum è îáåñïå÷èâàþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê âûñî-
êîïàòîãåííîé ðàñå ñòåáëåâîé ðæàâ÷èíû Ug99. Ïðî-



ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2016. Ò. 50. ¹ 436

Á.Â. ²âàùóê, ß.Â. Ï³ðêî, À.Ï. Ãàëê³í, ß.Á. Áëþì 

âåäåíî ñðàâíåíèå àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé áåëêîâûõ ïðîäóêòîâ íàéäåííûõ ãîìîëîãîâ 
ñ òàêîâûìè ïðîäóêòîâ ãåíîâ Sr33 è Sr35 ñ öåëüþ 
îïðåäåëåíèÿ âàæíûõ äëÿ ïðîÿâëåíèÿ óñòîé÷èâîñòè 
àìèíîêèñëîòíûõ ó÷àñòêîâ. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè S5DMA6 è E9P785 ÿâëÿþòñÿ áëèæàé-
øèìè ãîìîëîãàìè áåëêà RGA1e – ïðîäóêòà ãåíà 
Sr33, à ïîñëåäîâàòåëüíîñòè M7YFA9 (CNL-Ñ) è 
F2E9R2 ãîìîëîãàìè áåëêà CNL9 – ïðîäóêòà ãåíà 
Sr35. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ãîìîëîãè ãåíîâ Sr33 è 
Sr35, ïîëó÷åííûå èç äèêèõ ðîäñòâåííèêîâ ïøåíèöû 
è ÿ÷ìåíÿ, ñïîñîáíû îáåñïå÷èâàòü óñòîé÷èâîñòü ê 
ðàçëè÷íûì ôîðìàì ñòåáëåâîé ðæàâ÷èíû è ìîãóò 
áûòü èñïîëüçîâàíû â äàëüíåéøèõ ñåëåêöèîííûõ 
ïðîãðàììàõ ïî óëó÷øåíèþ ïøåíèöû.
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