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Genetics

ГенетикаенетикаГГенетикаенетика

Âñòóï
Ñåðåä õâîðîá ðèñó ïîñ³âíîãî (Oryza sativa L.) 

íàéøêîäî÷èíí³øèì º ï³ðèêóëÿð³îç, ñïðè-
÷èíåíèé ãðèáîì Magnaporthe grisea Barr 
Yaegashi&Udagawa (àíàìîðô Pyricularia gri-
sea). Ï³ðèêóëÿð³îç çà â³äñóòíîñò³ â ðîñëèí-
íîãî îðãàí³çìó ñò³éêîñò³ øâèäêî ïðèçâîäèòü 
äî ïîâíîãî óðàæåííÿ âñ³õ ÷àñòèí ðîñëèíè ³ 
¿¿ çàãèáåë³, çð³äæåííÿ ïîñ³â³â, çìåíøåííÿ 
ê³ëüêîñò³ òà ÿêîñò³ çåðíà â êîëîñêó. Ç ö³º¿ 
ïðè÷èíè íåäîá³ð âðîæàþ ñòàíîâèòü 20–50%, 
ó ðîêè åï³ô³òîò³é – äî 100% [1].
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Ìåòà. Äîñë³äèòè ïîë³ìîðô³çì ãåí³â ñò³éêîñò³ ðèñó ïîñ³âíîãî ïðîòè ï³ðèêóëÿð³îçó á³î³íôîðìàòè÷íèìè ìåòîäà-
ìè. Ìåòîäè. Ãëîáàëüíå òà ëîêàëüíå âèð³âíþâàííÿ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé, ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç, òåñò HyPhy. 
Ðåçóëüòàòè. Äëÿ ãåíà Pib âñòàíîâëåíî ÷èñëåíí³ îäíîíóêëåîòèäí³ çàì³íè òà äåëåö³¿ 1–3 ï. í. Äîñë³äæåíî ô³ëîãåí³þ 
öüîãî ãåíà; çíàéäåíî ãîìîëîãè ÿê ó ð³çíèõ âèä³â ðèñó, òàê ³ â ³íøèõ çëàêîâèõ, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî ìîæëèâ³ñòü êîäóâàííÿ 
íèìè ïðîòå¿í³â, ÿê³ «ðîçï³çíàþòü» åôåêòîðè ô³òîïàòîãåí³â, òîáòî ö³ ãîìîëîãè ìîæóòü áóòè çàëó÷åí³ â çàáåçïå÷åííÿ 
ñò³éêîñò³ ïðîòè ô³òîïàòîãåí³â. Äëÿ ãåíà Pi4 õàðàêòåðíèìè º îäíîíóêëåîòèäí³ çàì³íè, ³íñåðö³¿ òà äåëåö³¿; ê³ëüê³ñòü íå-
ñèíîí³ì³÷íèõ çàì³í ïåðåâèùóº ê³ëüê³ñòü ñèíîí³ì³÷íèõ. Âàð³àáåëüí³ñòü ãåíà Pi54 º çíà÷íî íèæ÷îþ, í³æ ãåí³â Pi4 òà 
Pib. Ïåðåâàæíèìè âèäàìè ïîë³ìîðô³çìó º îäíîíóêëåîòèäí³ çàì³íè òà ³íäåë³ íåâåëèêîãî ðîçì³ðó. Âñòàíîâëåíî, ùî íå-
ñèíîí³ì³÷í³ çàì³íè â ãåíàõ Pi54, Pi4 òà Pib ìàëè ñõèëüí³ñòü ðîçì³ùóâàòèñÿ áëèçüêî îäíà äî îäíî¿, ³íîä³ óòâîðþþ÷è 
êëàñòåðè, òîä³ ÿê äåÿê³ êîäóþ÷³ ä³ëÿíêè àáî áóëè íàäêîíñåðâàòèâíèìè, àáî ì³ñòèëè ïåðåâàæíî ñèíîí³ì³÷í³ çàì³íè. Íà 
ô³ëîäåíäðîãðàìàõ çðàçêè ðèñó ïîñ³âíîãî êëàñòåðèçóþòüñÿ ç³ çðàçêàìè ïðåäêîâèõ äèêîðîñëèõ âèä³â. Âèñíîâêè. Äëÿ 
åâîëþö³¿ ãåí³â ñò³éêîñò³ ðèñó ïðîòè ï³ðèêóëÿð³îçó Pi4, Pib òà Pi54 º õàðàêòåðíèì äèâåðñèô³êóþ÷èé äîá³ð. Âðàõîâóþ÷è 
òå, ùî äëÿ ðîñëèíè òà ïàðàçèòà âëàñòèâîþ º íàïðóæåíà êîåâîëþö³ÿ, çíà÷íà øâèäê³ñòü àäàïòàö³¿ òà óòâîðåííÿ íîâèõ ðàñ 
ïàòîãåíà, ö³ ãåíè çàçíàþòü ³íòåíñèâíîãî äîáîðó, ñïðÿìîâàíîãî íà ï³äâèùåííÿ ð³çíîìàí³òòÿ ç ìåòîþ íàáóòòÿ ñò³éêîñò³ 
ïðîòè íîâèõ ðàñ ïàòîãåíà. 
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Íàéïåðñïåêòèâí³øèì ð³øåííÿì ó áîðî òü-
á³ ç öèì çàõâîðþâàííÿì º ñòâîðåííÿ ñò³é-
êèõ ñîðò³â òà ¿õ âïðîâàäæåííÿ ó âèðîáíè-
öòâî. Êóëüòèâóâàííÿ òàêèõ ñîðò³â äàñòü 
çìîãó ñêîðîòèòè äî ì³í³ìóìó âèêîðèñòàííÿ 
ôóíã³öèä³â íà ðèñîâèõ ïîëÿõ òà çàáåçïå-
÷èòü õàð÷îâó áåçïåêó ïðîäóêö³¿ ðèñîâî¿ ãà-
ëóç³. Àëå çàáåçïå÷åííÿ ñò³éêîñò³ º ñêëàä-
íèì íàïðÿìîì ñåëåêö³¿, îñê³ëüêè øê³äíè-
êè òà çáóäíèêè õâîðîá ìàþòü âåëèêèé ïî-
òåíö³àë ì³íëèâîñò³, ùî ðàçîì ç³ øâèäê³ñòþ 
ðîçìíîæåííÿ çàáåçïå÷óº ïàòîãåíó çíà÷í³ 
ïðèñòîñóâàëüí³ ìîæëèâîñò³. Îá’ºäíàííÿ 
ê³ëüêîõ åôåêòèâíèõ ãåí³â ñò³éêîñò³ íà ãå-
íåòè÷í³é îñíîâ³ åë³òíèõ ñîðò³â º åôåêòèâ-
íîþ ñòðàòåã³ºþ ñåëåêö³¿ íà ñò³éê³ñòü ïðîòè 
âèñîêîâàð³àáåëüíèõ ãðèáíèõ ïàòîãåí³â, ó 
ò. ÷. çáóäíèêà ï³ðèêóëÿð³îçó [2].

Ãåíè ñò³éêîñò³ ðèñó ïðîòè ï³ðèêóëÿð³îçó 
íàëåæàòü äî êëàñó òèõ, ùî êîäóþòü ïðîòå¿-



264 сортовивчення та охорона прав на сорти рослин, 2017, Т. 13, №3 

Ãåíåòèêà

íè ç íóêëåîòèä-ñïîëó÷íèì ñàéòîì ³ äîìåíîì 
ç³ çáàãà÷åíèìè ëåéöèíîì ïîâòîðàìè (nucleo-
tide-binding site – leucine-rich repeat, NBS-
LRR) – òàêèìè, ùî ðåàãóþòü íà ì³êðîá³àëü-
í³ åôåêòîðè [3]. Çà äàíèìè ³íòåãðîâàíî¿ íàó-
êîâî¿ áàçè ðèñó OryzaBase [4], ãåíàìè ñò³éêîñ-
ò³ ðèñó ïðîòè ï³ðèêóëÿð³îçó º PI1-PI3, PI5-
PI44, PI46-PI-51, PI55, PI56, PI62, PI65, 
PI67 òà áàãàòî ³íøèõ (íîìåíêëàòóðà ãåí³â 
çã³äíî ç CGSNL – Committee on Gene Sym-
bolization, Nomenclature and Linkage, Rice 
Genetics Cooperative). Ö³êàâîþ îñîáëèâ³ñòþ 
ïðîäóêò³â öèõ ãåí³â º òå, ùî âîíè º ñïåöè-
ô³÷íèìè  äî  ïðîòå¿í³â-åôåêòîð³â  ô³òîïà-
òî ãåíà: AvrPita, AvrPiz-t, AvrPik/km/kp,               
AvrPia [5]. 

Âðàõîâóþ÷è âàæëèâ³ñòü ñòâîðåííÿ ñò³é-
êèõ ïðîòè ï³ðèêóëÿð³îçó ñîðò³â ðèñó, çîê ðå-
ìà øëÿõîì ï³ðàì³äóâàííÿ åôåêòèâíèõ ãåí³â 
ñò³éêîñò³ â åë³òí³ ñîðòè, äîö³ëüíèì º äîñë³-
äæåííÿ ïîë³ìîðô³çìó ãåí³â ñò³éêîñò³ äëÿ 
ðîçðîáëåííÿ ôóíêö³îíàëüíèõ ìàðêåð³â, ùî 
ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ â ìàðêåð-ñóïóò-
íüîìó äîáîð³ [6, 7]. 

Ìåòà äîñë³äæåíü – äîñë³äèòè ïîë³ìîð-
ô³çì ãåí³â ñò³éêîñò³ ðèñó ïîñ³âíîãî ïðîòè 
ï³ðèêóëÿð³îçó á³î³íôîðìàòè÷íèìè ìåòî-
äàìè.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäèêà äîñë³äæåíü
Ìàòåð³àëîì äîñë³äæåííÿ áóëè íóêëåî-

òèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ ãåí³â ñò³éêîñò³ ïðîòè 
ï³ðèêóëÿð³îçó ðèñó òà ¿õí³ ãîìîëîãè (ïîâ-
í³ òà ÷àñòêîâ³ ïîñë³äîâíîñò³): 86 ïîñë³äîâ-
íîñòåé ãîìîëîã³â ãåíà PIB (ñèíîí³ì Pib), 
96 ïîñë³äîâíîñòåé PIKH (ñèíîí³ì Pi54), 
96 ïîñë³äîâíîñòåé PITA (ñèíîí³ì Pi4), 
ïðåäñòàâëåíèõ ó áàç³ äàíèõ Íàö³îíàëüíî-
ãî öåíòðó á³îòåõíîëîã³÷íî¿ ³íôîðìàö³¿ 
(National Center for Biotechnology Infor ma-
tion, NCBI) [8].

Ëîêàëüíå âèð³âíþâàííÿ íóêëåîòèäíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé ïðîâàäèëè çà àëãîðèòìîì 
Ñì³òà–Óîòåðìàíà [9]. Äëÿ ïîøóêó ãîìî-
ëîã³â ãåí³â, àñîö³éîâàíèõ ç³ ñò³éê³ñòþ äî 
ï³ðèêóëÿð³îçó ðèñó, âèêîðèñòîâóâàëè ïðî-
ãðàìó BLAST. Ãëîáàëüíå âèð³âíþâàííÿ 
íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé çä³éñíþâà-
ëè çà àëãîðèòìàìè Í³äëüìàíà–Âóíøà [10] 
òà MUSCLE [11]. Ô³ëîãåíåòè÷í³ âçàºìîâ³ä-
íîñèíè äîñë³äæåíî çà ìåòîäîì UPGMA [12]. 

Õàðàêòåð åâîëþö³¿ äîñë³äæåíî çà òåñòîì 
HyPhy (Hypothesis testing using Phy lo ge-
nies) [13] ìåòîäîì ìàêñèìàëüíî¿ â³ðîã³ä-
íîñò³ çà ìîäåëÿìè Muse–Gaut [14] òà Fel-
senstein [15]. 

Îö³íåíî ñï³ââ³äíîøåííÿ ñèíîí³ì³÷íèõ òà 
íåñèíîí³ì³÷íèõ çàì³í [16].

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü
Á³î³íôîðìàòè÷íèé àíàë³ç ãåíà Pib. Çà ðå-

çóëüòàòàìè âèð³âíþâàííÿ 86 íóêëåîòèäíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà Pib ðèñó òà éîãî ãîìî-
ëîã³â çëàêîâèõ âñòàíîâëåíî ÷èñëåíí³ îäíî-
íóêëåîòèäí³ çàì³íè òà äåëåö³¿ 1–3 ï. í. 

Äëÿ ãåíà Pib ðèñó âèçíà÷åíî äèâåðñèô³êó-
þ÷èé äîá³ð. Òàê, ñï³ââ³äíîøåííÿ íåñèíîí³-
ì³÷íèõ çàì³í äî ñèíîí³ì³÷íèõ ó á³ëüøîñò³ 
âèïàäê³â º ïîçèòèâíèìè, ¿õí³ íîðìàë³çîâàí³ 
çíà÷åííÿ ñòàíîâëÿòü â³ä 0,94 äî 7,61. Öå 
ñâ³ä÷èòü ïðî ñïðÿìîâàí³ñòü äîáîðó íà ï³äâè-
ùåííÿ ð³çíîìàí³òòÿ öüîãî ãåíà òà ñïðÿìîâà-
í³ñòü åâîëþö³¿ ïàòîãåíà íà çá³ëüøåííÿ âàð³à-
áåëüíîñò³ åôåêòîðà Pib.

Äîñë³äæåíî ô³ëîãåí³þ ãåíà Pib òà çíàé äå-
íî ãîìîëîãè ÿê ó ð³çíèõ âèä³â ðèñó, òàê ³ 
â ³íøèõ çëàêîâèõ. Ö³ ïîñë³äîâíîñò³ ìî-
æóòü êîäóâàòè ïðîòå¿íè, ùî «ðîçï³çíàþòü» 
åôåêòîðè ô³òîïàòîãåí³â, à òàêîæ ìîæóòü 
áóòè àñîö³éîâàí³ ç³ ñò³éê³ñòþ ïðîòè ô³òî-
ïàòîãåí³â. 

Çà ðåçóëüòàòàìè êëàñòåðíîãî àíàë³çó íóê-
ëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà Pib ðèñó ïîñ³â-
íîãî Oryza sativa óâ³éøëè â îäèí ñóáêëàñ-
òåð, â ÿêîìó òàêîæ º ïðåäñòàâíèêè äèêî-
ðîñëèõ âèä³â ðèñó ÷åðâîíîáîðîäíîãî O. rufi-
pogon (Griff.) òà ðèñó ïðåäêîâîãî O. nivara 
(Sharma et Shastry) (ðèñ. 1). Ö³ âèäè ç îïà-
äàþ÷èì íàñ³ííÿì ââàæàþòü ïðåäêàìè êóëü-
òóðíîãî ðèñó.

Á³î³íôîðìàòè÷íèé àíàë³ç ãåíà Pi4. Àíà-
ë³ç äàíèõ âèð³âíþâàííÿ 96 íóêëåîòèäíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà Pi4 ðèñó òà éîãî ãîìî-
ëîã³â âñòàíîâèâ, ùî äëÿ öüîãî ãåíà õàðàê-
òåðíèìè º îäíîíóêëåîòèäí³ çàì³íè, ³íñåðö³¿ 
òà äåëåö³¿. Ðîçì³ð íàéá³ëüøî¿ ³íäåë³ ñòàíî-
âèòü 232 ï. í., òàêîæ º ³íñåðö³¿ ìåíøîãî 
ðîçì³ðó – 16, 12, 8, 6 òà 3 ï. í. Âîíè ïåðå-
âàæíî ëîêàë³çîâàí³ â ðåã³îí³ ïðîìîòîðó òà 
åêçîíàõ. Äëÿ ³íòðîí³â õàðàêòåðíèìè º ëèøå 
îäíîíóêëåîòèäí³ çàì³íè òà íåâåëèê³ ³íäåë³ 
ðîçì³ðîì 1–2 ï. í.

Ùîäî õàðàêòåðó åâîëþö³¿ ãåíà Pi4, âñòà-
íîâëåíî äèâåðñèô³êóþ÷èé äîá³ð; ê³ëüê³ñòü 
íåñèíîí³ì³÷íèõ çàì³í ïåðåâèùóº ê³ëüê³ñòü 
ñèíîí³ì³÷íèõ, íîðìàë³çîâàí³ çíà÷åííÿ ñï³â-
â³äíîøåíü ñòàíîâëÿòü â³ä 6,70 äî 40,18.

Äèâåðñèô³êóþ÷èé äîá³ð òà âèñîêèé ð³âåíü 
ïîë³ìîðô³çìó åêçîí³â âçàãàë³ º õàðàêòåðíèì 
äëÿ ãåí³â, àñîö³éîâàíèõ ç³ ñò³éê³ñòþ ïðîòè 
õâîðîá, òà ñâ³ä÷èòü ïðî ³íòåíñèâíèé ïðîöåñ 
êîåâîëþö³¿ ïàòîãåíà òà ðîñëèíè. Âðàõîâóþ-
÷è òå, ùî íåñèíîí³ì³÷í³ çàì³íè ÷àñò³øå ïå-
ðåáóâàþòü ó ãðóïàõ, ùî ïåðåìåæîâóþòüñÿ 
äîâãèìè ðåã³îíàìè ç ïåðåâàæíîþ ê³ëüê³ñòþ 
ñèíîí³ì³÷íèõ àáî âèñîêîêîíñåðâàòèâíèõ çà-
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ì³í, ñàìå ö³ ðåã³îíè (äèñòàëüíà ÷àñòèíà ïåð-
øîãî åêçîíó) çàçíàþòü íàéá³ëüøîãî ïðåñèí-
ãó äèâåðñèô³êóþ÷îãî äîáîðó, òà ñàìå öåé 
ðåã³îí òðàíñêðèïòó ïðîòå¿íó éìîâ³ðíî â³ä-
ïîâ³äàº çà «ðîçï³çíàâàííÿ» ïàòîãåíà. Öèì 
ìîæíà ïîÿñíèòè õàðàêòåð ïàòåðíó íóêëåî-
òèäíèõ çàì³í ó öüîìó ðåã³îí³.

Íà äåíäðîãðàì³ çà ðåçóëüòàòàìè êëàñòåðè-
çàö³¿ çðàçêè ðèñó ïîñ³âíîãî íå óòâîðèëè 
îêðåìîãî êëàñòåðà, âîíè «ðîçêèäàí³» ïî 
äåíäðîãðàì³ òà êëàñòåðèçóþòüñÿ ç ð³çíèìè 
âèäàìè ðîäó Oryza (ðèñ. 2). Öå ìîæå áóòè 
çóìîâëåíî òèì, ùî äèêîðîñë³ âèäè ðèñó, ç 
îäíîãî áîêó, º ïðåäêîâèìè ôîðìàìè êóëü-
òóðíîãî ðèñó, ç ³íøîãî – ö³ííèìè äæåðåëà-
ìè (³ äîíîðàìè) ãåí³â ñò³éêîñò³ â ðàç³ âèêî-
ðèñòàííÿ çàãàëüíîïðèéíÿòîãî â ñåëåêö³¿ 
ï³äõîäó â³ääàëåíî¿ ã³áðèäèçàö³¿.

Á³î³íôîðìàòè÷íèé àíàë³ç ãåíà Pi54. Çà 
ðåçóëüòàòàìè äîñë³äæåííÿ 96 íóêëåîòèä-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà Pi54 ðèñó òà éîãî 
ãîìîëîã³â ç’ÿñîâàíî, ùî âàð³àáåëüí³ñòü öüî-
ãî ãåíà º çíà÷íî íèæ÷îþ, í³æ ãåí³â Pi4 òà 
Pib. Ïåðåâàæíèì âèäîì ïîë³ìîðô³çìó º îä-
íîíóêëåîòèäí³ çàì³íè òà ³íäåë³ íåâåëèêîãî 
ðîçì³ðó. 

Îäíàê, íåçâàæàþ÷è íà íèæ÷èé ð³âåíü 
ïîë³ìîðô³çìó, åâîëþö³ÿ öüîãî ãåíà òàêîæ 
íîñèëà õàðàêòåð äèâåðñèô³êàö³¿, îñê³ëüêè 
íåñèíîí³ì³÷íèõ çàì³í á³ëüøå, í³æ ñèíîí³-
ì³÷íèõ, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî ñïðÿìîâàí³ñòü åâî-
ëþö³¿ öüîãî ãåíà íà ï³äâèùåííÿ ð³çíîìà-
í³òòÿ. 

Íèæ÷èé ïîë³ìîðô³çì ìîæíà ïîÿñíèòè 
ñëàáøèì âíåñêîì ãåíà â çàãàëüíèé ð³âåíü 
ñò³éêîñò³ ïðîòè ïàòîãåíà, òîìó é åâîëþö³ÿ 
öüîãî ãåíà íîñèëà ìåíø ³íòåíñèâíèé õà-
ðàêòåð (ìåíøèé òèñê äîáîðó). ßê ³ â ðàç³ ç 
ãåíàìè Pi4 òà Pib, íåñèíîí³ì³÷í³ çàì³íè 
ãðóïóþòüñÿ â íåâåëè÷ê³ êëàñòåðè, ùî ïå-
ðåìåæîâóþòüñÿ ïðîòÿæíèìè ä³ëÿíêàìè ïå-
ðåâàæíî êîíñåðâàòèâíèõ ðåã³îí³â àáî ðå-
ã³îí³â ç ïåðåâàæíî ñèíîí³ì³÷íèìè çàì³-
íàìè.

Ç 96 íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãîìî-
ëîã³â ãåíà Pi54 ëèøå ï’ÿòü áóëè ïîâíèìè òà 
ì³ñòèëè ïðîìîòîðíó ä³ëÿíêó, åêçîíè òà ³í-
òðîíè, òîìó ñàìå âîíè îáðàí³ äëÿ ô³ëîãåíå-
òè÷íîãî àíàë³çó. 

Çðàçêè ðèñó ïîñ³âíîãî êëàñòåðèçóþòüñÿ 
ç³ çðàçêàìè ïðåäêîâîãî âèäó O. rufipogon 
(ðèñ. 3). 

 Ãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ, ó. î.

Ðèñ. 1. Ô³ëîäåíäðîãðàìà çà ðåçóëüòàòàìè âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â ãåíà Pib ðèñó 
(Äåÿê³ êëàñòåðè çàêðèò³ äëÿ êîðåêòíîãî â³äîáðàæàííÿ äåíäðîãðàìè. Íàçâè á³ëÿ ã³ëîê º íàçâàìè çðàçê³â â³äïîâ³äíî äî NCBI)
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   Ãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ, ó. î.

Ðèñ. 2. Ô³ëîäåíäðîãðàìà çà ðåçóëüòàòàìè âèð³âíþâàííÿ ãîìîëîã³â ãåíà Pi4 ðèñó
(Íàçâè á³ëÿ ã³ëîê º íàçâàìè çðàçê³â â³äïîâ³äíî äî NCBI)
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Âèñíîâêè
Äëÿ åâîëþö³¿ ãåí³â ñò³éêîñò³ ðèñó ïðîòè ï³-

ðèêóëÿð³îçó Pi4, Pib òà Pi54 õàðàêòåðíèì º 
äèâåðñèô³êóþ÷èé äîá³ð, îñê³ëüêè âñòàíîâëå-
íî, ùî ê³ëüê³ñòü íåñèíîí³ì³÷íèõ çàì³í ó êî-
äóþ÷èõ ïîñë³äîâíîñòÿõ ïåðåâèùóº ê³ëüê³ñòü 
ñèíîí³ì³÷íèõ. Âðàõîâóþ÷è òå, ùî äëÿ ðîñëè-
íè òà ïàðàçèòà õàðàêòåðíîþ º íàïðóæåíà êî-
åâîëþö³ÿ, à òàêîæ çíà÷íó øâèäê³ñòü àäàïòà-
ö³¿ òà óòâîðåííÿ íîâèõ ðàñ ïàòîãåíà, ö³ëêîì 
ïðèðîäíî, ùî ö³ ãåíè çàçíàþòü ³íòåíñèâíîãî 
äîáîðó, ñïðÿìîâàíîãî íà äèâåðñèô³êàö³þ, òîá-
òî ï³äâèùåííÿ ð³çíîìàí³òòÿ ç ìåòîþ íàáóòòÿ 
ñò³éêîñò³ ïðîòè íîâèõ ðàñ ïàòîãåíà. Íåñèíîí³-
ì³÷í³ çàì³íè ìàëè ñõèëüí³ñòü ðîçì³ùóâàòèñÿ 
áëèçüêî îäíà äî îäíî¿, ³íîä³ óòâîðþþ÷è ùîñü 
ïîä³áíå äî êëàñòåð³â, òîä³ ÿê äåÿê³ êîäóþ÷³ 
ä³ëÿíêè àáî áóëè íàäêîíñåðâàòèâíèìè, àáî 
ì³ñòèëè ïåðåâàæíî ñèíîí³ì³÷í³ çàì³íè. Öåé 
ôàêò ìîæíà ïîÿñíèòè òèì, ùî, ÿê â³äîìî ç 
ë³òåðàòóðíèõ äæåðåë, ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ öèõ 
ãåí³â ìàþòü çäàòí³ñòü «ðîçï³çíàâàòè» ñïåöè-
ô³÷í³ ì³êðîá³àëüí³ åôåêòîðè òà ìàþòü ñïåöè-
ô³÷í³ ä³ëÿíêè, ÿê³ ñàìå é çàëó÷åí³ â öüîìó 
ïðîöåñ³. Ìîæëèâî, ñàìå ö³ ä³ëÿíêè ãåí³â ³ äå-
òåðì³íóþòü ò³ àì³íîêèñëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³, 
ÿê³ âèçíà÷àþòü ñïåöèô³÷í³ñòü ðîçï³çíàâàííÿ 
ì³êðîá³àëüíèõ åôåêòîð³â ³ òîìó çàçíàþòü íàé-
³íòåíñèâí³øîãî äîáîðó.
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Öåëü. Èññëåäîâàòü ïîëèìîðôèçì ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ðè-
ñà ïîñåâíîãî ê ïèðèêóëÿðèîçó áèîèíôîðìàòè÷åñêèìè ìå-
òî äàìè. Ìåòîäû. Ãëîáàëüíîå è ëîêàëüíîå âûðàâíèâàíèå 
íóê ëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíà-
ëèç, òåñò HyPhy. Ðåçóëüòàòû. Äëÿ ãåíà Pib óñòàíîâëåíû ìíî-
ãî÷èñëåííûå îäíîíóêëåîòèäíûå çàìåíû è äåëåöèè 1–3 ï. í. 
Èññëåäîâàíà ôèëîãåíèÿ äàííîãî ãåíà; íàéäåíû ãîìîëîãè 
êàê ó ðàçíûõ âèäîâ ðèñà, òàê è ó äðóãèõ çëàêîâûõ, ÷òî ñâè-
äåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîñòè êîäèðîâàíèÿ èìè áåëêîâ, «ðàñ-
ïîçíàþùèõ» ýôôåêòîðû ôèòîïàòîãåíîâ, ò. å. äàííûå ãîìî-
ëîãè ìîãóò áûòü âîâëå÷åíû â îáåñïå÷åíèå óñòîé÷èâîñòè ê 
ôèòîïàòîãåíàì. Äëÿ ãåíà Pi4 õàðàêòåðíû îäíîíóêëåîòèäíûå 
çàìåíû, èíñåðöèè è äåëåöèè; êîëè÷åñòâî íåñèíîíèìè÷íèõ 
çàìåí ïðåâûøàåò êîëè÷åñòâî ñèíîíèìè÷åñêèõ. Âàðèàáåëü-
íîñòü ãåíà Pi54 çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ãåíîâ Pi4 è Pib. Ïðå-
îáëàäàþùèìè âèäàìè ïîëèìîðôèçìà ÿâëÿþòñÿ îäíîíóêëåî-
òèäíûå çàìåíû è èíäåëè íåáîëüøîãî ðàçìåðà. Óñòàíîâëåíî, 

÷òî íåñèíîíèìè÷íûå çàìåíû â ãåíàõ Pi54, Pi4 è Pib èìåëè 
ñêëîííîñòü ðàñïîëàãàòüñÿ áëèçêî äðóã ê äðóãó, èíîãäà îáðà-
çóÿ êëàñòåðû, â òî âðåìÿ êàê íåêîòîðûå êîäèðóþùèå ó÷àñòêè 
èëè áûëè ñâåðõêîíñåðâàòèâíûìè, èëè ñîäåðæàëè ïðåèìó-
ùåñòâåííî ñèíîíèìè÷íûå çàìåíû. Íà ôèëîäåíäðîãðàììàõ 
îáðàçöû ðèñà ïîñåâíîãî êëàñòåðèçóþòñÿ ñ îáðàçöàìè ïðåä-
êîâûõ äèêîðàñòóùèõ âèäîâ. Âûâîäû. Äëÿ ýâîëþöèè ãåíîâ 
óñòîé÷èâîñòè ðèñà ê ïèðèêóëÿðèîçó Pi4, Pib è Pi54 õàðàêòå-
ðåí äèâåðñèôèöèðóþùèé îòáîð. Ó÷èòûâàÿ, ÷òî äëÿ ðàñòåíèÿ 
è ïàðàçèòà ñâîéñòâåííà íàïðÿæåííàÿ êîýâîëþöèÿ, çíà÷è-
òåëüíàÿ ñêîðîñòü àäàïòàöèè è ñîçäàíèÿ íîâûõ ðàñ ïàòîãåíà, 
ýòè ãåíû ïîäâåðãàþòñÿ èíòåíñèâíîìó îòáîðó, íàïðàâëåí-
íîìó íà ïîâûøåíèå ðàçíîîáðàçèÿ ñ öåëüþ ïðèîáðåòåíèÿ 
óñòîé÷èâîñòè ê íîâûì ðàñàì ïàòîãåíà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ãåíû Pib, Pi54, Pi4, âûðàâíèâàíèå 
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç, ýâîëþ-
öèÿ, îäíîíóêëåîòèäíûé ïîëèìîðôèçì, èíäåëè.

Purpose. To investigate rice blast resistance genes polymor-
phism by using bioinformatic methods. Methods. Global and 
local nucleotide alignment, phylogenetic analysis, HyPhy test. 
Results. For Pib gene, numerous single nucleotide substitutions 
and deletions of 1–3 bp were established. The phylo geny of this 
gene has been studied and homologues have been found both 
in various rice species and in other cereals. These sequences can 
encode proteins that «recognize» the phytopathogens effectors, 
and can also be associated with resistance to phytopathogens. 
The Pi4 gene is characterized by single nucleotide substitutions, 
insertions and deletions; the number of non-synonymous sub-
stitutions exceeds the number of sy nonymous ones. The Pi54 
gene variability is significantly lower than that of the Pi4 and 
Pib genes. The predominant types of polymorphism were single 
nucleotide substitutions and small-sized indels. It was found 
that non-synonymous substitutions in Pi54, Pi4 and Pib genes 

were in close proximity, sometimes forming clusters, while some 
coding regions were either superconservative or contained pre-
dominantly synonymous substitutions. On philodendrograms, 
cultivated rice samples were clustered with samples of ancestral 
wild-growing species. Conclusions. Evolution of the rice blast 
resistance genes Pi4, Pib and Pi54 is characterized by diversifica-
tion selection. Considering that tense coevolution and signifi-
cant rate of adaptation and creation of new pathogen races are 
typical for a plant and a parasite, these genes are subjected to 
intensive selection aimed at increasing diversity for obtaining 
the resistance to new races of the pathogen.

Keywords: Genes Pib, Pi54, Pi4, sequence alignment, phyloge-
netic analysis, evolution, single nucleotide polymorphism, indels.
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