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Ìåòà. Ïðîâåñòè á³î³íôîðìàòè÷íèé àíàë³ç òà ïîð³âíÿòè ö³ëüîâ³ ä³ëÿíêè ãåíà àöåòîëàêòàò ñèíòàçè (als) ó äåê³ëüêîõ 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ ³ íà îñíîâ³ îòðèìàíèõ äàíèõ äîñë³äèòè ìîæëèâ³ñòü ñòâîðåííÿ óí³ô³êîâàíî¿ ãåíåòè÷íî¿ 
êîíñòðóêö³¿ äëÿ íàïðàâëåíîãî ðåäàãóâàííÿ ãåíà als çà äîïîìîãîþ ñèñòåìè CRISPR-Cas9. Ìåòîäè. Ñèêâåíñè ãåíà als ð³çíèõ 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ áóëî îòðèìàíî ç áàçè äàíèõ NCBI: Nucleotide. Äëÿ ïîð³âíÿííÿ áóëî âèêîðèñòàíî ôðàã-
ìåíò ãåíà ³mi-2 ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ ë³í³¿ ‘TealIMI11A’ ó äâîõ ä³ëÿíêàõ ñèêâåíñó: 367–390 òà 1729–1749 íóê ëåîòèä³â. Äëÿ îö³-
íþâàííÿ íàÿâíîñò³ íóêëåîòèäíèõ çàì³í â ðîáî÷èõ ñèêâåíñàõ ãåíà ³mi-2 âèêîðèñòîâóâàëè ³íñòðóìåíò “Sequence Viewer 
3.37.0”. Äåíäðîãðàìó áóäóâàëè ç âèêîðèñòàííÿì ³íñòðóìåíòó ‘Blast Tree’ ç ðåñóðñó NCBI: Blast: Nucleotide. Ðåçóëüòàòè. 
Áóëî ïðîàíàë³çîâàíî íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ ñ³ìîõ ð³çíèõ âèä³â: ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ (Triticum aestivum L.), â³âñþãà çâè-
÷àéíîãî (Avena fatua L.), ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî (Hordeum vulgare L.), ðèñó ïîñ³âíîãî (Oryza sativa L.), êóêóðóäçè (Zea mays L.), 
ñîðãî àëåïñüêîãî (Sorghum halepense Pers.) òà åã³ëîïñà Òàóøà (Aegilops tauschii Coss.). Íà îñíîâ³ ïîð³âíÿëüíîãî àíàë³çó 
ñèêâåíñó ä³ëÿíîê ãåíà ³mi-2 äëÿ 7-ìè ãåíîòèï³â áóëî ïîáóäîâàíî ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî, ÿêå ïîêàçàëî, ùî äîñë³äæåí³ 
âèäè ìîæíà ïîä³ëèòè íà äâà áëîêè. Äî îäíîãî ç íèõ óâ³éøëè êóêóðóäçà òà ñîðãî àëåïñüêå, à äî äðóãîãî – ðèñ ïîñ³âíèé, 
â³âñþã çâè÷àéíèé, ÿ÷ì³íü çâè÷àéíèé, ïøåíèöÿ ì’ÿêà òà åã³ëîïñ Òàóøà. Âèçíà÷åííÿ ñòóïåíÿ ãîìîëîã³¿ ì³æ ïîñë³äîâí³ñòþ 
367–390 íóêëåîòèäó ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ òà ³íøèìè âèäàìè ïîêàçàëî, ùî àáñîëþòíîþ áóëà ãîìîëîã³ÿ ç â³äïîâ³äíèìè ïî-
ñë³äîâíîñòÿìè ðèñó ïîñ³âíîãî, åã³ëîïñà Òàóøà òà â³ñþãà çâè÷àéíîãî (100%). Íàéìåíøîþ íóêëåîòèäíà ñïîð³äíåí³ñòü 
âèÿâèëàñü äëÿ êóêóðóäçè òà ñîðãî àëåïñüêîãî – 83,3%. Ó ä³ëÿíö³ 1729–1749 íóêëåîòèä³â ãåíà ³mi-2 æîäåí ç 6 ñèêâåíñ³â 
íå ïîêàçàâ 100% ãîìîëîã³¿ ç ïîñë³äîâí³ñòþ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿. Íàéâèùîþ âîíà áóëà äî ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî òà åã³ëîïñó 
Òàóøà – 95,2%, à íàéìåíøîþ äëÿ ðèñó ïîñ³âíîãî, êóêóðóäçè òà ñîðãî àëåïñüêîãî – ïî 80,9%. Âèñíîâêè. Ïðîâåäåíèé 
àíàë³ç ï³äòâåðäæóº çíà÷íèé ñòóï³íü ãîìîëîã³¿ ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà als äëÿ ð³çíèõ âèä³â ðîäèíè Çëàêîâèõ. Öå äîçâîëÿº 
çðîáèòè ïðèïóùåííÿ ïðî ìîæëèâ³ñòü ñòâîðåííÿ óí³âåðñàëüíî¿ ãåíåòè÷íî¿ êîíñòðóêö³¿, çà äîïîìîãîþ ÿêî¿ ìîæíà ðå-
äàãóâàòè ãåíîì òà îòðèìóâàòè ðîñëèíè, ñò³éê³ äî ãåðá³öèä³â ð³çíèõ ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ðîäèíè. Çâàæàþ÷è íà âèùèé 
ñòóï³íü ãîìîëîã³¿ ïîñë³äîâíîñòåé äëÿ òàêèõ âèä³â ÿê ïøåíèöÿ ì’ÿêà, åã³ëîïñ Òàóøà, ÿ÷ì³íü çâè÷àéíèé, ðèñ ïîñ³âíèé òà 
â³âñþã çâè÷àéíèé, ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî åôåêòèâí³øîþ â³äïîâ³äíà ãåíåòè÷íà êîíñòðóêö³ÿ áóäå äëÿ ðåäàãóâàííÿ ãåíà 
als ñàìå öèõ ãåíîòèï³â.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ïøåíèöÿ ì’ÿêà; ñò³éê³ñòü äî ãåðá³öèä³â; ãåí als; ðåäàãóâàííÿ ãåíîìà.

Anastasiia Kyriienko
https://orcid.org/0000-0002-8117-5288
Natalia Shcherbak
https://orcid.org/0000-0002-2478-8408
Yuri Symonenko
https://orcid.org/0000-0002-5597-3315

ðîäíèõ óìîâàõ. Ïîÿâà òîëåðàíòíîñò³ äî ä³¿ 
ãåðá³öèä³â îáóìîâëåíà òî÷êîâèìè ìóòàö³ÿ-
ìè, ùî âèíèêàþòü ó êëþ÷îâèõ äëÿ ðåçèñ-
òåíòíîñò³ ãåíàõ ðîñëèíè. Ðåçèñòåíòí³ñòü äî 
ãåðá³öèä³â º åâîëþö³éíèì ïðîöåñîì ³ çàëå-
æèòü â³ä ãåíåòè÷íèõ ôàêòîð³â, ñåðåä ÿêèõ 
ïåðø çà âñå ìîæíà âèä³ëèòè ê³ëüê³ñòü ðåçèñ-
òåíòíèõ ãåí³â, ¿õí³ ÷àñòîòè òà ìåõàí³çì 
óñïàäêóâàííÿ [1].

Äîñèòü ðîçïîâñþäæåíèì òèïîì íàáóòî¿ òî-
ëåðàíòíîñò³ ðîñëèí äî ä³¿ ãåðá³öèä³â º ïåðå-
õðåñíà ðåçèñòåíòí³ñòü. Âîíà âèíèêàº êîëè 
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ðîñëèíà ôîðìóº ñò³éê³ñòü äî äåê³ëüêîõ ãåð-
á³öèä³â, ùî íàëåæàòü äî îäíîãî êëàñó. Òàê, 
ÿêùî íà ïåâí³é òåðèòîð³¿ ïîïóëÿö³ÿ áóð’ÿí³â 
ñïðÿìîâàíî ï³ääàâàëàñü ä³¿ ëèøå ãåðá³öèäó 
³ìàçàìîêñó, òî ç ÷àñîì äåÿê³ äèêîðîñë³ ðîñ-
ëèíè ³ç ö³º¿ ïîïóëÿö³¿ íàáóäóòü ðåçèñòåíò-
íîñò³ ÿê äî ³ìàçàìîêñó, òàê é äî ³ìàçàòîï³ðó 
òà ³íøèõ ãåðá³öèä³â êëàñó ³ì³äàçîë³íîí³â [1].

Ãåðá³öèäè ãðóïè ³ì³äàçîë³í³â, ñóëüôîí³ë-
ñå÷îâèíè, òðèàçîëï³ðèì³äèí³â, ï³ðèì³äèëîê-
ñèáåíçîàò³â òà ñóëüôîí³ëàì³íîêàðáîêñèë-
òðèàçîë³í³â ³íã³áóþòü ðîáîòó åíçèìó ALS 
(Acetolactate synthase) – àöåòîëàêòàò ñèíòà-
çè, òàêîæ â³äîìî¿ ÿê AHAS (Acetohydroxyacid 
synthase) – àöåòîã³äðîêñèë ñèíòàçà [2]. Çà 
ñâîºþ áóäîâîþ öåé åíçèì º îêòàìåðîì, ÿêèé 
ñêëàäàºòüñÿ ³ç 4 êàòàë³òè÷íèõ òà 4 ðåãóëÿ-
òîðíèõ ñóáîäèíèöü (ðèñ. 1). Çà ñâîºþ áóäî-
âîþ êàòàë³òè÷íà ñóáîäèíèöÿ º äèìåðîì, ùî 
ñêëàäàºòüñÿ ³ç äâîõ ìîíîìåð³â, êîæåí ç ÿêèõ 
ðîçì³ðîì áëèçüêî 670 àì³íîêèñëîòíèõ çà-
ëèøê³â òà ìàº  ó ñâîºìó ñêëàä³ òðè äîìåíè – 
α, β òà γ. Ó åíçèìó ALS º äâà àêòèâíèõ ñàé-
òè çâ’ÿçóâàííÿ ³ç ñóáñòðàòîì, ÿê³ óòâîðåí³ 
àì³íîêèñëîòàìè ³ç îáîõ ìîíîìåð³â êàòàë³-
òè÷íî¿ ñóáîäèíèö³ [3]. ²ì³äàçîë³íîí-ðåçèñ-
òåíòí³ ðîñëèíè ì³ñòÿòü ìóòàö³¿, ùî îáóìîâ-
ëþþòü ñò³éê³ñòü äî ãåðá³öèäó, ó áóäü-ÿêîìó 
ç òðüîõ äîìåí³â: α òà γ [4], àáî β äîìåí³ [5]. 
Äî äåÿêèõ òàêèõ ìóòàö³é â ãåí³ als 
Saccharomyces cerevisiae â³äíîñÿòü çàì³íè â 
äîìåí³ α òàêèõ àì³íîêèñëîò ÿê Gly116, Ala117, 
Leu119, Pro192, Ser194, Ala200 òà Lys251; ó 
ä³ëÿíö³ β äîìåíó – Met354 òà Asp379; ó ñêëà-
ä³ γ äîìåíó – Val583, Trp586, Phe590 òà 
Gly657 [5, 6].

Åíçèì ALS çä³éñíþº êàòàë³ç äâîõ ïàðà-
ëåëüíèõ á³îõ³ì³÷íèõ ðåàêö³é, ùî ïîâ’ÿçàí³ 

³ç á³îñèíòåçîì àì³íîêèñëîòíîãî ëàíöþãà. 
Ï³ä ÷àñ ïåðøî¿ ðåàêö³¿ â³äáóâàºòüñÿ êîíäåí-
ñàö³ÿ äâîõ ìîëåêóë ï³ðóâàòó, ùî çãîäîì âåäå 
äî óòâîðåííÿ âàë³íó òà ëåéöèíó. Â ³íø³é ðå-
àêö³¿ ALS êàòàë³çóº êîíäåíñàö³þ ìîëåêóëè 
ï³ðóâàòó ç àëüôà-êåòîáóòèðàòîì, ùî âåäå äî 
óòâîðåííÿ ³çîëåéöèíó [7].

Ìîëåêóëà ãåðá³öèäó çäàòíà çâ’ÿçóâàòèñü ³ç 
ñóáñòðàò-çâ’ÿçóþ÷îþ ä³ëÿíêîþ åíçèìó ALS, 
ùî ïðèçâîäèòü äî áëîêóâàííÿ öåíòð³â 
çâ’ÿçóâàííÿ ³ç ñóáñòðàòîì ³ ãàëüìóº ñèíòåç 
â³äïîâ³äíèõ àì³íîêèñëîò â ðîñëèí³. ßê íà-
ñë³äîê, çíèæóºòüñÿ á³ëêîâèé ñèíòåç òà ÷èñëî 
ïîä³ë³â ðîñëèííèõ êë³òèí. Íàéóðàçëèâ³øè-
ìè º ìåðèñòåìàòè÷í³ òêàíèíè, â ÿêèõ ïðî-
öåñè á³ëêîâîãî ñèíòåçó â³äáóâàþòüñÿ íàéàê-
òèâí³øå. Çðåøòîþ ðîñëèíà ïî÷èíàº ñïîâ³ëü-
íþâàòè òåìïè ðîñòó ³ ãèíå [7].

Â³äîìî, ùî ó ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ (Triticum 
aestivum L.) ñò³éê³ñòü äî ãåðá³öèä³â ³ì³äàçî-
ë³íîâîãî ðÿäó âèíèêàº óíàñë³äîê òî÷êîâî¿ 
ìóòàö³¿ â àêòèâíîìó ñàéò³ ãåíà als, ùî çðåø-
òîþ âåäå äî óòâîðåííÿ ³çîåíçèìó ðåçèñòåíò-
íîãî äî ãåðá³öèä³â [8]. Çàãàëîì â³äîìî 6 íàé-
á³ëüøå äîñë³äæåíèõ ìóòàö³é, ÿê³ ïîâ’ÿçàíí³ 
³ç àì³íîêèñëîòíîþ çàì³íîþ â ïîçèö³ÿõ 
Ala122, Pro197, Ala205, Arg377, Trp574, 
Ser653 (íàçâà ³ ïîðÿäîê àì³íîêèñëîò â³äïî-
â³äàþòü Arabidopsis thaliana L.) [8]. Àì³íî-
êèñëîòí³ çàëèøêè Ala122, Pro197, Ala205 
ðîçì³ùåí³ áëèæ÷å äî N-ê³íöÿ åíçèìó, à àì³-
íîêèñëîòè Asp376, Trp574, Ser653 áëèæ÷å äî 
Ñ-ê³íöÿ. Äî ïðèêëàäó, çàì³íà ïðîë³íó íà ñå-
ðèí àáî àëàí³í ó 197 àì³íîêèñëîòí³é ïîçèö³¿ 
ïðèçâîäèòü äî íàáóòòÿ ðîñëèíîþ ðåçèñòåíò-
íîñò³ äî ãåðá³öèä³â ãðóïè ñóëüôîí³ëñå÷îâè-
íè; àëàí³íó 122 òà ñåðèíó 653 äî ³ì³äàçîë³-
í³â; òðèïòîôàíó 574 äî ³ì³äàçîë³í³â, ñóëüôî-

Ðèñ. 1. Á³ëîê ALS Arabidopsis thaliana L.: À) 3D ìîäåëü ñòðóêòóðè á³ëêà 
(âçÿòî ç áàçè äàíèõ NCBI-Protein Structure www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure); 

Á) àì³íîêèñëîòíà ïîñë³äîâí³ñòü á³ëêà ALS, çåëåíèì êîëüîðîì ïîçíà÷åíî àì³íîêèñëîòè, çàì³íà ÿêèõ 
àñîö³þºòüñÿ ³ç ñò³éê³ñòþ ðîñëèíè äî ³ì³äàçîë³í³â
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í³ëñå÷îâèíè òà òðèàçîëï³ðèì³äèí³â; íàòî-
ì³ñòü çàì³íà àëàí³íó 205 âåäå äî ðåçèñòåíò-
íîñò³ ïðîòè âñ³õ ãåðá³öèä³â, ÿê³ çäàòí³ 
çâ’ÿçóâàòèñü ³ç àöåòîëàêòàò ñèíòàçîþ [9]. 
Âàðòî çàóâàæèòè, ùî ìóòàö³ÿ ³ç çàì³íîþ 
àëàí³íó 122 íà òðåîí³í ÷èíèòü âèðàæåí³-
øèé åôåêò ðåçèñòåíòíîñò³ äî ãåðá³öèä³â, í³æ 
ìóòàö³¿, ïîâ’ÿçàí³ ³ç ñåðèíîì 653. Äîñèòü ïî-
øèðåíîþ º çàì³íà ñåðèíó 653 íà àñïàðàã³í 
àáî íà òðåîí³í, ùî çóìîâëþº ñò³éê³ñòü äî 
³ì³äàçîë³íîí³â. Öå º íàñë³äêîì çàì³íè êîäî-
íó AGC íà ACC, îäíîíóêëåîòèäíî¿ çàì³íè 
ãóàí³íó íà öèòîçèí â 1742 ïîçèö³¿ äëÿ ãåíî-
òèïó ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ ‘CDC Teal’ [7, 9]. Êð³ì 
òîãî, àì³íîêèñëîòí³ çàì³íè Asp376 òà Ser654 
òàêîæ õàðàêòåðí³ äëÿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿. Íà 
ñüîãîäí³ ñòâîðåíî ñîðòè ïøåíèö³ òâåðäî¿ 
(Triticum durum L.) – ‘Rafalin’ òà ‘Antonin’, 
ñò³éê³ äî ³ì³äàçîë³í³â, ÿêðàç íà îñíîâ³ çàì³-
íè àì³íîêèñëîòè ñåðèí íà àñïàðàã³í ó 653 
ïîçèö³¿. Òàê, äëÿ ãåíîòèïó ‘Antonin’ ìóòàö³ÿ 
ñòîñóºòüñÿ ëèøå ãåíà ³mi-2, à äëÿ ‘Rafalin’ 
ãåí³â imi-1 òà ³mi-2. Ö³ ãåíîòèïè º íàéñò³éê³-
øèìè äî ³ìàçàìîêñó, ³ìàçîêâ³íó òà ³ìàçàï³-
ðó. Ãåíîòèï ‘Rafalin’ ïîõîäèòü â³ä ñõðåùó-
âàííÿ íå ñò³éêîãî ñîðòó ‘Gazul’ ³ç ñò³éêîþ 
êîìåðö³éíî çàðåºñòðîâàíîþ ôîðìîþ ‘Pantera 
Clearfiel’®, îñòàííÿ ì³ñòèòü ìóòàö³þ ó ãåíàõ 
imi-1 òà ³mi-2. Ãåíîòèï òâåðäî¿ ïøåíèö³ 
‘Antonin’ ïîõîäèòü â³ä ñõðåùóâàííÿ ñîðòó 
‘Simeto’ ç Tritordeum, ÿêèé ì³ñòèòü ìóòàö³þ 
ó ãåí³ ³mi-2 ³ º íàñë³äêîì ñõðåùóâàííÿ 
Triticum turgidum L. ç Hordeum chilense 
Roem. & Schult [9].

Ó ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ ãåíè als ³ç ìóòàö³ÿìè ñò³é-
êîñò³ äî ³ì³äàçîë³í³â ïðåäñòàâëåí³ ó êîæíî-
ìó ãåíîì³ (ãåíîìè ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ A, 
B òà D) òà íàçèâàþòüñÿ imi-1, ³mi-2 òà ³mi-3 
[10], òàêîæ â³äîì³ ÿê ahasL-B1, ahasL-D1 òà 
ahasL-A1 [9]. Ó ãåíîì³ ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíè-
ö³ ö³ ãåíè ëîêàë³çîâàí³ íà äîâãîìó ïëå÷³ õðî-
ìîñîì 6À, 6D òà 6Â. Ìóòàö³þ â 6DL íàçèâà-
þòü Imi-1 [4]. Â³äîìî, ùî y ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ 
ãåíåòè÷í³ ìóòàö³¿, ÿê³ íàäàþòü ñò³éêîñò³ äî 
³ìàçàìîêñó º ÿäåðíèìè, à íå öèòîïëàçìàòè÷-
íèìè, òà óñïàäêîâóþòüñÿ ÿê äîì³íàíòí³ [10], 
àáî íàï³â äîì³íàíòí³ [5, 11].

Íà ñüîãîäí³ äëÿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ â áàç³ äà-
íèõ NCBI: Nucleotide ìîæíà çíàéòè ³íôîð-
ìàö³þ ïðî ñèêâåíñ ÷àñòèíè ãåíà ç êîðèñíîþ 
ìóòàö³ºþ ³mi-2, ÿêèé òàêîæ íàçèâàþòü 
TealIMI11A. Çàãàëîì ‘Teal’ (CDC Teal) – öå 
íàçâà ñîðòó ÿðî¿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿, çåðíî ÿêî¿ 
áóëî îáðîáëåíî åòèë ìåòàí ñóëüôîíàòîì. 
Çãîäîì îòðèìàí³ Ì2 ðîñëèíè áóëè îáðîáëåí³ 
³ìàçîìîêñîì. Ç íèõ 6 ë³í³é ïîêàçàëè âèñî-
êèé ð³âåíü òîëåðàíòíîñò³ äî öüîãî ãåðá³öèäó, 
à ñàìå ë³í³¿ 1À, 9À, 11À, 15À òà 16À. Òîìó 

íàïèñ ‘TealIMI11A’ îçíà÷àº, ùî öå 11À ë³í³ÿ 
ñîðòó ‘Teal’ ÿðî¿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿, ÿêà òîëå-
ðàíòíà äî ³ì³äàçîë³íîí³â [4, 10]. 

Íà ñüîãîäí³ íà ðèíêó çàðåºñòðîâàíî âåëèêó 
ê³ëüê³ñòü ³ì³äàçîë³íîâèõ ãåðá³öèä³â ç òàêè-
ìè êîìåðö³éíèìè íàçâàìè, ÿê: PURSUIT® 
(àêòèâíà ðå÷îâèíà ³ìàçåòàï³ð), CARDE® (³ìà-
çàí³ê), RAPTOR® (³ìàçàìîêñ), SCEPTER® 
(³ìàçàêâ³í), ASSERT® (³ìàçåòîáåíç), ARSE-
NAL® (³ìàçàï³ð), ODYSSEY® (³ìàçàï³ð òà ³ìà-
çàìîêñ) òà EURO-LIGHTING® (³ìàçàï³ð òà 
³ìàçàìîêñ) [12]. Òàêîæ óæå ñòâîðåíî âåëèêó 
ê³ëüê³ñòü ðîñëèííèõ ôîðì ñò³éêèõ äî ³ì³äàçî-
ë³íîí³â, ñåðåä ÿêèõ º êóêóðóäçà Zea mays L. 
(1992 ð³ê), ð³ïàê Brassica napus L. (1995 ð³ê), 
ãåêñàïëî¿äíà ïøåíèöÿ T. aestivum L.                       
(2001 ð³ê), ðèñ Oryza sativa L. (2003 ð³ê) òà 
ñîíÿøíèê Helianthus annuus L. (2003 ð³ê) [4].

Ìóòàö³¿, ïîâ’ÿçàí³ ³ç çàì³íîþ àì³íîêèñëîò, 
ìîæóòü áóòè, ÿê ñïîíòàííèìè ³ íåñòè âèïàä-
êîâèé õàðàêòåð, òàê ³ øòó÷íî ³íäóêîâàíèìè. 
Â³äá³ð òà ñåëåêö³ÿ çðàçê³â ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ òà 
³íøèõ çëàêîâèõ, ùî íåñóòü ïðèðîäí³ ìóòà-
ö³¿ ãåíà als ìîæå áóòè äîñòàòíüî ñêëàäíèì 
ïðîöåñîì òà âèòðàòíèì çà ÷àñîì, à îòðèìà-
íèé ðåçóëüòàò ìîæå áóòè ì³í³ìàëüíèì. Òîìó 
äëÿ ñòâîðåííÿ ðîñëèííèõ ôîðì ñò³éêèõ äî 
ãåðá³öèä³â ³ì³äàçîë³íîâîãî ðÿäó òà äåÿêèõ 
³íøèõ äîö³ëüíèì âèãëÿäàº âèêîðèñòàííÿ 
øòó÷íî ³íäóêîâàíèõ ìóòàö³é. Ó äàíîìó âè-
ïàäêó ìîæëèâ³ äâà îñíîâí³ ³ íàéïîøèðåí³ø³ 
âàð³àíòè. Ïåðøèé ïåðåäáà÷àº âèêîðèñòàííÿ 
õ³ì³÷íîãî ìóòàãåíó, íàïðèêëàä àçèäó íàòð³þ 
[13, 14], àáî 5-áðîìîóðàöèëó [15]. Íàñ³ííÿ ïî-
êîë³ííÿ Ì0, îáðîáëåíå öèìè àãåíòàìè, âèñ³-
âàþòü ó çàêðèòèé ´ðóíò, ï³ñëÿ ÷îãî çä³éñíþ-
þòü ñåëåêö³þ íàñ³ííÿ Ì1 íà ïðåäìåò ñò³éêîñ-
ò³ äî ïåâíîãî ãåðá³öèäó. Â³ä³áðàí³ ñò³éê³ ãåíî-
òèïè ïðîõîäÿòü ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèé 
ñêðèí³íã òà ï³äòâåðäæåííÿ íàÿâíîñò³ êîðèñ-
íî¿ ìóòàö³¿, ùî íàäàëà ñò³éêîñò³. Öåé ï³äõ³ä 
ï³äâèùóº éìîâ³ðí³ñòü îòðèìàííÿ ïîòð³áíîãî 
ãåíîòèïó, îäíàê ìàº òàê³ íåäîë³êè, ÿê íåîá-
õ³äí³ñòü âèêîðèñòàííÿ ñèëüíèõ ìóòàãåí³â òà 
âèïàäêîâ³ñòü îòðèìàíèõ ìóòàö³é, ùî ìîæóòü 
âèíèêíóòè ³ â ³íøèõ ãåíàõ ðîñëèíè.

Ñó÷àñí³øèì ï³äõîäîì ç³ ñòâîðåííÿ ñò³é-
êèõ äî ãåðá³öèä³â ðîñëèí º ñïðÿìîâàíå ðåäà-
ãóâàííÿ ãåíîìà çà äîïîìîãîþ ñèñòåìè 
CRISPR-Cas9 (Clustered Regularly Interspaced 
Short Palindromic Repeats). ²äåÿ öüîãî ìåòî-
äó ïîëÿãàº â òîìó, ùî, âîëîä³þ÷è ³íôîðìà-
ö³ºþ ïðî íóêëåîòèäíó ïîñë³äîâí³ñòü ïåâíîãî 
ãåíà, çà äîïîìîãîþ íóêëåàçè Cas9 ìîæíà ö³ëå-
ñïðÿìîâàíî âíåñòè ïîäâ³éíèé ðîçðèâ ÄÍÊ ó 
êîíêðåòíó ä³ëÿíêó. Ï³ñëÿ øòó÷íîãî âíåñåí-
íÿ òàêîãî óøêîäæåííÿ ðåïàðàö³ÿ ïîäâ³éíî-
ãî ðîçðèâó ÄÍÊ â êë³òèí³ â³äáóâàºòüñÿ çà 
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äîïîìîãîþ íåãîìîëîã³÷íîãî ç’ºäíàííÿ ê³íö³â 
(Non-homologous end joining, NHEJ), ùî çà-
çâè÷àé ïðèçâîäèòü äî âòðàòè àáî çàì³íè ïåâ-
íî¿ ê³ëüêîñò³ íóêëåîòèä³â ó ì³ñö³ ðîçðèâó. 
Äëÿ ðåàë³çàö³¿ òàêîãî ï³äõîäó ìàº áóòè ñòâî-
ðåíèé ãåíåòè÷íèé âåêòîð, ùî ì³ñòèòü ãåí 
íóêëåàçè Cas9 òà ïîñë³äîâí³ñòü êîìïëåìåí-
òàðíî¿ äî ä³ëÿíêè ³íòåðåñó guide-ÐÍÊ, çàâ-
äÿêè ÿê³é â³äáóâàºòüñÿ ðîçï³çíàâàííÿ ïîñë³-
äîâíîñò³ ó ïîòð³áíîìó ì³ñö³ òà âíåñåííÿ âè-
ïàäêîâèõ çì³í (íàïðèêëàä ì³ñåíñ àáî íîí-
ñåíñ ìóòàö³é òîùî) [16].

Àíàë³ç òà ïîð³âíÿííÿ ì³æ ñîáîþ ãåíåòè÷-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà als ð³çíèõ ïðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ äîïîìîæå ñèñòåìà-
òèçóâàòè òà óçàãàëüíèòè ³íôîðìàö³þ, ùîäî 
ìóòàö³é ó ãåí³ àöåòîëàêòàò ñèíòàçè. Öå äàº 
ï³ä´ðóíòÿ äëÿ ñòâîðåííÿ ãåíåòè÷íèõ êîí-
ñòðóêö³é äëÿ CRISPR-Cas9 ãåíåòè÷íîãî ðå-
äàãóâàííÿ ãåíîìà ïðîìèñëîâî âàæëèâèõ 
çëàêîâèõ êóëüòóð (ïøåíèöÿ, ÿ÷ì³íü, îâåñ) 
äëÿ ñòâîðåííÿ íîâèõ ë³í³é, ñò³éêèõ äî ãåðá³-
öèä³â ³ì³äàçîë³íîâîãî ðÿäó. Ïðåäñòàâíèêè 
ðîäèíè Çëàêîâèõ (Poaceae) ìîæóòü ìàòè ä³-
ëÿíêè ÄÍÊ ç âèñîêèì ñòóïåíåì ãîìîëîã³¿. 
Ï³äòâåðäæåííÿ öüîãî ïðèïóùåííÿ äîçâî-
ëèòü îïòèì³çóâàòè äèçàéí ãåíåòè÷íî¿ êîíñ-
òðóêö³¿ äëÿ ðåäàãóâàííÿ ãåíîìà çëàêîâèõ òà 
ñòâîðèòè óí³âåðñàëüíèé âåêòîð, ÿêèé ï³äõî-
äèòü îäðàçó äî äåê³ëüêîõ âèä³â. Íàïðèêëàä, 
ÐÀÌ (Protospacer adjacent motif) – ñóì³æíèé 
ìîòèâ ïðîòîñïåéñåðà, ä³ëÿíêà, ÿêà ðîçï³çíà-
ºòüñÿ íóêëåàçîþ Cas9 ³ ðîçì³ùåíà ïîðó÷ ³ç 
ïîñë³äîâí³ñòþ ãåíà [16]. ßêùî äëÿ äåê³ëüêîõ 
âèä³â ó ÐÀÌ ä³ëÿíêàõ ïîñë³äîâíîñòåé êëþ-
÷îâîãî ãåíà áóäóòü â³äñóòí³ ìóòàö³¿, öå äî-
çâîëèòü âèêîðèñòîâóâàòè îäíó é òó ñàìó 
êîíñòðóêö³þ äëÿ ðåäàãóâàííÿ öüîãî ãåíà ó 
ð³çíèõ âèä³â. 

Ìåòà äîñë³äæåíü – çä³éñíèòè á³î³íôîðìà-
òè÷íèé àíàë³ç òà ïîð³âíÿííÿ ö³ëüîâèõ ä³-
ëÿíîê ãåíà àöåòîëàêòàò ñèíòàçè (als) ó äå-
ê³ëüêîõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ ³ íà 
îñíîâ³ îòðèìàíèõ äàíèõ äîñë³äèòè ìîæëè-
â³ñòü ñòâîðåííÿ óí³ô³êîâàíî¿ ãåíåòè÷íî¿ êîí-
ñòðóêö³¿ äëÿ íàïðàâëåíîãî ðåäàãóâàííÿ ãåíà 
als çà äîïîìîãîþ ñèñòåìè CRISPR-Cas9.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäèêà äîñë³äæåíü
Ñèêâåíñè ãåíà als ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè 

Çëàêîâèõ (Poaceae) áóëî îòðèìàíî ³ç áàçè äà-
íèõ NCBI: Nucleotide. Ïîð³âíþâàëè ö³ ïîñë³-
äîâíîñò³ çà äîïîìîãîþ ðåñóðñó NCBI: Blast: 
Nucleotide (blast.ncbi.nlm.nih.gov). Êåðóþ-
÷èñü íàÿâíîþ ³íôîðìàö³ºþ ïðî íóêëåîòèäí³ 
ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà als, â ðîáîòó áóëî çàëó÷å-
íî 7 ãåíîòèï³â â³ä ð³çíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðî-
äèíè Poaceae. Äåòàëüí³øó ³íôîðìàö³þ ïðî 
êîæåí ãåíîòèï ïðåäñòàâëåíî ó òàáëèö³ 1.

Äëÿ ðîáîòè îáðàëè ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè 
Çëàêîâèõ, ÿê³, çà âèíÿòêîì åã³ëîïñà Òàóøà 
òà ñîðãî àëåïñüêîãî, º âàæëèâèìè ñ³ëüñüêî-
ãîñïîäàðñüêèìè êóëüòóðàìè. Åã³ëîïñ Òàóøà 
íå ìàº ãîñïîäàðñüêîãî çíà÷åííÿ, îäíàê éîìó 
âëàñòèâà ò³ñíà åâîëþö³éíà ãåíåòè÷íà ñïîð³ä-
íåí³ñòü ç ïøåíèöåþ ì’ÿêîþ. 

Àíàë³ç ïðîâîäèëè ³ç çàëó÷åííÿì ÷àñòêîâî-
ãî ñèêâåíñó ãåíà ³mi-2, äîâæèíîþ 1797 íóê-
ëåîòèä³â, ë³í³¿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ ‘TealIMI11A’ ³ 
çä³éñíþâàëè éîãî ïîð³âíÿííÿ ³ç 6-ìà ³íøè-
ìè ñèêâåíñàìè ð³çíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè 
Çëàêîâèõ. Ïîð³âíÿííÿ âèêîíóâàëè ó äâîõ 
ä³ëÿíêàõ ñèêâåíñó ðîçì³ðîì 21 íóêëåîòèä, 
ùî âì³ùóº 7 êîäîí³â: 367–390 (ïîñë³äîâí³ñòü 
1) òà 1729–1749 (ïîñë³äîâí³ñòü 2). Çâåðòàëè 
óâàãó ñàìå íà ö³ ðåã³îíè, îñê³ëüêè ç ë³òåðà-
òóðíèõ äæåðåë â³äîìî, ùî âîíè ìîæóòü áóòè 
ïðèäàòíèìè äëÿ âíåñåííÿ íóêëåîòèäíèõ çà-
ì³í [17], à îòæå, ³ ðåäàãóâàííÿ ãåíîìà ïøå-
íèö³ ì’ÿêî¿ çà òåõíîëîã³ºþ CRISPR-Cas9. Ïî-
ñë³äîâí³ñòü 1 ì³ñòèòü 8 êîäîí³â ó ìåæàõ 24 
íóêëåîòèä³â, à ïîñë³äîâí³ñòü 2 – 7 êîäîí³â ó 
ìåæàõ 21 íóêëåîòèäó.

Íà îñíîâ³ ïðîàíàë³çîâàíèõ ñèêâåíñ³â 7 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ áóëî ïîáóäî-
âàíî äåíäðîãðàìó çà äîïîìîãîþ ³íñòðóìåíòó 
‘Blast Tree’ ç ðåñóðñó NCBI: Blast: Nucleotide. 
Ïîáóäîâó äåðåâà âèêîíóâàëè çà äîïîìîãîþ 
‘Fast Minimum Evolution’ òà êîåô³ö³ºíòîì 
ìàêñèìàëüíî¿ ð³çíèö³ ñèêâåíñó – 0,75. Äëÿ 
ïîð³âíÿííÿ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé âè-
êîðèñòàëè ‘Sequence Viewer 3.37.0’.

Òàêîæ áóëî ïðîâåäåíî îö³íþâàííÿ ñòóïå-
íÿ ãîìîëîã³¿ ïðîàíàë³çîâàíèõ ïîñë³äîâíîñ-

Òàáëèöÿ 1
²íôîðìàö³ÿ ïðî ñèêâåíñè ãåíà imi-2 ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ

¹ 
ç/ï Óêðà¿íñüêà íàçâà Ëàòèíñüêà íàçâà Íàçâà ñîðòó/

ôîðìè/³çîëÿòó
Íîìåð ïîñë³äîâíîñò³ 
ãåíà â GenBank NCBI

1 Ïøåíèöÿ ì’ÿêà Triticum aestivum L. TeaIIMI11A, imi2 AY210408.1
2 ß÷ì³íü çâè÷àéíèé Hordeum vulgare L. Golden Promise LT601589.1
3 Ðèñ ïîñ³âíèé Oryza sativa L. Japonica Group AY885674.1
4 Åã³ëîïñ Òàóøà Aegilops tauschii Ñoss. BJ-S FJ997628.1
5 Â³âñþã çâè÷àéíèé Avena fatua L. – FJ997632.1
6 Êóêóðóäçà Zea mays L. – X63553.1
7 Ñîðãî àëåïñüêå Sorghum halepense Pers. Á³îòèï D KJ538786.1
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òåé ì³æ ñîáîþ. Ãîìîëîã³þ âèçíà÷àëè çà ôîð-
ìóëîþ: 

G = (m/n) × 100,

äå: m – ê³ëüê³ñòü îäíàêîâèõ íóêëåîòèä³â, 
n – çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü íóêëåîòèä³â. Îòðèìà-
íó âåëè÷èíó ïîçíà÷àëè ó â³äñîòêàõ. Â³äïîâ³ä-
íî ïîâíó ãîìîëîã³þ, äå äâ³ íóêëåîòèäí³ ïî-
ñë³äîâíîñò³ ïîâí³ñòþ â³äïîâ³äàþòü îäíà îäí³é, 
ïîçíà÷àëè ÿê 100%. Íàòîì³ñòü ÷èì ìåíøèì 
áóâ öåé ïîêàçíèê, òèì íèæ÷îþ áóëà ãîìîëî-
ã³ÿ. Çàãàëüíèé ñòóï³íü ãîìîëîã³¿ äëÿ âñ³º¿ ïî-
ñë³äîâíîñò³ ãåíà als áðàëè ³ç NCBI: Blast: 
Nucleotide äëÿ ïîð³âíÿííÿ îêðåìèõ ñèêâåíñ³â.

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü
Óíàñë³äîê á³î³íôîðìàòè÷íîãî àíàë³çó íó-

êëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà als áóëî 
ïîáóäîâàíî äåíäðîãðàìó äîñë³äæóâàíèõ 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ (ðèñ. 2). 
Òàê, áóëî âèîêðåìëåíî äâà áëîêè: 1 òà 2. 
Äî áëîêó 1 óâ³éøëè êóêóðóäçà (ã³ëêà 1.1) 
òà ñîðãî àëåïñüêå (ã³ëêà 1.2). Äî äðóãîãî 
áëîêó îêðåìîþ ã³ëêîþ 2.1 óâ³éøîâ ðèñ ïî-
ñ³âíèé òà ãðóïà 2.2. Äî îñòàííüî¿ óâ³éøëè 
â³âñþã çâè÷àéíèé (ã³ëêà 2.2.1) òà îêðåìî 
ï³äãðóïà, ùî ïîºäíàëà ÿ÷ì³íü çâè÷àéíèé 
(ã³ëêà 2.2.2.1), ïøåíèöþ ì’ÿêó òà åã³ëîïñ 
Òàóøà.

Ðèñ. 2. Äåíäðîãðàìà ô³ëîãåíåòè÷íèõ çâ’ÿçê³â 7 ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ 
íà îñíîâ³ ñèêâåíñ³â ãåíà als (imi-2): áëàêèòíèì êîëüîðîì ïîçíà÷åíî ãåíîòèï ïøåíèö³ ì’ÿêî¿, 

â³äíîñíî ÿêîãî çä³éñíþâàëè ïîð³âíÿííÿ

Äëÿ 6 ñèêâåíñ³â ãåíà imi2 áóëî çä³éñíåíî 
îö³íþâàííÿ ð³âíÿ ãîìîëîã³¿ â³äíîñíî ñèêâåí-
ñó ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ (òàáë. 2). Òàê, ïîñë³äîâ-
í³ñòü 1 (367–390 íóêëåîòèä³â) ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ 
äåìîíñòðóâàëà íàéâèùó ãîìîëîã³þ íà ð³âí³ 
100% ç â³äïîâ³äíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè ðèñó 
ïîñ³âíîãî, åã³ëîïñà Òàóøà òà â³ñþãà çâè÷àé-
íîãî. Äî ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî ãîìîëîã³ÿ áóëà 
òðîõè ìåíøîþ – 95,8%. Íàòîì³ñòü íàéìåí-
øèé ñòóï³íü ãîìîëîã³¿ ó ïøåíèö³ äëÿ ïðîàíà-
ë³çîâàíî¿ ä³ëÿíêè âèÿâèâñÿ â³äíîñíî êóêó-
ðóäçè òà ñîðãî àëåïñüêîãî – ïî 83,3%.

Îö³íþâàííÿ íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ 
1729–1749 ïîêàçàëî â³äñóòí³ñòü ïîâíî¿ ãîìî-
ëîã³¿ íà ð³âí³ 100%. Íàòîì³ñòü íàéâèùîþ 
ãîìîëîã³ÿ áóëà äî ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî òà åã³-
ëîïñà Òàóøà – 95,2%, äåùî ìåíøîþ äî â³â-
ñþãà çâè÷àéíîãî – 85,7% òà íàéìåíøîþ äëÿ 
ðèñó ïîñ³âíîãî, êóêóðóäçè òà ñîðãî àëåïñüêî-
ãî – ïî 80,9% (òàáë. 2).

Òàêîæ îö³íþâàëè çàãàëüíèé ð³âåíü ãîìî-
ëîã³¿ äëÿ óñ³º¿ ïîñë³äîâíîñò³ ðîçì³ðîì 1797 
íóêëåîòèä³â. Âèÿâèëîñü, ùî íàéâèùîþ ãî-
ìîëîã³ÿ ä³ëÿíîê ãåíà ïøåíèö³ áóëà äî åã³-
ëîïñà Òàóøà – 97,9%. Äàë³ – äî ÿ÷ìåíþ çâè-

÷àéíîãî – 96,4%, â³âñþãà çâè÷àéíîãî – 91,5%, 
ðèñó ïîñ³âíîãî – 89,1%. Íàéìåíøèé ð³âåíü 
ãîìîëîã³¿ âèÿâëåíî ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ ïøåíèö³ ³ç ñîðãî àëåïñüêèì – 86,7% òà 
êóêóðóäçîþ – 86,4% (òàáë. 2). Çàãàëîì àíà-
ë³ç ïîêàçàâ, ùî åã³ëîïñ Òàóøà ï³ä ÷àñ ïîð³â-
íÿííÿ îêðåìèõ ä³ëÿíîê ñèêâåñíó òà ïîâíî¿ 
ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà, äåìîíñòðóâàâ íàéâèùèé 
ñòóï³íü ãîìîëîã³¿ äî ïøåíèö³ ì’ÿêî¿. Öå 
ìîæíà ïîÿñíèòè òèì, ùî â åâîëþö³éíîìó 
ïëàí³ ïøåíèöÿ ì’ÿêà òà åã³ëîïñ Òàóøà äî-
ñèòü áëèçüê³. Â³äîìî, ùî ãåíîì àìô³äèïëî¿ä-
íî¿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ ïðåäñòàâëåíèé ÿê 
ÀÀÂÂDD. Ââàæàþòü, ùî DD ìàº áåçïîñåðåä-
íº ïîõîäæåííÿ â³ä äèêîðîñëîãî çëàêó åã³-
ëîïñà Òàóøà. Ïðèïóñêàþòü, ùî ãåíîì ñó÷àñ-
íî¿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿ ÀÀÂÂDD óòâîðèâñÿ óíà-
ñë³äîê ã³áðèäèçàö³¿ ì³æ òåòðàïëî¿äíèì âè-
äîì Triticum turgidum L. (ÀÀÂÂ) òà Aegilops 
tauschii Coss. (DD) [18, 19].

Ñèêâåíñè ãåíà imi2 áóëî ïðîàíàë³çîâàíî íà 
íàÿâí³ñòü êîíêðåòíèõ íóêëåîòèäíèõ çàì³í. 
Ñïåðøó ðîçãëÿíóëè íóêëåîòèäíó ïîñë³äîâ-
í³ñòü 367–390 (ðèñ. 3). Íà äóìêó Zhang R. ³ 
ñï³âàâòîð³â ó öüîìó ðåã³îí³ ìîæíà ðîáèòè íó-
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êëåîòèäí³ çàì³íè [17]. Íèìè ïîêàçàíî, ùî ìó-
òàö³¿ ó âèãëÿä³ íóêëåîòèäíî¿ çàì³íè â ïîçèö³¿ 
373, 374, 375 òà 376 íàéâ³ðîã³äí³ø³ ³ ñïðè÷è-
íÿþòü ñò³éê³ñòü äî ãåðá³öèä³â ³ì³äàçîë³íîâîãî 
ðÿäó. Çàì³íà öèòîçèíó 373 íà òèì³í â êîäîí³ 

Òàáëèöÿ 2
Îö³íþâàííÿ ñòóïåíÿ ãîìîëîã³¿ ïðîàíàë³çîâàíèõ 

ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà als äëÿ ïðåäñòàâíèê³â 
ðîäèíè Ðoaceae

¹ 
ç/ï Ãåíîòèï

Ãîìîëîã³ÿ, % Çàãàëüíèé 
ð³âåíü 

ãîìîëîã³¿, %367–390 1729–1749

1 Ïøåíèöÿ ì’ÿêà 100 100 100
2 ß÷ì³íü çâè÷àéíèé 95,8 95,2 96,4
3 Ðèñ ïîñ³âíèé 100 80,9 89,1
4 Åã³ëîïñ Òàóøà 100 95,2 97,9
5 Â³âñþã çâè÷àéíèé 100 85,7 91,5
6 Êóêóðóäçà 83,3 80,9 86,4
7 Ñîðãî àëåïñüêå 83,3 80,9 86,7

ÑÑÑ (íà ÒÑÑ) âåäå äî óòâîðåííÿ Ser174 çàì³ñòü 
Pro174. Çàì³íà ïåðøîãî öèòîçèíó â öüîìó êî-
äîí³ íà ãóàí³í (GÑÑ) âåäå äî óòâîðåííÿ Ala174. 
Îäíî÷àñíà çàì³íà ïåðøîãî òà äðóãîãî, à òàêîæ 
óñ³õ òðüîõ öèòîçèí³â íà òèì³í (ÒÒÑ/ÒÒÒ) âåäå 
äî óòâîðåííÿ Phe174. Òàêîæ, ÿêùî â ïåðøîìó 
öèòîçèí³ ñóñ³äíüîãî êîäîíó CGC â³äáóâàºòüñÿ 
çàì³íà íà òèì³í (ÒGC), òî çàì³ñòü Agr175 
óòâîðþºòüñÿ Cys175 [17].

Ó äîñë³äæåíí³ â íóêëåîòèäí³é ïîñë³äîâ-
íîñò³ ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî áóëî âèÿâëåíî çà-
ì³íó êîäîíó ÑÑÑ íà ÑÑÀ. Òàêîæ ñïîñòåð³ãà-
ëè ÷îòèðè îäíàêîâ³ çàì³íè äëÿ ïîñë³äîâíîñ-
òåé êóêóðóäçè òà ñîðãî àëåïñüêîãî, à ñàìå 
çàì³íà GTC íà GTG, òà CCC íà CCG, òà CGC 
íà CGA. Îñòàííÿ íóêëåîòèäíà çàì³íà ïðè-
ïàäàëà íà ä³ëÿíêó ÐÀÌ – çàì³íà ÀÒÑ íà 
ÀÒÒ. Òàê, öèòîçèí â öüîìó êîäîí³ âõîäèòü äî 
ñêëàäó ÐÀÌ ä³ëÿíêè.

Ðèñ. 3. Ä³ëÿíêà 367–390 íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà imi-2 äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ: 
1) Triticum aestivum L., 2) Hordeum vulgare L, 3) Oryza sativa L., 4) Zea mays L., 5) Sorghum halepense Pers., 

6) Avena fatua L., 7) Aegilops tauschii Ñoss.

Äëÿ ðåäàãóâàííÿ ãåíà als äàíîãî ðåã³îíó 
ìîæíà ñòâîðèòè óí³âåðñàëüíó êîíñòðóêö³þ 
äëÿ ïøåíèö³ ì’ÿêî¿, ðèñó ïîñ³âíîãî, â³âñþãà 
çâè÷àéíîãî, åã³ëîïñà Òàóøà òà ÿ÷ìåíþ çâè-
÷àéíîãî. Öå ïîâ’ÿçàíî ç òèì, ùî ïðîàíàë³-
çîâàí³ ä³ëÿíêè íå ì³ñòèëè ñóòòºâèõ â³äì³í-
íîñòåé.

Òàêîæ áóëî ïðîàíàë³çîâàíî ïðåäñòàâëåíó 
ïîñë³äîâí³ñòü ó ìåæàõ 1729–1749 íóêëåîòè-
ä³â (ðèñ. 4). Íà äóìêó Zhang R. òà ñï³âàâòî-
ð³â îäíî- òà äâîíóêëåîòèäí³ çàì³íè, ÿê³ âè-
íèêàþòü ó äâîõ ïîñë³äîâíèõ êîäîíàõ GGT 
(ðåã³îí 1744–1749) ìàþòü íàéá³ëüøå â³äíî-
øåííÿ äî ñò³éêîñò³ äî ³ì³äàçîë³íîí³â [17]. 
Òàêîæ â³äîìî, ùî äëÿ â³âñþãà çâè÷àéíîãî 
çàì³íà Ser653Thr òà Ser653Asn äàº ñò³éê³ñòü 
äî ãåðá³öèä³â ³ì³äàçîë³íîâîãî ðÿäó [20]. Êð³ì 

òîãî, ó ðèñó ïîñ³âíîãî â ãåí³ ahas îäíîíóêëå-
îòèäíà çàì³íà G íà A â 1880 ïîçèö³¿ ïðèçâî-
äèòü äî çàì³íè ñåðèíó íà àñïàðàã³í ó 627 
ïîçèö³¿ àì³íîêèñëîòíîãî ëàíöþãà [21]. Òà-
êîæ â³äîìî, ùî àì³íîêèñëîòíà çàì³íà ãë³öè-
íó íà ãëóòàìàò ó 628 ïîçèö³¿ ó ðèñó ï³äâè-
ùóº ñò³éê³ñòü äî ³ì³äàçîë³í³â, îäíàê ó 4,9 
ðàç³â íèæ÷à, í³æ ïðè çàì³í³ ñåðèíó íà àñïà-
ðàã³í ó 627 ïîçèö³¿ [2 2].

Âèÿâèëîñü, ùî â ïðîàíàë³çîâàí³é ä³ëÿíö³ 
ïðåäñòàâëåíî äâà êîäîíè GGT. Ó ðèñó ïîñ³â-
íîãî ñïîñòåð³ãàëàñü çàì³íà Ò íà G, à â äðóãî-
ìó êîäîí³ Ò íà Ñ. Ó êóêóðóäçè òà ó ñîðãî 
àëåïñüêîãî çì³íè ñòîñóâàëèñü ëèøå îäíîãî 
GGÒ êîäîíó, äå Ò çàì³íþþòü íà G. Äëÿ âñ³õ 
ðîçãëÿíóòèõ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
ÐÀÌ ä³ëÿíêà áóëà ïðåäñòàâëåíà êîäîíîì 
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CCT. Öå îçíà÷àº, ùî äëÿ óñ³õ ïðîàíàë³çîâà-
íèõ ãåíîòèï³â ìîæíà ñòâîðèòè óí³âåðñàëüíó 

ãåíåòè÷íó êîíñòðóêö³þ, çà äîïîìîãîþ ÿêî¿, 
ìîæíà çä³éñíþâàòè ðåäàãóâàííÿ ãåíà als.

Ðèñ. 4. Ä³ëÿíêà 1729–1749 íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà imi-2 äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ:
1) Triticum aestivum L., 2) Hordeum vulgare L, 3) Oryza sativa L., 4) Zea mays L., 

5) Sorghum halepense Pers., 6) Avena fatua L., 7) Aegilops tauschii Ñoss.

Ðèñ. 5. Ñõåìàòè÷íà áóäîâà ãåíåòè÷íîãî âåêòîðà äëÿ ðåäàãóâàííÿ ãåíà als 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ: term – òåðì³íàòîð òðàíñêðèïö³¿ â³äïîâ³äíîãî ãåíà, 

SM – ãåí ñåëåêòèâíîãî ìàðêåðà, p35S, pUbi2, pU6 – ïðîìîòîðè, 
sgRNA – îäèíàðíà íàïðàâëÿþ÷à ÐÍÊ, Cas9 – ãåí íóêëåàçè, spacer – ñïåéñåðíà ä³ëÿíêà

Ãåíåòè÷íà êîíñòðóêö³ÿ äëÿ íàïðàâëåíîãî 
ðåäàãóâàííÿ ãåíà als Çëàêîâèõ ìàº ì³ñòèòè 
ê³ëüêà êëþ÷îâèõ åëåìåíò³â (ðèñ. 5). Íàñàì-
ïåðåä ãåí íóêëåàçè Cas9 òà ïîñë³äîâí³ñòü íà-
ïðàâëÿþ÷î¿ ÐÍÊ (guide RNA) ç ä³ëÿíêîþ 
ñïåéñåð, ÿêà º êîìïëåìåíòàðíîþ ïîñë³äîâ-
íîñò³ ãåíà ôåðìåíòà AHAS (ALS) ³ ñâîºð³ä-
íèì «øàáëîíîì» äëÿ ðîçï³çíàâàííÿ â³äïî-
â³äíîãî ñàéòó â ãåíîì³ ðîñëèíè. Íàø³ äîñë³-
äæåííÿ áóëè ñïðÿìîâàí³ íà âèÿâëåííÿ ñàìå 
ö³º¿ ïîñë³äîâíîñò³, ñï³ëüíî¿ äëÿ ðÿäó ïðåä-
ñòàâíèê³â ðîäèíè Çëàêîâèõ. Íàïðàâëÿþ÷à 
ÐÍÊ ç «óí³âåðñàëüíèì» ñïåéñåðîì çìîæå 
«çíàõîäèòè» òà çàáåçïå÷óâàòè ðåäàãóâàííÿ 
ãåíà als ó äåê³ëüêîõ âèä³â.

Âèñíîâêè
Äëÿ ãåíåòè÷íîãî ðåäàãóâàííÿ ä³ëÿíêè 

367–390 íóêëåîòèä³â ãåíà als ìîæíà ñòâîðè-
òè óí³âåðñàëüíó êîíñòðóêö³þ äëÿ 5 âèä³â 
çëàêîâèõ: ïøåíèö³ ì’ÿêî¿, ÿ÷ìåíþ çâè÷àé-
íîãî, ðèñó ïîñ³âíîãî, â³âñþãà çâè÷àéíîãî òà 
åã³ëîïñà Òàóøà. Öå ñòàº ìîæëèâèì çàâäÿêè 
çíà÷í³é ãîìîëîã³¿ ì³æ íóêëåîòèäíèìè ïîñ-
ë³äîâíîñòÿìè ä³ëÿíêè ãåíà öèõ âèä³â, à òà-
êîæ òîìó, ùî ÐÀÌ-ä³ëÿíêà (òðèïëåò CGG) 
äëÿ íèõ º îäíàêîâîþ. Äëÿ ãåíåòè÷íîãî ðåäà-
ãóâàííÿ ãåíà als â ä³ëÿíö³ 1729–1749 íóêëå-
îòèä³â ìîæíà ñòâîðèòè óí³âåðñàëüíó êîí-
ñòðóêö³þ äëÿ óñ³õ 7 ïðîàíàë³çîâàíèõ âèä³â: 

ïøåíèö³ ì’ÿêî¿, ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî, ðèñó 
ïîñ³âíîãî, â³âñþãà çâè÷àéíîãî, åã³ëîïñà Òàó-
øà, êóêóðóäçè òà ñîðãî àëåïñüêîãî. Îäíàê, 
çâàæàþ÷è íà ð³çíèé ñòóï³íü ãîìîëîã³¿, ìîæ-
íà ïðèïóñòèòè ùî ðîçðîáëåíà ãåíåòè÷íà 
êîíñòðóêö³ÿ áóäå ïðàöþâàòè ç ð³çíîþ åôåê-
òèâí³ñòþ. Íàéòî÷í³øèì ðåäàãóâàííÿ äàíî¿ 
ä³ëÿíêè áóäå äëÿ òèõ ãåíîòèï³â, ÿê³ ìàþòü 
ì³æ ñîáîþ íàéâèùèé ñòóï³íü ãîìîëîã³¿.

Ïîäÿêè
Ðîáîòó áóëî âèêîíàíî â ðàìêàõ ôóíäàìåí-

òàëüíî¿ â³äîì÷î¿ òåìàòèêè â³ää³ëó ãåíåòè÷-
íî¿ ³íæåíåð³¿ ²ÊÁÃ² ÍÀÍ Óêðà¿íè: ²²²-8-17 
«Âèâ÷åííÿ ôóíêö³îíóâàííÿ ãåòåðîëîã³÷íèõ 
ãåí³â òà ¿õ âïëèâó íà àäàïòàö³éí³ õàðàêòå-
ðèñòèêè ðîñëèííèõ ñèñòåì â óìîâàõ á³îòè÷-
íèõ òà àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â» (¹ äåðæàâíî¿ 
ðåºñòðàö³¿ 0117U002589, 2017–2021 ðð).
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Öåëü. Ïðîâåñòè áèîèíôîðìàòè÷åñêèé àíàëèç è ñðàâ-
íèòü öåëåâûå ó÷àñòêè ãåíà àöåòîëàêòàò ñèíòàçû (als) ó 
íåñêîëüêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Çëàêîâûõ è íà îñ-
íîâå ïîëó÷åííûõ äàííûõ èññëåäîâàòü âîçìîæíîñòü ñîç-
äàíèÿ óíèôèöèðîâàííîé ãåíåòè÷åñêîé êîíñòðóêöèè äëÿ 
íàïðàâëåííîãî èçìåíåíèÿ ãåíà als ñ ïîìîùüþ ñèñòåìû 
CRISPR-Cas9. Ìåòîäû. Ñèêâåíñû ãåíà als ðàçëè÷íûõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Çëàêîâûõ áûëè ïîëó÷åíû èç áàçû 
äàííûõ NCBI: Nucleotide. Äëÿ ñðàâíåíèÿ áûë èñïîëüçîâàí 
ôðàãìåíò ãåíà imi-2 ïøåíèöû ìÿãêîé ëèíèè ‘TealIMI11A’ â 
äâóõ ó÷àñòêàõ ñèêâåíñà 367–390 è 1729–1749 íóêëåîòè-
äîâ. Äëÿ îöåíêè íàëè÷èÿ íóêëåîòèäíûõ çàìåí â ðàáî÷èõ 
ñèêâåíñàõ ãåíà imi-2 èñïîëüçîâàëè èíñòðóìåíò ‘Sequence 
Viewer 3.37.0’. Äåíäðîãðàììó ñòðîèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì 
èíñòðóìåíòà “Blast Tree” ñ ðåñóðñà NCBI: Blast: Nucleotide. 
Ðåçóëüòàòû. Áûë ïðîâåäåí ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç íóêëåî-
òèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñåìè ðàçëè÷íûõ âèäîâ: ïøå-
íèöû ìÿãêîé (Triticum aestivum L.), îâñþãà îáûêíîâåííîãî 
(Avena fatua L.), ÿ÷ìåíÿ îáûêíîâåííîãî (Hordeum vulgare L.), 
ðèñà ïîñåâíîãî (Oryza sativa L.), êóêóðóçû (Zea mays L.), 
ñîðãî àëåïñêîãî (Sorghum halepense Pers.) è ýãèëîïñà Òà-
óøà (Aegilops tauschii Coss.). Íà îñíîâå ñðàâíèòåëüíîãî 
àíàëèçà ñèêâåíñà ó÷àñòêîâ ãåíà ³mi-2 äëÿ 7-ìè ãåíîòèïîâ 
ïîñòðîèëè ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî, êîòîðîå ïîêàçàëî, 
÷òî èññëåäîâàííûå âèäû ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâà áëî-
êà. Â ïåðâûé áëîê âîøëè êóêóðóçà è ñîðãî àëåïïñêîå, à 
êî âòîðîìó áëîêó – ðèñ ïîñåâíîé, îâñþã îáûêíîâåííûé, 
ÿ÷ìåíü îáûêíîâåííûé, ïøåíèöà ìÿãêàÿ è ýãèëîïñ Òàóøà. 

Îïðåäåëåíèå ñòåïåíè ãîìîëîãèè ìåæäó ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòüþ 367–390 íóêëåîòèäà ïøåíèöû ìÿãêîé è äðóãèìè 
âèäàìè ïîêàçàëà, ÷òî àáñîëþòíîé áûëà ãîìîëîãèÿ ñ ñî-
îòâåòñòâóþùèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ðèñà ïîñåâíîãî, 
ýãèëîïñà Òàóøà è îâñþãà îáûêíîâåííîãî (100%). Íàè-
ìåíüøèì íóêëåîòèäíîå ðîäñòâî îêàçàëîñü äëÿ êóêóðóçû è 
ñîðãî àëåïïñêîãî – ïî 83,3%. Íà ó÷àñòêå 1729–1749 íóê-
ëåîòèäîâ ãåíà ³mi-2 íèêàêîé èç 6 ñèêâåíñîâ íå ïîêàçàë 
100% ãîìîëîãèè ñ ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ ïøåíèöû ìÿãêîé. 
Ñàìîé âûñîêîé îíà áûëà äëÿ ÿ÷ìåíÿ îáûêíîâåííîãî è 
ýãèëîïñà Òàóøà – 95,2%, à íàèìåíüøåé äëÿ ðèñà ïîñåâ-
íîãî, êóêóðóçû è ñîðãî àëåïïñêîãî – ïî 80,9%. Âûâîäû. 
Ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîäòâåðæäàåò çíà÷èòåëüíóþ ñòå-
ïåíü ãîìîëîãèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãåíà als äëÿ ðàçëè÷-
íûõ âèäîâ ñåìåéñòâà Çëàêîâûõ. Ýòî ïîçâîëÿåò äîïóñòèòü 
âîçìîæíîñòü ñîçäàíèÿ óíèâåðñàëüíîé ãåíåòè÷åñêîé êîí-
ñòðóêöèè, ñ ïîìîùüþ êîòîðîé ìîæíî îñóùåñòâëÿòü ðå-
äàêòèðîâàíèå ãåíîìà è ïîëó÷åíèÿ ðàñòåíèé, óñòîé÷èâûõ 
ê ãåðáèöèäó ðàçíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé ñåìüè. Ó÷èòû-
âàÿ âûñîêóþ ñòåïåíü ãîìîëîãèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé äëÿ 
òàêèõ âèäîâ êàê ïøåíèöà ìÿãêàÿ, ýãèëîïñ Òàóøà, ÿ÷ìåíü 
îáûêíîâåííûé, ðèñ ïîñåâíîé è îâñþã îáûêíîâåííûé, 
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñ íàèáîëüøåé ýôôåêòèâíîñòüþ 
ñîîòâåòñòâóþùàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ êîíñòðóêöèÿ ìîæåò áûòü 
èñïîëüçîâàíà äëÿ ðåäàêòèðîâàíèÿ ãåíà als èìåííî ýòèõ 
ãåíîòèïîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ïøåíèöà ìÿãêàÿ; óñòîé÷èâîñòü ê 
ãåðáèöèäàì; ãåí als; ðåäàêòèðîâàíèå ãåíîìà.
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gene of wheat of the soft line ‘TealIMI11A’ was used in two re-
gions of the 367–390 and 1729–1749 nucleotide sequences. 
The Sequence Viewer 3.37.0 tool was used to assess the pres-
ence of nucleotide substitutions in the working sequence of 
the imi-2 gene. The dendrogram was built using the “Blast 
Tree” tool from the NCBI: Blast: Nucleotide resource. Results. 
A comparative analysis of the nucleotide sequences of seven 
different species was carried out: soft wheat (Triticum aesti-
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vum L.), common wild oat (Avena fatua L.), barley (Hordeum 
vulgare L.), Asian rice (Oryza sativa L.), maize (Zea mays L.), 
aleppo grass (Sorghum halepense Pers.) and Tausch’s goat-
grass (Aegilops tauschii Coss.). The dendrogram is based on 
the gene sequence als, showed that all studied genotypes 
can be divided into two blocks: the first block included maize 
and aleppo grass, and the second block, a separate branch 
includes Asian rice and common wild oat, barley, soft wheat 
and Tausch’s goatgrass. 367–390 nucleotide sequences of 
soft wheat showed the highest 100% homology to Asian rice, 
Tausch’s goatgrass and common  wild oat. The lowest homo-
logy was for maize and aleppo grass at 83.3%. Evaluation of 
the nucleotide sequence 1729–1749 showed no complete 

homology at the 100% level. It was the highest for barley and 
Tausch’s goatgrass – 95.2%, and the lowest for rice, maize 
and aleppo grass – 80.9% each. Conclusions. The analysis 
confirms a significant degree of homology of the als gene 
sequence for various species of the Poaceae family, which al-
lows us to create a universal genetic vector. However, taking 
into account the high degree of sequence homology for spe-
cies such as soft wheat, Tausch’s goatgrass, barley, Asian rice 
and common wil d oat, it can be assumed that the correspond-
ing genetic vector can be used with the greatest efficiency to 
alter the als gene of these genotypes. 

Keywords: common wheat; herbicide resistance; gene als; 
genome editing.
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