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Гены Rx определяют устойчивость растений к
Х�вирусу картофеля (PVX), который может вызы�
вать значительное снижение урожайности карто�
феля. Гены Rx относятся к семейству NBS�LRR
генов резистентности растений (R�генов). У кар�
тофеля обнаружено два гена, отвечающих за
устойчивость к PVX – Rx1 и Rx2 [1, 2], причем Rx1
обеспечивает около 80% устойчивости. Ген Rx1
находится на хромосоме XII картофеля и входит в
состав протяженного кластера, включающего де�
вять генов�гомологов [2, 3]. Нуклеотидная после�
довательность гена Rx1 содержит ряд консерва�
тивных участков, соответствующих областям, ко�
дирующим функциональные белковые домены
[2]. Основным считается домен NBS�ARC, при�
сутствующий во многих R�белках [4, 5]. Домен
NBS (nucleotide binding site), как следует из его на�
звания, это нуклеотид�связывающий домен. ARC�

домен подразделяют на два субдомена – ARC1 и
ARC2, которые выполняют разные функции.
Субдомен ARC1 участвует в белок�белковых вза�
имодействиях, он необходим для соединения N�
концевой части белка c LRR�доменом Rx1. Суб�
домен ARC2 участвует в активации гена устойчи�
вости в присутствии элиситора [6].

В свою очередь, внутри NBS�ARC�домена выде�
ляют ряд специфических высококонсервативных
областей, таких как мотивы киназы�1 (P�петля),
киназы�2 (Walker B), киназы�3a (RNBS�B), GxP,
RNBS�D, MHD [2, 6].

В домене NBS�ARC обнаружен ряд мутаций,
вызывающих как потерю функций белка, так и
его автоактивацию [7]. Наличие подобных мута�
ций указывает на важную роль этого домена в
функционировании R�белка. Однако, каким об�
разом происходит узнавание патогена или ини�
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циируется передача сигнала, до сих пор неизвест�
но [8].

В представленной работе проведен анализ ва�
риабельности последовательностей, кодирующих
NBS�ARC�домен, у гомологов Rx культурных и
дикорастущих видов картофеля с различным
уровнем устойчивости к PVX.

В настоящее время определены последова�
тельности только двух генов Rx1 (Solanum tuberos(
um (сорт Cara) и S. acaule), а также ряда гомологов
Rx1, включая ген Rx2 и RGC (Resistance Gene Can�
didate) [1–3, 9, 10]. На основе этих данных нами
разработаны комбинации праймеров (F 5'�CA�
GAAGATATGGTTGACTCGG�3' и R 5'�GAG�
GAGGTAAGAGTAAAGTTGGAGGTG�3'), кото�
рые позволяют амплифицировать участки генов�
гомологов Rx, включающие последовательности,
кодирующие NBS�ARC�домен, у образцов 10 куль�
турных и дикорастущих видов картофеля (табл. 1).
Полученные продукты полимеразной цепной реак�
ции (ПЦР) были клонированы, секвенированы и
проанализированы в программе MEGA4 [11].

Длина выбранного для анализа фрагмента,
включающего последовательность NBS�ARC�до�
мена, составила от 710 до 1050 п.н.

В целом изучаемый фрагмент характеризовал�
ся достаточно высоким уровнем полиморфизма,
что, по�видимому, связано с присутствием не�
скольких гомологов генов Rx в геноме картофеля.

В амплифицированных фрагментах выявлен
ряд точковых замен (SNP), 17 из которых локали�
зованы в области консервативных, функциональ�
но значимых мотивов.

Ранее была показана инвариантность ряда
аминокислотных позиций в белках NBS�LRR,
например, остатка гистидина в MHD�мотиве
[12]. В связи с этим особый интерес представляют
нуклеотидные замены в области, кодирующей
NBS�ARC�домен, которые приводят к измене�
нию аминокислотного остатка в молекуле белка.
Всего в высококонсервативных мотивах выявле�
но 12 аминокислотных замен (табл. 2), которые
потенциально могут изменить функции белка.

В результате сравнительного анализа показано,
что уровень полиморфизма ARC�домена выше,
чем NBS�домена (15.2 и 11.5% соответственно).
По�видимому, это связано с большей значимостью
NBS для правильного функционирования R�бел�
ка, что подтверждается выявлением множества му�
таций, приводящих к потере функции [4]. Так, на�
пример, в мотивах P�петли и киназы�2, которые
являются наиболее консервативными, не найдено
аминокислотных замен.

Следует отметить, что не обнаружено прямой
корреляции между аминокислотными заменами в
консервативных мотивах домена NBS�ARC и
уровнем устойчивости изучаемых образцов к PVX. 

Однако интерес представляли также амино�
кислотные замены вне консервативных мотивов
домена NBS�ARC. Так, например, в NBS�домене
R�белка образца S. microdontum, высокочувстви�
тельного к PVX, последовательность SerLeuThr
(TCT TTG ACA) заменена на ProSerIle (CCT TCG
ATA), что может быть одной из возможных причин
отсутствия устойчивости к PVХ у данного образца.
Подобные замены обнаружены и в NBS�домене
образца S. marinasense – SerLeuThr/ProSerArg
(CCT TCG AGA), который содержит также харак�
терную для Rx2 несинонимичную замену Lys/Asn
и уникальную несинонимичную замену Pro/His.
Благодаря сходству последовательностей NBS(
доменов S. microdontum и S. marinasense, можно
предположить, что образец S. marinasense имеет
низкую устойчивость к PVХ. 

Особый интерес представляет клон Rx из об�
разца S. leptophyes, который, как и один из клонов
S. tuberosum, содержит стоп�кодон (TAA) в после�
довательности, кодирующей NBS�домен. Дан�
ный образец S. leptophyes крайне чувствителен к
PVX�инфекции.

В последовательностях генов�гомологов Rx
помимо единичных нуклеотидных замен обнару�

Таблица 1. Устойчивость анализируемых образцов к
Х�вирусу картофеля 

Вид Устойчивость 
к Х�вирусу картофеля

Число 
клонов

S. tuberosum 
сорт Пушкинский IS 4

S. acaule

I 1

S. chacoense

IS 2

S. leptophyes

VS 1

S. marinasense

– 2

S. microdontum

VS 2

S. sparsipilum

– 1

S. berthaultii

– 1

S. okadae

I 1

S. brevicaule VS 1

Примечание. I – устойчивый к Х�вирусу картофеля образец;
IS – средне восприимчивый образец; VS – сильно восприим�
чивый образец.
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жены индели. Так, например, во всех четырех
клонах S. tuberosum (сорт Пушкинский) и у
S. sparsipilum выявлены протяженные делеции
(341, 91 и 63 п.н.) в участках, кодирующих консер�
вативные мотивы Р�петли и киназы�3. Размеры
делеций в этих функциональных районах NBS�
домена могут говорить о том, что полученные по�
следовательности являются псевдогенами. 

В нашей работе впервые получены и охаракте�
ризованы кодирующие NBS�ARC�домен после�
довательности гомологов Rx1 дикорастущих ви�
дов картофеля с различной устойчивостью к PVX.
Обнаружены индели, а также ряд нуклеотидных
замен, в том числе, приводящих к аминокислот�
ным заменам в высококонсервативных участках
домена. Влияние подобных замен на функцио�
нальный статус R�белка требует дальнейшего
изучения.

Работа выполнена при частичной финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований (11�04�00446�а), программы Пре�
зидиума Российской академии наук “Молекуляр�

ная и клеточная биология”, а также Госконтракта
(ГК 16.512.112154). 
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