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Ó ðîñëèí â³äñóòí³ ñïåö³àë³çîâàí³ ìîá³ëüí³ ³ìóíí³ êë³òè-
íè. Íàòîì³ñòü êîæíà ðîñëèííà êë³òèíà ìîæå ðîç-
ï³çíàòè àòàêó ïàòîãåí³â òà àêòèâóâàòè åôåêòèâíó 
³ìóííó â³äïîâ³äü. Çàõèñò â³ä ïàòîãåííèõ ì³êðîîðãàí³çì³â 
³ øê³äíèê³â ´ðóíòóºòüñÿ íà ñèñòåì³ âèÿâëåííÿ îçíàê 
íåáåçïåêè. Äæåðåëîì ñèãíàë³â íåáåçïåêè ìîæóòü 
áóòè ïàòîãåí, àáî ñàìà ðîñëèíà-õàçÿ¿í. Âðîäæåíà 
³ìóííà ñèñòåìà ðîñëèí ðåàãóº íà çàðàæåííÿ íà äâîõ 
ð³âíÿõ. Ïåðøèé ð³âåíü ðîçï³çíàº ³ ðåàãóº íà ìîëåêó-
ëÿðí³ ïàòåðíè, çàãàëüí³ äëÿ âåëèêèõ ãðóï ïîòåíö³éíèõ 
ïàòîãåí³â. Ðîçï³çíàâàííÿ öèõ ïàòåðí³â çà äîïîìîãîþ 
ðåöåïòîð³â, ùî ðîçï³çíàþòü ïàòåðíè (PRR), ëîêà-
ë³çîâàíèõ íà ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³, ïðèçâîäèòü äî 
³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³, âèêëèêàíî¿ ïàòåðíàìè (PTI). Äðóãèé 
ð³âåíü ðåàãóº íà ôàêòîðè â³ðóëåíòíîñò³ (åôåêòîðè) 
ïàòîãåííèõ ì³êðîîðãàí³çì³â áåçïîñåðåäíüî àáî ÷åðåç ¿õ 
âïëèâ íà ãîñïîäàðÿ. Âèÿâëåííÿ åôåêòîð³â çáóäíèêà çà 
äîïîìîãîþ âíóòð³øíüîêë³òèííèõ àáî ëîêàë³çîâàíèõ ó 
ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ ðåöåïòîð³â (ERR) ïðèçâîäèòü 
äî àêòèâàö³¿ ³ìóííèõ ðåàêö³é, âèêëèêàíèõ åôåêòîðàìè 
(ETI). Ó ñòàòò³ îáãîâîðþºòüñÿ ïîòî÷íà ³íôîðìàö³ÿ 
ïðî ìåõàí³çìè, çà äîïîìîãîþ ÿêèõ ö³ ðåöåïòîðè 
ñïðèéìàþòü ïàòåðíè ³ åôåêòîðè ïàòîãåí³â òà ³í³-
ö³þþòü ³ìóííó â³äïîâ³äü. Íîâ³ óÿâëåííÿ ïðî áóäîâó òà 
ôóíêö³þ ðîñëèííèõ ³ìóííèõ ðåöåïòîð³â ïîðîäèëè çì³-
íè â íàøîìó ðîçóì³íí³ PTI òà ETI ³ âçàºìîä³¿ ì³æ 
íèìè. Íåçâàæàþ÷è íà âàð³þâàííÿ ³íòåíñèâíîñò³ òà 
òðèâàëîñò³ ³ìóííèõ â³äïîâ³äåé, ñïðè÷èíåíèõ ð³çíèìè 
ìîëåêóëÿðíèìè ïàòåðíàìè àáî åôåêòîðàìè çáóäíèê³â 
ï³ä÷àñ PTI òà ETI, ³ìóíí³ ñåíñîðè, ëîêàë³çîâàí³ â 
ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ àáî öèòîïëàçì³, àêòèâóþòü 
àíàëîã³÷í³ ìîëåêóëÿðí³ ïîä³¿, òàê³ ÿê àêòèâàö³ÿ MAP-
ê³íàç, ñèíòåç âèä³â àêòèâíîãî êèñíþ, ïðèïëèâ ³îí³â 
êàëüö³þ òîùî, ùî âêàçóº íà òå, ùî ³ìóíí³ ñèãíàëè, 
³í³ö³éîâàí³ íà ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ àáî â öèòîïëàç-

ì³, ñõîäÿòüñÿ â ñïàäíèõ òî÷êàõ. Íåçâàæàþ÷è íà çíà÷-
íèé ïðîãðåñ ó íàøîìó ðîçóì³íí³ ôóíêö³îíóâàííÿ ðîñ-
ëèííèõ ³ìóííèõ ñåíñîð³â çà îñòàíí³ ðîêè, áàãàòî âàæ-
ëèâèõ ïèòàíü çàëèøàþòüñÿ áåç â³äïîâ³ä³ ³ âèìàãàþòü 
ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ³ìóííà ñèñòåìà ðîñëèí, ïàòåðíè, åôåê-
òîðè, á³ëêè ñò³éêîñò³ ðîñëèí, NLR, NB-LRR, ðåöåï-
òîð-ïîä³áí³ ê³íàçè, ðåöåïòîð-ïîä³áí³ á³ëêè, âèêëèêà-
íèé ïàòåðíàìè ³ìóí³òåò, âèêëèêàíèé åôåêòîðàìè 
³ìóí³òåò.

Âñòóï. Ðîñëèíè íå ìàþòü ñïåö³àë³çîâàíî¿ ³ìóí-
íî¿ ñèñòåìè ³ ìîá³ëüíèõ ³ìóííèõ ñåíñîð³â. 
Ïðîòå, ó â³äïîâ³äü íà âòîðãíåííÿ ïîòåíö³é-
íî ô³òîïàòîãåííèõ îðãàí³çì³â âîíè àêòèâóþòü 
åôåêòèâí³ çàõèñí³ ðåàêö³¿ âðîäæåíîãî ³ìóí³òå-
òó ³ íàáóâàþòü á³ëüø-ìåíø òðèâàëó «ïàì’ÿòü» 
ïðî àòàêó ïàòîãåíó. Ñòðàòåã³ÿ çàõèñòó ðîñëèí 
´ðóíòóºòüñÿ íà òîìó, ùî ïðàêòè÷íî êîæíà 
êë³òèíà ðîñëèíè åêñïðåñóº íèçêó ³ìóííèõ ñåí-
ñîð³â, çäàòíèõ ðîçï³çíàòè ïàòîãåí³â òà ³í³ö³þ-
âàòè ³ìóííó â³äïîâ³äü, à ³ìóíí³ ñèãíàëè íà âå-
ëèê³ â³äñòàí³ ìîæóòü ïåðåäàâàòèñÿ ïî ôëîåì³ 
(Spoel, Dong, 2012). Îòæå, ïðè ïîòðåá³ ïðàê-
òè÷íî êîæíà êë³òèíà ðîñëèíè ìîæå ôóíêö³î-
íóâàòè ÿê êë³òèíà ³ìóííî¿ ñèñòåìè.

Ñèñòåìà âðîäæåíîãî ³ìóí³òåòó ðîñëèí, ÿê 
³ ó Metazoa, âèÿâëÿº ïðèñóòí³ñòü ïîòåíö³éíî 
ïàòîãåííèõ îðãàí³çì³â çà ïîÿâîþ ïåâíèõ ìî-
ëåêóë, ÿê³ º ñèãíàëàìè íåáåçïåêè. Äæåðåëîì 
òàêèõ ìîëåêóë ìîæóòü áóòè ïàòîãåíè (åêçîãåí-
í³ ñèãíàëè) àáî ñàì³ ðîñëèíè (åíäîãåíí³ ñèã-
íàëè). Ðîçï³çíàâàííÿ öèõ ñèãíàë³â çä³éñíþþòü 
ðåöåïòîðè – ³ìóíí³ ñåíñîðè, ÿê³ ïðè àêòèâàö³¿ 
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çàïóñêàþòü çàõèñí³ ðåàêö³¿ (Gust et al, 2017) 
(ðèñ. 1).

Íà ïî÷àòêó 2000-õ ðîê³â J. Jones ³ J. Dangl 
äëÿ âçàºìîä³¿ ðîñëèí ³ ô³òîïàòîãåííèõ îðãà-
í³çì³â çàïðîïîíóâàëè ìîäåëü «çè´çà´» (Jones, 
Dangl, 2006). Â ö³é ìîäåë³ â çàëåæíîñò³ â³ä òèïó 

ñèãíàë³â, ùî ñïðèéìàþòüñÿ, âèä³ëÿþòü äâà ð³âíÿ 
àêòèâíîãî çàõèñòó ðîñëèíè. Ïåðøèé ð³âåíü – 
áàçàëüíèé ³ìóí³òåò – âèêëèêàºòüñÿ â³äíîñíî 
êîíñåðâàòèâíèìè åêçîãåííèìè ìîëåêóëÿðíè-
ìè ïàòåðíàìè ïàòîãåííèõ îðãàí³çì³â, àáî åíäî-
ãåííèìè ìîëåêóëÿðíèìè ïàòåðíàìè ðîñëèíè, 

Ðèñ. 1. ²ìóíí³ ñåíñîðè ðîñëèí çàïóñêàþòü çàõèñí³ ðåàêö³¿ ï³ñëÿ ïîÿâè ñèãíàë³â íåáåçïåêè. Ìîëåêóëÿðí³ 
ïàòåðíè ³í³ö³þþòü áàçàëüíèé ³ìóí³òåò. Åôåêòîðè, ÿê³ ðîçï³çíàþòüñÿ á³ëêàìè ñò³éêîñò³ ðîñëèí, ³í³ö³þþòü 
³ìóí³òåò, ÿêèé âèêëèêàºòüñÿ åôåêòîðàìè. Ñïàäí³ øëÿõè ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â ñõîäÿòüñÿ â äåÿêèõ òî÷êàõ (óìîâíî 
ïîêàçàíî ÷îðíèì êîëîì íà ïî÷àòêó ñïðÿìîâàíî¿ âíèç ñòð³ëêè), õî÷à ³íø³ ñèãíàëüí³ øëÿõè ìîæóòü áóòè 
óí³êàëüí³ äëÿ êîæíîãî ð³âíÿ ³ìóí³òåòó ðîñëèí (ïîêàçàíî òîíêèìè ñòð³ëêàìè, ùî íå ñõîäÿòüñÿ). Ïîçíà÷åííÿ: 
ïàòåðíè: DAMPs – àñîö³éîâàí³ ç ïîøêîäæåííÿì ìîëåêóëÿðí³ ïàòåðíè; dsRNA – äâîëàíöþãîâà ÐÍÊ; 
HAMPs – àñîö³éîâàí³ ç øê³äíèêàìè ìîëåêóëÿðí³ ïàòåðíè; MAMPs – ñîö³éîâàí³ ç ì³êðîîðãàí³çìàìè 
ìîëåêóëÿðí³ ïàòåðíè; NAMPs – àñîö³éîâàí³ ç íåìàòîäàìè ìîëåêóëÿðí³ ïàòåðíè; ParAMPs – àñîö³éîâàí³ 
ç ïàðàçèòè÷íèìè ðîñëèíàìè ìîëåêóëÿðí³ ïàòåðíè. ²ìóíí³ ñåíñîðè: ERRs – ðåöåïòîðè, ùî ðîçï³çíàþòü 
åôåêòîðè; PRRs – ðåöåïòîðè, ùî ðîçï³çíàþòü ïàòåðíè; RLKs – ðåöåïòîð-ïîä³áí³ ê³íàçè; RLPs – ðåöåïòîð-
ïîä³áí³ á³ëêè; TNL ³ CNL – á³ëêè ñò³éêîñò³ ðîñëèí ç äîìåíàìè TIR ³ CC â³äïîâ³äíî. Äîìåíè ³ìóííèõ ñåí-
ñîð³â: CC – ñóïåðñï³ðàëüíèé; EGF – ãîìîëîã³÷íèé åï³äåðìàëüíîãî ôàêòîðó ðîñòó; LRR – çáàãà÷åíèõ 
ëåéöèíîì ïîâòîð³â; LysM – ë³çèíîâèé ìîòèâ; NB – çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèäó; TIR – ç ãîìîëîã³ºþ 
öèòîïëàçìàòè÷íèì äîìåíàì á³ëêà Toll äðîçîô³ëè ³ ðåöåïòîðà ³íòåðëåéê³íó-1 ññàâö³â
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ÿê³ ç’ÿâëÿþòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà àòàêó ïàòîãåíó. 
Áàçàëüíèé ³ìóí³òåò íàçèâàþòü òàêîæ ³ìóí³òå-
òîì, ùî âèêëèêàºòüñÿ ïàòåðíàìè (pattern-trig-
gered immunity, PTI) (Shamrai, 2014; Choi, Kles-
sig, 2016).

Ó âèïàäêó ïàòîãåí³â, ÿê³ â íîðì³ íå ïà-
ðàçèòóþòü íà äàíîìó âèä³ ðîñëèí, òîáòî äëÿ 
ÿêèõ öÿ ðîñëèíà íå º ãîñïîäàðåì, ðåàêö³¿ PTI 
óñï³øíî ïåðåøêîäæàþòü ïîøèðåííþ ïàòîãå-
íó, íå äîçâîëÿþ÷è éîìó ïàðàçèòóâàòè â/íà 
ðîñëèí³. Îäíàê àäàïòîâàí³ äî êîíêðåòíèõ âè-

ä³â ðîñëèí ô³òîïàòîãåíí³ îðãàí³çìè ââîäÿòü â 
ðîñëèíó á³ëêîâ³ åôåêòîðè, ÿê³ çäàòí³ òèì ÷è 
³íøèì ÷èíîì ïðèãí³÷óâàòè PTI. Åôåêòîðè ðîá-
ëÿòü ðîñëèíó ñïðèéíÿòëèâîþ äî ïàòîãåíó (ef-
fector triggered susceptibility, ETS). 

Ó â³äïîâ³äü íà öå ðîñëèíè â ïðîöåñ³ åâîëþ-
ö³¿ âèðîáèëè äðóãó ë³í³þ àêòèâíîãî çàõèñòó –
çäàòí³ñòü ðîçï³çíàâàòè ïðèñóòí³ñòü åôåêòîð³â 
ïàòîãåí³â ÿê ñèãíàëè íåáåçïåêè òà ³í³ö³þâàòè 
³ìóí³òåò, ÿêèé âèêëèêàºòüñÿ åôåêòîðàìè ïàòî-
ãåí³â (effector-triggered immunity, ETI) (Boller, 

Ðèñ. 2. Ìîäåëü «çè´çà´» âçàºìîä³¿ ðîñëèí ³ ô³òîïàòîãåííèõ îðãàí³çì³â. Êîëè ïîòåíö³àëüíèé ïàòîãåí íàìàãà-
ºòüñÿ ïîòðàïèòè â ðîñëèíó, ç’ÿâëÿþòüñÿ åêçîãåíí³ òà åíäîãåíí³ ìîëåêóëÿðí³ ïàòåðíè, ÿê³ ðîçï³çíàþòüñÿ 
PRRs, ùî çàïóñêàþòü ïåðøó ³ìóííó â³äïîâ³äü (áàçàëüíèé ³ìóí³òåò). Àäàïòîâàí³ ïàòîãåíè âèä³ëÿþòü åôåêòîðè, 
ÿê³ òàê ÷è ³íàêøå ïðèãí³÷óþòü çàõèñí³ ðåàêö³¿ áàçàëüíîãî ³ìóí³òåòó ³ âèêëèêàþòü ñòàí ñïðèéíÿòëèâîñò³. Ó 
â³äïîâ³äü íà öå ó ðîñëèí ç’ÿâëÿþòüñÿ á³ëêè ñò³éêîñò³, ÿê³ ðîçï³çíàþòü ïðèñóòí³ñòü åôåêòîð³â ³ çàïóñêàþòü 
³ìóíí³ ðåàêö³¿. Ïàòîãåíè ìîæóòü âèä³ëÿòè íîâ³ òà/àáî çì³íåí³ åôåêòîðè, ÿê³ ïåðåñòàþòü ðîçï³çíàâàòèñÿ 
íàÿâíèìè á³ëêàìè ñò³éêîñò³ ³ ðîáëÿòü ðîñëèíó çíîâó ñïðèéíÿòëèâîþ. Ó ñâîþ ÷åðãó, ó ðîñëèí ç’ÿâëÿþòüñÿ 
íîâ³ á³ëêè ñò³éêîñò³, ÿê³ ðîçï³çíàþòü ïðèñóòí³ñòü íîâèõ åôåêòîð³â ³ çíîâó çàïóñêàþòü ³ìóííó â³äïîâ³äü 
(«ãîíêè îçáðîºíü» ãîñïîäàð-ïàòîãåí). ×àñòî (àëå íå çàâæäè), ðåàêö³¿ PTI ìåíø ³íòåíñèâí³ ó ïîð³âíÿíí³ ç 
ðåàêö³ÿìè ETI, ùî ïîêàçàíî øòðèõàìè íà ñòð³ëö³ PTI. Ïîçíà÷åííÿ: PRRs – ðåöåïòîðè, ùî ðîçï³çíàþòü 
ïàòåðíè; PTI – ³ìóí³òåò, ùî âèêëèêàºòüñÿ ïàòåðíàìè; ETS – ³íäóêîâàíà åôåêòîðàìè ñïðèéíÿòëèâ³ñòü; 
ETI – ³ìóí³òåò, ùî âèêëèêàºòüñÿ åôåêòîðàìè; R-á³ëêè – á³ëêè ñò³éêîñò³ ðîñëèí
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Felix, 2009; Spoel, Dong, 2012; Peng et al, 2018). 
Ïðèñóòí³ñòü åôåêòîð³â ðîçï³çíàþòü ðåöåïòî-
ðè, ³ñòîðè÷íî çâàí³ á³ëêàìè ñò³éêîñò³ ðîñëèí 
(R-á³ëêàìè). Ó ïàòîãåí³â ìîæóòü ç’ÿâëÿòèñÿ 
íîâ³ åôåêòîðè, çäàòí³ óíèêàòè ðîçï³çíàâàííÿ 
àáî ïðèäóøóâàòè ETI ðîñëèí; â ñâîþ ÷åðãó ó 
ðîñëèí ìîæóòü ðîçâèâàòèñÿ íîâ³ á³ëêè ñò³é-
êîñò³, çäàòí³ ðîçï³çíàòè íîâ³ åôåêòîðè ïàòî-
ãåí³â (ðèñ. 2).

Â³äì³ííîñò³ ì³æ PTI ³ ETI ïîëÿãàþòü íå 
ò³ëüêè â òèïàõ ñèãíàë³â, ùî ñïðèéìàþòüñÿ, àëå 
³ â òèïàõ ³ìóííèõ ñåíñîð³â – ðåöåïòîð³â, ÿê³ 
ðîçï³çíàþòü ñèãíàëè íåáåçïåêè. Ðåöåïòîðè, 
ùî ðîçï³çíàþòü ïàòåðíè (pattern recognition 
receptors, PRRs), ìàþòü ïîçàêë³òèííó ñåíñîð-
íó ä³ëÿíêó. Çàëåæíî â³ä ñòðóêòóðè ¿õ â³äíîñÿòü 
àáî äî ðåöåïòîð-ïîä³áíèõ êèíàç (receptor-like 
kinases, RLKs), ÿê³ ìàþòü öèòîïëàçìàòè÷íèé 
ê³íàçíèé äîìåí, àáî äî ðåöåïòîð-ïîä³áíèõ á³ë-
ê³â (receptor-like proteins, RLPs), ÿê³ íå ìàþòü
öèòîïëàçìàòè÷íîãî ñèãíàëüíîãî äîìåíà (Sai-
jo et al, 2018; Yun et al, 2018). Ç ³íøîãî áîêó,
çíà÷íà á³ëüø³ñòü ðåöåïòîð³â, ÿê³ ðîçï³çíàþòü
ïðèñóòí³ñòü åôåêòîð³â ïàòîãåí³â (effector recog-
nition receptors, ERRs), º âíóòð³øíüîêë³òèí-
íèìè ³ ïðåäñòàâëåí³ ìóëüòèäîìåííèìè á³ëêà-
ìè, ùî ì³ñòÿòü ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèä³â ³ 
ä³ëÿíêó çáàãà÷åíèõ ëåéöèíîì ïîâòîð³â (Jones, 
2001; G�owacki et al, 2011; Peng et al, 2018).

Õî÷à ìîäåëü «çè´çà´» â îñíîâíîìó ä³ºâà ³
øèðîêî âèêîðèñòîâóºòüñÿ, âîíà ìàº ïåâí³ îá-
ìåæåííÿ ³ íå îõîïëþº äåÿê³ âèïàäêè ³ìóí³òåòó 
ðîñëèí, êîëè íåìàº ÿñíî¿ â³äì³ííîñò³ ì³æ PTI
³ ETI àáî ïàòåðíàìè ³ åôåêòîðàìè. Íàïðèêëàä,
äåÿê³ åôåêòîðè, ùî âèä³ëÿþòüñÿ ì³êðîîðãàí³ç-
ìàìè, çíàõîäÿòüñÿ â àïîïëàñò³ ³ ðîçï³çíàþòüñÿ 
ðåöåïòîðàìè ç ïîçàêë³òèííèìè äîìåíàìè, ÿê³ 
çà ñòðóêòóðîþ â³äïîâ³äí³ PRRs, àëå íå ERRs 
(Schellenberger et al, 2019; Kanyuka, Rudd, 2019).

Ùîá óñóíóòè îáìåæåííÿ ³ íåâ³äïîâ³äíîñò³ 
ìîäåë³ «çè´çà´», íåùîäàâíî áóëè çàïðîïîíîâàí³ 
àëüòåðíàòèâí³ êîíöåïö³¿ ³ìóí³òåòó ðîñëèí, çà-
ñíîâàí³ íà ðîçï³çíàâàíí³ ïðîíèêíåííÿ ïàòî-
ãåí³â çà äîïîìîãîþ ïàòåðí³â ³íâàç³¿ (invasion 
patterns, IP), ÿê³ âêëþ÷àþòü âñ³ ìîëåêóëè ïà-
òîãåí³â àáî ðîñëèí. Òîìó IPs îõîïëþþòü åíäî-
ãåíí³ ³ åêçîãåíí³ ïàòåðíè, åôåêòîðè, à òàêîæ 
áóäü-ÿê³ ³íø³ åâîëþö³éíî êîíñåðâàòèâí³ àáî
âàð³àáåëüí³ ìîëåêóëè ì³êðîáíîãî àáî ðîñëèí-
íîãî ïîõîäæåííÿ, ÿê³ ñïðèéìàþòüñÿ ðîñëè-

íîþ ÿê íåáåçïåêà íåçàëåæíî â³ä ¿õ ïîõîä-
æåííÿ àáî ¿õ ïîòåíö³éíî¿ ôóíêö³¿ (Schellen-
berger et al, 2019).

Ó öèõ ìîäåëÿõ IPs ñïðèéìàþòüñÿ IP-ðå-
öåïòîðàìè (IPRs). IPRs ïîä³ëÿþòü àáî íà ³ìóí-
í³ ðåöåïòîðè íà êë³òèíí³é ïîâåðõí³ (CSIRs, 
ñèíîí³ì³÷í³ PRRs), ÿê³ âêëþ÷àþòü RLKs ³ 
RLPs, àáî íà âíóòð³øíüîêë³òèíí³ ³ìóíí³ ðå-
öåïòîðè (IIRs), â îñíîâíîìó ñèíîí³ì³÷í³ ERRs 
(Kanyuka, Rudd, 2019). 

Îäíàê ìîäåëü «çè´çà´» º çðó÷íîþ êîíöåï-
òóàëüíîþ ìîäåëëþ, ÿêà äîáðå ïðàöþº â á³ëü-
øîñò³ âèïàäê³â. Âîíà íå çàáîðîíÿº ³ñíóâàííÿ 
ïîçàêë³òèííèõ åôåêòîð³â ³ á³ëê³â ñò³éêîñò³, ÿê³
ìàþòü ïîçàêë³òèíí³ äîìåíè. Ðîçï³çíàâàí³ ïà-
òåðíè, ÿê åêçîãåíí³, òàê ³ åíäîãåíí³, º á³ëüø-
ìåíø êîíñåðâàòèâíèìè ³ çàâæäè ïðèñóòí³ ó 
ïàòîãåí³â àáî ðîñëèí. Â òîé æå ÷àñ åôåêòîðè 
ñåêðåòóþòüñÿ ïàòîãåíàìè àáî ââîäÿòüñÿ íèìè 
áåçïîñåðåäíüî ó êë³òèíè ðîñëèí, äóæå ì³íëè-
â³ ³ ìîæóòü âçàãàë³ ïåðåñòàòè åêñïðåñóâàòèñÿ. 
Òîìó îá’ºäíóâàòè ¿õ â îäíó êàòåãîð³þ IPs 
íàâðÿä ÷è äîðå÷íî. Íàðåøò³, ó âèïàäêó ³ìó-
í³òåòó, ùî âèêëèêàºòüñÿ åôåêòîðàìè, ãåíåòè÷-
íî ñïîñòåð³ãàºòüñÿ âçàºìîä³ÿ «ãåí-íà-ãåí» (äèâ.
íèæ÷å), ÿêà â³äñóòíÿ ïðè ³ìóí³òåò³, ùî âè-
êëèêàºòüñÿ ïàòåðíàìè. Òàêèì ÷èíîì, ìîäåëü 
«çè´çà´» á³ëüø àäåêâàòíî îïèñóº âçàºìîä³¿ ïà-
òîãåí³â ç ðîñëèíàìè â ïîð³âíÿíí³ ç àëüòåðíà-
òèâíèìè ìîäåëÿìè. Ç ö³º¿ ïðè÷èíè â ö³é ðîáîò³ 
áóäóòü âèêîðèñòîâóâàòèñÿ òåðì³íîëîã³ÿ ³ êîí-
öåïö³¿, ÿê³ ëåæàòü â îñíîâ³ ñàìå ö³º¿ ìîäåë³.

Ìåòîþ äàíî¿ ðîáîòè º îãëÿä ñó÷àñíèõ íàó-
êîâèõ äàíèõ, ïðèñâÿ÷åíèõ ðîçóì³ííþ ìîëå-
êóëÿðíî¿ îðãàí³çàö³¿ òà àêòèâàö³¿ ³ìóííèõ ñåí-
ñîð³â ðîñëèí, ÿê³ ðîçï³çíàþòü âòîðãíåííÿ ïà-
òîãåí³â. 

Âè÷åðïí³ ñïèñêè îõàðàêòåðèçîâàíèõ íà äà-
íèé ìîìåíò ïàòåðí³â òà ¿õ ðåöåïòîð³â, åôåê-
òîð³â ³ á³ëê³â ñò³éêîñò³ íàÿâí³ â îñòàíí³õ îãëÿ-
äàõ, íàïðèêëàä Noman et al, 2019; Abdul Malik 
et al, 2020; Bentham et al, 2020, Sun et al, 2020 ³ 
â ö³é ðîáîò³ íàâîäèòèñÿ íå áóäóòü.

Ïàòåðíè, ùî âèêëèêàþòü áàçàëüíèé ³ìóí³-
òåò, ³ ¿õ ðåöåïòîðè. ßê áóëî çàçíà÷åíî âèùå,
ìîëåêóëÿðí³ ñèãíàòóðè (ïàòåðíè), ùî ðîçï³ç-
íàþòüñÿ PRRs, ìîæóòü áóòè åêçîãåííèìè ³ 
åíäîãåííèìè (ðèñ. 1).

Ó âèïàäêó åêçîãåííèõ ïàòåðí³â ïîòåíö³éíî 
íåáåçïå÷í³ àãåíòè ðîçï³çíàþòüñÿ çà ïîÿâîþ 
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ìîëåêóë àáî ÷àñòèí ìîëåêóë, ÿê³ â³äñóòí³ ó 
ðîñëèí ³ ñâ³ä÷àòü ïðî ïîÿâó «íå ñâîãî». Òàê³ 
ïàòåðíè àñîö³éîâàí³ ç óñ³ìà ãðóïàìè ïàòîãåí³â 
òà øê³äíèê³â, ùî ìåøêàþòü íà ðîñëèíàõ: ç
ì³êðîîðãàí³çìàìè (Microbe-Associated Molecu-
lar Patterns, MAMPs), ç ô³òîïàòîãåííèìè íå-
ìàòîäàìè (Nematode-Associated Molecular Pat-
terns, NAMPs), ç êîìàõàìè-øê³äíèêàìè (Her-
bivore-Associated Molecular Patterns, HAMPs), 
ç ïàðàçèòè÷íèìè ðîñëèíàìè (Parasitic Plant-
Associated Patterns, ParAMP) (Choi, Klessig, 
2016; Saucet, Shirasu, 2016; Basu et al, 2017; 
Gust et al, 2017). Ìîëåêóëÿðíèìè ïàòåðíàìè, 
àñîö³éîâàíèìè ç ô³òîïàòîãåííèìè â³ðóñàìè, º 
äâîëàíöþãîâ³ ÐÍÊ (Niehl et al, 2016). Ó òèïîâî-
ìó âèïàäêó ì³í³ìàëüíîþ ñòðóêòóðíîþ îäèíè-
öåþ, äîñòàòíüîþ äëÿ àêòèâàö³¿ ³ìóííî¿ â³ä-
ïîâ³ä³, º ÷àñòèíà ìîëåêóëè ïàòåðíà (åï³òîï). 
Íàïðèêëàä, ïðîòîòèïîì MAMPs â öàðèí³ ³ìó-
í³òåòó ðîñëèí º áàêòåð³àëüíèé ôëàãåë³í, ó 
ÿêîãî åï³òîïîì º ïåïòèä flg22, ùî ì³ñòèòü 22 
àì³íîêèñëîòè (Felix et al, 1999).

Åíäîãåíí³ ïàòåðíè ç’ÿâëÿþòüñÿ â ðîñëèíàõ 
ó â³äïîâ³äü íà óðàæåííÿ ïàòîãåíàìè òà ïî-
øêîäæåííÿ øê³äíèêàìè, òîáòî àñîö³éîâàí³ ç
óøêîäæåííÿìè (Damage-Associated Molecular 
Patterns, DAMPs) (Shamrai, 2014; Bartels, Bol-
ler, 2015). A. Gust òà ñï³âàâòîðè (Gust et al, 
2017) ïîä³ëÿþòü ¿õ íà ïåðâèíí³ ³ âòîðèíí³. 
Ïåðâèíí³ åíäîãåíí³ ïàòåðíè, àáî «êëàñè÷í³» 
DAMPs, âèâ³ëüíÿþòüñÿ ïàñèâíî ³ íå âèìàãàþòü 
á³îñèíòåçó, ïðîöåñ³íãó àáî ñåêðåö³¿ íåóøêîä-
æåíèìè êë³òèíàìè. Øê³äíèêè, ùî õàð÷óþòü-
ñÿ íà ðîñëèíàõ, ìåõàí³÷íî òà/àáî õ³ì³÷íî 
óøêîäæóþòü ðîñëèíí³ òêàíèíè, ì³êðîáí³ ïàòî-
ãåíè ðóéíóþòü òêàíèíè ðîñëèí ã³äðîë³òè÷íèìè 
ôåðìåíòàìè. Òàêèì ÷èíîì ó àïîïëàñò³ ðîñëèí 
ç’ÿâëÿþòüñÿ ôðàãìåíòè ïîë³öóêð³â êë³òèííî¿ 
ñò³íêè, ³íø³ àñîö³éîâàí³ ç êë³òèííîþ ñò³íêîþ 
ìîëåêóëè; òàêîæ â àïîïëàñò âèõîäèòü âì³ñò 
çðóéíîâàíèõ êë³òèí, çîêðåìà ç’ÿâëÿþòüñÿ ïîçà-
êë³òèíí³ ÀÒÔ, ÍÀÄ+, ÄÍÊ òîùî. Êð³ì òîãî, 
ïðè óøêîäæåíí³ ðîñëèíè âèä³ëÿþòü ëåòþ÷³ 
îðãàí³÷í³ ñïîëóêè (Gust et al, 2017; Hou et al, 
2019; Ferrusquía-Jiménez et al, 2020).

Âòîðèíí³ åíäîãåíí³ ïàòåðíè º ïåïòèäàìè 
ðîñëèí, ùî ìîäóëþþòü ³ìóííó â³äïîâ³äü (Bar-
tels, Boller, 2015; Gust et al, 2017; Hou et al, 2019). 
Ó òèïîâîìó âèïàäêó ö³ á³ëêè ñèíòåçóþòüñÿ ÿê 
âåëèê³ ïðîïðîòå¿íè, ÿê³ çàçíàþòü ïðîöåñ³íãó 

çà äîïîìîãîþ ïðîòåîë³òè÷íîãî ðîçùåïëåííÿ ³
âèä³ëÿþòüñÿ êë³òèíàìè ïðè ïîøêîäæåíí³, 
îáðîáö³ ³íøèìè ïàòåðíàìè àáî àòàö³ ïàòîãå-
í³â. Ïåðøèì ñåðåä òàêèõ ïåïòèä³â áóëî âèÿâ-
ëåíî ñèñòåì³í, ÿêèé çóñòð³÷àºòüñÿ â òîìàòàõ. 
Ñèñòåì³í ÿâëÿº ñîáîþ ïîë³ïåïòèä ç 18 àì³íî-
êèñëîò, êîòðèé óòâîðþºòüñÿ ïðè ïîøêîäæåíí³ 
àáî íàïàä³ øê³äíèê³â, ç ïîïåðåäíèêà ïðîñèñ-
òåì³íó, ÿêèé ñêëàäàºòüñÿ ç 200 àì³íîêèñëîò. Ó 
ïðîöåñ³íãó ñèñòåì³íó áåðóòü ó÷àñòü ô³òîñïà-
çè – àñïàðòàò-ñïåöèô³÷í³ ïðîòåàçè ðîñëèí ðî-
äèíè ñóáò³ëàç (Beloshistov et al, 2018). Íàðàç³ 
êð³ì  ñèñòåì³íó ³äåíòèô³êîâàíî áàãàòî ³íøèõ 
ïåïòèä³â, ÿê³ âèä³ëÿþòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ïî-
øêîäæåííÿ àáî àòàêó ïàòîãåí³â òà ³í³ö³þþòü 
³ìóííó â³äïîâ³äü ðîñëèí, íàïðèêëàä ïåïòèäè 
AtPep àðàáèäîïñèñà (Gust et al, 2017; Hou et 
al, 2019). 

Ðîñëèíè ïðîäóêóþòü çíà÷íó ê³ëüê³ñòü ïåï-
òèä³â, ùî ñåêðåòóþòüñÿ, ÿê³ ïîâ’ÿçàí³ ç ðåãó-
ëþâàííÿì ðîñòó ³ ðîçâèòêó. Îñê³ëüêè âîíè
åôåêòèâí³ â íèçüêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ ³ ðîçï³ç-
íàþòüñÿ ñïåöèô³÷íèìè ðåöåïòîðàìè, ¿õ ðîç-
ãëÿäàþòü ÿê ïåïòèäí³ ãîðìîíè (Motomitsu et 
al, 2015). Îäíàê ñèñòåì³í ³ ³íø³ ïîâ’ÿçàí³ ç ³ìóí-
íîþ â³äïîâ³ääþ ðîñëèí ïåïòèäè ôóíêö³îíàëü-
íî â³äïîâ³äàþòü öèòîê³íàì òâàðèí. Öèòîê³íè, 
ÿê³ â³ä³ãðàþòü ðîëü ó çàõèñò³ ãîñïîäàðÿ, íà-
çèâàþòü ³ìóíîìîäóëþþ÷èìè àãåíòàìè, à íå 
ïåïòèäíèìè ãîðìîíàìè (Turner et al, 2014). Öå 
îáóìîâëåíî òèì, ùî âîíè íå âèðîáëÿþòüñÿ ³ íå 
ñåêðåòóþòüñÿ ñïåö³àë³çîâàíèìè çàëîçàìè àáî
òêàíèíàìè, àëå ïðîäóêóþòüñÿ áåçë³÷÷þ òèï³â 
³ìóííèõ êë³òèí òâàðèí. Âîíè âîëîä³þòü äåÿ-
êèìè îçíàêàìè, çàãàëüíèìè ç âòîðèííèìè åí-
äîãåííèìè ñèãíàëàìè ðîñëèí (ñèíòåçóþòüñÿ ó 
â³äïîâ³äü íà ïàòåðíè ïàòîãåí³â àáî ïåðâèíí³ 
DAMPs, ñèíòåçóþòüñÿ ó âèãëÿä³ ïðîïðîòå¿í³â, 
ðîçï³çíàþòüñÿ ñïåöèô³÷íèìè ðåöåïòîðàìè 
òîùî). Òàêà ñõîæ³ñòü, íà äóìêó A. Gust ³ ñï³-
âàâòîð³â (Gust et al, 2017), çàáåçïå÷óº äîñòàòíüî 
äîêàç³â äëÿ çãàäêè ³ìóíîìîäóëþþ÷èõ ïåïòèä³â 
ðîñëèí ÿê öèòîê³í³â ðîñëèí (ô³òîöèòîê³í³â), 
ÿê³ ôóíêö³îíàëüíî â³äïîâ³äàþòü öèòîê³íàì 
Metazoa.

Âèùå áóëî çàçíà÷åíî, ùî ðåöåïòîðè áà-
çàëüíîãî ³ìóí³òåòó ïîä³ëÿþòü íà ðåöåïòîð-
ïîä³áí³ ê³íàçè ³ ðåöåïòîð-ïîä³áí³ á³ëêè. Òàêîæ 
PRRs ðîñëèí ðîçïîä³ëÿþòü íà ï³äñòàâ³ ïðèðî-
äè ïîçàêë³òèííîãî ñåíñîðíîãî äîìåíó (ðèñ. 
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1). Ðåöåïòîðè, ùî ì³ñòÿòü ä³ëÿíêó çáàãà÷åíèõ 
ëåéöèíîì ïîâòîð³â (LRR) ïåðåâàæíî ðîçï³ç-
íàþòü á³ëêè àáî ïåïòèäè, òàê³ ÿê ôëàãåë³í 
àáî ôàêòîð åëîíãàö³¿ Tu (EF-Tu) áàêòåð³é, 
àáî æ âòîðèíí³ åíäîãåíí³ ïåïòèäí³ ïàòåðíè 
ðîñëèí. Ðåöåïòîðè ç ë³çèíîâèì ìîòèâîì 
(LysM) çâ’ÿçóþòü ë³ãàíäè âóãëåâîäíî¿ ïðèðî-
äè, íàïðèêëàä õ³òèí ãðèá³â àáî ïåïòèäîãëþ-
êàíè áàêòåð³é. Ðåöåïòîðè ç äîìåíîì ëåêòèí³â 
ðîçï³çíàþòü ïîçàêë³òèííó ÀÒÔ àáî áàêòåð³-
àëüí³ ë³ïîïîë³ñàõàðèäè. Ïîçàêë³òèíí³ ðåöåï-
òîðí³ äîìåíè, ïîä³áí³ åï³äåðìàëüíîìó ôàê-
òîðó ðîñòó (EGF) ðîçï³çíàþòü îë³ãîãàëàêòó-
ðîí³äè – ïîõ³äí³ êë³òèííèõ ñò³íîê ðîñëèí 
(Couto, Zipfel, 2016; Gust et al, 2017; Kanyuka, 
Rudd, 2019).

Äåÿê³ ç PRRs çóñòð³÷àþòüñÿ ó áàãàòüîõ ðîñ-
ëèí. Íàïðèêëàä, ó áàêòåð³àëüíîãî ôëàãåë³íà 
åï³òîïîì º ïåïòèä flg22, ùî ì³ñòèòü 22 àì³íî-
êèñëîòè (Felix et al, 1999). Ó ðîñëèí Arabidopsis 
thaliana ðåöåïòîðîì flg22 º òðàíñìåìáðàííà 
ïðîòå¿íê³íàçà FLS2 (FLAGELLIN SENSING 2) 
(Gómez-Gómez, Boller, 2000). Îðòîëîãè FLS2 
(³ ðåöåïö³ÿ flg22) ïîâñþäíî ïîøèðåí³ ó âèùèõ 
ðîñëèí (Boller, Felix, 2009).

²íø³ PRRs º óí³êàëüíèìè äëÿ îêðåìèõ ðî-
äèí ðîñëèí. Íàïðèêëàä, áàêòåð³àëüíèé ôàêòîð 
åëîíãàö³¿ EF-Tu º MAMP äëÿ ðîñëèí ðîäèíè 
Brassicaceae. Éîãî åï³òîï N-òåðì³íàëüíèé àöå-
òèëüîâàíèé ïåïòèä elf18 ðîçï³çíàºòüñÿ ðåöåï-
òîðîì EFR (EF TU RECEPTOR) (Zipfel et al, 
2006). Ó ðîñëèí ³íøèõ ðîäèí â³äñóòí³ ãîìîëîãè 
EFR, ³ elf18 íå âèêëèêàº ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³.

²í³ö³þâàííÿ ³ìóííîãî ñèãíàëó PRRs. Ðîçï³ç-
íàâàííÿ ñèãíàëó íåáåçïåêè ³ àêòèâàö³ÿ ðåöåï-
òîðà â³äáóâàºòüñÿ ÷åðåç áåçïîñåðåäíº çâ’ÿçó-
âàííÿ ïàòåðí³â ç ïîçàêë³òèííèìè ðåöåïòîð-
íèìè äîìåíàìè ³ìóííèõ ñåíñîð³â áàçàëüíîãî 
³ìóí³òåòó (Kanyuka, Rudd, 2019). PRRs, ÿê 
RLKs, òàê ³ RLPs, ï³ñëÿ çâ’ÿçóâàííÿ ç ë³ãàí-
äîì (ïàòåðíîì) óòâîðþþòü äèíàì³÷í³ êîìï-
ëåêñè ç ðåãóëÿòîðíèìè ðåöåïòîðíèìè ê³íàçà-
ìè â ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ äëÿ ³í³ö³þâàííÿ 
ïåðåäà÷³ ³ìóííèõ ñèãíàë³â. Íàïðèêëàä, ðåöåï-
òîðí³ ê³íàçè ç ïîçàêë³òèííèì äîìåíîì çáàãà-
÷åíèõ ëåéöèíîì ïîâòîð³â (LRR-òèïó) àðàá³-
äîïñèñà FLS2, EFR, PEPR1 ³ PEPR2, ÿê³ 
ðîçï³çíàþòü áàêòåð³àëüíèé ôëàãåë³í, EF Tu ³ 
åíäîãåíí³ ïåïòèäè AtPep1 ³ AtPep2 â³äïîâ³äíî, 
âñ³ àñîö³éîâàí³ ç ðåãóëÿòîðíîþ ðåöåïòîðíîþ 

ê³íàçîþ LRR-òèïó BAK1 (BRI1-ASSOCIATED 
RECEPTOR KINASE 1) (òàêîæ â³äîìîþ ÿê 
SERK3) ³ ç ³íøèìè ðåöåïòîðíèìè ê³íàçàìè 
ñîìàòè÷íîãî åìáð³îãåíåçó SERKs (SOMATIC 
EMBRYOGENESIS RECEPTOR KINASES) 
(Shamrai, 2014; Couto, Zipfel, 2016) (ðèñ. 3).

BAK1 ïî ñóò³ º êîðåöåïòîðîì äëÿ FLS2 â 
ðîçï³çíàâàíí³ ïåïòèäó flg22. Ïåïòèä ä³º ÿê 
«ìîëåêóëÿðíèé êëåé», ïîâ’ÿçóþ÷è ïîçàêë³-
òèíí³ äîìåíè FLS2 ³ BAK1 (Sun et al, 2013). 
Ãåòåðîäèìåð³çàö³ÿ FLS2-BAK1 â³äáóâàºòüñÿ ìàé-
æå ìèòòºâî ï³ñëÿ äîäàâàííÿ flg22. Öå ìîæå 
âèêëèêàòè ïðèïóùåííÿ, ùî ó àðàá³äîïñèñà 
FLS2 ³ BAK1 ìîãëè á áóòè ïðèñóòí³ìè â
ïîïåðåäíüî ç³áðàíèõ êîìïëåêñàõ íà ïëàçìà-
òè÷í³é ìåìáðàí³, ïðîòå äîêàçè öüîãî íå áóëè 
âèÿâëåí³ (Couto, Zipfel, 2016).

FLS2 ³ BAK1 ÷åðåç ê³ëüêà õâèëèí ï³ñëÿ ïî-
÷àòêîâî¿ ãåòåðîäèìåð³çàö³¿, âèêëèêàíî¿ flg22, 
ðåîðãàí³çóþòüñÿ â ìóëüòèìåðí³ êîìïëåêñè, àëå 
á³îëîã³÷íå çíà÷åííÿ öèõ á³ëüøèõ êîìïëåêñ³â 
çàëèøàºòüñÿ íåç’ÿñîâàíèì (Couto, Zipfel, 2016).

Ó ðåöåïòîð-ïîä³áíèõ á³ëê³â (RLPs) â³äñóò-
í³é öèòîïëàçìàòè÷íèé ñèãíàëüíèé ê³íàçíèé 
äîìåí, ³ òàêèì ÷èíîì ³ñíóº ïîòðåáà â äî-
äàòêîâîìó á³ëêó ç â³äïîâ³äíîþ àêòèâí³ñòþ. 
RLPs LRR-òèïó êîíñòèòóòèâíî àñîö³éîâàí³ ç 
SOBIR1 (SUPPRESSOR BIR1-1) àáî SOBIR1-
ïîä³áíèìè ê³íàçàìè, óòâîðþþ÷è á³ìîëåêóëÿð-
íèé åêâ³âàëåíò ðåöåïòîðíî¿ ê³íàçè. Ï³ñëÿ çâ’ÿ-
çóâàííÿ ë³ãàíäó, êîìïëåêñ RLP-SOBIR1 ðå-
êðóòóº BAK1 àáî ³íø³ SERKs (Van Der Burgh 
et al, 2019).

Ïîä³áíî BAK1 äëÿ ðåöåïòîð³â LRR-òèïó, 
íàïåâíî àíàëîã³÷íó ðîëü äëÿ ðåöåïòîð³â ç 
ë³çèíîâèì ìîòèâîì (LysM-òèïó) ãðàº CERK1 
(CHITIN ELICITOR RECEPTOR KINASE 1).
Ðåöåïòîð-ïîä³áíèé á³ëîê ðèñà LysM-òèïó 
CEBiP (CHITIN ELICITOR-BINDING PRO-
TEIN) ïðè çâ’ÿçóâàíí³ õ³òèíó óòâîðþº ãîìîäè-
ìåð, ï³ñëÿ ÷îãî â³äáóâàºòüñÿ ãåòåðîäèìåð³çàö³ÿ 
ç CERK1. Äâà ³íøèõ RLP ðèñà, LYP4 ³ LYP6, 
º ðåöåïòîðàìè õ³òèíó ³ ïåïòèäîãë³êàí³â, òîáòî 
ìàþòü ïîäâ³éíó ñïåöèô³÷í³ñòü. Âîíè òàêîæ 
àñîö³þþòüñÿ ç CERK1 ðèñà ë³ãàíä-çàëåæíèì 
÷èíîì (Couto, Zipfel, 2016).

Ó ðîñëèí àðàáèäîïñèñà ââàæàëè, ùî á³ëîê 
CERK1 º ºäèíèì ðåöåïòîðîì õ³òèíó, òîìó 
ùî ïðè îáðîáö³ õ³òèíîì â³äáóâàºòüñÿ éîãî 
ãîìîäèìåð³çàö³ÿ. Îäíàê ï³çí³øå ç’ÿñóâàëîñÿ, 
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ùî ðåöåïòîð-ïîä³áíà êèíàçà Lys-M-òèïó LYK5 
ïðîÿâëÿº á³ëüø âèñîêó ñïîð³äíåí³ñòü äî õ³òè-
íó, í³æ CERK1, ³ íåîáõ³äíà äëÿ ³ìóííî¿ â³ä-
ïîâ³ä³ íà îáðîáêó õ³òèíîì. LYK5 óòâîðþº çà-
ëåæíèé â³ä õ³òèíó êîìïëåêñ ç CERK1 (Couto, 
Zipfel, 2016), õî÷à ³ çàëèøàºòüñÿ íå äî ê³í-
öÿ çðîçóì³ëèì, ÷è îðãàí³çîâóþòüñÿ LYK5 ³ 
CERK1 àðàáèäîïñèñà â ðåöåïòîðíó ñèñòåìó, 
ïîä³áíó CEBiP ³ CERK1 ðèñà.

Òàêèì ÷èíîì, ðåêðóòóâàííÿ ðåãóëÿòîðíèõ 
ðåöåïòîðíèõ ê³íàç âèçíà÷àºòüñÿ òèïîì ðåöåï-
òîðíîãî äîìåíó PRRs. Â³äïîâ³äíî, êèíàçà BAK1
íå º íåîáõ³äíîþ äëÿ ³ìóííèõ â³äïîâ³äåé, ùî 
çàïóñêàþòüñÿ õ³òèíîì, òîä³ ÿê CERK1 íå áåðå
ó÷àñò³ â flg22-îïîñåðåäêîâàí³é ³ìóíí³é ðåàêö³¿.
Çàñëóãîâóº íà çãàäêó, ùî àí³ BAK1, àí³ 
CERK1 íå º íåîáõ³äíèìè äëÿ ïåðåäà÷³ ³ìóí-
íîãî ñèãíàëó ðåöåïòîðà ë³ïîïðîòå¿íó LORE 

Ðèñ. 3. ²í³ö³þâàííÿ ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³ ðåöåïòîðîì FLS2 àðàáèäîïñèñà. Â íå àêòèâîâàíîìó ñòàí³ FLS2 óòâîðþº 
ðåöåïòîðíèé êîìïëåêñ ç BIK1 ³ ³íøèìè ê³íàçàìè RLCKs. Ðåöåïòîð-ïîä³áíà êèíàçà BAK1 òàêîæ âçà-
ºìîä³º ç ê³íàçîþ BIK1 ³ äâîìà ñïîð³äíåíèìè Å3 óá³êâ³òèí-ë³ãàçàìè PUB12 ³ PUB13 (íà ìàëþíêó íå ïî-
êàçàí³). Ï³ñëÿ çâ’ÿçóâàííÿ flg22 ïðàêòè÷í³ â³äðàçó â³äáóâàºòüñÿ âçàºìîä³ÿ ðåöåïòîðíîãî êîìïëåêñó FLS2 ³ 
ê³íàçè BAK1 (³ ìîæëèâî ç ³íøèìè ê³íàçàìè ðîäèíè SERK) ³ ïîä³¿ âçàºìíîãî ôîñôîðèëþâàííÿ ê³íàç. BAK1 
òàêîæ ôîñôîðèëþº óá³êâ³òèí-ë³ãàçè. Äàë³ BIK1 òà ³íø³ ê³íàçè RLCKs â³äîêðåìëþþòüñÿ â³ä ðåöåïòîðíîãî 
êîìïëåêñó ³ ³í³ö³þþòü øëÿõè ïåðåäàâàííÿ ñèãíàë³â ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³. FLS2 ³ éìîâ³ðíî BAK1 çàçíàþòü 
ïîë³óá³êâ³ò³í³çàö³¿ ³ äåãðàäàö³¿ â ïðîòåàñîì³. Íà ðèñóíêó ñïîð³äíåí³ á³ëêè RLCKs ïîçíà÷åí³ îäíèì çíà÷-
êîì çàäëÿ ñïðîùåííÿ. Ïîçíà÷åííÿ: FLS2 – ðåöåïòîð ôëàãåë³íà, BAK1 – ðåãóëÿòîðíà ðåöåïòîðíà ê³íàçà, 
BIK1 – öèòîïëàçìàòè÷íà ðåöåïòîð-ïîä³áíà ê³íàçà, RLCKs – öèòîïëàçìàòè÷í³ ðåöåïòîð-ïîä³áí³ ê³íàçè, 
flg22 – ïåïòèä (åï³òîï), ÷åðåç ÿêèé ðîçï³çíàºòüñÿ áàêòåð³àëüíèé ôëàãåë³í. Ë³òåðîþ Ð ïîçíà÷åíå 
ôîñôîðèëþâàííÿ ê³íàç. Êð³ì FLS2, BAK1 ïîä³áíèì ÷èíîì ðåêðóòóºòüñÿ â êîìïëåêñ PEPR1-AtPep1. Îòæå, 
á³ëêè SERKs óòâîðþþòü ìóëüòèìåðí³ êîìïëåêñè ç áàãàòüìà (ÿêùî íå ç óñ³ìà) RLKs ³ RLPs, ÿê³ ì³ñòÿòü 
ñåíñîðíó ä³ëÿíêó LRR-òèïó, íåçàëåæíî â³ä òîãî, ÷è áåðóòü âîíè ó÷àñò³ â ³ìóí³òåò³ àáî â ïðîöåñàõ ðîñòó ³ 
ðîçâèòêó (Couto, Zipfel, 2016; Chakraborty et al, 2019). SERKs ìîæóòü ÷àñòî âèñòóïàòè â ÿêîñò³ êîðåöåïòîð³â, 
³ çâ’ÿçîê ç îñíîâíèì ë³ãàíä-çâ’ÿçóþ÷èì ðåöåïòîðîì çàáåçïå÷óºòüñÿ ñàìèì ë³ãàíäîì. Àëå ìîæóòü ³ñíóâàòè 
é ³íø³ ìåõàí³çìè ðåêðóòóâàííÿ SERKs. Íàïðèêëàä, çâ’ÿçóâàííÿ ç ë³ãàíäîì ìîæå ³íäóêóâàòè àëîñòåðè÷í³ 
ìîäèô³êàö³¿ íà ïîâåðõí³ ðåöåïòîðà, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü ïîäàëüøå ðåêðóòóâàííÿ SERKs. Ó ðîñëèí ðèñà 
ðåöåïòîðíà ê³íàçà LRR-òèïó XA21 êîíñòèòóòèâíî çâ’ÿçàíà ç SERK2, îðòîëîãîì BAK1 àðàáèäîïñèñà (Couto, 
Zipfel, 2016)
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(LIPOOLIGOSACCHARIDE-SPECIFIC 
REDUCED ELICITATION) àðàáèäîïñèñà, ÿêèé
ìàº ðåöåïòîðíèé äîìåí ëåêòèíîâîãî òèïó 
(Ranf et al, 2015). Ìîæëèâî, öåé ðåöåïòîð 
âçàºìîä³º ç ùå íåâ³äîìèìè êîðåöåïòîðàìè.

Ï³ñëÿ çâ’ÿçóâàíí³ ë³ãàíäó (ïàòåðíà), PRRs 
ðîñëèí ðåêðóòóþòü ðåöåïòîð-ïîä³áí³ öèòî-
ïëàçìàòè÷í³ ê³íàçè RLCKs (RECEPTOR-LIKE 
CYTOPLASMIC KINASES), ÿê³ çàáåçïå÷óþòü 
çâ’ÿçîê ì³æ ñïðèéíÿòòÿì ïîçàêë³òèííîãî ë³-
ãàíäó ³ ïåðåäà÷åþ íèçõ³äíèõ ñèãíàë³â (Shamrai, 
2014; Couto, Zipfel, 2016). RLCKs º ñóáñòðàòà-
ìè äëÿ ðåöåïòîðíèõ êîìïëåêñ³â PRRs. Íàéêðà-
ùå âèâ÷åíèì ïðèêëàäîì º BIK1 (BOTRYTIS-
INDUCED KINASE 1), ÷ëåí ñóáðîäèíè VII 
RLCKs àðàáèäîïñèñà. BIK1 ôîðìóº êîìïëåê-
ñè ç FLS2 ³ BAK1 in vivo òà in vitro. Ï³ñëÿ àê-
òèâàö³¿ FLS2 ôëàãåë³íîì àáî ïåïòèäîì flg22, 
ÿê áóëî ñêàçàíî âèùå, BAK1 ôîðìóº êîìï-
ëåêñ ç FLS2 ³ ôîñôîðèëþº BIK1. Ï³ñëÿ öüîãî 
â³äáóâàºòüñÿ òðàíñôîñôîðèëþâàííÿ, ïðè ÿêî-
ìó âæå BIK1 ôîñôîðèëþº FLS2 ³ BAK1. Ï³ñëÿ 
ïîä³é ôîñôîðèëþâàííÿ BIK1 ³ ³íø³ RLCKs, 
íàïåâíî, â³ä’ºäíóºòüñÿ â³ä ðåöåïòîðíîãî êîìï-
ëåêñó. Àêò èâîâàí³ PRRs çàçíàþòü åíäîöèòîç 
³ äàë³ ðóéíóþòüñÿ óá³êâ³òèí-çàëåæíèì ñïîñî-
áîì. Ó ñâîþ ÷åðãó, RLCKs, ùî â³äîêðåìè-
ëèñü, ³í³ö³þþòü ³ìóííó â³äïîâ³äü (ðèñ. 3) (Sha-
mrai, 2014; Couto, Zipfel, 2016; Claus et al, 2018; 
NA et al, 2020).

BIK1 ³ áëèçüêîñïîð³äíåí³ á³ëêè PBLs (PBS1-
LIKE KINASE) òàêîæ íåîáõ³äí³ äëÿ àêòèâàö³¿ 
³ìóííèõ â³äïîâ³äåé, ùî çàïóñêàþòüñÿ elf18, 
AtPep1 ³ õ³òèíîì. Éìîâ³ðíî, âîíè º òî÷êîþ 
ðàííüî¿ êîíâåðãåíö³¿ äëÿ ñèãíàëüíèõ øëÿõ³â, 
îïîñåðåäêîâàíèõ ð³çíèìè PRRs (Shamrai, 2014; 
Couto, Zipfel, 2016).

ª ïðèêëàäè ³íøèõ ÷èñëåííèõ RLCKs ðîñ-
ëèí, ÿê³ îïîñåðåäêîâóþòü ³ìóíí³ â³äïîâ³ä³, ùî 
çàïóñêàþòüñÿ ð³çíèìè ïàòåðíàìè. Íàïåâíî, çàâ-
äÿêè âåëèê³é ê³ëüêîñò³ RLCKs, ÿê³ ð³çíÿòüñÿ 
ç òî÷êè çîðó ¿õ ñïîð³äíåíîñò³ äî ð³çíèõ PRRs 
³ ìîæóòü àêòèâóâàòè ð³çí³ ã³ëêè ïåðåäà÷³ ñèã-
íàë³â â ³ìóí³òåò³, ùî âèêëèêàºòüñÿ ïàòåðíà-
ìè, áàçàëüíèé ³ìóí³òåò ðîñëèí º íàä³éíîþ ³ 
ãíó÷êîþ ñèñòåìîþ, ÿêà ³í³ö³þºòüñÿ â ïîòð³á-
íèé ÷àñ ³ ç íåîáõ³äíîþ ³íòåíñèâí³ñòþ (Couto, 
Zipfel, 2016).

Ñïðèéíÿòòÿ ïàòåðí³â çà ó÷àñòþ ëîêàë³çî-
âàíèõ â ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ á³ëê³â-ðåöåï-

òîð³â âèêëèêàº çì³íè ñòðóêòóðè íàíîäîìåí³â 
(ì³êðîäîìåí³â, ë³ï³äíèõ ðàôò³â) ïëàçìàòè÷íî¿ 
ìåìáðàíè, çàâäÿêè ÷îìó âèíèêàþòü ñèãíàëüí³ 
á³ëêîâ³ õàáè, ÿê³ îá’ºäíóþòü â³äïîâ³äí³ äëÿ êîí-
êðåòíî¿ ñèòóàö³¿ ðåöåïòîðè (Ott 2017; Cassim 
et al, 2019; Schellenberger et al, 2019). Îäíàê
ó ìåõàí³çì³ ôîðìóâàíí³ öèõ ñòðóêòóð ïëàçìà-
òè÷íî¿ ìåìáðàíè ùå çàëèøàºòüñÿ áàãàòî íå-
ç’ÿñîâàíîãî.

Ðåöåïòîðè, ùî ðîçï³çíàþòü ïðèñóòí³ñòü 
åôåêòîð³â. ²ñòîðè÷íî ñêëàëîñÿ òàê, ùî ñàìå 
ö³ á³ëêè ðîñëèí íàçèâàþòü «á³ëêàìè ñò³éêîñò³» 
(R-á³ëêàìè), à ãåíè, ùî êîäóþòü ö³ á³ëêè – 
«ãåíàìè ñò³éêîñò³» (R-ãåíàìè). Õî÷à öå º íå 
çîâñ³ì êîðåêòíèì, îñê³ëüêè ç³ ñò³éê³ñòþ ðîñ-
ëèí ïîâ’ÿçàí³ ³ ³íø³ ÷èñëåíí³ á³ëêè (íàïðèê-
ëàä, ò³ æ PRRs), âñå æ òàêà òåðì³íîëîã³ÿ º
ñòàëîþ. Ãåíåòè÷íî âçàºìîä³ÿ á³ëê³â ñò³éêîñò³
ç åôåêòîðàìè â³äîáðàæàºòüñÿ ó âèÿâëåí³é 
H.H. Flor âçàºìîä³¿ «ãåí-íà-ãåí» (Flor, 1971). 
Â³äïîâ³äíî äî íå¿, ðîñëèíà ñò³éêà òîä³, êîëè 
â í³é åêñïðåñóºòüñÿ ïåâíèé á³ëîê ñò³éêîñò³, à 
ïàòîãåí åêñïðåñóº åôåêòîð (á³ëîê àâ³ðóëåíò-
íîñò³ çà ïåðâèííîþ òåðì³íîëîã³ºþ), ïðèñóò-
í³ñòü ÿêîãî ñïåöèô³÷íî ðîçï³çíàºòüñÿ äàíèì 
á³ëêîì ñò³éêîñò³. Òîáòî ãåíè, ÿê³ êîäóþòü ö³
á³ëêè (ñò³éêîñò³ ðîñëèíè ³ àâ³ðóëåíòíîñò³ ïàòî-
ãåíó) º â ïåâíîìó ñåíñ³ êîìïëåìåíòàðíèìè.
Îäíàê çàðàç ñòàëî î÷åâèäíî, ùî êëàñè÷íà ìî-
äåëü «ãåí-íà-ãåí» («îäèí-íà-îäèí») ïîâèííà 
áóòè äîïîâíåíà ìîäåëÿìè «áàãàòî-íà-îäèí», 
«îäèí-íà-áàãàòî» ³ «áàãàòî-íà-áàãàòî», òîìó ùî 
îäèí á³ëîê ñò³éêîñò³ ìîæå ðîçï³çíàâàòè á³ëü-
øå í³æ îäíîãî åôåêòîðà, à îäèí åôåêòîð ìîæå 
ðîçï³çíàâàòèñÿ á³ëüø í³æ îäíèì á³ëêîì ñò³é-
êîñò³ (Hou et al, 2013).

Çíà÷íà á³ëüø³ñòü á³ëê³â ñò³éêîñò³ ðîñëèí º
âíóòð³øíüîêë³òèííèìè ìóëüòèäîìåííèìè á³ë-
êàìè, ùî ì³ñòÿòü äîìåí çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåî-
òèä³â ³ äîìåí çáàãà÷åíèõ ëåéöèíîì ïîâòîð³â.
Ö³ á³ëêè ïîçíà÷àþòü ÿê NLRs (nucleotide-
binding, leucine-rich repeat). Ó íàóêîâ³é ë³òåðà-
òóð³ ¿õ íàçèâàþòü òàêîæ NBS-LRR, NBARC-
LRR ³ NB-LRR (Jones, 2001; G�owacki et al, 2011; 
Sun et al, 2020). Ó òèïîâîìó âèïàäêó NLRs ðîñ-
ëèí ñêëàäàþòüñÿ ç òðüîõ äîìåí³â: C-òåðì³-
íàëüíîãî äîìåíó çáàãà÷åíèõ ëåéöèíîì ïîâòî-
ð³â (LRR), öåíòðàëüíîãî äîìåíó çâ’ÿçóâàííÿ 
íóêëåîòèäó (NB) ³ N-òåðì³íàëüíèõ ñóïåðñï³-
ðàëüíîãî äîìåíó ÑÑ (coiled-coil) àáî äîìåíó ç 
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ãîìîëîã³ºþ öèòîïëàçìàòè÷íèì äîìåíàì TOLL-
ïîä³áíèõ ðåöåïòîð³â òâàðèí (á³ëêà TOLL äðî-
çîô³ëè ³ ðåöåïòîðà ³íòåðëåéê³íó-1 ññàâö³â), çâà-
íîãî äîìåíîì TIR (Toll/interleukin 1 receptor). 
Íà ï³äñòàâ³ ñòðóêòóðè àì³íîòåðì³íàëüíîãî äî-
ìåíó á³ëêè ñò³éêîñò³ ðîñëèí ïîçíà÷àþòü â³ä-
ïîâ³äíî, ÿê CC-NB-LRR àáî CNL, ³ TIR-NB-
LRR àáî TNL (Takken, Tameling, 2009; Sun et 
al, 2020). 

Çà âàð³àö³ºþ ó ïîñë³äîâíîñò³ àì³íîêèñëîò 
äîìåí TIR ïîä³ëÿþòü íà äâ³ ñóáðîäèíè – TIR1 
³ TIR2. Ó äåÿêèõ á³ëê³â CNL ñóïåðñï³ðàëüíèé 
äîìåí ìàº îñîáëèâó ñòðóêòóðó, òàêó æ ÿê ó 
ïîä³áíîãî äîìåíó á³ëêà ñò³éêîñò³ RPW8 àðà-
á³äîïñèñà. Òàê³ á³ëêè ñò³éêîñò³ ïîçíà÷àþòü
ÿê CCR-NB-LRR àáî RNL (Tamborski, Krasi-
leva, 2020).

Ö³êàâî, ùî CNLs ó âåëèê³é ê³ëüêîñò³ ïðè-
ñóòí³ ó äâîäîëüíèõ ³ îäíîäîëüíèõ ðîñëèí, îä-
íàê á³ëêè TNLs ó îäíîäîëüíèõ ðîñëèí çóñòð³-
÷àþòüñÿ âêðàé íå÷àñòî, ³ ìàþòü ò³ëüêè äîìåí 
TIR2 (G�owacki et al, 2011 ðîêó; Kim et al, 2012; 
Tamborski, Krasileva, 2020).

Çàñëóãîâóº íà îñîáëèâó óâàãó, ùî äîìåí 
çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèä³â (NB) R-á³ëê³â ðîñ-
ëèí ìàº íàéá³ëüø âèñîêó ãîìîëîã³þ ñàéòàì 
çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèä³â åôåêòîð³â ³ìóííî¿
â³äïîâ³ä³ ³ çàãèáåë³ êë³òèí ó òâàðèí – á³ëê³â 
CED-4 íåìàòîä ³ Apaf-1 ëþäèíè. Ó çâ’ÿçêó ç 
öèì äîìåí NB á³ëê³â ñò³éêîñò³ ðîñëèí ÷àñòî 
íàçèâàþòü äîìåíîì NB-ARC (nucleotide-bin-
ding, Apaf-1, R proteins, CED-4). Á³ëêè ðîñ-
ëèí NBLs ðàçîì ç Apaf-1 ³ CED-4 ôîðìóþòü 
ñóáðîäèíó NB-ARC â ðîäèí³ STAND (Signal 
Transduction ATPases with Numerous Domains) 
íóêëåîòèä-òðèôîñôàòàç. Á³ëêè STAND ôóíê-
ö³îíóþòü ÿê ìîëåêóëÿðí³ ïåðåìèêà÷³, ðåãóëþ-
þ÷è êë³òèíí³ â³äïîâ³ä³ çà äîïîìîãîþ çàëåæíèõ 
â³ä íóêëåîòèäó êîíôîðìàö³éíèõ çì³í (Lukasik, 
Takken, 2009; Takken, Tameling 2009].

Á³ëêè ñò³éêîñò³ ðîñëèí ìîæóòü íå ìàòè âñ³õ 
êàíîí³÷íèõ äîìåí³â. Íàïðèêëàä, âîíè ìî-
æóòü ì³ñòèòè ò³ëüêè äîìåíè TIR àáî RPW8. 
Òàêîæ â ñòðóêòóð³ á³ëê³â ñò³éêîñò³ ìîæóòü áó-
òè ïðèñóòí³ìè äîäàòêîâ³ äîìåíè: NLS (nuclear 
localization signal) – ñèãíàë ÿäåðíî¿ ëîêàë³-
çàö³¿, WRKY – äîìåí ç ãîìîëîã³ºþ ôàêòîðàì 
òðàíñêðèïö³¿ ðîäèíè WRKY, SD (solanaceous 
domain) – äîìåí ïàñëüîíîâèõ, BED (BEAF/
DREAF zinc finger domain) – ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷èé 

äîìåí òèïó «öèíêîâ³ ïàëüö³» òîùî (G�owacki 
et al, 2011, Gururani et al, 2012; Tamborski, 
Krasileva, 2020).

Á³ëêè ñò³éêîñò³ ðîñëèí âçàºìîä³þòü ç ÷èñ-
ëåííèìè á³ëêàìè êë³òèíè, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü â 
êîíòðîë³ íàêîïè÷åííÿ, íàëåæíîãî çãîðòàííÿ 
³ ðåãóëÿö³¿ àêòèâàö³¿ á³ëê³â NBL. Çîêðåìà, 
íèçêà á³ëê³â ñò³éêîñò³ ôîðìóº êîíñåðâàòèâ-
íèé êîìïëåêñ ç øàïåðîíàìè, â ÿêèé âõîäèòü 
á³ëîê òåïëîâîãî øîêó 90 (HSP90) ³ éîãî êî-
øàïåðîíè RAR1 ³ SGT (Lukasik, Takken, 2009; 
Kadota et al, 2010; Elmore et al, 2011). Øàïå-
ðîíè çàáåçïå÷óþòü ïðàâèëüíå çãîðòàííÿ á³ëê³â 
ñò³éêîñò³, çàïîá³ãàþ÷è ¿õ âèïàäêîâ³é àêòèâàö³¿.

Ê³íöåâèì ðåçóëüòàòîì ³ìóííèõ ðåàêö³é ðîñ-
ëèí çàçâè÷àé (õî÷à ³ íå çàâæäè) º ëîêàë³çîâà-
íà çàïðîãðàìîâàíà çàãèáåëü êë³òèí, íàä÷óòëè-
âà â³äïîâ³äü (Jones, Dangl, 2006). Î÷åâèäíî, 
âèïàäêîâà àêòèâàö³ÿ á³ëê³â ñò³éêîñò³ ³ â³äïî-
â³äíî çàãèáåëü êë³òèí (àâòî³ìóíí³ñòü) áóäå 
íåñïðèÿòëèâèì äëÿ ðîñëèíè ÿâèùåì. Ïðè 
â³äñóòíîñò³ ïàòîãåí³â á³ëêè ñò³éêîñò³ ì³ñòÿòü â 
äîìåí³ çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèäó ÀÄÔ ³ çíàõî-
äÿòüñÿ â àâòî³íã³áîâàíîìó ñòàí³. Íàïðèêëàä, 
ó á³ëê³â Rx êàðòîïë³ ³ ZAR1 àðàáèäîïñèñà, 
êëþ÷îâó ðîëü â³ä³ãðàº âçàºìîä³ÿ ì³æ N-òåðì³-
íàëüíîþ ÷àñòèíîþ ðåã³îíó çáàãà÷åíèõ ëåé-
öèíîì ïîâòîð³â ³ äîìåíîì NB-ARC, ì³æ
ÿêèìè âèÿâëåí³ ìíîæèíí³ òî÷êè âíóòð³øíüî-
ìîëåêóëÿðíîãî êîíòàêòó (Lukasik, Takken 2009; 
Takken, Tameling 2009; Tamborski, Krasileva, 
2020). Îáì³í äîìåíàìè ì³æ Rx ³ éîãî ïàðà-
ëîãîì Gpa2 äîçâîëèâ âñòàíîâèòè, ùî äîìåíè 
á³ëêà ñò³éêîñò³ ïîâèíí³ áóòè «ï³ä³ãíàí³» îäèí
äî îäíîãî: ïðè ïîºäíàíí³ íåâ³äïîâ³äíèõ äî-
ìåí³â â îäíîìó á³ëêó àâòî³íã³áóâàííÿ çí³ìàº-
üñÿ ³ íàä÷óòëèâà â³äïîâ³äü ñïîñòåð³ãàºòüñÿ çà 
â³äñóòíîñò³ ïàòîãåíó (Lukasik, Takken 2009). 

Á³ëêè NLR ðîñëèí â çàãàëüíîìó âèïàäêó 
ï³äðîçä³ëÿþòüñÿ íà äâ³ ãðóïè: ñåíñîðí³ NLRs, 
ÿê³ ðîçï³çíàþòü ïðèñóòí³ñòü åôåêòîð³â, ³ õåë-
ïåðí³ (äîïîì³æí³) NLRs, ÿê³ ïîòð³áí³ äëÿ ïî-
äàëüøî¿ àêòèâàö³¿ ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³ (Tamborski, 
Krasileva, 2020). Ó äåÿêèõ âèïàäêàõ NLRs ïðà-
öþþòü ó ïàð³, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç ñåíñîðíîãî ³ 
õåëïåðíîãî á³ëê³â, ÿê³ ãåíåòè÷íî ïîâ’ÿçàí³. Ó
òàê³é ñïåöèô³÷í³é ïàð³ á³ëê³â NLR-ñåíñîð âçàº-
ìîä³º ç êî-ðåãóëüîâàíèì ïàðòíåðñüêèì NLR-
åêçåêóòîðîì, óòâîðþþ÷è ñèãíàëüíèé êîìïëåêñ. 
L.M. Jubic ³ ñï³âàâòîðè (Jubic et al, 2019) ââà-
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æàþòü, ùî á³ëîê-åêçåêóòîð â òàê³é ïàð³ íå íà-
ëåæèòü äî õåëïåðíèõ. 

Õåëïåðí³ á³ëêè íåîáõ³äí³ äëÿ àêòèâàö³¿ ñèã-
íàëó ð³çíèõ ñåíñîðíèõ NLRs. Õåëïåðíèìè 
á³ëêàìè º á³ëêè RNL (CCR-NB-LRR) (Tambor-
ski, Krasileva, 2020). Õåëïåðí³ NLRs â øëÿõó 
ïåðåäàâàííÿ ³ìóííîãî ñèãíàëó ôóíêö³îíóþòü 
íèæ÷å (downstream) ñåíñîðíèõ NLRs, àëå ïî-
äðîáèö³ ìåõàí³çìó ¿õ ä³¿ íàðàç³ çàëèøàþòüñÿ â 
îñíîâíîìó íåâ³äîìèìè (Jubic et al, 2019).

Çàñëóãîâóº íà çãàäêó, ùî ó ïàñëüîíîâèõ 
ðîñëèí âèÿâëåíî ðîäèíó õåëïåðíèõ CNL-á³ë-
ê³â NRC (NLR protein required for hypersen-
sitive response (HR)-associated cell death), ÿê³ 
íåîáõ³äí³ äëÿ ôóíêö³îíóâàííÿ íèçêè ñåíñîð-
íèõ á³ëê³â NLRs (Wu et al. 2017). Ïðèíàéìí³ 
îäèí á³ëîê ö³º¿ ðîäèíè, SlNRC4a, º ïîçèòèâ-
íèì ðåãóëÿòîðîì áàçàëüíîãî ³ìóí³òåòó, ùî âè-
êëèêàºòüñÿ PRR-ðåöåïòîðîì òîìàò³â LeEix2, 
ÿêèé ðîçï³çíàº êñèëàíàçó Eix, êîòðà âèä³ëÿº-
òüñÿ ãðèáàìè (Leibman-Markus et al, 2018). Òà-
êèì ÷èíîì, õåëïåðí³ NLRs ìîæóòü ÿâëÿòè ñîáîþ 
îäíó ç ä³ëÿíîê êîíâåðãåíö³¿ ñèãíàë³â PTI ³ ETI.

Ðîçï³çíàâàííÿ åôåêòîð³â ³ àêòèâàö³ÿ á³ëê³â 
ñò³éêîñò³. Á³ëêè NBLs ðîçï³çíàþòü ïðèñóòí³ñòü 
åôåêòîð³â áåçïîñåðåäíüî àáî îïîñåðåäêîâàíî, 
âèêîðèñòîâóþ÷è ð³çí³ ñòðàòåã³¿ (Cesari, 2018) 
(ðèñ. 4).

Äëÿ äåÿêèõ åôåêòîð³â áóëî ïîêàçàíî áåçïî-
ñåðåäíþ âçàºìîä³þ á³ëîê ñò³éêîñò³/åôåêòîð, 
íàïðèêëàä, äëÿ á³ëê³â ñò³éêîñò³ ëüîíó ³ åôåêòî-
ð³â çáóäíèêà ³ðæ³ ëüîíó (Ellis et al, 2007).

Îäíàê â á³ëüøîñò³ âèïàäê³â áåçïîñåðåäíüî¿ 
ô³çè÷íî¿ âçàºìîä³¿ á³ëê³â ñò³éêîñò³ ³ åôåêòîð³â 
âèÿâëåíî íå áóëî. Öÿ îáñòàâèíà ïðèâåëà äî 
ðîçðîáêè ã³ïîòåçè «ñòðàæà» (guard hypothesis), 
ó â³äïîâ³äí³ñòü ç ÿêîþ ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî á³ëêè 
ñò³éêîñò³ º «ñòðàæàìè» á³ëê³â ðîñëèí – ì³øå-
íåé åôåêòîð³â ô³òîïàòîãåííèõ îðãàí³çì³â. Ó 
âèïàäêó, êîëè åôåêòîð âèêëèêàº ò³ ÷è ³íø³ 
çì³íè ñòàíó á³ëêà-ì³øåí³, á³ëîê ñò³éêîñò³ âè-
ÿâëÿº ö³ çì³íè ³ ³í³ö³þº ðåàêö³¿ ñò³éêîñò³ (Jones, 
Dangl, 2006; Cesari, 2018). Ïðèêëàäîì òàêî¿ 
ñòðàòåã³¿ º á³ëîê RIN4 (RPM1 Interacting Pro-
tein4) àðàáèäîïñèñà. Ç äàíèìè á³ëêîì â íåçà-
ðàæåíèõ ðîñëèíàõ ô³çè÷íî âçàºìîä³þòü äâà 
á³ëêà NBL – RPM1 ³ RPS2, ÿê³ º éîãî «ñòðà-
æàìè». Ç ³íøîãî áîêó, RIN4 º ì³øåííþ, íà 
ÿêó ñïðÿìîâàí³ òðè íåñïîð³äíåíèõ åôåêòîðà, 
ùî âèä³ëÿþòüñÿ áàêòåð³ÿìè ðîäó Pseudomo-

nas – AvrRpt2, AvrRpm1 ³ AvrB. AvrRpm1 ³ AvrB
³íäóêóþòü ôîñôîðèëþâàííÿ RIN4, â òîé ÷àñ 
ÿê AvrRpt2 ðóéíóº RIN4, ðîçùåïëþþ÷è éîãî 
ìîëåêóëó â äâîõ ñàéòàõ. Ôàêò ôîñôîðèëþâàí-
íÿ RIN4 ðîçï³çíàº RPM1, ïðîòåîë³òè÷íå ðîç-
ùåïëåííÿ RIN4 ðîçï³çíàº RPS2; ï³ñëÿ ðîçï³ç-
íàâàííÿ öèõ ïîä³é á³ëêè ñò³éêîñò³ ³í³ö³þþòü 
³ìóííó â³äïîâ³äü (Jones, Dangl, 2006). 

Ö³êàâî, ùî äåÿê³ NBLs º «ñòðàæàìè» íå 
³ñòèííèõ ì³øåíåé åôåêòîð³â ïàòîãåí³â, à «ï³ä-
ñàäíèõ êà÷îê», ïðèíàä (decoy). Ïðèíàäè íå 
ìàþòü êë³òèííî¿ àáî ô³ç³îëîã³÷íî¿ ôóíêö³¿, 
àëå ¿õ ìîæóòü àòàêóâàòè åôåêòîðè. Ïðèêëà-
äîì ïðèíàäè º á³ëîê ZED1 àðàá³äîïñèñà. 
Öåé á³ëîê íå âèêîíóº á³îëîã³÷íî¿ ôóíêö³¿ ³ º 
íåôóíêö³îíàëüíîþ ê³íàçîþ (ïñåâäîê³íàçîþ). 
Íà ZED1 íàö³ëåíèé åôåêòîð HopZ1a áàêòå-
ð³¿ Pseudomonas syringae, ÿêèé º àöåòèëòðàíñ-
ôåðàçîþ ³ àöåòèëþº ZED1. «Ñòðàæåì» ZED1 
º á³ëîê ñò³éêîñò³ ZAR1 (HOPZ ACTIVATED 
RESISTANCE 1), ÿêèé ó â³äïîâ³äü íà ïðîÿâ 
àêòèâíîñò³ åôåêòîðà çàïóñêàº ³ìóííó â³äïîâ³äü 
(Cesari, 2018; Bastedo et al, 2019).

Âèùå áóëî â³äçíà÷åíî, ùî êð³ì êàíîí³÷íèõ 
äîìåí³â, äåÿê³ á³ëêè NLR ìàþòü äîäàòêîâ³ äî-
ìåíè. Ó ïåâíèõ âèïàäêàõ ö³ «³íòåãðîâàí³ äî-
ìåíè» (integrated domain, ID) ìîæóòü áóòè 
ïðèíàäîþ äëÿ åôåêòîð³â ïàòîãåí³â. ×àñòî òàê³ 
äîìåíè º ó îäíîãî á³ëêà â ïàðàõ NLR-ñåíñîð/
NLR-åêçåêóòîð, ÿê³ îáãîâîðþâàëèñÿ âèùå. Íà-
ïðèêëàä, â ïàð³ ïîâ’ÿçàíèõ TNL á³ëê³â ñò³é-
êîñò³ RPS4/RRS1 ñåíñîðîì º RPS1, à åêçåêó-
òîðîì RPS4. Ñåíñîðíèé á³ëîê ìàº ID ôàêòî-
ð³â òðàíñêðèïö³¿ WRKY, ³ öåé äîìåí º ì³-
øåííþ äëÿ äâîõ íåñïîð³äíåíèõ áàêòåð³àëüíèõ 
åôåêòîð³â AvrRps4 ³ PopP2. Àòàêà åôåêòîð³â íà 
ID ïðèçâîäèòü äî àêòèâàö³¿ ñåíñîðà ³ åêçåêó-
òîðà ³ â ï³äñóìêó ³í³ö³àö³¿ ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³ 
(Bastedo et al, 2019).

ßê â³äáóâàºòüñÿ àêòèâóâàííÿ NLRs ï³ñëÿ áåç-
ïîñåðåäíüîãî ÷è îïîñåðåäêîâàíîãî ðîçï³çíà-
âàííÿ åôåêòîð³â ïàòîãåíó? Çä³éñíþþòüñÿ çì³-
íà êîíôîðìàö³¿ á³ëêà, çí³ìàºòüñÿ àâòî³íã³áó-
âàííÿ ³ â äîìåí³ NB-ARC ÀÄÔ çàì³íþºòüñÿ 
íà ÀÒÔ (Wang et al, 2019; Tamborski, Krasileva, 
2020). Àëå òî÷íèé ìîëåêóëÿðíèé ìåõàí³çì çà-
ì³íè íóêëåîòèäó â á³ëêàõ ñò³éêîñò³ ðîñëèí çà-
ëèøàºòüñÿ íåâ³äîìèì.

Á³ëêè NLR òâàðèí ï³ñëÿ àêòèâàö³¿ çàçíàþòü 
îë³ãîìåðèçàö³þ. Â ðåçóëüòàò³ ôîðìóþòüñÿ ê³ëü-
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öåïîä³áí³ ñòðóêòóðè (àïîïòîñîìè ³ ³íôëàìà-
ñîìè), ÿê³ ãðàþòü ðîëü ñâîãî ðîäó ïëàòôîðìè 
äëÿ àêòèâàö³¿ àïîïòîçó ³ ðåãóëÿö³¿ çàïàëüíî¿ 
ðåàêö³¿ (Xiong et al, 2020). Âèõîäÿ÷è ç ìåõàí³ñ-
òè÷íî¿ ïîä³áíîñò³, îë³ãîìåðèçàö³ÿ ï³ñëÿ àêòè-
âàö³¿ ïåðåäáà÷àëàñÿ ³ ó NLRs ðîñëèí (Bernoux 
et al, 2011). Ó 2019 ð. ïðîâåäåíà êð³îåëåêòðîí-
íà ì³êðîñêîï³ÿ á³ëêà ñò³éêîñò³ CNL-òèïó ZAR1 
âèÿâèëà, ùî ï³ñëÿ ðîçï³çíàâàííÿ ïðèñóòíîñò³ 
åôåêòîðà äîìåíîì LRR â³äáóâàºòüñÿ îë³ãîìå-
ðèçàö³ÿ ìîëåêóë á³ëêà ñò³éêîñò³ ó ïåíòàìåð, 
ÿêèé ôîðìóº ñòðóêòóðó ó âèãëÿä³ êîëåñà, àñî-
ö³éîâàíîãî ç ïëàçìàòè÷íîþ ìåìáðàíîþ ÷åðåç 
N-ê³íöåâ³ �-ñï³ðàë³ (Wang et al, 2019). Òàê³ ñòðóê-
òóðè íàçâàëè ðåçèñòîñîìàìè ðîñëèí. Ìîæëèâî, 
ïîä³áíà îë³ãîìåðèçàö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ ³ ïðè àê-
òèâàö³¿ ³íøèõ á³ëê³â ñò³éêîñò³ ðîñëèí CNL.

Äëÿ á³ëê³â ñò³éêîñò³ TNL ïîêè íå ïîâ³-
äîìëÿëîñÿ ïðî ñòðóêòóðè ¿õ àêòèâíèõ êîìï-
ëåêñ³â, ³ íåìàº äîêàç³â, ùî âîíè ôîðìóþòü 

êîíñòðóêö³¿ òèïó ðåçèñòîñîì. ßê â³äîìî, TNLs 
ôîðìóþòü îë³ãîìåðè çàâäÿêè ñõèëüíîñò³ äî 
ñàìîàñîö³àö³¿ çà ó÷àñòþ TIR-äîìåí³â (Bernoux 
et al, 2011; Zhang et al, 2017). ßê áóëî çàçíà-
÷åíî âèùå, äîìåíè TIR R-á³ëê³â ðîñëèí ãî-
ìîëîã³÷í³ öèòîïëàçìàòè÷íèì äîìåíàì TOLL-
ïîä³áíèõ ðåöåïòîð³â òâàðèí. Êàíîí³÷í³ TIR ó 
òâàðèí ôóíêö³îíóþòü, ôîðìóþ÷è îë³ãîìåðí³ 
ñèãíàëüí³ êàðêàñè, îäíàê íåêàíîí³÷íèé TIR-
á³ëîê SARM1 (sterile alpha and TIR motif 
containing 1) ôóíêö³îíóº ³íàêøå. Öåé á³ëîê 
îáóìîâëþº Âàëåðîâó äåãåíåðàö³þ àêñîí³â ï³ñ-
ëÿ óøêîäæåííÿ íåéðîí³â ³ ôóíêö³îíóº ÿê ôåð-
ìåíò, ÿêèé ðîçùåïëþº NAD+ (Tong, 2021). Âè-
ÿâèëîñÿ, ùî àíàëîã³÷íî SARM1, â àñîö³éî-
âàíîìó âèãëÿä³ äîìåíè TIR á³ëê³â ñò³éêîñò³ 
ðîñëèí òàêîæ íàáóâàþòü ôåðìåíòàòèâíî¿ àê-
òèâíîñò³ ³ çäàòí³ ðîçùåïëþâàòè NAD+ íà í³êî-
òèíàì³ä ³ öèêë³÷íó ÀÄÔ-ðèáîçó. Òàêà àêòèâ-
í³ñòü íåîáõ³äíà äëÿ ³íäóêö³¿ ³ìóííèõ ðåàêö³é ³ 

Ðèñ. 4. Ñòðàòåã³¿ ðîçï³çíàâàííÿ ïðèñóòíîñò³ åôåêòîð³â ïàòîãåí³â á³ëêàìè NBL ðîñëèí. (à) Áåçïîñåðåäíº ðîç-
ï³çíàâàííÿ åôåêòîðà äîìåíîì LRR. (á) Îïîñåðåäêîâàíå ðîçï³çíàâàííÿ ïðèñóòíîñò³ åôåêòîðà ÷åðåç çì³íè 
á³ëêà ðîñëèíè – ì³øåí³ åôåêòîðà àáî ïðèíàäè. (â) Ïðèíàäîþ äëÿ åôåêòîðà ñëóæèòü ³íòåãðîâàíèé äîìåí 
á³ëêà NBL, àòàêà åôåêòîðà íà öåé äîìåí àêòèâóº NBL
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çàãèáåë³ êë³òèí ðîñëèíè (íàä÷óòëèâî¿ â³äïîâ³-
ä³) (Wan et al, 2019; Tamborski, Krasileva, 2020).

Òàêèì ÷èíîì, î÷åâèäíî, ùî TNLs ³ CNLs 
ìàþòü ð³çí³ ìîëåêóëÿðí³ ³ á³îõ³ì³÷í³ ìåõàí³ç-
ìè àêòèâàö³¿ ³ ïîäàëüøîãî ³í³ö³þâàííÿ ³ìóííî¿ 
â³äïîâ³ä³ (Sun et al, 2020). Ïîä³¿, ÿê³ â³äáóâàþ-
òüñÿ áåçïîñåðåäíüî ï³ñëÿ àêòèâàö³¿ NLRs ðîñ-
ëèí, çàëèøàþòüñÿ ïåðåâàæíî íåçðîçóì³ëèìè. 
Îñíîâí³ â³äîìîñò³ áóëè îòðèìàí³ â äîñë³äæåí-
íÿõ á³ëê³â ñò³éêîñò³ àðàáèäîïñèñà.

Âñ³ á³ëêè ñò³éêîñò³ TNL ïðè ³íäóêö³¿ ³ìóí-
íî¿ â³äïîâ³ä³ ìàþòü àáñîëþòíó ïîòðåáó â ãå-
íàõ EDS1 (ENHANCED DISEASE SUSCEP
TIBILITY 1), PAD4 (PHYTOALEXIN DEFICI
ENT 4) ³ SAG101 (SENESCENCE ASSOCIA
TED GENE 101), ÿê³ êîäóþòü ïîä³áí³ ë³ïàçàì 
á³ëêè (Wiermer et al, 2005). Á³ëîê EDS1 óòâî-
ðþº ãåòåðîäèìåðè ç SAG101 àáî PAD4. Íåäàâ-
íº äîñë³äæåííÿ äîçâîëèëî çðîçóì³òè ôóíêö³-
îíóâàííÿ õåëïåðíèõ NLRs ³ ãåòåðîäèìåðà 
EDS1-SAG101. Õåëïåðíèé RNL NRG1 (N RE
QUIREMENT GENE 1) ðåêðóòóºòüñÿ äîìåíàìè
TIR ñåíñîðíèõ NLRs àðàáèäîïñèñà ³ òþòþíó 
³ âçàºìîä³º ç ãåòåðîäèìåðîì EDS1-SAG101, 
³í³ö³þþ÷è çàãèáåëü êë³òèí â ðåçóëüòàò³ íàä÷óò-
ëèâî¿ â³äïîâ³ä³. Ìîæëèâî, öå â³äáóâàºòüñÿ ÷å-
ðåç óòâîðåííÿ ï³ð â ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ êë³-
òèíè (Lapin et al, 2020; Tamborski, Krasileva, 2020).

Ãåòåðîä³ìåðè EDS1-PAD4 âîëîä³þòü á³ëüø 
øèðîêîþ àêòèâí³ñòþ ÿê â ³ìóí³òåò³, ùî âè-
êëèêàºòüñÿ åôåêòîðàìè, òàê ³ â áàçàëüíîìó 
³ìóí³òåò³, ïîñèëþþ÷è ëîêàëüíèé ³ ñèñòåìíèé 
çàõèñò, ùî âèêëèêàºòüñÿ ð³çíèìè TNLs (La-
pin et al, 2020). Îäíàê ³íø³ ïîäðîáèö³ ¿õíüîãî 
ôóíêö³îíóâàííÿ çàëèøàþòüñÿ íåâ³äîìèìè. Çî-
êðåìà, çàëèøàºòüñÿ íåÿñíèì, ÿê àêòèâóâàííÿ 
TNLs çàïóñêàº ïåðåäàâàííÿ ñèãíàë³â ³ìóííî¿
â³äïîâ³ä³ ³ ÿêèì ÷èíîì ïðîäóêòè ôåðìåíòà-
òèâíîãî ðîçùåïëåííÿ NAD+ ñàìîàñîö³éîâà-
íèìè äîìåíàìè TIR àêòèâóþòü ãåòåðîäèìåðè 
á³ëê³â êîìïëåêñó EDS1.

Áàãàòî á³ëê³â CNL ãåíåòè÷íî çàëåæàòü â³ä 
ãåíà NDR1 (NON-RACE SPECIFIC DISEASE 
RESISTANCE 1). Ïðîäóêò öüîãî ãåíà, á³ëîê 
NDR1 çàÿêîðåíèé â ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ 
³ ô³çè÷íî âçàºìîä³º ç³ çãàäàíèì âèùå á³ëêîì 
RIN4 (Day et al, 2006). Îñê³ëüêè àêòèâíà 
ðåçèñòîñîìà á³ëê³â CNL òàêîæ ïîâ’ÿçàíà ç 
ìåìáðàíàìè, öå éìîâ³ðíî ïîëåãøóº ïåðåäà÷ó 
³ìóííîãî ñèãíàëó, ïðîòå ïîäðîáèö³ òàêî¿ âçàº-

ìîä³¿ ùå íå ç’ÿñîâàí³. Êîìïëåêñ á³ëê³â NDR1 
³ RIN4 íåîáõ³äíèé òàêîæ äëÿ áàçàëüíîãî ³ìó-
í³òåòó ðîñëèí (Ray et al, 2019), ÿâëÿþ÷è ñîáîþ 
ùå îäíó ä³ëÿíêó êîíâåðãåíö³¿ ñèãíàë³â ³ìóííî¿ 
â³äïîâ³ä³ â äâîõ ôîðìàõ ³ìóí³òåòó ðîñëèí.

Ö³êàâî, ùî äåÿê³ NBLs ëîêàë³çîâàí³ ³ â 
öèòîïëàçì³, ³ â ÿäð³, ³ îáèäâà ïóëè á³ëêà íåîá-
õ³äí³ äëÿ ïîâíî¿ àêòèâàö³¿ ñò³éêîñò³ (Noman et 
al, 2019). Ïðè öüîìó çàëèøàºòüñÿ íåçðîçóì³ëèì, 
÷è â³äáóâàºòüñÿ â ÿäð³ ðîçï³çíàâàííÿ åôåêòîð³â.

Òàêèì ÷èíîì, íåçâàæàþ÷è íà ïåâíèé ïðî-
ãðåñ ó ðîçóì³íí³ ôóíêö³îíóâàííÿ á³ëê³â ñò³é-
êîñò³ ðîñëèí, íàðàç³ çàëèøàºòüñÿ ïåðåâàæíî 
íåâ³äîìèì, ÿê ñàìå àêòèâîâàí³ NBLs ³í³ö³þþòü 
³ìóííó â³äïîâ³äü.

²ìóííà â³äïîâ³äü. Ï³ñëÿ ðîçï³çíàâàííÿ åêçî-
ãåííèõ/åíäîãåííèõ ïàòåðí³â àáî åôåêòîð³â ïà-
òîãåíó, àêòèâîâàí³ ðåöåïòîðí³ êîìïëåêñè PRRs 
àáî ERRs ³í³ö³þþòü ³ìóííó â³äïîâ³äü, ùî âêëþ-
÷àº âõ³ä â êë³òèíó ðîñëèíè ³îí³â êàëüö³þ, ñèí-
òåç àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ, àêòèâàö³þ êàñêàä³â 
ÌÀÐ-ê³íàç, ³íäóêö³þ åêñïðåñ³¿ çàõèñíèõ ãåí³â, 
ñèíòåç ñàë³öèëîâî¿ êèñëîòè ³ ³íø³ ïîä³¿. Ï³ñëÿ 
àêòèâàö³¿ ëîêàëüíî¿ çàõèñíî¿ ðåàêö³¿ ïî ôëîåì³ 
ðîñëèíè ÷àñòî ïîøèðþþòüñÿ ñèñòåìí³ ³ìóíí³ 
ñèãíàëè, òàê ùî âñÿ ðîñëèíà íà äåÿêèé ÷àñ ñòàº 
ñò³éêîþ äî ïîäàëüøî¿ àòàêè ïàòîãåí³â (ñèñ-
òåìíà íàáóòà ñò³éê³ñòü) (Shamrai, 2014; Couto, 
Zipfel, 2016; Andersen et al, 2018; Abdul Malik
et al, 2020; NA et al, 2020).

Â³äì³ííîñò³ ì³æ PTI ³ ETI º ñêîð³øå ê³ëü-
ê³ñíèìè, í³æ ÿê³ñíèìè. Àíàë³ç òðàíñêðèïòîìó 
âèÿâèâ ³ñòîòíå ïåðåêðèâàííÿ ñïåêòð³â ãåí³â, 
ÿê³ àêòèâóþòüñÿ ï³ä÷àñ ïåðåá³ãó PTI àáî ETI 
(Navarro et al, 2004). Öå ñâ³ä÷èòü, ùî ñïàäí³ 
øëÿõè ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â â ñõîäÿòüñÿ â ïåâíèõ 
òî÷êàõ (Peng et al, 2018), õî÷à ïî÷àòêîâî ñèã-
íàëè ³í³ö³þþòüñÿ ðåöåïòîðàìè ð³çíî¿ ïðèðîäè, 
ùî ìàþòü ð³çíó ëîêàë³çàö³þ. Äåÿê³ ä³ëÿíêè 
êîíâåðãåíö³¿ ñèãíàë³â îáîõ ôîðì ³ìóí³òåòó 
ðîñëèí áóëè çãàäàí³ âèùå.

Ââàæàºòüñÿ, ùî ðåàêö³¿ áàçàëüíîãî ³ìóí³òå-
òó ìåíø ³íòåíñèâí³, í³æ ðåàêö³¿ ³ìóí³òåòó, ùî 
âèêëèêàºòüñÿ åôåêòîðàìè. ²ìóííà â³äïîâ³äü, 
ùî âèêëèêàºòüñÿ á³ëêàìè ñò³éêîñò³, ÷àñòî 
(àëå íå çàâæäè) çàâåðøóºòüñÿ ëîêàë³çîâàíîþ 
çàïðîãðàìîâàíîþ çàãèáåëëþ êë³òèí ðîñëèí - 
íàä÷óòëèâîþ â³äïîâ³ääþ (Noman et al, 2019). 
Îäíàê ó âèïàäêó PTI íàä÷óòëèâà â³äïîâ³äü 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ íå÷àñòî.
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Çà îñòàíí³ äåñÿòèë³òòÿ â ðîçóì³íí³ ðîáîòè 
³ìóííî¿ ñèñòåìè ðîñëèí â³äáóâñÿ çíà÷íèé ïðî-
ãðåñ. Âæå â³äíîñíî äîáðå â³äîìà ìîëåêóëÿðíà 
îðãàí³çàö³ÿ ³ìóííèõ ñåíñîð³â ðîñëèí, ìîäåë³ ¿õ 
ôóíêö³îíóâàííÿ â ³íäóêö³¿ çàõèñíèõ ðåàêö³é 
³ìóí³òåòó ðîñëèí. Äîñÿãíóòå ðîçóì³ííÿ çáàãà÷óº 
íå ò³ëüêè ôóíäàìåíòàëüí³ çíàííÿ, ç’ÿâëÿþòüñÿ 
òàêîæ ïðàêòè÷í³ ï³äõîäè äî çàõèñòó ðîñëèí. 
Íàïðèêëàä, çàðàç âèêîðèñòîâóþòü ïðåïàðàòè, 
ùî ³íäóêóþòü ó ðîñëèí ñèñòåìíó íàáóòó ñò³é-
ê³ñòü (Dewen et al, 2017).

ª ïåâí³ äîñÿãíåííÿ â êîíñòðóþâàíí³ á³ëê³â 
ñò³éêîñò³ ðîñëèí ç íîâèìè àáî äåê³ëüêîìà 
òèïàìè ñïåöèô³÷íîñò³ ðîçï³çíàâàííÿ åôåê-
òîð³â, íàïðèêëàä çà ðàõóíîê âáóäîâóâàííÿ â 
NBLs ³íòåãðîâàíèõ äîìåí³â (Abdul Malik et al, 
2020; Tamborski, Krasileva, 2020). Õî÷à ïðîãðåñ 
â ö³é îáëàñò³ ïîêè ùî äóæå îáìåæåíèé, òàêèé 
ï³äõ³ä â êîíñòðóþâàíí³ ãåíîòèï³â ðîñëèí, ñò³é-
êèõ äî ïàòîãåí³â, îá³öÿº ñòàòè çíà÷íèì ïðî-
ðèâîì â ñåëåêö³¿ ðîñëèí íà ñò³éê³ñòü.

Ó òîé æå ÷àñ áàãàòî êëþ÷îâèõ ïèòàíü ïî-
êè çàëèøàþòüñÿ áåç â³äïîâ³äåé ³ ïîòðåáóþòü
ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü. Øëÿõè ïåðåäà÷³ ñèãíà-
ë³â PTI ³ ETI íå º ïîâí³ñòþ â³äîìèìè. 
²äåíòèô³êîâàíî ñîòí³ RLKs ³ RLPs íà ïîâåðõ-
í³ êë³òèí ðîñëèí, àëå á³îëîã³÷í³ ôóíêö³¿ ³ 
ë³ãàíäè áàãàòüîõ öèõ ðåöåïòîð³â çàëèøàþòüñÿ 
íå âèâ÷åíèìè. Ìè ïîãàíî ðîçóì³ºìî, ÿêèì
÷èíîì ðîñëèíè ðîçð³çíÿþòü MAMPs ïàòîãå-
í³â òà MAMPs êîðèñíèõ ì³êðîîðãàí³çì³â-ìó-
òóàë³ñò³â. Çàëèøàºòüñÿ íåâ³äîìèì, ÿêèì ÷è-
íîì àêòèâîâàí³ NBLs ³í³ö³þþòü íèçõ³äí³ ïî-
òîêè ñèãíàë³â, ÿêèì ÷èíîì â øëÿõó ïåðåäà÷³ 
ñèãíàë³â âçàºìîä³þòü ì³æ ñîáîþ ñåíñîðí³ ³ 
õåëïåðí³ NBLs òîùî. 
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Plants lack specialized mobile immune sensors. Instead, 
each plant cell can recognize the attack of pathogens and 
trigger an effective immune response. The protection 
from pathogens is based on a system, detecting warning 
signs, which can come from the pathogen or from the 
host itself. Plants respond to infection by a two-level 

innate immune system. The first level recognizes and 
responds to molecular patterns, common for large groups 
of potential pathogens. The recognition of these pat-
terns by pattern recognition receptors (PRR), localized 
on the plasma membrane, leads to pattern-triggered 
immunity (PTI). The second level responds to the 
virulence factors (effectors) of pathogens directly or 
through their influence on the host. The detection 
of pathogen effectors by intracellular or plasma-lo-
calized immune sensors (ERR) leads to effector-
triggered immunity (ETI). The article discusses current 
information on the mechanisms via which these 
receptors perceive patterns and effectors of pathogens 
and initiate immune pathways. New ideas about the 
structure and function of plant immune receptors have 
given rise to changes in our understanding of the cell 
surface and intracellular immunity and the interactions 
between them. Despite great fluctuations in the 
magnitude and duration of immune responses caused 
by different molecular patterns or effectors of pathogens 
during PTI and ETI, the immune sensors, localized in 
the plasma membrane or cytoplasm, activate similar 
molecular events, such as the activation of MAP kinases, 
the synthesis of reactive oxygen species, the influx of 
calcium ions etc., indicating that the immune signals 
initiated on the plasma membrane or in the cytoplasm 
converge at subsequent points. Despite great advances
in our understanding of the functioning of plant immune 
sensors in recent years, many important questions re-
main unanswered and require further research.
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