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Íà öåé ÷àñ ó ñâ³ò³ â³äîìî áëèçüêî øåñòè ç ïîëîâè-
íîþ òèñÿ÷ âèä³â â³ðóñ³â, ñåðåä ÿêèõ ïîíàä ï³âòîðè 
òèñÿ÷³ – º ô³òîâ³ðóñàìè. Á³ëüø³ñòü â³ðóñ³â ðîñëèí 
çäàòí³ âèêëèêàòè åï³ô³òîò³¿, ÿê³ ïðèçâîäÿòü äî 
çìåíøåííÿ âðîæàéíîñò³, çíèæåííÿ ÿêîñò³ ïðîäóêö³¿ 
òà, ÷àñîì, ñòàâëÿòü ö³íí³ ïðîìèñëîâ³ ñîðòè òà íàâ³òü 
ö³ë³ âèäè ðîñëèí ï³ä çàãðîçó çíèêíåííÿ. Ãëîáàëüíå ïî-
øèðåííÿ â³ðóñ³â âåäå äî íåîáõ³äíîñò³ ïîñèëåííÿ ô³òî-
ñàí³òàðíèõ òà êàðàíòèííèõ îáìåæåíü, ùî ïîòðåáóº 
äîäàòêîâèõ ô³íàíñîâèõ âèòðàò. Ðîçóì³ííÿ ïðèíöèï³â 
ðîçïîâñþäæåííÿ â³ðóñ³â òà ¿õ á³îëîã³¿ º êëþ÷îâèì 
ôàêòîðîì äëÿ ôîðìóâàííÿ ñòðàòåã³é òà ìåòîä³â 
áîðîòüáè ç íèìè. Îäíèì  ç íîâ³òí³õ ï³äõîä³â º âè-
êîðèñòàííÿ òåõíîëîã³é ãåíåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿. ¯õ çà-
ñòîñóâàííÿ äîçâîëèëî ñòâîðèòè íèçêó ñîðò³â ðîñëèí 
ç ï³äâèùåíîþ ñò³éê³ñòþ äî â³ðóñ³â. Ïðîòå, ïðîáëåìà 
ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ ðîñëèí äîñ³ çàëèøàºòüñÿ îä-
í³ºþ ç íàéàêòóàëüí³øèõ, îñê³ëüêè ç ïëèíîì ÷àñó â³-
ðóñè íàáóâàþòü çäàòíîñò³ îáõîäèòè ìåõàí³çìè çà-
õèñòó òà ³ñíóº ïîòðåáà â îòðèìàíí³ íîâèõ ñò³éêèõ 
ñîðò³â. ²ñíóº äåê³ëüêà îñíîâíèõ ï³äõîä³â, ÿê³ äîçâîëÿ-
þòü îòðèìóâàòè òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ç ï³äâèùåíîþ 
ñò³éê³ñòþ äî â³ðóñ³â. Âîíè áàçóþòüñÿ íà âèêîðèñòàí-
í³: ÐÍÊ-³íòåðôåðåíö³¿; ðåçèñòåíòíîñò³, ïîâ›ÿçàíî¿ ç 
á³ëêàìè â³ðóñíî¿ îáîëîíêè; ðåçèñòåíòíîñò³, îáóìîâëå-
íî¿ âïëèâîì ÐÍÊ-ñàòåë³ò³â, àíòèñìèñëîâèõ ÐÍÊ, ðå-
ïë³êàç, ÐÍÊ-çàëåæíî¿ ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçè, ä³¿ ðèáîíóêëå-
àç, á³ëê³â, ùî ³íàêòèâóþòü ðèáîñîìè, ìîëîòîïîä³áíèõ 
ðèáîçèì³â, ì³êðîÐÍÊ, ðîñëèííèõ àíòèò³ë. Îäíèì ç 
ï³äõîä³â äî ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ ðîñëèí º çàñòî-
ñóâàííÿ ãåí³â ðèáîíóêëåàç. Ãåíè, ùî êîäóþòü ö³ ðèáî-
íóêëåàçè ìàþòü ð³çíå ïðèðîäíå ïîõîäæåííÿ òà íàëå-
æàòü øèðîêîìó êîëó îðãàí³çì³â: áàêòåð³ÿì, ãðèáàì, 
ðîñëèíàì, òâàðèíàì. Çîêðåìà, åêñòðàêë³òèíí³ ðèáî-
íóêëåàçè çäàòí³ íåñïåöèô³÷íî ðîçð³çàòè ïîçàêë³òèíí³ 
ìîëåêóëè â³ðóñíî¿ ÐÍÊ, ùî äîçâîëÿº ñòâîðþâàòè ðîñ-
ëèíè ç ï³äâèùåíîþ ñò³éê³ñòþ äî ð³çíèõ ô³òîâ³ðóñ³â. 

Äàíèé îãëÿä ïðèñâÿ÷åíî äîñë³äæåííþ ð³çíèõ ãåííî-
³íæåíåðíèõ ï³äõîä³â òà ïåðñïåêòèâàì ¿õ âèêîðèñòàí-
íÿ äëÿ ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â ðîñëèí. Àêöåíò 
çðîáëåíî íà äîñë³äæåííÿ âïëèâó ãåí³â ãåòåðîëîã³÷íèõ 
ðèáîíóêëåàç.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: â³ðóñè ðîñëèí, ïðîòèâ³ðóñíèé çàõèñò, 
ñò³éê³ñòü äî â³ðóñ³â, òðàíñãåíí³ ðîñëèíè, ÐÍÊàçè.

Âñòóï

Â³ðóñè ÿê á³îëîã³÷í³ îá’ºêòè º íàéïîøè-
ðåí³øèìè íà Çåìë³ (Mushegian et al, 2023). 
Âîíè óðàæóþòü àðõå¿, áàêòåð³¿, ãðèáè, ðîñëè-
íè, òâàðèí òà ëþäåé. Â³ðóñè, ùî óðàæóþòü ðîñ-
ëèíè, çäàòí³ âèêëèêàòè ð³çíîìàí³òí³ ñèìïòîìè 
íà ðîñëèíàõ: ìîçà¿êè, çãîðòàííÿ òà äåôîðìàö³¿ 
ëèñòê³â, çì³íó çàáàðâëåííÿ ëèñòêîâèõ ïëàñòè-
íîê àáî ïîÿâó íà íèõ øòðèõóâàòîñò³ (Bhat-
tacharyya et al, 2015; Jiang et al, 2023). Íà 
ïðîòèâàãó ïåðâèííîìó, ö³ëêîâèòî íåãàòèâíî-
ìó, áà÷åííþ â³ðóñ³â, íà ñüîãîäí³ ïî÷èíàþòü 
áà÷èòè ¿õ âàæëèâó ðîëü ó á³îñôåð³, çîêðåìà â 
êîíòðîë³ çà ïåðåíåñåííÿì ãåí³â ì³æ âèäàìè, 
íàêîïè÷åíí³ á³îìàñè òà êðóãîîá³ãîì åëåìåíò³â
â åêîñèñòåìàõ (Mushegian et al, 2023, Lefeuvre 
et al, 2019). Îäí³ºþ ç ôóíêö³é â³ðóñ³â ðîñëèí
ó á³îñôåð³ º êîíòðîëü çà íàäì³ðíèì çðîñòàí-
íÿì ãîìîãåííèõ ïîïóëÿö³é ðîñëèí (Lefeuvre 
et al, 2019), ÿêèìè, ïðîòå, º ³ àãðîöåíîçè. 
Òóò ³íòåðåñè ëþäèíè âñòóïàþòü â êîíôë³êò ç
ïðèðîäíèìè ÿâèùàìè òà ïðîöåñàìè, îñê³ëüêè 
³ñíóº ïîòðåáà â âèðîùóâàíí³ ñ³ëüñüêîãîñïîäàð-
ñüêèõ âèä³â, ÿê äæåðåë ïðîäîâîëüñòâà ³ ñèðî-
âèíè. Ïðîÿâè ñèìïòîì³â ïðè óðàæåíí³ â³ðóñà-
ìè áóäóòü çàëåæàòè â³ä âèäó ðîñëèíè, â³ðóñó 
òà ñòàä³¿ ³íôåêö³éíîãî ïðîöåñó. Ô³òîâ³ðóñè 
çäàòí³ ïîðóøóâàòè ìåòàáîë³÷í³ ïðîöåñè (ôîòî-
ñèíòåç, äèõàííÿ, îáì³í àì³íîêèñëîò òà âóãëå-
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âîä³â), âïëèâàòè íà ô³ç³îëîã³÷íèé ñòàí òà ðîç-
âèòîê ðîñëèíè, ùî ÿê íàñë³äîê ïðèçâîäèòü äî 
çíèæåííÿ ðîñòó, âðîæàéíîñò³, à â îñîáëèâî 
òÿæêèõ âèïàäêàõ äî çàãèáåë³ ðîñëèííîãî îð-
ãàí³çìó (Gergerich et al, 2006; Jiang et al, 2023; 
Tatineni and Hein, 2023). Á³ëüøå òîãî, äåÿê³ â³-
ðóñè ìîæóòü âíîñèòè çì³íè â ãåíåòè÷íèé ìà-
òåð³àë ðîñëèíè, ùî ïðèçâîäèòü äî âòðàòè ãå-
íåòè÷íî¿ ñòàá³ëüíîñò³, ïîñèëåííÿ ìóòàö³éíèõ 
ïðîöåñ³â, ðåêîìá³íàö³¿ òà íåêîíòðîëüîâàíèõ ãå-
íåòè÷íèõ çì³í (Hohn et al, 2008). Òàêîæ äîâå-
äåíî, ùî êîìá³íîâàíà âçàºìîä³ÿ â³ðóñ³â ç ³í-
øèìè ñòðåñîâèìè ôàêòîðàìè, òàêèìè ÿê ïî-
ñóõà, âèñîêà òåìïåðàòóðà, äåô³öèò ïîæèâíèõ 
ðå÷îâèí, ìîæå ï³äñèëèòè âïëèâ â³ðóñíî¿ ³í-
ôåêö³¿ ³ çá³ëüøèòè ¿õ øêîäî÷èíí³ñòü òà ñïðèÿòè 
¿õ ãëîáàëüíîìó ïîøèðåííþ (Prasad et al, 2022).

Òðèâàº ïîøóê êîìïëåêñíèõ ìåòîä³â çàõèñ-
òó ðîñëèí, ÿê³ çäàòí³ çìåíøèòè íåãàòèâíèé 
âïëèâ â³ðóñ³â. Ïåðåâàæíî ö³ çàõîäè ñïðÿìîâàí³ 
íà êîíòðîëü â³ðóñíèõ ïåðåíîñíèê³â òà âïðî-
âàäæåííÿ êóëüòóðè â³äïîâ³äàëüíî¿ àãðîòåõí³êè, 
ùî ïåðåäáà÷àº äîòðèìàííÿ ÷³òêî ïðîïèñàíèõ 
ðåãëàìåíòíèõ ðîá³ò ç äîòðèìàííÿì ô³òîñàí³-
òàðíèõ íîðì, ñ³âîçì³í, âèêîðèñòàííÿ ñåðòèô³-
êîâàíîãî çäîðîâîãî ïîñàäêîâîãî ìàòåð³àëó, òî-
ùî (Varma et al, 1993). Îäíàê, ³ñíóþòü ³ á³ëüø 
ñïåö³àë³çîâàí³ ìåòîäè çàõèñòó ðîñëèí, ÿê³ íà-
ñàìïåðåä ïîâ’ÿçàí³ ç îòðèìàííÿì íîâèõ ñò³éêèõ 
âèä³â òà ñîðò³â (Rubio et al, 2023; Sheat et al, 2023; 
Rashid et al, 2016). Ïðèêëàäàìè òàêèõ ìåòîä³â 
ìîæóòü áóòè ñïåö³àëüí³ ñåëåêö³éí³ ïðîãðàìè, â
îñíîâ³ ÿêèõ ëåæèòü ÿê âèêîðèñòàííÿ ïðèðîä-
íèõ äîíîð³â ñò³éêîñò³ â ìåæàõ îäíîãî âèäó äëÿ 
îòðèìàííÿ íîâèõ ñîðò³â (Rubio et al 2023), òàê 
³ ìåòîäè ïîâ’ÿçàí³ ç áåçïîñåðåäíüîþ çì³íîþ 
ãåíîìó ðîñëèí øëÿõîì ñòâîðåííÿ òðàíñãåííèõ 
ðîñëèí (Rashid et al, 2016).

Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè – öå ðîñëèíè, ãåíîìè 
ÿêèõ áóëî çì³íåíî çà äîïîìîãîþ ìåòîä³â ãå-
íåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿ øëÿõîì ³íòåãðàö³¿ ÷óæî-
ð³äíîãî ãåíà àáî ³íàêòèâàö³¿ ïåâíîãî ãåíà îð-
ãàí³çìó. Ùå ó 1983 ðîö³ áóëî âïåðøå ñòâîðåíî 
òðàíñãåííó ðîñëèíó òþòþíó, ùî ì³ñòèëà áàê-
òåð³àëüíèé ãåí ñò³éêîñò³ äî àíòèá³îòèêó êà-
íàì³öèíó (nptII) (Bevan et al, 1983). Öÿ òåõíî-
ëîã³ÿ â³äêðèëà íîâó åðó ðîçâèòêó ìîëåêóëÿðíî¿ 
á³îëîã³¿ òà ãåíåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿. Ç òîãî ÷àñó 
îñíîâíèì àñïåêòîì ãåíåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿ ðîñ-
ëèí º îòðèìàííÿ øèðîêîãî ñïåêòðó ìîäè-

ô³êîâàíèõ ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ âèä³â ç âàæ-
ëèâèìè àãðîíîì³÷íèìè îçíàêàìè. Äî òàêèõ 
îçíàê â³äíîñÿòü ñò³éê³ñòü äî ð³çíèõ ôàêòîð³â 
íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, ÿê àá³îòè÷íîãî 
(ïîñóõà, çàñîëåííÿ ´ðóíò³â, íèçüê³ òåìïåðà-
òóðè), òàê ³ á³îòè÷íîãî õàðàêòåðó (øê³äíèêè, 
áàêòåð³¿, â³ðóñè) (Verma et al, 2022). 

Ô³òîïàòîãåíí³ â³ðóñí³ ³íôåêö³¿ ìîæóòü âðà-
æàòè ÿê äåêîðàòèâí³, òàê ³ êóëüòóðí³ ðîñëèíè, 
âèêëèêàþ÷è ãëèáîê³ íåçâîðîòí³ çì³íè â ðîñ-
ëèíàõ, ùî ïðèçâîäÿòü äî ïîã³ðøåííÿ àäàïòà-
ö³éíèõ âëàñòèâîñòåé ðîñëèí (Jiang et al, 2023; 
Tatineni and Hein, 2023). ßê íàñë³äîê â ³íô³-
êîâàí³é ðîñëèí³ ô³òîïàòîãåíè ìîæóòü ðåïðî-
äóêóâàòèñÿ âïðîäîâæ óñüîãî ïåð³îäó ³ñíóâàííÿ 
ðîñëèííîãî îðãàí³çìó òà óòâîðþâàòè ðåçåðâó-
àð çáóäíèê³â â³ðóñíèõ çàõâîðþâàíü. Òàêèì ÷è-
íîì çá³ëüøóºòüñÿ êîëî óðàæåíèõ ðîñëèí, ùî 
ïîñèëþº ³ áåç òîãî âèñîêèé ³íôåêö³éíèé ôîí.

Ó öüîìó îãëÿä³ ðîçãëÿíóòî çàãàëüí³ ïðèí-
öèïè ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â ðîñëèí, 
çîêðåìà çà äîïîìîãîþ ãåíåòè÷íî-³íæåíåðíèõ 
ìåòîä³â. Îñíîâíó óâàãó ïðèä³ëåíî äîñë³äæåí-
íþ âïëèâó ãåòîðîëîã³÷íèõ ÐÍÊàç íà ï³äâè-
ùåííÿ ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî â³ðóñ³â.

Íåñê³í÷åííå çìàãàííÿ
ì³æ â³ðóñàìè òà ðîñëèíàìè

Ó ïðèðîäíèõ óìîâàõ ðîñëèíè ìîæóòü âè-
ÿâëÿòè ñò³éê³ñòü äî ô³òîïàòîãåí³â, çîêðåìà ³
â³ðóñ³â. ²ñíóº äåê³ëüêà îñíîâíèõ ðåàêö³é ðîñ-
ëèíè íà â³ðóñíó ³íôåêö³þ. Ñåðåä íèõ âèä³ëÿ-
þòü: íå çàëåæíó â³ä ðîñëèíè-ãîñïîäàðÿ ñò³é-
ê³ñòü ïåðøîãî òèïó – ö³ëêîâèòó ðåçèñòåíòí³ñòü, 
àáî ³ìóíí³ñòü, ÿêà ïîëÿãàº â ïðèðîäíèõ âëàñ-
òèâîñòÿõ íå óðàæóâàòèñÿ ïåâíèìè â³ðóñàìè ³ 
îáóìîâëåíà âëàñíå ãåíîòèïîì ðîñëèí. ×àñòî 
âîíà çàïîá³ãàº ïîòðàïëÿííþ ïàòîãåíà ó êë³-
òèíó òà ïîâ’ÿçàíà ç àíàòîì³÷íîþ áóäîâîþ îð-
ãàí³â ðîñëèíè: íàÿâí³ ïîòîâùåí³ êóòèêóëà àáî 
êë³òèííà ñò³íêà, ãóñòå îïóøåííÿ, á³îñèíòåç 
çàõèñíèõ âòîðèííèõ ìåòàáîë³ò³â, òîùî. Öåé 
òèï ñò³éêîñò³, çàçâè÷àé, íå äåìîíñòðóº æîäíèõ 
îçíàê â³ðóñíîãî óðàæåííÿ. Öå ðåçèñòåíòí³ñòü 
øèðîêîãî ñïåêòðó, ùî çàáåçïå÷óº çàõèñò ïðîòè 
âñ³õ øòàì³â ïàòîãåíà, ÿêèé º ³íôåêö³éíèì äëÿ 
³íøèõ âèä³â ðîñëèí (Eleftherianos et al, 2022. 
Wang et al, 2020).

Îñê³ëüêè â³ðóñàì ðîñëèí íåîáõ³äíî ïîäî-
ëàòè ô³çè÷íèé áàð’ºð êë³òèííî¿ ñò³íêè, âîíè 
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À. Ïîòðîõîâ, Î. Îâ÷àðåíêî

ïðîíèêàþòü ó êë³òèíè õàçÿ¿íà àáî øëÿõîì 
ìåõàí³÷íî¿ ³íîêóëÿö³¿, àáî ³íôåêö³ÿ îïîñåðåä-
êîâóºòüñÿ âåêòîðàìè, òàêèìè ÿê êîìàõè, íå-
ìàòîäè àáî íàâ³òü ãðèáè. Ïðÿìå ðîçï³çíàâàííÿ 
â³ðóñ³â, éìîâ³ðíî, íå â³äáóâàºòüñÿ â àïîïëàñò³, 
à íà öèòîïëàçìàòè÷íèõ ìåìáðàíàõ. Çà óìîâè, 
ùî â³ðóñ çäàòíèé ïîäîëàòè ïåðâèíí³ ìåõàí³÷í³ 
áàð’ºðè, â³äáóâàºòüñÿ éîãî ðîçï³çíàâàííÿ ÷å-
ðåç ñïåöèô³÷í³ ñòðóêòóðè àáî á³ëêè, ÿê³ àñî-
ö³þþòüñÿ ç ïàòîãåíîì. Öåé òèï ñò³éêîñò³ âåäå 
äî âèíèêíåííÿ íåêðîç³â ó ì³ñö³ ³íô³êóâàííÿ, 
ÿê³ çàïîá³ãàþòü ïîäàëüøîìó ñèñòåìíîìó ïî-
øèðåííþ â³ðóñó ïî ðîñëèí³. Ðîçï³çíàâàííÿ 
ïàòîãåí-àñîö³éîâàíèõ ìîëåêóëÿðíèõ ñòðóêòóð
(Patogen Associated Molecular Patterns – PAMPs),
â³äáóâàºòüñÿ çà äîïîìîãîþ ðåöåïòîð³â ðîçï³ç-
íàâàííÿ (Pattern Recognition Receptors – PRRs) 
íà ïëàçìàòè÷íèõ ìåìáðàíàõ ðîñëèí. Ö³ PRR 
ðîçï³çíàþòü êîíñåðâàòèâí³ ñòðóêòóðè ïàòîãå-
í³â òà ³íäóêóþòü òàê çâàíó ðåàêö³þ ³ìóí³òåòó,
ùî ïîâ’ÿçàíà ç ïàòîãåíîì. Êð³ì òîãî, º ïîâ³-
äîìëåííÿ ïðî ìîæëèâó ó÷àñòü âíóòð³øíüî-
êë³òèííèõ ðåöåïòîðîïîä³áíèõ ê³íàç (Receptor 
Like Kinases – RLK), ïîä³áíèõ äî òèõ, ÿê³ áå-
ðóòü ó÷àñòü ó ðîçï³çíàâàíí³ PAMP çà äîïîìî-
ãîþ PRR, ó âçàºìîä³¿ ðîñëèí ³ â³ðóñ³â (Ronde 
de et al, 2014).

Îñòàòî÷íî ìåõàí³çìè ïðîöåñ³â, ÿê³ âèêëè-
êàþòü ðåçèñòåíòí³ñòü ó ðîñëèí, ùå íå ç’ÿñîâàí³. 
Îäíàê, â ðîñëèíàõ âèçíà÷åíî òàê çâàí³ R ãåíè, 
ÿê³ âìèêàþòü ñèñòåìè çàõèñòó ðîñëèí òà ðåà-
ãóþòü íà ïîòðàïëÿííÿ ïàòîãåí³â â ðîñëèíó 
(Akhter et al, 2021). Òàêà ñèñòåìà îòðèìàëà 
íàçâó âðîäæåíî¿ «³ìóííî¿ ñèñòåìè» (Ausubel et 
al, 2005). Éìîâ³ðíî, âîíà âèíèêëà âíàñë³äîê 
êîåâîëþö³¿ ïàòîãåí-ðîñëèíà. Ó ïðîöåñ³ çàïóñêó 
³ìóííî¿ ñèãíàëüíî¿ ìåðåæ³ ðîñëèí â³äáóâàºòüñÿ 
³íòåíñèâíèé îáì³í ñèãíàëàìè òà ðîçï³çíàâàí-
íÿ (äèâ. îãëÿä Ding et al, 2022). Ìåõàí³çìè 
ñò³éêîñò³ äî â³ðóñ³â ìîæóòü áóòè ïîâ’ÿçàí³ ç
á³ëêàìè, ÿê³ ðîçòàøîâàí³ ÿê íà çîâí³øí³õ ìåì-
áðàíàõ, òàê ³ âñåðåäèí³ êë³òèíè. Ïîä³¿ ðîçï³ç-
íàâàííÿ ïàòîãåíà ïåðåâàæíî îïîñåðåäêîâàí³
êëàñîì ðåöåïòîðíèõ á³ëê³â, ÿê³ ì³ñòÿòü íóê-
ëåîòèäçâ’ÿçóâàëüí³ (Nucleotide-Binding domain –
NB) äîìåíè òà áàãàò³ ëåéöèíîì ïîâòîðè (Lei-
cine Rich Repeats – LRR). Ö³ ðåöåïòîðí³ á³ëêè 
ðîçï³çíàþòü âëàñíå ïàòîãåí-àñîö³éîâàí³ ïàòåð-
íè (PAMP) àáî ìîëåêóëÿðí³ ñòðóêòóðè àñîö³-
éîâàí³ ç ïîøêîäæåííÿìè, âèêëèêàíèìè ïàòî-

ãåíîì (Damage Associated Molecular Patterns –
DAMP). ª òàêîæ âíóòð³øíüîêë³òèíí³, òàê çâàí³ 
NLR (Nucleotide-Binding Domain and Leucine-
Rich Repeat) ðåöåïòîðè, ÿê³ ÿê ³ ïîïåðåäí³ ìà-
þòü NB òà LRR ä³ëÿíêè. NLR ðåöåïòîðè ðîç-
ï³çíàþòü ñïåöèô³÷í³ ôàêòîðè àâ³ðóëåíòíîñò³ 
(Avr), ùî îáóìîâëåí³ ïàòîãåíàìè. Â³äïîâ³äíî 
äî áóäîâè N-ê³íöåâîãî äîìåíó NLR ïîä³ëÿþòü 
íà äâà îñíîâí³ êëàñè: TIR (Toll/interleukin-1 
ðåöåïòîð) òà CC (Coiled Coil ñï³ðàëüíà ñï³ðàëü 
äîìåí) (Monteiro and Nishimura, 2018). ²ñ-
íóº äóìêà, ùî àêòèâíà ôðàêö³ÿ öèõ ïðîòå¿í³â 
ìîæå çíàõîäèòèñÿ â êë³òèííîìó ÿäð³ (Dodds, 
Rathjen, 2010). Ñàìå NLR ðåöåïòîðè ââàæàþòü 
ìîëåêóëÿðíèìè ïåðåìèêà÷àìè, ÿê³ çàïóñêàþòü 
ñèãíàë çàõèñí³é ñèñòåì³ ðîñëèíè ï³ñëÿ âèÿâ-
ëåííÿ ïàòîãåíà (Takken et al, 2006). Àêòèâàö³ÿ 
NLR çàïóñêàº òàê çâàíèé ïðîöåñ ã³ïåð÷óòëè-
âîñò³ (Hypersensitive Response – HR), ùî ïðî-
ÿâëÿºòüñÿ ó âèãëÿä³ ëîêàëüíî¿ çàãèáåë³ êë³òèí,
à îòæå íåêðîç³â (Balint-Kurti, 2019). Ðåàêö³ÿ 
HR, ùî ³í³ö³þºòüñÿ âçàºìîä³ºþ á³ëê³â Avr/R 
ïðèçâîäèòü äî ìåòàáîë³÷íèõ çì³í ð³âí³â çàõèñ-
íèõ ðåãóëÿòîð³â ðîñòó ðîñëèí. Ï³äâèùóþòüñÿ 
âì³ñò ñàë³öèëîâî¿ êèñëîòè (SA), æàñìîíîâî¿ 
êèñëîòè (JA) ³ îêñèäó àçîòó (NO), íàêîïè÷ó-
þòüñÿ àêòèâí³ ôîðìè êèñíþ (ÀÔÊ), òàê³ ÿê 
O2� ³ ïåðåêèñ âîäíþ, ÿê â ³íô³êîâàíèõ, òàê ³ â 
íå³íô³êîâàíèõ òêàíèíàõ. Öå, âëàñíå, ³ âåäå äî 
íåêðîç³â (Mandadi, Scholthof, 2013).

Ñåëåêö³éí³ ïðîãðàìè, ÿê³ íàïðàâëåí³ íà 
ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ ðîñëèí çàñíîâàí³, ïå-
ðåâàæíî, íà îòðèìàíí³ ñò³éêèõ ñîðò³â çà ðà-
õóíîê ñõðåùóâàííÿ ç ðîñëèíàìè ïðèðîäíèìè 
äîíîðàìè ñò³éêîñò³. R-ãåí îïîñåðåäêîâàíà ñò³é-
ê³ñòü º âèäîñïåöèô³÷íîþ òà ³íäóêóºòüñÿ, êîëè 
øòàì-ñïåöèô³÷íèé åôåêòîð àâ³ðóëåíòíîñò³ (Avr)
â³ä ïàòîãåíà ïîºäíóºòüñÿ ïðÿìî àáî îïîñå-
ðåäêîâàíî ç³ ñïîð³äíåíèì ðîñëèííèì á³ëêîì 
R (Zhu et al, 2013; Mandadi, Scholthof, 2013). 
R-á³ëêè, ùî çàáåçïå÷óþòü çàõèñò â³ä áàêòåð³é, 
ãðèá³â, îîì³öåò³â, íåìàòîä, êîìàõ ³ â³ðóñ³â, áó-
ëè ³äåíòèô³êîâàí³ â ð³çíèõ âèäàõ ðîñëèí. 
Íåïîâíèé ïåðåë³ê âèÿâëåíèõ ðîñëèííèõ ãåí³â, 
ùî îáóìîâëþþòü ðåçèñòåíòí³ñòü äî â³ðóñ³â, íà-
âåäåíî ó òàáë. 1. Á³ëüø³ñòü â³äîìèõ R-á³ëê³â íà-
ëåæàòü äî êëàñó ñï³ðàëüíà ñï³ðàëü (CC) – ñàéò 
çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèä³â (NBS) – áàãàò³ ëåéöè-
íîì ïîâòîðè (LRR)), àáî äî êëàñó ðåöåïòîð³â 
Toll Interleukin 1 (TIR)-NBS-LRR. Ïåðøèé ãåí 
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ðåçèñòåíòíîñò³ N, ùî áóâ ³äåíòèô³êîâàíèé ó 
òþòþí³â, íàëåæèòü äî ãåí³â êëàñó ãîìîëîã³÷-
íîãî ðåöåïòîðà Toll Interleukin 1 (TIR)-NBS-
LRR. Öåé ãåí íàäàº ñò³éê³ñòü äî øèðîêîãî êî-
ëà òîáàìîâ³ðóñ³â (Marathe et al, 2002). Ïåðå-
âàæíî ãåíè ðåçèñòåíòíîñò³ âïëèâàþòü íà ïðî-
öåñè òðàíñêðèïö³¿ â³ðóñ³â, íàïðèêëàä, ãåí eIF4E,
ÿêèé º ôàêòîðîì ³í³ö³àö³¿ òðàíñêðèïö³¿, áåðå 
ó÷àñòü â ìåõàí³çìàõ ïðîòèâ³ðóñíîãî çàõèñòó 
ðîñëèí òà ïîâ’ÿçàíèé ³ç âïëèâîì íà óòâîðåííÿ 
VPg (â³ðóñíîãî ãåíîìçâ’ÿçàíîãî á³ëêà) (Perez 
et al, 2012), à äîì³íàíòíèé ãåí Rx1 áëîêóº 
òðàíñêðèïö³þ íà ð³âí³ åëîíãàö³¿ (Richard et al,
2020). Á³ëüø³ñòü R-ãåí³â êîäóþòü âíóòð³øíüî-
êë³òèíí³ ³ìóíí³ ðåöåïòîðè NLR-òèïó. Ö³ ðå-
öåïòîðè ïîòðåáóþòü äîïîì³æíèõ NLR äëÿ 
àêòèâàö³¿ ³ìóííî¿ ñèãíàë³çàö³¿ ïðè ñïðèéíÿò-
ò³ ïàòîãåíà – NRC. Áàãàòî R ãåí³â ó ðîäèí³ 
Solanaceae, âêëþ÷àþ÷è NLR º òåìïåðàòóðîëà-

á³ëüíèìè. Ñò³éê³ñòü, íàäàíà öèìè ãåíàìè, â áà-
ãàòüîõ âèïàäêàõ ÷óòëèâà äî òåìïåðàòóðè òà çíè-
æóºòüñÿ ïðè ïåðåâèùåíí³ 28 ºC. Ïðîòå âèÿ-
âèëè, ùî ñò³éê³ñòü äî PVX, îáóìîâëåíà Rx1, 
çáåð³ãàëàñÿ ïðè ï³äâèùåíèõ òåìïåðàòóðàõ (äî
34 ºC) ó ðîñëèíàõ êàðòîïë³ òà Nicotiana ben-
thamiana, ÿê³ ñòàá³ëüíî åêñïðåñóâàëè Rx1. Òå, 
ùî Rx1-³ìóííèé ñèãíàëüíèé øëÿõ íå çàëåæàâ 
â³ä òåìïåðàòóðè, îçíà÷àº, ùî ïðèíàéì-í³ îäèí 
äîïîì³æíèé NRC ó N. benthamiana º ñò³éêèì 
äî òåìïåðàòóðè. Àâòîðè ïðèïóñòèëè, ùî òåì-
ïåðàòóðíà ÷óòëèâ³ñòü ôóíêö³îíóâàííÿ ãåí³â ðå-
çèñòåíòíîñò³ ïàñëüîíîâèõ, éìîâ³ðíî, ïîâ’ÿçàíà
ç ñåíñîðîì NLR (Richard et al, 2020). ²íîä³ äëÿ 
ôóíêö³îíóâàííÿ ñò³éêîñò³ ïîòð³áíî, ùîíàéìåí-
øå 5 ð³çíèõ ïðîòå¿í³â, ÿê ó âèïàäêó RTM ñò³é-
êîñò³ ó Arabidopsis thaliana (Cosson et al, 2012). 

R ãåíè ñò³éêîñò³ º ïîòåíö³éíèìè êàíäèäà-
òàìè ïðè ñòâîðåíí³ ãåíåòè÷íèõ êîíñòðóêö³é, 

Òàáëèöÿ 1. Ðîñëèíí³ ãåíè ñò³éêîñò³ äî ô³òîïàòîãåí³â

Ãåí ñò³éêîñò³ Ðîñëèíà Â³ðóñè Ïîñèëàííÿ

RCY1
RTM1
RTM2
HRT
pot-1
pvr2
Îðòîëîã ãåíà ïøåíèö³ Sbm2
N

RT4-4
cyv1
pot-1

Tm-22

Tm-1

SW-5b
elF4E
Rx1
Rx2
Rysto

CMD2

Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Capsicum annuum
C. annuum
Hordeum vulgare
Nicotiana tabacum

Phaseolus vulgaris
Pisum sativum
Solanum lycopersicum ïåðåíåñåíî 
ç L. hirsutum
Solanum lycopersicum ïåðåíåñåíî 
ç S. peruvianum
Solanum lycopersicum ïåðåíåñå-
íà ç S. habrochaites
Solanum lycopersicum
Solanum tuberosum
Solanum tuberosum
Solanum tuberosum
Solanum tuberosum
Manihot esculenta

CMV* 
TEV*
TEV* 
TCV* 
PVY*, TEV* 
PVY* 
SBWMV* 
TMV*

CMV* 
CIYVV* 
PVY*, TEV* 

ToMV*, TMV* 

TMV*, ToMV*, 
ToBRFV*
TSWV*, TCSV* 
PVY* 
PVX* 
PVX* 
PVY* 
CBSV*, CasMV

Sekine et al, 2008
Cosson et al, 2012 
Cosson et al, 2012 
Zhu, 2013 
Parrella et al, 2002 
Ruffel et al, 2005
Okada et al, 2020 
Holmes et al, 1938 öèò. 
ïî Marathe et al, 2002 
Seo et al, 2006 
Taninaka et al, 2020 
Parrella et al, 2002 

Lanfermeijer et al, 2004 

Jewehan et al, 2022

Zhu et al, 2017 
Ruffel et al, 2002 
Shaikhaldein et al, 2018 
Shaikhaldein et al, 2018 
Grech-Baran et al, 2020 
Sheat, Winter 2023

Ïðèì³òêà.* CBSV – Cassava brown streak virus, CasMV – Cassava mosaic virus, CIYVV – Clover yellow vein 
virus; CMV – Cucumber mosaic virus; CVV – Citrus variegation virus; PVX – Potato virus X, PVY – Potato virus 
Y; SBWMV – Soil-borne wheat mosaic virus; TCSV – Tomato chlorotic spot virus; TCV – Turnip crinkle virus; 
TEV – Tobacco etch virus; TMV – Tobacco mosaic virus; ToBRFV – Tomato brown rugose fruit virus; ToMV – 
Tomato mosaic virus; TSWV – Tomato spotted wilt orthotospovirus; TSWY – Tomato spotted wilt orthotospovirus.
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ïðèäàòíèõ äëÿ îòðèìàííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â 
ðîñëèí. Ãåíè ðåçèñòåíòíîñò³ áóâàþòü äîì³-
íàíòíèìè (á³ëüø³ñòü) òà ðåöåñèâíèìè. ²ìóí³-
òåò, îáóìîâëåíèé ðåöåñèâíèìè ãåíàìè, ìàº â
ñâî¿é îñíîâ³ íåñóì³ñí³ñòü êîìïîíåíò³â ãîñïî-
äàðÿ òà â³ðóñó àáî ôàêòîð³â, ÿê³ ïîâèíí³ 
âçàºìîä³ÿòè îäèí ç îäíèì äëÿ ðîçìíîæåííÿ 
â³ðóñó â êë³òèíàõ ãîñïîäàðÿ òà ³íäóêóâàííÿ 
³íôåêö³¿ â ðîñëèí³ (Johnson et al, 2020). Äëÿ 
ñòâîðåííÿ ãåíåòè÷íèõ êîíñòðóêö³é, ùî íàäà-
þòü ðîñëèíàì ñò³éê³ñòü äî â³ðóñ³â, âèêîðèñòî-
âóþòü äîì³íàíòí³ ãåíè ðåçèñòåíòíîñò³. Ðåöå-
ñèâí³ ãåíè ñò³éêîñò³ ìîæóòü ñòàíîâèòè ³íòåðåñ 
ÿê ìîäåëü äëÿ ãåíåòè÷íîãî ðåäàãóâàííÿ.

Âñòàíîâëåíî, ùî ó â³äïîâ³äü íà â³ðóñíó ³í-
ôåêö³þ ðîñëèíè ñèíòåçóþòü ð³çíîìàí³òí³ ïðî-
òèâ³ðóñí³ á³ëêè òàê³ ÿê: ÐÍÊ-çâ’ÿçóþ÷³ á³ëêè 
(RNA binding proteins – RBPs), ³íàêòèâóþ÷³ 
ðèáîñîìè á³ëêè (Ribosome inactivating prote-
ins – RIPs), PR-á³ëêè (Pathogenesis Related), 
ÿê³ ìîæóòü ôóíêö³îíóâàòè ÿê ñóïðåñîðè â³ðó-
ñ³â, ôåðìåíòí³ á³ëêè – ÐÍÊàçè (Musidlak et al, 
2017). Äîâåäåíî, ùî ó â³äïîâ³äü íà â³ðóñ PR-
á³ëêè çäàòí³ íàêîïè÷óâàòèñÿ â íåçàðàæåíèõ îð-
ãàíàõ, òèì ñàìèì áëîêóþ÷è éîãî ïîäàëüøå ïî-
øèðåííÿ, à ôåðìåíòàòèâíî àêòèâí³ á³ëêè ÐÍÊ-
àçè ìîæóòü âèêîíóâàòè ôóíêö³¿ «ê³ëëåðíèõ» 
á³ëê³â, ïîïåðåäæóþ÷è ðåïë³êàö³þ ãåíîìíî¿ 
ÐÍÊ (MacIntosh et al, 2020). 

Â ïðîâåäåíèõ äîñë³äæåííÿõ áóëî âèÿâëå-
íî ð³çí³ òèïè PR á³ëê³â òà âñòàíîâëåíî ôóíê-
ö³¿ áàãàòüîõ ç íèõ. Òàê, á³ëêè PR2a òà PR3 ç 
Nicotiana tabacum ïåðåâàæíî ìàþòü ïðîòèãðèá-
êîâó àêòèâí³ñòü, àëå áóëî ïîì³÷åíî, ùî âîíè 
òàêîæ ìîæóòü ïðîÿâëÿòè çàõèñíó àêòèâí³ñòü 
ïðîòè â³ðóñó òþòþíîâî¿ ìîçà¿êè (TMV) (Sinde-
larova M, Sindelar L, 2018). Êð³ì òîãî, âñòàíîâ-
ëåíî, ùî âèä³ëåíèé ç Capsicum annuum á³ëîê 
PR10 (CaPR-10) âèÿâëÿº ðèáîíóêëåîë³òè÷íó 
àêòèâí³ñòü ùîäî TMV. Âèÿâèëè, ùî ôîñôî-
ðèëþâàííÿ äåÿêèõ PR á³ëê³â, çîêðåìà PR10, 
ìîæå ïîñèëþâàòè ¿õ ïðîòèâ³ðóñíó àêòèâí³ñòü 
(Park et al, 2003; äåòàëüí³øå îãëÿä Ali et al, 2018). 

Äîñë³äæóþ÷è âëàñòèâîñò³ PR-á³ëê³â ìîæíà 
íå ëèøå ðîçðîáëÿòè ´ðóíòîâí³ ñåëåêö³éí³ àí-
òèâ³ðóñí³ ïðîãðàìè, à é âèêîðèñòîâóâàòè ¿õ äëÿ 
îòðèìàííÿ òðàíñãåííèõ ðîñëèí, àäæå PR-á³ëêè 
º ìîæëèâèìè ãåíàìè-êàíäèäàòàìè äëÿ ñòâî-
ðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ òðàíñãåííèõ êóëüòóð (Saez 
et al, 2022).

Íà ñüîãîäí³, âèêîðèñòàííÿ ð³çíîìàí³òíèõ 
ìåòîä³â á³î³íôîðìàòèêè òàêèõ ÿê: âèð³âíþ-
âàííÿ ìíîæèííèõ ïîñë³äîâíîñòåé, ïîøóê ó 
BLAST, ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç òà äîñë³äæåí-
íÿ äîìåí³â ³ ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ, â³ä³ãðàº 
âàæëèâó ðîëü ó âèÿâëåíí³ íîâèõ ãåí³â, àñîö³-
éîâàíèõ ç³ ñò³éê³ñòþ äî ïàòîãåí³â, òà ïåðåäáà-
÷åíí³ ¿õ ìîæëèâîãî âïëèâó íà ðîñëèííèé îð-
ãàí³çì (Kumar et al, 2017). 

Ïåâíèé ÷àñ, ëèøå ñåëåêö³ÿ ïðèðîäíüî 
ñò³éêèõ ðîñëèí áóëà îïòèìàëüíèì íàïðÿìêîì 
çàõèñòó â³ä ô³òîâ³ðóñ³â. Îêð³ì ñåëåêö³¿ ñò³é-
êèõ ãåíîòèï³â ðîñëèí, çâ³ëüíèòè ðîñëèíè â³ä
â³ðóñ³â ìîæíà âèêîðèñòîâóþ÷è êóëüòóðó àï³-
êàëüíèõ ìåðèñòåì in vitro. Ïðèíöèï ôóíêö³-
îíóâàííÿ ÿêî¿, ÿê äîâãèé ÷àñ ââàæàëè, ïîëÿãàâ
ó â³äñòàâàíí³ çîíè ðåïë³êàö³¿ â³ðóñ³â â³ä çîíè 
ðîñòó ìåðèñòåìè (Hollings, 1965; Grout, 1999; 
Alam et al, 2013; Wang et al, 2021). Îêð³ì òîãî, 
áàãàòî â³ðóñ³â íå çäàòí³ äî âåðòèêàëüíîãî ïå-
ðåíåñåííÿ äî íàùàäê³â ðîñëèíè-ãîñïîäàðÿ ÷å-
ðåç íàñ³ííÿ. Ìåðèñòåìàòè÷í³ òà òðàíñãåíåðà-
ö³éí³ àíòèâ³ðóñí³ áàð’ºðè äîñ³ çàëèøàþòüñÿ íå 
äî ê³íöÿ äîñë³äæåíèìè, ïðîòå, çã³äíî ç ñó÷àñ-
íèìè óÿâëåííÿìè âîíè çíà÷íîþ ì³ðîþ ïîâ’ÿ-
çàí³ ç ÿâèùåì ÐÍÊ ³íòåðôåðåíö³¿. Îòæå, êð³ì 
ìîðôîëîã³÷íèõ áàð’ºð³â, ñàìå ÐÍÊ-³íòåðôå-
ðåíö³ÿ (RNAi) â³ä³ãðàº âèð³øàëüíó ðîëü ó çà-
ïîá³ãàíí³ àáî äîçâîë³ ³íâàç³¿ ìåðèñòåìè àáî 
âåðòèêàëüíî¿ ïåðåäà÷³. Ñïîñ³á âçàºìîä³¿ â³ðó-
ñó ç øëÿõàìè RNAi â ðîñëèíí³é ìåðèñòåì³, 
âïëèâàº íà éîãî ñèìïòîìàòèêó, ïåðñèñòåíö³þ, 
øâèäê³ñòü ðåïë³êàö³¿ òà, çðåøòîþ, íàäõîäæåííÿ 
â ïîòîìñòâî ãîñïîäàðÿ (Bradamante et al, 2021). 
Òîìó ö³ äîñë³äæåííÿ òàêîæ âàæëèâ³ äëÿ ðîçó-
ì³ííÿ ìåõàí³çì³â âçàºìîä³¿ ðîñëèíà-â³ðóñ ³ ïî-
áóäîâè çàõèñíèõ ñòðàòåã³é.

Ñòðàòåã³¿ ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ ðîñëèí

Íà ñüîãîäí³ âèêîðèñòàííÿ ñó÷àñíèõ ìîëå-
êóëÿðíî-á³îëîã³÷íèõ òà ãåííî-³íæåíåðíèõ ï³ä-
õîä³â äîçâîëÿº ðîçøèðèòè àðñåíàë áîðîòüáè ç
ðîñëèííèìè â³ðóñàìè (Salgotra et al, 2020). 
Ðîçãëÿäàþ÷è ñïåö³àë³çîâàí³ íàïðàâëåí³ çì³íè 
â ãåíîì³ ðîñëèí äëÿ ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ 
ðîñëèí ìîæíà âèä³ëèòè äåê³ëüêà îñíîâíèõ 
ñòðàòåã³é ðîçâèòêó öüîãî íàïðÿìêó ãåíåòè÷íî¿ 
³íæåíåð³¿, ÿê³ ïðåäñòàâëåí³ â òàáë. 2. Ïî÷àò-
êîâ³ ñïðîáè ñòâîðèòè ãåíåòè÷í³ êîíñòðóêö³¿, 
ùî íàäàþòü ñò³éê³ñòü äî â³ðóñó, áàçóâàëèñÿ íà 
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Òàáëèöÿ 2. Äåÿê³ ñòðàòåã³¿ ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â ðîñëèí ç âèêîðèñòàííÿì ãåííî-³íæåíåðíèõ ìåòîä³â

Ìåõàí³çì/ñòðàòåã³ÿ Ðîäèíè ðîñëèí
Ïðîäóêòè/ìåõàí³çìè, 
ùî áëîêóþòü â³ðóñè

Â³ðóñè Ïîñèëàííÿ

Ïîâåðõíåâ³ á³ëêè 
êàïñèäó

Áëîêóâàííÿ ðåïë³-
êàçè

ÐÍÊ çàëåæíà ÐÍÊ 
ïîë³ìåðàçà

ÐÍÊ ³íòåðôåðåíö³ÿ

ÐÍÊ ñàòåë³òè

Ãåòåðîëîã³÷í³ ðè-
áîíóêëåàçè

Á³ëêè ³íàêòèâàòîðè 
ðèáîñîì

Ì³êðîÐÍÊ

Caricaceae, 
Cucurbitaceae, 
Fabaceae, 
Orchidaceae, 
Rosaceae, 
Solanaceae
Musaceae, 
Solanaceae 

Solanaceae

Brassicaceae, 
Fabaceae, 
Solanaceae

Solanaceae

Asteraceae, 
Fabaceae,
Poaceae,
Solanaceae

Cannabaceae, 
Caricaceae, 
Cucurbitaceae, 
Fabaceae, 
Solanaceae

Solanaceae, 
Poaceae

Ïîñòòðàíñêðèïö³é-
íå çàìîâêàííÿ ãå-
í³â; siRNA

Äåôåêòí³ ãåíè ðå-
ïë³êàçè, ÐÍÊ ñàé-
ëåíñèíã

Ãåí, ùî êîäóº â³-
ðóñíó ÐÍÊ çàëåæíó 
ÐÍÊ ïîë³ìåðàçó, 
ñèòðåç êîðîòêèõ 
êÐÍÊ òà ïîäàëüøà 
³íàêòèâàö³ÿ â³ðóñà 
øëÿõîì ñàéëåí-
ñèíãó 
Ìàë³ ³íòåðôåðóþ÷³
ÐÍÊ/ì³êðîÐÍÊ 
(siRNA/miRNA), 
ÐÍÊ ³íäóêîâàíèé 
êîìïëåêñ ñàé-
ëåíñèíãó (RISC), 
êîìïëåìåíòàð-
íå ñïàðþâàííÿ 
siRNA/miRNA ç 
ö³ëüîâèì ãåíîì, 
ðîçùåïëåííÿ 
â³ðóñíîãî ãåíà 
á³ëêîì àðãîíàâò 
(AGO)

siRNA, ÐÍÊ ³íòåð-
ôåðåíö³ÿ

Âíóòð³øíüî- òà ïî-
çàêë³òèíí³ ÐÍÊàçè

Àäåí³í ïîë³íóêëå-
îòèä ãëþêîçèëàçíà 
àêòèâí³ñòü, ³íã³áó-
âàííÿ òðàíñëÿö³¿ 
êåïîâàíî¿ ÐÍÊ

ì³êðîÐÍÊ

CMV, TMV, PVY, 
CymMV, ORSV, BMV, 
PLRV, PPV, PRSV, 
WMV, ZYMV 

BBTV, TYLCV, CMV, 
TMV

ÒMV, äæåì³í³ì³ðóñè 

BBrMV, BBTV, BYDV, 
CasMV, CMV, CTV, 
MDV, MSV, MYMIV, 
PLRV, PNRV, PRSV, 
PVX, PVY, RTBV, 
SCMV, SMV, TCSV, 
TLCDV, TMV, TYLCV, 
WSMV

CMV 

BCMV, BPMV, 
BSMV,CMV, CSVd,
PSTVd, PVY, RBSDV,
SMV, TEV, TSWV, WMV

ACMV, AMCV, AMV, 
BMV, BYMV, ChiVMV, 
CMV, ICRSV, PLRV, 
PMV, PRSV, PVX, PVY, 
SBMV, SHMV,
SPMV, TBSV, TEV, 
TMV, TNV, TuMV, 
ZYMV

BNYVV, BYDV, RSV, 
SCBGAV

Äèâ. îãë. Prins et al, 
2008; Lindbo, Falk 
2017; Ovcharenko, 
Rudas, 2023

Golemboski et al, 
1990; îãëÿäè Prins 
et al, 2008; Johnson 
et al 2020
Xie 2001; Gupta et 
al, 2021

Äèâ. îãëÿäè Li and 
Wang, 2019, Teixeira 
2021; Akbar 2022, 
Liu et al, 2022

Shen 2015

Äåòàëüí³øå äèâ. 
Òàáë. 3

Äèâ. îãëÿä Citores 
et al, 2021

Äèâ. îãëÿä 
Mengistu, 
Tenkegna, 2021
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êîíöåïö³¿ ðåçèñòåíòíîñò³, îòðèìàíî¿ â³ä ïàòî-
ãåí³â (Kyruchenko, Kovalenko, 2018), ùî ïîëÿ-
ãàëî ó âèêîðèñòàíí³ ãåíåòè÷íèõ ïîñë³äîâíîñ-
òåé ïîâ’ÿçàíèõ ç êàïñèäíèìè, òðàíñïîðòíèìè 
àáî á³ëêàìè ðåïë³êàçè â³ðóñ³â. Â ïîäàëüøîìó 
âèÿâèëè, ³ñíóâàííÿ ð³çíîìàí³òíèõ ìåõàí³çì³â, 
ÿê³ âïëèâàþòü íà ÐÍÊ â³ðóñ³â ³ ïðèçâîäÿòü äî 
çàìîâêàííÿ ãåí³â, ùî òàêîæ º åôåêòèâíèìè äëÿ 
ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ ðîñëèí (Sehrish et al, 2022).

Ïåðøîþ ³ íàéá³ëüø ïîøèðåíîþ ñòðàòåã³ºþ 
º îòðèìàííÿ â³ðóñîñò³éêèõ òðàíñãåííèõ ðîñëèí 
çàñíîâàíèõ íà ôåíîìåí³, ÿê³é îòðèìàâ íàçâó 
ïàòîãåí-îáóìîâëåíî¿ ðåçèñòåíòíîñò³ (Pathogen 
Derived Resistance – PDR). Â êë³òèíè òàêèõ 
ðîñëèí ïåðåíîñÿòü çàêîäîâàí³ ïîñë³äîâíîñò³ 

îêðåìèõ â³ðóñíèõ á³ëê³â, àáî áåçïîñåðåäíüî 
íóêëå¿íîâèõ êèñëîò â³ðóñ³â (Beachy, 1989).

Ñåðåä â³ðóñíèõ á³ëê³â íàéá³ëüøó óâàãó çî-
ñåðåäæåíî íà ðåïë³êàçàõ, ïðîòåàçàõ, òðàíñïîðò-
íèõ òà êàïñèäíèõ á³ëêàõ. Îäíàê, íèí³ â³äîìî, 
ùî ðîçâèòîê PDR ìîæëèâèé ³ çà ðàõóíîê, 
íàÿâíîñò³ âëàñíå ñàìî¿ â³ðóñíî¿ ÐÍÊ, ùî äàº 
íîâ³ ìîæëèâîñò³, ùî áàçóþòüñÿ íà ÐÍÊ-îïî-
ñåðåäêîâàí³é ñò³éêîñò³. Îäíàê, íàâ³òü çàðàç â÷å-
í³ íå ìàþòü ÷³òêîãî ðîçóì³ííÿ âñ³õ ìîëåêóëÿð-
íèõ ìåõàí³çì³â óòâîðåííÿ ñò³éêîñò³ çà ðàõóíîê 
PDR (Rashid, Lateef, 2016; Andersen et al, 2018).

Ïåðø³ ñïðîáè ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ òðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí çàñíîâàíèõ íà ôåíîìåí³ PDR
ïî÷àëèñÿ ç âèêîðèñòàííÿ TMV ³ éîãî êàï-

Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 2

Ìåõàí³çì/ñòðàòåã³ÿ Ðîäèíè ðîñëèí
Ïðîäóêòè/ìåõàí³çìè, 
ùî áëîêóþòü â³ðóñè

Â³ðóñè Ïîñèëàííÿ

"Àíòèò³ëà ðîñëèí"

CRISPR-Cas9

SBetaceae, 
Rutaceae, 
Solanaceae

Solanaceae

ScFv- àíòèò³ëî, 
ôðàãìåíòè àíòèò³ë 
ScFv 

Òðàíç³ºíòíà åêñ-
ïðåñ³ÿ sgRNA òà 
Cas9 åíäîíóêëåàçè, 
ÿê³ âíîñÿòü äâó-
íèòêîâ³ ðîçðèâè â 
ÄÍÊ â³ðóñ³â

AMCV, ArMV, BNYVV, 
CMV, CYVV, JMV, PVY, 
TBSV 

BCTV, BSCTV, BeYDV, 
MeMV

Tenkegna, 2021
Äèâ îãëÿä 
Safarnejad et al, 
2011; Jafarzade et 
al, 2019
Äèâ. îãëÿä Gupta 
et al, 2021

Ïðèì³òêà. CMV – African cassava mosaic virus, AMCV – Artichoke mottled crinkle virus, AMV – alfalfa mosaic 
virus, ArMV – Arabis mosaic virus, BBrMV – Banana bract mosaic virus, BBTV – Banana bunchy top virus, 
BCMV – Bean common mosaic virus, BCTV – Beet curly top virus, BMV – Barley mosaic virus, BNYVV – Beet 
necrotic yellow vein virus, BPMV – Bean pod mottle virus, BSCTV – Beet severe curly top virus, BSMV – Barley 
stripe mosaic virus, BYDV – Barley yellow dwarf virus, BeYDV – Bean yellow dwarf virus, BYMV – Bean yellow 
mosaic virus, CasMV – Cassava mosaic virus, ChiVMV – Chilli veinal mottle virus, CSVd – Chrysanthemum 
stunt viroid, CTV – Citrus tristeza virus, CMV – Cucumber mosaic virus, CymMV – Cymbidium mosaic virus, 
ICRSV – Indian citrus ringspot virus = citrus ringspot virus, CRSV, CYVV – Clover yellow vein virus, JMV – 
Johnson grass mosaic virus, MDV – Maize dwarf virus, MeMV – Merremia mosaic virus, MSV – Maize streak 
virus, MYMIV – Mungbean yellow mosaic India virus, ORSV – Odontoglossum ringspot virus, PLRV – Potato 
leaf roll virus, PMV – Pokeweed mosaic virus, PNRV – Prunus necrotic ringspot virus, PPV – Plum pox virus; 
PRSV – Papaya ringspot virus, PSTVd – Potato spindle tuber viroid, PVX – Potato virus X, PVY – Potato virus 
Y, RBSDV – Rice black-streaked dwarf virus, RSV – Rice stripe virus, RTBV – Rice tungro bacilliform virus, 
SCBGAV – Sugarcane Bacilliform Guadeloupe A Virus, SCMV – Sugarcane mosaic virus, SMV – Soybean mosaic 
virus, TBSV – Tomato bushy stunt virus, TCSV – Tomato chlorotic spot virus, TEV – Tobacco etch virus, TLCBV –
Tomato leaf curl burewala virus, TLCDV – Tomato leaf curl Delhi virus, TMV – Tobacco mosaic virus, TNV– To-
bacco necrosis virus, TSWV – Tomato spotted wild virus, TuMV – Turnip mosaic virus, TYLCV – Tomato yellow 
leaf curl virus, SBMV – Southern bean mosaic virus, SHMV – Sunn-hemp mosaic virus = Sunn-hemp rosette virus, 
SPMV – Satellite panicum mosaic virus, WMV – Watermelon mosaic virus, WSMoV – Watermelon silver mottle virus, 
WSMV – Wheat streak mosaic virus, ZYMV – Zucchini yellow mosaic virus 
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ñèäíîãî á³ëêà (Nejidat, 1989). Âèêîðèñòàííÿ
êàïñèäíèõ á³ëê³â ïîêàçàëî ñâîþ âèñîêó åôåê-
òèâí³ñòü, ïðîòå, çàçâè÷àé, òàêà ñò³éê³ñòü º 
âóçüêîñïåö³àë³çîâàíîþ (Prins et al, 2008). Áóëî 
âèñóíóòî ïðèïóùåííÿ, ùî öå ñàìå á³ëîê-îïî-
ñåðåäêîâàíà ñò³éê³ñòü, îñê³ëüêè òðàíñãåíí³ ðîñ-
ëèíè ìàëè âèñîêó ñò³éê³ñòü ïðè ³íîêóëÿö³¿ â³-
ð³îíàìè, àëå íå â³ðóñíîþ ÐÍÊ. Ïðîòå, ³íîä³ 
ïðè çàñòîñóâàíí³ ïîñë³äîâíîñòåé êàïñèäíèõ 
á³ëê³â äëÿ ãåíåòè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿ ðîñëèí, 
îòðèìàíà ðåçèñòåíòí³ñòü áóâàº îáóìîâëåíîþ 
ÿâèùàìè ÐÍÊ ³íòåðôåðåíö³¿ (äèâ. îãëÿä Ov-
charenko, Rudas, 2023).

Îêð³ì á³ëêà îáîëîíêè ÷àñòî ìîæíà çóñòð³òè 
çàñòîñóâàííÿ ³íøîãî òèïó á³ëê³â – òðàíñïîðò-
íèõ. Ñïåöèô³÷íî ìîäèô³êóþ÷è êë³òèíí³ ïëàç-
ìîäåñìè, ö³ á³ëêè äîçâîëÿþòü ³íôåêö³¿ ïîøè-
ðþâàòèñÿ ì³æ ñóñ³äí³ìè êë³òèíàìè, à çãîäîì, 
ïîòðàïëÿþ÷è ó ïðîâ³äí³ ñèñòåìè ðîñëèí, çà-
áåçïå÷óþòü ñèñòåìíå ïîøèðåííÿ â³ðóñ³â ïî 
âñüîìó îðãàí³çìó (Lapidot et al, 1993 Conti et 
al, 2012)). Ïðè ñòâîðåíí³ òðàíñãåííèõ ðîñëèí, 
ÿê³ ì³ñòèëè ìóòàíòí³ ôîðìè òðàíñïîðòíèõ á³ë-
ê³â â³ðóñ³â, âèÿâèëîñü, ùî îòðèìàí³ ðîñëèíè 
áóëè á³ëüø ñò³éêèìè äî â³ðóñíèõ ³íôåêö³¿. 
Òàêèé ï³äõ³ä ïîòåíö³éíî äîçâîëÿº îòðèìóâàòè 
òðàíñãåíí³ ðîñëèíè, ÿê³ á ïðîÿâëÿëè ñò³éê³ñòü 
îäðàçó äî äåê³ëüêîõ â³ðóñ³â, îñê³ëüêè òðàíñ-
ïîðòí³ á³ëêè ìîæóòü âèêîðèñòîâóâàòèñÿ ñïî-
ð³äíåíèìè â³ðóñàìè (Lapidot et al, 1993; Prins 
et al, 2008).

²íøèì òèïîì çàõèñòó º åêñïðåñ³ÿ ïîâíèõ 
àáî íåïîâíèõ ãåí³â â³ðóñíèõ ðåïë³êàç, ùî 
ñïðèÿº ðîçâèòêó ñò³éêîñò³ äî ³íôåêö³¿, êîòðà, 
ÿê ïðàâèëî, îáìåæóºòüñÿ øòàìîì â³ðóñó, ãåí 
ðåïë³êàçè ÿêîãî âèêîðèñòîâóºòüñÿ. Ââàæàþòü,
ùî ðåïë³êàçà, åêñïðåñîâàíà ó ðîñëèíàõ, çâ’ÿ-
çóºòüñÿ ç á³ëêàìè ãîñïîäàðÿ àáî â³ðóñó, ÿê³ ðå-
ãóëþþòü ðåïë³êàö³þ òà åêñïðåñ³þ ãåí³â â³ðóñó 
(Prins et al, 2008). Ö³êàâî, ùî öÿ ñòðàòåã³ÿ º 
åôåêòèâíîþ íàâ³òü äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ñò³éêîñò³ 
ïðîòè îäíîëàíöþãîâèõ ÄÍÊ âì³ñíèõ â³ðóñ³â, 
òàêèõ ÿê äæåì³í³â³ðóñè (Gupta et al, 2021).

²íøèì ñïîñîáîì ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ ðîñëèí 
º âèêîðèñòàííÿ ÿâèùà ÐÍÊ ³íòåðôåðåíö³¿. Ðîç-
ð³çàííÿ äâîõëàíöþãîâèõ ÐÍÊ â³ðóñ³â (double
stranded RNAs – dsRNAs) íà êîðîòê³ ³íòåðôå-
ðóþ÷³ ÐÍÊ (short interfering RNAs – siRNAs) 
àáî ì³êðî ÐÍÊ (micro RNas – miRNAs) (Akbar 
et al, 2022), ³í³ö³þº â îðãàí³çì³ ðîñëèíè ïðî-

öåñè ìîâ÷àííÿ ãåí³â òà óíåìîæëèâëþþòü ïî-
äàëüøèé ðîçâèòîê â³ðóñíî¿ ³íôåêö³¿. Öå â³ä-
áóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê ðîçï³çíàâàííÿ ðîñëèíàìè 
äâîëàíöþãîâèõ ä³ëÿíîê ÐÍÊ, âíàñë³äîê ÷îãî 
â³äáóâàºòüñÿ ¿õ ðóéíóâàííÿ ðîñëèííèìè êîìï-
ëåêñàìè Dicer òà Risk, ùî ðóéíóþòü â³ðóñí³ 
ÐÍÊ. Ïðè òðàíñôîðìàö³¿ ðîñëèíè ôðàãìåíòîì 
ÄÍÊ ó âèãëÿä³ ³íâåðòîâàíèõ ïîâòîð³â àáî 
êîìïëåìåíòàðíèì ÐÍÊ â³ðóñó â³äáóâàºòüñÿ àê-
òèâàö³ÿ çàõèñíèõ ñèñòåì, ÿê³ ðóéíóþòü ÐÍÊ 
â³ðóñà (Younis et al, 2014). Ö³êàâî, ùî ïàðà-
ðåòðî- òà ÄÍÊ-â³ðóñè ðîñëèí, òàê³ ÿê êàóë³-
ìîâ³ðóñè òà äæåì³í³â³ðóñè, òàêîæ º ì³øåíÿìè 
ñàéëåíñèíãó (Rodríguez-Negrete et al, 2019). 
Ïðèïóñêàþòü, ùî ìåõàí³çì ìîâ÷àííÿ ãåí³â º 
íàäçâè÷àéíî ïîøèðåíèì ïðèðîäíèì çàõèñíèì 
ìåõàí³çìîì ðîñëèí, ùî ìîæå áóòè àêòèâíî 
âèêîðèñòàíèé â ãåíåòè÷í³é ³íæåíåð³¿.

Âèêîðèñòàííÿ àíòèçì³ñòîâî¿ ÐÍÊ, ì³êðî-
ÐÍÊ òà êîñóïðåñ³¿ äîçâîëÿº ñïîíóêàòè ðîçâè-
òîê ìîâ÷àííÿ ãåí³â. Çàâäÿêè ÿâèùó ìîâ÷àííÿ 
ãåí³â ñòàëî ìîæëèâèì ñòâîðåííÿ ìóëüòèñò³é-
êèõ ðîñëèí (Yang, Li, 2018). Äåòàëüíî ìî-
ëåêóëÿðí³ ìåõàí³çìè, ùî îáóìîâëþþòü ³íäó-
êîâàíå ãîñïîäàðåì ìîâ÷àííÿ ãåí³â îïèñàíå â
îãëÿä³ Zand Karimi H, Innes RW (2022). Ó 
ïðîòèâ³ðóñíîìó ³ìóí³òåò³, îïîñåðåäêîâàíîìó
ñàéëåíñèíãîì ÐÍÊ, º äâà îñíîâíèõ ìåõàí³ç-
ìè çàõèñòó ðîñëèí â³ä âòîðãíåííÿ â³ðóñíèõ 
íóêëå¿íîâèõ êèñëîò: òðàíñêðèïö³éíå ìîâ÷àííÿ 
ãåí³â (Transcriptional Gene Silencing – TGS) 
òà ïîñòòðàíñêðèïö³éíå ìîâ÷àííÿ ãåí³â (Post 
Transcriptional Gene Silencing – PTGS). TGS
ä³º íà ÄÍÊ âì³ñí³ â³ðóñè, ïðèãí³÷óº òðàíñ-
êðèïö³þ ö³ëüîâèõ ëîêóñ³â, êîíòðîëþþ÷è ñòà-
òóñ ìåòèëþâàííÿ õðîìàòèíó òà óòâîðåííÿ ãåòå-
ðîõðîìàòèíó. PTGS ñïðàöüîâóº ÿê çàõèñíèé
ìåõàí³çì ïðîòè ÐÍÊ- ³ ÄÍÊ-âì³ñíèõ â³ðóñ³â
òà ä³º íà ïîñòòðàíñêðèïö³éíîìó ð³âí³, ñïðÿ-
ìîâóþ÷è ì³øåí³ ìÐÍÊ äî äåãðàäàö³¿ àáî ïðè-
ãí³÷åííÿ òðàíñëÿö³¿. Äåÿê³ â³ðóñè ç øèðîêèì 
êîëîì ãîñïîäàð³â ìàþòü ð³çí³ ñòðàòåã³¿ ïðèãí³-
÷åííÿ ïðîòèâ³ðóñíîãî çàõèñòó, îáóìîâëåíîãî
ÐÍÊ-ñàéëåíñèíãîì ãîñïîäàðÿ. Â³ðóñí³ ñóïðå-
ñîðè ñàéëåíñèíãó ìîæóòü ïåðåøêîäæàòè àáî 
çìåíøóâàòè åôåêòèâí³ñòü PTGS òà TGS. Âîíè 
òàêîæ ìîæóòü âïëèâàòè øëÿõîì àêòèâàö³¿ àáî
³íäóêö³¿ åêñïðåñ³¿ åíäîãåííèõ ñóïðåñîð³â. ²ìó-
íîñóïðåñèâíà ä³ÿëüí³ñòü äåÿêèõ â³ðóñ³â ìîæå 
ïîÿñíèòè ¿õ øèðîêèé ñïåêòð õàçÿ¿â ³ ïîñòàâèòè 
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ï³ä çàãðîçó óñï³õ ñòðàòåã³é íà îñíîâ³ siRNA 
(Teixeira et al, 2021), àëå, â òîé æå ÷àñ, âîíà 
â³äêðèâàº ìîæëèâ³ñòü ñòâîðåííÿ ñòðàòåã³é íà-
ïðàâëåíèõ ïðîòè â³ðóñíèõ ñóïðåñîð³â ñàéëåí-
ñèíãó (äåòàëüí³øå â îãëÿäàõ Scaria et al, 2006; 
Pumplin N, Voinnet O (2013); Singh et al, 2015; 
Yang, Li, 2018). Ñàìå íà â³ðóñí³ ñóïðåñîðè ñàé-
ëåíñèíãó ðîñëèí ìîæå âïëèâàòè (ïðèãí³÷óâàòè) 
âèêîðèñòàííÿ ñàòåë³òíèõ ÐÍÊ (satRNA) (Shen 
et al, 2015). Ïðîòå, Y-Sat (satRNA) â³ðóñó îã³ð-
êîâî¿ ìîçà¿êè (CMV) ìîæóòü â³ä³ãðàâàòè ³ ³íøó 
ðîëü îêð³ì ò³º¿, ùî ïîñëàáëþþòü ñèìïòîìè â³-
ðóñíî¿ ³íôåêö³¿: äåÿê³ ç íèõ, äîäàòêîâî íàâàí-
òàæóþ÷è AGO1, ñïðèÿþòü ðîçùåïëåííþ åíäî-
ãåííî¿ ìÐÍÊ ³ ñàì³ âèêëèêàþòü çàõâîðþâàííÿ 
(Flores, 2016).

Ùå îäíèì ï³äõîäîì ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ ðîñ-
ëèí º âèêîðèñòàííÿ á³ëê³â-³íàêòèâàòîð³â ðèáî-
ñîì (Citores et al, 2021). Ö³ á³ëêè áëîêóþòü ðè-
áîñîìàëüíó îäèíèöþ 28S ÐÍÊ. Òàê âæå áóëà 
äåòåêòîâàíà íèçêà òàêèõ á³ëê³â: MAP (ó ðîñ-
ëèíàõ Mirabilis jalapa), Trichoxanthin (ó ðîñëè-
íàõ Trichoxanthes kirilowi), Dianthin (ó ðîñëèíàõ 
Dianthus caryophyllus), Momorcharin (ó ðîñëè-
íàõ Momordiñà cacharantia), CA-SRI (ó ðîñëè-
íàõ Clerodendrum aculeatum), Ricin (ó ðîñëèíàõ 
Ricinus communis).

Ðèáîçèìè – öå ìîëåêóëè ÐÍÊ, ÿê³ ìàþòü 
âëàñíó êàòàë³òè÷íó àêòèâí³ñòü äëÿ âèñîêî-
ñïåöèô³÷íîãî ã³äðîë³çó íóêëå¿íîâèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé, ÿêà ³íã³áóº åêñïðåñ³þ ãåí³â. Çàâäÿêè 
òàêîìó ï³äõîäó áóëî ñòâîðåíî ðîñëèíè äèí³ 
ñò³éê³ äî WMV2 and ZYMV (Huttner et al, 2001).

Ö³êàâèì ï³äõîäîì äî ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ ðîñ-
ëèí º âèêîðèñòàííÿ «ðîñëèííèõ àíòèò³ë». Õî-
÷à, ðîñëèíè íå ìàþòü âëàñíî¿ ïîâíîö³ííî¿ 
³ìóííî¿ ñèñòåìè, îäíàê çà äîïîìîãîþ ìåòîä³â 
ãåíåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿ ìîæëèâå ïåðåíåñåííÿ ãå-
í³â, ùî â³äïîâ³äàþòü çà ñèíòåç àíòèò³ë. Ïîêà-
çàíî, ùî ðîñëèíè òþòþíó, â ÿêèõ ñèíòåçóâà-
ëèñÿ àíòèò³ëà äî ïîâåðõíåâîãî á³ëêà â³ðóñó 
ðèçîìàí³¿ áóðÿêó, âèÿâèëèñÿ ñò³éêèìè ïðè ¿õ 
³íô³êóâàíí³ øëÿõîì ìåõàí³÷íîãî ïîøêîäæåí-
íÿ òà ïðè ³íô³êóâàíí³ ÷åðåç ïðèðîäí³é âåêòîð 
Polymyxa betae (Jafarzade et al, 2019). Ö³êàâî, ùî
àíòèò³ëà â ðîñëèíàõ äëÿ íîðìàëüíîãî ôóíê-
ö³îíóâàííÿ ïîâèíí³ ôîðìóâàòè ñóëüôã³äðèëüí³
ì³ñòêè, ÿê³ ìîæóòü óòâîðþâàòèñÿ â àïîïëàñò³, 
àáî åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêóëþì³, àëå íå 
öèòîïëàçì³. Ïðîòå, îñê³ëüêè ïðè òðàíñïîðò³ â

åíäîïëàçìàòè÷íèé ðåòèêóëþì àíòèò³ëà âèÿâ-
ëÿþòüñÿ â³äîêðåìëåíèìè â³ä â³ðóñ³â, òî ïåðñ-
ïåêòèâíèì º ¿õ ïîºäíàííÿ ç ñèãíàëàìè àïîï-
ëàñòíîãî òðàíñïîðòóâàííÿ (Safarnejad et al, 2011).

Îêð³ì âèùåçàçíà÷åíèõ ï³äõîä³â, ³ñíóº ùî 
íèçêà àëüòåðíàòèâíèõ ñòðàòåã³é çàáåçïå÷åííÿ
â³ðóñîñò³éêîñò³ ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí. Íàïðèê-
ëàä, îäèí ç òàêèõ ï³äõîä³â – öå âèêîðèñòàííÿ 
ãåí³â ïðèðîäíî¿ ñò³éêîñò³ ðîñëèí, ùî êîäó-
þòü âèùå çàçíà÷åí³ PR á³ëêè, äëÿ ãåíåòè÷íî¿ 
òðàíñôîðìàö³¿ ãåòåðîëîã³÷íèõ âèä³â. ²íøèì äî-
ñèòü ïåðñïåêòèâíèì ï³äõîäîì º ³íäóêö³ÿ ñò³é-
êîñò³ øëÿõîì ñàéëåíñèíãó ðîñëèííèõ ãåí³â,
íåîáõ³äíèõ äëÿ ðåïë³êàö¿ â³ðóñó. ²ñíóþòü íà-
â³òü ñòðàòåã³¿ ùî âêëþ÷àþòü âèêîðèñòàííÿ ãå-
í³â á³ëê³â ññàâö³â, òàêèõ ÿê ³íòåðôåðîí (Vin-
cente et al, 1987) òà ãåí³â, ùî ³íàêòèâóòü ðîáîòó 
ðèáîñîì. Ùå îäíèì ³ç ï³äõîä³â, ïðî ÿêèé ìè 
ïîãîâîðèìî á³ëüø äåòàëüíî, º âèêîðèñòàííÿ 
ãåí³â ãåòåðîëîã³÷íèõ ðèáîíóêëåàç.

Ðèáîíóêëåàçè ðîñëèí

ÐÍÊàçè – öå ôåðìåíòè, ùî ã³äðîë³çóþòü 
ôîñôîäèåô³ðíèé çâ’ÿçîê ó ìîëåêóëàõ ÐÍÊ. 
Ïåðåâàæíî âîíè ëîêàë³çîâàí³ â îðãàíåëàõ àáî 
â ïîçàêë³òèííîìó ïðîñòîð³. ÐÍÊàçè ìîæóòü 
áóòè ðîçä³ëåí³ íà 3 ðîäèíè: ÐÍÊàçè À (õðå-
áåòí³), ÐÍÊàçè Ò1 (áàêòåð³¿, ãðèáè) ³ ÐÍÊàçè 
Ò2 (â³ðóñè, áàêòåð³¿, ãðèáè, ðîñëèíè, òâàðèíè). 
Ó á³ëüøîñò³ îðãàí³çì³â º ëèøå îäèí ãåí òàêîãî 
ôåðìåíòó, îäíàê ó ðîñëèí ãåí³â ìîæå áóòè 
äåê³ëüêà, îêð³ì òîãî ¿õ ÐÍÊàçè ìîæóòü áóòè 
ïðèñòîñîâàí³ äëÿ ð³çíîìàí³òíèõ ôóíêö³é. Ðîñ-
ëèíí³ ÐÍÊàçè â³äíîñÿòü äî ðîäèí òàê çâàíèõ 
ÐÍÊàç Ò2 òèïó, ÿê³ ÷àñòî º ñåêðåòîðíèìè òà 
òðàíñïîðòóþòüñÿ â àïîïëàñò, âàêóîë³, ÷è äå-
ïîíóþòüñÿ â åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêóëþì³
(Green, 1994; MacIntosh, Castandet, 2020). Ôåð-
ìåíòè ç ö³º¿ ðîäèíè º åíäîðèáîíóêëåàçàìè,
ÿê³ íåñïåöèô³÷íî ðîçùåïëþþòü ÐÍÊ çà ðàõó-
íîê ðîáîòè àêòèâíîãî öåíòðó ôåðìåíòó, ÿêèé 
ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâí³ çàëèøêè ã³ñòèäèíó. ¯õ 
ôåðìåíòàòèâíèé ìåõàí³çì º äâîñòóïåíåâèì ³ 
âêëþ÷àº òðàíñôîñôîðèëþâàííÿ òà ã³äðîë³ç. 
ÐÍÊàçè öüîãî òèïó òàêîæ ìîæóòü çóñòð³÷àºòüñÿ
ó âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ áàêòåð³é, ãðèá³â òà íàâ³òü 
äåÿêèõ â³ðóñ³â òà òâàðèí (Kumar, Kanwar, 2020). 

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç äîçâîëèâ ðîçä³ëèòè 
ÐÍÊàçè T2 òèïó íà òðè êëàñè (Deshpande, 
Shankar, 2002): 
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�  I êëàñ – öå á³ëêè ïîâ’ÿçàí³ ç ð³çíîìàí³òíè-
ìè â³äïîâ³äÿìè íà àá³îòè÷íèé òà á³îòè÷íèé 
ñòðåñ. Öåé êëàñ õàðàêòåðèçóºòüñÿ çíà÷íîþ ì³í-
ëèâ³ñòþ;

�  II êëàñ – öå êîíñåðâàòèâíèé êëàñ ÐÍÊàç 
âèÿâëåíèé ó íàñ³ííºâèõ ðîñëèí. Ôóíêö³¿ ôåð-
ìåíò³â öüîãî êëàñó ïîâ’ÿçàí³ ³ç ðåóòèë³çàö³¿þ 
ÐÍÊ;

�  III êëàñ – ãîëîâíèì ÷èíîì ïîâ’ÿçàíèé ³ç 
ñàìîíåñóì³ñí³ñòþ, ôåðìåíòè öüîãî êëàñó áóëî 
íàçâàíî S-ÐÍÊàçàìè, òîä³ ÿê ³íø³ ðîñëèíí³ 
ôåðìåíòè ðîäèíè T2 º S-ïîä³áíèìè ÐÍÊàçàìè.

Âñòàíîâëåíî, ùî âì³ñò ðèáîíóêëåàç çäàò-
íèé çíà÷íî çá³ëüøóâàòèñÿ ïðè ñòðåñîâèõ óìî-
âàõ. Òàê, âèÿâèëè â³äì³íí³ñòü â àêòèâíîñò³ 
ÐÍÊàç òà ¿õ äèíàì³ö³ ïðè àíàë³ç³ äâîõ ñîðò³â 
ãðå÷êè, ÿê³ ìàþòü ð³çíó ÷óòëèâ³ñòü äî â³ðóñó 
îï³êó ãðå÷êè (BBV): ó ñîðòó ç ñåðåäíüîþ ÷óò-
ëèâ³ñòþ äî â³ðóñó ÐÍÊàçíà àêòèâí³ñòü êî-
ëèâàëàñÿ ç ìîìåíòó ³íô³êóâàííÿ â³ðóñîì, òîä³ 
ÿê ó òîëåðàíòíîãî ñîðòó –ïîñòóïîâî çðîñòàëà. 
(Sindarovska et al, 2014). Òàêîæ ïîêàçàíî, ùî 
ó ðîñëèí àðàá³äîïñèñó ÿê â³äïîâ³äü íà ñòðåñ, 
çîêðåìà ñïðè÷èíåíèé âïëèâîì ôîñôàòíîãî ãî-
ëîäóâàííÿ, ³íäóêóºòüñÿ åêñòðàêë³òèííà ðèáî-
íóêëåàçà RNS1, ÿêà ëîêàë³çóºòüñÿ íå ëèøå â 
ì³ñö³ ïîðàíåííÿ, à é â â³ääàëåíèõ íåïîøêîä-
æåíèõ òêàíèíàõ (Bariola et al, 1999).

Äëÿ ãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ïîâ’ÿçàíèõ ç³ 
ñòâîðåííÿì â³ðóñîñò³éêèõ òðàíñãåííèõ ðîñëèí 
³íòåðåñ ñòàíîâëÿþòü ñàìå S-ïîä³áí³ ÐÍÊàçè 
ðîñëèí, ùî íàëåæàòü äî íåñïåöèô³÷íèõ åíäî-
ðèáîíóêëåàç. Éìîâ³ðíî, ùî S-ïîä³áí³ ÐÍÊàçè 
ó ðîñëèí ³íäóêóþòüñÿ ïðè ñòàð³íí³, îñê³ëüêè
öåé ïðîöåñ õàðàêòåðèçóºòüñÿ äåãðàäàö³ºþ ìà-
êðîìîëåêóë, çîêðåìà ÐÍÊ, ³ çíèæåííÿì ôîòî-
ñèíòåòè÷íî¿ àêòèâíîñò³. Ïîðàíåííÿ òàêîæ º 
³íäóêòîðîì àêòèâàö³¿ ïîçàêë³òèííèõ ÐÍÊàç, 
êîòð³ ðîçùåïëþþòü ÐÍÊ äëÿ ïîâòîðíîãî âè-
êîðèñòàííÿ ôîñôàò³â íàâêîëèøí³ìè êë³òèíà-
ìè. Áàãàòî ãåí³â ïîçàêë³òèííèõ S-ïîä³áíèõ 
ÐÍÊàç åêñïðåñóþòüñÿ ó êâ³òàõ. Âîíè âèðîá-
ëÿþòüñÿ â êë³òèíàõ ìàòî÷îê ³ ñåêðåòóþòüñÿ â 
ïîçàêë³òèííèé ìàòðèêñ (Kumar, Kanwar, 2020). 
Íåçâàæàþ÷è íà òîé ôàêò, ùî òêàíèíè êâ³ò³â 
áàãàò³ ïîæèâíèìè ðå÷îâèíàìè, âîíè ìàéæå 
íå óøêîäæóþòüñÿ çáóäíèêàìè õâîðîá. Öå óç-
ãîäæóºòüñÿ ç âèñîêèì ð³âíåì ðèáîíóêëåàçíî¿ 
àêòèâíîñò³ ó êâ³òàõ, òîìó áóëî ïðèïóùåíî, ùî 
òàêà àêòèâí³ñòü ïîâ’ÿçàíà ç çàõèñòîì êâ³ò³â â³ä 

ïàòîãåí³â. Êîìïîíåíòè àïîïëàñòó â³ä³ãðàþòü 
êëþ÷îâó ðîëü íà ïî÷àòêîâèõ åòàïàõ âçàºìîä³¿ 
ðîñëèí òà ïàòîãåí³â. Ïîçàêë³òèíí³ ÐÍÊàçè ìî-
æóòü ïîòåíö³éíî áðàòè ó÷àñòü ó ïðîòèä³¿ â³-
ðóñàì, çàâäÿêè ïîçàêë³òèíí³é ëîêàë³çàö³¿. Ö³ 
ôåðìåíòè ìàþòü íèçüêèé ð³âåíü àêòèâíîñò³ â 
³íòàêòíèõ ëèñòêàõ òà ³íäóêóþòüñÿ ó â³äïîâ³äü 
íà ïîðàíåííÿ òà ïðîíèêíåííÿ çáóäíèêà (San-
gaev et al, 2011). 

Òî÷íèé ìåõàí³çì àíòèâ³ðóñíîãî çàõèñòó ðîñ-
ëèí çà äîïîìîãîþ ÐÍÊàç ùå íå â³äîìèé, îäíàê 
âèä³ëÿþòü òðè ìîæëèâèõ ìåõàí³çìè ¿õ âïëèâó 
íà ÐÍÊ â³ðóñ³â, ÿê³ ìîæóòü ïðîÿâëÿòèñÿ íà
áóäü-ÿê³é ñòàä³¿ êë³òèííî¿ ³íôåêö³¿. Íà ïåð-
øîìó åòàï³, êîëè ÐÍÊàçà çóñòð³÷àº â³ðóñ ïîçà 
êë³òèíîþ, âîíà ìîæå çíèùèòè â³ðóñíó ÐÍÊ, 
õî÷à ñàì ìåõàí³çì ïðîíèêíåííÿ ÐÍÊàçè âñå-
ðåäèíó â³ð³îíó íåçðîçóì³ëèé ³ ïîòðåáóº ïî-
äàëüøèõ äîñë³äæåíü. Ïðîòå äîâåäåíî, ùî ³í-
ôåêö³éí³ñòü â³ðóñó çìåíøóºòüñÿ ïðè áåçïîñå-
ðåäí³é îáðîáö³ ÷àñòèíîê â³ðóñó ÐÍÊàçîþ (Bald,
1964). Íà íàñòóïíîìó åòàï³ ÐÍÊàçà ìîæå âçàº-
ìîä³ÿòè ç â³ðóñîì ó öèòîïëàçì³ â åíäîïëàçìà-
òè÷íîìó ðåòèêóëþì³ (Verchot, 2016; MacIntosh,
Castandet, 2020). Íàðåøò³, ìîæëèâèì ì³ñöåì 
âçàºìîä³¿ ÐÍÊàçè òà â³ðóñà º ÿäðî êë³òèíè, äå
ôåðìåíòàòèâíà àêòèâí³ñòü ÐÍÊàçè ìîæå áåç-
ïîñåðåäíüî âïëèâàòè íà â³ðóñíó ÐÍÊ ³ ðóéíó-
âàòè ¿¿ (Bald, 1964; Sugavara et al, 2016; Man-
junatha et al, 2022)

Äîñë³äæåííÿ âëàñíå âíóòð³øíüîÿäåðíî¿ ëî-
êàë³çàö³¿ äåÿêèõ ÐÍÊàç òðèâàº, ïðîòå òàêà
ëîêàë³çàö³ÿ âæå áóëà ïåðåêîíëèâî ïðîäåìîí-
ñòðîâàíà äëÿ áè÷à÷î¿ ÐÍÊàçè. Îêð³ì òîãî, 
ïèëüíà óâàãà äîñë³äíèê³â çîñåðåäæåíà íà ìîæ-
ëèâîñò³ âòðó÷àííÿ åêçîãåííèõ ÐÍÊàç â ïðîöåñ 
ÐÍÊ-³íòåðôåðåíö³¿, ùî áåðå ó÷àñòü ó çàõèñò³ 
ïðîòè â³ðóñ³â. Òîìó ìåõàí³çì ïðîòèâ³ðóñíî¿ 
àêòèâíîñò³ ÐÍÊàç âêëþ÷àº ÿê ïðÿìèé âïëèâ 
íà íóêëåîêàïñèä òà íóêëå¿íîâó êèñëîòó, òàê 
³ íåïðÿìèé âïëèâ, òîáòî âòðó÷àííÿ â ÐÍÊ-
³íòåðôåðåíö³þ, ³íäóêö³þ àïîïòîçó çàðàæåíèõ 
êë³òèí. 

Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè
ç ãåíàìè ãåòåðîëîã³÷íèõ ðèáîíóêëåàç

Â ì³ðó òîãî, ÿê ðîçøèðþâàëîñü óÿâëåííÿ 
ïðî ðîëü ÐÍÊàç ó çàõèñò³ ðîñëèí â³ä â³ðóñíèõ 
³íôåêö³é, áóëî çàïî÷àòêîâàíî íîâèé íàïðÿìîê 
ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ òðàíñãåííèõ ðîñëèí. Áóëî
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ðîçïî÷àòî äîñë³äæåííÿ ç³ ñòâîðåííÿ òðàíñ-
ãåííèõ ë³í³é ðîñëèí ç ãåòåðîëîã³÷íèìè ãåíàìè 
ÐÍÊàç, êëîíîâàíèìè ç îðãàí³çì³â ð³çíîãî ô³-
ëîãåíåòè÷íîãî ïîõîäæåííÿ (òàáë. 3).

Âïåðøå ãåíè ãåòåðîëîã³÷íî¿ ÐÍÊàçè áóëè 
ïåðåíåñåí³ â ãåíîì òþòþíó (Nicotiana tabacum). 
Áóëî îïèñàíî îòðèìàííÿ òðàíñãåííèõ ðîñëèí 
òþòþíó, ùî åêñïðåñóþòü ãåí rnc áàêòåð³àëü-
íîãî ïîõîäæåííÿ, ùî êîäóº åíäîðèáîíóêëåàçó 
ÐÍÊàçó III, òà ìóòàíòíèé ãåí rnc70, ùî êîäóº
ìóòàíòíó ôîðìó ôåðìåíòó (Langenberg et al,
1997). ÐÍÊàçà III äèêîãî òèïó ñïðè÷èíÿëà 
íåçíà÷íó çàòðèìêó ðîñòó â äåÿêèõ ðîñëèííèõ 
ë³í³ÿõ, àëå, íåçâàæàþ÷è íà öå, òðàíñãåíí³ ðîñ-
ëèíè ÿê ç á³ëêîì äèêîãî òèïó, òàê ³ ìóòàíò-
íèì, áóëè ñò³éêèìè äî çàðàæåííÿ ÐÍÊ-âì³ñ-
íèìè â³ðóñàìè ³ç ìóëüòèïàðòèòíèì ãåíîìîì, 
àëå íå ïðîòè â³ðóñ³â ç îäíîëàíöþãîâèì ÐÍÊ-
ãåíîìîì (Langenberg et al, 1997). Âèêîðèñòàííÿ 
ãåíà rnc70 äîçâîëèëî òàêîæ îòðèìàòè òðàíñ-
ãåííó ïøåíèöþ, ÿêà âèÿâèëàñÿ âèñîêîñò³é-

êîþ äî â³ðóñó ñìóãàñòî¿ ìîçà¿êè ÿ÷ìåíþ 
(BSMV). Ó öèõ òðàíñãåííèõ ðîñëèíàõ áóëè 
â³äñóòí³ ñèìïòîìè â³ðóñíî¿ ³íôåêö³¿, à ðåçóëü-
òàòè ïðîâåäåíîãî Âåñòåðí-áëîòèíãó ïîêàçàëè 
íèæ÷èé ð³âåíü àêóìóëÿö³¿ â³ð³îí³â (Zhang et 
al, 2001). Á³ëüøå òîãî, ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ 
âêàçóþòü íà ìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàííÿ òàêî-
ãî òèïó ï³äõîäó äî çàõèñòó ðîñëèí âïðîäîâæ 
äåê³ëüêîõ ðîñëèííèõ ïîêîë³íü. Áóëî âñòàíîâ-
ëåíî, ùî ãåí rnc70 â òðàíñãåííèõ ë³í³ÿõ êóêó-
ðóäçè, âèðîùåíèõ â ïîëüîâèõ óìîâàõ êîíñòè-
òóòèâíî åêñïðåñóâàâñÿ âïðîäîâæ 12 ïîêîë³íü.
Âèÿâèëîñÿ, ùî ï³ñëÿ ³íô³êóâàííÿ îòðèìàíèõ
ë³í³é â³ðóñîì RBSDV (çáóäíèêîì õâîðîáè 
÷îðíî-ñìóãàñòî¿ êàðëèêîâîñò³ ðèñó) ðîçâèòîê 
ñèìïòîì³â áóâ ïîñëàáëåíèé ó ïîð³âíÿíí³ ç ðîñ-
ëèíàìè äèêîãî òèïó. Ïîâòîðíèé ìîëåêóëÿðíî-
á³îëîã³÷íèé àíàë³ç ùîäî ïðèñóòíîñò³ ãåíà 
rnc70 äîâ³â, ùî òðàíñãåí áóâ ñòàá³ëüíî ³í-
òåãðîâàíèé â ãåíîì ³ åôåêòèâíî åêñïðåñóâàâ-
ñÿ (Cao et al, 2013).

Òàáëèöÿ 3. Ïåðåë³ê ãåòåðîëîã³÷íèõ ÐÍÊàç, âèêîðèñòàíèõ äëÿ ñòâîðåííÿ òðàíñãåííèõ ðîñëèí,
ñò³éêèõ äî øèðîêîãî ñïåêòðó â³ðóñ³â 

Ãåíè, ùî 
êîäóþòü 
ÐÍÊàçè

Äæåðåëî ãåíà
Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè,

â ÿêèõ åñïðåñîâàíî ãåí

Â³ðóñè, ÿêèìè 
³íô³êóâàëè
ðîñëèíè

Ïîñèëàííÿ

Rnc, rnc70

RncIII 

pac1

bov

ZRNase II

Escherichia coli

Serratia marcescens

Schizosaccharomyces 
pombe

Bos taurus

Zinnia elegans

Nicotiana tabacum, 
Triticum aestivum
Zea mays

Nicotiana tabacum

Nicotiana tabacum
Solanum tuberosum
Impatiens walleriana
Dendranthema grandiflora, 
Glicine mas

Saccharum officinarum

Nicotiana tabacum

Solanum tuberosum

Nicotiana tabacum, 
Solanum tuberosum
Petunia hybrida

TEV, TMV
BSMV
RBSDV

TMV

CMV, PVY
PSTVd
TSWV
CSVd, TSWV
BCMV, BPMV, 
SMV, WMV
SCSMV

TMV, 
CMV
PVY

TMV
PVY
TMV

Langenberg et al, 1997
Zhang et al, 2001
Cao et al, 2013

Zhirnov et al, 2016

Watanabe et al, 1995
Sano et al, 1997
Ogawa et al, 2005b
Milosevic et al, 2013
Ogawa et al, 2005a
Yang et al, 2019
Wang et al, 2022

Trifonova et al, 2007 
Sugawara, 2016
Potrokhov et al, 2021

Trifonova et al, 2012
Potrokhov et al, 2021
Ovcharenko et al, 2023

Ïðèì³òêà. BCMV – Bean common mosaic virus, BPMV – Bean pod mottle virus, BSMV – Barley stripe mosaic 
virus, CSVd – Chrysanthemum stunt viroid, CMV – Cucumber mosaic virus, PSTVd – Potato spindle tuber viroid, 
PVY – Potato virus Y, RBSDV – Rice black-streaked dwarf virus, SCSMV – Sugarcane’s streak mosaic virus, SMV 
– Soybean mosaic virus, TEV – Tobacco etch virus, TMV – Tobacco mosaic virus, TSWV – Tomato spotted wild 
virus, WMV – Watermelon mosaic virus
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Ñòðàòåã³¿ ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â ðîñëèí: ôîêóñ íà ÐÍÊàçàõ 

²íøèì ïðèêëàäîì âèêîðèñòàííÿ áàêòåð³àëü-
íèõ íóêëåàç, º âèêîðèñòàííÿ âèñîêî àêòèâíèõ 
íóêëåàç îòðèìàíèõ ç áàêòåð³é Serratia marces-
cens. Ö³ íóêëåàçè íåñïåöèô³÷íî ðîçùåïëþþòü 
ÿê ÐÍÊ, òàê ³, íàâ³òü, äåÿê³ ÄÍÊ (Zhirnov 
et al, 2016). Ïðè ãåíåòè÷í³é òðàíñôîðìàö³¿ 
òþòþíó âèÿâèëè, ùî ÐÍÊàçà III ç S. marces-
cens º òîêñè÷íîþ äëÿ ðîñëèííèõ òêàíèí ïðè 
êîíñòèòóòèâí³é åêñïðåñ³¿ ãåíà RncIII. Âèêî-
ðèñòàííÿ ³íäóöèáåëüíîãî ïðîìîòîðó ãåíà àí³-
îííî¿ ïåðîêñèäàçè ³ç Solanum lycopersicum (Tap1)
äîçâîëèëî îòðèìàòè òðàíñãåíí³ ðîñëèíè òþòþ-
íó. Àêòèâí³ñòü öüîãî ïðîìîòîðà ³íäóêóºòüñÿ ïî-
ðàíåííÿì. Ïðîòå, ï³ñëÿ ³íô³êóâàííÿ â³ðóñîì òþ-
òþíîâî¿ ìîçà¿êè (TMV) íå ñïîñòåð³ãàëè çìåí-
øåííÿ íàêîïè÷åííÿ àíòèãåí³â êàïñèäíîãî ïðî-
òå¿íà â³ðóñó ó òðàíñôîðìàíò³â, ïîð³âíÿíî ç 
ðîñëèíàìè äèêîãî òèïó. Â òîé æå ÷àñ ð³âåíü 
åêñïðåñ³¿ ÐÍÊàç ó òðàíñãåííèõ ðîñëèíàõ ÷åðåç
84 ãîä ï³ñëÿ ïîðàíåííÿ ïåðåâèùóâàâ àíàëî-
ã³÷íèé ïîêàçíèê ó êîíòðîëüíèõ â 5–7 ðàç³â. 
Ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî åêñïðåñ³ÿ ÐÍÊàçè III 
â³äáóâàëàñÿ çàíàäòî ïîâ³ëüíî ³ â³ðóñ âñòèãàâ 
³íô³êóâàòè êë³òèíó äî ìîìåíòó, êîëè åôåêòèâ-
íà ðîáîòà ÐÍÊàç ìîãëà á ïåðåøêîäèòè öüîìó.

Êð³ì áàêòåð³àëüíèõ ãåí³â ðèáîíóêëåàç äëÿ 
ñòâîðåííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â òðàíñãåííèõ ðîñ-
ëèí âèêîðèñòîâóâàëè ãåíè, êëîíîâàí³ ç äð³æä-
æ³â. Ãåí äâîëàíöþãîâî¿ ÐÍÊ-ñïåöèô³÷íî¿ 
ÐÍÊàçè pac1 ç Schizosaccharamyces pombe (Lino 
et al, 1991) áóâ âèïðîáóâàíèé ÿê ïîòåíö³é-
íèé ³íäóêòîð ìíîæèííî¿ ñò³éêîñò³ äî â³ðóñ³â, 
îñê³ëüêè ÿê îäíîëàíöþãîâ³, òàê ³ äâîëàíöþãî-
â³ ÐÍÊ-â³ðóñè ãåíåðóþòü ðåïë³êàòèâíó ôîðìó 
äâîëàíöþãîâî¿ ÐÍÊ ï³ä ÷àñ ïðîõîäæåííÿ öè-
êëó ðåïë³êàö³¿. Äâîëàíöþãîâà ÐÍÊ-ñïåöèô³÷íà 
ðèáîíóêëåàçà (PAC1), êîäîâàíà ãåíîì Pac1, 
ìîæå ðîçï³çíàâàòè òà äåãðàäóâàòè äâîëàíöþ-
ãîâó ÐÍÊ. Ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ç öèì ãåíîì 
ï³äòâåðäæåíî ìóëüòèâ³ðóñíó ñò³éê³ñòü. Áóëî 
ïîêàçàíî, ùî òðàíñãåííèé òþòþí áóâ ñò³éêèì 
äî â³ðóñó îã³ðêîâî¿ ìîçà¿êè (CMV) òà â³ðóñó
Y êàðòîïë³ (Watanabe et al, 1995). Ðîñëèíè 
êàðòîïë³, â ãåíîì ÿêèõ ïåðåíåñëè pac1, ³íã³áó-
âàëè ðîçâèòîê ³íôåêö³¿ òà íàêîïè÷åííÿ â³ðî¿-
äà ïðè ³íîêóëÿö³¿ â³ðî¿äîì âåðåòåíîïîä³áíîñò³ 
áóëüá êàðòîïë³ (PSTVd) (Ogawa et al, 2005b). 
Òàêîæ áóëè îòðèìàí³ òðàíñãåíí³ ðîñëèíè õðè-
çàíòåìè (Dendranthema grandiflora) ç ãåíîì pac1.
Ï³ñëÿ ³íîêóëÿö³¿ â³ðî¿äîì êàðëèêîâîñò³ õðè-

çàíòåì, ö³ ë³í³¿ âèÿâèëèñÿ ñò³éê³øèìè, í³æ
êîíòðîëüí³ ðîñëèíè, îêð³ì òîãî âîíè òàêîæ 
âèÿâèëèñÿ ìåíø ÷óòëèâèìè äî â³ðóñó ïëÿìèñ-
òîãî â’ÿíåííÿ òîìàòà (TSWV) (Ogawa et al, 
2005a). Òðàíñãåííà ñîÿ, ùî íàäåêñïðåñóº ãåí 
ÐÍÊàçè pac1, ïðîäåìîíñòðóâàëà ï³äâèùåíó 
ñò³éê³ñòü äî ìíîæèííèõ â³ðóñ³â (Yang et al., 
2019). Ç öèì ãåíîì áóëî òàêîæ îòðèìàíî òðàíñ-
ãåíí³ ðîñëèíè öóêðîâî¿ òðîñòèíè (Saccharum 
officinarum). Åêñïðåñ³ÿ PAC1 ó òðàíñãåíí³é öó-
êðîâ³é òðîñòèí³ áóëà óñï³øíî ïðîäåìîíñòðî-
âàíà òà ïðèâåëà äî ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêî¿ 
öóêðîâî¿ òðîñòèíè. Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè çà-
ðàæàëè øëÿõîì ³íîêóëÿö³¿ SCSMV. Ðåçóëü-
òàòè ïîêàçàëè, ùî õî÷à âñ³ òðàíñãåíí³ ë³í³¿ 
áóëè çàðàæåí³ SCSMV, ìîçà¿÷í³ ñèìïòîìè, ÿê³ 
ç’ÿâèëèñÿ íà ëèñòêàõ, áóëè çíà÷íî ì’ÿêøèìè, 
í³æ ó äèêîãî òèïó. Óñ³ ³íô³êîâàí³ òðàíñãåíí³ 
ïàãîíè ïåðåâàæàëè ïàãîíè äèêîãî òèïó çà ³í-
òåíñèâí³ñòþ ðîñòó òà ïîêàçàëè çíà÷íî íèæ÷å 
íàêîïè÷åííÿ â³ðóñíèõ ÷àñòîê (Wang et al, 2022).

Îäíàê, â äîñë³äæåííÿõ âèêîðèñòîâóâàëè íå 
ëèøå ãåíè êëîíîâàí³ ç áàêòåð³é àáî äð³æäæ³â. 
Âèâ÷àëè ïðîòèâ³ðóñíèé âïëèâ òâàðèííèõ ðè-
áîíóêëåàç ïðè ¿õ åêñïðåñ³¿ ó ðîñëèíàõ. Çîêðåìà, 
ãåí bov ç Bos taurus, ùî êîäóº ðèáîíóêëåàçó À, 
ÿêèé áóëî ïåðåíåñåíî â ðîñëèíè øëÿõîì ãå-
íåòè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿. Ñòðóêòóðà òà ôóíêö³-
îíàëüíèé ä³àïàçîí öüîãî ôåðìåíòà äîñèòü äî-
ñë³äæåí³. ÐÍÊàçà ï³äøëóíêîâî¿ çàëîçè âåëè-
êî¿ ðîãàòî¿ õóäîáè ðîçùåïëþº îäíîëàíöþãîâó 
ÐÍÊ ëèøå ï³ñëÿ ñâîãî äîçð³âàííÿ (âèäàëåííÿ 
N-ê³íöåâîãî ë³äåðíîãî ïåïòèäó ï³ä ÷àñ ñåêðå-
ö³¿), òîä³ ÿê íåçð³ëà ôîðìà á³ëêà íåàêòèâíà, ³ 
âîíà çä³éñíþº ñâîþ ä³þ â ëóæíîìó ñåðåäîâèù³ 
(Raines, 1998). ¯¿ âèêîðèñòàëè äëÿ ñòâîðåííÿ 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí òþòþíó (Nicotiana tabacum 
cv. SR1). Ðîñëèíè, ÿê³ åêñïðåñóâàëè ïîçàêë³-
òèííó ðèáîíóêëåàçó ç áè÷à÷î¿ ï³äøëóíêîâî¿ çà-
ëîçè, ìàëè ï³äâèùåíèé ð³âåíü àêòèâíîñò³ ðèáî-
íóêëåàçè â åêñòðàêòàõ ëèñòÿ (Trifonova et al, 
2007). Îòðèìàí³ ðîñëèíè ³íô³êóâàëè â³ðóñîì 
òþòþíîâî¿ ìîçà¿êè. Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè áóëè 
çíà÷íî á³ëüø çàõèùåíèìè â³ä â³ðóñíî¿ ³íôåê-
ö³¿, í³æ êîíòðîëüí³ íåòðàíñôîðìîâàí³ ðîñëèíè. 
Äîñë³äíèêè â³äçíà÷àëè â³äñóòí³ñòü ÷è çíà÷íó 
çàòðèìêó ïðîÿâó ñèìïòîì³â â³ðóñíî¿ ³íôåêö³¿. 
Áóëî çðîáëåíî ïðèïóùåííÿ, ùî åêñïðåñ³ÿ ãåíà 
ö³º¿ ðèáîíóêëåàçè ìîæå áóòè âèêîðèñòàíà äëÿ 
åôåêòèâíîãî çàõèñòó â³ä â³ðóñíèõ çàõâîðþâàíü 
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ðîñëèí (Trifonova et al, 2007). Ó ³íø³é ðîáîò³ 
òðàíñãåííèé òþòþí ç ãåíîì ðèáîíóêëåàçè áè-
êà áóâ ïåðåâ³ðåíèé íà ñò³éê³ñòü äî â³ðóñó 
îã³ðêîâî¿ ìîçà¿êè (CMV). Â ðåçóëüòàò³ ÷åðåç 
10 äí³â ï³ñëÿ ³íîêóëÿö³¿ ñïîñòåð³ãàëè ñèëüí³ 
ñèìïòîìè ìîçà¿êè ó êîíòðîëüíèõ íåòðàíñãåí-
íèõ ðîñëèí, òîä³ ÿê ñèìïòîìè çàõâîðþâàííÿ 
áóëè ìåíø ÿñêðàâî âèðàæåí³ ó òðàíñãåííèõ 
ðîñëèí, ùî åêñïðåñóâàëè ãåí ÐÍÊàçè. Â³ðî-
ã³äíî, ùî åêñïðåñ³ÿ ÐÍÊàç ïðèâîäèëà äî 
çá³ëüøåííÿ íåñïåöèô³÷íî¿ ðåçèñòåíòíîñò³ äî 
ÐÍÊ-ãåíîìíèõ â³ðóñ³â (Sugawara et al, 2016). 

Ïåðåâàãè ï³äõîäó ïðîäåìîíñòðîâàí³ íå ëè-
øå íà ïðèêëàä³ òðàíñãåííèõ ðîñëèí ìîäåëüíî-
ãî âèäó Nicotiana tabacum, ùî ìàëè ï³äâèùåíó 
ñò³éê³ñòü äî ðîñëèííèõ â³ðóñ³â (Sangaev et al, 
2011; Sugawara et al, 2016). Ãåí ðèáîíóêëåàçè 
ï³äøëóíêîâî¿ çàëîçè áèêà (bov) âèêîðèñòîâó-
âàëè òàêîæ äëÿ ñòâîðåííÿ â³ðóñîñò³éêèõ ðîñ-
ëèí êàðòîïë³ – ö³ííîãî ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêî-
ãî âèäó. Çîâí³øí³é âèãëÿä îòðèìàíèõ òðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí âèã³äíî â³äð³çíÿâñÿ â³ä êîíò-
ðîëüíèõ ï³ñëÿ ³íô³êóâàííÿ òàêèõ ðîñëèí Y
â³ðóñîì êàðòîïë³ (PVY). Ñïîñòåð³ãàëè ñóêóï-
íèé âïëèâ ãåíîòèïó ³ àêòèâíîñò³ ÐÍÊàç â 
ðîñëèíàõ íà ÷óòëèâ³ñòü äî â³ðóñíî¿ ³íôåêö³¿. 
Ïðîòå ó íàêîïè÷åíí³ â³ðóñíèõ àíòèãåí³â íå 
âäàëîñÿ ñïîñòåð³ãàòè äîñòîâ³ðíî¿ ð³çíèö³ ì³æ 
òðàíñãåííèìè òà êîíòðîëüíèìè ðîñëèíàìè 
(Potrokhov et al, 2021). 

ÐÍÊàçà À òâàðèííîãî ïîõîäæåííÿ òðàíñ-
ïîðòóºòüñÿ ç öèòîïëàçìè â àïîïëàñò ³ íå ìàº
î÷åâèäíèõ ôóíêö³é â ðîñëèíí³é êë³òèí³. Åêñ-
ïðåñ³ÿ öüîãî ÐÍÊ-ã³äðîë³çóþ÷îãî ôåðìåíòó 
ñïðàâëÿëà ïîçèòèâíèé âïëèâ íà ñò³éê³ñòü ðîñ-
ëèí äî â³ðóñ³â ç ð³çíèõ ðîäèí. Ìåõàí³çìè ä³¿ 
ö³º¿ ïîçàêë³òèííî¿ ÐÍÊàçè ìîæóòü ïîëÿãàòè 
â áåçïîñåðåäíüîìó ã³äðîë³ç³ â³ðóñíî¿ ÐÍÊ ó 
àïîïëàñò³, ïåðåä ïðîíèêíåííÿì â êë³òèíó, ïðè 
ïðîíèêíåíí³ â öèòîïëàçìó ðàçîì ç â³ðóñîì, 
êîëè â³ðóñíà ÐÍÊ çâ³ëüíÿºòüñÿ â³ä á³ëê³â îáî-
ëîíêè àáî â çíèùåíí³ ñàìî¿ êë³òèíè øëÿõîì 
ã³äðîë³çó ìÐÍÊ òà ðÐÍÊ, ÿêùî â³ðóñ ïðîíè-
êàº â íå¿ ïðè ìåõàí³÷íîìó ïîøêîäæåíí³ êë³-
òèííî¿ ñò³íêè. Ïîçàêë³òèííà ÐÍÊàçà âèÿâè-
ëàñÿ åôåêòèâíîþ äëÿ áîðîòüáè ç â³ðóñàìè, 
ÿê³ ïîøèðþþòüñÿ ç êë³òèíè â êë³òèíó ÷åðåç 
ïëàçìîäåñìè òà ñèñòåìíî íà çíà÷íó â³äñòàíü 
ïî ôëîåì³ ðîñëèí (Sugawara et al, 2016).

Ðîçãëÿäàþ÷è âàð³àíòè âèêîðèñòàííÿ ãåí³â
ÐÍÊàç îòðèìàíèõ ç ð³çíèõ âèä³â, íåîáõ³äíî çà-
çíà÷èòè, ùî ö³êàâèì íàïðÿìêîì º âèêîðèñ-
òàííÿ âëàñíå ðîñëèííèõ ÐÍÊàç. Ðèáîíóêëå-
àçó, ãåí ÿêî¿ ïî÷èíàº åêñïðåñóâàòèñÿ ó â³ä-
ïîâ³äü íà ïîðàíåííÿ, áóëî âèÿâëåíî â Zinnia 
elegans (Ye, Droste, 1996). Ãåí áóëî êëîíîâàíî 
(Ye, Droste, 1996; Sangaev, 2007) òà ï³äòâåðä-
æåíî, ùî åêñïðåñ³ÿ ãåíà ZRNase II áóëà ³íäó-
êîâàíà ó â³äïîâ³äü íà ïîðàíåííÿ, îñê³ëüêè 
ìÐÍÊ ö³º¿ ÐÍÊàçè íå áóëà âèÿâëåíà â íåïî-
ðàíåíèõ îðãàíàõ öèíí³¿, à ãåí ZRNase II áóâ 
³íäóêîâàíèé ëèøå ÷åðåç 6 ãîä ï³ñëÿ ïîðàíåí-
íÿ. ÐÍÊàçà öèíí³¿ º ïîçàêë³òèííîþ – â êë³-
òèí³ â³äáóâàºòüñÿ ¿¿ òðàíñïîðò ó àïîïëàñò. Ã³-
ïîòåòè÷íèé ìåõàí³çì ïðîòèâ³ðóñíî¿ ä³¿ ïîçà-
êë³òèííî¿ ÐÍÊàçè öèíí³¿ ìîæå ïîëÿãàòè, ïî-
ä³áíî äî ìåõàí³çìó ä³¿ ÐÍÊàçè À òâàðèííîãî 
ïîõîäæåííÿ, ÿê â óðàæåíí³ ãåíîìíî¿ ÐÍÊ â³-
ðóñ³â íà ïåâíèõ åòàïàõ ¿õ ïðîíèêíåííÿ â ðîñ-
ëèííó êë³òèíó, òàê ³ â ìîäåëþâàíí³ çàïðî-
ãðàìîâàíî¿ çàãèáåë³ êë³òèíè. Ïðè ïîðóøåíí³ 
ö³ë³ñíîñò³ òêàíèí, âì³ñò àïîïëàñòó ìîæå ïðî-
íèêàòè â öèòîïëàçìó ïîøêîäæåíèõ êë³òèí, ó 
öüîìó âèïàäêó àêòèâí³ ÐÍÊàçè ôóíêö³îíóþòü 
ÿê á³ëêè-«ê³ëåðè», ÿê³ âáèâàþòü êë³òèíó òà 
ïåðåøêîäæàþòü ðåïë³êàö³¿ ãåíîìíî¿ ÐÍÊ â³-
ðóñó, ùî ïîòðàïèâ ó íå¿, òà ïîäàëüøîìó ñèñ-
òåìíîìó óðàæåííþ ðîñëèíè (Sangaev et al,
2011). Ê³ëüê³ñòü äîñë³äæåíü, ïðèñâÿ÷åíèõ òðàíñ-
ãåííèì ðîñëèíàì ³ç ãåòåðîëîã³÷íèìè ïîçàêë³-
òèííèìè ÐÍÊàçàìè, äîñèòü îáìåæåíà (Ko-
chetov and Shumny, 2017). Ðóéíóâàííÿ ÐÍÊ 
â³ðóñó ÐÍÊàçàìè çàòðèìóº ðîçâèòîê ñèìïòî-
ì³â, ïîì’ÿêøóº ¿õ âèðàæåí³ñòü àáî ëîêàë³çóº 
³íôåêö³þ (Trifonova et al, 2007). Òàêèé ï³äõ³ä 
äàº ìîæëèâ³ñòü îòðèìóâàòè ÿê ìîäåëüí³, òàê ³ 
ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüê³ âèäè ðîñëèíè, ñò³éê³ äî 
øèðîêîãî ñïåêòðó â³ðóñ³â (Trifonova et al, 2012; 
Potrokhov et al, 2021; Ovcharenko et al, 2023).

Âïåðøå ãåí ZRNase II, îòðèìàíèé ç Zinnia 
elegans, áóëî âèêîðèñòàíî äëÿ îòðèìàííÿ òðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí òþòþíó ç ï³äâèùåíîþ ðèáî-
íóêëåàçíîþ àêòèâí³ñòþ (Sangaev et al, 2007). 
Åêñïðåñ³ÿ ãåíà ZRNase II, ï³äâèùóâàëà ðèáî-
íóêëåàçíó àêòèâí³ñòü òðàíñãåííèõ òþòþí³â ó
10–15 ðàç³â â ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ï³ñëÿ 
³íîêóëÿö³¿ â³ðóñîì òþòþíîâî¿ ìîçà¿êè òðàíñ-
ãåíí³ ðîñëèíè ïðîäåìîíñòðóâàëè çíà÷íó çà-
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òðèìêó ïîÿâè â³ðóñíèõ ñèìïòîì³â, ÿê³ çàëå-
æàëè â³ä êîíöåíòðàö³¿ â³ðóñó â ³íîêóëþì³ òà 
àêòèâíîñò³ ðèáîíóêëåàçè ( Trifonova et al, 2012).

Ó ðîáîò³ Potrokhov et al (2021) òàêîæ äî-
ñë³äæóâàëè âïëèâ åêñïðåñ³¿ ãåíà ZRNase II ó 
òðàíñãåíí³é êàðòîïë³ (Solanum tuberosum) íà 
ñò³éê³ñòü äî Y â³ðóñó êàðòîïë³ (PVY). Âèÿâèëè 
çàòðèìêó ðîçâèòêó ñèìïòîì³â ³íôåêö³¿ òà 
çìåíøåííÿ íàêîïè÷åííÿ â³ðóñíèõ àíòèãåí³â. 
Ð³âåíü àêòèâíîñò³ ÐÍÊàçè ó òðàíñãåííèõ ðîñ-
ëèíàõ, ùî åêñïðåñóâàëè ãåí ZRNase II, ïåðå-
âèùóâàâ àêòèâí³ñòü, âèÿâëåíó â òðàíñãåííèõ 
ðîñëèíàõ êàðòîïë³ ç ãåíîì bov. Ïðîòå ï³äâè-
ùåíà àêòèâí³ñòü ÐÍÊàç íå ïîâí³ñòþ çàïîá³-
ãàëà ðîçâèòêó â³ðóñíî¿ ³íôåêö³¿ ó òðàíñãåííèõ 
ðîñëèíàõ. Â³çóàëüí³ ïðîÿâè â³ðóñíî¿ ³íôåêö³¿ 
â òðàíñãåíí³é êàðòîïë³ áóëè ìåíø âèðàæåíè-
ìè, í³æ ó êîíòðîëüíèõ ðîñëèí, ³ ¿õ ðîçâèòîê 
çàòðèìóâàâñÿ, àëå ïîâíî¿ ë³êâ³äàö³¿ â³ðóñó íå 
â³äáóëîñÿ. Ïðè ïîð³âíÿíí³ ð³âíÿ íàêîïè÷åííÿ 
â³ðóñíèõ àíòèãåí³â ó íåòðàíñãåííèõ êîíòðîëü-
íèõ ðîñëèíàõ êàðòîïë³ òà òðàíñãåííèõ ðîñëè-
íàõ ç ãåíàìè bov òà ZRNase II, íàéíèæ÷èé ð³-
âåíü íàêîïè÷åííÿ â³ðóñó ìàëè îñòàíí³ (Pot-
rokhov et al, 2021).

Ðîñëèíè ïåòóí³¿ òðàíñôîðìîâàí³ ãåíîì 
ZRNase II, òàêîæ ìàëè ï³äâèùåíó àêòèâí³ñòü 
ÐÍÊàç ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Äîñë³äæåííÿ 
çàãàëüíî¿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ (ÀÎÀ) 
ëèñòîâèõ åêñòðàêò³â ïåòóí³¿ ïîêàçàëî, ùî ï³ñ-
ëÿ ³íô³êóâàííÿ ðîñëèí â³ðóñîì òþòþíîâî¿ ìî-
çà¿êè, ð³âí³ ÀÎÀ òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïåðå-
âèùóâàëè ïîêàçíèêè êîíòðîëüíèõ íà 18–30 %,
ùî ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî ¿õ ï³äâèùåí³ æèòòºçäàò-
í³ñòü â óìîâàõ ñòðåñó òà ñò³éê³ñòü äî â³ðóñíî¿ 
³íôåêö³¿ (Potrokhov et al, 2022). 

Trifonova et al (2012) ñïîñòåð³ãàëè, ùî, ó 
âèïàäêó íèçüêîãî (0,01 ìêã/ìë) àáî ñåðåäíüî-
ãî (0,1 ìêã/ìë) âì³ñòó â³ðóñíèõ ÷àñòèíîê ó 
³íîêóëÿò³ äëÿ ³íô³êóâàííÿ ðîñëèí òþòþíó, íà-
êîïè÷åííÿ â³ðóñó òà ðîçâèòîê ñèìïòîì³â ³í-
ôåêö³¿ áóëè â³äñóòí³ àáî ñïîâ³ëüíåí³ ó òðàíñ-
ôîðìîâàíèõ ðîñëèíàõ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëü-
íèìè. ßêùî êîíöåíòðàö³ÿ TMV â ³íîêóëÿò³ 
ñòàíîâèëà 10 ìêã/ìë, â³äì³ííîñò³ ì³æ ³íô³êî-
âàíèì êîíòðîëåì ³ òðàíñôîðìîâàíèìè ðîñëè-
íàìè ÷åðåç 3 òèæí³ ï³ñëÿ ³íîêóëÿö³¿ áóëè ìåíø 
î÷åâèäíèìè. Îòæå, ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî 
³ñíóº ïåâíà çàëåæí³ñòü åôåêòèâíîñò³ ðîáîòè 
åêñòðàêë³òèííèõ ðèáîíóêëåàç â³ä ³íô³êóþ÷î¿ 

äîçè. Ïðîòå, êîëè â ïîäàëüøîìó äëÿ ³íô³êó-
âàííÿ òðàíñãåííî¿ ïåòóí³¿ ç ãåíîì ZRNase II 
áóëî âèêîðèñòàíî äóæå âèñîêó ³íô³êóþ÷ó äîçó 
TMV (250 ìêã/ìë) äëÿ îòðèìàííÿ ìîæëèâî¿ 
ñèñòåìíî¿ ³íôåêö³¿, ñïîñòåð³ãàëè åôåêòèâíèé 
çàõèñò ðîñëèí, çàâäÿêè ïðèñóòíîñò³ òà åêñïðå-
ñ³¿ ãåíà ZRNase II. Íåïðÿìèé ³ìóíîôåðìåíò-
íèé àíàë³ç ïîêàçàâ, ùî ³íô³êîâàí³ ðîñëèíè, 
÷óòëèâîãî äî öüîãî â³ðóñó ñîðòó, íàêîï÷óâàëè 
ó 3,3–4,0 ðàçè ìåíøå â³ðóñíèõ àíòèãåí³â ïî-
ð³âíÿíî ç ³íô³êîâàíèìè ðîñëèíàìè äèêîãî òè-
ïó (Ovcharenko et al, 2023). Â³äì³ííîñò³ ó ñèìï-
òîìàõ â³ðóñíîãî óðàæåííÿ ì³æ ðîñëèíàìè äè-
êîãî òèïó òà òðàíñãåííèìè çáåð³ãàëèñÿ ³ ï³ñëÿ 
3 òèæí³â êóëüòèâóâàííÿ. Ö³ ðåçóëüòàòè äåìîí-
ñòðóþòü ðîçâèòîê ³íôåêö³¿ ç ìåíø âèðàæåíè-
ìè ñèìïòîìàìè ó ³íîêóëüîâàíèõ òðàíñãåííèõ 
ðîñëèí, ùî ï³äòâåðäæóº ðåçóëüòàòè ïîïåðåä-
í³õ ðîá³ò (Sangaev et al, 2007; Trifonova et al, 
2012, Potrochov et al, 2021).

Òàêèì ÷èíîì, ðåçóëüòàòè àíàë³çó ñò³éêîñò³
äî â³ðóñ³â ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ç ìîäèô³êî-
âàíèì ð³âíåì ÐÍÊàçíî¿ àêòèâíîñò³ â àïîïëàñ-
ò³ äîçâîëÿþòü çðîáèòè âèñíîâîê, ùî ö³ á³ëêè 
ìîæóòü ñôîðìóâàòè «íóêëåàçíèé» áàð’ºð äëÿ 
ÐÍÊ-â³ðóñ³â, ³ ðîçãëÿíóòè ¿õ ÿê åëåìåíòè íå-
ñïåöèô³÷íî¿ ñèñòåìè çàõèñòó ðîñëèí. Ï³äâè-
ùåíà ñò³éê³ñòü òðàíñãåííèõ ðîñëèí, ùî åêñ-
ïðåñóþòü ãåòåðîëîã³÷í³ ÐÍÊàçè, äåìîíñòðóº 
ïîòðåáó á³ëüø äåòàëüíîãî âèâ÷åííÿ ðîë³ àóòî-
ëîã³÷íèõ òà ãåòåðîëîã³÷íèõ ðèáîíóêëåàç â çà-
õèñí³é ñèñòåì³ âèùèõ ðîñëèí. Íà îñíîâ³ îò-
ðèìàíèõ äàíèõ ìîæíà ðîçðîáèòè ñòðàòåã³¿ îò-
ðèìàííÿ íîâèõ ñîðò³â ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ 
ðîñëèí ç ï³äâèùåíèì ð³âíåì íåñïåöèô³÷íî¿ 
ñò³éêîñò³ äî â³ðóñ³â, çîêðåìà ç ãåíàìè ïîçà-
êë³òèííèõ ÐÍÊàç.

Óçàãàëüíåííÿ

Â äàí³é ñòàòò³ ìè êîðîòêî îõàðàêòåðèçó-
âàëè îñíîâí³ ñïîñîáè ïðîòèä³¿ ïîøèðåííþ â³-
ðóñíèõ ³íôåêö³é. Çîêðåìà, áóëî àêöåíòîâàíî 
óâàãó íà ñïîñîáàõ âçàºìîä³¿ ðîñëèíè ç â³ðó-
ñîì. Áóëî ðîçãëÿíóòî ïåðñïåêòèâí³ ìåòîäè ãå-
íåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿, â ðåçóëüòàò³ âèêîðèñòàííÿ 
ÿêèõ ìîæíà îòðèìàòè ðîñëèíè ç³ çì³íåíèì 
ãåíîìîì, ùî, â ñâîþ ÷åðãó, äàº çìîãó ï³äâè-
ùèòè ñò³éê³ñòü äî ô³òîâ³ðóñ³â. Â ñó÷àñí³é 
ïðàêòèö³ âèêîðèñòîâóþòü äåê³ëüêà ð³çíèõ ï³ä-
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õîä³â ñòâîðåííÿ òàêèõ òðàíñãåííèõ ðîñëèí: 
öå ìîæóòü áóòè ÿê îêðåì³ ãåíè â³ðóñíîãî ïî-
õîäæåííÿ, ùî êîäóþòü á³ëêè àáî ãåíîìè â³ðó-
ñ³â, òàê ³ ãåíè, ùî êîäóþòü ôåðìåíòàòèâíî àê-
òèâí³ á³ëêè, îòðèìàí³ ç ãåòåðîëîã³÷íèõ âèä³â. 
Öå ìîæóòü áóòè ãåíè áàêòåð³é, ãðèá³â, òâàðèí, 
ðîñëèí. Íàðàç³ íå ³ñíóº ÷³òêî¿ ñòðàòåã³¿, ÿêà 
á äîçâîëèëà ñòâîðþâàòè àáñîëþòíî ñò³éê³ äî 
â³ðóñ³â ðîñëèíè, îñê³ëüêè ì³æ â³ðóñîì ³ ðîñëè-
íîþ ³äå ïîñò³éíå «çìàãàííÿ» â ñòâîðåíí³ ìå-
õàí³çì³â óðàæåííÿ ³ çàõèñòó. Îäíàê, ïîøóêè 
íîâèõ òà îïòèì³çàö³ÿ íàÿâíèõ ñïîñîá³â âèêî-
ðèñòàííÿ âæå äîñë³äæåíèõ ãåí³â àêòèâíî òðè-
âàþòü, ³ â ìàéáóòíüîìó íåîäì³ííî ñë³ä î÷³êó-
âàòè ïîÿâè íîâèõ ö³êàâèõ ï³äõîä³â äî îòðè-
ìàííÿ ñò³éêèõ äî â³ðóñ³â ðîñëèí.

Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Ó ö³é ðîáîò³ êîíôë³êò ³í-
òåðåñ³â àâòîð³â â³äñóòí³é. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòà âèêîíàíà çà ô³íàíñîâî¿ 
ï³äòðèìêè ÍÀÍ Óêðà¿íè: ïðîåêò ¹ 0122U002115 
«Ìåõàí³çìè ñòðåñîâî¿ àäàïòàö³¿ òà ñòâîðåííÿ 
ñò³éêèõ ë³í³é ðîñëèí ìåòîäàìè ãåíåòè÷íî¿ ³í-
æåíåð³¿» (øèôð: ²²²-5-22).
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Currently, there are about six and a half thousand 
species of viruses known in the world, among which 
more than one and a half thousand are phytoviruses. 
Most plant viruses are capable of causing epiphytoties, 
which lead to decreased yields, reduced product quality, 
and sometimes put valuable commertial varieties or 
even entire plant species at risk of extinction. The glo-
bal spread of viruses leads to the need to strengthen 
phytosanitary and quarantine restrictions, which re-
quires additional financial costs. Understanding of the 
viral biology and the principles of their propagation is 
a key factor in the formation of strategies and methods 
of combating these pathogens. Among the newest ap-
proaches are the genetic engineering technologies. 
Their use made it possible to create a number of plant 
varieties with increased resistance to viruses. However, 
the problem of creating virus-resistant plants still 
remains one of the most urgent, since with time viruses 
acquire the ability to bypass defense mechanisms and 

there is a need to obtain new resistant varieties. There 
are several main approaches for obtaining of transgenic 
plants with increased resistance to viruses. They are 
based on: RNA interference, resistance associated with 
viral capsid proteins, RNA-satellites, antisense RNAs, 
replicases, RNA-dependent RNA polymerase, the ac-
tion of ribonucleases, ribosome-inactivating proteins, 
hammerhead ribozymes, miRNAs, plant antibodies, ets. 
One of the approaches to creating of virus-resistant plants 
is the use of ribonucleases genes. The genes encoding 
ribonucleases have different natural origin and belong to 
a wide range of hosts: bacteria, fungi, plants, animals. 
In particular, extracellular ribonucleases are able to cut 
non-specifically molecules of viral RNA in apoplast, 
that allows to create plants with increased resistance 
to various phytoviruses. This review is focused on the 
study of various genetic engineering approaches and the 
prospects of their use for the creation of virus-resistant 
plants. Emphasis is placed on the study of heterologous 
ribonuclease genes influence.
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