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Ïøåíèöÿ º ñòðàòåã³÷íîþ ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêîþ êóëü-
òóðîþ â ñâ³ò³ òà â³ä³ãðàº ïðîâ³äíó ðîëü ó õàð÷îâîìó 
çàáåçïå÷åíí³ ëþäñòâà. Íåçâàæàþ÷è íà çàãàëîì çðîñ-
òàþ÷ó òåíäåíö³þ ¿¿ âèðîáíèöòâà, ãëîáàëüí³ êë³ìà-
òè÷í³ çì³íè òà ïîâ’ÿçàíå ç íèìè çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñ-
ò³ ´ðóíòîâèõ òà ïîâ³òðÿíèõ ïîñóõ ïðîòÿãîì âåãåòàö³¿ 
ðîñëèí âèìàãàþòü ðîçðîáêè íîâèõ ñòðàòåã³é â àäàï-
òàö³¿ ïøåíèö³ äî öüîãî àá³îòè÷íîãî ñòðåñîâîãî ÷èí-
íèêà, ä³ÿ ÿêîãî ñïðè÷èíÿº çíèæåííÿ âðîæàéíîñò³. 
Ãåíåòè÷íà ³íæåíåð³ÿ íàäàëà ìîæëèâ³ñòü ï³äâèùèòè 
åôåêòèâí³ñòü ñòâîðåííÿ íîâèõ ïîñóõîñò³éêèõ ãåíî-
òèï³â ïøåíèö³, à ¿¿ çàñòîñóâàííÿ ñòàëî çíà÷íèì äî-
ïîâíåííÿì äî òðàäèö³éíî¿ ñåëåêö³¿ äàíî¿ êóëüòóðè. 
Îñòàíí³ì ÷àñîì áóëî äîñÿãíóòî ïåâíîãî ïðîãðåñó ó 
âèçíà÷åíí³ îñíîâíèõ ðåãóëÿòîð³â ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøå-
íèö³ òà ³äåíòèô³êîâàíî íîâ³ ãåíè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü 
ñò³éê³ñòü òà ïîêðàùóþòü ð³ñò ³ âèæèâàííÿ ðîñëèí. 
Ó ïðåäñòàâëåíîìó îãëÿä³ ë³òåðàòóðè íàâåäåíî ïðèêëà-
äè óñï³øíîãî çàñòîñóâàííÿ ãåíåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿ äëÿ 
âäîñêîíàëåííÿ àäàïòàö³¿ ïøåíèö³ äî ïîñóõè. Ðîçãëÿ-
íóòî ãåíè, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó á³îñèíòåç³ îñìîë³ò³â, 
á³ëê³â ³ ôåðìåíò³â, ÿê³ ôóíêö³îíóþòü ÿê çíåøêîäæó-
âà÷³ àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ, ìîëåêóëÿðíèõ øàïåðîí³â 
³ òðàíñïîðòåð³â ³îí³â, à òàêîæ ðåãóëÿòîðí³ ãåíè 
ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿ ³ ïðîòå¿íê³íàç òà âèêîðèñòî-
âóþòüñÿ äëÿ ï³äâèùåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøåíèö³. 
Óçàãàëüíåíî â³äîìîñò³ ïðî ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷í³ õàðàê-
òåðèñòèêè ãåíåòè÷íî ìîäèô³êîâàíèõ ðîñëèí ç ð³çíî-
ìàí³òíèìè âáóäîâàíèìè ãåíàìè çà òåñòóâàííÿ ¿õíüî¿ 
òîëåðàíòíîñò³ äî âîäíîãî äåô³öèòó â êîíòðîëüîâà-
íèõ àáî ïîëüîâèõ óìîâàõ. Íàâåäåíî ðåçóëüòàòè ðå-
äàãóâàííÿ ãåíîìó ïøåíèö³ äëÿ ïîêðàùåííÿ ¿¿ ïîñóõî-
ñò³éêîñò³.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ïøåíèöÿ, ïîñóõà, ãåíåòè÷íà ìîäèô³êà-

ö³ÿ, òðàíñãåíí³ ðîñëèíè, ôóíêö³îíàëüí³ òà ðåãóëÿòîðí³ 
ãåíè, ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó.

Âñòóï

Ïøåíèöÿ (Triticum aestivum L., AABBDD, 
2n = 42) º îäí³ºþ ç îñíîâíèõ ïðîäîâîëü÷èõ 
êóëüòóð ñâ³òó, ÿêà âèðîùóºòüñÿ íà á³ëüø í³æ 
17 % îðíèõ çåìåëü ³ ñïîæèâàºòüñÿ ïðèáëèçíî 
îäí³ºþ òðåòèíîþ íàñåëåííÿ ñâ³òó (Erenstein et 
al., 2022). Çåðíî äàíî¿ êóëüòóðè äîáðå çáåð³ãà-
ºòüñÿ ³ â³äíîñíî ëåãêî ïåðåðîáëÿºòüñÿ íà õàð-
÷îâ³ òà êîðìîâ³ ïðîäóêòè, çàáåçïå÷óº á³ëüø í³æ 
20 % â³ä çàãàëüíî¿ êàëîð³éíîñò³ ðàö³îíó ëþäè-
íè (Shiferaw et al., 2013). Íåçâàæàþ÷è íà çà-
ãàëîì çðîñòàþ÷ó òåíäåíö³þ âèðîáíèöòâà ïøå-
íèö³, êë³ìàòè÷í³ çì³íè, ùî ïðèçâîäÿòü äî 
çíà÷íèõ òåìïåðàòóðíèõ ïåðåïàä³â, íåïåðåäáà-
÷óâàíèõ îïàä³â àáî ïîñóõ òà ïîÿâè íîâèõ ðàñ 
ïàòîãåí³â ³ øê³äíèê³â çíà÷íî ïîçíà÷àþòüñÿ 
íà ¿¿ âðîæàéíîñò³ (Nowsherwan et al., 2018). 
Çà îñòàíí³ ðîêè íåãàòèâíèé âïëèâ ñòðåñîâèõ 
÷èííèê³â íà âèðîáíèöòâî ïøåíèö³ çðîñòàº ³ç 
çàãðîçëèâîþ øâèäê³ñòþ, ïðîãíîçóºòüñÿ ³ ïî-
äàëüøå ïîã³ðøåííÿ óìîâ âèðîùóâàííÿ ÷åðåç 
äåãðàäàö³þ ãðóíò³â òà çìåíøåííÿ âîäîïîñòà-
÷àííÿ (Hossain et al., 2021). Ï³äâèùåííÿ ïðî-
äóêòèâíîñò³ ïøåíèö³ áåç çá³ëüøåííÿ ïëîù³ 
îáðîáëåíèõ çåìåëü ìîæå áóòè äîñÿãíóòî øëÿ-
õîì ïîë³ïøåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî àá³îòè÷-
íèõ ñòðåñ³â. 

Ïîñóõà – ãîëîâíèé íåñïðèÿòëèâèé ÷èííèê 
äîâê³ëëÿ, ä³ÿ ÿêîãî çàâäàº íàéá³ëüøî¿ øêîäè 
ïîñ³âàì ïøåíèö³. Ãàëüìóâàííÿ ïðîöåñ³â ôî-
òîñèíòåçó ³ ïîðóøåííÿ ðåïðîäóêòèâíîãî ðîç-
âèòêó çà óìîâ ïîñóõè ñïðè÷èíÿþòü çíà÷í³ 
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

âòðàòè ¿¿ çåðíîâî¿ ïðîäóêòèâíîñò³, ÿê³ ìîæóòü 
ñêëàäàòè â³ä 25 äî 70 % – çàëåæíî â³ä ôàçè 
ðîçâèòêó ðîñëèí, æîðñòêîñò³ ³ òðèâàëîñò³ ä³¿ 
ñòðåñó (Bapela et al., 2022). Äëÿ Óêðà¿íè öÿ 
ïðîáëåìà íàáóâàº îñîáëèâî¿ àêòóàëüíîñò³, îñ-
ê³ëüêè ìàéæå âñ³ ïîñ³âí³ ïëîù³ çíàõîäÿòüñÿ â 
çîí³ ðèçèêîâàíîãî çåìëåðîáñòâà, äå º ïîñò³é-
íà çàãðîçà âòðàòè âðîæàþ ó ïîñóøëèâ³ ðîêè 
(Ivanyuta et al., 2020). Çà îñòàíí³ 20 ðîê³â ÷àñ-
òîòà ïîñóõ íà òåðèòîð³¿ êðà¿íè çðîñëà ìàéæå 
âäâ³÷³, ùî ïðèçâîäèòü äî çíèæåííÿ âðîæàé-
íîñò³ ïøåíèö³ íà 10–20 % ó ïîñóøëèâ³ ðîêè. 
²ñíóº âèñîêà éìîâ³ðí³ñòü, ùî ãëîáàëüíå ïîòå-
ïë³ííÿ ïðèçâåäå äî ïîã³ðøåííÿ êë³ìàòè÷íèõ 
óìîâ íà 2 ìëí ãà çåìåëü âæå ÷åðåç 10 ðîê³â 
(Ivanyuta et al., 2020). 

Ãåíåòè÷íå âäîñêîíàëåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ º
êðèòè÷íî âàæëèâèì ó ñåëåêö³¿ ïøåíèö³. Âè-
êîðèñòàííÿ ìåòîä³â á³îòåõíîëîã³¿, ³ çîêðåìà, 
ãåíåòè÷íî¿ ³íæåíåð³¿, º îäíèì ³ç ïåðñïåêòèâ-
íèõ íàïðÿì³â, ÿê³ äàþòü ìîæëèâ³ñòü ï³äâè-
ùèòè åôåêòèâí³ñòü ñòâîðåííÿ íîâèõ ãåíîòè-
ï³â ïøåíèö³, ñò³éêèõ äî ïîñóõè (Khan et al., 
2019; El-Mouhamady et al., 2023). Îñòàíí³ì 
÷àñîì áóëî äîñÿãíóòî ïåâíîãî ïðîãðåñó ó âè-
çíà÷åíí³ îñíîâíèõ ðåãóëÿòîð³â ïîñóõîñò³éêîñò³ 
äàíî¿ êóëüòóðè (Adel and Carels, 2023) òà ð³ç-
íèìè ìåòîäàìè òðàíñôîðìàö³¿ ñòâîðåí³ òðàíñ-
ãåíí³ ðîñëèíè ç³ çì³íåíîþ åêñïðåñ³ºþ ãåí³â, 
â³äïîâ³äàëüíèõ çà ïîñóõîñò³éê³ñòü. Øëÿõîì ðå-
äàãóâàííÿ ãåíîìó áóëè âíåñåí³ ö³ëüîâ³ ìîäèô³-
êàö³¿ â åíäîãåíí³ ãåíè òà îòðèìàí³ ë³í³¿ ç â³ä-
ðåäàãîâàíèìè ãåíàìè, â³ëüí³ â³ä ÷óæîð³äíèõ 
ãåíåòè÷íèõ åëåìåíò³â, ÿê³ ³äåíòè÷í³ ¿õ íåòðàíñ-
ôîðìîâàíèì àíàëîãàì (Awan et al., 2022; Nigro 
et al., 2024). Ó ïðåäñòàâëåíîìó îãëÿä³ ë³òåðàòó-
ðè íàâåäåíî øèðîêèé ñïåêòð ñòðåñ-ïîâ’ÿçàíèõ
ãåí³â, ÿê³ ïðîòÿãîì îñòàíí³õ ðîê³â áóëè óñï³øíî
âèêîðèñòàí³ â ãåíåòè÷í³é ³íæåíåð³¿ ïøåíèö³
äëÿ ïîë³ïøåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè, à 
òàêîæ óçàãàëüíåíî â³äîìîñò³ ïðî ô³ç³îëîãî-á³î-
õ³ì³÷í³ õàðàêòåðèñòèêè òðàíñãåííèõ ðîñëèí. 

Ìåõàí³çìè ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ïîñóõè

Ó ðîñëèí ³ñíóþòü ð³çí³ ìåõàí³çìè àäàïòà-
ö³¿ äî ïîñóõè, âêëþ÷àþ÷è óíèêíåííÿ ïåð³îäó
ïîñóõè, óíèêíåííÿ âîäíîãî ñòðåñó òà òîëåðàíò-
í³ñòü äî ïîñóõè (Yang and Qin, 2023). Óíèê-
íåííÿ ïåð³îäó ïîñóõè öå àäàïòèâíà âëàñòè-
â³ñòü, ÿêà äîçâîëÿº ðîñëèíàì ðîñòè òà çàâåð-

øóâàòè ñâ³é æèòòºâèé öèêë ðàí³øå ¿¿ ïî÷àòêó 
(Shamuyarira et al., 2019). Ìåõàí³çì óíèêíåí-
íÿ âîäíîãî ñòðåñó ïîâ’ÿçàíèé ç ì³í³ì³çàö³ºþ 
âòðàòè âîäè ðîñëèíàìè ïðè ìàêñèìàëüíîìó 
çá³ëüøåíí³ ¿¿ ïîãëèíàííÿ ç ´ðóíòó, ãîëîâíèì 
÷èíîì øëÿõîì ðåãóëþâàííÿ ðóõó ïðîäèõ³â, 
êîðèãóâàííÿ ñòðóêòóðè ëèñòÿ òà îïòèì³çàö³¿ 
ñòðóêòóðè êîðåíÿ (Bapela et al., 2022). Ðîñëèíè 
âèðîáèëè ìåõàí³çìè òîëåðàíòíîñò³ øëÿõîì íà-
êîïè÷åííÿ îñìîïðîòåêòîð³â, çá³ëüøåííÿ ïðî-
äóêö³¿ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â, ïåðåìè-
êàííÿ ðåãóëÿòîðíèõ øëÿõ³â ô³òîãîðìîí³â òà/
àáî åêñïðåñ³¿ ìîëåêóëÿðíèõ øàïåðîí³â, ùî áå-
ðóòü ó÷àñòü ó êë³òèííîìó ãîìåîñòàç³ (Tardieu, 
2018). Ïðîöåñè ðåàãóâàííÿ ðîñëèí íà ñòðåñ 
â³ä ïîñóõè âêëþ÷àþòü ñïðèéíÿòòÿ, ïåðåäà÷ó òà 
ïîñèëåííÿ ñèãíàëó, à òàêîæ àäàïòàö³þ íà ìîð-
ôîëîã³÷íîìó, ô³ç³îëîã³÷íîìó, á³îõ³ì³÷íîìó òà 
ìîëåêóëÿðíîìó ð³âíÿõ. Ó öèõ ïðîöåñàõ áàãàòî 
ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿ (TÔ), ïðîòå¿íê³íàçè òà 
ïîâ’ÿçàí³ ç³ ñòðåñîì ð³çíîìàí³òí³ á³ëêè ôóíê-
ö³îíóþòü äëÿ ïîñèëåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ øëÿ-
õîì çàòðèìêè ðîñòó, çìåíøåííÿ òðàíñï³ðàö³¿, 
îñìîòè÷íî¿ êîðåêö³¿ òà âèäàëåííÿ àêòèâíèõ 
ôîðì êèñíþ (ÀÔÊ) (Kapoor et al., 2020). Ìå-
õàí³çìè, çàëó÷åí³ äî ðåàêö³¿ ðîñëèí íà ïîñó-
õó, ïðåäñòàâëåí³ íà ðèñ. 1 (https://cytgen.com/
articles/5930060s.pdf 1).

Ãåíè, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü 
ó â³äïîâ³äÿõ íà ñòðåñ â³ä ïîñóõè

Êàñêàä ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â ñòðåñó îõîïëþº 
âåëèêó ê³ëüê³ñòü ãåí³â, ùî ðåàãóþòü íà ñòðåñ, 
ÿê³ ìîæíà êëàñèô³êóâàòè íà äâ³ îñíîâí³ ãðóïè 
íà îñíîâ³ ¿õ ôóíêö³é (Shinozaki and Yamaguchi-
Shinozaki, 2007). Ïåðøà ãðóïà âêëþ÷àº ôóíê-
ö³îíàëüí³ (åôåêòîðí³) ãåíè, ùî êîäóþòü ôåð-
ìåíòè, ïîâ’ÿçàí³ ç á³îñèíòåçîì îñìîë³ò³â, á³ë-
êè LEA, àêâàïîðèíè, øàïåðîíè òà ôåðìåíòè 
äåòîêñèêàö³¿, ùî çàõèùàþòü ö³ë³ñí³ñòü êë³òèí-
íî¿ ìåìáðàíè, êîíòðîëþþòü áàëàíñ ³îí³â ³ ïî-
ãëèíàííÿ ÀÔÊ (Liang, 2016). Äðóãà ãðóïà ñêëà-
äàºòüñÿ ç ðåãóëÿòîðíèõ ãåí³â, òàêèõ ÿê ôàêòîðè 
òðàíñêðèïö³¿, ïðîòå¿íê³íàçè, ïðîòå¿íôîñôàòà-
çè òà ïðîòå¿íàçè, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ñèãíàëü-
íèõ êàñêàäàõ ³ òðàíñêðèïö³éí³é àáî ïîñòòðàí-
ñêðèïö³éí³é ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â (Reguera 
et al., 2012). Ãåíåòè÷íà ìàí³ïóëÿö³ÿ ðåãóëÿòîð-
íèìè ãåíàìè ââàæàºòüñÿ á³ëüø ïîòóæíèì ï³ä-
õîäîì äëÿ ï³äâèùåííÿ ñòðåñîñò³éêîñò³ ðîñëèí 
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Î.Â. Äóáðîâíà, Ñ.². Ìèõàëüñüêà, À.Ã. Êîì³ñàðåíêî

ó ïîð³âíÿíí³ ç ôóíêö³îíàëüíèìè ãåíàìè, ùî 
ðåàãóþòü íà ñòðåñ (Ahmed et al., 2020).

Ïîë³ïøåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøåíèö³ çà 
äîïîìîãîþ ãåíåòè÷íî¿ ìîäèô³êàö³¿ âèìàãàº 
³äåíòèô³êàö³¿ òà ïåðåâ³ðêè ãåí³â-êàíäèäàò³â, 
â³äïîâ³äàëüíèõ çà êîíòðîëü îçíàêè. Äîñë³ä-
æåííÿ íà ìîäåëüíèõ ðîñëèíàõ ñïðèÿëè ³äåí-
òèô³êàö³¿ ãåí³â-êàíäèäàò³â, ùî ëåæàòü â îñ-
íîâ³ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè. Îðòîëîãè äåÿ-
êèõ ³ç íèõ áóëè âèÿâëåí³ ó ïøåíèö³ (Trono and 
Pecchioni, 2022). ×èñëåíí³ ãåíè, ÿê³ áóëè âè-
ä³ëåí³ ç ð³çíèõ îðãàí³çì³â òà âáóäîâàí³ â òðàíñ-
ãåííó ïøåíèöþ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ ïîñóõî-
ñò³éêîñò³, ìîæíà ðîçä³ëèòè íà äâ³ ãðóïè (Khan 
et al., 2019). Ïåðøà ãðóïà – öå ãåíè, ÿê³ áå-
ðóòü ó÷àñòü ó çàõèñò³ êë³òèí, âêëþ÷àþ÷è îñ-
ìîïðîòåêòîðè, ñòàá³ë³çàö³¿ ìåìáðàí, äåòîêñè-
êàö³¿ ³ òðàíñïîðòí³ á³ëêè. Ãåíè äðóãî¿ ãðóïè –
öå ôàêòîðè òðàíñêðèïö³¿ òà ñèãíàëüí³ ìîëåêó-
ëè. Óçàãàëüíåí³ ïðàêòè÷í³ ðåçóëüòàòè òðàíñ-
ôîðìàö³¿ ïøåíèö³ ð³çíèìè ãåíàìè äëÿ ï³äâè-
ùåííÿ ¿¿ ïîñóõîñò³éêîñò³ ïðåäñòàâëåí³ ó òàá-
ëèö³ (https://cytgen.com/articles/5930060s.pdf 1). 

Îñìîïðîòåêòîðè

Äëÿ ï³äâèùåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøåíèö³ 
äîñèòü ÷àñòî çàëó÷àþòüñÿ ãåíè, ùî êîíòðîëþ-
þòü ìåòàáîë³çì «ñóì³ñíèõ» îñìîòè÷íî àêòèâ-
íèõ ðå÷îâèí – îðãàí³÷íèõ ìîëåêóë, çäàòíèõ ó
çíà÷íèõ êîíöåíòðàö³ÿõ àêóìóëþâàòèñÿ â êë³-
òèíàõ ðîñëèí çà óìîâ ñòðåñó, ³ íå ÷èíèòè 
òîêñè÷íî¿ ä³¿ íà ïðîöåñè ¿õ ðîñòó ³ äèôåðåíö³à-
ö³¿. Íàêîïè÷åííÿ öèõ ìîëåêóë äîïîìàãàº ðîñ-
ëèíàì óòðèìóâàòè âîäó â êë³òèíàõ ³ çàõèùàº 
îðãàíåëè â³ä óøêîäæåíü, ñïðè÷èíåíèõ çíåâîä-
íåííÿì àáî ï³äòðèìóº òóðãîðíèé òèñê çà âî-
äíîãî ñòðåñó. Ï³äâèùåííÿ òîëåðàíòíîñò³ îáó-
ìîâëåíî îñìîòè÷íèì ðåãóëþâàííÿì òà øàïå-
ðîíîïîä³áíîþ àêòèâí³ñòþ ó ñòàá³ë³çàö³¿ ìåì-
áðàí òà á³ëê³â ³ äåòîêñèêàö³ºþ øëÿõîì ïîãëè-
íàííÿ ÀÔÊ (Jogawat, 2019).  

Ïðîë³í

Îäíèì ³ç íàéá³ëüø ïåðñïåêòèâíèõ ï³äõîä³â 
ñòâîðåííÿ ïîñóõîñò³éêèõ ãåíîòèï³â ïøåíèö³ º 
âèêîðèñòàííÿ ãåí³â, ùî êîíòðîëþþòü ñèíòåç 
òà êàòàáîë³çì ïðîë³íó (Pro) (Dubrovna et al., 
2022b). Êð³ì äîáðå â³äîìî¿ ôóíêö³¿ ÿê ³íåðòíîãî 
ñóì³ñíîãî îñìîë³òó, çà ä³¿ ñòðåñîð³â â³í âèêî-
íóº ö³ëó íèçêó ³íøèõ âçàºìîïîâ’ÿçàíèõ ôóíê-

ö³é: ìåìáðàíîïðîòåêòîðíó, øàïåðîííó, àíòè-
îêñèäàíòíó, à òàêîæ áåðå ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ 
åêñïðåñ³¿ äåÿêèõ ãåí³â, º äæåðåëîì åíåðã³¿, 
äåïî àçîòó òà âóãëåöþ (Ghosh et al., 2022). 
Êëþ÷îâèìè ôåðìåíòàìè ñèíòåçó Pro º äåëüòà-
1-ï³ððîë³í-5-êàðáîêñèëàòñèíòåòàçà (Ð5ÑS) òà 
îðí³òèí-�-àì³íîòðàíñôåðàçà (OAT), à êàòà-
áîë³çìó – ïðîë³íäåã³äðîãåíàçà (ProDH). Äëÿ 
ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ íàêîïè÷åííÿ Pro çàñòîñî-
âóþòüñÿ äâ³ îñíîâí³ ñòðàòåã³¿: 1 – äîäàòêî-
âå ââåäåííÿ êîï³é êÄÍÊ, â³äïîâ³äàëüíèõ çà 
éîãî ñèíòåç (P5CS àáî ÎÀÒ); 2 – ÷àñòêîâà ñó-
ïðåñ³ÿ åíäîãåííèõ ãåí³â êàòàáîë³çìó ïðîë³íó 
ProDH, ÿê³ êîíòðîëþþòü ïåðøèé åòàï éîãî 
ã³äðîë³çó (Dubrovna et al., 2022b). 

Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç íàäåêñïðå-
ñ³ºþ ãåíà P5CS â³ãíè àêóìóëþâàëè á³ëüøå 
Pro òà âèòðèìóâàëè 15 ä³á íåñòà÷³ âîäè íà 
ñòàä³¿ âèõîäó â òðóáêó (Vendruscolo et al., 2007). 
Âîíè ìàëè 50 % êë³òèí ç íåïîøêîäæåíîþ 
ìåìáðàíîþ, â òîé ÷àñ ÿê ó êîíòðîëüíèõ ¿õ 
áóëî 13 %. Ñò³éê³ñòü äî äåô³öèòó âîäè ìîäè-
ô³êîâàíèõ ðîñëèí áóëà çóìîâëåíà ìåõàí³ç-
ìàìè çàõèñòó â³ä îêèñíþâàëüíîãî ñòðåñó, ùî
âèÿâëÿëîñÿ ìåíøèì âì³ñòîì ìàëîíîâîãî ä³àëü-
äåã³äó (ÌÄ). Áðàçèëüñüê³ â÷åí³ (Pavei et al., 
2016) îö³íèëè ñ³ì òðàíñãåííèõ ë³í³é íàñ³ííº-
âîãî ïîêîë³ííÿ Ò2 ç íàäåêñïðåñ³þ ãåíà P5CS 
â³ãíè ³ âñòàíîâèëè, ùî âîíè íàêîïè÷óâàëè â 
1,85 ðàçà á³ëüøå Pro ÷åðåç 8 äí³â âîäíîãî ñòðå-
ñó, í³æ íåòðàíñãåíí³. Îäíàê, âì³ñò ÌÄ ó íèõ 
íå çíèæóâàâñÿ, ùî âêàçóâàëî íà òå, ùî çà-
õèñò êë³òèííî¿ ìåìáðàíè â³ä îêèñíþâàëüíîãî 
ñòðåñó íå ï³äâèùóâàâñÿ. ²íø³ äîñë³äíèêè (De 
Lima et al., 2019) îö³íèëè 5 òðàíñãåííèõ ë³í³é 
ïøåíèö³ ïîêîë³ííÿ Ò3 ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
P5CS â³ãíè çà 16-äåííîãî ïîâíîãî îáìåæåí-
íÿ âîäè íà ñòàä³¿ öâ³ò³ííÿ. Ìîäèô³êîâàí³ ðîñ-
ëèíè ïîêàçàëè âèù³ ð³âí³ Pro íà 16-é äåíü, 
íèæ÷èé ð³âåíü ÌÄ òà íå â³äð³çíÿëèñÿ â³ä êîí-
òðîëüíèõ çà ïðîäóêòèâí³ñòþ.

Îðí³òèí-�-àì³íîòðàíñôåðàçà (OAT) º ï³ðè-
äîêñàëü-5-ôîñôàòçàëåæíèì ôåðìåíòîì, ÿêèé
áåðå ó÷àñòü ó á³îñèíòåç³ Pro ó ðîñëèí. Ïîòåí-
ö³éíî, OAT ìîæå áóòè âàæëèâèì ðåãóëÿòîðîì 
êë³òèííîãî ìåòàáîë³çìó, îñê³ëüêè ðåàêö³ÿ, ùî 
êàòàë³çóºòüñÿ öèì ôåðìåíòîì, ïîâ’ÿçóº ê³ëüêà 
á³îõ³ì³÷íèõ ñèñòåì: öèêë ñå÷îâèíè, öèêë íà-
êîïè÷åííÿ ³ äåãðàäàö³¿ Pro òà øëÿõ á³îñèíòåçó 
ïîë³àì³í³â (Anwar et al., 2021). 
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Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ïîêîë³ííÿ Ò2 
ç íàäåñïðåñ³ºþ ãåíà OAT àðàá³äîïñèñó ïîêà-
çàëè ï³äâèùåíó òîëåðàíòí³ñòü äî âîäíîãî äå-
ô³öèòó òà çàñîëåííÿ çà ðàõóíîê çá³ëüøåííÿ 
íàêîïè÷åííÿ Pro ³ ðåãóëÿö³¿ àíòèîêñèäàíòíî¿ 
ñèñòåìè (Anwar et al., 2021). Ó öèõ ðîñëèí òà-
êîæ âèÿâèëè àêòèâàö³þ ãëóòàìàòíîãî øëÿõó 
á³îñèíòåçó Pro çà ä³¿ âîäíîãî ³ ñîëüîâîãî ñòðå-
ñ³â òà ï³äâèùåíó åêñïðåñ³þ ãåí³â TaP5CS1 
òà TaP5CR1. Ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ 
Ò1-Ò3 ç äîäàòêîâîþ êîï³ºþ ãåíà OAT ëþöåð-
íè âèÿâëåíî ï³äâèùåíó òîëåðàíòí³ñòü äî ä³¿ 
ãðóíòîâî¿ ïîñóõè (Komisarenko et al., 2019; 
Dubrovna et al., 2021), îäíàê öå íå áóëî ïîâ’ÿ-
çàíî ç íàêîïè÷åííÿì Pro. Ö³ äàí³ ï³äòâåðä-
æóþòü ã³ïîòåçó ïðî òå, ùî ÎÀÒ áåçïîñå-
ðåäíüî íå âïëèâàº íà íàêîïè÷åííÿ Pro, âè-
êëèêàíå ñòðåñîì (Funck et al., 2008). Çà óìîâ 
íåäîñòàòíüîãî âîäîçàáåçïå÷åííÿ òðàíñãåíí³ ë³-
í³¿ ïåðåâèùóâàëè êîíòðîëü çà ìàñîþ òà äîâ-
æèíîþ êîðåí³â, ê³ëüê³ñòþ ïðîäóêòèâíèõ ñòå-
áåë, âì³ñòîì õëîðîô³ëó òà ïîêàçíèêàìè ïðî-
äóêòèâíîñò³ (Dubrovna et al., 2021). Çá³ëüøåííÿ 
á³îìàñè MtOAT-ðîñëèí çà ä³¿ ïîñóõè ìîæå áóòè 
ïîâ’ÿçàíå ç íàêîïè÷åííÿì îðí³òèíó, ÿêèé º 
ïðîì³æíîþ ñïîëóêîþ ó á³îñèíòåç³ àðã³í³íó, äå
øëÿõ ðîçõîäèòüñÿ ç óòâîðåííÿì Pro òà ïîë³-
àì³í³â, ÿê³ çàëó÷åí³ ó äóæå áàãàòî ôóíêö³é ðîñ-
ëèí, ó òîìó ÷èñë³ ïîâ’ÿçàíèõ ç àäàïòàö³ºþ äî 
ä³¿ ñòðåñ-ôàêòîð³â (Kolupaev and Kokorev, 2019). 

ÐÍÊ-³íòåðôåðåíö³ÿ ãåíà ïðîë³íäåã³äðîãå-
íàçè ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí Ò1-Ò3 îçèìî¿ òà 
ÿðî¿ ïøåíèö³, ùî íåñóòü äâîëàíöþãîâèé ÐÍÊ-
ñóïðåñîð ãåíà ProDH àðàá³äîïñèñó, ïðèâîäè-
ëà äî çá³ëüøåííÿ ð³âíÿ íàêîïè÷åííÿ Pro ó 
2,6–4,1 ðàçà òà ï³äâèùåííÿ ¿õ òîëåðàíòíîñò³ 
äî ä³¿ ãðóíòîâî¿ ïîñóõè (Dubrovna et al., 2020, 
2022a; Komisarenko et al., 2020; Mykhalska et al., 
2021). Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè çà ïîêàçíèêàìè 
ñòðóêòóðè çåðíîâî¿ ïðîäóêòèâíîñò³ ïåðåâèùó-
âàëè â³äïîâ³äí³ çíà÷åííÿ íåòðàíñôîðìîâàíèõ
ðîñëèí òà õàðàêòåðèçóâàëèñÿ á³ëüøîþ àêòèâ-
í³ñòþ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (ñóïåð-
îêñèääèñìóòàçè òà àñêîðáàòïåðîêñèäàçè) (Du-
brovna et al., 2020). 

Ãë³öèí áåòà¿í

Ãë³öèí áåòà¿í (ÃÁ) º ÷åòâåðòèííîþ àìîí³º-
âîþ ñïîëóêîþ, ÿêà ñèíòåçóºòüñÿ øëÿõîì äâî-
ñòàä³éíîãî îêèñíåííÿ õîë³íó, òà íàêîïè÷óºòüñÿ 

ïåðåâàæíî â õëîðîïëàñòàõ ó â³äïîâ³äü íà àá³-
îòè÷í³ ñòðåñè. Öÿ ìîëåêóëà ñïðèÿº íå ò³ëü-
êè îñìîòè÷í³é ïåðåáóäîâ³, àëå é ñòàá³ë³çàö³¿ 
ñòðóêòóðè ñêëàäíèõ á³ëê³â, òàêèõ ÿê êîìïëåêñ 
ôîòîñèñòåìè II, ùî âèä³ëÿº êèñåíü, ³ Rubisco 
äëÿ ï³äòðèìàííÿ ôîòîñèíòåòè÷íî¿ àêòèâíîñ-
ò³ (Annunziata et al., 2019). Ðîñëèíè ïøåíèö³ 
ïðèðîäíèì ÷èíîì íàêîïè÷óþòü ÃÁ, àëå éîãî 
ð³âåíü çàíàäòî íèçüêèé äëÿ ï³äòðèìêè îñìî-
òè÷íîãî áàëàíñó ï³ä ÷àñ ïîñóõè (Giri, 2011). 
Äëÿ ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ÃÁ ðîñëèíè ïøåíèö³ 
áóëè òðàíñôîðìîâàí³ ãåíàìè, ÿê³ êîäóþòü ôåð-
ìåíòè áåòà¿í àëüäåã³ääåã³äðîãåíàçó (BADH) òà 
õîë³íäåã³äðîãåíàçó (betaA) (Wang et al., 2010à, 
2010b; He et al., 2011). 

Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïîêîë³ííÿ T6 ç íàä-
åêñïðåñ³ºþ ãåíà BADH ëèòóãè ãîðîäíüî¿ (Atri-
plex hortensis) áóëè äîñë³äæåí³ çà ä³¿ âîäíî-
ãî ñòðåñó (30 % ÏÅÃ 6000), òåïëîâîãî ñòðåñó 
(40 ºÑ) òà ¿õ êîìá³íàö³¿ (Wang et al., 2010à). 
Ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ÃÁ ó öèõ ðîñëèí ïðèâîäè-
ëî äî ïîñèëåííÿ ôîòîñèíòåçó íå ëèøå çà âîä-
íîãî äåô³öèòó àáî òåïëîâîãî ñòðåñó, à é çà ¿õ 
êîìá³íàö³¿. Ó ³íøîìó äîñë³äæåíí³ öèõ àâòîð³â 
(Wang et al., 2010b) ò³æ ñàì³ òðàíñãåíí³ ðîñëè-
íè çà ä³¿ ïîñóõè (78–82 % â³äíîñíîãî âì³ñòó 
âîäè ó ïðàïîðöåâèõ ëèñòêàõ) çá³ëüøèëè ñèí-
òåç ÃÁ òà ï³äâèùèëè ïîñóõîñò³éê³ñòü øëÿõîì 
ïîë³ïøåííÿ ôîòîñèíòåçó òà ïîêðàùåííÿ ñèñ-
òåìè àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó. Òðàíñãåíí³ 
ë³í³¿ ïøåíèö³ Ò3 ç ð³çíèìè ð³âíÿìè åêñïðåñ³¿ 
ãåíà betA Escherichia coli áóëè ïðîàíàë³çîâàí³ 
â óìîâàõ ïîñóõè (12–14 % â³äíîñíîãî âì³ñòó 
âîäè) (He et al., 2011). Ìîäèô³êîâàí³ ðîñëè-
íè áóëè ìåíø ïîøêîäæåí³, ìàëè âèùèé âì³ñò 
ÃÁ ³ ðîç÷èííîãî öóêðó, âèùèé â³äíîñíèé âì³ñò 
âîäè, àêòèâí³ñòü ôîòîñèñòåìè ²² òà àíòèîê-
ñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â, á³ëüøó á³îìàñó, êðàùå 
ðîçâèíåíå êîð³ííÿ. Áóëî çðîáëåíî âèñíîâîê, 
ùî ñòóï³íü ïîøêîäæåííÿ ðîñëèí ïøåíèö³ íå-
ãàòèâíî êîðåëþº ç ð³âíåì íàêîïè÷åííÿ ÃÁ.

Ìàí³òîë

Ìàí³òîë – öå öóêðîâèé ñïèðò, ÿêèé ïðè 
ñòðåñ³ íå ò³ëüêè ñïðèÿº îñìîòè÷í³é ïåðåáóäîâ³, 
àëå é áåðå ó÷àñòü ó êîíòðîë³ îêèñíþâàëüíî-
â³äíîâíîãî ïðîöåñó øëÿõîì âèäàëåííÿ ã³äðî-
êñèëüíèõ ðàäèêàë³â (Bhattacharya and Kundu, 
2020). Ðîñëèíè ïøåíèö³ ïðèðîäíèì ÷èíîì íå
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íàêîïè÷óþòü ìàí³òîë. Ïøåíèöþ ñîðòó Bob-
white òðàíñôîðìóâàëè ãåíîì mtlD (ìàí³òîë-1-
ôîñôàòäåã³äðîãåíàçè) ç Escherichia coli (Abebe 
et al., 2003). Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïîêîë³ííÿ 
Ò2 ç ïîì³ðíèì íàêîïè÷åííÿì ìàí³òîëó ï³ä-
âèùèëè òîëåðàíòí³ñòü äî âîäíîãî ñòðåñó, ìà-
ëè á³ëüøó á³îìàñó òà äîâæèíó ïðàïîðöåâèõ 
ëèñòê³â ïîð³âíÿíî ç íåòðàíñãåííèìè. Îäíàê ó 
òðàíñôîðìàíò³â ñïîñòåð³ãàëîñÿ çíèæåííÿ âè-
ñîòè ðîñëèí òà ¿õ ñòåðèëüí³ñòü, ñêðó÷óâàííÿ 
ëèñòÿ òà íèçüêèé âì³ñò ñàõàðîçè.

Òðåãàëîçà

Òðåãàëîçà (�-Ä-ãëþêîï³ðàíîçèë-1,1-�-Ä-ãëþ-
êîï³ðàíîçèä) – íåðåäóêóþ÷èé äèñàõàðèä, ùî
ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ìîëåêóë ãëþêîçè, ïîºäíà-
íèõ �-1,1-ãë³êîçèäíèìè çâ’ÿçêàìè, ÿêà ìîæå 
çâ’ÿçóâàòèñü ç ïîëÿðíèìè ãðóïàìè ìàêðîìî-
ëåêóë, ñòàá³ë³çóþ÷è ñòðóêòóðó ë³ï³äíèõ äâî-
øàðîâèõ ìåìáðàí, çàì³ùóþ÷è ìîëåêóëè âîäè
íàâêîëî íèõ òà ï³äòðèìóþ÷è ö³ë³ñí³ñòü êë³òèí 
çà óìîâ äåã³äðàòàö³¿ (Yatsyshyn et al., 2017). 
Ñèíòåç òðåãàëîçè çä³éñíþºòüñÿ âåëèêèì ôåð-
ìåíòíèì êîìïëåêñîì, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç òðå-
ãàëîçî-6-ôîñôàòñèíòàçè, ÿêà êîäóºòüñÿ ãåíîì
TPS1, òà òðåãàëîçî-6-ôîñôàòôîñôàòàçè, ÿêà êî-
äóºòüñÿ ãåíîì TPS2. Ðîñëèíè ïøåíèö³ áóëè
òðàíñôîðìîâàí³ ãåíàìè á³îñèíòåçó òðåãàëîçè
TPS1 òà TPS2 òåðìîô³ëüíèõ äð³æäæ³â (Saccha-
romyces cerevisiae) (Kvasko et al., 2020). Âñòàíîâ-
ëåíî, ùî òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ç íàäåêñïðåñ³ºþ 
ãåí³â TPS1 òà TPS2 õàðàêòåðèçóâàëèñÿ íàêî-
ïè÷åííÿì òðåãàëîçè òà ï³äâèùåíîþ òîëåðàíò-
í³ñòþ äî ïîñóõè. Âîíè ìàëè á³ëüøó äîâæè-
íó êîëîñó òà âèñîòó ðîñëèí, à òàêîæ á³ëüøó 
ê³ëüê³ñòü òà ìàñó çåðíà ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì.

Á³ëêè õîëîäîâîãî øîêó

Á³ëêè õîëîäîâîãî øîêó (COLD SHOCK 
PROTEINS, CSP) ïîñèëþþòü àêë³ìàòèçàö³þ 
áàêòåð³é äî íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ äîâê³ëëÿ. 
Ãåíè ñèíòåòè÷íèõ áàêòåð³àëüíèõ á³ëê³â õîëî-
äîâîãî øîêó CspA ³ CspB áóëè âèêîðèñòàí³ äëÿ 
òðàíñôîðìàö³¿ ïøåíèö³ ç ìåòîþ ï³äâèùåííÿ 
¿¿ ïîñóõîñò³éêîñò³ (Yu et al., 2017). Â óìîâàõ 
ïîñóõè ó òðàíñãåííèõ ë³í³é ç íàäåêñïðåñ³ºþ 
ãåíà SeCspA àáî SeCspB âèÿâëåíî íèæ÷èé 
âì³ñò ÌÄ, íèæ÷ó øâèäê³ñòü âòðàòè âîäè, âè-
ùèé âì³ñò õëîðîô³ëó òà ïðîë³íó, ïîñèëåíó 
åêñïðåñ³þ ñòðåñ-ðåàãóþ÷èõ ãåí³â í³æ ó êîí-

òðîëüíèõ ðîñëèí. Ïîëüîâ³ åêñïåðèìåíòè ïîêà-
çàëè, ùî òðàíñãåíí³ ë³í³¿ SeCspA ìàëè çíà÷íå 
çá³ëüøåííÿ ìàñè 1000 çåðåí ³ âðîæàéíîñò³ çåð-
íà ïîð³âíÿíî ç âèõ³äíèì ãåíîòèïîì â óìîâàõ 
ïîñóõè, ïðîòå öüîãî íå ñïîñòåð³ãàëîñÿ ó òðàíñ-
ãåííèõ ë³í³é SeCspB.

Á³ëêè ï³çíüîãî åìáð³îãåíåçó (LEA)

Á³ëêè LEA (LATE EMBRYOGENESIS 
ABUNDANT) íàêîïè÷óþòüñÿ ó ï³çí³é ïåð³îä 
ðîçâèòêó íàñ³ííÿ, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ çíå-
âîäíåííÿì. Âîíè â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó 
ðåàêö³¿ ðîñëèí íà àá³îòè÷í³ ñòðåñè, éìîâ³ðíî,
÷åðåç ï³äòðèìêó ñòðóêòóðè á³ëê³â ³ ìåìáðàí, 
çìåíøåííÿ ³îí³â çâ’ÿçóâàííÿ âîäè òà ôóíê-
ö³îíóþòü ÿê ìîëåêóëÿðí³ øàïåðîíè (Artur et
al., 2019). HVA1 (HORDEUM VULGARE 
ALEURONE1) – öå ³íäóêîâàíèé àáñöèçîâîþ 
êèñëîòîþ (AÁÊ) á³ëîê, ÿêèé ïðèðîäíèì ÷è-
íîì íàêîïè÷óºòüñÿ â àëåéðîíîâîìó øàð³ ÿ÷-
ìåíþ ïðè äåñèêàö³¿ íàñ³ííÿ. Â³í çàëó÷åíèé äî 
çàõèñòó êë³òèí â³ä äåã³äðàòàö³¿, ï³äòðèìêè òóð-
ãîðíîãî òèñêó òà ñòàá³ë³çàö³¿ á³ëê³â ³ ìåìáðàí. 
Ãåí HVA1 áóâ ââåäåíèé ó ñîðò ÿðî¿ ïøåíèö³ 
Hi-Line òà îòðèìàí³ òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïîêî-
ë³ííÿ Ò3 (Sivamani et al., 2000). Íàäåêñïðåñ³ÿ 
HVA1 ó ìîäèô³êîâàíèõ ðîñëèíàõ çíà÷íî ïî-
êðàùèëà ¿õ òîëåðàíòí³ñòü äî ïîñóõè, ïðî ùî 
ñâ³ä÷èëè âèù³ çíà÷åííÿ åôåêòèâíîñò³ âèêî-
ðèñòàííÿ âîäè òà á³ëüøå íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè 
ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëÿìè â óìîâàõ ïîì³ðíîãî 
äåô³öèòó ´ðóíòîâî¿ âîëîãè. Ó ïîäàëüøîìó, áó-
ëè ïðîâåäåí³ ïîëüîâ³ åêñïåðèìåíòè äëÿ ïå-
ðåâ³ðêè ïîñóõîñò³éêîñò³ ðîñëèí T4 âïðîäîâæ 
øåñòè ñåçîí³â âèðîùóâàííÿ (Bahieldin et al., 
2005). Â óìîâàõ ïîñóõè, íà 5–6 ð³ê ïîñ³âó, äå-
ÿê³ ë³í³¿ ìàëè çíà÷íî á³ëüøó âèñîòó ðîñëèí,
çàãàëüíó á³îìàñó òà âðîæàéí³ñòü çåðíà, í³æ 
êîíòðîëü. Âèùèé â³äíîñíèé âì³ñò âîäè ñïîñ-
òåð³ãàâñÿ ó ë³í³é ç á³ëüøîþ åêñïðåñ³ºþ ãåíà 
HVA1. Ø³ñòü ãîìîçèãîòíèõ òðàíñãåííèõ ë³í³é 
ïøåíèö³ ñîðòó Seher-2006 ç íàäåêñïðåñ³ºþ 
HVA1 áóëè ñòâîðåí³ òà ïðîòåñòîâàí³ çà ð³çíèõ 
âîäíèõ ðåæèì³â (Habib et al., 2022). Íà ðàíí³õ 
ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó â óìîâàõ ïîñóõîâîãî ñòðåñó 
ìîäèô³êîâàí³ ë³í³¿ ïîêàçàëè êðàùó ñõîæ³ñòü ³ 
ðîçâèòîê êîð³ííÿ, âèùèé ³íäåêñ ñòàá³ëüíîñò³ 
ìåìáðàí òà íèæ÷èé âèò³ê åëåêòðîë³òó.

²íä³éñüê³ â÷åí³ (Chauhan and Khurana, 2011) 
ñòâîðèëè òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïîäâ³éíèõ ãàïëî¿ä³â 
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

ïøåíèö³ ñîðòó CPAN1676, ÿê³ íàäåêñïðåñó-
þòü ãåí HVA1, òà ïðîàíàë³çóâàëè ðîñëèíè 
íàñ³ííºâîãî ïîêîë³ííÿ Ò4. Ö³ ë³í³¿ õàðàêòå-
ðèçóâàëèñÿ á³ëüøèì â³äñîòêîì ïðîðîñòàííÿ 
íàñ³ííÿ, êðàùèì ðîñòîì ïàãîí³â òà á³ëüøèì 
íàêîïè÷åííÿì á³îìàñè. Çà óìîâ îáìåæåííÿ 
âîäè ï³ñëÿ öâ³ò³ííÿ âîíè ìàëè âèùó àêòèâ-
í³ñòü ôåðìåíòó í³òðàòðåäóêòàçè òà âðîæàéí³ñòü 
çåðíà ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ó ïîäàëüøîìó, 
òðàíñãåíí³ ë³í³¿ áóëè ïðîàíàë³çîâàí³ ó Ò7-Ò8 
ïîêîë³ííÿõ (Samtani et al., 2022). Ìîäèô³êî-
âàí³ ðîñëèíè âèÿâèëèñÿ ñò³éêèìè äî ïîñó-
õè òà òåïëîâîãî ñòðåñó, ìàëè á³ëüø çåëåíå 
ëèñòÿ ³ êðàùå ðîçâèíåíó êîðåíåâó ñèñòåìó. 
Òàêîæ ó íèõ âèÿâëåíî àêòèâàö³þ ãåí³â, ùî 
ðåàãóþòü íà ïîñóõó (DREB ³ NAC ôàêòîð³â 
òðàíñêðèïö³¿, äåã³äðèí³â, ôåðèòèí³â, ãëóòàò³îí-
S-òðàíñôåðàçè).

Òðàíñïîðòí³ á³ëêè

Àêâàïîðèíè – á³ëêè, ùî óòâîðþþòü êàíàëè 
äëÿ òðàíñïîðòó âîäè òà íèçüêîìîëåêóëÿðíèõ 
ñïîëóê ÷åðåç ìåìáðàíè. Çîêðåìà, âîíè çóìîâ-
ëþþòü ôóíêö³îíóâàííÿ ñèìïëàñòíîãî øëÿõó 
òðàíñïîðòó âîäè, ùî ìàº âåëèêå çíà÷åííÿ ï³ä 
÷àñ âîäíîãî ñòðåñó, àäæå çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â ³ 
çìåíøåííÿ ³íòåíñèâíîñò³ òðàíñï³ðàö³¿ çíèæó-
þòü ã³äðàâë³÷íó ïðîâ³äí³ñòü ðîñëèíè (Chau-
mont and Tyerman, 2014). Âîíè íàëåæàòü äî 
ðîäèíè îñíîâíèõ âíóòð³øí³õ á³ëê³â (MIP), 
ñåðåä ÿêèõ íàéá³ëüø ïðåäñòàâëåí³ á³ëêè ïëàç-
ìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè (PIP). Còâîðåí³ òðàíñãåíí³ 
ðîñëèíè òâåðäî¿ ïøåíèö³ ñîðòó Maali ç íàä-
åêñïðåñ³ºþ ãåíà TdPIP2;1 ó ïëàçìàòè÷í³é ìåì-
áðàí³ (Ayadi et al., 2019). TdPIP2;1-ë³í³¿ Ò3 ïî-
êàçàëè âèù³ ïîêàçíèêè ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ 
³ á³îìàñè, à òàêîæ çáåðåæåííÿ íèçüêî¿ êîí-
öåíòðàö³¿ Na+ ³ âèñîêî¿ K+ â ïàãîíàõ çà âèñî-
êîãî îñìîòè÷íîãî ñòðåñó. Äîâãîòðèâàëå äîñë³-
äæåííÿ ðîçâèòêó ðîñëèí ó òåïëè÷íèõ óìîâàõ 
âèÿâèëî, ùî TdPIP2;1-ë³í³¿ çà äåô³öèòó âîëîãè 
ìàëè á³ëüø âèïîâíåíå çåðíî, òîä³ ÿê ó êîí-
òðîëüíèõ ðîñëèí â³äì³÷àëè ð³çêå çíèæåííÿ éî-
ãî ìàñè. Ìîäèô³êîâàí³ ë³í³¿ ìàëè âèùó àê-
òèâí³ñòü êàòàëàçè ³ ñóïåðîêñèääèñìóòàçè, ìåí-
øèé âì³ñò ÌÄ òà ïåðåêèñó âîäíþ. 

Òðàíñïîðòåðè ³îí³â

Âíóòð³øíüîêë³òèíí³ á³ëêè NHX º Na+, K+/
H+ àíòèïîðòåðàìè, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó ãîìåîñ-

òàç³ K+, ðåãóëÿö³¿ ðÍ â åíäîñîìàõ ³ òîëåðàíò-
íîñò³ äî îñìîòè÷íèõ ñòðåñ³â (Barragán et al., 
2012). Êàë³é (K+) º îñíîâíèì îñìîòèêîì ðîñ-
ëèííèõ êë³òèí, ³ íàêîïè÷åííÿ öüîãî åëåìåíòà 
ó âàêóîëÿõ º îñîáëèâî âàæëèâèì äëÿ ðîñëèí â 
óìîâàõ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â. Â³í âèêîíóº âàæëè-
â³ ôóíêö³¿, ïîâ’ÿçàí³ ç àêòèâàö³ºþ ôåðìåíò³â, 
îñìîòè÷íîþ àäàïòàö³ºþ òà ãåíåðàö³ºþ òóðãî-
ðó, ðåãóëÿö³ºþ åëåêòðè÷íîãî ïîòåíö³àëó ìåì-
áðàíè òà ãîìåîñòàçîì ðÍ öèòîïëàçìè. Øâèäêå 
íàêîïè÷åííÿ àáî âòðàòà Ê+ ðåãóëþº â³äêðèòòÿ 
òà çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â ³, òàêèì ÷èíîì, ãàçîîáì³í 
³ òðàíñï³ðàö³þ (Andrés et al., 2014). Ïîêàçàíî, 
ùî êàë³é/ïðîòîíîîáì³ííèê TaNHX2 ôóíêö³î-
íóº ÿê ïîçèòèâíèé ðåãóëÿòîð ïîñóõîñò³éêîñò³ 
ïøåíèö³, îïîñåðåäêîâóþ÷è ïåðåõðåñí³ çâ’ÿçêè 
ì³æ ïðîäèõîâîþ àïåðòóðîþ òà íàêîïè÷åííÿì 
�-àì³íîìàñëÿíî¿ êèñëîòè (ÃÀÌÊ) (Li et al., 
2024). TaNHX2 âçàºìîä³ÿâ ç ãëóòàìàòäåêàðáîê-
ñèëàçîþ TaGAD1, êëþ÷îâèì ôåðìåíòîì, ÿêèé 
ñèíòåçóº ÃÀÌÊ ç ãëóòàìàòó, ïîñèëèâ éîãî àê-
òèâí³ñòü ³ ñïðèÿâ íàêîïè÷åííþ ÃÀÌÊ çà ñòðåñó 
â³ä ïîñóõè. Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ç íàäåêñïðåñ³-
ºþ ãåíà TaNHX2 ìàëè á³ëüøèé â³äíîñíèé âì³ñò 
âîäè, ìàñó 1000 çåðåí, äîâøå òà øèðøå çåðíî, 
ùî îáóìîâèëî ¿õ ïåðåâàãó íàä êîíòðîëåì çà 
âðîæàéí³ñòþ (Li et al., 2024).  

Á³ëêè òà ôåðìåíòè – 
ïîãëèíà÷³ àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ

Ïîøèðåíèì ÿâèùåì ó ðîñëèí, ÿê³ ï³ääàþ-
òüñÿ ð³çíèì àá³îòè÷íèì ñòðåñàì, º íàäì³ðíå 
âèðîáíèöòâî ÀÔÊ, ùî â ê³íöåâîìó ï³äñóìêó 
ïðèçâîäèòü äî îêèñíþâàëüíîãî ñòðåñó. Ôåð-
ìåíòè, ùî íàëåæàòü äî íàäðîäèíè ò³îðåäîê-
ñèí³â (TRX), êàòàë³çóþòü â³äíîâëåííÿ äèñóëü-
ô³äíèõ çâ’ÿçê³â, ùî óòâîðþþòüñÿ çà îêèñ-
íþâàëüíîãî ñòðåñó, â³äíîâëåííÿ ñòðóêòóðè ³ 
ôóíêö³¿ á³ëê³â (Calderón et al., 2018). Íóêëåî-
ðåäîêñèí (NRX) – á³ëîê ç ìîëåêóëÿðíîþ ìà-
ñîþ ïðèáëèçíî 12 êÄà, íàëåæèòü äî íàäðîäèíè 
TRX. Ãåí NRX1 ðåãóëþº àêòèâí³ñòü êàòàëàçè, 
ïîñèëþº ¿¿ äåòîêñèêàö³éíó çäàòí³ñòü ³ çàõèùàº 
àíòèîêñèäàíòí³ ôåðìåíòè â³ä îêèñíîãî ñòðå-
ñó, âèêëèêàíîãî ÀÔÊ (Kneeshaw et al., 2017). 
Êèòàéñüê³ â÷åí³ (Zhang et al., 2021) ñòâîðè-
ëè òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïøåíèö³ ç íàäåêñïðåñ³ºþ 
ãåíà TaNRX1. Ó ïîð³âíÿíí³ ç êîíòðîëüíè-
ìè TaNRX1-ë³í³¿ ìàëè á³ëüøó á³îìàñó, äîâ-
æèíó êîðåí³â òà âîäîïîãëèíàëüíó çäàòí³ñòü. 
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Âèæèâàí³ñòü, âì³ñò õëîðîô³ëó, ïðîë³íó, ðîç÷èí-
íîãî öóêðó, àêòèâí³ñòü ôîòîñèíòåçó òà àíòè-
îêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â ó öèõ ë³í³é áóëè âè-
ùèìè, í³æ ó íåòðàíñôîðìîâàíèõ ðîñëèí, à
â³äíîñíà åëåêòðîïðîâ³äí³ñòü òà ð³âí³ ÌÄ, ïå-
ðåêèñó âîäíþ òà ñóïåðîêñèä-àí³îí³â áóëè 
íèæ÷èìè.

×ëåíè ðîäèíè àëüäî-êåòîðåäóêòàç, âêëþ÷à-
þ÷è àëüäîçîðåäóêòàçè, áåðóòü ó÷àñòü â àíòè-
îêñèäàíòíîìó çàõèñò³ øëÿõîì ïåðåòâîðåííÿ 
øèðîêîãî ñïåêòðà öèòîòîêñè÷íèõ ñïîëóê, îò-
ðèìàíèõ ïåðåêèñíèì îêèñíåííÿì ë³ï³ä³â. Óãîð-
ñüê³ â÷åí³ (Fehér-Juhász et al., 2014) îòðèìàëè 
òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïøåíèö³ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
MsALR àëüäîçîðåäóêòàçè ëþöåðíè, ÿê³ ïîêà-
çàëè ó 1,5–4,3 ðàçà âèùó äåòîêñèêàö³éíó àê-
òèâí³ñòü ùîäî àëüäåã³äíîãî ñóáñòðàòó. Çà óìîâ 
ïîñóõè íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè ó òðüîõ òðàíñ-
ãåííèõ ë³í³é áóëî íà 12–41 % âèùèì, í³æ ó 
íåòðàíñãåííèõ ðîñëèí, à äâ³ ç íèõ ìàëè á³ëü-
øó ìàñó çåðíà, í³æ êîíòðîëüí³. 

Ó ðîñëèíàõ ïåðîêñèäàçè êëàñó III ìîæóòü 
îêèñíþâàòè ôåíîëüí³ ñïîëóêè, òèì ñàìèì 
çíèæóþ÷è ð³âåíü H2O2, ùî ðîáèòü ö³ ôåðìåí-
òè åôåêòèâíèìè êîìïîíåíòàìè àíòèîêñèäàíò-
íî¿ ñèñòåìè. Ïîêàçàíî (Su et al., 2023), ùî 
íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà TaPRX-2A ó òðàíñãåííèõ ðîñ-
ëèí ïøåíèö³ ïîêðàùóº ¿õ ñò³éê³ñòü äî âîä-
íîãî äåô³öèòó ÷åðåç ï³äòðèìàííÿ ï³äâèùåíî¿ 
àêòèâíîñò³ àíòèîêñèäàíò³â ³ çíèæåííÿ âì³ñòó 
ÀÔÊ. Òðè TaPRX-2A-ë³í³¿ ïîêàçàëè á³ëüøèé
â³äñîòîê âèæèâàííÿ (65–69 %), í³æ íåòðàíñ-
ôîðìîâàí³ ðîñëèíè (38,7 %), ìàëè äîâø³ ïàãî-
íè òà âèùèé â³äíîñíèé âì³ñò âîäè.

Ôåðèòèíè – öå á³ëêè, ùî çàïàñàþòü çà-
ë³çî, ³ âèâ³ëüíÿþòü éîãî, êîëè öå íåîáõ³ä-
íî. Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà ôåðèòèíó TaFER-5B ó 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ ñîðòó Jimai5265 
ï³äâèùèëà ¿õ ñò³éê³ñòü äî ïîñóõè, îêèñíåííÿ 
òà íàäëèøêó çàë³çà, ïîâ’ÿçàíîãî ç âèäàëåí-
íÿì ÀÔÊ (Zang et al., 2017). Çà âîäíîãî äå-
ô³öèòó âîíè ìàëè ï³äâèùåíèé âì³ñò çàë³çà â 
ëèñò³, á³ëüøó äîâæèíó êîðåíÿ, çíèæåííÿ ïî-
øêîäæåííÿ ìåìáðàí ³ êðàùó ôîòîñèíòåòè÷íó 
àêòèâí³ñòü ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Éìîâ³ðíî, 
öå ïîâ’ÿçàíî ç³ çäàòí³ñòþ ôåðèòèíó ïåðåòâî-
ðþâàòè òîêñè÷íèé Fe2+ íà íåòîêñè÷íèé õå-
ëàòíèé êîìïëåêñ, çàáåçïå÷óþ÷è òàêèì ÷èíîì 
çàõèñò êë³òèí ïðîòè îêèñíþâàëüíîãî ñòðåñó. 

Á³ëêè êë³òèííî¿ ñò³íêè

Åêñïàíñèíè – öå á³ëêè êë³òèííî¿ ñò³íêè, 
ÿê³ çãðóïîâàí³ ó äâ³ îñíîâí³ ðîäèíè, �-åêñ-
ïàíñèíè òà �-åêñïàíñèíè, ³ áåðóòü ó÷àñòü ó 
ìîäèô³êàö³¿ êë³òèííî¿ ñò³íêè ÷åðåç ðîçðèâ âî-
äíåâèõ çâ’ÿçê³â ì³æ öåëþëîçîþ òà ìàòðèêñíè-
ìè ãëþêàíàìè (Sampedro and Cosgrove, 2005). 
Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç íàäåêñïðåñ³ºþ 
ãåíà �-åêñïàíñèíó TaEXPA2 ìàëè ï³äâèùåíó 
òîëåðàíòí³ñòü äî ïîñóõè ïîð³âíÿíî ç êîíò-
ðîëüíèìè (Yang et al., 2020a). Âîíè õàðàêòå-
ðèçóâàëèñÿ âèùèì ð³âíåì âèæèâàííÿ, á³ëü-
øîþ øâèäê³ñòþ ôîòîñèíòåçó òà çäàòí³ñòþ óò-
ðèìóâàòè âîäó â óìîâàõ ïîñóõîâîãî ñòðåñó. Òà-
êîæ ó íèõ âèÿâëåíî ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ 
àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â òà çá³ëüøåííÿ 
òðàíñêðèïò³â ãåí³â, ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ôåðìåíòà-
ìè, ùî ïîãëèíàþòü ÀÔÊ. Ïîäàëüø³ äîñë³ä-
æåííÿ ïîêàçàëè, ùî TaEXPA2 ïîçèòèâíî 
âïëèíóâ íà ôîðìóâàííÿ á³÷íèõ êîðåí³â çà 
óìîâ ïîñóõè. 

Ìåòàáîë³çì âóãëåöþ

Ãåíè, ùî êîäóþòü ôåðìåíòè ôîòîñèíòå-
çó Ñ4, ñïðèÿþòü åôåêòèâíîìó âèêîðèñòàííþ 
ðåñóðñ³â âóãëåöþ ³ ï³äòðèìóþòü åíåðãåòè÷íèé 
áàëàíñ êë³òèí çà ñòðåñîâèõ óìîâ. Òðàíñôîðìà-
ö³ÿ ïøåíèö³ ãåíîì êóêóðóäçè, ùî êîäóº ôåð-
ìåíò ôîñôîåíîëï³ðóâàòêàðáîêñèëàçó (PEPC) ³ 
êîíòðîëþº ïåðâèííó ô³êñàö³þ CO2 ó C4 ðîñ-
ëèí, ï³äâèùèëà ¿¿ òîëåðàíòí³ñòü äî ïîñóõè 
(Qin et al., 2016). Ïîë³ïøåííÿ ñò³éêîñò³ áóëî 
ïîâ’ÿçàíå ç âèùèì âì³ñòîì ïðîë³íó, ðîç÷èí-
íèõ öóêð³â òà åôåêòèâí³øèì âèêîðèñòàííÿì 
âîäè. Ö³ òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ìàëè á³ëüø ðîçãàëó-
æåíå êîð³ííÿ òà çá³ëüøåíó ôîòîñèíòåòè÷íó 
çäàòí³ñòü. Ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì ó íèõ âèÿâ-
ëåíî âèùèé âì³ñò á³ëê³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç ôîòî-
ñèíòåçîì ³ ñòðóêòóðíîþ ñòàá³ëüí³ñòþ ïëàñòèä, 
á³ëüø âèñîêó àêòèâí³ñòü ôåðìåíò³â, ÿê³ áåðóòü 
ó÷àñòü â îáì³í³ àì³íîêèñëîò. Ï³äâèùåííþ ¿õ 
âðîæàéíîñò³ â óìîâàõ ïîñóõè ñïðèÿëî íàêî-
ïè÷åííÿ á³îìàñè, á³ëüøà ê³ëüê³ñòü êîëîñê³â òà 
ìàñè 1000 çåðåí. Êèòàéñüê³ äîñë³äíèêè (Zhang 
et al., 2014) ñòâîðèëè òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïøåíèö³ 
ç ãåíàìè êóêóðóäçè PEPC (ë³í³¿ PC) òà PPDK 
(êîäóº ï³ðóâàòîðòîôîñôàòäèê³íàçó) (ë³í³¿ PK), 
à òàêîæ ðîñëèíè, ÿê³ îäíî÷àñíî íåñóòü îáèäâà 
ãåíè (PKC ë³í³¿). Àâòîðè ïîêàçàëè, ùî àêòèâ-
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

í³ñòü ôåðìåíò³â PEPC ³ PPDK â ë³í³ÿõ PKC 
áóëà â 4,3 ³ 2,1 ðàçà â³äïîâ³äíî âèùîþ, í³æ ó 
êîíòðîë³. Ìàêñèìàëüíà äîáîâà ÷èñòà ïðîäóê-
òèâí³ñòü ôîòîñèíòåçó ó ë³í³é PKC, PC ³ PK áóëà 
ï³äâèùåíà íà 26,4, 13,3 ³ 4,5 % â³äïîâ³äíî, òîä³ 
ÿê äîáîâå íàêîïè÷åííÿ ïðîäóêò³â ôîòîñèíòåçó 
áóëî íà 21,3, 13,9 ³ 6,9 % â³äïîâ³äíî âèùèì, 
í³æ ó íåòðàíñôîðìîâàíèõ ðîñëèí. Ïîêàçàíî, 
ùî ãåí PEPC áóâ á³ëüø åôåêòèâíèì ó ïîêðà-
ùåíí³ ôîòîñèíòåòè÷íî¿ ïðîäóêòèâíîñò³ òà õà-
ðàêòåðèñòèê óðîæàéíîñò³ òðàíñãåííî¿ ïøåíèö³ 
â óìîâàõ ïîñóõè í³æ PPDK, òîä³ ÿê äâà ãåíè 
âèÿâèëè ñèíåðãåòè÷íèé åôåêò.

Ìåòàáîë³çì ãîðìîí³â

Ô³òîãîðìîíè º òðèãåðàìè ñèãíàëüíèõ øëÿ-
õ³â, à òàêîæ ³í³ö³þþòü êàñêàä ðåàêö³é, ÿê³ äî-
ïîìàãàþòü ðîñëèí³ àäàïòóâàòèñü äî ñòðåñîâèõ 
âïëèâ³â. Îòðèìàí³ òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøå-
íèö³ ç ãåíîì ³çîïåíòåí³ëòðàíñôåðàçè (IPT) 
Agrobacterium tumefaciens, ÿêèé áåðå ó÷àñòü ó 
ñèíòåç³ öèòîê³í³íó (Beznec et al., 2021). Ãåòå-
ðîëîã³÷íà åêñïðåñ³ÿ ãåíà IPT, ï³ä êîíòðîëåì 
ïðîìîòîðà ðåöåïòîðîïîä³áíî¿ ê³íàçè (SARK), 
çàòðèìóº ñòàð³ííÿ êë³òèí ³, òàêèì ÷èíîì, ï³ä-
âèùóº ñò³éê³ñòü òðàíñãåííèõ ðîñëèí äî ïîñóõè. 
Âîíè ïîêàçàëè á³ëüø âèñîêó âðîæàéí³ñòü ïî-
ð³âíÿíî ç êîíòðîëåì ÿê â òåïëèö³, òàê ³ ïî-
ëüîâèõ óìîâàõ, ùî ïîçèòèâíî êîðåëþâàëî ç 
ê³ëüê³ñòþ çåðíà (á³ëüøå êîëîñê³â ³ çåðíà íà 
êîëîñ). Ö³êàâî, ùî öÿ ïåðåâàãà âðîæàéíîñò³ 
òðàíñãåííèõ ë³í³é ñïîñòåð³ãàëàñÿ ÿê â óìîâàõ 
ïîñóõè, òàê ³ â óìîâàõ äîñòàòíüîãî ïîëèâó. 

Âðîæàéí³ñòü çåðíà çà óìîâ ïîñóõè ìîæå 
áóòè ïîêðàùåíà øëÿõîì ïðèãí³÷åííÿ åêñïðå-
ñ³¿ öèòîê³í³íîêñèäàçè/äåã³äðîãåíàçè (CKX), ÿêà
êîíòðîëþº äåãðàäàö³þ öèòîê³í³íó, ùî ïðèâî-
äèòü äî çá³ëüøåííÿ ÷èñëà ðåïðîäóêòèâíèõ îð-
ãàí³â ÷åðåç íàêîïè÷åííÿ öèòîê³í³íó (Sharif et 
al., 2022). Íàïðèêëàä, ó òðàíñãåííî¿ ïøåíèö³ 
Ò2 çíèæåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåíà TaCKX2-D1 çíà÷íî 
çá³ëüøèëî ê³ëüê³ñòü çåðíà â êîëîñ³ (Zhang et 
al., 2019). 

Á³ëêè-ðåöåïòîðè

Ðåöåïòîðè â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ñïðèé-
íÿòò³ çîâí³øí³õ ñèãíàë³â ³ çàïóñêó âíóòð³øí³õ 
ñèãíàëüíèõ êàñêàä³â, ùî äîïîìàãàþòü ðîñëè-
íàì àäàïòóâàòèñÿ äî ñòðåñîâèõ óìîâ. Äîñë³-
äæåííÿ îñòàíí³õ äåñÿòèë³òü âèÿâèëè, ùî àáñ-

öèçîâà êèñëîòà (ÀÁÊ) º öåíòðàëüíèì ðåãóëÿ-
òîðîì âèêîðèñòàííÿ âîäè òà áåçïîñåðåäíüî 
ðåãóëþº â³äêðèòòÿ ïðîäèõ³â ³ òðàíñï³ðàö³þ 
(Munemasa et al., 2015). Á³ëîê PYL (Pyrabatin 
Resistance 1-Like) º ðåöåïòîðíèì á³ëêîì ÀÁÊ òà 
âàæëèâèì êîìïîíåíòîì ¿¿ îñíîâíîãî ñèãíàëü-
íîãî øëÿõó PYLs-PP2Cs-SnRK2. Ïîêàçàíî, ùî 
íàäåêñïðåñ³ÿ ðåöåïòîðà ÀÁÊ ïøåíèö³ TaPYL4 
ï³äâèùóº ¿¿ ÷óòëèâ³ñòü äî öüîãî ô³òîãîðìîíó, 
ùî çíà÷íî çíèæóº ñïîæèâàííÿ âîäè ðîñëèíîþ 
ïðîòÿãîì æèòòÿ (Mega et al., 2019). Çìåíøåí-
íÿ âèêîðèñòàííÿ âîäè º íàñë³äêîì çíèæåííÿ 
òðàíñï³ðàö³¿ òà ñóïóòíüîãî çá³ëüøåííÿ ôîòî-
ñèíòåòè÷íî¿ àêòèâíîñò³, ùî ðàçîì ï³äâèùóº 
ïðîäóêòèâí³ñòü ï³ä ÷àñ äåô³öèòó âîäè. Òðàí-
ñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
TaPYL4 õàðàêòåðèçóâàëèñÿ ìåíøèì ïðîäèõî-
âèì îòâîðîì, ìåíøîþ âòðàòîþ âîäè òà á³ëü-
øîþ âðîæàéí³ñòþ çåðíà (Mega et al., 2019). 

Ïðè ðåãóëÿö³¿ â³äïîâ³ä³ íà ïîñóõó ó ñèãíàëü-
íîìó øëÿõó AÁÊ âàæëèâèìè º êîðåöåïòîðè 
àáñöèçîâî¿ êèñëîòè PP2C êëàäè A. Êèòàéñüê³ 
äîñë³äíèêè (Wang et al., 2023) ³äåíòèô³êóâàëè 
ãåí â’ÿíåííÿ 1 (DIW1), ÿêèé àêòèâóºòüñÿ ïîñó-
õîþ òà ãåí TaPP2C158, ïîâ’ÿçàíèé ç ïîñèëåíîþ 
àêòèâí³ñòþ ïðîòå¿íôîñôàòàçè, ÿê³ º íåãàòèâ-
íèìè ðåãóëÿòîðàìè ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøåíèö³. 
Òîìó ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ öèõ ãåí³â ìîæå 
ïîçèòèâíî âïëèíóòè íà ¿¿ ñò³éê³ñòü äî âîäíîãî 
äåô³öèòó. 

Ôàêòîðè òðàíñêðèïö³¿

ÒÔ øèðîêî âèêîðèñòîâóþòüñÿ â ãåíåòè÷í³é 
³íæåíåð³¿ ðîñëèí, îñê³ëüêè ¿õ åêñïðåñ³ÿ ìîæå 
ïðèâîäèòè äî ïîñèëåííÿ àáî çíèæåííÿ ðåãó-
ëÿö³¿ ãåí³â ï³ä ¿õ êîíòðîëåì øëÿõîì ñïåöèô³÷-
íîãî çâ’ÿçóâàííÿ ç åíõàíñåðîì àáî öèñ-ä³þ÷èìè 
åëåìåíòàìè â ïðîìîòîðí³é îáëàñò³ ãåí³â-ì³øå-
íåé. Íà ñüîãîäí³ âñòàíîâëåíî, ùî òàê³ ðîäèíè 
ÿê AP2/ERF, bZIP, WRKY, MYB, NAC, NAM 
çàä³ÿí³ ó â³äïîâ³äÿõ ðîñëèí ïøåíèö³ íà ñòðåñ 
â³ä ïîñóõè øëÿõîì êîíòðîëþ åêñïðåñ³¿ ïîâ’ÿ-
çàíèõ ç³ ñòðåñîì ãåí³â (Baillo et al., 2019). Ãåíè, 
ùî ðåàãóþòü íà ïîñóõó, ìîæíà ðîçä³ëèòè íà äâ³ 
êàòåãîð³¿ çàëåæíî â³ä â³äïîâ³ä³ íà AÁÊ: AÁÊ-
çàëåæí³ òà AÁÊ-íåçàëåæí³ (Wu et al., 2022). Íå-
çâàæàþ÷è íà òå, ùî ÷èñëåíí³ ãåíè, ùî ðåàãó-
þòü íà ïîñóõó, çàä³ÿí³ â ñèãíàëüí³é ñèñòåì³ 
AÁÊ, á³ëüø³ñòü ãåí³â, ³íäóêîâàíèõ ïîñóõîþ, íå 
ðåàãóþòü íà îáðîáêó öèì ãîðìîíîì, ùî âêà-
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çóº íà íàÿâí³ñòü AÁÊ-íåçàëåæíèõ øëÿõ³â â³äïî-
â³ä³ íà âîäíèé äåô³öèò (Hussain et al., 2021). ÒÔ, 
ÿê³ ôóíêö³îíóþòü ó ðåàêö³ÿõ â³äïîâ³ä³ ðîñëèí 
íà ïîñóõó â ÀÁÊ-çàëåæíèõ ³ ÀÁÊ-íåçàëåæíèõ 
øëÿõàõ, òà áóëè âèêîðèñòàí³ äëÿ ãåíåòè÷íî¿ 
ìîäèô³êàö³¿ ïøåíèö³, ïðåäñòàâëåí³ íà ðèñ. 2 
(https://cytgen.com/articles/5930060s.pdf 1). 

Ðîäèíà AP2/ERF 

APETALA2 (AP2)/ETHYLENE RESPONSIVE
FACTOR (ERF) (AP2/ERF) – âåëèêà ðîäèíà 
ÒÔ, ñïåöèô³÷íèõ äëÿ ðîñëèí, ÿê³ ìàþòü ñï³ëü-
íèé äîáðå çáåðåæåíèé ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷èé äîìåí 
³ âêëþ÷àº çíà÷íó ê³ëüê³ñòü ÷óòëèâèõ äî ñòðå-
ñó ðåãóëÿòîðíèõ ãåí³â. Ó ãåíåòè÷í³é ³íæåíåð³¿ 
ïøåíèö³ íà äàíèé ÷àñ âèêîðèñòîâóþòüñÿ ÒÔ 
ï³äðîäèí DREB/CBF òà ERF.

Ï³äðîäèíà DREB/CBF

DEHYDRATION RESPONSIVE ELEMENT 
BINDING PROTEINS)/C-REPEAT BINDING 
FACTOR (CBF) º óí³âåðñàëüíèìè ÒÔ äëÿ êîíò-
ðîëþ â³äïîâ³äåé íà îñíîâí³ àá³îòè÷í³ ñòðåñè. 
DRE-çâ’ÿçóâàëüí³ á³ëêè (DREB) àêòèâóþòü åêñ-
ïðåñ³þ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ-ðåàãóþ÷èõ ãåí³â ÷åðåç 
ñïåöèô³÷íå çâ’ÿçóâàííÿ ç öèñ-ä³þ÷èìè åëå-
ìåíòàìè, òàêèìè ÿê DRE/CRT, LTR, ABRE, 
MYBRS, ó ¿õ ïðîìîòîðàõ (Wang et al., 2021). 
Ãåíè DREB áåðóòü ó÷àñòü ó áàãàòüîõ øëÿõàõ 
ïåðåäà÷³ ñèãíàëó ðîñëèííèõ ãîðìîí³â äëÿ çà-
õèñòó â³ä àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â. ¯õ ôóíêö³îíóâàí-
íÿ çàçâè÷àé íå ïîâ’ÿçàíå ç³ øëÿõàìè ïåðåäà÷³ 
ñèãíàë³â çà ó÷àñò³ ÀÁÊ. 

Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç ãåíîì AtDRE-
B1A àðàá³äîïñèñó áóëè ïðîòåñòîâàí³ â óìîâàõ 
òåïëèö³ (Pellegrineschi et al., 2004) òà ïîêàçàëè 
á³ëüøó ñò³éê³ñòü äî âîäíîãî ñòðåñó ïîð³âíÿíî 
ç êîíòðîëüíèìè, ùî ïðîÿâëÿëîñÿ óïîâ³ëüíåí-
íÿì â’ÿíåííÿ, á³ëüø ðîçãàëóæåíîþ êîðåíåâîþ 
ñèñòåìîþ, âèùîþ çàãàëüíîþ ê³ëüê³ñòþ êîëî-
ñê³â. Â óìîâàõ ïîñóõè, ï³ñëÿ ïðèïèíåííÿ ïî-
ëèâó íà 15 äí³â, ìîäèô³êîâàí³ AtDREB1A-ë³í³¿ 
ïîêîë³ííÿ Ò2 õàðàêòåðèçóâàëèñÿ á³ëüø í³æ 
óäâ³÷³ âèùèì âì³ñòîì ïðîë³íó ïîð³âíÿíî ç 
êîíòðîëåì, ¿õíº ëèñòÿ çàëèøàëîñÿ çåëåíèì, â 
òîé ÷àñ, ÿê ó íåòðàíñôîðìîâàíèõ ðîñëèí ëèñò-
êè æîâò³ëè ³ ïîñòóïîâî ç³â’ÿëè (Wang et al., 
2006). Ó ïîäàëüøîìó, 14 òðàíñãåííèõ AtDREB1A-
ë³í³é ïøåíèö³ ñîðòó Bobwhite áóëè ïðîòåñòî-
âàí³ ó ïîëüîâèõ óìîâàõ (Saint Pierre et al., 2012) 

òà ïîêàçàëè ï³äâèùåíó âèæèâàí³ñòü, øâèäê³ñòü 
òà åôåêòèâí³ñòü âèêîðèñòàííÿ âîäè. Âñòàíîâ-
ëåíî, ùî á³ëüø âèñîêà ïîñóõîñò³éê³ñòü òðàí-
ñãåííèõ ðîñëèí ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà AtDREB1A 
äîñÿãàºòüñÿ øëÿõîì çá³ëüøåííÿ â³äíîñíîãî âì³ñ-
òó âîäè, õëîðîô³ëó, öóêðó òà ïðîë³íó ïîð³âíÿíî 
ç êîíòðîëåì (Noor et al., 2018). 

Ñòâîðåíà òðàíñãåííà ïøåíèöÿ ñîðòó La-
sani-08 ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà DREB1A òà ïðî-
àíàë³çîâàíà ¿¿ ïîñóõîñò³éê³ñòü ó ïîêîë³íí³ Ò2 
(Mehmood et al., 2020). Ìîäèô³êîâàí³ ðîñëèíè 
ìàëè ï³äâèùåíó ÷àñòîòó òà øâèäê³ñòü ïðîðîñ-
òàííÿ, á³ëüøó äîâæèíó ïàãîíà, êîðåíÿ òà êî-
ëåîïòèëÿ, âèùèé â³äíîñíèé âì³ñò âîäè, âì³ñò 
ïðîë³íó òà çàãàëüíîãî õëîðîô³ëó, à òàêîæ çá³ëü-
øåíó âðîæàéí³ñòü â³äíîñíî êîíòðîëüíèõ ðîñ-
ëèí. Îòðèìàí³ òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç 
íàäåêñïðåñ³þ ãåí³â TaDREB2 ³ TaDREB3, âèä³-
ëåíèõ ³ç ¿¿ çåðíà (Morran et al., 2011). Ö³ ðîñëè-
íè ïîêàçàëè êðàùó âèæèâàí³ñòü â óìîâàõ ñèëü-
íî¿ ïîñóõè, ïðîòå ìàëè óïîâ³ëüíåíå çðîñòàííÿ, 
çàòðèìêó öâ³ò³ííÿ òà íèæ÷ó âðîæàéí³ñòü ïî-
ð³âíÿíî ç íåòðàíñãåííèìè. Ïîòîìñòâî îäí³-
º¿ òðàíñãåííî¿ ë³í³¿ T2 ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
TaDREB3 âèêîðèñòîâóâàëîñÿ ÿê çàïèëþâà÷ ó 
ñõðåùóâàíí³ ç ÷îòèðìà àâñòðàë³éñüêèìè åë³ò-
íèìè ñîðòàìè ïøåíèö³ ç ìåòîþ îö³íêè åôåê-
òèâíîñò³ òðàíñãåí³â ó ð³çíèõ ãåíåòè÷íèõ ôîíàõ 
(Shavrukov et al., 2016). Â³ä³áðàíà òðàíñãåí-
íà ë³í³ÿ BW8-9-10-3 ìàëà çíà÷íî ïîêðàùåíó 
ïîñóõîñò³éê³ñòü ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè äè-
êîãî òèïó. Â óìîâàõ ñèëüíî¿ ïîñóõè ë³í³¿ çâî-
ðîò íîãî ñõðåùóâàííÿ ìàëè íà 12–18 % âèùó 
âèæèâàí³ñòü, à äâ³ ç ÷îòèðüîõ ë³í³é F3BC3 ïî-
êàçàëè çíà÷íî âèùó âðîæàéí³ñòü (íà 18,9 ³ 
21,5 %), í³æ êîíòðîëüí³ ðîñëèíè â óìîâàõ 
îáìåæåííÿ âîäè. 

Êèòàéñüê³ äîñë³äíèêè (Gao et al., 2005) 
òðàíñôîðìóâàëè ïøåíèöþ ñîðòó Lumai22 ãå-
íîì GmDREB ñî¿ òà îòðèìàëè òðàíñãåíí³ ðîñ-
ëèíè ïîêîë³ííÿ Ò1 ç ïîêðàùåíîþ ïîñóõî-
ñò³éê³ñòþ. Ö³ ðîñëèíè ìàëè á³ëüøó ê³ëüê³ñòü 
ëèñòÿ, êðàùå ðîçâèíåíó êîðåíåâó ñèñòåìó ³ 
âèùèé âì³ñò ðîç÷èííîãî öóêðó ïîð³âíÿíî ç 
êîíòðîëüíèìè. Êð³ì òîãî, ÷àñòèíà òðàíñãåí-
íîãî íàñ³ííÿ ïðîðîñòàëà ó 18%-âîìó ðîç÷èí³ 
ÏÅÃ 6000, òîä³ ÿê íàñ³ííÿ äèêîãî òèïó íå 
áóëî æèòòºçäàòíèì çà òàêèõ óìîâ. Ó ð³çí³ ðî-
êè òà ð³çíèõ ì³ñöÿõ, à òàêîæ ðåæèìàõ ñòðå-
ñó â³ä ïîñóõè, áóëè ïðîâåäåí³ äîñë³äæåííÿ 
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

ïîñóõîñò³éêîñò³ òðàíñãåííî¿ ïøåíèö³ ç íàä-
åêñïðåñ³ºþ ãåíà GmDREB1 ó ïîëüîâèõ óìî-
âàõ (Zhou et al., 2020). Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè 
ñòàá³ëüíî ïîêàçóâàëè çá³ëüøåííÿ óðîæàéíîñò³ 
(íà 4,8–18,4 %) òà ïîêðàùåííÿ ð³çíîìàí³òíèõ 
ô³ç³îëîã³÷íèõ îçíàê ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè 
äèêîãî òèïó, çîêðåìà  ìåíøå ïîøêîäæåííÿ
ìåìáðàí, êðàùó îñìîòè÷íó àäàïòàö³þ òà åôåê-
òèâí³ñòü ôîòîñèíòåçó Âèÿâëåíî, ùî ó òðàíñ-
ôîðìàíò³â áóëè àêòèâîâàí³ òðè ôåðìåíòè 
á³îñèíòåçó ô³òîãîðìîíó ìåëàòîí³íó. Òàêîæ 
íà ïîñóõîñò³éê³ñòü ïðîàíàë³çîâàí³ òðàíñãåíí³ 
ðîñëèíè ïøåíèö³, ÿê³ íåñóòü ãåí GhDREB áà-
âîâíè (Gao et al., 2009). Àíàë³ç öèõ ðîñëèí 
ïîêàçàâ, ùî ó íèõ ïîêðàùèëàñü ñò³éê³ñòü äî 
ïîñóõè, ÿêà áóëà îáóìîâëåíà íàêîïè÷åííÿì 
ðîç÷èííîãî öóêðó òà õëîðîô³ëó â ëèñò³ ï³ñëÿ 
ä³¿ ñòðåñó. 

Âñòàíîâëåíî, ùî ââåäåííÿ DREB-ïîä³á-
íîãî ôàêòîðà òðàíñêðèïö³¿ ñî¿ GmTDN1 (Total 
Digestible Nutrients), ÿêèé ðåãóëþº çàãàëüíó
ê³ëüê³ñòü çàñâîþâàíèõ ïîæèâíèõ ðå÷îâèí, ó
ðîñëèíè ñîðò³â îçèìî¿ ïøåíèö³ Shi4185 ³ Ji-
mai22 çíà÷íî ïîêðàùèëî ¿õ ïîñóõîñò³éê³ñòü òà 
ñò³éê³ñòü äî äåô³öèòó àçîòó (Zhou et al., 2022). 
Ïîëüîâ³ âèïðîáóâàííÿ ó òðüîõ ð³çíèõ ì³ñöÿõ 
ïðîòÿãîì 2–3 ðîê³â ïîêàçàëè, ùî òðàíñãåíí³ 
GmTDN1-ë³í³¿ áóëè âèòðèâàë³øèìè çà ðîñëè-
íè äèêîãî òèïó, ùî çíà÷íî ï³äâèùèëî âðîæàé-
í³ñòü îáîõ ñîðò³â. Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà GmTDN1 
ïîñèëèëà ôîòîñèíòåòè÷íó òà îñìîòè÷íó àäàï-
òàö³éíó çäàòí³ñòü, àíòèîêñèäàíòíèé ìåòàáî-
ë³çì ³ çá³ëüøèëà êîðåíåâó ìàñó ðîñëèí ïîð³â-
íÿíî ç êîíòðîëåì øëÿõîì åêñïðåñ³¿ íàáîðó
ñòðåñ-ïîâ’ÿçàíèõ ãåí³â. Êð³ì òîãî, ðîñëèíè 
òðàíñãåííî¿ ïøåíèö³ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
òðàíñïîðòåðà í³òðàò³â NRT2.5 ïîêðàùèëè ïî-
ãëèíàííÿ àçîòó òà ñò³éê³ñòü äî ïîñóõè. Öå ñâ³ä-
÷èòü ïðî òå, ùî çá³ëüøåííÿ ïîãëèíàííÿ àçîòó 
ìîæå ñïðèÿòè ïîñóõîñò³éêîñò³. 

×èñëåíí³ ÒÔ ï³äðîäèíè DREB/CBF ï³äâè-
ùóþòü ñò³éê³ñòü òðàíñãåííèõ ðîñëèí äî ñòðå-
ñó øëÿõîì ðåãóëþâàííÿ ñòðåñ-ðåàãóþ÷èõ ãåí³â, 
ÿêùî âîíè íàäåêñïðåñóþòüñÿ ï³ä êîíòðîëåì 
ñèëüíèõ êîíñòèòóòèâíèõ ïðîìîòîð³â (Agarwal et 
al., 2017). Âèÿâëåíî, ùî åêñïðåñ³ÿ ãåíà TaCBF5L 
ï³ä êîíòðîëåì ïðîìîòîðà HDZI-4 ïðèâåëà äî 
ïîêðàùåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³  ïøåíèö³ (Yang et 
al., 2020b). Ïîêàçàíî çíà÷íå çá³ëüøåííÿ âðî-

æàéíîñò³ çåðíà òðàíñãåííî¿ ïøåíèö³ ïîð³âíÿíî 
ç êîíòðîëüíèìè ðîñëèíàìè â óìîâàõ ñèëüíî¿ 
ïîñóõè ï³ä ÷àñ öâ³ò³ííÿ, õî÷à êîëè âîíè ðîñëè 
â óìîâàõ äîáðîãî ïîëèâó àáî ïîì³ðíî¿ ïîñóõè 
öüîãî íå ñïîñòåð³ãàëîñÿ.

Ï³äðîäèíà DREB/CBF òàêîæ ì³ñòèòü íå-
âåëèêó ãðóïó ôàêòîð³â ç àêòèâíèìè ðåïðå-
ñîðíèìè ìîòèâàìè EAR (ERF-ASSOCIATED 
AMPHIPHILIC REPRESSION MOTIF), ÿê³ 
ïîëåãøóþòü çàëó÷åííÿ êîðåïðåñîð³â òðàíñ-
êðèïö³¿ òà ìîäèô³êàòîð³â õðîìàòèíó äëÿ ïðè-
ãí³÷åííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â (Kagale and Rozwa-
dowski, 2011). Ââåäåííÿ ìóòàö³é ó ìîòèâè EAR 
àáî éîãî âèäàëåííÿ ïðèâîäèòü äî çì³í âëàñ-
òèâîñòåé ³ ôóíêö³é TÔ (Zhang et al., 2013). 
Íàïðèêëàä, íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà TaRAP2.1L íå-
ãàòèâíî âïëèâàº íà ñò³éê³ñòü ïøåíèö³ äî ïî-
ñóõè. Îäíàê, íàäåêñïðåñ³ÿ ìîäèô³êîâàíîãî 
ãåíà TaRAP2.1Lmut, ç äèñôóíêö³îíàëüíèì ìî-
òèâîì EAR, ïîêðàùóº ñò³éê³ñòü òðàíñãåííèõ 
ë³í³é äî âîäíîãî äåô³öèòó (Amalraj et al., 2016), 
ùî ïîÿñíþºòüñÿ ï³äâèùåííÿì ðåãóëÿö³¿ ê³ëüêîõ 
ïîâ’ÿçàíèõ ç³ ñòðåñîì ãåí³â (TaCor14B, TaRAB17 
³ TaCor80). Â óìîâàõ ñèëüíî¿ ïîñóõè ìîäèô³-
êîâàí³ TaRAP2.1Lmut-ðîñëèíè áóëè íà 5–15 % 
âèùèìè çà êîíòðîëüí³, ìàëè êðàù³ ïîêàçíèêè 
âèæèâàííÿ, àëå ìåíøå çåðíà, âíàñë³äîê ÷îãî 
âðîæàéí³ñòü êîíòðîëüíèõ ³ òðàíñãåííèõ ðîñ-
ëèí ³ñòîòíî íå â³äð³çíÿëàñÿ. 

Ï³äðîäèíà ÒÔ öèíêîâîãî ïàëüöÿ Q-òèïó 
C2H2 (ZFP) ïøåíèö³ áåðå ó÷àñòü ó ðåàêö³ÿõ 
íà ñòðåñ â³ä ïîñóõè òà çáàãà÷åíà ÷ëåíàìè, ùî 
òàêîæ ì³ñòÿòü ðåïðåñîðíèé ìîòèâ EAR (Li 
et al., 2021). Äîñë³äæåííÿ ôóíêö³¿ ãåíà 
TaZFP34 ïîêàçàëî, ùî â³í º òðàíñêðèïö³éíèì 
ðåïðåñîðîì ³ áåðå ó÷àñòü ó ìîäóëþâàíí³ ñï³â-
â³äíîøåííÿ ðîñòó êîðåí³â ³ ïàãîí³â (Chang et 
al., 2016). Íàäåêñïðåñ³ÿ TaZFP34 ó òðàíñãåí-
íèõ ðîñëèí ïðèçâåëà äî çá³ëüøåííÿ ðîñòó êî-
ðåí³â òà çìåíøåííÿ ðîñòó ïàãîí³â. Îñê³ëüêè â³í 
çíèæóº åêñïðåñ³þ ãåí³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç ðîñòîì 
ïàãîí³â (ã³áåðåë³í 3-îêñèäàçè ³ åêñïàíñèí³â), 
éîãî ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ìîæå ïîë³ïøèòè 
¿õ ð³ñò çà ïîñóõè. 

Ï³äðîäèíà ERF 
(ETHYLENE RESPONSIVE FACTOR)

¯¿ ÷ëåíè ðåãóëþþòü ïîñóõîñò³éê³ñòü ðîñëèí, 
â îñíîâíîìó, ÷åðåç ÀÁÊ-çàëåæí³ ñèãíàëüí³ 
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øëÿõè, ìîäóëþþòü åêñïðåñ³þ ñòðåñ-ñïîð³äíå-
íèõ ãåí³â äëÿ íàêîïè÷åííÿ îñìîë³ò³â àáî ðå-
ãóëþâàííÿ çäàòíîñò³ ðîñëèí ïîãëèíàòè ÀÔÊ 
(Wu et al., 2022). 

Íà îñíîâ³ ñîðòó ïøåíèö³ Yangmai12 ñòâî-
ðåíî òà îõàðàêòåðèçîâàíî ÷îòèðè òðàíñãåíí³ 
ë³í³¿ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà TaERF3 (Rong et 
al., 2014). Ìîäèô³êîâàí³ ðîñëèíè T3–T4  ïî-
êàçàëè çíà÷íî âèùó òîëåðàíòí³ñòü äî ïîñóõè 
ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ó TaERF3-ë³í³é âèÿâ-
ëåíî ï³äâèùåí³ ð³âí³ òðàíñêðèïò³â 10 ïîâ’ÿçà-
íèõ ç³ ñòðåñîì ãåí³â, á³ëüøå íàêîïè÷åííÿ ïðî-
ë³íó òà õëîðîô³ëó, òîä³ ÿê âì³ñò H2O2 ³ ïðîäè-
õîâà ïðîâ³äí³ñòü áóëè çíà÷íî çíèæåí³. 

Êóòèêóëà çàõèùàº ðîñëèíè â³ä ð³çíîìàí³ò-
íèõ ñòðåñ³â, îäíàê íàéâàæëèâ³øîþ ¿¿ ôóíêö³-
ºþ º çàõèñò íàäçåìíèõ òêàíèí ³ îðãàí³â ðîñëèí 
â³ä âòðàòè âîäè. Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà TaSHN1 
(SHINE1) ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ ïðè-
çâåëà äî çì³í ó ñêëàä³ êóòèêóëè òà ð³âí³â åêñïðå-
ñ³¿ ê³ëüêîõ ãåí³â ¿¿ á³îñèíòåçó, à òàêîæ äî çíà-
÷íîãî çìåíøåííÿ ù³ëüíîñò³ ïðîäèõ³â ïîð³âíÿíî 
ç êîíòðîëåì (Bi et al., 2018). Ö³ çì³íè ñïðèÿëè 
çìåíøåííþ çíåâîäíåííÿ ëèñòÿ òà ïîêðàùåííþ 
ïîñóõîñò³éêîñò³ òðàíñãåííî¿ ïøåíèö³. Ìîäèô³-
êîâàí³ ë³í³¿ ïîêîë³ííÿ Ò2-Ò3 ïîêàçàëè êðàùå 
â³äíîâëåííÿ ï³ñëÿ ñèëüíî¿ ïîñóõè ïîð³âíÿíî 
ç íåòðàíñôîðìîâàíèìè ðîñëèíàìè òà íå çíè-
æóâàëè âðîæàéí³ñòü â óìîâàõ êîíòðîëüîâàíîãî 
ðîñòó ðîñëèí ó òåïëèö³. Àíàë³ç êóòèêóëÿðíèõ 
âîñê³â âèÿâèâ ï³äâèùåíå íàêîïè÷åííÿ àëêàí³â 
ó ëèñòêàõ òðàíñãåííèõ ë³í³é. 

Ðîäèíà WRKY

WRKY – ðîäèíà ÒÔ, ÿê³ ìàþòü êîíñåðâà-
òèâíèé WRKY-äîìåí äîâæèíîþ áëèçüêî 60 
àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â. Äàí³ ÒÔ ìàþòü 
ä³ëÿíêè äëÿ ðåãóëÿö³¿ òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â, ïðî-
äóêòè ÿêèõ çàä³ÿí³ ó ð³çíèõ ïðîöåñàõ â³äïîâ³ä³ 
íà ä³þ ñòðåñîâèõ ôàêòîð³â òà áåðóòü ó÷àñòü ó 
îïîñåðåäêîâàí³é AÁÊ ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â ñòðå-
ñó (Phukan et al., 2016). Ïîñèëåíà åêñïðåñ³ÿ 
ãåí³â TaWRKY ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ 
ñïðèÿº çìåíøåííþ âòðàòè âîäè, íàêîïè÷åí-
íþ îñìîòè÷íî àêòèâíèõ ðå÷îâèí òà àêòèâàö³¿ 
àíòèîêñèäàíòíèõ ñèñòåì.

Êèòàéñüê³ â÷åí³ (Gao et al., 2018) ñòâîðè-
ëè òðàíñãåííó ïøåíèöþ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
TaWRKY2, ÿêà ìàº çíà÷íî âèùó òîëåðàíòí³ñòü 

äî ïîñóõè, ïðî ùî ñâ³ä÷èòü âèùèé ð³âåíü âè-
æèâàííÿ òà íèæ÷èé ð³âåíü âòðàòè âîäè ëèñ-
òÿì ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Òðàíñãåíí³ ë³í³¿ 
Ò1-Ò3 ìàëè ï³äâèùåíèé âì³ñò ïðîë³íó, ðîç÷èí-
íîãî öóêðó òà õëîðîô³ëó. Ïðîòÿãîì òðèâàëîãî 
ïåð³îäó ïîñóõè ïåðåä ñòàä³ºþ êîëîñ³ííÿ, ð³ñò 
êîíòðîëüíèõ ðîñ ëèí ïðèãí³÷óâàâñÿ, òîä³ ÿê 
TaWRKY2-ë³í³¿ ðîñëè íîðìàëüíî. Ï³äâèùåííÿ 
âðîæàéíîñò³ çåðíà ìîäèô³êîâàíèõ ë³í³é áóëî
îáóìîâëåíî á³ëüøîþ äîâæèíîþ âîëîò³, á³ëü-
øîþ ê³ëüê³ñòþ çåðíà â êîëîñ³ òà á³ëüøîþ íàä-
çåìíîþ á³îìàñîþ. 

ÒÔ àðàá³äîïñèñó AtWRKY30 áóâ åêñïðåñîâà-
íèé ó ïøåíèö³ (El-Esawi et al., 2019) òà ïîêà-
çàíî, ùî ð³ñò ðîñëèí, á³îìàñà, âëàñòèâîñò³ ãà-
çîîáì³íó, âì³ñò õëîðîô³ëó, ïðîë³íó, ðîç÷èííèõ
á³ëê³â òà öóêðó, â³äíîñíèé âì³ñò âîäè ó òðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí áóëè âèùèìè, í³æ ó íåòðàíñôîð-
ìîâàíèõ. Öå ñóïðîâîäæóâàëîñÿ çíà÷íî âèùèì
ð³âíåì åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ùî êîäóþòü àíòèîêñè-
äàíòí³ ôåðìåíòè, ³ ãåí³â, ùî ðåàãóþòü íà ñòðåñ
(ERF5a, DREB1, DREB3, WRKY19, TIP2 ³ AQP7). 
Ãåí TaWRKY133 º íåãàòèâíèì ðåãóëÿòîðîì ñò³é-
êîñò³ ðîñëèí ïøåíèö³ äî ïîñóõè (Lv et al., 2022). 
Éîãî ÐÍÊ-³íòåðôåðåíö³ÿ ñïðèÿëà ï³äâèùåí-
íþ òîëåðàíòíîñò³ òðàíñôîðìàíò³â äî âîäíîãî 
äåô³öèòó, ùî ñóïðîâîäæóâàëîñü á³ëüøîþ àê-
òèâí³ñòþ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â ³ âèùèì 
ð³âíåì åêñïðåñ³¿ ñòðåñ-ïîâ’ÿçàíèõ ãåí³â.

Ðîäèíà NAC

Á³ëêè NAM, ATAF1,2 ³ CUC2 (NAC) ñêëà-
äàþòü îäíó ç íàéá³ëüøèõ ðîäèí ÒÔ, º ñïå-
öèô³÷íèìè äëÿ ðîñëèí òà çáàãà÷åí³ ÷ëåíàìè, 
ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ðåàêö³¿ ðîñëèí íà ñòðåñ â³ä 
ïîñóõè. Ó÷àñòü äàíèõ ÒÔ ó ôîðìóâàíí³ ïîñó-
õîñò³éêîñò³ ïîëÿãàº â àêòèâàö³¿ ãåí³â â³äïîâ³ä³ 
íà ä³þ ñòðåñó, ñèñòåì ñèãíàëüíî¿ òðàíñäóêö³¿, 
à òàêîæ ó ïîñèëåíí³ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâ-
íîñò³. Òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïøåíèö³ ç íàäåêñïðå-
ñ³ºþ ãåíà TaNAC69 çà óìîâ îáìåæåííÿ âîäè 
ìàëè á³ëüøó ìàñó ïàãîí³â òà êîðåí³â ïîð³âíÿ-
íî ç êîíòðîëåì ³ õàðàêòåðèçóâàëèñÿ ïîñèëåí-
íÿì åêñïðåñ³¿ ê³ëüêîõ ñòðåñ-³íäóêîâàíèõ ãåí³â, 
ùî ñïðèÿëî ïîñóõîñò³éêîñò³ (Xue et al., 2011). 
Ãåí ÒÔ ðèñó SNAC1 (STRESS-RESPONSIVE 
NAC1) áóâ ââåäåíèé ó êèòàéñüêèé ñîðò ïøå-
íèö³ Yangmai12 (Saad et al., 2013). Ðîñëèíè ç 
íàäåêñïðåñ³ºþ SNAC1 ïîêàçàëè ï³äâèùåíó òî-
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

ëåðàíòí³ñòü äî ïîñóõè ó ê³ëüêîõ ïîêîë³ííÿõ ³ 
ìàëè á³ëüø âèñîêèé âì³ñò âîäè òà õëîðîô³ëó 
â ëèñò³, çá³ëüøåíó ñâ³æó òà ñóõó á³îìàñó ïîð³â-
íÿíî ç íåòðàíñôîðìîâàíèìè. 

Ðîäèíà bZIP (BASIC LEUCINE ZIPPER)

ÒÔ bZIP õàðàêòåðèçóþòüñÿ âèñîêîêîíñåð-
âàòèâíèì bZIP-äîìåíîì, ÿêèé ñêëàäàºòüñÿ ç 
ëåéöèíîâî¿ çàñò³áêè òà 20 àì³íîêèñëîò, ³ ðå-
ãóëþþòü åêñïðåñ³þ ñòðåñ-ïîâ’ÿçàíèõ ãåí³â ÷å-
ðåç AÁÊ-îïîñåðåäêîâàíó ïåðåäà÷ó ñèãíàë³â 
(Gahlaut et al., 2016).

Ãåí ÒÔ bZIP ïøåíèö³ TaFDL2-1A (FLO-
WERING DATE-LIKE 2 PROTEIN) áóâ íàä-
åêñïðåñîâàíèé ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ 
ñîðòó Fielder, ùî ïîêðàùèëî ¿õ ñò³éê³ñòü äî 
ïîñóõè òà ïîñèëèëî ã³ïåð÷óòëèâ³ñòü äî ÀÁÊ 
(Wang et al., 2022). Ïîêàçàíî, ùî éîãî íàäåê-
ñïðåñ³ÿ ï³äâèùóº ÷óòëèâ³ñòü ïðîäèõ³â äî ïîñó-
õîâîãî ñòðåñó òà åíäîãåííèé âì³ñò ÀÁÊ, à òàêîæ 
ïðèâîäèòü äî çá³ëüøåííÿ àêòèâíîñò³ àíòè-
îêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â, çîêðåìà ñóïåðîêñèä-
äèñìóòàçè ³ ãëóòàò³îíïåðîêñèäàçè øëÿõîì åêñ-
ïðåñ³¿ ãåí³â TaSOD1 ³ TaGPx1-D, ùî âêàçóº 
íà ïîñèëåíå ïîãëèíàííÿ ÀÔÊ. Ö³ ðåçóëüòàòè 
ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî TaFDL2-1A ïîçèòèâíî ðå-
ãóëþº á³îñèíòåç ÀÁÊ, ¿¿ ðåàêö³¿ òà âèäàëåííÿ 
ÀÔÊ äëÿ ï³äâèùåííÿ ñò³éêîñò³ òðàíñãåííî¿ 
ïøåíèö³ äî ïîñóõè. 

Ìîäèô³êîâàí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç íàä-
åêñïðåñ³ºþ ãåíà TabZIP2, âèðîùåí³ â óìîâàõ 
ïîì³ðíî¿ ïîñóõè ï³ä ÷àñ öâ³ò³ííÿ, áóëè ìåí-
øèìè í³æ êîíòðîëüí³, ìàëè çíèæåíó ê³ëü-
ê³ñòü êîëîñê³â ³ çåðíà íà ðîñëèíó (Luang et al., 
2018). Îäíàê ìàñà îêðåìî¿ çåðíèíè ó òðüîõ ³ç 
÷îòèðüîõ îö³íåíèõ ë³í³é áóëà çá³ëüøåíà ïîð³â-
íÿíî ç òàêîþ ó êîíòðîëüíèõ ðîñëèí. Çðîáëåíî 
âèñíîâîê, ùî TabZIP2 ìîæå áóòè ÷àñòèíîþ 
ñèãíàëüíîãî øëÿõó, ÿêèé êîíòðîëþº ïåðåáó-
äîâó ïîòîê³â âóãëåâîä³â ³ ïîæèâíèõ ðå÷îâèí â 
îðãàíàõ ðîñëèí ó â³äïîâ³äü íà ïîñóõó. Ñòâîðå-
íî òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïøåíèö³ ç ãåíîì TaABL1 
(ABI-LIKE1), ùî ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâíèé äî-
ìåí bZIP (Xu et al., 2014). Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà 
TaABL1 ó ìîäèô³êîâàíèõ ðîñëèí â óìîâàõ ïî-
ñóõè ïîñèëþâàëà ¿õ â³äïîâ³äü íà AÁÊ ³ ïðè-
ñêîðþâàëà çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â, øëÿõîì ï³äâè-
ùåííÿ åêñïðåñ³¿ äåÿêèõ ñòðåñ-ðåàãóþ÷èõ ãåí³â, 
òèì ñàìèì ïîêðàùóþ÷è ïîñóõîñò³éê³ñòü. 

Ðîäèíà HD-Zip 
(HOMEODOMAIN LEUCINE ZIPPER)

Ðîäèíà ÒÔ HD-Zip ì³ñòèòü äîìåí HD ³ LZ 
³ íàëåæèòü äî ñóïåððîäèíè ãîìåîáîêñ³â. Âîíà 
ââàæàºòüñÿ êëþ÷îâîþ äëÿ ïîêðàùåííÿ ñò³é-
êîñò³ ðîñëèí äî ïîñóõè, ðåãóëþþ÷è ¿õ çàõèñíó 
ðåàêö³þ òà ï³äòðèìóþ÷è çðîñòàííÿ â óìîâàõ äå-
ô³öèòó âîäè (Sharif et al., 2021). Íàäåêñïðåñ³ÿ 
ãåí³â HD-Zip ó ïøåíèö³ ï³äâèùóº âì³ñò ïðî-
ë³íó, ïîêðàùóº âîäîóòðèìóâàëüíó çäàòí³ñòü ³ 
âèæèâàí³ñòü ï³ä ÷àñ ïîñóõè. 

Ï³äðîäèíà HD-Zip ²

ÒÔ ãîìåîäîìåí-ëåéöèíîâî¿ çàñò³áêè êëàñó 
I (HD-Zip I) º óí³êàëüíèìè äëÿ ðîñëèí ³ éîãî 
÷ëåíè áåðóòü àêòèâíó ó÷àñòü â àäàïòèâí³é â³ä-
ïîâ³ä³ íà àá³îòè÷í³ ñòðåñè (Perotti et al., 2017). 
Ìîëåêóëÿðíèé ìåõàí³çì, ³í³ö³éîâàíèé öèì ÒÔ, 
ïåðåäáà÷àº íå çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â, à ñòàá³ë³çàö³þ 
êë³òèííî¿ ìåìáðàíè. 

Ãåí TaHDZipI-5 áóâ ââåäåíèé ÿê òðàíñãåí 
ó ïøåíèöþ (Yang et al., 2018). Íàäåêñïðåñ³ÿ 
TaHDZipI-5 çíà÷íî ï³äâèùèëà ïîñóõîñò³éê³ñòü 
òðàíñãåííèõ ë³í³é, îäíàê âîíè õàðàêòåðèçóâà-
ëèñÿ çìåíøåííÿì ðîçì³ðó òà á³îìàñè ðîñëèí, 
çàòðèìêîþ öâ³ò³ííÿ òà çíèæåííÿì âðîæàþ çåð-
íà. Ñïðîáà ïîêðàùèòè ôåíîòèï òðàíñãåííî¿
ïøåíèö³ øëÿõîì çàñòîñóâàííÿ ñòðåñ-³íäóêî-
âàíèõ ïðîìîòîð³â íå ïðèçâåëà äî óñóíåííÿ íå-
áàæàíèõ åôåêò³â. 

 Ãåíåòè÷íî ìîäèô³êîâàí³ ðîñëèíè ïøåíèö³,
ùî íåñóòü ìóòîâàíó âåðñ³þ ÒÔ ñîíÿøíèêó 
HaHB4, áóëè ïðîòåñòîâàí³ â 37 ïîëüîâèõ åêñ-
ïåðèìåíòàõ (González et al., 2019). Â³ä³áðàíà 
òðàíñãåííà ë³í³ÿ ìàëà íà 9,4 % á³ëüøó åôåê-
òèâí³ñòü âèêîðèñòàííÿ âîäè, í³æ êîíòðîëüíà 
â óñ³õ äîñë³äæóâàíèõ ñåðåäîâèùàõ. Âîíà õàðàê-
òåðèçóâàëàñÿ ï³äâèùåíîþ âðîæàéí³ñòþ çåðíà,
ùî áóëî îáóìîâëåíî çá³ëüøåííÿì éîãî ê³ëü-
êîñò³ íà 8% íà êâàäðàòíèé ìåòð. Ïåðåâàãà çà 
âðîæàéí³ñòþ òðàíñãåííèõ ðîñëèí áóëà á³ëüø 
âèðàæåíîþ çà ïîñóõè (16%), í³æ â óìîâàõ áåç 
ñòðåñó (3%), äîñÿãàþ÷è ìàêñèìóìó 97% â îä-
íîìó ç íàéñóõ³øèõ ñåðåäîâèù. Çá³ëüøåííÿ 
ê³ëüêîñò³ çåðíà ó ìîäèô³êîâàíèõ ðîñëèí ñóïðî-
âîäæóâàëîñÿ ïîçèòèâíèìè òåíäåíö³ÿìè çá³ëü-
øåííÿ ê³ëüêîñò³ êîëîñê³â ó êîëîñ³, ïðîäóêòèâ-
íèõ ïàãîí³â òà ôåðòèëüíèõ êâ³òîê íà ðîñëèíó.
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Ï³äðîäèíà HDZip IV

ÒÔ àðàá³äîïñèñó HDG11 (ARABIDOPSIS HO-
MEODOMAIN GLOBAROUS11) ðåãóëþº åêñ-
ïðåñ³þ ãåí³â, ÿê³ ðåàãóþòü íà ïîñóõó, â ò³ì 
÷èñë³ òèõ, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó øëÿõó ñèíòåçó 
ÀÁÊ. Â³í áóâ ââåäåíèé ó ïøåíèöþ òà òðàíñ-
ãåíí³ ðîñëèíè Ò2 áóëè ïðîàíàë³çîâàí³ ï³ñëÿ 30 
äí³â âîäíîãî ñòðåñó (Li et al., 2016). Ó AtHDG11-
ë³í³é çá³ëüøèëàñü âðîæàéí³ñòü ³ â³äì³÷åíà íèæ-
÷à øâèäê³ñòü âòðàòè âîäè òà ù³ëüí³ñòü ïðîäè-
õ³â, îäíî÷àñíî ç íàêîïè÷åííÿì á³ëüøîãî âì³ñòó 
ïðîë³íó. Ó íèõ âèÿâëåíà âèùà àêòèâí³ñòü àíòè-
îêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â òà âèùà ÷èñòà øâèä-
ê³ñòü ôîòîñèíòåçó ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. 

Ðîäèíà ASR

Äåÿê³ á³ëêè ASR (ABSCISIC ACID-STRESS-
RIPENING), íàïðèêëàä ASR1 ó ïøåíèö³, ðîç-
òàøîâàí³ â ÿäð³ òà ôóíêö³îíóþòü ÿê ÒÔ (Li 
et al., 2020). Âîíè ³íäóêóþòüñÿ AÁÊ ³ ð³çíîìà-
í³òíèìè ñèãíàëàìè ñòðåñó, çîêðåìà ïîñóõîþ, à 
éîãî êîíñòèòóòèâíà åêñïðåñ³ÿ ïîë³ïøóº àäàï-
òàö³þ ðîñëèí äî ñòðåñó (Li et al., 2020). Îñ-
íîâíà ðîëü ASR ïîëÿãàº ó ðåãóëþâàíí³ ãîìåîñ-
òàçó ÀÔÊ. Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ñîðòó 
Zhengmai 9023 ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà TaASR1-D 
ïîêàçàëè ï³äâèùåíó òîëåðàíòí³ñòü äî ïîñóõè 
(Qiu et al., 2021), ùî áóëî îáóìîâëåíî ïîñè-
ëåííÿì àíòèîêñèäàíòíî¿ çäàòíîñò³ ³ ÷óòëèâîñò³ 
äî ÀÁÊ, ïðè öüîìó âîíè ìàëè íèæ÷ó âðîæàé-
í³ñòü çåðíà. 

Ðîäèíà bHLH (BASIC HELIX-LOOP-HELIX)

Ðîäèíà á³ëê³â îñíîâíî¿ ñï³ðàë³-ïåòë³-ñï³ðàë³ 
(bHLH) º äðóãîþ çà âåëè÷èíîþ íàäðîäèíîþ 
ÒÔ, ÿêà øèðîêî çàëó÷åíà äî ðåãóëÿö³¿ ðåàêö³¿ 
ðîñëèí íà àá³îòè÷í³ ñòðåñè. Ïîêàçàíî, ùî ÒÔ 
TabHLH49 ïîçèòèâíî ðåãóëþº åêñïðåñ³þ ãåíà 
äåã³äðèíó WZY2 ³ ï³äâèùóº ñò³éê³ñòü òðàíñãåí-
íèõ ðîñëèí ïøåíèö³ äî ïîñóõè (Liu et al., 2020). 
Ë³í³¿ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà TabHLH49, ï³ñëÿ 
ïðèðîäíî¿ ïîñóõè âïðîäîâæ 10 äí³â, ïîêàçàëè 
êðàùå çðîñòàííÿ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì, ìàëè 
çíà÷íî íèæ÷èé âì³ñò ÌÄ, âèùèé â³äíîñíèé 
âì³ñò âîäè òà õëîðîô³ëó. 

Ðîäèíà BES/BZR (BRI1-EMS SUPPRESSOR 
(BES)/BRASSINAZOLE-RESISTANT (BZR)

×ëåíè ðîäèíè ÒÔ BES/BZR º êëþ÷îâèìè 
êîìïîíåíòàìè ñèãíàëüíîãî øëÿõó áðàñèíîñ-

òåðî¿ä³â ³ çàä³ÿí³ ó ðåàêö³¿ â³äïîâ³ä³ íà ïîñóõó 
(Ye et al., 2017). Âñòàíîâëåíî, ùî ÒÔ ïøå-
íèö³ TàBZR2 àêòèâóº åêñïðåñ³þ ãëóòàò³îí-S-
òðàíñôåðàçè-1 (TàGST1), ÿêà ïîçèòèâíî ôóíê-
ö³îíóº â î÷èùåíí³ ïîñóõî-³íäóêîâàíèõ àí³îí³â 
ñóïåðîêñèäó (O2) òà ä³º ÿê ïîçèòèâíèé ðåãó-
ëÿòîð ñèãíàë³çàö³¿ áðàñèíîñòåðî¿ä³â. Â óìîâàõ 
ïîñóõè òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ñîðòó Fielder ç íàä-
åêñïðåñ³ºþ TàBZR2 ìàëè âèù³ ïîêàçíèêè âè-
æèâàííÿ, á³ëüøèé âì³ñò ïðîë³íó, çíà÷íî ñïî-
â³ëüíåíå ñêðó÷óâàííÿ ëèñòÿ, íèæ÷èé ð³âåíü 
âèòîêó åëåêòðîë³òó òà âì³ñòó ÌÄ ïîð³âíÿíî ç 
êîíòðîëåì (Cui et al., 2019). 

Ðîäèíà NF-Y 
(NUCLEAR FACTOR GAMMA)

Ðîäèíà â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó ðåãóëþâàíí³ 
ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â, ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ðåàêö³ÿ-
ìè ðîñëèí íà àá³îòè÷íèé ñòðåñ. ßäåðíèé ôàê-
òîð NF-Y ââàæàºòüñÿ ãåòåðîòðèìåðíèì êîìï-
ëåêñîì, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç òðüîõ ñóáîäèíèöü: 
NF-YA, NF-YB, NF-YC (Zhang et al., 2023). 
NF-Y áåðå ó÷àñòü ó â³äïîâ³ä³ íà ñòðåñ â³ä ïî-
ñóõè ó ÀÁÊ-çàëåæíîìó øëÿõó òà ðåãóëþº ñò³é-
ê³ñòü ðîñëèí øëÿõîì ìîäóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåíà 
ðåöåïòîðà AÁÊ PYR1. Òàêîæ ï³äâèùóº ïî-
ñóõîñò³éê³ñòü ðîñëèí, ôóíêö³îíóþ÷è â AÁÊ-
íåçàëåæíîìó øëÿõó, ïîêðàùóþ÷è åôåêòèâí³ñòü
ôîòîñèíòåçó, ï³äâèùóþ÷è àêòèâí³ñòü àíòèîê-
ñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â ³ çíèæóþ÷è âì³ñò ïåð-
îêñèäó âîäíþ (Zhang et al., 2023). ÒÔ NF-Y 
ìîæóòü ñïðèÿòè ï³äâèùåííþ ñò³éêîñò³ äî îä-
íèõ òèï³â àá³îòè÷íîãî ñòðåñó, òîä³ ÿê ÷óòëè-
â³ñòü äî ³íøèõ çá³ëüøóºòüñÿ. Òàê, ó ðîñëèí 
ïøåíèö³, â ÿêèõ åêñïðåñóºòüñÿ TaNF-YA10-1, 
ñïîñòåð³ãàëàñü âèùà ïîñóõîñò³éê³ñòü òà ï³äâè-
ùåíà ÷óòëèâ³ñòü äî çàñîëåííÿ ÷åðåç ðåïðåñ³þ 
ãåí³â, ïðîäóêòè ÿêèõ áåðóòü ó÷àñòü â àäàïòàö³¿ 
äî ñîëüîâîãî ñòðåñó (Ma et al., 2015). 

Âïëèâ íàäåêñïðåñ³¿ ãåíà TaNF-YB4 ó òðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ ñîðòó Gladius îö³íþ-
âàëè â óìîâàõ çàäîâ³ëüíîãî çâîëîæåííÿ (ïîêî-
ë³ííÿ T1–T3) òà çà ïîì³ðíî¿ ïîñóõè (ïîêîë³ííÿ 
T2) (Yadav et al., 2015). Çà îïòèìàëüíèõ óìîâ 
ïîëèâó ìîäèô³êîâàí³ ðîñëèíè ìàëè çíà÷íî
á³ëüøå êîëîñê³â, ùî ñïðèÿëî ï³äâèùåííþ âðî-
æàéíîñò³ çåðíà íà 20–30 % ïîð³âíÿíî ç íå-
òðàíñôîðìîâàíèìè. Â óìîâàõ ïîì³ðíî¿ ïî-
ñóõè òðàíñãåíí³ ë³í³¿ çà ïðîäóêòèâí³ñòþ íå 
â³äð³çíÿëèñÿ â³ä êîíòðîëüíèõ ðîñëèí. Êèòàé-
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

ñüê³ â÷åí³ (Zhao et al., 2022) ñòâîðèëè òðàíñ-
ãåíí³ ë³í³¿, ùî íåñóòü ãåí TaNF-YA7-5B, ÿêèé 
êîäóº ñóáîäèíèöþ NY-YA. Íàäåêñïðåñ³ÿ TaNF-
YA7-5B ó ìîäèô³êîâàíèõ ðîñëèíàõ ñïðèÿëà 
ïîêðàùåííþ ¿õ ðîñòó ï³ä ÷àñ äåã³äðàòàö³¿, âè-
êëèêàíî¿ ÏÅÃ, ùî â îñíîâíîìó ïîÿñíþºòüñÿ 
ôóíêö³ºþ ãåíà â ðåãóëþâàíí³ çàêðèòòÿ ïðîäè-
õ³â ³ óòðèìàíí³ âîäè â ëèñò³, á³îñèíòåç³ îñ-
ìîë³ò³â òà êë³òèííîãî ãîìåîñòàçó ÀÔÊ. Ö³ ë³-
í³¿ òàêîæ ìàëè ï³äâèùåíó åêñïðåñ³þ ãåí³â àí-
òèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â TaSOD3, TaCAT1 ³ 
TaPOD4. 

Ðîäèíà MYB (MYELOBLASTOMA)

Á³ëêè MYB áåðóòü ó÷àñòü ó áàãàòüîõ ô³ç³î-
ëîã³÷íèõ ïðîöåñàõ, âêëþ÷àþ÷è ñèíòåç ãîð-
ìîí³â, à òàêîæ ó AÁÊ-çàëåæíîìó ñèãíàëüíî-
ìó øëÿõó äëÿ ðåãóëÿö³¿ ãåí³â, ùî ðåàãóþòü íà 
àá³îòè÷íèé ñòðåñ (Dubos et al., 2010). Ïîêà-
çàíî, ùî ãåí TaPIMP1 ç ï³äðîäèíè ÒÔ R2R3 
MYB ïøåíèö³, ïîçèòèâíî ìîäóëþº çàõèñí³ 
ðåàêö³¿ íà ïîñóõîâèé ñòðåñ, ðåãóëþþ÷è ñòðåñ-
çàõèñí³ ãåíè ó ñèãíàëüíîìó øëÿõó AÁÊ – ñà-
ë³öèëîâà êèñëîòà (Zhang et al., 2012). Òðàíñãåí-
íà ïøåíèöÿ ç íàäåêñïðåñ³ºþ TaPIMP1 ïîêà-
çàëà çíà÷íî âèùó ïîñóõîñò³éê³ñòü ïîð³âíÿíî 
ç íåòðàíñôîðìîâàíîþ. Ïîêàçíèêè âèæèâàííÿ 
âîñüìè TaPIMP1-ë³í³é ñòàíîâèëè 51,5–55,2 %, 
à ó êîíòðîë³ – 15,0 %. Ïðèãí³÷åííÿ åêñïðå-
ñ³¿ ãåíà TaMpc1-D4 (MYB PROTEIN COLOUR-
LESS 1), ÷ëåíà ðîäèíè ÒÔ R2R3 MYB, ï³ä-
âèùèëî â³äíîñíèé âì³ñò âîäè, ïðîë³íó òà àê-
òèâí³ñòü àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â, à òàêîæ 
àêòèâóâàëî ñòðåñ-ðåàãóþ÷³ ãåíè (Li et al., 2020). 

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî çíèæåííÿ åêñïðåñ³¿ àáî 
âèêëþ÷åííÿ ãåí³â, ÿê³ º íåãàòèâíèìè ðåãóëÿ-
òîðàìè ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøåíèö³, ìîæå ñïðè-
ÿòè ïîë³ïøåííþ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî öüîãî 
àá³îòè÷íîãî ñòðåñó. Öå ñòîñóºòüñÿ, íàïðèêëàä, 
ãåíà TaGT2L1 ðîäèíè ÒÔ GT (òðèñï³ðàëüíèõ 
ÒÔ, ÿê³ âèêîíóþòü ðåãóëÿòèâí³ ôóíêö³¿ ó ðîç-
âèòêó ïðîäèõ³â â îäíîäîëüíèõ), à éîãî íàä-
åêñïðåñ³ÿ ïîì³òíî çá³ëüøóº ¿õ ê³ëüê³ñòü ³ çíè-
æóº ñò³éê³ñòü äî ïîñóõè (Zheng et al., 2016). 
Ïîêàçàíî, ùî E3-ë³ãàçà TaGW2 áåçïîñå-
ðåäíüî âçàºìîä³º ç ðåãóëÿòîðîì â³äïîâ³ä³ àðà-
á³äîïñèñó òèïó B TaARR12 ³ óá³êâ³òóº éîãî, 
ñïðèÿþ÷è éîãî äåãðàäàö³¿. Âñòàíîâëåíî, ùî 
íîêäàóí TaARR12 ó íîêàóòíîìó ìóòàíò³ TaGW2, 
ïðèâîäèòü äî çíà÷íî âèùî¿ ïîñóõîñò³éêîñò³ òà 

âðîæàéíîñò³ çåðíà ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè äè-
êîãî òèïó (Li et al., 2024). 

Òàêèì ÷èíîì, êîíñòèòóòèâíà íàäåêñïðåñ³ÿ 
TÔ, ùî ðåàãóþòü íà ñòðåñ â³ä ïîñóõè, ìîæå 
ï³äâèùèòè ñò³éê³ñòü ðîñëèí ïøåíèö³ äî âîä-
íîãî äåô³öèòó øëÿõîì ïîë³ïøåííÿ ¿õ ô³ç³î-
ëîãî-á³îõ³ì³÷íèõ õàðàêòåðèñòèê, àëå â äåÿêèõ 
âèïàäêàõ ÷èíèòü íåãàòèâíèé âïëèâ, òàêèé ÿê 
çàòðèìêà öâ³ò³ííÿ, êàðëèêîâ³ñòü òà çìåíøåííÿ 
âðîæàéíîñò³. Òîìó, ÷óòëèâ³ äî ñòðåñó ãåíè TÔ 
ïîâèíí³ áóòè ïåðåâ³ðåí³ øëÿõîì âèêîðèñòàííÿ 
ïðîìîòîð³â, ³íäóêîâàíèõ ñòðåñîì, ÿê³ ìîæóòü 
îáìåæèòè íåñïðèÿòëèâ³ åôåêòè. 

Ïðîòå¿íê³íàçè

Ïðîòå¿íê³íàçè ðåãóëþþòü êëþ÷îâ³ àñïåêòè
êë³òèííî¿ ôóíêö³¿, âêëþ÷àþ÷è â³äïîâ³ä³ íà 
àá³îòè÷í³ ñòðåñè (Hrabak et al., 2003). Äëÿ 
ñòâîðåííÿ òðàíñãåííèõ ðîñëèí áóâ âèêîðèñ-
òàíèé âèñîêîêîíñåðâàòèâíèé ãåí ñåðèí-òðå-
îí³í ïðîòå¿íê³íàçè ïøåíèö³ TaPEPKR2, ÿêèé 
³íäóêóºòüñÿ ïîñóõîþ (Zang et al., 2018). Â³í 
êîäóº ê³íàçó, ñïîð³äíåíó äî ôîñôîåíîëï³ðó-
âàòêàðáîêñèëàçè, ôåðìåíòó, ÿêèé, éìîâ³ðíî, 
áåðå ó÷àñòü ó ôîñôîðèëþâàíí³ PEPC. Ó òðàíñ-
ãåííèõ ë³í³é ïøåíèö³ ç íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà 
TaPEPKR2 ñïîñòåð³ãàâñÿ êðàùèé ð³ñò ³ âèùà 
ñò³éê³ñòü äî çíåâîäíåííÿ, âîíè ìàëè á³ëüøó 
çàãàëüíó äîâæèíó êîðåí³â ó ïðèñóòíîñò³ 10 % 
ïîë³åòèëåíãë³êîëþ, í³æ êîíòðîëüí³ (Zang et 
al., 2018). Òðàíñãåííà ïøåíèöÿ ç íàäåêñïðåñ³-
ºþ ãåíà TaCIPK23 (CBL-âçàºìîä³þ÷à ïðîòå¿í-
ê³íàçà) ïîêàçàëà âèùó âèæèâàí³ñòü çà ïîñóõè, 
êðàùó øâèäê³ñòü ïðîðîñòàííÿ, á³ëüø ðîçâè-
íåíó êîðåíåâó ñèñòåìó, ï³äâèùåíå íàêîïè÷åí-
íÿ îñìîë³ò³â ³ çíèæåííÿ øâèäêîñò³ âòðàòè âîäè 
ïîð³âíÿíî ç íåòðàíñôîðìîâàíèìè ðîñëèíàìè 
(Cui et al., 2018). Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà TaCIPK19 
ó òðàíñãåíí³é ïøåíèö³ çàáåçïå÷óº ñò³éê³ñòü äî 
ïîñóõè ÿê íà ñòàä³¿ ïðîðîñòê³â, òàê ³ íà ñòàä³¿ 
çð³ëîñò³, ùî îáóìîâëåíî ï³äâèùåíîþ çäàòí³ñòþ 
ïîãëèíàòè ÀÔÊ (Wu et al., 2023).

Ïîñòòðàíñëÿö³éíà ìîäèô³êàö³ÿ á³ëê³â

Ðåãóëþâàííÿ ïîñòòðàíñëÿö³éíî¿ ìîäèô³êà-
ö³¿ á³ëêà çà äîïîìîãîþ ìàëèõ óá³êâ³òèíïîä³á-
íèõ ìîäèô³êàòîð³â SUMO (Small Ubiquitin-Like 
Modifier) º âàæëèâèì á³îõ³ì³÷íèì ìåõàí³çìîì 
äëÿ ðåãóëþâàííÿ ðîñòó ðîñëèí ï³ä ÷àñ ñòðåñó 
(Guerra et al., 2015). Ëå Ðó òà ³í. (2019) ïðîâåëè 
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ïåðøå äîñë³äæåííÿ âïëèâó ñóìî¿ë³ðóâàííÿ íà 
ïøåíèöþ øëÿõîì ïåðåíåñåííÿ ãåíà öèñòå¿íî-
âî¿ ïðîòåàçè OTS1 (OVERLY TOLERANT TO 
SALT-1) àðàá³äîïñèñó. Òðàíñãåííà ïøåíèöÿ ç 
íàäåêñïðåñ³ºþ ãåíà OTS1 ìàëà âèñîêèé â³äíîñ-
íèé âì³ñò âîäè, ïîêðàùåíå çðîñòàííÿ ³ ñïîâ³ëü-
íåíå ñòàð³ííÿ ï³ä ÷àñ ïîñóõè, çà ðàõóíîê ï³äâè-
ùåííÿ åôåêòèâíîñò³ ôîòîñèíòåçó òà çá³ëüøåí-
íÿ âì³ñòó õëîðîô³ëó ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. 

Ï³äâèùåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøåíèö³ 
øëÿõîì ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó

Âïðîäîâæ îñòàííüîãî äåñÿòèë³òòÿ òåõíîëî-
ã³¿ ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó ñòàëè ïîòóæíèì ³íñ-
òðóìåíòîì ãåíåòè÷íîãî ïîë³ïøåííÿ ïøåíèö³ 
(Nigro et al., 2024). Âèêîðèñòîâóþ÷è ñèñòåìó 
CRISPR/Cas9 áóëî ïîêðàùåíî áàãàòî âàæ-
ëèâèõ àãðîíîì³÷íèõ îçíàê äàíî¿ êóëüòóðè, òà-
êèõ ÿê ñò³éê³ñòü äî õâîðîá, âðîæàéí³ñòü òà ÿê³ñòü 
çåðíà, á³îôîðòèô³êàö³ÿ, ïåðåäçáèðàëüíå ïðî-
ðîñòàííÿ çåðíà òà ñòðóêòóðà ðîñëèí (Borisjuk 
et al., 2019; Kishchenko et al., 2021; Awan et 
al., 2022; Nigro et al., 2024). Îäíàê íà ñüîãîä-
í³ äîñÿãíóòî íåâåëèêîãî ïðîãðåñó ó ñòâîðåíí³ 
ìóòàíò³â ïøåíèö³ ç ïîêðàùåíîþ ñò³éê³ñòþ äî 
àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â (Zafar et al., 2020). Â³äíîñíî 
òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè, òî íà ñüîãîäí³øí³é 
äåíü áóëà ïðîâåäåíà íåçíà÷íà ê³ëüê³ñòü äîñ-
ë³äæåíü íà ïøåíèö³, â ÿêèõ çàñòîñîâóâàëàñÿ 
ñèñòåìà CRISPR/Cas9. Öÿ ñèñòåìà áóëà ïðè-
ì³íåíà äëÿ ïðîâåäåííÿ ö³ëüîâîãî ðåäàãóâàííÿ 
ó ïðîòîïëàñòàõ ïøåíèö³ äâîõ ñòðåñ-÷óòëèâèõ 
ãåí³â, ùî êîäóþòü ÒÔ TaDREB2 òà TaERF3 
(Kim et al., 2018). Äëÿ îáîõ ãåí³â áóëà ðîçðîá-
ëåíà ºäèíà íàïðàâëÿþ÷à ÐÍÊ (sgRNA), ÿêà 
âèêëèêàëà çì³íè ó äâîõ ç òðüîõ ãîìåîëîã³â, òîä³ 
ÿê òðåòÿ êîï³ÿ ãåí³â TaDREB2 òà TaERF3 íå 
áóëà ðåäàãîâàíà â³äïîâ³äíî ÷åðåç äâ³ òà îäíó 
íåâ³äïîâ³äí³ñòü ñàìå ì³æ ãåíîì ³ ðîçðîáëåíîþ 
íÐÍÊ. Åôåêòèâí³ñòü ìóòàãåíåçó áóëà ï³äòâåð-
äæåíà àíàë³çîì ðîçùåïëåííÿ ðåñòðèêòàçîþ, 
àíàë³çîì åíäîíóêëåàçè Ò7 òà ñåêâåíóâàííÿì.

Ñèñòåìà CRISPR/Cas9 ç òðüîìà íàïðàâëÿ-
þ÷èìè ÐÍÊ âèêîðèñòîâóâàëàñÿ äëÿ ³íàêòè-
âàö³¿ øåñòè ãîìîëîã³÷íèõ ãåí³â Sal1 (êîäóº
á³ôóíêö³îíàëüíèé ôåðìåíò ç àêòèâí³ñòþ ³íî-
çèòîëïîë³ôîñôàò-1-ôîñôàòàçè ³ 3�(2�),5�-á³ñôîñ-
ôàòíóêëåîòèäàçè) ó ãåíîì³ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ 
ñîðòó Bobwhite (Mohr et al., 2022). Îòðèìàí³ ìó-
òàíòí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç óñ³ìà â³äêëþ÷åíèìè 

ãåíàìè Sal1 ìàëè á³ëüø òîíê³ ñòåáëà, ïîì³ð-
íå çìåíøåííÿ á³îìàñè òà ñòàð³ëè ïîâ³ëüí³øå â 
óìîâàõ îáìåæåííÿ âîäè, àëå íå ïîêàçàëè ïî-
êðàùåíî¿ âðîæàéíîñò³ çà ïîñóõè. Àáäàëëà òà ³í. 
(Abdallah et al., 2022) âèêîðèñòàëè ï³äõ³ä ìóëü-
òèïëåêñíîãî ðåäàãóâàííÿ ãåí³â äëÿ íîêàóòó 
ï’ÿ-òè àêòèâíèõ ãîìîëîã³÷íèõ êîï³é ãåíà 
TaSal1 ó ñîðò³ ïøåíèö³ Giza 168. Ñåðåä 120 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí ó 41-º¿ ë³í³¿ âèÿâèëè ðå-
äàãóâàííÿ, ö³ ìóòàö³¿ áóëè ñïàäêîâèìè â ïî-
òîìñòâ³ Ì1, à ï’ÿòü ë³í³é ìàëè ïîâíèé íîêà-
óò 5 ãåí³â. Ìîëîäå ëèñòÿ â³äðåäàãîâàíèõ ë³í³é 
TaSal1 ìàëî çàêðèò³ ïðîäèõè, á³ëüøó ¿õ øè-
ðèíó ³ ðîçì³ðè áóë³ôîðì-íèõ êë³òèí. Ïðîðîñ-
òêè ìóòàíò³â TaSal1 çðîñòàëè êðàùå íà ñåðåä-
îâèù³ ç ÏÅÃ, í³æ ïðîðîñòêè äèêîãî òèïó. 

Çàãàëîì ö³ ïîïåðåäí³ ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü, 
ùî ñèñòåìà CRISPR/Cas9 º åôåêòèâíèì ³íñ-
òðóìåíòîì äëÿ ö³ëüîâîãî ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó 
ïøåíèö³ òà ñòâîðåííÿ íîâèõ ë³í³é ç ïîêðàùå-
íîþ ïîñóõîñò³éê³ñòþ. Íà ñüîãîäí³ ó ïøåíèö³ 
ðîçãîðòàííÿ ñèñòåì âàð³àíò³â CRISPR-Cas, òà-
êèõ ÿê CRISPR/sgRNA ³ CRISPR/Cas12à, 
CRISPR/Cas13à, CRISPR/Cas13b, ðåäàãóâàí-
íÿ îñíîâ öèòèäèíó, àäåíîçèíó òà óí³âåðñàëü-
íå ðåäàãóâàííÿ âèêîðèñòîâóºòüñÿ äëÿ ³íäóêö³¿ 
òî÷íèõ òî÷êîâèõ ìóòàö³é (Nigro et al., 2024), 
ùî áåçóìîâíî áóäå ñïðèÿòè ïðîãðåñó ó ïîë³ï-
øåíí³ ¿¿ ïîñóõîñò³éêîñò³. 

Çàêëþ÷åííÿ

Íåùîäàâíº ñåêâåíóâàííÿ ãåíîìó ïøåíè-
ö³ â³äêðèëî çíà÷í³ ìîæëèâîñò³ äëÿ ðîçóì³ííÿ 
ñêëàäíî¿ ñèñòåìè ìåõàí³çì³â ¿¿ ñò³éêîñò³ äî 
ïîñóõè. Éîãî ïîºäíàííÿ ç òðàíñêðèïòîìíèì, 
ïðîòåîìíèì òà ìåòàáîëîìíèì ïðîô³ëþâàííÿì 
ãåí³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç ð³çíèìè îçíàêàìè ñò³éêîñò³ 
äî ïîñóõè, äîïîìàãàº ó âèçíà÷åíí³ ¿¿ ãåíåòè÷íî¿ 
îñíîâè ó äàíî¿ êóëüòóðè. Ç ðîçâèòêîì òåõíî-
ëîã³é ôóíêö³îíàëüíî¿ ãåíîì³êè áóëî âèÿâëåíî 
áàãàòî íîâèõ ñòðóêòóðíèõ ³ ðåãóëÿòîðíèõ ãåí³â, 
ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ðåàêö³ÿõ ïøåíèö³ íà ñòðåñ 
â³ä ïîñóõè, ³ ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ äëÿ ïî-
êðàùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî âîäíîãî äåô³-
öèòó çà äîïîìîãîþ òðàäèö³éíèõ òðàíñãåííèõ 
òåõíîëîã³é òà ïåðåäîâèõ ³íñòðóìåíò³â ðåäàãó-
âàííÿ ãåíîìó. Ðîçïî÷àòî ¿õ âèêîðèñòàííÿ äëÿ 
ñòâîðåííÿ ãåíåòè÷íî ìîäèô³êîâàíèõ ðîñëèí òà 
ï³äòâåðäæåíî, ùî íèçêà öèõ ãåí³â ìàþòü ïî-
òåíö³àë äëÿ ïîêðàùåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ ïøå-
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Ãåíåòè÷íà ìîäèô³êàö³ÿ ïøåíèö³ äëÿ ï³äâèùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî ïîñóõè

íèö³ ó ïîëüîâèõ âèïðîáóâàííÿõ. Âïåðøå äî 
êîìåðö³éíîãî âèêîðèñòàííÿ ó Àðãåíòèí³ òà 
Áðàçèë³¿ äîçâîëåíà òðàíñãåííà ïøåíèöÿ, ÿêà 
ì³ñòèòü òðàíñêðèïö³éíèé ôàêòîð HaHB4 ñî-
íÿøíèêà, òà ìàº ï³äâèùåíó åôåêòèâí³ñòü âè-
êîðèñòàííÿ âîäè ³ á³ëüøó âðîæàéí³ñòü (Orroño 
and Vesprini, 2018).

Îäíàê, òðàíñãåíåç äîñ³ ìàëî çàñòîñîâóºòüñÿ 
ó ñåëåêö³¿ ïøåíèö³ ³ òîìó º íèçêà ïðè÷èí. Ó 
òîé ÷àñ ÿê ç ô³ç³îëîã³÷íî¿ òî÷êè çîðó, âèæè-
âàííÿ (àáî â³äíîâëåííÿ) º îñíîâíîþ îçíàêîþ 
ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ñòðåñó, òî ç àãðîíîì³÷íî¿ 
òî÷êè çîðó âðîæàéí³ñòü º êëþ÷îâèì ÷èííèêîì 
ñòðåñ-ñò³éêèõ êóëüòóð. Á³ëüø³ñòü ñòâîðåíèõ 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïøåíèö³ áóëè âèïðîáó-
âàí³ â øòó÷íî ñòâîðåíèõ ñòðåñîâèõ óìîâàõ êî-
ðîòêîòðèâàëèé ÷àñ, ç â³äíîâëåííÿì ðîñëèí 
ï³ñëÿ ñòðåñó ÿê îçíàêîþ òîëåðàíòíîñò³. Ó ïðè-
ðîäíèõ óìîâàõ ðîñëèíàì äîâîäèòüñÿ ñïðàâëÿ-
òèñÿ ç ð³çíèìè êîìá³íàö³ÿìè ñòðåñ³â íà ð³çíèõ 
ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó òà ïðîòÿãîì ð³çíî¿ òðèâàëîñò³. 
Ó ïîëüîâèõ óìîâàõ ñòðåñ äåô³öèòó âîäè ïðî-
ãðåñóº ïîâ³ëüíî ³ ïîñòóïîâèì ÷èíîì, ðåãóëþþ÷è 
â³äïîâ³äíî ìîðôîëîã³÷í³ òà ô³ç³îëîã³÷í³ îçíàêè 
(Sachdev et al., 2021). Òîìó â³äïîâ³äü òðàíñãåíó 
ìîæå áóòè çì³íåíà â ïîë³, à éîãî çàõèñí³ åôåêòè 
ìîæóòü áóòè ïðèãí³÷åí³. Òî÷íå ôåíîòèïóâàí-
íÿ º íàäâàæëèâèì äëÿ ïîë³ïøåííÿ ñò³éêîñò³ 
äî ïîñóõè, ³ éîãî ñë³ä ïðîâîäèòè â³äïîâ³äíî 
äî íåîïòèìàëüíèõ ïîëüîâèõ óìîâ, ùîá çðîáè-
òè ïðàâèëüí³ ïðèïóùåííÿ ïðî ðîëü âèÿâëåíèõ 
ãåí³â, ùî êîíòðîëþþòü ïîñóõîñò³éê³ñòü, òà ¿õ 
âèêîðèñòàííÿ â ñåëåêö³¿ ïøåíèö³. 

Òîé ð³âåíü ñò³éêîñò³ äî ïîñóõè, ÿêèé ïåðåä-
áà÷àâñÿ íà ïî÷àòêîâèõ åòàïàõ ðîáîòè, íå áóâ 
ïîâí³ñòþ äîñÿãíóòèé ó áàãàòüîõ òðàíñãåííèõ 
ðîñëèí, òðàíñôîðìîâàíèõ îäíèì ãåíîì. Òîìó 
ìàéáóòí³ äîñë³äæåííÿ ìàþòü áóòè çîñåðåäæåí³ 
íà ïîºäíàíí³ ð³çíèõ ñòðàòåã³é, òàêèõ ÿê ìóëü-
òèãåííèé ï³äõ³ä äëÿ îäíî÷àñíîãî âêëþ÷åííÿ ó 
òðàíñãåííó ðîñëèíó á³ëüø í³æ îäíîãî ãåíà. Ó 
öüîìó êîíòåêñò³ ãåíè, ùî ñèíòåçóþòü îñìîïðî-
òåêòîðè, ïîâèíí³ êîåêñïðåñóâàòèñÿ ç ³íøèìè 
ãåíàìè, ïîâ’ÿçàíèìè ç³ ñòðåñîì, òàêèìè ÿê 
ÒÔ, òðàíñïîðòåðè ³îí³â òà ³íø³ ôóíêö³îíàëüí³ 
ãåíè. Êð³ì òîãî, òðàíñôîðìàö³ÿ ïøåíèö³ ìîæå 
ñòâîðèòè àáñîëþòíî íîâ³ âçàºìîä³¿ ì³æ ãåíàìè, 
ùî çìóøóº ¿õ ôóíêö³îíóâàòè ³íàêøå, í³æ ìîæ-
íà áóëî á î÷³êóâàòè. Ó êîíòðîëüîâàíèõ óìîâàõ 
äîö³ëüíî ïðîâîäèòè îö³íêó òðàíñôîðìàíò³â 

íà ñò³éê³ñòü äî êîìá³íîâàíî¿ ä³¿ ñòðåñîð³â, ÿêà 
çóñòð³÷àºòüñÿ ó ïðèðîä³ (ïîñóõà ³ âèñîê³ òåì-
ïåðàòóðè àáî çàñîëåííÿ ³ âèñîê³ òåìïåðàòóðè). 

Â äàíèé ÷àñ ó ö³ëüîâîìó ðåäàãóâàíí³ ãåíî-
ìó ïøåíèö³ äëÿ ïîë³ïøåííÿ ¿¿ ïîñóõîñò³éêîñ-
ò³ ùå íå äîñÿãíóòî âåëèêîãî ïðîãðåñó. Ïîÿâà 
òåõíîëîã³é ñåêâåíóâàííÿ íàñòóïíîãî ïîêîë³í-
íÿ íàäàëà ³íôîðìàö³þ, ÿêà çíà÷íî ïîëåãøèòü 
³äåíòèô³êàö³þ ãîìåîëîã³÷íèõ ö³ëüîâèõ ñàéò³â, 
ïðèäàòíèõ äëÿ ðåäàãóâàííÿ ãåí³â ïøåíèö³, çà-
ä³ÿíèõ ó ðåàêö³ÿõ íà ñòðåñ â³ä ïîñóõè. Çàñòî-
ñóâàííÿ íîâèõ âàð³àíò³â ñèñòåìè CRISPR-Cas 
áóäå ñïðèÿòè ïîë³ïøåííþ ¿¿ ïîñóõîñò³éêîñò³ 
øëÿõîì áåçïîñåðåäíüîãî âïðîâàäæåííÿ ö³-
ëüîâèõ ìîäèô³êàö³é ó ñîðò, ÿêèé âèêëèêàº ³í-
òåðåñ. Çàãàëîì ö³ á³îòåõíîëîã³÷í³ ï³äõîäè, 
òðàíñãåíí³ òà íåòðàíñãåíí³, ó ïîºäíàíí³ ç âè-
ñîêîïðîäóêòèâíèì ãåíîòèïóâàííÿì òà ôåíî-
òèïóâàííÿì ðîñëèí ñïðèÿþòü ðîçðîáö³ øâèä-
êèõ ³ òî÷íèõ ïðîãðàì ñåëåêö³¿ ïøåíèö³. 

Îòæå, íåçâàæàþ÷è íà ñêëàäí³ñòü ãåíåòè÷íî¿ 
îáóìîâëåíîñò³ ñò³éêîñò³ ïøåíèö³ äî ïîñóõè, 
ðîçâèòîê íîâèõ ïðîãðåñèâíèõ ìåòîä³â á³îòåõ-
íîëîã³¿ ñïðèÿº âèð³øåííþ ïðîáëåìè ï³äâè-
ùåííÿ ¿¿ òîëåðàíòíîñò³ äî âîäíîãî äåô³öèòó. 
Íà ñüîãîäí³ âàæëèâèì º òå, ùîá ðåçóëüòàòè 
ìîëåêóëÿðíèõ äîñë³äæåíü òà ãåíåòè÷íèõ ìàí³-
ïóëÿö³é áóëè çàä³ÿí³ â ñåëåêö³éíèõ ïðîãðàìàõ 
ãåíåòè÷íîãî âäîñêîíàëåííÿ ïøåíèö³. 

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü ðåçóëüòàò³â áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âè-
êîðèñòàííÿì ëþäåé ³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî 
â³äñóòí³ñòü áóäü-ÿêîãî êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ïóáë³êàö³ÿ ì³ñòèòü ðåçóëüòàòè 
äîñë³äæåíü, ïðîâåäåíèõ â ðàìêàõ ô³íàíñîâà-
íîãî Êàá³íåòîì Ì³í³ñòð³â Óêðà¿íè ïðîºêòó 
«Ðîçðîáëåííÿ ñó÷àñíèõ ìåòîä³â ìàðêåð-äîïî-
ì³æíî¿ ñåëåêö³¿ òà òåõíîëîã³é êîðîòêèõ ³íòåð-
ôåðóþ÷èõ ÐÍÊ äëÿ ñòâîðåííÿ âèñîêîïðîäóê-
òèâíèõ ñîðò³â-³ííîâàö³é îçèìî¿ ïøåíèö³ ç ïî-
ë³ïøåíîþ ÿê³ñòþ çåðíà, ñò³éêèõ äî åêîëîã³÷íèõ 
ñòðåñ³â». (ÊÏÊÂÊ 6541230; ¹ äåðæðåºñòðàö³¿ 
0123U100780).
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Wheat is a strategic agricultural crop in the world and 
plays a leading role in the food supply of mankind. 
Despite the generally increasing trend of its production, 
global climate changes and the associated increase in 
the number of soil and air droughts during the growing 
season of plants require the development of new strategies 
in the adaptation of wheat to this abiotic stress factor, 
the action of which causes a decrease in yield. Genetic 
engineering made it possible to increase the efficiency 
of creating new drought-resistant genotypes of wheat, 
and its application became a significant addition to 
the traditional selection of this crop. Recently, some 
progress has been made in identifying key regulators of 
drought tolerance in wheat, and new genes have been 
identified that confer resistance and improve plant growth 
and survival. The presented literature review provides 
examples of successful application of genetic engineering 
to improve wheat adaptation to drought. Genes involved 
in the biosynthesis of osmolytes, proteins, and enzymes 
that function as scavengers of reactive oxygen species, 
molecular chaperones, and ion transporters, as well as 
regulatory genes of transcription factors and protein 
kinases and used to increase drought resistance of wheat, 
were considered. Information on the physiological and 
biochemical characteristics of genetically modified plants 
with various built-in genes for testing their tolerance 
to water deficit in controlled or field conditions is 
summarized. The results of editing the wheat genome to 
improve its drought resistance are presented. 
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