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Пшениця (Triticum aestivum L.) — одна з найважливіших зернових культур,
вона є ключовим компонентом раціону людини, основним складником
кормів для тварин і зерна для промислових цілей. У зв’язку зі збільшенням
чисельності населення в світі зростає необхідність розширення виробництва
та збільшення продуктивності пшениці. Крім того, кліматичні зміни потре-
бують підвищення адаптивного потенціалу рослин до стресових погодних
умов. У зв’язку з цим поліпшення пшениці за ознаками стійкості до біотич-
них та абіотичних стресів, ознаками якості зерна й ознаками, що впливають
на врожайність — основні завдання селекціонерів і генетиків. Подолати не-
гативний вплив біотичних та абіотичних чинників, які здатні значно знижу-
вати врожай цієї культури, можна за допомогою генно-інженерних техно-
логій і добору генотипів із господарсько-важливими ознаками, базуючись на
вивченні генетичного поліморфізму. В огляді розглянуто сучасні біотехно-
логічні підходи поліпшення господарсько-цінних ознак пшениці. Описано
перспективні генно-інженерні технології підвищення продуктивності та
адаптивності пшениці до абіотичних і біотичних стресів. Висвітлено можли-
вості маркер-асоційованої селекції в процесі створення сортів пшениці з
унікальними комбінаціями генів, що забезпечують адаптацію до умов виро-
щування й набуття необхідного рівня корисних технологічних ознак. Наве-
дено приклади створення нових генотипів пшениці з підвищеною стійкістю
до стресових чинників за допомогою генетичних модифікацій. Показано
можливості сучасних технологій цілеспрямованого редагування геному із за-
стосуванням системи CRISPR/Cas9 та отримання модифікованих рослин
пшениці без продукування в них трансгенних білків із використанням регу-
ляторних механізмів експресії генів шляхом РНК-інтерференції.

Ключові слова: Triticum aestivum L., стресостійкість, продуктивність, генно-
інженерні технології, маркер-асоційована селекція, генетична модифікація,
РНК-інтерференція.

Біотехнологічні інструментарії підвищення стійкості пшениці до абіотич-
них і біотичних чинників. Основою сучасного сільськогосподарського
виробництва у світі та в Україні є створення високопродуктивних,
стійких до дії стресових чинників сортів і гібридів культурних злаків,
у тому числі й пшениці м’якої (Triticum aestivum L.), однієї з найваж-
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ливіших зернових культур, яка є основою харчового раціону
більшості людства і посідає чільне місце за посівними площами. В
Україні пшеницю вирощують на площі 6 млн 794 тис. га, що стано-
вить 40 % посіву всіх зернових культур [1—3]. 

Зміна клімату є однією з причин біотичних та абіотичних
стресів, які негативно впливають на розвиток і продуктивність пше-
ниці. Так, підвищення температури на 1 С може знижувати врожай
цієї культури на 6 %, зокрема результати досліджень, проведених в
Індії, свідчать, що втрата зерна може становити від 4 до 5 млн т [4,
5]. Слід зазначити, що ступінь несприятливого впливу високих тем-
ператур і посухи на продуктивність рослин великою мірою залежить
від тривалості дії стресового чинника та фенологічної стадії посіву [6,
7]. Додатковим негативним чинником для формування врожаю пше-
ниці є також підвищений вміст вуглекислого газу в атмосфері, що
призводить до зниження вмісту білка й вільних амінокислот у зерні
[8]. Загалом є відомості, що на практиці реалізується лише 30 % уро-
жайності пшениці, закладеної в генетичному потенціалі рослин, че-
рез втрати, спричинені хворобами, шкідниками та абіотичними стре-
сами [9]. Більше того, з підвищенням рівня життя постає дедалі
більше вимог до якості зерна і продуктів харчування з пшениці. Ос-
новними завданнями селекціонерів і генетиків при створенні високо-
продуктивних сортів пшениці з широкою агроекологічною плас-
тичністю є генетичне поліпшення рослин за ознаками врожайності та
якості зерна, стійкості до основних хвороб (іржа, сажка, фузаріоз), до
абіотичних стресів (засуха, засолення, високі й низькі температури),
до вилягання та низки інших важливих характеристик. При цьому су-
часна селекційна робота потребує поєднання в одному сорті значної
кількості ознак, які залежать не тільки від генотипу, а й формуються
умовами вирощування [10, 11]. Пшениця може рости в різних умо-
вах — від зрошуваних із великою кількістю опадів до посушливих
районів та від теплих і вологих до сухих і холодних. Отже, вирішен-
ня проблеми і постановка цілей є ключовими моментами для успіху
будь-якої програми селекції цієї культури.

Для створення нових сортів пшениці з бажаними характеристи-
ками традиційні методи селекції залишаються ключовими, але у ви-
рішенні деяких завдань селекція, заснована на фенотипних ознаках,
не завжди дає позитивні результати [12]. В останні роки в процесі
пришвидшення селекції пшениці дедалі більшого значення набува-
ють ДНК-технології, важливим аспектом яких є детальна характери-
стика генетичного різноманіття використовуваного матеріалу для
впровадження технологій, що базуються на аналізі поліморфізму
ДНК. Переконливо доведено, що світові генетичні ресурси рослин є
основним джерелом поліпшення сільськогосподарських культур, при
цьому диференціація сортового матеріалу для добору генотипів із
певними господарсько-важливими ознаками потребує аналізу вели-
чезного масиву рослинних геномів [12—18]. 

Застосування молекулярних маркерів у селекційних програмах
пшениці має певні проблеми через великий розмір і складність її ге-
нома порівняно з геномами інших сільськогосподарських культур.
Проте протягом останніх 50 років було докладено багато зусиль, щоб
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встановити генетичну зумовленість важливих селекційних ознак
пшениці з використанням маркер-асоційованої селекції MAS (мar-
ker-associated selection). Унаслідок постійного розвитку молекулярної
генетики, як правило, з’являються нові типи молекулярних маркерів,
які дають змогу значно пришвидшувати процес створення сортів
пшениці, поєднувати унікальні комбінації генів, що забезпечують
адаптацію рослин до умов вирощування і необхідний рівень розвит-
ку цінних технологічних ознак [13—19]. 

Застосування молекулярних маркерів на основі зміни довжини
рестрикційного фрагмента RFLP (restriction fragment length polymor-
phism) ДНК для пшениці не дуже ефективне через низький рівень
поліморфізму довжини рестрикційного фрагмента у зв’язку з висо-
кою частотою монотонних ділянок ДНК в її геномі [20]. Найпоши-
ренішим типом маркерів, що їх використовують для пшениці, є мар-
кери, засновані на простих повторюваних послідовностях SSR (simple
sequence repeats) завдовжки 1—6 нуклеотидів. Через виявлення повто-
рень у різних частинах геному SSR стає корисним інструментом для
прогнозування рівня поліморфізму. Через таку перевагу ці маркери
ідентифіковані як специфічні для важливих генів і нині їх широко
використовують при вивченні геному пшениці [14]. Розвиток методів
секвенування геному дає можливість визначити безліч маркерів, за-
снованих на однонуклеотидних відмінностях алелів SNP (single-
nucleotide polymorphism), розподілених по всьому геному. Ці SNP ви-
користовують при аналізі генетичних зв’язків, вони допомагають
селекціонерам пшениці встановити ділянку розміщення локусів
кількісних ознак QTL (quantitative trait loci), пов’язаних із важливи-
ми генами, за допомогою дослідження асоціацій у масштабі всього
геному [21]. В результаті встановлення геномної асоціації з такими
важливими характеристиками пшениці, як стійкість до хвороб, посу-
хи, морозостійкість, показниками передзбирального проростання
зерна, маси тисячі зернин, висоти стебла рослин і низки інших оз-
нак, створено сорти, які поєднують унікальні комбінації алелів генів,
що забезпечують адаптацію до умов вирощування й необхідний
рівень цінних технологічних ознак [13, 16, 22]. 

Потужним інструментом у селекційному процесі пшениці є й су-
часні методи генетичної інженерії, які дають змогу передавати один
або кілька генів від одного генотипу до іншого, причому донор і ре-
ципієнт не обов’язково мають бути одного виду чи таксону. Це різко
збільшує різноманітність за певними ознаками, пришвидшує процес
отримання рослин із заданими властивостями, а також, що особливо
важливо, забезпечує можливість відстежувати генетичні зміни та їхні
наслідки. Залучення методів генетичної інженерії істотно розширює
можливості процесу створення нових форм рослин як цінного вихід-
ного матеріалу. Крім того, трансгенні рослини можуть бути унікаль-
ними об’єктами для вивчення фундаментальних проблем функціону-
вання генів [23, 24].

Успішними на сьогодні є методи генетичної модифікації пше-
ниці з використанням Agrobacterium-опосередкованої трансформації
генів [25—28]. Отримання трансгенних рослин за допомогою A. tume-
faciens тривалий час вважали неможливим у зв’язку зі стійкістю зла-
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кових культур до цього патогена. Передбачалося, що несприйняття
агробактеріального зараження однодольними спричинене відсут-
ністю специфічних сигнальних молекул, які індукують Vir-ділянку та
вирізання Т-ДНК. На сьогодні встановлено, що такі молекули виді-
ляються багатьма однодольними і злаками в тому числі, а інтеграція
Т-ДНК залежить від віку, фізіологічного стану рослин та умов про-
ведення досліду [25, 26, 29]. Після першого повідомлення про транс-
формацію пшениці з використанням A. tumefaciens [25] цей метод
став успішним для створення трансгенних рослин пшениці з бажа-
ним геном (генами) корисних ознак. Останнім часом увага дос-
лідників спрямована на розробку методів інтеграції рекомбінантних
молекул ДНК у геном рослин in planta, що важливо у зв’язку з підви-
щенням ефективності трансгенезу. Крім того, такий спосіб має низ-
ку переваг, зокрема — менш трудомісткий, економічно вигідний. На
сьогодні оптимальні параметри й механізм передачі Т-ДНК у зарод-
кові клітини пшениці при трансформації in planta ще повністю не
визначені, але безперечним є факт, що успішність цієї процедури за-
лежить від генотипу рослин, стадії їх розвитку, тривалості контакту
рослинних тканин із бактеріальною суспензією, періоду і температур-
ного режиму інокуляції [26, 30—32]. 

Актуальний напрям сучасних молекулярних біотехнологій куль-
турних рослин, у тому числі й злакових, пов’язаний із регуляторни-
ми механізмами експресії генів способом РНК-інтерференції (RNA
interference, RNAi), яка стала потужним інструментом функціональ-
ного аналізу ролі конкретних генів у загальній системі генетичного
контролю. Короткі некодувальні мікроРНК завдовжки 20—22 пн —
miRNAs відіграють регуляторну роль у багатьох процесах. Вони
зв’язуються з транскриптами-мішенями внаслідок комплементарного
спарювання основ, викликають їх розщеплення, пригнічують транс-
ляцію, що призводить до зниження експресії цільового гена. Опосе-
редкований miRNA механізм сайленсингу регулює експресію генів
метаболізму рослинних гормонів, транскрипційних факторів та
інших шляхів передачі сигналів розвитку стресу [33, 34]. Важливим
напрямом застосування технології RNAi для пшениці є боротьба з
патогенними мікроорганізмами і шкідниками [34]. Крім того, її ви-
користання дає змогу впливати на якість і кількість зерна пшениці
[35]. На підставі результатів наших власних досліджень і низки інших
авторів показано перспективність використання РНК-інтерференції
генів ферментів катаболізму осмолітів, а саме проліндегідрогенази
(ПДГ), для підвищення рівня стійкості рослин до несприятливих чин-
ників навколишнього середовища [23, 27, 36]. 

Однією з нових, перспективних технологій модифікації геному
є спосіб точного сайт-специфічного, а не випадкового, як у інших
методах, редагування генів, в основі якого є згруповані короткі па-
ліндромні повтори з регуляторними проміжками CRISPR (clustered
regularly interspaced short palindromic repeats). CRISPR містять не-
кодувальні РНК, що специфічно зв’язуються з ДНК, і білки Cas
(CRISPR-associated), які спричинюють розриви в нуклеотидних по-
слідовностях ДНК. При цьому механізм відновлення геному запускає
систему редагування (інактивування) гена в місці розриву за типом
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мутації інсерції/делеції. Місце пошкодження точно встановлюють за
допомогою напрямної РНК, що дає змогу інактивувати саме потрібні
гени. Крім того, в місце розриву можна вводити послідовність ДНК
для посилення функціональності гена [37]. Цей метод швидко поши-
рився у світі через високу ефективність у досягненні поставленої ме-
ти, його вважають потенційно «реальною силою» у редагуванні генів,
що кодують важливі ознаки пшениці. Складність застосування цього
методу полягає в тому, що пшениця є алогексаплоїдом, її геном скла-
дається з трьох різних субгеномів A, B і D, кожен з яких еквівалент-
ний геному диплоїдної рослини, його редагування може призвести до
гомозиготних, гетерозиготних і химерних мутантів [38]. 

Попри необхідність редагування кожної копії цільового гена
результати багатьох досліджень свідчать про успішне застосування
CRISPR для зміни чи коригування важливих господарсько-цінних
ознак, таких як стійкість до біотичних та абіотичних стресів, вро-
жайність, якість зерна, чоловіча стерильність та ін. [39]. 

Незважаючи на вдосконалення прийомів генетичної модифікації
рослин, застосування існуючих методів все ще залишається дорогим
і трудомістким завданням. Це спонукає дослідників шукати нові під-
ходи і способи для пришвидшення процесів модифікації зернових
культур з метою подолання дії біотичних та абіотичних чинників, які
можуть створювати несприятливі умови для росту й розвитку рослин
пшениці й призводити до істотного зниження врожаю [40]. Полі-
генна природа ознак стійкості до абіотичних стресів і вузький гене-
тичний пул певною мірою ускладнює селекцію пшениці в цьому
напрямі. Крім того, вона до певного часу не була сфокусована на
сигнальних шляхах регулювання стійкості [41]. Вибір відповідної
стратегії та розуміння молекулярних принципів керування реакцією
рослин на абіотичні чинники стресу є передумовою для створення
стійких до нього сортів.

Маркер-асоційована селекція підвищення стійкості пшениці до дії
стресових чинників. Молекулярні маркери сприяють вивченню
унікальних алельних варіацій у пшениці, а аналіз ДНК, який безпо-
середньо характеризує геном, може сприяти визначенню стійких ха-
рактеристик рослин, що не залежать від середовища вирощування і
практично придатні для ідентифікації генотипів і маркування госпо-
дарсько-цінних ознак. Основою для розуміння комплексних фізіоло-
гічних і генетичних механізмів стійкості пшениці до посухи є знання
фенотипних показників, які роблять внесок у підвищення врожай-
ності в стресових умовах. Серед найважливіших цільових показників
такі, як зниження висоти рослин, що пов’язано з високим світлозби-
ральним індексом; скорочення періоду від цвітіння до стиглості, що
дає змогу уникнути тривалого температурного стресу; будова корене-
вої системи, її розгалуження й довжина коренів, що забезпечує ефек-
тивне отримання вологи з ґрунту; ліпші продихова провідність і транс-
пірація [42]. 

Ґрунтуючись на значному взаємозв’язку між морфофізіологічни-
ми ознаками та алельним станом генів у пшениці встановлено 33
маркери стійкості до посухи [43]. Дослідження асоціації всього гено-
ма дало змогу ідентифікувати гени-кандидати, що контролюють по-
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сухо- і жаростійкість твердої пшениці [44]. Визначено гени, розмі-
щені на 4 різних хромосомах, які контролюють довжину коренів в
умовах водного стресу [45]. За допомогою маркерів SSR ідентифіко-
вано 24 гени, котрі відповідають за солестійкість у пшениці. За нук-
леотидними відмінностями алелів ідентифіковано участь сигнальних
генів у реалізації врожайності та стійкості до посухи [46]. Встановле-
но кореляцію гена DREB1A з індексом росту та біомаси, показано
зв’язок індексу врожаю і старіння листків із генами ERA1-B, ERA1-D.
Встановлено алельну різноманітність у послідовності гена білка теп-
лового шоку (HSP16.9) між термостійкими і чутливими до нагріван-
ня генотипами пшениці. Нуклеотидні відмінності алелів у 29,89 %
випадках відображались у зміні маси зерна на колос [47]. 

Під час пошуку молекулярних маркерів стійкості пшениці до ок-
ремої та спільної дії високих температур (42 С) і посухи простежено
кореляцію між експресією генів чотирьох стресових білків: нефото-
синтетичного ензиму TaNADP-ME2, серинтреонінкінази W55N, де-
гідрину DHN14, ліпокаліну TaTIL та ступенем стійкості до стресових
чинників восьми сортів ярої пшениці. Показано, що експресія генів
DHN14 і TaTIL генотипно детермінована й позитивно корелює зі
стійкістю, що робить їх потенційними молекулярними маркерами
тепло- та посухостійкості ярої пшениці. Автори дослідження реко-
мендували ці гени для використання в технологіях трансгенної се-
лекції при створенні адаптованих до умов середовища нових сіль-
ськогосподарських культур [48]. При цьому необхідно враховувати,
що толерантність до теплового стресу — полігенна ознака й єдиний
молекулярний маркер не завжди сприяє добору генотипів, що харак-
теризуються ознакою підвищеної стійкості. У зв’язку з цим важливо
включити кілька SNP, пов’язаних із різними QTL, що контролюють
механізми подолання теплового стресу. Звісно, успішність застосу-
вання MAS-селекції безпосередньо залежить від наявності генів або
QTL, що кодують стійкість до певного стресового чинника, але вони
не специфічні до певних локальних середовищ і не зчеплені з неба-
жаними ознаками [49, 50]. Із застосуванням QTL картування успішно
створюють сорти пшениці, які здатні протистояти посусі, без впливу
на врожайність та якість зерна. В результаті селекційних досліджень
із використанням маркерів на м’якій пшениці (Triticum aestivum L.) і
твердій пшениці (Triticum turgidum L.) визначено QTL, пов’язані з по-
сухою. Для рекомбінантних інбредних ліній пшениці в різних стре-
сових умовах повені, посухи, високих температур і комбінації висо-
ких температур та посухи одночасно мапування QTL показало зміну
врожайності зерна на 19,6 % [51].

На сьогодні використання MAS істотно розширило можливості
для ідентифікації генів пшениці, що контролюють ознаки стійкості
[41]. Біотехнологічні методи, засновані на аналізі ДНК, дали змогу
ідентифікувати безліч генетичних маркерів для виявлення асоціації з
бажаними агрономічними характеристиками Triticum aestivum. У низ-
ці досліджень виявлено гени, пов’язані з розміром колоса [52], вро-
жайністю зерна [53, 54], висотою рослин і масою 1000 зернин [55].
Переважна частина робіт спрямована на дослідження підвищення
стійкості пшениці до хвороб. У цьому MAS-селекція продемонстру-
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вала найвищу ефективність, оскільки стійкість до основних хвороб у
пшениці, як правило, контролюється моногенно. Нещодавно іден-
тифіковані SNP, пов’язані з геном стійкості до стеблової іржі Sr6 [56],
виявлено гени-кандидати стійкості пшениці до листкової іржі, сму-
гастої іржі та плямистості [57], що контролюють стійкість пшениці до
нематод [58] та озимої м’якої пшениці до сажки [56]. Загалом огляд
літературних джерел показав, що з кожним роком розширюється
спектр молекулярних маркерів до генів, які мають важливе госпо-
дарське значення і можуть бути застосовані в селекції пшениці для
ефективнішого добору генотипів із корисними властивостями.

Генно-інженерні маніпуляції підвищення стресостійкості пшениці.
Впровадження нових інструментів для секвенування значно полег-
шило дослідження геному пшениці. Серед багатьох стрес-індукова-
них генів виділено ті, продуктами яких є функціональні білки і
ферменти, що безпосередньо захищають від негативного впливу
навколишнього середовища (осмопротектори, шаперони, ферменти
детоксикації та ін.). Крім того, біотехнологічні методи підвищення
стійкості пшениці до дії несприятливих чинників довкілля та підви-
щення продуктивності мають ще один важливий пріоритет унаслідок
використання транскрипційних факторів, які функціонують як ос-
новні регулятори генних мереж, що беруть участь у численних мета-
болічних/фізіологічних шляхах [23, 59, 60]. 

На сьогодні у пшениці ідентифіковано безліч генів-кандидатів,
задіяних у реакції на абіотичний стрес, включно з генами з різних ро-
дин, таких як: bZIP, CBL, CDPK, CIPK, NAC, SnRK2, WRKY [61].
Понад 30 генів із них були трансформовані в модельні рослини, такі
як арабідопсис і тютюн, в яких підвищена експресія генів TaSnRK2.8,
TaMYB33, TaPI4KIIgamma (фосфатидилінозитол-4-кіназа), TaGBF1
(фактори зв’язування G-боксу) і TaNA2 показала, що всі вони здатні
підвищувати стійкість до посухи й засолення [62]. Ектопічна експре-
сія генів пшениці включно з TaASR1, TaCIPK14, TaCIPK29, TaNHX3
надавала трансгенним рослинам тютюну стійкості до різних стресів,
що заклало основу для створення нових сортів пшениці, стійких до
абіотичних стресів [63, 64]. 

Транскрипційні фактори (TF), специфічно взаємодіють із відпо-
відними cis-діючими елементами промоторів регуляторних генів та
ініціюють функціонування останніх. У кінцевому підсумку це приво-
дить до експресії структурних генів, які контролюють біосинтез
поліпептидів білків, що беруть безпосередню участь у підтриманні
життєздатності рослин у несприятливих умовах навколишнього середо-
вища. У такій регуляторній системі TF розглядають як ключові посе-
редники процесів адаптації/стійкості рослин. Специфічні для рослин
TF включають родину факторів AP2/ERFBP із функціями реакції
рослин на біотичний та абіотичний стреси. AP2/EREBP TF поділено
на 4 підгрупи залежно від їх подібності та кількості, а саме: TF ERF
(etylene-responsive transcription factor), DREB (dehydration responsive
element binding protein), AP2 (apetala 2), RAV (relatedto ABI3/VP1).
DREB і ERF — основні підродини, які більше вивчені в зв’язку з їх
роллю в реакціях рослин на дію біотичних і абіотичних стресів [65,
66]. Транскрипційні фактори ERF включають гени етиленової від-
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повіді, наприклад, ген TaERF сприяє розвитку стійкості до посухи в
пшениці внаслідок підвищення рівня проліну і вмісту хлорофілу [67].
Білки, що зв’язують чутливі до дегідратації елементи (DREB), фор-
мують родину TF, зумовлюють експресію великої кількості функціо-
нальних генів, що надає рослинам стресостійкості. Транскрипційні
фактори DREBlA і DREB2A в основному регулюють транскрипцію
генів RD17, KIN1, Cor6.6, Cor15a, ERD10, RD29A, асоційованих із то-
лерантністю до посухи та іншими абіотичними стресовими чинника-
ми. Ці гени експресуються й за оптимальних умов, але за дії посухи
і низької температури їхня експресія істотно підвищується. 

Із використанням гена TF DREB A. thaliana як цільового отрима-
но трансгенні рослини м’якої пшениці зі збільшеним вмістом про-
ліну і, як наслідок, підвищеною посухостійкістю [68]. Надекспресія
генів TaDREB2 і TaDREB3 у модифікованої пшениці також забезпе-
чувала вищу стійкість до водного дефіциту й мінусових низьких тем-
ператур [69]. Сприяв підвищенню стійкості рослин Triticum aestivum
до водного дефіциту і функціональний трансген DREB1A [70]. Отри-
мані методом мікробомбардування трансгенні рослини пшениці з
інтродукованим геном GhDREB мали вищий рівень стійкості до вод-
ного дефіциту, засолення, мінусових низьких температур. При цьому
накопичення в генетично модифікованих рослинах розчинних цукрів
в умовах стресу підтримувало вищий рівень хлорофілу порівняно з
нетрансгенними рослинами контрольного варіанта.

Для Triticum aestivum важливо зберігати стійкість до посухи як на
початкових етапах росту (оскільки тоді закладається основа майбут-
нього врожаю), так і в пізніші періоди. У генетично змінених росли-
нах пшениці, в яких протягом вегетації інтенсивно накопичувалися
власні білки транскрипційних факторів, підвищувався рівень
стійкості до водного дефіциту, засолення та інших абіотичних стресів
[71]. Стресіндуковані транскрипційні фактори можуть бути компо-
нентами комплексних сигнальних мереж, що регулюють експресію
стресових генів.

Сигнальна система АБК (ABА-responsive element binding pro-
teins/factors), що накопичується за стресу, запускає безліч захисних
фізіологічних механізмів у рослин пшениці за участю низки TF суб-
родин AREB/ABF і MYC/MYB, які відіграють значну роль у реакції
рослин на дію абіотичних і біотичних стресів. Зокрема, геном пшениці
містить 60 генів, що кодують TFs субродини MYC, серед яких полови-
на може бути пов’язана з абіотичними стресами [72]. Транскрипційні
фактори WRKY також задіяні в АБК-залежних шляхах передачі сиг-
налів у пшениці на дію абіотичних і біотичних стресів. Вони є пози-
тивними регуляторами АБК-опосередкованого закриття продихів і бе-
руть участь у відповіді рослин на дію водного дефіциту [73].

Особливу роль в АБК-залежній системі регулювання реакції
Triticum aestivum на обмежений доступ води виконують гени HD-Zip-
родини [74]. За дії АБК в умовах водного дефіциту і засолення в
трансгенної пшениці надекспресія гена сої GmbZIP1 також призводи-
ла до активації експресії генів, які контролюють закриття продихів і
підвищення рівня стійкості до стресів [75]. Згідно з результатами
досліджень, TF AP2/EREBP (ERF) задіяні як у АБК-залежних, так і
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в незалежних сигнальних шляхах. Хоча вони є двома різними й ав-
тономними шляхами, між ними, ймовірно, існує певний перехресний
зв’язок. Важливим є факт, що за умов посухи акцент зміщується в бік
синтезу АБК для подальшої активації механізму стресової відповіді,
при цьому знижується врожай зерна, тому необхідно встановлювати
баланс між урожайністю та посухостійкістю пшениці [76]. 

Сигнальним факторам АБК при стресі піддаються й деякі кон-
сервативні miRNAs пшениці, які беруть участь у різних клітинних ре-
гуляторних механізмах, пов’язаних із посухою, включно з передачею
сигналів ауксинів, антиоксидантним захистом, осмопротекцією, рос-
том клітин, диханням і фотосинтезом [77]. У рослин більшість генів,
на експресію яких впливають мікроРНК, є генами транскрипційних
факторів, тому діапазон їхньої активності дуже широкий, вони регу-
люють цілу мережу генів під час ембріогенезу, впливають на експре-
сію головних регуляторних генів включно з факторами транскрипції.
Tак, miR159, miR164, miR393 у пшениці регулюють експресію цільо-
вих TF/генів і відіграють ключову роль у механізмі стійкості до посу-
хи [78]. Більшість мікроРНК мають свої конкретні передбачувані
мішені, які приводять до регуляції специфічних генів/TF, залучених
до механізмів передачі сигналів толерантності [79]. Посилення захис-
них реакцій рослин пшениці супроводжується модуляціями їхнього
метаболізму. Загальні метаболічні зміни: інгібування фотосинтезу,
збільшення гетеротрофності, синтез вторинних метаболітів сприяють
формуванню захисних бар’єрів та активації ефективних рослинних
імунних реакцій.

Низькомолекулярні вуглеводи, такі як сахароза, глюкоза, фруктоза
та інші, сприяють різним фізіологічним процесам і необхідні як суб-
страт та сигнал при захисних реакціях рослин пшениці [80].
Успішними були спроби підвищити рівень посухостійкості пшениці
з використанням гена, що кодує транспортер сахарози TaSUT1. За
допомогою біобалістичної трансформації отримано трансгенні лінії
Triticum aestivum поколінь Т0–Т4, в яких під дією ПЕГ посилювалась
експресія TaSUT1 в коренях і стеблах. Надекспресія TaSUT1 значно
поліпшувала стійкість до посухи генетично модифікованої пшениці,
при цьому інтенсивність проростання насіння на стресовому фоні
становила 85,5 %, що істотно перевищувало показники контрольно-
го варіанта [81]. Позитивно регулював адаптивну реакцію на абіо-
тичні стреси ген TaERF3. У трансгенних ліній Triticum aestivum з на-
декспресією цього гена стійкість проростків до впливів засолення і
посухи була значно підвищена [82]. Крім того, індукований вірусом
мозаїки ячменю сайленсинг гена TaBTF3 у рослин пшениці знижу-
вав стійкість до вимерзання й посухи [83]. З метою модифікації
стійкості в генетичній інженерії Triticum aestivum використовують та-
кож гени антиоксидантних ферментів. Для адаптації рослин до дії
абіотичних стресорів, зокрема до засолення та дії ультрафіолетового
випромінювання, отримують трансгенні рослини зі зміненою екс-
пресією генів, що кодують антиоксидантні ферменти або ферменти
біосинтезу й катаболізму низькомолекулярних антиоксидантів. Об-
надійливі результати на пшениці отримано в результаті перенесення
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генів, що кодують C4-специфічні ферменти, фосфоенолпіруваткар-
боксилазу (PEPC) та піруватортофосфатдикіназу (PPDK) [84]. Ство-
рено генетично змінені рослини Triticum aestivum з надекспресією
генів PEPC і PPDK як окремо, так і одночасно в одних і тих самих
трансгенних лініях та встановлено їхній позитивний синергічний
ефект на характеристики фотосинтезу і продуктивність. У подальшо-
му було показано, що крім підвищення врожайності рослини мали
поліпшену стійкість до посухи, пов’язану зі збільшеною експресією
генів, які беруть участь у фотосинтезі та метаболізмі білків [85]. Ви-
щу врожайність зерна в генетично модифікованої пшениці в умовах
посухи спостерігали і в рослин з надекспресією гена PEPC куку-
рудзи [86].

Значну увагу при розробці молекулярних біотехнологій Triticum
aestivum учені приділяють надлишковим білкам пізнього ембріогенезу
(LEA). LEA — еволюційно-консервативна група гідрофільних низь-
комолекулярних білків, збагачених гліцином. Експресія генів LEA
відбувається у відповідь на різні абіотичні стреси (водний дефіцит,
холод, засолення) та на екзогенне застосування АБК. Вони відігра-
ють важливу роль при дегідратації, заважають агрегації білків, вияв-
ляють антиоксидантну активність разом із передбачуваною роллю їх
як шаперонів. За трансформування гена HVA1, який кодує LEA-білок
у рослинах ячменю, в геном ярої пшениці в трансформантів спос-
терігали підвищений рівень толерантності до водного дефіциту. Так,
у польових умовах за показниками продуктивності, загальної біома-
си, висоти рослин вони перевершували контрольні [87]. 

Великий інтерес фахівців у галузі селекції пшениці на стійкість
до осмотичних стресів викликають гени, що контролюють метаболізм
«сумісних осмолітів». Серед них гени ферментів синтезу (1-піролін-
5-карбоксилатсинтетаза, P5CS) та катаболізму (проліндегідрогеназа,
PDH) амінокислоти L-проліну (Pro). Пролін має високий осмотич-
ний потенціал і навіть за значних концентрацій не порушує структу-
ру інших біологічних молекул. Оскільки більшість несприятливих
впливів призводить до осмотичного дисбалансу та генерування віль-
них радикалів, вміст Pro є одним із чинників, що визначають неспе-
цифічну стійкість до дії стресу багатьох видів рослин, у тому числі й
пшениці.

Крім того, розвивається також уявлення про пролін як про полі-
функціональну регуляторну амінокислоту, що бере участь у складних
інтегральних процесах стійкості [27, 88]. Підвищений рівень стійкості
до водного дефіциту, що супроводжувався акумуляцією вільного Pro,
виявлено у трансгенних рослин Triticum aestivum, що містять додатко-
ву копію гена синтезу проліну P5CS [23, 89]. Цікавою є розробка мо-
лекулярних біотехнологій із маніпуляцією генами катаболізму
проліну. В результаті інтерференції РНК гена проліндегідрогенази
акумуляція вільного L-проліну за стресу може приводити до під-
вищення рівня стійкості рослин. Результати виконаних нами дос-
ліджень із використанням конструкцій, що впливають на ендогенні
гени метаболізму Pro, також підтвердили зміну стійкості пшениці
озимої, що виявлялась у підвищенні показників продуктивності в
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умовах водного дефіциту [90, 91]. Відносно невелике збільшення
вмісту вільного L-проліну в трансформантах із супресованою ПДГ
може виявитися важливим на перших етапах стресового впливу [92],
оскільки виживання рослини на початку стресу без аклімації часто
визначається швидкістю вмикання захисних механізмів. Якщо росли-
на вже містить деяку додаткову кількість захисного агента широкого
спектра дії (проліну), це може надати додаткову стійкість системам,
що відповідають за стресову відповідь: наприклад, захистити базові
ферменти транскрипції і трансляції від інгібування, забезпечити пер-
винний синтез стресових білків. Про перспективність підвищення
стійкості пшениці до дії стресових чинників за збільшення вмісту Pro
свідчать вищі показники росту генетично змінених рослин в умовах
водного дефіциту в результаті РНК-інтерференції гена проліндегідро-
генази [90].

РНК-інтерференція сьогодні стає важливим регулятором актив-
ності генів Triticum aestivum. Першим геном пшениці, механізм інтер-
ференції якого в трансгенних рослинах дав змогу впливати на ре-
гулювання періоду цвітіння, був ген яровизації TaVRN2. Ці
дослідження істотно розширили розуміння молекулярних механізмів
періоду цвітіння і потреб у яровизації пшениці [93]. Втім донедавна
основне застосування технології RNAi для Triticum aestivum полягало
у боротьбі з хвороботворними мікроорганізмами та шкідниками з ви-
користанням індукованих вірусом і хазяїном платформ глушіння
генів [34]. Спричинений вірусом смугастої мозаїки ячменю (BSMV)
сайленсинг гена (VIGS) TaBTF3 у рослинах пшениці знизив стійкість
до вимерзання та посухи. У трансгенних ліній пшениці з надекс-
пресією гена TaERF3 стійкість проростків до засолення і посухи бу-
ла значно підвищена, тоді як пригнічення активності TaERF3 зумов-
лювало більшу чутливість рослин до осмотичних стресів. Це дало
можливість встановити, що TaERF3 позитивно регулює адаптаційні
реакції пшениці на стреси, викликані дією цих чинників [82]. При
визначенні поліморфізму гена TaGW2-A, який пов’язаний із роз-
міром зерна, зокрема його шириною, в геномах пшениці A, B і D,
використовували РНК-інтерференцію для пригнічення рівнів транс-
крипту TaGW2. Трансгенні лінії Triticum aestivum мали значно менші
розміри зерна порівняно з контрольним. Крім того, пригнічення
TaGW2 також спричинювало значне зменшення кількості клітин
ендосперму. Ці результати підтвердили, що експресія гена TaGW2
впливає на регулювання розміру зерна і може бути важливим інстру-
ментом підвищення врожайності [94]. 

Використання механізму РНК-інтерференції відкриває перспек-
тивні шляхи для отримання сортів пшениці з неалергенними власти-
востями. RNAi використовували для пригнічення експресії -гліа-
динів. У трансгенних ліній пшениці, дефіцитних за -гліадинами, не
виявлено змін у структурі інших зернових білків, зафіксовано поліп-
шені властивості тіста [95]. Аналіз білків генетично модифікованих
сортів Triticum aestivum показав, що сайленсинг генів -, -, -гліа-
динів і низькомолекулярних глютенінів призводив до повної відсут-
ності імуногенних речовин у трансгенних лініях [96]. РНК-інтерфе-
ренція гена міозину-5 (FaMyo5) забезпечувала стійкість пшениці до
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Fusarium asiaticum [97]. Пшениця, трансформована вектором, що
експресує дволанцюгову РНК, спрямовану на ген протеїнкінази
(PsFUZ7), з Puccinia striiformis, характеризувалась стійкістю до смуга-
стої іржі [98]. 

Ми та інші автори набули позитивного досвіду з введення кон-
струкції, яка містить длРНК-супресор гена проліндегідрогенази в
геном рослин ярої та озимої пшениці [90, 91]. У результаті це приво-
дило до отримання генетично змінених рослин зі збільшеним вмі-
стом вільного L-проліну в 1,5—4,0 раза, які відрізнялися від кон-
трольних рослин більшою толерантністю до абіотичних стресів. 

Поліпшення культури пшениці геномним редагуванням. Розробка
інноваційних інструментів для генерування мутацій у певних гене-
тичних локусах є складною для зміни геному пшениці в зв’язку з не-
обхідністю проєктування конструкцій з ДНК-розпізнавальним білко-
вим доменом, який має бути спеціально адаптований для кожної
ДНК-мішені. Редагування геному Triticum aestivum потребує ефектив-
ного й точного методу виявлення мутацій, що відбуваються в гено-
мах A, B і D. З впровадженням технології CRISPR/Cas9 (бактеріальні
кластерні регулярні міжпросторові короткі паліндромні повтори)
методика редагування геному еукаріотів була докорінно змінена,
оскільки ферменти Cas9 можуть бути перепрограмовані для націлю-
вання на бажану послідовність і забезпечують мутагенез цільового ге-
на, що особливо важливо для складного геному пшениці. Крім того
з використанням системи CRISPR/Cas9 можна цілеспрямовано змі-
нювати одночасно кілька генів за допомогою однієї молекулярної
конструкції [39, 98]. 

Серед злакових культур можливість використання системи реда-
гування генів CRISPR/Cas вперше була продемонстрована саме на
пшениці T. aestivum [99]. Однак це дослідження обмежувалося сайт-
спрямованим мутагенезом у клітинній суспензії, з якої неможливо
відновити рослини. Мутації були виявлені в 18—22 % секвенованих
ампліконів, що походять із цільових ділянок генів інозитоксигенази
(TaINOX) та фітоендесатурази (TaPDS). У цій роботі вперше показа-
но, що систему CRISPR/Cas можна успішно застосовувати для реда-
гування великих геномів рослин.

На сьогодні однією з найпоширеніших галузей застосування
CRISPR/Cas для цілеспрямованого інгібування генів є підвищення
стійкості Triticum aestivum до впливу фітопатогенів. Це пов’язано з
їхньою моногенною природою, і мішенями в цьому разі є певні ге-
ни, що зумовлюють чутливість до хвороб. Першим успішним резуль-
татом на пшениці було редагування TaMLO (mildew-resistance loci) —
локусу стійкості до борошнистої роси. Так, нокаут гена TaMLO-А1
дав змогу підвищити стійкість пшениці до неї. Крім того, зміна але-
ля TaMLO-A1 за допомогою системи CRISPR/Cas9 і одночасне реда-
гування трьох гомологічних алелів TaMLO в гексаплоїдній пшениці
з використанням нуклеази TALEN показали, що частота мутацій
TaMLO генетично зміненої пшениці була однаковою для обох ме-
тодів [100]. Для редагування генів, пов’язаних із чутливістю до пато-
генів, які викликають зараження Triticum aestivum борошнистою ро-
сою, також здійснювали нокаут генів EDR1 (enhanced disease

198

С.І. МИХАЛЬСЬКА, А.Г. КОМІСАРЕНКО 

ISSN 2308-7099. Fiziol. rast. genet. 2022. Т. 54. № 3



resistance1). Стійкість рослин пшениці до зараження досягалася при
редагуванні відразу трьох гомеологічних копій EDR1 [101]. Щодо
стійкості до Fusarium — одного з найшкідливіших збудників грибних
хвороб пшениці, увагу приділяли зміні генів ліпоксигенази, TaLpx1 і
TaLox2. Вони гідролізують поліненасичені жирні кислоти, ініціюють
біосинтез оксиліпінів, сприяють активації захисних реакцій [102].
Здатність ендонуклеази Cas повністю усувати функцію гена здається
особливо привабливою, коли йдеться про створення сільськогоспо-
дарських культур без токсичних, канцерогенних, алергенних чи не-
приємних на смак продуктів або метаболітів. Унаслідок цільового ре-
дагування генів синтезу -гліадину одночасно кількома групами було
отримано мутантні форми Triticum aestivum зі зниженим вмістом
алергенів у зерні [103, 104]. Виробництво пшениці з клейковиною, в
якій різко знижена частка імунодомінантних гліадинів, є перспектив-
ним у цьому відношенні. 

Секвенування геному пшениці, ідентифікація і встановлення
первинної структури генів відкрили можливість застосування сайт-
спрямованого мутагенезу і для регулювання активності генів, що
контролюють господарсько-цінні ознаки Успішно здійснено мутаге-
нез гена PM19, який у пшениці бере участь у встановленні тривалості
періоду спокою зерна. Нецільовий нокаут його високогомологічних
копій відбувався за наявності однієї розбіжності між напрямною
РНК і послідовністю гена [105]. 

У результаті редагування генів, що регулюють розмір зерна
(CKX2-1, GLW7, GW2, GW8), отримано мутанти з підвищеними по-
казниками продуктивності пшениці, а саме числом зерен у колосі, та
лінії пшениці з втратою функції генів Qsd1-А1, -B1 і -D1, які є регу-
ляторами періоду спокою насіння. Рослини з редагованим геномом
мали триваліший період спокою насіння, ніж дикий тип, що можна
використати для зниження проростання зерна на пні [106]. Збіль-
шення розмірів зернівки і показника маси тисячі зернин Triticum aes-
tivum вдалося досягти при внесенні мутацій у гомеологічні копії генів
GW2, які є негативними регуляторами цих ознак. За допомогою
РНК-керованого Cas9 було створено нокаут-мутанти для всіх трьох
субгеномів пшениці. Генерували всі можливі комбінації гомоалелів,
що мутували шляхом схрещування. Нокаут окремих гомологів
TaGW2 збільшував розміри зерна пшениці, а також масу тисячі зер-
нин. У результаті, автори дійшли висновку про адитивний ефект усіх
трьох гомологів [107]. При редагуванні гена CKX2-1, який також є
негативним регулятором ознаки кількості зернин у колосі, вдалося
збільшити цей показник продуктивності пшениці [38]. Перспектив-
ними генами-мішенями за такого типу модифікації в Triticum aestivum
були негативні регулятори росту, втрата функціональності яких здат-
на підвищувати продуктивність рослин. Збільшити масу зерна гекса-
плоїдної й тетраплоїдної пшениць вдалося відключенням відповідно
трьох і двох гомологічних копій гена GASR7 (негативний регулятор
маси зерна). Збільшення маси зерна і підвищена озерненість потре-
бують стійкості до вилягання, що забезпечується низькорослістю або
міцністю стебла. У пшениці вдалося знизити висоту рослин унаслі-
док нокауту гена DEP1 [108]. 
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Хоча стійкість до посухи й підвищених температур є складними
полігенними ознаками, на які впливають взаємодія генотипу із середо-
вищем, є повідомлення про успіх методу CRISPR/Cas9 при редагу-
ванні в протопластах Triticum aestivum таких генів, як TaDREB2 і
TaERF3, які контролюють стресову реакцію. Проведено цільове реда-
гування генів фактора транскрипції, чутливого до стресу білка
TaDREB2 і фактора TaERF3, що реагує на етилен у пшениці. За до-
помогою тимчасової експресії невеликих напрямних РНК і білка
Cas9 у протопласті Triticum aestivum показано, що генетично змінені
рослини мали підвищену стійкість до посухи порівняно з вихідними
формами. Ефективність мутагенезу підтверджена аналізом розщеп-
лення рестриктазою, аналізом ендонуклеази Т7 і секвенуванням
близько 70 % трансформованих протопластів [39]. 

З метою підвищення стійкості до посухи та ефективного вико-
ристання води систему CRISPR/Cas9 успішно застосовують для ре-
дагування гомолога гена пшениці TaCer9 (ECERIFERUM9). Мутація
гена Cer9, що кодує убіквітинлігазу, зумовлює збільшення кількості
кутинових мономерів у кутикулярному восковому нальоті, товщини
оболонки кутикули, підвищує посухостійкість рослин [108]. CRISPR
стає незамінним інструментом у біологічних дослідженнях. Програ-
мована функціональність ферменту Cas9, відомого як бактеріальна
імунна система проти вірусів, тепер докорінно змінює різні галузі
біотехнології, сільського господарства й найважливіших медичних
досліджень.

Отже, огляд сучасної літератури підтвердив, що сьогодні прово-
диться ґрунтовна робота з вирішення проблем, які обмежують уро-
жайність пшениці, серед яких стійкість до осмотичних стресів і хво-
роб є найважливішими селекційними завданнями. Прогнозується,
що в ХХI ст. середня температура повітря може зрости від 2 до 4,5 С,
а проміжок часу між ХIХ і ХХI століттями буде періодом най-
сильнішого потепління. Такі кліматичні зміни стануть катастро-
фічними для більшості видів сільськогосподарських культур, у тому
числі вплинуть на врожайність пшениці. Складність генетичної зу-
мовленості стійкості Triticum aestivum до посухи, яка сьогодні стала
головною загрозою для міжнародної продовольчої безпеки, обмежує
можливості традиційної селекції зі створення посухостійких сортів
і потребує розвитку нових прогресивних методів біотехнології.
Аналіз сучасної літератури показав, що цій проблемі приділяється
найбільша увага. З розвитком функціональної геноміки виявлено
багато нових генів, пов’язаних із толерантністю пшениці до осмотич-
них стресів. Показано, що рівень стійкості Triticum aestivum до дії по-
сухи можуть підвищувати різні гени, фактори транскрипції, мікро-
РНК, гормони, білки, кофактори і метаболіти. Досягнення в галузі
MAS, картування QTL, трансгенної техніки, механізму RNAi, сис-
теми редагування геному мають вирішальне значення і для поліп-
шення цінних агрономічних ознак. На сьогодні важливо, щоб резуль-
тати молекулярних досліджень і генетичних маніпуляцій були задіяні
в програмах традиційної селекції пшениці для інтрогресії корисних
генетичних ознак у польових умовах.
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Wheat (Triticum aestivum L.) is one of the most important cereals, which is a key compo-
nent of the human diet, the main component of animal feed and seeds for industrial pur-
poses. Due to the growing population in the world, there is an urgent need to enhance the
production potential and yield of wheat. In addition, climate change requires increasing the
adaptive potential of plants to stressful weather conditions. Therefore, improving wheat in
terms of biotic and abiotic resistance to stress, quality and yield characteristics are the main
tasks of breeders and geneticists. To overcome the negative impact of biotic and abiotic fac-
tors that can lead to a significant reduction in the yield of this crop, we can use genetic engi-
neering technologies and select genotypes with economically important traits, based on the
study of genetic polymorphism. The review considers modern biotechnological approaches
to improve the economic and valuable characteristics of wheat. Promising genetic engineer-
ing technologies to increase the productivity and adaptability of wheat to abiotic stresses are
described. Possibilities of marker-associated selection in the process of creating wheat vari-
eties with unique combinations of genes that provide adaptation to growing conditions and
the necessary level of development of useful technological traits are highlighted. Examples
of creating new forms of wheat with increased resistance to stressors through genetic modi-
fication are given. The article focuses on modern technologies of targeted genome editing
using the CRISPR/Cas9 system, and obtaining modified wheat plants without the produc-
tion of transgenic proteins using regulatory mechanisms of gene expression by RNA inter-
ference.

Key words: Triticum aestivum L., stress resistance, productivity, genetic engineering tech-
nologies, marker-associated selection, genetic modification, RNA interference.
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