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Проаналізовано сучасний стан розвитку клітинних і молекулярних біотехнологій
рослин, зокрема пшениці. Висвітлено досягнення вітчизняних і зарубіжних уче-
них у галузі клітинної селекції й генетичної інженерії з отримання стійких до
біотичних та абіотичних стресових чинників довкілля рослин пшениці. Приділе-
но увагу основним напрямам, методам добору й оцінювання, можливостям, пер-
спективам і проблемам сучасних біотехнологічних досліджень цієї стратегічної
для України сільськогосподарської культури.
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Згідно з прогнозами, населення земної кулі до 2050 р. зросте до 12 млрд
осіб, тому виробництво продуктів харчування необхідно збільшити
втричі. Проте можливості сільського господарства обмежуються висна-
женням ресурсів, погіршенням доступності та якості прісної води.
Більша частина прісної води знаходиться в замороженому стані, менш
як 1 % загальної кількості води придатний для використання людиною,
в тому числі на потреби сільського господарства. Виробництво продуктів
харчування також лімітується зменшенням площі суходолу, який можна
використовувати як сільськогосподарські угіддя. Так, якщо у 1977 р. на
душу населення припадало 0,26 га орної землі, то до 2050 р. передба-
чається скорочення цієї площі до 0,15 га. Крім того, урожай культурних
рослин залежить від впливу цілої низки біотичних та абіотичних стресо-
вих чинників довкілля. Зокрема, застосування агрохімікатів спричинює
значне засолення орних земель і забруднення води. 

Забезпечити зростання виробництва сільськогосподарської про-
дукції за допомогою традиційних агротехнічних прийомів і виведення
нових сортів шляхом класичної селекції стає дедалі складніше. На дум-
ку Нормана Борлауга, в ХХI ст. в забезпеченні продуктами харчування
населення Землі, що зростає швидкими темпами, вирішальна роль нале-
жатиме сучасним удосконаленим біотехнологічним методам, які включа-
ють клітинну й генетичну інженерію, тобто методологіям створення но-
вих стійких форм і сортів важливих сільськогосподарських культур.

В останні роки біотехнологія стає одним із новітніх інструментів
сільськогосподарських досліджень. У поєднанні з традиційною практи-
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кою селекції рослин вона робить внесок у розвиток нових методів гене-
тичних змін розвитку рослин та їх продуктивності. Біотехнологічні
підходи мають потенціал, щоб доповнити традиційні методи селекції
внаслідок скорочення часу, необхідного для виведення сортів із
поліпшеними характеристиками.

Традиційна селекція використовує доместиковані (районовані)
сорти сільськогосподарських культур і пов’язані з ними види як джере-
ло генів для вдосконалення існуючих сортів, цей процес передбачає пе-
редачу набору генів від донора до реципієнта. На противагу йому, біотех-
нологічні підходи дають змогу передавати бажані гени з будь-якого
організму і тим самим збільшувати доступний генофонд для поліпшен-
ня. Біотехнологія запропонувала можливе рішення, по-перше, за раху-
нок зниження витрат виробництва в результаті отримання рослин,
стійких до різних абіотичних і біотичних стресорів, по-друге, за рахунок
підвищення якості продукції (тобто підвищення якості кінцевого про-
дукту, його поживної цінності, обробки або характеристики зберігання).
Розвиток технологій in vitro доповнює традиційні методи селекції рослин
у створенні генетичної мінливості, необхідної для отримання нових
сортів із заданими ознаками.

Пшениця є другою за величиною врожаю сільськогосподарською
культурою в світі, посівні площі якої займають більш як 200 млн га. Втім,
у зв’язку зі зміною клімату та деякими несприятливими екологічними
умовами спостерігається тенденція до зниження світового виробництва
цієї культури (ФАО, 2015). Існує багато чинників, які не дають можли-
вості повною мірою реалізувати детермінований спадковий потенціал
сортів, серед яких чільне місце посідають біотичні й абіотичні стресори.
Відомо, що до 50 % урожаю втрачається від дії таких екологічних чинників
(абіотичних стресорів), як екстремальна температура, посуха, засолення,
токсичні метали, гербіциди, ультрафіолетове опромінення та ін. Крім то-
го, пшеницю уражують понад 100 хвороб, серед яких половину становлять
грибні, понад третину — вірусні і по 10 % — бактеріальні та спричинені
нематодами, що може призвести до втрати 10—30 % урожаю. У зв’язку з
цим основні дослідження біотехнологів спрямовані на створення
поліпшених і принципово нових генотипів із одиничною, груповою або
комплексною стійкістю до біотичних чи абіотичних стресових чинників
довкілля за збереження й підвищення їх продуктивності та якості [14].

На сьогодні одним із перспективних напрямів, які дають мож-
ливість підвищити ефективність створення нових форм пшениці, є ви-
користання методів клітинної селекції. При цьому селекцію in vitro про-
водять на ознаки, які можуть виявлятися на клітинному рівні, зокрема
на збільшену експресію певних генів, що є головними перемикачами ме-
таболічних шляхів, які забезпечують толерантність до стресових чин-
ників. Виходячи з визначення адаптаційних властивостей рослин як гене-
тично детермінованого процесу формування систем стійкості організму,
що виявляється на різних структурних рівнях, його вдосконалення мож-
ливе в умовах in vitro.

Клітинна селекція є методом створення нових форм рослин
шляхом виділення мутантних клітин і сомаклональних варіантів за се-
лективних умов. Селекція in vitro є начебто розвитком мутаційної се-
лекції, проте реалізується на рівні одиничних клітин із застосуванням
техніки in vitro, що надає їй ширших можливостей. Технології клітинної
селекції, що розробляються для основних сільськогосподарських куль-
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тур, ґрунтуються на наявних загальних механізмах стійкості для ізольо-
ваних клітин і цілих рослин [15].

Переваги клітинної селекції над традиційними методами поляга-
ють насамперед в: економії місця й можливості працювати з великими
вибірками генотипів; більшій швидкості скринінгу селекційного ма-
теріалу; менших матеріальних витратах, можливості контролювати умо-
ви зовнішнього середовища. Крім того, генетичні зміни можна посили-
ти створенням нових генетичних комбінацій, їх добором та передачею
регенерантам, а також добитися стійкості до кількох стресових чинників
[9, 16, 19, 78].

Незважаючи на певні складнощі, на сьогодні в багатьох провідних
країнах світу клітинна селекція є важливим компонентом селекційної
роботи й доповнює класичні методи добору. Здебільшого селекцію in
vitro застосовують для отримання форм пшениці, стійких до біотичних
(патогени, токсини чи їх аналоги) [1, 7, 11, 53] та абіотичних (екстре-
мальні температури, водний дефіцит, засолення, токсичні метали, солі
важких металів, гербіциди, ультрафіолетове опромінення) стресорів [23,
35, 38, 40, 42, 56, 88].

Відомо, що значна частина загального врожаю пшениці втра-
чається внаслідок хвороб. Хоча існують фунгіциди від багатьох хвороб
зернових, інколи їх складно застосувати через високу вартість, неспри-
ятливі погодні умови й можливі негативні екологічні наслідки. Тому для
селекціонерів вкрай важливим завданням є створення сортів рослин,
генетично стійких до біотичних стресорів.

На сьогодні практично важливими, проте найскладнішими у
здійсненні й досягненні результативності, є біотехнологічні системи от-
римання, добору та оцінювання рослин, стійких саме до грибних пато-
генів [49]. Роботи в цьому напрямі особливо актуальні також з огляду на
той факт, що серед усіх хвороб, якими уражується м’яка пшениця, по-
над 50 % становлять грибні, чільне місце серед яких посідають кореневі
гнилі. Однак для успішного застосування біотехнологічних методів не-
обхідно подолати чимало складнощів, пов’язаних як із недостатністю
знань з генетики збудника, так і з відсутністю чітких уявлень про
фізіологічну основу взаємодії патогену й рослини-хазяїна та роль мета-
болітів, які виділяються ними в контакті.

Для м’якої пшениці найнебезпечнішою хворобою, основним збуд-
ником якої є гриб Fusarium graminearum Schwabe, вважають фузаріоз ко-
лоса. Ураження патогеном призводить до значного зниження врожаю та
якості зерна, накопичення мікотоксинів, отруйність і канцерогенність
яких роблять його непридатним для продовольчих та фуражних цілей.
Існує понад 200 штамів збудника з різними ступенями агресивності. У
зв’язку з цим необхідно розробити таку біотехнологічну систему, в якій
можливо було б моделювати умови отримання толерантних варіантів із
кумулятивною стійкістю до різних за патогенністю штамів цього збудни-
ка й робити це у коротші строки, ніж традиційна селекція.

У літературі наводяться успішні приклади клітинної селекції пше-
ниці з використанням очищених токсинів Fusarium [91]. Ці результати
підтверджують можливість утворення генного комплексу, відповідально-
го за зменшення сприйнятливості до токсину. У створених ліній були
значно нижчими індекс розвитку хвороби, ураження колоса, висота сте-
бел та ліпші показники урожайності порівняно з відомим китайським
сортом Sumai 3, стійким до фузаріозу колоса. Серед ліній пшениці,
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відібраних на селективних середовищах, отримано такі, стійкість до фу-
заріозу яких у 5—7 разів перевищувала стійкість вихідних форм, причо-
му частину таких ліній виділено від сприйнятливих донорів [57]. Пер-
спективним напрямом селекції in vitro є метод гаплоїдії, або культури
пиляків, який дає змогу створювати стабільні форми подвоєних гап-
лоїдів на селективному фоні патогену, що має низку переваг [66].

Можливість застосування клітинної селекції для добору форм пше-
ниці, стійких до септоріозу листків (збудник Septoria tritici Rob, ex
Desm.), описано в багатьох роботах. Отримано лінії, нечутливі до ток-
синів за їх концентрації 10 мг/л, причому встановлено кореляцію між
стійкістю in vitro і стійкістю до патогену на рівні цілих рослин. Одним із
компонентів підвищеної стійкості регенерантів було уповільнення роз-
витку хвороби [20].

Кореневі гнилі. Під цією назвою об’єднано щонайменше шість хво-
роб (церкоспорельоз, офіобольоз, побуріння основи стебла (фузаріоз),
фузаріозна коренева гниль, звичайна (гельмінтоспоріозна) коренева
гниль, ризоктоніоз кореневої системи та прикореневої частини стебла),
що мають подібні симптоми. В роботах із клітинної селекції найчастіше
використовують токсичні метаболіти таких збудників кореневих гнилей,
як Pseudocercosporella herpotrichoides, Fusarium oxisporum, Gaeumannomyces
graminis var. tritici, Helminthosporium sativum [2, 21, 31]. Для озимої м’якої
пшениці розроблено біотехнологію, що забезпечує отримання подвоєних
гаплоїдів для пришвидшеного створення форм, стійких до фузаріозних
кореневих гнилей. Експериментально доведено, що ознака стійкості до
фузарієвої кислоти калюсних тканин корелює зі стійкістю рослин, виро-
щуваних на штучному інфекційному фоні з патогенами [22].

Гельмінтоспоріоз — звичайна, або гельмінтоспоріозна, коренева
гниль (Bipolaris sorokiniana Shoem, синонім Helminthosporium sativum
Pamel, King & Bakke). Отримано рослини-регенеранти, що виявляли
стійкість до збудника гельмінтоспоріозу в польових умовах у кількох
насіннєвих поколіннях [77].

Церкоспорельозна коренева гниль. У результаті добору на селектив-
них середовищах отримано до 10 % стійких регенерантів. Ураження сте-
бел в умовах штучного інфекційного фону в окремих ліній, отриманих зі
стійкого сорту Roazon, було у 8,7 раза меншим порівняно зі стандартом.
При цьому кількість рослин з найвищим балом ураження в поколінні R3
була на порядок меншою [8].

Офіобольозна коренева гниль. Однією з найбільш шкодочинних хво-
роб вважають офіобольоз, збудником якого є Gaeumannomyces graminis
var. tritici, J. Walker. Втрати зерна від офіобольозу можуть перевищувати
65 %. Навіть незначне ураження кореневої системи рослин призводить
до зниження врожаю. Для багатьох країн Європи, в тому числі й Ук-
раїни, ця хвороба може бути основною причиною втрат урожаю пшениці
та ячменю. В роду Triticum джерел стійкості до офіобольозу досі не знай-
дено. Гени стійкості до цього збудника є у вівса, проте зазначені види
надто віддалені для перенесення генів класичними методами. Альтерна-
тивою стала технологія клітинної селекції.

В Інституті фізіології рослин і генетики НАН України вперше ме-
тодом прямого добору in vitro отримано стійкі до метаболітів збудника
офіобольозної кореневої гнилі клітинні лінії м’якої пшениці та індуко-
вано з них рослини-регенеранти. Комплексна оцінка рівня стійкості
рослин насіннєвого покоління R2 та насіння R3 підтвердила стійкість от-
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риманих біотехнологічним шляхом форм до збудника офіобольозу та йо-
го метаболітів [3, 6]. Вперше показано, що у стійких до культурального
фільтрату G. graminis var. tritici рослин пшениці наявні специфічні ISSR-
амплікони, що може свідчити про потенційну можливість їх використан-
ня як маркерів стійкості до офіобольозу [4].

Крім селекції на стійкість до збудників грибних хвороб проводить-
ся клітинна селекція і на стійкість до збудників бактеріальних хвороб.
Зокрема в культурі незрілих зародків із використанням сирінгоміцину
(неспецифічний токсин) отримано п’ять ліній пшениці з підвищеною
стійкістю до Pseudomonas syringae pv. syringae [69]. І хоча ці рослини за
стійкістю неістотно відрізнялися від контрольних, результати дослідів
переконливо свідчать про перспективність такого підходу. 

Клітинну селекцію in vitro використовують також і для створення
форм пшениці, стійких до шкідників. Дослідники застосували екстракт
отрути, яку вводить у рослини російська попелиця (Diuraphis noxia) як
селективний чинник для отримання стійких форм. Із калюсних культур
надчутливого сорту Стефенс отримано сомаклональні варіанти, стійкі до
попелиці як у насіннєвому поколінні R2, так і R3. Крім того, вони були
стійкими до скручування та хлорозу листків [93].

Разом з отриманням нових форм пшениці, стійких до біотичних
стресорів, значні зусилля біотехнологів спрямовані також на створення
генотипів, толерантних і до абіотичних стресових чинників.

Водний дефіцит — один із найголовніших обмежувальних чинників
довкілля, які знижують продуктивність рослин. Стійкість до водного
дефіциту є дуже складною ознакою, контрольованою багатьма різними
генами. На сьогодні все ще незрозуміло, чи морфологічні ознаки, чи
фізіологічні аспекти важливіші для стійкості. Зроблено кілька спроб от-
римати стійкі до водного дефіциту форми пшениці в культурі in vitro [32,
40, 58]. Сомаклональну варіабельність використано як джерело мінли-
вості для поліпшення посухостійкості генотипів твердої пшениці
(Triticum durum Desf.). Отримано рослини-регенеранти з підвищеною
стійкістю до водного дефіциту, причому стійкість успадковувалась як по-
томством R1, так і рослинами R2—R4. Встановлено чітку позитивну ко-
реляцію між стійкістю сорту й виживаністю калюсів на селективних се-
редовищах та життєздатністю цих генотипів у польових умовах [61].

Засолення. Протягом останніх 30 років неодноразово робилися
спроби отримати стійкі до засолення форми пшениці методами культу-
ри in vitro [37, 62, 92]. Виведено рослини, здатні рости за різних рівнів
засолення. Для добору стійких до засолення форм пшениці також може
бути корисним мутагенез in vitro, оскільки збільшує частоту і спектр му-
тацій у поєднанні зі швидшим отриманням рослин.

Екстремальні температури. Для селекції стійких до високотемпера-
турного стресу форм озимої пшениці вчені кілька разів обробляли
клітинні культури температурою 48 °С. Створено рослини з підвище-
ною стійкістю до високих температур, які синтезували певні білки
[88]. Виведено лінії озимої пшениці з підвищеною толерантністю до
заморозків і збільшеним вмістом проліну [56]. Дослідженням успадку-
вання цих ознак установлено, що в потомства F1, отриманого від за-
пилення регенерантів пилком дикого типу, вищі ступінь стійкості до
морозу (нижче за LD50) та вміст проліну порівняно як з рослинами-
регенерантами, так і рослинами дикого типу. Крім того, стійкість до
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заморозків зберігалась у рослин покоління F3, а в одного з відібраних
мутантів спостерігалася і в F4.

Стійкість до дії іонів алюмінію. Клітинна селекція з використанням
іонів алюмінію — один зі способів поліпшення стійкості зернових куль-
тур до дії іонів токсичних металів. Встановлено, що ступінь токсичності
та ефективність селекції до цього стресора залежать від концентрації і
способу дії. Так, у культурі пиляків та отриманих від них структур було
відібрано стійкі лінії подвоєних гаплоїдів [41].

Стійкість до дії УФ-В-радіації. Вплив ультрафіолетового ви-
промінювання сонячного спектра (УФ-радіація), яке досягає поверхні
Землі, на рослинні об’єкти привертає пильну увагу вчених у зв’язку зі
змінами стану озонового шару атмосфери. Значне його стоншення при-
зводить до того, що на поверхні Землі підвищується рівень опромінення
в діапазоні довжини хвиль 280—320 нм, який належить до УФ-ділянки
спектра. Ультрафіолетове опромінення, діючи на ДНК, зумовлює знач-
ну кількість хромосомних аберацій у клітинах рослин, що є причиною
підвищення рівня мутацій і негативно позначається на збереженні гено-
фонду живих організмів. У зв’язку з цим дослідження дії УФ-В-радіації
на рослинні об’єкти та отримання стійких до цього чинника форм має
важливе господарське значення. В результаті індивідуального добору за
ознакою приросту маси було виділено кілька клітинних ліній, здатних
зберігати високий рівень приросту за дії УФ-В-опромінення [23].

Завдання створення рослин, толерантних одночасно до кількох
стресових чинників, стає дедалі актуальнішим у зв’язку з глобальними
змінами клімату. Дослідження природи адаптивних реакцій рослин до дії
різних стресів свідчить про існування як специфічних, так і загальних
механізмів розвитку стійкості. Під впливом загальних неспецифічних
механізмів створення стійкості в рослин, резистентних до одного не-
сприятливого чинника, може підвищуватись стійкість і до інших.
Відібрані рослини здатні виявляти стійкість до двох і більшої кількості
типів стресу, іноді навіть не подібних за фізико-хімічною природою та
мішенями дії. З використанням добору in vitro експериментально
підтверджено можливість отримання рослин, стійких до кількох стресо-
вих чинників [86]. Наприклад, створено регенеранти кукурудзи, стійкі не
тільки до посухи, а й до засолення та низької температури [12], форми
тютюну, стійкі не тільки до цих чинників, а й до чорної кореневої гнилі
[13]. Це розкриває перспективи для подальшого вдосконалення біотех-
нології виведення нових форм із комплексною стійкістю до стресів.

Успіхи селекції на стійкість пшениці до комплексу стресових чин-
ників нині поодинокі, оскільки толерантність контролюється багатьма
генами, а їх одночасний добір — складне завдання. Встановлено зако-
номірності формування крос-адаптації до осмотичного стресу м’якої
пшениці за дії солей свинцю, кадмію та міді в широкому діапазоні кон-
центрацій [17]. З’ясувалось, що крос-адаптація формується під впливом
додаткового стресового чинника під час адаптації рослини за умови ще
не виснаженого адаптаційного потенціалу захисних систем, що беруть
участь у цьому процесі.

В Інституті фізіології рослин і генетики НАН України вперше роз-
роблено ефективну біотехнологію пришвидшеного отримання нових
форм пшениці з підвищеною стійкістю до офіобольозної кореневої гнилі
й водного дефіциту, створено рослини, стійкі до комплексу стресових
чинників [14]. Розроблено біотехнологічні прийоми для отримання рос-
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лин м’якої пшениці в культурі апікальних меристем пагонів, що у 2—3
рази збільшує коефіцієнт розмноження і скорочує час виведення цінних
форм [18]. У стійких до водного дефіциту рослин-регенерантів пшениці
на хромосомах 3А й 3В виявлено специфічні алелі гена Dreb1, що дає
змогу диференціювати стійкі та нестійкі форми [5]. Експериментально
обґрунтовано можливість отримання методом селекції in vitro рослин цієї
культури, стійких до комплексу стресових чинників, що вдосконалює
біотехнологічні прийоми розширення генетичного потенціалу пшениці.

Отже, методом клітинної селекції можна створити оригінальні гено-
типи пшениці, тоді як класичні методи потребують для цього значно
тривалішого часу і менш ефективні. Літературні дані підтверджують
можливість використання цього методу для розширення генетичного по-
тенціалу і створення нових вихідних форм зазначеної культури й
поліпшення вже існуючих за багатьма параметрами. Методи клітинної
селекції поступово вдосконалюються, спектр різних мутантів, отриманих
in vitro, з кожним роком розширюється. Подальший прогрес у клітинній
селекції пшениці залежатиме не тільки від розвитку клітинних техно-
логій, а й глибшого пізнання молекулярних механізмів регуляції та екс-
пресії генів. На цій основі, очевидно, будуть запропоновані нові схеми
добору і селективні маркери для виділення in vitro цінних мутантів.

Найважливішим завданням генетиків, біотехнологів і селекціонерів
була й залишається ідентифікація ефективності генів, які детермінують
ознаки стійкості рослин до стресових чинників середовища. У провідних
біотехнологічних центрах світу широко розгорнулись роботи зі створен-
ня нових форм сільськогосподарських рослин методами генетичної
інженерії, оскільки розробки методів культури тканин у поєднанні з ге-
нетичною трансформацією пропонують значно ширшу сферу для
поліпшення толерантності злаків до стресів.

Генетична інженерія рослин — це технологія створення генетично
модифікованих форм перенесенням функціонально активних генетич-
них структур (рекомбінантних ДНК), сконструйованих in vitro, в ДНК
організму, що модифікується. При цьому рекомбінантні ДНК стають
складовою частиною генетичного апарату реципієнтного організму і на-
дають йому нових унікальних генетичних, біохімічних, а потім і
фізіологічних властивостей. Генетичну модифікацію рослин можна
здійснювати за допомогою спеціальних векторів або прямим перенесен-
ням генів. Найпоширенішим методом для рослин є генетична трансфор-
мація з використанням бактерії Agrobacterium як біологічного вектора для
передачі екзогенних Т-ДНК в рослинну клітину.

Генетично модифіковані (ГМ) сільськогосподарські культури по-
ступово завойовують світ. Річний оборот світової біоіндустрії нині пере-
вищує 160 млрд дол. США. За інформацією International Service for the
Acquisition of Agri-Biotech Applications (ISAAA), з 1996 р. і до кінця 2014 р.
загальна площа посівів ГМ-культур зросла більш як у 89 разів і нині ста-
новить близько 185,3 млн га — 12 % усіх посівних площ світу. На сьо-
годні ГМ-культури вирощують у 32 країнах. У цілому біотехнологічні
культури дозволені для виробничого використання в 59 країнах, де про-
живає 75 % населення Землі. Лідером за цим показником є США (близь-
ко 69 млн га), а за темпами приросту площ, відданих під ГМ-культури,
разом зі США й Канадою передові позиції займають Бразилія й Арген-
тина. Швидко збільшуються площі під ГМ-культурами в азійських
країнах (Китай, Індія), на Африканському континенті (Південна Афри-
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ка, Буркіна-Фасо, Єгипет). На цьому фоні досить слабкою видається
Європа, де трансгенні культури вирощують лише в Іспанії, Португалії,
Чехії, Румунії та Словаччині. В цих країнах ГМ-ріпаком і кукурудзою
засівають усього 129 тис. га угідь.

Прибуток від вирощування ГМ-культур у світі за 1996—2005 рр.
досягнув ~27 млрд дол. США. За опублікованими в засобах масової
інформації даними, за період 1996—2008 рр. у країнах, які виробляють
ГМ-культури, прибуток від рослинництва зріс на 51,9 млрд дол. США,
приріст урожаю сягнув 167 млн т за рахунок підвищення врожайності.
З’явилася біотехнологічна можливість створювати сорти з необхідними
харчовими якостями (підвищений вміст білка, крохмалю, вітамінів, зни-
жений вміст клітковини та ін.) та посиленими агроекологічними власти-
востями (стійкість до пестицидів, посухи, заморозків, шкідників і збуд-
ників хвороб, підвищена засвоюваність мінеральних добрив та ін.),
внаслідок чого знижується собівартість продукції.

Підраховано, що застосування ГМ-технологій дало змогу скоро-
тити використання гербіцидів на 8,8 % і тим самим запобігти внесен-
ню 393 млн т пестицидів та ослабити вплив на навколишнє середовище
на 20 % порівняно з тими, які, ймовірно, були б досягнуті в разі засіван-
ня всіх площ тільки традиційними сортами рослин. Стійкі до гербіцидів
культури уможливлюють використання мінімального і нульового об-
робітку ґрунту, що знижує його ерозію. Поліпшилась якість продуктів
харчування, виготовлених із культур, стійких до пошкодження комахами.
Наприклад, у кукурудзі не виявлено пестицидів і мікотоксину, що вик-
ликає рак. У виробництво щорічно вводяться нові ГМ-рослини. Так, із
2010 р. у США й Канаді вирощують кукурудзу Smart Stax із 8 впровадже-
ними генами, що визначають 3 нові корисні ознаки [67], в ЄС — сорт кар-
топлі Амфлора зі збільшеним вмістом крохмалю. З 2012 р. на Філіппінах,
в Індії, Індонезії, Малайзії та В’єтнамі почали вирощувати стійкий до
пірикуляріозу «золотий рис»; в 2012—2013 рр. у Китаї впроваджені ГМ-
рис і збагачена ферментом фітазою кукурудза. З 2012 р. у США вперше
почали культивувати трансгенну кукурудзу, стійку до посухи, із 2017 р.
очікується вирощування посухостійкої кукурудзи в субпустелях Африки.

Першу генерацію трансгенних культур було створено для підвищен-
ня їх стійкості до вірусних інфекцій, гербіцидів і комах [84], другу — сфор-
мовано до 2005 р., вона продовжує активно розвиватися. При її створенні
враховувалися такі вимоги: 1) стійкість до абіотичних стресорів — посухи,
засолення, забруднення ґрунту важкими металами, низьких і високих тем-
ператур; 2) стійкість до бактеріальних і грибних хвороб; 3) стійкість до
гербіцидів; 4) поліпшення смакових та ароматичних властивостей про-
дуктів харчування; 5) підвищення поживної цінності продуктів (білки, жи-
ри, вітаміни, мінерали); 6) можливість тривалого зберігання фруктів і
овочів; 7) усунення алергенів; 8) використання трансгенних рослин для
біофармацевтики — виробництва вакцин, терапевтичних білків людини,
фармацевтичних препаратів; 9) можливість застосування модифікованих
культур для фіторемедіації [67].

До 2020 р. заплановано створити третю генерацію сільськогоспо-
дарських трансгенних рослин, ліпше адаптованих до стресових впливів,
із підвищеними харчовими і біофармацевтичними властивостями. При
створенні третьої генерації трансгенних рослин вирішуються такі завдан-
ня: 1) секвенування геномів рослин, виявлення функцій окремих генів
та розробки на цій основі молекулярної селекції; 2) можливість зміни

203

СОВРЕМЕННЫЕ БИОТЕХНОЛОГИИ ПОЛУЧЕНИЯ

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2016. Т. 48. № 3



архітектоніки рослин; 3) керування часом цвітіння; 4) контроль якості та
кількості насіння; 5) підвищення ефективності фотосинтезу; 6) поліп-
шення асиміляції поживних речовин із ґрунту; 7) керування гетерозисом
і апоптозом [24].

Слід зазначити, що використання трансгенних культур викликає
певну стурбованість громадськості багатьох країн, у тім числі й України.
Проблема полягає в потенційному впливі трансгенних культур на навко-
лишнє середовище, оскільки внаслідок перезапилення і горизонтально-
го перенесення генетичного матеріалу можливе неконтрольоване поши-
рення селективних генів у природних популяціях рослин або
мікроорганізмів. Небезпека горизонтального перенесення генів стійкості
до антибіотиків кишковій мікрофлорі тварин і людини, а також верти-
кального перенесення генів стійкості до гербіцидів бур’янам сприй-
мається як основна проблема біологічної небезпеки ГМ-культур. Хоча
потік генів — це природний процес, існування селективних маркерних
генів неприродне для рослин, яким вони надають нових властивостей,
таких як стійкість до антибіотиків чи гербіцидів. У зв’язку зі зростаючи-
ми побоюваннями споживачів з приводу використання генів стійкості до
антибіотиків у трансгенних формах постала проблема розробки методів
отримання модифікованих рослин нового покоління без «генетичного
сміття», до якого належать селективні й скринінгові гени-репортери. Ос-
танніми роками розроблено кілька нових стратегій отримання «безмар-
керних» трансгенних форм [72, 83]. Дедалі більшого поширення набува-
ють позитивні маркери, які не потребують використання токсичних
речовин при отриманні трансгенних форм [90].

Протягом останніх років у біотехнології рослин дослідники засто-
совують техніку генетичної трансформації пластид як альтернативу зви-
чайній технології трансформації ядерної ДНК [63, 87]. Серед еко-
логічних проблем, порушених при створенні генно-інженерних
організмів, є та, що трансгени можуть передаватися («трансгенний
потік», процес руху трансгенів при повторній гібридизації) через пилок
у споріднені види, які зростають у природному середовищі чи агроцено-
зах. Оскільки пластиди успадковуються по материнській лінії в більшості
покритонасінних видів, вставка трансгенів у геном пластид має запобіга-
ти потоку генів через пилок. Отже, гени, вбудовані в пластом, не пере-
даватимуться через запилення до диких родичів трансгенних рослин.
Оскільки пластиди передаються в основному через «материнське успад-
кування» як ідентичні копії, материнська рослина передаватиме їх усьо-
му насінню, яке утворюється і не змінюється від покоління до по-
коління, що важливо для стабільної передачі чужорідної ДНК.
Транспластомна технологія також може бути корисною для фіторе-
медіації й підвищення стійкості до стресових чинників, таких як хворо-
би і шкідники, посуха, засолення, заморозки, що можуть серйозно за-
гальмувати ріст і розвиток рослин [74]. 

На сьогодні біотехнологічне поліпшення рослин обмежується пе-
реважно введенням окремих нових генів у геноми цільових видів. Однак
багато агрономічних ознак може залежати від складної взаємодії кількох
генів, і для біотехнологічного поліпшення конкретного виду можуть зна-
добитися доставка й експресія цілого генного комплексу. Крім того, гене-
тична модифікація комерційно важливих видів рослин також потребує
розробки нових інструментів для видалення і заміни існуючих трансгенів
у клітинах рослин. У біотехнології рослин розглядають дві основні про-

204

В.В. МОРГУН, О.В. ДУБРОВНАЯ, Б.В. МОРГУН

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2016. Т. 48. № 3



блеми: розвиток тієї чи іншої технології для об’єднання кількох транс-
генних ознак в одній рослині шляхом вбудовування низки генів в один
і той самий хромосомний локус одним масивом та послідовні маніпу-
ляції з цим масивом для редагування геному [81, 89]. У Мічиганському
університеті США розроблено касетну систему векторів, яка одночасно
несе до дев’яти генів. Проведено успішну трансформацію протопластів
арабідопсису, показано стабільну експресію всіх введених трансгенів
[50]. У геном рису доставкою на двох незалежних молекулах Т-ДНК бу-
ло одночасно вбудовано вісім різних генів [70].

Впровадження корисних ознак у геном пшениці за допомогою гене-
тичної трансформації. Стійкість до біотичних стресорів. Інтеграція
трансгенних підходів із класичними методами селекції пропонує по-
тенційно екологічно чисте рішення боротьби зі шкідниками та збудни-
ками хвороб. Інтрогресію генів від диких родичів, стійких до шкідників
і патогенів, успішно застосовують протягом багатьох років для створен-
ня стійких сортів пшениці. З метою підвищення стійкості до різних
шкідників і патогенів у пшеницю вводять гени, що кодують оболонки
вірусних і протигрибних білків, інгібіторів протеїназ [68, 75, 76].

Більшість робіт із генної інженерії пшениці на стійкість до біотич-
ного стресу присвячена розробці захисту від патогенних грибів. Серед
різних стратегій щодо впровадження стійкості до грибних хвороб мето-
дами генетичної інженерії є підвищення захисту рослини-хазяїна.
Біохімічні та структурні відповіді на дію грибів включають зміцнення
клітинної стінки рослин, накопичення фітоалексинів, рибосом інакти-
вації білків, які інгібують синтез білка, антимікробних пептидів, інших
білків захисту [46]. 

У результаті введення у пшеницю генів ячменю, що кодують хіти-
нази, збільшилась стійкість до гриба Erysiphe graminis [45, 47]. Підвищу-
ють стійкість рослин пшениці до грибних патогенів також гени, які ко-
дують тауматинподібний білок [64]. Зростання стійкості до ендогенного
Tilletia tritici досягнуто введенням протигрибного білка, що кодується
вірусом [51]. Введення генів лектинів та інгібітора протеїнази для підви-
щення стійкості пшениці до комах привели до гальмування їх росту на
трансгенному насінні, тим самим зменшуючи плодючість їх популяції
[68].

Стійкість до абіотичних стресорів. Пряме введення невеликого чис-
ла генів методами генетичної інженерії — швидкий підхід до поліпшення
толерантності рослин. Нинішні інженерні стратегії полягають у передачі
одного чи кількох генів, які кодують або біохімічні шляхи, або кінцеві точ-
ки сигнальних шляхів. Ці генні продукти забезпечують певний захист від
абіотичних стресорів безпосередньо чи опосередковано [54].

Рослини пшениці з трансгеном mtlD, що кодує манітол-1-фосфат-
дегідрогеназу з Escherichia coli, за осмотичного стресу, індукованого добав-
лянням ПЕГ, ліпше адаптувались до стресових умов та накопичували
біомасу, яка не відрізнялась від такої за безстресових умов [34].

Гліцинбетаїн — осмопротектор, який відіграє важливу роль і швид-
ко акумулюється за умов посухи чи засолення. Рослини м’якої пшениці,
трансгенні за геном betA, який кодує холіндегідрогеназу з Е. coli, менше
потерпали від посухи порівняно з рослинами дикого типу, що виявлялось
у більшій довжині корінців та інтенсивнішому рості [59].

Трансгенні рослини твердої пшениці (Triticum durum), отримані на
основі комерційного сорту Карім, що експресували AlSAP (білок,
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пов’язаний зі стресом, зі злаку-галофіта Aeluropus littoralis), мали ліпші
показники схожості й нарощування біомаси за умов засолення та осмо-
тичного стресу. В результаті досліджень у теплиці виявлено, що AlSAP-
лінії продукували нормально виповнене зерно після довготривалих со-
льового чи водного стресів, у той час як рослини дикого типу або гинули
на вегетативній стадії за сольового стресу, або формували значно менш
виповнене зерно за умов посухи [44].

Гени, що кодують пізні білки ембріогенезу (LEA), які накопичують-
ся протягом висихання насіння, а в рослинних тканинах — коли вони
відчувають нестачу води, останнім часом є привабливими кандидатами
для застосування в генетичній інженерії на посухостійкість. Трансгенний
підхід використаний для успішного впровадження бомбардуванням у пше-
ницю гена пізнього ембріогенезу ячменю HVA1 [79]. Загалом у трансген-
них ліній, які експресували ген HVA1, поліпшились характеристики рос-
ту, в тому числі збільшився вихід біомаси за дефіциту води.

Відкриття коротких інтерферуючих РНК дало принципово нові
можливості для генетичного поліпшення культурних рослин. З’ясування
молекулярних основ біогенезу цих РНК, їхніх функцій як можливих ре-
гуляторних молекул, відкрило нові можливості для регуляції процесів
адаптації/стійкості рослин, привело до розробки нового напряму гене-
тичної інженерії — siPHK-технологій [30]. Співробітники Інституту
фізіології рослин і генетики НАН України є піонерами в нашій державі
з розробки siPHK-технологій, зокрема біотехнологічних підходів отри-
мання стійких до посухи інбредних ліній кукурудзи й соняшнику, гено-
типів пшениці з використанням дволанцюгового РНК-супресора гена
проліндегідрогенази [10, 25, 82]. Ці початкові дослідження показали пер-
спективність технологій коротких інтерферуючих siPHK для підвищення
осмотолерантності однодольних рослин.

Австралійська компанія «Plant Biotechnologic Centre» cтворила по-
сухостійку пшеницю, яка за польових випробувань дала 20 % приріст
урожаю за умов посухи порівняно з контролем.

У Китаї також створено кілька десятків ліній посухостійкої пше-
ниці. Фірма «Моnsanto» має намір до 2030 р. подвоїти врожайність
біотехнологічної пшениці за рахунок поліпшення засвоєння рослинами
добрив, збільшення ефективності фотосинтезу, зміни архітектоніки рос-
лин. Нові сорти споживатимуть на третину менше прісної води, що ду-
же важливо за її зростаючого дефіциту.

Зазначимо, що нині у світі є більш як 10 000 ліній ГМ-пшениці, в
тому числі з такими рідкісними генами, як ген скорпіона, який надає їй
посухостійкості. В різних країнах випробовують понад 500 ліній ГМ-
пшениці, стійких до фузаріозу колоса, вірусу смугастої мозаїки листків,
борошнистої роси, попелиці, клопа-черепашки, гербіциду біалофосу,
водного дефіциту, засолення, низьких температур.

Поліпшення харчових якостей пшениці. Високобілкова пшениця —
важливе джерело рослинного білка в харчовому раціоні людини. Одним із
завдань застосування трансгенних технологій для поліпшення поживної
цінності зерна пшениці є підвищення його якості, а саме: збільшення
вмісту білка, незамінних амінокислот, таких як лізин, високомолекуляр-
них глютенінів для поліпшення хлібопекарських властивостей пшенично-
го борошна; модифікація крохмальної композиції та об’єму; виробництво
фармацевтичної продукції та нутрицевтиків.
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Борошно м’якої пшениці, серед зернових, здатне утворювати квас-
не тісто. Це пов’язано зі структурою і складом білків зерна, під час гідра-
тації яких можливе утворення глютену — нерозчинного, але дуже зволо-
женого й в’язкоеластичного агрегата, що надає пшеничному тісту
унікальних властивостей. Хоча більшість білків зерна пшениці бере
участь в утворенні клейковини, згідно з біохімічними й генетичними да-
ними, висока молекулярна маса субодиниць глютенінів відіграє важливу
роль у формуванні в’язкопружних властивостей тіста і тим самим визна-
чає хлібопекарські якості борошна. Високомолекулярні глютеніни не-
обхідні для створення сильного тіста, що вкрай важливо для отримання
високоякісного дріжджового хліба.

Генетична трансформація пшениці є ключовим компонентом у
схемі, що пропонує повний набір біотехнологій для поліпшення якості
зерна прямим уведенням генів високомолекулярних глютенінів [85]. Ген
Glu1Ax, що забезпечує високу якість випікання хліба, був уведений в
сорт Bobwhite, його стабільність протягом кількох поколінь підтримува-
лася на високому рівні [36]. Трансформація одним або двома генами
субодиниць високомолекулярних глютенінів привела до їх ступінчастого
збільшення та зміни полімерної зборки і композиції клейковини [43].
Крім того, надекспресія високомолекулярної субодиниці Glu1Dx5 у
трансгенній пшениці (T. aestivum) зумовила чотириразове збільшення
частки цього компонента білка насіння та відповідне збільшення про-
порції загального білка і глютенінів [73]. Продемонстровано також зро-
стання еластичності тіста.

Дослідження стосовно підвищення якості виконували на твердих
сортах пшениці введенням однієї або двох субодиниць генів високомо-
лекулярних глютенінів з Х та Y типами (Glu1Ax1 або Glu1Dx5) [60].
Аналізом експресії додаткових субодиниць у Т2 поколінні трансгенних
рослин із використанням міксографа виявлено збільшення міцності
тіста.

Нині пшеничний крохмаль модифікують у різних лабораторіях
світу з метою поліпшення його потенційної користі. Пшениця переваж-
но складається з крохмалю, що є сумішшю двох полімерів — майже
лінійних молекул амілози і сильно розгалужених молекул амілопектину.
Співвідношення амілози й амілопектину в крохмалі визначає його
фізико-хімічні характеристики та кінцеве використання. Бажано отри-
мати пшеничне борошно з низьким вмістом амілози, оскільки в такому
разі поліпшується текстура локшини. Вчені працюють над збільшенням
вмісту амілопектину в крохмалі й тим самим — зменшенням у ньому
вмісту амілози [39, 65]. Для підвищення рівня каротиноїдів у зерні було
створено трансгенну елітну пшеницю, в ендоспермі зерна якої експре-
сується ген фітоенсинтази кукурудзи [52].

Зниження експресії глюкан, вододикінази (першого ферменту, не-
обхідного для фосфорилювання крохмалю) під контролем ендосперм-
специфічного промотору внаслідок РНК-інтерференції призводило до
зменшення вмісту фосфорильованого крохмалю в зерні м’якої пшениці
(Triticum aestivum L.) [71], що супроводжувалось збільшенням вегетатив-
ної маси, розміру зернин і врожаю зерна до 29 % у наступних по-
коліннях, вирощених як у теплиці, так і за польових умов.

Пшеницю широко використовують як корм для нежуйних тварин
у багатьох розвинених країнах світу. З метою поліпшення засвоєння зер-
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на тваринами, а також підвищення біодоступності фосфату і мінералів
було створено трансгенну пшеницю, що експресує в ендоспермі ендо-
ксиланазу з Bacillus subtilis та естеразу ферулової кислоти з Aspergillus niger
[48].

Пшениця є ідеальною системою для виробництва нових сполук,
оскільки чудово зберігається та піддається ефективній переробці. По-
тенційні продукти містять біологічно активні білки і пептиди. Повідо-
млялося про отримання із пшениці медично важливих одноланцюго-
вих рекомбінантних антитіл проти раково-ембріонального антигена
[80]. Рекомбінантні антитіла виявлено в листках і насінні. І що най-
важливіше — рекомбінантні антитіла залишалися активними після
тривалого зберігання насіння за кімнатної температури, а це відкриває
можливості для подальшого використання пшениці для отримання но-
вих сполук.

Чоловіча стерильність. Виробництво гібридів — важливий компо-
нент програм селекції сільськогосподарських культур. Розвиток
відповідної системи гібридизації пшениці потребує високого ступеня
чоловічої стерильності в усіх частинах жіночого компонента, щоб за-
побігти самозапиленню. Розроблено систему ядерної чоловічої сте-
рильності пшениці введенням гена барнази під контролем промотору
тапетуму [55]. Експресія цього гена на конкретній стадії розвитку пи-
ляків руйнує тапетум і тим самим порушує нормальний розвиток пил-
ку та спричинює його стерильність. У цій системі використовують
інгібітор рибонуклеази барстар гена для відновлення фертильності чо-
ловічостерильних рослин.

Підсумовуючи, слід зазначити, що біотехнологічні методи відігра-
ють значну роль у селекційному процесі, оскільки дають змогу з висо-
кою ефективністю створювати різноманітний вихідний матеріал, отри-
мувати стійкі генотипи, безпосередньо впливати на генетичний апарат
рослин, що скорочує обсяги й тривалість селекційних схем. Технології in
vitro підвищують ефективність селекції в результаті розширення генетич-
ного базису, пришвидшеного створення й відбору нових вихідних форм
із необхідними корисними ознаками. Молекулярна ізоляція агрономічно
важливих генів і з’ясування їхньої дії сприятимуть селекції нових сортів
пшениці. За наявності докладної інформації про місцезнаходження і
функцію гена (генів) корисних ознак вчені в майбутньому будуть добре
оснащені знаннями для ефективного створення сортів із точними
комбінаціями бажаних ознак. Генетична трансформація залишиться
важливим інструментом для з’ясування функцій генів і для тестування
корисності нових послідовностей. Новітні інструменти біотехнології не
тільки мають потенціал для збільшення ефективності та результативності
селекційних програм пшениці, а й покликані дати відповідь стосовно
генетичного контролю ключових ознак, які використовуватимуться для
генетичних маніпуляцій.

Потенціал можливостей і спектр застосування біотехнології пере-
творив галузь, поряд із нанотехнологіями, на провідний чинник розвит-
ку економік окремих держав і світової спільноти в цілому. На тлі актив-
ного поширення та впровадження біотехнології в різних секторах
світової економіки з’явився термін «біоекономіка», що характеризує еко-
номіку, засновану на використанні поновлюваних біоресурсів і включає
сільське господарство, біофармацевтику, харчову, лісову, целюлозно-па-
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перову промисловість, рибництво, а також виробництво ферментів і
біопалива, біоремедіацію ґрунтів і води.

В Інституті фізіології рослин і генетики НАН України прово-
дяться дослідження з генетичного поліпшення пшениці в поєднанні
класичних методів селекції (гібридизація, експериментальний мутаге-
нез) із новітніми молекулярно-генетичними методами, клітинною
біотехнологією, генетичною інженерією, маркерною селекцією. Роз-
роблено і впроваджено в селекційний процес методи паспортизації
сортів та ідентифікації: пшенично-житніх транслокацій і низки генів
стійкості до біотичних та абіотичних стресів; алеля Glu-B1al, який чи-
нить сильний позитивний вплив на якість борошна; високоамілозної
та ваксі пшениць зі зміненим, більш дієтичним складом крохмалю; пе-
ренесеного з Triticum turgidum ssp. dicoccoides гена Gpc-B1, відповідаль-
ного за підвищений вміст білка, мікроелементів Zn, Mn, Fe; прово-
диться робота щодо поліпшення деяких інших ознак якості зерна
[26—29].

У творчій співпраці з науковцями Національної академії аграрних
наук України створено високопродуктивні сорти озимої пшениці Смуг-
лянка, Золотоколоса, Подолянка, Фаворитка, Богдана та інші, які
висівають на площі 1,7 млн га, а також вихідний селекційний матеріал
за переліченими вище ознаками.
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СОВРЕМЕННЫЕ БИОТЕХНОЛОГИИ ПОЛУЧЕНИЯ УСТОЙЧИВЫХ К СТРЕССАМ
РАСТЕНИЙ ПШЕНИЦЫ

В.В. Моргун1, О.В. Дубровная1, Б.В. Моргун1,2

1Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины, Киев
2Институт клеточной биологии и генетической инженерии Национальной академии наук
Украины, Киев

Проанализировано современное состояние развития клеточных и молекулярных биотехно-
логий растений, в частности пшеницы. Освещены достижения отечественных и зарубеж-
ных ученых в области клеточной селекции и генетической инженерии по получению ус-
тойчивых к биотическим и абиотическим стрессовым факторам среды растений пшеницы.
Уделено внимание основным направлениям, методам отбора и оценки, возможностям,
перспективам и проблемам современных биотехнологических исследований этой стратеги-
ческой для Украины сельскохозяйственной культуры.
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THE MODERN BIOTECHNOLOGIES OF PRODUCING WHEAT PLANTS RESISTANT
TO STRESSES 

V.V. Morgun1, O.V. Dubrovna1, B.V. Morgun1,2

1Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine
2Institute of Cell Biology and Genetic Engineering, National Academy of Sciences of Ukraine
148 Akademika Zabolotnoho St., Kyiv, 03143, Ukraine

The current state of development of plant cellular and molecular biotechnologies, in particular for
wheat has been analyzed. Achievements of Ukrainian and foreign scientists in the field of cell
selection and genetic engineering to obtain wheat plants resistant to biotic and abiotic stress fac-
tors are illustrated. Attention paid to the main directions, methods of selection and assessment
opportunities, prospects and challenges of modern biotechnology research for this strategic crop
in Ukraine.

Key words: Triticum L., cell selection, genetic engineering, molecular markers, biotic and abiotic
stresses.

214

В.В. МОРГУН, О.В. ДУБРОВНАЯ, Б.В. МОРГУН

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2016. Т. 48. № 3


