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Трансгеноз в создании засухоустойчивых 
cельскохозяйственных растений (Обзор) 

Предлагается обзор современных исследований в области соз-
дания генетически модифицированных растений, толерантных 
к водному дефициту, способных «избегать» засуху. Достижения в 
генетическом улучшении указанных свойств связаны с манипуля-
циями экспрессией генов: вакуолярной фосфотазы, аквапоринов, 
изопентенил трансферазы, фосфатидил-инозитол специфичной 
фосфолипазы, генов позднего эмбриогенеза (LEA), генов, ответ-
ственных за сверхэкспрессию осмолитов, молекулярных шаперо-
нов, глутамат дегидрогеназы, митоген-активированной протеин 
киназы, синтеза этилена, холин дегидрогеназы для глицин-бетаи-
нового синтеза, а также с повышением уровня транскрипционных 
факторов у трансгенных растений. Известно о влиянии посттранс
ляционной модификации белков на засухоустойчивость. Однако 
из-за существования множества взаимодействующих генов уси-
лия по повышению засухоустойчивости культур путем манипуляции 
одним или несколькими генами часто связаны с другими, нежела-
тельными, плейотропными и фенотипическими изменениями. Те-
стирование трансгенных растений в полевых условиях происходит 
не так часто и только в некоторых случаях показано достоверное 
увеличение урожая, что свидетельствует о значительных различи-
ях между лабораторными и полевыми испытаниями. 
Рассмотрены гены, которые в настоящее время используются для 
повышения засухоустойчивости основных сельскохозяйственных 
культур методами генетической инженерии. Несмотря на активные 
работы в данном направлении, сложность взаимодействия генов в 
так называемой генной сети засухоустойчивости свидетельствует 
о необходимости проведения дальнейших исследований в данном 
направлении. 
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Вступление. В связи с изменениями климата недостаток влаги влия
ет на все большие площади посевов сельскохозяйственных культур, что 
негативно сказывается на их качестве и урожайности. Для стабильного и 
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гарантированного выращивания сельскохозяйственной продукции тре-
буется создание стрессоустойчивых сортов культурных растений, кото-
рые могут нормально расти при водном дефиците. 

При изучении засухоустойчивости растений выделено три основных 
типа реакций [1]: 

– избегание действия стресса за счет скороспелости и вынужденно-
го покоя в течение определенной части вегетации; 

– предупреждение действия стресса путем избегания водного де-
фицита в листьях (уменьшение расхода воды и листовой поверхности, 
активизация корневой системы); 

– противостояние стрессу, обусловленное комплексом реакций, на-
правленных на стабилизацию мембран, поддержание тургора и ионного 
баланса. 

Усовершенствование методов, направленных на повышение продук-
тивности сельскохозяйственных культур, за последние 30 лет привело 
к активному развитию и использованию генетической инженерии. Се-
годня наиболее эффективным методом повышения засухоустойчивости 
является создание трансгенных растений. Согласно данным Б. В. Мор-
гуна и Е. Н. Тищенко [2], для создания трансгенных растений ключевым 
является: идентификация структурных и регуляторных генов, которые 
могут контролировать устойчивость растений к стрессам на разных эта-
пах развития, и разработка эффективных методов переноса молекул ре-
комбинантных ДНК в клетки. На сегодняшний день основными являются 
агробактериально-опосредованная и биолистическая трансформация. 

Основываясь на типах реакции [1], повышение засухоустойчивости 
растений можно условно разделить на 2 типа: создание трансгенных 
растений для «избегания засухи» и создание толерантных к водному де-
фициту растений. 

Целью данной работы является обзор современных исследований 
в области создания генетически модифицированных растений, устой-
чивых к засухе. 

Трансгенные растения, созданные для «избегания» засухи 
Растения могут «избегать» засуху благодаря закрытию устьиц, об-

разованию кутикулярного воска (который уменьшает потери воды), 
обширному укоренению, изменению глубины, места расположения и 
проводимости корня, а также путем уменьшения «купола» растения за 
счет снижения роста и опадания листьев [3]. Часто ускоренное старение 
листьев и их опадание в природе связаны с засухой и являются сред-
ством уменьшения общей поверхности растения. Это позволяет расте-
ниям переживать стресс, вызванный засухой, и завершать жизненный 
цикл, но ведет к существенным потерям урожая. 

Для создания растений табака, способных избегать засуху, Rivero et al. 
[3] использовали ген, кодирующий рецептор протеин киназы, ассоцииро-
ванный со старением листа SARK (senescence-associated receptor protein 



114	 ISSN 2409–5524. Збірник наукових праць СГІ–НЦНС. 2017. Вип. 30 (70)

kinase), экспрессия которого индуцируется во время позднего созрева-
ния и засухи, а активность уменьшается при старении (кодирует созре-
вание/старение-зависимую протеин киназу). Трансгенные растения экс-
прессировали изопентенил трансферазу, главный фермент биосинтеза 
цитокининов (ингибиторов листового старения), под контролем промо-
тора ассоциированного со старением рецептора протеин киназы. Благо-
даря этому после 15-дневной засухи в условиях теплицы старение транс-
генных растений не наступало, но сохранялась сниженная способность к 
фотосинтезу. При дальнейшем поливе трансгенные растения полностью 
восстанавливали тургор листа и максимальную способность к фотосин-
тезу, в то время как контрольные растения не могли восстановиться по-
сле стресса, вызванного засухой. Также у трансгенных растений наблю-
далась более высокая способность использовать воду, чем у растений 
дикого типа, и она была в 2–3 раза больше после возобновления полива, 
чем до действия засухи [3]. Однако основное внимание современных ис-
следователей обращено на создание толерантных к засухе растений. 

Создание толерантных к засухе растений. Механизмы толерант-
ности растений к засухе включают такие клеточные реакции, как про-
изводство стрессовых белков, регуляция уровня антиоксидантов, на-
копление осмолитов, стабилизация субклеточных структур, таких как 
мембраны и белки, поддержание осмотического и ионного гомеостаза 
[4]. Разработки генно-инженерных методов привели к введению в сель-
скохозяйственные растения генов, кодирующих белки, вовлеченные в 
эти механизмы. 

По мнению [5], наиболее многообещающими в создании засухо
устойчивых растений являются два подхода. Один заключается в увели-
чении активности протонной помпы пор вакуолярной мембраны, что ве-
дет к увеличению засухо- и солеустойчивости у трансгенных растений. 
Другой подход заключается в увеличении выработки цитокинина только 
в условиях засухи [5], что также значительно увеличивает засухоустой-
чивость генетически модифицированных растений. 

Повышенная экспрессия гена вакуолярной фосфотазы (AVP1) 
арабидопсиса достоверно увеличивала засухо- и солетолерантность у 
трансгенного арабидопсиса [6] и томата [7] так же, как и гетерологиче-
ская экспрессия вакуолярной Н+-пирофосфотазы Thellungiella halophila 
у табака [8] и сверхэкспрессия пшеничного Na-H+-антипортера и Н+-
пирофосфотазы у арабидопсиса [9; 10]. Увеличение засухоустойчи-
вости можно объяснить увеличением полярного транспорта ауксина, 
благодаря чему у растения образуется значительно большая корневая 
система [6; 7; 11]. 

Известны попытки повышения засухоустойчивости растений пу­
тем изменения экспрессии аквапоринов [12–19]. Трансмембранное 
движение воды происходит в основном через водные каналы, образо-
ванные аквапоринами [20]. Аквапорины (основные внутренние белки), 
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которые локализованы либо в тонопласте (ТIP)-, либо на плазматиче-
ской мембране (PIP), облегчают перенос воды, глицерола, небольших 
молекул и газа через мембраны и, следовательно, играют важную роль 
в водном гомеостазе [21]. Одним из механизмов изменения активности 
уже существующих в мембране водных каналов при стрессах является 
фосфорилирование и дефосфорилирование аквапоринов для актива-
ции и дезактивации водных каналов соответственно [20]. Водный де-
фицит активирует экспрессию гена RD28 у Arabidopsis thaliana, который 
кодирует аквапорин, локализованный в плазматической мембране [20]. 
Различные функции аквапоринов зависят от типа стресса и его жест-
кости. Гены, кодирующие аквапорины у Vicia faba PIP1, Panax ginseng 
PgTIP1, Brassica napus BnPIP1 и Brassica juncea BjPIP1, увеличивают за-
сухоустойчивость [12; 14; 15; 17; 19]. Сверхэкспрессия гена аквапорина 
пшеницы TaAQP7 увеличивала засухоустойчивость трансгенного табака 
благодаря увеличению водоудерживающей способности, уменьшению 
накопления радикалов активного кислорода и повреждений мембраны, 
а также активизации действия антиоксидантов [22]. Однако разные изо-
формы аквапоринов участвуют в различных физиологических процес-
сах, таким образом растения реагируют на засушливые условия либо за 
счет увеличения числа изоформ аквапоринов, что облегчает движение 
воды (особенно в тонопласте для поддержания клеточного тургора), 
либо понижая экспрессию аквапоринов, чтобы избежать чрезмерной 
потери воды [12; 15]. Так, растения Arabidopsis и табака сверхэкспрес-
сирующие гены PIP арабидопсиса характеризуются повышенным при-
током воды и улучшенным прорастанием под действием холодового 
стресса, но быстрая потеря воды в условиях засухи проявляется в от-
ставании в росте проростков и ухудшении прорастания [23]. 

М.  Katsuhara [24] идентифицировал 23 нуклеотидные последова-
тельности аквапоринов ячменя. С точки зрения засухоустойчивости, по 
мнению авторов, наибольший интерес представляют PIP аквапорины, 
так как на них оказывается более направленное воздействие условий 
окружающей среды, чем на другие аквапорины в эндомембранах. PIP 
аквапорины разделены на две подгруппы: PIP1 и PIP2. В корнях белки 
PIP1  — аквапорины ячменя (кодируемые генами HvPIP1s) обнаружены 
в близости от ксилемы и коры. Белок HvPIP2;2 обнаружен в эпидерми-
се, а именно в клетках развивающихся корневых волосков. Среди 10 
HvPIPs экспрессия транскриптов некоторых мажорных HvPIPs (HvPIP1;2, 
HvPIP2;1, HvPIP2;2 и HvPIP2;3) ослаблялась под действием сильного со-
левого (200 мМ NaCl) или осмотического (360 мм манит) стресса. При-
веденные данные могут служить примером механизма толерантности 
для предотвращения обезвоживания во время сильных соле/осмотиче-
ских стрессов. Во время легкого стресса при применении 100 мМ NaCl 
или изотонического 180 мм маннитола не обнаружено снижения уровня 
синтеза мРНК HvPIPs. 
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Еще один многообещающий ген для создания засухоустойчивых 
трансгенных растений — ген изопентенил трансферазы (ИПТ), кото-
рый участвует в биосинтезе цитокинов. При правильном подборе промо-
торов, которые не уменьшают продукцию цитокинина, можно добиться 
не только засухоустойчивости, но и более высоких урожаев в условиях 
нехватки влаги [3; 25]. При использовании промотора гена  12, ассо-
циированного со старением (senescence associated gene 12), сверх-
экспрессия ИПТ может замедлить старение у трансгенных растений и 
ведет к стабильно зеленому фенотипу [26], кроме того, такие растения 
более засухоустойчивы [27; 28]. 

Возможность использования гена фосфатидилинозитол 4-кина­
зы (Phosphatidylinositol (PI) 4-kinases (PI4Ks) пшеницы для улучшения за-
сухоустойчивости трансгенных растений подтвердили эксперименты с 
трансгенными растениями арабидопсиса [29]. У кукурузы сверхэкспрес-
сия гена фосфотидил-инозитол специфичной фосфолипазы ZmPLC1 [30] 
приводила к более высокому содержанию растворенных веществ в клет-
ке и повышала скорость фотосинтеза, трансгенные растения были более 
продуктивными (масса зерна с колоса под действием засухи была на 14 % 
больше). Растения рапса, сверхэкспрессирующие BnPtdIns-PL2 [31], по-
казали более низкий уровень устьичной транспирации и меньшую устьич-
ную диафрагму, а также выдерживали нарастающий водный дефицит в 
течение 24 дней, при таких условиях контрольные растения погибали. 

Гены позднего эмбриогенеза (LEA-гены) широко использовались 
для придания растениям засухустойчивости, например, сверхэкспрес-
сия дегидрина пшеницы Dhn-5 у арабидопсиса приводила к повышению 
скорости прорастания семян, значительному росту, задержке воды, на-
коплению ионов Na+ и К+ в листьях и повышению содержания пролина 
по сравнению с растениями дикого типа при стрессе, вызванном повы-
шением засоленности среды, на которой выращивали растения, и / или 
засухой [9]. Дегидрины (Dhns) — один из классов LEA-белков, имеют де-
тергентные и шапероноподобные свойства, стабилизируют мембраны, 
белки и компартменты клеток [32]. 

LEA-ген третьей группы ячменя применялся для повышения засухо-
устойчивости при трансформации риса [33; 34], пшеницы [35] и шел-
ковицы Morus indica [36]. Известно [4], что LEA-гены третьей группы 
кодируют белки, содержащие характерный повторяющийся мотив из 
11 аминокислот, предположительно формирующий амфипатическую 
α-спираль, обладающую способностью к интра- и интермолекулярным 
взаимодействиям. Эти белки участвуют в связывании ионов, которые 
концентрируются в цитоплазме при потере воды [20]. Так, введение в 
геном пшеницы гена HVA1, который кодирует LEA3 HVA1 белок ячменя, 
приводило к увеличению биомассы и повышению эффективности ис-
пользования воды в стрессовых условиях [35], а также к увеличению 
урожая [37]. 
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Также использовали и LEA-гены третьей группы Brassica napus, кото-
рые улучшили соле- и засухоустойчивость при конститутивной экспрес-
сии в китайской капусте [38]. Ген TaLEA3 пшеницы использовали для по-
вышения засухоустойчивости многолетней травы Leymus chinensis [39]. 

Два LEA-белка четвертой группы BhLEA1 и BhLEA2 (Boea hygromet-
rica) повышали засухоустойчивость трансгенного табака благодаря за-
щите клеток путем повышения стабильности мембран и белков при обе-
звоживании [40]. Белки этой группы имеют специфическую структуру 
(консервативный N-конец, предположительно формирующий α-спираль 
и различные С-регионы с круговой структурой катушки [4]) и способны 
замещать воду в примембранной области при дегидратации, тем са-
мым поддерживая структуру мембран [20]. Было показано, что LEA-ген 
из Tamarix androssowii повышал засухоустойчивость при экспрессии в 
трансгенных растениях табака [41]. 

Также одной из стратегий создания засухоустойчивых культур явля-
ется введение генов, ответственных за сверхэкспрессию осмоли­
тов у растений. Осмолиты (совместимые растворимые вещества)  — 
группа низкомолекулярных, высокорастворимых соединений, как 
правило, нетоксичных при высоких концентрациях в клетке, например, 
аминокислоты (пролин), четвертичные амины (глицин-бетаин (GlyBet), 
полиамины и диметилсульфониопроприонат) и полиолы/сахара (такие 
как маннитол, галактинол и трегалоза [42]). Созданы трансгенные рас-
тения кукурузы [43] и хлопка [44] с увеличенным уровнем экспрессии 
глицин-бетаина путем сверхэкспрессии гена betA, кодирующего холин-
дегидрогеназу, ключевой фермент холин-бетаин альдегидной реакции. 
Zhang et al. [45] трансформировали хлоропласты растений табака геном 
холинмонооксигеназы свеклы, что привело к накоплению у исследуемых 
растений глицин-бетаина в листьях, корнях и зернах и повысило толе-
рантность растений к токсичным уровням холина, а также стрессам, вы-
званным засолением и засухой. 

Для повышения засухоустойчивости кукурузы использовали транс-
генные технологии, где в качестве целевых вводили гены молекулярных 
шаперонов CspA, CspB [46], ген глутамат дегидрогеназы GDH [47], ген 
митоген-активированной протеин киназы NPK1 [48], гены синтеза эти-
лена ZmACS6 [49], холин дегидрогеназы для глицин бетаинового синте-
за betA [43]. 

Гены, кодирующие транскрипционные факторы, работа которых 
индуцируется стрессовыми условиями среды, являются возможными 
кандидатами для успешного создания трансгенных растений. Известны 
различные семейства и подсемейства этих генов (цит. по [2]): AP2/ERF 
(к которому относится DREB-подсемейство), NAC, MYB, MYC, bZIP, NF-Y, 
Cys2His2 zinc-finger WRKY. 

Трансгенные растения ячменя и пшеницы с повышенным уровнем 
транскрипционных факторов TaDREB2 или TaDREB3, которые находи-



118	 ISSN 2409–5524. Збірник наукових праць СГІ–НЦНС. 2017. Вип. 30 (70)

лись под влиянием конститутивных и индуцируемых засухой промо-
торов, продемонстрировали повышенную устойчивость к засухе и за-
мораживанию [50]. Растения со сверхэкспрессией TaDREB2 показали 
медленный темп роста, задержки прорастания и цветения относительно 
контрольных растений, однако достигли нормального размера и были 
темнее, чем контрольные. Растения с повышенным уровнем экспрессии 
TaDREB3 показали несколько другой фенотип, для них была характерна 
задержка в росте, они были приблизительно на 1/3 меньше растений ди-
кого типа в зрелом состоянии. Растения с наиболее сильным фенотипом 
производили в два раза больше подгонов, чем контрольные, и имели не-
сколько укороченный колос. В то же время сверхэкспрессия TaDREB2 
или TaDREB3 не приводила к каким-либо изменениям размера зерна, 
его формы и цвета, а также к снижению урожайности и всхожести. Эф-
фективность использования воды трансгенными растениями, которые 
характеризовались повышенным уровнем экспрессии TaDREB3, была 
значительно выше по сравнению с контрольными растениями. Однако 
трансгенные растения, сверхэкспрессирующие TaDREB2, не показыва-
ли более эффективного использования воды [50], что свидетельствует 
о различных механизмах засухоустойчивости, на которые воздейству-
ют указанные транскрипционные факторы. Это предположение под-
тверждается тем фактом, что некоторые засухо- и холодиндуцируемые 
гены, как, например, HvDhn8, положительно регулировались у растений 
с конститутивным повышением экспрессии TaDREB3, но уровень экс-
прессии этого гена оставался прежним у трансгенных растений с повы-
шенной экспрессией TaDREB2 [50]. Повышенная экспрессия TaDREB2 
и TaDREB3 приводила к таковой у трансгенных растений 10 других CBF/
DREB генов и большого количества генов (LEA/COR/DHN), реагирующих 
на стресс, которые, как известно, отвечают за защиту клетки от повреж-
дений и высушивания в условиях стресса [51]. Конститутивная сверх-
экспрессия TaDREB3 у ячменя также приводила к повышению морозо
устойчивости [52]. 

Сообщается и об использовании других транскрипционных факто-
ров  — генов, кодирующих NAC-белки (семейство транскрипционных 
факторов, которые вовлечены во многие клеточные процессы, включая 
ответы на абиотические стрессы), для повышения засухоустойчивости 
[53]. Трансгенные растения ячменя с гиперэкспрессией гена HvSNAC1 
под контролем конститутивного промотора показали более высокую 
устойчивость к засухе по сравнению с растениями дикого типа на раз-
ных этапах развития. Конститутивная сверхэкспрессия HvSNAC1 при-
водила к улучшению водного статуса растения, фотосинтетической ак-
тивности и уменьшению потерь воды в сравнении с растениями дикого 
типа. Наблюдалось достоверное увеличение продуктивности трансген-
ных растений, которое отразилось увеличением биологического урожая 
по сравнению с растениями дикого типа в суровых полевых условиях за-
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сухи. В условиях нормального увлажнения такие растения не отличались 
от растений дикого типа. 

У риса избыточная экспрессия OsNAC9, OsNAC45, OsNAC52 и 
OsNAC63 повышает толерантность к нескольким абиотическим стрес-
сам благодаря регуляции генов, участвующих в производстве осмоли-
тов, детоксикационной деятельности, окислительно-восстановитель-
ном гомеостазе и защите макромолекул [56; 57]. 

Многолетние полевые испытания в условиях засухи показали, что 
трансгенные линии риса с корнеспецифичной сверхэкспрессией ТФ 
OsNAC6 меньше страдали от засухи, чем нетрансгенные растения [58]. 
Выявлено, что OsNAC6 повышал экспрессию генов-мишеней, вовле-
ченных в детерминацию модификации мембран, биосинтеза никоти-
анамина, перемещения глутатиона, накопления и гликозилирования 
3’-фосфоаденозин5’-фосфосульфата, которые задействованы в слож-
ном метаболическом пути толерантности к засухе. Кроме того, сверх-
экспрессия генов никотианамин-синтазы — целевых для OsNAC6, спо-
собствовала накоплению металлхелатирующего никотианамина и, как 
следствие, проявлению засухоустойчивости. 

У пшеницы TaNAC29 активируется различными абиотическими 
стрессами, играет важную роль при старении и толерантности к высо-
кой солености и засухе. Было показано, что TaNAC29 участвует в АВК-
опосредованном пути и активирует антиоксидантные ферменты для по-
вышения толерантности растений [59]. 

Ген засухоустойчивости HDG11, кодирующий протеин из гомеодо-
мена (HD)-START TF семейства, идентифицированный у арабидопси-
са при конститутивной сверхэкспрессии, способствовал проявлению 
устойчивости к засухе у табака за счет усиления роста корней и умень-
шения количества устьиц [54]. 

Трансгенные растения кукурузы, экспрессирующие бактериальные 
белки холодового шока [46] и транскрипционный фактор гена NF-YB2 
[55], активно тестировались фирмой «Монсанто» в различных геогра-
фических зонах в течение нескольких лет, и можно предполагать, что в 
скором времени эти растения попадут на рынок. 

Неудачными оказались результаты экспериментов по трансформации 
арабидопсиса целевым геном AtMYB41, которые ассоциировались с не-
желательными плейотропными эффектами, в том числе карликовостью, 
повышенной чувствительностью к высыханию и повышенной проницаемо-
стью поверхности листьев [56]. Хотя известно, что ген AtMYB41, кодирую-
щий R2R3-MYB транскрипционный фактор у арабидопсиса, экспрессиру-
ется на высоком уровне в ответ на засуху, АБК и солевой стресс, а также 
играет определенную роль в растяжении клеток и отложении кутикулы. 

Известно также о влиянии посттрансляционных модификаций 
белков на засухоустойчивость. К таковым относятся фарнезиляция, 
фосфориляция и протеин поли(АТФ-рибозил)яция [57]. 
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Фарнезиляция  — посттрансляционная модификация белков, в ре-
зультате которой к целевому белку добавляется фарнезильная группа. 
Фарнезилтрансфераза растений состоит из α- и ß-субъединиц. Потеря 
функции ß-субъединицы у мутантных растений арабидопсиса приводит 
к увеличению реакции на АБК [58]. Растения рапса с уменьшенной ак-
тивностью фарнезилтрансферазы являются первой засухоустойчивой 
трансгенной масличной культурой [59; 60]. «Подавления» активности 
фарнезилтрансферазы удалось достичь использованием антисмысло-
вой технологии, примененной к ß-субъединице фарнезилтрансферазы 
[59] и техники РНК-интерференции, примененных к α-субъединице [60], 
в то же время супрессия обеих субъединиц фарнезилтрансферазы была 
зависима от наличия воды (использовали промотор RD29A, индуциру-
емый водным стрессом либо корне-специфичный пероксисомный ги-
дроксипируват редуктазный промотор). 

В Украине также ведутся работы по созданию засухоустойчивых 
культур. В Институте физиологии растений и генетики НАН Украины раз-
рабатываются технологии метаболической инженерии для повышения 
уровня осмотолерантности кукурузы, пшеницы и подсолнечника с ис-
пользованием двухцепочечного РНК-супрессора гена пролиндегидроге-
назы [2]. В качестве примера может служить работа [61], в которой про-
ведена Agrobacterium-опосредованная трансформация in planta мягкой 
пшеницы сорта ’Зимоярка’ с использованием штамма AGLO и двух век-
торных конструкций, содержащих продукты метаболизма пролина. Пер-
вая конструкция содержит бинарный вектор pBi-2E с целевым геном — 
двухцепочечным РНК-супрессором пролиндегидрогеназы, полученным 
на основе гена Arabidopsis; вторая — pBi-OAT с целевым геном орнитина-
минотрансферазы Medicago truncatula. Генетически модидифицирован-
ные растения пшеницы характеризовались повышенным содержанием 
пролина (в 3–5 раз) по сравнению с контрольными, росли на селективной 
среде с маннитом быстрее и сохраняли ярко-зеленую окраску. 

При создании трансгенных коммерческих сортов пшеницы особен-
но актуальным является отсутствие маркерных последовательностей 
в геноме растений. Потому активно ведутся разработки векторных си-
стем, которые позволят с помощью агробактериальной трансформации 
создавать «чистые» ГМ-пшеницы, содержащие только агрономически 
важные чужеродные гены [68]. В исследовании Wang et al. [69] 15 транс-
генных коммерческих китайских сортов гексаплоидной пшеницы, сво-
бодных от маркерных последовательностей, были получены с помощью 
агробактериальной трансформации с эффективностью 37,7 %. 

Исследователи DuPont Pioneer создали линию кукурузы, устойчивую 
к засухе с помощью методики CRISPR [70]. Cистема CRISPR/Cas9 нашла 
активное применение в генной инженерии благодаря способности вно-
сить направленный разрыв в ДНК с помощью короткого программиру-
емого 20-нуклеотидного района в направляющей молекуле РНК (single 
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guide RNA, sgРНК) [71]. Засухоустойчивая кукуруза — одна из несколь-
ких CRISPR-модифицированных культур, которые в скором времени мо-
гут попасть на рынок. 

Заключение. Существует большой разрыв между успехами в лабо-
раторных экспериментах и применением таких техник к элитным сортам 
основных сельскохозяйственных культур в полевых условиях. Только в 
некоторых работах, в которых у трансгенных растений тестировали за-
сухоустойчивость в полевых экспериментах, показано достоверное уве-
личение урожая [68; 69]. 

На сегодняшний день достижения в генетическом улучшении за-
сухоустойчивости связаны с манипуляциями одним или несколькими 
генами, вовлеченными в сигнальные/регуляторные пути, или генами, 
которые кодируют ферменты, участвующие в этих путях (например, ос-
молиты/совместимые растворимые вещества, антиоксиданты, молеку-
лярные шапероны/осмопротекторы и водные либо ионные транспорте-
ры [42]). Однако из-за существования множества взаимодействующих 
генов усилия по повышению засухоустойчивости культур путем манипу-
ляции одним или несколькими генами часто связано с другими, нежела-
тельными, плейотропными и фенотипическими изменениями. 

Таким образом, нами рассмотрены гены, используемые в настоя-
щее время для повышения засухоустойчивости основных сельскохо-
зяйственных культур с применением генной инженерии. Несмотря на 
активные и широко развернутые работы в этом направлении, сложность 
взаимодействия генов в так называемой генной сети засухоустойчиво-
сти говорит о необходимости проведения дальнейших углубленных ис-
следований в области генетики данного признака и генетической инже-
нерии. 
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TransgenESis in creating OF drought- 
resistant crops (review)

This paper provides an overview of current research in the field of geneti-
cally modified plants that can «avoid» drought and are tolerant to water defi-
cit. Advances in genetic improvement of drought tolerance associated with the 
manipulation of gene expression: vacuolar phosphatase, aquaporin, isopen-
tenyl transferase  phosphatidylinositol-specific phospholipase, late embryo­
genesis abundant gene (LEA), the genes responsible for overexpression of 
osmolytes, molecular chaperones, glutamate dehydrogenase, mitogen-acti-
vated protein kinase, ethylene synthesis, choline dehydrogenase for glycine 
betaine synthesis, as well as increased levels of transcription factors in trans-
genic plants. It is known about the impact of post-translational modification of 
proteins on drought resistance. However, due to the existence of many inter-
acting genes efforts to improve drought resistance of crops by manipulating 
one or more genes are often associated with other undesirable pleiotropic and 
phenotypic changes. Testing of transgenic plants in the field is not as common 
and only in some cases have been shown a significant increase in yield, that 
indicates significant differences between laboratory and field tests. 

In this article were examined genes that are currently used to improve the 
drought resistance of major crops with the help of genetic engineering me
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thods. Despite active work in this direction complexity of genes interactions in 
the so-called drought resistant gene network proves the necessity for further 
research in this direction. 
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ТРАНСГЕНОЗ у СТВОРЕННі ПОСУХОСТІЙКИХ 
СІЛЬСЬКОГОСПОДАРСЬКИХ РОСЛИН (огляд)

Оглянуто ряд сучасних досліджень зі створення генетично модифі-
кованих рослин, толерантних до водного дефіциту, здатних «уникати» 
посухи. Досягнення в генетичному поліпшенні зазначених властивостей 
пов’язані з маніпуляціями експресією генів: вакуолярної фосфотази, ак-
вапоринів, ізопентеніл трансферази, фосфатидил-інозитол специфічної 
фосфоліпази, пізнього ембріогенезу (LEA), генів, відповідальних за над-
експресію осмолітів, молекулярних шаперонів, глутамат дегідрогенази, 
мітоген-активованої протеїнкінази, синтезу етилену, холін дегідрогенази 
для гліцин-бетаїнового синтезу, а також з підвищенням рівня транскрип-
ційних факторів у трансгенних рослин. Відомо про вплив посттрансля-
ційної модифікації білків на посухостійкість. Однак через існування безлі-
чі взаємодіючих генів зусилля щодо підвищення посухостійкості культур 
шляхом маніпуляції одним або кількома генами часто пов’язані з інши-
ми, небажаними, плейотропними і фенотиповими змінами. Тестування 
трансгенних рослин у польових умовах відбувається не так часто, і тільки 
в деяких випадках спостерігається достовірне збільшення врожаю, що 
свідчить про значні відмінності між лабораторними і польовими випро-
буваннями. 

Pозглянуті гени, які використовуються для підвищення посухостій-
кості основних сільськогосподарських культур методами генетичної ін-
женерії. Незважаючи на активні роботи в даному напрямку, складність 
взаємодії генів у так званій генній мережі посухостійкості свідчить про 
необхідність подальших досліджень у означеному тут напрямі. 


