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ТРАНСГЕННЫЕ РАСТЕНИЯ, 
ТОЛЕРАНТНЫЕ К АБИОТИЧЕСКИМ

СТРЕССАМ

Проанализированы литературные источники о полу�

чении и изучении трансгенных растений, толерантных к

различным видам абиотических стрессов, об известных

в настоящее время механизмах защиты растений от

стрессов, о генах, которые кодируют большой спектр

соединений, придающих растениям способность выжи�

вать в условиях стрессов, значительно угнетающих раз�

витие и даже летальных для контрольных растений.

Введение 

Различные абиотические стрессы, такие как

холод, засуха, засоление, затопление, воздейст�

вие критических температур, токсические кон�

центрации тяжелых металлов, высокая кислот�

ность или щелочность почв, повышенное со�

держание озона, дефицит элементов минераль�

ного питания и т.д., снижают продуктивность

сельскохозяйственных растений в два раза и

более [1, 2], а при высокой интенсивности и

достаточно долгой продолжительности стресса

приводят их к гибели. 

По данным FAO (Food, Agriculture Organiza�

tion of the United Nations) приблизительно

22 % находящихся в сельхозпользовании зе�

мель являются засоленными, и с каждым го�

дом это количество возрастает [3]. Засоление

(первичное – природное, или вторичное –

вызванное нарушениями ирригации) связано

с наличием в почве избыточных количеств

ионов натрия, кальция или магния, хлоридов,

сульфатов или карбонатов. При содержании

солей выше 0,20–0,25 % почвы считаются за�

соленными. По прогнозу через 25 лет 30 % зе�

мель станут не пригодными для сельскохозяйст�

венного использования вследствие засоления.

Дефицит влаги приводит к снижению турго�

ра клеток, закрытию устьиц, угнетению роста

и уменьшению урожая. Воздействие крити�

ческих температур понижает всхожесть семян

и интенсивность фотосинтеза главным образом

из�за повреждения компонентов фотосистемы

II, локализованной в мембранах тилакоидов

хлоропластов, уменьшается скорость поглоще�

ния углекислого газа и происходят нарушения

мембранного транспорта. Нарушается также

процесс окислительного фосфорилирования и

синтез АТФ. Возрастает активность протеаз, что

приводит к снижению содержания белков и по�

вышению низкомолекулярних продуктов их

распада, нарушается углеводный обмен [4]. В

связи с глобальным потеплением засуха и вы�

сокотемпературный стресс становятся злобо�

дневными проблемами и для стран с более

умеренным климатом. Высокотемпературный

стресс подавляет процесс фотосинтеза, наруша�

ет накопление продуктов фотосинтеза и рост

растений. Учеными Международного института

изучения риса на Филиппинах установлено, что

среднесуточное повышение температуры уже

на 1 °С приводит к снижению урожая риса на

15 %.
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Для растений в стрессовом состоянии харак�

терна дезинтеграция полирибосом, что приво�

дит к нарушению синтеза полипептидов. Про�

исходит образование «стрессовых гранул»L,

функцией которых предположительно являет�

ся приостановка синтеза неспецифических бел�

ков и защита матричной РНК от повреждения

стрессовыми факторами. Нарушение фермен�

тативных реакций, скорости передвижения

субстратов, мембранного транспорта – все эти

реакции характерны для растений, подвергших�

ся холодовому стрессу [5]. Холодовой стресс

происходит при понижении температуры от

20 до 0 °С и приводит у разных видов растений

к ингибированию прорастания семян, разви�

тия цветков и семян (плодов), снижению уро�

жая и времени его хранения. При снижении

температуры ниже точки замерзания воды про�

исходит гибель растений из�за внутри� и вне�

клеточных повреждений. Внутриклеточное

охлаждение приводит к формированию крис�

таллов льда в цитоплазме, которые нарушают

ее структуру. При внеклеточном заморажива�

нии происходит обезвоживание цитоплазмы

за счет оттока воды в межклеточное простран�

ство к формирующимся кристаллам льда.

Сложность селекционной работы по повы�

шению устойчивости к абиотическим стрессам

состоит в наличии большого комплекса генов,

контролирующих реакцию растений на абио�

тические стрессы, многие из этих генов к тому

же характеризуются сложной регуляцией [6,

7]. Показано, например, что при действии со�

левого стресса у растений изменяется эксп�

рессия более 1500 генов [8]. Для достижения

существенного увеличения стрессоустойчивос�

ти необходим отбор по многим генам, контро�

лирующим этот комплексный признак. Этим

в основном и объясняется отсутствие значи�

тельных достижений в традиционной селекции

растений по устойчивости к абиотическим

стрессам.

В связи со значительным отрицательным

экономическим эффектом абиотических стрес�

сов в последние годы внимание биотехноло�

гов привлекают гены, изменяющие реакцию

растений на стрессовые условия. Результатом

биотехнологических разработок по модифика�

ции толерантности растений должно стать по�

вышение стабильности урожая в стрессовых

условиях. Современная биотехнология в отли�

чие от предыдущего этапа молекулярно�гене�

тических исследований, целью которого было

определение генов, изменяющих экспрессию

в ответ на стресс, пытается связать изменения

физиологических и фенотипических признаков

при стрессе с регуляцией транскрипции, синте�

зом белков и их комплексов с устойчивостью

вследствие мутаций генов или генно�инженер�

ных манипуляций.

Можно следующим образом сгруппировать

гены, влияющие на толерантность растений к

абиотическим стрессам:
�гены, которые кодируют ферменты, учас�

твующие в синтезе различных видов осмоти�

ческих и других протекторов;

�гены, кодирующие белки, которые активно

синтезируются на поздних стадиях эмбриоге�

неза (late embryogenesis abundant (LEA) protein

genes);

�регуляторные гены, контролирующие раз�

витие стрессового ответа;

�гены, регулирующие уровень фитогормо�

нов;

�гены ответа на оксидативный стресс;

�гены молекулярных шаперонов;

�гены, кодирующие белки транспорта ионов

(антипортеры и транспортеры, локализованные

в плазмалемме и мембранах вакуолей и орга�

нелл);

�другие.

Гены, которые кодируют ферменты,
участвующие в синтезе различных видов 

осмотических и других протекторов

В стрессовых условиях у растений происхо�

дит индукция генов, которые контролируют

синтез соединений, опосредующих ответную

реакцию растений на абиотические стрессы, в

том числе гены ферментов синтеза и деграда�

ции совместимых осмолитов – низкомолеку�

лярных органических соединений, не тормо�

зящих в высоких концентрациях протекание

клеточного метаболизма. К таким осмолитам

относятся аминокислоты (пролин, аланин),

четвертичные ионы (бетаин, глицинбетаин),

сахара и сахароспирты (маннитол, сорбитол,

трегалоза, инозитол), углеводы. Они понижа�
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ют водный потенциал клеток, защищают фер�

менты от инактивации, обеспечивают целост�

ность структурных белков и пр. [9–15]. Однако

далеко не всегда повышение синтеза осмопро�

текторов приводило к повышению урожая [16].

Не исключено, что повышение синтеза этих

соединений нивелируется за счет их плейотроп�

ного действия, а для повышения урожайности

может требоваться их синтез в специфических

органах и только во время действия стресса [17].

Достаточно интенсивно изучается роль про�

лина при абиотических стрессах: засолении, за�

сухе, пониженной и повышенной температуре.

Считается, что пролин регулирует кислотность

цитозоля и поддерживает соотношение НАД+/

НАДH, усиливает фотохимическую активность

фотосистемы ІІ в мембранах тилакоидов и сни�

жает перекисное окисление липидов. Допол�

нительный синтез этой аминокислоты повы�

шает общую устойчивость растений к абиоти�

ческим стрессам, так как пролин защищает

мембраны, макромолекулы и структурные

элементы клетки, приводя таким образом к

повышению неспецифической устойчивости

[11, 18–23]. У некоторых видов растений со�

держание пролина в стрессовых условиях мо�

жет достигать 10 % сухой массы листьев, одна�

ко в большинстве случаев оно составляет 20–30

мг/г сухой массы. Данные по корреляции меж�

ду содержанием пролина и устойчивостью к

абиотическим стрессам довольно противоре�

чивы, что в определенной мере связано со зна�

чительными колебаниями содержания этой

аминокислоты в разные периоды роста расте�

ний и даже в течение суток. Практически все

клеточные линии, полученные на засоленных

средах, а также регенеранты характеризовались

повышенным содержанием пролина [24]. По�

казано резкое повышение уровня свободного

пролина в проростках и корнях ржи при засо�

лении субстрата солями морской воды. Для со�

леустойчивого сорта Славутич М�1 с увеличе�

нием уровня засоления наблюдали резкое уве�

личение коэффициента стойкости – отношения

концентрации свободного пролина при засо�

лении к его исходному значению [25]. Для не�

которых культур показана прямая корреляция

между уровнем суперсинтеза пролина и устой�

чивостью к засолению, засухе и воздействию

низких температур [23, 26, 27].

Пролин синтезируется из глутамина или ор�

нитина. Показано, что в стрессовых условиях

доминирует синтез пролина из глутамина [9],

и пирролин�5�карбоксилатсинтетаза (P5CS),

ключевой бифункциональный фермент био�

синтеза пролина, являющийся «бутылочным

горлышком» в биосинтезе этой аминокислоты,

играет главную роль при стрессовых воздейст�

виях [28]. Известно, что в геноме арабидопси�

са имеются два гена, контролирующих синтез

P5CS. Один из генов (AtP5CS2) содержит DRE
(dehydration responsive element) элементы коди�

рующей последовательности, второй (AtP5CS1)

не имеет этих элементов, но оба гена активи�

руются низкой температурой, засухой, наличи�

ем повышенных концентраций соли, осмоти�

ческим стрессом [7, 29].

Трансгенные эмбриогенные агрегаты кле�

ток лиственницы Larix leptoeuropaea со встро�

енным геном P5CS характеризовались повы�

шением содержания пролина в 30 раз по срав�

нению с контролем и были способны к росту

в условиях засоления и пониженных темпера�

тур, в то время как рост нетрансформирован�

ных клеток полностью подавлялся [23]. Транс�

генные растения картофеля, несущие ген

P5CS арабидопсиса, также характеризовались

повышенным содержанием пролина и солеус�

тойчивостью, тогда как у контрольных расте�

ний в условиях солевого стресса урожайность

падала на 63 % [30]. Ген P5CS, клонированный

из вигны борцелистной Vigna aconitifolia, был

использован для трансформации табака, риса

и пшеницы [19, 22, 31]. В трансгенных расте�

ниях табака и петунии наблюдали возрастание

свободного пролина и повышение устойчивос�

ти к засухе. Эффективность фотосинтеза фо�

тосистемы II у трансгенных растений также бы�

ла выше на 65 % [19, 27, 32]. При суперэксп�

рессии гена P5CS фасоли в зеленой микроводо�

росли Chlamydomonas reinhardtii отмечена спо�

собность к выживанию в присутствии токси�

ческих концентраций ионов кадмия (100 мМ).

Так как содержание пролина коррелировало с

уровнем малонилдиальдегида (МДА), было

высказано предположение, что свободный про�

лин оказывает антиоксидантное действие в при�

сутствии ионов кадмия [33].

Другим ферментом синтеза пролина являет�

ся орнитинаминотрансфераза (ОАТ). Созданы
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трансгенные растения Nicotiana plumbaginifolia
[34], экспрессирующие ген ОАТ арабидопси�

са. Генетически модифицированные (ГМ) рас�

тения отличались повышенной активностью

ОАТ и уровнем свободного пролина по срав�

нению с контролем. В условиях осмотического

стресса трансформанты имели большую био�

массу и более высокую всхожесть семян, чем

нетрансгенные растения. Однако роль этого

гена в контроле стрессоустойчивости расте�

ний пока остается под вопросом, поскольку

его тип экспрессии отличается от типичных

стресс�специфических вариантов.

Другим подходом для получения трансген�

ных растений с повышенным содержанием

пролина является ингибирование ферментов

деградации пролина. Трансгенные растения

арабидопсиса с геном пролиндегидрогеназы

в антисмысловой ориентации были более

устойчивы к заморозкам и засолению по срав�

нению с контрольными растениями [35].

При введении в растения табака фрагмента

гена пролиндегидрогеназы в антисмысловой

ориентации были получены растения с повы�

шенным содержанием пролина. Повышенную

солеустойчивость демонстрировали как про�

ростки, так и растения, выращенные до стадии

двух листьев в контрольных условиях, а затем

пересаженные на среды с добавлением 300,

400 и 500 мМ хлорида натрия. В этих экспе�

риментах контрольные растения табака быст�

ро погибали на среде с 400 мМ NaCl, ГМ рас�

тения выживали на среде с 500 мМ хлорида

натрия в течение 2–3 нед. Трансгенные расте�

ния характеризовались также повышенной

устойчивостью к осмотическому стрессу, о чем

судили по сохранности мембран после погру�

жения дисков листьев в 40%�ный раствор

ПЭГ�6000 [36, 37]. Интересным фактом оказа�

лась устойчивость трансгенных растений с по�

вышенным уровнем пролина к токсическим

концентрациям солей тяжелых металлов – кад�

мия, никеля, свинца, ртути. ГМ растения ха�

рактеризовались меньшим отставанием в росте,

признаки хлороза у них были менее выражены

или практически отсутствовали [38]. По�види�

мому, увеличенное содержание пролина спо�

собствует повышению неспецифической стрес�

соустойчивости, возможно, за счет его антиок�

сидантной и осмопротекторной функций.

Установлено, что другой совместимый осмо�

лит – глицинбетаин – защищает некоторые

ферменты растений от высокотемпературной

инактивации [39]. Фотосистема II чувствитель�

на к воздействию высоких температур, а вве�

дение генов, экспрессия которых увеличивала

содержание в растениях бетаинов, обеспечива�

ло защиту белков фотосистемы [40, 41]. Синтез

глицинбетаина у A. thaliana повышал толерант�

ность к солевому и холодовому стрессам [42,

43]. Внесение бактериального betА гена, коди�

рующего холиндегидрогеназу, в растения та�

бака привело к накоплению глицинбетаина

и повышению солеустойчивости трансгенных

растений, увеличению зеленой массы ГМ рас�

тений, выращенных при 300 мМ NaCl, на

80 % по сравнению с контролем [44]. Показа�

но и повышение устойчивости растений к за�

сухе при экспрессии этого гена в растениях

кукурузы [45]. Рис метаболизирует бетаиналь�

дегид в глицинбетаин и является сравнительно

солеустойчивым видом. При дополнительной

экспрессии гена betА в хлоропластах риса наб�

людалось эффективное накопление глицин�

бетаина и повышение солеустойчивости [46].

Китайскими учеными при введении гена бетаин�

альдегиддегидрогеназы шпината в растения

табака показано повышение синтеза глицинбе�

таина и, как следствие, повышение жароустой�

чивости: при температуре 45 °С растения были

способны к фотосинтезу [47]. Введение гена

codА холиноксидазы в геном растений араби�

допсиса и риса привело к увеличению уровня

бетаина в хлоропластах ГМ растений и более

высокой устойчивости при солевом, низко� и

высокотемпературном стрессах, повышенном

уровнe освещения [48, 49]. В семенах расте�

ний A. thaliana, экспрессирующих этот ген, от�

мечен высокий уровень накопления глицин�

бетаина, что коррелирует с большей устойчи�

востью к воздействию повышенных температур,

причем наблюдалась большая устойчивость и

к кратковременным воздействиям (экспозиция

в течение 1 ч при 50–55°С), и к более длитель�

ному действию стрессового фактора (3 сут при

30–32,5 °С). Отмечена корреляция между сте�

пенью устойчивости к повышенной температу�

ре, уровнем активности холиноксидазы и на�

коплением глицинбетаина. Изучение инакти�

вации фотосинтеза у полученных ГМ расте�

ІSSN 0564–3783. Цитология и генетика. 2009. № 2 75

Трансгенные растения, толерантные к абиотическим стрессам



ний риса, характеризующихся повышенным

содержанием глицинбетаина в хлоропластах

и цитозоле, показало, что трансгенные расте�

ния с хлоропластной локализацией продукта

трансгена были более устойчивы по сравне�

нию с трансгенными растениями с цитозоль�

ной локализацией продукта [43].

В качестве низкомолекулярных осмолитов,

повышающих устойчивость растений, могут

выступать полиамины [15, 50, 51]. Введение в

геном растений риса и табака генов S�адено�

зилметиониндекарбоксилазы (SAMDC) или

аргининдекарбоксилазы (ADC) – ключевых

ферментов биосинтеза полиаминов – привело

к усилению засухо� и солеустойчивости, а

также устойчивости к грибным патогенам

[51–56]. Биохимический анализ трансгенных

растений, экспрессирующих этот ген, показал

четырехкратное увеличение уровня полиами�

на путресцина по сравнению с контрольными

растениями, однако в некоторых случаях мо�

дификация метаболизма полиаминов коррели�

ровала с замедлением роста и дефектами раз�

вития растений.

Кроме того, осморегуляция клеток растений

осуществляется за счет синтеза сахаров или

сахароспиртов. Фруктаны – полисахариды,

накапливающиеся во многих растениях и бак�

териях. Примерно 45 000 видов растений ис�

пользуют фруктаны в качестве основного типа

углеводов [57]. Поскольку фруктаны раствори�

мы, они также могут играть роль регуляторов

осмотического давления. Чтобы создать транс�

генные растения табака, накапливающие фрук�

таны (в норме у табака они не синтезируются),

использовали ген SacB из Bacillus subtilis. В

условиях засухи скорость роста ГМ растений

была выше на 55 %, а прирост массы на 59 %

больше, чем у контрольных растений [58].

Трегалоза является дисахаридом, состоящим

из двух соединенных α�связями молекул глю�

козы, и встречается у бактерий, грибов, насеко�

мых и некоторых групп растений. Виды расте�

ний, синтезирующих трегалозу, часто являются

очень устойчивыми к засухе. Гены E. coli otsA и

otsB, кодирующие соответственно трегалозо�

6�фосфатсинтазу и трегалозо�6�фосфатфос�

фатазу, вводили в растения табака. У растений,

которые экспрессируют ген дрожжей tps1, ко�

дирующий трегалозо�6�фосфатсинтазу, усили�

вался синтез трeгалозы и повышалась устой�

чивость к засухе [59]. У таких ГМ растений

наблюдали также более эффективный фотосин�

тез [58]. Повышенная экспрессия бактериаль�

ного гена биосинтеза трегалозы в растениях ри�

са вызвала значительное возрастание устойчи�

вости полученных растений к засолению, за�

сухе и воздействию низких температур [17].

Маннитол также может играть заметную

роль в адаптации растений к неблагоприятным

воздействиям [60]. Его роль как осмопротекто�

ра отмечена при засухе [61] и засолении [62].

В то же время было показано, что маннитол

оказывает антиоксидантный эффект в стрессо�

вых условиях [63,64]. При введении в табак

бактериального гена mtlD, контролирующего

синтез маннитол�1�фосфатдегидрогеназы, от�

мечено накопление маннитола и повышение

устойчивости к солевому стрессу [65]. Интере�

сен также и тот факт, что растения баклажана,

экспрессирующие бактериальный ген mtlD и

характеризующиеся повышенным содержани�

ем маннитола, обладали повышенной устойчи�

востью к трем грибным инфекциям, вызывае�

мым Fusarium oxysporum, Verticillium dahliae и

Rhizoctonia solani. Таким образом, экспрессия

этого гена повышает устойчивость к биотичес�

ким и абиотическим стрессам [56].

Трансгенные растения табака, несущие бак�

териальный ген левансахаразы (levU) Zymomonas
mobiles, характеризуются повышенным темпом

роста в условиях осмотического стресса, выз�

ванного добавкой полиэтиленгликоля (ПЭГ),

или холодового стресса [66]. При введении в

табак гена imt1 инозитолметилтрансферазы,

кодирующего синтез β�инозитола, и гена stpd1,
обеспечивающего синтез сорбитол�6�фосфат�

дегидрогеназы, у полученных ГМ растений

наблюдали повышение солеустойчивости и

устойчивости к водному стрессу [67, 68]. Вве�

дение гена imt, клонированного из хрусталь�

ной травки Mesembryanthemum crystallinum, в

геном сои привело к усилению синтеза онони�

тола в 10–80 раз и увеличению стрессоустой�

чивости [69].

Изучение ферментов гликолиза и фермента�

ции спиртов показало их связь с устойчивос�

тью к анаэробному стрессу. ГМ растения таба�

ка и риса с повышенной экспрессией гена pdc,
кодирующего фермент пируватдекарбоксилазу,
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и гена adh синтеза алкогольдегидрогеназы ха�

рактеризовались устойчивостью к затоплению

[70].

Для получения засухоустойчивых трансген�

ных растений рассматривается подход, связан�

ный с введением различных генов: синтеза про�

лина – гена P5CS арабидопсиса или Vigna, гена

SacB, кодирующего синтез левансахаразы Ba�
cillus subtilis, гена соdА [71]. Трансформация рас�

тений табака этими генами привела к получе�

нию линий, характеризующихся повышенным

содержанием пролина, глицинбетаина и фрук�

тана соответственно. Полученные трансгенные

растения были способны выдерживать воздей�

ствие отрицательных температур (–2 °С) при

экспозиции 24 ч без повреждения, в то время

как контрольные растения после такой обра�

ботки теряли тургор и погибали [72, 73].

Адаптация растений к заморозкам сопро�

вождается экспрессией сor (cold�regulated) ге�

нов. Ген сor15a арабидопсиса экспрессируются

в ответ на низкие температуры, засуху и на при�

сутствие абсцизовой кислоты (АБК) [74]. Ряд

этих генов экспрессируются только при низ�

кой температуре, но некоторые также индуци�

руются и другими видами стрессов. Многие из

этих белков являются дегидринами, и часть их

обладает криопротекторными свойствами [75].

Были получены трансгенные растения араби�

допсиса, конститутивно экспрессирующие

cor15a, исследование которых показало, что экс�

прессия трансгена усиливает морозоустойчи�

вость хлоропластов трансгенных растений in
vivo примерно на 2 °С по сравнению с конт�

рольными растениями [76].

Для поддержания гомеостаза при наличии

токсических концентраций тяжелых металлов

растениями из глутатиона синтезируются спе�

циальные пептиды – фитохелатины (ФХ).

ФХ связывают тяжелые металлы, образуя ком�

плексные соли, препятствуя, таким образом,

взаимодействию ионов металла с цитоплазма�

тическими белками [77, 78]. Они формируют

комплексы с Cd, Ag, Bi, Pb, Zn, Cu, Hg, Au, As,

Sb, Ni, Au, Sn, SeO3
2–, Sb, Te, обеспечивая их

детоксикацию. Устойчивость к тяжелым ме�

таллам обеспечивают также низкомолекуляр�

ные белки, богатые цистеином – металлотио�

неины, способные связывать тяжелые металлы

в цитозоле, что играет важную роль в поддер�

жании клеточного гомеостаза [79, 80]. Эти свой�

ства характерны и для ФХ, однако фермента�

тивный синтез последних служит отличитель�

ным признаком: металлотионеины являются

продуктом трансляции с мРНК.

Положительные результаты были достигну�

ты при получении ГМ растений ярутки поле�

вой Thlaspi goesingense, экспрессирующих ме�

таллотионеиновый ген TgMTP1 [81], что обес�

печивало перекачивание ионов никеля из

внутриклеточного пространства в вакуоли и

увеличивало способность накапливать такие

ионы. 

У дрожжей описан ген YCF1, экспрессия

которого приводит к формированию комплек�

сов с глутатионом, их транспорту в вакуоли и

обеспечению устойчивости к кадмию, мышьяку

и ртути. Встраивание этого гена в геном ара�

бидопсиса привело к значительному повыше�

нию устойчивости растений к свинцу и кад�

мию, а также к более чем двукратному увели�

чению аккумуляции этих металлов в побегах

ГМ растений по сравнению с контрольными

[82]. Ген, кодирующий белок ММТ1 металло�

тионеиновой группы, был выделен из гриба

Magnaporthe grisea, и его экспрессия в растени�

ях риса приводила к устойчивости растений

к высоким концентрациям ионов цинка и ме�

ди [83]. 

В цветную капусту был введен дрожжевой

ген устойчивости к тяжелым металлам (CUP1),

кодирующий металлотионеин [84]. ГМ расте�

ния хорошо росли в присутствии 400 мМ кад�

мия, в то время как для нетрансгенных расте�

ний капусты концентрация 50 мМ являлась

летальной. При введении этого же гена в ге�

ном табака выявлено повышение устойчивос�

ти к меди и цинку [85].

Получены ГМ растения, устойчивые к рту�

ти [86]: в хлоропластный геном растений таба�

ка были перенесены бактериальные гены E. coli
merA и merB, ответственные за синтез фермен�

тов лиазы и редуктазы ионов ртути. У растений

ртуть в первую очередь повреждает хлороплас�

ты, ингибирует транспорт электронов и фото�

синтез, повреждает тилакоидные мембраны и

замещает Mg2+ в молекуле хлорофилла. У ГМ

растений рост в присутствии 400 мМ соли рту�

ти не был угнетен, а содержание хлорофилла

было выше, чем у контрольных растений.
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Белки поздних стадий эмбриогенеза (LEA)

Это группа гидрофильных беков, влияющих

на толерантность растений к различным типам

абиотических стрессов [87]. Ген hva1 ячменя

кодирует белок группы LEA и индуцируется

АБК и дефицитом влаги. При введении гена

hva1 в геном шелковицы полученные трансген�

ные растения характеризовались повышенной

стабильностью клеточных мембран, усилением

фотосинтеза, меньшим повреждением при

фотооксидативном стрессе. В условиях засоле�

ния трансгенные растения характеризовались

многократным повышением содержания про�

лина, тогда как при водном стрессе повыше�

ние содержания свободного пролина наблюда�

ли только у контрольных растений. Интерес�

ным фактом явилось различие в реакции ли�

ний ГМ растений шелковицы на разные типы

стрессов: отмечено повышение устойчивости

или к засолению, или к засухе, или к обоим

типам стресса [88]. 

Трансгенные растения риса, экспрессиру�

ющие этот ген, характеризовались устойчи�

востью к водному дефициту и засолению [89].

Трансгенные растения табака, экспрессирую�

щие ген LEA тамарикса (Tamarix androssowii),

также показали повышенную устойчивость к

засухе [90].

В растения табака N. tabacum и дикорастуще�

го картофеля Solanum commersonii был введен

ген inaZ бактерии Pseudomonas syringae pv.
syringae, который кодирует белок, являющийся

центром кристаллизации льда. У трансгенных

растений обоих видов наблюдали повышен�

ную кристаллизацию льда по сравнению с

контрольными растениями. Трансгенные рас�

тения обоих видов способны выживать при тем�

пературах от –4 до –12 °С. Предполагают, что

именно формирование мелких кристаллов

льда снижало повреждающее воздействие крис�

таллообразования [91].

Регуляторные гены

В геноме растений содержится большое чис�

ло генов транскрипционных регуляторов. Счи�

тается, что правильная модификация регулято�

ров транскрипции может привести к измене�

нию экспрессии одновременно многих генов,

участвующих в стрессорном ответе, и таким об�

разом существенно изменить реакцию растений

[92, 93]. Большинство регуляторов транскрип�

ции относятся к нескольким крупным семей�

ствам, таким как AP2/ERF, bZIP, NAC, MYB,

MYC, LEA, Cys2His2 и WRKY [94–96].

Белки WRKY являются транскрипционными

регуляторами, влияющими на ряд биологичес�

ких процессов растений. Изучение гена

OsWRKY89 риса показало, что на его экспрес�

сию значительное влияние оказывают метил�

жасмонат и УФ излучение. Суперэкспрессия

гена OsWRKY89 приводила к задержке роста на

ранних стадиях развития растений, уменьше�

нию длины междоузлий и отложению воска на

листьях, что, вероятно, и явилось причиной

повышения устойчивости линий с суперэксп�

рессией этого гена к УФ радиации и грибной

инфекции [97]. Экспрессия этого гена у таба�

ка привела к повышению устойчивости к ос�

мотическим стрессовым воздействиям [96].

Ген Osmyb4 риса кодирует синтез транскрип�

ционного фактора Myb4, индуцируемого холо�

дом, и у трансгенных растений арабидопсиса

усиливает их устойчивость к низким положи�

тельным температурам и заморозкам [98]. Уста�

новлено, что суперэкспрессия Osmyb4 повы�

шает устойчивость растений арабидопсиса к

засухе, вызванной прекращением полива в те�

чение 15 дней. Обнаружено также, что ряд рас�

творимых метаболитов – глюкоза, фруктоза,

сахароза, пролин, глицинбетаин – накаплива�

ются у трансгенных растений в значительно

большем количестве в обычных и стрессовых

условиях, чем у контрольных растений. Коли�

чество мРНК, кодирующей пирролин�5�кар�

боксилатсинтетазу и пирролин�5�карбокси�

латдегидрогеназу у трансгенных растений, бы�

ло выше и ниже соответственно. Можно пред�

положить, что транскрипционный фактор

Myb4 является активатором многих компо�

нентов ответа растений на стрессовые воздей�

ствия [99].

Транскрипционный фактор семейства Y
(AtNF�YB1) A. thaliana улучшал засухоустойчи�

вость растений благодаря ранее неизвестному

механизму. Ортолог этого гена обнаружен у ку�

курузы ZmNF�YB2. Растения кукурузы с усилен�

ной экспрессией гена демонстрировали повы�

шенную стойкость к засухе по ряду параметров,

включая содержание хлорофилла, состояние
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устьиц, температуру листьев, снижение скручи�

вания листьев и поддержание фотосинтеза.

В условиях засухи трансгенные растения харак�

теризовались повышением урожая зерна [100].

Известно семейство генов CBF, контроли�

рующих экспрессию генов холодоустойчивос�

ти cor [101–103]. В результате агробактериаль�

ной трансформации были получены трансген�

ные растения папайи, несущие гены CBF ара�

бидопсиса и устойчивые к воздействию низких

температур [104]. ГМ растения выдерживали

двухдневную экспозицию при отрицательной

температуре, что было летально для контроль�

ных растений. 

Так как многие реакции растений при хо�

лодовом и водном стрессах схожи, можно

предположить, что эти растения будут более

устойчивы к засухе. Интродукция в геном рас�

тений томата кДНК гена СВF1 также приводи�

ла к повышенной устойчивости к холоду, вод�

ному и солевому стрессам, однако эти ГМ рас�

тения характеризовались карликовым фено�

типом и снижением количества завязываемых

плодов [105].

При экспрессии в геноме томата гена

CAPIF1, выделенного из генома перца, показа�

но его влияние на гены, участвующие в отве�

тах на стрессовые факторы и патогенез. Полу�

ченные трансгенные растения томата демон�

стрировали повышенную устойчивость к холо�

довому стрессу, причем уровень устойчивости

коррелировал с уровнем экспрессии гена

CAPIF1 [106]. 

Суперэкспрессия другого регулятора транс�

крипции Alfin1 в растениях люцерны повыша�

ла уровень мРНК эндогенного гена MsPRP2,

индуцируемого при засолении, и приводила к

повышению солеустойчивости [107]. Экспрес�

сия гена DREB1A приводила к сильной консти�

тутивной экспрессии стресс�индуцируемых

генов, повышенной толерантности растений

арабидопсиса и томата к холоду, солевому

и водному стрессам [108, 109]. Cуперэкспрес�

сия этого гена также усилила засухо� и холо�

доустойчивость трансгенных растений пше�

ницы, табака и арахиса [110–114]. 

Показано, что экспрессия митоген�активи�

руемой протеинкиназы табака NPK1 индуци�

ровала оксидативный сигнальный каскад, что

приводило к холодо�, жаро�, соле� и засухоус�

тойчивости трансгенных растений кукурузы

[115, 116].

Гены, регулирующие уровень фитогормонов

В клетке имеется целый ряд соединений,

которые являются сигнальными молекулами и

индуцируют ответную реакцию генома на

стресс. Например, термотолерантность расте�

ний включает в себя действие по крайне мере

трех типов гормонов: этилена, салициловой

кислоты и АБК [117]. Установлено, что многие

гены, участвующие в засухоустойчивости, регу�

лируются АБК, что свидетельствует о ее клю�

чевой роли в сигнальной трансдукции. После

обработки каллуса АБК он становился устой�

чивым к обезвоживанию [118]. Показано учас�

тие двух семейств транскрипционных факторов

bZIP и MYB в сигнальной трансдукции АБК

и активации генов синтеза АБК. Трансгенные

растения салата латука (Lactuca sativa L.) с ге�

ном ABF3 арабидопсиса, кодирующим транс�

крипционный фактор для экспрессии АБК�

чувствительных генов, гораздо лучше пережи�

вали засуху и холодовой стресс (до –4 °С) по

сравнению с растениями дикого типа [119].

Трансгенные растения рапса Brassica napus,
экспрессирующие бактериальную аминоцик�

лопропанкарбоксилатдезаминазу, характеризо�

вались снижением уровня синтеза этилена при

стрессе, а также повышением устойчивости к

засолению и затоплению [120]. Устойчивостью

к затоплению и способности к росту в условиях

гипоксии корневой системы демонстрировали

также растения томатов, экспрессирующие этот

ген [121]. Идентифицирован этилен�чувстви�

тельный ген Sub1A – один из трех генов локу�

са Sub1 у риса. Суперэкспрессия этого гена у

сорта риса, неустойчивого к этому виду стресса,

привела к повышенной устойчивости к затоп�

лению. Упомянутый ген относится к транскрип�

ционному фактору ERF (ethylene response fac�
tors), который действует при повышенном

уровне этилена. Показано, что повышенная экс�

прессия любого из генов этой группы приво�

дит также к возрастанию устойчивости к засу�

хе, засолению и холоду [122, 123].

Продукт гена ipt – фермент изопентенил�

трансфераза катализирует ключевой этап био�

синтеза цитокининов. Трансгенные растения

табака N. tabacum и N. sylvestris, экспрессирую�
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щие этот ген, были более устойчивы к засухе

(7 дней без полива) и высокой температуре

(10 мин, 45 °С). У них отмечена повышенная

водоудерживающая способность и снижение

транспирации при водном дефиците [124,

125]. Трансгенные растения картофеля с этим

геном характеризовались повышенным уров�

нем цитокининов и более высокой устойчи�

востью к затоплению по сравнению с контро�

лем, что свидетельствует о защитном действии

цитокининов при стрессе [126].

Гены ответа на оксидативный стресс

При всех абиотических стрессовых условиях

растения претерпевают оксидативный стресс,

связанный с усиленным образованием активи�

рованных форм кислорода. Эти формы кисло�

рода образуются в различных субклеточных

компартментах и реагируют с ДНК, липидами

и белками. В нормальных условиях активиро�

ванные формы кислорода эффективно деток�

сицируются при помощи ряда механизмов.

Однако, если длительность стресса или его ин�

тенсивность превышают возможности системы

детоксикации, происходит поражение клеток.

Среди защитных механизмов клеток от абио�

тических стрессов и, в частности, от оксида�

тивного стресса главную роль играют суперок�

сиддисмутаза (СОД), аскорбатпероксидаза и

каталазы [127].

СОД бывают митохондриальными (MnSOD),

цитозольными (Cu/ZnSOD) и хлоропластны�

ми (Cu/Zn и FeSOD). Поскольку эти фермен�

ты обеспечивают защиту от активных форм

кислорода, то считается, что в трансгенных

растениях имеет смысл экспрессировать гены

СОД, защищающие различные компартменты

[128]. Активированный кислород и свободные

радикалы кислорода являются причиной ряда

биохимических, физиологических и генети�

ческих нарушений у растений. С целью изучения

связи между окислительным стрессом и пов�

реждением при заморозках в митохондриаль�

ный и хлоропластный геномы растений лю�

церны была введена кДНК гена Mn�SOD. Не�

которые трансгенные растения имели повышен�

ную активность СOД, повышенную устойчи�

вость к гербициду дифенилэфиру (акифторфен)

и характеризовались устойчивостью к замороз�

кам. При возрастании активности Мn�SOD у

большинства трансгенных растений актив�

ность Cu/Zn�SOD была снижена в хлороплас�

тах. Изучение зимостойкости трансгенных и

контрольных растений показало повышение

ее уровня у трансгенных растений в два раза

[129]. Молекулярный анализ показал, что Mn�

СОД играет защитную роль в снижении пов�

реждающего действия отрицательных темпера�

тур. ГМ растения табака с этим геном были

способны поддерживать фотосинтетическую

активность на уровне 90 % нормы после воз�

действия низкой положительной температурой

при высокой интенсивности освещения в те�

чение 4 ч. У контрольных растений в аналогич�

ных условиях отмечалось снижение уровня фо�

тосинеза. Трансгенные растения характеризо�

вались также снижением повреждающего воз�

действия гербицида метилвиологена [130].

Были получены растения рапса Brassica na�
pus, которые несут митохондриальный ген

WMnSOD1 Triticum aestivum, экспрессирующий�

ся в присутствии ионов алюминия. Эти расте�

ния показали большую устойчивость к повы�

шенным концентрациям алюминия (200 мМ)

[131]. У них был выше процент неповрежден�

ных клеточных мембран и менее выражены фе�

нотипические проявления токсического воз�

действия (побеление листовых пластинок), чем

у контрольных растений. Показано, что у ГМ

растений уровень активности СОД был в 1,5–

2,5 раза выше, а уровень МДА существенно

ниже. Описаны трансгенные растения вир�

гинской сосны Pinus virginiana Mill. с увеличен�

ной активностью антиоксидантных фермен�

тов (аскорбатпероксидазы, глутатионредукта�

зы и СОД) [132]. Исследования показали, что

эти растения обладают повышенной устойчи�

востью к различным стрессам, что существен�

но увеличивает выживаемость сосен, в частнос�

ти, на загрязненных металлами почвах. Полу�

чены трансгенные растения кукурузы, риса и

томатов с увеличенным уровнем нескольких

антиоксидантных ферментов. Трансгенная ку�

куруза с повышенным уровнем магний� и же�

лезо�СОД меньше повреждалась при оксида�

тивном стрессе при анализе проб in vitro и ха�

рактеризовалась хотя и небольшим, но ста�

бильным темпом роста при пониженной тем�

пературе и повышенной устойчивостью к ме�

тилвиологену [133]. Трансгенные растения та�
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бака с экспрессией гена Fe�SOD в хлороплас�

тах характеризовались повышенной устойчи�

востью к оксидативному стрессу [134]. Транс�

форманты табака, экспрессирующие кДНК ге�

на СОД люцерны, были устойчивы к параква�

ту, тяжелым металлам, перекиси водорода,

хлориду натрия, УФ�облучению и способны от�

растать после 35�дневного периода засухи [135].

Для изучения роли Н2О2 в сигнальной транс�

дукции при абиотических стрессах были полу�

чены трансгенные растения, дефектные по экс�

прессии каталазы. Известно, что Н2О2 может

активировать локальные и системные защит�

ные механизмы против патогенов. Активирова�

ние локальных защитных механизмов проис�

ходило при дозах Н2О2, которые не приводили

к повреждению или гибели клеток. У Arabidopsis
thaliana было установлено, что оксидативный

стресс индуцирует экспрессию гена, кодирую�

щего аннексиноподобный белок, который учас�

твует в восстанавлении устойчивости к пере�

киси водорода у мутанта дельта�окси R E. coli.
Для определения роли этого белка в устойчи�

вости растений к стрессам он был введен

в растения индийской горчицы Brassica juncea.

Трансгенные растения оказались более устой�

чивыми к засолению [136].

Синтез одного из наиболее агрессивных гид�

роксильных радикалов зависит от наличия сво�

бодного Fe2+. Изучено влияние синтеза железо�

связывающего белка – ферритина – на окси�

дативный стресс в зеленых тканях трансген�

ных растений табака. Растения, накапливаю�

щие ферритин люцерны в вегетативных тка�

нях, характеризовались устойчивостью к гер�

бициду параквату и снижением величины нек�

ротических зон после вирусной, грибной и

бактериальной инфекции [137].

Гены молекулярных шаперонов

Одним из ответов организмов на повы�

шенную температуру является синтез белков

теплового шока, среди которых hsp70 является

консервативным у многих видов и значитель�

но индуцируемым при повышенной темпера�

туре [138]. Одна из функций белков теплового

шока заключается в создании условий для

правильной конформационной укладки бел�

ковых молекул. В результате различных стрес�

совых воздействий в клетке появляются час�

тично денатурированные белки, что активиру�

ет систему стрессорного ответа. Установлено,

что синтез hsp70 коррелирует с толерантнос�

тью к высокой температуре. Конститутивный

синтез белков теплового шока в проростках

трансгенных растений A. thaliana усиливал их

толерантность к высокой температуре [139].

Растения томата были трансформированы кон�

струкцией, несущей ген белка теплового шока

арабидопсиса hsf, слитый с геном GUS. Плоды

трансгенных растений были более устойчивыми

к воздействию высоких (47°С) и низких (–2°С)

температур в течение 4 нед хранения. Молодые

растения в поколении Т2 выдерживали тепло�

вое воздействие (47 °С в течение 12 ч), тогда

как контрольные растения при подобной об�

работке характеризовались сильным угнете�

нием роста [140].

Гены, кодирующие 
протонные помпы,  антипортеры 

и транспортеры ионов

Сохранение ионного гомеостаза клеток –

один из ключевых моментов в обеспечении

устойчивости растений к повышенному содер�

жанию минеральных солей в корнеобитаемом

слое почвы. Повышения солеустойчивости

можно добиться путем транспорта избытка

токсичных ионов в вакуоли при сохранении

низкого содержания NaCl в цитоплазме. При

усилении уровня экспрессии гена, обеспечи�

вающего функционирование ионного насоса

Na+/H+, наблюдали солеустойчивость у расте�

ний арабидопсиса [141]. При введении гена

AtNHX1, кодирующего вакуолярный транспор�

тный белок арабидопсиса, в B. napus отмечена

способность растений к росту в присутствии

250 мМ NaCl без существенного влияния на

урожай семян [142]. Повышенная экспрессия

этого гена приводила к значительному повы�

шению солеустойчивости у ГМ растений сахар�

ной свеклы [143].

Гены A. thaliana AtHal3a и AtHal3b имеют

значительную гомологию с геном Hal3 дрож�

жей, регулирующим клеточный цикл и устойчи�

вость к солевому стрессу. Оба гена индуцирова�

лись при солевом стрессе. Трансгенные расте�

ния арабидопсиса, содержащие ген AtHAL3a,

характеризовались повышенной толерантнос�

тью к солевому (100 мМ NaCl) и осмотическо�
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му стрессам (200 мМ сорбита) [144]. У трансген�

ных растений томата с геном дрожжей Hal1 от�

мечено значительное возрастание содержания

воды в листьях при засолении по сравнению

с контрольными. Они также характеризова�

лись способностью поддерживать высокое со�

держание К+ в присутствии повышенных кон�

центраций Na+ в листьях и клетках каллуса, что

предполагает нейтрализацию повышенного

содержания ионов Na+ путем накопления

ионов К+. Накопление пролина у трансгенных

растений было менее значительным, чем у ис�

ходных растений [145].

Экспрессия генов ZntA у Escherichia coli и

CAD2 у дрожжей Saccharomyces cerevisiae [146]

обеспечивает значительное увеличение устой�

чивости этих микроорганизмов к цинку. Ген

ZnTA, кодирующий Pb (II)/Сd (II)/Zn (II) на�

сос, который отвечает за выведение ионов

этих металлов из клетки, был использован для

трансформации арабидопсиса [147]. У получен�

ных ГМ растений белок, кодируемый этим ге�

ном, локализован в плазматической мембра�

не. Выведение токсических веществ в межкле�

точное пространство привело к нормализации

роста в присутствии ионов кадмия (70 мМ) и

свинца (0,7 мМ). У ГМ растений не было вы�

раженных признаков хлороза, масса растений

также была больше.

У табака выделен белок NtCBP4, который

связан с плазматической мембраной, а по

структуре сходен с калиевыми и неселектив�

ными ионными каналами. ГМ растения таба�

ка с повышенным синтезом этого белка более

устойчивы к повышенным концентрациям

никеля [148]. 

В присутствии Ni2+ уГМ растений содержа�

ние хлорофилла было выше, чем у растений

дикого типа. При этом устойчивость к никелю

не зависела от стадии развития растений и вы�

явлена даже у каллусной культуры, что объяс�

няется аккумуляцией меньших количеств Ni2+

клетками ГМ растений по сравнению с конт�

рольными. 

При экспрессии генов арабидопсиса САХ1

(Са2+/Н+ насоса) и САХ2 (металл/Н+ насоса ва�

куолей) растения табака были способны на�

капливать в вакуолях большие количества

ионов кальция и ионов тяжелых металлов и

были более устойчивы к повышенному содер�

жанию в окружающей среде ионов Mn2+

(0,5 мМ) и Cd2+ (10 мM) [149].

Белки аквапорины облегчают транспорт во�

ды через клеточные мембраны. Полученные

трансгенные растения арабидопсиса, экспрес�

сирующие ген VfPIP1 семейства бобовых, ха�

рактеризовались более интенсивным ростом,

низкой скоростью транспирации и большей за�

сухоустойчивостью по сравнению с контроль�

ными растениями [150].

Другие гены

В условиях стресса растения способны син�

тезировать различные белки, при этом активи�

руется синтез некоторых ферментов. Кальци�

неврин (CaN) – фосфатаза, играющая главную

роль в регуляции ионного гомеостаза у дрож�

жей. Трансгенные растения табака, экспресси�

рующие этот ген, проявляли устойчивость к

засолению [151, 152]. Установлено, что гидро�

фильный устойчивый при кипячении белок

BspA осины (Populus tremula L.) синтезируется

при водном стрессе и индукции АБК. Полу�

ченные трансгенные растения осины, экспрес�

сирующие этот ген, характеризовались повы�

шенной устойчивостью к водному стрессу и

засолению [153]. Известно, что устойчивые к

кипячению белки участвуют в обеспечении

устойчивости к различным стрессам, защищая

мембранные и цитоплазматические белки [154,

155]. 

Трансгенные растения томатов, экспресси�

рующие подобный термостабильный гомо�

олигомерный белок SP1 (stable protein), пока�

зали повышение устойчивости к водному стрес�

су [156]. При введении в клетки табака репрес�

соров клеточной смерти животных Dcl�xL и

Ced�9 наблюдали повышение устойчивости к

засолению, низким положительным темпера�

турам и поранению [157].

Ген hot2 кодирует синтез хитиназоподобно�

го белка (AtCTL1). Мутант арабидопсиса, де�

фектный по гену hot2, характеризовался от�

сутствием термотолерантности и устойчивос�

ти к солевому стрессу и засухе. При этом отме�

чено нормальное функционирование генов

группы kin и cor, что указывает на значимость

экспрессии этого гена. Однако роль хитиназо�

подобных белков до конца не выяснена [158].

Описан факт повышения устойчивости расте�
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Трансгенные растения, устойчивые к абиотическим стрессам

Регуляторные гены 

Ген Функция гена Виды растений Тип устойчивости Ссылка 

CBF

ZFP, ZF

DREB

MYC, MYB

HSF

NF�Y

ABF CBL10

WRKY

Аlfin1

ERF

NPK1,

MAPK,

MKK,

CDPK

desC

LOS4,

PDH45

Транскрипционный

фактор

Протеинкиназа 

Десатураза

ДНК геликаза

Carica papaya,

Brassica napus,

A. thaliana,

Lycopersicon esculen�

tum

A. thaliana

A. thaliana, N. taba�

cum, L. esculentum,

Triticum aestivum, Ara�

chis hypogaea

A. thaliana

A. thaliana

Zea mays

A. thaliana

Oryza sativa, N. taba�

cum

Medicago sativa

O. sativa, N. tabacum

Z. mays

N. tabacum

Pisum sativum, A. thali�

ana

Холод, засуха 

Засоление, засуха 

Засоление, засуха, 

холод

Засуха, холод 

Выcокая температу�

ра, засоление 

Засуха 

Засуха, холод

УФ, осмотический

стресс  

Холод 

Затопление, засуха,

засоление, холод

Холод, засоление,

засуха, высокая

температура

Засуха, холод

Засоление

Dhekney et al.,2007; Jaglo�Ottesen

et al., 1998; Jaglo et al., 2001;

Gilmour et al.,2000; Haake et al.,

2002; Hsieh et al., 2002

Seong et al., 2007; 

Xu et al., 2007

Kasuga et al., 1999, 2004; Liu et al.,

1998; Nakashima et al., 2006;

Pellegrineschi et al., 2004; Behnam

et al., 2006; Bhatnagar�Mathur et

al., 2006, 2007

Abe et al., 2003; Vannini et al.,

2004; Mattana et al., 2005; Dai et

al., 2007

Lee et al.,1995; Prandl et al.,1998;

Mishra et al., 2002;Yokotani et al.,

2008

Nelson et al., 2007

Kang et al., 2002; Vanjildorj et al.,

2005; Oh et al., 2005;Kim et al.,

2007

Wang et al., 2007;Wei et al., 2008

Winicov, Bastola, 1999

Xu et al., 2006; Xu et al., 2007

Kovtun et al., 2000; Shou et al.,

2004; Kim et al., 2007

Zhang et al.,2005; Попов и др.,

2006

Sanan�Mishra et al., 2005; Gong et

al., 2002

Гены белков поздних стадий эмбриогенеза (LEA)

inaZ

hva1

COR

LEA

LEA

LEA

N. tabacum, S. com�

mersonii

O. sativa; Morus indica,

T. aestivum, A. stoloni�

fera, N. tаbacum 

A. thaliana

Холод 

Засуха, засоление

Холод

Baertlein et al., 1993

Xu et al., 1996; Lal et al., 2007 ;

Sivamani et al., 2000; Fu et al.,

2007

Artus et al.,1996; Steponkus et al.,

1998

Гены синтеза осмолитов

P5CS Cинтез пролина N. tabacum, S. tubero�

sum, T. aestivum

Засуха, засоление, хо�

лод

Kishor et al., 1995; Aida, 2005;

Sawahel, Hassan, 2002; Molinari 
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Продолжение таблицы

Ген Функция гена Виды растений Тип устойчивости Ссылка 

РDH (ан�

тисенс)

SacB

Wft 

levU

codA

betA

BADH

SAMDC,

ADC

Ots, tps

mt1D

CaN фос�

фатазы

pdc1

Ann, poxy5

Синтез пролина

Накопление фрукта�

на 

Накопление фрукта�

на

Накопление фрукта�

на

Накопление глицин�

бетаина

Накопление глицин�

бетаина

Накопление бетаина

Накопление поли�

аминов 

Трегалоза

Накопление маннита

Накопление путрес�

цина

Пируватдекарбокси�

лаза

Аннексинподобный

белок

A. thaliana, N. tabacum

N.tabacum

O. sativa L.

N. tabacum

A. thaliana, N. tabacum,

O. sativa

N. tabacum, O. sativa

N. tabacum, L.esculen�

tum 

O. sativa

O. sativa, L. esculentum, 

N. tabacum

N. tabacum

N. tabacum

O. sativa

A. thaliana, B. juncea

Засоление, холод, тя�

желые металлы

Холод 

Холод 

Осмотический

стресс, холод 

Засоление, холод

Засоление 

Высокая температура

Засуха, засоление, тя�

желые металлы, хо�

лод, высокая темпе�

ратура

Засоление, засуха, хо�

лод

Засоление 

Засоление 

Затопление 

Засоление, засуха,

оксидативный стресс 

et al., 2007; Konstantinova et al.,

2002

Nanjo et al., 1999; Колодяжная и

др., 2006, 2007

Konstantinova et al., 2002

Kawakami et al., 2008

Park et al., 1999

Hayashi et al.,1997; Konstantinova

et al., 2002; Alia et al., 1998;

Sakamoto et al., 1998; Murata et

al., 1998

Lilius et al., 1996; Takabe et al.,

1997

Jia et al., 2002; Yang et al., 2005 

Roy,Wu, 2001, 2002; Waie et al.,

2003 ; Capell et al., 2004;

Prabhavathi et al., 2007

Pilon�Smiths et a., 1998;

Holmstrom et al., 1997; Garg et

al., 2002

Tarczynski et al, 1992, 1993

Yang et al., 1997

Quimlo et al., 2000

Venkateswari et al., 1997

Гены оксидативного стресса

Гены шаперонов

Гены, регулирующие уровень фитогормонов

SOD Синтез супероксид�

дисмутазы

N. tabacum,  Z. mays,

N. tabacum, M. sativa,

Pinus virginiana, O. sati�

va

Оксидативный

стресс, засуха, холод,

тяжелые металлы,

устойчивость к гер�

бицидам, засоление 

Allen, 1995;Van Camp et al., 1996;

Breusegem, 1998, 1999; Gupta et

al.,1993; McKersie et

al.,1996,1999, 2000; Tang, 2005

Hsp, hsf

DnaK1

Белки теплового шо�

ка

Белок теплового шо�

ка, цианобактерии

O. sativa, A. thaliana,

L. esculentum

N. tabacum

Высокая температу�

ра, холод

Засоление

Katiyar�Agarwal et al., 2003; Lee

et al., 1995; Lurie et al., 1998

Sugino et al., 1999

ipt Cинтез цитокининов N. tabacum, N. sylvest�

ris, S. tuberosum, Rapha�

nus sativus 

Засуха, высокая тем�

пература, затопление

Пустовойтова, 1997; Rivero et al.,

2007; Ильина, 2007; Терешонок,

2007



ний к холоду при экспрессии гена, кодирую�

щего чужеродную хитиназу [159].

Ген аsr1 кодирует кислоторастворимый бе�

лок. Уровень аsr1 транскриптов и белка ASR1

возрастали при водном и солевом стрессах и

индукции АБК. ДНК�связывающая актив�

ность белка ASR1 была Zn2+�зависимой. Оче�

видно, белок ASR1 играет роль в каскадной

сигнальной трансдукции при водном и соле�

вом стрессах, однако механизм его действия

до конца не изучен [160].

У полученных трансгенных растений кар�

тофеля, экспрессирующих ген нуклеозидди�

фосфаткиназы (NDPK2) арабидопсиса обнару�

жена устойчивость к широкому спектру абио�

тических стрессовых факторов: воздействию

высоких температур, оксидативному стрессу,

вызванному метилвиологеном, солевому стрес�

су [161].

Тутеджа с сотр. [162, 163] использовали ген,

кодирующий ДНК геликазу – фермент, рас�

плетающий ДНК при репликации генома.

Синтез одной из геликаз гороха PDH45 воз�

растал при повышении концентрации солей,

обезвоживании и низкой температуре. При его

суперэкспрессии в трансгенных растениях от�

мечено повышение солеустойчивости.

Изменение степени насыщенности жирных

кислот влияет на реакцию растений к ряду

абиотических стрессов – засолению, засухе и

повышенной температуре. Суперэкспрессия ге�

нов цитозольной десатуразы 3 и пластидной

десатуразы 8 в растениях табака приводила к

повышению устойчивости полученных расте�

ний к засухе [164]. Введение гена desC �9�

ациллипидной десатуразы в геном растений

табака обеспечило устойчивость к воздейст�

вию низких температур. Высокая активность

десатуразы, вероятно, вызвала увеличение до�

ли полиненасыщенных жирных кислот в мем�

бранах липидов, что обеспечило текучесть

мембран в период охлаждения и позволило

поддержать стабильный синтез антиоксидант�

ных ферментов [127].

В таблице приведен список генетически мо�

дифицированных толерантных к абиотическим

стрессам растений, интродуцированных транс�

генов и механизмов их действия.

В последнее время рассматривается подход,

связанный с экспрессией определенного гена

или транскрипционного фактора в определен�

ное время, в специфическом органе (органах),

в специфических условиях стресса. В отличие

от большинства используемых в настоящее

время конститутивных промоторов, направля�

ющих экспрессию контролируемых ими генов

постоянно во всех органах, в случаях, когда экс�

прессия необходима только в одном органе или
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Окончание таблицы

Ген Функция гена Виды растений Тип устойчивости Ссылка 

Bcl,Ced�9с

FsPP2C1

ACC

VfPIP1

SOS1,

NHX1,

AVP1, ZntA, 

CAX

Hal1

Аквапорины

Насосы плазматичес�

кие и вакуолярные:

Na
+

/H
+

, Me/H
+

,

Pb/Cd/Zn

Cелективность

K+/Na+ каналов

A. thaliana

A. thaliana, L. esculen�

tum, B. napus, O. sati�

va, Z. mays, Beta vul�

garis, N. tabacum

Cucumis melo, L. escu�

lentum

Засуха

Засоление, тяжелые

металлы 

Засоление 

Cui et al., 2008

Zhang et al., 2001; Shi et al.,

2003;Lee et al., 2003; Yang et

al.,2005; Hussain et al., 2008

Bordas et al., 1997; Bolarin et al.,

1998; Gisbert et al., 2000

Супрессоры клеточ�

ной смерти

Ингибирование

протеинфарне�

зилтрансферазы

Аиноциклопро�

панкарбоксилатдез�

аминаза

N. tabacum

B. napus, A. thaliana

B. napus, L. esculentum

Засоление, холод,

УФ, оксидативный

стресс

Засуха

Засоление, затопле�

ние

Qiao et al., 2002; Xu et al., 2004

Cutler et al., 1996; Pei et al., 1998

Sergeeva et al., 2006 ; Grichko et

al., 2001

Гены белков транспорта ионов, ионных насосов



в определенный период, такие промоторы не

являются оптимальными. Кроме того, консти�

тутивная экспрессия некоторых стресс�инду�

цируемых генов может иметь отрицательные

последствия для продуктивности растений, по�

этому было предложено использовать стресс�

индуцируемые промоторы в генетических кон�

струкциях для получения трансгенных расте�

ний, толерантных к стрессам [180].

Целый ряд обзоров, освещающих различные

механизмы адаптации растений к абиотичес�

ким стрессам и дающих представление о ком�

плексе генов, включающихся при стрессовых

воздействиях, описывают получение трансген�

ных растений, толерантных к этим стрессам

[181–199]. Таким образом, используя накоп�

ленные данные, можно получать растения

с устойчивостью к большому спектру абиоти�

ческих стрессовых воздействий.

Настоящий обзор написан частично при вы�

полнении проекта № 6541030 по теме «Разра�

ботка методов генетической трансформации с

использованием генетических конструкций,

несущих трансгены, повышающие содержание

пролина» в рамках научного проекта «Изучение

молекулярно�генетических механизмов устой�

чивости растений к фитопатогенам и абиоти�

ческим стрессам с помощью хромосомной и

генной инженерии», который выполняется по

результатам конкурса совместных научных

проектов ученых НАН Украины и Сибирского

отделения РАН.

Авторы благодарны РФФИ (гранты 07�04�
12085�офи), интеграционному проекту СО РАН –
ДВО РАН – НАН Украины (5.3), программам РАН
«Динамика генофондов» и НАН Украины «Био�
масса как источник топлива» за поддержку ис�
следований в этой области.

Ya.S. Kolodyazhna, N.K. Kutsokon, B.A. Levenko, 

O.S. Syutikova, D.B. Rakhmetov, A.V. Kochetov

TRANSGENIC PLANTS TOLERANT 

TO ABIOTIC STRESSES

References are analyzed concerning production and

studying of transgenic plants tolerant to various kinds of

abiotic stresses; mechanisms of plant protection against

stresses; the genes encoding the great spectrum of com�

pounds giving to plants ability to survive in conditions of

the stresses considerably repressing development and even

lethal for control plants.

Я.С. Колодяжна, Н.К. Куцоконь, Б.О. Левенко, 

О.С. Сютикова, Д.Б. Рахметов, А.В. Кочетов

ТРАНСГЕННІ РОСЛИНИ, ТОЛЕРАНТНІ 

ДО АБІОТИЧНИХ СТРЕСІВ

Проаналізовано літературні джерела про одержання

та вивчення трансгенних рослин, толерантних до різ�

номанітних видів абіотичних стресів, про відомі зараз

механізми захисту рослин від стресів, про гени, що ко�

дують великий спектр сполук, які надають рослинам

здатності до виживання в стресових умовах, що спри�

чиняють інгібування розвитку і навіть є летальними

для контрольних рослин.
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