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Пшениця є стратегічною зерновою культурою у світі, яка відіграє провідну
роль у харчовому забезпеченні людства. Незважаючи на загалом зростаючу
тенденцію її виробництва, кліматичні зміни, що призводять до температур-
них перепадів, непередбачуваних опадів або посух, значно позначаються на
її врожайності. Для попередження негативного впливу змін кліматичних
умов на продуктивність цієї культури необхідна розробка інноваційних техно-
логій покращення стійкості пшениці до абіотичних стресів. РНК-інтерфе-
ренція (РНКі) є новим потенційним інструментом для селекції пшениці
шляхом впровадження малих некодувальних послідовностей РНК із мож-
ливістю глушіння експресії генів специфічним для послідовності способом.
Здатність до зниження експресії конкретного гена забезпечує можливість
набуття нової характеристики елімінацією або накопиченням певних сполук
в рослинах, що приводить до біохімічних або фенотипних змін, яких не ма-
ють вихідні рослини. У даному огляді літератури представлено сучасні уяв-
лення про роль мікроРНК (міРНК), які є регуляторами експресії генів
інгібуванням трансляції їх мРНК-мішеней через комплементарне зв’язування
і розщеплення, у відповіді рослин пшениці на абіотичні стреси. Коротко
представлено основні етапи механізму глушіння генів, опосередкованих
міРНК. Детально описано особливості їхнього біогенезу, способи дії та роз-
повсюдження. Розглянуто ідентифіковані міРНК пшениці, що реагують на
абіотичні стреси, та їх передбачувані гени-мішені. Наводяться приклади ди-
ференційної експресії міРНК за стресової дії посухи, засолення і темпера-
турних чинників.

Ключові слова: Triticum aestivum L., пшениця, РНК-інтерференція, міРНК,
стійкість до абіотичних стресів.

Пшениця (Triticum aestivum L., AABBDD, 2n = 42) є стратегічною зер-
новою сільськогосподарською культурою у світі та відіграє провідну
роль у харчовому забезпеченні людства [1]. Її зерно містить білки,
вуглеводи, вітаміни, жири, мікроелементи, багато важливих мінералів
і незамінних амінокислот, має відносно низький вміст жирних кис-
лот, добре зберігається і відносно легко переробляється в харчові й
кормові продукти, забезпечує понад 20 % загальної калорійності та
білків раціону людини [2]. Нині це найпоширеніша злакова культура
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з більш як 220 млн га посівів щорічно в багатьох географічних ре-
гіонах з широким діапазоном кліматичних умов. Залежно від агро-
кліматичних умов, щорічно виробляється понад 700 млн т зерна. По-
стійне зростання населення світу потребує збільшення як його
кількості, так і якості. Незважаючи на досягнення в агротехнологіях
та пов’язане з ними підвищення врожаїв, значна кількість зерна пше-
ниці втрачається через несприятливі умови росту [3]. Зокрема, зміни
клімату, які прискорилися в останні десятиліття, чинять прямий не-
гативний вплив на врожайність і якість зерна цієї культури та є важ-
ливими гальмівними чинниками при її виробництві [4].

Абіотичні стреси призводять до порушень клітинного гомеоста-
зу рослин пшениці, що негативно позначається на їх рості й розвит-
ку [5]. Такі стресові чинники як посуха, екстремальні температури,
засолення або дефіцит поживних речовин спричинюють великі втра-
ти врожаю даної культури, що шкодить економіці та екології [6]. Ос-
танніми роками негативний вплив абіотичних стресорів на вироб-
ництво пшениці зростає із загрозливою швидкістю, і прогнозується
подальше його погіршення через зміни клімату, деградацію земель та
зменшення водопостачання [7]. Сучасні сорти пшениці мають обме-
жену толерантність до дії абіотичних стресових чинників, оскільки
попередня селекція здебільшого була спрямована на підвищення
врожайності та поліпшення якісних ознак культури. З огляду на це,
наразі основними завданнями генетиків і селекціонерів є розробка
стратегій для зменшення втрат урожаю, спричинених як біотичними,
так і абіотичними стресовими чинниками.

Втрата продуктивності, пов’язана з абіотичними стресами, зале-
жить від кількох внутрішніх і зовнішніх чинників, таких як сила і
тривалість стресу, а також фази розвитку культури [8]. Водночас кож-
на рослина має пластичність, щоб адаптуватися до середовища, яка
забезпечує здатність виживати в різноманітних екологічних умовах.
Дослідження та визначення основних механізмів, які сприяють адап-
тації до стресових чинників довкілля, критично важливі для покра-
щення продуктивності. Щоб зберегти життєздатність, культурні рос-
лини задіюють багато різноманітних клітинних, біохімічних і
молекулярних механізмів у відповідь на абіотичний стрес. Крім того,
специфічний генотипний захист є добре відомим феноменом [5]. Ос-
новні молекулярні механізми цих реакцій охоплюють багато
взаємодій на молекулярному і фізіолого-біохімічному рівнях і коор-
динуються сигнальними мережами [9]. Більшість біохімічних і
фізіологічних змін, пов’язаних з відповіддю на абіотичний стрес, по-
ходять від диференціального накопичення кількох транскриптів і
відповідних ним білків. Таким чином, регуляція експресії генів через
транскрипційні й посттранскрипційні механізми є незамінною для
обох процесів — розпізнавання стресу та відповіді на стрес [10]. Це
передбачає розробку й застосування нових інноваційних технологій,
зокрема РНК-інтерференції, які надають важливий інструмент з ве-
ликим потенціалом для покращення стійкості пшениці до екологіч-
них стресів, а також інших господарсько корисних ознак [11, 12].

РНК-інтерференція (РНКі) — біологічний механізм управління
активністю генів за допомогою коротких дволанцюгових РНК та
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синтезу спеціальних рибонуклеаз (РНКаз), що індукують селективну
деградацію цільових РНК та/або інгібування їх трансляції чи
реплікації [13]. РНКі включає регуляцію експресії генів кількома
способами: ефективного посттранскрипційного мовчання генів
(PTGS), інгібування трансляції, дестабілізації РНК та/або мовчання
транскрипційних генів (TGS) спрямованим метилуванням [12]. Клю-
човими молекулами в РНКі є малі інтерферувальні РНК (кіРНК та
міРНК), які можуть вступати у взаємодію із комплементарними по-
слідовностями в інших молекулах РНК, наприклад у матричних
РНК, і пригнічувати їхню активність.

Явище РНКі виявлене в клітинах більшості еукаріотів (людини,
тварин, рослин, грибів, комах, нематод тощо) та бере участь у бага-
тьох біологічних процесах — регуляції росту, розвитку, розмноженні,
захисних реакціях організмів [14—17]. Механізм РНКі був підтверд-
жений у 1998 р. американськими вченими Ендрю Файром і Крейгом
Мелло з використанням в якості об’єкта дослідження нематоди
Caenorhabditis elegans [18]. За це відкриття у 2006 р. дослідники отри-
мали Нобелівську премію з фізіології та медицини.

Індукція в рослинах РНКі внаслідок трансгенезу, яка включає
специфічну для послідовності генну регуляцію за допомогою малих
некодуючих РНК, стала одним із найпотужніших підходів у
поліпшенні сільськогосподарських культур, їх розвитку та захисту від
різних патогенів і шкідників [13, 16, 19—22]. Вважають, що транс-
генні рослини, створені на основі РНКі, практично й екологічно
чистіші, оскільки не продукують жодних функціонально чужорідних
білків і біоцидних речовин, а також не забруднюють довкілля [23—
25]. Крім того, РНКі генерує нокдаун цільового гена замість нокау-
ту, що робить її застосування вигіднішим порівняно з нещодавно
розробленими інструментами редагування генома [26]. Технології
РНКі можна використовувати для зниження експресії будь-яких
генів, не порушуючи експресію інших генів. Ці унікальні особливості
РНКi зробили її популярною та ефективною стратегією покращення
і захисту сільськогосподарських рослин [23, 26].

Роль технології РНКi в поліпшенні пшениці було показано при
покращенні якості зерна через його збагачення незамінними аміно-
кислотами, антиоксидантами й іншими поживними речовинами, ко-
рисними для здоров’я людини, або внаслідок зменшення кількості
алергенів чи антинутрієнтів [22, 27, 28], підвищення толерантності
рослин до різних біотичних (віруси, бактерії, гриби, нематоди, кома-
хи) [12, 29—31] та абіотичних стресорів (посуха, засолення, екстре-
мальні температури тощо) [3, 6, 32—35].

Нещодавно дослідники продемонстрували, що маніпуляція з ре-
гуляцією генів, яка опосередкована міРНК, може допомогти у ство-
ренні стійких до абіотичних стресів рослин пшениці [6]. У зв’язку з
цим у даному огляді літератури представлено сучасні уявлення про
роль міРНК у відповіді рослин на абіотичні стреси та наведені при-
клади диференціальної експресії міРНК за стресової дії посухи, засо-
лення і температурних чинників.

Малі некодувальні регуляторні РНК. Малі некодувальні регуля-
торні РНК охоплюють два великі класи — короткі інтерферувальні
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РНК (кiРНК) та мікроРНК (мiРНК). Некодувальні кiРНК й мiРНК
розміром 20—25 пн є важливими біологічно активними молекулами,
що беруть значну участь у створенні різноманітних генотипів і фено-
типів [17]. Відмінність мiРНК від кiРНК полягає в тому, що останні
утворюються під час розрізання довгої молекули дволанцюгової РНК
(длРНК), тоді як мiРНК мають структуру шпильки, сформованої з
одноланцюгової РНК під впливом рибонуклеаз класу РНКази III. Ця
категорія РНК транскрибується з ДНК, але вони не здійснюють про-
цес трансляції і не виробляють білки [36]. Вони спеціалізуються на
виконанні важливих регуляторних функцій, пов’язаних із ростом і
розвитком рослин і, головне, викликають відповіді на різні абіотичні
та біотичні чинники стресу транскрипційно й посттранскрипційно
[13, 37, 38].

мiРНК рослин відкриті у 1993 р. [39]. Вони є ендогенними неко-
дувальними молекулами, розміром 20—22 нуклеотиди, які діють як
регулятори експресії генів на посттранскрипційному рівні та вплива-
ють на багато молекулярних і біохімічних процесів у рослинах [17].
Зокрема, вони координують різні аспекти програм онтогенезу, вклю-
чно формування, виокремлення та розвиток вегетативних і генера-
тивних органів, перехід до різних фаз вегетації, розмноження, а та-
кож регулюють адаптацію до умов середовища та відповіді рослин на
біотичні й абіотичні стресори [40]. Їх попередником є довга однолан-
цюгова РНК, яка містить локальну шпилькову структуру; вони, на
відміну від кіРНК, можуть бути не повністю комплементарними з
послідовністю цільового гена. Механізм регуляції генів — тільки
посттранскрипційний, а спосіб дії — репресія трансляції та дегра-
дація мРНК [17]. мiРНК у рослин сортуються за білками родини
AGO (AGO1, AGO10), здебільшого на основі розміру, а також іден-
тичності на рівні 5'-нуклеотидів [17]. міРНК були класифіковані на
основі їх положення всередині генома та є «інтронними» або «між-
генними». Інтронні міРНК утворюються з інтронів, наявних у транс-
крипті хазяїна [41]. Міжгенні міРНК з’єднують два білок-кодувальних
гена, транскрипція яких відбувається окремими незалежними одини-
цями за допомогою РНК-полімерази II (Pol II).

У рослин мiРНК можна умовно розділити на дві групи: консер-
вативні мiРНК, які зустрічаються в різних родинах (таких мiРНК не-
багато, для них характерний високий рівень експресії), і видоспе-
цифічні мiРНК (таких мiРНК багато, для них характерний низький
рівень експресії) [42]. Функціональний аналіз консервативних міРНК
виявив їх участь у багатьох фізіолого-біохімічних процесах рослин.
Вони регламентують різні аспекти програм розвитку включно з пере-
даванням сигналів ауксину; формуванням меж меристеми та вио-
кремлення органів; розвитком листків і їх полярністю; утворенням
бічного кореня; переходом від ювенільної до дорослої вегетативної
фази та до фази цвітіння; ідентичність органів квітки й плодів. Вони
також регулюють експресію ключових факторів транскрипції, відпо-
віді рослин на біотичні й абіотичні стресори та сам шлях утворення
міРНК. Видоспецифічні міРНК становлять значну частку міРНК
рослин і виконують певні функції у конкретного виду.
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Вважається, що міРНК формують регуляторну мережу, за допо-
могою якої здійснюється просторове й тимчасове регулювання ком-
плексу генів на різних стадіях розвитку. Здебільшого до мішеней
міРНК належать гени, які кодують транскрипційні фактори, а також
інші регуляторні білки, пов’язані з розвитком рослин [43]. У багатьох
рослин було чітко відзначено, що експресія широкого спектра міРНК
відбувається під час боротьби з різними стресовими чинниками. Доте-
пер накопичений великий експериментальний матеріал щодо їх мож-
ливої ролі у формуванні відповіді на вірусні й бактеріальні інфекції,
передавання сигналів за нестачі або надлишку елементів мінерально-
го живлення, регуляції генів антиоксидантної системи в умовах
абіотичного стресу [6, 38, 44]. Результати досліджень показали, що
індуковані стресом міРНК націлені на негативні регулятори
відповідей на стрес або позитивні регулятори процесів, які гальму-
ються стресами, та демонструють специфічні для тканини або стадії
розвитку моделі експресії [6]. В умовах стресу міРНК взаємодіють з
транскрипційними факторами для регулювання сигналізації пов’яза-
них зі стресом гормонів, таких як ауксин, етилен, абсцизова й гібе-
релова кислоти [17].

Молекулярний механізм дії під час стресу відомий тільки для де-
яких міРНК, тоді як для інших описаний лише характер зміни рівня
їхньої експресії. Насамперед можна виділити групу міРНК, експресія
яких змінюється майже за всіх видів стресів (наприклад, miR160,
miR167, miR393), а також групу стрес-специфічних міРНК, що
відповідають лише на окремі види стресу (miR392, miR395 та ін.).
Так, збільшення експресії miR393, miR160 і miR167 за дії посухи або
сольового стресу було виявлено в більшості видів рослин, що супро-
воджувалося уповільненням темпів росту й розвитку рослини [45]. Як
приклад міРНК, експресія якої змінюється різноспрямовано в різних
видів, можна вказати miR169, що бере участь у відповіді на сольовий
стрес і посуху [44].

міРНК переміщуються локально від клітини до клітини на ко-
роткі відстані, здебільшого через плазмодесми, проте деякі міРНК
поширюються на великі відстані через флоему [46]. Завдяки все-
бічним дослідженням було встановлено, що деякі міРНК (miR390,
miR173 і miR845) мають потенціал для початку масового виробництва
вторинних кiРНК, які називаються фазіРНК (phasiRNA) [47].

Стратегія застосування міРНК, яка виявилася ефективною для
певного виду рослин, може не мати успіху для іншого виду. Це яви-
ще пояснюється різними типами регуляції еволюційно збережених
міРНК у різних видів [17]. Також встановлено, що різні існуючі ізо-
форми однієї родини міРНК можуть відігравати активну роль у регу-
люванні різних фізіологічних функцій через ті самі або інші гени [6].
Слід зазначити, що можливості отримання нецільового ефекту знач-
но менші з РНКi на основі міРНК порівняно з кiРНК, оскільки во-
ни потребують меншої кількості нуклеотидів (одна послідовність
21/22 нуклеотиди) для ідентифікації цільової послідовності [17].

Механізм РНК-інтерференції, опосередкований міРНК. міРНК
мають ендогенне походження, оскільки вони транскрибуються з MIR
генів, які переважно розташовані в міжгенних областях, хоча кілька
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міРНК походять від інтронної або екзонної послідовності генів, що
кодують білки, а також можуть бути локалізовані в межах транспо-
зонів [38]. Біогенез міРНК є багатоетапним процесом, який включає
транскрипцію, процесинг, модифікацію та збирання РНК-індукова-
ного комплексу глушіння (RNA-induced silencing complex, RISC) [40].
Більшість генів міРНК рослин транскрибуються РНК-полімеразою II
(Pol II) з утворенням довгих первинних транскриптів, які мають ча-
стково дволанцюгові структури стебла (петлі) — при-міРНК (primary
precursor miRNA) [17]. У рослин структура при-міРНК є відносно ва-
ріабельною щодо довжини, яка починається з 60 нуклеотидів, а мо-
же розтягнутися до 500. При-міРНК впізнаються та процесуються до
прямого попередника міРНК (пре-міРНК) білком Dicer. На першо-
му етапі дозрівання фермент Dicer-like 1 (DCL1) за участі дволанцю-
гового РНК-зв’язувального білка Hyponastic leaves 1 (HYL1) і Serrate
(SE), який є білком цинкового пальця, послідовно обробляє при-
міРНК спочатку в пре-міРНК. Разом ці ферменти утворюють кубіч-
ний комплекс, що візуалізується як D-тільця в ядрі, який може ак-
тивуватися під дією специфічних кіназ і дезактивується фосфатазами
[25]. У результаті утворюється пре-мiРНК, яка здатна складатися в
характерну шпилькоподібну вторинну структуру, а її утворення відбу-
вається в суб’ядерних D-тільцях. Фермент DCL1 далі обробляє пре-
міРНК і утворює нестабільний міРНК/міРНК* дуплекс. За допомо-
гою малої РНК-метилтрансферази HUA Enhancer 1 (HEN1) дуплекс
метилюється з 3'-кінця, після чого виходить у цитоплазму за допомо-
гою експортиноподібного білка Hasty (HST1) [25]. У цитоплазмі один
із ланцюгів дуплекса міРНК (напрямний) входить до складу ком-
плексу RISC, тоді як інший ланцюг (пасажирський), що позна-
чається як міРНК*, як правило, деградує. Вибір напрямного ланцю-
га визначається ступенем стабільності кінців дуплекса: напрямним
буде той ланцюг, 5'-кінець якого знаходиться в складі менш стабіль-
ної частини дуплекса. Зріла одноланцюгова мiРНК активує каталі-
тичну частину комплексу RISC — білок AGO1 (ARGONAUTE) та
взаємодіє з комплементарною їй цільовою мРНК, що призводить до
пригнічення трансляції або розрізання цільової мРНК [25]. Узагаль-
нена схема механізму РНКі, опосередкованого міРНК, представлена
на рисунку.

Роль міРНК у відповідях рослин пшениці на абіотичні стреси. РНКі
має великий потенціал щодо зміни експресії генів у пшениці для
підвищення стійкості як до біотичних, так і абіотичних стресів. Та-
кий підхід полегшує ідентифікація гена-мішені й розробка векторних
конструкцій РНКі для трансформації. На сьогодні поширене засто-
сування методу надекспресії міРНК поряд з процесом введення
штучно синтезованої міРНК, націленої на ген, що цікавить. На від-
міну від конструкцій, які продукують кіРНК, конструкції міРНК ут-
ворюють одну малу РНК завдовжки 21 нуклеотид з чітко визначеною
нуклеотидною послідовністю, що забезпечує надспецифічну дегра-
дацію цільового транскрипта в консервативному регіоні. Конструкції
міРНК також менш «схильні» до ефекту неспецифічної деградації,
що потенційно робить їх біологічно безпечнішими. Штучні синте-
тичні міРНК мають широку сферу застосування, оскільки можуть по-

192

О.В. ДУБРОВНА, С.І. МИХАЛЬСЬКА, А.Г. КОМІСАРЕНКО

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). Fiziol. rast. genet. 2024. Vol. 56. No. 3



долати потенційні недоліки й обмеження, пов’язані з кіРНК, зва-
жаючи на те, що вони викликають глушіння генів максимально точ-
но [17].

Слід зазначити, що в пшениці повідомлялося про міРНК, пов’я-
зані з реакціями на біотичні стреси, і їх роль у рослинах, інфікова-
них патогенними бактеріями, вірусами, нематодами та грибами [12,
28, 48—50]. Разом з тим регулювання експресії генів, що реагують на
стрес, через активність міРНК вважається особливою перевагою за
впливу абіотичних чинників. міРНК є критичними чинниками, які
реагують на стрес і допомагають рослині протистояти несприятливим
умовам навколишнього середовища, таким як посуха, засолення, ек-
стремальні температури, токсичність металів тощо.

Ендогенні міРНК беруть активну участь у реакціях на абіотич-
ний стрес, включно з осмопротекторною функцією, реакцією на аб-
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сцизову кислоту, антиоксидантною та ауксиновою передачею сигна-
лів шляхом понижувальної регуляції цільових генів, задіяних у
відповідь на абіотичний стрес [13]. Добре відомі міРНК-цільові мо-
дулі з факторами транскрипції miR156-SPL, miR159-MYB, miR160-
ARF, miR164-NAC (NAM, ATAF, CUC), miR167-ARF, miR169-NFY,
miR319-TCP, miR394-LCR, miR396-GRF і miR398-CSD, які відігра-
ють важливу регуляторну роль у різних стресових середовищах для
зменшення шкідливих наслідків [44]. У пшениці багато цільових
транскриптів міРНК пов’язані зі стрес-чутливими родинами транс-
крипційних факторів (ТФ), включно WRKY і NAC [51].

У пшениці регуляція експресії генів встановлена за допомогою
кількох фенотипних і фізіологічних аналізів після експресії міРНК,
що реагують на стрес, та/або зміни їхніх цільових транскриптів [52].
На сьогодні проведено кілька досліджень для виявлення і характери-
стики асоційованих з абіотичним стресом міРНК даної культури як у
експериментальних, так і обчислювальних роботах [32, 53—56]. Тех-
нологія секвенування малих РНК, а також застосування кількісної
ПЛР у реальному часі найчастіше використовувалися експерименталь-
ними стратегіями завдяки їхнім можливостям ідентифікувати й
кількісно оцінювати міРНК.

Цікаво, що деякі родини міРНК пшениці, наприклад miR159,
miR167 і miR169, чутливі до кількох абіотичних стресів [57], тоді як
інші міРНК, такі як miR1432 і miR1137, виявляли експресію, спе-
цифічну для певного виду стресу [32, 58, 59]. Зокрема, в пшениці по-
казана диференціальна експресія міРНК за різних абіотичних стресів
[32]. У генотипу C-306 дослідили профіль експресії консервативних
міРНК, а саме: miR159, miR164, miR168, miR172, miR393, miR397,
miR529 і miR1029 в адаптації до осмотичного, сольового та холодо-
вого стресів. Встановлено, що експресія miR168 та miR397 була зни-
женою, а miR172 — підвищеною за дії всіх стресорів. Однак miR164
і miR1029 були активовані за холодового і осмотичного стресу на
відміну від сольового стресу, тоді як miR529 реагує лише на холод і
не змінюється під впливом осмотичного та сольового стресу. miR393
показала посилену регуляцію за осмотичного та сольового впливу й
знижену регуляцію за холодового стресу [32]. Ідентифіковані міРНК
пшениці, які реагують на абіотичні стреси, та їх передбачувані гени-
мішені представлені у таблиці.

Посухостійкість. Нестача вологи — несприятливий кліматичний
чинник, дія якого все більше посилюється. Саме посуха є основним
абіотичним стресовим чинником, який гальмує ріст і врожайність
пшениці. Передбачається, що зміна кліматичних умов призведе до
збільшення швидкості випаровування і зменшення кількості опадів у
багатьох основних регіонах її вирощування; очікується, що ці умови
призведуть до посилення жорсткості стресу від посухи [74]. Обмеже-
на доступність води й висока швидкість випаровування негативно
впливають як на вегетативний, так і на репродуктивний розвиток
рослин через відповідні фізіологічні, молекулярні та біохімічні зміни.
Стрес від посухи призводить до надмірного виробництва активних
форм кисню (АФК), що негативно позначається на морфо-
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Ідентифіковані міРНК пшениці, які реагують на абіотичні стреси

Ознака для
поліпшення Цільовий ген/транскрипційний фактор міРНК Літературне

джерело

SPL, SBP miR156 [59, 60]

MYB3 miR159а [60]

MYB, GAMYB1 GAMYB2, гени
олігопептидного транспорту

miR159а-5p [32, 61]

білок, подібний до
дигідрофлавоноїдредуктази

miR159с-5p [59]

ARF, HSP 70, TPR miR160a [55—59]

NAC, фітосульфокіни, HSPs 17, гени що
беруть участь у сигнальних шляхах MAPK

miR164 [32]

NAC miR164b [59]

HD-ZIP4 miR166h [59]

Dnaj (HSP40) n-кінцевий білоквмісний
домен

miR167 [55]

Argonaute miR168 [32]

CCAAT-box miR169d [59]

Сенсорна гістидинкіназа miR171f [61]

Apetala2-подібний TФ, ARF, спіраль-петля-
спіраль ДНК-зв’язувальний білок

miR172 [32]

MYB3, Acyl-CoA синтетаза miR319 [62]

TIR1, bHLH miR393 [32, 59]

АТФ сірчані ліази та транспортери сірки miR395 [63]

GRF miR396 [59]

Ice1 (індуктор експресії ТФ CBF 1), лакказа miR397 [32]

COX, родина генів SOD miR398 [51, 59]

MADS-box miR444с1 [59]

IF3 miR444d3 [59]

PPR, протеїнкіназа, кінезин, багатий на
лейцин повтор

miR474 [51]

AFH miR628 [59]

ТФ Apetala2-подібний, DREB miR1029 [32]

Мітохондріальний транспортер фосфату miR1432 [59]

6-PGDH miR2111c [64]

ЕG miR5054 [64]

Посухостійкість

PRM1, RPP13, PFT1 miR08, miR15 [64]

Солестійкість CBL7 miR59 [35]

SPL3 miR156 [35]

R2R3-MYB miR159 [35]

ARF8 miR160 [35]

ARF miR167 [65]

NF-YA miR169 [66]



фізіологічних характеристиках посівів пшениці, зокрема висоті рос-
лин, площі листків, відносному вмісті води, продиховій провідності,
вмісті хлорофілу, осмотичній активності, водному потенціалі листків
та у підсумку — на врожайності зерна [74—76]. Утворення АФК не-
безпечне, оскільки завдає значної шкоди клітинним органелам, та-
ким як мітохондрії, нуклеїнові кислоти, ліпіди мембран, хлороплас-
ти й метаболічні ферменти рослинних клітин [75]. Це спричинює
дисбаланс у фізіологічних і біохімічних процесах, що призводить до
загибелі клітин під час оксидного стресу, зумовленого дегідратацією
[77]. Усі метаболічні та фізіологічні зміни, пов’язані з посухою, базу-
ються на регуляції експресії генів на рівні транскрипції або транс-
ляції, що зумовлює важливу роль у відповідь на посуху саме інтерфе-
ренції РНК [78].

міРНК беруть участь у різних клітинних сигнальних шляхах,
пов’язаних із посухою, зокрема передаванні сигналів ауксину, реакції
AБК, антиоксидантному захисті, осмозахисті, рості клітин, диханні й
фотосинтезі. Вони є важливими регуляторами посухостійкості в рос-
лин, оскільки їхні гени-мішені відіграють ключову роль у метаболізмі
й передаванні сигналу про посуху [79]. Транскрипти гена міРНК MIR
зазнають просторового й тимчасового впливу чинників клітинної
сигналізації, зокрема рослинних гормонів під час стресу [80]. Деякі
консервативні міРНК, такі як miR159, miR164, miR172 і miR393,
контролюють експресію ключових транскрипційних факторів, які ре-
гулюють розвиток і сигнальні шляхи [32]. Зокрема, кілька сигналь-
них генів (ARF, MYB33, MYB101, TIR1, AGO1) і чинників регуляції
росту націлені та регулюються міРНК, що реагують на посуху [81].

Серед міРНК, ідентифікованих у пшениці, порівняно небагато
реагує на посуху [78]. Мішені мiРНК, що беруть участь у відповіді на
посуху в даної культури — це гени, продукти яких задіяні в різних
клітинних процесах, пов’язаних з нестачею води, у тому числі в сиг-
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Закінчення таблиці

Ознака для
поліпшення Цільовий ген/транскрипційний фактор міРНК Літературне

джерело

MYB, SCL6 miR171 [35, 67]

PCF5 miR319 [35]

ATФ-залежна РНК геліказа miR399 [65]

SnRK2 miR408 [33]

HSP90 miR156 [68, 69]

GAMYB1 miR159 [70]

HSP70, ARF, TPR miR160 [71]

HSP17 miR164 [69]

HSP, ARF, Dnaj (HSP40) miR167 [69, 71, 72]

NF-Y miR169 [73]

TCP, HSFA4a MYB3 miR319 [69, 71]

Стійкість до
високих та
низьких
температур

HSP70, CSD1 miR398 [69, 71]



нальних шляхах ауксину й абсцизової кислоти, рості клітин, фото-
синтезі та диханні [82]. У відповідь на стрес експресія різних мiРНК
або підвищується, або знижується. Ті самі мiРНК в умовах посухи
можуть як експресуватися, так і пригнічуватися в одній і тій же рос-
лині. Наприклад, у пшениці miR169 проявляє специфічну дифе-
ренціальну експресію в умовах посухи [83].

Тип тканини є детермінантою моделі експресії міРНК у відпо-
відь на стрес від посухи. Найчутливіші до посухи корені й листки
рослин, оскільки вони безпосередньо беруть участь у підтриманні
водного гомеостазу рослин. У різних типах тканин виявляють спе-
цифічні варіації експресії міРНК. Крім того, однакові родини міРНК
можуть демонструвати різні моделі експресії у різних тканинах [6].
Наприклад, мiR159 показала підвищену експресію в листках пше-
ниці, тоді як її регуляція знижувалася в коренях [32, 59]. У
дослідженні [84] порівняли міРНК, що реагують на посуху, у коре-
нях та листках м’якої пшениці сорту Sivas 111/33 скринінгом
мікрочіпів міРНК. Аналіз показав, що 285 міРНК (207 з підвищеною
регуляцією та 78 з пониженою регуляцією) та 244 міРНК (115 з під-
вищеною регуляцією та 129 з пониженою регуляцією) диференційо-
вано експресувалися в тканинах листків і коренів, відповідно. Серед
диференціально експресованих міРНК 23 були активні лише в лист-
ках, а 26 міРНК були експресовані лише в коренях рослин.

Більшість міРНК мають свої специфічні мішені, які беруть
участь у регуляції специфічних генів/ТФ, задіяних у механізмах сиг-
налізації/толерантності. У дослідженнях міРНК пшениці та їх міше-
ней останні були ідентифіковані як tae-miR159a,b (MYB3), tae-
miR159c-5p (білок, подібний дигідрофлавоноїдредуктазі), tae-miR171f
(сенсор гістидинкінази), tae-miR395i (АТФ-сульфурилаза), tae-
miR156k (SBP), tae-miR166l-5p (білок родини FAM10), tae-miR168b
(дегідрогеназа/редуктаза), tae-miR444c.1 (MADS-box), tae-miR1432
(мітохондріальний транспортер фосфату), tae-miR160a (ARF), tae-
miR164b (NAC), tae-miR166h (HD-ZIP4), tae-miR169d (CCAAT-box),
tae-miR319c (Acyl-CoA-синтетаза), tae-miR393b i (TIR1), tae-
miR396a,c,g (GRF), tae-miR444d (IF3), tae-miR827-5p (пальцеподібний
білок) [3, 59]. міРНК регулювали експресію їх цільових ТФ/генів, та-
ким чином відіграючи ключову роль у механізмі стійкості до посухи.

Подібно до цього підвищена експресія miR156 у T. dicoccoides
спрямована на ТФ SBP і сприяє цвітінню, тоді як miR398 діє на су-
пероксиддисмутазу міді, цитохром-С-оксидазу й регулює утворення
АФК під час водного стресу. Збільшений рівень експресії miR1432,
яка націлена на білок, що зв’язує іони кальцію, активує шляхи пере-
давання сигналу. Чутливими до посухи важливими міРНК у T. aes-
tivum і T. dicoccoides є miR396, miR528, miR6248 [10], miR1435,
miR5024 та miR7714 [9]. З іншого боку, miR166, яка спрямована на
ТФ HD-ZIP3, показує знижену експресію в T. dicoccoides під час по-
сухи та відіграє роль у розвитку, тоді як miR171, налаштована на ТФ
GRAS, відіграє важливу роль у реакціях на абіотичний стрес [51].
Маніпуляції з цими міРНК і їх цілями можуть прокласти шлях до по-
кращення продуктивності пшениці в умовах впливу абіотичних стре-
сорів.
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Щоб зрозуміти складні механізми, які регулюють посухостійкість
пшениці, був проведений аналіз міРНК у дуже посухостійкого сор-
ту — XF 20 [64]. Результати секвенування підтвердили експресію 199
раніше відомих міРНК, а також були ідентифіковані нові 32 міРНК.
Аналіз генів-мішеней в умовах посухи показав, що диференціально
експресовані міРНК знижували інгібування антиоксидантів завдяки
збільшенню експресії антиоксидантних генів, тоді як для генів сиг-
нальної трансдукції відбувалися протилежні процеси. Нові miR08 і
miR15 були знижені в пшениці сорту XF 20 у відповідь на водний
стрес. Їх мішенями можуть бути мРНК генів білків стійкості до хво-
роб, подібних до PRM1 і RPP13. Прикметно, що miR15 також націле-
на на мРНК гена, який кодує цукрозосинтазу. У пшениці нещодав-
но досліджено, що експресія гена цукрозосинтази була значно
вищою у посухостійкого сорту, ніж у чутливого до посухи [85]. Та-
ким чином, рівень цукрози є вирішальним для відповіді пшениці на
посуху й ці результати вказують на те, що механізм відповіді може
включати регуляцію цукрозосинтази через miR15. Ця мiРНК також
націлена на фітохром і регуляторний білок часу цвітіння (PFT1, так
званий Медіатор 25), який бере участь у реакції на посуху [86]. Вста-
новлено, що цільовим геном miR2111c є 6-фосфоглюконатдегідроге-
наза (6-PGDH), один з ключових ферментів окисного пентозофос-
фатного шляху. miR5054, експресія якої також була знижена у
відповідь на посуху, налаштована на мРНК, яка кодує епоксидгідро-
лазу (ЕГ), що бере участь у метаболізмі ліпідів [64].

У роботі [59] ідентифікували 14 консервативних міРНК зі зни-
женою регуляцією та 6 з підвищеною у двох генотипів пшениці за дії
зневоднення. Встановлено, що мішенню miR156 з підвищеною регу-
ляцією є мРНК фактора транскрипції SBP (squamosa promoter-bind-
ing-like protein), який є важливим для росту й розвитку листків.
Мішенню miR444с1 з підвищеною регуляцією є MIKC-тип гена
фактора транскрипції MADS-box, який бере участь у регуляції про-
цесів розвитку й реакції на стрес рослин. Виявлено, що miR398,
цільовим геном якої є супероксиддисмутаза, надекспресована в чут-
ливому до посухи сорті після дегідратації. Експресія miR628 пшениці
була знижена лише у чутливого до посухи сорту, а її цільовим геном
є альфа/бета складчаста гідролаза (AFH), яка бере участь у розкла-
данні продуктів пошкодження клітин. Експресія miR160a, miR164b,
miR166h, miR169d і miR444d.3 знижена в посухостійкого сорту, але
активована у чутливого до посухи. Цільовою для мiR160a є родина
генів ARF, які є ключовими факторами регуляції ауксинів [87].
Мішенню miR164b є родина факторів транскрипції NAC, які мають
функції, пов’язані з різними абіотичними стресами [88]. Мішенню
miR166h є ген HD-ZIP4 транскрипційного фактора HD-ZIP класу
III. Активність miR169d була пригнічена в посухостійкого сорту після
зневоднення й націлена на фактор транскрипції CCAAT-box, який  є
одним із найпоширеніших елементів в еукаріотичних промоторах.
Виявлено, що експресія мiR444d.3 була зниженою в посухостійкого
сорту, а її мішенню є ген фактора ініціації 3 (IF3), який відіграє цен-
тральну роль у подовженні поліпептидного ланцюга еукаріот і може
відігравати значну роль у стійкості пшениці до зневоднення. Автори
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виявили, що 46 консервативних міРНК і 321 новий міРНК по-різно-
му експресувалися у двох генотипах пшениці в умовах водного стре-
су. Цікаво, що 13 міРНК показали протилежні моделі експресії у
двох генотипів пшениці — були знижені в посухостійких сортів, але
посилені в чутливих до посухи сортів.

Індійські вчені [60] застосували комбінаторний підхід високо-
продуктивного секвенування з подальшим обчислювальним прог-
нозуванням міРНК та ідентифікували 47 відомих, 49 нових і 1030
потенційно нових міРНК у пшениці. Вони виявили, що рівень екс-
пресії miR156, miR160, miR166a, miR396d, miR1135, miR5139, tae_10,
tae_15 і tae_44 вдвічі більший за дії стресу, спричиненого дефіцитом
води. Цей аналіз показав, що принаймні три гени SPL пшениці, які
виявляють гомологію з SPL 2, 11 і 16 рису, є потенційною мішенню
miR156.

Солестійкість. Засолення ґрунту — одне з природних явищ, що
виникає з низки причин і визначається багатьма чинниками, серед
яких можна відзначити нерівномірність процесів водозабезпечення
ґрунтів та випаровування води через різні властивості самого ґрунту.
В даному разі температурні умови не відіграють істотної ролі. На-
томість глобальні зміни клімату сприяють посиленню цієї проблеми,
але натепер вона б не мала такого значення, якби не була пов’язана
з виробництвом сільськогосподарських культур, у тому числі й пше-
ниці, що забезпечують населення планети та сільськогосподарських
тварин їжею [89].

Засолення через негативний вплив надмірної кількості іонів Na+

та Cl– на метаболізм і фізіологію рослин пшениці є серйозним чин-
ником, що гальмує її зростання та виробництво в багатьох регіонах
світу [35]. Підвищена засоленість насамперед викликає іонний і ос-
мотичний стрес, негативно впливає на клітини рослин, порушує най-
важливіші клітинні процеси та сприяє утворенню активних форм
кисню (АФК). Якщо накопичена в ґрунті сіль потрапляє в рослину,
то може спричинювати пошкодження клітинної плазматичної мемб-
рани або органел [90]. Сольовий стрес може безпосередньо негатив-
но впливати на такі важливі процеси, як проростання або фото-
синтез [91]. З огляду на це, з’ясування молекулярних механізмів,
пов’язаних з толерантністю до засолення, набуває все більшого зна-
чення. За останні десятиліття описано кілька генів, які реагують на
сольовий стрес [92]. Вони впливають переважно на поглинання та
транспортування солі, а також підтримують осмотичний баланс у
клітинах [90].

Рослини виробили різні механізми протидії сольовому стресу,
одним з яких є РНКі, яка може впливати на регуляцію генів за умов
засолення [93]. Найчастіше формування адаптивної відповіді на засо-
лення й посуху здійснюється за одним молекулярним механізмом або
залучає ті самі транскрипційні фактори [82]. Модель експресії міРНК
за сольового стресу може змінюватися залежно від тривалості стресу.

Багато родин міРНК показали індуковану експресію в пшениці
у відповідь на сольовий стрес [32, 35, 67, 93]. Експресія miR156,
miR186 і miR393 зазвичай підвищується під впливом сольового стре-
су [20]. Встановлено, що в пшениці miR171, яка націлена на родину
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факторів транскрипції MYB (мієлобластозподібні ДНК-зв’язувальні
домени), активується засоленням [67]. Важливо, що дана міРНК та-
кож регулюється за дії сольового стресу в арабідопсису [94], що
свідчить про загальні регуляторні механізми стійкості до засолення
як в однодольних, так і дводольних культур. Оскільки і посуха, і за-
солення впливають на осмотичний баланс рослинних клітин, miR171
може відігравати роль у регуляції осмотичного балансу за таких стре-
сових станів. Маніпуляції з miR171 в умовах стресу від посухи та за-
солення можуть забезпечити покращений осмотичний захист для
представників родини Triticeae. Подальша експериментальна харак-
теристика цієї міРНК, а також інших чутливих до цього стресового
фактора родин міРНК сприятимуть отриманню стійких до засолення
сортів пшениці.

Гупта та співавт. [32] вперше повідомили, що в пшениці при за-
соленні активується miR855. miR169 пшениці має знижену регуляцію
під впливом сольового стресу, підвищуючи експресію транскрипцій-
ного фактора NF-YA (ядерний фактор Y субодиниці A) [66]. miR408
пшениці має вирішальне значення для адаптації рослин до сольово-
го стресу [33]. Вона спрямована на шість генів, які кодують білки, що
пов’язані з біохімічним метаболізмом, організацією мікротрубочок і
сигнальною трансдукцією. Трансгенні лінії з надмірною експресією
miR408 показали підвищений вміст осмолітів за умов сольового стре-
су в рослин дикого типу, тобто опосередкована miR408 стійкість до
засолення асоціюється з сигнальними шляхами AБК.

Виявлено, що експресія міРНК пшениці в умовах сольового
стресу залежить від жорсткості стресового чинника [60]. При засо-
ленні значне зниження (більш як 3-разова зміна) експресії спостері-
галося для tae_15, tae_19 і tae_45. Цікаво, що експресія miR164, яка
залишалась незмінною у відповідь на 150 мМ розчину NaCl, показа-
ла зниження більш як у чотири рази при застосуванні 250 мМ NaCl.
За аналогічних умов відбувалась контрастна відповідь miR5139, рі-
вень експресії якої збільшувався в 1,8 раза за 150 мМ NaCl і знижу-
вався в 1,45 раза при застосуванні вищої концентрації (250 мМ
NaCl). міРНК (tae_6, tae_15, tae_19, tae_27 і tae_45) продемонструва-
ли зниження експресії, причому tae_45 показала максимальне (більш
як удвічі) зниження, а рівні експресії tae_10 і tae_22 істотно зросли у
відповідь на 150 мМ сольовий стрес. Експресія tae_7 і tae_44 (які за-
лишалися незмінними при застосуванні 150 мМ NaCl) зменшувалася
за впливу 250 мМ NaCl.

Щоб дослідити профілі міРНК коренів сортів пшениці Безоста
(чутливий) і Seri-82 (толерантний) в умовах засолення був викорис-
таний аналіз міРНК-мікроматриці [95]. Загалом були ідентифіковані
44 диференційно регульовані міРНК, а 16 нових міРНК, що реагують
на засолення, були вперше визначені в пшениці. Експресія 3 міРНК
(hvu-miR5049a, ppt-miR1074 і osa-miR444b.2) була підвищена більш
як у 260 разів у сорту Безоста за сольового стресу. Аналіз цільових
генів показав, що міРНК, які реагують на сольовий стрес, регулюють
переважно фактори транскрипції, такі як bHLH135-подібний,
AP2/ERBP, MADS-box і транспортери.
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Китайські вчені [35] провели загальногеномне дослідження з
використанням високопродуктивного секвенатора Illumina та ком-
плексний аналіз in silico, щоб отримати уявлення про основні ме-
ханізми, за допомогою яких міРНК забезпечують стійкість до засо-
лення в коренях двох контрастних сортів пшениці, а саме Suntop
(солестійкий) і Sunmate (чутливий до солі). Всього в обох сортах бу-
ло ідентифіковано 191 міРНК, що складалися зі 110 відомих міРНК
і 81 нової міРНК; 181 міРНК була спільною для двох сортів. Відомі
міРНК належали до 35 родин, які утворені з 23 консервативних та 12
унікальних родин. Засолення викликало у сортів Suntop і Sunmate
індукцію 43 і 75 міРНК, відповідно. Серед них 14 відомих і 29 нових
міРНК були експресовані в сорті Suntop та 37 відомих і 38 нових —
в сорті Sunmate. Крім того, сім міРНК, включно з tae-miR156, tae-
miR160, tae-miR171a-b, tae-miR319, tae-miR159a-b, tae-miR9657 і
mir59, цільовими генами яких є SPL, SCL6, PCF5, R2R3 MYB і CBL-
CIPK, відповідно, сприяли підвищенню стійкості до засолення сорту
Suntop.

Виявлено, що під впливом засолення толерантний сорт Suntop
знижував експресію miR156, яка негативно регулювала цільовий ген
SPL3. miR160, націлена на ауксинреагувальний фактор 8-подібний
білок (ARF8), була знижена в сорті Suntop та підвищена в сорті
Sunmate, що пов’язано з негативною регуляцією ARF8. miR171a і
miR171b, націлені на фактор транскрипції SCL6, були пригнічені в
сорті Suntop, але активовані в сорті Sunmate. У цьому дослідженні
показано, що цільовий ген miR319 — PCF5 може підвищити стійкість
до засолення сорту Suntop.

Регуляція miR159a-b і miR9657 була пригнічена в сорті Suntop,
що підвищило експресію їх цільових генів, які кодують пов’язані з
MYB фактори транскрипції. Це свідчить про те, що транскрипційні
фактори, пов’язані з MYB, відіграють певну роль у стійкості до со-
льового стресу. Експресія нової miR59, спрямована на два гени
TraesCS6B01G465600.1 і TraesCS6B01G465600.2, що кодують се-
рин/треонінпротеїнкіназу 7, яка взаємодіє з CBL, не змінилася в сор-
ту Suntop, але посилилася в Sunmate. Комплекс TaCBL3—TaCIPK29
регулює антиоксидантну систему, а гени-транспортери захищають
пшеницю від сольового стресу [96]. Отже, miR59 та її потенційні
мішені (CBL-взаємодіюча серин/треонінпротеїнкіназа 7) також віді-
грають позитивну роль у солетолерантності сорту Suntop.

Стійкість до температурного стресу. Температура є важливим па-
раметром середовища, який впливає на ріст і продуктивність рослин.
Ріст рослин пшениці за неоптимальних температурних умов призво-
дить до зниження якості й кількості зерна та значних економічних
втрат [97]. Наслідки температурного стресу залежать від кількох чин-
ників, таких як період впливу стресу й стадія розвитку рослини; на-
приклад, рослини чутливіші до високих і низьких температур на ре-
продуктивній стадії [98]. Екстремальні температури впливають на
життєздатність пилку та яйцеклітини й процес запліднення. На дода-
ток до репродуктивних пошкоджень, неоптимальні температурні
умови можуть спричинити зміни в доступності ґрунтової води та
вмісті мінералів, що опосередковано впливає на фізіологію рослини
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[99]. Останніми роками, внаслідок глобального потепління, рослини
40 % територій помірного клімату Землі зазнають впливу підвищених
стресових температур. Прогнозується, що дія таких кліматичних умов
упродовж XXI століття може призвести до втрати понад 10 % врожаю
[100].

Тепловий стрес спричинює зміни у важливих клітинних проце-
сах, таких як дихання і фотосинтез, поряд зі структурними пошкод-
женнями, включно з порушенням цілісності мембрани. Виживання
рослин в умовах теплового стресу безпосередньо пов’язане зі
здатністю відчувати зміну температури й генерувати відповідні сигна-
ли для підтримання життєздатності клітини через молекулярні та
фізіологічні зміни. За умов температурного стресу збільшується син-
тез білків теплового шоку, шаперонів, фітогормонів, а також вторин-
них метаболітів [101]. Індукована температурою експресія генів,
трансляція білків і синтез метаболітів чинять прямий вплив на
ступінь термотолерантності. Отже, регуляція асоційованого з темпе-
ратурою транскрипту відіграє важливу роль у реакції на температур-
ний стрес.

Білки теплового шоку допомагають підтримувати цілісність
клітин внаслідок зменшення активності окисного стресу шляхом по-
глинання АФК, синтезу антиоксидантів і покращення згортання
білка [102]. Пригнічена експресія miR160 і miR164, імовірно, спри-
чинює індукцію експресії білків теплового шоку та підтримує
життєздатність за високих температур. І, навпаки, посилена екс-
пресія тих самих міРНК за дії холодового стресу свідчить про зміну
регуляторної ролі білків теплового шоку під дією холоду.

Тепловий і холодовий стреси зумовлюють чіткі та незалежні мо-
дифікації клітинних процесів. міРНК беруть безпосередню участь в
адаптації до теплового і холодового стресів як посттранскрипційні
регулятори експресії генів [6, 32, 53, 68—70, 72, 103, 104]. Вважається,
що міРНК, пов’язані з температурним стресом, задіяні в регуляції за-
гальних генів, що реагують на стрес, наприклад miR398, яка глушить
гени супероксиддисмутази CSD1, CSD2 та мідний шаперон CSD, а
також бере участь у зниженні накопичення активних форм кисню
(АФК) [38].

Деякі міРНК, що реагують на тепловий та холодовий стреси, бу-
ли ідентифіковані й експериментально охарактеризовані за певних
умов стресу в різних тканинах пшениці [32, 53, 70]. Виявлено зміне-
ну експресію miR159, miR164, miR167, miR172, miR319 і miR398 у
відповідь як на тепловий, так і на холодовий стреси [32, 67]. Цікаво,
що кілька міРНК показали зворотні моделі експресії як за теплово-
го, так і холодового стресу. Наприклад, у пшениці miR164, націлена
на білок теплового шоку 17 (HSP17), активується під впливом холо-
дового стресу, але знижується у відповідь на тепловий стрес [32, 69].
Експресія ще одної міРНК пшениці, miR319, націленої на фактор
транскрипції MYB, також активується за холодового стресу, проте
знижується за теплового.

Кілька міРНК, які виявляються як за теплового, так і за холодо-
вого стресу в різних тканинах, показують подібні моделі експресії.
Наприклад, miR167, яка націлена на ауксинреагувальний фактор
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(ARF), та miR169, яка націлена на ядерний транскрипційний фактор
Y (NF-Y), посилено регулюються в пшениці як за теплового, так і за
холодового стресів [32, 69]. Ці спостереження підтверджують думку,
що механізми регулювання термотолерантності можуть змінюватись
під впливом теплового або холодового стресів, але основні механізми
можуть бути подібними. Використання таких міРНК і їх мішеней
може покращити загальну стійкість пшениці до температурного
стресу.

Багато міРНК беруть участь у відповіді на тепловий стрес у рос-
лин пшениці, зокрема miR156, miR159, miR172, miR396 [32, 70]. Ди-
ференційна експресія міРНК була виявлена в пшениці у відповідь на
тепловий стрес [68]. Серед 32 родин міРНК, дев’ять консервативних
міРНК були чутливими до тепла. Експресія miR172 була значно зни-
жена, а miR156, miR159, miR160, miR166, miR168, miR169, miR393 і
miR827 були активовані під впливом теплового стресу. Індійські
дослідники описали тканино-специфічний патерн експресії багатьох
міРНК за теплового стресу, де miR3466, miR5652 і miR5064 показали
різну експресію в тканинах кореня, стебла та листків пшениці [69,
105]. Було виявлено, що активність miR5652 дуже залежить від сор-
ту, оскільки її експресія мала істотні відмінності між термочутливим
і толерантним сортом пшениці. Подальші дослідження конкретних
цілей та зв’язків з ними міРНК мають покращити наше розуміння
тканинної основи регулювання транскрипції за температурного
стресу.

Індійські вчені ідентифікували кілька міРНК, що реагують на
тепло в пшениці, з використанням секвенатора Illumina Hiseq 2000
[71]. Валідація ідентифікованих міРНК у тканинах ендосперму тер-
мотолерантного (HD2985) і термочутливого (NIAW) сортів пшениці
за допомогою ПЛР у реальному часі виявила активацію 4 міРНК
(miR156, miR167, miR395b і miR398) та зниження регуляції 6 міРНК
(miR159a, miR159b, miR160, miR171a, miR319 і miR1117) у відповідь
на тепловий стрес. Аналіз ідентифікованих міРНК показав, що їх ці-
льовими генами є HSF3, HSFA4a, HSP17, HSP70 і супероксиддисму-
таза (СОД). У сортах пшениці HD2985 і NIAW порівняно з контро-
лем експресія ідентифікованих цільових генів за теплового стресу
(42 °C, 2 години) збільшилась у 2,34 і 1,33 раза (HSF3); 2,45 і 1,44 ра-
за (HSFA4a); 3,9 і 1,9 раза (HSP17); 5,6 і 2,4 раза (HSP70); 1,9 і 1,2 ра-
за (СОД); 2,7 і 1,6 раза (каталаза). В подальшому, Кумар та ін. [69]
виявили 53 і 46 зрілих міРНК у контрольних й оброблених тепловим
стресом (42 °С, 2 год) зразках пшениці сорту HD2985, серед яких бу-
ли ідентифіковані 37 нових міРНК. Шість нових міРНК були під-
тверджені як чутливі до тепла.

В іншому дослідженні [73] були ідентифіковані регульовані теп-
ловим стресом міРНК пшениці й підтверджені їх цільові гени, по-
в’язані з термотолерантністю. Були проаналізовані тканини листків,
зібраних з контрольних та підданих тепловому стресу рослин пше-
ниці сорту Chinese Spring через 1 і 4 дні після стресового періоду. Во-
ни ідентифікували 202 зрілі міРНК, з яких 36 були диференційно
змінені з часом у реакції на тепловий стрес. Секвенування PARE під-
твердило цільові мішені сімейства miR156, miR159, miR166, miR393 і
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miR398 як подібні до squamosa-промотор зв’язувального білка (SPL),
фактора транскрипції MYB, гомеобоксного білка лейцин-блискавки
й білків, що реагують на транспортні інгібітори та супероксиддисму-
тазу, відповідно. Показано, що miR528, специфічна для однодольних,
істотно активувалася для регулювання антиоксидантної активності
після теплового стресу.

Знижена регуляція miR159a, ген-мішень якої кодує фактор
транскрипції MYB3, відіграє важливу роль у відповіді на холодовий
стрес у пшениці [59]. Виявлено, що miR394, miR397, miR319,
miR396, miR408, miR402 пов’язані з відповіддю на холодовий стрес
через CBF-залежний шлях і накопичення АФК. Модуль miR394-LCR
також бере участь у відповіді на холодовий стрес у рослин пшениці
[106].

Китайські дослідники [53] провели глибоке секвенування малих
РНК, отриманих із тканин колоса чоловічостерильної лінії пшениці
TGMS за холодового стресу й у контрольних умовах, та ідентифіку-
вали загалом 78 унікальних послідовностей міРНК із 30 сімейств і
трансактивні малі інтерферуючі РНК (tasiRNA), отримані з двох генів
TAS3. Вони визначили шість міРНК і одну tasiРНК (tasiRNA-ARF)
як міРНК, що реагують на холодовий стрес, у тканинах колоса лінії
TGMS. Ці дані показали, що miR167 і tasiRNA-ARF відіграють знач-
ну роль у регуляції сигнального шляху ауксину і, можливо, в реакціях
на холодовий стрес.

Огляд сучасної літератури свідчить, що сьогодні проводиться
ґрунтовна робота щодо вирішення проблем, спричинених дією стре-
сових чинників навколишнього середовища, які істотно обмежують
урожайність пшениці. За останні два десятиліття було досягнуто
значного прогресу в ідентифікації генів, які реагують на стрес, і
пов’язаних з ними білків. Модифікація експресії цих генів продемон-
струвала багатообіцяльні результати для підвищення стресостійкості
пшениці. Була показана чітка роль міРНК у регуляції стресостійкості
й надані переконливі докази того, що існують варіації рівня та часу
експресії міРНК, що дає можливість відбору за конкретними алеля-
ми. Однак, незважаючи на досягнутий прогрес, багато питань щодо
функції та використання міРНК у покращенні стресостійкості пше-
ниці потребує уточнення. Дослідження, спрямовані на використання
міРНК для покращення толерантності до абіотичних стресів, зосере-
дилися на ідентифікації диференціально експресованих сімейств
міРНК. Завдяки цьому було створено кілька комплексних баз даних
міРНК. Однак цільові гени-мішені для багатьох з цих міРНК поки не
встановлені. Крім того, схема регуляції для багатьох з цих дифе-
ренціально експресованих міРНК охарактеризована недостатньо.
Оскільки регулювання експресії генів на основі міРНК ґрунтується
на трансляційному інгібуванні мішеней мРНК, повна характеристи-
ка мішеней міРНК забезпечить шлях до цілеспрямованого регулю-
вання метаболізму рослин. З огляду на це, дослідження необхідно зо-
середити на зв’язку між міРНК та їх цільовою мРНК. У пшениці
лише кілька важливих зв’язків міРНК/мішень мРНК були добре оха-
рактеризовані. Однак сигнальні каскади, які передають асоційований
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зі стресом сигнал до синтезу міРНК і регулюють диференціальні мо-
делі експресії, переважно невідомі. Глибоке та всебічне розуміння
цих сигнальних каскадів може відкрити нові шляхи для маніпулю-
вання регуляцією відповіді на абіотичний стрес на основі міРНК.
Зв’язок між асоційованими зі стресом шляхами та міРНК, що реа-
гують на стрес, необхідно з’ясувати разом з їх фізіологічним і біохі-
мічним впливом на метаболізм клітин і розвиток рослин.

На сьогодні докладено небагато зусиль для ідентифікації міРНК,
асоційованих з абіотичним стресом у диких родичів пшениці, хоча ці
види є цінними джерелами варіацій для структурних генів [54, 55,
107]. Нові технології секвенування та стратегії селекції передбачають
значне покращення як у відкритті, так і у використанні варіацій по-
слідовностей міРНК і моделюванні експресії з неадаптованих ліній.
Однак інтрогресія нової варіації від родичів пшениці залишається
складним завданням. Ці труднощі можна подолати за допомогою но-
вих технологій редагування генів, оскільки такі методи дозволяють
індукувати невеликі зміни в послідовності та характері експресії кон-
кретної міРНК. Докладне знання послідовностей міРНК і їх екс-
пресії у видів родини Triticeae, які пристосувалися до несприятливих
середовищ, має надавати цілі для редагування кодувальних послідо-
вностей міРНК у пшениці. Хоча міРНК мають великий потенціал
для покращення продуктивності, інші типи малих РНК також мо-
жуть бути використані для покращення стійкості пшениці до абіо-
тичних стресів. З’ясування взаємодії міРНК з іншими типами неко-
дуючих РНК може обґрунтувати нові підходи щодо покращення
толерантності до екологічних стресів. Однак дослідження цих меха-
нізмів й процесів ще знаходяться на початковому етапі.

Отже, стратегії поліпшення пшениці, засновані на малих неко-
дуючих РНК, мають значний потенціал для збільшення її продуктив-
ності шляхом підвищення толерантності до стресових чинників дов-
кілля. Розуміння РНК-керованих мереж регуляції стресу може дати
нові ідеї генетичного поліпшення стійкості рослин до стресових чин-
ників. Багато досліджень виявили складність і збіг у реакціях рослин
пшениці на різні стреси, а також їх комплексність, що, ймовірно,
приведе до розробки нових способів підвищення стійкості пшениці
до екологічних стресів.
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THE ROLE OF miRNAs IN THE REGULATION OF WHEAT RESISTANCE TO
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Wheat is a strategic grain crop in the world and plays a leading role in the food supply of
mankind. Despite the generally increasing trend of it production, climatic changes leading
to significant temperature changes, unpredictable precipitation or droughts significantly
affect its’ yield. In order to prevent the negative impact of changes in climatic conditions on
the productivity of this crop, it is necessary to develop innovative technologies for improv-
ing the resistance of wheat to abiotic stresses. RNA interference (RNAi) represents a new
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potential tool for wheat breeding by introducing small non-coding RNA sequences with the
ability to silence gene expression in a sequence-specific manner. The ability to reduce the
expression of a specific gene provides the possibility of acquiring a new characteristic by
eliminating or accumulating certain plant traits, which leads to biochemical or phenotypic
changes that original plants do not have. This review presents modern ideas about the role
of microRNAs (miRNAs), which are regulators of gene expression by inhibiting the transla-
tion of their mRNA-targets through complementary binding and cleavage, in the response
of wheat plants to abiotic stresses. The main stages of the gene silencing mechanism medi-
ated by miRNA are briefly presented. Features of their biogenesis, methods of action and
distribution are described in detail. The identified wheat miRNAs responding to abiotic
stresses, and their putative target genes are reviewed. Examples of differential expression of
miRNA under the stress impact of drought, salinity, and temperature factors are given.

Key words: wheat, RNA interference, miRNA, resistance to abiotic stresses.
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