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Успехи геномного редактирования сельскохозяйственных культур с использованием системы
CRISPR/Cas в большой степени зависят от правильного выбора генов-мишеней, направленные из-
менения в которых позволят повысить урожайность, улучшить качество растительного сырья и
устойчивость к биотическим и абиотическим стрессирующим факторам. В настоящей работе систе-
матизированы и каталогизированы сведения о генах-мишенях, использованных для улучшения
культурных растений. В последнем систематическом обзоре рассмотрены статьи, индексируемые в
базе данных Scopus, опубликованные на 17.08.2019 г. В нашей работе охвачен период с 18.08.2019 по
15.03.2022 гг. Поиск по заданному алгоритму позволил выявить 2090 статей, среди которых только
685 содержат результаты редактирования генов 28 видов культурных растений (поиск проведен по
56 культурам). В значительной части этих публикаций рассмотрено либо редактирование генов-ми-
шеней, проведенное ранее в аналогичных работах, либо исследования относились к сфере обратной
генетики, и только 136 статей содержат данные о редактировании новых генов-мишеней, модифи-
кация которых направлена на улучшение селекционно значимых признаков растений. Всего за весь
период применения системы CRISPR/Cas с целью улучшения селекционно значимых свойств ре-
дактированию были подвергнуты 287 генов-мишеней культурных растений. В настоящем обзоре
представлен подробный анализ редактирования новых генов-мишеней. Чаще всего целью этих ра-
бот было повышение урожайности и устойчивости растений к болезням, а также улучшение свойств
растительного сырья. Отмечено, удалось ли на момент публикации получить стабильные трансфор-
манты, применялось ли редактирование к немодельным сортам. Существенно расширен спектр мо-
дифицированных сортов ряда культур, в частности, пшеницы, риса, сои, томата, картофеля, рапса,
винограда, кукурузы. В подавляющем большинстве случаев редактирующие конструкции доставля-
ли с использованием агробактериальной трансформации, реже – биобаллистики, трансфекции
протопластов и гаплоиндукторов. Желаемого изменения признаков чаще всего удавалось достичь
при помощи нокаута генов. В отдельных случаях осуществляли нокдаун и замены нуклеотидов в ге-
не-мишени. Для получения нуклеотидных замен в генах культурных растений все чаще используют
редактирование отдельных оснований (base-editing) и технологию поиска и замены (prime-editing).
Появление удобной системы редактирования CRISPR/Cas способствовало развитию молекуляр-
ной частной генетики многих культурных видов растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Развитие методов генетического редактирова-

ния культурных растений способствует ускоре-
нию селекционного процесса и, как следствие,
повышению его экономической эффективности.
Однако спектр культур, на которых отработаны
методики редактирования, остается достаточно
ограниченным. Число генов-мишеней, контроли-
рующих проявление хозяйственно ценных при-
знаков, продолжает расширяться, хотя и не быст-

рыми темпами. Часто практически одновременно
публикуются результаты редактирования одних и
тех же генов-мишеней в растениях с одним и тем
же генотипом, что увеличивает число публика-
ций, но фактически не приводит к получению но-
вых научных результатов. В 2017 г. [1] была начата
аналитическая работа по систематизации и ката-
логизации сведений о подтвержденных генах-ми-
шенях, используемых для улучшения культурных
растений, которая получила развитие в 2019 г. [2].

УДК 577.21:631.52
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В настоящем обзоре систематизированы и ка-
талогизированы сведения о подтвержденных генах-
мишенях, опубликованные за период с 18.08.2019 по
15.03.2022 гг.

По данным поиска в базе данных Scopus (15 марта
2022 г.) количество статей с ключевыми словами
“CRISPR” в сочетании с названиями 56 сельско-
хозяйственных культур составило 2090 (377 в 2019
и 206 в 2017). Однако большинство публикаций
не связано напрямую с применением редактиро-
вания новых генотипов и новых генов-мише-
ней. Чаще всего статьи содержали информацию
о новых данных для обратной генетики, а не об
улучшении свойств растений. Количество ста-
тей, описывающих результаты изменения рас-
тений с использованием метода редактирова-
ния CRISPR/Cas9, составило 685 (131 в 2019 г. и
88 – в 2017 г.). Суммарно число генов-мишеней,
редактирование которых проведено с целью улуч-
шения сельскохозяйственных культур, к настояще-
му моменту составляет 287 (рис. 1). Анализ, прове-
денный в настоящей работе, добавил в этот ката-
лог еще 206 генов (табл. 1). Число культур,
свойства которых были улучшены при помощи
редактирования, составило 28, т.е. за 2.5 года уве-
личилось на 11.

Новые отредактированные культуры – это
земляника [71, 72], актинидия [67], помело [70],
банан [65, 66], голубика [69], нут [93], брокколи
[129], пекинская капуста [130], перец острый
[133], люцерна посевная [72], рыжик [134]. Этот
перечень показывает возросший интерес к пло-
довым и ягодным культурам, к развитию селек-
ции на качество плодов.

Всего в программы по улучшению генотипов
культурных растений при помощи геномного ре-
дактирования вовлечено 186 генотипов (рис. 2).

Разным видам культурных растений свой-
ственна разная степень генотип-специфической
эффективности культивирования in vitro, транс-
формации и регенерации. Именно от этого зави-
сит потенциал вовлечения методов геномного ре-
дактирования в исследования, ориентированные
на практическое применение. Однако следует от-
метить, что получить новые линии ячменя с по-
мощью редактирования генов удается, как и
прежде, только с использованием модельного
сорта Golden Promise [22–25]. Впервые показана
возможность редактирования немодельного сор-
та этой культуры (отечественный сорт Алей [26])
на уровне клетки, но о получении стабильных
трансформантов данного сорта пока не сообща-
лось. За последние годы, только у 23 культур уве-
личилось число отредактированных образцов.

Расширилось число редактированных геноти-
пов пшеницы (в 3.4 раза), томатов (в 2 раза), риса
(в 1.4 раза), сои (в 6 раз), рапса (в 3 раза), виногра-
да (в 3 раза), картофеля (в 2 раза).

ГЕНЫ-МИШЕНИ И ОСНОВНЫЕ 
ПРИЗНАКИ, ПОДВЕРГШИЕСЯ 

МОДИФИКАЦИИ
Геномное редактирование применимо к моно-

и олигогенно контролируемым признакам. Часто
в качестве мишеней используют гены, регулиру-
ющие переход от вегетативной стадии развития
растений к генеративной, что позволяет ускорять
сроки цветения/созревания. У риса отредактиро-
вано три новых гена-мишени, у кукурузы – два, у
сои – пять, у рапса, актинидии, голубики и пе-
кинской капусты – по одному (табл. 1). К призна-
кам с олигогенным контролем относятся призна-
ки устойчивости к болезням. В качестве новых
мишеней у томата и винограда отредактировано
по 10 таких генов, у риса – шесть, у пшеницы –
три, у сои и картофеля – по три, у яблони – два, у
ячменя, перца, банана и помело – по одному
(табл. 1).

В отличие от факторов биотического стресса,
устойчивость к абиотическому стрессу чаще всего
имеет полигенный характер, при этом среди но-
вых генов-мишеней встречаются гены, редактиро-
вание которых повышает устойчивость растений к
засухе, холоду и другим неблагоприятным услови-
ям окружающей среды (у томата – пять, у риса –
два, у сои и рапса – по одному; табл. 1).

К признакам с полигенным контролем тради-
ционно относится продуктивность, однако, по-
иск и нокаут генов негативных регуляторов роста
и развития позволяет улучшать продуктивность
культур. По восемь таких новых мишеней отре-
дактировано у риса и пшеницы, у кукурузы –
пять, у земляники, сои и винограда – по три, у яч-
меня и рапса – по два, у капусты и банана – по од-
ному (табл. 1). Кроме того, на устойчивость к по-
леганию, а, следовательно, и на повышение уро-
жайности влияют гены короткостебельности.
Так, к укорочению стебля у пшеницы (мягкой и
твердой) и у риса привело редактирование двух
генов.

Среди новых мишеней часто встречаются ге-
ны, редактирование которых позволяет улучшить
биохимический состав растительного сырья.
В число этих генов входят гены, связанные с
улучшением свойств крахмала, изменением со-
става жирных кислот, снижением аллергенности,
улучшением ароматических свойств, увеличени-
ем сахаристости или содержания белка (табл. 1).
Редактированию подвергнуты 13 новых генов-
мишеней сои, восемь генов пшеницы, девять то-
мата, пять картофеля, три гена кукурузы, по два у
ячменя и хлопчатника, а у риса, ячменя, капусты,
винограда, рыжика и брокколи – по одному.

Появление методов геномного редактирова-
ния, особенно системы CRISPR/Cas, способство-
вало развитию частной молекулярной генетики
многих культурных видов растений. В первую
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Рис. 1. Число генов-мишеней, модифицированных с использованием системы CRISPR/Cas, с целью изменения хо-
зяйственно ценных признаков (суммарно из обзора [2] и табл. 1 за период с августа 2018 по март 2022 г.).
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очередь, это связано с возможностью быстрого
внедрения результатов фундаментальных иссле-
дований в селекционную практику. А во-вторых,
возможности редактирования существенно об-
легчили проведение исследований в области об-
ратной генетики, проверку генов-кандидатов.

Быстрое расширение списка генов-мишеней,
основанное на использовании их ортологов, отра-
жает закономерность, обнаруженную более 100 лет
назад Николаем Ивановичем Вавиловым, кото-

рую он назвал Законом гомологических рядов в
наследственной изменчивости [137].

Так, сходные нуклеотидные замены в генах
ALS (кодирующих ацетолактатсинтазу, ключевой
фермент биосинтеза аминокислот с разветвлен-
ной цепью – мишеней гербицидов) использовали
для повышения гербицидоустойчивости сои [138],
риса [139–143], картофеля [144], кукурузы [48,
49], [145] и рапса [146].
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С целью повышения содержания амилопектина
осуществлен нокаут генов крахмалсинтазы, связан-
ной c крахмальными гранулами (GBSS/Waxy/Wx), у
риса [147–149], картофеля [150–152], кукурузы
[153] и пшеницы [39]. Проведен нокаут генов де-
сатуразы жирных кислот FAD2 (для улучшения
состава жирных кислот) у риса [154], рапса [155],
хлопчатника [136], сои [87–89] и рыжика [134].

Нокаут генов бетаинальдегид-дегидрогеназы
позволил улучшить ароматические свойства зер-
на кукурузы [45].

В растениях огурца [156], пшеницы [33] и то-
мата [103–105] осуществлен нокаут гена eIF (не-
гативного регулятора вирусоустойчивости); генов
LOB1 (негативный регулятор устойчивости к раку

Рис. 2. Число генотипов, модифицированных с использованием системы CRISPR/Cas с целью изменения хозяйствен-
но ценных признаков (суммарно из обзора [2] и табл. 1 за период с августа 2018 по март 2022 г.).
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цитрусовых) в растениях грейпфрута [157], апель-
сина [159] и помело [70], а также двух генов нега-
тивных регуляторов устойчивости к мучнистой
росе: MLO – у винограда [60, 159], томата [160,],
пшеницы [161]; EDR – у пшеницы [162] и вино-
града [61].

При помощи нокаута генов CEN изменена ар-
хитектоника растений киви и голубики [67, 69].

Гены “зеленой революции” SD1, нокаут кото-
рых приводит к короткостебельности и устойчи-
вости к полеганию, описаны в работах по редак-
тированию риса [163] и пшеницы [36]. Сорта риса
с рецессивным аллелем гена SD1 (которые участ-
вовали в зеленой революции) были известны и
ранее, тогда как у пшеницы в зеленой революции
в свое время участвовал совсем другой ген, несу-
щий мутацию приобретения функции вместо му-
тации потери функции [164]. У гексаплоидной
пшеницы три копии гена SD1, поэтому вероят-
ность потери функции всеми тремя копиями ни-
чтожно мала. Такая возможность появилась при
разработке методов геномного редактирования.

При проведении нокаута у полиплоидных ви-
дов растений (пшеница, картофель) редактиру-
ющую конструкцию часто приходится направ-
лять сразу на несколько аллельных/гомеоал-
лельных генов (см. табл. 1). Еще и поэтому
система CRISPR/Cas с ее возможностью мульти-
плексного редактирования стала настоящей на-
ходкой для растений, у которых часто встречает-
ся полиплоидия. Мультиплексное редактирова-
ние разных генов все активнее применяется и
для улучшения сортов культурных растений как
по одному [36], так и по разным [14, 165] признакам.

НОКДАУН vs НОКАУТА И ПЛЕЙОТРОПНЫЕ 
ЭФФЕКТЫ ГЕНОВ-МИШЕНЕЙ

Важное значение имеет комплексная оценка
мутантов и изучение возможного плейотропного
действия генов-мишеней. Тщательное изучение
редактированных растений показывает, что дале-
ко не всегда внесенные модификации вызывают
однозначный эффект – улучшая одни признаки,
они могут негативно влиять на другие. Так, в ра-
боте Li и соавт. [6] подчеркнуто, что при исполь-
зовании мутантов риса по гену PHYC, отличаю-
щихся более ранним переходом к колошению,
следует учитывать условия окружающей среды и
стараться подбирать микроклиматические усло-
вия с умеренными температурами во время налива
зерна во избежание ухудшения его качества. Со-
общается также, что нокаут гена OsMORE1a
(устойчивость к поражению гемибиотрофными
фитопатогенами), несмотря на его положитель-
ный эффект, не лишен таких побочных эффек-
тов, как повышенная восприимчивость к некро-
трофному патогену [166].

При выборе в качестве мишеней генов, являю-
щихся негативными регуляторами, важное значение
может иметь более тонкое изменение настройки
генов экспрессии, чем просто нокаут. Так, деле-
ции в первом экзоне, не приводящие к сдвигу
рамки считывания, позволили модифицировать
функцию гена SP4 таким образом, что увеличился
размер и число зерен в метелке, а следовательно,
повысилась продуктивность растений риса [7].
При этом были изучены эффекты делеций разной
длины и показан больший эффект делеции 3 п.н.,
чем 15 п.н. Нокаут гена негативного регулятора
OsIRO3 [167] не привел к желаемому эффекту,
зато нокдаун этого гена, выявленный среди сор-
тов, полученных методами традиционной селек-
ции), способствовал повышению толерантности
к защелачиванию почв. Следовательно, в даль-
нейшем редактирование можно использовать
для внесения необходимых изменений в промо-
тор гена OsIRO3. Так, делеция 6 п.н. в промоторе
OsSWEET14 риса, полученная с использованием
системы CRISPR/Cas, привела к нокдауну этого
гена, что способствовало снижению восприимчи-
вости к возбудителю бактериального увядания.
Проведенная при этом комплексная проверка
мутантных растений не выявила какого-либо по-
бочного негативного воздействия на основные
хозяйственно ценные признаки [8]. Нокаут одно-
го из структурных генов фенилпропаноидного
пути (С3'H) приводил к получению стерильных
карликовых растений риса, тогда как нокдаун это-
го гена при помощи РНК-интерференции имел
положительные эффекты. Потенциально редакти-
рование можно использовать для того, чтобы по-
добрать необходимые модификации в промоторе
С3'H для достижения эффекта, аналогичного полу-
ченному при помощи РНК-интерференции [168].

Есть, однако, и примеры, когда прейотропное
действие нокаута оказывает положительный ку-
мулятивный эффект. Так, изучение генетической
системы, регулирующей процессы программиру-
емой гибели клеток, позволило выбрать удачную
мишень – ген OsPDCD5 риса, нокаут которого
привел к повышению урожайности риса за счет
плейотропного действия (изменения архитекто-
ники растений, повышения скорости фотосинте-
за, увеличения массы и числа зерен в метелке).
Аналогичным образом нокаут гена гексокиназы
(OsHXK1), одного из компонентов сигнальной
трансдукции и фосфорилирования глюкозы, поз-
волил повысить урожайность за счет одновремен-
ного увеличения озерненности метелки, удлине-
ния эффективных побегов метелки, повышения
эффективности фотосинтеза; при этом качество
зерна у мутантных линий не уступало качеству у
исходных линий.
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МЕТОДЫ ДОСТАВКИ
И СПОСОБЫ РЕДАКТИРОВАНИЯ

В подавляющем большинстве случаев редак-
тирующую конструкцию доставляют в растения
с помощью агробактериальной трансформации
(87.6% работ; табл. 1), реже – биобаллистики (6.6%),
трансфекции протопластов (5.1%) и с использо-
ванием гаплоиндукторов (0.7%).

Агробактериальную трансформацию проводят
как на зародышах [45, 47, 117], так и на каллусах
[168, 169]. Наиболее часто применяют штаммы
Agrobacterium tumefaciens [18, 54, 127, 132], реже –
A. rhizogenes [82, 88].

Метод биобаллистики чаще всего используют
для доставки редактирующей конструкции в клет-
ки пшеницы [32–34], сои [81], брокколи [129].
Проводят также трансфекцию протопластов яч-
меня [26], пшеницы [37], картофеля [51, 52, 55] и
нута [93], при помощи гаплоиндукции доставля-
ют редактирующие конструкции в растения пше-
ницы [36].

Не во всех работах представлены данные о рас-
тениях-регенерантах и стабильных трансформан-
тах (табл. 1). Вероятно, это связано с желанием
зафиксировать приоритетность выбора нового
гена-мишени. Это несколько снижает общий
уровень опубликованных исследований.

Частота получения мутантных линий сильно за-
висит от генотипа. Так, например, частота мутаций
среди семи трансгенных растений помело состави-
ла 100% (#Pumtt 1–6 и 8), в то время как у одного
растения мутации не были обнаружены [72].

На эффективность трансформации может
влиять и сама редактирующая конструкция.
У растений T0 люцерны посевной частота мутаций
редактируемых генов-мишеней (Gmams1, Gmams2
или Gmams1,2) в зависимости от выбранной кон-
струкции составила 52% (32 из 61), 40% (21 из 52)
и 45% (30 из 66) соответственно [75]. Эффектив-
ность редактирования одного из целевых генов –
GmFAD2-1A или GmFAD2-2A – в растениях сои
составила 95 и 55.56% соответственно, при этом в
66.67% случаев отмечено появление двойных му-
тантов [89].

Желаемого изменения признаков чаще всего
удавалось достичь при помощи нокаута генов
(табл. 1). В отдельных случаях свойство белкового
продукта изменяли путем небольших делеций в
кодирующих последовательностях, не влияющих
на сдвиг рамки считывания [7], или изменяли
экспрессию генов путем внесения делеций в про-
моторы [8]. В единичных случаях осуществляли
нуклеотидные замены. Причем в сравнении с ра-
ботами, опубликованными до 2019 года, когда од-
нонуклеотидные замены вносили при помощи
гомологической рекомбинации с использовани-
ем донорного фрагмента, в более свежих работах

наблюдается технологический прорыв, связан-
ный с применением редактирования отдельных
оснований (base-editing) и редактирования с по-
мощью поиска и замены (prime-editing) [48, 49].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

К настоящему моменту достигнуты существен-
ные успехи в улучшении сортов почти 30 сельско-
хозяйственных культур при помощи редактирова-
ния генов. Чаще всего эти работы направлены на
повышение урожайности и устойчивости к болез-
ням, а также на улучшение свойств растительного
сырья. Появление удобной системы редактирова-
ния CRISPR/Cas способствовало активному раз-
витию частной молекулярной генетики многих
культурных видов растений. Перспектива даль-
нейшего развития практико-ориентированных
работ по редактированию генов связана с расши-
рением применения таких способов модифика-
ции, как base-editing и prime-editing, позволяющих
вносить нуклеотидные замены. Следует ожидать
расширения спектра редактируемых мишеней за
счет новых генов, связанных с улучшением при-
знаков, путем замены в них нуклеотидов, а не но-
каута. Возможности широкого практического
применения будут зависеть от степени преодоле-
нии генотипзависимой эффективности транс-
формации и регенерации конкретной культуры.
Определенные перспективы связаны также с ди-
версификацией способов доставки редактирую-
щих конструкций.
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Successful application of the CRISPR/Cas genome editing system to various crops largely depends on the
correct choice of target genes that may be purposefully changed to improve yield, quality, and resistance to
biotic and abiotic stressors. The objective of this work was systematizing and cataloguing the information
on the confirmed target genes for crop improvement. The latest systematic review was presented on peer-
reviewed scientific papers (indexed in the Scopus database) published before August 17, 2019. The present
study covers the period from August 18, 2019 to March 15, 2022. The search according to the given algo-
rithm revealed 2090 publications, and their analysis showed that only 685 original papers contained the re-
sults of gene editing for 28 crops (the search included 56 crops). A significant part of these publications
described the application of genome editing to target genes previously identified in similar works or the
studies were associated with reverse genetics, while only 136 publications contained data on editing new
target genes whose modification was aimed at improving plant traits important for breeding. The total
number of target genes in cultivated plants that were edited to improve properties of breeding value over the
entire period of the CRISPR/Cas system application was 287. A detailed analysis of the editing of new tar-
get genes is presented in this review. The studies were most often aimed at increasing plant productivity and
disease resistance as well as improving the properties of plant materials. Observations are made whether it
was possible to obtain stable transformants at the time of publication and whether the editing technique
was applied to non-model cultivars. For a number of crops, however, the range of modified cultivars was
significantly expanded, specifically for wheat, rice, soybean, tomato, potato, rapeseed, grapevine, and
maize. In a vast majority of cases, agrobacterium-mediated transformation was used to deliver the editing
construct; less often it was bioballistics, protoplast transfection or haploinducers. The desired change in
traits was most often achieved by gene knockout. In some cases, knockdown and nucleotide substitutions
were applied. The base-editing and prime-editing approaches have increasingly been used to make nucle-
otide substitutions in crop genes. The emergence of a convenient CRISPR/Cas editing system helped to
significantly intensify the development of molecular genetics specific to many crop species.

Keywords: base-editing, CRISPR/Cas, prime-editing, biotechnology, target genes, genome editing, cultivated
plants, targeted mutagenesis


