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Молекулярная селекция риса (Oryza sativa L.) на урожайность имеет огромное значение для обеспечения продоволь-
ственной безопасности населения. У живых организмов существуют генетически обусловленные пути реакции на 
факторы окружающей среды, в том числе на стресс. Фотосинтетическая активность влияет на все обменные процессы 
в клетках растений. В свою очередь, гены, участвующие в фотосинтезе, регулируются дифференциально экспрессиру-
емыми генами, связанными с циркадными ритмами. Для растений необходима более сложная и эффективная регуля-
ция экспрессии генов ввиду прикрепленного образа жизни. GATA-факторы – транскрипционные факторы (ТФ), кото-
рые влияют на выработку фитогормонов и опосредуют реакцию на стресс. GATA-факторы разделены на четыре 
основных класса (класс A – класс D) на основании разницы в структуре домена цинковых пальцев и на семь подсе-
мейств в зависимости от наличия дополнительных доменов. В ТФ GATA имеются доменные структуры, которые могут 
быть участниками регуляции циркадных ритмов. Воздействия на циркадные ритмы растений влияют на другие регу-
ляторные метаболические пути растения, что делает изучение генов, связанных с циркадными ритмами, актуальным 
и значимым. Наиболее известным и используемым методом редактирования генов на данный момент является тех-
нология CRISPR/Cas. С 2018 по 2023 г. с использованием технологии CRISPR/Сas было успешно проведено геномное 
редактирование более 30 генов риса, что улучшило их хозяйственно ценные признаки. 
В публикации приведены классификация и информация об известных функциях генов OsGATA и ТФ OsGATA, а также 
данные, подтверждающие возможность воздействия на регуляцию циркадных ритмов риса посредством редактиро-
вания генов OsGATA.
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Molecular breeding of rice (Oryza sativa L.) for yield is of great importance for ensuring food security of the population. Living 
organisms manifest genetically determined responses to environmental factors, including stressors. Photosynthetic activity 
affects all metabolic processes in plant cells. The genes involved in photosynthesis, in their turn, are regulated by differentially 
expressed genes associated with circadian rhythms. Plants, as sedentary organisms, require more efficient regulation of gene 
expression. GATA factors are transcription factors (TFs) that affect the production of phytohormones and mediate the stress 
response. GATA factors are divided into four main classes (A to D), based on the difference in the structure of the zinc finger 
domain, and into seven subfamilies, depending on the availability of additional domains. GATA TFs incorporate domain struc-
tures that may be involved in the regulation of circadian rhythms. Effects on the circadian rhythms influence other regulatory 
metabolic pathways in plants, which makes the study of genes associated with circadian rhythms relevant and significant. The 
most well-known and popular method of gene editing at the moment is the CRISPR/Cas technology. More than 30 rice genes 
were successfully genomically edited using the CRISPR/Cas technology in the period from 2018 through 2023. This helped to 
improve their valuable agronomic traits.
This review summarizes all information about the classification and known functions of OsGATA genes and OsGATA TFs and 
provides evidence for the possibility of influencing the regulation of rice photoperiodicity by editing these genes.
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Введение

В настоящее время появилось множество методов из-
менения и усовершенствования генома растений. прида-
ние заданных свойств хозяйственно важным культурам 
стало основной задачей генетиков по всему миру.

быстрый рост численности населения продолжает 
требовать увеличения производства продовольственно-
го зерна. Абиотические стрессы, такие как засуха, навод-
нение, засоление, жара, холод, ионная токсичность и ра-
диация, снижают урожайность и качество сельскохозяй-
ственной продукции (biswal et al., 2019). Одной из основ-
ных сельскохозяйственных культур в мире является рис 
посевной (Oryza sativa L.). Важнейшей задачей произ-
водства риса является повышение его урожайности 
и устойчивости к биотическим и абиотическим факто-
рам путем совершенствования технологии возделыва-
ния и использования новых высокопродуктивных сор-
тов. Разработка эффективных методов выращивания 
риса и создание высокоурожайных сортов базируются на 
особенностях генотипа культуры (Vorobyev, 2013).

У живых организмов существуют генетически обу-
словленные пути реакции на стресс. Реакция на стресс 
растений определяется выработкой фитогормонов, ко-
торая модулируется генами и транскрипционными фак-
торами (ТФ). Одним из таких ТФ являются GATA-факто-
ры (Hudson et al., 2013; Zhang y.J. et al., 2018; Zhang H. et al., 
2021). GATA-факторы – это регуляторы транскрипции, ко-
торые распознают последовательность ДНК W-G-A-T-A-R 
через домен «цинковый палец» типа IV (Schwechheimer 
et al., 2022). Охарактеризованы GATA-факторы животных, 
дрожжей, грибов и растений. Однако если семейства 
GATA животных и дрожжей сравнительно невелики, то 
в случае растений выявлено множество GATA-факторов, 
отличающихся по строению и выполняемым функциям 
(Schwechheimer et al., 2022). GATA-факторы были подраз-
делены на четыре класса (класс А – класс D, в зависимо-
сти от строения домена цинковых пальцев) и на семь 
подсемейств (на основании наличия дополнительных 
доменов) (Gupta et al., 2017). Гены растений, содержащие 
мотив ДНК GATA, регулируют экспрессию генов в ответ 
на свет и нитраты (Reyes et al., 2004). Исследования фак-
торов GATA у растений за последние 10–15 лет обогатили 
понимание роли консервативных факторов транскрип-
ции этого семейства (Gupta et al., 2017). Однако боль-
шинство исследований базируются на изучении GATA-
факторов арабидопсиса, в то время как информации про 
функции GATA-факторов риса остается недостаточно 
(Schwechheimer et al., 2022).

Редактирование генома помогает получать растения 
с заданными свойствами. Наиболее известным и попу-
лярным методом редактирования генов на данный мо-
мент является технология CRISPR/Cas. появившееся 
в 2012 г. сообщение о возможности использования систе-
мы бактериального иммунитета для модификаций гено-
мов позволило по-новому взглянуть на редактирование 
и нокаут генов (Jinek et al., 2012). Технология CRISPR/Cas 
основана на комплементарном соединении последова-
тельностей направляющей РНК с последовательностями 
ДНК-мишени для идентификации сайтов-мишеней, тре-
буя искусственного создания 20 нуклеотидных последо-
вательностей, нацеленных на конкретные гены (Guo 
et al., 2022). Начиная с 2018 по 2023 г. с использованием 
CRISPR/Cas было успешно проведено геномное редакти-
рование более 30 генов риса, что положительно повлия-
ло на хозяйственно ценные признаки культуры (Miao C. 

et al., 2018; Honma et al., 2020; Khandagale et al., 2020; Us-
man et al., 2020a, 2020b; Wang G. et al., 2020; Duy et al., 2021; 
Nurhayati et al., 2021; Zheng S. et al., 2021; Wu et al., 2022; 
Zegeye et al., 2022; Caddell et al., 2023; Chandra et al., 2023; 
Huang et al., 2023; Sheng et al., 2023; yang J. et al., 2023). Ну-
левые мутации (нокаут генов) имеют решающее значе-
ние для обратной генетики и изучения функций генов. 
Легко программируемая Cas-эндонуклеаза, управляемая 
РНК, эффективно создает двухцепочечные разрывы ДНК 
(DSbS) в целевых участках генома, которые могут быть 
восстановлены путем негомологичного соединения кон-
цов (NHEJ), что обычно приводит к небольшим вставкам 
или делециям, которые могут приводить к нулевым му-
тациям (Swinnen et al., 2020).

Таким образом, изучение GATA-факторов риса с по-
мощью технологии CRISPR/Cas является актуальным 
как с фундаментальной (для выяснения локализации 
и функций генов), так и с прикладной (для создания 
устойчивых сортов с повышенной урожайностью) точек 
зрения.

Биологическая и агрономическая характеристики 
риса посевного (Oryza sativa L.)

Рис посевной (Oryza sativa L.) – ценная зерновая куль-
тура, которой питается более половины человечества. 
Рис принадлежит к семейству злаковых (Poaceae) вместе 
с ячменем, пшеницей, кукурузой и сорго, которые яв-
ляются важными зерновыми культурами, обеспечиваю-
щими мировые запасы продовольствия (Itoh et al., 2005). 
Рис обычно ассоциируется с Азией – местом происхожде-
ния и производства 90% от мирового объема рисовой 
крупы, но в последние десятилетия потребление риса 
особенно возросло в Африке, что делает рис еще более 
популярной культурой, имеющей огромное значение для 
глобальной продовольственной безопасности (Heredia 
et al., 2022). В России, по данным Федеральной службы 
государственной статистики (http://rosstat.gov.ru/shmp/ 
2021), рис выращивают в республиках Дагестан, Адыгея, 
Калмыкия, Чеченской Республике, Ростовской и Астра-
ханской областях, приморском крае и Еврейской авто-
номной области. более половины посевных площадей 
России приходится на Краснодарский край (рис. 1).

Рис  – однодольное самоопыляющееся растение с не-
большим геномом – является модельной зерновой куль-
турой, что подчеркивает его ценность для генетических 
исследований.

Молекулярная селекция риса для достижения высо-
кой урожайности, улучшения качества зерна и высокой 
адаптируемости к окружающей среде имеет решающее 
значение для обеспечения питанием быстро растущего 
населения мира. За последнее столетие в Китае были 
достигнуты два важных результата (прорыва) в обла-
сти селекции риса. первым прорывом стало выведение 
полукарликового сорта риса в 1960-х годах, что повы-
сило урожайность риса более чем на 20%; вторым – вы-
ведение гибридных сортов риса в 1970-х годах: первый 
сорт – с трехлинейной стерильностью и второй – с ци-
топлазматической мужской стерильностью. Это приве-
ло к еще одному значительному увеличению средней 
урожайности риса на 20% (Rao et al., 2014). Необходимо 
также упомянуть важную веху в истории изучения 
риса: проведенное в 2005 г. полногеномное секвениро-
вание сорта ‘Nipponbare’ (International Rice Genome Se-
quencing Project, Sasaki, 2005). С тех пор геном ‘Nippon-
bare’ стал референсным при изучении и сравнитель-
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ном анализе многих других линий и сортов риса (Ma-
tsumoto et al., 2016).

В ходе полевых испытаний в 2004–2006 гг. в Южно- 
Китайском сельскохозяйственном университете (Гуан-
дун, Китай) были выращены линии c одним замещенным 
сегментом хромосом 1, 3, 6, 7 и 8 (SSSLs), содержащие ген 
длины зерна GS3 и другие хозяйственно полезные при-
знаки (включая гены Wx и perfume). Данное исследова-
ние проводилось на сорте риса ‘Huajingxian74’ (HJX74), 
subsp. indica Shig. Kato. В дальнейшем на этом же сорте 
проводили пирамидирование генов с целью изучения 
возможности селекции длиннозерного риса. Измерение 
длины зерен показало, что все пирамидальные линии 
обладают характеристиками длиннозерности, что улуч-
шило качество сорта ‘Huajingxian74’ (yang T. et al., 2010).

Важным качеством культуры является устойчи-
вость к болезням и вредителям. В 2013 г. посредством 
прямого, а затем обратного скрещивания сортов риса 
и использования молекулярных маркеров из растений- 
доноров GL77 и GL84 был внедрен локус устойчивости 
qSI4 к белошейке (WbPH, Sogatella furcifera Horváth) 
в растения- реципиенты Minghui 86, Hang 1 и Shuhui 527. 
В даль нейшем были получены три улучшенные линии 
R38, R46 и R58, обладающие устойчивостью к WbPH и хо-
рошими агрономическими характеристиками (Zhang J. 
et al., 2013).

подверженность абиотическому стрессу является 
важным фактором, который может снижать устойчи-
вость культур. Таким стрессом может быть как влияние 
погодных условий и состояния почвы, так и антропоген-

ный фактор. В частности, важное качество для селекции 
риса – солеустойчивость. M.S. Alam et al. (2022) нокаути-
ровали ген OsbHLH024 при помощи технологии CRISPR/
Cas9. У мутантов наблюдалась повышенная экспрессия 
генов – переносчиков ионов (OsHKT1;3, OsHAK7 и OsSOS1) 
в побегах при воздействии солевого стресса. Эти ре-
зультаты подразумевают, что OsbHLH024 может играть 
роль негативного регулятора солевого стресса (Alam 
et al., 2022). помимо перечисленных характеристик, не 
менее важными для потребителя являются биохимиче-
ские свойства риса. Одной из биохимических характери-
стик является эффективность фотосинтеза. целью се-
лекции риса с высокой эффективностью фотосинтеза 
является изучение потенциала скорости фотосинтеза 
в одном листе. Рис относят к растениям типа фотосин-
теза C3. Считается, что растения типа С4 обладают более 
высокой эффективностью фотосинтеза, чем С3-растения, 
за счет более низкого уровня фотореспирации. В своих 
исследованиях L. He et al. (2005) изучили трансгенный 
рис с геном фосфоенолпируваткарбоксилазы кукурузы 
(PEPCase). Фосфоенолпируваткарбоксилаза (PEPCase) яв-
ляется ключевым ферментом для фиксации СО2 в расте-
ниях типа C4 (Rao et al., 2014). Результаты изучения пока-
зали, что активность фосфоенолпируваткарбоксилазы 
и скорость фотосинтеза (Pn) трансгенного риса увеличи-
вались по сравнению с нетрансформированным рисом 
на протяжении всего онтогенеза (He L. et al., 2005). 

Фотосинтетическая активность влияет на все обмен-
ные процессы в клетках растений. В свою очередь, гены, 
участвующие в фотосинтезе, регулируются дифференци-

Рис. 1. Размеры посевных площадей риса в 2021 г. в России с указанием места произрастания на основе 
данных Федеральной службы государственной статистики (http://rosstat.gov.ru/shmp/2021)

Fig. 1. Rice acreage in 2021 in Russia, with regions of rice cultivation, based on the data provided by the Federal State 
Statistics Service (http://rosstat.gov.ru/shmp/2021)
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ально экспрессируемыми генами, связанными с цир-
кадными ритмами. Анализ регуляторной сети показал, 
что связанные с циркадными ритмами RDG-гены (диф-
ференциально экспрессируемые гены) являются ключе-
выми компонентами как в дневную, так и в ночную фазу 
фотосинтеза и широко регулируют нижестоящие гены, 
участвующие не только в фотосинтезе, но и в синтезе 
крахмала, передаче сигналов растительных гормонов 
и других путях, что способствует силе роста и высокой 
урожайности супергибридного риса (Li y. et al., 2021).

Таким образом, всестороннее изучение свойств риса 
с помощью редактирования генома помогает понять ме-
ханизмы развития растений и реакций на окружающую 
среду. Это открывает возможность изменения свойств 
генов по интересующим нас параметрам, создавая аль-
тернативные пути реакции на стресс, процессы жизнеде-
ятельности и этапы онтогенеза.

Семейство генов GATA и их роль 
в регуляции роста и развития растений

У живых организмов существуют генетически обу-
словленные пути развития и реакции на стресс, которые 
кодируются генетическим материалом, характерным 
для всех представителей биоты: ДНК, кодирующей экс-
прессию генов в ответ на условия окружающей среды. 
 Реакция организмов характеризуется двумя типами ре-
гуляции экспрессии генов: позитивной и негативной. 
Важным звеном сигнальных цепей, начинающихся с вос-
приятия информации из окружающей среды и закан-
чивающихся реакцией (экспрессией генов), являются 
транскрипционные факторы. Малая подвижность расте-
ний, обусловленная их прикрепленным положением, 
требует более эффективно регулируемой экспрессии ге-
нов, чтобы проявлять устойчивость к биотическим, абио-
тическим и антропогенным факторам среды. Реакция на 
стресс определяется выработкой фитогормонов, которая 
регулируется различными транскрипционными факто-
рами, участвующими в экспрессии генов путем специфи-
ческого связывания с промоторными/энхансерными по-
следовательностями гена (Gupta et al., 2017).

GATA-факторы влияют на выработку фитогормонов 
и опосредуют реакцию на стресс (Hudson et al., 2013; 
Zhang y.J. et al., 2018; Zhang H. et al., 2021). Факторы GATA 
представляют собой эволюционно стабильные белки, 
которые регулируют активность генов. Их название про-
исходит от характерной последовательности ДНК, с ко-
торой они взаимодействуют: W-GATA-R. В качестве «W» 
могут выступать тимидин или аденозин, в то время как 
в качестве «R» можно увидеть гуанидин или аденозин. 
Все GATA-факторы имеют особый участок, называемый 
«цинковый палец» типа IV. Этот участок состоит из по-
следовательности аминокислот C-X2-C-X17-20-C-X2-C, где C – 
цистеин, X – любая другая аминокислота. после «цинко-
вого пальца» следует участок, богатый положительно за-
ряженными аминокислотами. «цинковый палец» обеспе-
чивает гидрофобное взаимодействие с ДНК, а богатый 
положительно заряженными аминокислотами участок 
связывается с отрицательно заряженным фосфатным 
остовом ДНК. В то время как все GATA арабидопсиса име-
ют только один ДНК-связывающий домен, несколько 
факторов транскрипции GATA риса, подобно их аналогам 
животного происхождения, содержат более одного «цин-
кового пальца» (Reyes et al., 2004). На данный момент 
имеются данные о GATA-факторах животных, дрожжей, 
грибов и растений. Известно, что семейства GATA живот-

ных и дрожжей невелики в сравнении с геномом покры-
тосеменных (Schwechheimer et al., 2022).

y. Feng et al. (2023) идентифицировали продукт гена 
GATA24 как один из ключевых ТФ в регуляции азот-чув-
ствительных генов в листьях табака (Nicotiana taba-
cum L.). А у Medicago truncatula Gaertn. были идентифи-
цированы два фактора транскрипции GATA: MtHAN1 
и MtHAN2, которые экспрессируются в корнях и побегах, 
включая кончик корня и верхушку клубенька, что пока-
зывает роль GATA-факторов в росте и развитии растения, 
а также было продемонстрировано, что у двойных му-
тантов mthan1 и mthan2 образуется в два раза больше 
клубеньков, чем у дикого типа (Xu et al., 2021).

Семейство GATA-факторов подразделяют на четыре 
основных класса (класс A – класс D) и на семь подсе-
мейств (Gupta et al., 2017). принадлежность к определен-
ному классу характеризуется особенностями структуры 
домена «цинковых пальцев», который присутствует 
у всех представителей семейства. Также GATA-факторы 
могут иметь дополнительные домены, что и взято 
в основу их подразделения на подсемейства (Gupta et al., 
2017). В различных литературных источниках характе-
ристика классов и подсемейств часто дается в смешан-
ном виде. В таблице указаны характеристики известных 
на данный момент OsGATA-факторов риса: принадлеж-
ность к подсемействам, классам и их характерные осо-
бенности.

Характеристика классов и подсемейств дает более 
широкое понимание структурных особенностей как ге-
нов, так и ТФ, которые они кодируют. На рисунке 2 пред-
ставлены схемы строения GATA-факторов (Gupta et al., 
2017).

У растений мотивы ДНК GATA участвуют в светоза-
висимом и нитрат-зависимом контроле транскрипции 
ДНК- РНК (Reyes et al., 2004). Исследования факторов 
GATA растений за последние 10–15 лет значительно 
улучшили понимание консервативных факторов транс-
крипции этого семейства (Gupta et al., 2017). Тем не менее 
боль шинство исследований сосредоточены на GATA-фак-
торах арабидопсиса, в то время как данных о функциях 
GATA- фак торов риса значительно меньше (Schwechheimer 
et al., 2022).

В приведенном ниже списке охарактеризованы из-
вестные функции всех ТФ OsGATA.

Класс А.
Класс А включает в себя подсемейства I, III и V.
Гены OsGATA6 и OsGATA1 являются дуплицированны-

ми, имеют схожую структуру. OsGATA1 влияет на умень-
шение/ускорение периода «цветение» посредством не-
гативной регуляции экспрессии генов, положительно ре-
гулирует развитие метелки и влияет на размер зерна 
(RAP-Db, https://rapdb.dna.affrc.go.jp/), может действо-
вать как медиатор передачи сигналов и ответа на абио-
тический стресс (Gupta et al., 2017). Согласно информа-
ции в базе данных RAP-Db (https://rapdb.dna.affrc.go.jp/), 
P. Gupta et al. (2017) картировали ген OsGATA1 на 1-й хро-
мосоме, а ген OsGATA6 – на 5-й. В дальнейшем C. Schwech-
heimer et al. (2022) подтвердили расположение генов 
OsGATA1 и OsGATA6 на 1-й и 5-й хромосомах соответ-
ственно. В 2022 г. y. J. Zhang et al идентифицировали ген 
OsGATA6, продукт которого регулирует сроки созревания. 
Сверхэкспрессия OsGATA6 привела к задержке цветения, 
увеличению количества зерен и уменьшению размера 
зерен. Исследования, проведенные с использованием ис-
кусственной микроРНК (amiRNA) и технологии CRISPR 
для нокаута OsGATA6, показали, что подавление экспрес-
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сии гена OsGATA6 приводит к более раннему колошению, 
меньшему количеству зерен и увеличению их размера. 
Эти результаты указывают на то, что транскрипцион-
ный фактор OsGATA6 играет ключевую роль в регуля-
ции времени цветения, развития метелки и размера 
зерна (Zhang y.J. et al., 2022).

OsGATA7 связан с опосредованной брассиностероида-
ми (bR) регуляцией роста, развитием метелок и формы/
количества/массы/урожайности зерен (Zhang y.J. et al., 
2018). В исследовании авторы сконструировали транс-
генные линии, используя микроРНК (AM-линии) для по-
давления экспрессии гена OsGATA7 в рисе WyJ7 subsp. ja-
ponica. Линии AM имели уменьшенную высоту и мень-
ший угол наклон листьев, а также укороченный стебель, 
уменьшенное количество и массу зерен. Также были 
сконструированы линии с нокаутированными посред-
ством CRISPR/Cas9-генами OsGATA7 в WyJ7 (CRI-линии). 
Результаты секвенирования показали, что две линии CRI 
(CRI7-1 и CRI7-5) имели мутации и кодировали стоп-ко-
дон в экзонах. Линии CRI демонстрировали уменьшен-
ную высоту в сравнении с диким типом (более значи-
тельно, чем линии АМ) и имели меньший угол наклона 
листьев, что делает растения более компактными, уве-
личивая стойкость к полеганию и плотность посадки. 
Оказалось, что структура и количество/масса зерен у ли-
ний AM и CRI такие же, как у мутантов, нечувствитель-
ных к брассиностероидам (bR). Именно по совокупности 
таких признаков, как морфология, количество ветвей/
зерен, масса зерна, чувствительность к bR и экспрессия 
bR-регулируемого гена, предполагалось, что ген OsGATA7 
участвует в bR-опосредованной регуляции роста расте-
ний, что и было доказано в исследовании y. J. Zhang et al. 
(2018). Необходимо подчеркнуть, что в сравнении с ис-
пользованием микроРНК метод нокаута гена CRISPR-
Cas9 показывает более эффективные результаты в по-
давлении экспрессии генов.

В 2017 г. P. Gupta с соавторами провели эксперимент, 
в котором исследовали экспрессию генов OsGATA в кон-
трастных генотипах риса – IR64 (солечувствительный) 
и Pokkali (солеустойчивый). Анализ выявил экспрессию 
генов в ответ на стресс. было замечено, что засуха и AbA 
(абсцизовая кислота) модулируют экспрессию набора ге-
нов, который включал OsGATA4; наблюдались активная 
экспрессия гена OsGATA25 в ответ на засоление и AbA 
и менее активный ответ на засуху, а также активация 
экспрессии гена OsGATA5 в ответ на засоление, засуху 
и AbA, а ген OsGATA3 активно экспрессировался в ответ 
на AbA (Gupta et al., 2017).

Экспрессия транскрипта OsGATA2a, сплайсинговой 
вариации OsGATA2, не изменялась при засолении, засухе 
или воздействии AbA. В то же время экспрессия транс-
крипта OsGATA2b индуцировалась в ответ на засоление, 
засуху и сигнал от AbA (Gupta et al., 2017).

Три домена OsGATA24 (OsGATA24_1, OsGATA24_2 
и OsGATA24_3) были выровнены вместе с другими доме-
нами GATA. Анализ выровненных белковых последова-
тельностей показал, что помимо консервативных остат-
ков Cys в Cys-1, Cys-4, Cys-25 и Cys-28 в петле «цинкового 
пальца», несколько аминокислотных остатков между 
Cys-4 и Cys-28 также консервативны. Остатки Thr-11, Pro-
12, Gly-17, Pro-18, Lys-24, Asn-26 и Ala-27 способствуют 
образованию α-спирали в петле цинкового пальца; пред-
полагается их роль в поддержании структурной целост-
ности домена (Gupta et al., 2017).

Дополнительные домены GATA, присутствующие 
в OsGATA26, вероятно, регулируют его роль в передаче 
сигналов абиотического стресса (Gupta et al., 2017).

OsGATA28 регулирует сроки цветения, высоту расте-
ния и длину метелки (согласно RAP-Db, https://rapdb.dna.
affrc.go.jp/). K. yano et al. (2016) проводили анализ гапло-
типов локуса LOC_Os11g08410 (согласно базе данных RAP-
Db, этот локус кодирует ген OsGATA28). В исследовании 

Рис. 2. Схематическое представление консервативных доменов семейства OsGATA с указанием классов 
и подсемейств на основе данных P. Gupta et al. (2017)

Fig. 2. Schematic presentation of the conservative domains within the OsGATA family, indicating classes 
and subfamilies, based on the data obtained by P. Gupta et al. (2017)

ТРУДы пО пРИКЛАДНОй бОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКцИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED bOTANy, GENETICS AND bREEDING. 2024;185(4):264-280

   •   185 (4), 2024   •   

272

Нестерова Е.А., Швачко Н.А.

https://rapdb.dna.affrc.go.jp/
https://rapdb.dna.affrc.go.jp/


участвовали три гаплотипа: А, b и С. ‘Nipponbare’, рефе-
ренсный сорт, нес гаплотип А. при анализе структуры эк-
зонов выяснилось, что гаплотипы b и С содержали один 
и десять полиморфизмов соответственно. В последую-
щем сорта, несущие гаплотип С, показали более позднюю 
дату колошения, а сами растения были выше и имели 
большую длину метелки, чем растения, несущие гапло-
тип A или гаплотип b.

В настоящее время не изучена функция гена 
OsGATA27. при сравнении эволюционных ветвей генов 
GATA арабидопсиса и риса на общем филогенетическом 
древе ген OsGATA27 появляется как независимая клада, 
не связанная ни с одной последовательностью арабидоп-
сиса (Reyes et al., 2004). AtGATA27 относится к классу D, 
и нет никакой информации о биологической или биохи-
мической роли GATA из этого небольшого класса, но при-
мечательно, что после моделирования D-GATA арабидоп-
сиса или риса ни одна из моделей не предсказала типич-
ного цинкового пальца, состоящего из α-спирали и анти-
параллельного β-листа у белков. Таким образом, у гена 
AtGATA27, возможно, появилась новая структура и, соот-
ветственно, новая функция (Schwechheimer et al., 2022).

Класс B. 
Этот класс считается наиболее изученным, включает 

в себя подсемейство II.
В исследовании 2018 г. гистологический анализ пока-

зал, что длина эпидермальных клеток и количество про-
дольных прожилок были уменьшены во флаговом листе 
мутанта snfl1/osgata15. Из этого можно сделать вывод, 
что OsNL/OsGATA15 регулирует органогенез и развитие 
листьев (He P. et al., 2018). В 2009 г. L. Wang et al. (2009) по-
казали участие ТФ OsGATA15 в регуляции экспрессии ге-
нов Hd3a и OsMADS1, регулирующих сроки цветения.

OsGATA16 действует как позитивный регулятор 
устой чивости к холоду, подавляя связанные с реакцией 
на низкие температуры гены, такие как OsWRKY45-1, 
OsSRFP1, OsCYL4 и OsMYB30 (Zhang H. et al., 2021), а также 
позитивно регулирует биосинтез хлорофилла и разви-
тие хлоропластов (Lim et al., 2024).

D. Hudson с соавторами показали, что сверхэкспрес-
сия гена OsGATA11/CGA1 приводит к появлению тем-
но-зеленых полукарликовых растений с уменьшенным 
кущением, тогда как подавление РНК-интерференции 
приводит к снижению содержания хлорофилла и усиле-
нию кущения. Конститутивная сверхэкспрессия способ-
ствует как созреванию хлоропластов, так и увеличению 
производства крахмала, однако также вызывает замед-
ление старения и уменьшение наполненности зерна 
(Hudson et al., 2013).

похожие результаты получили G. Lu et al. (2017), ис-
следуя ген OsGATA12. Авторы выявили, что сверхэкспрес-
сия этого гена регулирует содержание хлорофилла, за-
держивает старение растений и повышает урожайность 
риса при высокой плотности посадки.

было замечено, что засуха и AbA модулируют экс-
прессию набора генов, который включал OsGATA8a 
(сплайсинговый вариант OsGATA8), повышая их экспрес-
сию более чем в 100 раз (Gupta et al., 2017). Ген является 
регулятором различных клеточных процессов, включая 
содержание K + / Na +, эффективность фотосинтеза, от-
носительное содержание воды, соотношение Fv / Fm – 
plant stress measurement (соотношение, измеряющее 
флуоресценцию хлорофилла, где Fv – переменная флуо-
ресценция, а Fm – максимальная флуоресценция) и ста-
бильность к субклеточным органеллам, а также способ-
ствовал поддержанию урожайности в условиях стресса, 

которая была на ~ 46% выше у растений со сверхэкспрес-
сией по сравнению с диким типом. OsGATA8 влияет на 
эти эффекты, регулируя экспрессию ключевых генов, 
участвующих в стрессоустойчивости, поглощении актив-
ных форм кислорода и биосинтезе хлорофилла (Nutan 
et al., 2020).

J. Jin et al. (2020) идентифицировали GATA10, регули-
рующий экспрессию гена UbL40. Нокаут гена OsGATA10 
привел к низкой экспрессии UbL40 и тенденции к муж-
ской фертильности и подтвердил, что ТФ GATA10 регули-
рует образование фертильности через модуляцию UbL40. 
Ген OsGATA10 может действовать как медиатор передачи 
сигналов и ответа на абиотический стресс (Gupta et al., 
2017).

Точной информации про функции гена OsGATA13 нет, 
однако известно, что дополнительный домен LLM, при-
сутствующий у представителей подсемейства II, к кото-
рому относится данный ген, был хорошо изучен и иден-
тифицирован как функциональный компонент роста 
растений у арабидопсиса, томата, коротконожки и ячме-
ня (behringer et al., 2014). Он участвует в регуляции раз-
личных физиологических, а также структурных перехо-
дов в растениях, таких как прорастание, удлинение гипо-
котиля, развитие эмбриона, цветка и старение (behringer 
et al., 2014; behringer, Schwechheimer, 2015).

Известно небольшое количество работ по исследова-
нию гена OsGATA14, однако предполагается, что домен 
HAN может влиять на органогенез, накопление хлоро-
филла и развития зародыша. Мутанты со сверхэкспрес-
сией HAN и HANL2 имеют разные фенотипы: например, 
они накапливают меньше хлорофилла, чем дикий тип, 
и имеют нормальную длину гипокотиля (behringer et al., 
2014). Ортологи генов OsGATA14 и OsGATA9 у арабидопси-
са AtHANL1, AtHANL2, AtHAN, AtGATA29, AtGNC и AtGNL 
комплексно регулируют границы роста цветков и разви-
тие органов (Schwechheimer et al., 2022).

Класс С.
Класс С характеризуется ТФ, чья экспрессия связана 

с множественными стрессами, и включает в себя подсе-
мейства VI и VII.

Так, гены OsGATA17, OsGATA18, OsGATA19, OsGATA20, 
OsGATA22 и OsGATA23 реагируют на засоление, засуху 
и сигналы от AbA активной экспрессией. OsGATA23a, 
сплайсинговый вариант OsGATA23, экспрессируется при 
засолении, засухе, сигнале от AbA, в то время как экспрес-
сия OsGATA23b была низкой при засолении, засухе 
и AbA-стрессе (Gupta et al., 2017).

Класс D.
Класс D включает в себя подсемейство IV и характе-

ризуется лишь одним представителем – OsGATA21. было 
замечено, что засуха и AbA модулируют экспрессию набо-
ра генов, который включал OsGATA21b, повышая экспрес-
сию более чем в 35 раз при воздействии засухи и AbA 
(Gupta et al., 2017).

Таким образом, у большинства генов семейства 
 OsGATA риса изучены функции и уже доказана роль GATA-
факторов в развитии растения, его органов, влияние на 
архитектонику и метаболические пути регуляции, а так-
же реакции организма на абиотический стресс. В GATA-
факторах имеются доменные структуры, которые могут 
быть участниками регуляции циркадных ритмов (be-
hringer et al., 2014; behringer, Schwechheimer, 2015; 
Zhang y.J. et al., 2022). Хотя четких доказательств участия 
GATA риса в реакции растения на свет пока не установле-
но, анализ доменов OsGATA22 и OsGATA23 указывает 
на то, что домен FAR1, присутствующий в OsGATA22 
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и OsGATA23, может быть важным компонентом фито-
хромной сигнализации и циркадных часов (Gupta et al., 
2017). У высших растений белки с доменами FAR1 и SWIM 
участвуют в передаче сигналов фитохромами. Это позво-
ляет предположить, что GATA-факторы, имеющие вспо-
могательные домены, такие как FAR1, SWIM и MULE-до-
мен, могут играть роль в светозависимой передаче сиг-
налов у растений (Gupta et al., 2017; Schwechheimer et al., 
2022; Zheng y. et al., 2023).

Роль циркадных ритмов 
в жизненном цикле Oryza sativa L.

Время цветения является ключевым адаптивным 
признаком, который позволяет растениям синхронизи-
ровать размножение с наступлением наиболее благопри-
ятных условий окружающей среды. циркадные ритмы 
регулируют цветение растений таким образом, что оно 
наступает в период, наиболее благоприятный для завер-
шения жизненного цикла растения. понимание роли 
циркадных ритмов растений позволяет селекционерам 
повышать урожайность сельскохозяйственных культур 
для обеспечения продовольственной безопасности (Shen 
et al., 2015). Графически сезонные изменения продолжи-
тельности дня (фотопериод) представлены синусои-
дальной кривой, амплитуда которой меняется в зависи-
мости от широты, но в одном и том же месте неизменна 
из года в год (рис. 3). Таким образом, изменения фотопе-
риода обеспечивают очень стабильные и измеримые па-
раметры для исследования связи размножения растений 
с определенным временем года, а виды растений можно 
классифицировать в соответствии с фотопериодическим 
режимом, необходимым для стимулирования цветения. 
Растения короткого дня цветут, когда продолжитель-
ность дня снижается до 8–10 часов, растения длинного 
дня цветут, когда продолжительность дня превышает 
12 часов, а цветение растений с нейтральным режимом 
дня не зависит от длины светового дня (Izawa, 2007; 
Sun C. et al., 2022; Vicentini et al., 2023).

Сигнальные пути циркадного ритма влияют на фи-
зиологические процессы растений. Фотосинтез, освеще-
ние, температура и дыхание являются основными перио-
дическими изменениями, которые влияют на циркадный 

ритм растений. В этом явлении участвуют различные 
белки, и сами растения обладают эндогенным централь-
ным генератором колебаний, который регулирует мно-
гие аспекты циркадного ритма (McWatters et al., 2001; 
Paajanen et al., 2021; Sun C. et al., 2022).

Рис – это растение короткого дня, которое цветет 
раньше, если продолжительность светового дня состав-
ляет менее 13,5 часов. продолжительность дня изменяет 
сроки цветения. Исследования гибридов риса проде-
монстрировали повышенную фотосинтетическую и ме-
таболическую активность, связанную с измененной экс-
прессией регуляторов циркадных часов (Shen et al., 2015). 
y. Zhang с соавторами в 2023 г. идентифицировали зна-
чительное количество ТФ, которые были ритмично свя-
заны с хроматином и управляли экспрессией генов риса 
зависимым от времени образом. Дальнейшее картиро-
вание сетей регуляции транскрипции выявило значи-
тельную корреляцию между основными генами часов 
и факторами транскрипции, участвующими в передаче 
сигналов светом/температурой (Zhang y. et al., 2023).

В 2020 г. b. Usman с соавторами нокаутировали ген 
OsPYL9 с помощью CRISPR/Cas9. большинство DEP (диф-
ференциально экспрессируемых белков), чья экспрессия 
связана с циркадными ритмами, засушливостью среды 
и образованием активных форм кислорода, были акти-
вированы у мутантных растений в сравнении с нему-
тантным контролем. Часто наблюдается взаимосвязь ре-
гуляторных сетей циркадных ритмов с реакцией на абио-
тический стресс. Экспрессия генов, отвечающих за цир-
кадные ритмы, у засухоустойчивых растений риса связа-
на с экспрессией генов, реагирующих на стресс. В данном 
случае возможно существование единой регуляторной 
сети, в которой происходит косвенное или прямое влия-
ние на экспрессию определенных генов и реакцию орга-
низма на водный стресс в разное время суток. Этот меха-
низм играет важную роль в адаптивности растений и эф-
фективности выращивания риса в засушливых условиях. 
предположения о взаимном влиянии экспрессии генов 
циркадных часов риса и генов, реагирующих на стресс, 
важны для выбора сортов фермерами и имеют суще-
ственные преимущества для селекционеров при выведе-
нии новых и более качественных сортов с использовани-
ем современных технологий (Usman et al., 2020a).

Рис. 3. График циркадных ритмов растений при постоянных условиях (по: P. Paajanen et al., 2021)
Fig. 3. Graph of circadian rhythms in plants under constant conditions (from P. Paajanen et al., 2021)
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Таким образом, воздействуя на циркадные ритмы 
растений, можно повлиять и на другие регуляторные ме-
таболические пути растения, что делает изучение генов, 
связанных с циркадными ритмами, актуальным и значи-
мым.

В этой связи редактирование генов, кодирующих 
ТФ GATA, является интересным направлением для полу-
чения новых ценных линий сельскохозяйственных рас-
тений с повышенной урожайностью и устойчивостью 
к кли матическим факторам среды.

Технология CRISPR/Cas9, ее механизм 
и перспективы применения

Влияние на характеристики растения посредством 
воздействия на гены может помочь в определении функ-
ции генов и селекции устойчивых и более урожайных 
сортов риса. Редактирование генома (genome editing, 
в дальнейшем – GE) может создавать прогнозируемые 
и наследуемые мутации. Использование геномного ре-
дактирования для улучшения сельскохозяйственных 
культур может значительно ускорить процесс получения 
желаемых признаков и значительно сэкономить рабо-
чую силу и другие затраты (Lee et al., 2021; Liu Q. et al., 
2021; Alam et al., 2022; Ukhatova et al., 2023).

GE-опосредованные модификации ДНК включают де-
леции, вставки и замену – однонуклеотидную (SNP) 
и многонуклеотидную. В механизме делеции нуклеоти-
дов участвуют сайт-направленные нуклеазы (SDN). 
большинство SDN связываются с матричной ДНК для по-
лучения двухцепочечного разрыва (DSb). Система эндо-
генной репарации растений автоматически фиксирует 
разрывы с помощью двух основных вариантов восста-
новления повреждений ДНК: негомологичного восста-
новления связи (NHEJ) и гомологично направленной ре-
комбинации (HDR). Расщепление, восстановленное спо-
собом NHEJ, обычно приводит к коротким вставкам или 
выпадениям нуклеотидов, что ведет к нулевым мутаци-
ям (нокауту гена) или потере функции продукта гена 
(Liu M. et al., 2019; Swinnen et al., 2020). Однако когда име-
ется матрица ДНК, может запускаться HDR, что подразу-
мевает вставку фрагмента ДНК в целевую область гено-
ма (Wyman, Kanaar, 2006; Sun y. et al., 2016).

Одним из самых известных и часто используемых ме-
тодов редактирования генов на данный момент являет-
ся технология CRISPR/Cas. CRISPR был впервые найден 
у Escherichia coli M. в 1987 г. и охарактеризован как им-
мунный ответ бактерий для борьбы с проникновением 
вирусной и плазмидной ДНК (Ishino et al., 1987). Класте-
ризованные короткие палиндромные повторы с посто-
янным чередованием (CRISPR)/CRISPR-ассоциирован-
ные системы (Cas) обуславливают адаптивный иммуни-
тет бактерий и архей против вирусов и плазмид за счет 
присутствия РНК CRISPR (crRNAs), которые ограничива-
ют проникновение нуклеиновых кислот. В 2012 г. M. Jinek 
с соавторами показали, что зрелая crRNA, связанная по 
основанию с трансактивирующей crRNA (tracrRNA), об-
разует дуплекс РНК, которая направляет CRISPR-ассоци-
ированный белок Streptococcus pyogenes Cas9 (SpyCas9) 
создавать двухцепочечные разрывы (ds) в ДНК-мишени. 
В дальнейшем выяснилось, что эта структура, состоящая 
из двух РНК, может быть заменена единственной направ-
ляющей РНК – sgRNA (Jinek et al., 2012). Направляющая 
sgRNA состоит из CRISPR-РНК (crRNA) и трансактивиру-
ющей crRNA (tracrRNA). TracrRNA образует пары основа-
ний с повторением пре-crRNA, формируя двойную РНК, 

которую расщепляет РНКаза III в присутствии белка 
Cas9, таким образом принимая участие в формировании 
crRNA (Charpentier et al., 2015). CrRNA содержит фраг-
мент размером около 20 пар нуклеотидов (также из-
вестный как спейсер, комплементарный определенно-
му участку генов-мишеней), за которым следует мотив, 
примыкающий к протоспейсеру (PAM) в целевых генах- 
мишенях. SgRNA направляет нуклеазу Cas9, которая со-
здает DSbS на ~ 3 пн выше мотива PAM (Jinek et al., 2012; 
Guo et al., 2022).

У растений редактирование генов на основе CRISPR/
Cas9 состоит из нескольких этапов: 

1. выбор сайтов-мишеней; 
2. конструирование и синтез sgRNA; 
3. доставка трансформирующего носителя или рибо-

нуклеопротеина (RNP) в клетки растений;
4. трансформация;
5. скрининг растений с отредактированным геном.
В настоящее время растительный CRISPR/Cas9 и си-

стема, созданная на его основе, продемонстрировали 
различные способности к редактированию генома, такие 
как вставки, нокаут, подавление экспрессии генов, а так-
же активация экспрессии (Liu Q. et al., 2021).

Возможность использования системы бактериально-
го иммунитета для модификаций геномов позволила об-
легчить и по-новому взглянуть на редактирование и но-
каут генов. по сравнению с другими технологиями GE, 
система CRISPR/Cas более эффективна и проста для ре-
дактирования генома, поскольку специфичность редак-
тирования определяется комплементарностью нуклео-
тидов направляющей РНК к определенной последова-
тельности без сложной белковой инженерии.

Одним из первых растений, отредактированных по 
технологии CRISPR/Cas, был рис (Shan et al., 2013; Miao J. 
et al., 2013; Feng Z. et al., 2013; Jiang et al., 2013). Так, уже 
в 2013 г. J. Miao с соавторами сконструировали sgRNA 
и dual-crRNA:tracrRNA для дальнейшего получения му-
тантов по гену CAO1 (ген хлорофилл-оксигеназы). были 
получены трансгенные растения с бледно-зелеными ли-
стовыми пластинками. В дальнейшем эта группа иссле-
дователей провела анализ генотипа полученных транс-
генных растений с использованием геноспецифичных 
праймеров. Результат показал, что на секвенограммах 
наблюдалась либо потеря пика/усиление пика, либо на-
ложение пиков вокруг целевого сайта, который под-
твердил мутации в гене CAO1. Также в ходе этого исследо-
вания было показано, что конструкции sgRNA генери-
руют направленный мутагенез более эффективно, чем 
конструкции dual-crRNA:tracrRNA (Miao J. et al., 2013).

Технологию CRISPR/Cas9 используют для изучения, 
редактирования растений и придания им нужных 
свойств. В свою очередь, нокаут генов имеет решающее 
значение для изучения генома, его отдельных участков 
и их функций. В 2017 г. b. Li с соавторами использовали 
технологию CRISPR-Cas9 для точного нокаута SmCPS1, 
гена дитерпенсинтазы шалфея (Salvia miltiorrhiza bunge), 
ответственного за биосинтез основного эффективного 
компонента таншинона (Li b. et al., 2017). Изменения 
в содержании и разновидностях вторичных метаболитов 
между мутантами и дикими типами сравнивали методом 
ЖХ-МС. преобладающими таншинонами были танши-
нон I, таншинон IIA и криптотаншинон, которые полно-
стью отсутствовали у гомозиготных мутантов. Это 
открытие показало, что SmCPS1 является ключевым ге-
ном пути синтеза таншинона, тем самым открывая путь 
для последующих исследований пути вторичного мета-
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болического синтеза таншинона и крупномасштабного 
функционального редактирования генома у S. miltior-
rhiza (Guo et al., 2022).

более того, технология CRISPR/Cas9 смогла открыть 
перспективы создания лигноцеллюлозного биотоплива 
посредством GE ячменя. Сообщалось о снижении содер-
жания лигнина в ячмене за счет CRISPR/Cas9-опосредо-
ванного мутагенеза кофейной кислоты O-метилтрансфе-
разы 1 (HvCOMT1), гена биосинтеза лигнина, ответствен-
ного за образование сирингильной единицы лигнина. 
У мутанта было на 14% ниже общее содержание лигнина 
и на 34% выше скорость восстановления ферменти-
руемой глюкозы по сравнению с диким типом (WT). 
В контролируемых условиях окружающей среды общие 
показатели роста мутанта HvCOMT1 были аналогичны 
мутанту WT, без отчетливых морфологических разли-
чий между ними. Таким образом, мутантный ячмень 
HvCOMT1 может предложить лигноцеллюлозное сырье 
улучшенного качества для эффективного производства 
биотоп лива (Lee et al., 2021).

Ю. В. Ухатова с соавторами (Ukhatova et al., 2023) про-
вели анализ имеющихся данных по редактированию 
с использованием технологии CRISPR/Cas9: за 2017 г. 
было выпущено 88 статей, в 2019 – 131, а уже на 2023 г. 
количество статей, описывающих результаты изменения 
растений с использованием метода CRISPR/Cas9, соста-
вило 685. Увеличилось 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), винограда (в 3 раза), 
картофеля (в 2 раза).

Рис изучают в качестве продовольственной культу-
ры, а также модельного однодольного растения. Напри-
мер, CRISPR/Cas9 использовали для нарушения функции 
гена OsSWEET14 путем редактирования соответствую-
щей кодирующей области в геноме сорта ‘Zhonghua 11’ 
(CR-S14). помимо придания устойчивости к азиатским 
штаммам патогенных бактерий Xanthomonas oryzae pv. 
oryzae (Xoo), протестированные трансформированные 
образцы показали устойчивость ‘Zhonghua 11’ (CR-S14) 
к африканскому штамму патогенных бактерий AXO1947 
Xoo. более того, экспрессия OsSWEET14 была обнаружена 
в сосудистых тканях, включая стебель, оболочку листа, 
листовую пластинку и корень. Нарушение функции гена 
OsSWEET14 привело к увеличению высоты растений без 
снижения урожайности (Zeng et al., 2020).

при анализе исследований, проведенных с 2018 по 
2023 г., оказалось, что с помощью технологии CRISPR/Сas 
было успешно отредактировано более 30 генов риса, что 
привело к улучшению их хозяйственно ценных призна-
ков (Miao C. et al., 2018; Honma et al., 2020; Khandagale 
et al., 2020; Usman et al., 2020a, 2020b; Wang G. et al., 2020; 
Duy et al., 2021; Nurhayati et al., 2021; Zheng S. et al., 2021; 
Wu et al., 2022; Zegeye et al., 2022; Caddell et al., 2023; Chan-
dra et al., 2023; Huang et al., 2023; Sheng et al., 2023; yang J. 
et al., 2023).

Заключение

Таким образом, рис является модельным однодоль-
ным растением и референсной зерновой культурой, что 
делает его одним из наиболее изученных культурных 
растений. И даже учитывая это, многие молекулярно-ге-
нетические механизмы все еще нуждаются в изучении.

Молекулярная селекция риса для получения большей 
урожайности, высокого качества зерна и хорошей адап-
тивности к окружающей среде имеет решающее значе-

ние для обеспечения продовольственной безопасности 
быстро растущего населения мира.

Необходимость создания улучшенных сортов куль-
турных растений обуславливает всестороннее изучение 
влияния факторов окружающей среды и генетических 
механизмов для поиска подходов к геномному редакти-
рованию риса. перспективным кандидатом для редакти-
рования является механизм внутренней регуляции фо-
топериодизма.

Фотосинтетическая активность, которая напрямую 
связана с фотопериодизмом, влияет на все обменные 
процессы в клетках растений. В свою очередь, гены, 
участвующие в фотосинтезе, регулируются RDG (диффе-
ренциально экспрессируемыми генами, чья активность 
определяется условиями или типом клеток), связанны-
ми с циркадными ритмами. RDG, связанные с циркадны-
ми ритмами, участвуют в комплексной регуляции генов 
сигнальных цепей (синтез крахмала, сигналы фитогор-
монов, фотосинтез и др.). Эти данные обосновывают 
 актуальность работы с генами, чья экспрессия связана 
с фотопериодичностью и циркадными ритмами.

На данный момент информации об участии ТФ GATA 
риса в регуляции циркадных ритмов нет. Однако извест-
но, что семейство ТФ GATA риса имеют мотивы FAR1, 
SWIM и MULE, которые предположительно связаны 
с циркадными ритмами и фитохромной сигнализацией, 
как это было показано у других высших растений (Ara-
bidopsis thaliana L.). Это позволяет предположить, что 
GATA-факторы, имеющие вспомогательные домены, мо-
гут играть роль в регулируемой светом передаче сигна-
лов у растений.

Редактирование генома с применением технологии 
CRISPR/Cas показывает эффективные результаты в со-
здании прогнозируемых и наследуемых мутаций для по-
давления экспрессии гена посредством нокаута. Эффек-
тивность метода подтверждается более чем тридцатью 
отредактированными генами риса за последние шесть 
лет, что привело к улучшению хозяйственно ценных 
признаков сортов.

Редактирование генов, кодирующих ТФ GATA, с це-
лью влияния на регуляцию фотопериодизма и цир-
кадных ритмов с использованием технологии CRISPR/
Cas является перспективным направлением для получе-
ния новых ценных линий сельскохозяйственных расте-
ний, в том числе риса, с повышенной урожайностью 
и устойчивостью к климатическим факторам среды.
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