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Огляд присвячено сучасному стану досліджень кореневої системи кукурудзи з точки зору її ролі в 
забезпеченні посухотолерантності та врожайності. Подається опис ідіотипу кореневої систе-
ми кукурудзи — оптимальної архітектури кореневої системи для ґрунтів з водним дефіцитом. 
Розглянуто молекулярно-генетичні аспекти зв’язку ознак кореневої системи кукурудзи з про-
явом посухотолерантності. Проаналізовано результати досліджень генів та локусів ознак 
кореневої системи кукурудзи, пов’язаних з забезпеченням посухотолерантності. Представлено 
інноваційний підхід, за допомогою якого оцінюють кореневі морфологічні ознаки, — автоматич-
ний фенотиповий аналіз цифрового зображення кореневих систем рослин за використання 
програмного забезпечення; надано інформацію про відповідне програмне забезпечення. Ство-
рення «глибококореневих» (deeprooted) рослин вважається важливою стратегією для 
поліпшення отримання води і стабільності врожаю. Представлено програму Roots Power™, яка 
розроблена компанією «Евраліс Семенс» (Франція), в рамках якої створено перший гібрид куку-
рудзи ЕС Сенсор (ФАО 370), зі зміненими характеристиками кореневої системи, що забезпечує 
значну стійкість до посухи та вилягання, стабільність урожайності.  

Ключові слова: посухотолерантність, коренева система, кукурудза, гени, локуси кількісної 
ознаки. 

Зростаюча нестабільність характеру сезонних опадів і температурних умов, що 
пов’язана з глобальним потеплінням, викликає підвищену увагу до поліпшення тих ознак 
у сільськогосподарських культур, які сприяють стабілізації врожайності, особливо в 
умовах дефіциту води. Посуха — один з найбільш комплексних і руйнівних у глобально-
му масштабі абіотичних стресорів, який супроводжує всю історію землеробства в бага-
тьох країнах світу. Збиток від неї перевищує збиток від будь-якого іншого стресора [1].  

Україна є регіоном, де існують сприятливі умови для вирощування багатьох 
сільськогосподарських культур, що забезпечується балансом тепла і вологи на більшій 
частині території держави. Разом з тим значна частина території України — Степова 
зона — характеризується недостатньою кількістю опадів, що зумовлює існування 
регіонів ризикованого землеробства [2].  

В України в ХХ столітті посухи, що стали однією з причин суттєвого недобору вро-
жаю, зафіксовано понад 20 разів. В ХХІ столітті значне зниження врожаю через 
несприятливі метеорологічні умови відмічено в 2003 і 2007 рр. Посуха 2007 р. була 
сильною й тривалою, яку не спостерігали протягом останніх 60 років. Приблизно 
стільки ж років не було такої низької врожайності зерна з одного гектара [3].  

В агрономії поняття кліматичного явища «посуха» — не один лише дефіцит води, 
а складна комбінація дефіциту води, температурного стресу, сухості повітря 
(«суховій»), засолення ґрунту й інших абіотичних та біотичних факторів. За часом на-
стання й тривалістю посуха може бути короткостроковою (на початку, всередині або 
наприкінці вегетації) і довгостроковою (протягом усього вегетаційного періоду), та ха-
рактеризуватися різним ступенем інтенсивності. 
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Для виживання в умовах посухи дикорослі 
рослини використовують складний комплекс 
механізмів, з яких в селекції і рослинництві ши-
роко використовуються лише два: уникнення 
посухи і толерантність до неї.Слід зазначити, 
що на дефіцит води негативно реагують будь-
які сорти (в тому числі «посухостійкі»), і у кожно-
го з них брак води обмежує продуктивність, 
тобто у всіх випадках йдеться про пом’якшення 
негативного впливу дефіциту води на урожай. 
Тому коректніше говорити про «толерантність 
до посухи», а не «стійкість до посухи». 

На нестачу води рослини реагують на рівні 
популяції, організму і клітин. При цьому закрива-
ються продихи, пошкоджуються мембрани, 
знижується активність різних ензимів, особливо 
тих, з якими пов’язаний процес фотосинтезу. 
Незважаючи на активацію всіх механізмів при-
стосування до дефіциту води (посилення погли-
нання води з глибоких шарів ґрунту, зниження 
транспіраційних втрат і набуття «ксероморф-
ності»), у рослин різко гальмується ріст, змен-
шуються розміри листя, довжина пагонів, поши-
рення коренів, порушується асиміляція і 
метаболізм, знижується ефективність викори-
стання води. 

На кожному етапі росту й розвитку рослин 
ключову роль в посухотолерантності відіграють 
різні морфологічні та фізіологічні ознаки. Одним з 
механізмів, який дійсно може надати культурним 
рослинам певні переваги у формуванні продук-
тивності в умовах посухи завдяки накопиченню 
осмотично активних речовин, є зростання корене-
вої системи в глибину для досягнення шарів 
ґрунту з великим вмістом води, а отже, і поліп-
шення водозабезпечення всієї рослини. 

Ознаки коріння вже давно були запро-
поновані в якості основного напряму дослід-
жень з метою поліпшення адаптації сільсько-
господарських культур до нестачі води. Просте 
припущення, що рослина з більш глибокою і 
більш розгалуженою кореневою системою може 
використати додаткову воду з ґрунту, що 
пом’якшить наслідки посухи. Проте після кількох 
десятиліть досліджень успіхи в селекції сортів з 
поліпшеною кореневою системою незначні [4].  

У дослідженнях будови і розвитку кореня 
часто використовують поняття архітектури 
кореневої системи (Root System Architecture, 
RSA), що є 3D конфігурацією кореня і  включає 
такі характеристики: довжина коренів, їхній 
діаметр, характер галуження, різні типи коренів, 

кут росту, а також довжина і густина кореневих 
волосків [5].  

Незважаючи на велику кількість експери-
ментів, які продемонстрували значне генетичне 
варіювання ознак архітектури кореневої 
системи, досягнуто незначного прогресу у 
використанні цих ознак як критеріїв добору для 
підвищення врожайності. Знання генетичних 
детермінант ознак кореня, їхньої взаємодії та 
впливу на формування врожаю зерна дозво-
лить розробити та впровадити в селекційні 
програми сучасні цільові підходи на основі 
молекулярних маркерів, зокрема, маркер-
супутній добір (marker assisted selection, MAS).  

Отже, мета статті — огляд сучасного стану 
досліджень генів та локусів ознак кореневої 
системи кукурудзи у зв’язку з посухотоле-
рантністю. 

Рослини мають високий ступінь фено-
типової пластичності, що дозволяє їм «налаш-
товувати» свою форму і функції до постійно 
змінюваних умов довкілля. В процесі еволюції 
розвинулися механізми для закріплення рослин 
і ефективного використання ґрунтових ресурсів 
у вигляді кореневої системи, основою яких є 
здатність до пластичності тих ознак, що фор-
мують кореневу систему та визначають 
розподіл коренів у ґрунті [6]. 

Нагадаємо будову кореневої системи куку-
рудзи. Вона мичкувата, доволі розвинута, бага-
тоярусна, має п’ять типів коріння. Зерно 
проростає одним зародковим корінцем. Бічні 
зародкові (гіпокотильні) корінці розгалужуються і 
разом з зародковим корінцем утворюють пер-
винну (зародкову) кореневу систему. Її роль 
особливо важлива в перші фази росту — до 
формування 6–8 листків. Епікотильні корені 
розвиваються на першому міжвузлі. Вони рос-
туть горизонтально, не розгалужуються. Їх роль 
у живленні рослин незначна. Основну частину 
кореневої системи становить вузлове коріння, 
що утворюється ярусами з підземних стеблових 
вузлів після формування на рослині 3–4 листків. 
Найбільшого розвитку це коріння досягає у фазі 
цвітіння кукурудзи. З нижніх надземних стебло-
вих вузлів можуть розвиватися опірні, або 
повітряні, корені. Заглиблюючись в ґрунт, вони 
підсилюють стійкість рослин до вилягання і 
поліпшують їхнє живлення. Так утворюється 
багатоярусна потужна коренева система. Ос-
новна маса коріння (до 60 %) знаходиться в 
орному шарі ґрунту (30–60 см). За сприятливих 
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умов коріння кукурудзи проникають у ґрунт на 
глибину 2–3 м, в сторони — на 1,0–1,5 м.  

Важливість добре розвиненої  кореневої 
системи для кукурудзи науковці усвідомили з 
самого початку сучасної селекції цієї культури 
[7]. Потужна глибокопроникаюча коренева 
система — найважливіша умова отримання 
високого врожаю зерна і зеленої маси 
кукурудзи. 

Кукурудза видрізняється відносною 
стійкістю до посухи. Коефіцієнт транспирації 
170–406, але оскільки врожай зерна і зеленої 
маси з одиниці площі значно вищий, ніж у 
більшості інших зернових культур, вона потребує 
і більше води. Протягом вегетації з гектара 
посіву витрачається 3000–6000 м

3
 води. У період 

від сходів до виходу в трубку кукурудза 
використовує мало вологи, потім потреба в ній 
зростає. Найбільшу кількість води вона витрачає 
у період, що починається за 10 днів до 
викидання і закінчується через 20 днів після 
виходу волоті. В цей час рослини накопичують 
до 75 % органічної маси. Нестача вологи в цей 
період призводить до різкого зниження врожаю. 
Отже, кукурудза є одним з видів, який вико-
ристовує воду ефективно, але дуже чутливий до 
її нестачі в певний етап розвитку [8]. 

У період найбільшого споживання вологи у 
кукурудзи має бути добре розвинена коренева 
система, що забезпечує рослину водою з 
великої глибини. Отож, корені є важливим 
компонентом посухотолерантності на різних 
стадіях розвитку рослини.  

Швидкий розвиток коріння відбувається 
протягом перших восьми тижнів після посіву [9]. 
За нормальної кількості опадів коренева 
система рослини кукурудзи, яка сформувалася 
протягом перших 60 днів, може забезпечити 
розвиток рослини до стадії стиглості. Якщо ж 
волога лімітована, ріст коренів може тривати 
протягом усього життя рослини кукурудзи. У той 
час як ріст пагонів гальмується в разі водного 
стресу, зростання коренів менш залежить від 
цього впливу. В даному випадку рослина буде 
сприяти створенню довгого коріння для доступу 
до більш глибоких ресурсів підземних вод. 

З’ясовано, якщо посуха відбувається на 
стадії проростків, то підвищується інтенсивність 
росту коренів і, відповідно, адаптація рослин 
кукурудзи до посухи [10]. Маса корінів 
збільшується, тоді як маса паростків змен-
шується через дефіцит води. За обмеженим 
запасом водних ресурсів тканини кореня отри-

мують більше асимілятів у порівнянні з 
тканинами листя (якщо посухострес переважає 
в ранній стадії — в порівнянні з проростком). 
Визначено, що посухотолерантні зразки куку-
рудзи мали більшу масу і об’єм коренів та більш 
довге коріння у порівнянні з менш посухо-
толерантними зразками, а також те, що коріння 
менш чутливі до дефіциту води, ніж проростки. 
Така адаптація до низьких запасів води 
відбувається завдяки ролі ксилоглюкан-ендо-
трансглікозилази, пероксидази і деяких інших 
ензимів стінок коренів рослин. 

Кореневу систему розглянуто з точки зору 
екстракції води за використання даних 
лізиметричної (lysimetric) системи, яка є набо-
ром довгих і великих трубок з ПВХ, в яких рос-
лини вирощують індивідуально в близьких до 
польових умовах (зокрема, інтервал між росли-
нами, обсяг ґрунту) [11]. Ця система дозволяє 
провадити моніторинг споживання рослиною 
води протягом усього життєвого циклу і 
врожайності, а також з’ясовувати, яким чином 
відмінності в здатності екстракції води призво-
дять до підвищення врожайності різних зерно-
вих культур, в т. ч. кукурудзи. Основною ідеєю 
цього аналізу є те, що добування води під час 
розмноження і наливу зерна має вирішальне 
значення і залежить від цілого ряду ознак, які 
впливають на швидкість використання росли-
ною наявної води до і під час стресу. Вплив 
коріння залежить не тільки, як традиційно 
вважається, від щільності або глибини, а від 
гідравлічних характеристик. Рослини, дійсно, 
можуть регулювати використання води, контро-
люючи розвиток площі листя (це «довгостроко-
вий» контроль) та відкриття продихів. І розвиток 
листя, і відкриття продихів, в основному, кон-
тролюються гідравлічними процесами. Роль 
коренів у адаптації до посухи, спільно з 
ґрунтом, може бути саме у створенні гідравліч-
ного середовища, яке дозволяє рослинам вико-
ристовувати воду таким чином, щоб домогтися 
максимальної ефективності її використання у 
критичних етапах життєвого розвитку. 

Ідіотип (ideotype) кореневої системи куку-
рудзи — оптимальну архітектуру кореневої сис-
теми для ґрунтів з водним дефіцитом — пред-
ставлено як «крутий, дешевий і глибокий» 
(«steep, cheap, and deep») на основі більшої 
доступності води з більш глибоких шарів ґрунту 
[12]. Загальною передумовою отримання 
ресурсів з ґрунту є оптимізація шляхом збігу 
процесів кореневого поглинання й доступності 
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води у часі і просторі. Оскільки вода потрапляє 
в більш глибокі шари ґрунту через деякий час і 
спочатку виснажується в поверхневих шарах 
ґрунту, коренева система з можливістю швидко-
го використання води з глибокого ґрунту дозво-
лить оптимізувати отримання води в більшості 
середовищ при виробництві кукурудзи. Спе-
цифічні ознаки, які можуть сприяти глибинному 
укоріненню у кукурудзи включають: (а) великий 
діаметр первинного кореня з небагатьма, але 
довгими бічними коренями і толерантністю до 
холодних температур ґрунту, (б) багато 
насіннєвих коренів з гострими кутами зростан-
ня, малого діаметра, багатьма бічними кореня-
ми, і довгими кореневими волосками, або, в 
якості альтернативи, проміжна кількість 
насіннєвих коренів з крутими кутами зростання, 
великого діаметра та кілька бічних коренів у 
поєднанні з рясним бічним розгалуженням пер-
винних коренів, що ростуть з вузла кущення, (с) 
проміжна кількість коренів, що ростуть з вузла 
кущення, з крутими кутами зростання і небага-
то, але довгі бічні корені, (г) один виток опорних 
коренів високої місткості, що має кут росту, який 
трохи менший, ніж кут зростання для коренів, 
що ростуть з вузла кущення, з небагатьма, але 
довгими бічними коренями, (д) низьке корти-
кальне дихальне навантаження, створюване 
рясною кортикальною аеренхімою, великий 
розмір кортикальних клітин, оптимальне число 
кортикальних клітин і прискорене кортикальне 
старіння. Рослини з тонкими корінням можуть 
рости глибше. Менша кількість кортикальних 
клітин у зовнішньому шарі коренів є більш ефек-
тивною для доступу до води. Менша кількість 
кортикальних клітин означає, що рослини витра-
чають менше поживних речовин, вироблених 
проростками для підтримки клітин кореня. 

Приймаючи за парадигму той факт, що оз-
наки коріння, які знижують метаболічні витрати 
на «розвідку» ґрунту, поліпшують отримання 
обмежених ґрунтових ресурсів, перевірено 
гіпотезу: знижена щільність розгалуження 
бічних коренів поліпшує посухотолерантність 
кукурудзи за рахунок зниження метаболічних 
витрат на розвідку ґрунту, чому сприяє більше 
подовження осьового кореня, більша глибина 
вкорінення, і тим самим отримання більшої 
кількості води з ґрунту [13]. Повністю підтверд-
жено гіпотезу про те, що зниження щільності 
розгалуження бічних коренів підвищує посухо-
толерантність рослини кукурудзи. Щодо кількос-
ті та довжини бічних коренів, фенотип «небага-

то, але довгих» («few but long») на противагу до 
«багато, але коротких» («many but short») 
заслуговує на розгляд в якості мети селекції 
для поліпшення посухостійкості кукурудзи і, 
можливо, інших зернових культур. Також це 
підтверджує ідіотип кореневої системи, опис 
якої наведений у попередньому абзаці. 

Не зважаючи на те, що наявність кореневої 
системи є необхідною умовою для поглинання 
поживних речовин і води, вона недостатньо 
вивчена, зокрема у кукурудзи, через труднощі 
прямих вимірювань коренів під землею. Тому не 
дивно, що більшість генетичних досліджень було 
зосереджено на «надземних» ознаках, в той час 
як «прихована половина» рослини значно 
меншою мірою представлена в дослідженнях 
[14, 15]. 

Але на теперішній час існує можливість ав-
томатичного фенотипового аналізу цифрового 
зображення кореневих систем рослин за 
використання програмного забезпечення — 
інноваційний підхід (точний, об’єктивний, часо- і 
трудозберігаючий), за допомогою якого оцінюють 
кореневі морфологічні ознаки. Інтерес до феноти-
пування кореневої системи поступово 
еволюціонував від статичних (наприклад, 
кореневої маси або довжини) до динамічних ознак 
(наприклад, темпів зростання, тропізмів, кутів). 
Створено базу даних програмного забезпечення 
для аналізу зображень різних рослинних органів 
«Plant Image Analysis» (http://www.plant-image-
analysis.org), яка містить 142 програми, з яких 
32 — для кореневої системи. Наприклад, програ-
ми SmartRoot, DinamicRoots, RootDetection, 
RootReader 3D, Root System Analyzer та ін., як у 
вільному доступі, так і за ліцензійними угодами. З 
використанням цих програм можна оцінювати 
кількість, довжину, товщину, глибину, форму, 
діаметр, колір, кут, периметр, об’єм, площу 
поверхні коренів, проаналізувати топологію, 
гравітропізм, галуження, кривизну, опуклість, 
швидкість росту, здійснити 3D-реконструкцію та ін. 
Цифровий аналіз широко використовують для 
дослідження кореневої системи кукурудзи [16–18]. 
Наприклад, архітектуру кореневої системи 
проаналізовано за допомогою програми 
SmartRoot [19]. 

На рис. наведено рівні рослини, на яких 
необхідно провадити дослідження для 
визначення тих ознак кореня, що пов’язані з 
продуктивністю рослин при нестачі води, та 
їхніх генетичних детермінант [20]. 

http://www.plant-image-analysis.org/
http://www.plant-image-analysis.org/
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Рис. Основні рівні рослини, на яких необхідно провадити дослідження для розуміння ознак кореня, пов’язаних з продуктивністю 
рослин при нестачі води, і для скринінгу їхніх генетичних детермінант [20]. Рівні: організму — ознаки всієї рослини, системи 
органів — ознаки всієї кореневої системи, органу — ознаки однотипних коренів, тканини або клітини — для однотипних клітин. 
Жирним шрифтом представлено ознаки кореня, для яких вже виявлений зв’язок з посухотолерантністю, курсивом — ті, які 
можуть бути пов’язані з посухотолерантністю, але або вимагають додаткових досліджень, або були сумнівними. 
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Гени та локуси, пов’язані з ознаками 
кореневої системи. Архітектурний комплекс і 
пластичність кореневої системи кукурудзи 
контролюються множинними генами (з малими 
ефектами, часто з ефектом епістазу або 
взаємодії, які можуть змінюватися за умовами 
довкілля) [21]. Нижче наведено приклади 
досліджень локусів кількісної ознаки (quantitative 
trait l°Сi, QTL) та генів, що детермінують ознаки 
кореневої системи кукурудзи та пов’язані з 
посухотолерантністю та врожайністю. 

База даних з геноміки кукурудзи MaizeGDB 
містить інформацію про такі гени, пов’язані з 
формуванням та розвитком кореневої системи: 
rth1-rth3, rth5 (roothair defective), asr1(absence of 
seminal root), blc1 (bilateral coleoptile), lpr1 (large 
primary root), lrt1 (lateral rootless), rcp1, rcp2 
(root-cap periphery), rt1 (rootless), rtcs1 (rootless 
concerning crown and seminal roots), slr1, slr2 
(short lateral root), srs1-srs8 (lateral root primordia 
like) та ін. Аналіз мутантів виявив гени, що регу-
люють ініціацію коренів, які беруть походження 
з пагона, (rtcs) і елонгацію кореневих волосків 
(rth1 і rth3) [22]. 

Проведено дослідження щодо іденти-
фікації маркерів генів та локусів (зокрема Rtcl, 
Rth3, Rum1, Rul), пов’язаних з ознаками кореня 
на стадії паростків, на основі однонуклеотидно-
го поліморфізму (Single Nucleotide Polymor-
phism) — SNP-маркерів [23]. 

У ряді робіт повідомляється про 
дослідження QTL, пов’язаних з нарощуванням 
потужності кореневої системи. Так, основний 
конститутивний QTL, позначений Root-ABA1, 
був асоційований з розгалуженням коренів, що 
походять від вузла кущення, діаметром і кутом, 
а також з сухою масою всього коріння [24]. 
Визначено, що збільшення поглинання води 
пов’язано з регуляцією генів аквапоринів PIP1 і 
RWC-3, що демонструє: фізіологія коріння, на 
додаток до або одночасно зі змінами в розмірі 
кореневої системи, може бути пов’язана з 
підвищеною потужністю кореневої системи для 
отримання води [25]. Збільшення кореневої 
біомаси, щільність довжини коренів (довжина 
коренів на одиницю об’єму ґрунту) і глибину 
вкорінення часто вважають основними 
факторами уникнення посухи.  

Дослідження QTL, пов’язаних з розвитком 
і архітектурою коренів, показали їхній вплив на 
врожайність за умов різних водних режимів і 
затоплення. За даними аналізу протеому й 
транскриптому з’ясовано суть розвитку 
кореневої системи кукурудзи й ідентифіковано 
гени-кандидати, пов’язані зі специфікацією 

клітин та ініціацією бічних коренів у клітинах 
перициклу [26]. 

Показано зв’язок QTL кореневої системи, 
що впливають на збільшення її потужності: 
збільшені кількість коренів, розгалуження, суха 
маса, зменшені діаметр і кут кореня, довжина 
бокового й осьового коренів та ступінь подов-
ження осьового кореня [27, 28]. 

Виявлено 22 QTL та чотири основних 
кластери QTL кореня (ознак «щільність кореня», 
«суха маса кореня», «загальна біомаса», 
«відносний вміст води», «осмотичний потенціал» 
та ін.), пов’язаних з посухотолерантністю, на 
хромосомах 1, 3, 5, 6, 7, 9 [29]. Встановлено 
спільне розміщення QTL для ознаки «врожай-
ність» на хромосомі 1 з QTL для кореневих ознак 
«загальна біомаса», «осмотичний потенціал», в 
області близько 15 сМ. Спільне розміщення QTL 
для різних ознак вказує на потенційний 
плейотропізм або тісний зв’язок, що може бути 
корисним для непрямої селекції в поліпшенні 
кукурудзи щодо посухотолерантності. 

У дослідах з виявлення QTL, які контро-
люють кореневі ознаки на стадіях паростка (I), 
викидання волоті (II), дозрівання (III), виявлено 
30 QTL, з яких тільки 13,3 % — для стадії III 
[30]. Найбільш важливі QTL для кореневих 
ознак розташовані на хромосомі 6 (поблизу 
локусу umc1257) для стадії I, хромосомі 10 
(поблизу локусу umc2003) для всіх трьох 
стадій розвитку, хромосомі 1 (поблизу локусу 
bnlg1556) для стадії II. 

Виявлено шість QTL, пов’язаних з 
анатомічними ознаками кореня: площа попе-
речного перерізу, відсоток площі живих корти-
кальних клітин, площа аеренхіми і площа цен-
трального циліндра [31]. 

Основними групами транскрипційних 
факторів, що беруть участь у контролі розвитку 
кореневої системи є: Auxin Response Factor 
(ARF) — транскрипційні фактори, що відпо-
відають за зміну концентрації ауксину (до речі, 
ауксин є головним фітогормоном, що бере 
участь у регуляції розвитку коренів); 
SHORTROOT (SHR) та SCARECROW (SCR) — 
транскрипційні фактори, що беруть участь у 
специфікації та визначенні локалізації стовбу-
рових клітин кореня; протеїни DELLA, які є нега-
тивними регуляторами сигналювання за участю 
гіберелінів. Нещодавно доведено, що MADS 
box — транскрипційні фактори родини AGL 
(AGAMOUS-LIKE) — AGL14 та AGL21 — регу-
люють розвиток коренів через вплив на ауксин 
(його біосинтез — AGL21 та транспорт — 
AGL14). 
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Окремо слід сказати про гени, що кодують 
аквапорини [32]. В геномі кукурудзи виявлено 
31 ген аквапоринів: 14 PIP (Plasma membrane 
Intrinsic Protein, характерні протеїни плазматич-
ної мембрани), 13 TIP (Tonoplast Intrinsic 
Protein, характерні протеїни тонопласта), пять 
NIP (Nodulin Intrinsic Proteins, характерні 
нодилін-подібні протеїни), три SIP (Small 
Intrinsic Proteins, малі характерні протеїни) [33–
35]. Аквапорини, що формують водні канали, 
різняться за інтенсивністю експресії їхніх генів. 
Так, у коренях кукурудзи експресується 16 генів 
аквапоринів, серед них — чотири гена TIP, з 
яких найбільш інтенсивно експресуеться TIP2;1. 
З 12 генів плазмалемних аквапоринів активніше 
транскрибуються гени аквапоринів PIP1;1, 
PIP1;5, PIP2;1 і PIP2;5, сумарна експресія яких 
сягає 75 % від експресії всіх генів аквапоринів в 
первинних коренях. З аквапоринів плазмалеми 
продуктивніше інших транспортує воду PIP2;5, а 
PIP1;1, PIP1;2 та ін. — значно слабкіше [36].  

Ріст органів і розтягнення клітин пов’язані з 
посиленням експресії генів аквапоринів і нако-
пиченням протеїнів аквапоринів як плазмалеми, 
так і тонопласта. Зв’язок аквапоринів з ростом 
клітин наочно показаний на прикладі розтягу-
вання клітин в корінні кукурудзи [37]. Для довго 
функціонуючої меристеми коріння кукурудзи 
характерна експресія генів аквапоринів плазма-
леми, а саме: PIP2;1, PIP1;2, PIP1;1, PIP2;4 і 
PIP2;6. В зачатках бічних коренів кукурудзи, які 
теж складаються з типово меристематичних 
клітин, експресія TIP1 виявляється тільки нав-
коло зачатка, але немає експресії в самому 
зародку. Після того, як бічний корінь починає 
інтенсивно рости поза материнським, в ньому 
синтезуються аквапорини тонопласта в зоні 
розтягування. Отже, для меристем характерний 
синтез аквапоринів плазмалеми, що регулюють 
надходження води в клітини, але відсутня 
експресія тонопластних аквапоринів, яка 
починається тільки при переході меристематич-
них клітин до розтягнення. 

Оскільки поглинання води рослиною 
лімітується радіальним, а не вертикальним її 
транспортом з кореня, який має більшу 
гідравлічну провідність, слід розглянути 
розподіл аквапоринів у корені в міру просування 
води із зовнішнього середовища в судини кси-
леми по вже зрілим клітинам, які не ростуть. На 
прикладі коренів кукурудзи виявлено, що у всіх 
тканинах кореня експресуються гени PIP2;4, 
PIP2;6, але переважає експресія інших плазма-
лемних аквапоринів (PIP2;1/2;2 і PIP2;5) протя-
гом руху води від кореневого волоска корою в 
ендодерму, причому в епідермісі та екзодермі 

відмічена ще й активна експресія гена PIP1;1. У 
порівнянні з клітинами назовні від центрального 
циліндра в судинних пучках інтенсивніше екс-
пресуються гени PIP2;1/2;2 і PIP2;4. Розподіл 
тонопластних аквапоринів має зворотний ха-
рактер: слабка експресія TIP в ендодермі і дуже 
активна експресія в паренхімі, що оточує судини 
ксилеми. Рушійною силою просування води є 
градієнт водного потенціалу між судинами кси-
леми і зовнішнім розчином [38]. 

Взаємозв’язок між зміною арбускулярною 
мікоризою (AM) експресії аквапоринів в рослині-
господарі і зміною в кореневій гідравлічній 
провідності, водним станом рослини і про-
дуктивністю в стресових умовах не надто 
вивчений. Проведено дослідження, спрямоване 
з’ясувати, як АМ симбіоз модулює експресію 
цілого набору генів аквапоринів в рослинах 
кукурудзи за різних умов зростання і посухи, 
охарактеризувати деякі з цих аквапоринів, щоб 
визначити молекули, які можуть бути залучені в 
мікоризні відповіді на посуху [39]. AM симбіоз 
регулює широкий спектр аквапоринів у рослині-
господарі, експресія генів цих аквапоринів 
залежить від водних умов і ступеня тяжкості 
посухи. Деякі з цих аквапоринів транспортують 
не тільки воду, а також інші молекули, які мають 
фізіологічне значення для формування 
продуктивності рослини. Виявлено, що AM 
рослини розвивалися краще, ніж не-АМ рослини 
за різних умов проведення аналізу. Доведено, 
що добре відома більш висока продуктивність 
АМ рослин під час посухи пов’язана не тільки з 
рухом води в тканинах, а й з мобілізацією 
сполук азоту, гліцерину, сигнальних молекул 
або металоїдів при абіотичному стресі. Автори 
планують з’ясувати конкретну функцію кожної 
ізоформи аквапоринів у регулюванні AM 
симбіозу для визначення, як симбіоз змінює 
фізичну форму рослин у стресових умовах. 

Отже, в багатьох дослідженнях показано, 
що кореневі ознаки пов’язані з адаптацією до 
водного дефіциту. Визначення генів та локусів 
цих ознак допомагає зрозуміти генетичну 
основу розвитку кореня і його внесок в 
підвищення врожайності в умовах водного 
дефіциту. 

Створення «глибококореневих» (deeproo-
ted) рослин вважається важливою стратегією 
для поліпшення отримання води і стабільності 
врожаю. Як приклад наведемо інноваційну про-
граму Roots Power™, яка розроблена в 
департаменті науки та розвитку компанії «Евра-
ліс Семенс» (Франція) — одного з лідерів серед 
насінницьких компаній Європи — для створення 
гібридів кукурудзи з більш потужною кореневою 
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системою. Програма базується на принципах: 
(1) довге і розгалужене коріння забезпечує 
підвищену стійкість до посухи завдяки його 
здатності краще поглинати воду та поживні ре-
човини з глибших шарів ґрунту; (2) більша та 
потужна коренева система краще проникає в 
ущільнений ґрунт, рослина дає вищий врожай, 
незважаючи на те, яку технологію обробітку 
ґрунту застосовували; (3) більша величина кута 
розгалуження коріння забезпечує кращу 
стійкість до вилягання. 

Дослідження в рамках програми Roots 
Power™ відбуваються таким чином. Щорічно по 
всій Європі у різних кліматичних умовах та типах 
ґрунтів викопують кілька тисяч ліній і гібридів ку-
курудзи. На основі певних критеріїв (діаметр 
первинної кореневої системи, довжина, ширина 
кута та розгалуження вторинної кореневої систе-
ми) здійснюється відбір найпотужніших та най-
довших кореневих систем. Кожна рослина 
фотографується та піддається цифровому 
аналізу за спеціальною комп’ютерною програмою. 
Дані фенотипу та генотипу рослин порівнюються, 
далі відбувається ідентифікація та маркування 
генів, що відповідають за розвиток потужнішої 
кореневої системи. 

Перший гібрид «ЕС Сенсор» (ФАО 370), 
створений за програмою Roots Power™, має 
такі характеристики: найдовша первинна коре-
нева система, найбільш розгалужена вторинна 
коренева система, найширша величина кута 
розгалуження коріння, найкращий компенса-
ційний ефект, що забезпечує значну стійкість до 
посухи та вилягання, стабільність результатів 
урожайності. В умовах посухи 2012 року «ЕС 
Сенсор» підтвердив відмінні результати з 
врожайності.  

Модифікації архітектури та функцій коре-
невої системи (зокрема методами генної інжене-
рії) є багатообіцяючим напрямом для підвищен-
ня стресостійкості та врожайності кукурудзи [40]. 

Останні досягнення з генетики, молекуляр-
ної генетики, фізіології, біохімії в дослідах з 
посухотолерантності рослин узагальнено на 
конференції «Сучасний прогрес в посухо-
толерантності: від генетики до моделювання» 
(Монпельє, Франція, 08–12.06.2015 р.), яка ба-
зувалася на результатах виконання шестиріч-
ного (2010–2015 рр.) наукового проекту DROPS 
(DROught-tolerant yielding PlantS) Сьомої 
Рамкової Програми FP7 ЄС [41]. Цей проект 
спрямований на розробку методів і стратегій 
для генетичного поліпшення врожайності 
сільськогосподарських культур в посушливих 
умовах і для підвищення ефективності водоко-
ристування у рослин. Одним з чотирьох основ-

них напрямів досліджень було вивчення 
архітектури кореневої системи, відповідальної 
за кількість води та нутрієнтів, які рослина може 
отримати з ґрунту.  
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The review deals with the present state of maize root 
system research and its role in drought tolerance and 
productivity. Maize root system idiotype — the optimal 
architecture of the root system for soil with water defi-
ciency is descriped. The molecular and genetic aspects 
of the maize root system traits and drought tolerance are 
demonstrated. There are the results of studies of genes 
and lосi of maize root system traits assосiated with 
providing drought tolerance. It presents an innovative 
approach, with which estimated roots morphological 
traits — automatic phenotypic analysis of the digital 
image of the plants root systems by software. Creating 
deeprooted plants is considered to be an important 
strategy to improve water production and yield stability. 
Presenting the program Roots Power™, developed by 
«Euralis Semens» (France), under which the EU set up 
the first maize hybrid Sensor (FAO 370), with modified 
characteristics of the root system, which provides signifi-
cant resistance to drought and lodging, yield stability. 
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