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Фотосинтез становить основу продукційного процесу рослин, тому дослі-
дження структури фотосинтетичного апарату та механізмів його функціону-
вання і регуляції важливі для пошуку шляхів підвищення продуктивності
сільськогосподарських культур. У статті узагальнено результати досліджень
науковців Інституту фізіології рослин і генетики НАН України у глобально-
му контексті вивчення ролі фотосинтезу в продукційному процесі та форму-
ванні врожайності сільськогосподарських культур. Показана важливість ран-
нього періоду досліджень у формуванні методичних засад вивчення процесу
фотосинтезу рослин у лабораторних і природних умовах та з урахуванням
його взаєморегуляції з процесами росту і розвитку, забезпеченістю мінераль-
ним живленням тощо, що заклав основи вітчизняної наукової школи з
фізіології, біохімії та екології фотосинтезу. Висвітлено результати фундамен-
тальних досліджень та інноваційні розробки, удостоєні Державних премій
СРСР і УРСР, а також премій ім. М.Г. Холодного НАН України. Науков-
цями ІФРГ НАН України комплексно схарактеризовано структурно-функ-
ціональні особливості фотосинтетичного апарату на рівнях організації від
субклітинного до ценотичного та механізми регуляції в донорно-акцептор-
ній системі рослини у сучасних сортів озимої пшениці і визначено характе-
ристики, що можуть слугувати фізіологічними маркерами високої продук-
тивності і посухостійкості. Встановлено, що висока продуктивність сучасних
сортів озимої пшениці забезпечується подовженою тривалістю функціону-
вання асиміляційного апарату ценозів у репродуктивний період вегетації,
підвищеною активністю фотосинтезу та ефективністю використання соняч-
ної радіації на рівні листка і посіву, а також поліпшеною здатністю стебла
депонувати фотоасиміляти з подальшим їх використанням для наливання
зерна. На основі отриманих результатів сформульовано і розвинуто концеп-
цію авторегуляції фотосинтезу і стратегії розподілу асимілятів у донорно-
акцепторній системі рослин як факторів оптимізації функціонування фото-
синтетичного апарату та підвищення врожайності. Результати досліджень,
проведених у ІФРГ НАН України, свідчать, що для подальшого генетично-
го вдосконалення нових сортів озимої пшениці необхідне підвищення ак-
тивності фотосинтетичного апарату на рівні листка і посіву в тісному вза-
ємозв’язку з оптимізацією росту і розподілу біомаси між органами рослини
з урахуванням онтогенетичної динаміки продукційного процесу.
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Фотосинтез — унікальний процес синтезу органічної речовини з
використанням і запасанням енергії світла, що лежить в основі прак-
тично всіх трофічних і енергетичних ланцюгів у біосфері Землі.
Оскільки близько 95 % органічної маси рослини створюється в про-
цесі фотосинтезу, з моменту його відкриття і до наших днів пробле-
ма «Фотосинтез і продуктивність рослин» викликає значний теоре-
тичний і практичний інтерес. Як наукова проблема вона має кілька
аспектів, серед яких можна виділити екологічний, агрофізіологічний
і фізіолого-генетичний. Перший із них пов’язаний з вивченням по-
токів вуглецю, кисню та енергії в природних біоценозах і екосис-
темах різного рівня, з’ясуванням потенціалу їх фотосинтетичної
продуктивності, останнім часом переважно у зв’язку з глобальними
кліматичними змінами. Другий стосується досліджень фотосинтезу
на різних рівнях його організації (від молекулярного до ценотично-
го) з метою пошуку шляхів підвищення продуктивності сільськогос-
подарських культур і розробки способів керування продукційним
процесом. Третій аспект — розкриття молекулярно-генетичних меха-
нізмів організації і функціонування процесу фотосинтезу і визначен-
ня можливостей його генетичного поліпшення. Останні два аспекти
особливо важливі у прикладному значенні, оскільки з успіхами в їх
розкритті пов’язана можливість подальшого підвищення продуктив-
ності сільськогосподарських культур для забезпечення харчових по-
треб населення Землі.

Збільшення виробництва продовольства — одне з найфундамен-
тальніших завдань, необхідність вирішення якого супроводжує люд-
ство протягом практично всієї історії. Нині воно стає життєво важ-
ливим в силу цілої низки причин. Чисельність населення Землі вже
досягла 7,8 млрд і, за оцінками експертів ООН, до 2050 р. перевищить
9 млрд [1, 2]. Крім того, збільшується попит на продовольство в країнах
світу з високою чисельністю населення, що бурхливо розвиваються в
останні десятиліття, таких як Китай та Індія [3]. Згідно з прогнозами,
за таких темпів зростання народонаселення планети для забезпечення
звичного рівня споживання продуктів виробництво головних зернових
сільськогосподарських культур до 2050 р. має зрости на 70 % [4].

Ситуацію погіршує вичерпання резервів розширення площ ор-
них земель. Більш того, площі під посівами деяких культур зменшу-
ються. Так, у світі з 1996 по 2010 рр. посівні площі під пшеницею
зменшилися в середньому на 5,5 % [5], найбільшою мірою в Китаї (на
5,1 млн га), США (на 3,3), Канаді (на 1,9), Туреччині (на 1,2 млн га).

Ще один негативний чинник, що впливає на виробництво про-
довольства — глобальні кліматичні зміни, які виявляються в підви-
щенні температури повітря в період вегетації рослин, недостатній
кількості опадів або, навпаки, їх зливовому характері, що негативно
позначається на врожайності [6]. Наприклад, показано, що внаслідок
несприятливих кліматичних змін втрати врожаю пшениці в Австралії з
1990 по 2015 рр. становили близько 27 %, незважаючи на значні успіхи
в селекційному підвищенні потенціалу продуктивності культури [7].

Загрозливою тенденцією стало уповільнення щорічного прирос-
ту врожайності більшості злакових культур на початку нинішнього
століття. Для цілої низки країн показано, що в останні роки вро-
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жайність найважливіших для людства культур, таких як пшениця і
рис, не збільшується [8]. Протягом останніх 40 років відносний що-
річний приріст урожайності рису знизився з 34 до 17 %. Відносний
приріст урожайності пшениці у світі в період 1968—1987 рр. варіював
у межах 30—32 %, а в 1998—2017 рр. — знизився до 1 %.

Пшениця — найпоширеніша сільськогосподарська культура, ос-
нова підтримання глобальної продовольчої безпеки, оскільки стано-
вить п’яту частину калорійності харчового раціону людства [1]. Для
вирішення продовольчої проблеми особливо важливо подолати кри-
зу в подальшому підвищенні її врожайності [9—11]. У зв’язку з цим
був заснований Міжнародний консорціум з урожайності пшениці
(Wheat Yield Consortium, WYC), основною метою якого є розробка
конкретних шляхів підвищення генетичного потенціалу продуктив-
ності пшениці на 50 % протягом наступних 20 років [12].

На думку експертів консорціуму, уповільнення темпів зростання
врожайності пшениці пов’язане з вичерпанням можливостей її підви-
щення за рахунок факторів, що забезпечили ривок збільшення про-
дуктивності пшениці в результаті «зеленої революції». Її досягнення
базуються на поліпшенні розподілу біомаси рослини на користь
більшого колоса і підвищення відносної частки зерна у масі надзем-
ної частини (Кгосп) внаслідок укорочення стебла, а також зростання
площі листків, що дає можливість формувати посіви з високими па-
раметрами поглинання сонячної радіації [13]. Однак величини Кгосп і
листкового індексу посівів у сучасних сортів уже досягли гранично
можливих значень, перевищення яких негативно впливає на продук-
тивність. Тому в широкому колі дослідників сформувався консенсус,
згідно з яким одним з найбільш значущих чинників подальшого
підвищення потенціалу продуктивності пшениці та інших зернових
культур є збільшення активності фотосинтезу та ефективності вико-
ристання світлової енергії посівами [8, 13, 14].

Стратегії поліпшення врожайності активізацією фотосинтетич-
ного апарату на рівнях від супрамолекулярного до ценотичного ши-
роко дискутуються у світовій і вітчизняній літературі [3, 9, 15—19].
Серед найперспективніших підходів виділяють: підвищення актив-
ності рибулозо-1,5-бісфосфаткарбоксилази/оксигенази (Рубіско)
внаслідок зростання вмісту ферменту в листку і поліпшення його
кінетичних параметрів; збільшення швидкості регенерації рибуло-
зобісфосфату (РБФ) у циклі Кальвіна; трансформацію С3-шляху
асиміляції СО2 в С4; підвищення інтенсивності фотосинтезу
внаслідок оптимізації донорно-акцепторних відносин; збільшення
ефективності поглинання світлової енергії посівом і перетворення її
на біомасу.

Важливо зазначити, що стратегія подальших успіхів у селекції
пшениці на продуктивність, що її розробляє консорціум, розглядає ак-
тивізацію фотосинтезу в комплексі зі змінами процесів росту і розвит-
ку рослини і наголошує на необхідності поглиблення існуючих уявлень
про їх взаємозв’язки та інтегрованість у продукційному процесі [12, 19].

Вагомим внеском у розвиток теорії взаємозв’язку фотосинтезу і
продукційного процесу сільськогосподарських культур, зокрема пше-
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ниці, є роботи, проведені в Інституті фізіології рослин і генетики
(ІФРГ) НАН України. Відмінною рисою цих досліджень є систем-
ний підхід, основи якого були закладені в працях А.С. Оканенка і
розвинені Б.І. Гуляєвим [20, 21]. При цьому фотосинтетичну функ-
цію вивчають як складову продукційного процесу рослин у тісному
взаємозв’язку з процесами росту і розвитку, забезпеченістю міне-
ральним живленням з урахуванням комплексності зв’язків між струк-
турно-функціональними показниками самого фотосинтетичного
апарату на різних рівнях його організації від субклітинного до
агрофітоценозів. Важливість системного підходу при вивченні ролі
фотосинтезу у формуванні врожайності рослин зумовлена багато-
етапністю фотосинтетичного процесу, різною чутливістю окремих
етапів до змін чинників зовнішнього середовища, необхідністю під-
тримання балансу синтезу асимілятів та їх використання в донорно-
акцепторній системі рослини, а також специфічністю регуляторних
зв’язків на різних рівнях структурної організації фотосинтетичного
апарату.

Розглянемо основні досягнення науковців ІФРГ НАН України у
вивченні взаємозв’язків фотосинтезу і продукційного процесу, а та-
кож перспективи поліпшення активності фотосинтезу та ефектив-
ності використання сонячної радіації посівами для підвищення про-
дуктивності сільськогосподарських культур, зокрема пшениці.

Дослідження фотосинтезу і продукційного процесу рослин у відділі
фізіології та екології фотосинтезу ІФРГ НАН України. З моменту ор-
ганізації відділу чільне місце в дослідженнях його науковців посів аг-
рофізіолого-екологічний аспект проблеми «Фотосинтез і продук-
тивність рослин».

Відділ фізіології та екології фотосинтезу був створений у 1959 р.
в Інституті фізіології рослин і агрохімії УРСР (нині — Інститут
фізіології рослин і генетики НАН України) на базі лабораторії
фізіології фотосинтезу, заснованої в 1956 р. під керівництвом канди-
дата хімічних наук Х.М. Починка. Першим завідувачем відділу був
чл.-кор. АН УРСР А.С. Оканенко — учень видатного українського
фізіолога рослин академіка АН УРСР Є.П. Вотчала. У подальшому
відділ очолювали д-р біол. наук, професор, лауреат Державної премії
УРСР Б.І. Гуляєв (1979—2000), д-р біол. наук Т.М. Шадчина (2000—
2009). Із 2009 р. відділом керує чл.-кор. НАН України, д-р біол. на-
ук О.О. Стасик. 

Основним завданням лабораторії та відділу у перші роки його
існування було продовження і розвиток піонерських робіт академіка
Є.П. Вотчала, які сформували методичні основи вивчення процесу
фотосинтезу в природних умовах у зв’язку з продуктивністю сіль-
ськогосподарських культур. Коло наукових інтересів А.С. Оканенка
було доволі широким, а Державну премію СРСР у 1970 р. йому було
присуджено за цикл робіт із проблеми підвищення цукристості цук-
рових буряків. Однак уже з перших років наукової діяльності його
зацікавило питання фотосинтезу в зв’язку з продуктивністю рослин.
Одна з найраніших праць А.С. Оканенка (1923) була присвячена вив-
ченню вмісту хлорофілу в листках цукрових буряків різних генотипів

163

ФОТОСИНТЕЗ І ПРОДУКТИВНІСТЬ

ISSN 2308-7099. Фізіологія рослин і генетика. 2021. Т. 53. № 2



у зв’язку з можливістю використання цього показника як селекційної
ознаки на продуктивність і цукристість [22]. Результати досліджень
фотосинтезу в природних умовах він лаконічно узагальнив в опублі-
кованій у 1954 р. брошурі «Фотосинтез и урожай» [23]. Дослідження,
проведені під керівництвом А.С. Оканенка, заклали основи вітчизня-
ної наукової школи з фізіології, біохімії та екології фотосинтезу. Го-
ловна спрямованість досліджень відділу з моменту його заснування
простежується за назвами тематичних збірок, виданих у 1965—
1967 рр.: «Фотосинтез и продуктивность растений» (1965), «Пути по-
вышения интенсивности и продуктивности фотосинтеза» (1966,
1967), а також монографій колективу авторів «Фотосинтез и продук-
ционный процесс» [20] і «Фотосинтез, продукционный процесс и
продуктивность растений» [21]. Протягом останніх 30 років головним
науковим напрямом відділу є вивчення фотосинтетичних процесів і
механізмів їх регуляції на рівні фотосистеми—хлоропласт—листок—
рослина—ценоз у зв’язку з продуктивністю рослин різних генотипів
залежно від умов вирощування з метою подальшого розвитку теорії
продукційного процесу і способів підвищення продуктивності.

Методичною основою роботи відділу протягом усієї історії його
існування є вимірювання газообміну СО2, що проводяться на рівнях
листок—рослина—ценоз за контролювання всіх найважливіших зов-
нішніх і внутрішніх чинників, які впливають на фотосинтез. Створе-
на у відділі Х.М. Починком переносна газометрична апаратура, яка
працювала за принципом хімічного поглинання СО2, дала можли-
вість його співробітникам виконати велику серію робіт із вивчення
впливу різних чинників на інтенсивність фотосинтезу сільськогоспо-
дарських культур: ґрунтової посухи і водного дефіциту листків, еле-
ментів мінерального живлення і різних його рівнів, фізіологічно ак-
тивних речовин як у лабораторних, так і в польових умовах. На початку
1970-х років Б.І. Гуляєв створив автоматизовану газометричну установ-
ку із застосуванням інфрачервоних газоаналізаторів, що дала змогу по-
ставити на сучасний рівень дослідження статичних і динамічних харак-
теристик газообміну рослин (фотосинтезу, дихання, транспірації як
окремих листків, так і цілих рослин та ценозів) за варіювання найваж-
ливіших чинників зовнішнього середовища й умов вирощування рос-
лин, аналізувати роль окремих складових дифузійного опору листка в
лімітуванні швидкості асиміляції вуглекислого газу.

Розвиток досліджень у відділі мав свою тенденцію. На перших
етапах (1959—1963) переважав феноменологічний підхід, спрямова-
ний на вивчення впливу окремих чинників зовнішнього середовища
та умов вирощування на інтенсивність фотосинтезу листка, її зв’язку
з продуктивністю рослин. У той період було проведено серію робіт
із вивчення фотосинтезу листків кукурудзи і цукрових буряків за
польових умов. З’ясувалося, що на полях, де створювалися ліпші
умови мінерального живлення рослин, інтенсивність фотосинтезу
листків була вищою, ніж на інших полях у тому ж господарстві.
Тоді ж в лабораторних умовах було всебічно досліджено залежність
інтенсивності фотосинтезу від вологості ґрунту і водного дефіциту
листків.
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У 1960-ті роки в рамках Міжнародної біологічної програми
співробітники відділу виконали серію робіт із вивчення ефективності
засвоєння фотосинтетично активної радіації (ФАР) посівами різних
сільськогосподарських культур, а також змішаними й поукісними
посівами. В цей період досліджували також радіаційний режим
посівів, у результаті чого було розроблено напівемпіричну модель
радіаційного режиму агроценозу і статичну модель фотосинтезу агро-
ценозу, за якими можна розраховувати поглинання ФАР його окре-
мими шарами і фотосинтез рослинного покриву в цілому за світло-
вими кривими фотосинтезу листків.

В усі наступні роки дослідження фотосинтезу в посівах сільсько-
господарських культур у зв’язку з показниками росту і продуктив-
ністю посідали важливе місце в роботі відділу. Спочатку їх проводили
з використанням газометричної установки Х.М. Починка, потім — за
допомогою розробленої співробітниками автоматизованої польової
лабораторії на базі інфрачервоного газоаналізатора. Високий мето-
дичний рівень цих робіт ґрунтувався на ідеях математичного моде-
лювання продукційного процесу. На результати польових дослідів
плідно вплинула співпраця з агрометеорологами з лабораторії акти-
нометричних досліджень Українського науково-дослідного гідроме-
теорологічного інституту. Ці роботи були завершені створенням аг-
рометеорологічної моделі продукційного процесу в посівах озимої
пшениці. Результати багаторічних досліджень, виконаних на Рівнен-
ській сільськогосподарській дослідній станції, узагальнені в моно-
графії «Оптимизация условий возделывания озимой пшеницы по ин-
тенсивной технологии» (1990). Встановлено залежність параметрів
світлових кривих середньої інтенсивності фотосинтезу листків у
посівах озимої пшениці від водного дефіциту і мінерального живлен-
ня в онтогенезі, вивчено роль фотосинтезу листків, стебел і колосів
у формуванні зернової продуктивності цієї культури. 

В лабораторних умовах за допомогою вегетаційного методу про-
ведено багаторічні дослідження щодо з’ясування ролі калію у фото-
синтезі й фотофосфорилюванні у рослин цукрових буряків, результа-
ти яких викладено в монографії «Калій, фотосинтез і фосфорний
метаболізм у буряків» (1969). Сформульовано концепцію про полі-
функціональну роль цього макроелемента у фізіологічних процесах у
рослині.

У 1980—1990 рр. ґрунтовно системно досліджено фотосинтез
посівів кукурудзи з метою з’ясування механізмів ценотичної взаємо-
дії рослин у посівах різних гібридів для розробки теоретичних основ
оптимізації оптичної структури посівів цієї культури з урахуванням
фізіологічних особливостей і властивостей її генотипів. Показано, що
в умовах достатньої вологозабезпеченості й оптимального мінераль-
ного живлення сучасні гібриди відрізняються від гібридів старої се-
лекції набагато вищою стійкістю до загущення в посіві, а також до
затінення і посухи. Згідно з отриманими даними, стійкість до цих не-
сприятливих чинників зумовлена однозначним (незалежно від особ-
ливостей гібридів) зв’язком між озерненістю рослин і добовими при-
ростами сухої речовини в критичний період їх розвитку.
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Встановлено, що важливу роль у забезпеченні високого потенціалу
продуктивності сільськогосподарських рослин сучасних генотипів  віді-
грає також їх ремонтантність — здатність зберігати більшу частину ли-
сткового апарату в фотосинтетично активному стані до фази повної
стиглості. Внаслідок цього, якщо протягом вегетаційного періоду від-
мінностей за інтенсивністю фотосинтезу в розрахунку на одиницю
площі посіву за листкового індексу, близького до оптимального, прак-
тично немає, то в період наливання зерна фотосинтез у ремонтантних
генотипів знижується значно повільніше, ніж у неремонтантних. У ре-
зультаті цих досліджень розроблено й захищено авторськими свідоцтва-
ми спосіб оцінювання рослин кукурудзи за стійкістю до загущення в
посіві і спосіб вирощування кукурудзи на зерно та силос.

У лабораторних умовах за допомогою автоматизованої установ-
ки для вивчення статичних і динамічних характеристик газообміну
листків рослин проведено велику серію досліджень кількісної залеж-
ності фотосинтезу й дифузійних опорів листків цукрових буряків і
кукурудзи від інтенсивності світла, концентрації СО2, О2, температу-
ри, водного дефіциту, ролі продихового і мезофільного опорів
листків у лімітуванні швидкості асиміляції вуглекислого газу. На під-
ставі отриманих даних розроблено напівемпіричну модель фотосин-
тезу листка у С3- і С4-рослин.

Велику увагу приділено порівняльному вивченню генотипів
сільськогосподарських культур (видів, сортів, гібридів) за показника-
ми фотосинтезу на рівні листок—рослина—ценоз, росту і розвитку
рослин з метою встановлення значущості окремих параметрів у де-
термінації їх відмінностей за продуктивністю. У дослідженнях на
рівні організму за основу було взято концепцію, згідно з якою рос-
линний організм розглядають як систему source—sink (джерело—стік)
або донорно-акцепторну систему. В рамках цієї концепції у відділі
досліджено авторегуляцію фотосинтезу, ріст і розвиток рослин, тем-
нове дихання, а також отримали подальший розвиток ідеї математич-
ного моделювання продукційного процесу. Опубліковано моногра-
фію «Фотосинтез и рост растений в аспекте донорно-акцепторных
отношений» [46].

Останні два десятиліття дослідження зосереджені на з’ясуванні
особливостей функціонування фотосинтетичного апарату рослин
різних генотипів за дії різноманітних стресових чинників з метою
розкриття захисних механізмів, які зм’якшують їх негативний вплив
і тим самим сприяють реалізації генетичного потенціалу продуктив-
ності за змінних умов довкілля. Особливу увагу приділяють пошуку
фізіологічних маркерів високої продуктивності та стійкості до дії
стресорів, які можуть бути використані в селекційних програмах.

Науковці відділу встановили механізми неспецифічної стійкості
фотосинтетичного апарату в донорно-акцепторній системі рослин до
дії стресових чинників [24], дослідили особливості функціонування
механізмів регуляції енергетичного і пластичного балансів на різних
рівнях організації фотосинтетичного апарату в рослин різних гено-
типів за оптимальних і стресових умов. На прикладі пшениці вста-
новлено, що в умовах дефіциту азотного живлення, високої темпе-
ратури, засолення ґрунту і посухи збільшується частка поглиненої
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енергії світла, яка не бере участі у фотохімічних процесах і розсіюється
у вигляді теплоти. Доведено, що збільшення втрат енергії таким шля-
хом має адаптивний характер і зумовлене регуляторними механізмами,
пов’язаними з функціонуванням ксантофільного циклу й енергетич-
ними переходами фотосинтетичних мембран стан 1—стан 2.

Вперше було показано, що стійкість фотосинтезу до високих
температур у сортів пшениці степового екотипу зумовлена здатністю
зберігати в умовах стресу і після нього високий ступінь активації
Рубіско й активність регенерації РБФ у циклі Кальвіна. При цьому в
менш стійких сортів лісостепового екотипу рівень інгібування ФС II
за дії високої температури визначається зниженням карбоксилазної
активності Рубіско.

Дослідження співробітників відділу істотно розвинули й погли-
били сучасні уявлення про механізми взаєморегуляції фотосинтезу і
росту в донорно-акцепторній системі рослин за оптимальних і стре-
сових умов. Зокрема отримано нові дані про характер регуляції фо-
тосинтезу і розподілу асимілятів у донорно-акцепторній системі рос-
лин шляхом гальмування або стимуляції росту окремих органів за
різних умов освітлення та азотного живлення.

Розкрито фізіологічну роль фотодихання в регуляції фотосинте-
зу, продукційного процесу і стійкості рослин до абіотичних стресів.
На прикладі роду Triticum показано, що фотодихання не є головним
чинником міжвидових і міжсортових відмінностей за інтенсивністю
фотосинтезу, проте сприяє збереженню високої активності фотосин-
тетичного апарату протягом репродуктивного періоду розвитку рос-
лин, чим забезпечує ліпшу виповненість зерна і високу зернову про-
дуктивність колоса.

Нині основний акцент у дослідженнях відділу зроблено на вив-
ченні особливостей регуляторних механізмів у системі фотосинтез—
продукційний процес у нових високоінтенсивних сортів озимої пше-
ниці, створених в ІФРГ НАН України під керівництвом академіка
НАН України В.В. Моргуна. Дослідження нещодавно створених ви-
сокоінтенсивних сортів, здатних формувати рекордні врожаї на
поліпшених фонах мінерального живлення, порівняно зі старими
сортами мають велике наукове значення для з’ясування основних
закономірностей формування агроценозів із підвищеною фотосинте-
тичною продуктивністю, виявлення структурно-функціональних па-
раметрів, що забезпечують високу продуктивність, прогнозування
нових тенденцій у селекційно-генетичному поліпшенні культури.

Встановлено, що генотипи з високою зерновою продуктивністю
містять велику кількість хлоропластів у клітинах, мають підвищений
вміст хлорофілу в одному хлоропласті порівняно з менш продуктив-
ними. Доведено, що зернова продуктивність рослин різних генотипів
тісно корелює з фотосинтетичним потенціалом, що характеризує
рівень накопичення хлорофілу в листках протягом вегетації, залежить
від тривалості функціонування листків та активності фотосинтетич-
ного апарату в репродуктивний період.

У нових високопродуктивних сортів озимої пшениці виявлено
підвищену інтенсивність фотосинтетичної асиміляції СО2 в розра-
хунку на одиницю поверхні листка і фотохімічну активність ФС II на
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світлі, меншу частку нефотохімічних втрат поглиненої світлової
енергії порівняно з менш продуктивними сортами старої селекції.
Крім того, високопродуктивні сорти характеризуються більшими ат-
рагувальною силою і депонувальною ємністю стебла, що дає змогу
підтримувати високий рівень фотосинтетичної асиміляції у фази ко-
лосіння і цвітіння в період ще слабкого запиту з боку основного ак-
цептора асимілятів — колоса, а також забезпечує додатковий ресурс
у період наливання зерна.

Результати цих досліджень та великий обсяг сучасних літератур-
них даних із зазначених питань узагальнені у фундаментальній три-
томній монографії «Фотосинтез» (2014—2015). В унікальному виданні
розглянуто фізіолого-біохімічні механізми процесу асиміляції вугле-
кислого газу, особливості регуляції фотосинтетичних процесів на всіх
рівнях організації — від хлоропластного до ценотичного. Значну ува-
гу приділено процесу фотодихання та його ролі в захисті фотосинте-
тичного апарату за відхилення чинників зовнішнього середовища від
оптимуму. Розглянуто закономірності регуляції фотосинтезу в донор-
но-акцепторній системі цілої рослини і питання розподілу асимілятів
між органами. Наведено дані щодо характеру формування і функ-
ціонування фотосинтетичного апарату агроценозів залежно від чин-
ників зовнішнього середовища й генотипних особливостей культури,
обговорено шляхи підвищення ефективності фотосинтетичної
асиміляції СО2 посівами, проблеми пошуку фотосинтетичних показ-
ників — маркерів високої продуктивності. Викладено можливості су-
часних спектральних методів дистанційного моніторингу стану
посівів і прогнозування їх продуктивності.

Загалом результати досліджень науковців відділу опубліковані в
16 монографіях, захищені 30 авторськими свідоцтвами і патентами,
відзначені Державною премією СРСР (А.С. Оканенко, 1969), Держав-
ною премією УРСР (Б.І. Гуляєв, Б.О. Митрофанов 1987), двічі удос-
тоєні премії ім. М.Г. Холодного НАН України (Б.І. Гуляєв, Б.О. Мит-
рофанов, 1989; Д.А. Кірізій, Т.М. Шадчина, О.О. Стасик 2009). У
відділі за час його існування підготовлено 45 кандидатів і 10 докторів
наук, які працювали і працюють у наукових установах і вищих на-
вчальних закладах України та інших країн СНД.

Розглянемо деякі актуальні питання проблеми «Фотосинтез і по-
тенційна продуктивність рослин», вивчення яких є основним змістом
сучасного етапу досліджень.

Перспективи і стратегії інтенсифікації фотосинтезу в зв’язку з про-
блемою підвищення продуктивності рослин. Підвищення ефективності
молекулярних і клітинних систем асиміляції СО2. Інтенсивність асимі-
ляції СО2 на клітинному рівні визначається активністю ключового
фотосинтетичного ферменту Рубіско та (або) швидкістю регенерації
субстрату первинної реакції — РБФ [25]. Обидва ці чинники розгля-
дають серед найперспективніших для подальшого підвищення фото-
синтетичної активності та продуктивності рослин.

Рубіско становить до 50 % усіх розчинних білків у листку С3-рос-
лин і містить понад 25 % усього азоту листка [26]. Вважають, що та-
ка кількість ферменту пов’язана з низькою ефективністю каталітич-
ної функції Рубіско й неможливістю уникнути оксигеназної реакції в

168

О.О. СТАСИК, Д.А. КІРІЗІЙ, Г.О. ПРЯДКІНА 

ISSN 2308-7099. Fiziol. rast. genet. 2021. Т. 53. № 2



умовах сучасної атмосфери [27, 28]. Активність ферменту, розрахова-
на як кількість асимільованого СО2 на один реакційний центр за се-
кунду (kкат), істотно нижча, ніж більшості інших рослинних фер-
ментів, що потребує високого вмісту Рубіско для забезпечення
необхідного рівня асиміляції СО2.

Разом з тим збільшення вмісту Рубіско в отриманих до сьогодні
генетично модифікованих рослин, як правило, не супроводжується
підвищенням інтенсивності фотосинтезу. Так, у рослин рису, які
містять на 30 % більше Рубіско порівняно з рослинами дикого типу
внаслідок надекспресії малої субодиниці ферменту, інтенсивність фо-
тосинтезу за умов світлового насичення не змінювалась за низьких і
навіть знижувалась за високих концентрацій СО2 [29]. При цьому пи-
тома активність ферменту в трансформантів залишалася незмінною,
але істотно знижувався ступінь активації. Автори припустили, що пе-
рерозподіл азоту на користь Рубіско навіть за достатнього забезпе-
чення цим елементом призводить до функціонального дисбалансу з
іншими компонентами фотосинтетичного апарату і зниження його
ефективності в цілому. Аналіз метаболому фотосинтезуючих листків
підтвердив, що в рослин із підвищеним вмістом Рубіско лімітуваль-
ною ланкою асиміляції СО2 була регенерація РБФ у циклі Кальвіна
незалежно від вмісту АТФ [30].

Вивчення особливостей фотосинтезу в трансгенних рослин зі
зменшеною кількістю окремих ферментів циклу Кальвіна або компо-
нентів електронтранспортного ланцюга показало, що регенерація
РБФ може лімітуватися цитохромним комплексом b/f та активністю
седогептулозо-1,7-бісфосфатази (СБФ) [18]. Лімітувальну роль СБФ
було підтверджено в дослідженнях трансгенних рослин тютюну з під-
вищеним вмістом цього ферменту. Надекспресія гена СБФ арабідоп-
сису в листках тютюну спричинювала істотне підвищення інтенсив-
ності асиміляції СО2 за насичувальних рівнів ФАР, пришвидшувала
ріст листків і на 30 % збільшувала масу сухої речовини рослин. У
трансформованих рослин тютюну з підвищеною експресією ціано-
бактеріальної СБФ інтенсивність фотосинтезу і маса сухої речовини
наприкінці досліду були відповідно на 50 і 24 % більшими порівняно
з диким типом. Разом з тим у рослин рису з підвищеним вмістом
цього ферменту інтенсивність фотосинтезу була вищою порівняно з
диким типом тільки за стресових умов.

Із результатів цих робіт випливає, що для підвищення інтенсив-
ності асиміляції СО2 необхідне одночасне збалансоване збільшення
активностей Рубіско і регенерації РБФ. Справді, дослідження чин-
ників, що лімітують фотосинтез у різних видів і сортів озимої та ярої
пшениці, проведені науковцями ІФРГ НАН України, показали, що
за природної концентрації СО2 інтенсивність фотосинтезу, як прави-
ло, лімітується спільно (колімітується) як активністю Рубіско, так і
швидкістю регенерації РБФ незалежно від плоїдності, продуктив-
ності, окультуреності й періоду селекції [31, 32]. Отже, підвищення
інтенсивності асиміляції СО2 новими високоврожайними сортами
порівняно зі старими менш урожайними забезпечувалося збалансова-
ним зростанням обох чинників. Очевидно, генетичні підходи під-
вищення інтенсивності фотосинтезу, що базуються на збільшенні
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активності (вмісту) Рубіско, принаймні у рослин пшениці, мають
враховувати необхідність скоординованого зростання швидкості ре-
генерації РБФ у циклі Кальвіна.

Крім того, результати наших досліджень зв’язків інтенсивності
фотосинтезу з активністю і вмістом Рубіско в листках контрастних за
продуктивністю сортів озимої пшениці показали, що їх характер мо-
же змінюватися залежно від фази розвитку рослин. Так, у молодих
рослин у період експоненціального росту за відсутності лімітування з
боку акцепторів асимілятів інтенсивність фотосинтезу в різних за
продуктивністю сортів тісно позитивно корелювала з активністю
Рубіско [33]. При цьому в усіх сортів ступінь активації реакційних
центрів (карбамілювання) перевищував 94 %. Однак характер зв’язку
інтенсивності фотосинтезу і вмісту Рубіско у прапорцевому листку
цих сортів істотно різнився залежно від фази розвитку. У фазу
цвітіння вміст ферменту в листку був максимальним і не корелював
з інтенсивністю асиміляції СО2. В процесі старіння рівень Рубіско в
листку знижувався внаслідок ремобілізації азоту для наливання зер-
на. Ступінь зниження був більший у менш продуктивного сорту й у
варіанті з нижчим фоном мінерального живлення. При цьому пито-
ма активність ферменту, розрахована за даними СО2-газообміну,
підвищувалася обернено пропорційно зниженню його вмісту. У фази
молочної та молочно-воскової стиглості спостерігали дуже тісну по-
зитивну кореляцію (r = 0,97) між вмістом Рубіско та інтенсивністю
фотосинтезу. 

Отримані нами дані та результати інших дослідників [34] свід-
чать, що накопичення максимальних рівнів Рубіско у прапорцевому
листку рослин пшениці у фазу цвітіння пов’язане з депонуванням
азоту перед наливанням зерна, а не з потребами фотосинтетичної
асиміляції. Однак під час наливання зерна низький вміст Рубіско в
листку стає лімітувальним чинником, який визначає інтенсивність
фотосинтезу і тим самим впливає на забезпеченість асимілятами
зернівок, що ростуть. Тому для пшениці високий вміст або актив-
ність Рубіско в листку в період наливання зерна є важливим чинни-
ком підвищення продуктивності. З погляду балансу азоту та ефектив-
ності його використання рослиною ліпшим варіантом є підвищення
питомої активності ферменту, ніж його вмісту.

У літературі активно обговорюється можливість інтенсифікації
фотосинтезу методами генетичної інженерії шляхом поліпшення
кінетичних характеристик Рубіско — підвищення каталітичної ефек-
тивності (kкат) і (або) зміни співвідношення швидкостей карбокси-
лазної та оксигеназної реакції (фактора специфічності Sc/o) [35]. Для
отримання Рубіско з поліпшеними кінетичними параметрами вико-
ристовують два підходи: 1) пошук форм серед існуючих генотипів
(зазвичай видів, що ростуть в екстремальних умовах навколишньо-
го середовища) для подальшої трансформації культурних рослин;
2) спрямований мутагенез генів, що кодують малу і велику субоди-
ниці ферменту. Однак у ході досліджень широкого кола фотосинте-
зуючих організмів від бактерій до вищих рослин включно з мутанта-
ми зі зміненою структурою Рубіско з’ясувалося, що величина Sc/o

170

О.О. СТАСИК, Д.А. КІРІЗІЙ, Г.О. ПРЯДКІНА 

ISSN 2308-7099. Fiziol. rast. genet. 2021. Т. 53. № 2



тісно негативно корелює з kкат, тобто великі значення співвідношення
активностей карбоксилазної реакції до оксигеназної супроводжуються
нижчою питомою активністю [27, 28]. Отже, чим вища активність фер-
менту, тим сильніше знижується ефективність карбоксилювання за ра-
хунок посилення фотодихання.

На основі аналізу структури і функціональних особливостей
Рубіско з рослин із різним типом метаболізму і структурою фермен-
ту зроблено висновок, що каталітичні властивості природної Рубіско
практично неможливо поліпшити [28, 36]. При цьому взаємопов’язані
відмінності за величиною Sc/o й kкат у різних видів є результатом оп-
тимального пристосування фотосинтетичного апарату до конкретних
умов зростання. Цікаво зазначити, що комп’ютерне моделювання за-
лежності фотосинтетичної активності посіву від кінетичних характе-
ристик Рубіско показало більші величини асиміляції СО2 для С3-рос-
лин зі зниженими значеннями Sc/o, а отже, вищим відносним рівнем
фотодихання, але з підвищеними значеннями kкат [37].

Роль фотодихання. Зниження інтенсивності фотодихання багато
дослідників розглядає як перспективний, фізіологічно можливий
спосіб істотного поліпшення продуктивності рослин [18, 38]. Моде-
лювання впливу фотодихання на продуктивність реального посіву за
поточних кліматичних умов США показало, що його наявність змен-
шує теоретично можливу врожайність сої та пшениці в середньому
відповідно на 36 та 20 % [39]. При цьому зниження втрат продуктив-
ності цих культур через фотодихання лише на 5 % у США може при-
носити додатково приблизно 500 млн дол. щороку.

Разом з тим спроби генетичних модифікацій окремих ферментів
і ферментних систем гліколатного метаболізму з метою підвищення
інтенсивності фотосинтезу, зроблені в 1990-ті роки, не дали очікува-
них результатів [40]. Незважаючи на це, останнім часом активно
досліджують нові можливості уповільнення або зменшення енергови-
тратності фотодихання методами генетичної інженерії.

Було реалізовано наукові проекти, в яких використано принци-
пово іншу ідеологію зміни метаболізму з метою зменшення негатив-
ного впливу фотодихання на квантову ефективність фотосинтезу
[38]. У геном рослин тютюну було перенесено бактеріальні гени фер-
ментів гліоксилаткарболігази і гідроксипіруватізомерази, що уможли-
вило перетворення гліоксилату на гідроксипіруват у клітині, обми-
нувши реакцію синтезу серину з двох молекул гліцину, та уникнення
енергетично витратної реасиміляції NH3. Однак отримані трансгенні
рослини виявилися гіперчутливими до фотоокиснення і страждають
від фотопошкодження фотосинтетичного апарату за вирощування
при яскравому освітленні та атмосферній концентрації СО2.

Подібні роботи проведено з рослинами арабідопсису. П’ять бак-
теріальних генів, що кодують гліколатдегідрогеназу, гліоксилаткар-
болігазу і тартроніксеміальдегіддегідрогеназу, перенесли в геном ара-
бідопсису. Це дало змогу реалізувати безпосередньо в хлоропластах
трансформованих рослин перетворення гліколевої кислоти на гліце-
ринову, обминувши пероксисомальні й мітохондріальні етапи гліко-
латного циклу. Введення альтернативного шляху зменшило метабо-
лізацію гліколату через повний цикл, але не припинило її зовсім.
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Трансгенні рослини за лабораторних умов відрізнялися швидшим
ростом, великим накопиченням біомаси пагона і кореня, мали ви-
щий вміст вуглеводів порівняно з диким типом. Однак невідомо, чи
зберігалася перевага трансформованих рослин порівняно з диким ти-
пом за вирощування в змінних умовах природного середовища.
Сумніви в ефективності цього підходу генетичної трансформації зу-
мовлені наявними в літературі даними про значення реакції перетво-
рення гліцину на серин для регуляції енергетичного балансу та ана-
болізму фотосинтезувальної клітини в цілому [41, 42].

У роботах, проведених в ІФРГ НАН України на широкій вибірці
дикорослих і слабоокультурених видів, а також сортах культурних
видів пшениці різної продуктивності, показано, що інтенсивність
фотодихання значно тісніше й стабільніше корелює із зерновою про-
дуктивністю, ніж інтенсивність фотосинтезу [43]. Встановлено, що
фотодихання є важливим регуляторним механізмом фотосинтетично-
го метаболізму в умовах мінливого довкілля, сприяє збереженню ви-
сокої активності фотосинтетичного апарату протягом репродуктив-
ного періоду розвитку рослин, що забезпечує ліпшу виповненість
зерна і більшу зернову продуктивність. Енерговитратність фотоди-
хання в умовах абіотичних стресів, що спричинюють закриття про-
дихів і зменшення надходження СО2 всередину листка, збільшує спо-
живання продуктів світлової фази фотосинтезу, чим підтримує її
активність, сприяє зменшенню фотоінгібування і фотопошкодження
клітинних структур. Вперше встановлено, що роль фотодихання в ре-
акції фотосинтетичного апарату на підвищення температури зале-
жить від адаптивних властивостей сорту — висока активність фото-
дихання сприяє підтриманню фотосинтезу у стійких сортів і,
навпаки, пригніченню фотосинтезу у чутливих сортів [44]. Цікаво,
що вплив фотодихання при цьому пов’язаний перш за все зі зміна-
ми активності Рубіско і швидкості регенерації РБФ у циклі Кальвіна,
а не з підтриманням активності транспорту електронів.

Результати наших досліджень фотодихання і літературні дані [45]
свідчать, що гліколатний цикл є важливою складовою метаболізму
фотосинтезувальних клітин С3-рослин, що сформувалася в ході ево-
люції, фізіологічне значення якої особливо зростає за дії несприят-
ливих чинників зовнішнього середовища. Залучення цих знань, оче-
видно, було б корисним для розробки перспективних проектів
генетичних трансформацій рослин із метою модифікації фотодихан-
ня і підвищення продуктивності.

Оптимізація донорно-акцепторних відносин. Важливою складовою
системного підходу до вивчення ролі фотосинтезу в продукційному
процесі, що розвивається в ІФРГ НАН України, є концепція донор-
но-акцепторних відносин [20, 46]. Велике значення у формуванні
продуктивності рослин, особливо господарсько-цінних їх частин,
мають процеси розподілу асимільованого вуглецю, які контролю-
ються складною системою прямих і зворотних зв’язків між органа-
ми — постачальниками і споживачами асимілятів.

Аналіз літературних даних і результати наших досліджень під-
твердили наявність важливих регуляторних зв’язків між інтенсив-
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ністю функціонування фотосинтетичного апарату рослин пшениці й
особливостями донорно-акцепторних відносин між органами пагона,
зокрема атрагувальною здатністю головних акцепторів — стебла і ко-
лоса [9, 47].

Забезпеченість колоса асимілятами перед і під час цвітіння
впливає на кількість життєздатних зав’язей, а звідси — і зернівок у
колосі, що є одним із чинників, які визначають його атрагувальну
здатність протягом наливання зерна [48]. На позитивний ефект для
підвищення продуктивності пшениці можна також очікувати від
зростання фонду резервних вуглеводів, які накопичуються в стеб-
лах до та під час цвітіння (переважно фруктани, сахароза, фрукто-
за і глюкоза), для стабілізації забезпечення початкового етапу рос-
ту зернівок і, таким чином, підвищення їх виживаності після
запліднення [49], а також як джерело вуглецю для подальшого на-
ливання зерна [50]. Припускають, що показник вмісту вуглеводів у
стеблі після цвітіння можна використовувати як селекційний кри-
терій для стабілізації продуктивності зернових злаків за змінних
умов довкілля [51—53].

У з’ясування цих фундаментальних питань, які активно обго-
ворюються у світовій науковій літературі, науковцями Інституту
зроблено вагомий внесок.

Показано, що нові високоінтенсивні сорти озимої пшениці,
оригінатором яких є ІФРГ НАН України, характеризуються вищою
інтенсивністю фотосинтезу прапорцевого листка в період цвітіння і
тривалим збереженням його функціональної активності протягом
періоду наливання зерна, ніж менш продуктивні сорти ранішньої се-
лекції. Зазначено важливу роль інтенсифікації фотосинтезу для
підвищення продуктивності пшениці, цю ознаку запропоновано ви-
користовувати як додатковий критерій при селекції сортів пшениці з
високим потенціалом продуктивності.

Згідно із загальними уявленнями концепції донорно-акцептор-
них відносин, маса окремої зернівки визначається потужністю до-
нора вуглецю в рослині та здатністю до синтезу й накопичення
запасних речовин у самій зернівці [54]. Доступність джерела аси-
мілятів визначається інтенсивністю фотосинтезу після цвітіння, а
також ремобілізацією вуглеводів і азотовмісних сполук із вегета-
тивних органів до зерна [55], тоді як здатність до синтезу запасних
речовин у зернівці зумовлена генотипними особливостями. Вважа-
ють, що ремобілізація вуглеводів, накопичених у стеблі пшениці до
та під час цвітіння, відіграє помітну роль у постачанні зернівок
асимілятами. Особливого значення цей процес набуває в разі дії на
рослину несприятливих чинників у період наливання зерна [49],
тому депонування асимілятів у вегетативних органах перед нали-
ванням зерна найчастіше розглядають як один із механізмів
стабілізації врожайності за мінливих умов навколишнього середо-
вища [56].

Разом з тим результати проведених нами досліджень дають під-
ставу стверджувати, що депонувальна функція стебла у рослин пше-
ниці виконує ще одну роль, а саме — резервного акцептора асимі-
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лятів [25]. Як уже зазначалося, асиміляти у стеблі накопичуються пе-
реважно в період колосіння—цвітіння. В цей час фотосинтетичний
апарат рослини вже повністю сформований і може працювати з мак-
симальною віддачею, але можливості для утилізації асимілятів обме-
жені, оскільки головний акцептор — зернівки — ще не утворився, а
ріст вегетативних частин майже завершений. Якби рослині не було
куди виводити асиміляти з листків, їх фотосинтетична активність не-
минуче знизилася б унаслідок закономірностей, добре відомих з те-
орії донорно-акцепторних відносин [46]. Це безпосередньо підтвер-
дили і результати наших дослідів зі штучним блокуванням відтоку
асимілятів із листків [57]. Для запобігання такому зниженню фото-
синтезу асиміляти тимчасово депонуються в стеблі у вигляді запас-
них полімерних форм вуглеводів (фруктанів), які забезпечують нако-
пичення значних їх кількостей без порушення осмотичного стану
клітин. Надалі ці запасні форми здатні легко гідролізуватися для ре-
мобілізації в зернівки.

Отже, стебло є альтернативним акцептором асимілятів, який за-
побігає гальмуванню активності фотосинтетичного апарату до появи
головного акцептора (зернівок). Це експериментально підтвердив ви-
явлений нами тісний зв’язок між депонувальною здатністю стебла та
інтенсивністю фотосинтезу прапорцевих листків у період цвітіння в
різних сортів пшениці [25]. Формулювання гіпотези про роль стебла
як альтернативного акцептора асимілятів для стабілізації функціону-
вання донорно-акцепторної системи пшениці в репродуктивний
період, а також її експериментальні підтвердження в роботах на-
уковців ІФРГ НАН України мають пріоритетний характер.

Відомо, що надмірне накопичення асимілятів у листку не тільки
гальмує фотосинтез, а й пришвидшує його старіння. Логічно припу-
стити, що депонувальна функція стебла, що підтримує активність
фотосинтетичного апарату на високому рівні в період цвітіння, має
більш «пролонговану» дію і гальмує тим самим його старіння в
подальшому. Дані наших дослідів підтвердили, що у нових високо-
продуктивних сортів пшениці тривале збереження інтенсивності фо-
тосинтезу на вищому рівні протягом періоду наливання зерна відпо-
відало і більшій депонувальній здатності стебла порівняно з менш
продуктивним сортом старої селекції, а блокування відтоку асимі-
лятів пришвидшувало старіння листків [25, 57].

Виявлено, що ефективність використання азоту в процесах фото-
синтетичної асиміляції СО2 в листках пшениці сучасних високоінтен-
сивних сортів вища, ніж у менш продуктивного сорту старої селекції
[58]. У процесі старіння листків протягом періоду росту зернівок ефек-
тивність використання азоту для потреб фотосинтезу зменшується. Це
зумовлено деградацією білкових компонентів фотосинтетичного апара-
ту і збільшенням частки транспортних форм азоту, які ремобілізуються
в зернівки. Між ефективністю використання азоту та інтенсивністю
фотосинтезу існує позитивний кореляційний зв’язок, опосередкова-
ний провідністю мезофілу для СО2, а отже, активністю Рубіско.

Отже, в результаті циклу досліджень, проведених у ІФРГ НАН
України, встановлено, що перевага за зерновою продуктивністю но-
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вих високоінтенсивних сортів пшениці над старим сортом, створе-
ним до початку «зеленої революції», забезпечується вищою інтен-
сивністю фотосинтезу протягом генеративної фази розвитку, особли-
во в період наливання зерна, підвищеною депонувальною здатністю
стебла та ефективністю ремобілізації асимілятів наприкінці вегетації,
високою атрагувальною здатністю колоса. Літературні дані [12, 13] та
результати наших дослідів свідчать, що резерви поліпшення цих ознак
селекційним шляхом ще не вичерпані, і це може стати фізіологічною
підставою для подальшого підвищення продуктивності пшениці.

Таким чином, дослідження особливостей функціонування
донорно-акцепторної системи рослин пшениці в зв’язку з їх продук-
тивністю, проведені в ІФРГ НАН України, є вагомим внеском у роз-
виток теорії продукційного процесу цієї найважливішої сільськогос-
подарської культури і мають практичне значення при пошуку шляхів
подальшого підвищення її врожайності, в тому числі генетичними
методами.

Ефективність використання посівами світлової енергії і перспек-
тиви збільшення їх продуктивності. За оптимальних умов вирощуван-
ня потенційна врожайність культурних рослин значною мірою зале-
жить від надходження сумарної сонячної радіації до поверхні посіву
впродовж вегетації, кількості поглиненої фотосинтетично активної
радіації та ефективності її перетворення на біомасу [59, 60]. Оцінка
можливостей підвищення кожної з цих складових для пшениці пока-
зала, що нині одним з реальних шляхів підвищення врожайності за-
лишається збільшення ефективності використання поглиненої ра-
діації на створення рослинної біомаси [61].

Особливо актуальна проблема збільшення ефективності викорис-
тання радіації посівами пшениці — провідної продовольчої культури
світу. За умов достатнього водозабезпечення та надходження протягом
вегетаційного періоду до поверхні посівів близько 1600 МДж/м2 соняч-
ної радіації, ефективності використання ФАР на рівні 1,4 г/МДж та
Кгосп близько 0,50 потенційна врожайність пшениці сягає 13 т/га [62].
Як уже зазначалося, проблеми підвищення продуктивності агроце-
нозів шляхом порівняльного вивчення змін фотосинтетичного апарату,
систем регуляції енергетичного балансу фотосинтетичного процесу та
ефективності використання поглиненої сонячної радіації при створенні
нових генотипів сільськогосподарських культур досліджуються в ІФРГ
НАН України протягом багатьох років. Останнім часом ці дослідження
зосереджені на головній зерновій культурі — пшениці.

Ефективність використання радіації (ЕВР) характеризує відно-
шення приросту біомаси за певний період до кількості ФАР за цей
самий проміжок часу [59]. ЕВР залежить від культури, стадії розвит-
ку, типу фотосинтетичного процесу, рівня мінерального живлення,
умов вологозабезпечення тощо [63—65]. Показано позитивну коре-
ляцію ефективності перетворення сонячної радіації на біомасу з уро-
жайністю пшениці за різних умов вирощування [66—68]. 

На початку наших досліджень було виявлено, що в різних за
врожайністю сортів озимої пшениці значення ЕВР у період від цві-
тіння до молочної стиглості були меншими, ніж у період молочна—
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молочно-воскова стиглість [69]. Встановлено також, що за низького
фону мінерального живлення міжсортові особливості щодо ЕВР між
контрастними за продуктивністю сортами були незначними, проте на
високому фоні у більш продуктивного сорту Фаворитка в обидва
досліджених періоди ЕВР була вищою, ніж у менш урожайного сор-
ту Миронівська 808. ЕВР на утворення біомаси за підвищення доз
азотного живлення збільшувалась унаслідок підвищення вмісту фото-
синтетичних пігментів і площі поглинання світла посівом, тобто на-
явність генотипних відмінностей за цими показниками за умов високо-
го рівня мінерального живлення свідчить, що рослини сучасних
генотипів здатні до ефективнішого засвоєння сонячної енергії.

Інші автори також виявили генотипні відмінності між сортами
пшениці за ЕВР [70—72]. Зокрема показано, що у п’яти сучасних сортів
пшениці, які істотно різнились за фенологічним розвитком, висотою
рослин, листковим індексом посіву, накопиченням сухої речовини та
врожайністю, ефективність використання сонячної радіації також
відрізнялась [72]. У більш врожайних сортів вона була вищою.

Разом з тим низку важливих аспектів впливу ЕВР на продук-
тивність пшениці досліджено недостатньо. Так, традиційно для
підвищення поглинання світлової енергії за рахунок росту площі
асиміляційної поверхні посіву збільшують дози азотних добрив. Од-
нак необхідність зменшення антропогенного навантаження на
довкілля потребує пошуку інших підходів до збільшення площі
асиміляційної поверхні, до яких зокрема належать позакореневі
підживлення рослин як макро-, так і мікроелементами. Ефектив-
ним для збільшення вмісту хлорофілу в листках вважають позакоре-
неве підживлення карбамідом, що містить амідну форму азоту, яка
швидко проникає крізь листкову поверхню рослин. Площа
асиміляційної поверхні різних культур збільшується також під впли-
вом обробок рослин магнієм, залізом та комплексами мікроеле-
ментів [73—75].

Ми встановили, що позакореневе підживлення рослин як мікро-
елементним комплексом аватар-1, створеним за допомогою нанотех-
нологій, так і його сумішшю з карбамідом сприяло зростанню лист-
кового індексу посіву та накопиченню біомаси рослин пшениці
порівняно з необробленими [65]. Вищими значеннями обох показ-
ників вирізнявся високоврожайний сорт Астарта. Виявлено також,
що як сортові особливості, так і обробка рослин впливали на ефек-
тивність використання фотосинтетично активної радіації посівами.
Найвищою ЕВР протягом періоду цвітіння—молочна стиглість також
вирізнявся сорт Астарта в усіх варіантах досліду. В період молочна—
молочно-воскова стиглість ЕВР посівом цього сорту істотно переви-
щувала відповідні значення сортів Смуглянка та Малинівка за оброб-
ки рослин карбоксилатом мікроелементів. Виявлено також пряму
позитивну кореляцію між урожаєм озимої пшениці та ефективністю
використання радіації.

Отже з’ясовано, що обробка рослин пшениці мікроелементним
комплексом аватар-1 та його сумішшю з карбамідом істотно збільшу-
вала ефективність використання ФАР посівами пшениці. Разом з тим
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кореляційним аналізом виявлено, що вплив сорту на ЕВР був
сильніший, ніж дія обробок. 

Оскільки комплекс аватар-1 має низький вміст металів-мікро-
елементів, ми припустили, що його позитивний вплив може бути зу-
мовлений дією на окремі регуляторні механізми фотосинтетичного
процесу. Зокрема на рослинах арабідопсису встановлено, що магній
може впливати на експресію генів, пов’язаних із фотозахисними си-
стемами фотосинтетичного апарату [76]. Виявлено також підвищен-
ня відносного рівня експресії антиоксидантних ферментів (суперок-
сиддисмутази та пероксидази) в оброблених цинком рослин пшениці
за умов посухи порівняно з контролем [77]. Отже, позакореневе
підживлення рослин комплексом мікроелементів та сумісне застосу-
вання з карбамідом може бути важливим інструментом впливу на
формування врожаю та складовою біоекологічних технологій наступ-
ного покоління. 

Ще один важливий аспект досліджень зв’язку між зерновою про-
дуктивністю пшениці та ЕВР — виявлення міжсортових відмінностей
у вегетативний період розвитку, оскільки переважна більшість таких
робіт стосується або репродуктивного періоду, або всього періоду ве-
гетації [68, 72, 78]. Аналіз ЕВР сортами озимої пшениці у період
вихід у трубку—колосіння в різні за погодними умовами роки пока-
зав, що у більш урожайних сортів Городниця, Київська 17 та Почай-
на вона була вищою, ніж у менш урожайних сортів Краснопілка,
Смуглянка та Порадниця [79]. У перших трьох сортів у цей період бу-
ли також більшими листковий індекс посіву, маса надземної частини
і збільшена кількість зерен з квадратного метра наприкінці вегетації.
Очевидно, більша продуктивність сортів з вищою ефективністю пе-
ретворення світлової енергії у вегетативний період розвитку пов’яза-
на із тим, що в них закладалась більша кількість зерен у колосі. От-
же, ЕВР у період до цвітіння може впливати на кількість зерен з
одиниці площі посіву.

Питання про те, чим зумовлена висока ефективність перетво-
рення світлової енергії на біомасу ще залишається відкритим. Зокре-
ма вважають, що вона може бути пов’язана з архітектонікою рослин,
зі швидшим відновленням від фотоінгібування, з посиленням екс-
пресії генів, що впливають на регуляцію фотосинтезу і залежного від
нього метаболізму [80—84]. 

Одним із найперспективніших шляхів підвищення фотосинтезу
вважають посилення експресії генів, пов’язаних з ефективнішим ви-
користанням світла [83]. Зокрема показано, що у високопродуктив-
ного сорту озимої пшениці регуляція енергетичного балансу фото-
синтетичного процесу ефективніша, ніж у менш продуктивного сорту
[69]. Встановлено також, що внаслідок збільшення експресії генів,
пов’язаних із пігментами віолаксантинового циклу, які беруть участь
у захисті фотосинтетичного апарату від надлишку освітлення, маса
сухої речовини генетично модифікованих рослин тютюну збільши-
лась на 15 % [81, 82], тобто ефективніше використання світла в про-
цесі фотосинтезу позитивно впливає на продукування біомаси. 
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На контрастних за зерновою продуктивністю сортах озимої пше-
ниці ми встановили, що за різних умов вирощування сучасний сорт
Фаворитка вирізнявся меншими значеннями показника деепокси-
дації пігментів віолаксантинового циклу прапорцевих листків, ніж
сорт Миронівська 808 [85—87]. Оскільки за збільшення світлового
потоку або затримки утилізації енергії швидкість транспорту елек-
тронів сповільнюється, а теплова дисипація, навпаки, зростає, то ча-
стка сонячної енергії, яка використовується у фотосинтетичних про-
цесах, зменшується [88]. Тому нижчий ступінь деепоксидації у
високопродуктивного сорту свідчить про вищу ефективність викори-
стання поглиненої світлової енергії в процесі фотосинтезу, тоді як у
рослин менш продуктивного сорту були більшими її втрати у нефо-
тохімічному каналі. Крім того, ці сорти відрізнялися за швидкістю змін
деепоксикації у прямій і зворотній реакціях циклу. В прямій реакції
циклу після 10-хвилинного освітлення у сорту Миронівська 808
деепоксидація зростала, у сорту Фаворитка змінювалась недостовірно
порівняно з 5-хвилинним освітленням. У зворотній реакції циклу через
15 хв після зниження інтенсивності освітлення показник деепокси-
дації у сорту Фаворитка достовірно зменшувався порівняно з його
значенням за умов яскравого освітлення, тоді як у сорту Миронівська
808 за цей період часу достовірних змін не виявлено [86, 89]. Вища
швидкість перетворення пігментів циклу за переходу від темряви до
світла у рослин сорту Фаворитка зумовлює ефективнішу регуляцію
перемикання потоків поглиненої енергії між фотохімічним і нефо-
тохімічним шляхами її використання. Поліпшення механізмів регу-
лювання використання поглиненої фотосинтетичним апаратом
енергії сонячної радіації може сприяти вищій ефективності її пере-
творення на біомасу і в кінцевому підсумку — збільшенню продук-
тивності рослин.

Отже, результати досліджень, проведених у ІФРГ НАН Ук-
раїни, та літературні дані свідчать, що значні успіхи в підвищенні
врожайності сільськогосподарських культур і зокрема пшениці за
останні десятиліття пов’язані з поліпшенням характеристик фото-
синтетичного апарату. Oсновою для подальшого генетичного вдос-
коналення нових сортів озимої пшениці може бути підвищення
активності фотосинтетичного апарату на рівні листка і посіву в
тісному взаємозв’язку з оптимізацією росту й розподілу біомаси між
органами рослини з урахуванням онтогенетичної динаміки продук-
ційного процесу.
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PHOTOSYNTHESIS AND PRODUCTIVITY: MAIN SCIENTIFIC ACHIEVEMENTS
AND INNOVATIVE DEVELOPMENTS

O.O. Stasik, D.A. Kiriziy, G.O. Priadkina

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine
e-mail: phot-ecol@ifrg.kiev.ua

Photosynthesis is the basis of the production process of plants, thus the study of the struc-
ture of the photosynthetic apparatus and the mechanisms of its functioning and regulation
are important for unveiling ways to increase crop productivity. The paper summarizes the
results of research by scientists of the Institute of Plant Physiology and Genetics (IPPG) of
the National Academy of Sciences of Ukraine in the global context of studying the role of
photosynthesis in the production process and the formation of crop yields. The importance
of the early period of research in the formation of methodological bases for studying the
plant photosynthesis at laboratory and field conditions as well as taking into account its
interaction with growth and development, mineral nutrition, etc. is emphasized; this laid the
foundations of the national scientific school of physiology, biochemistry and ecology of pho-
tosynthesis. The results of main research and innovative developments, awarded by the State
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Prizes of USSR and Ukrainian SSR, as well as the Prizes M.G. Kholodny of NAS of
Ukraine are presented. Scientists of IPPG NAS of Ukraine comprehensively characterized
the structural and functional features of the photosynthetic apparatus at the levels of organi-
zation from subcellular to coenotic, and mechanisms of regulation in the sink-source system
of plants in modern winter wheat varieties, and identified traits that can serve as physio-
logical markers of productivity and drought-tolerance. It is established that high produc-
tivity of modern winter wheat varieties is related to prolonged duration of leaves assimila-
tion apparatus during reproductive vegetation, increased photosynthesis activity and
efficiency of solar radiation use at leaf and canopy levels, as well as improved stem deposi-
ting ability for water soluble carbohydrates. Based on the obtained results, the concept of
autoregulation of photosynthesis and the strategy of assimilate distribution in the sink-
source system of plants as factors of optimizing the functioning of the photosynthetic
apparatus and increasing yield are formulated and developed. The results of research con-
ducted in IPPG show that further genetic improvement of new varieties of winter wheat
can come about through the increase in activity of the photosynthetic apparatus at the leaf
and canopy levels in the close connection with optimizing growth and ontogenetic dyna-
mics of biomass distribution in whole plant.

Key words: photosynthesis, photorespiration, Rubisco, source-sink relations, light energy use
efficiency, productivity, wheat.
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