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Пшениця — важлива продовольча культура світу, на яку припадає п’ята
частина загальної кількості калорій і білків, є культурою, чутливою до нестачі
вологи у ґрунті. Посуха погіршує ріст і розвиток рослин, впливає на фізіоло-
го-біохімічні процеси, знижує продуктивність рослин. Одним із найчут-
ливіших до дії посухи фізіологічним процесом вважають фотосинтетичну
асиміляцію CO2. Цей огляд присвячено аналізу літературних даних і резуль-
татів власних досліджень щодо дії посухи на показники фотосинтетичного
апарату пшениці на різних рівнях його організації — від морфологічного до
молекулярного. Актуальність досліджень ознак, асоційованих із посу-
хостійкістю, зумовлена значним, порівняно з іншими абіотичними чинника-
ми, зниженням урожайності за дії посухи, почастішанням посушливих умов
у період вегетації пшениці, складним характером реакції цієї культури на по-
суху та необхідністю пришвидшення селекційного процесу. Аналіз морфо-
логічних показників фотосинтетичного апарату засвідчує, що крім безпосе-
реднього впливу цього стресового чинника на площу асиміляційної поверхні
рослини він іще позначається на поглинанні та ефективності перетворення
світлової енергії на біомасу, а також залежить від ремобілізації фотосинте-
тично асимільованого вуглецю з нелисткових органів пшениці. Тоді як інте-
гральний показник — інтенсивність фотосинтезу — під впливом посухи зни-
жується (величина цього зниження залежить від генотипу, фази розвитку
рослин та жорсткості стресу), окремі складові фотосинтетичної активності
можуть по-різному реагувати на дію цього стресу. Зокрема, нефотохімічне
гасіння флуоресценції хлорофілу а різних ліній пшениці за умов посухи но-
сить різноспрямований характер. Розглянуто виявлені останніми роками
перспективні ознаки посухотолерантності пшениці, зокрема довготривалі
перебудови фотосинтетичного апарату, що включають зміни структури
внаслідок фосфорилювання комплексу ФС II-СЗК II разом зі стехіометрією
білка. В огляді також висвітлено роль антиоксидантних ферментів хлоро-
пластів, які запобігають спричиненому дією посухи накопиченню активних
форм кисню і тим самим попереджують функціональні та структурні зміни
хлоропластів, деградацію хлорофілу, порушення цілісності мембран тила-
коїдів. За літературними даними вивчено роль органічних та неорганічних
речовин у підтриманні осморегуляції рослин за нестачі води, проаналізова-
но ймовірні механізми їх дії. Описано локуси кількісних ознак, пов’язаних
із ДНК-маркерами посухостійкості пшениці як механізми посухостійкості.
Отже, аналіз літературних даних і власних результатів показав, що толе-
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рантність фотосинтетичного апарату генотипів пшениці до посухи може бути
пов’язана з різними механізмами. Висловлено припущення, що перспектив-
ною стратегією підвищення стійкості врожаю може бути поєднання кількох
механізмів в одному генотипі.

Ключові слова: пшениця, посуха, питома маса листків, фотосинтез, фотосин-
тетична активність, антиоксидантний захист, осморегуляція.

У сучасному світі дедалі складнішою стає проблема забезпечення
людства продуктами харчування. Зокрема, площа орних земель на
душу населення з 2000 по 2018 р. на планеті зменшилась у зв’язку зі
значним ростом чисельності населення землі [1]. Крім того, сучасний
клімат характеризується потеплінням, чітко вираженим і в зимові, і
в літні місяці. Не обминула ця проблема й Україну. Так, із 1991 р.
кожне наступне десятиліття в Україні було теплішим за попереднє:
1991—2000 — на 0,5 С, 2001—2010 — на 1,2 С, 2011—2019 — на 1,7 С
[2]. До того ж в останні 20 років фіксується небезпечна тенденція до
збільшення повторюваності посушливих умов у зоні достатнього ат-
мосферного зволоження, що охоплює Полісся та північні райони
Лісостепу [2]. Ефективність опадів зменшується внаслідок підвищен-
ня температури повітря, зростання якої ще на 1 С загрожує Україні
зникненням і так невеликої зони достатнього зволоження, що охоп-
лює Полісся та західний Лісостеп, і переходом цих територій до зо-
ни нестійкого та недостатнього зволоження. Потепління, по-
частішання повторюваності екстремальних температур і зменшення
кількості опадів негативно позначаються на врожаях сільськогоспо-
дарських культур. Все це зумовлює актуальність досліджень впливу
посушливих умов на рослини.

Однією зі стратегічних зернових культур у світі є пшениця [3, 4].
У середньому в світі за 2016—2020 рр. щорічно виробляли 753—763
млн т зерна пшениці, в тому числі в Україні — 26—28 млн т [5]. Ця
культура забезпечує близько 20 % загальної кількості калорій і білків,
що їх споживають у світі [6]. Харчова цінність пшениці пов’язана з
високою поживністю зерна. Вміст білків у зерні залежно від сорту та
умов вирощування коливається від 12 до 15 % [7]. Зерно пшениці
містить близько 70 % різних вуглеводів, до яких належать цукри, крох-
маль, геміцелюлози, клітковина [8]. Воно також містить низку
хімічних елементів і вітамінів [9—11]. 

Проте пшениця є культурою, чутливою до нестачі вологи у
ґрунті. Зокрема в Канаді втрати врожаю пшениці, сричинені посу-
хою, сягають 50 %, у США — 30, Туреччині — 25, а в середньому в
світі — 12 % [12]. Посуху також вважають головним чинником
щорічної мінливості виробництва пшениці, яка становить близько
40 % в основних поясах її вирощування в усьому світі [13]. 

Одним із найчутливіших до дії посухи фізіологічним процесом
вважають фотосинтетичну асиміляцію СО2 [14, 15]. Актуальність вив-
чення впливу нестачі води на показники фотосинтетичного апарату
зумовлена тим, що гальмування процесів фотосинтезу разом із пору-
шенням репродуктивного розвитку спричинюють значні (від 25 до
90 %) втрати врожайності пшениці залежно від фази розвитку, гено-
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типних особливостей рослин, жорсткості й тривалості дії стресового
чинника [16]. Вплив посухи на фотосинтетичні показники рослини,
зумовлений нестачею вологи у ґрунті, спостерігають на морфо-
логічному, фізіологічному, біохімічному та молекулярному рівнях
[17—20]. 

Вплив посухи на морфологічні показники пшениці. Посуха як у веге-
тативний, так і в репродуктивний періоди розвитку значно впливає
на надземні й підземні морфологічні показники пшениці. За нестачі
вологи у ґрунті більшість морфометричних ознак має тенденцію до
зниження. Так, у рослин зменшуються висота, маса надземної частини,
кількість продуктивних пагонів [21—24]. Це може бути пов’язано зі
зменшенням розміру фотосинтетичного апарату рослин за дії посухи. 

Посуха зменшує площу асиміляційної поверхні рослин. Так, по-
казано, що за дії двох 20-добових посух (після фаз колосіння та
цвітіння) площа листків у найчутливішого серед шести досліджува-
них сортів твердої пшениці сорту Zam-04 до впливу цього стресора
зменшилась на 23 % порівняно з контролем [22]. Розмір
асиміляційної поверхні посіву характеризують за площею або масою
сирої/сухої речовини зелених листків рослин, що ростуть на 1 м2

ґрунту. В низці досліджень показано, що посуха зменшує ці показни-
ки потужності розвитку фотосинтетичної поверхні рослин. Зокрема,
ми встановили, що за природної ґрунтової посухи та підвищеної тем-
ператури повітря в період закладання репродуктивних органів (поча-
ток колосіння, BBCH 51) сорти та лінії озимої пшениці, що мали ви-
щу врожайність, у фазу цвітіння перевершували за масою сирої
речовини листків рослин менш урожайні сорти на 30 %, у фазу мо-
лочно-воскової стиглості — на 136 % [25]. Встановлено також, що за
водного дефіциту, пов’язаного з різними датами висівання, істотно
зменшувався листковий індекс посіву в кожного з чотирьох сортів
пшениці, починаючи в середньому з 220-ї доби після висівання [26].
Посуха також значно зменшувала урожай усіх цих сортів [26]. Ана-
логічні результати отримано для 12 індійських сортів пшениці, що та-
кож зазнали дії посухи внаслідок пізнього висівання [27].

Спричинене посухою зменшення площі листкової поверхні мо-
же призводити до слабшого поглинання сонячної радіації посівами і,
як наслідок, до зниження продукування сухої речовини.

Показано, що посуха також негативно впливає на товщину лист-
кової пластинки. Так, в 11 сортів твердої марокканської пшениці за
штучної посухи, зумовленої тижневим припиненням поливу в період
від подовження стебла до початку виходу колоса, питома маса
листків істотно зменшувалась, хоча ступінь цього зменшення в окре-
мих сортів був різним — від 7 до 33 % [28]. Значніше зменшення пи-
томої маси листків у 10 сортів твердої пшениці селекції Алжиру та
CYMMIT — від 22 до 300 % порівняно зі зрошуваним контролем —
спостерігали у варіантах без зрошування [29]. При цьому врожай у
варіантах із нестачею води знижувався в середньому на 12 %. З’ясо-
вано також, що у фазу цвітіння існує тісна негативна кореляція між
питомою площею листка – оберненої до питомої маси величини —
та максимальною інтенсивністю фотосинтетичної асиміляції СО2 на
світловому насиченні, вмістом хлорофілу в листках і ефективністю
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використання води (R2 = 0,75…0,78) [30]. Встановлена нами тісна по-
зитивна кореляція між зерновою продуктивністю колоса головного
пагона й питомою масою прапорцевого листка в окремі фази веге-
тації [31] засвідчує, що генотипи з товстішою листковою пластинкою
за посушливих умов можуть бути стійкішими до дії цього стресового
чинника. Це може бути зумовлене тим, що питома маса листка
пов’язана з видовою або генотипною стратегією акумуляції і викори-
стання асимілятів [32]. Крім цього, товщина листкової пластинки
може впливати на перехоплення та ефективність використання світла
[33, 34]. Так, ми з’ясували, що високопродуктивні сорти м’якої ози-
мої пшениці сортів Київська-17 та Городниця, що відрізнялися від
інших чотирьох сортів вищою питомою масою прапорцевого листка
у фази цвітіння та молочної стиглості, ефективніше перетворювали
світлову енергію на біомасу у вегетативний період розвитку [35].

Водночас зміна структури листкового апарату — потоншення
листків — може супроводжуватися зниженням ефективності викори-
стання води. Зокрема з’ясовано, що питома маса листків різних куль-
тур помірно змінювалась залежно від водного стресу [36]. 

За умов посухи у пшениці пришвидшується старіння прапорце-
вого листка та (або) пригнічується асиміляція вуглецю, тобто значно
зменшується кількість фотоасимілятів [16, 37]. Тому виповненість
зерна за посухи також може бути пов’язаною з ремобілізацією фото-
синтетично асимільованого вуглецю з нелисткових органів пшениці
[37, 38]. Використання тимчасово депонованих фотоасимілятів разом
із фіксацією вуглецю безпосередньо у фотосинтетичному апараті не-
обхідні для забезпечення репродуктивних органів дихальними субст-
ратами, оскільки потреби в енергії за стресових умов, підвищення
температури повітря збільшуються [39]. 

Опосередкованим показником кількості депонованих у стеблі
асимілятів вважають такий морфологічний показник, як маса сухої
речовини стебла [40]. Тісний кореляційний зв’язок між зерновою
продуктивністю колоса головного пагона й масою сухої речовини
стебла спостерігали за різних умов. Так, за достатнього водозабезпе-
чення, посухи, створеної протягом періоду цвітіння, та комбінованої
дії посухи й високої температури повітря у семи батьківських форм і
покоління F1 коефіцієнти кореляції такого зв’язку, що варіювали від
0,43 до 0,58, були істотними на 0,05 та 0,01 рівнях вірогідності [41].
Ми також встановили тісний кореляційний зв’язок між масою зерна
з колоса головного пагона, масою сухої речовини стебла у фазу
цвітіння за умов природної посухи на початку колосіння (BBCH 51)
та у період закладання репродуктивних органів [42]. Виявлено також
залежність маси зерна з колоса від маси сухої речовини окремих
міжвузлів стебла [43, 44]. 

Позитивний вплив збільшення маси стебла у фазу цвітіння на
зернову продуктивність ймовірно зумовлений тим, що сортам із
більшою масою стебла може бути притаманна і вища атрагувальна
здатність. Це запобігатиме гальмуванню фотосинтезу надлишком
асимілятів у той період, коли фотосинтетичний апарат рослини мак-
симально розвинений. Крім того, депоновані у стеблі асиміляти мо-
жуть бути використані для наливання зерна. 
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Зв’язок певних морфологічних ознак зі стійкістю до посухи,
встановлений у низці досліджень [23, 28, 45], підтверджує можливість
їх використання як потенційних показників для непрямого добору
сортів пшениці з толерантністю до дефіциту води. Водночас толе-
рантність до посухи забезпечують різні гени, фактори транскрипції,
мікроРНК, гормони, білки, кофактори, іони та метаболіти [46]. От-
же, морфологічні ознаки можуть бути непрямими маркерами толе-
рантності пшениці до нестачі води.

Вплив посухи на СО2-газообмін пшениці. За дії посухи в рослин-
ному організмі запускаються різні біохімічні та фізіологічні реакції,
спрямовані на підвищення ефективності використання води. Значна
частина з них пов’язана з фотосинтетичними процесами, зокрема з
регуляцією інтенсивності фотосинтезу, відкритості продихів, осмо-
тичним балансом, системами антиоксидантного захисту, станом
пігментного апарату. 

У низці досліджень встановлено генотипні відмінності різних
показників СО2-газообміну в рослин пшениці за нестачі води. Так,
показано, що 9-добова посуха зменшувала інтенсивність фотосинте-
зу трьох сортів озимої пшениці, що відрізнялися за висотою рослин
і зерновою продуктивністю. При цьому в найменш продуктивного
сорту Миронівська 808 інтенсивність асиміляції СО2 на 9-ту добу по-
сухи знижувалась до 0, тоді як двох сучасних сортів — Смуглянка і
Фаворитка — залишалась на рівні 2—3 мг СО2/(дм2 · год) [47]. На 23
сортах озимої пшениці встановлено, що за дії посухи різниця у змен-
шенні інтенсивності асиміляції СО2 чіткіше виявлялася за сильного
стресу, ніж за помірного дефіциту води [48]. Більше зниження інтен-
сивності фотосинтезу за дії жорсткішої посухи (30–40 % повної во-
логоємності (ПВ)) також виявлено у рослин сорту Jinnong 7 — близь-
ко 4 мкмоль СО2/(м

2 • с) у фазу наливання зерна, ніж за помірного
(40–50 % ПВ) — близько 12 та слабкого (50–60 % ПВ) — 23 мкмоль
СО2/(м

2 • с) [49]. Ми також встановили, що як на першу, так і на сьо-
му доби посухи у фазу виходу в трубку (30–40 % ПВ) інтенсивність
фотосинтезу прапорцевого листка високобілкового сорту озимої
пшениці Наталка знижувалась сильніше, ніж у високопродуктивного
сорту Астарта [50]. Також у першого сорту за дії посухи в період ко-
лосіння–цвітіння спостерігали більше інгібування фотосинтезу на
першу добу (в 3 рази), ніж у другого (у 2 рази). Отже, у рослин сор-
ту Астарта за дії посухи в різні періоди вегетації інтенсивність фото-
синтезу була істотно вищою, ніж у сорту Наталка. Водночас за умов
достатньої вологозабезпеченості (70 % ПВ) інтенсивність фотосинте-
зу листків досліджених сортів у фазу виходу в трубку майже не
відрізнялася, а в період колосіння–цвітіння у сорту Наталка була
навіть вищою. Таким чином, генотипи пшениці з більшою толе-
рантністю до дефіциту води за її нестачі здатні підтримувати вищу
швидкість фотосинтезу.

Основною причиною зниження швидкості фотосинтезу під час
посухи вважають обмеження доступності CO2 через зниження
провідності продихів унаслідок їх закриття [51]. Тим самим рослини
зменшують випаровування та підвищують ефективність використан-
ня води [18]. Зокрема показано, що швидке закриття продихів транс-
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генних рослин пшениці з надекспересією синтетичного бактеріаль-
ного гена холодового шоку SeCspA за посухи призводило до змен-
шення транспірації та втрати води [52]. Швидкість закриття продихів
та їхню щільність вважають ознаками, пов’язаними із посу-
хостійкістю фотосинтезу [53, 54]. Зменшення надходження вуглекис-
лого газу в середину листка гальмує функціонування циклу Кальвіна,
що знижує використання первинних продуктів фотосинтезу — АТФ
і НАДФ·Н2 та спричинює надвідновлення компонентів електронтранс-
портного ланцюга [18]. Все це призводить до ризику окиснювально-
го ушкодження фотосинтетичних мембран активними формами кис-
ню (АФК) [55, 56].

Якщо за нетривалої м’якої посухи інгібування СО2-газообміну
зумовлене змиканням продихів, що зменшує надходження вуглекис-
лого газу всередину листка, то за тривалої і жорсткої посухи воно
спричинене порушенням фотофосфорилювання, зниженням вмісту й
активності Рубіско і Рубіско-активази, тобто за жорсткої посухи
пригнічуються фото- і біохімічні процеси. Припускають, що реакції
метаболізму на жорстку посуху зумовлені саме окиснювальним стре-
сом, а не власне нестачею вологи [57]. Ці метаболічні зміни серед
іншого виражаються у зниженні вмісту й активності ферментів цик-
лу Кальвіна, включно з Рубіско [18]. Також різко зростає розподіл
електронів дихальних ланцюгів у напрямі альтернативних шляхів, хо-
ча загальна інтенсивність цього процесу змінюється мало [58]. Хоча
фотосистема II (ФС II) є відносно посухостійкою, в умовах водного
стресу фотосинтетичний транспорт електронів через ФС II
пригнічується [59]. 

У результаті дослідження змін параметрів флуоресценції хло-
рофілу а також підтверджено зумовлену посухою зміну фотосинте-
тичної активності. Одним із важливих параметрів, який характеризує
інтенсивність лінійного транспорту електронів через реакційний
центр ФС II, є реальна квантова ефективність (ФФС II). Більшість
літературних даних засвідчує зменшення ФФС II за умов посухи. Так,
у дворічних експериментах із різним рівнем водозабезпечення
встановлено, що в сорту озимої пшениці Xinong 979 нестача воло-
ги супроводжувалась істотним зниженням ФФС II у фази колосіння,
цвітіння та наливання зерна [60]. У двох посухостійких сортів ярої
пшениці за жорсткої посухи ФФС II також значно зменшувалась [61].
Виявлено, що у двотижневих рослин пшениці чутливого до посухи
сорту Sy95-71 порівняно з посухостійким Chuanmai 42 під впливом
72-годинного осмотичного стресу ФФС II знижувалась сильніше:
відповідно з 0,53±0,04 до 0,33±0,03 та з 0,50±0,05 до 0,26±0,02 [62].
Ми встановили, що за дії посухи ФФС II у прапорцевому листку висо-
коврожайного сорту Астарта зменшувалася на 18 % порівняно з до-
статнім водозабезпеченням, тоді як у менш продуктивного сорту На-
талка — збільшувалася на 26 % [63]. Зростання ФФС II у рослин
останнього сорту лише частково було зумовлене підвищенням інтен-
сивності асиміляції СО2 (34 % порівняно з варіантом із достатнім во-
дозабезпеченням), а більшою мірою, ймовірно — активізацією фо-
тодихання (75 %), що збільшує використання енергетичних
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кофакторів у метаболізмі клітин, що фотосинтезують, і сприяє
підтриманню потоку електронів через ФС II. За літературними дани-
ми, різні сорти пшениці можуть істотно відрізнятися за цим показ-
ником. 

Максимальний квантовий вихід флуоресценції в темноадаптова-
них листках (Fv/Fm) за дії посухи істотно зменшувався у сортів із
різною продуктивністю. Так, порівняно з варіантом з достатнім во-
логозабезпеченням Fv/Fm знижувався на 5 % у рослин сорту Астарта
і на 13 % — у сорту Наталка [63]. Нестача води також зменшувала
Fv/Fm прапорцевого листка пшениці на 21-шу добу після цвітіння
[64]. На сьому добу дії посухи у рослин озимої пшениці сорту Sadovo-
1, який характеризується високою продуктивністю й толерантністю
до ґрунтової посухи, максимальний квантовий вихід флуоресценції
знижувався з 0,78 до 0,55 [65]. Проте у двотижневих рослин сортів
пшениці з різною чутливістю до дії цього стресора зумовлене дією
осмотичного стресу зменшення було однаковим: з 0,64±0,06 у
варіанті з достатнім водозабезпеченням до 0,55±0,03 у посухостійко-
го сорту Chuanmai 42 та з 0,63±0,04 до 0,53±0,02 — у чутливого до
посухи сорту пшениці Sy95-71 [62]. Близькими також були значення
Fv/Fm у контрольних рослин і тих, що зазнали впливу нестачі води,
як стійкішого до дії посухи сорту іранської пшениці, так і менш
стійкого сорту англійської селекції [66]. Вважають, що причиною
зниження Fv/Fm і ФФС II за посухи може бути обмеження потоку
електронів через фотосистему I, яке, ймовірно, пов’язане з пошкод-
женням АФК комплексу цитохрому b6f [67]. 

Розсіювання світлової енергії у формі теплоти внаслідок нефо-
тохімічного гасіння (NPQ) і фосфорилювання тилакоїдних білків є
двома важливими механізмами адаптації рослин до змін освітленості
[66, 68, 69]. За дії стресових чинників часто виникає надлишок по-
глиненої світлової енергії, і потреба в її розсіюванні зростає. Це зу-
мовлює важливість дослідження змін зазначених показників фото-
синтетичної активності як характеристик посухостійкості. Чимало
дослідників установили зростання нефотохімічного гасіння флуорес-
ценції хлорофілу а за дії посухи. Зокрема ними з’ясовано, що на сьо-
му добу посухи (30 % ПВ) NPQ збільшувався порівняно з варіантом
з достатнім водозабезпеченням (70 % ПВ) як у високоврожайного
сорту Астарта з тривалим збереженням активності фотосинтетичного
апарату в період наливання зерна (відповідно 2,48±0,14 і 1,98±0,06),
так і в сорту Наталка зі швидшим старінням листків (2,51±0,23 і
2,12±0,02) [63]. Показано також, що NPQ зростав у двотижневих рос-
лин сортів пшениці з різною чутливістю до дії посухи, спричиненої
дією осмотичного стресу: з 0,08±0,05 у варіанті з достатнім водоза-
безпеченням до 0,18±0,02 у посухостійкого сорту Chuanmai 42 та з
0,08±0,04 у чутливого до посухи сорту пшениці Sy95-71 до 0,22±0,03
[62]. Аналогічні результати отримано для сортів пшениці з різною
чутливістю до дії посухи (англійської та іранської селекцій), які зазна-
ли дії посухи у віці 4 тижні [66]. Проте у двох генотипів ярої пшениці
з високою екологічною пластичністю, але різними фізіологічними
механізмами уникнення посухи, нефотохімічне гасіння за посухи бу-
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ло слабкішим, ніж за достатнього водозабезпечення [61]. Більше то-
го, за посухи NPQ перших листків проростків 8 з 11 ліній пшениці,
отриманих від схрещування сортів Миронівська 808 (Triticum aes-
tivum) та Арарат (T. dicoccum), мав тенденцію до зменшення порівня-
но з контролем, а в трьох із них — залишався на рівні контролю [70].
У прапорцевих листках цих самих ліній пшениці за посухи у части-
ни ліній NPQ зменшувався, в однієї — залишався близьким до зна-
чень контрольного варіанта, а в двох ліній — значно збільшувався.
До того ж навіть у посухостійких генотипів виявлено різні механізми
стійкості. Так, два пластичних посухостійких сорти ярої пшениці
Drysdale і Hollis за дії посухи зменшували продихову провідність, але
фізіологічні механізми протидії стресу в них різні: у першого вищі
нефотохімічне гасіння флуоресценції хлорофілу а, Fv/Fm і ФФС II, у
другого — всі ці показники нижчі [61]. Виявлено, що за дії посухи в
обох генотипах швидка складова NP — qE — була близькою, тоді як
повільна — qI — у сорту Hollis була нижчою, ніж у Drysdale. Автори
припустили, що це може бути пов’язано з механізмом зеаксантинза-
лежного гасіння флуоресценції хлорофілу а [61].

Важливу роль в адаптації рослин до дії осмотичного стресу
відіграють оборотне фосфорилювання білків тилакоїдної мембрани
та комплексів світлозбирання тилакоїдних мембран. Так, встановле-
но, що посухостійкій сорт мав вищий рівень фосфорилювання білків
світлозбирального комплексу II, D1 і D2 і більшу швидкість дефос-
форилювання, ніж чутливий до посухи. Крім того, суперкомплекси
ФС II-СЗК II і тримери СЗК II розпадалися швидше у чутливого до
посухи сорту Sy95-71, ніж у посухостійкого Chuanmai 42 [62]. У двох
сортів пшениці з різною толерантністю до посухи виявлено посилен-
ня фосфорилювання субодиниць D1, D2 і CP43 ФС II, тоді як фос-
форилювання СЗК II (білків Lhcb1 і Lhcb2) зменшувалось порівняно
з достатнім водозабезпеченням [66]. 

Отже, фотосинтетичні показники, як і параметри флуоресценції
листків пшениці, можна використовувати як маркерні ознаки толе-
рантності до посухи, хоча інтенсивність їх вияву залежить від три-
валості, жорсткості стресу та фази розвитку рослин пшениці. Перспек-
тивними ознаками для майбутніх стратегій селекції пшениці до
нестачі вологи вважають довготривалі перебудови фотосинтетично-
го апарату, що включають зміни структури внаслідок фосфорилю-
вання ФС II-СЗК II разом зі стехіометрією білка для набуття
конфігурації, специфічної для посухи [66].

Вплив посухи на пігментний апарат і системи антиоксидантного
захисту пшениці. Нестача води призводить також до ушкодження
інших складових фотосинтетичного апарату. Вона може порушити
конфігурацію молекул білка, ступінь агрегації пігментів, змінити
швидкість синтезу та розпаду мономерних і полімерних (пігменти,
білки) сполук, що є елементами структури хлоропластів. У резуль-
таті відбуваються функціональні та структурні зміни хлоропластів,
деградація хлорофілу, порушується цілісність мембран тилакоїдів,
зменшуються кількість та активність антиоксидантних ферментів
тощо [23, 71—73].
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За дефіциту води знижується вміст основних фотосинтетичних
пігментів. Так, на сьому добу посухи у період колосіння–цвітіння,
що була створена припиненням поливу до 30 % ПВ та підтримуван-
ням її протягом одного тижня на такому рівні, спостерігали різке
зменшення вмісту хлорофілу як у рослин сорту Наталка (на 57 %),
так і Астарта (32 %) порівняно з контрольними варіантами, де во-
логість ґрунту підтримували на рівні 70 % ПВ [50]. Середній вміст
хлорофілу для 49 генотипів ярої та озимої пшениці в період наливан-
ня зерна у варіанті з поливом 120 мм води був на 13 % менше, ніж у
варіанті з дозою поливу 200 мм (відповідно 51,73±2,69 та 58,69±3,01
ум. од. СПАД) [74]. Є свідчення, що стійкі до посухи сорти характе-
ризуються ліпшим станом пігментного апарату: зменшення вмісту
хлорофілу за дії цього стресора у них менше, ніж у посухочутливих
генотипів [23, 72]. Це підтверджує і тісний позитивний кореляційний
зв’язок між вмістом хлорофілу та інтенсивністю транспірації і фото-
синтезу із зерновою продуктивністю трьох сортів озимої пшениці на
4- і 14-ту доби посухи (30 % ПВ) [75]. У результаті аналізу локусів
кількісних ознак (QTL) 168 подвоєних гаплоїдних (DH) ліній, отри-
маних від схрещування двох елітних китайських сортів пшениці
Huapei 3 та Yumai 57, було виявлено 6 пар епістатичних QTL, які од-
ночасно контролюють зернову продуктивність і вміст хлорофілу [76].
Отже, збереження вищого вмісту фотосинтетичних пігментів за посу-
хи може сприяти підвищенню зернової продуктивності пшениці [50]. 

Як один із критеріїв посухостійкості розглядають також
стабільність клітинних мембран [77]. Зокрема показано, що їхня
стійкість може бути критерієм добору посухостійких генотипів пше-
ниці навіть на ранніх етапах росту [78]. Це пов’язано з тим, що
цілісність клітинних мембран необхідна для захисту рослин від АФК,
які є реакційноздатними й токсичними сполуками, та пероксидного
окиснення ліпідів [19, 72, 78, 79]. Вважають, що за дії посухи АФК
можуть утворюватися через накопичення надлишку електронів в
електронтранспортному ланцюзі мітохондрій і відновлення ними мо-
лекулярного кисню [56, 80].

Щоб запобігти накопиченню АФК за таких умов, важливо забез-
печити ефективне функціонування систем антиоксидантного захис-
ту. Однією з таких систем є антиоксидантні ферменти хлоропластів.
За даними багатьох дослідників, вміст антиоксидантних ферментів
хлоропластів за дії посухи збільшується [18, 19, 50, 71]. 

У зв’язку з почастішанням посух і збільшенням їхньої тривалості
дослідники останнім часом фокусують увагу не тільки на реакції ан-
тиоксидантних ферментів на дефіцит вологи в критичний для цієї
культури період (цвітіння), а й в інші періоди вегетації пшениці за
різного ступеня жорсткості та за різної тривалості дії цього стресово-
го чинника. Так, встановлено, що у 3—5-тижневих рослин посу-
хостійких сортів ярої пшениці Hollis і Drysdale відносна активність
чотирьох антиоксидантних ферментів (показує, у скільки разів вона
змінюється порівняно з добре зволоженим контролем) варіювала за-
лежно від доби посухи й генотипних особливостей сорту [61]. Віднос-
на активність супероксиддисмутази (СОД) була вищою у 3—5-тижне-
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вих рослин сорту Hollis на початку 9-добової посухи (1—3-тя доба), а в
сорту Drysdale — пізніше (4—9-та доба). Відносна активність аскорбат-
пероксидази (АПО) у першого сорту була вищою на пізніх стадіях по-
сухи, тоді як у другого — в середині стресу. Активність каталази і гва-
яколпероксидази була вищою в обох генотипів на пізніх стадіях посухи. 

Встановлено також, що активність трьох антиоксидантних фер-
ментів (супероксиддисмутази, пероксидази й каталази) у двох сортів
пшениці, які на стадії проростків зазнали дії осмотичного стресу
різної інтенсивності, збільшувалась на 53—81 % [81]. Істотно зроста-
ла активність СОД і в проростків китайської пшениці після 10-добо-
вої посухи (30 % ПВ) [82]. У результаті дослідження впливу помірної
(55—60 % ПВ) і сильної (35—40 % ПВ) посухи на рослини двох сортів
озимої пшениці, що відрізнялися за посухостійкістю, в період почат-
ку кущіння (40-ва доба після сходів) та появи першого міжвузля над
поверхнею ґрунту (130-та доба) встановлено, що активність СОД, пе-
роксидази й каталази порівняно з контролем (75—80 % ПВ) на 5- і
10-ту доби посухи зростала в обидва періоди вегетації [83]. Антиок-
сидантна активність СОД і каталази за дії сильної посухи була ви-
щою, ніж за помірної без будь-якої істотної різниці між стадіями рос-
ту. Водночас активність пероксидази була вищою в період кущіння,
а не появи першого міжвузля. При цьому толерантний до посухи
сорт Luhan7 виявляв вищу антиоксидантну активність ферменту, ніж
чутливий сорт Yuangmai16 в обидва періоди [83]. 

Ми порівняли вплив посухи (30 % ПВ) на активність двох основ-
них антиоксидантних ферментів хлоропластів — СОД та АПО у фа-
зу виходу в трубку, коли інтенсивно росли вегетативні органи, і ко-
лосіння–цвітіння, під час формування репродуктивних елементів
колоса, на першу та сьому доби посухи [63]. З’ясовано, що за нестачі
води в обидві ці фази і на першу, і на сьому доби посухи активність
СОД хлоропластів у листках обох сортів зростала порівняно з кон-
тролем. При цьому на сьому добу посухи перевищення активності
цього ферменту в продуктивнішого сорту Астарта порівняно з кон-
тролем (відповідно за посухи у фазу виходу в трубку та колосіння—
цвітіння на 24 і 6 %) було меншим, ніж у сорту Наталка (на 47 і 35 %).
У фазу виходу в трубку посуха призвела до майже однакового
збільшення активності АПО хлоропластів листків обох сортів на
першу добу посухи (на 41—44 %), на сьому — у сорту Астарта спос-
терігали тенденцію до зниження активності АПО, у сорту Наталка —
до зростання. Підвищення активності АПО у рослин сорту Наталка
на 7-му добу посухи, ймовірно, пов’язане з активацією інших джерел
пероксиду водню за цих умов, наприклад фотодихання [55]. Переви-
щення активності АПО в сорту Астарта на 1-шу і 7-му доби посухи
у фазу колосіння—цвітіння порівняно з контролем було меншим
(відповідно на 16 і 42 %), ніж у сорту Наталка (на 42 і 63 %). 

Отже, ми з’ясували, що за посухи в обидві фази активності СОД
та АПО під час розвитку реакції на посуху змінювалися синхронно.
При цьому зниження активності ферментів на 7-му добу посухи в
рослин сорту Астарта можна вважати свідченням їхньої адаптації до
дії стресора. Водночас подальше підвищення активності антиокси-
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дантних ферментів хлоропластів у рослин сорту Наталка підтверджує
наростаючу динаміку порушень у фотосинтетичному апараті й поси-
лення окиснювального стресу, що зумовлює необхідність активації
захисних систем детоксикації АФК. 

Таким чином, однією з важливих захисних реакцій фотосинте-
тичного апарату на окиснювальний стрес, спричинений дефіцитом
вологи, є підвищення активності антиоксидантних ферментів хлоро-
пластів.

Вплив посухи на біохімічні показники пшениці. Фізіологічні зміни
у рослин, що зазнали дії посухи, також пов’язані з її впливом на різні
метаболічні процеси та з дією захисних механізмів [84]. На біохімічно-
му рівні рослинні гормони, вторинні метаболіти та інші ключові мо-
лекули, такі як вуглеводи, амінокислоти, поліаміни, відіграють
вирішальну роль у механізмі толерантності до стресів [85]. Ці ор-
ганічні й неорганічні речовини допомагають підтримувати осморегу-
ляцію рослин за нестачі води. Так, показано, що в посухостійких ге-
нотипів вищий вміст амінокислот (вільного проліну, гліцину,
бетаїну), органічних кислот, флавоноїдів, цукрів і калію [19, 57, 86].

Накопичення осмопротекторів білкової або вуглеводної природи
за дії посухи зростало також у проростків пшениці м’якої і двозер-
нянки [87]. Виявлено, що кількість тиміну й піримідину в пророст-
ках посухостійкого сорту китайської пшениці HX10 у фазу другого
листка була майже в 13 разів більшою, ніж у проростків нестійкого
до дії цього стресора сорту YN211, також у першого сорту був вищим
рівень різних амінокислот, алкалоїдів, органічних кислот, фенолів і
флавоноїдів [86]. Встановлено, що збільшення вмісту дисахариду тре-
галози за дії посухи сприяло стабілізації таких макромолекул, як
ліпіди, білки, інші біологічні компоненти, що поліпшувало
функціонування фотосинтезу і тим самим сприяло зростанню посу-
хостійкості [88]. 

Механізм осморегуляції відіграє велику роль у збереженні тур-
горного тиску, який допомагає засвоєнню води з ґрунту та подовжує
метаболічну активність рослин, що важливо для їх виживання [79]. 

Вагоме значення для осмотичної адаптації до дефіциту води,
який може призвести до втрати тургору клітин і зневоднення, мають
осмоліти. Одним із ключових осмолітів є пролін [89, 90]. Його роль
пов’язана з тим, що він виконує не тільки осмотичну функцію, а й
коригує стабілізацію мембран [91], стимулює функціонування міто-
хондрій, зміни клітинної проліферації [92] та певні гени для активації
антиоксидантних ферментів, які знешкоджують АФК [92—95]. Так,
більше накопичення проліну в стійкого до посухи генотипу пшениці
BG-25 сприяло ліпшому антиоксидантному захисту, що відіграло
ключову роль у толерантності пшениці до посухи [96]. Генотипи
твердої пшениці, адаптовані до посушливих умов, також мали вищий
рівень накопичення проліну порівняно з менш толерантними [84].
Ми встановили, що геномодифіковані рослини м’якої пшениці з ви-
щим у 2,6—4,1 раза вмістом вільного L-проліну порівняно з вихідною
формою були більш посухостійкими [97]. 
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Ще одним важливим аспектом адаптації до посухи є гормональ-
на регуляція. Ліпше досліджено вплив абсцизової кислоти (АБК) на
регуляцію різноманітних процесів, які сприяють пристосуванню рос-
лин до дії зазначеного стресового чинника. Цей гормон вважають ос-
новним хімічним сигналом передачі стресового стану, що пригнічує
ріст листків і викликає короткострокові реакції, наприклад через за-
криття продихів [98, 99]. 

Роль АБК в умовах дефіциту води пов’язують з тим, що вона
відіграє головну роль у контролі вмісту води регулюванням продихо-
вої провідності [100]. Ця кислота сприяє утворенню пероксиду вод-
ню, який активує кальцієві канали, збільшенню вмісту кальцію у ци-
тозолі, що, у свою чергу, зумовлює закриття продихів [101, 102].
З’ясовано, що генотипи пшениці, які накопичували менше AБК у
пиляках і колосах, були посухостійкішими, а ті, що накопичували
більше AБК — чутливішими до посухи [103]. Із закриттям продихів
для підвищення толерантності до посухи пов’язують дію жасмонової
кислоти [104].

Ауксини, навпаки, відомі як негативні регулятори посу-
хостійкості рослин. Зокрема показано, що толерантність листків
пшениці до посухи супроводжувалася зменшенням вмісту індол-3-
оцтової кислоти [105]. Брасиностероїди також збільшували погли-
нання води і стабільність мембран, що сприяло зменшенню витоку
іонів у рослин пшениці, що зазнали дії посухи [106, 107]. Обробка
рослин пшениці гібереловою та саліциловою кислотами теж супрово-
джувалась поліпшенням морфологічних показників і підвищенням
продуктивності пшениці за дії посухи [108]. 

Загалом вважають, що біохімічні обмеження, зумовлені посухою,
можуть сильніше впливати на продуктивність рослин, ніж анатомо-
морфологічні [109].

Вплив посухи на молекулярні показники пшениці. На молекуляр-
ному рівні стрес, спричинений посухою, викликає експресію або
репресію генів, що впливають на метаболізм біохімічних речовин, та-
ких як вуглеводи, амінокислоти, ферменти, фактори транскрипції,
аквапорини, білки теплового шоку, дегідрини, гормони [24, 46, 110—
112]. Ці біомолекули беруть участь у процесах дегідратації включно з
осмотичною регуляцією, стабілізацією мембран, активацією систем
антиоксидантного захисту та регуляцією генів [113]. 

Через вторинні сигнальні молекули рослини передають сигнал
стресу до ядра, де регулюється експресія генів [111]. Важливу роль у
регулюванні експресії генів у відповідь на стрес відіграють фактори
транскрипції [114]. Ще один важіль регуляції експресії генів знахо-
диться на епігенетичному рівні і включає модифікації або на рівні
хроматину, або на рівні мРНК [11].

Для рослин пшениці також виявлено низку генів, що сприяють її
посухостійкості. Так встановлено, що експресія двох генів TaCRT1
(кальретикулін Са2+-зв’язувальний білок) і DREB1A (транскрипційний
фактор, що відповідає на дегідратацію) була вищою в коренях стійкого
до посухи сорту BG-25, ніж у чутливого сорту Bijoy [96].

Важливу роль у стійкості пшениці до посухи відіграють фактори
транскрипції включно з NAC, GmNAC, HD-START, NF-YB, які ре-
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гулюють метаболізм гормонів [115]. Гени, пов’язані з гормонами, та-
кож можуть ініціювати зміни в гормональному балансі і тим самим
впливати на посухостійкість. Зокрема встановлено, що надекспресія ге-
на ферменту 9-цис-епоксикаротеноїдної діоксигенази (AtNCED3) у
трансгенному арабідопсисі спричинювала підвищення ендогенного рівня
АБК і сприяла транскрипції генів, індукованих посухою та АБК [116]. У
рослин із надекспресією AtNCED3 знижувалась швидкість транспірації
листків, збільшувалась стійкість до посухи. І, навпаки, фенотип зі зни-
женою активністю AtNCED3 виявився чутливим до посухи. 

У пшениці також виявлено кілька локусів кількісних ознак
(QTL), пов’язаних із ДНК-маркерами посухостійкості. Так, важливи-
ми для поліпшення стійкості пшениці до посухи вважають спе-
цифічні геномні ділянки хромосом 5А і 7А: 5А мають QTL семи оз-
нак, що пов’язані з посухостійкістю, 7А — шести ознак [117].
Гіпотезу, що хромосома 4А відіграє одну з ключових ролей у толе-
рантності до посухи, було підтверджено результатами аналізу посу-
хостійкості 382 сортів і перспективних ліній Інституту сільського гос-
подарства Чилі, Уругваю та Міжнародного центру поліпшення
пшениці та кукурудзи (CIMMYT) [118]. Встановлено також, що QTL,
пов’язані з фотосинтезом, розміщені на хромосомах 5D, 6D, 7D, з
показниками активності фотосинтетичного апарату — на 4A і 2D
[119]. Виявлення й картування стабільних локусів кількісних ознак
вважають одним із перспективних шляхів поліпшення стійкості пше-
ниці до посухи.

За останнє десятиліття докладено значних зусиль для отримання
посухостійких сортів пшениці селекційними методами у різних
країнах світу [120]. Одним зі шляхів створення таких сортів є схре-
щування диких видів пшениці, стійких до посухи, з високоврожай-
ними сортами [24]. Іншим шляхом є генна інженерія. Існують два
шляхи підвищення ефективності використання води із залученням
генної інженерії: за допомогою вставки генів осмолітів, таких як
амінокислоти і цукри [121], або надекспресією пізнього ембріогенезу
білків, яка здатна підвищити стійкість до дегідратації [122].

Отже, викладена в цьому огляді характеристика змін за нестачі
вологи, пов’язаних із фотосинтетичним апаратом пшениці, ілюструє
складну реакцію та функціональне різноманіття механізмів посу-
хостійкості цієї культури. Протидія порушенням фотосинтетичної
асиміляції CO2, спричинених нестачею вологи, відбувається на мор-
фологічному, фізіологічному, біохімічному та молекулярному рівнях.
Показано, що частина показників під впливом посухи змінюється
однаково у різних сортів пшениці, тоді як інша їх частина має різно-
спрямований характер. Навіть у сортів із близькою толерантністю до
посухи окремі показники активності фотосинтетичного апарату мо-
жуть змінюватись у протилежних напрямках, оскільки механізми
стійкості до дії цього стресу в них різні. Зміни активності різних ан-
тиоксидантних ферментів хлоропластів в умовах ґрунтової посухи, в
яких задіяні різні компоненти детоксикації АФК, також свідчать про
різноманітність захисних реакцій фотосинтетичного апарату пшениці
на окиснювальний стрес. 
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З огляду на зазначене перспективною стратегію підвищення
стійкості до посухи може бути поєднання кількох механізмів в одно-
му генотипі. Оскільки кінцева продуктивність пшениці залежить від
здатності підтримувати фотосинтетичну стабільність за посушливих
умов, дослідження показників фотосинтетичного апарату дасть змо-
гу виявити критерії, пов’язані зі стійкістю до нестачі вологи. З’ясу-
вання механізмів посухостійкості різних генотипів сприятиме
успішній селекції пшениці за цією ознакою.
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Wheat, an important food crop in the world, accounting for one-fifth of the total calories
and protein, is a sensitive culture to the lack of soil moisture. Drought impairs plant growth
and development, affects physiological and biochemical processes and reduces plant pro-
ductivity. Photosynthetic assimilation of CO2 is considered to be one of the physiological
processes most sensitive to drought. This review is devoted to the analysis of literature data
and the results of own works on the effect of drought on the wheat photosynthetic appara-
tus traits at different levels of its organization — from morphological to molecular. The rele-
vance of research on traits associated with drought resistance is due to a significant, com-
pared to other abiotic factors, yield reduction due a drought, the frequency of dry conditions
during the wheat growing season, the complex nature response of this culture’s to drought,
and the need to accelerate the breeding process. The analysis of the morphological traits of
the photosynthetic apparatus proves that, in addition to the direct effect of this stress on the
plant assimilation surface area, it also affects the absorption and efficiency of the conversion
of light energy into biomass, and also depends on the remobilization of photosynthetically
assimilated carbon from the non-leafy organs of wheat. While the integral index — a pho-
tosynthesis rate — reduced under drought stress (the magnitude of this decrease depends on
the genotype, the stage of plant development and the stress severity), individual components
of photosynthetic activity can be differently. In particular, the non-photochemical quenching
of chlorophyll a fluorescence in diverse wheat lines under drought conditions had a multi-
directional nature. The promising features of wheat drought tolerance discovered in recent
years are considered, in particular, long-term rearrangements of the photosynthetic appara-
tus, including changes in the structure of PSII-LHCII phosphorylation along with protein
stoichiometry. The review also considered the role of antioxidant enzymes of chloroplasts,
which prevent drought-induced accumulation of reactive oxygen species and thus prevent
functional and structural changes in chloroplasts, chlorophyll degradation, and disruption of
the integrity of thylakoid membranes. According to the literature, the role of organic and
inorganic substances in maintaining the osmoregulation of plants in the water deficit was
considered and the probable mechanisms of their action were analyzed. Quantitative trait loci
associated with wheat drought tolerance DNA markers as mechanisms of drought tolerance in
wheat are also described. Therefore, the analysis of literature and own data showed that tole-
rance of the photosynthetic apparatus to drought in different genotypes of wheat may be asso-
ciated with different mechanisms. It is hypothesized that the combination of several/some
mechanisms in one genotype offers a promising strategy for increasing crop resistance.

Key words: wheat, drought, specific mass of leaves, photosynthesis, photosynthetic activity,
antioxidant protection, osmoregulation.
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