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Реферат. Пролін вважається одним з найважливіших осмолітів, що накопичуються рослинами у відповідь на дію 
стресових чинників, які спричиняють зневоднення клітин. Накопичено великий масив даних стосовно змін вмісту 
проліну у культурних рослин різних генотипів за дії осмотичних стресів. Це повною мірою стосується і одного з 
найважливіших культурних злаків — м'якої пшениці (Triticum aestivum). Проте цим дан`им бракує об'єктивної оцінки 
і систематизації. Мета роботи полягала у проведенні мета-аналізу даних щодо змін вмісту проліну у рослин пшениці 
різних генотипів на ранніх фазах розвитку за дії посухи. Для обробки були вибрані лише експериментальні дані, 
отримані в контрольованих факторостатних умовах. Іншим ключовим критерієм вибору досліджень для включення 
в мета-аналіз була наявність об'єктивних даних про рівень посухостійкості досліджуваних генотипів. У результаті 
були визначені відношення середніх значень вмісту проліну у рослин за умов стресу до середніх значень в контролі — 
ln(R/R), отримані на підставі 112 досліджень, представлених у 21 журнальній статті. Зроблено висновок, що у 
вегетативних органах T. aestivum за дії посухи вміст проліну достовірно підвищується. Водночас вірогідної різниці 
у ступені підвищення цього показника у стійких та чутливих генотипів немає. Іншими словами, зростання вмісту 
проліну у пшениці є універсальною реакцією на осмотичний стрес. Окремо обговорюється питання інтерпретації 
даних стосовно підвищеної посухостійкості трансформантів зі зміненим синтезом або катаболізмом проліну.
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Вступ

Посилення впливу на рослини абіотичних 

стресів, у першу чергу посухи, екстремальних 
високих температур та засолення, стає одні-
єю з головних загроз глобальній продовольчій 
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безпеці. Згідно зі статистикою, у період з 2008 
до 2018 року посуха у світі була основною при-
чиною втрат урожаю, складаючи понад 34% за-
гальних втрат глобального сільського господар-
ства (Lau et al., 2025). Зниження водопостачання 
на 40% від оптимального призводить до падін-
ня врожайності більшості зернових культур на 
20–40% (Kolupaev, Blume, 2022). Зокрема, спри-
чинюване посухою зниження врожайності пше-
ниці та кукурудзи в період 1980–2015 рр. у світі 
складало 20,6% и 39,3% відповідно (Munaweera 
et al., 2022). Водночас прогнозується, що до 2050 
р. потреба світового сільського господарства 
у прісній воді може зрости вдвічі, проте через 
зміни клімату її доступність може знизитися на 
50% (Gupta et al., 2020). Таким чином, актуаль-
ність підвищення посухостійкості культурних 
рослин дедалі посилюватиметься.

Для вирішення цієї проблеми залучаються 
як традиційні селекційно-генетичні підходи, 
так і біотехнологічні методи поліпшення сіль-
ськогосподарських культур. Такі методи генної 
інженерії, як надекспресія, РНК-інтерференція 
та редагування геному забезпечують досить 
швидке покращення ознак основних сільсько-
господарських культур (Yerlikaya et al., 2024). 
Не менш популярним прийомом підвищення 
стійкості рослин до абіотичних стресів, зокре-
ма посухи, є використання фітогормонів, їх-
ніх штучних аналогів та інших біорегуляторів. 
Спектр цих сполук дедалі розширюється (Kosa-
kivska et al., 2022a, 2022b; Lau et al., 2025). Вод-
ночас ефективне застосування всіх цих підходів 
передбачає поглиблення уявлень про механізми 
стійкості рослин до несприятливих чинників, 
пов'язаних із кліматичними змінами. Найбільш 
виразні метаболічні зміни рослин у відповідь 
на дію стресорів можуть використовуватися 
при доборі матеріалу для схрещувань у селекції 
за ознаками стійкості, оцінці результативності 
генно-інженерних маніпуляцій та ефективності 
дії регуляторів росту.

Відомо, що однією з основних стратегій адап-
тації рослин до посухи є накопичення суміс-
них осмолітів (Cha-Um et al., 2019; Ozturk et al., 
2021). Серед них особлива роль належить про-
ліну, який нині вважається найбільш вивченим 
мультифункціональним стресовим метаболітом 
(Forlani et al., 2019). Він є однією із протеїно-
генних амінокислот, необхідних для біосинтезу 
білка, водночас може діяти як осмопротектор, 

стабілізувати макромолекули (шаперонний 
ефект), функціонувати як скавенджер вільних 
радикалів (пряма антиоксидантна дія) і брати 
участь у підтриманні окиснювально-відновно-
го балансу (Szabados, Savouré, 2010; Ghosh et al., 
2022; Raza et al., 2023). Зокрема, сам процес син-
тезу проліну може виконувати роль механізму 
споживання надлишку NADPH, що утворюєть-
ся при функціонуванні фотосинтетичного апа-
рату за стресових умов, коли внаслідок закри-
вання продихів зменшується асиміляція CO2 і 
відповідно уповільнюється витрата відновних 
еквівалентів (Alvarez et al., 2022). Водночас окис-
нення проліну в нефотосинтезуючих органах, 
передусім в коренях, може зумовлювати поси-
лене генерування відновників FADH2 і NADH 
для доставки електронів до мітохондріального 
електрон-транспортного ланцюга.

Упродовж останніх десятиліть в літературі 
накопичувалися відомості про зв'язок між вміс-
том ендогенного проліну та стійкістю рослин 
до абіотичних стресів, пов'язаних із зневоднен-
ням клітин (Mansour, Salama, 2020; Ghosh et al., 
2022). Іншим підтвердженням участі проліну в 
захисті рослин за дії стресових чинників є екс-
перименти з підвищення стійкості рослин під 
впливом екзогенного проліну, проведені на ряді 
видів рослин (El-Beltagi et al., 2020; Mansour, Sa-
lama, 2020; Mockevičiūtė et al., 2023). Роль пролі-
ну в адаптації також доведена створенням ген-
но-інженерних рослин з посиленим синтезом 
або пригніченим катаболізмом проліну (Ven-
druscolo et al., 2007; Kaur, Asthir, 2015; Ren et al., 
2018; Dubrovna et al., 2020, 2022).

У роботах, виконаних на рослинах з різних 
таксономічних груп, показано позитивний 
зв'язок між вмістом проліну і стійкістю відпо-
відних генотипів до осмотичних стресів (Man-
sour, Salama, 2020). Зокрема, такі дані отримані 
на прикладах злаків Hordeum vulgare L. (Dbira et 
al., 2018) та Oryza sativa L. (Sánchez-Reinoso et al., 
2014), орхідей роду Anoectochilus Blume (Mei et 
al., 2018) і низки інших таксонів.

Серед зернових злаків, які зазнають істотного 
негативного впливу посухи в багатьох регіонах 
світу, одним з найбільш стратегічно важливих 
є пшениця (Wu, Yang, 2024). Посуха негатив-
но впливає на рослини пшениці практично на 
всіх фазах онтогенезу — від проростання зерні-
вок до наливу зерна (Hasanuzzaman et al., 2018). 
При цьому в Україні та багатьох інших країнах 
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рослини озимої м'якої пшениці (Triticum aesti-
vum L.) дуже часто піддаються дії посухи як на 
ранніх фазах (під час проростання насіння, що 
перебуває в ґрунті, і росту етіольованих про-
ростків до їхнього виходу на поверхню ґрун-
ту), так і пізніших  — у стадії 2–3 листків. Це 
пов'язано з посухами, що постійно фіксуються 
у вересні–жовтні, особливо в південних і схід-
них регіонах України (Romanenko et al., 2018). 
Водночас яра пшениця так само може зазнавати 
впливу посухи на ранніх фазах розвитку через 
весняні посухи (Khomenko et al., 2017). Стрес 
посухи у ювенільний період може спричинити 
пригнічення росту рослин на наступних етапах 
онтогенезу і, зрештою, значне зниження вро-
жайності (Hasanuzzaman et al., 2018).

Для вирішення проблеми стійкості пшениці 
до осмотичних стресів, як і для багатьох інших 
культурних рослин, використовуються селек-
ційно-генетичні, генно-інженерні та фізіоло-
гічні підходи (Yerlikaya et al., 2024). Водночас 
для їхнього застосування необхідний постій-
ний скринінг стійкості рослин. Традиційно 
вміст проліну вважається одним з біохімічних 
маркерів генотипів пшениці з підвищеною 
стійкістю до посухи (Pykalo et al., 2020). Наразі 
дані про зв'язок між накопиченням проліну і 
розвитком стійкості рослин пшениці, як і ба-
гатьох інших видів, є суперечливими (Mansour, 
Salama, 2020; Kolupaev et al., 2023). Наприклад, 
показана відсутність значимої кореляції між 
накопиченням проліну і посухостійкістю семи 
сортів пшениці у фазі 1–2 листків (Kolupaev et 
al., 2024). Більше того, в експерименті з одно-
часним використанням 30 сортів пшениці було 
показано, що у 11 сортів з найвищим індексом 
чутливості до сольового стресу, який включає 
в себе і дію осмотичного стресу, відзначалося 
найбільш істотне підвищення вмісту пролі-
ну (Poustini et al., 2007). При цьому авторами 
встановлено вірогідну зворотну кореляцію 
між вмістом проліну в листках (на генератив-
ній фазі розвитку рослин) і накопиченням біо-
маси за умов сольового стресу.

Водночас отримання трансформантів пше-
ниці з підвищеним вмістом проліну, які від-
різнялися високою посухостійкістю (Dubrovna 
et al., 2022; Renzetti et al., 2024), та поява но-
вих відомостей про мультифункціональність 
проліну як стресового метаболіту (Alva-
rez et al., 2022) спонукають до пошуку більш 

об'єктивних способів аналізу даних щодо 
накопичення проліну рослинами певних видів 
і можливих зв'язків між його вмістом та стій-
кістю рослин до конкретних стресових чинни-
ків. Одним з них є застосування мета-аналізу 
даних, яке стає дедалі популярнішим у стре-
совій біології рослин. Робота Y. Sun і співавт. 
(2020) стала першим мета-аналізом даних 
щодо основних реакцій рослин на посуху. У 
ній було проаналізовано 18 фізіологічних і бі-
охімічних показників, але без будь-якого ура-
хування таксономічної приналежності рослин. 
Водночас добре відомо, що адаптивні стратегії 
навіть у рослин, що належать до близьких так-
сонів, можуть істотно відрізнятися. Зважаючи 
на це, актуальним є проведення мета-аналізу 
саме в межах даних про адаптацію конкрет-
ного виду рослин. Цей підхід нещодавно ви-
користано при дослідженні впливу дефіциту 
води на накопичення проліну на прикладі рос-
лин сої (Glycine max (L.) Merr.) (Schneider et al., 
2025). Однак подібних узагальнень для біль-
шості інших видів рослин дотепер не прово-
дилося. Стосовно такого важливого виду як T. 
aestivum, нам відомо лише одне мета-аналітич-
не узагальнення (Wu, Yang, 2024). Але у ньому 
аналізувалися дані виключно для рослин ози-
мої пшениці, вирощуваної в польових умовах 
або на експериментальних майданчиках на те-
риторії Китаю, і стосувалися вони періоду від 
поновлення весняної вегетації до наливу зерна. 
При цьому рівень стійкості рослин різних сор-
тів не враховувався. Отже, на сьогодні відсутні 
будь-які об'єктивні узагальнення даних щодо 
змін вмісту проліну в пшениці за дії посухи 
на ранніх стадіях розвитку. Водночас скринінг 
стійкості генотипів пшениці із застосуванням 
експрес-методів найчастіше здійснюється саме 
на найбільш ранніх стадіях розвитку рослин 
(Pykalo et al., 2020).

У зв'язку з викладеним вище, метою роботи 
стало проведення бібліографічного пошуку і на-
ступного мета-аналізу даних щодо вмісту про-
ліну на ранніх фазах розвитку у рослин пше-
ниці з різною посухостійкістю в оптимальних і 
стресових умовах. Ми намагались з'ясувати, на-
скільки стабільною є реакція підвищення вміс-
ту проліну в T. aestivum у відповідь на посуху 
на ранніх фазах розвитку і наскільки залежать 
параметри такої реакції від посухостійкості до-
сліджуваних генотипів.
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Матеріали та методи

Основний пошук даних здійснювали в базі Go-
ogle Scholar (https://scholar.google.com/) з охо-
пленням періоду від 2005 до 2024 року включно, 
використовуючи відповідні варіанти поєднан-
ня ключових слів: "drought AND proline AND 
wheat", "drought AND proline AND Triticum aes-
tivum", "water deficit AND proline AND wheat", 
"water deficit AND proline AND Triticum aesti-
vum". Шляхом перегляду назв і анотацій джерел 
до 10-ї (включно) сторінки пошуку було відібра-
но 86 оригінальних наукових статей, при цьому 
були видалені огляди, матеріали конференцій, 
дублюючі та інші невідповідні публікації.

Для подальшого використання в мета-ана-
лізі ці відібрані статті були проаналізовані на 
відповідність таким критеріям: (1) наявність 
абсолютних даних про вміст проліну у рос-
лин дослідної і контрольної груп; (2) наявність 
даних про кількість повторень та стандартні 
відхилення результатів; (3) наявність у кож-
ному дослідженні не менш ніж двох генотипів 
рослин з різною стійкістю; (4) наявність даних 
про стійкість досліджуваних рослин; при цьо-
му крім поділу генотипів на стійкі та нестійкі 
авторами досліджень, враховувалася наявність 
у статті об'єктивних даних стосовно стійкості 
генотипів, насамперед характеристик, що відо-
бражають ріст (збільшення біомаси та/або лі-
нійного росту); за відсутності ростових даних 
висновок про відмінності у стійкості сортів ро-
били на підставі порівняння інших інтеграль-
них показників (водний дефіцит, стан мембран, 
вміст фотосинтетичних пігментів); за наявності 
у дослідженні великої кількості сортів з різ-
ною стійкістю розраховували умовний серед-
ній показник збереження росту за умов стресу 
для всіх генотипів досліджуваної групи (індекс 
стійкості), після чого сорти, які його переви-
щували, класифікували як "стійкі" і, навпаки, 
генотипи з показниками нижчими від умовних 
середніх відносили до нестійких; (5) рівень ст-
ресового впливу  — від помірного до сильного 
(у більшості досліджень використовувалися 
стресові впливи, які спричиняли інгібування 
росту рослин на 30–70%; якщо в роботі одно-
часно досліджували вплив стресів різної сили, 
то для розрахунків використовували величини, 
отримані за дії стресів середньої або вищої від 
середньої сили); (6) використання для аналізу 

надземної частини рослин  — зелених листків 
або пагонів етіольованих проростків; (7) пере-
бування рослин на вегетативній фазі розвитку 
і у контрольованих факторостатних умовах. Ре-
зультати досліджень, проведених за польових 
умов або на експериментальних майданчиках 
без регуляції температури і освітлення, не вра-
ховувалися. В усіх роботах, включених до ме-
та-аналізу, стрес посухи створювався за допо-
могою непроникних поліетиленгліколів (ПЕГ) 
або шляхом припинення поливу з одночасним 
контролем вологості субстрату.

Після видалення статей, які не відповідали 
одному або кільком переліченим вище крите-
ріям, для мета-аналізу було залишено 112 пар-
них досліджень, вилучених з 21 статті (табл. S1, 
рис.  1). Декілька пар варіантів (контроль і до-
слід з певним генотипом), що належали до од-
нієї статті, оцінювалися як незалежні спосте-
реження, як це зазвичай використовується в 
мета-аналізі у галузі біології рослин (Klümper, 
Qaim, 2014; Sun et al., 2020; Renzetti et al., 2024). 
Дані, представлені в статтях у графічній фор-
мі, вилучали з текстів за допомогою програми 
WebPlotDigitizer (Burda et al., 2017).

Величини ефектів оцінювали, розраховуючи 
натуральний логарифм відношення середнього 
значення вмісту проліну за дії стресу до серед-
нього значення контролю: ln(R/R), який також 
позначають як log[Rom] (log transformed ratios 
of means). Аналіз виконували з використан-
ням random-effects model (модель випадкових 
ефектів). Для оцінки параметрів моделі засто-
совували REML — restricted maximum likelihood 
estimator. REML є стандартним у багатьох пере-
дових пакетах статистичного програмного за-
безпечення і дозволяє відносно точно виявляти 
закономірності за невеликої кількості даних.

Всі перетворення даних, аналіз та візуаліза-
цію здійснювали за допомогою мови програму-
вання R версії 4.4.1 (R Core Team, 2019) з вико-
ристанням пакета metafor (Viechtbauer, 2010).

Результати та обговорення

Проаналізовані дослідження відрізнялися знач-
ною варіабельністю (рис. 1). Це ймовірно зу-
мовлено різними експериментальними умова-
ми, незважаючи на наявність певних рамок у 
виборі даних для аналізу (див. вище). Зокрема, 
незважаючи на те, що всі рослини перебували 

https://scholar.google.com/
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на вегетативній фазі розвитку, їхній вік у різних 
дослідженнях варіював від чотирьох днів до од-
ного місяця. Тривалість впливу та інтенсивність 
посухи також відрізнялася, хоча в усіх експери-
ментах цей чинник істотно пригнічував ріст та/
або вірогідно позначався на таких інтегральних 
показниках, як величина водного дефіциту в 
тканинах листків, вміст фотосинтетичних піг-
ментів, проникність мембран, рівень маркерів 
окиснювального стресу (див., наприклад: Mar-
cińska et al., 2013; Faisal et al., 2019; Kirova et al., 
2021; Nasirzadeh et al., 2021). Ще один чинник, 
який не категоризувався в цьому та більшості 
інших мета-аналізів  — динаміка змін вмісту 
проліну. Відомо, що його вміст може істотно 
залежати від фази стресової реакції, а не лише 
від дії стресового чинника як такого (Oboznyi 
et al, 2013). Проте, величини вмісту проліну в 
зібраному для аналізу пулі даних отримані че-
рез різні часові відрізки від початку стресових 
впливів.

Гетерогенність результатів також може бути 
зумовлена наявністю великої кількості різних 
генотипів — сортів, а також ліній трансгенних 
рослин. Крім того, на результатах міг познача-
тися істотно відмінний статистичний внесок 
окремих пулів досліджень (даних окремо взятих 
статей). Так, у багатьох дослідженнях викорис-
товувалося лише по два генотипи, що за трира-
зового повторення сумарно давало для вимірю-
вань лише шість величин. Водночас у роботах 
G. Kaur і співавт. (2018), S. Faisal і співавт. (2019) 
і V. Sharma і співавт. (2022) представлені резуль-
тати, отримані на 15–20 різних сортах. Зважаю-
чи на це, специфіка дизайну експериментів саме 
у цих роботах могла позначитися на оцінці за-
гальної картини.

В цілому мета-аналіз засвідчив значний 
вплив стресу, спричинюваного дефіцитом води, 
на вміст проліну в надземних органах пророст-
ків пшениці (рис. 2). Водночас вірогідних від-
мінностей у сукупності даних для стійких і чут-
ливих генотипів не виявлено. Так для вибірки 
стійких генотипів розмір ефекту склав 1,01 (CI 
0,82–1,21), а для нестійких — 1,12 (CI 0,93–1,31). 
При цьому в 12 статтях з 21 виявлено більш іс-
тотне підвищення вмісту проліну в листках у 
відповідь на посуху в стійких генотипів (рис. 
1). Натомість у даних із восьми статей вірогід-
них відмінностей у величинах змін вмісту про-
ліну у відповідь на стрес між групами стійких і 

нестійких не виявлено. Слід зауважити, що саме 
на ці публікації припало 60 досліджень, тобто 
більше половини усього пулу (табл. S1). Більш 
суттєве зростання вмісту проліну у відповідь 
на посуху в нестійкого сорту виявлено лише у 
роботі A. Michaletti і співавт. (2018). Зауважимо, 
що в ній використовувалися сорти ярої м'якої 
пшениці. У переважній більшості інших ро-
біт експериментальними об'єктами були озимі 
сорти, хоча в окремих випадках у публікаціях 
вказаний лише вид (T. aestivum). Однак, вра-
ховуючи, що в експериментах використовува-
лися лише молоді рослини (максимальний вік 
1 місяць), виявлення відмінностей у реакції на 
посуху, пов'язаних з особливостями розвитку, 
малоймовірне. Таким чином, є підстави кон-
статувати саме відсутність позитивних зв'язків 
між змінами вмісту проліну і стійкістю певних 
генотипів T. aestivum до осмотичного стресу.

Більш переконливо наявність або відсутність 
зв'язків між вмістом проліну і стійкістю геноти-
пів міг би показати розрахунок кореляції змін 
вмісту проліну з інтегральними фізіологічними 
показниками, насамперед ростовими. Однак, 
на жаль, у пулі робіт, відібраних для мета-ана-
лізу, використовувалися дуже різні показни-
ки та підходи для оцінки фізіологічного стану 
рослин. У деяких роботах наводяться величини 
лінійного росту надземної частини і коренів у 
контрольних і дослідних варіантах, в інших  — 
відповідні величини біомаси. У низці публі-
кацій ці показники наводяться у відносних, а 
не абсолютних одиницях, таких як індекси то-
лерантності або, навпаки, індекси інгібування 
росту. Також, як зазначалося вище, як марке-
ри реакції на стрес використовувалися й інші 
показники  — зміни вмісту фотосинтетичних 
пігментів, пошкодження мембран і т. ін. Отже, 
при категоризації генотипів на стійкі і чутливі 
у зібраному пулі досліджень неможливо було 
використовувати релевантний єдиний матема-
тично вимірюваний показник. Це в свою чергу 
не дало змоги обчислити кореляції між вміс-
том проліну та інтегральними фізіологічними 
показниками для всього пулу даних. Зважаючи 
на це, ми здійснили спробу розрахувати коефі-
цієнти кореляції між вмістом проліну за стре-
сових умов і ростовими показниками в межах 
окремих робіт, в яких була достатня для оцінки 
вірогідності кількість кореляційних пар (біль-
ше шести). У деяких роботах такі показники 
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Рис. 1. Розмір ефекту зміни вмісту проліну у вегетативних органах пшениці стійких і чутливих генотипів за дії посу-
хи (осмотичного стресу) у дослідженнях, обраних для мета-аналізу
Fig. 1. Effect size of proline content changes in vegetative organs of resistant and sensitive wheat genotypes under drought 
conditions (osmotic stress) in the studies selected for the meta-analysis

Рис. 2. Середні зміни вмісту проліну 
за сукупністю даних у стійких і чут-
ливих генотипів пшениці за дії посу-
хи (осмотичного стресу). Представ-
лені розміри ефекту та їхні довірчі 
інтервали
Fig. 2. Average changes in proline con-
tent across the data in resistant and sen-
sitive wheat genotypes under drought 
(osmotic stress). Effect sizes and their 
confidence intervals are shown
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були розраховані самими авторами. Відповід-
ні дані наведені в табл. 1. Показано, що у семи 
сортів етіольованих проростків пшениці вміст 
проліну за стресових умов позитивно корелю-
вав з пригніченням росту (кореляція середньої 
сили, r  =  0,49). Проте через невелику кількість 
кореляційних пар цю величину не можна визна-
ти вірогідною за p  ≤  0,05. Інший результат був 
отриманий в експерименті з більш тривалим 
вирощуванням рослин на розчині ПЕГ 6000; 
у цьому разі виявилося, що вміст проліну в 
листках за стресових умов позитивно корелю-
вав з довжиною надземної частини (Faisal et al., 
2019; табл. 1). Спостерігалася кореляція серед-
ньої сили (r  =  0,54), але ця величина виявила-
ся значимою при p ≤ 0,05 завдяки великій кіль-
кості кореляційних пар у дослідженні (n = 20). 
Натомість за 5-добового впливу ПЕГ 6000 на 
рослини, попередньо вирощені за фізіологічно 
нормальних умов, картина виявилася проти-
лежною: вміст проліну перебував у зворотній 
кореляції з показниками біомаси надземної ча-
стини рослин (Sharma et al., 2022; табл. 1). Що-
правда, досить високий коефіцієнт кореляції 
(r  =  –0,55) виявився невірогідним при p  ≤  0,05 
через недостатню кількість кореляційних пар. 
Зрештою, в експерименті зі створенням посухи 
у ґрунтовій культурі була показана відсутність 
будь-якої кореляції між показниками росту 
рослин і вмістом проліну (Kolupaev et al., 2024; 

табл. 1). Таким чином, дані щодо зв'язків між 
ростом рослин пшениці за стресових умов і 
накопиченням ними проліну суперечливі, вод-
ночас причини такої суперечливості навряд чи 
можуть бути пояснені лише відмінностями у 
дизайні експериментів.

Існують дані, які вказують на те, що вміст 
проліну є маркером не стільки стійкості, скіль-
ки впливу посухи як стресора на рослини (Mee-
na et al., 2019). Іншими загальновідомими інди-
каторами стресового стану рослин є показники, 
що характеризують розвиток окиснювально-
го стресу. Найбільш універсальним серед них 
вважається вміст одного з кінцевих продуктів 
пероксидного окиснення ліпідів  — малоново-
го діальдегіду (МДА). Загальний мета-аналіз 
біохімічних показників рослин за умов посу-
хи (без урахування видової приналежності) 
показав схожий ступінь підвищення вмісту 
проліну і МДА (Sun et al., 2020). Співставними 
виявилися і величини підвищення вмісту цих 
сполук у рослин озимої пшениці за дії посухи 
у період після поновлення весняної вегетації 
і на генеративних фазах розвитку (Wu, Yang, 
2024). Проте даних для порівняння вмісту про-
ліну і МДА за стресових умов на ранніх фазах 
розвитку пшениці поки що недостатньо для 
проведення мета-аналізу. Обидва показники 
для сортів пшениці з різною посухостійкістю 
аналізувалися лише в поодиноких роботах. У 

Таблиця 1. Кореляція вмісту проліну в листках пшениці за умов стресу з ростовими показниками та маркером 
окиснювального стресу
Table 1. Correlation of proline content in wheat leaves under stress conditions with growth parameters and an oxidative 
stress marker

Об'єкт і умови стресового 
впливу

Кількість 
кореляцій-

них пар

Кореляція з ростовим 
показником

Кореляція з показником 
окиснювального стресу Літературні 

джерела
Показник r Показник r

Проростки після пророщування 
насіння на 12% ПЕГ 6000 (4 
доби)

7 Індекс інгібування 
росту пагонів

0,49 Вміст МДА 0,91* Kolupaev et 
al., 2022

Рослини після пророщування 
насіння і росту в присутності 
10% ПЕГ 6000 (15 діб)

20 Довжина надземної 
частини

0,54* – – Faisal et al., 
2019

Рослини у віці 9 днів після 
4-денної дії ґрунтової посухи 
(вологість 25–30% від повної 
вологоємності)

7 Індекс інгібування 
накопичення 
біомаси надземної 
частини

0,04 Вміст МДА 0,78* Kolupaev et 
al., 2024

Рослини у віці 12 днів після 
5-добового впливу ПЕГ 6000 
(1 МПа)

15 Біомаса надземної 
частини

–0,55 – – Sharma et al., 
2022

* Вірогідно за p ≤ 0,05.
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наших дослідженнях, виконаних на семи сортах 
пшениці, що піддавалися дії посухи на стадіях 
етіольованих проростків та 1–2 листків, показа-
но дуже тісну кореляцію між вмістом проліну і 
вмістом МДА у відповідь на стрес (табл. 1).

Такі дані спонукають до інтерпретації змін 
вмісту проліну не лише як осмопротекторної 
реакції, а як більш універсальної ознаки стре-
су. Показано, що у пагонах і коренях етіольова-
них проростків пшениці після впливу на них 
помірних високотемпературного і осмотичного 
стресів (таких, що спричиняли ефект загарту-
вання  — підвищення стійкості до сильніших 
стресових впливів) вміст проліну майже не змі-
нювався (Oboznyi et al., 2013). Водночас вміст 
проліну зростав після ушкоджувальних теплово-
го і осмотичного стресів, яким проростки підда-
валися після попереднього загартування. Ці дані 
вказують на те, що активація синтезу проліну по-
требує відносно сильного впливу, але водночас 
цей ефект виразніше проявляється у рослин, які 
перед сильним стресовим впливом зазнали за-
гартувальної дії відповідних чинників.

Цікава феноменологія змін вмісту проліну 
була показана при дослідженні реакції про-
ростків пшениці чотирьох сортів з різною по-
сухостійкістю на дію прямих агентів окисню-
вального стресу — пероксиду водню і сульфату 
заліза (ІІ) (Yastreb et al., 2023). Як виявилось, два 
посухостійкі сорти мали високу стійкість до дії 
обох агентів окиснювального стресу, що фіксу-
валося за меншим інгібуванням росту і меншим 
проявом окиснювальних пошкоджень (вмістом 
МДА). Водночас два нестійкі сорти, у яких за 
дії H2O2 і FeSO4 сильно зростав вміст МДА та 
істотно пригнічувався ріст, накопичували наба-
гато більше проліну порівняно зі стійкими сор-
тами за таких самих умов. Таким чином, можна 
констатувати тісний зв'язок між інтенсивністю 
окиснювального стресу і накопиченням проліну.

Останніми роками отримано експеримен-
тальні дані, що свідчать про роль окиснюваль-
ного стресу в індукуванні синтезу проліну. 
Наприклад, показано, що передобробка про-
ростків проса скавенжером пероксиду вод-
ню (диметилтіосечовиною) або інгібітором 
NADPH-оксидази (імідазолом) усувала ефект 
накопичення проліну, спричинюваний сольо-
вим стресом (Vayner et al., 2013). Пізніше інгі-
біторним методом, а також з використанням 
мутантів арабідопсису (Arabidopsis thaliana (L.) 

Heynh.), в яких відсутня експресія генів клю-
чових молекулярних форм NADPH-оксидази 
(AtRbohD або AtRbohF), була показана роль пе-
роксиду водню в регуляції експресії гена піро-
лін-5-карбоксилатсинтази (P5CS) і накопичен-
ня проліну за умов сольового або осмотичного 
стресів (Ben Rejeb et al., 2015). Отже, нині вва-
жається, що АФК є одним із сигнальних посе-
редників, необхідних для індукування синтезу 
проліну (Alvarez et al., 2022). Це може бути од-
ним із пояснень тісного прямого кореляційно-
го зв'язку між вмістом проліну і продукту пе-
роксидного окиснення ліпідів МДА у тканинах 
проростків за умов зневоднення (табл. 1).

Водночас індукування синтезу проліну 
може розглядатися як захисна реакція саме на 
окиснювальний стрес (Alvarez et al., 2022). До-
сить давно були зафіксовані феномени змен-
шення вмісту продукту пероксидного окис-
нення ліпідів МДА в рослинних тканинах за 
стресових умов під впливом екзогенного про-
ліну (Alía et al., 1997). У той же час у клітинах 
дріжджів зі зниженим вмістом проліну, зумов-
леним надекспресією ферменту катаболізму 
проліну проліндегідрогенази, генерувалася під-
вищена кількість АФК (Szabados, Savoure, 2010). 
Механізми антиоксидантної дії проліну дотепер 
з'ясовані не повністю. Сучасні моделі, що по-
яснюють такі ефекти, базуються на доведеній 
здатності проліну зв'язувати гідроксильний 
радикал, відомостях про ймовірну взаємодію 
з супероксидним радикалом і синглетним кис-
нем, а також опосередкованим (стабілізуючим) 
впливом проліну на антиоксидантні ферменти 
за стресових умов (Rehman et al., 2021; Alvarez 
et al., 2022). З іншого боку, нещодавно отрима-
но експериментальні докази здатності пролі-
ну за певних умов спричиняти ефект окисню-
вального стресу. Цим може супроводжуватися 
посилений катаболізм проліну з участю про-
ліндегідрогенази, яка постачає електрони в мі-
тохондріальний електрон-транспортний лан-
цюг, що призводить до запуску продукування 
АФК в мітохондріях (Alvarez et al., 2022). Такі 
сигнали можуть підсилюватися за рахунок ак-
тивації NADPH-оксидази самими ж АФК (Zar-
se et al., 2012; Fabro et al., 2016). Подібні процеси 
можуть мати важливе значення для взаємодії 
рослини з патогенами (Alvarez et al., 2022). Од-
нак обговорення цієї складової дії проліну ви-
ходить за рамки теми даної статті.
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Так чи інакше, результати досліджень зв'яз-
ків між вмістом проліну і стійкістю рослин до 
осмотичних стресів, напевно, слід розглядати 
з урахуванням його мультифункціональної дії, 
а не лише осмопротекторної. До речі, останнім 
часом переглядаються уявлення про особливо 
великий внесок проліну в збільшення осмоляр-
ності клітинного соку. Як свідчать узагальнені 
розрахунки, проведені на підставі досліджень, в 
яких визначався сумарний вміст усіх основних 
осмолітів, внесок проліну в зростання осмо-
лярності клітинного соку зазвичай може ста-
новити не більше 3–15% за умови 100-разового 
(!) підвищення вмісту проліну, що трапляється 
дуже рідко (Forlani et al., 2019). Хоча в апексах 
коренів внесок проліну в спричинюване стреса-
ми зростання осмолярності може бути істотно 
більшим — до 50% (Voetberg, Sharp, 1991). Однак 
в цілому, ймовірно, роль проліну як осмопро-
тектора переоцінена, натомість недооціненими 
і мало дослідженими залишаються його інші 
функції, пов'язані, зокрема, з підтриманням 
окиснювально-відновного балансу, шаперонни-
ми і можливими сигнальними ефектами.

Складне залучення проліну до процесів 
знешкодження і генерації АФК, утворення від-
новних еквівалентів, а також модуляції функ-
ціональної активності багатьох білків дозво-
ляє розглядати пролін як один з "регуляторних 
центрів" у функціонуванні рослинних клітин 
(Alvarez et al., 2022). Зважаючи на це, абсолютна 
кількість проліну в клітинах за стресових умов, 
ймовірно, далеко не завжди може бути прямо 
пов'язана зі стійкістю рослинного об'єкта.

Як один з найбільш вагомих аргументів на ко-
ристь протекторної дії проліну за осмотичних 
стресів розглядаються дані про високу стійкість 
трансформантів із підвищеним вмістом пролі-
ну. Водночас стійкість таких рослин може бути 
пов'язана не лише з підвищеним вмістом пролі-
ну в них, а й зі змінами у функціонуванні інших 
компонентів стрес-протекторних систем. Напри-
клад, введення дволанцюгового РНК-супресора 
гена проліндегідрогенази арабідопсису в росли-
ни пшениці призводило не тільки до підвищення 
вмісту проліну та стійкості до ґрунтової посухи, 
а й до зростання активності антиоксидантних 
ферментів супероксиддисмутази (СОД) та аскор-
батпероксидази в хлоропластах (Dubrovna et al., 
2020). Проте механізми впливу проліну на актив-
ність антиоксидантних ферментів мало вивчені, 

хоча отримані дані, які вказують на можливість 
модуляції експресії генів СОД під дією проліну 
(De Carvalho et al., 2013).

Вплив трансформації, що спричиняє підви-
щення вмісту проліну, на функціонування бага-
тьох складових стрес-протекторних систем по-
казаний і на прикладах інших видів рослин. Так, 
проведений недавно мета-аналіз даних, що сто-
суються функціонування стрес-протекторних 
систем у трансформантів, репрезентованих 100 
видами дводольних і 99 видами однодольних 
рослин, показав, що за умов осмотичних стре-
сів трансформанти відрізнялися не лише під-
вищеним вмістом проліну, а й високим вмістом 
цукрів, високою активністю каталази, аскор-
батпероксидази та неспецифічної пероксидази 
(Renzetti et al., 2024).

Не виключено, що підвищений вміст проліну 
в цих рослин виконує не лише осмопротекторну 
функцію, а й регуляторну, пов'язану із прямим 
та/або опосередкованим залученням у сигналь-
ні мережі (Kaur, Asthir, 2015). Зв'язок проліну з 
редокс-регуляцією та кількома метаболічними 
шляхами означає, що пролін є не лише захис-
ною сполукою, а й може діяти як метаболічний 
сигнал, що контролює клітинний гомеостаз у 
відповідь на зміну умов навколишнього сере-
довища (Alvarez et al., 2022). Зважаючи на це, 
майже очевидною видається складність інтер-
претації зв'язків між кількісним вмістом про-
ліну в тканинах і стійкістю до посухи рослини 
конкретного генотипу.

Таким чином, проведений огляд літератури із 
залученням мета-аналізу засвідчує, що для виду 
T. aestivum накопичення проліну є універсаль-
ною реакцією на осмотичний стрес для рослин 
різного віку, принаймні у межах вегетативної 
фази розвитку. Як свідчать дані, отримані щодо 
інших видів, закономірності для генеративної 
фази, на якій пролін виконує важливі функ-
ції, пов'язані не лише зі стресовими реакціями, 
можуть істотно відрізнятися (Schneider et al., 
2025). Зважаючи на це, з'ясування закономір-
ностей змін вмісту проліну за дії стресових чин-
ників на генеративній фазі розвитку пшениці 
потребує спеціальних досліджень.

Дані мета-аналізу стосовно вегетативної фази 
засвідчили відсутність прямого зв'язку між вміс-
том проліну і посухостійкістю конкретних гено-
типів. До певної міри такий результат може бути 
пов'язаний з недоліками самого мета-аналізу. 
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Недостатня його ефективність у рамках цієї ро-
боти може бути зумовлена відносно невеликим 
обсягом даних, які прийнятні для залучення до 
мета-аналізу, і неможливістю більш чіткої кате-
горизації даних (зокрема, неможливістю вклю-
чення таких категорій, як вік рослин і динаміка 
змін вмісту проліну під час дії стресового чин-
ника). Ще одна невизначеність виникає через 
використання авторами досліджень різних кри-
теріїв для поділу сортів на стійкі й чутливі, що 
зменшує об'єктивність обробки даних. Разом 
із тим, відсутність доказу прямого зв'язку між 
вмістом проліну та стійкістю генотипів пшени-
ці до посухи може бути зумовлена не лише при-
чинами, пов'язаними з дизайном експериментів 
і складнощами обробки даних, а й з особливою 
мультифункціональною роллю проліну у рослин 
за стресових і нормальних умов. Не виключено, 
що окремі і найменш досліджені на даний час 
його функції (антиоксидантна, шаперонна, сиг-
нально-регуляторна та інші) не пов'язані прямо 
із загальним його вмістом у тканинах. Такі функ-
ції можуть реалізовуватися за рахунок тонкої 
компартменталізації певних субклітинних пулів 
проліну (Kaur, Asthir, 2015), а також динамічних 
локальних змін його вмісту в клітинах, що харак-
терно для добре досліджених сигнальних посе-
редників, зокрема кальцію і АФК (Tuteja, Sopory, 
2008; Mittler et al., 2011).

Таким чином, застосування мета-аналізу спо-
нукає як до критичної оцінки й пошуку шляхів 

удосконалення дизайну експериментів з ви-
вчення ролі проліну, так і до вивчення принци-
пово нових аспектів його дії в рослинних кліти-
нах за стресових умов.
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Abstract. Proline is considered one of the most important osmolytes accumulated by plants in response to stress factors that 
cause cell dehydration. A significant body of data has been accumulated on changes in the proline content of cultivated plants 
of different genotypes under osmotic stress. This fully applies to one of the most important cultivated cereals — durum wheat 
(Triticum aestivum). However, these data lack objective evaluation and systematization. The aim of this study was to conduct 
a meta-analysis of data on changes in proline content in wheat plants of various genotypes at early phases of development un-
der drought. Only experimental data obtained under controlled growth conditions were selected for processing. Another key 
criterion for selecting studies for inclusion in the meta-analysis was the availability of objective data on the level of drought  
tolerance of the studied genotypes. As a result, the ratios of the mean proline content in plants under stress conditions to the 
mean content in control conditions — ln(R/R) — were determined based on 112 studies presented in 21 journal articles. It 
was concluded that the proline content in the vegetative organs of T. aestivum under drought increases significantly. At the 
same time, there was no significant difference in the degree of increase of this indicator in drought-resistant and sensitive 
genotypes. In other words, the increase in proline content in wheat is a universal response to osmotic stress. The study also 
separately discusses the interpretation of data related to the enhanced drought tolerance of transformants with modified pro-
line synthesis or catabolism.
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