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1 Пшениця є найважливішою продоволь-

чою культурою, що становить основу харчово-

го раціону переважної частини людства. Під-

вищення її врожайності є необхідною складо-

вою вирішення продовольчої проблеми, яка за-

гострюється у зв’язку з невпинним зростанням 

населення земної кулі (Fischer, 1996; Моргун та 

ін., 2008; 2009). Загальновідомо, що основою 

продуктивності зеленої рослини є фотосинтез 

як джерело сполук вуглецю. Проте зв'язок між 

інтенсивністю цього процесу та урожайністю 

сільськогосподарських культур далеко не такий 

однозначний, яким він здається на перший по-

гляд. Це зумовлене великою кількістю проміж-

них ланок та розгалужень на шляху від первин-

ної асиміляції вуглецю у циклі Кальвіна до 

формування маси й кількості та якості госпо-

дарсько-цінних частин рослини.  

Так, кількість СО2, поглинутого цілою 

рослиною, визначається не тільки інтенсивні-

стю фотосинтезу окремого листка, а й сумар-

ною площею листків на рослині (площею аси-

міляційної поверхні). До того ж значна частина 

асимільованого вуглецю (до 40 %) повертається 

назад в атмосферу за рахунок процесів фото- та 

темнового дихання (Гуляев, 1996). Велику роль 

у формуванні врожайності відіграють процеси 

розподілу асимілятів між органами та частина-

ми рослини включно з їх тимчасовим депону-

ванням та реутилізацією. Можливі випадки ко-

ли за високої інтенсивності фотосинтезу та за-
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гальної біологічної продуктивності цілої рос-

лини маса її господарсько-цінної частини по-

рівняно невелика.  

Літературні дані свідчать, що підвищення 

продуктивності господарсько-цінних органів 

рослин цілком можливе і досить ефективне за 

рахунок перерозподілу пластичних речовин у 

донорно-акцепторній системі рослин. На цьому 

базуються досягнення «зеленої революції», ко-

ли у пшениці та інших провідних сільськогос-

подарських культур генетичним шляхом було 

вкорочене стебло із одночасним перерозподі-

лом вивільнених асимілятів до зерна (Richards 

et al., 1996; Alvaro et al., 2008; Моргун та ін., 

2009; Murchie et al., 2009). У нових сортів 

збільшились розміри колоса і кількість у ньому 

зернівок, а отже і його атрагуюча здатність 

(Fischer, 2008).  

Відомо, що при посиленні запиту на аси-

міляти з боку акцептора зростає активність до-

нора і, навпаки, – при зменшенні запиту актив-

ність падає (Geiger, 1976; Киризий, 2004). Але 

ця закономірність простежується далеко не 

завжди і причини її порушення у кожному кон-

кретному випадку різні. Також не з'ясованим є 

питання про можливі резерви продуктивності 

фотосинтетичного апарату та фізіологічне зна-

чення тимчасового депонування асимілятів, з 

чого вочевидь постає проблема оптимізації 

співвідношення між асимілюючими та спожи-

ваючими органами.  
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Фотосинтез і продуктивність рослин 

пшениці  

Біологічна продуктивність рослинного 

організму добре корелює з площею асиміляцій-

ної поверхні та вмістом хлорофілу, що визна-

чають кількість вуглекислоти, поглинутої ці-

лою рослиною протягом дня (Ничипорович, 

1982; Araus et al.; 1993, Чиков, 1997). В свою 

чергу добові прирости маси сухої речовини 

рослин перебувають практично у функціональ-

ній залежності від добового балансу вуглеки-

слотного газообміну, тобто різниці між кількі-

стю вуглекислоти, поглинутої цілою рослиною 

в результаті фотосинтезу та втраченої в проце-

сах дихання (Ничипорович, 1982; Fischer, 1996; 

Jeuffroy, Ney, 1997; Киризий, 2004; Yin et al., 

2009).  

Велике значення для формування зерно-

вої продуктивності пшениці має підтримання 

інтенсивності фотосинтезу на високому рівні 

(Blum, 1990; Araus, 1996; Rebetzke, Richards, 

2000; Murchie et al., 2009). Про це свідчать до-

сліди із затіненням рослин у різні фази розви-

тку (Mu et al., 2010). Так, найсильніший нега-

тивний ефект затінення на врожай зерна з оди-

ниці площі посіву був виявлений при затіненні 

рослин саме в період наливу зерна. Зниження 

зернової продуктивності за цих умов було 

втричі більшим, ніж при затіненні у фазі цві-

тіння або колосіння. В останніх двох варіантах 

дещо зменшувалась кількість зернин у колосі 

(на 3-5 шт.), але спостерігалося компенсаційне 

збільшення маси окремої зернини при подаль-

шому нормальному освітленні. Затінення у фазі 

наливу зерна суттєво (на 25-30 %) зменшувало 

масу 1000 зерен, що призвело до відповідного 

зниження врожайності з одиниці площі посіву 

(Beed, 2007).  

Штучне скорочення площі листкової по-

верхні рослин пшениці також спричинювало 

зменшення їх продуктивності, незважаючи на 

деяке компенсаційне підвищення інтенсивності 

фотосинтезу листків, що залишилися (Shao et 

al., 2010). Останній ефект зумовлений посилен-

ням запиту на асиміляти в донорно-акцепторній 

системі рослини і відіграє важливу роль у ста-

білізації продукційного процесу. Аналогічні 

явища спостерігаються у випадках зменшення 

продуктивної площі листків внаслідок захво-

рювань (Serrago et al., 2011).  

Продукційний процес пшениці з точки 

зору концепції донорно-акцепторних відносин  

Велике значення у формуванні продук-

тивності рослин, особливо господарсько-цінних 

їх частин, мають процеси розподілу та перероз-

поділу асимільованого вуглецю, що контролю-

ються складною системою прямих та зворотних 

зв'язків між органами – постачальниками та 

споживачами асимілятів. Для кращого розумін-

ня цих процесів була запропонована концепція 

донорно-акцепторних відносин (source-sink, або 

джерело-стік), що передбачає вивчення меха-

нізмів взаєморегуляції активності донорів та 

акцепторів асимілятів на різних рівнях органі-

зації рослини, починаючи з клітинного й тка-

нинного і закінчуючи організмовим (Мокроно-

сов, 1983; Курсанов, 1984). Концепція донорно-

акцепторних відносин почала формуватися в 

60-ті роки XX ст. і досягла розвитку в 80-ті зав-

дяки роботам Курсанова (Курсанов, 1976; 

1984), Мокроносова (Мокроносов, 1981; 1983), 

Гуляєва (Гуляев, 1996), Гейгера (Geiger, 1976; 

Geiger, Servaites, 1991), Уордлоу (Wardlaw, 

1990).  

Координація активності донорів і акцеп-

торів, а також інтенсивності потоків пластич-

них речовин між ними відбувається через сис-

тему регуляторних сигналів, якими можуть бу-

ти як самі асиміляти та їхні концентраційні 

градієнти, так і спеціальні речовини, в першу 

чергу фітогормони та інші сигнальні молекули 

(Чиков, 1987; Wardlaw, 1990; Чиков, 1997; Го-

ловко, 1998; Wingler et al., 2000; Киризий, 

2004). За своїми кількісними характеристиками 

ці явища визначають обсяги біопродуктивності.  

Важливість вивчення особливостей регу-

ляції донорно-акцепторних відносин зумовлена 

необхідністю вирішення теоретичних питань 

стосовно закономірностей функціонування 

рослинного організму, а також практичними 

аспектами, що полягають у виявленні потен-

ційних можливостей асиміляційного апарату та 

розробці способів керування перерозподілом 

пластичних речовин у бік господарсько-цінних 

частин рослини. За даними різних авторів, вне-

сок оптимізації перерозподілу асимілятів у за-

гальне підвищення врожайності сільськогоспо-

дарських культур за останні три десятиріччя 

склав 40-50 % (Gifford, 1986; Loss, Siddique, 

1994; Richards, 1996; Richards et al., 1996; Кова-

лев, 1998; Ahmadi et al., 2009; Lafarge, Bueno, 

2009), але можливості цього прийому майже 

вичерпані. Так, у нових короткостеблових сор-

тів пшениці Кгосп наближається до теоретичної 

межі (близько 0,6) і подальше вкорочення стеб-

ла може призвести до зменшення площі асимі-

ляційної поверхні, а отже і продуктивності рос-

лини.  
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Дослідивши 20 сортів італійської твердої 

пшениці, впроваджених у виробництво протя-

гом ХХ ст., вчені дійшли висновку, що гене-

тичний здобуток у підвищенні врожайності був 

досягнутий збільшенням Кгосп та подовженням 

часу цвітіння (Giunta et al., 2008). Показано, що 

площа листків, питомий вміст в них азоту та 

продиховий опір негативно корелювали з ро-

ком впровадження, тоді як температура листко-

вого покриву – позитивно. Суттєве зменшення 

висоти рослини, за рахунок якого було досяг-

нуте збільшення Кгосп, було частковою причи-

ною підвищення температури листкового по-

криву, діючи через його аеродинамічний опір. 

Старіння після цвітіння було уповільнене у но-

вих сортів.  

Щоб оцінити обмеження урожайності 

рослин пшениці, зумовлені донорно-

акцепторними відносинами, та вплив селекції 

на них, іспанські дослідники модифікували від-

ношення донор-акцептор у 24 сортів твердої 

пшениці різних періодів впровадження у ви-

робництво (Alvaro et al., 2008). Модифікація 

полягала у видаленні прапорцевого листка та 

половини колосків на колосі. Редукція колоса 

підвищила масу зерен до 15 % у нових сортів, 

які були більш лімітовані джерелом вуглецю і 

сильніше реагували на модифікацію донорно-

акцепторних відносин. Ремобілізація асиміля-

тів, накопичених перед цвітінням, забезпечува-

ла відповідно 25, 27 і 33 % маси зерна у старих, 

середніх і нових сортів. Дефоліація не впливала 

на ремобілізацію сухої речовини із стебла внас-

лідок компенсаційного збільшення ремобіліза-

ції із обгортки. Запит з боку акцептора визначав 

ремобілізацію сухої речовини, яка регулювала-

ся стеблом. Висунуто припущення, що подаль-

ше поліпшення врожайності може бути досяг-

нуте посиленням потужності фотосинтетичного 

апарату в рослинах пшениці.  

Фотосинтез і забезпечення колоса 

асимілятами  

Ендогенна регуляція донорно-

акцепторних відносин у рослин була обґрунто-

вана Мокроносовим (Мокроносов, 1983). Згід-

но з його моделлю інтенсивність фотосинтезу 

перебуває під контролем споживаючих асимі-

ляти органів. Якщо ростові процеси, і відповід-

но використання асимілятів у споживаючих ор-

ганах, йдуть активно, то зменшується фонд 

продуктів фотосинтезу в донорі, і фотосинте-

тичний канал розширюється, заповнюючи не-

стачу продуктів фотосинтезу. Навпаки, якщо за 

якихось причин запит на асиміляти знижується 

(наприклад, опадання зав'язей або пошкоджен-

ня зростаючих плодів шкідниками), то фото-

синтез гальмується. З часом дана модель багато 

разів доповнювалася. До неї включали все нові, 

позитивні і негативні зворотні зв'язки в донор-

но-акцепторних відносинах. Модель підтвер-

джувала, що фотосинтез як енергетичний про-

цес відіграє в рослині виконавчу роль. Рослина 

існує не заради фотосинтезу, вона використо-

вує його для своїх потреб. А це означає, що всі 

спроби якимсь чином поліпшити структуру фо-

тосинтетичного апарату рослини без зміни єм-

ності і активності споживаючих асиміляти ор-

ганів, швидше за все, не будуть успішними. У 

літературі є багато свідчень, що активність фо-

тосинтетичного апарату тісно узгоджується із 

запитом на асиміляти з боку запасаючих орга-

нів і може підвищуватись із посиленням їх ат-

рагуючоїї здатності (Киризий, 2004).  

Багато дослідників пояснюють підвище-

ну інтенсивність фотосинтезу в період наливу 

зерна у сучасних високопродуктивних сортів 

пшениці саме збільшенням запиту на асиміляти 

з боку великого колоса, що містить більшу 

кількість зерен порівняно зі старими сортами з 

меншим колосом (Watanabe et al., 1994; 

Calderini et al., 1997; Fisсher et al., 1998; Reyn-

olds et al., 2001). Цей приклад зворотної регу-

ляції фотосинтезу в донорно-акцепторній сис-

темі цілої рослини свідчить, що, по-перше, фо-

тосинтетичний апарат пшениці має певний за-

пас для збільшення його продуктивності, а по-

друге – шлях поліпшення асиміляційної актив-

ності через підвищення попиту на асиміляти з 

боку колоса на даному етапі досліджень є 

більш перспективним для подальшого збіль-

шення урожайності, ніж генно-інженерне втру-

чання в окремі ланки фотосинтетичного мета-

болізму (Reynolds et al., 2005; McIntyre et al., 

2010).  

Разом з тим, на думку деяких авторів, са-

ме поліпшення фотосинтетичної діяльності у 

період, що передує цвітінню, сприяє форму-

ванню колоса зі збільшеною кількістю зерен 

(Slafer et al., 1993; Shearman et al., 2005; Slafer, 

Araus, 2007). Деякі експерименти свідчать, що 

на початку виходу в трубку рослини пшениці 

можуть зазнавати нестачі асимілятів (Mulhol-

land et al., 1997). Для цієї фази характерне знач-

не посилення інтенсивності ростових процесів, 

коли стебла, листки, корені та вже ініційований 

колос активно ростуть. Тому в цей час рослина 

потребує безперервного надходження великої 

кількості асимілятів для забезпечення ростових 

потреб усіх активних меристем (Siddique, 

Whan, 1994; Richards, 2000).  
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У літературі є свідчення, що забезпече-

ність колоса асимілятами перед і під час цвітін-

ня є важливим чинником, який визначає по-

дальшу кількість життєздатних зав’язей, а отже 

і зернівок, у стиглому колосі (Richards, 2000, 

Fischer, 2008). У свою чергу накопичення сухої 

речовини і азоту в колосі, тобто його ріст, ви-

значаються кількістю фотосинтетично активної 

радіації і забезпеченням рослини азотом. На-

приклад, широкомасштабними експериментами 

з озимою пшеницею, які включали варіанти з 

різними дозами азоту та затінення в період рос-

ту колоса показано, що кількість зерен корелю-

вала як із сухою масою колоса, так і вмістом 

азоту при цвітінні (Demotes-Mainard, Jeuffroy, 

2004). Це свідчить про взаємозалежність дослі-

джуваних показників.  

Позитивний ефект можна також очікува-

ти від зростання фонду резервних вуглеводів у 

стеблі в період цвітіння для стабілізації забез-

печення початкового етапу росту зернівок і, та-

ким чином, підвищення їх виживаності після 

запліднення (Ehdaie et al., 2006).  

Таким чином, проблему збільшення ін-

тенсивності фотосинтезу слід розглядати в не-

розривному зв’язку з питаннями спрямування 

асимільованого вуглець, регуляції пріоритету 

акцепторів в його розподілі. В свою чергу під-

силення атрагуючої здатності господарсько-

цінних органів повинне супроводжуватися під-

вищенням забезпеченості асимілятами з боку 

фотосинтетичного апарату для підтримання 

стійкого функціонування всієї донорно-

акцепторної системи (Yang, Zhang, 2010).  

Депонуюча функція стебла як  

складова продукційного процесу рослин  

пшениці  

За оцінками багатьох дослідників водо-

розчинні вуглеводи, які у пшениці накопичую-

ться у стеблах до і під час цвітіння і складають-

ся переважно із фруктанів, сахарози, фруктози і 

глюкози, є важливим джерелом вуглецю для 

наливу зерна. За допомогою лазерної мас-

спектрометрії виявлено, що у пшениці водо-

розчинні олігосахариди локалізовані переважно 

в паренхімі стебла, розміщеній навколо внут-

рішньої стінки (Robinson et al., 2007).  

У літературі є свідчення, що відмінності 

у концентрації водорозчинних вуглеводів серед 

генотипів пшениці є одним з генетичних чин-

ників, які впливають на зернову продуктив-

ність, особливо за несприятливих умов. Моле-

кулярними дослідженнями ферментів вугле-

водного метаболізму показано, що рівні мРНК 

двох родин ферментів синтезу фруктанів у 

стеблі (фруктозилтрансфераз) позитивно коре-

лювали із концентрацією водорозчинних вугле-

водів, тоді як рівні мРНК ферментів, залучених 

в їх гідроліз, корелювали негативно (Xue et al., 

2008). Диференційована регуляція мРНК цих 

гідролітичних ферментів зумовлює генотипні 

відмінності за їх активністю. У ліній з високим 

вмістом водорозчинних вуглеводів була при-

гнічена експресія генів ферментів, що належать 

до шляхів катаболізму цукрів і включення їх у 

клітинні стінки. Тому в клітинних стінках стеб-

ла рослин таких генотипів містилося менше ге-

міцелюлоз. Ці результати свідчать, що різно-

спрямований розподіл вуглецю між його пула-

ми у стеблі пшениці є одним з механізмів, які 

визначають генотипні відмінності за вмістом 

водорозчинних вуглеводів.  

У 2008 р. опубліковано одну з перших 

робіт з широкомасштабного транскриптомного 

аналізу рослин пшениці у контексті накопичен-

ня резервних вуглеводів у стеблі у фазу цвітін-

ня (Ruuska et al., 2008). Накопичення фруктанів 

у стеблі супроводжувалося підвищенням кіль-

кості транскриптів комплексу фруктозилтранс-

фераз і фруктан-6-екзогідролаз. Кластерний 

аналіз виявив групу, яка включала декілька 

фруктозилтрансфераз і кілька генів, ймовірно 

залучених у регуляцію запасання вуглецю або 

старіння.  

Ремобілізація вуглеводів, накопичених у 

стеблі пшениці до і під час цвітіння, відіграє 

важливу роль у постачанні асимілятами зерні-

вок, що ростуть. Особливого значення цей про-

цес набуває в разі настання несприятливих 

умов після цвітіння (Slafer et al., 1990; Asseng, 

van Herwaarden, 2003; Hossain et al., 2010). По-

казано, що в умовах помірної посухи налив 

зерна у пшениці може залежати більшою мірою 

від запасних водорозчинних вуглеводів, ніж від 

поточного фотосинтезу (Ehdaie et al., 2006). 

Так, на 10 генотипах пшениці були досліджені 

особливості накопичення водорозчинних вуг-

леводів за різних умов вирощування. Взаємодія 

генотип  дата відбору проб була найсильні-

шою. Посуха зменшувала вміст вуглеводів у 

рослині. Мобілізація вуглеводів була більшою 

за умов достатнього зволоження, хоча посуха 

підвищувала ефективність ремобілізації.  

В інших дослідах цих авторів (Ehdaie et 

al., 2008) посуха зменшувала вміст водорозчин-

них цукрів у стеблах пшениці на 32 % і зернову 

врожайність на 42 %. Вміст водорозчинних 

вуглеводів і суха маса стебла позитивно коре-
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лювали. Кількість асимілятів поточного фото-

синтезу і резервів стебла, що роблять внесок у 

налив зерна, за посухи зменшилась відповідно 

на 54 і 11 %. Генотипні відмінності внеску ре-

зервних вуглеводів стебла у врожай зерна ва-

ріювали за достатнього зволоження від 19,1 до 

53,6 %, а за посухи – від 36,6 до 65,4 %. Маса 

зерна у колосі зменшилася в середньому на 43 

%, причому маса зерен знизилася сильніше, ніж 

їх кількість (відповідно на 26 і 11 %). Вислов-

люється думка, що селекція на більший внесок 

резервів стебла в урожай зерна буде сприяти 

його стабілізації за стресових умов.  

Так, австралійські вчені з'ясували, що 

асиміляти, депоновані у стеблі перед початком 

наливу зерна, мають велике значення для фор-

мування врожайності пшениці за несприятли-

вих умов протягом подальших фаз її росту і 

розвитку (Asseng, van Herwaarden, 2003). Пока-

зано, що за достатнього зволоження в період 

наливу зерна, коли фотосинтетична активність 

листків висока, відносний внесок попередньо 

депонованих асимілятів в урожайність менший, 

ніж у випадку посухи після цвітіння. Залежно 

від умов водного режиму і азотного живлення у 

різні фази росту пшениці внесок депонованих 

до цвітіння і в його період асимілятів у кінцеву 

зернову продуктивність може варіювати від 5 

до 90 %. Збільшення на 20 % здатності до на-

копичення асимілятів у вегетативних органах 

перед початком наливу зерна для їх подальшої 

ремобілізації підвищило зернову продуктив-

ність за умов помірної посухи на 12 %, проте за 

умов достатнього зволоження або навпаки – 

гострого дефіциту вологи чи азоту, цей ефект 

стає несуттєвим.  

На ефективність ремобілізації впливає 

також запит з боку акцептора, який слабшає зі 

зменшенням кількості зерен у колосі за неспри-

ятливих умов у період його росту. Тому депо-

нування асимілятів у вегетативних органах пе-

ред наливом зерна найчастіше розглядається як 

один з механізмів стабілізації врожайності за 

змінних умов довкілля (Gutierrez-Rodriguez et 

al., 2000; Madani et al., 2010; Saint Pierre et al., 

2010). Припускають, що вміст вуглеводів у 

стеблі після цвітіння може бути використаний 

як селекційний критерій для стабілізації про-

дуктивності зернових злаків (Ehdaie et al., 2006; 

Saint Pierre et al., 2010; Pan et al., 2011), що на-

буває особливого значення за умов глобальних 

кліматичних змін (Моргун та ін., 2009).  

Слід зазначити, що здатність стебла до 

тимчасового депонування асимілятів перед цві-

тінням, крім подальшого їх використання для 

наливу зерна, має ще один, на нашу думку, не 

менш важливий аспект, який в літературі прак-

тично не висвітлений. Адже у період колосін-

ня-цвітіння, коли фотосинтетичний апарат вже 

повністю сформований і активно функціонує, 

але головний акцептор асимілятів – зерно, ще 

не утворився, стебло може відігравати роль 

альтернативного акцептора. Це сприяє розван-

таженню листків від асимілятів та дозволяє 

уникнути гальмування фотосинтезу їх надлиш-

ком. Далі ми ще повернемося до цього питання.  

Атрагуюча та асиміляційна здатність 

колоса як складові продукційного процесу 

 рослин озимої пшениці  

Однією із важливих фізіологічних скла-

дових продукційного процесу є потенційна 

спроможність господарсько-цінних органів 

рослини до росту та накопичення запасних ре-

човин. В літературі цю складову визначають 

загальним терміном «атрагуюча сила», тобто 

здатність запасаючих органів притягувати та 

метаболізувати асиміляти (Киризий, 2003; 

2004). Як зазначалось вище, атрагуюча здат-

ність акцепторів (тканин і органів) стимулює 

активність фотосинтетичного апарату, що, у 

свою чергу, забезпечує підвищення асиміляції 

СО2 й, отже, загальної продуктивності рослин-

ного організму. При цьому важливо, щоб аси-

міляти спрямовувались саме у господарсько-

цінні частини, у чому вирішальну роль відігра-

ють генотипні особливості регуляції ростових 

процесів (Моргун та ін., 2008).  

У пшениці атрагуюча здатність (а отже, і 

потенційна продуктивність) колоса зумовлена 

відносною швидкістю його росту в період до 

цвітіння, кількістю квіток, кількістю зернин, 

що утворилися після запліднення, та відносною 

швидкістю росту цих зернин. Аналіз фізіоло-

гічних причин збільшення врожайності озимої 

пшениці у Великій Британії протягом більш 

ніж 20 років від початку «зеленої революції» 

свідчить про майже лінійне зростання кількості 

зерен на одиницю площі посіву за цей період 

(Shearman et al., 2005). Показано, що це відбу-

лося головним чином через збільшення числа 

зерен у колосі. При цьому короткостеблові сор-

ти пшениці мають більше фертильних квіток у 

колосі, ніж старі високорослі сорти, що є на-

слідком посилення розподілу асимілятів у ко-

лос протягом періоду, який передує цвітінню 

(Calderini et al., 1995; Miralles et al., 1998; 

Dotlacil et al., 2010). У свою чергу, підвищення 

забезпеченості рослини асимілятами пояснює-

ться збільшенням ефективності використання 

ФАР у період перед цвітінням, зокрема, через 
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підвищення питомої маси листків, а отже – і 

збільшення кількості елементів фотосинтетич-

ного апарату на одиницю площі листка 

(Shearman et al., 2005).  

Запит з боку акцептора впливає також на 

ефективність ремобілізації асимілятів, накопи-

чених перед цвітінням. Нині більшість дослід-

ників вважає, що зернова продуктивність у су-

часних сортів пшениці обмежується силою ак-

цептора після цвітіння, і з'ясування того, чим 

визначається кількість зерен, буде корисним 

для подальшого підвищення врожайності. Ос-

кільки кількість зерен добре корелює із уро-

жайністю, автори інтерпретують цей показник 

як наслідок здатності рослини накопичувати 

ресурси, зокрема вуглець і азот (Fischer, 1996; 

Применение …, 2007).  

Інтенсивність фотосинтезу після цвітіння 

і накопичення сухої маси рослиною збільшило-

ся разом з підвищенням кількості зерен у коло-

сі в процесі селекції. Повідомлення про підви-

щення кількості запасних вуглеводів перед цві-

тінням у сортів пшениці в процесі селекції не 

відкидають припущення про необхідність по-

силення потенціалу акцептора через збільшен-

ня кількості зерен у колосі (Fischer, 2008).  

Як уже зазначалося, у рослин пшениці на 

стадії наливу зерна стебло слугує додатковим 

донором асимілятів, але сила запиту на асимі-

ляти також відіграє помітну роль у формуванні 

продуктивності головного акцептора – колоса. 

Це добре ілюструють результати дослідження 

китайськими вченими гібридної озимої пшени-

ці (XN 901), яка мала сильний ефект гетерозису 

за потенціалом продуктивності, а її листки та 

стебла залишалися зеленими навіть за повної 

стиглості насіння (Gong et al., 2005). Вивченням 

фотосинтезу і транспорту асимілятів показано, 

що в період наливу зерна експорт асимілятів із 

листків у цього гібрида був значно повільні-

ший, ніж у звичайного сорту. Крім того, гібрид 

мав довший (на 6 діб) період наливу зерна. Йо-

го зернова продуктивність була на 15 % біль-

шою, а Кгосп – на 19 % меншим. Багато невико-

ристаних асимілятів у цього гібрида залиша-

лось в соломі. Автори дійшли висновку, що для 

кращої реалізації його потенціалу продуктив-

ності необхідне підвищення Кгосп, тобто маси і 

кількості зерен у колосі, які, власне, і визнача-

ють його запит на асиміляти або атрагуючу си-

лу акцептора.  

Разом з тим існує й інша думка, яка ста-

вить під сумнів твердження, що після цвітіння 

ключову роль у формуванні врожаю відіграє 

кількість зерен. Її прихильники наводять експе-

риментальні докази того, що урожай визначає-

ться накопиченням вуглецю і азоту рослинами 

незалежно від кількості зерен у колосі (Sinclair, 

Jamieson, 2008).  

Очевидно, обидві ці складові однаково 

важливі у продукційному процесі рослини, але 

їх питоме значення може варіювати залежно від 

конкретних умов вирощування та мети експе-

рименту.  

Безперечно, що у пшениці колос є голов-

ним акцептором асимілятів. Проте йому част-

ково притаманні і донорні функції. Відомо, що 

колоскові луски містять хлорофіл, тобто здатні 

до асиміляції СО2. Але роль фотосинтезу коло-

са у формуванні зернової продуктивності пше-

ниці досліджена значно менше, ніж фотосинте-

тичного апарату листків чи реутилізації асимі-

лятів із стебла. За останніми даними, внесок 

колоса у загальну асиміляцію вуглецю росли-

ною пшениці становить 10-15 % (Araus et al., 

1993; Hoyaux et al., 2008).  

Дослідженнями 26 генотипів пшениці з 

різним розміром колоса показано, що рослини з 

більшим колосом характеризувалися вищим 

вмістом в ньому хлорофілу, активністю ФС ІІ, 

РБФК/О, інтенсивністю фотосинтезу (Wang et 

al., 2001). Площа поверхні колоса і його фото-

синтез у фазі цвітіння мали високу позитивну 

кореляцію із масою зерна у колосі. Висловлю-

ються припущення, що вища здатність колос-

кових лусок до фотосинтезу може зумовлювати 

більшу зернову продуктивність сортів з вели-

ким колосом.  

Дослідженнями інтенсивності фотосинте-

зу колоса і прапорцевого листка протягом на-

ливу зерна пшениці за двох концентрацій СО2 – 

природної та підвищеної на 200 ppm – виявле-

но, що інтенсивність фотосинтезу колоса за 

підвищеної концентрації СО2 збільшилась 

значно сильніше (на 56 %), ніж прапорцевого 

листка (на 23 %) (Zhu et al., 2008; 2009). Більше 

того, збагачення повітря на СО2 скоротило три-

валість фотосинтетичної активності листка по-

рівняно з колосом. В результаті відношення 

внеску колоса до внеску прапорцевого листка у 

зернову продуктивність збільшилося з 1,18 (за 

природної концентрації СО2) до 1,39 (за підви-

щеної концентрації СО2).  

Отже, аналіз літературних даних свідчить 

про наявність важливих регуляторних зв’язків 

між інтенсивністю функціонування фотосинте-

тичного апарата рослин пшениці та особливо-

стями донорно-акцепторних відносин між ор-
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ганами пагона, зокрема атрагуючою здатністю 

головних акцепторів – стебла і колоса.  

В Інституті фізіології рослин і генетики 

НАН України проведений цикл досліджень 

особливостей фотосинтезу та донорно-

акцепторних відносин у рослин озимої м’якої 

пшениці нових високопродуктивних сортів 

(Фаворитка, Смуглянка, Володарка, селекції 

ІФРГ НАН України) у порівнянні зі старим 

менш продуктивним сортом (Миронівська 808) 

з метою виявлення фізіологічних показників, 

що були поліпшені у результаті селекції, та 

оцінки можливості їх подальшої оптимізації 

для стабілізації продукційного процесу і під-

вищення врожайності цієї культури.  

Показано, що нові високопродуктивні 

сорти пшениці характеризуються вищою інтен-

сивністю фотосинтезу листків протягом онто-

генезу рослин порівняно зі старим менш про-

дуктивним сортом. У свою чергу підвищена ін-

тенсивність фотосинтезу відповідає кращій за-

безпеченості рослин асимілятами як за їх пито-

мим вмістом у розрахунку на одиницю маси 

тканин, так і за валовою кількістю в окремих 

органах та цілому пагоні (Крупа, Кірізій, 

2011а).  

Краще постачання асимілятами сприяє 

повнішій реалізації генетичного потенціалу 

рослин високопродуктивних сортів. Так, уже в 

фазі виходу в трубку в їх колосі закладається 

більша кількість квіток, що є генетично зумов-

леною ознакою, але підтримання їх життєді-

яльності потребує і більшої кількості асиміля-

тів. У період наливу зерна вища інтенсивність 

фотосинтезу листків та довше її підтримання до 

кінця онтогенезу забезпечує наповнення біль-

шої кількості зернівок у колосі. Частковий вне-

сок у налив зерна робить і стебло за рахунок 

асимілятів, накопичених в період цвітіння, коли 

ріст вегетативних органів уже практично закін-

чився, але зернівки ще не утворилися. Виявле-

но, що у нових сортів ефективність ремобіліза-

ції тимчасово депонованих асимілятів вища, 

ніж у старого. Проте цей внесок становить ли-

ше близько 15 % від того, що забезпечується 

завдяки поточному фотосинтезу листків протя-

гом наливу зерна за оптимальних умов міне-

рального живлення та вологості ґрунту.  

Разом з тим отримані результати дають 

підґрунтя стверджувати, що депонуюча функ-

ція стебла у рослин пшениці виконує ще одну 

важливу роль, а саме – додаткового акцептора 

асимілятів. Справа в тому, що накопичення 

асимілятів у стеблі відбувається переважно в 

період закінчення колосіння–цвітіння. В цей 

час фотосинтетичний апарат рослини вже пов-

ністю сформований і може працювати з макси-

мальною віддачею, але можливості для утилі-

зації асимілятів обмежені, оскільки головний 

акцептор – зернівки – ще не утворився, а ріст 

вегетативних частин майже завершений. Якби 

асиміляти не виводилися з листків, фотосинте-

тична активність рослин неминуче знизилася б 

внаслідок закономірностей, добре відомих з 

теорії донорно-акцепторних відносин. Це без-

посередньо підтверджують і результати наших 

дослідів із видаленням колоса в період молоч-

ної стиглості (Крупа, Киризий, 2011а). У період 

до утворення зернівок асиміляти тимчасово де-

понуються у стеблі у вигляді запасних полі-

мерних форм вуглеводів, які забезпечують на-

копичення значних їх кількостей без порушен-

ня осмотичного стану клітин. Втім, ці запасні 

форми (у пшениці – переважно фруктани) здат-

ні легко гідролізуватись для їх подальшої ре-

мобілізації у зернівки, що ростуть.  

Отже, стебло виступає альтернативним 

акцептором асимілятів, який запобігає гальму-

ванню активності фотосинтетичного апарату до 

появи головного акцептора. Це експеримен-

тально підтверджує виявлений тісний зв’язок 

між депонуючою здатністю стебла та інтенсив-

ністю фотосинтезу прапорцевих листків у пері-

од цвітіння (Крупа, Кірізій, 2011а). Крім того, 

рівень забезпеченості рослин пшениці асиміля-

тами в цей період зумовлює кількість життє-

здатних зав’язей, з яких потім розвиваються 

зернівки. За всіма цими показниками нові висо-

коінтенсивні сорти мали перевагу над старим, 

менш продуктивним.  

Відомо, що надлишкове накопичення 

асимілятів у листках не тільки гальмує фото-

синтез, але й прискорює їх старіння. Можна 

припустити, що депонуюча функція стебла, 

підтримуючи активність фотосинтетичного 

апарату на високому рівні в період цвітіння, 

має більш «пролонговану» дію і тим самим 

гальмує його старіння в подальшому. Адже у 

нових високопродуктивних сортів довше збе-

реження інтенсивності фотосинтезу на вищому 

рівні протягом наливу зерна відповідало і 

більшій депонуючій здатності стебла порівняно 

із менш продуктивним старим сортом.  

Висока інтенсивність фотосинтезу лист-

ків протягом наливу зерна у нових сортів може 

бути зумовлена також і посиленим запитом на 

асиміляти з боку колоса зі збільшеною кількі-

стю зернівок, які мають високу атрагуючу 

здатність. Це сприяє швидкому виведенню 
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асимілятів з листків та стимулює їх фотосинте-

тичну активність. Власний фотосинтетичний 

апарат колоса також може робити внесок у на-

лив зерна, але, за нашими оцінками, він на по-

рядок менший порівняно із листками (Крупа, 

Кірізій, 2011б). В період цвітіння остистий ко-

лос має перевагу над безостими за рівнем по-

глинання СО2, але вже за молочно-воскової 

стиглості ця перевага втрачається, а видимий 

фотосинтез колоса вже не реєструється, тоді як 

листки ще активно функціонують. Тому роль 

колоса в асиміляційній діяльності рослини 

швидше полягає у стимуляції роботи фотосин-

тетичного апарату листків запитом на асиміля-

ти протягом наливу зерна, а не у власному фо-

тосинтезі колоса.  

Резерви асимілятів, депоновані у стеблі, а 

також власний фотосинтез колоса (завдяки ксе-

роморфності його фотосинтетичного апарату) 

можуть набувати більшого значення за настан-

ня несприятливих умов після цвітіння, зокрема 

посухи. І хоча продуктивність рослин за таких 

умов неминуче зменшиться, величина її падін-

ня буде залежати від ефективності функціону-

вання захисних систем та розмірів «стабіліза-

ційних фондів». Як свідчать результати наших 

дослідів, нові високопродуктивні сорти пшени-

ці здатні підтримувати вищу інтенсивність фо-

тосинтезу протягом посушливого періоду та 

швидше її відновлювати до нормального рівня 

після зняття дії стресового чинника, порівняно 

зі старим сортом (Крупа та ін., 2011). Вони ма-

ли кращу забезпеченість резервними асиміля-

тами. Тому зниження їх зернової продуктивно-

сті за дії посухи було меншим, ніж у старого 

сорту.  

Таким чином, перевага за зерновою про-

дуктивністю нових високоінтенсивних сортів 

пшениці перед старим сортом, створеним до 

початку «зеленої революції», забезпечується 

вищою інтенсивністю фотосинтезу протягом 

генеративної фази розвитку, особливо в період 

наливу зерна, підвищеною депонуючою здатні-

стю стебла та ефективністю ремобілізації аси-

мілятів наприкінці вегетації, високою атрагую-

чою здатністю колоса, покращеною посухото-

лерантністю фотосинтетичного апарату. Літе-

ратурні дані та результати наших досліджень 

свідчать, що резерви поліпшення цих ознак се-

лекційним шляхом ще не вичерпані, і це може 

стати фізіологічним підґрунтям для подальшо-

го підвищення продуктивності стратегічної 

продовольчої культури – пшениці. 
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Обобщены сведения по взаимодействию фотосинтетической ассимиляции СО2, донорно-

акцепторных отношений (аттрагирующей способности колоса, депонирующей функции стеб-

ля) и продуктивности растений озимой пшеницы. Обсуждается регуляция интенсивности фо-

тосинтеза запросом на ассимиляты.  
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