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Пшениця, будучи одним із найцінніших злаків планети, відіграє провідну 
роль у харчовому забезпеченні людства. Ареал пшениці дуже великий, оскільки 
культивують її на п’яти континентах у більшості країн світу. Генетичне вдосконалення 
пшениці має вирішальне значення, адже безпосередньо впливає на економічний 
розвиток, міжнародну торгівлю зерном і продовольчу безпеку країни. У зв’язку з цим 
актуальність досліджень у вирішенні багатьох генетико-селекційних задач стосовно 
цієї культури зростає і набуває якісно нового характеру. Збільшення врожайності є 
найважливішим критерієм у вирощуванні будь-яких сільськогосподарських культур, 
зокрема, пшениці. Посуха – один із найголовніших обмежуючих чинників довкілля, 
що знижують продуктивність рослин. Щоб гарантувати сільське господарство від 
втрат у посушливі роки, необхідно мати стійкі до дефіциту вологи сорти. Саме тому 
одним із пріоритетних напрямів селекції пшениці є створення сортів, стійких до 
дії водного дефіциту. Успіх селекції у створенні посухостійких форм багато в чому 
залежить від правильної оцінки ступеня їхньої стійкості. Результати, отримані в ході 
аналізу літературних даних, свідчать, що для скринінгу сортозразків пшениці на 
посухостійкість є багато методів, заснованих на різних принципах дії, і кожен із них 
має свої переваги та недоліки. Для прискорення селекційного процесу й отримання 
достовірних результатів необхідно застосовувати різні методики дослідження зразків 
за конкретними ознаками стійкості до стресу. Вибір способу значною мірою залежить 
від ступеня його трудомісткості, тривалості оцінки і пропускної здатності. Тому 
створення нових і вдосконалення вже наявних методів оцінки селекційного матеріалу 
пшениці на посухостійкість в умовах наростання водного дефіциту або підвищення 
температури дасть можливість об’єктивно характеризувати рівень адаптивності 
перспективних генотипів і прогнозувати їхню поведінку у відповідних екологічних 
умовах.
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Пшениця займає чільне місце серед зернових культур у всьому світі і є головним 
продовольчим продуктом приблизно для 35 % населення Земної кулі, забезпечуючи близь-
ко 20 % потреб людства в енергії [56]. Ця культура також займає перше місце у світі за 
посівними площами (близько 230 млн га) і валовим збором зерна (понад 766,4 млн т) [70]. 
Поширеність цієї культури зумовлена її високою біологічною пластичністю щодо еколо-
гічних умов і, перш за все, високою поживністю зерна, з якого отримують багато харчових 
продуктів [18, 48]. 

Генетичний потенціал вітчизняних сортів м’якої пшениці коливається в межах 11–
14 т/га, проте у виробничих умовах реалізується лише 45 % [7]. Є багато чинників, які 
не дають змоги повною мірою реалізувати детермінований спадковий потенціал сортів. 



С. Пикало, О. Демидов, Т. Юрченко та ін. 
ISSN 0206-5657. Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 2020. Випуск 8264

Тому одним із пріоритетних напрямів генетики, селекції та біотехнології є створення сор-
тів пшениці, толерантних до несприятливих екологічних чинників довкілля – посухи, екс-
тремальних температур, засолення, забруднення іонами токсичних металів тощо. 

Серед усіх природних чинників, які найбільш негативно впливають на фізіологічні 
процеси росту і розвитку рослин пшениці та призводять до зниження урожаю, є водний 
дефіцит, спричинений посухою [55, 69, 86]. Відомо, що нестача води у ґрунті завдає значно 
більшої шкоди рослинництву, ніж усі інші стресові фактори, разом узяті [52]. Шкідлива 
дія посухи полягає, в першу чергу, у зневодненні та порушенні метаболічних процесів у 
рослинах, що призводить до розпаду білків, зміни колоїдно-хімічного стану цитоплазми 
клітини і, як наслідок, до зниження кількості накопиченої рослинами органічної речовини 
[52, 78, 87]. Посуха може також спровокувати засолення ґрунтів [52]. Стрес, викликаний 
водним дефіцитом, може бути первинним у разі посухи, а також вторинним у разі сольово-
го стресу [52, 87]. Очікується, що з прогресуючим глобальним потеплінням клімату періо-
дичність повторення посух по роках буде тільки посилюватися [89]. 

Реакція рослин на водний стрес залежить від кількох факторів, таких як стадія роз-
витку, ступінь тяжкості і тривалості стресу, а також генетичні особливості сорту [54, 69, 
87]. У вирішенні даної проблеми адаптивний сорт є найдешевшим і доступним засобом 
підвищення врожайності за умов водного дефіциту. Тому для стабільного отримання зер-
нової продукції та для селекції загалом суттєве значення має добір генотипів пшениці, 
здатних переносити дефіцит вологи у ґрунті. Селекція пшениці на посухостійкість є ви-
значальною передумовою для підвищення її пластичності й продуктивності та дає змогу 
розширити посіви цієї культури у районах із несприятливими кліматичними умовами [13, 
84, 87]. Успіх селекції пшениці на стійкість до водного дефіциту значною мірою залежить 
від правильної оцінки цієї ознаки у створюваних сортів. Тому методологічне забезпечення 
всебічного дослідження біологічної та агрономічної стійкості рослин даної культури до 
посухи є пріоритетним завданням багатьох селекційних установ України [44]. Варто за-
значити, що стійкість рослин до будь-якого стресу є відносною характеристикою, тому для 
її визначення у селекційній практиці досить часто використовують сорти-класифікатори 
[47]. 

Для прискорення селекційного процесу пшениці й отримання достовірних результа-
тів необхідно застосовувати різні методики дослідження зразків за конкретними ознаками 
стійкості. Достовірність оцінки тим чи іншим методом залежить від того, наскільки сильно 
корелює з істинною стійкістю рослин фізіологічна ознака, що лежить в основі даного діа-
гностичного способу [5, 6]. Ефективна робота в цьому напрямі можлива на основі знання 
і використання фізіологічних механізмів виникнення у рослин стійкості. Розглядаючи цю 
проблему, генетики та селекціонери зосереджують свої зусилля головним чином на вико-
ристанні класичної адаптивної селекції для створення нових сортів. Класичні методи, що 
застосовуються для оцінки посухостійкості рослин, умовно розподіляють на три групи: 
прямі, вегетаційні та непрямі [49]. 

Прямі методи. У селекційній практиці зернових колосових культур на сьогодні ши-
роко використовують спосіб оцінки стійкості генотипів до посухи, що заснований на про-
веденні польових дослідів [29]. Тут враховують і оцінюють особливості росту і розвитку 
досліджуваних рослин, а також їхню продуктивність в умовах водного дефіциту [79, 85]. За 
настання посухи на рівні цілої рослини враховують такі параметри як швидкість і ступінь 
втрати тургору, ступінь відмирання листя, глибина залягання коріння, товщина кутикули, 
зміна контролю змикання продихів тощо [19, 79, 86]. Найбільш повним і об’єктивним по-



С. Пикало, О. Демидов, Т. Юрченко та ін. 
ISSN 0206-5657. Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 2020. Випуск 82 65
казником стійкості рослини до посухи вважається її урожайність за умов водного дефіциту. 
Для виявлення посухостійких форм у польових умовах запропоновано кілька критеріїв до-
бору, що передбачають визначення врожайності зерна у стресових і нестресових умовах – 
стійкість і сприйнятливість генотипів до дії водного дефіциту [76, 94]. Кількісною мірою 
посухостійкості вважається ступінь зниження продуктивності в екстремальних умовах, по-
рівняно з оптимальними умовами росту [11, 83]. Індекси посухостійкості, які враховують 
рівень втрати урожаю під впливом посухи порівняно з оптимальними умовами, викорис-
товують для добору посухостійких форм [71, 83, 94]. Ці індекси базуються як на стійкості, 
так і на чутливості зразків до водного стресу. Дослідники із CIMMYT розширили поняття 
про посухостійкість як відношення урожаю в однакових умовах посухи у різних сортів і за-
пропонували розглядати його на генетичному рівні [88]. R. A. Fisher і R. Maurer [73] запро-
понували індекс сприйнятливості до стресу (SSI) у зернових культур, який характеризує рі-
вень чутливості сортозразка до різних стресових факторів, зокрема – посухи. Цей показник 
дає змогу оцінити відносну сприйнятливість кожного генотипу в досліджуваному наборі, 
тому чим він менший, тим більший рівень посухостійкості зразка. G.C.J. Fernandez [72] 
представив новий розширений показник під назвою індекс толерантності до стресу (STI), 
який може бути використаний для ідентифікації форм із високим рівнем урожайності як у 
стресових, так і в оптимальних умовах. Цей показник характеризує здатність зразка утри-
мувати стабільний рівень урожайності незалежно від стресових факторів. Різні автори ви-
користовували індекс толерантності до стресу для визначення стійкості до посухи у сортів 
із високою врожайністю [8, 71, 72, 83]. P. Gavuzzi та співавтори [74] для аналізу зернових 
культур запровадили індекс урожайності у стресових умовах (YI), який визначається від-
ношенням урожайності сорту під впливом стресового чинника до середньої урожайності 
вивчених генотипів в аналогічних умовах. У роботі Н.О. Вус і співавторів [8] показано, що 
для більш ґрунтовної оцінки зразків за посухостійкістю доречно використовувати не один, 
а комплекс індексів. Слід зазначити, що під час обчислення всіх індексів використовують 
не більше чотирьох параметрів – урожайність сорту за умов посухи і за достатнього зволо-
ження та середні урожайності набору сортів у вказаних умовах. Середні урожайності набо-
ру сортів також використовують для характеристики умов середовища, рівня інтенсивності 
посухи, а рівні урожайності сортів характеризують реакцію окремих зразків на дію посухи 
[8, 62, 83]. До основних переваг методу оцінки посухостійкості за використання вищеза
значених індексів належать доступність необхідних даних, можливість вивчення значного 
обсягу набору сортів, простота розрахунків і визначення в одиницях найважливішої агро-
номічної характеристики – урожайності [62]. Таким чином, використання індексів оцінки 
посухостійкості, які обчислюють для широкого спектра культур (зокрема, пшениці), зна-
чно спрощує виявлення стійких форм.

У польових умовах посухостійкість визначають також способом, розробленим у 
Науково-дослідному інституті сільського господарства Південного Сходу Росії, який дає 
змогу ранжувати сорти чи лінії пшениці за посухостійкістю в будь-який окремо взятий 
посушливий рік, а за потенційною продуктивністю – в оптимальні роки [24]. На основі 
визначення сухої маси колосся у період цвітіння та повної стиглості проводять розрахунки 
показника коефіцієнта реалізації колоса – відношення сухої маси колоса у фазу повної сти-
глості зерна до сухої маси колоса у фазу цвітіння. Використовуючи такий метод, науковці 
Миронівського інституту пшениці імені В.М. Ремесла НААН (МІП) за величиною коефі-
цієнта реалізації колоса виділили посухостійкі лінії конкурсного випробування ярої м’якої 
пшениці, які згодом були передані на державне сортовипробування [13].
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Оцінка стійкості рослин у польових умовах є досить трудомістким заняттям, займає 
досить тривалий час, потребує відповідних умов середовища для ефективного фенотипово-
го прояву бажаної ознаки, а тому передбачає застосування значних матеріальних ресурсів. 
Часом буває важко або навіть неможливо створити два фони вирощування (оптимальний і 
екстремальний), що необхідно для діагностики посухостійкості. Складність цього методу 
полягає також у просторовій гетерогенності фізичних і хімічних властивостей ґрунту, а 
також у сезонних коливаннях кількості атмосферних опадів. 

Вегетаційні методи. Ці методи передбачають застосування вегетаційних примі-
щень або спеціальних засушників із контрольованими умовами вирощування, де як осно-
вний критерій стійкості рослин слугує рівень їхньої урожайності за стресових умов по-
рівняно з контролем [41].

Для попереднього оцінювання стійкості сортів до атмосферної посухи деякі селек-
ційні установи використовують суховійні камери, в які вміщують вегетаційні посудини з 
рослинами [12]. Через суховійну камеру пропускають сильний потік зневодненого повітря 
(відносна вологість 18–20 %) за температури близько 40 °С, тобто створюють приблизно 
такі умови, які бувають у природі під час суховію. Стійкість оцінюють, порівнюючи вро-
жайність рослин у контрольних посудинах і тих, що зазнали дії суховійної установки.

І.І. Туманов [46] розробив т. зв. метод в’янення, який полягає в тому, що рослини 
висівають у посудині місткістю 6–7 кг ґрунту і вирощують їх за штучного зрошення. Потім 
у певні фази розвитку зрошення припиняють, запас вологи у посудинах швидко витрача-
ється, і рослини в’януть. Коли в’янення досягає такого ступеня, що у найменш стійких 
сортів починає відмирати листя, полив відновлюють і продовжують до кінця вегетації. У 
таких самих посудинах і за таких самих умов, але за постійного зрошення, для контролю 
вирощують ті ж сорти. Порівняння врожайності досліджуваних рослин із контрольними 
дає змогу визначити ступінь посухостійкості: що менша різниця в урожаї між рослинами, 
які зазнали в’янення, і контрольними, то стійкіший сорт до посухи. Варто зазначити, що 
цей метод активно використовують у сучасних дослідженнях [39, 93].

Однак вегетаційні методи є досить трудомісткими і громіздкими, а тому мають низь-
ку пропускну здатність, що обмежує їхнє застосування для оцінки стійкості селекційного 
матеріалу до стресів. Окрім того, деякі вчені вважають, що селекція на посухостійкість за 
величиною урожайності є досить складним завданням, тому що успадковуваність урожай-
ності в умовах стресу зазвичай низька через невелику генотипову дисперсію або через зна-
чну варіансу взаємодії генотип-середовище [71, 80]. Як наслідок, селекційне поліпшення 
стає довготривалим і ненадійним. 

Таким чином, за стресових умов урожайність не завжди є найбільш придатною і про-
стою ознакою для оцінки посухостійкості. Включення фізіологічних і біохімічних ознак у 
потенційно високопродуктивний генотип пшениці може поліпшити його адаптивність, дає 
можливість глибше вивчити його реакцію на мінливість середовища, а тому є важливою 
складовою селекційного процесу цієї культури.

Непрямі методи. Оскільки безпосередня оцінка рівня агрономічної стійкості рос-
лин до посухи є тривалим і трудомістким завданням, у селекційній та інтродукційній прак-
тиці широко використовують непрямі лабораторні методи оцінки біологічної стійкості за 
фізіологічними, анатомічними, морфологічними та біохімічними показниками [23, 60, 95]. 
Ці підходи полягають у використанні не самої стійкості до нестачі вологи, а будь-якої іншої 
біологічної властивості, пов’язаної з даною ознакою. На сьогодні існує ціла низка непря-
мих методів оцінки посухостійкості рослин пшениці. Найбільш використовуваними з них 



С. Пикало, О. Демидов, Т. Юрченко та ін. 
ISSN 0206-5657. Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 2020. Випуск 82 67
є реєстрація товщини листя і визначення у них відносного вмісту води (RWC) [58, 60, 61, 
81], визначення інтенсивності транспірації проростків і виносу з транспіраційною вологою 
мінеральних іонів [31], вимірювання електроопору у верхній частині проростків пшениці 
за допомогою голчастих електродів [26], реєстрація електропровідності листя за здатністю 
листків виділяти або утримувати різну кількість електролітів [4, 21, 32]. До відомих на-
лежать також методи оцінки посухостійкості за оптичною густиною екстрактів листя, рос-
товою реакцією, ступенем відновлення мітотичної активності меристеми пагона після під-
сушування, величиною енергетичного заряду аденозинфосфатної системи [12, 15]. Один 
із відомих способів заснований на визначенні швидкості гідролізу статолітного крохмалю 
у клітинах кореневого чохлика рослини [11]. Даний показник визначають візуально під 
мікроскопом і оцінюють в умовних балах.

Є різні методи тестування в лабораторних умовах, проте всі вони базуються на по-
рівнянні біометричних характеристик або біохімічних показників рослин після перенесен-
ня їх у селективні умови [11, 26, 58]. Біохімічний підхід оцінки пшениці на стійкість до 
нестачі вологи полягає у реєстрації зміни активності різних ферментів (нітратредуктази, 
пероксидази) [28], вимірюванні концентрації вільного проліну [2, 90], визначенні вмісту за-
гального білка, гліколіпідів і фосфоліпідів у фракції мембран хлоропластів [20, 60], аналізі 
накопичення рослинами цукрів [1]. Серед механізмів адаптації рослин до водного дефіци-
ту важливе значення має накопичення сумісних осмолітів, одним із яких є пролін. Відомо, 
що збільшення вмісту цієї амінокислоти у клітинах рослин сприяє підвищенню стійкості 
до осмотичного стресу [22, 90]. Тому динаміку змін вмісту проліну в рослинах широко 
використовують як показник їхньої підвищеної стійкості до водного дефіциту. Одержані 
у багатьох працях результати опосередковано підтверджують гіпотезу про провідну роль 
проліну як осмопротектора за водного стресу [27, 37, 90]. Основна перевага біохімічних 
методів полягає в тому, що їх можна використовувати в оцінці стійкості на різних етапах 
розвитку рослин, що значно поглиблює уявлення про посухостійкість.

На даний час найефективнішими є методи ранньої діагностики на насінні та про-
ростках, оскільки вони дають змогу проводити оцінку впродовж року й аналізувати ве-
лику кількість селекційного матеріалу [5, 6]. В Інституті рослинництва імені В.Я. Юр’єва 
НААН група дослідників розробила спосіб оцінки стійкості сортів зернових колосових 
культур до стресових умов вирощування, зокрема, посухи, який включає дію на насіння 
стресових факторів із подальшою оцінкою кількості виживання сукупності насіння кон-
кретної партії сорту, що виражає його стійкість [35]. Даний метод передбачає опромінення 
насіння електромагнітними полями надзвичайно високих частот і нагрівання його в межах 
26–85 °С з подальшою оцінкою ступеня виживання залежно від часу опромінювання. Той 
зразок насіння, який за часом опромінювання більше витримує свою життєздатність, – ві-
дображає вищу стійкість сорту до стресових умов вирощування. Як зазначають автори, 
запропонований лабораторний спосіб не виключає інші, а лише є розпізнавальним і дає 
змогу оцінювати велику кількість вихідного селекційного матеріалу та подальше вивчення 
наявних сортів.

Одним із методів оцінки посухостійкості сільськогосподарських культур, у тому 
числі пшениці, є визначення відсотка пророслого насіння на розчинах речовин, що ви-
кликають зниження водного потенціалу в клітинах [33]. Встановлено, що висока частка 
пророслого насіння на субстраті з осмотиком характеризує його здатність проростати у 
ґрунті за дуже малих запасів вологи [6]. Тому визначення кількості пророслого насіння 
на розчинах із високим осмотичним тиском, які імітують умови фізіологічної посухи, дає 
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можливість на ранніх етапах онтогенезу оцінити відносну посухостійкість рослин. У ролі 
осмотика, як правило, використовують високомолекулярний поліетиленгліколь (ПЕГ) або 
дисахарид сахарозу, однак подібними властивостями характеризується і такий 6-атомний 
спирт, як низькомолекулярний маніт. Показано [40], що поряд із сахарозою маніт має ана-
логічну спроможність до моделювання водного стресу, а це робить його перспективним 
для ранньої діагностики посухостійкості сортів пшениці. У відділі біотехнології, генетики 
і фізіології МІП науковці розробили та запатентували [34] спосіб оцінки стійкості гено-
типів пшениці до дії водного дефіциту, що обумовлений здатністю насіння різних сорто
зразків неоднаково проростати на високоосмотичних розчинах із манітом. Застосовуючи 
запропонований спосіб, для достовірної оцінки слід використовувати насіння одного року 
репродукції та однієї фракції. Даний винахід спрямований на розв’язання проблеми посу-
хостійкості пшениці та сприятиме створенню нових сортів із цінними практичними влас-
тивостями. 

Досить важливим показником адаптивності рослин пшениці до посухи є швидкість 
росту пагонів і зародкових коренів та їхньої довжини, тому посухостійкість даного зла-
ку часто визначають за морфометричними показниками проростків за умов осмотичного 
стресу. Установлено, що критерієм оцінювання може слугувати співвідношення довжини 
та сирої маси кореневої системи до наземної частини рослини [4]. О.В. Бичкова та Л.П. 
Хлєбова [5] досліджували особливості проростання насіння пшениці на розчинах сахаро-
зи з високим осмотичним тиском і виявили, що, окрім схожості, такі ознаки як довжина 
головних зародкових коренів і довжина проростка можуть додатково вказувати на посухо
стійкість конкретного генотипу. Відомий спосіб визначення посухостійкості на ранніх ета-
пах онтогенезу рослин, що передбачає пророщування насіння, підсушування проростків за 
оптимальних для рослин температур і визначення вмісту води в меристемах у післястре-
совий період [36]. У інших дослідженнях [3] показником стійкості генотипів пшениці до 
осмотичного стресу був ступінь пригнічення накопичення сирої маси проростками за зни-
женого осмотичного потенціалу. При цьому чим менше пригнічувалися ріст і накопичення 
біомаси проростків у розчині ПЕГ порівняно з контролем, тим стійкішим виявлявся зразок.

Як зазначають Г.С. Россихіна та В.Я. Попов [44], у зв’язку з недостатньо високим 
рівнем формалізації процесів реалізація непрямих методів оцінки посухостійкості допус-
кає несанкціоновану появу артефактів у процесі проведення модельних експериментів. На-
ведений недолік є причиною суттєвого зниження достовірності результатів експериментів, 
а також неможливості в деяких випадках забезпечення їхньої повторності. Тому науковці 
Дніпровського національного університету імені Олеся Гончара запропонували підхід до 
підвищення рівня формалізації процесу дослідження стійкості рослин пшениці до посухи 
на прикладі математичного моделювання даного процесу [44]. Як ключові напрями було 
вибрано забезпечення можливості нормованого варіювання рівнем посухи, визначення 
якості контрольних зразків рослин, планування експерименту, розробку та дослідження 
ефективного методу визначення посухостійкості рослин. Автори дійшли висновку, що ви-
користання запропонованого підходу у практиці лабораторних експериментів забезпечує 
суттєве зниження кількості артефактів і сприяє підвищенню ефективності селекційної та 
інтродукційної практики у польових умовах.

Комплексні методи. Комплексне оцінювання зразків на різних етапах розвитку рос-
лин дає змогу більш об’єктивно та достовірно оцінити генотипи за стійкістю до водного 
дефіциту. Слід підкреслити, що від достовірності методу залежить ступінь збігу результа-
тів оцінки одного й того ж набору сортів у повторних циклах діагностики. У відділі біотех-
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нології, генетики і фізіології МІП унаслідок застосування комплексу лабораторних методів 
оцінки за ознаками, пов’язаних з посухостійкістю рослин (проростання зерна в розчині 
сахарози, інтенсивність виходу електролітів із тканин листка, інтенсивність росту коре-
невої системи), визначено кращі за стійкістю до водного дефіциту сорти пшениці м’якої 
озимої миронівської селекції [4]. Виділені генотипи можуть слугувати цінним генетичним 
матеріалом у подальшому селекційному процесі цієї культури.

Лабораторні методи ранньої діагностики посухостійкості на насінні та проростках 
дають змогу проводити оцінку стійкості до посухи впродовж року й аналізувати велику 
кількість селекційного матеріалу, проте ними не передбачено визначення врожайних влас-
тивостей генотипу у стресових умовах вирощування. Тому для прискорення селекційного 
процесу та водночас об’єктивної оцінки стійкості генотипів пшениці до водного дефіциту 
доцільно застосовувати комбіновані методи, що передбачають поетапне проведення лабо-
раторних і вегетаційних дослідів [5, 45]. 

Д.С. Тагіманова та співавтори [45] дійшли висновку, що під час проведення оцінки 
на посухостійкість необхідно використовувати комплекс методів, за допомогою яких мож-
на було б не лише оцінювати різні аспекти толерантності сортів пшениці на ранніх етапах 
розвитку рослин, а й прогнозувати їхню потенційну врожайність. Автори аргументують це 
тим, що посухостійкі форми, як правило, є низьковрожайними внаслідок протиріччя цих 
двох властивостей рослин, тому необхідно добирати форми, що поєднують їх на певному 
рівні в одному генотипі. Дослідники виявили, що показники стійкості, отримані на різних 
рівнях організації (клітини, проростки, дорослі рослини), переважно збігалися для біль-
шості досліджених генотипів пшениці. 

В умовах лабораторії селекції ярої пшениці МІП на основі комплексного викорис-
тання методів ранньої діагностики посухостійкості й аналізу коефіцієнта реалізації колоса 
виділено лінії пшениці ярої, стійкі до водного дефіциту [13]. Комплексне використання 
непрямих методів аналізу посухостійкості дало змогу ранжувати і виділяти серед селек-
ційного матеріалу посухостійкі лінії. Ефективність використання комплексу методів для 
визначення стійкості до посухи підтверджено занесенням нових сортів до Державного Ре-
єстру сортів рослин, придатних для поширення в Україні [14]. Виявлено високоадаптивні 
лінії пшениці ярої, які передано на державне сортовипробування як нові сорти.

Використання подібних підходів дає змогу комплексно і з необхідною вірогідністю 
(що більше відповідає польовим умовам) оцінити селекційний матеріал за посухостійкіс-
тю. Таким чином, сортозразки отримують поглиблену оцінку стійкості до стресу, що уточ-
нює результати їхньої первинної діагностики. Така поетапність роботи дає можливість по-
рівняно швидко і досить точно виявити з великої кількості сортів рослин, що оцінюються, 
найбільш посухостійкі.

Біотехнологічні методи. Принципово новим підходом на сьогоднішній день є за-
стосування методів біотехнології, що значно полегшує та прискорює традиційний селек-
ційний процес створення нових ліній і сортів пшениці. Варто зазначити, що за останні де-
сятиліття, поряд із морфолого-анатомічними та фізіолого-біохімічними методами оцінки 
стресостійкості рослин, біотехнологічні підходи набули досить значного поширення [17, 
30]. Сучасні біотехнології дають змогу суттєво скоротити терміни добору й оцінки сортів і 
успішно застосовуються селекціонерами по всьому світу. 

Особливої актуальності набуває застосування культури тканин і органів in vitro – 
біологічної системи, де немає механізмів регуляції, що діють на рівні цілого організму 
[42]. Метод культури тканин та органів in vitro нині широко використовують для вирішення 
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прикладних завдань селекції різних сільськогосподарських рослин і, зокрема, пшениці [16, 
67]. Особливістю культури соматичних тканин рослин є можливість регенерації повноцін-
них організмів завдяки властивості тотипотентності рослинної клітини [42, 65]. Культура 
ізольованих тканин є екологічно безпечною, малозатратною за часом і ресурсами техноло-
гією для вивчення стресостійкості форм зернових, що базується на використанні калюсних 
культур та культивуванні in vitro клітин у специфічних умовах [30, 42]. Ці підходи засто-
совують для скринінгу стійких форм, створення й ідентифікації сомаклональних варіантів 
із підвищеною стійкістю, а також для вивчення реакції клітин на токсичність селективних 
агентів. 

У злаків, як правило, оцінку in vitro проводять на калюсах, оскільки інші техноло-
гії (зокрема, протопластів, ембріокультури, культури пиляків) ще недостатньо розроблені 
[17]. Перевагами калюсних культур, порівняно з клітинними, є менший період необхідного 
культивування і, як наслідок, менша генетична нестабільність. Для отримання калюсу зі 
соматичних клітин використовують незрілі та зрілі зародки, незрілі суцвіття, сегменти ко-
леоптиля, мезокотиля та молодих листків, апікальні меристеми пагонів [30, 42, 65]. За умов 
in vitro можна задавати різні параметри, подібні до тих, в яких у подальшому зростатимуть 
дорослі рослини, в т. ч. і екстремальні умови вирощування. При цьому стійкі форми можна 
ідентифікувати шляхом порівняння росту калюсів на селективному середовищі за наявнос-
ті й відсутності стресового агента. На даний час селективні системи для добору стійких 
до водного дефіциту форм розроблені для багатьох злакових культур. У багатьох працях 
науковці показують можливість використання методу in vitro для тестування селекційного 
матеріалу на стійкість до несприятливих факторів середовища [43, 45, 57, 75]. Зокрема, на 
прикладі м’якої пшениці виявлено кореляційний зв’язок між реакціями клітинних систем 
in vitro і посухостійкістю рослини [45]. У роботі В.М. Россєєва та співавторів [43] у резуль-
таті порівняльного вивчення сортів пшениці м’якої ярої виявлено, що індекси стійкості 
сортозразків, визначені шляхом тестування in vitro, відображають їхню посухостійкість у 
польових умовах.

На клітинному рівні стійкість до водного дефіциту виявляється у толерантності клі-
тин до наявності у живильному середовищі осмотично активних речовин. Для імітації in 
vitro стресового ефекту водного дефіциту застосовують такі осмотики як ПЕГ (поліетилен-
гліколь) або маніт [16, 57]. Варто зазначити, що у більшості робіт для отримання посухо
стійких рослин як селективний фактор використано ПЕГ. Через його високу молекулярну 
масу ПЕГ не може проникати крізь мембрану клітини, щоб змінити її осмотичний потенці-
ал [66]. Механізм моделювання ним умов дефіциту вологи в культивованих клітинах поді-
бний до того, який спостерігають у клітинах інтактних рослин за умов посухи [75]. Значно 
рідше під час добору та скринінгу in vitro стійких до водного стресу зразків застосовують 
маніт. Слід відмітити, що, порівняно з непроникаючим ПЕГ, маніт проникає у рослинну 
клітину та знижує нормальний водний потенціал, чим спричиняє зневоднення й гальму-
вання багатьох фізіологічних і метаболічних процесів [10]. Єгипетські дослідники [51] 
встановили чітку позитивну кореляцію між виживаністю калюсів пшениці на селектив-
них середовищах із різними концентраціями маніту й життєздатністю цих генотипів у по-
льових умовах. О.В. Дубровна зі співавторами [16] під час проведення клітинної селекції 
м’якої пшениці на посухостійкість порівнювали ефективність використання селективних 
систем із ПЕГ та манітом. При цьому калюс культивували на середовищі зі селективними 
факторами у таких концентраціях: ПЕГ – 2,5; 5; 10; 15; 20; 25 %, маніт – 0,6; 0,8; 1,0 та 
1,2 М. Автори показали, що селективна система з манітом є ефективнішою, оскільки за-
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безпечує повнішу елімінацію чутливих клітин і вищу життєздатність рослин-регенерантів. 
Підвищену стійкість до посухи було підтверджено у нащадків більшості отриманих після 
клітинної селекції форм, що вказує на мутаційну природу стійкості. Аналогічні результати 
для м’якої пшениці продемонстрували й інші автори [57].

У відділі біотехнології, генетики і фізіології МІП методом прямого добору прове-
дено скринінг in vitro гібридів F2 пшениці м’якої та твердої ярої на стійкість до водного 
дефіциту за рівнем виживання калюсів на селективних середовищах із манітом концентра-
ціями 0,2; 0,4; 0,6 та 0,8 М [38]. Показано, що зі збільшенням концентрації маніту в усіх 
генотипів відбувалося пригнічення росту калюсної культури, що свідчить про токсичний 
вплив стресового чинника. У результаті досліджень виділено генотипи, калюси яких ха-
рактеризувалися здатністю до росту на селективному середовищі з осмотично активною 
речовиною та зберігали ознаку стійкості протягом усього циклу культивування. Підвище-
ну посухостійкість виділених ліній згодом було виявлено у польових випробуваннях. Та-
ким чином, результати роботи підтвердили застосування культури тканин in vitro як тест-
системи для проведення скринінгу генотипів пшениці на стійкість до водного стресу.

Однак для практичного використання клітинних технологій з метою оцінки та до-
бору стійких сортів необхідно, щоби ступінь стійкості на рівні культури клітин і цілої рос-
лини тісно корелював, чого не завжди можливо досягти. Так, у роботі E. Farshadfar і спі-
вавторів [71] під час скринінгу генотипів м’якої пшениці на посухостійкість не виявлено 
достовірного кореляційного зв’язку між результатами оцінки in vivo та in vitro. Автори 
підсумували, що результати скринінгу in vitro не можна узагальнити на рівні in vivo та 
навпаки, тому показники стійкості, отримані вищезгаданими методами, не завжди корелю-
ють між собою і повинні розглядатись окремо або доповнювати один одного. Слід також 
зауважити, що скринінг і добір селекційного матеріалу пшениці на клітинному рівні не 
завжди виправданий та ефективний з економічної точки зору. Разом з тим, незважаючи на 
вищезгадані недоліки, використання тканинних і клітинних культур у більшості випадків 
дає можливість ефективно прискорити селекційний процес і вважається важливим допо-
вненням до класичних методів селекції сільськогосподарських рослин, зокрема, пшениці.

Молекулярно-генетичні методи. Подальший прогрес у вивченні посухостійкості 
пшениці буде залежати не лише від розвитку клітинних технологій, але й від більш глибо-
кого пізнання молекулярних механізмів регуляції та експресії генів, що детермінують дану 
ознаку [53, 78]. Останні розробки у галузі молекулярної генетики надали селекціонерам 
потужні інструменти для виявлення форм із господарсько-цінними ознаками. Накопичено 
вже багато даних, які свідчать про важливе значення молекулярних механізмів у формуван-
ні стійкості рослин до різного роду стресів [25, 63, 91]. Вважається, що одним із можливих 
механізмів адаптації рослин до стресових умов є збільшення геномної нестабільності й, 
відповідно, розширення генетичного різноманіття [69, 89]. Дослідження багатьох авторів 
показують, що значну роль у процесах адаптації рослин до несприятливих факторів зо-
внішнього середовища відіграє активування мобільних генетичних елементів і генів, що 
кодують білки, залучені в адаптивних реакціях [25, 53, 59, 68]. Тож пошук джерел стійкос-
ті, маркування й ідентифікація генів, що відповідають за посухостійкість рослин, лежить в 
основі технології створення нових сортів багатьох сільськогосподарських культур. 

Під час посухи рослини реагують на водний дефіцит, змінюючи експресію генів і 
вироблення відповідного білка [64, 78, 89]. E. Sivamani та співавтори [91] дослідили, що 
ген HVA1 сприяє росту рослин пшениці за умов посухи. У літературі наводяться дані на 
користь того, що ген Dreb1 у третій хромосомі геному А може відповідати за формування 
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стійкості до абіотичних стресових чинників, зокрема, до посухи [53, 63]. А.В.  Бавол зі 
співавторами [53] провели ідентифікацію Dreb1 генів у рослин-регенерантів пшениці, ін-
дукованих зі стійких калюсних ліній, за допомогою функціональних маркерів, спеціально 
синтезованих для А, В і D геномів пшениці. Доволі значного поширення набула практика 
використання відомих головних генів і їхніх комбінацій (пірамідування), що пов’язано з 
наявністю молекулярних маркерів до цих генів і, відповідно, з можливістю використання 
їх у MAS (marker-assisted selection) [9]. Багато дослідників [50, 53, 68, 88, 92] дійшли ви-
сновку, що IRAP, RAPD, SSR та ISSR маркери значною мірою асоційовані з генами по-
сухостійкості пшениці, а їхнє використання дає змогу перевести скринінг на генотипову 
основу.

За умов стресу відбувається також активація мобільних генетичних елементів, яка 
призводить до підвищення мутабільності за рахунок більш високої частоти їхніх перемі-
щень у ділянки активного еухроматину [25, 53, 77]. B. McClintock [82] уперше запропо-
нувала гіпотезу про те, що індукція міграції мобільних генетичних елементів, спричинена 
стресовими чинниками, найімовірніше, є реакцією геному на несподівані зміни середови-
ща. Ці елементи індукують генетичну мінливість у широкому діапазоні – від структурних 
перебудов хромосом до незначних змін експресії генів [25, 77]. Доведено підвищення ак-
тивності ретротранспозонів за умов абіотичного стресу та виявлено їхню транскрипційну 
активність, що свідчить про значну роль цих елементів у формуванні відповіді на дію стре-
сових чинників [77]. Результати роботи дослідників Інституту фізіології рослин і генетики 
НАН України [53] свідчать про активацію ретротранспозону Сassandra у м’якої пшениці у 
процесі добору на стійкість до водного дефіциту й показано специфічність змін у спектрах 
продуктів ампліфікації ДНК. Методом IRAP-аналізу виявлено, що амплікони розміром 596 
п.н. та 717 п.н. – продукти генів DrebА1 та DrebB1 відповідно, наявні у стійких до водного 
дефіциту рослин і відсутні у нестійких форм. Дослідники із Національного інституту ге-
нетичної інженерії та біотехнології (Іран) та Державного університету Південної Дакоти 
(США) у спільних дослідженнях [59] методом транскриптомного аналізу досліджували 
гени, що беруть участь у реакції на водний дефіцит у сортів м’якої пшениці місцевої се-
лекції. Моделюючи умови посухи, вчені у сорту L-82 виявили підвищений рівень експре-
сії генів, пов’язаних із захистом від окисного стресу. Автори наголосили, що виділений 
стійкий сорт може бути використаний як донор генів посухостійкості і є цінним вихідним 
матеріалом у подальшій селекції пшениці.

Молекулярні маркери можуть мати перевагу під час ідентифікації стійких форм рос-
лин у видів, механізм стійкості яких реалізується на різних етапах онтогенезу, що може 
бути складно або зовсім неможливо виконати іншими методами. Однак залучення у се-
лекційний процес нових генів стійкості потребує проведення додаткової тривалої роботи 
з пошуку генетичних маркерів, які зчеплені або асоційовані з цільовими генами. Даний 
підхід характеризується надзвичайним рівнем складності й потребує дороговартісного об-
ладнання, а тому далеко не завжди є економічно виправданим.

Таким чином, аналіз літературних джерел засвідчив, що для тестування перспек-
тивних зразків пшениці є багато методів, заснованих на різних принципах дії, і кожен із 
них має свої переваги та недоліки. Переважна їхня більшість не є на сьогоднішній день 
оптимальними, внаслідок чого актуальною залишається задача створення нових і вдоско-
налення вже наявних методів оцінки селекційного матеріалу пшениці. Вибір способу зна-
чною мірою залежить від ступеня його достовірності, трудомісткості, тривалості оцінки і 
пропускної здатності. Нерідко той чи інший спосіб чітко розділяє за стійкістю контрастні 
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види рослин, проте не у змозі диференціювати за групами стійкості різні сорти однієї куль-
тури, що знижує його придатність для селекційної практики. Значна частина методів діа-
гностики сортозразків на посухостійкість передбачає завдання певної шкоди рослині, що 
ускладнює або робить неможливою оцінку за іншою не менш важливою ознакою, а також 
вирощування рослин до отримання нащадків. Дослідження, спрямовані на розв’язання 
даної проблеми, є актуальними і значущими, оскільки вони орієнтовані на розвиток ро-
зуміння реакцій рослин на посуху та широке впровадження нових методів для вирішення 
прикладних завдань селекції пшениці.
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METHODS FOR EVALUATION OF WHEAT BREEDING MATERIAL 
FOR DROUGHT TOLERANCE
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Wheat is one of the most valuable cereals on the planet and plays a leading role in 
the food supply of mankind. The range of wheat is very large, since it is cultivated on five 
continents in most countries of the world. The genetic improvement of wheat is crucial 
because of its direct impact on the economic development, international grain trade and 
food security of the country, so the relevance of research in solving many genetic-breeding 
problems regarding this crop is growing and acquires a qualitatively new character. The 
increase in productivity is the most important criterion in the cultivation of any crops, in 
particular wheat. Drought is one of the main limiting environmental factors that reduce plant 
productivity. In order to guarantee agriculture from losses in dry years, it is necessary to 
have varieties tolerant to moisture deficiency. That is why one of the priority areas of wheat 
breeding is the creation of varieties tolerant to the action of water deficiency. The success of 
breeding when creating drought tolerant forms largely depends on the correct assessment of 
the degree of their tolerance. Conducting research on the assessment of genotypes for tole
rance to water stress is one of conditions for increasing efficiency of the breeding process of 
this culture. The results obtained in the analysis of literature data, found that for screening of 
wheat varieties for drought tolerance there are many methods based on different principles 
of action, and each of them has its advantages and disadvantages. To accelerate the breeding 
process and obtain reliable results, it is necessary to apply various methods of researching 
samples on specific signs of tolerance to stress. The choice of method largely depends on 
the degree of its complexity, the duration of the assessment and throughput. Therefore, the 
creation of new and improvement of existing methods for assessing wheat breeding material 
for drought tolerance in conditions of increasing water deficit or temperature increase will 
make it possible to objectively characterize the level of adaptability of promising genotypes 
and predict their behavior in appropriate environmental conditions.
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