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АНОТАЦІЯ 

Макар О.О. Фізіологічні основи продуктивності і якості зерна ярої пшениці – 

Кваліфікаційна наукова праця на правах рукопису. 

Дисертація на здобуття ступеня доктора філософії зі спеціальності 

091 «Біологія» (галузь знань 09 «Біологія»). – Львівський національний університет 

імені Івана Франка. – Львівський національний університет імені Івана Франка, 

Львів, 2023. 

Дисертаційна робота присвячена дослідженню фізіологічних основ 

формування якісного зерна 24 генотипів ярої пшениці (Triticum aestivum L., T. 

durum Desf., T. turgidum subsp. dicoccum) української селекції, зокрема плівчастої 

пшениці полби, з акцентом на вміст Феруму (Fe), Цинку (Zn), Купруму (Cu) та 

ідентифікування бактерій-ендофітів пшениці і вивчення їх потенційного зв’язку з 

врожайністю та якістю зерна. 

Пшениця (Triticum spp.) є однією з найбільш культивованих культур в Україні 

та у світі загалом. В дослідженні використано 15 сортів пшениці м’якої (T. aestivum 

L.), адже саме вона найбільш часто використовується як основний компонент 

хлібних виробів; 8 сортів пшениці твердої (T. durum Desf.) із високим вмістом 

білків, клітковини і мінералів; 1 сорт пшениці полба (T. turgidum subsp. dicoccum), 

однієї з найдавніших плівчастих пшениць із високим вмістом мікроелементів (Fe, 

Zn) та вітамінів, низьким вмістом клейковини. Всі досліджувані сорти є нові, 

внесені до Державного реєстру сортів придатних для вирощування в Україні з 2000 

по 2017 рр.. 

Найближчими роками необхідно підвищити якість зерна пшениці та її 

виробництво у достатній кількості для населення, яке до 2100 року збільшиться на 

36 %. Водночас, багаторічна селекція пшениці попередніх років, спрямована на 

підвищення врожайності, супроводжувалася зниженням якості зерна внаслідок 

зменшення вмісту білків, мікроелементів та вітамінів. Саме тому покращення 

харчової цінності зерна пшениці є одним із пріоритетних напрямків сучасних 

досліджень генетиків, фізіологів та селекціонерів.  
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“Прихований голод”, спричинений нестачею вітамінів і мікроелементів є 

актуальною проблемою харчування і здоров’я для 2 млрд. людей у світі, це 

найпоширеніша форма недоїдання, особливо відзначають дефіцити Цинку (Zn), 

Феруму (Fe), Йоду (I), вітаміну А та фолієвої кислоти. Вивчення складних 

фізіологічних механізмів поглинання і підтримки необхідної концентрації 

мікроелементів в рослинних тканинах, пошук і дослідження сортів пшениці з 

підвищеною здатністю до їх накопичення в зерні – необхідна передумова для 

розробки ефективних способів біофортифікації, екологічно безпечних технологій, 

які би доповнювали фенотипову пластичність і адаптаційну здатність рослин. 

Бактеріальні ендофіти можуть служити інструментами для розробки нових 

стратегій біофортифікації та продовольчої безпеки. Цей підхід передбачає 

вивчення взаємодій між бактеріями та рослинами, їх ролі у підвищенні родючості 

та збагаченні його доступними мікроелементами внаслідок солюбілізації, 

мобілізації та переміщення потрібних елементів до різних органів рослини. 

Проблема сьогодні є недостатньо досліджена, проте перспективна, про що свідчить 

зростання кількості наукових публікацій останніми роками, тому це стало 

підставою для виконання досліджень за темою дисертації. 

Проведено аналіз основних фізико-хімічних властивостей ґрунтів двох різних 

за біодоступністю мікроелементів дослідних ділянок, оскільки, обмежену 

біодоступність мікроелементів вважають основною причиною їх низького вмісту в 

зерні пшениці. Виявлено низьку біодоступність мікроелементів на карбонатних 

ґрунтах ділянки Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E). Дерново-підзолисті 

суглинкові ґрунти ділянки Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E) характеризувались 

слабо-кислим рН, нижчим, порівняно з ділянкою Дмитрів, вмістом органічної 

речовини ґрунту (ОРГ) та вищою біодоступністю мікроелементів. 

Вищі морфометричні показники, зокрема, довжина кореня і висота пагона для 

всіх досліджуваних сортів пшениці ярої спостерігали на чорноземних слаболужних 

ґрунтах ділянки Дмитрів. Показано існування позитивних кореляційних зв’язків 
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між площею прапорцевого листка та врожайністю зерна на ділянці Дмитрів (r = 

0,23**) та слабкі позитивні кореляції на ділянці Д. Лужок (r = 0,07**).  

В умовах польового експерименту враховано посухостійкість досліджуваних 

сортів пшениці за результатами визначення показників водного дефіциту (WD), 

відносного вмісту води (RWC), водоутримної здатності у перерахунку на масу (EL 

WLW) і площу (EL WLA) прапорцевих листків впродовж вегетаційного сезону 

2018 р. із низьким рівнем опадів і високими температурами. Показники EL WLW 

та EL WLA можна рекомендувати як додаткові показники стійкості пшениці до 

водного стресу. Підтверджено відмінності в реакції на посуху серед сортів пшениці 

м’якої і твердої (T. aestivum і T. durum). Відзначено високу посухостійкість сорту 

MIП Райдужна та виокремлено сорти з високою врожайністю та посухостійкістю: 

Жізель (тверда), Голіковська (полба) і Сімкода миронівська (м’яка).  

Підтверджено, що окрім умов навколишнього середовища та агротехнічних 

заходів, значний вплив на врожайність та її структуру має вид і сорт пшениці. 

Середня врожайність пшениці у 2017 р. на ділянці Дмитрів була на 67 % вищою 

ніж на ділянці Д. Лужок, та становила 51,57 ц/га та 16,91 ц/га відповідно. У 2018 р. 

на ділянці Дмитрів отримано вищу врожайність зерна на 53 %. Встановлено вищі 

показники врожайності для м’яких сортів пшениці.  

Загальний вміст білка в зерні пшениці становив від 8,65 до 17,21 %. Вищий 

вміст білків в зерні спостерігали на дерново-буроземних суглинкових ґрунтах 

ділянки Д. Лужок із слабо-кислим рН, нижчим вмістом ОРГ та вищою 

біодоступністю мікроелементів. Сорти з високою здатністю до накопичення білків 

в зерні за різних умов мінерального живлення: Етюд, Колективна 3, Династія, 

Ізольда та Голіковська.  

В результаті аналізу отриманих нами даних, зокрема, врожайності та 

структури врожаю, припущено, що сорти м’якої пшениці – Дубравка, Оксамит 

миронівський, та твердої – Чадо, Династія, є стійкішими до факторів 

навколишнього середовища, із властивою їм вищою адаптаційною пластичністю 

до умов вирощування, за умов різного забезпечення мінеральними елементами. 
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Проведено кореляційний аналіз між врожайністю та елементами її структури; 

найбільше позитивних кореляцій виявлено між врожайністю зерна (ВЗ) та 

кількістю зерен в колосі (КЗК), масою 1000 зерен (МТЗ), висотою колоса (ВК). 

Підтверджено залежність концентрації Fe, Zn та Cu в органах пшениці від 

вмісту їх доступних форм в ґрунті. Виявлено сортові особливості накопичення 

елементів. 

Досліджено здатність сортів акумулювання Fe, Zn та Cu в прапорцевих 

листках та колосах з подальшим їх завантаженням в зерно. Встановлено кореляції 

між концентраціями мікроелементів, що може вказувати на існування одного або 

кількох спільних генетичних і фізіологічних механізмів, залучених до поглинання 

мінеральних елементів кореневою системою, їх переміщення та перерозподіл в 

тканинах рослин, з подальшим завантаженням та накопиченням в зерні. Згідно з 

отриманими даними, найбільше Fe та Сu накопичувалося в прапорцевих листках, а 

Zn в зерні. За умов різного мінерального живлення тверді сорти накопичували 

більше Zn, ніж м’які сорти. На ділянці Д. Лужок тверді сорти накопичували майже 

вдвічі більше Zn, ніж м’які. За умов вищої біодоступності Fe на ділянці Д. Лужок 

його концентрація в органах пшениці була в середньому на 30 % вищою. Проте, не 

встановлено різниці в розподілі Fe між м’якими та твердими сортами. Таким 

чином, вищі концентрації Zn в зерні отримано за умов росту на ґрунтах з вищою 

біодоступністю даного елемента. Вищий вміст Fe та Сu виявлено в зерні 

отриманому з ділянки Д. Лужок, що пояснюється високою біодоступністю. 

Показано, що сорти T. turgidum накопичували більше Cu, ніж T. aestivum. Сильні 

позитивні залежності виявлено між концентрацією Fe та Cu в зерні для обох 

дослідних ділянок. 

З’ясовано, що вища врожайність властива для сортів за умов вирощування на 

чорноземах карбонатних порід з високим вмістом органічної речовини ґрунту та 

низькою біодоступністю Fe, Cu та Zn, проте, якість зерна в цих умовах нижча: вміст 

мікроелементів та білків за таких умов був низьким. 

Розрахований коефіцієнт біологічного накопичення дозволив порівняти 
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сортову здатність кожного генотипу поглинати елементи з ґрунту та 

транспортувати їх до зерна. У результаті кластерного аналізу виокремлено сорти зі 

схожими дослідними ознаками. Тверді та м’які сорти пшениці ярої формували 

окремі кластери на обох дослідних ділянках із різним рівнем забезпеченості 

елементами мінерального живлення. 

Враховуючи результати врожайності, здатності до акумулювання 

мікроелементів, кореляційного та кластерного аналізу відібрано 4 контрастні сорти 

пшениці: Оксамит миронівський, Струна миронівська, Дубравка та Голіковська. 

Для обраних сортів розраховано величину фактора транслокації (ФТ). Вищі 

величини ФТ Fe та Cu – зерно/колос ніж зерно/прапорцевий листок, свідчить про 

більшу залежність концентрації Fe та Cu в зерні від їх вмісту в колосі ніж від вмісту 

в прапорцевому листку на даному етапі онтогенезу. 

В результаті кореляційного аналізу головних компонент (biplot PCA) для 

обраних сортів встановлено позитивну залежність ВЗ з КЗК, МТЗ, концентрацією 

Cu і Fe, та негативну з концентрацією Zn. Згідно з даними biplot PCA сорт полба 

Голіковська накопичує високі концентрації Zn при невисокій врожайності. Сорти 

Дубравка та Оксамит миронівський виділялись високими концентраціями Cu та Fe 

в зерні, на відміну від сорту Струна миронівська. Окрім того, сорт Оксамит 

миронівський вирізнявся найвищими концентраціями Fe, Zn та Cu в зародках 

упродовж двох років дослідження. 

В роботі вперше ідентифіковано бактеріальні ендофіти зерна та з отриманих 

in vitro вегетативних органів проростків пшениці ярої сортів Оксамит 

миронівський, Струна миронівська, Дубравка та Голіковська, які різнились за 

здатністю накопичувати Fe, Zn та Сu за їх низької біодоступності. З зерна пшениці 

ярої ізольовано, культивовано та ідентифіковано 20 штамів бактерій ендофітів, які 

представляли роди Staphylococcus, Pantoea, Sphingobium, Bacillus, Kosakonia, 

Micrococcus, Kocuria та Corynebacterium. Визначені нуклеотидні послідовності 

бактеріальних ендофітів внесено в базу GenBank під немерами MT302194 – 

MT302204, MT312840 та ОР445710 – ОР445717. Культивовані штами 
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продемонстрували здатність синтезувати та виділяти в культуральне середовище 

ауксин-подібні сполуки (IRCs макс.: 16,57 мкг/мл). IRCs, продуковані бактеріями 

роду Pantoea spp. та Bacillus spp. із зерна високоврожайних сортів Оксамит 

миронівський та Голіковська, можна вважати одним із визначальних факторів 

формування врожайності зерна пшениці та його поживних характеристик. 

Обговорюється ймовірна роль окремих штамів ендофітних бактерій у накопиченні 

мікроелементів у зерні різних сортів пшениці та їх можливий вплив на врожайність 

та основні її компоненти. 

В результаті метагеномного аналізу тканин коренів та листків проростків 

пшениці, отриманих в стерильній культурі in vitro, ідентифіковано 14 родів 

бактерій: Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, Lactobacillus, Leuconostoc, 

Streptococcus, Veillonella, Bradyrhizobium, Paracoccus, Variovorax, Oxalobacter, 

Enterobacter, Erwinia та Acinetobacter. Доведено, що стерильні зародки стали 

початковою точкою формування ендофітного мікробіому проростків пшениці 

вирощеної в стерильних умовах in vitro. Встановлено факт вертикальної передачі 

ендофітних бактерій родів Staphylococcus та Bacillus. Вперше виділено та 

ідентифіковано бактеріальні ендофіти зерна і тканин листків та коренів T. turgidum 

subsp. dicoccum. 

Отримані результати дають нові знання про взаємозв’язки між ендофітними 

бактеріями зерна, концентраціями Fe, Cu та Zn в зерні та врожайністю пшениці 

ярих сортів T. aestivum і T. turgidum subsp. dicoccum, у польових умовах за 

обмеженої біодоступністю цих елементів. 

Дані щодо концентрації мікроелементів в зерні, із врахуванням мінерального 

складу ґрунту порівняно з видовим складом бактеріальних ендофітів. Отримані 

результати дозволяють припустити ймовірний вплив ендофітної колонізації на 

діапазон надходження мікроелементів у рослину, їх доставку до репродуктивних 

органів та завантаження в зерно. 

Бактерії роду Pantoea виділені з зерна сорту Оксамит миронівський 

характеризувались високою здатністю до синтезу ауксинів, окрім того, цей сорт 
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вирізнявся високою врожайністю та концентрацією Fe, Cu в зерні. Сорт полба 

Голіковська при низькій врожайності, виділявся високим коефіцієнтом 

біоакумуляції Zn та високою концентрацією цього мікроелемента в зерні, а бактерії 

роду Bacillus отримані з цього сорту продемонстрували високий рівень синтезу 

ауксинів. Ауксини, що виробляються ендофітними бактеріями сприяють 

підкисленню ризосфери що в свою чергу покращує поглинання та транспорт 

елементів. Одержані результати свідчать про ймовірну перспективність 

використання штамів Pantoea spp. U.МО2, U.МО3 та Bacillus spp. U.H2 з метою 

підвищення врожайності та покращення мікроелементного складу зерна. 

Представлена робота являє собою інноваційний підхід до аналізу впливу 

мікробіому рослин (фітомікробіому) на харчову цінність зерна пшениці ярої. 

Ендофітний мікробіом може вибірково впливати на низку факторів, необхідних для 

отримання високого врожаю при відносно низьких виробничих потужностях, і в 

той же час може сприятливо впливати на харчову цінність зерна пшениці. 

Детальний аналіз складу та функцій ендофітного мікробіому пшениці ярої може 

сприяти розробці нової групи біопрепаратів – фітопробіотиків. 

 

Ключові слова: Triticum spp., стрес, посуха, посухостійкість, мікроелементи: 

Fe, Zn, Cu, білок, врожайність, продуктивність, бактерії-ендофіти, колонізація 

кореня, ріст-стимулювальні властивості, біосинтетичний потенціал, ІОК, 

біофортифікація, in vitro. 
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SUMMARY 

Makar O.O. Physiological basis of productivity and grain quality of spring wheat – 

Qualifying scientific work on the right of the manuscript. 

Thesis for a degree of Doctor of Philosophy on speciality 091 «Biology» (field of 

knowledge 09 «Biology»). – Ivan Franko National University of Lviv. – Ivan Franko 

National University of Lviv, Lviv, 2023. 

The dissertation is focused on the study of the physiological bases of the formation 

of the quality grain of 24 genotypes of spring wheat (Triticum aestivum L., T. durum 

Desf., T. turgidum subsp. dicoccum) of Ukrainian selection, including flaky spelled 

wheat, with an emphasis on the content of Iron (Fe), Zinc (Zn), Copper (Cu) and the 

identification of wheat endophyte bacteria and the study of their relationship with grain 

yield and quality. 

Wheat (Triticum spp.) is one of the most cultivated crops in Ukraine and the world. 

Fifteen varieties of soft wheat (T. aestivum L.) were used in the study because it is the 

most often used as the main component of bread products; 8 varieties of durum wheat (T. 

durum Desf.) with a high content of proteins, fiber and minerals; 1 variety of spelled 

wheat (T. turgidum subsp. dicoccum), T. dicoccum, one of the oldest durum kinds of 

cereal with high content of trace elements (Mg, Fe, Zn) and vitamins, low gluten content. 

All studied varieties are new and entered into the State Register of varieties suitable for 

cultivation in Ukraine from 2000 to 2017. 

In the coming years, it is necessary to improve the quality of wheat grain and its 

production in sufficient quantity for the population, which will increase by 36 % by 2100. 

At the same time, the multi-year selection of wheat in previous years, aimed at improving 

the yield, was accompanied by a decrease in the quality of the grain due to a reduction of 

the content of proteins, microelements, and vitamins. That is why improving the 

nutritional value of wheat grain is one of the priority areas of modern research by 

geneticists, physiologists, and breeders. 

“Hidden hunger” caused by a lack of vitamins and microelements is an urgent 

problem of nutrition and health for 2 billion people worldwide. It is the most common 
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form of malnutrition, especially deficiencies of Zinc (Zn), Iron (Fe), Iodine (I), vitamin, 

and folic acid. The study of complex physiological mechanisms of absorption and 

maintenance of the necessary concentration of trace elements in plant tissues, the search 

and research of wheat varieties with the increased ability to accumulate them in the grain 

is an essential prerequisite for the development of effective methods of biofortification, 

environmentally safe technologies that would complement the phenotypic plasticity and 

adaptability of plants. Bacterial endophytes can serve as tools for developing new 

strategies for biofortification and food security. This approach involves the study of 

interactions between bacteria and plants, their role in increasing fertility, and enriching it 

with available trace elements as a result of solubilization, mobilization, and movement of 

the necessary elements to various plant organs. Today, the problem is insufficiently 

researched, but it is promising, as evidenced by the increase in scientific publications in 

recent years, so this became the basis for researching the dissertation topic. 

An analysis of the main physicochemical properties of the soils of two experimental 

plots with different bioavailability of microelements was carried out since the limited 

bioavailability of microelements is considered the main reason for their low content in 

wheat grains. The low bioavailability of trace elements on the carbonate soils of the 

Dmytriv area (50°13'26.6"N 24°36'50.5" E) was revealed. On the other hand, sod-

podzolic loamy soils of the D. Luzhok site (49°27'17.5"N 23°23'02.6" E) were 

characterized by a slightly acidic pH lower compared to the Dmytriv site, the content of 

soil organic matter (SOM) and higher bioavailability of trace elements. 

Higher morphometric indicators, in particular, root length and shoot height, for all 

studied spring wheat varieties were observed on black earth, slightly alkaline soils of the 

Dmytriv site. The existence of positive correlations between the area of the flag leaf and 

grain yield at the Dmytriv plot (r = 0,23**) and weak positive correlations at the D. 

Luzhok plot (r = 0,07**) were shown. 

In the conditions of the field experiment, the drought resistance of the investigated 

wheat varieties was taken into account based on the results of determining the indicators 

of water deficit (WD), relative water content (RWC), excised leaves water loss weight 
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(EL WLW) and excised leaves water loss per area (EL WLA) of flag leaves during the 

2018 growing season, with low rainfall and high temperatures. Indicators EL WLW and 

EL WLA can be recommended as additional indicators of wheat resistance to water stress. 

Differences in response to drought among soft and hard wheat varieties (T. aestivum and 

T. durum) were confirmed. The high drought resistance of the MIP Raiduzhna variety 

was noted, and the varieties with high yield and drought resistance were singled out: 

Zhizel’ (hard), Holikovs’ka (emmer), and Simkoda myronivska (soft). 

It has been confirmed that, in addition to environmental conditions and agrotechnical 

measures, the type and variety of wheat significantly impact yield and its structure. For 

example, the average yield of wheat in 2017 on the Dmytriv plot was 67 % higher than 

on the D. Luzhok plot and was 51.57 qt/ha and 16.91 qt/ha, respectively. In 2018, a 53 % 

higher grain yield was obtained at the Dmytriv site. In addition, higher grain yields were 

established for soft wheat varieties. 

The total protein content in wheat grain ranged from 8.65 to 17.21 %. The higher 

content of proteins in grain was observed on sod-brown loamy soils with slightly acidic 

pH, lower SOM content, and higher trace elements’ bioavailability. Varieties with an 

increased ability to accumulate proteins in grain under different conditions of mineral 

nutrition: Etiud, Kolektyvna 3, Dynastiia, Izol’da, and Holikovs’ka. 

As a result of the analysis of the data we received, in particular, the yield and 

structure of the crop, it was assumed that the varieties of soft wheat – Dubravka, Oksamyt 

myronivs’kyi, and hard – Chado, Dynastiia, are more resistant to environmental factors, 

with their inherent higher adaptive plasticity to conditions cultivation, under the 

conditions of a different provision of mineral elements. Therefore, a correlation analysis 

was conducted between yield and elements of its structure; the most positive correlations 

were found between the grain yield (GY) and the number of grains per spike (GPS), 

thousand-grain weight (TGW), and spike height (SH). 

The dependence of the concentration of Fe, Zn, and Cu in wheat organs on the 

content of their available forms in the soil was confirmed. In addition, varietal features of 

the accumulation of elements have been revealed. 
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The ability of varieties to accumulate Fe, Zn, and Cu in flag leaves and spikes with 

their subsequent loading into grain was investigated. Correlations between concentrations 

of microelements were established, which may indicate the existence of one or more 

common genetic and physiological mechanisms involved in the absorption of mineral 

elements by the root system, their movement, and redistribution in plant tissues, with 

subsequent loading and accumulation in grain. According to the obtained data, most Fe 

and Cu accumulated in the flag leaves and Zn in the grain. Under conditions of different 

mineral nutrition, hard cultivars accumulated more Zn than soft cultivars. At the site of 

D. Luzhok, hard cultivars collected almost twice as much Zn as soft cultivars. Under 

conditions of higher bioavailability of Fe at the D. Luzhok site, its concentration in wheat 

organs was, on average, 30 % higher. However, no difference in Fe distribution was found 

between soft and hard varieties. Thus, higher concentrations of Zn in grain were obtained 

under growth conditions on soils with higher bioavailability of this element. A higher 

content of Fe and Cu was found in the grain obtained from the site of D. Luzhok, which 

is explained by high bioavailability. It was shown that T. turgidum cultivars accumulated 

more Cu than T. aestivum. Strong positive relationships were found between the 

concentration of Fe and Cu in grain for both experimental plots. 

It was found that the higher yield is characteristic of the varieties under the 

conditions of cultivation on chernozems of carbonate rocks with a high content of soil 

organic matter and low bioavailability of Fe, Cu, and Zn. However, the grain quality is 

lower under these conditions: microelements and protein content need to be improved. 

The calculated coefficient of biological accumulation made it possible to compare 

the varietal ability of each genotype to absorb elements from the soil and transport them 

to the grain. As a result of the cluster analysis, varieties with similar research 

characteristics were singled out. Hard and soft varieties of spring wheat formed separate 

clusters at both experimental sites with different levels of provision of elements of mineral 

nutrition. 

Considering the yield results, ability to accumulate trace elements, correlation, and 

cluster analysis, four contrasting wheat varieties were selected: Oksamyt myronivs’kyi, 
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Struna myronivs’ka, Dubravka, and Holikovs’ka. The translocation factor (FT) value was 

calculated for the selected varieties. Higher values of FT of Fe and Cu – grain/spike than 

grain/flag leaf indicate a greater dependence of the concentration of Fe and Cu in the grain 

on their content in the spike than on the content in the flag leaf at this stage of ontogenesis. 

As a result of the correlation analysis of the main components (biplot PCA) for the 

selected varieties, a positive dependence of GY with GPS, TGW, Cu, and Fe 

concentration and a negative with Zn concentration was established. According to biplot 

PCA, emmer Holikovs’ka spelled variety accumulates high concentrations of Zn with low 

yield. Dubravka and Oksamyt myronivs’kyi were distinguished by high concentrations 

of Cu and Fe in the grain, in contrast to Struna myronivs’ka. In addition, the Oksamyt 

myronivs’kyi variety was characterized by the highest concentrations of Fe, Zn, and Cu 

in the embryos during the two years of the study. 

Bacterial endophytes of grain and vegetative organs of spring wheat seedlings 

obtained in vitro were identified for the first time in the work. Their ability to accumulate 

Fe, Zn, and Cu differed due to their low bioavailability. From spring wheat grain, 20 

endophytic bacteria strains were isolated, cultivated, and identified, representing the 

genera Staphylococcus, Pantoea, Sphingobium, Bacillus, Kosakonia, Micrococcus, 

Kocuria, and Corynebacterium. The determined nucleotide sequences of bacterial 

endophytes are included in the GenBank database under the names MT302194 – 

MT302204, MT312840, and ОР445710 – ОР445717. Cultivated strains demonstrated the 

ability to synthesize and secrete auxin-like compounds into the culture medium (IRCs 

max.: 16.57 µg·mL−1). IRCs produced by bacteria of the genus Pantoea spp. and Bacillus 

spp. from the grain of the high-yielding Oksamyt myronivs’kyi and Holikovs’ka varieties 

can be considered one of the determining factors in the formation of wheat grain yield 

and its nutritional characteristics. The potential role of certain strains of endophytic 

bacteria in the accumulation of microelements in the grain of various wheat varieties and 

their possible influence on yield and its main components are discussed. 

As a result of the metagenomic analysis of the tissues of roots and leaves of wheat 

seedlings obtained in sterile in vitro culture, 14 genera of bacteria were identified: 
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Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, Lactobacillus, Leuconostoc, 

Streptococcus, Veillonella, Bradyrhizobium, Paracoccus, Variovorax, Oxalobacter, 

Enterobacter, Erwinia, and Acinetobacter. It has been proven that sterile embryos became 

the starting point of formation of the endophytic microbiome of wheat seedlings grown 

in sterile conditions in vitro. The fact of vertical transmission of endophytic bacteria of 

the genera Staphylococcus and Bacillus have been established. Bacterial endophytes of 

grain and tissues of leaves and roots of T. turgidum subsp. dicoccum was isolated and 

identified for the first time.  

The presented results provide novel insights into the relationships between the 

grainendophytic bacteria, the Fe, Cu, and Zn concentrations, and the yield in the T. 

aestivum and T. turgidum subsp. dicoccum spring wheat varieties grown with limited bio-

availability of these microelements in the field.  

Data on the concentration of trace elements in grain, taking into account the mineral 

composition of the soil compared to the species composition of bacterial endophytes. The 

obtained results allow us to assume the likely influence of endophytic colonization on the 

range of microelements entering the plant, their delivery to the reproductive organs, and 

loading into the grain. 

Bacteria of the genus Pantoea isolated from the grain of the Oksamyt myronivs’kyi 

variety were characterized by a high ability to synthesize auxins; in addition, this variety 

was distinguished by a high yield and concentration of Fe and Cu in the grain. The variety 

emmer Holikovs’ka with low yield was characterized by a high Zn bioaccumulation 

coefficient and a high concentration of this microelement in the grain, and bacteria of the 

Bacillus genus obtained from this variety demonstrated a high level of auxin synthesis. 

Auxins produced by endophytic bacteria contribute to the acidification of the rhizosphere, 

which in turn improves the absorption and transport of elements. The obtained results 

indicate the probable perspective of using strains of Pantoea U.МО2, U.МО3 and 

Bacillus spp. U.H2 to increase yield and improve the trace element composition of grain. 

The presented work is an innovative approach to analyzing the influence of the plant 

microbiome (phytomicrobiome) on the nutritional value of spring wheat grain. The 
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endophytic microbiome can selectively influence several factors necessary for obtaining 

high yields at relatively low production capacities and, at the same time, can favorably 

influence the nutritional value of the wheat grain. A detailed analysis of the composition 

and functions of the endophytic microbiome of spring wheat can contribute to developing 

a new group of biological preparations – phytoprobiotics. 

 

Key words: Triticum spp., stress, drought, drought resistance, microelements: Fe, 

Cu, Zn, protein, grain yield, productivity, bacterial bndophytes, root colonization, plant 

growth promotional properties, biosynthetic potential, IAA, biofortification, in vitrо. 
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ПЕРЕЛІК УМОВНИХ СКОРОЧЕНЬ 

IRCs (indole-related compounds) – ауксиноподібні сполуки; 

GS (growth stage) – етап росту; 

PGPB (plant growth-promoting bacteria) – ріст стимулюючі бактерії; 

DW (dry weight) – суха маса; 

RWC (relative water content) – відносний вміст води; 

EL WLW (excised leaves water loss weight) – водоутримна здатність у перерахунку 

на масу прапорцевих листків; 

EL WLA (excised leaves water loss per area) – водоутримна здатність у перерахунку 

на площу прапорцевих листків; 

PCA (principal component analysis) – метод головних компонентів (метод 

факторного аналізу в статистиці); 

PC (principal components) – головні компоненти; 

МТЗ – маса 1000 зерен; 

КЗК – кількість зерен в колосі; 

ВК – висота колоса; 

ВЗ – врожайність зерна; 

ПЛР – полімеразна ланцюгова реакція; 

ААС – атомно-абсорбційна спектроскопія; 

АФО − активні форми Оксигену; 

IОК – індоліл-3-оцтова кислота. 
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ВСТУП 

Обґрунтування вибору теми дослідження  

Актуальність теми 

Пшениця (Triticum spp.) є одним з найважливіших продуктів харчування для 

більш ніж половини населення світу з річним виробництвом приблизно 700 

мільйонів тонн у всьому світі [141; 234; 243]. Беручи до уваги прогнозований ріст 

народонаселення Землі до понад 9 млрд осіб у 2050 р. і до 11 млрд у 2100 р., 

людству потрібно вдвічі збільшити виробництво рослинної продукції [406; 409]. 

Проте, одночасно з підвищенням врожайності варто звертати увагу і на поживну 

цінність. На жаль, селекція сортів пшениці минулих років супроводжувалася 

частковим зниженням якості зерна: нижчим вмістом білків, мікроелементів і 

вітамінів [149; 342], а також поглибленням явища прихованого голоду [245; 256]. 

Проблема прихованого голоду як наслідок нестачі вітамінів і мікроелементів 

стосується близько 2 млрд людей, тобто кожної третьої людини у світі [189; 245; 

309]. Особливо відзначають нестачу вітаміну А, Цинку (Zn), Йоду (І), фолієвої 

кислоти і Феруму (Fe) [191]. Наприклад, від дефіциту Zn і Fe страждає більше 

половини населення світу, здебільшого країн, що розвиваються; саме у їхньому 

харчовому раціоні переважають зернові – пшениця, рис, кукурудза [189; 309; 383]. 

Як один із ефективних можливих способів вирішення проблеми прихованого 

голоду розглядають біофортифікацію, що полягає у зміні властивостей самої 

рослини, а не в додатковому внесенні мікронутрієнтів у харчові продукти [31; 119; 

165; 189; 309; 427; 468]. Біозбагачення сортів пшениці мікроелементами є 

пріоритетним напрямком досліджень для генетиків і селекціонерів пшениці [103; 

164; 165; 285]. 

Тому, актуальним на сьогодні є вивчення складних фізіологічних механізмів 

підтримки необхідної концентрації Fе, Zn та Сu в рослинних тканинах та створення 

сортів пшениці з підвищеною здатністю до його накопичення в зерні шляхом 

біофортифікації, яка передбачає використання методів молекулярної селекції та 

генної інженерії.  
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У сталому сільському господарстві значно ширше застосовуватимуться 

мікробіологічні препарати [365; 321; 366]. Особливої уваги надають застосуванню 

ріст-стимулювальних бактерій (plant growth promoting bacteria, PGPB) [383], які 

здатні доповнити фенотипову пластичність і адаптаційну здатність рослин [364; 

411]. Це реальна та перспективна технологія майбутнього для забезпечення 

якісними харчовими продуктами населення світу: доступними ресурсами і якомога 

меншим негативним впливом на навколишнє середовище. Збільшення 

концентрації мікроелементів в зерні пшениці шляхом інокуляції ендофітами різних 

родів останніми роками заявлено як один із підходів до біофортифікації пшениці 

[207; 364; 365; 366; 429]. Для низки ендофітних PGPB експериментально показано 

здатність покращувати умови мінерального живлення рослин, унаслідок 

солюбілізування, мобілізації та полегшення переміщення необхідних 

мікроелементів до різних органів [344; 364; 395]. Такі мікроорганізми можна 

використати для збільшення концентрації (біофортифікація) потрібних макро- та 

мікроелементів у зерні пшениці [363], що входить до переліку найважливіших 

продуктів харчування для більш ніж половини населення світу [141; 234; 243]. 

Водночас варто пам’ятати, що ендофітний фітомікробіом утворений групами 

взаємозалежних мікроорганізмів [91; 249]. Саме тому необхідні дослідження 

різноманіття ендофітного мікробіому різних сортів пшениці, пошук і виявлення 

виграшного складу бактеріальних угруповань, які надалі можна використати у 

технологіях біофортифікації [89; 321; 366; 371; 426; 429].  

Ми припускаємо, що деякі бактеріальні ендофіти зерна пшениці мають 

здатність сприяти росту та покращенню мінерального живлення цілої рослин, що в 

свою чергу покращить харчову цінність. Отримані нами дані можуть сприяти 

розробці нових стратегій біофортифікації та підвищенню продовольчої безпеки. 

Мета дослідження – вивчення фізіологічних основ формування якісного 

врожаю зерна різних сортів пшениці ярої вітчизняної селекції в умовах польового 

експерименту за різної біодоступності мікроелементів, із акцентом на 

посухостійкість і вміст мікроелементів Феруму (Fe), Цинку (Zn), Купруму (Cu); та 



26 

 

ідентифікування бактерій-ендофітів у зв’язку із їх потенційним впливом на 

врожайність та якість зерна  

Для досягнення мети були визначені наступні завдання: 

1. Дослідити основні фізико-хімічні властивості ґрунтів дослідних ділянок, 

зокрема вміст органічної речовин, pH, концентрацію доступних форм Fe, Zn та Сu.  

2. Визначити посухостійкість окремих сортів пшениці ярої за фізіологічними 

показниками водного режиму прапорцевих листків та їх зв’язок із врожайністю. 

3. Визначити кількісні та якісні показники продуктивності рослин пшениці за 

умов різної доступності елементів мінерального живлення, зокрема, врожайність 

та структуру врожаю, масу сухої речовини, загальний вміст білків в зерні, 

концентрацію мікроелементів в зерні. 

4. Оцінити здатність рослин різних сортів пшениці ярої до поглинання, 

транслокації та акумулювання Fe, Zn та Сu від ґрунту до репродуктивних органів 

та завантаження в зерно за різних умов мінерального живлення. 

5. Ізолювати та ідентифікувати бактеріальні ендофіти з зерна та тканин 

проростків in vitro сортів пшениці, контрастних за накопиченням мікроелементів 

та встановити ймовірний вплив ендофітної колонізації на діапазон надходження 

мікроелементів із врахуванням здатності до синтезу ауксиноподібних сполук.  

Об’єкт дослідження – фізіологічні основи формування якісного зерна 

пшениці ярої, з акцентом на вміст мікроелементів. 

Предмет дослідження – продуктивність та якість зерна пшениці ярої за умов 

вирощування в польових умовах на ґрунтах з різною біодоступністю Феруму (Fe), 

Цинку (Zn), Купруму (Cu), посухостостійкість, здатність до поглинання та 

акумулювання в зерні Fe, Zn та Cu, ідентифікування бактерій ендофітів пшениці і 

вивчення їх зв’язку з врожайністю та якістю зерна, продуктивний та адаптивний 

потенціал генотипу. 

Методи дослідження: дослідження проводили в польових та лабораторних 

умовах. У процесі виконання роботи використовували фізіологічні (вимірювання 

параметрів росту та врожайності рослин у польових дослідах), біохімічні 
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(визначення загального вмісту білка, вмісту ауксиноподібних сполук), фізико-

хімічні (мінералізація зразків та атомно-абсорбційна спектроскопія для визначення 

концентрації мікроелементів в рослинному матеріалі та ґрунтах, визначення рН та 

вмісту органічної речовини ґрунту), біотехнологічні (метод культури зародків in 

vitro), молекулярно-генетичні (полімеразна ланцюгова реакція, виділення 

бактеріальної ДНК із рослинного матеріалу, електрофорез продуктів ампліфікації 

в агарозному гелі) та статистичні (оцінка вірогідності отриманих результатів: 

Statistica 12, Past 4.03, Excel 2013) методи досліджень. 

Зв’язок роботи з науковими програмами, планами, темами.  

Дисертаційну роботу виконано на кафедрі фізіології та екології рослин 

біологічного факультету Львівського національного університету імені Івана 

Франка в рамках проекту CRDF «Сталі підходи до збільшення врожайності та 

харчова цінності пшениці» (OISE 16-62755, 2017-18 рр.), в межах співпраці 

Львівського національного університету імені Івана Франка та Корнельського 

Університету (США); частково дослідження проводились на базі кафедри біології 

та біотехнології мікроорганізмів Інституту біологічних наук Люблінського 

католицького університету імені Івана Павла II (Польща) в межах стипендій 

Visegrad Scholarship «Bacterial endophytes of the spring wheat varieties» (№ 51810815, 

2018-19 рр.) та Visegrad Scholarship «Bacterial endophytes of the spring wheat varieties 

with different micronutrient acquisition ability» (№ 52010505, 2020-21 рр.). 

Наукова новизна отриманих результатів 

Визначено фізико-хімічні властивості ґрунтів дослідних ділянок. Встановлено 

залежність між рН, вмістом органічної речовини та концентрацією доступних форм 

Fe, Zn та Cu в ґрунті. 

Підтверджено відмінності в реакції на посуху серед 24 сортів пшениці м’якої 

і твердої української селекції (Triticum aestivum L., T. durum desf., T. turgidum subsp. 

dicoccum) за показниками водного дефіциту (WD), відносного вмісту води (RWC), 

водоутримної здатності у перерахунку на масу (EL WLW) і площу (EL WLA) 

прапорцевих листків рослин в умовах польового експерименту. Встановлено, що 
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сорти MIП Райдужна, Жізель, Голіковська, Сімкода миронівська, Панянка та Тера 

характеризувались високою посухостійкістю. Показники EL WLW та EL WLA, що 

характеризують водоутримну здатність тканин листків, можуть бути 

рекомендовані як додаткові показники стійкості до водного стресу. RWС як 

параметр посухостійкості доцільно застосовувати для пшениці твердої, тоді як EL 

WLA 2–6 год – для пшениці м’якої ярої. 

Вперше визначено концентрації мікроелементів Fe, Cu, Zn в прапорцевих 

листках, колосі, зернівках різних сортів пшениці в польових умовах, на дослідних 

ділянках, які різнились за рН, вмістом органічної речовини та концентрацією 

доступних форм мікроелементів. Оцінено здатність до транслокації мікроелементів 

для окремих сортів. Відібрано сорти здатні накопичувати високі концентрації 

мікроелементів в зерні за умов різного рівня біодоступності.  

Ідентифіковано сорти пшениці ярої, які відтворюють високі рівні 

господарсько-цінних ознак за контрастних погодних умов вирощування. Виявлено 

сорти із широкою фенотиповою та адаптивною пластичністю, яка проявляється у 

підвищенні врожайності, збільшенні концентрації білків та мікроелементів у зерні. 

Вперше для дослідних сортів здійснено кореляційний аналіз залежності між 

врожайністю, її компонентами та здатністю рослин до поглинання та 

акумулювання в зерні Fe, Cu та Zn.  

Вперше виділено бактеріальні ендофіти з зернівок сортів пшениці ярої 

Оксамит миронівський, Струна миронівська, Дубравка та Голіковська, які мали 

різну здатність до накопичення мікроелементів. Ізольовано, культивовано та 

ідентифіковано 20 штамів бактеріальних ендофітів, що належать до родів 

Staphylococcus, Pantoea, Sphingobium, Bacillus, Kosakonia, Micrococcus, Kocuria та 

Corynebacterium. Ідентифіковані послідовності внесено в базу GenBank під 

номерами MT302194 – MT302204, MT312840 та ОР445710 – ОР445717. 

Проаналізовано ймовірний вплив окремих ізольованих штамів бактерій-ендофітів 

на врожайність та концентрацію Fe, Cu та Zn в зерні.  
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Продемонстровано відмінності у здатності до синтезу ауксин-споріднених 

сполук IRCs серед культивованих штамів бактеріальних ендофітів, ізольованих із 

зернівок пшениці.  

Вперше проведено метагеномний аналіз бактеріальних ендофітів у тканинах 

коренів та листків проростків пшениці сортів Оксамит миронівський, Струна 

миронівська, Дубравка та Голіковська, вирощених в умовах in vitro. Ідентифіковано 

14 родів бактерій. Доведено існування механізмів вертикальної передачі 

ендофітних бактерій родів Staphylococcus, Bacillius.  

Вперше ізольовано та ідентифіковано бактеріальні ендофіти з зернівок та 

тканин проростків плівчастої полби T. turgidum subsp. dicoccum сорту Голіковська.  

Практичне значення отриманих результатів 

Отримані експериментальні дані доповнюють сучасні знання про поглинання, 

транспорт та акумулювання Fe, Zn та Cu різними органами пшениці за росту на 

ґрунтах з низьким вмістом їх біодоступних форм. Виокремлено сорти пшениці з 

високою здатністю акумулювати мікроелементи в зерні за низької їх 

біодоступності в ґрунтах. Використання певних штамів бактеріальних ендофітів 

може сприяти росту та покращенню мінерального живлення пшениці, що в свою 

чергу покращить харчову цінність зерна. Виділені, ідентифіковані та культивовані 

штами бактерій-ендофітів можуть бути використані для розробки нової групи 

біопрепаратів – фітопробіотиків. Результати досліджень впроваджені у навчальний 

процес вищої школи при викладанні курсів “Практикум з фізіології рослин”, 

“Живлення рослин”, “Біотехнологія рослин”. 

Особистий внесок здобувача 

Формування ідеї роботи, планування комплексу експериментальних 

досліджень, аналіз та обговорення отриманих результатів, приготування рукописів 

статей, формулювання основних положень, які виносяться на захист та висновків 

дисертаційної роботи проведено за участю наукового керівника д.б.н., проф. Терек 

О. І. та к.б.н., доц. Романюк Н. Д. Роботу з використанням ААС (AAС C115M1, 

Суми, Україна) для визначення концентрації мікроелементів в рослинах пшениці 
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та ґрунтах виконано за участі ст. наук. співроб. Інституту Екології Карпат НАН 

України к.б.н. Козловського В. І. (Львів, Україна). Ізолювання, культивування та 

ідентифікування бактеріальних ендофітів з зерна та культури in vitro проводилося 

спільно з професором Агнешкою Кузняр (dr. Agnieszka Kuźniar), кафедра біології 

та біотехнології мікроорганізмів, Інститут біологічних наук, Люблінський 

католицький університет ім. Івана Павла ІІ (Люблін, Польща). Пошук та аналіз 

наукової літератури за темою дисертації, виконання основної частини 

експериментальної роботи, статистичне опрацювання результатів та написання 

дисертаційної роботи виконано безпосередньо дисертантом. 

Апробація результатів дисертації  

Основні положення дисертації були представлені на ХIV - XVII міжнародних 

наукових конференціях студентів та аспірантів “Молодь і поступ біології” (Львів, 

2018, 2019, 2020, 2021); симпозіумі з міжнародною участю “Сталі підходи до 

підвищення врожайності та харчової цінності пшениці” (Львів, 2018); IV, V 

Міжнародних наукових конференціях “Сучасна біологія рослин: теоретичні та 

прикладні аспекти” (Харків, 2018, 2020); ІV Ogólnopolskie Sympozjum 

Mikrobiologiczne “METAGENOMY RÓŻNYCH ŚRODOWISK” (Люблін, Польща, 

2019); X International Agriculture Symposium “AGROSYM 2019” (Яхорина, Боснія і 

Герцеговина, 2019); V Ogólnopolskie Sympozjum Mikrobiologiczne 

“METAGENOMY RÓŻNYCH ŚRODOWISK” (Варшава, Польща, 2021); XV 

Конференції молодих вчених “Наукові, прикладні та освітні аспекти фізіології, 

генетики, біотехнології рослин і мікроорганізмів”(Київ, 2021); FEMS “World 

Microbe Forum” (2021); 54th Microbiological Conference “MICROORGANISMS OF 

DIFFERENT ENVIRONMENTS” (Люблін, Польща, 2021), а також на наукових 

семінарах кафедри фізіології та екології рослин та на щорічних звітних наукових 

конференціях біологічного факультету Львівського національного університету 

імені Івана Франка. 

 

 

 

https://sciprofiles.com/profile/749840
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Публікації 

За матеріалами дисертації опубліковано 3 статті: 1 статтю у міжнародному 

виданні, яке входить до бази Scopus (квартиль Q1) і 2 статті в фаховому журналі 

категорії Б, з яких одна стаття проіндексована у наукометричній базі Scopus, а 

також 16 матеріалів і тез доповідей на закордонних, міжнародних і вітчизняних 

наукових конференціях, форумах та симпозіумах. 

Структура та обсяг дисертації 

Дисертація містить такі розділи: “Вступ”, “Огляд літератури”, “Матеріали та 

методи досліджень”, “Результати досліджень”, “Аналіз та узагальнення результатів 

досліджень”, “Висновки”, “Список використаних джерел” та “Додатки”. 

Дисертацію викладено на 244 сторінках друкованого тексту і проілюстровано 36 

рисунками та 14 таблицями. 

Список літератури включає 489 найменування. 
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РОЗДІЛ 1. ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ 

1.1. Пшениця як важливий об’єкт дослідження 

Пшениця – зернова культура, яка є одним з основних продуктів харчування у 

всьому світі [117; 108; 367] і становить приблизно 30 % світового споживання 

зернових [30; 141; 457]. Пшениця – одне з основних джерел харчування людини, 

особливо в країнах із низьким розвитком економіки [108; 219], та важливе джереле 

вуглеводів, білків та мікроелементів для мільйонів людей [113; 28]. У всьому світі 

пшеницю культивують на ґрунтах площею приблизно 214,79 млн га [52], 

виробництво пшениці на 2019–2020 роки оцінюється в 765,41 млн тонн [485]. 

Важливість пшениці ще більше підкреслюється через її роль у харчуванні 

людей, оскільки зі споживанням пшеничних виробів людина отримує близько 20 % 

білка та 20 % вуглеводів від добової норми [358]. У харчуванні людини пшениця 

становить 53 % у розвинених країнах і 85 % у менш розвинених країнах від 

загального світового виробництва [108; 358]. 

Пшеницю вирощують у всьому світі, багато територій є схильними до  посухи, 

засолення та інших абіотичних факторів, що призводить до значного зниження 

врожаю в деякі сезони. Очікується, що зміни клімату найближчими роками 

матимуть особливо негативний вплив на врожайність та якість зерна пшениці [234]. 

Повідомляється, що останнє десятиліття було визнано найтеплішим за всю історію 

спостережень [275], а Міжурядова група експертів зі зміни клімату (IPCC) 

прогнозує, що до 2050 року глобальна середня температура повітря може 

підвищитися на 2 °C.  

Одним із найбільших викликів 21 століття є необхідність забезпечення 

продуктами харчування населення землі яке постійно зростає. За попередніми 

оцінками до 2050 року на планеті Земля буде більше як 9 млрд осіб, а до 2100 року 

кількість населення становитиме 11 мільярдів, тому для задоволення вимог 

передбачуваного приросту населення потрібно збільшити виробництво пшениці 

[406; 409]. Багаторічна селекція минулих років спрямовувалася на збільшення 

врожайності пшениці, проте призвела до зниження якості зерна: меншого вмісту 



33 

 

білків, мікроелементів та вітамінів [8; 9; 149; 342] і поглиблення явища 

“прихованого голоду” [245; 256]. 

Калорійне недоїдання, так званий “прихований голод” викликаний нестачею 

вітамінів і мікроелементів є актуальною проблемою для 2 мільярдів людей та 

визначається як найпоширеніша форма недоїдання [309; 245; 256]. Особливо 

відзначають дефіцити вітаміну А, Zn, I, фолієвої кислоти та Fe [191]. Дефіцит 

металів (недоїдання мікроелементів), особливо Zn і Fe, вражає більше половини 

населення землі, оскільки вони залежать від зернових культур, головним чином 

пшениці, рису та кукурудзи, які є у щоденному раціоні більшості людей [309]. 

Перед дослідниками стоїть подвійне завдання: підвищити якість пшениці та її 

виробництво у достатній кількості для населення яке постійно збільшується. Тобто, 

отримання сортів зі стабільною врожайністю за оптимальних умов, та високою 

якістю зерна є пріоритетними для більшості програм селекції пшениці. 

Згідно з FAO у 2021 в десятку найбільших країн-виробників пшениці в усьому 

світі на основі загального врожаю входять Китай, Індія, США, Франція, Канада, 

Німеччина, Пакистан, Австралія та Україна. У 2021 році Україна увійшла у ТОП-5 

країн експортерів пшениці. 

Середня світова врожайність пшениці становить близько 3,4 т/га, для багатьох 

країн ці показники є різними, наприклад для Австралії середня врожайність 

становить менше 2 т/га, тоді як у Великій Британії врожайність зазвичай становить 

від 7 до 8 т/га, а в багатьох регіонах значно перевищує 10 т/га [141]. Найвища 

врожайність пшениці була досягнута в Новій Зеландії на початку 2020 року – 17,4 

т/га [486], тоді як багато регіонів намагаються зібрати більше 1 т/га. Велика 

мінливість врожайності пшениці відображає дуже різноманітні середовища, в яких 

вирощується дана культура [141].  

Вирощування пшениці (Triticum spp.) заходить далеко в історію. Пшениця 

була однією з перших одомашнених продовольчих культур і протягом 8 000 років 

була основним продуктом харчування цивілізацій Європи, Західної Азії та 

Північної Африки [412]. Сьогодні пшениця продовжує залишатися найважливішим 
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джерелом продовольчого зерна для людей. Одним з перших видів була дика 

пшениця (Triticum turgidum subsp. dicoccoides) одомашнена близько 10-12 тисяч 

років тому. Також найбільш ранніми культивованими видами були диплоїдна 

однозернянка (Triticum monococcum) та тетраплоїдна еммер (Triticum dicoccum) 

[412]. 

Пшениця демонструє достатню генетичну різноманітність сортів, які 

адаптуються до широкого кола умов навколишнього середовища. Вчені створюють 

нові та поліпшують існуючі види цих злаків методами генетичної інженерії та 

молекулярної селекції. На сьогодні існує більше 20 видів пшениці. 

Найпоширенішими є гексаплоїні та тетраплоїдні сорти пшениці.  

Гексаплоїна пшениця (Triticum aestivum L. 2n = 6x = 42) – це м’яка пшениця 

яка є найбільш широко розповсюдженим видом пшениці. Становить більше 90 % 

світового виробництва пшениці.  

Тетраплоїдна пшениця (Triticum turgidum L. var. durum 2n = 4x = 28) – це тверда 

пшениця яка широко культивується, про те має менші площі вирощування та 

менший річний обсяг виробництва порівняно з м’якими сортами [168]. Вона 

становить лише від 5 % до 8 % світового виробництва пшениці. Вироби з борошна 

твердих сортів пшениці вважаються більш корисними, оскільки вони містять 

більше білків, мінералів та має вищий вміст клейковини. Важливість твердих сортів 

пшениці полягає у виробництві різноманітних продуктів, а саме макаронних 

виробів, хлібобулочних, кускусу, булгуру та інших [21]. 

Окрім того, до тетраплоїдних пшениць (Triticum turgidum subsp. dicoccum 2n = 

4x = 28) відносять пшеницю полба, яка характеризується як один з найдавніших 

видів пшениці, має високу якість зерна та часто використовується в дієтичному 

харчуванні. Пшениця полба багата целюлозою, мінералами, каротиноїдами, 

антиоксидантними сполуками, вітамінами та є повноцінним джерелом білків 

рослинного походження [37]. 

Основні площі світового виробництва пшениці займає озима пшениця, проте, 

останніми роками в Європі, а особливо в Україні, спостерігаємо збільшення площ 
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посівів ярої пшениці [1; 17]. Класифікація на яру або озиму пшеницю є 

загальноприйнятою і традиційно стосується сезону, протягом якого вирощується 

культура. Для озимої пшениці збирання відкладається, поки рослина не переживе 

період холодних зимових температур (від 0° до 5 °C). Озимі генотипи висаджують 

восени для проростання та розвитку молодих рослин, які залишаються у 

вегетативній фазі протягом зими та відновлюють ріст ранньою весною. Це 

забезпечує перевагу використання осінньої вологи для проростання та ефективного 

використання раннього весняного сонця, тепла та опадів. Яру пшеницю, як 

випливає з назви, зазвичай садять навесні та дозрівають наприкінці літа, але її 

можна сіяти восени в країнах з м’якою зимою, наприклад у Південній Азії, 

Північній Африці, на Близькому Сході та в нижніх широтах. Посів ярої пшениці 

важливо зробити в стислі терміни. Це пояснюється тим, що навесні сонце і вітер 

виводять вологу з ґрунту. Рослина не встигає вчасно сформувати вторинну 

кореневу систему, тому не отримує необхідні для росту мікроелементи. Важлива 

особливість ярої пшениці – потужніша коренева система, яка краще засвоює 

мінеральні речовини. 

Пшеницю вирощують на різних типах ґрунтів. Найвища врожайність пшениці 

є на родючих, багатих Фосфором, Калієм та Нітрогеном ґрунтах. Формування 

кореневої системи та подальше зростання безпосередньо залежать від можливості 

отримати з ґрунту необхідної кількості мінералів. Пшениця погано розвивається на 

торф’янистих, солонцевих, болотистих і підзолистих ґрунтах. Вона добре росте на 

слаболужних або нейтральних ґрунтах, кислі непридатні для посіву [112; 194]. 

Україна, як один із провідних експортерів зерна, за даними Організації 

економічного співробітництва та розвитку та FAO ООН, залишиться важливим 

постачальником пшениці на світовий ринок у найближчому десятилітті [11]. 

Згідно з даними Міністерства аграрної політики України, середня врожайність 

озимої пшениці в Україні у 2021 році становила 4,65 т/га, цей рік назвали 

“найврожайнішим” за останні 30 років незалежності. Середня врожайність у 2020 

році становила – 3,8 т/га. Площі посівів ярої пшеницю в Україні є значно меншими 
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порівняно з озимою, у 2021 році ця площа становила 42 тис. га, а у 2022 році ці 

площі збільшили майже у 5 разів до 200 тис. га. Про те, на початку XX ст. пшениця 

яра займала в Україні 39–41 % площі ріллі, тоді як озима тільки 9–11 % [1]. 

 

1.2. Посуха та тепловий стрес як фактори зниження врожаю зерна 

пшениці 

Пшениця є важливою зерновою культурою, на яку негативно впливає стрес 

дефіциту води [26]. Стабільна врожайність та висока якість зерна є важливими для 

світової продовольчої безпеки, про те, виробництво пшениці значно скорочується 

через нестачу води. 

Серед факторів, що обмежують врожайність пшениці найбільш критичним є 

посуха. Дефіцит води, спричинений нестабільними та погано розподіленими 

опадами, спричиняє величезні глобальні втрати в сільському господарстві [22]. 

Посуха є полігенним стресом [217], який знижує продуктивність і якість посівів, 

обмежує успішну реалізацію потенціалу ґрунтів в усьому світі [22; 27; 242; 343], та 

впливає щонайменше на 60 % світового виробництва пшениці [22; 27; 87]. 

Незалежно від змін водного стресу, з кожним підвищенням середньої температури 

на 1 °C прогнозується, що глобальне виробництво пшениці зменшиться на 6 % [324; 

463]. 

Зниження активності поглинання поживних речовин зумовлене порушенням 

проникності мембрани, активним транспортом, а також зниженою швидкістю 

транспірації, що призводить до пригнічення поглинальної здатності коренів [27]. 

Водний дефіцит перешкоджає росту рослин на морфологічному, фізіологічному та 

молекулярному рівнях. Посуха негативно впливає на фотосинтез, змінюючи 

внутрішню структуру хлоропластів, мітохондрій, вміст хлорофілу та мінералів 

[26]. В умовах посухи споживання CO2 зменшується внаслідок закриття продихів, 

підвищується рівень АФО, що призводить до пошкодження мембран [318], 

знижується ефективність поглинання та використання Нітрогену (N) рослинами 

[27]. 
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Вплив водного дефіциту відрізняється на різних етапах росту пшениці [113], 

тоді як тривалість та інтенсивність нестачі води впливає на розвиток пшениці та в 

кінцевому підсумку зменшує врожайність зерна від 17 до 70 % [276; 349]. S. 

Daryanto та ін. [113] повідомили про втрату врожаю пшениці на 20,6 % при 

зменшенні води на 40 %. При аналізі 60 наукових публікацій, встановлено, що стрес 

від посухи спричиняє зниження врожайності пшениці в середньому на 27 % [211]. 

Дефіцит води під час цвітіння та наливу зерна значно знижує врожайність пшениці 

[27; 242]. Крім репродуктивних етапів, висока температура впливає на такі етапи 

як проростання насіння, поява сходів і їх укорінення [135]. На клітинному рівні 

тепловий стрес призводить до утворення AФО, які порушують мембранну систему 

тилакоїдів, хлоропластів і плазматичної мембрани. Крім того, тепловий стрес 

інгібує фотосинтез, зниженням активності фотосистем та інактивацією Rubisco що 

призводить до меншого накопичення фотоасимілятів, і як наслідок, до зменшення 

площі листків, біомаси пагонів і виробництва зерна [70]. Це зрештою впливає на 

цвітіння, налив, розмір, кількість і стиглість зерна пшениці та кінцеву врожайність 

[232; 70]. Взаємодія антиоксидантних та гормональних систем, відіграє вирішальну 

роль у наданні пшениці стійкості до теплового стресу [232]. 

Повідомляється, що висота рослини, біомаса та врожайність є більш 

чутливими до дефіциту води порівняно з кількістю колосків на колос та масою 1000 

зерен. Кількість колосів на рослину, кількість зерен на колос, маса 1000 зерен та 

довжина квітконосу впливають на стійкість пшениці до посухи [276]. Стрес від 

посухи може зменшити водний потенціал листя, як наслідок зниження тургору, 

провідності продихів, фотосинтезу, росту та врожайності пшениці [87]. 

Важливо дослідити чутливість різних генотипів пшениці до посухи, особливо 

з інтенсивними змінами клімату, які призвели до того, що посуха стала більш 

екстремальною. Виникає необхідність вирощування посухостійких культур через 

дедалі обмежені запаси води для зрошення сільськогосподарських культур, а також 

стреси, спричинені глобальними змінами клімату, такими як підвищення 

температури, зміна режиму опадів і збільшення дефіциту води в посушливих і 

https://www.sciencedirect.com/topics/earth-and-planetary-sciences/drought-stress
https://www.sciencedirect.com/topics/earth-and-planetary-sciences/drought-stress
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напівпосушливих районах [26; 27]. Враховуючи глобальні зміни клімату, та 

прогнозоване підвищенні температури повітря найближчими роками, необхідно 

покращити посухостійкість пшениці при можливій проблемі дефіциту 

продовольства для зростаючого населення [58; 267]. У цьому випадку важливим 

питанням є вдосконалення оцінки посухостійкості різних генотипів пшениці 

експрес-польовими та фізіологічними лабораторними методами. 

 

1.3. Харчова якість зерна пшениці  

Харчова якість пшениці визначається низкою сполук у зерні пшениці, 

включаючи білки, полісахариди, ліпіди, мінерали, важкі метали, вітаміни та 

фітохімічні речовини, які впливають на ці властивості [5; 195; 465]. 

Згідно з ДСТУ 3768:2010 залежно від показників якості м’яку пшеницю 

поділяють на шість класів (класи 1-3 – група А, класи 4-5 – група Б і клас 6), тверду 

пшеницю залежно від показників якості поділяють на п’ять класів. При розподілі 

враховують такі показники як: натура, склоподібність, вологість, зернова домішка, 

сміттєва домішка, сажкове зерно, масова частка білка, масова частка сирої 

клейковини, якість клейковини, число падання. Чим кращими є ці показники тим 

вищим є група та клас пшениці. М’яку пшеницю групи А використовують для 

продовольчих (переважно в борошномельній та хлібопекарській галузях) потреб і 

для експортування. Пшеницю групи Б і 6-го класу використовують на продовольчі 

і непродовольчі потреби та для експортування (ДСТУ 3768:2010). 

 

1.3.1. Білки зерна пшениці як важливий показник харчової цінності 

Високий або низький вміст білка залежить від біологічних особливостей сорту 

та ряду екологічних (температура, опади, вологість/сонячні години тощо) та 

агрономічних (властивості ґрунту, щільність посіву, терміни та кількість внесення 

азотних добрив тощо) чинників [195]. Кількість білка в зерні є одним з 

найважливіших показників якості зерна, характериззує ступінь ситності продукту.  
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Вміст білків у зерні є важливим фактором, що визначає кінцеву вартість як 

м’яких, так і твердих сортів пшениці [450]. Збільшення вмісту білків в зерні є 

основною метою численних селекційних програм пшениці у напрямку 

покращенням харчової цінності [225; 450]. 

Зріле, фізіологічно та біохімічно розвинуте зерно зберігає поживні речовини, 

головним чином крохмаль, білок, олії та мінерали. Висока цінність та незамінність 

пшеничного борошна зумовлена особливістю структурного складу зернівки. 

Основними структурними компонентами зернівки є: ендосперм 80–84 %, зародок 

20–3 % та висівки (оболонка) 130–17 % (алейроновий шар 60–9 %). Ендосперм 

зрілого зерна пшениці містить 550–75 % вуглеводів і 10–20 % білків [158]. Найвищі 

концентрації мінеральних елементів у зерні пшениці (Triticum aestivum) 

знаходяться у зовнішньому шарі клітин ендосперму – алейроновому шарі [36], який 

є концентрованим джерелом вітамінів та мінералів у насінні пшениці, а також 

багатий білками та ліпідами [320]. 

Незамінність та багатофункціональність пшениці пов’язані з білковим 

комплексом, що складається з гліадинів, глютенінів, альбумінів і глобулінів. 

Гліадини та глютеніни складають приблизно 30 і 50 % від загального білка в зерні 

пшениці [360; 408]. 

Останніми роками популярними є продукти з маркуванням “gluten-free” тобто 

такі які не містять глютену, наприклад безглютенові десерти, випічка й інші 

продукти. Глютеном називають запасні білки в пшениці, але глютен є сукупністю 

двох основних типів білків: гліадину та глютеніну. Гліадини складають 40-50 % від 

загального білка і забезпечують еластичність та міцність клейковини [45]. 

Глютенін відповідає за еластичність та пружність тіста [359]. Клейковина в тісті 

створюється з цих білків шляхом змішування пшеничного борошна з водою. 

В’язкопружні властивості хлібному тісту надає саме глютен, тому він є важливим 

для якості харчових продуктів з пшениці, таких як хліб і локшина [408]. Окрім того 

клейковина є показником якості пшениці, який враховують при поділі пшениці на 

групи і класи, та впливає на вартість продукту. Відповідно до даних, якими володіє 
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ВООЗ – біля 1 % населення планети страждає на целіакію – спадкову 

непереносимість глютену, таким людям варто відмовитись від продуктів 

харчування, які містять глютен. Повідомляється, що структура глютену пшениці 

полба відрізняється від структури м’яких сортів, тому люди з алергією на глютен 

можуть безпечно вживати його без будь-яких побічних ефектів [37]. Окрім 

гліадину та глютеніну, в зерні містяться альбуміни і глобуліни, які є структурними 

і ферментними білками, в основному, алейронового шару і зародків [169].  

Одним із найважливіших факторів, що впливають на вміст білка в зерні є 

забезпечення рослини необхідними мінералами: N, S, Fe, Zn та ін. Повідомляється, 

[145] що наявність доступного N в ґрунті та генетичні особливості сорту є 

основними факторами які впливають на вміст білка в зерні. Основні джерела 

Нітрогену для рослин – це мінеральні речовини. На відміну від інших поживних 

елементів, рослини здатні поглинати нітроген ґрунту як у формі катіона NH4+, так 

і аніона NO3–. Кількість доступних форм нітрогену в ґрунті непостійна і залежить 

від багатьох факторів: механічного складу ґрунту, його фізичних і хімічних 

властивостей, мікробіологічних процесів, вирощуваних рослин та ін. [443]. 

 

1.3.2. Особливості поглинання мікроелементів рослинами та їх роль в 

покращенні харчової цінності зерна  

Мікроелементи регулюють обмінні процеси для забезпечення нормального 

функціонування біологічної системи в усіх живих організмах. Дефіцит 

мікроелементів може бути шкідливим і призвести до серйозних проблем зі 

здоров’ям. Неконтрольовані умови навколишнього середовища та глобальні зміни 

клімату спричинили селекцію пшениці в напрямку підвищення врожайності і 

одночасного зниження харчової цінності зерна, особливо вмісту мікроелементів. 

Зерно злакових культур є важливим джерелом вуглеводів, білків, мінералів 

(Zn, Fe, Mn, Mg) та вітамінів (B і E), які є необхідними для збалансованого 

харчування, покращення здоров’я людини та харчової безпеки, особливо в країнах 

з низьким розвитком економіки [396; 397]. Проте, зерна більшості злакових 
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культур, у тому числі пшениці, зазвичай мають низькі концентрації необхідних 

мікроелементів, таких як Zn та Fe [56; 103; 165]. Покращення елементного складу 

та харчової цінності злакових культур, в т.ч. сучасних сортів пшениці за допомогою 

традиційних і біотехнологічних підходів є важливим для вирішення цієї проблеми. 

У сучасному харчуванні значну частку складають зернові культури, які мають 

високу калорійність, про те низьку харчову цінність. Для того, щоб прогодувати 9 

мільярдів людей, які житимуть на Землі до кінця 21 сторіччя, знадобляться набори 

технологічних інновацій, у тому числі створення стійких до біотичних та 

абіотичних сортів пшениці з високою харчовою якістю. 

Селекційних підходів на сьогодні є недостатньо для вирішення проблеми 

підвищення врожайності і збереження якості зерна. Особливо це стосується 

елементного складу зернівки, зокрема, належного вмісту в зерні та зернопродуктах 

необхідних мікронутрієнтів (Zn, Cu, Fe), що є важливою проблемою продовольчої 

безпеки, оскільки приблизно третина людства зазнає прихованого голоду, 

спричиненого дефіцитом Fe (анемії), Zn або Cu.  

Приблизно 43 % дітей віком до п’яти років схильні до анемії через дефіцит Fe 

[377], а за даними ВООЗ більше 60 % населення світу потерпає від Fe-дефіциту. 

Близько чверті населення у світі страждає від залізодефіцитної анемії [269]. Що 

стосується Цинку, то 17,3 % населення стикається з нестачею цинку в їжі [424]. Так 

само 190 мільйонів дітей дошкільного віку стикаються з дефіцитом вітаміну А [184; 

416]. Раніше P. White та M. Broadly [428] показали, що 340 мільйонів дітей 

страждають від недоїдання, що призводить до затримки росту, виснаження або 

надмірної ваги, що призводить до таких розладів, як ксерофтальмія, захворювання 

шкіри та рак [384].  

У середньому здоровій дорослій людині потрібно по 15 мг Fe і Zn та 600 мкг 

вітаміну А. Однак ця вимога не задовольняється через їжу, яку споживає більшість 

населення. Таким чином, зазвичай основний раціон містить лише 2–3 мг Fe, 7–8 мг 

Zn і сліди вітаміну A, чого недостатньо для підтримки людського організму [384].  
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Метали є необхідними для рослин, але можуть стати токсичними, якщо їх 

концентрації занадто високі: Co, Fe, Cu, Cr, Mn, Zn. На сьогодні є велика кількість 

опублікованих експериментальних даних щодо концентрації мікроелементів (Cu, 

Fe, Mn, та Zn) у зерні сортів T. aestivum [56; 103; 106; 165]. Різні дослідження 

показують широкі діапазони концентрацій Fe та Zn у зерні серед генотипів 

пшениці. Діапазони концентрації Zn 32–57 мг·кг
−1

 та Fe 39–58 мг·кг
−1

 серед 

генотипів ярої пшениці згідно з R. Chatrath та ін. [82]. 

Давні сорти пшениці, наприклад тетраплоїдна пшениця Triticum turgidum 

subsp. dicoccum все більше визнається цінним джерелом харчування через високий 

вміст стійкого крохмалю, целюлози, каротиноїдів, білків, антиоксидантних сполук 

та вітаміни В2, В5, В6 і А [37; 92; 393]. Згідно з даними, такі пшениці як T. 

monococcum, T. dicoccon та T. dicoccoides, накопичують більше Fe і Zn в зерні 

порівняно з іншими культивованими видами [74; 75; 265], однак наше розуміння 

молекулярних і фізіологічних механізмів що лежить в основі цієї риси, все ще 

обмежено. 

У рослинах Zn бере участь у вуглеводному обміні [34], метаболізмі ауксинів 

[33], діє як потужний антиоксидант та відіграє важливу роль у нормальному 

розвитку тканин квітів, цвітінні, заплідненні, плодоношенні та розвитку зерна [137; 

172]. Цинк є важливим компонентом тисяч білків рослин, хоча в надлишку він 

токсичний. Крім того, Zn бере участь у розвитку колеоптиля та проростанні насіння 

[282]. Насіння з вищою концентрацією Zn, показало більшу схожість насіння та 

ранній, рівномірний схід посівів [72]. Дефіцит Zn впливає на врожайність зерна, 

утворення пилку, розвиток коренів та листків, а також на поглинання та транспорт 

води [33; 392]. Більшість Zn-регульованих ферментів беруть участь у регуляції 

транскрипції ДНК, сплайсингу РНК та трансляції [172]. 

Fe є життєво необхідним мікроелементом для рослин. Як окислювально-

відновний метал Fe є компонентом багатьох життєво необхідних для рослин 

ферментів [338], бере участь у фотосинтезі, мітохондріальному диханні, засвоєнні 

Нітрогену та Сульфуру, осмотичному регулюванні, біосинтезі гормонів (етилен, 
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гіберелова кислота, жасмонова кислота), ДНК та захисті від патогенів [172; 222]. 

Особливо важлива роль Fe в утворенні хлорофілу [179]. Дефіцит біодоступного Fe 

в ґрунті є причиною зниження фотосинтезу [398], мітохондріального дихання, 

формування білкових комплексів [460] що спричиняє пригнічення росту та 

розвитку рослин [200; 202]. 

Cu є редокс-активним перехідним металом, який є кофактором для великої 

кількості ферментів, які залучені у реакціях перенесення електронів [69]. Тому, він 

бере участь у синтезі клітинної стінки, фотосинтезі, диханні, метаболізмі Нітрогену 

та пригнічує розвиток оксидативного стресу внаслідок якого утворюються АФО 

[172]. Дефіциту Cu знижує плодючість рослин, пригнічує утворення квіток, 

уповільнює ріст всієї рослини та обмежує продуктивність рослин і врожайність [66; 

69; 306; 357].  

Концентрація мікроелементів в зернах пшениці визначається генетичними 

характеристиками, проте, спостерігається залежність і від цілого ряду інших 

чинників, зокрема погодних умов [375], типу ґрунту [151] та 

сільськогосподарських факторів [47]. 

Дефіцит мікроелементів у ґрунті в основному пояснюється інтенсивним 

використанням хімічних добрив, які перевищують рекомендовану дозу, ерозією 

ґрунту та іншими агрономічними методами, які перешкоджають переміщенню 

мікроелементів. Це порушує рівновагу поживних речовин у ґрунті, спричиняє 

дисбаланс у кількості органічної речовини та Фосфору, що особливо посилюється 

на таких ґрунтах, як вапняні, заболочені, торф’яні, посушливі, лужні, піщані та 

солоні ґрунти, що в результаті призводить до порушення структури та 

функціонування ґрунту [34; 435]. Окрім того, стратегія внесення добрив може 

призводити до накопичення у ґрунті токсичних рівнів Cu і Cd [71]. Показано, що 

одним із ефективних шляхів покращення мінерального складу зерна є внесення 

цинквмісних добрив у ґрунт або позакореневе та комбіноване їх внесення [134]. 

Встановлено, що позакореневе підживлення є ефективним для підвищення 

концентрації Цинку та Феруму в зерні злакових [309]. Застосування сульфату 
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Феруму (FeSO4) та сульфату Цинку (ZnSO4) як добрива, збільшували висоту рослин 

пшениці, висоту колоска, кількість колосків у колосі, кількість зерен на колос, масу 

1000 зерен, економічну та біологічну врожайність, вміст Кальцію, Магнію, Феруму, 

Цинку, Купруму та білка [309]. Комбінація Zn і Fe як позакореневе обприскування 

(0,5% ZnSO4 і 1% FeSO4) підвищувала врожайність посівів пшениці та якісні 

показники зерна [309]. Разом з тим відомо, що вміст Fe в зерні корелює із вмістом 

інших важливих мікроелементів, у т.ч. Zn, S та ін. [215], що свідчить про 

необхідність створення сортів, які б містили необхідну для забезпечення здоров’я 

людини кількість цього елемента. 

Від типу ґрунту та його кислотності залежить вміст та доступність 

мікроелементів для рослин. Рослини здійснюють мобілізацію та солюбілізацію 

катіонів металів через кореневі виділення декількома біохімічними шляхами: 

підкислення ризосфери через органічні кислоти в кореневих ексудатах; утворення 

розчинного комплексу іонів металу з амінокислотами або органічними кислотами 

та іншими хелаторами; внаслідок ферментативної окисно-відновної реакції; або 

опосередковано через біостимулюючий ефект кореневих ексудатів завдяки 

корисним мікроорганізмам в ризосфері [295; 353]. 

Поглинання та транспорт мікроелементів є різними процесами. У деяких 

генотипів сільськогосподарських культур ефективність поглинання 

мікроелементів є дуже високою, але переміщення мікроелементів від коренів до 

пагонів та їх завантаження в зерно є на низькому рівні [365]. Тому, транспорт або 

перерозподіл мікроелементів у частинах рослин є важливим процесом який 

необхідно регулювати, щоб збільшити мікроелементи в їстівних частинах рослини. 

У земній корі є велика кількість Fe і Zn, але вони недоступні для рослин, 

оскільки присутні у формі нерозчинних солей. Мобілізація Fe в рослинах часто 

відбувається через хелатування з фітосидерофорами, такими як цитрат, 

нікотинамін (NA) і mugineic acid (MA) (стратегія II) або у формі вільних іонів заліза 

– Fe2+ (як рослини стратегії I, так і стратегії II) [460]. Fe2+ це вільна форма Феруму, 

яка обмежена в ґрунті. Fe2+є більш розчинною формою і може поглинатися 
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корінням усіх видів рослин, але він легко окислюється до Fe3+ завдяки хімічним 

реакціям. Fe3+ є найбільш домінуючою формою Феруму в ґрунті, проте, вона є 

нерозчинною, тому недоступною для рослин [250]. У зв’язку з цим рослини 

розробили різні механізми отримання достатньої кількості Феруму в умовах 

дефіциту. Незлакові рослини, відомі як рослини стратегії I, використовують 

механізми на основі відновлення іонів заліза (Fe3+) до вільної форми іонів Fe (Fe2+) 

на поверхні кореня за допомогою гена FRO2, та поглинання утворених іонів Fe 

через плазматичну мембрану кореня яке регулюється геном транспортером Феруму 

IRT1. Злакові рослини, в тому числі пшениця, відомі як рослини стратегії II, мають 

хелатну стратегію для отримання Fe3+. Рослини стратегії II виділяють 

фітосидерофор (PS), який утворює розчинний комплекс PS–Fe3+ у ризосфері, і 

поглинається корінням рослин та транспортується специфічними білками 

плазмалеми [221; 364].  

Цинк є найменш доступним мікронутрієнтом у світі [64]. Нерозчинний Zn 

становить > 90 % Zn у ґрунті та недоступний для поглинання рослинами. Сульфат 

Zn є найпоширенішим джерелом Zn, зокрема через його вищу розчинність 

порівняно з оксидами та карбонатами [150]. Катіони Zn, присутні в низьких 

кількостях у ґрунтовому розчині [35], отже і біодоступність іонів Zn у ґрунті є дуже 

малою. Основним фактором, який впливає на розподіл і видоутворення Zn у ґрунті 

є рН ґрунту [23]. Зазвичай Zn більш біодоступний за кислого рН, ніж лужного рН 

[299]. Zn2+ є переважаючою формою Zn при нейтральному рН, при лужному рН 

(нижче 7,7) ZnOH+, за pH 7,7–9,1 переважає нейтральна форма Zn(OH)2 [341]. 

Рослини здатні виділяти кореневі ескуданти в ґрунт, які покащують солюбілізацію 

Zn та мають здатність утворювати комплекси з Zn, тим самим підвищуючи його 

мобільність на накопичення в органах рослин. Такі хелатори утворюють розчинні 

комплекси з Zn2+ та зменшують його взаємодію з компонентами ґрунту [44]. 

Ексудати коренів рослин значно збільшують розчинну частку Zn у ґрунтовому 

розчині через різні біохімічні процеси [461]. 
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У ґрунтах Сu утворює комплекси із органічною речовиною, які є недоступні 

для рослин [378]. В основному, Cu у ґрунті знаходиться у формі Cu(H2O)5ОН. Вміст 

рухомим форм Cu залежить від окисно-відновних умов, з посиленням окисних 

процесів вміст Cu зменшується. Окрім того вміст Cu залежить від кислотності 

ґрунту, із підлуговування середовища вміст доступних форм Cu збільшується [325; 

378].  

Мікроорганізми відіграють значну роль в забезпеченні рослин необхідними 

мінеральними елементами. У багатьох типах ґрунтів негативно заряджені форми 

Фосфору приєднані до катіонів, таких як Ферум, Алюміній і Кальцій. 

Мікроорганізми мають вирішальне значення для забезпечення доступності цього 

Фосфору для рослин. Наприклад, бактеріальні ферменти можуть збільшувати 

концентрацію протонів у ґрунті за рахунок виробництва органічних кислот, і ця 

зміна рН сприяє розчиненню неорганічного Фосфору [204]. Існують різні 

механізми, за допомогою яких мікроорганізми збільшують доступність Zn і Fe в 

ґрунті та посилюють їх мобілізацію в органах рослин. Серед них: синтез 

сидерофорів та інших хелатуючих речовин, виділення органічних кислот і 

екструзія протонів, зміна морфології та анатомії кореня, підвищена регуляція 

транспортерів Zn і Fe, зменшення фітинової кислоти, секреція фенольних сполук 

та фітогормонів як сигнальних молекул [364].  

Серед можливих шляхів розв’язання проблеми низького вмісту мінералів в 

зерні – біофортифікація [165; 309]. Тому, актуальним на сьогодні є вивчення 

складних фізіологічних механізмів підтримки необхідної концентрації Fе, Cu та Zn 

в рослинних тканинах та створення сортів пшениці з підвищеною здатністю до його 

накопичення в зерні шляхом біофортифікації, яка передбачає використання методів 

молекулярної селекції та генної інженерії. Для цього здійснюють пошук генів та 

молекулярних маркерів накопичення мікроелементів у зерні пшениці, що 

дозволить селекціонерам покращити існуючі сорти або створити нові з 

урахуванням ґрунтових та кліматичних умов. 
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1.4. Бактеріальні ендофіти та їх роль в покращенні харчової цінності зерна 

пшениці 

Рослини розробили різноманітні механізми, щоб впоратися з негативним 

впливом біотичних і абіотичних факторів, одним з таких є зв’язок рослин з 

бактеріями. Згідно з літературними даними, бактеріальні ендофіти можуть служити 

інструментами для розробки нових стратегії для біофортифікації та підвищення 

продовольчої безпеки [364; 411]. Цей підхід на сьогодні є недостатньо дослідженим 

проте багатообіцяючим, він передбачає вивчення взаємодій між бактеріями та 

рослинами, які відіграють вирішальну роль у покращенні поживного статусу 

ґрунту та збагаченні мікроелементами через солюбілізацію, мобілізацію та 

переміщення потрібних елементів до різних органів рослини [7; 85; 310]. 

Встановлено, що мікроорганізми можуть бути використані для посилення 

накопичення мікроелементів у зерні основних зернових культур таких як рис та 

пшениця [301; 311; 364]. 

Через складність зв’язків між мікроорганізмами та рослиною на сьогодні 

необхідні дослідження для розуміння фундаментальних механізмів, що лежать в 

основі стимулювання росту рослин PGPB (ріст-стимулюючі бактерії). Між 

рослиною та мікроорганізмами можливі ендофітні, епіфітні чи ризосферні 

взаємодії (рис. 1.1) [159; 192; 239; 433].  

Ендофітний мікробіом рослин утворений групами мікроорганізмів, у т.ч. 

бактерій, пов’язаних взаємозалежними зв’язками, які значною мірою впливають на 

обмін речовин, ріст та стійкість рослини [91; 249]. Дослідження різноманітності 

ендофітного мікробіому різних сортів пшениці перспективне з огляду на 

можливість виявлення виграшного складу бактеріальних угруповань, які 

потенційно можна розглядати як засіб підвищення стійкості, збільшення 

врожайності та покращення харчової цінності зерна цієї культури. Взаємодії між 

рослинами та ендофітними бактеріями часто мутуалістичні. Рослина забезпечує 

бактерії поживними речовинами, а бактерії захищають рослину від патогенів, 
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сприяють синтезу фітогормонів і фіксації азоту, а також підвищують поглинання 

мінеральних речовин [381]. 

 

Рис. 1.1. Типи взаємодій між ріст-стимулювальними бактеріями (PGPB) і 

рослинами [159]. 

Вивчення ендофітів та механізмів їх впливу на рослини, є новою 

перспективною стратегією пом’якшення несприятливого впливу глобальних змін 

клімату на рослинництво, та покращення харчової цінності продуктів рослинного 

походження. Зокрема, корисні штами бактеріальних ендофітів пшениці можна 

розглядати як інструменти для підвищення врожайності та збільшення 

концентрації мікроелементів у зерні пшениці, наприклад, шляхом біозбагачення 

[89; 321; 365; 366; 371; 426; 429]. 

Термін “endophyte” походить від “endon” що означає всередині та “phyton” що 

означає рослина [433]. Термін “ендофіт” уперше використав у 1886 р. Антуан де 

Барі для позначення мікроорганізмів (грибів, дріжджів та бактерій), які 

колонізують внутрішні тканини рослин [116]. У 1904 були розпочато перші 

дослідження ендофітів виділених з Agrostemma githago L., які були зосереджені на 

чисельності та видовій різноманітності, але не на їх взаємодії [387]. Після 1980-х 

років, у період активного ізолювання ендофітів із багатьох видів трав’янистих 

рослин, хвойних і листяних дерев, завдяки розвитку нових молекулярно-
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генетичних методів досліджень розпочинається вивчення їхніх взаємодій із 

рослинами [77; 296].  

Нещодавній швидкий прогрес у високопродуктивній технології секвенування 

ДНК, методів геномного та метагеномного аналізів дав можливість набагато 

повніше досліджувати мікроорганізми ендосфери важливих 

сільськогосподарських культур і модельних видів рослин, відкриваючи відмінності 

структури мікробних угруповань, залежні від частини рослини й умов середовища, 

поглиблювати наше розуміння ролі рослинного мікробіому [355]. У 2021–2022 

роках загальна кількість індексованих наукових публікацій за пошуком “Wheat + 

bacterial endophytes” у PubMed перевищила 1500 публікацій, у Scopus налічувала 

1858 і 1612, відповідно, зростаючи більш як удвічі, порівняно з 2018 р.. 

Визначення терміна ендофіти за сторіччя зазнало уточнень. У роботі P. R. 

Hardoim зі співавторами [176] ендофітами названо організм, який має існувати 

всередині рослини незалежно від функцій і наслідків асоціації з нею. Згодом K. Le 

Cocq та ін. [235] і L. S. Van Overbeek та K. Saikkonen [410] ендофітами 

запропонували вважати “мікроорганізми, що колонізують внутрішні тканини 

рослин, принаймні упродовж частини їхнього життєвого циклу, не спричинюючи 

симптомів захворювання”. Тепер бактеріями-ендофітами рослин називають 

мікроорганізми, життєвий цикл яких частково або повністю відбувається всередині 

рослини. Кожен вид рослин має свій особливий ендомікробіом, який існує 

взаємовигідно, нейтрально або вигідно для рослини [226; 459]. 

Програми використання мікроорганізмів, включаючи бактеріальні ендофіти, 

тобто асоційованих з рослинами бактерій які живуть у внутрішніх тканинах, 

набувають все більшого значення для покращення властивостей ґрунту, 

підвищення врожайності та накопичення поживних речовин в органах рослин 

[298], особливо в пшениці, кукурудзи та рису [19; 311].  

Стратегія застосування ендофітів в сільськогосподарських системах у великих 

масштабах поки не відома. Найбільш очевидний підхід – додавання інокулянтів в 

ґрунт або інокулювання насіння. Є повідомлення проте, що цей підхід був 
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успішним для цукрової тростини [111]. Ключовим фактором для введення 

ендофітів є їх поведінка за певних умов, важливо вивчити їх повні життєві цикли 

та пластичність геному, щоб оцінити їх ризик стати патогенними або через зміну 

абіотичних чинників або через адаптацію до альтернативного господаря [319]. 

Однак, незважаючи на успіх кількох відомих взаємодій між ендофітами та 

рослинами [176], наша залежність від агрохімікатів продовжує мати перевагу над 

альтернативними рішеннями. 

Ендофітні бактерії належать до мікроорганізмів, життєвий цикл яких частково 

або повністю проходить всередині рослини. Колонізаційна поведінка ендофітів 

залежить від багатьох чинників, зокрема від генотипу рослини, типу рослинної 

тканини, біотичних та абіотичних факторів навколишнього середовища [258; 415].  

Відомо, що кожен вид рослин має свій власний ендомікробіом який працює 

взаємовигідно або вигідно для рослини-господаря [226; 459]. Як правило, ендофіти 

розташовані у внутрішньо- та міжклітинних просторах або в судинній тканині, їх 

можна ізолювати як з надземної частини так і з коренів [347]. 

Важливим у процесах колонізації бактеріями-ендофітами є генотип рослини 

та природний склад ґрунту [68]. Окрім того, асоціації ендофітних бактерій 

змінюються з віком рослини та зі зміною факторів середовища [198]. Корінь 

вважається головним органом через який мікроорганізми потрапляють в рослину і 

має найвищу різноманітність ендофітних бактерій. Багато бактеріальних ендофітів 

походять із ризосфери рослин завдяки кореневим виділенням [102; 128]. В певній 

мірі поверхні стебла і листів також виробляють ексудат який притягує 

мікроорганізми. Однак УФ-світло, нестача поживних речовин та води, як правило, 

зменшують колонізацію листових поверхонь [176]. Природний склад ґрунту та 

генотип рослини також вважаються важливими для залучення бактеріальних 

ендофітів рослиною-господарем. Детальне дослідження кореневих ендофітів 

рослин арабідопсису вирощених на різних типах ґрунтів, інформує проте, що тип 

ґрунту, ймовірно, впливає на склад спільноти бактеріальних ендофітів, знайдених 

у коренях господаря. Це вказує на те, що різні типи ґрунту можуть бути заселені 
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різноманітними бактеріальними популяціями, які служать початковим інокулятом 

[68]. Ґрунтові мікроорганізми впливають на доступність необхідних 

мікроелементів через солюбілізацію та хелатування [301]. Бактерії, що 

стимулюють ріст рослин (PGPB) (ендофіти та/або ризосферні бактерії) підвищують 

доступність основних елементів для рослин. Інокуляція коренів рослин ендофітами 

збільшує ендофітну мікробіту пшениці, синтез сидерофорів і тим самим покращує 

ефективність поглинання мікроелементів [429]. 

Відомо, що мікроорганізми відіграють вирішальну роль у біозбагаченні Zn і Fe у 

зернах злаків [310; 356]. Як ризосферні, так і ендофітні мікроорганізми мають 

значний вплив на біодоступність мікроелементів для рослин. Однак ендофітні 

бактерії вважаються більш перспективними агентами для посилення поглинання та 

накопичення корисних речовин, зокрема Fe та Zn, та росту рослин ніж ризосферні 

бактерії, оскільки ендофітні мікроорганізми можуть опосередковано впливати на 

регуляцію транспортерів металів завдяки кращому контакту з тканинами рослин 

[263; 322; 425]. 

Багато досліджень зосереджено на виділенні й ідентифікуванні ендофітних 

бактерій із різних органів і тканин пшениці [12; 86; 228; 327; 466]. Ендофіти насіння 

є надзвичайно цікавими для досліджень завдяки їхній здатності до вертикального 

перенесення і наявності в наступних поколіннях [98; 99; 176; 281; 347; 402]. 

Корисна ендофітна спільнота передається нащадкам разом із її корисними 

властивостями [144], забезпечуючи становлення і сталість бактеріального 

мікробіому проростків, що продемонстровано на різних культурах, таких як: рис 

[205], евкаліпт [144], кукурудза [329]. Особливістю цієї групи ендофітів є їхня 

здатність утворювати ендоспори, забезпечуючи таким чином захист від зміни умов 

усередині насіння. Асоційовані з насінням мікроорганізми також важливі для його 

збереження та проростання, оскільки можуть виділяти цитокініни – фітогормони, 

які порушують стан спокою насіння та пригнічують мікробні інвазії [84; 355]. 

Вважають, що ендофіти із насіннєвих зародків розмножуються під час проростання 

у зародкових листках, далі мігруючи до стебла і генеративних органів [355]. Аналіз 
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16S рибосомальних РНК з’ясував ідентичність майже 30 % бактерій-ендофітів у 

дорослих особин і проростків, вирощених зі стерилізованого насіння, що вказує на 

важливість ендомікробіому насіння для дорослої рослини [101]. 

Достовірних даних щодо бактеріальних ендофітів зерна пшениці та 

справжнього вертикального перенесення їх відносно мало [98; 176; 281]. На 

прикладі ізольованих зародків Triticum aestivum, показано, що справжнє 

вертикальне перенесення відбувається не завжди: поверхнево стерильні зародки 

без жодного успіху інкубували з потенційними ендофітами [331]. Водночас саме ці 

бактерії цікаві з комерційного погляду – для створення біодобрив і біоремедіації. 

Величезна різноманітність метаболічних шляхів, які характерні для ендофітів 

відіграють важливу роль у формуванні імунітету рослин, солюбілізації Фосфору, 

Калію та Цинку, фіксації N2, сприяючи тим самим росту та розвитку рослин та 

підвищенні врожайності, окрім того їх можна використовувати як цінний 

інструмент для біоремедіації. [218; 333]. З іншого боку, ендофіти здатні 

синтезувати вторинні метаболіти такі як рослинні фітогормони або їх попередники, 

вітаміни B12 [186] і B1 та метаболіти, які можуть мати протигрибкові та 

антибактеріальні властивості [259; 376]. На сьогодні є багато публікацій де 

бактеріальні ендофіти визначають як є джерело фітогормонів та різноманітних 

вторинних метаболітів [133; 161; 192; 366; 298]. 

Механізми стимулювання росту рослин за рахунок бактеріальних ендофітів 

були визначені [364] та включають (1) секрецію органічних кислот та екструзію 

протонів, як наслідок – солюбілізування елементів мінерального живлення; (2) 

непряму активацію транспортерів Zn і Fe; (3) секрецію фітогормонів (ауксини 

(IОК), цитокініни, абсцизова кислота, брасиностероїди, етилен, гібереліни, 

жасмонати, стриголактони), деяких амінокислот і низки вторинних метаболітів 

(рис. 1.2.) [24; 60; 133; 255; 321; 348; 363]. 

Синтез бактеріями індоліл-3-оцтової кислоти (IОК) класифікують як фактор 

прямого стимулювання росту: IОК ендофітів діє синергічно разом з ендогенною 

IОК рослини [133; 321]. Окрім цього, IОК є основною ефекторною молекулою у 
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фітостимулюванні, забезпеченні імунітету під час взаємодії рослина-мікоорганізм 

[57; 240; 304; 374]. M. Woźniak зі співавторами [433] зазначають, що більшість 

ізольованих бактеріальних ендофітів відрізняється за здатністю продукувати IОК 

залежно від: 1) штаму та роду бактерій, 2) рослини, з якої вони виділені, 3) 

наявності в середовищі амінокислоти-попередника. 

 

Рис. 1.2. Імовірні механізми ріст-стимулювального впливу ендофітних PGPB на 

рослину 

Деякі бактерії ендофіти здатні синтезувати ензим ACC-дезаміназу, яка блокує 

надмірне виділення етилену [159; 294]. Оптимальне функціонування цих бактерій 

супроводжується синергізмом взаємодії між ACC-дезаміназою і як ауксинами 

рослини, так і бактеріальною IОК. Ці бактерії не тільки безпосередньо сприяють 

росту рослин, вони також захищають рослини від посухи, засолення, в’янення 

квітів, іонів металів, органічних забруднень, а також від бактеріальних і грибкових 

патогенів. 

Багато досліджень зосереджено на ізоляції ендофітних бактерії з різних 

органів та тканин пшениці [7; 86; 327; 466]. Ізольовано та ідентифіковано багато 
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бактерій ендофітів пшениці, які належать до різних родів, включаючи 

Achromobacter, Acinetobacter, Arthrobacter, Bacillus, Chitinophaga, Corynebacterium, 

Enterobacter, Erwinia, Kocuria, Flavobacterium, Klebsiella, Leifsonia, Microbispora, 

Micrococcus, Micromonospora, Mycobacterium, Paenibacillus, Pantoea, Pseudomonas, 

Roseomonas, Kosakonia, Sphingobium, Staphylococcus, Streptomyces та Xanthomonas 

[136; 253; 312; 413; 466]. 

Проте, що ґрунтові мікроорганізми впливають на доступність необхідних 

макро- та мікроелементів унаслідок переведення в доступну форму 

(солюбілізування) чи хелатування, відомо вже досить давно [41; 213; 326]. 

З’ясовано, що біодоступність основних мінеральних елементів підвищують 

більшість PGPB (і ендофітів, і ризосферних бактерій). Величезне різноманіття 

метаболічних шляхів, властивих ендофітам, надзвичайно важливе для 

солюбілізування Фосфору (Р), Калію (K), Цинку (Zn), Феруму (Fe), Купруму (Cu); 

фіксації N2 і стимулювання таким чином росту й розвитку, підвищення 

врожайності рослин. Окрім цього, такі властивості можна застосувати і для 

біоремедіації середовища [218; 333]. 

Збільшення концентрації мікроелементів в зерні пшениці шляхом інокуляції 

ендофітами різних родів останніми роками заявлено як один із підходів до 

біофортифікації пшениці [189; 207; 364; 365; 366; 401; 429]. Мікроорганізмам 

відводять вирішальну роль у технологіях біозбагачення зерна злаків Zn і Fe [310; 

356; 364]. Важливо, щоб ці елементи концентрувалися в ендоспермі та зародках, 

оскільки насіннєві покриви втрачаються під час технологічної обробки зерна [280]. 

Якщо порівнювати вплив ендофітів із ризосферними бактеріями, то окремо 

виділяють їхню здатність опосередковано впливати на роботу транспортерів 

металів під час контакту з рослинними тканинами [125; 425; 246]. Ендофіти здатні 

виробляти сидерофори, сполуки, які хелатують іони Fe, утворюючи Fe3+, котрий 

згодом потрапляє всередину клітини мікроорганізму. Конкуруючи за цей елемент 

із фітопатогенами, ендофіти захищають рослину-хазяїна від хвороб [133; 340]. 

Сидерофори Pseudomonas spp. здатні утворювати комплекси з іонами 
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двовалентних металів (Zn2+, Ni2+, Co2+, Cu2+, Cd2+, Mn2+) в умовах їхнього надлишку, 

а тому розглядають можливості використання їх не лише в агробіотехнологіях, а й 

у біоремедіації різних середовищ [15]. 

Встановлено, що інокуляція коренів пшениці бактеріями-ендофітами збагачує 

мікробіом, впливає на синтез сидерофорів і тим самим покращує ефективність 

поглинання мікроелементів [426]. Незважаючи на зростання кількості наукових 

публікацій, знання про роль окремих родів ендофітних бактерій у засвоєнні 

мікроелементів у польових умовах є недостатні [307; 312; 364; 365]. Приміром, 

позакореневе одночасне внесення ендофітних бактерій Enterobacter sp. MN17 і 

Burkholderia phytofirmans PsJNу та мікродобрив у польовому експерименті 

збільшило концентрацію макро- (N, P, K) і мікроелементів (Fe, Cu, Mn, Zn і В) у 

зерні, підвищило загальну врожайність [445]. Eндофіти Bacillus spp., Arthrobacter 

spp. [207; 365; 366; 413] та Panthea spp. [207] збільшували вміст Zn. У польовому 

експерименті позакореневе внесення ендофітних бактерій збільшило висоту 

рослин пшениці, площу листків, висоту колоса та біомасу рослин [445].  

Існує багато чітко визначених мікробіологічних методів для аналізу бактерій 

у ґрунті, але методи аналізу та визначення бактерій ендофітів все ще обмежені [53]. 

Гени рРНК дозволяють використовувати їх для філогенетичних досліджень та 

систематики. Послідовності генів 16S рРНК є чудовим джерелом інформації про 

наявність бактерій як у ґрунті так і в тканинах рослин [190]. Рибосомна ДНК 

(рДНК) – це родина генів, які кодують рибосомну РНК (рРНК). Основною 

функцією рРНК є синтез білків, адже їх молекули є основними функціональними 

елементами рибосом [171]. Зважаючи на важливість їх функції, гени рРНК 

містяться у всіх живих організмах, що дозволяє використовувати їх для 

філогенетичних досліджень та систематики [78]. 

Дослідження різноманітності мікроорганізмів та їх функцій у рослинно-

ґрунтових середовищах вийшли на новий рівень завдяки застосуванням методів 

секвенування наступного покоління (NGS) [50; 279]. Використання платформ NGS 

забезпечило потужну альтернативу для аналізу мікробних спільнот у порівнянні з 
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секвенуванням 16S pДНК для культивованих бактеріальних ізолятів або бібліотек 

клонів [328]. 

Зважаючи на все вищесказане, доцільним є вивчення фізіологічних основ 

формування якісного врожаю зерна пшениці в умовах польового експерименту за 

різної біодоступності мікроелементів, із акцентом на посухостійкість, вміст і 

перерозподіл мікроелементів, зокрема Феруму (Fe), Цинку (Zn), Купруму (Cu) в 

різних органах пшениці з подальшим завантаженням в зерно. Оскільки, деякі 

бактеріальні ендофіти пшениці мають здатність сприяти росту та покращенню 

мінерального живлення цілої рослин, важливо встановити ймовірну роль бактерій-

ендофітів в підвищенні врожайності та харчової якості зерна пшениці. З’ясуванню 

цих питань і присвячені наші дослідження.  
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РОЗДІЛ 2. УМОВИ, МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕНЬ 

2.1. Характеристика досліджуваних сортів пшениці 

Для досліджень використано насіння 24 генотипів пшениці ярої з Державного 

реєстру сортів придатних для вирощування в Україні [4]: Triticum aestivum L., 

Triticum turgidum subsp. durum Desf., Triticum turgidum subsp. dicoccum. Сортозразки 

отримано з Миронівського інституту пшениці імені В. М. Ремесла НААН України 

(МІП), Харківського Інституту рослинництва ім. В. Я. Юр’єва НААН України (ХІР) 

та Носівської селекційно-дослідної станції (НСДС) (табл. 2.1, рис. 2.1). 

Таблиця 2.1. 

Класифікація сортів пшениці ярої, використаних у дослідженні 

СОРТ 
ТАКСОНОМІЧНА 

КЛАСИФІКАЦІЯ 
ОСТИСТІСТЬ 

СОРТО- 

ВЛАСНИКИ 

РІК 

РЕЄСТРАЦІЇ 

Колективна 3 Triticum aestivum L. остиста МІП 2000 

Оксамит миронівський Triticum aestivum L. безоста МІП 2017 

Панянка Triticum aestivum L. безоста МІП 2015 

Струна миронівська Triticum aestivum L. остиста МІП 2008 

МІП Світлана Triticum aestivum L. безоста МІП 2017 

МІП Злата Triticum aestivum L. безоста МІП 2017 

Етюд Triticum aestivum L. остиста МІП 2006 

Дубравка Triticum aestivum L. безоста МІП 2017 

Божена Triticum aestivum L. безоста МІП 2017 

Елегія миронівська Triticum aestivum L. безоста МІП 2004 

Сімкода миронівська Triticum aestivum L. безоста МІП 2013 

Жізель Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста МІП 2008 

Ізольда Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста МІП 2004 

МІП Райдужна Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста МІП 2017 

Діана Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста МІП 2015 

Героїня Triticum aestivum L. безоста ХІР 2005 

Харківська 30 Triticum aestivum L. безоста ХІР 2003 

Улюблена Triticum aestivum L. безоста ХІР 2014 

Спадщина Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста ХІР 2006 

Чадо Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста ХІР 2004 

Династія Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста ХІР 2014 

Голіковська Triticum turgidum subsp. dicoccum остиста ХІР 2015 

Провінціалка Triticum aestivum L. безоста НСДС 2016 

Тера Triticum turgidum subsp. durum Desf. остиста НСДС 2014 
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Рис. 2.1. Загальний вигляд колосів дослідних сортів пшениці ярої. Етап повної 

стиглості GS89. 
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Обрані сорти пшениці ярої рекомендовані для вирощування в Степу, 

Лісостепу та Поліссі. Для більшості сортів рекомендовані ранні строки сівби – 

перші дні початку польових робіт. Тривалість вегетаційного періоду в середньому 

101 доба. 

Більшість досліджуваних сортів низькорослі, що забезпечує стійкість до 

вилягання. Сорт Елегія миронівська заявлений сортовласниками як стандарт. Сорт 

полба Голіковська середньостиглий, на відміну від класичної полби має незначну 

плівчастість (на рівні 17 %), Серед досліджуваних сортів 12 остистих та 12 безостих 

сортів пшениці. 

Дослідження проводили на різних етапах росту рослин, відповідно до кодів 

фенологічних стадій росту зернових культур (GS00 – GS99) за класифікацією 

Zadoks [452]. 

 

2.2. Умови польових досліджень 

Дослідження здійснювали у польових умовах на ґрунтах із різним рН у 

Дрогобицькому районі в межах с. Долішній Лужок 49°27'17.5"N 23°23'02.6"E 

(надалі дослідна ділянка Д. Лужок) та Радехівському районі с. Дмитрів 

50°13'26.6"N 24°36'50.5"E (надалі дослідна ділянка Дмитрів) Львівської області 

(рис. 2.2, рис. 2.3). 

Тривалість польових досліджень становила два роки, впродовж вегетаційних 

сезонів 2017-18 років. Рослина попередник – гречка. Для підживлення пшениці як 

основне добриво використовували N 120 кг/га, P2O5 10 кг/га та K2O 29 кг/га, яке 

вносили у ґрунт перед посівом. Посів ярої пшениці був здійснений у другій 

половині квітня у розрахунку 125 кг/га. У с. Долішній Лужок дослідження 

проводили у 3-х кратній повторності (72 дослідні ділянки), у с. Дмитрів – у 4-х 

кратній (96 дослідних ділянок), розмір ділянки однієї повторності становив 30 м2 

(5ˣ6), загальна площа ділянок у с. Долішній Лужок становила 2161 м2, у с. Дмитрів 

– 2880 м2. Кількість повторів на дослідних ділянках відрізнялась через більшу 

площу поля с. Дмитрів. Збір врожаю проводили на обох ділянках в першій половині 
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серпня на етапі повної стиглості GS89 (hard dough) відповідно до сортових 

особливостей кожного сорту. 

 

Рис. 2.2. Розташування польових дослідних ділянок, Львівська область, с. Дмитрів 

(50°13'26.6"N 24°36'50.5"E) та с. Долішній Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 

 

 

Рис. 2.3. Рослини пшениці ярої на різних етапах вегетації, польовий дослід 2017 р., 

с. Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E).  

Дані погодних умов у Львівській області за досліджуваний період наведено на 

рисунку 2.4. Вегетаційний сезон 2017 р. відзначався високим рівнем опадів у квітні 

та травні, та значно меншим рівнем опадів у червні (32.4 мм). Температурні 
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показники були на низькому рівні у квітні (8,1 °С) та травні (13,7 °С). Вегетаційний 

сезон 2018 р. характеризувався відносно сухим періодом з квітня до кінця червня, 

за яким був відносно вологий період з 25 червня до середини липня. У квітні–травні 

випало в середньому 75,3 мм опадів. Середня температура повітря в квітні, коли 

здійснювався посів становила 13,5 °С, та була низька кількість опадів впродовж 

цього місяця (24 мм), що спричинило серйозний дефіцит вологи. Подібні умови 

спостерігали і у травні, в період активного вегетативного росту – дефіцит вологи та 

висока температура [487].  

 

Рис. 2.4. Погодні умови у Львівській області, вегетаційний сезон 2017-2018 рр. 

Середня місячна температура повітря (°С) та кількість опадів (мм).  

 

2.3. Визначення основних фізико-хімічних показників ґрунту 

Відбір зразків ґрунту проводили безпосередньо перед посівом пшениці. З 

кожної повторності дослідних ділянок за допомогою ручного ґрунтовідбірника на 

глибині від 0 до 15 см, відбирали по 3 проби, які потім змішували. У повітряно-

сухих зразках визначали рН водного витягу, вміст органічної речовини, вміст 

DTPA-екстрагованих мікроелементів, вміст органічної речовини.  

 

2.3.1. Визначення рН ґрунту 

Для визначення рН ґрунту готували водний витяг (1:2), для якого зразок 20 г 

повітряно-сухої проби ґрунту, пересипали в колбу Ерленмейера місткістю 100-200 
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мл. У колбу додавали 40 мл дистильованої води, закривали корком та добре 

збовтували впродовж 5 хвилин. Утворений розчин фільтрували через складчастий 

фільтр у суху колбу, якщо фільтрат був каламутним його повторно пропускали 

через той самий фільтр. Профільтрувавши весь розчин отримували водний витяг в 

якому визначали кислотність за допомогою рН-метра (SevenCompact S220-Basic, 

Giessen, Germany) [291]. 

 

2.3.2. Визначення вмісту органічної речовини ґрунту 

Визначення вмісту органічної речовини (ОРГ) у ґрунті проводили методом 

втрати маси при прожарюванні. Цей метод дає можливість визначити вміст 

органічної речовини шляхом її окислення до CO2 при підвищеній температурі в 

муфельній печі. 

Наважки сухого ґрунту 5-10 г поміщали у фарфорові тиглі та сушили 2 год при 

105 °C для видалення гігроскопічної води, зразки зважували. Далі, тиглі із зразками 

поміщали в муфельну піч, встановлену на 360 °C на 2 год, після охолоджували до 

150 °C та знову зважували. Зважували з точністю до ± 0,001 г. Вміст органічної 

речовини визначали за формулою [96]: 

ОРГ,% = 
(маса після 105°C)−(маса після 360°C)

маса після 105°C
∗ 100 

 

2.3.3. Екстрагування біодоступних форм мікроелементів із ґрунту 

Мікроелементи визначали методом ААС (атомно-абсорбційна спектрометрія) 

екстракції DTPA (diethylenetriaminepenta-acetic acid) – це нерівноважна екстракція 

для оцінки потенційно доступних форм Zn, Cu, і Fe у ґрунтах. Для цього, повітряно-

сухі зразки ґрунту подрібнювали та пересіювали крізь сито (№10) із нержавіючої 

сталі. Наважки масою 10 г поміщали в колби Ерленмейера, доводили об’єм 

деіонізованою водою до 50 мл, та додавали 20 мл DTPA-вмісної суміші для 

екстрагування (0,005 М DTPA, 0,01 M CaCl2 та 0,1 М TEA (триетаноламіну), рН 

7.30), кожну колбу закривали лабораторною плівкою Parafilm та струшували на 

шейкері при 180 об/хв впродовж 2 год. Отримані зразки фільтрували через фільтр, 
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якщо зразки бути мутні то фільтрування повторювали. Зразки переміщали в 

пробірки з корками, зберігали в темному місці. Кількісне визначення вмісту 

мікроелементів а саме Fe, Cu та Zn, у ґрунті проводили методом ААС (AAС 

C115M1, Суми, Україна) [237].  

 

2.4. Визначення посівної якості насіння  

Згідно з міжнародним стандартом ISTA (International Seed Testing Association) 

та державним стандартом України ДСТУ 4138-2002 в лабораторних умовах 

визначали схожість насіння. Показник енергії проростання не визначається згідно 

зі стандартом ISTA, а перевіряється лише на відповідність внутрішнім вимогам 

України ДСТУ. Насіння пророщували в чашках Петрі на вологому 

фільтрувальному папері в темряві, при температурі рекомендованій для 

пророщування насіння пшениці (+20 °С). Показники схожості насіння та енергії 

проростання виражали у відсотках до загальної кількості насіння взятого для 

пророщування. Через 3 дні пророщування визначали енергію проростання, а через 

7 – лабораторну схожість. При аналізі враховували стан проростків. 

 

2.5. Визначення площі прапорцевого листка 

Для визначення площі листкової поверхні у рослин пшениці використовували 

метод відбитків, який зазвичай використовують для листків із стандартною 

формою. Для цього зрізали прапорцеві листки рослин на етапі виходу в трубку 

GS43 (start of the booting phase) за класифікацією десяткових стадій росту за J. C. 

Zadoks та ін. [452]. Контур листка обводили на міліметровому папері. Рахували 

кількість квадратних міліметрів, що припали на площу листка. По краю листа за 

цілий міліметр брали більше 1/2 мм 2, а менше 1/2 мм 2 в розрахунок не приймали. 

Для вимірювань обирали 5 рослин з яких обраховували середнє значення [16].  
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2.6. Визначення основних показників водного режиму рослин 

Дослідження водного режиму рослин проводили у вегетаційному сезоні 2018 

року на прапорцевих листках, зібраних із рослин на етапі виходу в трубку GS43 

(start of the booting phase) на дослідних ділянках с. Дмитрів.  

Водний статус рослин визначали за показниками водного дефіциту (WD), 

відносного вмісту води (RWC), втрати води листком на масу (EL WLW) та на 

площу (EL WLA) прапорцевого листка.  

Впродовж першої декади червня, рандомно відбирали по 10 прапорцевих 

листків із кожної повторності відповідно до стадії росту кожного сорту пшениці. 

Листки поміщали в поліетиленові пакети-блискавки у сумку-холодильник і 

негайно доставлялися в лабораторію. Свіжі листки кілька разів зважували на 

електронних вагах (Radwag AS 310.R2,Україна); відразу після відбору проб 

визначали сиру масу листків (FW), через 12 год занурення кінчиків листків у воду, 

їх знову зважували для отримання значень маси у стані тургоресцентності (TW), 

далі ізольовані листки поміщали на фільтрувальний папір та залишали на повітрі 

при кімнатній температурі, зважуючи через 2, 4, 6 і 24 год для визначення 

показника водоутримної здатності листків. Суху масу (DW) отримували після 

висушування в сушильній шафі (UOSlab, СП 100, Київ, Україна) при 105 °C. 

Водний дефіцит (WD) розраховували як [178]:  

WD (%) = 
TW−FW

TW
∗ 100. 

 

Відносний вміст води (RWC) визначали за формулою [421; 423]: 

RWC (%) = 
(FW−DW)

(TW−DW)
∗ 100. 

 

Водоутримну здатність в перерахунку на масу прапорцевого листка (EL 

WLW) визначали за методом Arlando [109] на основі розрахунку втрати води 

листком впродовж фіксованих періодів часу – 2, 4, 6, 24 год:  
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EL WLW0-"x"год (%) = 100 −  
 маса після "x"год  ∗100

TW
, 

де: вага після «х» год – маса листка через 2, 4, 6 та 24 год. 

 

Водоутримну здатність в перерахунку на площу прапорцевого листка (EL 

WLA) розраховували як втрату води на площу через 2, 4, 6 та 24 години. EL WLA 

як швидкість втрати води/см2 розраховували за формулою [93]: 

EL WLA 0-"x"год (мг/см2) =  
TW− маса після "x"год

LA
, 

де: маса після «x» год – маса листя через 2, 4, 6 та 24 год, LA – площа листя.  

Площу листків розраховували згідно з методикою описаною в підрозділі 2.5. 

 

2.7. Визначення загального вмісту білків у зерні 

Визначення загального вмісту білків в зерні пшениці в стані повної стиглості 

GS89 (hard dough) проводили за методом Бредфорда. Зразки попередньо 

подрібнювали на лабораторному млинку (ЛЗМК, Полтава, Україна). До наважки 

масою 0,1 мг додавали 2 мл боратного буферу (рН 10). Екстракт центрифугували 

30 хв при 8000 об/хв. Супернатант використовували для визначення білка. До 0,2 

мл екстракту додавали 1 мл реактиву Бредфорда безпосередньо перед 

вимірюванням (0,5-1 хв). Вимірювання проводили проти контролю 0,2 мл 

боратного буферу + 1 мл реактиву Бредфорда. Вимірювання оптичної густини 

проводили на спектрофотометрі (ULAB 101 Spectrophotometer, Україна) при 

довжині хвилі 595 нм. Експерименти проводили у 4-кратній біологічній та 

аналітичній повторностях, результати опрацьовували статистично. Для розрахунку 

вмісту білка в зерні будували калібрувальну [61]. 

 

2.8. Визначення врожайності зерна та структури врожаю 

Для дослідження структури врожаю та врожайності пшениці визначали такі 

показники як маса 1000 зерен (МТЗ), висота колоса (ВК) та кількість зерен на колос 

(КЗК) на етапі повної стиглості GS89. 
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Врожайність зерна (ВЗ) визначали за формулою: 

ВЗ = (n КОЛОСКІВ НА 1 м2) ˣ (n НАСІНИН/ЗЕРНІВОК В 1 КОЛОСІ) ˣ 

(m1 НАСІНИНИ/ЗЕРНІВКИ) 

 

2.9. Визначення концентрації мікроелементів в рослинному матеріалі 

Дослідження вмісту Fe, Cu та Zn у прапорцевих листках, колосі, зерні та 

зародках пшениці ярої проводили методом АСС у зразках мінералізованих у суміші 

деіонізована Н2О : HNO3 при сталому тиску та температурі за допомогою системи 

мікрохвильової пробопідготовки Multiwave Go (Anton Paar, Graz, Austria).  

Концентрації мікроелементів в зерні та зародках визначали на етапі повної 

стиглості GS89 (hard drough), в прапорцевих листках наприкінці етапу виходу в 

трубку GS49 (end of booting), в колосі на етапі цвітіння GS65 (flowering half-way) 

[452]. 

Для визначення концентрації мікроелементів у зародках було ізольовано ~ 

1500 зародків із попередньо замоченого насіння кожного сорту. Склад суміші для 

мінералізації дослідних зразків наведено у табл. 2.2.  

Таблиця 2.2 

Компонентний склад суміші для мінералізації зразків у приладі Multiwave 

Go(Anton Paar, Graz, Austria)  

 

Рослинний матеріал 

 

Маса зразка, г 
Склад суміші 

HNO3, мл H2O, мл H2O2, мл 

зерно 1 6 3 – 

зародок 0,5 5 3 1 

прапорцевий листок 0,7 6 3 1 

колос 1 8 1 1 

 

Температуру та час циклів пробопідготовки регулювали відповідно до зразків, 

але для всіх циклів характерними були три етапи: нагрівання, спалювання та 

охолодження. Мінералізація зерна: 1). нагрівання впродовж 15 хв до 180 °C, після, 

наступний етап 2). спалювання впродовж 40 хв при 180 °C, далі 3). охолодження 

10 хв до 40 °C. Отримані мінералізовані зразки переносили в 15 мл пробірки та 
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доводили до кінцевого об’єму 15 мл, додаючи деіонізовану H2O, щільно закривали 

корками для запобігання випаровування та зберігали при кімнатній температурі в 

темному місці до аналізу. Концентрацію мікроелементів визначали методом ААС 

(AAС C115M1, Суми, Україна). Вміст елементів перераховували на одиницю маси 

сухої речовини.  

 

2.10. Виділення бактеріальних ендофітів з зерна пшениці 

Для досліджень було використано зерно на етапі повної стиглості (GS89), 

урожаю 2017-2018 рр. із дослідної ділянки Дмитрів. Ендофітні бактерії виділяли з 

зерна трьох сортів T. aestivum L. (Оксамит миронівський, Струна миронівська , 

Дубравка) та одного сорту T. turgidum subsp. dicoccum (Голіковська), після двох 

послідовних етапів поверхневої стерилізації. На першому етапі стерилізації зерно 

витримували 20 хв у суміші вода: гіпохлорит Натрію (1:1), після промивали чотири 

рази стерильною водою та стратифікували при 4 °C впродовж 24 годин у 

стерильній воді. На другому етапі зерна стерилізували у суміші вода: гіпохлорит 

Натрію (1:2) впродовж 15 хв та промивали чотири рази стерильною водою в 

стерильних умовах під ламінарним боксом. 

Виділенню бактерільних ендофітів передував аналіз ефективності 

стерилізації. Стерильність зерна пшениці контролювали непрямим (посів на 

загальне середовище для бактерій, живильний агар (BTL, Lodz, Poland) та прямим 

(ПЛР) методами. Опис умов ПЛР є наведено в методиках нижче (2.11). 

Стерильне насіння подрібнювали за допомогою стерильного скальпеля, 

половину залишали в подрібненому стані, а половину змішували зі стерильною 

водою. Обидва види зразків поміщали в стерильні чашки Петрі на агаризоване 

живильне середовище (універсальне середовище для росту різноманітних 

бактеріальних мікроорганізмів) (BTL, Poland) яке містило ністатин (50 мг·мл–1) та 

інкубували 144 год при 30 °C в темряві. Окремі колонії, переносили на свіже 

агаризоване живильне середовище (BTL, Польща), такі маніпуляції повторювали 

до отримання чистих культур, що підтверджували за допомогою ПЛР. 
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2.11. Виділення бактеріальної ДНК  

Бактеріальну ДНК екстрагували з ізолятів за допомогою методу розробленого 

J. Sambrook та ін. [345]. Клітини осаджували за допомогою центрифугування при 

17 500 об/хв упродовж 5 хв (4 °C, Sigma 3–18 K, Sigma Laborzentrifugen GmbH, 

Osterode am Harz, Germany) та піддавали лізису у суміші, що містила: 5 моль·л-1 

гуанідин тіоціанат (Sigma-Aldrich, Saint Louis, MO, USA), 100 ммоль/л EDTA 

(Sigma-Aldrich, Saint Louis, MO, USA) та 0,5% саркозил (Sigma-Aldrich, Saint Louis, 

MO, USA; pH 8,0). ДНК очищали за допомогою екстракції 7,5 М холодним 

ацетатом амонію на льоду (Sigma-Aldrich, Saint Louis, MO, USA), а потім за 

допомогою суміші хлороформ:3-метил-1-бутанол (24:1) (Sigma-Aldrich, Saint 

Louis, MO, USA). Двофазний об’єм рідини центрифугували при 17500 об/хв. 

Верхній шар переносили в нову пробірку. ДНК осаджували при -20 °C 2-

пропанолом (Sigma-Aldrich, Saint Louis, MO, USA) впродовж 1 години. Осад 

відділяли центрифугуванням при 17500 об/хв впродовж 30 хв, далі п’ять разів 

промивали 70% етанолом (Sigma-Aldrich, SaintLouis, MO, USA), сушили під 

вакуумом (RVC 2_18, Christ, Göttingen, Germany) і ресуспензували в 30 мл 

стерильного бідистиляту (free DNase, EURx, Gdansk, Poland). Чистоту та 

концентрацію ДНК оцінювали спектрофотометрично (BioSpectrofotometer, 

Eppendorf, Hamburg, Germany) (додаток Б, табл. Б.1). 

ПЛР проводили в реакційній суміші що містила: 1 × Phusion FlaВКHigh-

Fidelity PCR Master Mix (Thermo Scientific, Waltham, MA, USA), 1 мкл матричної 

ДНК (71.56 – 1278,19 мкг·мл-1 (додаток Б, табл. Б.1)) та стерильний бідистилят (free 

DNase, EURx, Poland), кінцевий об’єм становив 25 мкл. Крім того, застосовували 

універсальні еубактеріальні праймери (кожен по 1,0 мкМ): 27F (5′-

AGAGTTTGATCATGGCTCAG-3′) і 1492R (5′-TACCTTGTTACGACTT-3′) [233; 

403] (Genomed S.A., Warsaw, Poland). Умови ПЛР були такими: 98 °C впродовж 10 

с; 30 циклів при 95 °C протягом 5 с, 56 °C впродовж 5 с і 72 °C впродовж 40 с 

(LABCYCLER, SensoQuest GmbH, Gdansk, Germany). Отримані ПЛР продукти 

розділяли електрофоретично в 1% агарозному гелі та візуалізували в УФ за 
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допомогою SimplySafe™ (EURx, Gdansk, Poland) (додаток Б, рис. Б.1). Стерильний 

бідистилят (free DNase, EURx, Poland) використовували як негативний контроль, а 

gDNA виділену з E. coli DH5α™ (Thermo Scientific, USA) – як позитивний контроль. 

Очищені продукти ПЛР відправляли на секвенування (Genomed S.A., Warsaw, 

Poland). Дані отриманих послідовностей з метою ідентифікування ізолятів 

аналізували за допомогою веб-версії алгоритму BLASTN (NCBI Bethesda, MD, 

USA). Ідентифіковані послідовності збережено в GenBank (NCBI, 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/, доступ від 9 квітня 2020 р.): MT302194 – MT302204, 

MT312840 та ОР445710 – ОР445717 (NCBI, http://www.ncbi.nlm.nih.gov/, доступ від 

21 вересня 2022 р.) 

 

2.12. Визначення бактеріальної здатності до синтезу ауксиноподібних 

сполук (IRCs) 

Ідентифіковані штами бактерій, а саме MT302194–MT302204 та MT312840 (n 

= 3), інкубували при 30 °C у темряві на ротаційному шейкері (125 об/хв) у рідкому 

живильному середовищі (BTL, Lodz, Poland) з додаванням 5 ммоль·л-1 L-

триптофану. Через 120 год зразки центрифугували при 10 000 об/хв впродовж 10 

хв, відбирали 2 мл супернатанту та змішували з 4 мл реактиву Сальковського (50 

мл 35% HClO4, 1 мл 0,5 М FeCl3·6H2O) [160]. Використовували оригінальний склад 

реактиву Сальковського, а також стандартний час між додаванням реагенту та 

вимірюванням абсорбції. Отриману таким чином суміш інкубували при 30 °C 

впродовж 30 хв у темряві. Концентрацію IRCs вимірювали колориметрично при 530 

нм (BioSpectrofotometer, Eppendorf, Germany) з використанням калібрувальної 

кривої для індоліл-3-оцтової кислоти (IОК), стандартний діапазон до 100 мкг·мл–1 

(Sigma-Aldrich, Saint Louis, MO, USA). Загальний вміст IRCs, включаючи IОК, 

розраховували за допомогою рівняння отриманого зі стандартної кривої. Середні 

значення та стандартні відхилення розраховували з використанням трьох 

біологічних повторностей. Вимірювання проводили кожні 24 години впродовж 7 

днів росту культури. 

 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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2.13. Отримання асептичної культури проростків пшениці в умовах in 

vitro 

Асептичну культуру молодих проростків отримували зі стерильних зародків, 

виділених із стиглого насіння (GS89). Використовували середовище, призначене 

для розвитку проростків [268], яке містило мінеральні солі, вітаміни, та міо-

інозитол, 20 г/л сахарози та 7,8 г/л агару. рН середовища доводили до 5,7 перед 

автоклавуванням при 121 °C і 103 кПа впродовж 18 хв.  

Для отримання стерильних проростків стигле насіння досліджуваних сортів 

стерилізували за наступною методикою. На першому етапі стерилізації ціле 

насіння стерилізували впродовж 20 хв у водному розчині гіпохлориту натрію 

(Domestos, Unilever, UK) розведеному 1:1 (гіпохлорит натрію:вода) та промивали 

чотири рази деіонізованою водою впродовж 4–5 хв. Після цього насіння поміщали 

в деіонізовану воду на 48 год (4 °C). Такий тривалий період замочування 

необхідний для відокремлення не пошкодженого зародка від решти насінини, яке 

проводили під стереомікроскопом (ED.1302-S, Newcastle, UK). 

На другому етапі стерилізації, ізольовані зародки обробляли водним розчином 

гіпохлориту натрію, розведеному 1:2 (V:V) і промивали чотири рази деіонізованою 

стерильною водою впродовж 4–5 хв у стерильних умовах під ламінарним боксом. 

Після промивання стерильні зародки поміщали в 450 мл скляні ємності (по 4 

зародки на ємність), що містили 80 мл середовища для розвитку проростків. 

Проростки вирощували в ростовій камері при 23 + 1 °C з 16-годинним 

фотоперіодом (16 год світла/8 год темряви). Інтенсивність світла холодних білих 

люмінесцентних ламп становила 50 ммоль м
−2

 с
−1

. Проростки вирощували in vitro 

впродовж 3–4 тижнів до етапу трьох розгорнутих листків GS13 (three unfolded 

leaves) (рис. 2.5). 

https://www.google.com/search?rlz=1C1GGRV_enUA1026UA1026&sxsrf=ALiCzsZVOBeHW4DqyIch6OxPC5cPY1fr7g:1668350295677&q=%D0%9D%D1%8C%D1%8E%D0%BA%D0%B0%D1%81%D0%BB+%D0%A1%D0%B8%D1%82%D0%B8+%D0%A1%D0%B5%D0%BD%D1%82%D1%80&stick=H4sIAAAAAAAAAOPgE-LQz9U3yDLPS1fiArFMjItystK1FLKTrfRz8pMTSzLz8_QLchKTU63yUjPTM5LyizLy81OKF7EqXZh7sedi34VdFzZcbLywW-HCwgs7LjZd2AFibL2w92LTxYYdrIy72Jk4GAHDfP6XZwAAAA&sa=X&ved=2ahUKEwjd_O-Vsav7AhUjDRAIHabGDr4QmxMoAXoECEsQAw
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Рис. 2.5. Рослини пшениці ярої T. aestivum L. сортів Оксамит миронівський, Струна 

миронівська, Дубравка та T. turgidum subsp. dicoccum сорту Голіковська, культура 

in vitro, етап трьох розгорнутих листків GS13. 

 

2.14. Екстрагування та секвенування бактеріальної ДНК, отриманої з 

рослин in vitro  

Зразки проростків вирощених in vitro відбирали в трьох повторностях, окремо 

аналізували листки та корені, які асептично нарізали під ламінарним боксом та 

гомогенізували у 0,4-0,6 мл 0,1 М буферу PBS (Phosphate Buffered Saline, pH 7,4). 

Екстракцію ДНК з листків та коренів виконували за допомогою Power Soil 

DNA Isolation Kit відповідно до інструкцій виробника (QIAGEN, Hilden, Germany). 

Кількість і чистоту ДНК оцінювали спектрофотометрично (BioSpectrometer®, 

Eppendorf, Hamburg, Germany) (додаток Б, табл. Б.2). Три повторності препаратів 

ДНК, які не показали статистичних відмінностей за кількістю і ступенем очистки 

об’єднували та добре змішували в одній пробірці, як описано в працях багатьох 

дослідників [229; 372]. Кожен зразок ДНК перевіряли на наявність рослинної ДНК 

з праймерами для ампліфікації висококонсервативної ділянки ДНК хлоропласта 

(праймер 1—5'-AGTTCGAGCCTGATTATCCC-3' і праймер 2—5'-

GCATGCCGCCAGCGTTCATC-3'—Phire Plant Direct PCR Kit by Finnzymes). 

Наступний крок полягав у проведенні ПЛР, де загальну ДНК (після об’єднання 
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трьох повторностей) використовували як матричну ДНК. Цей етап був необхідний 

для перевірки якості та придатності ДНК для секвенування NGS. Для ПЛР 

застосовували універсальні праймери що ампліфікують варіабельні ділянки 16S 

рРНК: 27F (5′-AGAGTTTGATCATGGCTCAG-3′) і 1492R (5′-

TACCTTGTTACGACTT-3′) [233; 403] та ДНК дослідних зразків (додаток Б, табл. 

Б.2). Умови ПЛР були такими: 98 °C впродовж 5 хв; 30 циклів 98 °C впродовж 35 

с, 54 °C впродовж 45 с і 72 °C впродовж 60 с. Також, для ПЛР використовували 5x 

FIREPol® Master Mix (Soils BioDyne, Tartu, Estonia). Далі було проведено 

електрофорез продуктів ПЛР на агарозному гелі (1 %) та їх візуалізація в УФ за 

допомогою SimplySafe™ (EURx, Gdańsk, Poland) (додаток Б, рис. Б.2). Після 

отримання позитивних результатів ПЛР, об’єднану ДНК секвенували Genomed 

S.A. (Warsaw, Poland) за допомогою платформи MiSeq 2000 (Illumina Inc., San 

Diego, CA, USA). Аналіз проводився з використанням фрагментів V3–V4 гена 16S 

рРНК (пара праймерів: 341F і 785R). ПЛР проводили з Q5 Hot Start High-Fidelity 2X 

Master Mix відповідно до рекомендацій виробника. 

 

2.15. Статистична обробка результатів 

Статистичну обробку результатів проводили використовуючи програмне 

забезпечення Microsoft Excel 2013, Statistica 12 та Past 4.03. Кожен дослід 

проводили у 3-разовому повторенні і відтворювали в залежності від експерименту 

від 3-5 рази. Біохімічні аналізи виконували у 3-разовому біологічному повторенні, 

у 3-5 незалежних дослідженнях. Обчислювали середні арифметичні величини – М 

та стандартну похибку середнього арифметичного – m. Вірогідність статистичної 

значущості відмінностей між груповими середніми оцінювали на основі 

однофакторного дисперсійного аналізу (ANOVA). Для перевірки достовірності 

різниці даних використовували t-критерій Стьюдента та односторонній 

дисперсійний аналіз тест Тьюкі. Вірогідною вважали різницю при і р≥0.95 (рівень 

значимості Р<0.05).  
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РОЗДІЛ 3. РЕЗУЛЬТАТИ ДОСЛІДЖЕНЬ 

3.1. Основні фізико-хімічні характеристики ґрунтів з польових дослідних 

ділянок 

Якість зерна пшениці значною мірою визначається сортовими 

характеристиками, проте спостерігається залежність і від низки інших чинників, 

зокрема, типу ґрунту та його фізико-хімічних властивостей [151; 375]. Від 

кислотності ґрунту та вмісту органічної речовини залежить здатність рослин 

засвоювати мінеральні елементи. Відомо, що більшість елементів найкраще 

засвоюються, якщо ґрунт, має рН від 5,5 до 7,0, тоді як при лужному рН багато 

мікроелементів недоступні [139; 273; 407]. Ґрунти дослідної ділянки Дмитрів 

характеризуються як чорноземи на елювії карбонатних порід із лужним рН [488]. 

У таких ґрунтах міститься підвищена кількість іонів Са2+ і НСО3-, що визначає їхню 

лужну реакцію. 

Ґрунти дослідної ділянки Д. Лужок – дерново-буроземні суглинисті зі слабо-

кислим або нейтральним рН [488]. Дослідні ділянки характеризувалися різним рН, 

вмістом органічної речовини та концентрацію доступних форм мікроелементів 

(табл. 3.1). Встановлено, що рН ґрунтів на ділянці Д. Лужок становив 6,7 (2017) та 

7,1 (2018) такі ґрунти характеризуються як слабокислі, а на ділянці Дмитрів – 7,2, 

слаболужні.  

Утворення органічної речовини в ґрунті (ОРГ) є наслідком життєдіяльності 

рослин та мікроорганізмів [147]. ОРГ є основним джерелом азоту та вуглецю, 

залежить від кількості і хімічного складу рослинних решток, водного й повітряного 

режимів, рН ґрунту, гранулометричного складу ґрунту тощо. Зменшення ОРГ може 

призвести не тільки до зниження родючості та біорізноманіття, але й до зниження 

вологоємності ґрунту, погіршення аерації, зростає ризик ерозії [18; 147]. 

Встановлено, що на ділянці Дмитрів містилось на 30–50 % більше ОРГ, ніж на 

ділянці Д. Лужок (табл. 3.1). 
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Таблиця 3.1 

Фізико-хімічні параметри ґрунтів: рН, вміст органічної речовини та 

концентрація доступних форм мікроелементів, дослідних ділянок Дмитрів 

(50°13′26,6′′N 24°36′50,5′′E) та Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 

* достовірність різниці між дослідними ділянками; ** p<0.01, * p<0.05 

 

Відомо, що доступність мікроелементів залежить від pH ґрунту. Мінімальні 

зміни рН ґрунтового розчину істотно змінюють розчинність мікроелементів у 

ґрунті. Згідно з M. L. Guerinot та Y. Yi [163] доступність Fe зменшується до 1000 

разів за підвищення рН на одну одиницю. Подібно J. L. Havlin та ін. [177] 

повідомляють про зменшення в 100 разів біодоступності Zn. Зазвичай Zn більш 

біодоступний при кислому рН ніж при лужному рН [299]. В ході проведених 

досліджень встановлено що ґрунти ділянки Д. Лужок мали вищі концентрації 

доступних форм Fe та Cu в обидва роки досліджень. Концентрація Fe у 2017 р. на 

ділянці Д. Лужок була на 96 % вищою, ніж на ділянці Дмитрів. Концентрація 

доступних форм Cu була найвищою у 2018 р. на ділянці Д. Лужок, що утричі 

перевищувало біодоступну концентрацію цього елемента щодо даних 

попереднього року досліджень. Обидві дослідні ділянки характеризувались 

низькими концентраціями рухомих форм Zn як за середніми значеннями, так і за 

значеннями максимального розкиду даних. Загалом, ґрунти дослідної ділянки 

Дослідна                   

ділянка 

 

Рік 

 

pH 

Вміст органічної 

речовини, 

 г/кг 

Концентрація мікроелементів,  мг/кг 

(min-max) 

Zn Fe Cu 

Дмитрів  

2017 

7.18** ± 0.01 74.56** ± 0.75 1.66** ± 0.06 

(0.67–4.44) 

12.43** ± 0.27 

(4.57–22.4) 

0.45** ± 0.01 

(0.11–0.93) 

Д. Лужок 6.73** ± 0.02 37.45** ± 0.39 1.26** ± 0.03 

(0.82–2.11) 

329.45** ± 24.69 

(80–770) 

1.16** ± 0.07 

(0.17–2.6) 

Дмитрів  

2018 

7.24** ± 0.01 88.30** ± 0.89 0.54** ± 0.01 

(0.41–0.75) 

21.49** ± 0.48 

(13.33–35.83) 

0.57** ± 0.01 

(0.29–0.97) 

Д. Лужок 7.15** ± 0.02 62.06** ± 1.57 0.68** ± 0.01 

(0.51–0.87) 

25.01 ± 0.61 

(9.17–38.33) 

3.82** ± 0.09 

(0.86–61) 



75 

 

Дмитрів – це ґрунти з обмеженою біодоступністю мікроелементів і високим 

вмістом ОРГ. 

Згідно з постановою Кабінету міністрів України від 15 грудня 2021 р. № 1325 

“Про затвердження нормативів гранично допустимих концентрацій небезпечних 

речовин у ґрунтах, а також переліку таких речовин”, регламентуються ГДК у ґрунті 

доступних форм таких елементів, як Zn та Cu. ГДК для Zn становить 23,0 мг/кг, для 

Cu – 3,0 мг/кг, ГДК для Fe не регламентується. Окрім того, ґрунти України бідні на 

рухомі форми Zn і містять, в своїй більшості, від слідів до 0,30 мг/кг сухого ґрунту. 

Середні значення вмісту Zn не перевищували ГДК у жодному із досліджуваних 

ґрунтів, тоді як середній вміст Cu у ґрунтах дослідної ділянки Д. Лужок 

перевищував ГДК на 27 %, а його максимальні значення були удвічі вищими від 

допустимих норм. Вміст в ґрунті доступних для рослин форм Fe, дуже різний, в 

деяких типах ґрунтів він коливається від 0,36 до 174 мг/кг [368]. 

Лужні ґрунти вважаються Fe дефіцитними для росту рослин, тоді як висока 

біодоступність цього елемента в кислих ґрунтах може бути токсичною для рослин 

[34; 309]. Обмежена біодоступність Fe у певних типах ґрунтів є основною 

причиною їх відсутності в рослинній продукції. Слід також зазначити, що дефіцит 

Fe, основному спостерігають на лужних та багатих органікою ґрунтах, які 

займають приблизно 30 % світової ріллі, майже 50 % світових культивованих 

зернових ґрунтів мають дефіцит Цинку (Zn) [224], що істотно знижує врожайність 

пшениці [65] та загрожує продовольчій безпеці [114; 309; 357]. Схожий тип ґрунтів 

характерний для ділянки Дмитрів: лужне рН, багато органіки та дефіцит 

мікроелементів. 

Окрім того, тип ґрунту та його фізико-хімічні властивості є важливими для 

ґрунтових мікроорганізмів, які впливають на доступність необхідних 

мікроелементів через солюбілізацію та хелатування [301].  

Підсумки до підрозділу 

Дослідження основних фізико-хімічних характеристик ґрунтів дослідних 

ділянок Дмитрів та Д. Лужок, продемонструвало відмінності у рН, вмісті ОРГ та 
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концентрації біодоступних рухомих форм Fe, Cu, Zn. Вищі рН, ОРГ властиві для 

карбонатних ґрунтів ділянки Дмитрів, порівняно з дерново-буроземними 

суглинками ділянки Д. Лужок. Відповідно, на ділянці Д. Лужок із нижчим рН і ОРГ 

виявлено вищі концентрації доступних форм Fe та Cu впродовж двох років 

досліджень. Вміст Zn на обох досліджуваних ділянках був нижчим від ГДК із 

максимальним розкидом даних на ділянці Дмитрів.  

Представлені вище результати опубліковано у статтях [252, 253] та матеріалах 

конференцій [470, 477, 479]. 

 

3.2. Морфометричні показники рослин пшениці ярої за умов 

вирощування на ґрунтах із різною біодоступністю мікроелементів 

Зміни ростових показників та параметрів фотосинтетичної поверхності 

відображають вплив умов навколишнього середовища на ріст і розвиток рослин [6]. 

Зокрема, площа листків є одним із ключових параметрів моніторингу стану 

сільськогосподарських культур [362]. Площа листкової поверхні є також одним із 

найважливіших параметрів фотосинтезу. Зменшення площі асимілюючої поверхні 

призводить до зниження загальної продуктивності рослин, а для рослин пшениці 

таким ключовим показником є площа прапорцевого листка, від якого відбувається 

відтік поживних речовин до колоса [32; 140].  

Як показано на рис. 3.1 та рис. 3.2 для всіх сортів на ділянці Дмитрів виявлено 

вищі показники висоти пагона та довжини кореня. В середньому, на ділянці 

Дмитрів пагони рослин пшениці були вищими на 24 %, а корені на 23 % довшими 

ніж на ділянці Д. Лужок. Вищий вміст ОРГ ділянки Дмитрів сприяв росту пшениці. 

Відомо, що на кислих ґрунтах різко підвищується засвоєння Fe та Mn, але 

зменшується – P, K, Ca і S [287]. Надлишок цих елементів порушує процеси 

вуглеводного та білкового обмінів і утворення органів розмноження, що значно 

знижує врожайність. Значний вміст біодоступного Fe та низький вміст ОРГ на 

ділянці Д. Лужок мали негативний вплив на морфометричні показники пшениці. 
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Рис. 3.1. Висота пагона (см) рослин пшениці ярої на етапі виходу в трубку (GS43), 

польовий експеримент, вегетаційний сезон 2017 р., с. Дмитрів (50°13′26,6′′N 

24°36′50,5′′E) та с. Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 

 

 

Рис. 3.2. Довжина кореня (см) рослин пшениці ярої на етапі виходу в трубку 

(GS43), польовий експеримент, вегетаційний сезон 2017 р., с. Дмитрів 

(50°13′26,6′′N 24°36′50,5′′E) та с. Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 
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Згідно з отриманими даними, більша площа прапорцевих листків у всіх сортів 

пшениці виявлена у рослин із дослідної ділянки Дмитрів, в середньому на 40 % 

(рис. 3.3). Враховуючи, що посів на двох дослідних ділянках здійснювався 

однаковим насінням, а погодні умови в межах Львівської області були схожими, то 

ймовірно, основним фактором впливу на формування прапорцевих листків стали 

тип ґрунту та умови ґрунтового живлення, зокрема й доступність важливих 

елементів мінерального живлення. 

 

Рис. 3.3. Площа листкової поверхні прапорцевих листків (см2) 24 сортів пшениці 

ярої на етапі виходу в трубку (GS43), польовий експеримент, вегетаційний сезон 

2017 р., с. Дмитрів (50°13′26,6′′N 24°36′50,5′′E) та с. Д. Лужок (49°27'17.5"N 

23°23'02.6"E). 

На дослідній ділянці Дмитрів найбільшою площею прапорцевих листків 

характеризувались м’які сорти Оксамит миронівський, Елегія миронівська та 

твердий – Спадщина. Найменша площа листків була зафіксована у сортів Сімкода 

миронівська (м’яка) та Діана (тверда). У рослин із дослідної ділянки Д. Лужок 

встановлено площу прапорцевих листків більше ніж 11 см2 для трьох сортів, це 

м’які сорти Панянка, Улюблена та сорт твердої пшениці Тера. Найменша площа 

листків була зафіксована у сортів Харківська 30 (м’яка) та Голіковська (полба). На 
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ділянці Дмитрів площа прапорцевих листків у сорту Оксамит миронівський була 

майже утричі більша, ніж на ділянці Д. Лужок. 

Вчені описують пряму залежність між врожайністю культури та 

накопиченням вегетативної маси [437]. Схожа закономірність встановлена і в 

наших експериментах для дослідних генотипів пшениці. Нами встановлено 

позитивні кореляції між площею прапорцевого листка та врожайністю на ділянці 

Дмитрів (r = 0,23**) та слабкі позитивні кореляції на ділянці Д. Лужок (r = 0,07**). 

Для сортів, які характеризувались більшою площею прапорцевого листка 

встановлено вищі показники врожайності. Показники врожайності представлено 

нижче на рис. 3.10 А, Б (див. стор. 97). 

Згідно з отриманими даними вищі морфометричні показники рослин пшениці 

на ділянці Дмитрів пов’язані з вищим вмістом ОРГ та типом ґрунту. Hа формування 

площі листкової поверхні значний вплив має наявність в ґрунті S та Zn, Fe [65; 380]. 

Встановлено, що за дефіциту Zn знижується метаболізм ауксину, в результаті чого 

ріст листків припиняється [380]. Тому, більша площа прапорцевих листків на 

ділянці Дмитрів також може бути пов’язана з вищою концентрацією біодоступних 

форм Zn. Позакореневе підживлення пшениці в комбінації 100 ppm Fe та 30 ppm Zn 

збільшують площу прапорцевого листа [313]. Ми припускаємо, що значна 

концентрація біодоступного Fe в ґрунті на ділянці Д. Лужок мала інгібуючий вплив 

на формування площі листкової поверхні. 

Підсумки до підрозділу 

В ході експериментів встановлено вищі показники висоти пагонів та довжини 

коренів пшениці на ділянці Дмитрів. Виявлено формування прапорцевих листків із 

більшою площею поверхні для всіх сортів пшениці ярої на черноземних 

слаболужних ґрунтах дослідної ділянки Дмитрів. Показано існування позитивних 

кореляційних зв’язків між площею прапорцевого листка та врожайністю на ділянці 

Дмитрів (r = 0,23**) та слабкі позитивні кореляції на ділянці Д. Лужок (r = 0,07**). 

Представлені вище результати опубліковано у статтях [252] та матеріалах 

конференцій [473, 478]. 
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3.3. Водний режим рослин пшениці за умов вирощування на ґрунтах із 

низькою доступністю мікроелементів 

Посуха може спричинити дефіцит поживних речовин через прямий вплив на 

фізико-хімічні властивості ґрунту, зменшуючи рухливість та поглинання 

мінеральних речовин рослиною [25]. Через зменшення вологи в ґрунті 

погіршується мінеральне живлення, що призводить до повільної дифузії 

мінеральних речовин із ґрунту до поверхні коренів та зниження швидкості 

транслокації до листків. Водний дефіцит викликає закриття продихів, тим самим 

зменшує швидкість транспірації та обмежує транспортування поживних речовин з 

кореня до пагона [25; 110]. 

Через низький рівень води в ґрунті поглинання Zn коренями рослин 

зменшується, оскільки за цих умов рухливість Zn пригнічується [25]. Вологість 

ґрунту впливає як на валовий вміст, так і та на вміст біодоступних форм Fe. У добре 

зволожених ґрунтах співвідношення Fe2+/Fe3+ є вищим, про те в умовах посухи 

співвідношення Fe2+/Fe3+ знижується, ймовірно через збільшення O2, що зменшує 

біодоступні для поглинання рослинами форми, оскільки Fe3+ менш розчинний, ніж 

Fe2+ [25]. За дефіциту вологи в ґрунті знижується біодоступність Cu [399]. 

Спричинений посухою дефіцит B і Zn у рослин підвищує накопичення АФО і 

втрату цілісності мембран [170]. Дефіцит Fe під час посухового стресу призводить 

до накопичення H2O2 у рослинах шляхом інгібування активності гемвмісних 

ферментів пероксидази і каталази [337]. Окрім того, B, Zn і Si збільшують 

утримання води клітинами, таким чином зберігаючи цілісність клітинної мембрани 

та вміст хлорофілу в умовах посухи [48]. 

 

3.3.1. Основні показники водного режиму прапорцевих листків як 

індикатори посухостійкості сортів пшениці ярої 

Умови польового експерименту впродовж вегетаційного сезону 2018 р. 

характеризувалися низьким рівнем опадів і високими температурами, що створило 

природні умови для визначення посухосійкості досліджуваних сортів пшениці ярої 

https://link.springer.com/article/10.1007/s10725-022-00795-z#ref-CR17
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в умовах Західного регіону України [487]. Для оцінки посухостійкості 

досліджуваних сортів пшениці визначено низку показників водного режиму 

прапорцевих листків, зокрема, водний дефіцит (WD), відносний вміст води (RWC) 

(рис. 3.4 А, Б), водоутримну здатність листків у перерахунку на масу (EL WLW) та 

площу (EL WLA) (рис. 3.5 А, Б, В, Г). Усі експерименти проводили з рослинним 

матеріалом, відібраним із рослин, що росли на ділянці Дмитрів. 

Водний дефіцит та відносний вміст води у прапорцевих листках. 

Встановлено сортові відмінності у початковому вмісті води в прапорцевих листках 

усіх досліджуваних сортів пшениці та в усіх зразках через 24 год після повного 

насичення водою. В умовах природної посухи WD прапорцевих листків коливався 

від 18,0 до 37,8 % у листках м’яких та від 19,4 до 33,3 % у листках твердих сортів 

пшениці (рис. 3.4 А, Б). Найменший WD (≤ 20 %) зафіксовано у м’яких сортів 

пшениці Колективна 3, Елегія Миронівська та твердих сортів – Діана, Чадо. 

Високий WD встановлено у сортів Сімкода миронівська та МІП Райдужна – 37,8 % 

та 33,3 %, відповідно. 

RWC у прапорцевих листках пшениці сорту Елегія миронівська, який 

вважають за стандартний посухостійкий сорт [3], був на рівні 72 % (рис. 3.4 А), 

RWC вище 75 % виявлено у двох м’яких сортів пшениці – Етюд, Колективна 3 та 

одного твердого сорту – Чадо. Найнижчий RWC, менше 53 %, зафіксовано у сортів 

Сімкода миронівська (м’який) та МІП Райдужна (твердий). Тетраплоїдний сорт 

полба Голіковська також мав порівняно високий RWC (70 %). 

Загалом, між досліджуваними гекса- та тетраплоїдними генотипами пшениці 

виявлено незначущі відмінності. Згідно з літературними даними, RWC при 

в’яненні для більшості видів сільськогосподарських культур становить від 60 % до 

70 % [247]. 
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Рис. 3.4. Водний дефіцит (WD, %) та відносний вміст води (RWC, %) у прапорцевих 

листках пшениці ярої м’яких (А) та твердих сортів (Б) на етапі виходу в трубку GS43 

у польових умовах, вегетаційний сезон 2018 р., дослідна ділянка Дмитрів 

(50°13′26,6′′N 24°36′50,5′′E). 

Втрата води листками. EL WL як показники водоутримної здатності 

прапорцевих листків розраховували окремо на суху масу EL WLW (рис. 3.5 А, Б) та 

на площу прапорцевих листків EL WLA (рис.3.5 В, Г). Найвищі показники втрат води 

відзначені на другу годину експозиції. 

Найнижчий EL WLW виявлено у твердих сортів пшениці Спадщина 14,7 % та 

Діана – 16,7 %, попередньо для цих сортів був встановлений високий WD (рис. 3.4 

Б). Серед м’яких сортів пшениці низький рівень EL WLW було виявлено у сортів 

Дубравка – 17,0 % та Провінціалка – 18,4 %. Тоді як високий EL WLW встановлено 

у м’якої пшениці Струна миронівська 31,7 %, твердої пшениці Чадо 27,3 % та 

пшениці полба Голіковська 29,6 %. Досліджувані сорти найбільше втрачали воду 

впродовж другого та третього двох годинних періодів [252]. 
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Рис. 3.5. Водоутримна здатність у перерахунку на масу (EL WLW, %) і площу (EL 

WLA, мг/см2) прапорцевих листків (GS43) пшениці ярої м’яких (A, В) та твердих 

(Б, Г) сортів на 0–2, 0–4, 0–6 та 0–24 год, в умовах польового експерименту, 

дослідні ділянки Дмитрів (50°13′26.6′′N 24°36′50.5′′E), вегетаційний сезон 2018 р. 
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Низький EL WLW виявлено у м’яких сортів Дубравка, Героїня, Провінціалка 

– 28–42 %, порівняно з максимальними на рівні 43–52 % EL WLW, встановленими 

для сортів МІП Світлана, Струна миронівська та Етюд. Серед твердих сортів 

відзначено найнижчий EL WLW у сортів Спадщина, Діана – 27–36 %, тоді як 

найбільші втрати води – у сортів Жізель, Чадо, Ізольда – 37–46 % на 4–6 год 

досліду. У сорту полба Голіковська на 4 год і 6 год встановлено найвищий EL WLW 

48,7 % та 58,7 %, відповідно. На 24 год досліду спостерігали максимум WLW 72–

79 %, достовірних відмінностей між досліджуваними сортами не було [252 

Показники EL WLA відрізнялися від EL WLW. Сорти м’якої пшениці Сімкода 

миронівська, Провінціалка, Панянка та тверді сорти Жізель, Тера та полба 

Голіковська втрачали найменше води на одиницю площі, максимальні втрати води 

було зафіксовано у м’яких сортів Етюд, Дубравка та твердих сортів Чадо, 

Спадщина. Найбільші втрати води під час 2–6 год відмічено для сортів м’якої 

пшениці Оксамит миронівський, Колективна 3 та Етюд, серед твердих у сортів – 

Чадо і Спадщина. Для визначення доцільності використання вказаних показників 

водного режиму було здійснено статистичний аналіз отриманих даних методом 

побудови подвійного графіка і аналізу головних компонентів РСА з використанням 

програмного забезпечення Past 3. Результати аналізу головних компонентів (PCA) 

наведено на рис. 3.6 А, Б, В.  

Компонент 1 склав 43,7 % загальної варіації, Компонент 2 – 28,4 %. Гострі 

кути між векторами PC EL WLW 2–6 год та EL WLA 2–6 год та показники RWC 

показали зв’язок цих параметрів. Показник врожайності незначно позитивно 

корелює з Компонентом 2 (0,17) і негативно (-0,13) з Компонентом 1. Це означає, 

що врожайність зерна мало залежала від інших факторів. Графіки PC показали що 

врожайність зерна негативно корелює з EL WLA 2–6 год. З огляду на довжину 

векторів найважливішими показниками були EL WLW 2–6 год та EL WLA 2–6 год, 

тоді, як ті ж показники на 24 год досліду та початковий RWC були менш 

інформативними в аналізі (рис. 3.6 В) [252]. 
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Рис. 3.6. Двокомпонентний biplot аналіз показників посухостійкості та врожайності 

сортів пшениці ярої. А – матриця навантажень, Б – кореляція, В – діаграма розкиду. 

PC = головні компоненти, РС1-РС8 основні досліджувані параметри пшениці. RWC 

– відносний вміст води, LW – водоутримна здатність у перерахунку на масу сухої 

речовини (EL WLW); WLA – втрати води на одиницю площі листка (EL WLA) на 

2, 4, 6, 24 год висушування; GY – врожайність зерна, ц/га. 

Пшениця сорту полба Голіковська займає чітку окрему позицію на графіку з 

високою водоутримною здатністю та показниками врожайності. Висока 
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посухостійкість сорту Голіковська узгоджується з літературними даними [369; 

385]. За даними biplot аналізу сорти Жізель, МІП Райдужна, Сімкода миронівська 

знаходяться в області показників посухостійкості та врожайності; м’які сорти 

Колективна 3, Етюд – в районі чутливості; сорти Божена та Дубравка – близькі до 

векторів чутливості та толерантності, згідно з запропонованою H. Abdi та M. T. 

Mazandarai [20] моделлю biplot аналізу.  

Нестача вологи на етапі кущіння пшениці сприяє збільшенню неплідних 

колосків і, як наслідок, спричиняє значну втрату врожаю у пшениці [2; 3; 317; 448]. 

Існує взаємозв’язок між посухостійкістю культур і високою відносною вологістю, 

водним потенціалом [94; 330] та цілісністю мембран. Згідно з деякими 

публікаціями [206], генотипи, які мають вищий RWC, є посухостійкішими, однак з 

іншого боку RWC залежить від стадії онтогенезу [93]. 

Вважають, що зниження RWC за умов посухи пов’язане зі здатністю 

толерантних сортів краще поглинати воду з ґрунту та запобігати транспіраційним 

втратам [130]. Вищий RWC та водний потенціал листків в умовах посухи 

встановлено для твердої тетраплоїдної пшениці. Результати, отримані в нашому 

експерименті на основі RWC, свідчать що стійкими до посухи є наступні сорти 

пшениці: Етюд, Колективна 3 (м’яка), Чадо, Діана (тверда) та Голіковська (полба) 

[252]. 

Високі показники EL WL прапорцевих листків негативно корелюють з 

врожайністю пшениці в умовах посухи [79]. Також є дані проте, що м’які сорти 

пшениці стійкіші до нестачі води в ґрунті, ніж тверді [447]. Тверді сорти мають 

недостатньо розвинену кореневу систему і низьку водоутримну здатність листків 

на початкових етапах росту [79]. Проте, деякі вчені повідомляють про вищу 

посухостійкість твердих сортів пшениці [80]. 

Кращий ріст T. durum і T. dicoccum за водного стресу, порівняно з 

гексаплоїдними генотипам T. aestivum, може бути пов’язаний з їх кращою 

здатністю утримувати воду, що пов’язують зі збільшенням вмісту АБК при нестачі 

води, вищими стабільністю мембран та нітратредуктазною активністю [109]. 
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Показники RWC або ELWL широко використовуються як критерій 

посухостійкості. 

Враховуючи отримані нами дані за значенням EL WLW, посухостійкість 

сортів знижувалася в такому порядку: Дубравка – Героїня – Провінціалка – 

Панянка – Божена (м’які) та Спадщина – Діана – Династія – Тера – МІП Райдужна 

(тверді). Адаптивна здатність до посухи відмічена також у сортів Струна 

миронівська та Елегія миронівська. 

EL WL може більш точно відображати баланс між надходженням води до 

листків та швидкістю транспірації, здатність рослини відновлюватися після стресу, 

а отже, до високої врожайності. Цей параметр легко визначити, тому він придатний 

для використання у великих популяціях. 

Водний дефіцит прапорцевих листків пшениці ярої здебільшого визначається 

сортовими особливостями. Таким чином показники EL WLA та RWC є 

ефективними інструментами скринінгу на посухостійкість для різних сортів 

пшениці. За нашими даними кореляція між водоутримною здатністю та водно-

дефіцитними показниками у прапорцевих листках ярої пшениці спостерігається не 

завжди. Згідно з літературними даними особливо чутливою до дефіциту води є 

репродуктивна фаза розвитку. 

Підсумки до підрозділу 

Дефіцит вологи спричинив зменшення відносного вмісту води в листках всіх 

досліджуваних сортів пшениці. Підтверджено відмінності в реакції на посуху серед 

сортів пшениці T. aestivum і T. durum. Високі значення WD відзначено для сортів 

Сімкода миронівська та МІП Райдужна. Низькі значення WLW EL, а отже, вища 

посухостійкість відмічена для сортів пшениці твердої Спадщина та Діана. 

Двокомпонентний biplot аналіз підтвердив високу посухостійкість сорту MIП 

Райдужна. Показники EL WLW та EL WLA, що характеризують водоутримну 

здатність тканин листків, можуть бути рекомендовані як додаткові показники 

стійкості до водного стресу.  
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Представлені вище результати опубліковано у статтях [252] та матеріалах 

конференцій [473, 478]. 

 

3.4. Якісні та кількісні показники структури врожаю пшениці ярої за умов 

вирощування на ґрунтах із різними фізико-хімічними характеристиками 

3.4.1. Посівні характеристики насіння пшениці, вирощеної на ґрунтах із 

різною біодоступністю мікроелементів  

Головними показниками життєздатності насіння слугують енергія 

проростання та схожість. Згідно з міжнародним стандартом ISTA (International Seed 

Testing Association) [489] та стандартом України ДСТУ 4138-2002 схожість насіння 

визначали в лабораторних умовах. Схожість є основним показником якості насіння, 

який всебічно характеризує його посівну придатність. Енергія проростання насіння 

характеризує життєздатність насіння та дружність появи нормальних проростків за 

певний термін. Насіння з високою енергією проростання дає ранні й рівномірні 

сходи. Високі показники енергії проростання має здорове насіння, вирівняне за 

фізіологічним станом. Варто зазначити, що показник енергії проростання не 

визначається за міжнародним стандартом ISTA, а перевіряється лише на 

відповідність внутрішнім вимогам України ДСТУ. 

Для аналізу життєздатності визначали енергію проростання та схожість 

насіння в лабораторних умовах, використовували насіння отримане у 2017 році із 

дослідних ділянок Д. Лужок та Дмитрів на двох різних типах ґрунтів, які різнились 

за рН, доступністю мінеральних елементів та вмістом органічної речовини. Зразки 

насіння попередньо зберігали в однакових умовах у негерметичній тарі, при 

неконтрольованому температурному режимі (кімнатна температура) та вологості.  

У досліджуваних сортів пшениці ярої енергія проростання насіння варіювала 

від 72 до 100 %, а схожість – від 82 до 100 %, вміст води в насінні становив 8,53 – 

10,45 % (рис. 3.7 А, Б).  
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Рис. 3.7. Енергія проростання (%), схожість насіння (%) та вміст води в зерні (%) 

24 сортів ярої пшениці, дослідні ділянки Дмитрів (А) (50°13′26,6′′N 24°36′50,5′′E) 

та Д. Лужок (Б) (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E), вегетаційний сезон 2017 р.. 

Порівнюючи дані щодо посівної якості насіння, отриманого із двох дослідних 

ділянок, встановлено більші коливання показників енергії проростання та схожості 

у зразках із дослідної ділянки Дмитрів (рис. 3.7 А). Найвища енергія проростання 
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була в насіння, отриманого з ділянки Дмитрів: сорт пшениці м’якої Етюд, сорт 

пшениці твердої Тера. Найнижча енергія проростання була властива насінню 

м’якої пшениці сорту Героїня та твердої сорту Чадо. У сорту полба Голіковська 

виявлено найнижчий рівень енергії проростання серед усіх дослідних сортів – 72,21 

%. 

Енергія проростання насіння усіх 24 сортів пшениці ярої, отриманого з 

дослідної ділянки Д. Лужок, була практично на одному рівні. У 13 з 24 сортів цей 

показник досягав значення 100 % (рис. 3.7 Б). Найнижча енергія проростання 

насіння відмічена у сортів Елегія миронівська (м’яка) та Династія (тверда).  

Найвища схожість насіння з дослідної ділянки Дмитрів була у сортів Етюд та 

Провінціалка серед м’яких сортів та МІП Райдужна серед твердих. Найнижча 

схожість насіння виявлена для сортів Героїня (м’яка) та Династія (тверда). Сорт 

полба Голіковська характеризувався найнижчою схожістю насіння та енергією 

проростання серед усіх дослідних сортів з даної дослідної ділянки.  

У насіння отриманого з дослідної ділянки Д. Лужок схожість була на рівні 100 

% у 15 сортів із 24 досліджених. Найнижчі показники на рівні 97,78 % та 96,66 % у 

сортів Елегія миронівська (м’яка) та Династія (тверда) відповідно. Проте, 

достовірної різниці між показниками енергії проростання та схожості насіння не 

встановлено. Сорт полба Голіковська показав 100 % схожість насіння та енергію 

проростання, в той час коли на ділянці Дмитрів насіння цього сорту 

характеризувалось найнижчими показниками життєздатності.  

Важливу роль при проростанні насіння відіграє вміст води в зерні. В зерні 

пшениці, яке зберігається понад 1 рік, міститься 8–15 % води [196]. Чим більший 

вміст води в зерні тим вищі показники енергії проростання та схожості насіння. 

В середньому, вміст води був вищим у м’яких сортів на обох дослідних 

ділянках (рис. 3.7 А, Б). Вищим вміст води в зерні був у всіх сортів на ділянці Д. 

Лужок, чим можемо частково пояснювати його вищі показники енергії 

проростання та схожості. 
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Згідно з отриманими даними, вищий вміст біодостуного Fe та Cu збільшують 

енергію проростання та схожість насіння (див. табл. 3.1, стор. 74). Встановлено 

позитивні залежності між енергією проростання та вмістом води в насінні на 

ділянках Дмитрів (r = 0,609**) та Д. Лужок (r = 0,482**), та між схожістю насіння 

та вмістом води – r = 0,561** та r = 0,391** відповідно.  

 

3.4.2. Загальний вміст білків у зерні пшениці ярої за різних умов 

ґрунтового живлення 

Масова частка білка є важливою характеристикою оцінки якості зерна, яка в 

Україні нормується згідно ДСТУ 3768:2010, це основний критерій прогнозування 

хлібопекарської якості пшеничного борошна та кінцевої вартості продукту [14; 

146; 231]. 

Визначено загальний вміст білка в зерні пшениці, отриманого із врожаїв двох 

років польових досліджень (рис. 3.8 А, Б). Встановлено, що вміст білків в зерні 

залежить від фізико-хімічних властивостей ґрунту та має сортові відмінності. 

Вищий вміст білків в зерні для більшості дослідних сортів спостерігали в зерні 

врожаю 2017 року порівняно з посушливим 2018 роком: 8,93–17,21 %  та 8,65–14,88 

%, відповідно. Істотної різниці між показниками вмісту білків для м’яких та 

твердих сортів не виявлено. Максимальний вміст білка встановлено у зерні рослин, 

вирощених на ділянці Д. Лужок для твердого сорту МІП Райдужна – 17,21 % (2017) 

найменший – у сорту Жізель – 8,65 % (2018). Серед м’яких сортів високою 

здатністю до накопичення білків на обох ділянках вирізнялись сорти Колективна 3 

та Етюд, серед твердих – Династія та Ізольда. Сорт полба Голіковська вирізнявся 

високим вмістом білків на обох дослідних ділянках впродовж двох років 

дослідження (11,78–14,23 %). Припускаємо, що порівняно високий вміст білка 

зумовлений генетичними особливістю пшениці T. dicoccum, оскільки такі сорти 

вважаються цінними через високий вміст білка в зерні [37; 220; 260]. 
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* – достовірність різниці між дослідними ділянками; ** p<0.01, * p<0.05 

Рис. 3.8. Загальний вміст білків (%) в зерні сортів пшениці ярої на етапі GS89 в 

польових умовах на дослідних ділянках Дмитрів(50°13′26.6′′N 24°36′50.5′′E) та Д. 

Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E), вегетаційні сезони 2017 (А) та 2018 (Б) років. 

Повідомляється, що на етапі наливу зерна високотемпературний стрес може 

знизити не тільки врожайність, але й вміст білків, що в свою чергу погіршить якість 

зерна та хлібопекарські властивості борошна [40]. Ми припускаємо, що нижчий 
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рівень білків в зерні у врожаю 2018 року може бути пов’язаний з вищою 

температурою та малою кількістю опадів у травні та червні, коли рослини 

перебували на етапі активної вегетації (див. рис. 2.4, стор. 61). 

Згідно з отриманими даними, в 2017 р. встановлено вищий вміст білка у 22 

сортів на дослідній ділянці Д. Лужок. Сорти МІП Злата та Династія вирізнялись 

вищим вмістом білка на ділянці Дмитрів, однак цей рівень був незначним та 

перебував в межах стандартних відхилень. Ми припускаємо, що нижчий вміст 

білків у зерні для більшості сортів на ділянці Дмитрів може бути пов’язаний з 

дефіцитом біодоступних мікроелементів в ґрунтах (див. табл. 3.1, стор. 74).  

Вміст білка в зерні є спадковою ознакою, яка залежить від середовища 

вирощування та агротехнічних факторів [173]. Більшість сучасних сортів пшениці 

мають обмеження щодо накопичення білків (10–14 %). Багатообіцяючим джерелом 

високого вмісту білків є дика пшениця T. dicoccoides Schweinf., де вміст білка в 

зерні коливається від 18 до 30 % [83]. У середньому в 100 г зерна пшениці міститься 

9,4–13,9 г білка [467].  

Білок у зерні пшениці накопичується в процесі його наливання переважно 

внаслідок реутилізації азотовмісних сполук із вегетативних органів, синтезованих 

до і під час цвітіння [13; 185]. Повідомляється, що прапорцевий листок головним 

чином важливий для асиміляції N і служить основним джерелом метаболітів N 

таких як амінокислоти, які згодом транспортуються в зерно [185]. Наявність N у 

ґрунтовому розчині, що оточує корінь, на цій фазі розвитку має вирішальне 

значення для використання генетичного потенціалу накопичення білка в зерні. У 

зрілій зернівці практично весь N міститься в її білках [46; 467]. Cульфур може 

збільшити врожайність зерна та концентрацію білка, оскільки є необхідним для 

утворення S-вмісних амінокислот [390]. Хоча всі амінокислоти містять N, дві 

важливі амінокислоти містять S – метіонін та цистеїн. Метіонін є будівельним 

матеріалом для синтезу всіх білків, а цистеїн, завдяки своїй здатності утворювати 

дисульфідні зв’язки, відіграє вирішальну роль у визначенні структури білків [67]. 

Окрім того, значну роль в концентрації білка відіграє аспарагін, оскільки він 

https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/methionine
https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/disulfide-bond
https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/asparagine
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накопичується в умовах стресу як біологічна відповідь на обмеження синтезу білка. 

Такі стресові умови можуть бути спричинені посухою, патогенами, токсичністю 

або дефіцитом мінеральних речовин. Високі концентрації вільного аспарагіну в 

зерні вказують на низьку ефективність використання N, що призводить до 

зниження якості зерна [430]. Cu є активатором окисно-відновних процесів які 

впливають на накопичення білків [172], його дефіцит в ґрунті може бути однією з 

причин низьких показників концентрації білків в зерні на ділянці Дмитрів. Згідно з 

M. Zeidan та ін. [456] застосування Zn та Fе вмісних добрив збільшує вміст білка в 

зерні. Окрім того, повідомляється, що зі збільшенням концентрації Fe та/або Zn в 

зерні вміст білка знижується [439]. Це частково узгоджується з отриманими нами 

даними (дані щодо концентрації Fe та Zn в зерні представлено на рис. 3.12–3.14), 

див. нижче стор. 105-108. 

Згідно з літературними даними, у T. aestivum врожайність та вміст білка в зерні 

негативно корелюють [83; 450]. Здійснено кореляційний аналіз, між концентрацією 

білка та середньою врожайністю (рис. 3.9). Показники врожайності представлено 

на рис. 3.10 А, Б стор. 97 та рис. 3.11 А, Б стор. 98. 

Слабкі позитивні кореляції між білком та ВЗ було отримано на обох дослідних 

ділянках у 2018 р. Найвищі позитивні залежності між ВЗ та білком встановлено на 

ділянці Д. Лужок у 2018 р. (r = 0.17**). Для ділянок Дмитрів та Д. Лужок у 2017 

році було отримано слабкі від’ємні кореляційні зв’язки. Однак, згідно з 

отриманими даними, ми не можемо стверджувати, що вміст білків та врожайність 

завжди негативно корелюють.  

https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/nutrient-deficiencies
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*(червоний – тверді сорти, жовтий – м’які сорти) 

Рис. 3.9. Кореляційний аналіз залежності між загальним вмістом білка (%) та 

середньою врожайністю (ВЗ, ц/га) на дослідних ділянках Дмитрів (50°13′26,6′′N 

24°36′50,5′′E) та Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E), польовий дослід, 

вегетаційні сезони 2017–2018 рр.. 

 

3.4.3. Врожайність та структура врожаю пшениці за умов вирощування на 

ґрунтах з різною біодоступністю мінеральних елементів 

Врожайність та структура врожаю пшениці визначаються впливом умов 

навколишнього середовища, агротехнічними заходами, видом та сортом рослин 

[432]. До показників структури врожаю відносять масу 1000 зерен (МТЗ), кількість 

зерен на колос (КЗК) та висоту колоса (ВК). У ході проведення експериментів 

встановлено врожайність (ВЗ) та показники структури врожаю для пшениці ярої 
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гекса та тетраплоїдних сортів, на дослідних ділянках Дмитрів, які 

характеризувались як чорноземи на елювії карбонатних порід з лужним рН, 

високим вмістом ОРГ та дефіцитом доступних форм Fe, Zn та Сu, та ділянках Д. 

Лужок з дерново-буроземними суглинковими ґрунтами з слабо-кислим рН, 

нижчим вмістом ОРГ та вищими концентраціями мікроелементів. 

Встановлено, більшу висоту колоса для м’яких сортів пшениці у 2017 р. на 

обох дослідних ділянках (рис. 3.10 А, Б). Серед м’яких сортів, на ділянці Дмитрів 

найдовшим колосом вирізнялись сорти Божена, Панянка та Струна миронівська, 

серед твердих – Спадщина, Ізольда, Тера. На ділянці Д. Лужок колоси всіх сортів 

були коротшими (в середньому на 25–30 %). Таким чином, висота колоса залежить 

не лише від сорту пшениці, але і від ґрунтових умов. Найдовші колоси були у 

м’яких сортів Струна миронівська, Світлана, Панянка та твердих сортів Спадщина, 

Тера, Жізель. У 2018 році (рис. 3.11 А, Б) найдовшим колосом на ділянці Дмитрів 

вирізнялись м’які сорти Колективна 3, Оксамит миронівський, Улюблена та тверді 

МІП Райдужна, Спадщина, Ізольда. На ділянці Д. Лужок найдовші колоcи серед 

м’якої пшениці були у сортів Божена, Героїня, Улюблена, серед твердої у сортів 

МІП Райдужна, Спадщина, Тера. Сорти Панянка, Божена, Улюблена, Струна 

миронівська, Тера та Спадщина виділялись більшою висотою колоса незалежно від 

типу ґрунту. Сорти Струна миронівська, Панянка та Спадщина вирізнялись 

довшими колосами за різних умов мінерального живлення впродовж 2 років 

досліджень.  

Кількість зерен в колосі – це важливий показник який залежить від здатності 

колоса генерувати колоски (у більшості сортів пшениці це 10-20 колосків), та 

диференціювання зачатків квіток, які, зрештою можуть розвинутись в зерна і 

визначити КЗК [457, 462]. Вищі показники КЗК при меншій висоті колоса для всіх 

м’яких сортів на обох ділянках спостерігали у 2017 р. (рис. 3.10 А, Б), тоді як у 2018 

р. (рис. 3.11 А, Б) не отримали подібних результатів. Ми припускаємо, що менша 

кількість зерен в колосі на ділянці Д. Дужок у 2017 році пов’язана з високими 

концентраціями біодоступного Fe в ґрунті, оскільки, повідомляється що значний 
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вміст біодоступного Fe зменшує кількість квітів, а відповідно і кількість зерен на 

колос [418]. У 2018 р. на ділянці Д. Лужок кількість зерен на колос у всіх сортів 

була вищою, а вміст біодоступного Fe в ґрунті був меншим на 93 % ніж 

попереднього року. 

 

Рис. 3.10. Врожайність (ВЗ, ц/га) та структура врожаю пшениці ярої 2017 р.: маса 

1000 зерен (МТЗ, г), висота колоса (ВК, мм), кількість зерен на колос (КЗК, шт), 

польові умови, дослідні ділянки Дмитрів (А) (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E) та Д. 

Лужок (Б) (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 
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Рис. 3.11. Врожайність (ВЗ, ц/га) та структура врожаю ярої пшениці 2018 р.: маса 

1000 зерен (МТЗ, г), висота колоса (ВК, мм), кількість зерен на колос (КЗК, шт), на 

стаді GS89, польові умови, дослідні ділянки Дмитрів (А) (50°13'26.6"N 

24°36'50.5"E) та Д. Лужок (Б) (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 

МТЗ залежить від біологічних особливостей генотипу та умов навколишнього 

середовища. МТЗ є продуктивною ознакою, яка суттєво впливає на врожайність 

[108]. Сортові особливості мають значний вплив на відмінності МТЗ між сортами 

(рис. 3.10 А, Б та рис. 3.11 А, Б). 
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У врожаї 2017 р. середня МТЗ усіх досліджуваних м’яких сортів пшениці на 

ділянці Дмитрів становила 38,62 г, твердих – 44,50 г, полба – 33,29 г. На ділянці Д. 

Лужок м’які сорти – 40,51 г, тверді – 37,35 г, полба – 32,49 г (рис.3.10 А, Б). 

Високою МТЗ у 2017 році на обох ділянках серед м’яких сортів виділялись 

Панянка, Провінціалка, серед твердих сортів – Жізель та Спадщина.  

В середньому, МТЗ у врожаї 2018 р. для м’яких сортів на ділянці Дмитрів 

становила 45,7 г, твердих – 52,53 г, полба – 40,92, на ділянці Д. Лужок м’які – 27,01 

г, тверді – 27,79 г, полба – 21,14 (рис. 3.11 А, Б). Високою МТЗ у 2018 році на обох 

ділянках виділялись м’який сорт Елегія миронівська та тверді сорти Спадщина та 

Династія. На ділянці Дмитрів маса 1000 зерен всіх дослідних сортів була вищою у 

2018 році, на ділянці Д. Лужок у 2017 р. Згідно з отриманими даними, твердий сорт 

Спадщина виділявся високою МТЗ за умов різного забезпечення мінеральними 

елементами та ОРГ. Отримані дані МТЗ у пшениці полба узгоджуються з даними 

наведеними в літературі [464]. Повідомляється, про МТЗ для пшениці ярої 22,9 – 

42,6 г [266], для озимої у середньому 40 г [10]. 

Варто зазначити, що врожайність зерна пшениці залежить від низки 

компонентів, таких як кількість рослин на одиницю площі, кількість колосів на 

рослину, кількість зерен у колосі, кількість колосків у колосі, кількість зерен на 

колос та колосок, висота колоса, маса 1000 зерен [107]. Окрім того, врожайність 

визначається також сортовими особливостями, погодними умовами та фізико-

хімічними властивостями ґрунтів.  

Середня врожайність пшениці у 2017 р. на ділянці Дмитрів була на 67 % 

вищою ніж на ділянці Д. Лужок, та становила 51,57 ц/га та 16,91 ц/га відповідно 

(рис. 3.10 А, Б). При цьому, м’які сорти були більш врожайними ніж тверді. 

Середня ВЗ м’яких сортів на ділянці Дмитрів – 53,48 ц/га, твердих – 49,97 ц/га. 

М’які сорти з найвищими показниками врожайності – Божена, Оксамит 

миронівський, Дубравка, тверді – Спадщина, Чадо. На ділянці Д. Лужок середня 

врожайність м’яких сортів становила 20,05 ц/га. Максимальні ВЗ серед м’яких 

пшениці отримано у сортів Харківська 30, Дубравка та Панянка. Середня ВЗ 
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твердих сортів – 10,88 ц/га. Висока ВЗ серед твердої пшениці були у сортів Чадо та 

Тера. Показники врожайності твердих сортів на даній ділянці були на 78 % 

нижчими в порівнянні з ділянкою Дмитрів. Твердий сорт Спадщина виділявся 

високою МТЗ та максимальною врожайністю серед твердих сортів на ділянці 

Дмитрів. Сорт Панянка вирізнявся високою МТЗ та врожайністю на обох ділянках. 

Сорт Провінціалка виділявся максимальною МТЗ серед м’яких сортів на обох 

ділянках у 2017 році, проте найнижчою врожайністю серед м’яких сортів на ділянці 

Дмитрів, та ВЗ нижче середньої на ділянці Д. Лужок. Твердий сорт Жізель 

вирізнявся максимальною МТЗ серед твердих сортів на обох ділянках, проте ВЗ 

нижче середнього. 

Вищі показники врожайності зерна для всіх сортів на обох ділянках отримано 

у 2018 р. (рис. 3.11 А, Б). Врожайність зерна на карбонатних чорноземах ділянки 

Дмитрів була вищою на 53 % порівняно з аналогічним показником на ділянці Д. 

Лужок. Середня врожайність зерна на ділянці Дмитрів становила 71,46 ц/га, що на 

27 % перевищувало ВЗ попереднього року. На ділянці Д. Лужок цей показник був 

вищим на 49 %, в порівнянні з 2017 р. Середня ВЗ м’яких сортів на ділянці Дмитрів 

становила 66, 29 ц/га. Високу ВЗ виявлено у сортів Улюблена, Дубравка, Оксамит 

миронівський та Божена. Середня врожайність твердих сортів на ділянці Дмитрів 

– 78,78 ц/га. Сорти Ізольда, Чадо та Династія виділялись найвищою врожайністю 

зерна. На ділянці Д. Лужок середня врожайність для м’яких сортів становила – 

38,48 ц/га, для твердих – 24,64 ц/га. М’які сорти з найвищою ВЗ – Колективна 3, 

Оксамит миронівський, Улюблена, тверді сорти – Династія, Чадо, Тера. Сорт полба 

Голіковська характеризувався ВЗ вище середньої на ділянці Д. Лужок впродовж 

двох років досліджень.  

Згідно з літературними даними, середня врожайність полби є значно нижчою, 

ніж у м’якої пшениці [244]. М’які сорти Оксамит миронівський та Дубравка 

виділялись високими показниками врожайності при порівняно невисокій МТЗ на 

обох дослідних ділянках впродовж двох років досліджень. Для твердого сорту 

Спадщина, який виділявся максимальною МТЗ на обох ділянках, встановлено ВЗ 
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нижче середньої на обох типах ґрунтів. Твердий сорт Династія вирізнявся високою 

МТЗ та ВЗ у 2018 р. за різного мінерального живлення. Проаналізувавши 

показники врожайності впродовж двох років досліджень, встановлено, що м’які 

сорти, як правило, є більш врожайними в порівнянні з твердими, проте, маса 1000 

зерен зазвичай є вищою у твердих сортів пшениці.  

Врожайність пшениці значною мірою залежить від вмісту води в ґрунті на 

різних етапах розвитку, особливо важливим є достатній для рослини вміст води на 

етапах виходу в трубку, колосіння та цвітіння [351]. Припускаємо, що низький 

рівень опадів впродовж червня 2017 р. (див. рис. 2.4, стор. 61), негативно вплинув 

на показники врожайності, оскільки на цей період припали етапи колосіння та 

цвітіння, які є важливими для кінцевої врожайності. Проте, припускаємо, що у 2018 

р. (див. рис. 2.4, стор. 61) недостатньо опадів та високі температури впродовж 

квітня-травня, на які припали етапи кущіння та виходу в трубку, також мали вплив 

на формування врожайності зерна. 

Посуха є основним абіотичним стресом, який значно знижує врожайність 

сільськогосподарських культур, особливо пшениці [167]. В умовах посухи 

знижується інтенсивність фотосинтезу, що призводить до зниження виробництва 

біомаси, та в кінцевому підсумку впливає на врожайність і компоненти, які 

формують її структуру [336]. Встановлено, що посуховий стрес зменшує висоту 

колоса, кількість зерен на колос, масу 1000 зерен та загальну врожайність [39; 167]. 

Окрім того, забезпеченість рослин Цинком та Ферумом суттєво впливають на 

висоту рослини та колоса, кількість зерен на колос, масу 1000 зерен та врожайність 

[309]. Встановлено, що забезпеченість біодоступним Zn має значний вплив на 

врожайність, оскільки він є каталізатором різних процесів росту, таких як 

фотосинтез, дихання, синтез гормонів та утворення білка [308]. Повідомляється, що 

маса 1000 зерен значною мірою залежить від кількості зерен на колос та висоти 

колоса [297].  
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Проведено кореляційний аналіз між врожайністю, основними компонентами 

її структури та концентрацією доступних форм мікроелементів в ґрунтах (табл. 

3.2). 

Таблиця 3.2 

Дані кореляційного аналізу між врожайністю (ВЗ), масою 1000 зерен (МТЗ), 

кількістю зерен в колосі (КЗК), висота колоса (ВК) та концентрацією 

біодоступних форм Fe, Zn та Cu, дослідні ділянки Дмитрів та Д. Лужок, 

вегетаційні сезони 2017-18 рр.  

Дмитрів 

2017 

МТЗ КЗК ВК ВЗ  Д. Лужок 

2017 

МТЗ КЗК ВК ВЗ 

КЗК -0,311     КЗК 0,580    

ВК -0,323** 0,778**    ВК 0,630 0,825   

ВЗ -0,005* 0,401* 0,326*   ВЗ 0,428 0,734 0,698  

Fe ґрунт -0,029* -0,202* -0,190** -0,100*  Fe ґрунт -0,364** -0,146** -0,282** -0,454** 

Zn ґрунт -0,275** 0,034** 0,249** 0,276**  Zn ґрунт -0,269 -0,129 -0,046* -0,462 

Cu ґрунт -0,552** 0,316** 0,269** 0,024**  Cu ґрунт 0,117 0,163 0,282** -0,049 

           

Дмитрів 

2018 

МТЗ КЗК ВК ВЗ  Д. Лужок 

2018 

МТЗ КЗК ВК ВЗ 

КЗК 0,049**     КЗК 0,038    

ВК -0,201** 0,239**    ВК 0,046** 0,509**   

ВЗ 0,151** 0,514** -0,204   ВЗ 0,347 0,657 0,640*  

Fe ґрунт -0,259** 0,196** 0,412** -0,069*  Fe ґрунт -0,002 -0,119 -0,218** -0,082* 

Zn ґрунт -0,096** 0,309** 0,327** -0,003**  Zn ґрунт -0,015** -0,098** -0,096** -0,014** 

Cu ґрунт -0,139** -0,088** 0,185** -0,343**  Cu ґрунт -0,342* -0,258** -0,015** -0,229** 

** p<0.01, * p<0.05 

 

Кореляційний аналіз здійснено між сімома ознаками: МТЗ, КЗК, ВК, ВЗ, 

концентрацією біодоступних форм Fe, Zn та Cu в ґрунті (табл. 3.2). Найбільшу 

позитивну кореляцію (r = 0,825) встановлено між КЗК та ВК на ділянці Д. Лужок. 

Кореляція між даними показниками була позитивною для всіх варіантів досліду (r 

= 0,778**, r = 0,509**, r = 0,239**). Найбільша негативна залежність встановлена 

на ділянці Дмитрів між МТЗ та концентрацією доступних форм Cu в ґрунті (r = -

0,552**). Найбільше позитивних кореляцій встановлено між такими показниками 

як ВЗ та КЗК, МТЗ, ВК. Кількість зерен на колос суттєво пов’язана з врожайністю 

в сучасних сортах пшениці [436], що узгоджується з отриманими нами даними. 
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Отримано позитивні кореляції між ВЗ та КЗК на обох дослідних ділянках впродовж 

двох років експериментів (2017: Дмитрів – r = 0,401*, Д. Лужок – r = 0,734; 2018: 

Дмитрів – r = 0,514**, Д. Лужок – r = 0,657). 

В результаті аналізу отриманих нами даних, враховуючи показники 

врожайності та структури врожаю, ми припускаємо, що сорти м’якої пшениці 

Дубравка, Оксамит миронівський та тверді сорти Чадо, Династія є стійкішими до 

факторів навколишнього середовища, та володіють вищою адаптаційною 

пластичністю до умов вирощування, оскільки показали високі показники 

врожайності та відносно високу МТЗ за умов різного забезпечення мінеральними 

елементами. 

 

3.4.4. Концентрація мікроелементів в прапорцевих листках, колосі, зерні 

та зародках пшениці за різних ґрунтових умов 

Вміст доступних форм мікроелементів в ґрунті є важливим фактором впливу 

на концентрацію мікроелементів в органах рослин пшениці, а відповідно і на якість 

зерна. Низька біодоступність мікроелементів у ґрунтах зумовлена високим рН, 

вмістом органічної речовини та залежить від мінерального складу, вмісту вологи, 

щільності та пористості ґрунту [222; 429]. 

В ході експериментів досліджено концентрацію мікроелементів, а саме Fe, Cu 

та Zn в органах пшениці ярої. Експерименти здійснено в польових умовах 

впродовж вегетаційних сезонів 2017 та 2018 рр., на типах ґрунтів, які різнились за 

рівнем pH, вмістом органічною речовини та доступних форм Fe, Cu та Zn. Дане 

дослідження дозволить зробити порівняльну характеристику дослідних сортів, та 

обрати серед них сорти з високою здатністю до накопичення мікроелементів в 

польових умовах за різного забезпечення мікроелементами.  

Концентрація мікроелементів в зерні (2017 р.).  

У 2017 році досліджено концентрацію Fe, Cu та Zn в зерні пшениці на етапі 

повної стиглості GS89 (рис. 3.12 А, Б, В). Як показано на рис. 3.12 А вищу 

концентрацію Zn в зерні встановлено для усіх сортів на ділянці Дмитрів. Ймовірно, 



104 

 

це пов’язано з вищим рівнем доступних форм Zn в ґрунті. Серед м’яких сортів 

пшениці максимальну концентрацію Zn виявлено у сорту Провінціалка, мінімальну 

у сорту Дубравка. Серед твердих сортів найвищою концентрацією Zn в зерні на 

ділянці Дмитрів виділявся сорт Тера (19,9 мкг/г). На ділянці Д. Лужок концентрація 

Zn в зерні менша на в середньому 20 %, а вміст доступних форм даного елементу в 

ґрунті менший на 24 %. Найвищий вміст Zn встановлено у сортів Харківська 30 

(м’яка), Ізольда (тверда) та Голіковська (полба). Для сорту Дубравка виявлена 

найменша концентрація Zn в зерні на обох дослідних ділянках. 

Встановлено вищий вміст Fe в зерні для більшості сортів на дерново-

буроземних суглинистих ґрунтах ділянки Д. Лужок (рис. 3.12 Б), у 2017 р. ця 

ділянка характеризувалась високим вмістом біодоступних форм Fe. Найвищі 

концентрації Fe в зерні виявлено у сортів: Етюд, Дубравка, Божена, Харківська 30, 

найнижчі у сортів Струна миронівська та Жізель. Припускаємо, що низький вміст 

Fe в зерні на ділянці Дмитрів спричинений дефіцитом біодоступного Fe в ґрунті та 

високим вмістом ОРГ. 

Щодо концентрації Cu в зерні, виявлено вищі показники на ділянці Д. Лужок, 

в середньому на 30 % (рис. 3.12 В). Сорти T. turgidum, на даній ділянці, 

накопичували більше Cu на 15 %, ніж м’які сорти пшениці. Проте, на ділянці 

Дмитрів така тенденція не спостерігалась. Найвища концентрація Cu в зерні 

встановлена у сорту Діана (3,94 мкг/г) на ділянці Д. Лужок, а на ділянці Дмитрів 

цей сорт показав вдвічі менший вміст Cu в зерні. Схожа тенденція спостерігалась і 

у сортів Династія, Ізольда та Жізель. Можемо припустити, що рівень Cu в зерні 

вищезгаданих твердих сортів пшениці є особливо залежним від концентрації 

доступних його форм у ґрунті. Серед м’якої пшениці найвищий вміст Cu в зерні на 

ділянці Д. Лужок встановлено у сортів МІП Злата та Оксамит миронівський, на 

ділянці Дмитрів у сортів Дубравка, Сімкода миронівська та Героїня. Низька 

біодоступність Cu на ділянці Дмитрів може бути зумовлена високим вмістом 

органічної речовини у ґрунті, яка, як відомо, знижує біодоступність 

мікроелементів. 
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* – достовірність різниці між дослідними ділянками; ** p<0.01, * p<0.05  

Рис. 3.12. Концентрація Zn (А), Fe (Б) та Cu (В) (мкг/г сухої речовини) в зерні на 

етапі повної стиглості GS89 дослідних сортів пшениці ярої, польовий експеримент 

2017 р., дослідні ділянки Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E) та Д. Лужок 

(49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 
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Концентрація мікроелементів в прапорцевих листках, колосі та зерні 

(2018 р.). 

Важливо врахувати, що концентрація мінеральних елементів у зерні пшениці 

залежить від поглинання мікроелементів із ґрунту, транспортування їх до 

прапорцевого листка та подальше завантаження в зерно [152; 180; 261]. Тому, у 

2018 році визначено концентрацію Fe, Cu та Zn не лише в зерні, але і в інших 

органах рослин, на найважливіших етапах онтогенезу, оскільки важливим було 

дослідити поглинання та транспорт мікроелементів рослиною і їх завантаження в 

зерно. Встановлено концентрацію досліджуваних мікроелементів в зерні на етапі 

повної стиглості GS89, в прапорцевих листках на етапі виходу в трубку GS49 та в 

колосі на етапі цвітіння GS65 (рис. 3.13 А, Б, В та рис. 3.14 А, Б, В).  

Концентрацію мінеральних елементів у прапорцевих листках розглядають як 

джерело для завантаження мінералів в зерно [314; 315]. Повідомляється, що вміст 

Zn і Fe у зерні пшениці, головним чином залежить від прапорцевого листка і, 

меншою мірою, від нижніх листків [420]. Нами виявлені вищі концентрації Zn, для 

більшості сортів, в прапорцевих листках на ділянці Дмитрів (рис. 3.13 А), в колосах 

та зерні на ділянці Д. Лужок (рис.3.14 А). В середньому, тверді сорти накопичували 

більше Zn ніж м’які сорти пшениці в усіх досліджених органах на обох ділянках. 

М’які сорти накопичували Zn в розподілі зерно>листок>колос або ж 

зерно>колос>листок. Серед твердих сортів розподіл Zn був таким – 

зерно>колос>листок. Тверді сорти накопичували найбільше Zn в зерні на ділянці 

Д. Лужок, що було майже вдвічі більше ніж концентрація Zn у м’яких сортів. 

Проте, на ділянці Дмитрів така відмінність між м’якими та твердими сортами не 

виявлена. На ділянці Дмитрів сорт Етюд накопичував найменше Zn в листку (17,10 

мкг/г) однак найбільше серед м’яких сортів акумулював в зерні (49,73 мкг/г). У 

сорту Харківська 30 виявлено значні концентрації Zn в усіх дослідних органах: 

прапорцевий листок (24,41 мкг/г), колос (27,12 мкг/г), зерно (46,38 мкг/г). Сорт 

Сімкода миронівська накопичував найбільше Zn в прапорцевому листку (29,64 мкг/г), 

проте, концентрація Zn в зерні була на середньому рівні (37,67 мкг/г). 
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Дослідна ділянка Дмитрів 

 

Рис. 3.13. Концентрація Zn (А), Fe (Б) та Cu (В) (мкг/г сухої речовини) в зерні 

(GS89), прапорцевих листках (GS49) та колосках (GS65) дослідних сортів пшениці 

ярої, польовий експеримент 2018 р., дослідна ділянка Дмитрів (50°13'26.6"N 

24°36'50.5"E).  
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Дослідна ділянка Д. Лужок 

 

Рис. 3.14. Концентрація Zn (А), Fe (Б) та Cu (В) (мкг/г сухої речовини) в зерні 

(GS89), прапорцевих листках (GS49) та колосі (GS65) дослідних сортів пшениці 

ярої, польовий експеримент 2018 р., дослідна ділянка Д. Лужок (49°27'17.5"N 

23°23'02.6"E).  
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На ділянці Д. Лужок (рис. 3.14 А) сорт Дубравка (м’яка) вирізнявся низькою 

концентрацією Zn в прапорцевому листку та колосі, проте високою в зерні – 40,87 

мкг/г. Сорт Провінціалка характеризувався найвищими концентраціями Zn в колосі 

(25,82 мкг/г) та зерні (42,61 мкг/г) серед м’яких сортів. Серед твердих у сорту 

Ізольда встановлено найвищі концентрації Zn в прапорцевих листках (21,47 мкг/г), 

проте найнижчі з зерні (31,78 мкг/г). Сорт МІП Райдужна акумулював значну 

кількість Zn в листках (20,71 мкг/г) та зерні (64,54 мкг/г). В колосі максимальна 

концентрація Zn встановлено у сорту Династія (33,77 мкг/г). Згідно з отриманими 

даними, особливість Zn – акумулюватись найбільше в зерні не залежно від сорту 

пшениці. Сорт полба Голіковська вирізнявся високою здатністю до накопичення 

Zn в органах за різної його біодоступності.  

Серед досліджених нами елементів, рослини пшениці найбільше акумулювали 

Fe. В середньому, на ділянці Дмитрів концентрація Fe в прпорцевих листках 

становила – 33,68 мкг/г, в колосі – 24,79 мкг/г, в зерні – 23,33 мкг/г (рис. 3.13 Б), на 

ділянці Д. Лужок в прапорцевих листках – 57,94 мкг/г, в колосі – 48,12 мкг/г, в зерні 

– 34,09 мкг/г (рис. 3.14 Б). На ділянці Д. Лужок концентрація Fe в органах пшениці 

була в середньому на 30 % вищою. Розподіл Fe в дослідних органах пшениці був 

таким: листок>колос>зерно або листок>зерно>колос. Для більшості сортів 

встановлено найвищі концентрації Fe в листках. Не виявлено різниці в розподілі 

між м’якими та твердими сортами пшениці. Серед м’яких сортів на ділянці Дмитрів 

найвищі концентрації Fe в прапорцевому листку встановлено у сортів Панянка 

(40,83 мкг/г), Сімкода миронівська (42,78 мкг/г) та Харківська 30 (38,86 мкг/г). 

Крім того, сорт Харківська 30 вирізнявся високою концентрацією Fe в колосі (27,73 

мкг/г) та зерні (29,85 мкг/г). Також, високу концентрацію Fe в зерні було 

встановлено у сортів Панянка (29,73 мкг/г) та Божена (32,91 мкг/г). Твердий сорт 

Ізольда накопичував значний вміст Fe в прапорцевих листках (36,11 мкг/г) та колосі 

(26,21 мкг/г), проте малі концентрації в зерні (19,15 мкг/г). Серед твердої пшениці 

сорт Тера виділявся максимальною концентрацією Fe в зерні – 25,18 мкг/г. На 

ділянці Д. Лужок м’який сорт Оксамит миронівський виділявся високою здатністю 
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до накопичення Fе в прапорцевих листках (88,78 мкг/г), колосі (61,65 мкг/г) та зерні 

(37,68 мкг/г). Сорт Панянка вирізнявся найвищою концентрацією Fe в зерні серед 

м’яких сортів – 39,41 мкг/г, при цьому концентрації в прапорцевих листках та 

колосі була на рівні середньої. Найнижчі концентрації Fe в прапорцевих листках 

(32,06 мкг/г) та колосах (38,05 мкг/г) продемонстрував сорт Божена, однак 

концентрація в зерні (37,89 мкг/г) була на рівні вище середнього. Серед твердої 

пшениці сорт МІП Райдужна виділявся найвищими концентраціями Fe в 

прапорцевих листках (102,08 мкг/г) та колосі (62,67 мкг/г) та найнижчою в зерні 

(32,30 мкг/г). Найвища концентрація Fe серед твердих сортів встановлена для сорту 

Династія – 42,57 мкг/г, концентрація в прапорцевих листках (46,43 мкг/г) та колосі 

(46,07 мкг/г) вище середньої. Сорт полба Голіковська вирізнявся концентрацією Fe 

на рівні вище середньої в зерні на обох ділянках. Найвищу концентрацію Fe у сорту 

Голіковська виявлено в колосі (46,49 мкг/г) на ділянці Д. Лужок.  

Середня концентрація Cu на ділянці Дмитрів в прапорцевих листках становила 

– 5,64 мкг/г, в колосі – 3,79 мкг/г, в зерні – 3,01 мкг/г (рис. 3.13 В), на ділянці Д. 

Лужок в прапорцевих листках – 6,84 мкг/г, в колосі – 4,39 мкг/г, в зерні – 4,31 мкг/г 

(рис. 3.14 В). Як показано на рис. 3.14 В концентрація Cu в органах пшениці була 

вищою на ділянці Д. Лужок. Розподіл Cu в органах пшениці був однаковим для 

більшості сортів на обох ділянках – листок>колос>зерно. На ділянці Дмитрів 

концентрація Cu в прапорцевих листках була в середньому на 47 % вищою ніж в 

зерні. Сорт м’якої пшениці Оксамит миронівський характеризувався високою 

концентрацією Cu в усіх органах: прапорцевий листок – 6,21 мкг/г, колос – 4,09 

мкг/г, зерно – 3,75 мкг/г. Схожу тенденцію встановлено для сортів Панянка: листок 

– 6,05 мкг/г, колос – 3,01 мкг/г, зерно – 3,43 мкг/г, та Харківська 30: прапорцевий 

листок – 6,04 мкг/г, колос – 4,61 мкг/г, зерно – 3,61 мкг/г. Твердий сорт Жізель 

виділявся високою здатністю до накопичення Сu в прапорцевих листках (6,01 

мкг/г) та колосі (4,16 мкг/г), проте, концентрація в зерні була нижче середньої (2,46 

мкг/г). Найвища концентрацію Cu в зерні серед твердих сортів встановлена у сорту 

Діана – 3,67 мкг/г, також цей сорт виділявся високою концентрацією Cu в 
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прапорцевому листку – 5,86 мкг/г та колосі – 3,73 мкг/г. Сорт полба Голіковська 

показав низьку здатність до акумулювання Cu на даному типі ґрунту, концентрація 

Cu у всіх органах була нижче середньої. На ділянці Д. Лужок, серед м’якої пшениці 

найвища концентрація Cu в зерні встановлена у сорту Дубравка – 5,35 мкг/г, при 

цьому цей сорт найменше акумулював Cu в прапорцевих листках – 6,12 мкг/г, та 

нижче середнього в колосі – 4,14 мкг/г. Сорт Харківська 30 характеризувався 

концентрацією Cu вище середньої в прапорцевих листках (8,01 мкг/г) та колосі 

(4,74 мкг/г), проте, у цього сорту виявлена мінімальна концентрація Cu в зерні 

серед м’яких сортів (3,21 мкг/г). Сорт Героїня, для якого встановлено найвищий 

рівень Cu в прапорцевих листках – 8,76 мкг/г, показав концентрацію нижче 

середньої в зерні – 4,29 мкг/г. Серед твердих сортів найвищою здатністю до 

накопичення Cu органах виділявся сорт Жізель. Для цього сорту встановлено 

найвищі серед твердих сортів концентрації Cu в прапорцевому листку – 7,04 мкг/г, 

колосі – 4,95 мкг/г та зерні – 5,03 мкг/г. Також, високу концентрацію Cu в зерні 

встановлено у сортів Діана (5,11 мкг/г) та Династія (5,01 мкг/г). Дані сорти не 

виділялись високою здатністю до акумулювання Cu в інших органах. На даному 

типі ґрунту сорт Голіковська показав вищу концентрацію Cu в порівнянні з 

ділянкою Дмитрів. Сорт Голіковська продемонстрував високу здатність до 

акумулювання Cu в прапорцевих листках (7,93 мкг/г) та зерні (5,01 мкг/г). 

Вміст деяких елементів регламентується законодавчо згідно ДСТУ 3768-2010, 

ГДК в зерні пшениці для Zn – 50 мг/кг, Cu – 10 мг/кг. У 2018 р. на ділянці Д. Лужок 

встановлено перевищення допустимих норм ГДК Zn в зерні для твердих сортів: 

МІП Райдужна на 29 %, Діана на 31 %, Спадщина на 13 %, Династія на 22 %, Тера 

на 17% та Голіковська на 25 %. 

Згідно з отриманими даними високий вміст Fe, Zn чи Cu в прапорцевому 

листку чи колосі не є умовою їх високої концентрації в зерні. Оскільки, саме зерно 

пшениці є продуктом харчування, важливо виділити сорти з високою здатністю до 

акумулювання мікроелементів в зерні за умов різної біодоступності 

мікроелементів. Особливо цінними є сорти, які здатні акумулювати одночасно 
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високі концентрації Fe, Zn та Cu. Твердий сорт Тера виділявся найвищою здатністю 

до акумулювання одночасно Fe, Zn та Cu в зерні на обох типах ґрунтів. Сорти 

Панянка, Харківська 30, Оксамит миронівський, Елегія миронівська, Сімкода 

миронівська, Спадщина, Провінціалка вирізнялись високою здатністю 

акумулювати Fe, Zn та Cu в зерні на чорноземах карбонатних порід ділянки 

Дмитрів, яка характеризувалась низькою біодоступністю цих елементів. На 

дерново-буроземних суглининкових ґрунтах ділянки Д. Лужок, високою здатністю 

до накопичення Fe, Zn та Cu в зерні виділялись сорти Дубравка, Божена, Династія, 

Ізольда, Харківська 30, Діана та Голіковська. Сорт Струна миронівська вирізнявся 

низькою здатністю одночасно акумулювати в зерні Fe, Zn та Cu за різних умов 

мінерального живлення.  

Показано, що концентрація мінеральних елементів у зерні пшениці залежить 

від поглинання мікроелементів із ґрунту, транспортування їх до прапорцевого 

листка та подальше завантаження в зерно [152; 180; 261], проте, як видно з наших 

експериментів важливу роль відіграють сортові особливості. У такому транспорті 

беруть участь різні транспортери металів, включаючи регульовані Цинком 

транспортери (ZRT)/регульовані Ферумом транспортери (IRT), такі як родини 

білків ZIP, які беруть участь у транслокації двовалентних металів: Fe2+, Zn2+, Ni2+ і 

Mn2+, посилювачі дифузії катіонів (CDF), які забезпечують толерантність клітин до 

іонів двовалентних металів, ATФ-ази P-типу, які беруть участь у завантаженні в 

ксилему Zn та інших металів [95; 131], Cu транспортери (COPTs) [199; 451] та 

білки-транспортери YSL (Yellow Stripe-Like) [105]. Транспорт металів YSL-

білками активується H+ -симпортом. Транспортери YSL беруть участь в 

поглинанні металів з ґрунту у однодольних і розподілі металів на великі відстані як 

у однодольних, так і у дводольних рослин [100]. Білки родини ZIP були виявлені в 

рису, пшениці, кукурудзи та Arabidopsis thaliana [138; 441]. Надекспресія цих 

білків призвела до накопичення надлишкової кількості Zn у дикої пшениці [126]. 

Дослідження молекулярних механізмів поглинання, транспорту та накопичення 

https://en.wikipedia.org/wiki/Divalent
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Fe/Zn від коренів до зерна може сприяти створенню нових та покращенню 

існуючих сортів пшениці збагаченням Fe/Zn.  

Як відомо, пшениця належить до рослин, які використовують стратегію II з 

точки зору живлення Fe, і долають дефіцит Fe шляхом виділення фітосидеофорів 

(PS) коренями [221; 364]. На першому етапі корені виділяють PS в ризосферу для 

розчинення іонів Fe3+, на другому – специфічні білкові транспортери переносять 

Fe3+ -PS комплекс. У пшениці всі органічні або мінеральні речовини 

транспортуються від прапорцевого листка до зерна через флоему, оскільки судинні 

пучки ксилеми не пов’язані із зерном [104]. Однак, рухливість Fe, що поглинається 

корінням, по флоемі є слабкою, а його транспортування від листя до зерна 

обмежене [391]. Повідомляється, що різні сполуки N (такі як амінокислоти, 

нікотинамід, пептиди) є ефективними для завантаження Fe у флоему, його 

транспортування на великі відстані та акумулювання в зерні пшениці [469]. Якщо 

рослина отримує достатню кількість N, то близько 60 % Fe може бути 

транспортовано до зерна, проте, якщо кількість N у рослинах низька, тоді 

максимум 38 % Fe буде транспортовано в зерно [227]. Вважається, що низький 

вміст білка в зерні є однією з причин низького вмісту Zn і Fe в зерні. Окрім того, 

повідомляється про значні позитивні кореляції між Zn та Fe в зерні та вмістом білка 

в зерна [74]. Ймовірно, гени, які впливають на накопичення Zn, Fe та білка в зерні, 

тісно пов’язані, як показано у T. dicoccoides [75]. 

Важливим було дослідити концентрацію мікроелементів в колосі на стадії 

цвітіння GS65, оскільки цвітіння вважається найбільш вразливим періодом, 

пов’язаним із виробництвом пшениці, вплив цієї фази розвитку на врожайність 

складає, за різними даними, від 20 % до 25 % [352]. Цвітіння регулюється генами, 

які реагують на сезонні ознаки, зокрема на тривалість дня та температуру та 

координують виробництво зерна [154]. 

Концентрація мікроелементів у тканинах пшениці залежить від багатьох 

факторів, у тому числі концентрації мінеральних елементів та їх біодоступності в 

ґрунті. Мінеральні поживні речовини, включаючи макро- та мікроелементи, 
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відіграють важливу роль у стійкості рослин до посухи. Роль мінеральних елементів 

у стійкості рослин до абіотичного стресу поки що мало вивчена. Зниження 

вологості ґрунту під час посухового стресу погіршує мінеральне живлення рослин. 

Закриття продихів, викликане посухою, також обмежує транспорт мінеральних 

поживних речовин від кореня до пагона, зменшуючи швидкість транспірації та 

змінює функції мембранних транспортерів. Мікроелементи, такі як Fe, Cu, Zn та 

Mn є основними кофакторами антиоксидантних ферментів  [25; 49]. 

Повідомляється про зменшення вмісту Se, Fe, P, Zn та Mg у зерні за водного 

дефіциту [272]. В наших дослідженнях дефіцит вологи у 2017 році припав на 

кінцеві етапи онтогенезу, а в 2018 р. на початкові, тому припускаємо, що достатня 

кількість опадів впродовж червня-серпня 2018 р. сприяла поглинанню 

мікроелементів рослиною, їх транспортуванню та завантаженню в зерно. 

На сьогодні є велика кількість опублікованих експериментальних даних щодо 

концентрації мікроелементів (Cu, Fe, Mn, та Zn) у зерні сортів T. aestivum [56; 103; 

106; 165]. Середній вміст Fe у зерні пшениці становить 45,1–48,2 мг/кг [215]. 

Останніми роками, навіть у розвинутих країнах спостерігають приховане 

голодування зумовлене нестачею мікроелементів, в т.ч. Fе в продуктах харчування. 

Різні дослідження показують широкі діапазони концентрацій Fe та Zn у зерні серед 

генотипів пшениці. Діапазони концентрації Zn 32–57 мг/кг та Fe 39–58 мг/кг серед 

генотипів ярої пшениці згідно з R. Chatrath та ін. [82]. В наших дослідженнях 

концентрації Cu, Fe та Zn в зернах сортів T. аestivum були невисокими, але в межах 

діапазонів про які повідомляється в літературі [82; 215]. Згідно з опублікованими 

даними, такі пшениці як T. monococcum, T. dicoccon і T. dicoccoides, накопичують 

більше Fe та Zn у зерні ніж гексаплоїдні види [74; 73; 75]. E. Suchowilska та ін. [379] 

повідомляють про концентрації Fe, Zn і Cu на рівні 49, 54 і 4,1 мг/кг відповідно. 

Подібним чином, повідомляється про середні концентрації Fe, Zn і Cu в лініях 

пшениці полби 41,72 мг/кг, 17,06 мг/кг, і 2,85 мг/кг відповідно [393]. Дані отримані 

в результаті наших досліджень, щодо концентрації мікроелементів у пшениці 

полба узгоджуються з даними наведеними в літературі. Згідно з літературними 
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даними [464] середні концентрації Fe та Zn в зерні пшениці полба були такими: Fe 

– 34,1 мг/кг та Zn – 22,8 мг/кг.  

Повідомляється про середню концентрацію Zn у прапорцевих листках 

пшениці від 12 до 18 мг/кг [188]. За даними E. Rafique та ін. [305], критична середня 

концентрація Zn в прапорцевих листках пшениці коливається від 12 до 16 мг/кг, 

нижче цього врожайність зерна обмежена низькою доступністю Zn. В наших 

дослідженнях концентацію Zn в прапорцевих листаках була вищою ніж 14 мг/кг.  

Для визначення взаємозалежності між концентрацією мікроелементів органах 

рослин та концентрацією їх доступних форм в ґрунті проведено кореляційний 

аналіз між концентраціями Zn, Fe та Cu в прапорцевих листках, колосі, зерні та 

ґрунтах (табл. 3.3). 

Виявлено сильні позитивні залежності на обох дослідних ділянках між 

концентрацією Fe та Cu в зерні (Дмитрів r = 0,486, Д. Лужок r = 0,631) (табл. 3.3). 

Найвищу позитивну кореляцію встановлено на ділянці Д. Лужок між 

концентрацією Zn в колосі та зерні (r = 0,776**). На ділянці Дмитрів цей зв’язок 

був позитивним, проте менш сильним (r = 0,180**). Найвища позитивна кореляція 

на ділянці Дмитрів отримана між концентрацією Cu в прапорцевому листку та 

колосі (r = 0,579). На ділянці Дмитрів концентрація Fe в листку позитивно 

корелювала з усіма показниками окрім концентрації Zn в колосі та зерні.  

Показано значні позитивні кореляції між вмістом Fe, Zn і Mn у зерні T. 

dicoccum [379]. Встановлено позитивні кореляції між вмістом Fe, Zn та Cu в зерні 

пшениці. Також, повідомляється що концентрація мінералів у прапорцевих листках 

злаків позитивно корелює з їх накопиченням у зерні [314; 315]. Згідно з нашими 

даними, такі позитивні кореляції спостерігались не завжди. Показано, що вміст Cu 

в зерні пшениці позитивно корелює з вмістом Zn [241], таку залежність отримано і 

в наших дослідженнях. Встановлено позитивні залежності між концентрацією Fe, 

Cu та Zn в органах пшениці та їх доступними формами в ґрунті. Кореляція між 

концентраціями різних мікроелементів може вказувати на існування одного або 

кількох спільних генетичних і фізіологічних механізмів, залучених до поглинання 
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мінеральних елементів кореневою системою, їх переміщення та перерозподіл в 

тканинах рослин, з подальшим завантаженням та накопиченням в зерні [83]. 

Таблиця 3.3 

Кореляційний аналіз між концентраціями Zn, Fe, Cu в органах пшениці 

(прапорцевий листок, колос, зерно) та їх доступними формами в ґрунтах на 

дослідних ділянках Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E) та Д. Лужок 

(49°27'17.5"N 23°23'02.6"E), вегетаційний сезон 2018 р.. 

Дмитрів 
Zn 

листок 

Zn 

колос 

Zn 

зерно 

Fe 

листок 

Fe 

колос 

Fe 

зерно 

Cu 

листок 

Cu 

колос 

Cu 

зерно 

Fe 

ґрунт 

Zn 

ґрунт 

Zn колос 0,385 
          

Zn зерно -0,038** 0,180** 
         

Fe листок 0,358** -0,011** -0,314* 
        

Fe колос 0,202 0,440 -0,037** 0,346** 
       

Fe зерно 0,085 -0,151 0,331** 0,279** 0,064 
      

Cu листок -0,027** -0,109** -0,270** 0,440** 0,207** 0,078** 
     

Cu колос -0,254** 0,110** -0,206** 0,137** 0,303** 0,135** 0,579 
    

Cu зерно 0,237** 0,055** 0,266** 0,438** 0,178** 0,486** 0,212 0,242 
   

Fe ґрунт 0,096 -0,009 0,115** 0,149** -0,128 0,022 0,250** 0,129** 0,203** 
  

Zn ґрунт 0,331** 0,003** 0,029** 0,159** 0,232** 0,024** 0,270** 0,197* 0,326 0,291** 
 

Cu ґрунт -0,237** 0,004* -0,120** 0,333** 0,127** -0,004** 0,379** 0,407 0,133 0,233** 0,229* 

 

Д. Лужок 
Zn 

листок 

Zn 

колос 

Zn 

зерно 

Fe 

листок 

Fe 

колос 

Fe 

зерно 

Cu 

листок 

Cu 

колос 

Cu 

зерно 

Fe 

ґрунт 

Zn 

ґрунт 

Zn колос -0,059 
          

Zn зерно -0,072** 0,776** 
         

Fe листок 0,367** -0,400** -0,240** 
        

Fe колос 0,092** 0,118** 0,232 0,375 
       

Fe зерно 0,006** 0,384 0,559 -0,430** 0,068** 
      

Cu листок 0,118** -0,290** -0,322** 0,219* -0,071** -0,413** 
     

Cu колос 0,085* 0,521** 0,394** 0,077** 0,271** -0,098** 0,312 
    

Cu зерно -0,067** 0,127** 0,499** -0,253** 0,049** 0,631** -0,102 0,242 
   

Fe ґрунт 0,215 0,162 0,272** 0,164** 0,171** -0,007 0,013** 0,254** 0,187** 
  

Zn ґрунт -0,128** 0,025** 0,189** 0,059* 0,507** 0,279** -0,082 -0,043 0,195 0,273** 
 

Cu ґрунт 0,266** -0,104** -0,204** -0,222** 0,028** 0,238** -0,125 -0,288 -0,061 -0,245** 0,077** 

** p<0.01, * p<0.05 

 

Згідно з нашими даними, встановлено, що за росту пшениці на дерново-

буроземних суглинистих ґрунтах ділянки Д. Лужок, які характеризувались нижчим 
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рН, вмістом ОРГ та вищими концентраціями доступних форм Cu та Fe у ґрунті, 

рослини пшениці акумулюють в зерні вищі концентрації цих елементів.  

Коефіцієнт біологічного накопичення та оцінка врожайності з 

урахуванням вмісту мікроелементів. 

Наступним етапом нашої роботи був відбір сортів для подальших досліджень. 

Нашою метою було обрати 4 контрастні сорти за показниками врожайності, 

концентрації мікроелементів, коефіцієнтом біолоігчного накопичення (КБН) та 

оцінкою врожайності з урахуванням Fe, Zn та Cu (ВЗZn, ВЗFe, ВЗCu).  

Коефіцієнт біологічного накопичення дає змогу зробити кількісну оцінку 

надходження мінеральних елементів з ґрунту в рослину, та визначається 

співвідношенням вмісту елемента в органах рослин до його вмісту в ґрунті. 

Враховуючи вміст доступних форм мікроелементів в ґрунті та їх концентрації в 

зерні, ми розрахували КБН Zn, Fe та Cu пшениці ярої, яку вирощували в польових 

умовах впродовж 2017 року на дослідних ділянках з різною біодоступністю цих 

елементів (рис. 3.15 А, Б, В).  

Також, в ході експерименту врахували концентрацію мікроелементів в зерні 

при оцінці врожайності, для забезпечення кількісної оцінки мінеральних елементів 

в зерні (ВЗZn, ВЗFe, ВЗCu) (рис. 3.15 А, Б, В). Цей показник дозволяє порівняти сорти 

пшениці щодо індивідуальної концентрації мінеральних елементів з зерні, на 

додаток до маси 1000 зерен та кількості зерен на колос. Даний показник 

розраховували окремо для кожного сорту, враховуючи концентрацію Fe, Cu та Zn 

в зерні та врожайність. 

КБН дає можливість порівняти сортову здатність до поглинання та 

транспортування мікроелементів до зерна. Як видно з рис. 3.15 А, Б, В КБН для всіх 

елементів був вищим на ділянці Дмитрів, яка виділялась дефіцитом доступних 

форм Fe та Сu в ґрунті. Також, дана ділянка характеризувалась вищим показником 

врожайності враховуючи концентрації мікроелемента (Zn, Fe, Cu).  
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Рис. 3.15. Коефіцієнт біологічного накопичення (КБН: Zn (А), Fe (Б), Cu (В)) та 

врожайність з урахуванням мікроелемента (ВЗZn(А), ВЗFe(Б), ВЗCu(В)), ділянки 

Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E) та Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E), 

вегетаційний сезон 2017 р.. 
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Найвищі показники КБН Zn (рис. 3.15 А) на ділянці Дмитрів серед м’яких 

сортів пшениці встановлено для сортів Провінціалка, Божена, Панянка, серед 

твердих для сортів Діана та Спадщина. На ділянці Д. Лужок найвищими 

показниками КБН Zn характеризувались сорти Харківська 30, Оксамит 

миронівський, Панянка, серед твердих сорти Ізольда, Жізель, МІП Райдужна. Сорт 

полба Голіковська продемонстрував одні з найвищих показників КБН Zn на ділянці 

Д. Лужок. Максимальні значення ВЗZn на ділянці Дмитрів встановлено для м’якого 

сорту Божена. Також високими показниками ВЗZn вирізнялись м’які сорти МІП 

Злата, Оксамит миронівський, та тверді сорти Діана, Спадщина, Чадо. На ділянці 

Д. Лужок найвищі значення ВЗZn встановлено у сортів Харківська 30 (м’яка), 

Панянка (м’яка), Дубравка (м’яка), Спадщина (тверда) та Тера (тверда). 

Максимальні значення КБН Fe (рис. 3.15 Б) на ділянці Дмитрів серед м’якої 

пшениці встановлено для сортів Дубравка, Оксамит миронівський та Сімкода 

миронівська, серед твердої для сортів Тера та Діана. На ділянці Д. Лужок найвищі 

значення КБН Fe виявлено для м’яких сортів Дубравка, Харківська 30, Сімкода 

миронівська. Серед твердої пшениці найвищі значення отримано для сортів МІП 

Райдужна та Тера. Для сорту Голіковська отримано високі значення КБН Fe на 

ділянці Д. Лужок. Для м’яких сортів Оксамит миронівський, МІП Злата та Божена 

встановлено максимальні значення ВЗFe на ділянці Дмитрів. Найвищі значення ВЗFe 

на ділянці Дмитрів отримано для м’яких сортів Дубравка та Харківська 30. 

Серед м’якої пшениці високий КБН Cu (рис. 3.15 В) на ділянці Дмитрів 

виявлено для сортів Оксамит миронівський, Дубравка та Провінціалка, серед 

твердої для сортів Тера та МІП Райдужна. Також, сорти Оксамит миронівський та 

Дубравка характеризувались одними з найвищих значень ВЗCu на ділянці Дмитрів. 

Для м’яких сортів Злата та Провінціалка отримано максимальні КБН Cu на ділянці 

Д. Лужок. Високі значення ВЗCu на ділянці Д. Лужок отримано для м’яких сортів 

Харківська 30, Дубравка та Панянка.  

Показники GYZn, GYFe, GYCu для всіх м’яких сортів на ділянці Д. Лужок були 

вищими ніж для твердих сортів. Сорти Дубравка та Оксамит миронівський 
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вирізнялись максимальними значеннями КБН Fe та Cu і високими показниками 

ВЗFe, ВЗCu на ділянці Дмитрів.  

Кластерний аналіз дослідних сортів пшениці.  

Для відбору сортів та групування їх за показниками, які включали 

врожайність, структуру врожаю, концентрацію Fe, Cu, Zn в органах пшениці 

упродовж 2017-2018 рр. здійснено кластерний аналіз для обох дослідних ділянок. 

Кластерний аналіз, як багатовимірна статистична процедура, виконує збір даних, 

які містять інформацію про дослідні сорти, дозволяє упорядкувати сорти пшениці 

в порівняно однорідні групи – кластери. Кластерний аналіз проводили з метою 

визначення схожих сортів у вибірці за досліджуваними ознаками. Обчислення 

здійснювали методом Варда (Ward, 1963), оскільки даний метод використовує 

методи дисперсійного аналізу для оцінки відстаней між кластерами, та є 

ефективним, тому що створює кластери малого розміру. Кластерний аналіз, за 

даними дослідних ознак 24 сортів пшениці ярої, дозволяє зробити висновок про 

пластичність та адаптивну здатність сортів за різних умов мінерального живлення. 

Для подальших досліджень ми прагнули обрали сорти, які належать до різних 

кластерів. Як видно з рис. 3.16 А, Б на ділянках Дмитрів та Д. Лужок утворені 

кластери відрізняються. На нульовій відстані кожен сорт вважається окремим 

кластером. На першому кроці, об’єднались в кластери сорти з найменшою між 

ними відстанню, що свідчить про найбільшу схожість між дослідними ознаками 

даних сортів. На ділянці Дмитрів на евклідовій відстані до 50 утворено чотири 

кластери. Перший кластер сформували м’які сорти Колективна 3, Провінціалка, 

Сімкода миронівська, Героїня, Харківська 3, Струна миронівська, МІП Світлана та 

МІП Злата. 
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Рис. 3.16. Кластерний аналіз 24 сортів пшениці ярої за врожайністю, елементами її 

структури та концентрацією мікроелементів в прапорцевому листку, колосі та 

зерні, 2017-2018 рр.. А – дослідна ділянка Дмитрів (50°13′26.6′′N 24°36′50.5′′E), Б – 

дослідна ділянка Д. Лужок (49°27'17.5"N 23°23'02.6"E). 
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Другий кластер також був утворений з м’якої пшениці сортів Оксамит 

миронівський, Панянка, Елегія миронівська, Дубравка, Божена та Улюблена. 

Третій кластер був найменший, та включав у себе лише три сорти, серед них два 

твердих сорти Тера та Спадщина, та один м’який сорт Етюд, про те, цей сорт був 

максимально близько розташований до кластеру з м’якими сортами. Четвертий 

кластер сформували лише тверді сорти пшениці Жізель, Чадо, Династія, Ізольда, 

МІП Райдужна, Діана та Голіковська. 

На ділянці Д. Лужок (рис. 3.16 Б) евклідові відстані між сортами є більшими 

ніж на ділянці Дмитрів, що свідчить про меншу схожість між дослідними ознаками. 

На ділянці Д. Лужок на евклідовій відстані до 80 було сформовано чотири кластери. 

До першого кластеру, який є найбільшим, належать м’які сорти Колективна 3, МІП 

Злата, Героїня, Панянка, МІП Світлана, Струна миронівська, Дубравка, Сімкода 

миронівська, Провінціалка та Божена. Другий кластер утворили м’які сорти 

Оксамит миронівський, Улюблена, Елегія миронівська, Харківська 30 та твердий 

сорт МІП Райдужна. Третій кластер утворений лише двома сортами, м’яким – Етюд 

та твердим – Ізольда. Четвертий кластер сформували тверді сорти Жізель, Чадо, 

Династія, Діана, Спадщина, Тера та Голіковська.  

Найбільшу генетичну дивергенцію між дослідними ознаками 

продемонстрували сорти Улюблена та Етюд на ділянці Дмитрів, та сорти Божена 

та МІП Райдужна на ділянці Д. Лужок. Окрім того, встановлено, що тверді та м’які 

сорти пшениці ярої формували окремі кластери на обох дослідних ділянках. 

Кількісні та якісні характеристики врожайності зерна для обраних сортів.  

Наступний етап нашої роботи був зосереджений на більш детальному 

дослідженні обраних сортів пшениці на дослідній ділянці Дмитрів, тому що саме 

ці ґрунти характеризуються як лужні, з високим вмістом органічної речовини та 

низькою біодоступністю мікроелементів, саме такі типи ґрунтів займають близько 

30 % світової ріллі. Враховуючи попередні результати дослідження врожайності, 

здатності до акумулювання мікроелементів, кореляційного та кластерного аналізу 

ми відібрали 4 контрастні сорти пшениці, а саме 3 м’які сорти Миронівського 
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інституту пшениці: Оксамит миронівський, Струна миронівська, Дубравка та сорт 

полба Голіковська Харківського Інституту рослинництва. М’які сорти були обрані 

тому, що саме T. aestivum L. є найпоширенішою пшеницею у світовому споживанні, 

а сорт полба T. turgidum subsp. dicoccum належить до одних з найдавніших 

плівчастих пшениць і характеризується високим вмістом білків, вітамінів та 

мікроелементів 

Для обраних сортів провели кореляційний аналіз показників врожайності та 

якості зерна. Кореляційний аналіз проводили між вмістом білка зерні, площею 

прапорцевого листка (ПЛ), масою 1000 зерен (МТЗ), кількістю зерен в колосі 

(КЗК), висотою колоса (ВК), врожайністю зерна (ВЗ), концентрацією Fe, Zn, Cu в 

зерні та їх доступними формами в ґрунті, вмістом ОРГ та рН ґрунту (табл. 3.4).  

Для сорту Оксамит миронівський (табл. 3.4) встановлено найвищі позитивні 

зв’язки між ПЛ та КЗК (r = 0,926*), ПЛ та ВК (r = 0,927**), КЗК та ВК (r = 0,998**), 

концентрацією Fe в зерні та ґрунті (r = 0,962**), ВЗ та pH ґрунту (r = 0,930**). Для 

сорту Струна миронівська встановлено сильну позитивну залежність між білком та 

МТЗ (r = 0,824**), концентрацією Zn та Fe в зерні (r = 0,949**). Показник КЗК 

позитивно корелював з більшістю дослідних ознак. Для сорту полба Голіковська 

встановлено найбільше позитивних залежностей між білком та дослідними 

ознаками, порівняно з іншими сортами. Зокрема, встановлено майже лінійну 

залежність між білком та МТЗ (r = 0,967**), КЗК (r = 0,904**), ВК (r = 0,978**) та 

концентрацією Zn в зерні (r = 0,976**). У сорту Дубравка показники ПЛ, КЗК, та 

ВК позитивно корелювали з більшістю дослідних ознак. Найбільше позитивних 

залежностей отримано між ВЗ та дослідними ознаками. Негативні зв’язки знайдено 

лише між ВЗ та концентрацією Zn та Cu в зерні. Для сорту Дубравка встановлено 

найменше від’ємних кореляцій між дослідними ознаками, в порівнянні з іншими 

сортами. Для всіх сортів встановлено значні позитивні залежності між КЗК та ВК. 

Для м’яких сортів відмічено позитивні кореляції між ПЛ та КЗК.  
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Таблиця 3.4 

Кореляційний аналіз між вмістом білка в зерні, площею прапорцевих 

листків (ПЛ), масою 1000 зерен (МТЗ), кількістю зерен на колос (КЗК), висота 

колоса (ВК), врожайністю (ВЗ), концентрацією Zn, Cu, Fe в зерні, вмістом 

доступних форм Zn, Cu, Fe в ґрунті, вмістом органічної речовини ґрунту (ОРГ) та 

pH ґрунту для сортів Оксамит миронівський, Струна миронівська, Дубравка та 

Голіковська, вегетаційний сезон 2017 року, дослідна ділянка Дмитрів 

(50°13'26.6"N 24°36'50.5"E). 

Оксамит 

миронівський 
Білок ПЛ МТЗ КЗК ВК ВЗ 

Zn 

зерно 

Fe 

зерно 

Cu 

зерно 

ПЛ -0,353**         

МТЗ 0,333** -0,751**        

КЗК -0,650** 0,926* -0,821       

ВК -0,617** 0,927** -0,858** 0,998**      

ВЗ -0,213** -0,530** -0,113** -0,231** -0,204**     

Zn зерно -0,855* 0,720 -0,416** 0,849** 0,812** -0,298**    

Fe зерно -0,282** 0,541* 0,134 0,407 0,355** -0,857** 0,671**   

Cu зерно 0,707 -0,837** 0,447** -0,877** -0,843** 0,494** -0,970* -0,768**  

Zn ґрунт 0,645 -0,076** 0,595** -0,414** -0,434** -0,789** -0,284* 0,518** 0,111 

Fe ґрунт -0,177* 0,294 0,398** 0,153** 0,095** -0,820** 0,511 0,962** -0,591 

Cu ґрунт 0,002 -0,195** 0,783** -0,306** -0,366** -0,582** 0,161** 0,718** -0,186 

ОРГ 0,822** -0,680** 0,811** -0,904** -0,905** -0,190 -0,788** -0,104** 0,716** 

pH -0,451 -0,552* 0,058** -0,201** -0,199** 0,930** -0,076 -0,622** 0,311 

 

Струна 

миронівська 
Білок ПЛ МТЗ КЗК ВК ВЗ 

Zn 

зерно 

Fe 

зерно 

Cu 

зерно 

ПЛ -0,115*         

МТЗ 0,824** -0,221**        

КЗК -0,722** 0,612** -0,420       

ВК -0,738** 0,487** -0,362** 0,987**      

ВЗ 0,761** -0,297** 0,315* -0,933** -0,978**     

Zn зерно -0,537** 0,652 -0,188** 0,968** 0,960** -0,901**    

Fe зерно -0,753** 0,630** -0,488 0,997 0,975** -0,913** 0,949*   

Cu зерно -0,833 -0,388** -0,769** 0,227** 0,276** -0,370** 0,001** 0,265**  

Zn ґрунт -0,242 0,970** -0,210** 0,770** 0,673** -0,509** 0,815** 0,775** -0,313** 

Fe ґрунт -0,250 0,967 -0,209** 0,778** 0,683** -0,521** 0,824 0,783** -0,307 

Cu ґрунт -0,463 0,933** -0,516** 0,789** 0,679* -0,515** 0,752** 0,818** -0,036 

ОРГ 0,530** 0,518** 0,703** 0,199** 0,177** -0,097** 0,430** 0,144** -0,887** 

pH -0,043 -0,929 -0,101** -0,619** -0,532** 0,373** -0,738* -0,605** 0,582 
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Дубравка Білок ПЛ МТЗ КЗК ВК ВЗ 
Zn 

зерно 

Fe 

зерно 

Cu 

зерно 

ПЛ 0,506**         

МТЗ -0,290** 0,645**        

КЗК 0,595** 0,908** 0,57       

ВК 0,728** 0,780** 0,359** 0,960**      

ВЗ 0,410** 0,854** 0,709** 0,973** 0,912**     

Zn зерно -0,414* -0,563 -0,038** -0,219** -0,096** -0,054**    

Fe зерно 0,355** 0,703 0,645 0,914 0,898** 0,970** 0,182*   

Cu зерно -0,099 -0,908** -0,892** -0,770** -0,560** -0,800** 0,427* -0,658**  

Zn ґрунт 0,615 0,813** 0,498** 0,982** 0,987** 0,965** -0,061* 0,950** -0,654 

Fe ґрунт 0,367 0,760 0,679** 0,939** 0,905** 0,987** 0,103 0,996** -0,716 

Cu ґрунт -0,134 -0,062** 0,312** 0,310** 0,394** 0,466** 0,858* 0,662** -0,021 

ОРГ 0,901** 0,770** 0,010** 0,700** 0,713 0,519* -0,715** 0,372** -0,445** 

pH -0,719 0,212* 0,874** 0,118** -0,109** 0,307** 0,181 0,288** -0,598 

 

Голіковська Білок ПЛ МТЗ КЗК ВК ВЗ 
Zn 

зерно 

Fe 

зерно 

Cu 

зерно 

ПЛ -0,022*         

МТЗ 0,967** -0,170**        

КЗК 0,904** -0,431** 0,911       

ВК 0,978** 0,006** 0,899** 0,897**      

ВЗ -0,958** 0,113** -0,884 -0,936 -0,991**     

Zn зерно 0,976** -0,119 0,998** 0,902** 0,915** -0,895**    

Fe зерно -0,280** 0,798** -0,276 -0,642 -0,363** 0,488 -0,249**   

Cu зерно 0,767 0,296 0,579** 0,630** 0,874** -0,858** 0,614** -0,270**  

Zn ґрунт -0,814 0,184 -0,696** -0,869** -0,906** 0,946** -0,707** 0,661** -0,884 

Fe ґрунт -0,727** 0,425 -0,878** -0,760** -0,586** 0,584** -0,854 0,228** -0,120** 

Cu ґрунт -0,591 -0,373* -0,661** -0,293** -0,443** 0,339** -0,673* -0,524** -0,178 

ОРГ -0,138** 0,726** -0,101** -0,502** -0,255 0,382* -0,079** 0,979** -0,258** 

pH -0,906 0,058 -0,795** -0,884** -0,972** 0,986** -0,811** 0,511** -0,919 

** p<0.01, * p<0.05 

 

Згідно з літературними даними кількість зерен на колос має істотний вплив на 

масу 1000 зерен [297], в нашому дослідженні така тенденція встановлена для сортів 

Голіковська та Дубравка. Отримані кореляційні залежності є різними для окремих 

генотипів, що свідчить про сортові особливості кожного досліджуваного нами 

сорту. Повідомляється, що у пшениці (Triticum aestivum) врожайність та вміст білка 

в зерні негативно корелюють [83; 450]. В наших експериментах така тенденція 

встановлена для сортів Голіковська (r = -0,958**) та Оксамит миронівський (r = -

0,213**) (табл. 3.4). Позитивні кореляції між ВЗ та білком отримано для сортів 

Дубравка (r = 0,410**) та Струна миронівська (r = 0,761**). Повідомляється про 
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значні позитивні кореляції між Zn та Fe в зерні з білком зерна [74] в ході нашого 

експерименту такі позитивні зв’язки встановлено у сортів Голіковська та Дубравка. 

Врожайність та харчова цінність зерна залежать від взаємодії багатьох 

генетичних факторів та факторів навколишнього середовища [270]. Досліджено 

зв’язки між концентрацією мікроелементів (Zn, Fe, Cu) у зерні та деякими 

показниками структури врожаю для обраних сортів. Зокрема, це кількість зерен на 

колосі (КЗК), висота колоса (ВК), маса 1000 зерен (МТЗ) та врожайність (ВЗ) 

вегетаційного сезону 2017-18 рр. (табл. 3.5, рис. 3.17 А, Б). 

Таблиця 3.5 

Врожайність та структура врожаю ярої пшениці, етап повної стиглості (GS89), 

дослідна ділянка Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E), сезон врожаю  

2017 та 2018 рр. 

Р
ік

 

д
о

сл
ід

.  

Сорт пшениці 

Кількість зерен 

на колос, шт 

КЗК 

Висота колоса, 

мм 

ВК 

Маса 1000 

зерен, г 

МТЗ 

Врожайність, 

ц/га 

ВЗ 

20
17

 

Оксамит миронівський 32.52 AB ± 1.21 88.81 ABC ± 3.41 40.01 AB ± 1.85 63.26 a ± 3.84 

Струна миронівська 35.77 A ± 1.04 85.84 AB ± 3.55 37.83 AB ± 0.92 59.14 a ± 3.21 

Дубравка 35.62 A ± 1.93 78.93 AC ± 2.53 37.46 AB ± 1.05 60.66 a ± 2.12 

Голіковська 29.57 B ± 0.94 58.02 D ± 1.34 33.29 B ± 1.18 34.64 b ± 3.54 

20
18

 

Оксамит миронівський 41,48 AB ± 2,18 101,55 A ± 4,71 46,93 ABC ± 3,09 84,78 B ± 0,51 

Струна миронівська 34,55 ACD ± 4,28 83,68 ABC ± 5,94 48,79 AB ± 0,05 59,15 db ± 11,68 

Дубравка 42,17 A ± 1,33 84,17 BC ± 2,19 49,70 aB ± 1,88 81,176 BC ± 4,53 

Голіковська 38,98 ABC ± 3,83 61,05 d ± 2,35 40,92 CD ± 1,26 90,28 ABc ± 14,43 

* Рівні, не з’єднані однією буквою значно відрізняються, великі літери p < 0.05; малі літери p < 0.01; стандартні 

відхилення та середні значення були розраховані з використанням чотирьох повторів  

 

У нашому дослідженні показники КЗК, МТЗ і ВЗ несуттєво відрізняються між 

трьома генотипами T. aestivum: Оксамит миронівський, Струна миронівська та 

Дубравка (табл. 3.5), проте, відрізнялись між роками дослідження. Сорт полба 

Голіковська характеризується значно нижчими показниками структури врожаю у 

2017 році (на 27–34 % ВК, на 9–18 % КЗК) у порівнянні з м’якими сортами пшениці. 

У 2017 році найвища ВЗ встановлена у сорту Оксамит миронівський (63,26 ц/га), з 
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МТЗ 40,01 г, нижча врожайність була у сорту Дубравка (60,66 ц/га) та найнижча 

серед м’яких сортів у сорту Струна миронівська (59,14 ц/га). Найнижчу 

врожайність серед сортів у 2017 році зафіксовано у сорту Голіковська (34,64 ц/га) 

[253]. 

У 2018 році для сортів Оксамит миронівський, Дубравка та Голіковська було 

встановлено вищі показники структури врожаю та врожайності порівняно з 2017 

роком. Сорт Струна миронівська характеризувався нижчими показниками КЗК та 

ВК та вищим МТЗ порівняно з 2018 роком, проте ці відмінності були незначними. 

Врожайність даного сорту перебувала практично на одному рівні впродовж двох 

років. Найвища врожайність встановлена для сорту Голіковська 90,28 ц/га, і є 

втричі вищою ніж попереднього року. 

Відомо, що концентрація мікроелементів у тканинах рослин, і зокрема в зерні 

залежить від багатьох факторів, у тому числі від концентрації мінеральних 

елементів та їх біодоступності в ґрунті, pH ґрунту, умови навколишнього 

середовища, методів обробки ґрунту та здатності рослини до транспортування та 

акумулювання цих елементів. Концентрації Zn, Fe і Cu в зернах досліджуваних 

генотипів пшениці представлено на рис. 3.17 А, Б. Встановлено суттєві відмінності 

у концентраціях мікроелементів, окрім Fe, між досліджуваними сортами пшениці 

врожаю 2017 р. Сорт полба Голіковська виділявся найвищою концентрацією Zn в 

зерні (18,28 мкг/г) та середнім вмістом Fe і Cu – 30,32 мкг/г і 2,01 мкг/г відповідно. 

Генотип з найвищим середнім значенням біоконцентрації Fe в зерні – сорт 

Дубравка – 32,49 мкг/г, за ним сорт Оксамит миронівський – 31,25 мкг/г та 

Голіковська – 30,32 мкг/г, а найменшу концентрацію виявлено у сорту Струна 

миронівська – 29,39 мкг/г. Максимальна концентрація Cu встановлена для сортів 

Оксамит миронівський – 2,40 мкг/г та Дубравка – 2,31 мкг/г, мінімальні значення 

показав сорт Струна миронівська – 1,74 мкг/г [253].  
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* Рівні, не з’єднані однією буквою значно відрізняються, великі літери p < 0.05; малі літери p < 0.01; стандартні 

відхилення та середні значення були розраховані з використанням чотирьох повторів 

Рис. 3.17. Концентрації Zn, Fe та Cu в зерні (мкг/г сухої речовини), етап повної 

стиглості (GS89), польовий експеримент, дослідна ділянка Дмитрів (50°13'26.6"N 

24°36'50.5"E), вегетаційний cезон 2017 (А) та 2018 (Б) рр.. 

У зерні врожаю 2018 року виявлено вищі концентрації Zn та Cu та менші Fe 

(рис. 3.17 Б). Вищий рівень Cu ймовірно пов’язаний з вищим рівнем його 
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біодоступності в ґрунті. Тенденція накопичення Cu по сортах така ж як і у 2017 р. 

Найвищі концентрації у сорту Оксамит миронівський (3,39 мкг/г) > Дубравка (3,06 

мкг/г) > Голіковська (2,96 мкг/г) > Струна миронівська (2,64 мкг/г). Найвища 

концентрація Zn, як і в попередньому році, виявлена у сорту Голіковська – 48,20 

мкг/г, найменша у сорту Струна миронівська – 32,23 мкг/г. Концентрація Fe в зерні 

в середньому становила від 20 до 30 мкг/г. Найвища концентрація виявлена у сорту 

Оксамит миронівський, найменша у сорту Струна миронівська. У зерен врожаю 

2018 року встановлено найменші концентрації всіх дослідних мікроелементів у 

сорту Струна миронівська. 

Враховуючи біодоступність елементів в ґрунтах, сорти Оксамит миронівський 

та Дубравка можна виділити як сорти з високою здатністю до акумулювання в зерні 

Сu та Fe, а полбу Голіковська як сорт який може нагромаджувати значні 

концентрації Zn. Ми припускаємо, що суттєві відмінності між концентраціями Zn і 

Cu в зерні досліджуваних сортів, спричинені низькою біодоступністю цих 

елементів в ґрунті та ефективністю їх засвоєння досліджуваними сортами. 

Для досліджуваних сортів пшениці за результатами досліджень 2017 року 

побудовано biplot PCA, який включає аналіз показників МТЗ, КЗК, ВЗ та 

концентрації Zn, Fe та Cu. Важливими є перші два компоненти, які пояснюють 

максимальні кумулятивні дисперсії 0,94828 % (табл. 3.6). 

Таблиця 3.6 

Векторні навантаження та варіації у відсотках, які пояснюються трьома 

принципами компоненти (PC). 

 PC1 PC2 PC3 

КЗК 0.72112 -0.55793 0.41075 

МТЗ 0.93699 -0.092344 -0.33693 

ВЗ 0.97985 -0.19252 -0.053142 

Fe 0.44635 0.89224 0.06846 

Cu 0.46273 0.87517 0.14126 

Zn -0.99163 0.12679 0.024547 

Навантаження: 

Власні значення 3.75474 1.93496 0.310304 

 % variance 0.62579 0.32249 0.051717 
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Серед усіх PCs перший PC (0,62579 %) має найбільшу вагу у загальній 

дисперсії. Основними компонентами, які сприяли створенню першого PC були Zn, 

ВЗ, МТЗ і КЗК. Основними компонентами, які другого PC були Fe і Cu. КЗК і Cu 

були основними компонентами третього PC. Biplot пояснює зв’язок чотирьох 

генотипів пшениці з компонентом (рис. 3.18). У всіх сортів ВЗ позитивно пов’язана 

з КЗК, МТЗ, Cu і Fe та негативно з Zn. Fe і Cu були згруповані разом та МТЗ, ВЗ, 

КЗК були згруповані разом. Сорти Дубравка та Оксамит миронівський згруповані 

разом, тоді як сорт Голіковська розташовувався віддалено. Biplot PCA показує що 

сорт полба Голіковська має позитивний зв’язок із Zn. Це означає що врожайність 

Голіковської була меншою, але цей сорт може накопичувати високі рівні Zn. Сорти 

Дубравка та Оксамит миронівський мали високі концентрації Cu та Fe, на відміну 

від сорту Струна миронівська [253]. 

 

Рис. 3.18. Аналіз основних компонентів (PCA) для Fe, Cu, Zn, врожайності (GY), 

кількості зерен на колос (GPS) та маси 1000 зерен (TGW) ярої пшениці (середнє за 

2017 р..). 

Концентрація мікроелементів в зародках пшениці. 

Зародок пшениці становить близько 2,5-3,8 % від загальної маси зернівки [63]. 

Пшеничні зародки є унікальним висококонцентрованим джерелом поживних 

речовини таких як білки, ліпіди, цукри та мінерали, вітамін Е (токоферол), вітаміни 
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групи В (тіамін, рибофлавін), каротиноїди, флавоноїди, фітостероли та 

полікозаноли. Зародок містить близько 10-15 % ліпідів, 26-35 % білків, 17 % цукрів, 

1,5-4,5 % целюлози та 4 % мінералів [63; 132; 405].  

Найважливішу роль при проростанні зерна відіграє зародок, тоді як ендосперм 

вважається запасальною тканиною, яка постачає поживні речовини на початкових 

етапах росту рослин [444]. Склад ендосперму, в тому числі і концентрація 

мікроелементів, може змінюватись в умовах стресу, що в свою чергу буде впливати 

на розвиток зародка та вміст у ньому мінеральних елементів, білків, вуглеводів. 

Дані визначення концентрації Fe, Cu та Zn в зародках (GS89) чотирьох сортів 

пшениці, контрастних за здатністю до накопичення мікроелементів, впродовж 2 

вегетаційних сезонів на чорноземах карбонатних порід ділянки Дмитрів, яка 

характеризувалась лужним pH, високим вмістом ОРГ та низькою біодоступністю 

Fe, Zn та Cu, наведено на рис. 3.19. 

Для визначення концентрації мікроелементів було ізольовано приблизно 1500 

зародків кожного сорту. Зародки містили вищі, порівняно з іншими 

досліджуваними органами, концентрації досліджуваних елементів. Вищі 

концентрації Fe за роками досліджень виявлено у 2017 р., а Zn та Cu – у 2018 р. 

(рис. 3.19). Ймовірно, концентрація елементів в зародках пов’язана з концентрацію 

доступних форм Zn, Fe, Cu в ґрунті (див. табл. 3.1, стор. 74). 

У зерна врожаю 2017 р. (рис. 3.19) середні значення, концентрації 

мікроелементів були такими: Fe 30,53 мкг/г, Zn 16,53 мкг/г, Cu 2,09 мкг/г, в 

зародках: Fe 163,57 мкг/г, Zn 176,44 мкг/г, Cu 7,71 мкг/г. 

У зерна врожаю 2018 р. (рис. 3.19) середні значення концентрації 

мікроелементів були такими: Fe 24,87 мкг/г, Zn 37,18 мкг/г, Cu 3,01 мкг/г, в 

зародках: Fe 120,96 мкг/г, Zn 267,06 мкг/г, Cu 11,72 мкг/г. Згідно з отриманими 

даними, встановлено, що середня серед сортів концентрація Fe, Cu чи Zn в зародку 

залежить від концентрації в зерні, чим вища концентрація певного елемента в зерні, 

тим вона вища і в зародку. 
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Рис. 3.19. Концентрація Fe, Zn та Cu (мкг/г сухої речовини) в зародках пшениці 

ярої на етапі повної стиглості (GS89), в польових умовах на дослідній ділянці 

Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E), сезон врожаю 2017-2018 рр.. 

Сорт Оксамит миронівський виділявся найвищими концентраціями Fe, Zn та 

Cu в зародках упродовж двох років дослідження. Найнижчі концентрації Fe у 2017 

році були виявлені у сорту Струна миронівська, у 2018 році у сорту Голіковська. 

Сорт Дубравка виділявся найнижчими концентраціями Zn в зародках упродовж 

двох років. Найнижчі концентрації Cu у 2017 році було встановлено у сорту Струна 

миронівська, у 2018 році у сорту Голіковська. 

За даними літератури ендосперм і алейроновий шар разом містять близько 70 

% від загальної кількості Fe в зерні, тоді як 7–8 % міститься в зародку. Більша 

частина Zn міститься в алейроновому шарі та зародку, тоді як ендосперм має 

значно нижчі концентрації Zn. Концентрація Zn в зародку становить близько 150 

мг/кг і приблизно 15 мг/кг в ендоспермі [282; 29]. Біологічне значення цих 

відмінностей у локалізації двох мінералів в зерні на сьогодні невідоме. Отримані 

нами дані свідчать проте, що найбільше в зародку накопичується Zn. За іншими 
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даними, концентрація мікроелементів у зародках становила Fe – 79 мкг/г, Cu – 13 

мкг/г, Zn – 158 мкг/г [434]. 

Оскільки, існує залежність акумулювання елементів в зерні від їх поглинання 

та транспортування до різних частин рослини, ми проаналізували накопичення Zn, 

Fe та Cu в прапорцевих листках, колосі на етапі цвітіння, зерні та зародках пшениці 

на етапі повної стиглості (табл. 3.7). 

Таблиця 3.7 

Розподіл концентрації Zn, Fe, Cu в прапорцевих листках, колосі, зерні та зародках 

пшениці, дослідна ділянка Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E), вегетаційний 

сезон 2018 р. 

 

Мікроелемент 
 

Сорт 
 

Накопичення Zn, Fe, Cu  

 

Zn 

Оксамит миронівський колос < прапорцевий листок < зерно < зародок 

Струна миронівська колос < прапорцевий листок < зерно < зародок 

Дубравка колос < прапорцевий листок < зерно < зародок 

Голіковська прапорцевий листок < колос < зерно < зародок 

 

Fe 

Оксамит миронівський колос < зерно < прапорцевий листок < зародок 

Струна миронівська колос < зерно < прапорцевий листок < зародок 

Дубравка колос < зерно < прапорцевий листок < зародок 

Голіковська колос < зерно < прапорцевий листок < зародок 

 

Cu 

Оксамит миронівський зерно < колос < прапорцевий листок < зародок 

Струна миронівська зерно < колос < прапорцевий листок < зародок 

Дубравка зерно < колос < прапорцевий листок < зародок 

Голіковська зерно < колос < прапорцевий листок < зародок 

*кольорова шкала, забарвлення від світлішого до темнішого зі збільшення концентрації елемента в частинах 

пшениці 

 

Як видно з табл. 3.7, для сорту Оксамит миронівський, який виділявся 

найвищими концентраціями Fe, Zn, та Cu в прапорцевих листках, виявлено також 

найвищі концентрації цих елементів в зародках. Окрім того, для цього сорту 

встановлено найвищі концентрації Cu в усіх досліджуваних частинах. Сорт полба 

Голіковська вирізнявся найвищою концентрацією Zn в колосі та зерні, проте, його 

концентрація в зародку була на рівні середньої. Максимальну концентрацію Zn в 

колосі отримано в сорту Дубравка, тоді як концентрація в зерні та зародку була на 

середньому рівні. 
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Для встановлення ефективності переміщення мікроелементу між ґрунтом та 

надземними частинами пшениці ми розрахували величину фактора транслокації 

(ФТ) для Fe, Zn та Cu, як співвідношення концентрації елементів прапорцевий 

листок/ґрунт, колос/прапорцевий листок, зерно/колос, зерно/прапорцевий листок, 

зародок/зерно (табл. 3.8). 

Таблиця 3.8 

Фактор транслокації (ФТ) Fe, Zn та Cu між органами пшениці ярої в польових 

умовах ділянки Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E), врожай 2018 р. 
3 

 

Фактор транслокації 
Оксамит 

миронівський 

Струна 

миронівська 

3 

 

Дубравка 

3 

 

Голіковська 

 

 

Fe 

прапорцевий листок/ґрунт 1,763  1,624        1,584 1,577  

колос/прапорцевий листок 0,681 0,699  0,927  0,827  

зерно/колос 1,284  1,018  1,334  1,067  

зерно/прапорцевий листок 0,829  0,640  0,909  0,857  

зародок/зерно 5,609  4,603  5,248  4,121  

 

 

Zn 

прапорцевий листок/ґрунт 47,439  45,665  42,057  51,734  

колос/прапорцевий листок 0,814  0,985  0,914  1,113  

зерно/колос 1,671  1,433  1,636  1,470  

зерно/прапорцевий листок 1,354  1,195  1,353  1,612  

зародок/зерно 7,578  8,606  7,430  7,294  

 

 

Cu 

прапорцевий листок/ґрунт 11,165  10,932  11,468  10,437  

колос/прапорцевий листок 0,672  0,703  0,753  0,598  

зерно/колос 0,861  0,703  0,830  1,018  

зерно/прапорцевий листок 0,618  0,473  0,600  0,606  

зародок/зерно 4,720  3,766  3,735  3,244  

 

Отримані результати щодо фактора транслокації (табл. 3.8) між ґрунтом та 

надземними органами пшениці варіювали залежно від вмісту Fe, Zn та Сu в ґрунті 

та органах. Найвищими були показники ФТ Zn ґрунт/прапорцевий листок для сорту 

Голіковська. Як згадано вище цей сорт вирізнявся високою здатністю до акумуляції 

Zn за різних умов мінерального живлення. Проте, сорт Струна миронівська 

виділявся максимальним ФТ Zn зародок/зерно. Для сорту Оксамит миронівський 

встановлено максимальні ФТ Fe та Cu зародок/зерно. Окрім того, для усіх сортів 

виявлено, вищі ФТ Fe та Cu зерно/колос, ніж зерно/прапорцевий листок, що 

свідчить про більшу залежність концентрації Fe та Cu в зерні від їх вмісту в колосі, 

ніж від вмісту в прапорцевому листку на даному етапі онтогенезу рослин. Отримані 
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дані можуть свідчити про подібність механізмів завантаження Fe та Cu в зерно 

пшениці. 

Підсумки до підрозділу 

Вищий вміст білка в зерні пшениці отримано на дерново-буроземних 

суглинкових ґрунтах ділянки Д. Лужок з слабо-кислим рН, нижчим вмістом ОРГ та 

вищою біодоступністю мікроелементів. Виокремлено сорти з високою здатністю 

до накопичення білків в зерні за різних умов мінерального живлення: Етюд, 

Колективна 3, Династія, Ізольда та Голіковська.  

Отримано вищу врожайність зерна для всіх сортів на чорноземах карбонатних 

порід ділянки Дмитрів. Встановлено залежність концентрації мікроелементів в 

зерні від їх доступних форм в ґрунті. Досліджено здатність різних сортів пшениці 

ярої до акумулювання та транслокації Fe, Zn та Сu від ґрунту до репродуктивних 

органів та завантаження в зерно за різних умов мінерального живлення. Твердий 

сорт Тера виділявся найвищою здатністю до акумулювання Fe, Zn та Cu в зерні на 

обох типах ґрунтів. 

Для подальших досліджень обрано сорти Оксамит миронівський, Струна 

миронівська, Дубравка та Голіковська, які різнились здатністю акумулювати Fe, Zn 

та Cu за умов дефіциту їх доступних форм в ґрунті. Сорт Оксамит миронівський, 

який виділявся високими концентраціями Fe, Zn, та Cu в органах пшениці за умов 

різного мінерального живлення, можна розглядати як генотип з високою 

врожайністю та здатністю до акумулювання мікроелементів. 

Представлені вище результати опубліковано у статтях [252, 253] та матеріалах 

конференцій [470, 471, 472, 474, 475, 477, 479, 480, 481, 482, 483]. 
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3.5. Бактеріальні ендофіти пшениці ярої та їх ймовірна роль у засвоєнні 

Fe, Cu та Zn рослинами за низької біодоступності цих елементів у ґрунті 

Збільшення концентрації мікроелементів в зерні пшениці шляхом інокуляції 

ендофітами різних родів останніми роками заявлено як один із підходів до 

біофортифікації пшениці [207; 364; 365; 366; 429]. Ендофітні бактерії створюють 

різні типи взаємодій з рослинами: симбіоз, мутуалізм, коменсалізм або трофічні 

зв’язки [192]. У польовому експерименті позакореневе внесення ендофітних 

бактерій збільшило висоту рослин пшениці, площу листків, висоту колоса та 

біомасу рослин [445]. Враховуючи вищенаведене та отримані результати, у 

наступному блоці експериментів, досліджено наявність бактеріальних ендофітів у 

зерні та тканинах проростків, вирощених із поверхнево стерильного зерна в умовах 

in vitro. Ці результати можуть показати потенціал використання деяких бактерій як 

біодобрива. 

Нами досліджено склад бактеріальних ендофітів в зерні та ендофітного 

мікробіому тканин проростків in vitro чотирьох сортів пшениці ярої української 

селекції, які різнилися здатністю до поглинання мікроелементів.  

 

3.5.1. Ідентифікація ізольованих ендофітів 

Зерно, до складу якого входять три основні компартменти – зародок, 

ендосперм та оболонка є одними з найважливіших органів рослин, колонізованих 

ендофітною мікробіотою [354; 289]. У ході досліджень виділено та ідентифіковано 

бактеріальні ендофіти із зерна сортів T. aestivum L. та T. turgidum subsp. dicoccum, 

отриманого в польових умовах на ділянці Дмитрів в 2017-18 рр.. Із зерна врожаю 

2017 року було отримано 34 мікробних ізоляти, а із зерна 2018 року – 19 ізолятів. 

Усі ізоляти було поділено на групи зі схожими морфологічними ознаками (табл. 

3.9). 
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Таблиця 3.9 

Бактеріальні ізоляти, отримані із зерна чотирьох сортів ярої пшениці в умовах 

польового експерименту, дослідна ділянка Дмитрів (50°13′26.6′′N 24°36′50.5′′E), 

вегетаційний сезон 2017 та 2018 рр. (абревіатура ідентичності: + так,- ні) 
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Для подальшої ідентифікації обрано ізоляти з цих груп. В результаті було 

виділено й ідентифіковано 12 різних ізолятів із зерна врожаю 2017 року та 8 

ізолятів – 2018 року. Зокрема, із зерна врожаю 2017 року сортів Оксамит 

миронівський та Струна миронівська, для яких властива здатність до ефективного 

поглинання і накопичення мікроелементів, одержано по 11 окремих ізолятів. Із 

зерна сорту Дубравка отримано 8 окремих ізолятів. Найменша кількість однорідних 

ізолятів – 4, виділено із зерен тетраплоїдної плівчастої полби Голіковська. 

Натомість із зерна врожаю 2018 року отримано 3 ізоляти із зерна сорту Оксамит 

миронівський, 9 – із зерна сорту Дубравка та 7 – із зерна полби. Не вдалось виділити 

жодного ізолята із зерна сорту Струна миронівська. Водночас, слід враховувати, 

що згідно з літературними даними, лише 0,001-1 % від загальної кількості 

ендофітних угруповань можуть культивуватися [400].  

Із кожної групи ізолятів, що представляли певну морфологічну групу, було 

відібрано ізоляти для детальної ідентифікації. Виділені мікроорганізми із зерна 

2017 р. мали шість типів пігментації (додаток Б, рис. Б.3). Мікроорганізми виділені 

із зерна сорту Оксамит миронівський мали чотири типи пігментації: жовта (36,5 %), 

біла (27,5 %), бежева (18 %) і жовто-бежева (18 %). Ізоляти із зерен сорту Струна 

миронівська: жовто-кремова (27,3 %), бежева (12,5 %), бежево-рожева (27,3 %) та 

майже половина зразків мала жовту (45,5 %) пігментацію. Жовто-кремові (25 %), 

жовто-бежеві (37,5 %), жовті (25 %) і бежеві (12,5 %) колонії спостерігали для 

мікроорганізмів, виділених із зерен сорту Дубравка. Для сорту Голіковська 

відмічено три типи пігментації мікроорганізмів: жовто-кремова (50 %), бежева (25 

%) і жовта (25 %) [253]. 

Ізоляти отримані із зерна 2018 р. теж мали аналогічні шість варіантів 

пігментації, але в іншому співвідношенні (додаток Б, рис. Б.4). Мікроорганізми, 

отримані із зерен сорту Оксамит миронівський 2 типи пігментації: жовта (25 %) та 

бежева (75 %). Пігментації жовтого, жовто-бежевого та бежевого кольорів в 

однаковому співвідношенні (33,3 %) спостерігались у колоній ізольованих із зерна 

сорту Дубравка. Ізоляти із зерен сорту полба Голіковська врожаю 2018 року мали 
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найбільше різноманіття пігментації, 5 різних типів: жовто-кремова (42,8 %), жовта 

(14,3 %), жовто-бежева (14,3 %), біла (14,3 %) та бежево-рожева (14,3 %).  

Аналіз у межах кожного сорту показав переважання мікроорганізмів із 

жовтою пігментацією (додаток Б, рис. Б.3, рис. Б.4). Найбільше варіантів 

пігментації виявлено для колоній бактерій, ізольованих із зерна сорту Голіковська 

врожаю 2018 року. 

Використовуючи систему BLAST (Basic Local Alignment Search Tool) та базу 

даних NCBI (National Center for Biotechnology Information), всі ізоляти 

ідентифіковано до родів, базуючись на даних нуклеотидної послідовності гену 16S 

рРНК. Встановлено приналежність до шести родів штамів, отриманих із зерен 2017 

р., а саме – Staphylococcus (4), Pantoea (2), Sphingobium (2), Bacillus (2), Kosakonia 

(1) та Micrococcus (1). Культивовані штами із зерна врожаю 2018 р. належали до 

чотирьох родів: Kocuria (1), Staphylococcus (5), Corynebacterium (1), Micrococcus (1) 

(табл. 3.10). 

Ідентифікування ізолятів із зерна врожаю 2017 р. показало наявність двох 

штамів роду Pantoea та один Staphylococcus spp. у сорту Оксамит миронівський. 

Виділені штами із зерна сорту Струна миронівська, належали до трьох різних родів: 

Kosakonia, Micrococcus і Staphylococcus. З чотирьох ізолятів, отриманих із зерна 

сорту Дубравка ідентифіковано три штами родів Bacillus, Staphylococcus і 

Sphingobium. У сорту Голіковська ідентифікували штами тих самих родів і 

позначені як U.H1, U.H2 та U.H3 (табл. 3.10). 

Із зерна 2018 р. ідентифіковано штами бактерій, які належать до чотирьох 

родів. Проте, із зерна сорту Струна миронівська не вдалось виділити та 

ідентифікували жодного штаму. У сорту Оксамит миронівський виявлено два 

штами роду Staphylococcus та один штам Kocuria. З трьох обраних ізолятів, які 

отримали із зерен сорту Дубравка, вдалось ідентифікувати два штами родів 

Staphylococcus та Corynebacterium. У сорту Голіковська ідентифікували два штами 

роду Staphylococcus та один Micrococcus (табл. 3.10). 
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Таблиця 3.10 

Перелік ідентифікованих бактеріальних ендофітів (присвоєні номери GenBank, 

NCBI), які були виділені із зерна пшениці ярої, отриманого в умовах польового 

експерименту, дослідна ділянка Дмитрів (50°13′26.6′′N 24°36′50.5′′E), вегетаційні 

сезони 2017 та 2018 рр. 

 

Сорт 

пшениці 

2017 2018 

 

Рід бактерій 
Culture 

collection 

ID 

Присвоєні 

номери 

GenBank  

 

Рід бактерій 
Culture 

collection 

ID 

Присвоєні 

номери 

GenBank  
 

Оксамит 

миронівський 

Staphylococcus U.MO1 MT302199 Kocuria U.MO2.1 OP445710 

Pantoea U.MO2 MT302200 Staphylococcus U.MO2.2 OP445711 

Pantoea U.MO3 MT302201 Staphylococcus U.MO2.3 OP445712 
 

Струна 

миронівська 

Kosakonia U.SM1 MT302202 – – – 

Micrococcus U.SM2 MT302203 – – – 

Staphylococcus U.SM3 MT302204 – – – 

 

Дубравка 

 

Bacillus U.D1 MT302194 Staphylococcus U.D2.1 OP445716 

Staphylococcus U.D2 MT302195 Corynebacterium U.D2.2 OP445717 

Sphingobium U.D4 MT302196 – – – 

 

Голіковська 

 

Staphylococcus U.H1 MT302197 Micrococcus U.H2.1 OP445713 

Bacillus U.H2 MT312840 Staphylococcus U.H2.2 OP445714 

Sphingobium U.H3 MT302198 Staphylococcus U.H2.3 OP445715 

 

Культивовані ендофітні мікроорганізми представлені родами Staphylococcus, 

Pantoea, Kosakonia, Micrococcus, Bacillus, Sphingobium, Corynebacterium та Kocuria. 

Наше дослідження підтвердило, що мікробіом зерна пшениці різних сортів 

пшениці ярої може відрізнятись як кількісним, так і якісним складом, що 

узгоджується з даними інших публікацій [97].  

Пов’язані з насінням мікробіоми, які, як вважають, передаються вертикально, 

мають потенціал коадаптуватися разом зі своїм господарем протягом поколінь до 

різних умов існування [281]. Показано також, що бактерії, асоційовані з насінням 

мя’ких сортів T. aestivum менш різноманітні порівняно з насінням пшениці T. 

dicoccoides. Проте, на відміну до описаних даних, ми не спостерігали більшого 

різноманіття ізолятів із зерен сорту Голіковська, порівняно з ізолятами з 
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досліджуваних м’яких сортів пшениці. Бактерії деяких родів, що виявлені у 

досліджуваних об’єктах, зареєстровані як інокулянти для біозбагачення пшениці 

Zn, Cu або Fe [365; 366; 426]. 

За результатами філегенетичного аналізу гену 16S рРНК досліджувані штами 

згрупувались по двох незалежних кладах (рис. 3.20). Зокрема штами U.MO2, 

U.MO3, U.SM1, U.H3 та U.D4 групувалися з представниками типу Proteobacteria, а 

саме: штами U.MO2, U.MO3 групувалися з близькоспорідненими родами Erwinia 

та Pantoea, штам U.SM1 з родом Kosakonia, а штами U.H3 та U.D4 з родом 

Sphingomonas. Роди Erwinia, Pantoea та Kosakonia належать до класу γ-

Proteobacteria, тоді як рід Sphingomonas до класу α-Proteobacteria. Це вказує на 

різноманітність Proteobacteria в ендосфері рослин пшениці. Крім того, штам U.SM1 

групувався з Kosakonia oryzae Ola 51, яка є ендофітом рису. 

Решта досліджуваних штамів групувались в основному з грам-позитивними 

бактеріями (рис. 3. 20). Зокрема, штам U.SM2 утворює спільну кладу з 

представниками роду Micrococcus, це рід представлений коками, які часто 

утворюють тісні взаємодії з рослинами та продукують широкий спектр вторинних 

метаболітів. Штами U.D1 та U.H2 групувалися з представниками роду Bacillus, 

проте, варто відмітити, що ці штами утворювали незалежну кладу в середині клади 

роду Bacillus. Ймовірно, це пов’язано з тим, що наші штами ендофітні форми 

рослин, тоді як Bacillus, які представлені на філогенетичному дереві, вільноживучі 

ґрунтові бактерії. Подібно згрупувались штами U.MO1, U.D2, U.SM3 та U.H1, які 

хоч і групувались з представниками роду Staphylococcus, проте, утворили 

незалежну гілку, оскільки ендофітні штами відокремлені від штамів, які є 

патогенами людини та тварин. Припускаємо, що дослідження ендофітних бактерій 

роду Staphylococcus є мало поширеним, а видове різноманіття рослинних 

симбіонтів недостатньо вивчено. 
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Рис. 3.20. Філогенетичне дерево нуклеотидних послідовностей гену 16S рРНК 

штамів ендофітних бактерій зерна пшениці ярої (метод об’єднання сусідів). 

Величина бутстреп-аналізу = 1000 реплік. 
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З огляду на отримані результати, припускаємо, що видове різноманіття 

рослинних ендофітів мало досліджено. Про це свідчить велика кількість штамів, 

які групувались окремо від гомологічних представників роду. Штами, які 

утворювали окремі клади є потенційно новими видами, а їх подальше дослідження 

дозволить розширити уявлення про видовий склад ендосфери рослин, особливо 

сільськогосподарських культур, що в майбутньому дозволить розробити методи 

підвищення врожайності та стійкості рослин. 

 

3.5.2. Метагеномний аналіз бактеріальних ендофітів рослин пшениці в 

умовах in vitro  

Ендофіти пов’язані з рослинами впродовж усього життєвого циклу від 

проростання насіння до розвитку плодів. Один з найважливіших органів рослини, 

колонізованих ендофітами – зерно. Детальне дослідження складу та функції 

ендофітного мікробіому різних сортів пшениці перспективне з огляду на 

можливість виявлення виграшного складу бактеріальних угруповань, які 

потенційно можна розглядати як засіб підвищення стійкості, врожайності та 

покращення харчової цінності зерна цієї культури. 

Незважаючи на те, що ендофітні бактерії демонструють низьку 

культивованість [400], дослідження цієї групи мікроорганізмів постійно 

розширюються завдяки застосуванню різних незалежних від культивування 

методів, заснованих на ізоляції всіх 16S рРНК, присутніх у рослинах, які 

призначені для виявлення як культивованих, так і не культивованих ендофітів [129; 

402]. Одним з таких методів є секвенування наступного покоління (NGS) за 

допомогою технології MiSeq 2000 від Illumina. Існує обмежена кількість 

досліджень структури ендофітів у підземних і надземних органах рослин пшениці 

на основі NGS. NGS –це незалежний від культури метод, який дає можливість 

дослідити всю мікробну популяцію в певному зразку. Послідовність NGS 

фрагмента ДНК (16S рРНК) у формі зчитування (короткий фрагмент ДНК) дає 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0723202019303200#bib0055
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0723202019303200#bib0055
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змогу за менший час зробити порівняння з еталонними послідовностями з баз 

даних для ідентифікації спорідненої бактерії з цим фрагментом [209]. 

Наступним етапом нашої роботи був аналіз ендофітного мікробіому тканин 

проростків чотирьох обраних сортів пшениці ярої, що вирощувалися в умовах in 

vitro (сорти Дубравка, Струна миронівська, Оксамит миронівський, Голіковська) і 

та різнилися здатністю до поглинання мікроелементів та порівняти ці дані з даними 

вмісту мікроелементів (Fe, Cu, Zn) у зародках відповідних сортів. Зерно для 

проведення даного експерименту отримано з дослідної ділянки Дмитрів у 2017 

році. 

Із насіння T. aestivum L. сортів Оксамит миронівський, Струна миронівська та 

Дубравка та одного сорту T. dicoccum – Голіковська, було ізольовано зародки для 

культивування in vitro. Стерильні зародки вирощували in vitro до етапу трьох 

розгорнутих листків GS13. ДНК була виділена з листків та коренів проростків 

пшениці, які не мали симптомів бактеріальної чи грибкової інфекції під час 

культивування in vitro. Встановлено, що в умовах in vitro ендофіти присутні як у 

тканинах коренів, так і листків (рис. 3.21 А, Б, В та рис. 3.22). Цей факт незаперечно 

доводить, що навіть стерильні зародки пшениці, що ростуть в умовах in vitro, не 

слід розглядати як стерильну нішу, оскільки вони заселені ендофітним 

мікробіомом, що передається насінням, який далі транспортується в коріння та 

листки навіть в умовах in vitro. Спільноти ендофітів в тканинах пшениці 

характеризувались різноманітністю в досліджуваних сортах.  

Метагеномний аналіз мікробіому показав, що досліджені фрагменти пшениці 

(різних сортів), що росли в умовах in vitro, колонізуються ендофітними бактеріями 

які належать до різних таксономічних груп. Як показано на рис. 3.21 А, Б, В на рівні 

типу (А) та класу (Б) не встановлено значної відмінності між сортами пшениці. 

Значно різноманітнішим виявився нижчий рівень таксономії, а саме родини (рис. 

3.21 В). Виявлено 16 родин бактерій у тканинах листків та коренів дослідних сортів. 

Найбільша різноманітність родин бактерій виявлено у сорту Оксамит 

миронівський. 
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Рис. 3.21. Типи (А), класи (Б) та родини (В) ендофітних бактерій отриманих з 

тканин коренів (К) та листків (Л) проростків пшениці ярої пшениці в умовах in vitro, 

етап трьох розгорнутих листків GS13, NGS метод. 
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Рис. 3.22. Частка родів ендофітних бактерій тканин листків (Л) та коренів (К) 

проростків пшениці пшениці ярої в умовах in vitro, етап трьох розгорнутих листків 

GS13, NGS метод. 
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З тканин листків та коренів чотирьох сортів пшениці ярої ідентифіковано 

бактерії, які належали до 14 родів: Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, 

Lactobacillus, Leuconostoc, Streptococcus, Veillonella, Bradyrhizobium, Paracoccus, 

Variovorax, Oxalobacter, Enterobacter, Erwinia та Acinetobacter (рис. 3.22). 

Кореневі та листкові угруповання пшениці відрізнялись за складом бактерій-

ендофітів. Роди Propionibacterium, Bacillus та Staphylococcus були домінантними 

родами бактерій у тканинах пшениці. Загалом, коріння пшениці вважаються 

органами з вищим біорізноманіттям [155; 257; 332], що також виявлено в нашому 

експерименті. В коренях досліджуваних сортів виявлено однакових представників 

3 родів бактерій. До них належать Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus. У 

коренях сорту Дубравка виявлено найбільше родів бактерій: Propionibacterium, 

Bacillus, Staphylococcus, Lactobacillus, Streptococcus, Veillonella, Paracoccus, 

Enterobacter та Acinetobacter. Найменше різноманіття родів бактерій у коренях 

було виявлено у сорту Голіковська: Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, 

Erwinia. 

На відміну від досліджень кореневих ендофітних бактерій, листкові ендофітні 

бактерії вивчені менше [122]. Встановлено, що коріння всіх сортів пшениці були 

кращими органами для бактерій ендофітів, ніж листки, де біорізноманіття було 

обмеженим. У листках найбільшу родову різноманітність бактерій виявлено у 

сорту Оксамит миронівський, ідентифіковані бактерії належали до 6 родів: 

Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, Oxalobacter, Enterobacter та 

Acinetobacter. Найменшу різноманітність родів ендофітів виявлено в листках сорту 

Голіковська – тільки Staphylococcus. 

Встановлено, що надземні тканини швидко колонізуються ендофітами які 

передаються насінням, і що спільноти листків дуже нагадують спільноти ендофітів 

насіння [175], проте в наших експериментах ми не виявили такої схожості. У зерні 

пшениці (T. aestivum L. і T. dicoccum) виявлено бактеріальні ендофіти, які належать 

до родів Pantoea, Kosakonia, Micrococcus, Staphylococcus, Sphingobium, Bacillus, 
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Corynebacterium та Kocuria. Згідно з отриманими даними, спільними для зерна та 

тканих проростків in vitro були лише два роди бактерій, Bacillus та Staphylococcus. 

Варто зазначити, що передачу мікроорганізмів через насіння слід розглядати 

як важливий фактор, що впливає на структуру мікробіома рослин і, зрештою, на 

продуктивність рослин [354]. А. Kuzniar зі співавторами [229] припускають, що у 

пшениці бар’єри в ксилемі та халазальних клітинах можуть обмежувати справжню 

вертикальну передачу від материнської до дочірньої тканини. Ендофітні та 

патогенні бактерії зазвичай пов’язані з насіннєвою оболонкою чи ендоспермом, і 

рідше з зародком [229]. Повідомляється, що насіннєва мікробіота є початковою 

точкою для утворення спільноти нового мікробіому проростків і одночасно 

кінцевою точкою утворення спільноти в насінні [354; 355]. Тобто, в нашому 

експерименті мікробіота зародка була початковою для утворення спільнот 

ендофітів в тканинах пшениці. 

Попередні дослідження показали, що різні ендофіти колонізують різні частини 

насіння рослин [354], наприклад, Fusarium culmorum і Epichloe typhina виявлені в 

зародках пшениці [354], Clavibacter michiganensis і Verticillium dahliae присутні в 

ендоспермі помідорів [388], тоді як Bacillus і Alternaria alternata колонізували 

оболонку насіння виноградної лози [99]. Наявність бактерій роду Bacillus та 

Pantoea в ендоспермах ярої пшениці показали D. Herrera зі співавторами [120]. 

Структура ендофітної мікробіоти в насінні пшениці (окремо в зародку та 

ендоспермі) є недостатньо вивчена. R. J. Robinson та ін. [331,332] висунули 

гіпотезу, що бактеріальні спільноти переносяться в оболонку насіння пшениці та 

ендосперм, але відсутні в зародках пшениці. Очікується, що після проростання 

насіння основний ендофітний мікробіом ендосперму колонізує інші тканини 

рослини (тобто зародок, коріння, листя), досягаючи як ендо-, так і екзоризосфери 

[120]. A. Kuzniar та ін. [228] повідомляють про наявність чотирьох родів бактерій 

(Pantoea, Pseudomonas, Flavobacterium і Paenibacillus) у зародках T. aestivum сорту 

Hondia. Проте, дослідження бактеріального мікробіому зародків як початкової 

https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/seed-germination
https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/seed-germination
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точки для заселення тканин листків та коренів T. aestivum та T. dicoccum 

бактеріальними ендофітами є обмеженим. 

Припускаємо, що концентрації мікроелементів в зерні та зародках пшениці 

можуть бути пов’язані з наявністю бактерій-ендофітів. У зародках пшениці сорту 

Оксамит миронівський виявлено найвищі концентрації Fe та Cu в зародках, та 

високі концентрації цих мікроелементів в зерні, врожайність для даного сорту була 

вище середніх значень. Водночас, зерно вирощувалось в польових умовах за 

низької біодоступності Zn, Fe і Cu. Окрім того, сорт Оксамит миронівський 

характеризувався найвищою різноманітністю родів бактерій в тканинах листків, та 

високою різноманітністю в тканинах коренів. Тому, припускаємо, що значний 

вплив на концентрацію мікроелементів та врожайність мала наявність ендофітів 

певних родів, зокрема Bacillus, Staphylococcus та Pantoea. Високі концентрації Zn в 

зерні та зародках сорту Голіковська можуть бути повязані з наявністю бактерій 

родів Bacillus та Erwinia, які, як відомо характеризуються ріст-стимулюючими 

властивостями [142; 182; 207; 413]. 

Штами мікроорганізмів Staphylococcus spp. були виділені з зерна кожного 

дослідного генотипу пшениці 2017 та 2018 рр. та з тканих проростків in vitro усіх 

сортів (див. табл. 3.10, рис. 3.22). Їх вплив на мікробіом рослин, а отже і на саму 

рослину може проявлятись від стимулювання росту до підвищення стійкості до 

біотичних і абіотичних стресів. Як повідомили A. Jayakumar зі співавторами [192], 

штам Ceb1 Staphylococcus sp., отриманий із кореневища Curcuma longa, синтезував 

значні кількості IОК та допомагав переносити посуху. S. pasteuri MBL_B3 з 

Corchorus olitorius істотно стимулював ріст, тому розглядається як перспективний 

біоінокулянт для рослин роду Corchorus [166]. PGPB Staphylococcus sp. виділена з 

коренів Salicornia sр., здатна продукувати ACC-деаміназу та ІОК, зменшувала 

шкідливий вплив засолення, а її використання як біоінокулянта підвищувало 

врожайність пшениці [370]. Окрім того, бактерії цього роду, наприклад S. аureus 

продукують харчові токсини, які можуть викликати інтоксикацію організму 

людини [123]. Згідно з отриманими даними, всі виділені штами роду Staphylococcus 
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spp. синтезували порівняно невеликі кількості IRCs (рис. 3.23, стор. 157). Їх 

конкретна роль в метаболізмі пшениці потребує подальшого дослідження. Можемо 

припустити існування вертикальної передачі бактерій роду Staphylococcus, 

оскільки, вони були виявлені в кожного роду впродовж двох років досліджень.  

Бактерії роду Bacillus spp. було ізольовано із зерна пшениці сортів Дубравка 

та Голіковська врожаю 2017 р., проте їх не було виділено із зерна 2018 р. Також 

бактерії цього роду були виділені з тканин коренів сортів Струна миронівська, 

Дубравка, Голіковська та з тканин листків сортів Оксамит миронівський і Струна 

миронівська (див. табл. 3.10, рис. 3.22). За даними наукових публікацій, ендофіти 

Bacillus spp. здатні стимулювати ріст пшениці, впливати на поглинання елементів 

мінерального живлення; в основному їх виділяють із зерна та ризосфери [89 ;371; 

389]. Інокулювання зерна пшениці ендофітами B.subtilis DS-178e та Arthrobacter sp. 

ДС-179 збільшувало вміст Zn вдвічі, стимулювало ріст та підвищувало врожайність 

як в лабораторних, так і в польових дослідженнях [365; 366]. Повідомляється, що 

багато ендофітних бактерії Bacillus spp. ефективно захищають рослини проти 

патогенних видів Fusarium [42; 214; 277]. Як повідомляє D. Pan зі співавторами 

[283], B. megaterium (BM1) та B. subtilis (BS43, BSM0, BSM2), виділені з зерна 

пшениці, характеризувались високою антагоністичною активністю проти F. 

graminearum. Протигрибкові властивості мали ендофіти зерна м’якої пшениці B. 

gibsonii і B. pumilus [97]. Механізм впливу ендофітних бактерій на мінеральне 

живлення рослин та захист від патогенів пов’язують із їхньою здатністю 

продукувати  сидерофори, які хелатують іони Fe, утворюють іони Fe3+ які, 

потрапляючи всередину клітин мікроорганізмів, що конкурують за цей елемент із 

фітопатогенами і так захищають рослину від хвороб [133; 340]. Солюбілізація Zn 

ендофітами визначається кількістю споживання Zn рослиною, у відповідь на 

потреби рослин та мікроорганізмів для нормального росту та розвитку. Деякі ріст-

стимулювальні бактерії, наприклад B. aryabhattai [307], B. amyloliquefaciens, B. 

megaterium та інші бактерії Bacillus spp. [182; 413] солюбілізують Zn, і так 

стимулюють ріст та збільшують накопичення Zn рослиною [142; 207]. Аналіз 
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наукових публікацій засвідчив відсутність на сьогодні даних про ізолювання та 

ідентифікування бактеріальних ендофітів з зерна Triticum turgidum subsp. dicoccum. 

Тому наші дані є першими про виділення бактеріальних ендофітів з цього роду 

пшениці [253]. Нами виділено два штами роду Bacillus, один з них, а саме Bacillus 

spp. UH2 ізольований із зерна полби сорту Голіковська. Є дані щодо виділення 

грибкових ендофітів з T. turgidum ssp. dicoccum і T. dicoccoides [124; 278; 382].  

Бактерії роду Pantoea (родина Erwiniaceae) було виділено з зерна лише одного 

сорту – Оксамит миронівський (див. табл. 3.10). Цей сорт характеризувався 

високою врожайністю та високим вмістом Cu та Zn у зерні. Ми припускаємо, що 

високі значення цих показників, окрім сортових особливостей, можуть бути 

пов’язані з наявністю ендофітів Pantoea spp.. Ці припущення узгоджуються з 

численними публікаціями про ріст-стимулювальний вплив Pantoea, підвищення 

стресостійкості та солюбілізування Zn за участі ендофітів пшениці. Згідно з M. G. 

Links та ін. [238] бактерії цього роду мають антагоністичний вплив на 

фітопатогенні гриби пшениці. Повідомляється також, що Pantoea spр. підвищують 

стійкість пшениці до водного дефіциту [86]. Інокулювання рослин Triticum durum 

L. штамом P. agglomerans Pa сприяло проростанню насіння, збільшувало вміст 

хлорофілів, знижувало накопичення проліну та сприяло нагромадженню іонів K+. 

Також, цей штам характеризується здатністю до синтезу вторинних метаболітів, які 

зменшують стрес від засолення та стимулюють ріст рослин. Тому, штам P. 

agglomerans Pa запропоновано використовувати як біодобриво для пшениці в 

посушливих та засолених регіонах [90]. Інший вид цього роду, P. alhagi має 

здатність стимулювати ріст і підвищувати толерантність пшениці до посухи [86]. 

На сьогодні, більшість публікацій описують штами P. agglomerans, які можна 

використовувати для профілактики та/або лікування хвороб людей і тварин, 

біоремедіації навколишнього середовища [127]. Останніми роками деякі жовті, 

грамнегативні бактерії роду Pantoea використовують промислово для боротьби з 

бактеріальними опіками яблунь та груш, наприклад BlightBan C9-1 та BloomtimeTM 

Biological. Інші мають потенціал до біоремедіації ґрунтів, характеризуються 
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здатністю розкладати гербіциди без утворення токсичних продуктів. Штами P. 

dispersa, виділені з Ipomoea batatas істотно  пригнічували життєздатність 

фітопатогенного Ceratocytis fimbriata [193]. Цікаві результати були отримані для 

штамів P. dispersa і P. agglomerans, які були виділені з пшениці [207]. Інокуляція 

зерна пшениці штамом P. agglomerans (EPS 17), який продукував високі 

концентрації IОК (8,449 мкг/мл), призводила  до збільшення накопичення Zn у 

коренях та зерні пшениці та підвищення концентрації біодоступного Zn.  

Бактерії роду Kosakonia виділено лише з зерна сорту Струна миронівська (див. 

таб. 3.10). Штами K. radicincitans, які стимулюють ріст рослин та істотно 

підвищують  врожайність і якість зерна, останнім часом виявлено в тканинах різних 

сільськогосподарських культур [51; 54; 62; 323; 431]. Зокрема, встановлено, що 

штам K. radicincitans DSM 16656T (раніше відомий як Erwinia radicincitans DSM 

16656T і як Pantoea agglomerans D5/23) [62] виділений із філосфери озимої 

пшениці, здатний до біологічної фіксації атмосферного азоту [431]. Також 

повідомляють, що P. agglomerans можна використовувати для  стимулювання 

росту коренів T. aestivum [323]. Один і той самий штам здатний колонізувати як 

ризосферу, так і філосферу злакових культур та мігрувати всередині рослини. 

Посилений ріст коренів покращує поглинання води та засвоєння мінеральних 

речовин, тим самим збільшуючи врожайність. Інокуляція K. radicincitans озимої 

пшениці сорту Alcedo призводила до підвищення врожайності [51]. Штам K. oryzae 

EPS 7, отриманий з пшениці, синтезував сидерофори та підвищував ефективність 

мінерального живлення [207]. Штами Kosakonia sp. ICB 117 та K. radicincitans DSM 

16656T отримані з цукрової тростини, синтезували ауксини та цитокініни, сприяли 

росту і інтенсифікували метаболізм рослин [76; 350].  

Ще один штам бактерій, який було виділено лише з зерна сорту Струна 

миронівська у 2017 р. був Micrococcus spp. U.SM2, також Micrococcus spp. U.Н2.1 

виділений у 2018 р. із зерна сорту Голіковська (див. табл. 3.10). На сьогодні 

виявлено два повідомлення про виділення Micrococcus sp. із зерна T. aestivum [371; 

414]. Згідно з публікацією P. Verma та ін. [414], M. luteus асоційований із 
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пшеницею, характеризується здатністю солюбілізуватии Фосфор та синтезувати 

гіберелову кислоту. M. luteus також є частиною природної мікрофлори шкіри 

людини та синтезують антимікробні метаболіти із пробіотичними властивостями 

[422]. Разом з тим, стійкий до кадмію PGPB Micrococcus sp. TISTR2221, виділений 

з Helianthus annuus L., сприяє збільшенню довжини коренів кукурудзи за впливу 

кадмію [346; 300]. А. Raza та M. Faisal [316] встановили, що інокуляція M. luteus-

chp 37 збільшує кількість листків, довжину пагона, кореня та масу рослин 

кукурудзи. Micrococcus sp. NII-0909 із високою здатністю продукувати IОК, у 

рослин стимулював ріст Vigna unguiculata. [115]. Однак, у високоврожайного сорту 

Струна миронівська нами не виявлено високої концентрації мікроелементів в зерні, 

тоді як врожайність була порівняно високою, тому, ймовірно ці показники не 

пов’язані з наявністю штамів U.SM1 та U.SM2 і ми не можемо розглядати ці штами 

як інструмент біофортифікації.  

Ендофітні бактерії Sphingobium spp. виділено із зерна пшениці сортів Дубравка 

(U.D4 MT302196) та Голіковська (U.Н3 МТ302198) (див. табл. 3.10). Sphingobium 

sp. – це типові ендофіти багатьох рослин, які як відомо, є корисними для рослин 

завдяки продукції фітогормонів та стимулюванню росту [38; 212]. Штами 

ендофітних бактерій Sphingobium spр. виділено з різних рослин: Oryza sativa [88], 

арахісу [450], Ammophila breviligulata [417], Fortunella hindsii [446] та кукурудзи 

[292]. Дані бактерії виділені із коренів, листків та квітів, показано, що вони 

захищають рослини від фітопатогенів [212; 248]. Обробка насіння рису бактеріями 

S. yanoikuyae MH394206 і Azospirillum brasilense призводила до збільшення висоти 

рослин, об’єму кореневої системи та сирої маси зерна [302]. Молекулярна 

ідентифікація показала високий рівень гомології нуклеотидних послідовностей 

ізольованих та культивованих нами бактеріальних штамів Sphingobium sp. 

(GenBank: MT302196, MT302198) із штамом Sphingobium sp. SMB MK386690, який 

було виділено з ґрунту [458]. Внаслідок інокулювання насіння пшениці штамом 

Sphingomonas spp. збільшувалася маса кореневої системи та концентрація 

поживних речовин [438]. Вищезгадані ознаки Sphingobium spp. викликають 
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особливий інтерес, припускаючи їх можливу роль у стимулюванні росту та 

розвитку рослин. Ідентифіковані нами штами бактеріальних ендофітів Sphingobium 

spp. U.D4 MT302196 і U.H3 MT302198 потребують більш детального вивчення на 

рівні взаємодії рослина-бактерія-ґрунт, та їх впливу на врожайність та мінеральне 

живлення пшениці. 

Ендобактерії роду Kocuria вперше виділені з Prosopis laegivata [335]. В 

нашому дослідженні бактерії цього роду виділено із зерна сорту Оксамит 

миронівський врожаю 2018 р. (U.MO2.1 OP445710) (див. табл. 3.10). Kocuria sp. 

позитивно впливають на рослину, їх дію часто пов’язують із підвищенням 

солестійкості [121; 334; 335]. Приміром, інокулювання насіння пшениці штамом 

Kocuria sp. 26E зменшувало шкідливий вплив засолення, збільшуючи суху масу 

кореня, хлорофільний індекс, концентрацію Фосфору в коренях та масу 1000 зерен 

[43]. Kocuria kristinae, виділені з пшениці, проявляли антагоністичну активність 

щодо F. graminearum [413]. Kocuria sp. штам MBL_B19 отриманий із Corchorus 

olitorius показав високу здатність до синтезу ІОК та солюбілізації фосфатів [166]. 

Інокулювання сої K. rhizophila збільшувало загальну біомасу [181], кукурудзи – 

підвищувало стійкість до сольового стресу шляхом регулювання 

фітогормонального балансу, поглинання поживних речовин, окисно-відновного 

потенціалу, іонного гомеостазу, фотосинтетичної здатності та експресії генів, які 

реагують на стрес [236]. 

Єдиний штам бактерій роду Corynebacterium виділено із зерна сорту Дубравка 

врожаю 2018 р. (U.D2.2 OP445717) (див. табл. 3.10). Ендофітні Corynebacterium 

виявлені у рослинах кукурудзи, бульбах картоплі, коренях лимона (Сitrus jambhiri), 

корені буряка (Beta vulgaris), плодах рамбутану (Nephelium lappaceum), пагонах 

Kalidium cuspidatum [81; 143; 381]. Більшість ендофітів Corynebacterium сприяють 

кращому росту, пригнічуючи колонізацію іншими штамами та проявляють 

антагонізм щодо фітопатогенних грибів [59; 361]. Деякі ендофіти роду 

Corynebacterium можуть сприяти синтезу Rubisco, тим самим впливаючи на процес 

фотосинтезу [148]. 

https://www.sciencedirect.com/topics/biochemistry-genetics-and-molecular-biology/kocuria
https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/tubers
https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/beta-vulgaris
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Бактерії роду Erwinia було ізольовано з тканин коренів сорту Голіковська та 

тканин листків сорту Дубравка в умовах in vitro (див. рис. 3.22). Грамнегативний 

рід Erwinia (тип Proteobacteria) часто асоціюється з рослинними патогенами, 

наприклад у насінні квасолі [254] та зерні рису [386]. Однак бактерії роду Erwinia 

також пов’язують з біоконтролем грибкових патогенів у зерні пшениці [117]. Штам 

A4 Erwinia gerundensis виділений з тканин листя мигдалю здатний колонізувати 

підземні та надземні тканини Arabidopsis thaliana. Він характеризується 

властивостями покращувати ріст рослин, підвищувати доступність мікроелементів 

та виробляти поліамін спермідин, який зменшує негативний вплив стресу [344]. 

Окрім того, бактерії роду Erwinia характеризуються здатністю до фіксації N2, 

синтезу сидерофорів, ІОК та солюбілізації Цинку і Фосфору [395]. Штам Erwinia 

persicina EU-A3SK3 отриманий з кореневих тканин пшениці описують як 

солюбілізатор Фосфору [118]. 

Повідомляється про виділення бактерій-ендофітів роду Enterobacter з насіння 

пшениці [198], Propionibacterium з листків та коренів, Paracoccus з ендосперму 

пшениці сорту Hondia [228; 229], Lactobacillus з колосів на етапі зрілості [262], 

Variovorax з тканих листків та коренів пшениці в польових умовах [331], прете, їх 

роль як PGPB для пшениці залишається невідомою. 

Дане дослідження забезпечує більш повне уявлення про структуру ендофітів, 

що колонізують тканини пшениці, і є новим елементом дослідження, оскільки, 

зв’язок між насінням і мікробіомом in vitro залишається ще невивченим. 

 

3.5.3. Синтез IRCs штамами бактерій ендофітів 

Використання ізолятів ендофітних бактерій сприятиме поліпшенню харчової 

цінності зерна пшениці та врожайності. Отримані результати дозволяють 

припустити ймовірний вплив ендофітної колонізації на діапазон надходження 

мікроелементів у рослину та їх завантаження в зерно. 

Припускають, що здатність ендобактерій до синтезу сполук ауксинового типу 

призводить до стимулювання росту й розвитку рослини-господаря, в тому числі й 
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за рахунок покращення мінерального живлення. Тому, одним із етапів роботи було 

встановлення здатності отриманих ізолятів синтезувати ауксин-подібні сполуки 

(IRCs). 

Терміном IRCs позначають сукупність різних сполук ауксинового ряду. 

Природні ауксини трапляються в таких активних формах як: індоліл-3-оцтова 

кислота (IОК), 4-хлор-індоліл-3-оцтова кислота (4-Cl-IОК) і фенілоцтова кислота 

(PAA). Неактивними попередниками вважають індоліл-3-піровиноградну кислоту 

(IPyA), індолацетамін (IAM), індоліл-3-ацетальдоксим (IAOx), індоліл-3-

ацетонітрил (IAN) та індоліл-3-ацетальдегід (IAAld); а формами запасання: індоліл-

3-масляна кислота (IМК), метил-IAA (MeIAA) та ауксини, кон’юговані з 

амінокислотами або цукрами [223; 230; 449]. Ауксини, зокрема ІОК можуть діяти 

як сигнальні молекули у взаємодії між бактеріями та рослинами [57; 240; 374], 

найкраще вивчена роль IОК. 

Усі виділені та ідентифіковані штами бактерій із зерна пшениці ярої 

вегетаційного сезону 2017 р. продемонстрували здатність синтезувати IRCs під час 

росту in vitro в присутності L-триптофану, який вважається ключовим 

попередником IОК у триптофан-залежному шляху [210]. Усім ізолятам була 

притаманна здатність змінювати забарвлення культурального середовища у реакції 

з реактивом Сальковського від світло-рожевого до рожевого, що підтверджувало 

наявність у середовищі IRCs [157; 160]. Дані кількісного визначення IRCs (мкг/мл), 

яку досліджувані штами бактерій виділяли в культуральне середовище збагачене 5 

мМ L-триптофаном впродовж 24-168 год наведено на рис. 3.23. 

Усі досліджені штами характеризувалися достовірними відмінностями в 

здатності до синтезу IRCs у рідкому живильному середовищі з L-триптофаном 

впродовж 168 год (p <0.00001). Встановлено, що ізольовані штами одного й того ж 

роду, наприклад, Bacillus продукують різні кількості IRCs. Зокрема,  штам Bacillus 

spp. U.D1 синтезував низькі концентрації IRCs через 24 та 48 годин (0,36 та 1,65 

мкг/мл), тоді як штам Bacillus spp. UH2 – значно більші кількості IRCs впродовж 

експерименту (1,39 – 9,13 мкг/мл). В ході 168-годинного експерименту 
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встановлено, що штами Pantoea spp. U.MO2, U.MO3, Kosakonia spp. U.SM1, 

Micrococcus spp. U.SM2, Staphylococcus spp. U.SM3 і Bacillus spp. UH2 безперервно 

виділяли IRCs у культуральне середовище (рис. 3.23). 

 

Рис. 3.23. Концентрація ауксиноподібних сполук (IRCs, мкг/мл), виділених 

штамами ізольованих ендофітів зерна в рідкому культуральному середовищі з 

додаванням 5 мМ L-триптофану при постійному струшуванні. Реакція 

Сальковського, відбір зразків кожні 24 год.  

Причому, Pantoea spp. U.MO2 і U.MO3 продукували велику кількість IRCs 

впродовж усього часового відрізку експерименту. Максимальний синтез IRCs для 

Pantoea spp. U.MO2 зафіксовано на 144 год – 16,57 мкг/мл, а мінімум було виявлено 

на 168 год – 7,49 мкг/мл. Низькі концентрації IRCs виявляли у культуральному 

середовищі наступних штамів: Staphylococcus spp. U.MO1 – 0,22-2,07 мкг/мл, U.H1 

– 1,04 мкг/мл, U.D2 – 1,12-2,19 мкг/мл; Bacillus spp. U.D1 – 0,36-1,65 мкг/мл, 

Sphingobium spp. U.D4 – 0,98 мкг/мл, та U.H3 – 1,19 мкг/мл. 

Усі досліджені штами бактерій синтезували різну кількість IRCs впродовж 

росту in vitro. На думку M. Woźniak та ін. [433] майже всі ендофітні ізоляти здатні 

продукувати IОК, у кількостях залежних  від систематичного положення бактерій 
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і рослини з якої вони були виділені, а також наявності амінокислотного 

попередника. Деякі вчені [288; 290; 454] повідомляють про внутрішні умови за яких 

PGPB здатні підвищувати свій рівень синтезу IОК. Це пов’язують із активністю 

генів, які регулюють синтез, і наявністю ферментів, що можуть модифікувати 

активну вільну IОК [339]. Рівні активної вільної IОК можна модулювати за 

допомогою перетворення в IМК або приєднанням IОК до амідів або складних 

ефірів. Кон’югація та перетворення в IМК можуть забезпечити механізм 

тимчасового зберігання оборотно інактивованих ауксинів [339]. P. R. Hardoim [174] 

повідомляє що ключовий ген, який бере участь у синтезі індольних сполук – ipdC, 

кодує індоліл-3-піруватдекарбоксилазу (EC, 4.1.1.74). IPyA шлях біосинтезу IОК 

виявлено в 34 геномах бактеріальних ендофітів; всі штами Kosakonia в наведеному 

дослідженні мали одну копію гена ipdC [174]. Однак, H. Gross та J. Loper [162] 

повідомили про відсутність цього гена у геномах ауксин-продуцентів роду 

Pseudomonas. 

IОК є основною ефекторною молекулою у фітостимуляції, забезпеченні 

імунітету та взаємодії рослин і бактерій [304]. Ауксини, які синтезуються 

ендофітною мікробіотою, впливають на процеси надходження та транспортування 

мікроелементів, сприяють підкисленню ризосфери внаслідок стимулювання 

активності Н+-АТФ-ази та контролювання експресії численних генів, які важливі 

для підтримання гомеостазу мінеральних елементів [304; 364].  

Відомо, що ауксин залучений у підтримку гомеостазу Fe та Zn у злакових, 

проте його конкретна роль залишається невідомою. Для рису показано, що фактор 

транскрипції OsARF12 активує ген ауксинової відповіді та впливає на накопичення 

та розподіл Fe [304]. У свою чергу OsABCB1 бере участь у транспорті ауксину та 

гомеостазі Fe [440]. Ауксин також індукує виділення сидерофорів [153], регулює 

реакції відповіді коренів пшениці на дефіцит Fe, впливає на стійкість пшениці до 

токсичних концентрацій Fe [201]. Гомеостаз Cu в основному регулюється 

факторами транскрипції SPL7 і CITF1, які контролюють поглинання коренями Cu 

і транслокацію цього елемента до квітів за умов дефіциту Cu [55; 442]. Участь 
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ауксинів в цих процесах може бути опосередкованою, за рахунок  змін концентрації 

жасмонової кислоти. В роботі M. R. Ishka та O. K. Vatamaniuk [306] показано, що 

деякі ознаки дефіциту Cu (збільшення пагонів розгалуження в Arabidopsis) можна 

змінити застосуванням екзогенного ауксину. Вважається, що активний ріст рослин 

викликає посилене виділення кореневих ексудатів, які покращують метаболізм 

ризобактерій. Вони можуть підвищувати врожайність зерна сільськогосподарських 

культур, шляхом стимуляції росту коренів [271; 321; 419], фотосинтез, поглинання 

мінеральних елементів, зокрема Fe і Zn та їх накопичення в тканинах рослин [271; 

366; 429]. 

Підсумки до підрозділу 

Із зерна пшениці ізольовано, культивовано та ідентифіковано 20 штамів 

бактеріальних ендофітів, які належать до родів: Staphylococcus, Pantoea, 

Sphingobium, Bacillus, Kosakonia, Micrococcus, Kocuria та Corynebacterium. 

В результаті метагеномного аналізу тканин листків та коренів пшениці ярої в 

умовах in vitro ідентифіковано 14 родів бактерій: Propionibacterium, Bacillus, 

Staphylococcus, Lactobacillus, Leuconostoc, Streptococcus, Veillonella, 

Bradyrhizobium, Paracoccus, Variovorax, Oxalobacter, Enterobacter, Erwinia та 

Acinetobacter. 

Досліджено ймовірну роль окремих штамів у накопиченні Fe, Zn та Cu в зерні 

та зародках. Встановлено здатність ідентифікованих штамів бактерій до IRCs під 

час росту in vitro в присутності L-триптофану. Pantoea spp. U.MO2, U.MO3 та 

Bacillus spp. U.H2 можуть мати особливо високий потенціал як корисні рослинні 

інокулянти для агроекосистем з дефіцитом поживних речовин.  

Представлені вище результати опубліковано у статтях [7, 253] та матеріалах 

конференцій [471, 472, 476, 480, 481, 482, 483, 484].  
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РОЗДІЛ 4. АНАЛІЗ ТА УЗАГАЛЬНЕННЯ РЕЗУЛЬТАТІВ 

ДОСЛІДЖЕННЯ 

Пшениця (Triticum spp.) є основною продовольчою культурою для третини 

населення світу [187; 251]. Незважаючи на традиційно великі площі посівів озимої 

пшениці, останнім часом в Європі, а особливо в Україні спостерігаємо збільшення 

площі посівів ярої пшениці [1; 17]. Стали більш популярними сорти тетраплоїдної 

плівчастої пшениці полба, які характеризуються високою якістю зерна, 

використовуються в дієтичному харчуванні та мають морфофізіологічні 

властивості, які забезпечують посухостійкість [220; 260; 293]. 

При багаторічній селекції сортів пшениці, яка була спрямована на збільшення 

врожайності, відбулась втрата вмісту білків, мікроелементів та вітамінів що значно 

знизило його якість. Покращення харчової цінності зерна пшениці є пріоритетним 

напрямком досліджень для генетиків і селекціонерів. 

Водночас загрозою майбутній продовольчій безпеці є і глобальні зміни 

клімату [267; 274; 286; 303]. Наприклад, підвищення температури на 2 °C зменшило 

глобальну врожайність пшениці на 11 %; виходячи з виробництва у 2017 році, це 

дорівнює втраті врожаю на 84,8 млн т, що перевищує загальну кількість пшениці 

виробленої щорічно в Північній Європі [455]. Весна в Європі все частіше 

супроводжується посухою, повітряними бурями, нерівномірною кількістю опадів 

та значними перепадами температур; літо – сильною посухою, яка спричиняє 

несприятливі умови для росту багатьох культур [264; 317; 394]. 

За даними CORDEX, температура в Україні до 2070 року зросте на 1,65–2,98 

°С, зі зміною характеру опадів. Таким чином, прогнозується зменшення 

виробництва пшениці на 6–11 %. У цих умовах, важливо впоратися з можливою 

проблемою нестачі продовольства для зростаючого населення. Тому, важливим є 

підвищення посухостійкості сортів пшениці [58; 267; 394]. Посуховий стрес на 

будь-якій стадії росту пригнічує ріст пшениці та знижує врожайність [453]. Ефект 

впливу водного дефіциту  залежить від етапу росту пшениці [113], тоді як 

тривалість та інтенсивність нестачі води впливає на розвиток та в підсумку знижує 
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врожайність [349]. Посуха негативно впливає на висоту рослин, кількість листків, 

кущистість і площу прапорцевих листків [183]. У цьому випадку, значущим є 

вдосконалення оцінки посухостійкості сортів експрес-польовими та 

фізіологічними лабораторними методами. 

В роботі досліджено посухостійкість сортів пшениці ярої української селекції 

(T. aestivum L., T. durum Desf., T. turgidum subsp. dicoccum) за низької 

біодоступності мінеральних елементів за показниками водного дефіциту (WD), 

відносного вмісту води (RWC), водоутримної здатності у перерахунку на масу (EL 

WLW) і площу (EL WLA) прапорцевих листків рослин на етапі GS43, в умовах 

польового експерименту впродовж вегетаційного сезону 2018 р., який 

характеризувався низьким рівнем опадів і високими температурами. Дефіцит 

вологи спричинив зменшення RWC в листках усіх досліджуваних сортів пшениці. 

Підтверджено відмінності в реакції на посуху серед сортів пшениці м’якої і твердої 

(T. aestivum і T. durum). Показники водного дефіциту були в межах від 18,0 до 37,8 

% для сортів пшениці м’якої та 19,4–33,3 % для твердої. Найнижчий показник WD 

(≤ 20 %) було виявлено для сортів м’якої пшениці Колективна 3, Елегія миронівська 

і твердої – Діана та Чадо. Високі значення WD відзначено для сортів Сімкода 

миронівська та МІП Райдужна. Низькі значення WLW EL, а отже, вища 

посухостійкість відмічена для сортів пшениці твердої Спадщина та Діана. Сорти 

м’якої пшениці Сімкода миронівська, Панянка та тверді сорти Жізель, Тера, МІП 

Райдужна та полба Голіковська втратили менше води у перерахунку на одиницю 

площі листка (EL WLA). Двокомпонентний biplot аналіз підтвердив високу 

посухостійкість сорту MIП Райдужна і дав змогу виокремити такі сорти з високою 

врожайністю та посухостійкістю, як Жізель (тверда), Голіковська (полба) і Сімкода 

миронівська (м’яка). Сорти пшениці м’якої Божена, Дубравка та твердої Спадщина, 

Діана були сприйнятливими до посухи, незважаючи на відносно високий показник 

RWC. Отже, показники EL WLW та EL WLA, що характеризують водоутримну 

здатність тканин листків, можуть бути рекомендовані як додаткові показники 

стійкості до водного стресу. RWС як параметр посухостійкості доцільно 
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застосовувати для пшениці твердої, тоді як EL WLA 2–6 год – для пшениці м’якої 

ярої. 

Харчова якість зерна пшениці визначається вмістом низки сполук зокрема 

білків, полісахаридів, ліпідів, мінералів, вітамінів та антинутрієнтів. Зі 

споживанням пшеничних виробів людина отримує близько 20 % від добової норми 

білка [108]. Тому, збільшення вмісту білків в зерні є основною метою багатьох 

селекційних програм [450; 225]. 

Згідно з нашими експериментальними даними та даними літератури 

концентрація білків в зерні залежить від біологічних особливостей сорту та 

ґрунтових умов. Встановлено вищу концентрацію білків в зерні врожаю 2017 р. на 

дерново-буроземних суглинистих ґрунтах ділянки Д. Лужок із слабо-кислим pH, 

нижчим вмістом ОРГ та вищою біодоступністю Fe, Zn та Cu. Істотної різниці за 

вмістом білків між м’якими та твердими сортами не виявлено. Сорти МІП Злата, 

Династія, Ізольда, Колективна 3, Династія вирізняються високою здатністю до 

накопичення білків в зерні за умов різного мінерального живлення. Сорт полба 

Голіковська вирізнявся високим вмістом білків на обох дослідних ділянках 

впродовж двох років дослідження. Результати кореляційного аналізу не 

продемонстрували чіткої залежності між вмістом білку та врожайністю зерна, 

оскільки за даними 2017 р. кореляції від’ємні, тоді як у 2018 р. слабкі позитивні. 

Абіотичні та біотичні фактори, зокрема рН ґрунтів та доступність 

мікроелементів, впливають на врожайність та якісні показники зерна пшениці 

[203]. Польові дослідження проведено для вивчення стабільності врожайності 

різних сортів ярої пшениці, здатності до поглинання Fe, Zn та Cu з ґрунту та 

подальшого завантаження в зерно за умов різної біодоступності мікроелементів.  

Отримані результати показують сортові відмінності врожайності зерна між 

дослідними ділянками. Середня врожайність у 2017 р. на чорноземах ділянки 

Дмитрів була на 67 % вищою, ніж на ділянці Д. Лужок, та становила 51,57 ц/га та 

16,91 ц/га відповідно. У 2018 р. отримано вищу врожайність на обох ділянках: 71,46 

ц/га на ділянці Дмитрів, та – 33,34 ц/га на ділянці Д. Лужок. М’які сорти Оксамит 
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миронівський та Дубравка виділялись високими показниками врожайності при 

порівняно невисокій МТЗ на обох дослідних ділянках впродовж двох років 

досліджень. Встановлено значні позитивні кореляції між такими показниками як 

ВЗ та КЗК, МТЗ, ВК. За результатами двох років досліджень, встановлено що м’які 

сорти є врожайнішими, ніж тверді. 

Підтверджено залежність концентрації Fe, Zn та Cu в органах пшениці від 

вмісту їх доступних форм у ґрунті та сорту пшениці. У 2017 р. більшу 

концентрацію Zn в зерні було встановлено для усіх дослідних сортів на чорноземах 

карбонатних порід ділянки Дмитрів, яка характеризувалась вищим вмістом 

доступних форм даного елементу. На ділянці Д. Лужок концентрація Zn в зерні 

була менша в середньому на 20 %, а вміст доступних форм даного елементу в ґрунті 

був менший на 24 %. Встановлено вищий вміст Fe для більшості сортів на ділянці 

Д. Лужок у 2017 р., що пояснюється високою його біодоступністю. Отримано вищі 

концентрації Cu в зерні на ділянці Д. Лужок у 2017 р., це пояснюється вищою вдвічі 

біодоступністю Cu. Сорти T. turgidum накопичували більше Cu ніж м’які. Низька 

біодоступність Cu на ділянці Дмитрів може бути зумовлена високим вмістом 

органічної речовини у ґрунті, яка, як відомо, знижує біодоступність 

мікроелементів.  

У 2018 році, окрім концентрації Fe, Cu та Zn в зерні, нами було визначено їх 

концентрації в прапорцевих листках, колосах та зародках, для дослідження 

поглинання та транслокації елементів та їх завантаження в зерно. Встановлено 

вищі концентрації Zn, для більшості сортів, в прапорцевих листках на ділянці 

Дмитрів, в колосах та зерні на ділянці Д. Лужок. В середньому, тверді сорти 

накопичували більше Zn ніж м’які сорти на обох ділянках. Виявлено, що Zn 

найбільше акумулюється зерні не залежно від сорту пшениці. Окрім того, на 

ділянці Д. Лужок, для якої встановлено вищу біодоступність всіх мікроелементів, 

отримано перевищення допустимих норм ГДК Zn в зерні у твердих сортів: МІП 

Райдужна, Діана, Спадщина, Династія, Тера та Голіковська. На ділянці Д. Лужок 

концентрація Fe в органах пшениці була в середньому на 30 % вищою, ніж на 
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ділянці Дмитрів. Для більшості сортів встановлено найвищі концентрації Fe в 

листках. Не встановлено різниці в розподілі між м’якими та твердими сортами 

пшениці. Встановлено вищу концентрацію Cu в органах пшениці на ділянці Д. 

Лужок. На ділянці Дмитрів в середньому концентрація Cu листках на 47 % вища v 

ніж в зерні. Встановлено сильні позитивні залежності на обох дослідних ділянках 

між концентрацією Fe та Cu в зерні. 

Сорти Панянка, Харківська 30, Оксамит миронівський, Елегія миронівська, 

Сімкода миронівська, Спадщина, Провінціалка вирізнялись високою здатністю 

акумулювати Fe, Zn та Cu в зерні на чорноземах карбонатних порід ділянки 

Дмитрів, яка характеризувалась низькою біодоступністю цих елементів. На 

дерново-буроземних суглинкових ґрунтах ділянки Д. Лужок, високою здатністю до 

накопичення Fe, Zn та Cu в зерні виділялись сорти Дубравка, Божена, Династія, 

Ізольда, Харківська 30, Діана та Голіковська. Сорт Струна миронівська вирізнявся 

низькою здатністю одночасно акумулювати в зерні Fe, Zn та Cu за різних умов 

мінерального живлення. Твердий сорт Тера виділявся найвищою здатністю до 

акумулювання Fe, Zn та Cu в зерні на обох типах ґрунтів. 

Враховуючи показники водного режиму, врожайності та її структури, 

концентрації мікроелементів, коефіцієнту біологічного накопичення, оцінки 

врожайності з врахуванням мікроелемента та кластерний аналіз обрано контрастні 

сорти, а саме Оксамит миронівський, Струна миронівська, Дубравка та Голіковська 

для подальших досліджень. Спостерігалися суттєві відмінності між 

концентраціями Zn і Cu в зернах досліджуваних генотипів, спричинені низькою 

біодоступністю цих елементів в ґрунті та ефективністю їх засвоєння обраними 

сортами. 

Згідно з літературними даними, бактеріальні ендофіти можуть служити 

інструментами для розробки нових стратегій для біофортифікації та підвищення 

продовольчої безпеки [364; 411]. Встановлено, що мікроорганізми можуть бути 

використані для підвищення накопичення мікроелементів у зерні основних 

зернових культур таких як рис та пшениця [301; 311; 364]. Через складність зв’язків 
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між мікроорганізмами та рослиною на сьогодні необхідні дослідження 

фундаментальних механізмів, що лежать в основі стимулювання росту рослин 

PGPB. Тому, ми виділили та ідентифікували ендофітні бактерії зерна з відібраних 

сортів ярої пшениці, які вирощувались в польових умовах з низькою 

біодоступністю мікроелементів впродовж двох років експериментів для 

дослідження вертикальної передачі окремих родів бактерій. 

Представлені результати дають нові знання про взаємозв’язки між 

ендофітними бактеріями зерна, концентраціями Fe, Cu та Zn в зерні та врожайністю 

ярих сортів T. aestivum L. і T. turgidum subsp. dicoccum, які вирощувалися у 

польових умовах на ґрунтах з обмеженою біодоступністю цих мікроелементів (рис. 

4.1). 

 

Рис. 4.1. Бактеріальні ендофіти зерна ярої пшениці, їх здатність до синтезу ауксинів 

(IRCs) та акумулювання Fe, Cu та Zn в зерні різних сортів за їх низької 

біодоступності в ґрунті, ділянка Дмитрів (50°13'26.6"N 24°36'50.5"E), 2017 р.. 

Високоврожайні м’які сорти Дубравка та Оксамит миронівський 

накопичували в зерні вищі концентрації Fe, Cu та Zn за умов вирощування в на 

чорноземно-карбонатному ґрунті з високим вмістом органічної речовини. 



166 

 

Врожайність зерна позитивно пов’язана з Cu та Fe і негативно корелювала з 

концентрацією Zn у зерні досліджуваних генотипів. Сорт полба Голіковська з 

меншою врожайністю характеризувався високим коефіцієнтом біоакумуляції Zn та 

високою концентрацією цього мікроелемента в зерні. 

Встановлено, що концентрація мікроелементів в зерні досліджуваних сортів T. 

aestivum і T. turgidum dicoccum внутрішньо пов’язана з угрупуваннями бактерій, 

деякі з яких потенційно можуть бути використані як інокулянти PGP для цілей 

біозбагачення мікроелементами. З зерна пшениці ми ізолювали, культивували та 

ідентифікували 20 штамів ендофітних бактерій, які належать до родів: 

Staphylococcus, Pantoea, Kosakonia, Micrococcus, Bacillus, Sphingobium, Kocuria та 

Corynebacterium, їх структура для кожного сорту була різною. Нами було вперше 

виділено та культивовано бактеріальні ендофіти із зерна пшениці T. turgidum subsp. 

dicoccum. 

Ідентифіковані штами 2017 року синтезували ауксин-подібні сполуки (IRCs). 

Найвищий рівень синтезу IRCs встановлено у штамів для Pantoea spp. U.MO2 

MT302200 і Pantoea spp. U.MO3 MT302201. Рослини та мікроорганізми 

взаємодіють як голобіонт, а не як окремі живі організми, тому синтез IRCs in vitro 

може не відображає синтез in situ, який залежить від самої рослини та всієї 

ендофітної спільноти. Ми не враховували синтез ендогенних ауксинів пшениці, які 

також є важливим компонентом фітогормонального балансу пшениці. Слід 

зазначити, що високі концентрації ауксину мають інгібуючу дію, а отже, 

ендогенний рівень повинен постійно контролюватися рослинами. Тому, значні 

рівні синтезу IRCs штамами Pantoea spp. або/та Bacillus spp. можна розглядати як 

один з факторів впливу на формування врожайності та харчової цінності зерна 

сорту Оксамит миронівський. IRCs (ауксини), які утворювали ендофітні бактерії 

роду Pantoea spp. U.MO2 і U.MO3 і Bacillus spp. U.H2, виділені із зерен сортів 

Оксамит миронівський та Голіковська, можна вважати одним із визначальних 

факторів врожайності пшениці та її поживних характеристик. Pantoea spp. U.MO2, 
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U.MO3 та Bacillus spp. U.H2 можуть мати особливо високий потенціал як корисні 

рослинні інокулянти для агроекосистем з дефіцитом поживних речовин. 

Встановлено, що в умовах in vitro ендофіти присутні як у тканинах коренів, 

так і листків. Цей факт незаперечно доводить, що навіть стерильні зародки 

пшениці, що ростуть в умовах in vitro, не слід розглядати як стерильну нішу, 

оскільки вони заселені ендофітним мікробіомом, що передається насінням, який 

далі транспортується в коріння та листя навіть в умовах in vitro. Доведено, що 

стерильні зародки були початковою точкою формування ендофітного мікробіому 

проростків пшениці, вирощеної в стерильних умовах in vitro.  

Встановлено вертикальну передачу бактерій роду Staphylococcus та Bacillius 

оскільки їх вдалось виділити з усіх сортів впродовж двох років досліджень. Вони 

були ідентифіковані в тканинах проростків всіх дослідних сортів в умовах in vitro.  

Новизною наших експериментів є виділення бактеріальних ендофітів з зерна 

та органів пшениці ярої сортів Оксамит миронівський, Струна миронівська, 

Дубравка та Голіковська української селекції. Вперше проведено метагеномний 

аналіз бактеріальних ендофітів тканих коренів та листків обраних сортів. Окрім 

того, нами вперше було виділено бактеріальні ендофіти із зерна та тканин листків 

та коренів T. turgidum subsp. dicoccum. В результаті метагеномного аналізу тканин 

коренів та листків проростків пшениці методом NGS, ідентифіковано 14 родів 

бактерій: Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, Lactobacillus, Leuconostoc, 

Streptococcus, Veillonella, Bradyrhizobium, Paracoccus, Variovorax, Oxalobacter, 

Enterobacter, Erwinia та Acinetobacter. 

Більшість виділених і культивованих з пшениці бактерій-ендофітів, згідно з 

нашими та літературними даними мають ріст-стимулювальний ефект та здатні 

підвищувати стійкість рослин пшениці до несприятливих умов середовища (рис. 

4.2) [156; 197; 208; 216; 253; 284; 373; 404]. Про те, роль деяких ідентифікованих 

нами родів бактерій як PGPB для пшениці залишається невідомою. Як показано на 

рис. 4.2 для родів бактерій отриманих з пшениці властивий синтез IOK 

(Micrococcus, Kosakonia, Bacillus, Pantoea, Staphylococcus, Kosuria, Sphingobium, 
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Erwinia) та ГК (Micrococcus), солюбілізація Р (Micrococcus, Bacillus, Erwinia, 

Acinetobacter), K (Bacillus) та Zn (Bacillus), синтез сидерофорів (Kosakonia, Bacillus, 

Erwinia), пригнічення росту грибів (Pantoea, Acinetobacter, Staphylococcus, 

Kosuria), висока каталазна (Bacillus, Pantoea, Staphylococcus) та нітратредуктазна 

активність (Bacillus) [156; 197; 208; 216; 253; 284; 373; 404]. 

Детальний аналіз складу та функцій ендофітного мікробіому пшениці ярої 

може сприяти розробці нової групи біопрепаратів – фітопробіотиків. 
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Рис. 4.2. Ефекти взаємодії бактерій-ендофітів з рослинами пшениці. 
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ВИСНОВКИ 

У дисертаційній роботі, відповідно до поставлено ї мети, досліджено основи 

формування якісного врожаю зерна 24-х різних сортів пшениці ярої (Triticum 

aestivum L., T. durum Desf., T. turgidum subsp. dicoccum) в польових умовах, 

встановлено залежність концентрації Fe, Zn та Cu в органах і зерні пшениці від їх 

біодоступності в ґрунтах, ідентифіковано бактерії-ендофіти пшениці та 

проаналізовано їх потенційний вплив на врожайність та якість зерна за умов 

дефіциту мікроелементів у ґрунті. 

1. На прикладі ділянок Дмитрів (чорноземи на елювіїї карбонатних порід) та Д. 

Лужок (дерново-буроземні суглинки) показано залежність вмісту доступних 

форм Fe, Zn та Cu в ґрунті від типу ґрунту, його рН, і вмісту органічної речовини 

(ОРГ). Встановлено лужний рН ґрунту, високий вміст ОРГ та дефіцит 

мікроелементів на карбонатних ґрунтах ділянки Дмитрів; та нижчий вміст ОРГ, 

вищу біодоступність мікроелементів на дерново-буроземних суглинкових 

ґрунтах ділянки Д. Лужок. 

2. Встановлено вищі морфометричні показники рослин пшениці на чорноземах 

карбонатних порід ділянки Дмитрів, порівняно з ділянкою Д. Лужок. Зокрема, на 

етапі виходу в трубку відмічено вищу на 24 % висоту надземної частини, на 38 

% – площу прапорцевих листків і на 23 % – довжину кореня.  

3. Здійснено аналіз посухостійкості рослин досліджуваних сортів пшениці в 

польових умовах за показниками водного режиму прапорцевих листків – водного 

дефіциту (WD), відносного вмісту води (RWC), водоутримної здатності у 

перерахунку на масу (EL WLW) та площу (EL WLA) прапорцевих листків. 

Найменший WD зафіксовано для м’яких сортів Колективна 3, Елегія 

миронівська та твердих – Діана, Чадо. Biplot аналіз показав що сорти Жізель, 

МІП Райдужна, Сімкода миронівська вирізняються відносно високою 

посухостійкістю та врожайністю. Пшениця полба Голіковська вирізнялась 

високою водоутримною здатністю листків та показниками врожайності. EL 
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WLW та EL WLA можна рекомендувати як  додаткові показники стійкості до 

водного дефіциту. 

4. Загальний вміст білка в зерні коливався від 8,65 до 17,21 %, вищий показник 

вмісту виявлено на ділянці з слабо-кислим рН, нижчим вмістом ОРГ та вищою 

біодоступністю мікроелементів у 2017 році на 28 %. Виокремлено сорти з 

високим вмістом білків в зерні за різних умов мінерального живлення: Етюд, 

Колективна 3, Династія, Ізольда та Голіковська. Встановлено позитивні 

кореляційні зв’язки між загальним вмістом білка та врожайністю зерна на обох 

дослідних ділянках у 2018 р. 

5. Отримано вищу врожайність зерна на дослідній ділянці Дмитрів, у 2017 р. на 67 

%, а у 2018 на 53 %. Встановлено вищі показники врожайності для м’яких сортів 

пшениці. Сорти м’якої пшениці Дубравка, Оксамит миронівський та тверді сорти 

Чадо, Династія є стійкішими до факторів навколишнього середовища, та мають 

вищу адаптаційну пластичність до умов вирощування, оскільки показали високі 

показники врожайності та відносно високу масу 1000 зерен за умов різного 

забезпечення мінеральними елементами. Отримано позитивні кореляції між 

врожайністю та елементами її структури, зокрема між врожайність зерна та 

кількістю зерен в колосі, масою 1000 зерен, висотою колоса. 

6. Досліджено здатність сортів до акумулювання Fe, Zn та Cu в прапорцевих 

листках та колосах із подальшим їх завантаженням в зерно, залежно від вмісту 

їх доступних форм в ґрунті. Вищі концентрації Zn в зерні виявлено за умов вищої 

біодоступності елемента. Вищий вміст Fe та Сu в прапорцевих листках та зерні 

на ділянці Д. Лужок зумовлений вищою концентрацією доступних форм. За умов 

вищої біодоступності Fe на ділянці Д. Лужок його концентрація в органах 

пшениці була в середньому на 30 % вищою. Тверді сорти T. turgidum 

накопичували більше Cu, Zn ніж м’які. Не встановлено відмінностей у 

накопиченні та розподілі Fe між м’якими та твердими сортами пшениці. 

Отримано вищу концентрацію Cu в органах пшениці на ділянці Д. Лужок. На 

ділянці Дмитрів в середньому концентрація Cu листках на 47 % вища ніж в зерні. 
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Показано існування сильних позитивних кореляційних зв’язків між 

концентрацією Fe та Cu в зерні на обох дослідних ділянках. 

7. Не рекомендуємо висівати сорти МІП Райдужна, Діана, Спадщина, Династія, 

Тера та Голіковська на ґрунтах з високою біодоступністю Zn, оскільки у 2018 р. 

встановлено перевищення допустимих норм ГДК Zn в зерні.  

8. Високими концентраціями Cu та Fe в зерні вирізняються високоврожайні сорти 

Дубравка та Оксамит миронівський. Найвищі концентрації Fe, Zn та Cu в 

зародках виявлено у сорту Оксамит миронівський. 

9. Статистичний biplot аналіз отриманих даних засвідчив позитивну корелятивну 

залежність врожайності зерна з кількістю зерен в колосі (КЗК), масою 1000 зерен 

(МТЗ), концентрацією в зерні Cu і Fe та негативну з концентрацією в зерні Zn. 

Cорт полба Голіковська вирізнявся здатністю накопичувати високі концентрації 

Zn при невисокій врожайності.  

10. Ізольовано, культивовано та ідентифіковано 20 штамів ендофітних бактерій 

із зерна пшениці сортів Оксамит миронівський, Струна миронівська, Дубравка 

та Голіковська, які представляли роди Staphylococcus, Pantoea, Sphingobium, 

Bacillus, Kosakonia, Micrococcus, Kocuria та Corynebacterium. Ідентифіковані 

послідовності внесено в базу GenBank під номерами MT302194 – MT302204, 

MT312840 та ОР445710 – ОР445717. 

11. Метагеномний аналіз тканин коренів та листків проростків пшениці, 

вирощених в стерильних умовах in vitro, показав наявність 14 родів бактерій: 

Propionibacterium, Bacillus, Staphylococcus, Lactobacillus, Leuconostoc, 

Streptococcus, Veillonella, Bradyrhizobium, Paracoccus, Variovorax, Oxalobacter, 

Enterobacter, Erwinia та Acinetobacter. Встановлено можливість вертикальної 

передачі ендофітних бактерій родів Staphylococcus та Bacillus. Вперше виділено 

та ідентифіковано бактеріальні ендофіти з зерна та тканин листків та коренів 

полби T. turgidum subsp. dicoccum сорту Голіковська. 

12. Встановлено здатність культивованих штамів бактерій-ендофітів до синтезу 

ауксин-подібних сполук (IRCs). IRCs, продуковані бактеріями Pantoea spp. 
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U.MO2 і U.MO3 та Bacillus spp. U.H2 виділені з зерна високоврожайного сорту 

Оксамит миронівський та сорту полба Голіковська можна вважати одним із 

визначальних факторів формування врожайності пшениці та її поживних 

характеристик. Вищезгадані штами можуть мати особливо високий потенціал 

застосування як корисні інокулянти рослин для агроекосистем із дефіцитом 

поживних речовин. 

13. Порівняно дані щодо концентрації мікроелементів в зерні із врахуванням 

мінерального складу ґрунту із видовим складом бактеріальних ендофітів і їх 

здатністю до синтезу IRCs. Встановлено ймовірний вплив ендофітної колонізації 

на діапазон надходження мікроелементів у рослину, їх доставку до 

репродуктивних органів та завантаження в зерно. 

Представлені результати дають нові знання про зв’язки між ендофітними 

бактеріями, концентраціями Fe, Cu та Zn в зерні та врожайністю ярих сортів T. 

aestivum і T. turgidum subsp. dicoccum в умовах польового експерименту на ґрунтах 

з обмеженою біодоступністю цих мікроелементів. Одержані результати свідчать 

про перспективність використання штамів Pantoea та Bacillus spp. для підвищення 

врожайності та покращення мікроелементного складу зернівки. 
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Додаток Б 

 

Таблиця Б.1. 

Кількість та чистота ДНК яку використовували в реакції ПЛР. Дані представлені 

як середні (n=3). 

Culture collection 

ID 

Середня 

концентрація  

ДНК (µg·mL-1) ±SD 

Середнє A 260:280 

співвідношення   

±SD 

Середнє A 260:230 

співвідношення 

±SD 

U.MO1 1 202.02 ± 2.95 2.07 ± 0.00 1.97 ± 0.00 

U.MO2 1 278.19 ± 6.61 1.99 ± 0.00 1.75 ± 0.00 

U.MO3 1 010.06 ± 1.86 2.05 ± 0.00 1.87 ± 0.00 

U.SM1 914.39 ± 1.55 2.06 ± 0.00 1.67 ± 0.00 

U.SM2 708.86 ± 0.20 1.93 ± 0.00 1.04 ± 0.00 

U.SM3 272.88 ± 0.28 1.92 ± 0.00 1.35 ± 0.00 

U.D1 508.06 ± 0.34 2.01 ± 0.00 1.94 ± 0.00 

U.D2 542.37 ± 0.74 1.94 ± 0.01 0.94 ± 0.00 

U.D4 389.67 ± 1.23 1.99 ± 0.00 1.31 ± 0.01 

U.H1 96.75 ± 0.76 1.78 ± 0.00 1.08 ± 0.01 

U.H2 277.72 ± 0.46 1.97 ± 0.00 1.62 ± 0.00 

U.H3 357.57 ± 0.71 1.88 ± 0.00 1.64 ± 0.00 

U.MO2.1 71.56 ± 2.98 1.66 ± 0.04 1.04 ± 0.01 

U.MO2.2 312.23 ± 2.61 1.85 ± 0.02 1.59 ± 0.00 

U.MO2.3 209.09 ± 2.64 1.84 ± 0.00 1.41 ± 0.02 

U.D2.1 478.17 ± 0.69 1.86 ± 0.00 1.19 ± 0.00 

U.D2.2 135.22 ± 3.81 1.55 ± 0.00 0.56 ± 0.02 

U.H2.1 197.73 ± 2.27 1.86 ± 0.02 1.22 ± 0.02 

U.H2.2 228.64 ± 1.47 1.86 ± 0.00 0.95 ± 0.01 

U.H2.3 708.14 ± 6.17 1.87 ± 0.00 1.63 ± 0.00 
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15. Позитивний 
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2. U.MO2.1 

3. U.MO2.2 
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10. Негативний контроль 

11. Позитивний контроль 

 

Рис. Б.1. Електрофорез в агарозному гелі продуктів ампліфікації ПЛР. 

 

 

 

 

 



242 

 

Таблиця Б.2. 

Кількість та чистота ДНК яку використовували в реакції ПЛР. Дані представлені 

як середні (n=3). 

Сорт  

пшениці  

Середня 

концентрація  

ДНК (µg·mL-1) ±SD 

Середнє A 260:280 

співвідношення   

±SD 

Середнє A 260:230 

співвідношення 

±SD 

Оксамит 

миронівський, Л 
34.02± 0.15 1.81 ± 0.005 1.65 ± 0.006 

Оксамит 

миронівський, К 
8.05 ± 0.11 1.82 ± 0.03 0.71 ± 0.004 

Струна 

миронівська, Л 
32.55 ± 0.22 1.85 ± 0.01 1.47 ± 0.01 

Струна 

миронівська, К 
8.73 ± 0.22 2.03 ± 0.01 0.75 ± 0.008 

    

Дубравка, Л 60.53 ± 0.33 1.84 ± 0.002 1.79 ± 0.004 

Дубравка, К 12.46 ± 0.15 1.77 ±  0.02 0.75 ± 0.004 

Голіковська, Л 41.04 ± 0.08 1.80 ± 0.01 1.62 ± 0.002 

Голіковська, К 10.65 ± 0.09 1.85 ± 0.01 0.77 ± 0.003 

*Л – листок, К – корінь  

 

          1    2    3    4    5    6    7    8    9   10   11 

 

1. Маркер 

2. Струна миронівська, листок 

3. Струна миронівська, корінь 

4. Дубравка, листок 

5. Дубравка, корінь 

6. Оксамит миронівський, листок 

7. Оксамит миронівський, корінь 

8. Голіковська, листок 

9. Голіковська, корінь 

10. Негативний контроль 

11. Позитивний контроль  

 

Рис. Б.2. Електрофорез в агарозному гелі продуктів ампліфікації ПЛР отриманих з 

тканин проростків in vitro. 
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Рис. Б.3. Ідентифіковано ізоляти, отримані із чотирьох сортів зерна ярої пшениці, 

2017 р. 

 

 

Рис. Б.4. Ідентифіковано ізоляти, отримані із чотирьох сортів зерна ярої пшениці, 

2018 р.. 
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