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В огляді на підставі даних літератури і власних досліджень авторів про-
аналізовано питання зв’язку фотосинтетичної активності й розподілу азоту
по органах рослин стосовно проблем формування врожайності та якості зер-
на. Особливу увагу приділено пшениці озимій — найпоширенішій і одній із
найважливіших сільськогосподарських культур у світі. Розглянуто питання
ролі азоту як ключового елемента, що входить до складу багатьох органічних
речовин, необхідних для життєдіяльності рослин. Показано вплив азоту на
розвиток кореневої системи й листкової поверхні та його роль в оптимізації
ефективності використання води. Висвітлено зв’язок вмісту азоту з інтен-
сивністю фотосинтезу, роль листків у формуванні врожайності зерна та фер-
менту Рубіско як депо азоту, а також процес перерозподілу цього елемента
до зерна. Продемонстровано, що зі збільшенням рівня азоту його розподіл у
систему асиміляції вуглецю спочатку зростає, а потім знижується, тоді як
розподіл у систему депонування поступово збільшується. Формуванню якос-
ті зерна, збільшенню вмісту в ньому білка і врожайності сприяє позакорене-
ве підживлення. Цей захід підвищує ефективність використання азоту при
фотосинтезі (ЕВАФ) і позитивно впливає на водний режим рослин. Наголо-
шено, що формування продуктивності та якості зерна пшениці має дві скла-
дові: генотипні особливості фотосинтетичної активності й пов’язаних із нею
процесів реутилізації й накопичення азоту в зерні різних сортів, а також
вплив на ці процеси основного та позакореневого внесення азотовмісних
добрив. Увага дослідників зосереджена на пошуку шляхів поєднання цих
складових з метою пом’якшення протиріччя між продуктивністю зерна і
вмістом у ньому білка.

Ключові слова: пшениця, азот, фотосинтез, реутилізація, продуктивність,
якість.

Пшениця (Triticum aestivum L.) є найпоширенішою й однією з най-
важливіших сільськогосподарських культур у світі, щорічне вироб-
ництво якої перевищує 770 мільйонів т, забезпечуючи близько 20 %
калорій і білків для населення світу [1—3]. Понад 85 % зібраного зер-
на пшениці переробляється на борошняні продукти для споживання
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завдяки унікальним властивостям тіста [4]. Зі зростанням населення
світу та попиту на продукти харчування підвищення як врожайності,
так і якості пшениці стало головним завданням сучасного сільсько-
господарського виробництва. Таким чином, існує потреба підвищен-
ня якості зерна пшениці для покращення харчової цінності продуктів
переробки і збільшення рентабельності виробництва.

Якість зерна пшениці змінюється залежно від багатьох чинників:
елементів агротехнології, переробки, сорту тощо [5]. Харчова цінність
зазвичай залежить від біохімічного складу зерна, зокрема вмісту в ньо-
му білка й амінокислот. Біохімічна складова зерна пшениці впливає на
технологічні властивості, які визначають напрям його використання
[6]. Білки зерна є важливим показником для оцінки харчової якості
пшениці, їх можна розділити на дві категорії: розчинні білки, які легко
розчиняються у воді, етанолі й інших розчинниках (альбуміни і гло-
буліни), та запасні білки (гліадини й глютеніни) [3, 7]. У зрілому зерні
запасні білки становлять понад 80 % від загального білка, утворюючи
клейковину, яка відіграє важливу роль у формуванні якості борошна.
Після змішування з водою клейковинні білки можуть утворювати без-
перервну тривимірну мережу завдяки міжмолекулярним і внутрішньо-
молекулярним силам, що визначає специфічні властивості клейкови-
ни — в’язкість та еластичність [8].

Роль азоту як ключового елемента. На сьогодні висока продук-
тивність пшениці забезпечується вирощуванням сучасних високо-
продуктивних сортів у поєднанні з використанням великої кількості
азотних добрив [9]. Через значну площу вирощування та потребу в
азоті 18 % від загального обсягу азотних добрив, вироблених у світі,
вносяться під пшеницю, що є найбільшою кількістю цього елемента,
яка використовується в рослинництві. Азот — один з найнеобхідні-
ших поживних елементів для рослин, що впливають на ріст і розви-
ток культур, врожайність і якість зерна [10—16]. Як необхідний мак-
роелемент, він потрібен у більших кількостях, ніж будь-який інший
поживний елемент [17]. Азот є ключовим елементом, який входить
до складу мінеральних поживних речовин, і основним компонентом
молекул, необхідних для росту рослин, таких як нуклеїнові кислоти,
амінокислоти, хлорофіл і деякі рослинні гормони, та відіграє ключо-
ву роль у процесах синтезу білка, зокрема в утворенні глютенових
білків, які визначають якість зерна пшениці [15, 18, 19]. Він також
відіграє важливу роль у покращенні структури та метаболізму рослин
[20]. Так, синтез хлорофілу й активність ферментів, що мають прямий
вплив на розвиток насіння, здебільшого зумовлені азотом [21]. Він бе-
ре участь у різних фізіологічних процесах, впливаючи на функцію
листків і загальну врожайність [22]. Тому добрива на основі азоту ста-
новлять близько 70 % добрив, які застосовуються в усьому світі [23].
Пшениця потребує високого рівня внесення азоту, для досягнення як
високої врожайності, так і відповідного вмісту білка в зерні.

Азот істотно впливає на розвиток листкової поверхні, поглинан-
ня світла, ефективність фотосинтезу та накопичення сухої речовини
в сільськогосподарських рослинах [24]. Крім того, він необхідний для
розвитку коренів, що сприяє видовженню, розгалуженню та накопи-
ченню біомаси і, як наслідок, покращує поглинання води та поживних
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речовин [25]. Розвинена коренева система, у свою чергу, поліпшує
вегетацію й врожайність пшениці [26, 27]. Таким чином, доступність
азоту часто є лімітувальним чинником для багатьох аспектів росту й
розвитку рослин [28]. Покращення поглинання та використання азо-
ту посівами пшениці було визнано ефективним і практичним підхо-
дом до підвищення її врожайності та якості [29—32].

Азот відіграє вирішальну роль в оптимізації ефективності вико-
ристання води рослинами, особливо в умовах обмеженого водопос-
тачання [33, 34]. На ефективність використання води (ЕВВ) вплива-
ють багато чинників, особливо генотип і середовище. Вивчення
цього параметра не втрачає актуальності упродовж понад століття
[35—38]. Численні дослідження показали ефективність різних методів
зрошення та підживлення добривами в підвищенні ЕВВ сільськогос-
подарських рослин [39, 40]. Одним із ключових чинників, які впли-
вають на транспірацію та ефективність використання води, є кон-
троль за внесенням азотних добрив [41—43].

Зв’язок азоту з фотосинтезом. Азот є важливим чинником досяг-
нення високої врожайності сільськогосподарських культур завдяки
його впливу на фотосинтетичну функцію листків. У пшениці суха ре-
човина, що накопичується в зерні, походить переважно з двох дже-
рел, а саме: фотосинтетичної асиміляції після цвітіння і транслокації
асимілятів, які зберігаються у вегетативних органах. Інтенсивність
фотосинтезу листків переважної більшості видів рослин, виміряна за
світлового насичення, тісно корелює з вмістом у них азоту. Цей
зв’язок зумовлений тим, що більша частина азоту листків задіяна в
структурах та біохімічних циклах, які забезпечують виконання фото-
синтетичної функції [44]. Досить багато азоту міститься в хлорофіл-
білкових комплексах тилакоїдів і мембранних структурах хлороплас-
тів [45]. Збільшення поглинання й накопичення азоту сприяє розвитку
фотосинтетичних систем та ферментів, що покращує асиміляційну
здатність і транспорт сполук із зелених органів до зерна, створюючи
матеріальну основу для збільшення кількості зерен і підвищення за-
гальної врожайності. Оптимізоване внесення азотних добрив сприяє
підвищенню поглинання світлової енергії та її ефективному перетво-
ренню в хімічну, також збільшує площу листкової поверхні й загаль-
ну ефективність використання азоту і сонячної радіації посівами.
Поєднання всіх цих чинників забезпечує вищу врожайність зерна
[46—53]. Результати низки досліджень показали, що асиміляційна
здатність листків після цвітіння багато в чому визначає кінцеву вро-
жайність зерна пшениці [48, 54, 55]. Домінувальну роль у цьому віді-
грають прапорцеві листки [56].

Ефективність використання азоту при фотосинтезі. Yang et al.
[57] повідомляли про важливість покращення фотосинтезу в поєд-
нанні з ефективністю використання азоту, що включає ефективність
його використання й поглинання. Ефективність використання азоту
при фотосинтезі (ЕВАФ) є одним із важливих чинників, які характе-
ризують ефективність фотосинтезу і використання поживних речо-
вин рослинами [58, 59]. Зі збільшенням рівня азоту його розподіл у
системи карбоксилювання й транспорту електронів спочатку зростає,
а потім знижується, тоді як розподіл у систему депонування поступо-
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во збільшується. Так, у рослин пшениці головним депо азоту до по-
чатку наливання зерна є Рубіско. За високих рівнів мінерального жив-
лення цей фермент накопичується в листках у великій кількості, при
цьому його питома карбоксилювальна активність зменшується [44].
Показано, що ефективність використання азоту в процесах асиміля-
ції СО2 у листках пшениці сучасних високоінтенсивних сортів вища,
ніж у менш продуктивного сорту старої селекції [60].

Вплив старіння листків на використання азоту рослиною. Трива-
лість фотосинтетичної активності тісно корелює зі старінням листків.
Дослідження Alpuerto et al. [61] показало, що прискорене старіння
разом із посиленим розщепленням білка у прапорцевому листку та
ремобілізацією з нього азоту корелювало з вищою врожайністю зер-
на й ефективністю використання азоту. За обмеженого рівня азоту
прискорене старіння може сприяти його ефективній ремобілізації.
Збільшення врожайності зерна значною мірою залежить від кількості
вуглецю, який транспортується з рослинних тканин, оскільки основ-
на частина зерна пшениці — це крохмаль. Критично важливими для
наливання зерна пшениці за низького рівня азоту є як асиміляція
щойно поглинутого азоту після цвітіння, так і його ремобілізація. Ці
процеси потребують притоку та відтоку мобільних форм азоту в
старіючих листках [61].

Процес перерозподілу азоту до зерна. Процес наливання зерна
пшениці та накопичення в ньому азоту забезпечується як його поточ-
ним поглинанням із ґрунту, так і реутилізацією запасів, акумульова-
них у вегетативних органах пагона переважно до фази цвітіння, що
відіграють у цьому процесі провідну роль [62]. У період наливання
зерна відбувається інтенсивний перерозподіл (реутилізація) азоту з
вегетативних органів у зернівки, що формуються. Кількість азоту,
який реутилізується з вегетативних органів, може становити 60—90 %
його загального вмісту в зерні на момент стиглості. Вважають, що
листки є основним джерелом реутилізованого азоту, оскільки саме в
них зосереджена більша частина білків рослини, які в період старіння
піддаються протеолізу з утворенням амінокислот, що транспортують-
ся в зерно. У пшениці зрілі листки слугують акцепторами для збе-
рігання азоту до цвітіння. Однак у наступні фази розвитку вони ста-
ють його донорами для підтримки наливу зерна [45].

У сільськогосподарських культур ремобілізація азоту після цві-
тіння та під час дозрівання насіння тісно пов’язана з врожайністю і
якістю зерна. З початком старіння або внаслідок стресу від посухи
підвищується експресія кількох генів, пов’язаних зі старінням. За цих
умов білки в листках розщеплюються й ремобілізуються у вигляді
амінокислот і амідів до запасаючих тканин та органів [63].

Найважливішими джерелами азоту для зерна є листки і стебла.
Зниження маси цих органів у період дозрівання пов’язане з тим, що в
донорно-акцепторній системі пшениці колос із зернівками є головним
акцептором асимілятів із найбільшою атрагувальною силою, що ініціює
ремобілізацію запасних речовин із місць їхнього тимчасового депону-
вання (з листків — переважно азотовмісних, зі стебла — вуглеводів), а
також запускає процеси старіння, пов’язані з реутилізацією пластичних
речовин із вегетативних органів у зерно. Ефективність реутилізації азо-
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ту з вегетативних частин пагона підвищується у процесі наливання
зерна. У період дозрівання вміст азоту в листках і стеблах знижується в
2—3 рази внаслідок його відтоку в зерно [62]. Вміст азоту в прапорце-
вому листку у фазу цвітіння значущо та позитивно корелює з його
вмістом у зерні. Результати наших дослідів [62] підтвердили коре-
ляційний зв’язок між вмістом азоту в листках головного пагона в період
цвітіння та вмістом цього елемента в повністю дозрілому зерні.

Стебло також виконує роль тимчасового депо не лише вугле-
водів, а й азотних сполук, які згодом переміщуються до колоса [64].
Зменшення вмісту азоту в стеблі упродовж періоду від цвітіння до по-
вної стиглості свідчить про його участь у забезпеченні потреб зерна
у пластичних речовинах [62]. За результатами наших дослідів [62],
внесок депонованих у стеблі асимілятів у формування маси зерна
варіював від 15 до 30 % на низькому та високому фоні мінерального
живлення, відповідно. У першому випадку внаслідок нестачі елемен-
тів живлення (особливо азоту) фотосинтез рослин, починаючи з фа-
зи виходу в трубку, сповільнюється [65], що призводить до скорочен-
ня резервів асимілятів, які можуть бути депоновані у стеблі (до того
ж депонувальна здатність останнього, яка визначається товщиною
шару паренхіми, також редукована). На високому фоні мінерального
живлення рослини пшениці в період колосіння—цвітіння мають уже
остаточно сформований повноцінний фотосинтетичний апарат. Од-
нак головний акцептор асимілятів — зерно — ще не з’явився і щоб
запобігти пригніченню фотосинтезу надлишком асимілятів у листках,
вони експортуються та тимчасово депонуються у стеблі, звідки з по-
чатком росту зернівок ремобілізуються для їхнього наливання на до-
даток до поточного фотосинтезу [66].

Відомо про збільшення внеску в зернову продуктивність депонова-
них у стеблі асимілятів у випадку настання несприятливих умов для фо-
тосинтезу після цвітіння, наприклад термінальної посухи. Під час
термінальних стадій росту та наливання зерна в умовах стресу толе-
рантні генотипи можуть використовувати ремобілізацію запасів стебла
для постачання вуглецю й азоту, необхідних для наливання зерна [63].

Таким чином, ефективність використання депонованих у стеблі
асимілятів й азотовмісних сполук із листків є важливими фізіологічни-
ми складовими продукційного процесу пшениці, оскільки значущо ко-
релюють із такою господарсько-цінною ознакою, як вміст азоту (отже
й білка) в зерні. Важливою є також реутилізація азоту з лусок і остей
колоса, які знаходяться безпосередньо біля зерна, що дозріває [62].

Стратегії азотного удобрення. Проблема забезпечення посівів пше-
ниці азотом є ключовою для отримання високих і якісних врожаїв, а
ефективність використання азоту важлива для досягнення рентабель-
ного виробництва [67]. Одним із способів підвищення врожайності
зерна є застосування азотних добрив. Внесення добрив є важливим
чинником, який може значно збільшити кількість колосків, кількість
зерен у колосі, масу 1000 зерен, загальну продуктивність пшениці й
покращити якість зерна [52, 55, 68—70]. Дослідження на пшениці по-
казали, що внесення азоту в поєднанні з органічними добривами по-
силює поглинання азоту та накопичення біомаси, відтак збільшу-
ється врожайність зерна [71]. Підвищення врожайності зерна озимої
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пшениці досягається покращенням її фізіологічної активності, нако-
пиченням сухої речовини та наливанням зерна [43]. Також відомо,
що оптимізація азотного живлення рослин озимої пшениці — один
із найдієвіших заходів підвищення якості зерна, насамперед збіль-
шення вмісту білкових сполук [70]. Внесення азоту забезпечує більшу
кількість поживних речовин для колоса, покращуючи швидкість за-
в’язування насіння та масу тисячі зерен, тим самим збільшуючи вро-
жайність [43, 72].

Збільшене внесення азоту значно поліпшує просторову організа-
цію судинних пучків, ефективність транспорту асимілятів і оптимізує
їхній розподіл до зерна, що зрештою підвищує швидкість наливання
зерна і врожайність [73]. Кількість днів, необхідних для досягнення
максимальної швидкості наливання зерна, тривалість наливання та
період активного наливання збільшувалися з підвищенням надход-
ження азоту, тоді як маса зерна за максимальної швидкості наливан-
ня і середня швидкість наливання спочатку підвищувались, а потім
незначно знижувалися. Ці результати свідчать, що високий рівень
азоту подовжує тривалість наливання зерна, водночас зменшуючи
його швидкість, імовірно, через посилений метаболізм азоту і спожи-
вання вуглеводів тканинами рослини у поєднанні зі зменшенням
надходження вуглеводів до зерна [74, 75].

Оптимізоване внесення азоту істотно підвищує антиоксидантну
активність у прапорцевих листках пшениці й уповільнює їхнє ста-
ріння. Численні дослідження показали, що раціональне постачання
азоту поліпшує ріст пшениці, підтримуючи ефективне кущення, про-
довжує період наливання зерна, збільшує його швидкість і сприяє пе-
ренесенню поживних речовин до зерна, а також збільшує кількість
колосків, зерен на колос і масу 1000 зерен, що підвищує загальну
врожайність [76, 77]. Азотні добрива недоцільно застосовувати у ви-
соких дозах до посіву, оскільки підвищені концентрації азоту в ґрунті
можуть несприятливо вплинути на рослини на початкових етапах їх
розвитку. Водночас не слід допускати й азотного голодування рослин
пшениці на початку вегетації [78]. За низького надходження азоту
його кількість недостатня для задоволення потреб репродуктивного
розвитку, що потенційно призводить до передчасного старіння лист-
ків під час наливання зерна через сигнали старіння, опосередковані
АБК (рисунок) [63, 79].

Wang et al. [80] виявили, що зі збільшенням дози внесення азо-
ту врожайність зерна демонструвала тенденцію спочатку до зростан-
ня, а потім до зниження. У дослідженнях Li et al. [81] не виявлено
значного покращення фотосинтетичної здатності при внесенні дози
азоту, яка перевищувала 210 кг/га. Результати цих досліджень пока-
зують, що внесення азоту на рівні 210 кг/га досягає максимального
балансу між підтримкою фотосинтетичної здатності й ефективністю
розподілу асимілятів у донорно-акцепторній системі пшениці. Така
доза збільшує транспорт асимілятів після цвітіння, оптимізуючи роз-
поділ сухої речовини в зерно у момент дозрівання, тоді як доза N270,
навпаки, призводить до розподілу більшої частини сухої речовини у
вегетативні органи, обмежуючи потенційне збільшення врожайності
зерна. Максимальні значення кількості зерен на колос, маси зерна і
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врожайності були досягнуті за внесення дози N210. Збільшення дози до
N270 призвело до значного зниження цих параметрів. Це узгоджуєть-
ся з працями інших авторів, які спостерігали зниження врожайності,
коли внесення азоту перевищувало 240 кг/га [27, 82—84],

Ризики надмірного підживлення. Надходження надмірної кількості
азоту може спричинити затримку старіння внаслідок підтримки рів-
ня цитокінінів і пригнічення генів, пов’язаних зі старінням, й тим са-
мим затримати дозрівання врожаю, зменшити інтенсивність нали-
вання зерна, через накопичення неструктурних вуглеводів у соломі й
перешкоджаючи ремобілізації сухої речовини з вегетативних органів
у зерно [85—91]. Надмірне внесення азоту також може спровокувати
надмірне кущіння на ранній стадії росту, що призводить до недостат-
нього наливання зерна і зниження швидкості зав’язування насіння й
маси 1000 зерен [92]. Таким чином, забезпечення належної ефектив-
ності використання ґрунтового азоту й уникнення надлишкового
удобрення є ключовими для покращення живлення і досягнення ви-
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Схематична діаграма, яка показує регуляцію кількох шляхів у відповідь на високий та
низький рівень нітратів у рослин. Сигнальні шляхи призводять до початку старіння
листків. Чорні стрілки вказують на позитивну регуляцію червоні лінії — на негатив-
ну як інгібувальний ефект:

АБК — абсцизова кислота; ІОК — індол-3-оцтова кислота; ЖК — жасмонова кислота; ЕТ— ети-
лен; ГАС — гени, асоційовані зі старінням; TGA1 — фактор зв’язування мотивів TGACG;
NRT — транспортер нітратів; ПК — протеїнкіназа; ФЛ-С — фосфоліпаза C; WRKY, NAC —
транскрипційні фактори; ARF — транскрипційні фактори відповіді на ауксин.
Низький та надзвичайно низький рівень нітратів чинять стимулювальний та інгібувальний вплив
на розвиток бічних коренів відповідно, тоді як високий рівень NO3 чинить інгібувальний вплив
на ріст бічних коренів [63]



сокої врожайності пшениці. Ці результати підкреслюють необхідність
збалансування надходження азоту з потребами культури за допомо-
гою точних стратегій контролю.

Терміни і способи внесення азотних добрив. Раціональне внесення
азотних добрив на різних стадіях розвитку пшениці за певних норм
підживлення має важливе значення для її росту. Zain et al. [93] вия-
вили, що належне управління часткою внесення азоту і застосування
його більшої кількості на пізніх стадіях росту пшениці сприяє підви-
щенню кількості зерен у колосі й маси 1000 зерен. Liu et al. [94]
також повідомили, що збільшення норми внесення азоту на етапах
виходу в трубку та колосіння істотно покращує компоненти продук-
тивності й, таким чином, підвищує врожайність зерна.

Дослідження показали, що позакореневе внесення добрив може
підвищити врожайність зерна й ефективність використання азоту
порівняно з лише основним внесенням. З іншого боку, надмірне по-
закореневе удобрення збільшує накопичення біомаси, проте призво-
дить до надмірного посилення вегетативного росту за рахунок змен-
шення репродуктивного, що в результаті зменшує врожайність [95].
Результати досліджень Zhang et al. [47] і Hamani et al. [45] свідчать,
що співвідношення роздільного внесення азоту за основного та по-
закореневого підживлення N50-50 у поєднанні зі зрошенням покращу-
ють ефективність роботи ФС II, що може збільшити інтенсивність
фотосинтезу. Раціональне співвідношення основного та позакорене-
вого внесення азотних добрив забезпечує краще накопичення азоту й
підвищення вмісту хлорофілу в листках, що поліпшує фотосинтетич-
ну здатність, подовжує період їхнього функціонування і, як наслідок,
істотно збільшує врожайність пшениці [95, 96].

Таким чином, оптимізація норм внесення азоту є найефектив-
нішим підходом до підвищення врожайності зерна [97].

Вплив підживлення на білковий комплекс. Дослідження показують,
що стратегії управління нормами внесення азотних добрив важливі не
лише для підвищення врожайності пшениці, а й для оптимізації основ-
них агрономічних практик, які впливають на вміст і склад білка в зерні
[10, 99—103]. Утворення загального білка зерна тісно пов’язане з погли-
нанням азоту і його ремобілізацією після цвітіння. Внесення азоту
збільшує вміст амінокислот, змінюючи активність нітратредуктази і
глутамінсинтетази в листках пшениці, що підвищує вміст білка. У пев-
ному діапазоні, зі збільшенням рівня внесення азоту, вміст білка в зерні
пшениці підвищується, проте надмірне або недостатнє внесення змен-
шує транспортування накопиченого до цвітіння азоту до зерен та нега-
тивно впливає на вміст у них білка [103—105].

Wang et al. [106, 107] повідомляли, що зі збільшенням норми
внесення азоту вміст запасного білка збільшується, тоді як вміст роз-
чинного значно зменшується. Внесення азоту збільшує час утворен-
ня і стабільності пшеничного тіста та покращує його характеристики
[108, 109]. Тому наявність додаткового азоту впродовж усієї фази на-
ливання зерна є критично важливою для досягнення високого рівня
білка [32, 110—113].

Якщо внесення азоту на ранніх фазах у першу чергу покращує
вегетативний ріст і потенціал врожайності, то підживлення на пізніх
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фазах є ефективнішим у підтриманні накопичення білка в зерні.
Примітно, що внесення азоту після появи прапорцевого листка (GS 37)
підвищує вміст білка в зерні, сприяючи його синтезу під час репродук-
тивної фази. У пізню фазу репродуктивного росту азот, поглинений
рослинами, може бути використаний для задоволення потреб, пов’яза-
них з ростом і розвитком зерна [114], що сприяє накопиченню в ньо-
му білка. Внесення азоту у ранні фази може певною мірою збільшити
чисту продуктивність фотосинтезу та сприяти перенесенню азоту в зер-
но. Це допоможе зменшити «ефект розбавлення» білка крохмалем [115]
і, зрештою, одночасно підвищити врожайність і якість пшениці.

Дози внесення азоту, кратність і терміни внесення узгоджують із
величинами доступної для рослин пшениці вологи [67]. Високі нор-
ми внесення азоту за певного дефіциту води зменшили втрати вро-
жаю зерна та збільшили накопичення білка в зерні [51]. Навіть за не-
достатнього поливу ця подвійна перевага може бути пов’язана зі
збільшенням метаболічної активності в рослинах та вищою ефек-
тивністю використання азоту за помірного забезпечення цим елемен-
том. Крім того, за умов посухи помірний рівень азоту стимулює роз-
виток коренів і підвищує ефективність використання води, сприяючи
наливанню зерна та накопиченню білка [51, 98].

Використання азотних добрив впливає також на рівень мікроеле-
ментів у зерні пшениці [116, 117] і зменшує молярне співвідношення
фітинової кислоти до мікроелементів, тим самим збільшуючи їхню
біодоступність. Це пов’язане з підвищенням активності та кількості
транспортних білків, які стимулюються азотним живленням [118].

Фізіологічне значення позакореневого внесення азоту. Результатив-
ною стратегією покращення вмісту та якості білка в зерні пшениці є
позакореневе внесення азоту (ПВА). Воно є ефективним для швид-
кого вирішення проблеми недостатнього живлення культури на піз-
ніх стадіях росту, коли доступність поживних речовин у ґрунті може
знизитися через старіння коренів і посушливу погоду. ПВА поліпшує
синтез ключових ферментів метаболізму азоту — нітратредуктази,
глутамінсинтетази і глутаматпіруватамінотрансферази, що сприяє
кращому синтезу в зерні проламінів і глютенінів, тим самим збільшу-
ючи загальний вміст білка [109]. Rekowski et al. [119] повідомили, що
позакореневе внесення азоту у фазу колосіння значно підвищило як
урожайність пшениці, так і концентрацію білка. Також є дані, що
азот, який вноситься між фазами кущіння та виходу в трубку, сприяє
розвитку куща та колоса, які є вирішальними факторами формуван-
ня врожайності зерна [120]. Інші дослідження показали, що опти-
мальний час для позакореневого внесення азоту коливається від
цвітіння до середини наливання зерна [121]. Внесення азоту під час
цвітіння привело до найбільшого підвищення як врожайності, так і
вмісту білка, тоді як внесення у фазу виходу в трубку або після цві-
тіння переважно збільшило вміст білка з мінімальним впливом на вро-
жайність [122]. У фазу цвітіння пшениця має високу потребу в азоті, а
його ремобілізація в кінці сезону стає ефективнішою, що поліпшує
розвиток зерна та накопичення білка [123].

Позакореневе підживлення азотом у період після цвітіння
сприяє підвищенню його вмісту в зерні й подовженню активного
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функціонування фотосинтетичного апарату внаслідок зменшення кон-
куренції за азотовмісні сполуки між ним і зернівками [124]. Також
цей прийом корисний для зменшення втрат азоту й екологічного
ризику, викликаного здебільшого денітрифікацією та вимиванням
азоту [125]. Результати досліджень Wu et al. [122] свідчать, що пізньо-
сезонне позакореневе внесення азоту пом’якшило традиційну нега-
тивну кореляцію між врожайністю пшениці й вмістом білка, значно
збільшивши порівняно з контрольними варіантами як перший, так і
другий показники, що дало змогу покращити якість зерна без зни-
ження потенціалу врожайності.

Постачання азоту в кінці сезону зміщує його транслокацію на
стадію наливання зерна [126] та посилює поглинання азоту зерном,
тим самим підтримуючи синтез і накопичення білка [127]. Збільшен-
ня норми позакореневого удобрення підвищує чисту продуктивність
фотосинтезу й параметри флуоресценції хлорофілу прапорцевого ли-
стка після цвітіння, що сприяє накопиченню сухої речовини і зреш-
тою збільшує врожайність зерна [128].

Вплив позакореневого внесення різних форм азотних добрив на фор-
мування якості зерна. Lyu et al. [111] проведено порівняльне дослі-
дження позакореневого внесення різних форм азоту (NO3

—, карбамід
(сечовина), NH4

+) під час цвітіння, щоб оцінити їхній вплив на на-
копичення білка в зерні пшениці, формування якості й механізми,
які лежать у його основі. Позакореневе внесення трьох форм азоту
показало різний вплив на збільшення вмісту білків клейковини зер-
на та покращення якісних ознак. За внесення NH4

+ спостерігалося
більше поглинання азоту для наливання зерна після цвітіння з від-
носно сильним підвищенням активності ферментів і експресії генів,
пов’язаних з метаболізмом азоту в прапорцевому листку на 8—20-ту
добу після цвітіння, тоді як його сприяння метаболізму азоту в зерні
стало слабшим після 20-ї доби, ніж за обробки NO3

— та сечовиною.
Натомість, позакореневе внесення NO3

— та сечовини під час цвітіння
посилило активність метаболізму азоту в зерні та накопичення білка.
Гени, котрі контролюють синтез клейковинних білків і утворення ди-
сульфідних зв’язків, мали підвищену експресію під впливом NO3

— та
сечовини на 20—28-му добу після підживлення, що сприяло збіль-
шенню вмісту і якості білка в зерні. Загалом, позакореневе внесення
NO3

— та сечовини було ефективнішим, ніж NH4
+, для збільшення

наповнення зерна азотом [13, 111].
Головним сучасним напрямом розвитку систем живлення рос-

лин і створення високоефективних добрив є розробка комплексних
складних препаративних форм. Найбільшу увагу приділяють створен-
ню комплексних добрив для позакореневого підживлення, що дає
змогу значно підвищити коефіцієнти засвоєння поживних речовин і
знизити надходження пестицидів у навколишнє середовище [78]. Ре-
зультати, опубліковані Dong et al. [129], свідчать, що рослини пше-
ниці та кукурудзи краще росли при застосуванні змішаних форм азо-
ту, ніж за застосування однієї форми.

Підсумки. Отже, питання формування продуктивності та якості
зерна пшениці має дві складові: по-перше, генотипні особливості
фотосинтетичної активності й пов’язаних із нею процесів реутиліза-
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ції й накопичення азоту в різних сортів, по-друге — вплив на ці про-
цеси основного та позакореневого внесення азотовмісних добрив. Наш
огляд показав, що ці складові мають адитивний вплив на показники
врожайності й вмісту білка в зерні пшениці. Натепер увага дослідників
зосереджена на вирішенні проблеми негативної кореляції між продук-
тивністю і якістю зерна пошуком технологічних способів пом’якшення
цього протиріччя. У кінцевому підсумку це дасть змогу збільшити кіль-
кість та підвищити якість сільськогосподарської продукції з метою за-
безпечення харчових потреб населення України і світу.
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PHYSIOLOGICAL MECHANISMS OF WHEAT GRAIN PRODUCTIVITY AND
QUALITY FORMATION UNDER VARIOUS CONDITIONS OF NITROGEN
NUTRITION
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The review, based on literature data and the authors’ own research, analyzes the issue of
relationship between photosynthetic activity and nitrogen distribution in plant organs in con-
nection to the problems of grain yield and quality formation. Special attention is paid to win-
ter wheat, one of the most widespread and important agricultural crops in the world. The
role of nitrogen as a key element that is part of many organic compounds necessary for plant
life is considered. The influence of nitrogen on the development of root system and leaf sur-
face, and its role in optimizing water use efficiency are shown. The relationship between
nitrogen content and photosynthesis, the role of leaves in the formation of grain yield, and
the Rubisco enzyme as a nitrogen depot, as well as the process of redistribution of this ele-
ment to the grain, are highlighted. It is demonstrated that as the nitrogen level increases, its
distribution into the carbon assimilation system first increases and then decreases, while the
distribution into the deposition system gradually increases. Foliar fertilization contributes to
the formation of grain quality, an increase in its protein content and yield. This measure
increases the photosynthetic nitrogen use efficiency (PNUE) and has a positive effect on the
water regime of plants. It is emphasized that the issue of the formation of wheat grain pro-
ductivity and quality has two components: genotypic features of photosynthetic activity and
the associated processes of nitrogen remobilization and accumulation in grain, as well as the
influence of the main and foliar application of nitrogen-containing fertilizers on these
processes. Researchers are focused on finding ways to combine these components to miti-
gate the contradiction between grain productivity and protein content.

Key words: wheat, nitrogen, photosynthesis, remobilization, productivity, quality.
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