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Вступ

Посуха є одним із найшкідливіших абіотичних 
стресорів, який загрожує існуванню рослин 
(Wang et al., 2003). Рослини протидіють посусі 
завдяки комбінації різних адаптивних страте-
гій, серед яких уникнення стресового впливу 
(шляхом коригування програми розвитку і за-
вершення репродуктивного періоду до початку 
посухи), запобігання стресовому впливу (внас-
лідок морфологічних і фізіологічних адаптаці-
йних перебудов, які забезпечують підтримку 

водного балансу) і набуття стійкості на клітин-
ному та молекулярному рівнях (Dolferus, 2014).

Рід Quercus L. нараховує до 500 видів і є од-
ним з найчисленніших родів деревних рослин 
Північної півкулі. Він представлений листопад-
ними і вічнозеленими деревами і кущами, що 
зростають у помірних і субтропічних лісах, а 
також інколи у субтропічній та тропічній сава-
ні (Nixon, 1993; Manos et al., 1999; Hubert et al., 
2014). За результатами морфологічних і молеку-
лярно-філогенетичних досліджень, види роду 
Quercus можна об'єднати у два підроди: Quercus 
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Реферат. Рід Quercus нараховує до 500 видів і є одним з найчисленніших родів деревних рослин Північної півкулі. 
Екстремальні екологічні умови, серед яких посуха, впливають на виживання та розповсюдження видів роду Quer-
cus. Рослини протидіють посусі завдяки комбінації різних адаптивних стратегій. Щоб виявити закономірності, 
пов’язані зі стресом, викликаним посухою, досліджуються морфологічні, фізіологічні та молекулярні адаптивні 
зміни. В огляді проаналізовані та узагальнені новітні відомості щодо адаптації видів роду Quercus до умов 
посухи. Зосереджено увагу на роботах з вивчення впливу посухи на ріст, продуктивність, фізіолого-біохімічні 
та молекулярні характеристики видів роду Quercus, особливо тих, що зростають на теренах України. Висвітлені 
відомості щодо впливу посухи на фотосинтетичну активність, антиоксидантну систему, синтез вторинних 
метаболітів, ендогенні фітогормони. Обговорені результати новітніх молекулярно-генетичних досліджень, зокрема 
на рівні геному, транскриптому, протеому та метаболому. Наголошується, що вивчення ключових процесів, які 
формують посухостійкість, має наукове та економічне значення, оскільки сприяє відбору і створенню фенотипів, 
що протистоятимуть посусі.

Ключові слова: геном, метаболізм, посухостійкість, протеом, ріст, розвиток, транскриптом, Quercus

https://doi.org/10.15407/ukrbotj80.03.251
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
https://doi.org/10.15407/ukrbotj80.03.251
https://orcid.org/0000-0002-2173-8341
https://orcid.org/0000-0003-0380-0807
https://orcid.org/0000-0003-1069-9698
https://orcid.org/0000-0002-6453-228X


252 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2023. 80 (3)

І.В. КОСАКІВСЬКА та ін.

subg. Cerris Oerst. і Quercus subg. Quercus. У під-
роді Cerris виділяють три секції: Cyclobalanopsis 
Oerst., Ilex Loudon. та Cerris. У підроді Quercus — 
п’ять секцій: Protobalanus (Trel.) O. Schwarz, Pon-
ticae Stef., Virentes Loudon, Quercus та Lobatae Lo-
udon (Hubert et al., 2014; Denk et al., 2017).

На теренах України представлені такі таксо-
ни видового та підвидового рангів (Lonachevs-
kyi, Hryn, 1952; Ivchenko, 1987):

Підрід Quercus
Секція Quercus
Quercus aurea Wierzb. (Q. banatus P.Kucera, Q. 

dalechampii auct. non Ten.; Q. dalechampii var. au-
rea (Wierzb.) Mátyás), Q. petraea (Matt.) Liebl. sub-
sp. petraea, Q. petraea subsp. polycarpa (Schur) Soó 
(Q. polycarpa Schur), Q. pubescens Willd., Q. robur 
L. (аборигенні рослини).

Секція Lobatae
Quercus rubra L. (культивований та натуралі-

зований інвазійний вид). Відомі також пооди-
нокі випадки спонтанного зростання в Україні 
ще одного чужорідного виду — Q. palustris Mün-
chh. (Yavorska, Mosyakin, 2001).

Підрід Cerris
Секція Ilex
Quercus ilex L. (культивований та інколи зди-

чавілий)
Секція Cerris
Quercus cerris L. (аборигенний)
Крім того, ще декілька видів культивуються в 

ботанічних садах, парках, лісництвах і на при-
садибних ділянках (Lonachevskyi, Hryn, 1952; Iv-
chenko, 1987).

Quercus robur (дуб черешчатий)  — одна з 
головних лісоутворюючих порід України. Це 
світлолюбний вид, для якого важливе верхнє 
освітлення крони при допустимості та навіть 
бажаності бокового затінення, особливо в мо-
лодому віці. Виділяють ранньо- та пізньоквітучі 
фенологічні форми Q. robur (Kitin, Funada 2016).

Quercus rubra (дуб червоний) — широколис-
тяна високоросла лісова порода, здатна присто-
совуватися до несприятливих екологічних умов 
і легко розповсюджуватися за допомогою пло-
дів. До Європи вид був завезений у XVII сто-
літті з Північної Америки. Поширений по всій 
території України. Має вищий ніж у Q. robur та 
Q. рetraea потенціал адаптації до прогнозованих 
змін клімату (Nicolescu et al., 2020).

Quercus petraea (дуб скельний) росте в Кар-
патах, у гірському Криму, на південному заході 

Лісостепу, зрідка трапляється у Поліссі. Осо-
бливості будови кореневої системи дозволяють 
краще забезпечувати рослину вологою (Didukh 
et al., 2004; Mijnsbrugge et al., 2016).

Quercus ilex (дуб кам’яний) на території Укра-
їни культивується на Південному березі Криму 
(Ivchenko, 1987; Plugatar et al., 2013). Це вічнозе-
лені дерева, що ростуть дуже повільно та добре 
пристосовані до сухого жаркого клімату (David 
et al., 2007; Tsakaldimi et al., 2009).

Quercus pubescens (дуб пухнастий) росте на 
Поділлі, в Гірському Криму та на Південному 
березі Криму (Didukh et al., 2004). Віддає пере-
вагу схилам, зазвичай не вище, ніж 500 м н. р. м. 
На Південному березі Криму верхня межа виду 
на північних схилах становить 560 м, на півден-
них — 725 м (Plugatar et al., 2013). Дерева, які ро-
стуть поодиноко, мають дуже широку та непра-
вильну крону; у них часто розвиваються кілька 
стовбурів. Завдяки низькому рівню транспіра-
ції і морфологічним особливостям листових 
пластинок Q. pubescens добре пристосований до 
умов жаркого клімату з низьким рівнем опадів. 
За умов дефіциту вологи у цього виду посилю-
ється виділення терпеноїдних і фенольних ре-
човин (Genard-Zielinski et al., 2014).

Quercus aureus (дуб золотистий) росте на вап-
някових, сухих і кам’янистих ґрунтах; у Закар-
патті (рідко у передгірних лісах, 150–370 м н. 
р. м.) та зрідка трапляється в Криму. В україн-
ській літературі цей вид здебільшого наводився 
під помилковою назвою "Q. dalechampii", яка у 
вузькому розумінні насправді стосується енде-
мічного виду, поширеного в Італії. В Україні Q. 
aureus трапляється на північній та східній межі 
свого природного поширення (Ivchenko, 1987; 
Didukh et al., 2004).

Quercus cerris (дуб бурґундський) в Україні 
росте в Закарпатті (Юлівські гори, Берегівське 
л-во, південні схили вулканічних пагорбів) та 
культивується на Південному березі Криму. В 
Україні знаходиться на північній та східній межі 
поширення (Ivchenko, 1987; Didukh et al., 2004).

Вивченню механізмів формування реакції- 
відповіді на абіотичні і біотичні стреси у пред-
ставників роду Quercus присвячена низка дослі-
джень. Повідомлялось, що стреси впливають на 
метаболізм, фотосинтез, сигналінг, ензиматич-
ну активність, транскриптом і протеом дубів 
(Escandón et al., 2021). Ми зосередили увагу на 
роботах щодо вивчення впливу посухи, одного 
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з головних абіотичних стресорів, на ріст, про-
дуктивність, фізіологічні та молекулярні харак-
теристики видів роду Quercus, особливо тих ви-
дів, що зростають на теренах України.

Вплив посухи на плодоношення  
та проростання жолудів
Плоди дубів  — жолуді є важливим компонен-
том в екосистемах, де поширені види Quercus. 
У жолудів так званих "білих дубів" (серед яких 
Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens) немає 
періоду спокою. Вони проростають восени, 
іноді навіть не впавши з дерева, і містять мен-
ше дубильних речовин, ніж жолуді "червоних 
дубів" (наприклад, Q. rubra). Після опадання 
жолуді червоних дубів зимують і проростають 
навесні. Дуби  — однодомні рослини. Чоловічі 
квітки, зібрані у досить довгі, пониклі зелену-
вато-жовті сережки, з’являються приблизно 
за два тижні до появи набагато менших жіно-
чих квіток, після чого відбуваються запилення 
і запліднення. У червоних дубів поява жіночих 
та чоловічих квіток і запилення проходить так 
само, як у білих, однак запліднення відбуваєть-
ся лише на третій рік, тоді й дозрівають жолуді. 
Процеси запилення та запліднення чутливі до 
температурних коливань і кількості вологи в 
ґрунті. Оптимальними вважаються теплі дні та 
прохолодні ночі. Висока температура повітря 
або заморозки та посуха порушують розвиток 
жолудів, що може призвести до раннього опа-
дання. Несприятливі погодні умови спричиню-
ють втрату до 55% жолудів чорного дуба (Q. vel-
utina) і до 89% жолудів Q. rubra. Ріст і розвиток 
жолудів найбільше залежать від літньої посухи. 
Припускають, що весняні дощі в період дозрі-
вання пилку впливають на зав’язування жолу-
дів на другому році. Існують докази, що окремі 
дерева ніколи не плодоносять, або ж плодоно-
сять дуже рідко (Finley, 2020). За даними Gebu-
rek et al. (2012), види Q. robur і Q. petraea про-
дукують велику кількість пилку щороку і здатні 
за сприятливих умов давати рясний врожай  
жолудів.

В окремих роботах наголошується, що пло-
доношення дубів нерівномірне в різні роки, а 
продукування жолудів потребує значних вну-
трішніх ресурсів, і тому не відбувається кожно-
го року (Herrera et al., 1998; Koenig et al., 2003). 
Запропоновано декілька гіпотез щодо періо-
дичності продукування жолудів, які базуються 

на динаміці накопичення і розподілу життє-
вих ресурсів рослин (Nussbaumer et al., 2021). 
Перша — гіпотеза зберігання ресурсів, вона пе-
редбачає накопичення ресурсів для найбільш 
рясного продукування жолудів і наступне їхнє 
вичерпання після активного плодоношення; 
друга  — гіпотеза перерозподілу ресурсів базу-
ється на переміщенні ресурсів із вегетативних 
у генеративні органи і третя — гіпотеза відпо-
відності ресурсів передбачає інвестування ре-
сурсів одночасно у вегетативний і генеративний 
розвиток (рис. 1).

Дослідження генеративного та вегетативно-
го розвитку Q. robur і Q. рetraea показало, що, 
залежно від географічного регіону, квітування 
цих видів триває з початку квітня до початку 
травня. Жолуді розвиваються впродовж літа 
того ж року. Опадання плодів починається при-
близно в кінці вересня і триває до кінця жовт-
ня. Ріст стовбура починається на початку квіт-
ня і триває до жовтня. Виснаження ресурсів 
спостерігається після активного плодоношення, 
під час якого концентрація вуглецю у листках 
не зростає, а вміст азоту і фосфору знижується. 
Виявлено, що дуби розподіляють ресурси для 
генеративного та вегетативного росту одночас-
но (Nussbaumer et al., 2016, 2021; Caignard et al., 
2017).

Посуха негативно впливає на врожайність, 
розмноження та відтворення деревних рослин. 
Так, за посухи зменшується розмір жолудів 
(Long, Joned, 1996) і посилюється ураження їх 
комахами (Espelta et al., 2008), змінюється фе-
нологія продукування насіння (Peñuelas et al., 
2002). Літня посуха негативно впливає на роз-
виток та дозрівання жолудів Q. ilex, урожай-
ність котрого зменшується на 59% (Espelta et al., 
2008). За умов тривалої помірної посухи (змен-
шення кількості опадів до 15%) зменшувались 
численність репродуктивних дерев Q. ilex, се-
редня кількість утворених на них жіночих кві-
ток, врожай жолудів (Ogaya, Penuels, 2007; Sán-
chez-Humanes, Espelta, 2011) та суттєво зростала 
абсцисія (Espelta et al., 2008). 

Плодоношення у найбільш поширених видів 
дубів починається, коли дерева досягають віку, 
за різними даними, від 20 до 80 років. Дерева, 
які ростуть поодиноко, починають плодоноси-
ти раніше, ніж дерева у насадженнях. З віком 
урожайність підвищується, що пов’язано не 
лише зі зміною фізіологічного стану дерев, а й 
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зі збільшенням розміру крон і кількості плодо-
носних пагонів. Плодоношення стає помітним 
у середньовікових насадженнях, залишаючись 
на високому рівні до віку фізіологічної старості, 
коли воно поступово припиняється. Ріст дубів у 
висоту продовжується 120–200 років, а приріст 
у ширину — протягом всього життя (Kovalenko, 
2018; Musiyenko, 2018).

На формування жолудів впливають силь-
ні весняні дощі, повені у вегетаційний період, 
високі та низькі температури, а ранні замороз-
ки серйозно пошкоджують квітки дубів, що 
призводить до поганого запилення. Червоні 
дуби рясно плодоносять кожні 3–5 років, тоді 
як білі  — один раз у 4–7 років. Пошкоджен-
ня жолудів шкідниками або патогенами також 

пов'язано з екологічними умовами. У роки ак-
тивного плодоношення ріст стовбура та загаль-
на біомаса листків не зменшуються навіть за 
рахунок утворення нових листків, що вказує на 
здатність компенсувати зниження біомаси ок-
ремих листків (Nussbaumetr et al., 2016; Caignard 
et al., 2017).

При проростанні жолудів Q. ilex має місце ти-
пова трифазна крива поглинання води, знижу-
ється вміст сахарози та збільшується глюкози і 
фруктози. Для зрілих жолудів характерні низькі 
рівні абсцизової (АБК) і високі гіберелової (ГК3) 
кислот. Після проростання за високого вміс-
ту ГК3 збільшуються кількість індоліл-3-оцто-
вої кислоти (ІОК) та цитокінінів, що зазви-
чай спостерігається під час росту та розвитку. 

Рис. 1. Схематичне зображення гіпотез, згідно з якими відбувається продукування жолудів відповідно до динамі-
ки внутрішніх ресурсів. Гіпотеза збереження ресурсів: ресурси накопичуються для продукування значної кількості 
жолудів. Гіпотеза перерозподілу ресурсів: спрямування ресурсів від вегетативного на генеративний ріст і розвиток. 
Гіпотеза відповідності ресурсів: ресурси рівномірно розподіляються між вегетативним і генеративним ростом і роз-
витком. Позначки: "?" — динаміка ресурсів може змінюватися в рік (роки) рясного врожаю; червоні стрілки — при-
ріст стовбура поточного року; "–1"  — рік до рясного продукування жолудів; "0"  — рік рясного врожаю жолудів; 
"+1" — рік після рясного врожаю жолудів (адаптовано за Nussbaumer et al., 2021)

Fig. 1. Hypotheses of acorn production. Resource storage hypothesis: resources are accumulated to support the production of 
a significant number of acorns. Resource switching hypothesis: allocation of resources shifts from vegetative to generative gro-
wth and development. Resource matching hypothesis: resources are distributed evenly between vegetative and generative gro-
wth and development. "?" — indicates that resources dynamics may vary in the year(s) of abundant harvest; red arrows repre-
sent trunk growth in the current year; "–1" — refers to the year before abundant acorn production, "0" — represents the year 
of abundant acorn harvest; "+1" denotes the year following abundant acorn harvest (adapted from Nussbaumer et al., 2021)
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Показано, що у жолудях експресія генів, відпо-
відальних за посухостійкість, зменшується зі 
збільшенням вмісту води. Одразу після абсци-
зії активізуються гени, задіяні в метаболізмі, а 
важливість активних форм кисню (АФК) під 
час проростання проявляється у високих рів-
нях транскриптів генів Sod і Gst, що містяться в 
зрілих жолудях (Romero-Rodríguez et al., 2018). 
Чутливість жолудів Q. ilex до посухи спостеріга-
ється на тлі низького рівня АБК (Ali-Rachedi et 
al., 2004). Вміст гормону у зрілих осях ембріонів 
Q. ilex становить 6,4 ± 1,0 нг/ г сирої речовини 
(Romero-Rodríguez et al., 2018).

За морфологічними та фізіологічними озна-
ками виділяють чотири стадії розвитку зародків 
Q. robur. Максимальне накопичення AБК відпо-
відає проміжній стадії дозрівання (стадія III), 
після чого вміст гормону знижується наприкін-
ці пізньої фази дозрівання (стадія IV). Високі 
рівні IОК притаманні початку росту ембріона, 
коли відбувається експоненційний ріст (стадія 
II), проте знижуються під час подальшого роз-
витку. Крохмаль накопичується поступово в 
процесі дозрівання. На IV стадії (напередодні 
осипання), вміст його значно зростає. На I та 
II стадіях суттєво збільшується рівень проліну. 
Експресія проростання вища на безгормональ-
ному середовищі, зокрема серед зародків ІІ та 
ІІІ стадій. Варіації рівнів фітогормонів (АБК) 
у поєднанні зі змінами вмісту води в тканинах 
є важливими факторами розвитку зародків Q. 
robur (Prewein et al., 2006). Зміни вмісту води 
розглядаються як відносно ефективний показ-
ник розвитку насіння і використовуються для 
визначення фізіологічної зрілості. Вміст води 
в ньому після запліднення зазвичай високий і 
зменшується з розвитком насіння до фізіологіч-
ної зрілості. Вважається, що десикація покра-
щує частоту проростання за рахунок зниження 
вмісту АБК, або зміни чутливості до гормону 
(Prewein et al., 2006).

При проростанні жолудів Q. robur на агарі 
різної концентрації за умов зниження воло-
гості та зростання в'язкості й осмотичного по-
тенціалу спостерігається затримка розвитку 
ембріонів. Проліферація ембріогенної тканини, 
швидкість проростання та кількість утворе-
них ембріонів знижуються. Під час дозрівання 
вміст води в ембріонах поступово зменшуєть-
ся з 94 до 80%. На тлі зменшення осмотичного 
потенціалу знижується рівень АБК, яка разом 

із проліном впливає на дозрівання та якість со-
матичних зародків (Prewein et al., 2004). Пові-
домлялось, що збільшення концентрації агару 
до 1% та подальша втрата 20–25% вологи при-
скорюють дозрівання та проростання соматич-
них зародків Q. robur в культурі in vitro. У зрілих 
ембріонах вміст проліну зростає майже в 16 ра-
зів, а рівень ендогенної АБК зменшується вдвічі 
(Sunderlikova, Wilhelm, 2002; Prewein et al., 2006). 
Праймування розчином ГК3 активувало про-
ростання жолудів, стимулювало ріст рослин Q. 
robur та уповільнювало ріст рослин Q. rubra. Ек-
зогенна ГК3 не знімала синдрому появи недруж-
ніх сходів, але покращувала життєздатність 
жолудів, сприяючи збільшенню кількості схо-
дів (Kosakivska et al., 2022a). Обробка розчином 
сигнальної молекули-медіатора бактеріального 
походження N-гексаноїл-L-гомосеринлактону 
(С6-ГГЛ) індукувала зростання біомаси сім’ядо-
лей та прискорювала використання поживних 
речовин проростками Q. robur. Суха біомаса у 
коренях проростків Q. robur і пагонах Q. rubra 
зросла відповідно на 103% та 153%. Зафіксовано 
збільшення кількості, довжини, біомаси та за-
гальної площі листків, а також зміни в архітек-
турі кореневої системи обох видів, які прояви-
лися у формуванні численних бічних коренів 
(Kosakivska et al., 2022b).

Вплив посухи на ріст молодих рослин
У видів роду Quercus спостерігається цикліч-
ність між ростом пагонів та кореневої системи. 
Інтенсивний ріст у весняний період та накопи-
чення запасів вуглецю в кореневій системі роз-
глядаються як стратегія запобігання посусі, зав-
дяки якій рослини отримують доступ до води в 
глибинних шарах ґрунту (Sanz-Pérez et al., 2009). 
Встановлено, що за постійних умов середовища 
у саджанців Q. alba та Q. marilandica синхронно 
з чіткою періодичністю розвиваються корені і 
пагони. Розвиток стрижневого і бічних коренів 
відбувається на тлі припинення ростових про-
цесів надземної частини. Під час росту пагонів 
ріст коренів у саджанців і дорослих дерев галь-
мується (Reich et al., 1980; Harmer, 1990).

Корені, які першими зазнають впливу ґрун-
тової посухи, відіграють ключову роль у сприй-
нятті сигналу та формуванні реакції-відповіді. 
Корені забезпечують вологою та мінеральними 
поживними речовинами інші органи рослини і 
синтезують фітогормони, задіяні у трансдукції 
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стресового сигналу (Ghosh, Xu, 2014). Присто-
сованість Q. ilex до сухого спекотного клімату 
обумовлена, зокрема, будовою кореневої систе-
ми, яка завдяки глибинному заляганню, вели-
кій площі та швидким темпам росту ефективно 
поглинає вологу з ґрунту. Разом із цим дрібні 
склерофільні листки Q. ilex характеризуються 
мінімальною транспірацією та економічним ви-
користанням води (David et al., 2007; Tsakaldimi 
et al., 2009).

Нестача води може стимулювати ріст коре-
нів та пригнічувати розвиток надземної части-
ни (Yamaguchi, Sharp, 2010). Так, за умов посухи 
корені саджанців Q. petraea розвивалися краще 
за пагони, що дозволило рослині отримувати 
вологу з глибинних горизонтів ґрунту (Broad-
meadow, Jakson, 2000; Thomas, Gausling, 2000). 
Повідомлялось, що за дії посухи зменшувалась 
біомаса головного та бічних коренів дворіч-
них рослин Q. ilex, Q. pubescens і Q. robur. Більш 
чутливою виявилася коренева система Q. robur 
(Alonso et al., 2014). Накопичення біомаси у Q. 
ilex відбувалося в коренях, де утворювалися 
значні запаси крохмалю і ліпідів (Sanz-Pérez et 
al., 2009). Очікується, що ареал Q. ilex не скоро-
титься, а навпаки — розшириться за умов про-
гнозованих кліматичних змін (David et al., 2007; 
Bussotti et al., 2014).

У низці публікацій повідомлялось, що в пе-
ріод відновлення після посухи у рослин Q. pe-
traea, Q. robur та Q. pubescens зменшувалось на-
копичення біомаси (Broadmeadow, Jakson, 2000; 
Тhomas, Gausling, 2000; Arend et al., 2011; Kuster 
et al., 2011). За тривалої посухи втрати біомаси 
пагонів у Q. robur були більшими, ніж у Q. petra-
ea (Fonti et al., 2013). За вологості ґрунту 20–25% 
у дво- і трирічних рослин Q. robur гальмувався 
ріст надземної частини, проте у період віднов-
лення впродовж вегетації відставання компен-
сувалось (Spieß et al., 2012). За нестачі ґрунтової 
вологи у проростків Q. ilex, Q. cerris і Q. pube-
scens значно зменшувалась суха біомаса, спосте-
рігався некроз листків (Cotrozzi et al., 2016).

Після ранньої літньої посухи повторний по-
лив значно підвищує ймовірність утворення 
додаткових пагонів у однорічних саджанців Q. 
petraea. Показано, що чим менші саджанці, тим 
більше пагонів вони утворюють. Водночас по-
суха значно уповільнює розвиток верхівкових 
бруньок. В умовах щільного вирощування (де-
кілька саджанців на горщик) конкуренція за 

воду призводить до формування додаткових па-
гонів. Зменшення росту пагонів у вегетаційний 
період і ранній перехід до стану спокою верхів-
кових бруньок мінімізують ризики пошкоджен-
ня від морозів незалежно від ступеня обводнен-
ня ґрунту (Turcsán et al., 2016). Після тривалої 
посухи за відновлення поливу саджанців Q. pe-
traea посилювався ріст пагонів та затримувався 
розвиток верхівкових бруньок (Turcsán et al., 
2016). Припускають, що за умов посухи шля-
хом гормональної взаємодії між ендогенними 
ауксинами і цитокінінами регулюється перехід 
до стану спокою та розпускання бруньок (Cli-
ne, Harrington, 2006; Leyser, 2009; Müller, Leyser, 
2011; Su et al., 2011; Vanstraelen, Benková, 2012).

Показано, що приріст стовбура Q. robur і Q. 
petraea відбувається більш інтенсивно в роки 
активного плодоношення жолудів (Lebourgeois 
et al., 2018). На ріст стовбура Q. robur і Q. petraea 
позитивно впливає велика кількість опадів по-
передньої осені (Michelot et al., 2012), негатив-
но — холодна та посушлива зима (Lebourgeois et 
al., 2004), а також холодний або сухий травень 
і літо (Mérian et al., 2011). Значні опади влітку 
індукують інтенсивний ріст стовбура Q. robur і 
Q. petraea (Piovesan, Adams, 2001; Michelot et al., 
2012; Scharnweber et al., 2013). За дефіциту води 
у коренях Q. ilex і Q. robur ростові кільця мали 
більш чіткі межі (Mrak et al., 2019).

Після сильної посухи старіння листків одно-
річних саджанців Q. petraea наступає пізніше. 
За цей так званий "компенсаційний час" росли-
ни відновлюються перед наступним фінальним 
етапом старіння. Однак чутливість саджанців 
до ранніх осінніх заморозків зростає, оскільки 
затримується зміцнення пагонів (Mijnsbrugge et 
al., 2016).

Фізіологічні та молекулярні складові адапта-
ційної відповіді на посуху
Стресові умови викликають зміни в фотосин-
тетичному апараті. Повідомлялось, що посуха 
впливала на стан продихового апарату видів 
роду Quercus. Так, у листках молодих рослин Q. 
cerris і дорослих дерев Q. petraea зневоднення 
індукувало закриття продихів, що допомагало 
зберегти рослинам водний потенціал (Vivin 
et al., 1993; Cochard et al., 1996; Cotrozzi et al., 
2016). Досить детально досліджений пігмент-
ний комплекс видів роду Quercus. Показано, 
що у листках Q. pubescens та Q. brantii Lindl. 
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за недостатнього зволоження зменшувався 
вміст хлорофілів та каротиноїдів (Contran et 
al., 2013; Jafarnia et al., 2018). За умов посухи 
в листках середземноморського виду Q. suber 
L. спостерігалось зменшення вмісту хлорофі-
лу, тоді як пігментний комплекс Q. coccifera L. 
і Q. ilex залишався незмінним (Peguero-Pina et 
al., 2009). Відсутність суттєвих змін у вмісті 
пігментів в листках Q. ilex вказує на незначні 
пошкодження фотосинтетичного апарату за дії 
посухи (San-Eufrasio et al., 2020). Фотозахисні 
механізми, залучені у формування відповіді 
на посуху, були проаналізовані у вічнозелених 
(Q. suber, Q. coccifera та Q. ilex) та листопадних 
(Q. robur та Q. pubescens) видів роду Quercus. 
Виявилось, що як у листопадних, так і вічно-
зелених видів, які зростають за контрастних 
кліматичних умов, важливу роль у фотозахисті 
відіграє розсіювання енергії за участі пігмен-
тів ксантофільного циклу (García-Plazaola et 
al., 2017). Так, за умови посухи зростав вміст 
каротиноїдів у листках Q. ilex та Q. pubescens 
(Alonso et al., 2014). Повідомлялось також, що 
за нестачі вологи значно пригнічувалася фото-
синтетична активність у листках Q. cerris (Co-
trozzi et al., 2016). За мінливих умов навколиш-
нього середовища виживання дерев значною 
мірою залежить від здатності ксилеми забез-
печити надходження води до крони (Zwienie-
cki, Secchi, 2015). За умов посухи порушується 
транспортування води в тканинах ксилеми, що 
призводить до відмирання окремих пагонів та 
коренів (Barigah et al., 2013).

Виживання за тривалої посухи пов’язане зі 
стратегією набуття стійкості на клітинному рів-
ні, а саме: із синтезом задіяних в антиоксидант-
ному захисті сполук, захисті мембран і протеїнів 
від денатурації, деградації зруйнованих протеї-
нів і використанні їхніх структурних блоків для 
синтезу нових білків (Wang et al., 2003; Dolferus, 
2014). Окислювальне пошкодження, викликане 
посухою, було досліджено на видах роду Quer-
cus за допомогою низки класичних біохімічних 
підходів, таких як вивчення вмісту активних 
форм кисню (АФК) (H2O2 і O2) та показників 
перекисного окислення ліпідів (з визначен-
ням вмісту малонового диальдегіду (MDA) і 
активності антиоксидантних ферментів супе-
роксиддисмутази (SOD), пероксидази (POD), 
каталази (CAT), аскорбатпероксидази (APX), 
глутатіонредуктази (GR), поліфенолоксидази 

(PPO), дегідроаскорбатредуктази (DR) і моно-
дегідроаскорбатредуктази (MR). У відповідь на 
дію посухи (так само, як і на дію інших абіотич-
них і біотичних стресорів) у видів роду Quercus 
значно зростав вміст АФК (переважно O2 та 
H2O2), причому більш інтенсивні зміни відбу-
вались за поєднання різних негативних впли-
вів (Contran, 2013; Alonso et al., 2014; Ghanbary, 
2020). Підвищення рівнів супероксидних ради-
калів, перекису водню та МДА спостерігалося 
у кількох видів роду Quercus у відповідь на дію 
посухи (Jafarnia et al., 2018) та одночасну дію по-
сухи і високої температури (Contran et al., 2013). 
Так, у листках Q. brantii (Jafarnia et al., 2018), 
Q. pubescens (Contran et al., 2013), Q. infectoria 
G. Olivier та Q. libani G. Olivier (Ghanbary et al., 
2020) зростав вміст антиоксидантних ферментів 
SOD і POD, тоді як у листках Q. ilex значно під-
вищувались рівні APX, GR і CAT (Jafarnia et al., 
2018; Nogués et al., 2014).

Вміст цукрів та амінокислот  — первинних 
метаболітів, рівень фенолів та, активність клю-
чових ферментів, залучених у шляхи вторин-
ного метаболізму, частково досліджені у пред-
ставників роду Quercus. Так, повідомлялось, що 
в умовах посухи підвищувався вміст цукрів та 
амінокислот (переважно проліну) у Q. brantii, Q. 
libani, Q. cerris та Q. infectoria, що суттєво покра-
щувало захист від осмотичного стресу і запобі-
гало втраті вологи (Jafarnia et al., 2018; Ghanbary 
et al., 2020). Водночас у Q. ilex і Q. suber вміст цу-
крів та амінокислот не змінювався (San-Eufrasio 
et al., 2020). Стимулювання вторинного метабо-
лізму під час стресу у видів роду Quercus прояв-
лялось у збільшенні вмісту фенольних сполук і 
флавоноїдів та зростанні активності фенілала-
нін-аміак-ліази (PAL) (Nogués et al., 2014; Jafar-
nia et al., 2018, Ghanbary et al., 2020; San-Eufrasio 
et al., 2020). Разом із цим у Q. suber не зафіксова-
но збільшення вмісту цих сполук під час посухи 
(Díaz-Guerra et al., 2019), тоді як у рослин Q. ilex 
та Q. pubescens вміст флавоноїдів зменшувався 
(Alonso et al., 2014).

Фрагментарно досліджено фітогормональну 
систему та участь її компонентів у трансдук-
ції сигналів за дії посухи у представників роду 
Quercus. Зокрема повідомлялось, що за нестачі 
вологи у листках рослин Q. cerris та Q. ilex зро-
став вміст ендогенних абсцизової (АБК), жас-
монової (ЖК), саліцилової (СК) кислот, етилену 
та проліну (Cotrozzi et al., 2016, 2017a).
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Посуха індукує відбір ознак, які забезпечу-
ють ріст і виживання рослин за нестачі вологи. 
На вивченні генів, залучених до місцевої адап-
тації, сфокусована ландшафтна геноміка. Гени, 
пов’язані з адаптацією до умов середовища, 
ідентифіковані у рослин Q. suber, Q. lobata Née, 
Q. oleoides Schltdl. & Cham., Q. petraea та Q. ro-
bur (Rellstab et al., 2016; Sork et al., 2016; Browne 
et al., 2019; Escandón et al., 2021). У Q. robur, Q. 
lobata та Q. suber секвенований повний геном, 

у багатьох інших видів секвеновано геном хло-
ропластів, у Q. variabilis  — мітохондріальний 
геном (Escandón et al., 2021). Наявність секве-
нованих геномів забезпечує доступ до необхід-
ної інформації про гени та їхні функції, а також 
характеризує нові фенотипи та зміни експресії 
генів, пов’язані з певними фенотиповими озна-
ками (Harfouche et al., 2014).

Більшість реакцій-відповідей на посуху на рів-
ні виду постійні, тоді як окремі ре акції варіюють 

Таблиця 1. Узагальненні відомості про фізіолого-біохімічні та молекулярні дослідження  
видів роду Quercus, що ростуть на території України

Table 1. Generalized information on physiological, biochemical, and molecular studies  
of the species of Quercus occurring in Ukraine

Вид Наявні дослідження Посилання

Quercus robur Секвеновано повний геном Plomion et al., 2016, 2018
Визначені ДНК маркери посухостійкості Truffaut et al., 2017
Вплив посухи на транскриптом Le Provost et al., 2016

Kotrade et al., 2019
Madritsch et al., 2019

Quercus rubra Секвеновано хлоропластний геном Pang et al., 2019
Визначені ДНК маркери посухостійкості Khodwekar, Gailing, 2017 Lind-Riehl, 

Gailing, 2017
Вплив посухи на метаболом Top et al., 2017 

Suseela et al., 2020
Quercus ilex Визначені ДНК маркери посухостійкості Sork et al., 2016

Fernandez i Marti et al., 2018
Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 
пігментів, проліну; перекисне окислення ліпідів

Cotrozzi et al., 2016

Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 
пігментів

García-Plazaola et al., 2017

Вплив посухи на вміст АФК, проліну та баланс 
ендогенних фітогормонів

Cotrozzi et al., 2017b

Вплив посухи на вміст АБК Peguero-Pina et al., 2018
Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 
пігментів, цукрів, фенолів та амінокислот

San-Eufrasio et al., 2020

Вплив посухи на транскриптом Guerrero-Sánchez et al., 2017, 2019
Kotrade et al., 2019
Madritsch et al., 2019

Вплив посухи на протеом Simova-Stoilova et al., 2018
Вплив посухи на метаболом Gargallo-Garriga et al., 2018

Mu et al., 2018
Rodríguez-Calcerrada et al., 2018

Quercus petraea Визначені ДНК маркери посухостійкості Rellstab et al, 2016
Truffaut et al., 2017

Вплив посухи на транскриптом Le Provost et al., 2016
Quercus pubescens Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 

пігментів, проліну та перекисне окислення 
ліпідів

Cotrozzi et al., 2016
García-Plazaola et al., 2017

Вплив посухи на метаболом Genard-Zielinski et al., 2018
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у популяціях залежно від умов зростання. При 
вивченні шести популяцій Q. lobata, які знахо-
дились у контрастних кліматичних умовах, були 
визначені екофізіологічні ознаки реакції на зне-
воднення та проаналізовано експресію генів у 
порівнянні з рослинами контрольної групи, що 
росли на добре зволоженому ґрунті. Популяції 
мали однакове значення точки втрати турго-
ру під час висихання ґрунту. Диференціальний 
аналіз виявив, що у відповідь на стрес відбува-
лась експресія 689 спільних для всіх популяцій 
генів і 470 специфічних, що засвідчило пластич-
ність реакції на посуху (Mead et al., 2019). Ви-
значені ядерні та хлоропластні мікросателітні 
маркери посухостійкості фенотипів Q. ilex, що 
зростають у різних регіонах Андалузії (Fernan-
dez, Martí et al., 2018). У видів Q. dentata Thunb. 
та Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. виявлена кореля-
ція між ядерними мікросателітними маркерами 
та умовами навколишнього середовища (Naga-
mitsu et al., 2019).

Протеоміка та метаболоміка розглядаються 
як перспективні підходи для фенотипування 
рослин на стресостійкість (Dolferus, 2014). Ра-
зом із цим, протеоміка майже не використову-
валася для вивчення деревних рослин, у тому 
числі видів роду Quercus. Більшість протеомних 
досліджень, присвячених вивченню участі біл-
ків у формуванні відповіді на стреси, були ви-
конані на рослинах Q. ilex. У протеомі листків 
однорічних рослин Q. ilex виявлено 14 білків 
вуглеводного та білкового обміну, які вказують 
на мобілізацію запасних білків і вуглеводів та 
пригнічення фотосинтезу за умов посухи (Jorge 
et al., 2006; Echevarría-Zomeño et al., 2009). Пока-
зано, що за умов посухи у листках Q. ilex змен-
шувався біосинтез білків, задіяних у процесі 
фотосинтезу (Valero-Galván et al., 2013). Завдя-
ки протеомному аналізу були відібрані посу-
хостійкі генотипи Q. ilex (Echevarría-Zomeño et 
al., 2009; Valero-Galván et al., 2013; Simova-Stoilo-
va et al., 2018). Повідомлялось про дослідження 
з молодими рослинами Q. robur, які піддавали 
впливу тривалої модельованої посухи. Порів-
няння морфофенологічних і протеомних ре-
зультатів показало, що рослини спочатку впо-
рались зі стресом, але тривалі періоди посухи 
спричинювали накопичення моно- та дисаха-
ридів у листках, гальмували ріст і продуктив-
ність (Sergeant et al., 2011). Аналізуючи резуль-
тати вивчення впливу посухи на фенологічні, 

фізіолого-біохімічні та молекулярні характе-
ристики видів роду Quercus, які ростуть на те-
ренах України, ми дійшли висновку, що вони 
мають фрагментарний характер і потребують 
подальшого розвитку (див. табл. 1).

Найбільш досліджено вид Q. ilex. Натомість 
здебільшого лишається поза увагою Q. robur — 
головний лісоутворюючий вид, що зростає в 
Україні. Не вивчено вплив посухи на ключові 
метаболічні процеси, антиоксидантний захист, 
фітогормональну систему Q. robur. За допомо-
гою системної біології можливо отримати більш 
повну картину реакції рослин на стрес, виявити 
взаємозв’язок між різними молекулярними рів-
нями, біохімічними, фізіологічними та морфо-
логічними характеристиками (Breitling, 2010). 
Певні позитивні наробки у цьому напрямку ві-
домі. Так, завдяки інтеграції даних транскрип-
томіки, протеоміки та метаболоміки була ре-
конструйована мережа метаболічних шляхів 
Q. ilex, яка об’єднала вуглеводний та енерге-
тичний обмін, метаболізм амінокислот, ліпідів, 
нуклеотидів і біосинтез вторинних метаболітів 
(López-Hidalgo et al., 2018). Інтеграція даних, 
отриманих при вивченні метаболому та фізі-
олого-біохімічних показників, сприяла більш 
глибокому аналізу реакції на посуху та реабілі-
тації проростків Q. suber (Almeida et al., 2020).

Висновки

Аридизація клімату, збільшення тривалості 
літньої посухи, зневоднення ґрунтів є серйоз-
ною загрозою для європейських лісів, зокрема 
для представників роду Quercus. Стійкість до 
посухи є складним багаторівневим процесом, 
що включає велику кількість реакцій та інду-
кує морфологічні, фізіологічні та молекулярні 
адаптаційні зміни. Синтез фенологічних, бі-
охімічних і молекулярних методичних підхо-
дів для вивчення реакції видів роду Quercus на 
посуху сприяє розумінню того, як формується 
посухостійкість і в подальшому допоможе от-
римати нові толерантні або резистентні фе-
нотипи. На сьогодні розроблені методології 
вивчення геному, транскриптому, протеому та 
метаболому, які разом із класичними морфо-
логічними, фізіологічними, біохімічними дослі-
дженнями поглиблюють наші знання щодо фор-
мування посухостійкості видів роду Quercus. 
Однак, інформація про цей рід є розрізненою та 
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фрагментарною, а подальше вивчення потребує 
координації та співпраці екологів, екофізіоло-
гів, генетиків, інженерів лісового господарства 
та молекулярних біологів.
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Morphological, physiological, and molecular components  
of the adaptive response to drought in the genus Quercus (Fagaceae)

Iryna V. KOSAKIVSKA, Lesya V. VOYTENKO, Valentyna A. VASYUK, Mykola M. SHCHERBATIUK
M. G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine,  
Kyiv, Ukraine, 2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine

Abstract. The genus Quercus consisting of approximately 500 species is one of the dominant genera of woody plants in the 
Northern Hemisphere. The survival and distribution of Quercus species are profoundly influenced by extreme environmental 
conditions, including drought. To withstand drought stress, plants employ various adaptive strategies encompassing mor-
phological, physiological, and molecular adaptive changes. This review aims to analyze and summarize the latest research on 
the adaptation of Quercus species to drought conditions, with a special focus on the species growing in Ukraine. The review 
explores the effects of drought on growth, productivity, physiological processes, biochemical responses, and molecular cha-
racteristics within the genus Quercus. Special attention is given to the impact of drought on photosynthetic activity, antioxi-
dant system, synthesis of secondary metabolites, and accumulation of endogenous phytohormones. Furthermore, the review 
discusses recent findings from molecular genetic studies, specifically those concerning the genome, transcriptome, proteome, 
and metabolome. Emphasis is placed on the scientific and economic significance of understanding the fundamental proces-
ses underlying drought resistance, as it contributes to the selection and development of phenotypes capable of withstanding 
drought conditions.

Keywords: drought resistance, genome, germination, growth, metabolism, proteome, Quercus, transcriptome
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